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進歩総説：植物のミネラル輸送研究最前線

7. 硫酸イオンの輸送機構

丸山明子
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1．は じ め に

硫黄（S）は全ての生物にとっての必須多量元素であ
り，硫黄栄養条件は作物の生産性や品質に大きく影響す
る（Leustek et al., 2000; Saito, 2004; Hell et al., 2010; 
Takahashi et al., 2011）．植物はタンパク質構成アミノ酸
であるシステインやメチオニンを環境中の硫酸イオンを基
に生合成するため，生体内の硫黄はタンパク質中に多く
含まれる（Long et al., 2015; 桜井ら，2008）．また，植物
由来の含硫化合物には，酸化還元物質であるグルタチオ
ン，補酵素類であるアセチル CoAやビタミン B1（チアミ
ン），ビオチンなど，生命活動に必須な含硫代謝物が多く
ある（Noctor et al., 2011; Long et al., 2015）．加えて，植
物種に特異的な硫黄代謝物としてアブラナ科植物のグルコ
シノレートやネギ属植物のアリインなどが知られている
（Halkier and Gershenzon, 2006; Long et al., 2015）．こ
れらは病害虫への忌避物質として働く他，人間にとっては
ガンや各種炎症性疾患に対する予防効果を示すことでも知
られている．
硫黄は取りうる価数の幅が+6から−2と広く，反応
性の高い元素である．土壌中では，多くが硫酸イオン
（SO4

2−）として存在しており，硫酸イオンは植物が利用
しうる主要な化学形態でもある．一方で酸化型の硫黄
は硫酸酸性土壌などの環境問題の原因ともなる（Long 
et al., 2015）．植物や微生物は，環境中の硫酸イオンを細
胞内に取り込み，−2価の還元型硫黄を含むシステインを
生合成する．私たち人類を含む動物は，硫黄を同化するこ
とができないため，自身の生存に必須なメチオニンやタン
パク質を植物から摂取する．動物の排泄物や動植物の死骸
に含まれる含硫代謝物は，微生物による分解や自然酸化に
より再び硫酸イオンとなる．つまり植物は，無機硫黄を有

機硫黄に同化する主たる担い手として自然界の硫黄循環に
大きく貢献している．ここでは，硫黄同化の始まりである
硫酸イオンを植物がどのように獲得し，体内に分配するの
か，その仕組みと制御機構について，主にモデル植物であ
るシロイヌナズナ（Arabidopsis thaliana）を用いて得ら
れた知見を概説する．

2．植物における硫黄同化

硫酸イオン輸送について論じるにあたり，まずは硫酸
イオンがシステインへと同化される過程について概説す
る（図1）．細胞内に取り込まれた硫酸イオンは，ATPス
ルフリラーゼ（ATP Sulfulyrase, ATPS）の触媒反応に
より ATPと反応し，アデノシン5′-ホスホ硫酸（APS）
を生じる．ATPSとその活性は，色素体と細胞質に存
在 す る（Leustek et al., 2000; Hell et al., 2010; Bohrer 
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図1 細胞への硫酸イオン輸送と硫黄同化
APS: アデノシン5′-ホスホ硫酸，PAPS: 3′-ホスホアデノシン5′-
ホスホ硫酸，Ser: セリン，OAS: O-アセチルセリン，Cys: シス
テイン，SULTR: 硫酸イオントランスポーター，ATPS: ATP
スルフリラーゼ，APR: APS還元酵素，SIR: 亜硫酸還元酵素，
SERAT: セリンアセチル転移酵素，OASTL: システイン合成酵
素日本土壌肥料学雑誌 第92巻 第2号 p. 121～128（2021）
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et al., 2014）．細胞質で生じた APSは，APSキナーゼ
（APS Kinase, APK）により硫酸化反応の基質である3′-
ホスホアデノシン5′-ホスホ硫酸（PAPS）へと変換され
る（Leustek et al., 2000）．APSは，APS還元酵素（APS 
Reductase, APR）の働きにより亜硫酸イオン（SO3

2−）へ
と変換される．この反応には還元力としてグルタチオンが
用いられる．APRの転写産物量が硫黄欠乏に応じて著し
く増加することから，APRは植物の硫黄同化効率の調節
に重要であると考えられている．APRは色素体に局在す
る（Leustek et al., 2000; Saito, 2004; Hell et al., 2010）．
APSは色素体内においても PAPS生合成の基質となるた
め，この反応は硫黄同化効率を決定する鍵となる．
生じた亜硫酸イオンは，亜硫酸還元酵素（Sulfite Re-

ductase, SIR）の働きにより硫化物イオン（S2−）へと変換
される．SIRは，フェレドキシン，またはNADPHを還元
力として利用する（Yonekura-Sakakibara et al., 2000）．
フェレドキシンが光合成の電子伝達系に由来する一方，
NADPHは解糖系からも供給される．このため，硫黄の
同化は地上部のみならず根などの非光合成器官でもなさ
れると考えられる．SIRもまた色素体に局在する．SIR
の発現量が低下すると植物の生育が抑制されることから
（Khan et al., 2010），この反応もまた硫黄同化の調節や植
物の生育に重要である．
上記の還元反応により生じた硫化物イオンは，O-アセ
チルセリン（OAS）と反応し，システインへと同化され
る．この反応を触媒するのがシステイン合成酵素（OAS 
Thiol Lyase, OASTL）である（Takahashi et al., 2011）．
OASは，セリンからセリンアセチル転移酵素（Serine 
Acetyl-Transferase, SERAT）の触媒反応によって合成さ
れる．SERATおよび OASTLは，細胞質，色素体，ミト
コンドリアに局在する（Leustek et al., 2000; Saito, 2004; 
Hell et al., 2010）．従って，硫酸イオン還元までとは異な
り，それぞれの細胞内区画でシステインの合成が可能であ

る．OASの供給とシステイン合成は OASTLと SERATと
の相互作用によって調節される（Heeg et al., 2008; Wirtz 
et al., 2010）．硫黄同化の過程とその調節については他の総
説も参照されたい（Takahashi, et al., 2011; 吉本ら，2016; 
Maruyama-Nakashita and Ohkama-Ohtsu, 2017）．

3．植物の硫酸イオン輸送体：輸送機構と構造

硫酸イオンは硫酸イオントランスポーター（SULTR, 
Sulfate Transporter）によって吸収・輸送される（図1；
図2; Smith et al., 1995; Takahashi et al., 1997）．他の
輸送体と同様，SULTRは複数の疎水性領域を持ち，そ
のアミノ末端とカルボキシル末端には親水性領域が存在
する．SULTRは膜を約12回貫通しており，硫酸イオン
はこの膜貫通領域が形成するトンネル状の構造を通過す
る．末端の親水性領域は膜の細胞質側に露出しており，カ
ルボキシル末端には SULTRに特徴的な STAS（Sulfate 
Transporter and Anti-Sigma factor antagonist）ドメイ
ンを持つ（Aravind and Koonin, 2000）．真核生物のトラ
ンスポーターの多くは，生体膜を挟んだプロトン（水素
イオン；H+）の濃度勾配に起因する電気化学ポテンシャ
ルを利用する事で，濃度勾配に逆らった物質輸送を担う
（Alberts et al., 2010）．SULTRも細胞外プロトンとの共
輸送により硫酸イオンを細胞内へと移動させる（Smith 
et al., 1995）．
植物に存在する各 SULTRの機能は，モデル植物であ
るシロイヌナズナを中心に解析されてきた．シロイヌナ
ズナには12種の SULTRが存在し，これらはアミノ酸配
列の類似性に基づき4つのグループに分類される（図2; 
Takahashi et al., 2012; 丸山，2015）．このうちグループ
1および2に属する SULTRについては硫酸イオン吸収
活性が示されている（Takahashi et al., 2000; Shibagaki 
et al., 2002; Yoshimoto et al., 2002, 2003）． グ ル ー プ
1の SULTRは，細胞外に存在する µMオーダーの硫酸

図2 シロイヌナズナの硫酸イオン輸送体（SULTR）（A）および SULTR1;2の二次構造（B）
（A）シロイヌナズナの SULTR. アミノ酸配列の相同性から4つのグループ（SULTR1, SULTR2, SULTR3, SULTR4）に分けられ，
各グループ内で通し番号が付されている．（B）硫酸イオン輸送活性に調節的な役割を果たすアミノ酸残基を〇と1文字表記で示し
た．数字はアミノ末端からの順番を，数字右側のアルファベットは変異した後のアミノ酸を示す．細胞膜への局在に必要な残基
（S546, L607）をグレー，硫酸イオン輸送活性に必要な残基を黒で示す（Shibagaki et al., 2002, 2010; Rouached et al., 2005; Zhang 
et al., 2014）．
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イオンを吸収する高親和型の輸送体である．グループ2
の SULTRは，mMオーダーの吸収を担う低親和型の輸
送体である．SULTRの高次構造は解かれていないもの
の，硫酸イオン吸収活性に必要な多くのアミノ酸残基が
SULTR1;2を中心に特定されている（図2B）．これらは酵
母やシロイヌナズナを用いた解析から明らかにされてお
り，膜貫通領域および STASドメインで多く同定されて
いる（図2B; Shelden et al., 2001; Shibagaki et al., 2002, 
2004, 2006; Rouached et al., 2005）．SULTR1;2の STAS
ドメインは細胞質型の OASTLと相互作用する事で硫酸
イオン吸収とシステイン合成活性を適切に保つ事が知ら
れている（Shibagaki et al., 2010）．硫酸イオンを過剰に
与えた時の形質が変化する硫黄栄養応答欠損変異株の原
因遺伝子が SULTR1;2であった事から，SULTR1;2が硫
酸イオンの受容体としても働くと考えられている（Zhang 
et al., 2014）．

4．根からの硫酸イオン吸収

シロイヌナズナに12種もの SULTRが存在することか
らも分かるように，高等植物は多くの SULTRを有する．
これは，長距離輸送や細胞内輸送を含め，植物の体制や環
境変化に応じた硫酸イオンの輸送を可能にするためである
と考えられる．ここからは各 SULTRの植物体内における
働きを概説する．
シロイヌナズナに存在する SULTRのうち，根表面

からの硫酸イオン吸収を担うのが，高親和型の輸送体
SULTR1;1と SULTR1;2である（図3）．これらは根の最
外層に相当する表皮細胞と皮層細胞の細胞膜に局在し，低
濃度の硫酸イオンを細胞内に取り込む（Takahashi et al., 
2000; Shibagaki et al., 2002; Yoshimoto et al., 2002）．
SULTR1;1と SULTR1;2の転写産物量は，環境中の硫
黄量が減少すると著しく増加する．この応答により低濃
度の硫酸イオンを効率的に吸収する事ができる．実際に
SULTR1;1, SULTR1;2の二重欠損変異株は，硫黄が十分

にある環境下でも野生型株と比べて生育が抑制され，硫黄
が少ない環境下ではさらに生育が抑制される（Yoshimoto 
et al., 2007; Barberon et al., 2008）．二重欠損変異株では
硫酸イオンの吸収活性がほとんど認められないことから，
硫酸イオンの獲得にこれらの SULTRが必須であることが
分かる．

SULTR1;1と SULTR1;2はどちらも土壌中からの硫
酸イオン吸収に働くが，これらの間にも役割分担がある
ようである．硫黄が十分にある条件でも SULTR1;2は
発現するが，SULTR1;1の転写産物はほとんど認めら
れない（Takahashi et al., 2000; Shibagaki et al., 2002; 
Yoshimoto et al., 2002）．また，SULTR1;2の欠損株で
は硫酸イオンの吸収活性が半分以下に減少し，植物体
の生育も抑制されるのに対し（Shibagaki et al., 2002; 
Yamaguchi et al., 2016），SULTR1;1の欠損はどちら
にも影響を及ぼさない（Takahashi et al., 2000; Yoshi-
moto et al., 2002, 2007）．これらの事実は，硫黄が十分
にある環境下では主に SULTR1;2が硫酸イオン吸収を
担う事を示している．表皮細胞における発現組織にも違
いがあり，SULTR1;2が専ら非根毛細胞で発現するの
に対して，SULTR1;1の発現は根毛細胞で認められる
（Kimura et al., 2019）．また，SULTR1;1の転写産物量
が硫酸イオン濃度と逆相関を示すのに対し，SULTR1;2
の転写産物量は多量栄養素全般の不足により増加する
（Rouached et al., 2008）．硫黄が不足した際の SULTR1;1
と SULTR1;2の発現は，どちらもコード領域よりも上
流の配列によって誘導される（Maruyama-Nakashita 
et al., 2004a, b）．SULTR1;1の上流域に存在する硫黄栄
養応答配列（SURE11；SUlfur Responsive Element of 
SULTR1;1）が同定されている（Maruyama-Nakashita 
et al., 2005）．一方でこの配列は SULTR1;2の上流域に
は存在しない．また，硫黄不足時の SULTR1;1の発現誘
導にタンパク質脱リン酸化酵素の活性が必要であることが
示唆された一方，SULTR1;2はタンパク質脱リン酸化酵
素阻害剤の影響を受けなかった（Maruyama-Nakashita 
et al., 2004a）．両者の発現特性の違いが様々な環境に応
じた硫酸イオン吸収の調節を可能にしていると考えられ
る．今後のより明確な解析結果が待たれる．

SULTR1;1, SULTR1;2の二重欠損株においても硫酸
イオンの吸収活性は完全には失われず，硫黄不足による
吸収活性の増加もわずかながら認められる（Yoshimoto 
et al., 2007; Barberon et al., 2008）．最近，低親和型の
SULTRである SULTR2;1が硫黄不足時の硫酸イオン吸
収に寄与する事が示された（図3; Maruyama-Nakashita 
et al., 2015）．SULTR2;1の根における転写産物量は，
SULTR1;1や SULTR1;2と同様に硫黄不足に応じて著し
く増加する．この増加を担うのが SULTR2;1の下流域で
あり，この領域は根の皮層でも SULTR2;1の発現を誘導
する．SULTR2;1の下流域への T-DNA挿入株では，硫黄
不足に応じた SULTR2;1の発現上昇が起こらず，硫黄不

図3 根における水平方向の硫酸イオン輸送
硫酸イオンは根の表皮や皮層で SULTR1;1, SULTR1;2により
吸収される．硫黄が不足した条件では SULTR2;1も吸収に働
き，液胞に貯蔵された硫酸イオンが SULTR4;1や SULTR4;2
を介して細胞質へと輸送される．内皮細胞より内側の細胞層で
はシンプラスト経由で維管束柔細胞へと輸送され，導管への排
出を経て地上部へと輸送される．導管への排出に働く SULTR
は不明である．
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足時の硫酸イオン吸収活性も野生型株の9割程度に減少す
る．
硫酸イオン吸収への菌根菌の寄与も示されている．マメ

科のモデル植物であるMedicago truncatulaやミヤコグ
サ（Lotus japonicus）に存在する SULTR1;1, SULTR1;2
の相同遺伝子は，菌根共生後に発現が確認される（Cas-
ieri et al., 2012; Giovannetti et al., 2014）． ミ ヤ コ グ
サ SULTR1;2の上流域のもとで ß—グルクロニダーゼ
（GUS）を発現させると，実際に菌根共生した細胞で GUS
活性が検出される（Giovannetti et al., 2014）．つまり，
菌根菌が獲得した硫酸イオンを植物が積極的に利用してい
る事が示唆される．植物が菌根共生により硫酸イオンや
含硫アミノ酸の一部を獲得している事も報告されている
（Allen and Shachar-Hill, 2009）．

5．導管を介した地上部への硫酸イオン輸送

シロイヌナズナの根は水平方向に連なる同心円状の細胞
層から成り，中心部に位置する維管束には水分や養分の
器官間長距離輸送を担う導管や篩管が存在する．根の細
胞層のうち内皮細胞同士が接する細胞壁には，カスパリー
帯と呼ばれるバリアーが存在するため，根の表面から吸
収された硫酸イオンは，内皮細胞までは細胞外空間である
アポプラストを通じて受動的に移動できるものの，内皮細
胞より内側の細胞層に到達するためには，内皮細胞または
それよりも外側に位置する表皮細胞や皮層細胞の細胞内
に取り込まれる必要がある（図3）．導管液中の硫黄はほと
んどが硫酸イオンの形態で存在し（mMオーダー），シス
テインやグルタチオンも µMオーダーで検出される（Men-
doza-Cozatl et al., 2008; Honsel et al., 2012; Yamaguchi 
et al., 2016）．

SULTR1;1と SULTR1;2によって根の細胞内に取り込
まれた硫酸イオンは，細胞内空間の連続であるシンプラス
トを介した輸送により木部柔細胞に到達する．木部柔細胞
は導管に隣接する生きた細胞であるが，導管自体は原形質
を欠く死細胞であるため，木部柔細胞から導管へと硫酸イ
オンが積み込まれるためには，細胞膜を介して硫酸イオン
が排出される必要がある（図3）．この排出を担う硫酸イオ
ン輸送体は同定されていない．導管内の硫酸イオン濃度は
木部柔細胞内よりも低いため，受動的な輸送系が働く可能
性も指摘されている（Takahashi, 2019）．
導管に輸送された硫酸イオンは，葉表面からの蒸散に

よって生じる導管内の上方向への流れによって地上部へと
輸送される．木部柔細胞から導管への排出や導管を介した
輸送の過程で，硫酸イオンの一部は細胞外に漏れ出すこと
がある．低親和型輸送体である SULTR2;1と SULTR3;5
は，木部柔細胞の細胞膜に局在し，細胞外に漏れ出した硫
酸イオンを木部柔細胞に回収することで，硫酸イオンの導
管への輸送効率を上げる（Takahashi et al., 2000; Kata-
oka et al., 2004a; Maruyama-Nakashita et al., 2015）．
酵母で発現させた際，SULTR2;1は単独でも硫酸イオ

ン輸送活性を持つが，SULTR3;5は単独では硫酸イオ
ン輸送活性を示さない．興味深い事に，SULTR3;5を
SULTR2;1と共に酵母内で発現させると，SULTR2;1の
硫酸イオン吸収活性が高まる（Kataoka et al., 2004a）．
環境中の硫黄量が減少すると，SULTR2;1の転写産物量，
地上部への硫酸イオン輸送活性は著しく増加する（Taka-
hashi et al., 2000; Kataoka et al., 2004a; Maruyama-
Nakashita et al., 2015）．酵母内で SULTR2;1の発現量
を増加させると SULTR3;5による吸収活性の促進効果も
高まることから，硫黄不足時には木部柔細胞でも同様に
硫酸イオンの再吸収が高まり，結果として地上部への硫
酸イオン輸送が促進されると推定されている（Kataoka 
et al., 2004a）．SULTR3;5の欠損株では地上部への硫酸
イオン輸送活性が低下する事もこの可能性を支持している
（Kataoka et al., 2004a）．

6．細胞内の硫酸イオン輸送

硫酸イオンの還元は色素体内で起こる．従って，硫黄
同化には細胞質から色素体への硫酸イオン輸送が必須と
なる．葉緑体をはじめとする色素体への硫酸イオン輸送
について，SULTR3;1が色素体包膜に局在する事，単離
葉緑体への硫酸イオン輸送を担う事が報告されている（図
1; Cao et al., 2013）．また最近になり，他のグループ3
に属する SULTRも同様に機能する事が報告されている
（Chen et al., 2019）．一方で，前述の SULTR3;5や後述
する SULTR3;4，イネにおける SULTR3;3や SULTR3;4
のホモログが細胞膜に局在する事が報告されており，これ
らの組織・細胞内局在については更なる検討が必要と考え
られる（Kataoka et al., 2004a; Zhao et al., 2016; Yamaji 
et al., 2017; Ding et al., 2019）．また，シロイヌナズナに
存在する5種の SULTR3を欠損した株から単離した葉緑
体でも野生型株の半分程度の硫酸イオン吸収活性を示すこ
とから（Chen et al., 2019），SULTR3の他にも色素体へ
の硫酸イオン輸送を担う輸送体が存在すると考えられる．
硫黄量が十分である時には，余剰の硫酸イオンは液胞に
貯蔵される．液胞内は pH5.5程度と細胞質よりもプロト
ン濃度が高いため，細胞質から液胞への硫酸イオン輸送に
は液胞膜内外の電位差を利用する未知の輸送体が働くと考
えられている（Takahashi et al., 2019）．硫黄が不足する
と，液胞内に貯蔵された硫酸イオンが細胞質へと排出され
る．液胞膜に局在する SULTR4;1と SULTR4;2の転写産
物量は，硫黄不足により著しく増加する（Kataoka et al., 
2004b）．これらは液胞内の硫酸イオンを細胞質に排出
することで，硫黄同化を補助する（図1; Kataoka et al., 
2004b）．SULTR4;1と SULTR4;2は，根の内鞘および木
部柔細胞で特に多く発現することから，硫黄不足時にはこ
れらの細胞の細胞質における硫酸イオン濃度が他の細胞よ
りも上昇する事になる．結果として，導管への硫酸イオン
の積み込み効率が上昇し，硫黄の要求量が高い地上部への
硫酸イオン分配を高めると考えられる．
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7．硫酸イオンの転流

前述の導管を介した根から地上部への硫酸イオン輸送に
加え，篩管を介した長距離輸送も植物体内の硫酸イオン分
配に大きく影響する．シロイヌナズナの高親和型硫酸イオ
ン輸送体 SULTR1;3は，篩部伴細胞の細胞膜に局在する
（図4; Yoshimoto et al., 2003）．篩部伴細胞は篩管と原形
質連絡でつながっており，篩部伴細胞に吸収された物質は
篩管を介して輸送される．SULTR1;3は，地上部から地
下部への硫酸イオン輸送に働く（Yoshimoto et al., 2003）．
輸送中に篩管から漏れ出した硫酸イオンを篩部伴細胞に取
り込むことで，篩管への硫酸イオン積み込みを効率化す
ると考えられている．SULTR2;2も根の篩部に局在する
（Takahashi et al., 2000）．

SULTR2;1は，根では木部柔細胞に局在するが，地上
部では篩部全体（篩管，篩部伴細胞，篩部柔細胞）に局在
する（Takahashi et al., 2000）．SULTR2;1の欠損変異株
では，若い葉の硫酸イオン量が減少し，逆に古い葉の硫酸
イオン量が増加したことから，SULTR2;1は地上部内に
おける古い葉から若い葉への硫酸イオン輸送に働くと考え
られている（Liang et al., 2010）．SULTR2;1はまた，鞘
と種子をつなぐ組織で強く発現しており，SULTR2;1の
発現が減少した植物では種子の硫酸イオン量が減少する
（Awazuhara et al., 2005）．これらの知見は，グループ2
の SULTRが篩管を介した硫酸イオンの長距離輸送に寄与
することを示している．
種子への硫酸イオン輸送については，SULTR3や

SULTR4;1の貢献も報告されている（Zuber et al., 2010a, 
2010b）．篩管や篩部伴細胞からのアンローディングに働
く輸送体は未だ同定されていない（図4）．

8．硫酸イオン輸送体の遺伝子発現制御

硫酸イオンの吸収と分配は，硫黄同化の初めのステップ
であるため，SULTRの遺伝子発現制御を含む硫黄不足に

対する植物の応答についても多くの知見が得られている．
Sulfur Limitation（SLIM）1は，植物固有の EIL（Ethyl-
ene Insensitive3-Like）ファミリーに属する転写因子であ
り，SULTR1;1, SULTR1;2, SULTR4;1, SULTR4;2の
硫黄不足に応じた発現上昇を含む多くの硫黄栄養応答を
制御する（Maruyama-Nakashita et al., 2006）．一方で
SLIM1の標的遺伝子や SLIM1の活性制御機構は分かっ
ておらず，今後の解明が待たれる．SULTR1;1について
は上流域のメチル化状態による発現調節も知られている
（Huang et al., 2016）．植物は，利用できる硫黄が不足す
ると，硫酸イオンの吸収・輸送の活性化に加え，植物体内
の含硫有機物の生合成や分解をも調節することでタンパク
合成を保つ（Maruyama-Nakashita, 2017）．これらの知
見は，将来的に硫黄同化能の高い植物や有用含硫化合物を
多く含む植物の開発にもつながると期待される．

9．お わ り に

硫酸イオンの吸収から植物体内の輸送に働く硫酸イオ
ン輸送体について概説した．導管への積み込みや液胞へ
の輸送に関わる輸送体の分子実体，葉緑体への輸送に働
く SULTR3以外の輸送体の解明が待たれる．また，硫酸
イオン輸送活性が確認されていない SULTR3について，
リン酸輸送に働く事が示されており（Zhao et al., 2016; 
Yamaji et al., 2017; Ding et al., 2020），SULTRファミ
リーの機能については部分的な再考が必要と考えられる．
タンパク質の構造に基づいた輸送基質や輸送機構の解明が
待たれる．
本稿では取り上げていないが，硫黄の輸送形態は硫酸
イオンにとどまらない．特に篩部を介した硫黄輸送はグ
ルタチオンや S-メチルメチオニンを主な形態としてなさ
れる（Bourgis et al., 1999; Mendoza-Cozatl et al., 2008; 
Honsel et al., 2012; Gigolashvili et al., 2014; Wongkaew 
et al., 2018）．また，細胞内におけるシステイン，グルタ
チオンの輸送についても輸送体を含むいくつかの知見が
得られている（Heeg et al., 2008; Maughan et al., 2010; 
Noctor et al., 2012; Gigolashvili et al., 2014）．
近年では乾燥耐性や重金属輸送などへの硫酸イオン輸送
や硫黄同化，硫黄代謝や含硫化合物の貢献についても様々
な報告がなされている（Batool et al., 2018; Chen et al., 
2019; Yamaguchi et al., 2020）．農業現場における硫黄の
重要性も見直されつつあり，今後の研究展開が楽しみであ
る．
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