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摘要: 硫代葡萄糖苷(硫苷)是十字花科植物中重要的次生代谢物, 具有活跃的生化特性。本文通过梳理目前植物硫苷的源

库位置、运输系统、运输相关基因以及最新研究所得的运输模型, 综述了植物中硫苷运输的生理生化及分子机理, 为今后

研究硫苷运输的分子机制提供参考。
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硫代葡萄糖苷(硫苷)是一类含氮、硫的植物

次生代谢产物, 主要分布于十字花目植物中, 目前

有超过200多种硫苷在十字花目植物中被鉴定出来

(Frerigmann等2012)。硫苷在抗癌、植物防御和风

味形成等方面具有重要功能, 介导着植物与环境之

间的相互作用, 因而引起了人们极大的研究兴趣

(Reichelt等2002)。硫苷具有相同的基本结构, 包括

含糖基团、硫酸盐基团和可变的非糖侧链(R)各一

个。根据R基团的不同, 可将其分成脂肪族(ali-
phatic)、芳香族(aromatic)和吲哚族(indolyl)硫苷三

类(Grubb和Abel 2006; Halkier和Gershenzon 2006; 
Zukalová和Vasak 2002; Mithen 2001; Marsh和Waser 
1970)。硫苷的合成与运输对植物不同组织部位硫

苷的分布与积累有重要作用。目前硫苷的生化合

成途径及其分子机理已经研究得比较清楚(Sønderby
等2010; Gigolashvili等2007a, 2007b, 2008, 2009; 
Sawada等2009; Textor等2007; Sønderby等2007; 
Brader等2006; Grubb和Abel 2006; Skirycz等2006; 
Celenza等2005; Levy等2005; Wittstock和Halkier 
2002; Kroymann等2001), 而对硫苷在植物中运输分

子机理的研究才刚刚起步, 并逐渐成为新的研究热

点(Jørgensen等2015; Madsen等2014; Andersen等
2013; Nour-Eldin等2012)。本文主要通过梳理目前

植物硫苷的源库位置、运输系统、运输相关基因

以及最新研究所得的运输模型等, 综述了植物中硫

苷运输的生理生化及分子机理。研究硫苷转运的

分子机制不仅能帮助阐述和理解硫苷从合成、转

运到积累的完整代谢通路, 还能为通过基因工程调

控硫苷在植物不同组织部位的积累水平提供参考。

1  植物硫代葡萄糖苷的合成部位

1.1  植株不同生长发育时期硫苷合成部位

一般来说 ,  在植物幼嫩的叶片、花序、枝

芽、种子和根部中, 硫苷生物合成活性较高, 这些

部位是硫苷的主要合成部位; 随着组织的成熟, 硫
苷合成能力逐渐变弱(Doughty等1991)。通常在快

速生长时期, 硫苷比较容易发生积累, 当处于开花

阶段时, 营养组织和花序中的硫苷浓度都显著降

低(Clossais-Besnard和Larher 1991)。研究表明, 随
着叶片成熟, 与肟合成有关的酶活性减弱会影响

硫苷的合成(Bennett等1995)。还有实验表明, 在模

式植物拟南芥中, 莲座叶(或花序)和根部都能够合

成脂肪族和吲哚族硫苷, 并且莲座叶(或花序)是短

链脂肪族硫苷的主要合成部位; 长链脂肪族硫苷合

成部位在根部和莲座叶(或花序) (Andersen等2013)。
1.2  外界胁迫诱导硫苷的合成部位

植物是依靠大量的“化学武器” (即防御化合

物)来抵御食草动物和病原体的, 硫苷是一种植物

的防御化合物, 植物叶表皮作为屏障在适应周围

环境中起着非常重要的作用(Ebert等2010)。当植

物的芽、叶或根部被局部取食受到伤害后, 整个

植株都可能系统性地诱导这些芽、叶或根部产生

硫苷从而提高植物对昆虫的防御能力(Soler等
2007)。当植物没受损伤时防御化合物也是存在

的, 根据最优的防御理论(McKey 1974), 防御化合

物在某组织中产生和积累最多, 就说明该组织最

有可能被攻击(Züst等2011; Ohnmeiss和Baldwin 
2000), 这对于植物适应周围的环境得以生存是至

关重要的(Mckey 1974)。硫苷等重要的防御化合

物分配到各组织是通过原地合成或长距离运输获

得的(Matsuda等2010)。
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2  植物硫代葡萄糖苷的储存部位

硫苷既储存在植物的生殖器官(花序、荚果/
果实、种子)也存在于营养器官(根、茎、叶)中, 
但最终植物成熟衰老后主要储存在种子中(Nour- 
Eldin和Halkier 2009; Halkier和Du 1997)。硫苷的

组成和含量因品种、生境而异, 同一植株中也随

部位和生长阶段而变。

2.1  不同品种植物硫苷储存含量的差异

不同植物中硫苷的含量不一样。硫苷在一些

十字花科植物中的含量大约占干重的1%, 在一些

植物种子中的含量达到10%, 并且硫苷在同种植物

中的含量变化也很大, 不同品种、同一植株的不

同生长阶段以及同一植株的不同部位含量都存在

差别(Farnham等2000)。同一植物硫苷的含量和成

分随着株龄(Chen和Andreasson 2001; Lykkesfeldt
和Møller 1993)和组织器官发生变化(Brown等2003; 
Petersen等2002), 例如, 花椰菜(Brassica oleracea var. 
botrytis)种子总硫苷含量为70~100 μmol·g-1 (FW), 
其中吲哚族硫苷的含量小于1%, 大部分是脂肪族

硫苷(Fahey等1997), 但是这种植物在后来的收获

繁殖阶段小花序的总硫苷含量仅为1~4 μmol·g-1 
(FW), 脂肪族和吲哚族硫苷的含量大体相同(Fahey
和Stephenson 1999)。
2.2  不同生长发育时期植物硫苷的储存部位

植物的不同生长阶段、不同组织部位中硫苷

含量也有差异, 如萝卜硫苷(glucoraphanine)在西兰

花(B. oleracea var. italica)嫩芽中的含量是成熟植

株或花中的10~100倍(Farnham等2000)。Brown等
(2003)对拟南芥(Columbia生态型)不同发育阶段以

及不同组织器官中硫苷的分布进行了系统的测定, 
种子中的硫苷含量最高, 成熟时约为60 μmol·g-1 
(DW), 萌发时可达80 μmol·g-1 (DW) (占干重的

2.5%~3.3%), 高出绝大多数组织器官(仅初生的莲

座叶除外)两倍多; 其次是花序和果荚, 最高含量为

干重的0.6%~1.2%; 再次是根、茎、茎生叶和莲座

叶(占干重的0.3%~1.0%) (Brown等2003)。在十字

花科植物中, 营养生长时期, 硫苷通过韧皮部与蔗

糖共同运输到植株的各个器官部位中; 到了生殖

生长时期, 幼嫩叶片、茎秆和果荚皮中合成的硫

苷逐渐被转运到合成硫苷很少的籽粒中, 大体的

过程是这样的: 叶片合成的硫苷直接运输到果荚

皮中去, 然后转运到果荚皮中的硫苷和果荚皮自

身合成的硫苷都向种胚中转运, 最后在籽粒胚中

修饰合成完整的硫苷并贮存起来(Nour-Eldin和
Halkier 2009; Petersen等2002; Chen等2001; Du和
Halkier 1998)。
2.3  硫苷贮存的组织细胞学研究

对于细胞层面来说, 硫苷是次生代谢产物, 一
般在细胞的液泡中积累(Madsen等2014), 对于硫苷

在细胞中合成及修饰后如何经过各个细胞器, 穿
过液泡膜转运到液泡中去的过程还是不清楚的, 
有待进一步研究。

3  硫代葡萄糖苷运输的生理生化机制

最开始研究者们预测, 次生代谢产物在植物

体内经常转移, 作为次生代谢产物的硫苷也同样

如此(Chen等2001)。因此, 为探究硫苷是否真的转

移, 依靠什么来转移, 很多研究者做了长期的探

索。Lykkesfeldt和Møller (1993)用放射性同位素碳

14 (14C)研究了旱金莲(Tropaeolum majus)发育过程

中苄基硫苷在各器官的生物合成, 结果发现苄基

硫苷主要在叶子中合成, 但却在种子等其他组织

中积累, 这说明苄基硫苷在植物生长过程中进行

着转移。Kliebenstein等(2001)测量了39种生态型

拟南芥的硫苷数量变化, 显示出在叶子和种子中

脂肪族硫苷的含量有一个正相关性(即随着叶子中

的脂肪族硫苷含量增高, 种子中的脂肪族硫苷含

量也会增高); 同时指出, 硫苷是从叶子转移到种子

中的。硫苷在植物种子中的含量高于其他组织器

官, 而种子中硫苷合成的量很少, 因此植物体内存

在一个运载硫苷的转运系统(Thangstad等2001; Du
和Halkier 1998), 至于这是一个怎样的转运系统还

有待进一步的研究和发现。植物运输系统包括木

质部、韧皮部、共质体内的胞间连丝和质外体体

系, 植物合成与吸收的有机和无机物质需要往各

个组织部位分配运输时都是通过它们来实现的。

随着科学与生物技术的发展, 硫苷的分配运输依

靠木质部、韧皮部、共质体内的胞间连丝和质外

体体系也会逐渐被揭示。

3.1  硫苷的长距离运输途径

硫苷长距离运输是利用植物中的木质部和韧

皮部, 木质部运输主要是由蒸腾作用产生的一个

向上的拉力和毛细管力来运输离子形式或其他形

式的矿物质元素进入导管中, 随着蒸腾流一起上

升, 也可以顺着浓度差而扩散, 运输到目的组织部
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位, 运输方向是单向的(Sattelmacher 2001)。相比

之下, 韧皮部运输是通过渗透作用的液体静水压

力差来调控植物源和库对养分的需求, 有机物质

主要由上往下整体流, 但运输方向是双向的(Lucas
等2013; Thompson 2006)。Brudenell等(1999)发现

在韧皮部中具有硫苷长距离转移所必需具备的活

性体系。蚜虫对黑芥末(Brassica nigra)的取食实验

也证明了韧皮部的转移理论, 黑芥末被蚜虫取食

后, 其幼嫩叶子顶部韧皮部流出液中的2-丙烯基硫

苷(2-propenyl glucosinolate)超过10 mmol·L-1, 而在

成熟的、过早衰老的或已经衰老的叶子中的含量

仅有1~2 mmol·L-1 (Merritt 1996)。Chen等(2001)则
进一步用放射性同位素14C标记的对羟基苄基硫苷

(p-hydroxybenzyl glucosinolate, p-OHBG)和酪氨酸

研究了硫苷在拟南芥中的运输和分布, 在野生型

和转基因的35S::CYP79A1拟南芥中p-OHBG从施

用部位(叶片表面)转移到整个植株, 说明外源添加

(即人工喷施)和内源生物合成的p-OHBG很容易在

韧皮部中运输。

Andersen等(2013)通过对拟南芥不同突变体

[GTR1 (glucosinolate transporter 1)和GTR2基因的

单敲除与双敲除]进行微嫁接(Andersen等2014)试
验, 成功证明了GTR1和GTR2转运蛋白对硫苷在拟

南芥根和莲座叶之间的双向运输起作用 ,  而且

GTR1和GTR2转运蛋白主要涉及到长链脂肪族硫

苷在地上部和地下部的双向运输, 并提出了拟南

芥中硫苷在根部和莲座叶之间运输的模型(图1), 
说明硫苷的长距离运输是通过木质部和韧皮部实

现的(Andersen等2013)。
这些研究证明了次生代谢产物硫苷的运输同

样是借助植物木质部和韧皮部的运输系统, 并且

还会依赖一些转运蛋白才得以分配到植物的各个

部位中去(Madsen等2014; Andersen等2013; Nour- 
Eldin等2012)。

图1  硫苷在拟南芥根和莲座之间的运输模型示意图

Fig.1  Model of glucosinolates transport between the rosette and roots in vegetative Arabidopsis
GTR 1&2: 硫苷运输蛋白1和2。引自Andersen等(2013)并略有修改。
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3.2  硫苷的短距离运输途径

硫苷的短距离运输包括共质体运输和质外体

运输, 共质体运输是植物细胞间进行物质转运的

一种主动运输方式, 通过胞间连丝连接共同建立

起的共质体系统, 形成细胞间通道(Roberts和Oparka 
2003), 可以运输离子和小的有机分子, 而绝大多数

植物各细胞间都是通过胞间连丝通道进行物质交

换的(Christensen等2009; Roberts和Oparka 2003)。植

物质外体是由细胞膜外侧构成细胞壁的纤维和微

晶体空间以及充满水和空气的细胞间隙所构成, 分
化完成的木质部也属于质外体(Sattelmacher 2001)。
整株植物的质外体是连续的, 质外体运输也是养

分运输的重要途径, 质外体中液流的阻力小, 物质

在其中的运输快。由于质外体没有外围的保护, 
所以其中的物质容易流失到体外, 另外运输速率

也易受外力的影响。部分硫苷也会通过这一运输

途经进入木质部的导管或管胞, 将硫苷运输到各

个组织中去。

4  硫代葡萄糖苷运输的分子机制

就在前几年, Nour-Eldin等(2012)通过爪蛙蟾卵

母细胞双电极电压钳技术, 从拟南芥239个转运子

中筛选出了与硫苷转运有关的转运子基因ATGTR1
和ATGTR2, 这一发现使得人们对植物硫苷转运分

子机理的认识有了新的突破, 并且对植物防御化合

物的研究有了更深入的了解。GTR转运蛋白在植物

硫代葡萄糖苷运输过程中扮演着十分重要的角色。

实验表明, 在拟南芥GTR1和GTR2基因双突变

体中, 在种子中无硫苷积累, 而在合成硫苷的原始

组织(如叶子、长角果荚)中, 双突变体硫苷的含量

是野生型的10倍以上, 说明失去了转运蛋白之后, 
硫苷就不能被运输到种子中去了, 这表明细胞质

膜上的转运蛋白(即GTR1和GTR2)对硫苷的长距

离运输是至关重要的(Nour-Eldin等2012), 并且

GTR1和GTR2转运蛋白在花序和根部之间硫苷的

分配和双向长距离运输系统中起到了重要的运载

作用(Andersen等2013)。在拟南芥叶片基部上, 脂
肪族硫苷的积累也是依靠GTR转运蛋白(Watanabe
等2013)。在根部中, GTR1和GTR2基因在皮层细

胞中高度表达, 而且GTR2转运蛋白还在毗邻根部

的管胞细胞中高度表达(Andersen和Halkier 2014; 
Mustroph 2009), 这表明硫苷被合成后通过韧皮

部、木质部进行长距离分配到其他部位和根内部

的运输中时, GTR1和GTR2转运蛋白起到了不可或

缺的运载作用。

Madsen等(2014)通过实验证明, 外源硫苷可

以通过共质体的胞间连丝路线传递到叶缘的质外

体空间中。叶缘细胞通过创建一个未知的液泡与

细胞质浓度梯度, 在连续的共质体系统中, 保持浓

度差, 确保了硫苷流向叶边缘细胞中, 使得硫苷在

叶缘细胞中有着高浓度的积累(Madsen等2014)。
在植物的叶子中, GTR1和GTR2转运蛋白在硫苷跨

质膜运输进入到韧皮部的伴细胞, 然后通过韧皮

部运输到顶芽的叶肉细胞扮演重要的运载体角色

(Nour-Eldin等2012)。
虽然已经确定拟南芥的硫苷运载依靠GTR1

和GTR2这两个转运蛋白, 但是植物的有些部位

硫苷运输却没有用到GTR转运蛋白。Madsen等
(2014)在拟南芥中做的实验就证明了这点。硫苷

主要在叶片中的脉管系统中合成(Grubb和Abel 
2006), 研究者推测GTR1和GTR2基因双敲除的突

变体将导致叶边缘的硫苷含量减少, 相反, 实验结

果却检测到GTR1和GTR2基因双敲除的突变体比

野生型在拟南芥叶边缘硫苷含量上有更高浓度的

积累, 这表明硫苷在合成后运输到叶边缘并不依

赖GTR1或GTR2转运蛋白(Madsen等2014), 这促使

研究者进一步调查在一个成熟的拟南芥叶片中硫

苷分配运输到叶的各个部位中时GTR转运蛋白参

与了哪些过程。此外, 有报道认为GTR1转运蛋白

对于运载结构上独特的化合物硫苷、茉莉酮酸-异
亮氨酸(jasmonoyl-isoleucine)复合体和赤霉素(gib-
berellin)运输是有功能的, GTR1转运蛋白可运载这

些化合物, 并且可能通过控制赤霉素的供给来调

节雄蕊的发育(Saito等2015), 这一结果也会引起更

多的研究者去探索GTR转运蛋白的功能到底是专

一性地针对硫苷转运还是多功能的运载多种化合物。

5  硫代葡萄糖苷在植物体中大体的运输模型

最近Jørgensen等(2015)对拟南芥的整个硫苷

运输过程进行了概述(图2)。目前, 对于硫苷在植

物叶片中的运输分配大致过程相对还是比较清晰

的(图3), 在叶片中, 硫苷被合成后通过韧皮部和木

质部长距离运输到其他器官中或通过共质体的胞

间连丝通道、质外体途经运向叶边缘细胞(Madsen
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等2014)。GTR1和GTR2集中在毗邻着韧皮部的伴

细胞中并且在运输装载硫苷中扮演着重要的分子

运输工具的角色。此外, GTR1还集中在叶肉细胞

中, 这表明对于硫苷进入叶肉细胞, GTR1也是重要

的转运蛋白。在细胞间的硫苷运输是通过胞间连

丝沿着硫苷浓度梯度从液泡中流出, 细胞间隙则

是通过质外体途经运输, 最终向叶边缘的细胞中

运输。但是从硫苷合成在液泡中积累的输入与输

出是通过什么方式运载硫苷的, 目前还是一个未

知过程, 有待研究。例如, 可能通过胞吞胞吐方式

或载体转运蛋白调节硫苷的输入或输出等还有待

进一步的探索(图2中黑色箭头)。

图2  拟南芥硫代葡萄糖苷运输过程的概述

Fig.2  Overview of Arabidopsis glucosinolate transport processes
AtGTR: 拟南芥硫苷运输蛋白。引自Jørgensen等(2015)并略有修改。
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在根部, 硫苷在皮层细胞中高浓度积累, 并且

储存在液泡中。GTR1和GTR2基因在皮层细胞中

高度表达, 而且GTR2转运蛋白还在毗邻着根部的

管胞细胞中高度表达(Andersen和Halkier 2014; 
Mustroph 2009), 这表明硫苷合成后通过韧皮部、木

质部进行长距离分配到其他部位和根内部的运输

时, GTR1和GTR2转运蛋白起到了不可或缺的运载

作用。GTR1和GTR2基因在中柱鞘表达, 表明硫苷

可以通过GTR转运蛋白进入共质体体系中(Andersen
和Halkier 2014), 而根际中硫苷的分泌机制还是未

知的。在种子中, 硫苷在胚中积累, 通过数个质外体

的栅栏来分隔开来自周围母性遗传的组织(Halkier
和Gershenzon 2006)。

硫苷运输对于整个植株来说, 地上部分与地

下部分之间的运输主要是依靠韧皮部和木质部(图
1), 然后借助GTR转运蛋白或胞间连丝甚至是浓度

图3  成熟的拟南芥叶中硫代葡萄糖苷分布模型

Fig.3  Model for glucosinolate distribution within a mature Arabidopsis leaf
引自Madsen等(2014)并略有修改。
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差分配到各个组织或细胞中, 但是硫苷从共质体

运输到质外体需要借助什么转运蛋白或方式还不

清楚, 有待进一步研究。

综合近年来的研究进展, 硫苷在整个植物体

中的运输过程有了一个初步的认识, 然而到目前

为止, 关于硫苷运输代谢更详细的调控机理仍不

清楚, 需要进一步深入研究。从硫苷在合成部位

被合成到运输到储存部位, 莲座叶(或花序)和根部

硫苷之间的长距离运输借助韧皮部、木质部及转

运蛋白GTR进行 ,  然后分配到各部位的细胞之

间。硫苷在某一细胞合成, 然后通过脉管运输系

统木质部和韧皮部运输到毗邻的细胞或者其他的

组织器官细胞中, 再借助GTR转运蛋白穿过胞间

连丝通道或质外体途径运输到各个部位的各个细

胞中, 进入细胞后借助未知的转运蛋白穿过液泡

膜储存在液泡中。目前硫苷进出液泡的运输过程

还不清楚, 并且亚细胞水平上的运输机制也很不

清楚, 这些方面都有待更进一步地去研究。

6  小结与展望

硫苷作为植物中一种非常重要的化合物一直

受到很多研究者的重视 ,  至今在生物合成、运

输、降解及其代谢调控等各个方面都做了很多研

究。近几年, 随着硫苷的运载GTR基因在拟南芥中

被发现(Nour-Eldin等2012), 硫苷的运输机制被慢

慢揭示 ,  硫苷可以借助转运蛋白GTR通过韧皮

部、木质部、共质体内的胞间连丝与质外体途经

进行源与库、细胞与细胞间的运输。虽然人们对

它的研究越来越具体深入 ,  但硫苷合成后的转

运、积累及转录因子的相互作用机制等方面的研

究尚处于起步阶段。就硫苷转运来说, 到目前为

止, 仍不可能总结出硫苷转运的整个机制。目前

我们对硫苷转运的了解只是关于硫苷借助转运蛋

白GTR被转运至液泡中积累的过程, 对硫苷以什

么形式, 如何进入或流出液泡被转运至其他亚细

胞区室却了解较少, 但这些转运过程可能对植物

生长、发育、繁殖及抗逆都有重要的作用。只有

我们了解更多介导次生代谢物流出液泡的转运体, 
才能知道细胞调控硫苷进出液泡的机制。

虽然关于硫苷转运还存在比较多的疑问, 但
新的生物信息学手段加快了转运体的功能预测, 
相信随着生物化学、细胞生物学、分子生物学、

蛋白质组学的发展, 转录因子的进一步分离、鉴

定, 突变体资源以及基因工程技术的应用, 将进一

步阐明硫苷合成、转运、沉积的调控网络, 有效

地调控植物中硫苷合成与分配工作的开展, 实现

改良植物遗传性状的目标。研究硫苷的转运机制

不仅能帮助阐述和理解硫苷从合成、转运到积累

的完整代谢通路, 还能对次生代谢产物转运机制

的理论研究有一定积极意义。
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Abstract: Glucosinolates (GS) are a group of secondary metabolites with important roles in various biology 
processes, found throughout the Cruciferae family. In this paper, the physiological and biochemical mechanisms 
of GS transport in plants was reviewed by combing the source-sink location, transportation system, transporta-
tion-related genes and the transport models of the latest research. The review provides information for the fu-
ture study in molecular mechanism of GS transport.
Key words: glucosinolate; transport; GTR; molecular mechanism; research progress

Received 2016-08-25  Accepted 2016-11-28
This work was supported by the Science and Technology Planning Project of Guangdong Province, China (Grant No. 2015A020209117), and the 
Foundation of the Department of Education of Guangdong (Grant No. 2014KQNCX035).
*Corresponding author (E-mail: cmchen@scau.edu.cn).

Saito H, Oikawa T, Hamamoto S, Ishimaru Y, Kanamori-Sato M, Sa-
saki-Sekimoto Y, Utsumi T, Chen J, Kanno Y, Masuda S, et al. 
(2015). The jasmonate-responsive GTR1 transporter is required 
for gibberellin-mediated stamen development in Arabidopsis. 
Nat Commun, 6: 6095

Sattelmacher B (2001). The apoplast and its significance for plant 
mineral nutrition. New Phytol, 149 (2): 167–192

Sawada Y, Toyooka K, Kuwahara A, Sakata A, Nagano M, Saito K, 
Hirai MY (2009). Arabidopsis bile acid:sodium symporter fam-
ily protein 5 is involved in methionine-derived glucosinolate 
biosynthesis. Plant Cell Physiol, 50 (9): 1579–1586

Skirycz A, Reichelt M, Burow M, Birkemeyer C, Rolcik J, Kopka J, 
Zanor ML, Gershenzon J, Strnad M, Szopa J, et al. (2006). DOF 
transcription factor AtDof1.1 (OBP2) is part of a regulatory net-
work controlling glucosinolate biosynthesis in Arabidopsis. Plant 
J, 47 (1): 10–24

Soler R, Bezemer TM, Cortesero AM, Van der Putten WH, Louise 
EMV, Harvey JA (2007). Impact of foliar herbivory on the de-
velopment of a root-feeding insect and its parasitoid. Oecologia, 
152 (2): 257–264

Sønderby I, Hansen B, Bjarnholt N, Ticconi C, Halkier BA, Klieben-
stein DJ (2007). A systems biology approach identifies a R2R3 
MYB gene subfamily with distinct and overlapping functions in 
regulation of aliphatic glucosinolates. PLoS ONE, 12: e1322

Sønderby IE, Geu-Flores F, Halkier BA (2010). Biosynthesis of glu-
cosinolate – gene discovery and beyond. Trends Plant Sci, 15 (5): 
283–296

Textor S, de Kraker JW, Hause B, Gershenzon J, Tokuhisa JG (2007). 
MAM3 catalyzes the formation of all aliphatic glucosinolate 
chain lengths in Arabidopsis. Plant Physiol, 144 (1): 60–71

Thangstad OP, Bones AM, Holtan S, Moen L, Rossiter JT (2001). Mi-
croautoradiographic localisation of a glucosinolate precursor to 
specific cells in Brassica napus L. embryos indicates a separate 
transport pathway into myrosin cells. Planta, 213 (2): 207–213

Thompson MV (2006). Phloem: the long and the short of it. Trends 
Plant Sci, 11 (1): 26–33

Watanabe M, Balazadeh S, Tohge T, Erban A, Giavalisco P, Kopka J, 
Mueller-Roeber B, Fernie AR, Hoefgen R (2013). Comprehen-
sive dissection of spatiotemporal metabolic shifts in primary, 
secondary, and lipid metabolism during developmental senes-
cence in Arabidopsis. Plant Physiol, 162 (3): 1290–1310

Wittstock U, Halkier BA (2002). Glucosinolate research in the Arabi-
dopsis era. Trends Plant Sci, 7 (6): 263–270

Zukalová H, Vašák J (2002). The role and effects of glucosinolates of 
Brassica species – a review. Rostlinná výroba, 48 (4): 175–180

Züst T, Joseph B, Shimizu KK, Kliebenstein DJ, Turnbull LA (2011). 
Using knockout mutants to reveal the growth costs of defensive 
traits. Proc Roy Soc B-Biol Sci, 278 (1718): 2598–2603


