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摘　 要: 蛋白质在植物细胞内的定位是了解蛋白质功能、 基因调控和蛋白质￣蛋白质相互作用的关键ꎮ 近年来随

着各种蛋白质亚细胞定位方法的快速发展和技术的不断提升ꎬ 蛋白质亚细胞定位实现了高通量、 活体动态研究ꎮ
本文总结了植物蛋白质亚细胞定位的常用技术ꎬ 以及常用细胞器特异性标记的研究进展ꎬ 并对此领域研究的发

展前景做出了展望ꎮ
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　 　 蛋白质作为基因功能的主要执行者ꎬ 需要在

正确的亚细胞区隔中定位方可正常发挥功能ꎬ 以维

持生物体内多种复杂的生化过程有序高效进行ꎬ 保

证生物体正常生命活动[１]ꎮ 因此ꎬ 蛋白质亚细胞

定位(ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ)与其功能密

切相关ꎬ 是研究蛋白质生物学功能的基础ꎬ 对蛋白

质组学具有重要的意义[２]ꎮ 近年来ꎬ 随着蛋白质

数据的快速增长和传统定位技术的优化ꎬ 蛋白质的

定位不仅从单个蛋白质亚细胞定位发展到高通量地

进行蛋白质亚细胞定位ꎬ 而且实现了从静态定位研

究到活体动态研究的转变ꎮ 同时对于植物内膜系统

中ꎬ 应用靶向机制明确、 特异性强、 效果优良的细

胞器特异性标记物ꎬ 对于验证新蛋白质的亚细胞定

位ꎬ 解析其功能也至关重要ꎮ 本文主要介绍植物蛋
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白质亚细胞定位的常用技术ꎬ 分析比较了每种技术

在蛋白质定位研究方面的优势和局限性ꎬ 并对其研

究发展前景进行了展望ꎮ

１　 植物蛋白质亚细胞定位常用技术

真核细胞由上千种蛋白质组成的复杂网络构

成ꎬ 不同的亚细胞腔室结构将不同相关功能的蛋白

质分隔在不同区域ꎬ 从而在特定的亚细胞定位中发

挥最佳功能[３]ꎮ 除了采用直接实验技术对目标蛋

白进行亚细胞定位外ꎬ 自动化和高通量的生物信息

学预测方法也提供了重要补充ꎮ
１􀆰 １　 融合报告基因定位法

融合报告基因定位法是借助于检测融合蛋白中

的报告基因表达产物来实现与之融合的目标蛋白定

位ꎮ 常用的报告基因有 β￣葡萄糖苷酸酶(β￣ｇｌｕｃｕ￣
ｒｏｎｉｄａｓｅꎬ ＧＵＳ)基因、 β￣半乳糖苷酶(β￣ｇａｌａｃｔｏｓｉ￣
ｄａｓｅ) 基因、 绿色荧光蛋白 ( ｇｒｅｅｎ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｔ
ｐｒｏｔｅｉｎꎬ ＧＦＰ)基因等ꎮ 其中荧光融合蛋白定位法

的应用最为广泛ꎮ 目前其以简单、 快捷、 成本低廉

和周期性短等优点ꎬ 已成为确定包括植物在内的不

同生物体活细胞中蛋白质亚细胞定位的主要方

法[２ꎬ ３]ꎮ
目前被广泛应用的能进行亚细胞定位的报告基

因主要是 ＧＦＰꎮ 它能与多种不同的蛋白质 Ｎ 端或

Ｃ 端融合而保持天然蛋白的特性ꎬ 因此是一种直观

性很强的遗传荧光标记物ꎮ 随后通过对野生型

ＧＦＰ 进行点突变ꎬ 形成了一系列具有不同发射光

谱的 ＧＦＰ 突变体(如 ＲＦＰ、 ＢＦＰ、 ＹＦＰ 等)和荧光

信号加强的增强型荧光蛋白 ( ｅｎｈａｎｃｅｄ ｆｌｕｏｒｅｓ￣
ｃｅｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬ ＥＦＰｓ)ꎬ 为蛋白质亚细胞定位的研

究提供了更多选择ꎮ 研究表明ꎬ 由 ＣａＭＶ ３５Ｓ 或

ｐＵＢＱ１０ 常用组成型启动子驱动以荧光蛋白为基

础的标记特定细胞结构的报告基因 ＧＦＰ 已经可以

定位到细胞核[４]、 线粒体[５]、 内质网[６] 等多种细

胞器中ꎮ
检测荧光蛋白标记蛋白定位的常用策略是方

便快速的瞬时表达系统和稳定遗传转化系统ꎮ 其

中瞬时表达系统主要有通过聚乙二醇(ＰＥＧ)或电

穿孔介导的原生质体瞬时表达、 基因枪法介导的瞬

时表达、 农杆菌介导的瞬时表达等方法ꎮ 与将基因

整合到植物细胞染色体的稳定转化不同ꎬ 转化基因

的瞬时表达可以在相对较短的时间内实现ꎬ 而不需

要传递给下一代ꎮ 目前利用荧光蛋白标记蛋白定位

瞬时表达系统已经常用于快速检测蛋白质在细胞中

的分布ꎬ 验证蛋白互作ꎬ 揭示配体与受体的识别机

理等ꎮ
荧光融合蛋白定位技术也存在其局限性ꎮ 融合

到目标蛋白质末端的荧光蛋白可能会干扰蛋白质亚

细胞定位的细胞器特异性定位序列的信号ꎬ 主要是

定位在质体、 内质网、 线粒体、 过氧化物酶体的蛋

白质[７－９]ꎮ 同时荧光蛋白还可以影响蛋白折叠和聚

合ꎬ 并导致蛋白质定位受阻[１０]ꎮ 此外ꎬ 融合蛋白

过强或过弱表达也可造成定位错误、 聚集、 代谢紊

乱等ꎮ 同时植物细胞的细胞壁和质体等细胞成分的

自发荧光干扰可能也是低丰度质膜蛋白定位中的难

题[１１]ꎮ 总的来说ꎬ 需要仔细分析目标蛋白的序列

特征ꎬ 选择合适的荧光标记蛋白与之相连ꎬ 使目标

蛋白保持在正常表达水平ꎬ 从而精确确定蛋白质定

位模式ꎮ
１􀆰 ２　 免疫组织化学定位法

免疫组织化学法是将免疫反应的特异性与组织

化学的可见性巧妙结合的蛋白质亚细胞定位常用方

法ꎮ 借助显微设备(包括荧光显微镜、 电子显微

镜)的显像和放大作用ꎬ 在细胞、 亚细胞水平检测

各种抗原物质(如蛋白质、 多肽、 酶、 激素、 病原

体以及受体等)的定位与分布ꎮ 其中用于免疫组织

化学法的免疫化学标记物由第一代荧光素、 第二代

同位素、 第三代酶直至发展到第四代以免疫金颗粒

为代表的非放射性金属颗粒ꎮ 该技术最重要的优点

是体内定位系统ꎬ 反映的是活体状态下目标蛋白质

在植物细胞的位置ꎬ 是最直接、 准确的定位方法之

一ꎮ 但是ꎬ 对于绝大部分植物蛋白质来说难以具备

目标蛋白质的特异性抗体ꎬ 从而使其应用受到限

制ꎮ 另外ꎬ 免疫组化方法实验周期长ꎬ 效率低ꎬ 技

术依赖性强ꎬ 难以实现高通量ꎮ 目前该技术主要用

于细胞色素[１２]、 果胶[１]、 氧化蛋白[１４]、 硫转移

酶[１５]、 富含甘氨酸的蛋白[１６] 等大分子及吲哚乙

酸[１７]、 赤霉素[１８]、 脱落酸[１９] 等生物活性小分子

的研究ꎮ 近年来也将其应用于重金属离子的定位ꎬ
通过准确定位对阐明这些化合物在植物中的生理功

能起着重要作用[２０]ꎮ 免疫胶体金新型标记技术由

于其免疫金不仅可以作为标记ꎬ 而且不同颗粒大小

的免疫金还可以作双重甚至多重标记ꎬ 已成为对感

兴趣的蛋白质进行亚细胞尺度上精确定位的首选方
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法ꎮ 目前在植物中主要应用于细胞表面和细胞内多

糖、 蛋白质、 多肽、 抗原、 激素、 核酸等生物大分

子的精确定位ꎬ 尤其应用在细胞壁结构蛋白质定位

方面[２１]ꎮ
目前的趋势是传统的免疫荧光标记法更为研究

人员广泛使用ꎮ 免疫荧光标记法使用不同荧光标记

的抗体来识别内源性蛋白质或者过表达带标签

( ｔａｇ)的蛋白质来显示其在亚细胞中的定位ꎮ 鉴于

很多时候研究的新基因编码蛋白往往没有可用的抗

体ꎬ 所以瞬时转染表达的带较小 ｔａｇ 的融合蛋白法

经常被用来检测两种蛋白的共定位情况ꎮ 常用的小

标签有 ＨＡ、 ＭＹＣ、 ＦＬＡＧ、 Ｖ５、 Ｈｉｓ 等ꎬ 它们分

子量较小(一般不超过 ５ ｋＤ)ꎬ 所以基本不会影响

蛋白质在细胞中的亚细胞定位ꎬ 而且都有相应的高

质量商品化抗体能够高效特异地识别融合蛋白而被

广泛应用ꎮ 它们的融合方式也有多种选择ꎬ 一般

ＨＡ、 ＭＹＣ、 Ｖ５、 Ｈｉｓ 在常用载体中被融合在 Ｃ
端ꎬ 而 ＦＬＡＧ 被常用载体融合在 Ｎ 端ꎮ 具体的融

合方式还要根据不同蛋白质区段对细胞亚细胞定位

的可能影响来选择ꎮ 但在实验过程中ꎬ 采用过表达

标签抗体的方法虽然可以比较容易购买到商品化的

抗体ꎬ 但由于瞬时过表达的大量标签蛋白很容易聚

集在内质网等蛋白加工修饰的亚细胞结构区域ꎬ 同

样会遇到不能在细胞中准确定位蛋白质的现象ꎮ
１􀆰 ３　 共分离标记酶辅助定位法

共分离标记酶辅助定位法是通过分离目标蛋白

与细胞特定部位的标记酶后ꎬ 用特异的标记抗体通

过免疫印迹检测目标蛋白ꎬ 从而进行目标蛋白的亚

细胞定位ꎮ 目前ꎬ 已鉴定的与线粒体结合的标记酶

有细胞色素 Ｃ 氧化酶 ( ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ｃ ｏｘｉｄａｓｅꎬ
ＣＯＸ) [２２]ꎻ 用作过氧化物酶体的标记酶有羟基丙酮

酸还原酶 ( ｈｙｄｒｏｘｙｐｙｒｕｖａｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅꎬ ＨＰＲ)、
甘油酸激酶(ｇｌｙｃｅｒａｔｅ ｋｉｎａｓｅꎬ ＧＫ)、 过氧化氢酶

(ｃａｔａｌａｓｅꎬ ＣＡＴ) [２３ꎬ ２４]ꎻ 标记质膜的有胼胝质合

酶(ｃａｌｌｏｓｅ ｓｙｎｔｈａｓｅꎬ ＣａｌＳ)、 ５′核苷酸酶(５′￣ｎｕ￣
ｃｌｅｏｔｉｄａｓｅ) [２５]ꎻ 标记内质网的有葡萄糖￣６￣磷酸酶

(ｇｌｕｃｏｓｅ￣６￣ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅꎬ Ｇ６Ｐａｓｅ)、 ＮＡＤＰＨ￣细
胞色素 Ｃ 还原酶(ＮＡＤＰＨ: ｃｙｔｏｃｈｒｏｍｅ ｃ ｒｅｄｕｃ￣
ｔａｓｅ)ꎬ ＣＣＲ) [２３]ꎻ 标记液泡膜的有液泡焦磷酸酶

( ｖａｃｕｏｌａｒ Ｈ＋￣ｐｙｒｏｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅꎬ Ｖ￣ＰＰａｓｅ ) [２６]ꎻ
高尔基体标志酶为糖基转移酶(ｇｌｙｃｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅꎬ

ＧＴｓ) [２７]ꎮ 但这种方法一般要求用超速离心分离细

胞组分ꎬ 且在分离过程中需维持蛋白质的活性ꎬ 对

分离的要求较高ꎮ 同时受难以找到合适的特异性标

记酶的限制ꎬ 所以其应用受限ꎮ
１􀆰 ４　 蛋白质组学定位技术

蛋白质组学定位技术是利用细胞分馏、 双向凝

胶电泳分离和质谱技术鉴定相结合纯化亚细胞区隔

中的多肽ꎬ 从而得到高通量的数据集ꎮ 随着各种高

通量的蛋白质组技术日益成熟ꎬ 蛋白质组学研究的

不断细化和深入ꎬ 亚细胞水平的蛋白质组成为当前

蛋白组学研究的热点之一ꎮ 越来越多的植物亚细胞

蛋白质组学被建立ꎬ 如细胞壁蛋白质组[２８ꎬ ２９]、 质

膜蛋白质组[３０ꎬ ３１]、 线粒体蛋白质组[３２]、 质体小球

蛋白质组[３３] 、 液泡蛋白质组[３４] 、 过氧化物酶体

蛋白质组[３５ꎬ ３６] 、 内质网蛋白质组[３７] 、 叶绿体蛋

白质组[３８]等ꎮ 近年来ꎬ 亚细胞蛋白质组学取得了

长足的进展ꎬ 虽然已在不同的亚细胞间隔中发现

了大量的蛋白ꎬ 但特异性蛋白的总数远远少于预

期ꎬ 这表明对于低丰度和新蛋白需要改进分离和

检测方法ꎮ 对不同组织、 器官、 发育阶段以及对

各种胁迫响应中蛋白质亚细胞间隔的准确描述仍然

具有挑战性[３９]ꎮ
１􀆰 ５　 生物信息学预测定位

随着基因组和蛋白质组学的迅速发展ꎬ 根据蛋

白质的氨基酸序列特征以及亚细胞的特异结构特

征ꎬ 提取特征参数或描述符ꎬ 通过算法比较查询序

列中所包含的特征参数与各类被定位蛋白质的相似

度ꎬ 从而对蛋白质的亚细胞定位做出判断ꎮ 已经通

过对大规模的实验数据分析和提取生物学信息构建

了多种蛋白质亚细胞定位数据库ꎬ 目前很多在线预

测网站和生物预测软件已经在蛋白质的亚细胞定位

中广泛应用(表 １)ꎬ 预测定位的蛋白质多达 ４０００
余种ꎮ 由于很多实验数据表明 ３０％以上的蛋白质

可以同时定位于多个亚细胞位置或者在多个亚细胞

间转移ꎬ 研究也由对蛋白质亚细胞进行单位点预测

转变为多位点预测ꎮ 因此ꎬ 运用生物信息学手段进

行多位点蛋白质亚细胞定位预测是目前研究的热门

方向ꎮ 采用计算机软件预测蛋白质的定位ꎬ 能够低

成本、 高通量地获取亚细胞定位信息ꎬ 作为实验定

位的辅助分析手段ꎮ 但绝大多数的程序预测均有局

限ꎬ 预测的定位数据最终需要实验结果的验证ꎮ
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表 １　 分析预测植物蛋白质亚细胞定位数据库
Ｔａｂｌｅ １　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｄａｔａｂａｓｅ

服务器
Ｗｅｂ ｓｅｒｖｅｒ

网址
Ｗｅｂｓｉｔｅ

特征
Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ
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２　 常用细胞器标记物

基于荧光蛋白( ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬ ＦＰｓ)与

已确定的靶向蛋白或基序的融合ꎬ 已经成功构建了

拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ (Ｌ.) Ｈｅｙｎｈ.)、 本氏

烟草 ( Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｂｅｎｔｈａｍｉａｎａ Ｌ.)、 蒺 藜 苜 蓿

(Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ Ｇａｅｒｔｎ.)、 玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓ

Ｌ.)和水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.)等植物的荧光细胞器

标记系ꎬ 它们为确认目标蛋白质的亚细胞定位提供

了极好的工具ꎮ 其中来自 ＳＶ４０ 的核定位信号

(ＮＬＳ)使 ＦＰｓ 能够定位于细胞核ꎮ 过氧化物酶体

靶信号 １(ＰＴＳ１)Ｃ 端的 Ｓｅｒ￣Ｌｙｓ￣Ｌｅｕ 氨基酸残基是

将 ＦＰｓ 靶向过氧化物酶体的必要和充分条件[６３]ꎮ
烟草 Ｆ１￣ＡＴＰ 合成酶的 β 亚基的前 ６６ 个氨基酸组
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成了线粒体的转运肽ꎬ 融合到 ＦＰ 的 Ｎ 端则定位在

线粒体基ꎮ Ｒｕｂｉｓｃｏ 激活酶 ＲｅｃＡ 的 Ｎ 端转运肽被

融合到 ＦＰｓ 的 Ｎ 端ꎬ 用于靶向质体间质[６４]ꎮ 除了

目标序列与 ＦＰｓ 融合用于特定细胞器的定位外ꎬ
在特定的细胞器中鉴定出多种蛋白质ꎬ 也被用作细

胞器标记ꎮ 但是其中一些被鉴定的标记蛋白不具

体ꎬ 证据不充分ꎬ 特别是靶向机制不明确ꎮ 下面我

们将在植物内膜系统中对已被很好识别并广泛应用

的的细胞器标记做一总结ꎮ
２􀆰 １　 内质网标记物

内质网(ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃ ｒｅｔｉｃｕｌｕｍꎬ ＥＲ)是细胞

内的一个精细的膜系统ꎬ 专门负责蛋白质的转运、
折叠和组装ꎬ 是细胞内重要的运输和贮藏系统ꎮ 一

些内质网分子伴侣ꎬ 如免疫球蛋白重链结合蛋白

ＢｉＰ / ＧＲＰ７８[６５]、 钙网蛋白[６６]、 钙联蛋白[６７] 及蛋

白质二硫键异构酶等内质网蛋白的 Ｃ 端均含有内

质网滞留信号 Ｋ / ＨＤＥＬ 基序(赖氨酸 /组氨酸￣天门

冬氨酸￣谷氨酰胺￣亮氨酸)ꎬ 并通过与内部的内质

网 Ｋ / ＨＤＥＬ 受体发生相互作用将其维持在内质网

中ꎮ 当 Ｋ / ＨＤＥＬ 融合到 ＧＦＰ 的 Ｃ 端时ꎬ 绿色荧光

蛋白被保留在 ＥＲ 中ꎮ 因此 ＸＦＰ￣ＨＥＤＬ 现已被广泛

用作 ＥＲ 荧光标记物ꎮ
２􀆰 ２　 高尔基体标记物

高尔基体在蛋白质的加工、 修饰和运输过程中

起着重要的作用ꎮ 高尔基体具有 ３ 个功能区隔: 顺

面高尔基网、 中间高尔基网和反面高尔基网ꎮ 在植

物中发现参与 Ｎ￣连接寡糖糖基化修饰途径中的糖

苷酶和糖基转移酶已被证明定位于高尔基体ꎮ 大豆

α￣１ꎬ２ 甘露糖苷酶(ＭａｎＩ)和植物 Ｎ￣乙酰氨基葡萄

糖转移酶(ＧｎＴＩ)与 ＧＦＰ 融合并转化烟草后ꎬ 发现

其定位在顺面高尔基网[６８]ꎮ Ｎ￣多糖 ＧＦＰ 标记 β￣１ꎬ
２ 木糖基转移酶(ＸｙｌＴ)与高尔基体堆叠相关ꎬ 并优

先位于烟草 ＢＹ￣２ 细胞(ｂｒｉｇｈｔ ｙｅｌｌｏｗ ２ ｃｅｌｌｓ)的内

腔[６９]ꎮ 此外ꎬ ＧＤＰ￣甘露糖转运蛋白 １(ＧＯＮＳＴ１￣
ＹＦＰ)在 ＢＹ￣２ 悬浮细胞中的表达也被用作反面高尔

基网标记物[７０]ꎮ 还发现了与上述高尔基标记物性

质不同的高尔基驻留蛋白ꎮ ＡＴ￣ＣＡＳＰ 是公认的高

尔基基质蛋白ꎮ 在 ＢＹ￣２ 细胞中ꎬ ＡｔＣＡＳＰ 定位于

顺面高尔基网和部分重叠的反面高尔基网之间的中

间池ꎬ 表明 ＡｔＣＡＳＰ 在中间高尔基网中富集[７１]ꎮ
ＲＥＲ１Ｂ 是酵母 Ｒｅｒ１ｐ 的同源基因ꎬ 它负责将一部

分 ＥＲ 膜蛋白从高尔基体中运送至 ＥＲ 中ꎬ 并定位

于顺面高尔基网[７２]ꎮ 拟南芥高尔基体定位内膜蛋

白 １２ (ＥＭＰ１２)已被发现ꎮ ＧＦＰ￣ＥＭＰ１２ 融合蛋白

被定位于顺面高尔基网[７３]ꎮ 最后ꎬ 通过对拟南芥

中可溶性 Ｎ￣乙基马来酰亚胺敏感因子附着蛋白受

体(ＳＮＡＲＥ)分子的系统分析ꎬ 发现了 ９ 种高尔基

定位蛋白ꎬ 其中 ＳＹＰ３１、 ＳＹＰ３２ 或 ＭＥＭＢ１２ 与

ＸＦＰ 融合已被广泛用作高尔基特异性标记物[７４]ꎮ
然而ꎬ 需要进一步确定以上 ３ 种蛋白质在高尔基体

中的精确功能区隔ꎮ 最近ꎬ Ｐａｒｓｏｎｓ 等[７５] 通过质

谱法确定了高尔基池的常驻蛋白的定位ꎬ 并提出跨

膜区域的序列特征ꎮ
２􀆰 ３　 液泡标记物

液泡作为植物细胞内最大的细胞器在植物的生

长发育过程中行使多种重要功能ꎮ 根据其功能分为

贮藏型液泡(ＰＳＶｓ)和溶解型液泡(ＬＶｓ)ꎮ 在蛋白

质降解方面ꎬ 植物 ＬＶｓ 的功能与酵母液泡或动物

溶酶体颇为相似ꎬ 并且具有酸性 ｐＨ 值ꎻ 而 ＰＳＶｓ
是植物细胞在中性 ｐＨ 环境下储存蛋白质的唯一选

择[７６]ꎮ
不同类型液泡膜内在蛋白( ｔｏｎｏｐｌａｓｔ ｉｎｔｒｉｎｓｉｃ

ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬ ＴＩＰｓ)可作为区分植物细胞中两种液泡

的标志蛋白ꎮ 利用抗体标记ꎬ α￣ＴＩＰ 和 δ￣ＴＩＰ 特异

性定位在 ＰＳＶｓ 液泡膜ꎬ 而 γ￣ＴＩＰ 仅发现在 ＬＶｓ 的

液泡膜上[７７]ꎮ 此外ꎬ 在拟南芥和烟草叶组织原生

质体中的研究发现ꎬ α￣ＴＩＰ 以独立于高尔基体的方

式从内质网转运至 ＰＳＶｓ 液泡膜[７８]ꎮ 一些 ＳＮＡＲＥ
蛋白ꎬ 如 ＶＡＭＰ７１１ 和 ＡｔＶａｍ３ / ＳＹＰ２２ 通过荧光

电子显微镜观察发现定位于 ＬＶｓ 液泡膜ꎮ 在拟南

芥中通过表达 ＧＦＰ￣ＶＡＭＰ７１１ 和 ＧＦＰ￣ＳＹＰ２２ 的

ＬＶｓ 液泡膜标记物ꎬ 用于研究拟南芥的液泡动力

学[７９]ꎮ 此外ꎬ 质子泵 ＶＨＡ￣ａ２￣ＧＦＰ、 ＶＨＡ￣ａ３￣ＧＦＰ
和 ＶＨＰ１￣ＧＦＰ 在 ＬＶｓ 液泡膜上优先显示荧光[８０]ꎮ
据报道ꎬ 拟南芥液泡膜转运蛋白 １(ＡｔＶＩＴ１)通过

ｄｉｌｅｕｃｉｎｅ ｍｏｔｉｆ 介导其 ＬＶｓ 型液泡膜靶向性[８１]ꎮ
２􀆰 ４　 细胞质膜标记物

细胞质膜(ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅꎬ ＰＭ)在控制细

胞内外物质交换ꎬ 参与能量、 信息传递ꎬ 维持细胞

内环境相对稳定及调节细胞生命活动中起重要作

用ꎮ 目前的研究发现ꎬ 植物细胞质膜蛋白ꎬ 如生长

素极性定位的输出载体 ＰＩＮ 蛋白、 生长素输入载体

ＡＵＸ１ 蛋白、 硼转运蛋白 ＢＯＲ１、 油菜素内酯受体蛋

白 ＢＲＩ１、 跨膜受体激酶 ＦＬＳ２、 水通道蛋白 ＰＩＰ１￣２、
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低温诱导蛋白 ６Ａ(ＬＴＩ６Ａ)都是通过与 ＦＰｓ 融合ꎬ 在

免疫荧光和免疫电子显微镜下观察定位在 ＰＭ[８２]ꎮ
２􀆰 ５　 其它常用细胞器标记物

细胞色素 Ｃ 氧化酶(ＣＯＸ)是线粒体内膜上的

蛋白复合体ꎬ 它参与 ＡＴＰ 合成过程中所必须的质

子转运及将氧气催化为水ꎮ 大多数 ＣＯＸ 亚基都可

以作为很好的线粒体标记物[６４]ꎮ 同时在糖酵解第

一个步骤中发挥作用的己糖激酶被认为是线粒体外

膜的常用标记物ꎮ 过氧化物酶体是进行诸如脂肪酸

β￣氧化等氧化反应及预防过氧化物的结构ꎮ 其中过

氧化物酶体标记酶 ＣＡＴ、 过氧化物酶体膜受体

Ｆｏｘ２ｐ 和 Ｆｏｘ５ｐ 以及过氧化物酶体生成蛋白

(ＰＥＸ)均被认为是其常用标记物[８３]ꎮ 蛋白酶体是

多蛋白复合物ꎬ 其功能是通过蛋白水解来降解蛋

白ꎮ 蛋白酶体中 ２０Ｓ 蛋白酶体亚基、 ２６Ｓ 蛋白酶

体亚基、 ２６Ｓ 蛋白酶体非 ＡＴＰ 酶调节亚基(Ｒｐｎ２)
及 ２６Ｓ 蛋白酶调节亚基 ７(Ｃｉｍ５)都是常用的蛋白

酶体标记物[８４]ꎮ 组蛋白 ２Ｂ(Ｈ２Ｂ)与 ＧＦＰ 融合后

瞬时转化烟草ꎬ 在其表皮细胞的细胞核产生绿色荧

光ꎬ 因此 Ｈ２Ｂ 也被用于植物细胞核标记物ꎮ

３　 展望

细胞行使功能需要由特定空间分布蛋白质种

类、 含量、 修饰的动态变化来调控生物过程ꎬ 因此

亚细胞定位是影响蛋白质在细胞内生理功能的关

键ꎬ 蛋白质亚细胞定位分析常被用作基因功能研究

的实验方法ꎬ 对于确定一个未知基因编码蛋白的功

能提供重要的参考信息ꎮ 近年来ꎬ 植物亚细胞蛋白

质组定位研究有了长足发展ꎮ 有报道采用荧光共振

能量转移(ＦＲＥＴ)显微镜测量技术来对活细胞蛋白

质的空间分布ꎬ 包括对共定位于活细胞特定部位的

蛋白质相互作用进行了研究ꎬ 以此实时跟踪特定蛋

白质在细胞生长发育过程中的表达、 调控机制

等[８５ꎬ ８６]ꎮ 随着各种实验定位手段与生物信息学预

测相互验证与促进ꎬ 蛋白质亚细胞定位数据不断积

累完善ꎬ 为深入阐明蛋白质的功能提供重要依据ꎮ
细胞器标记是细胞生物学中最基本的工具之

一ꎬ 特别是在活细胞中应用的细胞器标记ꎮ 它们通

常被用来跟踪相应细胞器的动态ꎬ 或用于确定生物

大分子的亚细胞定位ꎮ 其中荧光蛋白的快速发展推

动了荧光蛋白标记在活体细胞成像中的广泛应用ꎮ
因此ꎬ 也成为细胞生物学研究者的首选工具ꎬ 通过

荧光蛋白成像来确定蛋白质定位中发挥着重要作

用ꎮ 但潜在的风险是荧光蛋白标记可能会干扰目标

蛋白的胞内运输ꎬ 从而影响蛋白质的精确定位ꎮ 目

前还没有一种可靠的设计原则来确定蛋白质的靶向

特异性ꎮ 同时每个细胞器可视化的荧光细胞器标记

可以作为蛋白质在亚细胞水平上定位的标准ꎬ 对于

确定未知蛋白的正确定位提供了参照ꎮ 特别是对于

定位在植物质体、 过氧化物酶体、 线粒体和高尔基

体的点状荧光分布模式的蛋白质精确定位具有重要

作用ꎮ 因此ꎬ 获得植物主要细胞器有效的荧光蛋白

为基础的标记物将是一个漫长的过程ꎬ 一旦建立可

靠有效的细胞器标记体系将为相关研究人员节约大

量时间ꎬ 从而促进本领域的快速发展ꎮ
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ｑｕａｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｃａｄｍｉｕｍ ｉｏｎｓ ｉｎ ｗｈｅａｔ ( Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉ￣

ｖｕｍ)[Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ ２０１５ꎬ １０(５): ｅ０１２３７７９.
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[５２] 　 Ｖｉｋｌｕｎｄ Ｈꎬ Ｅｌｏｆｓｓｏｎ Ａꎬ Ｎｏｔｅｓ Ａ. ＯＣＴＯＰＵＳ: ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｔｏ￣

ｐｏｌｏｇｙ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｂｙ ｔｗｏ￣ｔｒａｃｋ ＡＮＮ￣ｂａｓｅｄ ｐｒｅｆｅｒｅｎｃｅ
ｓｃｏｒｅｓ ａｎｄ ａｎ ｅｘｔｅｎｄｅｄ ｔｏｐｏｌｏｇｉｃａｌ ｇｒａｍｍａｒ[ Ｊ] . Ｂｉｏｉｎ￣

ｆｏｒｍａｔｉｃｓꎬ ２００８ꎬ ２４(１５): １６６２－１６６８.

[５３] 　 Ｌｕ Ｚꎬ Ｓｚａｆｒｏｎ Ｄꎬ Ｇｒｅｉｎｅｒ Ｒꎬ Ｌｕ Ｐꎬ Ｗｉｓｈａｒｔ ＤＳꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｒｅ￣
ｄｉｃｔｉｎｇ ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎ ｕｓｉｎｇ ｍａｃｈｉｎｅ￣
ｌｅａｒｎｅｄ ｃｌａｓｓｉｆｉｅｒｓ[Ｊ] . Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓꎬ ２００４ꎬ ２０(４): ５４７－

５５６.
[５４] 　 Ｃｏｋｏｌ Ｍꎬ Ｎａｉｒ Ｒꎬ Ｒｏｓｔ Ｂ. Ｆｉｎｄｉｎｇ ｎｕｃｌｅａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｓｉｇ￣

ｎａｌｓ[Ｊ] . ＥＭＢＯ Ｒｅｐꎬ ２０００ꎬ １(５): ４１１－４１５.
[５５] 　 Ｈｉｌｌｅｒ Ｋꎬ Ｇｒｏｔｅ Ａꎬ Ｓｃｈｅｅｒ Ｍꎬ Ｍüｎｃｈ Ｒꎬ Ｊａｈｎ Ｄ. ＰｒｅｄｉＳｉ:

ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｓｉｇｎａｌ ｐｅｐｔｉｄｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｃｌｅａｖａｇｅ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ

[Ｊ] . Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓꎬ ２００４ꎬ ３２: Ｗ３７５－Ｗ３７９.
[５６] 　 Ｓｍａｌｌ Ｉꎬ Ｐｅｅｔｅｒｓ Ｎꎬ Ｌｅｇｅａｉ Ｆꎬ Ｌｕｒｉｎ Ｃ. Ｐｒｅｄｏｔａｒ: ａ ｔｏｏｌ ｆｏｒ

ｒａｐｉｄｌｙ ｓｃｒｅｅｎｉｎｇ ｐｒｏｔｅｏｍｅｓ ｆｏｒ Ｎ￣ｔｅｒｍｉｎａｌ ｔａｒｇｅｔｉｎｇ ｓｅ￣
ｑｕｅｎｃｅｓ[Ｊ] . Ｐｒｏｔｅｏｍｉｃｓꎬ ２００４ꎬ ４(６): １５８１－１５９０.

[５７] 　 Ｙｕ ＮＹꎬ Ｗａｇｎｅｒ ＪＲꎬ Ｌａｉｒｄ ＭＲꎬ Ｍｅｌｌｉ Ｇꎬ Ｒｅｙ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ.

ＰＳＯＲＴｂ ３􀆰０: ｉｍｐｒｏｖｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ
ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｒｅｆｉｎｅｄ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｓｕｂｃａｔｅｇｏｒｉｅｓ ａｎｄ ｐｒｅ￣

ｄｉｃｔｉｖｅ ｃａｐａｂｉｌｉｔｉｅｓ ｆｏｒ ａｌｌ ｐｒｏｋａｒｙｏｔｅｓ[ Ｊ] . Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓꎬ
２０１０ꎬ ２６(１３): １６０８－１６１５.

[５８] 　 Ａｌｍａｇｒｏ Ａｒｍｅｎｔｅｎｔｅｒｏｓ ＪＪꎬ Ｔｓｉｒｉｇｏｓ ＫＤꎬ Ｓøｎｄｅｒｂｙ ＣＫꎬ

Ｐｅｔｅｒｓｅｎ ＴＮꎬ Ｗｉｎｔｈｅｒ Ｏꎬ ｅｔ ａｌ. ＳｉｇｎａｌＰ ５􀆰０ ｉｍｐｒｏｖｅ ｓｉｇｎａｌ
ｐｅｐｔｉｄｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎｓ ｕｓｉｎｇ ｄｅｅｐ ｎｅｕｒａｌ ｎｅｔｗｏｒｋｓ[ Ｊ] . Ｎａｔ

Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌꎬ ２０１９ꎬ ３７(４): ４２０－４２３.

[５９] 　 Ｚｈａｎｇ ＹＺꎬ Ｓｈｅｎ ＨＢ. Ｓｉｇｎａｌ￣３Ｌ ２􀆰０: Ａ ｈｉｅｒａｒｃｈｉｃａｌ ｍｉｘｔｕｒｅ
ｍｏｄｅｌ ｆｏｒ ｅｎｈａｎｃｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｉｇｎａｌ ｐｅｐｔｉｄｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｂｙ

ｉｎｃｏｒｐｏｒａｔｉｎｇ ｒｅｓｉｄｕｅ￣ｄｏｍａｉｎ ｃｒｏｓｓ￣ｌｅｖｅｌ ｆｅａｔｕｒｅｓ [ Ｊ] . Ｊ

Ｃｈｅｍ Ｉｎｆ Ｍｏｄｅｌꎬ ２０１７ꎬ ５７(４): ９８８－９９９.
[６０] 　 Ｐｅｔｅｒｓ Ｃꎬ Ｔｓｉｒｉｇｏｓ ＫＤꎬ Ｓｈｕ Ｎꎬ Ｅｌｏｆｓｓｏｎ Ａ. Ｉｍｐｒｏｖｅｄ ｔｏ￣

ｐｏｌｏｇｙ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｕｓｉｎｇ ｔｈｅ ｔｅｒｍｉｎａｌ ｈｙｄｒｏｐｈｏｂｉｃ ｈｅｌｉｃｅｓ
ｒｕｌｅ[Ｊ] . Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓꎬ ２０１６ꎬ ３２(８): １１５８－１１６２.

[６１] 　 Ｅｍａｎｕｅｌｓｓｏｎ Ｏꎬ Ｎｉｅｌｓｅｎ Ｈꎬ Ｂｒｕｎａｋ Ｓꎬ ｖｏｎ Ｈｅｉｊｎｅ Ｇ. Ｐｒｅ￣
ｄｉｃｔｉｎｇ ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅｉｒ
Ｎ￣ｔｅｒｍｉｎａｌ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅ [ Ｊ] . Ｊ Ｍｏｌ Ｂｉｏｌꎬ ２０００ꎬ

３００(４): １００５－１０１６.
[６２] 　 Ｔｓｉｒｉｇｏｓ ＫＤꎬ Ｐｅｔｅｒｓ Ｃꎬ Ｓｈｕ Ｎꎬ Ｋäｌｌ Ｌꎬ Ｅｌｏｆｓｓｏｎ Ａ. Ｔｈｅ

ＴＯＰＣＯＮＳ ｗｅｂ ｓｅｒｖｅｒ ｆｏｒ ｃｏｎｓｅｎｓｕｓ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｍｅｍ￣
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ｂｒａｎｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｔｏｐｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｓｉｇｎａｌ ｐｅｐｔｉｄｅｓ [ Ｊ] . Ｎｕｃｌｅｉｃ

Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓꎬ ２０１５ꎬ ４３: Ｗ４０１－Ｗ４０７.
[６３] 　 Ａｂｅ Ｓꎬ Ｎａｇａｉ Ｔꎬ Ｍａｓｕｋａｗａ Ｍꎬ Ｏｋｕｍｏｔｏ Ｋꎬ Ｈｏｍｍａ Ｙꎬ

ｅｔ ａｌ. Ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ＮＤＲ２ ｔｏ ｐｅｒｏｘｉｓｏｍｅｓ
ａｎｄ ｉｔｓ ｒｏｌｅ ｉｎ Ｃｉｌｉｏｇｅｎｅｓｉｓ[ Ｊ] . Ｊ Ｂｉｏｌ Ｃｈｅｍꎬ ２０１７ꎬ ２９２
(１０): ４０８９－４０９８.

[６４] 　 Ｋöｈｌｅｒ Ｓꎬ Ｄｅｌｗｉｃｈｅ ＣＦꎬ Ｄｅｎｎｙ ＰＷꎬ Ｔｉｌｎｅｙ ＬＧꎬ Ｗｅｂｓｔｅｒ
Ｐꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｐｌａｓｔｉｄ ｏｆ ｐｒｏｂａｂｌｅ ｇｒｅｅｎ ａｌｇａｌ ｏｒｉｇｉｎ ｉｎ ａｐｉ￣

ｃｏｍｐｌｅｘａｎ ｐａｒａｓｉｔｅｓ [ Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ １９９７ꎬ ２７５ ( ５３０５):
１４８５－１４８９.

[６５] 　 Ｌｅｅ ＭＨꎬ Ｍｉｎ ＭＫꎬ Ｌｅｅ ＹＪꎬ Ｊｉｎ ＪＢꎬ Ｓｈｉｎ ＤＨꎬ ｅｔ ａｌ. ＡＤＰ￣

ｒｉｂｏｓｙｌａｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ １ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｐｌａｙｓ ａ ｃｒｉｔｉｃａｌ ｒｏｌｅ ｉｎ
ｉｎｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｔｒａｆｆｉｃｋｉｎｇ ａｎｄ ｍａｉｎｔｅｎａｎｃｅ ｏｆ ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃ

ｒｅｔｉｃｕｌｕｍ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ
２００２ꎬ １２９(４): １５０７－１５２０.

[６６] 　 Ｂｒａｎｄｉｚｚｉ Ｆꎬ Ｈａｎｔｏｎ Ｓꎬ ＤａＳｉｌｖａ ＬＬＰꎬ Ｂｏｅｖｉｎｋ Ｐꎬ Ｅｖａｎｓ

Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. ＥＲ ｑｕａｌｉｔｙ ｃｏｎｔｒｏｌ ｃａｎ ｌｅａｄ ｔｏ ｒｅｔｒｏｇｒａｄｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ
ｆｒｏｍ ｔｈｅ ＥＲ ｌｕｍｅｎ ｔｏ ｔｈｅ ｃｙｔｏｓｏｌ ａｎｄ ｔｈｅ ｎｕｃｌｅｏｐｌａｓｍ ｉｎ
ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｊꎬ ２００３ꎬ ３４(３): ２６９－２８１.

[６７] 　 Ｉｒｏｎｓ ＳＬꎬ Ｅｖａｎｓ ＤＥꎬ Ｂｒａｎｄｉｚｚｉ Ｆ. Ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ２３８ ａｍｉｎｏ
ａｃｉｄｓ ｏｆ ｔｈｅ ｈｕｍａｎ ｌａｍｉｎ Ｂ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ａｒｅ ｔａｒｇｅｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅ

ｎｕｃｌｅａｒ ｅｎｖｅｌｏｐｅ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ [ Ｊ ] . Ｊ Ｅｘｐ Ｂｏｔꎬ ２００３ꎬ ５４
(３８４): ９４３－９５０.

[６８] 　 Ｓａｉｎｔ￣Ｊｏｒｅ￣Ｄｕｐａ Ｃꎬ Ｎｅｂｅｎｆüｈｒ Ａꎬ Ｂｏｕｌａｆｌｏｕｓ Ａꎬ Ｆｏｌｌｅｔ￣

Ｇｕｅｙｅ ＭＬꎬ Ｐｌａｓｓｏｎ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｌａｎｔ Ｎ￣ｇｌｙｃａｎ ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ
ｅｎｚｙｍｅｓ ｅｍｐｌｏｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔａｒｇｅｔｉｎｇ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｆｏｒ ｔｈｅｉｒ

ｓｐａｔｉａｌ ａｒｒａｎｇｅｍｅｎｔ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ｓｅｃｒｅｔｏｒｙ ｐａｔｈｗａｙ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ
Ｃｅｌｌꎬ ２００６ꎬ １８(１１): ３１８２－３２００.

[６９] 　 Ｉｔｏ Ｙꎬ Ｕｅｍｕｒａ Ｔꎬ Ｎａｋａｎｏ Ａ. Ｔｈｅ Ｇｏｌｇｉ ｅｎｔｒｙ ｃｏｒｅ ｃｏｍ￣

ｐａｒｔｍｅｎｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ａｓ ａ ＣＯＰＩＩ￣ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｓｃａｆｆｏｌｄ ｆｏｒ
ＥＲ￣ｔｏ￣Ｇｏｌｇｉ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｃｅｌｌｓ[Ｊ] . Ｊ Ｃｅｌｌ Ｓｃｉꎬ ２０１８ꎬ

１３１(２): ｊｃｓ２０３８９３.
[７０] 　 Ｂａｌｄｗｉｎ ＴＣꎬ Ｈａｎｄｆｏｒｄ ＭＧꎬ Ｙｕｓｅｆｆ Ｍꎬ Ｏｒｅｌｌａｎａ Ａꎬ Ｄｕｐｒｅｅ

Ｐ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ＧＯＮＳＴ１ꎬ ａ Ｇｏｌｇｉ￣

ｌｏｃａｌｉｚｅｄ ＧＤＰ￣ｍａｎｎｏｓｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ ] .
Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２００１ꎬ １３(１０): ２２８３－２２９５.

[７１] 　 Ｒｅｎｎａ Ｌꎬ Ｈａｎｔｏｎ ＳＬꎬ Ｓｔｅｆａｎｏ Ｇꎬ Ｂｏｒｔｏｌｏｔｔｉ Ｌꎬ Ｍｉｓｒａ Ｖꎬ

Ｂｒａｎｄｉｚｚｉ Ｆ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ＡｔＣＡＳＰꎬ
ａ ｐｌａｎｔ ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅ Ｇｏｌｇｉ ｍａｔｒｉｘ ｐｒｏｔｅｉｎ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌ

Ｂｉｏｌꎬ ２００５ꎬ ５８(１): １０９－１２２.
[７２] 　 Ｓａｔｏ Ｋꎬ Ｎｉｓｈｉｋａｗａ Ｓꎬ Ｎａｋａｎｏ Ａ. Ｍｅｍｂｒａｎｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｒｅ￣

ｔｒｉｅｖａｌ ｆｒｏｍ ｔｈｅ Ｇｏｌｇｉ ａｐｐａｒａｔｕｓ ｔｏ ｔｈｅ ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃ ｒｅｔｉｃｕ￣

ｌｕｍ(ＥＲ): ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ＲＥＲ１ ｇｅｎｅ ｐｒｏｄｕｃｔ ａｓ ａ
ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ＥＲ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ Ｓｅｃ１２ｐ[ Ｊ] . Ｍｏｌ

Ｂｉｏｌ Ｃｅｌｌꎬ １９９５ꎬ ６(１１): １４５９－１４７７.
[７３] 　 Ｌｅｕｎｇ ＫＰꎬ Ｌｕｏ Ｍꎬ Ｇａｏ Ｃꎬ Ｚｅｎｇ Ｙꎬ Ｚｈａｏ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｒａｂｉ￣

ｄｏｐｓｉｓ ＥＮＤＯＭＥＭＢＲＡＮＥ ＰＲＯＴＥＩＮ １２ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｓ ｔｏ ｔｈｅ
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