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摘要    腺苷三磷酸结合盒转运蛋白(ATP binding cassette transporter, ABC transporter)家族是最古

老的膜蛋白家族之一，广泛存在于原核生物和真核生物体内，利用 ATP 水解释放的能量对氨基酸、

脂质、抗生素等物质进行跨膜运输，参与生物体内多种生理活动。目前，对软体动物 ABC 转运蛋

白家族的鉴定，仅在虾夷扇贝 (Patinopecten yessoensis)、栉孔扇贝 (Chlamys farreri)和长牡蛎

(Crassostrea gigas) 3 种双壳类中有系统研究，对缢蛏(Sinonovacula constricta) ABC 转运蛋白家族的

鉴定和表达模式分析尚未见报道。利用缢蛏基因组和转录组数据，运用本地及 NCBI 在线 BLAST

程序、FGENESH+、SMART、ExPASy、MEGA X、Mev 4.90 和 MapInspect 等生物信息学分析工具，

在全基因组水平系统地鉴定出 52 个缢蛏 ABC 转运蛋白，并对转运蛋白基因外显子数目、染色体定

位等信息进行分析；通过系统进化分析，将缢蛏 ABC 转运蛋白家族分为 8 个亚家族，即

ABCA~ABCH；通过比较分析不同物种ABC转运蛋白家族，推测基因串联复制事件对软体动物ABC

转运蛋白家族成员数目的增加有影响。ABC 转运蛋白基因在缢蛏不同发育时期和组织的表达分析

显示，ABCC 和 ABCG 亚家族多个基因在缢蛏稚贝时期表达量达到最高值，ABC 转运蛋白基因在

鳃、肝胰腺和性腺中表达种类较多。软体动物作为第二大动物类群，目前仅有 3 个物种的 ABC 转

运蛋白得到了系统分类，缢蛏 ABC 转运蛋白基因家族的系统鉴定与表达模式分析为研究软体动物

ABC 转运蛋白基因的进化和缢蛏 ABC 转运蛋白功能提供了基础资料。 

关键词    缢蛏；ABC 转运蛋白；序列分析；表达模式 
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腺 苷 三 磷 酸 结 合 盒 转 运 蛋 白 (ATP binding 

cassette transporter, ABC transporter)是一类广泛存在

于原核生物和真核生物体内的膜蛋白，对糖类、氨基

酸、脂质、外毒素、药物等多种物质具有转运功能，

几乎所有真核生物的 ABC 转运蛋白都是向外转运蛋

白(侯文韬等, 2018)。人类 ABC 转运蛋白基因突变与
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多种疾病相关，如 ABCD1 功能紊乱会引起超长链脂

肪酸在组织中累积(侯文韬等, 2018)；ABCC7 是一种

离子转运通道蛋白，该蛋白基因的突变会导致囊性纤

维化(Zhang et al, 2016)；ABCB1、ABCG2 和 ABCC1

能够将抗癌药物转运至胞外，与癌症的耐药性有关

(Robey et al, 2018)等。ABC 转运蛋白家族特定成员通

过介导多型异源物质抗性(multixenobiotic resistance, 

MXR)机制，将环境毒素和致病病原体等逆浓度运输

至胞外，对软体动物具有保护作用(Xu et al, 2011; 

Jeong et al, 2017) ， 如 ABCG2 在 印 度 岩 牡 蛎

(Saccostrea forskali)中发挥转运有机污染物三丁基氟

化锡的作用(Kingtong et al, 2007)；ABCB1 和 ABCC5

在缢蛏感染副溶血弧菌 (Vibrio parahaemolyticus)中

发挥屏障作用，其功能可能与缢蛏固有免疫的组成有

关(Fu et al, 2019)。 

根据结构域组成，ABC 转运蛋白可分为 3 类，

其中，全转运蛋白(full transporter, FT)由 2 个核苷酸

结合结构域(nucleotide binding domain, NBD)和 2 个

跨膜结构域(transmembrane domain, TMD)组成；半转

运蛋白(half transporter, HT)由 1 个 NBD 和 1 个 TMD

组成，2 个半转运蛋白结合为二聚体后才具备转运功

能(Ford et al, 2019)。其他 ABC 转运蛋白只具有 NBD

或 TMD 结构域，如 ABCE 和 ABCF 亚家族，它们不

含 TMD，但在一条肽链中有 2 个 NBD，不具备转运

功能。NBD 结构域序列很保守，功能为结合并水解

ATP；TMD 结构域决定底物的特异性并构成底物运

输的通路，保守性相对 NBD 较差。 

根据序列同源性和结构相似性，ABC 转运蛋白

分为 ABCA~ABCH 8 个亚家族。ABCH 亚家族目前

仅在节肢动物和斑马鱼(Danio rerio)、金鱼(Carassius 

auratus)等少数硬骨鱼类及部分双壳类软体动物中发

现(Dean et al, 2005; Popovic et al, 2010; 刘含梅等, 

2020; Wang et al, 2021)，在哺乳动物、真菌和植物中

没有发现。 

在无脊椎动物中，ABC 转运蛋白家族鉴定工作

在节肢动物中开展较多，如对昆虫纲、蛛形纲及甲壳

纲中的家蚕 (Bombyx mori)、二点叶螨 (Tetranychus 

urticae)、虎斑猛水蚤(Tigriopus japonicus)等多个物种

进行了 ABC 转运蛋白家族的鉴定分类(Liu et al, 2011; 

Dermauw et al, 2013; Jeong, 2014)。在软体动物中，

目 前 仅 对 双 壳 类 的 虾 夷 扇 贝 (Patinopecten 

yessoensis) 、栉孔扇贝 (Chlamys farreri) 和长牡蛎

(Crassostrea gigas)的 ABC 转运蛋白家族进行了系统

鉴定与分类。缢蛏(Sinonovacula constricta)是软体动

物门双壳纲中的重要经济物种，广泛分布于西太平洋

沿岸的潮间带和河口水域(Zhao et al, 2017)，是我国

传统的四大海水养殖贝类之一。研究发现，在铜离子

胁迫的福建牡蛎(Crassostrea angulata)中，ABCB1 可

能发挥保护细胞的作用(Shi et al, 2015)；斑马贻贝

(Dreissena polymorpha)中，汞可诱导 ABCB1 与 ABCC

家族基因表达，参与细胞应激反应 (Navarro et al, 

2012)；在地中海贻贝(Mytilus galloprovincialis)鳃与肝

胰腺组织中，ABCB 和 ABCC 亚家族蛋白可能通过外

排镉离子发挥保护作用(Torre et al, 2014)。对山东

(孙珊等, 2017)与辽东(宋永刚等, 2016)地区海水重金

属的检测发现，部分水域毒性重金属超标或存在超标

风险，威胁当地贝类的生产养殖工作。ABC 转运蛋

白通过介导机制发挥排毒解毒功能，对缢蛏 ABC 转

运蛋白功能的研究或有助于缢蛏的健康养殖和优质

水产品的供应。对缢蛏 ABC 转运蛋白家族的鉴定和

表达模式分析尚未见报道。本研究对缢蛏 ABC 转运

蛋白基因家族进行系统鉴定、进化树构建和表达模式

分析，旨在为理解软体动物 ABC 转运蛋白基因的进

化和缢蛏 ABC 转运蛋白功能的研究提供基础资料。 

1  材料与方法 

1.1  缢蛏 ABC 转运蛋白家族成员鉴定 

用于鉴定缢蛏 ABC 转运蛋白的数据来源于已发

表的缢蛏基因组和转录组数据(Ran et al, 2019; Dong 

et al, 2020)。利用人类 (Homo sapiens)、二点叶螨

(Dermauw et al, 2013)、虾夷扇贝、栉孔扇贝和长牡蛎

ABC 转运蛋白家族蛋白序列(Wang et al, 2021)作为查

询序列，通过本地 BLASTP 程序在缢蛏基因组蛋白

数据库进行搜索比对，E 值设置为 1×10–5；同时，利

用虾夷扇贝、栉孔扇贝和长牡蛎 ABC 转运蛋白家族

蛋白序列作为查询序列，通过本地 TBLASTN 程序在

缢蛏基因组和转录组数据库中进一步搜索比对，E 值

设置为 1×10–5。缢蛏 ABC 转运蛋白 CDS 与蛋白序列

已上传至 Figshare 网站(https://figshare.com/articles/ 

dataset/52_razor_clam_ABC/21454542)。 

1.2  ABC 转运蛋白结构域分析 

利用 SMART 网站(http://smart.embl.de/)预测缢

蛏 ABC 转运蛋白结构域，通过 Softberry 网站(http:// 

www.softberry.com/)的 FGENESH+工具(Solovyev, 2007)

对缢蛏 ABC 转运蛋白结构域不完整的序列，以虾夷

扇贝蛋白序列为参考进行同源预测来补全序列，并重

新利用 SMART 网站预测蛋白结构域。 
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1.3  ABC 转运蛋白基因在染色体的定位 

利用 NCBI 网站下载的缢蛏基因组序列(Dong 

et al, 2020)，通过本地 BLASTN 程序进行 ABC 转运

蛋白家族基因的染色体定位，使用 MapInspect 软件

完成作图。 

1.4  ABC 转运蛋白基因结构分析 

通过本地 BLASTN 程序将缢蛏 ABC 转运蛋白

CDS 序列映射至基因组，得到基因结构信息。利用

GSDS 网站(http://gsds.gao-lab.org/)(Hu et al, 2015)绘

制基因结构示意图。 

1.5  缢蛏 ABC 转运蛋白家族系统进化树构建 

选取虾夷扇贝、栉孔扇贝、长牡蛎和缢蛏的 ABC

转运蛋白序列，通过 ClustalW (Thompson et al, 1997)

程序进行多序列比对，然后利用 MEGA X (Kumar et al, 

2018)软件的最大似然法(maximum likelihood, ML)构

建系统进化树，选择 JTT 矩阵模型(Jones et al, 1992)，

自展值(bootstrap)设置为 1 000。 

1.6  不同物种间 ABC 转运蛋白家族种类与数量的比较 

选取 6 种脊椎动物，即人类(Dean et al, 2001)、

小鼠(Mus musculus)、非洲爪蟾(Xenopus laevis)、金鱼

(刘含梅等, 2020)、斑马鱼(Annilo et al, 2006)和海七

鳃鳗(Petromyzon marinus)(Ren et al, 2015)和 7 种无脊

椎动物，即柑橘木虱(Diaphorina citri)(Wang et al, 

2019)、二点叶螨 (Dermauw et al, 2013)、瓜实蝇

(Zeugodacus cucurbitae)(Xu et al, 2021)、虾夷扇贝、

栉孔扇贝、长牡蛎(Wang et al, 2021)和缢蛏，进行 ABC

转运蛋白亚家族种类与数量比较分析。小鼠与非洲爪

蟾 ABC 转运蛋白家族信息检索自 Ensembl 数据库

(http://www.ensembl.org/index.html)。 

1.7  ABC 转运蛋白基因表达模式分析 

利用已发表的缢蛏不同发育时期和成体不同组

织的转录组数据(Dong et al, 2020)，使用软件 Mev 

4.90 绘制缢蛏鳃、足、闭壳肌、肝胰脏、外套膜、

水管、卵巢与精巢 8 个成体不同组织和卵子、4 细胞

期、囊胚、原肠胚、担轮幼虫、D 形幼虫、壳顶幼

虫和稚贝 8 个不同发育时期的 ABC 转运蛋白基因表

达热图。 

2  结果 

2.1  缢蛏 ABC 转运蛋白家族成员鉴定与特征描述 

利用缢蛏基因组和转录组数据经过序列同源比

对分析，在全基因组水平上鉴定出 52 个 ABC 转运蛋

白基因，分布在 8 个亚家族(A~H)，其中，7 个 ABCA、

10 个 ABCB、13 个 ABCC、3 个 ABCD、1 个 ABCE、

3 个 ABCF、14 个 ABCG 和 1 个 ABCH (表 1)。根据

蛋白结构域，分为 24 个全转运蛋白、24 个半转运蛋

白以及 4 个非转运蛋白。ABC 转运蛋白编码基因长

度区间为 1 588~7 224 bp，预测蛋白序列长度跨度为

382~2 408 aa。 
 

表 1  缢蛏 52 个 ABC 转运蛋白信息 
Tab.1  Information of 52 ABC transporters in razor clam 

蛋白名称 
Protein name 

蛋白长度 
Protein length/aa

结构域 
Domain structure

外显子数目
Exon number

编码区状态
CDS status 

编码区长度 
CDS length/bp 

染色体定位 
Gene locations on 

chromosomes 

ABCA1 1 992 (TMD-NBD)2 34 部分 Partial 5 979 Chr01 

ABCA2a 2 225 (TMD-NBD)2 39 完整 Complete 6 678 Chr01 

ABCA2b 1 929 (TMD-NBD)2 36 部分 Partial 5 787 Chr18 

ABCA3a 1 539 (TMD-NBD)2 18 部分 Partial 4 617 Chr05 

ABCA3b 1 733 (TMD-NBD)2 21 完整 Complete 6 696 Chr11 

ABCA5 1 557 (TMD-NBD)2 30 完整 Complete 4 617 Chr05 

ABCA12 2 408 (TMD-NBD)2 44 完整 Complete 7 224 Chr05 

ABCB1a 1 339 (TMD-NBD)2 24 完整 Complete 4 966 Chr12 

ABCB1b 1 323 (TMD-NBD)2 22 完整 Complete 3 969 Chr12 

ABCB1c 1 235 (TMD-NBD)2 27 完整 Complete 3 705 Chr16 

ABCB1d 1 309 (TMD-NBD)2 16 完整 Complete 4 662 Chr03 

ABCB6 832 TMD-NBD 16 完整 Complete 2 499 Chr12 

ABCB7 777 TMD-NBD 15 完整 Complete 2 331 Chr06 

ABCB8 635 TMD-NBD 17 部分 Partial 1 908 Chr04 
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续表 

蛋白名称 
Protein name 

蛋白长度 
Protein length /aa

结构域 
Domain 

外显子数目
Exon number

编码区状态
CDS status 

编码区长度 
CDS length /bp 

染色体定位 
Gene location on 

chromosomes 

ABCB9 708 TMD-NBD 13 部分 Partial 2 127 Chr15 

ABCB10a 628 TMD-NBD 14 部分 Partial 2 978 Chr15 

ABCB10b 630 TMD-NBD 11 部分 Partial 1 890 Chr02 

ABCC1a 1 541 (TMD-NBD)2 28 完整 Complete 4 626 Chr05 

ABCC1b 1 552 (TMD-NBD)2 29 完整 Complete 4 659 Chr09 

ABCC1c 1 315 (TMD-NBD)2 25 完整 Complete 3 576 Chr08 

ABCC1d 1 439 (TMD-NBD)2 30 完整 Complete 4 320 Chr02 

ABCC1e 1 459 (TMD-NBD)2 24 完整 Complete 4 380 Chr19 

ABCC1f 1 492 (TMD-NBD)2 31 完整 Complete 4 479 Chr17 

ABCC1g* 1 239 (TMD-NBD)2 – 部分 Partial 3 720 – 

ABCC4 1 476 (TMD-NBD)2 24 完整 Complete 4 428 Chr13 

ABCC5a 1 169 (TMD-NBD)2 24 完整 Complete 3 510 Chr07 

ABCC5b 1 313 (TMD-NBD)2 26 完整 Complete 3 939 Chr07 

ABCC5c 1 180 (TMD-NBD)2 24 完整 Complete 3 543 Chr07 

ABCC8 1 601 (TMD-NBD)2 32 完整 Complete 4 803 Chr15 

ABCC10 1 470 (TMD-NBD)2 18 完整 Complete 4 410 Chr02 

ABCD2 619 TMD-NBD 8 部分 Partial 1 859 Chr11 

ABCD3 657 TMD-NBD 18 完整 Complete 1 826 Chr01 

ABCD4 635 TMD-NBD 8 完整 Complete 2 196 Chr02 

ABCE1 609 NBD-NBD 12 完整 Complete 1 830 Chr07 

ABCF1 811 NBD-NBD 21 完整 Complete 2 433 Chr18 

ABCF2 618 NBD-NBD 13 完整 Complete 1 857 Chr12 

ABCF3 717 NBD-NBD 16 完整 Complete 2 154 Chr16 

ABCG1a 667 NBD-TMD 16 完整 Complete 2 001 Chr09 

ABCG1b 382 TMD 13 部分 Partial 2 122 Chr12 

ABCG1c 624 NBD-TMD 14 完整 Complete 2 118 Chr10 

ABCG1d 561 NBD-TMD 12 完整 Complete 1 683 Chr10 

ABCG1e 639 NBD-TMD 12 完整 Complete 1 917 Chr15 

ABCG1f 535 NBD-TMD 10 完整 Complete 1 605 Chr15 

ABCG1g 522 NBD-TMD 8 完整 Complete 2 020 Chr17 

ABCG1h 555 NBD-TMD 12 完整 Complete 1 667 Chr17 

ABCG2** 529 NBD-TMD 13 完整 Complete 1 588 – 

ABCG5a 639 NBD-TMD 10 完整 Complete 1 917 Chr02 

ABCG5b 647 NBD-TMD 12 完整 Complete 1 941 Chr02 

ABCG5c 658 NBD-TMD 11 完整 Complete 1 974 Chr02 

ABCG5d 646 NBD-TMD 14 完整 Complete 2 366 Chr02 

ABCG8 635 NBD-TMD 11 完整 Complete 1 905 Chr02 

ABCH1 749 NBD-TMD 16 完整 Complete 2 945 Chr09 

*：ABCC1g 基因鉴定于缢蛏转录组数据，故缺少外显子数目和染色体定位信息；**：由于未在缢蛏染色体搜索出对

应序列而缺少 ABCG2 定位信息。 
*: Exon number and chromosome location information of ABCC1g was missed as it was identified from transcriptome data 

of razor clam; **: Chromosome location information of ABCG2 was missed as there was no searched corresponding sequence in 
chromosomes of razor clam. 
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图 1  缢蛏 ABC 转运蛋白基因染色体位置图示 
Fig.1  Graphical representation of ScABCs locations on chromosomes 

方框内标注的基因可能发生过串联复制，最左侧为染色体相对长度(Mb)示意标尺。 
Genes within the rectangle box are putatively tandem duplicated, the scale (in megabase) on the left  

depicts the relative lengths of the different chromosomes in razor clam. 

 
对 ABC 转运蛋白基因在染色体的定位研究显示

(图 1)，来自 ABCB、ABCC 与 ABCG 亚家族的部分基

因可能在进化过程中发生过串联复制。对串联重复基

因的结构进一步研究发现，发生串联复制的基因编码

的蛋白同源性很高，进化树分支支持率在 95%以上，

且蛋白长度相近；每组串联复制基因长度存在一定差

异，但外显子数目接近，最多相差 4 个。 

ABC 转运蛋白基因外显子数目为 8~44 个，全转

运蛋白编码基因的外显子数目总体多于半转运蛋白

编码基因，不同基因间 UTR 长度差距明显，如 ABCC4

的 5′UTR 长度明显长于其他基因(图 2)。 

A 亚家族包括 1 个 ABCA1、2 个 ABCA2、2 个

ABCA3、1 个 ABCA5 和 1 个 ABCA12，共 7 个成员，

均为全转运蛋白。B 亚家族包括 4 个全转运蛋白，即

ABCB1a~ABCB1d ， 以 及 6 个 半 转 运 蛋 白 ， 即

ABCB6~ABCB9 和 2 个 ABCB10，共 10 个成员。C

亚家族包括 7 个 ABCC1、1 个 ABCC4、3 个 ABCC5、

1 个 ABCC8 和 1 个 ABCC10，共 13 个成员，均为全

转运蛋白。 

D 亚家族包括 ABCD2~ABCD4，共 3 个成员，

该家族成员结构域全部为 TMD-NBD，属于半转运蛋

白。E 亚家族和 F 亚家族为非转运蛋白，均由 2 个 
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图 2  缢蛏 ABC 转运蛋白基因结构 
Fig.2  Gene structure of ScABCs 

 
NBD 构成，不包含 TMD，E 亚家族包含 1 个 ABCE1，

F 亚家族包括 ABCF1~ABCF3，共 3 个成员。G 亚家

族包括 8 个 ABCG1、1 个 ABCG2、4 个 ABCG5 和 1 个

ABCG8，共 14 个成员；ABCH 亚家族共鉴定出 1 个

成员 ABCH1，ABCG 与 ABCH 家族成员全部为半转

运蛋白，其结构域均为反向结构域，即 NBD-TMD。 

2.2  贝类 ABC 转运蛋白亚家族成员进化分析 

依据虾夷扇贝、栉孔扇贝、长牡蛎与缢蛏 ABC

转运蛋白序列的同源性，绘制 4 种双壳类 ABC 转运

蛋白家族系统进化树(图 3)。双壳类物种 ABC 转运蛋

白各亚族成员聚合良好，虾夷扇贝与栉孔扇贝的 ABC

转运蛋白往往先以很高的支持率聚于分支最内侧，再

与缢蛏或长牡蛎的序列相聚。 

对双壳类物种 ABC 转运蛋白成员数目差异进行

比较，发现虾夷扇贝 ABC 转运蛋白数量为 67，栉孔

扇贝为 64，长牡蛎为 58，而缢蛏为 52。ABCA 亚家

族中，除栉孔扇贝外，其他贝类均含有 1 个 ABCA12；

B 亚家族中，缢蛏、2 种扇贝、长牡蛎各具有不同的

ABCB1 数量，栉孔扇贝与长牡蛎 ABCB6 数量为 2， 
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图 3  4 种双壳类 ABC 转运蛋白家族系统进化树 
Fig.3  Phylogenetic tree of ABC transporters from four bivalves 

物种及简写：PY：虾夷扇贝(橙色正方形)；CF：栉孔扇贝(绿色正三角形)； 

CG：长牡蛎(蓝色倒三角形)；SC：缢蛏(红色圆点) 
Species and abbreviations: PY: Patinopecten yessoensis (orange squares); CF: Chlamys farreri (green triangles);  

CG: Crassostrea gigas (blue inverted triangles); SC: Sinonovacula constricta (red dots) 

 
缢蛏与虾夷扇贝 ABCB6 数量为 1；C 亚家族中，

ABCC1 和 ABCC5 在 4 种贝类中均有多个拷贝，而

ABCC10 仅在 2 种扇贝体内为多拷贝；4 种贝类 D、E、

F 和 H 亚家族成员种类与数量一致；在 G 亚家族中，

ABCG1 为多拷贝基因，ABCG5 在长牡蛎中为单拷贝

基因，在其他贝类中存在 3~4 个拷贝。不同贝类间基

因数目的差异，提示双壳类生物进化过程中可能发生

基因增加或丢失事件。 

2.3  不同物种间 ABC 转运蛋白家族成员比较研究 

选取 6 种脊椎动物和 7 种无脊椎动物，脊椎动物

包括哺乳动物人类与小鼠，两栖动物非洲爪蟾，鱼类
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的金鱼和斑马鱼，无颌类的海七鳃鳗；无脊椎动物包

括节肢动物柑橘木虱、二点叶螨和瓜实蝇，软体动物

长牡蛎、虾夷扇贝、栉孔扇贝与缢蛏，对各个物种的

ABC 转运蛋白基因家族成员的数量进行了比较分析

(表 2)。结果显示，ABC 转运蛋白家族总数量在脊椎

动物中较为保守，在节肢动物中数量变化很大，部分

物种 ABC 转运蛋白基因数量多达一百以上。人类 ABC

转运蛋白家族中 A 与 C 亚家族含有的基因数量最多，

小鼠和非洲爪蟾的 A 与 B 亚家族含有基因数量最多，

金鱼、斑马鱼和海七鳃鳗的 B 与 C 亚家族含有最多基

因，而二点叶螨、瓜实蝇、长牡蛎、虾夷扇贝、栉孔扇

贝以及缢蛏基因数目最高的亚家族为 C 和 G。与脊椎

动物相比，节肢动物和软体动物的 ABCG 基因家族成

员数量更多；鱼类和软体动物只含有 1 个 ABCH，节肢

动物含有多个 ABCH；无脊椎动物中柑橘木虱含有 4 个

ABCF 家族基因，其他动物 ABCF 家族基因数目为 3 个。 

 
表 2  13 个物种 ABC 转运蛋白基因家族比较 

Tab.2  Comparison of ABC transporter gene family among 13 species 

ABC 亚家

族 ABC 
subfamily 

人类 H. 
sapiens 

小鼠 M. 
musculus 

非洲爪

蟾 X. 
laevis 

金鱼 C. 
auratus 

斑马鱼
D. Rerio

海七鳃

鳗 P. 
marinus

二点叶

螨 T. 
urticae

柑橘木

虱 D. 
citri

瓜实蝇
Z. 

cucurbitae

长牡

蛎 C. 
gigas 

虾夷扇贝 

P. 
yessoensis 

栉孔扇

贝 C. 
farreri

缢蛏 S. 
constricta

A 12 16 9 10 9 7 9 4 7 9 10 7 7 

B 11 12 11 14 12 10 4 4 7 13 11 12 10 

C 12 11 7 13 16 10 39 5 10 14 18 24 13 

D 4 4 3 5 6 3 2 2 2 3 3 3 3 

E 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 

F 3 3 3 4 4 3 3 4 3 3 3 3 3 

G 5 6 5 7 8 3 23 18 16 14 17 16 14 

H 0 0 0 1 1 0 22 15 3 1 1 1 1 

总数 Total 48 53 39 55 57 37 103 53 49 58 64 67 52 

 

2.4  ABC 转运蛋白基因组织和发育时期表达模式分析 

缢蛏成体不同组织基因表达热图显示(图 4A)，转

运蛋白基因在鳃、肝胰腺、水管与精巢中表达种类较

多，ABCD2 仅在肝胰腺与性腺中出现高表达量；

ABCG5、ABCB8 在缢蛏肝胰腺中特异性高表达；缢

蛏鳃与精巢中较多 ABCA 亚家族成员出现较高表达

量，ABCB 亚家族多个成员和 ABCE-F 亚家族成员在

8 个组织中普遍高表达。Luckenbach 等(2008)发现，

ABCB 基因在加州贻贝(Mytilus californianus)鳃部细

胞发挥外排环境毒素以保护细胞的生理功能，Fu 等

(2019)研究发现，缢蛏 ABCB1 与 ABCC5 在缢蛏鳃部

发挥对病原菌感染的屏障作用。在缢蛏鳃组织中观察

到 ABCB1、ABCB6、ABCB9 与 ABCC5 基因的高表

达，鳃作为持续性暴露于海水和进行呼吸代谢的器

官，推测上述基因的高表达对缢蛏具有重要免疫保

护意义。 

缢蛏不同发育时期基因表达热图显示(图 4B)，部

分 ABCC1、ABCC5 和 ABCC8 等多个基因表达量在缢

蛏稚贝时期达到最高值，而 ABCC10 表达量随缢蛏发

育而下降；ABCG 亚家族多个成员在壳顶幼虫期出现

最高表达量；缢蛏由卵子发育至囊胚期间，除 ABCB8

外，绝大部分基因表达量无明显变化；进入原肠胚时

期后，ABCA2b、ABCB10a 和 ABCG1b 基因表达量升

高，ABCA1、ABCA3b、ABCA5 和 ABCB8 等基因表达

量下降明显；ABCH1 在各个发育时期均维持较低表

达量；A、B、C、G 亚家族部分成员和 E、F 亚家族

全部成员在 8 个发育阶段中普遍维持高表达量。 

Wang 等(2021)对 ABC 转运蛋白基因在虾夷扇贝

与栉孔扇贝成体组织中的表达进行了研究，比较发

现，ABCE 与 ABCF 亚家族基因在 2 种扇贝的成体组

织中同样维持高表达量，提示 E、F 亚家族基因发挥

管家基因作用；3 种贝类的外套膜中均发现高表达量

的 ABCG1 基因，鳃中均存在高表达量的 ABCB1 基因，

ABCG5 和 ABCG8 基因在 3 种贝类肝胰腺中特异性高

表达；ABCB 亚家族多个成员在缢蛏及 2 种扇贝性腺

中有较高表达量，不同的是，大部分 ABCA 亚家族成

员在缢蛏精巢中出现高表达量，在 2 种扇贝体内表达

量较低；2 种扇贝鳃部 ABCC 家族基因表达量普遍低，

而缢蛏鳃中观察到 ABCC1 与 ABCC5 的较高表达量。 
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图 4  缢蛏成体不同组织(A)和不同发育时期(B) ABC 转运蛋白基因表达谱 
Fig.4  Expression profiles of ABC transporter genes in different tissues (A) and during development stages (B) of razor clam 

 

3  讨论 

利用缢蛏 2 个基因组蛋白数据库结合全长转录

组数据共鉴定出 52 个 ABC 转运蛋白，分属 A~H 8 个

亚家族。通过对缢蛏 ABC 转运蛋白基因进行系统分

析，及基因在染色体上的定位分析和不同物种 ABC

转运蛋白家族数量比较，发现软体动物的多个 ABC

转运蛋白基因为串联重复基因。部分基因序列通过本

地 BLASTN 程序未在缢蛏染色体上搜索出对应序列，

因此缺乏染色体定位或外显子数量信息(ABCC1g 和

ABCG2)；由于基因组注释不够完整，一部分基因缺

少 3'UTR 或 5'UTR 信息；进行成体不同组织和不同

发育时期的表达谱分析时，由于发现基因组未注释到

ABCC1g 和 ABCD4 基因，因此未提供转录表达数据。 

对虾夷扇贝、栉孔扇贝、长牡蛎与缢蛏 ABC 转

运蛋白家族数量进行比较发现，虾夷扇贝 ABC 转运

蛋白数量为 64 个，栉孔扇贝 67 个，长牡蛎 58 个，

而缢蛏只鉴定出 52 个蛋白。虾夷扇贝、栉孔扇贝与

缢蛏染色体数目均为 2n=38 (赵洋等, 2006; Ran et al, 

2019)，长牡蛎为 2n=20 (Qi et al, 1999)，造成不同双

壳类物种间基因成员数目差异的可能原因如下：1)进

化地位不同，导致基因在进化过程中发生增加或缺

失；虾夷扇贝与栉孔扇贝同属扇贝科，亲缘关系近，

基因数目相近；长牡蛎属牡蛎科，与扇贝科更近；缢

蛏属竹蛏科，与扇贝、牡蛎关系较远；2)缢蛏基因组

组装不完整，尚存在未鉴定到的基因。 

脊椎动物含有较为保守的 ABC 转运蛋白家族总

数量，除金鱼和斑马鱼各含有 1 个 ABCH 外，其他



第 1 期 杨  凡等: 缢蛏 ABC 转运蛋白基因家族成员全基因组鉴定及表达模式分析 181 

 

物种不含有 ABCH；节肢动物中 ABC 转运蛋白家族

数量变化很大，ABCH 亚家族均含有多个成员，推测

与 ABCH 运送脂质至外表皮形成防水蜡质层的功能

有关(Broehan et al, 2013; Dermauw et al, 2013)；与脊

椎动物相比，无脊椎动物的 ABCG 亚家族成员数量

更高。双壳类中 ABC 转运蛋白基因家族部分成员存

在多个拷贝，如 ABCB1、ABCG1 等均为至少 2 个拷

贝，这可能与基因的起源有关，这些基因可能是由串

联复制(tandem duplication)产生的。软体动物多种参

与环境响应和免疫防御的基因均发生过独立扩增

(Takeuchi et al, 2016)，研究发现，缢蛏 ABCB1 和

ABCC5 对病原感染发挥屏障作用(Fu et al, 2019)，而

这 2 个基因在缢蛏、虾夷扇贝、栉孔扇贝和长牡蛎中

均存在多个拷贝，故推测软体动物的基因串联复制增

加了部分 ABC 转运蛋白的拷贝数量，且这对于海洋

双壳类对病原生物的屏障作用和毒素的排出具有积

极作用。 

对缢蛏 ABC 转运蛋白基因在成体不同组织和不

同发育时期的表达谱进行分析，发现 ABC 转运蛋白

基因在缢蛏不同组织存在差异表达，在肝胰脏和鳃表

达量较高，在足和闭壳肌中表达量低，可能与 ABC

转运蛋白在缢蛏体内对毒素等异物的外排生理功能

有关；多个 ABC 转运蛋白基因表达量随缢蛏发育而

增加，在稚贝时期达到最高，这可能有助于缢蛏适应

不同发育时期的生活环境改变。 

4  结论 

综上，本研究对缢蛏 ABC 转运蛋白进行了鉴定、

结构域预测和进化分析，通过对比 13 种动物的 ABC

转运蛋白亚家族种类与数量，探讨其在物种进化过程

中的变化，并对 ABC 转运蛋白基因在缢蛏不同组织

和不同发育时期的差异表达进行分析，为缢蛏 ABC

转运蛋白在生理学、毒理学、环境适应与进化方向的

研究提供了基础资料。 
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Abstract    The razor clam (Sinonovacula constricta) is an economically important species and one of 

China´s four traditional mariculture mollusks. The ABC transporter family is one of the oldest membrane 

protein families, widespread across prokaryotes and eukaryotes. By utilizing the energy released by ATP 

hydrolysis, ABC transporters function to transfer amino acids, lipids, antibiotics, and many other 

substances across membranes, thereby participating in various physiological processes such as nutrition 

uptake, antigen presentation, drug excretion, and lipid homeostasis in living organisms. ABC transporters 

can be classified as full transporters, which contain two nucleotide-binding domains (NBDs) and two 

transmembrane domains (TMDs), a half-transporter (composed of one NBD and one TMD), and a 

non-transporter (composed of either two NBDs or two TMDs incapable of transporting). The NBD 

domain is responsible for binding and hydrolyzing ATP, whereas the TMD domain determines substrate 

specificity. NBD domain sequences are relatively more conserved. Several investigations of heavy metal 

pollution were conducted in mollusk culture areas, and it was found that the concentrations of some ions 

exceeded the limits. Previous studies have reported that the multixenobiotic resistance (MXR) mechanism 

in bivalves is mediated by ABC transporters from the ABCB, ABCC, and ABCG subfamilies, which are 

important for the cellular efflux of noxious metallic ions. Obtaining a greater understanding of ABC 

transporters may contribute to the development of a healthier and more scientific method of mollusk 

culture. Until now, the identification of the ABC transporter family in mollusks has only been 

systematically performed in three bivalves: Patinopecten yessoensis, Chlamys farreri, and Crassostrea 

gigas. The analysis and expression pattern of the ABC transporter family of the razor clam have not yet 

been reported. To systematically study ABC transporters and facilitate an understanding of the evolution 

and function of ABC transporters in razor clams and mollusks, depending on the genome and 

transcriptome data, 52 ABC transporter proteins were identified using the local and NCBI BLASTP, 

TBLASTN programs, and the ExPASy website. The SMART(simple modular architecture research tool) 

website and FGENESH+ were used to further predict the domain of ABC transporters. After applying the 

local BLASTN program to the published genome data of the razor clam, the MapInspect software and the 

CSDS (gene structure display server) website were used to generate graphical representation of the 

locations of ABC transporter genes on chromosomes and gene structures, respectively. Six vertebrates 

(Homo sapiens, Mus musculus, Xenopus laevis, Carassius auratus, Danio rerio, and Petromyzon marinus) 

and seven invertebrates (Diaphorina citri, Tetranychus urticae, Zeugodacus cucurbitae, Patinopecten 

yessoensis, Chlamys farreri, Crassostrea gigas, and Sinonovacula constricta) were chosen to compare 

and discuss the differences in subfamilies among species of various evolutionary status. Using the Mev 

4.90 software, based on transcriptome data, the heat map of ABC transporter genes expression levels in 
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eight tissues (gill, foot, adductor muscle, hepatopancreas, mantle, siphon, female gonad, and male gonad) 

and eight development stages (egg, cell, blastula, gastrula, trochophora, d-shaped larvae, umbo larvae, and 

spat) of the razor clam was completed. Based on sequence similarity, MEGA X software was used to 

divide the 52 ABC transporters into eight subfamilies, namely ABCA~ABCH, and phylogenetic trees of 

ABC transporters from four bivalves were drawn. The total of 52 ABC transporter genes was divided into 

7 ABCA, 10 ABCB, 13 ABCC, 3 ABCD, 1 ABCE, 3 ABCF, 14 ABCG, and 1 ABCH. The ORF lengths of 

these genes ranged in size from 1 588 to 7 224 bp, the number of exons ranged from 8 to 44, and the 

deduced proteins were between 455 and 4 560 amino acids in length. Based on the composition of the 

protein domain, 52 ABC transporters could be divided into 24 full transporters, 24 half transporters, and 

four non-transporters. The ABCA subfamily consisted of 1 ABCA1, 2 ABCA2, 2 ABCA3, 1 ABCA5, 

and 1 ABCA12, all of which were full transporters. The ABCB subfamily consisted of four complete 

transporters, namely ABCB1a~ABCB1d, and six half transporters, namely ABCB6~ABCB9 and 

ABCB10a~ABCB10b. The ABCC subfamily comprised 7 ABCC1, 1 ABCC4, 3 ABCC5, 1 ABCC8, and 

1 ABCC10, all of which were full transporters. The ABCD subfamily included ABCD2~ABCD4, all of 

which were half transporters. Non-transporters were observed in the ABCE and ABCF subfamilies, 

namely ABCE1 and ABCF1~ABCF3. The ABCG subfamily, consisting of 8 ABCG1, 1 ABCG2, 4 

ABCG5, and 1 ABCG8, was the largest subfamily and its members were all half transporters. The ABCH 

subfamily contained only one member, ABCH1, which was a half-transporter. The comparison of ABC 

subfamilies between different species revealed that tandem duplication events might have resulted in an 

increase in the numbers of several ABC transporter genes during molluscan evolution and that some genes 

with functions related to immunity, such as ABCB1 and ABCC5, had multiple copies, indicating a positive 

influence on the environmental adaptation of mollusks. The analysis of the expression level of ABC 

transporter genes in different tissues and developmental stages of razor clam showed that the gill and 

hepatopancreas have relatively more expressed genes, which may be because of their detoxification 

function. The expression of ABCA and ABCG subfamily genes increased with razor clam development, 

and the expression levels of many ABCC and ABCG subfamily genes peaked in the spat stage. In general, 

several members of the ABCB subfamily, as well as all ABCE and ABCF subfamily genes, remained 

highly expressed in all eight tissues and all eight development stages. The ABC transporter gene family 

has only been investigated in three species of mollusks. Systematic identification and expression pattern 

analysis of ABC transporters in razor clams can promote our understanding of the evolution of ABC 

transporters in mollusks and provide an essential foundation for functional research on ABC transporters 

in mollusks, which may contribute to healthier mollusk culture.  
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