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　　摘要：牛磺酸转运体在动物牛磺酸代谢过程中发挥着重要作用，对基于基因组获取的菲律宾蛤仔牛磺酸转运体蛋
白基因（ＲｐＴａｕＴ）进行鉴定、结构和组织表达分析，并对低盐胁迫过程中３种壳色蛤仔软体组织牛磺酸含量和水管组
织ＲｐＴａｕＴ基因表达特征进行分析。鉴定出６条ＲｐＴａｕＴ基因（命名为ＲｐＴａｕＴ１～ＲｐＴａｕＴ６），结构分析表明，其推测蛋
白具有保守的１２个跨膜结构域和钠离子结合位点；系统进化分析表明，蛤仔 ＲｐＴａｕＴ与其他双壳贝类的遗传距离较
近；组织表达分析表明，蛤仔ＲｐＴａｕＴ在外套膜组织和水管组织中表达量高，在性腺和唇瓣组织中表达量低。橙蛤软体
部低盐胁迫２４ｈ牛磺酸含量显著升高（Ｐ＜０．０５）；３种壳色蛤仔的ＲｐＴａｕＴ表达量均表现出先升高后降低的趋势，提
示３种壳色蛤仔ＲｐＴａｕＴ基因表达量在低盐胁迫过程中表现出的差异性与不同壳色菲律宾蛤仔抗逆性差异有关。
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　　牛磺酸别称２－氨基乙烷磺酸盐，是一种广泛
分布在人类和动物体内的小分子含硫氨基酸，在哺

乳动物的神经发育、生殖系统发育、糖类代谢、脂类

代谢和免疫和调节内环境稳定等过程中发挥着重

要作用［１］。牛磺酸也是贝类主要的游离氨基酸之

一，在抗逆、生长、发育和免疫等过程发挥重要的作

用。贝类，尤其是在潮间带和滩涂环境中生存的贝

类，由于潮汐、降雨和河流汇集等因素，会导致其环

境盐发生剧烈的变化，在应对盐度变化的过程中，

细胞内高浓度的牛磺酸发挥重要作用［２－４］。在高盐

度环境中，细胞外牛磺酸转运至细胞内［５－６］；而在低

渗环境下，牛磺酸则会扩散至细胞外，以维持细胞

内外渗透压平衡［７］。此外，研究发现，贻贝（Ｍｙｔｉｌｕｓ
ｇａｌｌｏｐｒｏｖｉｎｃｉａｌｉｓ）鳃组织的表面积和牛磺酸含量呈显
著负相关［８］。对不同生长速度的贻贝稚贝的研究

表明，生长速度快的稚贝具有更大的鳃表面积而使

其具有更高的滤食效率［９］。Ｂａｂａｒｒｏ等对相同养殖
条件下珍珠贝（Ｐｉｎｃｔａｄａｆｕｃａｔａ）的转录组分析发现，

不同规格的珍珠贝牛磺酸合成限速酶半胱亚磺酸

脱羧酶的表达量存在显著差异［１０］。因此，贝类体内

的牛磺酸可通过影响其摄食能力而对其生长过程

产生影响。此外，动物体内的牛磺酸可通过其渗透

压调节、抗氧化和类胰岛素样作用及促细胞增殖效

应等途径促进体外培养胚胎的发育［１１－１３］。在贝类

的发育过程中，牛磺酸也同样具有重要作用，红鲍

（Ｈａｌｉｏｔｉｓｒｕｆｅｓｃｅｎｓ）需要通过其卵细胞中的牛磺酸，
维持其胚胎到幼虫发育到变态前体内恒定的牛磺

酸含量，保证胚胎的正常发育，长牡蛎（Ｃｒａｓｓｏｓｔｒｅａ
ｇｉｇａｓ）在浮游幼虫期体内牛磺酸含量迅速升高，能
够使其适应环境渗透压的剧烈变化［１４］。此外，在贻

贝（Ｍｙｔｉｌｕｓｅｄｕｌｉｓ）血淋巴中的牛磺酸可作为冷冻保
护剂在低温环境中保持血淋巴正常的生理功能［１５］。

因此，对贝类牛磺酸代谢过程地深入了解将有助于

阐明贝类生长、发育和抗逆的机制。牛磺酸转运体

是分布在细胞膜上的一种转运蛋白，在牛磺酸代谢

过程中发挥关键作用［５，１６］。

菲律宾蛤仔是我国重要的经济养殖贝类，其主

要广泛分布于潮间带，环境变化剧烈，极易受高温、

低盐和病原微生物等影响，从而导致生长变缓、免

疫力降低等问题，严重时暴发大规模死亡，造成巨

大经济损失。牛磺酸对贝类的生长、发育和抗逆过

程，均具有重要的功能［１４，１６］。目前，关于贝类牛磺

酸代谢关键基因牛磺酸转运体的研究相对较少，仅

—５４—江苏农业科学　２０２３年第５１卷第１８期



在牡蛎和贻贝等几个物种中进行［１７－１９］，而在菲律宾

蛤仔中鲜见报道。本研究对菲律宾蛤仔 ＲｐＴａｕＴ基
因进行全基因组鉴定，对其保守基序、保守结构域、

系统发育关系进行分析，并对 ＲｐＴａｕＴ基因的组织
表达及３种壳色蛤仔低盐胁迫过程中 ＲｐＴａｕＴ基因
的表达特征进行分析，旨在阐明蛤仔 ＲｐＴａｕＴ基因
在抗逆过程中的作用，并初步探明其在不同壳色蛤

仔抗逆性差异形成中的作用。

１　材料与方法

１．１　试验材料
试验在大连海洋大学辽宁省贝类良种繁育工

程技术研究中心实验室进行，２０２１年４月，选取壳
长为（３．０±０．５）ｃｍ，外壳完整且活力较强的蛤仔
个体共３００枚，在５０Ｌ水体的平底塑料槽中暂养１
周后进行试验，试验水温为（１８．０±０．５）℃，盐度为
３０。每天换水１次，早晚各投喂螺旋藻粉１次。
１．２　菲律宾蛤仔 ＲｐＴａｕＴ基因鉴定、基因结构及进
化分析

蛤仔ＲｐＴａｕＴ基因鉴定主要基于菲律宾蛤仔基
因组数据（ＮＣＢＩ项目登录号为 ＰＲＪＮＡ４７９７４３）［２０］。
将基因组注释结果中与目的基因高度匹配的序列

通过 ＮＣＢＩ网站的在线保守区分析工具 ＣＤＤ
（ｈｔｔｐｓ：／／ｗｗｗ．ｎｃｂｉ．ｎｌｍ．ｎｉｈ．ｇｏｖ／Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ／ｃｄｄ／
ｗｒｐｓｂ．ｃｇｉ）、序列比对工具 ＢｌａｓｔＸ等在线工具结合
预测候选序列的保守结构域进行确认。推测蛋白

的氨基酸比对使用 ＢｉｏＥｄｉｔ７．０９软件的 ＣｌｕｓｔａｌＷ
程序，使用 Ｅｘｐａｓｙ的 ＰｒｏｔＳｃａｌｅ工具（ｈｔｔｐｓ：／／ｗｅｂ．
ｅｘｐａｓｙ．ｏｒｇ／ｐｒｏｔｓｃａｌｅ／）预测氨基酸序列的疏水性，使
用在线软件 ＴＭＨＭＭ（ｈｔｔｐｓ：／／ｓｅｒｖｉｃｅｓ．ｈｅａｌｔｈｔｅｃｈ．
ｄｔｕ．ｄｋ／ｓｅｒｖｉｃｅ．ｐｈｐ？ＴＭＨＭＭ－２．０）进行蛋白跨膜
区域预测，使用ＭＥＭＥＳｕｉｔｅ在线工具预测蛋白保守
基序（ｍｏｔｉｆ）（ｈｔｔｐｓ：／／ｍｅｍｅ－ｓｕｉｔｅ．ｏｒｇ／ｍｅｍｅ／ｔｏｏｌｓ／
ｍｅｍｅ），ｍｏｔｉｆ数目参数设置为 １０，长度设置为２１～
５０ａａ，使用Ｔｂｔｏｏｌｓ软件进行保守结构域和ｍｏｔｉｆｓ的
可视化［２１］。进化分析使用 Ｍａｇａ６．０软件，基于邻
接法构建系统进化树，使用ｉＴＯＬ（ｈｔｔｐｓ：／／ｉｔｏｌ．ｅｍｂｌ．
ｄｅ／）在线工具进行进化树美化。
１．５　菲律宾蛤仔ＲｐＴａｕＴ基因组织表达分析

取３种壳色菲律宾蛤仔各２枚，冰盘上解剖，提
取足、外套膜、鳃、水管、内脏团、性腺和唇瓣组织，

液氮速冻后于 －８０℃冰箱保存，用于组织表达
分析。

１．６　菲律宾蛤仔ＲｐＴａｕＴ基因低盐胁迫表达分析
选３种壳色蛤仔橙蛤、白蛤、斑马蛤各６０枚，每

组３０枚，设２个平行。试验对照组盐度为３０‰，低
盐处理组盐度１４‰，在低盐胁迫处理的０、８、１６、２４、
４８、７２、９６ｈ，每处理随机选 ４个个体，取其水管组
织，液氮速冻后于－８０℃保存，用于基因表达分析。
１．７　ＲＮＡ提取和反转录

总ＲＮＡ提取采用天根生化科技（北京）有限公
司的试剂盒，使用１．５％琼脂糖电泳检测 ＲＮＡ完整
性，采用核酸分析仪（ＴｈｅｒｍｏＮａｎｏｄｒｏｐ２０００Ｃ）检测
Ｄ２６０ｎｍ／Ｄ２８０ｎｍ值。使用宝生物工程（大连）有限公司
反转录试剂盒进行反转录。

１．８　荧光定量ＰＣＲ（ＲＴ－ｑＰＣＲ）检测
基因表达量检测采用 ＲＴ－ｑＰＣＲ法，以菲律宾

蛤仔 Ｔｕｂｌｉｎ基因作为内参基因，对蛤仔 ＲｐＴａｕＴ基
因表达量进行分析。引物设计采用 ＰｒｉｍｅｒＰｒｉｍｅｒ
５０软件，使用引物见表１。基因相对表达量计算采
用２－ΔΔＣＴ法［２２］。

表１　荧光定量引物

引物 序列（５′→３′）

ＲｐＴａｕＴ１－Ｆ ＣＴＣＧＧＴＣＣＴＣＧＧＣＴＴＣＡＴＧＧ
ＲｐＴａｕＴ１－Ｒ ＴＧＡＣＴＧＣＣＣＡＡＡＣＣＧＧＴＧＡＣ
ＲｐＴａｕＴ２－Ｆ ＧＴＣＧＧＡＴＧＣＧＣＡＧＴＴＧＧＡＣＴ

ＲｐＴａｕＴ２－Ｒ ＣＣＣＧＣＡＧＧＴＡＡＣＣＡＧＧＣＡＡＡ
ＲｐＴａｕＴ３－Ｆ ＴＣＣＧＴＧＣＴＣＧＧＴＴＴＣＡＴＧＧＣ
ＲｐＴａｕＴ３－Ｒ ＣＣＣＡＣＡＡＣＧＧＴＧＡＴＡＧＴＧＧＣＡ

ＲｐＴａｕＴ４－Ｆ ＴＡＣＴＣＣＧＴＧＡＧＣＣＧＧＡＣＧＡＴ
ＲｐＴａｕＴ４－Ｒ ＣＡＧＡＡＣＡＧＧＣＣＧＴＣＣＧＡＡＣＡ

ＲｐＴａｕＴ５－Ｆ ＴＧＧＣＧＧＴＧＴＡＧＡＣＧＡＡＣＣＡＧ
ＲｐＴａｕＴ５－Ｒ ＴＣＣＴＣＣＡＴＣＧＡＣＣＣＡＣＡＣＣＴ
ＲｐＴａｕＴ６－Ｆ ＣＧＣＧＡＧＧＴＣＴＴＧＧＴＴＴＣＧＣＡ

ＲｐＴａｕＴ６－Ｒ ＧＣＣＣＡＴＧＧＣＡＡＣＴＧＴＧＡＧＧＴ
Ｔｕｂｕｌｉｎ－Ｆ ＡＡＧＣＧＴＣＴＡＴＧＡＴＴＣＴＧＧ
Ｔｕｂｕｌｉｎ－Ｒ ＧＧＴＡＡＧＧＧＣＡＡＡＧＧＴＡＴ

１．９　数据处理
基因表达数据分析采用 ＳＰＳＳ２０．０软件，组织

表达分析以水管组织表达量作为对照，盐度胁迫表

达分析以０ｈ对照组的表达量作为对照，试验结果
以“平均值 ±标准差”（ｘ±ｓ）表示，数据采用单因
素方差分析，采用 Ｄｕｎｃａｎｓ新复极差法进行多重比
较，显著水平设为０．０５。

２　结果与分析

２．１　菲律宾蛤仔ＲｐＴａｕＴ基因结构及进化分析
将推测的蛤仔ＲｐＴａｕＴ蛋白的氨基酸序列与牡

—６４— 江苏农业科学　２０２３年第５１卷第１８期



蛎Ｃｒａｓｓｏｓｔｒｅａｇｉｇａｓ（ＮＰ＿００１２９２２７８．１）、贻贝 Ｍｙｔｉｌｕｓ
ｇａｌｌｏｐｒｏｖｉｎｃｉａｌｉｓ（ＢＡＤ９１３１３．１）、蛤 蜊 Ｐｈｒｅａｇｅｎａ
ｏｋｕｔａｎｉｉ（ＢＢＫ０７８８１．１）和虾夷扇贝 Ｍｉｚｕｈｏｐｅｃｔｅｎ
ｙｅｓｓｏｅｎｓｉｓ（ＸＰ＿０２１３５２７９６．１）的序列Ｍｏｔｉｆｓ和保守区
进行比对分析，Ｍｏｔｉｆ分析结果见图１。由图１可知，
共鉴定出 １０个保守 Ｍｏｔｉｆ。除蛤仔 ＲｐＴａｕＴ５、
ＲｐＴａｕＴ６和虾夷扇贝的 ＴａｕＴ外，均含有１０个保守
的ｍｏｔｉｆ，其中，蛤仔ＲｐＴａｕＴ５和虾夷扇贝的ＴａｕＴ蛋

白缺失 ｍｏｔｉｆ４，ＲｐＴａｕＴ６缺失 ｍｉｔｉｆ２、ｍｏｔｉｆ４、ｍｏｔｉｆ
５、ｍｏｔｉｆ７和 ｍｏｔｉｆ１０。保守区结构域分析表明，蛤仔
ＲｐＴａｕＴ１、ＲｐＴａｕＴ２、ＲｐＴａｕＴ３和 ＲｐＴａｕＴ４与牡蛎、
贻贝和蛤蜊的 ＴａｕＴ蛋白具有溶质载体 －６（ＳＬＣ６）
家族的保守结构域，而ＲｐＴａｕＴ５和 ＲｐＴａｕＴ６与虾夷
扇贝的ＴａｕＴ蛋白具有溶质载体 －５－６（ＳＬＣ５－６）
家族的保守结构域，均为Ｎａ依赖转运体蛋白［２３］。

　　氨基酸比对结果见图２。由图２可知，蛤仔推
测的 ＲｐＴａｕＴ蛋白均具有典型的溶质载体蛋白 ６
（ＳＬＣ６）超家族的疏水结构域，由１２个跨膜片段构
成，Ｎａ＋结合位点也高度保守。此外，用以形成二硫
键稳定ＳＬＣ６家族转运体蛋白胞外环的半胱氨酸残
基在蛤仔 ＲｐＴａｕＴ１、ＲｐＴａｕＴ２、ＲｐＴａｕＴ３和 ＲｐＴａｕＴ４
中也高度保守。

２．２　菲律宾蛤仔ＲｐＴａｕＴ基因系统进化分析
使用包括人类在内的脊椎动物和贝类等无脊

椎动物共３４个物种的５５条 ＴａｕＴ基因序列与菲律
宾蛤仔ＲｐＴａｕＴ基因构建系统进化树，由图３可知，
脊椎动物的ＴａｕＴ聚为一支，蛤仔的 ＲｐＴａｕＴ与双壳
贝类的遗传距离较近，其中，ＲｐＴａｕＴ１、ＲｐＴａｕＴ２、
ＲｐＴａｕＴ３和ＲｐＴａｕＴ５与虾夷扇贝的ＴａｕＴ聚为一支，
ＲｐＴａｕＴ４与 蛤 蜊 聚 为 一 支，ＲｐＴａｕＴ６与 蚌 蛎
（Ｍｅｒｃｅｎａｒｉａｍｅｒｃｅｎａｒｉａ）的ＴａｕＴ聚为一支。
２．３　菲律宾蛤仔ＲｐＴａｕＴ基因的组织表达分析

由图４可知，组织表达分析中，蛤仔 ＲｐＴａｕＴ基
因在检测的组织中均有表达。ＲｐＴａｕＴ１在各组织中
的表达量依次为外套膜 ＞足、水管 ＞性腺、唇瓣 ＞
鳃、消化腺，其中，在外套膜组织中表达量最高（Ｐ＜
００５），在鳃和消化腺中表达量最低（Ｐ＜０．０５）；
ＲｐＴａｕＴ２在各组织中的表达量依次为水管 ＞鳃、消
化腺＞足、外套膜＞性腺、唇瓣，表达量最高在水管

组织（Ｐ＜０．０５），性腺和唇瓣组织表达量最低（Ｐ＜
０．０５）；ＲｐＴａｕＴ３在各组织中的表达量依次为外套
膜＞水管、足 ＞性腺、唇瓣 ＞鳃、消化腺，其中，在外
套膜组织中表达量最高（Ｐ＜０．０５），在鳃和消化腺
中表达量最低（Ｐ＜０．０５）；ＲｐＴａｕＴ４在各组织中的
表达量依次为外套膜 ＞水管 ＞足 ＞性腺 ＞唇瓣 ＞
鳃、消化腺，其中，在外套膜组织中表达量最高（Ｐ＜
００５），在鳃和消化腺中表达量最低（Ｐ＜０．０５）；
ＲｐＴａｕＴ５在各组织中的表达量依次为外套膜、水
管＞足＞性腺、唇瓣 ＞鳃、消化腺，其中，在外套膜
和水管组织中表达量最高（Ｐ＜０．０５），在鳃和消化
腺中表达量最低（Ｐ＜０．０５）；ＲｐＴａｕＴ６在各组织中
的表达量依次为水管 ＞性腺、消化腺、足、鳃 ＞外套
膜、唇瓣，其中，在水管组织中表达量最高（Ｐ＜
００５），在外套膜和唇瓣中表达量最低（Ｐ＜０．０５）。
２．４　３种壳色菲律宾低盐胁迫后牛磺酸含量变化

低盐胁迫后蛤仔体内牛磺酸含量变化情况见

图５。由图５可知，橙蛤２４ｈ牛磺酸含量显著升高
（Ｐ＜００５），４８ｈ含量较 ０ｈ略有升高，但不显著
（Ｐ＞００５）；斑马蛤牛磺酸含量也表现为先升高后降
低的过程；而白蛤牛磺酸含量表现为逐渐升高的过程。

２．５　３种壳色菲律宾蛤仔ＲｐＴａｕＴ基因在低盐胁迫
下的表达

低盐胁迫条件下，由图６可知，３种壳色蛤仔的
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ＲｐＴａｕＴ基因表达量均表现出一个升高而后恢复继
而再升高的过程。其中，橙蛤、白蛤、斑马蛤

ＲｐＴａｕＴ１基因分别在２４、７２、１６ｈ时达最高值（Ｐ＜
０．０５），且在８、１６、４８、９６ｈ，斑马蛤 ＲｐＴａｕＴ１基因表
达量显著高于其他 ２种壳色（Ｐ＜０．０５）；橙蛤
ＲｐＴａｕＴ２基因表达最高值出现在４８ｈ（Ｐ＜０．０５），
白蛤在 ８、２４、７２ｈＲｐＴａｕＴ２表达量均达最高值
（Ｐ＜０．０５），斑马蛤在１６ｈ达最高值（Ｐ＜０．０５），在
０、８、２４、７２、９６ｈ白蛤 ＲｐＴａｕＴ２基因表达量显著高

于其他２个壳色（Ｐ＜０．０５），而在１６、４８ｈ，斑马蛤
ＲｐＴａｕＴ２基因表达量显著高于其他２个壳色（Ｐ＜
０．０５）；橙蛤、白蛤、斑马蛤 ＲｐＴａｕＴ３基因最高表达
量分别在２４、７２、１６ｈ（Ｐ＜０．０５），在８、７２、９６ｈ，白
蛤ＲｐＴａｕＴ３基因表达量显著高于其他 ２个壳色
（Ｐ＜０．０５）；橙蛤、斑马蛤 ＲｐＴａｕＴ４基因分别在２４、
１６ｈ时达最高值（Ｐ＜０．０５），白蛤 ＲｐＴａｕＴ４基因在
２４、７２ｈ达最高值（Ｐ＜０．０５），斑马蛤ＲｐＴａｕＴ４基因
在１６ｈ达最高值，并显著高于其他２种壳色（Ｐ＜
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０．０５），而橙蛤 ＲｐＴａｕＴ４基因在２４ｈ表达量显著高
于其他 ２种壳色（Ｐ＜０．０５）；橙蛤、白蛤、斑马蛤
ＲｐＴａｕＴ５基因表达量分别在２４、７２、１６ｈ达最高值
（Ｐ＜０．０５），白蛤 ＲｐＴａｕＴ５基因在８、７２、９６ｈ表达
量显著高于其他 ２种壳色（Ｐ＜０．０５），斑马蛤
ＲｐＴａｕＴ５基因表达量在１６ｈ显著高于其他２种壳
色（Ｐ＜０．０５）；橙蛤、白蛤、斑马蛤 ＲｐＴａｕＴ６基因表
达量分别在 ２４、２４、１６ｈ达最高值（Ｐ＜０．０５），白蛤
ＲｐＴａｕＴ６基因表达量在８、２４、７２ｈ显著高于其他２
种壳色（Ｐ＜０．０５），斑马蛤 ＲｐＴａｕＴ６基因表达量在
１６、４８、９６ｈ均显著高于其他两种壳色（Ｐ＜０．０５）。

３　讨论

３．１　蛤仔ＲｐＴａｕＴ基因结构特征和进化分析
牛磺酸（２－氨基乙磺酸）是哺乳动物体内主要

的游离β－氨基酸之一，具有广泛的生理功能，包括
渗透调节、抗氧化、神经细胞发育和维持细胞膜稳

定性等［２４－２５］。牛磺酸的许多细胞保护特性基于其

在细胞内的含量，而细胞内的牛磺酸主要来源于胞
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内合成或者胞外转运，合成主要由牛磺酸生物合成

酶半胱氨酸双加氧酶和半胱氨酸亚砜脱羧酶完成，

而转运过程主要由牛磺酸转运体来完成［２６］。牛磺

酸转运体是分布在细胞膜上的一类通道蛋白，通常

有１２个疏水性跨膜结构域，Ｎ－和 Ｃ－端位于胞内
侧，转运过程需要 Ｎａ＋和 Ｃｌ－结合至其胞外环状结
构启动，是一种钠离子依赖性蛋白［５］。本研究通过

全基因组分析在蛤仔基因组中鉴定出６个 ＲｐＴａｕＴ
基因，通过对贻贝、太平洋牡蛎、蛤蜊等物种ＴａｕＴ的
结构域、保守基序及氨基酸结构等比较发现，蛤仔

ＲｐＴａｕＴ与不同物种尤其是双壳贝类中的ＴａｕＴ蛋白
具有类似的高度保守结构域，因而推测 ＲｐＴａｕＴ与
其他双壳贝类同源基因具有相似的功能，进化分析

也证实蛤仔的ＲｐＴａｕＴ与双壳贝类具有更近的遗传
距离。

３．２　菲律宾蛤仔ＲｐＴａｕＴ基因的组织表达
研究发现，太平洋牡蛎的 ＴａｕＴ在鳃、性腺、血

淋巴中表达量较高，而在外套膜、肝胰腺和消化道

中表达量较低［１８］。Ｈｏｓｏｉ等采用免疫组化方法在紫
贻贝的鳃、外套膜和闭壳肌中均检测出 ＴａｕＴ蛋
白［１６］。在文蛤（Ｍ．ｌｕｓｏｒｉａ）的鳃、外套膜、肌肉、心
脏、胃和肠道组织中均检测到 ＴａｕＴ基因表达，其在
鳃和外套膜中的表达水平高于其他组织［２７］。本研

究中，蛤仔的 ＲｐＴａｕＴ基因主要在外套膜和水管组
织具有高表达，这２个组织是蛤仔与外界环境的主
要接触界面，其渗透压波动较大，表明蛤仔 ＲｐＴａｕＴ
基因在渗透压调节过程中发挥重要功能，该结果与

在牡蛎和文蛤中的研究结果一致。但在鳃组织中，

仅ＲｐＴａｕＴ２和 ＲｐＴａｕＴ６表现出较高的表达量，可能
与蛤仔不同 ＲｐＴａｕＴ基因的组织表达特异性有关。
研究认为贝类的生殖细胞内含有大量的牛磺酸用

于配子在进入海水过程中渗透压的调节［１８］，在哺乳

动物生殖组织内的大量牛磺酸具有多种生理作

用［２８－２９］。在本研究中，蛤仔性腺组织中 ＲｐＴａｕＴ表
达量并未达到很高水平，可能与研究未在蛤仔繁殖

期进行有关。

３．３　３种壳色蛤仔低盐胁迫后牛磺酸含量比较
牛磺酸是双壳贝类应对盐度变化过程维持细

胞内渗透压稳定的最重要的游离氨基酸之一［３０］。

研究表明，蚶蜊（Ｇｌｙｃｙｍｅｒｉｓｇｌｙｃｙｍｅｒｉｓ）、贻贝肌肉组
织中的牛磺酸含量在适应低盐度环境后会降低［３１］。

将文蛤转移至稀释１倍的海水中，其鳃组织中的牛
磺酸含量在转移３ｈ显著增加，其外套膜中的牛磺

酸含量在２４ｈ后才显著增加［１９］。但将文蛤转移至

盐度为１０的海水中１个月后，其鳃组织中牛磺酸含
量显著增加，而外套膜中的牛磺酸含量未发生显著

变化［２７］。Ｈｏｓｏｉ等发现，从海水转移至５０％稀释海
水后８ｈ时，太平洋牡蛎外套膜中的牛磺酸含量显
著降低［３２］。在本研究中，检测蛤仔软体部的牛磺酸

总含量除在橙蛤 ２４ｈ显著升高外，其余时间点３种
壳色蛤仔软体部牛磺酸含量在胁迫过程中均未发

生显著变化，表明在应对盐度胁迫过程中，牛磺酸

的变化主要发生在组织细胞内外，而对个体牛磺酸

含量影响相对较小。

３．４　菲律宾蛤仔ＲｐＴａｕＴ低盐胁迫表达
牛磺酸转运体蛋白通过对细胞内外牛磺酸的

重新分配来协助贝类应对环境渗透压的变化［３３］。

在低盐胁迫过程中，双壳贝类的牛磺酸成分会流失

到细胞外液中［３０］。紫贻贝的免疫组化结果显示，其

外套膜中ＴａｕＴ低渗胁迫２４ｈ后表达上调［３４］。将

贻贝转移至低盐环境 ２４、４８ｈ后，其鳃组织中的
ＴＡＵＴｍＲＮＡ表达量也表现出一定增加［１７］。Ｈｏｓｏｉ
等研究发现，低盐胁迫 ４８ｈ的紫贻贝和低盐胁迫
２４ｈ的牡蛎的外套膜组织中 ＴａｕＴ表达量显著增
加［１６，１８］。Ｓｉｌｖａ等将贻贝离体鳃组织急性暴露于
６０％人工海水中，虽然牛磺酸吸收的抑制作
用＞８５％，但牛磺酸的表观积累仅减少了约
１０％［３５］。Ｗｒｉｇｈｔ等观察到暴露于外部环境的紫贻
贝和加州贻贝鳃组织中的ＴＡＵＴ活性增加有助于恢
复从鳃表面流失的牛磺酸［３６］。因此，低盐度环境

中，双壳贝类中的外套膜中 ＴＡＵＴ诱导表达可能是
由于渗透压下降导致组织中牛磺酸含量减少的结

果。在本研究中，蛤仔在低盐胁迫过程中水管中的

ＴＡＵＴｍＲＮＡ表达也显著上调，可能是由于水管组
织中的牛磺酸在低盐环境中大量流失诱导的补偿

机制。但牡蛎在低盐环境中处理７ｄ，其鳃组织中的
牛磺酸含量和ＴａｕＴ的表达量均显著降低［３７］。ＴａｕＴ
在不同物种中对低盐胁迫的不同反应可能是物种

差异及处理过程的不同所致。此外，研究发现牛磺

酸具有抗氧化活性，能够通过减少电子传输链产生

的超氧化物及提高抗氧化酶的活性等途径发挥其

抗氧化功能［３８］。贝类在应对盐度突变的初期，通常

采用关闭贝壳与低盐环境隔离的方式进行应对，结

果会导致其短期内摄取氧气含量不足，低氧可导致

体内电子的蓄积，为活性氧的形成提供便利，结果

导致体内产生较高水平的活性氧［３９］。相关研究已
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初步证实这一过程，在盐度由１９．６‰降低至８．８‰
时，毛蚶血淋巴细胞中活性氧的含量增加了 ３．５
倍［４０］；低盐胁迫也能够导致鲍鱼活性氧产量增

加［４１－４２］；低氧胁迫后菲律宾蛤仔体内抗氧化酶基因

表现出先升高而后恢复的过程，表明蛤仔在低氧胁

迫条件下能够导致体内活性氧的增加［４３］。因此，本

研究中蛤仔ＲｐＴａｕＴ在低盐胁迫后短时间内表现出
升高过程可能是由于缺氧导致的活性氧数量增加

而大量消耗的牛磺酸所产生的补偿效应。牛磺酸

含量也是影响牛磺酸转运体蛋白表达量的重要原

因之一，当牛磺酸含量降低时可通过提高转运体蛋

白的表达来增加细胞对牛磺酸的转运能力进行补

偿，反之当牛磺酸浓度升高时可抑制转运体蛋白的

表达［４４］。将文蛤从盐度２０‰的海水转移至盐度为
１０‰的低盐海水中，在本研究的低盐胁迫过程中，３
种壳色蛤仔牛磺酸含量的变化是导致蛤仔 ＲｐＴａｕＴ
表达量变化的原因之一。前期研究发现，不同壳色

菲律宾蛤仔在低盐胁迫条件下表现出不同的抗逆

性［４５－４６］，而３种壳色蛤仔 ＲｐＴａｕＴ基因表达量变化
在低盐胁迫过程中表现出的差异性可能是不同壳

色菲律宾蛤仔抗逆性差异的原因之一。

４　结论

（１）鉴定出６条菲律宾蛤仔 ＲｐＴａｕＴ基因，推测
其蛋白具有保守的１２个跨膜结构域和钠离子结合
位点，进化分析表明蛤仔 ＲｐＴａｕＴ与其他双壳贝类
的遗传距离较近。（２）组织表达分析表明，蛤仔的
ＲｐＴａｕＴ基因主要在外套膜和水管这２个与外界环
境之间有较大接触界面，且渗透压波动较大的组织

中高表达。（３）低盐胁迫条件下，蛤仔水管组织中
的ＲｐＴａｕＴ表现出升高过程，原因可能主要是对低
盐胁迫导致的水管组织细胞内牛磺酸的流失和抗

氧化过程中消耗牛磺酸的一种补偿机制。
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