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摘  要  【目的】  三磷酸腺苷结合盒转运子（ATP-binding cassette transporters，ABC 转运蛋白）是广泛

存在于各生物体内的一类跨膜蛋白，参与生物体内营养物质及外源毒物的转运。明确稻纵卷叶螟

Cnaphalocrocis medinalis ABCG3 的分子特性与表达谱特征，是开展该基因功能研究的基础。【方法】 利

用生物信息学方法分析稻纵卷叶螟 ABCG3 转运蛋白的分子特性，利用定量 PCR 技术分析了其时空表达

谱。【结果】 稻纵卷叶螟 ABCG3 含有一个跨膜结构域（TMD）和核酸结合结构域（NBD），属于半转运

蛋白，包含 1 055 个氨基酸，分子量和等电点分别为 118.95 ku 和 8.78，表达位置位于内质网。稻纵卷叶

螟 ABCG3 蛋白包含 43.51%的 α-螺旋、7.01%的 β-转角、18.29%的片层和 31.18%的无规则卷。通过建立

稻纵卷叶螟 ABCG3 与其他 5 种鳞翅目昆虫的 ABCG 亚家族系统发育进化树，发现稻纵卷叶螟 ABCG3 与黑

脉金斑蝶 Danaus plexippu 亲缘关系最为接近。稻纵卷叶螟 ABCG3 基因在各龄期中及在前肠、中肠、后肠、

血淋巴和脂肪体中均有表达，其中在 5 龄幼虫中的表达量高于其他龄期，血淋巴和脂肪体中的表达量较高。

【结论】 本研究明确了稻纵卷叶螟 ABCG3 蛋白的结构特征及时空表达特征。这对于阐明稻纵卷叶螟 ABC

转运蛋白家族的结构特征和表达模式具有重要意义，为今后稻纵卷叶螟 ABC 转运蛋白的功能研究奠定基础。 

关键词  稻纵卷叶螟；ABC 转运蛋白；蛋白结构；表达分析 
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Abstract  [Objectives]  To improve understanding of the characteristics and expression profile of the Cnaphalocrocis 

medinalis ABCG3 protein, one of the ATP-binding cassette transporter (ABC transporter) transmembrane proteins found in 

many organisms that is involved in the transport of nutrients and exogenous toxins. [Methods]  We used bioinformatics to 

investigate the molecular properties of the C. medinalis ABCG3 transporter protein, and RT-qPCR to determine its expression 

patterns in different larval instars and tissues. [Results]  C. medinalis ABCG3 is a half-transporter protein with 1 055 amino 

acids, a molecular weight of 118.95 ku and an isoelectric point of 8.78. It has a transmembrane domain (TMD) and a nucleic 

acid binding domain (NBD). The protein is predicted to be located in the endoplasmic reticulum, and has a 43.51% α-helix, a 

7.01% β-angle, a 18.29% lamellae and a 31.18% irregular roll. A phylogenetic tree of C. medinalis ABCG3 and that of five 
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other lepidopteran species suggests that C. medinalis ABCG3 is most closely related to that of the monarch butterfly (Danaus 

plexippus). The ABCG3 gene was found to be expressed in all larval instars and tissues that were investigated. Expression was 

higher in fifth instar larvae than in other instars, and higher in the hemolymph and fat body than in other tissues. [Conclusion]  

These findings clarify the structural properties and expression patterns of the ABC transporter family in C. medinalis, and 

thereby provide a platform for further investigation of the function of ABC transporters in this species. 

Key words  Cnaphalocrocis medinalis (Guenée); ABCG transporter; protein structure; expression analysis 

ABC 转 运 蛋 白 （ ATP-binding cassette 

transporters，ABC 转运蛋白），又名三磷酸腺苷

结合盒转运子，是生物体内一类重要的跨膜蛋白

（Theodoulou and Kerr，2015；Lewinson and 

Livnat-Levano，2017）。典型的具有功能的 ABC

转运蛋白由两类高保守的区域组成：负责结合和

水解 ATP 的细胞质基质核酸结合结构域

（Nucleotide-binding domains，NBDs）；负责底

物 的 识 别 和 转 运 的 疏 水 性 跨 膜 结 构 域

（Transmembrane domains，TMDs）（Srikant，

2020；Choi and Ford，2021）。完整的 ABC 转运

蛋白含有 2 组 NBD 和 TMD，称为全转运蛋白

（Fulltransporters, FTs），含有一组 NBD 和 TMD

的 ABC 转运蛋白为半转运蛋白（Halftransporters，

HTs）（Srikant，2020；Dahuja et al.，2021）。NBD

包含若干个高度保守的核苷酸结合序列，如

Walker A 基序、Walker B 基序、A-loop、D-loop

以及 ABC signature 等，其中 Walker A 和 Walker 

B 基序普遍存在于核苷酸结合蛋白中，而 ABC 

signature 仅存在于 ABC 转运蛋白中；TMD 一般

由 5-6 个 α 螺旋构成跨膜通道（Walker et al.，

1982；Hung et al.，1998；Gaudet and Wiley，2001；

Ambudkar et al.，2006）。 

ABC 转运蛋白功能多样，可介导各类化合

物的运输代谢，转运的物质包括维生素、脂质、

氨基酸、机体的代谢产物以及外源化学物质等，

也可参与 DNA 修复、蛋白质翻译等生物活动

（Dean et al.，2001；Davidson et al.，2008；Ford 

and Beis，2019）。在昆虫中，ABC 转运蛋白还

在化学杀虫剂及 Bt 蛋白等外源物质的运输代谢

中发挥重要作用（Gott et al.，2017；He et al.，

2019；Wu et al.，2019；Heckel，2021）。ABCG

转运蛋白是 ABC 蛋白家族中非常重要的一类蛋

白，参与多种昆虫的生理活动（Davidson et al.，

2008）。例如，果蝇 Drosophila melanogaster 的

ABCG 基因（white、scarlet 和 brown）在色素前

体转运至色素细胞中具有重要的作用（Sullivan 

et al.，1974；Mackenzie et al.，1999）；赤拟谷

盗 Tribolium castaneum 和家蚕 Bombyx mori 的

ABCG 蛋白也与眼睛色素形成有关（Kômoto   

et al.，2009；Broehan et al.，2013）；家蚕中 ABCG

亚家族参与了表皮中尿酸的运输（Wang et al.，

2013）。ABCG 转运蛋白也在昆虫对杀虫剂或 Bt

蛋白的抗性中发挥重要功能。使用维拉帕米

（Verapamil）对小菜蛾 Plutella xylostella 的 15

个 ABCG 亚家族基因进行表达抑制，可显著提

升小菜蛾对氯虫苯甲酰胺的敏感性，基因沉默证

实 ABCG6、ABCG9 和 ABCG14 可能与对氯虫苯

甲酰胺的抗性有关（Shan et al.，2021）。中华按

蚊 Anopheles sinensis AsABCG28 在拟除虫菊酯

解毒过程中发挥重要作用（He et al.，2019）。

PxABCG1（也称 Pxwhite）是小菜蛾 Bt Cry1Ac

毒素的功能受体基因，该基因启动子区域顺式作

用突变被证实与小菜蛾对 Cry1Ac 的抗性相关

（Qin et al.，2021）。ABCG4 基因敲除可导致亚

洲玉米螟 Ostrinia furnacalis 对 Cry1 蛋白产生抗

性（Gao et al.，2022）。 

稻纵卷叶螟 Cnaphalocrocis medinalis 属于

鳞翅目 Lepidoptera 草螟科 Crambidae，是我国水

稻上的重要的迁飞性害虫之一（杨亚军等，

2015）。该虫主要以幼虫危害，幼虫会将水稻叶

片由两侧叶缘向中央开始纵卷，形成虫苞后藏匿

其中取食叶肉，使水稻形成白色条斑，从而影响

光合作用，可造成水稻减产（吕仲贤等，2017）。

目前，化学防治仍是防治稻纵卷叶螟的主要方

法，农药的长期不合理使用，会增加稻纵卷叶螟 

对化学杀虫剂的抗性风险（林秀秀等，2012）。

鉴于 ABC 转运蛋白的重要作用，开展稻纵卷叶
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螟 ABC 转运蛋白的研究至关重要，而弄清稻纵

卷叶螟 ABC 转运蛋白的分子特性及表达谱是开

展 ABC 转运蛋白的研究的基础。本文以稻纵卷

叶螟 ABCG3 转运蛋白为研究对象，利用生物信

息学、分子生物学等方法，系统分析了稻纵卷叶

螟 ABCG3 转运蛋白的分子特性，构建了 ABCG3

基因在稻纵卷叶螟不同龄期和不同组织中的表

达谱，为进一步明确稻纵卷叶螟 ABC 转运蛋白

的生理功能，以及稻纵卷叶螟新型防治方法的研

究奠定基础。 

1  材料与方法 

1.1  供试昆虫 

供试稻纵卷叶螟为实验室长期饲养种群，饲

养过程中未接触任何杀虫剂。饲养方法参考朱阿

秀等（2015）在人工气候室中使用小麦饲喂，饲

养条件温度为（26±1）℃，相对湿度为 50%-60%，

光周期为 L14∶D10。 

1.2  稻纵卷叶螟ABCG3转运蛋白分子特性分析 

使用 Expasy 的 ProtParam 工具（https://web. 

expasy.org/protparam/）预测蛋白的理化性质，使

用 PSORTII （ https://www.genscript.com/tools/ 

psort）预测各蛋白在细胞中的表达位置。利用

TOPCONS（https://topcons.cbr.su.se/）和 PROSITE

（https://prosite.expasy.org/prosite.html）在线分

析软件预测稻纵卷叶螟 ABCG3 转运蛋白保守域

结构，蛋白结构域示意图使用 IBS 软件（Illustrator 

for Biological Sequences，http://ibs.biocuckoo.org/）

绘制。利用 SOPMA 分析稻纵卷叶螟 ABCG3 的

二级结构特征（https://npsa-prabi.ibcp.fr/cgi-bin/ 

npsa_automat.pl?page=npsa_sopma.html）（Geourjon 

and Deléage，1995）。 

1.3  稻纵卷叶螟 ABCG3 蛋白与其他鳞翅目昆

虫 ABCG 的系统发育树的构建 

从 GenBank 等公共数据库中下载家蚕、烟

草天蛾 Manduca sexta、小菜蛾、红带袖蝶

Heliconius melpomene 和黑脉金斑蝶 Danaus 

plexippus 共 5 种鳞翅目昆虫的 ABCG 亚家族氨

基酸序列，利用 MEGA7 软件的邻位相接法

（Neighbor-Joining，NJ）进行 1 000 次重复分析

构建系统发育树。 

1.4  稻纵卷叶螟各龄期及各组织 ABCG3 转运

蛋白基因的表达分析 

分别测定稻纵卷叶螟不同龄期（1-5 龄幼虫）

和不同组织（4 龄幼虫前肠、中肠、后肠、血淋

巴和脂肪体）中，ABCG3 转运蛋白基因的相对

表达量。每个样品设置 3 个重复，1-2 龄期幼虫

每个重复取 50 头，3-5 龄幼虫每个重复取 15 头，

组织样品每个重复取自 15 头幼虫。以 Trizol 法

提取各个样品 RNA，使用超微量分光光度计测

定各 RNA 纯度。以样品 RNA 为模板，参照 cDNA

合成试剂盒说明，合成样品 cDNA。根据稻纵卷

叶螟 ABCG3 的基因序列，使用 Primer3.0（http:// 

primer3.ut.ee）设计定量 PCR 引物，以稻纵卷叶

螟泛醇细胞色素 - c 还原酶（ U b i q u i n o l - 

cytochrome-c reductase，UCCR）基因作为内参

基因（表 1）。荧光定量 PCR 采用 20 μL 体系，

包括 SYBR Green I qPCR Mix 10 μL，上、下游

引物各 0.8 μL，cDNA 模板 1 μL，加 ddH2O 补

足 20 μL，以 ddH2O 代替 cDNA 作为空白对照。

每个处理进行 3 个生物学重复，每个生物学重复

内再进行 2 个机械重复，荧光定量 PCR 反应条 
 

表 1  定量 PCR 中所用引物序列信息 

Table 1  Information of primer sequences used in qPCR 

引物名称 
Primers 

序列信息（5-3） 

Sequence information（5-3） 
引物长度 

Length of primer 
产物长度（bp） 

Length of product (bp) 

CmUCCR-F ACAGTCGCCTTCAAAGCTGGT 21 165 

CmUCCR-R CCAATCTGTGCCAACTTGCGT 21 

CmABCG3-F GGACGTCGTTGAATTTGCCGT 21 96 

CmABCG3-R TGGCTTCTGTGGGTTTGCAA 20 
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件为：95 ℃ 5 min；95 ℃ 15 s，55 ℃ 30 s，

70 ℃ 30 s 共循环 40 次。使用 Bio-Rad CFX 

Manager 软件全程记录反应过程。 

1.5  数据分析与统计 

表达量的计算根据Ct值采用 2﹣ΔΔCt法计算基

因的相对表达水平（Pfaff，2001）。采用 SPSS 21

（IBM）进行数据分析，不同处理之间基因相对

表达水平使用 Tukey’s HSD 法进行多重比较。利

用 Excel2019 绘制柱状图，图中数据为平均值±

标准误，误差线为标准误。 

2  结果与分析 

2.1  稻纵卷叶螟 ABCG3 蛋白理化性质的分析、

蛋白结构预测及系统发育 

通过 ProtParam 软件的分析，稻纵卷叶螟

ABCG3 蛋白包含 1 055 个氨基酸，分子量和等

电点分别为 118.95 ku 和 8.78，表达位置位于内

质网。分析了稻纵卷叶螟 ABCG3 蛋白的氨基酸

组成，结果显示稻纵卷叶螟 ABCG3 蛋白中含量

最丰富的氨基酸为亮氨酸 Leu（10.7%），其次是

缬氨酸 Val（7.4%）、丝氨酸 Ser（7.2%）、甘氨

酸 Gly（6.4%）、丙氨酸 Ala（6.3%）、异亮氨酸

Ile（6.3%）、赖氨酸 Lys（6.3%）、谷氨酸 Glu

（6.0%）、苏氨酸 Thr（5.6%）、酪氨酸 Tyr（5.2%）、

精氨酸 Arg（5.1%）、天冬酰胺 Asn（4.8%）、苯丙

氨酸 Phe（4.6%）、脯氨酸 Pro（4.4%）、天冬氨酸

Asp（3.9%）、谷氨酰胺 Gln（2.5%）、甲硫氨酸

Met（2.4%）、半胱氨酸 Cys（2.1%）、组氨酸 His

（2.1%）以及色氨酸 Trp（0.9%）。其中携带正电荷

的所有氨基酸（Arg+Lys）总个数为 120 个，携带负

电荷的所有氨基酸（Asp+Glu）总个数为 104 个。 

利用 TOPCONS 和 PROSITE 软件预测了稻

纵卷叶螟 ABCG3 蛋白保守域结构，结果显示稻

纵卷叶 螟 ABCG3 蛋白含有 TMD （ ABC_ 

membrane）和 NBD（ABC_tran）各一个，为半

转运蛋白结构，另还含有 DnaJ 和 Thioredoxin 结

构域（图 1）。TMD 包含 6 个 α-螺旋跨膜通道，

分布在 369-614 个氨基酸之间。通过 SOPMA 软

件分析表明，稻纵卷叶螟 ABCG3 蛋白包含

43.51%的 α-螺旋、7.01%的 β-转角、18.29%的片

层和 31.18%的无规则卷（图 2）。利用 MEGA 建

立了稻纵卷叶螟 ABCG3 与其他 5 种鳞翅目昆虫 
 

 
 

图 1  稻纵卷叶螟 ABCG3 蛋白保守结构域预测 

Fig. 1  The prediction of conserved domains of ABCG3 
protein in Cnaphalocrocis medinalis 

 

 
 

图 2  稻纵卷叶螟 ABCG3 蛋白二级结构预测 

Fig. 2  The predicted secondary structures of ABCG3 protein of Cnaphalocrocis medinalis 

h：α-螺旋；t：β-转角；e：片层；c：无规卷曲。 

h: α-helix; t: β-turn; e: Extended strand; c: Random coil. 
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的 ABCG 亚家族系统发育进化树，发现稻纵卷

叶螟 ABCG3 与黑脉金斑蝶（DpOGS202910-PA）

的 ABCG 亲缘关系最为接近（图 3）。 

2.2  不同龄期稻纵卷叶螟幼虫 ABCG3 转运蛋

白基因的表达谱 

比较了稻纵卷叶螟不同龄期幼虫中 ABCG3

基因的相对表达量，结果显示 ABCG3 基因在稻

纵卷叶螟各龄期均有表达，且相对表达量差异显

著。稻纵卷叶螟 5 龄幼虫体内的 ABCG3 的表达

量最高。稻纵卷叶螟 5 龄幼虫 ABCG3 基因的表

达量与 4 龄幼虫 ABCG3 基因的表达量相比无显

著差异，但要显著高于与其他龄期幼虫；同时 4

龄幼虫 ABCG3 基因的表达量与 1-3 龄幼虫间无

显著差异（图 4）。 

2.3  稻纵卷叶螟不同组织 ABCG3 转运蛋白基

因的表达谱 

比较分析了稻纵卷叶螟前肠、中肠、后肠、

脂肪体和血淋巴等组织中 ABCG3 基因的相对表

达量。结果表明，稻纵卷叶螟 ABCG3 基因在以

上各组织中均有表达，且相对表达量差异显著。 
 

 
 

图 3  稻纵卷叶螟 ABCG3 与其他 5 种鳞翅目昆虫 ABCG 亚家族蛋白序列的系统进化树 

Fig. 3  Phylogenetic tree of ABCG3 of Cnaphalocrocis medinalis and the  
ABCG transporters from other 5 lepidopteron species 

CM：稻纵卷叶螟；DP：黑脉金斑蝶；BM：家蚕；HM：红带袖蝶；MS：烟草天蛾；PX：小菜蛾。 

CM: Cnaphalocrocis medinalis; DP: Danaus plexippus; BM: Bombyx mori; HM: Heliconius  
melpomene; MS: Manduca sexta; PX: Plutella xylostella. 
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图 4  不同龄期稻纵卷叶螟幼虫 ABCG3 的相对表达量 

Fig. 4  Relative expression level of ABCG3 gene from different instars Cnaphalocrocis medinalis 

柱上标有不同小写字母表示两者之间具有显著差异（P < 0.05）。下图同。 

Histograms with different lowercases indicate significant differences (P < 0.05). The same below. 
 

 
 

图 5  稻纵卷叶螟不同组织中 ABCG3 转运蛋白的相对表达量 

Fig. 5  Relative expression level of ABCG3 gene from different tissues of Cnaphalocrocis medinalis 
 

稻纵卷叶螟血淋巴中 ABCG3 的相对表达量最

高，且显著高于其他各组织（P < 0.05）；脂肪体

中 ABCG3 的相对表达量显著高于肠道组织（P < 

0.05）；中肠 ABCG3 的相对表达量显著高于前肠

和后肠（P < 0.05）（图 5）。 

3  讨论 

ABC 转运蛋白是一类重要的蛋白家族，在 

包括人类在内的多种生物中广泛存在，其在生物

体内主要参与营养物质和外源物质的转运，在多

个生物进程中发挥重要作用（Choi and Ford, 

2021）。蛋白的结构特征是决定其功能的重要因

素。本文以稻纵卷叶螟 ABCG3 为研究对象，分

析了稻纵卷叶螟 ABCG3 转运蛋白的理化性质和

结构特征，发现稻纵卷叶螟 ABCG3 具有一个

NBD 和一个 TMD。完整的 ABC 转运蛋白含有 2
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个 NBD 和 2 个 TMD，称为全转运蛋白（Choi and 

Ford，2021），而稻纵卷叶螟 ABCG3 具有半转运

蛋白的结构特点。稻纵卷叶螟 ABCG3 跨膜区域

包括 6 个 α-螺旋跨膜通道，且 α-螺旋在蛋白二

级结构中占比高达 43.51%。半转运蛋白发挥其

转运功能以同源或异源二聚体的形式完成

（Davidson et al.，2008），稻纵卷叶螟 ABCG3

可能也需以二聚体的形式发挥转运功能。除此之

外， 稻纵卷叶 螟 ABCG3 还具有 DnaJ 和

Thioredoxin 结构域。与已知的几种鳞翅目昆虫

ABCG 蛋白构建系统发育树，发现稻纵卷叶螟

ABCG3 与黑脉金斑蝶（DpOGS202910-PA）的

ABCG 亲缘关系最为接近。 

本文分析比较了不同龄期的稻纵卷叶螟

ABCG3 基因的表达量，发现各龄期稻纵卷叶螟

均可表达 ABCG3，其中 5 龄幼虫体内 ABCG3

基因的表达量要显著高于 1-3 龄幼虫。稻纵卷叶

螟的 ABCG1 在蛹期的表达量要明显高于其他各

龄期，而 ABCG4 在蛹期和成虫期显著高于其他

龄期（Yu et al.，2017）。其他昆虫中 ABCG 基因

表达在不同发育阶段也具有一定的差异性。例

如，不同发育阶段小菜蛾 ABCG2 mRNA 相对表

达量在雄性成虫中最高，明显高于其他几个发育

阶段，分别是 3 龄的 5.63 倍、4 龄的 3.67 倍、

蛹期的 7.36 倍和雌虫的 3.51 倍（朱航等，2015）；

Nl ABCG 转录本在褐飞虱的所有发育阶段都

有表达，在 1 龄若虫中表达量最低，随着生

长发育表达量逐渐升高（闸雯俊等，2014）。

本文还分析比较了稻纵卷叶螟不同组织中

ABCG3 基因的表达量，发现稻纵卷叶螟 ABCG3

基因表达具有组织差异性，其中血淋巴中的表达

量最高，脂肪体次之，且均要显著高于其他肠道

组织。Yu 等（2017）比较了稻纵卷叶螟表皮、

头部、中肠、血淋巴和脂肪体中 CmABCG1 基因

的表达量，也发现血淋巴中的表达量要显著高于

其他组织。褐飞虱 Nl ABCG 转录本在中肠中表

达量高于唾液腺、脂肪体、表皮、腿和头部等组

织器官中的表达量（闸雯俊等，2014），小菜蛾

4 龄幼虫的 ABCG2 mRNA 在中肠中的表达量最

高，分别是马氏管、精巢、残余体的 3.12 倍、

8.96 倍和 7.33 倍（朱航等，2015）。血淋巴作为

昆虫循环系统的主要构成之一，其功能包含免疫

防御、创伤愈合和凝血等（Clark，2020），而昆

虫脂肪体作为负责生物合成和代谢的器官之一

（Law and Wells，1989），能合成大量血淋巴蛋

白和循环代谢产物，如脂质蛋白和卵黄原蛋白等

（Keeley，1985）。昆虫的大部分中间代谢都发

生在该器官，包括脂类和碳水化合物代谢、蛋白

质合成和氮素代谢等代谢与脂肪体有关（Arrese 

and Soulages，2010）。家蚕的 ABCG 亚家族发生

突变后，会无法正常运输尿酸到表皮，致使出现

表皮半透明的个体（Wang et al.，2013）。本文系

统分析了稻纵卷叶螟 CmABCG3 转运蛋白特性，

构建了该基因在稻纵卷叶螟不同龄期及不同组

织中的表达谱，为进一步明确稻纵卷叶螟 ABC

转运蛋白的生理功能奠定基础。ABCG 还与昆虫

的抗药性相关（Yang et al.，2019），加强稻纵卷

叶螟 ABCG 蛋白功能的研究将有助于新型农药

的开发。 
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