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旧 旧

一 一

儿夕 , ‘ 人 优 。, , ” ” 人

植物病毒可以按其遗传 物质的不同分为四大类川
,
即双链 病毒

、

单链 病

毒
、

双链 病毒和单链 病毒
。

其中单链 病毒又可以 按基因 复 制 和

表达方式的不同而分为正链 病毒和负链 病毒两种
,

大约 的植物病毒属于

正链 病毒
。

越来越多的实验证据表明
,

植物病毒
,

尤其是植物正链 病毒
,

具

有某些不同于其它生命形式的特性
,

这些特性主要表现在基因结构
、

表达和调节等方

面
。

本文就近年来植物正链 病毒基 因结构和 表达调控方面的研究进展作一个 绍

介
。

一
、

植物正链 病毒的基因结构

基因在 上的排列方式

病毒基因组 上各个基因之间的排列方式如何 这种有机的排列又怎样协调了

各个基因的表达 这是研究基因结构的中心问题
。

有些植物正链 病毒的基因是一条单链
。

例如烟草花叶病毒
、

芜

蔷黄花叶病毒
、

马铃薯 病毒 等等
,

都是只含一条单链 的病毒
,

通常把这类病毒称为单分体病毒
。

还有些植物正链 病毒的基因 是 由几条 不 同 的

组成
,

如烟草脆裂病毒
、

雀麦花叶病毒
、

黄瓜花叶病毒 等
。

的基因为两条分子量不同的 片段
,

分另装配在两种长度不同的棒状病毒颗粒

中〔
“ 〕。 含有四种 分子

,

分别包装 在三种外观相同密度不一的病毒颗粒中〔 〕
。

这类以分散的 片段作为基因组的病毒称为多分体病毒
。

据推测
,

多分体病毒是由

单分体病毒演化而来的 「
‘ 〕。
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已

一般认为
,

每一病毒基因组编码的蛋白质至少在三种以上 〔
“ ’。 所以

,

所有单分体病

毒的基因 都是多顺反子
,

几个基因依次排列在一条 链上
。

多分体 病毒 的基

因 有些是多顺反子
,

有些是单顺反子
。

但是有趣的是几乎所有植物正链 病毒

的基因 在功能上都只是单顺反子
,

就是说
,

不管 上排列有多少 个顺反 子
,

只有
产

端的那个顺反子能直接翻译蛋白质
。

其它顺反子则要通过另外的 途径 才能作 为

翻译的模板
。

这种独特的现象具有什么生物学意义 正是许多研究者共同关心的问题
。

病毒 上基因的有机组织为基因的表达调控提供了重要的结构基础
。

‘

端非编码区的结构

迄今的研究表明
,

所有植物正链 病毒的 的
’

末端结构可归结为两类

一类是帽子结构
。 , ,

” 另一类是与 共价连接的蛋白质
,

该蛋白质系由病

毒编码
,

称为
一 。

从
‘

末端起至翻译起始信号 通

常是 之间的核普酸顺序称为
’

端非编码顺序
。

通常认为
‘

端的这些结构对病毒

的翻译表达具有调控意义
。

‘

端帽子结构

几乎所有真核细胞
’

端都是帽子结构
。

关于真核 帽子结构和功能已

经有较详尽的论述‘
。〕。 已知帽子结构至少有两种功能 一是促赴 与核糖 体的 识

别
,

有利于翻译起始复合物的形成
,

二是防止核酸酶对 的降解破坏
。

所以帽子

结构的存在提高了 的翻译能力
。

大多数植物正链 病毒的基因
’

端是

帽子结构
。

但是一个明显的差别是
,

病毒 帽子后面紧接着的两个核营不被甲基

化 〔 图
。

人为地将
、

的 上的帽子除去则大大地影响了 的 体

外翻译能力
。

同时病毒 的致病能力也消失
。

所以
,

一般认为病毒 帽 子 结 构

的功能与真核 的相似
。

但是弧豆花叶病毒
、

烟草坏死病毒
、

份乐
, ,

派

川日川

洲
一

一

火户
,长

一 。一 一 。一 一 一 一 一
、·

一

州

一 一 卜
’

己 石
介

占
几
‘

端中目子 全占构

真核细胞

病毒
凡士 乞

、

’

一 之

二

“

。 屯 。 , 。 导 五 一 , 一 、 。 七一 ‘、 卜 久
却

作沙
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,

一 。

烟草坏死病毒卫星病毒 等 的
‘

端没有帽子结构
,

却也是蛋白质翻 译 的

有效模板
。

人为地在
‘

端加上帽子也并不能提高它的翻译活力〔
“ , 。 此外

,

真核

和病毒 的帽子结构甲基化的差别说明什么意义
,

这些问题都不很清楚
。

结构

是一些病毒
’

端独有的结构固
。

从 年起陆续报道在某些 病 毒

和 病毒核酸的
‘

端发现这种与核酸共价连接的蛋白质分子
。

的分 子 量 都 较

小
,

脊髓灰质炎病毒
、

乙型肝炎病毒
、

腺病毒等动物病毒具有 结构
,

植 物病毒 目

前只在一些正链 病毒发现有 存在
,

这些病毒分布于马铃薯 病毒组
、

蠕传多

角病毒组
、

黄症病毒组和虹豆花叶病毒组
,

另外
,

南方菜豆花叶病毒 的
‘

端也找到
。

根据一些直接的和间接的实验证据
,

人们推测 可能与病毒

的复制有关
。

‘

端非编码顺序
‘

端非编码顺序的研究是最令人感兴趣的问题之一
。

由于核酸一级结构测定技

术的改进
,

有关植物病毒 顺序的报道逐渐增多
,

为
‘

端非编码顺序的比较研究提

供了方便
。

病毒 的
‘

端非编码顺序长度不一
,

一般为 一 个核普酸
。

编码病 毒外壳

蛋白的亚基因 上这段顺序都很短
。

帽子结构后往往紧跟着 或
。

在体 外

或体内蛋白质翻译研究中
, 、 、 ,

首楷花叶病毒
“钊 等许多植 物

病毒 都表现出一个共同的现象
,

即每一病毒中翻译效率最高的大都是那些合成 病

毒外壳蛋白的 〔‘ 〕。 图二所示的就是几种高效表达 的
‘

端非编码顺序
。

可 以

看到这类高效表达 具有如下特点 一是
’

端非编码区很短 二是
‘

端都是帽子结

构 再就是
’

端非编码区中
、

两种碱基出现的频率非常高
,

这种特征顺序在真核生

物 的
‘

端非编码区很少见 〔
“〕。 有人将植物病毒

‘

端的这种富含
、

顺 序

称为 〔‘。〕 有些 还能够自身配对折叠成紧密的发夹结构
。

这

种特殊的顺序和结构与 的高效表达有何联系
,

它们是不是核糖体或者其他调控 因

子识别的信号 深入研究这类高效表达 的
‘

端结构
,

对于植物基因工程无疑是 很

有意义的
。

,

· ·

⋯
, 」

· ·

⋯
·

⋯
皿

⋯

二
。

二

图 一 些高效表达植物病毒 的
’

端非编码顺序 。 立 。 , 。 ”

‘ 一 。 一 刀

又

’

端非编码顺序
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就目前的研究来看
,

植物正链 病毒的
‘

端有三种结构
,

即 状 结 构
、

” 结构以及无规则顺序
。

‘

端 状结构

许多植物正链 病毒的
’

端能在体外和体内专一地 被氨 酞 合成 酶

识别
,

结合专一的氨基酸 表
。

人们很自然地提出问题 这些 病毒的
‘

端是

否与 一样
,

具有特殊的三叶草结构 目前
、

等病毒组的
’

端核

一 从。。
,

云区团
表 状结构的氨截化 生

入
一 砚

一人

孚孚全全

病毒 专一的氮基酸

芜著黄花叶病毒 撷氨酸

烟草花叶病毒 普通株 组氨酸

烟草花叶病毒 可豆株 撷氮酸

黄瓜花叶病毒 酪氨酸

一颧氨酸的反密码子
雀麦花叶病毒 酪氮酸

图
‘

端的 状结构
觅豆褪绿斑驳病毒 酪氮酸

一 。 蚕豆斑驳病毒
‘ 一 二 人

酪氨酸

一一一一
口 ,

一
内冲月 , , , , , ,

一

一
,

一
的

,

, , 中 , , , , 目 吧 口 , , 口目曰口尸 , ‘ ,

普酸顺序已经测定
,

发现这些病毒
‘

端的确能自身折叠形成类似于 的三叶

草结构
,

虽然类似的程度略有不同
,

但是这些
‘

端结尾的三个核普酸都是
。

图三所示的是
‘

端 个核普酸形成的三叶草结构
。

状结构有些什么功能 对此主要有下列三种假设
‘ 〕 〔 作为氨基 酸供 体

参与蛋白质合成 作为病毒 复制的调节因素 通 过与氨酞 合

成酶的作用增强病毒 的翻译能力
。

因为 ‘ 状结构能与氨酞 合成酶
、

核普酸 转核普酸酶
、

一 等

蛋白质合成有关因子相互作用
,

并且具有专一的氨酞化反应 〔
‘ ,

有人 推测 它在细 胞内

可能充当氨基酸供体
。

但是体外实验中病毒 的 状结构并不能 象 那样

作为氨基酸供体参与蛋白质合成
。

延长因子
一

和
一

是 阵噬菌体 复制酶的亚墓 〔
’ 〕 ,

于 是 有 人 根 据

状结构与
一

的关系
,

推测 状结构与
一 。 、 一

的结合可能 激活了

复 右酶
。

等分析 了
、 、

入 不犷 入 等 、的高级结构
, ,人为这 些

八 的
’

端顺序和
‘

端 状结构相互配对成
“

封闭状
”
结 构 艺

’已 。

汪 “封闭状
”

中
‘

端翻译起始部位和起始活码都不暴露在外
,

当
’

端 状结 构 结 合 氨 酞
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合成酶之后
,

封闭状态破坏
, ‘

端顺序暴露
,

所以 状结构可能具有调节病

毒 翻译活力的功能
。

总之
, ‘

端 状结构的功能有待进一步研究
。

但是不难推测
,

这种经 过 长 期

进化保存下来的特殊结构很可能对病毒的生存具有重要意义
。

护

端的

虽然 是真核细胞
‘

端的特征性结构
,

但这样的 结构在 植物病毒

中并不多见
。

仅马铃薯 病毒组
、

蠕传多角体病毒组和虹豆花叶病毒组的成员在 基

因
’

端有 顺序
。

各种病毒 的 长度不一
,

通常为 至

个核普酸
。

在某些病毒 上
,

顺反子之间也存在长度不同的寡聚腺普酸顺序
。

已 知

真核细胞
’

端 的功能主要是维持 的稳定性 〔‘
, 〕。 推测病毒 的

也有类似的作用
。

令人感兴趣的是
,

植物病毒中尚未找到同时具有帽子结构 和

顺序的 分子
,

而这两个结构几乎是所有真核细胞 都具备的共同 特

征 另外
,

具有
’

端 的病毒
,

其
’

端都是 结构
。

这究竟 是偶 然 的

巧合
,

抑或有某种内在的关联 植物病毒 的
’

端 “ 到底有哪些功能
,

目 前

还不十分清楚
。

’

端无规则顺序

植物正链 病毒中还有一类成员
,

诸如
、 、

和烟草 条 斑 病 毒

等等
,

基因 的
‘

端是无规则排列的核普酸链
,

一级结构和高级结构都没 有

规律性
。

这些病毒不但 端呈无规则状态
,

而且在基因结构
、

病毒形态上也无规

律可循
。

就基因结构而言
,

是单分体病毒
,

是两分体病毒
、

划 是 多 分体

病毒 , 就病毒形态而言
, 、

和 分别为线状
、

杆状和球状病毒
。

但是 这

类病毒有一个重要性质
,

当外壳蛋白不存在时
,

病毒 便不能复制
。

外壳蛋白能 与

的某一区域专一识另
,

激活 的复制 ￡,“卫‘
, ”二。

二
、

植物正链 病毒的基因表达和调控

基因的表达和调控是分子生物学研究的核心问题之一
。

植物正链 入 病 毒的基 因

表达和调控采用了一些独特的方式
。

亚基因化

亚基因化是植物正链 病毒基因表达的最常见模式
。

已知大多数病毒基因

在功能上是单顺反子
,

只有
’

端的那个顺反子能够直接表达
。

那么 上的 其他顺反

子又如何表达呢 亚基因化就是病毒表达非
’

端顺反子的重要途径
。

亚基因是在病毒感染细胞后复制产生的一系列病毒
,

它们的 分子 量均 小于

基因
,

亚基因的
’

端分别是那些在基因 中关闭的非
’

端顺反子
。

图 是 几

种植物病毒基因表达的简图
。

可以看到
,

病毒通过亚基因化表达了携带的所有遗传信

息
。

一些亚基因
,

比如 的
、

的 等等
,

可以被包 入成熟的 病

毒质粒 也有些亚基因 不出现在成熟病毒中
,

例如 白勺外壳蛋白亚基因等等
,

这主要取决于业策因 上是否存在病毒装配时为外壳蛋白识别的顺序
。
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一

亚基因化的分子机制是什么 对此曾有过三种假设 从双链 复制型 中的

负链 的某些特定起始点局部转录产生亚基因
。

基因 转录负链时不成熟中

止
,

然后这些不成熟的负链 又作为模板复制出亚基因
。

全长的基因

经专一的 酶酶切形成亚基因
。

等通过分子克隆制备了大量的 负链 作为研究亚基因化机制

的对象
。

他们的实验证据证明
,

的负链内存在一个特定的序列
,

体外实验中

复制酶能专一地识另这个序列
,

局部转录出 的亚基因 —
〔“。, 。

亚基因化的生物学意义在于调控病毒基因的表达
,

这种调控体现在复制和翻译两个

层次
。

由于各个 复制起点对复制酶的亲和力不同
,

基因 和各种亚基因 复

制的拷贝数是不同的 又由于各 的
‘

端对核糖体的识另能力不同而具有不同的翻译

活力
。

这样
,

同一病毒基因 上的几个顺反子表达的量可以十分悬殊
。

而悬殊的表达

对于病毒的复制是十分必要的
。

就 而言
,

复制一个 分子可能仅需一个复

制酶分子
,

而将这条 装配成病毒颗粒却需要 个外壳蛋白分子
,

可见不同病毒蛋

白的需求量差异很大
。

亚基因化使得所有顺反子的核糖体结合部位
、

翻译起始密码都暴露在外
,

而且大多

数都加上了帽子结构
,

因此亚基因化提高了每一顺反子的翻译效率
。

另外
,

亚基因化也是植物病毒与寄主细胞长期相互适应
、

选择的结果
。

原核生物的

是多顺反子结构
,

其翻译的调控相对比较简单
,

随着生物进化
,

生命体的翻译表

达系统也逐步完善
,

真核细胞的 结构也相应发生变化
。

已知高等植物的 都

是单顺反子
,

可以想象植物细胞的翻译表达系统与单顺反子 是高度契合的
。

植

姨草花叶病毒 芜筹黄花叶病毒

篆田

二 一

。

一外壳蛋 白

。一匙
仁

一

尺 气

—夭外壳蛋白

雀麦花叶病毒 落

茸箱花盯病毒

诀 引

基因
氏润 一一 — 一

基因 创 基因

望型
‘ ’

带 曰

一

尸旦,

一外少乙蛋 自
几祛卜】

全翌
人“

译

几 二臼亏
〔外壳蛋勺

、 ,切 , 几 。。力。 ,优点 示 、 、 ,匕

图 才百

三 苏

儿种植物 正链 入 、的基 因农达简目
, , 一 , ‘了

一

。 弓 , 平 刁 、
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,

物病毒为了利用寄主细胞的翻译表达系统
,

必须通过某种机制使本身的多顺反子 与

之适应
,

这种选择
、

适应关系可能是亚基因化机制形成的进化动力
。

翻译后酶加工

有些病毒 翻译时
,

最先合成的是一个分子量很大的蛋 白质 前体
,

然后由专 一

的蛋白酶加工裂解
,

产生各种成熟的病毒

蛋白质
,

这就是翻译后酶加工现象
。

目前

已知
,

豉豆花叶病毒组 〔川
、

蠕传 多 角体

病毒组 〔
’ ’、 芜蔷黄花叶病毒‘

“ 〕等都 有 翻

译后的酶加工
。

如图五所示 最

终表达产物多达十种
,

动力学 实 验 说 明

这十种蛋白质都是从一个分子量为 的

前体产生的 〔
咭〕。 前体中包含了两 个

蛋白水解酶
,

分子量分别为 和
。

蛋白酶能使 前体自身水解
,

蛋

日
七

牛 甲示酶加工位点

斑豆花叶病毒 工的 蔽 早后酶加工
一

白酶则专一地对 翻译的蛋白质前体进行酶加工 〔
“ 了。

如果说通过亚基因化病毒实现了由多顺反子向单顺反子的转化
,

那么相反
,

翻译后

酶加工却使一个单顺反子 最终给出一系列成熟的
、

功能各异的病毒蛋白
。

如果不考虑

病毒蛋白在细胞中的稳定性
,

那么从同一前体产生的各个蛋白质
,

无论它们具有怎样的

功能
,

都应是等量的
。

从生物学角度来看似乎不够经济合理
,

所以翻译后酶加工很可能

含有另一层意义
。

除 之外
,

采用翻译后酶加工的病毒 都有类似的结构
,

即
‘

端是
, ’

端是
。

这种结构特征和翻译后酶加工现象有无内在的联系
,

目前还难以 作出推

断
。

超读翻译

植物病毒 上的某些翻译终止密码比较弱
,

翻译时有部分新合成的肤链能通过这

些终止密码而继续延伸至下一个终止密码
,

这就是所谓超读翻译
。

因为超读翻译是体外

和体内实验中都存在的现象
,

而且对某一病毒来说超读的比例是相对稳定的
。

所以基本

上可以排除人为因素导致超读翻译的可能性
。

超读翻译在植物 正 链 病 毒 中 较 常

见
, 、 、 、 、

等等均有超读现象
。

例如 基因 翻

译 和 两种蛋 勺质
,

是超读产物
,

比 蛋白多了 端的一段肤链‘
“日〕。 有

人认为两种蛋 白质
一

可能具有不同的功能 〔
之下〕。 基因 首先翻译出

、

两

种蛋白质
,

其中 是超读产物
,

能够自身酶加工成
、 、

和 四种病毒蛋

白
。

由于这些酶切点是
、

两种蛋 白质共有的
,

而 蛋 白质并不被酶加工
,

可以推测
,

蛋白酶活性部位在 蛋白的 端
,

而且该酶对底物可能有构象上的要求
。

通过超读翻译结合翻译后酶加工
,

使一个阅读框架编码了 种蛋白质
。

体外翻译体系中加入校正 付超 大比例显著增加
,

加入适量的多 胺化合物超读

也会有所上升
‘几 ’

、

烟 卜
、

支肛
、

花叶中的
丁 ”

’

、

兔网状红细胞中的 ”〔 〕都

能超读 八 妇为第一 个终止密码 们心
。

另外
,

当 浓度较低时超读比
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例有所增加〔的
,

提示在病毒感染早期超读翻译可能是重要的
。

。

非成熟终止及其它

除了上述几种表达调控方式之外
,

一些植物病毒还采用其它的策略
。 、

翻译时除预期的翻译产物之外还给出分子量小一些的产物
,

这些产 物 是 核 糖 体

复合物在病毒 的某些特定位点非成熟中止形成的
。

移码翻译目前只有 的

翻译中观察到
。

非成熟中止和移码翻译在植物病毒中并不多见
,

这种现象的本质和机理

尚不明隙
。

此外
,

还有几个植物正链 病毒的基因 以多顺反子形式翻译表达
。

例如香

石竹斑驳病毒
、

烟草坏死病毒 等
。

植物病毒能以其有限的遗传信息影响细胞乃至整个植株的代谢
,

必然要充分利用每

一个 分子的编码潜力
。

正如在其他生物中发现的基因重叠现象一样
,

植物病毒

的超读翻译
、

非成熟中止以及移码突变能从一个阅读框架翻译几种不同的蛋白质
,

对于

小小的病毒来说显然是很有必要
、

很有意义的
。

表 总结了几种主要的植物正链 病毒的基因结构和表达调控方式
。

可以看到
,

不同组的病毒表达模式各不相同
,

而同一病毒又往往采用多种调控方式
,

精巧复杂的调

控贯穿于病毒的整个复制周期
。

表 一些植物正链 病毒的甚因结构与表达调控
,

病 毒 名 称
病毒的基 因结构 病毒基因的表达调控方式

基 因的组织
’

端结构
’

端结构 亚基因化 超读翻译 非成熟中止 翻译后酶加工 移码 翻译

泞产烟草花叶病毒

马 铃薯 病毒

番茄蚀纹病毒

芜警黄花叶病毒

获麻花叶病毒

烟草脆裂病毒

可豆花叶病毒

番茄黑环斑病毒

大麦条斑花叶病毒

烟草条斑病毒

黄瓜花叶病毒

雀麦花叶病毒

首营花叶病毒

可豆褪绿斑驳病毒

单分体

帽子

帽子

帽子

帽子

帽子

帽子

帽子

帽子

帽子

帽子

帽子

状

无规则顺序

状

状

无规则顺序

状

无规则顺序

状

状

无规则顺序

状

十 十

两分体

两 多分体

夕了产

丫十

多分体
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