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弹状病毒组是与人类疾病及工农业生产密切相关的一个重要病毒组，例如 VsVC水泡性 

口膜炎病毒)引起的家畜口膜炎，RV(狂犬病毒)引起的狂犬病．1HNV(传染性造血器官坏死 

病毒)引起的鲑鱼造血器官坏死病，以及对我国农业生产有重大危害的小麦丛矮病毒引起的小 

麦丛矮病和由水稻黄矮病毒引起的水稻黄矮病等。 

弹状病毒可以从两个方面的特征区别于其它病毒：首先是形态特征．大多数弹状病毒有子 

弹状形态，少数为两个子弹状以底部相连的杆状形态；其次，弹状病毒基因组由一条不分节段 

的负链 RNA构成。 

目前已知的弹状病毒超过 100种。弹状病毒分三个属：水泡性El膜炎病毒属，狂犬病毒属 

和Ephemerovirus。水泡性口膜炎病毒属的代表病毒是 vsv(水泡性口膜炎病毒)．狂犬病毒属 

代表病毒是 RV(狂犬病毒)。此外，还有未定属的植物弹状病毒。植物弹状病毒分为两个亚 

组：亚组 A(Cytorhabdovirus A)和亚组 B(Nucleorhabdovirus B)，它是根据成熟病毒颗粒出现在 

细胞中的位置进行分类的。本文对几种弹状病毒的最新研究进展进行一些介绍和讨论。首先 

介绍有关这一类病毒的基因结构。 

l 几种弹状病毒的基因组结构 

目前已有 7种动物弹状病毒进行了 eDNA序列稠定．它们是 vsV(Vefic,ahr Stomatitis 

Virus，水泡性 口膜炎病毒)⋯、RV(Rabies Virus，狂犬病毒) J、Mokola病毒(M0kola VU~s)” 、 

IHNV(Irdectious Hematopoietic Necrosis Vir 传染性造血器官坏死病毒)⋯、Sigma病毒(s 一 

maVirus)[ 、BEFV(BovineEphemeralFeverVirus，牛流行热病毒) J、和 ARV(AdelaideRiver 
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Rhabdovirus．Adelaide河弹状病毒)”】，而植物弹状病毒中现有二种进行了 eDNA克隆和序列 

分析，它们是 SYNV(Sonchus Yellow Net Vkus．苦苣菜黄脉病毒) 和 LNYV(Lettuce 

Necrotic Yellow Virus，莴苣坏 黄化病毒)【Is]。 

水泡性口膜炎病毒基因组 RNA的特点是结构非常紧密而简洁，见图1。基因组从3 到 5 

由以下几个部分组成：3 不被翻译的前导区、5种结构蛋白的基因区和各基因问的连接区及5 

端不转录的拖尾顺序。水泡性口膜炎病毒印第安那型基因组由 11162个棱苷酸组成．接近 

99．37％的核苷酸被转录，其中93 88％用于编码结构蛋白￡16, 】．可见它的 RNA是高效利甩 

的。 

狂犬病毒的基因组与水泡性口膜炎病毒相似，见图 1。依次为 3 前导 RNA—N—M1(P) 
一 M2(M)一G—L一5 ．其中M1与水泡性口膜炎病毒中的磷酸化蛋白 P基因相当，而 M2与 

水泡性口膜炎病毒中的 M蛋白基因相当。与水泡性口膜炎病毒不同的是 G与 L蛋白基因间 

隔区较长，序列也有差别 j。 
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囤 1 水沲性口膜炎病毒和狂犬病毒的基因组结构比较【川 

Fig 1 C~ parlson of the g~omic r tur鹤 betⅥ㈣ vsv f RV[ |_ 

VHSV(Viral Haemorrhagic Septicaemia Virus，病毒性出血败血症病毒)的基因组为3 前导 
一

N—P—M—G(x)一L一掩尾一5 【 j。 

Sigma病毒是一种对果蝇有害的病毒．其基因组由6种基因组成，顺序排列为 3 N—P— 

M—G一)x—L5 ．其中P蛋自为与聚合酶偶联的蛋白，x为一种在病毒颗粒中不存在的蛋白 

质基因【驯。 

Mokola病毒】爵于 Lyssavirus属，它的基因组为 3 前导一N—M1(P)一M2(M)～G—L一 

哪一。，H G G一 
亭 一 
№一 札 。L 
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5 【 
。 

莴苣坏死黄化病毒的基因组是 3‘。。前导一N一4a一4b—M—G—L一5 ，由6个基因组成． 

其中5个基因编码病毒的结构蛋白，4a相当于水泡性口膜炎病毒的P蛋白基因，4b是未知功 

能的基因 】。 

苦苣菜黄脉病毒的基因组为一个短的 3 前导 RNA、6种结构蛋白的基因，依次为 3 一前 

导 一N—M2(P)一sc4一MI—G—L一5 。在苦苣菜黄脉病毒中于P和 M蛋白基因间也有一个 

额外的基因编码区【“】。 

2 3 前导(1eader)RNA结构与功能 

2．1 结构 

就目前已知的几种弹状病毒的 3 前导 RNA核苷酸序列而言．除了苦苣菜黄脉病毒有较 

长的核苷酸数目以外．其它几种弹状病毒的前导 RNA的核苷酸数目都在 100以下，而且开头 

的几个核苷酸中富含 u。在它们的序列中普遍存在以下几个元件：(1)前导 RNA转录的终止 

信号；(2)下一个基因转录的起始信号；在前导 RNA中有保守的序列存在，其中一个保守序列 

为3 uuGU／A5 是 N蛋白基因转录的起始信号，几种弹状病毒的前导 RNA在结构上的另外 
一

个特点是 3 末端区保守性较强．尤其是头 22个核苷酸，其中有保守的 3 UGC5 和 3 UGU— 

U5 ．而位于该保守区和 N蛋白基因转录起始信号间的区域变化较大。 

图2比较了已知的几种弹状病毒的3 前导 RNA序列。 
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囝2 几种尊状病毒基因组前导(1龆der)RNA的比较 

g．2 p ∞n a|1ead盯 RNA．~of．-oree rhabd nB 

水泡性 IZl膜炎病毒的前导 RNA长 47个核苷酸，不编码蛋白，它与 N蛋白相互作用与基 

因组的复制和转录及核衣壳化有关 - 。 

病毒性出血败血症病毒是一种引起欧{}II和美国鲑鱼疾病的弹状病毒。它的前导 RNA由 

6O个核苷酸组成，其中包括N蛋白基因转录起始信号3 UUGU5 (从第65到第68位)和N蛋 
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白基因转录起始密码 AUG 。 

狂犬病毒的前导 RNA由54个梭苷酸组成m]，在前导RNA转录的终止信号和 N蛋白基 

因转录起始信号 3 UUGU5 间有4个核苷酸。 

牛流行热病毒的前导 RNA由50个核苷酸组成，与其它几种已知弹状病毒的3 前导RNA 

相比较有如下特点：它们的3 末端有一共同的保守区3 UGUU5 和另7个左右的保守核苷酸． 

在此序列后为可变化．此区直到N蛋白的转录起始信号3 UUGU5 为止，而 N蛋白转录的起 

始信号区又是高度保守的，均为3 UUGU5 rl 。 

莴苣坏死黄化病毒的前导 RNA含有 84个核苷酸，其中含有丰富的 U'在前 3O个核苷酸 

中 u占了60％，总的A+u为62％，在前导 RNA中有保守的3 UGUU5 一 。 

苦苣菜黄脉病毒的前导RNA由 140个核苷酸组成n 。与其它弹状病毒相比差别较大。 

首先．比它们要长得多，但是其 3 末端第一个核苷酸与它们相同，都是 u。其次被认为是 N蛋 

白基因转录起始信号的4个核苷酸序列 3 UGUU5 存在于其它弹状病毒前导 RNA3 端的前 

20个核苷酸中．而在苦苣菜黄脉病毒中位于第 143到 148位核苷酸处。但其 N蛋白基因转录 

的起始信号与它们相似，都位于4个核苷酸序列3 UUGU5 处。u分布在近 3 末端处，且在前 

30个核苷酸中占50％以上，其意义可能是尿嘧睫可以提供一个较伸展的结构，以利于与 N蛋 

白相作用Its]。 

2．2 功能 

一 般认为前导 RNA充当了N蛋白基因转录的启动子以启动转录和复制。在水泡性口膜 

炎病毒、狂犬病毒、病毒性出血败血症病毒和苦苣菜黄脉病毒的前导基因序列中存在3 U— 

UGU5 被认为参与了 RNA合成的起始∞]。而在水泡性口膜炎病毒组装过程中的核衣壳化 

的信号被认为存在于前导 RNA3 端的前 l5个核苷酸中，其特点是从前导 RNA3 端开始．每 3 

个核苷酸中的第一个总是 u，共重复了5次。在莴苣坏死黄化病毒中也有此序列．但不知是否 

与核衣壳化有关l2 。在苦苣菜黄脉病毒中未见有此序列 J。 

3 基因间隔区序列特点殛功能 

在基因组上游基因的终止信号与下游基因转录的起始信号之间的一段基因组核苷酸序列 

称为基因间隔区。通过比较几种已知弹状病毒后发现该区在结构上有很大的差异，但对于同 
一 种弹状病毒来说仍有相似性。表 l总结了几种弹状病毒基因间隔区的结构特点。 

3．1 结构 

已知的水泡性口膜炎病毒、狂犬病毒、苦苣菜黄脉病毒、莴苣坏死黄化病毒、Sigma病毒、 

Mokola病毒和 Adelaide河弹状病毒的基因间隔区由3个部分组成．它们是：(1)上游基因转录 

的终止信号，由3 到5 的几个 u和它前面的几个核苷酸组成，对应于mRNA中3 端的 polyA； 

在水泡性口膜炎病毒中转录的终止信号或多聚腺苷化信号是[u]7。多聚腺苷酸化的数目在 

不同弹状病毒中是不同的，但在同一种弹状病毒中表现出较高的相似性。各种弹状病毒的基 

因间隔区中核苷酸的数目是不定的。(2)一个短的、不被转录的基因间隔子(spacer)紧接在上 

游基因转录的终止信号之后，其后紧跟着下游基因转录的起始信号 3 UUG1．1／A5 。在不同的 

弹状病毒中基因间隔子的大小是不同的，但在同一种病毒中有较高的相似性。(3)下游基因转 

录的起始信号 3 UUGU／A5 ，对应于 mRNA中的 5 AACA3 ，但莴苣坏死黄化病毒除外。 
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衰 l 几种弹状龠毒基因问啊区序爿特点 

T~ble 1 C ract lc5 of inteJgenlc n i0 of e rhadovi~  

3 2 功能 

弹状病毒基因间隔区中有上游基因转录的终止信号、下游基因转录的起始信号，故可能参 

与基因转录的调控ll 。但水泡性 口膜炎病毒基因间隔区中的 dispacer(由两个核苷酸组成的 

spacer)的功能目前不清楚。 

4 5 拖尾(trailerl的结构和功能 

4．1 结构 

已经测定了5 拖尾顺序的弹状病毒有水泡性口膜炎病毒、狂犬病毒、苦苣菜黄脉病毒和 

莴苣坏死黄化病毒等。植物弹状病毒与动物弹状病毒相比，前者较长。拖尾的 3 端区域在不 

同的弹状病毒间差别较大，但是其 5 端却有几个高保守的顺序，它们是 3 AACA5 、3 AAA— 

CA5 和 3 GCA5 。图3对它们的棱苷酸序列进行了比较。 
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RV IPV， 3。一⋯ AGAG 

VSV IIND， 3’一⋯ ^̂ UAAÂ AAUAG AAGĈ 一5 

VBV INJ， 3。一⋯ AUUj UUAUUACCAAAAAAACAGAAGCA一5’ 

BYNV 3 ⋯ CAUAUCCCu丛 ￡ AGACUCGAAAACAGAGA一5‘ 

圈 3 几种弹状病毒基因组5 掩尾(tra~er)序列的比较 

Fig．3 ( npa— of 5 trailer r曙i— of some rI-abd inb 
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水泡性 口膜炎病毒的5 端不转录的拖尾序列含有60个核苷酸，它与基因组 3 端的序列不 

完全互补，似乎含有对复制全长基因组所必需的序列[37】。 

狂犬病毒的拖尾由70个核苷酸梅成，其拖尾的 5 末端区与别的弹状病毒拖尾有同源性， 

A所占比例高．有保守序列 3 从 CA5 、3 AAACA5 和 3 GCA5 D0】。 

莴苣坏死黄化病毒的 5 拖尾共 187个核苷酸[ 】。它与别的弹状病毒的 5 拖尾的最后 30 

个核苷酸相比较，发现也有同源性，见图 3中高同源性的区域 3 AACA5 (在莴苣坏死黄化病 

毒中为3 AAAACU5 )，水泡性口膜炎病毒和狂犬病毒与苦苣莱黄脉病毒中3 AAAACA5 和 

3 GCA5 ；而且在狂犬病毒(PV型)、水泡性口膜炎病毒(NJ型)和苦苣菜黄脉病毒中，3 从 一 

CA5 出现了两次。5 拖尾基因结构的特点是富含 A，倒如在莴苣坏死黄化病毒的最后 24个核 

苷酸中有 14个A。在莴苣坏死黄化病毒中的5 拖尾中发现有小ORF(编码读框)，可编码7个 

氨基酸残基的多肽；在苦苣菜黄脉病毒由 160个核苷酸组成的5 拖尾中没有发现这一现象。 

4 2 功能 

在所有已测定的弹状病毒的 3 前导 RNA的序列中有保守的 3 UGUU5 ，在 5 拖尾中有 

3 AACA5 ．二者可互补，它们可能在复制和转录的起始中起作用口 ，或在二者的转换中起作 

用 。而 Banerjee认为基因组 3 端和 5 端互补的功能可能是为正链和负链 RNA提供 RNA 

聚合酶识别模板的序列_l 。 

5 结构蛋白基因区 

弹状病毒主要含有 5种结柯蛋白，它们是 G、L、M、N、和 P(Ns)。不同的弹状病毒在各相 

应蛋白的大小和结构等方面有差异，但在蛋白的功能上却是相似的，有关弹状病毒蛋白结构和 

功能关系的内容将在下文中继续予以报道。 

表 2列出了目前已知的几种弹状病毒结构蛋白基因、编码区和所编码蛋白的大小。 

衰 2 结构蛋白基因跫其蛐码蛋白的太小 

TaMe 2 The at~erural protein genea and their oⅫ read Jram~ 

注：凡基因或 mRNA者皆为接苷酸敏：凡蛋白大小者皆为氡基酸残基数目。 
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1994年．Fang等 对水稻黄矮病毒(Rice Yellow Stunt Rhabdovirus．RYSV)的核蛋白N 

基因进行了克隆和序列分析，其编码读框的大小为 1563个核苷酸．编码由 521个氨基酸组成 

的 N蛋白。 

6 其它区域 

近年来发现，在传染性造血器官坏死病毒 圳、水泡性 口膜炎病毒 ]、牛流行热病毒【蚓、 

病毒性出血败血症病毒【”’和狂犬病毒【 的 G蛋白基因与 L蛋白基因间连结区中存在一个编 

码读框．该读框所编码的蛋白不存在于病毒颗粒中，但在寄主细胞中存在这种病毒基因组编码 

的蛋白．在传染性造血器官坏死病毒中它编码一个 12 kDa的非结构多肽，但功能不详。 

1993年．Spiropoulous等 发现，水泡性口膜炎病毒(NJ型)P蛋白的 ORF中套存着一个 

主要编码读框和一个次要的编码读框．前者编码一个 55个氨基酸残基的多肽，后者编码一个 

65个氨基酸残基的多肽，见图4。这两种多肽在被该病毒感染的宿主细胞胞质中，而在病毒颗 

粒中并不存在。其发现是用人工合成的相应多肽所产生的抗体与寄主细胞进行放射免疫方 

法。这两种多肽的特点是含有高含量的碱性氨基酸残基．精氨酸丰富。但它们的功能还不清 

楚。 

ACTTAGCCACT?^?0^tA^：：TG0AT CTGCCTTGCAGGATGCCAATGAATC 9D 

L A T Y D L D s A L 0 D A N e S 

H I I W I L P C R M P M N L 

ORF 2 pf。cein 一) 

TAKATA：C CCAAGACCTCTTC^T：GAAGATCAAGGAG^?^M  

K Y L 0 D L F I E D 0 G D K 

N I s K T s S s K I K ￡ I N 

^TCGTtAGATTCA6A ACTGA：：AT 

S S D S D T D Y 

a 0 1 0 I L I 1 

0 L R H 

A^TGCTGAAC^?￡：TAC ATGCTGTCAC：G A7 A^^GAAT 

N A E H L T H L s P 0 ￡ R I 

H L N 【 L R C C H H K e ‘ 

ATT^TCAG6AAGAAGA 

Y 0 E E E 

I I R H K N 

图 4 VSV(NJ型lP蛋白基因中套存的多肽基因 】 

Fig 4 The gene ov~lapped im~de the P protein g一 01 VSV[ 

总之，就目前已知的几种弹状病毒而言．它们的基因组非常相似
．在基因组 3 端的前导 

RNA的头 22个核苷酸和 5 端拖尾区有几个高度保守的序列．他们与负链不分节段弹状病毒 

基因组的转录、复制和棱衣壳化有作用。在各基因间连接区中都存在上游基因转录的终止信 

号(对应于它们的mRNA中的Poly A)和下游基因转录的起始信号3 UUGU5 (对应于其 mR． 

NA的 5 AACA3 )。 
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