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摘  要: Potyvirus 属于马铃薯 Y 病毒科 Potyviridae, 是最大的植物病毒属, 给农业生产造

成严重的经济损失。P3 是 Potyvirus 属病毒中变异很大、功能较复杂的编码蛋白, 涉及到

病毒复制、侵染、抗性及细胞间运动; P3-PiPo 是 P3 编码框内新近发现的 Potyvirus 重要

编码蛋白, 已证实它在病毒的细胞间运动中起着决定性的作用。对病毒蛋白功能的研究为

该属病毒的研究发展提供重要的理论基础, 对 Potyvirus 侵染机制及抗病机理研究具有指

导价值。 
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Abstract: Potyvirus belonging to family Potyviridae, is the largest plant virus family, which 
can be responsible for severe economic losses to agriculture world-wide. P3 protein of poty-
viruses show relatively low homology in compared to other proteins among potyviruses and 
multi-functional, related with virus replication, infection, resistance and cell-to-cell movement. 
P3-PiPo, the newly found SMV-encoded protein, is an overlap protein produced via ribosomal 



100 微生物学通报 2012, Vol.39, No.1 

  

http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

frameshifting or transcriptional slippage at a highly conserved within the P3 cistron and play a 
key role in viral cell-to-cell movement. The functional characterization of potyvirus-encoded 
proteins supported the understanding of potyviruses, and promoted the research of potyviruses 
infectious and resistant mechanisms. 

Keywords: Potyvirus, P3 protein, P3-PiPo 

马铃薯 Y 病毒属(Potyvirus)属于马铃薯 Y 病

毒科 Potyviridae, 是植物病毒中最大的属, 有 200

多 种 确 定种 和 暂 定种 , 约 占 已 知 植 物 病毒 的

30%。许多种在世界范围内对农业生产造成重大

经 济 损 失 , 如 大 豆 花 叶 病 毒 (Soybean mosaic 

virus)、烟草蚀纹病毒(Tobacco etch virus)、芜菁

花叶病毒(Turnip mosaic virus)、李痘病毒(Plum 

pox virus)、木瓜环斑病毒(Papaya ringspot virus)、

豌豆种传花叶病毒(Pea seedborne mosaic virus)和

马铃薯 Y 病毒(Potato virus Y)等。 

该属病毒基因组为正义单链 RNA, 长约 

10 kb, 5'-末端共价结合基因组连接蛋白(Viral 

protein, genome-linked, VPg), 3'-末端为多聚腺苷

酸, 只包含一个开放阅读框架(ORF), 翻译成一

个约 360 kD 的多聚蛋白, 最终裂解成 11 个成熟

的病毒蛋白, 病毒编码蛋白的功能极其复杂。 

P3-PiPo 编码区在 P3 顺反子内部, P3 是一个

约 43 kD 的非结构蛋白, 在不同 Potyvirus 属病毒

中变异非常大, 没有发现相关的保守结构或功能

基序, 其功能较复杂, 之前一些关于 P3 蛋白功能

和 突 变 体 表 现 型 的 冲 突 的 报 道 可 能 是 由 于

P3-PiPo 的突变引起的, 而不是 P3 蛋白本身的作

用[1]。所以有必要在研究中比较分析 P3-PiPo 蛋

白与 P3 蛋白的功能。 

1  P3 蛋白(Third protein, P3)的功能 

P3 是一个约 43 kD 的非结构蛋白, 因为其在

种间序列的高度变异性, 对大肠杆菌有毒性, 很

难正确再折叠, 所以在病毒生活周期中的具体功

能尚不明确。P3 是从多聚蛋白中经 HC-Pro、NIa

蛋白酶的共同作用裂解出来的[2−5]。软件预测 P3 

蛋白含有 2 个主要的疏水区, 表明其可能具有膜

相关蛋白的特性[6−8]。此外还没有发现其他的结构

或功能保守区[9]。 

近年来 Potyvirus P3 蛋白的功能研究取得很

大的进步, 大量研究报道表明 P3 可能与病毒复

制[10−12]、侵染[13−16]、抗性[14−15,17−19]及细胞间运

动[15,21]等有关。P3 蛋白的 C 端被研究认为参与

病毒的复制、变异、致病性[8,10,13,22]。笔者进一步

研究发现在植物细胞内 P3 颗粒状结构与高尔基

体/内质网状结构(ER/Golgi) Marker 共定位在点

状结构处, 且可沿着肌动蛋白丝运动, 提出 P3 蛋

白作为第二个被发现的膜蛋白, 在病毒的复制及

运动过程中起了一个桥梁的作用, 锚定与膜相关

的病毒复制复合物(VRC)到肌动蛋白丝[23]。以上

研究均毋庸置疑地表明 P3 蛋白在病毒的侵染循

环中起了至关重要的作用。 

1.1  寄主细胞内的定位 
突变分析表明, 大多数的 Potyviruses 非结构

蛋白具有多功能 , 而且基本的病毒功能 , 如复

制、运动被多个编码蛋白调控[24]。与 Potyviruses

其他编码蛋白相比, P3 是了解较少的蛋白。为了

获得更多的信息, 研究 P3 的功能, 首先鉴定 P3

的细胞内定位。早期在感染了烟草脉斑驳病毒

(Tobacco vein mottling virus, TVMV)的烟草叶片

膜富含成分中提取得到 34 kD 与 42 kD 蛋白, 软

件分析表明 42 kD 蛋白可能是一个跨膜蛋白[7]。

免疫胶体金标记试验发现 TVMV P3 与 CI 蛋白结
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合, 定位到烟草细胞的内涵体上, 同时也表明在

内涵体形成的早期阶段。P3 与 CI 蛋白相互作用, 

可能参与病毒的复制[13]。Martin 等发现李痘病毒

(Plum pox virus, PPV) P3 和 6K2 蛋白既分布在细

胞核内的晶状内涵体内, 也存在于细胞质里[25]。

而免疫细胞学研究得出, TEV P3 却与病毒编码的

NIa 蛋白及 NIb 蛋白结合, 定位在细胞核[26]。尽

管这几个结果存在冲突, 但这些病毒 P3 都可能

参与病毒的聚积。木瓜环斑病毒(Papaya ringspot 

virus, PRSV) P3 蛋白的 C 端疏水区使其靶向 ER

膜, 对其功能研究有重要意义[8]。笔者发现除了定

位在内质网(ER)上, 其与高尔基体/内质网状结构

(ER/Golgi) Marker 共定位在点状结构处[23]。 

1.2  复制相关 
由于 P3 序列的保守性很低, 通过比对同源

序列分析 P3 的功能变得困难, 但 P3 的 N 端序列

相对于该蛋白其他区段, 保守性较强, 发现与豇

豆花叶病毒(CPMV, Comovirus)的 32 kD 蛋白相

似。Potyviruses P3 的 N 端序列(EPYxTSPx2Lx- 

Ax2NxGx2ExsW)与 CPMV 32 kD 的 N 端序列

(EPFxllVx-Ax3NxGxsM)类似[27]。由于序列的相

似性及位于相对的基因图谱中同等的位置, P3 被

推测与 CPMV 32 kD 蛋白具有相似的功能。而

CPMV 32K 蛋白与膜相关, 定位于 ER, 参与病毒

的复制[28]。Rodríguez-Cerezo 等发现 TVMV P3
与 CI 相关, 存在于内涵体, 因此 P3 可能参与病

毒的复制[11]。同时, TVMV P3 区段的随机插入突

变使病毒 RNA 丧失了侵染性和复制能力[10]。

Andres Merits 等通过体外结合试验研究表明, 马

铃薯 A 病毒(Potato virus A, PVA) P3 蛋白可以与

推 测 的 病 毒 编 码 的 复 制 复 合 物 (CI, NIa-VPg, 

NIa-Pro, NIb)相互作用, 尽管酵母双杂交的分析

结果 P3 只与 NIb 互作, 但仍可以得出 P3 与 NIb

相关, 参与病毒的复制[12]。相似的体外及体内互

作分析亦揭示小麦条花叶病毒(Wheat streak mo-

saic virus, WSMV) P3 能够自身, 及与 P1、HC-Pro、

CI 发生相互作用[29]。 

1.3  运动相关 
有关 P3 参与病毒运动的研究都是以 P3-6K1

区段为对象的, PPV 系统侵染的决定因子在病毒

P3-6K1 的编码区, 该编码区也可能影响基因组

的扩增和病毒的运动[21]。豌豆种传花叶病毒(Pea 

seedborne mosaic virus, PSbMV)的 P3-6K1 在病毒

的复制和细胞间运动中起着至关重要的作用[15]。 

1.4  侵染相关 
P3 是 Potyviruses 多聚蛋白中变异性最大的

部分, 这可能表明它在病毒专化型的进化过程中

起着重要作用, 如病毒寄主专化型。许多研究表

明, P3 可能是致病性决定因子之一。TEV 侵染辣

椒产生萎焉症状, 其决定因子在 P3 编码区 3′端

1/3 处、CI 的 3′端、6K 区段和 NIa 编码区[13]。PPV

全长 cDNA 克隆 P3-6K1 之间的蛋白裂解位点序

列突变后, 突变产物仍能侵染克氏烟, 但不表现

症状, 表明 P3 与 6K1 蛋白之间的裂解并不是病

毒存活所必需的, 但可以影响症状[30]。PPV 两个

表现不同症状的株系 R 和 PS 株系间 P3-6K1 蛋白

C 末端 173 个氨基酸序列互换后, R 株系表现 PS

株系的症状[31]。PSbMV 的 P3-6K1 是 PSbMV 寄

主专化型的决定因子[15]。而 PSbMV 的 P3-6K1

和 VPg 共同作用影响着病毒的侵染与致病性[14]。

Suehiro 等研究发现芜菁花叶病毒(Turnip mosaic 

virus, TuMV)分离物 Tu-2R1 和 Tu-3 在甘蓝和萝

卜上表现不同的侵染症状, 进一步研究发现这种

症状差异与两者 P3 编码区差异直接相关, 而且

P3 是 TuMV 寄主范围的决定因子, 决定 TuMV 对

芸薹属和(或)萝卜属的侵染[22]。而 TuMV UK1 分

离物只侵染白菜, 不侵染萝卜, 但 P1、P3、CI

和 VPg 基因的几个碱基突变后便能系统侵染萝

卜[20]。林林等利用酵母双杂交系统(YTHS)筛得一

个与胡葱黄条病毒(SYSV) P3 蛋白互作的光合系
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统 Rubisco 大亚基, P3/RubisCO 的互作可能在

Potyvirus 侵染中与症状相关[32]。 

1.5  抗性相关 
1998 年, Moreno 等报道 TVMV P3 蛋白可以

诱导转基因烟草对大多数的 TVMV 病毒株系产

生抗性, 而对其他的马铃薯 Y 病毒属成员无效, 

表明 P3 介导了 RNA 干扰(RNAi)[17]。随后一系列

研究表明, P3 是寄主抗性的主要决定因子, 如: 

PSbMV 的抗性基因决定因子在 P3-6K1 区段[15]; 

小西葫芦黄色花叶病毒(Zucchini yellow mosaic 

virus, ZYMV)P3 蛋白的点突变可以打破寄主的

抗性[33]; TuMV P3 既是症状决定因子, 又是无毒

因子[18−19]; 大豆花叶病毒(Soybean mosaic virus, 
SMV)特殊株系的 P3 蛋白可以激发 Rsv1 介导的

极端抗性, 但是仅 P3 突变无法使 SMV 侵染 Rsv1

基因型的大豆[34], 需要 P3 与 HC-Pro 共突变可以

获得对 Rsv1 基因型大豆的毒性 [35], 该机制由

HC-Pro 调控[36]。而 SMV G2 株系单独的 P3 蛋白

突变就可以对 Rsv4 基因型大豆产生毒性[16]。 

2  P3-PiPo 蛋白的功能 

Betty 等用 MLOGD 软件包分析了 48 个

Potyvirus 属成员的多聚蛋白, 认为在 P3 编码区

内部还有个较短的 ORF, 暂时命名为 PIPO[1]。至

此, Potyviruses 基因组编码蛋白增加为 11 个。敲

除 PIPO 蛋白的表达而不影响 TuMV 的氨基酸序

列, 导致病毒死亡, 不侵染烟草。通过免疫印迹

实验, 在侵染的植物中检测到了 PIPO, 证实了其

存在性。 

在 Potyviruses 编码的 11 个蛋白中, 由于

P3-PiPo 是新发现的编码区(CDS), 了解最少。尽

管 P3-PiPo 的功能还不清楚, 但事实上, 早前就

有关于 P3-PiPo 的报道。Choi 等曾对 P3-PiPo 的

功能提出过有趣的证据, 他们构建了 6 个小麦条

花叶病毒(WSMV)的突变体, 每个突变体在 P3 

3'-端编码区含有 10−16 个同义点突变, 结果, 病

毒复制的能力只占野生型的 20%, 且限制在局部

少量的细胞内, 当时作者认为, 在小麦条花叶病

毒(WSMV)的 P3 顺反子中存在一个内部 RNA 成

分, 可以影响病毒基因组的运动和复制[37]。现在

推断, 该内部 RNA 成分很可能就是 P3-PiPo[1]。

P3 顺反子 3'-端的同义突变实际上引起了 P3-PiPo

的非同义突变, 破坏了其正常的功能。芜菁花

叶病毒(TuMV) P3-PiPo 的敲除突变, 只敲除了

P3-PiPo 蛋白的表达, 并未改变 TuMV 的氨基

酸序列 , 却使得该侵染性克隆不侵染烟草 , 说

明病毒被致死。因此推断 P3-PiPo 可能是参与

病毒的运动、复制、致病性, 或者具有多个功

能[1,37−38]。 

2010 年, Wen 等在 SMV P3-PiPo 的不同位点

引入一个或多个终止密码子, 结果病毒被限制在

局部细胞内, 但不影响其复制, 说明 PiPo 的缺失

突变打断了 SMV 的胞间运动[39]。进一步研究发

现 CI 到侵染细胞的胞间连丝处的定位受与

P3-PiPo 在侵染细胞内表达比例的调节, 两者共

同调节着胞间连丝相关的锥形结构的形成, 完成

Potyviruses 的细胞内运动[40]。这两篇报道表明

P3-PiPo 蛋白参与病毒的细胞间运动。 

3  讨论 

Potyviruses 的基因组较为简单, 只含有一条

正义单链 RNA, 编码 11 个成熟的病毒蛋白, 帮助

其完成整个生命周期, 每个过程由一个或多个编

码蛋白协作完成的, 多数编码蛋白都是多功能

的。对病毒蛋白功能的研究为该属病毒的研究发

展提供重要的理论基础。P3 蛋白由于缺乏功能保

守区, 其功能尚不能确定, 但已有的大量研究从

不同的方面证明了其参与病毒复制、侵染、抗性

及细胞间运动。P3 这些不同的功能可能由于在病

毒生命循环中不同的阶段, 参与不同的过程, 而
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且都不是单独行使功能的, 需要与其他蛋白共同

作用。随着互作技术的发展, P3 与病毒编码的其

他蛋白及寄主因子的互作陆续明确, 有利于从整

个网络关系中认识 P3 在 Potyviruses 侵染过程中

所起到的作用。 

P3-PiPo 是 P3 内部新近发现的编码蛋白, 它

打破了过去几十年对 Potyviruses 编码 10 个蛋白

的理解, 同时揭示了 Potyviruses 利用移码读框可

以产生新的蛋白方式。P3-PiPo 的发现解开了之

前对 P3 一些冲突的报道, 最新的研究证实了其

在病毒细胞间运动中起的重要作用。笔者亦展开

了 P3-PiPo 与其它编码蛋白及寄主互作的研究(未

公开), 随着研究的进一步深入, 相信对 P3-PiPo

的认识会更加透彻和全面。 
 

表 1  病毒名称及其缩写 
Table 1  Virus name and its abbreviation 

病毒名称 
Virus 

缩写 
Abbreviation 

中文译名 
Chinese name 

Cowpea mosaic virus (Comovirus) CPMV 豇豆花叶病毒 

Plum pox virus (Potyvirus) PPV 李痘病毒 

Papaya ringspot virus (Potyvirus) PRSV 木瓜环斑病毒 

Pea seedborne mosaic virus (Potyvirus) PSbMV 豌豆种传花叶病毒 

Potato virus A (Potyvirus) PVA 马铃薯 A 病毒 

Potato virus Y (Potyvirus) PVY 马铃薯 Y 病毒 

Soybean mosaic virus (Potyvirus) SMV 大豆花叶病毒 

Soybean mosaic virus G2 (Potyvirus) SMV G2 大豆花叶病毒 G2 株系 

Shallot yellow stripe virus (Potyvirus) SYSV 胡葱黄条病毒 

Tobacco etch virus (Potyvirus) TEV 烟草蚀纹病毒 

Turnip mosaic virus (Potyvirus) TuMV 芜菁花叶病毒 

Tobacco vein mosaic virus (Potyvirus) TVMV 烟草脉斑驳病毒 

Turnip yellow mosaic virus (Potyvirus) TYMV 芜菁黄花叶病毒 

Zucchini yellow mosaic virus (Potyvirus) ZYMV 小西葫芦黄花叶病毒 

Wheat streak mosaic virus (Potyvirus) WSMV 小麦条花叶病毒 
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