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Проанализированы первичная и вторичная структуры капсидных белков 23 карлавирусов расте
ний. В результате анализа первичной структуры методом множественного выравнивания 
выделены семь мотивов, три из которых являются специфичными для капсидных белков 
карлавирусов. Анализ вторичной структуры этих белков на основе множественного сравнения 
выявил высокую степень консервативности этой структуры в коровой и С-кощевой областях, а 
также ее значительную вариабельность в N-концевой области. Предложена общая схема вторич
ной структуры, характерная для капсидных белков карлавирусов растений. 

Введение. Карлавирусы (Carlavirus) — достаточно 
гомогенная группа фитовирусов, поражающих ряд 
важных сельскохозяйственных культур, таких как 
картофель, горох, люцерна, хмель и др. Вирусные 
частицы карлавирусов представляют собой слабо 
изогнутые нити диаметром 12—13 и длиной 610— 
700 нм. Белковый капсид карлавирусов состоит из 
однотипных субъединиц, расположенных по спира
ли и образующих полую трубку. Геномная одно-
нитчатая плюс-РНК уложена спирально в полости 
белкового капсида и образует с ним нековалентные 
связи [1 ]. 

Несмотря на широкое распространение в при
роде, группа карлавирусов долгое время оставалась 
малоизученной. Это обусловлено тем, что боль
шинство представителей данной группы при зара
жении растений-хозяев вызывают слабые симпто
мы или латентную инфекцию. Кроме того, низкое 
содержание в тканях зараженных растений, склон
ность к агрегации и нестабильность вирусных час
тиц затрудняют выделение и идентификацию кар
лавирусов. Благодаря развитию методов молеку
лярной биологии интерес к представителям этой 
группы значительно возрос. За последние 12 лет 
установлены полные нуклеотидные последователь
ности пяти карлавирусов: М-вируса картофеля [2 ] , 
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вируса костра голубики [3 ] , латентного вируса 
хмеля [4] , латентного вируса аконита [5] , латент
ного вируса чеснока [6] . Установлены также 3'-
концевые нуклеотидные последовательности РНК 
(в том числе гены капсидных белков) для 18 
представителей группы, включая штаммы и изоля-
ты. Было показано, что экспрессия вирусного гено
ма осуществляется путем трансляции с геномной и 
минимум двух субгеномных РНК [7] . Геном кар
лавирусов содержит шесть открытых рамок считы
вания (ОРС) и 3' -концевую поли (А)-последова
тельность. ОРС5 кодирует капсидный белок, а роль 
остальных продуктов генома в жизненном цикле 
вируса окончательно не установлена. 

Неизученной остается трехмерная структура 
капсидного белка карлавирусов. Исследование про
странственной организации вирусных структурных 
белков имеет важное значение для раскрытия ме
ханизма взаимодействия белок—белок и белок— 
РНК, лежащего в основе такого феномена, как 
самосборка вирусной частицы. Кроме того, данные 
о структуре вирусного капсида необходимы при 
изучении биологии и эволюции вирусов, а также 
для создания чувствительных диагностических 
тест-систем. 

Для большинства вирусов растений простран
ственная структура капсидного белка не установле
на, что связано со сложностью кристаллизации 
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этих белков, необходимой для последующего про
ведения рентгеноструктурного анализа (РСА), Для 
палочковидных фитовирусов методом РСА была 
установлена структура капсидного белка трех тоба-
мовирусов, в том числе и вируса табачной мозаики 
(TMV, род Tobamovirus) [8—10] . Ряд косвенных 
данных об особенностях пространственной органи
зации капсидных белков различных фитовирусов 
получен методами эпитопного картирования, три-
тиевой планиграфии, ядерного магнитного резонан
са, сайт-направленного мутагенеза. В связи с тем, 
что на сегодняшний день для большинства белков 
аминокислотная последовательность является един
ственной доступной информацией, активно разви
ваются методы математического анализа первич
ной структуры белка: сравнение аминокислотных 
последовательностей путем попарного и множест
венного выравнивания, предсказание вторичной и 
третичной структуры, функциональных доменов, 
антигенных детерминант и др. 

В данной работе проведен анализ первичной 
структуры капсидных белков карлавирусов с ис
пользованием метода множественного выравнива
ния (CLUSTAL W [11]) , программы поиска моти
вов в белковой базе данных (PROSITE [12]) и 
метода предсказания вторичной структуры (SOP-
MA [13]). Метод множественного выравнивания 
CLUSTAL W позволяет выделить консервативные и 
вариабельные участки белков, установить степень 
гомологии последовательностей и их эволюционно
го родства. 

С помощью программы PROSITE осуществля
ется поиск мотивов в белковых последовательно
стях, входящих в базы данных. Метод предсказа
ния вторичной структуры SOPMA дает возмож
ность с вероятностью до 73 % установить основные 
элементы вторичной структуры в полипептидной 
цепи (а-спирали, /?-складки, /^-повороты, участки с 
нерегулярной структурой) каждого белка. На осно
вании результатов предсказания вторичной струк
туры для индивидуальных белков проведено мно
жественное сравнение этих структур, в результате 
которого выведена общая схема организации вто
ричной структуры, характерная для капсидных 
белков карлавирусов. 

Материалы и методы. Поиск первичных струк
тур капсидных белков карлавирусов, использован
ных в данной работе, был осуществлен в базе 
данных белковых последовательностей Entrez Pro
teins, National Center for Biotechnology Information 
(http://www.ncbi.nlm.nih.gov). В результате поиска 
обнаружены следующие 23 первичные структуры 
капсидных белков, подтвержденные публикациями 
в научных изданиях: М-вируса картофеля (Potato 

virus М — PVM) (русский и немецкий штаммы 
PVM Ru и PVM Germ соответственно) [2, 14] , 
вируса костра голубики (Blueberry scorch virus — 
BbScV) (штаммы NewJersey-1, NewJersey-2 и Wa-
shington-2 — BbScV NJ-1, BbScV NJ-2 и BbScV 
Wa-2 соответственно) [3 ], латентного вируса хмеля 
(Hop latent virus — HLV) [4 ] , латентного вируса 
аконита (Aconitum latent virus — AcLV) [5 ], латен
тного вируса чеснока (Garlic latent virus — GLV) 
[6 ], S-вируса картофеля (Potato virus S — PVS) 
(штаммы Ordinary и Peruvian — PVS О и PVS P 
соответственно) [15, 16] , S-вируса гелениума (He-
lenium virus S — HelVS) [17] , бессимптомного ви
руса лилии (Lily symptomless virus — LSV) (штам
мы голландский и корейский — LSV и LSV Kor 
соответственно) [18, 19] , латентного вируса гвоз
дики (Carnation latent virus — CLV) [20 ], вируса 
мозаики тополя (Poplar mosaic virus — PopMV) 
[21 ], вируса мозаики хмеля (Hop mosaic virus — 
HMV) [22] , латентного вируса каланхоэ (Kalan-
choe latent virus — KLV) [23] , обыкновенного ла
тентного вируса чеснока (Garlic common latent 
virus — GCLV) [24 ], латентного вируса лука-ша
лота (Shallot latent virus — SLV) [24 ], вируса В 
хризантемы (Chrysanthemum virus В —- CVB) [25 ], 
латентного вируса лилии (Lily latent virus — LiLV) 
[26] , вируса слабой крапчатости вигны (Cowpea 
mild mottle virus — CPMMV) (штаммы CPMMV-M 
и CPMMV-H) [27] . 

Множественное выравнивание и поиск моти
вов. Множественное выравнивание первичных 
структур капсидных белков карлавирусов проводи
ли с использованием программы CLUSTAL W [11 ] 
со стандартными параметрами выравнивания. 

Программа CLUSTAL W использует метод про
грессивного множественного выравнивания амино
кислотных или нуклеотидных последовательностей, 
включающий три основных этапа: каждая из ана
лизируемых последовательностей попарно вырав
нивается с остальными для расчета степени их 
сходства, на основании степени сходства отдельных 
последовательностей строится дендрограмма, в со
ответствии с порядком ветвей на которой выполня
ется прогрессивное множественное выравнивание 
последовательностей. Значительное увеличение 
чувствительности метода CLUSTAL W по сравне
нию с другими подходами было достигнуто путем 
модификации третьего этапа: при прогрессивном 
множественном выравнивании последовательностей 
учитывали не только степень сходства отдельных 
последовательностей, но и различия в их длине, в 
профилях гидрофильности, возможную упорядо
ченность/нерегулярность структуры отдельных 
участков и другие параметры [11 ]. 
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Для представления результатов множественно
го выравнивания нами использован общепринятый 
однобуквенный код для каждого аминокислотного 
остатка. При описании мотивов использованы сле
дующие обозначения: 

1) идентичные для данной позиции остатки 
обозначены соответствующим однобуквенным ко
дом; 

2) если в данной позиции находились два—че
тыре остатка, то эти остатки заключались в квад
ратные скобки, например, [GT] , [МКРТ]; 

3) обозначение X (т. е. любой остаток) исполь
зовалось при наличии в данной позиции более 
четырех остатков; 

4) если в ряде последовательностей остаток для 
данной позиции отсутствует (разрыв при выравни
вании), то эта позиция обозначается как оста
ток/ [остатки](0,1), например G(0,1) или [G, Т, 
V ] (0,1), где «О» обозначалась разрыв, а «1» — 
наличие остатка (остатков). 

Сканирование базы данных известных белко
вых последовательностей (SWISS-PROT, 121515, 
TrEMBL, 727844 последовательностей) на наличие 
мотивов, сходных с выделенными нами после вы
равнивания капсидных белков карлавирусов, про
водили с помощью программы PROSITE (Database 
of protein families and domains) [12] (http://cn.ex-
pasy.org/prosite/; http:/ /cn.expasy.org/tools/scan-
prosite/). 

Предсказание вторичной структуры капсид
ных белков карлавирусов проводили по методу 
SOPMA (self-optimized prediction from multiple alig
nment) [13, 28 ] со следующими параметрами: ко
личество конформационных состояний (Number of 
conformational states) — 4 (а-спираль, /?-складка, 
/3-поворот, нерегулярная структура), порог подобия 
(Similarity threshold) — 8, ширина окна (Window 
width) — 17. 

Метод SOPMA состоит из следующих этапов: 
1) поиск последовательностей, гомологичных ана
лизируемой, в базе белков с известной структурой; 
2) анализируемая последовательность и найденные 
в базе гомологичные последовательности выравни
ваются методом CLUSTAL W; 3) для каждого из 
отобранных белков осуществляется предсказание 
вторичной структуры с использованием алгоритма 
сходства и специальной процедуры оптимизации 
параметров предсказания (метод SOPM — self-op
timized prediction method); 4) по данным множест
венного выравнивания последовательностей для 
каждого остатка в данной позиции усредняется 
вероятность его нахождения в различных конфор
мационных состояниях (а-спираль, /?-складка, /?-
поворот, нерегулярная структура); 5) на основании 

результатов четвертого этапа каждому остатку ана
лизируемого белка присваивается одно из конфор
мационных состояний, имеющее для данной пози
ции наибольшую вероятность [13, 28 ] . 

Использованные в работе методы компьютер
ного анализа последовательностей доступны через 
ExPASy (Expert Protein Analysis System) Molecular 
Biology Server (http://www.expasy.org). 

Результаты и обсуждение. Во множественном 
выравнивании были использованы первичные 
структуры капсидных белков 23 вирусов карлаг-
руппы, в том числе у пяти вирусов анализировали 
по 2—3 штамма или изолята. В результате прове
денного анализа установлено, что большинство 
капсидных белков карлавирусов имеет высокую 
степень гомологии друг с другом (рис. 1). Однако 
при имеющемся сходстве отдельных структурных 
белков представителей группы существуют и раз
личия, часто коррелирующие со степенью сероло
гического родства между ними [29 ]. 

В результате множественного выравнивания 
аминокислотные остатки капсидных белков были 
распределены по 333 позициям (рис. 1), номера 
которых не совпадают с таковыми в индивидуаль
ных последовательностях из-за наличия разрывов в 
последовательностях (gaps). При дальнейшем об
суждении результатов будут использованы номера 
позиций, установленные при множественном вы
равнивании. 

Анализ множественного выравнивания пока
зал, что в 34 позициях белки содержат идентичные 
остатки (отмечены звездочкой, рис 1), а в 28 
позициях — остатки одинаковой химической при
роды. В 36 позициях остатки идентичны для боль
шинства последовательностей, причем в 14 случаях 
эти отличия касались капсидного белка PopMV 
(рис. 1). При исключении последовательности 
PopMV из множественного выравнивания количе
ство идентичных остатков возрастало до 47, а 30 
позиций содержали остатки одинаковой химиче
ской природы (данные этого выравнивания не при
ведены) . 

N-концевые фрагменты капсидных белков 
(приблизительно 75 позиций) характеризуются вы
сокой вариабельностью (рис. 1). У большинства 
белков эти фрагменты богаты глицином и проли-
ном, которые препятствуют образованию или де
формируют регулярные элементы вторичной струк
туры, такие как а-спирали и /^-складки. N-конце-
вой участок обогащен также заряженными 
остатками, увеличивающими его гидрофильность и 
тем самым повышающими вероятность того, что 
фрагменты этого участка могут быть экспонирова
ны на поверхности белковой субъединицы. Ранее 
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позиций указаны с учетом разрывов в последовательностях (-) и не совпадают с таковыми для индивидуальных последовательностей. 
К о н с е р в а т и в н ы е м о т и в ы Ml—М7 выделены серым ц в е т о м и и х г р а н и ц ы о б о з н а ч е н ы к в а д р а т н ы м и с к о б к а м и . П о з и ц и и , с о д е р ж а щ и е 
идентичные аминокислотные остатки, отмечены звездочкой. СМ — предполагаемый солевой мостик между A r g и A s p 
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установлено, что большинство вирусспецифических 
эпитопов у представителей палочко- и нитевидных 
вирусов растений локализованы именно в N-конце-
вой области белка [30—35 ]. У многих представите
лей групп Potyvirus и Tobamovirus, как показано 
ранее, N- и С-концевые фрагменты капсидных 
белков экспонированы на поверхности белковой 
глобулы [8, 36 ] . Для вируса табачной мозаики, 
например, с помощью РСА было установлено, что 
выступающая подвижная часть С-концевого фраг
мента значительно длиннее, чем N-концевого [8 ]. 
Методом тритиевой планиграфии показано, что 
С-концевая область капсидого белка Х-вируса кар
тофеля (Potexvirus) погружена внутрь белковой 
глобулы, тогда как N-концевая часть экспонирова
на на ее поверхности [37] . 

Центральная и С-концевая области капсидных 
белков карлавирусов содержат консервативные мо
тивы различной длины, которые либо отделены 
друг от друга вариабельными фрагментами, либо 
следуют один за другим (рис. 1). Высокая консер
вативность этих участков может играть важную 
роль при формировании третичной структуры бел
ковой субъединицы. С-концевой участок насыщен 
остатками Gly, Asp, Glu, Asn, His, Ser (рис. 1), 
значительно ограничивающими гидролиз белка 
клеточными карбоксипептидазами. Следует отме
тить еще одну особенность, характерную для боль
шинства вирусов со спиральным типом симметрии. 
На основании анализа пространственной структуры 
капсидного белка TMV и консервативных мотивов 
капсидных белков палочко- и нитевидных вирусов 
растений авторы работы [38 ] предположили, что 
консервативные остатки гидрофобного кора Arg 2 1 5 и 
Asp 2 5 способны образовывать солевой мостик (СМ, 
рис. 1), который может играть ключевую роль в 
формировании структуры коровой области белка. В 
последовательности PopMV вместо Arg 2 1 5 находится 
Ser 2 1 5 , однако в позиции 211 находится Arg и 
можно предположить, что этот остаток принимает 
участие в образовании солевого мостика. 

На основании результатов множественного вы
равнивания первичных структур капсидных белков 
23 карлавирусов нами были условно выделены семь 
мотивов, шесть из которых характерны для коро
вой (Ml—Мб), а один мотив (М7) — д л я С-конце
вой области белков. 

В соответствии с выбранными нами условными 
обозначениями (см. «Материалы и методы») выде
ленные мотивы могут быть представлены следую
щим образом (рис. 1): 

Ml — 9 6 [VLI ] - [TRKS ]-N-X- [GAS ] - [FLMW ]-
Е- [TIS ]-G(0,1)- [RE ] - [PT- ] 1 0 6 ( G 1 0 4 отсутствует 
в PopMV); 

M2 — 1 5 8 [LI ]-G- [VA Ь Р - Х - Е 1 6 3 ; 
M3 - m C - [KTAV ]-X- [AVTS ] - [SGD ] - [ST ]-S-

X- [YFNV ]-X- [DN ] - [PS ]-X-G 1 8 9 ; 
M4 — 2 1 4 [LI ]-R- [RKAQ ] - [VF ]-C-R- [LAC ]-

[YF ]-A— [PA ] - [VIL ] - [TAV ]-W- [NS ] 2 2 8 (без уче
та PopMV); 

M5 — 2 5 0 [RK ] - [FYC ]-A- [AP ]-F-D- [TCFV ]-
[FLS ]-D- [YFA ]-V-X-N-X-A- [AC ] 2 6 5 ; 

M6 — 2 6 6 [IV ] - [OR ]-P- [ALVS ] - [EG ]-G- [LIV ] -
[IVL]-[RP ]-X-P-T 2 7*; 

M7 — 3 I 3 T - G - G - X - X - G 3 1 8 . 

Ранее рядом авторов был установлен консерва
тивный мотив, характерный для капсидных белков 
потеке- и карлавирусов [RK]-[FYW]-A-[GAP]-F-
D-X-F-X-X-[LV]-X-X-X-[GAST]-[GAST] [16, 21, 
39 ]. В базах данных белковых последовательностей 
этот мотив рассматривается как специфический 
«характерный признак» («signature») капсидных 
белков потеке- и карлагруппы вирусов растений. 
Он соответствует позициям 250—265 выделенного 
нами мотива М5 (рис 1), однако имеет значитель
ные отличия в представлении последовательности 
мотива, в частности, мотив М5 содержит семь, 
тогда как мотив «signature» — всего лишь четыре 
идентичных для всех последовательностей остат
ков. Остальные мотивы содержат следующее коли
чество идентичных для всех последовательностей 
остатков: Ml—МЗ — по три остатка, М4 — пять 
остатков, Мб, М7 — по четыре остатка. 

Мотивы МЗ и М4 включают в себя консерва
тивный остаток Cys в позициях 176 и 218 соответ
ственно (рис. 1). Для PopMV мотив М4 не является 
характерным, однако Cys в позиции 218 сохраня
ется. Консервативность положения цистеина в этих 
мотивах позволяет предположить, что остатки Cys 
участвуют в образовании дисульфидных связей ли
бо между собой, либо с другими остатками Cys и, 
таким образом, могут играть важную роль в фор
мировании пространственной структуры коровой 
области белка. 

Из вышеперечисленных мотивов обращает на 
себя внимание мотив М7, содержащий последова
тельность TGG, которая присутствует у всех кап
сидных белков карлавирусов с известной на данный 
момент последовательностью. Этот мотив содержит 
четыре идентичных остатка. В работе [40] было 
отмечено сходство С-концевых участков капсидных 
белков карлавирусов и ряда сериновых протеаз. 
Авторы предположили, что последовательность 
Thr-Gly-Gly капсидного белка карлавирусов соот
ветствует мотиву Ser-Gly-Gly в пяти клеточных 
протеазах, в том числе трипсине, химотрипсине и 
эластазе. Однако впоследствии участие капсидного 
белка в качестве протеазы в процессинге одного из 
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геномных продуктов карлавирусов не нашло под
тверждения [41 ] и функция TGG-мотива до сих 
пор остается неустановленной. 

Анализ выведенных мотивов был проведен с 
использованием программы PROSITE, которая по
зволяет по заданным мотивам произвести сканиро
вание всех белковых последовательностей, входя
щих в базы данных, на наличие подобных мотивов 
в других белках. В результате этого анализа уста
новлено, что мотивы МЗ, М5 и Мб характерны для 
капсидных белков карлавирусов, тогда как мотивы 
М2 и М7 встречаются и в других белках (более 
1000 соответствий). Мотив Ml является характер
ным для всех карлавирусов, однако обнаруживает
ся и в двух других белках: АТР-связывающий 
белок FtsE {Streptococcus lactis) и белок YFIY 
{Bacillus subtilis). Для мотива М4, который был 
выведен без учета последовательности PopMV, не 
найдено соответствий в других белковых последо
вательностях, кроме как в капсидных белках кар
лавирусов. Однако этот мотив, выведенный с уче
том последовательности PopMV: [LI ] - [RS ]-Х-
[ VFK ]-С- [RA ]-X- [YF ] - [AM ]-R (0, D - [PA ] - [VILS ] 
- [TAVC ]- [ WG J- [NIS ], был обнаружен не только в 
капсидных белках карлавирусов, но и в последова
тельности капсидного белка PVX, штамм НВ. Та
ким образом, в результате анализа выведенных 
мотивов показано, что три мотива (МЗ, М5 и Мб) 
являются на данный момент специфичными, тогда 
как мотивы Ml , М2, М4 и М7 — лишь характерны
ми, но не специфичными для капсидных белков 
карлавирусов. 

На следующем этапе анализа капсидных бел
ков карлавирусов проведено предсказание вторич
ной структуры каждого белка методом SOPMA и 
множественное сравнение этих структур. Результа
ты этого анализа представлены на рис. 2, где 
сходные элементы вторичной структуры условно 
разделены на девять отдельных участков. Такое 
представление результатов предсказания позволило 
отметить особенности, свойственные капсидным 
белкам карлавирусов: 1) вторичная структура N-
концевых областей анализируемых белков вариа
бельна, а коровых и С-концевых областей — доста
точно консервативна; 2) все капсидные белки 
склонны к формированию ряда а-спиралей различ
ной протяженности, соединяющихся участками с 
нерегулярной структурой (coil), короткими /8-
складками в сочетании с /^-поворотами; 3) а-спи-
ральные структуры представлены в четырех участ
ках (участки 2, 4, 6, 8) (рис 2). 

Вторичная структура N-концевых участков 
(участок 1) неоднородна и в отдельных белках 
представлена нерегулярной структурой либо соче

танием последней с короткими а-спиралями, либо 
одной и более протяженными а-спиралями (рис. 2). 
Исходя из различий в организации участка 1 кап
сидные белки карлавирусов можно условно разде
лить на три группы (рис. 2) . 

Для первой группы (/) , к которой можно 
отнести HelVS, оба штамма LSV, LiLV, KLV и 
BbScV (штаммы NJ-1 и NJ-2) , характерно преобла
дание нерегулярной структуры. Для N-концевых 
участков капсидных белков HelVS, KLV и BbScV 
(штаммы NJ-1 и NJ-2) можно отметить наличие 
коротких элементов /^-складчатой структуры (рис 
2). Во вторую группу (77) входят оба штамма PVM, 
HMV, BbScV, штамм Wa-2, оба штамма PVS, GLV, 
оба штамма CPMMV и CLV. Для белков этой 
группы характерна склонность к формированию 
одной или двух коротких а-спиралей в N-концевых 
участках (рис 2). Третья группа {III) включает в 
себя капсидные белки SLV, AcLV, HLV, CVB, 
PopMV, GCLV, N-концевая часть которых склонна 
к формированию протяженных а-спиралей, сочета
ющихся с разными по длине участками нерегуляр
ной структуры (рис 2). 

Участок 2 представлен а-спиральной структу
рой (a l ) с разной протяженностью для каждого 
белка. Для участка 3 характерно преобладание 
нерегулярной структуры (фланкирующий участок, 
Ф1). Участок 4 (а2) содержит три а-спирали, 
первая из которых (a2j) в большинстве случаев 
короче двух других. Первая и вторая (а2 2 ) а-спи
рали соединены участком с нерегулярной структу
рой, а вторая и третья (а2 3 ) а-спирали связаны 
между собой участком, образующим /^-поворот, 
переходящий в нерегулярную структуру (рис. 2). 
Спираль а 2 3 включает в себя консервативный оста
ток C y s 1 7 6 , входящий в мотив МЗ (рис 1). Участок 
5 (Ф2) представлен нерегулярной структурой, в 
которой для большинства белков имеют место ко
роткие фрагменты (2—4 остатка) /?-складчатого 
листа (рис 2). Участок 6 представляет собой про
тяженную a-спираль (аЗ) с практически одинако
вой длиной у всех белков. В случае LSV (оба 
штамма), PVM Germ, CPMMV М и CLV а-спираль, 
возможно, имеет небольшую деформацию. Спираль 
аЗ содержит консервативный остаток C y s 2 1 8 , входя
щий в мотив М4 (рис. 1). В участке 7 (ФЗ) 
представлены все типы вторичной структуры. Для 
большинства капсидных белков этот участок имеет 
сходную организацию (рис 2) . N-концевая часть 
его содержит /^-складчатый мотив (2—4 остатка), 
переходящий во фрагмент с неупорядоченной 
структурой (10—18 остатков), далее следует /^-по
ворот и короткий /^-складчатый фрагмент. Затем 
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идет короткая а-спираль и /J-поворот в окружении 
нерегулярной структуры. Исключение составляют 
капсидный белок PVS О и PopMV, для которых не 
был предсказан первый из перечисленных /?-пово-
ротов, а в случае центральной части этого участка 

для PVS О предсказана а-спираль с небольшими 
искажениями в ее структуре. Участок 8 (а4) пред
ставлен двумя а-спиралями (a4j и а 4 2 ) , соединен
ными между собой /2-складчатой и нерегулярной 
структурами. В участке 9 (С-концевой участок) 
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III 

Рис. 2. Множественное сравнение вторичных структур капсидных белков карлавирусов методом SOPMA [13, 28]. Обозначения 
конформационных состояний: X — а-спираль, «=» — /3-складка; «>»—^-поворот, «*» — нерегулярная структура (coil). Условные 
группы /, / / , / / / объединяют белки со сходной организацией вторичной структуры N-концевого участка. Номера позиций 
соответствуют таковым в индивидуальных последовательностях 
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N al ФІ а2 ф2 аЗ ФЗ а4 С 
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Рис. 3. Общая схема организации вторичной структуры капсидных белков карлавирусов: а-спирали обозначены прямоугольниками, 
^-складки — зигзагообразными линиями, ^-повороты — дугами, участки нерегулярной структуры — прямыми линиями. Обозначе
ния блоков: N, C-N и С — концевые блоки; a l , al, аЗ, а4 — блоки, содержащие а-спирали; Ф1, Ф2, ФЗ — фланкирующие блоки. 
Пунктирные линии в прямоугольниках обозначают различия в протяженности «-спиралей для индивидуальных белков. Прямые 
линии под основной схемой указывают на наличие нерегулярной структуры в N- и С-концевых блоках 

представлены все типы вторичной структуры. Для 
капсидных белков HelVS, LSV (оба штамма), LiLV, 
PVM (оба штамма), HMV, PVS (оба штамма), 
CPMMV (оба штамма), AcLV, HLV и CVB харак
терно наличие в этом участке короткой а-спирали. 
С-концевые остатки (2—6 остатков) ряда капсид
ных белков карлавирусов — LSV (оба штамма), 
KLV, PVM (оба штамма), HMV, AcLV, HLV, LiLV, 
CVB, PopMV и GLV — склонны к образованию 
^-поворота (рис. 2). N-концевая часть этого участ
ка включает в себя TGG-мотив (мотив М7, рис. 1), 
для которого характерна нерегулярная вторичная 
структура. 

На основании результатов множественного 
сравнения вторичной структуры нами предложена 
общая схема организации вторичной структуры 
капсидных белков карлавирусов (рис. 3). Эта схема 
включает в себя N- и С-концевые блоки, четыре 
а-спиральных блока ( a l , a 2 , аЗ и а4 ) , соединен
ных между собой фланкирующими блоками Ф1, 
Ф2 и ФЗ. Следует отметить, что для индивидуаль
ных белков длина N-концевого блока и блока a l 
варьирует, а N-концевому блоку свойственны так
же различия во вторичной структуре (рис. 2, 3) . 
Остальные блоки, включая С-концевой, характери
зуются незначительными вариациями в размерах и 
вторичной структуре в пределах каждого блока. 
Ранее в ряде работ [38, 42 ] отмечена высокая 
консервативность основных элементов вторичной 
структуры между представителями палочко- и ни
тевидных вирусов растений (тобамо-, поти-, по
теке- и фуровирусы) при низкой гомологии первич
ных структур. Авторами высказано предположение 
о том, что для сохранения функции белка сущест
венным является сохранение основных элементов 
именно пространственной структуры. 

В нашей работе это предположение также на
шло свое подтверждение. Первичная структура 
капсидного белка PopMV имеет низкую гомологию 
с другими представителями карлагруппы, однако 

сохраняет все основные элементы вторичной струк
туры, характерные для капсидных белков карлави
русов (рис 2). 

Таким образом, на основании результатов ана
лиза первичной и вторичной структуры белков 
оболочки карлавирусов можно сделать следующие 
выводы: 1) первичная и вторичная структуры N-
концевых участков капсидных белков характеризу
ются значительной вариабельностью, тогда как ко-
ровым и С-концевым областям свойственна высо
кая степень консервативности; 2) установлены три 
консервативных мотива (МЗ, М5 и Мб), специфич
ные для капсидных белков карлавирусов; 3) вто
ричная структура капсидных белков содержит че
тыре блока a-спиралей, соединенных между собой 
тремя фланкирующими блоками, в которых пред
ставлены все типы вторичной структуры; 4) для 
каждого фланкирующего блока характерна практи
чески строгая последовательность элементов вто
ричной структуры; 5) несмотря на высокую вариа
бельность первичной структуры между отдельными 
белками, вторичная структура остается консерва
тивной для всех капсидных белков карлагруппы. 

Ув. читатели! 
В статье S. S. Viter, Т. Yu. Tkachenko, L. P. 

Kolomietz, Yu. L. Radavsky «Analysis of antigenic 
structure of Potato Virus M Ukrainian strains», 
опубликованной в журнале «Биополимеры и клет
ка» (2000, Т. 16, № 4, С. 312—319), допущена 
неточность на стр. 316, вторая колонка. Предложе
ние «The change of lysine side chain positive charge 
to negative one may result in mimicry of the side 
chain negative charge of the aspartic acid residue 
(position 36), which is absent in the 2 2 Glu/Gly-Arg 4 4 

peptides» следует читать как: «The change of lysine 
side chain positive charge to negative one may result 
in mimicry of the side chain negative charge of the 
aspartic acid residue (position 36), which is absent in 
the 2 2 G l u / G l y - L y s 3 5 peptides». Авторы приносят 
свои извинения за допущенную неточность. 
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Т. Yu, Tkachenko, S. S. Viter, Yu. L Radavsky 

Comparative analysis of primary and secondary structures of 
carlaviruses' capsid proteins 

Summary 

The primary and secondary structures of 23 carlaviruses' capsid 
proteins have been analysed. As a result of the primary structure 
analysis by multiple alignment seven motifs have been established, 
three of them being specific for the carlaviruses' capsid proteins. The 
secondary structure analysis by means of multiple comparison has 
shown a high degree of secondary structure conservatism in the core 
and С-terminal regions, and considerable variability in the N-
terminus. A general scheme for the secondary structure of the 
carlaviruses' capsid proteins has been proposed, on the base of 
multiple comparison results. 

Т. Ю. Ткаченко, С. С. Вітер, Ю. Л. Радавський 

Порівняльний аналіз первинної та вторинної структури 
капсидних білків карлавірусів рослин 

Резюме 

Проаналізовано первинну та вторинну структури капсидних 
білків 23 карлавірусів рослин. У результаті аналізу первинної 
структури методом множинного вирівнювання виділено сім 
мотивів, три з яких є специфічними для капсидних білків 
карлавірусів. Аналіз вторинної структури цих білків на основі 
множинного порівняння виявив високий ступінь консерватив
ності цієї структури у коровій і С-кінцевій областях, та її 
значну варіабельність в N-кінцевій області. Запропоновано 
загальну схему вторинної структури, яка характерна для 
капсидних білків карлавірусів рослин. 
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