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Fox와 Woese1 그리고 Nishikawa와 Takemura?가 

5S rRNA의 이차구조 모형을 제안한 이후로, 일차 

구조가 밝혀진 5S rRNA의 수가 많이 증가함에 따라 

진성박테리아의 5S rRNA들의 새로운 이차구조 모 

형들이 제안되었다世谊.1). 이 모형들 중에서 연구 

자들이 자주 인용하는 것은 Wolters와 Erdmann，의 

모형이다值海 1의 g). 이 그림에서 볼 수 있듯이 Wo- 

Iters와 Erdmann의 모형 과 우리가 제안한 모형 

統)은 모두 다섯 개의 이중나선, 다섯 개의 고리, 

그리고 두 개의 내밀린 구조를 가지고 있는 점에서 

구조가 매우 비슷하다. 다만, 이중나선들과 고리들이 

접속하는 부분들에서 형성하는 염기쌍들의 수가 서 

로 다르다. 따라서, 두 모형에서의 이중나선 부분들 

의 길이와 고리들의 크기가 서로 달라진다. 위에서 

말한 접속부분들의 구조는 5S rRNA들의 삼차구조 

형성에 영향을 미치는 중요한 요인이 될 것으로 

생각되므로, 우리는 최근 수 년간 이 부분들의 구 

조를 자세히 알아보고자 노력하였다. 최근에 다섯 

가지 Xanthomonas 5S rRNA들을 여러 가지 화학 

탐침들과 리보핵산 가수분해효소 및 핵산 가수분해 

효소를 사용하여 조사한 결과와 이미 보고한 자료 

들을 재분석한 결과에 기초해서 수 년 전에 제안한 

이차구조 모형을 수정하여 새 모형을 제안하고자 

한다.

먼저, 이 보고서에서 그 동안 사용한 5S rRNA의 

이차구조에 대한 명명법을 바꾸고자 한다. 1980년대 

초까지 5S rRNA의 이차구조는 尸议.1에서 사용한 

명명법으로 명명되었다. 그러나 최근에 와서는 Wol- 

ters와 Erdmann7사용하는 명명법이 널리 사용 

되고 있다. 5S rRNA의 삼차구조를 많이 연구하고 

있는 Ehresmann 연구진幻과 Nazar 연구진22도 Wol- 

ters와 Erdmann?의 명명법을 사용하고 있다. 이러한 

추세에 맞추기 위해서 본 연구진에서도 앞으로는 새 

명명법을 사용하고자 한다. 이중나선의 이름은 이 

전에 사용하던 A, B, C, D, 및 E들을 그대로 사용 

한다. 고리들의 이름만이 다음과 같이 바뀐다. 즉, 

고리 M은 a로 고리 11은 b로, 고리 Hi은 c로 고리 

L는 d로 그리고 고리 玦는 e로 바뀌는 것과 같다. 

Fig. 3의 이 차구조 모형에서의 이름들은 새 명명법 

으로 붙여진 것이다.

지금까지 밝혀진 15가지 Pseudomonadaceae 5S 

rRNA들의 일차구조들을 상동성을 가지는 연속부분 

들 또는 보존된 염기들의 연속부분들이 최대한으로 

일치하고 결실이 일어나는 부분이 최소가 되도록 

배열하였다世谊.2 참조). 이러한 배열에서 우리가 

이차구조 결정에 사용한 표지 연속부분들은 고리 

C 에 자리잡은 U35CCCAU40 와 C42CGAAC47 그리고 

고리 d에 자리잡은 G73AUGRUA78과 GggARAGUAitu
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Fig. 1. Various seconary structure models proposed for prokaryotic 5S rRNAs. The models are proposed by: 

(a) Fox and Woese1 and Hori and Osawa3 for gram positive bacterial 5S rRNA; (b) Hori and Osawa3 for gram 

negative bacterial 5S rRNA; (c) De Wachter et al* for Micrococcus lysodeikticus 5S rRNA; (d) Nishikawa and 

Takemura2 for Torulopsis utilis 5S rRNA; (e) Studnicka et al? for E. coli 5S rRNA; (f) Pieler and Erdmann6 

for E. coli 5S rRNA; (g) Wolters and Erdmann7; (h) ourselves8.

들이었다. 또한 일차구조 상에서 언제나 보상적으로 

바뀔 수 있는 염기들도 표지로 사용되었다. 이러한 

염기들은 F讶.1 에 나타낸 바와 같이 언제나 이중나 

선 B와 E에 있다. 이중나선 부분들에서 일어나는 

비표준형 염기쌍들도 표지로 사용하였다• 예컨더LF. 

mendocina, P. alcaligenes 및 P. MA 5S rRNA들은 

언제나 1屁*匸屁의 비표준형 염기쌍을 같은 자리에 

서 형성하는데 이 세 종의 Pseudomonas 종들은 

진화상으로 매우 가깝다는 것이 알려져 있다I. 따 

라서 5S rRNA의 일차구조의 분석은 5S rRNA들의 

기능의 유사성을 유추할 수 있는 근거가 될 수 있 

다는 것을 알 수 있다.

전체적인 분석 결과를 볼 때 이중나선들과 고리 

들이 접속하는 부분들（이것들을 a-A, a-B, b-C 및 

a-D 부분들이라고 부르겠다）을 제외한 나머지 이중 

나선, 고리 및 내밀린 부분들은 이전에 제안한 모형8 

의 경우와 동일하였기 때문에 이 보고서에서는 그 

분석 결과들을 소개하지 않았다. Table 1과 2에는 

접속부분들과 관계되는 실험 결과만을 나타내었다•

우선, 이번에 집중적으로 조사한 다섯 가지 Xan- 

thomonas 5S rRNA들의 화학적 변형을 보면 Mg2* 

이 있는 조건에서는 대부분의 경우 Ge?, Cea 및 Cios 

들을 제외한 접속부분의 염기들과 고리 d의 염기 

들이 화학 탐침들과 반응하지 않았다. 이 사실에서 

접속부분들에 있는 염기들과 고리 d에 있는 염기 

들이 이중나선을 구성하는데 참여하고 있다고 생각 

할 수 있다. 67번, 68번, 및 108번 위치의 염기들이 

위에서 언급한 조건에서 반응을 받는다는 결과만 

보면 a-A와 a-B 부분이 단일가닥으로 있게 되어서 

고리 a가 확대되어야 할 것으로 생각되겠지만, G16- 

C17, Gey-Cog, 및 C108-A109 결합들이 핵산 가수분해 

효소 S1 과 리보핵산 가수분해효소 Ti에 의한 절단이 

일부의 PsesMnonas와 Xanthomonas 5S rRNA들 

에서만 일어나기 때문에（7次屁 2 참조） 이 접속부 

분들의 염기쌍들은, 평균적으로 보면, 불안정한 상 

태에 있다고 보는 것이 옳을 것이다. 비슷한 추론에 

의해서 b-C와 a-D 접속부분들의 염기쌍들도 불안 

정한 상태에 있다고 생각한다. 이러한 불안정한 염
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巳 aer pUGaJUGACGAUCAUAGAGCGUUGGMCCACCUGAUCCBUCCCGAACUCAGMGUGAMCGACGCAUCGCCGAUGGUAGUGUGGGGUCUCCCCAUGUGAGAGUAGGUCAUCGUCAAGCUC
已 flu PUUCUUGACGACCAUAGMCAUUGGAACCACCUGAUCCCAUCIRGAACUCAGUAGUGAAACGAUGCAUCGCCGAUGGUAGUGUGGGGUUUCCCCAUGUGAGAGUAGGUCAUCGUCAAGAUU
P. syr pSXUJGACCACCAUAGAGC시JUCGAACCACCUGAUCCCAUCCCCAACUCAGUACUCAAACGAUGUAUCGCCGAUGGUAGUGUGGGCUUUCCCCAUGUGAGAGUAGGUCAUCGUCAAGAUC
P. put pUGCUUGABAOCAUAGAGCGUUGGMCCACCUGAgCAUUCCGAACU以GUAGUGAAACGAUGCAUCGCCGAUGGUAGUGUGGGGUCUC吹AUGUGAGAGUAGGUCAUCGUCAAGAAC
P. t es pSmJGACGAAAAUAGCGCUAUGGAACCACCUGAUCCCAUUCCGAACUCGGAAGUGAAACGUAGCAGCGCCCAUGAUAGUGCCGG-AUA-CCCGUGUGAAAGUAGGUCAUCGCCAGGC- -
P. ac i jKXXCCGACCACCACAG^AGUXXmACCAaKrUUCCCAU(XCGAACAG(^GUGAAACGACUUUGCGCCGAUWUAGUGCGGG-aJ--CCCGUGUGAMGUAGGUMUCGUCAGCC--
P. cep pGGCCUGAUGACCAUAGCGAGUCGGUCCCAC皿UUCCCAUCC8MCAGG心GUGMACGACUCUACGCCGAUGAUAGUGCGGA-UU--(XCGUGUGAAAGUAOXlAAUCGUCAGGaJ-
P. men --pUUUGGCGACGAUGGCAGAGAGGUCACACCCGAUC8AUACCGAACACGGMGUG시GCUCUCUAGCGCCGAUGGUAGUUGGGACCUUGUCCCUGUGAGAGUAGGACGUCGUCAAGC--
P. ale --pUUUGGCGACGAUGGCAGAGAGGUGACACCUGUUCCCAUACCGAACABGMGUGMGCUCUCUAGCGCCGAUGGUAGUUGGGA-CGU-UCCCUGUGAGAGUAGGACGUCGCCAAGC--
P.幅 一pSJUGGCGACGAUGGCAGMAGGBACACCCGUUCCCAUACCGAACACGGAAGUUAAGCUCUCUAGCGCCGAUGGUAGUUGGGA-CCUBCCCUGUGAGAGUAGGACGUCGCCMAJ
X. S pUUUCCUGGCGAAAAUAGCGCUGCGGAACCACCCGAUCCCAUCCCGMCUCGGAAGUGAAACGCAGCUGCGCCGAUGGUAGUGUGGCUCAA-GCCAUGCGAGAGUAGGUCAUCGCCAGGGU-

X. cit pUUCCCUGGUGAAAUCAGCGCUGCGGAMCACCCGAUCCCAUCCCGAACUCGG사GUGMACGCAGCUGCGCCGAUGGUAGUGUGGCUCM-GCCAUGCGAGAGUAGGUCAUUGCCAGGGG-
X. cel pUUUUCUGGUGMAUCAGCGCUGUGGAMCACCCGAUCCCAUOCCGAACUCGGAAGUGMACGCAGCUGCGCCGAUGGUAGUGUGGCUCAA-GCCAUGCGAGAGUAGGUCAUCGaAGGGG-

x. pal pUJCa치GGCGAAAUCAGCGCUGCGGMCCACCCGAUCCCAUCCCGMCUCGGAAGUGAAACGCAGCUGCGCCGAUGGUAGUGUGGCUCM-GCCAUGCGAGAGUAGGUCAUCGCCAGGGG-
X・ bad pUGCCUGGCGGCAAUAGCGCGGUGGUCCCACCUGACCCCAUGCBAACUCAGAAGUGAAMGCCGUAGCGCCGAUGGUAGUGUGGGGUCUCCCCAUGCGAGAGUAGGACACUGCCAGGCAU
Conser. .. YYYGRYGR. ..YRG. R....GG... CACYY.. YCCC, U. CCCAAC. .RG..GU. AARC.... Y.. CGCCGAUGRUAGU. .GG..............CC. UGYGARAGUAGG.. RYYGYCARR...

% 2. Comparison of primary structures of 5S rRNAs. Primary structures of 15 Pseudomonadaceae were aligned 

according to strategy of W이ters and Erdmann7 so that maximum number of conserved nucleotides may match 

on the same positions. Hyphens indicate the deletion of nucleotides. No insertion is found. R, purine nucleotides; 

Y, pyrimidine nucleotides; conser., conserved nucleotides. P. aer., P. aeruginosa (CCEB 481)9; P. flu.r P. fluorescens 

(ATCC 13525)9; P. syr, P. syringae (KCTC 1832)10; P. put., P. putida (S이 3)11; P. tes., P. testosterone P. aci., 

P. acidovorans (KCTC 1638)13; P. cep., P. cepacia (ATCC 17616)% P. men., P. mendocina (KU 85)15; P. ale., 

P. alcaligenesl&; P. MA., P. MA (ATCC 23393)17; X. mal., X. maltophilia (KCTC 1773)18; X. cit., X. campestris 

D하. citri (KCTC 2499)19; X. cel., X. campestris pv. celebensis (ATCC 19045)20; X. pal., X. campestris pv. palargonii 

(ATCC 8721)(our study for this wm*k); X. bad., X. campesrtis pv. badrii (ATCC 11672)10. [Figures written on 

the names of bacteria indicate cited references!

Ftg. 3. Our new model for secondary structure of 5S rRNA. Capital letters (A, B, C, D, and E) outside the 

model stand for double helical regions and small letters (a, b, c, d, and e) stand for loops. The squares indicate 

the nucleotides on the helical regions that form base-pairs, and the circles indicate the nucleotides on the 

single-stranded regions: Broken circles indicate the positions where deletion or insertion is possible, whereas 

solid circles indicate the positions where no deletion occurs. Two nucleotides in a square and/or circle show 

that one of them can occur on this position. Dotted lines between two nucleotides indicate the unstable base

pairs. R, purine nucleotides; Y, pyrimidine nucleotides.

Journal of the Korean Chemical Society



Pseudomonadaceae 5S rRNA의 이차구조의 일반모형 367

Table 1. Reactivities of the nucleotides towards seve

ral structural probes

Bases 

modified"

Modifyii

agents

ng Sources of

b 5S rRNAs tested』

Cl? DMS X. bad., P. ad.

C28 DMS X. bad., P. aci.

A99 DEPC X. bad., P. aci.

C30 DMS X. bad.

G* KX(or PG), DMS X. mat., X. cit., X. cel., 

X. gl., P. ale., P. MA

cm DMS X. wial., X. cit., X. ceL, 

X. pal., P. ale.

G72 KX(or PG), DMS X. cel., X. pal., X. bad.

A73 DEPC X. mal., X. cit., X. cel., 

X. bad.

G75 KX(or PG), DMS X. cel, X. pal., X. bad., 

P. MA

G76 KX(or PG), DMS X. cel., X. pal., X. bad., 

P. ale., P. MA

A?8 DEPC X. mal., X. cit., X. cel., 

X. bad., P. ale.

G98 KX(or PG), DMS X. cel., X. pal., X. bad., 

P. alc.f P. men., P. aci, 

P. MA

A99 DEPC X. mal., X. cit., X. cel.,

X. bad., P. MA

G1O() KX(or PG), DMS X. ceL, X. pal., X. bad., 

P. MA

A101 DEPC X. maL, X. cit., X. cel.,

X. bad., P. MA

Gw KX(or PG), DMS X. cel., X. pal., X. bad., 

P. ale., P. men., P. aci.

A104 DEPC X mat., X cit., X. cel., 

X. bad., P. aci.

C108 DMS X. mat., X. cit., X. cel., 

X. pal., X. bad., P. ale., 

P. aci.

A109 DEPC X. mal., X. cit., X. cel., 

X. pal., P. aci.

"Only reactive nucleotides around the loops a, b and 

d are shown. "Chemical modifications of all the Xan- 

thomonas 5S rRNA were carried out in two different 

conditions, one in neutral sodium cacodylate buffer 

without Mg?* and the other in the same buffer with 

10 mM Mg24-. The chemical modifications of all Pseu

domonas 5S rRNAs were carried out in the same 

buffer with 10 mM Mg2*. Abbreviations of chemicals: 

DMS, dimethylsulfate; DEPC, diethylpyrocarbonate: 

KX, kethoxal; PG, phenylglyoxal. 'In chemical modifi

cations of Xanthomonas 5S rRNAs in the presence 

of Mg24, all the bases listed in the column except 

G67, C68 and Cios were resistant to chemical probes. 

Gw was kethoxylated, and Cws were methylated 

by DMS. dFor the sources of 5S rRNAs, see the lege

nds of Fig. 2.

Table 2. The cleavage of phosphodiester bonds by 

single-stand specific and double-strand specific nuc

leases

Phosphodiester 

bonds cleaved3

Enzymes 

used*

Sources of 

5S rRNAs tested17

G16-C17 Sb Ti X mal., X. cit., X. cel.,

X. pal., X. bad., P. tes.,

P. aci., P. men., P. put.

C28-A29 Si X. cit., X. cel., X. pal.,

p. tes., P. men., P. ale.

A29-C30 Si X. cel., X. pal., X. bad.

G54-U55 Si, Ti X cit., X. ceL, X. pal.,

X. bad., P. men., P. put.

(G/U)56-As7 Sb Ti X cit., X. cel., X. pal.,

X. bad., P. put., P. men.,

P. ale., P. MA

G&7-C68 Si, T】X cel., X. pal., P. put.

G72-A73 Si, Vi X. maL, P. tes.

A73-U74 Sb % X. ceL, X. 力끼., P. aci.

U74-G75 s, V】X cel., X. pal., P. tes.,

p. men., P. put., P. MA

G?5-R?6 Tl, V】X maL, X. cel., X. paLt

P. tes., P. aci., P. men.,

P. MA

R76-U77 Si. Ti X. cel., X. pal., P. tes.,

P. ale.

G98-A99 Si, Ti X cit., P. aci., P. men.,

P. MA

R100-A101 Si, T] X. cel., X. pal., P. aci.,

P. men., P. ale., P. MA

A101-G102 S], Vi X bad., P. aci., P. men.

G1O2~U1O3 Si, T】X cit., X. cel.t X. pal.,

P. tes., P. aci., P. MA

C108-Al09 St X. cit., P. tes.

"Only phosphodiester bonds cleaved aroung the loops, 

a, b, and d are shown. "Partial digestions of 5S rRNAs 

were carried out in neutral sodium cacodylate buffer 

with 10 mM Mg2+ or 10 mM Zn2+. Si, nuclease Si； 

Ti, RNase Ti； V】，RNase Vi. Tor the sources of 5S 

rRNA, see the legends of Fig. 2.

기쌍들은 及g.3에서 점선으로 묶어서 나타내었다. 

고리 d에 있는 염기들（아데닌과 구아닌들）이 Mg2*이 

있는 조건에서는 카르베톡실화 반응｛아데닌에 대하 

여）과 케톡실화 반응（구아닌에 대하여）을 받지 않지 

만, Mg2+이 없는 조건에서는 이러한 화학변형을 잘 

받는 것으로 보。KTaMe 1 참조）, 이 염기들도 불안 

정한 염기쌍을 형성하는 것으로 볼 수 있다. 따라서

Vol. 37. No. 3, 1993
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Table 3. Some differences between our new model 

and that of Wolters and Erdmann7. Interactions of 

bases in the junction areas and loop d are compa

red

\ Base

\ Paring * Wolters and

Positions \ Erdmann's
of bases \

11-109 unstable stable

12-108 나 nstable no interaction

16-68 unstable stable

17-67 unstable stable

23-60 stable unstable

24-60 no interaction unstable

29-55 unsta 비 e stable

30-54 unstable sta 비 e

69407 unstable no interaction

bases in All of the opposite Only A73-U103 and

the loop d bases on the two U74-G102 form

strands form unstable unstable pairs

pairs

고리 d는 Mg2+이 있는 조절에서는 불안정한 이중 

나선을 형성할 것으로 생각한다. 이러한 사실은 이 

부분이 리보핵산 가수분해효소 %에 의해서 작용되 

는 것으로 뒷받침된다（TaMe 2 참조）.

위에 기술한 고찰에서 우리가 제안하였던 Pseudo- 

monadaceae 5S rRNA들의 이 차구조 모형 을 F£g. 3에 

나타낸 바와 같이 수정하여 새로 제안한다. 새로 

제안하는 우리의 모형과 Wolters와 Erdmann의 모 

형7 사이의 특징적인 차이점들을 Table 3에 요약하 

였다.

본 연구는 1991년도 및 1992년도 교육부 기초과 

학육성 연구비와 1991년도 과학재단 연구비의 지원 

으로 수행되었으며, 이에 감사하는 바이다.
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