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50S рибосомной субчастицы. VI. 16S рРНК связывающие рибо
сомные белки 30S рибосомной субчастицы. VII. Заключение.

I. ВВЕДЕНИЕ
Биосинтез белков в клетках происходит на уникальных органеллах 
клеток – рибосомах, которые представляют собой сложные макромоле
кулярные машины, объединяющие в одно целое несколько рибосомных 
РНК и более чем 50 рибосомных белков для рибосом бактерий (рис. 1) 
и до 80 белков в эукариотических рибосомах [1]. Биосинтез белков в 
клетках является одним из ключевых процессов в клетках и для его 
понимания важно знать устройство (структуру) рибосомы и взаимо
действие всех её компонентов между собой. Прорыв в структурных 
исследованиях рибосом произошел на рубеже XX и XXI веков, когда 
благодаря развития методов рентгеноструктурного анализа (РСА) и 
криоэлектронной микроскопии удалось получить структуры целой 
бактериальной рибосомы и её отдельных субчастиц с разрешением, 
достаточном для детального описания всех компонентов рибосомы. 
	 Структуры изолированных рибосомных белков и их комплексов 
со специфическими фрагментами рРНК активно исследовалась ещё 
до получения структур рибосом и их субчастиц. Структуры РНК‑бел
ковых комплексов были первыми экспериментальными данными 
по взаимодействию белков с двухцепочечными участками РНК и 
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их изучение стало важной вехой на пути понимания принципов 
РНК-белкового узнавания. Более того, структуры отдельных рибо
сомных белков и рРНК-белковых комплексов послужили основой 
для расшифровки первых карт электронной плотности рибосомных 
субчастиц и интерпретации их крио-ЭМ моделей. Важным примене
нием структур рРНК-белковых комплексов стало описание структуры 
функционально участков большой рибосомной субчастицы, которые 
не видны на получаемых картах электронной плотности из-за их 
высокой подвижности. Дальнейшее уточнение структур рибосомных 
субчастиц и рибосом позволило подробно классифицировать струк
туры рибосомных белков [2]. 
	 Большая часть рибосомных белков является универсальной и 
обнаруживается в рибосомах как бактерий, так и архей, и эукариот [3, 
4]. Сравнение аминокислотных последовательностей таких белков из 
разных организмов показывает, что они, как правило, сохраняют свои 
размеры и не имеют дополнительных неконсервативных элементов 
структуры [5]. В 2014 году была предложена общая номенклатура 
рибосомных белков, которая сейчас считается общепринятой [6]. 
Многие универсально-консервативные белки вовлечены в формиро
вание функциональных центров рибосомы и в первые этапы сборки 
рибосомных субчастиц. В E. coli первично-связывающимися рибо
сомными белками являются S4, S7, S8, S15, S17 и S20 малой рибо
сомной субчастицы [7, 8] и белки L1, L2, L3, L4, L9, L20, L23 и L24 
большой рибосомной субчастицы [9, 10]. При реконструкции рибо
сомных субчастиц in vitro присоединение этих белков к соответствую
щим рРНК приводит к значительной компактизации формируемых 
рибонуклеопротеиновых частиц [11, 12]. Согласно новой номенкла
туре эти белки именуются uS4, uS7, uS8, uS15, uS17, bS20 и uL1, uL2, 
uL3, uL4, bL9, bL20, uL23, uL24, где «u» означает принадлежность к 
универсально-консервативным рибосомных белкам, а «b» – специ
фические только для бактериальных рибосом [6]. 
	 В предлагаемом обзоре будут рассмотрены структурные данные 
по контактам консервативных первично-связывающих бактериаль
ных рибосомных белков с рибосомными РНК в составе бактериаль
ной рибосомы E. coli, и, где возможно, приведено сравнение структур 
бактериальных белков на рибосоме, в изолированном состоянии и/или 
в комплексах с фрагментами рРНК. При именовании рибосомных 
белков будет использована «старая» номенклатура бактериальных 
рибосомных белков [1].
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II. РИБОСОМНЫЕ БЕЛКИ «L12-ВЫСТУПА» 
50S РИБОСОМНОЙ СУБЧАСТИЦЫ

Первично-связывающие белки большой рибосомной субчастицы свя
зываются с различными доменами 23S рРНК и располагаются как на 
внутренней стороне 50S субчастицы (со стороны межсубъединичного 
интерфейса рибосомы), так и её внешней стороне (сторона «раство
рителя») (рис. 2) [13]. Первично-связывающий рибосомный белок 
L1 формирует отдельный морфологический элемент 50S субчастицы 
называемый «L1-выступ». 
	 С противоположной стороны 50S субчастицы имеется другой 
выступ – так называемый «L12-выступ» (в археях и эукариотах 
обычно именуемый «Р-выступом»), формируемый белками L10, L11 
(по новой номенклатуре – uL10 и uL11) несколькими димерами белка 
L12 (bL12). L12-выступ большой рибосомной субчастицы играет 
определяющую роль во взаимодействии рибосомы с факторами 
трансляции и в контроле точности трансляции формируя вместе с 
23S рРНК ГТФазный центр рибосомы [14, 15]. Рибосомные белки 
L12-выступа были одними из первых, структуры которых в свободном 
состоянии и в комплексах с фрагментами рРНК получены методами 
РСА и ЯМР [16, 17]. 

РИБОСОМНЫЙ БЕЛОК L11
Рибосомный белок L11 содержит два глобулярных домена, связанных 
короткой гибкой перетяжкой [17]. С-концевой домен длиной 75 ами
нокислотных остатков, специфически взаимодействует с доменом II 
23S рРНК (участок 1051-1108 в нумерации 23S рРНК E. coli) [18]. 
N-концевой домен белка вовлечен во взаимодействие с факторами 
трансляции на рибосоме и не влияет на специфичность взаимодейст
вия белка с 23S рРНК [19, 20]. 
	 В 1990-х годах методом РСА были определены структуры С-кон
цевого домена белка L11 из Bacillus stearothermophilus в комплексе 
с фрагментом 23S рРНК из E. coli, включающие спирали Н43 и Н44 
[21] (Рис. 3а), а затем – структура комплекса полноразмерного белка 
из Thermotoga maritima с тем же фрагментом 23S рРНК (рис. 3б) [20]. 
Несколько позже методом ЯМР была определена структура белка L11 
в комплексе с 23S рРНК и антибиотиком тиострептоном [19]. 
	 N-концевой домен белка L11 состоит из трёх-тяжевого β-листа 
с двумя α-спиралями, расположенными с одной из его сторон. 
Согласно структурной классификации SCOP [22], структура этого 
α+β домена является уникальной. С-концевой домен белка L11, в 
противоположность N-концевому домену, состоит из трех α-спиралей 
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с короткой β-шпилькой и двумя длинными петлями, неупорядоченными 
в отсутствии рРНК [20]. В SCOP этот домен классифицируется как 
полностью α-спиральный «ДНК/РНК-связывающий 3-х спиральный 
пучок» (DNA/RNA-binding 3-helical bundle).
	 Во всех полученных структурах белок L11 связывается с 23S 
рРНК посредством спирали α5 С-концевого домена белка, которая 
укладывается вдоль малого желобка рРНК и образовывает боль
шинство контактов с ней (Рис. 3). Область контакта прикрыта амино
кислотными остатками N-концевой части спирали α3 и петель α3–β4 
и α4–α5, располагающиеся по обоим сторонам спирали [20]. Анализ 
структур показал, что наибольшее число контактов между L11 и 
рРНК представлены водородными связями между атомами главной 
цепи белка и сахарофосфатного остова рРНК, а контактов белка с 
основаниями РНК небольшое количество [21]. Аналогичная модель 
узнавания посредством α-спирали белка реализуется для многих фак
торов транскрипции, взаимодействующих с ДНК, например, для cro-
репрессора [23, 24]. В них α-спираль белка располагается в большом 
желобке двойной спирали Б-формы ДНК, атомы аминокислотных 
остатков α-спирали взаимодействуют с атомами оснований нуклео
тидов, реализуя таким образом специфическое узнавания последова
тельности оснований ДНК белком [25]. Сужение большого желобка 
в А-форме двухцепочечной РНК не позволяют реализовать такой 
вариант распознавания нуклеотидных последовательностей, поэтому 
авторами предложено, что РНК-связывающий белок L11 узнает 
не последовательность нуклеотидов РНК, а её пространственную 
укладку [20, 21]. 

РИБОСОМНЫЙ БЕЛОК L10
Рибосомный белок L10 является важным элементом L12-выступа 
рибосомы, выполняющий роль связующего мостика между рибосом
ными белками L12 и 23S рРНК [15, 26]. Он включает в себя два домена: 
N-концевой α/β домен имеет компактную трехслойную структуру 
и взаимодействует с областью спиралей Н42-Н44 23S рРНК рядом 
с белком L11 [27]; С-концевой домен представляет собой длинную 
α-спираль, к которой присоединяются димеры белков L12 [15] (рис. 
4). Два домена белка L10 соединены гибкой перетяжкой, поэтому 
С-концевой домен белка вместе с присоединенными молекулами 
димеров белка L12 очень подвижен и не может быть зафиксирован 
в кристаллических структурах рибосом. Основой для описания 
структурных особенностей L12 выступа рибосомы до настоящего 
времени являются крио-ЭМ реконструкции рибосом. В 2005 году 
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для рибосомы из археи Haloarcula marismortui с использованием 
структуры белка L10 в комплексе с тремя димерами белка L12 из 
бактерии T. maritima была предложена наиболее интересная модель 
структуры этого функционального домена большой рибосомной 
субчастицы [15]. 
	 Недавние структуры бактериальных рибосом высокого разрешения 
E. coli [28, 29] и T. thermophilus [30, 31] позволяют достаточно детально 
анализировать контакты N-концевого домена бактериального белка 
L10 с 23S рРНК. Взаимодействие белка L10 с 23S рРНК реализуется 
преимущественно за счет аминокислотных остатков спиралей α1 и α3 
белка, которые ложатся в мелкий желобок рРНК в области нуклео
тидов 1038–1117 23S рРНК E. coli (рис. 4). Аминокислотные остатки 
белка L10 во всех представленных структурах не образуют водород
ных связей с атомами оснований рРНК, а формируют контакты только 
с его сахарофосфатным остовом. Таким образом, в случае белка L10 
имеет место узнавание специфической укладки рРНК в пространстве. 

Рис. 4. (а) Структура белка L10 из T. maritima в комплексе с тремя димерами 
N-концевых доменов белка L12, разрешение 2,1 Å (PDB 1ZAX). (б) Фрагмент 
структуры 70S рибосомы E.coli высокого разрешения (PDB 5IT8), включающий 
участок 1038-1117 23S рРНК, белок L11 (красный) и N-концевую часть белка L10 
(сиреневый). Для белка L10 указано положение аминокислотного остатка Ile136.
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III. «L1-ВЫСТУП» 50S РИБОСОМНОЙ СУБЧАСТИЦЫ
РИБОСОМНЫЙ БЕЛОК L1

L1-выступ большой рибосомной субчастицы образован рибосомным 
белком L1 и спиралями Н76–Н78 23S рРНК и располагается на про
тивоположной от L12-выступа части 50S рибосомной субчастицы 
(рис. 2). Белок L1 не виден на кристаллографических структурах 
рибосом поскольку L1-выступ обладает высокой подвижностью и 
может смещаться на значительное расстояние и вращаться относи
тельно оси спирали Н76 23S рРНК в зависимости от наличия тРНК 
в Е-сайте рибосомы [13, 32]. Считается, что подвижность этого 
участка большой рибосомной субчастицы связана с его участием в 
транслокации тРНК на рибосоме, а именно в перемещении деаци
лированной тРНК в Е-сайт и её последующем удалением с рибосомы 
[33]. В первых кристаллографических работах по структурам рибо
сомы из-за высокой подвижности L1-выступа описана только его 
часть, представляющая участок 23S рРНК без самого белка [34, 35]. 
Восполнить этот пробел в описании рибосомы помогло определение 
структуры комплекса белка L1 с соответствующим фрагментом 23S 
рРНК.
	 В 1996 году в нашей лаборатории впервые определена структура 
белка L1 из термофильной бактерии Thermus thermophilus [36]. Было 
показано, что белок включает в себя два домена, причем первый 
домен включает и N-концевую, и С-концевую часть белка, а второй 
домен представляет собой вставку из среднего участка полипептид
ной цепи (рис. 5а). Первый домен имеет двухслойную структуру 
«расщепленной abc/d единицы» или «split β-α-β», а второй домен – 
трехслойную укладку по Россману. Домены I и II соединены гибкой 
перетяжкой и могут достаточно независимо менять взаимную ориен
тацию в растворе [37]. 
	 В 2003 году в нашей лаборатории определена структура белка L1 
из археи Sulfolobus solfataricus в комплексе с фрагментом 23S рРНК 
из T. thermophilus (рис. 5б) [38]. Сочетание компонентов из различных 
организмов позволило впервые подобрать условия кристаллизации 
этого комплекса, поиск которых продолжался почти 7 лет с момента 
определения структуры самого белка. Полученная структура комп
лекса использована нами, а позднее и другими исследователями, для 
описания L1-выступа в моделях бактериальных рибосом [38].
	 Структура комплекса L1-23S рРНК показала, что взаимодействие 
белка с рРНК реализуется в двух удаленных друг от друга областях, 
расположенных на поверхности обеих доменов белка, причём контак
тирующих аминокислотных остатков в первом домене примерно в 
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четыре раза больше, что позволило предположить его определяющую 
роль в узнавании 23S рРНК [38]. Как и в выше описанных рибосом
ных комплексах, в случае белка L1 аминокислотные остатки белка 
взаимодействуют преимущественно с атомами сахарофосфатного 
остова рРНК. 

IV. 23S рРНК СВЯЗЫВАЮЩИЕ РИБОСОМНЫЕ БЕЛКИ 
«ТЕЛА» 50S РИБОСОМНОЙ СУБЧАСТИЦЫ

РИБОСОМНЫЙ БЕЛОК L2

Первично-связывающийся с 23S рРНК рибосомный белок L2 рас
полагается недалеко от основания L1-выступа большой рибосомной 
субчастицы (рис. 2) [39]. По имеющимся данным белок L2 необходим 
для ассоциации 30S и 50S субъединиц для формирования 70S рибо
сомы, связывания рибосомой тРНК в А и Р сайтах и образования пеп
тидной связи растущего пептида [40, 41]. В 70S рибосомах E. coli на 
стадии инициации трансляции белок L2 образует несколько контактов с 
16S рРНК, образуя мостик B7b, который разрушается при связывании 
рибосомой фактора трансляции EF-G [42]. Бактериальный белок L2 
может быть заменен в рибосомах гомологами из археи H. marismortui 

Рис. 5. (а) Структура рибосомного белка L1 из T. thermophilus [35]. (б) Структура 
комплекса рибосомного белка L1 из S. solfataricus в комплексе с фрагментом 
23S рРНК из T. thermophilus (PDB 1MZP).
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(HmaL2) или белком L8 из 60S рибосомы цитоплазмы человека с 
сохранением активности рибосомы [43]. 
	 Значительная часть рибосомного белка L2, который имеет в своем 
составе более 270 аминокислотных остатков, не имеет выраженной 
вторичной структуры, однако в центральной части белка выделяются 
два β-структурных домена, которые могут быть классифицированы 
как нуклеотид-связывающий ОВ-домен и SH3-подобный домен (рис. 6).
	 В составе 50S рибосомной субчастицы белок взаимодействует 
с удаленными друг от друга участками 23S рРНК, выполняя роль 
«каркасного» белка и скрепляя отдельные спирали рРНК (рис. 6). 
Анализ контактов аминокислотных остатков с атомами рРНК пока
зывает, что только 15% из них являются водородными связями между 
атомами белка и атомами оснований нуклеотидов, а остальные – с 
сахарофосфатным остовом 23S рРНК. Интересной особенностью 
РНК-белковых контактов является то, что подавляющая часть их 
реализуется за счет аминокислотных остатков белка, принадлежащих 
неупорядоченным областям белка – петлям и поворотам. Таким 
образом, сложно считать, что белок L2 специфически распознает 
структуру 23S рРНК за счет своей третичной структуры. Скорее, 
белок L2 фиксирует определенное расположение спиралей 23S рРНК 
в пространстве при сборке большой рибосомной субчастицы. 

РИБОСОМНЫЙ БЕЛОК L3
Рибосомный белок L3 является одним из двух (наряду с белком L24) 
инициаторных белков при сборке 50S рибосомной субчастицы [44]. 
Он присоединяется в области 3'-конца 23S рРНК и образует ядро 
сворачивания рРНК [10]. Белок L3 является одним из участников 

Рис. 6. Расположение рибосомного белка L2 относительно 23S рРНК в структуре 
рибосомы E.coli (PDB 5IT8). Обозначены спирали 23S рРНК. Справа – схема
тическое представление структуры белка L2 в составе рибосомы. 



А.Д.Никулин252

формирования пептидилтрансферазного центра благодаря своим 
длинным петлям, пронизывающим большую рибосомную субчастицу 
[45]. Были обнаружены мутации в аминокислотной последователь
ности белка L3, которые приводят к устойчивости к антибиотику 
тиамулину [46, 47] и линезолиду [47]. Все обнаруженные замены 
в аминокислотной последовательности этого белка находятся на 
участке 144–151, а наиболее сильно влияют замены остатков 148 и 149, 
находящиеся непосредственно в области пептидилтрансферазного 
центра рибосомы [46].
	 Структура белка в свободном состоянии или в комплексе с фраг
ментом рРНК получены не были. Рассмотрение структуры белка, 
входящего в состав рибосомы E. coli показывает, что белок L3 двух
доменный (рис. 7). Первый домен включает N- и С- концы белка и 
представляет собой β-бочонок с ответвляющейся петлей длиной 50 
аминокислотных остатков (115–165). Петля в основном не имеет вто
ричной структуры за исключением небольшой α-спирали и короткого 
β-участка. Второй домен (остатки 30–97) является вставкой в первый 
домен и состоит из β-листа, с одной стороны которого расположено 
несколько α-спиралей. 
	 Наибольшее число контактов белка L3 с 23S рРНК реализуется 
аминокислотными остатками петли 115–165 (примерно 80% от всех), 
причем часть из них образует водородные связи с атомами осно
ваний нуклеотидов. β-тяжи второго домена белка взаимодействует с 

Рис. 7. Расположение рибосомного белка L3 относительно 23S рРНК в структуре 
рибосомы E. coli (PDB 5IT8). Обозначены спирали 23S рРНК и 3'-конец 23S 
рРНК. Справа – схематическое представление структуры белка L3 в составе 
рибосомы.
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сахарофосфатным остовом рРНК, а первый домен белка взаимодейст
вует с рРНК всего 5 аминокислотными остатками. Таким образом, 
можно заключить, что, по-видимому, первоначально узнающей 
рРНК единицей белка L3 выступает второй домен, который может 
идентифицировать структуру 23S рРНК в начале сборки большой 
рибосомной субчастицы. Петля 115-165 формирует основную долю 
контактов с рРНК, но, скорее всего, на последующих этапах сборки 
50S рибосомной субчастицы.

РИБОСОМНЫЙ БЕЛОК L4
Рибосомный белок L4 необходим для сборки 50S рибосомной суб
частицы на самых первых этапах [10]. Он связывается с 5'-концевой 
частью 23S рРНК, а в составе собранной рибосомы формирует 
большое число контактов с различными доменами 23S рРНК [48, 49] 
(рис. 8). Белок L4 расположен с внешней стороны 50S субчастицы, 
однако имеет длинную петлю, проходящую сквозь всю субчастицу 
к пептидилтрансферазному центру рибосомы. Эта петля является 
объектом пристального исследования, поскольку выходит в область 
рибосомного туннеля, по которому транспортируется растущий 
полипептид после синтеза на рибосоме [50] и ряд мутаций в ней 
приводят к возникновению устойчивости бактерий к антибиотикам 
эритромицинового ряда [51, 52]. Несмотря на то, что петля белка 
L4 проходит сквозь всю большую рибосомную субчастицу, она не 
является необходимой для сборки 50S субчастицы и её можно деле
тировать [53].
	 Структура изолированного бактериального рибосомного белка L4 
из Thermotoga maritima определена в 2000 году [54]. В полученной 
структуре белка отсутствует участок полипептидной цепи с 41 по 96 
остаток, который соответствует длинной петле, неупорядоченной в 
несвязанном с рРНК состоянии (рис. 8). Из-за высокой подвижности 
петли этот участок белка не фиксируется в кристалле и, соответственно, 
имеет скудную электронную плотность, не позволяющую её описать. 
	 Согласно структурной классификации SCOP, рибосомный белок 
L4 относится к трехслойным α\β-белкам и содержит 4-тяжевый парал
лельный β-лист. Общая укладка элементов вторичной структуры 
признана уникальной и выделена в отдельное семейство рибосомных 
белков L4 (SCOP 52167). 
	 Анализ контактов аминокислотных остатков белка L4 с 23S 
рРНК показывает, что, как и в случае белка L3, большая часть кон
тактов между ними происходит в области длинной петли белка 
и прилегающей к ней концевым участкам α-спиралей (остатки 
40–99). Второй участок взаимодействия РНК-белок – это спираль 
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α2, аминокислотные остатки которой формируют контакты белка 
с 23S рРНК. Поскольку показано, что петля белка L4 не является 
необходимой для сборки 50S субчастицы [53], то можно твердо 
утверждать, что рРНК-узнающей единицей белка является его струк
турированный домен, а наиболее важным элементом – спираль α2. 

РИБОСОМНЫЙ БЕЛОК L9
Рибосомный белок L9 связывается с 23S рРНК одним из первых [10]. 
Он взаимодействует c 3' концом рРНК рядом с сайтом посадки белка 
L1 и имеется только в бактериальных рибосомах [55]. В большой 
рибосомной субчастице он располагается непосредственно под 
L1‑протуберанцем (рис. 9).
	 Впервые структура белка L9 была опубликована в 1994 году [55]. 
Белок L9 включает в себя два домена. Маленький N-концевой домен 
(47 аминокислотных остатков) имеет трехслойную архитектуру α/β/α, 
а С-концевой домен (85 остатков), имеет двухслойную архитектуру 
α + β. Они соединены между собой длинной α-спиралью (37 остатков, 
10 витков), которая участвует в формировании самих доменов. 
N-концевой домен структурно схож c мотивом RRM (RNA recognition 
motif). Оба домена положительно заряжены и, предполагалось, что 
оба взаимодействуют с 23S рРНК [55, 56]. Однако, в кристаллических 
структурах бактериальных рибосом с 23S рРНК взаимодействует 

Рис. 9. Расположение рибосомного белка L9 относительно 23S рРНК в структуре 
рибосомы E. coli. Вид со стороны интерфейса рибосомных субчастиц. 
	 Схема создана на основе координат PDB 5IT8. Справа – схематическое пред
ставление структуры белка L9 из B. stearothermophilus (PDB 1DIV).
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только N-концевой домен белка, а С-концевой домен удален от 
поверхности рибосомы и контактирует с 30S субъединицей соседней 
в кристалле рибосомы [57]. Криоэлектронная микроскопия рибосом 
показала возможность изгиба α-спирали белка L9 так, что С-концевой 
домен белка сближен с рибосомным белком S6 [58]. Одна из воз
можных гипотез, объясняющая особенность расположения белка L9 
на рибосоме состоит в том, что он контролирует расстояние между 
отдельными рибосомами на полисоме, подавляя сдвиг рамки счи
тывания и, таким образом, увеличивая точность прочтения мРНК 
рибосомой [59].
	 Расчет контактов между белком L9 и 23S рРНК в структуре 
рибосомы E. coli (PDB 5IT8) показывает очень малое их число. По 
всей видимости это связано с ограничением разрешения модели 
и неточностью её уточнения на периферии модели. Тем не менее, 
можно сказать, что белок L9 взаимодействует с областью соединения 
спиралей Н76 и Н79 23S рРНК. 

РИБОСОМНЫЙ БЕЛОК L20
Белок L20 связывается с 5'-концом 23S рРНК на ранних стадиях 
сборки субчастицы и является необходимым для первой стадии 
сборки 50S рибосомной субчастицы in vitro [60, 61]. Белок L20 не 
является универсально-консервативным и присутствует только в 
бактериальных рибосомах, однако делеция гена белка L20 является 
летальной для клеток E. coli [61]. Следует отметить, что белок L20 
может заменять белок L24 при инициации сборки рибосомной суб
частицы при низких температурах [62]. Белок располагается на 
противоположной от пептидилтранферазного центра поверхности 
50S рибосомной субчастицы и взаимодействует с несколькими уда
ленными друг от друга участками 23S рРНК (рис. 10).
	 Исследования структуры белка L20 методом ЯМР показали, что 
он развернут в несвязанном с рРНК состоянии [63], однако приобре
тает вторичную структуры при кристаллизации [64]. Согласно струк
турной классификации SCOP, белок L20 однодоменный, содержит 
четыре α-спирали, расположенных ортогонально. Укладка спиралей 
соответствует РАРВ-домену. 
	 Считается, что белок структурируется при взаимодействии с 23S 
рРНК, причем С-концевая α-спираль белка взаимодействует с дру
гими рибосомными белками на поверхности рибосомы, а с рРНК 
взаимодействует N-концевая α-спираль и длинная спираль α2 [65]. 
Действительно, анализ контактов белка L20 с 23S рРНК в составе 
рибосомы показывает наличие обширной области контактов этих 
двух спиралей с сахарофосфатным остовом спиралей Н40–Н41 23S 
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рРНК с одной стороны белка и спиралями Н25–Н27 с другой стороны 
белка (рис. 10). Однако, аминокислотные остатки спиралей α3 и 
α4 также формируют ряд контактов с сахарофосфатным остовом 
спирали Н41 23S рРНК, так что нельзя говорить об отсутствии 
контактов С-концевого домена белка L20. Анализ взаимодействия 
белка L20 с рРНК показывает, почему белок важен для сборки боль
шой рибосомной субчастицы: он позволяет нейтрализовать отри
цательные заряды фосфатов 23S рРНК и собрать её удаленные по 
последовательности домены вместе [61, 65].

РИБОСОМНЫЙ БЕЛОК L23
Рибосомный белок L23 связывается на первых этапах сборки большой 
рибосомной субчастицы с третьим доменом 23S рРНК [10, 49]. На 
50S рибосомной субчастице он располагается возле выхода растущей 
полипептидной цепи с внешней стороны рибосомы (рис. 2). Имеются 
данные об его взаимодействии в составе рибосомы с триггер-факто
ром [66] и signal recognition particle [67, 68] и считается, что белок L23 
может участвовать в процессе сворачивания растущей полипептид
ной цепи [66]. 
	 Известна его пространственная структура в свободном состоянии, 
определённая методом ЯМР (рис. 11) [69]. Он относится к классу 

Рис. 10. Расположение рибосомного белка L20 относительно 23S рРНК в струк
туре рибосомы E. coli (PDB 5IT8). Вид со стороны «растворителя». Справа – 
увеличенная область связывания белка L20 на 50S субчастице рибосомы. 
Обозначены спирали 23S рРНК.
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трехслойных α+β белков, выделенных в отдельное семейство (SCOP 
54189). Структура белка L23 консервативна и связывание его с 23S 
рРНК не приводит к заметному изменению его структуры.
	 В составе рибосомной субчастицы белок взаимодействует с саха
рофосфатным остовом спиралей Н6, Н9, Н23 и Н53 23S рРНК (рис. 
11). Белок взаимодействует с 23S рРНК преимущественно областью 
длинной петли и прилегающей к ней концами β-тяжей, а также остат
ками спирали α2 (формирует контакты с сахарофосфатным осто
вом спирали Н53 рРНК). В целом, аминокислотные остатки белка 
взаимодействуют преимущественно с сахарофосфатным остовом 
23S рРНК.

РИБОСОМНЫЙ БЕЛОК L24
Рибосомный белок L24, наряду с белком L3, является инициаторным 
белком сборки 50S бактериальной рибосомной субчастицы [44, 70]. 
Он взаимодействует с 5'-концом 23S рРНК, где формирует ядро сво
рачивания большой рибосомной субчастицы [10]. В структуре 50S 
рибосомной субчастицы E. coli белок L24, наряду с белком L23, распо
лагается в области выхода полипептидной цепи и взаимодействует 
со спиралями Н7, Н18-Н20 и Н24 (рис. 12) [70, 71]. 

Рис. 11. Расположение рибосомного белка L23 относительно 23S рРНК в струк
туре рибосомы E. coli (PDB 5IT8). Обозначены спирали 23S рРНК. Справа – схе
матическое представление структуры белка L23 из T. thermophilus, полученной 
методом ЯМР (PDB 1N88).
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	 Структура белка в свободном состоянии получена не была. В 
составе рибосомы – это β-белок с укладкой цепи типа SH3-бочонок 
центральной части белка (SCOP 50105) (рис. 12). Интересно, что в 
белке L24 N- и С-концы белка находятся в одном домене, а осталь
ная часть полипептидной цепи формирует отдельные домены или 
вытянутые петли. Аналогичная архитектура наблюдается для рас
смотренных выше рибосомных белков L1, L3, L4 и L23. Можно 
только предполагать, что такое расположение элементов вторичной 
структуры белка в пространстве способствует формированию ста
бильного «ядра» белка, а «удлинения» позволяют «дотягиваться» до 
удаленных от основного места взаимодействия участков 23S рРНК, 
таким образом, способствуя правильному сворачиванию рРНК при 
сборке рибосомы.
	 Анализ контактов аминокислотных остатков белка L24 с 23S рРНК 
показывает, что белок взаимодействует преимущественно с атомами 
сахарофосфатного остова двуцепочечных участков рРНК.

Рис. 12. Расположение рибосомного белка L24 относительно 23S рРНК в струк
туре рибосомы E. coli (PDB 5IT8). Обозначены спирали 23S рРНК. Справа – 
схематическое представление структуры белка L24 в составе рибосомы E. coli 
(PDB 5IT8).
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V. 5S рРНК СВЯЗЫВАЮЩИЕ РИБОСОМНЫЕ БЕЛКИ  
50S РИБОСОМНОЙ СУБЧАСТИЦЫ

Наряду с большой 23S рРНК (2904 нуклеотидов в E. coli) в бакте
риальной 50S рибосомной субчастице присутствует небольшая, всего 
120 нуклеотидов, 5S рРНК [72]. С этой рРНК связываются три рибо
сомных белка: L5, L18 и L25 [73] (по новой номенклатуре – белки uL5, 
uL18, bL25 соответственно [6]). Вместе они формируют центральный 
протуберанец 50S рибосомной субчастицы, который занимает важное 
место в функционировании рибосомы (рис. 2) [74, 75].

РИБОСОМНЫЙ БЕЛОК L5
Рибосомный белок L5 связывается с «петлей С», которая «закрывает» 
спираль III 5S рРНК [76]. Его рРНК связывающие свойства значи
тельно усиливает присутствие белка L18 на 5S рРНК [77, 78]. Белок 
L5 взаимодействует со спиралями Н84-Н85 23S рРНК, обеспечивая 
присоединение 5S рРНК – белкового комплекса к большой рибосом
ной субчастице (рис. 13а) [9, 79]. 
	 В составе 70S рибосомы белок L5 контактирует с белком S13 
малой рибосомной субчастицы на стадии инициации трансляции, 
причем по данным моделирования динамики 70S рибосомы, этот 
контакт изменяется при связывании фактора элонгации EF-G [42]. 
Сравнение двух структур 70S рибосомы E. coli, полученных незави
симо друг от друга методами РСА при разрешении 3,5Å, подтвердило 
динамический характер контактов белков L5, S13 и S19 [80]. 
	 Белок L5 контактирует с тРНК в Р-сайте и, совместно с 5S рРНК 
и другими ассоциированными с ней белками, способствует позицио
нированию тРНК в этом участке рибосомы [78, 80, 81]. 
	 Структура белка L5 из B. stearothermophilus определена в свобод
ном состоянии в 2001 году [82], а несколько позже, в 2003 году, была 
опубликована структура комплекса белка L5 T. thermophilus с фраг
ментом 5S рРНК E. coli (рис. 13) [83]. Сравнение структур белка L5 в 
свободном состоянии, в комплексе с фрагментом 5S рРНК и в составе 
рибосомы показывает неизменность пространственной структуры 
белка [83]. Исключением являются небольшие подвижные части 
белка, например, в составе рибосомы E.  coli белок образует с 5S 
рРНК дополнительные контакты за счет аминокислотных остатков 
спирали α1 [83].
	 Белок L5 относится к α+β белкам с антипараллельным β-листом 
и принадлежит с суперсемейству белков RL5-like (SCOP 55282). 
Укладка элементов вторичной структуры в пространстве белка L5 
схожа с RNP-доменом (рибонуклеопротеин-доменом) [83], который 
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связывается с молекулами РНК поверхностью β-листа. В рибосоме 
белок L5 реализует контакты с 5S рРНК аминокислотными остатками 
петли α1-α2, тяжа β2 и торца спирали α4 (рис. 13д). Таким образом, 5S 
рРНК примыкает к торцу β-листа. Особенность этого взаимодействия 
заключается в том, что белок L5 формирует много контактов боковых 
цепей аминокислотных остатков с атомами оснований нуклеотидов. 
Это можно объяснить тем, что сайт связывания белка L5 включает в 
себя не только двуспиральный участок 5S рРНК, но и петлю С, которая 
по своей сути является участком одноцепочечной рРНК открытой для 
внешних контактов. 
	 С 23S рРНК белок L5 взаимодействует поверхностью β-листа, что 
наиболее характерно для RNP-доменов (рис. 13е) [83]. Следует отме
тить, что число контактов белка с 23S рРНК несколько больше, чем 
с 5S рРНК. Эти два пункта хорошо соответствуют данным, о важной 
роли белка L5 для присоединения 5S рРНК – белкового комплекса к 
остальной части большой рибосомной субчастице [78, 82].

РИБОСОМНЫЙ БЕЛОК L18
Как уже упоминалось выше, белок L18 значительно усиливает срод
ство белка L5 к 5S рРНК [77, 78]. Считается, что L5 и L18 связы
ваются с 5S рРНК кооперативно [84]. Как видно из рисунка 14а, оба 
белка взаимодействуют с областью спирали III и петли С 5S рРНК, 
поэтому кооперативный характер связывания белков L5 и L18 с 5S 
рРНК не является неожиданным. 
	 Структура белка L18 из T. thermophilus в свободном состоянии была 
определена методом ЯМР в 2002 г. [85], а двумя годами позже опре
делена структура белка из B. stearothermophilus [86]. Белок относится 
к трехслойным α/β белкам рибонуклеаза Н-подобного типа (SCOP 
53138). В обоих структурах белка L18 не было идентифицировано 
по 20 N-концевых аминокислотных остатков, которые в растворе в 
свободном состоянии не имеют вторичной структуры (рис. 14). В 
составе рибосомы N-концевая часть белка приобретает структуру 
α-спирали и взаимодействует с доменом V 23S рРНК, включая 
соединение спиралей (junction) Н83-Н85 и спираль Н87 (рис. 14в). 
С этой областью рРНК также контактирует боковая часть тяжа β4 
и примыкающая к ней петля. С 5S рРНК белок L18 имеет намного 
более обширную область контакта, включая поверхность β-листа, 
взаимодействующую со спиралью I 5S рРНК, и торцевую часть 
всех α-спиралей, взаимодействующих с петлями В и С спирали III 
5S рРНК (рис. 14б). Сравнивая взаимодействия белков L5 и L18 с 
5S рРНК и 23S рРНК, можно видеть, что оно как бы «зеркальное»: 
белок L18 имеет больше контактов с 5S рРНК и взаимодействует с ней 
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β-листом, а белок L5 взаимодействует β-листом с 23S рРНК и имеет 
с ней больше контактов, чем с 5S рРНК. Причем белок L18 связы
вает две пространственно-удаленных спирали 5S рРНК – I и III, что 
должно стабилизировать их взаимное расположение и способствовать 
стабилизации трехмерной структуры 5S рРНК на рибосоме [87]. Эти 
структурные особенности взаимодействий белков с рРНК хорошо 
соответствуют определенным ранее функциям L5 и L18 при сборке 
рибосомы [75, 78, 84, 85, 88].

РИБОСОМНЫЙ БЕЛОК L25/TL5
Третий 5S рРНК-связывающий белок – L25. Он связывается с 5S рРНК 
независимо от белков L5 и L18, и не требуется для присоединения 5S 
рРНК – белкового комплекса к 23S рРНК [77, 89]. Белок L25 взаимо
действует с областью «петли Е» 5S рРНК, расположенной между 
спиралями IV и V, максимально удаленной от участка связывания 
белков L5 и L18 (рис. 2) [73, 90]. В отличие от белков L5 и L18, белок 
L25 не является необходимым для выживания клеток [73, 79]. Его 
функция на рибосоме не совсем ясна, хотя предполагается, что белок 
L25 может участвовать в стабилизации и нормальной работе функ
циональных центров 50S субчастицы рибосомы бактерий, таких как 
А-сайт и Р-сайт [73, 91].
	 Структура белка L25 из E. coli определена в свободном состоянии 
методом ЯМР (рис. 15) [92] и РСА в комплексе с фрагментом 5S 
рРНК [93]. По классификации SCOP белок L25 относится к β-белкам 
с топологией β-бочонок (SCOP 50714), хотя в своем составе имеет 
три α-спирали. В комплексе L25-5S рРНК белок взаимодействует 
с сахарофосфатным остовом петли Е и распознает её характерную 
пространственную структуру [93]. Со стороны белка в контакты 
вовлечены аминокислотные остатки поверхности β-листа и спирали 
α1 (рис. 15). 
	 Годом позже структуры комплекса L25-5S рРНК опубликована 
структура комплекса фрагмента 5S рРНК с белком TL5 из T. thermo­
philus, N-концевой домен которого является гомологом белка L25 
(рис. 15г) [94]. Показано, что белок TL5 может функционально 
заменять белок L25 в реконструированных рибосомах E. coli [95]. В 
полученном комплексе только N-концевой домен взаимодействует с 
фрагментом 5S рРНК, а С-концевой домен не имеет контактов с РНК. 
Интересной особенностью N-концевого домена белка TL5 является 
то, что спираль α1 имеет меньше витков по сравнению с белком L25 
E. coli, вследствие чего эта α-спираль почти не имеет контактов с 5S 
рРНК. Это приводит к тому, что за узнавание фрагмента РНК отвечают 
только аминокислотные остатки поверхности β-листа N-концевого 
домена белка TL5. 
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Рис. 15. (а) Схематическое представления расположения рибосомного белка 
L25 на 5S рРНК в составе рибосомы E. coli (PDB 5IT8). (б) Структура белка 
L25 из E. coli в свободном состоянии, определенная методом ЯМР (PDB 1B75). 
(в) Структура белка L25 из E. coli в комплексе с фрагментом 5S рРНК (PDB 
1DFU). (г)  Структура комплекса белка TL5 из T. thermophilus, N-концевой 
домен которого является гомологом белка L25, в комплексе с фрагментом 5S 
рРНК (PDB 1FEU). 
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VI. 16S рРНК СВЯЗЫВАЮЩИЕ РИБОСОМНЫЕ БЕЛКИ 
30S РИБОСОМНОЙ СУБЧАСТИЦЫ

16S рРНК почти в два раза меньше 23S рРНК по количеству состав
ляющих её нуклеотидов: в рибосомах E.  coli это соответственно 
1542 нт. и 2904 нт. [96]. Число первично-связывающихся с 16S рРНК 
рибосомных белков также меньше – это белки S4, S7, S8, S15, S17 
и S20 (рис. 16). 

РИБОСОМНЫЙ БЕЛОК S4
Белок S4 – один из двух инициаторных белков 30S рибосомной суб
частицы [97]. Он связывается с 16S рРНК и служит ядром сворачи
вания «тела» малой рибосомной субчастицы [97–99]. Место связы
вания белка S4 располагается на соединении пяти спиралей (Н3, Н4, 
Н16, Н17 и Н18) начала 5′-домена 16S рРНК, причем белок контак
тирует с сахарофосфатным остовом трех из них (рис. 17), а также 
непосредственно с 5'-концом 16S рРНК и нуклеотидами оконечной 
петли спирали Н21 [97, 100]. Такое ключевое расположение белка 
S4 хорошо согласуется с биохимическими данными по химическим 
модификациям оснований и защиты сахарофосфатного остова 16S 
рРНК [101].
	 Структура белка S4 из бактерии B. stearothermophilus в свободном 
состоянии была определена методом РСА [102] и методом ЯМР [103] 
(рис. 17). В обоих случаях использовался белок без первых 41 N-кон
цевых аминокислот, поскольку они не упорядочены в растворе. В 
составе 30S рибосомной субчастицы N-концевая часть белка частично 
структурирована и имеет две небольших α-спирали. 
	 Белок S4 состоит из двух доменов, причем второй домен является 
вставкой в первый, что достаточно часто встречается среди рибо
сомных белков. Первый домен полностью α-спиральный; второй 
относится к α+β доменам и состоит из пяти-тяжевого антипараллель
ного β-листа с тремя α-спиралями, расположенными с одной из его 
сторон. Укладку элементов структуры второго домена можно отнести 
к семейству α-L РНК-связывающего домена (SCOP 55174).
	 С 16S рРНК белок взаимодействует аминокислотными остатками 
четырех α-спиралей первого и второго доменов, а также двух α-спи
ральных участков «неупорядоченной» N-концевой части белка. 
Они контактируют с атомами сахарофосфатного остова 16S рРНК 
и имеют единичные контакты с атомами оснований нуклеотидов. 
Аминокислотные остатки β-листа не принимают участие во взаимо
действии с 16S рРНК.
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РИБОСОМНЫЙ БЕЛОК S7
Рибосомный белок S7 – второй инициаторный белок малой рибосом
ной субчастицы; его связывание с 16S рРНК приводит к сборке 
«головы» 30S субчастицы [97]. Белок располагается в области 
интерфейса рибосомных субъединиц возле декодирующего центра 
30S субъединицы, где, как было показано, взаимодействует с мРНК 
[104]. Кроме того, имеются данные, что S7 контактирует с тРНК в Р 
и Е сайтах [105]. 
	 Место связывания белка S7 на 16S рРНК располагается в 
области соединения трех спиралей 16S рРНК – Н28, Н29 и Н43, и 
недалеко расположенную от неё спираль Н41 (рис. 18а). N-конце
вые аминокислотные остатки белка имеют единичные контакты 
с петлей спирали Н37 в структуре рибосомы E.  coli (PDB 5IT8). 
Белок контактирует с сахарофосфатным остовом 16S рРНК преиму
щественно за счет аминокислотных остатков α-спиралей. Длинный 

Рис. 16. Схематическое представления расположения рибосомных белков S4, S7, 
S8, S15, S17 и S20 на 30S рибосомной субчастице E. coli (PDB 5IT8). Обозначены 
основные морфологические детали малой рибосомной субчастицы.
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N-конец белка располагается вдоль желобка спирали Н43 рРНК и 
формирует область контактов с ней. Небольшая β-шпилька белка 
имеет всего пару контактов с рРНК. В целом, взаимодействие белка 
S7 с 16S рРНК имеет уникальный характер: нельзя сказать, что 
α-спирали белка укладываются в желобки спиралей РНК, β-шпилька 
небольшая и не образует поверхность, контактирующую со спиралью 
РНК. По всей видимости, это обусловлено сложной пространственной 
структурой 16S рРНК, которая специфически узнается белком S7.
	 Структура белка S7 в свободном состоянии из B. stearothermophi­
lus [106] и из T. thermophilus [107] определена в 1997 году (рис. 18). 
Белок S7 классифицирован как полностью α-структурный белок из 
5 α-спиралей с дополнительной α-спиралью и β-шпилькой вне ядра 
белка (SCOP 47974). При сравнении структуры белка S7 в свободном 
состоянии и в составе рибосомы видно, что она не претерпевает 
заметных изменений при взаимодействии с 16S рРНК. 

РИБОСОМНЫЙ БЕЛОК S8
Рибосомный белок S8 напрямую взаимодействует с центральным 
доменом 16S рРНК и координирует сборку «платформы» 30S субъеди
ницы с участием белков S5 и S12 [108, 109]. На рибосоме он взаимо
действует с консервативным участком спирали Н21, связываясь с 
сахарофосфатным остовом двуцепочечной РНК, контактирует с 
прилегающей спиралью Н20, а также имеет обширные контакты со 
спиралью Н25 16S рРНК (рис. 19а) [101, 110]. Таким образом, белок 
S8 стабилизирует пространственную укладку этого участка плат
формы 30S рибосомной субъединицы. 
	 Было показано, что небольшой фрагмент спирали Н21 16S рРНК 
достаточен для связывания белка S8 [111, 112]. В 2001 г. опубликована 
структура комплекса архейного белка S8 с соответствующим фраг
ментом 16S рРНК из Methanococcus jannaschii (рис. 19б) [113]. 
Полученная структура показала, что белок взаимодействует с малым 
желобком спирали РНК, причем белок образует «мостик» между 
витками спирали РНК, взаимодействуя двумя доменами с двумя 
участками РНК. Также установлено, что большая часть контактов 
между консервативными аминокислотными остатками и нуклеоти
дами сосредоточена в С-концевом домене белка [113]. 
	 В 2014 году эти выводы подтверждены структурными исследова
ниями комплекса белка S8 из Bacillus anthracis с РНК-аптамерами 
[114]. В ходе работы также показано, что нуклеотиды исследуемых 
РНК-аптамеров в свободном состоянии образуют множественные 
неканонические пары, а при связывании с белком S8 исследуемые 
РНК приобретают «классический S8-узнаваемый фолд» с измене



А.Д.Никулин270

Ри
с.

 1
8.

 (а
) О

бл
ас

ть
 с

вя
зы

ва
ни

я 
бе

лк
а 

S7
 н

а 
30

S 
су

бч
ас

ти
це

 р
иб

ос
ом

ы
 E

. c
ol

i (
PD

B
 5

IT
8)

. О
бо

зн
ач

ен
ы

 с
пи

ра
ли

 1
6S

 р
РН

К
. 

(б
) С

тр
ук

ту
ра

 б
ел

ка
 S

7 
из

 B
. s

te
ar

ot
he

rm
op

hi
lu

s в
 св

об
од

но
м 

со
ст

оя
ни

и 
(P

D
B

 1
H

U
S)

. (
в)

 С
тр

ук
ту

ра
 б

ел
ка

 S
7 

из
 T.

 th
er

m
op

hi
lu

s 
в 

св
об

од
но

м 
со

ст
оя

ни
и 

(P
D

B
 1

R
SS

). 
 



Рибосомные белки специфически узнают 3D структуру рРНК 271

Ри
с.

 1
9.

 (а
) О

бл
ас

ть
 с

вя
зы

ва
ни

я 
бе

лк
а 

S8
 н

а 
30

S 
су

бч
ас

ти
це

 р
иб

ос
ом

ы
 E

. c
ol

i (
PD

B
 5

IT
8)

. О
бо

зн
ач

ен
ы

 с
пи

ра
ли

 1
6S

 р
РН

К
. 

(б
) 

Ст
ру

кт
ур

а 
ко

мп
ле

кс
а 

бе
лк

а 
S8

 и
з 

ар
хе

и 
M

et
ha

no
co

cc
us

 ja
nn

as
ch

ii 
в 

ко
мп

ле
кс

е 
с 

фр
аг

ме
нт

ом
 1

6S
 р

РН
К

 (
PD

B
 1

I6
U

). 
(в

) С
тр

ук
ту

ра
 б

ел
ка

 S
8 

из
 B

. s
te

ar
ot

he
rm

op
hi

lu
s в

 св
об

од
но

м 
со

ст
оя

ни
и 

(P
D

B
 1

SE
I)

. (
г)

 С
тр

ук
ту

ра
 б

ел
ка

 S
8 

из
 T

. t
he

rm
op

hi
lu

s 
в 

св
об

од
но

м 
со

ст
оя

ни
и 

(P
D

B
 1

A
N

7)
. (

д)
 С

тр
ук

ту
ра

 б
ел

ка
 S

8 
из

 A
qu

ife
x 

ae
ol

ic
us

 в
 с

во
бо

дн
ом

 с
ос

то
ян

ии
 (P

D
B

 3
R

F2
).



А.Д.Никулин272

нием взаимодействия оснований аптамеров. Был сделан вывод, что 
белок S8 может изменять вторичную и третичную структуру РНК 
при связывании [114].
	 Структура белка в свободном состоянии определена неоднократно: 
из B. stearothermophilus – в 1996 г. [115], из T. thermophilus – в 1998 г. 
[116], из Aquifex aeolicus – в 2012 г. [117] (рис. 19). Белок S8 состоит из 
двух доменов и относится к классу α+β белков. Расположение элемен
тов вторичной структуры относится к четырехслойной структуре 
b/a/b/a с двумя субдоменами и по классификации SCOP выделено в 
отдельное семейство (SCOP 56048). Следует отметить, что белок S8 
из Aquifex aeolicus имеет две дополнительные α-спирали в N-концевом 
домене (рис. 19д), которые значительно повышают сродство белка к 
16S рРНК в области соединения спиралей Н20, Н21 и Н22 [117]. 

РИБОСОМНЫЙ БЕЛОК S15
Рибосомный белок S15 связывается с 16S рРНК вблизи от белка S8 и 
также участвует в сборке платформы 30S рибосомной субчастицы [42, 
80]. Кроме того, белок S15 в 70S рибосомах E. coli контактирует с 23S 
рРНК 50S субчастицы, формируя межсубъединичный мостик B4 [42]. 
	 В составе 30S субчастицы белок S15 располагается вдоль спирали 
Н22 16S рРНК и образует большое число контактов с её сахарофос
фатным остовом (рис. 20). Одновременно белок областями противо
положных концов спиралей α2 и α3 стабилизирует два тройных сочле
нения спиралей: первый участок – спирали Н20-Н21-Н22, второй 
участок – спирали Н23а-Н22-Н23. В результате, белок S15 играет 
определяющую роль в формировании пространственной структуры 
центрального домена 16S рРНК в области спирали Н22 [118, 119].
	 Структура белка S15 из T. thermophilus в комплексе с фрагментом 
16S рРНК показала, что белок стабилизирует взаимную ориентацию 
трех спиралей 16S рРНК – спирали Н22 с примыкающей к ней фраг
ментами спиралей Н20 и Н21 – благодаря взаимодействию с сахаро
фосфатным остовом (рис. 20б) [118]. Одновременно с этой структурой 
была опубликована структура комплекса большего фрагмента 16S 
рРНК в комплексе с белками S6, S15 и S18, которая показала точную 
картину формирования центрального домена 16S рРНК в составе 30S 
субчастицы (рис. 20в) [119]. До настоящего момента этот комплекс 
является самой большой структурой фрагмента рРНК в комплексе с 
несколькими рибосомными белками.
	 Структура S15 в свободном состоянии определена для белка из 
T. thermophilus (рис. 20г) [120] и для белка из B. stearothermophilus 
(рис. 20д) [121]. Белок принадлежит к классу полностью α-спираль
ных белков, причем белок S15 выделен в семейство S15/NS1 РНК-
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связывающих белков с нерегулярной упаковкой трех α-спиралей 
и дополнительной N-концевой α-спиралью (SCOP 47064). Дейст
вительно, сравнение структур белка S15 показывает подвижность 
N-концевой α-спирали относительно трех остальных спиралей белка, 
что особенно заметно для структуры белка из B. stearothermophilus.

Рис. 20. (а) Область связывания белка S15 на 30S субчастице рибосомы 
E. coli (PDB 5IT8). Обозначены спирали 16S рРНК. (б) Структура комплекса 
белка S15 T. thermophilus в комплексе с фрагментом 16S рРНК (PDB 1DK1). 
(в) Структура комплекса белков S6, S15 и S18 из T. thermophilus с фрагментом 
16S рРНК (PDB 1G1X). (г) Структура белка S15 из T. thermophilus в свободном 
состоянии, определенная методом ЯМР (PDB 1AB3). (д) Структура белка S15 
из B. stearothermophilus в свободном состоянии (PDB 1A32).
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РИБОСОМНЫЙ БЕЛОК S17
Рибосомный белок S7 специфически связывается с 5'-концевым 
доменом 16S рРНК в области спирали Н11 [108] и стабилизирует 
область соединения спиралей Н6, Н6а, Н7, Н11 и Н12 [100]. Белок 
S17 на 30S рибосомной субчастице находится рядом с первично-свя
зывающими белками S7 и S15 и петлями «достает» до удаленных от 
спирали Н11 частей 16S рРНК (рис. 21). Он имеет единичные кон
такты с участками спиралей Н7, Н12, Н20, Н21 и Н44. 
	 Белок S17 играет существенную роль в определении точности 
трансляции, поскольку аминокислотные замены в белке приводят к 
устойчивости к антибиотику неамицину, что, в свою очередь, умень
шает неправильное прочтение мРНК (misreading) in vitro [122, 123].
	 Структура белка в свободном состоянии была определена методом 
ЯМР в 1993 году [124], тогда же была установлена его принадлежность 
к полностью β-структурным белкам. С этой записью в банке данных 
PDB связан необычный казус, поскольку депонированная структура 
белка S17 оказалась зеркальным отображением реальной структуры 
белка. 
	 Структурно белок S17 относится к полностью β-белкам с широко 
распространенной супервторичной структурой типа ОВ-фолд. Его 
структура представляет собой β-бочонок семейства «Cold shock DNA-
binding domain-like» (ДНК-связывающий домен холодового шока, 
семейство SCOP 50282). Несмотря на свое сходство с данным классом 
белков, практически все контакты с 16S рРНК белок образует ами
нокислотными остатками петель между β-тяжами, а остатки β-листа 
имеют небольшое число контактов с РНК.

РИБОСОМНЫЙ БЕЛОК S20
Рибосомный белок S20 присутствует только в бактериальных рибо
сомах [6]. Он связывается с 16S рРНК в районе её 5'-конца независимо 
от других бактериальных рибосомных белков [7, 8], причем возможно 
два альтернативных места первоначальной посадки белка на рРНК 
[125]. Имеются данные, что присутствие белка S20 стабилизирует 
участок спиралей Н6, Н7, Н8, Н9, Н11 и Н13 16S рРНК [100]. В сос
таве рибосомы белок S20 занимает положение между указанными 
выше спиралями, но также контактирует с функционально важной 
спиралью Н44 16S рРНК (рис. 22). Отсутствие белка S20 на рибосоме 
приводит к значительному уменьшению скорости связывания мРНК 
рибосомой, а также к уменьшению сродства 30S рибосомной субчас
тицы и 50S, что приводит к уменьшению выхода целых 70S рибосом 
in vitro [126, 127]. Отсутствие белка S20 сказывается на возможности 
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формирования инициаторного комплекса 30S – fMet-тРНК – мРНК 
[128]. Делеционные по гену белка S20 штаммы бактерий растут зна
чительно медленнее [126]. Таким образом, белок S20 играет сущест
венную роль в функционировании малой рибосомной субчастицы. 
	 Рибосомный белок S20 небольшой, меньше 90 аминокислотных 
остатков. Структура белка в свободном состоянии не известна. Белок 
относится к α-спиральным и содержит три α-спирали с укладкой типа 
«спектрин-подобной»; в классификации SCOP выделен в отдельное 
суперсемейство белков (SCOP 46992).
	 С 16S рРНК белок S20 взаимодействует аминокислотными остат
ками α-спиралей, при этом они не укладываются в желобки РНК, а 
располагаются как бы в стороне от них. Например, вторая и третья 
α-спирали белка контактируют со спиралью Н9 16S рРНК парой, 
находясь наиболее близко от «гребней» сахарофосфатного остова 
(рис. 22).

Рисунок 21. (а) Область контакта белка S17 со спиралью Н11 16S рРНК в составе 
рибосомы E. coli (PDB 5IT8). (б) Область связывания белков S8, S15 и S17 на 
30S субчастице рибосомы E. coli (PDB 5IT8). Указаны спирали 16S рРНК.
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VII. ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Рассматривая совокупность структурных данных по взаимодействию 
первично-связывающихся с рибосомными РНК рибосомных белков 
можно отметить, что они узнают и связывают двуспиральные участки 
РНК. При этом, взаимодействие идет, как правило, между боковыми 
цепями консервативных аминокислотных остатков с атомами сахаро
фосфатного остова РНК, то есть, представляет собой классический 
случай узнавания специфической пространственной укладки РНК. 
Взаимодействие остатков белков с атомами оснований нуклеотидов 
занимают незначительное место и характерны для участков петель 
рРНК, где нуклеотиды могут быть неспаренными и открыты для 
внешних контактов.
	 Второй особенностью взаимодействий рибосомные белки – 
рибосомные РНК является множественность контактов первично 
связывающихся рибосомных белков. Благодаря этому происходит 
стабилизация пространственной укладки 5S рРНК, 16S рРНК и 23S 
рРНК в составе рибосомы, а также формирование функционально 
важных участков рибосомы, в том числе, областей контактов малой 
и большой рибосомной субчастиц.
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Рис. 22. Область контакта белка S20 с 16S рРНК в составе рибосомы E. coli (PDB 
5IT8). Слева – ориентация α-спиралей белка «сверху-вниз», справа – «с торца». 
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