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Le ribosome bactérien :
structure et fonctions

Le ribosome est une particule ribonucléoprotéique, complexe
jouant le role d’« unité centrale » de la synthése protéique et
relativement conservé au cours de I’évolution. Chez E. Coli,
modéle le mieux connu, la particule ribosomale de 70S est
composée de deux sous-unités de 30S et de 50S. La petite sous-
unité contient une molécule ’ARN et 21 polypeptides, la grande
sous-unité contient deux molécules ’ARN et 32 polypeptides.
La combinaison de méthodes immunologiques, morphologi-
ques, physiques, biochimiques et informatiques d’analyse a
permis de proposer un modele assez précis de la structure du
ribosome, une fonction particuliére pouvant étre attribuée aux
différentes régions et aux différents constituants de cette parti-
cule. C’est la grande sous-unité en tant que telle (et peut-étre
particulierement sa molécule d’ARN 23S) qui semble le support
de Tactivité enzymatique de peptidyl-transférase par laquelle
s’établissent les liaisons peptidiques entre les acides aminés.

construites a partir de vingt acides
aminés différents, suivant un ordre
bien défini, dicté par le patrimoine
génétique. Cela justifie la com-

armi les nombreuses
caractéristiques de tout
étre vivant, il en est une
particuliérement évi-

dente : la spécificité des
structures qu’il est capable non seu-
lement d’édifier mais aussi de trans-
mettre. Le matériel génétique
(ADN), qui assure la transmission
des caractéres d’'un individu a I’autre,
est responsable des variations hérédi-
taires qui commandent 1’évolution,
dirige la régulation des nombreuses
fonctions cellulaires et contréle 1’édi-
fication des protéines. Ces derniéres
sont constituées d’acides aminés
reliés entre eux par des liens pepti-
diques. La formation du lien pepti-
dique est, chimiquement parlant,
une réaction relativement simple.
Toutefois, les protéines sont

plexité du processus de traduction,
qui se déroule au niveau d’un orga-
nite cellulaire tout aussi complexe :
le ribosome. Comme c’est souvent le
cas en biologie moléculaire, la bac-
térie E. coli est aussi I’organisme de
référence dans 1’étude du ribosome.
La synthése protéique se déroule en
trois étapes : le démarrage, 1’élonga-
tion et la terminaison (figure I). Le
démarrage débute par la fixation de
I’ARNm a la sous-unité 30S du ribo-
some, suivie par celle de ’aminoacyl-
ARNL initiateur, porteur de la for-
mylméthionine (l’anticodon du
fMet-ARNt s’appariant avec le codon
AUG de ’ARNm). Ces réactions sont
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catalysées par les facteurs de démar-
rage (IF1, IF2, IF3) qui sont recyclés
lors de la liaison de la grande sous-
unité ribosomale (figurel). Cette
étape de démarrage permet le posi-
tionnement du fMet-ARNt au site
donneur (site P ou peptidyl) de la
sous-unité 508S.

L’élongation des chaines polypepti-
diques consiste en trois réactions : (1)
la liaison d’'un aminoacyl-ARNt
(AA-ARNY) ; (2) 1a formation du lien
peptidique ; et (3) la translocation.
Un second ARNt, porteur de ’acide
aminé correspondant au second
codon de 'ARNm, se fixe au site
receveur (site A ou aminoacyl) de la
sous-unité 50S. La formation du lien
peptidique met en jeu le groupement
a-NH, de l'acide aminé placé au
site A et le groupement -COOH du
peptidyl (ou de la fMet) placé au
site P. La translocation du peptidyl-
ARNt, du site A vers le site P, se
traduit par le mouvement du ribo-
some le long de 'ARNm jusqu’au
codon suivant. Les réactions (1) et (3)
sont catalysées, respectivement par
les facteurs d’élongation EF-Tu et
EF-G, I'hydrolyse du GTP fournis-
sant I'énergie nécessaire. La forma-
tion de la liaison peptidique est,
quant a elle, favorisée par la pepti-
dyl-transférase, activité enzymatique
de la grande sous-unité ribosomale.
Ce cycle de réactions se répéte autant
de fois qu’il y a d’acides aminés dans
la protéine a assembler.

La terminaison a lieu lorsque le
ribosome rencontre un des trois
codons de ponctuation (UAG, UAA
ou UGA). Grice a I'intervention des
facteurs de terminaison (RF, RF,,
RF;), le complexe d’élongation se
dissocie ; la libération du polypep-
tide, toujours lié au dernier ARNTI,
requiert paradoxalement l’interven-
tion de la peptidyl-transférase.

Le but de cet article est de résumer
les progrés réalisés, ces derniéres
années, au niveau de la connaissance
de I'architecture des différents consti-
tuants du ribosome, ainsi que la
manieére dont les divers centres actifs
s'intégrent au sein de la structure
globale de la particule.

ribosomaux

unités de forme et de taille diffé-
rentes, désignées par leur coefficient
de sédimentation. Les bactéries, les
cyanophycées et certains organites
cellulaires comme les chloroplastes
et les mitochondries renferment des
ribosomes du type 70S (sous-unités
30S et 50S). En revanche, les cellules
eucaryotiques (plantes ou animaux)
possédent des ribosomes dont le coef-
ficient de sédimentation est de 80S
(sous-unités 40S et 60S). La com-
plexité de leur structure réside dans
le grand nombre de constituants qui
les composent. En effet, plus de
53 protéines différentes ont été iden-
tifiées dans le ribosome de E. coli[1,
2]. Les protéines ribosomales sont
désignées d'une lettre, suivie d'un

*GLOSSAIRE*

ARNm : ARN messager.

ARNr : ARN ribosomal.

ARNt: ARN de transfert.
AA-ARNt: aminoacyl-ARN de
transfert.

EF : facteur d’élongation.

GTP : guanosine 5’-triphosphate.
EF-G : facteur d’élongation G.
EF-Tu : facteur d’élongation Tu.
fMet : formylméthionine.
fMet-ARNt: U'ARN de transfert
porteur de la formylméthionine.
RF : facteur de terminaison.
Boucle V : portion de la structure
secondaire de 'ARNTr 23S.

IF : facteur de démarrage.

Protéines

EF-Tu.GDP Py " I
EF-Ts

aoe EF-TuEF-Ts

Polysomes

;%7 QOO0
P rotei
TIBOOO O

RF,.RF,,AFy

GDP + Py

ARNmM
\ f met—ARNt
IF1 JFp

AA ARNt-EF-Tu.GTP
EF-Ts

GDP + P,

AA —-ARNt + GTP

I Les constituants

Figure 1. Le cycle ribosomal. | et Il : formation du complexe de démarrage; Ill :
liaison des ARNt (premiére étape de I'élongation), IV : formation du lien peptidique
(deuxiéeme étape de I'élongation); V: translocation (troisiéme étape de I'élonga-
tion); * répétition des étapes Ill 3 V.

Le ribosome est un complexe ribo-
nucléoprotéique formé de deux sous-
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Figure 2. Modéle consensus des sous-unités ribosomales de E. Coli. Les
sous-unités ribosomales de E. coli sont représentées a I'aide de projections en deux
dimensions. La sous-unité 30S, face externe (A) et vue de profil (B). La sous-
unité 508, face interne (C) et vue de profil (D). (D‘aprés[11] et [12])

chiffre (de S1 a S21 et de L1 a L34).
La lettre S ou L indique leur prove-
nance (S, la petite sous-unité et L, la
grande sous-unité) (voir Tableau I).
Chaque protéine est représentée par
une copie unique a ’exception de L7
et L12, qui ne différent que dans
leurs extrémités N-terminales (le
groupement NH, de L7 est acétylé).
Il existe en réalité deux dimeéres
L7/L12. Signalons enfin que la pro-
téine L.26 est identique a S20. Toutes
les protéines ribosomales de E. coli
ont été séquencées et font 1'objet
d’une série d’études visant a élucider
leur structure tridimensionnelle
ainsi que leur role fonctionnel [2, 3].
Elles sont généralement riches en
résidus basiques (20% de lysine +
arginine).

L’autre constituant du ribosome, qui

intervient pour environ les deux tiers
de la masse totale, est de 1’acide ribo-
nucléique (ARNr). La sous-unité 30S
de E.coli renferme une molécule
d’ARNr 16S; la sous-unité 50S en
contient deux, un ARNr 23S et un 5S
(80 % de la masse totale en acide
ribonucléique d’une bactérie est
contenu dans ses ribosomes). Le
Tableau I reprend quelques proprié-
tés physiques des différents consti-
tuants du ribosome de E. coli. Les
séquences d'une centaine d’ARNr
16S, d’'une cinquantaine de 23S et de
plus de cinq cents ARNr 5S, prove-
nant des organismes les plus divers,
sont de nos jours disponibles [4].
Plusieurs bases de 'ARN 16 et 23S
contiennent des modifications post-
transcriptionnelles qui apparaissent
dans des régions conservées, suggé-
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Tableau |
CARACTERISTIQUES PHYSIQUES DU RIBOSOME DE E. coli ET DE SES SOUS-UNITES
Ribosome Petite sous-unité Grande sous-unité
Coefficient de sédimentation 70S 30S 50S
Masse (kDa) 2520 930 1580
Nombre de bases des ARNr 4 565 1541 (16S) 2904 (23S)
120 (5S)
Masse des ARNr (kDa) 1664 560 1104
Proportion (%) 66 60 70
Nombre de polypeptides _ 53 21 32
Masse totale (kDa) 857 370 487
Proportion (%) 34 40 30
Dimensions (nm) 55X22X22 156X 20X 20

rant qu’elles jouent un réle fonction-
nel important. De nombreux travaux
ont mis 'accent sur la grande simi-
litude des structures secondaires des
ARNIr issus d’espéces trés éloignées.
La comparaison des séquences forte-
ment conservées au cours de 1I’évolu-
tion semble se révéler un outil indis-
pensable en phylogenése [5]. Divers
modéles de la structure secondaire
des ARNT 5, 16 et 23S de E. col: ont
été proposés[6-8]. Un modéle
consensus des ARNrb5 et 16S de
E. coli se dégage de ces travaux, alors
qu'un désaccord subsiste quant a la
structure secondaire de I’ARNr
23S [9]. Une discussion trés détaillée
des différences et similitudes qui
existent entre ces modéles fait I'objet
de deux travaux importants [6, 10].

I L’architecture ribosomale

Un intense travail de recherche en
microscopie électronique a été consa-
cré a la morphologie des sous-unités
et des ribosomes entiers. Nous avons
repris dans les figures 2 et 3 le modéle
consensus du ribosome de E. col: et
de ses sous-unités [11, 12]. Il en existe
toutefois d’autres, qui varient dans le
degré d’asymétrie des sous-unités ou
dans certains détails structurels,

ques protubérances (voir les deux
revues récentes [13, 14]). Notons éga-
lement 'apparition de techniques de
reconstruction d’images en trois
dimensions, a partir de microgra-
phies réalisées a ’aide d’'un bombar-
dement électronique de faible inten-
sité [15, 16]. Les micrographies de
ribosomes provenant de cellules
eucaryotiques montrent une grande
similitude de structure avec les ribo-
somes procaryotiques, en dépit d’'un
nombre plus grand de consti-

tuants [12, 17]. La méthode de choix,
permettant une analyse approfondie
des détails structuraux serait la cris-
tallographie aux rayons X ; malheu-
reusement, les cristaux de ribosomes
de E. coli obtenus a ce jour sont trés
difficilement exploitables [18].

L‘arrangement spatial
des constituants

La connaissance détaillée des diffé-
rents constituants du ribosome est

Figure 3. Modéle consensus du ribosome de E. Coli. Le ribosome 70S, vues
de face (A) et de profil (B).

comme la profondeur de certaines

dénivellations ou la forme de quel- —
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insuffisante pour définir le mode de
fonctionnement de celui-ci. Une bat-
terie de techniques a donc été mise
en ceuvre dans le but de définir la
position et la fonction de chaque
composant au sein de la structure
globale. Les techniques les plus cou-
ramment utilisées ont été: (1) la
microscopie électronique couplée a
des méthodes immunologiques, une
technique utile pour la localisation
de protéines ribosomales ou de por-
tions d’ARNTr facilement accessibles a
la surface des sous-unités ou du ribo-
some entier [19, 20]; (2) la diffusion
de neutrons qui permet de mesurer
la distance entre les centres de masse
des différents constituants[21];
(3) le pontage chimique, réalisé a
I'aide de divers agents bifonction-
nels, entre protéines voisines, parti-
culiérement celles qui se situent a
I'interface des deux sous-unités, au
sein de la particule entiére[22, 23]
soit entre les ARNr et les pro-
téines [24, 25] ainsi qu’au sein méme
des ARNr[26]; (4) la mesure des dis-
tances entre groupements fluores-
cents placés a des sites spécifiques
(mesure du transfert d’énergie entre
deux fluorophores). Cette technique
a été utilisée avec succés dans le but
de mesurer les distances entre les
extrémités 3' des ARNr [27] ou entre
divers points situés sur deux ARN de
transfert positionnés dans leur site
respectif, A et P [28]; (5) la construc-
tion de cartes d’assemblage (ordre
dans lequel les protéines ribosomales
s’associent aux ARNr) a permis d’ob-
tenir des renseignements topographi-
ques trés précieux [29, 30]. Il existe
une bonne corrélation entre le scéna-
rio d’assemblage des sous-unités a
partir des composants isolés et la
proximité physique de ceux-ci au
sein du ribosome entier. Les techni-
ques immunologiques permettent de
produire des anticorps spécifiques
(immunoglobulines de la classe G)
contre des portions (épitopes) de pro-
téines ribosomales ou d’ARNr. Le
site de liaison des immunoglobu-
lines, mis en évidence au microscope
électronique, révéle la position
qu’occupe I'épitope au sein de la
particule entiére. Grace a cette tech-
nique, la plupart des protéines de la
sous-unité 30S ainsi qu’une quin-
zaine de la grande sous-unité 50S de
E. coli ont été localisées (figure 4).
Elle a en outre permis de positionner

les extrémités 3’ des différents ARNT,
I'extrémité 5 de I'’ARNr 16S, ainsi
que quelques bases « modifiées »
contenues dans ce dernier (la méthyl-
guanine en position 526 ou les adé-
nines diméthylées en position 1517
et 1518) [6]. La diffusion de neutrons
utilise la possibilité de reconstituer,
a partir des composants isolés, des
sous-unités ribosomales parfaite-
ment fonctionnelles. Lors de la
reconstitution, une paire de pro-
téines dont on veut mesurer la dis-
tance est remplacée par les mémes
protéines deutérées. En variant la
proportion de D,0 dans le solvant, on
peut «effacer» Ia contribution des
protéines hydrogénées a l'intensité
diffusée. Le faisceau de neutrons ne
«voyant» alors que les protéines
deutérées, on peut estimer la distance
entre les centres de masse de ces pro-
téines. En mesurant la distance de
différentes paires, et par triangula-
tions successives, on obtient une idée
de la localisation relative de chaque
protéine au sein de la sous-unité [21].
I1 est assez remarquable de constater
que les résultats provenant des diffé-
rentes techniques décrites ci-dessus
s’accordent sur la position relative
d’'une vingtaine de protéines de la
sous-unité 30S. Un modéle tres
détaillé de cette sous-unité, qui inté-
gre toutes les données accumulées ces
dix derniéres années, vient d’étre pré-
senté [25]).

Topographie
des centres actifs

Si quelques fonctions ribosomales
semblent parfois impliquer 'une ou
l’autre protéine ou une portion
d’ARNr, aucune n’a pu, a ce jour,
étre reproduite par un constituant ou
groupe de constituants isolés.

® L essites de décodage et de liaison
de FPARNm. L’ARNm se lie spécifi-
quement a la sous-unité 30S. Les
protéines indispensables a cette liai-
son sont S1, S3, S18, et S21 et ont été
localisées dans la partie supérieure
droite de I'interface des deux sous-
unités (figures 44 et 4B). Dans cette
méme région de la sous-unité 30S on
retrouve également les sites de liaison
des trois facteurs de démarrage IFI,
2, 3[31]. Le pontage chimique, réa-
lisé entre un nucléotide de l'anti-
codon d’un ARNt placé au
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Figure 4. Localisation de certains constituants et sites actifs. L'emplace-
ment des chiffres encerclés donne la position des protéines ribosomales détermi-
née par microscopie électronique. (A) Vue de la sous-unité 30S faisant face a la
grande sous-unité. IF1, IF2 et IF3 indiquent le site de liaison des facteurs de
démarrage. Le site de liaison de TARNm (site de décodage) est représenté par la
surface hachurée horizontalement. mG est la méthyl-guanine de I'ARNr 16S
(position 526); dmA les deux diméthyl-adénines (positions 1517 et 1518). Les
positions des extrémités 3’ et 5 de 'ARNr 16S sont également indiquées. (B) Vue
de la face externe de la sous-unité 30S. (C) Vue de la sous-unité 50S faisant face
a la petite sous-unité. PTC = domaine de la peptidyl-transférase. Le site de liaison
du facteur d'élongation G (centre d’hydrolyse du GTP) est schématisé par Ia surface
hachurée verticalement. (D) Vue de la face externe de la sous-unité 508S.

site P et la cytosine 1 400 de '’ARNr
16S, démontre la proximité de ce
dernier au site de décodage[32]. La
cytosine 1400 est proche de I'extré-
mité 3’ de ’ARNTr 168§, laquelle inter-
agit directement avec une séquence
particuliére, dite de Shine-Dalgarno,
contenue dans '’ARN messager [33].
De plus, cette base a été localisée, par
microscopie électronique, dans la
méme région que les protéines citées

m/s n° 9 vol. 5, novembre 89

plus haut. Toutes ces données per-
mettent de positionner le site de
décodage dans la partie supérieure
droite de la sous-unité 30S, a I'inter-
face des sous-unités (figures4A et
4B).

® Le centre d’hydrolyse du GTP. La
liaison des facteurs d’élongation EF-
G et EF-Tu se déroule suivant un
mécanisme d’exclusion mutuelle, ce

qui plaide en faveur d’'un recouvre-
ment partiel de leurs sites de liaison.
Le thiostrepton, un antibiotique qui
inhibe cette liaison, interagit avec la
protéine L.11 et un fragment d’ARNr
23S [34]. En outre, des pontages chi-
miques ont montré que les protéines
L7 et L12 étaient communes aux
deux sites. Des ribosomes dépourvus
de ces protéines sont inaptes a réali-
ser les différentes réactions d’hydro-
lyse du GTP au cours du processus
de traduction. Notons enfin que les
protéines L7 et L12 provenant d’or-
ganismes aussi différents que proca-
ryotes et eucaryotes ont des séquences
fortement conservées. Celles de
E. coli, par exemple, sont capables de
restaurer la capacité de synthése de
ribosomes d’eucaryotes dont les pro-
téines équivalentes ont été préalable-
ment enlevées. Ces observations sug-
gérent I'’emplacement des sites de EF-
G et EF-Tu a l'interface des sous-
unités, a 1a base de la tige formée par
L7 et L12 (figure 4C).

® [e domaine de la peptidyl-trans-
férase. Cette réaction enzymatique se
déroule exclusivement sur la grande
sous-unité : en fait, elle peut se mesu-
rer en ’absence de la petite sous-
unité. Le marquage d’affinité du
ribosome, a I'aide de divers ARNt
modifiés a leur extrémité 3’ (extré-
mité qui regoit I’acide aminé ou le
peptide) ainsi que de dérivés d’anti-
biotiques interférant avec la forma-
tion du lien peptidique, implique
six a sept protéines de la sous-unité
50S et deux de la sous-unité 30S [23].
Lorsque 'ARNt est placé au site A,
le marquage révéle la présence de la
protéine L.16 et dans une moindre
mesure celle de L15, L2 et L.27. En
revanche, le site P serait essentielle-
ment formé par les protéines L2 et
L27. Ces protéines (notamment L27
et L15) sont localisées a la base et a
gauche de la protubérance centrale
de la sous-unité 50S (figure 4C). Ces
résultats sont confirmés par la visua-
lisation directe du site de liaison de
la puromycine grace a la microscopie
électronique [35]. Rappelons que cet
antibiotique se lie au site accepteur
de la peptidyl-transférase. Signalons
enfin que l'uracile, en position 2585
de ’ARNr 23S [36], semble également
faire partie intégrante du domaine de
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® Les sites de liaison des ARNt. De
nombreux travaux ont été consacrés
a 'agencement des deux sites de liai-
son des ARNt [26, 36]. La proximité
des deux anticodons (au site de déco-
dage) et celle des extrémités amino-
acyl et peptidyl (dans le domaine de
la peptidyl-transférase) sont difficiles
a concilier, compte tenu de la struc-
ture tridimensionnelle cristalline des
ARNt. Un modéle, récemment pro-
posé, place les deux ARNt dans une
cavité a l'interface des deux sous-
unités [32].

® Tunnel de sortie du polypeptide
en formation. L’hypothése, long-
temps admise, de I’existence entre les
deux sous-unités d’'un tunnel, assu-
rant le cheminement de la chaine
peptidique en croissance, a été
remise en cause récemment [37].

Le site de sortie de l'extrémité N-
terminale d’un peptide en croissance
se localiserait plut6t dans une poche
située entre la base de la protubé-
rance centrale et la saillie formée par
L1; le peptide serait acheminé le
long d’un sillon situé sur la face
externe de la sous-unité 508S.

Conclusions et
perspectives

Depuis une vingtaine d’années, des
efforts considérables ont été investis
pour mieux comprendre les méca-
nismes qui régissent la biosynthese
des protéines. La structure primaire
(et parfois secondaire) de la plupart
des macromolécules qui composent
I’appareil de traduction est connue,
des modéles intégrant les divers cen-
tres actifs dans le cadre général de la
structure tridimensionnelle du ribo-
some ont également été proposés [3,
28, 32, 36, 38). L’application des tech-
niques de diffraction des RX, de
mutagenése dirigée [39] et de recons-
truction d’images en trois dimen-
sions permettront dans les années a
venir d’affiner la structure des com-
posants. Les mécanismes des réac-
tions biochimiques qui accompa-
gnent la translocation (éjection de
I’ARNt désacylé, transfert du pepti-
dyl-ARNt au site P et mouvement
simultané du ribosome le long de
’ARN messager) sont encore peu
connus. De méme, la fidélité de la
traduction ne peut s’expliquer seule-
ment par I'interaction codon-antico-
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don [40]. L’ARNr a longtemps été
considéré comme une matrice sur
laquelle venaient s’assembler les pro-
téines ribosomales, seules responsa-
bles des diverses fonctions enzymati-
ques du ribosome. Ce réle passif est
remis en question par I'observation
qu’un bon nombre de protéines n’est
pas indispensable pour la traduc-
tion[41). D’autre part, certaines
molécules d’ARN semblent étre
dotées d’activité enzymatique, sans
I’assistance d’'une quelconque pro-
téine. En effet, au cours de I'étape de
maturation de certains ARN, I’exci-
sion d’'un intron et I’épissage des
exons peuvent étre catalysés par
’ARN lui-méme[42, 43]. L’auto-
excision, observée pour la premiére
fois dans le géne ARNr de Tetrahy-
mena thermophila, ne constitue pas
un cas isolé [44]. Citons également le
clivage de l'extrémité 5 des précur-
seurs de divers ARN de transfert,
produit, sous certaines conditions
expérimentales, par la composante
ARN de la ribonucléase P [45). Rap-
pelons enfin que I’analyse compara-
tive révéle dans ’ARNTr la présence de
séquences nucléotidiques fortement
conservées au cours de 1’évolu-
tion [5). Ces séquences, qui comptent
sans doute parmi les plus anciennes
qui existent sur notre planéte, consti-
tueraient, au sein du ribosome, des
centres actifs importants.

Les résultats des approches biochi-
miques et génétiques de ce probléme
abondent dans un sens commun. En
effet, les nucléotides de ’ARNr pro-
tégés de I’action de divers agents chi-
miques par la présence d’inhibiteurs
de la synthése protéique, et ceux
modifiés chez les mutants résistants
a ces mémes inhibiteurs, sont sou-
vent identiques et se localisent dans
les régions fortement conservées au
cours de I’évolution [46, 47).

Ces récentes découvertes pourraient
avoir d’énormes implications sur les
fondements de la biologie molécu-
laire ainsi que sur notre connais-
sance de l'origine de la vie. Le
modeéle classique de 1’évolution
simultanée des acides nucléiques et
des protéines pourrait étre aban-
donné au profit d'un modéle selon
lequel '’ARN aurait assumé, dans le
stade prébiotique, les fonctions de
stockage de I'information et les fonc-
tions nécessaires a sa propre réplica-
tion M
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Summary

Bacterial ribosomes: structure
and functions

70S ribosomes of procaryotes and
eucaryotic organelles are formed
of a 50S (5S and 23S rRNA plus
32L. proteins) and a 30S (16S
rRNA plus 21S proteins) sub-
units, which separate at termina-
tion of polypeptide chains and
join at initiation (ribosomal
cycle). Initiation entails mRNA
binding to 30S; elongation cor-
responds to peptide bond forma-
tion on 50S; termination pro-
duces the dissociation of
elongation complexes into their
components. Conventional and
immune electron microscopy stu-
dies have revealed the tridimen-
sional conformation of ribosomal
subunits and of 70S ribosome,
and identified the position of
ribosomal proteins. Each rRNA
has a specific secondary structure
within a subunit, holds sequences
binding single proteins or protru-
ding on particle surface, and per-
forms given functions in protein
synthesis. The techniques of affi-
nity labeling, neutron scattering
and fluorescence energy transfer
have contributed to define the
topology of ribosome compo-
nents and functions. The main
ribosome function, the peptidyl-
transfer reaction is carried out by
a catalytic center located at the
base of the central protuberance
of the large subunit : it is made of
a 23S rRNA loop and of few L
proteins. This center is covered by
the small subunit : at the interface
between the subunits are, in fact,
located the binding sites for
mRNA, two aminoacyl-tRNA (A
and P sites) and the elongation
factors EF-Tu and EF-G.

TIRES A PART e

C. Cocito.

669



