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  Abstract : The effects of the applied stretch and MgADP binding on the structure of  

the actin and myosin cross-bridges in rabbit fibers in the rigor state have been investigated 

with improved resolution by x-ray diffraction using synchrotron radiation.  To clarify the 

structure of the ATP hydrolysis intermediates formed by actin and myosin cross-bridges, 

the effects of various phosphate analogs in the of MgADP on the structure of the thin and 

thick filaments in glycerinated rabbit muscle fibers in  the rigor state investigated by x-ray 

diffraction with a short exposure time using synchrotron radiation. These results strongly 

suggest that when MgADP and phosphate analogs such as metallofluorides(BeF3 and AlF4) 

and vanadate(VO4(Vi)) were added the rigor fibers in the presence of the ATP-depletion 

backup system, the intensities of the actin-based layer lines were markedly weakened. We 

found that the intensity of the 14.5 nm-based meridional reflections increase by 20-50% 

when phosphate analogs such as metallofluorides(BeF3 and AlF4) and vanadate(VO4(Vi)) 

was added to the rigor muscle.
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1. 서 론

    생체내 근육운동의 메커니즘을 이해하기 

위해서는  근육단백질의 분자가  어떻게 움직여 

✝
주저자 (e-mail : dskim@tu.ac.kr)

상호간의 어떤 영향을 미치는가에 대하여 논의

하는 것은 중요한 문제이다. 근육수축의 움직임

을 분자 수준에서 밝히는 기술이 X선 회절법이

다. 근육수축에 따른 분자구조에 관해서는 지금

까지 몇 가지의 가설이 있어 왔다. 그 가운데 

가장 유력한 설로서는 myosin head진동설 혹은 
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Fig. 1. the small-angle X-ray diffractometer at the Photon Factory in Japan.

회전설이다[1-3]. 근육세포는 굵은 필라멘트로

부터 나온 머리가 actin과 결합한 후 각도가 변

화하며, 이 머리의 각도변화가 굵은 필라멘트와 

가는 필라멘트간의 미끄럼운동을 발생시킨다. 

또 근육이 장력을 발생시킬 때도 myosin 머리

에 큰 각도변화가 일어난다.  이 가설에 의하

면, 굵은 필라멘트로부터 나온 머리가가 actin

과 결합한 후 각도가 변화하며, 이 head의 각도

변화가 굵은 필라멘트와 가는 필라멘트간의 미

끄럼운동을 발생시킨다. 또 근육이 장력을 발생

시킬 때도 myosin head에 큰 각도변화가 일어

난다. 이 역학적 변화가 ATP 분해 cycle의 중

요한 역할을 하는 것으로 되어 있다. 이러한 가

설을 기본으로 myosin head의 역학적 변화, 에

너지변환의 작용 등을 증명하는 실험들이 많이 

소개되었다[4-5]. 일반적으로 근육의 수축을 담

당하는 중요한 단백질은 actin과 myosin이다. 

근육수축의 기본과정은 myosin에 의한 ATP의 

가수분해로 얻은  에너지를 사용한 양 단백질

의 상호작용에 있다.  근육 중에는 actin과 

myosin이  필라멘트상에서 분자집합으로 되어 

있고, 액상에서 규칙적으로 배열하고 있기 때문

에 X선 회절로 그 구조가 규명 되어 왔다[6-8]. 

근육의 수축은 actin-myosin의 화학적, 구조적, 

역학적 전이와 함께 일어난다. 따라서 특정의 

상태를 연구하려면, 시약에 의한 물리적인 변화

를 주어 장시간의 변화과정을 연구하여야 한다.

본 연구에서는 최근 까지 Sugimoto의 연구

논문[9-12]에서 연구되어진 근수축의 매커니즘

을 규명을 보다 명백하게 확인하고자 연구를 

진행 하였다.  일반적으로 등척성 수축하면 높

은 장력을 발생할 때 ATP분해활성은 작아지

고, 단축하여 일을 하고 있을 경우는 ATP 분

해활성이 증가하는 것으로 알려져 있다. 이러한 

관계에서 등척성 수축에는 ATP 분해반응과정

의 특정단계를 그대로 두면, crossbridge의 화

학상태와 구조상태의 관계를 직접 해명할 수 

있을 가능성도 있다. 실험은 일본에 있는 고에

너지 물리연구소에서 실험하였고, 먼저 근육이 

들어있는  셀 안에 20분간 순환시켜 X선을 투

과하여 반응한 X선회절상을 얻은후,  ATP 반

응 중간체의 아날로그 시약을 실험용 셀 안으

로 약30분간 순환시킨다. 그리고 나서 반응된 

근육을 X선을 투과하여 결과를 얻었다. 그리고 

컴퓨터 연산에 의한  X선 분석을 하였다.

2. 실 험

 

2.1. 실험장치

본 실험의 장치와 원리는 Fig. 1에 나타내었

다. X선 회절 광학계는 일본에 있는 고에너지 

물리연구소의 소각산란 회절계(BL15A, PF, 

tsukuba, Japan)를 사용하였다. 이 광학계는 수

축중인 근육의 회절 실험만을 위하여 설계되었

다. 광원으로부터 13 m의 위치에 있는 정밀거

울은 X선의 수직방향의 발산각을 받아서 전반

사시킨다. 거울의 전장은 완만하게 굽어져 있

고, 수직 방향의 beam을 광원으로부터 22 m 

위치에 집중시킨다. 카메라는 최대 3m 까지 연

장되며, 위치는 변경시킬 수 있다. 시료로부터

의 X선 산란은 진공관 안을 통과하여 검출기 

면에 닿아서 검출기에 기록된다. 광원 가속기는 

양전자 에너지 2.4 GeV, 전류 250-350 mA로 

운전된다. 시분할 X선에 의한 기체원자로부터 

전리한 전자를 양극선의 근방에서 기체로 증폭

시켜서, X선 광자를 전기파로서 검출한다. 1차

원 위치 센서 : 1D-PSD(type 7860, Rigaku 
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Denki, Tokyo)는 기체 증폭이 양극선 선상의 

특정 위치를 결정하는 검출기이다. 회절상의 장

력시간변화도 같은 시간대에 동시에 측정된다. 

또 전류치와 시료에 입사하는 X선 강도도 기록

된다. 시료와 검출기간의 거리는 측정하고자 하

는 반사를 다른 반사와 분리하여 기록할 수 있

도록 약 2.4 m으로 하였다. 방사선 X선은 강력

하기 때문에, 이 방사선에 의한 손상을 최소화

하기 위하여 자료수집 이외에는 시료에 X선이 

닿지 않도록 시료 앞에 고속 차단막을 두었다. 

PSD에 의한 1차원 X선 회절상의 신호를 컴퓨

터에 접속한 CAMAC(type 3588, LecRoy 

Research System S.A., Switzerland) 메모리에 

시간의 함수로서 저장하였다. 

근육으로부터 X선 회절상을 2차원적으로 기

록하기 위하여, 'image plate'(BAS 2000, Fuji 

Film, Tokyo)라고 하는 적분형 X선 검출기를 

이용하였다. 화상처리는 가시광에 의해 형광을 

발하는 현상을 이용한 것으로 후지필름이 의학 

화상진단용으로 개발한 장치를 사용하였다. 즉, 

방사선 에너지 물질을 축적하고 난 후, 광의 기

동에 의해 다시 형광 하는 현상이다. 

2.2. 재료 및 방법

  글리세린 처리한 토끼골격근(글리세린 처리

후 1-2주이내)을 0.3 mm정도 두께로 사용하였

다. 근육의 크기는 길이가 4-5 cm로 두께는 약 

1 mm정도이다. 근육은 백금선을 나란히 자극

전극으로 준비한 시료 셀의 한쪽 끝에 연결하

였다. 시료의 다른 한쪽 끝에는 transducer의 

차단막의 금속에 수술용 실을 연결하였다. 근절

의 길이는 He-Ne Laser의 광 회절법으로 가는 

필라멘트와 굵은 필라멘트의 full overlap의 길

이(2.2-2.4um)로 조정하였다. 셀 중에 양쪽끝을 

고정시켜 이완용액을 흘려 보낸 후, ATP 반응 

중간체의 아날로그시약으로 교환하였고, 가는 

필라멘트와 굵은 필라멘트가 충분히 반응할 수 

있도록 하였다. 사용한 ATP 반응 중간체의 아

날로그시약은 VO4, BeF3, AlF4 이다.

  myosin head의 SH기에 반응시켜 토끼근육

에 X선을 투과하여 spin label에 의한  영향을 

비교하였다. X선 회절은 일본의 Photon 

Factory(PF)의 방사선 X선과 카메라 및 화상처

리를 사용하여 행하였다. X선과 시료와의 거리

는 190 cm, 노출시간은 3분이었다.  온도는 2

5℃에서 실험하였다. 

컨트롤 시약 조성 : 80 mM K-propionate, 

40mM imidazole, HCl buffer,  6 mM 

Mg-acetate, 5mM EGTA, 5mM Na2ATP, 

(pH7.0).

아날로그 시약 조성 : 50 mM KCl안에 35 

mM VO4, 1 mM BeF3 or AlF4, 10mM  

imidazole, (pH 7.0).

3. 결과 및 고찰 

3.1. X선회절상

  근육골격의 X-ray 회절상은 굵은 필라멘트와 

가는 필라멘트의 나선구조에 의해 2개의 층선

반사로부터 형성된다. 이것은 수학적으로 계산

하면 나선구조가 Fourier함수에 의해 변화된 불

연속선 층선 분포가 이루어짐을 의미한다. 적도

반사는 근육의 구조를 장축에 따라서 적도면에 

투영한 구조를 반영하고, 자오선반사는 근유축

에 수직으로 투영한 근육의 구조를 반영한다. 

이 2개의 층선 반사는 양 필라멘트의 구조주기

가 다르기 때문에 일반적으로 분리형으로 관측

된다.

화상처리의 디지털 자료를 X-Y방향으로 저

장하였고, 전체강도로 다른 자료를 전부 규격화

시켜 각각의 3개의 자료가 더 하였다. 본 연구

에서는 X선 회절상과 적도반사, myosin 반사, 

actin반사의 강도를 비교하였다. 근육골격근의 

X선 회절상은 굵은 필라멘트와 가는 필라멘트

의 나선구조에 의해 2개의 층선 반사로부터 형

성된다.

Fig. 2에서 이것은 수축상태(rigor state)를 

근섬유를 보였다. myosin head가 actin으로 모

두 이동하였기 때문에 actin의 반사 A51, A59, 

A72, A185, A370의 반사가 강하게 나타난다. 

A는 actin반사를 나타내고, M은 myosin반사이

며 F-actin에 의한 주요 반사는 370 Å을 주기

로 하는 층선과 72 Å, 5 9Å, 51 Å의 비교적 

강한 층선 및 27Å 자오 반사로 되어 있다. 27

Å 자오 반사는 최근 접 actin 모노머의 축 방

향 간격에 상당하는 반사이며 59Å, 51Å 반사

는 전부 actin 모노머의 반사이다. 

이것은 나선구조가 Fourier 변화하여 불연속

선 층선 분포가 이루어짐을 의미한다. 적도반사

는 근육의 구조를 장축에 따라서 적도면에 투

영한 구조를 반영하고, 자오선 반사는 근선유 
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축에 수직으로 투영한 근육의 구조를 반영한다. 

이 2개의 층선 반사는 양 필라멘트의 구조주기

가 다르기 때문에 일반적으로 분리형으로 관측

된다. 근육의 장축과 수직한 면, 즉 적도면 위

에 나타나는 굵은 필라멘트와 가는 필라멘트의 

6방 배열에 의한 (100)면과 (110)면으로 부터의 

반사와, 적도축에 수직한 중앙 축, 즉 자오선 

위에 나타난 굵은 필라멘트의 crossbridge의 주

기 구조로부터의 143 Å과 215 Å 자오 반사가 

나타나는데, 이 2개의 반사는 myosin 필라멘트

의 기본 주기(430 Å)의 3차와 2차 반사에 해당

한다.  

Fig. 2. X-ray diffraction pattern of 

glycerinated rabbit muscle fibers 

in rest state. 

 

Fig. 3에서는 근육세포에 Rigor과 MgADP 

시약을 반응시킨 후 X선을 통과 시킨 결과를 

나타내었다.  왼쪽은 Rigor의 반응이고 오른쪽

은 아날로그 MgADP 시약 반응이다. Fig. 3에

서는 변화가 잘 보이지 않는데, 나중의 결과 

Fig. 7, 8, 9, 10에서 결과에서 정확한 수치로 

나타내었다. 수축중의  actin과 myosin의 상호

작용은 crossbridge의 ATP가수분해반응과 함

께 일어난다고 추정된다. Yagi[13,14]에 의하면 

이러한 적도 반사의 강도변화는 근육의 구조 

변화를 나타낸다.

Fig. 4에서는 근육세포에 Rigor과 아날로그 

시약 AlF4와 반응시킨 후 20분후  X선을 통과

시킨 결과를 나타내었다. 일반적으로 등척성 수

축하면 높은 장력을 발생할 때 ATP분해활성은 

작아지고, 단축하여 일을 하고 있을 경우는 

ATP분해활성이 증가하는 것으로 알려져 있다

[16]. Fig. 4에서 왼쪽은 Rigor의 반응이고 오른

쪽은 아날로그 시약 AlF4반응이다. Fig. 2에서 

보는 것처럼 오른쪽의 아날로그 시약 AlF4반응

이 actin의 반사 A51, A59, A72, A185, A370의 

반사가 약해져 있는 것을 볼 수 있다. Fig. 7, 

8, 9, 10에서 결과에서 정확한 수치로 보여지고. 

이것은 MgADP 시약을 장시간 두면 층선 반사

가 약해질 수 있다는 것을 시사하고 있다. 

Fig. 3. X-ray diffraction pattern of 

glycerinated rabbit muscle 

fibers in rigor + ADP.

Fig. 4. X-ray diffraction pattern of 

glycerinated rabbit muscle 

fibers in rigor and rigor + 

ADP.AlF4.
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Fig. 5에서는 근육세포에 MgADP 시약과 아

날로그 시약 Vi와 반응시킨 후 20분후  X선을 

통과 시킨 결과를 나타내었다. Fig. 5에서 왼쪽

은 Rigor의 반응이고 오른쪽은 아날로그 시약 

Vi 반응이다. Fig. 5에서는 변화가 잘 보이지 

않는데, 나중의 결과 Fig. 7, 8, 9, 10에서 결과

에서 정확한 수치로 나타내었다.  수축중의  

actin과 myosin의 상호작용은 crossbridge의 

ATP가수분해반응과 함께 일어난다고 추정된

다. 이전의 Tanaka[15]의 연구에서 근육구조 

변화를 시험하였다. 

Fig. 5. X-ray diffraction pattern of 

glycerinated rabbit muscle fibers in 

rigor and rigor + ADP.Vi.

Fig. 6에서는 근육세포에 MgADP 시약과 아

날로그 시약 BeF3와 반응시킨 후 20분후  X선

을 통과시킨 결과를 나타내었다. Fig. 6에서 왼

쪽은 Rigor의 반응이고 오른쪽은 아날로그 시

약 BeF3반응이다. Fig. 2에서 보는 것처럼 오른

쪽의 아날로그 시약 AlF4반응이 actin의 반사 

A51, A59, A72, A185, A370의 반사가 약해져 

있는 것을 볼 수 있다. 여러 가지 아날로그 시

약에 의해 반응된 결과는  myosin 머리가 

actin과 결합이 되었다 할지라도 결합각도가 변

했다고 볼 수 있다. 그리고 실험이 장시간 노출

될 경우 각 층선 반사가 약해지는 요인으로는 

여러 가지가 있다. 먼저 이완상태에서 오랜 시

간 동안 반응시키면, 자연적인 근육의 경직현상

이 있을 수 있다. 하지만  같은 반복실험을 통

하여 반사가 약해지는 근육은 실험 자료에서 

제외시켰다. 

Fig. 6. X-ray diffraction pattern of 

glycerinated rabbit muscle fibers in 

rigor and rigor + ADP.BeF3.

3.2. 적도반사 비교

  적도반사는 필라멘트 육각배열에 의한 결정

반사(100)면과 (110)면으로부터의 반사이며, 이

것은 굵은 필라멘트와 가는 필라멘트와의 

crossbridge 관계를 나타낸다. 적도면을 중심으

로한 근육의 층선구조를 보면 굵은 필라멘트로

부터 나온 myosin돌기의 배열은 굵은 필라멘트 

안의 myosin분자에 의해 지배를 받는다.

  Fig. 7.과 Fig. 8.에서는 육방격자에 의한 10, 

11반사에 의한 결과를 나타내었다. 아날로그 시

약인 metallofluorides(BeF3 and AlF4)과 

vanadate(VO4(Vi))을 반응시킨 그 결과 10반사

는 AlF4는 조금만 변화한 BeF3와 VO4는 

20-30%정도 변화되었다. 반면, 11반사가 모두

가 10 %정도 변화된 것을 알 수 있다. 이것은 

myosin 머리가 actin 필라멘트부근으로 이동해 

있다는 것을 알 수가 있다. 



6   김덕술․박근호                                                                          韓國油化學會誌

- 385 -

I ( 1, 0 )

0

-0.89 -2.94

23.14

32.57

-20

-10

0

10

20

30

40

R
e
la

ti
ve

 i
n
te

n
s
it
y 

c
h
a
n
g
e
(%

Rigor ADP.ADP ADP.AlF4 ADP.Vi ADP.BeF3

Fig. 7. Equatorial intensity(1,0) profile from 

the rigor muscle in the presence of 

MgADP and metallofluorides(BeF3 

and AlF4) and vanadate(VO4(Vi)).
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Fig. 8. Equatorial intensity(1,1) profile from 

the rigor muscle in the presence of 

MgADP and metallofluorides(BeF3 

and AlF4) and vanadate(VO4(Vi)).

3.3. myosin 층선반사

  근육의 장축과 수직한 면, 즉 적도면 위에 나

타나는 굵은 필라멘트와 가는 필라멘트의 6방

배열에 의한 (100)면과 (110)면으로부터의 반사

와 적도측에 수직한 중앙측, 즉 자오선 위에 나

타난 굵은 필라멘트의 crossbridge의 주기 구조

로부터의 143 Å과 215 Å 자오선반사이다. 이

것의 반사는 crossbridge의 움직임과 구조변화

를 직접적으로 반영한다[17].

  Fig. 9에서 자오선반사 주기의 3차(145Å반

사)로 측정하였다. 다음은 굵은 필라멘트에서 

발생하는 145 Å  자오반사는 굵은 필라멘트에

서 튀어나온 2개의 myosin 머리로부터 오는 

myosin-crossbridge의 규칙배열로부터 오는 반

사이다. 이 수축중의 변화는 필라멘트 축에 따

라서 있는 myosin-crossbridge의 분포가 변하

고, 필라멘트 축에 수직으로 투영한 질량분포가 

145Å주기로 증가하게 되는 것을 시사한다. 

I ( 14.5nm )

0

54.39

15.15

-2.61 -4.59

-40

-30
-20

-10

0

10
20

30

40

50
60

70

R
e
la

tiv
e
 i
n
te

n
si

ty
 c

h
a
n
g
e
(%

)

Rigor ADP.ADP ADP.AlF4 ADP.Vi ADP.BeF3

Fig. 9. Change in the intensity profiles of 

Myosin-based  (145 Å) from the 

rigor muscle in the presence of 

MgADP and metallofluorides (BeF3 

and AlF4) and vanadate (VO4(Vi)).

  145Å반사는 이완상태로 myosin-crossbridge

의 주기적 유동을 받은 나선배열에 의한 반사

로, 근육이 수축하면 매우 약하게 된다. 이것은 

수축중 myosin-crossbridge가 각각의 myosin 

필라멘트 주위에 나선배치가 무너지고,  가는 

필라멘트의 근방에 이동하고 재배열하는 것으

로 사료된다. 따라서, 양 자오반사의 강도변화

는 myosin-crossbridge의 필라멘트 축에 따라 

투영구조의 변화에 대한 정보를 제공한다.

  Fig. 9에서 보는 바와 같이 아날로그 시약인 

metallofluorides(BeF3 and AlF4)  과 

vanadate(VO4(Vi))을 반응시킨 결과, myosin반

사인 145 Å 층선이 rigor의 145 Å 층선과 비

교한 결과 다른 것에 비하여 아날로그시약의 

반응이 15 - 50 %정도 현저한 변화를 볼 수 

있다. 이것은 actin에 결합된 myosin의 head가 

떨어져 있음을 시사하고 있다

 

3.4. actin 층선반사

자오 반사는 최근접 액틴 모노머의 축방향 

간격에 상당하는 반사이며, 59Å반사는 대표적

인 액틴 모노머의 반사이다.  액틴반사로부터 

유래하는 59Å반사를 측정하였다.  Fig. 10에서 

보는 바와 같이 59 Å 자오 반사는 최근접 

actin 모노머의 축방향 간격에 상당하는 반사이

며, 59Å, 반사는 전부 actin 모노머의 반사이
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다.  actin반사로부터 유래하는 59 Å반사를 측

정하였다.  
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Fig. 10. Change in the intensity profiles of 

Actin - based  (59 Å) from the 

rigor muscle in the presence of 

MgADP and metallofluorides (BeF3 

and AlF4) and vanadate (VO4(Vi)).

  Fig. 10에서 보는 바와 같이 아날로그 시약인 

metallofluorides(BeF3 and AlF4)과 vanadate 

(VO4(Vi))을 반응시킨 결과, actin반사인 59Å의 

층선이 rigor의 59Å 층선과 비교한 결과 다른 

것에 비하여 아날로그시약의 반응이 17 - 40 

%정도 현저한 변화를 볼 수 있다. 이것은 actin

에 결합된 myosin의 머리가 떨어져 있음을 시

사하고 있다.

4. 결 론 

아날로그 시약인 metallofluorides(BeF3 and 

AlF4)과 vanadate(VO4(Vi))을 반응 시킨 그 결

과는 육방격자에 의한 10, 11반사와 굵은 필라

멘트의 crossbridge의 주기 구조로부터의 145 

Å 자오선반사에서 충분히 아날로그시약의 효

과가 나타나고 있으며, rigor상태에서는 myosin 

머리의 규칙적인 나선 배열이 아날로그 시약의 

영향에 의하여 흐트러진다는 것을 알 수 있었

다. 그리고 145 Å 자오반사는 actin 모노머의 

축 방향 간격에 상당하는 반사인데 59 Å 반사

와 더불어 나타나는 강한 반사이므로 이것이 

약해졌다는 것은 actin반사가 20-50%가 감소를 

나타낸다. 이것은 이동한 myosin hear가 어떤 

actin과 해리되었거나, 아날로그시약의 영향으

로 actin의 구조가 변화되었음을 알 수 있었다.
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