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˨͔ͦ͋ͪ ͒ͦ΄͙͡ ͍ ͍͊͊͒͘͡Ύ͍͊΅͙Ύ ͍ͫΎͭ ͤ͊ ˸͔ͦͯ͟͡͡Ύͪͤ͊ͭ͊ ͙͎͙͋ͦͦ͡ΎΗ  

 

˸͔ͦͯ͟͡͡Ύͪͤ͊ͭ͊ ͙͎͙͋ͦͦ͡Ύ ͔ ͙͙͒ͤ͊ͣ;ͤ͊, ͙͔͙ͤͭͪ͒ͫͼ͙͙ͨͤ͊ͪͤ͊͡ ͦ͋͊ͫͭ͡ ͤ͊ ͙͎͙͋ͦͦ͡Ύͭ͊Σ ͦ͟Ύͭͦ ͔ͫ 
͙͍͊ͤͣ͊͊͘ ͫ ͔ͣͦͯ͟͡͡Ύ͙͔ͪͤͭ ͍͙ͦͫͤͦ ͤ͊ ͙͎͙͋ͦͦ͡;ͤ͊ͭ͊ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟Φ ˤ ͼ͔ͤͭΆͪ͊ ͤ͊ ͔ͣͦͯ͟͡͡Ύͪͤ͊ͭ͊ 
͙͎͙͋ͦͦ͡Ύ ͙ͫͭͦ ͙͔͍͔ͫ͒͊ͤͭͦ͘͡ ͤ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟Σ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͙ ͍͙͔͚͍͙͊ͣͦ͒ͫͭ͘Ύͭ͊ ͤ͊ ͙͔͙͔͋ͦͣͦͯͭ͟͡͡ 
- ͊ͭͦ͟ ͔͙͙͔͙͍͙͔͒ͦͫͪ͋ͦͤͯͤͦͭ͘͟͟͡ ͙͔͙͙ͫͤ͟͡ ό˨˹)˴, ͙͔͙͍͙͔ͪ͋ͦͤͯͤͦͭ͟͡ ͙͔͙͙ͫͤ͟͡ (˾˹˴)  ͙
͔͙͙ͨͪͦͭͤ - ͙  ͊͟͟ ͔͙ͭ͘ ͍͙͔͚͍͙͊ͣͦ͒ͫͭ͘Ύ ͍ͯͨͪ͊͡Ύ͍͊ͭ ͨͪͦͼ͔͙͔ͫͭΣ ͫΆ΅͔͍͔͙ͫͭͤ ͊͘ ͙͍͗ͦͭ͊Φ 

˸͔ͦͯ͟͡͡Ύͪͤ͊ͭ͊ ͙͎͙͋ͦͦ͡Ύ ͔ͤ ͫΆ΅͔͍͍ͫͭͯ͊ ͍ ͙ͦ͊͘͡ͼ͙Ύ - ͭΎ ͔ ͭΎͫͤͦ ͍ͫΆͪ͊ͤ͊͘ ͫ ͎͔͔͙ͤͭ͊ͭ͊͟ ͙ 
͙͋ͦͻ͙͙ͣΎͭ͊Φ ˤΆ͔͙ͨͪ͟ ;͔ ͔ͣͦͯ͟͡͡Ύͪͤ͊ͭ͊ ͙͎͙͋ͦͦ͡Ύ ͔ͫͨͦ͒͡Ύ ͦ͋΅͊ ͍ͦͫͤͦ͊ ͫ ͙͋ͦͻ͙͙ͣΎͭ͊ ͙ 
͎͔͔͙ͤͭ͊ͭ͊͟ τ ͍ͫΎ͊͟ ͦͭ ͙ͦͭͦ͟ ͎͔ͪ͊͗͒͊͘͡ ͔͚͙͔͒ͭ͊ͭ͡ ͊͘ ͺͯͤ͟ͼ͙͙͔ͦͤͪ͊ͤͭͦ ͤ͊ ͎͙͙͔ͦͪ͊ͤͣͭ͘ ͤ͊ 
͔ͣͦͯ͟͡͡Ύͪͤͦ ͙͍ͤͦ τ ͔͙ͭ͘ ͙͒ͫͼ͙͙͙ͨͤ͡ ͙ͣ͊ͭ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͙ͦ͋͊ͫͭ͡ ͤ͊ ͊͟ͼ͔ͤͭΦ ˣ͙ͦͻ͙͙ͣΎͭ͊ ͔ͫ 
ͺ͙ͦͯͫͪ͊͟ ͎͍͊ͤͦ͡ ͍Άͪͻͯ ͻ͙͙ͣ;͔͙͔ͫͭ͟ ͨͪͦͼ͔͙ͫ ͍ ͙͍͙͔͗ͭ ͎͙͙ͦͪ͊ͤͣ͘Σ ͒ͦ͊ͭͦ͟ ͎͔͔͙ͤͭ͊ͭ͊͟ ͔ͫ 
͙͍͊ͤͣ͊͊͘ ͫ ͔͍͔ͤ͊ͫ͒ͫͭͤͦͫͭͭ͊͡ ͙ ͍͙͊ͪ͊ͼ͙Ύͭ͊ ͍ ͎͙͙͔ͦͪ͊ͤͣͭ͘Φ ˸͔ͦͯ͟͡͡Ύͪͤ͊ͭ͊ ͙͎͙͋ͦͦ͡Ύ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ 
͔͙ͭ͘ ͔ͨͦͭ͊͡Σ ͊ͭͦ͟ ͙͔͍ͫ͒͊͘͡ ͊͟͟ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ͭ͊ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύ ͔ͫ ͔͍ͨͪͪΆ΅͊ ͍ ͺͯͤ͟ͼ͙͙ͦͤ͊ͤ͡ 
͔͙ͣͦͯ͟͡͡ ͙ ͊͟͟ ͔͙ͭ͘ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡ ͍͙͔͚͍͊ͣͦ͒ͫͭ͊ͭ͘ ͍ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͙͔ͤͭ ͙͔͙ͫͫͭͣΦ ˭͔͊͒ͤͦ ͫ 
͙͙͋ͦͤͺ͙ͦͪͣ͊ͭ͊ͭ͊͟Σ ͔͙ͭ͘ ͙ͦ͋͊ͫͭ͡ ͙͒ͦͨͪͤ͊ͫΎͭ ͊͘ ͼΎͦͫͭͤͦͭͦ͡ ͙͔ͪ͊͋ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ ͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ͭ͊ 
͙͎͙͋ͦͦ͡Ύ ͙ ͋ ͙͎͙ͦͦ͡Ύͭ͊ ͤ͊ ͍͙͙͔ͪ͊ͭͭͦ͘Σ ͙͎͙ͣͯͤͦͦ͡Ύͭ͊ ͙ ͙͔ͫͫͭͣͤ͊ͭ͊ ͙͎͙͋ͦͦ͡ΎΦ ͙́͊͘ 
͍͙͍͊ͣͦͪ͘Ά͊͘͟ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͤ͊ ͙͔͍͔͙͔ͫ͒ͦ͊ͭͭ͘͡͡ ͒͊ ͙͔͔͙ͤͭͪͨͪͭͪ͊ͭ ͙ͫͭͪͯͭͯͪͤ͟ ͙͒͊ͤͤ ͙ 
͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔͙ͣͪ͗Σ ͙ͦͭͦ͟ ͫ͊ ͦͭ ͫΆ΅͔͍͔ͫͭͤͦ ͤ͊͘;͔͙͔ͤ ͊͘ ͙͔ͪ͊͋ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͙ͫͦ͗ͤ͡ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͙ͤ 
͙͔͙ͫͫͭͣΦ 

˸͔ͦͯ͟͡͡Ύͪͤ͊ͭ͊ ͙͎͙͋ͦͦ͡Ύ ͔ ͔͔͙͔ͫͨͪͣͤͭ͊ͤ͊͟͡ ͤ͊ͯ͊͟, ͟Ά͔͒ͭͦ ͔ͣͦͯ͟͡͡Ύ͙͔ͪͤͭ ͙͙͋ͦͦ͘͡ 
͍͔ͨͪͦ͗͒͊ͭ ͔͔͙͔͙ͫͨͪͣͤͭ͟Σ ͊͘ ͒͊ ͙ͪ͊ͪ͘͟Ύͭ ͫͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟Σ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύͭ͊Σ ͦ͋ͪ͊͋ͦͭ͊ͭ͊͟Σ ͔͎͙͔ͪͯͪ͊ͤͭͦ͡ 
͙ ͔͍ͦ͡Όͼ͙ͦͤͤ͊ͭ͊ ͙͙͒ͤ͊ͣ͊͟ ͤ͊ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͙͔ͤͭ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡Φ ˸͔ͦͯ͟͡͡Ύ͙͔ͪͤͭ ͙͙͋ͦͦ͘͡ ͔͙ͨͪ͒ͣͤͦ 
͔ͫ ͺ͙ͦͯͫͪ͊ͭ͟ ͍Άͪͻͯ ͎͔͙͔ͤͭ ͙ ͔͙͙͔ͨͪͦͭͤͭΦ ˽͔͙͙͔ͪͦͭͤͭ ͫ͊ ͙͔͍͙͗ͤͤͦ͊͗ͤ͘ ͔͙ͣ͊ͪͦͣͦͯ͟͟͡͡Σ ͙ͦͭͦ͟ 
͙ͨ͘Άͤ͡Ύ͍͊ͭ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦ ͺͯͤ͟ͼ͙͙ ͍ ͔͙͔ͭͭ͟͟͡Σ ͍͟͡Ό;͙͔ͭͤͦ͡ ͙͙͔͊ͭ͊ͪ͊ͤ͘͟͡ ͤ͊ ͙͋ͦͻ͙͙ͣ;͙ͤ 
͔ͪ͊͟ͼ͙͙Σ ͙͎ͦͫͯͪΎ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͫͭͪͯͭͯͪͤ͊͟ ͔ͨͦ͒ͪͨ͊͟ ͙ ͔ͯͫͤ͡Ύ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͙ͦͣͯͤ͊͟͟ͼ͙Ύͭ͊ ͔ͣ͗͒ͯ 
͔͙͔ͭͭ͟͟͡Φ ˥͔͙͔ͤͭ ͦͭ ͍ͫͦΎ ͫͭͪ͊ͤ͊ ͙ͦ͒ͪ͊͟ ͙ͭͤͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύͭ͊Σ ͔ͤͦ͋ͻ͙ͦ͒ͣ͊ ͊͘ ͙͔͙͔ͫͤͭͪ͊ͤ͘ ͤ͊ 
͔͙͙ͨͪͦͭͤ ͙ ͔͎͙͔ͪͯͪ͊ͤ͡ ͤ͊ ͭΎͻͤ͊ͭ͊ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟Φ ͙́ͦ͘ ͺͦͯͫ͟ ͍Άͪͻͯ ͎͔͙͔ͤͭ ͙ ͔͙͙͔ͨͪͦͭͤͭ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ 
ͤ͊ ͔ͣͦͯ͟͡͡Ύ͙͔ͪͤͭ ͙͙͋ͦͦ͘͡ ͒͊ ͙ͪ͊ͪ͘͟Ύͭ ͫͦ͗ͤͦͫͭͭ͊͡ ͤ͊ ͔ͭ͟͡Ά;͙͔ͤͭ ͺͯͤ͟ͼ͙͙ ͙ ͔ͭͻ͙͔ͤͭ 
͔͙ͨͦͫ͒͡ͼ͙ ͊͘ ͍͔͒ͪ͊ͭͦ͘ ͙ ͊͋ͦ͘͡Ύ͍͙͊ͤΎͭ͊Φ 

ˤ ͊͘͟͡Ό;͔͙͔ͤΣ ͔ͣͦͯ͟͡͡Ύͪͤ͊ͭ͊ ͙͎͙͋ͦͦ͡Ύ ͙ͫͯ͗͡ ͊ͭͦ͟ ͍͎ͦͫͤͦͦͨͦ͊͊͡΅͊ ͦ ͋͊ͫͭ͡ ͘ ͊ ͙͔ͪ͊͋ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ 
͙͍͗ͦͭ͊ ͤ͊ ͚ͤ͊-ͺ͔ͯͤ͒͊ͣͤͭ͊ͤͦ͡ ͙͍ͤͦΦ ͔̉ͪ͘ ͙ͯ͘;͍͔͊͊ͤ ͤ͊ ͙͔ͫͦ͗ͤͭ͡ ͦͭͤͦ΄͔͙ͤΎ ͔ͣ͗͒ͯ 
͙͔͙͔͋ͦͣͦͯͭ͟͡͡ ͙ ͔ͭͻ͙͔ͤͭ ͙ͪͦ͡ ͍ ͔ͭ͟͡Ά;͙͔ͤͭ ͨͪͦͼ͔͙ͫΣ ͙ͭ͊͘ ͦ͋͊ͫͭ͡ ͔ͤ ͫ͊ͣͦ ͨͦ͒ͦ͋ͪΎ͍͊ ͤ͊΄͔ͭͦ 
͙͔ͪ͊͋ͪ͊ͤ͘ ͊͘ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͙͔ͤͭ ͔ͣͻ͙͙͊ͤͣ͘Σ ͤͦ ͫΆ΅ͦ ͭ͊͊͟ ͍ͨͪͦ͊ͪ͊͟ ͨΆͭΎ ͊͘ ͔ͤ͊ͨͪ͒Ά͟ ͍ 
͔͙ͣ͒ͼ͙ͤ͊ͭ͊Σ ͙͔͋ͦͭͻ͎͙͙͔ͤͦͦͭ͡ ͙ ͔͎͙ͦͦ͟͡;ͤ͊ͭ͊ ͤ͊ͯ͊͟Φ ˨ͦ͊ͭͦ͟ ͨͪͦ͒Ά͍͔͗͊͊ͣ͡ ͒͊ ͙͔͍͔ͫ͒͊ͣ͘͡ 
ͫͦ͗ͤͦͫͭͭ͊͡ ͤ͊ ͙͍͗ͦͭ͊ ͔ͨͪ͘ ͔ͣͦͯ͟͡͡Ύ͙ͪͤΎ ͔͙͍ͦ͋ͭ͟Σ ͙͍͔ͦͭͪ͊ͣ͟ ͍͙ͤͦ ͍Ά͙ͣͦ͗ͤͦͫͭ͘ ͊͘ ͙͍ͤͦ͊ͼ͙͙ 
͙ ͙͙ͦͭͪͭ͟ΎΣ ͙ͦͭͦ͟ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͦ͊͗͊ͭ͟ ͒Ά͋ͦͦ͟͡ ͍͙͡Ύ͙͔ͤ ͍Άͪͻͯ ͤ͊΄͙Ύ ͍ͫΎͭΦ 

 

ȯɂɆɡɄɂɎ ɓɇ ɔɐɉɊ ɕəɇɃɏɊɌ Ɇɂ ɄɊ ɐɓɊɅɕɒɊ ɐɓɏɐɄɏɊ ɉɏɂɏɊɡ Ɋ ɌɒɊɔɊəɏɐ ɎɊɓɍɇɏɇ, 

ɏɇɐɃɗɐɆɊɎɊ ɉɂ ɏɂɄɊɅɂɘɊɡ Ʉ ɑɐɓɔɐɡɏɏɐ ɒɂɉɄɊɄɂɛɂɔɂ ɓɇ ɐɃɍɂɓɔ ɏɂ 

ɎɐɍɇɌɕɍɡɒɏɂɔɂ ɃɊɐɍɐɅɊɡ! 
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̇˩˹́˾ˢ˶˹ˢ ˨˻˥˸ˢ 

̇˩˹́˾ˢ˶˹ˢ ˨˻˥˸ˢ ͤ͊ ˸͔ͦͯ͟͡͡Ύͪͤ͊ͭ͊ ͙͎͙͋ͦͦ͡Ύ  

͙ ͔͚͙ͤͤΎͭ ͫΆ͍͔͔͔ͪͣͤͤ ͨͪͦ;͙ͭ 
 

˨˹˴ ͔ ͍ͦͫͤͦͤ͊ͭ͊ ͔ͣͦͯ͊͟͡͡Σ ͦ͟Ύͭͦ ͫΆͻͪ͊ͤΎ͍͊ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ͭ͊ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύ ͙ ͔͍ͨͪ͒ͦͫͭ͊Ύ 
͙ͤͫͭͪͯ͟ͼ͙͙͔ͭ ͊͘ ͙͍͗ͦͭ͊Φ ˽Άͤ͊ͭ͊͡ ͔ͦ͟͟͡ͼ͙Ύ ͦͭ ˨˹˴ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡ ͤ͊ ͙͍͙͗Ύ ͎͙ͦͪ͊ͤ͘Άͣ ͫΆ͍ͫͭ͊͡Ύ͍͊ 
͔͎͍͙ͤͦΎ ͎͔ͤͦͣ.  

͙͙̅͘;͔͙ͫ͟ ͎͔ͤͦͣΆͭ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͋Ά͔͒ ͔͔ͪ͊͒ͤ͘͡ ͤ͊ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ˨˹˴ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡Σ ͙͙͡ 
ͻ͙ͪͦͣͦͦͣ͘Φ ̅ͯͤ͟ͼ͙ͦͤ͊ͤͦ͡ ͎͔ͤͦͣΆͭ ͔ ͔͔ͪ͊͒ͤ͘͡ ͤ͊ ͎͔͙ͤΦ ˥͔ͤΆͭ ͔ ͙ͯͤ͊ͤ͊͟͡ ˨˹˴ 
͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Σ ͦ͟Ύͭͦ ͫΆ͒Άͪ͗͊ ͙ͤͫͭͪͯ͟ͼ͙͙ ͊͘ ͙͍͍ͨͪͦͦ͒ͫͭͦ͘ ͤ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙͔ͦͤ͊ͤ͡ ͨͪͦ͒ͯͭ͟Σ 
͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͔͙͍ͨͪͦͭͤͦ͊ ͔ͣͦͯ͊͟͡͡ ό͔͙ͨͪͦͭͤ-͙ͦ͒ͪ͊͟΅ ͎͔ͤύ ͙͙͡ ˾˹˴ ͔ͣͦͯ͊͟͡͡ ό͔͙ͤͦ͒ͪ͊͟΅ ͎͔ͤύΦ 
͚́ͦ ͙ͣ͊ ͭͦ;ͤͦ ͔͔͔ͦͨͪ͒ͤ͊͡ ͙ͦ͊͊͘͟͡͡ͼ͙Ύ ͍Άͪͻͯ ͻͪͦͣͦͦͣ͊ͭ͊͘ όƭƻŎǳǎύΦ ˥͔ͤΆͭ ͔͚͍͒ͫͭ͊ ͊ͭͦ͟ 
͔͙͙͒ͤͼ͊ ͤ͊ ͔͍͔ͤ͊ͫ͒ͫͭͤͦͫͭͭ͊͡Σ ͔͍ͨͪ͒͊͊ͤ͊ ͦͭ ͙͔ͪͦ͒ͭ͡ ͤ͊ ͍ͨͦͭͦͣͫͭͦ ͙ ͙͎͔ͪ͊ ͟͡Ό;͍ͦ͊ ͪͦ͡Ύ ͍ 
͍͙͙͔ͪ͊ͭͭͦ͘Σ ͺ͙͙͎͙ͦͦ͘͡Ύͭ͊ ͙ ͔ͤ͊ͫ͒͡Ύ͍͔͊ͤͭͦ ͤ͊ ͎͔͔͙ͤͭ;͙͔ͤͭ ͔͔͙͋͘͡Φ  

˿͊ͣ ͨͦ ͔͔ͫ͋ ͙ͫ ͎͔ͤͦͣΆͭ ͔ͤ ͙͎͔ͪ͊ ͙͍͊ͭͤ͊͟ ͪͦ͡Ύ ͍ ͍͙͙͔ͪ͊ͭͭͦ͘ ͤ͊ ͎͙ͦͪ͊ͤͣ͊͘Φ ˻͎ͪͦͣͤͦͭͦ 
͙ͦ͟͡;͔͍ͫͭͦ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙ΎΣ ͔ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͫΆͻͪ͊ͤΎ͍͊ ͍ ˨˹˴Σ ͙ͤͦͫ ͙ͤͫͭͪͯ͟ͼ͙͙Σ ͙ͦͭͦ͟ ͙͙͍ͨͪ͒ͦ͋͊ͭ 
͙ͫͣͫΆ͡ ͔͍͒͊ ͎͍ͭͦ͊͊Σ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͔ͭ ͋Ά͒͊ͭ ͙ͨ͘Ά͔͙ͤͤ͡ ;͔ͪ͘ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤ͡͡Ύ ͙͔ͫͤͭ͘ ͤ͊ ˾˹˴ ͙ 
͔͙͙ͨͪͦͭͤ ͍ ͎͙ͦͪ͊ͤͣ͊͘ ͍ ͨͦ͒ͻͦ͒Ύ΅͙Ύ ͔ͣͦͣͤͭ ͙ ͍ ͫΆ͍͔͙͔ͦͭͭͤͭ ͔͙ͭ͟͟͡ ς ͔ͫͦ͗ͤ͡ ͨͪͦͼ͔ͫΣ 
ͦͤ͊͘;͍͊͊ͤ ͊ͭͦ͟ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟ΎΣ ͙͙͡ ͙ͪ͊͘͘Ύ͍͔͊ͤΣ ͤ͊ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ͭ͊ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύ. ˽͔͙͙͔ͪͦͭͤͭ ͙ͣ͊ͭ 
͔͔͙ͤ͊ͣͤͣ͊͘ ͪͦ͡Ύ ͍ ͍͙͙͔ͪ͊ͭͭͦ͘ ͙ ͺͯͤ͟ͼ͙͙͔ͦͤͪ͊ͤͭͦ ͤ͊ ͔͙͒ͤ ͎͙ͦͪ͊ͤ͘ΆͣΥ ͔ͭ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͺ͙ͦͪͣͪ͊ͭ 
;͊ͫͭ ͦͭ ͫͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ͎͙ͦͪ͊ͤͣ͊͘ ό͙ͫͭͪͯͭͯͪͤ͟ ͔͙͙ͨͪͦͭͤύΣ ͒͊ ͙͙͊ͭ͊ͪ͊ͭ͘͟͡ ͔͙͙ͣͭ͊͋ͦͭͤ͡ ͔ͪ͊͟ͼ͙͙ 
ό͔͙͙ͤͣ͘ύΣ ͒͊ ͙ͦͤͭͪͦͪ͊ͭ͟͡ ͎͔ͤͤ͊ͭ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύ ό͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙͙ͦͤͤ ͺ͙͊ͭͦͪ͟ύΣ ͒͊ ͯ;͍͊ͫͭ͊ͭ ͍ 
͙͎͙ͫͤ͊͊͘͡ͼ͙Ύͭ͊ ό͔ͪͼ͔͙ͨͭͦͪύ ͙ ͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ ͙͔͙͒ͤͭ;ͤͦͫͭ ό͔͙ͣͣ͋ͪ͊ͤͤ ͔͙͙ͨͪͦͭͤύΦ 

˭͊ ͨΆ͍͙ͪ ͨΆͭ ͨͪͦͼ͔ͫΆͭΣ ;͔ͪ͘ ͚ͦͭͦ͟ ͙ͤͫͭͪͯ͟ͼ͙͙͔ͭ ͍ ˨˹˴ ͔ͫ ͔͍ͨͪͪΆ΅͊ͭ ͍Ά͍ ͺͯͤ͟ͼ͙͔ͦͤ͊ͤ͡ 
ͨͪͦ͒ͯͭ͟ ͔ ͔͔ͨͪ͒ͦ͗ͤ͡ ͔ͨͪ͘ мфру ͎Φ ͦͭ ͙̅ͪ͊ͤͫͫ ˴͙ͪ͟Σ ͙͍͔ͦͭͪ͊ͭ͟͡ ͤ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ˨˹˴Φ ͎͍́ͦ͊͊ 
͚ͭͦ ͎ͦ ͙ͤ͊ͪ;͊ α͔̇ͤͭͪ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͎͒ͦͣ͊άΣ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ ͦ͋ΎͫͤΎ͍͊ ͨͦͭͦ͊͟ ͤ͊ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ͭ͊ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙ΎΣ ͦͭ 
˨˹˴ ͟Άͣ ˾˹˴Σ ͒ͦ ͚͙ͪ͊ͤ͟Ύ ͺͯͤ͟ͼ͙͔ͦͤ͊ͤ͡ ͨͪͦ͒ͯͭ͟ - ͨ ͔͙͙͔ͪͦͭͤͭ. 

͔̇ͤͭͪ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͎͒ͦͣ͊ ͙ͨͦͫͭͯͪ͊͡Υ 

Õ ˨˹˴ ͫΆ͒Άͪ͗͊ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύͭ͊Σ ͔ͤͦ͋ͻ͙ͦ͒ͣ͊ ͊͘ ͙͍͍ͨͪͦͦ͒ͫͭͦͭͦ͘ ͤ͊ ͍͙ͫ;͙͟ ͔ͭ͟͡Ά;͙ͤ 
͔͙͙ͨͪͦͭͤΣ ͊ ˾˹ ˴ ͔ ͔͙ͨͪ͊ͭͤ͟Σ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͨͪͤ͊ͫΎ ͙ͭ͊͘ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύ ͒ͦ ͙͙͔ͪ͋ͦͦͣͭ͘Τ  

Õ ͙͙͔ͪ͋ͦͦͣͭ͘ ͫͯ͗͊ͭ͡ ͊ͭͦ͟ ͺ͙͙͊͋ͪ͟ ͍ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡Σ ͟Ά͔͒ͭͦ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύͭ͊ ͔ͫ α͔͍͔ͨͪ͗͒͊ά, ;͔ͪ͘ 
͙͎͔ͨͪ͊͊ͤ͡ ͤ͊ ͟ ͦ͒, ͍ Ά͍ ͺͯͤ͟ͼ͙͔ͦͤ͊ͤ͡ ͨͪ ͦ͒ͯͭ͟ΤΦ 

Õ ͨͪͦͼ͔ͫΆͭΣ ;͔ͪ͘ ͚ͦͭͦ͟ ͙ͤͫͭͪͯ͟ͼ͙͙͔ͭ ͤ͊ ˨˹˴ ͔ͫ ͔͍ͨͪͪΆ΅͊ͭ ͍Ά͍ ͺͯͤ͟ͼ͙͔ͦͤ͊ͤ͡ ͨͪͦ͒ͯͭ͟Σ ͔ͫ 
͙ͤ͊ͪ;͊ ͎͔ͤͤ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟ΎΤ 

Õ ͎͔ͤͤ͊ͭ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύ ͙ͣ͊ ͍͒͊ ͟͡Ό;͍͙ͦ ͔ͭ͊ͨ͊ ς ͭ ͙ͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύ ό͙͔ͫͤͭ͘ ͤ͊ ˾˹˴ύ ͙ ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙Ύ 
ό͙͔ͫͤͭ͘ ͤ͊ ͔͙͙ͨͪͦͭͤύ;  

Õ ͙ͨͪ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύͭ͊ ͍ ˨˹˴ ͤ͊ ͍ͫΎ͊͟ ͔ͭ͊͟͟͡ ͔ͫ ͔͍ͨͪͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͍ ͙ͣ͊͟͡ 
͔͙͙ͨͪͤͦͫͣ ˾˹˴ ͫΆͦ͋΅͔͙ͤΎ ό͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙ͦͤͤ͊ ˾˹˴Σ ͙˾˹˴ύΤ 

Õ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙Ύͭ͊ ͔͙ͭ͘ ͫΆͦ͋΅͔͙ͤΎ ͨΆ͍ͭͯ͊ͭ ͦͭ ͣΎͫͭͦͭͦΣ ͟Ά͔͒ͭͦ ͔ͫ ͙ͤ͊ͣͪ͊ ˨˹˴Σ 
͒ͦ ͙͙͔ͪ͋ͦͦͣͭ͘Σ ͟Ά͔͒ͭͦ ͔ͫ α;͔ͭ͊ͭάΣ ͊͘ ͒͊ ͔ͫ ͙͍͔ͨͪͦ͒͊ͭ͘ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΦ 
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̇˩˹́˾ˢ˶˹ˢ ˨˻˥˸ˢ 

 
͔̇ͤͭͪ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͎͒ͦͣ͊ ͤ͊ ͔ͣͦͯ͟͡͡Ύͪͤ͊ͭ͊ ͙͎͙͋ͦͦ͡Ύ ͍ͦͫͭ͊͊ ͍͎ͦͫͤͦͦͨͦ͊͊͡΅͊ ͦͤ͟ͼ͔ͨͼ͙ΎΣ ͊ 
ͫΆ͍͔͔͙͔ͪͣͤͤͭ ͤ͊ͯ;͙ͤ ͙͔͙ͨͦͫͭ͗ͤΎ ͪ͊͘΄͙͙ͪͻ͊ ͙ ͯͫΆ͍Άͪ΄͔͍ͤͫͭ͊ͻ͊ ͙͔ͪ͊͋ͪ͊ͤͭͦ͘ ͙ͤ ͊͘ ͤ͊;͙ͤ͊Σ 
ͨͦ ͚ͦͭͦ͟ ͙ͨͪͦͭ;͊ ͙ ͔ͫ ͔͎͙ͪͯͪ͊͡ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ͭ͊ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙ΎΦ  

˽Ά͍ͪͦͤ͊;͊ͤͦ͡ ͔ͫ ͔ ͫͣ Ύͭ͊͡Σͦ ;͔ ˾˹˴ ͙ͫͯ͗͡ ͫ͊ͣͦ ͊ͭͦ͟ ͔͙ͨͦͫͪ͒ͤ͟ ͔ͣ͗͒ͯ ˨˹˴ ͙ ͔͙͙͔ͨͪͦͭͤͭΦ ˨͔ͤͫ 
͔ͤ͊ͣ͘Σ ;͔ ͔͙͔ͣͦͯͭ͟͡͡ ͤ͊ ˾˹˴ ͙ͣ͊ͭ ͙ͪ͊ͤͦͦ͋ͪ͊ͤ͘͘ ͺͯͤ͟ͼ͙͙ ͙͍͘Άͤ ͍ͭͦ͊Φ ́͊͊͟ ͤ͊ͨͪΦ 
͔͙ͤͦ͒ͪ͊͟΅͙͔ͭ ˾˹˴ ͔ͤ ͔ͫ ͔͍͔ͨͪ͗͒͊ͭ ͍ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΣ ͤͦ ͙͎ͪ͊Ύͭ ͟͡Ό;͍͙ͦ ͙ͪͦ͡ ͍ ͔͎͙͔ͪͯͪ͊ͤͭͦ͡ ͤ͊ 
͎͔ͤͤ͊ͭ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟ΎΦ ˽͙͔͙ͪͣͪ ͍͟͡Ό;͍͊ͭ ͙ͣͪͦ͟˾˹˴ ͙ ͒Ά͎͙͡ ͔͙ͤͦ͒ͪ͊͟΅͙ ˾˹˴Σ ͙ͦͭͦ͟ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ 
͍͙͡ΎΎͭ ͍Άͪͻͯ ͙ͫͭ͊͋ͤͦͫͭͭ͊͡ ͤ͊ ͙˾˹˴Σ ͔ͺ͔͙͍ͭͤͦͫͭͭ͊͟ ͤ͊ ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙Ύͭ͊ ͙ ͙͒ͦͪ ͒͊ ͙ͣͦ͒ͺ͙ͼ͙ͪ͊ͭ 
ͫͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ͻ͙ͪͦͣ͊ͭͤ͊Φ 

˻͙͎͙ͪͤ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͎͒ͦͣ͊ ͔ͫ ͺ͙ͦͯͫͪ͊͟ ͍Άͪͻͯ ͨͦͭͦ͊͟ ͤ͊ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύ ͨͦ ͦͫͭ͊ ˨˹˴ - ˾˹˴ - ͔͙ͨͪͦͭͤΦ 
ˤΆ͔͙ͨͪ͟ ͍ͭͦ͊Σ ͙͙͔ͦͭͪͭͭͦ͟ ͤ͊ ͦ͋ͪ͊ͭͤ͊ͭ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͊͊͘͟ ό͔͙ͤͣ͘Σ ͙͍ͨͦ͊ͤ͘͘͡ ͦͭ ͔͍͙͙ͪͭͪͦͪͯͫ ͊ͭͦ͟ 
IL±ύ ͨͦ͊͊͘͟Σ ;͔ ˾˹˴ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͫ ͔͍ͨͪΆ͔ͪͤ ͦ͋ͪ͊ͭͤͦ ͍ ˨˹˴Σ ͍͒ͦ͋͊Ύ͚͙͟ ͦ΅͔ ͔͙͒ͤ ͚ͫͦ͡ ͤ͊ 
ͫͦ͗ͤͦͫͭ͡Φ ͙́ͦ͘ ͨͪͦͼ͔ͫ ͔ ͍͔ͦͫͤͦͤ ͊͘ ͙͔͙͗ͤͤ͘Ύ ͼ͙͟Ά͡ ͤ͊ ͔͍͙͙͔ͪͭͪͦͪͯͫͭ ͙ ͫΆ΅ͦ ͔ͫ ͙͍ͨͦ͊͘͘͡ ͍ 
͙͔͋ͦͭͻ͎͙ͤͦͦ͡Ύͭ͊Φ 

˥͔ͤͤ͊ͭ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύ ͔ͤ ͔ͫ ͔͔ͦͨͪ͒͡Ύ ͫ͊ͣͦ ͦͭ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͊͡͡ ͤ͊ ˨˹˴Σ ͤͦ ͙ ͦͭ ͔͙͎͔͔͙ͨͤͭ;͙ͤ 
͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙͙ ͊ͭͦ͟ ͔͙͙͔ͣͭͪ͊ͤ͡ ͤ͊ ˨˹˴ ͙ ͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙͙ ͤ͊ ͻ͙͙ͫͭͦͤΦ ͔͙́͘ ͔͙ͨͪͦͣͤ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ 
͔ͨͪͦͣͤΎͭ ͎͔ͤͤ͊ͭ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύ ͔͋͘ ͨͪͦͣΎͤ͊ ͍ ͎͔͔͙ͤͭ;͙ͤΎ ͦ͒͟ ͙ ͨͦͤΎ͎ͦ͊͟ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͔ͫ ͔͍ͨͪ͒͊͊ͭ 
ͤ͊ ͋Ά͔͒΅͙͔ͭ ͔͙ͨͦͦͤ͟͡ΎΦ ˩͙͎͔͔͙ͨͤͭ͊ͭ͊͟ ͍ͨͦ͊͊͘͟Σ ;͔ ͨͦͭͦ͟Άͭ ͦͭ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͋Ά͔͒ 
͙͙͒ͤ͊ͣ;ͤͦ ͔͎͙ͪͯͪ͊ͤ͡ ͍Ά͘ ͍ͦͫͤͦ͊ ͤ͊ ͺ͙͊ͭͦͪ͟ ͊ͭͦ͟ ͦͦͤ͊͟͡ ͔ͫͪ͒͊Σ ͔ͫͭͪͫ ͙͙͡ ͙͙ͫͭ͊͒ ͤ͊ ͍͙͙͔ͪ͊ͭ͘Φ 

˿͙͔͊ͣͭ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͔͎͙ͪͯͪ͊ͭ͡ ͎͔ͤͤ͊ͭ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύ ͙ ͫ͊ ;͊ͫͭ ͦͭ ͙ͫͦ͗ͤ͡ ͙ͦ͋ͪ͊ͭͤ 
͔ͣͻ͙͙͊ͤͣ͘Φ ˹͙͔͊ͨͪͣͪΣ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙͙͔ͦͤͤͭ ͺ͙͊ͭͦͪ͟ ͫ͊ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΣ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊ͭ͘ ͫ ˨˹˴ ͙ 
͔͎͙ͪͯͪ͊ͭ͡ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͎͔͙ͤΦ ͍́ͦ͊ ͔ ͨͪ ͔͙͍͙͔͍͒͊ͭͫͭͦ͘͟͡ ͍ ͙͔͚͙ͤͤ͡Ύ ͨͦͭͦ͟ 
ͦͭ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙ΎΣ ͍͚͙ͨͦ͊͊͘͟͟Σ ;͔ ͔͙͙͔ͨͪͦͭͤͭ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͍͙͡ΎΎͭ ͍Άͪͻͯ ͨͪͦͼ͔͙ͫ ͎͔ͤ͊ͦͪ ͨͦ ͍͔͙͎ͪ͊ͭ͊ 
͊ͭͦ͟ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύ ͤ͊ ͎͔͙ͤΦ 

˽ -͎ͦͦ͡Ύͣ͊ͭ͊ ;͊ͫͭ ͦͭ ;͍͔ͦ΄͙͟Ύ ͎͔ͤͦͣ ͔ͤ ͙ͦ͒ͪ͊͟ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΦ ˥ͦ͡Ύͣ͊ͭ͊ ;͊ͫͭ ͦͭ ͙ͭ͊͘ ˨˹˴ ͔͙ͨͪ͒ ͔ͫ 
ͫͣΎͭ͊΄͔ ͊͘ α͔ͤͤͯ͗ͤ͊άΣ ͤͦ ͔͎ͫ͊ ͔ͤ͊ͣ͘Σ ;͔ ͔͙ͤͦ͒ͪ͊͟΅͙͔ͭ ͔͎͙͙ͪͦͤ ͙͎ͪ͊Ύͭ ͍͙͊͗ͤ ͙ͪͦ͡ ͍ ͎͔ͤͤ͊ͭ͊ 
͔͎ͪͯ͊͡ͼ͙ΎΣ ͫͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ͻ͙͔ͪͦͣͦͦͣͭ͘ ͙ ͙ͫͭ͊͋ͤͦͫͭͭ͊͡ ͤ͊ ͎͔ͤͦͣ͊Φ 

ˤ͔ͣͫͭͦ ͒͊ ͔ͫ ͎͔ͪ͊͗͒͊͘͡ ͼ͔ͤͭͪ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͎͒ͦͣ͊ ͊ͭͦ͟ ͙͔͔ͤͤ͡ ͨͪͦͼ͔ͫΣ ͫΆ͍͔͔ͪͣͤͤ͊ͭ͊ ͙͎͙͋ͦͦ͡Ύ Ύ 
ͭΆ͍ͯ͊͟͡ ͍ ͔ͦͤͭͫͭ͊͟͟ ͤ͊ ͔͙ͣͪ͗Σ ͙ͦͭͦ͟ ͫ͊ ͔ͦ͋ͭ͟ ͤ͊ ͙ͯ͘;͍͔͊͊ͤ ͦͭ ͙͔ͫͫͭͣͤ͊ͭ͊ ͙͎͙͋ͦͦ͡ΎΦ ˥͔ͤͤ͊ͭ͊ 
͔͔͙ͫͨͪͫ͟ΎΣ ˾˹˴ ͦ͋ͪ͊͋ͦͭ͊ͭ͊͟Σ ͙͔ͫͤͭ͊͘ ͤ͊ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ ͙ ͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ͭ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύ ͫ͊ ;͊ͫͭ ͦͭ 
͍͘ ͙͍͊ͣͦͫΆ͙ͪ͊ͤ͘Σ ͙ͫͤͦ͡ ͔͎͙͙ͪͯͪ͊ͤ͡ ͙͔͙ͫͫͭͣ.
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˥˶ˢˤˢ 1 ˹ ̂˴˶˩ˮ˹˻ˤˮ ˴ˮ˿˩˶ˮ˹ˮ 

˥˶ˢˤˢ м  ˹ ̂˴˶˩ˮ˹˻ˤˮ ˴ˮ˿˩˶ˮ˹ˮ - ˨ ˹˴ ͙ ˾˹˴ 
 

 

1.1. ˨˹˴ ς ͤ ͙͔ͦͫͭ͡ ͤ͊ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύ 

˽͔ͪ͘ мфну ͎Φ ͔͔͙̅ͪ͒ͪ͟ ˥͙ͪͺ͙ͭΣ ͙͙͋ͪͭ͊ͤͫ͟ ͎͔͔͙ͤͭ͟Σ ͫΆͦ͋΅͍͊͊ ͊͘ ͔͔͙͔ͫͨͪͣͤͭ͟Σ ͍Ά͘ ͍ͦͫͤͦ͊ ͤ͊ 
͚ͦͭͦ͟ ͔͎ͨͪ͒ͨͦ͊͊͡Σ ;͔ ͔͙͙͔͋͊ͭͪͭ͟ ͫ͊ ͙ͫͨͦͫͦ͋ͤ ͒͊ ͔ͨͪͻ͍Άͪ͡Ύͭ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύ ͨͦ ͔ͣ͗͒ͯ 
͙ͫ ;͔ͪ͘ ͨͪͦͼ͔ͫΣ ͙͍͔͔ͫͭͤ͘ ͊ͭͦ͟ ͭͪ͊ͤͫͺͦͪͣ͊ͼ͙ΎΦ ͚́ͦ ͯͫ ͍ͭ͊ͤͦΎ͍͊  ͫΆ΅͔͍͍͔ͫͭͯ͊ͤͭͦ ͤ͊ 
αͭͪ͊ͤͫͺ͙ͦͪͣͪ͊΅ ͺ͊ͭͦͪ͟ά, ;͔ͪ͘ ͟ ͚ͦͭͦ ͔͍͙͔ͤͪͯͤͭͤ͊͡ ͔͙͋͊ͭͪ͟Ύ ͔ͫ ͔͍ͨͪͪΆ΅͊ ͍Ά͍ ͍͙͔ͪͯͤͭͤ͊͡Φ  

                 Frederick Griffith (1928) 

͔̅ͪ͒ ˹͚ͦͺ͔͒͡Σ ͔͙ͤͣͫ͟ ͔͙͎͋͊ͭͪͦͦ͟͡Σ ͙ͯ͘;͍͊͊΅ ͔͍͍͙ͨͤͣͦͦͦ͟͟ ͔͙͙͋͊ͭͪ͟ ͍ ͤ͊;͊ͦͭͦ͡ 
ͤ͊ мфлл-͔ͭΣ ͙͍ͦͭͪ͊͟ о ͙͎͙ͣͯͤͦͦ͡;ͤͦ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ΅͊ͣ͊ ͤ͊ Streptococcus pneumonia 
ό͙͍͔ͭͨͦ LΣ LL ͙ LLLύΦ ˤ͙͔͙ͪͯͤͭͤ͡Ύͭ ΅͊ͣ ό͙ͭͨ LLLύ ͔ ͎͍͔ͦͭͦͦͪͤ ͊͘ ͎ͦ͡Ύͣ͊ ;͊ͫͭ ͦͭ ͫͣΆͪͭͤͦͫͭͭ͊ 

ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͔͙ͨ͊ͤ͒ͣΎͭ͊ ͦͭ ͙͙ͫͨ͊ͤͫ͟ ͎͙ͪͨ ͍ ͔͙ͨͪͦ͒͊ 1918-мфнл ͎Φ ˽͊ ͔͙ͤ͒ͣΎ ͔ ͙ͨͪ;͙͔ͤͤ͊ ͦͭ 
͎͙͙ͪͨͤΎ ͍͙ͪͯͫ Iмbм ͙ ͔  ͙ͨͪ;͙͙ͤ͊͡ ͫͣΆͪͭͭ͊ ͤ͊ ͦͦͦ͟͡ рл ͙͙ͣͦͤ͊͡ ͒ͯ΄͙Σ ͚ͤ͊-͍͔;͔ ͊͘΅ͦͭͦ 
͎͙ͪͨͤ͊ͭ͊ ͍͙ͪͯͫͤ͊ ͙ͤͺ͔͟ͼ͙Ύ ͍ͦͭͫ͊͋͊͡ ͙ͣͯͤͤ͊ͭ͊ ͙͔ͫͫͭͣ͊ ͤ͊ ͔͙͔͊ͪ͊ͤͭ͘͘ ͙͡ͼ͊Σ ͔ͦͭͦ͟ ͎͙ ͍͙ͨͪ͊ 
͙͍͙ͨͦ͒͊ͭ͡ ͤ͊ ͔͍ͫͭͪͨͭͦͦͦ͊͟͟ ͙ͤͺ͔͟ͼ͙Ύ ͙ ͍͙͙͔ͪ͊ͭ͘ ͤ͊ ͨ ͔͍͙ͤͣͦͤΎΦ  

˽͔ͪ͘ нл-͔ͭ ͎͙͙ͦ͒ͤ ͤ͊ ͙͙ͣͤ͊͡Ύ ͍͔͟ ͔͔͙̅ͪ͒ͪ͟ ˥͙ͪͺ͙ͭ ͙ͪ͊͋ͦͭ ͫ ͍͒͊ ΅͊ͣ͊ S. pneumonia - 
͍͙͔͔ͪͯͤͭͤ͡ ό͙́ͨ LLL-Sύ ͙ ͔͍͙͔͔ͤͪͯͤͭͤ͡ ό͙́ͨ LL-R)Σ ͊͘ ͒͊ ͨͪͦͯ;͙ ͙͒͊͡ ͔͙͔ͭͭ͟͟͡ ͤ͊ ΅͊ͣ͊ ͙́ͨ LL ͎ͣͦ͊ͭ 
͒͊ ͙͙͙ͣͯͤͪ͊ͭ͘ ͙ͣ΄͙͟ ͔ͫͪ΅ͯ ͍͙͔͙ͪͯͤͭͤ͡Ύ ΅͊ͣΦ ˸͔͗͒ͯ ͍͒͊ͭ ͊ͭ ͙ͨ͊ ͙ ͣ͊ ͔͒ͤ͊ ͍ͦͫͤͦͤ͊ ͙ͪ͊͊͘͟͡; 
΅͊ͣΆͭ LLL-{ ͙ͣ͊ ͎͊͒͊͟͡ ͙ͨͦ͊͘͡ͻ͙͊ͪ͒ͤ͊ ͍͙͍ͦ͋͊͟Σ ͦ͟Ύͭͦ ͎ͦ ͍͙ͨͪ͊ ͚ͯͫͭͦ;͙͍ ͤ͊ ͙ͣͯͤͤ͊ͭ͊ ͙͔ͫͫͭͣ͊ 
ͤ͊ ͙ͣ΄͙͟Σ ͒ͦ͊ͭͦ͟ ΅͊ͣΆͭ LL-w ͤΎͣ͊ ͙ͭ͊͘ ͍͙͍ͦ͋͊͟ ͙ ͫ ͔͙ͯͤ΅͍ͦ͗͊͊ ͦͭ ͙ͣͯͤͤ͊ͭ͊ ͙͔ͫͫͭͣ͊ ͤ͊ 
͎͙͔͙ͦͫͭͦͨͪͣͤ͊͟Φ ˻͍͔ͫͤ ͍ͭͦ͊Σ  ͍͒͊ͭ͊ ΅͊ͣ͊ ͫ ͔͙͊ͫͤ͡ ͊͘ ͎͙ͪ͊ͪ͊ͤ͘;͍͔͊͊ͤΣ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ ͍͙͔͙ͪͯͤͭͤ͡Ύͭ 
III-S ̈́ ͊ ͣͪ ͔͊ͫͭ ͍ ͣͦͪͺ͎͙ͦͦ͡;ͤͦ ͎͙͊͒͟͡ ͙͙ͦͦͤ͟͡ (ͦͭ ͎͊ͤ͡Φ smooth, S), ͒ ͦ͊ͭͦ͟ ͔͍͙͔͙ͤͪͯͤͭͤ͡Ύͭ II-
R ̈́ ͊ͣ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͎͍͙ͪ͊ͨ͊ ͙͙ͦͦͤ͟͡ (ͦͭ ͎͊ͤ͡Φ rough, R). ˽ ͙ͦ͊͘͡ͻ͙͊ͪ͒ͤ͊ͭ͊ ͍͙͍ͦ͋͊͟ ͤ͊ ͔͙͔ͭͭ͟͟͡ ͤ͊ 
III-{ ΅͊ͣ͊ ͍͙ͨͪ͊ ͙͙͔ͦͦͤͭ͟͡ ͒͊ ͙͎͔͗͒͊ͭ͘͡ ͎͙͊͒͟͡ ͫ ͔͍ͤΆͦͪΆ͔͗ͤͦ ͦͦ͟Σ ͒ͦ͊ͭͦ͟ ͔͙͔ͭͭ͟͟͡ ͤ͊ II-R 
΅͊ͣ LLΣ ͙ͦͭͦ͟ ͤΎͣ͊ͭ ͍ͭ͊͊͊͟ ͍͙͍ͦ͋͊͟Σ ͪ͊ͫͭ͊ͭ ͍ ͙͙ͦͦͤ͟͡Σ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͤ ͔͋ͫͭ͡Ύͭ ͙ ͙͎͔͗͒͊ͭ͘͡ ͎͍͙ͪ͊ͨ͊ΦΦ 
˩͔͙͔͙ͫͨͪͣͤͭ͊ͤ͟͡Ύͭ ͙͚͒͊ͤ͘ ͙ ͔͙͔ͪͯͭ͊ͭͭ͘͡Σ ͙ͦͭͦ͟ ˥͙ͪͺ͙ͭ ͙͍ͨͯ͋ͯ͊͟͡ ͔ͨͪ͘ мфну ͎ΦΣ ͫ͊ ͦ͋ͦ͋΅͔͙ͤ 
ͤ͊ ͙͎̅ͯͪ͊ мΦ1. 

ˤ ͔͔͙͔ͫͨͪͣͤͭ͊͟ ͙ͣ΄͙͔ͭ͟Σ ͙͔͙͙ͤ͗ͭͪ͊ͤ͟ ͫ ͔͍͙͔͙ͤͪͯͤͭͤ͡Ύ ΅͊ͣ όLL-wύ ͦͼ͔͡Ύ͍͊ͭ ͙ ͍ ͭΆ͙͔͊ͤͭ͟ ͤ͊ 
͔͙ͭ͘ ͙ͣ΄͙͟ ͔ͤ ͔ͫ ͙͍ͦͭͪ͊ͭ͟ ͔͙͙͋͊ͭͪ͊ͤ͟͡ ͔͙ͭ͟͟͡Φ ˸͙΄͙͔ͭ͟Σ ͙͔͙͙ͤ͗ͭͪ͊ͤ͟ ͫ ͍͙͔͔ͪͯͤͭͤ͡ όLLL-S) 
΅͊ͣΣ ͙ͯͣͪ͊ͭ ͔ͫ͒͡ ͔͙͒ͤ ͔͒ͤ ͙ ͍ ͪ͟Ά͍ͭ͊ ͙ͣ ͔ͫ ͙͍ͦͭͪ͊ͭ͟ ͔͙͙͋͊ͭͪ͊ͤ͟͡ ͔͙ͭ͟͟͡Φ ˴͊ͭͦ͟ ͔ͫ ͦ;͍͊͊͟Σ 
͙͔͙͔ͤ͗ͭͪ͊ͤͭͦ͟ ͍ ͙ͣ΄͙͟ ͤ͊ ͯͣΆ͍͔͙ͪͭͤ ;͔ͪ͘ ͎ͤ͊ͪΎ͍͔͊ͤ LLL-{ ͔͙ͭ͟͟͡Σ ͔ͤ ͔ ͫͣΆͪͭͦͤͦͫͤͦ ͙ ͍ ͪ͟Ά͍ͭ͊ 
͔ͤ ͔ͫ ͙͍ͦͭͪ͊ͭ͟ ͔͙͙͋͊ͭͪ͊ͤ͟͡ ͔͙ͭ͟͟͡Φ 

 

˽͔ͪ͘ ͍ͭͦͪ͊ͭ͊ ͍͙ͨͦͦͤ͊͡ ͤ͊ мф-͙ͭ ͍͔͟Σ ͙͔ͨͦͤͪͫ͊ͭ͊͟ ͪ͊͋ͦͭ͊ ͤ͊ ˥͔͎ͪͦͪ ˸͔͔ͤ͒͡ ͍Άͪͻͯ 
ͯͤ ͔͊ͫ͒͡Ύ͍͔͊ͤͭͦ ͤ͊ ͔͔͙͋͘͡ ͍  ͎ͪ͊ͻ͍͙ͦ ͔͙ͪ͊ͫͭͤΎ ͔͎ͨͪ͒ͨͦ͊͊͡Σ ;͔ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ αͺ͙͊ͭͦͪ͟ά ό͔͒ͤͫ 
͍͔͙ͯͫͭ͊ͤͦͤ ͊ͭͦ͟ ͎͔͙ͤύ ͫ͊ ͎͍͙ͦͭͦͦͪͤ ͊͘ ͔ͨͪͤ͊ͫΎ͔ͤͭͦ ͤ͊ ͔͔͙͔͋ͭ͘͡ ͤ͊ ͎͙ͦͪ͊ͤͣ͊͘ ͔ͣ͗͒ͯ 
͔͙ͨͦͦͤ͟͡Ύͭ͊. ˤΆ͔͙ͨͪ͟ ͨΆ͍ͪͦͤ͊;͊ͤͦ͡ ͔͔͙͔ͨͪ͒ͨͦͦ͗ͤ͡Σ ;͔ ͔͙͙͔ͨͪͦͭͤͭ ͫͯ͗͊ͭ͡ ͊ͭͦ͟ 
͔͍͔ͤ͊ͫ͒ͫͭͤ͡ ͔͙ͣ͊ͭͪ͊͡Σ ˩͚͍Ά͙ͪΣ ˸͊͟˶͊ͯ͒ ͙ ˸͊͟˴͊ ͙ͪͭ ͍ͯͫͭ͊ͤͦΎ͍͊ͭ ͔͙͒ͤ ͍͔͟ ͨͦ-͟ΆͫͤͦΣ ;͔ 
˨˹Σ˴ ͦ͟Ύͭͦ ͔ ͙ͦͭͪͭ͊͟ ͨ-ͦͪ͊ͤͦ ͦͭ ͙͙̅ͪ͒ͪͻ ˸͙΄͔ͪΣ ͔ ͙͔ͤͦͫͭ͡ ͤ͊ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙ΎΦ 
͔͙́͘ ͙͙ͦͭͪͭ͟Ύ ͍ͨͪͦͨͪ͊Ύ ͭͨΆͭΎ ͊͘ ͙͔͍͔ͫ͒͊ͤ͘͡Σ ͙͍ͪ͊ͪ͊͘͟΅ͦ ͻ͙͙ͣ;͔ͫ͊ͭ͊͟ ͙ͨͪͪͦ͒͊ ͤ͊ ˨˹˴ ͙ 
͍͙ͨͪ͊͊ͭ͊͡ ͊͘ ͙͔ͦ͒ͪ͊ͤ͟ ͤ͊ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύ, ͙ ͍ ͚ͪ͊ͤ͊͟ ͔ͫͣͭ͊͟ ͍͔͒ͦ͗͒͊ͭ ͒ͦ ͙͒ ͔Ύͭ͊ 
ͤ ͊̂ ͦͭͫΆͤ ͙ ˴͙ͪ͟ ͊͘ ͍͚͒ͦͤͦ-͙ͫͨͪ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͤ͊ ˨˹˴Φ 



 

 8 

˥˶ˢˤˢ 1 ˹ ̂˴˶˩ˮ˹˻ˤˮ ˴ˮ˿˩˶ˮ˹ˮ 

 
͙͎̅ͯͪ͊ мΦ 1. ˩ ͔͙͔ͫͨͪͣͤͭ͟ ͤ͊ ˥͙ͪͺ͙ͭ 

 

ˤ ͎͒ͪͯ ͔͔͙͔ͫͨͪͣͤͭ͟ ˥͙ͪͺ͙ͭ ͙͔͙ͤ͗ͭͪ͊͟ ͔ͫͣͫ ͦͭ ͙͍͙͗ LL-w ͔͙ͭ͟͟͡ ͙ ͙ͭͦͨͤͤͦ͡ ͙͙ͯ͋ͭ LLL-{ ͔͙ͭ͟͟͡Σ 
͍͔ͪͦΎͭͤͦ ͫ ͔ͤ͊͒͗͒͊ͭ͊Σ ;͔ ͙ͦͣ͋ͤ͊͟ͼ͙Ύͭ͊ ΅͔ ͔͙͍͙ͨͪ͒͊͘͟ ͙͔ͣͯͤͤ ͎͍ͦͭͦͦͪ ͍ ͙ͣ΄͙͔ͭ͟Φ ˸͔͔ͦ͗ͭ 
͒͊ ͙ͫ ͔͍͙͔ͨͪ͒ͫͭ͊ͭ ͙͔ͤͤ͊͒͊ͭ͊͘ ͣͯΣ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͙͔͙͙͔ͤ͗ͭͪ͊ͤͭ͟ ͙ͣ΄͙͟ ͯͣͪ͊ͭ ͔ͫ͒͡ ͔͙͒ͤ ͔͒ͤΣ ͊ ͍ 
ͭΆ͙͔͊ͤͭ͟ ͙ͣ ͔ͫ ͙͍ͦͭͪ͊ͭ͟ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦ LLL-{ ͔͙ͭ͟͟͡Φ ˥͙ͪͺ͙ͭ ͦͫΆ͍ͤ͊͊͘Σ ;͔ ͔ͤ΅ͦ ͍͊͗ͤͦ ͔ͫ ͔ ͫͯ͡;͙ͦ͡ 
͍ ͔͎͍͙͔ͤͦͭ ͔͔͙͔͙ͫͨͪͣͤͭ͟Σ ͊ ͙͔ͣͤͤͦΣ ;͔ ͍ ͔ͫͣͫͭ͊ ͦͭ ͙͍͙͗ LL-w ͔͙ͭ͟͟͡ ͙ ͙ͭͦͨͤͤͦ͡ ͙͙ͯ͋ͭ LLL-S 
͔͙ͭ͟͟͡Σ ͤΎ͙ͦ͟ LL-w ͔͙ͭ͟͟͡ ͫ͊ ͔ͫ ͭͪ͊ͤͫͺ͙͙ͦͪͣͪ͊͡ ͫ ͔ͤ΅ͦ ͦͭ ͣΆ͍͙͔ͪͭͭ { ͔͙ͭ͟͟͡Φ  

 

 

 

 

˹ͦ ͊͟͟Ά͍ ͔ ͙͋͡ ͙ͭͦ͘ ͙͔͙͔ͣͫͭͪͦͤ͘ ͔͙ͣ͊ͭͪ͊͡Σ ͚ͦͭͦ͟ ͔ ͔͍ͨͪΆͪͤ͊͡ ͔͙͙͔͋ͦ͋͒ͤͭ͘ ͔͙͙͋͊ͭͪ͟ ͍ 
͙͚ͯ͋ͼ͙Κ ˮ ͊͟͟ ͙ͭ͊͘ ͨͪͦͣΎͤ͊ ͔ ͙͋͊͡ ͔͔ͨͪ͒͊͒ͤ͊ ͤ͊ ͔͍ͫ͒͊͡΅͙͔ͭ ͍ͨͦͭͦͣͫͭ͊Κ 

˽͔͍ͦͫ͒͊͡΅͙͔ͭ ͔͔͙͔͙ͫͨͪͣͤͭ͟Σ ͙͍͘Άͪ΄͔͙ͤ ͦͭ ˩͚͍Ά͙ͪΣ ˸͊͟˶͊ ͯ͒ ͙ ˸͊͟˴͊ ͙ͪͭΣ ͍ͯͫͭ͊ͤͦΎ͍͊ͭΣ ;͔ 
˨˹˴ ͔ ͭͪ͊ͤͫͺ͙ͦͪͣͪ͊΅͙Ύ ͺ͊ͭͦͪ͟Σ  ͦ͟Ύͭͦ ͔ͨͪͤ͊ͫΎ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύ ͔ͣ͗͒ͯ ͍͔͒ 
͔͙͙͋͊ͭͪ͊ͤ͟͡ ͔͙ͭ͟͟͡Φ 

˥͙ͪͺ͙ͭ ͍ͯͫͭ͊ͤͦΎ͍͊Σ ;͔ ͍͔΅͔͍ͫͭͦ όͭͪ͊ͤͫͺ͙ͦͪͣͪ͊΅ ͺ͊ͭͦͪ͟ύΣ ͙ͨͪͫΆ͍ͫͭ͊΅ͦ ͍Ά͍ 
͍͙͔͙ͪͯͤͭͤ͡Ύ III-{ ΅͊ͣ ͔ͣͦ͗ ͚ͭͪ͊ͤͦ ͒͊ ͔͙ͨͪͦͣͤΣ ͙͙͡ ͭͪ͊ͤͫͺ͙ͦͪͣͪ͊Σ 
͔͍͙͔͙ͤͪͯͤͭͤ͡Ύ II-w ΅͊ͣ ͍ ͫͣΆ͙ͪͭͦͤͦͫͤΎ III-{ ΅͊ͣΦ 
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                  Avery, MacLeod and McCarty (1944) 

˩͚͍Ά͙ͪ ͙ ͔͎͍͙͔ͤͦͭ ͫΆ͙ͭͪͯ͒ͤͼ͙ ͎͔ͦͭ͗͒͊ͭ͡ ͍͙͔͙ͪͯͤͭͤ͡Ύ S ̈́ ͊ͣ ͍ ͔ͭ;ͤ͊ ͔ͫͪ͒͊ ͙ ͔ͫ͒͡ 
͍ͭͦ͊ ͙͍ͯ͋͊ͭ ͔͙͔ͭͭ͟͟͡ ͫ ͙ͭͦͨͤ͊͡ (͙͎̅ͯͪ͊ 1.2). ͙͙͔̂͋ͭͭ ͔͙ͭ͟͟͡ ͙͍͋͊ͭ ͔͙͙ͭͪͭͪ͊ͤ ͫ 
͔͔͎͔͒ͭͪͤͭΣ ͚ͦͭͦ͟ ͪ͊ͪͯ͘΄͍͊͊ ͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ͭ͊ ͍͙͍ͦ͋͊͟Σ ͙ ͍͍ͦͫͦ͋ͦ͗͒͊͊ ͔ͭ͟͡Ά;͙͔ͤͭ 

͔͙ͦͣͨͦͤͤͭ͟ ͍ ͙͊ͭ͊͘͡Φ ˶͙͊ͭ͘Ά ͔ͭ ͙͋ ͡ ͔͔ͪ͊͒ͤ͘͡ ͤ͊ ͍͙ͪ͊ͤ ;͙͊ͫͭΣ ͍ͫΎ͊͟ ͦͭ ͙ͦͭͦ͟ ͔ ͔͙ͭͪͭͪ͊ͤ͊ ͫ 
͙ͪ͊͘͡;͔ͤ ͔͙ͤͣ͘Φ  (1) ˴ ͎ͦ͊ͭͦ ͔ ͙͍͔ͨͪ͋͊ͤ ͔͙ͤͣ͘ ͦͭ ͎ͪͯͨ͊ͭ͊ ͤ͊ ͔͙͔ͨͪͦͭ͊ͭ͘Σ ͔͋ͭ͡Άͼ͙͔ͭ ͍ ͙͊ͭ͊͘͡ ͔ͫ 
͎ͪ͊ͪ͊͗͒͊ͭ͘Φ ˶͙͊ͭ͘ΆͭΣ ͍ ͚ͦͭͦ͟ ͍͙ͫ;͙͟ ͔͋ͭ͡Άͼ͙ ͫ͊ ͪ͊ͪͯ͘΄͔͙ͤΣ ͔ ͔͔ͫͣͫͤ ͫ ͔͍͙͔͙ͤͪͯͤͭͤ͡Ύ w ΅͊ͣΣ 
͙ ͔ ͍͔ͯͫͭ͊ͤͦͤ͊ ͭͪ͊ͤͫͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύ ͤ ͊ ;͊ͫͭ ͦͭ w ͔͙͔ͭͭ͟͟͡ ͒ͦ { ͔͙ͭ͟͟͡. (2) ˴ ͎ͦ͊ͭͦ ͔ ͙͍͔ͨͪ͋͊ͤ ͔͙ͤͣ͘ 
ͦͭ ͎ͪͯͨ͊ͭ͊ ͤ͊ ͙͔͙͔ͪ͋ͦͤͯ͊ͭ͘͟͡ ό˾˹˴͊͊͘ύΣ ˾˹˴ ͔͙͔ͣͦͯͭ͟͡͡ ͍ ͙͊ͭ͊͘͡ ͔ͫ ͎ͪ͊ͪ͊͗͒͊ͭ͘Φ ˿͔͒͡ 
͔͍͔ͫͣͫ͊ͤ ͤ͊ ͙͊ͭ͊͘͡ ͫ w ΅͊ͣ͊Σ ͍ͦͭͤͦͦ ͔ͫ ͤ͊͋͡Ό͍͒͊͊ ͭͪ͊ͤͫͺͦͪͣ͊ͼ͙ΎΦ (3) ˴͎ͦ͊ͭͦ ͦ͋͊;͔ ͔ 
͙͍͔ͨͪ͋͊ͤ ͔͙ͤͣ͘ ͦͭ ͎ͪͯͨ͊ͭ͊ ͤ͊ ͔͙͙͔͙͔͒ͦͫͪ͋ͦͤͯ͊ͭ͘͘͟͡ ό˨˹˴͊͊͘ύΣ ˨˹ ˴ ͔͙͔ͣͦͯͭ͟͡͡ ͍ ͙͊ͭ͊͘͡ ͔ͫ 
͎ͪ͊ͪ͊͗͒͊ͭ͘Φ ˿͔͒͡ ͔͍͔ͫͣͫ͊ͤ ͤ͊ ͙͊ͭ͊͘͡ ͫ w ΅͊ͣ͊Σ ͔ͤ ͔ ͤ͊͋͡Ό͍͒͊͊ͤ͊ ͭͪ͊ͤͫͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύ ͤ͊ w ͒ͦ { 
͔͙ͭ͟͟͡Σ ͔ͦͭͦ͟ ͔ ͨͦ͊͊ͦ͘͟͡Σ ;͔ ˨˹˴ ͔  ͔ͭ͟͡Ά;͙ͤΎ ͔ͦͣͨͦͤͤͭ͟ ͤ ͔ͦ͋ͻ͙ͦ͒ͣ ͊͘ ͭͪ͊ͤͫͺͦͪͣ͊ͼ͙ΎΦ 

 
͙͎̅ͯͪ͊ 1.2.  ˩ ͔͙͔ͫͨͪͣͤͭ͟ ͤ͊ ˩͚͍Ά͙ͪ ͙ ͫΆ͙ͭͪͯ͒ͤͼ͙ 

 

˹͔΅ͦ ͍͔ͨͦ;͔Σ ͔ͫ͒͡ ͤ͊ͫͭΆ͍͔ͨ͊ͤͭͦ ͤ͊ ͭͪ͊ͤͫͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύͭ͊Σ ͙͊ͨͫͯͤ͟͡Ύͭ ͙ͨͦ͊͘͡ͻ͙͊ͪ͒ ͔ͫ 
͙͍͔ͨͪͦ͗͒͊͘ ͍ ͔͙ͨͦͦͤ͟͡ΎͭΦ͊ ˿͔͍͔͒ͦ͊ͭͤͦ͡͡ ͭͪ͊ͤͫͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύͭ͊ ͔ ͔͍͔ͤ͊ͫ͒ͫͭͤ͊͡ ͙ ͨͪͦͼ͔ͫΆͭ ͊ͫ͘Ύ͎͊ 
͎͔͔͙ͤͭ;͙ͤΎ ͔͙ͣ͊ͭͪ͊͡Φ 

 

˩͚͍Ά͙ͪ ͙ ͫΆ͙ͭͪͯ͒ͤͼ͙ ͍ͯͫͭ͊ͤͦΎ͍͊ͭΣ ;͔ ˨˹˴ ͔ ͭͪ͊ͤͫͺ͙ͦͪͣͪ͊΅͙Ύ ͺ͊ͭͦͪ͟ ͙ ͔ 
͙͔ͤͦͫͭ͡ ͤ͊ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ͭ͊ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙ΎΦ 
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˥˶ˢˤˢ 1 ˹ ̂˴˶˩ˮ˹˻ˤˮ ˴ˮ˿˩˶ˮ˹ˮ 

    Alfred Hershey and Martha Chase (1952) 

̆Άͪ΄͙ ͙ ͔͚̉͘ ͫ͊ ͙͙ͪ͊͋ͦͭ͡ ͫ ͔͙͋͊ͭͪͦ͟ͺ͎͊͊ ́н (͍͙͙ͪͯͫΣ ͙͍ͯ͋͊΅͙ ͔͙͙͋͊ͭͪ͟ύΣ ͚ͦͭ͟ ͦ ͔ 
͙͎͔ͪ͊͒ͤ͘ ͙͘ͼΎͦ͡ ͦͭ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ ͙ ˨˹˴Φ ˤͫΎ͊͟ ͍͙ͪͯͫͤ͊ ;͙͊ͫͭͼ͊ ͔͚͍͒ͫͭ͊ ͊ͭͦ͟ 
͔ͣͦͯ͟͡͡Ύͪͤ͊ ͙ͫͨͪͤͼ͍ͦ͊͟Σ ͙͔͙ͤ͗ͭͪ͊͟΅͊ ͍ͫͦΎ ͎͔͔͙ͤͭ;͔ͤ ͔͙ͣ͊ͭͪ͊͡ ͍ E. coliΤ ͨͪ͊ͤ͊ͭ͊͘ 

͍͙ͪͯͫͤ͊ͭ͊ ͊ͨͫͯ͊͟͡ ͍ͦͫͭ͊͊ ͙͔͔ͨͪͪͨͤ͊͟ ͟Άͣ ͍Άͤ΄ͤ͊ͭ͊ ͫͭͪ͊ͤ͊ ͤ͊ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡Φ ˭͊ ͒͊ ͔ͫ ͔͔ͦͨͪ͒͡Ύ ͭ
͙͒͊͡ ͎͔͔͙ͤͭ;͙ͤΎͭ ͔͙ͣ͊ͭͪ͊͡ ͤ͊ ͍͙ͪͯͫ͊ ͔ ͔͙ͨͪͦͭͤ ͙͙͡ ˨˹˴Σ ͙͔͍͔͙͔ͫ͒ͦ͊ͭͭ͘͡͡ ͙͙ͦͪ͊ͭ͘͡ ͍͙͙ͪͯͫͤ 
;͙͊ͫͭͼ͙ ͙ ͎͙ ͔ͪ͊͒͘͡Ύͭ ͤ͊ ͍͔͒ ;͙͊ͫͭ ς ͍  ͔͒ͤ͊ͭ͊ ;͊ͫͭ ͔͔͋͗͊ͭ͡ ˨˹˴ ͤ͊ ͍͙͙͔ͪͯͫͤͭ ;͙͊ͫͭͼ͙ ͫ 32PΣ ͊ 
 ͍͎͒ͪͯ͊ ;͊ͫͭ  ͋ ͔͔͗͊ͭ͡ ͍͙͙͔ͪͯͫͤͭ ͔͙͙͔ͨͪͦͭͤͭ ͫ 35{Φ ́Ά͚ ͊ͭͦ͟ ͍ ˨˹˴ ͙͍ͨͫ͊͡ ͫΎͪ͊Σ ͊ ͍ ͔͙͙͔ͨͪͦͭͤͭ 
͙͍ͨͫ͊͡ ͺͦͫͺͦͪΣ ͔͙ͭ͘ ͙͙͍͙ͪ͊͒ͦ͊ͭͤ͟ ͙͙ͦͭͦͨ͘ ͔͍ͨͪ͒ͦͫͭ͊Ύ ͔ͭͯ͒ͦ͋ͤ ͤ͊;͙ͤ ͊͘ ͎͙ͪ͊ͪ͊ͤ͘;͍͊͊eͤ ͤ ͊
͍͒͊ͭ͊ ͙ͭͨ͊ ͣ ͔͙ͦͯ͟͡͡Φ ˮ͘ ͔͍͔͙͔ͫ͒ͦ͊ͭͭ͡͡ ͙ͤͺ͔͙ͭͪ͊ͭ͟ E. coli ͫ ͭ͊͊͟ ͔͋͡Ύ͙͔͊ͤͭ͘ ͍͙͙ͪͯͫͤ ;͙͊ͫͭͼ͙, 
͙ͨͪ ͔ͦͭͦ͟ ͔ͭ ͔ͫ ͤ͊ ͍ͣͤͦ͗͊͊ͭ ό͔͙ͪͨ͡ͼ͙ ͪ͊ͭ) ͍ ͔͙͋͊ͭͪ͊ͤ͊ͭ͊͟͡ ͔ͭ͊͟͟͡Φ ˿͔ͣͫͭ͊ ͔ͫ͒͡ ͍ͭͦ͊ e 
͔ͦ͋ͪ͊͋ͦͭͤ͊  ;͔ͪ͘ ͪ͊ͭͦ͟͟ ͙͔ͨͯͫͪ͊ͤ͡ ͍ ͔͔͋ͤ͒ͪ͡ ͊͘ ͒͊ ͔ͫ ͔ͦͭ͒͡Ύͭ ͔͙͔͊ͪ͊ͤͭ͘͘ ͔͙͙͋͊ͭͪ͟ ͦͭ 
͙͔ͨͪ͊ͤͭ͘ ͍͙͙ͪͯͫͤ ͙͊ͨͫͯ͟͡Φ ˴͎ͦ͊ͭͦ ͙͔͍͔͙͔ͫ͒ͦ͊ͭͭ͘͡͡ ͙͔͍ͣͪ͊ͭ͘ ͙͙͍ͪ͊͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͊͟Σ ͔ͭ ͙͍ͦͭͪ͊ͭ͟Σ 
;͔ ͎ͦ͡Ύͣ͊ ;͊ͫͭ ͦͭ ͔͋͡Ύ͊ͤ͊ͭ͊͘ ͫ 32t ˨˹˴ ͔ ͍͡Ύ͊͘͡ ͍ ͔͙͙͔͋͊ͭͪ͊ͤͭ͟͡ ͔͙ͭ͟͟͡Σ ͒ͦ͊ͭͦ͟ ͨͦ-͎ͦ͡Ύͣ͊ͭ͊ 
;͊ͫͭ ͦͭ ͔͋͡Ύ͙͔͊ͤͭ͘ ͫ 35{ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ ͍ͦͫͭ͊͊ͭ ͍ ͙͔ͨͪ͊ͤͭ͘ ͙͊ͨͫͯ͟͡. ˮ͔͙͙͔ͤ͗ͭͪ͊ͤͭ͟ ˨˹˴ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡ 
͊ͪ͊ͭ͟ ͔͙͙͔͋͊ͭͪ͊ͤͭ͟͡ ͔͙ͭ͟͟͡ ͒͊ ͙͍͔ͨͪͦ͗͒͊ͭ͘ ͍͔ͨͦ;͔ ͍͙ͪͯͫͤ͊ ˨˹˴ ͙ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΦ 

 

 

 

 

 

 

1.2. ˾˹˴ ς ͤ ͙͔ͦͫͭ͡ ͤ͊ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύ 

ˤΆ͍ ͍͙ͫ;͙͟ ͙ͨͦͤ͊ͭ͘ ͤ͊ ;͍͔ͦ͊͟ ͔͙ͭ͟͟͡ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ͭ͊ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύ ͔ͫ ͫΆͻͪ͊ͤΎ͍͊ ͚ͭͪ͊ͤͦ ͍ ˨˹˴Φ ˽͙ͪ 
͍͙͙͔ͪͯͫͭ ͍ͭͦ͊ ͔ ͙ͪ͊͘͡;ͤͦΦ ˤ͙͙͔ͪͯͫͭ ͔ͤ ͫ͊ ͙͍͙͗ ͫΆ΅͔͍ͫͭ͊ ͍ ͙͊ͫ͟͡;͔͙ͫ͟Ύ ͙ͫͣͫΆ͡Σ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ 
͍͙͎͙ͤ͊ ͍͙͊ͫ͘Ύͭ ͦͭ ͔ͭ͊͟͟͡ ͎͙͔͙ͦͫͭͦͨͪͣͤ͟ ͊͘ ͍͔ͫͦͭͦ ͍Ά͙͍͔͔ͨͪͦ͗͒͊ͤ͘͘Φ ˹͔͍͙͙͊ͫͣͦ͘ ͦͭ ͍ͭͦ͊Σ 
͍͙͙͔ͪͯͫͭ ͫΆ΅ͦ ͙͔͍ͨͪͭ͗͊͊ͭ ͎͔͔͙ͤͭ;͔ͤ ͔͙ͣ͊ͭͪ͊͡ ͨͦ͒ ͺͦͪͣ͊ͭ͊ ͤ͊ ͔͙͍͙ͤͯͤͦ͟͡ ͙͔͙͙ͫͤ͟͡Σ ͚ͦͭͦ͟ 
͔ ͔ͤͦ͋ͻ͙ͦ͒ͣ ͊͘ ͭΎͻͤͦͭͦ ͍Ά͙͍͔͔ͨͪͦ͗͒͊ͤ͘͘ ͍ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡ ͎͙͔͙ͦͫͭͦͨͪͣͤ͟Φ 

  Fraenkel-Conrat and Singer (1956) 

ˮ͔͍͔͙͔ͫ͒ͦ͊ͭͭ͘͡͡ ͍͔ͨͪͦ͗͒͊ͭ ͨ Ά͍͙ͪΎͭ ͔͔͙͔ͫͨͪͣͤͭ͟Σ ͚ͦͭͦ͟ ͍͒ͦ͊͊͘͟Σ ;͔ ˾˹˴ ͫΆ΅ͦ ͎ͣͦ͊ͭ 
͒͊ ͋Ά͒͊ͭ ͎͔͔͙ͤͭ;͔ͤ ͔͙ͣ͊ͭͪ͊͡Φ ͔́ ͙ͯ͘;͍͊͊ͭ  ͍͙ͪͯͫΆͭ ͤ͊ ͭΌͭΌ͔͍ͤ͊ͭ͊ ͚ͣͦ͊͊͘͟ (TMV) -  
ͣ͊͡Ά͟ ͙͔͔ͪ͊ͫͭͭͤ͡ ͍͙ͪͯͫ,  ͟ ͚ͦͭͦ ͔  ͪ͟Ά͔ͫͭͤ ͤ͊ ͨΆ͍ͪͦͭͦ ͔͙͔ͪ͊ͫͭͤΣ ͍ ͔ͦͭͦ͟ ͔ ͙͋͡ ͙ͦͭͪͭ͟ - 

ͭΌͭΌͤ ͦ΅͔ ͔ͨͪ͘ мулл ͎Φ ˨͔ͤͫ ͔ Ύͫͤͦ, ;͔ ͭͦ ͚ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͊ͪ͊͘͘Ύ͍͊ ͤ͊͒ мрл ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͍͙͍͔͒ͦ 
͔͙ͪ͊ͫͭͤΎ - ͔͔ͤ͘͡;ͯͼ͙Σ ͔͍͔͙ͨ͡͡ ͙ ͼ͍͔ͭΎΦ ˤ͙ͪͯͫΆͭ ͔ͫ ͪ͊ͨͪͦͫͭͪ͊ͤ͘Ύ͍͊ ͔ͣͻ͙͊ͤ;ͤͦΣ ͍͙͚͙ͤ͊͊͘͟͡ ͍ 
͔͙ͪ͊ͫͭͤΎͭ͊ ;͔ͪ͘ ͤ͊ͪ͊ͤΎ͍͙͊ͤΎΣ ͊ͭͦ͟ ͙͙͔ͫͣͨͭͦͣͭ ͤ͊ ͔ͣͦ͊͘;ͤ͊ͭ͊ ͔͋ͦͫͭ͡ ͍͟͡Ό;͍͊ͭ ͚ͤ͊-;͔ͫͭͦ 
͔ͣͦ͊͘;͙ͤ ΄͙͊ͪ͟ ͨͦ ͙ͫͭ͊ͭ͊͡ ͍ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͤΌ͙͊ͤͫ ͤ͊ ͔͔ͤͦ͘͡ ͙ ͗Άͭͦ͡Σ ͍͔͊͋͊ͤ͘ ͔ͪ͊ͫͭ͗Σ ͍͙͍͔͊͊ͤ͘ 
ͤ͊ ͙ͫͭ͊ͭ͊͡Φ ¢a± ͔ ͨΆ͍͙ͪΎͭ ͍͙ͪͯͫΣ ͚ͦͭͦ͟ ͔ ͙͙͙ͪͫͭ͊ͪ͊ͤ͘͟͡ ͙ ;͙Ύͭͦ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͔ ͙͘Ύ͔ͫͤͤ͊ ͍ 
͙ͨͦ͒ͪͦ͋ͤͦͫͭΦ ͚́ͦ ͔  ˾˹˴ ͍͙ͪͯͫΣ ͙͎͔ͪ͊͒ͤ͘ ͦͭ ͔͙͙͒ͤ;ͤ͊ ͍͙ͤ͊ͭ͊ ˾˹˴Σ ͙͊ͨͫͯͪ͊ͤ͊͟͡ ͍ ͼ͙͙͙ͤ͒ͪ͡;ͤ͊ 
͔͙͍ͨͪͦͭͤͦ͊ ͍͙͍ͦ͋͊͟Φ ˾͙͊͘͡;͙͔ͤͭ ΅͍͔͊ͣͦ ͤ͊ ¢a± ͔ͫ ͻ͔͙͙͊ͪ͊ͭͪͪ͊ͭ͘͟ ͫ ͙ͪ͊͘͡;͙Ύ ͍ ͻ͙͙ͣ;͙ͤΎ 
ͫΆ͍ͫͭ͊ ͤ͊ ͔ͭͻ͙͔ͤͭ ͔͙͍͙ͨͪͦͭͤͦ ͍͙͍͙ͦ͋͟. 

͔͔̅ͪͤ͟͡-˴ͦͤͪ͊ͭ ͍ͪ͊ͪ͊͋ͦͭ͘ ͊͊͘ ͨΆ͍͙ͪ ͨΆͭ ͔ͭͻ͙͙ͤ͟ ͊͘ ͔ͪ͊͒͘͡Ύ͔ͤ ͤ͊ ͔͙͙ͨͪͦͭͤͭ ͔͙ ˾˹˴ ͤ͊ ¢a± 
;͔ͪ͘ ͙͍͔ͨͦ͊ͤ͘͘͡ ͤ͊ ͻ͙͙ͣ;͔͙ͫ͟ ͎͔͙͊ͤͭ. ˿͔͒͡ ͍ͭͦ͊ ͙͍ͨͦ͊͘͘͡ ͙͙͔ͦ͊ͭͭ͘͡ ͊͘  ͙ͤͺ͔͙͔ͭͪ͊ͤ͟ ͤ͊ 
ͭΌͭΌ͔͍͙ͤ ͔͙ͪ͊ͫͭͤΎ, ͙ ͤ͊͋͡Ό͍͒͊͊Σ ;͔ ͔͙ͨͪͦͭͤΆͭ ͫ͊ͣ ͨͦ ͔͔ͫ͋ ͙ͫ ͔ͤ ͙ͨͪ;͙ͤΎ͍͊ ͙ͤͺ͔͟ͼ͙Ύ ͍ 
ͭΌͭΌ͔͍͙͔ͤͭ ͙ͫͭ͊͡Σ ͒ͦ͊ͭͦ͟ ͔͔ͦͭ͒ͤ͊ͭ͊͡ ˾˹˴ ͔ͣͦͯ͊͟͡͡ ͔ ͒ͦͫͭ͊ͭΆ;ͤ͊ ͊͘ ͍͙͙͔ͪ͊ͭ͘ ͤ͊ ͔ͣͦ͊͘;ͤ͊ 
͔͋ͦͫͭ͡. ˸ ͊ͦ͟͡ ͨͦ-͟ΆͫͤͦΣ ͔͔̅ͪͤ͟͡-˴ͦͤͪ͊ͭ ͙ ˿͙͎ͤΆͪ ͙͍ͨͦ͊ͭ͘͘͡ ͍͒͊ ͪ ͙͊͘͡;͙ͤ ΅͊ͣ͊ ͤ͊ ¢a± ό͙ͭͨ-

˽ͪͦͯ;͍͔͊ͤͭͦ ͍ͨͦ͊͊͘͟  ͔͙͔ͯ͋͒ͭͤͦ͡Σ ;͔ ͍͙ͪͯͫͤ͊ͭ͊ ˨˹˴Σ ͊͘ ͙ͪ͊͊͘͟͡ ͦͭ ͍͙͙ͪͯͫͤΎ 
͔͙ͨͪͦͭͤΣ  ͍ ͙͊͘͡ ͍ ͔͙͔ͭͭ͟͟͡ ͤ͊ ͋ ͔͙͙͔͊ͭͪ͊ͤͭ͟͡ ͎͙͔͙ͦͫͭͦͨͪͣͤͼ͙. ˿ ͔͍͔͒ͦ͊ͭͤͦ͡͡ 
͎͔͔͙ͤͭ;͙ͤΎͭ ͔͙ͣ͊ͭͪ͊͡ ͤ͊ ͍͙ ͪͯͫ ͔͊ ͫΆ͍͔ͫͭ͊ͤ ͦͭ ˨˹˴Φ ˭͔͊͒ͤͦ ͫ ͨͪͦͯ;͍͙͊ͤΎͭ͊Σ 
͍͔͙ͤ͊ͨͪ͊ͤ ͦͭ ˩͚͍Ά͙ͪΣ ˸͊͟˶͊ͯ͒ ͙ ˸͊͟˴͙͊ͪͭΣ ͙ͭͦ͘ ͔͔͙͔ͫͨͪͣͤͭ͟ ͍ͨͦͭΆ͍ͪ͗͒͊͊Σ 
;͔ ˨˹˴ ͔ ͍͙ͦͫͤͦͤΎͭ ͙͔ͤͦͫͭ͡ ͤ͊ ͔͍͔ͤ͊ͫ͒ͫͭͤͦͫͭͭ͊͡Φ 
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! ͙ ͙ͭͨ-B)Σ ͤ͊ ͙ͦͭͦ͟ ͪ ͔͊͒͘͡Ύͭ ˾ ˹˴ ͦͭ ͔͙͍͙͔ͨͪͦͭͤͦͭ ͍͙͍͙ͦ͋͟Φ ˿͔͒͡ ͍ͭͦ͊ ͔͍ͫͣͫ͊ͭ ͔͙͙ͨͪͦͭͤͭ ͔ͦ ͭ 
͔͙͙͒ͤΎ ΅͊ͣ ͫ ˾˹˴ ͤ͊ ͎͙͒ͪͯΎ ΅͊ ͙ͣ ͔͙ͪͦͤͫͭͪͯͪ͊ͭ͟ ͻ͙͙͙͋ͪ͒ͤ ͍͙͙ͪͯͫΦ ˿͔͒͡ ͍͙͍͔ͭͪ͊ͤ ͤ͊ 
ͻ͙͙͙͔͋ͪ͒ͤͭ ͍͙͙ͪͯͫͤ  ;͙͊ͫͭͼ͙ ͍Άͪͻͯ ͙͍͙͗ ͭΌͭΌ͔͍͙ͤ ͙ͫͭ͊͡Σ ͔ͭ ͍ͯͫͭ͊ͤͦΎ͍͊ͭ ͨͦ ͺ͔͙͙ͤͦͭͨͤ ͙ 
͎͔͙͙ͤͦͭͨͤ ͔͔͙͋͘͡Σ ;͔ ͔ͫ ͙͍͔ͨͪͦ͗͒͊ͭ͘ ͍͙͙ͪͯͫ ͙͔͙͒ͤͭ;͙ͤ  ͫ̈́ ͊ͣΣ͊ ͦͭ ͚ͦͭͦ͟ ͔ ͙͙ͦͪ͊ͤ͊͘͡ ˾˹˴Φ 

 

 

 

˽ͦ -͎ͦ͡Ύͣ͊ͭ͊ ;͊ͫͭ ͦͭ ͙͔͙͔ͪ͊ͫͭͭͤͭ͡ ͍͙͙ͪͯͫ ͙͍ͨͦ͊ͭ͘͘͡ ˾˹˴ ͊͘ ͫΆͻ͔͙͔ͪ͊ͤͤ ͤ͊ ͙͒͊ͤͤΦ ˤ 
͔͔͔͍͙͔͗͒ͤͭͦ ͙ͫ ;͍͔ͦ͟ ͔ͫͪ΅͊ ͻ͙͡Ύ͙͒ ˾˹˴ ͍͙͙ͪͯͫΦ ˣ͔͙ͦͫͭ͡ ͊ͭͦ͟ ͎͙ͪͨΣ ͙͙ͣͦͪ͋͡Σ ͻ͔͙ͨ͊ͭͭ ˿Σ 
͔͋ͦ͊͡Σ ͋Ύͫ ͙ ͙͙͔͙ͨͦͦͣͭ͡͡ ͔ͫ ͙ͨͪ;͙ͤΎ͍͊ͭ ͙ ͔͍ͨͪ͒͊͊ͭ ͦͭ ˾˹˴ ͍͙͙ͪͯͫΦ  

1.3. ˿ͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͤ͊ ˨˹˴ ͙  ˾˹˴ 

˹͔͙͍͙͔ͯͤͦͭ͟͡ ͙͔͙͙ͫͤ͟͡ ͫ͊ ͎͔͙ͦͣ͡ ͙͔͙ͨͦͣͪ͡Σ ͫΆ͍͔͙ͫͭ͊ͤ ͦͭ ͍ͨͦͭ͊ͪΎ΅͙ ͔ͫ ͔͙͙͒ͤͼ͙ ͤ͊ ͔͙͒ͤ ͙ 
ͫΆ΅͙ ͎͙͍͙ͪ͊͒ͤ ͔͔͔͙ͣͤͭ͡ - ͔͙ͣͦͤͦͣͪΣ ͙ ͤ͊ͨͦ͒ͦ͋Ύ͍͊ͭ ͔͔ͨͪͤ͊͡ ͎ͦΆ͙ͪ͡ͼ͊Σ ͍͔ͤ͊ͨͪ͊ͤ͊ ͦͭ ͎ͣͤͦͦ 
͔͙ͨͪ͡Φ ˸͔͙͔ͦͤͦͣͪͭ ͤ͊ ͔͙͍͙͔ͤͯͤͦͭ͟͡ ͙͔͙͙ͫͤ͟͡ ͫ͊ ͔͙͙ͤͯͦͭ͒ͭ͟͡Σ͔ ͍ͫΆ͙ͪ͊ͤ͘ ͨͦ ͔ͣ͗͒ͯ ͙ͫ ;͔ͪ͘ 
͍͔͙ͦ͊ͤͭͤ͟͡ ͍ͪΆ͙͘͟Φ ˨˹ ˴͔ ͔͙͍ͤͯͤͦ͊ͭ͊͟͡ ͙͔͙ͫͤ͊͟͡Σ ͦ͟Ύͭͦ ͫΆͻͪ͊ͤΎ͍͊ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙ΎΦ 
ˢͦ͟ ͼΎ͊ͭ͊͡ ˨˹˴ ͍ ͙͙ͭͨ;ͤ͊ͭ͊ ͔ͭ͊͟͟͡ ͤ͊ ͚͙͋ͦ͊ͤ͘͟ ͔ͫ ͔͎͔ͪ͊ͭͤ͘ ͦͭ ͚ͪ͊͟ ͒ͦ ͚ͪ͊͟Σ ͭΎ ΅͔ ͔ͫ ͙ͨͪͦͫͭͪ͊ 
͍͔ͨͦ;͔ ͦͭ н ƳΦ ˾˹˴ ͔ ͔͙͍ͤͯͤͦ͊ͭ͊͟͡ ͙͔͙ͫͤ͊͟͡Σ ͎͍ͦͭͦͦͪͤ͊ ͊͘ ͙͍͔ͨͦ͊ͤͭͦ͘͘͡ ͤ͊ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ͭ͊ 
͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙ΎΣ ͙ͦ͒ͪ͊ͤ͊͟ ͍ ˨˹˴Σ ͊͘ ͙͍͍ͨͪͦͦ͒ͫͭͦͭͦ͘ ͤ͊ ͻ͙͡Ύ͙͒ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΣ ͙͙ͦͭͪͭ͟ ͍ ͙͍͙͔͗ͭ 
͎͙͙ͦͪ͊ͤͣ͘Φ 

1.3.1. ˽Ά͍͙ͪ;ͤ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͤ͊ ˨˹˴ ͙  ˾˹˴ 

˽͔͍͔ͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͊͡͡ ͙͙͡ ͔ͪ͒Άͭ ͤ͊ ͔͙͙͔ͤͯͦͭ͒ͭ͟͡ ͔͔ͦͨͪ͒͡Ύ ͨΆ͍͙ͪ;ͤ͊ͭ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͤ͊ ˨˹˴ ͙ ˾˹˴Φ 

ˤ͔͙ͫ͟ ͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡ ͔  ͙͎͔ͪ͊͒ͤ͘ ͦͭ ͙ͭͪ ͍͙ͦͫͤͦͤ ͔ͦͣͨͦͤͤͭ͊͟ (͙͎̅ͯͪ͊ 1.3): 

- ͔ͨͤͭͦ͊͘ όͣͦͤͦ͊͘ͻ͙͔͊ͪ͒ͤ ͦ ͫͭ͊ͭΆ͟ ͫ ͔ͨͭ C ͊ ͭͦͣ͊ύ  
- ͊ͦͭͤ͊͘ ͋͊͊͘ (͊ͦͭͫ͘Ά͒Άͪ͗͊΅ͦ ͻ͔͔ͭͪͦͼ͙͙͟͡;ͤͦ ͙͍ͨͪͦͦ͒ͤͦ͘) 
- ͺͦͫͺ͊ͭͤ͊ ͙͙͡ ͙ͨͦ͡ͺͦͫͺ͊ͭͤ͊ ͎ͪͯͨ͊.  

 

  
˴͎ͦ͊ͭͦ ͔ͨͤͭͦͤ͊ͭ͊͘ ͊͘ͻ͊ͪ ͔ ͙ͪ͋ͦ͊͘Σ ͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡Άͭ ͔ͫ ͙ͤ͊ͪ;͊ ͙͔͙ͪ͋ͦͤͯͦͭ͒͟͡Σ ͊ ͨͦͯ͡;͔ͤ͊ͭ͊ 
͔͙͍ͤͯͤͦ͊͟͡ ͙͔͙ͫͤ͊͟͡ ͔ ˾˹˴Σ ͊ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͔  н-͔͙͙͒ͦͫͪ͋ͦ͊͘͟Σ ͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡Άͭ ͔ ͔͙͙͔͙͒ͦͫͪ͋ͦͤͯͦͭ͒͘͟͟͡Σ 
͊ ͔͙͍ͤͯͤͦ͊ͭ͊͟͡ ͙͔͙ͫͤ͊͟͡ ͔ ˨˹˴ (͙͎̅ͯͪ͊ 1.4).  

ˢ͙͔ͦͭͤͭ͘ ͙͋͊͘Σ ͙͙ͦͭͪͭ͟ ͍ ͔͙͙͔ͤͯͦͭ͒ͭ͟͡Σ ͔ͫ ͙͊ͫ͟͡ͺ͙ͼ͙ͪ͊ͭ ͊ͭͦ͟ ͙͙͙͙͙ͨͪͣ͒ͤ ͙͙͡ ͙͙ͨͯͪͤΦ 
˽͙͙͙͙͙͔ͪͣ͒ͤͭ ͫ͊ ͻ͔͔ͭͪͦͼ͙͙͟͡;͙ͤ ͙͙͊ͣͤ ͫ ͍͒͊ N ͊ͭͦͣ͊ ͍ ΄͔ͫͭ;͔͔ͤͤ͡ ͨͪΆ͔ͫͭͤ ͙ ͍͟͡Ό;͍͊ͭ 
ͯͪ͊ͼ͙͡ (U)Σ ͙͙ͭͣͤ ό́ύ ͙ ͼ͙͙ͭͦͤ͘ (C)Φ ˽͙͙͔ͯͪͤͭ ͫ͊ ͻ͔͔ͭͪͦͼ͙͙͟͡;͙ͤ ͙͙͊ͣͤΣ ͫΆͫͭͦΎ΅͙ ͔ͫ ͦͭ 
͙͙͙͙͍ͨͪͣ͒ͤͦ ͨͪΆ͔ͫͭͤΣ ͔͙ͦͤ͒ͤͪ͊ͤ͘͟ ͫ ͔ͨͭ;͔͔ͤͤ͡ ͨͪΆ͔ͫͭͤ ͫ N ͙͊ͦͭͤ͘ ͊ͭͦͣ͊Φ ˢ͔͙͒ͤͤΆͭ ό)s ͙ 
͎͙ͯ͊ͤͤΆͭ  (G) ͫ ͊ ͍͙͔ͦͫͤͦͤͭ ͙͙ͨͯͪͤΣ ͙͙ͦͭͪͭ͟ ͍ ͔͙͍͙͔ͤͯͤͦͭ͟͡ ͙͔͙͙ͫͤ͟͡. 

ˢͦͭͤ͊ͭ͊͘ ͋͊͊͘ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͔͍ͨͦͫͪ͒ͫͭͦͣ bм-͊ͭͦͣ͊ ό͊͘ ͙͙͙͙͙͔ͨͪͣ͒ͤͭύ ͙͡  ͙ N9-͊ͭͦͣ͊ ό͊͘ 
͙͙͔ͨͯͪͤͭύ ͦͭ ͻ͔͔ͭͪͦͼ͙͙͟͡;͙ͤΎ ͨͪΆ͔ͫͭͤ ͫ /м-͊ͭͦͣ͊ ͤ͊ ͨ ͔ͤͭͦ͊͘Σ ͔͍ͨͦͫͪ͒ͫͭͦͣ b-͎͙͙ͦ͒ͤ͊͘͟͡ 
͍ͪΆ͊͘͟Φ ́͊͊͟ ͔ͫ ͺ͙ͦͪͣͪ͊ ͤ ͔͙ͯͦ͒͘͟͡ (͙͎̅ͯͪ͊ 1.4Σ ͙́͊͋͡ͼ͊ м.1). ˴ ͎ͦ͊ͭͦ ͻ͙ ͙͒ͪͦͫͤ͊ͭ͊͟͡ ͎ͪͯͨ͊ ͙ͨͪ 

͙͎̅ͯͪ͊ 1.3.  ˿ ͻ͔͙ͣ͊ͭ;ͤͦ ͔͍ͨͪ͒ͫͭ͊Ύ͔ͤ ͤ͊ 
ͫͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡ ͊

ˮ͔͍͙ͫ͒͊ͤ͘͡Ύͭ͊ ͤ͊ ͔͔̅ͪͤ͟͡-˴ͦͤͪ͊ͭ ͙ ͫΆ͙ͭͪͯ͒ͤͼ͙ ͍ͨͦ͊͊ͭ͘͟Σ ;͔ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ͭ͊ 
͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͋Ά͔͒ ͫΆͻͪ͊ͤΎ͍͊ͤ͊ ͔ͤ ͫ͊ͣͦ ͍ ˨˹˴Σ ͤͦ ͙ ͍ ˾˹˴Φ  
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C5-͊ͭͦͣ͊ ͤ͊ ͔ͨͤͭͦ͊ͭ͊͘ ͫ ͔ͺͦͫͺ͙͙ͦͪͪ͊͡Σ ͔͙ͤͯͦ͒͘͟͡Άͭ ͔ͫ  ͔͍ͨͪͪΆ΅͊ ͍ ͤͯ ͔͙ͦͭ͟͡ ͒ ό͔͙ͤͯͦ͘͟͡ ͒ 
ͣͦͤͦͺͦͫͺ͊ͭύΦ 

 

 
 

      

 

 

͙́͊͋͡ͼ͊ мΦ1. ˹͙͔͍͙͊ͣͤͦ͊ͤ ͔ͤ͊ ͔͙͙͔ͤͯͦͭ͒ͭ͟͡ ͫΆ͎͊ͫͤͦ͡ ˸͔͙͗͒ͯͤ͊ͪͦ͒ͤΎ ͫΆΌ͘ ͨͦ ;͙ͫͭ͊ ͙ 
͙ͨͪͦ͗ͤ͊͡ ͻ͙͙ͣΎ (The International Union of Pure and Applied Chemistry, IUPAC)  

ˢ˭ ˻́˹ˢ 
ˣˢ˭ˢ 

˹̂˴˶˩˻˭ˮ˨ 
ό͊ͦͭͤ͊͘ ͋͊͊͘ Ҍ 
͔ͨͤͭͦ͊͘ύ 

˹̂˴˶˩˻́ˮ˨ 
ό͊ͦͭͤ͊͘ ͋͊͊͘ Ҍ ͔ͨͤͭͦ͊͘ Ҍ ͺͦͫͺ͊ͭͤ͊ ͎ͪͯͨ͊ύ 

 
ˢ͔͍͙͋ͪ͊ͭͯͪ͊ 

Adenine Adenosine A Adenosine mono-, di-, and triphosphate AMP, ADP, ATP 

Cytosine Cytidine C Cytidine mono-, di-, and triphosphate CMP, CDP, CTP 

Guanine Guanosine G Guanosine mono-, di-, and triphosphate GMP, GDP, GTP 

Uracil Uridine U Uridine mono-, di-, and triphosphate UMP, UDP, UTP 

Thymine Thymidine T Thymidine mono-, di-, and triphosphate TMP, TDP, TTP 

 

˹͔͙͙͔ͯͦͭ͒ͭ͟͡ ͫ͊ ͍ͫΆ͙ͪ͊ͤ͘ ͍ ͙͔ͨͦͣͪͤ͊ͭ͊͡ ͍͔͙͎ͪ͊ ;͔ͪ͘ ͺͦͫͺ͙͔͔͙ͦ͒ͫͭͪͤ ͍ͪΆ͙͘͟ ό͙͎̅ͯͪ͊ 1.5). 
̅ͦͫͺ͙͔͔ͦ͒ͫͭͪͤ͊ ͍ͪΆ͊͘͟ ͍Ά͙͍ͤ͊͘͟Σ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͻ͙͙͙͔͒ͪͦͫͤͭ͟͡ ͎͙ͪͯͨ ͍Ά͍ ͺͦͫͺͦͪͤ͊ͭ͊ ͙͔͙ͫͤ͊͟͡ 
͔͎͙ͪ͊ͪ͊ͭ ͫ ͻ͙͙͙͒ͪͦͫͤ͟͡ ͎͙ͪͯͨ ͤ͊ ͎͙͒ͪͯ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡Σ ͍͚͙ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘͟ ͍͔͒ ͔͔͙ͫͭͪͤ ͍ͪΆ͙͘͟Φ ˽ͦ-
͔ͦͤͪͭͤͦ͟͟Σ ͺͦͫͺ͙͔͔ͦ͒ͫͭͪͤ͊ͭ͊ ͍ͪΆ͊͘͟ ͔ͣ͗͒ͯ ͍͒͊ ͔͙ͤͯͦͭ͒͊͟͡ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ /оϥ-͊ͭͦͣ ͤ͊ ͔ͨͤͭͦ͊ͭ͊͘ ͤ͊ 
͔͙͙͒ͤΎ ͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡ ͙ /рϥ -͊ͭͦͣŀ ͤ͊  ͔ͨͤͭͦ͊ͭ͊͘ ͤ͊ ͎͙͒ͪͯΎ ͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡ όͦͭͭͯ͟ ͙ ͙͔ͣͭͦΣ 3'-5' 
ͺͦͫͺ͙͔͔ͦ͒ͫͭͪͤ͊ ͍ͪΆ͊͘͟ύΦ ˽ͦ ͙ͭͦ͘ ͤ͊;͙ͤ ͙ͨͪ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͙͙͔ͤͯͦͭ͒ͭ͟͡ ͍ ͙͔͙ͨͦͤͯͦͭ͒ͤ͊ͭ͊͟͡͡ 
͍͔͙͎ͪ͊ ͍ͫͭ͊͊ ͔͍͔ͪ͒ͯ͊ͤ ͤ͊ ͺͦͫͺ͙͊ͭͤ ͙ ͊͘ͻ͙͊ͪͤ ͔͙͙͒ͤͼ͙ όн-͔͙͙͒ͦͫͪ͋ͦ͊͘͟ ͍ ˨˹˴ ͙ ͙ͪ͋ͦ͊͘ ͍ ˾˹˴ύΣ 
͙ͦͭͦ͟ ͺ͙ͦͪͣͪ͊ͭ ͭΦ ͤ͊ͪΦ ͊͘ͻ͊ͪͦͦ͘-ͺͦͫͺ͔͊ͭͤ ͔͔ͫͭ͟͡ ͤ͊ ͔͙͍ͤͯͤͦ͊ͭ͊͟͡ ͙͔͙ͫͤ͊͟͡Σ ͦͭ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͫ 
ͪ͊ͦͤ͘͟͡Ύ͍͊ͭ  ͙͍͙͔ͨͯͪͤͦͭ ͙ ͙͙͙͙͍͙͔ͨͪͣ͒ͤͦͭ ͙͋͊͘Φ 

͙͎̅ͯͪ͊ 1.4. ˿ ͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͤ͊ ͔͙͙͔ͤͯͦͭ͒ͭ͟͡Σ 
͙͎ͪ͊͗͒͊͘΅͙ ͔͙͍͙͔ͤͯͤͦͭ͟͡ ͙͔͙͙ͫͤ͟͡ 
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ˤͫΎ͊͟ ͺͦͫͺ͊ͭͤ͊ ͎ͪͯͨ͊ ͙ͣ͊ ͔͙͒ͤ ͙͔ͫ͟͡ ͍͔ͦ͒ͦͪͦ͒ͤ ͊ͭͦͣΣ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͚͙͙ͦͤͪ͊͘ ͙ͨͪ ͺ͙͙͎͙ͦͦ͘͡;ͤͦ 
ͪ˹ ό͔ͣͦ͗ ͒͊ ͙͔ͨͪͣ͊ ͔͔͙ͭͪͦͤ͟͡ ͙ ͒͊ ͍ͦͭ͒͊͊ ͙ͨͪͦͭͦͤύ ˽͙ͦͪ͊͒ ͙ͭ͊͘ ͙ͨͪ;͙ͤ͊ ͊͘ͻ͊ͪͦͦ͘-
ͺͦͫͺ͙͊ͭͤΎ ͔͔ͫͭ͟͡ ͔ ͍͔ͤ͊ͭͦ͊ͪͤ ͙ͦͭͪͼ͔͊ͭͤͦ͡Σ ͦͭ ͟Ά͔͒ͭͦ ͙͍͒͊  ͙ ͙͔͍͙͔ͤ͊ͣͤͦ͊ͤͭͦ ͤ͊ 
͔͙͍͙͔ͤͯͤͦͭ͟͡ ͟ ͙͔͙͙ͫͤ͡Φ 

 

 
 

 

 

˽ͦ͒ͦ͋ͤͦ ͤ͊ ͔͙͙͔ͨͪͦͭͤͭΣ ͔͙͍͙͔ͤͯͤͦͭ͟͡ ͙͔͙͙ͫͤ͟͡ ͙ͣ͊ͭ ͨΆ͍͙ͪ;ͤ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟Σ ͦ͟Ύͭͦ ͔ͫ ͔͔ͦͨͪ͒͡Ύ 
͊ͭͦ͟ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͊͡͡ ͤ ͊ ͔ͭͻ͙͔ͤͭ ͔͙͙ͤͯͦͭ͒͟͡ ό͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙ΎύΦ ˭͊ ͙ͪ͊͊͘͟͡ ͦͭ ͔͙͙͔ͨͪͦͭͤͭΣ ͙ͦͭͦ͟ 
͙ͣ͊ͭ нл ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͍͙͒͊ ͙͙͔͙͙͊ͣͤͦͫͤ͟͡Σ ͍ ͔͙͍͙͔ͤͯͤͦͭ͟͡ ͙͔͙͙ͫͤ͟͡ ͙ͣ͊ ͫ͊ͣͦ п ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͍͙͒͊ 
͔͙͙ͤͯͦͭ͒͟͡Φ ˽͙ͪ ͙͙͍͔ͨͫ͊ͤ͘ ͤ͊ ͙͙͔͙͙͔͊ͣͤͦͫͤͤͭ͟͡ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͤ͊ ͔͙͙͔ͨͪͦͭͤͭ ͔ͫ 
͊ͨͦ͘;͍͊ ͫ b-͔͙ͭͪͣͤ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊͟͡Φ ˽͙ͪ ͔͙͙͔ͤͯͦͭ͒ͤͭ͟͡ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Σ ͚͙ͪ͊ͤ͟Ύͭ 
͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡ ͍ ͔͙͙͒ͤΎ ͚ͪ͊͟ ͤ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ͭ͊ ͙ͣ͊ ͍ͫͦ͋ͦ͒ͤ͊ р  ͺͦͫͺ͊ͭͤ͊ ͎ͪͯͨ͊ ς рΨ ͚ͪ͊͟Σ ͒ͦ͊ͭͦ͟ 
͚͙ͪ͊ͤ͟Ύͭ ͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡ ͍ ͎͙͒ͪͯΎ ͚ͪ͊͟ ͙ͣ͊ ͍ͫͦ͋ͦ͒ͤ͊ о  ͻ͙͙͒ͪͦͫͤ͊͟͡ ͎ͪͯͨ͊ ς оΨ ͚ͪ͊͟Φ 
˽͔͍͔͙͔ͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͡͡ ͤ͊ ͔͙͍͙͔ͤͯͤͦͭ͟͡ ͙͔͙͙ͫͤ͟͡ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͔ͫ ͙͍͊ͨͫ͊ͭ͘ ͍ ͨͦͫͦ͊͟ ͦͭ р  ͟Άͣ о 
ς ͭ ͔ͦͫͭ ͦͭ р  ͪ͊͟Ύ ͒ͦ о  ͪ͊͟Ύ ό͙͎̅ͯͪ͊ 1.5). 

͙͎̅ͯͪ͊ 1.5. ʅʫʢʣʝʦʪʠʜʥʘ ʚʝʨʠʛʘ. ʇʨʝʜʩʪʘʚʝʥʘʪʘ ʚʝʨʠʛʘ 

ʚʢʣʶʯʚʘ 3 ʥʫʢʣʝʦʪʠʜʘ ɸʜʝʥʠʥ (ɸ), ʎʠʪʦʟʠʥ (C) ʠ ɻʫʘʥʠʥ (G). 

˾͙͔͊͋ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͨΆ͍͙ͪ;ͤ͊ͭ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͤ͊ ˨˹˴ ͙ ˾˹˴ ͔ ͦͭ ͫΆ΅͔͍͔ͫͭͤͦ ͤ͊͘;͔͙͔ͤ ͊͘ ͪ͊͘΄͙ͺ͍͔ͪͦ͊ͤͭͦ ͤ͊ 
͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ͭ͊ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙ΎΦ ˽͔ͪͼ͙ͤ͊ͭ͊͘ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͤ͊ ͔͙͙͔ͤͯͦͭ͒ͭ͟͡ ͙ͦ͒ͪ͊͟ ͎͔͔͙ͤͭ;͙ͤΎ ͦ͒͟Σ 
͚ͦͭͦ͟ ͍ͯͨͪ͊͡Ύ͍͊ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͙͔ͤͭ ͺͯͤ͟ͼ͙͙Σ ͔͎͙ͪͯͪ͊͡ ͎͔ͤͤ͊ͭ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύ ͙ ͍ ͚ͪ͊ͤ͊͟ ͔ͫͣͭ͊͟ ͔͔ͦͨͪ͒͡Ύ 
͍͙͙͙͔͒ͣͭ ͻ͔͙͙͙͊ͪ͊ͭͪͫͭ͟͟ ͤ͊ ͎͙͙͔ͦͪ͊ͤͣͭ͘Φ ͍́ͦ͊ ͍͎ͦͫͤͦͦͨͦ͊͊͡΅ͦ ͙͔ͤ͊ͤ͘ ͔ ͍ ͍ͦͫͤͦ͊ͭ͊ ͤ͊ ΄͙ͪͦ͟ 
͔ͫͨͭ͟Άͪ ͦͭ ͔ͣͦͯ͟͡͡Ύ͙ͪͤ ͔ͭͻ͙͙ͤ͟Σ ͙͍͙ͨͦ͊ͤ͘͘͡ ͊͘ ͙͊ͤ͊͘͡ ͙ ͙͙͔ͣ͊ͤͨͯͪ͊ͤ͡ ͤ͊ ͎͔͔͙ͤͭ;͔ͤ ͔͙ͣ͊ͭͪ͊͡Φ  

˽ͦ Ύ͍͊ͭ͊ ͤ͊ ͔ͭͻ͎͙͙͔ͤͦͦͭ͡ ͊͘ ˨˹˴ ͔͍͔͙͔ͫͤͪ͊ͤ͟ ͔͍ͪͦ͡Όͼ͙͙͙ͦͤͪ͊͘ ͔ͣͦͯ͟͡͡Ύͪͤ͊ͭ͊ ͙͎͙͋ͦͦ͡ΎΣ 
͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͚͙͊͟ ͤ͊ ͙͔͍͔͙͔ͫ͒ͦ͊ͭͭ͘͡͡ ͒͊ ;͔ͭ͊ͭ ͙ ͙͔͔͙ͤͭͪͨͪͭͪ͊ͭ ͔͙͙ͤͯͦͭ͒ͤ͟͡ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͫ 
͔͔͋ͨͪ͘ͼ͔͔͒ͤͭͤ͊ ͭͦ;ͤͦͫͭ (˽͙͔͙͔ͪͦ͗ͤ͡ м ͙ ˽͙͔͙͔ͪͦ͗ͤ͡ 2). 
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1.3.2.  ʕ ͙ͭͦͪ;ͤ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͤ͊ ˨˹˴ 

ˤ ͪ͊͟Ύ ͤ͊ рл-͔ͭ ͎͙͙ͦ͒ͤ ͤ͊ ͙͙ͣͤ͊͡Ύ ͍͔͟ ͤ͊͋͡Ό͔͙͔͒ͤͭͦ ͤ͊ ˩͍͙ͪͤ ͎̉͊ͪ͊ͺΣ ;͔ ͙͔͋͊ͭ͘ ͙ͨͪͫΆ͍ͫͭ͊ͭ 
͍ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͙ͦ͟͡;͔͍ͫͭ͊ ͍ ˨˹˴ ͤ͊ ͙ͪ͊͘͡;͙͔ͤͭ ͍͙͍͔͒ͦΣ ͍͔͒ͦ͗͒͊ ͒ͦ ͦͤ͟ͼ͔ͨͼ͙Ύͭ͊Σ ;͔ 
͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͊͡͡ ͦͭ ͙͋͊͘ ͔ ͺͦͪͣ͊ͭ͊Σ ͍ ͦ͟Ύͭͦ ͔ͫ ͔ͨͪͤ͊ͫΎ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙ΎΦ  

                  Erwin Chargaff (1944-1950) 

͎̉͊ͪ͊ͺ ͍͔ͨͪͦ͗͒͊ ͔͙ͨͦͪ͒ͼ͊ ͦͭ ͙͍͙͍͙ͤͦ͊ͭͤ ͔͔͙͔͙ͫͨͪͣͤͭ͟ όͻ͙͔͊ͪͭͤ͊ ͻ͎ͪͦͣ͊ͭͦͪ͊ͺ͙Ύ 
͙ ͍͙͔͍ͯͭͪ͊ͦͭͦ͊͡͡ ͔͙ͫͨͭͪͦͫͦͨ͟͟Ύύ ͔ͨͪ͘ 40-͔ͭ ͎͙͙ͦ͒ͤ ͤ͊ 20 ͍͔͟Σ ͺ͙͙ͦͯͫͪ͊ͤ͟ ͍Άͪͻͯ 
͙͔͍͔ͣͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͍͙ͦͫͤͦͤΎ ͫΆ͍ͫͭ͊ ͤ͊ ˨˹˴ ͍ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͍͙͍͔͒ͦ ͙ ͎͙ͦͪ͊ͤΦ ͚́ͦ ͯ ͍ͫͭ͊ͤͦΎ͍͊Σ 

;:͔ (1) ͫ Άͦͭͤͦ΄͔͙͔ͤͭͦ ͤ͊ ͙͙ͨͯͪͤ ͟Άͣ ͙͙͙͙͙ͨͪͣ͒ͤ  ͔ мΤ (2) ͫ Άͦͭͤͦ΄͔͙͔ͤͭͦ ͤ͊ ͔͙͊͒ͤͤ (A) ͟ Άͣ 
͙͙ͭͣͤ (T) ͙   ͤ ͊ ͎ͯ ͙͊ͤͤ (G) ͟ Άͣ ͼ͙͙ͭͦͤ͘ (C)Σ ͫΆ͍͔ͦͭͭͤͦΣ ͫΆ΅ͦ ͫ͊ мΤ (3) ͫΆͦͭͤͦ΄͔͙ͤΎͭ͊ ͤ͊ ͙͔͋͊ͭ͘ 
ͤ͊ ˨˹ ˴ ͫ͊ ͫͻ͙ͦ͒ͤ ͍ ͙ͪ͊͘͡;͙͔ͤͭ ͎͙ͦͪ͊ͤ ͤ ͔͙͊͒ͤ ͙ ͫΆ΅͙ ͎͙ͦͪ͊ͤ͘ΆͣΤ ͙ (4) ͫΆ͍ͫͭ͊Άͭ ͤ͊ ˨˹˴ ͔ 
͍͙͍͒ͦ-͔ͦͫͨͼ͙ͺ͙;͔ͤΦ ˻͍͔ͫͤ ͍ͭͦ͊ ͚ͭͦ ͍ͯͫͭ͊ͤͦΎ͍͊ ͍ͭ͊͊͊͟ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;ͤͦͫͭ ͊͘ ΄͙ͪͦ͟ ͔ͫͨͭ͟Άͪ ͦͭ 
͍͙͍͔͒ͦΣ ͍͙͊ͪͪ͊΅͙ ͦͭ ͔͙͙͋͊ͭͪ͟ ͒ͦ ;͍͔ͦ͟. ˹͔͎͍͙͔ͦͭ ͔͙ͪͯͭ͊ͭ͘͡ ͍͔͎͍ͦͨͪͦͪ͊͊ͭ ͔͙ͨͪ͒΄͙ͤ 
͍Ύ͍͙ͪ͊ͤΎΣ ͔ͫͨͦͪ͒ ͙ͦͭͦ͟ ͫͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ˨˹˴ ͔ ͍͔͙͔ͨͦͭͦͪͤ ͤ͊ ;͔͙͙ͭͪͭ ͔͙͋͊͘ ͙ ͔͍͔ͫ͒ͦ͊ͭͤͦ͡͡ 
ͣͦͤͦͭͦͤͤ͊ ͙͙͡ ͔ͤͫͨͦͫͦ͋ͤ͊ ͒͊ ͦ͋Ύ͙ͫͤ ͙͎͙͋ͦͦ͡;ͤͦͭͦ ͙͔ͪ͊ͤͦͦ͋ͪ͊͘͘Φ ˽͔͙ͪ͒ ͪ͊͋ͦͭ͊ͭ͊ ͤ͊ ͎̉͊ͪ͊ͺ 
ͯ;͔͙͔ͤͭ ͫ͊ ͍Ύ͍ͪ͊͡Σ͙ ;͔ ͔ͣͦͯ͟͡͡Ύͪͤ͊ͭ͊ ͍ͦͫͤͦ͊ ͤ͊ ͙͎͙͋ͦͦ͡;ͤ͊ͭ͊ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;ͤͦͫͭ ͔ͫ ͙ͤ͊ͣͪ͊ ͍ 
͔͙͙͔ͨͪͦͭͤͭΣ ͙ͦͭͦ͟ ͫ͊ ͫΆ͍͔͙ͫͭ͊ͤ ͦͭ ͍͔͔͒͊͒ͫͭ ͍͙͒͊ ͙͙͔͙͙͊ͣͤͦͫͤ͟͡ ͙ ͨͦ ͙ͭͦ͘ ͤ͊;͙ͤ ͙͔͍ͨͪͭ͗͊͊ͭ 
ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟Σ ͨͦ-͎͙͋͊ͦͨͪ͡Ύͭͤ͊ ͊͘ ͦͭ;͙͔ͭ͊ͤ ͤ͊ ͙͎͙͋ͦͦ͡;ͤͦͭͦ ͙͔ͪ͊ͤͦͦ͋ͪ͊͘͘Φ 

˻͙͙ͭͪͭ͟Ύͭ͊ ͤ͊ ͎̉͊ͪ͊ͺ ͔͎ͨͪ͒ͨͦ͊͊ͭ͡ ͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤ͘ ͤ͊ ͋ ͍͊ͦ͊ͭ͊͘ ͍͚͒ͦ͟ ͙͍  ˨˹ Σ˴ ͙ ͙͎ͨͦͣ͊ͭ ͤ͊ ̂ͦͭͫΆͤ 
͙ ˴͙ͪ͟ ͒͊ ͫΆ͒͊͒͊ͭ͘ ͒ ͍͚ͦͤ-͙͙ͦͫͨͪ͊ͤ͡Ύ ͔ͣͦ͒͡ ͤ͊ ͫ ͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͟ ͊ͤ ͊ ˨˹˴Φ 

 

 

 

 

 

 

  Rosalind Franklin and Maurice Wilkins (1952) 

˾͙ͦ͊ͤ͒͘͡ ͙̅ͪ͊ͤͤ͟͡ ͙ ˸͙ͦͪͫ ͙͙̂ͤͫ͟͡ ͙͔͍ͫ͒͊ͭ͘͡ ͫͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ˨˹˴,  ͙͍͚͙ͨͦ͊͘͘͟͡ 
͔͎͔͍ͪͤͭͤͦ͊ͭ͊ ͙͒ͺͪ͊͟ͼ͙Ύ ͊ͭͦ͟ ͍͔ͦͫͤͦͤ ͙͔ͤͫͭͪͯͣͤͭ ͊͘ ͙͊ͤ͊͘͡. ˽͙ͪ ͙ͭͦ͘ ͔ͣͭͦ͒Σ 
͔ͪ ͎͔͍͙͔ͤͭͤͦͭ ͡Ά;͙Σ ͦ͋͡Ά;͍͚͙͊͟ ˨˹˴ ͔ͣͦͯ͊͟͡͡Σ ͔ͪͺ͙ͪ͊ͭͪ͊ͭ͟ ͙ͨͪ ͦͤͭ͊ͭ͟͟ ͫ ͙͔͊ͭͦͣͭΦ 

˽ͪͦͺ͙͡Άͭ ͤ͊ ͔͚͍͔ͪ͊ͫ͊ͤ͘ ͤ͊ ͔͎͔͍͙͔ͪͤͭͤͦͭ ͡Ά;͙ ͔ͫ ͙͍͊ͨͫ͊͘ ͍Άͪͻͯ ͺ͙ͣ͡ ͙ ͔ͫ ͙͍ͨͦ͊͘͘͡ ͊͘ 
͙͘ΎͫͤΎ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͔͚͙͒ͭ͊͡ ͦͭ ͔ͣͦͯ͟͡͡Ύͪͤ͊ͭ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ 

͙̅ͪ͊ͤͤ͟͡ ͙͍ͨͦ͊͘͘͡ ͍  ͙͔͍͙ͫ͒͊ͤ͘͡Ύͭ͊ ͙ͫ ͒ ͍͔ ͺ͙ͦͪͣ ͤ͊ ͟ ͙͙͙ͪͫͭ͊ͪ͊ͤ͊͘͡ ˨ ˹Σ˴ ͔͒ͤ͊ ͦͭ ͙ͦͭͦ͟ ͔  ͨͦ-
ͻ͙͙͒ͪ͊ͭͪ͊ͤ ͊ͦ ͭ ͎͒ͪͯ͊ͭ͊. ́ Ύ ͙ͤ͊ͪ;͊ ͨͦ-ͻ͙͙͒ͪ͊ͭͪ͊ͤ͊ͭ͊ ͺͦͪͣ͊ .-ͺͦͪͣ͊Σ ͊ ͎͒ͪͯ͊ͭ͊ ˢ-ͺͦͪͣ͊Φ ˿͔͎͊ 
͔ͤ͊ͣ͘Σ ;͔ .-ͺͦͪͣ͊ͭ͊ ͤ͊ ˨˹˴ ͔ ͍ͦͫͤͦͤ͊ͭ͊ ͺͦͪͣ͊ ͤ͊ ˨˹˴ ͍ ͙͍͙͔͗ͭ ͔͙ͭ͟͟͡Σ ͟Ά͔͒ͭͦ ͦͦͤ͊ͭ͊͟͡ 
͔ͫͪ͒͊ ͔ ͙ͫͤͦ͡ ͻ͙͙͒ͪ͊ͭͪ͊ͤ͊. 

˽͔ͪ͘ мфрн ͎Φ ͙̅ͪ͊ͤͤ͟͡Σ ͔͊͒ͤͦ͘ ͫΆͫ ͍ͫͦΎ ͒ͦͭͦͪ͊ͤͭ͟ ˾͔͚ͣΆͤ͒ ˥͙͎ͦͫͤ͡, ͍͙ͨͪ͊ α˿ ͙ͤͣ͊͟ рмά ͤŀ .-
ͺͦͪͣ͊ͭ͊ ͤ͊ ˨˹˴ ͫ ͙͘͟͡Ό;͙͔ͭͤͦ͡ Ύ͔ͫͤ ͙͒ͺͪ͊͟ͼ͙͔ͦͤͤ ͨͪͦͺ͙͡Σ ͦ͟Ύͭͦ ͙͙͍ͨͪ͒ͦ͋͊ ͨͦ-͟Άͫͤͦ 
͍͔͍ͫͭͦͤ͊ ͙͍͔ͫͭͤͦͫͭ͘Φ ˤΆ͘ ͍ͦͫͤͦ͊ ͤ͊ ͙ͭ͊͘ ͙ͫͤͣ͊͟Σ ͊ͭͦ͟͟ ͙ ͤ͊ ͔ͨͪ͒ͻ͙ͦ͒ͤ ͙͒͊ͤͤ ͦͭ ͔͎͔ͪͤͭͤͦ-
͙͔ͫͭͪͯͭͯͪͤͭ͟ ͙͙͊ͤ͊͘͡  ͤ͊  ͙̅ͪ͊ͤͤ͟͡ ͙ ͙͙̂ͤͫ͟͡Σ ͫ͊ ͙͍͔͔͙͒ͤ͘ ͍͙ͦͫͤͦͤͭ ͔͔͙ͨ͊ͪ͊ͣͭͪ ͤ͊ ˨˹˴ 
͔ͣͦͯ͊ͭ͊͟͡͡Υ όмύ .-ͺͦͪͣ͊ͭ͊ ͤ͊ ˨˹˴ ͔ ͍͙ͨͪ͊ͤ͊͡ ͙ͫͨͪ͊͊͡Σ ͦ͟Ύͭͦ ͍͙ͨͪ͊ ͔͙͒ͤ ͦ͋ͦͪͦͭ ͤ͊ ͍͔͙ͫ͟ оΣп 
ƴƳΣ όнύ ͭΎ ͙ͣ͊ ͙͔͒͊ͣͭΆͪ ͦͦͦ͟͡ н ƴƳ; (3) ͪ ͊ͫͭͦ͘Ύ͙͔ͤͭͦ ͔ͣ͗͒ͯ ͫΆ͔͙ͫ͒ͤͭ ͔ͤ ͔͙͙ͯͦͭ͒͟͡ ͔ лΣоп ƴƳ 
͙ ͨͦ ͙ͭͦ͘ ͤ͊;͙ͤ ͭͪΎ͍͋͊ ͒͊ ͙ͣ͊ мл ͔͙ͤͯͦͭ͒͊͟͡ ͤ͊ ͦ͋ͦͪͦͭΦ ˿͙ͤͣ͊ͭ͊͟ ͔ͤ ͍ͨͦ͊͊͘͟Σ ͔͋͘ 
͔͙ͣ͊ͭͣ͊ͭ;͔͙ͫ͟ ͙͊ͤ͊͘͡Σ ͙͒͊͡ ͙ͣ͊ нΣ о ͙͙͡ п ͙͙ͫͨͪ͊͡Φ ˿͙ͤͣ͊͟ рм ͫΆ΅ͦ ͭ͊͊͟ ͎͍͊͊ͭ͊͘ ͊͟͟ ͫ͊ 

˽͍͙ͪ͊ͦ͡ м 
˨˹˴Σ ͔͍͙͙ͤ͊ͫͣͦ͘ ͦͭ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͙ͤΎ ͍͙͒Σ ͫΆ͒Άͪ͗͊ ͍͙ͪ͊ͤ ͙ͦ͟͡;͔͍ͫͭ͊ 
͔͙͊͒ͤͤ όˢύ ͙ ͙͙ͭͣͤ ό́ύ ͙ ͍͙ͪ͊ͤ ͙ͦ͟͡;͔͍ͫͭ͊ ͼ͙͙ͭͦͤ͘ (C)͙  ͎͙ͯ͊ͤͤ (G). 

˽͍͙ͪ͊ͦ͡ н  
˿Ά͍ͫͭ͊Άͭ ͤ͊ ˨˹˴ ͔ ͍͙͍͒ͦͦ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͔ͤΦ 
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͔͔͙ͨͦ͒ͪ͒ͤ ͤΎ͙ͦ͟ ͦͭ ͻ͙͙ͣ;͙͔ͤͭ ͎͙ͪͯͨ ͤ͊ ˨˹˴Υ ͔͙͔ͭ͗ͭ͟ ͺͦͫͺ͙͊ͭͤ ͎͙ͪͯͨ ͔͗͊ͭ͡ ͦͭ ͍Άͤ΄ͤ͊ͭ͊ 
ͫͭͪ͊ͤ͊ ͤ͊ ͙ͫͨͪ͊͊ͭ͊͡Σ ͊ ͙͔͋͊ͭ͘ ͔͗͊ͭ͡ ͍Ά͔ͭͪ ͍ ͙ͫͨͪ͊͊ͭ͊͡Φ 

˴͙͎ͪͫͭ͊ͦͪ͊͡ͺͫ͊͟ ͙ͫͤͣ͊͟ ͤ͊ ͙͔͍ͤ͊ͭͪ ͙͔ͭͣͦͤͯ͊ͭ͟͡Σ ͙ͭͨ .Φ Ϧ˿͙ͤͣ͊͟ рмΦϦ ˸͚͊ мфрн ͎Φ ˻͙͎͙ͪͤ͊͡Άͭ 
͔ͫ ͫΆͻͪ͊ͤΎ͍͊ ͍ ͔͙͔͒ͦͯͣͤͭͭ͟ ͤ͊ ˢ͍͊ ͔̆͡Άͤ ͙ ˶͙ͤͯͫ ˽͙͎ͦͤ͡Φ ˿Ά͔͒͊ͭ͘͡Υ ˾͙ͦ͊ͤ͒͘͡ ͙̅ͪ͊ͤͤ͟͡Σ 
˾͔͚ͣΆͤ͒ ˥Φ ˥͙͎ͦͫͤ͡ 

 

 
 

˴͊ͭͦ ͔ͫ ͙ͣ͊ͭ ͔͍͙ͨͪ͒͒ ͔͙ͭ͘ ͤ͊͋͡Ό͔͙͒ͤΎΣ ͍ͦͫͭ͊͊ͭ ͍͔͒ ͔͙͍͙͔͍ͨͪ͒͊ͭͫͭ͊͘͟͡Υ ͒͊ ͔ͫ ͙͙ͪ͊͋ͦͭ͘ 
ͫͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ˨˹˴ ͙ ͒͊ ͔ͫ ͦ͋Ύ͙ͫͤ ͊͟͟ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͦͭ ͙͋͊͘ ͍ ˨˹˴ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔͔͙ͦͨͪ͒͡ 
͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͊͡͡ ͤ͊ ͙͙͔͙͙͔͊ͣͤͦͫͤͭ͟͡ ͍ ͔͙ͨͪͦͭͤ͊Φ 

                  James Watson and Francis Crick (1953) 

˽͔ͪ͘ мфро ͎Φ  ˨͔͚͗ͣͫ ̂ͦͭͫΆͤ ͙ ͙̅ͪ͊ͤͫͫ ˴͙ͪ͟ ͙͍ͨͯ͋ͯ͊ͭ͟͡ ͍ͫͦΎͭ ͙͍͔͊ͫͭͤ͘ ͙͊ͫͭ͊ͭΎ 
"Molecular Structure of Nucleic Acids: A Structure for Deoxyribose Nucleic Acid"Σ ͍ ͦ͟Ύͭͦ 
ͫ͊ͣͦ ͤ͊ ͍͔͒ ͙ͫͭͪ͊ͤͼ͙ ͙͍ͦͨͫ͊ͭ ͍͚͒ͦͤͦ-͙ͫͨͪ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟  ͤ͊ ˨˹˴Φ ˤ ͔͎ͤͦ ͔ͭ 

͔͎ͨͪ͒͊͊ͭ͡ ͔͔͙͔ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤͭ͟͡ ͙͋͊͘ - ͔͙͊͒ͤͤ ͙ ͙ͭ ͙ͣͤ ό-śύ, ͎ͯ ͙͊ͤͤ ͙ ͼ͙ ͙ͭͦͤ͘ (G-C) - ͒͊ ͔ͫ 
͍ͫΆ͍ͪ͊ͭ͘ ͨ ͔ͦͣ͗͒ͯ ͙ͫ  ͍ͼ͔ͤͭΆͪ͊ ͤ͊ ͍͚͒ͦͤ͊ ͙ͫͨͪ͊͊͡Σ ͨͦ͒͒Ά͚͙ͪ͗͊͟ ͘ ͔͊͒ͤͦ ͍͔͔͒ͭ ͍͔͙͎͙ͪ ͤ͊ ˨˹˴Φ 
ˤ ͙ͫ͊ͣΎ ͚ͪ͊͟ ͤ͊ ͙ͫͭ͊ͭΎͭ͊Σ ͔ͭ ͔͙ͦͣͤͭͪ͊ͭ͟ ͨͦ;͙ͭ ͊ͭͦ͟ ͤ͊ͫͭͪ͊ͤ͊Υ α˹͔ ͙ͤ ͯ͋Ύ͎ͤ͊ ͦͭ ͍͙͙͔ͤͣ͊ͤͭͦΣ ;͔ 
͔ͫͨͼ͙ͺ͙;ͤͦͭͦ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ ͙͔͋͊ͭ͘Σ ͔ͦͭͦ͟ ͙ͨͦͫͭͯͪ͊͡ͻ͔ͣΣ ͍͔͎͒ͤ͊͊ ͔͎ͨͪ͒ͨͦ͊͊͡ ͍Ά͔ͣͦ͗ͤ͘ 
͔ͣͻ͙͊ͤ͘Άͣ ͊͘ ͙͔ͦͨͪ͊ͤ͟ ͤ͊ ͎͔͔͙ͤͭ;͙ͤΎ ͔͙ͣ͊ͭͪ͊͡Φά 

˹͙͙͊ͫͭͤ͊Σ ͔͙͒ͤ ͔͔ͣͫͼ ͔ͫ͒͡ ͊ͭͦ͟ ͙͊ͫ͟͡;͔ͫ͊ͭ͊͟ ͙ͫͭ͊ͭΎ ͔ͫ ͔ ͨͦ Ύ͍͙͡ ͍͊  ͔ͨ;͊ͭ ͍ ͙͙͔ͫͨͫ͊ͤͭͦ bŀǘǳǊŜΣ 
̂ͦͭͫΆͤ ͙ ˴͙ͪ͟ ͙͍ͨͯ͋ͯ͊͟͡ ͍ͭͭͦͪ͊ ͙ͫͭ͊ͭΎΣ ͦ͟Ύͭͦ ͔͎ͨͪ͒ͨͦ͊͊͡ ͊͟͟ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͫ ͙ͦͨͪ͊͟ ˨˹˴Φ ˤ ͙ͭ͊͘ 
͙ͫͭ͊ͭΎ ͔ͭ ͙͍͊͊ͭ͘͘͟ ͻ͙͔ͨͦͭ͊ͭ͊͘Σ ;͔ ͍͔͔͒ͭ ͍͔͙͎͙ͪ ͤ͊ ͍͚͒ͦͤ͊ͭ͊ ͙ͫͨͪ͊͊͡ ͒͊ ͔ͫ ͍͙͍ͪ͊͊ͭ͘ ͙ ͍ͫΎ͊͟ 
͍͔͙͎ͪ͊ ͙ͫͯ͗͡ ͊ͭͦ͟ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ ͊͘ ͙͔ͫͤͭ͊͘ ͤ͊ ͔͔ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤ͊͟͡ ͒Ά΅͔ͪͤ͊ ͍͔͙͎ͪ͊Φ ˤ ͔ͭͻ͙ͤΎ ͔ͣͦ͒͡Σ 
͔ͤ͊ͪ;͔ͤ ͔͍͙͍ͨͦͯͦͤͫͪ͊ͭͤ͊͟͡ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ΎΣ ͍ͫΎ͊͟ ͍ͤͦ͊ ͔ͣͦͯ͊͟͡͡ ͤ͊ ˨˹˴ ͔ͫ ͫΆ͙ͫͭͦ ͦͭ ͔͒ͤ͊ 
͍͔͙͎ͪ͊Σ ͨͦͯ͡;͔ͤ͊ ͦͭ ͙͎͙ͦͪͤ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͙͔ͪͦ͒ͭͫ͊͟͡ ͔ͣͦͯ͊͟͡͡Σ ͙ ͔͒ͤ͊ ͍͙͔͙ͤͦͦͫͤͭͪ͊ͤ͊͘ ͍͔͙͎ͪ͊Φ 

 

 

 

 

˨͍ ͔͔ͭ ͙͔͙͙ͨͦͤͯͦͭ͒ͤ͟͡͡ ͍͔͙͎͙ͪ ͍ ͍͚͒ͦͤ͊ͭ͊ ͙ͫͨͪ͊͊͡ ͤ͊ ˨˹˴ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊ͭ͘ ;͔ͪ͘ ͍ͦ͒ͦͪͦ͒ͤ ͙
͍ͪΆ͘͟ ͙ͣ ͔͗͒ͯ ͙͔͊ͦͭͤͭ͘ ͙͋͊͘ (͙͎̅ͯͪ͊ 1.6)Φ ˻͙͍͔͋ͤͦͤͦ͟ G ͫ ͔ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͚ͤ͊-͙ͫͭ͊͋ͤͦ͡ ͫ / - ;͔ͪ͘ ͙ͭͪ 
͍͙ͦ͒ͦͪͦ͒ͤ ͍ͪΆ͙͘͟Σ ͒ͦ͊ͭͦ͟ ! ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͚ͤ͊-͙ͫͭ͊͋ͤͦ͡ ͫ ¢ ς ;͔ͪ͘ ͍͔͒ ͍͙ͦ͒ͦͪͦ͒ͤ ͍ͪΆ͙͘͟. 
˿͍ Ά͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͍͔͒ͭ ͔ ͫΆ͍͔͙ͦͭͭͤ ͙͊ͦͭͤ͘ ͙͋͊͘ ;͔ͪ͘ ͍͙ͦ͒ͦͪͦ͒ͤ ͍ͪΆ͙͘͟ ͔ͫ ͙͍ͦͨͫ͊ ͊ͭͦ͟ 
͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤ͘ ͤ͊ ͍͋͊ͦ͘ ͊͒ ͍͚ͦ͊͟ όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ ōŀǎŜ ǇŀƛǊΣ ͫΆ͔ͪ͊ͭͤͦ͟ ōǇύ ͙ ͙͡ ͍͋͊ͦͦ͘ ͍ͫ͒ͦΎ͍͔͊ͤΣ ͊ ͙͔͋͊ͭ͘ 

˨˹˴ ͔ ͍͚͒ͦͤͦ-͍͔͙ͪ͗ͤ͊ ͙ͫͨͪ͊͊͡, ͦ͟Ύͭͦ ͙ͤͦͫ ͎͔͔͙ͤͭ;͙͔ͤͭ ͙ͤͫͭͪͯ͟ͼ͙͙ ͙ ͔ͣͦ͗ 
͒͊ ͔ͫ ͍ͫ͊ͣͦΆ͙͍͔ͨͪͦ͗͒͊͘͘ ;͔ͪ͘ ͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤ͘ ͤ͊ ͙͔͙͒ͤͭ;͙ͤ ͙ͦͨ͟ΎΦ 

˴͙͎ͪͫͭ͊ͦͪ͊͡ͺͫ͊͟ ͙ͫͤͣ͊͟ ͤ͊ ͙͔͍ͤ͊ͭͪ ͙͔ͭͣͦͤͯ͊ͭ͟͡Σ ͙ͭͨ .Φ 
Ϧ˿͙ͤͣ͊͟ рмΦϦ ˸͚͊ мфрн ͎Φ  

˻͙͎͙ͪͤ͊͡Άͭ ͔ͫ ͫΆͻͪ͊ͤΎ͍͊ ͍ ͔͙͔͒ͦͯͣͤͭͭ͟ ͤ͊ ˢ͍͊ ͔̆͡Άͤ ͙ 
˶͙ͤͯͫ ˽͙͎ͦͤ͡Φ ˿Ά͔͒͊ͭ͘͡Υ ˾͙ͦ͊ͤ͒͘͡ ͙̅ͪ͊ͤͤ͟͡Σ ˾͔͚ͣΆͤ͒ 
˥͙͎ͦͫͤ͡ ό͙͔͍ͤ͊ͭͪ ͙͔ͭͣͦͤͯ͊ͭ͟͡ - ˨˹˴Σ ͙͍͔͘͡;͔ͤ͊ ͦͭ 
͙ͭͣͯͫͤ͊ͭ͊ ͔͗͊͘͡ ͤ͊ ͔͔ͭ͡ύ 
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͔ͫ ͦ͘ ͤ͊;͍͊͊ͭ ͊ͭͦ͟ ͔͔͙ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤ͟͡ (ͦͭ ͎͊ͤ͡Φ complementary - ͒ͦͨΆ͍͊͡΅͙ ͔ͫύΣ ͭΦ ͔Φ ͍ ˨˹˴ 
͔ͣͦͯ͊ͭ͊͟͡͡ ͔ͫ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͭ͘ ͔͔͙͔ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤͭ͟͡ ͍͚͙͒ͦ͟ ˢ-́ ͙ D-CΣ ͙ͤ͊ͪ;͙͊ͤ ͦ΅͔ ͍͚͙͒ͦ͟ ͤ͊ ̂ͦͭͫΆͤ 
͙ ˴͙ͪ͟.  

ˤΆ͍ ͍ͫΎ͊͟ ͍͋͊ͦ͊͘ ͍͚͒ͦ͊͟Σ ͔͒ͤ͊ͭ͊ ͋͊͊͘ ͔ ͨ-͔ͦͦ͋ͣͤ ͊ό͙ͨͯͪͤ ͫ ͍͒͊ ͨͪΆ͔ͫͭͤ͊) ͦͭ ͎͒ͪͯ͊ͭ͊ ͋͊͊͘ 
ό͙͙͙͙ͨͪͣ͒ͤ ͫ ͔͙͒ͤ ͨͪΆ͔ͫͭͤ), ͍͔ͨͪͦͫͭͪ͊ͤͫͭͤͦ ͔ͭͻ͙͔ͤͭ ͙ͫͭͪͯͭͯͪ͟ ͔ͫ ͍ͤ͊ͨ͊ͫ͊ͭ ͚ͤ͊-͔͒ͦ͋ͪ  ͙ ͔ͫ 
͎ͪ͊ͨͦ͊͊ͭ͘͡ ͔͔͎͙͚ͤͪͤͦ ͚ͤ͊-͎͙͋͊ͦͨͪ͡Ύͭͤͦ ͍Ά͍ ͍Ά͔ͭͪ΄ͤͦͫͭͭ͊ ͤ͊ ͍͚͒ͦͤ͊ͭ͊ ͙ͫͨͪ͊͊͡Φ ˭͊ͻ͊ͪͦͦ͘-
ͺͦͫͺ͙͊ͭͤΎͭ ͔͔ͫͭ͟͡ ͔ ͦͭ ͍Άͤ΄ͤ͊ͭ͊ ͫͭͪ͊ͤ͊ ͤ͊ ͍͚͒ͦͤ͊ͭ͊ ͙ͫͨͪ͊͊͡ ͙ ͙ͤͦͫ ͙ͦͭͪͼ͔͙͊ͭͤ͡ ͊ͪ͘Ύ͙͒ 
͍Άͪͻͯ ͺͦͫͺ͙͔͊ͭͤͭ ͎͙ͪͯͨΦ ˣ͍͙͔͊ͦͭ͘ ͍͚͙͒ͦ͟ όˢ-́ ͙ D-/ύ ͫ͊ ͦͭ ͍Ά͔ͭͪ΄ͤ͊ͭ͊ ͫͭͪ͊ͤ͊ ͤ͊ ͍͚͒ͦͤ͊ͭ͊ 
͙ͫͨͪ͊͊͡Φ ͔́ ͫ͊ ͙ͨͦͫ͟͡ ͙ ͔͗͊ͭ͡ ͔͔͙ͨͪͨͤ͒ͯ͟͡Ύͪͤͦ ͤ͊ ͦͫͭ͊ ͤ͊ ͙ͫͨͪ͊͊ͭ͊͡Φ ˽͙ͪ ͍ͭͦ͊ ͔͔ͨͦ͒ͪ͗͒͊ͤ 
͍ͫΎ͊͟ ͍͚͒ͦ͊͟ ͙͋͊͘ ͙ͣ͊ ͨͦ͒ͦ͋ͤ͊ ΄͙͙ͪͤ͊Σ ͊ͭͦ͟ ͨͦ ͙ͭͦ͘ ͤ͊;͙ͤ ͨͦ͒͒Άͪ͗͊ ͊͘ͻ͊ͪͦͦ͘-ͺͦͫͺ͙͔͊ͭͤͭ 
ͫ͟ ͔͔͙ͭ͡ ͤ͊ ͔͍͒ͤ͊ͦ͟ ͪ͊ͫͭͦ͘Ύ͙͔ͤ ͔͙͒ͤ ͦͭ ͎͒ͪͯ ͨͦ ͔͔͙͔ͨͪͦͭ͗ͤ ͤ͊ ͔ͣͦͯ͊ͭ͊͟͡͡ ͤ͊ ˨˹˴Φ ˤ 
͔͍͙͔ͫ͒ͫͭ͡ ͤ͊ ͍ͭͦ͊ ͍ͫΎ͊͟ ͍͔͙͎ͪ͊ ͦͭ ͍͚͒ͦͤ͊ ͙ͫͨͪ͊͊͡ ͤ͊ ˨˹˴ ͫΆ͒Άͪ͗͊ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͦͭ 
͔͙͙ͤͯͦͭ͒͟͡Σ ͦ͟Ύͭͦ ͔ ͭͦ;ͤͦ ͔͔ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤ͊͟͡ ͤ͊ ͔͙ͤͯͦͭ͒ͤ͊ͭ͊͟͡ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͤ͊ ͔͚ͤͤ͊ͭ͊ 
ͨ͊ͪͭͤΈͦͪͫ͊͟ ͍͔͙͎ͪ͊ - ! ͍͙͎͙ͤ͊ ͫΆ͍͔͍ͦͭͭͫͭ͊ ¢ ͦͭ ͙͍ͨͪͦͭͦͨͦͦ͗ͤ͊ͭ͊͡ ͍͔͙͎ͪ͊Σ ͊ / ͍͙͎͙ͤ͊ 
Ά͍͔͍ͫͦͭͭͫͭ͊ ͤ͊ DΦ ͍́ͦ͊ ͍ͦ͋ͯͫ͊͡Ύ ͙ ͔͒ͤ͊ ͦͭ ͍͙͔ͦͫͤͦͤͭ ͻ͔͙͙͙͊ͪ͊ͭͪͫͭ͟͟ ͤ͊ ͍͚͒ͦͤ͊ͭ͊ ͙ͫͨͪ͊͊͡ ς 
͔͔ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤͦͫͭ͟͡ ͤ͊ ͍͔͔͒ͭ ͍͔͙͎͙ͪΣ ͦ͟Ύͭ ͦ ͔ ͦͭ ͔ͪ΄͍͊͊΅ͦ ͤ͊͘;͔͙͔ͤΣ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͍ͫͭ͊͊ ͍Άͨͪͦͫ ͊͘ 
͙ͦͨͪ͟ ͔͊ͤ ͙ ͍ͨͦͨͪ͊Ύ͔ͤ ͤ͊ ˨˹˴Φ ˨͍ ͔͔ͭ ͔͔͙ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤ͟͡ ͍͔͙͎͙ͪ ͙ͣ͊ͭ ͙͍ͨͪͦͭͦͨͦͦ͗ͤ͊͡ 
ͨͦ͡Ύͪͤͦͫͭ  - ͎͔͚͙͒͊͟͡ ͍ ͔͒ͤ͊ ͨͦͫͦ͊͟ ͨͦ ͔͔͙͔ͨͪͦͭ͗ͤ ͤ͊ ͙ͫͨͪ͊͊ͭ͊͡Σ ͔͒ͤ͊ ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ͍Ά͍͙ͪ ͍ 
ͨͦͫͦ͊͟ р-о Σ ͊ ͔͚ͤͤ͊ͭ͊ ͔͔ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤ͊͟͡ ͍͔͙͎ͪ͊ ͍Ά͍͙ͪ ͍ ͨͦͫͦ͊͟ о-р  - ͊ ͙͔ͤͭͨ͊ͪ͊ͤͦͫͭ͡͡ ͤ͊ ͍͔͔͒ͭ 
͍͔͙͎͙ͪΦ  

 
 

 

ˤͫΎ͊͟ ͍͋͊ͦ͊͘ ͍͚͒ͦ͊͟ ͔ͫ ͍͊͘Άͪͭ͊ ͤ͊ ͦͦͦ͟͡ осϲ ͦͦͦ͟͡ ͦͫͭ͊ ͤ͊ ͙ͫͨͪ͊͊ͭ͊͡ ͫͨͪΎͣͦ ͔͍ͫ͒͊͡΅͊ͭ͊ 
͍͋͊ͦ͊͘ ͍͚͒ͦ͊͟Σ ͭ͊͊͟ ;͔ ͙͙͙͔ͨͪ͋ͭͤͦ͘͡͡ мл ͍͙͋͊ͦ͘ ͍͚͙͒ͦ͟ ͍ͨͪ͊Ύͭ ͨΆ͔ͤ͡ ͦ͋ͦͪͦͭ ͦͭ ослϲΦ 
͍͔̂ͫͯ͊ͤͭͦ͟ ͤ͊ ͍͔͔͒ͭ ͍͔͙͎͙ͪ ͔͒ͤ͊ ͦͦͦ͟͡ ͎͒ͪͯ͊ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͍͚͒ͦͤ͊ ͙ͫͨͪ͊͊͡ ͫ ͣ͊͊͟͡ ͋ͪ͊͒͊͘ ͫ 
͙͔͒͊ͣͭΆͪ ͦͦͦ͟͡ мн ) όмΣн ƴƳύ ͙ ͎ͦ͡Ύͣ͊ ͋ͪ͊͒͊͘ ͫ ͙͔͒͊ͣͭΆͪ ͦͦͦ͟͡ нн ) όнΣн ƴƳύΦ ˤ .-˨˹˴ 
͍͚͒ͦͤ͊ͭ͊ ͙ͫͨͪ͊͊͡ ͔ α͒Ύͫͤ͊ά ς ͍͊͘Ά͔ͪͭ͊ͤͭͦ ͔ ͨͦ ͨͦͫͦ͊͟ ͤ͊ ;͍͙͍͊ͫͦͤͦ͊ͭ͊͟ ͔ͫͭͪ͊͟͡Σ ͎͔͒͊ͤͦ͡ ͨͦ 
͙͍͙ͫͨͪ͊ͦ͒ͤ͊ͭ͊͡ ͦͫΦ  

˿͙ͭ͊͋ͤͦͫͭͭ͊͡ ͤ͊ ˨˹˴ ͔͒ͯͨͫ͊͟͡ ͔ͫ ͔͔ͦͨͪ͒͡Ύ ͦͭ ͍͒͊ ͺ͊ͭͦͪ͊͟ - ͍ͦͫͤͦͤͦ ͦͭ ͍͙͔ͦ͒ͦͪͦ͒ͤͭ ͍ͪΆ͙͘͟ 
͔ͣ͗͒ͯ ͔͔͙͔ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤͭ͟͡ ͙͋͊͘ ͤ͊ ͍͔͔͒ͭ ͍͔͙͎͙ͪΣ ͊ͭͦ͟͟ ͙ ͦͭ ͭΦ ͤ͊ͪΦ ͔͙͎ͫͭͤ͟ ͍͙͔͚͍͙͊ͣͦ͒ͫͭ͘Ύ (ͦͭ 

͙͎̅ͯͪ͊ 1.6. ˨ ͍͚ͦͤ͊ ͙ͫͨͪ͊͊͡ ͤ͊ ˨˹˴Φ 
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͎͊ͤ͡Φ ǎǘŀŎƪƛƴƎ ς ͔͔ͨͦ͒ͪ͗͒͊ͤ ͤ͊ ͯͨ͟ύ ͔ͣ͗͒ͯ ͫΆ͔͙͔ͫ͒ͤͭ ͙͋͊͘Φ ͔͙́͘ ͍͙͔͚͍͙͊ͣͦ͒ͫͭ͘Ύͭ͊ ͫ͊ 
ͻ͙͒ͪͦͺ͙ͦ͋ͤ ͙ ͔͔͙ͭͪͦͫͭ͊ͭ͟͡;͙ͤ ͨͦ ͙ͨͪͪͦ͒͊ ͙ ͍͙͊ͫ͘Ύͭ ͦͭ ͊ͪͦͣ͊ͭͤ͊ͭ͊ ͙ͨͪͪͦ͒͊ ͤ͊ ͙͔͋͊ͭ͘ ͙ 
͔ͭͻ͙͔ͤͭ ͙͙͒ͨͦͤ͡ ͔͙ͣͦͣͤͭΦ ˿͔͔ͭͨͤͭ͊ ͤ͊ ͙͙ͫͭ͊͋͊͘͡ͼ͙ΎΣ ͙͎͔ͦͫͯͪͤ͊ ͦͭ ͔͙͎ͫͭͤ͟ 
͍͙͔͚͍͙͊ͣͦ͒ͫͭ͘Ύͭ͊Σ ͍͙͙͊ͫ͘ ͦͭ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͊͡͡ ͤ͊ ˨˹˴Φ ˹Ύ͙ͦ͟ ͙ͦͣ͋ͤ͊͟ͼ͙͙ ͦͭ ͍͙͋͊ͦ͘ 
͍͚͙͒ͦ͟ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͭ͘ ͨͦ-͙͙ͫͭ͊͋ͤ͡ ͍͙͔͚͍͙͊ͣͦ͒ͫͭ͘Ύ ͦͭ ͎͙͒ͪͯΣ ͭ͊͊͟ ;͔ ͍͙͔͚͍͙͊ͣͦ͒ͫͭ͘Ύͭ͊ ͫΆͫ 
ͫΆ͔ͫ͒ͤ͊ͭ͊ ͋͊͊͘ ͫ͊ ͍͙͊͗ͤ ͔͔͙͙͒ͭͪͣͤ͊ͤͭ ͤ͊ ͙ͫͭ͊͋ͤͦͫͭͭ͊͡ ͤ͊ ͔͒ͯͨͫ͟͡Φ ͙́ͦ͘ ͙ͭͨ 
͍͘ ͙͔͚͍͙͊ͣͦ͒ͫͭΎͭ͊ ͔ͫ ͙͍͊ͫ͊ͭ͘͡ ͫ ͍͔͙ͯ͡;͍͔͊͊ͤ ͤ͊ ͔͍ͫͦ͊ͭ͊͡ ͦͤ͟ͼ͔ͤͭͪ͊ͼ͙ΎΣ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ ͍͙͙͔ͫͦͭ͟ 
ͦͤ͟ͼ͔ͤͭͪ͊ͼ͙͙ ͤ͊ ͫͦ͡ ͙͙ͣ͊ͫͪ͊ͭ͟ ͔͙͙͙͒ͫͭ͊͋ͪ͊͘͡΅ͦͭͦ ͦͭ͋͡Ά͍͔ͫ͊ͤ͟ ͤ͊ ͊ͪ͘Ύ͙͒ͭ  ͔͔ͣ͗͒ͯ ͍͒͊ͭ͊ 
͙ͦͭͪͼ͔͊ͭͤͦ͡ ͔͔͙͊ͪ͒ͤ͘ ͊͘ͻ͊ͪͦͦ͘-ͺͦͫͺ͙͊ͭͤ ͫ ͔͔ͭ͊͟͡.  

¶ ˢ͔͙͍͙ͭͪͤ͊ͭͤ͡ ͺ͙ͦͪͣ ͤ͊ ˨˹˴ 

ˤ ͒ͦͨΆ͔͙͔ͤͤ͡ ͟Άͣ ͙͊ͫ͟͡;͔ͫ͊͟ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͤ͊ ˨˹˴ ͫ͊ ͤ͊͋͡Ό͍͙͒͊͊ͤ ͤΎͦͦ͟͟͡ ͎͙͒ͪͯ ͺ͙ͦͪͣ ͤ͊ ˨˹˴ 
(͙͎̅ͯͪ͊ 1.тΣ ͙́͊͋͡ͼ͊  1.2). ˻ ͍͙͔ͫͤͦͤͭ ͺ͙ͦͪͣ ͤ͊ ˨˹˴ ͫ͊Υ 
- B-ͺͦͪͣ͊: ͚ͤ͊-;͔ͫͭͦ ͔ͫͪ΅͊ͤ͊ͭ͊ ͺͦͪͣ͊Σ ͙ͨͪͫΆ͍ͫͭ͊΅͊ ͍ ͍͔ͨͦ;͔ͭͦ ˨˹˴ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡ ͙ͨͪ 
͔ͤͯͭͪ͊ͤͦ͡ ͪ˹ ͙ ͺ͙͙͎͙ͦͦ͘͡;ͤ ͔͍͊ͫͦ͊͡ ͦͤ͟ͼ͔ͤͭͪ͊ͼ͙Ύ; ͭͦ ͍͊ ͔ ͙͊ͫ͟͡;͔ͫ͊ͭ͊͟Σ ͒Ύͫͤͦ-͍ΆͪͭΎ΅͊  
͍͚͒ͦͤͦ-͙ͫͨͪ͊ͤ͊͡ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟Σ  ͙ͦͨͫ͊ͤ͊ ͦͭ ̂ͦͭͫΆͤ ͙  ˴͙ͪ͟Φ 

- A-ͺͦͪͣ͊Υ ͒Ύͫͤͦ-͍ΆͪͭΎ΅͊ ͍͚͒ͦͤͦ-͙ͫͨͪ͊ͤ͊͡ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͫ ͨ-͎ͦͦ͡Ύͣ ͙͔͒͊ͣͭΆͪ ͙ ͨ-ͦ͟Άͫͦ 
ͪ͊ͫͭͦ͘Ύ͙͔ͤ ͔ͣ͗͒ͯ ͍͙͔͋͊ͦͭ͘ ͍͚͙͒ͦ͟; ͨͦΎ͍Ύ͍͊ ͔ͫΣ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͙͔ͦͭͤͦͫͭͤ͊ͭ͊͡ ͍͊͗ͤͦͫͭ͡ ͤ͊ 
ͦͦͤ͊ͭ͊͟͡ ͔ͫͪ͒͊ ͔ ͨͦ͒ тр҈Σ ͔ͦͭͦ͟ ͦͤ͊͘;͍͊͊Σ ;͔ ͪΎ͒ͦ͟ ͙ͨͪͫΆ͍ͫͭ͊ ͍ ͤͦͪͣ͊ͤͦ͡ ͺ͙͙͎͙ͦͦ͘͡;ͤͦ 
ͫΆͫͭͦΎ͙͔ͤΤ ;͔ͫͭͦ ͔ͫͪ΅͊ͤ͊ ͍ ͯ;͊ͫͭΆͼ͙  ͫ ͔͍ͪ͒ͯ͊΅͙ ͔ͫ ͙͙ͨͯͪͤΣ ͤ͊ͨͪΦ ˢˢˢˢˢˢ ό͙͙͡ 
͙͙͙͙͙ͨͪͣ͒ͤ); ͻ͔͊ͪ͊ͭͪͤ͊͟ ͘ ͊ ˾˹˴-˨˹˴ ͔͙͒ͯͨͫ͟͡ ͙ ˾˹˴-˾˹˴ ͔͙͒ͯͨͫ͟͡Φ 

- Z-ͺͦͪͣ͊Υ ͡Ύ͍ͦ-͍ΆͪͭΎ΅͊ ͍͚͒ͦͤͦ-͙ͫͨͪ͊ͤ͊͡ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͫ Ύͫͤͦ ͙͔ͪ͊ͤ͘͘ ͙͎͘-͎͍͙͔͊ͦ͒ͤͤ͘ όͦͭͭͯ͟ 
͙ ͙͔ͣͭͦύ ͔ͣͦ͒͡ ͤ͊ ͊͘ͻ͊ͪͦͦ͘-ͺͦͫͺ͙͊ͭͤΎ ͔͔ͫͭ͟͡; ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͔ͫ ͍ ͯ;͊ͫͭΆͼ͙ ͫ ͔͍ͪ͒ͯ͊΅͙ ͔ͫ 
͙͙ͨͯͪͤ ͙ ͙͙͙͙͙ͨͪͣ͒ͤΣ ͤ͊ͨͪΦ D/D/D/Σ ͍ ͙ͦͭͦ͟ D ͔ ͍ ͙ͫͤ-ͦͤ͟ͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύ ό͊͘ ͙ͪ͊͊͘͟͡ ͦͭ .- ͙ 
A-ͺ͙͔ͦͪͣͭύΣ ͊ / ς ͍ ͙͊ͤͭ-ͦͤ͟ͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύ; Z-˨˹˴ ͔ ͭͪͯ͒ͤͦ ͒͊ ͔ͫ ͤ͊͋͡Ό͍͒͊͊Σ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ ͔ 
͔͙ͤͫͭ͊͋ͤ͊͡Τ ͔͎ͨͪ͒ͨͦ͊͊͡ ͔ͫΣ ;͔ ͙ͭ͊͘ ͙ͪ͊͘͡;ͤ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͯ;͍͊ͫͭ͊ ͨͦ ͤΎ͊͟͟Ά͍ ͤ͊;͙ͤ ͍ 
͔͎͙͔ͪͯͪ͊ͤͭͦ͡ ͤ͊ ͤΎ͙ͦ͟ ͔ͭ͟͡Ά;͙ͤ ͺͯͤ͟ͼ͙͙Σ ͊ͭͦ͟ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ΎΣ ͤͦ ͍͔ͫ ͦ΅͔ ͔ͤ ͫ͊ ͙ͤ͊͡;͙ͤ 
͔͙͔͙ͯ͋͒ͭͤ͡ ͔͍͒ͦ͊͊ͭͫͭ͊͘͟͡ ͊͘ ͙͙͡ ͙͍ͨͪͦͭ ͍ͭͦ͊ ͔͔͙͔ͨͪ͒ͦ͗ͤ͡Φ 

 
˿͙͍͙ͨͪ͊ͦ͒ͤ͊ͭ͊͡ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͤ͊ ˨˹˴ ͔ ͔͙͍ͨͪͦͣͤ͊͡ ͙ ͍͙͙͊ͫ͘ ͦͭ ͙ͭͪ ͍͙ͦͫͤͦͤ ͺ͊ͭͦͪ͊͟Φ όмύ 
˻ͦͤ͊ͭ͊͟͡ ͔ͫͪ͒͊ - ͒ͦ͊͊ͤͦ͘͟ ͔Σ ;͔ ͙ͨͪ ͨͦ-͍͙͙ͫͦ͟ ͔͍͙ͫͦ͡ ͦͤ͟ͼ͔ͤͭͪ͊ͼ͙͙ ͙͙͡ ͫ ͍͒ͦ͋͊Ύ͔ͤ ͤ͊ ͔ͤ-
͔͔͙͙ͭͪͦͭ͟͡͡ ό͙͔ͤ͊ͨͪͣͪ ͔ͭ͊ͤͦ͡ύΣ ͫͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ˨˹˴ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͫ ͔͙ͨͪͦͣͤ ͦͭ ˤ ͟Άͣ ˢ ͺͦͪͣ͊Φ 
όнύ ˨˹˴ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͊͡͡Υ !-ͺͦͪͣ͊ͭ͊ ͔ͫ ͔ͨͪ͒ͨͦ;͙ͭ͊ ͦͭ ͔͔͔͙ͦͨͪ͒ͤ͡ ͯ;͊ͫͭΆͼ͙ ͫ 
͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤ͡͡ ͙͙ͨͯͪͤ ό͙͙͡ ͙͙͙͙͙ͨͪͣ͒ͤύΣ ͒ͦ͊ͭͦ͟ ½-˨˹˴ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͫ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͚ͤ͊-͔ͫͤͦ͡ ;͔ͪ͘ 
͔͍ͪ͒ͯ͊΅͙ ͔ͫ ͙ͨͯͪͤ-͙͙͙͙͍͙ͨͪͣ͒ͤͦ ͦͫͭ͊ͭΆͼ͙Τ όоύ ˹͙͊͡;͙͔ͭͦ ͤ͊ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΣ ͙ͦͭͦ͟ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͔ͫ 

͙͎̅ͯͪ͊ 1.7. s ͔͙͍͙ͭͪͤ͊ͭͤ͡ ͺ͙ͦͪͣ 
ͤ͊ ˨˹˴Φ 
B-ͺͦͪͣ͊, A-ͺͦͪͣ͊ ͙  Z-ͺͦͪͣ͊ 
˨ - ͒ Ύͫͤͦ-͍ΆͪͭΎ΅͊ 
˶ - ͡ Ύ͍ͦ-͍ΆͪͭΎ΅͊ 
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͍ͫΆͪ͗͊ͭ ͫ ˨˹˴ ͍ ͔͒ͤ͊ ͙ͫͨͪ͊ͤ͊͡ ͦͤ͟ͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύ ͙ ͒͊ Ύ ͙ͨͪͤͯ͒Ύͭ ͒͊ ͙͔͔ͨͪͣ ͙ͪ͊͘͡;ͤ͊ 
ͦͤ͟ͺͦͪͣ͊ͼ͙ΎΦ 

 

             ́ ͙͊͋͡ͼ͊ 1.2. s ͔͙͍͙ͭͪͤ͊ͭͤ͡ ͺ͙ͦͪͣ ͤ͊ ˨˹˴Φ 

˽s ˾ˢ˸˩́˾ˮ B-ͺͦͪͣ͊ A-ͺͦͪͣ͊ Z-ͺͦͪͣ͊ 

˽ͦͫͦ͊͟ ͤ͊ ͙ͫͨͪ͊͊ͭ͊͡ ˨Ύͫͤͦ-͍ΆͪͭΎ΅͊ ˨Ύͫͤͦ-͍ΆͪͭΎ΅͊ ˶Ύ͍ͦ-͍ΆͪͭΎ΅͊ 

˨͙͔͊ͣͭΆͪ ͤ͊ ͙ͫͨͪ͊͊ͭ͊͡ όƴƳύ 2,0 2,6 1,8 

ˣ͍͙͊ͦ͘ ͍͚͙͒ͦ͟ ό͋͒ύ ͤ͊ ͦ͋ͦͪͦͭ 10,5 11,6 12 

˾͊ͫͭͦ͘Ύ͙͔ͤ ͔ͣ͗͒ͯ ͋͒ (nm) 0,34 0,26 0,37 

˭͍͊Ά͔ͪͭ͊ͤ +36° +33° -30° 

 

1.3.3. ˤ͙ͭͦͪ;ͤ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͤ͊ ˾˹˴ 

˭͊ ͙ͪ͊͊͘͟͡ ͦͭ ˨˹˴Σ ˾˹˴ ͫ͊ ͔͍͔͙͙͒ͤͦͪ͗ͤ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡ ͙ ͫΆ͒Άͪ͗͊ͭ ͯͪ͊ͼ͙͡ (U) ͍ ͔ͣͫͭͦ ͙͙ͭͣͤ ό́ύ. 
ˤΆ͔͙ͨͪ͟ ;͔ ˾˹˴ ͫ͊ ͔͍͔͙͙͒ͤͦͪ͗ͤΣ ͔ͭ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͭ͘ ͍͚͒ͦͤͦ-͍͔͙͙ͪ͗ͤ ͍ ͙ͭͦͪ;͙ͤ ͙ͫͭͪͯͭͯͪ͟Σ 
͙ͦͭͦ͟ ͫ͊ ͍͙͊͗ͤ ͊͘ ͭΎͻͤ͊ͭ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙ΎΦ ͔͙́͘ ͍͙ͭͦͪ;͙ͤ ͙ͫͭͪͯͭͯͪ͟ ͫ͊ ͔ͪͯͭ͊ͭ͘͡ ͦͭ 
͍Ά͔ͭͪ΄͔ͤͦͣͦͯͤͦ͟͡͡ ͍͋͊ͦͦ͘ ͍ͫ͒ͦΎ͍͔͊ͤΣ ͔ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͫͯ͡;͍͊ ͔ͣ͗͒ͯ ͔͔͙ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤ͟͡ ͔͙͙ͤͯͦͭ͒͟͡ 
͍ ͙͔ͪ͊ͣͭ͟ ͤ͊ ͔͒ͤ͊ ͔ͣͦͯ͊͟͡͡ ˾˹˴Φ ˻͍͔ͫͤ ͙͊ͤͦͤ͟;͙͔ͤͭ ͍͙͋͊ͦ͘ ͍͚͙͒ͦ͟ ͤ͊ ̂ͦͭͫΆͤ ͙ ˴͙ͪ͟ ό!-¦ ͙ 
G-/ύΣ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͫ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͙ ͍͚͒ͦ͊͟ ͔ͣ͗͒ͯ D ͙ ¦ όD-U) ͫ ͍͔͒ ͍͙ͦ͒ͦͪͦ͒ͤ ͍ͪΆ͙͘͟Φ ˽ͦ͒ͦ͋ͤͦ ͤ͊ 
˨˹˴Σ ˾˹˴ ͙ͣ͊ ͍͒͊ ͪ͊͟Ύ ς рΨ- ͙  оΨ-͚ͪ͊͟ ͙ ͔͙ͤͯͦͭ͒ͤ͊ͭ͊͟͡ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͔ͫ ͙͙͍ͨͫ͊͘ ͦ ͭ рΨ-ͪ͊͟Ύ 
͟Άͣ оΨ-ͪ͊͟ΎΦ ˤͫΎ͊͟ ˾˹˴ ͙ͣ͊ ͙ͯͤ͊ͤ͊͟͡ ͍͙ͭͦͪ;ͤ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟Σ ͔͔͔ͦͨͪ͒ͤ͊͡ ͦͭ ͔͚ͤͤ͊ͭ͊ ͨΆ͍͙ͪ;ͤ͊ 
ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͙ ͫΆ͒Άͪ͗͊ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͙ͫͭͪͯͭͯͪͤ͟ ͙͍͙ͣͦͭ (͙͎̅ͯͪ͊ 1.8)Σ ͚ͤ͊-;͔ͫͭͦ ͔ͫͪ΅͙͔͊ͤͭ ͦͭ ͙ͦͭͦ͟ 
ͫ͊Υ ͫͭΆ͋ͦ͡, ͫ ͭΆ͋ͦ͡-͙͋ͪͣ͊͟ όͺ͔ͯͪͭ͊͟ύ, ͍ Ά͔ͭͪ΄ͤ͊ ͙͋ͪͣ͊͟, ͙ ͨ͘Άͤ͊ͦͫͭ͟͡, ͨ ͔͍͍ͫ͒ͦΆ͔͘͡. 

˿ͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟ ͫͭΆ͋ ͦ͡-͋ͪ ͙ͣ͊͟ ͔ͫ ͫͯ͡;͍͊Σ 
͎ͦ͊ͭͦ͟ ͍͔͒ ͙ͦ͋͊ͫͭ͡ ͤ͊ ͔͒ͤ͊ ͙ ͫΆ΅͊ 
͔ͣͦͯ͊͟͡͡Σ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͙͙ͨ͊ͤ͒ͪͦͣͤ͡ ͍ 
͔͙ͤͯͦͭ͒ͤ͊͟͡ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Σ ͔ͫ 
͍ͫ͒ͦΎ͍͊ͭ ͊͘ ͒͊ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͭ͘ ͍͚͒ͦͤͦ-
͍͔͙ͪ͗ͤ ͊ ͙ͫͨͪ͊͊͡Σ ͍͊͘Άͪ΄͍͊΅  ͊  ͫ ͟Άͫ͊ 
͔͍͔ͤͫ͒ͦͤ͊ ͙͋ͪͣ͊͟. ˽͙͊ͤ͒ͪͦͣͤ͊ͭ͊͡ 
͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͔ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͍ 
͔ͣͦͯ͊͟͡͡ ͤ͊ ͍͍͔͙͒ͯͪ͗ͤ͊ ˨˹˴ ͙͙͡ ˾˹˴Σ 
͙ͨͪ ͦ͟Ύͭͦ ;͔͔͔ͭͤͭͦ ͍ ͔͔͔ͦͨͪ͒ͤ͊͡ ͨͦͫͦ͊͟ 
(ͦ ͭ 5' ͟Άͣ оϥύ ͤ͊ ͔͒ͤ͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ͔ 
͙͔͙͒ͤͭ;ͤͦ ͫ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͊͡͡ ͍ 
ͫΆ΅͊ͭ͊ ͨͦͫͦ͊͟ όͦͭ 5' ͟Άͣ оϥύ ͤ͊ 
͔͔ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤ͊ͭ͊͟͡ ͍͔͙͎ͪ͊Φ ˹͙͔͊ͨͪͣͪΣ 
͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͦͭ рϥ D!!¢¢/оϥ ͤ͊ ͔͒ͤ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ΅͔ ͋Ά͔͒ ͔͔͙ͦͣͨͣͤͭͪ͊ͤ͊͟͡ ͦͭ оϥ /¢¢!!D рϥ ͤ͊ 
͎͒ͪͯ͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊Φ ˽͙ͪ ͨͪͦ;͙͔ͭ͊ͤ ͤ͊ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͊͡͡ ͍ ͨͦͫͦ͊͟ ͦͭ рΨ-ͪ͊͟Ύ ͟Άͣ оΨ-ͪ͊͟ΎΣ 
͔͍͙͙ͤ͊ͫͣͦ͘ ͦ͟Ύ ͔ ͍͔͙͎ͪ͊ͭ͊Σ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͊͡͡ ͔ D!!¢¢/Φ 

рΩ ς G A A T T C ς оΩ 

оΩ ς C T T A A G ς рΩ 

˿ͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟ ͫͭΆ͋ͦ͡-͙͋ͪͣ͊͟  ͔͙͘͟͡Ό;͙͔ͭͤͦ͡ ͔ͪ͊ͨͪͦͫͭͪ͊ͤͤ͊͘ ͙ ͔ ͎͙͍͔ͪ͊͒ͤ ͔͔͔ͣͤͭ͡ ͊͘ ͨͦ-
͎͔͙ͦͣ͡ ͙ͫͭͪͯͭͯͪͤ͟ ͙͍͙ͣͦͭΣ ͊ͭͦ͟ ͙͔ͤ͊ͨͪͣͪ ͫͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟ α͒ ͔͔͙͍ͭͤͦ͡ ͙ͫͭ͡ά, ͍  ͦ͟Ύͭ ͦ ͫ͊ ͍ͫΆ͙ͪ͊ͤ͘ 
ͤΎͦͦ͟͟͡ ͫͭΆ͋͊͡-͙͙͋ͪͣ͟Σ ͙ͦͭͪͭ͟ ͊ ͍ ͭͪ͊ͤͫͨͦͪͭͤ͊ͭ͊ ˾˹˴ όͭ˾˹˴ύΦ ˤΆ͔ͭͪ΄͙ͤ ͙͙͋ͪͣ͟ ό͟Άͫ͊ 
͔͙ͨͦͪ͒ͼ͊ ͦͭ ͔͍͔͙ͤͫ͒ͦͤ ͙͋͊͘ ͍ ͨͦ-͒Ά͎͊͡ ͍͔ͫ͒ͦͤ͊ ͙ͫͨͪ͊͊͡ύ ͙ ͙ͨ͘Ά͙ͤ͊ͦͫͭ͟͡ ό͙ͦ͋͊ͫͭ͡Σ ͍ ͙ͦͭͦ͟ 

͙͎̅ͯͪ͊ 1.8.  ʉʪʨʫʢʪʫʨʥʠ ʤʦʪʠʚʠ ʝ ʝʜʥʦʚʝʨʠʞʥʘ 
ʤʦʣʝʢʫʣʘ ʥʘ ʈʅʂ. 
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͔͒ͤ͊ͭ ͍͔͙͎͊ͪ͊ ͤ͊ ͙ͫͨͪ͊͊ͭ͡ ͙͊ͣ͊ Ϧ͒ͦͨΆ͙͔ͤͭͤ͡͡Ϧ͊ ͍ͣΆͤ͊ͭ͟ ͊͋͊͊͘ ͔͋͘ ͔͔ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤ͊͟͡ ͋͊͊͘ ͍ 
͎͒ͪͯ͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ύ ͫΆ΅ͦ ͫ͊ ;͔͙ͫͭΦ 

˽͔͍͍ͫ͒ͦΆ͔͘͡Άͭ ͔ ͍͙ͭͦͪ;ͤ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͤ͊ ͔͙͍ͤͯͤͦ͊͟͡ ͙͔͙ͫͤ͊͟͡Σ ͫΆ͒Άͪ͗͊΅͊ ͚ͤ͊-ͣ͊ͦ͟͡ ͍͔͒ 
͙ͫͭͪͯͭͯͪ͟ ͫͭΆ͋ͦ͡-͙͋ͪͣ͟Σ͊ ͍ ͙ͦͭͦ͟ ͍͙ͨͦͦͤ͊ͭ͊͡ ͦͭ ͔͒ͤͦ ͫͭΆ͋ͦ͡ ͔ ͙͔͙ͤͭͪ͊ͪ͊ͤͦ͟͡ ͔ͣ͗͒ͯ ͍͔͔͒ͭ 
͍͙͙ͨͦͦͤ͡ ͤ͊ ͎͒ͪͯͦ ͫͭΆ͋ͦ͡Φ ˽͔͍͍ͫ͒ͦΆ͙͔ͭ͘͡ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͭ͘ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͙ͫͭͪͯͭͯͪ͟ ͫ 
͙͙͊ͭ͊ͭ͟͡;ͤ͊ ͙͍͙͊ͭͤͦͫͭ͟Φ ˹͙͔͊ͨͪͣͪΣ ˾˹˴ ͔ͦͣͨͦͤͤͭ͟Άͭ ͤ͊ ;͍͔ͦ΄͊ͭ͊͟ ͔͔ͭͦͣͪ͊͊͘͡ ͫΆ͒Άͪ͗͊ 
͔͍͍ͨͫ͒ͦΆ͔͘͡Σ ͚ͦͭͦ͟ ͔ ͙͙ͪͭ͟;͔ͤ ͊͘ ͔͙ͤͣͤ͊ͭ͊͘ ͊ ͙͍ͭͤͦͫͭ͟Φ ˾ ͙͙͋ͦͣ͘Άͭ ͤ͊ ͍͙ͪͯͫ͊ ͤ͊ ͻ͔͙ͨ͊ͭͭ ͔͒ͭ͊͡ 
͔ ͔͒ͦ͋ͪ ͨͦͤ͊ͭ͘ ͙͔ͨͪͣͪ ͊͘ ͙͙͊ͭ͊ͭ͟͡;ͤ͊ ˾˹˴ ͫ ͔͍͍ͨͫ͒ͦΆ͔͘͡ ͍ ͙͍͊ͭͤͦͭͦ͟ ͙ͫ ͣΎͫͭͦΦ ˤΆ͔͙ͨͪ͟ ;͔ 
˨˹ ˴ ͔ͣͦ͗ ͫΆ΅ͦ ͒͊ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͔͍͍ͨͫ͒ͦΆ͙͘͡Σ ͔ͭ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͔ͤ ͙ͨͪͫΆ͍ͫͭ͊ͭ ͙ͨͪ ͙͔ͫͭ͊ͤ͒͊ͪͭͤͭ 
ͺ͙͙͎͙ͦͦ͘͡;͙ͤ ͍͙ͯͫͦ͡ΎΦ 

1.4. ˨͙ ͙ͤ͊ͣ;͙ͤ ͍͚͍ͫͦͫͭ͊ ͤ͊ ͔͙͍͙͔ͤͯͤͦͭ͟͡ ͙͔͙͙ͫͤ͟͡ 

˨˹˴ ͔ ͎Ά͍͍͊͟ ͙͔ͨͦͣͪ͡Σ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͨͪͭΆ͙ͪͨ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͦͤ͟ͺͦͪͣ͊ͼ͙͙ͦͤͤ ͔͙ͨͪͦͣͤΦ ͙́͊͘ 
͎Ά͍͍͊ͦͫͭ͟ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͤ͊ ˨˹˴ ͒͊ ͙͊͒͊ͨͭͪ͊ ͺͦͪͣ͊ͭ͊ ͙ͫ ͍ ͎͍ͦͭͦͦͪ ͤ͊ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͫ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΣ 
͔͙ͨͪͦͣͤ ͍ ͔͔ͭͣͨͪ͊ͭͯͪ͊ͭ͊ ͙͙͡ ͔ͣͻ͙͊ͤ;͙ͤ ͙͙ͫ͡Φ ˨͙͙ͤ͊ͣ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ˨˹˴ ͍͟͡Ό;͍͊ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ 
ͦͤ͟ͺͦͪͣ͊ͼ͙͙ͦͤͤ ͔ͨͪͻ͙ͦ͒Σ ͊ͭͦ͟ ͍ͦͭ͊ͪΎ͔ͤ ͤ͊ ͍͙͔͋͊ͦͭ͘ ͍͚͙͒ͦ͟ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͨͪͦͼ͔͙ͫ ͊ͭͦ͟ 
͔ͪ ͙ͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͙ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ΎΦ ͔͙́͘ ͔ͨͪͻ͙ͦ͒ ͫ͊ ͫΆ΅͔͍͔͙ͫͭͤ ͊͘ ͒ͦͫͭΆͨͤͦͫͭͭ͊ ͤ͊ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ͭ͊ 
͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙ΎΣ ͙͊ͦ͒ͪ͊ͤ͊͘͟ ͍ ˨˹˴Φ ˿ͨͦͫͦ͋ͤͦͫͭͭ͊ ͤ͊ ˨˹˴ ͒͊ ͔ͫ ͙ͪ͊ͨͭ͊͘͡ ό͔ͪ͊͒͘͡Ύ ͤ͊ ͔͙͙͒ͤ;͙ͤ 
͍͔͙͎͙ͪύ ͙ ͒͊ ͔ͫ ͍ͨͦͭͦͪͤͦ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ό͔ͪͺ͙ͦͪͣͪ͊ ͍͚͙͒ͦͤ ͙͙ͫͨͪ͊͡ύ ͔ ͙͙ͪͭ͟;͔ͤ ͔͊ͫͨͭ͟ ͦͭ 
ͺͯͤ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͛ ͍ ͔ͭ͟͡Ά;͙͔ͤͭ ͨͪͦͼ͔͙ͫΦ 

˨͙͙ͤ͊ͣ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ˨˹˴ ͔ ͍͙ͨͦ͡Ύͤ͊ ͦͭ ͔͙ͤͯͦͭ͒ͤ͊ͭ͊͟͡ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Φ ˻͔͔͔͙ͨͪ͒ͤ͡ 
͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͨͪͦΎ͍Ύ͍͊ͭ ͙ͪ͊͘͡;ͤ͊ ͙ͫͭ͊͋ͤͦͫͭ͡ ͙ ͎Ά͍͍͊ͦͫͭ͟Σ ͔ͦͭͦ͟ ͍͙͡Ύ͔ ͍Άͪͻͯ ͍ͭͦ͊ ͦͦ͟͟͡ 
͔ͫͤͦ͡ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͔͙ͨͪͣͤ͊ͭ ͔ͨͪ͘ ͔͒ͤ͊ͭͯͪ͊ͼ͙Ύ ͙ ͔ͪͤ͊ͭͯͪ͊ͼ͙ΎΦ ˹͙͔͊ͨͪͣͪΣ ͙ͦ͋͊ͫͭ͡ ͫ ͍͙ͫͦͦ͟ 
ͫΆ͒Ά͙͔ͪ͗͊ͤ ͤ͊ ͎͙ͯ͊ͤͤ όDύ ͙ ͼ͙͙ͭͦͤ͘ ό/ύ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͫ͊ ͨͦ-͙͙ͫͭ͊͋ͤ͡ ͦͭ ͔͙ͭ͘ ͫ ͍͙ͫͦͦ͟ 
ͫΆ͒Ά͙͔ͪ͗͊ͤ ͤ͊ ͔͙͊͒ͤͤ όAύ ͙ ͙͙ͭͣͤ ό́ύ ͨ ͙ͦͪ͊͒ ͨͦ-͙͙͔ͫͤͭ͡ ͍͙ͦ͒ͦͪͦ͒ͤ ͍ͪΆ͙͘͟ ͔ͣ͗͒ͯ ͎͙ͯ͊ͤͤ (G) 
͙ ͼ͙͙ͭͦͤ͘ (C).  

˨͙͙ͤ͊ͣ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ˨˹˴ ͙͎͔ͪ͊ ͔ͪ΄͍͊͊΅͊ ͪͦ͡Ύ ͍Ά͍ ͍͙͔͚͍͙͊ͣͦ͒ͫͭ͘Ύͭ͊ ͔ͣ͗͒ͯ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ ͙ ˨˹˴Φ ˨˹˴ 
͙͍͊ͭͤͦ͟ ͯ;͍͊ͫͭ͊ ͍ ͔͙ͭ͘ ͨͪͦͼ͔͙ͫΣ ͊ͭͦ͟ ͙͔ͨͪͣ͊ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͦͤ͟ͺͦͪͣ͊ͼ͙͙Σ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͯͫͤ͡Ύ͍͊ͭ ͙͙͡ 
͊ͭͪͯ͒ͤ͘Ύ͍͊ͭ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͔͙͙͔ͨͪͦͭͤͭΦ ͙́͊͘ ͙͙͒ͤ͊ͣ;ͤ͊ ͙ͨͪͪͦ͒͊ ͔ ͙͔͍͗ͤͤͦ͊͗ͤ͊͘ ͊͘ 
͔͎͙͔ͪͯͪ͊ͤͭͦ͡ ͤ͊ ͎͔ͤͤ͊ͭ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύ ͙ ͎͙͒ͪͯ ͔ͭ͟͡Ά;͙ͤ ͺͯͤ͟ͼ͙͙Φ 

1.4.1. ˨͔ͤ͊ͭͯͪ͊ͼ͙Ύ ͙ ͔ͪͤ͊ͭͯͪ͊ͼ͙Ύ ͤ͊ ͔͙͍͙͔ͤͯͤͦͭ͟͡ ͙͔͙͙ͫͤ͟͡ 

˨͔ͤ͊ͭͯͪ͊ͼ͙Ύͭ͊ ͤ ͊ ͔͙͍͙͔ͤͯͤͦͭ͟͡ ͙͔͙͙ͫͤ͟͡ ͔ ͨͪͦͼ͔ͫΣ ͙ͨͪ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͭ ͎ͯ͋Ύͭ ͍͙ͭͦͪ;ͤ͊ͭ͊ ͙ͫ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ 
͔͋͘ ͒͊ ͔ͫ ͤ͊ͪͯ΄͍͊͊ ͨΆ͍͙ͪ;ͤ͊ͭ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ - ͍͚͒ͦͤͦ-͍͔͙ͪ͗ͤ͊ͭ͊ ͙ͫͨͪ͊͊͡ ͤ͊ ˨˹ ˴͔ͫ ͍͙͍ͪ͊͊͘ ͙ 
͔ͪ͊͒͘͡Ύ ͤ͊ ͍͔͒ ͍ ͔͙͎͙ͪ ;͔ͪ͘ ͪ͊͘͟Ά͍͔ͫ͊ͤ ͤ͊ ͍͙͔ͦ͒ͦͪͦ͒ͤͭ ͍ ͪΆ͘͟ ͙ͣ ͔͗͒ͯ ͍͙͔͋͊ͦͭ͘ ͍͚͙͒ͦ͟Σ ͊ ˾˹˴ 
͎͍͊ͯ͋͊͘ ͍͚͒ͦͤͦ-͍͔͙͙͔ͪ͗ͤͭ ͙ͫͭͪͯͭͯͪͤ͟ ͙͍͙ͣͦͭΦ 

¶ ˣ͙͎͙ͦͦ͡;ͤͦ-͙ͤ͒ͯͼ͙ͪ͊ͤ͊ ͔͒ͤ͊ͭͯͪ͊ͼ͙Ύ 

˹͔͍͔͙͔ͦ͊ͤͭͤͭ͟͡ ͍͙͔͚͍͙͊ͣͦ͒ͫͭ͘Ύ ͔ͣ͗͒ͯ ͙͔͙͔͊ͤͭͨ͊ͪ͊ͤͭ͡͡ ͍͔͙͎͙ͪ ͍ ˨˹˴ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͋Ά͒͊ͭ 
͔ͨͪ͟Ά͙ͫͤ͊ͭΣ ͊͘ ͒͊ ͔ͫ Ϧ͍͙ͦͭͦͪϦ ͍͚͒ͦͤ͊ͭ͊ ͙ͫͨͪ͊͊͡Σ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͔ͫ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ͭ ͙͎͙͋ͦͦ͡;ͤͦ ͍͙͊͗ͤ 
͔ͣͻ͙͙͊ͤͣ͘ ͊ͭͦ͟ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͤ͊ ˨˹˴Σ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ΎΣ ͍ͨͦͨͪ͊͊͟ ͤ͊ ˨˹˴ ͙͙͡ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͫ 
͔͙ͨͪͦͭͤ.͙ ˻͋͊ͫͭͭ͊͡ ͤ͊ ;͙͊ͫͭ;ͤͦ ͔͔ͪ͊͒ͤ͊͘͡ ˨˹˴ ͔ ͙͍͔ͫͭͤ͊͘ ͊ͭͦ͟ α͋ ͊ͦͤ͡;͔ά ό͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ͦͤͤͦ 
͙͙͡ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤͦύΣ ͦ͟Ύͭ ͦ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͋Ά͔͒ ͨͦ-͔ͦͤͪͭͤͦ͟͟ ͔͔͔ͦͨͪ͒ͤ͡ ͊͊ͭͦ͟ ͍ͦͭ͊ͪΎ͔ͤ ͤ͊ 
͍͚͒ͦͤ͊ͭ ͊ͫ ͙ͨͪ͊͊͡ ͤ͊ ˨˹˴ ;͔ͪ͘ ͙͙ͦͦͪ͒ͤͪ͊ͤͦ͟ ͔ͪ͊͒͘͡Ύ͔ͤ ͤ͊ ͍͙͋͊ͦ͘ ͍͚͙͒ͦ͟Φ 

¶ ͔͔́ͣͨͪ͊ͭͯͪ͊ͭ͊ ς ͦ ͍͔ͫͤͦͤ ͔͙͒ͤ͊ͭͯͪͪ͊΅ ͺ͊ͭͦͪ͟ 

˻͍͔ͫͤͦͤ ͔ͣͭͦ͒ ͊͘ ͔͒ͤ͊ͭͯͪ͊ͼ͙Ύ ͤ͊ ˨˹˴ ͍  ͙͊͋ͦͪ͊ͭͦͪͤ͡ ͍͙ͯͫͦ͡Ύ ͔ ͎ͤ͊ͪΎ͍͔͊ͤͭͦΦ ˢͦ͟ ͍ͪ͊ͭͦͪ͘ ͤ͊ 
˨˹˴ ͔ͫ ͎͔͔ͤ͊ͪ ͙͙͙͔ͨͪ͋ͭͤͦ͘͡͡ ͒ͦ флϲ/ ͙͙͡ ͍͔ͨͦ;͔Σ ͔ͫ ͎͔͔͙ͤͪͪ͊ ͒ͦͫͭ͊ͭΆ;ͤͦ ͟ ͙͔͙ͤͭ;ͤ͊ ͔͔͎͙ͤͪΎΣ 
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ͦ͟Ύͭͦ ͒͊ ͔͙͒ͤ͊ͭͯͪͪ͊ ͤ͊ͨΆͤͦ͡ ˨˹˴Σ ͙ͨͪ;͙ͤΎ͍͚͙͊͟ ͔͚ͤͤͦͭͦ ͔ͪ͊͒͘͡Ύ͔ͤ ͤ͊ ͔͙͙͒ͤ;͙ͤ ͍͔͙͎͙ͪΦ 
͔͔́ͣͨͪ͊ͭͯͪͤͦ-͙ͤ͒ͯͼ͙ͪ͊ͤ͊ͭ͊ ͔͒ͤ͊ͭͯͪ͊ͼ͙Ύ ͤ͊ ˨˹˴ ͔ͫ ͙ͤ͊ͪ;͊ ͦ΅͔ ͔͔ͭͦͨͤ ͤ͊ ˨˹˴ (͙͎̅ͯͪ͊ 1.9). 

 

   
 

 

 

˿͔͔ͭͨͤͭ͊ ͤ͊ ͔ͪ͊͒͘͡Ύ͔ͤ ͤ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ͭ͊Σ ͙͙͡ ͔͔ͭͦͨͤͭͦΣ ͔ͫ ͙͔͍ͣͪ͊͘ ;͔ͪ͘ ͊͋ͫͦͪ͋ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ˨˹˴ 
͍ͪ͊ͭͦͪ͊͘ ͙ͨͪ нсл ƴƳΦ ˹͔͙͍͙͔ͯͤͦͭ͟͡ ͙͔͙͙ͫͤ͟͡ ͙͊͋ͫͦͪ͋ͪ͊ͭ ͍͔͙ͫͭͤ͊͡ ͙ͨͪ ͙ͭ͊͘ ͒Ά͙͗ͤ͊͡ ͤ͊ 
͍Άͤ͊ͭ͊͡ ͙ͨͦͪ͊͒ ͔͔ͭͪͦͤͤ͊ͭ͊͟͡ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͤ͊ ͔ͭͻ͙͔ͤͭ ͙͋͊͘Φ ˴͎ͦ͊ͭͦ ͍͔͔͒ͭ ͍͔͙͎͙ͪ ͔ͫ ͔ͪ͊͒͘͡ΎͭΣ 
͊͋ ͫͦͪ͋ͼ͙Ύͭ͊ ͙ͨͪ нсл ƴƳ ͔ͫ ͍͙ͨͦ΄͍͊͊ ͫ ол҈-40% - ͻ͙͔ͨͪͻ͔ͪͦͣͤ ͔ͺ͔ͭ͟ (͙͎̅ͯͪ͊ 1.10).  

˭͊ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦ ͙ͦͨ͟Ύ ͤ͊ ˨˹˴ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡Σ ͔͔ͭͣͨͪ͊ͭͯͪ͊ͭ͊ ͤ͊ ͔͔ͭͦͨͤ ό¢Ƴύ ͔ͫ ͔͒ͺ͙͙ͤͪ͊ ͊ͭͦ͟ 
͔͔ͭͣͨͪ͊ͭͯͪ͊ͭ͊Σ ͙ͨͪ ͦ͟Ύͭͦ ͍͙ͨͦͦͤ͊ͭ͊͡ ͦͭ ˨˹˴ ͔͙͔ͣͦͯͭ͟͡͡ ͫ͊ ͍ ͍͚͒ͦͤͦ-͍͔͙ͪ͗ͤͦ ͫΆͫͭͦΎ͙͔ͤΣ ͊ 
͎͒ͪͯ͊ͭ͊ ͍͙ͨͦͦͤ͊͡ ͫ͊ ͍ ͔͍͔͙͒ͤͦͪ͗ͤͦ ͫΆͫͭͦΎ͙͔ͤΦ ͔͔́ͣͨͪ͊ͭͯͪ͊ͭ͊ ͤ͊ ͔͔ͭͦͨͤ ͍͙͙͊ͫ͘ ͊ͭͦ͟͟ ͦͭ 
͒Ά͙͗ͤ͊ͭ͊͡ ͤ͊ ͔ͣͦͯ͊ͭ͊͟͡͡Σ ͭ͊͊͟ ͙ ͦͭ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤΎ ͫΆ͍ͫͭ͊ ͤ͊ ͔͙ͤͯͦͭ͒ͤ͊͟͡ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͤ͊ 
͙ͭ͊͘ ͔ͣͦͯ͊͟͡͡Φ   

¶ ͙͙̆ͣ;͔͙ͫ͟ ͎͔͙͊ͤͭ ͊ͭͦ͟ ͔͙͒ͤ͊ͭͯͪͪ͊΅͙ ͺ͙͊ͭͦͪ͟ 

͙͙̆ͣ;͔͙͔ͫͭ͟ ͎͔͙͊ͤͭ ͙͎ͪ͊Ύͭ ͤ͊͘;͙͔ͭͤ͊͡ ͪͦ͡Ύ ͊ͭͦ͟ ͔͙͒ͤ͊ͭͯͪͪ͊΅͙ ͺ͙͊ͭͦͪ͟ ͍ ͨͪͦͼ͔ͫ͊ ͤ͊ 
͔͒ͤ͊ͭͯͪ͊ͼ͙Ύ ͤ͊ ˨˹˴Φ ͔͙́͘ ͎͔͙͊ͤͭ ͤ͊ͪͯ΄͍͊͊ͭ ͍͙͔ͦ͒ͦͪͦ͒ͤͭ ͍ͪΆ͙͘͟ ͔ͣ͗͒ͯ ͍͙͔͋͊ͦͭ͘ ͍͚͙͒ͦ͟Σ 
͔ͦͭͦ͟ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͔ͪ͊͒͘͡Ύ͔ͤ ͤ͊ ͍͚͍͔͙͒ͦͤͦͪ͗ͤ͊ͭ͊ ˨˹˴ ͤ͊ ͔͙͙͒ͤ;͙ͤ ͍͔͙͎͙ͪΦ ˹͚͊-΄͙ͪͦͦ͟ 
͔͙͔ͪ͊ͨͪͦͫͭͪ͊ͤͤͭ͘ ͔͙͒ͤ͊ͭͯͪͪ͊΅͙ ͎͔͙͊ͤͭ ͫ͊ ͺ͙ͦͪͣ͊ͣ͒Σ ͎͙͙ͯ͊ͤ͒ͤΣ ͙͔͍ͤ͊ͭͪ ͙ͫ͊͡ͼ͙͊ͭ͡Σ 
͙͔͙͒ͣͭͫͯ͡͡ͺ͙ͦͫ͒͟ ό5a{hύΣ ͙͔ͨͪͦͨͤ͡ ͎͙ͦ͟͡͡ ͙ ͔ͯͪΎΦ bŀhI ͍͔͙ͯ͡;͍͊͊ ǇI ͤ͊ ͍ͪ͊ͭͦͪ͊͘Σ ͔ͦͭͦ͟ 
ͤ͊ͪͯ΄͍͊͊ ͍͙͔ͦ͒ͦͪͦ͒ͤͭ ͍ͪΆ͙͘͟Σ ͊ͭͦ͟ ͦͭͫͭͪ͊ͤΎ͍͊ ͙ͨͪͦͭͦͤΣ ͙ͦͭͦ͟ ͙͒ͦͨͪͤ͊ͫΎͭ ͊͘ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ 
͙͔͋͊ͭ͘Φ ͍́ͦ͊ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͋Άͪ͊͘ ͔͒ͤ͊ͭͯͪ͊ͼ͙Ύ ͤ͊ ˨˹˴. 

¶ ˾͔ͤ͊ͭͯͪ͊ͼ͙Ύ  

˽ͪͦͼ͔ͫΆͭ ͤ͊ ͔͔ͭͣͨͪ͊ͭͯͪͤͦ-͙ͤ͒ͯͼ͙ͪ͊ͤ͊ ͔͒ͤ͊ͭͯͪ͊ͼ͙Ύ ͤ͊ ˨˹˴ ͔ ͙ͦ͋ͪ͊ͭͣ ͙ͨͪ ͙͙ͦͤͭͪͦͪ͊ͤ͟͡ 
͍͙ͯͫͦ͡Ύ ͤ͊ ͪ˹ ͙ ͚ͦͤͤ͊ ͙ͫ͊͡Φ ˢͦ͟ ͔͔ͭͣͨͪ͊ͭͯͪ͊ͭ͊ ͍͋͊ͤͦ ͔ͫ ͙͙ͨͦͤ͗ ͍ ͍ͪ͊ͭͦͪ͊͘Σ ͟Ά͔͒ͭͦ ˨˹˴ ͔ 
͙͋͊͡ ͔͙͒ͤ͊ͭͯͪͪ͊ͤ͊Σ ˨˹˴ ͍͔͙͎͙͔ͪͭ ͫͨͦͤͭ͊ͤͤͦ ͔͔͙ͦͣͨͣͤͭͪ͊ͭ͟͡ ͙ ͙͎͙ͦͪͤ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͍͚͒ͦͤ-ͦ
ͫͨ ͙ͪ͊ͤ͊͡ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͔ͫ ͍Ά͍ͫͭ͊ͤͦ͘Ύ͍͊Φ ˽Ά͍ͪͦͤ͊;͊ͤͦ͡ ͔͔͙͔ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤͭ͟͡ ͍͔͙͎͙ͪ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͍͡Ύ͊ͭ͘ 
͍ ͦͤͭ͊ͭ͟͟ ͙͍ͨͪͦͦͤͦ͘͡Φ ˿͔͒͡ ͍ͭͦ͊ ͦ͋͊;͔ ͔ͫ ͍ͨͦ͒ͪ͊ͤΎ͍͊ͭ ͍͙ͨͪ͊ͤͦ͡ ͍Ά͘ ͍ͦͫͤͦ͊ ͤ͊ 
͔͔͙ͦͣͨͣͤͭͪ͊͟͡΅͙͔ͭ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Φ, ͔ͦͭͦ͟ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͨͦ͒ͦ͋ͤͦ ͤ͊ ͼ͙ͨ ͍͊ͭ͊ͪ͘Ύ͔ͤΣ ͟Ά͔͒ͭͦ 
͍͙͔͋͊ͦͭ͘ ͍͚͙͒ͦ͟ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͭ͘ ͍͙ͦ͒ͦͪͦ͒ͤ ͍ͪΆ͙͘͟ ͙  ͔ͫ ͍ Ά͍ͫͭ͊ͤͦ͘Ύ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ͍͚͒ͦͤ͊ͭ͊ 
͙ͫͨͪ͊͊͡ 

͙͎̅ͯͪ͊ 1.9.  ˨ ͔ͤ͊ͭͯͪ͊ͼ͙Ύ ό͔͔ͭͦͨͤύ 
͙ ͔ͪͤ͊ͭͯͪ͊ͼ͙Ύ ͤ͊ ˨˹˴. 

͙͎̅ͯͪ͊ 1.10.  ˴ ͙͍ͪ͊ ͤ͊ ͔͔ͭͦͨͤ ͤ͊ ˨˹˴Φ 
Tm -͔͔ͭͣͨͪ͊ͭͯͪ͊ ͤ ͊ ͔͔ͭͦͨͤ 
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1.4.2. ͙͙͙̆͋ͪ͒͊͘ͼ͙Ύ 

͙͙͙̆͋ͪ͒͊͘ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͔͙͍͙ͤͯͤͦ͟͡ ͙͔͙͙ͫͤ͟͡ ͔ ͨͪͦͼ͔ͫΣ ;͔ͪ͘ ͚ͦͭͦ͟ ͍͔͒ ͔͔͙ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤ͟͡ ͔͒ͤͦ-
͍͔͙͙ͪ͗ͤ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡ ˨˹˴ (͙͙͡ ˾˹˴)Σ ͙ͨͪͦ͘ͻͦ͗͒͊΅  ͙ͦͭ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͙ͭͦ͘;͙ͤͼ͙ ό͙͔ͤ͊ͨͪͣͪ ͦͭ 
͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͎͙͙ͦͪ͊ͤͣ͘ ͙͙͡ ͙͒ͦͪ ͙͔͙ͫͤͭͭ;͙ͤ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ύΣ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͭ͘ ͍͚͒ͦͤͦ-͍͔͙ͪ͗ͤ͊ 
ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ;͔ͪ͘ ͔͔͙͔ͦͣͨͣͤͭͪ͊ͤ͟͡ ͤ͊ ͔ͭͻ͙͔ͤͭ ͔͙͙ͤͯͦͭ͒ͤ͟͡ ͙͋͊͘Φ 

ˤ ͙͔͒ͤͭ ͔͙ͨͪ͒ ͙͔͒ͪͭͤͦͭͦ͟ ͔͍͔͙͔ͫͤͪ͊ͤ͟ ͤ͊ ˨˹˴ ͒͊ ͔ͫͭ͊ͤ ͙ͪͯͭͤͤͦΣ ͻ͙͙͙͋ͪ͒͊͘ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ˨˹˴ 
͙κ͙͙͡ ˾˹˴ ͨΆ͍ͪͦͤ͊;͊ͤͦ͡ ͔ ͙͋͊͡ ͙͍ͨͦ͊ͤ͊͘͘͡ ͊͘ ͦͼ͔ͤ͊͟ ͤ͊ ͍ͪͦ͒ͫͭͦͭͦ ͤ͊ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͎͙͙ͦͪ͊ͤͣ͘Σ 
͔ͦͫͦ͋ͤͦ ͔͙͙͋͊ͭͪ͟Σ ͟Ά͔͒ͭͦ ͙ͦ͟͡;͔͍ͫͭͦͭͦ ͤ͊ ˨˹˴ ͔ ͍͙͔ͫͪ͊ͤͭͤͦ͡ ͣ͊ͦ͟͡Φ ˿͔͍͔ͣͫ͊ͤͭͦ ͙ͨͪ 
ͨͦ͒ͻͦ͒Ύ΅͙ ͍͙ͯͫͦ͡Ύ ͤ͊ ͔͙͒ͤ͊ͭͯͪͪ͊ͤ͊ ˨˹˴ ͦͭ ͍͒͊ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͍͙͒͊ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ 
͔͔͙ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤ͟͡ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Σ ͍͚͙ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘͟ ͻ͙͙͙͋ͪ͒ͤ ͍͚͒ͦͤͦ-͍͔͙͙ͪ͗ͤ ͙͙ͫͨͪ͊͡Σ ͍ 
͙ͦͭͦ͟ ͔͒ͤ͊ͭ͊ ˨˹˴ ͍͔͙͎ͪ͊ ͙ͨͪͦ͘ͻͦ͗͒͊ ͦͭ ͔͙͙͒ͤΎ ͎͙ͦͪ͊ͤ͘ΆͣΣ ͊ ͎͒ͪͯ͊ͭ͊  ˨˹˴ ͍͔͙͎ͪ͊ ς ͦ ͭ ͎͙͒ͪͯΎ 
͎͙ͦͪ͊ͤ͘Άͣ. ˨˹˴ ͦͭ ͺ͙͎͔͔͙ͦͤͭ͡;ͤͦ ͙͙͋͘͟͡ ͍͙͍͔͒ͦ ͫ͊ ͍ ͫΆͫͭͦΎ͙͔ͤ ͒͊ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͭ͘ ͻ͙͙͙͋ͪ͒ͤ 
͔͙ͣͦͯ͟͡͡ ͫ ͨͦ-͍͙ͫͦ͊͟ ;͔ͫͭͦͭ͊ ͦͭ ͙ͭ͊͘ ͤ ͔͊͒͊͡;ͤͦ-͍͔͙ͪͦ͒ͫͭͤ ͍͙͍͔͒ͦΦ ˹͙͔͊ͨͪͣͪΣ ;͍͔ͦ΄͊ͭ͊͟ 
˨˹˴ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͻ͙͙͙͋ͪ͒ͤ ͔͙͒ͯͨͫ͟͡ ͍ ͨͦ-͎ͦ͡Ύͣ͊ ͨͪͦͨͦͪͼ͙Ύ ͫ ˨˹˴ ͤ͊ ͚ͣ͊ͣͯͤ͊ͭ ͊ͪ ͔ͯͫ͘Σ 
ͦͭͦͦͭͦ͟͟͡ ͫ ˨˹˴ ͤ͊ ͙ͣ΄͊͟Φ 

ˤ ͙͙ͤ͟͡;͙ͤ ͍͙ͯͫͦ͡Ύ ͻ͙͙͙͋ͪ͒͊͘ͼ͙Ύͭ͊ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͫ ͙͍ͨͦ͊͘͘͡ ͊͘ ͙͎͙͒͊ͤͦͫͭ͊͟Σ ͊ͭͦ͟ ͙͔ͤ͊ͨͪͣͪ 
͙͔͙͒ͤͭͺ͙ͼ͙͔ͪ͊ͤ ͤ͊ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͎͔͙ͨ͊ͭͦͤ ͙͙͡ ͎͔͔͙ͤͭ;͙ͤ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ;͔ͪ͘ ͼ͔͔͍͊͡ ͻ͙͙͙͋ͪ͒͊͘ͼ͙Ύ 
ͫ ͙͙ͣ͊ͪͪ͊ͤ͟ ͙ͫͦͤ͒. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

1.5. ˹͔͙ͯ͊͘͟͡ ͙ ͭΎͻͤ͊ͭ͊ ͪͦ͡Ύ ͍ ͔͙ͣͭ͊͋ͦͣ͊͘͡ ͤ͊ ͔͙͍͙͔ͤͯͤͦͭ͟͡ ͙͔͙͙ͫͤ͟͡ 

¶ ˨͔͙͙͔͙ͦͫͪ͋ͦͤͯ͊͘͘͟͟͡ 

˨͔͙͙͔͙͔ͦͫͪ͋ͦͤͯ͊ͭ͘͘͟͟͡ ό˨˹˴͙͊͘ύ ͙͙͊ͭ͊ͪ͊ͭ͘͟͡ ͻ͙͙͒ͪͦ͊ͭ͊͘͡ ͤ͊ ͺͦͫͺ͙͔͔ͦ͒ͫͭͪͤ͊ͭ͊ ͍ͪΆ͊͘͟ 
͔ͣ͗͒ͯ ͔͙͙͔ͤͯͦͭ͒ͭ͟͡ ͙ ͍ͦ͒Ύͭ ͒ͦ ͺ͎͔͙͔ͪ͊ͣͤͭͪ͊ͤ ͤ͊ ˨˹˴Φ ͔́ ͔ͫ ͙͊ͫ͟͡ͺ͙ͼ͙ͪ͊ͭ ͍ ͍͔͒ ͊ͫ͊͟͡ 
όͺ͙͙͙͊ͣ͡ύΥ  

   ˮ ˭˽˻˶˭ˤˢ˹˩ ͤ ͊ ̆ˮˣ˾ˮ˨ˮ˭ˢ̇ˮ̒́ˢ  
͍ ͔ͣͦͯ͟͡͡Ύͪ ͤͦ-͙͎͙͋ͦͦ͡;͙͔ͤͭ ͔ͭͻ͙͙ͤ͟ 

˨˹˴ ͙ͫͦͤ͒Υ ͙͙͙̆͋ͪ͒͊͘ͼ͙Ύͭ͊ ͔ͫ ͙͍ͨͦ͊͘͘͡ ͊͘ ͙͍͔ͦͭͪ͊ͤ͟ ͤ͊ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ 
͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͍ ˨˹˴ ͙͙͡ ˾˹˴Φ ˣ͔͡Ύ͊ͤ͊͘ ͔͍͔͙͒ͤͦͪ͗ͤ͊ ˨˹˴ ͙͙͡ ˾˹˴ ͫͦͤ͒͊ 
ͻ͙͙͙͙͋ͪ͒ͪ͊͘ ͫΆͫ ͍ͫͦΎͭ͊ ͔͔ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤ͊͟͡ ͼ͔͔͍͊͡ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Σ ͔ͦͭͦ͟ 
͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͤ͊ ͙͔͍͔͙͔ͫ͒ͦ͊ͭͭ͘͡͡ ͒͊ ͙͔͙͒ͤͭͺ͙ͼ͙ͪ͊ͭ ͙͙͡ ͙͙ͦͪ͊ͭ͘͡ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͎͔͙ͤΦ 

t/w ό͙͔ͨͦͣͪ͊ͤ͊͘͡ ͍͔͙ͪ͗ͤ͊ ͔ͪ͊͟ͼ͙ΎύΥ ˸ ͔ͦͯ͟͡͡Ύͪͤͦ-͙͎͙͋ͦͦ͡;ͤ͊ ͔ͭͻ͙ͤ͊͟Σ ͙͍ͨͦ͊ͤ͊͘͘͡ 
͊͘ ͙͊ͣͨ͡ͺ͙ͼ͙͔ͪ͊ͤ ͤ͊ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ˨˹˴ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ς ͙͍͔ͨͪͦ͗͒͊ͭ͘ ͔ͫ 
͙͙͙ͣͦͤ͡ ͙ͦͨ͟Ύ ͤ͊ ͔͒ͤ͊ ˨˹˴ ͔ͣͦͯ͊͟͡͡ in vitro (͍ ͔͍͔ͨͪͯͭ͊͟). ˭͊ ͼ͔ͭ͊͡Σ ͚͔͙ͨͪ͊ͣͪ 
ό͙͔͙ͫͤͭͭ;͙ͤ ͟Ά͙ͫ ˨˹˴ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ύ ͻ͙͙͙͙͋ͪ͒ͪ͊ͭ͘ ͟Άͣ ͼ͔͔͍͊͡ ˨˹˴ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊Σ 
͊͘ ͒͊ ͙͙ͤͼ͙͙ͪ͊ͭ ˨˹˴ ͙͔ͫͤͭ͊͘ ό˽͙͔͙͔ͪͦ͗ͤ͡ мύ.  

ˣͦͭ͡ ͔ͭͻ͙͙ͤ͟ - Southern blotting e ͔ͣͭͦ͒ ͊͘ ͙͍͔ͦͭͪ͊ͤ͟ ͤ͊ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;ͤ͊ ˨˹˴ 
͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͍ ˨˹˴ ͨͪͦ͋͊Σ ͒ͦ͊ͭͦ͟ bƻǊǘƘŜǊƴ ōƭƻǘǘƛƴƎ ͔ ͔ͣͭͦ͒ ͊͘ ͙͍͔ͦͭͪ͊ͤ͟ ͙ 
͊͟;͔͍͔ͫͭͤ͊ ͦͼ͔ͤ͊͟ ͤ͊  ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;ͤ͊ ˾˹˴ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ό͔ͣͦͯ͊͟͡͡ύ ͍ ˾˹˴ ͨͪͦ͋͊Φ ˮ 
͍ ͍͔͔͒ͭ ͔ͭͻ͙͙ͤ͟, ͻ͙͙͙͋ͪ͒͊͘ͼ͙Ύͭ͊ ͔ͣ͗͒ͯ ͫͦͤ͒͊ ͙ ͼ͔͔͍͊͡ ͔͙͍ͤͯͤͦ͊͟͡ ͙͔͙ͫͤ͊͟͡ ͔ ͦͭ 
͔ͪ΄͍͊͊΅ͦ ͤ͊͘;͔͙͔ͤ ͊͘ ͙͍͔ͦͭͪ͊ͤ͟ ͤ͊ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Φ 

In situ ͻ͙͙͙͋ͪ͒͊͘ͼ͙ΎΥ ͙́͊͘ ͔ͭͻ͙ͤ͊͟ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͍͙͙͙͔ͯ͊ͪ͊ͤ͘͘͡ ͤ͊ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ 
͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͤ͊ ͔͙͍͙ͤͯͤͦ͟͡ ͙͔͙͙ͫͤ͟͡ ͍ ͭΆ͙͊ͤ͟ ͙͙͡ ͔͙ͭ͟͟͡ ;͔ͪ͘ 
ͻ͙͙͙͙͔͋ͪ͒ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ ͔͋͡Ύ͙͊ͤ͘ ͙ͫͦͤ͒ ͟Άͣ ͔ͭͻ͙͔ͤͭ ͙ͣ΄͔͙ͤΦ 
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- ˨˹˴͊͘ ͙I - ͙ͣ͊ͭ ͙ͦͨͭͣ͊ͤ͊͡ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟ ͙ͨͪ ͔ͤͯͭͪ͊ͤͦ͡ ǇI (6,5-уΣлύ ͙ ͙͙͍ͫ͊͘͟ ͍͍͔͙ͭ͒ͯ͊ͤͭͤ͡ 
͚͙ͦͤ ͊ͭͦ͟ ͎͔͙͚ͣ͊ͤ͘ όaƎ2+ύ ͙ ͊͟͡ͼ͙͚ ό/ŀ2+ύ ͊͘ ͙͍͙͔͊ͭͪ͊ͤ͟Σ ͙ͨͪ ͪ͊͘͟Ά͍͔ͫ͊ͤ ͤ͊ ˨˹˴ ͔ͫ 
͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͭ͘ ͍͒͊ ͙͎͔͙͙ͦͦͤͯͦͭ͒ͤ͟͡͡ ͚͙ͪ͊ͤ͟ ͨͪͦ͒ͯͭ͊͟ ͫ р˘-ͺͦͫͺ͙͊ͭͤ ͙ о˘-ͻ͙͙͒ͪͦͫ͟ ͙ͪ͊͟΅͊Φ  

- ˨˹˴͊͘ ͙II - ͪ ͊͋ͦͭΎ ͭͤ ͚͊-͔͒ͦ͋ͪ ͙ͨͪ ͙͔ͫ͟͡ ͦpH, ͤ ͔ ͙͙͍ͫ͊͘͟ ͭ͒ ͍͍͔͙ͯ͊ͤͭͤ͡ ͚͙ͦͤ ͘ ͊ ͙͍͙͔͊ͭͪ͊ͤ͟ 
͙ ͙ͨͪ ͪ͊͘͟Ά͍͔ͫ͊ͤ ͤ͊ ˨˹˴ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͭ͒ ͍͊ ͙͎͔͙͙ͦͦͤͯͦͭ͒ͤ͟͡͡ ͚͙ͪ͊ͤ͟ ͨͪͦ͒ͯͭ͊͟ ͫ р˘-ͻ͙͙͒ͪͦͫ͟ 
͙ о˘-ͺͦͫͺ͙͊ͭͤ ͟ ͙ͪ͊΅͊Φ 

˩͍ͦ͡Όͼ͙ͦͤͤͦͭͦ ͍͔͊ͨ͊͊ͤ͘͘ ͤ͊ ˨˹˴͙͔͊ͭ͘ ͍ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͙ͤ ͙͔͙ͫͫͭͣ ͨͦ͒;͔͍ͪͭ͊͊ ͭΎͻͤͦͭͦ 
ͺ͔ͯͤ͒͊ͣͤͭ͊ͤͦ͡ ͤ͊͘;͔͙͔ͤ ͊͘ ͨͦ͒͒Ά͔ͪ͗͊ͤ ͤ͊ ͔ͭ͟͡Ά;ͤͦͭͦ ͍͔͒ͪ͊͘Φ ͔́ ͙͎ͪ͊Ύͭ ͍ͦͫͤͦͤ͊ ͪͦ͡Ύ ͍ 
͔͙ͣͭ͊͋ͦͣ͊͘͡ ͤ͊ ˨˹˴ ;͔ͪ͘ ͍͔͙͔ͯͨͪ͊ͤ͡ ͤ͊ ͙͍͘Ά͔ͤͭ͟͡Ά;͙͔ͤͭ ͙ ͍Ά͔͔ͭͪͭ͟͡Ά;͙͔ͤͭ ͙͍ͤ͊ ͤ͊ ˨˹˴Φ 
́͊͊͟ ͙͔ͤ͊ͨͪͣͪΣ ͙ͨͪ ͔͎͙͔ͪͯͪ͊ͤ͡ ͤ͊ ͙ͣͯͤͤ͊ͭ͊ ͙͔ͫͫͭͣ͊ ˨˹˴͙͔͊ͭ͘ ͎ͪ͊ͪ͊͗͒͊ͭ͘ ͙͍͘Ά͔ͤͭ͟͡Ά;ͤ͊ͭ͊ 
˨˹˴Σ ͍͔ͦͫͦ͋ͦ͒ͤ͊ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͍Ά͙͔͙ͨ͊ͭͤ͘͡͡ ͨͪͦͼ͔͙ͫΣ ͊ͭͦ͟ ͎͙ͦͪ͊ͤ;͍͊͊ͭ ͔ͨͦͭͤͼ͙͙͔͊ͤͭ͡ 
͍͙͙͊ͭͦͣͯͤͤ ͔ͪ͊͟ͼ͙͙ ͙ ͨͦ͒͒Άͪ͗͊ͭ ͙͔ͫͫͭͣͤͦ ͍͍͔͙͔ͪ͊ͤͦͫΦ ͔͙́͘ ͔͙͙ͤͣ͘ ͫ͊ ͦͭ ͔ͪ΄͍͊͊΅ͦ 
ͤ͊͘;͔͙͔ͤ ͘ ͊ͨ ͎͙ͪͦͪ͊ͣͪ͊ͤ͊ͭ͊ ͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ ͫͣΆͪͭ ό͊ͨͦͨͭͦ͊͘)Σ ͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ ͙͒ͺ͔͔ͪͤͼ͙͊ͼ͙Ύ ͙ ͭΆ͊ͤͤͦ͟-
͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͨͪͦͼ͔͙ͫ ͤ͊ ͍͙͙͔ͪ͊ͭ͘Φ 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

¶ ˾͔͙ͫͭͪ͟ͼ͙͙ͦͤͤ ͔͔͙ͤ͒ͦͤͯ͊͘͟͡ 

˾͔͙ͫͭͪ͟ͼ͙͙͔ͦͤͤͭ ͔͔͙ͤ͒ͦͤͯ͊͘͟͡ ό͔͙͙ͪͫͭͪͭ͊͘͟ύ ͫ͊ ͔ͫͨͼ͙͙͙͙͊ͪ͊ͤ͘͡ ͔͙͙͋͊ͭͪ͊ͤ͟͡ ˨˹˴͙͊͘Σ ͙ͦͭͦ͟ 
͍ͪ͊ͨͦͤ͊͊ͭ͘͘ ͙ ͪ͊ͪ͘Ύ͍͊ͭ͘ ;ͯ͗͒͊ ˨˹˴ ͤ͊ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͔ͣͫͭ͊Φ ͔͙́͘ ͔͙͙ͤͣ͘ ͔͍ͨͪ͒ͫͭ͊͡Ύ͍͊ͭ 
ͺ͔͔ͯͤ͒͊ͣͤͭ͊ͤ͡ ͔ͦͣͨͦͤͤͭ͟ ͤ͊ ͔͙͙͔͋͊ͭͪ͊ͤͭ͟͡ ͎͔͔͙ͤͭ;͙ͤ ͊͘΅͙͙ͭͤ ͙͔͙ͫͫͭͣ - ͦͫ ͍ͤͦͤ͊ͭ͊ ͙ͣ 
ͺͯͤ͟ͼ͙Ύ ͔ ͒͊ ͔͙͙͙ͣͤͪ͊ͭ͡ ͎͔͔͙ͤͭ;͔ͤ ͔͙ͣ͊ͭͪ͊͡ ͦͭ ;͙ͯ͗͒ ͎͙͙ͦͪ͊ͤͣ͘Σ ͊ͭͦ͟ ͙͔ͤ͊ͨͪͣͪ 
͔͙͋͊ͭͪͦ͟ͺ͎͙͊Σ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͙͍ͦͨͭ͊ͭ ͒͊ ͙ͤͺ͔͙ͭͪ͊ͭ͟ ͔͙͋͊ͭͪ͊ͤ͊ͭ͊͟͡ ͔ͭ͊͟͟͡Φ 

ˤ͔͙ͫ͟ ͔͙ͪͫͭͪ͟ͼ͙͔ͦͤͤ ͔͙ͤͣ͘ ͙͔͍ͨͪͭ͗͊͊ ͙ͯͤ͊ͤ͊͟͡ ͫͨͦͫͦ͋ͤͦͫͭ ͒͊ ͍ͪ͊ͨͦͤ͊͊͘͘ ͪ͊ͭ͊͟͟Σ 
͔ͫͨͼ͙ͺ͙;ͤ͊ ͔͙ͤͯͦͭ͒ͤ͊͟͡ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͍ ;ͯ͗͒͊ͭ͊ ˨˹˴Φ ˽͙ͪ ͍͔ͪ͊ͨͦͤ͊͊ͤ͘͘ ͤ͊ ͙ͭ͊͘ 
͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Σ ͔͙ͤͣ͘Άͭ ͙͙͊ͭ͊ͪ͊͘͟͡ ͻ͙͙͒ͪͦ͊ͭ͊͘͡ ͤ͊ ͺͦͫͺ͙͔͔ͦ͒ͫͭͪͤ͊ͭ͊ ͍ͪΆ͊͘͟ ͔ͣ͗͒ͯ 
͔͙͙͔ͤͯͦͭ͒ͭ͟͡Φ ˭͊ ͒͊ ͊͘΅͙͙ͭ ͍͔ͫͦ͋ͫͭͤ͊ͭ͊ ͙ͫ ˨˹˴ ͦͭ ͎͔ͪ͊ͪ͊͗͒͊ͤ͘Σ ͔͙͋͊ͭͪ͟Ύͭ͊ ͙͍ͨͦ͊͘͘͡ ͔͙͙ͤͣ͘Σ 
͔ͤ͊ͪ;͔͙ͤ ͔͙͙ͣͭ͊͘͡Σ ͙ͦͭͦ͟ ͍͒ͦ͋͊Ύͭ ͔͙͍͙ͣͭͦ͡ ͎͙ͪͯͨ ό-CH3ύ ͟Άͣ ͔͙͍͙͊͒ͤͤͦ όˢύ ͙͙͡ ͼ͙͙͍͙ͭͦͤͦ͘ 
ό/ύ ͙͋͊͘ ͍ ͙͔ͪ͊ͣͭ͟ ͤ͊ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͊͡͡ ͤ͊ ͍͔ͪ͊ͨͦͤ͊͊ͤ͘͘Σ ͦ͟Ύͭͦ ͨͦ ͙ͭͦ͘ ͤ͊;͙ͤ ͔ͫ 
͙ͣͦ͒ͺ͙ͼ͙ͪ͊ ͙ ͊͘΅͙͍ͭ͊͊ ͦͭ ͔͔ͤ͒ͦͤͯ͊͊ͭ͊͘͟͡Φ  

˹͙͔͍͙͔͊ͣͤͦ͊ͤͭͦ ͤ͊ ͔͙͙͔ͪͫͭͪͭ͊ͭ͘͟ ͔͍ͫ͒͊͡ ͎ͫͭͪͦ͊ ͤ͊ͯ;ͤ͊ ͔ͤͦͣͤ͊ͭͯͪ͊͟͡Σ ͦ͟Ύͭͦ ͔ͫ ͙͍͔͗͒͊͘ ͦͭ 
ͪͦ͒͊Σ ͍͙͒͊ ͙ ΅͊ͣ͊ ͤ͊ ͔͙͋͊ͭͪ͟Ύͭ͊Σ ͦ͟Ύͭͦ ͎͙ ͙͍͔ͨͪͦ͗͒͊͘Φ ˴͙͊ͫ͡;͔͙ͫ͟ ͙͔ͨͪͣͪ ͔ ͔͙ͤͣ͘Άͭ 9ŎƻwLΣ 
͙͍͔͔ͨͪͦ͒ͤ͘ ͦͭ ΅͊ͣ w¸мо ͤ͊ E. coli.  

ˤ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤͦͭͦ ͙͔͔͍ͤ͗ͤͪͫͭͦ ͔͙͙͔ͪͫͭͪͭ͊ͭ͘͟ ͔ͯͫͤ͡Ύ͍͊ͭ ͫΆ͍͔͒͊͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͔͙͙ͪͦͣ͋ͤ͊ͤͭͤ͟ ˨˹˴ 
͔͙ͣͦͯ͟͡͡Σ ͊ͭͦ͟ ͔ͪ͗͊ͭ ˨˹˴ ͺ͎͔͙ͪ͊ͣͤͭ ͫ ͫΆ͍͔͙͙ͣͫͭͣ ͙ͪ͊͟΅͊Φ ͍́ͦ͊ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͤ͊ 

˴ˮ˿́ˮ̉˹ˢ ̅ˮˣ˾˻˭ˢ ͙ ˨˹˴͊ͤͦ͘ ͔͡;͔͙͔ͤ 

˴͙͙ͫͭ;ͤ͊ ͺ͙͋ͪͦ͊͘ ό͍͙ͣͯͦͫ͟ͼ͙͒ͦ͊͘ύ ͔ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤͦ ͊͋ͦ͘͡Ύ͍͔͊ͤΣ ͔ͦͭͦ͟ 
͙ͨͪ;͙ͤΎ͍͊ ͊ͤͦͪͣ͊ͤͦ͡ ͎Άͫͭ ͙ ͔͍ͨ͊͟͡ ͣͯͯͫ͟ ͍ ͔͙͔͋ͭ͡ ͍͔͒ͪͦ͋ͦ ͙ ͎͙͒ͪͯ ͎͙ͦͪ͊ͤΦ 
˴͎ͦ͊ͭͦ ͔͙͔͋ͭ͡ ͪ͟Ά͍͙ͤ ͔͙ͭ͟͟͡ ͔ͫ ͤ͊ͭͪͯͨ͊ͭ ͍ ͔͙͋ͦ͒ͪͦ͋ͤ͡Ύ ͣͯͯͫ͟ ͙ ͔ͫ 
ͪ͊ͨ͊͒ͤ͊ͭ͘Σ ͔ͭ ͍͍ͦͫͦ͋ͦ͗͒͊͊ͭ ˨˹˴Σ ͔ͦͭͦ͟ ͍͔͙ͯ͡;͍͊͊ ͍͙͙͔ͫͦͭͭ͊͘͟ ͤ͊ ͣͯͯͫ͊͟ ͙ 
͊ͭͪͯ͒ͤ͘Ύ͍͊ ͙͒ͻ͔͊ͭͤ͊ͭ͊͡ ͺͯͤ͟ͼ͙ΎΦ 

˨˹˴͙͔͊ͤͭ͘ ͔͙͙ͤͣ͘Σ ͨͦ-͔ͫͨͼ͙͊ͤͦ͡ ˽͙ͯͣͦͣ͘͡ ό˨ͦͪͤ͊͊͘ ͊͡ͺ͊ύΣ ͔ͪ΄͍͊͊ͭ ͙ͭͦ͘ 
͔ͨͪͦ͋ͣ͡Σ ͊ͭͦ͟ ͎ͪ͊ͪ͊͗͒͊ͭ͘ ͙͍͘Ά͔ͤͭ͟͡Ά;ͤ͊ͭ͊ ˨˹˴Φ ˴͎ͦ͊ͭͦ ͔ͫ ͙ͤͻ͙͊ͪ͊ͭ͡ ;͔ͪ͘ 
͔͚͔ͤ͋ͯ͊ͪ͘͡Σ ͔͙ͭ͘ ͔͙͙ͤͣ͘ ͤ͊ͣ͊͡Ύ͍͊ͭ ͔͔͙͒͋ͤ͊ͭ͊͡ ͤ͊ ͣͯͯͫ͊͟Σ ͊ͭͦ͟ ͎ͦ ͍ͨͪ͊Ύͭ 
ͨ-͔͔ͦͫͤ͡ ͊͘ ͦͭͫͭͪ͊ͤΎ͍͔͊ͤ ͦͭ ͔͙͔͋ͭ͡ ͍͔͒ͪͦ͋ͦΦ ˶͔͍͊ͪͫͭͦͭͦ͟ ͙ͪ͊͋ͦͭΣ ͊ͭͦ͟ ͔ͫ 
ͤ͊ͫͦ;͍͊ ͟Άͣ ͔ͣͦͯ͟͡͡Ύͪͤ͊ͭ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͤ͊ ͣͯͯͫ͊͟Σ ͊ͭͦ͟ ͔ͺ͔͙͍ͭͤͦ͟ ͎ͦ 
Ϧ͔ͪ͊ͪ͗͒͊͘Ϧ ͙ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͤ͊ ͨ͊ͼ͙͔͙͔ͤͭͭ ͒͊ ͙͒΄͊ͭ ͨͦ-͔ͫͤͦ͡Φ 
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͙͔͍͔͙͔ͫ͒ͦ͊ͭͭ͘͡͡ ͒͊ ͍ͣΆ͍͊ͭ͟ ͙͔͔͍ͤͭͪͫͯ͊΅͙ ͎͙ ͎͔͙ͤ ͍Ά͍ ͍͔͙ͭͦͪ͟Σ ͙ͦͭͦ͟ ͫ͊ ͔͔͙͙ͤ͊ͣͤͣ͘ 
͙͔͙ͤͫͭͪͯͣͤͭ ͊͘  ͎͔ͤͤͦͭͦ ͙͔ͦͤͪ͊ͤ͟͡ ͙ ͫΆ͍͔͒͊͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤͦ ͙ͣͦ͒ͺ͙ͼ͙͙ͪ͊ͤ ͎͙͙ͦͪ͊ͤͣ͘Φ 
˾͔͙͙͔ͫͭͪͭ͊ͭ͘͟ ͫ͊ ͔͔͙͙ͤ͊ͣͤͣ͘ ͊͘ ͙͍͍ͨͪͦͦ͒ͫͭͦͭͦ͘ ͤ͊ ͙͔͋ͦͭͻ͎͙ͤͦͦ͡;͙ͤ ͙ͨͪͦ͒ͯͭ͟ ͊ͭͦ͟ 
͙͙͙͊ͤͭ͋ͦͭͼ͙Σ ͔͙͙ͤͣ͘ ͙ ͙͔͊ͤͭͭ͊͡Φ 

ˤ ͔ͣͦͯ͟͡͡Ύͪͤ͊ͭ͊ ͙͎͙͒͊ͤͦͫͭ͊͟ ͔͙ͭ͘ ͔͙͙ͤͣ͘ ͎ͨͦ͒ͨͦͣ͊͊ͭ ͙͍͔ͦͭͪ͊ͤͭͦ͟ ͤ͊ ͎͔͔͙ͤͭ;͙ͤ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͙ 
͙͙͔͊ͤ͊ͪ͊ͤͭͦ͘͡ ͤ͊ ͎͔͔͙ͤͭ;͙ͤ ͍͙͊ͪ͊ͼ͙͙Σ ͍ͫΆ͙ͪ͊ͤ͘ ͫ ͔͙͋ͦͫͭ͡Φ ˴͙͙͙͙ͪͣͤ͊ͫͭ͊ͭ͊͟͡ ΄͙ͪͦͦ͟ 
͙͍ͨͦ͊͘͘͡ ͔͙ͪͫͭͪ͟ͼ͙͙ͦͤͤ ͔͙͙ͤͣ͘ ͊͘ ˨˹˴ ͨͪͦͺ͙͙͔ͪ͊ͤ͡Σ ͟Ά͔͒ͭͦ ͙͙ͯͤ͊ͤ͟͡ ˨˹˴ ͺ͎͔͙ͪ͊ͣͤͭͤ 
͔͙ͣͦ͒͡ ͎ͨͦͣ͊͊ͭ ͊͘ ͙͔͙͒ͤͭͺ͙͊͟ͼ͙Ύ ͤ͊ ͙͙͍͙͙ͤ͒͒Φ  

¶ ˾͙͔͙͋ͦͤͯ͊͘͟͡ 

˾͙͔͙͋ͦͤͯ͊ͭ͘͟͡ ͔ ό˾˹˴͙͊͘ύ ͙͙͊ͭ͊ͪ͊ͭ͘͟͡ ͻ͙͙͒ͪͦ͊ͭ͊͘͡ ͤ͊ ͺͦͫͺ͙͔͔ͦ͒ͫͭͪͤ͊ͭ͊ ͍ͪΆ͊͘͟ ͔ͣ͗͒ͯ 
͔͙͙͔ͤͯͦͭ͒ͭ͟͡ ͍ ˾˹˴Φ ͔́ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͋Ά͒͊ͭ ͙͊ͫ͟͡ͺ͙ͼ͙͙ͪ͊ͤ ͤ͊ ͍ ͍͒͊ ͍͙ͦͫͤͦͤ ͊ͫ͊͟͡:  
- ˩ͤ ͙͔͙͒ͦͪ͋ͦͤͯ͊ͭ͘͟͡ ͔ ͪ͊ͪ͘Ύ͍͊ͭ͘ ˾˹˴ ͤ͊ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͍Ά͔ͭͪ΄͙ͤ ͔ͣͫͭ͊ ͙ ͍ͦ͒Ύͭ  ͒ͦ 
͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͨͦ-͙ͣ͊͟͡ ˾˹˴ ͺ͎͔͙ͪ͊ͣͤͭ όͤ͊ͨͪΦ RNase ! ͙ RNase III).  

- ˩͟ ͙͔͙ͦͪ͋ͦͤͯ͊ͭ͘͘͟͡ ͔ ͪ͊ͪ͘Ύ͍͊ͭ͘ ˾˹˴ ͦͭ ͙ͪ͊͟΅͊ͭ͊Σ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦ͡͡ ͦͭͫͭͪ͊ͤΎ͍͚͙͊͟ 
͔͙͙ͤͯͦͭ͒͟͡ όRNase II). 

˾͙͔͙͔͋ͦͤͯ͊ͭ͘͟͡ ͯ;͍͊ͫͭ͊ͭ ͍ ͪ͊ ͎͔ͪ͊͗͒͊ͤͭ͘ ͦͤ͊ ˾˹˴Σ ͔ͦͭͦ͟ ͔ͤ ͨͪͦͫͭͦ ͨͪͦͼ͔ͫ ͤ͊ ͔͒ͫͭͪͯ͟ͼ͙ΎΣ ͊ 
͔ͫͦ͗ͤ͡ ͔͎͔ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔ͣͻ͙͊ͤ͘ΆͣΣ ͚ͦͭͦ͟ ͔ ͦͭ ͫΆ΅͔͍͔ͫͭͤͦ ͤ͊͘;͔͙͔ͤ ͊͘ ͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ͭ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύ ͙ 
͊͒͊ͨͭ͊ͼ͙ΎΦ ͔̉ͪ͘ ͔͎ͤͦ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡ ͔͙͙͙ͣͤͪ͊͡ ͔͒ͺ͔͙ͭͤ͟ ͙͙͡ ͔͙͊͋ͪ͊ͤͭͤ ˾˹˴ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡Σ ͙ͦͭͦ͟ ͙͋ͻ͊ 
͎͙ͣͦ͡ ͒͊ ͔ͨͦͨͪ;͊ͭ ͤ͊ ͔ͭ͟͡Ά;͙͔ͤͭ ͨͪͦͼ͔͙ͫΦ ˾͎͔͊ͪ͊͗͒͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ˾˹˴ ͙ͦͤͭͪͦͪ͊͟͡ ͙͙͙͔ͦ͋ͭͦ͘͡ ͤ͊ 
͙͙͔ͭͪ͊ͤͫͪͨͭͭ͟ ;͔ͪ͘ ͔͔͙͍ͫͭͤͦ͟͡ ͙͘;͙͍͔ͫͭ͊ͤ ͤ͊ ˾˹˴ ͙ ͦͭ ͭͯ͟ ͙͍ͤ͊ͭ͊ ͤ͊ ͎͔ͤͤ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύ. 
˾͙͔͙͔͋ͦͤͯ͊ͭ͘͟͡ ͯ;͍͊ͫͭ͊ͭ ͍ ͨͦͫͭ-͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤ͊ ͦ͋ͪ͊͋ͦͭ͊͟ όͯͪ͘Ύ͍͔͊ͤύ ͤ͊ ˾˹˴Σ ͙ͨͪ ͚ͦͭͦ͟ 
͔ͨͪ͒΄͔͍͔͙ͫͭͤͼ͙͔ͭ ͤ͊ ͎ͣͤͦͦ ˾˹˴ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡ ͔ͫ  ͔͍ͨͪͪΆ΅͊ͭ ͍Ά͍ ͅ ͯͤ͟ͼ͙͙ͦͤ͊ͤ͡ ͚͙ͪ͊ͤ͟ ͙ͨͪͦ͒ͯͭ͟ 
͊ͭͦ͟ ͙˾˹˴ ͙ ͭ˾˹˴. 

˿͔ͨͼ͙ͺ͙;͙͔ͤͭ ͍͚͍ͫͦͫͭ͊ ͤ͊ ͔͙͙͔͙͔͒ͦͫͪ͋ͦͤͯ͊ͭ͘͘͟͟͡ ͙ ͙͔͙͔ͪ͋ͦͤͯ͊ͭ͘͟͡ ͫ͊ ͦ͋ͦ͋΅͔͙ͤ ͍ ͙́͊͋͡ͼ͊ 
1.3.  

              ́ ͙͊͋͡ͼ͊ мΦоΦ ˻͍͙ͫͤͦͤ ͻ͔͙͙͙͊ͪ͊ͭͪͫͭ͟͟ ͤ͊ ͔͙͙͔͙͒ͦͫͪ͋ͦͤͯ͊ͭ͘͘͟͟͡ ͔ ό˨˹˴͙͊͘ύ ͙ 
͙͔͙ͪ͋ͦͤͯ͊ͭ͘͟͡ ͔ό˾˹˴͙͊͘ύ. 

̆ˢ˾ˢ˴́˩˾ˮ˿́ˮ˴ˢ ˾˹˴͙͊͘ ˨˹˴͙͊͘ 

˿ͯ͋ͫͭͪ͊ͭ ˾˹˴ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡ ˨˹˴ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡ 

ǇI ˻͙ͨͭͣͯͣ ͔͙͍ͨͪͦͣͤ͡ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͔ͤ ό͔͔ͤͯͭͪ͊ͤ͡κ͙͔ͫ͟͡ύ 

˯ͦͤͤ͊ ͍͙͙͊ͫͣͦͫͭ͘ ͙͙ͣͤͣ͊ͤ͊͡ ͍͙ͫͦ͊͟ ό͙͙͍ͫ͊ͭ͘͟ aƎ2+, Ca2+) 

ˣ͙͎͙ͦͦ͡;ͤ͊ 
ͺͯͤ͟ͼ͙Ύ 

͙ͣͯͤͤ͊ ͊͘΅͙ͭ͊Σ 
͔͙ͣͭ͊͋ͦͣ͊͘͡ ͤ͊ ˾˹˴ 

͍ͨͦͨͪ͊͊͟ ͤ͊ ˨˹˴Σ  
͎͙ͨͪͦͪ͊ͣͪ͊ͤ͊ ͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ ͫͣΆͪͭ 
ό͊ͨͦͨͭͦ͊͘ύ 

͚̂ͫͭͦ;͙͍ͦͫͭ ͍͙ͫͦ͊͟ ͔ͫͪ͒ͤ͊ 

˴͔ͭ͡Ά;ͤ͊ 
͙ͦ͊͊͘͟͡͡ͼ͙Ύ 

͍Ά͔͔ͭͪͭ͟͡Ά;ͤ͊ ͙ 
͙͍͘Ά͔ͤͭ͟͡Ά;ͤ ͊

͔͙ͨͪ͒ͣͤͦ ͍Ά͔͔ͭͪͭ͟͡Ά;ͤ ͊

 

 ˾ ͙͔͙͔͋ͦͤͯ͊ͭ͘͟͡ ͫ͊ ͙͘͟͡Ό;͙͔ͭͤͦ͡ ͚ͯͫͭͦ;͙͍͙ ͔͙͙ͤͣ͘Σ ͙ͦͭͦ͟ ͔͙ͫͪͦͤͦ͘ ͊ͭͪͯ͒ͤ͘Ύ͍͊ͭ 
͙͙͔ͦͪ͊ͤͭͦ͘͡ ͤ͊ ˾˹˴Σ ͊ͭͦ͟͟ ͙ ͔͔͙͔͙͔ͫͨͪͣͤͭͭ͟ ͙ ͙͙͔͊ͤ͊ͭ͘͡ ͫ ˾˹˴Σ ͙ͨͦͪ͊͒ ͍ͫͦΎͭ͊ ͍͔͔ͨͦͫͣͫͭͤͦͫͭ 
͙ ͫͨͦͫͦ͋ͤͦͫͭ ͊͘ ͋Άͪͦ͘ ͎͔ͪ͊ͪ͊͗͒͊ͤ͘ ͤ͊ ˾˹˴ ͙ͨͪͦ͋Φ ˹Ύ͙ͦ͟ ˾˹˴͙͊͘ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͋Ά͒͊ͭ ͙͘͟͡Ό;͙͔ͭͤͦ͡ 
ͯͫ ͚ͭͦ;͙͍͙ ͙ ͙͙͍͙͔ͤ͊ͭͪ͊ͤͭͦ͟ ͙ͣ ͔ ͭͪͯ͒ͤͦ ͍ ͍͔͙͔ͫͪ͊ͤͤ ͫ ͔͙͙͔ͤͯͭͪ͊ͪ͊ͤͭͦ͘͡ ͤ͊ ˨˹˴͙͔͊ͭ͘Φ 
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1.6. ̆ͪ ͙ͦͣ͊ͭͤ ς ͦ ͙ͭ͡;͙͔͔ͭͤ͡ ͔͔͎͋͡ ͤ͊ ͔͙ͯ͊ͪͦͭͤ͊ͭ͊͟ ˨˹˴ 

ˤ ͔͙ͯ͊ͪͦͭͤ͊ͭ͊͟ ͟ ͔ͭ͟͡ ͊˨ ˹˴ ͔͙ͣͦͯͭ͟͡͡ ͔ͫ ͊ ͔͙͙ͨ͊ͭͪ͊ͤ͟ ͍ ͻ͙ͪͦͣͦͦͣ͘, ͍  ͫ ͔͍͙͔͒ͫͭ͡ ͤ͊ ͔ͦͭͦ͟ ͔ͭ ͔ͫ 
͙ͨͦ͋ͪ͊ͭ ͍ Ύ͒ͪͦͭͦΣ  ͔͊ͫ͒͡ ͊ͭͦ͟ ͋Ά͒͊ͭ ͙͙ͦͨͪ͊ͤ͟Σ ͎ͣͦ͊ͭ ͔ͫͤͦ͡ ͒͊ ͋Ά͒͊ͭ ͔͔͔͙ͪ͊ͨͪ͒ͤ͘͡ ͔ͣ͗͒ͯ 
͍͔͔͒ͭ ͒Ά΅͔͙ͪͤ ͔͙ͭ͟͟͡ ͙ͨͪ ͔ͭ͟͡Ά;ͤͦͭ ͔͔͙͔ͦ͒ͤ͡Φ ˿ͦ͗ͤ͊ͭ͊͡ ͊͒͊͘;͊ ͊͘ ͍͔ͦͨ͊ͦ͊ͤ͟ ͤ͊ ˨˹˴ ͔ͫ 
͙͎ͨͦͫͭ͊ ;͔ͪ͘ ͔ͫͨͼ͙͙͙͙͊ͪ͊ͤ͘͡ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΣ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊ͭ͘ ͙ ͤ ͎͊Ά͍͊ͭ ˨ ˹˴Σ ͔ͦͭͦ͟ ͦ ͙͎ͫͯͪΎ͍͊ ͨͦ-
͍͙͙ͫͦ͟ ͙͍ͤ͊ ͤ͊ ͎͙ͦͪ͊ͤ͊͘ͼ͙Ύ ͙ ͔͍ͨͪ͒ͦͭͪ͊ͭΎ͍͊ͭ ͔͍ͨͪͪΆ΅͔͊ͤͭͦ ͤ͊ ˨˹˴ ͍ ͔͔͊ͨͭͤ͊͘͡Σ 
͔͍ͤͯͨͪ͊͡Ύ͔ͣ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟Φ ˨˹˴ ͔ ͙͙͒ͤ͊ͣ;ͤ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟, ͦ͟Ύͭͦ ͭΆ͙ͪͨ ͔ͦͤ͒ͤ͊͘͟ͼ͙Ύ ͙ 
͔͔͒ͦͤ͒ͤ͊͘͟ͼ͙Ύ ς ͨͪͦͼ͔͙ͫΣ ͙ͦͭͦ͟ ͫ͊ ͙ͫͭͪͭͤͦ͟ ͙͙ͦͤͭͪͦͪ͊ͤ͟͡ ͙  ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ͭ ͤ͊ ˨˹˴ ͒͊ ͋Ά͔͒ 
͒ͦͫͭΆͨͤ͊ ͊͘ ͍͙ͫ;͙͟ ͔͙͙ͤͣ͘ ͙ ͎͙͒ͪͯ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΣ ͙ͦͭͦ͟ Ύ ͍Ά͙͍͔ͨͪͦ͗͒͊ͭ͘͘Σ ͍Ά͍ͫͭ͊ͤͦ͘Ύ͍͊ͭ ͙͙͡ 
ͦͫΆ΅͔͍ͫͭΎ͍͊ͭ ͎͔ͤͤ͊ͭ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύ. 

˿ ͙͘͟͡Ό;͔͙͔ͤ ͤ͊ ͙͊ͪͦ͒͘΄͙͔ͤͭ ͔͙ͭ͟͟͡ ό͔ͫͨͪͣ͊ ͙ Ύ͚ͼ͔͔͙ͭ͟͟͡ύ ͙ ͍͙͔ͫͦͦͫͨ͟ͼ͙͙͙͙͔͊ͪ͊ͤͭ͘͡ 
͔͙ͭ͟͟͡Σ ͙ͦͭͦ͟ ͤΎͣ͊ͭ ˨˹˴ ό͊ͭͦ͟ ͔͙ͪͭ͘͡ ͔;͔͍͔͙ͪͤ ͪ͟Ά͍͙ͤ ͔͙ͭ͟͟͡ύΣ ;͍͔ͦ΄͙͔ͭ͟ ͔͙ͭ͟͟͡ ͫΆ͒Άͪ͗͊ͭ 
ͨͦ ͍͔͒ ͙ͦͨ͟Ύ ͤ͊ ͍ͫΎ͊͟ ͻͪͦͣͦͦͣ͊͘Σ ͔͒ͤͦ ͔͔ͤ͊ͫ͒ͤͦ͡ ͦͭ ͚ͣ͊͊ͭ͊͟ ͙ ͔͒ͤͦ ͦͭ ͋͊΅͊ͭ͊Φ ˸͚͊;͙͙͔ͤͭ ͙ 
͋͊΅͙͙͔ͤͭ ͻ͙ͪͦͣͦͦͣ͘ ͤ͊ ͔͒ͤ͊ ͍͚͒ͦ͊͟ ͔ͫ ͙ͤ͊ͪ;͊ͭ ͻ͙ͦͣͦͦ͗ͤ͡ ͻ͙ͪͦͣͦͦͣ͘Φ ˩͙͍͔͙͔͒ͤͫͭͤͭ 
͔ͤͻ͙ͦͣͦͦ͗ͤ͡ ͻ͙ͪͦͣͦͦͣͤ͘ ͍͚͙͒ͦ͟ ͫ͊ ͍͙͔ͨͦͦͭ͡ ͻ͙ͪͦͣͦͦͣ͘ ͙ͨͪ ͣΆ͔͔͗ͭΣ ͟Ά͔͒ͭͦ ¸ ͻͪͦͣͦͦͣ͊͘ 
͔ ͔͔ͤ͊ͫ͒ͤ͊͡ ͦͭ ͋͊΅͊ͭ͊ ͙ · ͻͪͦͣͦͦͣ͊͘ ͦͭ ͚ͣ͊͊ͭ͊͟ ό͔͗ ͙͔ͤͭ ͔ͤ͊ͫ͒͡Ύ͍͊ͭ ͨͦ ͔͒ͤ͊ · ͻͪͦͣͦͦͣ͊͘ ͦͭ 
͍͔͙ͫ͟ ͙͔ͪͦ͒ͭ͡ ͙ ͤΎͣ͊ͭ ¸ ͻͪͦͣͦͦͣ͊͘ύ. 

¶ ͙̆ͪͦͣ͊ͭͤ ς ͟ ͔ͦͣͨͫ͟͡ ͤ͊ ˨˹˴ ͙ ͻ͙͍͙ͫͭͦͤͦ ͔͋ͭ͡Άͼ͙ 

˽͔͙͔͊ͭͪ͊ͤͭͦ͟ ͤ͊ ˨˹˴ ͔ͫ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ͦͭ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΣ ͙ͦͭͦ͟ ͍͙͍ͤ͊͊ͭ ͙ ͎ͫΆ͍͊ͭ ˨˹˴ ͍Ά͍ ͍͔ͫ ͨͦ-͍͙͙ͫͦ͟ 
͙ ͨͦ-͍͙͙ͫͦ͟ ͙͍ͤ͊ ͤ͊ ͎͙ͦͪ͊ͤ͊͘ͼ͙ΎΦ ˨˹˴ ͤ͊ ͙͔ͤͭͪͺ͙͔͊ͤͭ͘ ͻ͙ͪͦͣͦͦͣ͘Σ ͣ͊͊ͪ͟ ͙ ͦͦͦ͟͡ нл ͨΆ͙ͭ 
ͨ-ͦͣ͊ͦ͟͡ ͔͙ͦͤ͒ͤͪ͊ͤ͊͘͟ ͦͭ ͙ͭ͊͘ ͤ͊ ͙͙ͣͭͦͭ;͙͔ͤͭ ͻ͙ͪͦͣͦͦͣ͘Σ ͍͔ͫ ͦ΅͔ ͔ ͨ͡Άͭͤͦ ͍ͦͨ͊ͦ͊ͤ͊͟Φ 
˽͔͙͙͔ͪͦͭͤͭΣ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊ͭ͘ ͫ ˨˹˴Σ ͊͘ ͒͊ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͭ͘ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭͤ͟ ͻ͙ͪͦͣͦͦͣ͘Σ ͔ͫ ͔ͪ͊͒͘͡Ύͭ ͤ͊ 
͍͒͊ ͍͙ͦͫͤͦͤ ͊ͫ͊͟͡Υ ͻ͙͙ͫͭͦͤ ͙ ͔ͤͻ͙͍͙ͫͭͦͤͦ ͻ͙ͪͦͣͦͦͣͤ͘ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΦ ͙͙͔̆ͫͭͦͤͭ ͙ͨͪͫΆ͍ͫͭ͊ͭ ͍ 
͎͙ͦͪͦͣͤ ͙ͦ͟͡;͔͍ͫͭ͊ ό͍͔ͨͦ;͔ ͦͭ сл ͙͙ͣͦͤ͊͡ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡ ͦͭ ͤΎͦͦ͟͟͡ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͙ͭͨ͊ ͍Ά͍ ͍ͫΎ͊͟ 
͔ͭ͊͟͟͡ύ ͙ ͭΎͻͤ͊ͭ͊ ͦ͋΅͊ ͣ͊ͫ͊ ͍ ͻ͙͔ͪͦͣͦͦͣͭ͘ ͔ ͙͙͙͔ͨͪ͋ͭͤͦ͘͡͡ ͍ͪ͊ͤ͊ ͤ͊ ͙ͭ͊͘ ͤ͊ ͫ͊ͣ͊ͭ͊ ˨˹˴Φ 
˴͔ͦͣͨͫ͟͡Άͭ ͦͭ ͍͒͊ͭ͊ ͊ͫ͊͟͡ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ ͫ Ύ͔͒ͪͤ͊ ˨˹˴ ͔ͫ ͙ͤ͊ͪ;͊ ͻ͙ͪͦͣ͊ͭͤΦ 

˩͒ͤ͊ ͔ͭ͊͟͟͡ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔͎͙ͪͯͪ͊͡ ͫͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ͻ͙ͪͦͣ͊ͭͤ͊ ς ͍͔͔ͪͣͤͤͦ ͔͔͙͒ͦͤ͒ͤͪ͊͘͟ ͙͙͡ 
͔͙ͦͤ͒ͤͪ͊͘͟ ͔͔͔͙ͦͨͪ͒ͤ͡ ͙ͦ͋͊ͫͭ͡ ͤ͊ ͍͙͔ͫͦͭ ͻ͙ͪͦͣͦͦͣ͘ ς ͙͍͚͙ͨͦ͊͘͘͟͡ ͔͙ͦͣͨͫ͟͟͡ ͊͘ 
͔͔͙͔ͪͣͦ͒ͪ͊ͤ͡ ͤ͊ ͻ͙ͪͦͣ͊ͭͤ ͙ ͔͙͙ͤͣ͘Σ ͙ͦͭͦ͟ ͍͔ͦ͊ͤͭͤͦ͟͡ ͙ͣͦ͒ͺ͙ͼ͙ͪ͊ͭ ͻ͙͍͙͔ͫͭͦͤͦͭ ͦͨ͊΄͙͟ 
ͨͦ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͤ͊;͙͙ͤΦ  ͙̆ͪͦͣ͊ͭͤΆͭ ͔ ͙͙͒ͤ͊ͣ;ͤ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟Σ ͦ͟Ύͭͦ ͙ͣ͊ ͍͙͊͗ͤ ͔ͺ͔͙ͭ͟ ͍Άͪͻͯ 
ͣ͊΅͊͋ͤ͊ͭ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͤ͊ ͙͔ͤͭͪͺ͙͔͊ͤͭ͘ ͻ͙ͪͦͣͦͦͣ͘Φ ˮ͔ͤͭͪͺ͙͊ͤ͘Ύͭ ͻ͙ͪͦͣ͊ͭͤ ͔ͤ ͔ ͍͔ͪ͊ͤͦͣͪͤͦ 
͍ͦͨ͊ͦ͊ͤ͟Φ ˤ͔ͣͫͭͦ ͍ͭͦ͊Σ ͔͎͙͙͔ͪͦͤͭ ͤ͊ ͻͪͦͣͦͦͣ͊ͭ͊͘Σ ͙ͦͭͦ͟ ͫΆ͒Άͪ͗͊ͭ ͎͔͙ͤΣ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͫ 
͔͔͙ͫͨͪͫͪ͊ͭ͟Σ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͫ͊ ͨͦ-͔ͪͻ͍͊ͦ ͔͙͙ͨ͊ͭͪ͊ͤ͟Σ ͒ͦ͊ͭͦ͟ ͔͙ͭ͘Σ ͙ͦͭͦ͟ ͫΆ͒Άͪ͗͊ͭ ͙ͭͻ͙ ͎͔͙ͤΣ ͫ͊ 
ͨ-͔͙͙ͦͦͤ͒ͤͪ͊ͤ͘͟Φ ˽ͦ ͙ͭͦ͘ ͤ͊;͙ͤ ͫͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ͙͔ͤͭͪͺ͙͔͊ͤͭ͘ ͻ͙ͪͦͣͦͦͣ͘ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͫ 
͙ͪ͊͘͡;͍͊͊ ͦͭ ͔͙͒ͤ ͔ͭ͟͡Ά;͔ͤ ͙ͭͨ ͒ͦ ͎͒ͪͯΣ ͔ͦͭͦ͟ ͎ͨͦͣ͊͊ ͒͊ ͔ͫ ͔͔͙ͦͨͪ͒͡ ͙ͦ͟ ͎͔͙ͤ ͫ͊ 
͔͔͙͙ͫͨͪͫͪ͊ͤ͟Φ ˽͍͔ͦ;͔ͭͦ ͙͍͔ͭͨͦ ͔͙ͭ͟͟͡ ͔͔͙ͫͨͪͫͪ͊ͭ͟ ͦͦͦ͟͡ нл ͒ͦ ол҈ ͦͭ ͎͔͙͔ͤͭΣ ͙ͦͭͦ͟ 
ͫΆ͒Άͪ͗͊ͭΦ 

˽͡Άͭͤͦ-͔͙ͨ͊ͭͪ͊ͤ͊ͭ͊͟ ͙ ͔͙ͦͤ͒ͤͪ͊ͤ͊͘͟ ͺͦͪͣ͊ ͤ͊ ͙͔ͤͭͪͺ͙͊ͤ͘Ύ ͻ͙ͪͦͣ͊ͭͤ ͔ͫ ͙ͤ͊ͪ;͊ 
ͻ͔͔ͭͪͦͻ͙ͪͦͣ͊ͭͤ όͦͭ ͎ͪΆͼ͙͟ ƘŜǘŜǊƻǎΣ α͙ͪ͊͘͡;͔ͤά ͨ͡Όͫ ͻ͙ͪͦͣ͊ͭͤύΦ ͚́ͦ ͔ͫ ͙͊ͫ͟͡ͺ͙ͼ͙ͪ͊ ͍ 
͙͙͙͍͔ͦͤͫͭͭͯͭͤ͟ ͙ ͺ͙͍͔͊ͯͭ͊ͭͤ͟͡ ͻ͔͔ͭͪͦͻ͙ͪͦͣ͊ͭͤ ͙ ͫΆ͍ͫͭ͊͡Ύ͍͊ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͦͦͦ͟͡ мл҈ ͦͭ 
͙͔ͤͭͪͺ͊ͤ͊ͭ͊͘ ͻͪͦͣͦͦͣ͊͘.  ˴͙͙͙͍͙ͦͤͫͭͭͯͭͤΎͭ ͻ͔͔ͭͪͦͻ͙ͪͦͣ͊ͭͤ ͔ ͎͋ͦ͊ͭ ͤ͊ ͍ͨͦͭ͊ͪΎ΅͙ ͔ͫ 
͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙͙ ͙ ͊ ͍ ͻ͙͔ͪͦͣͦͦͣͭ͘ ͤ͊ ͚͙͋ͦ͊ͤ͘ͼ͙ ͔ ͦͤ͟ͼ͔͙ͤͭͪͪ͊ͤ ͦͦͦ͟͡ ͼ͔͔ͤͭͪͦͣͪͤ͊ͭ͊ ͦ͋͊ͫͭ͡ ͙ ͍ 
͔͔͙͔ͭͦͣͪͭ͡ ͍ ͙ͪ͊͟΅͊ͭ͊ ͤ͊ ͻ͙͔ͪͦͣͦͦͣͭ͘Φ ͙͍͙̅͊ͯͭ͊ͭͤ͟͡Ύͭ ͻ͔͔ͭͪͦͻ͙ͪͦͣ͊ͭͤ ͔ͤ ͔ ͎͋ͦ͊ͭ ͤ͊ 
͍ͨͦͭ͊ͪΎ΅͙ ͔ͫ ͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙͙ ͙ ͍͟͡Ό;͍͊ ͎͔͙ͤΣ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͎͊ͯ͘͡΄͍͊͊ͭ ;͔ͪ͘ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͔ͣͻ͙͙͊ͤͣ͘Φ  
˻͍͔͋ͪ͊ͯ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͺ͙͍͔͊ͯͭ͊ͭͤ͟͡ ͻ͔͔ͭͪͦͻ͙ͪͦͣ͊ͭͤ ͔ͫ ͔͎͙ͪͯͪ͊͡ ͦͭ ͨͪͦͼ͔ͫ͊ ͤ͊ ͣͦͪͺ͎͔͔ͦͤ͊͘ ͙͙͡ 
͙͒ͺ͔͔ͪͤͼ͙͊ͼ͙ΎΦ 
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˽ -ͦͻ͍͊͋͊ͦ͡ ͔͙ͨ͊ͭͪ͊ͤ͊ͭ͊͟ ͙ ͔͔͙͒ͦͤ͒ͤͪ͊ͤ͊͘͟  ͺͦͪͣ͊ ͤ ͙͔͊ͤͭͪͺ͙͊ͤ͘Ύ ͻ͙ͪͦͣ͊ͭͤ ͔ͫ ͙ͤ͊ͪ;͊ 
͔ͯͻ͙ͪͦͣ͊ͭͤ όͦͭ ͎ͪΆͼ͙͟ ŜǳΣ α͙͙͙ͫͭͤͫ͟ά ͙͙͡ α͔ͤͦͪͣ͊ͤ͡ά ͨ͡Όͫ ͻ͙ͪͦͣ͊ͭͤύΦ  ͚́ͦ ͔ ͎͋ͦ͊ͭ ͤ͊ ͎͔͙ͤ, 
͙ͦͭͦ͟ ͫ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤͦ ͙͍͙͊ͭͤ͟ ͙͙͡ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͫͭ͊ͤ͊ͭ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤͦ ͙͍͙͊ͭͤ͟ ͍ ͤΎ͊͟͟Ά͍ 
͔ͣͦͣͤͭ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͔ͪ͊ͫͭ͗͊ ͙ ͍͙͙͔ͪ͊ͭͭͦ͘Φ ˽ ͙ͪ ;͍͔ͦ͟Σ ͔͒ͤ͊ ͦͭ ͍͔͔͒ͭ ̆ ͻ͙ͪͦͣͦͦͣ͘ ͤ͊ ͔͙͗ͤͫ͟Ύ 
ͨͦ͡ ͔ ͙͙͍͙ͤ͊ͭͪ͊ͤ͊͟ ͊ͭͦ͟ ͺ͙͍͔͊ͯͭ͊ͭͤ͟͡ ͻ͔͔ͭͪͦͻ͙ͪͦͣ͊ͭͤΣ ͒ͦ͊ͭͦ͟ ͎͒ͪͯ͊ͭ͊ ͔ͫ ͔͔͙ͫͨͪͫͪ͊͟ ͊ͭͦ͟ 
͔ͯͻ͙ͪͦͣ͊ͭͤΦ 

˴͎ͦ͊ͭͦ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡ ͔ͫ ͔͙͒͡Σ ͭΎ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͔͍ͨͪ͒͊͊ ͍͙͔ͫͦͭ ͻ͙͍͙ͫͭͦͤͦ ͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙͙Σ ͻ͙͍ͪͦͣ͊ͭͤͦ͊ 
ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͙ ͔͙ͣͦ͒͡ ͤ͊ ͎͔ͤͤ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύ ͤ͊ ͍͔͔͒ͭ ͒Ά΅͔͙ͪͤ ͔͙ͭ͟͟͡Φ ͍́͊͊͊͟ α͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ ͔ͨ͊ͣͭά ͔ 
ͦͭ ͔ͪ΄͍͊͊΅ͦ ͤ͊͘;͔͙͔ͤ ͊͘ ͍ͯͫͭ͊ͤͦΎ͍͔͊ͤͭͦ ͙ ͨͦ͒͒Ά͔ͪ͗͊ͤͭͦ ͤ͊ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͙͍͔ͭͨͦ ͔͙ͭ͟͟͡ ͨͦ 
͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͍͙͙͔ͪ͊ͭͭͦ͘ ͤ͊ ͙ͫͦ͗ͤ͡Ύ ͎͔ͣͤͦͦͭ͟͡Ά;͔ͤ ͎͙ͦͪ͊ͤ͘ΆͣΦ  

¶ ˹͔͙͔ͯͦͦͣͭ͘͟͡ - ͦ ͍͙ͫͤͦͤ ͔͙͙͒ͤͼ͙ ͤ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ͔͙ͯ͊ͪͦͭͤ͊ͭ͊͟ ͻͪͦͣͦͦͣ͊͘ 

͙͙͔̆ͫͭͦͤͭ ͫ͊ ͎͍͙ͦͭͦͦͪͤ ͊͘ ͨΆ͍ͪͦͭͦ ͙ ͚ͤ͊-ͺ͔ͯͤ͒͊ͣͤͭ͊ͤͦ͡ ͙͍ͤͦ ͤ͊ ͔͙͔ͨ͊ͭͪ͊ͤ͟ ͤ͊ ͻ͙ͪͦͣ͊ͭͤ͊Σ 
͔ͤͯͦͦͣ͊ͭ͊͘͟͡Σ ͦ͟Ύͭͦ ͔ ͙ͦͭͪͭ͊͟ ͔ͨͪ͘ мфтп ͎Φ ˢͦ͟ ͻ͙ͪͦͣ͊ͭͤΆͭ ͍ ͙͔ͤͭͪͺ͊ͤͦͭͦ͘ Ύ͒ͪͦ  ͋Ά͔͒ 
͔ͨͦ͒ͦ͗ͤ͡ ͤ͊ ͔͙͙ͭͪͭͪ͊ͤΎΣ ͙ͦͭͦ͟ ͎ͦ ͊ͪ͊ͭ͟ ͒͊ ͔ͫ ͎ͪ͊͘Ά͔ͤ ;͙͊ͫͭ;ͤͦΣ ͚ͭͦ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͫ ͍͙͙͒ ͍ 
͔͔͙ͭͪͦͤͤ͟͡Ύ ͙ͣͪͦͫͦͨ͟͟ ͊ͭͦ͟ ͔͙ͫͪΎ ͦͭ αͣΆ͙ͤͫͭ͊ ͤ͊ ͙ͤ΄͊͟άΦ ˹͔ͯͦͦͣͤͦͭͦ͘͟͡ Ύ͒ͪͦ ͔ͫ ͫΆ͙ͫͭͦ ͦͭ 
͔ͦͣͨͫ͟͟͡ ͦͭ ͔ͦͫͣ ͻ͙͍͙ͫͭͦͤͦ ͔͙ͨͪͦͭͤ͊ - ͨͦ ͍͔͒ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡ ͦͭ ͻ͙͙͔ͫͭͦͤͭ Iн!Σ Iн.Σ Iо ͙ Iп - ͙ 
ͯ;͊ͫͭΆ͟ ͦͭ ͍͚͍͔͙͒ͦͤͦͪ͗ͤ͊ ˨˹˴ ͫ ͒Ά͙͗ͤ͊͡ мпт ͤ͒Σ ͦ͟Ύͭͦ ͔ͫ ͍͙͍ͤ͊͊ ͦͦͦ͟͡ ͙ͭͦ͘ ͻ͙͍ͫͭͦͤͦ 
͔ͦͭ͊ͣͪ͟ (͙͎̅ͯͪ͊ 1.11)Φ ˨˹˴ ͍͙͍ͦ͋͊ ͨ͡Άͭͤͦ ͔ͦͭ͊ͣͪ͊͟Σ ͍͔͚͙ͨͪ͊͟ мΣт ͍͊͘Ά͙ͪͭ͊ͤΎ ͍ ͡Ύ͍͊ ͤ͊ͣͦͭ͊͟, 
͙ ͨͪͦ͒Ά͍͗͊͊͡ ͍Άͪͻͯ ͔͍ͫ͒͊͡΅͊ͭ͊ ͔ͤͯͦͦͣ͊͘͟͡  - ͡ ͙͔͔ͤͪͤ͟ ˨˹˴ ͯ;͊ͫͭΆ͟Σ  ͚ͦͭͦ͟ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͍͙͊ͪͪ͊ 
ͦͭ ͤΎͦͦ͟͟͡ ͔͙͙ͤͯͦͭ͒ͤ͟͡ ͍͚͙͒ͦ͟ ͒ͦ ͦͦͦ͟͡ улΦ ˻͍͔͋ͪ͊ͯ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͔͙ͤͯͦͦͣ͘͟͡ ͔͍ͨͪͪΆ΅͊ ˨˹˴ 
͔ͣͦͯ͊ͭ͊͟͡͡ ͍ ͻ͙͍ͪͦͣ͊ͭͤͦ͊ ͙ͤ΄͊͟Σ ͦ͟Ύͭͦ ͔ ͙͙͙͔ͨͪ͋ͭͤͦ͘͡͡ ͔͒ͤ͊ ͔ͭͪͭ͊ ͦͭ ͒Ά͙͗ͤ͊ͭ͊͡ ͤ͊ ͫ͊ͣ͊ͭ͊ 
˨˹˴ ͔ͣͦͯ͊͟͡͡ ͙ ͙͎ͦͫͯͪΎ͍͊ ͨΆ͍ͪͦͭͦ ͙͍ͤͦ ͤ͊ ͍͔ͦͨ͊ͦ͊ͤ͟ ͤ͊ ˨˹˴ . 

 

 
ˮ ;͔͙͙͔ͭͪͭ ͻ͙͙ͫͭͦͤΣ ͙ͦͭͦ͟ ͙͎ͪ͊͗͒͊ͭ͘ ͔ͦͭ͊ͣͪ͊͟Σ ͫ͊ ͙͔ͦͭͤͦͫͭͤͦ͡ ͙ͣ͊͟͡ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΣ ͫ ͍͙ͫͦ͟ ͒Ύ͡ 
ͤ͊ ͙͔ͨͦͦ͗ͭͤͦ͡͡ ͔͔͙͊ͪ͒ͤ͘ ͙͙͔͙͙͊ͣͤͦͫͤ͟͡ ό͙͙ͤ͘͡ ͙ ͎͙͙͊ͪͤͤύΦ ˽͙͔͙͔ͦͦ͗ͭͤͭ͡͡ ͊ͪ͘Ύ͙͒ ͎ͨͦͣ͊͊ͭ 
ͤ͊ ͻ͙͙͔ͫͭͦͤͭ ͒͊ ͔ͫ ͍ͫΆͪ͗͊ͭ ͨ͡Άͭͤͦ ͫ ͙ͦͭͪͼ͔͊ͭͤͦ͡ ͔͔͙͊ͪ͒ͤ͘Ύ ͊͘ͻ͊ͪͤͦ-ͺͦͫͺ͔͊ͭͤ ͔͔ͫͭ͟͡ ͤ͊ ˨˹˴Φ 
ˤ͔͙ͫ͟ ͻ͙͍ͫͭͦͤͦ ͔͋ͭ͡Ά͟ ͙ͣ͊ ͒Ά͎͊͡ b-͔͙ͭͪͣͤ͊ͤ͊͡ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤͤ͊͟͡ αͦͨ͊΄͊͟άΣ ͦ͟Ύͭͦ ͔ͫ ͙ͨͪͦͫͭͪ͊ 
ͦͭ Ύ͒ͪͦͭͦ ͤ͊ ͔ͤͯͦͦͣ͊ͭ͘͟͡ ͊ͤ ͍͊ΆͤΦ ͔͙́͘ ͻ͙͍͙ͫͭͦͤͦ ͦͨ͊΄͙͟ ͫ͊ ͔ͦ͋ͭ͟ ͤ͊ ͤΎͦͦ͟͟͡ ͍͙͒͊ ͙͙ͦ͋ͪ͊ͭͣΣ 
͍͔͙ͦ͊ͤͭͤ͟͡ ͻ͙͙ͣ;͔͙ͫ͟ ͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙͙Σ ͙ͦͭͦ͟ ͙ͦͤͭͪͦͪ͊ͭ͟͡ ͎ͣͤͦͦ ͔͙͊ͫͨͭ͟ ͤ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟ ͤ͊ 
ͻ͙ͪͦͣ͊ͭͤ͊Φ 

͙͙͔̆ͫͭͦͤͭΣ ͙ͦͭͦ͟ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͭ͘ ͔ͤͯͦͦͣͤͦͭͦ͘͟͡ Ύ͒ͪͦΣ ͫ͊ ͔ͫͪ͒ ͚ͤ͊-͙ͫͤͦ͡ ͔͍͙͍͙͔ͦͤͫͪ͊ͭͤͭ͟ ͦͭ 
͔͍ͦ͡Όͼ͙ͦͤͤ͊ ͎͔͒ͤ͊͡ ͭͦ;͊͟ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭͤ͟ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ, ͦͭͪ͊͘Ύ͍͊ ͙͔͍͗ͤͤͦ͊͗ͤ͊ͭ͊͘ ͙ͣ ͪͦ ͡Ύ ͍ 
͙͔ͦͤͭͪͦͪ͊ͤͭͦ͟͡ ͤ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ͔͙ͯ͊ͪͦͭͤ͊ͭ͊͟ ͻͪͦͣͦͦͣ͊͘Φ 

¶ ̆ͪͦͣͦͦͣͤͦͭͦ͘ ͔͙͔ͨ͊ͭͪ͊ͤ͟ ͫ ͔ ͫͯ͡;͍͊ ͤ͊ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦ ͙͍ͤ͊ 

˹͔͙͔ͯͦͦͣͭ͘͟͡ ͔ͫ ͍ͦͨ͊ͦ͊ͭ͟ ͒ͦͨΆ͙͔ͤͭͤͦ͡͡ ͊͘ ͒͊ ͎͔͔͙ͤͪͪ͊ͭ ͨͦ-ͦͣͨ͊ͭͤ͊͟͟ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ - 
ͻ͙͍ͪͦͣ͊ͭͤͦͦ ͍͊ͤͦ͟͡Φ ͍́ͦ͊ ͒ͦͨΆ͙͔ͤͭͤͦ͡͡ ͍͔ͦͨ͊ͦ͊ͤ͟ ͤ͊ ͔͙ͤͯͦͦͣ͘͟͡ ͍ ͻ͙͍ͪͦͣ͊ͭͤͦͦ ͍͊ͤͦ͟͡ 

͙͎̅ͯͪ͊ 1.11.  ʉʪʨʫʢʪʫʨʘ ʥʘ ʥʫʢʣʦʟʦʤʘʪʘ 
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͍͙͙͊ͫ͘ ͦͭ ͔͙ͨͭ ͻ͙ͫͭͦͤΣ ͔ͤ͊ͪ;͔ͤ ͻ͙ͫͭͦͤ IмΣ ͊͘ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͫͣΎͭ͊Σ ;͔ ͫΆ͙͋ͪ͊ ͫΆ͔͙ͫ͒ͤ ͔͙ͤͯͦͦͣ͘͟͡ 
͔͊͒ͤͦ͘ ͍ ͔͍͔ͪ͒ͦͤ ͍ͨͦͭ͊ͪΎ΅ ͔ͫ ͙͍ͣ͊ͫΦ  

˽ͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͙ͣͭͦ͊ͭ͊͘ ͻ͙ͪͦͣ͊ͭͤΆͭ ͍ͫͭ͊͊ ͍ͭͦͦ͊͟͡ ͙ͫͤͦ͡ ͔͙ͦͤ͒ͤͪ͊ͤ͘͟Σ ;͔ ͔͙͔ͦͭ͒ͤͭ͡ ͻ͙ͪͦͣͦͦͣ͘ 
͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͔ͫ ͍͙͒Ύͭ ͍ ͍͔͙͙ͫͭͤͤ͡Ύ ͙ͣͪͦͫͦͨ͟͟Φ ˴͊͟ ͔ͫ ͎ͤ͊Ά͍͊ ͻ͙͍ͪͦͣ͊ͭͤͦͦ ͍͊ͤͦ͟͡Σ ͊͘ ͒͊ ͙͍͔͔ͨͪͦ͒͘ 
͙͙ͣͭͦͭ;͙ͤ ͻ͙ͪͦͣͦͦͣ͘Κ ˻͎͍ͭͦͦͪΆͭ ͍͔ͫ ͦ΅͔ ͔ͤ ͔ ͙͍͔͔ͫͭͤ͘ ͍ ͙ͨͦ͒ͪͦ͋ͤͦͫͭΣ ͤͦ ͔ ΎͫͤͦΣ ;͔ 
ͻ͙͍ͪͦͣ͊ͭͤͦͦͭͦ ͍͊ͤͦ͟͡ ͔ ͎ͤ͊Άͤ͊ͭͦ ͍ ͔͙ͫͪΎ ͦͭ ͙͙͋ͪͣ͟ ͙ ;͔ ͔͙ͭ͘ ͙͙͋ͪͣ͟ ͒ͦͨΆ͙͔ͤͭͤͦ͡͡ ͔ͫ 
͔͙ͦͤ͒ͤͪ͊ͭ͘͟Σ ͊͘ ͒͊ ͙͍͔ͨͪͦ͒͊ͭ͘ ͙͔ͤͭͪͺ͊ͤ͊ͭ͊͘ ͻͪͦͣͦͦͣ͊͘Τ ͤ͊ͪ͊͟ΎΣ ͫͣΎͭ͊ ͔ͫΣ ;͔ ͙ͭ͊͘ ͦͣͨ͊ͭͤ͊͟͟ 
͔͙ͨͦͪ͒ͼ͊ ͦͭ ͙͙͋ͪͣ͟ ͔͙͍ͨͪͣͤ͊͊ ͔ͨͦͤ ͦ΅͔ ͔͒ͤͦ ͙͍ͤͦ ͤ͊ ͍͔ͦͨ͊ͦ͊ͤ͟Σ ͊͘ ͒͊ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ 
͙͙ͣͭͦͭ;ͤ͊ͭ͊ ͻͪͦͣͦͦͣ͊͘Φ 
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2.1. ˤΆ͍͔͔͙͔͒ͤ ͍ ͪ ͔͙ͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ 

2.1.1. ˾͔͙ͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ς ͨ ͔͍͙͍͔ͦͯͦͤͫͪ͊ͭͤ͟͡ ͔ͣͻ͙͊ͤ͘Άͣ 

˽͔ͪ͘ мфрт ͎Φ ͍͒͊ͣ͊ ͙ͣ͊͒͡ ͯ;͔͙ͤΣ ˸͊ͭΌ ˸͔͔ͫ͘͡Άͤ ͙ ̅ͪ͊ͤ͟ ˿ͭ͊͡Σ ͍͔ͨͪͦ͗͒͊ͭ ͔͔͙͔ͫͨͪͣͤͭ͟Σ 
͍ͨͦͭΆ͍ͪ͗͒͊͊΅Σ ;͔ ˨˹˴ ͔ͫ ͍Ά͙͍͔ͨͪͦ͗͒͊͘͘ ;͔ͪ͘ ͙͔͙͒ͤͭ;͙ͤ ͙ͦͨ͟ΎΣ ͔ͦͭͦ͟ ̂ͦͭͫΆͤ ͙ ˴͙ͪ͟ 
͔͍͙ͨͪ͒͗͒͊ͭ ͨͦ-ͪ͊ͤͦ ͍Ά͘ ͍ͦͫͤͦ͊ ͤ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ͍͚͒ͦͤ͊ͭ͊ ͙ͫͨͪ͊͊͡Φ ͙́ͦ͘ ͍ͤ͊ͦ͘͟ ͔͔͙͔ͫͨͪͣͤͭ͟ 
͙͙͍ͨͪ͒ͦ͋͊ ͔͍ͤ͊͋͊ͤͦ͘ ͙͍͔ͫͭͤͦͫͭ͘ ͊ͭͦ͟ α͚ͤ͊-͙͍͙ͪ͊ͫ͟Ύ ͔͔͙͔ͫͨͪͣͤͭ͟ ͍ ͙͎͙͋ͦͦ͡Ύͭ͊άΣ ;͙Ύͭͦ 
ͪ͊ͫͦͭ͊͟ ͔ ͍ͦ͋Άͪ͊ͤ͊͘ ͫ ͔͎͍ͤͦ͊ͭ͊ ͎͔͙ͤ͊ͤ͊͡ ͨͪͦͫͭͦͭ͊Φ 

 Matthew Meselson and Franklin Stahl (1958) 

˴͡Ό;Άͭ ͟Άͣ ͔͔͙͔ͫͨͪͣͤͭ͊͟ ͤ͊ ˸͔͔ͫ͘͡Άͤ ͙ ˿ͭ͊͡ ͔ ͎͔͔ͦͭ͗͒͊ͤͭͦ͡ ͤ͊ ͔͙ͭ͟͟͡ ͤ͊ 
Escherichia coli ͍ ͔ͫͪ͒͊Σ ͫΆ͒Άͪ͗͊΅͊ ͔ͭ͗Ά͟ ͙ͦͭͦͨ͘ ͤ͊ ͊ͦͭ͊͘Σ 15N, ͍  ͨͪͦ͒Ά͔͙͔͗ͤ͡ ͤ͊ 
͎ͣͤͦͦ ͔͙ͨͦͦͤ͟͡ΎΦ E. coli ͔ͫ ͔ͤͯ͗͒͊ ͦͭ ͊ͦͭ͘ ͊ͭͦ͟ ͻ͙͔ͪ͊ͤͭͤͦ͡ ͍͔΅͔͍ͫͭͦ ͙ ͍͟͡Ό;͍͊ 

͙ͦͭͦͨ͊͘ ͦͭ ͻ͙͔ͪ͊ͤͭͤ͊ͭ͊͡ ͔ͫͪ͒͊ ͍ ͍͙͔ͫͦͭ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ ͙ ͔͙͍͙ͤͯͤͦ͟͡ ͙͔͙͙ͫͤ͟͡Φ 

˿͔͒͡ ͍ͭͦ͊ ͔ͭ ͔ͨͪͻ͍Άͪ͡Ύͭ ͔͙͙͔͋͊ͭͪͭ͟ ͊͘ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͔͙͙ͨͪͦ͒ ͦͭ ͍͔͔ͪͣ ͍ ͔ͫͪ͒͊Σ ͫΆ͒Άͪ͗͊΅͊ 
͙͍͔ͦ͋ͤͦͤ͊ͭ͊͟ ͺͦͪͣ͊ ͤ͊ ͊ͦͭ͊͘Σ 14NΣ ͭ͊͊͟ ;͔ ͍ͫΎ͊͟ ˨˹˴Σ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊ͤ͊͘ ͔ͫ͒͡ ͭͪ͊ͤͫͺ͔ͪ͊Σ ͒͊ ͔ͤ 
ͫΆ͒Άͪ͗͊ ͔͙ͭ͗͟Ύ ͔͊ͦͭͤ͘ ͙ͦͭͦͨ͘Φ ˿͔͒͡ ͍ͫΎͦ͟ ͔ͭ͟͡Ά;ͤͦ ͔͔͔͒ͤ͡Σ ͔ͭ ͙͙ͦͪ͊ͭ͘͡ ˨˹˴ ͦͭ ͔͙͔ͭͭ͟͟͡ ͙ 
͔ͪ͊͒͘͡Ύͭ ˨˹˴ ;͔ͪ͘ ͯͭͪ͊͡ͼ͔ͤͭͪͦͺ͎͙͔ͯͪ͊ͤ ͍ ͍ͪ͊ͭͦͪ͘ ͤ͊ ͼ͔͙͔͍͘ ͻ͙ͦͪ͒͡Φ ͔͙̇͘Ύͭ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ 
͎͙͔ͪ͊͒ͤͭ ͤ͊ ͨ͡Άͭͤͦͫͭ ͙ͨͪ ͙͍ͭ͊͊͟ ͍͙ͯͫͦ͡Ύ - ͙ͨͪ ͍͍͔͙͔ͪ͊ͤͦͫΣ ˨˹˴ ͔͙͔ͣͦͯͭ͟͡͡ ͍ ͎͙͔ͪ͊͒ͤͭ͊ ͔ͫ 
͙͙ͦ͊ͪ͊ͭ͘͟͡͡ ͍ ͙ͨͦ͘ͼ͙ΎΣ ͦ͟Ύͭͦ ͫΆ͍͔͍ͦͭͭͫͭ͊ ͤ͊ ͭΎͻͤ͊ͭ͊ ͍͔ͫͦ͋ͫͭͤ͊ ͍ͨ͊͊͡΅͊ ͨ͡ΆͭͤͦͫͭΦ ˽ͦ ͙ͭͦ͘ 
ͤ͊;͙ͤ ͙͔ͪͦ͒ͭͫ͊ͭ͊͟͡ ˨˹˴Σ ͍ ͦ͟Ύͭͦ ͙ ͍͔͔͒ͭ ͍͔͙͎͙ͪ ͫΆ͒Άͪ͗͊ͭ ͔͙ͭ͗͟Ύ ͙ͦͭͦͨ͘ 15b ό͔͙ͭ͗͟ ͍͔͙͎͙ͪύΣ 
΅͔ ͙ͣ͊ ͍͙ͫͦ͊͟ ͨ͡Άͭͤͦͫͭ ͙ ΅͔ ͔ͫ ͙͙ͦ͊ͪ͊͘͟͡͡ ͙͋ͦ͘͡ ͒ͦ ͒Άͤͦͭͦ ͤ͊ ͎͙͔ͪ͊͒ͤͭ͊Φ ˨˹˴Σ ͍ ͦ͟Ύͭͦ ͍͔͔͒ͭ 
͍͔͙͎͙ͪ ͫΆ͒Άͪ͗͊ͭ ͙ͤͦͪͣ͊ͤ͡Ύ ͙ͦͭͦͨ͘ 14b  ό͔͙͟͡ ͍͔͙͎͙ͪύΣ ΅͔ ͔ͫ ͙͙ͦ͊ͪ͊͘͟͡͡ ͙͋ͦ͘͡ ͒ͦ ͍Άͪͻ͊ ͤ͊ 
͎͙͔ͪ͊͒ͤͭ͊Φ ˢ ͻ͙͙͙͋ͪ͒ͤ ˨˹˴Σ ͍ ͙ͦͭͦ͟ ͙ͣ͊ ͔͒ͤ͊ ͔ͭ͗͊͟ ͍͔͙͎ͪ͊ ͔ ͙ ͔͒ͤ͊ ͔͊͟͡ ͍͔͙͎ͪ͊Σ ΅͔ ͔ͫ 
͙͙ͦ͊ͪ͊ͭ͘͟͡͡ ͍ ͔͙ͣ͗͒ͤͤ͊ ͙ͨͦ͘ͼ͙ΎΦ 

˴͍͊ͦ͟ ͤ͊͋͡Ό͍͒͊͊ͭ ˸͔͔ͫ͘͡Άͤ ͙ ˿ͭ͊͡Κ ˿͔͒͡ ͨΆ͍ͪͦͭͦ ͔ͭ͟͡Ά;ͤͦ ͔͔͔͒ͤ͡ ͍ ͔ͫͪ͒͊Σ ͫΆ͒Άͪ͗͊΅͊ 14N, 
͔ͭ ͍ͯͫͭ͊ͤͦΎ͍͊ͭΣ ;͔ ˨˹˴ ͙ͣ͊ ͔͙ͣ͗͒ͤͤ͊ ͍ͨ͊͊͡΅͊ ͨ͡ΆͭͤͦͫͭΣ ͫΆ͍͔͍ͦͭͭͫͭ͊΅͊ ͤ͊ ͻ͙͙͋ͪ͒ͤ͊ ˨˹˴Φ 
͍́ͦ͊ ͎͍ͦͭͦ͊ͪΎ ͤ͊ ͦ;͍͙͊͊ͤ͟Ύͭ͊ ͤ͊ ͔͍͙͍͙ͨͦͯͦͤͫͪ͊ͭͤ͟͡Ύ ͔ͣͦ͒͡Σ ;͔ ͍ͫΎ͊͟ ͍͔͙͎ͪ͊ ͙ͫͯ͗͡ ͊ͭͦ͟ 
͙ͣ͊ͭͪͼ͊ ͊͘ ͙͔ͫͤͭ͘ ͤ͊ ͍ͤͦ͊ ͍͔͙͎ͪ͊Φ ˿͔͒͡ ͍ͭͦͪͦͭͦ ͔ͭ͟͡Ά;ͤͦ ͔͔͔͒ͤ͡Σ ͔ͭ ͍ͯͫͭ͊ͤͦΎ͍͊ͭΣ ;͔ 
͍͙ͨͦͦͤ͊ͭ͊͡ ͦͭ ˨˹˴ ͍ ͔͙ͭ͘ ͔͙ͭ͟͟͡ ͍ͨͦ͊͊͘͟ ͔͙ͣ͗͒ͤͤ͊ ͍ͨ͊͊͡΅͊ ͨ͡ΆͭͤͦͫͭΣ ͫΆ͍͔͍ͦͭͭͫͭ͊΅͊ ͤ͊ 
ͻ͙͙͋ͪ͒ͤ͊ ˨˹˴Σ ͊ ͎͒ͪͯ͊ͭ͊ ͍͙ͨͦͦͤ͊͡ ͍ͨͦ͊͊͘͟ ͨ͡ΆͭͤͦͫͭΣ ͫΆ͍͔͍ͦͭͭͫͭ͊΅͊ ͤ͊ ˨˹˴Σ ͦ͟Ύͭͦ ͙ͣ͊ ͫ͊ͣͦ 
͔͙͟͡ ͍͔͙͎͙ͪΦ ́͊͊͟ ͔ͫ͒͡ ͍͒͊ ͪ͟Ά͎͊ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͍͔;͔ ͔ͫ ͎͔͔͙ͤͪͪ͊ ˨˹˴Σ ͍ ͦ͟Ύͭͦ ͔͒ͤ͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ 
͔ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊ͤ͊͘ ͔ͨͪ͘ ͨΆ͍͙ͪΎ ͔ͭ͟͡Ά;͔ͤ ͼ͙͟Ά͡Σ ͙ ͔ ͙ͨͦͫͯ͗͊͡͡ ͊ͭͦ͟ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ ͊͘ ͙͔ͫͤͭ͘ ͤ͊ ͍ͤͦ͊ 
͍͔͙͎ͪ͊ ͔ͨͪ͘ ͍͙ͭͦͪΎ ͔ͭ͟͡Ά;͔ͤ ͼ͙͟Ά͡Φ ˣͪͦΎͭ ͤ͊ ͔͙͔ͭ͟͡ ˨˹˴ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡ ͔ͫ ͍͔͙ͯ͡;͍͊͊ ͫ ͍ͫΎͦ͟ 
͔͙͔ͨͦͦͤ͟͡Φ 

˾͔͙ͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ˨˹˴ ͔ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͔ͤ ͨͪͦͼ͔ͫ ͤ͊ ͍ͫ͊ͣͦΆ͙͍͔͔ͨͪͦ͗͒͊ͤ͘͘ ͤ͊ ˨˹˴Σ ͙ͨͪ ͚ͦͭͦ͟ ͍ 
͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡ ͔ͫ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͭ͘ ͍͔͒ ͙͔͙͒ͤͭ;͙ͤ ͙ͦͨ͟Ύ ͤ͊ ͔͒ͤ͊ ˨˹˴ ͔ͣͦͯ͊͟͡͡ ͔͙ͨͪ͒ ͔ͭ͟͡Ά;ͤͦͭͦ 
͔͔͔͒ͤ͡Σ ͊ͭͦ͟ ͎͙͊ͪ͊ͤͭͪ͊Σ ;͔ ͍ͫΎ͊͟ ͒Ά΅͔ͪͤ͊ ͔ͭ͊͟͟͡ ͨͦͯ͡;͍͊͊ ͭͦ;ͤͦ ͙͔ͦͨ͟ ͤ͊ ͎͔͔͙ͤͭ;͙ͤΎ 
͔͙ͣ͊ͭͪ͊͡Φ ͙́ͦ͘ ͨͪͦͼ͔ͫ ͔ ͦͭ ͔͔ͫͤͼ͙͊ͤͦ͡ ͤ͊͘;͔͙͔ͤ ͊͘ ͔ͪ͊ͫͭ͗͊Σ ͍Ά͍ͫͭ͊ͤͦ͘Ύ͍͔͊ͤͭͦ ͙ 
͍Ά͙͍͍ͨͪͦͦ͒ͫͭͦͭͦ͘͘ ͤ͊ ͙͍͙͔͗ͭ ͎͙͙ͦͪ͊ͤͣ͘Φ 

https://www.britannica.com/biography/Franklin-W-Stahl
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2.1.2. ˾͔͙ͨͦͤ͟͡  

˾͔͙ͨͦͤ͟͡Άͭ ͔ ͦ͋͊ͫͭ͡ ͤ͊ ˨˹˴Σ ͍ ͦ͟Ύͭͦ ͔ͫ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ͔͙͒ͤ ͊ͭ͟ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ό͙͎̅ͯͪ͊ нΦмύ. 
˻͍͔ͫͤͦͤ ͔͎͔ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔͔͔ͣͤͭ͡ ͤ͊ ͔͙ͪͨͦͤ͊͟͡ ͔ ͙ͯͤ͊ͤ͊͟͡ ͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙Ύ ͔ͤ͊ͪ;͔ͤ͊ ͤ͊;͊ͦ͡ ͤ͊ 
͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ, ͍ ͦ͟Ύͭͦ ͔ͫ ͙͙ͤͼ͙͙ͪ͊ ͙ͫ͊ͣΎ ͨͪͦͼ͔ͫΦ ˣ͔͙͊ͭͪ͊ͤ͊ͭ͊͟͡ ͻͪͦͣͦͦͣ͊͘ ͫΆ͒Άͪ͗͊ ͔͒ͤͦ 
ͤ͊;͊ͦ͡ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͙ ͔͍͔ͫ͒ͦ͊ͭͤͦ͡͡ ͼΎ͊ͭ͊͡ ͔͙͋͊ͭͪ͊ͤ͊͟͡ ͻͪͦͣͦͦͣ͊͘ ͔͍ͨͪ͒ͫͭ͊͡Ύ͍͊ ͔͙͒ͤ 
͔͙ͪͨͦͤ͟͡Φ ͙͔̆ͪͦͣͦͦͣͭ͘ ͤ͊ ͊ͪͻ͔͙ ͙ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͙ͣ͊ͭ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦ ͤ͊;͊͊͡ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ 
͙ ͭ͊͊͟ ͔ͭͻ͙͔ͤͭ ͻ͙ͪͦͣͦͦͣ͘ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͔ͫ ͫΆͫͭͦΎͭ ͦͭ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦ ͔͙͙ͪͨͦͤ͟͡. x ͪͦΎͭ ͤ͊ ͔͙͙͔ͪͨͦͤͭ͟͡ 
͔ͣͦ͗ ͒͊ ͍͙͊ͪͪ͊ ͍ ͎͔ͤͦͣ͊ ͦͭ ͔͙͒ͤ ͍ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟ ͙ рлл ͍ ͙͒ͪͦ͗͒ ͒ͦ ͤΎͦͦ͟͟͡ ͻ͙͡Ύ͙͒ ͙ͨͪ 
͙͍͙͗ͦͭͤ ͙ ͔͙ͪ͊ͫͭͤΎΦ ˤ ͍͔͙͔ͫͪ͊ͤͤ ͫ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟Σ ͔͙͙͔ͯ͊ͪͦͭͤͭ͟ ͔͙͙ͪͨͦͤ͟͡ ͫ͊ ͨͦ-͟Ά͙ͫ ͙ 
ͫͦͪͦͫͭͭ͊͟ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͔ ͎ͣͤͦͦ ͨͦ-͍͋͊ͤ͊Φ ˹͔ ͍͙ͫ;͙͟ ͔͙͙ͪͨͦͤ͟͡ ͊ͨͦ͘;͍͊ͭ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͨͦ 
͔͒ͤͦ ͙ ͫΆ΅ͦ ͍͔͔ͪͣΣ ͤͦ ͙͙ͤͼ͙͙͔ͪ͊ͤͭͦ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͍ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͔͙͙ͪͨͦͤ͟͡ ͔ͫ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ͨͦ 
͔͎͙ͪͯͪ͊ͤ͡ ͤ͊;͙ͤ ͔ͨͪ͘ { ͺ͊͊ͭ͊͘ ͤ͊ ͔ͭ͟͡Ά;͙ͤΎ ͼ͙͟Ά͡Φ ́ͦ;͊ͭ͊͟Σ ͍ ͦ͟Ύͭͦ ͍͔͙͎͙͔ͪͭ ͤ͊ ͙͔ͪͦ͒ͭͫ͊ͭ͊͟͡ 
˨˹˴ ͔ͫ ͔ͪ͊͒͘͡Ύͭ ͦ͊ͤͦ͟͡͡ ͙ ͔ͫ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ό͍͒ͦ͋͊Ύͭ ͔ͫ ͍͙ͤͦ ͔͙͙ͤͯͦͭ͒͟͡ύΣ ͔ͫ ͙ͤ͊ͪ;͊ 
͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ͦͤͤ͊ ͍͙͊͟͡Φ  

2.1.3. ˽ͦͫͦ͊͟ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ 

˾͔͙ͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ˨˹˴ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͋Ά͔͒ ͔͒ͤͦͨͦͫͦ;ͤ͊ ͙͙͡ ͍͒ͯͨͦͫͦ;ͤ͊, ͍  ͍͙͙͊ͫͣͦͫͭ͘ ͦͭ ͍ͭͦ͊ ͙͒͊͡ 
͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͨͪͦ͒Ά͍͗͊͊͡ ͦͭ ͤ͊;͊ͦͭͦ͡ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͫ͊ͣͦ ͍ ͔͒ͤ͊ ͨͦͫͦ͊͟ ͙͙͡ ͍ ͍͔͔͒ͭ ͙ͨͦͫͦ͟Φ 
˽͙ͪ ͍͒ͯͨͦͫͦ;ͤ͊ͭ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͔ͫ ͺ͙ͦͪͣͪ͊ͭ ͍͔͒ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙͙ͦͤͤ ͍͙͙͟͡Σ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͍͙͒͗͊ͭ ͍ 
͙͍ͨͪͦͭͦͨͦͦ͗ͤ͊͡ ͨͦͫͦ͊͟Φ ˽ͦ ͙ͭͦ͘ ͤ͊;͙ͤ ͔ͫ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͍ ͔͙͙͔͋͊ͭͪ͊ͤͭ͟͡ ͙ 
͔͙͙͔ͯ͊ͪͦͭͤͭ͟ ͔͙͙ͪͨͦͤ͟͡Φ ˽͙ͪ ͔͒ͤͦͨͦͫͦ;ͤ͊ͭ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͔ͫ ͺ͙ͦͪͣͪ͊ ͔͒ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ͦͤͤ͊ 
͍͙͊͟͡Σ ͦ͟Ύͭͦ ͔ͫ ͍͙͙͒͗ ͔͒ͤͦͨͦͫͦ;ͤͦΦ ˽͙͔ͪͣͪ ͊͘ ͔͒ͤͦͨͦͫͦ;ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͔ ͙ͭ͊͘ ͤ͊ 
͙ͣͭͦͻ͙ͦͤ͒ͪ͊ͤ͊ͭ͊͡ ˨˹˴ όͣͭ˨˹˴Σ Ƴǘ5b!ύ ͙ͨͪ ͎ͪΆ͋ͤ͊;͙ͤ ͙͍͙͗ͦͭͤ, ͟Ά͔͒ͭͦ ͍͔͒ ͔͙ͭͪͭ ͦͭ 
͙ͣͭͦͻ͙ͦͤ͒ͪ͊ͤ͊ͭ͊͡ ˨˹˴ ͔ͫ ͔͙ͪͨ͡ͼ͙ͪ͊ ͔͒ͤͦͨͦͫͦ;ͤͦΦ  
 

˨˹˴ ͔ͫ ͔͙ͪͨ͡ͼ͙ͪ͊  ;͔ͪ͘ ͔͍͙͍͔ͨͦͯͦͤͫͪ͊ͭͤ͟͡ ͔ͣͻ͙͊ͤ͘Άͣ, ͙ͨͪ ͚ͦͭͦ͟ ͍ͫΎ͊͟ ͦͭ 
͍͔͔͒ͭ ͍͔͙͎͙ͪ ͤ͊ ͍͚͒ͦͤ͊ͭ͊ ͙ͫͨͪ͊͊͡ ͤ͊ ͙͔ͪͦ͒ͭͫ͊ͭ͊͟͡ ˨˹˴ ͔ͣͦͯ͊͟͡͡ ͙ͫͯ͗͡ ͊ͭͦ͟ 
͙ͣ͊ͭͪͼ͊ ό΄͊͋ͦͤ͡ύ ͊͘ ͙͔ͫͤͭ͊͘ ͤ͊ ͍ͤͦ͊ ͒Ά΅͔ͪͤ͊ ˨˹˴ ͍͔͙͎ͪ͊Φ ˤ ͔ͪͯͭ͊ͭ͘͡ ͤ͊ ͍ͭͦ͊ 
͔ͫ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͭ͘ ͍͔͒ ͤ͊ͨΆͤͦ͡ ͙͔͙͒ͤͭ;͙ͤ ͒Ά΅͔͙ͪͤ ˨˹˴ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡ ς ͍ͫΎ͊͟ 
͔ͣͦͯ͊͟͡͡ ͫΆ͒Άͪ͗͊ ͔͒ͤ͊ ͙͔ͪͦ͒ͭͫ͊͟͡ ͍͔͙͎ͪ͊ ͙ ͔͒ͤ͊ ͒Ά΅͔ͪͤ͊ ͍͙͔͙ͤͦͦͫͤͭͪ͊ͤ͊͘ 
͍͔͙͎ͪ͊. 
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2.1.4. ˨˹˴ ͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡  

˨˹-˴͍͙͙͙͔͊ͫͣͭ͘ ˨˹˴ ͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡ όͦͭ ͭͯ͟ ͤ͊ͭ͊ͭΆ͟ ͙ͤ͊ͪ;͙͊ͤ ˨˹˴ ͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡ύ ͫ͊ ͎ͪͯͨ͊ ͔͙͙ͤͣ͘Σ 
͙ͦͭͦ͟ ͙͙͊ͭ͊ͪ͊ͭ͘͟͡ ͙͔ͫͤͭ͊͘ ͤ͊ ˨˹˴ ͍Άͪͻͯ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ ˨˹˴Φ ˤ ͔͙͙͋͊ͭͪ͟ ͫ͊ ͙͙͙ͦͪ͊ͤ͘͡ ͔ͨͭ ͙ͭͨ͊ 
͔͙͙ͤͣ͘Σ ͊ͭͦ͟ ͍͔͙ͫ͟ ͔ ͦ͋ͦͤ͊͘;͔ͤ ͫ ͙͙ͪͣͫ͟ ͼ͙ͺ͙ͪ όL - ±ύΦ ˽͙ͪ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟ ͫ͊ ͙͍͔͙ͫͭͤ͘ мп ͔͙ͤͣ͊͘Σ 
͔ͨͭ ͦͭ ͙ͦͭͦ͟ ͙ͣ͊ͭ ͍ͦͫͤͦͤ͊ ͪͦ͡Ύ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ - Ǉƻƭ ʰΣ Ǉƻƭ ʲΣ Ǉƻƭ ʴΣ Ǉƻƭ ʵ ͙ Ǉƻƭ ʶΦ 
ˤ͙ͫ;͙͟ ˨˹˴ ͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡ ͫ͊ ͙͔͙͙ͣͯͭͫͯ͋͒ͤ͡;͙ͤ ͔͙ͦͣͨͫ͟͟͡Σ ͍͙ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤ͘ ;͔ͪ͘ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ 
͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙Φ ͔́ ͔ͫ ͙ͪ͊͘͡;͍͊͊ͭ ͨͦ ͍͙͔ͫͦͭ ͍͚͍ͫͦͫͭ͊ ͙ ͺͯͤ͟ͼ͙͙Τ ͍͙ͫ;͙͟ ͔ͭ ͦ͋͊;͔ 
͔ͫͨͦ͒͡Ύͭ ͔͙͔ͫ͒ͤͭ͡ ͻ͔͙͙͙͊ͪ͊ͭͪͫͭ͟͟Υ 
- ˮ͍ͨͦ͊ͭ͘͘͡ ͊ͭͦ͟ ͫͯ͋ͫͭͪ͊ͭ ͙͊͘ ͙͔ͫͤͭ͘ ͤ͊ ˨˹˴ ;͔͙͙͔ͭͪͭ ͔͙͙͔͙͒ͦͫͪ͋ͦͤͯͦ͒͘͘͟͟͡ ͙ͭͪͺͦͫͺ͊ͭ͊ 
ό͒˹́̅Σ Řb¢tǎύ ς !¢ ̅ό!¢tύΣ ˥́̅ όD¢tύΣ ̇́̅ ό/¢tύ ͙ ́́̅ ό¢¢tύΦ ˻͍͔͋ͪ͊ͯ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͍ͤͦ͊ ˨˹˴ 
͍͔͙͎ͪ͊ ͔ͫ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ;͔ͪ͘ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ ͔͙͙͔͙͒ͦͫͪ͋ͦͤͯͦ͒͘͘͟͟͡ ͣͦͤͦͺͦͫͺ͙͊ͭ ό͒˹˸̅Σ 
dNMP). 

- ˹ͯ͗͒͊Ύͭ ͔ͫ ͦͭ ͍ͫͦ͋ͦ͒ͤ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ˨˹˴Σ ͦ͟Ύͭͦ ͙ͫͯ͗͡ ͊ͭͦ͟ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ ό͙ͣ͊ͭͪ;ͤ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ύ. ͔́ 
͙͔͙ͫͤͭͪ͊ͭ͘ ͍ͤͦ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ͍Άͪͻͯ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ͭ͊Φ ˸͙͊ͭͪ;ͤ͊ͭ͊  ͍͔͙͎ͪ͊ ͔͔ͦͨͪ͒͡Ύ ͨΆ͍͙ͪ;ͤ͊ͭ͊ 
ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͤ͊ ͍ͤͦ͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ͫΆ͎͊ͫͤͦ͡ ͍͙ͨͪ͊ͦͭͦ͡ ͊͘ ͔͔ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤͦͫͭ͟͡ ͤ͊ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ 
͙͔͊ͦͭͤͭ͘ ͙͋͊͘ - ͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡ΆͭΣ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͟Άͣ ͍͙͔͙ͤͦͦͫͤͭͪ͊͘΅͊ͭ͊ ͔ͫ ͍͔͙͎ͪ͊Σ ͭͪΎ͍͋͊ 
͒͊ ͔ ͔͔͔ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤ͟͡ ͤ͊ ͔͙ͤͯͦͭ͒͊͟͡ ͤ͊ ͫΆ͍͔ͦͭͭͤ͊ͭ͊ ͙ͨͦ͘ͼ͙Ύ ͍ ͙ͣ͊ͭͪ;ͤ͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ όˢ-́ ͙ D-
C). 

- ͔́ ͔ͤ ͫ͊ ͍ ͫΆͫͭͦΎ͙͔ͤ ͒͊ ͍ͫΆͪ͗͊ͭ ͍͙ͫͦ͋ͦ͒ͤ ͔͙͙ͤͯͦͭ͒͟͡ ͙ ͒͊ ͊ͨͦ͘;ͤ͊ͭ ͍ͤͦ͊ ͍͔͙͎ͪ͊Σ ͊ ͎ͣͦ͊ͭ 
ͫ͊ͣͦ ͒͊ ͯ͒Ά͗͊ͭ͡ ͍͔;͔ ͫΆ΅͔͍͍ͫͭͯ͊΅͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ό͚͔ͨͪ͊ͣͪύ, ͨ ͍͙ͪ͊ͤͦ͡ ͍͔ͫ͒ͦͤ͊ ;͔ͪ͘ ͍͙ͦ͒ͦͪͦ͒ͤ 
͍ͪΆ͙͘͟ ͫ ͙͔͋͊ͭ͘ ͤ͊ ͙ͣ͊ͭͪ;ͤ͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊Φ 

- ˨˹˴ ͙͔ͫͤͭ͘Άͭ ͔ͫ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ;͔ͪ͘ ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡ ͤ͊ оΨ-ͪ͊͟Ύ ͤ͊ ͍͙͔͙ͤͦͦͫͤͭͪ͊͘΅͊ͭ͊ ͔ͫ ͍͔͙͎ͪ͊ͭ͊ 
(͙͎̅ͯͪ͊ нΦнύΦ ˿͙͔ͤͭ͘Άͭ ͤ͊ ˨˹˴ ͔ͫ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ͍ ͨͦͫͦ͊͟ ͦͭ рΩ-ͪ͊͟Ύ ͟Άͣ оΩ-ͪ͊͟Ύ ;͔ͪ͘ 
͙ͨͪͫΆ͔͙͒ͤΎ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͒˹˸̅ ͟Άͣ оΨ-ͪ͊͟Ύ ͤ͊ ͍͙͔͙ͤͦͦͫͤͭͪ͊͘΅͊ͭ͊ ͔ͫ ͍͔͙͎ͪ͊ͭ͊Φ оϥ-hI ͎ͪͯͨ͊ͭ͊ ͤ͊ 

͙͎̅ͯͪ͊ нΦмΦ ˾͔͙ͨͦͤ͟͡Φ ˢΦ ˣ͔͙͊ͭͪ͊ͤ͊ͭ͊͟͡ ͻͪͦͣͦͦͣ͊͘ ͙ͣ͊ ͔͒ͤͦ ͤ͊;͊ͦ͡ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͙ ͔͙͒ͤ 
͔͙ͪͨͦͤ͟͡Φ ˣΦ ˩͙͙͔ͯ͊ͪͦͭͤͭ͟ ͻ͙ͪͦͣͦͦͣ͘ ͙ͣ͊ͭ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦ ͤ͊;͊͊͡ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͙ ͔͙͙ͪͨͦͤ͟͡Φ 
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ͪ͊ͫͭΎ΅͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ͔͚͍͒ͫͭ͊ ͊ͭͦ͟ ͔ͤͯͦ͟͡ͺ͙͡Σ ͚ͦͭͦ͟ ͍͊ͭ͊ͯ͊͟ ʰ-ͺͦͫͺ͊ͭ͊ ͤ͊ ͍ͻͦ͒Ύ΅͙Ύ ͒˹́̅Σ 
͔ͦͭͦ͟ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͺͦͫͺ͙͔͔ͦ͒ͫͭͪͤ͊ ͍ͪΆ͊͘͟ ͙  ͍͍͔ͦͫͦ͋ͦ͗͒͊͊ͤͭͦ ͤ͊ ͙ͨͪͦͺͦͫͺ͊ͭ 
- рΨ-оΨ͙͔͙ͫͤͭͭ;ͤ͊ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟.  

- ˹Ύ͙ͦ͟ ˨˹˴ ͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡ ͙ͣ͊ͭΣ ͍ ͒ͦͨΆ͔͙͔ͤͤ͡ ͤ͊ ͙͔͙ͫͤͭͭ;ͤ͊ͭ͊ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟Σ ͙ 3'-5' 
͔͔ͦͤͯ͊ͤ͊͘͘͟͟͡ ͙͍͊ͭͤͦͫ͟Σͭ ͦ͟Ύͭͦ ͎ͨͦͣ͊͊ ͊͘ ͙͎͙͔ͦͪͪ͊ͤ͟ ͤ͊ ͎͔ͪ΄͙͟ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ 
ͤ͊ ˨˹˴ ;͔ͪ͘ ͙ͪ͘Ύ͍͔͊ͤ͘ ͤ͊ ͔ͤͫΆ͍͔͍ͦͭͭͫͭ͊΅͙ ͔͙͙ͤͯͦͭ͒͟͡Φ 
 
 

 
 

 

 

 

2.1.5. ˹͔͔ͨͪ͟Άͫͤ͊ͭ ͙͔ͫͤͭ͘ ͤ͊ ˨˹˴ ͍Ά͍ ͍͔ͦ͒΅͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ͙ ͔ͨͪ͟Άͫͤ͊ͭ ͙͔ͫͤͭ͘ ͤ͊ ˨˹˴ ͍ 
͙͍ͦͫͭ͊͊͘΅͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ς ͅ ͎͔͙ͪ͊ͣͤͭ ͤ͊ ˻͙͊͊͘͟͟ 

˾͔͙ͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͔ͫ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ͍ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙͙͔ͦͤͤͭ ͍͙͙͟͡Σ ͟Ά͔͒ͭͦ ͍͔͔͒ͭ ͍͔͙͎͙ͪ ͤ͊ ˨˹˴ ͔ͫ 
͔ͪ͊͒͘͡ΎͭΣ ͭ͊͊͟ ;͔ ͍ͫΎ͊͟ ͒͊ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͙ͫͯ͗͡ ͊ͭͦ͟ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ ͊͘ ͙͔ͫͤͭ͘ ͤ͊ ͒Ά΅͔ͪͤ͊ ͍͔͙͎ͪ͊Φ ́Ά͚ ͊ͭͦ͟ 
͍͔͔͒ͭ ͙ͣ͊ͭͪ;͙ͤ ͍͔͙͎͙ͪ ͙ͣ͊ͭ ͙͍͙ͨͪͦͭͦͨͦͦ͗ͤ͡ ͨͦ͡Ύ͙ͪͤͦͫͭ ό͔͒ͤ͊ͭ͊ ͔ рΨ-оΨΣ ͊ ͎͒ͪͯ͊ͭ͊ ͔ оΨ-рΨύΣ ͙ 
˨˹˴ ͙͔͙͔ͨͦͣͪ͊ͭ͘͡ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊ͭ͘ ˨˹˴ ͔͙͍͔͒ͤͫͭͤͦ ͍ ͨͦͫͦ͊͟ рϥҦоϥΣ ͙͔ͫͤͭ͘Άͭ ͤ͊ ͍͙͔ͤͦͭ 
͍͔͙͎͙ͪ ͙ͨͪͦͭ;͊ ͨͦ ͍͒͊ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͤ͊;͙ͤ͊ ό͙͎̅ͯͪ͊ нΦоύΦ ˩͒ͤ͊ͭ͊ ͍͙͔͙ͤͦͦͫͤͭͪ͊͘΅͊ ͔ͫ ͍͔͙͎ͪ͊ 
͙͍ͨͦ͊͘͘͡ ͊ͭͦ͟ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ оΨ-рΨ ͍͔͙͎ͪ͊ͭ͊Σ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊͘ ͔ͫ ͔͔ͤͨͪ͟Άͫͤ͊ͭͦ ͙ ͨͦ-͋Άͪͦ͘ ͦͭ ͎͒ͪͯ͊ͭ͊Σ ͙ ͔ͫ 
͙ͤ͊ͪ;͊ ͍͔ͦ͒΅͊ ͍͔͙͎ͪ͊Φ ˨͎ͪͯ͊ͭ͊ ͍͙͔͙ͤͦͦͫͤͭͪ͊͘΅͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ͙͍ͨͦ͊͘͘͡ ͊ͭͦ͟ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ рΨ-оΨ ͍͔͙͎ͪ͊ͭ͊Σ 
͙͔͙ͫͤͭͪ͊͘ ͔ͫ ͔ͨͪ͟Άͫͤ͊ͭͦ ͙ ͔ͫ ͙ͤ͊ͪ;͊ ͙͍ͦͫͭ͊͊͘΅͊ ͍͔͙͎ͪ͊Φ 

˿͙͔ͤͭ͘Άͭ ͤ͊ ͙͍ͦͫͭ͊͊͘΅͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ͔ͫ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ;͔ͪ͘ ͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤ͘ ͤ͊ ͺ͎͔͙͔ͪ͊ͣͤͭͭ ͤ͊ ˻͙͊͊͘͟͟ όͨͦ 
͙͔ͣͭͦ ͤ͊ ͔ͭͻ͙ͤΎ ͙͍͔ͦͭͪ͊ͭ͟͡ύΦ ˤ͔͙ͫ͟ ͺ͎͔ͪ͊ͣͤͭ ͔ͫ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊͘ ͍ ͔͙͍͔͒ͤͫͭͤͦ ͍Άͣͦ͗ͤ͊ͭ͊͘ ͊͘ ˨˹˴ 
͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͨͦͫͦ͊͟ рϥҦоϥΦ ˨Ά͙͗ͤ͊ͭ͊͡ ͤ͊ ͺ͎͔͙͔ͪ͊ͣͤͭͭ ͔ ͔ͣ͗͒ͯ мллл-нллл ͤͭ ͙ͨͪ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟ 
͙ мрл-нлл ͤͭ ͙ͨͪ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟Φ ͎͔͙͔̅ͪ͊ͣͤͭͭ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊ͭ͘ ͫ ͨͦͣͦ΅ͭ͊ ͤ͊ ͙͎͊͊͘͡Σ ͙ͨͪ ͔ͦͭͦ͟ ͔ͫ 
͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͔͔ͤͨͪ͟Άͫͤ͊ͭ͊ ͙͍ͦͫͭ͊͊͘΅͊ ͍͔͙͎ͪ͊Φ 

 

 

 

 

͙͎̅ͯͪ͊ нΦнΦ ˨ ˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ ς ͦ ͍͙ͫͤͦͤ ͙͍͙͊ͭͤͦͫͭ͟Φ  ˢΦ рϥ-оϥ ͙͔ͨͦͣͪ͊ͤ͊͘͡ 
ό͙͔͙ͫͤͭͭ;ͤ͊ύ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟Φ ˣΦ оΨ-рΨ͔͔ͦͤͯ͊ͤ͊͘͘͟͟͡ ό͍ͨͦͨͪ͊Ύ΅͊ύ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟ 
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2.2. ˻͍͙ͫͤͦͤ ͔͙ͭ͊ͨ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ 

 

2.2.1.  ˮ ͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ 
˨͍͚ͦͤ͊ͭ͊ ͙ͫͨͪ͊͊͡ ͤ͊ ˨˹˴ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͔ ͎ͣͤͦͦ ͙ͫͭ͊͋ͤ͊͡Υ ͍͔͔͒ͭ ˨˹˴ ͍͔͙͎͙ͪ ͫ͊ ͍͒ͪ͊ͦ͘ ͍ͫΆ͙ͪ͊ͤ͘ 
͔͊͒ͤͦ͘ ͦͭ ͎͔͙ͦͣ͡Ύ ͚͋ͪͦ ͍͙ͦ͒ͦͪͦ͒ͤ ͍ͪΆ͙͘͟ ͔ͣ͗͒ͯ ͙͔͊ͦͭͤͭ͘ ͙͋͊͘Φ ˭͊ ͒͊ ͔ͫ ͙͍ͨͦ͊͘͘͡ ͊ͭͦ͟ 

ˮ͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύ - ͍ ͟͡Ό;͍͊ ͍͔ͪ͊ͨͦͤ͊͊ͤ͘͘ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ͦͤͤͦͭͦ ͤ͊;͊ͦ͡ ͦͭ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ ͦͭ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΣ 
͔ͪ͊͒͘͡Ύ͔ͤ ͤ͊ ͙͔͙͔ͪͦ͒ͭͫͭ͟͡ ͍͔͙͎͙ͪ ͙ ͙͙͙͔ͫͭ͊͋ͪ͊ͤͭͦ͘͡ ͙ͣ ͍ ͔͍͔͙͒ͤͦͪ͗ͤͦ ͫΆͫͭͦΎ͙͔ͤΣ ͙ͨͪ 
͔ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͫΆ͍͒͊͊͘ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ͦͤͤͦ ͔ͣͻͯͪ;͔Φ  

̂͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡ - ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ͔ͫ ͦͭ ͎͒ͪͯ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ ͦͭ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ, ͦͤ͊͘;͍͊͊ͤ ͊ͭͦ͟ - ͔͙ͪͨͦͣ͊͘͡Φ ́Ύ 
͔ͤ ͫΆ΅͔͍͍ͫͭͯ͊ ͊ͭͦ͟ ͔͍͙͙ͤ͊ͫͣ͊͘ ͔͙͙͒ͤͼ͊ ό͙͔ͤ͊ͨͪͣͪΣ ͎͙͊ͤ͊ͦ͡;ͤ͊ ͤ͊ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘ύΣ ͊ ͔ͫ 
͎ͫͦ͋͡Ύ͍͊ de novo ͍ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ͦͤͤͦͭͦ ͤ͊;͊ͦ͡ ͙ͨͪ ͍͔͙ͫ͟ ͼ͙͟Ά͡ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ΎΦ ˽͙ͪ 
͙͍͙͍͔ͨͪ͒͗͊ͤͭͦ ͤ͊  ͔͙ͪͨͦͣ͊ͭ͊͘͡ ͨͦ ͔͔͙͔ͨͪͦͭ͗ͤ ͤ͊ ˨˹˴Σ ͙͔͙͔ͪͦ͒ͭͫͭ͟͡ ͍͔͙͎͙ͪ ͔ͫ ͍͙͍ͪ͊͊ͭ͘ 
͙ ͒Ά΅͔͙͔ͪͤͭ ͍͔͙͎͙ͪ ͔ͫ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊ͭ͘ ͦ ͭ ˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡Σ ͦ͟Ύͭͦ ͙͙͊ͭ͊ͪ͊͘͟͡ ͍͒ͦ͋͊Ύ͔ͤͭͦ ͤ͊ 
͔͙͙ͤͯͦͭ͒͟͡ ͟Άͣ ͍ͤ͊ͪ͊ͫͭ͊΅͙͔ͭ ˨˹˴ ͍͔͙͎͙ͪΦ 

˽͔ͪͪ͊ͭ͟Ύ͍͔͊ͤ ό͙͙͡ ͔͙ͭͪͣͤ͊ͼ͙Ύύ - ͔͔͙͋͗͡ ͪ͊͟Ύ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ˨˹˴Φ ˤ ͪ͟Ά͎͍͙͔ͦͭ 
͔͙͙͋͊ͭͪ͊ͤ͟͡ ͻ͙ͪͦͣͦͦͣ͘ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙͙͔ͦͤͤͭ ͍͙͙͟͡ ͔ͫ ͍͙͒͗͊ͭ ͍͒ͯͨͦͫͦ;ͤͦΣ ͒ͦ͊ͭͦ͟ ͔ͤ ͔ͫ 
͔ͫͪ΅ͤ͊ͭ ͍ ͔͔͔ͦͨͪ͒ͤ͡ ͔͙͙ͭͪͣͤͪ͊΅ ͔͎͙ͪͦͤΦ ˤ ͔͙͙͔ͯ͊ͪͦͭͤͭ͟ ͔͙ͭ͟͟͡ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦ 
͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙͙ͦͤͤ ͍͙͙͟͡ ͔ͫ ͍͙͒͗͊ͭ ͨͦ ͙͔͚͙͔ͤͤͭ͡ ͻ͙ͪͦͣͦͦͣ͘ ͙ ͍ ͚ͪ͊ͤ͊͟ ͔ͫͣͭ͊͟ ͔ͫ ͔ͫͪ΅͊ͭΣ 
͍͊͘Άͪ΄͍͚͙͊͟ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊Φ 

͙͎̅ͯͪ͊ 2.3. ˿ ͙͔ͤͭ͘ ͤ͊ ˨˹˴ ς ͤ ͔͔ͨͪ͟Άͫͤ͊ͭ ͙ ͔ͨͪ͟Άͫͤ͊ͭ ͙͔ͫͤͭ͘Φ ˤ͔ͦ͒΅͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ͔ͫ 
͙͔͙ͫͤͭͪ͊͘ ͔͔ͤͨͪ͟Άͫͤ͊ͭͦΣ ͊ ͙͍ͦͫͭ͊͊͘΅͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ͔ͫ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊͘ ;͔ͪ͘ ͺ͎͔͙͔ͪ͊ͣͤͭͭ ͤ͊ 
˻͙͊͊͘͟͟Φ  
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͙ͣ͊ͭͪͼ͊ ͦ͋͊;͔Σ ͍͚͒ͦͤ͊ͭ͊ ͙ͫͨͪ͊͊͡ ͭͪΎ͍͋͊ ͨΆ͍ͪͦ ͒͊ ͔ͫ ͍͙ͦͭͦͪ ͙ ͍͔͔͒ͭ ͍͔͙͎͙ͪ ͒͊ ͔ͫ ͔ͪ͊͒͘͡ΎͭΣ ͊͘ 
͒͊ ͔ͫ ͙ͦͭͪ͟Ύͭ ͔͍͔͙ͤͫ͒ͦͤ ͙͊ͦͭͤ͘ ͙͋͊͘Φ ˮ͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύͭ͊ ͔ ͨΆ͍͙ͪΎͭ ͔ͭ͊ͨ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊Σ ͙ͨͪ ͚ͦͭͦ͟ 
͍ͫͭ͊͊ ͙ͨͪͫΆ͔͙͒ͤΎ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͙͙ͤͼ͙͙͊ͭͦͪͤ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ ͍ ͙͔ͦ͋͊ͫͭͭ͡ ͤ͊ ͤ͊;͊ͦ͡ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ΎΣ 
ͦ͊ͤͦ͟͡͡ ͔ͪ͊͒͘͡Ύ͔ͤ ͤ͊ ͍͔͔͒ͭ ͍͔͙͎͙ͪ ͙ ͺ͙͔ͦͪͣͪ͊ͤ ͤ͊  ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙͙͔ͦͤͤͭ  ͍͙͙͟͡Φ 

V ˽͙͙ͪͦ͊ͪͦͭ͟ 

̆ͪͦͣͦͦͣ͊ͭ͊͘ ͤ͊ E. coli ͔͍ͨͪ͒ͫͭ͊͡Ύ͍͊ ͔͙͙͒ͤ;͔ͤ ͔͙ͪͨͦͤ͟͡ ͫ ͤ͊;͊ͦ͡ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ΎΣ 
͙͔͙͒ͤͭͺ͙ͼ͙ͪ͊ͤͦ ͊ͭͦ͟ ͎͔͔͙ͤͭ;͔ͤ ͦͯͫ͟͡ oriC. ˽͔͍ͪ͒ͫͭ͊͡Ύ͍͊ ͦ͋͊ͫͭ͡ ͫ ͒Ά͙͗ͤ͊͡ нпр ōǇ ό͙͎̅ͯͪ͊ 
2.4ύΣ ͦ͟Ύͭͦ ͍͟͡Ό;͍͊Υ 

- р ͙ͦͨ͟Ύ ͤ͊ ͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙Ύ ͫ ͒Ά͙͗ͤ͊͡ ф ͋͒ όф-͔ͣͪͤ͊ ͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙ΎύΣ ͔ͤ͊ͪ;͔͙ͤ Řƴŀ! ōƻȄ  - ͟Άͣ ͔ͤΎ 
͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͙͙ͤͼ͙͙ͪ͊΅͙Ύ ͔͙ͨͪͦͭͤ 5ƴŀ!Τ 

- о ͙ͦͨ͟Ύ ͤ͊ ͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙Ύ ͫ ͒Ά͙͗ͤ͊͡ мо ͋͒ όмо-͔ͣͪͤ͊ ͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙ΎύΣ ͎͋ͦ͊ͭ͊ ͤ͊ !Υ¢ ͍͚͙͒ͦ͟Σ ͟Ά͔͒ͭͦ 
͔ͫ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ͨΆ͍ͪͦͤ͊;͊ͤͦͭͦ͡ ͔ͪ͊͒͘͡Ύ͔ͤ ͍͔͔͒ͭ ͍͔͙͎͙ͪ ͤ͊ ˨˹˴ ͊͘ ͒͊ ͙͙ͤͼ͙͙͔ͪ͊ͤ ͤ͊ 
͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ΎΤ 

- мм ͙ͦͨ͟Ύ ͤ͊ рϥ-GATC-оϥΦ D!¢/ ͔ ͔͍͙ͨͫ͒ͦͨ͊ͤ͒ͪͦͣ͡ ͙ ͙ͨͪͫΆ͍ͫͭ͊ ͙ ͍ ͍͔͔͒ͭ ͍͔͙͎͙ͪ ͤ͊ ˨˹˴Φ ̉͊ͫͭ 
ͦͭ ͔ͣͫͭ͊ͭ͊ ͔ͫ ͙͙͍ͨͪͨͦͪ͊ͭ͟ ͫ ͔ͣͫͭ͊ͭ͊ ͊͘ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ 5ƴŀ!Φ ˸͔͙ͭ͊͊ͭ͊͘͡ Dam (DNA adenine 
methylase) ͤ ͊ E. coli ͪ ͍͊ͨͦͤ͊͊͘͘ D!¢/ ͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͍ ˨˹˴ ͙ ͔ͨͪͻ͍Άͪ͡Ύ ͔͙͍ͣͭͦ͊͡ ͎ͪͯͨ͊ όͦͭ {-
͔͙͊͒ͤͦ͘͡ ͔͙͙ͣͭͦͤͤύ ͟Άͣ ͙͎͊ͣͤͦͪͯͨ͊ͭ͊ ͤ͊ ͙ͨͦ͘ͼ͙Ύ с ͤ͊ ͔͙͊͒ͤͤ͊ όˢύ ͍ ͙ͭ͊͘ 
͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Φ ˽ͦ ͙ͭͦ͘ ͤ͊;͙ͤ D!¢/ ͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͍ ͔͒ͯͨͫͤ͊͟͡ ˨˹˴ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͋Ά͔͒ 
͔͔͙͙ͤͣͭͪ͊ͤ͊͡ ͍Άͪͻͯ ͍͔͔͒ͭ ͍͔͙͎ͪ͊ ό͔͔͙͙ͤͣͭͪ͊ͤ͊͡ύΣ ͔͙͙ͣͭͪ͊ͤ͊͡ ͫ͊ͣͦ ͍Άͪͻͯ ͔͒ͤ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ 
όͻ͔͙͔͙͙ͣͣͭͪ͊ͤ͊͡ύ ͙͙͡ ͔͙͙ͣͭͪ͊ͤ͊͡ ͍Άͪͻͯ ͍͔͔͒ͭ ͍͔͙͎͙ͪ όͤ͊ͨΆͤͦ͡ ͔͙͙ͣͭͪ͊ͤ͊͡ύΦ 
 

 
 

 

ˮ͙ͤͼ͙͙ͪ͊΅͙Ύͭ ͔͙ͨͪͦͭͤ 5ƴŀ! ͔ ͙͍͔͊ͭͤ͟ ͫ͊ͣͦ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͔ ͍ͫΆͪ͊ͤ͘ ͫ ATPΦ ˽Ά͍ͪ͊ͭ͊ ͫͭΆͨ͊͟ ͤ͊ 
͙͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύͭ͊ ͔ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ мл-нл ͔ͣͦͤͦͣͪ͊ ͤ͊ 5ƴŀ!-ATP ͟ Άͣ ф-͔͙͔ͣͪͤͭ ͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙͙Σ ͎ͦ͊ͭͦ͟ 
ƻǊƛ/ ͦ͋͊ͫͭͭ͊͡ Ŝ ͤ͊ͨΆͤͦ͡ ͔͙͙ͣͭͪ͊ͤ͊͡Φ ˿͔͒͡ ͍ͭͦ͊ 5ƴŀ! ͔ͨͪͭΆͪͨΎ͍͊ ͦͤ͟ͺͦͪͣ͊ͼ͙͙ͦͤͤ ͔͙ͨͪͦͣͤΣ 
͙ͦͭͦ͟ ͔͙͍͙͍ͨͪ͒͊ͭ͘͟ ͙ͭͦͪͦͤͤͦ͘ ͔͔͙͔ͤ͊ͨͪ͗ͤ ͍ ͫΆ͔͙͔ͫ͒ͤͭ мо-͔͙ͣͪͤ ͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙͙ ͙ ͔ͪ͊͒͘͡Ύ͔ͤ ͤ͊ 
͍͔͔͒ͭ ͍͔͙͎͙ͪ ͍ ͙ͭ͊͘ ͦ͋͊ͫͭ͡Φ ͎͍́ͦ͊͊ ͻ͔͙͊͊ͭ͊͘͟͡ 5ƴŀ. ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͫ 5ƴŀ/Σ ͦ͟Ύͭͦ Ύ ͙͍ͨͪ͒ͪͯ͗͊͊ ͒ͦ 
͍͙ͪ͊ͭ͊ͭ͊͘ ˨˹˴Φ 5ƴŀ. ͔ ͟͡Ό;͍ͦ͊ͭ͊ ͻ͔͙͊͊͘͟͡Σ ͦ͟Ύͭͦ ͙͙ͫͭͣͯͪ͊͡ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ˨˹˴ ;͔ͪ͘ 
͍͙͍͔ͪ͊͊ͤ͘ ͤ͊ ͍͚͒ͦͤ͊ͭ͊ ͙ͫͨͪ͊͊͡Σ ͤͦ ͭΎ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ˨˹˴ ͫ͊͋ͦ͡ ͙ͨͪ ͦͭͫΆ͍͙͔ͫͭͭͦ ͤ͊ 5ƴŀ/Φ ˿͔͒͡ ͊ͭͦ͟ 
5ƴŀ. ͔ͫ ͙ͨͪͫΆ͔͙͙͒ͤ ͟Άͣ ˨˹˴Σ 5ƴŀ/ ͔ͫ ͍͍ͦͫͦ͋ͦ͗͒͊͊ ͙ ͻ͔͙͊͊ͭ͊͘͟͡ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͊ͨͦ͘;͔ͤ ͒͊ ͍͙͍ͪ͊͊͘ 
˨˹˴Σ ͙ͨͪ ͍͙͔ͯͫͦ͡ ;͔ ͙ͨͪͫΆ͍ͫͭ͊ͭ ATPΣ ͔͙ͨͪͦͭͤ͊ {{.  ͙ ˨˹˴ ͙͗ͪ͊͊͘Φ {{. όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ single-strand 
binding - ͍ͫΆ͍ͪ͊͘΅ ͔͙͙͒ͤ;ͤ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ύ ͔ ͔͙ͨͪͦͭͤΣ ͚ͦͭͦ͟ ͙͙͙ͫͭ͊͋ͪ͊͘͡ ͦ͊ͤͦͭͦ͟͡͡ ͍͙͍͔ͪ͊͊ͤ͘ ͤ͊ 
͙ͫͨͪ͊͊ͭ͊͡ ;͔ͪ͘ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ ͎ͣͤͦͦ ͔͎͍͙ͤͦ ͙ͦͨ͟Ύ ͟Άͣ ͔͔͙͔ͪ͊͒ͤͭ͘͡ ͔͙͙͒ͤ;͙ͤ ͍͔͙͎͙ͪΦ ˨˹˴ 
͙͗ͪ͊͊ͭ͊͘ ͔ ͙͔ͭͦͨͦͦͣͪ͊͊͘͘Σ ͦ͟Ύͭͦ ͔ͨͪͣ͊ͻ͍͊ ͍͔ͯͫͯ͊ͤͭͦ͟Σ ͔ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͎͔͔͙ͤͪͪ͊Σ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͍͔͔͒ͭ ͍͔͙͎͙ͪ 
ͤ͊ ͍͚͒ͦͤ͊ͭ͊ ͙ͫͨͪ͊͊͡ ͫ͊ ͔͔͙ͪ͊͒ͤ͘͡Φ 

͙͎̅ͯͪ͊ 2.4. ˾ ͔͙ͨ͊͟͡ͼ͙ͦͤͤͦ ͤ͊;͊ͦ͡ OriC ͤ ͊ E. 
coli.  
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ˮ͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊  ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͍ ͔͙͙͔͋͊ͭͪ͊ͤͭ͟͡ ͔͙ͭ͟͟͡ ͔ ͙ͫͤͦ͡ ͙ͦͤͭͪͦͪ͊ͤ͊͟͡Σ ͊͘ ͒͊ ͔ͫ 
͎͙͊ͪ͊ͤͭͪ͊Σ ;͔ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ˨˹˴ ͔ͫ ͫͯ͡;͍͊ ͫ͊ͣͦ ͍͔͒ͤΆ͗ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͍ͫΎͦ͟ ͔ͭ͟͡Ά;ͤͦ 
͔͔͔͒ͤ͡Φ ˹͍ͦ ͪ͟Ά͎ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ΅͔ ͊ͨͦ͘;͔ͤ ͍Άͪͻͯ ͻͪͦͣͦͦͣ͊ͭ͊͘ ͤ͊ E. coli ͍  ƻǊƛ/ ͫ͊ͣͦ ͎͍ͭͦ͊͊Σ 
͎ͦ͊ͭͦ͟ ͍͙ͯͫͦ͡Ύͭ͊ ͤ͊ ͔ͪ͊ͫͭ͗ ͎ͦ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ͭΦ  

˽ͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ˨˹˴Σ ͙͔ͪͦ͒ͭͫ͊ͭ͊͟͡ ˨˹˴ ͍͔͙͎ͪ͊ ͔ ͔͙͙ͣͭͪ͊ͤ͊͡ ͍ D!¢/ 
͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ό͍͟͡Ό;͙͔ͭͤͦ͡ ͔͙ͭ͘ ͍ ƻǊƛ/ ͔͎͙ͪͦͤ͊ύ ͦͭ 5ŀƳ ͔͙ͣͭ͊͊ͭ͊͘͡Φ ˤΆ͔͙ͨͪ͟ ͍ͭͦ͊Σ 
͍͙͔͙ͤͦͦͫͤͭͪ͊ͤ͊ͭ͊͘ ͒Ά΅͔ͪͤ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ͔ ͔͔͙͙ͤͣͭͪ͊ͤ͊͡ ͍ D!¢/ ͚͍͔ͫ͊ͭͦΦ ˤ ͔ͪͯͭ͊ͭ͘͡ ͤ͊ ͍ͭͦ͊Σ 
͍͔͎͒ͤ͊͊ ͔ͫ͒͡ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͦ͋͊ͫͭͭ͊͡ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ͦͤͤͦͭͦ ͤ͊;͊ͦ͡ όƻǊƛ/ύ Ŝ ͻ͔͙͔͙͙ͣͣͭͪ͊ͤ͊͡Φ 

͔͙͔͙͙̆ͣͣͭͪ͊ͤͦͭͦ͡ ͫΆͫͭͦΎ͙͔ͤ ͤ͊ ƻǊƛ/ ͔͍ͨͪ͒ͦͭͪ͊ͭΎ͍͊ ͔͍ͤ͊͋͊ͤͦͭͦ͘ ͍ͨͦͭͦͪͤͦ ͙͙ͤͼ͙͙͔ͪ͊ͤ ͤ͊ 
͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ˨˹˴Φ ˽͔͙ͪͦͭͤΆͭ {Ŝǉ! ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͫ ͻ͔͙͔͙͙ͣͣͭͪ͊ͤ͊͡ ˨˹˴ ͙ͨͪ ƻǊƛ/Σ 
͙ͤͻ͙͙͚͙͋ͪ͊͟ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͙͙ͤͼ͙͙͊ͭͦͪͤΎ ͔͙ͨͪͦͭͤ 5ƴŀ! ͙ ͙͙ͦͪ͊͘͡ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ͦͤͤͦͭͦ 
ͤ͊;͊ͦ͡Σ ͊ͭͦ͟ ͎͙͊ͪ͊ͤͭͪ͊Σ ;͔ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡ ͤΎͣ͊ ͒͊ ͙͙ͤͼ͙͙ͪ͊ ͎͒ͪͯ ͪ͟Ά͎ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ 
͔͔͍͔͔ͨͪ͗͒ͪͣͤͤͦΦ 

˿͔͒͡ ͔͔͔ͦͨͪ͒ͤ͡ ͔͙ͨͪͦ͒ ͦͭ ͍͔͔ͪͣ 5ŀƳ ͔͙ͣͭ͊͊ͭ͊͘͡ ͤ͊ͨΆͤͦ͡ ͔͙͙ͣͭͪ͊͡ ͍͙͔͙ͤͦͦͫͤͭͪ͊ͤ͊ͭ͊͘ 
͒Ά΅͔ͪͤ͊ ˨˹˴ ͍͔͙͎ͪ͊ ͍ D!¢/ ͔͍͔͙͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͡͡Σ ͍͟͡Ό;͙͔ͭͤͦ͡ ͔͙ͭ͘ ͍ ƻǊƛ/Φ ˽Άͤͦͭͦ͡ 
͔͙͙͔ͣͭͪ͊ͤ͡ ͍Ά͍ͫͭ͊ͤͦ͘Ύ͍͊ ƻǊƛ/ ͒ͦ ͤ͊ͨΆͤͦ͡ ͙͍͊ͭͤͦ͟ ͫΆͫͭͦΎ͙͔ͤΣ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ {Ŝǉ! ͍͔;͔ ͔ͤ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ 
ͫ ͤ͊ͨΆͤͦ͡ ͔͙͙ͣͭͪ͊ͤ͊͡ ˨˹˴ ͙ 5ƴŀ! ͔ͣͦ͗ ͍ͦͭͤͦͦ ͒͊ ͔ͫ ͍ͫΆ͔ͪ͗Σ ͊͘ ͒͊ ͊ͨͦ͘;͔ͤ ͍ͤͦ ͪ͟Ά͎ ͤ͊ 
͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͍ ͔͍ͫ͒͊͡΅͙Ύ ͔ͭ͟͡Ά;͔ͤ ͼ͙͟Ά͡Φ ˹͊;͊ͦͭͦ͡ ͤ͊ ͺ͊͊ͭ͊͘ ͤ͊ ͙͙ͤͼ͙͙͔ͪ͊ͤ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ 
ͤ͊ ˨˹˴ ͔ͫ ͔͔ͦͨͪ͒͡Ύ ͦͭ ͦͤ͟ͼ͔ͤͭͪ͊ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ 5ƴŀ!Φ 5ƴŀ! ͔ͫ ͍ͤ͊ͭͪͯͨ͊ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͔ͪ͊ͫͭ͗͊ ͙ ͔ͫ͒͡ 
͍ͭͦ͊ ͔͚͍͊͒ͫͭ͊͘ ͙͙ͤͼ͙͙͔ͪ͊ͤͭͦ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ΎΦ 

V ˩͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟ 

˾͔͙ͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͔͙͙͔ͯ͊ͪͦͭͤͭ͟ ͻ͙ͪͦͣͦͦͣ͘ ͔ͫ ͙͙ͤͼ͙͙ͪ͊ ͍ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦ ͤ͊;͊͊͡ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ΎΦ 
͍́ͦ͊ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͤ͊ ͻ͙͔ͪͦͣͦͦͣͭ͘ ͒͊ ͔ͫ ͔͙ͪͨ͡ͼ͙ͪ͊ͭ ͎ͣͤͦͦ ͨͦ-͋Άͪͦ͘Σ ͦͭͦͦͭͦ͟͟͡ ͙͋ ͎ͣͦͦ͡ ͒͊ 
͋Ά͔͒Σ ͊ͦ͟ ͙ͣ͊΄͔ ͫ͊ͣͦ ͔͒ͤͦ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ͦͤͤͦ ͤ͊;͊ͦ͡Φ ˹͚͊-͔͒ͦ͋ͪ ͨͪͦͯ;͔͙͔ͤͭ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙͙ͦͤͤ 
ͤ͊;͊͡ ͊ ͙ͨͪ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟ ͫ͊ ͔͙ͭ͘ ͤ͊ ͙͒ͪͦ͗͒Φ  ˾ ͔͙ͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͍ S. cerevisiae ͊ͨͦ͘;͍͊ ͦͭ нрл-400 
ͤ͊;͊͊͡ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ΎΣ ͔͔͔͙ͪ͊ͨͪ͒ͤ͘͡ ͍Άͪͻͯ мс ͻ͙ͪͦͣͦͦͣ͘Φ ˸͎ͤͦͦΣ ͊ͦ͟ ͔ͤ ͙ ͍͙ͫ;͙͟Σ 
͔͍ͨͪ͒ͫͭ͊͡Ύ͍͊ͭ ͍͊ͭͦͤͦͣͤͦ ͔͙ͪͨ͡ͼ͙ͪ͊΅͙ ͔ͫ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ - ARS όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ ŀǳǘƻƴƻƳƻǳǎƭȅ 
repliŎŀǘƛƴƎ ǎŜǉǳŜƴŎŜύΦ ˽Ά͍ͪͦͤ͊;͊ͤͦ͡ ͔ͭ ͫ͊ ͙͙͋͡ ͙͙͙ͦͪ͊ͤ͘͡ ͦͭ ͙͒ͪͦ͗͒ ͎͔͙͔͋͊ͦ͒͊ͪͤ͡ ͤ͊ ͭΎͻͤ͊ͭ͊ 
ͫͨͦͫͦ͋ͤͦͫͭ ͒͊ ͨͦ͒Άͪ͗͊ͭ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͍ͫΎ͊͟ ͔͒ͤ͊ ͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙ΎΣ ͦ͟Ύͭͦ ͔ ͙͔͔ͨͪͪͨͤ͊͟ ͟Άͣ ͭΎͻΣ 
ͦͭ͟Ά͔͒ͭͦ ͙͙ͨͪͦ͊͘͘͡ ͙ ͙͔͍͙͔ͤ͊ͣͤͦ͊ͤͭͦ ͙ͣΦ ˽͙ͪ ͍͙ͫ΄͙͔ͭ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟ ͙͎͔͗͒͊͘͡ ͤΎͣ͊ 
͔ͦͤͫͤͫͯͫͤ͊͟ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͍ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙͙͔ͦͤͤͭ ͤ͊;͊͊͡Φ ˤ͔ͣͫͭͦ ͍ͭͦ͊ ͔͙͙͔ͨͪͦͭͤͭ ͊͘ 
͙͙ͤͼ͙͙͔ͪ͊ͤ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͙͔͙͒ͤͭͺ͙ͼ͙ͪ͊ͭ ͙ ͒͊ ͔ͫ ͍ͫΆͪ͗͊ͭ ͫΆͫ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ 
͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙͙ ͤ͊ ͔͙͔ͤͯͦͦͣͭ͘͟͡ ͍ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙͙͔ͦͤͤͭ ͤ͊;͊͊͡Φ 

˴͔ͦͣͨͫ͟͡Άͭ ͊͘ ͍͔ͪ͊ͨͦͤ͊͊ͤ͘͘ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ͦͤͤͦͭͦ ͤ͊;͊ͦ͡ hw/ όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ ƻǊƛƎƛƴ ǊŜŎƻƎƴƛǘƛƻƴ 
ŎƻƳǇƭŜȄύ ͔ ͻ͔͔͔͔ͭͪͦͣͪͤ ͔͋ͭ͡Ά;͔ͤ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ ͦͭ ΄͔ͫͭ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙Φ hw/ ͔͙͙͔ͨͪͦͭͤͭ όhǊŎм ͒ͦ 
hǊŎсύ ͔ͫ ͙͙ͦͣ͋ͤͪ͊ͭ͟ ͨͦ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͔ͤ ͊͘ ͍͙͒͊ ͤ͊;͙ͤΣ ͊͘ ͒͊ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͭ͘ hw/Φ ˹͙͔͊ͨͪͣͪΣ hw/ ͤ͊ 
͙͔͒ͪͦ͗͒ͭ S. pombe ͫ ͔ ͫΆ͙ͫͭͦ ͦͭ ΄͔ͫͭ hw/ ͔͙ͨͪͦͭͤ͊Σ ͨͦ ͍͒͊ ͦͭ hǊŎмΣ hǊŎн ͙ hǊŎпΦ ˤ ͨΆ͍ͨͯ͊͟΅͙͔ͭ 
͙͒ͪͦ͗͒ hw/ ͍ͪ͊ͨͦͤ͊͊͘͘ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙͔ͤͭ ͔͔͔͙ͣͤͭ͡ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙͙͔ͦͤͤͭ ͤ͊;͊͊͡ !w{Σ ͒ͦ͊ͭͦ͟ ͙ͨͪ 
ͨ-͍͙ͦͫ΄͙͔ͭ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟ ͙͋ͦͪ͘Άͭ ͤ͊ ͤ͊;͊ͦ͡ ͔ͤ  ͍͙͙͊ͫ͘ ͦͭ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;ͤ͊ ˨˹˴ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Φ 

hw/ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͫ ˨˹˴ ͍ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙͙͔ͦͤͤͭ ͤ͊;͊͊͡ ͨͦ !¢t-͍͙͙͊ͫͣ͘ ͤ͊;͙ͤ ͙ ͙ͫͯ͗͡ ͊ͭͦ͟ 
ͨ͊ͭ͡ͺͦͪͣ͊ ͊͘ ͎ͫͦ͋͡Ύ͍͔͊ͤͭͦ ͤ͊ ͎͙͒ͪͯ ͟͡Ό;͍͙ͦ ͺ͙͊ͭͦͪ͟ ͊͘ ͙͙ͤͼ͙͙͔ͪ͊ͤΦ ˽Ά͍͙͔ͪͭ ͍͒͊ ͔͙ͨͪͦͭͤ͊Σ 
͙ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊ͭ͘ ͫ hw/ ͔ͨͪ͘ Dм ͺ͊͊ͭ͊͘ ͤ͊ ͔ͭ͟͡Ά;͙ͤΎ ͼ͙͟Ά͡Σ ͫ͊ Cdc6 ͙  Cdt1Φ ˭͔͊͒ͤͦ hw/Σ /ŘŎс 
͙ /Řǘм ͍ͫΆ͍ͪ͊ͭ͘  ͔͋ͭ͡Ά;͙ͤΎ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ MCM όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ ƳƛƴƛŎƘǊƻƳƻǎƻƳŜ ƳŀƛƴǘŜƴŀƴŎŜύ ͟Άͣ 
͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ͦͤͤͦͭͦ ͤ͊;͊ͦ͡Φ a/a ͔͙͙͔ͨͪͦͭͤͭ ͫ͊ ͍͙ͦͫͤͦͤ ͺ͙͊ͭͦͪ͟ ͊͘ ͙͙ͤͼ͙͙͔ͪ͊ͤ ͤ͊ 
͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ΎΣ ͨΆ͍ͪͦͤ͊;͊ͤͦ͡ ͙͔͙͒ͤͭͺ͙ͼ͙͙ͪ͊ͤ ͊ͭͦ͟ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΣ ͔ͤͦ͋ͻ͙͙ͦ͒ͣ ͊͘ ͨͦ͒͒Ά͔ͪ͗͊ͤ ͤ͊ 
͙͙ͣͤͻͪͦͣͦͦͣ͊͘ ͍ S. cerevisiaeΦ ˹͚͊-͙͍͔͙͔ͫͭͤͭ͘ ͔ͫͪ͒ ͭΎͻ ͫ͊ ͔͔͚͍ͫͣͫͭͦ ͦͭ ΄͔ͫͭ ͫͭͪͯͭͯͪͤͦ͟ 
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͍ͫΆ͙ͪ͊ͤ͘ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΣ a/aн-тΣ ͙ͦͭͦ͟ ͫ͊ ͔͍ͦ͡Όͼ͙ͦͤͤͦ ͔͙͊ͨ͊ͤ͘͘ ͍Ά͍ ͍͙ͫ;͙͟ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟Φ hw/Σ 
/ŘŎс ͙ a/a ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͭ͘ ͔ͨͪ͒-͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙͙ͦͤͤΎ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡Φ ˴͎ͦ͊ͭͦ ͔ͭ͟͡Ά;͙ͤΎͭ ͼ͙͟Ά͡ ͔͙͍ͨͪͣͤ͊͊ 
ͦͭ Dм ͺ͊͊͘ ͟Άͣ { ͺ͊͊͘Σ a/aΣ ͚ͦͭͦ͟ ͙ͣ͊ ͻ͔͙͊ͤ͊͘͟͡ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟Σ ͔ͫ ͙͍͙͊ͭͪ͊͟ ͙ ͊ͨͦ͘;͍͊ ͒͊ ͍͙͍ͪ͊͊͘ 
˨˹˴Σ  ͍ͨͦͫͭ͊Ύ͚͙͟ ͤ͊;͊ͦͭͦ͡ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ΎΦ ˩͍͔͔͒ͤͦͪͣͤͤͦ ͫ ͍ͭͦ͊ /ŘŎс ͙ /Řǘм ͔ͫ ͔͙͍͙͒͊ͭͪ͊ͭ͘͟Φ  

/ŘŎс ͙ /Řǘм ͙ͨ͘Άͤ͡Ύ͍͊ͭ ͪͦ͡Ύͭ͊ ͤ͊ ͺ͙͊ͭͦͪ͟ ͊͘ ͙͡ͼ͔͙͔ͤͪ͊ͤ͘. ͔́ ͔ͫ ͙͍͔ͨͪͦ͗͒͊ͭ͘ ͫ͊ͣͦ ͍Ά͍ ͺ͊͊͘ 
DмΦ ͔́ ͎ͣͦ͊ͭ ͔͒ͤͦͪ͊ͭͤͦ͟ ͒͊ ͙ͫͭ͊ͪͭͪ͊ͭ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ΎΣ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ ͔ͫ͒͡ ͊ͭͦ͟ ͔ͫ͒͡ ͭΎͻͤͦͭͦ 
ͦͭͫͭͪ͊ͤΎ͍͔͊ͤ ͦͭ ͔ͨͪ͒-͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙͙ͦͤͤΎ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ ͦͭ ͎͙͒ͪͯ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΣ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡ ͍͙ͤ͊͊͘͡ ͍ { 
ͺ͊͊͘Σ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͦ͟Ύͭͦ ͔ͭ ͔ͫ ͎ͪ͊ͪ͊͗͒͊ͭ͘ ͔͋͘ ͒͊ ͔ͫ ͔ͪͨͪͦ͒ͯͼ͙ͪ͊ͭΦ ́͊͊͟ ͔ͭ ͔͚͍͒ͫͭ͊ͭ ͊ͭͦ͟ 
͙͡ͼ͔͙ͤͪ͊͘΅͙ ͺ͙͊ͭͦͪ͟Σ ͤͦ ͫ͊ͣͦ ͔͊͒ͤͦ͘Φ ˽͔͎ͪ͒ͨͦ͊͊͡ ͔ͫ ͼ͔͙͡Ύͭ ͔ͨͪ͒-͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙͔ͦͤͤ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ 
͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͫ ͔ͤ͊ͪ;͔ ͙͡ͼ͔͙ͤͪ͊͘΅ ͺ͊ͭͦͪ͟Σ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ ͚ͭͦ ͊ͭͦ͟ ͼΎͦ͡ ͔ ͔ͤͦ͋ͻ͙ͦ͒ͣ ͊͘  ͙͙ͤͼ͙͙͔ͪ͊ͤ 
ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ΎΦ 

hw/ ͍ͦͫͭ͊͊ ͍ͫΆͪ͊ͤ͘ ͫ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙͙͔ͦͤͤͭ ͤ͊;͊͊͡ ͔ͨͪ͘ ͼ͔͙͡Ύ ͔ͭ͟͡Ά;͔ͤ ͼ͙͟Ά͡Σ ͤͦ ͫ ͔͍͔ͤ͊ͨͪ͒͊ͤ 
ͤ͊ ͼ͙͟Ά͊͡Σ ͔͒ͤ͊ ͙͙͡ ͍͔ͨͦ;͔ ͦͭ hw/ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙͔ͭ ͔ͫ ͙ͣͦ͒ͺ͙ͼ͙ͪ͊ͭ ͨͦ ͭ͊͟Ά͍ ͤ͊;͙ͤΣ ;͔ hw/ 
͙͍͊ͭͤͦͫͭͭ͊͟ ͒͊ ͋Ά͔͒ ͙ͤͻ͙͙͋ͪ͊ͤ͊ ͒ͦ ͙ͨͪ͟͡Ό;͍͔͊ͤ ͤ͊ ͙ͣͭͦ͊ͭ͊͘ ͙ ͎ͫͦ͋͡Ύ͍͔͊ͤͭͦ ͤ͊ Ύ͔͒ͪͤ͊ 
͔ͣ ͣ͋ͪ͊ͤ͊Φ 

2.2.2.  ̂ ͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡ ͤ͊ ˨˹˴  

˽͔ͪ͘ ͔ͭ͊ͨ͊ ͤ͊ ͙͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύ ͔ͫ ͦͫΆ΅͔͍ͫͭΎ͍͊ ͨΆ͍ͪͦͤ͊;͊ͤͦͭͦ͡ ͔ͪ͊͒͘͡Ύ͔ͤ ͤ͊ ͍͔͔͒ͭ ˨˹˴ ͍͔͙͎͙ͪ ͍ 
ͦ͋͊ͫͭͭ͊͡ ͤ͊ ͤ͊;͊ͦͭͦ͡ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͙ ͔ͫ  ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ͦͤͤ͊ͭ͊ ͍͙͊͟͡Σ ͍͟͡Ό;͍͊΅͊ 
ͻ͔͙͊͊ͭ͊͘͟͡ ͙ ͙͗ͪ͊͊ͭ͊͘Φ ˤ ͔ͭ͊ͨ͊ ͤ͊ ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡ ͟Άͣ ͭΎͻ ͔ͫ ͙ͨͪͫΆ͔͙͒ͤΎ͍͊ͭ ˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͙ 
ͦ΅͔ ͤΎͦͦ͟͟͡ ͔͙ͤͣ͊͘ ό͚ͨͪ͊ͣ͊͊͘Σ ͔ͤͯ͊͊͘͟͡ ͙ ͙͎͊͊͘͡ύ ͊͘ ͒͊ ͺ͙ͦͪͣͪ͊ͭ ͊ͨ͊ͪ͊ͭ͊ ͊͘ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͤ͊ 
˨˹˴Σ ͦͤ͊͘;͍͊͊ͤ ͊ͭͦ͟  ͔͙ͪͨͦͣ͊͘͡ ό͙͎̅ͯͪ͊ нΦр). 

 

 

͙͎̅ͯͪ͊ нΦрΦ ˾ ͔͙ͨͦͣ͊͘͡ ͙ͨͪ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟ 
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V ˽͙͙ͪͦ͊ͪͦͭ͟ 

ˤ ͔͙͙͋͊ͭͪ͟ ͫ͊ ͙͙͙ͦͪ͊ͤ͘͡ ͔ͨͭ ˨˹˴ ͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡Σ ͦ͋ͦͤ͊͘;͍͙͊͊ͤ ͫ ͙͙ͪͣͫ͟ ͼ͙ͺ͙ͪ όL - V): 
- ˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ L ͯ ;͍͊ͫͭ͊ ͍ ͦͭͫͭͪ͊ͤΎ͍͔͊ͤͭͦ ͤ͊ ˾˹˴ ͚͔͙͔ͨͪ͊ͣͪͭ ͦͭ ͺ͎͔͙͔ͪ͊ͣͤͭͭ ͤ͊ ˻͙͊͊͘͟͟ 
ͤ͊ ͙͍ͦͫͭ͊͊͘΅͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ˨˹˴Σ ͊ͭͦ͟͟ ͙ ͍ ͍ͨͦͨͪ͊͊ͭ͊͟ ͤ͊ ˨˹˴Τ 

- ˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LL ͙͎͔ͪ͊ ͪͦ͡Ύ ͍ ͍ͨͦͨͪ͊͊ͭ͊͟ ͤ͊ ˨˹˴ ͙ ͙ͨͪ ͔͙͔ͪͫͭ͊ͪͭͪ͊ͤ ͤ͊ ͙͙͋ͦͪ͊͟͡͡ 
͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙͙ͦͤͤ ͍͙͙͟͡Τ 

- ˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LLL ͦ ͎͍ͭͦ͊ͪΎ ͊͘ ͙͔ͫͤͭ͊͘ ͤ͊ ˨˹˴ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ΎΦ 
- ˨˹˴ ͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡ L± ͙ ± ͙ ͣ͊ͭ ͪͦ͡Ύ ͍ ͍ͨͦͨͪ͊͊ͭ͊͟ ͤ͊ ˨˹˴Φ 

˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LLL ͔ ͍͙ͦͫͤͦͤΎͭ ͔͙ͤͣ͘Σ ͯ;͍͊ͫͭ͊΅ ͍ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ˨˹˴ ͍ E. coli. ́ ͚ͦ 
͔͍ͨͪ͒ͫͭ͊͡Ύ͍͊ ͙ͣͯͭ͡-͔͙͙ͫͯ͋͒ͤ;͔ͤ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ όфлл ƪ5ύΣ ͫΆ͒Άͪ͗͊΅ мл ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͔͙ͨͪͦͭͤ͊Σ 
͎͙͙͙ͦͪ͊ͤͪ͊ͤ͘ ͍ п ͙ͭͨ͊ ͔͙ͫͯ͋ͦͣͨͫ͟͟͡Υ 
- н ͙ͦͨ͟Ύ ͤ͊ ͙͙͊ͭ͊ͭ͟͡;ͤ͊ͭ͊ ͫΆͪͼ͔͍͙ͤ͊Σ ͍ ͫΎͦ͟ ͦͭ ͙ͦͭͦ͟ ͫΆ͒Άͪ͗͊ ʰΣ ʶ ͙ ʻ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙Σ  

ʰ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ͭ͊ ό͙ͦ͒ͪ͊ͤ͊͟ ͦͭ Řƴŀ9 ͎͔ͤ͊ύ ͙ͣ͊ рΨ-оΨ͙͔ͨͦͣͪ͊ͤ͊͘͡ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟Σ 
ʶ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ͭ͊ όŘƴŀvύ ͙ͣ͊ оϥ-рϥ ͔͔ͦͤͯ͊ͤ͊͘͘͟͟͡ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟Σ 
ʻ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ͭ͊ όƘƻƭ9ύ ͙͙ͫͭͣͯͪ͊͡ ʶ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ͭ͊Τ 

- н ͙ͦͨ͟Ύ ͤ͊ α-̡ͫͦ͋͊ͭ͊͟άΣ ͍ ͫΎͦ͟ ͙͔ͦͨ͟ ͔ ͻ͙͔ͦͣͦ͒ͣͪ ͤ͊  ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ͭ͊ ʲ όŘƴŀbύΣ ͔ͭ  ͎ͪ͊ͨͦ͊͊ͭ͘͡ 
͙͙͊ͭ͊ͭ͟͡;͙͔ͤͭ ͫΆͪͼ͔͍͙͙ͤ ͍Άͪͻͯ ͙ͣ͊ͭͪ;͙ͤ ͍͔͙͎͙ͪ ͙ ͔͚͍͒ͫͭ͊ͭ ͊ͭͦ͟ ͨ͡Ά͎͊͘΅͙ ͔ͫ ͙ͫͦ͋͟Τ 

- н ͙ͦͨ͟Ύ ͤ͊ ͙͔͙͙͒ͣͪͪ͊͘΅͊ͭ͊ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ ˍ όŘƴŀ·ύΣ ͙ͦͭͦ͟ ͍ͫΆ͍ͪ͊ͭ͘ ͍͔͔͒ͭ ͙͙͊ͭ͊ͭ͟͡;͙ͤ 
ͫΆͪͼ͔͍͙͙ͤΤ 

- м ͙͔ͦͨ͟ ͤ͊ ¸ ͔ͦͣͨͫ͊͟͟͡Σ ͍͍ͤ͊ͭͦ͊ͪ͊΅ αʲ-ͫͦ͋͊ͭ͊͟άΣ ͚ͦͭͦ͟ ͫΆ͒Άͪ͗͊ т ͔͙ͨͪͦͭͤ͊Φ 

˿͙͔ͤͭ͘Άͭ ͤ͊ ˨˹˴ ͍͔͙͎͙͔ͪͭ ͔ͫ ͙ͫͭ͊ͪͭͪ͊ ͦͭ ͚ͨͪ͊ͣ͊͊͘ -  ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡Σ ͦ͟Ύͭͦ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊͘ 
͚͔ͨͪ͊ͣͪ ͫ ͒Ά͙͗ͤ͊͡ ͦͦͦ͟͡ мм ͤͭ ό͙͎̅ͯͪ͊ нΦрύΦ ˽͚͔ͪ͊ͣͪΆͭ ͔͍ͨͪ͒ͦͫͭ͊Ύ оΨ-˻˹ ͚ͪ͊͟Σ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͫ 
ͯ͒Ά͍͗͊͊͡ ͦͭ ˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LLLΦ  

˨͙͔͙ͣͪͤΎͭ ͟ ͔ͦͣͨͫ͟͡ ͤ͊ ˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LLL ͫ ͔ ͍͍ͤ͊ͭͦ͊ͪ͊ ͫ ͨͦͣͦ΅ͭ͊ ͤ͊ αb-͙͔ͫͦ͋ͭ͟ά ͍Άͪͻͯ ˨˹˴Φ 
˽͙ͪ ͍ͭͦ͊ ͔͙͙͒ͤΎͭ ͔ͣͦͤͦͣͪ ͤ͊ ͔͙ͤͣ͊͘ ͔ͫ ͎ͪ͊ͨͦ͊͊͘͡ ͍Άͪͻͯ ͔͒ͤ͊ͭ͊ ͙ͣ͊ͭͪ;ͤ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ όͦ͟Ύͭͦ ͙ͣ͊ 
ͨͦ͡Ύͪͤͦͫͭ оΨ-рΨύ ͙ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊͘ ͔͔ͤͨͪ͟Άͫͤ͊ͭͦ ͍͔ͦ͒΅͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊Σ ͊ ͎͙͒ͪͯΎͭ ͔ͣͦͤͦͣͪ ͔ͫ ͎ͪ͊ͨͦ͊͊͘͡ 
͍Άͪͻͯ ͎͒ͪͯ͊ͭ͊ ͙ͣ͊ͭͪ;ͤ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ όͦ͟Ύͭͦ ͙ͣ͊ ͨͦ͡Ύͪͤͦͫͭ рΨ-оΨύ ͙ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊͘ ͙͍ͦͫͭ͊͊͘΅͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ 
͔ͨͪ͟Άͫͤ͊ͭͦ ;͔ͪ͘ ͺ͎͔͙͔ͪ͊ͣͤͭͭ ͤ͊ ˻͙͊͊͘͟͟ ό͙͎̅ͯͪ͊ нΦсύΦ ˿͔͒͡ ͊ͭͦ͟ ͔ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊ͤ͘ ͺ͎͔ͪ͊ͣͤͭ ͤ͊ 

˻͙͊͊͘͟͟Σ αb-ͫͦ͋͊ͭ͊͟ά ͔ͫ ͔ͦͭ͒͡Ύ ͦͭ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ͭ͊Σ  ͙ ͔ͫ ͊ͫͦͼ͙͙ͪ͊ ͍ͦͭͤͦͦ ͟Άͣ ͔ͤΎΣ ͭ͊͊͟ ;͔ ͒͊ 
͙ͪ͊ͨͦͦ͗͘͡ ͙͙͊ͭ͊ͭ͟͡;ͤ͊ͭ͊ ͫΆͪͼ͔͍͙ͤ͊ ͍ оΨ-ͪ͊͟Ύ ͤ͊ ͍ͤͦ ͚͔ͨͪ͊ͣͪ ͊͘ ͙͔ͫͤͭ͘ ͤ͊ ͔͍ͫ͒͊͡΅ ͺ͎͔ͪ͊ͣͤͭ 
ͤ͊ ˻͙͊͊͘͟͟Φ 

˹͍͙ͦ ͙͒͊ͤͤ ͍ͨͦ͊͊ͭ͘͟Σ ;͔ ͔͙͋͊ͭͪ͊ͤ͊ͭ͊͟͡ ͔͙ͪͨͦͣ͊͘͡ ͍͔ͪͦΎͭͤͦ ͍͟͡Ό;͍͊ ͙ͭͪ ͙ͦͨ͟Ύ ͤ͊ 
͙͙͊ͭ͊ͭ͟͡;ͤ͊ͭ͊ ͫΆͪͼ͔͍͙ͤ͊Σ ͍ͫΎͦ͟ ͦͭ ͙ͦͭͦ͟ ͙ͣ͊  ͍͔ͫͦ͋ͫͭͤ͊ ʲ-ͫͦ͋͊͟Σ ͊ ͎͔ͪ͊ͨͦ͊͊ͤͭͦ͘͡ ͙ͣ ͍Άͪͻͯ 
͙ͣ͊ͭͪͼ͊ͭ͊ ͔ͫ ͦͫΆ΅͔͍ͫͭΎ͍͊ ͙͙ͦͦͪ͒ͤͪ͊ͤͦ͟ ͦͭ ͔͙͒ͤ ͍͍ͤ͊ͭͦ͊ͪ͊΅ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡Σ ͚ͦͭͦ͟ ͔ ͙͔͔ͨͪͪͨͤ͟ 
͟Άͣ ͻ͔͙͊͊ͭ͊͘͟͡Σ ͙ͪ͊ͨͭ͊͘͡΅͊ ˨˹˴Φ In vitro ͙ in vivo ͨͪͦͯ;͍͙͊ͤΎ ͍ͨͦ͊͊ͭ͘͟Σ ;͔ ͍͒Ŝ ͙ͦͨ͟Ύ ͤ͊  
͙͙͊ͭ͊ͭ͟͡;ͤ͊ͭ͊ ͫΆͪͼ͔͍͙ͤ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙͙ͦͤͪ͊ͭ ͍Άͪͻͯ ͙͍ͦͫͭ͊͊͘΅͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ς ͭ ͍ͦ͊ ͍͔ͪͦΎͭͤͦ ͔ ͦͭ ͨͦ͊͘͡ 
͊͘ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙͙ͦͤͤΎ ͨͪͦͼ͔ͫΣ  ͊ͭͦ͟ ͔ͫ ͙ͣ͊ͭ ͔͍͙ͨͪ͒͒ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦͭͦ ͚͔͙ͨͪ͊ͣͪͤ ͔ͣͫͭ͊Σ ͍ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͫ 
͙͙ͤͼ͙͙ͪ͊ͭ ͺ͎͔͙ͪ͊ͣͤͭ ͤ͊ ˻͙͊͊͘͟͟Φ 

˿͔͒͡ ͙ͨͪ͟͡Ό;͍͔͊ͤ ͤ͊ ͙͔ͫͤͭ͊͘ ͤ͊ ͍͔ͦ͒΅͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊Σ ͊ͭͦ͟͟ ͙ ͤ͊ ͺ͎͔͙͔ͪ͊ͣͤͭͭ ͤ͊ ˻͙͊͊͘͟͟Σ 
͔͔ͦͤͯ͊͊ͭ͊͘͘͟͟͡ ˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ L ͔ͨͪͣ͊ͻ͍͊ ͚͔͙͔ͨͪ͊ͣͪͭ όрΨ-оΨ͔͔ͦͤͯ͊ͤ͊͘͘͟͟͡ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟ύ ͙ 
͊ͨ͘Ά͍͊͡ ͙͙͔ͨͪ͊ͤͤͭ͘Σ ͙ͦͫͭ͊ͤ͊͡ ͔ͫ͒͡ ͔ͨͪͣ͊ͻ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͚͔͙͔ͨͪ͊ͣͪͭ όрΨ-оΨ͙͔ͨͦͣͪ͊ͤ͊͘͡ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟ύΣ 
͊ ˨˹ ˴ ͙͎͊͊͘͡ ͫ ͍Ά͍ͪ͊͘ ͺ͎͔͙͔ͪ͊ͣͤͭͭ ͤ͊ ˻͙͊͊͘͟͟ ό͙͎̅ͯͪ͊ нΦсύΦ ˿ͦͪͦͫͭͭ͊͟ ͤ͊ ˨˹˴ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͍ E. 
coli ͔ ͙͙͙͔ͨͪ͋ͭͤͦ͘͡͡ мллл ͋͒κ͔ͫ͟ ͙ ͤ͊͘;͙͔ͭͤͦ͡ ͨ-͎ͦͦ͡Ύͣ͊ ͍ ͍͔͙͔ͫͪ͊ͤͤ ͫ ͙ͭ͊͘ ͙ͨͪ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟Σ 
͊ͭͦ͟ ͔͒ͤ͊ ͦͭ ͙ͨͪ;͙͙͔ͤͭ ͊͘ ͍ͭͦ͊ ͔ ͙ͨͫ͊ͭ͊͡ ͤ͊ ͔͙ͤͯͦͦͣ͘͟͡ ͍Άͪͻͯ ͔͙͋͊ͭͪ͊ͤ͊ͭ͊͟͡ ͻͪͦͣͦͦͣ͊͘Φ 
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͙͎̅ͯͪ͊ нΦсΦ ˿ ͙͔ͤͭ͘ ͤ͊ ͙͍ͦͫͭ͊͊͘΅͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ;͔ͪ͘ ͺ͎͔͙͔ͪ͊ͣͤͭͭ ͤ͊ ˻͙͊͊͘͟͟ 

 

V ˩͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟ 

˿͙͔ͤͭ͘Άͭ ͤ͊ ˨˹˴ ͍͔͙͎͙͔ͪͭ ͔ͫ ͙ͫͭ͊ͪͭͪ͊ ͦͭ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ ͤ͊ ˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ a ͙ ͚ͨͪ͊ͣ͊ͤ͊͘ 

͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊Σ ͙ͦͭͦ͟ ͔͙͍ͦͭͤͦ͟͟͡ ͔ͫ ͦͤ͊͘;͍͊͊ͭ ͊ͭͦ͟ Pol a/Primase. ˽͚ͪ͊ͣ͊ͤ͊ͭ͊͘ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ 
͙͔͙ͫͤͭͪ͊͘ ˾˹˴ ͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙Ύ ͫ ͒Ά͙͗ͤ͊͡ ͦͦͦ͟͡ т ͤͭΣ ͟Άͣ ͦ͟Ύͭͦ ˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͙͍ͨͪ͋͊Ύ нл-25 
ͤͭΣ ͍͚͙ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘͟ ͭΦ ͤ͊ͪ ͙͙ͤͼ͙͊ͭͦͪͤ͊ ˨˹˴ ό͙˨˹˴Σ ƛ5b!ύΦ ˮ͙ͤͼ͙͊ͭͦͪͤ͊ͭ͊ ͔ͪ͊͟ͼ͙Ύ ͔ ͙͍ͪͫͦ͊͟ ͭΆ͚ 

͊ͭͦ͟ ˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ a ͔ͤ ͙͔͍ͨͪͭ͗͊͊ ͔͙ͪ͒͊ͭͪ͊͟΅͊ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟ ͊͘ ͍ͨͦͨͪ͊͊͟ ͤ͊ ͎͔ͪ΄͙ͤ 
͔͙͙ͤͯͦͭ͒͟͡Φ ˾˹˴ ͚͔ͨͪ͊ͣͪΆͭ ͙ ͨͦ-͎ͦ͡Ύͣ͊ ;͊ͫͭ ͦͭ ͙˨˹˴ ͔ͫ ͔ͨͦ͒ͣͤΎͭ ͤ͊ ͨͦ-͟Ά͔ͫͤ ͔ͭ͊ͨΦ 

˿͔͒͡ ͊ͭͦ͟ ͙˨˹˴ ͔ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊ͤ͊͘Σ ͟Άͣ ͔͚͙ͤͤΎ оΨ-͚ͪ͊͟ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͔͔͙ͨͤͭ͊ͣͪͤΎ ͔͋ͭ͡Ά;͔ͤ 
͔ͦͣͨͫ͟͟͡ RF-C όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ wŜǇƭƛŎŀǘƛƻƴ ŦŀŎǘƻǊ /ύΣ ͚ͦͭͦ͟ ͙͍ͨͦ͊͘͘͡ ͔͔͎͙ͤͪΎͭ͊ ͤ͊ ATP ͊͘ ͒͊ ͍͙ͤ͊ͭͦ͊ͪ 
͙͔͙ͭͪͣͪͤΎ ͔͋ͭ͡Ά;͔ͤ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ PCNA όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ Proliferating cell nuclear antigenύ ͍Άͪͻͯ ˨˹˴ 

͙ͣ͊ͭͪͼ͊ͭ͊Φ ˿͍Ά͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ wC-/ ͙ ͍͍͔ͤ͊ͭͦ͊ͪ͊ͤͭͦ ͤ͊ t/b! ͙͔͍ͣͫͭ͊ͭ͘ tƻƭ a/tǊƛƳŀǎŜ ͦͭ ˨˹˴Σ ͙ 

͎͍ͭͦ͊͊ t/b! ͔͍ͦͨͦͫͪ͒ͫͭ͊ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ d ͙ ˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ eΦ ͙͔́ͪͭ 
͔ͣͦͤͦͣͪ͊ ͤ͊ t/b! ͦ͋ͻ͍͊΅͊ͭ ͊ͭͦ͟ ͫͦ͋͊͟ ͍ͫΎ͊͟ ͦͭ ͍͔͔͒ͭ ͙ͣ͊ͭͪ;͙ͤ ˨˹˴ ͍͔͙͎͙ͪ ͙ ͫͯ͗͊ͭ͡ ͊ͭͦ͟ 

ͨ͡Ά͎͊͘΅͊ ͔ͫ ͨ͊ͭ͡ͺͦͪͣ͊ ͊͘ ˨˹˴ ͙͔͙͔ͨͦͣͪ͊ͭ͘͡Φ ˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ e όtƻƭ ʶύ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊͘ ͍͔ͦ͒΅͊ͭ͊ 

͍͔͙͎ͪ͊Φ ˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡  d όtƻƭ ʵύ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊͘ ͙͍ͦͫͭ͊͊͘΅͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ;͔ͪ͘ ͺ͎͔͙͔ͪ͊ͣͤͭͭ ͤ͊ 

˻͙͊͊͘͟͟Σ ͊ͭͦ͟ ͍͔͙ͫ͟ ͔ͫ ͙͙ͤͼ͙͙ͪ͊ ͦͭ tƻƭ aκtǊƛƳŀǎŜΦ ͙̆ͪͦͣ͊ͭͤ-͔͔͙ͪͣͦ͒ͪ͊͡΅͙ ͔͋ͭ͡Ά;͙ͤ 
͔͙ͦͣͨͫ͟͟͡ ͔ͦͭ͒͡Ύͭ ͔͙͔ͤͯͦͦͣͭ͘͟͡ ͦͭ ˨˹˴ ͔ͨͪ͒ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ͦͤͤ͊ͭ͊ ͍͙͊͟͡Σ ͙ ͎͙ ͍Ά͍ͫͭ͊ͤͦ͘Ύ͍͊ͭ 
͍Άͪͻͯ ͍͙͔͙ͤͦͦͫͤͭͪ͊ͤ͊ͭ͊͘ ˨˹˴Φ  ͙͙͔̅ͤ͊ͤͭ͡ ͫͭΆ͙ͨ͟ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͍͟͡Ό;͍͊ͭ ͔ͨͪͣ͊ͻ͍͔͊ͤ ͤ͊ 
˾˹˴ ͚͔͙͔ͨͪ͊ͣͪͭ ό͚ͤ͊-͍͔ͪͦΎͭͤͦ ͙ ͤ͊ ͙˨˹˴ύ ͫ ͨͦͣͦ΅ͭ͊ ͤ͊  ͔͔ͦͤͯ͊͊ͭ͊͘͘͟͟͡ RNase H ͙ 
͔͔ͤ͒ͦͤͯ͊͊ͭ͊͘͟͡ CŜƴмΣ ͙ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ ͺ͎͔͙͔ͪ͊ͣͤͭͭ ͤ͊ ˻͙͊͊͘͟͟ ͫ ͨͦͣͦ΅ͭ͊ ͤ͊ ˨˹˴ ͙͎͊͊͘͡ LΦ  
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ˮ ͍͔͔͒ͭ ˨˹˴ ͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡ όtƻƭ d ͙  tƻƭ eύΣ ͙ͣ͊ͭ ͔͔ͦͤͯ͊ͤ͊͘͘͟͟͡ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟Σ ͔ͦͭͦ͟ ͍͙ͨͪ͊ ͍Άͣͦ͗ͤ͊͘ 
͔ͪ͒͊͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͍͙͔͙ͤͦͦͫͤͭͪ͊ͤ͊ͭ͊͘ ˨˹˴ ͍͔͙͎ͪ͊ ͙ ͙͎͙͔ͦͪͪ͊ͤͭͦ͟ ͤ͊ ͎͔ͪ΄͙͔ͤͭ ͔͙͙ͤͯͦͭ͒͟͡Σ ͙ͦͭͦ͟ 
͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͙ͨͪͫΆ͍ͫͭ͊ͭ ͍Ά͍ ͍͔͙͎ͪ͊ͭ͊ ͍ ͔͍͙͔ͫ͒ͫͭ͡ ͤ͊ ͔͍͙ͤͨͪ͊ͤͦ͡ ͔͔͙͔ͦͣͨͣͤͭͪ͊ͤ͟͡Φ ˨˹˴ 
͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͙ͣ͊ ͙͍͙͔ͯ͒ͭͤ͊͡ ͭͦ;ͤͦͫͭ όм ͎͔ͪ΄͊͟ ͤ͊ мл9 ͋ ͒ύΦ    

ˣ͔ͭ͡Ά;͙͔ͤͭ ͺ͙͊ͭͦͪ͟Σ ͙ͦͭͦ͟ ͯ;͍͊ͫͭ͊ͭ ͍ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͙ͨͪ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟ ͙ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟Σ ͫ͊ 
ͦ͋ͦ͋΅͔͙ͤ ͍ ͙́͊͋͡ͼ͊ нΦмΦ  

           ́ ͙͊͋͡ͼ͊ нΦ1. ˾ ͔͙ͨ͊͟͡ͼ͙Ύ - ͋ ͔ͭ͡Ά;͙ͤ ͺ͙͊ͭͦͪ͟Υ ˽͙͙ͪͦ͊ͪͦͭ͟ Ǿǎ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟  

̅̂˹˴̇ˮ̒ ˽͙͙ͪͦ͊ͪͦͭ͟ ˩͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟ 

ˮ͙ͤͼ͙͊ͭͦͪΣ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘΅ ͤ͊;͊ͦͭͦ͡ ͤ͊ 
͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ 

DnaA ORC 

˹͍͍͔͊ͭͦ͊ͪ͊ͤ ͤ͊ ͻ͔͙͊͊͘͟͡  DnaC /ŘŎс ͙ /Řǘм 

͔͙̆͊͊͘͟͡ DnaB a/a ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ 

˿͍Ά͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ ͔͙͙͒ͤ;ͤ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ SSB  RPA 

˿͙͔ͤͭ͘ ͤ͊ ͚͔͙ͨͪ͊ͣͪ 5ƴŀD ͚ͨͪ͊ͣ͊͊͘ tƻƭ ʰκǇǊƛƳŀǎŜ 

˾͔͙͙͍ͨ͊ͭͤ͊͟͡ ˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ ˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LLL   ˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ ʵΣ 

˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ ʶ  

˹͍͍͔͊ͭͦ͊ͪ͊ͤ ͤ͊ ͫͦ͋͊ͭ͊͟  ͟ ͔ͦͣͨͫ͟͡ RF-C 

˿ͦ͋͊͟ -̡ͫͦ͋͊͟ PCNA 

˽͔ͪͣ͊ͻ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͚͔͙ͨͪ͊ͣͪ ˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ L  RNase H / Fen1  

˶͙͎͊͊͘ ˨˹˴ ͙͎͊͊͘͡ м ˶͙͎͊͊͘ мн 

 

͙̆ͪͦͣ͊ͭͤΆͭ ό͔ͦͣͨͫ͟͟͡Άͭ ͔ͣ͗͒ͯ ˨˹˴ ͙ ͔͙͙ͨͪͦͭͤύ ͔ͨͪͭΆͪͨΎ͍͊ ͻ͙͙ͣ;͙ͤ ͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙͙Σ ͭ͊͊͟ ;͔ 
˨˹˴ ͒͊ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͫ ͍͍ͦͫͦ͋ͦ͗͒͊͊ ͦͭ ͍ͫΆ͙͔ͪ͊ͤͭ͘ ͫ ͔ͤΎ ͔͋ͭ͡Άͼ͙ ͙ ͒͊ ͋Ά͔͒ ͒ͦͫͭΆͨͤ͊ ͊͘ ͔͙͙͔ͤͣͭ͘ 
ͤ͊ ͣ͊΄͙ͤ͊ͭ͊ ͊͘ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͤ͊ ˨˹˴Φ ͙͙͔̆ͫͭͦͤͭ ͭͪΎ͍͋͊ ͒͊ ͋Ά͒͊ͭ ͔͙ͦͭͫͭͪ͊ͤͤ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ 
ͨͪͦͼ͔ͫ͊ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͙ ͔ͫ͒͡ ͍ͭͦ͊ ͍Ά͍͔͙ͫͭ͊ͤͦͤ͘ ͍Άͪͻͯ ͍͍͙͔ͤͦͦͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤͭ͘ ˨˹˴ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡Σ 
͔ͦͭͦ͟ ͔ ͔͒ͤ͊ ͦͭ ͙ͨͪ;͙͙͔ͤͭ ͊͘ ͨͦ-͙ͤͫ͊ͭ͊͟ ͫͦͪͦͫͭ͟ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͙ͨͪ ͔͙͙͔ͯ͊ͪͦͭͭ͟Φ 

2.2.3. ˽͔ͪͪ͊ͭ͟Ύ͍͔͊ͤ ͤ ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊  

˽͙ͪ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟Σ ͨͪ ͔ͪ͊ͭ͟Ύ͍͔͊ͤͭͦΣ ͙͙͡ ͔͙ͭͪͣͤ͊ͼ͙ΎΣ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͙͙͍ͫ͊͘͟ ͍͙͔͙͔͒͗ͤͭͦ ͤ͊ 
͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ͦͤͤ͊ͭ͊ͭ͊ ͍͙͊͟͡ ͒͊ ͔ͫͨͪ ͙͙͡ ͒͊ ͋Ά͔͒ ͙͋ͦͪ͊ͤͦ͟͡Φ ́Ά͚ ͊ͭͦ͟ ͔͙͙͔͋͊ͭͪͭ͟ ͙ͣ͊ͭ ͪ͟Ά͎͍͙ͦ 
ͻ͙ͪͦͣͦͦͣ͘Σ ͔ͨͪͪ͊ͭ͟Ύ͍͔͊ͤͭͦ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ͫͭΆ͍ͨ͊Σ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͍͔͔͒ͭ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙͙ͦͤͤ ͍͙͙͟͡ ͔ͫ 
͔ͫͪ΅ͤ͊ͭ ͔͒ͤ͊ ͫ ͎͒ͪͯ͊ ͤ͊ ͙͍͙ͨͪͦͭͦͨͦͦ͗ͤ͡Ύ ͚ͪ͊͟ ͤ͊ ͙͔ͪͦ͒ͭͫ͊ͭ͊͟͡ ͻͪͦͣͦͦͣ͊͘ ˤ ͫͯ͡;͙͔͊ͭΣ 
͎ͦ͊ͭͦ͟ ͔ͨͪͪ͊ͭ͟Ύ͍͔͊ͤͭͦ ͔ͫ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ͍ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͔ͤ ͦͯͫ͟͡ ό͔͙͙ͭͪͣͤͪ͊΅͊ ͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙ΎύΣ ͍͔ͣ͊͘ 
ͯ;͙͔͊ͫͭ  ͔͙ͨͪͦͭͤΣ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͫ ͙ͭ͊͘ ͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙ΎΣ ͊͘ ͒͊ ͔ͫͨͪ ͺ͙͙͘;͔͙ͫ͟ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ 
˨˹˴Φ ˽͙ͪ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͔͙͙͋͊ͭͪ͊ͤ͟͡ ͍͙͍͔͒ͦ ͍ͭͦ͊ ͔ Ter ͨ ͔͙ͪͦͭͤ͊ όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ DNA replication terminus 
site-binding protein). 

˽͙ͪ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟Σ Ά͚ͭ ͊ͭͦ͟ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ˨˹˴ ͙ͨͪͦͭ;͊ ͫ͊ͣͦ ͍ ͨͦͫͦ͊͟ ͦͭ рΨ-оΨΣ ͙͍ͦͫͭ͊͊͘΅͊ͭ͊ 
͍͔͙͎ͪ͊ ͭͪΎ͍͋͊ ͒͊ ͋Ά͔͒ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊ͤ͊͘ ͨͦ͒ ͺͦͪͣ͊ͭ͊ ͤ͊ ͔ͨͪ͟Ά͙ͫͤ͊ͭ ˨˹˴ ͺ͎͔͙ͪ͊ͣͤͭΣ ͍͔͙ͫ͟ ͦͭ ͙ͦͭͦ͟ 
͊ͨͦ͘;͍͊ ͫ ˾˹˴ ͚͔ͨͪ͊ͣͪΣ ͍͔ͨͦͫͭ͊ͤ ͦͭ ͚ͨͪ͊ͣ͊͊͘Φ ˴͎ͦ͊ͭͦ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ͦͤͤ͊ͭ͊ ͍͙͊͟͡ ͔ͫ ͙͙͙ͨͪ͋͗͡ ͒ͦ 
ͪ͊͟Ύ ͤ ͊ ͙͔͚ͤͤ͊ͭ͊͡ ͻͪͦͣͦͦͣ͊͘ ͍Ά͙͍ͤ͊͘͟ ͔͙͔ͫͪͦͤ͘ ͔ͨͪͦ͋ͣ͡Υ ͍Ά͔͙ͨͪ͟ ;͔ ͍͔ͦ͒΅͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ͔ͣͦ͗ 
͒͊ ͋Ά͔͒ ͔͙ͪͨ͡ͼ͙ͪ͊ͤ͊ ;͊͟ ͒ͦ ͪ͊͟Ύ ͤ͊ ͻͪͦͣͦͦͣ͊ͭ͊͘Σ ͙͍ͦͫͭ͊͊͘΅͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ͔ͤ ͔ͣͦ͗Φ ˴͎ͦ͊ͭͦ 
͔͙ͨͦͫ͒ͤ͡Ύͭ ˾˹˴ ͚͔ͨͪ͊ͣͪ ͍Άͪͻͯ ͙͍ͦͫͭ͊͊͘΅͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ͔ͫ ͙ͦͭͫͭͪ͊ͤΣ ͤΎͣ͊ ͤ͊;͙ͤ ͚ͭͦ ͒͊ ͋Ά͔͒ 
͔͔͊ͣͤͤ͘ ό͙͎̅ͯͪ͊ нΦтύΦ ˣ͔͘ ͔͎͙ͫͭͪ͊ͭΎ ͊͘ ͍ͫͨͪ͊Ύ͔ͤ ͫ ͙ͭͦ͘ ͔ͨͪͦ͋ͣ͡Σ ͙͍ͦͫͭ͊͊͘΅͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ΅͔ ͍ͫͭ͊͊ 
ͨ-ͦ͟Άͫ͊ ͙ͨͪ ͍ͫΎ͊͟ ͔͍ͫ͒͊͡΅͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͤ͊ ˨˹˴Τ ͔ͫ͒͡ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦ ͔ͭ͟͡Ά;͙ͤ ͔͔͙͒ͤ͡ΎΣ 
ͻ͙͔ͪͦͣͦͦͣͭ͘ ΅͔ ͔ͫ ͫ͟ΆͫΎͭ ͍ͭͦͦ͊͟͡ ͎ͣͤͦͦΣ ;͔ ΅͔ ͎͊ͯ͋͘Ύͭ ͼ͔ͤͤ͊ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙ΎΦ 
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˩͙͙͔ͯ͊ͪͦͭͭ͟ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͔ͪ͊ͪ͘΄͊ͭ ͔ͨͪͦ͋ͣ͊͡Σ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ ͻ͙͔ͪͦͣͦͦͣͭ͘ ͍͊͘Άͪ΄͍͊ͭ ͍ ͍͒͊ͭ͊ ͪ͊͟Ύ ͫ 
͔͔͙ͭͦͣͪ͡Σ ͫΆ͍͔͙ͫͭ͊ͤ ͦͭ ͍ͨͦͭ͊ͪΎ΅͙ ͔ͫ ͔͙͙ͤͯͦͭ͒ͤ͟͡ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Φ ˽͙ͪ ;͍͔ͦ͟Σ ͭ ͔͔͙͔ͦͣͪͭ͡ 
͍͟͡Ό;͍͊ͭ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͊͡͡ р-TTAGGG-о Σ ͙ͦͨ͟Ύͭ͊ ͤ͊ ͦ͟Ύͭͦ ͍ ͤΎ͙ͦ͟ ;͍͔ͦ΄͙͟ ͔͙ͭ͟͟͡ ͎ͣͦ͊ͭ 
͒͊ ͙͎͒ͦͫͭͤ͊ͭ ͒ͦ мрлл-нллл ͋ͪͦΎΦ ˴͡Ό;͍͙ͦΎͭ ͔͙ͤͣ͘Σ ͚ͦͭͦ͟ ͔͍ͨͪ͒ͦͭͪ͊ͭΎ͍͊ ͫ͟ΆͫΎ͍͔͊ͤͭͦ ͤ͊ 
͔͔͙͔ͭͦͣͪͭ͡Σ ͔ ͔͔ͭͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡Φ ˩͙ͤͣ͘Άͭ ͙ ͔͎͍͙ͤͦΎ ͔ͣͻ͙͊ͤ͘Άͣ ͤ͊ ͔͚͍͙͔͒ͫͭ ͫ͊ ͙͙ͦͭͪͭ͟ ͦͭ 
˩͙͔͊͋ͭ͘͡ ˣ͔͋͟͡ΆͪͤΣ ˴͊ͪͦ͡ ˥͔͚ͪ͒Άͪ ͙ ˨͗͊͟ ̊ͦͫͭ͊͟ ͍ ͔͔͒ͤͦͭ͟͡Ά;͙ͤΎ ͔͙ͪͫͤ;͔ͫͭ ͔͙͔ͯ͊ͪͦͭͤ͟ 
͎͙ͦͪ͊ͤ͘Άͣ  TetrahymenaΣ ͊͘ ͔ͦͭͦ͟ ͨͦͯ͡;͍͊͊ͭ ˹͔͍ͦ͋ͦ͊͡ ͎ͤ͊ͪ͊͒͊ ͊͘ ͔͙ͣ͒ͼ͙ͤ͊ ͙ ͺ͙͙͎͙ͦͦ͘͡Ύ 
͔ͨͪ͘ нллф ͎Φ ˸͔͙ͦͯͤ͟͡͡Ύͭ ͫΆ͍ͫͭ͊ ͤ͊ ;͍͔ͦ΄͙͟Ύ ͔͔͔ͭͦͣͪ͊ͤ͘͡ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡Σ ͙ͦͨͫ͊ͤ ͦͭ ˿ͦͭ͟ ˴͔ͦͤ ͙ 
͔͎͍͙ͤͦΎ ͔͙ͨ͟Σ ͔ͫ ͫΆ͙ͫͭͦ ͦͭ ͍͔͒ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡Σ ͍ͫΎ͊͟ ͫΆ͍͔ͫͭ͊ͤ͊ ͦͭ ;͍͔ͦ΄͊ͭ͊͟ ͔͔ͭͦͣͪ͊ͤ͊͘͡ ͦ͋ͪ͊ͭͤ͊ 
͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͊͊͘͟ ό¢9w¢ύΣ ͔͔ͭͦͣͪ͊ͤ͊͘͡ ˾˹˴ ͫ ͒Ά͙͗ͤ͊͡ прм ͤͭ ό¢9w/ύ ͙ ͙͔͙͒ͫͪͤ͟ ό5Y/мύΦ 

͔͔͙͔́ͦͣͪ͊ͭ͘͡ ͙͔ͨͪͤ͊͒͗͊ͭ͡ ͟Άͣ ͔͙͙ͤͣͤ͘Ύ ͊ͫ͟͡ ͤ͊ ͙͔ͦ͋ͪ͊ͭͤͭ ͙͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͊͘͟Σ ͙ͦͭͦ͟ ͫΆ͍͒͊͊ͭ͘ 
͔͍͔͙͒ͤͦͪ͗ͤ͊ ˨˹˴Σ ͙͍͚͙ͨͦ͊͘͘͟͡ ͔͍͔͙͒ͤͦͪ͗ͤ͊ ˾˹˴ ͊ͭͦ͟ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊Φ ˩͙ͤͣ͘Άͭ ͙ͤͦͫ ͟Άͫ͊ ͔ͣͦͯ͊͟͡͡ 
˾˹˴Σ ͔͔ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤ͊͟͡ ͤ͊ ͍ͨͦͭ͊ͪΎ΅͊ͭ͊ ͔ͫ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͍ ͔͔͙͔ͭͦͣͪͭ͡Τ ͙ͭ͊͘ ˾˹˴ ͔͚͍͒ͫͭ͊ 
͊ͭͦ͟ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ ͊͘ ͙͔ͫͤͭ͊͘ ͤ͊ ͔͔ͭͦͣͪͤ͊͡ ˨˹˴Φ ˮ͍͚͙ͨͦ͊͘͘͟͡ ˾˹˴ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ͭ͊Σ ͔͔ͭͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͍͒ͦ͋͊Ύ 
ͤΎͦͦ͟͟͡ ͙ͦͨ͟Ύ ͤ͊ ͍ͨͦͭ͊ͪΎ΅͊ͭ͊ ͔ͫ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͟Άͣ ͪ͊͟Ύ ͤ͊ ͙ͣ͊ͭͪ;ͤ͊ ͍͔͙͎ͪ͊Φ ͍́ͦ͊ 
͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͙͍ͦͫͭ͊͊͘΅͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ͒͊ ͋Ά͔͒ ͍͊͘Άͪ΄͔ͤ͊ ͍Άͪͻͯ ͯ͒Ά͔͗ͤ͊ͭ͊͡ 
ͣ͊ ͙ͭͪͼ͊ ;͔ͪ͘ ͍͔ͦͤͤ͟ͼ͙ͦͤ͊ͤ͊͡ ˨˹˴ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ό͙͎̅ͯͪ͊ нΦт).   

͔͔́ͦͣͪ͊͊͘͡ ͙ ͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ ͫͣΆͪͭΥ ͔͔́ͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͔ ͙͍͊ͭͤ͊͟ ͍ ͙͊ͪͦ͒͘΄͙͔ͤͭ ͔͙ͭ͟͟͡ ͙ 
͍Ά͙͔ͪ͊ͫͭͤͭ͘ ͍͍͙ͫͭͦͦ͡ ͔͙ͭ͟͟͡Σ ͤͦ ͔ͤ ͙ ͍ ͙ͫͦͣ͊ͭ;͙ͤ ͔͙ͭ͟͟͡Φ ˣͪͦΎͭ ͤ͊ ͍͔͙ͨͦͭͦͪͤΎͭ͊ ͔͔ͦͨͪ͒͡Ύ 
͙͙ͣ͊ͫͣ͊ͤ͟͡Ύ ͙͍͗ͦͭ ͤ͊ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡Φ ˤ͔͙ͫ͟ ͨΆͭΣ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͔͒ͤ͊ ͔ͭ͊͟͟͡ ͔ͫ ͔͙͒͡Σ ;͊ͫͭ ͦͭ ͔͔͙͔ͭͦͣͪͭ͡ ͔ͫ 
͎͙ͯ͋ ό͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ нр-200 ͋  ͒ͤ͊ ͔͔͙͔͒ͤ͡ύΦ ˿͔͒͡ ͊ͭͦ͟ ͔͔͙͔ͭͦͣͪͭ͡ ͋Ά͒͊ͭ ͫ͟Ά͔͙ͫͤ ͒ͦ ͔͔͔ͦͨͪ͒ͤ͡ 
͔ͪ͊ͣͪ͘Σ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡ ͙͎͒ͦͫͭ͊ ͒ͦ ͙͙ͪͭ͟;ͤ͊ ͭͦ;͊͟Σ ͙ͨͪ ͦ͟Ύͭͦ ͔͍ͫ͒͊͡΅ͦ ͔͔͔͒ͤ͡ ͔ ͔͍ͤΆͣͦ͗ͤͦ͘Φ ˤ 
͔ͪͯͭ͊ͭ͘͡ ͤ͊ ͍ͭͦ͊ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡ ͙ͯͣͪ͊ ;͔ͪ͘ ͊ͨͦͨͭͦ͊͘ ό͎͙ͨͪͦͪ͊ͣͪ͊ͤ͊ ͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ ͫͣΆͪͭύΦ  

͔͔́ͦͣͪ͊͊͘͡ ͙ ͪ͊͟Υ ˾͍͙͔͊ͦͭ͟ ͔͙ͭ͟͟͡ ͫ͊ ͍͙͒ ͦ͊͘͟͡;͔͍͔͙ͫͭͤ ͔͙ͭ͟͟͡Σ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͍ͪ͊ͣͤͦ͗͊͊ͭ͘ 
͔͙͔ͤͦͤͭͪͦͪͯͣͦ͟͡ ͙ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͭ͘ ͙ͭͯͣͦͪΦ ͔͔́ͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͔ ͙ͦͭͪͭ͊͟ ͍ ;͍͔ͦ΄͙͟ ͍͙ͪ͊ͦ͟ ͔͙ͭ͟͟͡Σ 
͟Ά͔͒ͭͦ ͔͚ͤͤ͊ͭ͊ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟ ͔ мл-нл ͨΆ͙ͭ ͨͦ-͍͙ͫͦ͊͟ ͦͭͦͦͭͦ͟͟͡ ͍ ͙͔ͤͦͪͣ͊ͤͭ͡ ͔͔͙ͭͫͤ͡ ͔͙ͭ͟͟͡Φ 
͍́ͦ͊ ͙͎ͦͫͯͪΎ͍͊ ͔͔͙͍ͫͭͤͦ͟͡ ͔͙͍ͨͪ͒ͣͫͭͦ ͤ͊ ͔ͪ͊ͫͭ͗͊ ͤ͊ ͎ͣͤͦͦ ͍͙͍͔͒ͦ ͙ͭͯͣͦͪΦ ˸͎ͤͦͦ ͍͙ͪ͊ͦ͟ 
͔͙ͭ͟͟͡ ͔ͫ ͫ;͙ͭ͊ͭ ͊͘ α͔͋ͫͣ͘Ά͙ͪͭͤάΣ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ ͙͍͊ͭͤͦͫͭͭ͊͟ ͤ͊ ͔͔ͭͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͙ͣ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͒͊ 
͙͍͔͗Ύͭ ͎ͣͤͦͦ ͨͦ-͒Ά͎ͦ͡ ͦͭ ͍ͫΎ͊͟ ͎͒ͪͯ͊ ͙ͫͦͣ͊ͭ;ͤ͊ ͔ͭ͊͟͟͡Σ ͔ͦͭͦ͟ ͍ ͙ͦͣ͋ͤ͊͟ͼ͙Ύ ͫ 
͔͙͔ͤͦͤͭͪͦͪͯͣ͊͟͡ ͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ ͙ͨͪͦ͡ͺ͔ͪ͊ͼ͙ΎΣ ͔ ͙ͨͪ;͙ͤ͊ͭ͊ ͒͊ ͔ͫ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͭ͘ ͙ͭͯͣͦͪΦ ˨ͦ͋Άͪ 
͙͔ͨͪͣͪ ͊͘ ͔͋ͫͣ͘Ά͙ͪͭͤ ͍͙ͪ͊ͦ͟ ͔͙ͭ͟͟͡ ͫ͊ ͔͙͔ͭͭ͟͟͡ IŜ[ŀΣ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͙͍ͨͦ͊ͭ͘͘͡ ͍ ͙͙͔͊͋ͦͪ͊ͭͦͪͭ͡ 
͊ͭͦ͟ ͔ͣͦ͒ͤ͊͡ ͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ ͙͙ͤ͡Ύ ͦͭ мфрм ͎Φ 

ˢͦ͟ ͔͔ͭͦͣͪ͊ͤ͊ͭ͊͘͡ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟ ͔ͣͦ͗΄͔ ͒͊ ͋Ά͔͒ ͙͘͟͡Ό;͔ͤ͊Σ ͎͍ͭͦ͊͊ ͔͔͙͔ͭͦͣͪͭ͡ ͍ ͍͙͔ͪ͊ͦͭ͟ 
͔͙ͭ͟͟͡ ͙͋ͻ͊ ͔ͫ ͫ͟Ά͙͙ͫ͡Σ ͭͦ;ͤͦ ͊ͭͦ͟͟ ͍ͨͪ͊Ύͭ ͍ ͙͔ͤͦͪͣ͊ͤͭ͡ ͔͔͙ͭͫͤ͡ ͔͙ͭ͟͟͡Φ ͍́ͦ͊ ͙͋ ͔ͨͦͨͪ;͙ͦ͡ 
ͤ͊ ͍͙͔ͪ͊ͦͭ͟ ͔͙ͭ͟͟͡ ͒͊ ͔ͫ ͔͒͡Ύͭ ͔͙͔ͤͦͤͭͪͦͪͯͣͦ͟͡ ͍ ͙͔ͪ͊ͤͤͭ ͙ͣ ͔͙ͭ͊ͨ ͤ͊ ͍͙͙͔ͪ͊ͭ͘Φ ˤ ͫͯ͡;͚͊Σ 
;͔ ͭͯͣͦͪΆͭ ͍͔;͔ ͔ͫ ͔ ͍͙ͪ͊͘͡ ͤ͊ͨΆͤͦ͡Σ ͚ͭͦ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͋Ά͔͒ ͔ͦͭͫͭͪ͊ͤͤ ͙ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͫ ͙͙ͨͪͦ͗͡ 
͙͔͔͊ͤͭͭͦͣͪ͊ͤ͊͘͡ ͔͙ͭͪ͊ͨΎΣ ͊͘ ͒͊ ͔ͫ ͔͍͙ͨͪ͒ͦͭͪ͊ͭ ͔ͪͼ͙͙͍͒Φ ˽ͦ ͫΆ΅͔͍ͫͭͦ ͔͍ͨͪ͒ͦͭͪ͊ͭΎ͍͔͊ͤͭͦ ͤ͊ 
͙ͨ͘Ά͔͙͔ͤͤͭͦ͡ ͤ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͔͔ͭͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͙͋ ͔͙ͨͪͦͣͤͦ͡ ͍͙͔ͪ͊ͦͭ͟ ͔͙ͭ͟͟͡ ͦͭ α͔͋ͫͣ͘Ά͙ͪͭͤά 
͍ αͫͣΆ͙ͪͭͤάΦ 
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͙͎̅ͯͪ͊ нΦтΦ ˸ ͔ͻ͙͊ͤ͘Άͣ ͤ͊ ͔͚͍͙͔͒ͫͭ ͤ͊ ͔͔ͭͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ 

 

нΦоΦ ́ͦ;ͤͦͫͭ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ 

́ͦ;ͤͦͫͭͭ͊ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͔ ͦͭ ͔ͪ΄͍͊͊΅ͦ ͤ͊͘;͔͙͔ͤ ͊͘ ͨͦ͒͒Ά͔ͪ͗͊ͤ ͤ͊ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ ͙ͫͭ͊͋ͤͦͫͭ͡ 
͔ͨͪ͘ ͔͙ͨͦͦͤ͟͡Ύͭ͊Σ ͊ͭͦ͟ ͔ͫ ͎͙͊ͪ͊ͤͭͪ͊Σ ;͔ ˨˹˴ ͔ͫ ͙ͦͨͪ͊͟ ͫ ͙͙͙ͣͤͣ͊ͤ͡ ͎͔ͪ΄͙͟ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ 
͔ͭ͟͡Ά;ͤͦͭͦ ͔͔͔͒ͤ͡Φ ˾͔͙ͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ˨˹˴ ͔ ͎ͣͤͦͦ ͭͦ;͔ͤ ͨͪͦͼ͔ͫΣ ͙͎ͨͦͫͭͤ͊ͭ ;͔ͪ͘ ͤΎͦͦ͟͟͡ 
͟Ό͡;͍͙ͦ ͔ͣͻ͙͊ͤͣ͊͘Σ ͙ͦͭͦ͟ ͔͊͒ͤͦ͘ ͙͎ͦͫͯͪΎ͍͊ͭ ͔͔͙͔͊͋͗ͭͤ͊͘͡͡ ͔ͨͪͼ͙ͤͦͫͭ͘Σ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͫ ͙ͤͫΆ͟ 
ͨͪͦͼ͔ͤͭ ͎͔ͪ΄͙͟ ͊ͭͦ͟ ͔͒ͤ͊ ͎͔ͪ΄͊͟ ͤ͊ ͙͙ͣ͊ͪ͒͡ ͔͙ͪͨ͡ͼ͙͙ͪ͊ͤ ͔͙͙ͤͯͦͭ͒͟͡: 
- ˿͔͔͙͍ͭͤͦͫͭ͟͡ ͤ͊ ͔͙͙͔ͤͯͦͭ͒ͭ͟͡Υ ˨˹˴ ͙͔͙͔ͨͦͣͪ͊ͭ͘͡ ͨͪͦΎ͍Ύ͍͊ͭ ͙ͫͤ͊͡ ͔ͨͪ͒ͨͦ;͙͙͔ͭ͊ͤ ͊͘ 
͍͎͔ͪ͊͗͒͊ͤ ͤ͊ ͍͙͙ͨͪ͊ͤ͡Ύ ͒˹́̅ ͍Ά͘ ͍ͦͫͤͦ͊ ͤ͊ ͍͙ͨͪ͊͊ͭ͊͡ ͊͘ ͔͔ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤͦ͟͡ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ 
͙͔͋͊ͭ͘Φ ͙́ͦ͘ ͔ͣͻ͙͊ͤ͘Άͣ ͤ͊͘;͙͔ͭͤͦ͡ ͤ͊ͣ͊͡Ύ͍͊ ͍͔ͪͦΎͭͤͦͫͭͭ͊ ͦͭ ͍͎͔ͪ͊͗͒͊ͤ ͤ͊ 
͔ͤͫΆ͍͔͍ͦͭͭͫͭ͊΅͙ ͙͋͊͘Σ ͊ͭͦ͟ ͍͔͙ͯ͡;͍͊͊ ͭͦ;ͤͦͫͭͭ͊ ͙͙͙͔ͨͪ͋ͭͤͦ͘͡͡ млл ͨΆ͙ͭΦ  
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- ˸͔ͦ͒͡ ͤ͊ ͙ͤ͒ͯͼ͙ͪ͊ͤͦ ͙ͨͪ͡Ύ͎͔͊ͤΥ ˨˹˴ ͙͔͙͔ͨͦͣͪ͊ͭ͘͡ ͔͙͍ͨͪͣͤ͊͊ͭ ͔ͨͪ͘ ͦͤ͟ͺͦͪͣ͊ͼ͙͙ͦͤͤ 
͔͙ͨͪͦͣͤ ͙ͨͪ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͫ ͍͙͙ͨͪ͊ͤ͡Ύ ͒˹́̅ ͊͘ ͒͊ ͙͎ͦͫͯͪΎͭ ͙ͦͨͭͣ͊ͤ͊͡ ͙͊ͭ͊͊ͭ͊͘͟͡Φ ˻͋ͪ͊ͭͤͦΣ 
͊ͦ͟ ͔ ͙ͤ͊͡ͼ͔ ͔͍͙͔ͤͨͪ͊ͤ͡ ͒˹́̅Σ ͍ͭͦ͊ ͙ͦͨͭͣ͊ͤͦ͡ ͙ͨͦ͘ͼ͙͙͔ͦͤͪ͊ͤ ͔ͫ ͤ͊ͪͯ΄͍͊͊Σ ͔ͦͭͦ͟ ͍͙ͦ͒ 
͒ͦ ͔ͤ͊ͣ͊ͤ͊͡ ͫͦͪͦͫͭ͟ ͤ͊ ͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤ͘ ͤ͊ ͍ͪΆ͙͘͟ ͙ ͨͦ ͙ͭͦ͘ ͤ͊;͙ͤ ͔͍ͨͪ͒ͦͭͪ͊ͭΎ͍͊ ͍͎͔ͪ͊͗͒͊ͤͭͦ 
ͤ͊ ͔͍͙ͤͨͪ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡Φ 

- ˴͙͎͙ͦͪͪ͊΅͊ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟Υ ˸ ͎ͤͦͦ ˨˹˴ ͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡ ͙͔͍ͨͪͭ͗͊͊ͭ оϥ- рϥ ͔͔ͦͤͯ͊ͤ͊͘͘͟͟͡ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟Σ 
ͦ͟Ύͭͦ ͙ͣ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͒͊ ͦͭͫͭͪ͊ͤΎ͍͊ͭ ͔͍͙ͤͨͪ͊ͤͦ͡ ͍͔͙͔ͫ͒ͦͤͭ ͔͙͙ͤͯͦͭ͒͟͡ ͍͔͎͒ͤ͊͊ ͔ͫ͒͡ 
͍͒ͦ͋͊Ύ͔ͤͭͦ ͙ͣΦ ˢͦ͟ ͔ ͍͟͡Ό;͔ͤ ͔͍͙͔ͤͨͪ͊ͤ͡ ͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡Σ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͙ͫͨͪ͊Σ ͔͍͙͙ͤͨͪ͊ͤ͡Ύͭ 
͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡ ͔ͫ ͙ͪ͘Ύ͍͊͘ ͙ ͙͔ͫͤͭ͘Άͭ ͔ͫ ͍Ά͍ͦ͋ͤͦ͘Ύ͍͊ ͫ ͍͙͙ͨͪ͊ͤ͡Ύ ͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡Φ ͙́ͦ͘ ͔ͣͻ͙͊ͤ͘Άͣ 
͔ͣͦ͗ ͒͊ ͍͔͙ͯ͡;͙ ͦ͋΅͊ͭ͊ ͭͦ;ͤͦͫͭ ͫ ͒ͦͨΆ͙͔͔ͤͭͤ͡͡ ͺ͊ͭͦͪ͟ ͦͭ млл ͒ͦ млллΦ 

- ˿͙ͭͪͯͭͯͪͤ͟ ͔ͣͻ͙͙͊ͤͣ͘Υ ˿ ͭͪͯͭͯͪͤ͊ͭ͊͟ ͦͤ͟ͺ͙͎ͯͪ͊ͼ͙Ύ ͤ͊ ˨˹˴ ͙͔͙͔ͨͦͣͪ͊ͭ͘͡ ͙͎͔ͪ͊ ͔ͪ΄͍͊͊΅͊ 
ͪͦ͡Ύ ͍ ͭΎͻͤ͊ͭ͊ ͫͨͦͫͦ͋ͤͦͫͭ ͒͊ ͎͙ͪ͊ͪ͊ͤ͘;͍͊͊ͭ ͍͙͙ͨͪ͊ͤ͡ ͙ ͔͍͙͙ͤͨͪ͊ͤ͡ ͙͋͊͘Φ ˮ͔͍͙ͫ͒͊ͤ͘͡Ύ 
͍ͨͦ͊͊ͭ͘͟Σ ;͔ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͔ ͍͎͔ͪ͊͒ͤ͊ ͔ͤͫΆ͍͔͍ͦͭͭͫͭ͊΅͊ ͋͊͊͘Σ ͔͍ͨͦͫ͒͊͡΅͙͔ͭ ͙͙ͦͨͭ ͊͘ ͍͒ͦ͋͊Ύ͔ͤ ͤ͊ 
͎͒ͪͯ ͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡ ͫ͊ ͔͔ͤͺ͔͙͍͙ͭͤ͟Σ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ ͔͙ͤͣ͘Άͭ ͔ͤ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͫ ͙͔͙ͦͪͤͭͪ͊ ͍͙ͨͪ͊ͤͦ͡ ͊͘ 
͙͙͊ͭ͊ͭ͟͡;ͤ͊ͭ͊ ͔ͪ͊͟ͼ͙ΎΦ ͙́͊͘ ͔͔ͤͺ͔͙͍ͭͤͦͫͭ͟ ͤ͊ͫΆͪ;͍͊͊ ͔ͦͪ͟͟ͼ͙Ύͭ͊ ͙ ͒ͦͨΆ͙͔ͤͭͤͦ͡͡ 
ͤ͊ͣ͊͡Ύ͍͊ ͎͔ͪ΄͙͔ͭ͟ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊Φ 

- ˽͍ͦͨͪ͊͊͟ ͤ͊ ͔ͤͫΆ͍͔͍͙ͦͭͭͫͭΎͭ͊Υ ʕ  ͒ͦͨΆ͔͙͔ͤͤ͡ ͟Άͣ ͔ͦͪ͟͟ͼ͙Ύͭ͊Σ ͔͙͔ͭͭ͟͟͡ ͙͍ͨͦ͊ͭ͘͘͡ ͙͔ͫͫͭͣ͊ 
͊͘ ͍ͨͦͨͪ͊͊͟ ͤ͊ ͔ͤͫΆ͍͔͍͙ͦͭͭͫͭΎͭ͊Σ ͦ͟Ύͭͦ ͔͚͍͒ͫͭ͊ ͍Άͪͻͯ ͎͔ͪ΄͙͟Σ ͙ͦͭͦ͟ ͫ͊ ͙͔͎͙͋ͤ͊ͭ͘ ͦͭ 
ͨΆ͍ͪͦͤ͊;͊ͤ͊ͭ͊͡ ͔ͦͪ͟͟ͼ͙Ύ ͦͭ ˨˹˴ ͙͔͙͔ͨͦͣͪ͊ͭ͘͡ΦΦ 

͔̉ͪ͘ ͔ͣͻ͙͙͊ͤͣ͘ ͊ͭͦ͟ ͔͔͙͍ͫͭͤͦͫͭ͟͡ ͤ͊ ͔͙͙͔ͤͯͦͭ͒ͭ͟͡Σ ͦͤ͟ͺͦͪͣ͊ͼ͙͙ͦͤͤ ͔͙ͨͪͦͣͤ ͙ͨͪ 
͙ͤ͒ͯͼ͙ͪ͊ͤͦ ͙ͨͪ͡Ύ͎͔͊ͤΣ ͙ͫͨͦͫͦ͋ͤͦͫͭ ͊͘ ͔ͦͪ͟͟ͼ͙Ύ ͙ ͨͦͫͭ-͔͙͙͍͙ͪͨ͊ͭͤ͟͡ ͙͔͙ͫͫͭͣ ͊͘ ͔ͦͪ͟͟ͼ͙Ύ 
ͤ͊ ͔ͤͫΆ͍͔͍͙ͦͭͭͫͭΎͭ͊Σ ˨˹˴ ͙͔͙͔ͨͦͣͪ͊ͭ͘͡ ͔ͺ͔͙͍ͭͤͦ͟ ͎͙ͪ͊ͪ͊ͤ͘;͍͊͊ͭ ͔͍͙͙͔ͤͨͪ͊ͤͭ͡ ͙͋͊͘ ͨͦ 
͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊Φ ͔͙́͘ ͨͪͦͼ͔͙ͫ ͔͙͍ͦͭͤͦ͟͟͡ ͙͎ͦͫͯͪΎ͍͊ͭΣ ;͔ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ˨˹˴ 
͙ͨͪͦͭ;͊ ͫ ͔͔͙͔͊͋͗ͭͤ͊͘͡͡ ͭͦ;ͤͦͫͭΣ ͔ͦͭͦ͟ ͔ ͦͭ ͫΆ΅͔͍͔ͫͭͤͦ ͤ͊͘;͔͙͔ͤ ͊͘ ͨͦ͒͒Ά͔ͪ͗͊ͤͭͦ ͤ͊ 
͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ͭ͊ ͙ͫͭ͊͋ͤͦͫͭ͡ ͙ ͔͍ͨͪ͒ͦͭͪ͊ͭΎ͍͔͊ͤͭͦ ͤ͊ ͣͯͭ͊ͼ͙͙Σ ͙ͦͭͦ͟ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͍͔͒ͦ͒͊ͭ ͒ͦ 
͊͋ͦ͘͡Ύ͍͙͊ͤΎ ͊ͭͦ͟ ͪ͊͟Φ 

нΦпΦ ˾͔͙ͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͤ͊ ͙ͣͭͦͻ͙ͦͤ͒ͪ͊ͤ͊͡ ˨˹˴ 

˾͔͙ͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͣͭ˨˹˴ ͔ ͙ͪ͊͘͡;ͤ͊ ͦͭ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ Ύ͔͒ͪͤ͊ͭ͊ ˨˹˴Σ ͭΎ ͔͍ͫ͒͊͡ ͙͔ͯͤ͊ͤ͟͡ 
ͨͪͦͼ͔ͫΣ ͙͊͒͊ͨͭͪ͊ͤ ͟Άͣ ͔͚ͤͤ͊ͭ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͙ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύ ͙ ͔͍ͤͦ͋Άͪ͊ͤ͘ ͫ ͔ͭ͟͡Ά;͙ͤΎ ͼ͙͟Ά͡Σ ͊ͭͦ͟͟ ͔ 
͙ͨͪ Ύ͔͒ͪͤ͊ͭ͊ ˨˹˴Φ  

˸ͭ˨˹˴ ͔ ͪ͟Ά͎͍ͦ͊Σ ͍͍͔͙͒ͯͪ͗ͤ͊ ͔ͣͦͯ͊͟͡͡Σ ͨͦ͒ͦ͋ͤ͊ ͤ͊ ͔͙͋͊ͭͪ͊ͤ͊ͭ͊͟͡ ˨˹˴Σ ͔ͦͭͦ͟ ͦͭͪ͊͘Ύ͍͊ 
͔͍ͦ͡Όͼ͙͙ͦͤͤΎ ͙ͨͪͦ͘ͻͦ͒ ͤ͊ ͙ͣͭͦͻ͙͙͔ͦͤ͒ͪͭΦ ́Ύ ͙ͣ͊ ͍͔͒ ͍͔͙͎͙ͪΣ ͔ͤ͊ͪ;͔͙ͤ ͔ͭ͗͊͟ ͍͔͙͎ͪ͊ (H-
͍͔͙͎ͪ͊Σ ͦͭ ͎͊ͤ͡Φ ƘŜŀǾȅύ ͙ ͔͊͟͡ ͍͔͙͎ͪ͊ (L-͍͔͙͎ͪ͊Σ ͦͭ ͎͊ͤ͡Φ ƭƛƎƘǘύΣ ͍ ͍͙͙͊ͫͣͦͫͭ͘ ͦͭ ͫΆ͍ͫͭ͊͊ ͙ͣ 
ό͔ͭ͗͊ͭ͊͟ ͍͔͙͎ͪ͊ ͔ ͎͋ͦ͊ͭ͊ ͤ͊ ͎͙ͯ͊ͤͤύΦ ˾͔͙ͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͣͭ˨˹˴ ͊ͨͦ͘;͍͊ ͦͭ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͤ͊;͊͊͡ ͤ͊ 
͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͊͘ ͍ͫΎ͊͟ ͍͔͙͎ͪ͊ - hǊƛI όͤ͊;͊ͦ͡ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͤ͊ ͔ͭ͗͊ͭ͊͟ ͍͔͙͎ͪ͊ύ ͙ hǊƛ[ όͤ͊;͊ͦ͡ ͤ͊ 
͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͊͘ ͔͊ͭ͊͟͡ ͍͔͙͎ͪ͊ύΦ ˻͍͙͔ͫͤͦͤͭ ͫͭΆ͙ͨ͟ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͣͭ˨˹˴ ͍͟͡Ό;͍͊ͭΥ 
- ˮ͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύ ͍ hǊƛI ͙ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͤ͊ ͔ͭ͗͊ͭ͊͟ ͍͔͙͎ͪ͊Υ ˾ ͔͙ͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͊ͨͦ͘;͍͊ ͍ hǊƛIΣ ͟Ά͔͒ͭͦ ͔ͫ 
͙͔͙ͫͤͭͪ͊͘ ͪ͊ͭ͟Ά͟ ˾˹˴ ͚͔ͨͪ͊ͣͪ ͦͭ ͙ͣͭͦͻ͙ͦͤ͒ͪ͊ͤ͊ͭ͊͡ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡Φ ˽͚͔ͪ͊ͣͪΆͭ ͔ͫ 
ͯ͒Ά͍͗͊͊͡ ͦͭ ͙ͣͭͦͻ͙ͦͤ͒ͪ͊ͤ͊ͭ͊͡ ˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ ʴ όtƻƭ ʴύΣ ͦ͟Ύͭͦ ͊ͨͦ͘;͍͊ ͙͔ͫͤͭ͊͘ ͤ͊ ͍ͤͦ͊ͭ͊ 
͍͔͙͎ͪ͊Φ 

- ˮ͔͍͔ͣͫͭ͊ͤ͘ ͤ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ͭ͊Υ ˨ͦ͊ͭͦ͟ ͔ͭ͗͊ͭ͊͟ ͍͔͙͎ͪ͊ ͔ͫ ͔͙ͪͨ͡ͼ͙ͪ͊Σ ͭΎ ͙͔͍ͣͫͭ͊͘ ͔͊ͭ͊͟͡ ͍͔͙͎ͪ͊ 
͊ͭͦ͟ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͙ͨͪͣ͊͟ ό˨-͙ͨͪͣ͊͟Σ ͦͭ ͎͊ͤ͡Φ 5-loopύΦ ˮ͔͔ͣͫͭͤ͊ͭ͊͘ ͔͊͟͡ ͍͔͙͎ͪ͊ ͍ͦͫͭ͊͊ 
͔͍͔͙͒ͤͦͪ͗ͤ͊Σ ͒ͦ͊ͭͦ͟ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͍ hǊƛ[ ͔ͤ ͊ͨͦ͘;͔ͤΦ 

- ˾͔͙ͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͤ͊ ͔͊ͭ͊͟͡ ͍͔͙͎ͪ͊Υ ˿͔͒͡ ͊ͭͦ͟ ͤ͊͘;͙͔ͭͤ͊͡ ;͊ͫͭ ͦͭ ͔ͭ͗͊ͭ͊͟ ͍͔͙͎ͪ͊ ͔ ͔͙ͪͨ͡ͼ͙ͪ͊ͤ͊Σ 
͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͔͊ͭ͊͟͡ ͍͔͙͎ͪ͊ ͊ͨͦ͘;͍͊ ͍ hǊƛ[Φ ˿͔͒͡ ͙͔ͫͤͭ͊͘ ͤ͊ ͚͔ͨͪ͊ͣͪΣ ˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ 
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ʴ ͊ͨͦ͘;͍͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͤ͊ ͔͊ͭ͊͟͡ ͍͔͙͎ͪ͊Σ ͍͙͔͚͙͒͗͟ ͔ͫ ͍ ͙͍ͨͪͦͭͦͨͦͦ͗ͤ͊͡ ͨͦͫͦ͊͟ ͤ͊ 
͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͔ͭ͗͊ͭ͊͟ ͍͔͙͎ͪ͊Φ 

- ˽͔ͪͪ͊ͭ͟Ύ͍͔͊ͤΥ ˾ ͔͙ͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͍͔͔͒ͭ ͍͔͙͎͙ͪ ͨͪͦ͒Ά͍͗͊͊͡Σ ͒ͦ͊ͭͦ͟ ͼΎ͊ͭ͊͡ ͙ͣͭͦͻ͙ͦͤ͒ͪ͊ͤ͊͡ 
˨˹˴ ͔ͤ ͋Ά͔͒ ͙ͦͨͪ͊ͤ͊͟Φ ˤͫΎ͊͟ ͍ͤͦ͊ ͙ͣͭͦͻ͙ͦͤ͒ͪΎ ͨͦͯ͡;͍͊͊ ͨΆͤͦ͡ ͙͔ͦͨ͟ ͦͭ ͪ͟Ά͎͍ͦ͊ͭ͊ 
͙ͣͭͦͻ͙ͦͤ͒ͪ͊ͤ͊͡ ˨˹˴Φ 

˻͍͔ͫͤ ˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ ʴΣ ͍ ͨͪͦͼ͔ͫ͊ ͍͊͗ͤ͊ ͪͦ͡Ύ ͙͎ͪ͊Ύͭ ͻ͔͙͊͊͘͟͡ ¢ǿƛƴƪƭŜΣ ͦ͟Ύͭͦ ͍͙͍ͪ͊͊͘ ͣͭ˨˹˴Σ 
͊ͭͦ͟ ͍͒͊͊ ͒ͦͫͭΆͨ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙͙ͦͤͤΎ ͊ͨ͊ͪ͊ͭ ͒ͦ ͍͔͙͎͙͔ͪͭΤ ͙ͣͭͦͻ͙͙ͦͤ͒ͪ͊ͤ͡Ύ ͔͙ͨͪͦͭͤͤ 
͍ͫΆ͍ͪ͊͘΅ ͔͍͔͙͒ͤͦͪ͗ͤ͊ ˨˹˴ όƳǘ{{.ύΣ ͙͙͙ͫͭ͊͋ͪ͊͘͡΅ ͔͍͔͙͒ͤͦͪ͗ͤ͊ͭ͊ ˨˹˴ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ 
͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊Τ ͙ ͙͔ͪ͋ͦͤͯ͊͊ͭ͊͘͟͡ wbŀǎŜ IмΣ ͦ͟Ύͭͦ ͔ͨͪͣ͊ͻ͍͊ ˾˹˴ ͚͔͙͔ͨͪ͊ͣͪͭΦ 

˾͔͙ͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͣͭ˨˹˴ ͔ͤ ͔ ͙ͫͤͻ͙͙ͪͦͤͪ͊ͤ͊͘ ͫ ͔ͭ͟͡Ά;͙ͤΎ ͼ͙͟Ά͡Σ ͊ͭͦ͟͟ ͙ͨͪ Ύ͔͒ͪͤ͊ͭ͊ ˨˹˴Φ 
ˤ͔ͣͫͭͦ ͍ͭͦ͊Σ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͣͭ˨˹˴ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͫ ͫͯ͡;͍͊ ͔͔ͤͨͪ͟Άͫͤ͊ͭͦ ͙ ͔͍͙͙ͤ͊ͫͣͦ͘Σ ͊͘ ͒͊ 
͎͍ͦͭͦ͊ͪΎ ͤ͊ ͔͔͎͙͚͙͔ͤͪͤͭ ͙ͤͯ͗͒ ͤ͊ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡Φ ˽͙ͪ ͍͔ͨͦ;͔ͭͦ ͚͙͋ͦ͊ͤ͘ͼ͙Σ ͣͭ˨˹˴ ͔ͫ ͔ͯͤ͊ͫ͒͡Ύ͍͊ 
ͨͦ ͚ͣ͊;͙ͤ͊ ͙͙ͤ͡ΎΦ ˽ͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͔ͦͨͦ͗͒͊ͤͭͦ͡Σ ͙ͣͭͦͻ͙͙͔ͦͤ͒ͪͭ ͦͭ ͔͙ͫͨͪͣ͊ͭͦͦ͒͊͘ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ 
͔ͫ ͎ͪ͊ͪ͊͗͒͊ͭ͘ ͙ ͫ͊ͣͦ ͙ͣͭͦͻ͙͙͔ͦͤ͒ͪͭ ͦͭ Ύ͚ͼ͔͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡ ͔ͫ ͔ͯͤ͊ͫ͒͡Ύ͍͊ͭ ͦͭ ͔͙͔ͭͭ͟͟͡ ͤ͊ 
͍ͨͦͭͦͣͫͭͦͭͦΦ 
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˥˶ ˢˤˢ 3 ˸ ̂́ˢ̇ˮˮ ͙ ˽˻˽˾ˢˤ˴ˢ ͤ  ͊˨ ˹ ˴
 

 

˸ͯͭ͊ͼ͙͙͔ͭΣ ͙ͦͭͦ͟ ͔͍ͨͪ͒ͫͭ͊͡Ύ͍͊ͭ ͔͙ͨͪͦͣͤ ͍ ˨˹˴ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͊͡͡Σ ͔͙͔ͤ͋͗ͤͦ͘ ͍ͦ͒Ύͭ ͒ͦ 
͔͙ͨͪͦͣͤ ͍ ͎͔͙ͤͦͭͨ͊ ͤ͊ ͎͙ͦͪ͊ͤͣ͊͘Φ ˤΆ͔͙ͨͪ͟ ͍ͭͦ͊Σ ͔ͤ ͍͙ͫ;͙͟ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͍ͦ͒Ύͭ ͒ͦ ͍͙͙͙͒ͣ 
ͺ͔͙͙ͤͦͭͨͤ ͔͙ͨͪͦͣͤΣ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ ͤΎ͙ͦ͟ ͦͭ ͭΎͻ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͔ͫ ͫͯ͡;͊ͭ ͍ ͔͙ͤͦ͒ͪ͊͟΅͙ ͯ;͊ͫͭΆͼ͙ ͤ͊ ˨˹˴Σ 
͙͙͡ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͤ ͍͙ͨͦ͡ΎΎͭ ͤ͊͘;͙͔ͭͤͦ͡ ͤ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͎͔͙͔ͤͭΦ ˴͎ͦ͊ͭͦ ͣͯͭ͊ͼ͙͙͔ͭ ͍͔ͫ ͨ͊͟ ͊ͫ͘Ύ͎͊ͭ 
ͺͯͤ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͎͔͙͔ͤͭΣ ͔ͭ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͍͔͒ͦ͒͊ͭ ͒ͦ ͔͙ͨͪͦͣͤ ͍Ά͍ ͺ͔͙ͤͦͭͨ͊Σ ͊ͫ͘Ύ͎͚͙͊͟ ͺ͙͙͘;͔͙͔ͫͭ͟ 
ͻ͔͙͙͙͊ͪ͊ͭͪͫͭ͟͟ ͤ͊ ͎͙ͦͪ͊ͤͣ͊͘Σ ͙͋ͦͻ͙͙ͣ;͙͔ͤͭ ͨͪͦͼ͔͙ͫ ͙͙͡ ͍͔͔͙͔ͨͦ͒ͤͭͦ ͣͯΦ 

ˤ ͎͔͔͙ͤͭ;͙͔ͤͭ ͙͔͍͙ͫ͒͊ͤ͘͡Ύ ͯ;͔͙͔ͤͭ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͙͍ͨͦ͊ͭ͘͘͡ ͎͔͙ͤͦͭͨ͊ ͤ͊ ͙͍͙͒Ύ ͙ͭͨ ͊ͭͦ͟ 
͍ͦͭͨͪ͊ͤ͊ ͭͦ;͊͟Φ ˨͙͍͙Ύͭ ͙ͭͨ ͔͍ͨͪ͒ͫͭ͊͡Ύ͍͊ ͚ͤ͊-;͔ͫͭͦ ͔ͫͪ΅͙͊ͤΎ ͎͔͙ͤͦͭͨ ͙͙͡ ͺ͔͙ͤͦͭͨ ͍ 
͔͔͍͔ͫͭͫͭͤ͊ͭ͊ ͨͦͨͯ͊͡ͼ͙Ύ ͙ ͙ͫͯ͗͡ ͊ͭͦ͟ ͫͭ͊ͤ͒͊ͪͭΣ ͫͨͪΎͣͦ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͍ͫͪ͊ͤΎ͍͊ͭ ͍͙ͫ;͙͟ ͍͙͊ͪ͊ͼ͙͙͔ͭΣ 
͚ͤ͊-͍͔;͔ ͙͔ͣͯͭ͊ͤͭͤͭ ͎͔͙͍͔ͤͦͭͨͦΦ ͙́ͦ͘ ͍͙͔͔ͫͪ͊ͤͭͤ͡ ͨͦ͒ͻͦ͒ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͤ͊ ͙͔͍͔͙͔ͫ͒ͦ͊ͭͭ͘͡͡ ͒͊ 
ͦͼ͔ͤΎͭ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙͔ͤͭ ͔ͺ͔͙ͭ͟ ͤ͊ ͍ͫΎ͊͟ ͣͯͭ͊ͼ͙Ύ ͙ ͒͊ ͔͔ͦͨͪ͒͡Ύͭ ͊͟͟ ͭΎ ͔ͫ ͙ͪ͊͘͡;͍͊͊ ͦͭ ͙͍͙͒Ύ 
͙ͭͨ ͊ͭͦ͟͟ ͨͦ ͎͔͙ͤͦͭͨΣ ͭ͊͊͟ ͙ ͨͦ ͺ͔͙ͤͦͭͨΦ 

ˤΆ͔͙ͨͪ͟ ;͔ ͍͔ͨͦ;͔ͭͦ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͔ͤ ͊ͫ͘Ύ͎͊ͭ ͎͙ͦͪ͊ͤͣ͊͘ ͨͦ ͤΎ͊͟͟Ά͍ ͔͔͙͊͋͗ͣ͘͡ ͤ͊;͙ͤΣ ͤΎ͙ͦ͟ ͙ͣ͊ͭ 
͒Ά͙͋ͦ͟͡ ͔͙ͨͦͫ͒͡ͼ͙Φ ˽͔͙͔ͪͦͣͤͭ ͍ ˨˹˴ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͊͡͡ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͍͔͒ͦ͒͊ͭ ͒ͦ ͙ͣ͊͟͡ 
͍͙͊ͪ͊ͼ͙͙Σ ͙ͦͭͦ͟ ͫ͊ ͍ ͍ͦͫͤͦ͊ͭ͊ ͤ͊ ͙͙͔ͪ͊ͭ͘͟͡ ͔ͣ͗͒ͯ ͙͙͍͙͙͔ͤ͒͒ͭ ͦͭ ͔͙͒ͤ ͙ ͫΆ΅͙ ͍͙͒Φ ˽͔͙ͪͦͣͤΣ 
͙ͦͭͦ͟ ͍͒͊͊ͭ ͔͙͍ͨͪ͒ͣͫͭͦ ͍ ͔͔͍͔͙ͫͭͫͭͤΎ ͦͭ͋ͦͪ ͙ ͔ͫ ͍ͤ͊ͭͪͯͨ͊ͭ ͍ ͨͪͦ͒Ά͔͙͔͗ͤ͡ ͤ͊ ͙͙͙ͣͦͤ͡ 
͎͙͙ͦ͒ͤΣ ͙͎ͦͫͯͪΎ͍͊ͭ ͙͔ͪ͊ͤͦͦ͋ͪ͊ͭͦ͘͘ ͍ ͎͔͔͙ͤͭ;͙ͤΎ ͔͙ͣ͊ͭͪ͊͡Σ ͔ͦͭͦ͟ ͍͙ͨͪ͊ ͔͙͒ͤ ͍͙͒ ͙ͪ͊͘͡;͔ͤ ͦͭ 
͎͒ͪͯΦ ˸ͯͭ͊ͼ͙Ύͭ͊ ͔ ͨΆ͍ͪ͊ͭ͊ ͫͭΆͨ͊͟ ͍ ͔͍ͦ͡Όͼ͙Ύͭ͊Φ 

 

 

3.1. ˥͔͙ͤͤ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ς ͟ ͙͊ͫ͡ͺ͙͊͟ͼ͙Ύ ͤ͊ ͙͍ͤͦ ˨˹˴Σ ͔͙ͨͪͦͭͤ ͙ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύ 

aͯͭ͊ͼ͙͙͔ͭ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͋Ά͒͊ͭ ͙͊ͫ͟͡ͺ͙ͼ͙͙ͪ͊ͤ ͍ ͍͙͙͊ͫͣͦͫͭ͘ ͦͭ ͔ͭͻ͙ͤΎ ͔ͪ͊ͣͪ͘ ͙ ͔͔͍ͫͭͫͭͦͭͦ ͤ͊ 
͔͙͔ͨͪͦͣͤͭΣ ͙ͦͭͦ͟ ͔͙͍͙͍ͨͪ͒͊ͭ͘͟ ͍ ˨˹˴ ͤ͊ ͻ͙ͪͦͣͦͦͣͤ͘ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͙ ͎͔͙ͤͤ ͣͯͭ͊ͼ͙͙Φ  

͔̉ͪͤ͊ͭ͊ ͦͪ͊ͫ͊͟͟ ͙ͨͪ ͔͙͔ͦͨ͊ͪ͒ͭ͡ ͔ 
͙ͨͪ;͙͔ͤͤ͊ ͦͭ ͔ͪͼ͔͙͍ͫͤ͊ ͎͔ͤͤ͊ 
ͣͯͭ͊ͼ͙ΎΦ ́Ύ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤͦ ͫΆͫͭͦΎ͙͔ͤΣ 
͙͍͔ͫͭͤͦ͘ ͊ͭͦ͟ ͔͙ͣ͊ͤ͘͡ΆͣΣ ͙ͨͪ ͔ͦͭͦ͟ 
͔͙ͣ͊ͤͤ͡Άͭ ͍ ͙ͦͤ͊ͭ͊͘͟ ͔ ͍ ͙͙͘͡΄Ά͟.  

˸͔͙͙͊ͤͫͭ͡;͙͔ͤͭ ͺ͙ͦͪͣ ͫ͊ ͨͦ-;͔ͫͭͦ 
͔ͫͪ΅͙͊ͤ ͍ ͎Ά͙ͫͭΣ ͍͙͊͗ͤ͡ ͎͙ͦͪͫ͟ ͻ͙͙͊͋ͭ͊ͭΣ 
͟Ά͔͒ͭͦ ͭΎͻͤ͊ͭ͊ ͭΆͣͤ͊ ͦͪ͊ͫ͊͟͟ ͔ͣͦ͗ ͒͊ 
͙͎͙ͦͫͯͪ ͨͦ-͒ͦ͋ͪ͊ ͊ͣͯ͟ͺ͊͗ͤͦͫͭ͡ ͔ͫͪ΅ͯ 
ͻ͙΅͙ͤͼ͙ ͙ ͙ͨͪ ͍ͦ͡. 

 

͔̂ͤ͊ͫ͒͡Ύ͍͔͊ͤͭͦ ͤ͊ ͔͔͙͔͋ͭ͘͡ ͤ͊ ͔͒ͤͦ ͔͙͔ͨͦͦͤ͟͡ ͦͭ ͔͍ͫ͒͊͡΅ͦͭͦ ͔͙͔ͨͦͦͤ͟͡ ͪ͊͘;͙ͭ͊ ͤ͊ 
ͭͦ;ͤͦͭͦ ͔͍͔ͨͪ͒͊͊ͤ ͤ͊ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙ΎΣ ͙ͦ͒ͪ͊ͤ͊͟ ͍ ˨˹˴Φ ˨˹˴Σ ͊ͭͦ͟ ͔ͣͦͯ͊͟͡͡ ͤ͊ 
͔͍͔ͤ͊ͫ͒ͫͭͤͦͫͭͭ͊͡Σ ͙ͤͦͫ ͙ͤͫͭͪͯ͟ͼ͙͙͔ͭ ͊͘ ͍͙͙͔ͪ͊ͭͭͦ͘Σ ͺͯͤ͟ͼ͙͙͔ͦͤͪ͊ͤͭͦ ͙ 
͍Ά͙͍͍ͨͪͦͦ͒ͫͭͦͭͦ͘͘ ͤ͊ ͙͍͙͔͗ͭ ͎͙͙ͦͪ͊ͤͣ͘Φ ˤΆ͔͙ͨͪ͟ ;͔ ͔ ͒ͦͫͭ͊ͭΆ;ͤͦ ͙ͫͭ͊͋ͤ͊͡Σ ͊͘ ͒͊ 
ͨͦ͒͒Άͪ͗͊ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ͭ͊ ͼΎͦͫͭ͡ ͔ͨͪ͘ ͔͙ͨͦͦͤ͟͡Ύͭ͊Σ ˨˹˴ ͫΆ΅ͦ ͔ ͙͙͒ͤ͊ͣ;ͤ͊ ͙ ͙͍͊͒͊ͨͭͤ͊ 
͔ͣͦͯ͊͟͡͡Σ ͦ͟Ύͭͦ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͨͪͭΆ͙ͪͨ ͔͙ͨͪͦͣͤΦ ͔͙́͘ ͔͙ͨͪͦͣͤΣ ͙͍͔͙ͫͭͤ͘ ͊ͭͦ͟ ͣͯͭ͊ͼ͙͙Σ ͙͎ͪ͊Ύͭ 
ͼ͔ͤͭͪ͊ͤ͊͡ ͪͦ͡Ύ ͍ ͔͍ͦ͡Όͼ͙Ύͭ͊ ͙ ͙͎͙͋ͦͦ͡;ͤͦͭͦ ͙͔ͪ͊ͤͦͦ͋ͪ͊͘͘Φ  
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͙͔̆ͪͦͣͦͦͣͤͭ͘ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͍͟͡Ό;͍͊ͭ ͙͔͔͙ͣͤͤ͘Ύ ͍ ͫͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟ ͙͙͡ ͋ͪͦΎ ͤ͊ ͻ͙͔ͪͦͣͦͦͣͭ͘Φ ͔́ ͎ͣͦ͊ͭ 
͒͊ ͙͙ͨͪͦͭ͘;͊ͭ ͦͭ ͎͔ͪ΄͙͟ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͔ͭ͟͡Ά;ͤͦ ͔͔͔͒ͤ͡Σ ͙͎͍ͪͦͫͤͦ͟Άͪ ͙͙͡ ͔ͦͨͦ͗͒͊ͤ͡Φ ͔͙́͘ 
ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͍͔͒ͦ͒͊ͭ ͒ͦ ͤ͊͘;͙͔͙ͭͤ͡ ͎͔͔͙ͤͭ;͙ͤ ͤ͊ͪͯ΄͔͙ͤΎ ͙ͨͦͪ͊͒ ͎͔͙͔ͦͣͭ͡ ͔͙ͨͪͦͣͤΣ 
͙ͦͭͦ͟ ͔͙͍͙͍ͨͪ͒͊ͭ͘͟Φ ˹͚͊-;͔͙ͫͭ ͙͍͔ͭͨͦ ͻ͙ͪͦͣͦͦͣͤ͘ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͍͟͡Ό;͍͊ͭΥ ͔͔͒͡ͼ͙͙ ό͎͊ͯ͋͊͘ ͤ͊ 
͔͎͔ͫͣͤͭ ͦͭ ͻͪͦͣͦͦͣ͊ͭ͊͘ύΣ ͙͒ͯ͋͊͟͡ͼ͙͙ ό͙͔ͦͨͪ͊ͤ͟ ͤ͊ ͔͎͔ͫͣͤͭ ͦͭ ͻͪͦͣͦͦͣ͊ͭ͊͘ύΣ ͙͍͔͙͙ͤͪͫ 
όͦ͋ͪΆ΅͔͊ͤ ͤ͊ ͔͎͔ͫͣͤͭ ͍ ͙͔ͪ͊ͣͭ͟ ͤ͊ ͻͪͦͣͦͦͣ͊͘ύΣ ͙ ͭͪ͊ͤͫͦ͊͟͡ͼ͙͙ ό͔͎͔ͫͣͤͭ ͦͭ ͔͒ͤ͊ ͻͪͦͣͦͦͣ͊͘ 
͔ͫ ͔ͨͪͻ͍Άͪ͡Ύ ͤ͊ ͎͒ͪͯ͊ ͻͪͦͣͦͦͣ͊͘Φ ͔͙́͘ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͔͎͊ͫͤ͊ͭ͘ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦ ͎͔͙ͤ ͙ ;͔ͫͭͦ ͫ͊ 
͍ͫΆ͙ͪ͊ͤ͘ ͫ ͔͙͙ͫͪͦͤ͘ ͍͍͙͒ͪ͊ͦͫͦͤ͘͡ ͫΆͫͭͦΎ͙ͤΎΣ ͊ͭͦ͟ ͪ͊͟ ͙͙͡ ͎͔͔͙ͤͭ;͙ͤ ͤ͊ͪͯ΄͔͙ͤΎΣ ͙͔ͤ͊ͨͪͣͪ 
͙ͫͤ͒ͪͦͣ ͤ͊ ˨͊ͯͤΣ ͚ͦͭͦ͟ ͔ ͙ͤ͊͡ͼ͔ ͒ͦͨΆ͙͔ͤͭͤ͊͡͡ ͙͔ͦͨ͟ ͤ͊ ͻͪͦͣͦͦͣ͊͘ нмΦ ˥͔͙͔ͤͤͭ ͣͯͭ͊ͼ͙͙Σ ͦͭ 
͎͒ͪͯ͊ ͫͭͪ͊ͤ͊Σ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͍͟͡Ό;͍͊ͭ ͨͦ-͙ͣ͊͟͡ ͔͙ͨͪͦͣͤ ͤ͊ ͙͍ͤͦ ˨˹˴Φ 

͙͔̆ͪͦͣͦͦͣͤͭ͘ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͍͟͡Ό;͍͊ͭ ͨͦ-͎͔͙ͦͣ͡ ͙ͫͭͪͯͭͯͪͤ͟ ͔͙ͨͪͦͣͤΣ ͙ͦͭͦ͟ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͔͎͊ͫͤ͊ͭ͘ 
͎ͣͤͦͦ ͎͔͙ͤ ͔͍͔͔͒ͤͦͪͣͤͤͦΣ ͙  ͒͊ ͍͔͒ͦ͒͊ͭ ͒ͦ ͨͦ-΄͙͙ͪͦ͟Σ ͙͔͙ͫͫͭͣͤ ͔ͺ͔͙ͭ͟Φ ˥͔͙͔ͤͤͭ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ 
ͫΆ΅ͦ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͙ͣ͊ͭ ͤ͊͘;͙͔͙ͭͤ͡ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͙ͤ ͔͍͙ͨͦͫ͒ͫͭ͡ΎΦ ˨͙ͦͪ ͙ͣ͊͟͡ ͔͙ͨͪͦͣͤ ͍ ˨˹˴ 
͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͊͡͡ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͙͔ͣͤ͘Ύͭ ͫͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟ ͙ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͔͙͙͔ͨͪͦͭͤͭ ͙͙͡ ͒͊ ͍͙ͨͦ͡ΎΎͭ 
ͤ͊ ͎͔ͤͤ͊ͭ͊ ͔͎ͪͯ͊͡ͼ͙ΎΦ ͔͙́͘ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͫ͊ ͍͔ͦͫͤͦͤ ͍͙͎͔͒͊ͭ͡ ͤ͊ ͔͍ͦ͡Όͼ͙͙͔ͦͤͤͭ ͔͙ͨͪͦͣͤΣ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ 
͔͍ͨͪ͒ͦͫͭ͊Ύͭ ͔͙ͣ͊ͭͪ͊͡ ͊͘ ͔͔͍͔͙ͫͭͫͭͤΎ ͦͭ͋ͦͪΣ ͤ͊ͫΆͪ;͍͚͙͊͊͟ ͊͒͊ͨͭ͊ͼ͙Ύͭ͊ ͙ ͔͍ͦ͡Όͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ 
͍͙͍͔͔͒ͦͭΦ ˻͍͔ͫͤ ͍ͭͦ͊ ͔ͭ ͫ͊ ͍ͦͫͤͦͤ͊ͭ͊ ͙ͨͪ;͙ͤ͊ ͊͘ ͎͔͔͙ͤͭ;͙ͤ ͊͋ͦ͘͡Ύ͍͙͊ͤΎΦ 

˽ -ͦ͒ͦͯ͡ ͫ͊ ͎͔͙ͪ͊͒͊ͤ͘͡ ͎͔͙͔ͤͤͭ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ;͔ͪ͘ ͔͍͔͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤ͡͡ ͙͊ͤ͊͘͡ ͤ͊ ͔͙͔ͨͪͦͣͤͭ ͤ͊ ͙͍ͤͦ 
˨˹˴Σ ͊͟͟ ͔͙ͭ͘ ͔͙ͨͪͦͣͤ ͔ͫ ͦͭͪ͊͘Ύ͍͊ͭ ͤ͊ ͙͍ͤͦ ͔͙͙͔ͨͪͦͭͤͭ ͙ ͍͙͊͟͟ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͋Ά͒͊ͭ 
ͺͯͤ͟ͼ͙͙͔ͦͤ͊ͤͭ͡ ͔ͺ͔͙ͭ͟Φ 

3.1.1. ˸ͯͭ͊ͼ͙͙ ͤ͊ ͙͍ͤͦ ˨˹˴ 

¶ ́ͦ;͍͙ͦ͟ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ό͔͙͊ͣͤ͘Σ ͙ͫͯ͋ͫͭͭͯͼ͙͙ύ 
ˤͫΎ͊͟ ͍͋͊ͦ͊͘ ͍͚͒ͦ͊͟ ˨˹˴ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͨͪͭΆ͙ͪͨ ͣͯͭ͊ͼ͙ΎΦ ́ͦ;͍ͦ͊ͭ͊͟ ͣͯͭ͊ͼ͙Ύ ͔ͨͪͦͣͤΎ ͫ͊ͣͦ ͔͒ͤ͊ 
͍͚͒ͦ͊͟ ͙͋͊͘ ͙ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͋Ά͔͒ ͔͔ͪ͊͒ͤ͊͘͡ ͤ͊ ͍͒͊ ͙ͭͨ͊ ͍ ͍͙͙͊ͫͣͦͫͭ͘ ͦͭ ͔͔͍ͫͭͫͭͦͭͦ ͤ͊ 
͔͍͔͊ͣͫͭ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͊ͦͭͤ͊ͭ͊͘ ͋͊͊͘ ό͙͎̅ͯͪ͊ оΦм): 

- ͙́ͪ͊ͤ͘ͼ͙ΎΥ ˹ ͚͊-;͔ͫͭͦ ͔ͫͪ΅͙͊ͤΎͭ ͙ͭͨ ͭͦ;͍ͦ͊͟ ͣͯͭ͊ͼ͙ΎΣ ͦ͟Ύͭͦ ͔ ͔ͪͯͭ͊ͭ͘͡ ͦͭ ͔͍͔͊ͣͫͭ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ 
͔͙͒ͤ ͙͙͙͙ͨͪͣ͒ͤ ͫ ͎͒ͪͯ ͙͙͙͙ͨͪͣ͒ͤ ͙͙͡ ͤ͊ ͔͙͒ͤ ͙ͨͯͪͤ ͫ ͎͒ͪͯ ͙ͨͯͪͤΦ ˹͊ͨͪΦ ͊ͣ͘Ύͤ͊ ͤ͊ ˢ ͫ DΣ 
ͦ͟Ύͭͦ ͙ͨͪ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ΅͔ ͍͔͔͒ͦ͒ ͒ͦ ͊ͣ͘Ύͤ͊ ͤ͊ ˢ-́ ͫ D-C. 

- ͍͔͙́ͪ͊ͤͫͪͫΎΥ ˽ -ͦͪΎ͒ͦ͟ ͔ͫͪ΅͙͊ͤΎͭ ͙ͭͨ ͭͦ;͍ͦ͊͟ ͣͯͭ͊ͼ͙ΎΣ ͙ͨͪ ͦ͟Ύͭͦ ͙ͨͯͪͤ ͔ͫ ͔͊ͣͤ͘Ύ ͫ 
͙͙͙͙ͨͪͣ͒ͤ ͙͙͡ ͦ͋ͪ͊ͭͤͦͭͦΦ ˹͊ͨͪΦ ͊ͣ͘Ύͤ͊ ͤ͊ ˢ ͫ ¢Σ ͦ͟Ύͭͦ ͙ͨͪ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ΅͔ ͍͔͔͒ͦ͒ ͒ͦ 
͊ͣ͘Ύͤ͊ ͤ͊ ˢ-́ ͫ ¢-A. 

V  

 

 

͙͎̅ͯͪ͊ оΦмΦ  ́ ͦ;͍͙ͦ͟ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ 

 

¶ ˮ͔ͤͫͪͼ͙͙ ό͍ͣΆ͍͙͊ͤ͟Ύύ ͙ ͔͔͒͡ͼ͙͙ ό͎͙͊ͯ͋͘ύ ͤ͊ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ 
ˤͣΆ͍͙͊ͤ͟Ύͭ͊ ͤ͊ ͔͙͙ͤͯͦͭ͒͟͡Σ ͙͙͡ ͙͔ͤͫͪͼ͙͙Σ ͫ͊ ͣͯͭ͊ͼ͙͙Σ ͙ͨͪ ͙ͦͭͦ͟ ͔͙͒ͤ ͙͙͡ ͍͔ͨͦ;͔ 
͔͙͙ͤͯͦͭ͒͟͡ ͔ͫ ͍͒ͦ͋͊Ύͭ ͟Άͣ ˨˹˴ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͊͡͡Φ ˭͎͊ͯ͋͊ ͤ͊ ͔͙͙ͤͯͦͭ͒͟͡Σ ͙͙͡ ͔͔͒͡ͼ͙͙Σ ͫ͊ 
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ͣͯͭ͊ͼ͙͙Σ ͙ͨͪ ͙ͦͭͦ͟ ͔͙͒ͤ ͙͙͡ ͍͔ͨͦ;͔ ͔͙͙ͤͯͦͭ͒͟͡ ͫ͊ ͔͙ͦͭͫͭͪ͊ͤͤ ͦͭ ˨˹˴ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͊͡͡ 
(͙͎̅ͯͪ͊ оΦн). 

 

 
 

͙͎̅ͯͪ͊ оΦнΦ  ˮ ͔ͤͫͪͼ͙͙ ͙ ͔͔͒͡ͼ͙͙ 

 

˹Ύ͙ͦ͟ ˨˹˴ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͫ͊ ͨͦ-͙ͫͦͤͤ͟͡ ͟Άͣ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͙ͨͦͪ͊͒ ͙ͦͣ͋ͤ͊͟ͼ͙Ύ ͦͭ ͙ͨͪͫΆ΅͙ 
͍͚͍ͫͦͫͭ͊ ͤ͊ ˨˹˴ ς ͭΦͤ͊ͪΦ ͎͔ͦͪ΅͙ ͭͦ;͙͟Φ ˮ͍͔ͫͭͤͦ͘ ͔Σ ;͔ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Σ ͊ͭͦ͟ 
/ǇD ͙͔͙͙͔͒ͤͯͦͭ͒ͭ͟͡Σ ͫ͊ ͔ͦͫͦ͋ͤͦ ͔͙͍͙ͨͪͦͣͤ͡Φ ˤ ͔͙ͭ͘ ͔͎͙͙ͪͦͤ ͼ͙͙ͭͦͤ͘Άͭ ό/ύ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͋Ά͔͒ 
͔͙͙ͣͭͪ͊ͤ͡ ͙ ͍͔͍͙͔ͨͦͫ͒ͫͭ͡ ͔͙͙͒͊ͣͤͪ͊ͤ͘Σ ͔ͦͭͦ͟ ͍͙ͦ͒Σ ͍Ά͔͙ͨͪ͟ ͔ͺ͔͙͍͙͔ͭͤͭ͟ ͔ͣͻ͙͙͊ͤͣ͘ ͊͘ 
͍ͨͦͨͪ͊͊͟Σ ͒ͦ ;͔͙ͫͭ ͙ͭͪ͊ͤ͘ͼ͙Ύ ͤ͊ ͼ͙͙ͭͦͤ͘ ό˿ύ ͒ͦ ͙͙ͭͣͤ όΦ́ ˨͎͙ͪͯ ͙͍͙ͣͦͭΣ ͊ͭͦ͟ /ǇIǇD 
͙͔͙͙ͭͪͤͯͦͭ͒͟͡ ͙͙͡ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͍ͨͦͭ͊ͪΎ΅͙ ͔ͫ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Σ ͫΆ΅ͦ ͍ͨͦ͊͊ͭ͘͟ ͨͦ-͍͙ͫͦ͟ 
ͨͪͦͼ͔ͤͭ ͤ͊ ͎͔ͣͯͭ͊ͤͤͦͫͭΦ 

3.1.2. ˸ͯͭ͊ͼ͙͙ ͤ͊ ͙͍ͤͦ ͔͙ͨͪͦͭͤ 

́ͦ;͍͙͔ͦͭ͟ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͤ͊ ˨˹˴ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͙ͨͪ;͙ͤΎͭ ͙ͭͪ ͙ͭͨ͊ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͤ͊ ͙͍ͤͦ ͔͙ͨͪͦͭͤ ό͙͎̅ͯͪ͊ оΦо): 

¶ ˸ͯͭ͊ͼ͙Ύ ͫ ͨͪͦͣΎͤ͊ ͤ͊ ͙ͫͣͫΆ͊͡ όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ ƳƛǎǎŜƴǎŜ) 

˸ͯͭ͊ͼ͙ΎΣ ͙ͨͪ ͦ͟Ύͭͦ ͨͪͦͣΎͤ͊ ͤ͊ ͔͙͙͒ͤ;͔ͤ ͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡ ͍ ˨˹˴ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͔͍͔͊ͣͫͭ͊ͤ͘ ͤ͊ ͔͒ͤ͊ 
͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊͟͡ ͫ ͎͒ͪͯ͊ ͍ ͔͙ͨͪͦͭͤƻ͍͊ͭ͊ ͔ͣͦͯ͊͟͡͡Φ ͙́͊͘ ͨͪͦͣΎͤ͊ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͙ͣ͊ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͔ͺ͔͙ͭ͟ 
͍Άͪͻͯ ͫͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟ ͙ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͔͙ͨͪͦͭͤ͊Σ ͍ ͍͙͙͊ͫͣͦͫͭ͘ ͦͭ ͍͚͍ͫͦͫͭ͊ͭ͊ ͤ͊ ͍͟͡Ό;͔͙͔ͤͭ 
͙͙͔͙͙͊ͣͤͦͫͤ͟͡ ͙ ͔͔͙͔ͣͫͭͦͨͦͦ͗ͤͭͦ͡ ͤ͊ ͣͯͭ͊ͼ͙Ύͭ͊ ͍ ͔͙ͨͪͦͭͤ͊Φ ͔͙́͘ ͣͯͭ͊ͼ͙͙͔ͭ ͫ͊ ͤ͊͘;͙͙ͣΣ 
͊͘΅ͦͭͦ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͍͔͒ͦ͒͊ͭ ͒ͦ ΄͙ͪͦ͟ ͔ͫͨͭ͟Άͪ ͦͭ ͎͔͔͙ͤͭ;͙ͤ ͊͋ͦ͘͡Ύ͍͙͊ͤΎΦ ˹͙͔͊ͨͪͣͪΣ ͙ͨͪ 
ͫΆ͍͙ͪͨͦ͒ͤͦ-͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ͭ͊ ͔͙͊ͤͣΎΣ ͭͦ;͍ͦ͊͟ ͣͯͭ͊ͼ͙Ύ ͍ ͎͔ͤ͊ ͤ͊ ͻ͔͎͙ͣͦͦ͋ͤ͊͡ όI..ύ ͔ͨͪͦͣͤΎ 
͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊ͭ͊͟͡ ͎͙͍ͯͭ͊ͣͤͦ͊͡ ͙͔͙ͫͤ͊͟͡ ͤ͊ ͍͙͊ͤ͡Φ ˤ ͔ͪͯͭ͊ͭ͘͡ ͤ͊ ͍ͭͦ͊ ͔͙͔ͣͦͯͭ͟͡͡ ͤ͊ 
ͻ͔͎͙ͣͦͦ͋ͤ͊͡  ͔ͫ ͔͍ͫͨ͊ͭ͡Σ ͔ͨͪͦͣͤΎ͚͙͟ ͺͦͪͣ͊ͭ͊ ͙ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ;͔͍͔͙͔ͪͤͭ ͪ͟Ά͍͙ͤ ͔͙ͭ͟͟͡Σ 
͔ͦͭͦ͟ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͊͋ͦ͘͡Ύ͍͔͊ͤͭͦΦ 

¶ ͙́ͻ͊ ͣͯͭ͊ͼ͙Ύ 

˭͊ͣΎͤ͊ͭ͊ ͤ͊ ͔͙͒ͤ ͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡ ͫ ͎͒ͪͯ ͔ͤ ͔ͨͪͦͣͤΎ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊ͭ͊͟͡Σ ͙ͦ͒ͪ͊ͤ͊͟ ͦͭ ͔͎͙͊ͫͤ͊ͭ͘Ύ 
ͦ͒ͦͤ͟Σ ͙ͨͦͪ͊͒ ͙͔ͪͦ͒ͤͤͦͫͭͭ͊͘ ͤ͊ ͎͔͔͙ͤͭ;͙ͤΎ ͦ͒͟ - ͤΎͦͦ͟͟͡ ͦ͒ͦͤ͊͟ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͙ͦ͒ͪ͊ͭ͟ ͔͒ͤ͊ ͙ 
ͫΆ΅͊ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊͟͡Σ ͭ͊͊͟ ;͔ ͔͒ͤ͊ ͔͙ͤͯͦͭ͒ͤ͊͟͡ ͨͪͦͣΎͤ͊ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͙ͦ͒ͪ͊͟ ͫΆ΅͊ͭ͊ 
͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊͟͡Φ ́Ά͚ ͊ͭͦ͟ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤͤ͊ͭ͊͟͡ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͔ ͔͔͔ͤͨͪͦͣͤͤ͊Σ ͔͙ͭ͘ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ 
͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͤΎͣ͊ͭ ͨͪΎ͟ ͔ͺ͔ͭ͟ ͍Άͪͻͯ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͔͙ͨͪͦͭͤ͊Σ ͣ͊͊ͪ͟ ;͔ ͍ ͤΎ͙ͦ͟ ͫͯ͡;͙͊Σ ͔ͭ ͎ͣͦ͊ͭ 
͒͊ ͍͙ͨͦ͡ΎΎͭ ͤ͊ ͙ͫͭ͊͋ͤͦͫͭͭ͊͡ ͤ͊ ͙˾˹˴ΦΦ 

¶ ˣ͔͙͔ͫͣͫͤ͊͘͡ ͣͯͭ͊ͼ͙Ύ όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ ƴƻƴǎŜƴǎŜύ 

́ͦ ;͍ͦ͊͟ ͣͯͭ͊ͼ͙Ύ ͭͪ͊ͤͫͺ͙ͦͪͣͪ͊ ͔͎͙͊ͫͤ͊ͭ͘Ύ ͦ͒ͦͤ͟ ͍ ͫͭͦͨ ͦ͒ͦͤ͟Σ ͙ͨͪ;͙ͤΎ͍͚͙͊͟ 
͔͔͍͔͔ͨͪ͗͒ͪͣͤͤͦ ͔ͨͪ͟Ά͍͔ͫ͊ͤ ͤ͊ ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙Ύͭ͊Φ ˴͊ͭͦ ͼΎͦ͡ ͔͙͔͙͔͋ͫͣͫͤͭ͘͡ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ 
͙͍͔ͨͪͦ͗͒͊ͭ͘ ͔ͤͺͯͤ͟ͼ͙͙ͦͤ͊ͤ͡ ͙͙͡ ͔ͤͨΆ͙ͤ͡ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΦ ͍́ͦ͊ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͙ͣ͊ ͔͙͙ͫͪͦͤ͘ 
͔͙ͨͦͫ͒͡ͼ͙Σ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ ͔ͤͨΆ͙ͤ͡Ύͭ ͔͙ͨͪͦͭͤ ͍͔ͪͦΎͭͤͦ ͤΎͣ͊ ͒͊ ͺͯͤ͟ͼ͙͙ͦͤͪ͊Φ 
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͙͎̅ͯͪ͊ оΦоΦ ˸ͯͭ͊ͼ͙͙ ͤ͊ ͙͍ͤͦ ͔͙ͨͪͦͭͤ 

 

¶ ˸ͯͭ͊ͼ͙Ύ ͫ ͙͔͍͔ͣͫͭ͊ͤ͘ ͤ͊ ͪ͊ͣ͊ͭ͊͟ όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ ŦǊŀƳŜǎƘƛŦǘύΦ  

́Ά͚ ͊ͭͦ͟ ͔͙ͨͪͦͭͤ-͙ͦ͒ͪ͊͟΅͊ͭ͊ ˨˹˴ ό͎͔ͤ͊ύ ͔ ͔͔ͪ͊͒ͤ͊͘͡ ͤ͊ ͙ͦ͒ͦͤ͟ ͫ ͒Ά͙͗ͤ͊͡ ͙ͭͪ ͙͋͊͘Σ 
͍ͣΆ͍͔͊ͤͭͦ͟ ͙͙͡ ͦͭͫͭͪ͊ͤΎ͍͔͊ͤͭͦ ͤ͊ ͔͒ͤ͊ ͙͙͡ ͍͔͒ ͍͙͋͊ͦ͘ ͍͚͒ͦ͊͟ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͙ͨͪ;͙͙ͤ ͣͯͭ͊ͼ͙Ύ ͫ 
͙͔͍͔ͣͫͭ͊ͤ͘ ͤ͊ ͪ͊ͣ͊ͭ͊͟Σ ͔ͨͪͦͣͤΎ΅͊ ͼΎ͊ͭ͊͡ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͦͭ ͙ͦ͒ͦͤ͟ ͙ ͫΆ͍͔ͦͭͭͤͦ 
͔͙͍ͨͪͦͭͤͦ͊ͭ͊ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ό͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙ΎύΦ ˤͣΆ͍͔͊ͤͭͦ͟Σ ͙͙͡ ͦͭͫͭͪ͊ͤΎ͍͔͊ͤͭͦΣ ͤ͊ ͙ͭͪ ͍͙͋͊ͦ͘ 
͍͚͙͒ͦ͟ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͋Ά͔͒ ͨͦ-ͣ͊ͦ͟͡ ͍͔ͪ͒ͤͦ ͦͭ ͍ͣΆ͍͔͊ͤͭͦ͟ ͙͙͡ ͦͭͫͭͪ͊ͤΎ͍͔͊ͤͭͦ ͤ͊ ͔͒ͤ͊ ͙͙͡ ͍͔͒ 
͍͋͊ͦ͊͘ ͍͚͒ͦ͊͟Φ ͍́ͦ͊ ͔ ͭ͊͊͟Σ ͊͘΅ͦͭͦ ͍ͣΆ͍͔͊ͤͭͦ͟ ͤ͊ ͙ͭͪ ͍͙͋͊ͦ͘ ͍͚͙͒ͦ͟ ͔ͤ ͙ͨͪ;͙ͤΎ͍͊ ͣͯͭ͊ͼ͙Ύ ͫ 
͙͔͍͔ͣͫͭ͊ͤ͘ ͤ͊ ͪ͊ͣ͊ͭ͊͟Φ  

˸ͯͭ͊ͼ͙͙͔ͭ ͫ ͙͔͍͔ͣͫͭ͊ͤ͘ ͤ͊ ͪ͊ͣ͊ͭ͊͟ ;͔ͫͭͦ ͙ͣ͊ͭ ͔͙͙ͫͪͦͤ͘ ͔ͺ͔͙ͭ͟ ͍Άͪͻͯ ͔͙͍ͨͪͦͭͤͦ͊ͭ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙ΎΣ 
ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ ͤ͊ͪͯ΄͍͊͊ͭ ͼΎ͊ͭ͊͡ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤͤ͊͟͡ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͦͭ ͣͯͭ͊ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ͭ͊ͭΆ͟Σ ͔ͦͭͦ͟ 
͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͎͔͔͙ͤͭ;͙ͤ ͤ͊ͪͯ΄͔͙ͤΎ ͙͙͡ ͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ ͙͒ͫͺͯͤ͟ͼ͙ΎΦ ˹͙͔͊ͨͪͣͪΣ ͙ͨͪ ͔͋ͦͫͭͭ͊͡ ͤ͊ ¢ŀy-Sachs 
͍Ά͙͍ͤ͊͘͟ ͣͯͭ͊ͼ͙Ύ ͫ ͙͔͍͔ͣͫͭ͊ͤ͘ ͤ͊ ͪ͊ͣ͊ͭ͊͟ ͍ ͎͔ͤ͊ HEXA ͙ͨͦͪ͊͒ ͍ͣΆ͍͔͊ͤ͟ ͤ͊ ;͔͙͙ͭͪ 
͔͙ͤͯͦͭ͒͊͟͡Φ ͍́ͦ͊ ͤ͊ͪͯ΄͍͊͊ ͙͍͍ͨͪͦͦ͒ͫͭͦͭͦ͘ ͤ͊ ͔͙ͤͣ͊͘Σ ͔ͦͭͦ͟ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͍͔ͤ͊ͭͪͯͨ͊ͤ ͤ͊ 
͔͔͔͙ͦͨͪ͒ͤ͡ ͙͙͙ͨ͒͡ ͍ ͣͦ͘Ά;͙͔ͤͭ ͔͙ͭ͟͟͡ ͙ ͙ͨͪ;͙ͤΎ͍͊ ͔͍͔͎͔͔͙͍͙ͤͪͦ͒ͤͪ͊ͭͤ ͙͙ͫͣͨͭͦͣΦ 

3.1.3. ˸ͯͭ͊ͼ͙͙ ͤ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙ͦͤ͊ͤͦ͡ ͙͍ͤͦ  

¶ ˸ͯͭ͊ͼ͙͙ ͫΆͫ ͎͊ͯ͋͊͘ ͤ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύ όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ ƭƻǎǎ-of-function, LoF): ͣͯͭ͊ͼ͙͙Σ ͙ͦͭͦ͟ ͍ͦ͒Ύͭ ͒ͦ 
ͤ͊ͣ͊͡Ύ͍͔͊ͤ ͙͙͡ ͨΆͤ͊͡ ͎͊ͯ͋͊͘ ͤ͊ ͎͔ͤͤ͊ͭ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙ΎΦ  

˽ͪͦͣΎͤ͊ͭ͊ ͍ ˨˹˴ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔͎͔͊ͫͤ͘ ͫͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟ ͙ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͔͙ͨͪͦͭͤ͊Σ ͙ͦ͒ͪ͊ͤ͟ ͦͭ ͙ͭͦ͘ ͎͔ͤΦ 
˹͙͔͊ͨͪͣͪΣ ͔͙͙͔ͤͣͭ͘ ͫ͊ ͔ͦͫͦ͋ͤͦ ͙͍͙ͨͦ͒͊ͭ͡ ͤ͊ ͣͯͭ͊ͼ͙͙Σ ͙ͦͭͦ͟ ͊ͫ͘Ύ͎͊ͭ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤͤ͊ͭ͊͟͡ 
͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͍ ͭΎͻͤͦͭͦ ͙͍͊ͭͤͦ͟ ͣΎͫͭͦ όͭΦ͔Φ ͦ͋͊ͫͭͭ͊͡Σ ͦ͟Ύͭͦ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͤ͊ ͔͙ͤͣ͊͘ ͒͊ ͔ͫ 
͍ͫΆ͔ͪ͗ ͫ ͔͎͍͙ͤͦΎ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͔ͤ ͫͯ͋ͫͭͪ͊ͭύΦ ͍́ͦ͊ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͍͔͔͒ͦ͒ ͒ͦ ͙͙͍͙͔ͤ͊ͭͪ͊ͤ͟ ͤ͊ ͔͙ͤͣ͊͘Φ  

ˢ͔͙͔ͭ͡͡ ͤ͊ ͙͍͙͒Ύ ͙ͭͨ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͙ͦ͒ͪ͊ͭ͟ ͨͪͦ͒ͯͭ͟Σ ͔ͤͦ͋ͻ͙ͦ͒ͣ ͊͘ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;ͤ͊ ͙͎͙͋ͦͦ͡;ͤ͊ 
ͺͯͤ͟ͼ͙ΎΦ ˢͦ͟ ͍Ά͙͔ͤͤ͘͟ ͣͯͭ͊ͼ͙Ύ ͍ ͭ͊͟Ά͍ ͔͊͡͡Σ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύͭ͊Σ ͦ͟Ύͭͦ ͚ͭͦ ͙ͦ͒ͪ͊͟Σ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͫ ͎͙͊ͯ͋͘Φ 
˻͋΅͙Ύͭ ͔͙ͭͪͣͤ ͊͘ ͔͙ͭ͘ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͔ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͫΆͫ ͎͊ͯ͋͊͘ ͤ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙ΎΦ ˢͦ͟ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ 
͔͔͙ͨͪͦͣͤͤΎ ͔͊͡͡ ͔ ͤ͊ͨΆͤͦ͡ ͎͔͊ͯ͋ͤ͊͘Σ ͣͯͭ͊ͼ͙Ύͭ͊ ͔ͫ ͙ͤ͊ͪ;͊ ͔͍ͤͯ͊͡ ͣͯͭ͊ͼ͙Ύ όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ ƴǳƭƭύΦ ˢͦ͟ 
ͺͯͤ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͔ ͔͊ͨ͊ͤ͊͘͘Σ ͤͦ ͨͦ͒ ͙͍ͤͦͭͦ ͤ͊ ͔͊͊͡͡ ͦͭ ͙͍͒ ͙ͭͨΣ ͣͯͭ͊ͼ͙Ύͭ͊ ͔ͫ ͙ͤ͊ͪ;͊ ͙͍ͨͪͦͨͯͫ͊͟͡ 
όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ ƭŜŀƪȅύΦ 

˸ͯͭ͊ͼ͙͙͔ͭ ͫΆͫ ͎͊ͯ͋͊͘ ͤ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͫ͊ ͔ͪͼ͔͙͍͙ͫͤΦ ˽͙ͪ ͻ͔͔͙͎͔ͭͪͦͦͭͤ͘ ͙͙͍͙ͤ͒͒Σ  
ͫΆ͒Άͪ͗͊΅ ͔͊͡͡ ͦͭ ͙͍͒ ͙ͭͨ ͙ ͔͊͡͡ ͫΆͫ ͎͊ͯ͋͊͘ ͤ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙ΎΣ ͙͍ͤͦͭͦ ͤ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύ ͤ͊ ͔͊͊͡͡ ͦͭ ͙͍͒ 
͙ͭͨ ;͔ͫͭͦ ͔ ͒ͦͫͭ͊ͭΆ;ͤͦΣ ͊͘ ͒͊ ͙͍͔͔ͨͪͦ͒͘ ͺ͔͙ͤͦͭͨ ͦͭ ͙͍͒ ͙ͭͨΦ ˥͔͔͙ͤͭ;ͤͦ ͍ͭͦ͊ ͙͋ ͔͔͙ͦͨͪ͒ͦ͡͡ 
ͣͯͭ͊ͼ͙Ύͭ͊ ͫΆͫ ͎͊ͯ͋͊͘ ͤ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύ ͊ͭͦ͟ ͔ͪͼ͔͙͍ͫͤ͊Φ 

˹͙͔͊ͨͪͣͪΣ ͣͯͭ͊ͼ͙͙͔ͭ ͍ ͎͔ͤ͊ CFTR ͍ͦ͒Ύͭ ͒ͦ ͙͙ͫͭ͟;ͤ͊ ͺ͙͋ͪͦ͊͘Φ ˥͔ͤΆͭ ͙ͦ͒ͪ͊͟ ͔͙ͨͪͦͭͤΣ ͚ͦͭͦ͟ 
ͺͯͤ͟ͼ͙͙ͦͤͪ͊ ͊ͭͦ͟ ͻ͙͔ͦͪ͒ͤ͡ ͊ͤ͊͟͡ ͤ͊ ͍ͨͦΆͪͻͤͦͫͭͭ͊ ͤ͊ ͔͙͔͙͔ͨͭͤͭ͡ ͔͙ͭ͟͟͡Φ ͙́ͦ͘ ͔͙ͨͪͦͭͤ ͔ ͦͭ 
ͫΆ΅͔͍͔ͫͭͤͦ ͤ͊͘;͔͙͔ͤ ͊͘ ͨͦ͒͒Ά͔ͪ͗͊ͤ ͤ͊ ͋͊͊ͤͫ͊͡ ͤ͊ ͫͦ͡ ͙ ͍ͦ͒͊ ͍ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͭΆ͙͊ͤ͟Σ ͔ͦͫͦ͋ͤͦ ͍ 
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͔͙͔͋ͭ͡ ͍͔͒ͪͦ͋ͦ ͙ ͔ͨ͊ͤͪ͊ͫ͊͟Φ ˹͊͒ нрлл ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͫ͊ ͙͔͙͒ͤͭͺ͙ͼ͙͙ͪ͊ͤ ͍ CFTR ͎͔ͤ͊ ͫ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ 
͔ͺ͔͙ͭ͟ ͍Άͪͻͯ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͔͙ͨͪͦͭͤ͊Φ ˹͚͊-;͔ͫͭ͊ͭ͊ ͣͯͭ͊ͼ͙ΎΣ CрлуŘŜƭΣ ͍͟͡Ό;͍͊ ͔͔͒͡ͼ͙Ύ ͤ͊ ͙ͭͪ 
͔͙ͤͯͦͭ͒͊͟͡Σ ͔ͦͭͦ͟ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͎͊ͯ͋͊͘ ͤ͊ ͺ͔͙͙ͤ͊͊ͤͤ͡͡ ͍ ͙ͨͦ͘ͼ͙Ύ рлуΦ ͙́͊͘ ͣͯͭ͊ͼ͙Ύ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ 
͔͍͙ͤͨͪ͊ͤͦ͡ ͎ͤ͊Ά͍͔͊ͤ ͙ ͭͪ͊ͺ͙͟ ͤ͊ /C¢w ͔͙ͨͪͦͭͤ͊Σ ͔͍ͨͪ͒ͦͭͪ͊ͭΎ͍͚͙͊͟ ͙͎͔͒ͦͫͭ͊ͤͭͦ ͣͯ ͒ͦ 
͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ͭ͊ ͍ͨͦΆͪͻͤͦͫͭΣ ͟Ά͔͒ͭͦ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͙ͨ͘Άͤ͡Ύ͍͊ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͙ͫΦ  

¶ ˸ͯͭ͊ͼ͙͙ ͫ ͙͍͔ͯͫ͊ͤ͡ ͤ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύ όƎŀƛƴ-of-function, GoF): ͣͯͭ͊ͼ͙͙Σ ͙ͨͪ ͙ͦͭͦ͟ ͔͔͙ͨͪͦͣͤͤΎͭ 
͎͔͔ͤͤ ͨͪͦ͒ͯͭ͟ ͙͔͍ͨͪͭ͗͊͊ ͍ͤͦ͊ ͔ͣͦͯ͟͡͡Ύͪͤ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύ ͙͙͡ ͍ͤͦ ͔ͣͦ͒͡ ͤ͊ ͎͔ͤͤ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟ΎΦ 

ˤΆ͔͙ͨͪ͟ ;͔ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͫ ͦ;͍͊͊͟Σ ;͔ ͍͔ͨͦ;͔ͭͦ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ΅͔ ͍͔͒ͦ͒͊ͭ ͒ͦ ͎͊ͯ͋͊͘ ͤ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙ΎΣ ͔ 
͍Άͣͦ͗ͤͦ͘ ͦͭ ͣͯͭ͊ͼ͙Ύͭ͊ ͒͊ ͔ͫ ͨͦͯ͡;͙ ͍ͤͦ͊ ͙ ͍͊͗ͤ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙ΎΦ ˤ ͔͙ͭ͘ ͫͯ͡;͙͊ ͣͯͭ͊ͼ͙Ύͭ͊ ͫΆ͍͒͊͊͘ 
͍ͤͦ ͔͊͡͡Σ ͚ͦͭͦ͟ ͔ ͍ͫΆͪ͊ͤ͘ ͫ ͍ͤͦ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙ΎΦ ˽͙ͪ ͻ͔͔͙͎͔ͭͪͦͦͭͤ͘ ͙͙͍͙ͤ͒͒Σ ͍͙ͤͦΎͭ ͔͊͡͡ ;͔ͫͭͦ ΅͔ 
͙͙͒ͦͣͤͪ͊ ͤ͊͒ ͙͍͙͒Ύ ͙ͭͨ ͔͊͡͡ ͨͦ ͦͭͤͦ΄͔͙͔ͤ ͤ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύͭ͊Φ ͍́ͦ͊ ͦͤ͊͘;͍͊͊Σ ;͔ ͙͙͍͙ͤ͒͒Άͭ ΅͔ 
͙͙ͪ͊͘͘ ͍ͤͦ͊ͭ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙ΎΣ ͍ͫΆͪ͊ͤ͊͘ ͫ ͣͯͭ͊ͼ͙Ύͭ͊ ͊͘ ͙͙͍͔ͨͪ͒ͦ͋͊ͤ ͤ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙ΎΣ ͔ͦͭͦ͟ ΅͔ ͔͔͙ͦͨͪ͒͡ 
ͣͯͭ͊ͼ͙Ύͭ͊ ͊ͭͦ͟ ͒ ͙ͦͣͤ͊ͤͭͤ͊Φ  

˻ͭ ͔͍ͦ͡Όͼ͙ͦͤͤ͊ ͎͔͒ͤ͊͡ ͭͦ;͊͟ ͣͯͭ͊ͼ͙͙͔ͭ ͫ ͙͍͔ͯͫ͊ͤ͡ ͤ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͙͎ͦͫͯͪΎͭ ͤ͊ 
͎͙͙͔ͦͪ͊ͤͣͭ͘ ͎͙͋͊ͦͨͪ͡Ύ͙ͭͤ ;͔͙ͪͭΣ ͙ͦͭͦ͟ ͨͦ͒ͦ͋ͪΎ͍͊ͭ ͦͼ͔͡Ύ͍͔͊ͤͭͦ ͙ ͍Ά͙͍͍ͨͪͦͦ͒ͫͭͦͭͦ͘͘Φ 
˹͙͔͊ͨͪͣͪΣ ͣͯͭ͊ͼ͙͙Σ ͙ͦͭͦ͟ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ͭ ͤ͊ ͎͔͙͔ͨ͊ͭͦͤͭ ͒͊ ͙͔͎͋ͤ͊ͭ͘ ͙͙͔ͣͯͤͤͭ ͎͍͙ͦͭͦͦͪ ͤ͊ 
͎͙͔͙ͦͫͭͦͨͪͣͤ͊͟ ͙͙͡ ͒͊ ͍͔͙ͯ͡;͊ͭ ͭΎͻͤ͊ͭ͊ ͙͙͍ͭͪ͊ͤͫͣͫͤͦͫͭΣ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͍͔͒ͦ͒͊ͭ ͒ͦ ͨͦ-͔ͯͫͨ΄͙ͤ 
͙ͤͺ͔͟ͼ͙͙Φ 

˸ͯͭ͊ͼ͙͙͔ͭ ͫ ͙͍͔ͯͫ͊ͤ͡ ͤ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύͭ͊Σ ͫ͊ ͟͡Ό;͍͙ͦ ͊͘ ͙͔ͪ͊͋ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͪ͊͊͟Φ ͔͙́͘ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͎ͣͦ͊ͭ 
͒͊ ͍ͤ͊ͨͪ͊Ύͭ ͔͙͔ͭͭ͟͟͡ ͨͦ-͙ͫͦͤͤ͟͡ ͒͊ ͫͭ͊ͤ͊ͭ ͍͙ͪ͊ͦ͟Σ ͊͘΅ͦͭͦ ͙͍͙͊ͭͪ͊ͭ͟ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͎͔͙ͤ 
ό͔ͤ͊ͪ;͔͙ͤ ͎͔͙ͦͤͦͤ͟ύ ͙͙͡ ͤ͊ͪͯ΄͍͊͊ͭ ͙͔ͤͦͪͣ͊ͤͭ͡ ͙͎͙ͫͤ͊ͤ͡ ͨͪͦͼ͔͙ͫ ͍ ͔͙͔ͭͭ͟͟͡Φ ͔̉ͫͭͦ ͔ͫͪ΅͊ͤ 
͙͔ͨͪͣͪ ͍͟͡Ό;͍͊ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͍ KRAS ͎ ͔ͤ͊Φ ͙́ͦ͘ ͎͔ͤ ;͔ͫͭͦ ͔ͫ ͔ͨͪͦͣͤΎ ͙ͨͪ ͍͙ͪ͊ͦ͟ ͊͋ͦ͘͡Ύ͍͙͊ͤΎΣ 
͔ͦͫͦ͋ͤͦ ͔͙ͭ͘ ͤ͊ ͔ͨ͊ͤͪ͊ͫ͊͟Σ ͔͔͒͋ͦͭͦ͡ ;͔͍ͪͦ ͙ ͔͙͔͋ͭ͡ ͍͔͒ͪͦ͋ͦΦ ˽͔͙͔ͪͦͣͤͭ ͍ KRAS ͦ ͙͍͔͋ͤͦͤͦ͟ 
͍͟͡Ό;͍͊ͭ ͔͙͙͒ͤ;͙ͤ ͔͙͙ͤͯͦͭ͒ͤ͟͡ ͔͙ͨͪͦͣͤΣ ͙ͦͭͦ͟ ͍ͦ͒Ύͭ ͒ͦ ͙͙͔͙͙͊ͣͤͦͫͤͤ͟͡ ͔͙͊ͣͤ͘ ς ͚ͤ͊-
;͔ͫͭͦ ͎͙͡ͼ͙ͤ ͔ͫ ͔͊ͣͤ͘Ύ ͦͭ ͍͙͊ͤ͡ ͍ ͙ͨͦ͘ͼ͙Ύ мн όDƭȅмн±ŀƭύΣ ͙͙͡ ͦͭ ͊ͫͨ͊ͪͭ͊ͭ ͍ ͙ͨͦ͘ͼ͙Ύ мн 
όDƭȅмн!ǎǇύΣ ͙͙͡ ͎͙ͯͭ͊ͣͤ͡ ͔ͫ ͔͊ͣͤ͘Ύ ͦͭ ͔͍͡ͼ͙ͤ ͤ͊ ͙ͨͦ͘ͼ͙Ύ см όDƭƴсм[ŜǳύΦ ͔͙́͘ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ 
ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͊ͪ͊ͭ͟ ͔͙ͨͪͦͭͤ͊ Y-wŀǎ ͒͊ ͋Ά͔͒ Ϧ͍͟͡Ό;͔ͤϦ ͔ͨͪ͘ ͼΎͦͭͦ͡ ͍͔͔ͪͣΣ ͙͒ͦͪ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͔ͤ ͭͪΎ͍͋͊ 
͒͊ ͋Ά͔͒Φ ˻͙͍͔͋ͤͦͤͦ͟ Y-wŀǎ ͔ͫ ͙͍͙͊ͭͪ͊͟ ͫ͊ͣͦ ͍ ͎͍ͦͭͦͦͪ ͤ͊ ͙͎͙ͫͤ͊͡ ͊͘ ͔ͪ͊ͫͭ͗Φ ˹ͦ ͫ ͔͙ͭ͘ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ 
K-wŀǎ ͙͎͙͙ͫͤ͊ͪ͊͘͡ ͔͔ͤͨͪ͟Άͫͤ͊ͭͦΣ ͫΎ͊͟΄ ͔ ͔͊ͫ͒ͤ͊͘͡ ͍ ͙ͨͦ͘ͼ͙Ύ Ϧ͍͟͡Ό;͔ͤͦϦΦ ͙́ͦ͘ ͨͦͫͭͦΎ͔ͤͤ 
͙͎ͫͤ͊͡ ͍͊͊͘͟ ͤ͊ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡ ͒͊ ͨͪͦ͒Ά͙͗͡ ͒͊ ͔ͪ͊ͫͭ ͙ ͒͊ ͔ͫ ͔͙͒͡Σ ͙͒ͦͨͪͤ͊ͫΎ͚͙͟ ͊͘ ͍͙͙͔ͪ͊ͭͭͦ͘ ͙ 
͔͙͔ͪ͊ͨͪͦͫͭͪ͊ͤͤͭͦ͘ ͤ͊ ͪ͊͟Φ 

¶ ˸ͯͭ͊ͼ͙͙ ͫ ͙͒ͦͣͤ͊ͤͭͤͦ-͙ͦͭͪͼ͔͔͊ͭͤ͡ ͔ͺ͔ͭ͟Υ ͣ ͯͭ͊ͼ͙͙Σ ͙ͨͪ ͙ͦͭͦ͟ ͎͔͙ͤͤΎͭ ͨͪͦ͒ͯͭ͟ ͙͔͍ͨͪͭ͗͊͊ 
͔͔ͨͪͦͣͤͤ͊ ͔ͣͦͯ͟͡͡Ύͪͤ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙ΎΣ ͦ͟Ύͭͦ ͔͚͍͒ͫͭ͊ ͎͙͙͊ͤͭ͊ͦͤͫͭ;ͤͦ ͤ͊ ͤͦͪͣ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͍͔͙ͪͫΎ ͤ͊ 
͔͙ͨͪͦͭͤ͊ ͦͭ ͙͍͒ ͙ͭͨΦ  

͍́ͦ͊ ;͔ͫͭͦ ͔ͫ ͫͯ͡;͍͊Σ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͔͙͙͔ͨͪͦͭͤͭ ͤͦͪͣ͊ͤͦ͡ ͺͯͤ͟ͼ͙͙ͦͤͪ͊ͭ ͊ͭͦ͟ ;͊ͫͭ ͦͭ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡Φ ˴͎ͦ͊ͭͦ 
͔͙͒ͤ ͔͙ͨͪͦͭͤ ͍ ͔ͦͣͨͫ͊͟͟͡ ͔ ͔͔ͨͪͦͣͤͤ ;͔ͪ͘ ͣͯͭ͊ͼ͙ΎΣ ͍ͭͦ͊ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͤ͊ͪͯ΄͙ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ 
ͼ͔͙͡Ύ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡Φ ˹͙͔͊ͨͪͣͪΣ ͙ͭͯͣͦͪͤΎͭ ͔͔ͫͯͨͪͫͦͪͤ ͎͔ͤ TP53 ͟ ͙ͦ͒ͪ͊ ͔͙ͨͪͦͭͤ͊ ǇроΣ ͚ͦͭͦ͟ ͙͎͔ͪ͊ 
͙͙ͪͭ͟;ͤ͊ ͪͦ͡Ύ ͍ ͔͎͙͔ͪͯͪ͊ͤͭͦ͡ ͤ͊ ͔ͭ͟͡Ά;͙ͤΎ ͔ͪ͊ͫͭ͗ ͙ ͔͍ͨͪ͒ͦͭͪ͊ͭΎ͍͔͊ͤͭͦ ͤ͊ ͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ 
͙ͭͯͣͦͪΦ ˹Ύ͙ͦ͟ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͍ TP53 ͙͍͔ͨͪͦ͗͒͊ͭ͘ ͙͒ͫͺͯͤ͟ͼ͙͙ͦͤ͊ͤ͡ Ǉро ͔͙͙ͨͪͦͭͤΦ ͔͙́͘ ͙ͣͯͭ͊ͤͭͤ 
͔͙͙ͨͪͦͭͤ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͔ͫ ͍ͫΆͪ͗͊ͭ ͫ ͙ͤͦͪͣ͊ͤ͡Ύ ό͙͍͒ ͙ͭͨύ ͔͙ͨͪͦͭͤ ǇроΣ ͔͍ͨͪ͒ͦͭͪ͊ͭΎ͍͚͙͊͟ 
͔ͺ͔͙͍ͭͤͦͭͦ͟ ͣͯ ͙ͨ͘Ά͔͙͔ͤͤ͡ ͤ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύͭ͊Φ ˤ ͔ͪͯͭ͊ͭ͘͡ ͤ͊ ͍ͭͦ͊ ͙ͭ͊͘ ͔ͤ͊ͣͫ͊ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ 
͔͔͎͙ͤͪͯͪ͊ͤ͡ ͔ͭ͟͡Ά;͔ͤ ͔ͪ͊ͫͭ͗Σ ͔ͦͭͦ͟ ͙͒ͦͨͪͤ͊ͫΎ ͊͘ ͍͙͙͔ͪ͊ͭͭͦ͘ ͤ͊ ͪ͊͟Φ 

3.2. ˿͙ͨͦͤͭ͊ͤͤ ͙ ͙ͤ͒ͯͼ͙͙ͪ͊ͤ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ 

3.2.1. ˿͙͔ͨͦͤͭ͊ͤͤͭ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͫ͊ ͔͍͙͔ͫ͒ͫͭ͡ ͤ͊ ͔͔͍͔͙ͫͭͫͭͤ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͙ͤ ͫΆ͙͙͋ͭΎ 

¶ ˥͔ͪ΄͙͟ ͙ͨͪ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊  
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˽͙ͪ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ΎΣ ˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͙͙͊ͭ͊ͪ͊͘͟͡ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͎͔ͪ΄ͤ͊ ͋͊͊͘ ͍ 
͙͔͙ͨͦͤͯͦͭ͒ͤ͊ͭ͊͟͡͡ ͍͔͙͎ͪ͊ ͙ ͍Ά͙͍͔ͤ͊ͤ͘͟ ͤ͊ ͭͦ;͍ͦ͊͟ ͣͯͭ͊ͼ͙͙Φ ˤ ͒ͦͨΆ͔͙͔ͤͤ͡Σ ͎͔ͪ΄͙͔ͭ͟ ͙ͨͪ 
͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͫΆ΅ͦ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͙ͨͪ;͙ͤΎͭ ͙͔ͤͫͪͼ͙͙ ͙ ͔͔͒͡ͼ͙͙Σ ͊ͭͦ͟͟ ͙ ͙͔͒ͯ͋ͪ͊ͤ͡ ͤ͊ ˨˹˴ ͔͎͔͙ͫͣͤͭΦ 

¶ ͍͔͙́͊ͭͦͣͪ͊͘ͼ͙Ύ ͤ͊ ˨˹˴ 

ˢ͘ ͙͔ͦͭͤͭ ͙͋͊͘ ͤ͊ ˨˹˴ ͙ͣ͊ͭ ͫͨͦͫͦ͋ͤͦͫͭͭ͊ ͍͔͔ͪͣͤͤͦ ͒͊ ͔͙͍ͨͪͣͤ͊͊ͭ ͍ ͔͙͍͙͊ͭͪͤ͊ͭͤ͡ ͺ͙ͦͪͣΣ 
͔ͤ͊ͪ;͔͙ͤ ͍͔͙ͭ͊ͭͦͣͪΦ ˢ͔͙͒ͤͤΆͭ όˢύ ͙ ͼ͙͙ͭͦͤ͘Άͭ ό˿ύ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͔͍ͨͪ͟͡Ό;͍͊ͭ ͔ͣ͗͒ͯ ͙͊ͣͤͦ 
ό͙ͫͭ͊ͤ͒͊ͪͭͤύ ͙ ͙͙ͣͤͦ ͺ͙ͦͪͣΦ ˥͙ͯ͊ͤͤΆͭ (G) ͙  ͙͙ͭͣͤΆͭ (T) ͣ ͎ͦ͊ͭ ͒͊ ͔͍ͨͪ͟͡Ό;͍͊ͭ ͔ͣ͗͒ͯ ͔ͭͦ͟ 
όͫͭ͊ͤ͒͊ͪͭͤ͊ύ ͙ ͔ͤͦͤ͊͡ ͺͦͪͣ͊Φ ͔͙́͘ ͔͙͍͙͊ͭͪͤ͊ͭͤ͡ ͺ͙ͦͪͣ ͔ͫ ͙ͪ͊͘͡;͍͊͊ͭ ͨͦ ͤ͊;͙ͤ͊Σ ͨͦ ͚ͦͭͦ͟ 
͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͭ͘ ͍͙ͦ͒ͦͪͦ͒ͤ ͍ͪΆ͙͘͟Σ ͭ͊͊͟ ;͔ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͔͔͙ͦͣͨͣͤͭͪ͊ͭ͟͡ ͔͍͙ͤͨͪ͊ͤͦ͡ ͫ ͎͙͒ͪͯ ͙͋͊͘Φ 
˴͎ͦ͊ͭͦ ͔͙͊͒ͤͤΆͭ (A) ͔  ͍ ͍ͫͦΎͭ͊ ͙͙ͣͤͦ ͺͦͪͣ͊Σ ͚ͭͦ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔͔͙ͦͣͨͣͤͭͪ͊͟͡ ͫ ͼ͙͙ͭͦͤ͘ (C) ͍ ͔ͣͫͭͦ 
ͫ ͙͙ͭͣͤ ό́ύΦ ˴͎ͦ͊ͭͦ ͎͙ͯ͊ͤͤΆͭ (G) ͔  ͍ ͍ͫͦΎͭ͊ ͔ͤͦͤ͊͡ ͺͦͪͣ͊Σ ͚ͭͦ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔͔͙ͦͣͨͣͤͭͪ͊͟͡ ͫ ͙͙ͭͣͤ 
(T) ͍ ͔ͣͫͭͦ ͫ ͼ͙͙ͭͦͤ͘ (C)Φ ͍͔͙͔́͊ͭͦͣͪͤͭ ͨ ͔͙ͪͦͣͤ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͫ͊ ͍͔͔͙ͪͣͤͤΦ ˿͔͒͡ ͊ͭͦ͟ ͋͊͊ͭ͊͘ ͔ͫ 
͍Ά͔ͪͤ ͍ ͤͦͪͣ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͙ͫ ͺͦͪͣ͊Σ ͭΎ ͍ͦͭͤͦͦ ΅͔ ͔͍ͫ͒͊͡ ͍͙ͨͪ͊͊ͭ͊͡ ͊͘ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ ̂ͦͭͫΆͤ-˴͙ͪ͟Φ 
˹ͦ ͊ͦ͟ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ͫͭΆ͙ͨΣ ͒ͦ͊ͭͦ͟ ͋͊͊ͭ͊͘ ͔ ͍ ͍͔ͭ͊ͭͦͣͪͤ͊ ͺͦͪͣ͊Σ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͫ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ 
͎͔ͪ΄͊͟Σ ͔ͦͭͦ͟ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͣͯͭ͊ͼ͙ΎΦ 

˹͙͔͊ͨͪͣͪΣ ͊ͦ͟ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͔ͫ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͪΎ͒͊ͭ͊͟ ͙͙ͣͤͦ ͺͦͪͣ͊ ͤ͊ ͔͙͊͒ͤͤ ό!ύΣ 
ͦ͋ͦͤ͊͘;͔ͤ͊ ͊ͭͦ͟ !ϝΣ ͭΎ ΅͔ ͔ͫ ͍ͫΆ͔ͪ͗ ͫ ͼ͙͙ͭͦͤ͘ ό/ύΣ ͍͔ͣͫͭͦ ͫ ͙͙ͭͣͤ ό¢ύ ό͙͎̅ͯͪ͊ оΦп)Φ ͍́ͦ͊ ͍͙ͦ͒ 
͒ͦ ͔ͤͫΆ͍͔͍͙͔ͦͭͭͫͭ ͍ ͔͒ͤ͊ ͦͭ ͍͔͔͒ͭ ͍͙͔͙͙ͤͦͦͫͤͭͪ͊ͤ͘ ˨˹˴ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡Υ ͍ ͔͒ͤ͊ͭ͊ ˨˹˴ ΅͔ 
͙ͨͪͫΆ͍ͫͭ͊ ͍͚͒ͦ͊ͭ͊͟ !-¢Σ ͊ ͍ ͎͒ͪͯ͊ͭ͊ ˨˹˴ ͤ͊ ͫΆ͍͔͍ͦͭͭͫͭ͊΅͊ͭ͊ ͙ͨͦ͘ͼ͙Ύ ΅͔ ͙ͨͪͫΆ͍ͫͭ͊ ͍͚͒ͦ͊ͭ͊͟ 
A*-/Φ ˽͙ͪ ͔͍ͫ͒͊͡΅͊ͭ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͼ͙͙ͭͦͤ͘Άͭ ό/ύΣ ͚ͦͭͦ͟ ͔ ͙͋͡ ͍͟͡Ό;͔ͤ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ 
͔͙ͨͪ͒΄ͤ͊ͭ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ΎΣ ΅͔ ͔ͫ ͍ͫΆ͔ͪ͗ ͍͙ͨͪ͊ͤͦ͡ ͫ ͎͙ͯ͊ͤͤ όDύΣ ͍͚͙ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘͟ ͍͙ͨͪ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͍͚͒ͦ͊͟ 
C-DΦ ˸͔͍͔͔͗͒ͯͪͣͤͤͦ ͔͙͊͒ͤͤΆͭ (A) ̈́ ͔ ͔ͫ ͍Ά͔ͪͤ ͍ ͍ͫͦΎͭ͊ ͤͦͪͣ͊ͤ͊͡ ͙͊ͣͤͦ ͺͦͪͣ͊ ό!ύ ͙ ΅͔ ͔ͫ 
͍ͫΆ͔ͪ͗ ͍͙ͨͪ͊ͤͦ͡ ͫ ͙͙ͭͣͤ ό¢ύΦ ˤ ͔ͪͯͭ͊ͭ͘͡Σ ͔ͫ͒͡ ͍ͭͦͪ͊ͭ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ΎΣ ͍ ͔͒ͤ͊ ͦͭ ;͔͙͙͔ͭͪͭ 
͍͙͔͙͙ͤͦͦͫͤͭͪ͊ͤ͘ ˨˹˴ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡ ͤ͊ ͔͒͊͒ͤ͊ͭ͊ ͙ͨͦ͘ͼ͙Ύ ͍ ˨˹˴ ΅͔ ͙ͣ͊ ͍͚͒ͦ͊ͭ͊͟ /-DΣ ͍͔ͣͫͭͦ ˢ-
́Φ ˤΆ͙ͤͤ͊͊͘͟͡ ͔ ͣͯͭ͊ͼ͙Ύ - ͙ͭͪ͊ͤ͘ͼ͙Ύ ͤ͊ ͔͙͊͒ͤͤ ό!ύ ͤ͊ ͙͍͙͒Ύ ͙ͭͨ ͍ ͎͙ͯ͊ͤͤ όDύ ͙ͨͪ ͙ͣͯͭ͊ͤͭͤΎ 
͙ͭͨΦ 

       
͙͎̅ͯͪ͊ оΦпΦ ́ ͍͔͙͊ͭͦͣͪ͊͘ͼ͙Ύ ͤ͊ ˨˹˴ 

 

¶ ͙͙̆ͣ;͙ͤ ͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙͙ ͤ͊ ͔͙͙͔ͤͯͦͭ͒ͭ͟͡ ͙͔͒ͪͭͤͦ͟ ͔ͨͪͦͣͤΎͭ ͔͒ͤ͊ ͋͊͊͘ ͍ ͎͒ͪͯ͊ ͋͊͊͘Υ 
- ˨͔͙͙͔ͨͯͪͤͪ͊ͤΥ ́ͦ;ͤͦ ͊ͭͦ͟͟ ͍ͫΎ͊͟ ͎͒ͪͯ͊ ͔ͣͦͯ͊͟͡͡ ͍ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡Σ ˨˹˴ ͔͔ͤͨͪ͟Άͫͤ͊ͭͦ 
͔ͨͪͭΆͪͨΎ͍͊ ͔͙ͭͪͣ;͙ͤ ͫ͋͡ΆͫΆͼ͙ ͫ ͎͙͒ͪͯ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡Σ ;͔ͫͭͦ ͍͔ͦ͒΅͙ ͒ͦ ͙ͫͨͦͤͭ͊ͤͤ ͻ͙͙ͣ;͔͙ͫ͟ 
͔͙ͨͪͦͣͤ ͍ ˨˹˴Φ ˨͔͙͙͔ͨͯͪͤͪ͊ͤͭͦ ͍Ά͙͍ͤ͊͘͟Σ ͎ͦ͊ͭͦ͟ b-͎͙͙ͦ͒ͤ͊ͭ͊͘͟͡ ͍ͪΆ͊͘͟ ͔ͣ͗͒ͯ 
͙͍ͨͯͪͤͦ͊ͭ͊ ͋͊͊͘ ͙ ͔͙͙͒ͦͫͪ͋ͦ͊ͭ͊͘͘͟ ͍ ͎ͪΆ͋ͤ͊͊͟ ͤ͊ ˨˹˴ ͔ͫ ͻ͙͙͙͒ͪͦͪ͊͘͡ όͪ͊͘͟Ά͍ͫ͊ύΣ 
͍ͦͫͭ͊Ύ͚͙͟ ͙͍͊ͨͯͪͤͦͦ ͣΎͫͭͦΣ ͟Ά͔͒ͭͦ ͙͍ͨͯͪͤͦ͊ͭ͊ ͋͊͊͘ ͔ ͙͋͊͡Φ ͍́ͦ͊ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤ͘ ͤ͊ 
͙͍͊ͨͯͪͤͦͦ ͣΎͫͭͦΣ ͟Ά͔͒ͭͦ ͙͍ͨͫ͊͡ ͙͍ͨͯͪͤͦ͊ ͋͊͊͘Σ ͔͋͘ ͒͊ ͔ͫ ͤ͊ͪͯ΄͍͊͊ ͊͘ͻ͊ͪͦͦ͘-ͺͦͫͺ͙͊ͭͤΎ 
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͔͔ͫͭ͟͡Φ ˨͔͙͙͔ͨͯͪͤͪ͊ͤͭͦ ͔ ͍͙͒ ͫͨͦͤͭ͊ͤͤ͊ ͣͯͭ͊ͼ͙ΎΣ ͦ͟Ύͭͦ ͊ͦ͟ ͔ͤ ͋Ά͔͒ ͍͔ͨͦͨͪ͊ͤ͊ ͔ͣͦ͗ ͒͊ 
͍͔͔͒ͦ͒ ͒ͦ ͎͔ͪ΄͙͟ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ˨˹˴ ό͙͎̅ͯͪ͊ оΦ р).  !͔͙͒ͤͤΆͭ ͔ͫ ͍ͣΆ͍͊͟ ͨͦ-
;͔ͫͭͦ ͔ͫͪ΅ͯ ͙͍͊ͨͯͪͤͦͦ ͣΎͫͭͦΣ ͦͭͦͦͭͦ͟͟͡ ͎͙͔͒ͪͯͭ ͔͙͙ͤͯͦͭ͒͟͡Φ 
 

 
   ̅ ͙͎ͯͪ͊ оΦрΦ ˨ ͔͙͙͔ͨͯͪͤͪ͊ͤ ͤ͊ ˨˹˴ 

- ˨͔͙͙͔͊ͣͤͪ͊ͤ͘Υ ˨͎ͪͯ͊ ;͔ͫͭͦ ͔ͫͪ΅͊ͤ͊ ͔ͪ͊͟ͼ͙Ύ ͔ ͫͨͦͤͭ͊ͤͤ͊ͭ͊ ͎͊ͯ͋͊͘ ͤ͊ ͙͎͊ͣͤͦͪͯͨ͊ ς 
͔͙͙͔͒͊ͣͤͪ͊ͤ͘Φ ˹͚͊-;͔ͫͭͦ ͔ͫ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ͔͙͙͔͒͊ͣͤͪ͊ͤ͘  ͤ͊ ͼ͙͙ͭͦͤ͘ (C)Σ ͙ͨͪ ͔ͦͭͦ͟ ͔ͫ 
ͨͦͯ͡;͍͊͊ ͯͪ͊ͼ͙͡ ό¦ύΣ ͚ͦͭͦ͟ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͔ͫ ͙ͤ͊ͣͪ͊ ͫ͊ͣͦ ͍ ˾˹˴Φ ˨͔͙͙͔͊ͣͤͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ 
ͼ͙͙ͭͦͤ͊͘ (C) ͨ ͔͎ͪ͒͊͊͡ ͦ͋Ύ͔͙͔ͫͤͤ ͊͘΅ͦ ˨˹˴ ͫΆ͒Άͪ͗͊ ͙͙ͭͣͤ (T) ͍ ͔ͣͫͭͦ ͯͪ͊ͼ͙͡ (U) - ͊ ͦ͟ ˨˹˴ 
ͫΆ͒Άͪ͗͊΄͔ ͯͪ͊ͼ͙͡ (U)Σ ͎͍ͭͦ͊͊ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡ ͔ͤ ͙͋ ͎ͣͦ͊͡ ͒͊ ͙ͪ͊͘͡;͙ ͯͪ͊ͼ͙͡ (U)Σ ͨͦͯ͡;͔ͤ ͙ͨͪ 
͔͙͙͔͒͊ͣͤͪ͊ͤ͘ ͤ͊ ͼ͙͙ͭͦͤ͘ (C)Σ ͦͭ ͯͪ͊ͼ͙͡ (U)Σ ͚ͦͭͦ͟ ͤͦͪͣ͊ͤͦ͡ ͙͋ ͙ͨͪͫΆ͍ͫͭ͊͡ ͍ ˨˹˴Φ 

ˤ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡ ͔ ͍Άͣͦ͗ͤͦ͘ ͫΆ΅ͦ ͭ͊͊͟ ͒͊ ͤ͊ͫͭΆ͙ͨ ͙ ͔͙͙͔͒͊ͣͤͪ͊ͤ͘ ͤ͊ р-͔͙ͣͭ͡ ͼ͙͙ͭͦͤ͘ ό5mC), 
͔ͦͭͦ͟ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤ͘ ͤ͊ ͙͙ͭͣͤ όT)Φ ́Ά͚ ͊ͭͦ͟ ͚ͭͦ ͔ ͔ͤͦͪͣ͊ͤ͡ ͔ͦͣͨͦͤͤͭ͟ ͤ͊ ˨˹˴Σ ͍ͭͦ͊ 
ͫΆ͍͒͊͊͘ ͔ͨͪͦ͋ͣ͡ ͊͘ ͍ͨͦͨͪ͊Ύ΅͙͔ͭ ͔͙͙ͤͣ͘Σ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ ͔ͭ ͔ͤ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͔͔ͦͨͪ͒͡Ύͭ ͦ͟Ύ ͦͭ ͍͔͔͒ͭ 
͙͋͊͘ ͤ͊ ˨˹˴ ͍͔͙͎͙ͪ ͔ ͔͍͙ͤͨͪ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͋͊͊͘ ό5m/ ͙͙͡ ́ύΦ ˽͙ͦͪ͊͒ ͙ͭ͊͘ ͙ͨͪ;͙ͤ͊ ͔͙͙͙͔ͣͭͪ͊ͤͭ͡ 
ͼ͙͙͍͙ͭͦͤͦ͘ ͙͋͊͘ ͫ͊ ͙ͫͦͤͤ͟͡ ͒͊ ͫΆ͍͒͊͊ͭ͘ ͎͔ͦͪ΅͙ ͭͦ;͙͟ ͊͘ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͍ ͎͔͙͔ͤͦͣͭΦ 

¶ ˻͍͔͋ͪ͊ͯ͊ͤ͘ ͤ͊ ͍͙ͫͦ͋ͦ͒ͤ ͙͙ͪ͊͒͊͟͡ 

˿͍͙͔ͦ͋ͦ͒ͤͭ ͙͙ͪ͊͒͊͟͡ ͫ͊ ͔͙͙ͤͫͭ͊͋ͤ͡ ͙͊ͭͦͣ ͙͙͡ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡Σ ͻ͔͙͙͊ͪ͊ͭͪͪ͊͘͟΅͙ ͔ͫ ͫ ͔͍͔͙ͤͫ͒ͦͤ 
͔͔͙ͭͪͦͤ͟͡ ͍ ͚ͤ͊-͍Άͤ΄͙ͤΎ ͙ͫ ͔͔͔ͭͪͦͤͤ͟͡ ͚ͫͦ͡Σ  ͙ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͙͍͔ͨͪͦ͗͒͊ͭ͘ ͔͔͍͔ͫͭͫͭͤͦ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ 
͔ͭ͟͡Ά;͙ͤΎ ͔͙ͣͭ͊͋ͦ͘͡Άͣ ͙ ͙͙͔ͣͯͤͤͭ ͙͔͙ͫͫͭͣͤ ͔ͪ͊͟ͼ͙͙Φ ˨ͦ͊ͭͦ͟ ͍ ͙͙ͤͫ͟ ͦͤ͟ͼ͔ͤͭͪ͊ͼ͙͙ ͔ͭ 
͙͎ͪ͊Ύͭ ͔ͨͦͤ͊͘͡ ͪͦ͡Ύ ͊ͭͦ͟ ͋ͦͪ͋͊ ͫ ͙ͤͺ͔͟ͼ͙͙ ͙ ͯ;͙͔͊ͫͭ ͍ ͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ͭ͊ ͙͎͙ͫͤ͊͊͘͡ͼ͙Ύ, 
͔͔ͨͪͦͣͪͤͦͭͦ͟ ͙ͣ ͙ͨͪͫΆ͍͙͔ͫͭ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͍͔͔͒ͦ͒ ͤ͊͘;͙͔͙ͭͤ͡ ͔͙ͣͦͯͤ͟͡͡ ͍͔͙ͯͪ͗͒͊ͤΎ ͙ ͒͊ ͎͙ 
͔͍ͨͪΆ͔ͪͤ ͍ ͎͔͙ͣͯͭ͊ͤͤ  ͺ͙͊ͭͦͪ͟. ˤ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͙͔ͤͭ ͙͔͙ͫͫͭͣ ͍͙͔ͫͦ͋ͦ͒ͤͭ ͙͙ͪ͊͒͊͟͡ ͊ͭͦ͟ 
͔͙͙ͫͯͨͪͦͫ͒ͤ͟ ͔ͭ ͙͙͊ͤͦͤ (·O2

ҍ) ͙  ͻ͙͙͙͒ͪͦͫͤ͟͡ ͙͙ͪ͊͒͊͟͡ (·OH) ͣ ͎ͦ͊ͭ ͒͊ ͍͙͔͚͍͊ͣͦ͒ͫͭ͊ͭ͘ ͫ ˨˹˴Σ 
͔ͨͦͭͤͼ͙͊ͤͦ͡ ͔͙͍͙͍͚͙ͨͪ͒͊͘͟͟ ͔ͭ͟͡Ά;͙ͤ ͣͯͭ͊ͼ͙͙Σ ͊ͭͦ͟͟ ͙ ͫ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ ͙ ͙͙͙ͨ͒͡ΣΦ  

˻͎͙ͪ͊ͤͣ͘Άͭ ͎ͪ͊ͨͦ͊͊͘͡ ͫ ͔͔͍͔͙ͫͭͫͭͤ ͊͘΅͙͙ͭͤ ͔ͣͻ͙͙͊ͤͣ͘Σ ͍͟͡Ό;͙͔ͭͤͦ͡ ͔͙͙ͤͣ͘ ͊ͭͦ͟ 
͔͙ͫͯͨͪͦͫ͒͟ ͙͒ͫͣͯͭ͊͊͘Σ ͊͘ ͔͙͙͔ͤͯͭͪ͊ͪ͊ͤ͘͡ ͤ͊ ͍͙͔ͫͦ͋ͦ͒ͤͭ ͙͙ͪ͊͒͊͟͡ ͙ ͨͦ͒͒Ά͔ͪ͗͊ͤ ͤ͊ ͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ 
ͻ͔ͦͣͦͫͭ͊͊͘Φ ˤΆ͔͙ͨͪ͟ ͍ͭͦ͊Σ ͍Άͤ΄͙ͤ ͺ͙͊ͭͦͪ͟ ͊ͭͦ͟ ͙ͪ͊͒͊ͼ͙ΎΣ ͊ͣ͘ΆͪͫΎ͍͔͊ͤ ͙ ͤ͊;͙ͤ ͤ͊ ͙͍͗ͦͭ 
͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͍͔͙ͯ͡;͊ͭ ͙͍͍ͨͪͦͦ͒ͫͭͦͭͦ͘ ͤ͊ ͍͙ͫͦ͋ͦ͒ͤ ͙͙ͪ͊͒͊͟͡ ͍ͦͭΆ͒ ͊ͨ͊͟ͼ͙͔ͭͭ͊ ͤ͊ ͭΎͦͭͦ͡ ͊͘ 
͔͙ͤͯͭͪ͊͊͘͡ͼ͙ΎΦ 

¶ ˽͔͔͍͔ͪͣͫͭ͊ͤ ͤ͊ ͍͙͙ͨͦ͒͗ͤ ͔͔͔͙ͣͤͭ͡ ό͙ͭͪ͊ͤͫͨͦͦͤ͘ύ 
͙͔́ͪ͊ͤͫͨͦͦͤͭ͘ ͫ͊ ͙͙ͣͦ͋ͤ͡ ͎͔͔͙ͤͭ;͙ͤ ͔͔͔͙ͣͤͭ͡Σ ͙ͫͨͦͫͦ͋ͤ ͒͊ ͔ͨͪͦͣͤΎͭ ͙ͨͦ͘ͼ͙Ύͭ͊ ͙ͫ ͍ 
͎͔ͤͦͣ͊Σ ͙͎͔͚͙ͪ͊͟ ͤ͊͘;͙͔ͭͤ͊͡ ͪͦ͡Ύ ͍ ͎͔͔͙ͤͭ;͙͔ͤͭ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͙ ͎͔ͤͦͣͤ͊ͭ͊ ͔͍ͦ͡Όͼ͙ΎΦ ¢Ŝ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ 
͙ͤ͒ͯͼ͙ͪ͊ͭ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ;͔ͪ͘ ͍͒͊ ͍͙ͦͫͤͦͤ ͔ͣͻ͙͊ͤͣ͊͘Υ ͙͔͒ͪͭͤͦ͟ ͔ͨͪ͟Ά͍͔ͫ͊ͤ ͤ͊ ˨˹˴ 
͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͊͡͡Σ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͔ͫ ͍ͣΆͤ͊ͭ͟ ͍ ͍͙ͤͦ ͎͔͙ͤͦͣͤ ͔͔͙ͣͫͭͦͨͦͦ͗ͤ͡ΎΣ ͙͙͡ ͨͪͦͣΎͤ͊ ͤ͊ 
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͎͔ͤͤ͊ͭ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύ ;͔ͪ͘ ͍Ά͍͔͔͗͒͊ͤ ͙͙͡ ͙ͣͦ͒ͺ͙ͼ͙͔ͪ͊ͤ ͤ͊ ͎͔͔͙ͤͭ;͙ͤ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ 
͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Φ 

3.2.2. ˮͤ͒ͯͼ͙͙͔ͪ͊ͤͭ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͍Ά͙͍ͤ͊ͭ͘͟ ͨͦ͒ ͍Ά͔͚͍͙͔͒ͫͭ͘ ͎͔͙ͣͯͭ͊ͤͤ ͺ͙͊ͭͦͪ͟ 

¶ ˯͙͙ͦͤͪ͊͘΅ͦͭͦ ͡Ά;͔͙͔ͤ  
˯͙͙ͦͤͪ͊͘΅ͦͭͦ ͡Ά;͔͙͔ͤ ͔ͫ ͫΆ͙ͫͭͦ ͦͭ ͔͔͎͙͙ͭͪͦͣ͊ͤͭͤ͟͡ ͍Ά͙ͤ͡ ͙͙͡ ͙ͫͯ͋͊ͭͦͣͤ ;͙͊ͫͭͼ͙Σ ͙ͦͭͦ͟ 
͙ͣ͊ͭ ͒ͦͫͭ͊ͭΆ;ͤ͊ ͔͔͎͙ͤͪΎΣ ͊͘ ͒͊ ͚͙͙ͦͤͪ͊ͭ͘ ͙͊ͭͦͣ ͙͙͡ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡ ;͔ͪ͘ ͔ͦͭ͒͡Ύ͔ͤ ͤ͊ ͔͔͙ͭͪͦͤ͟͡ 
ͦͭ ͭΎͻ ͊ͭͦ͟ ͨͦ ͙ͭͦ͘ ͤ͊;͙ͤ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔͙͍͙ͨͪ͒͊͘͟ ͔͙ͨͪͦͣͤ ͍ ͻ͙͙ͣ;͙͔ͤͭ ͙ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͙͔ͤͭ ͍͚͍ͫͦͫͭ͊ 
ͤ͊ ͍͔΅͔͍ͫͭ͊ͭ͊Φ ˤ͙͍͔͒ͦ ͚͙͙ͦͤͪ͊͘΅͊ ͙ͪ͊͒͊ͼ͙ΎΥ ͊͡ͺ͊ όʰύ ;͙͊ͫͭͼ͙ - ͫΆͫͭͦΎͭ ͔ͫ ͦͭ ͍͒͊ ͨͪͦͭͦͤ͊ ͙ 
͍͒͊ ͔ͤͯͭͪͦͤ͊ όͨͦ ͫΆ΅͔͍ͫͭͦ Ύ͒ͪͦ ͤ͊ ͻ͔͙͚͡ύΣ ͎͔͙ͦͣ͡ ͙ ͔͙ͭ͗͟Σ ͙ͨͦͪ͊͒ ͔ͦͭͦ͟ ͙ͣ͊ͭ ͙ͤͫ͊͟ 
͙͍ͨͪͦͤ͊͟΅͊ ͫͨͦͫͦ͋ͤͦͫͭΤ ͔͋ͭ͊ όʲύ ;͙͊ͫͭͼ͙ - ͫΆͫͭͦΎͭ ͔ͫ ͦͭ ͍͙͔͔͎͙͚͙ͫͦͦͤͪͤ͟Σ ͋Ά͍͙͔ͪͦ͒͗͘΅͙ ͔ͫ 
͔͔͙ͭͪͦͤ͟͡ ͙͙͡ ͙͙ͨͦͭͪͦͤ͘ ͙ ͙ͣ͊ͭ ͨͦ-͎ͦ͡Ύͣ͊ ͙͍ͨͪͦͤ͊͟΅͊ ͫͨͦͫͦ͋ͤͦͫͭ ͦͭ ͊͡ͺ͊ ;͙͊ͫͭͼ͙͔ͭΤ ͎͊ͣ͊ 
όʴύ ͡Ά;͙ ς ͺͦͪͣ͊ ͤ͊ ͔͔͎͙ͭͪͦͣ͊ͤͭͤ͊͟͡ ͙ͪ͊͒͊ͼ͙ΎΣ ͨͦ͒ͦ͋ͤ͊ ͤ͊ ͍͙͙͒ͣ͊ͭ͊ ͍͔͙ͫͭͤ͊͡Σ ͤͦ ͫ ͎ͣͤͦͦ 
ͨ-͍͙ͦͫͦ͊͟ ͔͔͎͙ͤͪΎΣ ͦ͟Ύͭͦ ͤΎͣ͊ ͣ͊ͫ͊ ͙ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͙͍ͨͪͦͤ͊͟ ͒Ά͋ͦͦ͟͡ ͍ ͔͙͙͔ͣ͊ͭͪ͊ͭ͡Σ ͍͟͡Ό;͙͔ͭͤͦ͡ 
;͍͔ͦ΄͙͔ͭ͟ ͭΆ͙͊ͤ͟Τ ͔͎͔͍͙ͪͤͭͤͦ ͡Ά;͙ - ͺͦͪͣ͊ ͤ͊ ͔͔͎͙ͭͪͦͣ͊ͤͭͤ͊͟͡ ͙ͪ͊͒͊ͼ͙ΎΣ ;͙Ύͭͦ ͔͔͎͙ͤͪΎ 
͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͔ ͨͦ-͙ͤͫ͊͟ ͦͭ ͙ͭ͊͘ ͤ͊ ͎͊ͣ͊ ͡Ά;͙͔ͭΣ ͤͦ ͍͔ͫ ͨ͊͟ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͙͍ͨͪͦͤ͊͟ ͒Ά͋ͦͦ͟͡ ͙ ͒͊ 
͙ͨͪ;͙ͤΎ͍͊ ͚͙ͦͤ͊͘ͼ͙ΎΤ ͔͙ͤͯͭͪͦͤ - ͍͙ͫͦ͋ͦ͒ͤ ͔͙ͤͯͭͪͦͤΣ ͍͔͙ͦͫͦ͋ͦ͒ͤ ͙ͨͪ Ύ͔͙͒ͪͤ ͔ͪ͊͟ͼ͙͙ ό͊ͭͦ͟ 
͔͒ ͔͔ͤ͡ύΣ ͙ͦͭͦ͟ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͙͙͍ͣͤ͊͊ͭ͘ ͎͔͙ͦͣ͡ ͪ͊ͫͭͦ͘Ύ͙ͤΎ ͙ ͔ͫͤͦ͡ ͒͊ ͙͍ͨͪͦͤ͊ͭ͟ ͔ͨͪ͘ ͔͙͙ͣ͊ͭͪ͊͡Σ 
͔ͭ ͍͙͔͚͍͊ͣͦ͒ͫͭ͊ͭ͘ ͫ ͙͔͊ͭͦͣͤͭ Ύ͒ͪ͊Σ ͔ͦͭͦ͟ ͎͙ ͍͙ͨͪ͊ ͔ͦͫͦ͋ͤͦ ͙ͦͨ͊ͫͤ ͍ Ύ͔͙͒ͪͤ ͔͙ͪ͊ͭͦͪ͟ ͙͙͡ 
͙ͨͪ Ύ͔͙͒ͪͤ ͍͙͍͍͔ͪͦ͘Φ 
˩͔͍͔͙ͫͭͫͭͤ ͙ͭͦ͘;͙ͤͼ͙ ͤ͊ ͚͙͙ͦͤͪ͊͘΅͊ ͙ͪ͊͒͊ͼ͙Ύ ͍͟͡Ό;͍͔͊ͭ ͙ͦͫͣ͟;͔͙ͫ͟ ͡Ά;͙Σ ͪ͊͒ͦͤ ͎͊͘ όͦͭ 
ͪ͊ͨ͊͒͊͘ ͤ͊ ͯͪ͊ͤύ ͙ ͔͔͔͙ͦͨͪ͒ͤ͡ ͙͔͙ͣͤͪ͊͡Σ ͙ͦͭͦ͟ ͔͔͍͔ͫͭͫͭͤͦ ͙͘͡Ά;͍͊ͭ ͙ͪ͊͒͊ͼ͙ΎΦ ˮ͍͔͙ͯͫͭͤ͘͟ 
͙ͭͦ͘;͙ͤͼ͙ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͋Ά͒͊ͭ ͔͎͔͍͙͔ͪͤͭͤͦͭ ͣ͊΄͙͙ͤΣ Ύ͔͙͔͒ͪͤͭ ͔͔ͭͪͦ͟͡ͼ͔͙ͤͭͪ͊͡Σ ͔͙ͣ͒ͼ͙͙ͤͫ͟ 
͔͡ ;͔͙ͤΎ ό͊ͭͦ͟ ͡Ά;͔͔͙ͭͪ͊ͨΎύ ͙ ͙͙͍͙ͪ͊͒ͦ͊ͭͤ͟ ͙͙ͦͭͦͨ͘Σ ͙͍͙ͨͦ͊ͤ͘͘͡ ͍ ͤ͊ͯ;͙ͤ ͙͔͍͙ͫ͒͊ͤ͘͡Ύ ͙͙͡ 
͙ͨͪͦͣ΄͔ͤͦͫͭͭ͊͡Φ 
͍͔͔̂ͪ͗͒͊ͤͭͦ ͤ͊ ˨˹˴Σ ͙ͨͪ;͙͔ͤͤͦ ͦͭ ͚͙͙ͦͤͪ͊͘΅͊ ͙ͪ͊͒͊ͼ͙ΎΣ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͫ ͫͯ͡;͙ ;͔ͪ͘ ͨͪΎ͟ ͙͙͡ 
͔ͤͨͪΎ͟ ͔ͣͻ͙͊ͤ͘ΆͣΥ 

- ˽ͪΎͦ͟ ͍͔͔ͯͪ͗͒͊ͤ ͍Ά͙͍ͤ͊͘͟Σ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͚͙͙ͦͤͪ͊͘΅͊ͭ͊ ͙ͪ͊͒͊ͼ͙Ύ ͍͙͔͚͍͊ͣͦ͒ͫͭ͊͘ ͙͔͒ͪͭͤͦ͟ ͫ 
͔ͣͦͯ͊ͭ͊͟͡͡ ͤ͊ ˨˹˴Σ ͔͙͍͙͍͚͙ͨͪ͒͊͘͟͟ ͪ͊͘͟Ά͍͙ͫ͊ͤΎ ͍ ͊͘ͻ͊ͪͦ-ͺͦͫͺ͙͊ͭͤΎ ͔͔ͫͭ͟͡ ͤ͊ ˨˹˴ ͙͙͡ 
͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙͙ ͤ͊ ͙͔͋͊ͭ͘Φ ˤ ͙ͭͦ͘ ͫͯ͡;͚͊ ͔͔͎͙ͤͪΎͭ͊ ͦͭ ͙ͪ͊͒͊ͼ͙Ύͭ͊ ͔ͫ ͙͊͋ͫͦͪ͋ͪ͊ ͙͔͒ͪͭͤͦ͟ ͦͭ 
ͫͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ˨˹˴Φ 

- ˹͔ͨͪΎͦ͟ ͍͔͔ͯͪ͗͒͊ͤ ͍Ά͙͍ͤ͊͘͟Σ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͚͙͙ͦͤͪ͊͘΅͊ͭ͊ ͙ͪ͊͒͊ͼ͙Ύ ͍͙͔͚͍͊ͣͦ͒ͫͭ͊͘ ͫ ͎͙͒ͪͯ 
͔͙ͣͦͯ͟͡͡ ό͔ͦͫͦ͋ͤͦ ͫ ͍ͦ͒͊ͭ͊ύΣ ͎ͦ͋ͪ͊͗͒͊΅͙ ˨˹˴Σ ͊ͭͦ͟ ͙͍͔ͨͪͦ͗͒͊͘ ͍͙ͫͦ͋ͦ͒ͤ ͙͙ͪ͊͒͊͟͡. 
˿͔͒͡ ͍ͭͦ͊ ͍͙͔ͫͦ͋ͦ͒ͤͭ ͙͙ͪ͊͒͊͟͡ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͍͊ͭ͊ͯ͊ͭ͟ ˨˹˴Φ ́Ά͚ ͊ͭͦ͟ ͔ͭ ͫ͊ ͍ ͫΆͫͭͦΎ͙͔ͤ ͒͊ 
͙͒ͺ͙ͯͪ͊ͭ͘ ͤ͊ ͙͍͔ͫͭͤͦ͘ ͪ͊ͫͭͦ͘Ύ͙͔ͤ ͍ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡Σ ͔ͤ ͔ ͔ͤͦ͋ͻ͙ͦ͒ͣͦ ͨΆ͍ͪͦͤ͊;͊ͤͦͭͦ͡ ͫΆ͙͙͔͋ͭ 
ͤ͊ ͚͙ͦͤ͊͘ͼ͙Ύ ͒͊ ͔ͫ ͫͯ͡;͙ ͍ͭͦͦ͊͟͡ ͙͋ͦ͘͡ ͒ͦ ˨˹˴Σ ͊͘ ͒͊ ͙ͨͪ;͙͙ͤ ͍͔͔ͯͪ͗͒͊ͤΦ ͍͔͙̂ͫͭ͊ͤͦͤ ͫ͊ 
ͨͦ ͍͔;͔ ͦͭ нл ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͙͙͔͙ͦͫͭͤ͟͡͡ ͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙͙ ͤ͊ ˨˹˴Σ ͦͭ ͙ͦͭͦ͟ ͔͍ͨͪͦ͋͊͒͊͊͡΅͊ ͔ 
͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͎͙ͯ͊ͤͤ͊ ͒ͦ у-ͦͫͦ͟-2'-͔͙͎͙͒ͦͫͯ͊ͤͦͤ͘͘͟Φ ˤ ͎ͣͤͦͦ ͙͙ͤ͟͡;͙ͤ ͨͪͦͯ;͍͙͊ͤΎ 
ͦͤ͟ͼ͔ͤͭͪ͊ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ у-ͦͫͦ͟-2'-͔͙͎͙͒ͦͫͯ͊ͤͦͤ͘͘͟ ͍ ͙ͯͪͤ͊ͭ͊ ͔ͫ ͙͍ͨͦ͊͘͘͡ ͊ͭͦ͟ ;͍͍͙͔͔ͯͫͭͭͤ͡ 
͙͔͋ͦͣ͊ͪͪ͟ ͊͘ ͙͙͍͔ͦͫ͒͊ͭͤ͟ ͔ͫͭͪͫΦ  
˯͙͙ͦͤͪ͊͘΅͊ͭ͊ ͙ͪ͊͒͊ͼ͙Ύ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͙ͨͪ;͙͙ͤͤ ͔ͨͪ͟Ά͍͙ͫ͊ͤΎ ͫ͊ͣͦ ͤ͊ ͔͒ͤ͊ ͦͭ ͍͔͔͒ͭ ͍͔͙͎͙ͪ 
(nick) ͙ ͔ͫͤͦ͡ ͔ͫ ͍ͨͦͨͪ͊Ύͭ ͦͭ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡Σ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ ͔͔ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤ͊ͭ͊͟͡ ͍͔͙͎ͪ͊ ͔ͤ ͔ ͍͔͔ͯͪ͒ͤ͊ ͙ 
͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͫ ͙͍ͨͦ͊͘͘͡ ͊ͭͦ͟ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊Φ ˢͦ͟ ͦ͋͊;͔ ͤ͊ͫͭΆ͙ͨ ͔ͨͪ͟Ά͍͔ͫ͊ͤ ͙ ͤ͊ ͍͔͔͒ͭ ͍͔͙͎͙ͪΣ 
͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡ ͙͙͍ͨͭ͊͘ ͎ͣͤͦͦ ͨͦ-͎͔͙ͦͣ͡ ͙ͭͪͯ͒ͤͦͫͭ ͙ͨͪ ͍Ά͍ͫͭ͊ͤͦ͘Ύ͍͔͊ͤͭͦ ͤ͊ ͍͔ͨͦͪ͒͊ͭ͊ ͙ ͎ͣͦ͊ͭ 
͒͊ ͍Ά͙ͤͤ͊ͭ͘͟ ͎͔ͪ΄͙͟ ͍ ˨˹˴Φ ͍́ͦ͊ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͙ͨͪ;͙͙ͤ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͙ ͒͊ ͍͔͔͒ͦ͒ ͒ͦ ͔͍͙ͨͦͫ͒ͫͭ͡Ύ 
͊ͭͦ͟ ͪ͊͟ ͙͙͡ ͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ ͫͣΆͪͭΦ ˨͍͍͔͙͙ͯͪ͗ͤ ͫ͟Ά͍͙ͫ͊ͤΎ ͔ͫ ͨͦΎ͍Ύ͍͊ͭ ͫΆͫ ͫͦͪͦͫͭ͟ ͦͭ ͦͦͦ͟͡ ͔͒ͤͦ 
͍͚͒ͦͤͦ ͔ͨͪ͟Ά͍͔ͫ͊ͤ ͤ͊ нр ͔͍͔͙͙͒ͤͦͪ͗ͤ ͔ͨͪ͟Ά͍͙ͫ͊ͤΎΦ ˽ͦ ͙ͭͦ͘ ͤ͊;͙ͤ ͍͔ͨͦ;͔ͭͦ 
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͙ͪ͊͒͊ͼ͙͙ͦͤͤ ͍͔͙ͯͪ͗͒͊ͤΎ ͤ͊ ˨˹˴ ͫ͊ ͍͙͙ͨͦͨͪ͊ͣΦ ˯͙͙ͦͤͪ͊͘΅ͦͭͦ ͡Ά;͔͙͔ͤ ͔ͣͦ͗ ͫΆ΅ͦ ͒͊ 
ͪ͊ͪͯ͘΄͙ ͙͙͍͙ͣ͒͊ͦͦ͘͡Ύ ͨͪΆ͔ͫͭͤ ͤ͊ ͙͙͔ͨͯͪͤͭΦ ˽͔͍ͦͫ͒͊͡΅ͦͭͦ ͦͭͫͭͪ͊ͤΎ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͍͔͔͙ͯͪ͒ͤΎ 
͙ͨͯͪͤ ͦͭ ˨˹˴ ;͔ͪ͘ ͎͙͙ͦ͊͊͘͘͟͡͡ ͎͔͔͙ͤͪͪ͊ ͙͍͊ͨͯͪͤͦͦ ͣΎͫͭͦΦ 

¶ ¦± ͙ͪ͊͒͊ͼ͙Ύ 

¦± ͙ͪ͊͒͊ͼ͙Ύͭ͊ ͦ͋ ͻ͍͊΅͊ ͙͒͊ͨ͊ͦͤ͘ ͦͭ ͔͔͎͙͙ͭͪͦͣ͊ͤͭͤ͟͡Ύ ͔ͫͨͭ͟Άͪ ͔ͣ͗͒ͯ нлл ͙ плл ƴƳΦ ͙́ͦ͘ 
͙͒͊ͨ͊ͦͤ͘ ͔ ͒ͦͨΆ͙͔ͤͭͤͦ͡͡ ͔͔ͪ͊͒ͤ͘͡ ͤ͊ ͟Άͫͦ-͍Ά͍ͤͦ͊͡ όнллς280 nm, UV-/ύΣ ͔ͫͪ͒ͤͦ-͍Ά͍ͤͦ͊͡ 
(280ς320 nm, UV-.ύ ͙ ͒Ά͎ͦ͡-͍Ά͍ͤͦ͊͡ όонлς400 nm, UV-!ύ ¦± ͍͔͙ͫͭͤ͊͡Φ ¦±-/ ͍͔͙ͫͭͤ͊ͭ͊͡ ͔ ͫ ͨͦ-
͟Άͫ͊ ͒Ά͙͗ͤ͊͡ ͤ͊ ͍Άͤ͊ͭ͊͡ ͙ͤͦͫ ͫΆͫ ͔͔ͫ͋ ͙ͫ ͤ͊͘;͙͔ͭͤͦ͡ ͍͔ͨͦ;͔ ͔͔͎͙ͤͪΎ ͦͭ ͒Ά͎͍ͦ͡Ά͍ͤͦ͊ͭ͊͡ ¦±-
! ͍͔͙ͫͭͤ͊͡ ͙ ͔ ͎ͣͤͦͦ ͨͦ-͍͔ͪ͒ͤ͊ ͊͘ ˨˹˴Φ ͙́͊͘ ͍͔͙ͯ͡;͔ͤ͊ ͫͨͦͫͦ͋ͤͦͫͭ ͊͘ ͍͔͔ͯͪ͗͒͊ͤ ͤ͊ ˨˹˴ ͦͭ 
UV-/ ͔ͫ ͒Ά͙͗͡ ͙ ͤ͊ ͍ͭͦ͊Σ ;͔ ˨˹˴ ͙͊͋ͫͦͪ͋ͪ͊ ͍͔͙ͫͭͤ͊͡ ͙ͨͪ ͙ͣ͊ͫͣͯͣ͟ нсл ƴƳΣ ͔ͦͭͦ͟ ͔ ͍ ͙͔ͪ͊ͣͭ͟ 
ͤ͊ UV-/ ͙͒͊ͨ͊ͦͤ͊͘Φ ˭͊ ΅͙͔͊ͫͭ ͦ͋͊;͔ ͫ͡Άͤ;͔͍͙͔ͭ ¦±-/ ͡Ά;͙ ͔ͤ ͙͎͒ͦͫͭ͊ͭ ͒ͦ ͔ͣ͘Ύͭ͊Σ ͊͘΅ͦͭͦ ͔ͫ 
͙͊͋ͫͦͪ͋ͪ͊ͭ ͦͭ ͍͙ͦͦͤͦ͘Ύ ͚ͫͦ͡Φ ˸͊͊ͪ͟ ;͔ ¦±-/ ͡Ά;͙͔ͭ ͔͍ͨͪ͒ͫͭ͊͡Ύ͍͊ͭ ͚ͤ͊-͎ͦ͡Ύͣ͊ͭ͊ ͦͨ͊ͫͤͦͫͭΣ 
UV-! ͙ ¦±-. ͡Ά;͙͔ͭ ͔ͤ ͫ͊ ͔͍͔͙͋ͪ͒ͤ͘Φ ˽͙ͪ ;͍͔ͦ͟Σ ¦±-. ͙ ¦±-! ͡Ά;͙͔ͭ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͙ͨͪͦͤͤ͊ͭ͟ 
ͫΆ͍͔ͦͭͭͤͦ ͍ ͔͙͔͙ͨ͒ͪͣͫ͊ ͙ ͔͒ͪͣ͊ͭ͊ ͤ͊ ͦ͗͊ͭ͊͟ ͙ ͫ͊ ͔͎͙͙͙͊ͭͦͪͪ͊ͤ͘͟ ͊ͭͦ͟ α͊ͤ͟ͼ͔͎͔͙ͪͦͤ ͦͭ ͊ͫ͟͡ 
Lά ͦͭ ˸͔͗͒ͯͤ͊ͪͦ͒ͤ͊ͭ͊ ͎͔͊ͤͼ͙Ύ ͊͘ ͙͔͍͔ͫ͒͊ͤ͘͡ ͤ͊ ͪ͊͊͟ όL!w/ύΦ ˤ͊͗ͤͦ ͔Σ ;͔ ͒ͦ͊ͭͦ͟ ¦±-A 
͍͔͙ͫͭͤ͊ͭ͊͡ ͔ ͨͦ-ͣ͊ͦ͟͡ ͔͔͎͙͚ͤͪͤ͊ ͦͭ ¦±-.Σ ͭΎ ͔ нл ͨΆ͙ͭ ͨͦ-͙͔͙͍ͤͭͤͤ͊͘Σ ͊ͭͦ͟ ͍ͭͦ͊ ͫΆͦͭͤͦ΄͔͙͔ͤ 
͍͙͊ͪͪ͊ ͍ ͍͙͙͊ͫͣͦͫͭ͘ ͦͭ ͎͔͎ͦͪ͊ͺͫ͊ͭ͊͟ ΄͙͙ͪͤ͊ ͙ ͔ͫͦͤ͊͘Φ 

˻͍͔ͫͤͦͤ ͔ͣͻ͙͊ͤ͘ΆͣΣ ;͔ͪ͘ ͚ͦͭͦ͟ ¦± ͙ͪ͊͒͊ͼ͙Ύͭ͊ ͍͔ͯͪ͗͒͊ ˨˹˴Σ ͔ ͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ 
͙͙͙͙͍͙ͨͪͣ͒ͤͦ ͙͔͙͒ͣͪΦ ˮ͎͔͊͊ͤͭͦ͘͡ ͤ͊ ¦±-.Σ ͙ ͍ ͨͦ-ͣ͊͊͟͡ ͔͔ͫͭͨͤ ͤ͊ ¦±-! ͡Ά;͙Σ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ 
͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͚ͤ͊-;͔ͫͭͦ ͔ͫͪ΅͙͔͊ͤͭ ͺͦͭͦͻ͙͙ͣ;͙ͤ ͙ͨͪͦ͒ͯͭ͟ ͍ ˨˹˴ - ͼ͙ͦ͋ͯͭ͊ͤ͟͡ 
͙͙͙͙͍͙ͨͪͣ͒ͤͦ ͙͔͙͒ͣͪΦ ͔́ ͔ͫ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͭ͘Σ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͍͒͊ ͫΆ͔͙ͫ͒ͤ ͙͙͙͙ͨͪͣ͒ͤ͊ ό͙͙͙ͭͣͤΣ ́́ ͙͙͡ 
ͼ͙͙͙ͭͦͤ͘Σ ˿˿ύ ͔ͫ ͍ͫΆͪ͗͊ͭ ͍͔ͦ͊ͤͭͤͦ͟͡ ͊͘ ͒͊ ͺ͙ͦͪͣͪ͊ͭ ͼ͙͙͟͡;͔ͤ ͨͪΆ͔ͫͭͤ όͼ͙ͦ͋ͯͭ͊ͤ͟͡ύΣ ͚ͦͭͦ͟ 
͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͔ͤ ͔ͫ ͔ͫͪ΅͊ ͍ ˨˹˴Φ ͙́ͦ͘ ͺͦͭͦͻ͙͙ͣ;͔ͤ ͨͪͦ͒ͯͭ͟ ͙ͨͪ;͙ͤΎ͍͊ ͫͭͪͯͭͯͪͤͦ͟ ͔ͨͪ;͍͔ͯͨ͊ͤ 
͍ ˨˹˴Σ ͔ͦͭͦ͟ ͔ͨͪ;͙ ͤ͊ ͙͙͙͙͙͔ͨͪͣ͒ͤͭ ͒͊ ͔ͫ ͍ͫ͒ͦΎ͍͊ͭ ͫΆͫ ͫΆ͍͔͙͔ͦͭͭͤͭ ͙͋͊͘ ͙ ͔͍ͨͪ͒ͦͭͪ͊ͭΎ͍͊ 
͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ˨˹˴Φ ˭͊ ͙ͪ͊͊͘͟͡ ͦͭ ͙͙͔͙͔ͦͫͭͤͭ͟͡͡ ͣͯͭ͊ͼ͙͙Σ ¦±-͙ͤ͒ͯͼ͙͙͔ͪ͊ͤͭ 
͙͔͙͒ͣͪ͊͘ͼ͙͙ͦͤͤ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͍Ά͙͍ͤ͊ͭ͘͟ ͦͭ ͙͔͒ͪͭͤ͊ͭ͊͟ ͊͋ͫͦͪ͋ͼ͙Ύ ͤ͊ ¦± ͺ͙ͦͭͦͤΦ ˮ͎͔͊͊ͤͭͦ͘͡ ͤ͊ 
¦± ͡Ά;Ŝ͙͔ͤ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͍͔͔͒ͦ͒Σ ͨͦ͒ͦ͋ͤͦ ͤ͊ ͚͙͙ͦͤͪ͊͘΅͊ͭ͊ ͙ͪ͊͒͊ͼ͙ΎΣ ͒ͦ ͙͍͍ͨͪͦͦ͒ͫͭͦͭͦ͘ ͤ͊ 
͍͙ͫͦ͋ͦ͒ͤ ͙͙ͪ͊͒͊͟͡Σ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͫ͒͡ ͍ͭͦ͊ ͍͙͔͚͍͊ͣͦ͒ͫͭ͊ͭ͘ ͫ ˨˹˴ Φ  

¶ ˨˹˴ ͙͙͔͊ͪ͊ͤ͟͡͡ 

ˢ͙͙ͪ͊͟͡͡΅͙͔ͭ ͎͔͙͊ͤͭ ͔͍ͨͪ͒ͫͭ͊͡Ύ͍͊ͭ ΄͙ͪͦ͟ ͊ͫ͟͡ ˨˹˴-͍͔ͯͪ͗͒͊΅͙ ͎͔͙͊ͤͭΣ ͙ͦͭͦ͟ ͍͒ͦ͋͊Ύͭ 
͙͙͊ͤ͟͡͡ ͎͙ͪͯͨ ό͔͙͙ͣͭͤ͡ ͙͙͡ ͔͙͙ͭͤ͡ύ ͟Άͣ ˨˹˴Φ ¢Ŝ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͋Ά͒͊ͭ ͣͦͤͦͺͯͤ͟ͼ͙͙ͦͤ͊ͤ͡ ό͎ͦ͊ͭͦ͟ 
͔͎͙ͪ͊ͪ͊ͭ ͫ͊ͣͦ ͫ ͔͒ͤ͊ ˨˹˴ ͍͔͙͎ͪ͊ύ ͙ ͙͋ͺͯͤ͟ͼ͙͙ͦͤ͊ͤ͡ ό͎ͦ͊ͭͦ͟ ͔͎͙ͪ͊ͪ͊ͭ ͫ ͍͔͔͒ͭ ͍͔͙͎͙ͪύΦ 
˸ͦͤͦͯͅ ͤ͟ͼ͙͙͔ͦͤ͊ͤͭ͡ ͎͔͙͊ͤͭ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͙͍ͨͪ͋͊Ύͭ ͙͊ͤ͊͟͡͡ ͎ͪͯͨ͊ ͍ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;ͤͦ ͣΎͫͭͦ ͍ ˨˹˴Σ 
͚ͤ͊-;͔ͫͭͦ ͎͙ͯ͊ͤͤΣ ͙ͨͪ;͙ͤΎ͍͚͙͊͟ ͭͦ;͍͙ͦ͟ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͙͙͡ ͔͍͙ͤͨͪ͊ͤͦ͡ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ 
͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ΎΦ ˣ͙ͺͯͤ͟ͼ͙͙͔ͦͤ͊ͤͭ͡ ͙͙͊ͪ͊͟͡͡΅͙ ͎͔͙͊ͤͭ ͍ͫΆ͍ͪ͊ͭ͘ ͍͔͔͒ͭ ͍͔͙͎͙ͪ ͤ͊ ˨˹˴ ͔͊͒ͤͦ͘ ͙ 
͍ͦ͒Ύͭ ͒ͦ ͭΦ ͤ͊ͪΦ ͔͍͔ͦͣͪ͗͊ͤ όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ ŎǊƻǎǎ-ƭƛƴƪƛƴƎύΣ ͍ ͔͍͙͔ͫ͒ͫͭ͡ ͤ͊ ͔ͦͭͦ͟ ͔ͨͪ;͊ͭ ͤ͊ ͭΎͻͤͦͭͦ 
͍ͦͭ͊ͪΎ͔ͤ ͙ ͤ͊ ͒ͦͫͭΆͨ͊ ͤ͊ ͙͔͊ͨ͊ͪ͊ͭͭ ͊͘ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͙ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύ ͤ͊ ˨˹˴Φ   

ˤ ͔͙ͣ͒ͼ͙ͤ͊ͭ͊Σ ͔ͭ ͫ͊ ͔͙͒ͤ ͦͭ ͨΆ͍͙͔ͪͭ ͻ͙͙ͣ;͙ͤ ͍͔΅͔͍ͫͭ͊Σ ͔͔͔͙ͦͨͪ͒ͤ͡ ͊ͭͦ͟ ͔͙ͨͦͤ͘͡ ͙ͨͪ 
ͻ͙͙͔͙ͣͦͭͪ͊ͨΎ ͤ͊ ͪ͊͟ ͙ ͍ͦͫͭ͊͊ͭ ͚ͤ͊-͍͙͔͊͗ͤͭ ͔͙ͦͣͨͦͤͤͭ͟ ͤ͊ ͫΆ͍͔͔͙͔ͪͣͤͤͭ 
ͻ͙͙͔͔͍͙ͣͦͭͪ͊ͨͭ;͙ͤ ͙ͨͪͦͭͦͦ͟͡ ό͔ͨͦͦͭ͒ͤͦ͡ ͙͙͡ ͍ ͙ͦͣ͋ͤ͊͟ͼ͙Ύ ͫ ͎͙͒ͪͯ ͔͍͊ͪͫͭ͊͟͡ύ ͙ͨͦͪ͊͒ 
͙͔͒ͦ͊͊ͤͭ͘͟ ͙ͫ ͤ͊͘;͙͙ͣ ͙͙ͤ͟͡;͙ͤ ͙͍͍͙ͨͪͦͭͦͪ͊ͦ͟ ͔͚͍͙͒ͫͭΎΦ ˽͙ͪ;͙ͤ͊ͭ͊ ͊͘ ͍ͭͦ͊ ͔Σ ;͔ ͨͦ-͋Άͪͦ͘ 
͙ͨͪͦ͡ͺ͔͙ͪͪ͊΅͙͔ͭ ͍͙ͪ͊ͦ͟ ͔͙ͭ͟͟͡ ͍ͫΆ΅ͤͦͫͭ ͙ͣ͊ͭ ͨͦ-ͣ͊ͦ͟͡ ͍͔͔ͪͣ ͊͘ ͍Ά͍ͫͭ͊ͤͦ͘Ύ͍͔͊ͤ ͤ͊ 
͍Ά͙͙ͤͤ͊͘͟͡ ͍͔͙ͯͪ͗͒͊ͤΎ ͤ͊ ˨˹˴Σ ͔͙ͨͪ͒ ͒͊ ͔ͫ ͔ͪ͊͒͘͡ΎͭΣ ͦͭͦͦͭͦ͟͟͡ ͎͙͔͒ͪͯͭ ͔͙ͭ͟͟͡Σ ͔ͦͭͦ͟ 
ͦͤ͊͘;͍͊͊Σ ;͔ ͍ ͙ͨͪͫΆ͍͙͔ͫͭͭͦ ͤ͊ ͙͙͊ͪ͊͟͡͡΅͙ ͎͔͙͊ͤͭ ͍͔ͪͦΎͭͤͦͫͭͭ͊ ͊͘ ͍͔ͤ͊ͭͪͯͨ͊ͤ ͤ͊ 
͍͔͙ͯͪ͗͒͊ͤΎ ͤ͊ ˨˹˴ ͔ ͨͦ-͎ͦ͡Ύͣ͊Φ ˤ ͔͍͙͔ͫ͒ͫͭ͡ ͤ͊ ͍ͭͦ͊ ͔ͫ ͤ͊ͪͯ΄͍͊͊ͭ ͼ͔ͦͫͭͭ͊͡ ͙ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ 
ͤ͊ ˨˹˴Σ ͔ͦͭͦ͟ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͫͨͪ ͔ͪ͊ͫͭ͗͊ ͤ͊ ͍͙͔ͪ͊ͦͭ͟ ͔͙ͭ͟͟͡ ͙͙͡ ͒͊ ͍͔͔͒ͦ͒ ͒ͦ ͊ͨͦͨͭͦ͊͘Φ 
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ˤ ͙͊͋ͦͪ͊ͭͦͪͤ͡ ͍͙ͯͫͦ͡ΎΣ ͙͙͊ͪ͊͟͡͡΅͙ ͎͔͙͊ͤͭ ͊ͭͦ͟ ͔͙ͣͭ͡ ͔͙͔ͭͣͭ͊ͤ͡ ͫͯ͡ͺͦͤ͊ͭ ό9a{ύ ͙ ͙͔͙͒ͣͭ͡ 
ͫͯ͡ͺ͊ͭ ό5a{ύ ͔ͫ ͙͍ͨͦ͊ͭ͘͘͡ ͊͘ ͙ͤ͒ͯ͟ͼ͙Ύ ͤ͊ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͊͘ ͙ͯ͘;͍͔͊͊ͤ ͤ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͎͔͙͔ͤͭ ͙ 
͔ͭ͟͡Ά;͙͔ͤͭ ͨͪͦͼ͔͙ͫΦ  

¶ ˣ͍͙͔͊ͦͭ͘ ͙͊ͤ͊ͦ͘͡  

ˣ͍͙͔͊ͦͭ͘ ͙͊ͤ͊ͦ͘͡ ͫ͊ ͻ͙͙ͣ;͔͙ͫ͟ ͍͔΅͔͍ͫͭ͊Σ ͤ͊ͨͦ͒ͦ͋Ύ͍͊΅͙ ͙͔͊ͦͭͤͭ͘ ͙͋͊͘Φ ˣ͍͊ͦ͘ ͎͊ͤ͊ͦ͡ ͔ͣͦ͗ 
͒͊ ͋Ά͔͒ ͍͟͡Ό;͔ͤ ͍ ͍͙͔͙ͤͦͦͫͤͭͪ͊ͤ͊͘ ˨˹˴ ͍͔ͣͫͭͦ ͤͦͪͣ͊ͤ͊͡ ͋͊͊͘Φ ˽͙͔͙͔ͪͣͪͭ ͍͟͡Ό;͍͊ͭ н-
͙͊ͣͤͦ ͙ͨͯͪͤΣ ͫΆ͔͙͔͙͔͒ͤͤΣ ͔ͦͭͦ͟ ͙͙ͨͪ͡;͊ ͤ͊ ͔͙͊͒ͤͤ (A)Σ ͙ р-͋ͪͦͣͯͪ͊ͼ͙͡ όр .¦ύΣ ͫΆ͔͙͔͙͔͒ͤͤΣ 
͔ͦͭͦ͟ ͙͙ͨͪ͡;͊ ͤ͊ ͙͙ͭͣͤ (T)Φ р .¦ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͨͪͭΆ͙ͪͨ ͍͔͙ͭ͊ͭͦͣͪ͊͘ͼ͙Ύ ͦͭ ͙ͦ͋;͚͊ͤͦͭͦ ͔ͭͦ͟ 
ͫΆͫͭͦΎ͙͔ͤ ͒ͦ ͪΎ͒ͦͭͦ͟ ͔ͤͦͤͦ͡ ͫΆͫͭͦΎ͙͔ͤΦ ˽͙ͪ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ р .¦ ͍ ͍ͭͦ͊ ͫΆͫͭͦΎ͙͔ͤ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͫ 
͎͙ͯ͊ͤͤ (G) ͍ ͔ͣͫͭͦ ͫ ͔͙͊͒ͤͤ (A)Σ ͔͔͍͔͙ͫͭͫͭͤΎͭ ͨ͊ͪͭͤΈͦͪ ͤ͊ ͙͙ͭͣͤ͊ (T)Φ ́͊͊͟ ͙ͨͪ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ 
͍͚͒ͦ͊ͭ͊͟ !-¢ ͙͍͋͊ ͔͔͊ͣͫͭͤ͊͘ ͫ ͍͚͒ͦ͊͟ D-C. 

ˣ͍͙͔͊ͦͭ͘ ͙͊ͤ͊ͦ͘͡ ;͔ͫͭͦ ͔ͫ ͙͍ͨͦ͊ͭ͘͘͡ ͍ ͔ͣͦͯ͟͡͡Ύͪͤ͊ͭ͊ ͙͎͙͋ͦͦ͡Ύ ͊ͭͦ͟ ͙͔͙ͤͫͭͪͯͣͤͭ ͊͘ 
͙ͯ͘;͍͔͊͊ͤ ͤ͊ ͔ͣͻ͙͙͊ͤͣ͘ ͊͘ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͙ ͍Ά͍ͫͭ͊ͤͦ͘Ύ͍͔͊ͤ ͤ͊ ˨˹˴Φ ¢Ŝ ͙͎ͪ͊Ύͭ ͟͡Ό;͍ͦ͊ ͪͦ͡Ύ ͍ 
͔ͤ͊ͨͪ͒Ά͊͟ ͤ͊ ͔ͭͻ͎͙͙͔ͤͦͦͭ͡ ͊͘ ͔͍͔͙͔ͫͤͪ͊ͤ͟ ͤ͊ ˨˹˴Σ ͔͍ͨͪ͒ͦͫͭ͊Ύ͚͙͟ ͍͙ͤͦ ͍Ά͙ͣͦ͗ͤͦͫͭ͘ ͊͘ 
ͭͦ;ͤͦ ͙ ͔ͺ͔͙͍ͭͤͦ͟ ͪ͊͘;͙͔ͭ͊ͤ ͤ͊ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙ΎΦ ˹Ύ͙ͦ͟ ͍͙͋͊ͦ͘ ͙͊ͤ͊ͦ͘͡ ͙ͣ͊ͭ 
͔͔͍͙ͭͪ͊ͨͭ;͙ͤ ͙͔͙ͨͪͦ͗ͤ͡ΎΣ ͔ͦͫͦ͋ͤͦ ͙ͨͪ ͔͡;͔͙͔ͤ ͤ͊ ͪ͊͟Σ ͟Ά͔͒ͭͦ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͤ͊ͪͯ΄͊ͭ ͙ͤͦͪͣ͊ͤ͡Ύ 
͙͔ͫͤͭ͘ ͤ͊ ˨˹˴ ͍ ͋Άͪͦ͘ ͔͒͡Ύ΅͙ ͔ͫ ͔͙ͭ͟͟͡Φ 

¶ ˮ͔͙ͤͭͪ͊ͪ͊͟͡΅͙ ͎͔͙͊ͤͭ  

͍́ͦ͊ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡Σ ͙ͦͭͦ͟ ͙ͣ͊ͭ ͻ͙͒ͪͦͺͦ͋ͤ͊ ͻ͔͔ͭͪͦͼ͙͙͟͡;ͤ͊ ͨͪΆ͔͍͙ͫͭͤͦ͒ͤ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟Σ 
ͤ͊ͨͦ͒ͦ͋Ύ͍͊΅͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ͙͔͊ͦͭͤͭ͘ ͙͋͊͘Φ ͔͙́͘ ͎͔͙͊ͤͭ ͔ͫ ͍ͣΆͤ͊ͭ͟ ό͙͔͙ͤͭͪ͊ͪ͊ͭ͟͡ύ ͔ͣ͗͒ͯ 
͍͙͔͋͊ͦͭ͘ ͍͚͙͒ͦ͟ ͤ͊ ͍͚͍͔͙͙͒ͦͤͦͪ͗ͤ ͔͙͍͙ͤͯͤͦ͟͡ ͙͔͙͙ͫͤ͟͡ ͍ ͙ͫͨͪ͊͊ͭ͊͡ ͤ͊ ˨˹˴Σ ͔ͦͭͦ͟ ͍ ͚ͪ͊ͤ͊͟ 
͔ͫͣͭ͊͟ ͔ͨͪ;͙ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊  ͙ ͍͙ͦ͒ ͚ͤ͊-;͔ͫͭͦ ͒ͦ ͣͯͭ͊ͼ͙Ύ ͫ ͙͔͍͔ͣͫͭ͊ͤ͘ ͤ͊ ͪ͊ͣ͊ͭ͊͟. 

ˮ͔͙ͤͭͪ͊ͪ͊͟͡΅͙͔ͭ ͎͔͙͊ͤͭΣ ͊ͭͦ͟ ͙͒ͦͫͦͪͯ͋͟ͼ͙ͤ ͙ ͙͒͊ͯͤͦͪͯ͋ͼ͙ͤΣ ͔ͫ ͙͍ͨͦ͊ͭ͘͘͡ ͍ ͻ͙͙͔͙ͣͦͭͪ͊ͨΎͭ͊ 
͊͘ ͙ͤͻ͙͙͔͋ͪ͊ͤ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ˨˹˴ ͍ ͋Άͪͦ͘ ͪ͊ͫͭΎ΅͙ ͍͙ͪ͊ͦ͟ ͔͙ͭ͟͟͡Φ ͔́ ͤ͊ͪͯ΄͍͊͊ͭ 
͙͔ͤͦͪͣ͊ͤͭ͡ ͨͪͦͼ͔͙ͫ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͙ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ΎΣ ͔ͦͭͦ͟ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͫͣΆͪͭ ͤ͊ ͔͙͔ͭͭ͟͟͡Φ  

ˮ͔͙ͤͭͪ͊ͪ͊͟͡΅͙͔ͭ ͎͙͋͊ͪ͊͡ ͊ͭͦ͟ ͔͙͙͔͍ͭ͒ ͙͋ͪͦͣ͒Σ {¸.w DƻƭŘ ͙ ¸h¸h-м ͫ͊ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡Σ ͙ͦͭͦ͟ ͎ͣͦ͊ͭ 
͒͊ ͙͔͙ͤͭͪ͊ͪ͊ͭ͟͡ ͍ ˨˹˴Σ ͔ͦͭͦ͟ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͨͪͦͣΎͤ͊ ͤ͊ ͭΎͻͤ͊ͭ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͙ ͙͍ͯͫ͊͡ ͭΎͻͤ͊ͭ͊ 
ͺ͔ͯͦͪͫ͡ͼ͔ͤͼ͙ΎΦ ͔́ ͔ͫ ͙͍ͨͦ͊ͭ͘͘͡ ΄͙ͪͦͦ͟ ͊͘ ͍͙͙ͯ͊͊͘͘͡ͼ͙Ύ ͤ͊ ͔͙͍͙ͤͯͤͦ͟͡ ͙͔͙͙ͫͤ͟͡ ͍ 
͙͊͋ͦͪ͊ͭͦͪͤ͡ ͔ͭͻ͙͙ͤ͟ ͊ͭͦ͟ ͎͔͡ ͔͔ͭͪͦ͟͡ͺ͔ͦͪ͊͘ ͙ ͺ͔ͯͦͪͫ͡ͼ͔ͤͭͤ͊ ͙͙ͣͪͦͫͦͨ͟͟ΎΦ ˾˹˴Σ ͔ͦͫͦ͋ͤͦ ͍ 
͍ͫͦΎ ͔͍͔͙͔͒ͤͦͪ͗ͤ ͍͙͒Σ ͤΎͣ͊ ͙ͫͭ͊͋ͤ͊ͭ͊͡ ͍͚͒ͦͤ͊ ͙ͫͨͪ͊͊͡ ͤ͊ ˨˹˴ ͙ ͍͊ͭͦ͊͘ ͔ͤ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ 
͍ͭͦͦ͊͟͡ ͔ͫͤͦ͡ ͫ ͔͙ͭ͘ ͎͙͋͊ͪ͊͡Φ ˤ͔ͫ ͨ͊͟Σ ͤΎ͙ͦ͟ ͦͭ ͎͙͋͊ͪ͊ͭ͊͡ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊ͭ͘ ͫ ˾˹˴ ͙ͨͪ 
͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͍͙ͯͫͦ͡ΎΣ ͔ͦͭͦ͟ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͎͙ͦͪ͊ͤ;͔ͤ͊ ͍͙͙ͯ͊͊͘͘͡ͼ͙ΎΦ ˮ͔͙ͤͭͪ͊ͪ͊͟͡΅͙͔ͭ ͎͙͋͊ͪ͊͡ 
ͫΆ΅ͦ ͭ͊͊͟ ͫ͊ ͼ͔͙ͤͤ ͊͘ ͙͔͍͔ͫ͒͊ͤ͘͡ ͤ͊ ͙͔ͫͭͪͯͭͯͪͤͭ͟ ͍͚͍ͫͦͫͭ͊ ͤ͊ ˨˹˴ ͙ ͔͚͙͔ͤͤͭ ͍͙͔͚͍͙͊ͣͦ͒ͫͭ͘Ύ 
ͫ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͙͎͙͊ͤ͒͡Σ ͔ͦͭͦ͟ ͔ ͍͊͗ͤͦ ͊͘ ͪ͊ͪ͊͋ͦͭ͊ͭ͊͘͟ ͤ͊ ͍͙ͤͦ ͔͍͊ͪͫͭ͊͟͡Σ ͤ͊ͫͦ;͔͙ͤ ͟Άͣ ˨˹˴Φ 

3.3. ˽͍ͦͨͪ͊͊͟ ͤ͊ ˨˹˴ 

˾͙͔͊ͤͦͦ͋ͪ͊ͭͦ͘͘ ͦͭ ͙͍͙͗ ͎͙͙ͦͪ͊ͤͣ͘ ͙ ͔ͭͻ͙ͤΎ ͔ͯͫͨͻ ͍ ͙͙͔ͦͦͤͪ͊ͤͭͦ͘͟͡ ͨͦ;͙ͭ ͍ͫΎ͊͟ ;͊ͫͭ ͦͭ 
͍ͨͦΆͪͻͤͦͫͭͭ͊ ͤ͊ ˭͔ͣΎͭ͊ Ŝ ͔͍͙͔ͫ͒ͫͭ͡ ͦͭ ͙͔ͤ͊ͭͪͯͨ͊ͤͭ ͎͔͔͙ͤͭ;͙ͤ ͔͙ͨͪͦͣͤ ͍ ͨͪͦ͒Ά͔͙͔͗ͤ͡ ͤ͊ 
͙͙͙ͣͦͤ͡ ͎͙͙ͦ͒ͤΦ ˹Ύ͙ͦ͟ ͦͭ ͔͙ͭ͘ ͔͙ͨͪͦͣͤ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ͭ ͤ͊ ͎͙͙͔ͦͪ͊ͤͣͭ͘ ͒͊ ͔ͫ ͙͊͒͊ͨͭͪ͊ͭ ͟Άͣ 
͔ͨͪͦͣͤΎ΅͙͔ͭ ͔ͫ ͍͙ͯͫͦ͡Ύ ͙ ͒͊ ͍͙͔ͪΎͭ ͍ ͍͙ͤͦ ͔͙͙ͣͫͭͦͦ͋ͭ͊ͤΎΦ ˤ ͪ͊ͭͦͫͪͦ͟͟;͔ͤ ͨ͊ͤ͡ ͙ ͦͭ ͎͔͒ͤ͊͡ 
ͭͦ;͊͟ ͤ͊ ͙͙͍͙͙ͤ͒͒ͯ͊ͤ͡Ύ ͎͙ͦͪ͊ͤ͘Άͣ ͦ͋͊;͔Σ ͎͔͔͙ͤͭ;͙͔ͤͭ ͔͙ͨͪͦͣͤ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͋Ά͒͊ͭ ͎͙ͨ͊ͯ͋ͤΦ ˭͊ 
͒͊ ͦͼ͔͔͡Ύͭ ͙ ͒͊ ͔ͫ ͍ͪ͊ͣͤͦ͗͊͊ͭ͘Σ ͙͙͍͙͙͔ͤ͒͒ͭ ͭͪΎ͍͋͊ ͒͊ ͋Ά͒͊ͭ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤͦ ͙͙ͫͭ͊͋ͤ͡Σ ͔ͦͭͦ͟ ͔ͫ 
͙͎ͨͦͫͭ͊ ͔ͤ ͫ͊ͣͦ ;͔ͪ͘ ͙͘͟͡Ό;͙͔ͭͤͦ͡ ͭͦ;͙ͤΎ ͔ͣͻ͙͊ͤ͘Άͣ ͊͘ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͤ͊ ˨˹˴Σ ͤͦ ͫΆ΅ͦ ͙ ;͔ͪ͘ 
ͪ͊͋ͦͭ͊ ͤ͊ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͔͙͍͙ͨͪͦͭͤͦ ͙͊ͨ͊ͪ͊ͭΣ ͙ͦͭͦ͟ ͔͔ͤͨͪ͟Άͫͤ͊ͭͦ ͙ͫ͊ͤͪ͊ͭ͟ ͎͔ͤͦͣ͊ ͊͘ ͍͔͙ͨͦͪ͒ ͙ 
͎͙ ͍ͨͦͨͪ͊ΎͭΣ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͍Ά͙͔ͤͤ͘͟Φ ˽͍͔ͦ;͔ͭͦ ͍͔͙ͯͪ͗͒͊ͤΎ ͤ͊ ˨˹˴ ͫ͊ ͫ͊ͣͦ ͍͔͔͙ͪͣͤͤΣ ͊͘΅ͦͭͦ ͍͔͎͒ͤ͊͊ 
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͔ͫ ͙͎͙ͦͪͪ͊ͭ͟ ;͔ͪ͘ ͨͪͦͼ͔͙ͫΣ ͙ͤ͊ͪ;͙͊ͤ ͦ͋΅ͦ ͍ͨͦͨͪ͊͊͟ ͤ͊ ˨˹˴Φ ˻͍͙͔ͫͤͦͤͭ ͨΆ͙ͭ΅͊ ͊͘ ͍ͨͦͨͪ͊͊͟ 
ͫ͊ ͔͍͔͙ͨͪ͒ͫͭ͊ͤ ͤ͊ ͙͎̅ͯͪ͊ оΦсΦ 

˹͔͍ͦ͋ͦ͊͡ ͎ͤ͊ͪ͊͒͊ ͊͘ ͙͍͔ͦͭͪ͊ͤ͟ ͤ͊ ͔ͣͻ͙͙͔͊ͤͣͭ͘ ͊͘ ͍ͨͦͨͪ͊͊͟ ͤ͊ ˨˹˴ 

˽͔ͪ͘ нлмр ͎͙ͦ͒ͤ͊ ˹͔͍ͦ͋ͦ͊ͭ͊͡ ͎ͤ͊ͪ͊͒͊ ͨͦ ͻ͙͙ͣΎ ͔͋΄͔ ͙ͨͪͫΆ͔͒ͤ͊ ͤ͊ ͙ͭͪͣ͊ ͯ;͔͙ͤΣ 
͙ͦͭͦ͟ ͙͍ͪ͊ͪ͊ͭ͘͟ ͊͟͟ ͔͙͔ͭͭ͟͟͡ ͍ͨͦͨͪ͊Ύͭ ͍͔͔ͯͪ͒ͤ͊ͭ͊ ˨˹˴ ͙ ͊͘΅͙͍ͭ͊͊ͭ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ͭ͊ 

͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙ΎΦ 

́ͦͣ͊ͫ ˶͙ͤ͒͊͡ ͍ͯͫͭ͊ͤͦΎ͍͊Σ ;͔ ˨˹˴ ͔ ͔͙ͤͫͭ͊͋ͤ͊͡ ͔ͣͦͯ͊͟͡͡Σ ͔ͨͦ͒ͦ͗ͤ͊͡ ͤ͊ ͪ͊ͨ͊͒͘ ͙͒ͦͪ ͙ͨͪ 
ͺ͙͙͎͙ͦͦ͘͡;͙ͤ ͍͙ͯͫͦ͡ΎΦ ͚́ͦ ͙͔͙͒ͤͭͺ͙ͼ͙ͪ͊ ͍ͤͦ͊ ͎ͪͯͨ͊ ͦͭ ˨˹˴ ͎͙͙͙ͦ͊͘͘͟͡͡Σ ͙ͦͭͦ͟ ͙͎ͪ͊Ύͭ ͪͦ͡Ύ 
͍ ͍ͨͦͨͪ͊͊ͭ͊͟ ͤ͊ ͙͔͊ͦͭͤͭ͘ ͙͋͊͘ ͤ͊ ˨˹˴Φ ˽ͦ͡ ˸͙ͦ͒ͪͻ ͭͪ͊ͤͫͺ͙ͦͪͣͪ͊ ͙͔ͪ͊͋ͪ͊ͤͭͦ͘ ͊͘ ͍ͨͦͨͪ͊͊͟ 
ͤ͊ ͔ͤͫΆ͍͔͍͙ͦͭͭͫͭΎ ͍ ˨˹˴Σ ͙͍͚͙ͦͨͫ͊͟ ͊͟͟ ͔͙͔ͭͭ͟͟͡ ͙͎͙ͦͪͪ͊ͭ͟ ͎͔ͪ΄͙͟Σ ͙ͦͭͦ͟ ͍Ά͙͍ͤ͊ͭ͘͟ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ 
ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ΎΣ ͤ͊ͣ͊͡Ύ͍͚͙͊͟ ;͔ͫͭͦͭ͊ͭ͊ ͤ͊ ͎͔ͪ΄͙͔ͭ͟ ͤ͊͘;͙͔ͭͤͦ͡Φ ˢ͙͘͘ ˴͊ͤ͟Άͪ ͙͔͍ͫ͒͊͘͡ 
͔ͣͻ͙͊ͤͣ͊͘ ͤ͊ ͍ͨͦͨͪ͊͊͟ ͤ͊ ͔͙͙ͤͯͦͭ͒͟͡Σ ͚ͦͭͦ͟ ͔͙͔ͭͭ͟͟͡ ͙͍ͨͦ͊ͭ͘͘͡ ͊͘ ͦͭͫͭͪ͊ͤΎ͍͔͊ͤ ͤ͊ 
͍͔͙ͯͪ͗͒͊ͤΎ ͦͭ ¦± ͡Ά;͔͙͔ͤΦ ͚́ͦ ͫΆ΅ͦ ͭ͊͊͟ ͦ͋ΎͫͤΎ͍͊ ͔ͣͦͯ͟͡͡Ύ͙͔ͪͤͭ ͔ͣͻ͙͙͊ͤͣ͘ ͊͒͘ 
ͺ͔͙͍ͦͭͦͪ͊ͭ͊͟ͼ͙Ύͭ͊Φ 

͔͙́͘ ͙͙ͦͭͪͭ͟Ύ ͔ͤ ͫ͊ͣͦ ;͔ ͔͙͍͙͍ͨͪ͒͊ͭ͘͟ ͍ͤͦͦ ͙͔ͪ͊͋ͪ͊ͤ͘ ͊͘ ͔ͣͻ͙͙͔͊ͤͣͭ͘ ͤ͊ ͍ͨͦͨͪ͊͊͟ ͤ͊ ˨˹˴Σ 
ͤͦ ͙ ͔͍͙ͨͪ͒ͦͫͭ͊ͻ͊ ͍ͦͫͤͦ͊ ͊͘ ͍͔ͪ͊ͪ͊͋ͦͭ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͍͙ͤͦ ͔͙͙ͭͪ͊ͨ ͊͘ ͪ͊͟Σ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ ͎ͣͤͦͦ 
͙͍͍͙ͨͪͦͭͦͪ͊ͦ͟ ͔͍͊ͪͫͭ͊͟͡ ͙ͨͪ;͙ͤΎ͍͊ͭ ͍͔͔ͯͪ͗͒͊ͤ ͤ͊ ˨˹˴ ͙ ͫͨͦͫͦ͋ͤͦͫͭͭ͊ ͤ͊ ͍͙͔ͪ͊ͦͭ͟ ͔͙ͭ͟͟͡ 
͒͊ ͍ͨͦͨͪ͊Ύͭ ͍ͭͦ͊ ͍͔͔ͯͪ͗͒͊ͤ ͍͙͡Ύ͔ ͤ͊ ͔͡;͔͙͔ͤͭͦ ͙ͣΦ 

 

 
  

               ͙͎̅ͯͪ͊ оΦтΦ ˽ Ά͙ͭ΅͊ ͊͘ ͍ͨͦͨͪ͊͊͟ ͤ͊ ˨˹˴  



 

 53 

˥˶ˢˤˢ 3 ˸ ̂́ˢ̇ˮˮ 

3.3.1. ˨͙͔ͪͭͤ͊͟ ͍ͨͦͨͪ͊͊͟ 
˨͙͔ͪͭͤ͊ͭ͊͟ ͔͍͔͙͍ͪͪͫͤ͊ ͍ͨͦͨͪ͊͊͟ ͙͎͙ͦͪͪ͊͟ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͙͍͔ͭͨͦ ͍͔͔ͯͪ͗͒͊ͤ ͤ͊ ˨˹˴ ͔͋͘ 
͔ͤͦ͋ͻ͙ͦ͒ͣͦͫͭ ͦͭ ͙ͪ͘Ύ͍͔͊ͤ͘ ͙͙͡ ͊ͣ͘Ύͤ͊Φ ˮ͍ͨͦ͊͘͘͡ ͔ͫ ͊͘ ͍ͨͦͨͪ͊͊͟ ˨˹˴ ͍͔͙ͯͪ͗͒͊ͤΎ ό͔͙͙͘͡ύΣ 
͔͙͍͙͙ͨͪ͒͊ͤ͘͟ ͦͭ ͍͙͔͍͙ͯͭͪ͊ͦͭͦ͡͡ ͡Ά;͙ ͙ ͙͙͊ͪ͊͟͡͡΅͙ ͎͔͙͊ͤͭΦ 

¦± ͍͔͙ͫͭͤ͊ͭ͊͡ ͙ͤ͒ͯͼ͙ͪ͊ ͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͙͙͙͙͍͙ͨͪͣ͒ͤͦ ͙͔͙͒ͣͪΣ ͙ͦͭͦ͟ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͙͙͍ͪ͘͟Ύͭ 
ͫͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ͭ͊ ͤ͊ ˨˹˴Σ ͙ ͒͊ ͙͋ͦͪ͊ͭ͟͡ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͙ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͙͍͘Άͤ ͦͤ͊ͭ͊͘ 
ͤ͊ ͍͔͔ͯͪ͗͒͊ͤΦ ˩͙ͤͣͤ͊ͭ͊͘ ͺ͔͙͍ͦͭͦͪ͊ͭ͊͟ͼ͙Ύ ͔ ͍͔ͦͫͤͦͤ ͔ͣͻ͙͊ͤ͘Άͣ ͊͘ ͙͔͒ͪͭͤ͊͟ ͍ͨͦͨͪ͊͊͟ ͤ͊  
ͼ͙ͦ͋ͯͭ͊ͤ͟͡ ͙͙͙͙͍͙ͨͪͣ͒ͤͦ ͙͔͙͒ͣͪΣ ͙ͨͪ ͚ͦͭͦ͟ ͔͙ͤͣ͘Άͭ ͺ͙ͦͭͦ͊͊͘͡ ;͔ͪ͘ ͙͍͔ͨͦ͊ͤ͘͘͡ ͤ͊ 
͍͔͙ͫͭͤͤ͊͡ ͔͔͎͙ͤͪΎ ͊͘ ͪ͊ͪͯ͘΄͍͔͊͊ͤ ͤ͊ ͊ͤͦͪͣ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͍͔ͦ͊ͤͭͤ͊͟͡ ͍ͪΆ͊͘͟ ͔ͣ͗͒ͯ ͫΆ͔͙ͫ͒ͤ 
͙͙͙͙͍͙ͨͪͣ͒ͤͦ ͙͋͊͘Φ ͙́ͦ͘ ͙ͭͨ ͺ͔͙͍ͦͭͦͪ͊ͭ͊͟ͼ͙Ύ ͔ͤ ͔ͫ ͔ͫͪ΅͊ ͙ͨͪ ͻͦͪ͊Φ 

͍͔͔̂ͪ͗͒͊ͤͭͦΣ ͙ͨͪ;͙͔ͤͤͦ ͦͭ ͙͙͊ͪ͊͟͡͡΅͙ ͎͔͙͊ͤͭΣ ͔͎͙ͪ͊ͪ͊΅͙ ͫ ˨˹˴Σ ͫΆ΅ͦ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͋Ά͔͒ 
͍͔ͨͦͨͪ͊ͤͦ ;͔ͪ͘ ͙͔͒ͪͭͤͦ͟ ͍ͨͦͨͪ͊͊͟Φ ˢ͙͙͙͔ͪ͊ͤͭ͟͡͡ ͙͋͊͘ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͋Ά͒͊ͭ ͦ͋Ά͙ͪͤ͊ͭ ͦͭ ͔͙͙ͤͣ͘ 
͊ͭͦ͟ ˻с-͙͎͙͊ͯ͊ͤͤ͟͡͡-˨˹˴ ͙͊ͭͪ͊ͤͫ͟͡͡ͺ͔ͪ͊͊͘ ό!D¢ύ ͙ ͙͙͎͔͙͒ͦͫͤ͊͘͟Σ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͨͪͣ͊ͻ͍͊ͭ ͙͙͡ 
͙ͣͦ͒ͺ͙ͼ͙ͪ͊ͭ ͫΆ͍͔ͦͭͭͤͦ ͙͊ͤ͟͡͡ ͎͊ ͪͯͨ͊Φ 

3.3.2. ˽͍ͦͨͪ͊͊͟ ;͔ͪ͘ ͙ͪ͘Ύ͍͔͊ͤ͘  
ˮͪ͘Ύ͍͔͊ͤͭͦ͘ ͔ ͦ͋΅͙Ύͭ ͔ͣͻ͙͊ͤ͘ΆͣΣ ;͔ͪ͘ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͍ͨͪ͊Ύͭ ͍͙ͨͦͨͪ͊͟Σ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͔͒ͤ͊ ͦͭ ͍͔͙͎͙͔ͪͭ ͤ͊ 
͍͚͒ͦͤ͊ͭ͊ ͙ͫͨͪ͊͊͡ ͔ ͍͔͔ͨͦͪ͒ͤ͊Φ ˹͔͔͒ͺ͔ͭͤ͊ͭ͊͟ ͍͔͙͎ͪ͊ ͔ͫ ͙͍ͨͦ͊͘͘͡ ͊ͭͦ͟ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊Σ ͊ͭͦ͟ 
͍͔͔͙ͨͦͪ͒ͤΎͭ ͯ;͊ͫͭΆ͟ ͤ͊ ͎͒ͪͯ͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ͔ͫ ͦͭͫͭͪ͊ͤΎ͍͊ ͙ ͔͊ͣͤ͘Ύ ;͔ͪ͘ ͙͔ͫͤͭ͊͘ ͤ͊ ͍͙ͤͦ 
͔ͤͯ͟͡ ͙͙ͦͭ͒Φ ˽͍ͦͨͪ͊͊ͭ͊͟ ;͔ͪ͘ ͙ͪ͘Ύ͍͔͊ͤ͘ ͍͟͡Ό;͍͊ ͙ͭͪ ͍͙ͦͫͤͦͤ ͔ͣͻ͙͊ͤͣ͊͘Υ 

¶ ˽͍ͦͨͪ͊͊͟ ͤ͊ ͔ͤͫΆ͍͔͍͙ͦͭͭͫͭΎͭ͊ όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ aƛǎaŀǘŎƘ wŜǇŀƛǊΣ aawύ 

aaw ͔ ͙͙ͪͭ͟;͔ͤ ͨͪͦͼ͔ͫΣ ͚ͦͭͦ͟ ͙͎͙ͦͪͪ͊͟ ͎͔ͪ΄͙͟Σ ͍Ά͙͙ͤͤ͊͘͟͡ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ 
˨˹˴Σ ͨͦ-͔ͫͨͼ͙͊ͤͦ͡ ͔ͤͫΆ͍͔͍͙ͦͭͭͫͭΎ ͔ͣ͗͒ͯ ͙͔͋͊ͭ͘Σ ͨͦͯ͡;͔͙ͤ ͙ͨͪ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ 
͔͔͔͙ͤͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤ͟͡ ͙͋͊͘ ͍ ͍͚͒ͦ͊͟Σ ͊ͭͦ͟͟ ͙ ͟Ά͙ͫ ͙͔ͤͫͪͼ͙͙ ͙ ͔͔͒͡ͼ͙͙Σ ͙ͦͭͦ͟ ͙ͨͪ;͙ͤΎ͍͊ͭ 
͙ͨ͘Ά͍͙͊ͤ͟Ύ ͤ͊ ͍͚͒ͦͤ͊ͭ͊ ͙ͫͨͪ͊͊͡Φ ˽͍͔ͦ;͔ͭͦ ͦͭ ͔͙ͭ͘ ͎͔ͪ΄͙͟ ͔ͫ ͙͎͙ͦͪͪ͊ͭ͟ ͦͭ ͙͎͙ͦͪͪ͊͟΅͊ͭ͊ 
͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟ ͤ͊ ˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙ΎΣ ͤͦ ͤΎ͙ͦ͟ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͋Ά͒͊ͭ ͙ͨͪͦͨͯͫͤ͊ͭ 
͙ ͭͪΎ͍͋͊ ͒͊ ͋Ά͒͊ͭ ͙͎͙͙ͦͪͪ͊ͤ͟ ͨͦ-͟ΆͫͤͦΦ 

 ʕ E. coli.  ͨ ͙ͪ ͍ͨͦͨͪ͊͊ͭ͊͟Σ ͔͍͙ͤͨͪ͊ͤͦ͡ ͍ͫΆ͙ͪ͊ͤ͘Ύ ͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡ ͭͪΎ͍͋͊ ͒͊ ͋Ά͔͒ ͙ͪ͘Ύ͊ͤ͘ ͦͭ 
͍͙͔͙ͤͦͦͫͤͭͪ͊ͤ͊ͭ͊͘ ͍͔͙͎ͪ͊Σ ͔ͦͭͦ͟ ͙͙͍ͫ͊͘͟ ͎͙ͪ͊ͪ͊ͤ͘;͍͔͊͊ͤͭͦ ͙ ͦͭ ͙ͣ͊ͭͪ;ͤ͊ͭ͊ ͙͔ͪͦ͒ͭͫ͊͟͡ 
͍͔͙͎ͪ͊Φ ˤ͊͗ͤ͊ ͔ͦͫͦ͋ͤͦͫͭ ͤ͊ ˨˹˴ ͤ͊ E. coli ͙ ͎ͣͤͦͦ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟ ͔ ͙ͨͪͫΆ͍͙͔ͫͭͭͦ ͤ͊ ͙ͦͨ͟Ύ ͤ͊ 
͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͊͡͡ рϥ-GATC-оϥΣ ͍ ͦ͟Ύͭͦ ͔͙͍͙͔͊͒ͤͤͦͭ ͦͫͭ͊ͭΆͼ͙ ͫ͊ ͔͙͙͙ͣͭͪ͊ͤ͡Φ ˸͔͙͙͔ͭͪ͊ͤͭͦ͡ 
͔ͫ ͙͙͊ͭ͊ͪ͊͘͟͡ ͦͭ ˨˹˴ ͔͙͊͒ͤͤ ͔͙ͣͭͭͪ͊ͤͫ͡ͺ͔ͪ͊͊͘ ό5ŀƳύΣ ͦ͟Ύͭͦ ͔ͨͪͻ͍Άͪ͡Ύ ͔͙͍ͣͭͦ͊͡ ͎ͪͯͨ͊ ͦͭ {-
͔͙͔͙͙͊͒ͤͦͣͭͦͤͤ͘͡ ό{!aύ ͟Άͣ ͔͙͍͙͊͒ͤͤͦΎ ͦͫͭ͊ͭΆ͟ ͍ ͙͔ͪ͊ͣͭ͟ ͤ͊ D!¢/ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͊͡͡Φ 
˸͔͙͙͔ͭͪ͊ͤͭͦ͡ ͍Ά͙͍ͤ͊͘͟ ͔ͫ͒͡ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύ ͤ͊ ˨˹˴ ͙ ͔͙ͤͣ͘Άͭ ͔ͫ ͔ͤͯ͗͒͊ ͦͭ ͤΎͦͦ͟͟͡ ͙͙ͣͤͯͭ ͒͊ 
͔ͪ͊ͨͦͤ͊͘͘ D!¢/ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͊͡͡ ͍ ͍͙͔͙ͤͦͦͫͤͭͪ͊ͤ͊ͭ͊͘ ͍͔͙͎ͪ͊ ͙ ͒͊ ͔͙͙ͣͭͪ͊͡ ͔͙͊͒ͤͤ͊ όˢύ. 
ˤ ͙ͭͦ͘ ͪ͊ͭ͟Ά͟ ͔͙ͨͪͦ͒Σ ͍͙͔͙ͤͦͦͫͤͭͪ͊ͤ͊ͭ͊͘ ˨˹˴ ͔ ͔͔͙͙ͤͣͭͪ͊ͤ͊͡Σ ͊ ͙ͣ͊ͭͪ;ͤ͊ͭ͊ ͙͔ͪͦ͒ͭͫ͊͟͡ 
͍͔͙͎ͪ͊ ͔ ͔͙͙ͣͭͪ͊ͤ͊͡Σ ͔ͦͭͦ͟ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͎͙ͪ͊ͪ͊ͤ͘;͍͔͊͊ͤͭͦ ͙ͣ  ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͨͪͦͼ͔͙͔ͫͭ ͤ͊ 
͍ͨͦͨͪ͊͊͟ ͤ͊ ˨˹˴Φ aǳǘ{Σ aǳǘ[ ͙ aǳǘI ͫ͊ ͍͙ͦͫͤͦͤ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΣ ͯ;͍͊ͫͭ͊΅͙ ͍ ͙͔ͫͫͭͣ͊ͭ͊ ͊͘ ͍ͨͦͨͪ͊͊͟ 
ͤ͊ ͔ͤͫΆ͍͔͍͙ͦͭͭͫͭΎͭ͊ ό͙͎̅ͯͪ͊ оΦтύΦ ˻͍͙͔ͫͤͦͤͭ ͫͭΆ͙ͨ͟ ͤ͊ ͨͪͦͼ͔ͫ͊ ͫ͊Υ 
- ˾͍͔͊ͨͦͤ͊͊ͤ͘͘ ͤ͊ ͔ͤͫΆ͍͔͍͙͔ͦͭͭͫͭͭͦΥ aǳǘ{ ͍ͪ͊ͨͦͤ͊͊͘͘ ͔ͤͫΆ͍͔͍ͦͭͭͫͭ͊΅͙ ͍͚͙͒ͦ͟ ͙͋͊͘Σ ͙ͦͭͦ͟ 
͔ͫ ͨͦΎ͍Ύ͍͊ͭ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͔͙ͪͨ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ˨˹˴Τ aǳǘ{ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͻ͙͔ͦͣͦ͒ͣͪ ͙ ͔͙͍ͨͪͣͤ͊͊ 
͔ͨͪ͘ ͦͤ͟ͺͦͪͣ͊ͼ͙͙ͦͤͤ ͔͙ͨͪͦͣͤΣ ͙ͦͭͦ͟ ͣͯ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ͭ ͒͊ ͍͙͔͚͍͊ͣͦ͒ͫͭ͊͘ ͫ ͎͙͒ͪͯ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ 
͍ ͨΆͭΎ ͊͘ aaw ͊ͭͦ͟ ͙͍͙ͨͪ͡;͊ aǳǘ[Σ ͊͘ ͒͊ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡Σ ͚ͦͭͦ͟ ͔ ͙͙ͪͭ͟;͔ͤ ͊͘ 
͙͍͙͔͊ͭͪ͊ͤͭͦ͟ ͤ͊ ͨͪͦͼ͔ͫ͊ ͤ͊ ͍ͨͦͨͪ͊͊͟Φ 

- ˾͎͙͊ͪ͊ͤ͘;͍͔͊͊ͤ ͤ͊ ͍͔͙͎͙͔ͪͭ ͙ ͙ͪ͘Ύ͍͔͊ͤ͘Υ ˴ ͔ͦͣͨͫ͟͡Άͭ aǳǘ{-aǳǘ[ ͔ͯͫͤ͡Ύ͍͊ ͙͍͙͔͊ͭͪ͊ͤͭͦ͟ ͤ͊ 
͔͔ͤ͒ͦͤͯ͊͊ͭ͊͘͟͡ aǳǘIΦ ͙́ͦ͘ ͔͙ͤͣ͘ ͙͎͔ͪ͊ ͔ͪ΄͍͊͊΅͊ ͪͦ͡Ύ ͍ ͔͙ͣͭ͡-ͤ͊ͫͦ;͔͙ͤΎ ͨΆͭ ͤ͊ 
͍ͨͦͨͪ͊͊͟ ͤ͊ ͔ͤͫΆ͍͔͍͙͔ͦͭͭͫͭͭͦ ;͔ͪ͘ ͍͔ͪ͊ͨͦͤ͊͊ͤ͘͘ ͤ͊ ˨˹˴ ͍͔͙͎ͪ͊ͭ͊Σ ͍ ͦ͟Ύͭͦ D!¢/ 



 

 54 

˥˶ˢˤˢ 3 ˸ ̂́ˢ̇ˮˮ 

͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͔ͤ ͫ͊ ͔͙͙͙ͣͭͪ͊ͤ͡Σ ͙ ͔͍͔͙͒ͤͦͪ͗ͤͦ ͪ͊ͪ͘Ύ͍͔͊ͤ͘ όƴƛŎƪύ ͍ ͚ͤ͊-͙͋͊ͭ͊͘͟͡ ͒ͦ 
͔ͤͫΆ͍͔͍͙͔ͦͭͭͫͭͭͦ D!¢/ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Φ ˿͔͒͡ ͍ͭͦ͊ ͔͔͙ͦͤͯ͊͘͘͟͟͡ ͙ͪ͘Ύ͍͊ͭ͘ ͺ͎͔ͪ͊ͣͤͭ͊ 
͔ͣ͗͒ͯ ͔ͤͫΆ͍͔͍͙͔ͦͭͭͫͭͭͦ ͙ ͔͍͔͙͒ͤͦͪ͗ͤͦͭͦ ͪ͊ͪ͘Ύ͍͔͊ͤ͘ ͙ͨͪ D!¢/Φ 

- ˿͙͔ͤͭ͘ ͤ͊ ͍͙ͨͪ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Υ ˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LLL ͙͔͙ͫͤͭͪ͊͘ ͍͙ͨͪ͊ͤ͊ͭ͊͡ 
͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͦͭ ˨˹˴Σ ͙͍͚͙ͨͦ͊͘͘͟͡ ͙͔ͪͦ͒ͭͫ͊ͭ͊͟͡ ͍͔͙͎ͪ͊ ͊ͭͦ͟ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊Φ ˹͊ͪ͊͟ΎΣ ˨˹˴ 
͙͎͊͊ͭ͊͘͡ ͍Ά͍ͫͭ͊ͤͦ͘Ύ͍͊ ͙͍ͨͫ͊͡΅͙͔ͭ ͺͦͫͺ͙͔͔͙ͦ͒ͫͭͪͤ ͍ͪΆ͙͘͟ ͍ ͍͔ͨͦͨͪ͊ͤ͊ͭ͊ ˨˹˴ ͍͔͙͎ͪ͊Φ 

 
 

͙͎̅ͯͪ͊ оΦтΦ ˽ ͍ͦͨͪ͊͊͟ ͤ͊ ͔ͤͫΆ͍͔͍͙ͦͭͭͫͭΎ ͍ ˨˹˴ ͙ͨͪ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟ όaaw ͔ͣͻ͙͊ͤ͘Άͣύ  
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˽͙ͪ ;͍͔ͦ͟Σ ͍ ͍ͨͦͨͪ͊͊ͭ͊͟ ͤ͊ ͔ͤͫΆ͍͔͍͙ͦͭͭͫͭΎͭ͊ ͯ;͍͊ͫͭ͊ͭ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ ͻ͙ͦͣͦͦ͗ͤ͡ ͤ͊ 
͙͙͔ͨͪͦ͊ͪͦͭͤͭ͟Υ 
- aǳǘ{ ͻ͙ͦͣͦͦ͘͡ (MSH): MSH2 - ͪ ͍͊ͨͦͤ͊͊͘͘ ͔ͤͫΆ͍͔͍͙ͦͭͭͫͭΎ ͍ ˨˹˴Φ ͚́ͦ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͍͒͊ 
͔ͦͣͨͫ͊͟͟͡ - aǳǘ{ʰ όͻ͔͔͙͔ͭͪͦ͒ͣͪ ͫ a{IсύΣ  ͚ͦͭͦ͟ ͯ;͍͊ͫͭ͊ ͍ ͍͔ͪ͊ͨͦͤ͊͊ͤͭͦ͘͘ ͤ͊ ͎͔ͪ΄͙͟ ͍ 
͍͙͔͋͊ͦͭ͘ ͍͚͙͒ͦ͟ ͙ ͙ͣ͊͟͡ ͙͔ͤͫͪͼ͙͙ ͙͙͡ ͔͔͒͡ͼ͙͙Σ ͙͙͡ aǳǘ{ʲ όͻ͔͔͙͔ͭͪͦ͒ͣͪ ͫ a{IоύΣ͚ͦͭͦ͟ 
͔ ͨͦ-͔ͫͨͼ͙͙͙͊ͪ͊ͤ͘͡ ͍ ͍͔ͪ͊ͨͦͤ͊͊ͤͭͦ͘͘ ͤ͊ ͨͦ-͎͔͙ͦͣ͡ ͍ͣΆ͍͙͊ͤ͟Ύκ͙͊͘͡;͍͙͊͊ͤΎΦ 

- aǳǘ[ ͻ͙ͦͣͦͦ͘͡ (MLH/PMS): MLH1 - ͔͙ͨͦͫͪ͒ͤ;͙ ͍ ͨͪͦͼ͔ͫ͊ ͤ͊ ͍ͨͦͨͪ͊͊͟ ͔ͫ͒͡ 
͍͔ͪ͊ͨͦͤ͊͊ͤͭͦ͘͘ ͤ͊ ͎͔ͪ΄͊ͭ͊͟ ς aǳǘ[ʰ όͻ͔͔͙͔ͭͪͦ͒ͣͪ ͫ ta{нύΣ ͚ͦͭͦ͟ ͔ ͍͙ͦͫͤͦͤΎͭ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡Σ 
ͯ;͍͊ͫͭ͊΅ ͍ ͨͪͦͼ͔ͫ͊ ͤ͊ ͍ͨͦͨͪ͊͊͟ ͔ͫ͒͡ ͍͔ͪ͊ͨͦͤ͊͊ͤͭͦ͘͘ ͤ͊ ͔ͤͫΆ͍͔͍͙ͦͭͭͫͭΎͭ͊Σ ͙͙͡ aǳǘ[ʴ 
όͻ͔͔͙͔ͭͪͦ͒ͣͪ ͫ a[IоύΣ ͚ͦͭͦ͟ ͯ;͍͊ͫͭ͊ ͍ ͍ͨͦͨͪ͊͊ͭ͊͟ ͤ͊ ͔͔͔͙ͦͨͪ͒ͤ͡ ͙͍͔ͭͨͦ ͍͔͙ͯͪ͗͒͊ͤΎ ͤ͊ 
˨˹˴Σ ͍͟͡Ό;͙͔ͭͤͦ͡ ͨͦ-͎͔͙ͦͣ͡ ͍ͣΆ͍͙͊ͤ͟Ύκ͙͊͘͡;͍͙͊͊ͤΎΦ 

˹͔ͫΆ͍͔͍ͦͭͭͫͭ͊΅͙Ύͭ ͯ;͊ͫͭΆ͟ ͔ͫ ͎ͪ͊ͪ͊͗͒͊͘ ͦͭ ͔͔ͦͤͯ͊͊͘͘͟͟͡ м ό9ȄƻмύΣ ͔ͫ͒͡ ͍ͭͦ͊ ˨˹˴ 
͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ʵ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊͘ ͍͙ͨͪ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Φ ˮ ͤ͊ͪ͊͟ΎΣ ˨˹˴ ͙͎͊͊͘͡ α͔͊ͨ͘;͍͊ͭ͊ά 
͙͍ͨͫ͊͡΅͙͔ͭ ͺͦͫͺ͙͔͔͙ͦ͒ͫͭͪͤ ͍ͪΆ͙͘͟ ͍ ͍͔ͨͦͨͪ͊ͤ͊ͭ͊ ˨˹˴Φ 

˽͙ͪ ;͍͔ͦ͟Σ ͣͯͭ͊ͼ͙͙͔ͭ ͍ aaw ͎͔͙͔ͤͭ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͍͔͒ͦ͒͊ͭ ͒ͦ ͙ͫͤ͒ͪͦͣ ͤ͊ ˶͙ͤ;Σ ͔͍͔ͤ͊ͫ͒ͫͭͤͦ͡ 
͊͋ͦ͘͡Ύ͍͔͊ͤΣ ͍ͫΆͪ͊ͤͦ͘ ͫ ͍͙ͨͦ΄͔ͤ ͙ͪͫ͟ ͦͭ ͪ͊͟ ͤ͊ ͔͔͒͋ͦͭͦ͡ ;͔͍ͪͦΣ Ύ͚;͙ͤͼ͙͔ͭ ͙ ͎͙͒ͪͯ ͍͙͍͔͒ͦ 
ͪ͊͟Φ 

¶ ˽͍ͦͨͪ͊͊͟ ;͔ͪ͘ ͙ͪ͘Ύ͍͔͊ͤ͘ ͤ͊ ͋͊͊͘ όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ  .ŀǎŜ-˩ȄŎƛǎƛƻƴ wŜǇŀƛǊΣ .9wύ 

.9w ͍͟͡Ό;͍͊ ͍͔ͪ͊ͨͦͤ͊͊ͤ͘͘Σ ͦͭͫͭͪ͊ͤΎ͍͔͊ͤ ͙ ͊ͣ͘Ύͤ͊ ͤ͊ ͔͙͙͒ͤ;ͤ͊ ͍͔͔ͯͪ͒ͤ͊ ͊ͦͭͤ͊͘ ͋͊͊͘Φ 
˸͔ͻ͙͊ͤͣ͘Άͭ ͙͙͍ͫ͊͘͟ ͔͔͚͍ͫͣͫͭͦ ͦͭ ͔͙͙ͤͣ͘Σ ͔ͤ͊ͪ;͔͙ͤ ͎͙͙͙ͦ͊͘͘͟͡͡Φ ˩͙͙͔ͤͣͭ͘ ͔ͨͪͣ͊ͻ͍͊ͭ 
͍͔͔ͯͪ͒ͤ͊ͭ͊ ͋͊͊͘Σ ͍͚͙ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘͟ ͙͍͊ͨͯͪͤͦͦ ͔ͣͫͭͦ όˢ˾ ͣΎͫͭͦύΦ ¢ƻ ͔ͫ ͍ͨͦͨͪ͊Ύ ͦͭ ˢ˾ ͔͔ͤ͒ͦͤͯ͊͊͘͟͡Σ 
ͦ͟Ύͭͦ ͙ͪ͘Ύ͍͊͘ ͊͘ͻ͊ͪͦͦ͘-ͺͦͫͺ͙͊ͭͤΎ ͦͫͭ͊ͭΆ͟Σ ͔ͫ͒͡ ͔ͦͭͦ͟ ͔͙ͤͯͦͭ͒ͤ͊ͭ͊͟͡ ͙ͨͪ͊ͤͤ͊͘ ͍ ˨˹˴ 
͍͔͙͎ͪ͊ͭ͊ ͔ͫ ͊ͨ͘Ά͍͊͡ ͦͭ ˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ ͙ ͔ͫ ͔͊ͨ͘;͍͊ͭ͊ ͦͭ ͙͎͊͊͘͡Φ ˽͙͔ͪͣͪ ͊͘ .9w ͔ ͍ͨͦͨͪ͊͊ͭ͊͟ 
ͤ͊ ˨˹˴Σ ͫΆ͒Άͪ͗͊΅͊ ͯͪ͊ͼ͙͡ (U). 

¶ ˽͍ͦͨͪ͊͊͟ ;͔ͪ͘ ͙ͪ͘Ύ͍͔͊ͤ͘ ͤ͊ ͔͙͙ͤͯͦͭ͒͟͡ όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ bǳŎƭŜƻǘƛŘŜ-Excision Repair, NER) 

b9w ͔ͫ ͙͍ͨͦ͊͘͘͡ ͊͘ ͍ͨͦͨͪ͊͊͟ ͤ͊ ͙͙͙͙͍͙ͨͪͣ͒ͤͦ ͙͔͙͒ͣͪΣ ͍͙ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤ͘ ͦͭ ¦± ͍͔͙ͫͭͤ͊͡Σ ͙ 
͍͔͙ͯͪ͗͒͊ͤΎΣ ͙ͨͪ;͙͔͙ͤͤ ͦͭ ͻ͙͙ͣ;͙ͤ ͎͔͙͊ͤͭΦ ˽͙ͪ E. coli, ͍ͨͦͨͪ͊͊ͭ͊͟ ;͔ͪ͘ ͙ͪ͘Ύ͍͔͊ͤ͘ ͤ͊ 
͔͙͙ͤͯͦͭ͒͟͡ ͙͍ͨͦ͊͘͘͡ ͤΎͦͦ͟͟͡ ͔͙ͨͪͦͭͤ͊Σ ͔ͫͪ͒ ͙ͦͭͦ͟ ¦±w ͔͙͙͔ͨͪͦͭͤͭΣ ͙ ͍͟͡Ό;͍͊ ͔͙͔ͫ͒ͤͭ͡ 
͔͙ͭ͊ͨΥ 
- ˾͍͔͊ͨͦͤ͊͊ͤ͘͘ ͤ͊ ͍͔͔͙ͯͪ͒ͤΎ ͯ;͊ͫͭΆ͟Υ UvrA ͙ͫ͊ͤͪ͊͟ ˨˹˴ ͊͘ ͙͙͍ͪ͘͟Ύ͍͙͊ͤΎΣ ͙ͨͪ;͙͔͙ͤͤ ͦͭ 
͍͔͔ͯͪ͗͒͊ͤΦ ˽͙ͪ ͍͔ͪ͊ͨͦͤ͊͊ͤ͘͘ ͤ͊ ͔͙͘͡Ύ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ ͫ ¦ǾǊ.Φ ¦ǾǊ. ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͫ 
ͣΎͫͭͦͭͦ ͤ͊ ͔͙͘͡Ύͭ͊ ͙ ͎ͨͦͣ͊͊ ͊͘ ͔ͪ͊͒͘͡Ύ͔ͤͭͦ ͤ͊ ˨˹˴ ͍͔͙͎͙͔ͪͭΣ ͊͘ ͒͊ ͔ͫ ͍͔͙ͨͪͦͪ ͙ͨͦ͘ͼ͙Ύͭ͊ 
ͤ͊ ͍͔ͨͦͪ͒͊ͭ͊Φ  

- ˮͪ͘Ύ͍͔͊ͤ͘ ͤ͊ ͍͔͔͙ͯͪ͒ͤΎ ͯ;͊ͫͭΆ͟Υ ˩ ͔ͤ͒ͦͤͯ͊͊ͭ͊͘͟͡ ¦ǾǊ/ ͪ͊ͪ͘Ύ͍͊͘ ͍͔͔ͯͪ͒ͤ͊ͭ͊ ˨˹˴ ͍͔͙͎ͪ͊ ͦͭ 
͍͔͔͒ͭ ͙ͫͭͪ͊ͤ ͤ͊ ͔͙͘͡Ύͭ͊Σ ͔ͦͭͦ͟ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͙ͪ͘Ύ͍͔͊ͤ͘ ͤ͊ ͍͔͔͙ͯͪ͒ͤΎ ͯ;͊ͫͭΆ͟ у ͤͭ ͔͙ͨͪ͒ ͙ п 
ͤͭ ͔ͫ͒͡ ͍͔͔͙ͯͪ͒ͤΎ ͯ;͊ͫͭΆ͟Φ ͔͙̆͊͊ͭ͊͘͟͡ ¦ǾǊ5 ͔ͨͪͣ͊ͻ͍͊ ͍͔͔͙ͯͪ͒ͤΎ ͺ͎͔ͪ͊ͣͤͭ ͦͭ ˨˹˴Φ 

- ˿͙͔ͤͭ͘ ͤ͊ ͍͙ͨͪ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Υ ˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ L ͊ͨ͘Ά͍͊͡ ͙ͨͪ͊ͤͤ͊ͭ͊͘Σ 
͙͍͚͙ͨͦ͊͘͘͟͡ ͔͔ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤ͊ͭ͊͟͡ ͍͔͙͎ͪ͊ ͊ͭͦ͟ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊Φ ˨˹˴ ͙͎͊͊ͭ͊͘͡ ͍Ά͍ͫͭ͊ͤͦ͘Ύ͍͊ 
͙͍ͨͫ͊͡΅͙͔ͭ ͺͦͫͺ͙͔͔͙ͦ͒ͫͭͪͤ ͍ͪΆ͙͘͟ ͍ ͍͔ͨͦͨͪ͊ͤ͊ͭ͊ ˨˹˴ ͍͔͙͎ͪ͊Φ 

˽͙ͪ ;͍͔ͦ͟ ͫ͊ ͍͔͙ͯͫͭ͊ͤͦͤ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦ ͻ͙ͦͣͦͦ͘͡ ͤ͊ ¦±w ͔͙͙͔ͨͪͦͭͤͭΥ 
- ·t! ͙ ·t/- ͻ͙ͦͣͦͦ͘͡ ͤ͊ ¦ǾǊ!Σ ͙ͦͭͦ͟ ͍ͪ͊ͨͦͤ͊ͭ͘͘ ͍͔͔ͯͪ͒ͤ͊ͭ͊ ˨˹˴Τ  
- ¢CLLI ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ ό·t. ͙ ·t5ύ - ͻ͎ͦͣͦͦ͡ ͤ͊ ¦ǾǊ.Σ ͍͙͍ͪ͊͊͘ ˨˹˴ ͍ ͦ͋͊ͫͭͭ͊͡ ͤ͊ ͍͔͔ͯͪ͗͒͊ͤͭͦΤ 
- 9w//мκ·tC ͙ ·tD - ͻ͙ͦͣͦͦ͘͡ ͤ͊ ¦ǾǊ/Σ ͙ͦͭͦ͟ ͪ͊ͪ͘Ύ͍͊ͭ͘ ͍͔͔ͯͪ͒ͤ͊ͭ͊ ˨˹˴Τ 
- XPB/XPD ς ͻ͙ͦͣͦͦ͘͡ ͤ͊ ¦ǾǊ5Σ ͍͙͍ͪ͊͊ͭ͘ ͍͔͔ͯͪ͒ͤ͊ͭ͊ ˨˹˴ ͙ ͔ͨͪͣ͊ͻ͍͊ͭ ͙ͪ͘Ύ͙͊ͤ͘Ύ ͺ͎͔ͪ͊ͣͤͭΦ 
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t/b! ͎ͨͦ͒ͨͦͣ͊͊ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ ʵ ͙͙͡ ˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ ʶ ͍ ͣΎͫͭͦͭͦ ͤ͊ 
͍ͨͦͨͪ͊͊͟Σ ͟Ά͔͒ͭͦ ͔ͭ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊ͭ͘ ͍ͤͦ͊ ˨˹˴Σ ͊͘ ͒͊ ͊ͨ͘Άͤ͡Ύͭ ͙ͨͪ͊ͤͤ͊ͭ͊͘Σ ͫΆ͔͒͊͒ͤ͊͘ ͔ͫ͒͡ 
͙ͪ͘Ύ͍͔͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͍͔͔ͯͪ͒ͤ͊ͭ͊ ˨˹˴Φ ˶͙͎͊͊͘ L ͙͙͡ ˶͙͎͊͊͘ LLL ͍͊͘Άͪ΄͍͊ͭ ͨͪͦͼ͔ͫ͊ ͤ͊ ͍Ά͍ͫͭ͊ͤͦ͘Ύ͍͔͊ͤΦ 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

b9w ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͋Ά͔͒ ͙͊ͫ͟͡ͺ͙ͼ͙ͪ͊ͤ͊ ͤ͊ ͍͒͊ ͍͙ͦͫͤͦͤ ͙ͭͨ͊Υ 

- ˥͔ͦ͋͊ͤ͡͡ ͎͔͔ͤͦͣͤ b9w (GG-b9wύΥ ͙́ͦ͘ ͨΆͭ ͙ͫ͊ͤͪ͊͟ ͼ͔͙͡Ύ ͎͔ͤͦͣ ͊͘ ͍͔͔ͯͪ͗͒͊ͤ ͙ ͔ ͦͭ 
͔ͪ΄͍͊͊΅ͦ ͤ͊͘;͔͙͔ͤ ͊͘ ͍Ά͍ͫͭ͊ͤͦ͘Ύ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͍͔͙ͯͪ͗͒͊ͤΎΣ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͨͦΎ͍Ύ͍͊ͭ ͍ 
͔͙͙͙ͤͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊ͤ͟ ͔͎͙͙ͪͦͤ ͤ͊ ˨˹˴Φ 

- ͙́ͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤͦ-͍ͫΆͪ͊ͤ͘ NER (TC-b9wύΥ ͙́ͦ͘ ͨΆͭ ͔ ͤ͊ͫͦ;͔ͤ ͔ͦͤͪͭͤͦ͟͟ ͟Άͣ ͍͔͙ͯͪ͗͒͊ͤΎ ͍ 
͙ͣ͊ͭͪ;ͤ͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ͤ͊ ͙͍͙͊ͭͤ͟ ͎͔͙ͤ ͙ ͔ͫ ͙͙ͤͼ͙͙ͪ͊Σ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͋Ά͔͒ 
͙͋ͦͪ͊ͤ͊͟͡ ͦͭ ͍͔͔ͯͪ͗͒͊ͤΦ   

3.3.3. ˽͍ͦͨͪ͊͊͟ ͤ͊ ͍͚͒ͦͤͦ-͍͔͙͙ͪ͗ͤ ͔ͨͪ͟Ά͍͙ͫ͊ͤΎ ͤ͊ ˨˹˴ 

˽͍ͦͨͪ͊͊ͭ͊͟ ͤ͊ ͍͚͒ͦͤͦ-͍͔͙͙ͪ͗ͤ ͫ͟Ά͍͙ͫ͊ͤΎ ͔ ͦͭ ͔ͪ΄͍͊͊΅ͦ ͤ͊͘;͔͙͔ͤ ͊͘ ͍͔͊ͨ͊͊ͤ͘͘ ͤ͊ ͎͔ͤͦͣͤ͊ͭ͊ 
ͼΎͦͫͭ͡Σ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ ͔͙ͭ͘ ͫ͟Ά͍͙ͫ͊ͤΎΣ ͊ͦ͟ ͔ͤ ͋Ά͒͊ͭ ͍͔͙ͨͦͨͪ͊ͤΣ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͍͔͒ͦ͒͊ͭ ͒ͦ ͻ͙ͪͦͣͦͦͣͤ͘ 
͔͔͙ͨͪͤ͊ͪ͗͒͊ͤΎΣ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͙ ͙͒ͦͪ ͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ ͫͣΆͪͭΦ ˨͍͍͔͙͙͔ͯͪ͗ͤͭ ͪ͊͘͟Ά͍͙ͫ͊ͤΎ ͫ͊ ͔ͦͫͦ͋ͤͦ 
͍͔͙ͪ͒ͤΣ ͊͘΅ͦͭͦ ͊ͫ͘Ύ͎͊ͭ ͙ ͍͔͔͒ͭ ˨˹˴ ͍͔͙͎͙ͪΣ ͊ͭͦ͟ ͔ͨͦͭͤͼ͙͊ͤͦ͡ ͤ͊ͪͯ΄͍͊͊ͭ ͔͔ͤͨͪ͟Άͫͤ͊ͭͦͫͭͭ͊ ͤ͊ 
͎͔ͤͦͣ͊ ͙ ͙ͨͪ;͙ͤΎ͍͊ͭ ͎͊ͯ͋͊͘ ͤ͊ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙ΎΦ ˴͔͙͔ͭͭ͟͡ ͪ͊͘;͙ͭ͊ͭ ͤ͊ ͍͒͊ ͍͙ͦͫͤͦͤ 
͔ͣͻ͙͊ͤͣ͊͘ ͊͘ ͭΎͻͤ͊ͭ͊ ͍ͨͦͨͪ͊͊͟Υ 

¶ ̆ͦͣͦͦ͗ͤ͊͡ ͔͙ͪͦͣ͋ͤ͊͟ͼ͙Ύ όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ IƻƳƻƭƻƎƻǳǎ wŜŎƻƳōƛƴŀǘƛƻƴΣ Iwύ 

̆ͦͣͦͦ͗ͤ͊ͭ͊͡ ͔͙ͪͦͣ͋ͤ͊͟ͼ͙Ύ ͔  ͔ͨͪͼ͙͔ͤ͘ ͔ͣͻ͙͊ͤ͘Άͣ ͊͘ ͍ͨͦͨͪ͊͊͟Σ ͚ͦͭͦ͟ ͙͍ͨͦ͊͘͘͡ ͻͦͣͦͦ͗ͤ͊͡  
˨˹˴ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͊ͭͦ͟ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ - ͔͙ͫͫͭͪͤͫ͊ͭ͊͟ ͻ͙ͪͦͣ͊ͭ͒͊Φ ˻͍͙͔ͫͤͦͤͭ ͫͭΆ͙ͨ͟ ͫ͊ 
͔͍͔͙ͨͪ͒ͫͭ͊ͤ ͤ͊ ͙̅ ͎ͯͪ͊ 3.7. 

˽͙ͪ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟ ͨͪͦͼ͔ͫΆͭ ͍͟͡Ό;͍͊ ͤΎͦͦ͟͟͡ ͟͡Ό;͍͙ͦ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΥ 
- RecA - ͍͔ͦͫͤͦͤ ͔͙ͨͪͦͭͤ ͊͘ ͨͪͦͼ͔ͫ͊ ͤ͊ ͻͦͣͦͦ͗ͤ͊͡ ͔͙ͪͦͣ͋ͤ͊͟ͼ͙ΎΣ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ ͤ͊ͫΆͪ;͍͊͊ 
ͭΆ͔͔ͪͫͤͭͦ ͤ͊ ͻͦͣͦͦ͗ͤ͊͡ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͙ ͔ͯͫͤ͡Ύ͍͊ ͙͍͙ͤ͊͘Ύͭ͊ ͤ͊ ͪ͊͘͟Άͫ͊ͤ͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ͍ 
ͻͦͣͦͦ͗ͤ͊ͭ͊͡ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Φ 

- wŜŎ./5 ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ - ͯ ;͍͊ͫͭ͊ ͍ ͦ͋ͪ͊͋ͦͭ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ͪ͊͘͟Ά͙͔ͫ͊ͤͭ ͙ͪ͊͟΅͊ ͤ͊ ˨˹˴ ͊͘ ͨͦͯ͡;͍͔͊͊ͤ ͤ͊ 
оΨ-͔͍͔͙͙͒ͤͦͪ͗ͤ ͙ͪ͊͟΅͊ όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ ƻǾŜǊƘŀƴƎǎύ ͙ ͎͍ͨͦ͒ͦͭͦ͊ͭ͊͟ ͙ͣ ͊͘ ͙͍͙ͤ͊͘Ύ ͤ͊ ͍͔͙͎͙ͪΦ 

- wǳǾ!./ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ - ͪ͊ͪͯ͘΄͍͊͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ͙͔͚̆ͦ͒͡Σ ͦ͟Ύͭͦ ͔ͫ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͭ͘ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ 
͔͙ͪͦͣ͋ͤ͊͟ͼ͙ΎΣ ͙ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ͭ ͤ͊ ˨˹˴ ͔͙͔ͣͦͯͭ͟͡͡ ͒͊ ͔ͫ ͔ͪ͊͒͘͡ΎͭΦ 

˽͙͎͔ͣͤͭͤ͊ ͔͔ͫͪͦ͒ͪͣ͊͟  
Xeroderma Pigmentosum (XP)  

XP ͔  ͪΎ͒ͦ͟ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤͦ ͊͋ͦ͘͡Ύ͍͔͊ͤΣ ͻ͔͙͙͊ͪ͊ͭͪͪ͊͘͟΅ͦ ͔ͫ ͫ ͙͘͟͡Ό;͙͔ͭͤ͊͡ ;͍͍͙͔ͯͫͭͭͤͦͫͭ͡ ͟Άͣ 
¦± ͍͔͙ͫͭͤ͊͡Φ ́ͦ ͔͍ͫ͒͊͡ ͍͊ͭͦͦͣͤͦ͘ ͔ͪͼ͔͙͍͔ͫͤ ͔ͣͦ͒͡ ͤ͊ ͔ͤ͊ͫ͒͡Ύ͍͔͊ͤΣ ͔ͦͭͦ͟ ͦͤ͊͘;͍͊͊Σ ;͔ 
;͍͔ͦ͟ ͭͪΎ͍͋͊ ͒͊ ͔͙ͤ͊ͫ͒͡ ͍͔͒ ͔͒ͺ͔͙ͭͤ͟ ͙ͦͨ͟Ύ ͤ͊ ͫΆ͍͔͙͔ͦͭͭͤͭ ͎͔͙ͤ όͨͦ ͔͒ͤͦ ͦͭ ͍͔͙ͫ͟ 
͙͔ͪͦ͒ͭ͡ύΣ ͊͘ ͒͊ ͨͪͦΎ͍͙ ͔͋ͦͫͭͭ͊͡Φ ·t ͊ͫ͘Ύ͎͊ ͔͙ͨͪ͒ͣͤͦ ͦ͗͊ͭ͊͟Σ ͦ;͙͔ͭ ͙ ͍ ͤΎ͙ͦ͟ ͫͯ͡;͙͊ 
͔͍ͤͪͤ͊ͭ͊ ͙͔ͫͫͭͣ͊Φ 
·t ͔ͫ ͙ͨͪ;͙ͤΎ͍͊ ͦͭ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͍ ͎͔͙ͤΣ ͎͍͙ͦͭͦͦͪͤ ͊͘ b9wΣ ͔ͪ΄͍͊͊΅ ͨͪͦͼ͔ͫ ͤ͊ ͍ͨͦͨͪ͊͊͟ ͤ͊ ˨˹˴Σ 
͚ͦͭͦ͟ ͙͎͙ͦͪͪ͊͟ ¦±-͙ͤ͒ͯͼ͙͙ͪ͊ͤ ͍͔͙ͯͪ͗͒͊ͤΎΦ ˹Ύ͙ͦ͟ ͦͭ ͭΎͻ ͫ͊Υ 

- XPA - ͟ ͙ͦ͒ͪ͊ ͔͙ͨͪͦͭͤΣ ͚ͦͭͦ͟ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͍͔͔ͯͪ͒ͤͦͭͦ ͣΎͫͭͦ ͙ ͎ͨͦͣ͊͊ ͊͘ ͎ͫͦ͋͡Ύ͍͔͊ͤͭͦ ͤ͊ 
͎͙͔͒ͪͯͭ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΣ ͔ͤͦ͋ͻ͙͙ͦ͒ͣ ͊͘ b9wΤ 

- ·t. ͙ ·t5Σ ͙ͦͭͦ͟ ͫ͊ ;͊ͫͭ ͦͭ ¢CLLIΣ ͤΎ͙ͦ͟ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͍ XPB ͙  XPD ͫΆ΅ͦ ͔͙͍͙͍ͨͪ͒͊ͭ͘͟ 
͙ͨͪͤ͊͘ͼ͙ ͤ͊ ͔͔͍͔͔ͨͪ͗͒ͪͣͤͤͦ ͔͔͔ͫͭ͊ͪͤΤ 

- ·tCΣ ͚ͦͭͦ͟ ͔͔ͪ͗ ˨˹˴ ͍͔͙͎ͪ͊ͭ͊ ͦͭ рϥ ͫͭͪ͊ͤ͊ͭ͊ ͤ͊ ͍͔ͨͦͪ͒͊ͭ͊Τ 
- ·tDΣ ͚ͦͭͦ͟ ͔͔ͪ͗ ˨˹˴ ͍͔͙͎ͪ͊ͭ͊ ͦͭ оϥ ͫͭͪ͊ͤ͊ͭ͊ ͤ͊ ͍͔ͨͦͪ͒͊ͭ͊Φ 
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͙͎̅ͯͪ͊ оΦтΦ ˽ ͍ͦͨͪ͊͊͟ ͤ͊ ͍͚͒ͦͤͦ-͍͔͙͙ͪ͗ͤ ͔ͨͪ͟Ά͍͙ͫ͊ͤΎ ;͔ͪ͘ 
ͻͦͣͦͦ͗ͤ͊͡ ͔͙ͪͦͣ͋ͤ͊͟ͼ͙Ύ 

 

ˤ ͔͙͙͔ͯ͊ͪͦͭͤͭ͟ ͔͙ͭ͟͟͡ ͻͦͣͦͦ͗ͤ͊ͭ͊͡ ͪ ͔͙ͦͣ͋ͤ͊͟ͼ͙Ύ ͔ ͚ͤ͊-͙͍͊ͭͤ͊͟ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ {Σ Dн ͙ ͙͔ͪ͊ͤͤͭ 
a ͺ͙͊͘ ͤ͊ ͔ͭ͟͡Ά;͙ͤΎ ͼ͙͟Ά͡Σ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͔ ͙ͤ͊͡;ͤ͊ ͔͙ͫͫͭͪͤͫ͊͟ ͻ͙ͪͦͣ͊ͭ͒͊Σ ͦ͟Ύͭͦ ͒͊ ͙ͫͯ͗͡ ͊ͭͦ͟ 
͙ͣ͊ͭͪͼ͊ ͊͘ ͍Ά͍ͫͭ͊ͤͦ͘Ύ͍͔͊ͤΦ ˽͙ͪ ͻͦͪ͊ͭ͊ ͟͡Ό;͍͙͔ͦͭ ͫͭΆ͙ͨ͟ ͙ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΣ ͯ;͍͊ͫͭ͊΅͙ ͍ IwΣ ͫ͊ ͊ͭͦ͟͟ 
͔͍ͫ͒͊͡Υ 

- ˻͙͍͔ͭͪ͊ͤ͟ ͤ͊ ͍͚͒ͦͤͦ-͍͔͙ͪ͗ͤͦͭͦ ͪ͊͘͟Ά͍͔ͫ͊ͤ ͙ ͦ͋ͪ͊͋ͦͭ͊͟ ͤ͊ ͚ͪ͊͟΅͊ͭ͊Υ ˴͔ͭ͊ͭ͊͟͡ 
͍ͪ͊ͨͦͤ͊͊͘͘ ͔ͨͪ͟Ά͍͔ͫ͊ͤͭͦ ;͔ͪ͘ ͔͙ͫͤͦͪͤ͘ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ ͊ͭͦ͟ awb ͔ͦͣͨͫ͊͟͟͡ όaǊŜмм-Rad50-
bōǎмύΦ ͚́ͦ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͫ ͣΎͫͭͦͭͦ ͤ͊ ͔ͨͪ͟Ά͍͔ͫ͊ͤ ͙ ͫΆ͍͒͊͊͘ оΨ-͔͍͔͙͙͒ͤͦͪ͗ͤ ͙ͪ͊͟΅͊ ͤ͊ ˨˹˴Σ 
͙ͦͭͦ͟ ͫ͊ ͔ͪ΄͍͊͊΅͊ͭ͊ ͫͭΆͨ͊͟ ͊͘ ͙͙ͤͼ͙͙͔ͪ͊ͤ ͤ͊ ͨͪͦͼ͔ͫ͊Φ 

- ́Ά͔͔ͪͫͤ ͤ͊ ͻͦͣͦͦ͗ͤ͊͡ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Υ ˽͔͙͙ͪͦͭͤ ͊ͭͦ͟ wŀŘрм ͎ͨͦ͒ͨͦͣ͊͊ͭ ͭΆ͔͔ͪͫͤͭͦ ͤ͊ 
ͻͦͣͦͦ͗ͤ͊͡ ˨˹˴ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ ό͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͍Άͪͻͯ ͔͙ͫͫͭͪͤͫ͊͟ ͻ͙ͪͦͣ͊ͭ͒͊ύΦ 

- ˮ͍͙ͤ͊͘Ύ ͤ͊ ͔͍͔͙͙͒ͤͦͪ͗ͤΎ ͚ͪ͊͟Υ ˩͍͔͙͙͒ͤͦͪ͗ͤΎͭ ͚ͪ͊͟ ͤ͊ ˨˹˴ ͍͙ͤ͊͊͘͡ ͍ ͻͦͣͦͦ͗ͤ͊ͭ͊͡ 
͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Σ ͍͚͙ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘͟ 5-͙ͨͪͣ͊͟Σ ;͔ͪ͘ ͍ͫ͒ͦΎ͍͔͊ͤ ͫ ͔͔ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤ͊ͭ͊͟͡ ˨˹˴ 
͍͔͙͎ͪ͊ ͤ͊ ͔͙ͫͫͭͪͤͫ͊ͭ͊͟ ͻ͙ͪͦͣ͊ͭ͒͊Φ 

- ˿͙͔ͤͭ͘ ͤ͊ ˨˹˴Υ ˹ ͍ͦ͊ ˨˹˴ ͔ͫ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊͘Σ ͙͍͚͙ͨͦ͊͘͘͟͡ ͔͍͔͔ͤͨͦͪ͒ͤ͊ͭ͊ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊Φ 
- ˾͊ͪͯ͘΄͍͔͊͊ͤ ͤ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ͙͔͚̆ͦ͒͡Υ ˩͔͙͔ͤ͒ͦͤͯ͊ͭ͘͟͡ ͙ ͻ͔͙͙͔͊ͭ͘͟͡ ͎ͨͦͣ͊͊ͭ ͊͘ 
͔ͪ͊ͪ͘΄͍͔͊͊ͤͭͦ ͤ͊ ͔͙ͭ͘ ͪ͟Ά͍͙ͫͭͦ΅͊Σ ͊ͭͦ͟ ͍Ά͍ͫͭ͊ͤͦ͘Ύ͍͊ͭ ͙͎͙ͦͪͤ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͍͚͍͔͙͒ͦͤͦͪ͗ͤ͊ 
˨˹˴ ͙ ͍͊͘Άͪ΄͍͊ͭ ͍Ά͍ͫͭ͊ͤͦ͘Ύ͍͔͊ͤͭͦΦ 
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˨͔ͺ͔͙ͭ͟ ͍ ͔͙͙͔ͨͪͦͭͤͭΣ ͯ;͍͊ͫͭ͊΅͙ ͍ ͻͦͣͦͦ͗ͤ͊ͭ͊͡ ͔͙ͪͦͣ͋ͤ͊͟ͼ͙ΎΣ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͍͔͒ͦ͒͊ͭ ͒ͦ 
͎͔͔ͦͤͦͤ͊͘͟Φ ˹͙͔͊ͨͪͣͪΣ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͍ ͎͔͙͔ͤͭ BRCA1/BRCA2, ͙ͦͭͦ͟ ͯ;͍͊ͫͭ͊ͭ ͍ ͔͎͙͔ͪͯͪ͊ͤͭͦ͡ ͤ͊ 
ͨͪͦͼ͔ͫ͊ ͤ͊ ͻͦͣͦͦ͗ͤ͊͡ ͔͙ͪͦͣ͋ͤ͊͟ͼ͙ΎΣ ͍͔͙ͯ͡;͍͊͊ͭ ͙ͪͫ͊͟ ͦͭ ͍͙͙͔ͪ͊ͭ͘ ͤ͊ ͪ͊͟ ͤ͊ ͎Άͪ͒͊ͭ͊Φ 

¶ ˹͔ͻͦͣͦͦ͗ͤͦ͡ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ ͙ͪ͊͟΅͊ͭ͊ όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ bƻƴ-Homologous End Joining, NHEJ) 

˹͔ͻͦͣͦͦ͗ͤͦͭͦ͡ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ ͙ͪ͊͟΅͊ͭ͊ ͔ͤ ͙͙͍ͫ͊͘͟ ͻ͙ͦͣͦͦ͗ͤ͡ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͊͘ 
͍ͨͦͨͪ͊͊͟Σ ͔ͦͭͦ͟ ͎ͦ ͍͙ͨͪ͊ ͨͦ-͎Ά͍͍͊͟Σ ͤͦ ͙ ͨͦ-͙͍ͨͦ͒͊ͭ͡ ͤ͊ ͎͔ͪ΄͙͟ ͍ ͍͔͙͔ͫͪ͊ͤͤ ͫ ͻͦͣͦͦ͗ͤ͊ͭ͊͡ 
͔͙ͪͦͣ͋ͤ͊͟ͼ͙ΎΦ ͍́ͦ͊ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͍͔͔͒ͦ͒ ͒ͦ ͙͔ͤͫͪͼ͙͙ ͙͙͡ ͔͔͒͡ͼ͙͙ ͍ ͣΎͫͭͦͭͦ ͤ͊ ͍ͨͦͨͪ͊͊ͭ͊͟Φ 
˸͊͊ͪ͟Σ ;͔ ͔ͣͻ͙͊ͤͣ͘Άͭ ͔ ͔ͫͦͤͤ͟͡ ͟Άͣ ͎͔ͪ΄͙͟Σ ͚ͭͦ ͊͘΅͙͍ͭ͊͊ ͼ͔ͦͫͭͭ͊͡ ͤ͊ ͎͔ͤͦͣ͊ ͦͭ ͍Ά͙ͣͦ͗ͤ͘ 
ͻ͙ͪͦͣͦͦͣͤ͘ ͭͪ͊ͤͫͦ͊͟͡ͼ͙͙Σ ͙ͦͭͦ͟ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͍Ά͙ͤͤ͊ͭ͘͟ ;͔ͪ͘ ͻͦͣͦͦ͗ͤ͊͡ ͔͙ͪͦͣ͋ͤ͊͟ͼ͙ΎΦ ͚́ͦ ͔ 
ͨ-ͦ΄͙ͪͦͦ͟ ͔͍͔ͨͪ͒ͫͭ͊ͤ ͍ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟ ͍ ͍͔͙͔ͫͪ͊ͤͤ ͫ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟Σ ͙ ͙ͨͪ ;͍͔ͦ͟Σ ͍͟͡Ό;͍͊ ͔͙͔ͫ͒ͤͭ͡ 
͍͙͔ͦͫͤͦͤͭ ͫͭΆ͙ͨ͟Υ 

- ˻͙͍͔ͭͪ͊ͤ͟ ͤ͊ ͍͚͒ͦͤͦ-͍͔͙ͪ͗ͤͦͭͦ ͪ͊͘͟Ά͍͔ͫ͊ͤ - ͻ͔ ͔͙͔ͭͪͦ͒ͣͪΆͭ Yǳ όYǳтлκYǳулύ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͫ 
͙ͪ͊͟΅͊ͭ͊ ͤ͊ ͪ͊͘͟Άͫ͊ͤ͊ͭ͊ ˨˹˴Φ  

- ˻͋ͪ͊͋ͦͭ͊͟ ͤ͊ ͙ͪ͊͟΅͊ͭ͊ - ͔ ͙͙ͤͣ͘ ͙ͣͦ͒ͺ͙ͼ͙ͪ͊ͭ ͙ͪ͊͟΅͊ͭ͊Σ ͊͘ ͒͊ ͎͙ ͍ͤ͊ͨͪ͊Ύͭ ͫΆ͍͔͙͙ͣͫͭͣ ͊͘ 
͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘Σ ͙ͨͪ ͔ͦͭͦ͟ ;͔ͫͭͦ ͔ͫ ͍Ά͍͔͗͒͊ͭ ͣͯͭ͊ͼ͙͙Φ 

- ˿͍Ά͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ ͙ͪ͊͟΅͊ͭ͊ - ˨˹˴ ͙͎͊͊͘͡ L±Σ ͔͊͒ͤͦ͘ ͫ ·w//п ͙ ·[CΣ ͔͊ͨ͘;͍͊ͭ͊ ͔͙͔ͦ͋ͪ͊͋ͦͭͤͭ 
͙ͪ͊͟΅͊Σ ͍͊͘Άͪ΄͍͚͙͊͟ ͍ͨͦͨͪ͊͊ͭ͊͟Φ 

˹͔ͻͦͣͦͦ͗ͤͦͭͦ͡ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ ͙ͪ͊͟΅͊ͭ͊ ͙ͣ͊ ͪͦ͡Ύ ͍ ͙͔͔͍ͤ͗ͤͪͫͭͦͭͦ ͤ͊ ͎͔ͤͦͣ͊Φ ́ͦ ;͔ͫͭͦ ͔ͫ 
͙͍ͨͦ͊͘͘͡ ͍ ͔ͭͻ͎͙͙ͤͦͦ͡ ͊͘ ͔͙͔ͪ͒͊ͭͪ͊ͤ͟ ͤ͊ ͎͔ͤͦͣ͊Σ ͊ͭͦ͟ /wL{twκ/ŀǎфΦ ˴͎ͦ͊ͭͦ /ŀǎф ͍Ά͍͔͗͒͊ 
͍͚͒ͦͤͦ-͍͔͙͙ͪ͗ͤ ͔ͨͪ͟Ά͍͙ͫ͊ͤΎΣ ͔ͤͻͦͣͦͦ͗ͤͦͭͦ͡ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ ͙ͪ͊͟΅͊ͭ͊ ;͔ͫͭͦ ͍ͨͦͨͪ͊Ύ ͔͙ͭ͘ 
ͪ͊͘͟Ά͍͙ͫ͊ͤΎΣ ͍͔͚͙ͦ͒͟ ͒ͦ ͼ͔͔͍͙͡ ͙͔ͤͫͪͼ͙͙ ͙͙͡ ͔͔͒͡ͼ͙͙ ͍ ͎͔ͤͦͣ͊Φ 

3.4. ˿͙ͦͣ͊ͭ;͙ͤ ͙ ͙͊ͪͦ͒͘΄͙ͤ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͙ ͔ͺ͔͙ͭ͟ ͍Άͪͻͯ ͍ͨͦͭͦͣͫͭͦͭͦ 

˿͙ͦͣ͊ͭ;͙͔ͤͭ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͍Ά͙ͤͤ͊ͭ͘͟ ͍Ά͍ ͍ͫΎ͊͟ ͔ͭ͊͟͟͡ ͤ͊ ͭΎͦͭͦ͡Σ ͫ ͙͘͟͡Ό;͔͙͔ͤ ͤ͊ 
͙͊ͪͦ͒͘΄͙͔ͤͭ ͔͙ͭ͟͟͡Φ ͔́ ͔ͤ ͔ͫ ͔͍ͨͪ͒͊͊ͭ ͤ͊ ͍ͨͦͭͦͣͫͭͦͭͦ ͤ͊ ͔͙͒͊͒ͤΎ ͎͙ͦͪ͊ͤ͘ΆͣΣ ͤͦ ΅͔ 
͙ͨͪͫΆ͍ͫͭ͊ͭ ͍Ά͍ ͍͙ͫ;͙͟ ͨͦͭͦͣͼ͙ ͤ͊ ͙ͣͯͭͪ͊͊ͭ͊͡ ͔ͭ͊͟͟͡ ͍ ͙͔ͪ͊ͣͭ͟ ͤ͊ ͫΆ΅͙Ύ ͎͙ͦͪ͊ͤ͘ΆͣΦ ˸͎ͤͦͦ 
͍͙͍͔͒ͦ ͪ͊͟ ͫ͊ ͔ͪͯͭ͊ͭ͘͡ ͦͭ ͙ͤ͊ͭͪͯͨ͊ͤ ͙ͫͦͣ͊ͭ;͙ͤ ͣͯͭ͊ͼ͙͙Φ 

ˬΆ͙ͭ͡Ύͭ ͼ͍Ύͭ ͤ͊ ͍͔ͤ;͔͙ͫͭ͡;͔ͭͦ ͤ͊ ͍ͭͦ͊ ;͔͍͔ͪͤͦ ͔͊͡͡ ͔ 
͙ͨͪ;͙͔ͤͤ ͦͭ ͙ͫͦͣ͊ͭ;ͤ͊ ͣͯͭ͊ͼ͙Ύ ͍ ͔͙͔ͭͭ͟͟͡Σ ͙ͦͭͦ͟ 
͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͭ͘ ͍ͭͦ͊ ͍͔ͤ;͔͙ͫͭ͡;͔Φ ́Ά͚ ͊ͭͦ͟ ͙ͫͦͣ͊ͭ;͙͔ͤͭ 
ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͔ͤ ͊ͫ͘Ύ͎͊ͭ ͙͊ͪͦ͒͘΄ͤ͊ͭ͊ ͙͙ͤ͡Ύ 
ό͔͙͍͙͔ͪͨͪͦ͒ͯͭͤͭ͟ ͔͙ͭ͟͟͡ύΣ ͍͙ͫ;͙͟ ͔͔ͫͣͤ͊Σ 
͙͍͔͔͙ͨͪͦ͒ͤ͘ ͦͭ ͍ͭͦ͊ ͔͊͡͡Σ ͤΎͣ͊ ͒͊ ͤͦͫΎͭ ͔͔͎͋͡ ͊͘  
͗Άͭͦͭͦ͡ ͦͼ͍͔ͭΎ͍͔͊ͤ. 

 

 

˸ͯͭ͊ͼ͙Ύ ͤ͊ ͙͊ͪͦ͒͘΄ͤ͊ͭ͊ ͙͙ͤ͡Ύ ͙͙͡ ͙͊ͪͦ͒͘΄ͤ͊ ͣͯͭ͊ͼ͙Ύ ͔ ͍ͫΎ͊͟ ͍͙͊ͪ͊ͼ͙Ύ ͍ ˨˹˴ ͤ͊ 
͙͊ͪͦ͒͘΄͙͔ͤͭ ͔͙ͭ͟͟͡ ό͔͙ͭ͟͟͡Σ ͙ͦͭͦ͟Σ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͫ͊ ͤ͊ͨΆͤͦ͡ ͍͙͙ͪ͊ͭ͘Σ ͔ͫ ͔͍ͨͪͪΆ΅͊ͭ ͍ 
͔͙͙ͫͨͪͣ͊ͭͦͦ͒͘ ͙ Ύ͚ͼ͔͔͙ͭ͟͟͡ύΦ ˸ͯͭ͊ͼ͙͙͔ͭ ͍ ͔͙ͭ͘ ͔͙ͭ͟͟͡ ͫ͊ ͔͙͍͔͙͔͒ͤͫͭͤͭ ͣͯͭ͊ͼ͙͙Σ ͙ͦͭͦ͟ ͎ͣͦ͊ͭ 
͒͊ ͋Ά͒͊ͭ ͔͔͙ͨͪ͒͊͒ͤ ͤ͊ ͍ͨͦͭͦͣͫͭͦͭͦΣ ͍ ͫͯ͡;͚͊ ;͔ ͙ͣͯͭͪ͊͡ ͔͙ͫͨͪͣ͊ͭͦͦ͒͘Σ ͙͙͡ ͙ͣͯͭͪ͊͊͡ 
Ύ͚ͼ͔͔ͭ͊͟͟͡ ͯ;͍͊ͫͭ͊ͭ ͍ ͔ͦͨͦ͗͒͊ͤ͡Φ ˭͙͎ͦͭ͊ͭ͊ ͊ͨͦ͘;͍͊ ͔͔͔͒ͤ͡ ͙ ͺ͙͔ͦͪͣͪ͊ͤ ͤ͊ ͔͙͔ͭͭ͟͟͡ ͍ ͍͙ͤͦΎ 
͎͙ͦͪ͊ͤ͘ΆͣΣ ͍ ͔͍͙͔ͫ͒ͫͭ͡ ͤ͊ ͔ͦͭͦ͟ ͣͯͭ͊ͼ͙Ύͭ͊ ΅Ύ ͙ͨͪͫΆ͍ͫͭ͊ ͍Ά͍ ͍ͫΎ͊͟ ͙ͫͦͣ͊ͭ;ͤ͊ ͙ ͙͊ͪͦ͒͘΄ͤ͊ 
͔ͭ͊͟͟͡ ͤ͊ ͍ͨͦͭͦͣͫͭͦͭͦΦ 

˾͙͔͊͋ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͙͙͔ͪ͊ͭ͘͟͡ ͔ͣ͗͒ͯ ͙͊ͪͦ͒͘΄ͤ͊ͭ͊ ͙͙ͤ͡Ύ ͙ ͙ͫͦͣ͊ͭ;͙͔ͤͭ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͔ ͦͭ ͔ͪ΄͍͊͊΅ͦ 
ͤ͊͘;͔͙͔ͤ ͊͘ ͎͔͔͙ͤͭ͊ͭ͊͟Σ ͔͙ͣ͒ͼ͙ͤ͊ͭ͊ ͙ ͙͔͍͙ͫ͒͊ͤ͘͡Ύͭ͊ ͤ͊ ͪ͊͊͟Φ ˿͙ͦͣ͊ͭ;͙͔ͤͭ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͫ͊ ͍͙͊͗ͤ 
͊͘ ͙͔ͪ͊͋ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͎͔͔ͭͯͣͦͪͦͤ͊ͭ͊͘ ͙ ͍͙͙͔ͪ͊ͭͭͦ͘ ͤ͊ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͊͋ͦ͘͡Ύ͍͙͊ͤΎ ͔ͨͪ͘ ͼ͔͙͡Ύ ͙͍͗ͦͭ 
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ͤ͊ ͙͙͍͙ͤ͒͒͊Φ ˸ͯͭ͊ͼ͙͙͔ͭ ͤ͊ ͙͊ͪͦ͒͘΄ͤ͊ͭ͊ ͙͙ͤ͡Ύ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͙ͣ͊ͭ ͒Ά͎ͦͫͪͦ͡;͙ͤ ͔͙ͨͦͫ͒͡ͼ͙ ͊͘ 
͔͍͔ͤ͊ͫ͒ͫͭͤͦͫͭͭ͊͡Σ ͍ ͍͙͙͊ͫͣͦͫͭ͘ ͦͭ ͍ͭͦ͊ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͋Ά͒͊ͭ ͙͊ͫ͟͡ͺ͙ͼ͙͙ͪ͊ͤ ͊ͭͦ͟Υ 

- ˹͔͙ͯͭͪ͊ͤ͡ ͣͯͭ͊ͼ͙͙Σ ͙ͦͭͦ͟ ͤΎͣ͊ͭ ͔͔͙͊͋͗ͣ͘͡ ͔ͺ͔ͭ͟ ͍Άͪͻͯ ͎͙ͦͪ͊ͤͣ͊͘Σ ͙͔ͤ͊ͨͪͣͪ ͎ͦ͊ͭͦ͟ 
ͣͯͭ͊ͼ͙Ύͭ͊ ͍Ά͙͍ͤ͊͘͟ ͍ ͯ;͊ͫͭΆ͟ ͦͭ ˨˹˴ ͔͋͘ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύ ͙͙͡ ͍Ά͙͍ͤ͊͘͟ ͍ ͔͙ͨͪͦͭͤ-͙ͦ͒ͪ͊͟΅͊ 
ͦ͋͊ͫͭ͡Σ ͤͦ ͔ͤ ͊ͫ͘Ύ͎͊ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤͤ͊ͭ͊͟͡ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͤ͊ ͔͙ͨͪͦͭͤ͊Φ ˹͊ͨͪΦ ͍͙͊ͪ͊ͼ͙͙Σ 
͊ͭͦ͟ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͼ͍͔͍͔ͭͦ ͤ͊ ͦ;͙͔ͭ ͙ͨͪ ͻͦͪ͊ͭ͊Σ ;͔ͫͭͦ ͫ͊ ͔͙ͤͯͭͪ͊ͤ͡Σ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ ͔ͤ ͍͙͡ΎΎͭ ͤ͊ 
͍͔ͪ͊ͣͤͦ͗͊͊ͤͭͦ͘ ͙͙͡ ͦͼ͔͡Ύ͍͔͊ͤͭͦΦ 

- ˤ͔͙ͪ͒ͤ ͣͯͭ͊ͼ͙͙Σ ͙ͦͭͦ͟ ͍͔ͯͪ͗͒͊ͭ ͫͨͦͫͦ͋ͤͦͫͭͭ͊ ͤ͊ ͎͙ͦͪ͊ͤͣ͊͘ ͒͊ ͦͼ͔͔͔͡ ͙ ͒͊ ͔ͫ 
͍Ά͙͍͔ͨͪͦ͗͒͊͘͘Φ ˹͙͔͊ͨͪͣͪ ͙ͨͪ ͻͦͪ͊ͭ͊ ͙ͫͤ͒ͪͦͣΆͭ ͤ͊ ˸͊ͪͺ͊ͤ ͔ͫ ͙ͨͪ;͙ͤΎ͍͊ ͦͭ ͣͯͭ͊ͼ͙ΎΣ 
͊ͫ͘Ύ͎͊΅͊ ͔͙ͨͪͦͭͤΣ ͚ͦͭͦ͟ ͔ ;͊ͫͭ ͦͭ ͫΆ͔͙͙͔͒ͤͭͤ͊ͭ͊͡ ͭΆ͊ͤ͟Σ ͔ͦͭͦ͟ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͫΆ͔ͪ͒;͙ͤ 
͔͙ͨͪͦ͋ͣ͡ ͙ ͎͙͒ͪͯ ͍͍͙͒ͪ͊ͦͫͦͤ͘͡ ͔͙ͨͪͦ͋ͣ͡Φ ˽͎͙͔͊ͯ͋ͤͭ ͣͯͭ͊ͼ͙͙Σ ͙͍͔͙ͫͭͤ͘ ͊ͭͦ͟ 
ͫͣΆ͙ͪͭͦͤͦͫͤΣ ͤ͊ͪͯ΄͍͊͊ͭ ˨˹˴ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͍ ͎͔ͤͦͣ͊Σ ͙ͦͭͦ͟ ͫ͊ ͙͙ͪͭ͟;͙ͤ ͊͘ 
ͦͼ͔͡Ύ͍͔͊ͤͭͦΣ ͙ ͙ͨͪ;͙ͤΎ͍͊ͭ ͫͣΆͪͭ ͤ͊ ͎͙ͦͪ͊ͤͣ͊͘Φ 

- ˽͔͙ͦͤ͘͡ ͣͯͭ͊ͼ͙͙Σ ͙ͦͭͦ͟ ͨͦ͒ͦ͋ͪΎ͍͊ͭ ͫͨͦͫͦ͋ͤͦͫͭͭ͊ ͤ͊ ͎͙ͦͪ͊ͤͣ͊͘ ͒͊ ͦͼ͔͔͔͡ ͙ ͔ͫ 
͍ͪ͊ͣͤͦ͗͊͊͘ ͍ ͍ͫͦΎͭ͊ ͔ͫͪ͒͊Φ ͔͙́͘ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͍͔͒ͦ͒͊ͭ ͒ͦ ͔͙͍ͨͪ͒ͣͫͭ͊Σ ͙ͦͭͦ͟ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ 
͋Ά͒͊ͭ ͔͔ͫ͟͡ͼ͙͙͙ͦͤͪ͊ͤ ͔ͨͪ͘ ͔͙ͨͦͦͤ͟͡Ύͭ͊Φ ˹͊ͨͪΦ ͙͙͙͊ͤͭ͋ͦͭ;ͤ͊ ͔͙͔ͪͫͭͤͭͤͦͫͭ͘ ͙ͨͪ 
͔͙͙͔͋͊ͭͪͭ͟Σ ͍ ͍ͦͫͤͦ͊ͭ͊ ͤ͊ ͦ͟Ύͭͦ ͫ͊ ͣͯͭ͊ͼ͙͙Σ ͙ͦͭͦ͟ ͙͎ͦͫͯͪΎ͍͊ͭ ͔͙͔ͪͫͭͤͭͤͦͫͭ͘ ͟Άͣ 
͙͙͙͊ͤͭ͋ͦͭͼ͙ ͙ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ͭ ͤ͊ ͔͙ͭ͘ ͔͙͙͋͊ͭͪ͟ ͒͊ ͦͼ͔͔͡Ύͭ ͍ ͔͙ͫͪ͒Σ ͟Ά͔͒ͭͦ ͙͙͙͊ͤͭ͋ͦͭͼ͙͔ͭ ͫ͊ 
͙ͤ͊͡;͙ͤΦ ˹Ύ͙ͦ͟ ͔͙ͤ͊ͫͦͣ͟ ͫ͊ ͍͙͙ͪ͊͘͡ ͔͙͔ͪͫͭͤͭͤͦͫͭ͘ ͟Άͣ ͔͙ͨͫͭͼ͙͙͒ ͊ͭͦ͟ ˨˨́ ͙ͨͦͪ͊͒ 
͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͣͯͭ͊ͼ͙͙Σ ͔ͦͭͦ͟ ͙ͣ ͎ͨͦͣ͊͊ ͒͊ ͦͼ͔͔͡Ύͭ ͍ ͔͙͙͔ͭͪͭͪ͊ͤͭ ͚͙ͪ͊ͦͤΦ 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

¶ ˴͊ͯͫ͘ ͊͘ ͔ͺ͔͙͔ͭͭ͟ ͤ͊ ͣͯͭ͊ͼ͙͙͔ͭΥ ͫΆ͍͙ͪͨͦ͒ͤͦ-͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ ͔͙͊ͤͣΎ 
˿Ά͍͙ͪͨͦ͒ͤͦ-͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ͭ͊ ͔͙͊ͤͣΎ ͔ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤͦ ͊͋ͦ͘͡Ύ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͪ͟Ά͍ͭ͊Σ ͻ͔͙͙͊ͪ͊ͭͪͪ͊͘͟΅ͦ ͔ͫ ͫ 
͔͙ͤͦ͋;͚͊ͤͦ ͦͺ͔͙ͦͪͣͤ ;͔͍͔͙ͪͤ ͪ͟Ά͍͙ͤ ͔͙ͭ͟͟͡Φ ˸ͯͭ͊ͼ͙͙͔ͭΣ ͙ͦͭͦ͟ ͙ͨͪ;͙ͤΎ͍͊ͭ ͍ͭͦ͊ 
͊͋ͦ͘͡Ύ͍͔͊ͤΣ ͫ͊ ΄͙ͪͦͦ͟ ͙͔͍͙ͫ͒͊ͤ͘͡ ͙ ͔͍ͨͪ͒ͦͫͭ͊Ύͭ Ύ͔ͫͤ ͙͔ͨͪͣͪ ͊͘ ͍ͭͦ͊ ͊͟͟ ͎͔͔͙ͤͭ;͙͔ͤͭ 
ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͔͙͍͙ͨͪ͒͊ͭ͘͟ ͔ͺ͔͙ͭ͟ ͤ͊ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͙ͤ ͙͍ͤ͊ ς ͦͭ ˨˹˴ ͒ͦ ͼ͔͙͡Ύ 
͎͙ͦͪ͊ͤ͘ΆͣΦ 

- ́ͦ;͍ͦ͊͟ ͣͯͭ͊ͼ͙Ύ ͍ ˨˹˴Υ ˿Ά͍͙ͪͨͦ͒ͤͦ-͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ͭ͊ ͔͙͊ͤͣΎ ͔ͫ ͙ͨͪ;͙ͤΎ͍͊ ͦͭ ͭͦ;͍ͦ͊͟ ͣͯͭ͊ͼ͙Ύ 
͍ ͎͔ͤ͊ I..Σ ͚ͦͭͦ͟ ͙ͦ͒ͪ͊͟ ͔͋ͭ͊-͎͙͍ͦ͋ͤͦ͊ͭ͊͡ ͍͔͙͎ͪ͊ ͤ͊ ͻ͔͎͙ͣͦͦ͋ͤ͊͡Φ ͙́͊͘ ͣͯͭ͊ͼ͙Ύ ͔ͨͪͦͣͤΎ 
͔͙͒ͤ ͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡ ͍ ˨˹˴ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͊͡͡Σ ͔͍͚͙͊ͣͫͭ͊͘͟ ͔͙͊͒ͤͤ όˢύ ͫ ͙͙ͭͣͤ ό́ύΦ  

- ˸ͯͭ͊ͼ͙Ύ ͫ ͨͪͦͣΎͤ͊ ͤ͊ ͙ͫͣͫΆ͊͡ ͤ͊ ͔͙͍ͨͪͦͭͤͦͦ ͙͍ͤͦΥ ¢ͦ;͍ͦ͊ͭ͊͟ ͣͯͭ͊ͼ͙Ύ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͊ͣ͘Ύͤ͊ ͤ͊ 
͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊ͭ͊͟͡ ͎͙͍ͯͭ͊ͣͤͦ͊͡ ͙͔͙ͫͤ͊͟͡ ͫ ͍͙͊ͤ͡ ͤ͊ р ͙ͨͦ͘ͼ͙Ύ ͍ ͔ͣͦͯ͊ͭ͊͟͡͡ ͤ͊ 

˽͔͙ͦͤ͘͡Ύͭ Apo A1M 
ApoA-L aƛƭŀƴƻ ͔  ͔͔͍͔ͫͭͫͭͤͦ ͔ͫͪ΅͊΅ ͔ͫ ͍͙͊ͪ͊ͤͭ ͤ͊ ͔͙ͨͪͦͭͤ͊ ͙͔͙͊ͨͦͨͦͨͪͦͭͤ͡ !-LΣ ͚ͦͭͦ͟ ͔ 
͍ͫΆͪ͊ͤ͘ ͫ ͙͔͙ͨͦͨͪͦͭͤ͊͡ ͫ ͍͙ͫͦ͊͟ ͨ͡Άͭͤͦͫͭ όI5[ύ ͙ ͙͎͔ͪ͊ ͔ͪ΄͍͊͊΅͊ ͪͦ͡Ύ ͍ ͔͙ͣͭ͊͋ͦͣ͊͘͡ 
ͤ͊ ͻ͔͔ͦͫͭͪͦ͊͡͡Φ ˸ͯͭ͊ͼ͙Ύͭ͊ !Ǉƻ!-L aƛƭŀƴƻ ͔ ͙͔͙͒ͤͭͺ͙ͼ͙ͪ͊ͤ͊ ͔ͨͪ͘ тл-͔ͭ ͎͙͙ͦ͒ͤ ͤ͊ 
͙͙ͣͤ͊͡Ύ ͍͔͟ ͍ ͣ͊ͦ͟͡ ͙͙ͭ͊͊ͤͫͦ͟͡ ͔ͫͦ͡Σ ͟Ά͔͒ͭͦ ͔ ͍͔ͯͫͭ͊ͤͦͤͦΣ ;͔ ͦͦͦ͟͡ оΦр҈ ͦͭ ͔͔͙͔ͤ͊ͫͤͭͦ͡ 
͙ͤͦͫ ͙ͭ͊͘ ͣͯͭ͊ͼ͙ΎΦ ́Ύ ͔ͫ ͻ͔͙͙͊ͪ͊ͭͪͪ͊͘͟ ͫΆͫ ͊ͣ͘Ύͤ͊ ͤ͊ ͎͙͙͊ͪͤͤ ͫ ͼ͙͔͙ͫͭͤ ͤ͊ ͙ͨͦ͘ͼ͙Ύ мт.  
ˤΆ͔͙ͨͪ͟ ͨͦ-͙͙͔ͤͫͭ͟ ͙͍ͤ͊ ͤ͊ I5[ ͻ͔͔ͦͫͭͪͦ͡͡Σ ͙͔͙͔ͤͦͫͭͭ͡ ͤ͊ ͣͯͭ͊ͼ͙Ύͭ͊ !Ǉƻ!-L aƛƭŀƴƻ ͔ͤ 
͍ͨͦ͊͊ͭ͘͟ ͍͔͙ͯ͡;͔ͤ ͙ͪͫ͟ ͦͭ ͫΆ͔ͪ͒;ͤͦ-ͫΆ͍͙͒ͦ ͊͋ͦ͘͡Ύ͍͙͊ͤΎΦ ͙́͊͘ ͨ͊ͪ͊͒ͦͫ͊ͤ͊͟͡ ͙ͫͭͯ͊ͼ͙Ύ 
͔͎ͨͪ͒ͨͦ͊͊͡Σ ;͔ ͙͙ͣͯͭͪ͊͡Ύͭ ͔͙ͨͪͦͭͤ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͙ͣ͊ ͔ͨͦ͒ͦ͋ͪͤ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙ͦͤ͊ͤͦͫͭ͡ ͍ 
͔͙ͣͭ͊͋ͦͣ͊͘͡ ͤ͊ ͻ͔͔ͦͫͭͪͦ͊͡͡ ͙ ͔͔͊ͭͪͦͨͪͦͭ͟ͼ͙Ύͭ͊Φ ˽ͦ ͙ͭͦ͘ ͤ͊;͙ͤ ͙͙ͭ͊͊ͤͫ͊ͭ͊͟͡ ͦ͋΅ͤͦͫͭΣ 
ͦ͟Ύͭͦ ͙ͤͦͫ !Ǉƻ !мaΣ ͔ ͊͘΅͙͔ͭͤ͊ ͦͭ ͫΆ͔ͪ͒;͙ͤ ͊͋ͦ͘͡Ύ͍͙͊ͤΎΦ  
ApoA-L aƛƭŀƴƻ ͔͍ͨͪ͒ͫͭ͊͡Ύ͍͊ ͙͔ͯͤ͊ͤ͟͡ ͙͔ͨͪͣͪ ͊͘ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ ͍͙͊ͪ͊ͼ͙ΎΣ ͦ͟Ύͭͦ ͔͎ͨͪ͒͊͊͡ 
͊͘΅͙ͭ͊ ͔ͫͪ΅ͯ ͫΆ͔ͪ͒;ͤͦ-ͫΆ͍͙͒ͦ ͊͋ͦ͘͡Ύ͍͙͊ͤΎ ͙ ͙ͣ͊ ͔ͨͦͭͤͼ͙͊͡ ͊͘ ͔͔͍͙ͭͪ͊ͨͭ;͙ͤ 
͙͔͙ͨͪͦ͗ͤ͡ΎΦ 
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ͻ͔͎͙ͣͦͦ͋ͤ͊͡Φ ˽͔͔͙ͪͦͣͤͤΎͭ ͻ͔͎͙ͣͦͦ͋ͤ͡Σ ͔ͤ͊ͪ;͔ͤ ͻ͔͎͙ͣͦͦ͋ͤ͡ { όIō{ύΣ ͙ͣ͊ ͙ͪ͊͘͡;ͤ͊ 
ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͦͭ ͙ͤͦͪͣ͊ͤ͡Ύ ͻ͔͎͙ͣͦͦ͋ͤ͡ όIō!ύΦ ˽͙ͦͪ͊͒ ͊ͣ͘Ύͤ͊ͭ͊ ͫ ͍͙͊ͤ͡Σ ͔͙͔ͣͦͯͭ͟͡͡ ͤ͊ Iō{ 
ͫ͊ ͨͦ-͙ͫͦͤͤ͟͡ ͒͊ ͔ͫ ͔͍ͫͨ͊ͭ͡ ͙ͨͪ ͙ͤͫͦ͟ ͫΆ͒Ά͙͔ͪ͗͊ͤ ͤ͊ ͙ͫͦͪͦ͒͟͡Σ ͍͚͙ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘͟ ͍ͭΆ͙ͪ͒ 
͍͊ͤ͊͟͡Σ ͙ͦͭͦ͟ ͙ ͙͍ͪ͘͟Ύ͍͊ͭ ͺͦͪͣ͊ͭ͊ ͤ͊ ;͔͍͔͙͔ͪͤͭ ͪ͟Ά͍͙ͤ ͔͙ͭ͟͟͡Φ 

- ˩ͺ͔͙ͭ͟ ͤ͊ ͔ͭ͟͡Ά;ͤͦ ͙͍ͤͦΥ ͔͍͔͙͔̉ͪͤͭ ͪ͟Ά͍͙ͤ ͔͙ͭ͟͟͡Σ ͫΆ͒Άͪ͗͊΅͙ Iō{Σ ͙͙͍ͨͪ͒ͦ͋͊ͭ 
αͫΆ͍͙ͪͨͦ͒ͤ͊ ͺͦͪͣ͊ά ͙ͨͪ ͙ͤͫͦ͟ ͫΆ͒Ά͙͔ͪ͗͊ͤ ͤ͊ ͙ͫͦͪͦ͒͟͡Σ ͊͘ ͙ͪ͊͊͘͟͡ ͦͭ ͙͔ͤͦͪͣ͊ͤͭ͡ 
ͪ͟Ά͎͙͡ ;͔͍͔͙ͪͤ ͪ͟Ά͍͙ͤ ͔͙ͭ͟͟͡Φ ͍́ͦ͊ ͫΆ͍͙ͪͨͦ͒ͤͦ ͙͙͍ͪ͘͟Ύ͍͔͊ͤ ͤ͊ͣ͊͡Ύ͍͊ ͎Ά͍͍͊ͦͫͭͭ͊͟ ͤ͊ 
͔͙͔ͭͭ͟͟͡Σ ͙ͨͪ;͙ͤΎ͍͚͙͊͟ ͙ͣ ͒͊ ͔ͫ ͔͍ͫͨ͊ͭ͡ ͙ ͨͦͤΎ͎ͦ͊͟ ͒͊ ͙͋ͦͪ͊ͭ͟͡ ͪ͟Ά͍͙ͤΎ ͨͦͭͦ͟ ͍ ͙͔ͣ͊ͭ͟͡ 
ͫΆ͍͔͒ͦΣ ͔ͦͭͦ͟ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͍͔͔ͯͪ͗͒͊ͤ ͤ͊ ͭΆ͙͔͊ͤͭ͟ ͙ ͋ͦ͊͟͡Φ 

- ˻͙ͭͪͼ͔͙͊ͭͤ͡ ͔ͺ͔͙ͭ͟ ͍Άͪͻͯ ͼ͔͙͡Ύ ͎͙ͦͪ͊ͤ͘ΆͣΥ ̆ͦͪ͊ͭ͊ ͫΆͫ ͫΆ͍͙ͪͨͦ͒ͤͦ-͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ ͔͙͊ͤͣΎΣ 
͔ͦͫͦ͋ͤͦ ͙ͨͪ ͍͙ͯͫͦ͡Ύ ͤ͊ ͙ͤͫΆ͟ ͙ͫͦͪͦ͒͟͡Σ ͊ͭͦ͟ ͙͔ͤ͊ͨͪͣͪ ͍Ά͍ ͍͙͙͔ͫͦͭ͟ ͙͙ͨ͊ͤͤ͡ ͙͙͡ ͙ͨͪ 
͙͔͙͍͙ͤͭͤͤ͘ ͺ͙͙͘;͔͙ͫ͟ ͍͍͙ͤ͊ͭͦ͊ͪ͊ͤΎΣ ͙͙͍ͨͭ͊ͭ͘ ͙͙ͫͣͨͭͦͣ ͊ͭͦ͟ ͙ͫͤ͊͡ ͋ͦ͊͟͡Σ ͯͣͦͪ͊Σ ͔͙͊ͤͣΎ 
͙ ͔ͨͦͭͤͼ͙͊ͤͦ͡ ͔͙͙ͫͪͦͤ͘ ͔͙ͯͫͦ͗ͤͤ͡ΎΣ ͒Ά͗͊͡΅͙ ͔ͫ ͤ͊ ͊ͨͯ͘΄͔͙ͤ ͪ͟Ά͍͙ͦͤͦͫͤ ͫΆ͍͔͒ͦ ͙ 
͍͔͔ͯͪ͗͒͊ͤ ͤ͊ ͎͙ͦͪ͊ͤΦ 

- ˽͙͔͔ͦͦ͗ͭͤ͡͡ ͔ͺ͔ͭ͟ ͍Άͪͻͯ ͼ͔͙͡Ύ ͎͙ͦͪ͊ͤ͘ΆͣΥ ˹ ͙͔͙͔ͦͫͭͭ͡ ͤ͊ ͫΆ͍͙ͪͨͦ͒ͤͦ-͔ͭ͟͡Ά;͙ͤΎ ͙ͨͪͤ͊͘͟ 
ό͙ͦͭͦ͟ ͙ͣ͊ͭ ͔͙͒ͤ ͔ͤͦͪͣ͊ͤ͡ ͙ ͔͙͒ͤ ͙ͣͯͭͪ͊͡ ͔͋ͭ͊-͎͙͍ͦ͋ͤͦ͡ ͔͊͡͡ύ ͙ͣ͊ͭ ͔͔͙͍ͫͭͤͦ͟͡ 
͔͙͍ͨͪ͒ͣͫͭͦ ͍ ͚͙ͪ͊ͦͤ ͫ ͍͙ͫͦ͊͟ ͔͍͔͊͋ͦ͊ͣͦͫͭ͘͡ ͦͭ ͙ͣ͊͊ͪ͡ΎΦ ˸͙͚͙͊͊ͪͤ͡Ύͭ ͙ͨ͊ͪ͊ͭ͘ ͔ͤ ͔ͣͦ͗ 
͒͊ ͦͼ͔͡Ύ͍͊ ͍ ;͔͍͔͙͔ͪͤͭ ͪ͟Ά͍͙ͤ ͔͙ͭ͟͟͡Σ ͫΆ͒Άͪ͗͊΅͙ Iō{Σ ͔ͦͭͦ͟ ͔͍ͨͪ͒ͦͫͭ͊Ύ ͙͍͔ͫͭͤ͊͘ 
͚ͯͫͭͦ;͙͍ͦͫͭ ͤ͊ ͙ͣ͊͊ͪ͡Ύ ͙ ͦ͋ΎͫͤΎ͍͊ ͍͙ͫͦ͊ͭ͊͟ ;͔ͫͭͦͭ͊ ͤ͊ ͣͯͭ͊ͼ͙Ύͭ͊ ͍ ͔͔͔͙ͦͨͪ͒ͤ͡ 
ͨͦͨͯ͊͡ͼ͙͙Φ 

3.5. ˸͙͊͟͡ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͫ ͎͔͙ͦͣ͡ ͔ͺ͔͙ͭ͟ - ͣ ͯͭ͊ͼ͙͙ ͤ͊ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͎͔͙ͤ  

˸ͯͭ͊ͼ͙͙͔ͭ ͍ ͔͎͙͔ͪͯ͊ͭͦͪͤͭ͡ ͎͔͙ͤ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͙ͣ͊ ͤ͊͘;͙͔͙ͭͤ͡ ͔ͺ͔͙ͭ͟ ͍Άͪͻͯ ͍͙͙͔ͪ͊ͭͭͦ͘Σ 
ͺ͙͙͎͙ͦͦ͘͡Ύͭ͊ ͙ ͍͔͔͙͔ͨͦ͒ͤͭͦ ͤ͊ ͔͙͒ͤ ͎͙ͦͪ͊ͤ͘ΆͣΣ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ ͔͙ͭ͘ ͎͔͙ͤ ͙ͦͤͭͪͦͪ͊ͭ͟͡ ͎ͦ͊͟Σ ͟Ά͔͒ ͙ 
͊͟͟ ͎͙͒ͪͯ ͎͔͙ͤ ͔ͫ ͔͔͙ͫͨͪͫͪ͊ͭ͟Φ ͔͙́͘ ͎͔͙ͤ ͙͎ͪ͊Ύͭ ͟͡Ό;͍ͦ͊ ͪͦ͡Ύ ͍ ͔͎͙͔ͪͯͪ͊ͤͭͦ͡ ͤ͊ ͎͔ͤͤ͊ͭ͊ 
͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύ ͙ ͣͯͭ͊ͼ͙͙͔ͭ ͍ ͭΎͻ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͤ͊ͪͯ΄͊ͭ ͤͦͪͣ͊ͤͦͭͦ͡ ͺͯͤ͟ͼ͙͙͔ͦͤͪ͊ͤ ͤ͊ ͼ͔͙͡ 
͙͎͙͋ͦͦ͡;͙ͤ ͨΆ͙ͭ΅͊Σ ͍͔͚͙ͦ͒͟ ͒ͦ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͔͙ͪͯͭ͊ͭ͘͡Σ ͍͟͡Ό;͙͔ͭͤͦ͡ ͍͙͙͔ͪ͊ͭͭͦ͘ ͤ͊ 
͊͋ͦ͘͡Ύ͍͙͊ͤΎΣ ͊ͭͦ͟ ͪ͊͟Σ ͎͔͔͙ͤͭ;͙ͤ ͔͒ͺ͔͙ͭ͟ ͙ ͙͒ͦͪ ͔͍ͦ͡Όͼ͙͙ͦͤͤ ͔͙ͨͪͦͣͤΦ 

˸͎ͤͦͦ ͎͙͙ͦͪ͊ͤͣ͘ ͙ͣ͊ͭ ͣͦ΅͙ͤ ͙ͦͤͭͪͦͤ͟͡ ͎͔͙ͤΣ ͙ͦͭͦ͟ ͔͔ͦͨͪ͒͡Ύͭ ͊͟͟ ͔ ͙͎͔ͪ͊͒ͤͦ͘ ͭΎͦͭͦ͡Φ 
˹͙͔͊ͨͪͣͪΣ IƻȄ ͎͔͙͔ͤͭ ͔ͫ ͙ͤ͊ͣͪ͊ͭ ͍ ͎ͣͤͦͦ ͙͍͙͗ͦͭͤ ό͍͟͡Ό;͙͔ͭͤͦ͡ ͍͙͔ͤͤ͊ ͣͯ΄͙ͼ͊ ͙ ;͍͔ͦ͟ύ ͙ 
͔͔ͦͨͪ͒͡Ύͭ ͍ͦͫͤͦͤ͊ͭ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͙ ͦͺ͔͙͔ͦͪͣͤ͡ ͤ͊ ͭΎͦͭͦ͡ ͙ͨͪ ͙͍͙͔͗ͦͭͤͭΦ ͙͍́͊͊͟ ͎͍͙͊ͤ͡ 
͙ͦͤͭͪͦͤ͟͡ ͎͔͙ͤ ͎ͨͦͣ͊͊ͭ ͊͘ ͤ͊ͫͦ;͍͔͊ͤͭͦ ͤ͊ ͙͎͔ͪ͊͗͒͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͔͔͙ͭͫͤ͡ α͔͙͙͒ͤͼ͙άΣ ͊ͭͦ͟ 
͔͎͔͙ͫͣͤͭΣ ͚͙ͪ͊ͤ͟ͼ͙ ͙ ͦ;͙Φ ˸ͯͭ͊ͼ͙͙͔ͭ ͍ IƻȄ ͎͔͙͔ͤͭ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͍͔͒ͦ͒͊ͭ ͒ͦ ͤ͊͘;͙͔͙ͭͤ͡ ͙͔͔͙ͣͤͤ͘Ύ 
͍ ͍͙͙͔ͪ͊ͭͭͦ͘ ͤ͊ ͎͙ͦͪ͊ͤͣ͊͘Φ ˹͙͔͊ͨͪͣͪΣ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͍ ͔͙ͭ͘ ͎͔͙ͤ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͔͙͍͙ͨͪ͒͊ͭ͘͟ 
͔͍͔ͨͪͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤ͘ ͤ͊ ͔͒ͤ͊ ;͊ͫͭ ͦͭ ͭΎͦͭͦ͡ ͍ ͎͒ͪͯ͊Σ ͔ͦͭͦ͟ ͔ ͤ͊͋͡Ό͍͒͊͊ͤͦ ͙ͨͪ ͤΎ͙ͦ͟ ͍͙͍͔͒ͦ 
͔͙ͤ͊ͫͦͣ͟Φ 

 

 
 

˸ͯͭ͊ͼ͙͙͔ͭ ͍ ͔͎͙͔ͪͯ͊ͭͦͪͤͭ͡ ͎͔͙͔ͤͭ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ 
ͭͪ͊ͤͫͺ͙ͦͪͣͪ͊ͭ ͔͒ͤ͊ ;͊ͫͭ ͦͭ ͭΎͦͭͦ͡ ͍ ͎͒ͪͯ͊Φ 
̂;͔͙͔ͤͭ ͫ͊ ͙͔͍͙ͫ͒͊͘͡͡ ͍͙͔͙ͤͤ ͣͯ΄͙ͼ͙Σ 
͔ͤͦͫ΅͙ IƻȄ ͣͯͭ͊ͼ͙͙Σ ͙ͨͪ ͙ͦͭͦ͟ ͙͍ͪ͊ͫͭ͊ͭ͘ 
ͪ͊͊͟͟ ͤ͊ ;͔͊ͭ͊͡ ͙ͣ ͍͔ͣͫͭͦ ͔͙͊ͤͭͤ ς ͤ͊ͨͪΦ 
͎͔ͤ͊ Antp (antenapediae). 
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˽͙ͪ ;͍͔ͦ͟Σ ͣͯͭ͊ͼ͙͙͔ͭ ͍ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͎͔͙ͤΣ ͔ͦͫͦ͋ͤͦ ͍ ͎͔͙ͦͤͦͤ͟ ό͎͔͙ͤΣ ͙ͦͭͦ͟ ͙͙ͫͭͣͯͪ͊ͭ͡ 
͔ͭ͟͡Ά;͙ͤΎ ͔ͪ͊ͫͭ͗ύ ͙͙͡ ͭͯͣͦͪ-͔͙ͫͯͨͪͫͦͪͤ ͎͔͙ͤ ό͎͔͙ͤΣ ͙ͦͭͦ͟ ͙ͨͦͭͫ͊ͭ͟ ͔ͭ͟͡Ά;͙ͤΎ ͔ͪ͊ͫͭ͗Σ 
͔͍ͨͪ͒ͦͭͪ͊ͭΎ͍͚͙͊͟ ͔͙ͤͦͤͭͪͦͪ͊ͤ͊͟͡ ͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ ͙ͨͪͦ͡ͺ͔ͪ͊ͼ͙Ύ ͙ ͤ͊ͫΆͪ;͍͚͙͊͊͟ ͎͙ͨͪͦͪ͊ͣͪ͊ͤ͊ 
͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ ͫͣΆͪͭΣ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͔ ͔ͤͦ͋ͻ͙ͦ͒ͣͦύΣ ͫ͊ ͍͙ͦͫͤͦͤ ͍͙͎͔͙͒͊ͭ͡ ͤ͊ ͍͙͙͔ͪ͊ͭͭͦ͘ ͤ͊ ͪ͊͟Φ ˹͙͔͊ͨͪͣͪΣ 
ͣͯͭ͊ͼ͙͙͔ͭ ͍ ͎͔ͤ͊ w.мΣ ͚ͦͭͦ͟ ͔͎͙ͪͯͪ͊͡ ͔ͭ͟͡Ά;͙ͤΎ ͼ͙͟Ά͡Σ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͍͔͒ͦ͒͊ͭ ͒ͦ ͔͙ͪͭͤͦ͋͊ͫͭͦͣ͡ ς 
͍͙͒ ͪ͊͟ ͤ͊ ͦͦͭͦ͟Φ ˹͊ͪͯ΄͔ͤ͊ͭ͊ ͔͎ͪͯ͊͡ͼ͙Ύ ͤ͊ ͎͔͙ͤΣ ͍ͫΆ͙ͪ͊ͤ͘ ͫ ͊ͨͦͨͭͦ͊͘ ό͎͙ͨͪͦͪ͊ͣͪ͊ͤ͊ ͟ ͔ͭ͡Ά;ͤ͊ 
ͫͣΆͪͭύΣ ͔ͭ͟͡Ά;ͤͦ ͔͔͔͒ͤ͡ ͙͙͡ ͍ͨͦͨͪ͊͊͟ ͤ͊ ˨˹˴Σ ͙ͨͦͪ͊͒ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͍ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͎͔͙ͤΣ ͔ͣͦ͗ ͒͊ 
ͤ͊ͫΆͪ;͙ ͔͙ͤͦͤͭͪͦͪ͊ͤ͟͡ ͔ͭ͟͡Ά;͔ͤ ͔ͪ͊ͫͭ͗ ͙ ͪ͊͟Φ 

˸ͯͭ͊ͼ͙͙͔ͭ ͍ ͔͎͙͔ͪͯ͊ͭͦͪͤͭ͡ ͔͔͔͙ͣͤͭ͡ ͤ͊ ͎͔͙͔ͤͭ - ͍ ͙ͨͪͦͣͦͭͦͪ ͙͙͡ ͔ͤͻ͔͙͊ͤͫͪ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ 
͔ͨͪͦͣͤΎͭ ͙ͫ͊ͭ͊͡Σ ͫ ͦ͟Ύͭͦ ͔ͫ ͔͔͙ͫͨͪͫͪ͊͟ ͔͒͊͒ͤ ͎͔ͤΦ ˹͙͔͊ͨͪͣͪΣ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͍ ͔ͤͻ͔͙͊ͤͫͪΣ ͙ͦͭͦ͟ 
͙ͦͤͭͪͦͪ͊ͭ͟͡ Ih· ͎͔͙͔ͤͭΣ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͍͔͒ͦ͒͊ͭ ͒ͦ ͍͔͙ͪͦ͒ͤ ͣ͊͡ͺͦͪͣ͊ͼ͙͙ ͙͙͡ ͙͔͔ͣͤͤͦ͘ ͍͙͙͔ͪ͊ͭ͘Φ 
˸ͯͭ͊ͼ͙͙ ͍ ͔͙ͤͦ͒ͪ͊͟΅͙ ͔͎͙͙ͪͦͤΣ ͔ͦͫͦ͋ͤͦ ͍ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔͔͔͙ͣͤͭ͡Σ ͫ͊ ͍ͫΆ͙ͪ͊ͤ͘ ͫ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ 
͍͙͍͔͒ͦ ͪ͊͟Φ ͔͙́͘ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͔ͨͪͦͣͤΎͭ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘΅͊ͭ͊ ͫͨͦͫͦ͋ͤͦͫͭ ͤ͊ ́Σ̅ ͍͔͚͙ͦ͒͟ ͒ͦ 
͔͙ͨͪͦͣͤ ͍ ͎͔ͤͤ͊ͭ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟ΎΣ ͙ͦͭͦ͟ ͤ͊ͫΆͪ;͍͊͊ͭ ͎͔͔ͭͯͣͦͪͦͤ͊ͭ͊͘Φ ˹͙͔͊ͨͪͣͪΣ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͍ 
ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ ͤ͊ TERT ͎ ͔ͤ͊Σ ͙ͦ͒ͪ͊͟΅ ͙͙͊ͭ͊ͭ͟͡;ͤ͊ͭ͊ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ ͤ͊ ͔͙ͤͣ͊͘ ͔͔ͭͦͣͪ͊͊͘͡Σ ;͔ͫͭͦ ͔ͫ 
ͤ͊͋͡Ό͍͒͊͊ͭ ͙ͨͪ ͤΎ͙ͦ͟ ͍͙͍͔͒ͦ ͪ͊͟ ͙ ͫ͊ ͍ͫΆ͙ͪ͊ͤ͘ ͫ ͔͙͍ͪ͊ͭ͊͟ͼ͙Ύ ͤ͊ ͔͔ͭͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡Σ ͔ͦͭͦ͟ 
͙͒ͦͨͪͤ͊ͫΎ ͊͘ ͎͔͙ͨͪͦͪͫΎͭ͊ ͤ͊ ͊͋ͦ͘͡Ύ͍͔͊ͤͭͦΦ 

 

 



 

 62 

˥˶ˢˤˢ 4 ́ ˾ˢ˹˿˴˾ˮ˽̇ˮ̒ 
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4.1. ˤΆ͍͔͔͙͔͒ͤ ͍ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ 

͙́ͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͔ ͨͪͦͼ͔ͫ ͤ͊ ͔ͨͪͤͦͫ ͤ͊ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ͭ͊ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύ ͦͭ ˨˹˴ ͟Άͣ ˾˹˴Σ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͫ 
͙͍͘Άͪ΄͍͊ ;͔ͪ͘ ͙͔ͫͤͭ͘ ͤ͊ ˾˹˴ ͍Άͪͻͯ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ ˨˹˴Φ ˽ͪͦͼ͔ͫΆͭ ͔ͫ ͙͙͊ͭ͊ͪ͊͘͟͡ ͦͭ ͔͙ͤͣ͊͘ ˨˹˴-
͍͙͙͊ͫͣ͊͘ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ ό͙͙͡ ͫ͊ͣͦ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ύΦ  ˩͙ͤͣ͘Άͭ ͔ͫ ͍͙͙͒͗ ͨͦ ͔͒ͤ͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ 
ͤ͊ ˨˹˴Σ ͦ͟Ύͭͦ ͔ͫ ͙ͤ͊ͪ;͊ ͙ͣ͊ͭͪ;ͤ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ͙ ͙ͣ͊ оΩ-рΩ ͨͦ͡Ύ͙͔ͪͭͭΣ ͒ͦ͊ͭͦ͟ ˨˹˴ ͍͔͙͎ͪ͊ͭ͊ ͫ рΩ-оΩ 
ͨͦ͡Ύ͙͔ͪͭͭ ͔ͫ ͙ͤ͊ͪ;͊ ͙͔ͫͣͫͤ͊͡ ͍͔͙͎ͪ͊ ό͙͙͡ ͙ͦ͒ͪ͊͟΅͊) (͙͎̅ͯͪ͊ пΦмύΦ ˹͍͙͔͙ͦͦͫͤͭͪ͊ͤ͊ͭ͊͘ ˾˹˴ ͔ 
͙͔͙͒ͤͭ;ͤ͊ ͫΆͫ ͙͔ͫͣͫͤ͊ͭ͊͡ ˨˹˴ ͍͔͙͎ͪ͊ ͫ ͔͙͍͔͒ͤͫͭͤ͊ͭ͊ ͙ͪ͊͊͘͟͡Σ ;͔ ͍͔ͣͫͭͦ ͙͙ͭͣͤ ό́ύ ͫΆ͒Άͪ͗͊ 
ͯͪ͊ͼ͙͡ ό¦ύΦ   

 

 
 

 

 

4.1.1. ͙́ͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤ͊ ͔͙͙͒ͤͼ͊ 

͙́ͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤ͊ͭ͊ ͔͙͙͒ͤͼ͊ ͔ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͦͭ ͔͙͙ͤͯͦͭ͒͟͡ ͍ ˨˹˴Σ ͦ͟Ύͭͦ ͙ͦ͒ͪ͊͟ ͔͒ͤ͊ 
͔ͣͦͯ͊͟͡͡ ˾˹˴Σ ͔͊͒ͤͦ͘ ͫ ͔͍͔͙͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͡͡Σ ͔ͤͦ͋ͻ͙͙ͦ͒ͣ ͊͘ ͔͚ͤͤ͊ͭ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ΎΦ ́Ύ 
͍͟͡Ό;͍͊ ͙ͭͪ ͔ͦͣͨͦͤͤͭ͊͟Υ ͔͎ͪͯ͊ͭͦͪͤ͊͡ ͦ͋͊ͫͭ͡ - ͨͪͦͣͦͭͦͪΣ ˾˹˴-͙ͦ͒ͪ͊͟΅͊ ͦ͋͊ͫͭ͡ ͙ ͔͙ͭͪͣͤ͊ͭͦͪ 
(͙͎̅ͯͪ͊ пΦнύΦ ˹͔͙ͯͦͭ͒͟͡Άͭ ͍ ͙ͦ͒ͪ͊͟΅͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ͤ͊ ˨˹˴Σ ͦͭ ͚ͦͭͦ͟ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͊ͨͦ͘;͍͊ 

5ôATTCGATCGGCATG TTCAAGTCAGG 3ô
| | | | | | | | | | | | |  |                                                     | | | | | | | | | | |

3ôTAAGCTAGCCGTAC AAGTTCAGTCC 5ô

ACTAAGGTCACCAATACGCTA

C G

G                       C

C                       G                      

G                     C

TGATTCCAGTGGTTATGCGAT
| | | | | | | | | | | | | |

UAAGGUCACCAAUA
C   

A  

C

5ôpppAUCGGCAUGG

˿ͣ ͙͔ͫͤ͊͡ (͙ͦ͒ͪ͊͟΅͊ ) ͍ ͔͙͎ͪ͊

˸͙͊ͭͪ;͍ͤ͊ ͔͙͎ͪ͊
˨˹ ˴

˾˹˴

͙́ͪ͊ͤͫͪ͟ ͼ͙ͨͦͤͤͦ 
ͤ͊;͊ͦ͡ 

+1

˾˹  ˴ͨ ͙ͦͣ͡ ͔ͪ͊͊͘

ͨͦͫͦ͊͟ ͤ  ͊ͭ ͙ͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύ

ˢͦ͟ ˨˹˴ ;͔ͫͭͦ ͔ͫ ͦͭΆ͔͍͗͒ͫͭΎ͍͊ ͫ ͔ͣͦͯ͊ͭ͊͟͡͡ ͤ͊ ͙͍͗ͦͭ͊Σ ͭͦ ͎͔ͤͤ͊ͭ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟ΎΣ ͦ͟Ύͭͦ ͍ 
͚ͪ͊ͤ͊͟ ͔ͫͣͭ͊͟ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͙ͨ͘Ά͔͙͔ͤͤ͡ ͤ͊ ͙ͤͫͭͪͯ͟ͼ͙͙͔ͭΣ ͙͙͊ͨͫ͊ͤ͘ ͍ ˨˹˴Σ ͫΆͫ ͙͎ͫͯͪͤͦͫͭ ͔ 
ͨͪͦͼ͔ͫΆͭ ͤ͊ ͙͍͗ͦͭ͊Φ ˻͍͙ͫͤͦͤΎͭ ͔ͭ͟͡Ά;͔ͤ ͔͙ͣͭ͊͋ͦ͘͡ΆͣΣ ͔ͭ͟͡Ά;ͤͦͭͦ ͔͔͔͒ͤ͡ ͙ 
͔͍͔ͤͪͦΎ͙͔ͭͤͭ ͨͪͦͼ͔͙ͫ ͤ͊ ͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ ͙͒ͺ͔͔ͪͤͼ͙͊ͼ͙Ύ ͙ ͊͒͊ͨͭ͊ͼ͙Ύ ͟Άͣ ͍͙ͯͫͦ͡Ύͭ͊ ͤ͊ 
͍Άͤ΄ͤ͊ͭ͊ ͙ ͍Ά͔ͭͪ΄ͤ͊ͭ͊ ͔ͫͪ͒͊Σ ͍͙ͫ;͙͟ ͔ͭ ͍͙͊ͫ͘Ύͭ ͦͭ ͙ͦͤͭͪͦͪ͊ͤ͊ͭ͊͟͡ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύ ͤ͊ 
͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͎͔͙ͤΣ ͊ͨͦ͘;͍͊΅͊ ͫ ͨͪͦͼ͔ͫ͊ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ΎΦ  

˽͔͙ͪͦͭͤ-͙ͦ͒ͪ͊͟΅͙͔ͭ ͎͔͙ͤ ͔ͫ ͙͙͙ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊ͤ͟ ͍ ˾˹˴ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡Σ ͙ͦͭͦ͟ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͙ͦ͒ͪ͊ͭ͟ 
͔͙͙ͨͪͦͭͤ - ͙ ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙ͦͤͤ͊ ˾˹˴ ό͙˾˹˴). ˸ ͎ͤͦͦ ͯ;͊ͫͭΆͼ͙ ͦ ͭ ˨˹˴ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͔ͫ ͙͙ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊ͭ͟ 
͍ ˾˹˴ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡Σ ͙ͦͭͦ͟ ͫ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙͙ͦͤ͊ͤ͡ ͔͋͘ ͒͊ ͙͍͔ͨͪͦ͗͒͊ͭ͘ ͔͙ͨͪͦͭͤ - ͔͙ͤͦ͒ͪ͊͟΅͙ ˾˹˴ 
(͊ͭͦ͟ ͙ͪ͋ͦͦͣͤ͊͘ ˾˹˴Σ ͭͪ͊ͤͫͨͦͪͭͤ͊ ˾˹˴Σ ͙ͣ͊͟͡ ˾˹˴ ͫ ͔͎ͪͯ͊ͭͦͪͤ͊͡ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύ ͙ ͒ͪΦ). 

͙͎̅ͯͪ͊ пΦм. ˿ ͙͔ͣͫͤ͊͡ ό͙ͦ͒ͪ͊͟΅͊ύ ͍͔͙͎ͪ͊ ͙ ͙ͣ͊ͭͪ;ͤ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ͤ͊ ˨˹˴ ͙ͨͪ 
͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύ 
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͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Σ ͙ ͚ͦͭͦ͟ ͔͙ͦͪͫͨͦͤ͒ͪ͊͟ ͤ͊ ͨΆ͍͙ͪΎ ͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡ ͍ ͙͙ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊ͤ͊ͭ͊͟ ˾˹˴Σ ͔ͫ 
͙ͤ͊ͪ;͊ ͙́ͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤͦ ͤ͊;͊ͦ͡ όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ ¢ǊŀƴǎŎǊƛǇǘƛƻƴ {ǘŀǊǘ {ƛǘŜ Σ ¢{{ύ ͙ ͔ͫ ͔͔͙͋͗͡ ͫ ҌмΦ ˸͎ͤͦͦ 
;͔ͫͭͦ ͍ͫͭ͊ͪͭͦ͊ͭ͊ ͭͦ;͊͟ ͔ ͙ͨͯͪͤΣ ͚ͤ͊-;͔ͫͭͦ ˢ - ͔ͫͪ͒ͤ͊ͭ͊ ͋͊͊͘ ͤ͊ ͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙Ύͭ͊ ˿ˢ́Σ ͤͦ ͔͚ͤͤ͊ͭ͊ 
͔͍͙͍ͦͤͫͪ͊ͭͤͦͫͭ͟ ͔ͤ ͔ ͒ͦͫͭ͊ͭΆ;ͤ͊ ͊͘ ͒͊ ͙ͫͯ͗͡ ͊ͭͦ͟ ͙͎ͫͤ͊͡ ͊͘ ͙͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Φ 
˿ͨͪΎͣͦ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤͦͭͦ ͤ͊;͊ͦ͡ ͫ͊ ͔͒ͺ͙͙͙ͤͪ͊ͤ ͙͔ͨͦͫͦͭ͟ ͍ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤ͊ͭ͊ ͔͙͙͒ͤͼ͊ ς 
ͨͦͫͦ͊ͭ͊͟Σ ͦ͟Ύͭͦ ͫΆ͍ͨ͊͒͊ ͫ ͨͦͫͦ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ͍͙͔͙͔͒͗ͤ ͤ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͔ͫ ͦͤ͊͘;͍͊͊ ͊ͭͦ͟ ͤ͊͒ͦͯ͡ 
ͦͭ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤͦͭͦ ͤ͊;͊ͦ͡Σ ͊ ͦ͋ͪ͊ͭͤ͊ͭ͊ ͤ͊ ͔ͤΎ ͨͦͫͦ͊͟Σ ͔ͫ ͦͤ͊͘;͍͊͊ ͊ͭͦ͟ ͎͔ͤ͊ͦͪ ͦͭ 
͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤͦͭͦ ͤ͊;͊͡Φͦ ˽͙ͪ ͍͔ͨͦ;͔ͭͦ ͎͔͙ͤΣ ͨͪͦͣͦͭͦͪΆͭ ͔ͫ ͎ͪ͊ͨͦ͊͊͘͡ ͔͔͍͔ͤͨͦͫͪ͒ͫͭͤͦ 
͎͔ͤ͊ͦͪ ͦͭ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤͦͭͦ ͤ͊;͊ͦ͡Σ ͚ͭͦ ͔ͤ ͔ͫ ͙͙ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊͟Σ ͤͦ ͙ͣ͊ ͔͔͙ͤ͊ͣͤͣ͊͘ 
͔͎ͪͯ͊ͭͦͪͤ͊͡ ͺͯͤ͟ͼ͙ΎΣ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ ͟Άͣ ͔͎ͤͦ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤ͊ͭ͊ ͣ͊΄͙ͤ͊ ͙ ͔ͫ ͙͙ͤͼ͙͙ͪ͊ 
͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ΎΦ 

˻͙͍͔͋ͤͦͤͦ͟ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤ͊ͭ͊ ͔͙͙͒ͤͼ͊ ͦ͋ͻ͍͊΅͊ ͔͙͒ͤ ͎͔ͤ ͙ ͨͪͦ͒ͯͼ͙ͪ͊ ͔͒ͤ͊ ͣͦͤͦͼ͙ͫͭͪͦͤͤ͊ 
˾˹Σ˴ ͣ͊͊ͪ͟ ͙ ͨͦ-ͪΎ͒ͦ͟Σ ͭΎ  ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͦ͋ͻ͍͊΅͊ ͤΎͦͦ͟͟͡ ͎͔ͤ͊ ͙ ͒͊ ͨͪͦ͒ͯͼ͙ͪ͊ ͙ͨͦ͡ͼ͙ͫͭͪͦͤͤ͊ ˾˹˴Φ 

 
           
 

4.1.2. ˾˹˴ ͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡ 

˽͙ͪ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟ ͙ ͊ͪͻ͔͙ ͫΆ΅͔͍͍ͫͭͯ͊ ͫ͊ͣͦ ͔͙͒ͤ ͙ͭͨ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡Φ ˩͙ͯ͊ͪͦͭͤ͊ͭ͊͟ ͔ͭ͊͟͟͡ 
͙͍ͨͦ͊͘͘͡ ͙ͭͪ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ˾˹˴ ͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡Σ ͊ ͍ ͙͔ͪ͊ͫͭͭͤ͊ͭ͊͡ ͔ͭ͊͟͟͡ ͔ͫ ͙͍ͦͭͪ͊ͭ͟ ͦ΅͔ ͍͔͒ ˾˹˴ 
͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡Φ ͙́ͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͍ ͙ͣͭͦͻ͙͙͔ͦͤ͒ͪͭ ͙ ͙͙͔ͨ͊ͫͭ͒ͭ͡ ͔ͫ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ͦͭ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͊͘ 
͎͔͙͔ͦͪ͊ͤͭ͡ ˾˹˴ ͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡Φ  

- ˤ ͨͪͦͼ͔ͫ͊ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύ ͔ͫ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊͘ ˾˹˴Σ ͦ͟Ύͭͦ ͔ ͙͔ͨͦͣͪͤ͊͡ ͔ͣͦͯ͊͟͡͡Φ ˻͍ͫͤͦͤ͊ͭ͊ 
͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟ ͤ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͔ рΨ-оΨ͙͔ͨͦͣͪ͊ͤ͊͘͡ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟ - ͙͙͊ͭ͊ͪ͊͘͟͡ ͙͔ͫͤͭ͊͘ ͤ͊ 
˾˹˴ ;͔ͪ͘ ͍͒ͦ͋͊Ύ͔ͤ ͤ͊ ͙͔͙͙ͪ͋ͦͤͯͦͭ͒͟͡ ό͔͙ͤͯͦ͒͘͟͡ ͣͦͤͦͺͦͫͺ͙͊ͭ ς AMP, GMP, CMP, 
¦atύ ͟Άͣ ͍ͤ͊ͪ͊ͫͭ͊΅͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ͤ͊ ˾˹˴Σ ͙͍͚͙ͨͦ͊͘͘͟͡ ˨˹˴ ͊ͭͦ͟ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊Φ 

- ˿͙͔ͯ͋ͫͭͪ͊ͭͭ ͤ͊ ͔ͪ͊͟ͼ͙Ύͭ͊ ͫ͊ ;͔͙͙͔ͭͪͭ ͙ͭͨ͊ ͔͙ͤͯͦ͒͘͟͡ ͙ͭͪͺͦͫͺ͙͊ͭ - s ¢tΣ D¢tΣ /¢tΣ ¦¢tΦ 

- ˹͔͙ͯͦͭ͒ͤ͊ͭ͊͟͡ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͤ͊ ˾˹˴ ͍͔͙͎ͪ͊ͭ͊ ͔ͫ ͔͔ͦͨͪ͒͡Ύ ;͔ͪ͘ ͍͙ͨͪ͊ͦͭͦ͡ ͊͘ 
͔͔͙ͦͣͨͣͤͭͪͤͦͫͭ͟͡ ό͍ͫ͒ͦΎ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͙͔͋͊ͭ͘ύ ͔ͣ͗͒ͯ ͍͙͊͘͡΅͙Ύ ͍ ͙͍͙͊ͭͤ͟Ύ ͼ͔ͤͭΆͪ ͤ͊ 
͔͙ͤͣ͊͘ ͔͙ͤͯͦ͒͘͟͡  ͙ͭͪͺͦͫͺ͊ͭ ͙ ˨˹˴ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ͭ͊Φ 

- ˴͙͙͊ͭ͊ͭ͡;͙ͤΎͭ ͔ͣͻ͙͊ͤ͘Άͣ ͤ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͔ ͔ͨͦ͒ͦ͋ͤ ͤ͊ ͙ͭͦ͘ ͤ͊ ˨˹˴ 
͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ς 3'-hI ͎ͪͯͨ͊ͭ͊ ͤ͊ ͍ͤ͊ͪ͊ͫͭ͊΅͊ͭ͊ ˾˹˴ ͍͔͙͎ͪ͊ ό͙͙͡ ͨΆ͍͙ͪΎͭ ͔͙ͤͯͦ͒͘͟͡ 
͙ͭͪͺͦͫͺ͊ͭύ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ͔ͤͯͦ͟͡ͺ͙ͤ͊͡ ͊ͭ͊͊͟ ͍Άͪͻͯ -hͺͦͫͺ͊ͭ͊ ͤ͊ ͍ͻͦ͒Ύ΅͙Ύ ͔͙ͤͯͦ͒͘͟͡ 
͙ͭͪͺͦͫͺ͊ͭΣ ͊ͦ͟ ͚ͭͦ ͔ ͔͔͔ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤ͟͡ ͤ͊ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ͭ͊Σ ͙ͨͪ ͔ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͍͍ͦͫͦ͋ͦ͗͒͊͊ 
͙ͨͪͦͺͦͫͺ͊ͭ ͙ ͔ͫ ͺ͙ͦͪͣͪ͊ ͺͦͫͺ͙͔͔ͦ͒ͫͭͪͤ͊ ͍ͪΆ͊͘͟Φ  

- ˤͫΎ͊͟ ˾˹˴ ͔ͣͦͯ͊͟͡͡ ͊ͨͦ͘;͍͊ ͫ ͔͙ͤͯͦ͒͘͟͡ ͙ͭͪͺͦͫͺ͊ͭ ς ͔͙͍͔͒ͤͫͭͤͦ ͙ͨͪ ͔͎ͤͦ ͔ͫ ͍͊ͨ͊͊͘͘ 
рΨ-͙ͭͪͺͦͫͺ͊ͭͤ͊ ͎ͪͯͨ͊Σ ͦ͟Ύͭͦ ͍ͨͦͫͭ͊Ύ ͤ͊;͊ͦͭͦ͡ ͤ͊ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊͘΅͊ͭ͊ ͔ͫ ˾˹˴Φ 

͙͎̅ͯͪ͊ пΦнΦ ́ ͙ͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤ͊ ͔͙͙͒ͤͼ͊ 
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- ˭͊ ͙ͪ͊͊͘͟͡ ͦͭ ˨˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡Σ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͔ͤ ͔ͫ ͔ͤͯ͗͒͊ ͦͭ ͔͍͙͔ͨͪ͒͊ͪͭͤͦ͡ 
ͫΆ΅͔͍͍ͫͭͯ͊΅͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ό͚͔ͨͪ͊ͣͪύΣ ͦ͟Ύͭͦ ͒͊ ͊ͨͦ͘;͔ͤ ͒͊ ͯ͒Ά͍͗͊͊͡Φ  

- ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͤΎͣ͊ ͍͙ͫͦͦ͟ ͙͍͊ͭͤ͊͟ ͙ ͔ͺ͔͙͍ͭͤ͊͟ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύ ͊͘ ͔ͦͪ͟͟ͼ͙Ύ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ 
͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Φ 

- ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͔ ͙͔͙͙ͣͯͭͫͯ͋͒ͤ͡;͔ͤ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡Φ 

- ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͙ͣ͊ ͻ͔͙͊ͤ͊͘͟͡ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟ ͊͘ ͒͊ ͙ͪ͊ͨͭ͊͘͡ ͦ͊ͤͦ͟͡͡ ͍͔͔͒ͭ ͍͔͙͎͙ͪ ͤ͊ 
˨˹˴Φ 

4.1.3. ˻͍͙ͫͤͦͤ ͔͙ͭ͊ͨ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ 

 

4.2. ˽͙ͪͦ͊ͪͦͭͤ͊͟   ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύ 

4.2.1. ˽͙ͪͦ͊ͪͦͭͤ͊͟ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ 

˴͙͙͊ͭ͊ͭ͡;ͤͦͭͦ Ύ͒ͪͦ ͤ͊ ͔͙͋͊ͭͪ͊ͤ͊ͭ͊͟͡ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ ͫΆ͒Άͪ͗͊ ;͔͙͙ͭͪ ͍͙ͦͫͤͦͤ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙ 
ς н ͙ͦͨ͟Ύ ͤ͊ ʰ-͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ͭ͊ ͙ ͨͦ м ͙͔ͦͨ͟ ͤ͊ ʲ-Σ ʲΩ- ͙ ˖-͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙͔ͭ όʰ2ʲʲΩ˖ύΦ ͍́ͦ͊ ͔ 
͍ͦͫͤͦͤ͊ͭ͊ ͺͦͪͣ͊ ͤ͊ ͔͙ͤͣ͊͘Σ ͔ͤ͊ͪ;͔ͤ͊ ͫΆͪͼ͔͍͙͔ͤͤ ͙͙͡ ͦͪ͟-͔͙ͤͣ͘ όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ ŎƻǊŜ - ͫΆͪͼ͔͍͙ͤ͊ύΦ 
˭͊ ͙ͨͦ͘ͼ͙͙͔ͦͤͪ͊ͤ ͤ͊ ͦͪ͟-͔͙ͤͣ͊͘ ͍Άͪͻͯ ͍͙͙ͨͪ͊ͤ͡Ύ ͨͪͦͣͦͭͦͪ ͔ ͔ͤͦ͋ͻ͙ͦ͒ͣͦ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ 
ͦ΅͔ ͔͒ͤ͊ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊Σ ͔ͤ͊ͪ;͔ͤ͊ ͙͎ͫͣ͊ όˋύ-͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ ͙͙͡ -̀ͺ͊ͭͦͪ͟ - ͔ͦͣͨͫ͟͟͡Άͭ ͤ͊ ͦͪ͟-
͔͙ͤͣ͊͘ ͙ ˋ-͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ όʰ2ʲʲ ˖ˋύ ͔ͫ ͙ͤ͊ͪ;͊ ͻ͔͙ͦͦͤͣ͘͡Φ 

˴ͦͪ-͔͙ͤͣ͘Άͭ ͔ ͤ͊ͨΆͤͦ͡ ͔ͫͨͦͫͦ͋ͤ ͒͊ ͙͙͊ͭ͊ͪ͊͘͟͡ ͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͔͙͙͔ͤͯͦͭ͒ͭ͟͡ ͍ ˾˹˴Σ 
͔ͦͭͦ͟ ͍ͨͦ͊͊͘͟Σ ;͔ ˋ-ͺ͊ͭͦͪ͟Άͭ ͔ͤ ͔ ͔ͤͦ͋ͻ͙ͦ͒ͣ ͊͘ ͍ͦͫͤͦͤ͊ͭ͊ ͙͙͊ͭ͊ͭ͟͡;ͤ͊ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟ ͤ͊ ͔͙ͤͣ͊͘Φ 
˴ͦͪ-͔͙ͤͣ͘Άͭ ͦ͋͊;͔ ͙ͣ͊ ͦ͋΅ ͊ͺ͙͙͔ͤͭͭ ͟Άͣ ˨˹˴ ς ͭ ͚ͦ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͟Άͣ ͫͯ͡;͚͙͊ͤ ͔ͣͫͭ͊ 
͍ ˨˹˴ ͔͋͘ ͒͊ ͎͙ͪ͊ͪ͊ͤ͘;͍͊͊ ͔ͦͤͪͭͤ͊͟͟ ͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙ΎΦ ˿͍Ά͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͦͪ͟-͔͙ͤͣ͊͘ ͟Άͣ ˨˹˴ ͔ 
ͻ͍͊͋͊ͦ͡ ͙ ˨˹˴ ͍ͦͫͭ͊͊ ͍͚͒ͦͤͦ-͍͔͙ͪ͗ͤ͊Φ ˴ͦͪ-͔͙ͤͣ͘Άͭ ͔ͤ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͎͙ͪ͊ͪ͊ͤ͘;͙ ͨͪͦͣͦͭͦͪͤ͊ͭ͊ 
͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙Ύ ͦͭ ͎͙͔͒ͪͯͭ ͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙͙ ͤ͊ ˨˹˴Φ ˭͊ ͙ͪ͊͊͘͟͡ ͦͭ ͔͎ͤͦΣ ˋ-ͺ͊ͭͦͪ͟Άͭ ͙ͣ͊ ͫͨͦͫͦ͋ͤͦͫͭͭ͊ ͒͊ 
͍ͪ͊ͨͦͤ͊͊͘͘ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙͙ ͍ ˨˹˴ ς ͙͔ͨͪͦͣͦͭͦͪͭ. ˣ͎͔͙͔͊ͦ͒͊ͪͤ͡ ͤ͊ ˋ-ͺ͊ͭͦͪ͊͟Σ 
͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͻ͔͙ͦͦͤͣ͊͘͡ ͟Άͣ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ ͔ ͍͒ͪ͊ͦ͘ ͙ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͦ͊ͤͦ͟͡͡ ͔ͪ͊͒͘͡Ύ͔ͤ ͤ͊ ͍͔͔͒ͭ 
͍͔͙͎͙ͪ ͤ͊ ˨˹˴Φ ˮ͋ͦͪ͘Άͭ ͤ͊ ͙͔ͨͪͦͣͦͭͦͪͭ ͔ ͙͙ͪͭ͟;͔ͤ ͔͔͔ͣͤͭ͡ ͦͭ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Σ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ 
͙͔ͫͤͭ͘Άͭ ͤ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙ͦͤ͊ͤ͊͡ ˾˹˴ ͭͪΎ͍͋͊ ͒͊ ͊ͨͦ͘;͔ͤ ͍ ͤ͊;͊ͦͭͦ͡ ͤ͊ ͎͔ͤ͊Φ 
 
 
 
 

ˮ͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύ - ˭͊ͨͦ;͍͔͊ͤͭͦ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͔ ͔ͦͫͦ͋ͤͦ ͙͙ͪͭ͟;͔ͤ ͨͪͦͼ͔ͫΣ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ ͍ͭͦ͊ ͔ 
͍ͦͫͤͦͤ͊ͭ͊ ͭͦ;͊͟Σ ͍ ͦ͟Ύͭͦ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡ ͙͙͋ͪ͊͘ ͙ͦ͟ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ ͙͙͡ ˾˹˴ ͒͊ ͋Ά͒͊ͭ ͙͍͔͔͙ͨͪͦ͒ͤ͘Φ ˭͊ 
͒͊ ͊ͨͦ͘;͔ͤ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Σ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͭͪΎ͍͋͊ ͒͊ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͪ͊ͨͦͤ͊͘͘ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ ͙  
͒͊ ͔ͫ ͍ͫΆ͔ͪ͗ ͍͒ͪ͊ͦ͘ ͫ ˨˹˴ ͤ͊ ͍ͭͦ͊ ͣΎͫͭͦΦ ˿Ά͍͒͊͊͘ ͔ͫ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤͦͭͦ ͔ͣͻͯͪ;͔ ;͔ͪ͘ 
ͦ͊ͤͦ͟͡͡ ͍͙͍͔ͪ͊͊ͤ͘ ͤ͊ ˨˹˴ ͍ ͦ͋͊ͫͭͭ͊͡ ͤ͊ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡Φ ˹͊;͙ͤΆͭΣ ͨͦ 
͚ͦͭͦ͟ ˾˹˴ ͙͔͙͔ͨͦͣͪ͊ͭ͘͡ ͍ͪ͊ͨͦͤ͊͊ͭ͘͘ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊Σ ͔ͫ ͙ͪ͊͘͡;͍͊͊ ͔ͣ͗͒ͯ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟ ͙ 
͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟Φ  

̂͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡ - ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͔ͫ ͍͙͙͒͗ ͍Άͪͻͯ ͙ͣ͊ͭͪ;ͤ͊ͭ͊ ˨˹˴ ͍͔͙͎ͪ͊ ͙ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊͘ ˾˹˴ 
͍ ͨͦͫͦ͊͟ рΩ-оΩ ͊ͭͦ͟ ͙͍ͨͪ͋͊Ύ ͔͙͙ͤͯͦͭ͒͟͡ ͟Άͣ оΨ- H˻ ͟ ͪ͊Ύ ͤ͊ ͍ͤ͊ͪ͊ͫͭ͊΅͙Ύ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͟Φ   

˽͔ͪͪ͊ͭ͟Ύ͍͔͊ͤ - ͙͔ͫͤͭ͊ͭ͊͘ ͤ͊ ˾˹˴ ͔ͫ ͔ͨͪͪ͊ͭ͟Ύ͍͊ ͍ ͔͔͔ͦͨͪ͒ͤ͡ ͯ;͊ͫͭΆ͟ ͤ͊ ˨˹˴Σ ͔ͤ͊ͪ;͔ͤ 
͔͙ͭͪͣͤ͊ͭͦͪΣ ͙ ͔ͫ ͍͍ͦͫͦ͋ͦ͗͒͊͊ ͍͙͔͙ͤͦͦͫͤͭͪ͊ͤ͊ͭ͊͘ ˾˹˴ ͙ ͔͙ͤͣ͊͘Φ 
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˿̂ˣ˩˨ˮ˹ˮ̇ˢ ˥˩˹ ̅̂˹˴̇ˮ̒ ƪ5͊ 

a rpoA ͔ͤͦ͋ͻ͙ͦ͒ͣ ͊͘ ͎ͫͦ͋͡Ύ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͔͙ͤͣ͊͘Τ ͍͙͔͚͍͙͔͊ͣͦ͒ͫͭ͘ ͫ 
͙͍͙͊ͭͪ͊͟΅͙ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ 

37 

b rpoB ͯ;͍͊ͫͭ͊ ͍ ͙͙͊ͭ͊ͭ͟͡;ͤ͊ͭ͊ ͔ͪ͊͟ͼ͙ΎΣ ͔͔ͤͫͨͼ͙ͺ͙;ͤͦ 
͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ ˨˹˴  

150 

bΨ rpoC ͯ;͍͊ͫͭ͊ ͍ ͙͙͊ͭ͊ͭ͟͡;ͤ͊ͭ͊ ͔ͪ͊͟ͼ͙ΎΣ ͔͔ͤͫͨͼ͙ͺ͙;ͤͦ 
͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ ˨˹˴ 

155 

v rpoZ ͨͦͣͦ΅ͤ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύ ͙ͨͪ ͎ͫͦ͋͡Ύ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͔͙ͤͣ͊͘ 10 

s70 rpoD ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;ͤͦ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͟Άͣ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ 70 

 

ˤ ͔͙͙͔͋͊ͭͪͭ͟ ͙ͣ͊ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ˋ-ͺ͙͊ͭͦͪ͟Σ ͙ͦͭͦ͟ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͔ͫ ͍ͫΆͪ͗͊ͭ ͫ ͦͪ͟-͔͙ͤͣ͊͘Σ ͊͘ 
͒͊ ͎ͨͦͣͦͤ͊ͭ ͤ͊ ͤ͊ͫͦ;͍͔͊ͤͭͦ ͤ͊ ͙͙͊ͭ͊ͭ͟͡;ͤͦͭͦ Ύ͒ͪͦ ͟Άͣ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤ͊ͭ͊ 
͔͙͙͒ͤͼ͊ ͙ ͒͊ ͔ͫ ͙͙ͤͼ͙͙ͪ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύ ό͙́͊͋͡ͼ͊ пΦнύΦ ˤ E. coli, ̀ 70 ͔  ͍ͦͫͤͦͤ͊ͭ͊ ˋ-͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊Σ 
͎͍ͦͭͦͦͪͤ͊ ͊͘ ͙͙͔ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊ͤͭͦ͟ ͤ͊ ͍͔ͨͦ;͔ͭͦ ͎͔͙ͤ ͍ ͪ͊ͫͭΎ΅͙͔ͭ ͔͙ͭ͟͟͡ - ͭΎ ͨͦ͒͒Άͪ͗͊ 
ͺͯͤ͟ͼ͙͙͔ͦͤͪ͊ͤͭͦ ͤ͊ ͍͙ͦͫͤͦͤ ͎͔͙ͤ ͙ ͔͙͙ͣͭ͊͋ͦͭͤ͡ ͨΆ͙ͭ΅͊Φ ͔̉ͪ͘ ͔͎͙͔ͪͯͪ͊ͤ͡ ͤ͊ ͙͙͙͔ͦ͋ͭͦ͘͡ ͤ͊ 
͍͔͙ͫ͟ ͙͍͔͊ͭͤ͟ ˋ-ͺ͊ͭͦͪ͟Σ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡ ͔ͣͦ͗ ͙͙ͦͦͪ͒ͤͪ͊ͤͦ͟ ͒͊ ͔͎͙ͪͯͪ͊͡ ͎͙ͪͯͨ ͦͭ ͎͔͙ͤ ͫ ͦ͋΅͙ 
ͺͯͤ͟ͼ͙͙Φ 

 
s-̅ˢ˴́˻˾ ˥˩˹ ˽˾˻˸˻́˻˾ 

͔ͦͤͫͤͫͯͫͤ͊͟ ͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙Ύ 

̅̂˹˴̇ˮ̒ kDa 

s70 rpoD TTGACA-N17-TATAAT ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύ ͤ͊ ͍͔ͨͦ;͔ͭͦ ͎͔͙ͤ 
ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͔͔ͫͨͦͤͤ͟ͼ͙͊ͤ͊ͭ͊͡ 
ͺ͊͊͘ 

70 

s54 rpoN CTGGCAC-N5-TTGCA ͊ͦͭ͘-͔͎͙ͪͯͪ͊ͤ͊͡ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύ 54 

s38 rpoS TTGACA-N12-TGTGCTATACT ͎ ͔ͤͤ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύ ͙ͨͪ ͎͍͔͊͒ͯ͊ͤ͡ 
͙ ͫͭ͊ͼ͙ͦͤ͊ͪͤ͊ ͺ͊͊͘ 

38 

s32 rpoH CTTGAA-N14-CCCCATNT ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύ ͤ͊ ͙ͭͦͨͤͤͦ͡-΄͍͙ͦͦ͟ 
͔͙͙ͨͪͦͭͤ 

32 

s28 rpoF TAAA-N15-GCCGATAA ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύ ͤ͊ ͺ͎͔͙͊͊ͭͤ͡͡ 
͔͙͙ͨͪͦͭͤ 

28 

s24 rpoE TAAA-N15-GCCGATAA ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύ ͍ ͎͍ͦͭͦͦͪ ͤ͊ ͔ͫͭͪͫ ͤ͊ 
͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ͭ͊ ͍͙͍ͦ͋͊͟ 

24 

s19 fec! GGAAAT-N17-TC ͭͪ͊ͤͫͨͦͪͭ ͤ͊ ͔͗͡Ύͦ͘ 19 

 

̒ͪΆ͟ ͙͔ͨͪͣͪ ͊͘ ͔ͫͨͼ͙͙͊͊͘͡ͼ͙Ύ ͤ͊ ˋ-ͺ͙͔͊ͭͦͪͭ͟ ͊͘ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͎͔͙ͤͤ ͙ͨͪͦͣͦͭͦͪ ͔ͫ ͤ͊͋͡Ό͍͒͊͊ 
͙ͨͪ ͫͨͦͪͯ͊͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͔͙͋͊ͭͪ͟Ύͭ͊ Bacillus subtilisΦ ͙́͊͘ ͔͙͋͊ͭͪ͟Ύ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͫΆ΅͔͍͍ͫͭͯ͊ ͍ ͍͒͊ 
ͫΆͫͭͦΎ͙ͤΎΥ ͍͔͎͔͙͍ͭ͊ͭͤͦ όͪ͊ͫͭΎ΅ͦύ ͫΆͫͭͦΎ͙͔ͤ ͙ ͫΆͫͭͦΎ͙͔ͤ ͤ͊ ͫͨͦͪͯ͊͡ͼ͙ΎΦ ˥͔͙͔ͤͭΣ ͔ͤͦ͋ͻ͙͙ͦ͒ͣ 
͊͘ ͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͙ͫͨͦͪΣ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͔ͤ ͔ͫ ͔͔͙ͫͨͪͫͪ͊ͭ͟ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͍͔͎͔͙͍͙ͭ͊ͭͤΎ ͔ͪ͊ͫͭ͗Φ 
ˤ͔ͣͫͭͦ ͍ͭͦ͊Σ ͔͙͒ͤ ͦͭ ͨΆ͍͙͔ͪͭ ͎͔͙ͤΣ ͙͍͙͙͊ͭͪ͊ͤ͟ ͙ͨͪ ͫͨͦͪͯ͊͡ͼ͙Ύͭ͊Σ ͙ͦ͒ͪ͊͟ ͍ͤͦ ˋ-ͺ͊ͭͦͪ͟Σ ͚ͦͭͦ͟ 
͙͙ͤͼ͙͙ͪ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύͭ͊ ͤ͊ ͙͔ͪ͊ͤͤͭ ͎͔͙ͤΣ ͍ͫΆ͙ͪ͊ͤ͘ ͫΆͫ ͫͨͦͪͯ͊͡ͼ͙Ύͭ͊Φ ˤ͔͍͙͔ͨͦͫ͒ͫͭ͡ ͔ͫ 
͙͍͔ͨͪͦ͗͒͊ͭ͘ ͒ͦͨΆ͙͔͙ͤͭͤ͡͡ ˋ-ͺ͙͊ͭͦͪ͟Σ ͍͔͙ͫ͟ ͦͭ ͙ͦͭͦ͟ ͙͍͙͊ͭͪ͊͟ ͍ͤͦ ͤ͊͋ͦͪ ͦͭ ͎͔͙ͤΣ 
͔ͤͦ͋ͻ͙͙ͦ͒ͣ ͤ͊ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͔͙ͭ͊ͨ ͦͭ ͨͪͦͼ͔ͫ͊ ͤ͊ ͫͨͦͪͯ͊͡ͼ͙ΎΦ 

͙́͊͋͡ͼ͊ пΦнΦ s ͔͙͍͙ͭͪͤ͊ͭͤ͡ ˋ-ͺ͙͊ͭͦͪ͟ ͤ͊ ͙ͨͪͦ͊ͪͦͭͤ͊ͭ͊͟ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡Φ  

͙́͊͋͡ͼ͊ пΦмΦ ˿ ͔͙͙ͯ͋͒ͤͼ͙ ͤ͊ ͙ͨͪͦ͊ͪͦͭͤ͊ͭ͊͟ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ 



 

 66 

˥˶ˢˤˢ 4 ́ ˾ˢ˹˿˴˾ˮ˽̇ˮ̒ 

ˤ͔͙ͫ͟ ˋ-ͺ͊ͭͦͪ͟ ͍ͪ͊ͨͦͤ͊͊͘͘ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;ͤͦ ͙͔ͨͪͦͣͦͭͦͪͭ ͤ͊ ͎͔͙͔ͤͭ ͍ ͍ͫͦΎͭ͊ ͎ͪͯͨ͊Σ ͔͋͘ ͒͊ ͔ͫ ͍͙͡Ύ͔ 
ͦͭ ͙͔ͨͪͦͣͦͭͦͪͭΣ ͙ͦͭͦ͟ ͍ͪ͊ͨͦͤ͊͊ͭ͘͘ ͎͙͔͒ͪͯͭ ˋ-ͺ͙͊ͭͦͪ͟Φ ͙́ͦ͘ ͙͔ͨͪͣͪ ͙͡Ό͙ͫͭͪͪ͊ ͊͟͟ 
͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͫ ͔͎͙ͪͯͪ͊͡ ͊ͭͦ͟͟ ͼ͙ͫ όͤ͊ ͙͍ͤͦͭͦ ͤ͊ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ύΣ ͭ͊͊͟ ͙ ͭͪ͊ͤͫ ό;͔ͪ͘ 
͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ˋ-ͺ͙͊ͭͦͪ͟ύΣ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͚͙͊͟ ͔ͨͪͼ͙͔ͤ͘ ͦͤͭͪͦ͟͡ ͍Άͪͻͯ ͎͔ͤͤ͊ͭ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟ΎΦ ˽ͦ ͙ͭͦ͘ 
ͤ͊;͙ͤΣ ͍Ά͔͙ͨͪ͟Σ ;͔ ͔͙͙͔͋͊ͭͪͭ͟ ͪ͊͘;͙ͭ͊ͭ ͤ͊ ͔͙͒ͤ ͙ͭͨ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ ͊͘ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ΎΣ 
͙͍͔ͨͦ͊ͤͭͦ͘͘͡ ͤ͊ ͔ͫͨͼ͙͙͙͙͊ͪ͊ͤ͘͡ ˋ-ͺ͙͊ͭͦͪ͟ ͍͒ͦ͋͊Ύ ͒ͦͨΆ͙͔ͤͭͤͦ͡͡ ͙͍ͤͦ ͤ͊ ͦͤͭͪͦ͟͡ ͍Άͪͻͯ ͍ͭͦ͊ 
͙ͦ͟ ͎͔͙ͤ ͔ͫ ͔͔͙ͫͨͪͫͪ͊ͭ͟ ͍ ͔͔͔͙ͦͨͪ͒ͤ͡ ͔͙ͣͦͣͤͭ ͙ ͍͙ͯͫͦ͡ΎΦ 

4.2.2. ˣ͔͙͊ͭͪ͊ͤ͟͡  ͙ͨ ͪͦͣͦͭͦͪ ͙

˨˹˴ ͔͍͔͙͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͡͡Σ ͯ;͍͊ͫͭ͊΅͙ ͍Ά͍ ͺͯͤ͟ͼ͙͙͔ͦͤͪ͊ͤͭͦ ͤ͊ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊Σ ͫ͊ ͙͙͋͡ 
͙͔͙͒ͤͭͺ͙ͼ͙͙ͪ͊ͤ ;͔ͪ͘ ͍ͫͪ͊ͤΎ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͔͙͙͔ͤͯͦͭ͒ͤͭ͟͡ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͤ͊ ͔͙ͫͪΎ ͦͭ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ 
͎͔͙ͤΣ ͙͙͙ͦͪ͊ͤ͘͡ ͦͭ ˩Φ ŎƻƭƛΦ ͔͙́͘ ͍͔͙ͫͪ͊ͤͤΎ ͙͍ͪ͊ͪ͊ͭ͘͟Σ ;͔ ͔͎͙ͪͦͤΆͭ ͎͔ͤ͊ͦͪ ͦͭ 
͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤͦͭͦ ͤ͊;͊ͦ͡ ͫΆ͒Άͪ͗͊ ͍͒͊ ͔͔͔ͣͤͭ͊͡ ͦͭ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Σ ͙ͦͭͦ͟ ͫ͊ ͙ͨͦ͒ͦ͋ͤ ͍ 
͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͎͔͙ͤΦ ͔͙́͘ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͦ͋ͻ͍͊΅͊ͭ ͨͦ ΄͔ͫͭ ͔͙ͤͯͦͭ͒͊͟͡ ͙ ͔ͫ ͙ͤ͊ͪ;͊ͭ -10 
͔͔͔ͣͤͭ͡ ͙ -ор ͔͔͔ͣͤͭ͡Σ ͦ͋ͦͤ͊͘;͍͊͊΅͙ ͭΎͻͤ͊ͭ͊ ͙ͨͦ͘ͼ͙Ύ ͫͨͪΎͣͦ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤͦͭͦ ͤ͊;͊ͦ͡ Ҍм 
(͙͎̅ͯͪ͊ пΦоύΦ ˽͔͍͔͙͔ͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͡͡ ͤ͊ -мл ͔͔͔ͣͤͭ͊͡ ͙ -ор ͔͔͔ͣͤͭ͊͡ ͍ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͙ͨͪͦͣͦͭͦͪ ͔ͤ 
ͫ͊ ͙͔͙͒ͤͭ;͙ͤΣ ͤͦ ͍͙ͫ;͙͟ ͔ͭ ͫ͊ ͒ͦͫͭ͊ͭΆ;ͤͦ ͫͻ͙ͦ͒ͤΣ ͊͘ ͒͊ ͍ͯͫͭ͊ͤͦΎͭ ͔͙ͦͤͫͤͫͯͫͤ͟ 
͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ - ͋ ͙͔͊ͭ͘Σ ͙ͦͭͦ͟ ͚ͤ͊-;͔ ͫͭͦ ͔ͫ ͔ͫͪ΅͊ͭ ͤ͊ ͍ͫΎ͊͟ ͙ͨͦ͘ͼ͙ΎΦ 

˴͔ͦͤͫͤͫͯͫΆͭ ͤ͊ -ор ͔͔͔ͣͤͭ͡ŀ ͔ ¢¢D!/! ό́82́ 84G78A65C54A45ύΣ ͔ ͼ͔͙ͤͭͪͪ͊ͤ ͙͙͙͔ͨͪ͋ͭͤͦ͘͡͡ ор ͤͭ 
͎͔ͤ͊ͦͪ ͦͭ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤͦͭͦ ͤ͊;͊ͦ͡Φ ͚́ͦ ͔ͫ ͍ͪ͊ͨͦͤ͊͊͘͘ ͦͭ ˋ-ͺ͊ͭͦͪ͊͟Σ ͙ ͙ͨͪ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͣͯΣ 
˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͔ͫ ͎ͪ͊ͨͦ͊͊͘͡ ͍Άͪͻͯ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊Φ ˴͔ͦͤͫͤͫͯͫΆͭ ͤ͊ -мл ͔͔͔ͣͤͭ͊͡Σ ͙ͤ͊ͪ;͊ͤ ͦ΅͔ 
tǊƛōƴƻǿ ōƻȄ ͨͦ ͙͔ͣͭͦ ͤ͊ ͔͎͍͙ͤͦΎ ͙͍͔ͦͭͪ͊ͭ͟͡Σ ͔ ¢!¢!!¢ ό¢80A95T45A60A50T96ύΣ ͔ ͼ͔͙ͤͭͪͪ͊ͤ 
͙͙͙͔ͨͪ͋ͭͤͦ͘͡͡ мл ͤͭ ͎͔ͤ͊ͦͪ ͦͭ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤͦͭͦ ͤ͊;͊ͦ͡Σ ͙ ͔ͫ ͍ͪ͊ͨͦͤ͊͊͘͘ ͦͭ ˋ-ͺ͊ͭͦͪ͊͟Φ -10 
ͯ;͊ͫͭΆ͟ ͔ͯͫͤ͡Ύ͍͊ ͙͔ͪ͊ͨͭ͊ͤͭͦ͘͡ ͤ͊ ˨˹˴ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ͭ͊Φ  

˿͙͙͔ͤͭ͡ ͙ͨͪͦͣͦͭͦͪ ͫ͊ ͙ͫͦͤͤ͟͡ ͒͊ ͫΆ͍͔͍ͦͭͭͫͭ͊ͭ ͤ͊ ͔ͦͤͫͤͫͯͫͤ͊ͭ͊͟ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Σ ͒ͦ͊ͭͦ͟ 
͔͍͔͙͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͡͡ ͤ͊ ͨͦ-͙͔ͫ͊͋ͭ͡ ͙ͨͪͦͣͦͭͦͪ ͔ͫ ͙ͪ͊͘͡;͍͊͊ͭ ͦͭ ͔ͦͤͫͤͫͯͫͤ͊ͭ͊͟ 
͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͙ ͍ͫΆ͍ͪ͊ͭ͘ ˋ-ͺ͊ͭͦͪ͊͟ ͙ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͔ͤ ͍ͭͦͦ͊͟͡ ͍͒ͪ͊ͦ͘Σ  ͙ ͫΆ͍͔͙͔ͦͭͭͤͭ 
͎͔͙ͤ ͙ͣ͊ͭ ͨͦ-͙͙ͤͫ͟ ͙͍ͤ͊ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ΎΦ 

 
˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͫ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ ͍ ͦ͋͊ͫͭ͡ ͦͭ ͙͙͙͔ͨͪ͋ͭͤͦ͘͡͡ сл ͋͒Σ 
͙ͨͪͦͫͭͪ͊΅͊ ͔ͫ ͦͭ -пл ͒ͦ Ҍнл όͭΦ͔Φ ͦͭ пл ͤͭ ͎͔ͤ͊ͦͪ ͨͦ ͍͔͙͎ͪ͊ͭ͊ ͒ͦ нл ͤͭ ͤ͊͒ͦͯ͡ ͨͦ ͍͔͙͎ͪ͊ͭ͊ ͦͭ 
ͤ͊;͊ͦͭͦ͡ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ΎύΦ ˋ-ͺ͊ͭͦͪ͟Άͭ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;ͤͦ ͟Άͣ -ор ͙ -мл ͙͔ͨͪͦͣͦͭͦͪͤͭ 
͔͔͔͙ͣͤͭ͡Σ ͍͍͚͙ͦ͋ͦͫͤͦ͊͊͟ ͍͊͗ͤͦͫͭͭ͊ ͤ͊ ͔͙ͭ͘ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͍ ͨͪͦͣͦͭͦͪͤ͊ͭ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙ΎΦ 

4.2.3. ˮ͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊  - ͪ ͦ͡Ύ ͤ͊ -̀ͺ͊ͭͦͪ͊͟  

͙́ͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͔ͫ ͙͙ͤͼ͙͙ͪ͊ ͫ ͍͔ͪ͊ͨͦͤ͊͊ͤͭͦ͘͘ ͤ͊ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤ͊ͭ͊ ͔͙͙͒ͤͼ͊ 
ͦͭ ˋ-ͺ͊ͭͦͪ͊͟ ͤ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ όͻ͔͙ͦͦͤͣ͊͘͡ύΣ ͙ͨͪ ͔ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͍͔͊ͭͦͪͤ͘ ͍͔͒ͦͤ 
͔ͦͣͨͫ͟͟͡, ͍͟͡Ό;͍͊΅ ͻ͔͙ͦͦͤͣ͊͘͡ ͙ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊Σ ͍ ͚ͦͭͦ͟ ͍͔͔͒ͭ ͍͔͙͎͙ͪ ͤ͊ ˨˹˴ ͫ͊ ͍ͫΆ͙ͪ͊ͤ͘ 
(͙͎̅ͯͪ͊ пΦпύΦ ˽Ά͍ͪͦͤ͊;͊ͤͦͭͦ͡ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;ͤͦ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ ͻ͔͙ͦͦͤͣ͊͘͡ ͟Άͣ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ 
͔͚͍͊͒ͫͭ͊͘ ͦͤ͟ͺͦͪͣ͊ͼ͙͙ͦͤͤ ͔͙ͨͪͦͣͤΣ ͍ ͔ͪͯͭ͊ͭ͘͡ ͤ͊ ͙ͦͭͦ͟ ͻ͔͙ͦͦͤͣ͘͡Άͭ ͎ͦΆ͍͊ ˨˹˴ 
͔ͣͦͯ͊ͭ͊͟͡͡Σ ͊ ͙͙͔ͣͦ͋ͤͭ͡ ͣͯ ͔͎͙͙ͪͦͤ Ύ ͍͙͍ͦ͋͊ͭΦ ˿͔͒͡ ͍ͭͦ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͍͙͍ͪ͊͊͘ 
͙͙͙͔ͨͪ͋ͭͤͦ͘͡͡ мр ͤͭ ͤ͊ ˨˹˴ ͍ ͣΎͫͭͦͭͦ ͤ͊ ͙͙ͤͼ͙͙͔ͪ͊ͤ ͊͘ ͒͊ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͍͔ͦͭͦͪͤ ͍͔͒ͦͤ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡, 
͍͟͡Ό;͍͊΅ ͻ͔͙ͦͦͤͣ͊͘͡ ͙ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊Σ ͍ ͚ͦͭͦ͟ ͍͔͔͒ͭ ͍͔͙͎͙ͪ ͤ͊ ˨˹˴ ͔ͫ ͔͔͙ͪ͊͒ͤ͘͡ ͦ͊ͤͦ͟͡͡ ͙ 
͔͒ͤ͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊ ͍ͫͭ͊͊ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ ͊͘ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύ ς ͦ ͍͋ͪ͊ͯ͊͘ ͔ͫ ͭΦ ͤ͊ͪΦ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤͦ ͔ͣͻͯͪ;͔. 

TTGACA

AACTGT

TATAAT

ATATTA
5Ω

5Ω3Ω
3Ω

-35 ͔ ͔͔ͣ͡ ͤͭ -10 ͔ ͔͔ͣ͡ ͤͭ

+1

A/ G

T/C

͙͎̅ͯͪ͊ пΦоΦ  
ˣ͔͙͔͊ͭͪ͊ͤ͟͡ ͨͪͦͣͦͭͦͪ 
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͙́ͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͔ͫ ͙͙ͤͼ͙͙ͪ͊ ͦͭ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͨΆ͍͙͔ͪͭ ͍͒͊ ͙͔͙ͪ͋ͦͤͯͦͭ͒͊͟͡ ;͔ͪ͘ ͺ͙͔ͦͪͣͪ͊ͤ 
ͤ͊ ͺͦͫͺ͙͔͔ͦ͒ͫͭͪͤ͊ ͍ͪΆ͊͘͟Φ  

 
 

 

˻ͭ ͭ͊ͣ ͤ͊ͭ͊ͭΆ͟Σ ͔͙͙ͤͯͦͭ͒͟͡ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͔ͫ ͙͍ͨͪ͋͊Ύͭ ͔͋͘ ͍͙͔͙͔͒͗ͤ ͤ͊ ͔͙ͤͣ͊͘Σ ͍ ͔ͪͯͭ͊ͭ͘͡ ͤ͊ ͔ͦͭͦ͟  
͔ͫ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ˾˹˴ ͍͔͙͎ͪ͊ ͫ ͒Ά͙͗ͤ͊͡ ͦͦͦ͟͡ ф ͤͭΦ ˽͙ͪ ͍ͫΎͦ͟ ͙͍ͨͪ͋͊Ύ͔ͤ ͤ͊ ͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡Σ ͫΆ΅͔͍͍ͫͭͯ͊ 
͍͔ͪͦΎͭͤͦͫͭ ͻ͔͙ͦͦͤͣ͘͡Άͭ ͒͊ ͔ͫ ͔͙ͦͭ͒͡ ͦͭ ͍͔͙͎ͪ͊ͭ͊ ς ͊ ͙͍͋ͦͪͭͤ͊ ͙͙ͤͼ͙͊ͼ͙ΎΣ ͔ͫ͒͡ ͔ͦͭͦ͟ ͔͙ͤͣ͘Άͭ 
͊ͨͦ͘;͍͊ ͙͔ͫͤͭ͊͘ ͤ͊ ˾˹˴ ͍ͦͭͤͦͦ ͦͭ ͨΆ͍͙ͪ ͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡Φ ˢ͙͍͋ͦͪͭͤ͊ͭ͊ ͙͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύ ͔ͫ ͫͯ͡;͍͊ 
͔ͤͦͦͪ͊ͭͤͦ͟͟͟͡Σ ͙ͨͪ ͔ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͙͍͔ͨͪͦ͗͒͊ͭ͘ ͔͙ͫͪΎ ͦͭ ͟Ά͙ͫ ͙͎͔͙͙ͦͦͤͯͦͭ͒͟͡͡Φ ˮ͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύͭ͊ 
͍͊͘Άͪ΄͍͊ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͻ͔͙ͦͦͤͣ͘͡Άͭ ͔͔ͯͫͨ ͒͊ ͯ͒Ά͙͗͡ ͍͔͙͎ͪ͊ͭ͊ ͒ͦͫͭ͊ͭΆ;ͤͦ ς ͙͍ͨͪͦ͒ͯͭͤ͊͟ 
͙͙ͤͼ͙͊ͼ͙ΎΣ ͙ ͒͊ ͔ͤ͊ͨͯͫͤ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊Φ ˢ͙͍͋ͦͪͭͤ͊ͭ͊ ͙͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύ ͎ͨͦͣ͊͊ ͒͊ ͔ͫ ͎͙͊ͪ͊ͤͭͪ͊Σ ;͔ ˾˹˴ 
͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͔ ͙ͫͭ͊͋ͤͦ͡ ͙͔͔ͨͪͪͨͤ͊͟ ͟Άͣ ˨˹˴ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ͭ͊ ͙ ͔ ͍͙ͨͪ͊ͤͦ͡ ͙͔͙ͦͪͤͭͪ͊ͤ͊ ͊͘ 
͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ΎΣ ͔͙ͨͪ͒ ͒͊ ͔ͫ ͎͙͊ͤ͊͗ͪ͊ ͫΆͫ ͙͔ͫͤͭ͊͘ ͤ͊ ͼΎ͊ͭ͊͡ ˾˹˴Φ 

˨Ά͎ͦ͡ ͍͔͔ͪͣ ͔ͫ ͔ ͫͣΎͭ͊ͦ͡Σ ;͔ ˋ-ͺ͊ͭͦͪ͟Άͭ ͊͒͘Ά͙͔͗ͭͤͦ͡͡ ͤ͊ͨͯͫ͊͟ ͦͪ͟-͔͙ͤͣ͊͘Σ ͔ͫ͒͡ ͊ͭͦ͟ ͔ 
͙͙ͤͼ͙͙ͪ͊͡ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ΎΣ ͔ͦͭͦ͟ ͣͯ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͒͊ ͔ͫ ͍ͫΆ͔ͪ͗ ͫ ͎͒ͪͯ ͦͪ͟-͔͙ͤͣ͘ ͙ ͒͊ ͊ͨͦ͘;͔ͤ 
͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύ ͤ͊ ͎͒ͪͯͦ ͣΎͫͭͦΦ ˿ ͨͦͣͦ΅ͭ͊ ͤ͊ ͺ͔ͯͦͪͫ͡ͼ͔͔ͤͭͤ ͔͔ͪͦͤ͊ͤͫͤ͘ ͔͔͎͙͔ͤͪͤ ͭͪ͊ͤͫͺ͔ͪΣ 
ͦ͋͊;͔ ͔ ͨͦ͊͊ͤͦ͘͟Σ ;͔ ˋ-ͺ͊ͭͦͪ͟Άͭ ͔ͤ ͤ͊ͨͯͫ͊͟ ͊͒͘Ά͙͔͗ͭͤͦ͡͡ ͦͪ͟-͔͙ͤͣ͊͘Φ ˤ͔ͣͫͭͦ ͍ͭͦ͊Σ ˋ-
ͺ͊ͭͦͪ͟Άͭ ͔ͨͪͦͣͤΎ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͙ͫ ͫ ͦͪ͟-͔͙ͤͣ͊͘ ͔ͨͪ͘ ͍͒͊ͭ͊ ͔ͭ͊ͨ͊ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύ ς 
͙͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύ ͙ ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡Σ ͔͙͍͚͙ͨͪͣͤ͊͊͟ ͦͭ ͫΆͫͭͦΎ͙͔ͤ ͤ͊ ͍͒ͪ͊ͦ͘ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ 
͙͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύͭ͊ ͟Άͣ ͫΆͫͭͦΎ͙͔ͤ ͤ͊ ͻ͍͊͋͊ͦ͡ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡Φ 

4.2.4. ̂͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͊͟ 

˿͔͒͡ ͊ͭͦ͟ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͔͔͔ͨͪͦ͒ͦ͡ ͙͍͊͋ͦͪͭͤ͊ͭ͊ ͙͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύ ;͔ͪ͘ ͔ͯͫͨ΄ͤͦ ͍͟͡Ό;͍͔͊ͤ ͤ͊ 
8ςмн ͔͙ͤͯͦͭ͒͊͟͡Σ ͭΎ ͍͙͊͘͡ ͍ ͔͙ͪ͗ͣ ͤ͊ ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡Φ ˤ ˩Φ Ŏƻƭƛ ͙ͨͪ ͔ͨͪͻͦ͒Άͭ ͦͭ ͔͙ͪ͗ͣ ͤ͊ 

˽˾˻˸ ˻́˻˾ ˾˹ -˴˴˻ ˨ˮ ˾s̋  s˻ ˣ˶ˢ˿́
+1

͔͙̆ͦͦͤͣ͘͡

( 2hʲ̡ ˖ )̀ 

˾˹˴

˻͍͔ͭͦͪ  ͤ͒ ͍͔ͦͤ 
ͦͣͨ͟ ͔ͫ͟͡

ˢ͙͍͋ͦͪͭͤ  ͙͊ ͙ͤͼ͙ ͼ͙͊Ύ

˽͙͍ͪͦ͒ͯͭͤ͟  ͙͊ ͙ͤͼ͙ ͼ͙͊Ύ ͙  
ͤ͊ͨͯͫ͊ͤ͟  ͔ͤ  ͊ͨ ͪͦͣͦ ͭͦͪ͊

˭͍͔͊ͭͦͪͤ ͒ ͍͔ͦͤ 
ͦͣͨ͟ ͔ͫ͟͡

˴ͦ -͔͙ͪͤͣ͘
( 2hʲ̡ )̟ 

˨˹ ˴

̂˨̌˶ ˬs ˤs˹˩

ˮ˹ ˮ̇ ˮs ̇ˮ ̒

ˋ

̂͒Ά͍͗͊͊͡  ̈́
ͦͣͨ͟ ͔ͫ͟͡

͙͎̅ͯͪ͊ пΦпΦ ˮ ͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͙ 
ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͊͟ ͙ͨͪ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟ 
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͙͙ͤͼ͙͙͔ͪ͊ͤ ͟Άͣ ͔͙ͪ͗ͣ ͤ͊ ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡ ˋ-ͺ͊ͭͦͪ͟Άͭ ͔ͣͦ͗ ͙͙͡ ͒͊ ͔ͫ ͍͙ͦͫͦ͋ͦ͒ ͦͭ ˾˹˴ 
͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͙͙͡ ͒͊ ͔ͦͫͭ͊ͤ ͻ͍͊͋͊ͦ͡ ͍ͫΆͪ͊ͤ͘ ͫ ͔ͤΎΦ ˤ ͔ͪͯͭ͊ͭ͘͡ ͤ͊ ͍ͭͦ͊ ͔͙ͤͣ͘Άͭ ͔ͨͪͭΆͪͨΎ͍͊ 
ͦͤ͟ͺͦͪͣ͊ͼ͙͙ͦͤͤ ͔͙ͨͪͦͣͤ ͙ ͔ͫ ͺ͙ͦͪͣͪ͊ ͙͔ͫͭ͊͋ͤ͡ ͯ͒Ά͍͗͊͊͡΅ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡Σ ͍͟͡Ό;͍͊΅ ˾˹˴ 
͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡Σ ͦ͊ͤͦ͟͡͡ ͔͔ͪ͊ͨͭͤ͊ͭ͊͘͡ ˨˹˴ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ ͙ ͪ͊ͫͭΎ΅͙Ύ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͟ ό͙͎̅ͯͪ͊ 4.4ύΦ ˤ ͔͎ͤͦ 
˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͦ͋ͻ͍͊΅͊ ͙͙͙͔ͨͪ͋ͭͤͦ͘͡͡ ор-пл ͤͭ ͦͭ ˨˹˴Σ ͍ ͔ͦͭͦ͟ ͦ͋͊ͫͭͭ͊͡ ͤ͊ ͔͔ͪ͊ͨͭͤ͊ͭ͊͘͡ 
˨˹˴ ͔ ͦͦͦ͟͡ мн-мп ͤͭΣ ͙ ͫΆ͒Άͪ͗͊ ˾˹˴-˨˹˴ ͻ͙͙͋ͪ͒ ͫ ͒Ά͙͗ͤ͊͡ ͦͦͦ͟͡ у-ф ͋͒Φ  

˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͤ͊ͨͯͫ͊͟ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊Σ ͙ ͍͙͔͚͙͒͗͟ ͔ͫ ͨͦ ˨˹˴Σ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡ ͤ͊ ˾˹˴ 
͍͔͙͎ͪ͊ͭ͊ - ͍ ͻͦ͒Ύ΅͙Ύͭ ͙͔͙ͪ͋ͦͤͯͦ͒͘͟͡ ͙ͭͪͺͦͫͺ͊ͭ ͔ͫ ͔ͨͪͻ͍Άͪ͡Ύ ͍ ͙͍͙͊ͭͤ͟Ύ ͼ͔ͤͭΆͪ ͤ͊ ͔͙ͤͣ͊͘ ͙ 
͔ͫ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͍ͤͦ͊ ͺͦͫͺ͙͔͔ͦ͒ͫͭͪͤ͊ ͍ͪΆ͊͘͟Φ ˢͦ͟ ͔ ͨͦͫͭΆ͙ͨ͡ ͔͍͙͔ͤͨͪ͊ͤ͡ ͙͔͙ͪ͋ͦͤͯͦ͒͘͟͡ 
͙ͭͪͦͅ ͫͺ͊ͭΣ ͚ͭͦ ͔ͫ ͍͍ͦͫͦ͋ͦ͗͒͊͊ ͙ ͨͪͦͼ͔ͫΆͭ ͔ͫ ͍ͨͦͭ͊ͪΎΣ ͒ͦ͊ͭͦ͟ ͔ͨͦͨ͊͒ͤ ͍͙͙ͨͪ͊ͤ͡ΎͭΦ  

˴͎ͦ͊ͭͦ ͍͙͙ͨͪ͊ͤ͡Ύͭ ͙͔͙ͪ͋ͦͤͯͦͭ͒͟͡ ͍͔͔ͤ͊͘͡ ͍ ͙͍͊ͭͤͦͭͦ͟ ͣΎͫͭͦ ͤ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡Σ 
ͫͨͦͤͭ͊ͤͤͦ ͔ͫ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͭ͘ ͍͙ͦ͒ͦͪͦ͒ͤ ͍ͪΆ͙͘͟ ͔ͣ͗͒ͯ ͙͔͙ͪ͋ͦͤͯͦͭ͒͊͟͡ ͙ ͔͔ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤ͊ͭ͊͟͡ ͋͊͊͘ 
ͤ͊ ˨˹˴ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ͭ͊Φ ͙́ͦ͘ ͨͪͦͼ͔ͫ ͔ͫ ͔ͯͫͤ͡Ύ͍͊ ͦͭ ͙ͨͦ͘ͼ͙͙͔ͦͤͪ͊ͤͭͦ ͙ ͙͔ͦͪͤͭ͊ͼ͙Ύͭ͊Σ ͙͎͔͙ͦͫͯͪͤ 
ͦͭ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡Σ ͔ͦͭͦ͟ ͎ͨͦͣ͊͊ ͒͊ ͔ͫ ͎͙͊ͪ͊ͤͭͪ͊Σ ;͔ ͔͙͙͔ͤͯͦͭ͒ͭ͟͡ ͫ͊ ͍͙ͨͪ͊ͤͦ͡ ͔͔͙ͨͦ͒ͪ͒ͤ 
͊͘ ͔͔ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤͦ͟͡ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘Φ ˿͔͒͡ ͍Ά͙͍͔ͤ͊ͤ͘͟ ͤ͊ ͍ͦ͒ͦͪͦ͒ͤ͊ ͍ͪΆ͊͘͟Σ ͙͔͙͙͔ͪ͋ͦͤͯͦͭ͒ͭ͟͡ ͔ͫ 
͍ͫΆ͍ͪ͊ͭ͘ ͍͔ͦ͊ͤͭͤͦ͟͡ ;͔ͪ͘ ͺͦͫͺ͙͔͔͙ͦ͒ͫͭͪͤ ͍ͪΆ͙͘͟Σ ͙ͦͭͦ͟ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͭ͘ ͊͘ͻ͊ͪͤͦ-ͺͦͫͺ͙͊ͭͤΎ 
͔͔ͫͭ͟͡ ͤ͊ ͍ͤ͊ͪ͊ͫͭ͊΅͊ͭ͊ ˾˹˴ ͔ͣͦͯ͊͟͡͡Φ ˿͔͒͡ ͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͺͦͫͺ͙͔͔ͦ͒ͫͭͪͤ͊ͭ͊ ͍ͪΆ͊͘͟Σ ˾˹˴ 
͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͔ͫ ͙͍͙͍ͨͪ͒͗͊ ͨͦ ͙ͣ͊ͭͪ;ͤ͊ͭ͊ ˨˹˴ ͍͔͙͎ͪ͊Φ ˿͔͒͡ ͭͪ͊ͤͫͦ͊͟͡ͼ͙Ύ ͔ͫ ͍͒ͦ͋͊Ύ ͎͒ͪͯ 
͍ͤͦ ͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡Φ 

ˤ͙͔ͦ͒ͦͪͦ͒ͤͭ ͍ͪΆ͙͘͟Σ ͍͙ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤ͘ ͍ ˾˹˴-˨˹˴ ͻ͙͙͋ͪ͒͊ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Σ ͫ͊ 
͔ͨͪͻ͙ͦ͒ͤΣ ͔ͦͭͦ͟ ͦͤ͊͘;͍͊͊Σ ;͔ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͔ͫ ͪ͊ͪͯ͘΄͊ͭ ͙ ͒͊ ͔ͫ ͔ͪͺ͙ͦͪͣͪ͊ͭΣ ͒ͦ͊ͭͦ͟ ˾˹˴ 
͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͔ͫ ͍͙͙͒͗ ͨͦ ˨˹˴ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ͭ͊Φ ͙́͊͘ ͙͙͒ͤ͊ͣ;ͤ͊ ͙ͨͪͪͦ͒͊ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͔͔ͤͨͪ͟Άͫͤ͊ͭ 
͙͔ͫͤͭ͘ ͤ͊ ˾˹˴Σ ͊ͭͦ͟ ͫΆ΅͔͍͔͔ͪͣͤͤͦ ͨͦ͒͒Άͪ͗͊ ͙ͫͭ͊͋ͤͦ͡ ͍͙͔͚͍͙͔͊ͣͦ͒ͫͭ͘ ͔ͣ͗͒ͯ ˾˹˴ ͙ ˨˹˴ 
͍͔͙͎͙͔ͪͭΦ 

˽͙ͪ ͍͔ͫͦͭͦ ͍͙͔͙͔͒͗ͤΣ ͔͙ͤͣ͘Άͭ ͍͙͍ͪ͊͊͘ ˨˹˴ ͔ͨͪ͒ ͔͔ͫ͋ ͙ͫ ͙ Ύ ͔͍ͨͪͯͫͯ͊͟ ͊͒͘ ͔͔ͫ͋ ͙ͫΣ 
ͨͦ͒͒Ά͚͙ͪ͗͊͟ ͍͔͔͒ͭ ͍͔͙͎͙ͪ ͤ͊ ˨˹˴ ͔͔͙ͪ͊͒ͤ͘͡ ͍ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤͦͭͦ ͔ͣͻͯͪ;͔Φ ˽͙ͪ ͍͔ͫͦͭͦ 
͍͙͔͙͔͒͗ͤ ͨͦ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ͭ͊Σ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͙͍ͦͭͪ͊͟ ͍͙ͤͦ ͙ͦ͋͊ͫͭ͡ ͊͘ ͔͔ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤͦ͟͡ 
͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘Φ ́͊͊͟ ͨͦ ͍͔͙͎ͪ͊ͭ͊ ͤ͊ ˨˹˴ ͔ͫ ͍͙͙͒͗ ͔͙͒ͤ ͦ͊ͤͦ͟͡͡-͔͔ͪ͊ͨͭͤ͘͡ ͻ͙͙͔͋ͪ͒ͤ ͯ;͊ͫͭΆ͟Σ ͔ͫ͒͡ 
͚ͦͭͦ͟ ͍͔͔͒ͭ ͍͔͙͎͙ͪ ͔ͫ ͍͊ͭ͊ͪ͘ΎͭΦ  

4.2.3. ˽͔ͪͪ͊ͭ͟Ύ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ 

˽͙ͪ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟ ͔ͨͪͪ͊ͭ͟Ύ͍͔͊ͤͭͦ ͍ͫͭ͊͊ ;͔ͪ͘ ͔͙͒ͤ ͦͭ 
͍͒͊ͭ͊ ͔͒ͦ͋ͪ ͻ͔͙͙͙͊ͪ͊ͭͪͪ͊ͤ͘͟ ͔ͣͻ͙͊ͤͣ͊͘Σ ͙ͦͭͦ͟ 
͙͙͍ͫ͊ͭ͘͟ ͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͺ͔͙ͯͪͭͤ͟ ͙ͫͭͪͯͭͯͪ͟ ͍Ά͍ 
͍͙ͭͦͪ;ͤ͊ͭ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͤ͊ ˾˹˴Φ  

˽͙ͪ rho-͍͙͙͊ͫͣ͊ͭ͊͘ ͔͙ͭͪͣͤ͊ͼ͙ΎΣ ˾˹˴ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͟Άͭ 
ͫΆ͒Άͪ͗͊ ͯ;͊ͫͭΆ͟ ͊͘ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͊͘ ATP-͍͙͙͊ͫͣ͊͘ 
ͻ͔͙͊͊͘͟͡Σ ͔ͤ͊ͪ;͔ͤ͊ ǊƘƻ-ͺ͊ͭͦͪ͟ (͙͎̅ͯͪ͊ пΦрύΦ ˿͔͒͡ ͊ͭͦ͟ 
rho-ͺ͊ͭͦͪ͟Άͭ ͔ͫ ͍ͫΆ͔ͪ͗ ͟Άͣ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͊͟Σ ͚ͭͦ ͊ͨͦ͘;͍͊ ͒͊ 
͔ͫ ͙͍͙͍ͨͪ͒͗͊ ͨͦ ͔͎ͤͦ ͙ ͒͊  α͔͔͍ͨͪͫ͒͊͡ά ˾˹˴ 
͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ς ͫͦͪͦͫͭͭ͊͟ ͤ͊  ǊƘƻ-ͺ͊ͭͦͪ͊͟ ͔ ͨͦ-͍͋͊ͤ͊ ͦͭ 
͙ͭ͊͘ ͤ͊ ͔͙ͤͣ͊͘Φ wƘƻ-͔͙͙ͭͪͣͤͪ͊΅ͦͭͦ ͣΎͫͭͦ ͙͋ͦ͘͡ ͒ͦ 
ͪ͊͟Ύ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤ͊ͭ͊ ͔͙͙͒ͤͼ͊ ͔ ͙ͨͪ;͙ͤ͊ ͊͘ 
͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤ͘ ͤ͊ ͙͋ͪͣ͊͟ ͍ ͪ͊͟Ύ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͊͟Σ ͚ͦͭͦ͟ 
͊ͪ͊͟ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͒͊ ͔ͫͨͪΦ ͍́ͦ͊ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͤ͊ ǊƘƻ-
ͺ͊ͭͦͪ͊͟ ͒͊ ͙͎͔ͤ͊ͫͭͤ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͙ ͒͊ ͍͙͔ͪ͊͘ 

͙͎̅ͯͪ͊ 4.5. Rho-͍͙͙͊ͫͣ͘o ͨ ͔ͪͪ͊ͭ͟Ύ͍͔͊ͤ 
ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͙ͨͪ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟ 
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˾˹˴Υ˨˹˴ ͔͒ͯͨͫ͊͟͡Σ ͙͔͍͚͙ͣͫͭ͊͘͟ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͦͭ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ͭ͊ - ͭ ͙ͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͙ͫͨͪ͊ ͙ ˾˹˴ ͔ͫ 
͔ͦͭ͒͡ΎΦ  

͙́ͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙͙͔ͦͤͤͭ ͔͙͙͒ͤͼ͙ ͫ ǊƘƻ-͔͍͙͙ͤ͊ͫͣ͊͘ ͔͙ͭͪͣͤ͊ͼ͙Ύ ͍͊͘Άͪ΄͍͊ͭ ͫ ͻ͔͔͊ͪ͊ͭͪͤ͟ 
͔͙͙ͭͪͣͤͪ͊΅ ͯ;͊ͫͭΆ͟ ς ͦ ͋Άͪͤ͊ͭ ͍ͨͦͭͦͪΣ ͎͋ͦ͊ͭ ͤ͊ D ͙ /Σ ͚ͦͭͦ͟ ͔ ͔͍ͨͦͫ͒͊ͤ͡ ͦͭ ͦ͋͊ͫͭ͡Σ ͎͋ͦ͊ͭ͊ ͤ͊ 
ˢΦ ˴͎ͦ͊ͭͦ ͦ͋Ά͙ͪͤ͊ͭΎͭ ͍ͨͦͭͦͪ ͔ͫ ͙͙ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊͟ ͍ ˾˹˴Σ ͍ оΨ-ͪ͊͟Ύ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͊͟ ͔ͫ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ 
͙͋ͪͣ͊͟ ͫ  ͒Ά͙͗ͤ͊͡ т-нл ͤ͒Φ ˣ͙ͪͣ͊ͭ͊͟ ͍͊͋͊͘Ύ ͍͙͔͙͔͒͗ͤͭͦ ͤ͊ ˾˹˴-͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡Σ ͍͙͔ͦ͒ͦͪͦ͒ͤͭ 
͍ͪΆ͙͘͟ ͍ ˾˹˴Υ˨˹˴ ͔͒ͯͨͫ͊͟͡ ό¦Υ!ύ ͔ͫ ͪ͊͘͟Ά͍ͫ͊ͭ ͙ ˾˹˴ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͟Άͭ ͔ͫ ͔ͦͭ͒͡Ύ ͦͭ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ͭ͊Φ 

4.3. ˩͙ͯ͊ͪͦͭͤ͊͟ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύ 

4.3.1.  ˩ ͙͙ͯ͊ͪͦͭͤ͟ ˾˹˴ ͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡ 

ˤ Ύ͒ͪͦͭͦ ͤ͊ ͔͙ͯ͊ͪͦͭͤ͊ͭ͊͟ ͔ͭ͊͟͟͡ ͫ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙͙ͦͤͪ͊ͭ ͙ͭͪ ͔͍͙͍͙ͦͤͫͪ͊ͭͤ͟ ˾˹˴ ͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡ ς ˾˹˴ 
͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LΣ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LLΣ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LLLΦ ˤͫΎ͊͟ ͦͭ ͭΎͻ ͦͫΆ΅͔͍ͫͭΎ͍͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ 
ͤ͊ ͙ͪ͊͘͡;͔ͤ ͤ͊͋ͦͪ ͦͭ ͎͔͙ͤΣ ͙ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͋Ά͔͒ ͎͙ͪ͊ͪ͊ͤ͘;͔ͤ͊ ͤ͊ ͋͊͊ͭ͊͘ ͤ͊ ͙ͪ͊͘͡;ͤ͊ 
;͍͍͙͔ͯͫͭͭͤͦͫͭ͡ ͟Άͣ ͎Ά͙͋ͤΎ ͙ͭͦͫͤ͟ ͊͡ͺ͊-͙͙͊ͣ͊ͤͭͤΣ ͨͦͯ͡;͔ͤ ͦͭ ͤΎ͙ͦ͟ ͍͙ͦͭͪͦͤ ͎Ά͙͋ ͦͭ ͪͦ͒͊ 
!ƳŀƴƛǘŀΦ ͙́ͦ͘ ͙ͭͦͫͤ͟ ͔ ͼ͙͙͟͡;͔ͤ ͔͙ͨͨͭ͒Σ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;ͤͦ ͔ͫ ͤ͊ͫͦ;͍͊ ͟Άͣ ͔͙͙͔ͯ͊ͪͦͭͤͭ͟ ˾˹˴ 
͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡Σ ͔ͦͫͦ͋ͤͦ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LL ͙ ͍ ͨͦ-ͣ͊͊͟͡ ͔͔ͫͭͨͤ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LLLΦ ˹͔͎͍͙ͦΎͭ 
͔ͣͻ͙͊ͤ͘Άͣ ͤ͊ ͔͚͍͙͔͒ͫͭ ͙ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;ͤͦͫͭ ͎ͦ ͍ͨͪ͊Ύͭ ͙͙ͪͭ͟;͔ͤ ͙͔ͤͫͭͪͯͣͤͭ ͍ ͔ͣͦͯ͟͡͡Ύͪͤ͊ͭ͊ 
͙͎͙͋ͦͦ͡Ύ ͊͘ ͙ͯ͘;͍͔͊͊ͤ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Φ 

˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ L ͙͙ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊͟ ͎͔͙͔ͤͭ ͤ͊ ͙ͪ͋ͦͦͣͤ͊ͭ͊͘ ˾˹˴ όну{Σ рΦу{ ͙ му{ ͪ˾˹˴ύΣ ͫ 
͙͘͟͡Ό;͔͙͔ͤ ͤ͊ ͎͔ͤ͊ ͤ͊ р{ ͪ˾˹˴Φ му{Σ рΦу{ ͙ ну{ ͪ˾˹˴ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͫ͊ ͙͙ͦ͒ͪ͊ͤ͟ ͍ ͔͒ͤ͊ 
͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤ͊ ͔͙͙͒ͤͼ͊Σ ͙͍͔ͫͭͤ͊͘ ͙ͨͪ ͔͙ͪ͊ͫͭͤΎ ͊ͭͦ͟ ор{ ͙ͪ͋ͦͦͣͤ͊͘ ˨˹˴ όͪ˨˹˴)Σ ͊ ͙ͨͪ 
͙͍͙͗ͦͭͤ ͊ͭͦ͟ пр{ ͪ˨˹˴Φ ͙́͊͘ ͔͙͙͒ͤͼ͊ ͔ͫ ͙͙ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊͟ ͦͭ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ L ͙ ͙͍͔ͨͪͦ͗͒͊͘ 
͔ͨͪ͒΄͔͍͔͙ͫͭͤ͟ ͤ͊ ͪ˾˹˴Σ ͦ͟Ύͭͦ ͍͔͍͙͔ͨͦͫ͒ͫͭ͡ ͔ͫ ͍ͦ͋ͪ͊͋ͦͭ͊ ͍ ͔͙ͭ͘ ͙ͭͪ ͍͙͒͊ ͪ˾˹˴Φ р{ ͪ˾˹˴ ͔ͫ 
͙ͦ͒ͪ͊͟ ͦͭ ͍͔ͫͦ͋ͫͭͤ ͎͔ͤΣ ͙͍͘Άͤ ор{κпр{ ͪ˨˹˴ ͔͙͙͒ͤͼ͊ͭ͊Σ ͙ ͔ͫ ͙͙ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊͟ ͦͭ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ 
III.  

˿͙͔ͤͭ͘Άͭ ͤ͊ ͪ˾˹˴ ͔ͫ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ͍ Ύ͒Άͪͼ͔ͭͦΣ ͔ͦͭͦ͟ ͔ ͔ͫͨͼ͙͙͙͊ͪ͊ͤ͊͘͡ ͦ͋͊ͫͭ͡ ͍ Ύ͒ͪͦͭͦ ͤ͊ 
͔͙͙͔ͯ͊ͪͦͭͤͭ͟ ͔͙ͭ͟͟͡Φ ̒͒Άͪͼ͔ͭͦ ͙ͫͯ͗͡ ͊ͭͦ͟ ͣΎͫͭͦ ͊͘ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύ ͤ͊ ͪ˾˹˴ ͙ ͯ;͍͊ͫͭ͊ ͍ 
ͦ͋ͪ͊͋ͦͭ͊ͭ͊͟ ͙ ͎ͫͦ͋͡Ύ͍͔͊ͤͭͦ ͤ͊ ͙͙ͪ͋ͦͦͣͤ͘ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙Φ 

˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LL ͙͙ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊͟ ͍͙ͫ;͙͟ ͔͙ͨͪͦͭͤ-͙ͦ͒ͪ͊͟΅͙ ͎͔͙ͤΣ ͊ͭͦ͟͟ ͙ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦ ͎͔͙ͤ ͊͘ 
͔͙ͤͦ͒ͪ͊͟΅͙ ˾˹˴ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡ ͊ͭͦ͟ ͙ͣͪͦ͟˾˹˴ ͙ ͙ͣ͊͟͡ Ύ͔͙͒ͪͤ ˾˹˴ όͯ;͍͊ͫͭ͊΅͙ ͍ ͚͙͎ͫͨ͊ͫͤ͊͡ύΦ ˾˹˴ 
͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LL ͔ ͙͘͟͡Ό;͙͔ͭͤͦ͡ ;͍͍͙͔ͯͫͭͭͤ͊͡ ͟Άͣ ͊͡ͺ͊-͙͙͊ͣ͊ͤͭͤ͊Φ  

˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LLL ͙͙ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊͟ ͍͔ͨͦ;͔ͭͦ ͦͭ ͙͔ͣ͊ͭ͟͡ ͔ͭ͟͡Ά;͙ͤ ˾˹˴Σ ͍͟͡Ό;͙͔ͭͤͦ͡ ͭ˾˹˴ ͙ 
͔ͫͨͦͣͤ͊ͭ͊ͭ͊ ͨͦ-͎͔ͦͪ р{ ˾˹˴Φ 

͔͙͔̒͒ͪͤͭ ˾˹˴ ͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡ ͔͍ͨͪ͒ͫͭ͊͡Ύ͍͊ͭ ͎͔͙ͦͣ͡ ͙ͣͯͭ͡-͔͙͙ͫͯ͋͒ͤ;͙ͤ ͔͙ͦͣͨͫ͟͟͡. ˤͫΎ͊͟ 
͔͙͙ͯ͊ͪͦͭͤ͟ ˾˹˴ ͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡ ͫΆ͒Άͪ͗͊ ͙͙ͯͤ͊ͤ͟͡ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙ ͙ ͔͔͙ͫͨͦ͒ͤ͡ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙ ͫΆͫ 
ͫͭͪͯͭͯͪͤ͊͟ ͙ ͺͯͤ͟ͼ͙ͦͤ͊ͤ͊͡ ͪͦ͡ΎΦ ͙͙͔̂ͤ͊ͤͭ͟͡ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙ ͫ͊ ͦͭ ͫΆ΅͔͍͔ͫͭͤͦ ͤ͊͘;͔͙͔ͤ ͊͘ 
͔͙͔ͦͭ͒ͤͭ͡ ͺͯͤ͟ͼ͙͙ͦͤ͊ͤͦͫͭ͡ ͤ͊ ͍ͫΎ͊͟ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡Σ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͚͙͊͟ ͙ͣ ͒͊ ͙͙ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊ͭ͟ 
͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͍͙͍͔͒ͦ ˾˹˴ ͙ ͒͊ ͍͙͔͚͍͊ͣͦ͒ͫͭ͊ͭ͘ ͫ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙͙ͦͤͤ ͺ͙͊ͭͦͪ͟ ό́̅ύ. 
͙͙͔̂ͤ͊ͤͭ͟͡ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙ ͍͟͡Ό;͍͊ͭ ͍͔͔͒ͭ ͚ͤ͊-͎͔͙ͦͣ͡ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙Σ ͙ͦͭͦ͟ ͫ͊ ͙ͫͤͦ͡ ͔͙͊ͨ͊ͤ͘͘ 
͔ͨͪ͘ ͔͍ͦ͡Όͼ͙Ύͭ͊ ͙ ͙͎ͪ͊͗͒͊ͭ͘ ͙͙͊ͭ͊ͭ͟͡;ͤͦͭͦ Ύ͒ͪͦΦ ˿͔͔͙͔ͨͦ͒ͤͭ͡ ͔ͣ͗͒ͯ ͙͔ͭͪͭ ˾˹˴ ͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡ 
͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙ ͙ͨ͘Άͤ͡Ύ͍͊ͭ ͫͭͪͯͭͯͪͤ͊͟ ͪͦ͡ΎΣ ͦ͟Ύͭͦ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͍͙ͨͪ͊ͤͦͭͦ͡ ͎ͫͦ͋͡Ύ͍͔͊ͤ ͙ 
ͺͯͤ͟ͼ͙͙͔ͦͤͪ͊ͤ ͤ͊ ͼ͔͙͡Ύ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ ͤ͊ ͫΆ͍͔ͦͭͭͤ͊ͭ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡Σ ͙ ͺͯͤ͟ͼ͙ͦͤ͊ͤ͊͡ ͪͦ͡ΎΣ ͭΆ͚ 
͊ͭͦ͟ ͯ;͍͊ͫͭ͊ͭ ͍ ͍͙͔͚͍͙͊ͣͦ͒ͫͭ͘Ύ ͫ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ ͙ ͺ͙͊ͭͦͪ͟ ͤ͊ 
͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Σ ͔ͦͭͦ͟ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͙͔͊͒͊ͨͭͪ͊ͤ ͟Άͣ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͔ͭ͟͡Ά;͙ͤ ͍͙ͯͫͦ͡Ύ ͙ ͙ͤͯ͗͒Φ 
˸͙ͯͭ͡-͔͙͙ͫͯ͋͒ͤ;͙ͤΎͭ ͫΆ͍ͫͭ͊ ͤ͊ ͙͔ͭͪͭ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭͤ͟ ˾˹˴ ͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡Σ ͊ͭͦ͟͟ ͙ ͻ͙͔ͦͣͦ͗ͤͭ͡ 
͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙ ͍ ͔͙͋͊ͭͪ͊ͤ͊ͭ͊͟͡ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡Σ ͫ͊ ͔͍͔͙ͨͪ͒ͫͭ͊ͤ ͍ ͙́͊͋͡ͼ͊ пΦо. 
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˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LL ͔ͫ ͫΆ͙ͫͭͦ ͦͭ мн ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙Σ ͦ͋ͦͤ͊͘;͔͙ͤ ͊ͭͦ͟ wt.м ͒ͦ wt.мнΦ ˻͋΅ͦͭͦ 
͔ͣͦͯͤͦ͟͡͡ ͔͎ͭͦ͡ ͤ͊ ͔ͦͣͨͫ͊͟͟͡ ͔ ͙͙͙͔ͨͪ͋ͭͤͦ͘͡͡ рлл ƪ5ŀ ͒ͦ ррл ƪ5ŀΦ ˹͚͊-͎ͦ͡Ύͣ͊ͭ͊ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ 
όwt.мύ ͙ ͍ͭͦͪ͊ͭ͊ ͨͦ ͎͔͙ͦͣͤ͊͡ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ όwt.нύ ͙͎ͪ͊Ύͭ ͙͙ͪͭ͟;ͤ͊ ͙͙͊ͭ͊ͭ͟͡;ͤ͊ ͪͦ͡ΎΦ 
/͔͙͙ͯ͋͒ͤͼ͙ wt.о ͙ wt.п ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͭ͘ ͻ͔͔͙͔ͭͪͦ͒ͣͪΣ ͚ͦͭͦ͟ ͔ ͍͔͊͗ͤ ͊͘ ͎ͫͦ͋͡Ύ͍͔͊ͤͭͦ ͤ͊ 
͔ͦͣͨͫ͊͟͟͡Φ  ˨ͦͨΆ͙͔͙ͤͭͤ͡͡ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙ wt.рΣ wt.сΣ wt.тΣ wt.уΣ wt.фΣ wt.млΣ wt.мм ͙ wt.мн 
͙͒ͦͨͪͤ͊ͫΎͭ ͊͘ ͙ͫͭ͊͋ͤͦͫͭͭ͊͡ ͙ ͔͎͙͔ͪͯͪ͊ͤͭͦ͡ ͤ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LLΦ 

͙́͊͋͡ͼ͊ пΦоΦ ˩ ͙͙ͯ͊ͪͦͭͤ͟ ˾˹˴ ͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡Φ 

˿͔͙͙ͯ͋͒ͤͼ͙͔ͭ ͍Ά͍ ͍͔͙ͫ͟ ͔ͪ͒ ͫ͊ ͻ͙ͦͣͦͦ͗ͤ͡ ͔͒ͤ͊ ͤ͊ ͎͒ͪͯ͊Σ ͔͍͔͙ͨͪ͒ͫͭ͊ͤ ͫ͊ ͙ 
ͻ͙͔ͦͣͦͦ͗ͤͭ͡ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙ ͍ ͔͙͋͊ͭͪ͊ͤ͊ͭ͊͟͡ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡Φ ˿͔͔͙͔ͨͦ͒ͤͭ͡ 
͔ͣ͗͒ͯ ͙͔ͭͪͭ ˾˹˴ ͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙ ͫ͊ ͔ͦͭ͋͡Ύ͙͊ͤ͘ ͍ ͦͼ͍͔͔͙ͭͤ ͍ 
͔͍ͦͪ͊ͤ͗ͦ ͔͍͔ͪ͒ͦΦ 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

˹͚͊-͎ͦ͡Ύͣ͊ͭ͊ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ ͙ͣ͊ ͙͔ͯͤ͊ͤ͟͡ -˿͔͙͔ͭͪͣͤ͊ͤ͡ ͔͒ͦͣͤ ό/¢5ύΣ ͫΆ͍͔ͫͭ͊ͤ ͦͭ 
ͻ͔͔͙͙ͨͭ͊ͨͨͭ͒ͤ ͍͔͙ͨͦͭͦͪͤΎ ό¸{t¢{t{ύΦ ˹͊ͨͪΦ ͋ͪͦΎͭ ͤ͊ ͙ͦͨ͟Ύͭ͊ ͤ͊ ͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͔ рн ͙ͨͪ ͙ͣ΄͊͟ 
͙ ;͍͔ͦ͟Σ ͙ нс ͙ͨͪ ͙͒ͪͦ͗͒Φ ˿͔͍͔ͤ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͙ͣ͊ ͎ͣͤͦͦ ͍͙ͫͦ͊͟ ͔͍ͦ͡Όͼ͙ͦͤͤ͊ ͔͍͙͍ͦͤͫͪ͊ͭͤͦͫͭ͟Σ ͙ 
͊ͭͦ͟͟ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͫ ͦ;͍͊͊͟ ͦͭ ͍ͭͦ͊Σ ͔ ͔͔ͫͤͼ͙͊ͤ͊͡ ͊͘ ͭͦ;ͤͦͭͦ ͺͯͤ͟ͼ͙͙͔ͦͤͪ͊ͤ ͤ͊ ͔͙ͤͣ͊͘Σ ͙ ͦͭ ͭͯ͟ 
͊͘ ͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ͭ͊ ͙͔͗ͤͤͦͫͭ͘Σ ͣ͊͊ͪ͟Σ ;͔ ͋ͪͦΎͭ ͤ͊ ͍͙͔ͨͦͭͦͪͭ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͋Ά͔͒ ͔ͤ͊ͣ͊ͤ͡ ͒ͦ ͔͔͔ͦͨͪ͒ͤ͊͡ 
͔͔ͫͭͨͤ ͔͋͘ ͍ͭͦ͊ ͒͊ ͍͙ͨͦ͡Ύ͔ ͔͙ͤͣͤ͊ͭ͊͘ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟Φ /¢5 ͔ ͦͭ ͫΆ΅͔͍͔ͫͭͤͦ ͤ͊͘;͔͙͔ͤ ͊͘ 
͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ́  ͙̅  ͺ͙͊ͭͦͪ͟ ͊͘ ͦ͋ͪ͊͋ͦͭ͊͟ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ΎΦ  

˿́˨ ͙ͫͯ͗͡ ͊ͭͦ͟ ͣΎͫͭͦ ͊͘ ͺͦͫͺ͙͙͔ͦͪͪ͊ͤ͡Σ ͔ͦͭͦ͟ ͔ ͦͭ ͫΆ΅͔͍͔ͫͭͤͦ ͤ͊͘;͔͙͔ͤ ͊͘ ͺͯͤ͟ͼ͙͙͔ͦͤͪ͊ͤͭͦ 
ͤ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LLΦ ˨͔ͺͦͫͺ͙͙ͦͪͪ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͺͦͪͣ͊ ͤ͊ ͔͙ͤͣ͊͘ ͔ ͙ͭ͊͘Σ ͦ͟Ύͭͦ ͯ;͍͊ͫͭ͊ ͍ 
͙͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Σ ͊ ͺͦͫͺ͙͙ͦͪͪ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͺͦͪͣ͊ ͔ ͙ͭ͊͘Σ ͦ͟Ύͭͦ ͙ͫͭ͊ͪͭͪ͊ 
ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤͭͦ͡ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͊͟Φ ˤ ͒ͦͨΆ͔͙͔ͤͤ͡ ͤ͊ ͍ͭͦ͊Σ ˿́˨ ͔ ͙ͨͪͼ͔ͤͦ͡ ͣΎͫͭͦ ͊͘ 

˩̂˴ˢ˾ˮ˻́ˮ ˣˢ˴́˩˾ˮˮ 

˾˹˴  
͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ L 

˾˹˴  
͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LL 

˾˹˴ 
˽͙͔ͦͣͪ͊͊͘͡ LLL 

˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ 

RPA190 RPB1 RPC160 ʲΨ 

RPBA135 RPB2 RPC128  ̡

RPAC40 RPB3 RPAC40  h

RPAC19 RPB11 RPAC19  h

RPB6 RPB6 RPB6  ̟

RPB5 RPB5 RPB5  

RPB8 RPB8 RPB8  

RPB10 RPB10 RPB10  

RPB12 RPB12 RPB12  

RPA14 RPB9 RPC17  

RPA43 RPB4 RPC25  

RPA12 RPB7 RPC11  
   

 

RPA49 
 

RPC53  

RPA34.5 
 

RPC37  
  

RPC82  
  

RPC34  
  

RPC31  
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͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙͙ͦͤͤ ͙͍͙͊ͭ͊ͭͦͪ͟ ͙ ͔͔͙ͪͨͪͫͦͪΣ ͔͎͙ͪͯͪ͊͡΅͙ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤͦͭͦ ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡Φ 
˹͔΅ͦ ͍͔ͨͦ;͔Σ ͍͙ͤͦ ͙͔͍͙ͫ͒͊ͤ͘͡Ύ ͙͍ͪ͊ͪ͊ͭ͘͟Σ ;͔ ͺ͙͊ͭͦͪ͟Σ ͯ;͍͊ͫͭ͊΅͙ ͍ ͨͦͫͭ-͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙͙ͦͤͤ 
ͨͪͦͼ͔͙ͫ ͊ͭͦ͟ ˾˹˴ ͚͙͎ͫͨ͊ͫͤ͡Σ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊ͭ͘ ͫ ͙ͭͦ͘ ͔͒ͦͣͤΣ ͭ͊͊͟ ;͔ ͪ͊ͫͭΎ΅͙Ύͭ ˾˹˴ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͟Σ 
ͨͪ ͦ͒ͯͼ͙ͪ͊ͤ ͦͭ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡Σ ͒͊ ͋Ά͔͒ ͍͙ͦ͋ͪ͊͋ͦͭ͊ͤ ͦͭ ͺ͙͊ͭͦͪ͟Σ ͊ͭͦ͟ ͙͔ͫ͊ͣͭ ͔ͭ ͫ͊ ͍ͫΆ͙ͪ͊ͤ͘ ͫ 
͔͙ͤͣ͊͘Φ  

˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LΣ LL ͙ LLL ͍ͨͦ͊͊ͭ͘͟ ͎ͫͭͪͦ͊ ͔͍͙͍ͦͤͫͪ͊ͭͤͦͫͭ͟ ͔ͣ͗͒ͯ ͎͙͙͔ͦͪ͊ͤͣͭ͘Σ ͔ͦͭͦ͟ 
ͨͦ͒;͔͍ͪͭ͊͊ ͭΎͻͤͦͭͦ ͟͡Ό;͍ͦͦ ͤ͊͘;͔͙͔ͤ ͊͘ ͍͙͔ͦͫͤͦͤͭ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͙ͤ ͨͪͦͼ͔͙ͫΦ ˨͍͔͔ͭ ͚ͤ͊-͎͔͙ͦͣ͡ 
͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙ ͤ͊ ͙͔ͭͪͭ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭͤ͟ ˾˹˴ ͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡ ͫ͊ ͻ͙ͦͣͦͦ͗ͤ͡ ͤ͊ ʲ ͙ ʲϥ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙͔ͭ ͤ͊ 
͔͙͍͔͒ͤͫͭͤ͊ͭ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ ͤ͊ E. coliΦ ͙́͊͘ ͻ͎͙ͦͣͦͦ͡Ύ ͔ͤ ͫ͊ͣͦ ͙͡Ό͙ͫͭͪͪ͊ ͔͔ͫͨͦ͒ͤͦͭͦ͡ 
͔͍ͦ͡Όͼ͙ͦͤͤͦ ͔͍ͤ͊ͫ͒ͫͭͦ͡ ͔ͣ͗͒ͯ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟ ͙ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟Σ ͤͦ ͫΆ΅ͦ ͭ͊͊͟ ͦͭͪ͊͘Ύ͍͊ ͙͙ͪͭ͟;ͤ͊ͭ͊ 
ͪͦ͡Ύ ͤ͊ ͔͙ͭ͘ ͔͙͙ͤͣ͘ ͍ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Φ 

˿ͯͻ͔͙͔ͦͣͤͭ͘ ͔͙ͪ͊ͫͭͤΎ ͙͔͍ͨͪͭ͗͊͊ͭ ͍͔͒ ͒ͦͨΆ͙͔͙ͤͭͤ͡͡ ͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡Σ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ L± ͙ ˾˹˴ 
͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ ±Φ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ L± ͙͍͔ͨͪͦ͗͒͊͘ ͟Ά͙ͫ ͙͔ͤͭͪͺ͔͙ͪͪ͊΅͙ ˾˹˴ ͫ ͒Ά͙͗ͤ͊͡ нп ͤͭΣ 
͙ͦͭͦ͟ ͍͙͔͚͍͊ͣͦ͒ͫͭ͊ͭ͘ ͫ ͙͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͟ ͤ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ ±Σ ͊͘ ͒͊ ͙ͦͤͭͪͦͪ͊ͭ͟͡ de novo 
͔͙͙͔ͣͭͪ͊ͤͭͦ͡ ͤ͊ ˨˹˴ ͙ ͎͊ͯ͘͡΄͍͔͊͊ͤͭͦ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͍͙͙͔ͨͦ͒͗ͤͭ ͔͔͔͙ͣͤͭ͡ 
ό͙ͭͪ͊ͤͫͨͦͦͤ͘ύ ͍ ͙͔͙͔ͪ͊ͫͭͭͤͭ͡ ͎͔͙ͤͦͣΦ 

4.3.2. ˩͙͙ͯ͊ͪͦͭͤ͟ ͙ͨͪͦͣͦͭͦͪ 

˽͙ͪͦͣͦͭͦͪ ͤ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LLΦ ˥͔͙͔ͤͭΣ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͙͙ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊ͭ͟ ͦͭ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LL 
͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͫΆ͒Άͪ͗͊ͭ ͍͒͊ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔͎͙ͪͦͤ͊Υ ό͊ύ ͨͪͦͣͦͭͦͪΣ ͚ͦͭͦ͟ ͔ ͫΆ͍͔ͫͭ͊ͤ ͦͭ ͦͪ͟-
ͨͪͦͣͦͭͦͪ ͙ ͙͙͋͘͟͡ ό͙͙ͨͪͦͫͣ͊ͤ͟͡ύ ͙ͨͪͦͣͦͭͦͪͤ ͔͔͔͙ͣͤͭ͡Σ ͙ ό͋ύ ͔ͦͭ͒͊͡;͔͙ͤ ό͙͙͒ͫͭ͊ͤ͡ύ 
͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔͔͔͙ͣͤͭ͡ ό͙͎̅ͯͪ͊ пΦсύΦ ˴ͦͪ-ͨͪͦͣͦͭͦͪΆͭ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͫ ͎͍͙͔͊ͤͭ͡ ́̅Σ ͊ ͎͙͔͒ͪͯͭ 
͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔͔͔͙ͣͤͭ͡ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊ͭ͘ ͫ ́̅Σ ͙ͦͭͦ͟ ͺͯͤ͟ͼ͙͙ͦͤͪ͊ͭ ͙͙͡ ͊͘ ͙͍͔ͯͫ͊ͤ͡ ͙͙͡ ͊͘ ͙͔ͨͦͭͫ͊ͤ͟ 
ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Φ 

 

 
 

 

 

˴ͦͪ-ͨͪͦͣͦͭͦͪΆͭ όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ ŎƻǊŜ ǇǊƻƳƻǘŜǊύΣ ͙͙͡ ͍͔ͦͫͤͦͤ ͨͪͦͣͦͭͦͪΣ Ŝ ͟Άͫ͊ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Σ 
ͺ͙͊ͤͪ͊͟͡΅͊ ͤ͊;͊ͤͦͭͦ͡ ͣΎͫͭͦ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύ ό͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ Ϥрл ͋͒ ͎͔ͤ͊ͦͪ ͙ Ϥрл ͋͒ ͤ͊͒ͦͯ͡ 
ͫͨͪΎͣͦ ͤ͊;͊ͦͭͦ͡ύΦ ͚́ͦ ͙ͫͯ͗͡ ͊ͭͦ͟ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘΅͊ ͨ͊ͭ͡ͺͦͪͣ͊ ͊͘ ͣ͊΄͙ͤ͊ͭ͊ ͊͘ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ΎΣ ͦ͟Ύͭͦ 
͍͟͡Ό;͍͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LL ͙ ͔͚͙͔ͤͤͭ ͎͍͙͊ͤ͡ ́̅Φ ͚́ͦ ͔ ͒ͦͫͭ͊ͭΆ;͔ͤ ͊͘ ͤ͊ͫͦ;͍͔͊ͤ ͤ͊ 
͙͙ͤͼ͙͙͔ͪ͊ͤͭͦ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Σ ͤͦ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͙ͣ͊ ͙ͤͫ͊͟ ͋͊͊ͤ͊͘͡ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟Σ ͦ͟Ύͭͦ ͔ͣͦ͗ 
͒͊ ͋Ά͔͒ ͒ͦͨΆ͙͔ͤͭͤͦ͡͡ ͙ͨͦͭͫͤ͊ͭ͊ ͦͭ ͻ͙ͪͦͣ͊ͭͤ͊Φ  

͙͎̅ͯͪ͊ пΦсΦ ˾ ͔͎͔ͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔͎͙ͪͦͤ ͤ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ II ς  
ͨͪͦͣͦͭͦͪ ͙ ͙͙͒ͫͭ͊ͤ͡ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔͔͔͙ͣͤͭ͡ 
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˴͙͔͊ͪͭͪ͊ͤͭͦ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙͙͔ͦͤͤͭ ͤ͊;͊͊͡ ͍ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭͤ͟ ͎͔͙ͤͦͣ ͙͍ͪ͊ͪ͊͘͟ 
͙͔͙ͨͦͪ͊ͭͤ͘͡ ͙͙ͪ͊͘͟͡ ͔ͣ͗͒ͯ ͦͪ͟-͙͔ͨͪͦͣͦͭͦͪͭΦ ͔́ ͙͍͋͊ͭ ͙͊ͫ͟͡ͺ͙ͼ͙͙ͪ͊ͤ ͍ ͍͔͒ ͎͙ͪͯͨ -  
αͺ͙͙ͦͯͫͪ͊ͤ͟ά ͦͪ͟-͙ͨͪͦͣͦͭͦͪΣ ͙ͦͭͦ͟ ͙ͣ͊ͭ ͔͙͙͒ͤ;ͤͦΣ ͔͒ͦ͋ͪ ͔͒ͺ͙͙ͤͪ͊ͤͦ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤͦ 
ͤ͊;͊ͦ͡ ͙ α͔ͤͺ͙͙ͦͯͫͪ͊ͤ͟ά ͦͪ͟-͙ͨͪͦͣͦͭͦͪΣ ͙ͦͭͦ͟ ͙ͣ͊ͭ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦ ͙͋ͦ͘͟͡ ͔͙ͪ͊ͨͦͦ͗ͤ͘͡ 
͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙͙ͦͤͤ ͤ͊;͊͊͡Σ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͙͍ͨͦ͊ͭ͘͘͡ ͫ ͨͦ͒ͦ͋ͤ͊ ;͔ͫͭͦͭ͊Φ ͔͙́͘ ͔͙ͣͦ͒͡ ͤ͊ ͙͙ͤͼ͙͙͔ͪ͊ͤ 
ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύ  ͫ͊ ͍ͫΆ͙ͪ͊ͤ͘ ͫ ͔͙ͦͭ͒ͤ͡ ͎͔͙ͤͤ ͔͎͙͙͊ͭͦͪ͟Υ ͺ͙ͦͯͫͪ͊ͤͦͭͦ͟ ͙͙ͤͼ͙͙͔ͪ͊ͤ ͔ͫ ͔ͫͪ΅͊ 
͙ͨͪ ͭΆ͊ͤͤͦ͟-͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙͔ͤͭ ͎͔͙ͤΣ ͒ͦ͊ͭͦ͟ ͔ͤͺ͙͔ͦͯͫͪ͊ͤͭͦ͟ ͙͙ͤͼ͙͙͔ͪ͊ͤ ͔ ͍ͫΆͪ͊ͤͦ͘ ͎͍͊ͤͦ͡ ͫ 
͙͙͙͍͙͔ͦͤͫͭͭͯͭͤͭ͟ ͎͔͙ͤΣ ͍ͫΆ͙ͪ͊ͤ͘ ͫ ͍͙͔ͦͫͤͦͤͭ ͔ͭ͟͡Ά;͙ͤ ͺͯͤ͟ͼ͙͙Σ ͦͪ͟-ͨͪͦͣͦͭͦͪΆͭ ͤ͊ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͫ 
͙͙͍ͨͪͨͦͪ͊͟ ͫ /ǇD ͍͙ͦͫͭͪͦΦ 

˴ͦͪ-ͨͪͦͣͦͭͦͪΆͭ ͤ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LL ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͍͟͡Ό;͍͊ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔͔͔͙ͣͤͭ͡ 
(͙͎̅ͯͪ͊ пΦт): 

- ¢!¢! ό́ˢ́ˢ-box) -  ͔ͪ͊ͨͦͦ͗ͤ͘͡ ~ол  ͋͒ ͎͔ͤ͊ͦͪ ͦͭ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤͦͭͦ ͤ͊;͊ͦ͡ ͙ͨͪ ;͊ͫͭ ͦͭ 
αͺ͙͙͔ͦͯͫͪ͊ͤͭ͟ά ͦͪ͟-͙ͨͪͦͣͦͭͦͪΦ ¢!¢! ͔ͫ ͍ͪ͊ͨͦͤ͊͊͘͘ ͙ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͦͭ ¢.t όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ ́ˢ́ˢ 
Binding Protein - ͨ ͔͙ͪͦͭͤ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘΅ ¢!¢!-ōƻȄύΣ ͚ͦͭͦ͟ ͔ ͔͙͒ͤ ͦͭ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙͔ͭ ͤ͊ ¢CLL5Φ ¢CLL5 
͎ͨͦ͒ͨͦͣ͊͊ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LL ͙ ͎ͫͦ͋͡Ύ͍͔͊ͤͭͦ ͤ͊ ˽ˮ˴Σ ͙ ͨͦ ͙ͭͦ͘ ͤ͊;͙ͤ 
͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔͔͙ͦͨͪ͒͡ ͙͋ͦͪ͊͘ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤͦͭͦ ͤ͊;͊ͦ͡ ͙ͨͪ ͺ͙͙ͫͪ͊ͤ͊͟ ͙ͨͦ͘ͼ͙Ύ ͤ͊͒ͦͯ͡ 
ͨͦ ͍͔͙͎ͪ͊ͭ͊Φ 

- ˮ͙ͤͼ͙͊ͭͦͪ όLƴǊύ - ͦ͋ͻ͍͊΅͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤͦͭͦ ͤ͊;͊ͦ͡ ͙ͨͪ ͎͒ͪͯ͊ ;͊ͫͭ ͦͭ αͺ͙͙͔ͦͯͫͪ͊ͤͭ͟ά 
ͦͪ͟-͙ͨͪͦͣͦͭͦͪΦ ͍͔̉ͦ΄͙͟Ύͭ LƴǊ ͨΆ͍ͪͦͤ͊;͊ͤͦ͡ ͔ ͔͒ͺ͙͙ͤͪ͊ͤ ͊ͭͦ͟ ͙͙͙͙ͨͪͣ͒ͤ ό/ ͙͙͡ ¢ύΣ 
͔͍ͨͦͫ͒͊ͤ͡ ͦͭ ͙ͨͯͪͤ ό! ͙͙͡ DύΣ ͙ͨͦ͘ͼ͙͙ͦͤͪ͊ͤ ͭ͊͊͟Σ ;͔ ͙ͨͯͪͤΆͭ ͔ ͨΆ͍͙ͪΎͭ ͙͙ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊ͤ͟ 
͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡Φ   

- ˽͔ͪͦͣͦͭͦͪͤ ͔͔͔ͣͤͭ͡ ͤ͊͒ͦͯ͡ ͨͦ ͍͔͙͎ͪ͊ͭ͊ ό5t9ύ ς ͔ͫͪ΅͊ ͔ͫ ͙ͨͪ ͙ͨͪͦͣͦͭͦͪΣ ͙ͦͭͦ͟ ͤΎͣ͊ͭ 
¢!¢!Σ ͙ ;͔ͫͭͦ ͙͍ͨͪ͒ͪͯ͗͊͊ LƴǊ ͊ͭͦ͟ ͔ͫ ͎ͪ͊ͨͦ͊͊͘͡ ͤ͊͒ͦͯ͡ ͦͭ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤͦͭͦ ͤ͊;͊ͦ͡Φ 
˽͔͎ͪ͒ͨͦ͊͊͡ ͔ͫΣ ;͔ 5t9 ͔ͫ ͍ͪ͊ͨͦͤ͊͊͘͘ ͦͭ ͎͙͒ͪͯ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙ ͤ͊ ¢CLL5Σ ͔ͤ͊ͪ;͔͙ͤ ¢!Cǎ όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ 
TATA-box Associated Factors). 

- ˩͔͔͙ͣͤͭ͡ ͊͘ ͍͔ͪ͊ͨͦͤ͊͊ͤ͘͘ ͦͭ ¢CLL. ό.w9ǎύ - ͔͎͔ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔͔͔ͣͤͭ͡Σ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͙ͤ͊ͣͪ͊ 
͔͔͍͔ͤͨͦͫͪ͒ͫͭͤͦ ͒ͦ ¢!¢!-ōƻȄ ͙ ͔ͫ ͫΆ͙ͫͭͦ ͦͭ т ͔͙ͤͯͦͭ͒͊͟͡Φ ˿͔ͪ΅͊ͭ ͔ͫ ͍͒͊ ͙ͭͨ͊ .w9Υ ͔͙͙͒ͤΎͭ 

ό.w9ǳύΣ ͔ͪ͊ͨͦͦ͗ͤ͘͡ ͔͔͍͔ͤͨͦͫͪ͒ͫͭͤͦ ͎͔ͤ͊ͦͪ ͦͭ ¢!¢!Σ ͊ ͎͙͒ͪͯΎͭ ό.w9Řύ ͔ ͔ͪ͊ͨͦͦ͗ͤ͘͡ ~7 
͔͙ͤͯͦͭ͒͊͟͡ ͤ͊͒ͦͯ͡ ͨͦ ͍͔͙͎ͪ͊ͭ͊Φ 

- ˨͎͙ͪͯΦ 

 

͙͎̅ͯͪ͊ пΦт. Kͦ -ͪͨͪͦͣͦͭͦͪ ͤ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ II 
ˮ͔͙ͦ͋ͪ͊ͤ͘͘ ͫ͊ ͤΎ͙ͦ͟ ͍͙ͦͫͤͦͤ ͙ͨͪͦͣͦͭͦͪͤ ͙͍͙ͣͦͭΣ ͙ͦͭͦ͟ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͯ;͍͊ͫͭ͊ͭ ͍ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ 
ͦͭ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LLΣ ͭΎͻͤ͊ͭ͊ ͔ͦͤͫͤͫͯͫͤ͊͟ ͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙Ύ ͙ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙͙ͦͤͤΎ ͺ͊ͭͦͪ͟Σ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͫ 
͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͫ ͭΎͻΦ  ˤ͔͙ͫ͟ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͔ͤ ͦͪ͟-ͨͪͦͣͦͭͦͪ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͫΆ͒Άͪ͗͊ ͤΎ͙ͦ͟Σ ͍͙ͫ;͙͟ ͙͙͡ ͙ͤͭͦ ͔͙͒ͤ 
ͦͭ ͔͙ͭ͘ ͙͍͙ͣͦͭΦ .w9 ͔ͫ ͙͍ͦͭͪ͊͟ ;͔ͫͭͦ ͎͔ͤ͊ͦͪ ͨͦ ͍͔͙͎ͪ͊ͭ͊ ͍ ͦͪ͟-͙ͨͪͦͣͦͭͦͪ ͫ ¢!¢!-boxΦ ˤ 
͙ͨͪͦͣͦͭͦͪ ͔͋͘ ́ˢ́ˢ-boxΣ LƴǊ ;͔ͫͭͦ ͔ͫ ͫΆ͍ͨͪͦͦ͗͒͊ ͦͭ 5t9Φ 
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ˮ͔͔ͤͭͪͫͤ͊ ͻ͔͙͙͊ͪ͊ͭͪͫͭ͊͟͟ ͤ͊  ~сл҈ ͦͭ ;͍͔ͦ΄͙͔ͭ͟ ͎͔͙ͤ ͔Σ ;͔ ͔ͭͻ͙ͤΎͭ ͦͪ͟-ͨͪͦͣͦͭͦͪ ͨͦͨ͊͒͊ 
͙͋ͦ͘͡ ͒ͦ /ǇD ͍͙ͦͫͭͪͦ - ͙͔ͦͭͤͦͫͭͤͦ͡ ͟Ά͙ͫ ͯ;͊ͫͭΆͼ͙ ͦͭ ˨˹˴Σ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͫ ͒Ά͙͗ͤ͊͡ ͦͭ рлл ͋͒ 
͒ͦ н ͋͟Σ ͙ͦͭͦ͟ ͙ͣ͊ͭ ͍͙ͫͦ͊͟ ;͔ͫͭͦͭ͊ ͤ͊ /ǇD ͙͔͙͙͒ͤͯͦͭ͒͟͡ ͍ ͍͔͙͔ͫͪ͊ͤͤ ͫ ͨͦ-͎ͦ͡Ύͣ͊ͭ͊ ;͊ͫͭ ͤ͊ 
˨˹˴Φ ˸͎ͤͦͦ ͦͭ /ǇD ͙͔͙͙͔͒ͤͯͦͭ͒ͭ͟͡Σ ͙ͦͭͦ͟ ͫ͊ ͪ͊ͨͪ͘Ά͙ͫͤ͊ͭ ͍ ͎͔ͤͦͣ͊ ͫ͊ ͔͙͙͙ͣͭͪ͊ͤ͡ ͍ ͔ͨͭ͊ͭ͊ 
͍Ά͎͔ͪͦ͒ͤ͊͡ ͙ͨͦ͘ͼ͙Ύ ͤ͊ ͼ͙͙͍ͭͦͤͦ͊ͭ͊͘ ͋͊͊͘Σ ͒ͦ͊ͭͦ͟ ͔͙ͭ͘ ͙͔͙͙͒ͤͯͦͭ͒͟͡ ͍ /ǇD ͍͙͔ͦͫͭͪͦͭ 
͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͫ͊ ͔͔͙͙͙ͤͣͭͪ͊ͤ͡Φ ͔́ ͫ͊ ͍ͫΆ͙ͪ͊ͤ͘ ͫ ͍͔ͨͦ;͔ͭͦ ͙͙͙͍͙ͦͤͫͭͭͯͭͤ͟ ͎͔͙ͤΣ ͊ͭͦ͟͟ ͙ ͫ ͎ͣͤͦͦ 
͔͎͙͙ͪͯͪ͊ͤ͡ όͭΆ͊ͤͤͦ͟-͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤύ ͎͔͙ͤΦ  

/ǇD ͍͙͔ͦͫͭͪͦͭ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͫ͊ ͍ ͔͔͙͙ͤͣͭͪ͊ͤͦ͡ ͫΆͫͭͦΎ͙͔ͤ ͍ ͙ͤ͊;͔ ͙ͫͤͦ͡ ͔͙͙͙ͣͭͪ͊ͤ͡Ύ ͎͔ͤͦͣΣ 
͙͒ͦͪ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͫΆ͍͔͙ͦͭͭͤΎͭ ͎͔ͤ ͔ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤͦ ͔͙͍͔ͤ͊ͭͤ͟Φ ˮͣ͊Σ ͦ͋͊;͔Σ ͔͒ͦ͋ͪ ͙͍͔͙ͫͭͤ͘ 
͙͔͙ͨͪͣͪ ͊͘ /ǇD ͍͙ͦͫͭͪͦΣ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͔͙͙ͣͭͪ͊ͭ͡ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͤͦͪͣ͊ͤͦͭͦ͡ ͍͙͙͔ͪ͊ͭ͘Σ ͔ͦͭͦ͟ ͍͙ͦ͒ 
͒ͦ ͙ͫͭ͊͋ͤͦ͡ ͎͊ͯ͘͡΄͍͔͊͊ͤ ͤ͊ ͍ͫΆ͙ͪ͊ͤ͘Ύ ͨͪͦͣͦͭͦͪ ͙ ͫΆ͍͔͙ͦͭͭͤΎ ͭΆ͊ͤͤͦ͟-͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͔ͤ ͎͔ͤΦ 
˿ͣΎͭ͊ ͔ͫΣ ;͔ ͔͙͙͔ͣͭͪ͊ͤͭͦ͡ ͙ͨͪ /ǇD ͙͔͙͙͔͒ͤͯͦͭ͒ͭ͟͡ ͙ͨͦͭͫ͊͟ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ;͔ͪ͘ ͙͔͋ͦͪ͊ͤ͟͡ 
ͤ͊ ͫͨͦͫͦ͋ͤͦͫͭͭ͊ ͤ͊ ́  ̅͒͊ ͍ͫΆ͍ͪ͊ͭ͘ ͍͙͔ͫͦͭ ͍ͪ͊ͨͦͤ͊͊͘͘΅͙ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Φ ˤ ͒ͦͨΆ͔͙͔ͤͤ͡, 
͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͊͘ ͔͙͙͔ͣͭͪ͊ͤͭͦ͡ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘΅͙ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΣ ͊ͭͦ͟ aŜ/tнΣ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊ͭ͘ ͟Άͣ 
͔͙͙͙͔ͣͭͪ͊ͤͭ͡ /ǇD ͙͔͙͙͒ͤͯͦͭ͒͟͡ ͙ ͔ͫ͒͡ ͍ͭͦ͊ ͔͍ͦͨͦͫͪ͒ͫͭ͊ͭ ͙ͨͪͫΆ͔͙͒ͤΎ͍͔͊ͤͭͦ ͤ͊ ͻ͙ͫͭͦͤ-
͙ͣͦ͒ͺ͙ͼ͙ͪ͊΅͙ ͔͙ͦͣͨͫ͟͟͡ ͊͘ ͒͊ ͍ͯͫͭ͊ͤͦΎͭ ͔͔͙͍ͪͨͪͫͤ͊ ͻ͙͍ͪͦͣ͊ͭͤͦ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟Φ  

˽͙͙͔ͪͦͫͣ͊ͤͭ͟͡ ͙ͨͪͦͣͦͭͦͪͤ ͔͔͔͙ͣͤͭ͡ ͫ ͔ ͎ͪ͊ͨͦ͊͊ͭ͘͡ ͨͦ-͎͔ͤ͊ͦͪ ͦͭ ͦͪ͟-ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ ό͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ 
͒ͦ нрл ͋͒ ͎͔ͤ͊ͦͪ ͦͭ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤͦͭͦ ͤ͊;͊ͦ͡ύΦ ͔́ ͫ͊ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘΅͙ ͔ͣͫͭ͊ ͊͘ ͨͪͦͣͦͭͦͪ-
͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ́̅ όͨͦ-;͔ͫͭͦ ͙͍͙͊ͭ͊ͭͦͪ͟ ͙ ͨͦ-ͪΎ͒ͦ͟ ͔͔͙ͪͨͪͫͦͪύΦ ͔͙́͘ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ 
ͫΆ͒Άͪ͗͊ͭ ͍͒͊ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͔͒ͦͣͤ͊Σ ͔͙͙͒ͤΎͭ ͎͍͔ͦͭͦͦͪͤ ͊͘ ͍͔ͪ͊ͨͦͤ͊͊ͤͭͦ͘͘ ͤ͊ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ˨˹˴ 
͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ό˨˹˴-͍ͫΆ͍ͪ͊͘΅ ͔͒ͦͣͤύΣ ͎͙͒ͪͯΎͭ ͙ͨ͘Άͤ͡Ύ͍͊ ͔͎ͪͯ͊ͭͦͪͤ͊͡ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύ 
ό͔͎͔ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔͒ͦͣͤύΦ ˩͒ͤ͊ ͍ͦͫͤͦͤ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύ ͤ͊ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡Ύ ͔͚͒ͦͣͤ ͔ ͒͊ ͙ͤ͊͋ͪ͊ ͦ͟ͺ͙͊ͭͦͪ͟Σ 
͙ͦͭͦ͟ ͤͦͫΎͭ ͔͚͙͒ͤͦͫͭ ͨͦ ͔͔͙͔ͪͣͦ͒ͪ͊ͤ͡ ͤ͊ ͻ͙ͪͦͣ͊ͭͤ ͙͙͡ ͎ͣͦ͊ͭ ͙͔͒ͪͭͤͦ͟ ͒͊ ͍͙͔͚͍͊ͣͦ͒ͫͭ͊ͭ͘ 
ͫ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤ͊ͭ͊ ͣ͊΄͙ͤ͊ ͤ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LLΦ 

˨͙͙͔ͫͭ͊ͤͭ͡ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔͔͔͙ͣͤͭ͡ ͔ͫ ͎ͪ͊ͨͦ͊͊͘͡ ͨͦ-͎͔ͤ͊ͦͪ ͦͭ ͙͙͔ͨͪͦͫͣ͊ͤͭ͟͡ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ 
͔͔͔͙ͣͤͭ͡Σ ͤΎ͙ͦ͟ ͦͭ ͙ͦͭͦ͟ ͙͒ͦͪ ͤ͊ ͪ͊ͫͭͦ͘Ύ͙͔ͤ м˸͋Φ ˨͙͙͔ͫͭ͊ͤͭ͡ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔͔͔͙ͣͤͭ͡ ͎ͣͦ͊ͭ 
͒͊ ͍͟͡Ό;͍͊ͭ ͙͍͔͙ͯͫ͊ͭ͡͡ όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ ŜƴƘŀƴŎŜǊύΣ ͎͊ͯ͘͡΄͙͔͙ͭ͡ όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ ǎƛƭŜƴŎŜǊύΣ ͙͙ͤͫͯ͊ͭͦͪ͡ όͦͭ 
͎͊ͤ͡Φ ƛƴǎǳƭŀǘƻǊύΣ ͙ ͔͎͙͙ͪͦͤ ͊͘ ͦͤͭͪͦ͟͡ ͤ͊ ͦͯͫ͊͟͡ όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ ƭƻŎǳǎ ŎƻƴǘǊƻƭ ǊŜƎƛƻƴΣ [/wύΦ ͔͙́͘ 
͙͙͒ͫͭ͊ͤ͡ ͔͔͔͙ͣͤͭ͡ ͔ͫ ͍ͪ͊ͨͦͤ͊͊ͭ͘͘ ͦͭ ͨͪͦͣͦͭͦͪ-͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ́̅ ͙ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͔ͫ ͍ͫΆͪ͗͊ͭ ͫ ͦͪ͟-
ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ ͙͙͡ ͙͙͔ͨͪͦͫͣ͊ͤͭ͟͡ ͔͔͔͙ͣͤͭ͡ ;͔ͪ͘ ͔ͣͻ͙͊ͤ͘ΆͣΣ ͚ͦͭͦ͟ ͍͟͡Ό;͍͊ ͎ͦΆ͍͔͊ͤ ͤ͊ ˨˹˴Φ 
˻͍͋ͪ͊ͯ͊ͤ͊ͭ͊͘ ͙ͨͪͣ͊͟ ͔ ͔ͪͯͭ͊ͭ͘͡ ͦͭ ͍͙͔͚͍͙͊ͣͦ͒ͫͭ͘Ύ ͔ͣ͗͒ͯ ͔͙͙͔ͨͪͦͭͤͭΣ ͍ͫΆ͙ͪ͊ͤ͘ ͫ 
͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡Ύ ͔͔͔ͣͤͭ͡ όͤ͊ͨͪΦ ͙͍͔ͯͫ͊ͭ͡͡ΎύΣ ͙ ͔͙ͭ͘Σ ͍ͫΆ͙ͪ͊ͤ͘ ͫ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊Φ 

˿ͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ;͍͔ͦ΄͙͔ͭ͟ ͎͔͙ͤͤ ͙ͨͪͦͣͦͭͦͪ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͋Ά͔͒ ͒ͦͫͭ͊ ͫͦ͗ͤ͊͡Σ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ 
ͫΆͫͭͦΎ΅͊ ͔ͫ ͦͭ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙͙ͦͤͤ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔͔͔͙ͣͤͭ͡Φ ˹͔ͦ͋ͻ͙ͦ͒ͣͦͫͭͭ͊ ͦͭ ͙ͭ͊͘ 
ͫͦ͗ͤͦͫͭ͡ ͍ͫͭ͊͊ Ύͫͤ͊Σ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͔ͫ ͍͔͔ͣ͘ ͔͍͙ͨͪ͒͒Σ ;͔ ;͍͔ͦ΄͙͟Ύͭ ͎͔ͤͦͣ ͫΆ͒Άͪ͗͊ ͦͦͦ͟͡ нл лллς25 
00л ͎͔ͤ͊Σ ͍͔͙ͫ͟ ͦͭ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͙ͣ͊ ͙͔ͯͤ͊ͤ͟͡ ͍͔ͨͪͦͫͭͪ͊ͤͫͭͤκ͍͔͔͍͙ͪͣ ͔ͣͦ͒͡ ͤ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟ΎΦ 
˻ͭ ͭΎͻΣ мтллςмфлл ͎͔ͤ͊ ͙ͦ͒ͪ͊ͭ͟ ́Φ̅ ˹͙͊͡;͙͔ͭͦ ͤ͊ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔͔͔͙ͣͤͭ͡ ͍ ͙͔ͪ͊ͣͭ͟ 
ͤ͊ ͙͔ͨͪͦͣͦͭͦͪͭ ͙͎ͦͫͯͪΎ͍͊ ͙͙͍͔ͦͣ͋ͤ͊ͭͤ͟ ͦͤͭͪͦ͟͡ ͤ͊ ͔͎ͪͯ͊͡ͼ͙Ύͭ͊Σ ͔ͦͭͦ͟ ͔͔ͫͨͦͤͤ͟ͼ͙͊ͤͦ͡ 
͍͔͙ͯ͡;͍͊͊ ͔ͨͦͭͤͼ͙͙͊ͤ͡Ύ ͚͋ͪͦ ͙͙ͯͤ͊ͤ͟͡ ͔͙ͣͦ͒͡ ͤ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟ΎΦ 

˽͙͔ͪͦͣͦͭͦͪͭ ͤ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ L ͫ Ά͒Άͪ͗͊ͭ ͍͒͊ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔͎͙ͪͦͤ͊ ό͙͎̅ͯͪ͊ пΦуύΦ ˻͍͙ͫͤͦͤΎͭ 
ͨͪͦͣͦͭͦͪ ͔ ͙ͨͦ͘ͼ͙͙ͦͤͪ͊ͤ ͔ͣ͗͒ͯ -пр ͙ Ҍнл ͙ ͔ͫ ͙͙͍ͨͪͨͦͪ͊͟ ͫ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤͦͭͦ ͤ͊;͊ͦ͡  όҌм 
͙ͨͦ͘ͼ͙ΎύΦ ͚́ͦ ͔ ͦͭ ͫΆ΅͔͍͔ͫͭͤͦ ͤ͊͘;͔͙͔ͤ ͔ ͊͘ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LΦ ˩͔͔ͣͤͭ͡Άͭ ¦t9 
όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ ¦ǇǎǘǊŜŀƳ tǊƻƳƻǘŜǊ 9ƭŜƳŜƴǘύ ͔ ͔ͪ͊ͨͦͦ͗ͤ͘͡ ͔ͣ͗͒ͯ ͙ͨͦ͘ͼ͙͙ -млл ͙ -мрл ͫͨͪΎͣͦ 
͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤͦͭͦ ͤ͊;͊ͦ͡ ͙ ͙ͣ͊ ͍͊͗ͤ͊ ͪͦ͡Ύ ͍ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ́Σ̅ ͔ͤͦ͋ͻ͙͙ͦ͒ͣ ͊͘ ͊ͨͦ͘;͍͔͊ͤ 
ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Φ 
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                ͙͎̅ͯͪ͊ пΦуΦ ́ ͙ͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤ͊ ͔͙͙͒ͤͼ͊ ͤ͊ ͪ˾˹˴Φ 

˽ͪͦͣͦͭͦͪΆͭ ͍͟͡Ό;͍͊ ͦͪ͟-ͨͪͦͣͦͭͦͪ ͙ ¦t9 ͙ ͔ͫ ͍ͪ͊ͨͦͤ͊͊͘͘ ͦͭ ˾˹˴ 
͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LΦ ˾˹˴-͙ͦ͒ͪ͊͟΅͊ͭ͊ ͦ͋͊ͫͭ͡ ͍͟͡Ό;͍͊ му{Σ р{ ͙ ну{ ͪ˾˹˴Φ 

 

˽͙͔ͪͦͣͦͭͦͪͭ ͤ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LLL ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͋Ά͒͊ͭ ͔͎͙͙͙͊ͭͦͪͪ͊ͤ͘͟ ͍ ͙ͭͪ ͍͙ͦͫͤͦͤ ͙ͭͨ͊ ͍Ά͘ 
͍ͦͫͤͦ͊ ͤ͊ ͭΎͻͤ͊ͭ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ό͙͎̅ͯͪ͊ пΦф). ́ ͙ͨ м ͙͔ͨͪͦͣͦͭͦͪͭ ͔ͫ ͙ͤ͊ͣͪ͊ͭ ͍ ͎͔͙ͤΣ ͙ͦ͒ͪ͊͟΅͙ р{ 
ͪ˾˹˴ ͙ ͤΎ͙ͦ͟ ͭ˾˹˴ ͙ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͫΆ͒Άͪ͗͊ͭ ͙ͭͪ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔͔͔ͣͤͭ͊͡Υ ͋ͦͫ͟ ˢ ό! ōƻȄύΣ 
͔͙͔ͣ͗͒ͤͤ ͔͔͔ͣͤͭ͡ ͙ ͋ͦͫ͟ / ό/ ōƻȄύΦ ͙́ͨ н ͙͔ͨͪͦͣͦͭͦͪͭ ͙ͦͤͭͪͦͪ͊ͭ͟͡ ͎͔͙͔ͤͭ ͤ͊ ͨͦ-͎ͦ͡Ύͣ͊ͭ͊ 
;͊ͫͭ ͦͭ ͭ˾˹˴ ͙ ͙ͣ͊ͭ ͍͒͊ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔͔͔ͣͤͭ͊͡ ς ͋ͦͫ͟ ˢ ͙ ͋ͦͫ͟ . ό. ōƻȄύΦ ˮ ͙ͨͪ ͍͒͊ͭ͊ ͙ͭͨ͊ 
͙ͨͪͦͣͦͭͦͪ ͔͎͙͔ͪͯ͊ͭͦͪͤͭ͡ ͔͔͔͙ͣͤͭ͡ ͤ͊ ͙͔ͨͪͦͣͦͭͦͪͭ ͫ͊ ͔͙ͪ͊ͨͦͦ͗ͤ͘͡ ͤ͊͒ͦͯ͡ ͦͭ 
͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤͦͭͦ ͤ͊;͊ͦ͡Φ ͙́ͨ о ͙͔ͨͪͦͣͦͭͦͪͭ ͫ͊ ͙͙ͦͭͪͭ͟ ͍ ͎͔͙͔ͤͭΣ ͙ͦ͒ͪ͊͟΅͙ ͎͙͒ͪͯ ͙ͣ͊͟͡ 
˾˹˴ όͤ͊ͨͪΦ ¦с ͣΎ˾˹˴ύΦ  

 
͙͎̅ͯͪ͊ пΦфΦ ˽ ͙ͪͦͣͦͭͦͪ ͤ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LLL 

 

4.3.3. ˮ͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ς ͪ ͦ͡Ύ ͤ͊ ͎͍͙͔͊ͤͭ͡ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙͙ͦͤͤ ͺ͙͊ͭͦͪ͟ ͊͘ 
͎ͫͦ͋͡Ύ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͔ͨͪ-͙͙ͤͼ͙͙͊ͭͦͪͤΎ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ 

¶ ˥͍͙͊ͤ͡ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙͙ͦͤͤ ͺ͙͊ͭͦͪ͟  

ˣ͔͙͊ͭͪ͊ͤ͊ͭ͊͟͡ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ ͍ͪ͊ͨͦͤ͊͊͘͘ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ ͫ ͨͦͣͦ΅ͭ͊ ͤ͊ ͔͙͍͔͒ͤͫͭͤ ͺ͊ͭͦͪ͟Σ ˋ -
ͺ͊ͭͦͪ͊͟Φ ˤΆ͔͙ͨͪ͟Σ ;͔ ͔͙͙͔ͯ͊ͪͦͭͤͭ͟ ˾˹˴ ͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡ ͙͔͍ͨͪͭ͗͊͊ͭ ͔͙ͤͣͤ͊ͭ͊͘ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟Σ 
͔ͤͦ͋ͻ͙ͦ͒ͣ͊ ͊͘ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Σ ͔ͭ ͔ͤ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͺͯͤ͟ͼ͙͙ͦͤͪ͊ͭ ͫ͊ͣͦͫͭͦΎ͔ͭͤͦ͡Σ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ ͔ͤ 
͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͍ͪ͊ͨͦͤ͊͊ͭ͘͘ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊Φ  ˽͙ͪ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟ ͙ ͊ͪͻ͔͙ ͤΎͣ͊ ˋ-ͺ͙͊ͭͦͪ͟Σ ͍͔ͣͫͭͦ ͭΎͻ ˾˹˴ 
͙͔͙͔ͨͦͣͪ͊ͭ͘͡ ͙͍ͨͦ͊ͭ͘͘͡ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦ ͎͍͙͊ͤ͡ ́ Σ̅ ͙ͦͭͦ͟ ͍͙͔͚͍͊ͣͦ͒ͫͭ͊ͭ͘ ͊ͭͦ͟͟ ͨͦ-͔ͣ͗͒ͯ ͙ͫΣ ͭ͊͊͟ 
͙ ͫ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡Φ ˾ͦ͡Ύͭ͊ ͤ͊ ͔͙ͭ͘ ͺ͙͊ͭͦͪ͟ ͔ ͒͊ ͪ͊ͨͦͤ͊͘͘Ύͭ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ ͙ ͒͊ ͙͙ͤͼ͙͙ͪ͊ͭ 
ͭͪ ͙͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͊ͭͦ͟ ͎͙͙ͦͪ͊ͤͪ͊ͭ͘ ͺ͙͔ͦͪͣͪ͊ͤͭͦ ͤ ͙͔͊ͫͭ͊͋ͤ͡ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙͔ͦͤͤ ͊ͨ͊ͪ͊ͭΣ ͚ͦͭͦ͟ 
͒͊ ͍͟͡Ό;͍͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͙ ͒͊ ͔ ͔ͫͨͦͫͦ͋ͤ ͒͊ ͦͫΆ΅͔͍ͫͭΎ͍͊ ͍ͨͦͭ͊ͪΎ΅͙ ͔ͫ ͼ͙͙͟͡ ͤ͊ 
͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ΎΣ ͍ ͔ͪͯͭ͊ͭ͘͡ ͤ͊ ͙ͦͭͦ͟ ͒͊ ͔ͫ ͨͪͦ͒ͯͼ͙ͪ͊ͭ ͎ͣͤͦͦ ˾˹˴ ͙ͦͨ͟Ύ ͤ͊ ͔͙͒ͤ ͙ ͫΆ΅͙ ͎͔ͤΦ ́Ά͚ 
͊ͭͦ͟ ͺ͙͔͊ͭͦͪͭ͟ ͫ͊ ͔ͤͦ͋ͻ͙͙ͦ͒ͣ ͊͘ ͎ͫͦ͋͡Ύ͍͔͊ͤͭͦ ͤ͊ ͔ͦͣͨͫ͊͟͟͡Σ ͤͦ ͔ͤ ͙ ͊͘ ͫ͊ͣ͊ͭ͊ ͭ ͙ͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ΎΣ 
͍͔ͨͦ;͔ͭͦ ͦͭ ͭΎͻ ͔ͫ ͙͒ͫͦͼ͙͙ͪ͊ͭΣ ͍͔͎͒ͤ͊͊ ΅ͦͣ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͊ͨͦ͘;͔ͤ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ΎΦ 
˥͍͙͔͊ͤͭ͡ ́̅ ͫ͊ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͊͘ ͍ͫΎ͊͟ ͔͒ͤ͊ ͦͭ ͔͙͙͔ͯ͊ͪͦͭͤͭ͟ ˾˹˴ ͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡Φ ́͊͊͟ ͙͔ͤ͊ͨͪͣͪΣ 
˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LL ͙͍ͨͦ͊͘͘͡ ΄͔ͫͭ ͎͍͙͊ͤ͡ ́̅ ς ¢CLL!Σ ¢CLL.Σ ¢CLL5Σ ¢CLL9Σ ¢CLLC ͙ ¢CLLIΦ  

¶ ˿͎ͦ͋͡Ύ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͔ͨͪ-͙͙ͤͼ͙͙͊ͭͦͪͤΎ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ ό˽ˮ˴ύ ͤ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LL  
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ˮ͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LL ͍͟͡Ό;͍͊ ͔͙ͨͦͪ͒ͼ͊ ͦͭ ͫΆ͙͙͋ͭΎ ό͙͎̅ͯͪ͊ 
4.10ύ ͤ͊ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦ͡͡ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ ͎͍͙͔͊ͤͭ͡ ́̅ ͫ ͦͪ͟-ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ ͙ ͔͙ͤͣ͊͘ ͊͘ ͒͊ ͔ͫ 
͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͔ͨͪ-͙͙ͤͼ͙͔͊ͭͦͪͤ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ ό˽ˮ˴ύΥ  

- TFIID ͔ ͎͍͔ͦͭͦͦͪͤ ͊͘ ͨΆ͍ͪͦͤ͊;͊ͤͦͭͦ͡ ͍͔ͪ͊ͨͦͤ͊͊ͤ͘͘ ͤ͊ ͦͪ͟-ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊Φ ͍͔̉ͦ΄͙͟Ύͭ ¢CLL5 ͔ 
ͫΆ͍͔ͫͭ͊ͤ ͦͭ ¢.t ͙ мо ͔͍ͦ͡Όͼ͙ͦͤͤͦ ͔͙͊ͨ͊ͤ͘͘ ͺ͊ͭͦͪ͊͟Σ ͍ͫΆ͙ͪ͊ͤ͘ ͫ ¢.t ό¢!Cм ͒ͦ ¢!CмоύΦ ˽͙ͪ 
͙ͨͪͦͣͦͭͦͪ ͫ ́ˢ́ˢ-ōƻȄΣ ¢.t ͍ͪ͊ͨͦͤ͊͊͘͘ ¢!¢! ͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͙ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͙͔͒ͪͭͤͦ͟ ͫ ͔ͤΎΣ ͊ 
͙ͨͪ ͙ͨͪͦͣͦͭͦͪ ͔͋͘ ¢!¢!-ōƻȄΣ ͎ͫͦ͋͡Ύ͍͔͊ͤͭͦ ͤ͊  ˽ˮ˴ ͔ͫ ͙͙ͤͼ͙͙ͪ͊ ;͔ͪ͘ ͊ͫͦͼ͙͙͔ͪ͊ͤ ͤ͊ ¢!C 
ͫ ͎͙͒ͪͯ ͙ͨͪͦͣͦͭͦͪͤ ͔͔͔͙ͣͤͭ͡ ό͊ͭͦ͟ LƴǊΣ 5t9 ͙ ͒ͪΦύΦ ˭͔͊͒ͤͦ ¢.t ͙ ¢!C ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙͔ͭ ͤ͊ ¢CLL5 
͙͔͒ͪͭͤͦ͟ ͍͙͔͚͍͊ͣͦ͒ͫͭ͊ͭ͘ ͫ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ ͊͘ ͒͊ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͭ͘Σ ͫ ͨͦͣͦ΅ͭ͊ ͤ͊ ¢CLL!Σ ͨ͊ͭ͡ͺͦͪͣ͊ͭ͊ 
͊͘  ͎ͫͦ͋͡Ύ͍͔͊ͤ ͤ͊ ˽ˮ˴Φ ˿͍Ά͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ¢CLL5 ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͎ͦΆ͍͔͊ͤ ͤ͊ ˨˹˴ ͔ ͦ͋͊ͫͭͭ͊͡ ͤ͊ 
ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊Φ 

- ˿͔͍͒͊͡ ͙ͨͪͫΆ͔͙͒ͤΎ͍͔͊ͤ ͤ͊ TFIIB - ͔͙͙͒ͤ;͔ͤ ͙͔͙ͨͦͨͨͭ͒͡Σ ͚ͦͭͦ͟ ͍ͦͤͭ͊ͭͯ͊͟͟ ͊ͭͦ͟͟ ͫ ¢.tΣ 
ͭ͊͊͟ ͙ ͫ ˨˹˴ ͎͔ͤ͊ͦͪ ͦͭ ¢!¢!-ōƻȄΣ ͙ ͎ͨͦ͒ͨͦͣ͊͊ ͍ ͔͔ͦͨͪ͒͡Ύ͔ͤͭͦ ͤ͊ ͨͦͫͦ͊ͭ͊͟ ͤ͊ 
͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ΎΦ 

- TFIIF ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͫΆͫ ͍ͫͦ͋ͦ͒ͤ͊ͭ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LLΣ ͊ͭͦ͟ ͨͦ ͙ͭͦ͘ ͤ͊;͙ͤ Ύ ͔͍ͨͪ͒ͨ͊͊͘ ͦͭ 
͔͔ͤͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͙ͦͤͭ͊ͭ͟͟ ͫ ˨˹˴ ό͙͍͘Άͤ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ύΦ ˹͍͍͔͊ͭͦ͊ͪ͊ͤͭͦ ͤ͊  ͔ͦͣͨͫ͊͟͟͡ ˾˹˴ 
͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LLκ¢CLLC ͔ͫ ͎ͨͦ͒ͨͦͣ͊͊ ¢CLL.Φ ¢CLLC ͙͙͙ͫͭ͊͋ͪ͊͘͡ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LLΣ ;͔ͪ͘ ͙ͦͤͭ͊ͭ͟͟ 
ͫ ¢.t ͙ ¢CLL.Φ  

- ˿͔͍͒͊͡ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ TFIIEΣ ͻ͔͔͔͔ͭͪͦͭͭͪ͊ͣͪΣ ;͙Ύͭͦ ͍ͦͫͤͦͤ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύ ͔ ͒͊ ͎͔ͨͦ͒ͨͦͣͦͤ 
͍͍͔ͤ͊ͭͦ͊ͪ͊ͤͭͦ ͤ͊ ¢ILLIΦ  

- ˩͙͒ͤ ͦͭ ͔͙͔ͨͦͫ͒ͤͭ͡ ͎͍͙͊ͤ͡ ́̅Σ ͙ͦͭͦ͟ ͭͪΎ͍͋͊ ͒͊ ͋Ά͒͊ͭ ͙͍͔ͨͪ͡;͔͙ͤ ͟Άͣ ˽ˮ˴Σ ͔ TFIIH. ͚́ͦ 
ͫΆ͒Άͪ͗͊ ͔ͦͫͣ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙ ͫ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͔͙͙ͤͣͤ͘ ͙͍͙͊ͭͤͦͫͭ͟Φ ͔͙̆͊ͤ͊ͭ͊͘͟͡ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟ 
͙͍ͨͦ͊͘͘͡ ͔͔͎͙ͤͪΎ ͦͭ ͻ͙͙͒ͪͦ͊͘͡ ͤ͊ ATP ͘ ͊ ͒͊ ͍͙ͪ͊͘Ύ ͪ͊ͭ͟Ά͟ ͯ;͊ͫͭΆ͟ ͦͭ ͨͪͦͣͦͭͦͪͤ͊ͭ͊  ˨˹˴ 
͍ ͣΎͫͭͦͭͦ ͤ͊ ͤ͊;͊ͦ͡ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύ - ͔ͨͪͻͦ͒ ͤ͊ ˽ˮ˴ ͦͭ ͍͔͊ͭͦͪͤͦ͘ ͟Άͣ ͍͔ͦͭͦͪͤͦ 
ͫΆͫͭͦΎ͙͔ͤΦ ͍́ͦ͊ ͔ͪ͊͒͘͡Ύ͔ͤ ͤ͊ ˨˹˴ ͍͔͙͎͙͔ͪͭ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͤ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LL ͒͊ ͔ͪ͊ͨͦͤ͊͘͘ 
͙ͣ͊ͭͪ;ͤ͊ͭ͊ ͍͔͙͎ͪ͊Σ ͒͊ ͍ͫΆ͔ͪ͗ ͔͔͙͔ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤͭ͟͡ ͔͙͙ͤͯͦͭ͒͟͡ ͙ ͒͊ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊͘ ͨΆ͍͙͔ͪͭ 
ͤΎͦͦ͟͟͡ ͺͦͫͺ͙͔͔͙ͦ͒ͫͭͪͤ ͍ͪΆ͙͘͟Φ ¢CLLI ͫΆ΅ͦ ͫΆ͒Άͪ͗͊ ͔͙ͨͪͦͭͤ ͙ͤ͊ͤ͊͘͟ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟Σ ͦ͟Ύͭͦ 
ͺͦͫͺ͙͙ͦͪͪ͊͡ {ŜǊ-р ͍ ͻ͔͔͙͙͔ͨͭ͊ͨͨͭ͒ͤͭ ͍͙ͨͦͭͦͪ ͤ͊ /¢5 ͤ͊ ͚ͤ͊-͎ͦ͡Ύͣ͊ͭ͊ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ ͤ͊ 
͔͙ͤͣ͊͘Φ ˤ ͙͙ͤͼ͙͙ͪ͊΅͙Ύ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡Σ ͺͦͫͺ͙͙͔ͦͪͪ͊ͤͭͦ͡ ͤ͊ /¢5 ͎ͦ ͍͍ͦͫͦ͋ͦ͗͒͊͊ ͦͭ 
͍͙͔͚͍͙͊ͣͦ͒ͫͭ͘Ύ ͫ ͎͍͙͔͊ͤͭ͡ ́̅Σ ͔ͦͭͦ͟ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͤ͊ ͔͙ͤͣ͊͘ ͒͊ ͔ͤ͊ͨͯͫͤ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ ͙ ͒͊ 
͍͔͔͘͡ ͍ ͔ͭ͊ͨ͊ ͤ͊ ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Φ ˹Ύ͙ͦ͟ ͦͭ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙͔ͭ ͙ͣ͊ͭ ͺͯͤ͟ͼ͙͙ 
͙͍͘Άͤ ͙͙ͤͼ͙͙͔ͪ͊ͤͭͦ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύ ς ͤ Ύͦͦ͟͟͡ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙ ͤ͊ ¢CLLI ͫ͊ ͙͔͙͒ͤͭͺ͙ͼ͙͙ͪ͊ͤ 
͊ͭͦ͟ ͔͙ͦͣͨͦͤͤͭ͟ ͤ͊ ͣ͊΄͙ͤ͊ͭ͊ ͊͘ ͍ͨͦͨͪ͊͊͟ ͤ͊ ˨˹˴Φ ͍͔̂ͫͭ͊ͤͦͤͦ ͔Σ ;͔ ͎͔͙͔ͤͭΣ ͙ͦ͒ͪ͊͟΅͙ 
͔͙ͭ͘ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙Σ ͙ͣ͊ͭ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͍ ͨ͊ͼ͙͔͙ͤͭ ͫ ͔͔ͫͪͦ͒ͪͣ͊͟ ͙͎͔ͨͣͤͭͦ͊͘Σ ;͍͔ͦ΄ͦ͟ 
͊͋ͦ͘͡Ύ͍͔͊ͤ ͫ ͔͒ͺ͔͙ͭ͟ ͍ ͙͔ͫͫͭͣ͊ͭ͊ ͊͘ ͍ͨͦͨͪ͊͊͟ ͤ͊ ˨˹˴Φ 

˽ˮ˴ ͙͎ͦͫͯͪΎ͍͊ ͫ͊ͣͦ ͙ͤͫ͊͟ ό͙͙͡ ͋͊͊ͤ͊͘͡ύ ͫͦͪͦͫͭ͟ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύ ͤ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LLΦ  ́̅Σ 
͍͟͡Ό;͍͊΅͙ ͙͍͙͊ͭ͊ͭͦͪ͟ ͙ ͔͔͙ͪͨͪͫͦͪΣ ͔͊͒ͤͦ͘ ͫ ͍͙ͫ;͙͟ ͍ͫΆ͙ͪ͊ͤ͘ ͦ͟-͙͍͙͊ͭ͊ͭͦͪ͟ ͙ ͦ͟-͔͔͙ͪͨͪͫͦͪΣ 
ͫ͊ ͎͍͙ͦͭͦͦͪͤ ͊͘ ͙͔ͣͦ͒ͯͪ͊ͤͭͦ͡ ͤ͊ ͫͦͪͦͫͭͭ͊͟ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ΎΦ 

ˤΆ͔͙ͨͪ͟ ͔͍ͦ͡Όͼ͙ͦͤͤ͊ͭ͊ ͙͍͔͎͔͒ͪͤͼ͙Ύ ͤ͊ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦͭͦ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭͤ͟ ˾˹˴ ͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡ ͙ 
͔ͫͨͼ͙͙͊͊͘͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͍ͫΎ͊͟ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ ͊͘ ͙͔ͯͤ͊ͤ͟͡ ͤ͊͋ͦͪ ͦͭ ͙ͨͪͦͣͦͭͦͪΣ ͍͙͔ͦͫͤͦͤͭ ͔ͣͻ͙͙͊ͤͣ͘ 
ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύ ͫ͊ ͔͙͊ͨ͊ͤ͘͘. ͍́ͦ͊ ͍͔͊ͨ͊͊ͤ͘͘ ͔ͫ ͦͭͪ͊͘Ύ͍͊ ͔ͤ ͫ͊ͣͦ ͍ ͙ͨͦ͒ͦ͋ͤ 
͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͤ͊ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙͔ͭ ͤ͊ ͙͔ͫ͊ͣͭ ͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡Σ ͤͦ ͙ ͍ ͙ͨͪͫΆ͍͙͔ͫͭͭͦ ͤ͊ ͻ͙ͦͣͦͦ͘͡ 
ͤ͊ ¢.t ͙ ¢CLL. ͔ͫͪ͒ ͎͍͙͔͊ͤͭ͡ ́̅Σ ͙ͦͭͦ͟ ͙͎ͪ͊͗͒͊ͭ͘ ˽ˮ˴Σ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͊͘ ͙ ͍͔͙ͫ͟ ͊ͫ͟͡ 
͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡Φ ˢͪͻ͔͙͔ͭΣ ͙ͦͭͦ͟ ͙ͣ͊ͭ ͫ͊ͣͦ ͔͒ͤ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡Σ ͫΆ͒Άͪ͗͊ͭ ͊ͭͦ͟͟ ¢.tΣ ͭ͊͊͟ ͙ ¢CLL.Σ 
͔ͦͭͦ͟ ͔͎ͨͪ͒ͨͦ͊͊͡Σ ;͔ ͔ͣͻ͙͙͔͊ͤͣͭ͘ ͊͘ ͙͙ͤͼ͙͙͔ͪ͊ͤΣ ͙͍ͨͦ͊͘͘͡΅͙ ͎͍͙͊ͤ͡ ́̅Σ ͫ͊ ͔ͫ ͍͙͙ͪ͊͘͡ 
͔͙ͨͪ͒ ͙͔͒ͯ͋ͪ͊ͤͭͦ͡ ͤ͊ ˾˹˴ ͙͔͙͔ͨͦͣͪ͊ͭ͘͡Φ ́Ά͚ ͊ͭͦ͟ ͋ͦ͡΄͙͍ͤͫͭͦͭͦ ͎͔͙ͤ ͍ ͔͙͙͔ͯ͊ͪͦͭͤͭ͟ ͎͔͙ͤͦͣ 
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͔ͫ ͙͙ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊ͭ͟ ͦͭ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LLΣ ͨͦ-ͤ͊͒ͦͯ͡ ͔ͫ ͙͍ͦͨͫ͊ͭ ͍ ͔͚͙͒ͭ͊͡ ͔͙͔ͦͫͦ͋ͤͦͫͭͭ ͤ͊ 
͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Σ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ͤ͊ ͦͭ ͙ͭͦ͘ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡Σ ͊ ͔ͫ͒͡ ͍ͭͦ͊ ͔ͫ ͨͦͫͦ;͍͊ͭ ͙ ͔͙͔ͦͫͦ͋ͤͦͫͭͭ ͙ͨͪ 
˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ L ͙ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LLLΦ 

 

 
 

 

 

¶ ˢ͙͍͋ͦͪͭͤ͊ ͙͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύ ͙ ͍͍͔ͦͫͦ͋ͦ͗͒͊͊ͤ ͤ͊ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ 

˿͔͒͡ ͊ͭͦ͟ ˽ˮ˴ ͔ ͍͔ͦͭͦͪͤΣ ͨΆ͍͙ͪΎͭ ͙͔͙ͪ͋ͦͤͯͦͭ͒͟͡ ͔ͫ ͍Ά͍͔͗͒͊ ͍ ͙͍͊ͭͤͦͭͦ͟ ͣΎͫͭͦ ͤ͊ ˾˹˴ 
͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LL ͊͘ ͒͊ ͙͙ͤͼ͙͙ͪ͊ ͔ͪ͊͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡ͼ͙Ύ ό͍ ͦͭͫΆ͍͙͔ͫͭͭͦ ͤ͊ ͚͔ͨͪ͊ͣͪύΦ ͍́ͦ͊ 
͎͔͔͙ͤͪͪ͊ ͊ͪ͊͗͒͊͘΅͊ ͔ͫ ˾˹˴ ͍͔͙͎ͪ͊Σ ͦ͟Ύͭͦ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͻ͔͔ͭͪͦ-͔͒ͯͨͫ͟͡ ͫ ͙ͣ͊ͭͪ;ͤ͊ͭ͊ ˨˹˴ ͍͔͙͎ͪŀΦ 
ˢ͙͍͋ͦͪͭͤ͊ͭ͊ ͙͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύ ͔ͫ ͦͭͤ͊ͫΎ ͒ͦ ͔͔͍͔͔ͨͪ͗͒ͪͣͤͤͦͭͦ ͍͍͔ͦͫͦ͋ͦ͗͒͊͊ͤ ͤ͊ ͙ͪ͊ͭ͟͟ ˾˹˴ 
͙͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͟ ό͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͫ ͒Ά͙͗ͤ͊͡ н-мл ͤͭύ ͙ ͍͔ͨͦͭͦͪͤ ͙͔ͫͤͭ͘ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͙͔ͪ͊ͤͤͭ ͔͙ͭ͊ͨ ͤ͊ 
͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Φ ͍́ͦ͊ ͔ͫ ͫͯ͡;͍͊Σ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͙͙ͤͼ͙͙ͪ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ΎΣ ͤͦ ͔ͤ 
ͯͫͨΎ͍͊ ͒͊ ͔ͤ͊ͨͯͫͤ ͔͎͙ͪͦͤ͊ ͤ͊ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊Σ ͔ͦͭͦ͟ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͙͔ͫͤͭ͘ ͙ ͍͍͔ͦͫͦ͋ͦ͗͒͊͊ͤ ͤ͊ ͙ͪ͊ͭ͟͟Σ 
͔͙͍͙͔͙ͤͨͪͦͦ͒ͭͤ͘͡ ˾˹˴ ͍͔͙͎͙ͪΣ ͔͙ͨͪ͒ ͒͊ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͫ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͨͦ-͒Ά͡Ά͎ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͟Φ 

˸͊͊ͪ͟ ;͔ ͙͍͊͋ͦͪͭͤ͊ͭ͊ ͙͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύ ͔ͫ ͍Ά͙͔ͨͪͣ͊͘ ͊ͭͦ͟ ͔ͨͪ;͊͟Σ ͭΎ ͙ͨ͘Άͤ͡Ύ͍͊ ͍͙͊͗ͤ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ 
ͺͯͤ͟ͼ͙͙Φ ́Ύ ͔͚͍͒ͫͭ͊ ͊ͭͦ͟ ͦͤͭͪͦͤ͊͟͡ ͭͦ;͊͟Σ ͦ͟Ύͭͦ ͙͎ͦͫͯͪΎ͍͊ ͍͙ͨͪ͊ͤͦͭͦ͡ ͎ͫͦ͋͡Ύ͍͔͊ͤ ͙ 
͎͍ͦͭͦͤͦͫͭ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤ͊ͭ͊ ͣ͊΄͙ͤ͊ ͔͙ͨͪ͒ ͎͙͔͊ͤ͊͗ͪ͊ͤ ͫ ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤͭͦ͡ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͊͟Σ 
͊ ͍͔ͤ͊ͭͪͯͨ͊ͤͭͦ ͤ͊ ͙͊͋ͦͪͭͤ ͙͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͟ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͍͙͡Ύ͔ ͤ͊ ͎͔ͤͤ͊ͭ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟ΎΦ  

͙͎̅ͯͪ͊ пΦмлΦ ˮ ͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͙ͨͪ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟ 
˿͎ͦ͋͡Ύ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͔ͨͪ-͙͙ͤͼ͙͙͊ͭͦͪͤΎ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ ό˽ˮ˴ύ 
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˴͎ͦ͊ͭͦ ͔͒͊͒ͤ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͟ ͙͎͔͒ͦͫͭͤ ͎͍ͨͪ͊ͦ͊ͭ͊ ͒Ά͙͗ͤ͊͡ ͙͙͙͔ͨͪ͋ͭͤͦ͘͡͡ мл ͤͭΣ ͚ͭͦ ͍͙ͤ͊͊͘͡ ͍ 
͙͘ͻ͙ͦ͒ͤΎ ͊ͤ͊͟͡ ͤ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡Φ ˩͙ͤͣ͘Άͭ ͔ͨͪ͟Ά͍ͫ͊ ͍͙͔͚͍͙͊ͣͦ͒ͫͭ͘Ύͭ͊ ͙ͫ ͫ ͙͔ͨͪͦͣͦͭͦͪͤͭ 
͔͔͔͙ͣͤͭ͡ ͙ ͎͍͙͔͊ͤͭ͡ ́̅ ͤ͊ ˽ˮ˴Σ ͦͭ ͚ͦͭͦ͟ ͍͔;͔ ͔ͤ ͔ͫ ͔ͤͯ͗͒͊Φ ˻͍͍͔ͫͦ͋ͦ͗͒͊͊ͤͭͦ ͤ͊ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ 
ͦͭ ͔͙ͤͣ͊͘ ͍ ͔͙ͯ͊ͪͦͭͤ͊ͭ͊͟ ͔ͭ͊͟͟͡ ͙͙͍ͫ͊͘͟ ATP ͻ͙͙͒ͪͦ͊͘͡ ͙Σ ͍ ͫͯ͡;͊Ύ ͤ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LL -
ͺͦͫͺ͙͙͔ͦͪͪ͊ͤ͡ ͤ͊ /¢5Φ ¢CLL5 ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͦͫͭ͊ͤ ͍ͫΆͪ͊ͤ͘ ͟Άͣ ͦͪ͟-ͨͪͦͣͦͭͦͪΣ ͨͦ͒͒Ά͚͙ͪ͗͊͟ 
͍ͨͦͭͦͪͤͦͭͦ ͙͙ͤͼ͙͙͔ͪ͊ͤ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Φ  

4.3.4. ̂͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͊͟ 

˿͔͒͡ ͊ͭͦ͟ ͔ͤ͊ͨͯͫͤ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ ͙ ͔ͫ ͍͙ͦͫͦ͋ͦ͒ ͦͭ ͍͔ͨͦ;͔ͭͦ ͦͭ ͎͍͙͔͊ͤͭ͡ ́̅Σ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LL ͔ͫ 
͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͫ ͍͙ͤͦ ͺ͙͊ͭͦͪ͟Σ ͔ͤͦ͋ͻ͙͙ͦ͒ͣ ͊͘ ͔ͭ͊ͨ͊ ͤ͊ ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡Φ ˹Ύ͙ͦ͟ ͦͭ ͺ͙͔͊ͭͦͪͭ͟ ͤ͊ 
ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͍͔͙ͯ͡;͊ͭ ͦ͋΅͊ͭ͊ ͫͦͪͦͫͭ͟ ͤ͊ ͙͙͔ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊ͤ͟Σ ͎͙͒ͪͯ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͎ͨͦͣͦͤ͊ͭ 
ͤ͊ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͒͊ ͔͔͔ͨͪͦ͒ͦ͡ ͍͔͔͙͔ͪͣͤͤͭ ͙ͨ͊ͯ͘Σ ͊ ͔͙ͭͪͭ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͎ͨͦͣͦͤ͊ͭ ͤ͊ 
͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͔ͨͪ͘ ͻ͙ͪͦͣ͊ͭͤ͊Φ  

̂͒Ά͍͔͗͊͊ͤͭͦ͡ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͔ͤ ͔ ͎͊͒ͦ͟͡ ͍͙͔͙͔͒͗ͤ ͨͦ ͍͚͒ͦͤͦ-͍͔͙ͪ͗ͤ͊ͭ͊ ˨˹˴Σ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ 
˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LLΣ ͙ͫͨͪ͊ ͔͙͙ͨͪͦ͒;ͤͦ όͨ͊ͯ͊͘ύ ͨ ͙ͪ ͔͔͔͙ͦͨͪ͒ͤ͡ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Σ ͨͦͤΎ͎ͦ͊͟ ͊͘ 
͒Ά͎͙͡ ͔͙͙ͨͪͦ͒ ͦͭ ͍͔͔ͪͣΣ ͔͙ͨͪ͒ ͒͊ ͍Ά͍͙ͦ͋ͤͦ͘ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Φ  ˻͙͍͔͋ͤͦͤͦ͟ ͔͙ͭ͘ ͙ͨ͊ͯ͘ ͔ͫ 
͙͍͘Άͪ΄͍͊ͭ ͍ ͤ͊;͊ͦͭͦ͡ ͤ͊ ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤͭͦ͡ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͊͟Σ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LL ͔ ͍͔ͫ ͦ΅͔ 
͙͋ͦ͘͡ ͒ͦ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ όнл-сл ͤͭ ͤ͊͒ͦͯ͡ ͦͭ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤͦͭͦ ͤ͊;͊ͦ͡ύ - ͨ ͪͦͣͦͭͦͪ-͙ͨͪͦͫͣ͊ͤ͊͟͡ 
ͨ͊ͯ͊͘Φ ˽͔ͪ͘ ͙ͭ͊͘ ͨ͊ͯ͊͘Σ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͙ͫͨͪ͊ ͍͔ͫͦͭͦ ͍͙͔͙͔͒͗ͤΣ ͤͦ ͍ͦͫͭ͊͊ ͙ͫͭ͊͋ͤͦ͡ 
͍ͫΆͪ͊ͤ͊͘ ͫ ˨˹˴Φ ˽͊ͯ͊ͭ͊͘ ͔ͫ ͙͙ͤͼ͙͙ͪ͊ ͦͭ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͟Άͣ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͤ͊ ͔͎͙͍͙ͤ͊ͭͤΎ ͺ͊ͭͦͪ͟ 
ͤ͊ ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡ NELF όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ b9ƎŀǘƛǾŜ 9ƭƻƴƎŀǘƛƻƴ CŀŎǘƻǊύΣ ͍ ͫΆ͙ͭͪͯ͒ͤ;͔͍ͫͭͦ ͫ 5{LC όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ 5w. 
{ŜƴǎƛǘƛǾƛǘȅ LƴŘǳŎƛƴƎ CŀŎǘƻǊύΦ ˻͍͍͔ͫͦ͋ͦ͗͒͊͊ͤͭͦ  ͦͭ ͔͚͍͙͔͒ͫͭͭͦ ͤ͊ ͔͎͙͍͙͔ͤ͊ͭͤͭ ͺ͙͊ͭͦͪ͟ ͙ 
͔ͨͪͻͦ͒Άͭ ͟Άͣ ͙͍ͨͪͦ͒ͯͭͤͦ͟ ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡ ͙͙͍ͫ͊͘͟ ͯ;͙͔͊ͫͭͭͦ ͤ͊ ͙͙͍͙ͨͦͭͤ͘Ύ ͺ͊ͭͦͪ͟ ͊͘ 
ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Σ P-TEFb όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ tƻǎƛǘƛǾŜ ¢ǊŀƴǎŎǊƛǇǘƛƻƴ 9ƭƻƴƎŀǘƛƻƴ CŀŎǘƻǊ ōύΦ t-
¢9Cō ͔ ͼ͙͙ͤ͟͡-͍͙͙͊ͫͣ͊͘ ͙ͤ͊͊͘͟Σ ͦ͟Ύͭͦ ͺͦͫͺ͙͙ͦͪͪ͊͡ {ŜǊ-н ͍ ͻ͔͔͙͙͔ͨͭ͊ͨͨͭ͒ͤͭ ͍͙ͨͦͭͦͪ ͤ͊ /¢5 
ͤ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LLΣ ͊ͭͦ͟͟ ͙ ͤ͊ 5{LC ͙ b9[CΣ ͫ ͔ͦͭͦ͟ ͍͍ͦͫͦ͋ͦ͗͒͊͊ ͙͋ͦͪ͊ͤ͊ͭ͊͟͡ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ ͙ 
ͫΆ͔͚͍͒ͫͭ͊ ͊͘ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͟Άͣ ͔ͤΎ ͤ͊ ͔͋ͭ͡Ά;͙ͤ ͺ͙͊ͭͦͪ͟Σ ͔ͤͦ͋ͻ͙͙ͦ͒ͣ ͊͘ ͔͍ͨͦͫ͒͊͡΅͙͔ͭ ͨͪͦͼ͔͙ͫ 
ͤ͊ ͚͙͎ͫͨ͊ͫͤ͡ ͙ ͙͔͙͙͔ͨͦ͊͒ͤͪ͊ͤ͡͡ ͤ͊ ͙˾˹˴ ό͙͙ͦͨͫ͊ͤ ͍ ͎͍͊͊͡ 5ύΦ ˽ͪͦͣͦͭͦͪ-͙ͨͪͦͫͣ͊ͤ͊ͭ͊͟͡ ͨ͊ͯ͊͘ 
͔ ;͔ͫͭͦ ͙͍ͨͦ͊ͤ͘͘͡ ͔ͣͻ͙͊ͤ͘Άͣ ͊͘ ͔͎͙͔ͪͯͪ͊ͤ͡ ͤ͊ ͎͔͙ͤΣ ͎͍͙ͦͭͦ ͒͊ ͋Ά͒͊ͭ ͔͔͙͙ͫͨͪͫͪ͊ͤ͟ ͋Άͪͦ͘ ͙͙͡ 
ͨͦ ͙͙ͦͦͪ͒ͤͪ͊ͤ͟ ͤ͊;͙ͤΦ  

ˤΆ͔͙ͨͪ͟Σ ;͔ ͔͙͙͔ͤͣͤͭ͘ ͨͪͦͼ͔͙ͫ ͤ͊ ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡ ͫ͊ ͨͦ ͫΆ΅͔͍ͫͭͦ ͔͍͙͒ͤ͊͟ ͙ͨͪ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟ ͙ 
͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟Σ ͔͙ͯ͊ͪͦͭͤ͊ͭ͊͟ ˨˹˴ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ ͔ ͎ͣͤͦͦ ͨͦ-ͫͦ͗ͤ͊͡Φ ˨͙ͦͪ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͔͙͙͔ͯ͊ͪͦͭͤͭ͟ ͔͙ͭ͟͟͡ 
͔ͤ ͔ͫ ͔͒͡ΎͭΣ ͔ͭͻ͙͔ͤͭ ͎͔͙ͤ ͫ͊ ͔͙͙ͨ͊ͭͪ͊ͤ͟ ͫ ͻ͙͍͙͔ͫͭͦͤͦͭ ͔͋ͭ͡Άͼ͙ ͍ ͻ͙ͪͦͣ͊ͭͤΦ ˭͊ ͒͊ ͔ͫ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ 
͙͔͙͙ͨͦͤͯͦͭ͒ͤ͟͡͡Ύ ͙͔ͫͤͭ͘Σ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͭͪΎ͍͋͊ ͒͊ ͔͙ͦͭͣͫͭ ͻ͙͍͙͔ͫͭͦͤͦͭ ͔͋ͭ͡Άͼ͙ ͍͔͙ͫ͟ 
ͨΆͭΣ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͔ͫ ͤ͊ͭΆ͔ͤ͟ ͤ͊ ͔ͤͯͦͦͣ͊͘͟͡Φ ͍́ͦ͊ ͍ͫͭ͊͊ ͫ ͨͦͣͦ΅ͭ͊ ͤ͊ ͔ͫͨͼ͙͔͊ͤ͡ ͙͔͔͒ͣͪͤ ͔͋ͭ͡Ά͟Σ 
͔ͤ͊ͪ;͔ͤ C!/¢ όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ C!ŎƛƭƛǘŀǘŜǎ /ƘǊƻƳŀǘƛƴ ¢ǊŀƴǎŎǊƛǇǘƛƻƴ ς ͔ͯͫͤ͡Ύ͍͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͔ͨͪ͘ 
ͻ͙ͪͦͣ͊ͭͤ͊ύΦ C!/¢ ;͙͊ͫͭ;ͤͦ ͎ͪ͊ͦ͋͘͡Ύ͍͊ ͔ͤͯͦͦͣ͊ͭ͊͘͟͡ ͤ͊͒ͦͯ͡ ͦͭ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͊ͭͦ͟ 
͔ͨͪͣ͊ͻ͍͊ ͍͒͊ ͦͭ ͔͔ͦͫͣͭ ͻ͙ͫͭͦͤ͊ - ͔͙͒ͤ ˹нˢΥ˹н. ͙͔͒ͣͪΦ ͍́ͦ͊ ͔ ͒ͦͫͭ͊ͭΆ;ͤͦ ͒͊ ͪ͊͘ͻ͙͊͋͡ 
͍͙͍͔ͯ͊ͤͭͦ ͤ͊ ˨˹˴ ͍͔͙͎ͪ͊ͭ͊ ͦͦͦ͟͡ ͔ͤͯͦͦͣͤͦͭͦ͘͟͡ Ύ͒ͪͦΣ ͭ͊͊͟ ;͔ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͒͊ ͔ͣͦ͗ ͒͊ 
͙͙ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊͟ ͪ͊͘ͻ͔͙͊͋ͤ͡Ύ ˨˹˴ ͯ;͊ͫͭΆ͟Φ ˿͔͒͡ ͔͙͍͔ͨͪͣͤ͊͊ͤͭͦ ͤ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡Σ C!/¢ 
͎ͫͦ͋͡Ύ͍͊ ͔ͤͯͦͦͣ͊ͭ͊͘͟͡ ͊ͭͦ͟ ͎ͨͦͣ͊͊ ͤ͊ ͙͍ͨͫ͊͡΅͙͔ͭ ͻ͙͙ͫͭͦͤ ͒͊ ͔ͫ ͙ͨͪͫΆ͔͙͒ͤΎͭ ͟Άͣ ͔ͤΎΦ 

¶ ́ͦ;ͤͦͫͭ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ 

́ͦ;ͤͦͫͭͭ͊ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͔ ͦͭ ͫΆ΅͔͍͔ͫͭͤͦ ͤ͊͘;͔͙͔ͤ ͊͘ ͙͍ͨͪͦ͒ͯͭͤ͊ͭ͊͟ ͎͔ͤͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ΎΦ  

ˤ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LL ͔ͫ ͙ͤ͊ͣͪ͊ ͍͔͊͗ͤ ͔͒ͦͣͤΣ ͔ͤ͊ͪ;͔ͤ ¢ǊƛƎƎŜǊ [ƻƻǇ όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ ͫͨͯͫΆ͟ύΣ ͚ͦͭͦ͟ 
͎ͨͦͣ͊͊ ͤ͊ ͔͙ͤͣ͊͘ ͒͊ ͍ͪ͊ͨͦͤ͊͊͘͘ ͙ ͙͙͋ͪ͊͘ ͍͙͙ͨͪ͊ͤ͡Ύ ͔͙ͤͯͦ͒͘͟͡ ͙ͭͪͺͦͫͺ͊ͭΣ ͫΆ͍͔͍ͦͭͭͫͭ͊΅ ͤ͊ 
͔͙ͤͯͦͭ͒͊͟͡ ͦͭ ˨˹˴ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ͭ͊Φ ˽͙ͪ ͍͙͔͚͍͙͔͊ͣͦ͒ͫͭ͘ ͫ ͍͙͙ͨͪ͊ͤ͡Ύ ͔͙ͤͯͦ͒͘͟͡ ͙ͭͪͺͦͫͺ͊ͭΣ Trigger 
[ƻƻǇ ͔͙͍ͨͪͣͤ͊͊ ͍ ͦͤ͟ͺ͙͎ͯͪ͊ͼ͙ΎΣ ͦ͟Ύͭͦ ͯͫͦͪ͟Ύ͍͊ ͙͊ͭ͊͊ͭ͊͘͟͡ ͙ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͨͪͦ͒Ά͍͔͗͊͊ͤͭͦ͡ ͤ͊ 
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͙͔ͫͤͭ͊͘Φ ˢͦ͟ ͦ͋͊;͔ ͔͍͙͔ͤͨͪ͊ͤ͡ ͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡ ͔ͫ ͙͙͙ͨͪ͋͗͡Σ ¢ǊƛƎƎŜǊ [ƻƻǇ ͔ͤ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͙͙ͫͭ͊͋ͤ͡ 
͍ͪΆ͙͘͟ ͫ ͔͎ͤͦΣ ͔ͦͭͦ͟ ͊ͭͪͯ͒ͤ͘Ύ͍͊ ͍͒ͦ͋͊Ύ͔ͤͭͦ ͣͯ ͙ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͤ͊ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͒͊ ͦͭͻ͍Ά͙ͪ͡ 
͎͔ͪ΄͙ͤΎ ͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡ ͔͙ͨͪ͒ ͚ͭͦ ͒͊ ͋Ά͔͒ ͍͟͡Ό;͔ͤ ͍ ˾˹˴ ͍͔͙͎ͪ͊ͭ͊Φ ͙́ͦ͘ ͔ͣͻ͙͊ͤ͘Άͣ ͤ͊ Ϧ͙͍͊ͭͤ͊͟ 
͔͔ͫ͟͡ͼ͙ΎϦ ͙͎͔ͪ͊ ͔ͪ΄͍͊͊΅͊ ͪͦ͡Ύ ͊͘ ͍͔͊ͨ͊͊ͤͭͦ͘͘ ͤ͊ ͭͦ;ͤͦͫͭͭ͊ ͤ͊ ͎͔ͤͤ͊ͭ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ΎΦ 

˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͙ͣ͊ ͙ͨͪͫΆ΅͊Σ ͣ͊͊ͪ͟ ͙ ͫ͊͋͊͡Σ ͙͔ͪ͋ͦͤͯ͊ͤ͊͘͟͡ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟Σ ͦ͟Ύͭͦ ͚ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ 
͒͊ ͙͎͙ͦͪͪ͊͟ ͎͔ͪ΄͙͟ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ΎΣ ͍͙ͨͦ΄͍͚͙͊͊͟ ͭͦ;ͤͦͫͭͭ͊ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Φ 
˽ͦ ͙ͭͦ͘ ͤ͊;͙ͤΣ ͨͦ͒ͦ͋ͤͦ ͤ͊ ˨˹˴ ͙͔͙͔ͨͦͣͪ͊ͭ͘͡Σ ˾˹˴ ͙͔͙͔ͨͦͣͪ͊ͭ͘͡ ͙͎ͨͦͫͭ͊ͭ ͔ͨͪͼ͙ͤͦͫͭ͘Σ 
͔͍͚͙ͫ͒͊͟͡ ͍͔͒ ͍͙ͦͫͤͦͤ ͔͎͙͙ͫͭͪ͊ͭΣ ͙͋ͦͪ͘ ͤ͊ ͫͯ͋ͫͭͪ͊ͭ ͙ ͔ͦͪ͟͟ͼ͙ΎΣ ͔ͦͭͦ͟ ͍͟͡Ό;͍͊ ͍͔ͪ͊ͨͦͤ͊͊ͤ͘͘ 
͙ ͦͭͫͭͪ͊ͤΎ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͔ͤͫΆ͍͔͍ͦͭͭͫͭ͊΅ ͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡Σ ͍Ά͔͙ͨͪ͟ ;͔ ͊͘ ͙ͪ͊͊͘͟͡ ͦͭ ˨˹˴ ͙͔͙͔ͨͦͣͪ͊ͭ͘͡Σ 
͙͔ͪ͋ͦͤͯ͊ͤ͊ͭ͊͘͟͡ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟ ͤ͊ ˾˹˴ ͙͔͙͔ͨͦͣͪ͊ͭ͘͡ ͔ͫ ͙ͤ͊ͣͪ͊ ͍ ͔͙͒ͤ ͙ ͫΆ΅Σ α͔͎͙͔ͪͯͪͯͣ͡ά 
͙͍͔͊ͭͤ͟ ͼ͔ͤͭΆͪΣ ͚ͦͭͦ͟ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡ͼ͙Ύͭ͊Φ 

4.3.5.  ˽ ͔ͪͪ͊ͭ͟Ύ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ 

˽͙ͪ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟Σ ͙͔ͭͪͭ ͍͙ͦͫͤͦͤ ˾˹˴ ͙͔͙ͨͦͣͪ͊͘͡ ͙͍ͨͦ͊ͭ͘͘͡ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͔ͣͻ͙͙͊ͤͣ͘ ͊͘ 
͔ͨͪͪ͊ͭ͟Ύ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Φ  

˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LΥ ͔͙͙͔́ͪͣͤͪ͊ͤͭͦ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͪ˾˹˴ ͎͔͙ͤ ͦͭ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ L ͔ͫ 
͙͍͘Άͪ΄͍͊ ͫ ͨͦͣͦ΅ͭ͊ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͔ͤ ͺ͊ͭͦͪ͟ ͊͘ ͔͙͙͔ͭͪͣͤͪ͊ͤ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Σ TTF-м όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ 
Transcription Termination Factor for RNA Polymerase I)Φ ˮ͍͙ͨͦ͊ͤ͘͘͡Ύͭ ͔ͣͻ͙͊ͤ͘Άͣ ͙ͣ͊ ͙͍͔ͫͭͤ͊͘ 
͙͙ͨͪ͊͟͡ ͫ ǊƘƻ-͍͙͙͊ͫͣ͊ͭ͊͘ ͔͙ͭͪͣͤ͊ͼ͙Ύ ͙ͨͪ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟Φ ˩͙͙͔ͯ͊ͪͦͭͤͭ͟ ͔͙ͭ͟͟͡ ͫΆ͒Άͪ͗͊ͭ 
͙ͫͭͦͭͼ͙ ͪ˨˹˴ ͍͔͙ͨͦͭͦͪͤΎΣ ͨͦͤΎ͎ͦ͊͟ ͔͔͔͙ͪ͊ͨͪ͒ͤ͘͡ ͍ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦ ͻ͙ͪͦͣͦͦͣ͘Φ ˽͔ͪͪ͊ͭ͟Ύ͍͔͊ͤͭͦ 
ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͔ͫ ͫͯ͡;͍͊ ͍ ͙͙ͪ͋ͦͦͣͤ͘Ύ ͙͔͎͔͔ͤͭͪͤͤ ͔͎͙ͪͦͤΣ ͚ͦͭͦ͟ ͫΆ͒Άͪ͗͊ ͤΎͦͦ͟͟͡ ͣ ͔ͫͭ͊ 
͊͘ ͔ͨͪͪ͊ͭ͟Ύ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ΎΣ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͍ͪ͊ͨͦͤ͊͊ͭ͘͘ ͦͭ ¢¢C-мΣ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͚ͦͭͦ͟ ͙ͫͨͪ͊ 
͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Φ  

˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LLΥ ˽͙ͪ ͔͙ͨͪͦͭͤ-͙ͦ͒ͪ͊͟΅͙͔ͭ ͎͔͙ͤΣ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͔ͤ ͔͙͙ͭͪͣͤͪ͊΅ ͙͎ͫͤ͊͡ ͔ͤ ͔ͫ 
͙͍ͦͭͪ͊͟Φ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LL ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͨͪͦ͒Ά͙͗͡ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͔ͫ͒͡ ͪ͊͟Ύ ͤ͊ ͎͔ͤ͊ ͫ ͤΎͦͦ͟͟͡ 
͒ͦ ͻ͙͡Ύ͙͒ ͔͙ͤͯͦͭ͒͊͟͡Φ ˤΆ͔͙ͨͪ͟ ͍ͭͦ͊Σ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͟Άͭ ͔ͫ ͪ͊ͪ͘Ύ͍͊͘ ͍ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͔ͤ ͍Ά͔ͭͪ΄͔ͤ ͚ͫ͊ͭΣ 
ͦ΅͔ ͔͙ͨͪ͒ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͒͊ ͔ ͙ͨͪ͟͡Ό;͙͊͡ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Φ ˮͪ͘Ύ͊ͤ͊ͭ͊͘ рΨ-;͊ͫͭ ͦͭ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͊͟ 
͔͍ͨͪ͒ͫͭ͊͡Ύ͍͊ ͨΆ͍͙ͪ;͙ͤΎ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͟ ό͔ͨͪ-͙˾˹˴ύΣ ͚ͦͭͦ͟ ͭΆ͙ͪͨ ͔ͫ͒͡ ͍ͭͦ͊ ͨͪͦͼ͔͙͎ͫͤ ͙ ͔ͫ 
͔͍ͨͪͪΆ΅͊ ͍ ͪ͘Ύ͊͡ ͙˾˹˴Σ ͦ͟Ύͭͦ ͔ͫ ͙ͭͪ͊ͤͫͪ͊͡Φ ˻ͫͭ͊ͭΆ͟Άͭ ͦͭ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͊͟Σ ͔ͫ ͎ͪ͊ͪ͊͗͒͊͘ ͦͭ рΨ-
͔͔ͦͤͯ͊͊͘͘͟͟͡ ό·Ǌƴн ͙ͨͪ ;͍͔ͦ͟ύΣ ͒ͦ͊ͭͦ͟ ͚ͭͦ ͍͔ͫ ͦ΅͔ ͔ͫ ͙͙ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊͟ ͦͭ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LLΦ 
˴͎ͦ͊ͭͦ рΨ-͔͔ͦͤͯ͊͊ͭ͊͘͘͟͟͡ ͙͎͔ͤ͊ͫͭͤ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡Σ ͭΎ ͎ͨͦ͒ͨͦͣ͊͊ ͍͍͔ͦͫͦ͋ͦ͗͒͊͊ͤͭͦ ͤ͊ 
͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͦͭ ˨˹˴ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ͭ͊Φ  

˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LLL ͙͍ͨͦ͊͘͘͡ ͔ͣͻ͙͊ͤ͘ΆͣΣ ͚ͦͭͦ͟ ͔ ͔ͨͦ͒ͦ͋ͤ ͤ͊ ͔͙͋͊ͭͪ͊ͤ͊ͭ͊͟͡ ǊƘƻ-͔͍͙͙ͤ͊ͫͣ͊͘ 
͔͙ͭͪͣͤ͊ͼ͙ΎΣ ͤͦ ͭͯ͟ ͒Ά͙͗ͤ͊ͭ͊͡ ͤ͊ ͙͙͍͙ͯͪ͒ͤͦΎ ό¦ύ ͯ;͊ͫͭΆ͟ ͔ ͨͦ-͟Άͫ͊ ͙ ͤΎͣ͊ ͙͙͍͔ͫ͊ͤ͘͟ ͊͘ 
͍͙ͭͦͪ;ͤ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͤ͊ ˾˹˴Σ ͦ͟Ύͭͦ ͒͊ ͙͔͙ͣͫͭ͘ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LLLΦ  
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˽͙ͪ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟Σ ͨͪͦͼ͔͙͔ͫͭ ͤ͊ ͙͔ͫͤͭ͘ ͤ͊ ˾˹˴ ͙ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ ͔ͫ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ͭ ͍ ͼ͙ͭͦͨ͊ͣ͊ͭ͊͘͡Φ 
˽͔͙ͪͦͭͤ-͙ͦ͒ͪ͊͟΅͙͔ͭ ͎͔͙ͤ ͔ͫ ͙͙ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊ͭ͟ ͒ͦ ͙˾˹˴Σ ͦ͟Ύͭͦ ͔ͫ ͙͍ͨͦ͊͘͘͡ ͊ͭͦ͟ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ ͊͘ 
͙͔ͫͤͭ͘ ͤ͊ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ ͦ΅͔ ͔͙ͨͪ͒ ͒͊ ͔ ͤ͊ͨΆͤͦ͡ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊ͤ͊͘ ͙ ͔͋͘ ͒͊ ͔ͨͪͭΆͪͨΎ͍͊ ͤΎ͍͊͊͟͟ 
ͦ͋ͪ͊͋ͦͭ͊͟Φ ˥͔͙͔ͤͭΣ ͙ͦ͒ͪ͊͟΅͙ ͪ˾˹˴ ͙ ͭ˾˹˴Σ ͔ͫ ͙͙ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊ͭ͟ ͒ͦ ͨΆ͍͙ͪ;͙ͤ ͙͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͟ ό͔ͨͪ-
ͪ˾˹˴ ͙ ͔ͨͪ-ͭ˾˹˴Σ ͫ Ά͍ͦͭΦύΣ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͨͪͭΆͪͨΎ͍͊ͭ ͦ͋ͪ͊͋ͦͭ͊͟ ͊͘ ͒͊ ͔ͫ ͔͍ͨͪΆͪͤ͊ͭ ͍Ά͍ ͺͯͤ͟ͼ͙͙ͦͤ͊ͤ͡ 
͔͙ͣͦͯ͟͡͡Φ  

˽͙ͪ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟Σ ͙͔ͫͤͭ͘Άͭ ͤ͊ ˾˹˴ ͔ͫ ͫͯ͡;͍͊ ͍ Ύ͒ͪͦͭͦΣ ͊ ͙͔ͫͤͭ͘Άͭ ͤ͊ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ - ͍  ͼ͙ͭͦͨ͊ͣ͊ͭ͊͘͡Φ 
˨͍͊ͭ͊ ͨͪͦͼ͔ͫ͊ ͫ͊  ͔͔͙ͪ͊͒ͤ͘͡ ͍ ͍ͨͪͦͫͭͪ͊ͤͫͭͦͭͦ ͙ ͍͔͔ͪͣͭͦ ˩͙͙͔ͯ͊ͪͦͭͤͭ͟ ͔͙ͨͪͦͭͤ-͙ͦ͒ͪ͊͟΅͙ 
͎͔͙ͤ ͫ͊ ͔ͨͪ͟Ά͙ͫͤ͊ͭ ς ͫΆ͒Άͪ͗͊ͭ ͙ͦ͒ͪ͊͟΅͙ ͙ ͔͙ͤͦ͒ͪ͊͟΅͙ ͙ͦ͋͊ͫͭ͡Φ ͔́ ͔ͫ ͙͙ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊ͭ͟ ͍ 
ͨΆ͍͙ͪ;͔ͤ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͟ ͙͙͡ ͔ͨͪ͒΄͔͍͔͙ͫͭͤ͟ ͤ͊ ͙˾˹˴ ό͔ͨͪ-͙˾˹˴ύΣ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͨͪͭΆͪͨΎ͍͊ ͤ͊͘;͙͔ͭͤ͊͡ 
ͦ͋ͪ͊͋ͦͭ͊͟ όͨͪͦͼ͔͙͎ͫͤύ ͍ Ύ͒ͪͦͭͦ ͊͘ ͒͊ ͔ͫ ͔͍ͨͪΆ͔ͪͤ ͍ ͪ͘Ύ͊͡ ͙˾˹˴ ό͙͙͡ ͫ͊ͣͦ ͙˾˹˴ύΣ ͦ͟Ύͭͦ ͔ͫ͒͡ 
͍ͭͦ͊ ͔ͫ ͙ͭͪ͊ͤͫͨͦͪͭͪ͊ ͍ ͼ͙ͭͦͨ͊ͣ͊ͭ͊͘͡ ͊͘ ͒͊ ͙ͨͦͫͯ͗͡ ͊ͭͦ͟ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ ͊͘ ͙͔ͫͤͭ͘ ͤ͊ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ 
(͙͎̅ͯͪ͊ рΦмύΦ ˽ͦ͒ͦ͋ͤͦ ͤ͊ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟Σ ͎͔͙͔ͤͭΣ ͙ͦ͒ͪ͊͟΅͙ ͪ˾˹˴ ͙ ͭ˾˹˴Σ ͔ͫ ͙͙ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊ͭ͟ ͒ͦ ͔ͨͪ-
ͪ˾˹˴ ͙ ͔ͨͪ-ͭ˾˹˴Σ ͙ ͔ͨͪͭΆͪͨΎ͍͊ͭ ͦ͋ͪ͊͋ͦͭ͊͟ ͊͘ ͒͊ ͔ͫ ͔͍ͨͪΆͪͤ͊ͭ ͍Ά͍ ͺͯͤ͟ͼ͙͙ͦͤ͊ͤ͡ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡Φ  

 

 
 

ˤ ͔ͪͯͭ͊ͭ͘͡ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ˨˹˴ ͔ͫ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͭ͘ ˾˹˴ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡Σ ͙ͦͭͦ͟ ͊͘ ͒͊ ͫͭ͊ͤ͊ͭ 
ͺͯͤ͟ͼ͙͙ͦͤ͊ͤ͡Σ ͔ͨͪͭΆͪͨΎ͍͊ͭ ͨͦͫͭ-͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤ͊ ͦ͋ͪ͊͋ͦͭ͊͟ ͙ ͙ͣͦ͒ͺ͙ͼ͙͔ͪ͊ͤΦ ˽͙ͪ 
͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟Σ ͔͙ͭ͘ ˾˹˴ ͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙͙ ͫ͊ ͎͍͊ͤͦ͡ ͺ͙͙ͦͯͫͪ͊ͤ͟ ͍Άͪͻͯ ͙͙͙͔ͦͨͭͣͪ͊ͤ͘ ͤ͊ 
ͺͯͤ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͙ ͙ͫͭ͊͋ͤͦͫͭͭ͊͡ ͤ͊ ͪ˾˹˴ ͙ ͭ˾˹˴Φ ˽͙ͪ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟Σ ͨͦͫͭ-͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙͙͔ͦͤͤͭ 
͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙͙ ͊ͫ͘Ύ͎͊ͭ ͊ͭͦ͟͟ ͪ˾˹˴ ͙ ͭ˾˹˴Σ ͭ͊͊͟ ͙ ͙˾˹˴Φ ˻͋ͪ͊͋ͦͭ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ͔͙ͯ͊ͪͦͭͤ͊ͭ͊͟ ͙˾˹˴ 
͔ ͔ͦ͋ͭ͟ ͤ͊ ͫͦ͗ͤ͊͡ ͔͎ͪͯ͊͡ͼ͙Ύ ͙ ͙ͣ͊ ͔ͦͫͦ͋ͤͦ ͤ͊͘;͔͙͔ͤ ͊͘ ͙͎ͦͫͯͪΎ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͍͙ͨͪ͊ͤ͊ͭ͊͡ 
ͺͯͤ͟ͼ͙Ύ ͤ͊ ͔͋ͭ͡Άͼ͙͔ͭ ͍ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡Φ 

͙͎̅ͯͪ͊ 5.1. ˽ ͦͫͭ-͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤ͊ ͦ͋ͪ͊͋ͦͭ͊͟ όͨͪͦͼ͔͙͎ͫͤύ ͤ͊ ͙˾˹˴ ͙ͨͪ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟ 
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˽ -ͦͤ͊͒ͦͯ͡ ͔ ͙ͦͨͫ͊ͤ͊ ͦ͋ͪ͊͋ͦͭ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ͔͙ͯ͊ͪͦͭͤ͊ͭ͊͟ ͔ͨͪ-͙˾˹˴Σ ͊ͭͦ͟͟ ͙ ͦ͋ͪ͊͋ͦͭ͊ͭ͊͟ ͤ͊  ͔ͨͪ-
ͪ˾˹˴ ͙ ͔ͨͪ-ͭ˾˹˴Σ ͦ͟Ύͭͦ ͔ͫ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ͊ͭͦ͟͟ ͍ ͙͙͔ͨͪͦ͊ͪͦͭͤͭ͟Σ ͭ͊͊͟ ͙ ͍ ͔͙͙͔ͯ͊ͪͦͭͤͭ͟ ͔͙ͭ͟͟͡Φ 

5.1. ˻͋ͪ͊͋ͦͭ͊͟ ͤ͊ ͙˾˹˴ ͙ͨͪ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟ 

˽ͪͦͼ͔͙͎ͫͤΆͭ ͤ͊ ͙˾˹˴ ό͙͎̅ͯͪ͊ рΦмύ ͍͟͡Ό;͍͊ ͤΎͦͦ͟͟͡ ͨͪͦͼ͔ͫ͊Υ ͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙͙ ͤ͊ рΨ- ͙ оΨ-
͙ͪ͊͟΅͊ͭ͊ ͤ͊ ͔ͨͪ-͙˾˹˴Σ ͚͙͎ͫͨ͊ͫͤ͡ ό͙ͪ͘Ύ͍͔͊ͤ͘ ͤ͊ ͔͙ͤͦ͒ͪ͊͟΅͙͔ͭ ͙ͦ͋͊ͫͭ͡ ͙ ͔ͫͤ͊͗͒͊ͤ ͤ͊ 
͙ͦ͒ͪ͊͟΅͙͔ͭ ͙ͦ͋͊ͫͭ͡ύ ͙ ͔͙͔ͪ͒͊ͭͪ͊ͤ͟Φ 

5.1.1.  ˸ ͙ͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙͙ ͤ͊ ͙ͪ͊͟΅͊ͭ͊ ͤ͊ ͙˾˹˴ 

˩͙͙͔ͯ͊ͪͦͭͤͭ͟ ͙˾˹˴ ͙ͣ͊ͭ ͨͦ-͒Ά͡Ά͎ ͙͍ͨͦͯ͗ͦͭ͡ ͦͭ ͙͙͔ͨͪͦ͊ͪͦͭͤͭ͟ ͙˾˹˴ ͙ͨͦͪ͊͒ ͊͘΅͙͙ͭͤ 
͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙͙ ͍ ͔ͭͻ͙͔ͤͭ рϥ- ͙  оϥ-͙ͪ͊͟΅͊Φ 

¶ ˸͙ͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙͙ ͤ͊ рΨ-ͪ͊͟Ύ ͤ͊ ͙˾˹˴ 

˽Ά͍ͪ͊ͭ͊ ͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙Ύ ͤ͊ ͨΆ͍͙ͪ;͙ͤΎ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͟ ͔ͫ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ͒ͦ͊ͭͦ͟ ͍͔ͫ ͦ΅͔ ͔ͫ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊͘Φ 
˴Άͣ ͔͎͍͙ͤͦΎ рΨ-͚ͪ͊͟ ͔ͫ ͙͍ͨͪ͋͊Ύ 7-͔͙͎͙ͣͭͯ͊ͤͦͤ͘͡ ;͔ͪ͘ рΨ-рΨ ͙ͭͪͺͦͫͺ͊ͭͤ͊ ͍ͪΆ͊͘͟Φ ˿ͭͪͯͭͯͪ͊ͭ͊͟ 
͔ͫ ͙ͤ͊ͪ;͊ α͊ͨ͊͟;͔ά όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ ŎŀǇύ ͙ ͔ͫ ͦͤ͊͘;͍͊͊ ͫ Ƴ7G (̅ ͙͎ͯͪ͊ рΦн). 

˻͍͔͋ͪ͊ͯ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ α͊ͨ͊͟;͔ͭͦά ͙͙͍ͫ͊͘͟ ͙ͭͪ ͔͙͙ͤͣͤ͘ ͙͍͙͊ͭͤͦͫͭ͟Φ ˾˹˴ рΨ-͙ͭͪͺͦͫͺ͊ͭ͊͊͘ ͙ͪ͘Ύ͍͊͘ 
͔͙͒ͤ ͺͦͫͺ͔͊ͭͤ ͦͫͭ͊ͭΆ͟ ͦͭ ͙ͭͪͺͦͫͺ͊ͭͤ͊ͭ͊ ;͊ͫͭ ͙ͨͪ рϥ-͚͙ͪ͊ͤ͟Ύ ͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡Φ ˿͔͒͡ ͍ͭͦ͊ 
͎͙͙ͯ͊ͤͭͪ͊ͤͫ͡͡ͺ͔ͪ͊͊͘ ͙͙͊ͭ͊ͪ͊͘͟͡ ͭͪ͊ͤͫͺ͔ͪ͊ ͤ͊ ͎͙͙ͯ͊ͤͤ͊͡͡ ͎ͪͯͨ͊ όDatύ ͦͭ ͎͙ͯ͊ͤͦͤ͘ 
͙ͭͪͺͦͫͺ͊ͭ͊ όD¢tύ ͟Άͣ ͍͍͙ͤͦͦͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤ͘Ύ ͙͒ͺͦͫͺ͔͊ͭͤ рϥ-͚ͪ͊͟Σ ͍ ͔ͪͯͭ͊ͭ͘͡ ͤ͊ ͔ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ 
͔͙͙ͤͭͨ;ͤ͊ рϥ-р ͙ͭͪͺͦͫͺ͊ͭͤ͊ ͍ͪΆ͊͘͟Φ ˸͔͙ͭͭͪ͊ͤͫ͡ͺ͔ͪ͊͊͘ ͨ ͔ͪͻ͍Άͪ͡Ύ ͔͙͍ͣͭͦ͊͡ ͎ͪͯͨ͊ ό-/Iоύ ͦͭ {-
͔͙͔͙͙͊͒ͤͦͤͣͭͦͤͤ͘ ͟Άͣ ͙ͨͦ͘ͼ͙Ύ b-т ͤ͊ ͎͙ͯ͊ͤͤ͊Φ ˤ ͎͔ͣͤͦͦͭ͟͡Ά;͙͔ͤͭ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟ ͙ ͤΎ͙ͦ͟ ͍͙͙ͪͯͫ 
͔ͫ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ͒ͦͨΆ͙͔ͤͭͤͦ͡͡ ͔͙͙͔ͣͭͪ͊ͤ͡ ͤ͊ нϥ-ͻ͙͙͒ͪͦͫ͟ ͎͙͔ͪͯͨͭ ͤ͊ ͙ͪ͋ͦ͊ͭ͊͘ ͤ͊ ͨΆ͍͙͔ͪͭ ͍͒͊ 
͔͙ͤͯͦͭ͒͊͟͡ ͤ͊ рϥ-ͪ͊͟Ύ ͤ͊ ͙˾˹˴Φ ˽͙ͪ ŎŀǇ-м ͔ ͔͙͙ͣͭͪ͊ͤ͊͡ нϥ-ͻ͙͙͒ͪͦͫ͟ ͎ͪͯͨ͊ ͤ͊ ͙ͪ͋ͦ͊ͭ͊͘ ͤ͊ 
ͨΆ͍͙ͪΎ ͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡Σ ͒ͦ͊ͭͦ͟ ŎŀǇ-н ͙ͣ͊ ͔͙͙͙ͣͭͪ͊ͤ͡ нϥ-ͻ͙͙͒ͪͦͫ͟ ͎͙ͪͯͨ ͤ͊ ͙͙͔ͪ͋ͦͭ͘ ͤ͊ ͨΆ͍͙͔ͪͭ 
͍͒͊ ͔͙ͤͯͦͭ͒͊͟͡Φ 

 
˽͍͔ͦ;͔ͭͦ ͔ͭ͟͡Ά;͙ͤ ͔͔͙ͦͤͯ͊͘͘͟͟͡ ͤΎͣ͊ͭ ͫͨͦͫͦ͋ͤͦͫͭ ͒͊ ͻ͙͙͙͒ͪͦͪ͊ͭ͘͡ α͊ͨ͊͟;͔ͭͦάΣ ͭ͊͊͟ ;͔ рϥ-
ͪ͊͟Ύͭ ͔ ͊͘΅͙͔ͭͤ ͦͭ ͎͔ͪ͊ͪ͊͗͒͊ͤ͘Φ  ˻͍͔ͫͤ ͍ͭͦ͊Σ α͊ͨ͊͟;͔ͭͦά ͯ;͍͊ͫͭ͊ ͍ ͙ͨͦ͘ͼ͙͙͔ͦͤͪ͊ͤͭͦ ͤ͊  ͙˾˹˴ 
͍Άͪͻͯ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘ ͊͘ ͙͙ͤͼ͙͙͔ͪ͊ͤ ͤ͊ ͔͋ͭ͡Ά;͙ͤΎ ͙͔ͫͤͭ͘Φ 

¶ ˸͙ͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙͙ ͤ͊ оΨ-ͪ͊͟Ύ ͤ͊ ͙˾˹˴ 

˽ͦ;͙ͭ ͍͙ͫ;͙͟ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭͤ͟ ͙˾˹˴Σ ͫ ͙͘͟͡Ό;͔͙͔ͤ ͤ͊ ͻ͙͍͙͔ͫͭͦͤͦͭ ͙˾˹˴Σ ͙ͣ͊ͭ ͤ͊ ͍ͫͦΎ оΨ-͚ͪ͊͟ 
͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͦͭ ͔͙͍͙͊͒ͤͦͤͦ͘ ͦͫͭ͊ͭΆͼ͙ όˢύΣ ;͙͙ͭͦ ͚͋ͪͦ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͙͎͔͒ͦͫͭͤ нрл ͤͭΦ ͙́͊͘ 
͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Σ ͔ͤ͊ͪ;͔ͤ͊ ͙ͨͦ͡όˢύ ͦͨ͊΄͊͟Σ ͔ͤ ͔ͫ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͙ͨͪ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ˾˹˴ 

͙͎̅ͯͪ͊ рΦн ˸ ͙ͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙Ύ ͤ͊ 
рΨ-ͪ͊͟Ύ ͤ͊ ͙˾˹˴ ς ͒ ͍ͦ͋͊Ύ͔ͤ ͤ͊ 
7-͔͙͎͙ͣͭͯ͊ͤͦͤ͘͡ όα͊ͨ͊͟;͔άύ 
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͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LLΣ ͊ ͔ͫ ͙͍ͨͪ͋͊Ύ ͟Άͣ оΨ-ͪ͊͟Ύ ͤ͊ ͙˾˹˴ ͦͭ ͙͔͙͙ͨͦͣͪͪ͊͘͡΅ ͔͙ͤͣ͘Σ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͤ ͔ͫ ͔ͤͯ͗͒͊ 
ͦͭ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ ς ˽ ͙ͦ͡όˢύ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡Φ 

˽͙ͪ ͚͙͋ͦ͊ͤ͘ͼ͙ ͙͔͙͙͔ͨͦ͊͒ͤͪ͊ͤͭͦ͡͡ ͔ͫ ͍ͤ͊ͨͪ͊͡Ύ͍͊ ͦͭ ͙͎͙ͫͤ͊ͤ͡ ͯ;͊ͫͭΆͼ͙Σ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͙͍ͦͭͪ͊ͭ͟ ͍ 
оΨ-ͪ͊͟Ύ ͤ͊ ͍ͫΎ͊͟ ͔͒ͤ͊  ͙˾˹˴ ό͙͎̅ͯͪ͊ рΦоύΥ 
- ͙͔͙͙ͨͦ͊͒ͤͪ͊͡͡΅ ͙͎ͫͤ͊͡ !!¦!!!Τ 
- ͣΎͫͭͦ ͤ͊ ͪ͊ͪ͘Ύ͍͔͊ͤ͘κ͙͔͙͙͔ͨͦ͊͒ͤͪ͊ͤ͡͡ ͙͙͡ ͙ͨͦ͡όˢύ ͣΎͫͭͦΣ ͔ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͙ͤ͊ͣͪ͊ ͦͭ мл ͒ͦ ол ͤͭ 
ͤ͊͒ͦͯ͡ ͦͭ ͙͔͙͙ͨͦ͊͒ͤͪ͊͡͡΅͙Ύ ͙͎ͫͤ͊͡Τ 

- GU-͎͋ͦ͊ͭ ͔͎͙ͪͦͤΣ ͟ ͚ͦͭͦ ͔ͫ ͙ͤ͊ͣͪ͊ ͒ͦ ол ͤͭ ͤ͊͒ͦͯ͡ ͦͭ ͙ͨͦ͡όˢύ ͣΎͫͭͦͭͦΤ 
- ͨͦͣͦ΅͔ͤ ͔͔͔ͣͤͭ͡ ͎͔ͤ͊ͦͪ  ό¦D¦! ͙͙͡ ¦!¦!ύΣ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͙ͤ͊ͣͪ͊ ͤ͊ ͙ͪ͊͘͡;ͤͦ ͪ͊ͫͭͦ͘Ύ͙͔ͤ 
͎͔ͤ͊ͦͪ ͦͭ  ͙͔͙͙ͨͦ͊͒ͤͪ͊͡͡΅͙Ύ ͙͎ͫͤ͊͡Φ 

 
 

 

˻͍͔͋ͪ͊ͯ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͙ͨͦ͡όˢύ ͦͨ͊΄͊ͭ͊͟ ͍͟͡Ό;͍͊ ͍͔͒ ͍͙ͦͫͤͦͤ ͫͭΆ͙ͨ͟ ς ͪ ͊ͪ͘Ύ͍͔͊ͤ͘ ͙ ͙͍ͨͪ͋͊Ύ͔ͤ ͤ͊ 
͔͙͍͙͊͒ͤͦͤͦ͘ ͦͫͭ͊ͭΆͼ͙ ͙ ͔ͫ ͦͫΆ΅͔͍ͫͭΎ͍͊ ͦͭ ͙͔͙͙ͣͯͭͫͯ͋͒ͤ͡;͔ͤ ͔͋ͭ͡Ά;͔ͤ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡: 

- ˾͊ͪ͘Ύ͍͔͊ͤͭͦ͘ ͔ͫ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ͦͭ /t{C όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ /ƭŜŀǾŀƎŜ ŀƴŘ tƻƭȅŀŘŜƴȅƭŀǘƛƻƴ Specificity Factor) - 
͍ͪ͊ͨͦͤ͊͊͘͘ !!¦!!! ͍ ͨΆ͍͙ͪ;͙ͤΎͭ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͟Σ ͙ͣ͊ ͔͔ͤ͒ͦͤͯ͊ͤ͊͘͟͡ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟Σ ͦ͟Ύͭͦ 
ͪ͊ͪ͘Ύ͍͊͘ ͔ͨͪ-͙˾˹˴ ͍ ͙ͨͦ͡όˢύ ͣΎͫͭͦͭͦΤ 

- /ǎǘC όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ /ƭŜŀǾŀƎŜ ǎǘƛƳǳƭŀǘƻǊȅ CŀŎǘƻǊύ - ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͔ͫ ͫ D¦-͎͙͋ͦ͊ͭΎ ͔͎͙ͪͦͤ ͙ ͎ͨͦ͒ͨͦͣ͊͊ 
ͪ͊ͪ͘Ύ͍͔͊ͤͭͦ͘Τ  

- /CL ͙ /CLL όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ /ƭŜŀǾŀƎŜ CŀŎǘƻǊ LΣ LLύ - ͪ ͍͊ͨͦͤ͊͊͘͘ ͨͦͣͦ΅͙ͤΎ ͔͔͔ͣͤͭ͡ ͎͔ͤ͊ͦͪ ͙ ͎ͨͦ͒ͨͦͣ͊͊ 
͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ /t{CΣ ͙͒ͦͪ ͊ͦ͟ !!¦!!! ͙͍ͨͫ͊͡Τ 

- ˿͔͒͡ ͪ͊ͪ͘Ύ͍͔͊ͤͭͦ͘Σ ͊ͨͦ͘;͍͊ ͙͔͙͙͔ͨͦ͊͒ͤͪ͊ͤ͡͡Σ ͙͙͊ͭ͊ͪ͊ͤͦ͘͟͡ ͦͭ ˽͙ͦ͡όˢύ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡Φ ́Ύ 
͙͎ͪ͊͗͒͊͘ ͙ͨͦ͡όˢύ ͦͨ͊΄͊ͭ͊͟ ;͔ͪ͘ ͍͒ͦ͋͊Ύ͔ͤ ͤ͊ ͔͙͊͒ͤͦͤ͘ ͣͦͤͦͺͦͫͺ͙͊ͭͤ ό!atύ ͔͙͙͒ͤͼ͙ ͦͭ 
͔͙͊͒ͤͦͤ͘ ͙ͭͪͺͦͫͺ͊ͭ ό!¢tύ ͟Άͣ оΨ-ͪ͊͟Ύ ͤ͊ ͔ͨͪ-͙˾˹˴Σ ͦͭͼ͔͍͚͙ͨ͊͟ ͙ͨͪͦͺͦͫͺ͊ͭΦ 

˽͔ͪ-͙˾˹˴ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͔ͫ ͪ͊ͪ͘Ύ͍͊͘ ͔͙ͨͪ͒ ͔ͨͪͪ͊ͭ͟Ύ͍͔͊ͤͭͦ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Φ /ǎǘC ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ 
͊ͭͦ͟͟ ͫ ͍ͤ͊ͪ͊ͫͭ͊΅͙Ύ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͟Σ ͭ͊͊͟ ͙ ͫ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LLΦ ͚́ͦ ͙͎͙͙ͫͤ͊ͪ͊͘͡ ͤ͊ ˾˹˴ 
͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LL ͒͊ ͔ͫ ͔͙ͦͭ͒͡ ͦͭ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͊͟Φ 

˸͎ͤͦͦ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙͙ͦͤͤ ͔͙͙͒ͤͼ͙ ͙ͣ͊ͭ ͍͔͒ ͙͙͡ ͍͔ͨͦ;͔ ͙ͨͦ͡όˢύ ͔ͣͫͭ͊Σ ͙ͦͭͦ͟ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͔ͫ 
͙͍ͨͦ͊ͭ͘͘͡ ͔͙͍͊ͭͪͤ͊ͭͤͦ͡Σ ͤ͊ͨͪΦ ͍ ͍͙͙͊ͫͣͦͫͭ͘ ͦͭ ͺ͙͙͎͙ͦͦ͘͡;͙͔ͤͭ ͍͙ͯͫͦ͡ΎΦ ˢ͔͙͍ͭͪͤ͊ͭͤͦͭͦ͡ 
͙͔͙͙͔ͨͦ͊͒ͤͪ͊ͤ͡͡ ͔ͫ ͦ;͔͍ͪͭ͊͊ ͊ͭͦ͟ ͍͊͗ͤͦ ͔͍ͫͪ͒ͫͭͦ ͊͘ ͔͎͙͔ͪͯͪ͊ͤ͡ ͤ͊ оϥ-͔͙͔͙͔ͤͭͪ͊ͤͫͪͯͣͭ͡ 
͔͎͙͙ͪͦͤ ͤ͊ ͙˾˹˴Σ ͔ͦͭͦ͟ ͦͭ ͍ͫͦΎ ͫͭͪ͊ͤ͊ ͔͎ͨͪ͒͊͊͡ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͔͍ͫͪ͒ͫͭ͊ ͊͘ ͔͎͙͔ͪͯͪ͊ͤ͡ ͤ͊ ͎͔ͤͤ͊ͭ͊ 
͔͔͙ͫͨͪͫ͟ΎΣ ͍͟͡Ό;͙͔ͭͤͦ͡ ͙ͣͪͦ͟˾˹˴-͔͍ͦͨͦͫͪ͒ͫͭ͊ͤ ͦͤͭͪͦ͟͡ ͤ͊ ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙Ύͭ͊Σ ˾˹˴ ͙ͦ͊͊͘͟͡͡ͼ͙Ύ 
͙ ͒ͪΦ 

˽͙ͦ͡όˢύ ͦͨ͊΄͊ͭ͊͟ ͔͚͍͒ͫͭ͊ ͊ͭͦ͟ ͣΎͫͭͦ ͊͘ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ ͙ͨͦ͡όˢύ-͍ͫΆ͍ͪ͊͘΅ ͔͙ͨͪͦͭͤΣ ͚ͦͭͦ͟ 
ͤ͊ͫΆͪ;͍͊͊ ͙ͤͦͫ͊͘ ͤ͊ ͙˾˹˴ ͦͭ Ύ͒ͪͦͭͦ ͙ ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙Ύͭ͊Σ ͙ ͙ͤͻ͙͙͋ͪ͊ ͎͔ͪ͊ͪ͊͗͒͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͙˾˹˴ ͊ͭͦ͟ 

͙͎̅ͯͪ͊ рΦоΦ ˸ ͙ͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙Ύ ͤ͊ оΨ-ͪ͊͟Ύ ͤ͊ ͙˾˹˴ ς ͒ ͍ͦ͋͊Ύ͔ͤ ͤ͊ ͙͔͙͍ͨͦ͊͒ͤͤͦ͊͡ ͦͨ͊΄͊͟ 
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ͨͦ ͙ͭͦ͘ ͤ͊;͙ͤ ͍͔͙ͯ͡;͍͊͊ ͔͚͙ͤͤΎ ͙͍͗ͦͭΦ ˹͙͊͡;͙͔ͭͦ ͤ͊ ͙ͨͦ͡όˢύ ͦͨ͊΄͊͟ ͙͙ͫͭͦͪ;͔͙ͫ͟ ͔ͫ ͔ 
͙͍ͨͦ͊ͦ͘͘͡͡ ͊͘ ͙͙͔ͦͪ͊ͤ͘͡ ͤ͊ ͙˾˹˴ ͦͭ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭͤ͟ ͔͙ͭ͟͟͡ ;͔ͪ͘ ͊ͺ͙͙͔ͤͭͭͤ͊ ͻ͎ͪͦͣ͊ͭͦͪ͊ͺ͙ΎΦ 

ˤ ͔͙͙͔ͯ͊ͪͦͭͤͭ͟ ͙ͫͦͣ͊ͭ;͙ͤ ͔͙ͭ͟͟͡Σ ͙ͨͦ͡όˢύ ͦͨ͊΄͙͔ͭ͟ ͤ͊ ͍͔ͨͦ;͔ͭͦ ͙˾˹˴ ͍ ͼ͙ͭͦͨ͊ͣ͊ͭ͊͘͡ 
͔͔ͨͦͫͭͨͤͤͦ ͍ͫͭ͊͊ͭ ͨͦ-͟Ά͙ͫΣ ͊ ͙˾˹˴ ͫ ͨͦ-͟Άͫ͊ ͙ͨͦ͡όˢύ ͦͨ͊΄͊͟ ͔ͫ ͙ͭͪ͊ͤͫͪ͊ͭ͡ ͨͦ-ͫ͊͋ͦ͡ ͙ ͔ͫ 
͎ͪ͊ͪ͊͗͒͊ͭ͘ ͨͦ-ͪ͊ͤͦΦ ˤΆ͔͙ͨͪ͟ ͍ͭͦ͊Σ ͎͔ͪ͊ͪ͊͗͒͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͙˾˹˴ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔͔ͦͭͤͣ ͎ͣͤͦͦ ;͍͔͊ͫͦΦ 
˽ͪͦͼ͔ͫΆͭ ͤ͊ ͔͔͙͙͔͒͊͒ͤͪ͊ͤ͡ ͙ ͎͔ͪ͊ͪ͊͗͒͊ͤ͘ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͋Ά͔͒ ͔ͯͫͦͪͤ͟ ͦͭ ͙ͣͪͦ͟˾˹˴Σ ͙ͦͭͦ͟ ͫ͊ 
͔͔͙ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤ͟͡ ͤ͊ оϥ-͔͙ͤͦ͒ͪ͊͟΅͙Ύ ͔͎͙ͪͦͤ ͤ͊ ͙˾˹˴Φ ˤ ͔͔͙ͤͪ͘͡ ͦͦͼ͙͙ͭΣ ͙˾˹˴ ͫ ͟Ά͙ͫ ͙ͨͦ͡όˢύ 
ͦͨ͊΄͙͟ ͔ͤ ͔ͫ ͎ͪ͊ͪ͊͗͒͊ͭ͘Τ ͍͔ͣͫͭͦ ͍ͭͦ͊Σ ͔ͭ ͔ͫ ͫΆͻͪ͊ͤΎ͍͊ͭ ͙ ͫ͊ ͭͪ͊ͤͫ͡ͼ͙ͦͤͤͦ ͔͙͍͙ͤ͊ͭͤ͟Φ ͔͙́͘ 
͙˾˹˴ ͫ ͟Ά͙ͫ ͦͨ͊΄͙͟ ͔ͫ ͙͍͙͊ͭͪ͊ͭ͟ ;͔ͪ͘ ͼ͙͔ͭͦͨ͊ͣͤͦ͘͡ ͙͔͙͙͔ͨͦ͊͒ͤͪ͊ͤ͡͡ ͔ͫ͒͡ ͔ͦͨͦ͗͒͊ͤͭͦ͡ ͨͦ 
͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͙͍͊ͭ͊͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͦͦͼ͙͙͔ͭͭΦ 

5.1.2. ˿͚͙͎ͨ͊ͫͤ͡ ό͔ͫͤ͊͗͒͊ͤ ͤ͊ ͔͙ͦͤ͘͟ύ 

ˣͦ͡΄͙͍ͤͫͭͦͭͦ ͔͙ͨͪͦͭͤ-͙ͦ͒ͪ͊͟΅͙ ͎͔͙ͤ ͙ͨͪ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟ ͫ͊ ͔ͨͪ͟Ά͙ͫͤ͊ͭ - ͫΆ͍͔͙ͫͭ͊ͤ ͫ͊ ͦͭ 
͙ͦ͒ͪ͊͟΅͙ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Σ ͔ͤ͊ͪ;͔͙ͤ ͔͙ͦͤ͘͟ (ex-ƻƴ ͦͤ͊͘;͍͊͊Σ ;͔ ͔ͭ ͫ͊ ͔͔͙͙ͫͨͪͫͪ͊ͤ͟ύ ͙ 
͔͙͙ͣ͗͒ͤͤ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Σ ͔ͤ͊ͪ;͔͙ͤ ͙͙ͤͭͪͦͤ ό͙͎̅ͯͪ͊ рΦмύΦ ˮ͘͟͡Ό;͔͙͔ͤ ͍ͨͪ͊Ύͭ ͎͔͙͔ͤͭΣ 
͙ͦ͒ͪ͊͟΅͙ ͻ͙͙ͫͭͦͤ ͙ ͙͔ͤͭͪͺ͔͙ͪͦͤ ͙ͨͪ ͎ͪΆ͋ͤ͊;͙͔ͤͭ ͙͍͙͗ͦͭͤΣ ͙ͦͭͦ͟ ͤΎͣ͊ͭ ͙͙ͤͭͪͦͤΦ ˤΆ͔͙ͨͪ͟ 
;͔ ͔ͤ ͔ͫ ͔͍͔ͨͪ͗͒͊ͭΣ ͙͙͔ͤͭͪͦͤͭ ͙͎͔͗͒͊͘͡ ͙ͣ͊ͭ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͺͯͤ͟ͼ͙͙Σ ͍͟͡Ό;͙͔ͭͤͦ͡ ͎͔ͤͤ͊ 
͔͎ͪͯ͊͡ͼ͙Ύ ͙ ͭͪ͊ͤͫͨͦͪͭ ͤ͊ ͙˾˹˴Φ  

͙͙͙͔́ͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊ͤͭ͟ ˾˹˴ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Σ ͫΆ͍͔͍ͦͭͭͫͭ͊΅͙ ͤ͊ ͙͙ͤͭͪͦͤΣ ͔ͤ ͙ͦ͒ͪ͊ͭ͟ ͔͎͙͙ͪͦͤ ͤ͊ 
ͺͯͤ͟ͼ͙͙ͦͤ͊ͤ͡Ύ ͙͔͙ͨͦͨͨͭ͒͡ ͙ ͔ͫ ͦͭͫͭͪ͊ͤΎ͍͊ͭ ͦͭ ͔ͨͪ-͙˾˹˴ ͊͘ ͔ͫ ͨͦͯ͡;͙ ͙˾˹˴Φ ˽ͪͦͼ͔ͫΆͭ ͤ͊ 
͔ͨͪͣ͊ͻ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͙͙͔ͤͭͪͦͤͭ  ͦͭ ͔ͨͪ-͙˾˹˴ ͙ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ ͔͙͔ͦͤͭ͘͟Σ ͔ͫ ͙ͤ͊ͪ;͊ ˾˹˴ ͚͙͎ͫͨ͊ͫͤ͡Φ 
ˮ͙͔ͤͭͪͦͤͭ ͔ͫ ͦͭͫͭͪ͊ͤΎ͍͊ͭ ͦͭ ͔ͨͪ-͙˾˹˴Σ ͒ͦ͊ͭͦ͟ ͭΎ ͍͔ͫ ͦ΅͔ ͔ ͍ Ύ͒ͪͦͭͦΦ ˽ͦͯ͡;͔ͤ͊ͭ͊ ͙˾˹˴ ͔ͫ 
͙ͭͪ͊ͤͫͨͦͪͭͪ͊ ͍ ͼ͙ͭͦͨ͊ͣ͊ͭ͊͘͡ ͙ ͙ͫͯ͗͡ ͊ͭͦ͟ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ ͊͘ ͔͙͍͙ͨͪͦͭͤͦΎ ͙͔ͫͤͭ͘Φ 

 ˻ ͭ ͫΆ΅͔͍͔ͫͭͤͦ ͤ͊͘;͔͙͔ͤ ͔ ͍͙ͫ;͙͟ ͙͙ͤͭͪͦͤ ͒͊ ͋Ά͒͊ͭ ͤ͊ͨΆͤͦ͡ ͙ ͔ͨͪͼ͙ͤͦ͘ ͔͙ͦͭͫͭͪ͊ͤͤ ͦͭ ͔ͨͪ-
͙˾˹˴ ͔͙ͨͪ͒ ͔͙͍͙ͨͪͦͭͤͦΎ ͙͔ͫͤͭ͘Σ ͭ͊͊͟ ;͔ ͔͙͔ͦͤͭ͘͟ ͒͊ ͋Ά͒͊ͭ ͍ͫΆ͙ͪ͊ͤ͘ ͔͊͒ͤͦ͘ ͍͙ͨͪ͊ͤͦ͡Σ ͊͘ ͒͊ 
͙ͦ͒ͪ͊ͭ͟ ͺͯͤ͟ͼ͙͔ͦͤ͊ͤ͡ ͙͔͙ͨͦͨͨͭ͒͡Φ ˢͦ͟ ͨͪͦͼ͔ͫΆͭ ͔ͫ ͦ͋Άͪ͊͟ ͙͒ͦͪ ͫ ͔͙͒ͤ ͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡Σ ͪ͊ͣ͊ͭ͊͟ 
ͤ͊ ;͔͔͔ͭͤ ͤ͊ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͊͡͡Σ ͫΆ͔͒͊͒ͤ͊͘ ͙ͨͪ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͔͙͔ͦͤͭ͘͟ ΅͔ ͋Ά͔͒ ͙͔͔ͣͫͭͤ͊͘ 
͙ ͨͦͯ͡;͔͙ͤΎͭ ͙͔͙ͨͦͨͨͭ͒͡ ΅͔ ͋Ά͔͒ ͔ͤͺͯͤ͟ͼ͙͔ͦͤ͊ͤ͡Φ  

¶ ˽͔ͪ-͙˾˹˴ ͫΆ͒Άͪ͗͊ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙͙Σ ͙͎ͦͫͯͪΎ͍͊΅͙ ͔ͨͪͼ͙͔ͤ͘ ͚͙͎ͫͨ͊ͫͤ͡ 

˴͔ͭ͡Ά;͙ͤΎͭ ͊ͨ͊ͪ͊ͭ ͊͘ ͚͙͎ͫͨ͊ͫͤ͡ ͔͍͙͔ͤ͒ͯͫͣͫͤͦ͡ ͙͔͙͒ͤͭͺ͙ͼ͙ͪ͊ ͔ͦͤ͘͟κ͙ͤͭͪͦͤͤ͊ͭ͊ ͎͙ͪ͊ͤͼ͊Σ 
ͦ͟Ύͭͦ ͔͔ͦͨͪ͒͡Ύ рΨ-ͪ͊͟Ύ ͤ͊ ͙ͤͭͪͦͤ͊ ͙ ͙ͤͭͪͦͤκ͔ͦͤͤ͊ͭ͊͘͟ ͎͙ͪ͊ͤͼ͊Σ ͦ͟Ύͭͦ ͔͔ͦͨͪ͒͡Ύ оΨ-ͪ͊͟Ύ ͤ͊ 
͙ͤͭͪͦͤ͊. ˮ͙͔ͤͭͪͦͤͭ ͔ͫ ͔͒ͺ͙͙ͤͪ͊ͭ ͍ ͔ͨͪ-͙˾˹˴ ͦͭ о ͟Ά͙ͫ ͔͙ͦͤͫͤͫͯͫͤ͟ ͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙͙Φ ˽͙ͪ 
͚͙͋ͦ͊ͤ͘ͼ͙Σ ͚ͤ͊-͔͙ͪ͊ͨͪͦͫͭͪ͊ͤͤ͘ ͫ͊ ͙͙͔ͤͭͪͦͤͭ ͦͭ ͙ͭͨ͊ D¦-!DΣ ͫΆ͒Άͪ͗͊΅͙ ͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙͙͔ͭ 
(͙͎̅ͯͪ͊ рΦп): 

- рΨ-ͣΎͫͭͦͭͦ ͤ͊ ͚͙͎ͫͨ͊ͫͤ͡ ς AG/GUw!D¦ ό͔ͦͤ͘͟κ͙ͤͭͪͦͤͤ͊ ͎͙ͪ͊ͤͼ͊Σ ͔ͤ͊ͦͤͤ͊ͭ͊͟͡ ;͔͙ͪͭ;͊͟ κ 
͍ͨͦ͊͊͘͟ ͣΎͫͭͦͭͦ ͤ͊ ͪΎ͔͊ͤ͘Σ w ͦͤ͊͘;͍͊͊ ͙ͨͯͪͤύΤ 

- оΨ-ͣΎͫͭͦͭͦ ͤ͊ ͚͙͎ͫͨ͊ͫͤ͡ ς NYAGκD ό͙ͤͭͪͦͤκ͔ͦͤͤ͊͘͟ ͎͙ͪ͊ͤͼ͊Σ ¸ ͦͤ͊͘;͍͊͊ ͙͙͙ͨͪͣ͒ͤΣ b 
͔ͣͦ͗ ͒͊ ͋Ά͔͒ ͍͔͙ͫ͟ ͔͙͒ͤ ͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡ύΤ  

- ͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙Ύ ͤ͊ ͪ͊ͦͤ͘͟͡Ύ͍͔͊ͤ ¸b/¦wAY ͫ  ͭͦ;͊ͭ͊͟ ͤ͊ ͪ͊ͦͤ͘͟͡Ύ͍͔͊ͤΣ ͦ͟Ύͭͦ ͍͙͎͙ͤ͊ ͔ ͔͙͊͒ͤͤ όˢύΤ 
ͭΎ ͔ͫ ͎ͪ͊ͨͦ͊͊͘͡ ͦͭ мм ͒ͦ пл ͤͭ ͎͔ͤ͊ͦͪ ͦͭ оΨ-ͣΎͫͭͦͭͦ ͤ͊ ͚͙͎ͫͨ͊ͫͤ͡Τ 

- ͙͙͙͙͙͍ͨͦͨͪͣ͒ͤͦ͡ ͯ;͊ͫͭΆ͟ όͦͭ мл ͒ͦ мр ͙͙͙͙ͨͪͣ͒ͤ͊Σ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ¦ύΣ ͔͔͍͔ͤͨͦͫͪ͒ͫͭͤͦ 
͎͔ͤ͊ͦͪ ͦͭ оΨ-ͣΎͫͭͦͭͦ ͤ͊ ͚͙͎ͫͨ͊ͫͤ͡Φ 
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¶ ˿͚͙͎ͨ͊ͫͤ͡Άͭ ͍͟͡Ό;͍͊ ͍͔͒ ͙͙͙ͦͦͪ͒ͤͪ͊ͤ͟ ͔ͪ͊͟ͼ͙͙ ͤ͊ ͔͔͙ͭͪ͊ͤͫͫͭͪͺ͙͊͟ͼ͙Ύ  

˽Ά͍ͪ͊ ͔ͪ͊͟ͼ͙Ύ ͤ͊ ͔͔͙ͭͪ͊ͤͫͫͭͪͺ͙͊͟ͼ͙Ύ - нΨ-˻˹ ͎ͪͯͨ͊ͭ͊ ͤ͊ ͔͙͊͒ͤͤ͊ όˢύ ͍ ͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ 
ͪ͊ͦͤ͘͟͡Ύ͍͔͊ͤ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ͔ͤͯͦ͟͡ͺ͙ͤ͊͡ ͊ͭ͊͊͟ ͍Άͪͻͯ ͨΆ͍͙ͪΎ ͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡ ͤ͊ ͙ͤͭͪͦͤ͊ ͍ рΨ-ͣΎͫͭͦͭͦ 
ͤ͊ ͚͙͎ͫͨ͊ͫͤ͡Σ ͚ͦͭͦ͟ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͔  ͎͙ͯ͊ͤͤ όDύ ό͙͎̅ͯͪ͊ рΦрύΦ ͍́ͦ͊ ͍͙ͦ͒ ͒ͦΥ 
- ͪ͊͘͟Ά͍͔ͫ͊ͤ ͤ͊ ͍ͪΆ͊ͭ͊͘͟ ͔ͣ͗͒ͯ ͔ͦͤ͘͟ м ͙ ͙ͤͭͪͦͤ͊ - оΨ-˻˹ ͪ͊͟Ύͭ ͤ͊ ͔ͦͤ͘͟ м ͔ ͍͔ͫͦ͋ͦ͒ͤΣ 
- ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ D ͤ͊ рΨ-ͪ͊͟Ύ ͤ͊ ͙ͤͭͪͦͤ͊ ͫ ˢ ͍ ͔͍͔ͫͤ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͪ͊ͦͤ͘͟͡Ύ͍͔͊ͤ - ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͔ͫ 
ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͨͦ͒ͦ͋ͤ͊ ͤ͊ ͊ͫͦ͡ ό͙ͤͭͪͦͤΆͭ ͍ͦͫͭ͊͊ ͍ͫΆͪ͊ͤ͘ ͫ ͔ͦͤ͘͟ нύΦ  

ˤͭͦͪ͊ ͔ͪ͊͟ͼ͙Ύ ͤ͊ ͔͔͙ͭͪ͊ͤͫͫͭͪͺ͙͊͟ͼ͙Ύ - оΨ-hI ͎ͪͯͨ͊ͭ͊ ͤ͊ ͔ͦͤ͘͟ м ͙͙ͤͼ͙͙ͪ͊ ͔ͤͯͦ͟͡ͺ͙ͤ͊͡ ͊ͭ͊͊͟ 
͍Άͪͻͯ ͨΆ͍͙ͪΎ ͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡ ͤ͊ ͔ͦͤ͘͟ н ͍ оΨ-ͣΎͫͭͦͭͦ ͤ͊ ͚͙͎ͫͨ͊ͫͤ͡Φ ͍́ͦ͊ ͍͙ͦ͒ ͒ͦΥ 
- ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ ͔ͦͤ͘͟ м ͙ ͔ͦͤ͘͟ нΣ 
- ͍͍͔ͦͫͦ͋ͦ͗͒͊͊ͤ ͤ͊ ͊ͫͦ͡-͙ͨͦ͒ͦ͋ͤΎ ͙ͤͭͪͦͤΣ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͫ͒͡ ͍ͭͦ͊ ͔ͫ ͎ͪ͊ͪ͊͗͒͊͘Φ 

 

 
 

¶ ˿͚͙͎ͨ͊ͫͤ͡Άͭ ͤ͊ ͔ͨͪ-͙˾˹˴ ͔ͫ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ͦͭ ͚ͫͨ͊ͫͦͦͣ͊ͭ͊͘͡ 

˿͚͙͎ͨ͊ͫͤ͡Άͭ ͔ͫ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ͍ ͔ͫͦ͗ͤ͡ ͔ͭ͟͡Ά;͔ͤ ͊ͨ͊ͪ͊ͭΣ ͔ͤ͊ͪ;͔ͤ ͚ͫͨ͊ͫͦͦͣ͊͘͡Φ ˽ -͎ͦͦ͡Ύͣ͊ͭ͊ ;͊ͫͭ 
ͦͭ ͙͙ͤͭͪͦͤ ͤ͊ Ύ͔͙͔͒ͪͤͭ ͔ͨͪ-͙˾˹˴ ͔ͫ ͦͭͫͭͪ͊ͤΎ͍͊ͭ ͦͭ ͭ͊͊͟ ͔ͤ͊ͪ;͔ͤ͊ͭ͊ ͍ͦͫͤͦͤ͊Σ ͙͙͡ ¦н-
͍͙͙͊ͫͣ͊͘Σ ͚ͫͨ͊ͫͦͦͣ͊͘͡Φ ¦мн-͍͙͙͙͔͊ͫͣͭ͘ ͙͙ͤͭͪͦͤΣ ͙ͦͭͦ͟ ͔͍ͨͪ͒ͫͭ͊͡Ύ͍͊ͭ ͨͦ-ͣ͊ͦ͟͡ ͦͭ лΣн҈ ͦͭ 
͍͙ͫ;͙͟ ͙͙ͤͭͪͦͤ ͤ͊ Ύ͔͙͔͒ͪͤͭ ͔ͨͪ-͙˾˹˴Σ ͙ ͔͎͒ͦͫ͊ ͫ͊ ͙͔͙͒ͤͭͺ͙ͼ͙͙ͪ͊ͤ ͫ͊ͣͦ ͍ ͎͙ͦͪ͊ͤ;͔ͤ ͚͋ͪͦ 
͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟Σ ͔ͫ ͙ͪ͘Ύ͍͊ͭ͘ ͦͭ ¦мн-͍͙͙͊ͫͣ͊͘ ͚ͫͨ͊ͫͦͦͣ͊͘͡Φ 

U2-͍͙͙͊ͫͣ͊ͭ͊͘ ͚ͫͨ͊ͫͦͦͣ͊͘͡Σ ͦͭ ͭͯ͟ ͤ͊ͭ͊ͭΆ͟ ͫ͊ͣͦ ͚ͫͨ͊ͫͦͦͣ͊͘͡Σ ͔ͫ ͫΆ͙ͫͭͦ ͦͭ р ͙ͣ͊͟͡ Ύ͔͙͒ͪͤ 
͙͔͙͍͙ͪ͋ͦͤͯͦͨͪͦͭͤͦ͟͡ ͔͙ͦͣͨͫ͟͟͡ ͙͙͡ ͙ͣ͊͟͡ Ύ͔͙͒ͪͤ ˾˹˽ όͣΎ˾˹˽Σ ǎƳŀƭƭ ƴǳŎƭŜŀǊ  wbtΣ ǎƴwbtύ ͙ 
͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΦ ˤ͔͙ͫ͟ ͣΎ˾˹˽ ͔ ͙͎͔ͪ͊͒ͤ͘ ͦͭ ͣ͊͊͟͡ Ύ͔͒ͪͤ͊ ˾˹˴ όͣΎ˾˹˴Σ small nuclear  RNA, 
ǎƴwb!ύ ͙ ͤΎͦͦ͟͟͡ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΦ  ̅ͯͤ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͔͔ͨͭͭ ͣΎ˾˹˽ ό¦м ͣ Ύ˾˹˽, U2 ͣ Ύ˾˹˽, U4 ͣΎ˾˹˽, U5 

͙͎̅ͯͪ͊ рΦпΦ ˮ ͤͭͪͦͤ - ͫ ͙ͭͪͯͭͯͪͤ͟ ͔͔͔͙ͣͤͭ͡ 

͙͎̅ͯͪ͊ 5.5. ˿ ͚͙͎ͨ͊ͫͤ͡Άͭ 
͍͟͡Ό;͍͊ ͍͔͒ ͔ͪ͊͟ͼ͙͙ ͤ͊ 
͔͔͙ͭͪ͊ͤͫͫͭͪͺ͙͊͟ͼ͙Ύ 
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ͣΎ˾˹˽ ͙ ¦с ͣΎ˾˹˽ύ ͍ ͚ͫͨ͊ͫͦͦͣ͊ͭ͊͘͡ ͔ ͒͊ ͎ͨͦͣͦͤ͊ͭ ͊͘ ͍͔ͪ͊ͨͦͤ͊͊ͤͭͦ͘͘ ͤ͊ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙͔ͤͭ 
͔͙͙ͤͯͦͭ͒ͤ͟͡ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͍ ͙ͪ͊͟΅͊ͭ͊ ͤ͊ ͔ͦͤ͊͘͟ ͙ ͙ͤͭͪͦͤ͊ ͙ ͊͘ ͙ͨͦ͘ͼ͙͙͔ͦͤͪ͊ͤͭͦ ͤ͊ 
͔͎͙ͪ͊ͪ͊΅͙͔ͭ ͎͙ͪͯͨΣ ͭ͊͊͟ ;͔ ͒͊ ͔ͫ ͙͍͘Άͪ΄͙ ͔ͨͪͼ͙ͤͦ͘ ͙ͪ͘Ύ͍͔͊ͤ͘ ͤ͊ ͙ͤͭͪͦͤ͊ ͙ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ 
ͫΆ͔͙͔ͫ͒ͤͭ ͔͙ͦͤ͘͟Φ ˸Ύ˾˹˽ ͍ͪ͊ͨͦͤ͊͊ͭ͘͘ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙͔ͤͭ ͚͙͎͍͙ͫͨ͊ͫͤͦ͡ ͔͍͔͙͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͡͡ 
;͔ͪ͘ ͔͔ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤͦ͟͡ ͍͋͊ͦͦ͘ ͍ͫ͒ͦΎ͍͔͊ͤ ͔ͣ͗͒ͯ ͔ͭͻ͙͔ͤͭ ˾˹˴ ͔͙ͦͣͨͦͤͤͭ͟ ͙ 
͔͍͔͙͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͡͡ ͍ ͔ͨͪ-͙˾˹˴Φ ˤ͙ͫ;͙͟ ͔͙ͭ͘ ͨͪͦͼ͔͙ͫ ͫ͊ ͍ͫΆ͙ͪ͊ͤ͘ ͫ ͫΆ΅͔͍͔͙ͫͭͤ 
͔͎͙ͪͦͪ͊ͤ͊͘ͼ͙͙ ͍ ͚͔ͫͨ͊ͫͦͦͣ͊ͭ͊͘͡Σ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͔ͯͫͤ͡Ύ͍͊ͭ ͦͭ ͔͚͍͙͔͒ͫͭͭͦ ͤ͊ ATP-͍͙͙͙͊ͫͣ͘ ˾˹˴ 
ͻ͔͙͙͊͘͟͡Φ 

˿͎ͦ͋͡Ύ͍͔͊ͤͭͦ ͤ͊ ͚ͫͨ͊ͫͦͦͣ͊ͭ͊͘͡ ͍͟͡Ό;͍͊ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦ͡͡ ͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤ͘ ͤ͊ ͤΎͦͦ͟͟͡ ͔ͦͣͨͫ͊͟͟͡ 
(͙͎̅ͯͪ͊ рΦс): 

 

 

 

 

- ˴͔ͦͣͨͫ͟͡ ˩ - ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͔ͫ ;͔ͪ͘ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ ¦м ͣΎ˾˹˽ ͟Άͣ рΨ-ͣΎͫͭͦͭͦ ͤ͊ ͚͙͎ͫͨ͊ͫͤ͡. 
˽͔͊ͪ͊ͤͦ͡͡Σ ͎͙͒ͪͯ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ ͊ͭͦ͟ ͚͙͎ͫͨ͊ͫͤ͡ ͺ͊ͭͦͪ͟ м ό{Cмύ ͙ ¦н ͨͦͣͦ΅͔ͤ ͺ͊ͭͦͪ͟ ό¦н!Cύ ͔ͫ 
͍ͫΆ͍ͪ͊ͭ͘ ͫΆ͍͔ͦͭͭͤͦ ͫ ͭͦ;͊ͭ͊͟ ͤ͊ ͪ͊ͦͤ͘͟͡Ύ͍͔͊ͤ ͙ ͙͙͙͙͙͍͙ͨͦͨͪͣ͒ͤͦ͡Ύ ͯ;͊ͫͭΆ͟Σ ͫ ͔ͦͭͦ͟ ͫ 
͙͎ͨͦͫͭ͊ ͔͔ͦͨͪ͒͡Ύ͔ͤͭͦ ͤ͊ ͎͙ͪ͊ͤͼ͙͔ͭ ͤ͊ ͙ͤͭͪͦͤ͊Φ 

͙͎̅ͯͪ͊ рΦсΦ ˿ ͎ͦ͋͡Ύ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͚ͫͨ͊ͫͦͦͣ͊ͭ͊͘͡Φ 
˽͔͍͔ͪ͒ͫͭ͊ͤ ͔ ͙͔͔ͨͪͣͪͤ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͟Σ ͚ͦͭͦ͟ ͍͟͡Ό;͍͊ ͍͒͊ ͔ͦͤ͊͘͟ ͙ ͔͙͒ͤ ͙ͤͭͪͦͤ 
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- ˴͔ͦͣͨͫ͟͡ ! - ͔ͫ͒͡ ͤ͊;͙͔͊ͤͭ͡ ͍͙͔͚͍͙͊ͣͦ͒ͫͭ͘ΎΣ ¦н ͣΎ˾˹˽ ͙͔͍ͣͫͭ͊͘ {Cм ͙ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͫ 
͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͊͡͡ ͤ͊ ͭͦ;͊ͭ͊͟ ͤ͊ ͪ͊ͦͤ͘͟͡Ύ͍͔͊ͤ ͙ ͍ͨͦͫͭ͊Ύ ͍͙͔ͦͫͤͦͭ ͊͘ ͨͦ-ͤ͊ͭ͊ͭΆ΄ͤͦ 
͎ͫͦ͋͡Ύ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͚͙͔ͫͨ͊ͫͦͦͣͤͭ͘͡ ͔͙ͦͣͨͦͤͤͭ͟Φ 

- ˴͔ͦͣͨͫ͟͡ . - ͟Άͣ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ ˢ ͔ͫ ͙ͨͪͫΆ͔͙͒ͤΎ͍͊ ͚͙ͭͪͦͤΎ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ ͦͭ ͣΎ˾˹˽ - ¦пκ¦сϝ¦р ͊͘ 
͒͊ ͔ͫ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͔͙͙ͨͪ͒͊ͭ͊ͭ͟͡;͔ͤ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡Τ ¦пκ¦с ͣΎ˾˹˽ ͔ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ ͫ ͍͔͒ ͣΎ˾˹˴Σ ͙ͦͭͦ͟ 
ͫ͊ ͔͔ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤͦ͟͡ ͍ͫΆ͙ͪ͊ͤ͘ ͔͒ͤ͊ ͫ ͎͒ͪͯ͊Φ  
ˤ ͚͔ͫͨ͊ͫͦͦͣ͊ͭ͊͘͡ ͔ͫ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ͔͎͙͙͔ͪͦͪ͊ͤͪ͊ͤ͘Σ ͔ͦͭͦ͟ ͔ͨͪͦͣͤΎ ˾˹˴-˾˹˴ ͙ ͔͙ͨͪͦͭͤ-˾˹˴ 
͍͙͔͚͍͙͊ͣͦ͒ͫͭ͘Ύ ͙ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͍͍͔ͦͫͦ͋ͦ͗͒͊͊ͤ ͤ͊ ¦м ͣΎ˾˹˽ ͊͘ ͒͊ ͍͙ͨͦͦ͘͡ ͤ͊ ¦с ͣΎ˾˹˴ ͒͊ ͔ͫ 
͍ͫΆ͔ͪ͗ ͫ рΨ-ͣΎͫͭͦͭͦ ͤ͊ ͚͙͎ͫͨ͊ͫͤ͡Φ ¦р ͣΎ˾˹˴ ͍ͦͤͭ͊ͭͯ͊͟͟ ͫ ͙ͪ͊͟΅͊ͭ͊ ͤ͊ ͍͒͊ͭ͊ ͔ͦͤ͊͘͟ ͊͘ ͒͊ 
͙͎͙ͦͫͯͪ ͔ͨͪͼ͙ͤͦͭͦ͘ ͙ͣ ͔ͫͤ͊͗͒͊ͤΦ 

- ˴͔ͦͣͨͫ͟͡ / -  ͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͙͙͊ͭ͊ͭ͟͡;ͤͦ-͙͍͊ͭͤ͊͟ ͚͔ͫͨ͊ͫͦͦͣ͊͘͡ ͔ͫ ͙͙ͤͼ͙͙ͪ͊ ͦͭ 
͔ͦͭ͒͡Ύ͔ͤͭͦ ͤ͊ ¦п ͦͭ ¦с ͣΎ˾˹˽ ς ¦с ͣΎ˾˹˴ ͍͔;͔ Ŝ ͍ͫͦ͋ͦ͒ͤ͊ ͒͊ ͍͔͔͘͡ ͍ ͦͤͭ͊ͭ͟͟ ͫ ¦нΦ 
͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤ͊͘ ͦͭ ͍͙͔͚͍͙͔͊ͣͦ͒ͫͭͭͦ͘ ͤ͊ ¦н-¦сΦ Y͔ͦͣͨͫ͟͡ / ͔ ͎͍͔ͦͭͦͦͪͤ ͊͘ ͙ͨ͘Ά͔͙͔ͤͤͭͦ͡ ͤ͊ 
͍͔͔͒ͭ ͔͔͙ͭͪ͊ͤͫͫͭͪͺ͙ͼ͙ͪ͊΅͙ ͪ ͔͊͟ͼ͙͙Φ ˤ ͔ͪͯͭ͊ͭ͘͡ ͔ͫ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͪ͘Ύ͊ͭ͊͡ ͙˾˹˴Σ ͦ͟Ύͭͦ ͔ ͎͍ͦͭͦ͊ 
͒͊ ͋Ά͔͒ ͔͙ͫͨͦͪͭͪ͊ͤ͊͟ ͍ ͼ͙ͭͦͨ͊ͣ͊ͭ͊͘͡ ͊͘ ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙ΎΣ ͊ ͊ͫͦ͡-͙ͨͦ͒ͦ͋ͤΎͭ ͙ͤͭͪͦͤ ͔ͫ 
͎ͪ͊ͪ͊͗͒͊͘Φ 

¶ ˢ͔͙͍͙ͭͪͤ͊ͭͤ͡Ύͭ ͚͙͎ͫͨ͊ͫͤ͡ ͙͍͔ͨͪͦ͗͒͊͘ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦ ͙˾˹˴ ͦͭ ͔͒ͤ͊ ͔ͨͪ-͙˾˹˴  

˽͍͔ͦ;͔ͭͦ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭͤ͟ ͎͔͙ͤ ͔ͫ ͫΆͫͭͦΎͭ ͦͭ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦ ͙͙ͤͭͪͦͤ ͙ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦ ͔͙ͦͤ͘͟Φ 
˴͙͙͍͙ͦͤͫͭͭͯͭͤΎͭ ͚͙͎ͫͨ͊ͫͤ͡ ͔ ͨͪͦͼ͔ͫ ͤ͊ ͦͭͫͭͪ͊ͤΎ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͙͙ͤͭͪͦͤ ͙ ͔ͫͤ͊͗͒͊ͤ ͤ͊ ͔͙ͦͤ͘͟ ͍ ͔ͪ͒͊Σ 
͍ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͨͦΎ͍Ύ͍͊ͭ ͍ ͎͔ͤ͊Φ ˢ͔͙͍͙ͭͪͤ͊ͭͤ͡Ύͭ ͚͙͎ͫͨ͊ͫͤ͡ ͔ ͔͙͔ͦͭͦͤͤ͟͡ ͦͭ ͙ͭ͊͘ ͔ͨͪ͒ͨͦ;͙ͭ͊ͤ͊ 
͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ - ͔ ͙ͦͤ͘͟ ͦͭ ͔͙͒ͤ ͙ ͫΆ΅͙ ͎͔ͤ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊ͭ͘ ͍ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͙ͦͣ͋ͤ͊͟ͼ͙͙Σ ͔ͦͭͦ͟ ͍͙ͦ͒ 
͒ͦ ͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤ͘ ͤ͊ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦ ͔͙ͪ͘͡ ͙˾˹˴ ͫ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ό͙͎̅ͯͪ͊ рΦтύΦ ˴͎ͦ͊ͭͦ 
͔͙ͭ͘ ͙˾˹˴ ͔ͫ ͙ͭͪ͊ͤͫͪ͊ͭ͡Σ ͔ͫ ͙͍͔ͨͪͦ͗͒͊ͭ͘ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦ ͔͙͍͙ͨͪͦͭͤͦ ͙ͦ͘ͺ͙ͦͪͣ ς ͍͙ͫ;͙͟ 
͙ͨͪͦ͘ͻͦ͗͒͊΅͙ ͦͭ ͔͙͒ͤ ͙ ͫΆ΅͙ ͎͔ͤΦ  

˹͚͊-;͔ͫͭͦ ͔ͫͪ΅͙͔͊ͤͭ ͍͙͍͔͒ͦ ͔͙͍͔͊ͭͪͤ͊ͭ͡  ͤͫ ͚͙͎ͨ͊ͫͤ͡ ͫ͊Υ 
- ˽͔ͪͦͨͯͫ͊ͤ͟ ͤ͊ ͔͙ͦͤ͘͟ - ͦ ͭͫͭͪ͊ͤΎ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͔͔͔͙ͦͨͪ͒ͤ͡ ͔͙ͦͤ͘͟ ͙ ͔ͭͻ͙͔ͤͭ ͫΆ͔͙ͫ͒ͤ ͙͙ͤͭͪͦͤ ͦͭ 
͔ͨͪ-͙˾˹˴Τ 

- ˢ͔͙͍͔ͭͪͤ͊ͭͤ͡ рϥ- ͙ κ͙͙͡ оϥ- ͫ ͚͙͎ͨ͊ͫͤ͡ -  ͙ ͍͘Άͪ΄͍ ͊;͔ͪ͘ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ ͔͙ͦͤ͘͟ ͍ ͔͙͍͙͊ͭͪͤ͊ͭͤ͡ 
5'- ͙ κ͙͙͡ оϥ- ͣ ͔ͫͭ͊ ͤ͊ ͚͙͎ͫͨ͊ͫͤ͡Τ 

- ˭͊͒Ά͔ͪ͗͊ͤ ͤ͊ ͙ͤͭͪͦͤ - ͤ ͔͙ͦ͒ͪ͊͟΅͙ ;͙͊ͫͭ ͦͭ ͎͔ͤ͊ ͔ͫ ͊͒͘Άͪ͗͊ͭ ͍ ͪ͘Ύ͊ͭ͊͡ ͙˾˹˴Φ 

 
 ͙͎̅ͯͪ͊ рΦтΦ  s ͔͙͍͔ͭͪͤ͊ͭͤ͡ ͚͙͎ͫͨ͊ͫͤ͡ 
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ˤΆ͔͙ͨͪ͟ ;͔ ͍͔͙ͫ͟ ͙ͭͨ ͔͙͍͔͊ͭͪͤ͊ͭͤ͡ ͚͙͎ͫͨ͊ͫͤ͡Σ ͙ͦͨͫ͊ͤ ͨͦ-͎͔ͦͪΣ ͔ ͙ͪ͊͘͡;͔ͤ ͔͙͒ͤ ͦͭ ͎͒ͪͯΣ ͔͙ͭ͘ 
ͫΆ͙͙͋ͭΎ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͔ͫ ͨͦΎ͍Ύͭ ͔͍͔͔͒ͤͦͪͣͤͤͦΣ ͔ͫ͒͡ ͊ͭͦ͟ ͔ͫ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͭ͘ ͔ͨͪ-͙˾˹˴Φ 

ˢ͔͙͍͙ͭͪͤ͊ͭͤ͡Ύͭ ͚͙͎ͫͨ͊ͫͤ͡ ͔ͣͦ͗ ͫΆ΅ͦ ͒͊ ͍͙͒ͦ͋͊ ͙͙͡ ͔ͨͪͣ͊ͻ͔ͤ ͔͎͙͙ͪͦͤ ͦͭ ͔ͨͪ-͙˾˹˴Σ ͙ͦͭͦ͟ 
͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͔ͨͪͦͣͤΎͭ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔͔͔͙ͣͤͭ͡Σ ͊ͫ͘Ύ͎͊΅͙ ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙Ύͭ͊Σ ͙ͫͭ͊͋ͤͦͫͭͭ͊͡ ͤ͊ ͙˾˹˴ ͙͙͡ 
͔ͫͯ͋ͭ͟͡Ά;ͤ͊ͭ͊ ͙ͦ͊͊͘͟͡͡ͼ͙Ύ ͤ͊ ͨͦͯ͡;͔͙ͤΎ ͔͙ͨͪͦͭͤΦ ˢ͔͙͍͙ͭͪͤ͊ͭͤ͡Ύͭ ͚͙͎ͫͨ͊ͫͤ͡ ͔ͣͦ͗ ͒͊ 
͍͔͔͒ͦ͒ ͒ͦ ͍ͣΆ͍͔͊ͤ͟ ͙͙͡ ͙͊͘͡;͍͔͊͊ͤ ͤ͊ ͙͙͔͙͙͊ͣͤͦͫͤ͟͡ ͍ ͔͙͍ͨͪͦͭͤͦ͊ͭ͊ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Σ 
͙͔͍͔ͣͫͭ͊ͤ͘ ͤ͊ ͙͔ͪ͊ͣͭ͟ ͤ͊ ;͔͔͔ͭͤ ͙͙͡ ͙͒ͦͪ ͍Ά͍͔͔͗͒͊ͤ ͤ͊ ͍͙ͤͦ ͫͭͦͨ ͙ͦ͒ͦͤ͟Φ 

˽Ά͍͙ͪΎͭ ͙͔ͨͪͣͪ ͊͘ ͔͙͍͔͊ͭͪͤ͊ͭͤ͡ ͚͙͎ͫͨ͊ͫͤ͡ ͔ ͙ͦͨͫ͊ͤ ͔ͨͪ͘ мфум ͎Φ ͊͘ ͎͔ͤ͊ /Dwt όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ 
Calcitonin Gene-Related Peptide)Φ  ˽͙ͪ ;͍͔ͦ͟Σ ͚ͭͦ ͍͟͡Ό;͍͊ ΄͔ͫͭ ͔ͦͤ͊͘͟ ͙ ͨͪͦ͒ͯͼ͙ͪ͊ ͍͒͊ 
͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͔͙ͨͪͦͭͤ͊ ;͔ͪ͘ ͔͙͍͊ͭͪͤ͊ͭͤ͊͡ ͦ͋ͪ͊͋ͦͭ͊͟ ͤ͊ ͔ͨͪ-͙˾˹˴ ό͙͎̅ͯͪ͊ рΦуύΥ  
- ˴͊͡ͼ͙͙ͭͦͤͤ - ͔͙͔ͨͨͭ͒ͤ ͻͦͪͣͦͤΣ ͫΆ͍͔ͫͭ͊ͤ ͦͭ он ͙͙͔͙͙͊ͣͤͦͫͤ͟͡Σ ͙͍͔͔ͨͪͦ͒ͤ͘ ͦͭ 
ͨ͊ͪ͊ͺ͙͙͔ͦͯ͊ͪͤͭ͟͡͡ / ͔͙ͭ͟͟͡ ό͙͍͔͙ͫͭͤ͘ ͦ΅͔ ͊ͭͦ͟ / ͔͙ͭ͟͟͡ύ ͤ͊ ΅͙͍͙ͭͦ͒ͤ͊ͭ͊ ͔͗͊͘͡Φ 
˴͊͡ͼ͙͙ͭͦͤͤΆͭ ͺͯͤ͟ͼ͙͙ͦͤͪ͊ ͊͘ ͙͍͔ͨͦͤ͗͊͊ͤ ͤ͊ ͙͍ͤ͊ͭ͊ ͤ͊ ͊͟͡ͼ͙͚ ͙ ͺͦͫͺ͊ͭ ͍ ͪ͟Ά͍ͭ͊Σ ͊ͭͦ͟ 
ͤ͊ͫΆͪ;͍͊͊ ͍͟͡Ό;͍͔͊ͤͭͦ ͙ͣ ͍ ͦͫͭͤ͊ͭ͊͟ ͭΆ͊ͤ͟Φ 

- CGRP - ͔͙ͨͨͭ͒ ͫ от ͙͙͔͙͙͊ͣͤͦͫͤ͟͡Σ ͚ͦͭͦ͟ ͔͚͍͒ͫͭ͊ ͊ͭͦ͟ ͣͦ΅͔ͤ ͍͙͊ͦ͒͊ͭ͊ͭͦͪ͘͡ ͙ ͔ͫ 
͙͍͔ͨͪͦ͗͒͊͘ ͦͭ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͙͍͔ͭͨͦ ͔͍͙ͤͪͦͤͤ ͔͙ͭ͟͟͡Φ 

˥͔͔͙͔ͤͪͪ͊ͤͭͦ ͤ͊ ͔͙ͭ͘ ͍͒͊ ͔͙ͨͪͦͭͤ͊ ͍͟͡Ό;͍͊ ͔͙͍͊ͭͪͤ͊ͭͤͦ͡ ͙͍͔ͨͦ͊ͤ͘͘͡ ͤ͊ ͔͙ͦͤ͘͟ ͙ ͍͔͒ 
͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͔ͣͫͭ͊ ͊͘ ͙͔͙͙͔ͨͦ͊͒ͤͪ͊ͤ͡͡Φ ˴͊͡ͼ͙͙ͭͦͤͤΆͭ ͔ͫ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊͘ ;͔ͪ͘ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ ͨΆ͍͙͔ͪͭ 
;͔͙͙ͭͪ ͔ͦͤ͊͘͟ ͙ ͙͔͙͙͔ͨͦ͊͒ͤͪ͊ͤ͡͡ ͙ͨͪ ͔ͦͤ͘͟ пΦ ˤ ͔ͦͤͭͫͭ͊͟͟ ͤ͊ /DwtΣ ͚ͭͦ ͔ͫ ͙͍͔ͨͪͦ͗͒͊͘ ;͔ͪ͘ 
͙͘͟͡Ό;͍͔͊ͤ ͤ͊ ͔ͦͤ͘͟ пΣ ͍ͫΆ͍͚͙ͪ͊͘͟ ͔ͦͤ͘͟ о ͫ ͔ͦͤ͘͟ р ͙ ͙͍͚͙ͨͦ͊͘͘͟͡ ͙͎ͫͤ͊͊͡ ͊͘ 
͙͔͙͙͔ͨͦ͊͒ͤͪ͊ͤ͡͡Σ ͔ͪ͊ͨͦͦ͗ͤ͘͡ ͍ ͔ͦͤ͘͟ сΦ 

 

 
 

 

˨͔ͤͫ ͔ͫ ͔ͤ͊͘Σ ;͔ ͍͔ͨͦ;͔ ͦͭ фр҈ ͦͭ ;͍͔ͦ΄͙͔ͭ͟ ͎͔͙ͤ ͔ͨͪͭΆͪͨΎ͍͊ͭ ͚͙͎ͫͨ͊ͫͤ͡ ͨͦ ͤ͊;͙ͤΣ 
͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͔ͤ ͊͘ ͍͙͙͔ͪ͊ͭͭͦ͘Σ ͭΆ͊ͤͤͦ͟-͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͔ͤ ͙͙͡ ͍͙͙͊ͫͣ͘ ͦͭ ͙͎ͫͤ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͭͪ͊ͤͫ͒ͯ͟ͼ͙ΎΦ 
˴͙ͦͣ͋ͤ͊ͼ͙Ύͭ͊ ͦͭ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͨͦͫͭ-͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙͙ͦͤͤ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔ͣͻ͙͙͊ͤͣ͘ ͔ ͔͎͙ͫͭͪ͊ͭΎ ͊͘ 
͙͎ͦͫͯͪΎ͍͔͊ͤ ͤ͊  ͙ͨ͊ͫͭ͡;ͤͦͫͭ ͤ͊ ͎͔͙͔ͤͦͣͭ ͤ͊ ͍͙ͫ΄͙͔ͭ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟ ς ͔ ͙͒ͤ ͎͔ͤ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͨͪͦ͒ͯͼ͙ͪ͊ 
ͤΎͦͦ͟͟͡ ͎͔͙ͤͤ ͨͪͦ͒ͯͭ͊͟Σ ͍͔͙ͫ͟ ͫΆͫ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;ͤ͊ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟Φ 

͙͎̅ͯͪ͊ р.8. ˽ ͦͫͭ-͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤ͊ ͦ͋ͪ͊͋ͦͭ͊͟ ͤ͊ ͎͔ͤ͊ ŎŀƭŎƛǘƻƴƛƴκ/DwtΦ 
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5.1.3. ˾͔͙͔͒͊ͭͪ͊ͤ͟ ͤ͊ ͙˾˹˴ 

ˤ͙͊ͪ͊ͼ͙͙ ͍ ͙˾˹˴ ͎ͣͦ͊ͭ ͫΆ΅ͦ ͒͊ ͋Ά͒͊ͭ ͙͎͙ͨͦͫͭͤ͊ͭ ;͔ͪ͘ ͨͦͫͭ-ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙͙ͦͤͤ ͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙͙Σ 
͍͟͡Ό;͍͊΅͙ ͔͙ͨͪͦͣͤ ͍ ͔͙ͤͯͦͭ͒ͤ͊ͭ͊͟͡ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͤ͊ ͙˾˹˴Σ ͙ͦͭͦ͟ ͙͙͙ͣͭͪ͊ͭ ͔ͺ͔ͭ͊͟ ͤ͊ 
ͣͯͭ͊ͼ͙͙͔ͭ - ͔͙͔ͪ͒͊ͭͪ͊ͤ͟ ͤ͊ ͙˾˹˴Φ ˽͙ͪ ͨͦ-͍͙ͫ΄͙͔ͭ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟ ͍ͦͫͤͦͤ͊ͭ͊ ͺͦͪͣ͊ ͤ͊ 
͔͙͔ͪ͒͊ͭͪ͊ͤ͟ ͤ͊ ˾˹˴ ͔ ͔͍͊ͣͫͭ͊͘΅ͦͭͦ ͔͙͔ͪ͒͊ͭͪ͊ͤ͟ ͤ͊ ͙˾˹˴Σ ͙ͨͪ ͔ͦͭͦ͟ ͋͊͊ͭ͊͘ ͔ͫ ͙ͣͦ͒ͺ͙ͼ͙ͪ͊ 
͔͋͘ ͨͪͦͣΎͤ͊ ͤ͊ ͒Ά͙͗ͤ͊ͭ͊͡ ͤ͊ ͔ͨͪ-͙˾˹˴Φ  

˽͙ͪ ͎ͪΆ͋ͤ͊;͙͔ͤͭ ͙͍͙͗ͦͭͤ ͚ͤ͊-;͔ͫͭͦ ͔ͫͪ΅͙͊ͤΎͭ ͙ͭͨ ͔͍͊ͣͫͭ͊͘΅ͦ ͔͙͔ͪ͒͊ͭͪ͊ͤ͟ ͤ͊ ͙˾˹˴ ͔ 
͔͙͙͔͒͊ͣͤͪ͊ͤ ͤ͊ ˢ͔͙͒ͤͦͤ͘ ͙ ˮ͙ͤͦͤ͘  ό!-to-I). ́ ͦ ͔ͫ ͙͙͊ͭ͊ͪ͊͘͟͡ ͦͭ ͔͙͊͒ͤͦͤ͘ ͔͙͙͒͊ͣͤ͊͘ - ADAR, 
͔͚͍͒ͫͭ͊΅͙ ͍Άͪͻͯ ˾˹˴ όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ - !ŘŜƴƻǎƛƴŜ 5ŜŀƳƛƴŀǎŜǎ !ŎǘƛƴƎ ƻƴ wb!ΣύΦ ˮͣ͊ ͙ͭͪ ͍͙͒͊ !5!w 
͔͙͙ͤͣ͘Σ ͙͙ͦͭͪͭ͟ ͍ ͎ͪΆ͋ͤ͊;͙͔ͤͭ ͙͍͙͗ͦͭͤΥ 

-  ADAR1 ͙͙͊ͭ͊ͪ͊͘͟͡ ͔͙͙͔͒͊ͣͤͪ͊ͤͭͦ ͤ͊ ˢ͔͙͒ͤͦͤ͘ ͒ͦ ˮ͙ͤͦͤ͘Σ ͍ͦͫͤͦͤͦ ͍ ͍͍͔͙͙͒ͯͪ͗ͤ ˾˹˴ 
͙ͫͭͪͯͭͯͪ͟Σ ͍͙ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤ͘ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͦ͋ͪ͊͋ͦͭ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ͙˾˹˴ ͤ͊ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͼ͔͔͍͙͡ ͔ͣͫͭ͊Φ 
͍́ͦ͊ ˾˹˴ ͔͙͔ͪ͒͊ͭͪ͊ͤ͟ ͔ ͦͭ ͫΆ΅͔͍͔ͫͭͤͦ ͤ͊͘;͔͙͔ͤ ͊͘ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͙ͤ ͨͪͦͼ͔͙ͫΣ 
͍͟͡Ό;͙͔ͭͤͦ͡ ͍͙͙͔ͪ͊ͭͭͦ͘ ͤ͊ ͻ͔͔͙ͣ͊ͭͦͨͦͭ;͙ͤ ͍͍͙ͫͭͦͦ͡ ͔͙ͭ͟͟͡Φ ˸ͯͭ͊ͼ͙͙ ͍ ͎͔ͤ͊ ADAR1 ͨ ͙ͪ 
͙ͣ΄͙͟ ͫ͊ ͙ͨͦ͊͊͘͟͡Σ ;͔ ͙ͨͪ;͙ͤΎ͍͊ͭ ͪ͊ͤͤ͊ ͔͙ͣ͋ͪͦͤ͊ͤ͊͡ ͫͣΆͪͭΣ ͨͦ͒;͔͍͚͙ͪͭ͊͊͟ ͔͎͍ͤͦ͊ͭ͊ 
ͫΆ΅͔͍͔ͫͭͤ͊ ͪͦ͡Ύ ͍ ͍͙͙͔ͪ͊ͭͭͦ͘Φ 

- ADAR2 ͯ;͍͊ͫͭ͊ ͍ ͔͙͔ͪ͒͊ͭͪ͊ͤͭͦ͟ ͤ͊ ͙˾˹˴ ͊͘ ͔͍͙ͤͪͦͤ͊ͤ͡Ύ ͎͔ͯͭ͊ͣ͊ͭͤ͡ ͔ͪͼ͔ͨͭͦͪΣ ͊ͭͦ͟ 
͔ͦͤͪͭͤͦ͟͟ ͙ͣͦ͒ͺ͙ͼ͙ͪ͊ ͔͙͍͙͔͊͒ͤͦͤͦͭ͘ ͦͫͭ͊ͭΆͼ͙ ͒ͦ ͙͙ͤͦͤ͘Φ ͙́͊͘ ͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙Ύ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ 
͔͙ͨͪͦͣͤ ͍ ͙͙͔͙͙͔͊ͣͤͦͫͤͭ͟͡Σ ͙ͦͭͦ͟ ͫ͊ ͙͙ͪͭ͟;͙ͤ ͊͘ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͔ͪͼ͔ͨͭͦͪ͊Φ ˹͔͙͎͒ͦͫͭΆͭ ͤ͊ 
!5!wн ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͔͙͙ͫͪͦͤ͘ ͔͍͎͙ͤͪͦͦ͡;͙ͤ ͔͙ͨͦͫ͒͡ͼ͙Σ ͍͟͡Ό;͙͔ͭͤͦ͡ ͎Άͪ;͍͔ͦ ͙ ͔ͤͦͤ͊ͭ͊ͤ͊͡ 
ͫͣΆͪͭ ͙ͨͪ ͙ͣ΄͙͟Φ 

- ˤΆ͔͙ͨͪ͟ ;͔ ͔ ͨͦ-ͣ͊ͦ͟͡ ͪ͊͋ͪ͊ͤ͘ ͦͭ !5!wм ͙ !5!wнΣ !5!wо ͫΆ΅ͦ ͔ ͔͔͊ͣͫͤ͘ ͍ ˾˹˴ 
͔͙͔ͪ͒͊ͭͪ͊ͤ͟Σ ͔ͦͫͦ͋ͤͦ ͍ ͣͦ͘Ά͊͟Φ ˹͔͎͍͙͔ͦͭ ͔ͨͪͼ͙͙ͤ͘ ͺͯͤ͟ͼ͙͙ ͙ ͙͙ͨͪͤͦͫ ͟Άͣ 
͔͍͎͙ͤͪͦͦ͡;ͤͦͭͦ ͍͔͒ͪ͊͘ ͫ͊ ͔͔ͨͪ͒ͣͭ ͤ͊ ͙͔͍͔ͫ͒͊ͤ͘͡Φ 

˨͔͙͙͔͊ͣͤͪ͊ͤͭͦ ͤ͊ ͙͙͙̇ͭ͒ͤ ͒ͦ ͙͙̂ͪ͒ͤ ό/-to-U) ͔ ͨͦ-ͪΎ͒ͦ͟ ͔ͫͪ΅͊ͤ ͙ͭͨ ͔͙͔ͪ͒͊ͭͪ͊ͤ͟ ͤ͊ ͙˾˹˴ 
͙ͨͪ ͚͙͋ͦ͊ͤ͘ͼ͙ǘŜΣ ͔ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͤ͊͋͡Ό͍͒͊͊ ͎͍͊ͤͦ͡ ͍ ͎͔ͤ͊ !Ǉƻ.Σ ͚ͦͭͦ͟ ͙ͦ͒ͪ͊͟ ;͍͔ͦ΄͙͟Ύ 

ˢ˶́˩˾˹ˢ́ˮˤ˩˹ ˿˽˶ˢ˯˿ˮ˹˥ ˮ ˮ˸̂˹˹ˢ ˿ˮ˿́˩˸ˢ 
˨ͦ͋Άͪ ͙͔ͨͪͣͪ ͊͘ ͙ͪ͊ͣͫ͘Ά͡ ͭͯ͟ ͔ ͤ͊΄͊ͭ͊ ͙ͣͯͤͤ͊ ͙͔ͫͫͭͣ͊Φ ˮͣͯͤͤ͊ͭ͊ ͙͔ͫͫͭͣ͊ ͤ͊ 
;͍͔ͦ͊͟ ͔ ͔͍ͦ͡Ό͙ͪ͊͊͡ ͭ͊͊͟Σ ;͔ ͊͘ ͒͊ ͍ͪ͊ͨͦͤ͊͊͘͘ ͔ͺ͔͙͍ͭͤͦ͟ ͎͔͙ͨ͊ͭͦͤ ͙ ͒͊ 
͎͙ͪ͊ͪ͊ͤ͘;͍͊͊ Ϧ͔͔ͫ͋ ͙ͫϦ ͙ Ϧ͔ͤ-͔͔ͫ͋ ͙ͫϦΣ ͭΎ ͭͪΎ͍͋͊ ͒͊ ͋Ά͔͒ ͔͍͔͔͒ͤͦͪͣͤͤͦ 
ͪ͊ͤͦͦ͋ͪ͊ͤ͊͘͘ ͙ ͎Ά͍͍͊͊͟Φ  
ˢ͔͙͍͙ͭͪͤ͊ͭͤ͡Ύͭ ͚͙͎ͫͨ͊ͫͤ͡ ͔ ͟͡Ό;͍ͦ ͊͘ ͙͍͙͊͒͊ͨͭͤΎ ͙͔ͣͯͤͤ ͎͍ͦͭͦͦͪΣ ͭΆ͚ 

͊ͭͦ͟ ͍͔͙ͯ͡;͍͊͊ ͫͨͦͫͦ͋ͤͦͫͭͭ͊ ͤ͊ ͎͙ͦͪ͊ͤͣ͊͘ ͒͊ ͔͎͙ͪ͊ͪ͊ ͤ͊ ͙͔ͪ͊ͤͦͦ͋ͪ͊͘͘ ͦͭ 
͎͔͙ͨ͊ͭͦͤΦ ͚́ͦ ͔ ͍͔ͦͫͤͦͤ ͔ͣͻ͙͊ͤ͘Άͣ ͍ .-͙ͣ͡ͺͦͼ͙͙͔ͭͭ ͊͘ ͙͍͍ͨͪͦͦ͒ͫͭͦͭͦ͘ ͤ͊ 
͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͍͔͊ͫͦ͟͡ ͙͔͊ͤͭͭ͊͡ ό͙͎͙͙ͣͯͤͦͦ͋ͯͤ͡͡ύ ͫ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͺͯͤ͟ͼ͙͙ ͙ 
͔ͫͨͼ͙ͺ͙;ͤͦͫͭΦ  
˸͎ͤͦͦ ͍͙͙͊ͭͦͣͯͤͤ ͊͋ͦ͘͡Ύ͍͙͊ͤΎ ͫ͊ ͍ͫΆ͙ͪ͊ͤ͘ ͫ ͙͊ͤͦͣ͊ͤ͡ ͫΆ͙͙͋ͭΎ ͤ͊ 

͚͙͎ͫͨ͊ͫͤ͡Φ ˢ͔͙͍͙ͭͪͤ͊ͭͤ͡Ύͭ ͚͙͎ͫͨ͊ͫͤ͡ ͔ ͦͭ ͫΆ΅͔͍͔ͫͭͤͦ ͤ͊͘;͔͙͔ͤ ͊͘ 
͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͙͔ͪ͊ͤͦͦ͋ͪ͊ͭͦ͘͘ ͤ͊ ͍͙͎͔͙͔͊ͭͦ͊ͤͭͤͭ ͙ ͍͙͡Ύ͔ ͍Άͪͻͯ 
͙͍͍ͨͪͦͦ͒ͫͭͦͭͦ͘ ͤ͊ ͍͙͔͊ͭͦ͊ͤͭͭ͊͡Φ ˹͙͔͊ͨͪͣͪΣ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͍͙͎͔͙͊ͭͦ͊ͤͭͤΣ 
͍ͫΆ͙ͪ͊ͤ͘ ͫ ͔͍͔ͣͤͦ͗ͫͭͤ͊ ͔ͫͪͦ͊͘͟͡ ͙ ͙͔͒͊͋ͭ ͙ͭͨ мΣ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊ͭ͘ ͫΆͫ ͤ͊͘;͙͔͙ͭͤ͡ 
ͫΆ͙͙͋ͭΎ ͤ͊ ͔͙͍͔͊ͭͪͤ͊ͭͤ͡ ͚͙͎ͫͨ͊ͫͤ͡Φ  
ˢ͔͙͍͙ͭͪͤ͊ͭͤ͡Ύͭ ͚͙͎ͫͨ͊ͫͤ͡ ͔ͤ ͫ͊ͣͦ ;͔ ͙͒ͦͨͪͤ͊ͫΎ ͊͘ ͤͦͪͣ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͙ͣͯͤͤ͊ 

ͺͯͤ͟ͼ͙ΎΣ ͤͦ ͫΆ΅ͦ ͭ͊͊͟ ͙͎͔ͪ͊ ͤ͊͘;͙͔ͭͤ͊͡ ͪͦ͡Ύ ͍ ͎͔͔ͨ͊ͭͦͤ͊ͭ͊͘ ͤ͊ ͍͙͙͔͊ͭͦͣͯͤͤͭ 
͊͋ͦ͘͡Ύ͍͙͊ͤΎΣ ͊ͭͦ͟ ͫΆ͍͒͊͊͘ ͍͙ͤͦ ͙͎͔͙͊ͤͭͤͤ ͺ͙ͦͪͣΣ ͙ͦͭͦ͟ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͔͙͍͙ͨͪ͒͊ͭ͘͟ 
͔ͤͨͦ͒ͻͦ͒Ύ΅͙ ͙͙ͣͯͤͤ ͔ͪ͊͟ͼ͙͙Φ 
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͙͔͙͊ͨͦͨͦͨͪͦͭͤ͡ . όŀǇƻ.ύΣ ͟͡Ό;͍ͦ ͔ͦͣͨͦͤͤͭ͟ ͤ͊ ͙͔͙͙͔ͨͦͨͪͦͭͤͭ͡ ͫ ͙ͤͫ͊͟ ͨ͡Άͭͤͦͫͭ ό[5[ύΦ ˤ 
;͔͙͔ͪͤͦ͒ͪͦ͋ͤͭ ͔͙ͭ͟͟͡ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͎͔ͤ͊ ApoB ͍ ͙ͦ͒ ͒ͦ ͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ мпΦм ƪō ͙˾˹˴Σ 
ͦ͟Ύͭͦ ͙ͦ͒ͪ͊͟ ͔͙ͨͪͦͭͤ ͫ прос ͙͙͔͙͙͊ͣͤͦͫͤ͟͡Σ ͙͍͔͔ͫͭͤ͘ ͊ͭͦ͟ ŀǇƻ.мллΦ ˤΆ͔͙ͨͪ͟ ͍ͭͦ͊Σ ͍ ͭΆ͙͔ͤͭ͟ 
;͔͍ͪ͊Σ ͙ͭ͊͘ ͙˾˹˴ ͔ͨͪͭΆͪͨΎ͍͊ ͔͙͔ͪ͒͊ͭͪ͊ͤ͟Σ ͊͘ ͒͊ ͙͍͔͔ͨͪͦ͒͘ ͨͦ-͙ͪ͊ͭ͟͟Ύ ͔͙ͨͪͦͭͤΣ ͔ͤ͊ͪ;͔ͤ 
ŀǇƻ.пуΣ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͫΆ͙ͫͭͦ ͦͭ нмрн ͙͙͔͙͙͊ͣͤͦͫͤ͟͡Φ ˽͔͍͔ͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͊͡͡ ͤ͊ ŀǇƻ.пу ͔ ͙͔͙͒ͤͭ;ͤ͊ 
ͤ͊ ͨΆ͍͙͔ͪͭ нмрн ͙͙͔͙͙͊ͣͤͦͫͤ͟͡ ͤ͊ ŀǇƻ.мллΦ ˾͙͊͊ͭ͊͘͟͡ ͍ ͔ͪ͊ͣͪ͊͘ ͤ͊ ͔͙ͨͪͦͭͤ͊ ͍Ά͙͍ͤ͊͘͟Σ ͭΆ͚ 
͊ͭͦ͟ ͍ ͭΆ͙͔ͤͭ͟ ;͔͍ͪ͊ ͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡ сссс ͦͭ ͙˾˹˴ ͔ͫ ͔͙ͪ͒͊ͭͪ͊͟ ;͔ͪ͘ ͔͙͙͔͒͊ͣͤͪ͊ͤ ͤ͊ ͔͙͒ͤ 
ͼ͙͙͙͍ͭ͒ͤͦ ͦͫͭ͊ͭΆ͟Σ ͔͍ͨͪͪΆ΅͚͙͊͟ ͎ͦ ͍ ͙͙͍ͯͪ͒ͤͦ ͦͫͭ͊ͭΆ͟Φ ͙́͊͘ ͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙Ύ ͔ͨͪͦͣͤΎ ͦ͒ͦͤ͊͟ 
͊͘ ͎͙ͯͭ͊ͣͤ͡ ͍ ͫͭͦͨ ͦ͒ͦͤ͟Σ ͔ͦͭͦ͟ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͔͔͍͔͔ͨͪ͗͒ͪͣͤͤͦ ͔ͨͪͪ͊ͭ͟Ύ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙Ύͭ͊ ͙ 
͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ŀǇƻ.пуΦ 

ˤΆ͔͙ͨͪ͟ ;͔ ͔͙͔ͪ͒͊ͭͪ͊ͤͭͦ͟ ͤ͊ ˾˹˴ ͔ ͍͙͔ͫͪ͊ͤͭͤͦ͡ ͪΎ͒Ά͟ ͺ͔͔ͤͦͣͤ ͙ͨͪ ͎ͪΆ͋ͤ͊;͙͔ͤͭ ͙͍͙͗ͦͭͤΣ 
͔͒ͺ͔͙͔ͭͭ͟ ͍ ͨͪͦͼ͔ͫ͊ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͙ͨͪ;͙ͤΎͭ ͤΎͦͦ͟͟͡ ͊͋ͦ͘͡Ύ͍͙͊ͤΎΣ ͍ͫΆ͙ͪ͊ͤ͘ ͫ ͼ͔ͤͭͪ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͔͍ͤͪͤ͊ 
͙͔ͫͫͭͣ͊Σ ͊ͭͦ͟ ͙͊ͣͦͭͪͦͺ͙;ͤ͊ ͔͊ͭͪ͊ͤ͊͡͡ ͔ͫͪͦ͊͘͟͡Σ ͔͙͔͙ͨͨͫ͡ΎΣ ͔͔͙͒ͨͪͫΎ ͙ ΄͙ͦ͘ͺ͔͙ͪͤΎΦ 

5.2. ˻͋ͪ͊͋ͦͭ͊͟ ͤ͊ ͪ˾˹˴ ͙ ͭ˾˹˴ 

5.2.1.  ˻ ͋ͪ͊͋ͦͭ͊͟ ͤ͊ ͪ˾˹˴ 

˥͔͙͔ͤͭ ͤ͊ ͍͔ͨͦ;͔ͭͦ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭͤ͟ ͙ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭͤ͟ ͭ˾˹˴ ͙ ͪ˾˹˴ ό͍͙͗ ͎͍͊͊͡ ͙́ͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύύ  ͔ͫ 
͙͙ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊ͭ͟ ͒ͦ ͒Ά͎͙͡ ͨΆ͍͙ͪ;͙ͤ ͙͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͟ ς ͔ͨͪ͒΄͔͍͔͙ͫͭͤͼ͙Σ ͫΆ͍ͦͭΦ ͔ͨͪ-ͭ˾˹˴ ͙ ͔ͨͪ-
ͪ˾˹˴Σ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͨͪͭΆͪͨΎ͍͊ͭ ͦ͋ͪ͊͋ͦͭ͊͟ όͫΆͪ͘Ύ͍͔͊ͤύ ͊ͭͦ͟͟ ͙ͨͪ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟Σ ͭ͊͊͟ ͙ͨͪ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟ 
(͙͎̅ͯͪ͊ рΦф).  

˽͙ͪ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟Σ  олǎ ͔ͨͪ-ͪ˾˹˴ ͫΆ͒Άͪ͗͊ ͨͦ ͔͒ͤͦ ͙͔ͦͨ͟ ͤ͊ мс{Σ но{ ͙ р{ ͪ˾˹˴Σ ͔͔͙ͪ͊͒ͤ͘͡ ͦͭ 
͍Ά͔ͭͪ΄͙ͤ  ͙͙͙ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊ͤ͟ ͔͎͙͙ͪͦͤ όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ LƴǘŜǊƴŀƭ ¢ǊŀƴǎŎǊƛōŜŘ {ǇŀŎŜǊΣ L¢{ύΣ ͍ ͙ͦͭͦ͟ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ 
͋Ά͒͊ͭ ͍ͣΆ͙ͤ͊ͭ͟ ͙ ͎͔͙ͤ ͊͘ ͭ˾˹˴Φ ˽͔ͪ-ͪ˾˹˴ ͭͪΎ͍͋͊ ͒͊ ͋Ά͔͒ ͔ͦ͋ͪ͊͋ͦͭͤ͊Σ ͊͘ ͒͊ ͔ͫ ͍ͦͫͦ͋ͦ͒Ύͭ 
͙ͪ͊͘͡;͙͔ͤͭ ͺͯͤ͟ͼ͙͙ͦͤ͊ͤ͡ ˾˹˴Φ ͦ͋ͪ͊͋ͦͭ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ͔ͨͪ-ͪ˾˹˴ ͙͙͍ͫ͊͘͟ ͤΎͦͦ͟͟͡ ˾˹˴͙͊͘Φ 
˾͙͔͋ͦͤͯ͊͊͘͟͡ LLL όRNase LLLύ ͪ͊͘ͼ͔͍ͨ͊ ͔ͨͪ-ͪ˾˹˴ ͊͘ ͒͊ ͍͙ͦͫͦ͋ͦ͒ мс{ ͙ но{ ͪ˾˹˴Φ ͔͙́͘ Ǌwb! ͔ͫ͒͡ 
͍ͭͦ͊ ͔ͫ ͍ͦ͋ͪ͊͋ͦͭ͊ͭ ͒ͦͨΆ͙͔ͤͭͤͦ͡͡ ͦͭ ͎͙͒ͪͯ ˾˹˴͙͊͘Σ ͍͟͡Ό;͙͔ͭͤͦ͡ wbŀǎŜ tΣ ͦ͟Ύͭͦ ͍ͦ͋ͪ͊͋ͦͭ͊ 
ǘwb! ͔͙ͨͪͯͪͫͦͪ͟Σ ͙ wbŀǎŜ 5Σ ͦ͟Ύͭͦ ͨͦ͒ͪΎ͍͊͘ ͙ͪ͊͟΅͊ͭ͊ ͤ͊ ˾˹˴ ͔͙͔ͣͦͯͭ͟͡͡Φ 

˽͙ͪ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟Σ ͔ͨͪ-ͪ˾˹˴ όпр{ ͔ͨͪ-˾˹˴ύ ͔ͫ ͙͙ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊͟ ͦͭ ͪ˨˹˴ ͦͭ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊͘͡ LΦ ͙́ͦ͘ 
ͤ͊;͔͊ͤ͡ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͟ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͔ ͒Ά͎͊͡ ͙ͨͦ͡ͼ͙ͫͭͪͦͤͤ͊ ͔ͣͦͯ͊͟͡͡Σ ͦ͟Ύͭͦ ͫΆ͒Άͪ͗͊ 
͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͊͘ му{Σ рΦу{ ͙ ну{ ͪ˾˹˴ ό͙ͨͪ ͔͙͙͔ͯ͊ͪͦͭͭ͟ р{ ͪ˾˹˴ ͔ ͔ͦͭ͒ͤͦ͡ ͙ͦ͒ͪ͊ͤ͊͟ύΦ 
˽͔ͪ-ͪ˾˹˴ ͫΆ͒Άͪ͗͊ ͙ ͍Άͤ΄͙ͤ ͙͙͙ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊ͤ͟ ͙͔͍͙ͤͭͪ͊͡ ό9¢{ύ - ͔͙ͤͦ͒ͪ͊͟΅͙ ͔͎͙͙ͪͦͤ ͍ рϥ- ͙ 
3'- ͙ͪ͊͟΅͊ͭ͊ ͙ ͍Ά͔ͭͪ΄͙ͤ ͙͙͙ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊ͤ͟ ͙͔͍͙ͤͭͪ͊͡ όL¢{ύΣ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͪ͊͒͘͡Ύͭ ͙ͦ͒ͪ͊͟΅͙͔ͭ 
͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͊͘ ͙ͪ͊͘͡;͙͔ͤͭ ͪ˾˹˴Φ 

˻͋ͪ͊͋ͦͭ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ͔ͨͪ-ͪ˾˹˴ ͍͟͡Ό;͍͊ ͔͙ͫͪΎ ͦͭ ͔͔͙ͤ͒ͦͤͯ͊ͤ͘͟͡ ͪ͊ͪ͘Ύ͍͙͊ͤ͘ΎΣ ͍ ͔ͪͯͭ͊ͭ͘͡ ͤ͊ ͙ͦͭͦ͟ 
͔ͫ ͔ͨͪͣ͊ͻͤ͊ͭ 9¢{ ͙ L¢{ ͔͎͙͙͔ͪͦͤͭ ͙ ͔ͫ ͍͍ͦͫͦ͋ͦ͗͒͊͊ͭ ͔͙ͪ͘͡ ͪ˾˹˴Φ ˽͙ͪ ;͍͔ͦ͟Σ ͔ͨͪ-ͪ˾˹˴ ͔ͫ 
ͪ͊ͪ͘Ύ͍͊͘ ͤ͊ мм ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͔ͣͫͭ͊ ͊͘ ͒͊ ͔ͫ ͎͔͔͙ͤͪͪ͊ͭ ͔͙͔ͪͭ͘͡ му{Σ рΦу{ ͙ ну{ ͪ˾˹˴Φ ˻͋ͪ͊͋ͦͭ͊ͭ͊͟ 
͔ͫ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ͍Άͪͻͯ ͎͔ͦͪͦͣͤ ͙͔͔͙͍ͪ͋ͦͤͯͦͨͪͦͭͤͦ͟͡ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡Σ ͔ͤ͊ͪ;͔ͤ ͨͪͦͼ͔ͫͦͣΦ  

˽ͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͙͙͡ ͔͔͍͔ͤͨͦͫͪ͒ͫͭͤͦ ͔ͫ͒͡ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͔ͨͪ-ͪ˾˹˴ ͔ͫ ͙ͣͦ͒ͺ͙ͼ͙ͪ͊ ͦͭ ͙ͣ͊͟͡ 
ΎΆ͒ͪ ͼ͔͍͙ ˾˹˴ όǎƴƻwb!ύΣ ͙ͦͭͦ͟ ͤ͊ͫͦ;͍͊ͭ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͻ͙͙ͣ;͔͙ͫ͟ ͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙͙ ͊ͭͦ͟ ͔͙͙͔ͣͭͪ͊ͤ͡ ͙ 
͔͍͙͙͙͔ͨͫ͒ͦͯͪ͒ͤͪ͊ͤΦ ͔͙́͘ ͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙͙ ͫ͊ ͦͭ ͫΆ΅͔͍͔ͫͭͤͦ ͤ͊͘;͔͙͔ͤ ͊͘ ͍͙ͨͪ͊ͤͦͭͦ͡ ͎ͫΆ͍͔͊ͤ ͙ 

ͺͯͤ͟ͼ͙Ύ ͤ͊ ͔͙͔ͪͭ͘͡ ͪ˾˹˴Φ ˭ͪΎ͊ͭ͊͡ ;͍͔ͦ΄͊͟ ͪ˾˹˴ ͫΆ͒Άͪ͗͊ ~ммр ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙͙ ͤ͊ 
͔͙͙͔ͣͭͪ͊ͤ͡ ό͍ ͍͔ͨͦ;͔ͭͦ ͦͭ ͭΎͻ ͔͙͍ͣͭͦ͊ͭ͊͡ ͎ͪͯͨ͊ ͔ͫ ͍͒ͦ͋͊Ύ ͟Άͣ ͙͙ͪ͋ͦ͘͡-2'-ͻ͙͙͒ͪͦͫͤ͊͟͡ ͎ͪͯͨ͊Σ 
͍͚͙͒͊͊͟ нϥ - -˻͔͙͍ͣͭͦ͊͡ ͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙Ύύ ͙ фр ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͔͍ͨͪͪΆ΅͙͊ͤΎ ͤ͊ ͙͙ͯͪ͒ͤ ͍ 
͔͍͙͙ͨͫ͒ͦͯͪ͒ͤ ό¦-ͭ-ͦ˕ύΦ  

͔͙́͘ ͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙͙ ͔ͫ ͍Ά͍͔͗͒͊ͭ ͍ ͔ͨͪ-ͪ˾˹˴ ;͔ͪ͘ ͍͙͔͚͍͙͔͊ͣͦ͒ͫͭ͘ ͫ ͔͙ͦͭ͒ͤ͡ ͙ͣ͊͟͡ Ύ͒Άͪͼ͔͍͙ 
˾˹˴ ͔͙͍͙ͨͪͦͭͤͦ ͔͙ͦͣͨͫ͟͟͡ ͙͙͡ ͙ͣ͊͟͡ Ύ͒Άͪͼ͔͍͙ ˾˹˽ όǎƳŀƭƭ ƴǳŎƭŜƻƭŀǊ wbtΣ ǎƴƻwbtύΦ ˤ͔͙ͫ͟ 
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ͣ͊͡Ά͟ Ύ͒Άͪͼ͔͍ ˾˹˽ ͔ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͔ͤ ͊͘ ͔͙͒ͤ ͙͙͡ ͚ͤ͊-͎ͣͤͦͦ ͤΎͦͦ͟͟͡ ͔͙ͦͭ͒ͤ͡ ͚ͫ͊ͭ͊ ͊͘ 
͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙ΎΦ ˤ͔͙ͫ͟ ͦͭ ͭΎͻ ͫΆ͒Άͪ͗͊ ͙ͯͤ͊ͤ͊͟͡ ͍͔ͦ͒΅͊ ˾˹˴ - ͣ͊͟͡ŀ Ύ͒Άͪͼ͔͍ŀ ˾˹˴ (small 

ƴǳŎƭŜƻƭŀǊ wb!Σ ǎƴƻwb!ύ  ͫ ͒Ά͙͗ͤ͊͡ ~сл ͒ͦ олл ͤͭΣ ͊ͭͦ͟͟ ͙ ͦͭ ͔͒ͤ͊ ͒ͦ ;͔͙͙ͭͪ ͔͙͍͙ͨͪͦͭͤͦ 
͔͙ͣͦͯ͟͡͡Φ ˸͙͔͊ͭ͟͡ Ύ͒Άͪͼ͔͍͙ ˾˹˴ ͫΆ͒Άͪ͗͊ͭ ͙ͫͤͦ͡ ͔͙͊ͨ͊ͤ͘͘ ͙ͫͭͪͯͭͯͪͤ͟ ͙͍͙ͣͦͭΣ ͙ͦͭͦ͟ 
͙͔ͨͪͤ͊͒͗͊ͭ͡ ͟Άͣ ͍͔͒ ͎͙ͪͯͨ - /κ5 ōƻȄ ͙͙͡ Iκ!/! ōƻȄΦ ͔͙́͘ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͤ͊ͫͦ;͍͊ͭ 
͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͙͔ͣ͊ͭ͟͡ Ύ͒Άͪͼ͔͍͙ ˾˹˴ ͟Άͣ ͔ͣͫͭ͊ͭ͊ ͍ ͔ͨͪ-ͪ˾˹˴ ͔͙͔ͣͦͯͭ͟͡͡ - ͙͔ͣ͊ͭ͟͡ 
Ύ͒Άͪͼ͔͍͙ ˾˹˴ ͫ /κ5 ōƻȄ ͎ͨͦ͒ͨͦͣ͊͊ͭ  ͍͙ͨͪ͊ͤͦͭͦ͡ ͙ͨͦ͘ͼ͙͙͔ͦͤͪ͊ͤ ͤ͊ ͔͙ͣͭ͡ ͭͪ͊ͤͫͺ͔ͪ͊͊ͭ͊͘Σ ͊ 
͔͙ͭ͘ ͫ Iκ!/! ōƻȄ  ͤ͊ ͔͍͙͙ͨͫ͒ͦͯͪ͒ͤ ͙ͫͤͭ͊͊ͭ͊͘Σ ͨͦ ͨͪͦ͒Ά͔͙͔͗ͤ͡ ͤ͊ ͔ͨͪ-ͪ˾˹˴ ͊͘ ͒͊ ͙͍͘Άͪ΄͊ͭ 
ͫΆ͍͔͙͔ͦͭͭͤͭ ͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙͙Φ ˽ͪͦͼ͔ͫͦͣΆͭ ͔ ͫͦ͗ͤ͊͡ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟Σ ͫΆ͒Άͪ͗͊΅͊ ͍͔ͨͦ;͔ ͦͭ млл 
͙͔ͣ͊ͭ͟͡ Ύ͒Άͪͼ͔͍͙ ˾˹˴ ͙ ͍͔ͨͦ;͔ ͦͭ млл ͔͙ͦͭ͒ͤ͡ ͔͙ͨͪͦͭͤ͊Φ 

 

 
 

 
 

͙͎̅ͯͪ͊ 5.9. ˽ ͦͫͭ-͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤ͊ ͦ͋ͪ͊͋ͦͭ͊͟ ͤ͊ ͪ˾˹˴  
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5.2.2. ˻͋ͪ͊͋ͦͭ͊͟ ͤ ͊ ͭ˾˹˴ 

˽ͦͫͭ-͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤ͊ͭ͊ ͦ͋ͪ͊͋ͦͭ͊͟ ͤ͊ ͔ͨͪ-ͭ˾˹˴ ͒ͦ ͪ͘Ύ͊͡ ͭ˾˹˴ ͍͟͡Ό;͍͊ ͤΎͦͦ͟͟͡ ͔ͪ͊͟ͼ͙͙ 
(͙͎̅ͯͪ͊ пΦмл): 

- ͙ͪ͘Ύ͍͔͊ͤ͘ ͤ͊ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͤ͊ рϥ- ͙ оϥ- ͙ͪ͊͟΅͊ͭ͊ ͫ ͨͦͣͦ΅ͭ͊ ͤ͊ ͙͔͙ͪ͋ͦͤͯ͊͘͟͡ -  
ͫΆ͍͔ͦͭͭͤͦ RNase t ͙ tRNase Z;  

- ͍ ͫͯ͡;͙͔͊ͭΣ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͔ͨͪ-ͭ˾˹˴ ͫΆ͒Άͪ͗͊ ͙ ͔͙ͤͦ͒ͪ͊͟΅͊ ͦ͋͊ͫͭ͡ - ͙ͤͭͪͦͤΣ ͭΎ ͔ͫ ͙ͪ͘Ύ͍͊͘ ͦͭ 
͔ͫͨͼ͙ͺ͙;ͤ͊ ͔͔ͤ͒ͦͤͯ͊͊͘͟͡Σ ͊ ͔ͫ͒͡ ͍ͭͦ͊ ͍͒͊ͭ͊ ͺ͎͔ͪ͊ͣͤͭ͊ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊ͭ͘ ͫ ͨͦͣͦ΅ͭ͊ ͤ͊ ˾˹˴ 
͙͎͊͊͘͡Τ 

- ͍Ά͍ ͍͙ͫ;͙͟ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭͤ͟ ͔ͨͪ-ͭ˾˹˴Σ ͊ͭͦ͟͟ ͙ ͍ ͤΎ͙ͦ͟ ͔͙͙͋͊ͭͪ͊ͤ͟͡ ͙ ͊ͪͻ͔͙͊ͤ͡ ͔ͨͪ-ͭ˾˹˴Σ ͔ͫ 
͍͒ͦ͋͊Ύ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͊͡͡ //! ͟Άͣ оϥ-ͪ͊͟Ύ ͤ͊ ͔ͨͪ-ͭ˾˹˴Σ ͔ͫ͒͡ ͊ͭͦ͟ ͙͎͙͙ͦͪͤ͊ͤ͡Ύͭ оϥ-͚ͪ͊͟ 
͔ ͦͭͪΎ͊ͤ͘Τ ͍͒ͦ͋͊Ύ͔ͤͭͦ ͤ͊ //! ͍ͫͭ͊͊ ͫ ͨͦͣͦ΅ͭ͊ ͤ͊ ͔͙ͤͣ͘ ς ͭ ˾˹˴ ͔͙͙ͤͯͦͭ͒ͭͪ͊ͤͫ͟͡͡ͺ͔ͪ͊͊͘Τ  

- ͤΎ͙ͦ͟ ͔͙͙͋͊ͭͪ͊ͤ͟͡ ͔ͨͪ-ͭ˾˹˴ ͙ͣ͊ͭ ͙͔͙ͭͪͤͯͦͭ͒͊͟͡ //!Σ ͙ͦ͒ͪ͊ͤ͟ ͍ ͔ͭͻ͙ͤΎ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͟ 
͔͔͍͔ͤͨͦͫͪ͒ͫͭͤͦ ͔͙ͨͪ͒ оϥ ͣΎͫͭͦͭͦ ͤ͊ ͪ͊ͪ͘Ύ͍͔͊ͤ͘Σ ͭ͊͊͟ ;͔ ͔ͤ ͔ ͔ͤͦ͋ͻ͙ͦ͒ͣͦ ͒͊ ͍͒ͦ͋͊Ύͭ 
ͭ͊͟Ά͍Τ //! ͍ оϥ-ͪ͊͟Ύ ͤ͊ ͪ͘Ύ͊ͭ͊͡ ͭ˾˹˴ ͔ ͣΎͫͭͦͭͦΣ ͟Ά͔͒ͭͦ ͔ͫ ͙ͨͪͫΆ͔͙͒ͤΎ͍͊ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;ͤ͊ͭ͊ ͊͘ 
ͭ˾˹˴ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊͟͡Τ  

- ͙ͣͦ͒ͺ͙ͼ͙͔ͪ͊ͤ ͤ͊ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦ ͔͙͙ͤͯͦͭ͒͟͡ ͍ ͔ͨͪ-ͭ˾˹˴Σ ͙ͨͪ ͔ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͔ͨͪͦͣͤΎͭ ͔ͭͻ͙͔ͤͭ 
͙͊ͦͭͤ͘ ͙͋͊͘ - ͔ͫͪ͒ͤͦ ͦͦͦ͟͡ мн ͔͙ͤͯͦͭ͒͊͟͡ ͫ͊ ͙ͣͦ͒ͺ͙ͼ͙͙ͪ͊ͤ ͤ͊ ͭ˾˹˴Τ ͚ͤ͊-;͔͙͔ͫͭͭ 
͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙͙ ͍͟͡Ό;͍͊ͭ ͔͍ͨͪͪΆ΅͔͊ͤ ͤ͊ ͔͙͊͒ͤͤ ό!ύ ͍ ͔͍͙͙ͨͫ͒ͦͯͪ͒ͤ ό˕ύΣ ͤ͊ ͔͙͊͒ͤͤ όˢύ ͍ 
͙͙ͤͦͤ͘ όLύ ͙ ͤ͊ ͙͙ͯͪ͒ͤ ͍ ͙͒ͻ͙͙͙͒ͪͦͯͪ͒ͤ ό5ύΤ ͎͒ͪͯ͊ ͍͊͗ͤ͊ ͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙Ύ ͔  ͍͒ͦ͋͊Ύ͔ͤ ͤ͊ 
͔͙͍͙ͣͭͦ͡ ͎͙ͪͯͨ ͟Άͣ ͻ͔͔ͭͪͦͼ͙͙͟͡;͙ͤΎ ͨͪΆ͔ͫͭͤ ͤ͊ ͙͍͙͔ͨͯͪͤͦͭ ͙͋͊͘Σ ͊ͭͦ͟͟ ͙ ͟Άͣ нϥ-OH 
͎ͪͯͨ͊ͭ͊Σ ͙ͨͪͫΆ͍ͫͭ͊΅͊ ͍ ͙ͪ͋ͦ͊ͭ͊͘Φ 

 

 
 

 

˥ͦ͡Ύͣͦ ͙͔ͪ͊ͤͦͦ͋ͪ͊͘͘ ͦͭ ͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙͙ ͤ͊ ͭ˾˹˴ ͔ͫ ͙͍ͦͭͪ͊͟ ͍ ͙͊ͤͭͦ͒ͦͤ͊͟ ς ͙͍ͭ͊͊͟ 
͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙͙ ͫ͊ ͦͭ ͔ͪ΄͍͊͊΅ͦ ͤ͊͘;͔͙͔ͤ ͊͘ ͔ͨͪͼ͙ͤͦͭͦ͘ ͍͔ͪ͊ͨͦͤ͊͊ͤ͘͘ ͤ͊ ͦ͒ͦͤ͊͟ ͙ 
ͨͦ͒͒Ά͔ͪ͗͊ͤͭͦ ͤ͊ ͪ͊ͣ͊ͭ͊͟ ͊͘ ;͔͔͔ͭͤΣ ͊ͭͦ͟ ͨͦ ͙ͭͦ͘ ͤ͊;͙ͤ ͔ͫ ͎͙͊ͪ͊ͤͭͪ͊ ͭͦ;͔ͤ ͙ ͔ͺ͔͙͍͔ͭͤ͟ 
͔͙͍ͨͪͦͭͤͦ ͙͔ͫͤͭ͘Φ ˤ ͒ͦͨΆ͔͙͔ͤͤ͡Σ ͎͙͔͒ͪͯͭ ;͙͊ͫͭ ͤ͊ ͭ˾˹˴ ͫΆ΅ͦ ;͔ͫͭͦ ͔ͫ ͙ͣͦ͒ͺ͙ͼ͙ͪ͊ͭ ͙ ͨͦ ͙ͭͦ͘ 
ͤ͊;͙ͤ ͙͙͙ͫͭ͊͋ͪ͊ͭ͘͡ ͭ˾˹˴ ͍ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡Φ ˹͍͙ͦ ͨͪͦͯ;͍͙͊ͤΎ ͙͍ͪ͊ͪ͊ͭ͘͟Σ ;͔ ͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙͙͔ͭ ͤ͊ ͭ˾˹˴ 
͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͋Ά͒͊ͭ ͙͙͒ͤ͊ͣ;ͤͦ ͔͔͙ͨͪͦͣͤͤ ͍ ͎͍ͦͭͦͦͪ ͤ͊ ͙͍ͤ͊ͭ͊ ͤ͊ ͔ͭ͟͡Ά;͙͔ͤͭ ͔͙͙ͣͭ͊͋ͦͭ͡ ͙ ͤ͊ 
͔ͫͭͪͫ͊ ͦͭ ͦͦͤ͊ͭ͊͟͡ ͔ͫͪ͒͊Φ ˿͍ͭ͊͊ ΎͫͤͦΣ ;͔ ͤ͊ͪͯ΄͔͙ͤΎͭ͊ ͍ ͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͭ˾˹˴ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͙ͣ͊ͭ 
͎͙ͨ͊ͭͦͦ͡;͙ͤ ͔͙ͨͦͫ͒͡ͼ͙ - ͣ ͙ͭͦͻ͙͙ͦͤ͒ͪ͊ͤ͡ ͊͋ͦ͘͡Ύ͍͙͊ͤΎΣ ͔͍͎͙ͤͪͦͦ͡;͙ͤ ͚͍ͪ͊ͫͭͪͦͫͭ͊͘ ͙ ͪ͊͟Φ 
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5.3. ˽ͪͦ͒Ά͙͔͗ͭͤͦͫͭ͡͡ ͤ͊ ͙͍͗ͦͭ ͤ͊ ˾˹˴ 

˽͙ͪ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟Σ ͙˾˹˴ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͙ͣ͊ ͎ͣͤͦͦ ͪ͊ͭ͊͟͟ ͨͪͦ͒Ά͙͔͗ͭͤͦͫͭ͡͡ ͤ͊ ͙͍͗ͦͭΣ ;͔ͫͭͦ ͫ͊ͣͦ 
ͤΎͦͦ͟͟͡ ͙͙ͣͤͯͭΦ ͍́ͦ͊ ͋Άͪͦ͘ ͍ͦ͋ͤͦΎ͍͔͊ͤ ͔ͫ ͫͯ͡;͍͊ ͊͘΅ͦͭͦΣ ͊͘ ͙ͪ͊͊͘͟͡ ͦͭ ͔͙͙͔ͯ͊ͪͦͭͭ͟Σ ͙˾˹˴ ͤΎͣ͊ 
͊͘΅͙͙ͭͤ ͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙͙ ͊ͭͦ͟ рϥ-΄͊ͨ;͙ͼ͊ ͙ оϥ-͙ͨͦ͡-ˢ ͦͨ͊΄͊͟Σ ͙ ͙͍͋͊ͭ ͋Άͪͦ͘ ͍͙͊ͭ͊ͯ͊ͤ͟ ͦͭ ˾˹˴͙͊͘Φ  
˿͔͙ͪ͒ͤΎͭ ͔͙ͨͪͦ͒ ͤ͊ ͨͦͯͪ͊ͨ͊͒͘͡ ͔ ͔ͣ͗͒ͯ н-мл ͙͙ͣͤͯͭΣ ͍Ά͔͙ͨͪ͟ ;͔ ͤΎ͙ͦ͟ ͙͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͟ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ 
͙͒͘Άͪ͗͊ͭ ͒ͦ ;͊ͫ ς ͙͔ͤ͊ͨͪͣͪ ͙˾˹˴Σ ͙ͦ͒ͪ͊͟΅͙ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ ͤ͊ ͍Άͤ΄ͤ͊ͭ͊ ͔ͣͣ͋ͪ͊ͤ͊Φ ͍́ͦ͊ ͋Άͪͦ͘ 
͍ͦ͋ͤͦΎ͍͔͊ͤ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͤ͊ ͔͙͙͔͋͊ͭͪͭ͟ ͒͊ ͔ͫ ͙͊͒͊ͨͭͪ͊ͭ ͋Άͪͦ͘ ͟Άͣ ͔͙͔ͨͪͦͣͤͭ ͍ ͦͦͤ͊ͭ͊͟͡ ͔ͫͪ͒͊ 
;͔ͪ͘ ͋Άͪͦ͘ ͔ͨͪͦͣͤΎ͔ͤ ͤ͊ ͎͔ͤͤ͊ͭ͊ ͙ͣ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟ΎΦ 

˽͙ͪ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟Σ ˾˹˴ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͙ͣ͊ ͎ͣͤͦͦ ͨͦ-͒Ά͎͊͡ ͨͪͦ͒Ά͙͔͗ͭͤͦͫͭ͡͡ ͤ͊ ͙͍͗ͦͭ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ рϥ-
΄͊ͨ;͙ͼ͊ͭ͊ ͙ ͙ͨͦ͡-ˢ ͦͨ͊΄͊ͭ͊͟ ͊͘΅͙͍ͭ͊͊ͭ ͙˾˹˴ ͦͭ ͎͔ͪ͊ͪ͊͗͒͊ͤ͘Φ ˽ͦ-͒Ά͎͊ͭ͊͡ ͨͪͦ͒Ά͙͔͗ͭͤͦͫͭ͡͡ ͤ͊ 
͙͍͗ͦͭ ͔ ͔ͤͦ͋ͻ͙ͦ͒ͣ͊ ͊͘ ͤ͊͘;͙͔͙͔ͭͤͭ͡ ͨͦͫͭ-͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙͙ͦͤͤ ͔͙ͨͪͦͣͤΣ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͨͪͭΆͪͨΎ͍͊ ͙˾˹˴Σ 
͔͙ͨͪ͒ ͒͊ ͔ͤ͊ͨͯͫͤ Ύ͒ͪͦͭͦΣ ͔ͫ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ͦ͋΄͙ͪͤ͊ ͦ͋ͪ͊͋ͦͭ͊͟Φ ˿͔ͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͍ 
͙˾˹˴Σ ͊ͭͦ͟͟ ͙ ˾˹˴-͍ͫΆ͍ͪ͊͘΅͙ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΣ ͎ͣͦ͊ͭ ͒ͦͨΆ͙͔ͤͭͤͦ͡͡ ͒͊ ͙ͣͦ͒ͯͪ͊ͭ͡ ͙ͫͭ͊͋ͤͦͫͭͭ͊͡Φ 
˿͔͙ͪ͒ͤΎͭ ͔͙ͨͪͦ͒ ͤ͊ ͨͦͯͪ͊ͨ͊͒͘͡ ͔ ͦͭ ͤΎͦͦ͟͟͡ ;͊ͫ͊ ͒ͦ ͙͒ͤΦ ˹͙͔͊ͨͪͣͪ ͔͋ͭ͊-͎͙͍ͦ͋ͤͦ͊ͭ͊͡ ͙˾˹˴ ͍ 
;͔͍͔͙͔ͪͤͭ ͪ͟Ά͍͙ͤ ͔͙ͭ͟͟͡ ͙ͣ͊ ͔͔͙͔͔͊͋͗ͭͤ͘͡͡ ͙͍ͨͦͯ͗ͦͭ͡ ͦͭ ͦͦͦ͟͡ мс-нп ;͊ͫ͊Φ ˿͔͒͡ ͊ͭͦ͟ 
͔͙ͪͭͪͦͼ͙͙͔ͭͭ ͎͊ͯ͋͘Ύͭ ͍͔ͫͦͭͦ Ύ͒ͪͦ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͯͪ͘Ύ͍͔͊ͤͭͦΣ ͔͙ͭ͘ ͙͙ͫͭ͊͋ͤ͡ ͙˾˹˴ ͨͪͦ͒Ά͍͗͊͊ͭ͡ ͒͊ 
͙͍͔ͨͪͦ͗͒͊ͭ͘ ͻ͔͎͙͍͙ͣͦͦ͋ͤͦ͡ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΦ ˿͔ͨͼ͙͙͊ͤ͡ ͔͔͔͙ͣͤͭ͡ ͊͘ ͙ͫͭ͊͋ͤͦͫͭ͡ ͍ оϥ ¦¢w ͔͎͙ͪͦͤ͊ 
͎ͨͦͣ͊͊ͭ ͊͘ ͊͘΅͙ͭ͊ͭ͊ ͤ͊ ͔͙ͭ͘ ͙͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͟ ͦͭ ͎͔ͪ͊ͪ͊͗͒͊ͤ͘Φ 

͙́͊͘ ͙ͪ͊͊͘͟͡ ͍ ͨͪͦ͒Ά͙͔͗ͭͤͦͫͭͭ͊͡͡ ͤ͊ ͙͍͗ͦͭ͊ ͔ͣ͗͒ͯ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟ ͙ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟ ͦͭͪ͊͘Ύ͍͊ 
͙ͪ͊͘͡;͙͔ͤͭ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͙ͤ ͙ͤͯ͗͒ ͤ͊ ͔͙ͭ͘ ͎͙͙ͦͪ͊ͤͣ͘Φ ˽͙͙͔ͪͦ͊ͪͦͭͭ͟ ͔ͫ ͤͯ͗͒͊Ύͭ ͦͭ ͋Άͪ͘ ͎͍ͦͭͦͦͪ ͤ͊ 
͔͙͔ͨͪͦͣͤͭ ͍ ͦͦͤ͊ͭ͊͟͡ ͔ͫͪ͒͊Σ ͒ͦ͊ͭͦ͟ ͔͙͙͔ͯ͊ͪͦͭͭ͟ ͙͙͍ͫ͊ͭ͘͟ ͨͦ-ͫͦ͗ͤ͊͡ ͔͎ͪͯ͊͡ͼ͙Ύ ͙ ͚ͯͫͭͦ;͙͍͊ 
͎͔ͤͤ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟ΎΦ ˴͔͙ͦͣͨ͊ͪͭͣͤͭ͊͊͘͡ͼ͙Ύͭ͊ ͍ ͔͙ͯ͊ͪͦͭͤ͊ͭ͊͟ ͔ͭ͊͟͟͡ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͒ͦͨΆ͙͔͙ͤͭͤ͡͡ 

˾ˮˣ˻˭ˮ˸ˮ́˩ ͙ ̆ˮ˽˻́˩˭ˢ́ˢ ͊͘ ˾˹˴ ˿ˤ˩́ˢ 
͙́ͪ͊͒ͼ͙ͦͤͤͦͭͦ ͫͻ͍͊΅͔͊ͤΣ ;͔ ˨˹˴ ͔ ͙͋͊͡ ͨΆ͍ͪ͊ͭ͊ ͔͙͍ͤͯͤͦ͊͟͡ ͙͔͙ͫͤ͊͟͡ ͤ͊ 
˭͔ͣΎͭ͊Σ ͔͋ ͍͔ͨͦͫͭ͊ͤͦ ͨͦ͒ ͍Άͨͪͦͫ ͦͭ ͔͙͔͙ͯ͋͒ͭͤ͡ ͔͍͒ͦ͊͊ͭͫͭ͊͘͟͡Σ 
͔͎ͨͪ͒ͨͦ͊͊͡΅͙ ͨΆ͍͙ͪ;ͤ͊ͭ͊ ͪͦ͡Ύ ͤ͊ ˾˹˴Φ ̂;͔͙͔ͤͭ ͔͎ͫ͊ ͔͎ͨͪ͒ͨͦ͊͊ͭ͡Σ ;͔ ˾˹˴ 
͔͙͔ͣͦͯͭ͟͡͡ ͫ͊ ͙͙ͫͯ͗͡͡ ͊ͭͦ͟ ͚ͤ͊-͙͔ͪ͊ͤͤͭ ͙͙͊ͭ͊ͭ͟͡;͙ͤ ͙͙͔͙͋ͦͨͦͣͪ͡ ͤ͊ 
˭͔ͣΎͭ͊Σ ͺͯͤ͟ͼ͙͙ͦͤͪ͊΅͙ ͔͍͔͔͒ͤͦͪͣͤͤͦ ͊ͭͦ͟ ͎͔͔͙ͤͭ;͔ͤ ͔͙ͣ͊ͭͪ͊͡ ͙ 
͙͋ͦͻ͙͙ͣ;͙ͤ ͙͙͊ͭ͊͊ͭͦͪ͘͟͡ ͔͙ͨͪ͒ ͨͦΎ͍͊ͭ͊ ͤ͊ ˨˹˴ ͙ ͔͙͙͔ͨͪͦͭͤͭΦ 

˹Ύͦͦ͟͟͡ ͟͡Ό;͍͙ͦ ͙͙ͦͭͪͭ͟Ύ ͔ͨͦ͒ͪͨ͟Ύͭ ͙ͭ͊͘ ͻ͙͔ͨͦͭ͊͘ ͊͘ Ϧ˾˹˴ ͍͔ͫͭ͊ϦΦ ˽Ά͍ͪͦΣ 
͙͔͍͔͙͔ͫ͒ͦ͊ͭͭ͘͡͡ ͙͔͙͒ͤͭͺ͙ͼ͙ͪ͊ͻ͊ ͚͍ͫ͊ͣͦͫͨ͊ͫ͊͡΅͙ ˾˹˴ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡Σ 
͙ͫͨͦͫͦ͋ͤ ͒͊ ͦͭͫͭͪ͊ͤΎ͍͊ͭ ͙͙ͤͭͪͦͤ ͦͭ ͔ͨͪ-͙˾˹˴ ;͔ͪ͘ ͍ͫͦΎͭ͊ ͙ͨͪͫΆ΅͊ 
͔͙ͤͣͤ͊͘ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟Σ ͔͙͚͙͒ͣͦͤͫͭͪͪ͊͟ ͙͙͊ͭ͊ͭ͟͡;͙ͤΎ ͔ͨͦͭͤͼ͙͊͡ ͤ͊ ˾˹˴Φ 
ˤͭͦͪͦΣ ͙͔ͨͦ͒ͪͦ͋ͤͭ ͙ͫͭͪͯͭͯͪͤ͟ ͙ ͙͋ͦͻ͙͙ͣ;͙ͤ ͙͙͊ͤ͊͘͡ ͤ͊ ͙͙͔ͪ͋ͦͦͣͭ͘ - 
͔ͭ͟͡Ά;͙͔ͤͭ ͣ͊΄͙͙ͤΣ ͎͍͙ͦͭͦͦͪͤ ͊͘ ͙͔ͫͤͭ͊͘ ͤ͊ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ - ͙ͪ͊ͪ͘͟ͻ͊Σ ;͔ 
͙͙͊ͭ͊ͭ͟͡;͙ͤΎͭ ͼ͔ͤͭΆͪ ͔ͫ ͫΆ͙ͫͭͦ ͦͭ ˾˹˴Σ ͊ ͔ͤ ͦͭ ͔͙ͨͪͦͭͤΦ ͍́ͦ͊ ͙͙͔ͦͭͪͭ͟ 
͔͎ͨͪ͒ͨͦ͊͊͡Σ ;͔ ͙ͫ͊ͣΎͭ ͔͙͍ͨͪͦͭͤͦ ͙͔ͫͤͭ͘ ͔ͫ ͔ ͍͙ͪ͊͘͡ ͍ ͍ͫΎͭΣ ͙͙͒ͦͣͤͪ͊ͤ ͦͭ 
˾˹˴Φ 

͔͙́͘ ͙͙͊ͭ͊ͭ͟͡;͙ͤ ˾˹˴ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡Σ ͔ͤ͊ͪ;͔͙ͤ ͙͙͙ͪ͋ͦͣ͘Σ ͫ͊ ͔͙ͣͦ͗͡ ͒͊ 
͙ͨ͘Άͤ͡Ύ͍͊ͭ ͍͙ͦͫͤͦͤ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͙ͤ ͺͯͤ͟ͼ͙͙Σ ͍͟͡Ό;͙͔ͭͤͦ͡ 
͍ͫ͊ͣͦΆ͙͍͔͔ͨͪͦ͗͒͊ͤ͘͘Φ ˿ ͔͍ͦ͡Όͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͙͍͗ͦͭ͊Σ ˨˹˴ ͔ͫ ͨͦΎ͍Ύ͍͊ ͊ͭͦ͟ ͨͦ-
͙ͫͭ͊͋ͤͦ͡ ͻ͙͙ͪ͊ͤ͡΅͔ ͊͘ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙ΎΣ ͒ͦ͊ͭͦ͟ ͔͙͙͔ͨͪͦͭͤͭ ͔ͫ 
͍͙͍ͪ͊͊ͭ͘ ͊ͭͦ͟ ͨͦ-͔ͺ͔͙͍͙ͭͤ͟ ͙͙͊ͭ͊͊ͭͦͪ͘͟͡Φ ͙́ͦ͘ ͔ͨͪͻͦ͒ ͍ ͚ͪ͊ͤ͊͟ ͔ͫͣͭ͊͟ 
͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͫΆ͍͔͔ͪͣͤͤ͊ͭ͊ ͙͎͙͋ͦͦ͡;ͤ͊ ͙͔ͫͫͭͣ͊Σ ͟Ά͔͒ͭͦ ˨˹˴ ͫΆͻͪ͊ͤΎ͍͊ 
͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙ΎΣ ˾˹˴ ͙ͫͯ͗͡ ͊ͭͦ͟ ͔͙͔ͣ͗͒ͤͤ ͔͙ͨͦͫͪ͒ͤ͟Σ ͊ 
͔͙͙͔ͨͪͦͭͤͭ ͙ͨ͘Άͤ͡Ύ͍͊ͭ ͍͔ͨͦ;͔ͭͦ ͙͙͊ͭ͊ͭ͟͡;͙ͤ ͺͯͤ͟ͼ͙͙Φ 
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ͫͭΆ͙ͨ͟ ͊͘ ͦͤͭͪͦ͟͡ ͤ͊ ͊͟;͔͍ͫͭͦͭͦ ͤ͊ ͙˾˹˴Σ ͊ ͔͔͎͙͚ͤͪͤ͊ͭ͊ ͙͍͔͙ͤͫͭͼ͙Ύ ͍ ͦ͋ͪ͊͋ͦͭ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ͔͙ͯ͊ͪͦͭͤ͊͟ 
˾˹˴ ͍͙ͨͪ͊ ͨͦ-͒Ά͎͊ͭ͊͡ ͨͪͦ͒Ά͙͔͗ͭͤͦͫͭ͡͡ ͤ͊ ͙͍͗ͦͭ ͨͦ-͔ͺ͔͙͍ͭͤ͊͟ 

˸͊͊ͪ͟Σ ;͔ ͙͙͔ͨͪͦ͊ͪͦͭͭ͟ ͙ ͔͙͙͔ͯ͊ͪͦͭͭ͟ ͙͍ͨͦ͊ͭ͘͘͡ ͙ͫͦ͗ͤ͡ ͔ͣͻ͙͙͊ͤͣ͘ ͊͘ ͎͔ͪ͊ͪ͊͗͒͊ͤ͘ ͤ͊ ˾˹˴Σ 
͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙͔ͤͭ ͔͙͙ͤͣ͘Σ ͨΆ͙ͭ΅͊ ͙ ͍͟͡Ό;͔͙ͤ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͺ͙͊ͭͦͪ͟ ͔ͫ ͙ͪ͊͘͡;͍͊͊ͭ ͤ͊͘;͙͔ͭͤͦ͡ 
͔ͣ͗͒ͯ ͍͔͔͒ͭΦ ˽͙͙͔ͪͦ͊ͪͦͭͭ͟ ͪ͊͘;͙ͭ͊ͭ ͍ ͎ͦ͡Ύͣ͊ ͔͔ͫͭͨͤ ͤ͊ ͔͎͒ͪ͊͒ͦͦͣ͊ͭ͊͘ ͙ ͙͔ͫͭͪͯͭͯͪͤͭ͟ ͔͔͔͙ͣͤͭ͡ 
͍ ͙˾˹˴Σ ͒ͦ͊ͭͦ͟ ͔͙͙͔ͯ͊ͪͦͭͭ͟ ͙͍ͨͦ͊ͭ͘͘͡ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͔͔͙ͦͤͯ͊͘͘͟͟͡Σ ͔͔͙ͤ͒ͦͤͯ͊͘͟͡ ͙ ͙ͣ͊͟͡ 
͔͙ͤͦ͒ͪ͊͟΅͙ ˾˹˴ ͊ͭͦ͟ ͙ͣͪͦ͟˾˹˴Σ ͊͘ ͒͊ ͔͎͙ͪͯͪ͊ͭ͡ ͙ͫͭ͊͋ͤͦͫͭͭ͊͡ ͙ ͎͔ͪ͊ͪ͊͗͒͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͙˾˹˴Φ 
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˥˶ˢˤˢ с ˿ ˮ˹́˩˭ ͤ͊ ˽˾˻́˩ˮ˹ˮ - ́ ˾ˢ˹˿˶ˢ̇ˮ̒ 
 

 

6.1. ˤΆ͍͔͔͙͔͒ͤ ͍ ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙Ύͭ͊ 

6.1.1. ˥͔͔͙ͤͭ;͔ͤ ͦ͒͟ 
˥͔͔͙ͤͭ;͙ͤΎͭ ͦ͒͟ ͔ ͤ͊͋ͦͪ ͦͭ ͍͙ͨͪ͊͊͡Σ ͙ͦͭͦ͟ ͙͍͙͔͗ͭ ͔͙ͭ͟͟͡ ͙͍ͨͦ͊ͭ͘͘͡Σ ͊͘ ͒͊ ͔͍͔ͨͪ͒͊ͭ 
͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύͭ͊Σ ͙ͦ͒ͪ͊ͤ͊͟ ͍ ͎͔͔͙ͤͭ;͙ͤΎ ͣ ͔͙͊ͭͪ͊͡ ͍ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΦ ˿Ά͙ͫͭͦ ͔ͫ ͦͭ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ 
ͦͭ ͔͙͙ͤͯͦͭ͒͟͡Σ ͎͙͙ͪͯͨͪ͊ͤ ͍ ͙͔͙ͭͪͨͭ͡Σ ͙͍͔͙ͫͭͤ͘ ͊ͭͦ͟ ͙ͦ͒ͦͤ͟Σ ͙ͦͭͦ͟ ͔͔ͦͨͪ͒͡Ύͭ ͙ͦ͟ 
͙͙͔͙͙͊ͣͤͦͫͤ͟͡ ΅͔ ͋Ά͒͊ͭ ͍͟͡Ό;͔͙ͤ ͍ ͔͙ͨͪͦͭͤ͊ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͙͔ͫͤͭ͊͘Φ 

¶ ˴͙͔ͦͤ͊ͪͤͦͫͭ͡ ͤ͊ ͔͙ͤͯͦͭ͒ͤ͊ͭ͊͟͡ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͤ͊ ͎͔ͤ͊ ͙ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤͤ͊ͭ͊͟͡ 
͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͤ͊ ͙͙ͦ͒ͪ͊ͤ͟Ύ ͔͙ͨͪͦͭͤ 

˴͙͔ͦͤ͊ͪͤͦͫͭͭ͊͡ ͔ͫ ͦͭͤ͊ͫΎ ͒ͦ ͙͔͒ͪͭͤͦͭͦ͟ ͫΆ͍͔͍͙͔ͦͭͭͫͭ ͔ͣ͗͒ͯ ͔͙͙͔ͤͯͦͭ͒ͤͭ͟͡ 
͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͍ ͎͔͙͔ͤͭ ͙ ͙͙͔͙͙͔͊ͣͤͦͫͤͤͭ͟͡ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͍ ͔͋ͭ͡Άͼ͙͔ͭ ό͙͎̅ͯͪ͊ 
6.1ύΦ ͙́͊͘ ͦͤ͟ͼ͔ͨͼ͙Ύ ͔͎ͨͪ͒ͨͦ͊͊͡Σ ;͔ ͒Ά͙͗ͤ͊ͭ͊͡ ͤ͊ ˨˹˴ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͊͡͡ ͍ ͎͔ͤ͊ ͔ 
ͨͪͦͨͦͪͼ͙ͦͤ͊ͤ͊͡ ͤ͊ ͒Ά͙͗ͤ͊ͭ͊͡ ͤ͊ ͙͔͙ͨͦͨͨͭ͒͊͡Σ ͚ͦͭͦ͟ ͙ͦ͒ͪ͊͟Φ ˽ͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙Ύͭ͊Σ 
͙˾˹˴Σ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊ͤ͊͘ ͙ͨͪ  ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ˨˹˴Σ ͙ͫͯ͗͡ ͊ͭͦ͟ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊Σ ;͙Ύͭͦ ͔͙ͤͯͦͭ͒ͤ͊͟͡ 
͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͔ͫ ͔͍͔ͨͪ͗͒͊ ͦͭ ͙͙͔ͪ͋ͦͦͣͭ͘ ͍ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;ͤ͊ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͦͭ 
͙͙͔͙͙͊ͣͤͦͫͤ͟͡ ;͔ͪ͘ ͙͍͔ͨͦ͊ͤͭͦ͘͘͡ ͤ͊ ͎͔͔͙ͤͭ;͙ͤΎ ͟ ͦ͒Φ 

˨ͦ͊ͭͦ͟ ͙͔ͦͤ͊ͪͤͦͫͭͭ͊͟͡ ͔ ;͔ͫͭͦ ͔ͫͪ΅͊ͤ ͺ͔͔ͤͦͣͤ ͙ͨͪ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟ ͙ ͎ͣͤͦͦ ͍͙͙ͪͯͫΣ ͭΎ ͔ ͨͦ-
ͣ͊ͦ͟͡ Ύͫͤ͊ ͙ͨͪ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭͤ͟ ͎͙͙ͦͪ͊ͤͣ͘Φ ˽͙ͪ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟Σ ͎͔͙͔ͤͭ ;͔ͫͭͦ ͫΆ͒Άͪ͗͊ͭ ͙͙ͤͭͪͦͤΣ ͙ͦͭͦ͟ 
͔ͫ ͙ͪ͘Ύ͍͊ͭ͘ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͦ͋ͪ͊͋ͦͭ͊ͭ͊͟ ͤ͊ ͙˾˹˴Σ ͫ ͔ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͤ͊ͪͯ΄͍͊͊ ͨͪͦͫͭͦͭͦ ͫΆ͍͔͍͙͔ͦͭͭͫͭ 
͔ͣ͗͒ͯ ͒Ά͙͗ͤ͊ͭ͊͡ ͤ͊ ͎͔ͤ͊ ͙ ͒Ά͙͗ͤ͊ͭ͊͡ ͤ͊ ͔͋ͭ͡Ά͊͟Φ ˤΆ͔͙ͨͪ͟ ͍ͭͦ͊ ͍͙ͦͫͤͦͤΎͭ ͙ͨͪͤͼ͙ͨ ͤ͊ 
͙͔ͦͤ͊ͪͤͦͫͭͭ͊͟͡ ͍ͦͫͭ͊͊ ͍͔͊͗ͤ ͊͘ ͙͔ͪ͊͋ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͤ͊;͙ͤ͊Σ ͨͦ ͚ͦͭͦ͟ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ͭ͊ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύ ͔ͫ 
͔͍͔ͨͪ͗͒͊ ͍ ͺͯͤ͟ͼ͙͙ͦͤ͊ͤ͡ ͔͋ͭ͡Άͼ͙Φ      

 

 
                                             

˽͔͙͍͙ͪͦͭͤͦΎͭ ͙͔ͫͤͭ͘ ό͙͙͡ ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙Ύύ ͔  ͨͪͦͼ͔ͫΣ ͙ͨͪ ͚ͦͭͦ͟ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύͭ͊Σ ͙͊ͨͫ͊ͤ͊͘ ͍ ͙˾˹˴ 
ό͔ͪͫͨΦ ˨˹˴ύ, ͔ͫ ͙͍ͨͦ͊͘͘͡ ͊͘ ͙͍͍ͨͪͦͦ͒ͫͭͦͭͦ͘ ͤ͊ ͔͙͍͙ͨͪͦͭͤͦ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡Φ ˽ͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ 
ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙Ύͭ͊ ͔͙ͤͯͦͭ͒ͤ͊ͭ͊͟͡ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͤ͊ ͙˾˹˴ ͔ͫ ͨͪͦ;͙ͭ͊ ͫ ͨͦͣͦ΅ͭ͊ ͤ͊ 
͎͔͔͙ͤͭ;͙ͤΎ ͦ͒͟Φ ́ͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙Ύͭ͊ ͙͙͍ͫ͊͘͟ ͫΆ͎͍͊ͫͯ͊ͤͦͭͦ͡ ͔͚͍͙͔͒ͫͭ ͤ͊ ͙˾˹˴ ͫ ͎͙͒ͪͯ ˾˹˴ 
͔͙ͣͦͯ͟͡͡ - ͭ˾˹˴ ͙ ͪ˾˹˴Σ ͊ͭͦ͟͟ ͙ ͤ͊ ͣͤ ͎ͦͦ ͼ͙͔͙ͭͦͨ͊ͣͤ͘͡ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΦ ͙́ͦ͘ ͨͪͦͼ͔ͫ ͔ͣͦ͗ ͒͊ 
͔ͫ ͎͔ͪ͊͗͒͊͘͡ ͊ͭͦ͟ ͙ͯͣͤ͊͟͡ͼ͙ͦͤͤ͊ͭ͊ ͭͦ;͊͟ ͤ͊ ͔ͨͪͤͦͫ͊ ͤ͊ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙ΎΣ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ 
͚͙ͪ͊ͤ͟Ύͭ ͣͯ ͔ͪͯͭ͊ͭ͘͡ ͫ͊ ͔͙͍͙͔ͨͪͦͭͤͦͭ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡ - ͍͙͔ͦͫͤͦͤͭ ͙ͫͭͪͯͭͯͪͤ͟ ͙ ͺͯͤ͟ͼ͙͙ͦͤ͊ͤ͡ 
͔͙ͦͣͨͦͤͤͭ͟ ͤ͊ ͙͍͙͔͗ͭ ͔͙ͭ͟͟͡Φ  

͙͎̅ͯͪ͊ сΦмΦ ˴ ͙͔ͦͤ͊ͪͤͦͫͭ͡ ͤ͊ 
͎͔ͤ͊ ͙ ͙͔͙ͨͦͨͨͭ͒ͤ͊ͭ͊͡ 

͍͔͙͎ͪ͊ 
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¶ ˥͔͔͙ͤͭ;͙ͤΎͭ ͦ͒͟ ͔ ͙͔͔ͭͪͨͭͤ͡ 

˴ͦͤͼ͔ͨͼ͙Ύͭ͊ ͊͘ ͙͔͙͔ͭͪͨͭͭ͡Σ ͙͙͡ ͙͔ͦ͒ͦͤͭ͟Σ ͔ ͙ͦͨͫ͊ͤ͊ ͊͘ ͨΆ͍͙ͪ ͨΆͭ ͦͭ ͙̅ͪ͊ͤͫͫ ˴͙ͪ͟ ͙ ͔͎͙͔ͦͭ͟͡ 
ͣͯ ͔ͨͪ͘ мфсм ͎Φ 

˥͔͔͙ͤͭ;͙ͤΎͭ ͙͔͔ͭͪͨͭͤ͡ ͦ͒͟ ͙͍ͨͦ͊͘͘͡ п ͙͍ͫͣͦ͊͡ ς ˢ ό͔͙͊͒ͤͤύΣ D ό͎͙ͯ͊ͤͤύΣ / όͼ͙͙ͭͦͤ͘ύ ͙ ¦ 
όͯͪ͊ͼ͙͡ύ ͙ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͫΆ͔͒͊͒͘ сп ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͙ͦͣ͋ͤ͊͟ͼ͙͙ όп3ҐспύΣ ͍ ͫͯ͡;͊Ύ ͙ͦ͒ͦͤ͟Φ ˻ͭ ͭΎͻΣ см 
ͦ͒ͦͤ͊͟ ͙ͦ͒ͪ͊ͭ͟ ͔͒ͤ͊ ͦͭ нл-͔ͭ ͙͙͔͙͙͊ͣͤͦͫͤ͟͡ ό͙͎̅ͯͪ͊ сΦнύΦ ͙́ͪ ͦͭ ͭΎͻ ό¦!!Σ ¦!DΣ ¦D!ύ ͫ͊ αͫͭͦͨά 
͙ͦ͒ͦͤ͟Σ ͔ͤ ͙ͦ͒ͪ͊ͭ͟ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊͟͡ ͙ ͔ͫ ͙͍ͨͦ͊ͭ͘͘͡ ͊͘ ͙͎͙͙͔ͫͤ͊ͪ͊ͤ͘͡ ͤ͊ ͔ͨͪͪ͊ͭ͟Ύ͍͔͊ͤͭͦ ͤ͊ 
͔͙͍͙ͨͪͦͭͤͦΎ ͙͔ͫͤͭ͘Φ ˴ͦ͒ͦͤΆͭ !¦D ͙ͦ͒ͪ͊͟ ͔͙͙ͣͭͦͤͤ ͍ͤ͊ͫΎ͟Ά͔͒Σ ͟Ά͔͒ͭͦ ͔ͫ ͨͦΎ͍Ύ͍͊ ͍ ͙˾˹˴Σ ͤͦ 
ͫΆ΅ͦ ͭ͊͊͟ ͙ͣ͊ ͙ͯͤ͊ͤ͊͟͡ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύ ͊͘ ͔͔ͦͨͪ͒͡Ύ͔ͤ ͤ͊ ͤ͊;͊ͤ͊ͭ͊͡ ͭͦ;͊͟ ͊͘ ͔͙͍ͨͪͦͭͤͦ ͙͔ͫͤͭ͘ ͍ 
͍͔ͨͦ;͔ͭͦ ͙˾˹˴Σ ͙ ͍͊ͭͦ͊͘ ͔ͫ ͙ͤ͊ͪ;͊ αͫͭ͊ͪͭά ͦ͒ͦͤ͟Φ 

 

             
 

¶ ˥͔͔͙ͤͭ;͙ͤΎͭ ͦ͒͟ ͔ ͙͔ͪͦ͒ͤ͘  

˥͔͔͙ͤͭ;͙ͤΎͭ ͦ͒͟ ͔ ͙͔ͪͦ͒ͤ͘ ό͙͙͡ ͔͎͔͔͙͍͔͒ͤͪ͊ͭͤύΣ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ ͋ͦ͡΄͙͍ͤͫͭͦͭͦ ͙͙͔͙͙͊ͣͤͦͫͤ͟͡ ͔ͫ 
͙ͦ͒ͪ͊ͭ͟ ͦͭ ͍͔ͨͦ;͔ ͦͭ ͔͙͒ͤ ͦ͒ͦͤ͟Φ ˹͙͔͊ͨͪͣͪΣ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊ͭ͊͟͡ ͍͙͊ͤ͡ ͔ͫ ͙ͦ͒ͪ͊͟ ͦͭ п ͦ͒ͦͤ͊͟ - 
D¦¦Σ D¦/Σ D¦! ͙ D¦DΦ ˤͫΆ΅ͤͦͫͭ ͍͙ͫ;͙͟ ͙͙͔͙͙͊ͣͤͦͫͤ͟͡Σ ͫ ͙͘͟͡Ό;͔͙͔ͤ ͤ͊ ͔͙͙ͣͭͦͤͤ ό!¦Dύ ͙ 
͙ͭͪͨͭͦͺ͊ͤ ό¦DDύΣ ͙ͣ͊ͭ ͍͔ͨͦ;͔ ͦͭ ͔͙͒ͤ ͦ͒ͦͤ͟Φ  

¶ ˥͔͔͙ͤͭ;͙ͤΎͭ ͦ͒͟ ͔ ͙͍͔͔ͯͤͪͫ͊ͤ͡Σ ͫ ͙ͣ͊͟͡ ͙͘͟͡Ό;͔͙ͤΎ 

˥͔͔͙ͤͭ;͙ͤΎͭ ͦ͒͟Σ ͨΆ͍ͪͦͤ͊;͊ͤͦ͡ ͫ;͙ͭ͊ͤ ͊͘ ͙͍͔͔ͯͤͪͫ͊ͤ͡ ͍Ά͍ ͍͙ͫ;͙͟ ͺ͙ͦͪͣ ͤ͊ ͙͍͗ͦͭΣ ͔ͫ 
͙ͪ͊͘͡;͍͊͊ ͔ͦ͟͡ ͍ ͔͔͔͙ͦͨͪ͒ͤ͡ ͎͙͙ͦͪ͊ͤͣ͘ ͙ ͍ ͙ͣͭͦͻ͙͙͔ͦͤ͒ͪͭ ͤ͊ ͤΎ͙ͦ͟ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟Φ ˽͙ͪ 
͔͙͙͋͊ͭͪ͟Σ ͙͔ͤ͊ͨͪͣͪΣ ͊ͭͦ͟͟ D¦DΣ ͭ͊͊͟ ͙ ¦¦DΣ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͋Ά͒͊ͭ ͪ͊͘;͔͔͙ͭͤ ͊ͭͦ͟ ͔͙͙͍ͣͭͦͤͤͦ 
ͦ͒ͦͤ͟Σ ͊ͦ͟ ͫ ͔ ͨͦΎ͍Ύͭ ͙͋ͦ͘͡ ͒ͦ рϥ-ͪ͊͟Ύ ͤ͊ ͙˾˹˴Φ ˿Ά΅͔͍͍ͫͭͯ͊ͭ ͙ ͙ͣ͊͟͡ ͙͙ͪ͊͘͟͡ ͍ ͎͔͔͙ͤͭ;͙ͤΎ ͦ͒͟ 
ͤ͊ ͙ͣͭͦͻ͙ͦͤ͒ͪ͊ͤ͊ͭ͊͡ ˨˹˴Τ ͙͔ͤ͊ͨͪͣͪ ͍ ;͍͔ͦ΄͙͔ͭ͟ ͙ͣͭͦͻ͙͙ͦͤ͒ͪ !DD ͙ !D! ͺͯͤ͟ͼ͙͙ͦͤͪ͊ͭ 
͊ͭͦ͟ ͫͭͦͨ ͙͎͙ͫͤ͊͡ ό͙ͦ͒ͦͤ͟ ͊͘ ͎͙͙͊ͪͤͤ ͍ ͙͍͔͙ͯͤͪͫ͊ͤ͡Ύ ͎͔͔͙ͤͭ;͔ͤ ͦ͒͟ύΣ ¦D! ͫΆ͍͔͍ͦͭͭͫͭ͊ ͤ͊ 
͙ͭͪͨͭͦͺ͊ͤ ό͙͍͔͔ͯͤͪͫ͊ͤ͡ ͔͙͙ͭͪͣͤͪ͊΅ ͦ͒ͦͤ͟ύΣ  ͊ !¦! ͦͤ͊͘;͍͊͊ ͔͙͙ͣͭͦͤͤ ό͙͍͔͔ͯͤͪͫ͊ͤ͡ ͦ͒ͦͤ͟ 
͊͘ ͙͔͍ͦ͘͡ͼ͙ͤύΦ ˹͔͍͙͙͊ͫͣͦ͘ ͦͭ ͍ͭͦ͊Σ ͔͙ͭ͘ ͙͙ͪ͊͘͟͡ ͫ͊ ͔͙ͪ͒͟ ͙ ͎͔͔͙ͤͭ;͙ͤΎͭ ͦ͒͟ ͔ ͙͔͙͒ͤͭ;͔ͤ ͙ͨͪ 
ͨͦ;͙ͭ ͍͙ͫ;͙͟ ͍͙͍͔͒ͦΣ ͊ͭͦ͟ ͔͙͒ͤ ͙ ͫΆ΅͙ ͙ͦ͒ͦͤ͟ ͔͔ͦͨͪ͒͡Ύͭ ͔͙͒ͤ ͙ ͫΆ΅͙ ͙͙͔͙͙͊ͣͤͦͫͤ͟͡Φ 

͙͎̅ͯͪ͊ сΦнΦ ˥ ͔͔͙ͤͭ;͔ͤ ͦ͒͟ 
(National Human Genome Research 
Institute, www. genome.gov) 
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¶ ˥͔͔͙ͤͭ;͔ͤ ͦ͒͟ ͙ ͪ͊ͣ͊͟ ͤ͊ ;͔͔͔ͭͤ 

˥͔͔͙ͤͭ;͙ͤΎͭ ͦ͒͟ ͔ͫ ;͔͔ͭ ͍ ͔͙ͤͯͦͭ͒ͤ͊ͭ͊͟͡ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͤ͊ ˨˹˴Σ ͙͙͡ ˾˹˴Σ ;͔ͪ͘ 
͔͙͙͍ͤͨͪͨͦͪ͊͟΅͙ ͔ͫ ͙ͦ͒ͦͤ͟ ς ͪ͊ͣ͊͟ ͤ͊ ;͔͔͔ͭͤ (͙͎̅ͯͪ͊ сΦоύΦ ˽ͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ˾˹˴ 
͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͨͪͦ;͙ͭ͊ ͙ͣ͊ͭͪ;ͤ͊ͭ͊ ˨˹˴ ͍͔͙͎ͪ͊ ͍ ͨͦͫͦ͊͟ о Ҧр  ͙ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊͘ ͙˾˹˴ ͍ ͨͦͫͦ͊͟ 
р Ҧо Φ ͙˾˹˴ ͔ ͔͍͔͙͒ͤͦͪ͗ͤ͊ ͙ ͔͍͔ͫ͒ͦ͊ͭͤͦ͡͡ ͫΆ͒Άͪ͗͊ ͙ͭͪ ͍Ά͙ͣͦ͗ͤ͘ ͙ͪ͊ͣ͟ ͊͘ ;͔͔͔ͭͤΣ ͙ͦͭͦ͟ 
͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͋Ά͒͊ͭ ͨͪͦ;͔͔͙ͭͤ ͍ ͙ͭ͊͘ ͨͦͫͦ͊͟ όр Ҧо ύΣ ͊ͭͦ͟ ͍ͫΎ͊͟ ͊ͨͦ͘;͍͊ ͦͭ ͙ͪ͊͘͡;͔ͤ ͔͙ͤͯͦͭ͒͟͡ ͍ 
ͨΆ͍͙ͪΎ ͙͔ͭͪͨͭ͡Φ ˻ͭ ͙͔ͭͪͭ ͍Ά͙ͣͦ͗ͤ͘ ͙ͪ͊ͣ͟ ͤ͊ ;͔͔͔ͭͤΣ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͫ͊ͣͦ ͔͒ͤ͊ ͙ͣ͊ ͔ͨͦͭͤͼ͙͊͡ 
͒͊ ͋Ά͔͒ ͔͍͔͔ͨͪ͒ͤ͊ ͍ ͔͙ͨͪͦͭͤ ς ͭ ͙͊͘ ͪ͊ͣ͊͟ ͔ͫ ͙ͤ͊ͪ;͊ α͍͔ͦͭͦͪͤ͊ ͪ͊ͣ͊͟ ͤ͊ ;͔͔͔ͭͤά όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ hǇŜƴ 
wŜŀŘƛƴƎ CǊŀƳŜΣ hwCύΣ ͭΎ ͊ͨͦ͘;͍͊ ͫΆͫ ͫͭ͊ͪͭ ͦ͒ͦͤ͟ ͙ ͍͊͘Άͪ΄͍͊ ͫΆͫ ͫͭͦͨ ͦ͒ͦͤ͟Φ 

 

                                                                              

 

6.1.2. ͭ˾˹˴ ς ͨ ͔͍ͪͦ͒͊;͙ ͤ͊ ͎͔͔͙ͤͭ;͙ͤΎ ͦ͒͟ 

¶ ˿ͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͤ͊ ͭ˾˹˴ 

˥͔͔͙ͤͭ;͙ͤΎͭ ͦ͒͟Άͭ ͤ͊ ͙˾˹˴ ͔ͫ ͔͍ͨͪͪΆ΅͊ ͍ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤͤ͊͟͡ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͫ ͨͦͣͦ΅ͭ͊ ͤ͊ 
ͭ˾˹˴Φ ͔͙́͘ ˾˹˴ ͫ͊ ͍͙͔ͫͪ͊ͤͭͤͦ͡ ͙ͣ͊͟͡ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡Σ ;͙Ύͭͦ ͒Ά͙͗ͤ͊͡ ͍͙͊ͪͪ͊ ͦͭ тр ͒ͦ фо ͤͭΦ ˹Ύ͙ͦ͟ 
ͦͭ ͔͙͙͔ͤͯͦͭ͒ͭ͟͡ ͍ ͭ˾˹˴ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊ͭ͘ ͔͙͒ͤ ͫ ͎͒ͪͯ ;͔ͪ͘ ͍͙ͦ͒ͦͪͦ͒ͤ ͍ͪΆ͙͘͟Σ ͭ͊͊͟ ;͔ ͭ˾˹˴ ͫ ͔ ͎ͤ͊Ά͍͊ 
͍Ά͍ ͺͦͪͣ͊Σ ͦ͟Ύͭͦ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͋Ά͔͒ ͔͍͔ͨͪ͒ͫͭ͊ͤ͊ ͍͙͔͒ͯͣͪͤͦ͘ ͊ͭͦ͟ ͔͔͙͒ͭͤ͊͡Φ ͙́͊͘ ͺͦͪͣ͊ 
͒ͦͨΆ͙͔ͤͭͤͦ͡͡ ͔ͫ ͎ͤ͊Ά͍͊ ͊͘ ͒͊ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ [-ͦ͋ͪ͊ͤ͊͘ ͔ͣͦͯ͊͟͡͡ ͍ ͙͙͔ͭͪͣͪͤͦͭͦ͘ ͍ͨͪͦͫͭͪ͊ͤͫͭͦ 
(͙͎̅ͯͪ͊ сΦпύΦ ˤ ͔ͣͦͯ͊ͭ͊͟͡͡ ͤ͊ ͭ˾˹˴ ͔ͫ ͙͍ͦͭͪ͊ͭ͟ ͔͙͔ͫ͒ͤͭ͡ ͙ͫͭͪͯͭͯͪͤ͟ ͔͔͔͙ͣͤͭ͡Υ 

      

   
 

- ˢ͟ͼ͔ͨͭͦͪͤͦ ͪ͊ͣͦΥ ͫ ͭΆ͋ͦ͡ ͫ ͒Ά͙͗ͤ͊͡ т-ф ͋͒Σ ͨͦͯ͡;͍͊͊ ͔ͫ ͙ͨͪ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ ͔͙͙͔ͤͯͦͭ͒ͭ͟͡ ͤ͊ 
5'-ͪ͊͟Ύ ͫ ͔͙ͭ͘ ͤ͊ оϥ-ͪ͊͟Ύ ͤ͊ ͭ˾˹˴Φ оΨ-ͪ͊͟Ύͭ ͍͊͘Άͪ΄͍͊ оϥ-͔͙ͭͪͣͤ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͎ͪͯͨ͊ //!Σ ͟Άͣ ͦ͟Ύͭͦ 
͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊ͭ͊͟͡Σ ͊͘ ͒͊ ͔ͫ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͙͊ͣͤͦ͊ͼ͙͡-ͭ˾˹˴Φ  

AUGCGUGGAUACACUUUUGCCGUUUCUUAA

R G Y T F A V SM

StopStart

V D T L L P F LC

AUGCGUGGAUACACUUUUGCCGUUUCUUAA

W I H F C R F LA

AUGCGUGGAUACACUUUUGCCGUUUCUUAA

Ά˽͍ͪ͊ ͪ ͊ͣ ͊͟ ͤ  ͊;͔͔͔ͭͤ

ˤͭͦͪ  ͊ͪ ͊ͣ ͊͟ ͤ  ͊;͔͔͔ͭͤ

͔́ͪͭ  ͊ͪ ͊ͣ ͊͟ ͤ  ͊;͔͔͔ͭͤ

͙͎̅ͯͪ͊ сΦпΦ  ́ ͪ͊ͤͫͨͦͪͭͤ͊ ˾˹˴ όͭ˾˹˴ύΦ  
ˤ͙ͭͦͪ;ͤ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ό͍͒Ύͫͤͦύ ͫ ͺͦͪͣ͊ 
ͤ͊ ͔͔͙͒ͭͤ͊͡Τ L-ͦ͋ͪ͊ͤ͊͘ ͔͙ͭͪͭ;ͤ͊ 
ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ό͍͡Ύ͍ͦύΦ 
(National Human Genome Research 
Institute, www. genome.gov) 

 
 
 

͙͎̅ͯͪ͊ сΦ3. ˾ ͊ͣ͊͟ ͤ͊ ;͔͔͔ͭͤ ͤ͊ ͙˾˹˴Φ 
˹͚͊-͍͔ͪͦΎͭͤ͊ͭ͊ ͍͔ͦͭͦͪͤ͊ ͪ͊ͣ͊͟ ͤ͊ 
;͔͔͔ͭͤ ͤ͊ ͔͍͔ͨͪ͒ͫͭ͊ͤ͊ͭ͊ ͙˾˹˴ ͔ 
ͨΆ͍ͪ͊ͭ͊ ͪ͊ͣ͊͟ ͤ͊ ;͔͔͔ͭͤΣ ͦ͟Ύͭͦ 

͊ͨͦ͘;͍͊ ͫΆͫ ͫͭ͊ͪͭ ͦ͒ͦͤ͟ ͙ ͍͊͘Άͪ΄͍͊ ͫΆͫ 
ͫͭͦͨ ͦ͒ͦͤ͟Φ 
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- ˢ͙͍ͤͭͦ͒ͦͤͦͦ͟ ͪ͊ͣͦΥ ͫ ͭΆ͋ͦ͡ ͫ ͒Ά͙͗ͤ͊͡ р ͋͒Σ ;͙Ύͭͦ ͙͋ͪͣ͊͟ ͫΆ͒Άͪ͗͊ ͙͔͔ͭͪͨͭͤ͡ ͙͊ͤͭͦ͒ͦͤ͟Σ 
͚ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͫΆͫ ͫΆ͍͔͙ͦͭͭͤΎ ͦ͒ͦͤ͟ ͍ ͙˾˹˴Φ 

- D-ͪ͊ͣͦΥ ͫͭΆ͋ͦ͡ ͫ ͒Ά͙͗ͤ͊͡ п-с ͋͒Σ ͍͊͘Άͪ΄͍͊΅ͦ ͫ ͙͋ͪͣ͊͟Σ ͦ͟Ύͭͦ ;͔ͫͭͦ ͫΆ͒Άͪ͗͊ 
͙͒ͻ͙͙͙͒ͪͦͯͪ͒ͤΦ 5-ͪ͊ͣͦͭͦ ͙͎͔ͪ͊ ͍͊͗ͤ͊ ͪͦ͡Ύ ͍ ͙͙͙͔ͫͭ͊͋ͪ͊ͤͭͦ͘͡ ͤ͊ ͔͙ͭͪͭ;ͤ͊ͭ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͤ͊ 
ͭ˾˹˴ ͙ ͍͙͡Ύ͔ ͍Άͪͻͯ ͙͔͙ͤͭ͊ͭ͊͟͟ ͙ ͭͦ;ͤͦͫͭͭ͊ ͤ͊ ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙Ύͭ͊ ͍ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘Φ 

- ¢ʌ/-ͪ͊ͣͦΥ ͫ Ά͒Άͪ͗͊ ͫͭΆ͋ͦ͡ ͙ ͙͋ͪͣ͊͟Σ  ͍ ͦ͟Ύͭͦ ͙ͣ͊ ͙ͣͦ͒ͺ͙ͼ͙͙ͪ͊ͤ ͙͋͊͘Τ ͪ͊ͣͦͭͦ ͔ͫ ͙ͤ͊ͪ;͊ 
¢ʌ/Σ ͊͘ ͒͊ ͔ͫ ͯͭͦ;͙ͤ ͙ͤ͊͡;͙͔ͭͦ ͤ͊ ͙͙͙ͭͣ͒ͤΣ ͔͍͙͙ͨͫ͒ͦͯͪ͒ͤ ͙ ͼ͙͙͙͍͙ͭ͒ͤͦ ͦͫͭ͊ͭΆͼ͙Φ 
˸͔͙͔ͦͯͭ͟͡͡ ͤ͊ ͭ˾˹˴ ͫ͊ ͔͙ͤͦ͋;͚͙͊ͤΣ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ ͫΆ͒Άͪ͗͊ͭ ͎ͦ͡Ύͣ ͚͋ͪͦ ͙ͣͦ͒ͺ͙ͼ͙͙ͪ͊ͤ ͙͋͊͘Σ 
͊ͭͦ͟͟ ͙ ͙͙͙ͭͣ͒ͤΣ ͚ͦͭͦ͟ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͔ͫ ͔ͫͪ΅͊ ͫ͊ͣͦ ͍ ˨˹˴Φ ́ʌ/-ͪ͊ͣͦͭͦ ͯ;͍͊ͫͭ͊ ͍Ά͍ 
͍͙͔͚͍͙͔͊ͣͦ͒ͫͭͭͦ͘ ͤ͊ ͭ˾˹˴ ͫ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘Φ 

- ˽͔͙͍ͪͦͣͤ͊͡ ͙͋ͪͣ͊͟Υ ͭΎ ͔ͫ ͙ͤ͊ͣͪ͊ ͔ͣ͗͒ͯ ͙͍͊ͤͭͦ͒ͦͤͦͦͭͦ͟ ͪ͊ͣͦ ͙ ́ʌ/-ͪ͊ͣͦͭͦ ͙Σ ͊ͭͦ͟͟ 
͍ͨͦ͒ͫ͊͊͘͟ ͙͔ͣͭͦ ͚Σ ͍͙͊ͪͪ͊ ͨͦ ͔ͪ͊ͣͪ͘ ͦͭ о ͒ͦ нм ͙͋͊͘ ͙ͨͪ ͙ͪ͊͘͡;͙͔ͤͭ ͭ˾˹˴Φ 

¶ ˮͦ͊͘͟ͼ͔ͨͭͦͪͤ͊ ͎ͪͯͨ͊ ͭ˾˹˴ 

˽͍͔ͦ;͔ͭͦ ͙͙͔͙͙͊ͣͤͦͫͤ͟͡ ͔ͫ ͙ͦ͒ͪ͊ͭ͟ ͦͭ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦ ͙ͦ͒ͦͤ͟Σ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͍ͪ͊ͨͦͤ͊͊ͭ͘͘ ͍ ͙˾˹˴ ͦͭ  
ͫΆ͍͔͙͔ͦͭͭͤͭ ͭ˾˹˴ ό͙ͦ͊͘͟ͼ͔ͨͭͦͪͤ͊ ͎ͪͯͨ͊ ͭ˾˹˴ύΦ  ˽͙ͦͪ͊͒ ͙͔ͪͦ͒ͤͦͫͭͭ͊͘ ͤ͊ ͦ͒͊͟Σ ͍͔ͨͦ;͔ͭͦ ͦͭ 
ͭ˾˹˴ ͊͘ ͔͒͊͒ͤ͊ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊͟͡ ͙ͣ͊ͭ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͤ͊ ͙͙͔͊ͤͭͦ͒ͦͤͭ͟Φ ˽͙ͪ 
͎ͣͤͦͦ ͍͙͍͔͒ͦ ͋ͪͦΎͭ ͤ͊ ͭ˾˹˴ ͔͒͊͡; ͤ͊͒ͻ͍Άͪ͡Ύ см ͙ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͭ˾˹˴Σ ͔ͤͦͫ΅͙ ͔͙͒ͤ ͙ ͫΆ΅ 
͙͊ͤͭͦ͒ͦͤ͟Σ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͨͦ͊͗͊ͭ͟ ͙ͪ͊͘͡;ͤ͊ ͔ͺ͔͙͍ͭͤͦͫͭ͟ ͙ͨͪ ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙Ύͭ͊Σ ͍͒ͦ͋͊Ύ͚͙͟ ͙͍ͤͦ ͤ͊ 
͔͎ͪͯ͊͡ͼ͙Ύ ͟Άͣ ͨͪͦͼ͔ͫ͊ ͤ͊ ͔͙͍ͨͪͦͭͤͦ ͙͔ͫͤͭ͘Φ 

¶ ˴ͦ͒ͦͤ-͙͍͊ͤͭͦ͒ͦͤͦͦ͟ ͍͙͔͚͍͙͔͊ͣͦ͒ͫͭ͘ 

ͭ˾˹˴ ͔͚͍͒ͫͭ͊ͭ ͊ͭͦ͟ ͔͍ͨͪͦ͒͊;͙ ͤ͊ ͦ͒͊͟ ς ͙͎ͦͫͯͪΎ͍͊ͭ ͍͙ͨͪ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊͟͡ ͍ ͎͍ͦͭͦͦͪ ͤ͊ 
͍͔͙ͫ͟ ͦ͒ͦͤ͟ ͨͦ ͙ͫ͊ͭ͊͡ ͤ͊ ͔ͨͪͼ͙ͤͦ͘ ͔͔ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤͦ͟͡ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͦ͒ͦͤ͟-͙͊ͤͭͦ͒ͦͤ͟Φ ͭ˾˹˴ ͔ͫ 
͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͫ ͙͔ͦ͒ͦͤͭ͟ ͙ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦ͡͡ ͍ͣΆ͍͊ͭ͟ ͍͙͔ͫͦͭ ͙͙͔͙͙͊ͣͤͦͫͤ͟͡ ͍ ͭͦ;͙ͤΎ ͔ͪ͒Σ 
͔͔͔ͦͨͪ͒ͤ͡ ͦͭ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͊͡͡ ͤ͊ ͙͔ͦ͒ͦͤͭ͟ ͍ ͙˾˹˴Φ ͙́ͦ͘ ͨͪͦͼ͔ͫ ͙ͨͪͦͭ;͊ ͍ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘Φ 

ˢ͙ͤͭͦ͒ͦͤ͟Άͭ ͤ͊ ͭ˾˹˴ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͔͔ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤͦ͟͡ ͙  ͙͔͊ͤͭͨ͊ͪ͊ͤͦ͡͡ ͫΆͫ ͫΆ͍͔͙ͦͭͭͤΎ ͦ͒ͦͤ͟Φ ˭͊ 
͙ͪ͊͊͘͟͡ ͦͭ ͦ͒ͦͤ͊͟Σ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͫ ;͔͔ͭ ͦͭ рΨ- ͟ Άͣ оΨͪ͊͟Ύ ͍ ͙˾˹˴Σ ͙͊ͤͭͦ͒ͦͤ͟Άͭ ͔ͫ ;͔͔ͭ ͦͭ оΨ͟Άͣ р-ͪ͊͟Ύ 
ͤ͊ ͭ˾˹˴Φ  ˹͙͔͊ͨͪͣͪΣ ͊ͦ͟ ͙˾˹˴ ͦ͒ͦͤ͟Άͭ ͔ рϥ-AUG-оϥΣ ͫΆ͍͔͙ͦͭͭͤΎͭ ͭ˾˹˴ ͙͊ͤͭͦ͒ͦͤ͟ ΅͔ ͋Ά͔͒ оϥ-
UAC-рϥΦ ˿͔͍͔͒ͦ͊ͭͤͦ͡͡ м-͍͊ͭ͊ ͋͊͊͘ ͤ͊ ͦ͒ͦͤ͊͟ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͫ о-ͭ͊ͭ͊ ͋͊͊͘ ͤ͊ ͙͊ͤͭͦ͒ͦͤ͊͟Σ н-ͪ͊ͭ͊ 
͋͊͊͘ ͤ͊ ͦ͒ͦͤ͊͟ - ͫ н-ͪ͊ͭ͊ ͋͊͊͘ ͤ͊ ͙͊ͤͭͦ͒ͦͤ͊͟Σ ͙ о-ͭ͊ͭ͊ ͋͊͊͘ ͤ͊ ͦ͒ͦͤ͊͟ - ͫ м-͍͊ͭ͊ ͋͊͊͘ ͤ͊ 
͙͊ͤͭͦ͒ͦͤ͊͟Φ ˭͊ ͨΆ͍͙͔ͪͭ ͍͔͒ ͙͋͊͘ ͤ͊ ͦ͒ͦͤ͊͟ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͔͍ͫ͒͊͡ ͙ͦ͋;͚͊ͤͦͭͦ ͍͙ͨͪ͊ͦ͡Υ 
͔͙͊͒ͤͤΆͭ ό!ύ ͔͙ͦͣͨͣͤͭͪ͊͟͡ ͫ ͯͪ͊ͼ͙͡ ό¦ύΣ ͊ ͎͙ͯ͊ͤͤΆͭ όDύ ͔͔͙ͦͣͨͣͤͭͪ͊͟͡ ͫ ͼ͙͙ͭͦͤ͘ ό/ύΦ ˤΆ͔͙ͨͪ͟ 
͍ͭͦ͊Σ ͙ͨͪ о-ͭ͊ͭ͊ ͋͊͊͘ ͤ͊ ͦ͒ͦͤ͊͟ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͔ͫ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ͫΆ͎͊ͫͤͦ͡ ͤ͊͋ͦͪ ͦͭ ͍͙ͨͪ͊͊͡Σ ͙͍͔͙ͫͭͤ͘ 
͊ͭͦ͟ ͻ͙͔ͨͦͭ͊͘ ͤ͊ ͔͙͔ͦ͋͊ͤͭͦ͟͡ όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ ǿƻōōƭŜ ƘȅǇƻǘƘŜsis). 

͙͔̆ͨͦͭ͊ͭ͊͘ ͤ͊ ͔͙͔ͦ͋͊ͤͭͦ͟͡Σ ͔͔ͨͪ͒ͦ͗ͤ͊͡ ͔ͨͪ͘ мфсс ͎Φ ͦͭ ͙̅ͪ͊ͤͫͫ ˴͙ͪ͟Σ ͙ͨͦͫͭͯͪ͊͡Σ ;͔ рϥ-͋͊͊ͭ͊͘ 
ͤ͊ ͙͊ͤͭͦ͒ͦͤ͊͟ ͤ͊ ͭ˾˹˴Σ ͦ͟Ύͭͦ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͫ оϥ-͋͊͊ͭ͊͘ ͤ͊ ͙˾˹˴Σ ͔ͤ ͔ ͍ͭͦͦ͊͟͡ ͍͔ͨͪͦͫͭͪ͊ͤͫͭͤͦ 
͎͙ͦͪ͊ͤ;͔ͤ͊ ͊ͭͦ͟ ͎͙͔͒ͪͯͭ ͍͔͒ ͙͋͊͘Σ ͙ ͔͍͔ͫ͒ͦ͊ͭͤͦ͡͡ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͙ͣ͊ ͔ͤͫͭ͊ͤ͒͊ͪͭͤͦ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ 
͙͋͊͘Φ ˽͙͍ͯͪͤͦ͊ͭ͊ ͋͊͊͘ ͙͙ͤͦͤ͘ όLύ ͔ͫ ͔ͫͪ΅͊ ;͔ͫͭͦ ͍͔ͣͫͭͦ ͔͙͊͒ͤͤ όˢύ ͍ м-͍͊ͭ͊ ͙ͨͦ͘ͼ͙Ύ όрΨύ ͤ͊ 
͙͊ͤͭͦ͒ͦͤ͊͟Φ ˹͊ ͍ͭͦ͊ ͣΎͫͭͦ ͙͙ͤͦͤ͘Άͭ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͍͋͊ͦ͊͘ ͍͚͒ͦ͊͟ ͫ ͦ͟Ύͭͦ ͙ ͒͊ ͔ ͦͭ ͙͔ͭͪͭ 
͙͋͊͘ ό¦Σ / ͙͙͡ !ύ ͍ о-ͭ͊ͭ͊ ͙ͨͦ͘ͼ͙Ύ όоΨύ ͤ͊ ͦ͒ͦͤ͊͟ ό͙́͊͋͡ͼ͊ сΦмύ.  

͙͔̆ͨͦͭ͊ͭ͊͘ ͤ͊ ͔͙͔ͦ͋͊ͤͭͦ͟͡ ͦ͋ΎͫͤΎ͍͊ ͊͘΅ͦ ͔͍ͣͤͦ͗ͫͭͦ ͙ͦ͒ͦͤ͟ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͙ͦ͒ͪ͊ͭ͟ ͔͒ͤ͊ 
͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊͟͡Φ ˨͔͊͒ͤ͊ ͭ˾˹˴ ͔ͣͦͯ͊͟͡͡ όͫ ͔͒ͤ͊ ͍͔ͤ͊ͭͦ͊ͪͤ͊ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊͟͡ύ ͔ͣͦ͗ ͒͊ 
͔ͪ͊ͨͦͤ͊͘͘ ͙ ͒͊ ͔ͫ ͍ͫΆ͔ͪ͗ ͫ ͍͔ͨͦ;͔ ͦͭ ͔͙͒ͤ ͦ͒ͦͤ͟Σ ͙ͨͦͪ͊͒ ͨͦ-ͣ͊ͦ͟͡ ͔ͨͪͼ͙͙͔ͤͭ͘ ͍͙͋͊ͦ͘ 
͍͚͙͒ͦ͟Σ ͙ͦͭͦ͟ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͍Ά͙ͤͤ͊ͭ͘͟ ͔ͣ͗͒ͯ о-ͭ͊ͭ͊ ͋͊͊͘ ͤ͊ ͦ͒ͦͤ͊͟ ͙ м-͍͊ͭ͊ ͙ͨͦ͘ͼ͙Ύ ͤ͊ 
͙͊ͤͭͦ͒ͦͤ͊͟ ό͙͎̅ͯͪ͊ сΦрύΦ ͍́ͦ͊ ͦ͋ΎͫͤΎ͍͊ ͊͘΅ͦ ͫΆ΅͔͍͍ͫͭͯ͊ͭ ͍͔ͨͦ;͔ ͙ͦ͒ͦͤ͟Σ ͦͭͦͦͭͦ͟͟͡ 
͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͭ˾˹˴ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡Φ ͙͔̆ͨͦͭ͊ͭ͊͘ ͤ͊ ͔͙͔ͦ͋͊ͤͭͦ͟͡ ͫΆ΅ͦ ͭ͊͊͟ ͙͡Ό͙ͫͭͪͪ͊ ͊͘΅ͦ 
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͔͙͍͔͒ͤͫͭͤ͊ͭ͊ ͔͙͍ͨͪͦͣͤ͡ŀ ͔ͣ͗͒ͯ ͙͔ͦ͒ͦͤͭ͟Σ ͙ͦͭͦ͟ ͙ͦ͒ͪ͊ͭ͟ ͔͒ͤ͊ ͙ ͫΆ΅͊ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊͟͡Σ ͔ 
ͭΎͻͤ͊ͭ͊ о-ͭ͊ ͋͊͊͘Φ 

 

 

                                                                                          

                                    

 

    

    

 

 

 

 

 

 

 

¶ ˭͔͔͊ͪ͗͒͊ͤ ͤ͊ ͙͙͔͙͙͔͊ͣͤͦͫͤͭ͟͡ ͍Άͪͻͯ ͭ˾˹˴ ς ͊ ͙ͣͤͦ͊ͼ͙͡-ͭ˾˹˴ ͙͔͙ͫͤͭͭ͊͘ 

˿͔ͨͼ͙ͺ͙;ͤͦͭͦ ͙͔͍͔ͨͪͪͨ͊ͤ͟ ͤ͊ ͙͙͔͙͙͔͊ͣͤͦͫͤͭ͟͡ ͟Άͣ ͭ˾˹˴ ό͍͍͔ͤ͊ͭͦ͊ͪ͊ͤ ͤ͊ ͭ˾˹˴ύ ͔ͫ 
͙͙͊ͭ͊ͪ͊͘͟͡ ͦͭ ͊ͫ͟͡ ͔͙͙ͤͣ͘Σ ͙͍͔͙ͫͭͤ͘ ͊ͭͦ͟ ͙͊ͣͤͦ͊ͼ͙͡-ͭ˾˹˴ ͙͔͙ͫͤͭͭ͊͘Φ ˾͔͊͟ͼ͙Ύͭ͊ ͔ ͙͍͔ͫͭͤ͊͘ 
͊ͭͦ͟ ͙͊ͣͤͦ͊ͼ͙͙͔ͪ͊ͤ͡ ͙ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤ͘ ͤ͊ ͙͊ͣͤͦ͊ͼ͙͡-ͭ˾˹˴Φ ˤͫΎ͊͟ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊͟͡ ͙ͣ͊ 
͍ͫͦΎ ͙͊ͣͤͦ͊ͼ͙͡-ͭ˾˹˴ ͙͔ͫͤͭͭ͊͊͘Σ ͦ͟Ύͭͦ ͙͙͊ͭ͊ͪ͊͘͟͡ ͔͚ͤͤͦͭͦ ͍͍͔ͤ͊ͭͦ͊ͪ͊ͤ ͍Άͪͻͯ ͍͙ͫ;͙͟ ͭ˾˹˴Σ 
͙ͦͭͦ͟ ͙ͣ͊ͭ ͙͙͊ͤͭͦ͒ͦͤ͟Σ ͫΆ͍͔͍ͦͭͭͫͭ͊΅͙ ͤ͊ ͙ͭ͊͘ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊͟͡ ό͙ͦ͊͘͟ͼ͔ͨͭͦͪͤ͊ ͎ͪͯͨ͊ ͭ˾˹˴ύΦ 
ˤͫΎ͊͟ ͙͊ͣͤͦ͊ͼ͙͡-ͭ˾˹˴ ͙͔ͫͤͭͭ͊͊͘ ͭͪΎ͍͋͊ ͒͊ ͍͙ͨͪ͊ ͙ͪ͊͊͘͟͡ ͔ͣ͗͒ͯ ͙ͪ͊͘͡;͙͔ͤͭ ͭ˾˹˴Σ ͭ͊͊͟ ;͔ 
ͫ͊ͣͦ ͍͙͙͔ͨͪ͊ͤͭ͡ ͒͊ ͋Ά͒͊ͭ ͙͊ͣͤͦ͊ͼ͙͙͙ͪ͊ͤ͡Φ ˽ͦ ͙ͭͦ͘ ͤ͊;͙ͤ ͭͦ;ͤͦͭͦ ͍͔ͪ͊ͨͦͤ͊͊ͤ͘͘ ͤ͊ ͭ˾˹˴ ͦͭ 
͔͙ͭ͘ ͔͙͙ͤͣ͘ ͍ͯͫͭ͊ͤͦΎ͍͊ ͍͙ͨͪ͊͊ͭ͊͡ ͤ͊ ͎͔͔͙ͤͭ;͙ͤΎ ͦ͒͟Φ 

ˢ͙ͣͤͦ͊ͼ͙͡-ͭ˾˹˴ ͙͔͙͔ͫͤͭͭ͊ͭ͘ ͙͙͊ͭ͊ͪ͊ͭ͘͟͡ ͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͔͔ͫͭͪͤ͊ ͍ͪΆ͊͘͟  ͔ͣ͗͒ͯ оϥ- 
ͻ͙͙͒ͪͦͫͤ͊ͭ͊͟͡ ͎ͪͯͨ͊ ͤ͊ ͔͙͊͒ͤͤ͊ όˢύΣ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͙ͤ͊ͣͪ͊ ͤ͊ оΨ-ͪ͊͟Ύ ͤ͊ ͭ˾˹˴Σ ͙ ͙͊ͪ͋ͦͫͤ͊ͭ͊͟͟͡ 
͎ͪͯͨ͊ ͤ͊ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊ͭ͊͟͡Φ ˽͙͔͍͔ͪͪͨ͊ͤͭͦ͟ ͤ͊ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊͟͡ ͟Άͣ ͭ˾˹˴ ͔ ͍͔͒ͯͭ͊ͨͤ͊ ͔ͪ͊͟ͼ͙ΎΣ 
ͦ͟Ύͭͦ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤ͘ ͤ͊ ͙͊ͣͤͦ͊ͼ͙͡-ͭ˾˹˴Υ 

 

 

 

 

 

 

 

6.1.3. ˾͙͙͔͋ͦͦͣͭ͘ - ͊ ͨ͊ͪ͊ͭΆͭ ͊͘ ͙͔ͫͤͭ͘ ͤ͊ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ 
˾͙͙͔͋ͦͦͣͭ͘ ͫ͊ ͔͙ͣ͊ͪͦͣͦͯͤ͟͟͡͡ ͣ͊΄͙͙ͤΣ ͍ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ͙͔ͫͤͭ͘ ͤ͊ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ ͦͭ 
͙͙͔͙͙͊ͣͤͦͫͤ͟͡Φ ˤͫΎ͊͟ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊͘ ͔ͫ ͫΆ͙ͫͭͦ ͦͭ ͍͔͒ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙ - ͎ͦ͡Ύͣ͊ ͔͙ͫͯ͋͒ͼ͊ ͙ ͣ͊͊͟͡ 
͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊Σ ͙͎͔͙ͪ͊͒ͤ͘ ͦͭ ͙͙ͪ͋ͦͦͣͤ͘ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ ͙ ͪ˾˹˴ ό͙́͊͋͡ͼ͊ сΦнύΦ ˾͙͙͔͋ͦͦͣͭ͘Σ ͙ ͔ͭͻ͙͔ͤͭ 
͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙Σ ͔ͫ ͙͔͍ͣͪ͊ͭ͘ ͍ ͔͙͙͒ͤͼ͊ {ǾŜŘōŜǊƎ ό{ύΣ ͦ͟Ύͭͦ ͔ ͣΎͪ͊͟ ͊͘ ͔ͭͻ͙ͤΎ ͔ͪ͊ͣͪ͘ ͙ ͫͦͪͦͫͭͭ͊͟ 
ͤ͊ ͯͭ͊Ύ͍͔͊ͤ ͍ ͼ͔͔ͤͭͪͦ͋͗ͤͦ ͔ͨͦ͡Φ ˽͙͙͔ͪͦ͊ͪͦͭͤͭ͟ ͔͙ͭ͟͟͡ ͫΆ͒Άͪ͗͊ͭ тл{ ͙͙ͪ͋ͦͦͣ͘Σ ͍ͫΎ͊͟ ͦͭ 

ˢ˹́ˮ˴˻˨˻˹ 

1-͍͊ ͋͊͊͘ 

˴˻˨˻˹ 

3-ͭ͊ ͋͊͊͘  

C G 

A U 

U ! ͙͙͡ D 

G ¦ ͙͙͡ / 

I ¦Σ / ͙͙͡ ! 
͙͎̅ͯͪ͊ сΦрΦ ̆ ͙͔ͨͦͭ͊͘ ͤ͊ ͔͙͔ͦ͋͊ͤͭͦ͟͡.  

ͭ˾˹˴ ͤ͊ ˢ͙͊ͤͤ͊͡ (Ala), ͟ ͦΎͭͦ ͙ͣ͊ ͙͊ͤͭͦ͒ͦͤ͊͟ CGU, ͣ ͔ͦ͗ 
͒͊ ͔ͫ ͍ͫΆ͔ͪ͗ ͫ ͍͒͊ ͦͭ ͙͔ͦ͒ͦͤͭ͟Σ ͙ͦ͒ͪ͊͟΅͙ Ala ς GCA  
όͫͭ͊ͤ͒͊ͪͭͤ͊ ͍͋͊ͦ͊͘ ͍͚͒ͦ͊͟ύ ͙ GCG ό͔ͤͫͭ͊ͤ͒͊ͪͭͤ͊ ͍͋͊ͦ͊͘ 
͍͚͒ͦ͊͟ύΦ 

ɸɸ + ATP  Ÿ ɸɸ-AMP + PP 

ɸɸ-AMP + tRNA Ÿ ɸɸ-tRNA+ ɸMP 
 
tRNA - ʪʈʅʂ 

AA (Amino ɸcid) - ɸʂ (ɸʤʠʥʦʢʠʩʝʣʠʥʘ) 

ATP (Adenosine Tri-phosphate) ï ATP 

AʄP (Adenosine  Mono-phosphate) ï ɸMʌ 

PP (pyrophosphate) ï ʧʠʨʦʬʦʩʬʘʪ 

 

 

͙́͊͋͡ͼ͊ сΦмΦ ˽ ͍͔ͦͦͤͦ͘͡ ͍͋͊ͦͦ͘ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ 
ͤ͊ о-ͭ͊ͭ͊ ͋͊͊͘ ͤ͊ ͦ͒ͦͤ͊͟ ͫ м-͍͊ͭ͊ ͋͊͊͘ ͤ͊ 
͙͊ͤͭͦ͒ͦͤ͊͟ ͫΆ͎͊ͫͤͦ͡ ͙͔̆ͨͦͭ͊ͭ͊͘ ͤ͊ 
͔͙͔ͦ͋͊ͤͭͦ͟͡Φ 
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͙ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͫΆ͙ͫͭͦ ͦͭ ͣ͊͊͟͡ όол{ύ ͙ ͎ͦ͡Ύͣ͊ όрл{ύ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊Φ ˩͙͙͔ͯ͊ͪͦͭͤͭ͟ ͔͙ͭ͟͟͡ ͫΆ͒Άͪ͗͊ͭ ул{ 
͙͙ͪ͋ͦͦͣ͘Σ ͔͙ͪ͊ͨͦͦ͗ͤ͘͡ ͍ ͼ͙ͭͦͦ͊͘͡Σ ͍ͫΎ͊͟ ͦͭ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͫΆ͙ͫͭͦ ͦͭ ͣ͊͊͟͡ όпл{ύ ͙ ͎ͦ͡Ύͣ͊ όсл{ύ 
͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊Φ  

ˤ ͒ͦͨΆ͔͙͔ͤͤ͡Σ ͔͙͙͔ͯ͊ͪͦͭͤͭ͟ ͔͙ͭ͟͟͡ ͫΆ͒Άͪ͗͊ͭ ͙ͣͭͦͻ͙͙ͦͤ͒ͪ͊ͤ͡ ͙͙ͪ͋ͦͦͣ͘Σ ͊ ͙͔͙͔ͪ͊ͫͭͭͤͭ͡ 
͔͙ͭ͟͟͡ ͙ͣ͊ͭ ͙ ͻ͙ͦͪͦͨ͊ͫͭͤ͡͡ ͙͙ͪ͋ͦͦͣ͘Φ ͔͙́͘ ͙͙ͪ͋ͦͦͣ͘ ͤ͊͘;͙͔ͭͤͦ͡ ͔ͫ ͙ͪ͊͘͡;͍͊͊ͭ ͨͦ ͔ͪ͊ͣͪ͘ ͙ 
ͫΆ͍ͫͭ͊ ͦͭ ͎͙͔͒ͪͯͭ ͙͙ͪ͋ͦͦͣ͘Σ ͙͙ͦͭͪͭ͟ ͍ ͔͙͙͔ͯ͊ͪͦͭͤͭ͟ ͔͙ͭ͟͟͡Σ ͙ ͫ͊ ͨͦ-ͫͻ͙ͦ͒ͤ ͫ ͔͙ͭ͘Σ 
͙ͨͪͫΆ͍ͫͭ͊΅͙ ͍ ͔͙͔ͭͭ͟͟͡ ͤ͊ ͔͙͙͔͋͊ͭͪͭ͟ ͙ ͙ͫͤΈͦ-͔͔͙͔ͤͭ͘͡ ͍͙ͦ͒ͦͪ͊ͫ͡Φ ˿ͻ͍ͦ͒ͫͭͦͭͦ ͤ͊ 
͙ͣͭͦͻ͙͙͔ͦͤ͒ͪ͊ͤͭ͡ ͙ ͻ͙͔ͦͪͦͨ͊ͫͭͤͭ͡͡ ͙͙ͪ͋ͦͦͣ͘ ͫ ͙͙͔ͨͪͦ͊ͪͦͭͤͭ͟ ͙͙ͪ͋ͦͦͣ͘ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͔ͫ 
ͫ;͙ͭ͊ ͊͘ ͙ͫͤͦ͡ ͔ͨͦ͒ͪͨ͟Ύ΅ͦ ͔͍͒ͦ͊͊ͭͫͭͦ͘͟͡Σ ;͔ ͙ͣͭͦͻ͙͙͔ͦͤ͒ͪͭ ͙ ͻ͙͔ͦͪͦͨ͊ͫͭͭ͡͡ ͫ͊ ͔͍ͦ͡Ό͙͙ͪ͊͡ 
ͦͭ ͔ͨͪ͒΄͔͍͔͙ͫͭͤͼ͙ ͤ͊ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟ 

  

˾ˮˣ˻˭˻˸ˢ ˿͔͙͙ͯ͋͒ͤͼ͙ ͪ˾˹˴ ˾͙͙͋ͦͦͣͤ͘  

͔͋ͭ͡Άͼ͙ 

ˣ͔͙͊ͭͪ͊ͤ͊͟͡  
͙ͪ͋ͦͦͣ͊͘ 

(70S) 

˥ͦ͡Ύͣ͊ όрл{ύ 23S rRNA 

5S rRNA 

31 

˸͊͊͟͡ όол{ύ 16S rRNA 21 

˩͙ͯ͊ͪͦͭͤ͊͟ 
͙ͪ͋ͦͦͣ͊͘ 

(80S) 

˥ͦ͡Ύͣ͊ όсл{ύ 28S rRNA 

5,8S rRNA 

5S rRNA 
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˸͊͊͟͡ όпл{ύ 18S rRNA 33 

 

˭͊ ͒͊ ͋Ά͔͒ ͍͔͒ͦͫͭ͊ͤ͊ ͒ͦ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘Σ ͍ͫΎ͊͟ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊͟͡ ͔ͫ ͍͍ͤ͊ͭͦ͊ͪ͊ ͍Άͪͻͯ ͫΆ͍͔ͦͭͭͤ͊ 
ͭ˾˹˴Σ ͙ͨͪ ͔ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͙͊ͣͤͦ͊ͼ͙͡-ͭ˾˹˴Φ ˿͍Ά͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊ͭ͊͟͡ ͟Άͣ 
ͪ͊ͫͭΎ΅͊ͭ͊ ͙͔͙ͨͦͨͨͭ͒ͤ͊͡ ͍͔͙͎ͪ͊ ͍ͫͭ͊͊ ;͔ͪ͘ ͍͙͔͚͍͙͔͊ͣͦ͒ͫͭ͘ ͫ ͭ˾˹˴Σ ͍͙͒ͦͫͭ͊͊͡ ͍ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘ 
͔ͨͪ͒ͻͦ͒ͤ͊ͭ͊ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊͟͡ ͙ ͍͔ͤ͊ͭͦ͊ͪͤ͊ ͫ ͪ͊ͫͭΎ΅͊ͭ͊ ͙͔͙ͨͦͨͨͭ͒ͤ͊͡ ͍͔͙͎ͪ͊Σ ͔͙͙ͨͨͭ͒͡-ͭ˾˹˴Φ 
ˤͫΎ͊͟ ͦͭ ͔͙ͭ͘ ͭ˾˹˴ ͔͊ͣ͊͘ ͔͔͔ͦͨͪ͒ͤͦ͡ ͣΎͫͭͦ ͍ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘ ό͍͙͗ ͨͦ-ͤ͊͒ͦͯ͡ ͙͎̅ͯͪ͊ сΦф ): 

- -sͣΎͫͭͦͭͦ ͔ͫ ͔͊ͣ͊͘ ͦͭ ͍ͤͦͦͨͦͫͭΆ͙ͨ͊ͭ͊͡ ͙͊ͣͤͦ͊ͼ͙͡-ͭ˾˹˴Σ ;͙͚ͭͦ ͙͊ͤͭͦ͒ͦͤ͟ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ 
͔͔ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤͦ͟͡ ͫ ͦ͒ͦͤ͊͟ ͤ͊ ͙˾˹˴Τ 

- P-ͣΎͫͭͦͭͦ ͔ͫ ͔͊ͣ͊͘ ͦͭ ͔͙͙ͨͨͭ͒͡-ͭ˾˹˴Σ ͦ͟Ύͭͦ ͙ͤͦͫ ͪ͊ͫͭΎ΅͊ͭ͊ ͙͔͙ͨͦͨͨͭ͒ͤ͊͡ ͍͔͙͎ͪ͊ ͙ ͍͔ͫ 
ͦ΅͔ ͔ ͍ͫΆͪ͊ͤ͊͘ ͫ ͙˾˹˴ ͍ ͦ͒ͦͤ͊͟Σ ͫΆ͍͔͍ͦͭͭͫͭ͊΅ ͤ͊ ͔ͨͦͫ͒ͤ͊ͭ͊͡ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊͟͡Σ 
͙ͨͪͫΆ͔͙͔͒ͤͤ͊ ͟Άͣ ͪ͊ͫͭΎ΅͊ͭ͊ ͙͔͙ͨͦͨͨͭ͒ͤ͊͡ ͍͔͙͎ͪ͊Τ 

- -˩ͣΎͫͭͦͭͦ ͫ ͔͔͊ͣ͊͘ ͦͭ ͔͒͊ͼ͙͙ͪ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͭ˾˹˴͔ͫ͒͡ ͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͔͙ͨͨͭ͒ͤ͊ͭ͊ ͍ͪΆ͊͘͟Σ ͤͦ 
͔͙ͨͪ͒ ͭΎ ͒͊ ͙͔͔͘͘͡ ͦͭ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘Φ 

ˤΆ͍ ͍͙ͫ;͙͟ ͙͙ͪ͋ͦͦͣ͘ ͎ͦ͡Ύͣ͊ͭ͊ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ ͍͙͔͚͍͊ͣͦ͒ͫͭ͊͘ ͫ оΨ-//! ͪ͊͟Ύ ͤ͊ ͭ˾˹˴ ͙ ͫΆ͒Άͪ͗͊ 
͙͍͊ͭͤͦͭͦ͟ ͣΎͫͭͦ ό͔͙͙ͨͨͭ͒͡ ͭͪ͊ͤͫͺ͔͔ͪ͊ͤ͘ ͼ͔ͤͭΆͪύΣ ͔ͦͭͦ͟ ͙͙͊ͭ͊ͪ͊͘͟͡ ͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ 
͔͙ͨͨͭ͒ͤ͊ ͍ͪΆ͊͘͟Φ ˸͊͊ͭ͊͟͡ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͙͊ͤͭͦ͒ͦͤ͊͟ ͤ͊ ͭ˾˹˴Σ ͊ͭͦ͟ ͤ͊͋͡Ό͍͒͊͊ όͨͦ 
͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͔͙͔͒ͦ͒ͪ͊ͤ͟ύ ͙ ͨͦ͒͒Άͪ͗͊ όͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͭͪ͊ͤͫͦ͊͟͡ͼ͙Ύύ ͍͙͔͚͍͙͊ͣͦ͒ͫͭ͘Ύͭ͊ ͔ͣ͗͒ͯ 
͙͔͋͊ͭ͘ ͤ͊ ͭ˾˹˴ ͙ ͙˾˹˴Φ 

˽͙ͪ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟Σ ͙͙͔ͪ͋ͦͦͣͤͭ͘ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙ ͔ͫ ͙͍͔ͨͪͦ͗͒͊ͭ͘ ͙ ͎ͫͦ͋͡Ύ͍͊ͭ ͍ Ύ͒ͪͦͭͦΦ ˾͙͙͔͋ͦͦͣͤͭ͘ 
͔͙͙ͨͪͦͭͤ ͍͙ͤ͊͊ͭ͘͡ ͍ Ύ͒ͪͦͭͦ ͙ ͔ͫ ͙͙ͦͣ͋ͤͪ͊ͭ͟ ͫ ;͔͙͙͔ͭͪͭ ͪ˾˹˴Σ ͊͘ ͒͊ ͫΆ͒͊͒͊ͭ͘ ͍͔͔͒ͭ 
͙͙ͪ͋ͦͦͣͤ͘ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙Φ ͔́ ͤ͊ͨͯͫ͊ͭ͟ Ύ͒ͪͦͭͦ ͔ͨͪ͘ Ύ͔͙͔͒ͪͤͭ ͙ͨͦͪ ͙ ͍ ͼ͙ͭͦͨ͊ͣ͊ͭ͊͘͡ ͍ͦͫͭ͊͊ͭ 
͔ͦͭ͒͡ ͔͙ͤ ͔͒ͤ͊ ͦͭ ͎͒ͪͯ͊Σ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͔ͤ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊ͭ͘ ͙͍͊ͭͤͦ͟ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΦ ˨͍͔͔ͭ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙ ͔ͫ 
͍ͫΆ͍ͪ͊ͭ͘ ͍ ͼ͙ͭͦͨ͊ͣ͊ͭ͊͘͡Σ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͔ͫ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ ͙͔ͫͤͭ͘ ͤ͊ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ 

 ́ ͙͊͋͡ͼ͊ сΦнΦ  ˿ ͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͤ͊ ͔͙͋͊ͭͪ͊ͤ͊ͭ͊͟͡ ͙ ͔͙ͯ͊ͪͦͭͤ͊ͭ͊͟ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊͘Φ 
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͙͙́ͨ;ͤ͊ͭ͊ ͔ͭ͊͟͟͡ ͫΆ͒Άͪ͗͊ ͙͙͙ͣͦͤ͡ ͙͙ͪ͋ͦͦͣ͘Φ ͔́ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͭ͘ ͎͙ͪͯͨ ό͙͙͙ͨͦͪ͋ͦͦͣ͘͡ 
͙͙͡ ͙͙ͨͦͦͣ͘͡ύΣ ͙͔͔͙ͨͪͪͨͤ͟ ͟Άͣ ͙˾˹˴Σ ͦ͟Ύͭͦ ͔͍͔ͨͪ͗͒͊ͭ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͔͙͍͙ͨͪͦͭͤͦΎ ͙͔ͫͤͭ͘Φ 
˾͙͙͔͋ͦͦͣͭ͘ ͫΆ΅ͦ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͋Ά͒͊ͭ ͔͔͙ͤ͊ͣͪͤ ͙͔͔͙ͨͪͪͨͤ͟ ͟Άͣ ͔͙͔ͣͣ͋ͪ͊ͤͭ ͤ͊ ͎͍͙ͪ͊ͨ͊Ύ 
͔͔ͤ͒ͦͨ͊ͣͤ͘͡ ͔͙ͪͭͯͯͣ͟͡Σ ͟Ά͔͒ͭͦ ͔ͭ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊ͭ͘ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΣ ͙ͦͭͦ͟ ͙͙͡ ͔ͫ ͔͔͙ͫͪͭͪ͊ͭ͟ ͦͭ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡Σ 
͙͙͡ ͔ͫ ͍͟͡Ό;͍͊ͭ ͍  ͔ͭ͟͡Ά;͙͔ͤͭ ͔͙ͣͣ͋ͪ͊ͤ. 

6.2. ˻͍͙ͫͤͦͤ ͔͙ͭ͊ͨ ͤ͊ ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙Ύͭ͊ 

 

6.2.1.  ˮ ͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύ ͤ͊ ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙Ύͭ͊ 

˽ͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͙ͭͦ͘ ͔ͭ͊ͨ ͣ͊͊ͭ͊͟͡ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ ͤ͊ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͫ ͙˾˹˴Φ ˮ͙ͤͼ͙͊ͭͦͪͤ͊ͭ͊ 
ͭ˾˹˴Σ ͔ͤͦͫ΅͊  ͔͙͙ͣͭͦͤͤ όaŜǘύΣ ͔ͫ ͎ͪ͊ͨͦ͊͊͘͡ ͍ t-ͣΎͫͭͦͭͦ ͤ͊ ͣ͊͊ͭ͊͟͡ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ ͙ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ 
ͫΆͫ ͫͭ͊ͪͭ ͦ͒ͦͤ͊͟ !¦DΦ ˿͔͒͡ ͍ͭͦ͊ ͟Άͣ ͙ͭͦ͘ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ ͔ͫ ͙ͨͪͫΆ͔͙͒ͤΎ͍͊ ͎ͦ͡Ύͣ͊ǘŀ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ ͊͘ 
͒͊ ͔ͫ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͺͯͤ͟ͼ͙ͦͤ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊͘Φ  

˴͊͟ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘ ͔ͤ͊͘ ͚ͦ͟ ͔ ͫͭ͊ͪͭ ͦ͒ͦͤ͊͟ ͍ ͙˾˹˴Σ ͦͭ͟Ά͔͒ͭͦ ͒͊ ͊ͨͦ͘;͔ͤ  ͔͙͍͙ͨͪͦͭͤͦΎ ͙͔ͫͤͭ͘Κ рΨ-
˹́˾ ͤ͊ ͙˾˹˴ ͫΆ͒Άͪ͗͊ͭ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔͔͔͙ͣͤͭ͡Σ ͙ͦͭͦ͟ ͯ;͍͊ͫͭ͊ͭ ͍ ͙͋ͦͪ͊͘ ͤ͊  ͤ͊;͊ͤͦͭͦ͡ ͣΎͫͭͦ ͊͘ 
͔͙͍͙ͨͪͦͭͤͦΎ ͙͔ͫͤͭ͘ ͙ ͍ ͦͤͭͪͦ͊͟͡ ͤ͊ ͔͎͍ͤͦ͊ͭ͊ ͫͦͪͦͫͭ͟Φ  

˽͙ͪ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟Σ ͙͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙Ύͭ͊ ͔ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύ ͤ͊ ͣ͊͊ͭ͊͟͡ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ όол{ύ ͤ͊ 
͙ͨͪͦ͊ͪͦͭͤ͊ͭ͊͟ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊͘Σ ͙͙͔ͨͪͦ͊ͪͦͭͤͭ͟ ͺ͙͊ͭͦͪ͟ ͤ͊ ͙͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύ όLC-1, IF-2, IF-оύ ͙ 
͙͙ͤͼ͙͊ͭͦͪͤ͊ͭ͊ ͭ˾˹˴ ς tRNA fMet. 

ˤ ͍͔ͨͦ;͔ͭͦ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭͤ͟ ͙˾˹˴ ͔ ͙͔͙͒ͤͭͺ͙ͼ͙ͪ͊ͤ͊ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Σ ͦ͟Ύͭͦ ͤ͊ͫͦ;͍͊ 
͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘ ͟Άͣ ͤ͊;͊ͦͭͦ͡ ͤ͊ ͔͙ͨͪͦͭͤ-͙ͦ͒ͪ͊͟΅͙Ύ ͔͎͙ͪͦͤΦ ˤ 9Φ Ŏƻƭƛ ͙ͭ͊͘ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ 
ό!DD!DDύ ͔ ͙͍͔ͫͭͤ͊͘ ͊ͭͦ͟ ͦ͋͊ͫͭ͡ ͤ͊ ͚̊͊ͤ-˨͎͊͊ͪͤͦ όͨͦ ͙͔ͣͭͦ ͤ͊ ͔͚͙ͤͤΎ ͙͍͔ͦͭͪ͊ͭ͟͡ {ƘƛƴŜ-
5ŀƭƎŀǊƴƻύΦ ˻͋͊ͫͭͭ͊͡ ͔ ͔͔ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤ͊͟͡ ͤ͊ ;͊ͫͭ ͦͭ мс{ ͪ˾˹˴ ͍ ͣ͊͊ͭ͊͟͡ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ ͤ͊ 
͔͙͋͊ͭͪ͊ͤ͊͟͡ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊͘Φ ˸͊͊ͭ͊͟͡ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ ͍ͪ͊ͨͦͤ͊͊͘͘ ͦ͋͊ͫͭͭ͊͡ ͙Σ ;͔ͪ͘ ͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ 
͍͙ͦ͒ͦͪͦ͒ͤ ͍ͪΆ͙͘͟Σ ͔ͫ ͙ͨͦ͘ͼ͙͙ͦͤͪ͊ ͍Άͪͻͯ ͔ͤΎ ό͙͎̅ͯͪ͊  сΦсύΦ   

 

 

ˮ͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύ ς ͔ͭ͊ͨ ͤ͊ ͎ͫͦ͋͡Ύ͍͔͊ͤ ͍Άͪͻͯ ͙˾˹˴ ͤ͊ ͣ͊͊ͭ͊͟͡ ͙ ͎ͦ͡Ύͣ͊ͭ͊ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ ͍Ά͍ 
ͺͯͤ͟ͼ͙ͦͤ͊ͤ͊͡ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊͘Σ ͙ͨͪ ͔ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͍ͪ͊ͨͦͤ͊͊͘͘ ͫͭ͊ͪͭ ͦ͒ͦͤ͊͟ ͙ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͙͙ͤͼ͙͊ͭͦͪͤ͊ͭ͊ 
ͭ˾˹˴Σ ͍͔ͤ͊ͭͦ͊ͪͤ͊ ͫ ͔͙͙ͣͭͦͤͤΦ ͙́ͦ͘ ͔ͭ͊ͨ ͔ ͙͔ͦͭͤͦͫͭͤͦ͡ ͍͔͋͊ͤ ͙ ͦͭ ͔͎ͤͦ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͍͙͙͊ͫ͘ 
ͫͦͪͦͫͭͭ͊͟Σ ͫ ͟ ͦΎͭͦ ͔͒͊͒ͤ͊ ͙˾˹˴ ͔ͫ ͙ͭͪ͊ͤͫͪ͊͡Φ 

̂͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡ - ͍ ͟͡Ό;͍͊ ͔ͪ͊͟ͼ͙͙͔ͭ ͦͭ ͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤ͘ ͤ͊ ͨΆ͍ͪ͊ͭ͊ ͔͙ͨͨͭ͒ͤ͊ ͍ͪΆ͊͘͟ ͒ͦ ͙͍ͨͪ͋͊Ύ͔ͤͭͦ 
ͤ͊ ͔ͨͦͫ͒ͤ͊ͭ͊͡ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊͟͡ ͍ ͙͔͙ͨͦͨͨͭ͒ͤ͊ͭ͊͡ ͍͔͙͎ͪ͊Φ ˽͔͍͔ͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͭͦ͡͡ 
͙ͨͪͫΆ͔͙͒ͤΎ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͙͙͔͙͙͔͊ͣͤͦͫͤͭ͟͡ ͔ ͚ͤ͊-͋Ά͙ͪ͘Ύ ͔ͭ͊ͨ ͤ͊ ͔͋ͭ͡Ά;ͤ͊ͭ͊ ͙͔ͫͤͭ͊͘Φ 

˽͔ͪͪ͊ͭ͟Ύ͍͔͊ͤ - ͤ ͊ ͙ͭͦ͘ ͔ͭ͊ͨ ͍ͫͭ͊͊ ͍͍͔ͦͫͦ͋ͦ͗͒͊͊ͤ ͤ͊ ͙͔͙ͨͦͨͨͭ͒ͤ͊ͭ͊͡ ͍͔͙͎ͪ͊ ͦͭ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘Σ 
ͦ͟Ύͭͦ ͔ͫ͒͡ ͍ͭͦ͊ ͔ͫ ͔ͦͭ͒͡Ύ ͦͭ ͙˾˹˴Φ 

AUGAGGAGG

Shine-Dalgarno
< 10 ͤ ͭͤ ͎͊ͦ ͔ͪ 
ͦͭ AUG

ͫͭ͊ ͪͭ ͟ ͦ͒ͦͤ
AUG

5Ψ 3Ψ
UCCUCC

16S ͪ ˾˹˴

5Ψ

3Ψ ͙͎̅ͯͪ͊ сΦсΦ ˮ ͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύ ͤ͊ 
͔͙͍͙ͨͪͦͭͤͦΎ ͙͔ͫͤͭ͘ ͙ͨͪ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟ 
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ˮ͙ͤͼ͙͊ͭͦͪͤ͊ͭ͊ ͭ˾˹˴ όtRNAfMetύ ͙ͤͦͫ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊ͭ͊͟͡ ͔͙͙ͣͭͦͤͤΣ ͦ͟Ύͭͦ ͔ͫ ͺ͙͙ͦͪͣͪ͊͡ ͔ͫ͒͡ 
͙͔͍͔ͨͪͪͨ͊ͤͭͦ͟  ͟Άͣ ͭ˾˹˴Φ ˤͫΎ͊͟ ͙͔͙ͨͦͨͨͭ͒ͤ͊͡ ͍͔͙͎ͪ͊Σ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊ͤ͊͘ ͦͭ ˩Φ ŎƻƭƛΣ ͊ͨͦ͘;͍͊ ͫ 
ͺ͙͙ͦͪͣͪ͊ͤ͡ ͔͙͙ͣͭͦͤͤ (fMetύΣ ͚ͦͭͦ͟ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͔ͫ ͦͭͫͭͪ͊ͤΎ͍͊ ͔ͫ͒͡ ͍͊͘Άͪ΄͍͔͊ͤ ͤ͊ 
ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙Ύͭ͊Φ ˴͎ͦ͊ͭͦ ͍ ͻͦ͒͊ ͤ͊ ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡ ͤ͊ ͙͔͙ͨͦͨͨͭ͒ͤ͊ͭ͊͡ ͍͔͙͎ͪ͊Σ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘ ͔ͫͪ΅͔ͤ 
ͦ͒ͦͤ͊͟ !¦DΣ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤ͊͟ ǘwb!Met ͍ ͣΆ͍͊͟ ͔ͤͺ͙͙ͦͪͣͪ͊ͤ͡ ͔͙͙ͣͭͦͤͤΦ  

˽͙ͪ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟Σ ͙͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙Ύͭ͊ ͔ ͎ͨͦ͒ͨͦͣͦͤ͊ͭ͊ ͦͭ о ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭͤ͟ ͺ͙͊ͭͦͪ͟ ͤ͊ 
͙͙ͤͼ͙͊ͼ͙ΎΣ ͙ ͍͟͡Ό;͍͊ ͤΎͦͦ͟͟͡ ͔ͭ͊ͨ͊ ό͙͎̅ͯͪ͊  сΦт): 
- ˻͍͔͋ͪ͊ͯ͊ͤ͘ ͤ͊ ͔ͭͪͦͤ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ LC-оϝол{ϝ͙˾˹˴ - IF-о ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͫ ол{ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ ͙ 
͔͍ͨͪ͒ͦͭͪ͊ͭΎ͍͊ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͛ ͫ рл{ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ͭ͊Τ LC-о ͎ͨͦ͒ͨͦͣ͊͊ ͣ͊͊ͭ͊͟͡ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ ͒͊ 
͔ͫ ͍ͫ Ά͔ͪ͗  ͫ ͙˾˹˴ ͍ ͦ͋͊ͫͭͭ͊͡ ͤ͊ ͚̊͊ͤ-˨͎͊͊ͪͤͦ͡Τ LC-м ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͫ ˢ-ͣΎͫͭͦͭͦΣ ͟Ά͔͒ͭͦ 
͔͍ͨͪ͒ͦͭͪ͊ͭΎ͍͊ ͍͙͔ͤ͊͊ͤͭͦ͘͡ ͤ͊ ͍ͤͦ͊ ͙͊ͣͤͦ͊ͼ͙͡-ͭ˾˹˴ ͔ͣͦͯ͊͟͡͡Σ ͔͙ͨͪ͒ ͒͊ ͔ͫ ͎͙ͫͦ͋͡ 
ͨΆͤ͊ͭ͊͡ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊͘Τ 

- ˻͍͔͋ͪ͊ͯ͊ͤ͘ ͤ͊ ͍͔͒ͦͤ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ LC-2(GTP)* fMet-tRNAfMet - IF-н ό͍ͫΆͪ͊ͤ͘ ͫ D¢tύ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͫ 
fMet-tRNAfMet ; 

- ˿͍Ά͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ ͍͚͙͒ͦͤΎ ͙ ͚͙ͭͪͦͤΎ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ ͙ ͙͙͙͔ͫͭ͊͋ͪ͊ͤ͘͡ ͤ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙ͦͤ͊ͤ͊͡ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊͘ - 
IF-н ͤ͊ͫͭ͊ͤΎ͍͊ ŦaŜǘ-tRNAfMet  ͍  ˾ ͣΎͫͭͦͭͦ ͤ͊ ол{ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ͭ͊Σ ͔ͦͭͦ͟ ͔ ͙ͨͦ͘ͼ͙͙ͦͤͪ͊ͤͦ ͭ͊͊͟Σ 
;͔ ͙͊ͤͭͦ͒ͦͤ͟Άͭ ͤ͊ ͭ˾˹˴ ͒͊ ͔ͫ ͙ͤ͊ͫͭ͊ͤ ͤ͊͒ ͫͭ͊ͪͭ ͦ͒ͦͤ͊͟ !¦D ͍ ͙˾˹˴Τ LC-о ͍͔ͨͪͦͪΎ͍͊ 
ͭͦ;ͤͦͫͭͭ͊ ͤ͊ ͍͔ͪ͊ͨͦͤ͊͊ͤ͘͘ ͤ͊ ͨΆ͍ͪ͊ͭ͊ ͙͊ͣͤͦ͊ͼ͙͡-ͭ˾˹˴ όŦaŜǘ-tRNAfMetύΤ ͔͍ͫ͒͊͡ 
͙ͨͪͫΆ͔͙͒ͤΎ͍͔͊ͤ ͤ͊ рл{ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊Σ ͙ͨͪ ͔ͦͭͦ͟ LC-н ͙͙͊ͭ͊ͪ͊͘͟͡ ͻ͙͙͒ͪͦ͊ͭ͊͘͡ ͤ͊ D¢t ͒ͦ D5t 
͊ͭͦ͟ ͍͔ͦͫͦ͋ͦ͒ͤ͊ͭ͊ ͔͔͎͙ͤͪΎ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͍͍͔ͦͫͦ͋ͦ͗͒͊͊ͤ ͤ͊ ͙͙ͤͼ͙͙ͪ͊΅͙͔ͭ ͺ͙͊ͭͦͪ͟ ͙ 
͔͙͍͙͍ͨͪ͒͊͘͟ ͦͤ͟ͺͦͪͣ͊ͼ͙͙ͦͤͤ ͔͙ͨͪͦͣͤ ͊͘  ͙͙͙͔ͫͭ͊͋ͪ͊ͤ͘͡ ͤ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙ͦͤ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊͘Φ 

                                         

              
                                

͙͎̅ͯͪ͊ сΦтΦ ˮ ͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύ ͤ͊ ͔͙͍͙ͨͪͦͭͤͦΎ ͙͔ͫͤͭ͘ ͙ͨͪ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟ 
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˽͙ͪ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟Σ ͙͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙Ύͭ͊ ͔ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύ ͤ͊ ͣ͊͊ͭ͊͟͡ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ όпл{ύ ͤ͊ 
͔͙ͯ͊ͪͦͭͤ͊ͭ͊͟ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊͘Σ ͔͙͙͔ͯ͊ͪͦͭͤͭ͟ ͺ͙͊ͭͦͪ͟ ͤ͊ ͙͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύ όŜLCύ ͙ ͙͙ͤͼ͙͊ͭͦͪͤ͊ͭ͊ ͭ˾˹˴ ς 
tRNAi. 

ˮ͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙Ύͭ͊ ͊ͨͦ͘;͍͊ ͫΆͫ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ пл{ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ͭ͊ ͟Άͣ т-
͔͙͎͙͍ͣͭͯ͊ͤͤͦ͊ͭ͊͡ Ϧ΄͊ͨ;͙ͼ͊Ϧ όтmDύ ͍ рϥ-ͪ͊͟Ύ ͤ͊ ͙˾˹˴Σ ͔ͫ͒͡ ͔ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͙͍͙͍ͨͪ͒͗͊ ͤ͊͒ͦͯ͡ ͨͦ 
͔ͣͦͯ͊ͭ͊͟͡͡Σ ͙͚͙ͫ͊ͤͪ͊͟͟ рΨ-˹́̅ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͊͡͡Σ ͒ͦ͊ͭͦ͟ ͔ͫͪ΅͔ͤ ͨΆ͍͙ͪΎ !¦D ͦ͒ͦͤ͟Φ 
˸͎ͤͦͦ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭͤ͟ ͙˾˹˴ ͔ͫ ͙ͭͪ͊ͤͫͪ͊ͭ͡ ͦͭ ͨΆ͍͙ͪΎ !¦DΣ ͤͦ ͍ͭͦ͊ ͔ͤ ͍͙͎͙ͤ͊ ͔ ͭ͊͊͟Φ ˿͔ͨͦͪ͒ 
͍͙ͨͪ͊ͦͭͦ͡ ͤ͊ ˴ͦ͊͘͟ όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ YƻȊŀƪΩǎ ǊǳƭŜύΣ ͔͙͙͔ͤͯͦͭ͒ͭ͟͡ ͦͦͦ͟͡ !¦D ͍ͨͦ͊͊ͭ͘͟ ͙͒͊͡ ͍ͭͦ͊ ͔ 
͍͙͙ͨͪ͊ͤ͡Ύͭ ͤ͊;͔͊ͤ͡ ͦ͒ͦͤ͟Φ ˽͍͙ͪ͊ͦͭͦ͡ ͔ ͙ͨͦͫͭͯͪ͊ͤͦ͡ ͊͘ ͎ͪΆ͋ͤ͊;͙ͤ ͙͍͙͗ͦͭͤ ͙ ͎͙͊ͫ͡Σ ;͔ 
͔ͫ͒ͤ͊ͭ͊͡ ͔ͦͤͫͤͫͯͫͤ͊͟ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͭͪΎ͍͋͊ ͒͊ ͔ͫ ͨͦΎ͍͙ ͦͦͦ͟͡ !¦D ͙͔ͭͪͨͭ͡ ͊͘ ͒͊ ͋Ά͔͒ 
ͪ͊ͨͦͤ͊ͭ͘͘ ͊ͭͦ͟ αͫͭ͊ͪͭά ͦ͒ͦͤ͟Υ р-gccRccAUGG-о  ό͟Ά͔͒ͭͦ w ͦͤ͊͘;͍͊͊ ͙ͨͯͪͤ ͙ ͍ͨͦ͊͊͘͟ ͣΎͫͭͦΣ 
͔ͦͭͦ͟ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͋Ά͔͒ ! ͙͙͡ DΣ ͤͦ ͔ͤ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͋Ά͔͒ / ͙͙͡ ¦ύΦ ˽͙ͪ ͤΎ͙ͦ͟ ͍͙͙ͪͯͫͤ ͙ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭͤ͟ 
͙˾˹˴ ͫ͊ ͍͔͙ͯͫͭ͊ͤͦͤ ͙ ͔͙͍͙͊ͭͪͤ͊ͭͤ͡ ͔ͣͫͭ͊ ͊͘ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊͘ όƛƴǘŜǊƴŀƭ ǊƛōƻǎƻƳŜ ŜƴǘǊȅ 
ǎƛǘŜΣ Lw9{ύΣ ͙ͦͭͦ͟ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ͭ ͙͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύ ͤ͊ ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙Ύͭ͊Σ ͦ͟Ύͭͦ ͔ ͔͍͙͙ͤ͊ͫͣ͊͘ ͦͭ α΄͊ͨ;͙ͼ͊ͭ͊άΦ 

˸͔͙͙ͭͦͤͤΆͭ ͍Άͪͻͯ ͔͔͊ͪ͒ͤ͊ͭ͊͘ ͙͙ͤͼ͙͊ͭͦͪͤ͊ ͭ˾˹˴  όaŜǘ-ǘwb!ƛύ ͔ͤ ͔ ͺ͙͙ͦͪͣͪ͊ͤ͡Φ ˤΆ͔͙ͨͪ͟ ͍ͭͦ͊Σ 
͙͙ͤͼ͙͊ͭͦͪͤ͊ͭ͊ ͭ˾˹˴ όǘwb!ƛύ ͔ͫ ͙ͪ͊͘͡;͍͊͊ ͦͭ ͎͙͔͒ͪͯͭ ͭ˾˹˴ ͊͘ ͔͙͙ͣͭͦͤͤ όǘwb!Metύ ͨͦ ͍ͭͦ͊Σ ;͔ 
ͫ͊ͣͦ ͭΎ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ŜLC-2. 

˽͙ͪ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟Σ ͙͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙Ύͭ͊ ͍͙͙͊ͫ͘ ͦͭ ͙͙ͦͦͪ͒ͤͪ͊ͤͦͭͦ͟ ͍͙͔͚͍͙͔͊ͣͦ͒ͫͭ͘ ͤ͊ 
͚ͤ͊-ͣ͊ͦ͟͡ мн ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭͤ͟ ͺ͙͊ͭͦͪ͟ ͤ͊ ͙͙ͤͼ͙͊ͼ͙ΎΣ ͙˾˹˴ ͙ пл{ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ͭ͊Σ ͙ ͔͙͍ͨͪͣͤ͊͊ ͔ͨͪ͘ 
ͤΎͦͦ͟͟͡ ͫͭΆ͙ͨ͟ (͙͎̅ͯͪ͊  сΦу): 

- ˻͍͔͋ͪ͊ͯ͊ͤ͘ ͤ͊ ͍͔͒ͦͤ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ ͔LC-2(GTP)*Met-tRNAi - eIF-н ό͍ͫΆͪ͊ͤ͘ ͫ D¢tύ ͙ͨͪͫΆ͔͙͒ͤΎ͍͊ 
͙͙ͤͼ͙͊ͭͦͪͤ͊ͭ͊ ͭ˾˹˴Σ ͍͔ͤ͊ͭͦ͊ͪͤ͊ ͫ ͔͙͙ͣͭͦͤͤ όaŜǘ-tRNAi); 

- ˻͍͔͋ͪ͊ͯ͊ͤ͘ ͤ͊ по{ ͔ͨͪ-͙͙ͤͼ͙͙ͪ͊΅ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡  όпо{ ˽ˮ˴ύ - ͒ ͍͚͙ͦͤΎͭ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ ͔ͫ  ͫ ͍Ά͍ͪ͊͘ ͫ пл{ 
͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ͭ͊ ͫ  ͨͦͣͦ΅ͭ͊ ͤ͊ ŜLC-1, eIF-1A, eIF-о ͙ ŜLC-5;  

- ˻͍͔͋ͪ͊ͯ͊ͤ͘ ͤ͊ пу{ ͙͙ͤͼ͙͙ͪ͊΅ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡  όпу{ ˮ˴ύ -  eIF-пCΣ ͫΆ͍͔ͫͭ͊ͤ ͦͭ ŜLCп!Σ ŜLCп9 ͙ ŜLCпDΣ 
͔ͯͫͤ͡Ύ͍͊ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͙˾˹˴ ͟Άͣ по{ ˽ˮ˴Τ  
ŜLCп9 ͔ ͍ͫΆͪ͊ͤ͘ ͫ рϥ-΄͊ͨ;͙ͼ͊ͭ͊ όтmDύΤ ŜLCпD ͔ ͍ͫΆͪ͊ͤ͘ ͫ ͙ͨͦ͡ όˢύ-͍ͫΆ͍ͪ͊͘΅͙Ύ ͔͙ͨͪͦͭͤ 
όt!.tύΣ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͫ ͙ͨͦ͡ όˢύ-ͦͨ͊΄͊ͭ͊͟ ͤ͊ ͙˾˹˴Σ ͊ͭͦ͟ ͨͦ ͙ͭͦ͘ ͤ͊;͙ͤ ͙˾˹˴ ͙͙͍ͨͪ͒ͦ͋͊ 
ͨͪΆ͔͍͙ͫͭͤͦ͒ͤ͊ ͺͦͪͣ͊ ͙ ͔ͫ ͙͙͙ͫͭ͊͋ͪ͊͘͡Τ ŜLCп! ͺͯͤ͟ͼ͙͙ͦͤͪ͊ ͊ͭͦ͟ ͻ͔͙͊͊͘͟͡ ͙ ͔ͯͫͤ͡Ύ͍͊ ͔ͨͪ-
͙͙ͤͼ͙͙ͪ͊΅͙Ύ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ ͙ͨͪ ͙͔ͫ͊ͤͪ͊ͤͭͦ͟ ͤ͊ ͙˾˹˴ΦΤ 

- ˿͙͔͊ͤͪ͊ͤ͟ ͍ ͨͦͫͦ͊͟ рΨ-оΨ ͤ͊ рΨ-˹́˾ ͤ͊ ͙˾˹˴ ͊͘ ͙͍͔ͦͭͪ͊ͤ͟ ͤ͊ !¦D - ͙͍͚͙ͨͦ͊͘͘͟͡ ͔͔͎͙ͤͪΎͭ͊ ͤ͊ 
!¢t ͻ͙͙͒ͪͦ͊ͭ͊͘͡Σ пу{ ˮ˴ ͙ͫ͊ͤͪ͊͟ ͙˾˹˴ ͊͘ ͒͊ ͙͙ͦ͊ͪ͊͘͟͡͡ ͨΆ͍͙ͪΎ !¦D ͦ͒ͦͤ͟Τ  
- ˿͎ͦ͋͡Ύ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙ͦͤ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘ - ͙ͨͪ ͍͔ͪ͊ͨͦͤ͊͊ͤ͘͘ ͤ͊ !¦DΣ ͔LC-н ͙͙͊ͭ͊ͪ͊͘͟͡ 
ͻ͙͙͙͒ͪͦͪ͊͘͡ ͤ͊ D¢tΣ ͔͚͍͚͙͊͒ͫͭ͊͘͟ ͔ͦͭ͒͡Ύ͔ͤͭͦ ͤ͊ ͍͙ͫ;͙͟ ͙͙ͤͼ͙͙ͪ͊΅͙ ͺ͙͊ͭͦͪ͟ ͙ 
͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ сл{ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ͭ͊ ͤ͊ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘Φ  
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6.2.2. ̂͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡ ͤ͊ ͙͔͙ͨͦͨͨͭ͒ͤ͊ͭ͊͡ ͍͔͙͎ͪ͊ 

˴͡Ό;͍ͦ ͔ͭ͊ͨ ͤ͊ ͔͙͍͙ͨͪͦͭͤͦΎ ͙͔ͫͤͭ͘ ͍Άͪͻͯ ͙͙͔ͪ͋ͦͦͣͭ͘ ͔ ͔͙͙͍͙ͨͨͭ͒ͦ͡Ύͭ ͭͪ͊ͤͫͺ͔ͪΣ ͙ͨͪ ͚ͦͭͦ͟ 
͍ͤ͊ͪ͊ͫͭ͊΅͙Ύͭ ͙͔͙ͨͦͨͨͭ͒͡ ͔ͫ ͯ͒Ά͍͗͊͊͡ ͫ ͔͒ͤ͊ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊͟͡ ͍Ά͍ ͍͔͙ͫ͟ ͼ͙͟Ά͡ ͤ͊ ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡ 
͔ͫͨͦͪ͒ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭͭ͊͡͡ ͤ͊ ͙͔ͦ͒ͦͤͭ͟ ͍  ͙˾˹˴Φ ͙˾˹˴ ͔ͫ ͙ͭͪ͊ͤͫͪ͊͡ ͍ ͨͦͫͦ͊͟ ͦͭ рΩ-ͪ͊͟Ύ ͟Άͣ оΨ-
ͪ͊͟ΎΣ ͊ ͔͙ͨͪͦͭͤΆͭ ͍ͤ͊ͪ͊ͫͭ͊ ͦͭ b-ͪ͊͟Ύ όͫΆͫ ͍ͫͦ͋ͦ͒ͤ͊ ͙͊ͣͤͦ-͎ͪͯͨ͊ύ ͟Άͣ ˿-ͪ͊͟Ύ όͫΆͫ ͍ͫͦ͋ͦ͒ͤ͊ 
͙͊ͪ͋ͦͫ͟͟-͎ͪͯͨ͊ύΣ ͊ͭͦ͟ ͍͔͙ͫ͟ ͼ͙͟Ά͡ ͍͒ͦ͋͊Ύ ͔͒ͤ͊ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊͟͡ ͟Άͣ ˿-ͪ͊͟Ύ ͤ͊ ͙͔͙ͨͦͨͨͭ͒ͤ͊ͭ͊͡ 
͍͔͙͎ͪ͊Φ ˩ͭ͊ͨΆͭ ͤ͊ ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡ ͔ͫ ͎ͨͦ͒ͨͦͣ͊͊ ͦͭ ͺ͙͊ͭͦͪ͟ ͤ͊ ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡ όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ ŜƭƻƴƎŀǘƛƻƴ 
factor, EF) - G-͔͙͙ͨͪͦͭͤΣ ͙ͦͭͦ͟ ͙͍ͨͦ͊ͭ͘͘͡ ͎͙ͯ͊ͤͦͤ͘ ͙ͭͪͺͦͫͺ͊ͭ όD¢tύ ͊͘ ͍͙͔ͫͦͭ ͺͯͤ͟ͼ͙͙Φ GTP 
͔͚͍͒ͫͭ͊ ͊ͭͦ͟ ͙ͭͦ͘;͙ͤ͟ ͤ͊ ͔͔͎͙ͤͪΎ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙Ύͭ͊ - ͊ͭͦ͟͟ ͍ ͤ͊;͊ͦͭͦ͡ ͤ͊ 
ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤͭͦ͡Σ ͭ͊͊͟ ͙ ͨͦ ͍͔͔ͪͣ ͤ͊ ͭͪ͊ͤͫͦ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘Φ  

˩ͭ͊ͨΆͭ ͤ͊ ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡ ͔ͫ ͫΆ͙ͫͭͦ ͦͭ ͔͙ͨͦͪ͒ͼ͊ ͦͭ ͼ͙͙͟͡Σ ;͙͚ͭͦ ͦ͋΅ ͚͋ͪͦ ͔ͫ ͔͔ͦͨͪ͒͡Ύ ͦͭ 
͒Ά͙͗ͤ͊ͭ͊͡ ͙˾˹˴Φ ˤ͔͙ͫ͟ ͼ͙͟Ά͡ ͍͟͡Ό;͍͊ ͤΎͦͦ͟͟͡ ͍͙ͦͫͤͦͤ ͫͭΆ͙ͨ͟ (͙͎̅ͯͪ͊  сΦф): 

- ˹͍͍͔͊ͭͦ͊ͪ͊ͤ ͤ͊ ͙͊ͣͤͦ͊ͼ͙͡-ͭ˾˹˴ ͍ ˢ-ͣΎͫͭͦͭͦ ͤ͊ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘Φ ˽͙ͪ ͨΆ͍͙ͪΎͭ ͼ͙͟Ά͡ ͤ͊ 
ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡ ˾-ͣΎͫͭͦͭͦ ͔ ͔͊ͭͦ͘ ͦͭ ͙͙ͤͼ͙͊ͭͦͪͤ͊ͭ͊ ͭ˾˹˴Σ ͍͔ͤ͊ͭͦ͊ͪͤ͊ ͫ ͔͙͙ͣͭͦͤͤΣ ͊ ͙ͨͪ ͍͔͙ͫ͟ 
͔͍ͫ͒͊͡΅ ͼ͙͟Ά͡ ˾-ͣΎͫͭͦͭͦ ͔ͫ ͔͊ͣ͊͘ ͦͭ ͔͙͙ͨͨͭ͒͡-ͭ˾˹˴ όͭ˾˹˴Σ ͦ͟Ύͭͦ ͙ͤͦͫ ͪ͊ͫͭΎ΅͙Ύ 
͙͔͙ͨͦͨͨͭ͒͡ύΦ ˭͔͔͊ͪ͒ͤ͊ ͭ˾˹˴Σ ͔ͤͦͫ΅͊ ͔͍ͫ͒͊͡΅͊ͭ͊ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊͟͡ ό͙͊ͣͤͦ͊ͼ͙͡-ͭ˾˹˴ύΣ ͔ͫ 

43S ˽ ˮ˴
AAAˢs ˢs ˢs ˢs

7mG

PAPB

AUG

48S ˮ ˴

͙˾˹˴

Met

I͔F-2 -GTP

Met

I͔F-2 -GTP

AAAˢs ˢs ˢs ˢs

7mG

PAPB

AUG

Met

I͔F-2 -GTP

AAAˢs ˢs ˢs ˢs

7mG

PAPB

AUG

Met

I͔F-2 -GTP

AAAˢs ˢs ˢs ˢs

7mG

PAPB

AUG

Met

˿͙͊ͤͪ͊ͤ͟  ͔ͤ  ͊5Ψ˹́˾ ͤ  ͊
͙˾˹˴  ͘  ͊ͦ ͙͍͔ͭͪ͊ͤ͟ ͤ  ͊
ͫͭ͊ ͪͭ ͟ ͦ͒ͦͤ A͊UG

I͔F-2 -GDP ˿͎͡ ͦ͋Ύ͍͊ͤ  ͔ͤ  ͊
ͺͯͤ͟ͼ͙ͦͤ͊ͤ͊͡ ͪ ͙͋ͦͦͣ͊͘

40S

60S

͙͎̅ͯͪ͊ сΦуΦ ˮ ͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύ ͤ͊ ͔͙͍͙ͨͪͦͭͤͦΎ ͙͔ͫͤͭ͘ ͙ͨͪ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟ 
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͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͟Άͣ ͍ͫͦ͋ͦ͒ͤͦͭͦ ˢ-ͣΎͫͭͦ ;͔ͪ͘ ͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤ͘ ͤ͊ ͍͙͋͊ͦ͘ ͍͚͙͒ͦ͟ ͫ ͦ͒ͦͤ͊͟ ͍ ͙˾˹˴Σ 
͚ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͙ͤ͊ͣͪ͊ ͍ ˢ-ͣΎͫͭͦͭͦΦ  

˽͙ͪ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟Σ ͙͊ͣͤͦ͊ͼ͙͡-ͭ˾˹˴ ͔ͫ ͔ͨͪͤ͊ͫΎ ͒ͦ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘ ͦͭ ͔ͭͪͣͦ-͔͙͙ͤͫͭ͊͋ͤ͡Ύ 
ͺ͊ͭͦͪ͟ ͤ͊ ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡ 9C-¢ǳΦ ͚͙́ͪͦͤΎͭ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ ͙͊ͣͤͦ͊ͼ͙͡-ͭ˾˹˴ϝ9C-¢ǳόD¢tύ ͍͙ͤ͊͊͘͡ ͍ 

-sͣΎͫͭͦͭͦΦ ˢͦ͟ ͟Άͣ ͦ͒ͦͤ͊͟ ͍ ͙˾˹˴ ͔ͫ ͍ͫΆ͔ͪ͗ ͍͙͔ͨͪ͊ͤ͡ ͙͊ͤͭͦ͒ͦͤ͟Σ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘ ͔ͨͪͦͣͤΎ 
ͦͤ͟ͺ͙͎ͯͪ͊ͼ͙Ύͭ͊ ͙ͫ ͙ ͙͍͙͊ͭͪ͊͟ D¢P-͊ͤ͊ͭ͊͘ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟ ͤ͊  9C-¢ǳΣ ͔ͦͭͦ͟ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͻ͙͙͒ͪͦ͊͘͡ 
ͤ͊ D¢t ͒ͦ D5t ͙ tƛΦ ˽͙ͪ ͻ͙͙͒ͪͦ͊͘͡ ͤ͊ D¢tΣ ͦͤ͟ͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ 9C-¢ǳ ͔ͫ ͔ͨͪͦͣͤΎ ͙͒ͪ͊ͫͭ;ͤͦ 
- EF-¢ǳόD5tύ ͔ͫ ͔ͦͭ͒͡Ύ ͦͭ ͙͊ͣͤͦ͊ͼ͙͡-ͭ˾˹˴ ͙ ͤ͊ͨͯͫ͊͟ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘Φ  

EF-¢ǳ ͙͎͔ͪ͊ ͍͊͗ͤ͊ ͪͦ͡Ύ ͊͘ ͨͦ͒͒Ά͔ͪ͗͊ͤ ͤ͊ ͭͦ;ͤͦͫͭͭ͊ ͤ͊ ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙ΎΦ ˾͙͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘ ͔ͤ 
͙͍͙͊ͭͪ͊͟ D¢t-͊ͤ͊͘ ͙͍͊ͭͤͦͫͭͭ͊͟ ͤ͊ 9C-¢ǳΣ ͊ͦ͟ ͙͊ͤͭͦ͒ͦͤ͟Άͭ ͤ͊ ͙͊ͣͤͦ͊ͼ͙͡-ͭ˾˹˴ ͍ !-ͣΎͫͭͦͭͦ 
͔ͤ ͫΆ͍ͨ͊͒͊ ͫ ͦ͒ͦͤ͊͟ ͍ ͙˾˹˴Σ ͊ͭͦ͟ ͨͦ ͙ͭͦ͘ ͤ͊;͙ͤ ͔ͨͪͺ͔͔ͪͤͼ͙͊ͤͦ͡ ͔ͫ ͍͔͙ͯ͡;͍͊͊ 
͍͔ͪͦΎͭͤͦͫͭͭ͊ ͔͍͙ͤͨͪ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͙͊ͣͤͦ͊ͼ͙͡-ͭ˾˹˴ ͒͊ ͔ͤ͊ͨͯͫͤ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘Φ ˻͍͔ͫͤ ͍ͭͦ͊Σ 
͔͍͙͙ͤ͊ͫͣͦ͘ ͦͭ ͫΆ͍͔͙͔ͨ͊͒ͤͭͦ ͤ͊ ͦ͒ͦͤ͟Υ͙͊ͤͭͦͦ͒ͦͤ͟͟Σ ͔ͫ͒͡ ͔ͦͭ͒͡Ύ͔ͤͭͦ ͙ͫ  ͦͭ ͙͊ͣͤͦ͊ͼ͙͡-
ͭ˾˹˴Σ 9C-¢ǳ ͔͙͍͙͍ͨͪ͒͊͘͟ ͍͊͋͊͘Ύ͔ͤ ͍ ͨΆͤͦͭͦ͡ ͍͙͔ͤ͊͊ͤ͘͡ ͤ͊ ͙͊ͣͤͦ͊ͼ͙͡-ͭ˾˹˴ ͍ ˢ-ͣΎͫͭͦͭͦ 
όͨͪͦͼ͔ͫΣ ͔ͤ͊ͪ;͔ͤ ͊ͦͣͦ͒͊͟ͼ͙ΎύΦ ͙́ͦ͘ ͔͙ͨͪͦ͒ ͤ͊ ͍͊͋͊͘Ύ͔ͤ ͔ ͍ͭͦͪ͊ ͍Άͣͦ͗ͤͦͫͭ͘ ͊͘ 
͔͍͙ͤͨͪ͊ͤͦ͡ ͔͔͙͊ͪ͒ͤ͘ ͙͊ͣͤͦ͊ͼ͙͡-ͭ˾˹˴ ͒͊ ͔ͫ ͍ͦͫͦ͋ͦ͒Ύͭ ͦͭ ˢ-ͣΎͫͭͦͭͦΣ ͔͙ͨͪ͒ 
͔͍͙ͤͨͪ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊͟͡ ͒͊ ͋Ά͔͒ ͔͙ͤͦ͋ͪ͊ͭͣͦ ͍͔͒ͦ͋͊ͤ͊ ͟Άͣ ͙͔͙ͨͦͨͨͭ͒ͤ͊ͭ͊͡ ͍͔͙͎ͪ͊ 

ˤ ͼ͙ͭͦͨ͊ͣ͊ͭ͊͘͡Σ ͔͙͍͙͙͒͊ͭͪ͊ͤ͘͟Ύͭ 9C-¢ǳόD5tύ ͍͙͔͚͍͊ͣͦ͒ͫͭ͊͘ ͫ ͔ͭͪͣͦ-͙͙ͫͭ͊͋ͤ͡Ύ ͺ͊ͭͦͪ͟ ͤ͊ 
ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡ 9C-¢ǎΣ ͚ͦͭͦ͟ ͊ͪ͊͟ 9C-¢ǳ ͒͊ ͍͙ͦͫͦ͋ͦ͒ D5tΦ 9C-¢ǳ ͔ ͍ ͫΆͫͭͦΎ͙͔ͤ ͒͊ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ 
͔ͦͣͨͫ͟͟͡ ͫ D¢tΣ ͔ͦͭͦ͟ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͔͙͍͙͔ͪ͊ͭͪ͊ͤ͟ ͤ͊ 9C-¢ǳ όD¢tύ ͊͘ ͒͊ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͫ ͍ͫΆ͔ͪ͗ ͫ 
͎͒ͪͯ͊  ͙͊ͣͤͦ͊ͼ͙͡-ͭ˾˹˴Φ 

˽͙ͪ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟Σ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭͤ͟Ύͭ 9Cм! όŜ9Cм!ύ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͔ͭͪͦͤ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ ͙͊ͣͤͦ͊ͼ͙͡-
ͭ˾˹˴ϝ͔9C-мˢόD¢tύΦ ͔͙́͘ ͚͙ͭͪͦͤ ͔͙ͦͣͨͫ͟͟͡ ͍͙ͤ͊͊ͭ͘͡ ͍ ͨͪ͊ͤͦͭͦ͘ ˢ ͣΎͫͭͦ ͤ͊ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘Σ 
͟Ά͔͒ͭͦ D¢t ͔ͫ ͻ͙͙͙͒ͪͦͪ͊͘͡ ͙ Ŝ9Cм! ͔ͫ ͍͍ͦͫͦ͋ͦ͗͒͊͊Σ ͊ͦ͟ ͔ͫ ͍͙͔ͪ͊͘ ͨͦ͒ͻͦ͒Ύ΅ͦ 
͍͙͔͚͍͙͔͊ͣͦ͒ͫͭ͘ ͦ͒ͦͤ͟-͙͊ͤͭͦ͒ͦͤ͟ ͔ͣ͗͒ͯ ͙͊ͣͤͦ͊ͼ͙͡-ͭ˾˹˴Σ ͍͙͊͘͡΅͊ ͍ ͣΎͫͭͦͭͦ ˢΣ ͙ ͦ͒ͦͤ͊͟ 
͍ ͙˾˹˴Φ 

- ˿͍Ά͍͔ͪ͊ͤ͘ ͤ͊ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊ͭ͊͟͡ ͫ ͪ͊ͫͭΎ΅͊ͭ͊ ͙͔͙ͨͦͨͨͭ͒ͤ͊͡ ͍͔͙͎ͪ͊Φ ˿ ͍ͦ͋ͦ͒ͤ͊ͭ͊ ͙͎͊ͣͤͦͪͯͨ͊ 
ͤ͊ ͙͊ͣͤͦ͊ͼ͙͡-ͭ˾˹˴ ͍͊ͭ͊ͯ͊͟ ͔͔ͫͭͪͤ͊ͭ͊ ͍ͪΆ͊͘͟Σ ͦ͟Ύͭͦ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͭ˾˹˴Σ ͔ͪ͊ͨͦͦ͗ͤ͊͘͡ ͍ ˾-
ͣΎͫͭͦͭͦΣ ͫ ͪ͊ͫͭΎ΅͙Ύ ͙͔͙ͨͦͨͨͭ͒͡Φ -˿ͪ͊͟Ύ ͤ͊ ͙͔͙ͨͦͨͨͭ͒͊͡ ͔ͫ ͔ͦͭ͒͡Ύ ͦͭ ͭ˾˹˴ ͍ ˾-ͣΎͫͭͦͭͦ ͙ 
͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ;͔ͪ͘ ͔͙ͨͨͭ͒ͤ͊ ͍ͪΆ͊͘͟ ͟Άͣ ͍ͫͦ͋ͦ͒ͤ͊ͭ͊ ͙͎͊ͣͤͦͪͯͨ͊ ͤ͊ ͍ͤͦͦͨͦͫͭΆ͙ͨ͊ͭ͊͡ 
͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊͟͡Σ ͍ͫΆͪ͊ͤ͊͘ ͫ ͭ˾˹˴ ό͙͊ͣͤͦ͊ͼ͙͡-ͭ˾˹˴ύΣ ͍ ˢ-ͣΎͫͭͦͭͦΦ ˤͫΆ΅ͤͦͫͭΣ ͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤͭͦ͘ 
ͤ͊ ͔͙ͨͨͭ͒ͤ͊ͭ͊ ͍ͪΆ͊͘͟ ͔ ͍ͫΆͪ͊ͤͦ͘ ͫ ͔ͨͪͻ͍Άͪ͡Ύ͔ͤ ͤ͊ ͪ͊ͫͭΎ΅͊ͭ͊ ͙͔͙ͨͦͨͨͭ͒ͤ͊͡ ͍͔͙͎ͪ͊ ͍Άͪͻͯ 
͍ͤͦ͊ͭ͊ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊͟͡ ς ͍ ˾-ͣΎͫͭͦͭͦ ͍ͦͫͭ͊͊ ͔͒͊ͼ͙͙ͪ͊ͤ͊͡ ͭ˾˹˴Σ ͊ ͍ ˢ-ͣΎͫͭͦͭͦ ͍͔;͔ ͔ͫ 
͙ͤ͊ͣͪ͊ ͙͔͙ͨͦͨͨͭ͒͡-ͭ˾˹˴ ό͙͔͙ͨͦͨͨͭ͒͡Άͭ ͔ ͯ͒Ά͔͗ͤ͡ ͫ ͔͒ͤ͊ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊͟͡ύΦ  

˽͔͙͙ͨͭ͒͡-ͭͪ͊ͤͫͺ͔ͪ͊ͤ͊͘ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟ ͔ ͎͍ͦͭͦͦͪͤ͊ ͊͘ ͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͔͙ͨͨͭ͒ͤ͊ͭ͊ ͍ͪΆ͊͘͟ ͦͭ 
͔͔ͫͭͪͤ͊ ͍ͪΆ͊͘͟Φ ˢ͙͍ͭͤͦͫͭͭ͊͟ ͔ͫ ͙͙͍ͨͪͨͫ͊ ͤ͊ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘Σ ͤͦ ͙͙͔ͪ͋ͦͦͣͤͭ͘ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ ͤΎͣ͊ͭ 
͊ͨ͊͟ͼ͙͔ͭͭ͊ ͒͊ ͙͙͊ͭ͊ͪ͊ͭ͘͟͡ ͙ͭ͊͘ ͔ͪ͊͟ͼ͙ΎΦ ˴͙͙͔ͪͫͭ͊ͤͭ͡ ͙ͫͭͪͯͭͯͪ͟ ͤ͊ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘ ͍ͨͦ͊͊ͭ͘͟Σ 
;͔ ͔͙͙ͨͨͭ͒͡-ͭͪ͊ͤͫͺ͔ͪ͊ͤ͊ͭ͊͘ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟ ͔ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύ ͪ˾˹˴ ͤ͊ ͎ͦ͡Ύͣ͊ͭ͊ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ ͤ͊ 
͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘ όно{ ͪ˾˹˴ ͙ͨͪ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟ ͙ ну{ ͪ˾˹˴ ͙ͨͪ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟ύΦ ˽ͦ ͙ͭͦ͘ ͤ͊;͙ͤ 
͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘ ͔ ͚ͤ͊-͎͔͙ͦͣ͡Ύͭ ͙͍͔͔ͫͭͤ͘ ˾˹˴ ͙͊ͭ͊͊ͭͦͪ͘͟͡ ς ͪ ͙͙͋ͦͣ͘Φ 

- ˽͙͍͙͍͔ͪ͒͗͊ͤ ͤ͊ ͭ˾˹˴ ͙ ͙˾˹˴ ͍ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘ όͭͪ͊ͤͫͦ͊͟͡ͼ͙ΎύΦ ͙̇͟Ά͡Άͭ ͤ͊ ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡ ͔ 
͍͊͘Άͪ΄͔ͤΣ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͔͙͙ͨͨͭ͒͡-ͭ˾˹˴Σ ͔ͪ͊ͨͦͦ͗ͤ͊͘͡ ͍ ˢ-ͣΎͫͭͦͭͦΣ ͙ ͔͒͊ͼ͙͙ͪ͊ͤ͊ͭ͊͡-ͭ˾˹˴Σ 
͔ͪ͊ͨͦͦ͗ͤ͊͘͡ ͍ ˾-ͣΎͫͭͦΣ ͔ͫ ͔͔ͨͪͣͫͭΎͭ ͫΆ͍͔ͦͭͭͤͦ ͍ ˾- ͙ ˩-ͣΎͫͭͦͭͦΣ ͙ͨͪ ͔ͦͭͦ͟ ˢ-ͣΎͫͭͦͭͦ ͔ͫ 
͍͍ͦͫͦ͋ͦ͗͒͊͊ ͊͘ ͙͔͔ͨͪͣ ͔͍ͫ͒͊͡΅͊ͭ͊ ͙͊ͣͤͦ͊ͼ͙͡-ͭ˾˹˴Φ ́ͪ͊ͤͫͦ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͍͔͔͒ͭ ͭ˾˹˴ ͔ 
͍ͫΆͪ͊ͤ͊͘ ͫ ͍͙͔͙͔͒͗ͤͭͦ ͤ͊ ͙˾˹˴ ͔ͨͪ͘ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘Φ  
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˿Ά͎͊ͫͤͦ͡ ͦ͋΅͙͔͙ͦͨͪͭΎ ͔ͣͦ͒͡ ͊͘ ͻ͙͙͙͔͋ͪ͒ͤͭ ͫΆͫͭͦΎ͙ͤΎΣ ͔ͫ͒͡ ͔͙͙ͨͨͭ͒ͤͦͭͦ͡ ͔ͨͪͻ͍Άͪ͡Ύ͔ͤΣ 
͊͟ͼ͔͙͔ͨͭͦͪͤͭ ͙ͪ͊͟΅͊ ͤ͊ ͍͔͔͒ͭ ͭ˾˹˴ ό͔͙͙ͨͨͭ͒͡-ͭ˾˹˴ ͙ ͔͒͊ͼ͙͙ͪ͊ͤ͊ͭ͊͡-ͭ˾˹˴ύ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͔ͫ 
͍͙͒͗͊ͭ ͫͨͦͤͭ͊ͤͤͦ ͨͦ ͦͭͤͦ΄͔͙͔ͤ ͤ͊ ͎ͦ͡Ύͣ͊ͭ͊ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ ͊͘ ͒͊ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͭ͘ ͻ͙͙͙͋ͪ͒ͤ 
ͫΆͫͭͦΎ͙ͤΎΦ ˤ ͻ͙͙͋ͪ͒ͤͦ ͫΆͫͭͦΎ͙͔ͤ ͔͒͊ͼ͙͙ͪ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͭ˾˹˴ ͔͊ͣ͊͘ t-ͣΎͫͭͦͭͦ ͍ ͣ͊͊ͭ͊͟͡ 
͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ ͙ 9-ͣΎͫͭͦͭͦ ͍ ͎ͦ͡Ύͣ͊ͭ͊ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ όtκ9 ͻ͙͙͋ͪ͒ͤͦ ͫΆͫͭͦΎ͙͔ͤύΣ ͒ͦ͊ͭͦ͟ 
͔͙͙ͨͨͭ͒͡-ͭ˾˹˴ ͔͊ͣ͊͘ !-ͣΎͫͭͦͭͦ ͍ ͣ͊͊ͭ͊͟͡ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ ͙ t-ͣΎͫͭͦ ͍ ͎ͦ͡Ύͣ͊ͭ͊ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ 
ό!κt ͻ͙͙͋ͪ͒ͤͦ ͫΆͫͭͦΎ͙͔ͤύΦ  

˽͔͎ͪ͒ͨͦ͊͊͡ ͔ͫΣ ;͔ ͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͻ͙͙͙͔͋ͪ͒ͤͭ ͫΆͫͭͦΎ͙ͤΎ ͔ͨͪ͒ͻͦ͗͒͊ ͍͙͔͙͔͒͗ͤͭͦ ͤ͊ 
͙˾˹˴ ͔ͨͪ͘ ͣ͊͊ͭ͊͟͡ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ ς ͨ ͙ͪ ͍ͭͦ͊ ͍͙͔͙͔͒͗ͤ ͙͔ͦͤͭ͊ͭͭ͟͟ ͔ͣ͗͒ͯ ͙͔ͦ͒ͦͤͭ͟ ͤ͊ ͙˾˹˴ 
͙ ͙͙͔͊ͤͭͦ͒ͦͤͭ͟ ͤ͊ ͍͔͔͒ͭ ͭ˾˹˴ ͍ͦͫͭ͊͊ͭ ͔͔͔͙ͤͨͪͦͣͤͤ ͊͘ ͒͊ ͋Ά͔͒ ͔͊ͨ͊ͤ͊͘͘ ͪ͊ͣ͊ͭ͊͟ ͤ͊ 
;͔͔͔ͭͤΣ ͊ͭͦ͟ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡Άͭ ͙˾˹˴-ͭ˾˹˴ ͔ͫ ͙͍͙͍ͨͪ͒͗͊ ͫ ͔͙͒ͤ ͦ͒ͦͤ͟Φ ͍́ͦ͊ ͍͙͔͙͔͒͗ͤ ͔ͫ 
͙͙͊ͭ͊ͪ͊͘͟͡ ͦͭ ͺ͙͊ͭͦͪ͟ ͤ͊ ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡ ͙ ͙͍ͨͦ͊͘͘͡ ͔͔͎͙ͤͪΎͭ͊ ͦͭ ͻ͙͙͒ͪͦ͊͘͡ ͤ͊ D¢tΦ ˽͙ͪ 
͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟Σ ͨͪͦͼ͔ͫΆͭ ͔ͫ ͙͙͊ͭ͊ͪ͊͘͟͡ ͦͭ ͺ͊ͭͦͪ͊͟ ͤ͊ ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡ EF-G(GTP), ͊  ͙ͨͪ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟ 
- ͦ ͭ ͔͎͍͙ͤͦΎ ͻ͎ͦͣͦͦ͡ ͔9F-2(GTP).  

˨͍͙͔͙͔͗ͤͭͦ ͤ͊ ͙˾˹˴ ͔ͨͪ͘ ͣ͊͊ͭ͊͟͡ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͊ ͔͍ͨͪͪΆ΅͊ ͻ͙͙͙͔͋ͪ͒ͤͭ ͫΆͫͭͦΎ͙ͤΎ tκ9 ͙ !κt 
ͫΆ͍͔ͦͭͭͤͦ ͍ ͫΆͫͭͦΎ͙ͤΎ 9κ9 ͙ tκt - ͔͒͊ͼ͙͙ͪ͊ͤ͊ͭ͊͡-ͭ˾˹˴  ͔ ͔ͪ͊ͨͦͦ͗ͤ͊͘͡ ͍͔;͔ ͍ ˩-ͣΎͫͭͦͭͦΣ 
ͦͭ͟Ά͔͒ͭͦ ͤ͊ͨͯͫ͊͟ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘Σ ͔͙͙ͨͨͭ͒͡-ͭ˾˹˴ ͔ ͔ͪ͊ͨͦͦ͗ͤ͊͘͡ ͍ t-ͣΎͫͭͦͭͦΣ ͊ ˢ-ͣΎͫͭͦͭͦ ͔ 
͍ͫͦ͋ͦ ͒ͤͦ ͊͘ ͒͊ ͙͔͔ͨͪͣ ͔͍ͫ͒͊͡΅͊ͭ͊ ͙͊ͣͤͦ͊ͼ͙͡-ͭ˾˹˴Φ  

 

 
 

 

 

6.2.3. ˽͔ͪͪ͊ͭ͟Ύ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙Ύͭ͊ 
˽͔ͪͪ͊ͭ͟Ύ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͔͙͍͙ͨͪͦͭͤͦΎ ͙͔ͫͤͭ͘ ͊ͭͦ͟͟ ͍ ͔͙͙͔ͯ͊ͪͦͭͭ͟Σ ͭ͊͊͟ ͙ ͍ ͔͙͙͔͋͊ͭͪ͊ͤͭ͟͡ ͔͙ͭ͟͟͡Σ ͔ͫ 
ͦͫΆ΅͔͍ͫͭΎ͍͊Σ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͣΎͫͭͦͭͦ ˢ-ͣΎͫͭͦͭͦ ͤ͊ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘ ͙͎͔͒ͦͫͭͤ ͒ͦ ͔͙͒ͤ ͦͭ ͫͭͦͨ ͙͔ͦ͒ͦͤͭ͟ 

NH2

E     P      A

-GTPI͔F-1

I͔F-2 -GTP

NH2

-GTPI͔F-1

E     P      A

NH2

E     P      A

NH2

E     P      A

NH2

I͔F-2 -GTP

E     P      A

-GDPI͔F-1

I͔F-2 -GDP

˹͍͍͊ͭͦ͊ͪ͊ͤ  ͔ͤ  ͊
͊ͣ ͙ͤͦ͊ͼ͙ -ͭ͡˾˹˴

 ͍s - Ύͣͫͭͦͭͦ 

́ͪ͊ͤͫͦ͟͡ ͼ͙͊Ύ

˻͋ ͍͔ͪ͊ͯ͊ͤ͘ ͤ  ͊ͨ ͔͙͍ͨͭ͒ͤ͊ Άͪ͊͘͟

3Ψ5Ψ

5Ψ

5Ψ 5Ψ

5Ψ

NH2

E     P      A
5Ψ

3Ψ

3Ψ 3Ψ

3Ψ

3Ψ

͙͎̅ͯͪ͊ сΦфΦ  ̂ ͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡ ͤ͊ ͙͔͙ͨͦͨͨͭ͒ͤ͊ͭ͊͡ ͍͔͙͎ͪ͊ ͙ͨͪ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟ 
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ό¦!!Σ ¦!D ͙ ¦D!ύ ͤ͊ ͙˾˹˴Φ ˽͔͙͙͔ͪͦͭͤͭΣ ͔ͤ͊ͪ;͔͙ͤ ͍͍ͦͫͦ͋ͦ͗͒͊͊΅͙ ͺ͙͊ͭͦͪ͟ όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ ǊŜƭŜŀǎƛƴƎ 
ŦŀŎǘƻǊǎΣ wCύ ͍ͪ͊ͨͦͤ͊͊ͭ͘͘ ͔͙ͭ͘ ͙ͦ͒ͦͤ͟ ͙ ͍͍ͦͫͦ͋ͦ͗͒͊͊ͭ ͙͔͙ͨͦͨͨͭ͒͊͡Σ ͚ͦͭͦ͟ ͔ ͙͔͔ͨͪͪͨͤ͟ ͟Άͣ 
͔ͨͦͫ͒ͤ͊ͭ͊͡ ͭ˾˹˴ ͍ t-ͣΎͫͭͦͭͦΦ ͙́ͦ͘ ͨͪͦͼ͔ͫ ͔ ͔͔͎͙͚ͤͪͤͦ-͍͙͙͊ͫͣ͘ -  ͔͔͎͙ͤͪΎͭ͊ ͦͭ ͻ͙͙͒ͪͦ͊ͭ͊͘͡ 
ͤ͊ D¢t ͔ͫ ͙͍ͨͦ͊͘͘͡ ͊͘ ͍͍͔ͦͫͦ͋ͦ͗͒͊͊ͤͭͦ ͤ͊ ͍͙͔͙͙ͤͦͦͫͤͭͪ͊ͤ͘Ύ ͔͙ͨͪͦͭͤ ͦͭ  ͭ˾˹˴ ͍ t-ͣΎͫͭͦͭͦΦ 
˿͔͍͒͊͡ ͙͒ͫͦͼ͙͊ͼ͙Ύ ͤ͊ ͙͙͔ͪ͋ͦͦͣͤͭ͘ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙Σ ͙ ͍͍͔ͦͫͦ͋ͦ͗͒͊͊ͤ ͤ͊ ͭ˾˹˴ ͙ ͙˾˹˴Φ  

˽͙ͪ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟Σ ͙ͣ͊ ͙ͭͪ ͍͍ͦͫͦ͋ͦ͗͒͊͊΅͙ ͺ͊ͭͦͪ͊͟Φ wCм ͙ wCн ͍͙͔͚͍͊ͣͦ͒ͫͭ͊ͭ͘ ͫ 
͔͙͙ͭͪͣͤͪ͊΅͙͔ͭ ͙ͦ͒ͦͤ͟ ς wCм ͍ͪ͊ͨͦͤ͊͊͘͘ ¦!! ͙ ¦!DΣ ͊ wCн ͍ͪ͊ͨͦͤ͊͊͘͘ ¦!! ͙ ¦DˢΦ ͔͙́ͪͭΎͭ 
ͺ͊ͭͦͪ͟ wCо ͙͙ͫͭͣͯͪ͊͡ ͫͦͪͦͫͭͭ͊͟Σ ͫ ͦ͟Ύͭͦ ͔ͫ ͍͍ͦͫͦ͋ͦ͗͒͊͊ ͔͙ͨͪͦͭͤ͊Φ ˽͙ͪ ͔͙͙ͯ͊ͪͦͭ͟Σ ͙ͣ͊ ͍͒͊ 
͍͍ͦͫͦ͋ͦ͗͒͊͊΅͙ ͺ͊ͭͦͪ͊͟Φ ŜwCмΣ ͍ͪ͊ͨͦͤ͊͊͘͘ ͙ ͙͔ͭͪͭ ͔͙͙ͭͪͣͤͪ͊΅͙ ͙ͦ͒ͦͤ͟Φ ŜwCо ͔͚͍͒ͫͭ͊ 
͔͙͍ͦͦͨͪ͊ͭͤͦ͟ ͫ ŜwCм ͊͘ ͒͊ ͎͙͊ͪ͊ͤͭͪ͊ ͋Άͪͦ͘ ͍͍͔ͦͫͦ͋ͦ͗͒͊͊ͤ ͤ͊ ͙͔͙͙ͫͤͭͪ͊ͤ͘Ύ ͔͙ͨͪͦͭͤΦ 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

˽˾˻́˩ˮ˹˻ˤ ˿ ˮ˹́˩˭ ͙ ˢ˹́ˮˣˮ˻́ˮ̇ˮ 

˸͔ͻ͙͊ͤͣ͘Άͭ ͤ͊ ͔͙͍ͨͪͦͭͤͦ ͙͔ͫͤͭ͘ ͔ ͫͻ͔ͦ͒ͤ ͍ ͙͙͔ͨͪͦ͊ͪͦͭͤͭ͟ ͙ ͔͙͙͔ͯ͊ͪͦͭͤͭ͟ ͔͙ͭ͟͟͡Σ ͤͦ 
͙͙͔ͪ͋ͦͦͣͭ͘ ͙ ͔͋ͭ͡Ά;͙͔ͤͭ ͺ͙͊ͭͦͪ͟ ͤ͊ ͙͙ͤͼ͙͊ͼ͙ΎΣ ͯ͒Ά͍͔͗͊͊ͤ͡Σ ͔͙ͭͪͣͤ͊ͼ͙Ύ ͫ͊ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤΣ 
͔ͦͭͦ͟ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͍͔ͪ͊ͪ͊͋ͦͭ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͙͙͙͊ͤͭ͋ͦͭͼ͙Σ ͙ͦͭͦ͟ ͔͔͙͍ͫͭͤͦ͟͡ ͙ͤͻ͙͙͋ͪ͊ͭ 
͔͙͍͙ͨͪͦͭͤͦΎ ͙͔ͫͤͭ͘ ͍  ͔͙͙͔͋͊ͭͪͭ͟Φ ˢ͙͙͙ͤͭ͋ͦͭͼ͙͔ͭΣ ͙ͦͭͦ͟ ͫ͊ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͊͘ ͙ͨͪͦ͊ͪͦͭͤ͊ͭ͊͟ 
тл{ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊͘ ͙͙͡ ͔͚͙͔ͤͤͭ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙Σ ͤΎͣ͊ͭ ͊ͺ͙͙͔ͤͭͭ ͟Άͣ ͔͙ͯ͊ͪͦͭͤ͊ͭ͊͟ ул{ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊͘ 
͙͙͡ ͔͚͙͔ͤͤͭ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙Φ ˤ ͙́͊͋͡ͼ͊ сΦо ͫ͊ ͔͍͔͙ͨͪ͒ͫͭ͊ͤ ͔͙͒ͤ ͦͭ ͚ͤ͊-;͔ͫͭͦ ͙͍͙͔ͨͦ͊ͤͭ͘͘͡ 
͙͙͙͊ͤͭ͋ͦͭͼ͙ ͫ ͔ͭͻ͙͔ͤͭ ͙ͨͪͼ͔͙ͤ͡ ͔ͣͫͭ͊ ͍ 70S ͪ ͙͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘ ͤ͊ ͙͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟ ͔ͣͻ͙͙͔͊ͤͣͭ͘ ͙ͣ 
ͤ͊ ͔͚͍͙͔͒ͫͭΦ 

 

 

ˢ˹́ˮˣˮ˻́ˮ˴ 
˽͙ͪͼ͔ͤͦ͡ ͣΎͫͭͦ 

͙ ͔ͣͻ͙͊ͤ͘Άͣ ͤ͊ ͔͚͍͙͔͒ͫͭ 

͔́ͭͪ͊ͼ͙͙ͤ͟͡ 30S ͫ ͔͙͙ͯ͋͒ͤͼ͊Σ ͔ͨͪ;͙ ͤ͊ 
͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͙͊ͣͤͦ͊ͼ͙͡-
ͭ˾˹˴ ͍ ˢ-ͣΎͫͭͦͭͦ 

ˢ͙͎͙͙ͣͤͦͦͦ͒͘͟͡ 

ό͔͙ͫͭͪͨͭͦͣͼ͙ͤΣ 
͙͊ͣ͊͟ͼ͙ͤΣ 
͎͔͙ͤͭ͊ͣͼ͙ͤ, 
͙ͨͯͪͦͣͼ͙ͤύ 

30S ͫ ͔͙͙ͯ͋͒ͤͼ͊Σ ͙͋ͦͪ͊ͭ͟͡ 
͙͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύͭ͊Σ ͔ͨͪ;͊ͭ ͤ͊ 
ͨͪͦͼ͔ͫ͊ ͤ͊ ͔ͦͪ͟͟ͼ͙Ύ ͍ 
͔͙͍ͨͪͦͭͤͦ͊ͭ͊ ͙ ͍͔͙ͯ͡;͍͊͊ͭ 
͙͍ͤͦͭͦ ͤ͊ ͎͔ͪ΄͙͟ 

˸͙͙͊ͪͦ͒͟͡ 

ό͙͙͊ͭͪͦͣ͘ͼ͙ͤΣ 
͙͙͊ͪͭͪͦͣ͟͡ͼ͙ͤΣ 
͔͙͙ͪͭͪͦͣͼ͙ͤύ 

50S ͫ ͔͙͙ͯ͋͒ͤͼ͊Σ ͙ͤͻ͙͙͋ͪ͊ͭ 
͔͙͙͙ͨͨͭ͒ͤ͡Ύ ͭͪ͊ͤͫͺ͔ͪ ͙͙͡ 
ͭͪ͊ͤͫͦ͊͟͡ͼ͙Ύͭ͊ 

̆ͦͪ͊ͣ͡ͺ͔͙ͤͦ͟͡ 50S ͫ ͔͙͙ͯ͋͒ͤͼ͊ͭ͊Τ ͙ͤͻ͙͙͋ͪ͊ 
͔͙͙͙ͨͨͭ͒ͤ͡Ύ ͭͪ͊ͤͫͺ͔ͪ 

 

͙́͊͋͡ͼ͊ сΦо. ˢ͙͙͙ͤͭ͋ͦͭͼ͙Σ ͔ͭͻ͙͔ͤͭ ͙ͨͪͼ͔͙ͤ͡ ͔ͣͫͭ͊ ͍ ͔͙͋͊ͭͪ͊ͤ͊ͭ͊͟͡ 
͙ͪ͋ͦͦͣ͊͘ ͙ ͔ͣͻ͙͊ͤ͘Άͣ ͤ͊ ͔͚͍͙͒ͫͭΎ 
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˥˶ˢˤˢ т  ˾ ˩˥̂˶ˢ̇ˮ̒ ͤ͊ ˥˩˹˹ˢ́ˢ ˩˴˿˽˾˩˿ˮ̒ 
 

 

  François Jacob, Jacques Monod (1956) 

ˤ ͪ͊͟Ύ ͤ͊ рл-͔ͭ ͎͙͙ͦ͒ͤ ͤ͊ ·· ͍͔͟Σ ̅ͪ͊ͤͫͦ͊ ˬ͊ͦ͋͟ ͙ ˬ͊͟ ˸ͦͤͦ ͙͍ͨͯ͋ͯ͊ͭ͟͡ ͍͙ͫͦ 
͍͔ͭͪͯ͒ͦ ͨͦ ͔ͣͦͯ͟͡͡Ύͪͤ͊ ͙͎͙͋ͦͦ͡Ύ ͤ͊ ͔͙͙͔͋͊ͭͪͭ͟Σ ͍ ͙ͦͭͦ͟ ͔͎ͨͪ͒͊͊ͭ͡ ͨΆ͍͙ͪΎ 

͔͔͙ͭͦͪͭ;͔ͤ ͔ͣͦ͒͡ ͊͘ ͔͎ͪͯ͊͡ͼ͙Ύ ͤ͊ ͎͔ͤͤ͊ͭ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύ ͍ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟ - ͭ͊͊͟ ͔ͤ͊ͪ;͔͙ͤΎ α͔ͣͦ͒͡ 
ͤ͊ ͔ͦͨͪͦͤ͊άΦ ˿͔͒͡ ͔͙ͨͦͪ͒ͼ͊ ͦͭ ͙͍͙͍͙ͤͦ͊ͭͤ ͔͔͙͔͙ͫͨͪͣͤͭ͟ ͫ ͔͙͙͋͊ͭͪ͟Σ ͔ͭ ͙͔͙͒ͤͭͺ͙ͼ͙ͪ͊ͭ 
͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͎͔͙ͤΣ ͙ͦͭͦ͟ ͙ͦͤͭͪͦͪ͊ͭ͟͡ ͔͚͙͔͒ͤͦͫͭͭ ͤ͊ ͙͔ͫͭͪͯͭͯͪͤͭ͟ ͎͔͙ͤΣ ͎͍͙ͦͭͦͦͪͤ ͊͘ 
͙͍͍ͨͪͦͦ͒ͫͭͦͭͦ͘ ͤ͊ ͔͙͙ͤͣ͘Σ ͎͙͒ͪͯ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ ͙ ˾˹˴Φ ͔́ ͙͍ͦͭͪ͊ͭ͟Σ ;͔ ͋͊͊ͤͫ͡Άͭ ͔ͣ͗͒ͯ 
͔͎͙͔ͪͯ͊ͭͦͪͤͭ͡ ͙ ͙͔ͫͭͪͯͭͯͪͤͭ͟ ͎͔͙ͤ ͍ ͤͦͪͣ͊ͤ͊ͭ͊͡ ͔ͭ͊͟͟͡ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͊͒͊ͨͭ͊ͼ͙Ύ ͟Άͣ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ 
͍͙ͯͫͦ͡ΎΦ 

˸ͦͤͦ ͔͎ͨͪ͒͊͊͡ ͙͔͒Ύͭ͊ ͊͘ ͫΆ΅͔͍͍͔ͫͭͯ͊ͤͭͦ ͤ͊ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙ͦͤͤ͊ ˾˹˴ ό͙˾˹˴Σ Ƴwb!ύΣ ;͙Ύͭͦ 
͔͙ͤͯͦͭ͒ͤ͊͟͡ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͔ ͔͔ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤ͊͟͡ ͤ͊ ͙ͭ͊͘ ͤ͊ ˨˹˴ ͍ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡Φ ͚́ͦ ͙ͨͦͫͭͯͪ͊͡Σ 
;͔ ͙˾˹˴ ͔ͨͪͤ͊ͫΎ α͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύͭ͊άΣ ͙ͦ͒ͪ͊ͤ͊͟ ͍ ͔͙ͤͯͦͭ͒ͤ͊ͭ͊͟͡ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͤ͊ ˨˹˴ ͒ͦ 
͙͙͔ͪ͋ͦͦͣͭ͘Σ ͔ͣͫͭ͊ͭ͊ ͤ͊ ͔͙͍͙ͨͪͦͭͤͦΎ ͙͔ͫͤͭ͘Σ ͟Ά͔͒ͭͦ ͭΎ ͔ͫ ͭͪ͊ͤͫͺ͙ͦͪͣͪ͊ ͍ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤͤ͊͟͡ 
͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Φ  

ˤ ͔͔͙͔͙͔ͫͨͪͣͤͭͭ͟ ͙ͫ ˬ͊ͦ͋͟ ͙ ˸ͦͤͦ ͙͍ͨͦ͊ͭ͘͘͡ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤ͊ͭ͊͟ ͊͋ͦͪ͊ͭͦͪͤ͊͡ ͔͙͋͊ͭͪ͟Ύ 
Escherichia coliΣ ͤͦ ͎ͣͤͦͦ ͦͭ ͍͙͔ͦͫͤͦͤͭ ͦͤ͟ͼ͔ͨͼ͙͙ ͊͘ ͔͎ͪͯ͊͡ͼ͙ΎΣ ͙͙ͦͭͪͭ͟ ͦͭ ͭΎͻΣ ͫ͊ 
ͺ͔͙ͯͤ͒͊ͣͤͭ͊ͤ͡ ͊͘ ͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ͭ͊ ͔͎ͪͯ͊͡ͼ͙Ύ ͍Ά͍ ͍͙ͫ;͙͟ ͎͙͙ͦͪ͊ͤͣ͘Φ ˥͔͙͔ͤͭ ͔ͤ ͔ͫ ͔͔͙ͫͨͪͫͪ͊ͭ͟ 
ͨͦͫͭͦΎͤͤͦΣ ͊ ͔ͫ ͔͎͙ͪͯͪ͊ͭ͡ ς ͙͍͙͊ͭͪ͊ͭ͟ ͙͙͡ ͙ͨͦͭͫ͊ͭ͟ ς ͨͦ ͔ͨͪͼ͙͔ͤ͘ ͤ͊;͙ͤΣ ͊͘ ͒͊ ͎͍ͦͭͦͦͪΎͭ ͤ͊ 
͙͔ͤͯ͗͒ͭ ͤ͊ ͎͙ͦͪ͊ͤͣ͊͘Φ ˹͙͔͊ͨͪͣͪΣ ͻ͙͔͙͔ͪ͊ͤͦͫͣ͊ͭͤͭ͡͡ ͔͙͙ͤͣ͘ ͔ͤ ͔ͫ ͙͍͔ͨͪͦ͗͒͊ͭ͘ 

˥͔ͤͤ͊ͭ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύ ͔͍ͨͪ͒ͫͭ͊͡Ύ͍͊ ͨͪͦͼ͔ͫΣ ͙ͨͪ ͚ͦͭͦ͟ ͎͔͔͙ͤͭ;ͤ͊ͭ͊ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύ ͔ͫ ͙͍ͨͦ͊͘͘͡ 
͊͘ ͙͔ͫͤͭ͘ ͤ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙͙ͦͤ͊ͤ͡ ͙ͨͪͦ͒ͯͭ͟ - ͔͙͙ͨͪͦͭͤ ͙͙͡ ˾˹˴Φ ˽͔͙ͪͦͭͤ-͙ͦ͒ͪ͊͟΅͙͔ͭ ͎͔͙ͤ 
ͫͯ͗͊ͭ͡ ͊ͭͦ͟ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ ͊͘ ͙͍͍ͨͪͦͦ͒ͫͭͦͭͦ͘ ͤ͊ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΣ ͙ͦͭͦ͟ ͙ͨ͘Άͤ͡Ύ͍͊ͭ ͙ͪ͊ͤͦͦ͋ͪ͊ͤ͘͘ 
͔ͭ͟͡Ά;͙ͤ ͺͯͤ͟ͼ͙͙Σ ͍͟͡Ό;͙͔ͭͤͦ͡ ͙͙͔͊ͭ͊ͪ͊ͤ͘͟͡ ͤ͊ ͙͋ͦͻ͙͙ͣ;͙ͤ ͔ͪ͊͟ͼ͙͙Σ ͫͭͪͯͭͯͪͤ͊͟ 
ͨͦ͒͒ͪΆ͗͊͟ ͤ͊ ͔͙͔ͭͭ͟͟͡, ͯ;͙͔͊ͫͭ ͍ ͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ͭ͊ ͙͎͙ͫͤ͊͊͘͡ͼ͙Ύ ͙ ͎͙͒ͪͯΦ ˤ ͫΆ΅ͦͭͦ ͍͔͔ͪͣ 
͔͙ͤͦ͒ͪ͊͟΅͙͔ͭ ͎͔͙ͤ ͙͍͔ͨͪͦ͗͒͊ͭ͘ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͍͙͍͔͒ͦ ˾˹˴Σ ͊ͭͦ͟ ͭ˾˹˴Σ ͪ˾˹˴Σ ͙ͣͪͦ͟˾˹˴ ͙ 
͒Ά͎͙͡ ͔͙ͤͦ͒ͪ͊͟΅͙ ˾˹˴Φ ͔͙́͘ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡ ͙͎ͪ͊Ύͭ ͍͊͗ͤ͊ ͪ ͔͎ͯ͊ͭͦͪͤ͊͡ ͙ ͫͭͪͯͭͯͪͤ͊͟ ͪͦ͡ΎΣ ͦ͟Ύͭͦ 
͔ ͦͭ ͫΆ΅͔͍͔ͫͭͤͦ ͤ͊͘;͔͙͔ͤ ͊͘ ͙͔ͦͤͭͪͦͪ͊ͤͭͦ͟͡ ͤ͊ ͎͔ͤͤ͊ͭ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟ΎΦ 

ˣ͊͊ͤͫ͡Άͭ ͤ͊ ͙͍ͤ͊ͭ͊ ͤ͊ ͔͙͙͔ͨͪͦͭͤͭ ͍ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡ ͔ͫ ͔͎͙ͪͯͪ͊͡ ;͔ͪ͘ ͙͔͙ͫͤͭͭ;͙ͤ ͨͪͦͼ͔͙ͫΣ ͊ͭͦ͟ 
͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύ ͙ ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙ΎΦ ˨ͦͨΆ͙͔ͤͭͤ͊͡͡ ͣͦ͒ͯ͊͡ͼ͙Ύ ͔ͫ ͦͫΆ΅͔͍ͫͭΎ͍͊ ;͔ͪ͘ ͦ͋ͪ͊͋ͦͭ͊͟ ͤ͊ 
˾˹˴Σ ͨͦͫͭͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙͙ͦͤͤ ͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙͙ ͙ ͔ͣͻ͙͙͊ͤͣ͘ ͊͘ ͎͔ͪ͊ͪ͊͗͒͊ͤ͘ ͤ͊ ͔͙͙͔ͨͪͦͭͤͭΦ 
˴ͦͤͭͪͦ͡Άͭ ͤ͊ ͔͙ͭ͘  ͨͪͦͼ͔͙ͫ ͙͎ͦͫͯͪΎ͍͊ ͔ͤͦ͋ͻ͙ͦ͒ͣ͊ͭ͊ ͙͙͒ͤ͊ͣ͊͟ ͊͘ ͙͔͊͒͊ͨͭͪ͊ͤ ͤ͊ 
͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ͭ͊ ͺͯͤ͟ͼ͙Ύ ͍ ͎͍ͦͭͦͦͪ ͤ͊ ͔ͨͪͦͣͤΎ΅͙ ͔ͫ ͍͙ͯͫͦ͡ΎΦ 

˥͔ͤͤ͊ͭ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύ ͍ ͎͔ͣͤͦͦͭ͟͡Ά;͙͔ͤͭ ͎͙͙ͦͪ͊ͤͣ͘ ͙ͣ͊ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤ ͊͟;͔͍͔͙ͫͭͤ ͙ 
͙ͦ͟͡;͔͍͔͙ͫͭͤ ͙͔͔͙ͣͪͤ͘Ύ ͔ͨͪ͘ ͙ͪ͊͘͡;͙͔ͤͭ ͔͙ͭ͊ͨ ͤ͊ ͍͙͙͔ͪ͊ͭ͘ ͙ ͙ͨͪ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͙ͤ 
͍͙ͯͫͦ͡ΎΦ ́Ύ ͍͙͊ͪͪ͊ ͍ ͍͙͙͊ͫͣͦͫͭ͘ ͦͭ ͺͯͤ͟ͼ͙͙͔ͭΣ ͔ͤͦ͋ͻ͙͙ͦ͒ͣ ͤ͊ ͎͙ͦͪ͊ͤͣ͊͘ ͍ ͔͔͔ͦͨͪ͒ͤ͡ 
͔ͣͦͣͤͭΣ ͔ͦͭͦ͟ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͊͒͊ͨͭ͊ͼ͙Ύ ͟Άͣ ͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͺ͙͙͎͙ͦͦ͘͡;͙ͤ ͔͙͍͙͔͍ͨͪ͒͊ͭͫͭ͊͘͟͡ ͙ 
͙͎ͦͫͯͪΎ͍͊ ͍͙ͨͪ͊ͤͦͭͦ͡ ͺͯͤ͟ͼ͙͙͔ͦͤͪ͊ͤ ͤ͊ ͭΆ͙͔͊ͤͭ͟ ͙ ͎͙͔ͦͪ͊ͤͭΦ ͙́͊͘ ͫͦ͗ͤͦͫͭ͡ ͨͦ͒;͔͍ͪͭ͊͊ 
͍͊͗ͤͦͫͭͭ͊ ͤ͊ ͔͎ͪͯ͊͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͎͔ͤͤ͊ͭ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύ ͊͘ ͨͦ͒͒Ά͔ͪ͗͊ͤ ͤ͊ ͻ͔ͦͣͦͫͭ͊͊ͭ͊͘ ͙ ͍͔͒ͪ͊ͭͦ͘ 
ͤ͊ ͎͙ͦͪ͊ͤͣ͊͘Φ 
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͔͔ͤͨͪ͟Άͫͤ͊ͭͦΣ ͊ ͫ͊ͣͦ ͔ͫ͒͡ ͻ͔͔ͪ͊ͤͤΤ ͙ͣͯͤͤ͊ͭ͊ ͙͔ͫͫͭͣ͊ ͔ͫ ͙͍͙͊ͭͪ͊͟ ͙ͨͪ ͊ͨ͊͘͡ͻ͊ ͦͭ ;͙ͯ͗͒ 
͎͔͙͊ͤͭΦ ˻͙͙ͭͪͭ͟Ύͭ͊ ͤ͊ ˬ͊ͦ͋͟ ͙ ˸ͦͤͦ ͔͍ͨͪ͒ͦͫͭ͊Ύͭ ͍ͦͫͤͦ͊ ͊͘ ͙͔ͪ͊͋ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͔͙ͭ͘ ͨͪͦͼ͔͙ͫΦ 

˽͔ͪ͘ мфср ͎Φ ˬ͊ͦ͋͟ ͙ ˸ͦͤͦΣ ͔͊͒ͤͦ͘ ͫ ˢ͔ͤ͒ͪ ˶͍ͦͺΣ ͨͦͯ͡;͍͊͊ͭ ˹͔͍ͦ͋ͦ͊͡ ͎ͤ͊ͪ͊͒͊ ͊͘ ͺ͙͙͎͙ͦͦ͘͡Ύ 
͙͙͡ ͔͙ͣ͒ͼ͙ͤ͊ ͊͘ ͔ͭͻ͙ͤΎ ͙ͨͪͤͦͫ ͟Άͣ ͔ͣͦͯ͟͡͡Ύͪͤ͊ͭ͊ ͙͎͙͋ͦͦ͡ΎΦ 

7.1. ˾͔͎ͯ͊͡ͼ͙Ύ ͤ͊ ͎͔ͤͤ͊ͭ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύ ͙ͨͪ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟ 

˻͍ͫͤͦͤ͊ͭ͊ ͼ͔͡ ͤ͊ ͦͤͭͪͦ͊͟͡ ͤ͊ ͎͔ͤͤ͊ͭ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύ ͍ ͙͙͔ͨͪͦ͊ͪͦͭͭ͟ ͔ ͒͊ ͔͎͙ͪͯͪ͊͡ ͙͔ͫͤͭ͊͘ ͤ͊ 
͔͙͙ͨͪͦͭͤ ͍ ͎͍ͦͭͦͦͪ ͤ͊ ͍Ά͔ͭͪ΄͙ͤ ͙ ͍Άͤ΄͙ͤ ͔͙ͨͪͦͣͤ ͍ ͦͦͤ͊ͭ͊͟͡ ͔ͫͪ͒͊Φ ͙́͊͘ ͔͎ͪͯ͊͡ͼ͙Ύ ͔ ͦͭ 
͔ͪ΄͍͊͊΅ͦ ͤ͊͘;͔͙͔ͤ ͊͘ ͦͼ͔͡Ύ͍͔͊ͤͭͦ ͙ ͙͍͊͒͊ͨͭͤͦͫͭͭ͊ ͤ͊ ͙͙͔ͨͪͦ͊ͪͦͭͤͭ͟ ͎͙͙ͦͪ͊ͤͣ͘Σ 
͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͚͙͊͟ ͙ͣ ͔ͺ͔͙͍ͭͤͦ͟ ͒͊ ͍ͯͨͪ͊͡Ύ͍͊ͭ ͍͙͔ͫͦͭ ͔͙͙ͣͭ͊͋ͦͭͤ͡ ͔͙ͪͫͯͪͫ ͙ ͒͊ ͔͎͙ͪ͊ͪ͊ͭ ͤ͊ 
͙ͪ͊͘͡;͙ͤ ͍͙ͯͫͦ͡ΎΦ 

7.1.1. ˣ͔͙͙͔͊ͭͪ͊ͤͭ͟͡ ͎͔͙ͤ ͫ͊ ͎͙͙͙ͦͪ͊ͤͪ͊ͤ͘ ͍ ͔͙ͦͨͪͦͤ ͙ ͔ͫ ͙ͦͤͭͪͦͪ͊ͭ͟͡ ͙͙ͦͦͪ͒ͤͪ͊ͤͦ͟ 

˽͙ͪ ͙͙ͨͪͦ͊ͪͦͭ͟Σ ͎͔͙͔ͤͭΣ ͙ͦͭͦ͟ ͙ͦ͒ͪ͊ͭ͟ ͔͋ͭ͡Άͼ͙ ͫΆͫ ͍ͫΆ͙ͪ͊ͤ͘ ͺͯͤ͟ͼ͙͙Σ ͚ͤ͊-;͔ͫͭͦ ͔͙͙ͤͣ͘ ͦͭ 
͔͙͒ͤ ͔͙͔ͣͭ͊͋ͦͭͤ͡ ͨΆͭΣ ͫ͊ ͎͙͙͙ͦͪ͊ͤͪ͊ͤ͘ ͍ ͟͡ΆͫͭΆ͙ͪΣ ͔ͤ͊ͪ;͔͙ͤ ͔͙ͦͨͪͦͤΦ ˻͔ͨͪͦͤΆͭ ͔ ͔͙͙͒ͤͼ͊ 
͊͘ ͙͙ͦͦͪ͒ͤͪ͊ͤ͊͟ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύ ͤ͊ ͎ͪͯͨ͊ ͙ͫͭͪͯͭͯͪͤ͟ ͎͔͙ͤΣ ͙ͦͭͦ͟ ͫ͊ ͨͦ͒ ͦͤͭͪͦ͊͟͡ ͤ͊ ͦ͋΅͙ cis-
͔͚͍͒ͫͭ͊΅͙ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔͔͔͙ͣͤͭ͡ όͨͪͦͣͦͭͦͪΣ ͔ͦͨͪ͊ͭͦͪ ͙ ͒ͪΦύΦ ˥͔͙͔ͤͭ ͤ͊ ͔ͦͨͪͦͤ͊ ͔ͫ 
͙͙ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊ͭ͟ ͍ ͔͒ͤ͊ ͙ͨͦ͡ͼ͙ͫͭͪͦͤͤ͊ ό͙͎͔ͣͯͭͤͤ͊͡ύ ͙˾˹˴ ͔ͣͦͯ͊͟͡͡Σ ͙ ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͍͔͙ͫ͟ 
͔͙ͨͪͦͭͤ ͦͭ ͍Ά͔ͭͪ΄͔ͤ !¦D ͙͙ͤͼ͙͙ͪ͊΅ ͦ͒ͦͤ͟ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͙͙ͦͦͪ͒ͤͪ͊ͤ͊͟ ͨͪͦ͒ͯ͟ͼ͙Ύ ͤ͊ ͔͋ͭ͡Άͼ͙͔ͭΣ 
͙͙ͦ͒ͪ͊ͤ͟ ͦͭ ͙͙͍͙͙͔ͤ͒͒ͯ͊ͤͭ͡ ͎͔͙ͤΦ  

˾͔͎ͯ͊͡ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͙ͨͪͦ͊ͪͦͭͤ͊ͭ͊͟ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύ ͔ͫ ͦͫΆ΅͔͍ͫͭΎ͍͊ ͦͭ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΣ ͙ͦͭͦ͟ 
͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊ͭ͘ ͫ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔͔͔͙ͣͤͭ͡Σ ͔͙ͪ͊ͨͦͦ͗ͤ͘͡ ͙͋ͦ͘͡ ͒ͦ ͣΎͫͭͦͭͦ ͤ͊ ͤ͊;͊ͦ͡ ͤ͊ 
͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ͦͤͤ͊ ͔͙͙͒ͤͼ͊Φ ˽͙ͪ ͦͭͫΆ͍͙͔ͫͭ ͤ͊ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔͙͙ͨͪͦͭͤΣ ˾˹˴ 
͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͍͔ͫ ͦ΅͔ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͫ ͍ͫΆ͔ͪ͗ ͫ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ ͙ ͒͊ ͙͙ͤͼ͙͙ͪ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ΎΣ ͤͦ ͤ͊ 
͙ͤͫͦ͟  Ϧ͋͊͊ͤͦ͘͡Ϧ ͙͍ͤͦΦ  

˾͔͎͙͔ͯ͊ͭͦͪͤͭ͡ ͔͋ͭ͡Άͼ͙ ͔ͫ ͙ͦ͒ͪ͊ͭ͟ ͦͭ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͎͔͙ͤΣ ͔ͭ ͎ͣͦ͊ͭ ͙͙͡ ͒͊ ͙ͨͦͭͫ͊ͭ͟ 
͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ό͔͔͙ͪͨͪͫͦͪύ ς ͔͎͙͍͔ͤ͊ͭͤ ͦͤͭͪͦ͟͡Τ ͙͙͡ ͒͊ ͙͙ͫͭͣͯͪ͊ͭ͡ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ 
ό͙͍͙͊ͭ͊ͭͦͪ͟ύ ς ͙͙͍͔ͨͦͭͤ͘ ͦͤͭͪͦ͟͡Φ ˿Ά΅͔͍͍ͫͭͯ͊ͭ ͙ ͎͙͒ͪͯ ͙͍ͤ͊ ͤ͊ ͔͎ͪͯ͊͡ͼ͙Ύ ς ͭ͊͊͟ ͙͔ͤ͊ͨͪͣͪΣ 
͔ͣͦͯ͊͟͡͡Σ ͔ͤ͊ͪ;͔ͤ͊ ͙ͤ͒ͯͭͦͪ͟Σ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͫ ͍ͫΆ͔ͪ͗ ͫ ͔͔ͪͨͪͫͦͪ͊ ͙ ͒͊ ͎ͦ ͙͙͍͙ͤ͊ͭͪ͊͟Τ ͙͙͡ 
͔͔ͪͨͪͫͦͪ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͤ ͔ ͍ ͫΆͫͭͦΎ͙͔ͤ ͒͊ ͔ͫ ͍ͫΆ͔ͪ͗ ͫ ͔ͦͨͪ͊ͭͦͪ͊Σ ͍͔ͦͫͤ ͊ͦ͟ ͔ͤ ͔ ͍ͫΆͪ͊ͤ͘ ͫ ͎͒ͪͯ͊ 
͔ͣͦͯ͊͟͡͡Σ ͔͔ͦͪͨͪͫͦͪ͊͟Φ 

˴͙͙͔͊ͭ͊͋ͦͭͤͭ͡ ͨΆ͙ͭ΅͊ ͙͙͊ͭ͊ͪ͊ͭ͘͟͡ ͎͔ͪ͊ͪ͊͗͒͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͻ͙͔͙ͪ͊ͤͭͤ͡ ͍͔΅͔͍ͫͭ͊ ͊͘ ͎͔͔͙͔ͤͪͪ͊ͤ ͤ͊ 
͔͔͎͙ͤͪΎ ͨͦ͒ ͺͦͪͣ͊ͭ͊ ͤ͊ ATP. ˮͤ͒ͯͼ͙͔͙͔ͪͯͣͭ ͔͙ͦͨͪͦͤ ;͔ͫͭͦ ͫΆ͒Άͪ͗͊ͭ ͎͔͙ͤΣ ͙ͦ͒ͪ͊͟΅͙ 
͔͙͙ͤͣ͘Σ ͙ͦͭͦ͟ ͯ;͍͊ͫͭ͊ͭ ͍ ͙͙͊ͭ͊͋ͦͭͤ͟͡ ͨͪͦͼ͔͙ͫΦ ˥͔ͤͤ͊ͭ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύ ͔ α͙͘͟͡Ό;͔ͤ͊άΣ ͤͦ ͔ͣͦ͗ 
͒͊ ͋Ά͔͒  α͍͟͡Ό;͔ͤ͊ά ͍ ͎͍ͦͭͦͦͪ ͤ͊ ͣ͊͊͟͡ ͙ͤ͒ͯͼ͙ͪ͊΅͊ ͔ͣͦͯ͊͟͡͡Σ ͙͔͙͒ͤͭ;ͤ͊ ͙͙͡ ͨͦ͒ͦ͋ͤ͊ ͤ͊ 
͔͙͙ͤͣͤ͘Ύ ͫͯ͋ͫͭͪ͊ͭΦ ˩͙͙͔ͤͣͭ͘ ͫ͊ ͔ͤͦ͋ͻ͙͙ͦ͒ͣ ͫ͊ͣͦ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͫͯ͋ͫͭͪ͊ͭΆͭ ͔ ͙ͤ͊͡;͔ͤΣ ͭ͊͊͟ ;͔ 
͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύͭ͊ ͤ͊ ͔͙͔ͦͨͪͦͤͭ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͔ͫ ͙ͤ͒ͯͼ͙ͪ͊ ͫ͊ͣͦ ͍ ͔͎͍ͤͦͦͭͦ ͙ͨͪͫΆ͍͙͔ͫͭΦ   

ˢ͙͙͔ͤ͊͋ͦͭͤͭ͡ ͨΆ͙ͭ΅͊ ͙͍ͨͦ͊ͭ͘͘͡ ͔͔͎͙ͤͪΎ ͨͦ͒ ͺͦͪͣ͊ͭ͊ ͤ͊ ATP ͙  ͔ͪ͒ͯͼ͙ͪ͊΅͙ ͔͍͙͍͔͙͊ͤͭ͟͡ ͨͦ͒ 
ͺͦͪͣ͊ͭ͊ ͤ͊ b!5όtύI ͊͘ ͒͊ ͙͙͊ͭ͊ͪ͊ͭ͘͟͡ ͙͔ͫͤͭ͊͘ ͤ͊ ͔ͭ͟͡Ά;͙ͤ ͔͙ͦͣͨͦͤͤͭ͟ ͦͭ ͨͦ-͙ͨͪͦͫͭ 
͔͙͙ͣ͊ͭͪ͊͡Σ ͤ͊ͨͪΦ ͙͔ͫͤͭ͘ ͤ͊ ͙͙͔͙͙͊ͣͤͦͫͤ͟͡ ͦͭ ͙ͣ͊͟͡ ͙͙͙͒͊ͪ͋ͦͫͤ͟͟͡ ͙͔͙͙ͫͤ͟͡Φ 
˾͔͔͙͔͙͔ͨͪͫͪͯͣͭ ͔͙ͦͨͪͦͤ ͫΆ͒Άͪ͗͊ͭ ͎͔͙ͤΣ ͙ͦ͒ͪ͊͟΅͙ ͔͙͙ͤͣ͘Σ ͙ͦͭͦ͟ ͯ;͍͊ͫͭ͊ͭ ͍ ͙͙͊ͤ͊͋ͦͭͤ͡ 
ͨͪͦͼ͔͙ͫΦ ˥͔ͤͤ͊ͭ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύ ͔ α͍͟͡Ό;͔ͤ͊άΣ ͤͦ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͋Ά͔͒  α͙͘͟͡Ό;͔ͤ͊ά ͍ ͎͍ͦͭͦͦͪ ͤ͊ 
ͣ͊͊͟͡ ͔͔͙ͪͨͪͫͪ͊΅͊ ͔ͣͦͯ͊͟͡͡Σ ͙͔͙͒ͤͭ;ͤ͊ ͙͙͡ ͨͦ͒ͦ͋ͤ͊ ͤ͊ ͚͙ͪ͊ͤ͟Ύ ͨͪͦ͒ͯͭ͟Φ ˴͎ͦ͊ͭͦ ͨͪͦ͒ͯͭ͟Άͭ 
ͦͭ ͙͙͔͙͋ͦͫͤͭͭ;͙ͤΎ ͨΆͭ ͊ͨͦ͘;͔ͤ ͒͊ ͔ͫ ͍ͤ͊ͭͪͯͨ͊ ͍ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡Σ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύͭ͊ ͤ͊ ͔ͦͨͪͦͤ͊ ͔ͫ ͙ͨͦͭͫ͊͟Φ  

˹͚͊-͙͔ͨͪͦͫͭͭ ͙ ͚ͤ͊-͔͒ͦ͋ͪ ͙ͪ͊͋ͪ͊ͤ͘ ͙͔͙ͨͪͣͪ ͊͘ ͎͔ͤͤ͊ ͔͎ͪͯ͊͡ͼ͙Ύ ͔ͫ ͔ͫͪ΅͊ͭ ͍ ͔͙͙͔͋͊ͭͪͭ͟ ͙ ͍Ά͍ 
͍͙͙͔ͪͯͫͭΣ ͙ͦͭͦ͟ ͎͙ ͊ͪ͊͘͘Ύ͍͊ͭΦ  
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7.1.2. ˶͔͊ͭͦͤ͘͟ ͔ͦͨͪͦͤ  όlac-͔ͦͨͪͦͤύ- ͙ ͤ͒ͯͼ͙͔ͪͯͣ ͔ͦͨͪͦͤ 

˥͔ͤͤͦͭͦ ͔͎͙͔ͪͯͪ͊ͤ͡ ͤ͊ ͙͊ͭͦͤ͘͟͡Ύ ͔ͦͨͪͦͤ όlac-͔ͦͨͪͦͤύ  ͍  ˩Φ Ŏƻƭƛ ͔ ͨΆ͍͙ͪΎͭ ͎͔͔͙ͤͭ;͔ͤ 
͔͎͔ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔ͣͻ͙͊ͤ͘ΆͣΣ ͚ͦͭͦ͟ ͔  ͪ͊͋ͪ͊ͤ͘ ͍ ͔͚͙͒ͭ͊͡Σ ͙ ͍ͫͭ͊͊ ͚ͤ͊-Ύ͙ͪ͟Ύ ͙͔ͨͪͣͪ ͊͘ ͙ͨͪͦ͊ͪͦͭͤ͊͟ 
͎͔ͤͤ͊ ͔͎ͪͯ͊͡ͼ͙ΎΦ ͙́ͦ͘ ͔͎͔ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔ͣͻ͙͊ͤ͘Άͣ ͔ ͎ͪ͊͊͒͊ͤ͘ ͦͭ ̅ͪ͊ͤͫͦ͊ ˬ͊ͦ͋͟ ͙ ˬ͊͟ ˸ͦͤͦΣ 
͎ͦ͊ͭͦ͟ ͔ͭ ͙ͯ͘;͍͊͊ͭ ͔͙ͣͭ͊͋ͦͣ͊͘͡ ͤ͊ ͊ͭͦ͊ͭ͊͘͟͡ ͊͘ ͒͊ ͎͍ͦͭͦͦͪΎͭ ͤ͊ ͍Άͨͪͦͫ͊ ͊͟͟ ͔͒ͤ͊ ͙͎͙͋ͦͦ͡;ͤ͊ 
͔ͭ͊͟͟͡ ͔ͤ͊͘ ͍͙͊͟͟ ͔͙͙ͤͣ͘ ͒͊ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊͘Φ  

˥͔ͤͦͣΆͭ ͤ͊ E. coli ͔ͫ ͫΆ͙ͫͭͦ ͦͭ ͔͒ͤ͊ ͪ͟Ά͎͍ͦ͊ ˨˹˴ ͔ͣͦͯ͊͟͡͡ ͦͭ ͦͦͦ͟͡ рΦл aō ͙ ͙ͦ͒ͪ͊͟ 
͙͙͙͔ͨͪ͋ͭͤͦ͘͡͡ п олл ͔͙ͨͪͦͭͤ͊Σ ͍Ά͔͙ͨͪ͟ ;͔ ͫ͊ͣͦ ͣ͊͊͟͡ ;͊ͫͭ ͦͭ ͭΎͻ ͔ͫ ͙͍͔ͨͪͦ͗͒͊ͭ͘ ͍ ͔͒͊͒ͤ 
͔ͣͦͣͤͭΦ Lac-͔ͦͨͪͦͤΆͭ ͔ ͔ͤͦ͋ͻ͙ͦ͒ͣ ͊͘ ͙͔ͭͪ͊ͤͫͨͦͪͭͪ͊ͤͭͦ ͙ ͔͙ͣͭ͊͋ͦͣ͊͘͡ ͤ͊ ͊ͭͦ͊ͭ͊͘͟͡ ͍ ˩Φ Ŏƻƭƛ 
͙ ͎ͣͤͦͦ ͎͙͒ͪͯ ;͔͍͙ͪͤ ͔͙͙͋͊ͭͪ͟Φ ˤΆ͔͙ͨͪ͟ ;͔ ͎͡Όͦ͊ͭ͊͘͟ ͔ ͔ͨͪ͒ͨͦ;͙͙ͭ͊ͤΎͭ ͙ͭͦ͘;͙ͤ͟ ͤ͊ ͍Ά͎͔ͪͦ͒͡ 
͊͘ ͍͔ͨͦ;͔ͭͦ ͔͙͙͋͊ͭͪ͟Σ lac-͔ͦͨͪͦͤΆͭ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͔ͺ͔͙͍ͭͤͦ͟ ͍ͯͫͦΎ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͊ͭͦ͊ͭ͊͘͟͡Σ ͎ͦ͊ͭͦ͟ 
͎͡Όͦ͊ͭ͊͘͟ ͔ͤ ͔ ͙ͤ͊͡;ͤ͊ ;͔ͪ͘ ͙͍͙͔͊ͭͪ͊ͤ͟ ͤ͊ ͔͋ͭ͊-͎͙͊͊ͭͦ͒͊͊ͭ͊͘͘͟͡Φ 

7.1.2.1. ˿ ͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͤ͊ lac-͔ͦͨͪͦͤ͊ 

Lac-͔ͦͨͪͦͤΆͭ ͔ͫ ͫΆ͙ͫͭͦ ͦͭ ͔͎ͪͯ͊ͭͦͪͤ͊͡ ͦ͋͊ͫͭ͡ ͙ о ͙ͫͭͪͯͭͯͪͤ͟ ͎͔ͤ͊Σ ͤ ͔ͦ͋ͻ͙͙ͦ͒ͣ ͊͘ ͍ͯͫͦΎ͍͔͊ͤͭͦ 
ͤ͊ ͊ͭͦ͊ͭ͊͘͟͡ ό͙͎̅ͯͪ͊тΦмύΦ ˿͙͔ͭͪͯͭͯͪͤͭ͟ ͎͔͙ͤ ͫ͊Υ  

- lacZ ͙ͦ͒ͪ͊͟ ʲ-͎͙͊͊ͭͦ͒͊͊͘͘͟͡ ό[ŀŎ½ύΣ ͔͙ͤͣ͘Σ ͚ͦͭͦ͟ ͎ͪ͊ͪ͊͗͒͊͘ ͙͒͊͘ͻ͙͊ͪ͒͊ ͊ͭͦ͊͘͟͡ ͒ͦ 
͎͡Όͦ͊͘͟ ͙ ͎͊͊ͭͦ͊͘͟͡Φ 

- lacY ͙ͦ͒ͪ͊͟ ʲ-͎͙͊͊ͭͦ͒͘͟͡ ͔͔ͨͪͣ͊͊͘ ό[ŀŎ¸ύΣ ͔͔ͣͣ͋ͪ͊ͤͤ ͔͋ͭ͡Ά͟Σ ͚ͦͭͦ͟ ͙ͭͪ͊ͤͫͨͦͪͭͪ͊ ʲ-
͎͙͙͊͊ͭͦ͒͘͟͡Σ ͍͟͡Ό;͙͔ͭͤͦ͡ ͊ͭͦ͊͘͟͡Σ ͍ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡Σ ͙͍͚͙ͨͦ͊͘͘͟͡ ͔ͨͪͦͭͦͤͤ ͎͙͔ͪ͊͒ͤͭΦ 

- lacA ͙ͦ͒ͪ͊͟ ʲ-͎͙͊͊ͭͦ͒͘͟͡ ͭͪ͊ͤͫ͊ͼ͔͙ͭ͊͊͘͡ ό[ŀŎ!ύΣ ͔͙ͤͣ͘Σ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͨͪͤ͊ͫΎ ͊ͼ͔͙ͭͤ͊͡ ͎ͪͯͨ͊ 
ͦͭ ͊ͼ͔͙ͭ͡-/ƻ! ͟Άͣ ͙͎͙ͭͦ͊͊ͭͦ͒͘͟͡Φ 

˿͊ͣͦ lacZ ͙  lacY ͫ ͊ ͍ͦͫͤͦͤͦ ͔ͤͦ͋ͻ͙͙ͦ͒ͣ ͊͘ ͙͊ͭ͊͋ͦͤ͟͡Ύ ͔͙ͣͭ͊͋ͦ͘͡Άͣ ͤ͊ ͊ͭͦ͊ͭ͊͘͟͡Σ ͒ͦ͊ͭͦ͟ lacA 
͙͎͔ͪ͊ ͨͦ-ͣ͊͊͟͡ ͪͦ͡Ύ ͍ ͙ͭͦ͘ ͨͪͦͼ͔ͫΦ 

˾͔͎ͯ͊ͭͦͪͤ͊ͭ͊͡ ͦ͋͊ͫͭ͡ ͫΆ͒Άͪ͗͊ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ˨˹˴ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Φ ́ ͍ͦ͊ ͫ͊ ͯ;͊ͫͭΆͼ͙ ͤ͊ ˨˹˴Σ 
͟Άͣ ͙ͦͭͦ͟ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͔ͫ ͍ͫΆͪ͗͊ͭ ͔͔͔͙ͦͨͪ͒ͤ͡ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔͋ͭ͡Άͼ͙ ͊͘ ͙ͦͤͭͪͦͪ͊ͭ͟͡ 
͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͔ͦͨͪͦͤ͊Υ 

- ͨͪͦͣͦͭͦͪΣ ͟ Άͣ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡Τ 
- ͔ͦͨͪ͊ͭͦͪΣ ͟Άͣ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͔͔ͪͨͪͫͦͪ͊ -  lac-͔͔ͪͨͪͫͦͪ ͙͙͡ [ŀŎLΤ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ƭŀŎ-
͔͔ͪͨͪͫͦͪΆͭ ͔ ͍ͫΆͪ͊ͤ͘Σ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͔ͤ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͫ ͍ͫΆ͔ͪ͗ ͫ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ ͙ ͒͊ 
͊ͨͦ͘;͔ͤ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ΎΣ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ ƻ͔ͨͪ͊ͭͦͪΆͭ ͔ͫ ͙͙͍ͨͪͨͦͪ͊͟ ;͙͊ͫͭ;ͤͦ ͫ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊Τ  

- CAP-͍ͫΆ͍ͪ͊͘΅ͦ ͣΎͫͭͦΣ ͟Άͣ ͔ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͙͍͊ͭ͊ͭͦͪ͊͟ όͦͭ ͎͊ͤ͡Φ /ŀǘŀōƻƭƛǘŜ !ŎǘƛǾŀǘƛƴƎ 
Protein, CAP) - ͟ ͎ͦ͊ͭͦ /!t ͔ ͍ͫΆͪ͊ͤ͘Σ ͚ͭͦ ͙͙ͫͭͣͯͪ͊͡ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊  ͊ͭͦ͟ ͎ͨͦͣ͊͊ ͤ͊ ˾˹˴ 
͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͒͊ ͔ͫ ͍ͫΆ͔ͪ͗ ͫ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊Φ 
 

 
͙͎̅ͯͪ͊  тΦмΦ ˿ ͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͤ͊ lac-͔ͦͨͪͦͤ͊ 
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7.1.2.2. ˾ ͔͎ͯ͊͡ͼ͙Ύ ͤ͊ ƭŀŎ-͔ͦͨͪͦͤ͊ 

Lac-͔ͦͨͪͦͤΆͭ ͤ͊ E. coli ͔ͫ ͙ͦͤͭͪͦͪ͊͟͡ ͦͭ ͫ͊͋͡ ͨͪͦͣͦͭͦͪΣ ͚ͦͭͦ͟ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ 
͔͔ͤͺ͔͙͍ͭͤͦ͟ ͙ ͙͙ͤͼ͙͙ͪ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύ ͤ͊ ͙ͤͫͦ͟ ͋͊͊ͤͦ͘͡ ͙͍ͤͦΦ ˣ͊͊ͤ͊ͭ͊͘͡ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύ ͔ 
͙͙ͣͤͣ͊ͤͦͭͦ͡ ͙͍ͤͦ ͤ͊ ͎͔ͤͤ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟ΎΣ ͔ͦͭͦ͟ ͍Ά͙͍ͤ͊͘͟ ͙ͨͪ ͦͭͫΆ͍͙͔ͫͭ ͤ͊ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔͋ͭ͡Άͼ͙Σ 
͙͙͡ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͔ͭ ͫ͊ ͍ ͤ ͔͙͍͊ͭͤ͊͟ ͺͦͪͣ͊ ό͙͎̅ͯͪ͊ тΦн ˤύΦ ́Ύ ͔ ͦͭ ͔ͪ΄͍͊͊΅ͦ ͤ͊͘;͔͙͔ͤ ͊͘ ͫͨͦͫͦ͋ͤͦͫͭͭ͊ 
ͤ͊ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡ ͒͊ ͔͎͙ͪ͊ͪ͊ ͤ͊ ͔͙͔ͨͪͦͣͤͭ ͍ ͙ͤ͊͡;ͤͦͫͭͭ͊ ͤ͊ ͊ͭͦ͊͘͟͡ ͍ ͦͦͤ͊ͭ͊͟͡ ͔ͫͪ͒͊Σ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͚͙͊͟ 
͋Άͪͦͭͦ͘ ͛ ͙͔͊͒͊ͨͭͪ͊ͤΣ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͊ͭͦ͊ͭ͊͘͟͡ ͔ͫͭ͊ͤ ͔͙͍͔͙͒ͤͫͭͤΎͭ ͙ͭͦ͘;͙ͤ͟ ͤ͊ ͍Ά͎͔ͪͦ͒͡Φ 

ˢ͙͍ͭͤͦͫͭͭ͊͟ ͤ͊ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊Σ ͚ͦͭͦ͟ ͙ͦͤͭͪͦͪ͊͟͡ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύͭ͊ ͤ͊ ƭŀŎ-͔ͦͨͪͦͤ͊Σ ͔ͫ ͙ͦͤͭͪͦͪ͊͟͡ ͦͭ 
͍͒͊ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔͙ͨͪͦͭͤ͊Φ ˩͙͙͒ͤΎͭ ͔͙ͨͪͦͭͤ  όlac-͔͔ͪͨͪͫͦͪύ ͔ͨͪ;͙ ͤ͊ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ˾˹˴ 
͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͟Άͣ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ ͙ ͙ͨͦͭͫ͊͟ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Σ ͯͨͪ͊͗ͤΎ͍͚͙͊͟ ͔͎͙͍͔ͤ͊ͭͤ ͦͤͭͪͦ͟͡Σ 
͎͙͒ͪͯΎͭ ͔͙ͨͪͦͭͤ ό͙͙͊ͭ͊͋ͦͭͤ͟͡Ύ ͙͍͊ͭ͊ͭͦͪ͟Σ /!tύ ͎ͨͦ͒ͨͦͣ͊͊ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ 
͟Άͣ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ ͙ ͙͙ͫͭͣͯͪ͊͡ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Σ ͯͨͪ͊͗ͤΎ͍͚͙͊͟ ͙͔͔ͨͦͦ͗ͭͤ͡͡ ͦͤͭͪͦ͟͡Φ 

 
͙͎̅ͯͪ͊  тΦнΦ ˾ ͔͎ͯ͊͡ͼ͙Ύ ͤ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύͭ͊ ͤ͊ lac-͔ͦͨͪͦͤ͊ 

˹͙͊͡;͙͔ͭͦ ͙͙͡ ͦͭͫΆ͍͙͔ͫͭͭͦ ͤ͊ ͊͘ͻ͙͔͊ͪͭ ͊ͭͦ͊͘͟͡ ͙ ͎͡Όͦ͊͘͟ ͙ͦͤͭͪͦͪ͊ͭ͟͡ ͙͍ͤͦͭͦ ͤ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύ ͤ͊ ƭŀŎ-͔ͦͨͪͦͤ͊Φ 
ˢ͙͍͙͔ͭͪ͊ͤͭͦ͟ ͤ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύ ͙͙͍ͫ͊ͭ͘͟ ͙ͤ͊͡;͙͔ͭͦ ͤ͊ ͊ͭͦ͊͘͟͡ ό͙ ͔͍͔ͫ͒ͦ͊ͭͤͦ͡͡ ͙ͨͫ͊ͭ͊͡ ͤ͊ ͙͍͔͊ͭͤ͟ [ŀŎ-͔͔ͪͨͪͫͦͪύ ͙ 
͙ͨͫ͊ͭ͊͡ ͤ͊ ͔ͨͪ͒ͨͦ;͙͙ͭ͊ͤΎ ͔͔͎͙͔ͤͪͤ ͙ͭͦ͘;͙ͤ͟Σ ͎͡Όͦ͊͘͟ ό͙ ͔͍͔ͫ͒ͦ͊ͭͤͦ͡͡ ͙ͤ͊͡;͙͔ͭͦ ͤ͊ ͙͍͙͊ͭͪ͊ͤ͟ /!tύΦ 

 

¶ ˹͔͎͙͍͔͊ͭͤ ͦͤͭͪͦ͟͡ ͤ͊  lac-͔ͦͨͪͦͤ͊  

Lac-͔͔ͪͨͪͫͦͪΆͭ ͔ͫ ͙ͦ͒ͪ͊͟ ͦͭ lacI ͎͔ͤ͊Σ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͎ͪ͊ͨͦ͊͊͘͡ ͎͔ͤ͊ͦͪ ͦͭ ƭŀŎ-͔ͦͨͪͦͤ͊ ͙ ͔ͫ 
͙ͦͤͭͪͦͪ͊͟͡ ͦͭ ͍͔ͫͦ͋ͫͭͤ ͨͪͦͣͦͭͦͪΦ ˩͔͙ͫͨͪͫ͟Ύͭ͊ ͤ͊ lacI ͎͔ͤ͊ ͔ͤ ͔ͫ ͔͎͙ͪͯͪ͊͡ ͙ ͔͔ͤͨͪ͟Άͫͤ͊ͭͦ ͔ͫ 
͙͔͙ͫͤͭͪ͊ͭ͘ ͎ͣͤͦͦ ͙͙ͤͫ͟ ͙͍ͤ͊ ͤ͊ ƭŀŎ-͔͔ͪͨͪͫͦͪ͊ ό͙͙͍ͦͤͫͭͭͯͭͤ͊͟ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟ΎύΦ ˿͙͊ͣΎͭ ͔͔ͪͨͪͫͦͪ ͔ͫ 
͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͦͭ ;͔͙͙ͭͪ ͙͔͙͒ͤͭ;͙ͤ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙Σ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͎ͫ͊ͣͦͫͦ͋͡Ύ͍͊ͭΣ ͊͘ ͒͊ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͭ͘ ͙͍͙͊ͭͤ͟Ύ 
͔͔ͭͭͪ͊ͣͪΦ 
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˽͙ͪ ͙ͨͫ͊͡ ͤ͊ ͊ͭͦ͊͘͟͡ ͍ ͻ͙͔ͪ͊ͤͭͤ͊ͭ͊͡ ͔ͫͪ͒͊Σ lac-͔͔ͪͨͪͫͦͪΆͭ ͔ ͍ ͙͍͊ͭͤ͊͟ ͺͦͪͣ͊ ͙ ͙͋ͦͪ͊͟͡ 
͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύͭ͊ ͤ͊ lac-͔ͦͨͪͦͤ͊ ;͔ͪ͘ ͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͟Άͣ ͔ͦͨͪ͊ͭͦͪ͊ ό͙͎̅ͯͪ͊ тΦнΦ ˢ ͙ ˣ). 

ˤ ͙ͨͪͫΆ͍͙͔ͫͭ ͤ͊ ͊ͭͦ͊͘͟͡Σ ͣ͊͊͟͡ ;͊ͫͭ ͦͭ ͙͔͊ͭͦͤͭ͘͟͡ ͔͙ͣͦͯ͟͡͡ ͔ͨͪͭΆͪͨΎ͍͊ͭ ͙͔͙ͦͣͪ͊͘͘ͼ͙Ύ ͒ͦ 
͊ͦ͊ͭͦ͊͘͟͡͡Φ [ŀŎ-͔͔ͪͨͪͫͦͪΆͭΣ ͚ͦͭͦ͟ ͙ͣ͊ ͎ͦ͡Ύͣ ͊ͺ͙͙͔ͤͭͭ ͟Άͣ ͊ͦ͊ͭͦ͊ͭ͊͘͟͡͡Σ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͫ ͔ͤΎΣ 
͔ͨͪͦͣͤΎ ͺͦͪͣ͊ͭ͊ ͙ͫ ͙ ͔ͫ ͙͙͍͙ͤ͊ͭͪ͊͟Φ ͚́ͦ ͍͔;͔ ͔ͤ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͫ ͍ͫΆ͔ͪ͗ ͫ ˨˹˴Σ ͙ ˾˹˴ 
͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͙ͣ͊ ͒ͦͫͭΆͨ ͒ͦ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ ͙ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͊ͨͦ͘;͔ͤ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύ ς ͔͎͙͍ͤ͊ͭͤ͊ 
͙ͤ͒ͯ͟ͼ͙Ύ ͤ͊ lac-͔ͦͨͪͦͤ͊ (͙͎̅ͯͪ͊ ˤтΦнΦ ˤ ͙ ˥).  

˭͊ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ ͊ͭͦ͟ lac-͔͔ͪͨͪͫͦͪŀΣ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͨͪͦͣͤΎͭ ͍ͫͦΎͭ͊ ͺͦͪͣ͊ ͙ ͺͯͤ͟ͼ͙͙ͦͤ͊ͤ͡ ͍͚͍ͫͦͫͭ͊ ͔ͫ͒͡ 
͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤ͘ ͫ ͙͎͊ͤ͒͡Σ ͔ͫ ͍͊͊͘͟Σ ;͔ ͔ͫ ͔͎͙ͪͯͪ͊ͭ͡ ;͔ͪ͘ ͔͙͊ͦͫͭͪ͡;͔ͤ ͔ͣͻ͙͊ͤ͘ΆͣΦ ˿ ͙͔ͯ͋ͫͭͪ͊ͭͭΣ ͙ͦͭͦ͟ 
͊ͪ͊ͭ͟ ͔͔͙͔ͪͨͪͫͦͪͭ ͒͊ ͔ͫ ͔ͦͭ͒͡Ύͭ ͦͭ ͔ͭͻ͙͔ͤͭ ͔͙ͦͨͪ͊ͭͦͪΣ ͔ͫ ͙ͤ͊ͪ;͊ͭ ͙͙ͤ͒ͯͭͦͪ͟Σ ͊ ͎͔͙͔ͤͭΣ ͙ͦͭͦ͟ 
͔ͫ ͔͎͙ͪͯͪ͊ͭ͡ ͦͭ ͙͍ͭ͊͊͟ ͔͔͙ͪͨͪͫͦͪ  - ͙ ͤ͒ͯͼ͙͔͙ͪͯͣ ͎͔͙ͤΦ 

¶ ˽͙͙͍͔ͦͭͤ͘ ͦͤͭͪͦ͟͡ ͤ͊ lac-ƻ͔ͨͪͦͤŀ 

˿͙͊ͭ͊͡ ͤ͊ ͔͒͊͒ͤ ͨͪͦͣͦͭͦͪ ͔ͫ ͔͔ͦͨͪ͒͡Ύ ͦͭ ͫͨͦͫͦ͋ͤͦͫͭͭ͊ ͣͯ ͒͊ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͙ ͒͊ 
͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘ ͍͔ͦͭͦͪͤ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡Φ ˽ͪͦͣͦͭͦͪΆͭ ͤ͊ lac-͔ͦͨͪͦͤ͊ ͔ ͫ͊͋͡ ͙ ͔͍͔ͫ͒ͦ͊ͭͤͦ͡͡ lac-͔ͦͨͪͦͤΆͭ 
͔ͫ ͙͙ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊͟ ͫ͊͋ͦ͡ ͙ͨͪ ͙ͤ͒ͯ͟ͼ͙Ύ ͍ ͔ͫͪ͒͊ ͫ ͊ͭͦ͊͘͟͡Φ ˢͦ͟ ͍ ͻ͙͔ͪ͊ͤͭͤ͊ͭ͊͡ ͔ͫͪ͒͊ ͙ͨͪͫΆ͍ͫͭ͊ 
ͫ͊ͣͦ ͊ͭͦ͊͘͟͡ ͊ͭͦ͟ ͍Ά͎͔͔ͪͦ͒ͤ͡ ͙ͭͦ͘;͙ͤ͟Σ /!t ͔͙ͨͪͦͭͤΆͭ ͔ ͍ ͙͍͊ͭͤ͊͟ ͺͦͪͣ͊Σ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͔ͫ ͟Άͣ 
CAP-͍ͫΆ͍ͪ͊͘΅ͦͭͦ ͣΎͫͭͦ ͤ͊ ͔ͦͨͪͦͤ͊ ͙ ͎ͦΆ͍͊ ˨˹˴Φ ́͊͊͟ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͫ ͍ͫΆ͔ͪ͗ 
ͨ-͔ͦͺ͔͙͍ͭͤͦ͟ ͟Άͣ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ ͙ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ lac-͔ͦͨͪͦͤ͊ ͔ͫ ͙͙ͫͭͣͯͪ͊͡ ͤ͊͘;͙͔ͭͤͦ͡ 
(͙͎̅ͯͪ͊ тΦнΦ ˥).  

/!t ͔ ͎͒ͪͯ ͙͔ͨͪͣͪ ͊͘ ͔͙͊ͦͫͭͪ͡;ͤͦ ͔͎͙ͪͯͪ͊ͤ͡ ͔͎͔ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ͔͋ͭ͡Ά͟Φ ˿͙͊ͣΎͭ /!t ͔ͫ ͙͍͙͊ͭͪ͊͟ ͦͭ 
ͼ͙͙͟͡;͙ͤΎ !at όŎ!atύΣ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͙͔͙ͫͤͭͪ͊ͤ͘ ͦͭ !¢t ͫ ͨͦͣͦ΅ͭ͊ ͤ͊ ͔͙ͤͣ͊͘ ͔͙͊͒ͤ͊ͭ͡ ͼ͙͊͊͘͟͡Φ 
˿͊ͣͦ ͎ͦ͊ͭͦ͟ /!t ͔ ͍ͫΆͪ͊ͤ͘ ͫ Ŏ!atΣ ͚ͭͦ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͫ ͍ͫΆ͔ͪ͗ ͟Άͣ /!t ͣΎͫͭͦ ͍ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ ͤ͊ lac-
͔ͦͨͪͦͤ͊Φ ˭͊ ͙ͪ͊͊͘͟͡ ͦͭ ƭŀŎ-͔͔ͪͨͪͫͦͪ͊Σ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͫ ͔ͦͨͪ͊ͭͦͪ͊ ͫ͊ͣͦ ͍ ͦͭͫΆ͍͙͔ͫͭͭͦ ͤ͊ 
͔͎͍͙ͤͦΎ ͙͎͊ͤ͒͡ ό͊ͦ͊ͭͦ͊͘͟͡͡ύΣ /!t ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͫ /!t-ͣΎͫͭͦͭͦ ͤ͊ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ ͍ ͙ͨͪͫΆ͍͙͔ͫͭͭͦ ͤ͊ 
͍ͫͦΎ ͙͎͊ͤ͒͡ όŎ!atύΦ 

¶ ˴͙͊ͭ͊͋ͦͭͤ͊͡ ͔͔͙ͪͨͪͫΎ  

˴͙͊ͭ͊͋ͦͭͤ͊ͭ͊͡ ͔͔͙ͪͨͪͫΎ ό͙ͤ͊ͪ;͊ͤ͊ ͦ΅͔ ͎͡Όͦͤ͊͘͟ ͔͔͙ͪͨͪͫΎύ ͔ ΄͙ͪͦͦ͟ ͔ͪ͊ͨͪͦͫͭͪ͊ͤͤͦ͘ 
Ύ͍͔͙͔ͤ͡ ͙ͨͪ ͙͎͙͙͔ͣͪͦͦͪ͊ͤͣͭ͘͟Σ ͙ͨͪ ͔ͦͭͦ͟ ͔͙͔ͭͭ͟͟͡Σ ͎͔͙ͦͭ͗͒͊ͤ͡ ͍Άͪͻͯ ͎͡Όͦ͊͘͟Σ ͙ͨͦͭͫ͊ͭ͟ 
͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύͭ͊ ͤ͊ ͎ͦ͡Ύͣ ͚͋ͪͦ ͎͔͙ͤΣ ͙ͦͭͦ͟ ͫ͊ ͔ͤͦ͋ͻ͙͙ͦ͒ͣ ͊͘ ͔͙ͣͭ͊͋ͦͣ͊͘͡ ͤ͊ ͔͙͍͙͊ͭͪͤ͊ͭͤ͡ 
͙ͭͦ͘;͙ͤͼ͙ ͤ͊ ͍Ά͎͔ͪͦ͒͡Φ ˥͡Όͦͤ͊ͭ͊͘͟ ͔͔͙ͪͨͪͫΎ ͔ ΄͙ͪͦͦ͟ ͙͔͍ͫ͒͊ͤͦ͘͡ ͍ E. coliΣ ͦ͟Ύͭͦ ͔ͪ͊ͫͭ ͨͦ-
͋Άͪͦ͘ ͍Άͪͻͯ ͎͡Όͦ͊͘͟Σ ͦͭͦͦͭͦ͟͟͡ ͍Άͪͻͯ ͍͔͙ͫ͟ ͎͒ͪͯ ͙ͭͦ͘;͙ͤ͟ ͤ͊ ͍Ά͎͔ͪͦ͒͡Φ ˢͦ͟ E. coli ͔ͫ ͍͙ͨͦͫͭ͊ 
͍Άͪͻͯ ͎͊͊ͪΣ ͫΆ͒Άͪ͗͊΅ ͫ͊ͣͦ ͎͡Όͦ͊͘͟ ͙ ͊ͭͦ͊͘͟͡Σ ͔͙͙͔͋͊ͭͪͭ͟ ͨΆ͍ͪͦ ΅͔ ͙͍ͨͦ͊ͭ͘͘͡ ͎͡Όͦ͊ͭ͊͘͟ ͙ 
͔ͫ͒͡ ͍ͭͦ͊ ͊ͭͦ͊ͭ͊͘͟͡Φ  

ˤ ͙ͨͪͫΆ͍͙͔ͫͭ ͤ͊ ͎͡Όͦ͊͘͟ ͍ ͻ͙͔ͪ͊ͤͭͤ͊ͭ͊͡ ͔ͫͪ͒͊ ό͙͒ͦͪ ͙ ͒͊ ͙ͣ͊  ͊ͭͦ͊͘͟͡ύΣ ƭŀŎ-͔ͦͨͪͦͤΆͭ ͔ ͔ͦ͋ͭ͟ 
ͤ͊ ͙͊ͭ͊͋ͦͭͤ͊͟͡ ͔͔͙ͪͨͪͫΎ ό͙͎̅ͯͪ͊ тΦнΦ ˤύΦ ˥͡Όͦ͊ͭ͊͘͟ ͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͔ͫ ͙ͭͪ͊ͤͫͨͦͪͭͪ͊ ͍ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡ 
;͔ͪ͘ ͺͦͫͺ͔͙͍ͦͤͦͨͪͯ͊ͭ͡ όt9tύ-͍͙͙͊ͫͣ͊͘ ͺͦͫͺͦͭͪ͊ͤͫͺ͔ͪ͊ͤ͊͘ ͙͔ͫͫͭͣ͊ όt¢{ύΦ t¢{ ͔ 
ͺͦͫͺ͙͙ͦͪͪ͊͡΅͊ ͊ͫ͊͒͊͟͟Σ ͙ͨͪ ͦ͟Ύͭͦ ͔͙ͫͪΎ ͦͭ ͔͙͙ͨͪͦͭͤ ͔ͨͪͻ͍Άͪ͡Ύͭ ͺͦͫͺ͊ͭͤ͊ ͎ͪͯͨ͊Σ ͊ͭͦ͟ ͍ 
͚ͪ͊ͤ͊͟ ͔ͫͣͭ͊͟ ͺͦͫͺ͙͙ͦͪͪ͊ͭ͡ ͎͡Όͦ͊ͭ͊͘͟Σ ͒ͦ͊ͭͦ͟ ͭΎ ͔ͫ ͙ͭͪ͊ͤͫͨͦͪͭͪ͊ ͍ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡Φ ˩͙͒ͤ ͦͭ 
͔͙͔ͦͣͨͦͤͤͭͭ͟ ͤ͊ t¢{Σ ͔͙ͨͪͦͭͤΆͭ 9LL!GlcΣ ͙͎͔ͪ͊ ͔ͪ΄͍͊͊΅͊ ͔͎ͪͯ͊ͭͦͪͤ͊͡ ͪͦ͡ΎΦ  

˴͎ͦ͊ͭͦ ͙͍ͤ͊ͭ͊ ͤ͊ ͎͡Όͦ͊͘͟ ͫ͊ ͍͙͙ͫͦ͟Σ EIIAGlc ͔ ͔͙ͨͪ͒ͣͤͦ ͍ ͍͔ͫͦͭͦ ͔͒ͺͦͫͺ͙͙ͦͪͪ͊ͤͦ͡ ͫΆͫͭͦΎ͙͔ͤΣ 
ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ ͺͦͫͺ͊ͭΆͭ ͦͭ t9t ͔ͫ ͙͍ͨͦ͊͘͘͡ ͍ t¢{ ͊͘ ͺͦͫͺ͙͙͔ͦͪͪ͊ͤ͡ ͤ͊ ͍ͻͦ͒Ύ΅͊ͭ͊ ͎͡Όͦ͊͘͟Σ 
ͨͦ͒͒Ά͚͙ͪ͗͊͟ 9LL!Glc ͔ͤͺͦͫͺ͙͙ͦͪͪ͊ͤ͡Φ ˤ ͍ͫͦΎͭ͊ ͔ͤͺͦͫͺ͙͙ͦͪͪ͊ͤ͊͡ ͺͦͪͣ͊ 9LL!Glc ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͫ 
͔͙ͤͣ͊͘ ͊ͭͦͤ͊͘͟͡ ͔͔ͨͪͣ͊͊͘ ό[ŀŎ¸ύ ͍ ͔ͭ͟͡Ά;ͤ͊ͭ͊ ͔ͣͣ͋ͪ͊ͤ͊Σ ͔͍ͨͪ͒ͦͭͪ͊ͭΎ͍͚͙͊͟ ͙͔ͨͪͣ͊ ͤ͊ 
͊ͭͦ͊ͭ͊͘͟͡ ͍ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡Φ ͙́ͦ͘ ͔ͣͻ͙͊ͤ͘ΆͣΣ ͙͍͔͔ͫͭͤ͘ ͊ͭͦ͟ ͙͘͟͡Ό;͍͔͊ͤ ͤ͊ ͙ͤ͒ͯͭͦͪ͊͟Σ ͎͙͊ͪ͊ͤͭͪ͊Σ ;͔ 
͎͡Όͦ͊ͭ͊͘͟ ͔ͫ ͔͙͙ͣͭ͊͋ͦͪ͊͘͡ ͔ͨͪͺ͔͔ͪͤͼ͙͊ͤͦ͡ ͔ͨͪ͒ ͊ͭͦ͊ͭ͊͘͟͡Φ 
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!ͦ͟ ͙͍ͤ͊ͭ͊ ͤ͊ ͎͡Όͦ͊͘͟ ͫ͊ ͙͙ͤͫ͟ ͍ ͔ͪ͊ͫͭ͗ͤ͊ͭ͊ ͔ͫͪ͒͊Σ ͨ-ͦͣ͊ͦ͟͡ ͎͡Όͦ͊͘͟ ͔ͫ ͙ͭͪ͊ͤͫͨͦͪͭͪ͊ ͍ 
͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡Σ ͔ͦͭͦ͟ ͍͙ͦ͒ ͒ͦ ͔ͤ͊ͣ͊ͤͦ͡ ͭΆ͔͔ͪͫͤ ͤ͊ t9t ͙Σ ͔͍͔ͫ͒ͦ͊ͭͤͦ͡͡Σ ͤ͊ͣ͊͡Ύ͍͔͊ͤ ͤ͊ t¢{ 
͙͍͊ͭͤͦͫͭͭ͊͟Φ ˽͙ͪ ͔͙ͭ͘ ͍͙ͯͫͦ͡Ύ 9LL!Glc ͍ͫͭ͊͊ ͺͦͫͺ͙͙ͦͪͪ͊ͤ͡Σ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ ͺͦͫͺ͙͔͊ͭͤͭ ͎͙ͪͯͨ ͍͔;͔ ͔ͤ 
͔ͫ ͙͍ͨͦ͊ͭ͘͘͡ ΄͙ͪͦͦ͟ ͊͘ ͍ͯͫͦΎ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͎͡Όͦ͊͘͟Φ ̅ͦͫͺ͙͙͙ͦͪͪ͊ͤ͡Ύͭ 9LL!Glc ͔ͤ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͫ 
͊ͭͦͤ͊ͭ͊͘͟͡ ͔͔ͨͪͣ͊͊͘Σ ͔ͦͭͦ͟ ͛ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͒͊ ͋Ά͔͒ ͙͍͊ͭͤ͊͟ ͙ ͒͊ ͔͙ͯͫͤ͡ ͍ͯͫͦΎ͍͔͊ͤͭͦ ͤ͊ ͊ͭͦ͊ͭ͊͘͟͡ 
͍ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡Φ ͙́͊͘ ͨͪͦͣΎͤ͊ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͤ͊ E. coli ͒͊ ͔͙͔ͨͪͣͤ ͟Άͣ ͔͙͙͔ͣͭ͊͋ͦͪ͊ͤ͘͡ ͤ͊ ͊ͭͦ͊͘͟͡Σ 
͎ͦ͊ͭͦ͟ ͎͡Όͦ͊ͭ͊͘͟ ͔ ͦͫ͟Ά͒ͤ͊Φ 

˽͙ͪ ͍͙͙ͫͦ͟ ͙͍ͤ͊ ͤ͊ ͎͡Όͦ͊͘͟Σ ͔ͤͺͦͫͺ͙͙͙ͦͪͪ͊ͤ͡Ύͭ 9LL!Glc ͍͙ͦ͒ ͙ ͒ͦ ͔ͤ͊ͣ͊ͤ͊͡ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟ ͤ͊ 
͔͙͊͒ͤ͊ͭ͡ ͼ͙͊͊ͭ͊͘͟͡Σ ͨͦ-͙͙ͤͫ͟ ͍Ά͔͔ͭͪͭ͟͡Ά;͙ͤ ͙͍ͤ͊ ͤ͊ Ŏ!at ͙ ͨͦ-͙͙ͤͫ͟ ͙͍ͤ͊ ͤ͊ Ŏ!at-CAP 
͔ͦͣͨͫ͊͟͟͡Σ ͍ ͔͍͙͔ͫ͒ͫͭ͡ ͤ͊ ͔ͦͭͦ͟ ͙͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύ ͤ͊ ƭŀŎ-͔ͦͨͪͦͤ͊ ͔ ͎ͣͤͦͦ ͫ͊͋͊͡Τ 
͙ͨͪ ͙͍͔ͨͦͤ͗͊͊ͤ ͤ͊ ͙͍ͤ͊ͭ͊ ͤ͊ ͎͡Όͦ͊ͭ͊͘͟Σ ͦͤ͟ͼ͔ͤͭͪ͊ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ Ŏ!at ͊ͨͦ͘;͍͊ ͒͊ ͍ͤ͊ͪ͊ͫͭ͊ ͙ ͔ͫ 
͙͍͙͊ͭͪ͊͟ /!tΣ ͚ͦͭͦ͟ ͦͭ ͍ͫͦΎ ͫͭͪ͊ͤ͊ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͫ /!t-͍ͫΆ͍ͪ͊͘΅ͦͭͦ ͣΎͫͭͦ ͙ ͙͙ͫͭͣͯͪ͊͡ 
͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Φ 

˨͙ͦͪ ͙ͨͪ ͍͙͙ͫͦ͟ ͙͍ͤ͊ ͤ͊ ͎͡Όͦ͊͘͟Σ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ lac-͔ͦͨͪͦͤ͊ ͔ ͙͘͟͡Ό;͙͔ͭͤͦ͡ 
ͭͪͯ͒ͤ͊Σ ͭΎ ͍͔ͫ ͦ΅͔ ͔ͫ ͫͯ͡;͍͊Σ ͣ͊͊ͪ͟ ͙ ͎ͣͤͦͦ ͔͔ͤͺ͔͙͍ͭͤ͊͟Φ ˸͙͊͟͡ ͙ͦ͟͡;͔͍ͫͭ͊ ͔͔ͨͪͣ͊͊͘ 
͙͍͔ͦ͋ͤͦͤͦ͟ ͔ͫ ͙͍͔ͨͪͦ͗͒͊ͭ͘ ͙ͨͦͪ͊͒ ͔͙ͪ͒͟Σ ͫͯ͡;͚͙͊ͤ ͫΆ͙͙͋ͭΎΣ ͙ͦͭͦ͟ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ Ϧ͙ͫͭ͊ͪͭͪ͊ͭϦ 
ͨͪͦͼ͔ͫ͊ ͍͔͎͒ͤ͊͊ ΅ͦͣ ͎͡Όͦ͊ͭ͊͘͟ ͔ͫ ͙͘;͔͙ͪͨΣ ͙ͨͪ ͍͙͔ͯͫͦ͡ ;͔ ͊ͭͦ͊ͭ͊͘͟͡ ͔ ͙ͤ͊͡;ͤ͊Φ ˨ͦ͊ͭͦ͟ 
͎͡Όͦ͊ͭ͊͘͟ ͙ͣ͊ ͙͔ͫͤ͡ ͙ͤͻ͙͙͔͋ͭͦͪͤ ͔ͺ͔ͭ͟ ͍Άͪͻͯ ͍ͯͫͦΎ͍͔͊ͤͭͦ ͤ͊ ͊ͭͦ͊ͭ͊͘͟͡Σ ͙ͣ͊͟͡ ͙ͦ͟͡;͔͍ͫͭ͊ 
͊ͭͦ͊͘͟͡ ͨͦͤΎ͎ͦ͊͟ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͙ͨͪͫΆ͍ͫͭ͊ͭ ͍ ͔͙͔ͭͭ͟͟͡ ͤ͊ ˩Φ Ŏƻƭƛ ͔͊͒ͤͦ͘ ͫ ͎͡Όͦ͊ͭ͊͘͟Σ ͔ͦͫͦ͋ͤͦ ͙ͨͪ 
͙͙͒ͤ͊ͣ;͙ͤ ͍͙ͯͫͦ͡Ύ ͤ͊ ͦͦͤ͊ͭ͊͟͡ ͔ͫͪ͒͊ ͙͙͡ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͎͔͔͙ͤͭ;͙ͤ ͣͯͭ͊ͼ͙͙ ͊ͫ͘Ύ͎͊ͭ ͔͙ͣͭ͊͋ͦͭͤ͊ͭ͊͡ 
͔͎ͪͯ͊͡ͼ͙ΎΦ 

7.1.3. ͙́ͪͨͭͦͺ͍͊ͤͦ ͔ͦͨͪͦͤ όtrp-operon) ς ͪ ͔͔͙͔ͨͪͫͪͯͣ ͔ͦͨͪͦͤ 

Trp-͔ͦͨͪͦͤΆͭ ͤ͊ ˩Φ Ŏƻƭƛ ͙ͦͤͭͪͦͪ͊͟͡ ͙͙͔͋ͦͫͤͭ͊ͭ͊͘ ͤ͊ ͙ͭͪͨͭͦͺ͊ͤ όǘǊǇύ ͍ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡ ͦͭ 
ͨΆ͍ͪͦͤ͊;͙͊ͤ͡Ύ ͔ͨͪ͒΄͔͍͔͙ͫͭͤ͟ ͻ͙͍ͦͪͣ͊ͭͦ͊͘ ͙͔͙ͫͤ͊͟͡Φ  

7.1.3.1. ˿ ͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͤ͊ trp-͔ͦͨͪͦͤ͊ 

Trp-͔ͦͨͪͦͤ ͔ͫ ͫΆ͙ͫͭͦ ͦͭ ͔͎ͪͯ͊ͭͦͪͤ͊͡ ͦ͋͊ͫͭ͡ ͙ р ͙ͫͭͪͯͭͯͪͤ͟ ͎͔ͤ͊ ό͙͎̅ͯͪ͊ тΦоύΦ ͙́ͦ͘ ͔ͦͨͪͦͤ 
ͫΆ͒Άͪ͗͊ ͎͔͙ͤ ͊͘ ͙͍͍ͨͪͦͦ͒ͫͭͦͭͦ͘ ͤ͊ ͔ͨͭ ͔͙ͨͪͦͭͤ͊Σ ͙ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͙͍ͨͦ͊ͭ͘͘͡ ͊͘ ͙͍͍ͨͪͦͦ͒ͫͭͦͭͦ͘ ͤ͊ 
͙ͭͪ ͔͙ͤͣ͊͘Φ ˿͙͔ͭͪͯͭͯͪͤͭ͟ ͎͔͙ͤ ͫ͊ Υ 
- trp-E ͙  trp-D ͟ ͙ͦ͒ͪ͊ͭ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙͔ͭ ͤ͊ ͙͊ͤͭͪ͊ͤ͊ͭ͡ ͙͔ͫͤͭͭ͊͊ͭ͊͘Σ ͙͙͊ͭ͊ͪ͊͘͟͡΅͊ ͨΆ͍͙͔ͪͭ ͍͔͒ 
͔ͪ͊͟ͼ͙͙ ͍ ͙ͭͪͨͭͦͺ͍͙͊ͤͦΎ ͨΆͭΤ 

- trp-C ͙ͦ͒ͪ͊͟ ͙ͤ͒ͦ͡ ͎͙͡ͼ͔ͪͦ͡ͺͦͫͺ͊ͭ ͙͔ͫͤͭͭ͊͊͘Σ ͎͍ͦͭͦͦͪͤŀ ͊͘ ͙͙͔͊ͭ͊ͪ͊ͤͭͦ͘͟͡ ͤ͊ 
͔͍ͫ͒͊͡΅͙͔ͭ ͍͔͒ ͫͭΆ͙ͨ͟ ͍ ͨΆͭΎΤ 

- trp-B ͙ trp-A ͙ͦ͒ͪ͊ͭ͟ ͔͙͙ͫͯ͋͒ͤͼ͙͔ͭ ͤ͊ ͙ͭͪͨͭͦͺ͊ͤ ͙͔ͫͤͭͭ͊͊ͭ͊͘Σ ͙͙͊ͭ͊ͪ͊͘͟͡΅͊  
͍͔ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͤͭͦ͘ ͤ͊ ͙ͭͪͨͭͦͺ͊ͤ ͦͭ ͙ͤ͒ͦ͡-͎͙͡ͼ͔ͪͦ͡ ͺͦͫͺ͊ͭ ͙ ͔͙ͫͪͤΦ 

˾͔͎ͯ͊ͭͦͪͤ͊ͭ͊͡ ͦ͋͊ͫͭ͡ ͫΆ͒Άͪ͗͊ ͔͎͙ͪͯ͊ͭͦͪͤ͡ ˨˹˴ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ 
- ͨͪͦͣͦͭͦͪΣ ͟ Άͣ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡Τ 
- ͔ͦͨͪ͊ͭͦͪΣ ͟Άͣ ͚ͦͭͦ͟ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͔͔ͪͨͪͫͦͪ͊ ό͙ͤ͊ͪ;͊ͤ ǘǊǇ-͔͔ͪͨͪͫͦͪ ͙͙͡ ¢ǊǇwύ - ͎ͦ͊ͭͦ͟ trp-
͔͔ͪͨͪͫͦͪΆͭ ͔ ͍ͫΆͪ͊ͤ͘Σ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͔ͤ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͔ͫ ͍ͫΆ͔ͪ͗ ͫ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ ͙ ͒͊ ͊ͨͦ͘;͔ͤ 
͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ΎΣ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ ƻ͔ͨͪ͊ͭͦͪΆͭ ͔ͫ ͙͙͍ͨͪͨͦͪ͊͟ ;͙͊ͫͭ;ͤͦ ͫ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊Τ  

- trp-L, ͨ ͔͍͔ͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ ͦͭ ͦͦͦ͟͡ мол ͔͙ͤͯͦͭ͒͊͟͡Σ ͦ͟Ύͭͦ ͔ͫ ͙͙ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊͟ ͍ ͭΦ ͤ͊ͪΦ ͙͔͔͒ͪͤ͡ 
ό͍͔ͦ͒΅ύ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͟Τ ͍͟͡Ό;͍͊ ;͔͙͙ͭͪ ͙ͪ͊ͭ͟͟ ͔͍͔͙ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡Σ ͦ͋ͦͤ͊͘;͔͙ͤ ͫ мΣ нΣ о ͙ пΣ 
͍ͫΎ͊͟ ͦͭ ͙ͦͭͦ͟ ͔ ;͙͊ͫͭ;ͤͦ ͔͔ͦͣͨͣͤͭ͊ͪͤ͊͟͡ ͤ͊  ͔͍ͫ͒͊͡΅͊ͭ͊Σ ͭ͊͊͟ ͎ͣͦ͊ͭ ͒͊ ͔ͫ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊ͭ͘ ͙ͭͪ 
͔͙͍͙͊ͭͪͤ͊ͭͤ͡ ͍͍͔͙͙͒ͯͪ͗ͤ ͙ͫͭͪͯͭͯͪ͟ ό͙͙͋ͪͣ͟ύ - мΥнΣ нΥо ͙͙͡ оΥпΦ ̉͊ͫͭ ͦͭ ͙͔͙͒ͪͤ͡Ύ 
͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͟ ͙ͦ͒ͪ͊͟ ͪ͊ͭ͟Ά͟ ͙͔͙ͨͦͨͨͭ͒͡ ͦͭ мп ͙͙͔͙͙͊ͣͤͦͫͤ͟͡Σ ͔ͤ͊ͪ;͔ͤ ͙͔͔͒ͪͤ͡ ό͍͔ͦ͒΅ύ 
͔͙ͨͨͭ͒Φ ͙́ͦ͘ ͔͙ͨͨͭ͒ ͫΆ͒Άͪ͗͊ ͍͒͊ ͫΆ͔͙ͫ͒ͤ ǘǊǇ ͦͫͭ͊ͭΆ͊͟Σ ͔ͦͭͦ͟ ͔ ͔͙ͤͦ͋;͚͊ͤͦΣ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ 
͙ͭͪͨͭͦͺ͊ͤΆͭ ͔ ͒ͦͫͭ͊ ͔͙ͤͦ͋;͚͊ͤ͊ ͙͙͔͙͊ͣͤͦͫͤ͊͟͡ όͦͦͦ͟͡ ͔͙͒ͤ ͤ͊ ͫͭͦ ͦͫͭ͊ͭΆ͊͟ ͍ ͙͙ͭͨ;͙ͤΎ 
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͔͙ͨͪͦͭͤ ͤ͊ E. coli ͔  ͙ͭͪͨͭͦͺ͊ͤύΦ ˽͔͍͔ͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ м ͍ ͙͔͙͒ͪͤ͡Ύ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͟ ͦ͋ͻ͍͊΅͊ 
ͦ͋͊ͫͭͭ͊͡Σ ͙ͦ͒ͪ͊͟΅͊ ǘǊǇ ͦͫͭ͊ͭΆͼ͙ ͍ ͙͔͙͒ͪͤ͡Ύ ͔͙ͨͨͭ͒Φ  ˸͊ͦ͟͡ ͔ͫ͒͡ ͭΎͻ ͔ͫ ͙ͤ͊ͣͪ͊ ͫͭͦͨ 
ͦ͒ͦͤ͊͟ ͤ͊ ͍͔ͦ͒΅͙Ύ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͟Φ 

 

 
͙͎̅ͯͪ͊  тΦоΦ ˿ ͭͪͯͭͯͪ͊͟ ͤ͊ trp-͔ͦͨͪͦͤ 

 

7.1.3.2. ˾ ͔͎ͯ͊͡ͼ͙Ύ ͤ͊ trp-͔ͦͨͪͦͤ 

¶ ˹͔͎͙͍͔͊ͭͤ ͦͤͭͪͦ͟͡ ͤ͊  trp-͔ͦͨͪͦͤ 

ˤ ͙ͭ͊͘ ͙͔ͫͫͭͣ͊ ͦ͋͊;͔Σ ͊͘ ͙ͪ͊͊͘͟͡ ͦͭ lac-͔ͦͨͪͦͤ͊Σ ͎͔ͤΆͭ ͊͘ trp-͔͔ͪͨͪͫͦͪ όǘǊǇwύ ͔ͤ ͔ ͍ ͫΆ͔͍ͫ͒ͫͭͦ 
ͫ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊Σ ͊ ͨͦ-ͫͦͪͦ͟ ͔ ͔ͪ͊ͨͦͦ͗ͤ͘͡ ͍ ͎͒ͪͯ͊ ;͊ͫͭ ͦͭ ͎͔ͤͦͣ͊ ͤ͊ ˩Φ Ŏƻƭƛ.  

 

 
͙͎̅ͯͪ͊  тΦпΦ ˹͔͎͙͍͊ͭͤ͊ ͔͎ͪͯ͊͡ͼ͙Ύ ͤ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύͭ͊ ͤ͊ trp-͔ͦͨͪͦͤ 
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˽ͦ͒ͦ͋ͤͦ ͤ͊ lac-͔͔ͪͨͪͫͦͪ͊Σ ǘǊǇ-͔͔ͪͨͪͫͦͪ ͔ ͙͙͍ͦͤͫͭͭͯͭͤͦ͟ ͔͔͙ͫͨͪͫͪ͊ͤ͟ ͤ͊ ͙ͤͫͦ͟ ͙͍ͤͦΦ 
˿͙͔͙͙͔ͤͭͪ͊ͤͭ͘ ͔͙ͣͦͤͦͣͪ ͤ͊ ǘǊǇ-͔͔ͪͨͪͫͦͪ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊ͭ͘ ͍ ͙͔͙͒ͣͪΦ ˴͎ͦ͊ͭͦ ͙ͨͪͫΆ͍ͫͭ͊ ͙ͭͪͨͭͦͺ͊ͤ 
͍ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡ ό͙͎̅ͯͪ͊ тΦпύΣ ͚ͭͦ ͔ͫ ͍ͫΆ͍ͪ͊͘ ͫ ǘǊǇ-͔͔ͪͨͪͫͦͪΣ ͙ͨͪ;͙ͤΎ͍͚͙͊͟ ͨͪͦͣΎͤ͊ ͍ 
ͦͤ͟ͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύͭ͊ ͣͯΣ ͔ͦͭͦ͟ ͣͯ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͒͊ ͔ͫ ͍ͫΆ͔ͪ͗ ͫ ͔ͦͨͪ͊ͭͦͪ͊Φ ͍́ͦ͊ ͔ͨͪ;͙ ͤ͊ ˾˹˴ 
͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͒͊ ͔ͫ ͍ͫΆ͔ͪ͗ ͟Άͣ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ ͙ ͒͊ ͙͙ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊͟ ͔ͦͨͪͦͤ͊Σ ͭ͊͊͟ ;͔ ͙ͭͪͨͭͦͺ͊ͤ ͔ͤ 
͔ͫ ͙͍͔ͨͪͦ͗͒͊͘ ͦͭ ͔͎͍͙ͤͦΎ ͔ͨͪ͒΄͔͍͔͙ͫͭͤ͟Φ ˴͎ͦ͊ͭͦ ͙ͭͪͨͭͦͺ͊ͤΆͭ ͔ͤ ͙ͨͪͫΆ͍ͫͭ͊Σ ͔͔ͪͨͪͫͦͪΆͭ ͔ ͍ 
͔͙͍ͤ͊ͭͤ͊͟ ͦͤ͟ͺͦͪͣ͊ͼ͙Ύ ͙ ͔ͤ ͔ͣͦ͗ ͒͊ ͍ͫΆ͔ͪ͗ ͔͙ͦͨͪ͊ͭͦͪͤΎ ͔͎͙ͪͦͤΣ ͔ͦͭͦ͟ ͍͙ͨͪ͊ ͍Άͣͦ͗ͤͦ͘ 
͍ͫΆ͍͔ͪ͊ͤͭͦ͘ ͊ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͟Άͣ ͨͪͦͣͦͭͦͪ͊ ͙ ͒͊ ͊ͨͦ͘;͔ͤ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ΎΦ 

¶ ˢ͔ͭͤΌ͊ͼ͙Ύ ό͙͙͡ ͙͊ͭ͘ͻ͍͔͊ͤύ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͦͭ ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙Ύͭ͊ 

Trp-͔͔ͪͨͪͫͦͪ ͙͍ͨͦͤ͗͊͊ ͎͔ͤͤ͊ͭ͊ ͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύ ͊ͭͦ͟ ͍͙͡Ύ͔ ͤ͊ ͙͙ͤͼ͙͊ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Σ 
͒ͦ͊ͭͦ͟ ͙͊ͭ͘ͻ͍͔͊ͤͭͦ ͍͙ͨͪ͊ ͍ͭͦ͊ ;͔ͪ͘ ͨͪͦͣΎͤ͊ ͤ͊ ͨͪͦͼ͔ͫ͊ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙ΎΣ ͎ͦ͊ͭͦ͟ ͍͔;͔ ͔ ͍ ͻͦ͒Φ 
˨ͦ͊ͭͦ͟ ǘǊǇ-͔͔ͪͨͪͫͦͪ ͤ͊ͣ͊͡Ύ͍͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͫ ͔ͦ͟ͺ͙ͼ͙͔ͤͭ тлΣ ͙͊ͭ͘ͻ͍͔͊ͤͭͦ ͔ͣͦ͗ 
͒ͦ ͨΆ͙͔ͤͭͤͦ͡͡ ͒͊ Ύ ͙ͤ͊ͣ͊͡ ͫ ͺ͊ͭͦͪ͟ млΣ ͊ͭͦ͟ ͨͦ ͙ͭͦ͘ ͤ͊;͙ͤ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͔͔͙ͪͨͪͫΎ ͤ͊ ͎͔ͤͤ͊ͭ͊ 
͔͔͙ͫͨͪͫ͟Ύ ͦͭ ͦͦͦ͟͡ тлл ͨΆ͙ͭΦ ˭͙͊ͭͻ͍͔͊ͤͭͦ ͍ͫͭ͊͊ ͍Άͣͦ͗ͤͦ͘Σ ͭΆ͚ ͊ͭͦ͟ ͙ͨͪ ͙͙͔ͨͪͦ͊ͪͦͭͭ͟ ό͙ͦͭͦ͟ 
ͤΎͣ͊ͭ Ύ͒ͪͦύ ͙͙͔ͪ͋ͦͦͣͭ͘ ͊ͨͦ͘;͍͊ͭ ͒͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪ͊ͭ͡ ͙˾˹˴Σ ͒ͦ͊ͭͦ͟ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ͍͔ͫ ͦ΅͔ 
͙͙ͭͪ͊ͤͫͪ͋ͪ͊͟ ˨˹˴Φ ͍́ͦ͊ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͍͊ ͤ͊ ͨͪͦͼ͔ͫ͊ ͤ͊ ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙Ύ ͒͊ ͍͙ͨͦ͡Ύ͔ ͙͔͒ͪͭͤͦ͟ ͍Άͪͻͯ 
͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͤ͊ ͔ͦͨͪͦͤ͊Φ 

[ŜŜ ͙ ¸ŀƴƻŦǎƪȅ όмфттύ ͙͍ͦͭͪ͊ͭ͟Σ ;͔ ͔ͺ͔͙͍ͭͤͦͫͭͭ͊͟ ͤ͊ ͙͊ͭ͘ͻ͍͔͊ͤ ͔ ͍ͫΆͪ͊ͤ͊͘ ͫΆͫ ͙ͫͭ͊͋ͤͦͫͭͭ͊͡ ͤ͊ 
͍͙ͭͦͪ;ͤ͊ͭ͊ ͫͭͪͯͭͯͪ͊͟Σ ͦ͟Ύͭͦ ͙͙͍ͨͪ͒ͦ͋͊ ͙͔͙͒ͪͤ͡Ύ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͟Σ ͙ ͺ͙͙͔ͦͪͣͪ͊ͤͭ ͺ͔͙ͯͪͭͤ͟ 
͙ͫͭͪͯͭͯͪ͟ ς ͙͙͋ͪͣ͟ ό͙͎̅ͯͪ͊ тΦрύΦ ͙́ͨΆͭ ͔͙͍͊ͭͪͤ͊ͭͤ͊͡ ͙͋ͪͣ͊͟ нΥо ͙͙͡ оΥпΣ ͚ͦͭͦ͟ ΅͔ ͋Ά͔͒ 
ͺ͙ͦͪͣͪ͊ͤ ͍ ͙͔͙͒ͪͤ͡Ύ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͟Σ ͔ͫ ͔͔ͦͨͪ͒͡Ύ ͦͭ ͨͪͦͼ͔ͫΆͭ ͤ͊ ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙ΎΣ ͙͍͘Άͪ΄͍͊ͤ ͍Άͪͻͯ 
͙͔͙͒ͪͤ͡Ύ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͟Φ ˽ͦ-ͤ͊ͭ͊ͭΆ͟Σ ͍ ͍͙͙͊ͫͣͦͫͭ͘ ͦͭ ͍ͭͦ͊ ͦ͟Ύ ͙͋ͪͣ͊͟ ͔ͫ ͍ͦ͋ͪ͊ͯ͊͘Σ ͔ͫ ͔͔ͦͨͪ͒͡Ύ 
ͫΆ͒͋͊ͭ͊ ͤ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͔ͨͪ͘ ͙͔ͫͭͪͯͭͯͪͤͭ͟ ͎͔͙ͤ ͤ͊ ͔ͦͨͪͦͤ͊ ς ͙͒͊͡ ˾˹˴ ͙͔ͨͦͣͪ͊͊ͭ͊͘͡ ΅͔ 
ͨͪͦ͒Ά͙͗͡ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊ ͔ͨͪ͘ ͙͔ͫͭͪͯͭͯͪͤͭ͟ ͎͔͙ͤΣ ͙͙͡ ΅͔ ͔ͫ ͔͙ͦͭ͒͡ ͦͭ ͙ͣ͊ͭͪͼ͊ͭ͊ ͔͙ͨͪ͒ 
ͤ͊;͊ͦͭͦ͡ ͤ͊ ͙͔ͫͭͪͯͭͯͪͤͭ͟ ͎͔͙ͤ ͙ ΅͔ ͔͙͙ͭͪͣͤͪ͊ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Φ 



 

 114 

˥˶ˢˤˢ 7 ˾ ˩˥̂˶ˢ̇ˮ̒ ˹ˢ ˥˩˹˹ˢ́ˢ ˩˴˿˽˾˩˿ˮ̒ 

 
͙͎̅ͯͪ͊ тΦрΦ ˾ ͔͎ͯ͊͡ͼ͙Ύ ͤ͊ trp-͔ͦͨͪͦͤ ;͔ͪ͘ ͙͊ͭ͘ͻ͍͔͊ͤ ͤ͊ ͭͪ͊ͤͫ͊͡ͼ͙Ύͭ͊ ͦͭ 

͙ͭͪ͊ͤͫͪͨ͟ͼ͙Ύͭ͊Φ 
˻͍͔͋ͪ͊ͯ͊ͤ͘ ͤ͊ ͙͔͙͊ͤͭͭͪͣͪ͊΅͊ ͙͋ͪͣ͊͟ нΥо ͙ͨͪ ͙͙ͤͫ͟ ͦͤ͟ͼ͔ͤͭͪ͊ͼ͙͙ ͤ͊ ͙ͭͪͨͭͦͺ͊ͤ ͍ 
͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡ ͙͙͡ ͤ͊ ͔͙͙ͭͪͣͤͪ͊΅͊ ͙͋ͪͣ͊͟ оΥп ͙ͨͪ ͍͙͙ͫͦ͟ ͦͤ͟ͼ͔ͤͭͪ͊ͼ͙͙ ͤ͊ ͙ͭͪͨͭͦͺ͊ͤΦ 

 

˽͙ͪ ͙͙ͤͫ͟ ͙͍ͤ͊ ͤ͊ ͙ͭͪͨͭͦͺ͊ͤ ͍ ͔ͭ͊ͭ͊͟͟͡Σ  ͒ ͍͙͔͙͔͗ͤͭͦ ͤ͊ ͙ͪ͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘ ͨͦ ͔͍͔ͨͦͫ͒ͦ͊ͭͤͦͫͭ͡͡ м 
ͤ͊ ͙͔͙͒ͪͤ͡Ύ ͙ͭͪ͊ͤͫͪͨͭ͟ ͔ͫ ͊ͭͪͯ͒ͤ͘Ύ͍͊ ͙ͨͪ ͍͒͊ͭ͊ ǘǊǇ ͦ͒ͦͤ͊͟Φ ˾͙͋ͦͦͣ͊ͭ͊͘ ͔ͫ ͊͒͘Άͪ͗͊ ͤ͊ ͍ͭͦ͊ 
























































