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�. �. �Ê£ °1, Œ. �. ‚ ¸¨²Ó¥¢ , …. �. Š· ¸ ¢¨´, �. �.� ·Ìμ³¥´±μ
�¡Ñ¥¤¨´¥´´Ò° ¨´¸É¨ÉÊÉ Ö¤¥·´ÒÌ ¨¸¸²¥¤μ¢ ´¨°, „Ê¡´ 

�μ¸É·μ¥´  ³ É¥³ É¨Î¥¸± Ö ³μ¤¥²Ó “”-¨´¤ÊÍ¨·μ¢ ´´μ£μ ³ÊÉ Í¨μ´´μ£μ ¶·μÍ¥¸¸  ¢ ¡ ±É¥·¨ ²Ó-
´ÒÌ ±²¥É± Ì Escherichia coli, ´¥¸ÊÐ¨Ì ¤¥Ë¥±ÉÒ ¢ £¥´ Ì uvrA ¨ polA. Œμ¤¥²Ó ¤¥É ²Ó´μ μ¶¨¸Ò-
¢ ¥É ±¨´¥É¨±Ê Ô²¥³¥´É ·´ÒÌ ·¥ ±Í¨° ¢ ¸¨¸É¥³¥ Ô±¸Í¨§¨μ´´μ° ·¥¶ · Í¨¨. �·μ¢¥¤¥´ · ¸Î¥É Î¨¸² 
μÏ¨¡μ±, ¢μ§´¨± ÕÐ¨Ì ¢ ·¥§Ê²ÓÉ É¥ translesion-¸¨´É¥§  ¢ ±²¥É± Ì ¤¨±μ£μ É¨¶  ¨ ¢ ±²¥É± Ì Ê± -
§ ´´ÒÌ ³ÊÉ ´Éμ¢. �·¥¤¸± § ´ ÔËË¥±É ¢·¥³¥´´μ° ³μ¤Ê²ÖÍ¨¨ ±μ²¨Î¥¸É¢  μ¤´μ´¨É¥¢μ° „	Š ¢ Ìμ¤¥
¶μ¸É·¥¶²¨± É¨¢´μ° ·¥¶ · Í¨¨. �·μ¢¥¤¥´μ ¸· ¢´¥´¨¥ ÔËË¥±É¨¢´μ¸É¨ · ¡μÉÒ · §²¨Î´ÒÌ ¸¨¸É¥³
·¥¶ · Í¨¨.

A mathematical model of the UV-induced mutation process in Escherichia coli bacteria cells with
defects in uvrA and polA genes has been developed. The model describes in detail the reaction kinetics
for excision repair system. The number of mismatches as results from translesion-synthesis is calculated
for both wild-type and mutant cells. An effect of temporal modulation for amount of single-stranded
DNA during post-replication repair is predicted. A comparison of repair system efˇciency is conducted.
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�¤´μ° ¨§ ±²ÕÎ¥¢ÒÌ ¶·μ¡²¥³ ³ É¥³ É¨Î¥¸±μ£μ ³μ¤¥²¨·μ¢ ´¨Ö ¢ μ¡² ¸É¨ · ¤¨μ¡¨μ-
²μ£¨¨ Ö¢²Ö¥É¸Ö ¶·¥¤¸± § ´¨¥ £¥´¥É¨Î¥¸±μ£μ ¤¥°¸É¢¨Ö ¨§²ÊÎ¥´¨° ¸ · §²¨Î´Ò³¨ Ì · ±É¥-
·¨¸É¨± ³¨. �·¨ ÔÉμ³ ¢ ¦´ Ö ·μ²Ó μÉ¢μ¤¨É¸Ö ¨§ÊÎ¥´¨Õ ¸¨¸É¥³ ·¥¶ · Í¨¨ ¶μ²ÊÎ¥´´ÒÌ
Ë¨§¨±μ-Ì¨³¨Î¥¸±¨Ì ¶μ¢·¥¦¤¥´¨°. ‚ ¸²ÊÎ ¥ ´¥¢μ§³μ¦´μ¸É¨ ¡¥§μÏ¨¡μÎ´μ Ê¸É· ´¨ÉÓ ¢μ§-
´¨±Ï¨¥ ¶μ¢·¥¦¤¥´¨Ö ¶·μ¨¸Ìμ¤¨É ´ ±μ¶²¥´¨¥ μÏ¨¡μ±, ¶·μÖ¢²ÖÕÐ¨Ì¸Ö ¢ ¢¨¤¥ ³ÊÉ Í¨°,
¨²¨ £¨¡¥²Ó ±²¥Éμ±.

„¥°¸É¢¨¥ ´  ¡ ±É¥·¨¨ Escherichia coli (E. coli) Ê²ÓÉ· Ë¨μ²¥Éμ¢μ£μ (“”) ¨§²ÊÎ¥´¨Ö
Ô±¸¶¥·¨³¥´É ²Ó´μ Ìμ·μÏμ ¨§ÊÎ¥´μ (·¨¸. 1), ÎÉμ ¶μ§¢μ²Ö¥É μ¸ÊÐ¥¸É¢¨ÉÓ ¤¥É ²Ó´μ¥ ³ -
É¥³ É¨Î¥¸±μ¥ μ¶¨¸ ´¨¥ ¢¸¥Ì ÔÉ ¶μ¢ ¨´¤ÊÍ¨·μ¢ ´´μ£μ ³ÊÉ Í¨μ´´μ£μ ¶·μÍ¥¸¸  ¸ Í¥²ÓÕ
¢ÒÖ¢²¥´¨Ö ´μ¢ÒÌ § ±μ´μ³¥·´μ¸É¥°.
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�¨¸. 1. ‘Ì¥³  ±²ÕÎ¥¢ÒÌ ¶ÊÉ¥° ·¥¶ · Í¨¨ “”� ¢ ¡ ±É¥·¨ ²Ó´ÒÌ ±²¥É± Ì

‚μ§¤¥°¸É¢¨¥ “”-¨§²ÊÎ¥´¨Ö ¶·¨¢μ¤¨É ± Ëμ·³¨·μ¢ ´¨Õ ¢ ³μ²¥±Ê²¥ „	Š ¶¥·¢¨Î´ÒÌ
“”-¶μ¢·¥¦¤¥´¨° (“”�), ¸·¥¤¨ ±μÉμ·ÒÌ μ¸´μ¢´Ò³¨ Ö¢²ÖÕÉ¸Ö ¶¨·¨³¨¤¨´μ¢Ò¥ ¤¨³¥·Ò [1].
�¸´μ¢´ Ö ·μ²Ó Ô±¸Í¨§¨μ´´μ° ·¥¶ · Í¨¨ ´Ê±²¥μÉ¨¤μ¢ (��	) [2] ¸μ¸Éμ¨É ¢ ¶μ¨¸±¥, · ¸¶μ-
§´ ¢ ´¨¨ ¨ Ê¤ ²¥´¨¨ ¶¥·¢¨Î´ÒÌ ËμÉμ¶μ¢·¥¦¤¥´¨° ¢ μÉ¸ÊÉ¸É¢¨¥ ËμÉμ·¥ ±É¨¢ Í¨¨. “¸É -
´μ¢²¥´μ, ÎÉμ ¶·¨ ´μ·³ ²Ó´μ³ ËÊ´±Í¨μ´¨·μ¢ ´¨¨ ��	 Ê ³¨±·μμ·£ ´¨§³μ¢ ¤μ ´ Î ² 
·¥¶²¨± Í¨¨ „	Š Ê¤ ²Ö¥É¸Ö ¤μ 80 % ¨³¥ÕÐ¨Ì¸Ö ¶μ¢·¥¦¤¥´¨°, ¨§ ±²¥Éμ± ¢Ò¸Ï¨Ì μ·£ -
´¨§³μ¢ Å ¤μ 70 %. �μÔÉμ³Ê μ¸´μ¢´μ¥ ¢´¨³ ´¨¥ ¢ ¤ ´´μ° · ¡μÉ¥ ¡Ê¤¥É Ê¤¥²¥´μ ¨³¥´´μ
Ô±¸Í¨§¨μ´´μ° ·¥¶ · Í¨¨. ‚ ±²¥É± Ì E. coli ¸¶¥Í¨ ²Ó´Ò¥ ¡¥²±¨, ±μ¤¨·Ê¥³Ò¥ ¸¥³¥°¸É¢μ³
uvr-£¥´μ¢, ´ Ìμ¤ÖÉ ¨ ¢Ò·¥§ ÕÉ ÊÎ ¸Éμ± μ¤´μ´¨É¥¢μ° „	Š (μ´„	Š) ¤²¨´μ° 12 ´Ê±²¥μÉ¨-
¤μ¢, ¸μ¤¥·¦ Ð¨° “”�, ¸ μ¡· §μ¢ ´¨¥³ ¡·¥Ï¨. ‡ É¥³ μ¡· §μ¢ ¢Ï Ö¸Ö ¡·¥ÏÓ ¢μ¸¸É ´ -
¢²¨¢ ¥É¸Ö „	Š-¶μ²¨³¥· §μ° I ¨ „	Š-²¨£ §μ°.

…¸²¨ ¢ Í¥¶¨ „	Š ¢μ§´¨± ¥É É ± ³´μ£μ ¶μ¢·¥¦¤¥´¨°, ÎÉμ ¢ Ìμ¤¥ Ô±¸Í¨§¨μ´´μ° ·¥-
¶ · Í¨¨ ±²¥É±  ´¥ ³μ¦¥É ¨Ì ¶μ²´μ¸ÉÓÕ Ê¸É· ´¨ÉÓ, Éμ ¢ ¶·μÍ¥¸¸¥ ·¥¶²¨± Í¨¨ „	Š ¢
¤μÎ¥·´¨Ì ´¨ÉÖÌ ´  ³¥¸É¥ ¶μ¢·¥¦¤¥´¨°, ¨³¥ÕÐ¨Ì¸Ö ¢ ³ É¥·¨´¸±μ° ´¨É¨, μ¡· §ÊÕÉ¸Ö
¡·¥Ï¨ ¨§ μ¤´μ´¨É¥¢μ° „	Š [3]. — ¸ÉÓ ¨Ì ³μ¦¥É ¡ÒÉÓ ¢μ¸¸É ´μ¢²¥´  ¢ Ìμ¤¥ ¶·μÍ¥¸¸μ¢
¶μ¸É·¥¶²¨± É¨¢´μ° ·¥¶ · Í¨¨. �¤´¨³ ¨§ É ±¨Ì ³¥Ì ´¨§³μ¢ ·¥¶ · Í¨¨ ¡·¥Ï¥° Ê ¡ ±-
É¥·¨ ²Ó´ÒÌ ±²¥Éμ± Ö¢²Ö¥É¸Ö ·¥±μ³¡¨´ Í¨μ´´Ò° μ¡³¥´ ³¥¦¤Ê ¸¥¸É·¨´¸±¨³¨ ¤Ê¶²¥±¸ ³¨
(·¥±μ³¡¨´ Í¨μ´´ Ö ·¥¶ · Í¨Ö) [4], ±²ÕÎ¥¢μ° ·¥£Ê²ÖÉμ· ±μÉμ·μ£μ ¡¥²μ± RecA. �¡· -
§ÊÖ ¶·μÉ¥ §´ÊÕ ±μ´Ëμ·³ Í¨Õ RecA* ¶·¨ ¸¢Ö§Ò¢ ´¨¨ ¸ μ´„	Š, ¤ ´´Ò° ¡¥²μ± É ±¦¥
¶·¨¢μ¤¨É ± · ¸Ð¥¶²¥´¨Õ ¡¥²± -·¥¶·¥¸¸μ·  LexA, ±μÉμ·Ò° μ¸ÊÐ¥¸É¢²Ö¥É § ¶Ê¸± ¨´¤Ê-
Í¨¡¥²Ó´μ° SOS-·¥¶ · Í¨¨ [5]. �·μ¤Ê±ÉÒ £¥´μ¢ umuD ¨ umuC ¢ Ìμ¤¥ ¸²μ¦´μ° ¸¨¸É¥³Ò
¢§ ¨³μ¤¥°¸É¢¨° μ¡· §ÊÕÉ ¶μ²¨³¥· §´Ò° ±μ³¶²¥±¸ Pol V, ¸¶μ¸μ¡´Ò° ¢¥¸É¨ ¸¨´É¥§ „	Š
¶μ ¶μ¢·¥¦¤¥´´μ° ³ É·¨Í¥ Í¥´μ° ¢μ§´¨±´μ¢¥´¨Ö μÏ¨¡μ± (translesion-¸¨´É¥§ (TLS)) [6],
·¥ ²¨§ÊÖ, É ±¨³ μ¡· §μ³, ³ÊÉ £¥´´Ò° ¶ÊÉÓ ¶μ¸É·¥¶²¨± É¨¢´μ° ·¥¶ · Í¨¨. �É³¥É¨³, ÎÉμ
SOS-¨´¤Ê±Í¨Ö £¥´μ¢ uvrA, uvrB ¨ uvrD ¸É¨³Ê²¨·Ê¥É É ±¦¥ ¨ · ¡μÉÊ ¸¨¸É¥³Ò Ô±¸Í¨§¨μ´-
´μ° ·¥¶ · Í¨¨.

•μÉÖ ¢ ¶μ¸²¥¤´¨¥ £μ¤Ò ¤μ¸É¨£´ÊÉ μ¶·¥¤¥²¥´´Ò° ¶·μ£·¥¸¸ ¢ ¸μ§¤ ´¨¨ ³ É¥³ É¨Î¥¸±¨Ì
³μ¤¥²¥° SOS-μÉ¢¥É  [7Ä10], ¤¥É ²Ó´μ£μ ³μ¤¥²¨·μ¢ ´¨Ö ¸¨¸É¥³Ò ��	 ¨ ¥¥ ¢²¨Ö´¨Ö ´ 
³ÊÉ £¥´¥§ ¥Ð¥ ´¥ ¡Ò²μ ¢Ò¶μ²´¥´μ. –¥²ÓÕ ¤ ´´μ£μ ¨¸¸²¥¤μ¢ ´¨Ö Ö¢²ÖÕÉ¸Ö Ëμ·³Ê²¨·μ¢± 
¨  ´ ²¨§ ³μ¤¥²¨, μ¶¨¸Ò¢ ÕÐ¥° ¢²¨Ö´¨¥ ¤¥Ë¥±Éμ¢ ¢ ¸¨¸É¥³¥ ��	 ´  ¨´É¥´¸¨¢´μ¸ÉÓ TLS
¢ ¡ ±É¥·¨ ²Ó´ÒÌ ±²¥É± Ì ¨, ± ± ¸²¥¤¸É¢¨¥, ´  ¢ÒÌμ¤ ³ÊÉ Í¨°.
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1.1. �¥¶²¨± Í¨Ö „�Š. ‘μ£² ¸´μ Ê¸ÉμÖ¢Ï¨³¸Ö ¶·¥¤¸É ¢²¥´¨Ö³ [3], μ¤´μ´¨É¥¢Ò¥
¡·¥Ï¨ μ¡· §ÊÕÉ¸Ö ¶·¨ ¢¸É·¥Î¥ ·¥¶²¨± É¨¢´μ£μ ±μ³¶²¥±¸  ¸ ¶μ¢·¥¦¤¥´´Ò³ ÊÎ ¸É±μ³
„	Š. ’ ±¨³ μ¡· §μ³, ´¥μ¡Ìμ¤¨³μ ¤¥É ²Ó´μ¥ ¨§ÊÎ¥´¨¥ ·¥¶²¨± É¨¢´μ° ±¨´¥É¨±¨, ÎÉμ¡Ò
¢ÒÎ¨¸²¨ÉÓ ¶μ¸²¥¤μ¢ É¥²Ó´μ¸ÉÓ ³μ²¥±Ê²Ö·´ÒÌ ¸μ¡ÒÉ¨° ¢ Ìμ¤¥ μ¡´ ·Ê¦¥´¨Ö ¨ Ê¸É· ´¥´¨Ö
¶μ¢·¥¦¤¥´¨° „	Š.

�¥¶²¨± Í¨Ö ±μ²ÓÍ¥¢μ° Ì·μ³μ¸μ³Ò …. coli Ö¢²Ö¥É¸Ö ¤¢Ê´ ¶· ¢²¥´´μ°. „¢¥ ·¥¶²¨± -
É¨¢´Ò¥ ¢¨²±¨ ´ Î¨´ ÕÉ ¤¢¨¦¥´¨¥ ¢ ¶·μÉ¨¢μ¶μ²μ¦´ÒÌ ´ ¶· ¢²¥´¨ÖÌ μÉ ¸¶¥Í¨Ë¨Î¥¸±μ°
ÉμÎ±¨ ¢ „	Š (μ¡² ¸ÉÓ ´ Î ²  ·¥¶²¨± Í¨¨) ¢¤μ²Ó Ì·μ³μ¸μ³Ò ¸ μ¤¨´ ±μ¢Ò³¨ ¸±μ·μ¸ÉÖ³¨
¤μ É¥Ì ¶μ·, ¶μ±  μ´¨ ´¥ ¢¸É·¥ÉÖÉ¸Ö ¢ ÉμÎ±¥ μ±μ´Î ´¨Ö ·¥¶²¨± Í¨¨. �·¨ ¸Éμ²±´μ¢¥´¨¨
·¥¶²¨± É¨¢´μ° ¢¨²±¨ ¸ ± ±¨³-²¨¡μ ¶·¥¶ÖÉ¸É¢¨¥³ ¶·μ¨¸Ìμ¤¨É ¥¥ μ¸É ´μ¢±  ¨²¨ ±μ²-
² ¶¸ (· §·ÊÏ¥´¨¥), ¤²ÖÐ¨°¸Ö ¤μ É¥Ì ¶μ·, ¶μ±  ·¥¶ · Í¨μ´´Ò¥ ¸¨¸É¥³Ò ´¥ ¢μ¸¸É ´μ¢ÖÉ
¤¢¨¦¥´¨¥ ¢¨²±¨. ‘ÊÐ¥¸É¢Ê¥É ´¥¸±μ²Ó±μ ¶ÊÉ¥°, ¶·¨ ±μÉμ·ÒÌ ·¥¶²¨± Í¨Ö ³μ¦¥É ¡ÒÉÓ
¡²μ±¨·μ¢ ´ . ‚μ-¶¥·¢ÒÌ, ¶·¨ ¸Éμ²±´μ¢¥´¨¨ ·¥¶²¨± É¨¢´μ° ¢¨²±¨ ¸ “”� ·¥¶²¨± É¨¢-
´Ò° ±μ³¶²¥±¸ ³μ¦¥É ¢μ§μ¡´μ¢¨ÉÓ ¸¢μ¥ ¤¢¨¦¥´¨¥, μ¸É ¢²ÖÖ ÊÎ ¸Éμ± μ´„	Š ´  ¤μÎ¥·´¥°
´¨É¨ [3]. ‚μ-¢Éμ·ÒÌ, ¶μ¤μ¡´ Ö ¸¨ÉÊ Í¨Ö ³μ¦¥É ¢μ§´¨±´ÊÉÓ, ±μ£¤  ¡¥²±μ¢Ò° ±μ³¶²¥±¸
¸¢Ö§ ´ ¸ “”�. �·¥¤¶μ² £ ¥É¸Ö, ÎÉμ ¡¥²±μ¢Ò° ¡²μ± Ê¸É· ´Ö¥É¸Ö ¸¨¸É¥³μ° ·¥±μ³¡¨´ Í¨-
μ´´μ° ·¥¶ · Í¨¨. ‚-É·¥ÉÓ¨Ì, ±μ£¤  ´  ³ É·¨Î´μ° Í¥¶¨ ¢¸É·¥Î ¥É¸Ö μ¤´μ´¨É¥¢μ° · §·Ò¢
„	Š, ÔÉμ ¶·¨¢μ¤¨É ± ±μ²² ¶¸Ê ·¥¶²¨± É¨¢´μ° ¢¨²±¨ [4]. ‚ ÔÉμ³ ¸²ÊÎ ¥ ¢μ¸¸É ´μ¢²¥-
´¨¥ É ±¦¥ ¶·μ¨¸Ìμ¤¨É ¶ÊÉ¥³ ·¥±μ³¡¨´ Í¨μ´´μ° ·¥¶ · Í¨¨ ¸ ÊÎ ¸É¨¥³ ¡¥²±μ¢ RecBC ¨
RecA. ‚¸¥ É·¨ Ê± § ´´ÒÌ ¸²ÊÎ Ö ¶·¨¢μ¤ÖÉ ± μ¡· §μ¢ ´¨Õ μ´„	Š.

Š¨´¥É¨Î¥¸±¨¥ Ê· ¢´¥´¨Ö ·¥¶²¨± Í¨¨ „	Š ¢ ¶·¨¸ÊÉ¸É¢¨¨ ¤¥Ë¥±Éμ¢ ³μ¦´μ § ¶¨¸ ÉÓ ¢
¸²¥¤ÊÕÐ¥° Ëμ·³¥ [11]:
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£¤¥ f(t) Å ¤μ²Ö ·¥¶²¨Í¨·μ¢ ´´μ° „	Š; v0 Å ¸±μ·μ¸ÉÓ ¤¢¨¦¥´¨Ö ·¥¶²¨± É¨¢´μ° ¢¨²±¨ ¢
´¥μ¡²ÊÎ¥´´μ° „	Š; ρ(t) Å ²μ± ²Ó´ Ö ¶²μÉ´μ¸ÉÓ ·¥¶²¨± É¨¢´ÒÌ ¢¨²μ±; I(t) Å ¸±μ·μ¸ÉÓ
μ¡· §μ¢ ´¨Ö ·¥¶²¨± É¨¢´μ° ¢¨²±¨ (¸±μ·μ¸ÉÓ ´Ê±²¥ Í¨¨). ‘²¥¤Ê¥É § ³¥É¨ÉÓ, ÎÉμ ¢ ¸²ÊÎ ¥
¶·μ± ·¨μÉ (´μ ´¥ ¢ ¸²ÊÎ ¥ ÔÊ± ·¨μÉ) ¶μ¸²¥¤´ÖÖ ¢¥²¨Î¨´  ³μ¦¥É ¡ÒÉÓ ¶·¨´ÖÉ  ±μ´¸É ´Éμ°
I = I0. ‚ ¢Ò¸Ï¨Ì μ·£ ´¨§³ Ì § ¢¨¸¨³ Ö μÉ ¢·¥³¥´¨ ´Ê±²¥ Í¨Ö ¶·μ¨¸Ìμ¤¨É ´¥· ¢´μ³¥·´μ
¢¤μ²Ó Ì·μ³μ¸μ³Ò, É ± ÎÉμ μ¤´μ¢·¥³¥´´μ ¸ÊÐ¥¸É¢Ê¥É ¡μ²ÓÏμ¥ ±μ²¨Î¥¸É¢μ ´ Ìμ¤ÖÐ¨Ì¸Ö ¢
¤¢¨¦¥´¨¨ ·¥¶²¨± É¨¢´ÒÌ ¢¨²μ±.

Šμ²¨Î¥¸É¢μ ¡²μ±¨·μ¢ ´´ÒÌ ·¥¶²¨± É¨¢´ÒÌ ¢¨²μ± § ¤ ¥É¸Ö ¶²μÉ´μ¸ÉÓÕ ρi(t) ¸ ÊÎ¥Éμ³
¶μ¢·¥¦¤¥´¨° ¨ · §²¨Î´ÒÌ É¨¶μ¢ ¡¥²±μ¢ÒÌ ±μ³¶²¥±¸μ¢. �·¥¤¶μ² £ ¥É¸Ö, ÎÉμ · ¸¶·¥¤¥²¥-
´¨¥ ¶μ¢·¥¦¤¥´¨° ¢¤μ²Ó Ì·μ³μ¸μ³Ò Ö¢²Ö¥É¸Ö · ¢´μ³¥·´Ò³ ¶μ¸²¥ μ¡²ÊÎ¥´¨Ö ¨ μ¸É ¥É¸Ö
É ±¨³ ¢ Ìμ¤¥ ·¥¶ · Í¨¨ [7]. ’ ±¨³ μ¡· §μ³, ¶²μÉ´μ¸É¨ ¶μ¢·¥¦¤¥´¨° ¢ Ëμ·³Ê² Ì (1)Ä
(3) § ¤ ÕÉ¸Ö ¤μ²Ö³¨ ni/(L(1 − f)) ¢ § ¢¨¸¨³μ¸É¨ μÉ ¸μμÉ¢¥É¸É¢ÊÕÐ¨Ì ±μ´Í¥´É· Í¨°
ni i-£μ ±μ³¶²¥±¸ , £¤¥ L Å ¤²¨´  £¥´μ³  E. coli. • · ±É¥·´μ¥ ¢·¥³Ö μÉ μ¸É ´μ¢±¨ ¤μ
¢μ§μ¡´μ¢²¥´¨Ö ·¥¶²¨± Í¨¨ μ¡μ§´ Î ¥É¸Ö τi.
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„μ²Ö „	Š, ¶·μÏ¥¤Ï¥° ·¥¶²¨± Í¨Õ, ¢ ¸²ÊÎ ¥ μÉ¸ÊÉ¸É¢¨Ö ¶μ¢·¥¦¤¥´¨° ³μ¦¥É ¡ÒÉÓ
· ¸¸Î¨É ´  ¢ Ö¢´μ³ ¢¨¤¥:

f = 1 − exp (−v0I0t
2). (4)

‘±μ·μ¸ÉÓ μ¡· §μ¢ ´¨Ö μ´„	Š ³μ¦¥É ¡ÒÉÓ · ¸¸Î¨É ´  ± ± ¸Ê³³  ¶·μ¶ÊÐ¥´´ÒÌ μ¸´μ-
¢ ´¨° s ¤μ ³μ³¥´É , ¶μ±  μ¸É ´μ¢¨¢Ï Ö¸Ö ·¥¶²¨± É¨¢´ Ö ¢¨²±  ´¥ ¢μ§μ¡´μ¢¨É ¤¢¨¦¥-

´¨¥. ’ ±¨³ μ¡· §μ³, ¸Ê³³ ·´ Ö ¸±μ·μ¸ÉÓ V
(+)
s μ¡· §μ¢ ´¨Ö ¶·μ¡¥²μ¢ μ´„	Š ¶·μ¶μ·Í¨-

μ´ ²Ó´  Î¨¸²Ê Lρi μ¸É ´μ¢¨¢Ï¨Ì¸Ö ·¥¶²¨± É¨¢´ÒÌ ¢¨²μ±:

V (+)
s =

∑
i

viLρi, (5)

£¤¥ vi = Lg/τi Å ÔËË¥±É¨¢´ Ö ¸±μ·μ¸ÉÓ μ¡· §μ¢ ´¨Ö μ´„	Š ¶·¨ ´ ²¨Î¨¨ ¶μ¢·¥¦¤¥´¨Ö
É¨¶  i; Lg Å ¸·¥¤´ÖÖ ¤²¨´  ¡·¥Ï¨.

1.2. �±¸Í¨§¨μ´´ Ö ·¥¶ · Í¨Ö. ��	 Ö¢²Ö¥É¸Ö μ¤´¨³ ¨§ ¸ ³ÒÌ Ê´¨¢¥·¸ ²Ó´ÒÌ ¶ÊÉ¥°
·¥¶ · Í¨¨ „	Š. Œ¥Ì ´¨§³ ��	 ¶·¥¤¸É ¢²Ö¥É ¸μ¡μ° · ¸¶μ§´ ¢ ´¨¥ ¨ ¶·μ¢¥·±Ê ¶¥·¢¨Î-
´μ£μ ¶μ¢·¥¦¤¥´¨Ö, ¢Ò·¥§ ´¨¥ Ë· £³¥´É  μ´„	Š, ¸μ¤¥·¦ Ð¥° ¶μ¢·¥¦¤¥´´μ¥ μ¸´μ¢ ´¨¥,
¨ ·¥¸¨´É¥§ μ¡· §μ¢ ¢Ï¨Ì¸Ö ¡·¥Ï¥° (·¨¸. 2). ‚ E. coli É·¨ Ô±§μ´Ê±²¥ §´Ò¥ ¸Ê¡Ñ¥¤¨´¨ÍÒ,
UvrA-, UvrB-, UvrC- ¨ UvrD-£¥²¨± § , ÊÎ ¸É¢ÊÕÉ ¢ ÔÉ¨Ì ÔÉ ¶ Ì.

‚ · ¸É¢μ·¥ UvrA μ¡· §Ê¥É ¤¨³¥·, ±μÉμ·Ò° ¸¢Ö§Ò¢ ¥É¸Ö ¸ ¶μ¢·¥¦¤¥´´μ° ³ É·¨Í¥°
„	Š. UvrB ¢§ ¨³μ¤¥°¸É¢Ê¥É ¸ ¤¨³¥·μ³ UvrA2, μ¡· §ÊÖ ±μ³¶²¥±¸ UvrA2B. �ÉμÉ ±μ³¶²¥±¸
¨§³¥´Ö¥É �’” §´ÊÕ  ±É¨¢´μ¸ÉÓ ¨ ´¥¶μ¸·¥¤¸É¢¥´´μ · ¸¶μ§´ ¥É ¶μ¢·¥¦¤¥´´ÊÕ „	Š. �μ-
¸²¥ ¸¢Ö§Ò¢ ´¨Ö ¸ „	Š ±μ³¶²¥±¸ UvrA2B-„	Š ¶μ¤¢¥·£ ¥É¸Ö ±μ´Ëμ·³ Í¨μ´´Ò³ ¨§³¥´¥-
´¨Ö³. �μ¢·¥¦¤¥´¨¥ μ¸É ¥É¸Ö ¢ É¥¸´μ³ ±μ´É ±É¥ ¸ UvrA,   ¶μÉμ³ μ´μ ¶¥·¥¤ ¥É¸Ö UvrB.
‡ É¥³ UvrA2 ¤¨¸¸μÍ¨¨·Ê¥É ¨§ ±μ³¶²¥±¸ . �¡· §Ê¥É¸Ö ¸É ¡¨²Ó´Ò° UvrBÄDNA-±μ³¶²¥±¸.
UvrC ¸¢Ö§Ò¢ ¥É¸Ö ¸ ÔÉ¨³ ±μ³¶²¥±¸μ³ ¨ μ¡· §Ê¥É ¶·¥¨´Í¨§¨μ´´Ò° ±μ³¶²¥±¸, ± É ²¨§¨·Ê-
ÕÐ¨° ´ ¤·¥§Ò 3′ ¨ 5′, ±μÉμ·Ò¥ ´ Ìμ¤ÖÉ¸Ö ´  · ¸¸ÉμÖ´¨¨ ¶·¨³¥·´μ 12 ¶ · ´Ê±²¥μÉ¨¤μ¢
¤·Ê£ μÉ ¤·Ê£ . �μ¸²¥ ¨´Í¨§¨¨ £¥²¨± §  UvrD ¸¢Ö§Ò¢ ¥É¸Ö ¸ ±μ³¶²¥±¸μ³ ¨ ´ Î¨´ ¥É · ¸±·Ê-
Î¨¢ ÉÓ μ¡· §μ¢ ¢Ï¨°¸Ö Ë· £³¥´É ¢ 12 ´Ê±²¥μÉ¨¤μ¢ ¤μ ¥£μ Ê¤ ²¥´¨Ö ¨ § É¥³ ¤¨¸¸μÍ¨¨·Ê¥É
¨§ ±μ³¶²¥±¸ . 	 ±μ´¥Í, „	Š-¶μ²¨³¥· §  PolI, μ¸´μ¢´Ò³ ±μ³¶μ´¥´Éμ³ ±μÉμ·μ° Ö¢²Ö¥É¸Ö
¡¥²μ± PolA, § ¶μ²´Ö¥É ¢μ§´¨±Ï¨¥ · §·Ò¢Ò μ´„	Š, ¶·¨ ÔÉμ³ ¡¥²μ± UvrB ¤¨¸¸μÍ¨¨·Ê¥É.
�¥¶ · É¨¢´Ò° ¸¨´É¥§ § ¢¥·Ï ¥É „	Š-²¨£ § , ±μÉμ· Ö ¸μ¥¤¨´Ö¥É ±μ´ÍÒ · §·Ò¢ .

�¨¸. 2. ‘Ì¥³  ·¥ ±Í¨° ¶·¨ · ¡μÉ¥ ¸¨¸É¥³Ò Ô±¸Í¨§¨μ´´μ° ·¥¶ · Í¨¨
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Šμ²¨Î¥¸É¢¥´´μ¥ μ¶¨¸ ´¨¥ · ¸¸³μÉ·¥´´ÒÌ ¢ÒÏ¥ ¸μ¡ÒÉ¨° ³μ¦¥É ¡ÒÉÓ ¶·¥¤¸É ¢²¥´μ
¢ ¢¨¤¥ ¸Ì¥³Ò ·¥ ±Í¨°, ¶·¨¢¥¤¥´´μ° ´  ·¨¸. 2. ‚ ¸μμÉ¢¥É¸É¢¨¨ ¸ ´¥° ³Ò ³μ¦¥³ ´ -
¶¨¸ ÉÓ Ê· ¢´¥´¨Ö ¤²Ö ±μ´Í¥´É· Í¨° ¡¥²±μ¢, ¸²¥¤ÊÖ ¸É ´¤ ·É´Ò³ ¶· ¢¨² ³ Ì¨³¨Î¥¸±μ°
±¨´¥É¨±¨.

Šμ£¤  ·¥¶²¨± É¨¢´ Ö ¢¨²±  ¢¸É·¥Î ¥É ¶μ¢·¥¦¤¥´¨¥ ¨²¨ ±μ³¶²¥±¸ ��	, ¶·μ¨¸Ìμ¤¨É
¤¨¸¸μÍ¨ Í¨Ö ±μ³¶²¥±¸  ¢ ³μ³¥´É ¢·¥³¥´¨ θi ¨ ¤ ²Ó´¥°Ï¥¥ μ¡· §μ¢ ´¨¥ μ´„	Š. „²Ö
Éμ£μ ÎÉμ¡Ò · ¸¸Î¨É ÉÓ ¢ÒÌμ¤ μ´„	Š, ³Ò ¤μ²¦´Ò ÊÎ¨ÉÒ¢ ÉÓ Éμ²Ó±μ É¥ ±μ³¶²¥±¸Ò, ±μ-
Éμ·Ò¥ ´ Ìμ¤ÖÉ¸Ö ¢¶¥·¥¤¨ ¤¢¨¦ÊÐ¥°¸Ö ·¥¶²¨± É¨¢´μ° ¢¨²±¨. ‘μμÉ¢¥É¸É¢ÊÕÐ Ö ¸±μ·μ¸ÉÓ
¤¨¸¸μÍ¨ Í¨¨ V dis

i ¤²Ö i-£μ ±μ³¶²¥±¸  ³μ¦¥É ¡ÒÉÓ · ¸¸Î¨É ´  ± ±

V dis
i = δiρi, (6)

£¤¥ δi = L/θi, θi Å Ë ±É¨Î¥¸±μ¥ ¢·¥³Ö ¤¨¸¸μÍ¨ Í¨¨ ±μ³¶²¥±¸ , ±μÉμ·μ¥ ¤μ²¦´μ ¡ÒÉÓ
´¨¦¥, Î¥³ ¢·¥³Ö ¢μ§μ¡´μ¢²¥´¨Ö ¤¢¨¦¥´¨Ö ·¥¶²¨± É¨¢´μ° ¢¨²±¨ θi � τi.

’μ£¤  ¤²Ö ³μ²¥±Ê²Ö·´ÒÌ ±μ³¶²¥±¸μ¢, μ¡· §ÊÕÐ¨Ì¸Ö ´  „	Š, ¨³¥¥³

dn1

dt
= −q+

2 n1x2 + q−2 n2 − δ1ρ1, (7)

dn2

dt
= q+

2 x2n1 − q−2 x2 − q+
3 n2x3 + q−3 n3 − δ2ρ2, (8)

dn3

dt
= q+

3 n2x3 − (q−3 + q4)n3 − δ3ρ3, (9)

dn4

dt
= q4n3 − q+

5 n4x4 + q−5 n5 − δ4ρ4, (10)

dn5

dt
= q+

5 n4x4 − q−5 n5 − q6n5 − δ5ρ5, (11)

dn6

dt
= q6n5 − q+

7 n6x5 + q−7 n7 − δ6ρ6, (12)

dn7

dt
= q+

7 n6x5 − q−7 n7 − q8n7 − δ7ρ7, (13)

dn8

dt
= q8n7 − q+

9 n8x6 + q−9 n9 − δ8ρ8, (14)

dn9

dt
= q+

9 n8x6 − q−9 n9 − q10n8 − δ9ρ9, (15)

dn10

dt
= q10n8 − q11n10 − δ10ρ10, (16)

dn11

dt
= q11n10 − q+

12n11x7 + q−12n12 − δ11ρ11, (17)

dn12

dt
= q+

12n11x7 − q−12n12 − q13n12 − δ12ρ12, (18)

£¤¥ n1 Å Î¨¸²μ “”�, ¸¢μ¡μ¤´ÒÌ μÉ ¡¥²±μ¢ÒÌ ±μ³¶²¥±¸μ¢; n2Än12 μ¡μ§´ Î ÕÉ ±μ´-
Í¥´É· Í¨¨ ±μ³¶²¥±¸μ¢ UvrA2Ä„	Š, UvrA2BÄ„	Š, UvrBÄ„	Š, UvrBÄUvrCÄDNA, UvrBÄ
UvrCÄ„	Š ¸ ¨´Í¨§¨¥°, UvrDÄUvrBÄUvrCÄ„	Š, UvrBÄμ´„	Š, UvrBÄμ´„	ŠÄPolA,
PolAÄμ´„	Š, „	Š ¸ · §·Ò¢μ³, ²¨£ § Ä„	Š ¸μμÉ¢¥É¸É¢¥´´μ (¸³. ·¨¸. 2).
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“· ¢´¥´¨Ö ¤²Ö μ¸´μ¢´ÒÌ ¡¥²±μ¢, § ¤¥°¸É¢μ¢ ´´ÒÌ ¢ ¸¨¸É¥³¥ ��	, ¨³¥ÕÉ ¢¨¤

dx1

dt
=

σ5

1 + (r1/K5)h5
− γdx1 − q+

1 x2
1 + q−1 x2, (19)

dx2

dt
= −γdx2 + q+

1 x2
1 − q−1 x2 − q+

2 n1x2 + q−2 n2 + (δ2ρ2 + δ3ρ3), (20)

dx3

dt
=

σ6

1 + (r1/K6)h6
− γdx3 − q+

3 x3n2 + q−3 n3 + q10n9 +
9∑

i=3

δiρi, (21)

dx4

dt
= σ7 − γdx4 − q+

5 x4x10 + q−5 n5 + q8n7 +
8∑

i=6

δiρi, (22)

dx5

dt
=

σ8

1 + (r1/K7)h7
− γdx5 + q+

7 x5n6 − q−7 n7 + q8n7 + δ7ρ7, (23)

dx6

dt
= σ9 − γdx6 − q+

9 x6n8 + q−9 n9 + q11n10 +
10∑

i=9

δiρi, (24)

dx7

dt
= σ10 − γdx7 − q+

12x7n11 + q−12n12 + q13n12 + δ12ρ12, (25)

£¤¥ x1Äx7 μ¡μ§´ Î ÕÉ ±μ´Í¥´É· Í¨¨ ¡¥²±μ¢ UvrA, UvrA2, UvrB, UvrC, UvrD, PolA ¨
„	Š-²¨£ §Ò ¸μμÉ¢¥É¸É¢¥´´μ, γd Å ±μÔËË¨Í¨¥´É ¸±μ·μ¸É¨ ´¥¸¶¥Í¨Ë¨Î¥¸±μ° ¤¥£· ¤ Í¨¨,
±μÔËË¨Í¨¥´ÉÒ σi μ¶·¥¤¥²ÖÕÉ ¸±μ·μ¸É¨ ¸¨´É¥§  ¡¥²±μ¢. ‡¤¥¸Ó ´ ³¨ ¡Ò²μ ÊÎÉ¥´μ, ÎÉμ
¸±μ·μ¸ÉÓ ¸¨´É¥§  ¡¥²±μ¢ UvrA, UvrB, ¨ UvrD ¨§³¥´Ö¥É¸Ö ¢ Ìμ¤¥ SOS-¨´¤Ê±Í¨¨, É. ¥.
§ ¢¨¸¨É μÉ ±μ´Í¥´É· Í¨¨ ¡¥²±  ·¥¶·¥¸¸μ·  LexA, μ¡μ§´ Î¥´´μ° ËÊ´±Í¨¥° r1.

‚μ§³μ¦´μ¸ÉÓ ¢Ò¤¥²¥´¨Ö ±μ³¶²¥±¸μ¢ ¨ ¸É ¤¨° ��	 ¶μ§¢μ²Ö¥É ´ ³ ¸· ¢´¨ÉÓ · §²¨Î´Ò¥
¡ ±É¥·¨ ²Ó´Ò¥ ±²¥É±¨, ¤¥Ë¥±É´Ò¥ ¶μ £¥´ ³ ��	. ‚ ¶·¨´Í¨¶¥ ¨Ì ³μ¦´μ · §¤¥²¨ÉÓ ´  ¤¢ 
μ¸´μ¢´ÒÌ ±² ¸¸ . �¥·¢Ò° ±² ¸¸ ´¥ ¸¶μ¸μ¡¥´ Ê¸É· ´¨ÉÓ ¶¥·¢¨Î´μ¥ ¶μ¢·¥¦¤¥´¨¥ „	Š,  
¢Éμ·μ° ´¥ ³μ¦¥É ¢μ¸¸É ´μ¢¨ÉÓ μ¡· §μ¢ ¢Ï¨¥¸Ö ¶·μ¡¥²Ò ¢ ¤μÎ¥·´¥° ´¨É¨ „	Š. ‚ ¤ ´´μ°
· ¡μÉ¥, ¢ ± Î¥¸É¢¥ ¶·¨³¥·μ¢ ÔÉ¨Ì ¤¢ÊÌ ±² ¸¸μ¢, ³Ò · ¸¸³μÉ·¨³ ±²¥É±¨, ´¥¸ÊÐ¨¥ ³ÊÉ Í¨¨
¢ £¥´ Ì uvrA ¨ polA.

1.3. LexAÄRecA-¸¨¸É¥³ . �¥²μ± LexA Ö¢²Ö¥É¸Ö ·¥¶·¥¸¸μ·μ³ μ±μ²μ 40 £¥´μ¢ SOS-
¸¨¸É¥³Ò, ¢±²ÕÎ Ö ¥£μ ¸μ¡¸É¢¥´´Ò°. �¥¶·¥¸¸¨Ö ³μ¦¥É ¡ÒÉÓ ¸´ÖÉ  ¶ÊÉ¥³ ¥£μ ¶·μÉ¥μ²¨É¨Î¥-
¸±μ£μ · ¸Ð¥¶²¥´¨Ö ¡¥²±μ¢Ò³ RecA*-Ë¨² ³¥´Éμ³. �μ¸²¥¤´¨° μ¡· §Ê¥É¸Ö ¶·¨ ¸¢Ö§Ò¢ ´¨¨
¡¥²±  RecA ¸ μ´„	Š (μ¤´  ³μ²¥±Ê²  RecA ´  3Ä4 ´Ê±²¥μÉ¨¤ ). � §μ¢μ¥ ³ É¥³ É¨Î¥¸±μ¥
μ¶¨¸ ´¨¥ ¶·μÍ¥¸¸μ¢ · ¸Ð¥¶²¥´¨Ö ¡¥²±  LexA ¨  ±É¨¢ Í¨¨ RecA-¡¥²±  ¶·μ¢¥¤¥´μ ¢ · -
¡μÉ Ì [7, 10], £¤¥ ·¥£Ê²ÖÍ¨Ö ¸¨´É¥§  ¡¥²±  LexA μ¶¨¸Ò¢ ¥É¸Ö ¶·¨ ¶μ³μÐ¨ Ê· ¢´¥´¨Ö
•¨²² . �μ¸²¥¤´¨¥ ¨¸¸²¥¤μ¢ ´¨Ö [12] ¶μ± §Ò¢ ÕÉ, ÎÉμ · ¸Ð¥¶²¥´¨¥ LexA-¡¥²±  ¤μ²¦´μ
¡ÒÉÓ μ¶¨¸ ´μ ± ± É¨¶¨Î´ Ö Ë¥·³¥´É É¨¢´ Ö ·¥ ±Í¨Ö ´  μ¸´μ¢¥ Ê· ¢´¥´¨Ö Œ¨Ì Ô²¨¸ Ä
Œ¥´É¥´ .

‚ Í¥²ÖÌ ¶μ¸²¥¤ÊÕÐ¥£μ μ¶·¥¤¥²¥´¨Ö Î¨¸²  ³ÊÉ Í¨° μ¡Ð¥¥ ±μ²¨Î¥¸É¢μ s μ¡· §μ¢ ¢-
Ï¨Ì¸Ö ¡·¥Ï¥° μ´„	Š, ¤μ¸ÉÊ¶´ÒÌ ¤²Ö ¸¢Ö§Ò¢ ´¨Ö ¸ RecA, ¸²¥¤Ê¥É · §¤¥²¨ÉÓ ´  ¤¢¥ Î ¸É¨
s = s1 + s2. �¥·¢Ò° É¨¶ ¸Ê¡¸É· É  s1 ¸μ¤¥·¦¨É “”� ´ ¶·μÉ¨¢ ¡·¥Ï¨,   ¢Éμ·μ° s2 ¥£μ
´¥ ¸μ¤¥·¦¨É. ‘μμÉ¢¥É¸É¢ÊÕÐ¨¥ Ê· ¢´¥´¨Ö ¸ ÊÎ¥Éμ³ (5) ¶·¨³ÊÉ ¢¨¤

ds1

dt
=

Lf

Lg

7∑
i=1

viρi − k+
1 s1r2 + k−

1 r3, (26)
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ds2

dt
=

Lf

Lg

12∑
i=8

viρi − k+
1 s2r2 + k−

1 r5, (27)

£¤¥ r2 Å ±μ´Í¥´É· Í¨Ö ¸¢μ¡μ¤´μ£μ ¡¥²±  RecA, r3, r5 μ¡μ§´ Î ÕÉ ±μ´Í¥´É· Í¨¨ ¸μμÉ-
¢¥É¸É¢ÊÕÐ¨Ì É¨¶μ¢ RecA*-Ë¨² ³¥´Éμ¢.

RecA*-Ë¨² ³¥´É · ¸¶ ¤ ¥É¸Ö, £² ¢´Ò³ μ¡· §μ³, ¢ ·¥§Ê²ÓÉ É¥ ¶μ¸É·¥¶²¨± É¨¢´μ° ·¥-
¶ · Í¨¨ μ´„	Š. �¥·¢Ò° É¨¶ ·¥¶ · Í¨¨ Å ¡¥§μÏ¨¡μÎ´ Ö £μ³μ²μ£¨Î´ Ö ·¥±μ³¡¨´ Í¨Ö,
· ¡μÉ ÕÐ Ö Éμ²Ó±μ ´  μ´„	Š ¡¥§ “”�. ‚Éμ·μ° É¨¶ Å translesion-¸¨´É¥§, ±μÉμ·Ò° ¡μ-
²¥¥ ¸Ê¡¸É· É-Éμ²¥· ´É¥´, Î¥³ ·¥±μ³¡¨´ Í¨Ö [4], ´μ ÔÉμ ¤μ¸É¨£ ¥É¸Ö §  ¸Î¥É ³¥´¥¥ ÉμÎ´μ£μ
¸¨´É¥§ , ¶·¨¢μ¤ÖÐ¥£μ ± ³ÊÉ Í¨Ö³. ‘²¥¤ÊÖ [7], ³Ò ¶·¥´¥¡·¥£ ¥³ ³´μ£μ±μ³¶μ´¥´É´μ¸ÉÓÕ
³¥Ì ´¨§³  £μ³μ²μ£¨Î´μ° ·¥±μ³¡¨´ Í¨¨, · ¸¸³ É·¨¢ Ö ¥£μ ± ± ¶·μÍ¥¸¸ ¶¥·¢μ£μ ¶μ·Ö¤± 
¶μ ¡¥²±Ê RecA* ¸ ±μÔËË¨Í¨¥´Éμ³ ¸±μ·μ¸É¨ vR.

�¥£Ê²ÖÍ¨Ö ¶·μÉ¥ §Ò RecA* É ±¦¥ μ¸ÊÐ¥¸É¢²Ö¥É¸Ö ¡¥²± ³¨ RecX ¨ DinI, ¶·¨´ ¤²¥-
¦ Ð¨³¨ SOS-·¥£Ê²μ´Ê. �¥²μ± DinI ¸¢Ö§Ò¢ ¥É¸Ö ¸ RecA*-Ë¨² ³¥´Éμ³, μ¡¥¸¶¥Î¨¢ Ö ±Ô¶,
±μÉμ·Ò° ¶·¥¤μÉ¢· Ð ¥É · ¸Ð¥¶²¥´¨¥ ¡¥²±  UmuD ¨, ¸²¥¤μ¢ É¥²Ó´μ, ¶μ¤ ¢²Ö¥É μ¡· §μ¢ -
´¨¥ UmuD′

2C-±μ³¶²¥±¸ . �Éμ ¢Ò§Ò¢ ¥É ¶μ¤ ¢²¥´¨¥ SOS-³ÊÉ £¥´¥§ . „¥°¸É¢¨¥ ¡¥²±  RecX
§ ±²ÕÎ ¥É¸Ö ¢ ¶·¥¤μÉ¢· Ð¥´¨¨ ·μ¸É  RecA*-Ë¨² ³¥´É  ¸ μ£· ´¨Î¥´¨¥³ ³ ±¸¨³ ²Ó´μ£μ
Ê·μ¢´Ö ¨´¤ÊÍ¨·μ¢ ´´μ£μ ¸¨£´ ² . �·¨´¨³ Ö ¢μ ¢´¨³ ´¨¥ ¤μ¶μ²´¨É¥²Ó´Ò¥ ·¥£Ê²ÖÉμ·Ò,
¶μ ¸· ¢´¥´¨Õ ¸ ¶·¥¤Ò¤ÊÐ¨³¨ · ¡μÉ ³¨ ³Ò ¤μ²¦´Ò μÉ²¨Î ÉÓ ¸±μ·μ¸ÉÓ ¸¶μ´É ´´μ° ¤¨¸-
¸μÍ¨ Í¨¨ ¡¥²±  RecA ¨§ ¡¥²±μ¢μ£μ Ë¨² ³¥´É  μÉ ¸±μ·μ¸É¨ ¤¨¸¸μÍ¨ Í¨¨ ¢ ¶·μÍ¥¸¸¥
¤¥¸É ¡¨²¨§ Í¨¨ Ë¨² ³¥´É  ¢ ¶·¨¸ÊÉ¸É¢¨¨ ¡¥²±  RecX. ‚ ¸μμÉ¢¥É¸É¢¨¨ ¸ ÔÉ¨³ ³Ò ¢¢¥²¨
Î¥ÉÒ·¥ É¨¶  RecA*-Ë¨² ³¥´Éμ¢ (r3Är6), · §²¨Î ÕÐ¨Ì¸Ö ´ ²¨Î¨¥³ ¸¢Ö§¨ ¸ DinI (r4 ¨ r6)
¨ É¨¶μ³ ¡·¥Ï¨ μ´„	Š (r3 ¨ r4 ¸μ¤¥·¦ É “”�, r5 ¨ r6 ´¥ ¸μ¤¥·¦ É “”�).

‘ ÊÎ¥Éμ³ ¢ÒÏ¥¶¥·¥Î¨¸²¥´´ÒÌ § ³¥Î ´¨° Ê· ¢´¥´¨Ö ¤²Ö LexAÄRecA-·¥£Ê²ÖÍ¨¨ (¸³.
¸Ì¥³Ê ·¥ ±Í¨° ´  ·¨¸. 3) § ¶¨Ï¥³ ¢ ¢¨¤¥

dr1

dt
=

σ1

1 + (r1/K1)h1
− γdr1 −

k2(r3 + r4 + r5 + r6)r1

Km + r1 + r3 + r4 + r5 + r6
, (28)

�¨¸. 3. ‘Ì¥³  ·¥ ±Í¨° ¢ Ìμ¤¥ SOS-·¥£Ê²ÖÍ¨¨ ¨ translesion-¸¨´É¥§ 
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dr2

dt
=

σ2

1 + (r1/K2)h2
− γdr2 + k4(r3 + r5)r8 − k+

1 (s1 + s2)r2+

+ (k−
1 + vR)(r3 + r4 + r5 + r6) + vT (p3 + p4 + p5 + p6), (29)

dr3

dt
= k+

1 s1r2 − (k−
1 + vR)r3 − k+

3 r5r3 + k−
3 r4 − k4r3r8 − vT p3, (30)

dr4

dt
= k+

3 r3r7 − (k−
3 + vR)r4 − vT p4, (31)

dr5

dt
= k+

1 s2r2 − (k−
1 + vR)r5 − k+

3 r5r7 + k−
3 r6 − k4r5r8 − vT p5, (32)

dr6

dt
= k+

3 r5r7 − (k−
3 + vR)r6 − vT p6, (33)

dr7

dt
=

σ3

1 + (r1/K3)h3
− k+

3 (r3 + r5)r7 + (k−
3 + vR)(r4 + r6) + vT (p4 + p6) − γdr7, (34)

dr8

dt
=

σ4

1 + (r1/K4)h4
− γdr8, (35)

£¤¥ vT Å ±μÔËË¨Í¨¥´É ¸±μ·μ¸É¨ translesion-¸¨´É¥§ ,   ¢¥²¨Î¨´Ò p3Äp6 ¸μμÉ¢¥É¸É¢ÊÕÉ
Î¨¸²Ê ±μ³¶²¥±¸μ¢ PolV, ¸¢Ö§ ´´ÒÌ ¸ RecA*-Ë¨² ³¥´É ³¨ Ê± § ´´ÒÌ ¢ÒÏ¥ É¨¶μ¢.

1.4. Translesion-¸¨´É¥§ ¨ ³ÊÉ £¥´¥§. �¶¥·μ´ umuDC Ô±¸¶·¥¸¸¨·Ê¥É¸Ö ¢ ¤μ¢μ²Ó´μ
¶μ§¤´¥° ¸É ¤¨¨ SOS-μÉ¢¥É  (´  ∼ 40-° ³¨´ÊÉ¥), ´μ ¶·¥¤¸É ¢²Ö¥É ¥£μ ¸ ³ÊÕ ¢ ¦´ÊÕ Î ¸ÉÓ.
‘Ì¥³  ·¥£Ê²ÖÍ¨¨ Umu-¡¥²±μ¢ ¶·¨¢¥¤¥´  ´  ·¨¸. 3. RecA*-¶·μÉ¥ §  ¸¶μ¸μ¡´  · ¸Ð¥¶²ÖÉÓ
UmuD-¡¥²μ±, ¶¥·¥¢μ¤Ö ¥£μ ¢  ±É¨¢´ÊÕ Ëμ·³Ê UmuD′. ‚ · ¸É¢μ·¥ ¡¥²±¨ UmuD ¨ UmuD′

μ¡· §ÊÕÉ £μ³μ¤¨³¥·Ò UmuD2 ¨ UmuD′
2 ¨ £¥É¥·μ¤¨³¥· UmuDD′. Š·μ³¥ Éμ£μ, £μ³μ¤¨³¥·Ò

³μ£ÊÉ μ¡³¥´¨¢ ÉÓ¸Ö ¸Ê¡Ñ¥¤¨´¨Í ³¨. �¡  ¡¥²±  ¶μ¤¢¥·¦¥´Ò ¸¶¥Í¨Ë¨Î¥¸±μ° ¤¥£· ¤ Í¨¨:
Lon-¶·μÉ¥ §  · §·ÊÏ ¥É ¡¥²μ± UmuD,   ClpXP-¶·μÉ¥ §  · §·ÊÏ ¥É ¥£μ  ±É¨¢´ÊÕ Ëμ·³Ê.

‚¸¥ É·¨ É¨¶  ¤¨³¥·μ¢ ¢§ ¨³μ¤¥°¸É¢ÊÕÉ ¸ ¡¥²±μ³ UmuC. ‚ ·¥§Ê²ÓÉ É¥ ¸μμÉ¢¥É¸É¢Ê-
ÕÐ¨Ì ·¥ ±Í¨° μ¡· §ÊÕÉ¸Ö É·¨ ¡¥²±μ¢ÒÌ ±μ³¶²¥±¸ : UmuD2C, UmuDD′C ¨ UmuD′

2C.
Šμ³¶²¥±¸ UmuD2C ÊÎ ¸É¢Ê¥É ¢ ·¥£Ê²ÖÍ¨¨ ±²¥ÉμÎ´μ£μ Í¨±² ,   UmuDD′C ¨£· ¥É ·μ²Ó
¨´£¨¡¨Éμ·  SOS-³ÊÉ £¥´¥§ , ¶μ¤ ¢²ÖÖ  ±É¨¢´μ¸ÉÓ UmuD′

2. Šμ³¶²¥±¸ UmuD′
2C ¨£· ¥É

Í¥´É· ²Ó´ÊÕ ·μ²Ó ¢ TLS. ’¥³ ´¥ ³¥´¥¥ ±μ³¶²¥±¸ UmuD′
2CÄRecA* �’”,   ´¥ Éμ²Ó±μ

UmuD′
2C, ¶·¥¤¸É ¢²Ö¥É ¸μ¡μ°  ±É¨¢´μ¥ Ö¤·μ Pol V [13]. �Î¥¢¨¤´μ, ÔÉμ μ¡¥¸¶¥Î¨¢ ¥É

¶μ²μ¦¥´¨¥ TLS ´  ¶μ¢·¥¦¤¥´´μ° ³ É·¨Í¥ „	Š ¸ RecA*-Ë¨² ³¥´Éμ³. Œ´μ£μ±μ³¶μ-
´¥´É´Ò° ±μ³¶²¥±¸ PolV-mut É ±¦¥ ¢±²ÕÎ ¥É ¢ ¸¥¡Ö SSB-¡¥²μ± ¨ ¸Ê¡Ñ¥¤¨´¨ÍÒ „	Š-
¶μ²¨³¥· §Ò III.

“· ¢´¥´¨Ö, μ¶¨¸Ò¢ ÕÐ¨¥ ±¨´¥É¨±Ê ¢§ ¨³μ¤¥°¸É¢¨° Ê± § ´´ÒÌ ¡¥²±μ¢ ¸μ£² ¸´μ ¸Ì¥³¥
´  ·¨¸. 3, ¨³¥ÕÉ ¢¨¤

du1

dt
=

σ11

1 + (r1/K8)h8
− γ1u1 − k5u2(r3 + r5) − k+

6 u2
1 + k−

6 u3−

− k+
7 u1u4 + k−

7 u5 − k12u1u6 − k−
17u1u9, (36)

du2

dt
=

σ12

1 + (r1/K9)h9
− γ2u2 − (k+

9 u3 + k+
10u6 + k+

11u5)u2+

+ k−
9 u7 + k−

11u8 + k−
10u9, (37)
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du3

dt
= k+

6 u2
1 − k−

6 u3 − k+
9 u2u3 + k−

9 u7 − γ3u3 − k13u3u4−

− k14u3u6 − k15u3(r3 + r5), (38)

du4

dt
= k5u2(r3 + r5) − k+

7 u4u1 + k−
7 u5 − γ4u4 − k+

8 u2
4+

+ k−
8 u6 − k13u4u3 − k18u4u7, (39)

du5

dt
= k+

7 u4u1 − k−
7 u5 − γ5u5 − k+

11u5u2 + k−
11u8 + k12u1u6+

+ k13u4u3 + k14u3u6 − k15u5(r3 + r5), (40)

du6

dt
= k+

8 u2
4 − k−

8 u6 − γ6u6 − k+
10u6u2 + k−

10u9 − k12u1u6−

− k14u3u6 + k15u5(r3 + r5) + k16u3(r3 + r5), (41)

du7

dt
= k+

9 u3u2 − k−
9 u7 − γ7u7 − k18u4u7, (42)

du8

dt
= k+

11u5u2 − k−
11u8 − γ8u8 + k17u1u9 + k18u4u7, (43)

du9

dt
= k+

10u6u2 − k−
10u9 − γ9u9 − k17u1u9, (44)

£¤¥ u1Äu9 μ¡μ§´ Î ÕÉ ±μ´Í¥´É· Í¨¨ ¡¥²±μ¢ UmuD, UmuC, UmuD2, UmuD′, UmuDD′,
UmuD′

2, UmuD2C, UmuDD′C, UmuD′
2C ¸μμÉ¢¥É¸É¢¥´´μ, γ1Äγ9 Å ±μÔËË¨Í¨¥´ÉÒ ¸±μ·μ-

¸É¨ ¸¶¥Í¨Ë¨Î¥¸±μ° ¤¥£· ¤ Í¨¨.
� ¸¸³μÉ·¨³ É¥¶¥·Ó ¶μ¸²¥¤μ¢ É¥²Ó´μ ¶·μÍ¥¸¸ ¢μ§´¨±´μ¢¥´¨Ö ³ÊÉ Í¨°. „²Ö  ±É¨¢ Í¨¨

UmuD′
2C-±μ³¶²¥±¸ ¸´ Î ²  ¸¢Ö§Ò¢ ¥É¸Ö ¸ RecA*-¶·μÉ¥ §μ°, ¸μ¤¥·¦ Ð¥° μ¤´μ´¨É¥¢μ°

¶·μ¡¥² „	Š,   § É¥³ μ´ ´ Î¨´ ¥É ·¥¶ · É¨¢´Ò° ¸¨´É¥§ ¸μ ¸±μ·μ¸ÉÓÕ vT . ˆ§¢¥¸É´μ,
ÎÉμ UmuD′

2C ¡Ò¸É·μ ¸¢Ö§Ò¢ ¥É¸Ö ¸ RecA* [14], ¶μÔÉμ³Ê ±μ²¨Î¥¸É¢μ Pol V ´  RecA*-
Ë¨² ³¥´É¥ i-£μ É¨¶  μ¶·¥¤¥²Ö¥É¸Ö ¢ ¸μμÉ¢¥É¸É¢¨¨ ¸ Ê· ¢´¥´¨¥³ Œ¨Ì Ô²¨¸ ÄŒ¥´É¥´ :

pi =
u9ri

Kp + r3 + r4 + r5 + r6
, i = 3, . . . , 6. (45)

ˆ§¢¥¸É´μ, ÎÉμ Pol V ³μ¦¥É ¢¥¸É¨ ¸¨´É¥§ ¨ ´  ¶μ¢·¥¦¤¥´´ÒÌ (¸μ¤¥·¦ Ð¨Ì “”�), ¨
´  ´¥¶μ¢·¥¦¤¥´´ÒÌ ÊÎ ¸É± Ì μ´„	Š [15]. � ¸Î¥É ¢¥·μÖÉ´μ¸É¨ ¢μ§´¨±´μ¢¥´¨Ö ´¥¶· -
¢¨²Ó´μ° ¶μ¤¸É ´μ¢±¨ μ¸´μ¢ ´¨° ´  · §²¨Î´ÒÌ “”� ¢ Ìμ¤¥ SOS-·¥¶ · Í¨¨ ¶·μ¢¥¤¥³,
¸²¥¤ÊÖ [10]. �Ê¸ÉÓ mn Å ¢¥·μÖÉ´μ¸ÉÓ μÏ¨¡μÎ´μ° ¶μ¤¸É ´μ¢±¨ ´Ê±²¥μÉ¨¤  ¶μ²¨³¥· §μ°
Pol V ´  ÊÎ ¸É± Ì „	Š, ±μÉμ·Ò¥ ´¥ ¸μ¤¥·¦ É “”�, ¨ mu Å ¢¥·μÖÉ´μ¸ÉÓ ´¥¶· ¢¨²Ó´μ°
¶μ¤¸É ´μ¢±¨ ´Ê±²¥μÉ¨¤  ´ ¶·μÉ¨¢ “”�. ’μ£¤  ¢¥·μÖÉ´μ¸ÉÓ ¢μ§´¨±´μ¢¥´¨Ö μÏ¨¡±¨ ¶·¨
¸¨´É¥§¥ ´  ¶μ¢·¥¦¤¥´´μ° μ´„	Š:

md =
2mu + (Lg − 2)mn

Lg
.

ˆ¸¶μ²Ó§ÊÖ ¢¥·μÖÉ´μ¸É¨ ´¥¶· ¢¨²Ó´μ° ¶μ¤¸É ´μ¢±¨ μ¸´μ¢ ´¨Ö ´  ¤¢ÊÌ · §²¨Î´ÒÌ ³ -
É·¨Í Ì μ´„	Š, ³μ¦´μ · ¸¸Î¨É ÉÓ μ¡Ð¥¥ ±μ²¨Î¥¸É¢μ μÏ¨¡μ± Nmut, μ¡· §ÊÕÐ¨Ì¸Ö ¢
²Õ¡μ¥ ¢·¥³Ö t ¨ ¶·¨ ²Õ¡μ³ Ë²Õ¥´¸¥ Ô´¥·£¨¨ “”-¨§²ÊÎ¥´¨Ö:

Nmut = md

t∫

0

vT (p3 + p4) dt′ + mn

t∫

0

vT (p5 + p6) dt′, (46)



Œμ¤¥²¨·μ¢ ´¨¥ ¨´¤ÊÍ¨·μ¢ ´´μ£μ ³ÊÉ Í¨μ´´μ£μ ¶·μÍ¥¸¸  ¢ ¡ ±É¥·¨ ²Ó´ÒÌ ±²¥É± Ì 1327

£¤¥ Î¨¸²  ¸μ¡ÒÉ¨° TLS ´  ¶μ¢·¥¦¤¥´´ÒÌ ¨ ´¥¶μ¢·¥¦¤¥´´ÒÌ ³ É·¨Í Ì, § ¤ ¢ ¥³Ò¥ ¶¥·-
¢Ò³ ¨ ¢Éμ·Ò³ ¸² £ ¥³Ò³¨ ¸μμÉ¢¥É¸É¢¥´´μ, · ¸¸Î¨ÉÒ¢ ÕÉ¸Ö ¸μ£² ¸´μ Ê· ¢´¥´¨Ö³ ·¥¶ · -
É¨¢´μ£μ ¸¨´É¥§  ¸ ÊÎ¥Éμ³ ¢Ò· ¦¥´¨Ö (45).

‘Ëμ·³Ê²¨·μ¢ ´´ Ö ³μ¤¥²Ó ¶μ§¢μ²Ö¥É · ¸¸Î¨É ÉÓ ±¨´¥É¨±Ê ·¥¶²¨± Í¨¨, Î¨¸²μ ¶μ¢·¥-
¦¤¥´¨° „	Š, ±μ´Í¥´É· Í¨¨ ¡¥²±μ¢ ¨ Ê·μ¢¥´Ó ¨´¤ÊÍ¨·μ¢ ´´μ£μ ³ÊÉ £¥´¥§ .

1.5. � · ³¥É·Ò ³μ¤¥²¨. ‚¸¥ Ê· ¢´¥´¨Ö ¨ ¶ · ³¥É·Ò ³μ¤¥²¨ μ¡¥§· §³¥·¨¢ ÕÉ¸Ö
É ±¨³ μ¡· §μ³, ÎÉμ ¢´ÊÉ·¨±²¥ÉμÎ´Ò¥ ±μ´Í¥´É· Í¨¨ § ¤ ÕÉ¸Ö ¢ Î¨¸²¥ ³μ²¥±Ê² ´  ±²¥É±Ê,
  ¨´É¥·¢ ²Ò ¢·¥³¥´¨ ¢ ³¨´ÊÉ Ì. “·μ¢¥´Ó ¶μ¢·¥¦¤¥´¨° § ¤ ¥É¸Ö ¢ ¨Ì Î¨¸²¥ ´  ¶μ²´ÊÕ
¤²¨´Ê ¡ ±É¥·¨ ²Ó´μ° Ì·μ³μ¸μ³Ò, ¸μ¸É ¢²ÖÕÐÊÕ L = 4,72 · 106 ¶ · μ¸´μ¢ ´¨°.

� · ³¥É· I0 ³μ¦¥É ¡ÒÉÓ ¢ÒÎ¨¸²¥´ Î¥·¥§ ¢·¥³Ö T0 ·¥¶²¨± Í¨¨ E. coli ¢ ´μ·³ ²Ó-
´ÒÌ Ê¸²μ¢¨ÖÌ. �μ² £ Ö f = 1/2 ¨ t = T0/2 ¢ (4), ¶μ²ÊÎ¨³ I0 = 4 log 2/(v0T

2
0 ) =

1,6 · 108 ³¨´−1, £¤¥ T0 = 40 ³¨´, v0 = 5,4 · 105 ³¨´−1. „²Ö μÍ¥´±¨ μ¸É ²Ó´ÒÌ ¶ · -
³¥É·μ¢ ·¥¶²¨± Í¨¨ ¶μ²μ¦¨³ τi = τ , θ1 = θd (¡²μ± ´  “”�), θ2 = θ3 = . . . = θ7 = θc

(¡²μ± ´  ±μ³¶²¥±¸¥ ¸ ´¥Ê¤ ²¥´´Ò³ “”�) ¨ θ8 = θ9 = . . . = θ12 = θg (¡²μ± ´  μ´„	Š).
”¨É¨·μ¢ ´¨¥³ · ¸Î¥É´ÒÌ ±·¨¢ÒÌ ¶μ ¨§¢¥¸É´Ò³ ¤ ´´Ò³ ·¥¶²¨± Í¨¨ „	Š ¢ ±²¥É± Ì ¤¨-
±μ£μ É¨¶  ¨ ³ÊÉ ´É´ÒÌ ÏÉ ³³ Ì ¶μ²ÊÎ¨³ τ = 1,11, θd = 0,634, θc = 0,138, θg = 0,222.
‚¥²¨Î¨´Ò ¸±μ·μ¸É¥° ·¥¶ · Í¨¨ ¨ ¢¥·μÖÉ´μ¸É¥° ´¥¶· ¢¨²Ó´μ° ¶μ¤¸É ´μ¢±¨ ´Ê±²¥μÉ¨¤μ¢
¨§¢¥¸É´Ò ¨§ ²¨É¥· ÉÊ·Ò: vR = 0,24 ³¨´−1 [7], vT = 17,4 [40] ³¨´−1, mu = 0,12 [10],

‡´ Î¥´¨Ö ±μÔËË¨Í¨¥´Éμ¢ ¢ ·¥ ±Í¨ÖÌ ¢§ ¨³μ¤¥°¸É¢¨° ¡¥²±μ¢

ŠμÔËË¨-
‡´ Î¥´¨¥ ‘¸Ò²± 

ŠμÔËË¨-
‡´ Î¥´¨¥ ‘¸Ò²± 

ŠμÔËË¨-
‡´ Î¥´¨¥ ‘¸Ò²± 

Í¨¥´É Í¨¥´É Í¨¥´É

q+
1 0,0049 [27] k5 0,00011 [37] γ7 0,022 [10]

q−1 0,0149 [27] k+
6 0,00016 [37] γ8 0,0154 [10]

q+
2 4 [28] k−

6 9,6·10−7 [37] γ9 0,012 [10]

q−2 0,022 [28] k+
7 0,0004 [37] γd 0,0116 [7]

q+
3 0,06 [29] k−

7 1,25 [37] Kp 156 [14]

q−3 0,016 [29] k+
8 0,00019 [37] Km 540 [12]

q4 0,96 [30] k−
8 1,2·10−6 [37] K1 12 [7]

q+
5 0,0037 [31] k+

9 0,00032 [10] K2 1,2 [7]

q−5 0,19 [31] k−
9 1,9·10−6 [37] K3 20,34 [19]

q6 0,08 [31] k+
10 0,00016 [10] K4 1,2 [20]

q+
7 4 · 10−4 [32] k−

10 0,9·10−6 [37] K5 20,34 [2]

q−7 0,05 [32] k+
11 0,00022 [10] K6 12,37 [2]

q8 2,5 [32] k−
11 1,3·10−6 [37] K7 84 [38]

q+
9 1,44 [33] k12 0,0002 [37] K8 0,12 [39]

q−9 166 [33] k13 0,0002 [37] K9 0,12 [39]
q10 23 [33] k14 0,0001 [37] h1 1,8 Å
q11 20 [23] k15 0,00007 [37] h2 1,7 Å

q+
12 0,065 [24] k16 0,0001 [37] h3 1 Å

q−12 1,4 [24] k17 0,000016 [37] h4 1,7 Å
q13 20 [24] k18 0,000016 [37] h5 1 Å

k+
1 6 · 10−4 [34] γ1 0,035 [10] h6 1,6 Å

k−
1 0,235 [7] γ2 0,023 [10] h7 2 Å

k2 4,2 [12] γ3 0,015 [10] h8 1 Å

k+
3 0,001 [35] γ4 0,017 [10] h9 2 Å

k−
3 0,529 [35] γ5 0,011 [10]

k4 0,00138 [36] γ6 0,012 [10]
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mn = 3 · 10−3 [15]. ŠμÔËË¨Í¨¥´ÉÒ ¸±μ·μ¸É¨ ¸¨´É¥§  ¡¥²±μ¢ σ1Äσ12 · ¸¸Î¨ÉÒ¢ ²¨¸Ó
¸μ£² ¸´μ Ê¸²μ¢¨Ö³ · ¢´μ¢¥¸¨Ö ¢ ¶·¥¤¶μ²μ¦¥´¨¨, ÎÉμ ¸μμÉ¢¥É¸É¢ÊÕÐ¨¥ ¶·μ¨§¢μ¤´Ò¥ ¢
Ê· ¢´¥´¨ÖÌ · ¢´Ò ´Ê²Õ ¶·¨ t = 0. ‡´ Î¥´¨Ö μ¸É ²Ó´ÒÌ ¶ · ³¥É·μ¢ ¢ ·¥ ±Í¨ÖÌ ¡¥²±μ¢
¸¢¥¤¥´Ò ¢ É ¡²¨ÍÊ.

‡ ¢¨¸¨³μ¸ÉÓ Î¨¸²  “”� μÉ Ë²Õ¥´¸  Ô´¥·£¨¨ “”-¨§²ÊÎ¥´¨Ö Ψ (¢ „¦·³−2) ¢ ³μ³¥´É
¸· §Ê ¶μ¸²¥ μ¡²ÊÎ¥´¨Ö t = 0 ¨³¥¥É ¢¨¤ n1(0) = 60Ψ [3]. 	 Î ²Ó´Ò¥ §´ Î¥´¨Ö ±μ´Í¥´-
É· Í¨° ¡¥²±μ¢ ¸²¥¤ÊÕÐ¨¥: r1(0) = 1300 [16] ¨ r2(0) = 1300 [17] ¤²Ö ±²¥Éμ± ¤¨±μ£μ
É¨¶ , r1(0) = 870 [16] ¨ r2(0) = 1500 [17] ¤²Ö ³ÊÉ ´É´ÒÌ ±²¥Éμ± uvrA−, r1(0) = 1300 ¨
r2(0) = 4745 [18] ¤²Ö ³ÊÉ ´É´ÒÌ ±²¥Éμ± polA−, r7(0) = 500 [19], r8(0) = 50 [20], x1(0) =
50, x2(0) = 500, x3(0) = 250, x4(0) = 400 [21], x5(0) = 3000 [22], x6(0) = 400 [23],
x7(0) = 2000 [24], u1(0) = 100, u2(0) = 15 [25], u3(0) = 40, u7(0) = 40, £¤¥ ÊÎÉ¥´μ
u1(0) + 2u3(0) = 180 [26]. „²Ö μ¸É ²Ó´ÒÌ ËÊ´±Í¨° ´ Î ²Ó´Ò¥ §´ Î¥´¨Ö · ¢´Ò ´Ê²Õ.

2. �…‡“‹œ’�’›

‚ Ìμ¤¥ ¨¸¸²¥¤μ¢ ´¨Ö ³μ¤¥²¨ ¸ ¶μ³μÐÓÕ Î¨¸²¥´´μ£μ ³μ¤¥²¨·μ¢ ´¨Ö ¸¨¸É¥³Ò Ê· ¢´¥-
´¨° (1)Ä(3), (7)Ä(46) · ¸¸Î¨É ´Ò ±¨´¥É¨±  ¶μ¢·¥¦¤¥´¨° „	Š, ±μ´Í¥´É· Í¨° ±²ÕÎ¥¢ÒÌ
¡¥²±μ¢ÒÌ ±μ³¶²¥±¸μ¢ ¨ ¤¨´ ³¨±  ¢μ§´¨±´μ¢¥´¨Ö ¨´¤ÊÍ¨·μ¢ ´´ÒÌ ³ÊÉ Í¨° ¢ Ìμ¤¥ μÉ¢¥É 
±²¥É±¨ ´  “”-¨§²ÊÎ¥´¨¥.

—Éμ¡Ò ¶·μÖ¸´¨ÉÓ ¸É· É¥£¨¨, ¨¸¶μ²Ó§Ê¥³Ò¥ ¡ ±É¥·¨Ö³¨ ¤²Ö Ê¤ ²¥´¨Ö ¶μ¢·¥¦¤¥´¨°
„	Š ¢ ¸²ÊÎ ¥ ´ ·ÊÏ¥´¨Ö · ¡μÉÒ ��	, ¸ ±²¥É± ³¨ ¤¨±μ£μ É¨¶  ¸· ¢´¨¢ ²¨¸Ó ¤¢  ³ÊÉ ´É-
´ÒÌ ÏÉ ³³ , ¤¥Ë¥±É´ÒÌ ¶μ £¥´ ³ ��	. ‚ ¸²ÊÎ ¥ uvrA−-³ÊÉ ´É´ÒÌ ±²¥Éμ± ´¥μ¡Ìμ¤¨³μ
¶μ²μ¦¨ÉÓ q±2 = 0, É ±¨³ μ¡· §μ³ ¡²μ±¨·ÊÖ ¢¸Õ Í¥¶Ó ¸μ¡ÒÉ¨° ��	 ¨§-§  ´¥¸¶μ¸μ¡´μ-
¸É¨ ±²¥Éμ± · ¸¶μ§´ ¢ ÉÓ “”�. ‚ ¸²ÊÎ ¥ polA−-³ÊÉ ´É´ÒÌ ±²¥Éμ± q±9 = 0, É. ¥. ±μ·μÉ-
±¨° · §·Ò¢ ¶μ¸²¥ Ê¤ ²¥´¨Ö ¶μ¢·¥¦¤¥´¨Ö μ¸É ¥É¸Ö ´¥§ ¶μ²´¥´´Ò³ „	Š-¶μ²¨³¥· §μ° I.
� ¸Î¥É ±¨´¥É¨±¨ ·¥¶²¨± Í¨¨ „	Š ¸μ£² ¸Ê¥É¸Ö ¸ ¨§¢¥¸É´Ò³¨ ¤ ´´Ò³¨ ± ± ¤²Ö ±²¥Éμ±
¤¨±μ£μ É¨¶ , É ± ¨ ¤²Ö uvrA-¤¥Ë¨Í¨É´ÒÌ ±²¥Éμ±. „²Ö § ¢¥·Ï¥´¨Ö · Ê´¤  ·¥¶²¨± Í¨¨ ¢
uvrA−-¤¥Ë¨Í¨É´ÒÌ ±²¥É± Ì É·¥¡Ê¥É¸Ö £μ· §¤μ ¡μ²ÓÏ¥ ¢·¥³¥´¨ ¨§-§  Ê¢¥²¨Î¥´¨Ö Î¨¸² 
μ¸É ´μ¢²¥´´ÒÌ ·¥¶²¨± É¨¢´ÒÌ ¢¨²μ± ´  ´¥μÉ·¥¶ ·¨·μ¢ ´´ÒÌ ¶μ¢·¥¦¤¥´¨ÖÌ. ‚ polA−-
³ÊÉ ´É´ÒÌ ±²¥É± Ì É ±¦¥ ´ ¡²Õ¤ ¥É¸Ö § ¤¥·¦±  ¸¨´É¥§  „	Š, ÎÉμ ³μ¦¥É ¡ÒÉÓ μ¡ÑÖ¸´¥´μ
Ê¢¥²¨Î¥´¨¥³ Î¨¸²  ¶·μ¡¥²μ¢ ³ É·¨Î´μ° Í¥¶¨, ±μÉμ·Ò¥ ¡²μ±¨·ÊÕÉ ·¥¶²¨± Í¨Õ. „ ´´Ò¥
·¥§Ê²ÓÉ ÉÒ Ö¸´μ ¶μ± §Ò¢ ÕÉ ¢ ¦´μ¸ÉÓ ¸¨¸É¥³ ¤μ·¥¶²¨± É¨¢´μ° ·¥¶ · Í¨¨.

‚ÒÎ¨¸²¥´´Ò¥ ±μ´Í¥´É· Í¨¨ ¡¥²±μ¢ UvrA ¨ UvrB ¸μ£² ¸ÊÕÉ¸Ö ¸ Ô±¸¶¥·¨³¥´É ²Ó´Ò³¨
¤ ´´Ò³¨ [21] ¨ [41] (·¨¸. 4). ‚¸²¥¤¸É¢¨¥ SOS-§ ¢¨¸¨³μ¸É¨ ¸¨´É¥§  ¤ ´´ÒÌ ¡¥²±μ¢ ¨Ì
Ê·μ¢¥´Ó Ê¢¥²¨Î¨¢ ¥É¸Ö ¶·¨³¥·´μ ¢ 2,5 ¨ 8 · § ¸μμÉ¢¥É¸É¢¥´´μ ¶·¨ Ë²Õ¥´¸¥ Ô´¥·£¨¨ “”-
¨§²ÊÎ¥´¨Ö 10 „¦ ·³−2. „ ´´Ò° Ë ±É μÉ· ¦ ¥É ´¥¤μ¸É ÉμÎ´μ¸ÉÓ · ¢´μ¢¥¸´ÒÌ ±²¥ÉμÎ´ÒÌ
±μ´Í¥´É· Í¨° ¡¥²±μ¢, μ¸ÊÐ¥¸É¢²ÖÕÐ¨Ì ¶¥·¢¨Î´μ¥ · ¸¶μ§´ ¢ ´¨¥ “”�.

Šμ²¨Î¥¸É¢μ μ´„	Š, μ¡· §μ¢ ¢Ï¥°¸Ö ¢ ´μ·³ ²Ó´ÒÌ ¨ ·¥¶ · Í¨μ´´μ-¤¥Ë¨Í¨É´ÒÌ ±²¥É-
± Ì, ¢ ·Ó¨·Ê¥É ¢ § ¢¨¸¨³μ¸É¨ μÉ Ê·μ¢´Ö ¶μ¢·¥¦¤¥´¨°, ¤μ¸É¨£ Ö ¶μ·μ£  ¶·¨³¥·´μ ¢
6000 ´Ê±²¥μÉ¨¤μ¢ (·¨¸. 5,  Ä¢). ‚ ±²¥É± Ì ¤¨±μ£μ É¨¶  ¶·¨ ´μ·³ ²Ó´μ³ ËÊ´±Í¨μ´¨-
·μ¢ ´¨¨ ¶μ¸É·¥¶²¨± É¨¢´μ° ·¥¶ · Í¨¨ ÔÉμÉ Ê·μ¢¥´Ó ¤μ¸É¨£ ¥É¸Ö Î¥·¥§ 50Ä100 ³¨´. ‚
polA−-³ÊÉ ´É´ÒÌ ±²¥É± Ì „	Š ¤¥£· ¤¨·Ê¥É ¸¨²Ó´¥¥, ¨ ·¥¶ · Í¨μ´´Ò° ¶·μÍ¥¸¸ ¤²¨É¸Ö
¤μ²ÓÏ¥ Å ¤μ 200 ³¨´. �Î¥¢¨¤´μ, ÔÉμ ¸¢Ö§ ´μ ¸ § ¤¥·¦±μ° ¢μ¸¸É ´μ¢²¥´¨Ö ´¥Ê¸É· ´¥´´ÒÌ
¢ Ìμ¤¥ ��	 ¡·¥Ï¥° ¤²¨´μ° 12 ´Ê±²¥μÉ¨¤μ¢ ¨ ¨Ì ¶μ¸²¥¤ÊÕÐ¥° ¤¥£· ¤ Í¨¨ Ô±§μ´Ê±²¥ §μ°.
‚ uvrA−-±²¥É± Ì ¤¥£· ¤ Í¨Ö μ´„	Š ¸ ³ Ö ¸¨²Ó´ Ö ¨ μ¸É ¥É¸Ö ¸Éμ°±μ° ¤μ 6 Î. �É¨ ¨§-
³¥´¥´¨Ö ±μ··¥²¨·ÊÕÉ ¸ ¢Ò¦¨¢ ¥³μ¸ÉÓÕ ¸μμÉ¢¥É¸É¢ÊÕÐ¨Ì £¥´μÉ¨¶μ¢ [5] ¨ · ¸¸Î¨É ´´μ°
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�¨¸. 4. „¨´ ³¨±  ±μ´Í¥´É· Í¨° ¡¥²±μ¢ UvrA ( ) ¨ UvrB (¡) ¢ § ¢¨¸¨³μ¸É¨ μÉ ¢·¥³¥´¨ ¨ Ë²Õ-

¥´¸  “”. ‘· ¢´¥´¨¥ ¸ Ô±¸¶¥·¨³¥´É ²Ó´Ò³¨ ¤ ´´Ò³¨ ¨§ [21] (É¥³´Ò¥ ÉμÎ±¨) ¨ [41] (¸¢¥É²Ò¥ ÉμÎ±¨)
¶·¨¢¥¤¥´μ ¤²Ö Ë²Õ¥´¸  10 „¦ ·³−2 ¤²Ö UvrA (¢) ¨ UvrB (£)

Î ¸ÉμÉμ° ³ÊÉ Í¨°. „²Ö ±²¥Éμ± ¤¨±μ£μ É¨¶  · ¸¸Î¨É ´´Ò¥ Ê·μ¢´¨ LexA ¨ RecA Ìμ·μÏμ
¸μμÉ¢¥É¸É¢ÊÕÉ ¨§¢¥¸É´Ò³ Ô±¸¶¥·¨³¥´É ²Ó´Ò³ ¤ ´´Ò³ [16], ± ± ¨ ¢ ¶·¥¤Ò¤ÊÐ¨Ì · ¡μÉ Ì
 ¢Éμ·μ¢ [7, 10]. ˆ´¤Ê±Í¨Ö ¡¥²±μ¢ LexA ¨ RecA ¢ uvrA−-±²¥É± Ì ¸¨²Ó´¥¥ ¢ 1,5 · §  ¶μ
¸· ¢´¥´¨Õ ¸μ ¸²ÊÎ ¥³ ±²¥Éμ± ¤¨±μ£μ É¨¶  ¨ É ±¦¥ ¸μ£² ¸Ê¥É¸Ö ¸ Ô±¸¶¥·¨³¥´É ²Ó´Ò³¨
·¥§Ê²ÓÉ É ³¨ [16, 17]. „ ´´Ò¥ ´ ¡²Õ¤¥´¨° ¶μ ¤¨´ ³¨±¥ ¡¥²±μ¢ LexA ¨ RecA ¢ polA−-
³ÊÉ ´É´ÒÌ ±²¥É± Ì μÉ¸ÊÉ¸É¢ÊÕÉ, μ¤´ ±μ ¸μμÉ¢¥É¸É¢ÊÕÐ Ö ¢Ò¸μ± Ö ±μ´Í¥´É· Í¨Ö RecA
±μ··¥²¨·Ê¥É ¸ ¶μ¢ÒÏ¥´´Ò³ Ê·μ¢´¥³ ¤¥£· ¤ Í¨¨ „	Š. �¡¸μ²ÕÉ´Ò¥ §´ Î¥´¨Ö ¨´¤Ê±Í¨¨
RecA μÉ· ¦ ÕÉ ¨´É¥´¸¨¢´μ¸ÉÓ ·¥±μ³¡¨´ Í¨μ´´μ° ·¥¶ · Í¨¨. 	¥¸³μÉ·Ö ´  ¸Ìμ¤¸É¢μ μÉ-
´μ¸¨É¥²Ó´μ° ¨´¤Ê±Í¨¨ RecA ¢ ±²¥É± Ì ¤¨±μ£μ É¨¶  ¨ polA−-±²¥É± Ì, ¢ ¶μ¸²¥¤´¥³ ¸²ÊÎ ¥
 ¡¸μ²ÕÉ´Ò° Ê·μ¢¥´Ó RecA ¤μ¸É¨£ ¥É 100 000 ³μ²¥±Ê² ´  ±²¥É±Ê. �Éμ £μ¢μ·¨É μ Éμ³, ÎÉμ
¢ polA−-±²¥É± Ì μ¸ÊÐ¥¸É¢²Ö¥É¸Ö ¶·¥¨³ÊÐ¥¸É¢¥´´μ ·¥±μ³¡¨´ Í¨μ´´ Ö ·¥¶ · Í¨Ö.

Šμ´Í¥´É· Í¨¨ UmuD′
2C-±μ³¶²¥±¸μ¢, μÉ· ¦ ÕÐ¨Ì Ê·μ¢¥´Ó TLS, ¶·¥¤¸É ¢²¥´Ò ´ 

·¨¸. 5, £Ä¥. ‘μμÉ¢¥É¸É¢ÊÕÐ¨¥ ±·¨¢Ò¥ ±μ··¥²¨·ÊÕÉ ¸ Ê·μ¢´Ö³¨ μ´„	Š ¤²Ö · ¸¸³μÉ·¥´-
´ÒÌ £¥´μÉ¨¶μ¢. ’¨¶¨Î´Ò¥ ³ ±¸¨³Ê³Ò ±μ´Í¥´É· Í¨° ¤μ¸É¨£ ÕÉ¸Ö ¶·¨³¥·´μ ´  40Ä50-°
³¨´ÊÉ Ì, ± ± ¨ ´ ¡²Õ¤ ¥É¸Ö ¢ Ô±¸¶¥·¨³¥´É Ì. ‘ÊÐ¥¸É¢Ê¥É ´ Î ²Ó´ Ö § ¤¥·¦±  ¢ 20 ³¨´,
±μ£¤  ±μ³¶²¥±¸ ¶· ±É¨Î¥¸±¨ μÉ¸ÊÉ¸É¢Ê¥É. ’ ±¨³ μ¡· §μ³, Ê ±²¥É±¨ ¥¸ÉÓ ´¥±μÉμ·μ¥ ¢·¥³Ö,
ÎÉμ¡Ò ¢μ¸¸É ´μ¢¨ÉÓ ¶μ¢·¥¦¤¥´¨¥ ¡¥§μÏ¨¡μÎ´Ò³ ¸¶μ¸μ¡μ³. �É  § ¤¥·¦±  ¨¸Î¥§ ¥É, ±μ£¤ 
¡¥²μ± DinI μÉ¸ÊÉ¸É¢Ê¥É, ÎÉμ ¢Ò§Ò¢ ¥É · ´´¥¥ ´ Î ²μ TLS ¨ Ê¢¥²¨Î¥´¨¥ Ê·μ¢´Ö ¢ÒÌμ¤ 
³ÊÉ Í¨° ¸μ£² ¸´μ [19].

	 ±μ´¥Í, ±μ²¨Î¥¸É¢μ ´¥¶· ¢¨²Ó´ÒÌ § ³¥´ μ¸´μ¢ ´¨°, μÉ· ¦ ÕÐ¨Ì Î ¸ÉμÉÊ ³ÊÉ Í¨¨
¢ · ³± Ì ¤ ´´μ° ³μ¤¥²¨, ¶·¥¤¸É ¢²¥´μ ´  ·¨¸. 6. Š ± ¨ ¸²¥¤μ¢ ²μ μ¦¨¤ ÉÓ, Ê·μ¢¥´Ó ¨´-
¤ÊÍ¨·μ¢ ´´ÒÌ ³ÊÉ Í¨° ´¨§μ± ¢ ±²¥É± Ì ¤¨±μ£μ É¨¶ , ´¥¸±μ²Ó±μ ¢ÒÏ¥ ¢ polA−-±²¥É± Ì ¨
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�¨¸. 5. „¨´ ³¨±  ±μ´Í¥´É· Í¨¨ μ´„	Š ¢ ¸²ÊÎ ¥: ±²¥Éμ± ¤¨±μ£μ É¨¶  ( ), uvrA−-³ÊÉ ´Éμ¢ (¡)
¨ polA−-³ÊÉ ´Éμ¢ (¢). �·¨¢¥¤¥´  É ±¦¥ ¸μμÉ¢¥É¸É¢ÊÕÐ Ö ¤¨´ ³¨±  ±μ´Í¥´É· Í¨¨ ±μ³¶²¥±¸ 
UmuD′

2C ¢ ¸²ÊÎ ¥: ±²¥Éμ± ¤¨±μ£μ É¨¶  (£), uvrA−-³ÊÉ ´Éμ¢ (¤) ¨ polA−-³ÊÉ ´Éμ¢ (¥)

�¨¸. 6. — ¸ÉμÉ  ¨´¤ÊÍ¨·μ¢ ´´ÒÌ ³ÊÉ -

Í¨° ¢ § ¢¨¸¨³μ¸É¨ μÉ Ë²Õ¥´¸  Ô´¥·£¨¨

“”-¨§²ÊÎ¥´¨Ö ¤²Ö · §²¨Î´ÒÌ ÏÉ ³³μ¢,
¨³¥ÕÐ¨Ì ¤¥Ë¥±ÉÒ ¢ ¸¨¸É¥³¥ Ô±¸Í¨§¨μ´-

´μ° ·¥¶ · Í¨¨. ˆ¸¶μ²Ó§μ¢ ´Ò Ô±¸¶¥·¨-

³¥´É ²Ó´Ò¥ ¤ ´´Ò¥ ¨§ · ¡μÉ [42] ¨ [43]
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μÎ¥´Ó ¢Ò¸μ± ¢ uvrA−-±²¥É± Ì. ‚¸¥ · ¸Î¥É´Ò¥ ·¥§Ê²ÓÉ ÉÒ μÉ²¨Î´μ ¸μμÉ¢¥É¸É¢ÊÕÉ Ô±¸¶¥-
·¨³¥´É ²Ó´Ò³ ´ ¡²Õ¤¥´¨Ö³. ’ ±¨³ μ¡· §μ³, · §· ¡μÉ ´´ Ö ³μ¤¥²Ó ¶μ§¢μ²Ö¥É ¶· ¢¨²Ó´μ
¶·¥¤¸± §Ò¢ ÉÓ Ê·μ¢¥´Ó ¨´¤ÊÍ¨·μ¢ ´´μ£μ ³ÊÉ £¥´¥§ , · ¸¸³ É·¨¢ Ö ¢¸Õ Í¥¶μÎ±Ê ¸μ¡ÒÉ¨°,
´ Î¨´ Ö ¸ ¶¥·¢¨Î´μ£μ “”-¶μ¢·¥¦¤¥´¨Ö ¨ ¢±²ÕÎ Ö ±²ÕÎ¥¢Ò¥ ¶ÊÉ¨ ·¥¶ · Í¨¨ ¶μ¢·¥¦¤¥-
´¨° „	Š.

3. ��‘“†„…�ˆ…

	 ¸ÉμÖÐ Ö ³ É¥³ É¨Î¥¸± Ö ³μ¤¥²Ó ¸Ëμ·³Ê²¨·μ¢ ´  ± ± ·¥§Ê²ÓÉ É μ¡μ¡Ð¥´¨Ö ¸μ¢·¥-
³¥´´ÒÌ ¤ ´´ÒÌ ¸¨¸É¥³´μ° ¡¨μ²μ£¨¨, ¶·¨Î¥³ ¨§ ²¨É¥· ÉÊ·´ÒÌ ¨¸ÉμÎ´¨±μ¢ ¶μ ¸μμÉ¢¥É-
¸É¢ÊÕÐ¨³ Ô±¸¶¥·¨³¥´É ³ ¡Ò²μ ¢´¥¤·¥´μ §´ Î¨É¥²Ó´μ¥ Î¨¸²μ ¶ · ³¥É·μ¢ ¤²Ö μ¶¨¸ ´¨Ö
¸Ì¥³ ·¥¶ · Í¨μ´´ÒÌ ¸¥É¥°. ’ ±¨³ μ¡· §μ³, ¶μ²ÊÎ¥´´Ò¥ ±μ²¨Î¥¸É¢¥´´Ò¥ ·¥§Ê²ÓÉ ÉÒ ±μ¸-
¢¥´´μ μÉ· ¦ ÕÉ ´¥¶·μÉ¨¢μ·¥Î¨¢μ¸ÉÓ ¸μ¢·¥³¥´´μ£μ Ê·μ¢´Ö ¶μ´¨³ ´¨Ö ³¥Ì ´¨§³μ¢ ·¥¶ -
· Í¨¨ „	Š ¨ ³ÊÉ £¥´¥§ .

� ¸¸³μÉ·¨³ ¤¥É ²Ó´¥¥ ÔËË¥±É¨¢´μ¸ÉÓ · ¡μÉÒ ¸¨¸É¥³ ·¥¶ · Í¨¨ ¢ ¡ ±É¥·¨ ²Ó´ÒÌ
±²¥É± Ì. �·μ¢¥¤¥³ · ¸Î¥É Ì · ±É¥·´μ£μ ¢·¥³¥´¨ Ê¤ ²¥´¨Ö “”� ¸ ¶μ³μÐÓÕ ��	 ¢
§ ¢¨¸¨³μ¸É¨ μÉ ´ Î ²Ó´μ£μ Ê·μ¢´Ö ¶μ¢·¥¦¤¥´¨°, É. ¥. Ë²Õ¥´¸  Ô´¥·£¨¨ “”-¨§²ÊÎ¥´¨Ö ¢
±²¥É± Ì ¤¨±μ£μ É¨¶  (·¨¸. 7,  ). ‚ Ê¸²μ¢¨ÖÌ Ê³¥·¥´´ÒÌ Ë²Õ¥´¸μ¢ Ô´¥·£¨¨ “”-¨§²ÊÎ¥´¨Ö
“”� Ê¤ ²ÖÕÉ¸Ö ¶·¨³¥·´μ Î¥·¥§ 40Ä120 ³¨´, ± ± ÔÉμ ¨ ´ ¡²Õ¤ ¥É¸Ö in vivo [21]. �·¨
¢Ò¸μ±¨Ì Ë²Õ¥´¸ Ì ÔËË¥±É¨¢´μ¸ÉÓ ��	 ¶ ¤ ¥É. �Î¥¢¨¤´μ, SOS-§ ¢¨¸¨³μ¸ÉÓ ¡¥²±μ¢ ��	
Ê¦¥ ´¥ μ¡¥¸¶¥Î¨¢ ¥É ¶μ¢ÒÏ¥´¨¥ Ê·μ¢´Ö ·¥¶ · É¨¢´ÒÌ ¡¥²±μ¢ ¶·¨ ¢Ò¸μ±¨Ì §´ Î¥´¨ÖÌ
“”-¶μ¢·¥¦¤¥´¨°. „¥Ë¥±É ¢ ¸¨¸É¥³¥ ��	, ¢μ¸¸É ´ ¢²¨¢ ÕÐ¥° ¶¥·¢¨Î´Ò¥ ¶μ¢·¥¦¤¥´¨Ö
„	Š, ¶·¨¢μ¤¨É ± ¶μ¢ÒÏ¥´¨Õ ¨´¤Ê±Í¨¨ ¢Éμ·¨Î´ÒÌ ¸¨¸É¥³ ·¥¶ · Í¨¨ (·¥±μ³¡¨´ Í¨¨
¨ TLS), ± ± ¨ ¸²¥¤μ¢ ²μ μ¦¨¤ ÉÓ. ŒÒ · ¸¸³μÉ·¥²¨ ¤¢  μ¸´μ¢´ÒÌ ±² ¸¸  ³ÊÉ ´É´ÒÌ
±²¥Éμ± ��	, ´¥ ¸¶μ¸μ¡´ÒÌ · ¸¶μ§´ ÉÓ ¶¥·¢¨Î´μ¥ ¶μ¢·¥¦¤¥´¨¥ „	Š (uvrA−) ¨ ´¥ ¸¶μ-
¸μ¡´ÒÌ ¢μ¸¸É ´μ¢¨ÉÓ ¡·¥ÏÓ μ´„	Š (polA−), ¶μ²ÊÎ¥´´ÊÕ ¢ Ìμ¤¥ · ¡μÉÒ UvrD-£¥²¨± §Ò.
Œμ¦´μ § ¤ ÉÓ¸Ö ¢μ¶·μ¸μ³, ± ± ¶·μ¨¸Ìμ¤¨É ¢Ò¡μ· ³¥¦¤Ê ¢Éμ·¨Î´Ò³¨ ¸¨¸É¥³ ³¨ ·¥-
¶ · Í¨¨,   É ±¦¥ ± ±μ¢  ¨Ì μÉ´μ¸¨É¥²Ó´ Ö ÔËË¥±É¨¢´μ¸ÉÓ. —Éμ¡Ò μÉ¢¥É¨ÉÓ ´  ÔÉμÉ
¢μ¶·μ¸, ³Ò ¸· ¢´¨²¨ ÔËË¥±É¨¢´μ¸ÉÓ · ¡μÉÒ ¢Éμ·¨Î´ÒÌ ·¥¶ · É¨¢´ÒÌ ¸¨¸É¥³ ¶ÊÉ¥³ · ¸-
Î¥É  μÉ´μÏ¥´¨Ö ±μ²¨Î¥¸É¢  μ´„	Š, ¢μ¸¸É ´μ¢²¥´´μ° ¢ Ìμ¤¥ TLS, ± ±μ²¨Î¥¸É¢Ê μ´„	Š,

�¨¸. 7. �ËË¥±É¨¢´μ¸ÉÓ · ¡μÉÒ ¡ ±É¥·¨ ²Ó´ÒÌ ¸¨¸É¥³ ·¥¶ · Í¨¨:  ) § ¢¨¸¨³μ¸ÉÓ Ì · ±É¥·´μ£μ

¢·¥³¥´¨ Ê¤ ²¥´¨Ö “”� ¶μ¸·¥¤¸É¢μ³ ��	 μÉ Ë²Õ¥´¸  Ô´¥·£¨¨ “”-¨§²ÊÎ¥´¨Ö ¢ ±²¥É± Ì ¤¨±μ£μ

É¨¶ ; ¡) ±μ²¨Î¥¸É¢μ μ´„	Š, ¢μ¸¸É ´μ¢²¥´´μ° ¸ ¶μ³μÐÓÕ TLS, ¶μ μÉ´μÏ¥´¨Õ ± μ´„	Š, ¢μ¸¸É ´μ-
¢²¥´´μ° £μ³μ²μ£¨Î´μ° ·¥±μ³¡¨´ Í¨¥°, ¤²Ö ±²¥Éμ± ¤¨±μ£μ É¨¶  (¸¶²μÏ´ Ö ²¨´¨Ö), uvrA−-³ÊÉ ´Éμ¢

(ÏÉ·¨Ìμ¢ Ö) ¨ polA−-³ÊÉ ´Éμ¢ (¶Ê´±É¨·´ Ö)
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¢μ¸¸É ´μ¢²¥´´μ° ¶ÊÉ¥³ £μ³μ²μ£¨Î´μ° ·¥±μ³¡¨´ Í¨¨, ¶·¨ § ¤ ´´μ³ ¢·¥³¥´¨ ¨ Ë²Õ¥´¸¥
Ô´¥·£¨¨ “”-¨§²ÊÎ¥´¨Ö (·¨¸. 7, ¡). ’ ±μ¥ ¸· ¢´¥´¨¥ ¢ ±μ²¨Î¥¸É¢¥´´μ° Ëμ·³¥ ¶·μ¢¥¤¥´μ
¢¶¥·¢Ò¥. Š ± ¨ μ¦¨¤ ²μ¸Ó, ·¥±μ³¡¨´ Í¨Ö ¤μ³¨´¨·Ê¥É ¶·¨ ´¥¡μ²ÓÏ¨Ì Ë²Õ¥´¸ Ì Ô´¥·£¨¨
“”-¨§²ÊÎ¥´¨Ö. ‚ ±²¥É± Ì ¤¨±μ£μ É¨¶  ¤μ²Ö TLS ´ Î¨´ ¥É · ¸É¨ ²¨ÏÓ ¸ 30 „¦ ·³−2,
¤μ¸É¨£ Ö ¶·¨³¥·´μ ¤¢Ê±· É´μ£μ ¶·¥¢ÒÏ¥´¨Ö ¢ ±μ²¨Î¥¸É¢¥ ¢μ¸¸É ´μ¢²¥´´μ° „	Š. ‚ ³Ê-
É ´É Ì ¶μ ��	 · ¢´Ò¥ ÔËË¥±É¨¢´μ¸É¨ ¤μ¸É¨£ ÕÉ¸Ö Ê¦¥ ¸ 1Ä4 „¦ ·³−2. �É³¥É¨³ É ±¦¥,
ÎÉμ · ¢´μ¥ ¸μμÉ´μÏ¥´¨¥ ÔËË¥±É¨¢´μ¸É¨ ¤μ¸É¨£ ¥É¸Ö ¶·¨¡²¨§¨É¥²Ó´μ Î¥·¥§ 60 ³¨´ ¤²Ö
²Õ¡μ£μ · ¸¸³μÉ·¥´´μ£μ É¨¶  ±²¥Éμ±. �ÉμÉ Ë ±É Ê± §Ò¢ ¥É ´  ÉμÎ´μ¥ ¸μ£² ¸μ¢ ´¨¥ ¶μ ¢·¥-
³¥´¨ ¸¨¸É¥³ ·¥¶ · Í¨¨ ±²¥Éμ±. „·Ê£μ° ¢ ¦´Ò° ·¥§Ê²ÓÉ É § ±²ÕÎ ¥É¸Ö ¢ Éμ³, ÎÉμ ¸¨¸É¥³ 
TLS ´¥ ³μ¦¥É ¡ÒÉÓ ÔËË¥±É¨¢´¥¥ ·¥±μ³¡¨´ Í¨¨ ¡μ²ÓÏ¥ Î¥³ ¢ Î¥ÉÒ·¥ · § , ´¥§ ¢¨¸¨³μ
μÉ ¤¥Ë¥±É  ¢ ¸¨¸É¥³¥ ��	. ’ ±¨³ μ¡· §μ³, μ± §Ò¢ ¥É¸Ö, ÎÉμ ±²¥É±  μ£· ´¨Î¥´  ¢ ¸¢μ¥°
¸¶μ¸μ¡´μ¸É¨ ¢μ¸¸É ´ ¢²¨¢ ÉÓ ¶μ¢·¥¦¤¥´¨Ö μÏ¨¡μÎ´Ò³ ¸¶μ¸μ¡μ³.

�¥§Ê²ÓÉ ÉÒ ³μ¤¥²¨ ¶μ¤´¨³ ÕÉ ´¥¸±μ²Ó±μ ¢μ¶·μ¸μ¢ μ ±¨´¥É¨±¥ ±²ÕÎ¥¢ÒÌ ¡¥²±μ¢. � ´-
´¨¥ Ô±¸¶¥·¨³¥´ÉÒ ¶μ uvr-£¥´ ³ £μ¢μ·ÖÉ μ 10-±· É´μ³ Ê¢¥²¨Î¥´¨¨ ¸¨´É¥§  ¡¥²±  UvrA [2].
� ¢´μ¢¥¸´Ò¥ ±μ´Í¥´É· Í¨¨ ´¥±μÉμ·ÒÌ ¡¥²±μ¢ ¸Î¨É ²¨¸Ó §´ Î¨É¥²Ó´μ ¡μ²¥¥ ´¨§±¨³¨:
20 ³μ²¥±Ê² UvrA, 10 ³μ²¥±Ê² UvrC [2]. �¤´ ±μ ¢ ¡μ²¥¥ ¶μ§¤´¨Ì ·¥§Ê²ÓÉ É Ì [21,41] ¸μ-
μÉ¢¥É¸É¢ÊÕÐ¨¥ Ê·μ¢´¨ ¸μ¸É ¢²ÖÕÉ 1000 ³μ²¥±Ê² UvrA ¨ 400 ³μ²¥±Ê² UvrC. Œμ¦´μ ¶·¥¤-
¶μ²μ¦¨ÉÓ, ÎÉμ ¤ ´´μ¥ · §²¨Î¨¥ μ¡ÑÖ¸´Ö¥É¸Ö ²¨¡μ · §¢¨É¨¥³ É¥Ì´¨±¨ Ô±¸¶¥·¨³¥´É , ²¨¡μ
¨§³¥´Î¨¢μ¸ÉÓÕ £¥´μÉ¨¶ . �μ¸²¥¤´¨° Ë ±É ¶μ¤É¢¥·¦¤ ¥É¸Ö ¶μ¢¥¤¥´¨¥³ ³μ¤¥²¨, ±μ£¤  ¶·¨
¡μ²¥¥ ´¨§±¨Ì ±μ´¸É¨ÉÊÉ¨¢´ÒÌ Ê·μ¢´ÖÌ ÔÉ¨Ì ¡¥²±μ¢ ´¥ § ³¥É´μ ± ±¨Ì-²¨¡μ ± Î¥¸É¢¥´´ÒÌ
¨§³¥´¥´¨° ¶·¨ ¡μ²¥¥ ¢Ò¸μ±μ° ¨´¤Ê±Í¨¨ UvrA-¡¥²± .

…Ð¥ μ¤¨´ ¢μ¶·μ¸, ±μÉμ·Ò° É·¥¡Ê¥É μ¸μ¡μ£μ ¢´¨³ ´¨Ö, ÔÉμ ¶μ¢¥¤¥´¨¥ Ê·μ¢´Ö μ´„	Š,
Ö¢²ÖÕÐ¥£μ¸Ö ¨´¤ÊÍ¨·ÊÕÐ¨³ ¸¨£´ ²μ³ SOS-μÉ¢¥É . 	 Ï  ³μ¤¥²Ó ¤¥³μ´¸É·¨·Ê¥É ¶μÖ¢²¥-
´¨¥ ²μ± ²Ó´ÒÌ ³¨´¨³Ê³μ¢ Ê·μ¢´¥° μ´„	Š (·¨¸. 5). ‚μ§³μ¦´μ, ÎÉμ ÔÉμ Ö¢²¥´¨¥ Ê± §Ò¢ ¥É
´  ³μ³¥´É, ±μ£¤  ¡¥§μÏ¨¡μÎ´ Ö ·¥¶ · Í¨Ö ¶¥·¥Ìμ¤¨É ¢ ·¥¶ · Í¨Õ ¸ μÏ¨¡± ³¨. Œ ±¸¨-
³Ê³Ò ¢ ¨´¤ÊÍ¨·ÊÕÐ¥³ ¸¨£´ ²¥ ¢μ§´¨± ÕÉ, ±μ£¤  ÔËË¥±É¨¢´μ¸ÉÓ TLS ¶·¨³¥·´μ ¢ ¤¢ 
· §  ¢ÒÏ¥, Î¥³ ÔËË¥±É¨¢´μ¸ÉÓ ·¥±μ³¡¨´ Í¨¨. —Éμ¡Ò ¤μ¶μ²´¨É¥²Ó´μ ¶·μ¢¥·¨ÉÓ ÔÉμÉ ÔË-
Ë¥±É, ¡Ò²¨ ¶·μ¢¥¤¥´Ò ¢ÒÎ¨¸²¥´¨Ö ¤²Ö ¸²ÊÎ Ö ´ ·ÊÏ¥´¨Ö · ¡μÉÒ TLS. Œμ¤Ê²ÖÍ¨Ö Ê·μ¢´Ö
μ´„	Š ¢ ÔÉμ³ ¸²ÊÎ ¥ ¨¸Î¥§ ¥É. �Éμ ¶·¥¤¶μ²μ¦¥´¨¥ ±μ··¥²¨·Ê¥É ¸ Ô±¸¶¥·¨³¥´Éμ³ [44],
£¤¥ ´ ¡²Õ¤ ² ¸Ó ¢·¥³¥´´ Ö ³μ¤Ê²ÖÍ¨Ö  ±É¨¢´μ¸É¨ SOS-£¥´μ¢. �·¨Î¥³ ¡Ò²μ ¶μ± § ´μ,
ÎÉμ ³μ¤Ê²ÖÍ¨Ö ´ Ìμ¤¨É¸Ö ¶μ¤ ±μ´É·μ²¥³ umuDC-μ¶¥·μ´ , ± ± ¨ ¢ ´ Ï¥° ³μ¤¥²¨, μ¤´ ±μ
ÔËË¥±É ¨³¥² ¸ÉμÌ ¸É¨Î¥¸±ÊÕ ¶·¨·μ¤Ê ¨ ¨¸Î¥§ ² ¶·¨ Ê¸·¥¤´¥´¨¨ ¶μ ±²¥ÉμÎ´μ° ¶μ¶Ê²Ö-
Í¨¨ [9]. 	μ ¢ ´ Ï¥³ ¸²ÊÎ ¥ · ¸¸³ É·¨¢ ¥É¸Ö Ê¸·¥¤´¥´´ Ö ±²¥ÉμÎ´ Ö ¶μ¶Ê²ÖÍ¨Ö. Œμ¦´μ
¶·¥¤¶μ²μ¦¨ÉÓ, ÎÉμ ¤ ´´ Ö ³μ¤Ê²ÖÍ¨Ö Ê·μ¢´Ö μ´„	Š μÉ· ¦ ¥É ¶¥·¥±²ÕÎ¥´¨¥ ³¥¦¤Ê ¡¥-
§μÏ¨¡μÎ´Ò³ ¨ μÏ¨¡μÎ´Ò³ ¶ÊÉÖ³¨ ·¥¶ · Í¨¨ „	Š. �É³¥É¨³, ÎÉμ ±²ÕÎ¥¢μ° ¡¥²μ± LexA
´¥ ¨¸¶ÒÉÒ¢ ¥É ¸ÊÐ¥¸É¢¥´´ÒÌ ¶·¨§´ ±μ¢ ³μ¤Ê²ÖÍ¨¨. ’ ±¨³ μ¡· §μ³, ¸²¥¤Ê¥É μ¡· É¨ÉÓ¸Ö
± Ô±¸¶¥·¨³¥´É ²Ó´μ° ¶·μ¢¥·±¥ ¢ Í¥²ÖÌ ¢ÒÖ¸´¥´¨Ö ¶·¨·μ¤Ò μ¡´ ·Ê¦¥´´ÒÌ Ö¢²¥´¨°. ˆ§-
³¥·¥´¨¥ Ê·μ¢´Ö ¤¥£· ¤ Í¨¨ „	Š ¶·¨ “”-¨§²ÊÎ¥´¨¨ ¶·μ¢μ¤¨²μ¸Ó ¤μ¸É ÉμÎ´μ ¤ ¢´μ [45],
¶·¨Î¥³ ÔÉ¨Ì ¤ ´´ÒÌ Ö¢´μ ´¥¤μ¸É ÉμÎ´μ ¤²Ö ¢ÒÖ¢²¥´¨Ö ÔËË¥±É . ‚ ± Î¥¸É¢¥  ²ÓÉ¥·´ É¨¢Ò
¸²¥¤Ê¥É ¨§³¥·¨ÉÓ ±¨´¥É¨±Ê RecA-¡¥²±  ¢ ¥£μ ¶·μÉ¥ §´μ° Ëμ·³¥ RecA*, É. ¥. ¸¢Ö§ ´´μ£μ
¸ μ´„	Š.

‡�Š‹
—…�ˆ…

‚ Ìμ¤¥ ¤ ´´μ£μ ¨¸¸²¥¤μ¢ ´¨Ö ¡Ò²  · §· ¡μÉ ´  ³ É¥³ É¨Î¥¸± Ö ³μ¤¥²Ó “”-¨´¤ÊÍ¨-
·μ¢ ´´μ£μ ³ÊÉ £¥´¥§  ¢ ±²¥É± Ì ¡ ±É¥·¨° E. coli, ¢μ¸¶·μ¨§¢μ¤ÖÐ Ö Í¥¶μÎ±Ê ±²ÕÎ¥¢ÒÌ
³μ²¥±Ê²Ö·´ÒÌ ¸μ¡ÒÉ¨° μÉ ´ Î ²Ó´μ£μ ËμÉμ¶μ¢·¥¦¤¥´¨Ö ¤μ ¢μ§´¨±´μ¢¥´¨Ö ÉμÎ¥Î´ÒÌ ³Ê-
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É Í¨° ¢ ¸μμÉ¢¥É¸É¢¨¨ ¸  ±ÉÊ ²Ó´Ò³¨ ¶·¥¤¸É ¢²¥´¨Ö³¨ ¸¨¸É¥³´μ° ¡¨μ²μ£¨¨. ‘É ²μ ¢μ§-
³μ¦´Ò³ ¢ÒÖ¢¨ÉÓ § ±μ´μ³¥·´μ¸É¨ ¢²¨Ö´¨Ö ¤¥Ë¥±Éμ¢ ¢ · §²¨Î´ÒÌ £¥´ Ì ´  ·¥¶ · Í¨Õ
¶μ¢·¥¦¤¥´¨°, ¶·¨Î¥³ ¢¶¥·¢Ò¥ ¶·μ¨§¢¥¤¥´ · ¸Î¥É ¢ÒÌμ¤  ³ÊÉ Í¨° ¤²Ö ±μ´±·¥É´ÒÌ ¤¥-
Ë¥±É´ÒÌ £¥´μÉ¨¶μ¢.

�¸´μ¢´μ¥ ¢´¨³ ´¨¥ ¢ · ¡μÉ¥ Ê¤¥²¥´μ ³ É¥³ É¨Î¥¸±μ³Ê μ¶¨¸ ´¨Õ ¸¨¸É¥³Ò ��	, ¢±²Õ-
Î Ö ¤¨´ ³¨±Ê ·¥¶ · É¨¢´ÒÌ ±μ³¶²¥±¸μ¢. �Éμ ¶μ§¢μ²Ö¥É · ¸¸³μÉ·¥ÉÓ ·¥¶ · Í¨μ´´μ-¤¥-
Ë¨Í¨É´Ò¥ ±²¥É±¨ E. coli, ¢ ±μÉμ·ÒÌ μ¤¨´ ¨²¨ ´¥¸±μ²Ó±μ ¶ÊÉ¥° ·¥¶ · Í¨¨ μÉ¸ÊÉ¸É¢ÊÕÉ.
‡¤¥¸Ó ³Ò ¶μ± § ²¨ ÔÉÊ ¢μ§³μ¦´μ¸ÉÓ ´  ¶·¨³¥·¥ ³ÊÉ ´É´ÒÌ ±²¥Éμ± uvrA− ¨ polA−. ‚ ÔÉ¨Ì
±²¥É± Ì ´ ¡²Õ¤ ÕÉ¸Ö ¶μ¢ÒÏ¥´´Ò¥ Ê·μ¢´¨ ¤¥£· ¤ Í¨¨ „	Š ¨ Î ¸ÉμÉÒ ¨´¤ÊÍ¨·μ¢ ´´ÒÌ
³ÊÉ Í¨°. ‚¶¥·¢Ò¥ ¡Ò² ¶·μ¨§¢¥¤¥´ É¥μ·¥É¨Î¥¸±¨° · ¸Î¥É ±μ´Í¥´É· Í¨° ¢¸¥Ì ¡¥²±μ¢, § -
¤¥°¸É¢μ¢ ´´ÒÌ ¢ ¸¨¸É¥³¥ ��	,   É ±¦¥ Î ¸ÉμÉÒ ¨´¤ÊÍ¨·μ¢ ´´ÒÌ ³ÊÉ Í¨°, ¶μ²ÊÎ¥´μ
Ìμ·μÏ¥¥ ¸μ£² ¸¨¥ ¸ ¨³¥ÕÐ¨³¨¸Ö Ô±¸¶¥·¨³¥´É ²Ó´Ò³¨ ¤ ´´Ò³¨.

‚ ´ ¸ÉμÖÐ¥° · ¡μÉ¥ ¢¶¥·¢Ò¥ ¡Ò²μ ¶·μ¢¥¤¥´μ ¸· ¢´¥´¨¥ μÉ´μ¸¨É¥²Ó´μ° ÔËË¥±É¨¢´μ-
¸É¨ ·¥±μ³¡¨´ Í¨¨ ¨ TLS. �± §Ò¢ ¥É¸Ö, ÎÉμ TLS ³μ¦¥É ¡ÒÉÓ ´¥ ¡μ²¥¥ Î¥³ ¢ Î¥ÉÒ·¥ · § 
ÔËË¥±É¨¢´¥¥ £μ³μ²μ£¨Î´μ° ·¥±μ³¡¨´ Í¨¨. Œμ¤¥²Ó ¶·¥¤¸± §Ò¢ ¥É ÔËË¥±É ¢·¥³¥´´μ° ³μ-
¤Ê²ÖÍ¨¨ Ê·μ¢´Ö μ´„	Š ± ± ¢ ±²¥É± Ì ¤¨±μ£μ É¨¶ , É ± ¨ ¢ uvrA−- ¨ polA−-³ÊÉ ´É Ì.
Œμ¦´μ ¶·¥¤¶μ²μ¦¨ÉÓ, ÎÉμ ÔÉμ Ö¢²¥´¨¥ μÉ· ¦ ¥É ³μ³¥´É ¶¥·¥Ìμ¤  ³¥¦¤Ê ¡¥§μÏ¨¡μÎ´μ°
¨ ·¥¶ · Í¨¥° „	Š ¸ μÏ¨¡± ³¨. �ÉμÉ ÔËË¥±É ³μ¦´μ ¶·μ¢¥·¨ÉÓ Ô±¸¶¥·¨³¥´É ²Ó´μ ¶ÊÉ¥³
¨§³¥·¥´¨Ö Ê·μ¢´Ö μ´„	Š ¨²¨ Ê·μ¢´Ö ¡¥²±  RecA*.

’ ±¨³ μ¡· §μ³, ¶μ²ÊÎ¥´´Ò¥ ·¥§Ê²ÓÉ ÉÒ ³μ£ÊÉ ¡ÒÉÓ ¨¸¶μ²Ó§μ¢ ´Ò ¤²Ö μ¶¨¸ ´¨Ö ·¥-
 ±Í¨¨ ¡ ±É¥·¨ ²Ó´ÒÌ ±²¥Éμ± ´  ¨§²ÊÎ¥´¨Ö ¸ · §²¨Î´Ò³¨ Ì · ±É¥·¨¸É¨± ³¨ ¨ ¤·Ê£¨¥
Ë ±Éμ·Ò ¢´¥Ï´¥° ¸·¥¤Ò. ‚μ§³μ¦´μ ¤ ²Ó´¥°Ï¥¥ · §¢¨É¨¥ ¤ ´´ÒÌ ³μ¤¥²Ó´ÒÌ ¶·¥¤¸É -
¢²¥´¨° ¤²Ö μ¶¨¸ ´¨Ö ¶·μÍ¥¸¸μ¢ ·¥¶²¨± Í¨¨, ·¥¶ · Í¨¨ ¨ ¨´¤ÊÍ¨·μ¢ ´´μ£μ ³ÊÉ Í¨μ´´μ£μ
¶·μÍ¥¸¸  ¢ ±²¥É± Ì ¡μ²¥¥ ¸²μ¦´ÒÌ μ·£ ´¨§³μ¢ Å ÔÊ± ·¨μÉ, ¢ Éμ³ Î¨¸²¥ ³²¥±μ¶¨É ÕÐ¨Ì
¨ Î¥²μ¢¥± .
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