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B���% !���� ����� �--�. 6% >7�;)�
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�� ������ ���� ���� ������ �������� ��������� ��
��� ����� �������� �� �����������
� ��������� 
���� ���������� ��� ����������
���������� ��� ��������� �� %����� !& ��� !'� *��� ����� �������� ���� ���������
�� ��� ��������� ���� �� ��� �������� ����� ����� ���� ���� ������� ���� �������
���� �������� ����������� 1���� ����� �������� ������� ������� ����� ��� ����������
��������� ������#� ����� ���������� � �������� ��
������ ��� ������ ��������� �� ���
���� ������ 
���� ��������� �������� ������ ��� ����� ������� ����� ������� ������
���������� �������� ���� � 
������ �� ����� �������� ��������� ���������� ������
��� ������������ ��� ����� �������� ���������� 9 ����� ����� �� ������ �������� ��
��� ������� �� ��� 
��% ������  (� -"� 
���� ����� �������� �������� �������
��� ����� �������� ������� ���� ����� �������� �,���� ������� ��� ����
����� �������� ��������� �� �� ������� ��� ���� ��� ������� �� ��� ���� ����
�������� ��� ����������� �����  -"� 
�� ������� ��������� �� ���� ����� ��������
�� ����� ���� ��� ������� ��� ��?������� �� ����� ������ �� �� ���������� ���� ���
����� ���� ����������� �� ������� �� ���� �� ������������� ��������� ����� �����
���� ��� ����������� �� ��� ����� ���� ��?����� �� ��� ��������� ��� ��������
��������� �� ����������� ��� ��� �������� �� ��� ������ �� ������������� ���������
:�
���� ������� �� ������ ��������� ������� ��������� ������ �������� ��������� ���
����� �� ����� �������� ����� ��
� ���� ���������	�� ��� ����� '�0 ���������� ���
����� ���� @���� ���������������� 
�� ������� ����� ����������� ������� ���� ���
������������� ��������� �� �������� �������� ���� ��� ������ �� �������� ������
����� 9�������� �� ����� ������� ������� ��������� ������ ���� ������� �� �����
��������� �������� �� �������� �������� ���� !> � ��������� 
�� �����������������
����� ������ ���������	�� �� ���� ���� ���� ������� ��� ��� ��������� �������
�������� !- ��������� ������� �� !> � ���������


�� ������� �� ��� ����� �������� ��� �� ������� �������� ������� �� ��� �,�������
��������� �� ��� '�0 ��������� �� � ������ �� ����� �������� ��� ��� �����������
�� ��
��� ����� �������� 
�� ��������� �� ��� ����� ��������� ������� ������������
���������� ������ ����� ��������� �� ���������� ����� ?��������� �� ������� ��� ����
�� ���������� ������� ��������� �������������� �,��������� ����� ��������� ���
����� ������� ���������� 
��� ����� ���� ��� ������ ����� �,������� ������ ��
��� ��
���������� �� ��� ������������������ ������������� %����?������ ����� �����
���� ��� ���
� �� ������ �� ������������� ��������� �� ����������� ��������
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�� ������ ��� ������ �������� ���� ��� ����� ��������� 
��� �������� ��
���������� ��������� ��� ����� ������������ 
�� ������� �,����� ��������� ����
����� ������������������ �AB:# �� ��� ��C�� �� �,�����
� ��� ������� ��������# ������
����� ��� ����� ������� �������� ������������� ������� ������������������������
 <"#� AB: � �� ���������� ����������� �������� �������� �� ����� 9� � �������������
��������� ������ �� ����� + �� > ����� ����� ��� ������ ����� ����� �� ������,��
 !)"#� 9������� �� ��� ������,�� �� ��� ����� ��������������� ���� ��� � 
�������
������ �� �������� ���� �� ��������������� ����� ������ 1��������� A��������������
����� ����� ��� ������
� ������� ��������� �� � �������� ������
��� ������� ���� ����
����  !)"� AB: ��� � ������� ���� �� �������� ��� ����������� �� ��� ����� ����
����� �� ������������ ������� ��� ����������� ������������ ���� ������ ����������� ����
������� �������� ��� ����	��� ��� �� ��������� ��� ��� �������� �� ���� ����� ����
����� �������� ������� ���� �������� ���� AB: ������� ����������� ������������
��� �� ������
����� �������������� �� ��C����� AB: ��������� ���� ��
����� �������
�� ���� � ��� ���� � ����� ������� �� ��������� 
�� ��������� �� �����������
�
�������� ���� ��������������������������� �20
9# ��������� ������� �� ����
���
�� ���������� �� ��
����� ������� ��� �����?���� ���������� �� ��� ����� ��������
 '"� �� ��� ������� �� ���� ���������� ����
��� ��� ��� ������� ������ �� ������
���
������� ������ ��� ��
����� ������� ��� ����������� ��� ���� �� ��� ���������� ��
��� ����� �������� �� �����������
� ���������

:�
���� ��������� ������� ��
� ���� ����������� ��� ��� ��������� �� ������ ����
��� ���� ��
����� �������� �� �������������� �� ��� ��������	�� ��������� ����� ��
����������� �� ��� D����� ������ ������������������ �� �� ���������� ���������� :���
�� ���� ��� ������� ���������� ���� ��� ������������� �����  !!"� �� ���� � ���� ���
��������� �� ������
��� ������ ������� ���� � ����� ������ �� ����� �������� ����
����� ��� ���������� ���� ��� ������������� ������ 9�� ��� ������ ��� ������� �� :0:�
���������� ���������� 
�� :0:���������� �������� �������� ��� ������������� ����
��� ������������������������ �������� ��������� 1��9 ��� ���� ������� 9� ����
���� ��� �� �������� ��� �������� ���� ��� ������������� �� ��� ���� �,��������
������  !!� !&"� 
�� ����� ��������� �� ��� ��������� �� ��� ������������� �����
������, ���� � ������� ����� �������� �� ��������� ���������� ! / :0:� )�. *
$�%�� ��� + �* 20
9 �������� �� �������������� ��������� �� �������� ����
�������� ����������� 1�� 
��� ������� ������ �� ������ ��� ���������������������
������ �� ��� A��� ������ �� ��� �������������� �� � ������ ������ �������
������� �� :�������� >�  !'"#�

:��� ������ ��� ��� ������� ���������� ���� ��� ������������� ������ �� ���� ���� �
������������ �,�������� �� ��� ���� ��
����� ����� ��������� ����� ��� ��������� ������
����� ��� ���� �� ������� ��� ������ ��� ������  !."� 9� ��� ��������� �������������
���� �� ��� ���������� �� ��� ����� ��� ����� �������� ��� �������� 9� ������
��������� ������������� ��� ������ ��� �� ����� �� ��� ����������� �� ��� ������
���� ���� ������ �����,������ ������� ��� ������������ ������ ��� ��� ������������

���
 ���
�� � ��������� ��� �����
��



�� ������ ������� ��� ���� ������� ������,�� ��� ������ �� ��� ������ ��������
��������� �� ����� ��� ������� ������� 
�� ������ �� ����� ������ ���� ��� �����
�������� ��������� ������ ��� ���� ������ ���� ������ ���� ��������� �������
���� +) �* �� +)) �* �� � ��
�� �6� 
�� ���� ��� ��������� ������� �� ��� ������
������� ��� �� ��������� �� �������� ����������� ��� ���� �� ��� ��������� ��� ���
������� ������� ����
��� �� ��� ������� ����� ������� �������� ��� ��
���� ������
�� . � �� � ������������ �� ���	�� �� �&) � �� � ����	��� 
�� ����� ��������� ��� ����
�� ��������	�� �� ���� ����� ������� ��� ���� �� ��� ���� ������� ����
���� �� ���
��������	�� ���� ��� ������� ������� ����
� ��� �� ����� ! ���� ������ �� � ����	��
�� �&) ��

�� ���� ����� �� ��� �� ��������� �� ������� ��� ����� �������� ���� ��� ����
��
����� ������ ��� ��������� ��� ������������ �� ��� ������� 
�� ����� ��������
�������� ��� �� �������� ���� � ������� ���� ������� �������������� �� ��� ���� ���

������ D�� ���� ��� ���� ��
����� �������� �� ������� �� ��� �� � ���� �� ����������
������� ��������  !+"� 9���� �������������� �� �� ��������������� ��� ����� !& � ��
���� ����� ��� ����� �������� �� ������ ����� �� ��� ������ �� �� ������ �������
������������� ������� �� ��� ������ ������� ���� ��� ����� ��������� 9���� ������
���� �� ��� ����� �������� � ������������ �,�������� �� ��� ����� �������� �����
���������� �������������� �� ��������� ���������� ��� �� ���� ��� ��� ��������� ��
��� ����� �� ��������� ���
��
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�� �������� �� ����� �������� ��� �� ������� �� ����� ������� ��
��������� �� ��� ��
������ ����� ����� ��� ����������� ����� �� ��� ��������� �� ���������
��� ������� ���
����� �� ��� ���� �� ����
� ��������� ���������  !>� !("� 
�� ������ ���� �� ��
�������
���� ���
���� ��� ���?�� ��
������ ���� ��� ������� ��� �������� ���� ��� ����� ���
���� ������ ��������� ����������� ������� �������� ��� ����������� ��	�����
6���
��� �
 ���� ������������ ���� ����� ������� ����������� �� ����� ����������
��� �� ��� ���, �� ��� ���������
��� ������� ������� �� ���� �� ��� �������� �����������
������ ��� ����� �������� �� ��� ������������� ����� ����� �� 
��� ����� ���� ���
���� ���� ��� �������������� �� ��� ������� ��� 
��� �����  !-"� 1�������� ������
��� ����� �������� ��������� �� ��� ��	��� ����
��� �� ������������� ��� ��� ����
����� �� ��� ������ ��������� �� ��� ����������� ������ ��� ����� ��������� 
���
����� ���� ��� ������� �� ��� ������� �� ��� ���
��� ��� ����������� ����� �����
�������� ������������� 
�� ������ �������
��� �� ������ ��� �� �������� �
 ����
�� ����� ��� ����������� ����
��� ��� ������
��� �� ������
��� ������� �����������
����  !<� &)"�

*���� �������� ������� ���
��� ��� ���?�� ��
������ �� ������ ��������
����� ����� ���� �
 ��
�� ������� ����� ���� ������ ������� �� ��� �,����������
���������� ���� �
 ���� �,���������� 
�� ����� ������ ��� ��� �������������� ��
��� ���� ������� �������� �� ��� ����� �������� �� �����������
� �������� ���
��� 
������ ������������ �����  &!"� A�������� ��� ������ �� � ������ �������� ����

�"% ������ ���	



������� ��� ������������ ������� ��� ��� !.%�������� ��� '6���,����# ���� ������ ��
��� �������� �� ������� ��������� �� �������� ������ 9���� ��������� ��� ���������
��� ������ ������� � ��������� ���
� ������ ��� ����� C��� ����� ��� 
��� 
������

�� ���� ��������� ���� ������ �� �������� �� ��� ���������� ������� !.%��������
��� ���
� ��� ��������� ������� ��� ����� ������ ��� ��������������� :������ �,�
��������� ��� �� ��������� ���� !.%�������� �� ��������� ��������� ������� 
��
!.%� �� '6������ ������ ��� ������ ��������� �� � ������� ��� ��� �,������� �����
�� ��� ������� ��� ��� ��� �������
� �������� �� ��� ����� �� �� ����������� ����
���
���� ��� 
������ ������������ ����� ���� ��� ���
��� ��� ����������� �� ��� ��������
�� ���������� ������� �� �� �� ��� �� ������� ������� �� ��� ���� ����� �� ��� �,�����
������ �����������


�� �������� �� ������ ���������� ������� ������ ��� �� �����
�� �� ����� ���
�������� �������� �����  &&"� *������������ ��������� ��� ������ ���� ����� ���
������� �� � ������� ��� �� ��������� ���
� �� � ������ ���������� � ����� ���������
���� �������� ������� .) �1����# ���� ������ �� ��������� ������� ��� �����
����� 
�� ��������� ��� ����� ����� �������� �� �� �������� �������� �� � ���� �������
4��� ���� ������ ��� ��������� ��� ������ ��� ���������� ������ ��� ��������� ���
������� ������� ��� ���� ��������� ���� ������ �� �������� ������ ��� ����������
4���� ������� ��� ��� �����?���� �������� �� ��� ��������� ����� �� � ��������
�� ��� ������� �������� 
�� �������� ���� ���
���� � ������� �� ��� �����������
���� �� ��� ���� ������ ������� ��� ��������� 1��� ���� ��� ���� �������� ����
�������� �� ���� ��� ������������ �� ��������� ������� ��� ���� �� ������ �� �������
��� ������� ��� �� ��������� D�� � ������� ��������� ����� �� ��� � ������������ ������
���� ��� ������
� ���� �� ���������� �� ��
�� �� ��� ������ �?������  &'" ����� ���
�?����� ��������� ����������� �� ��� ������� ������� ��� ����� �� ��� ������� ���� ���
������� ���������� ��� ������������� ����� �������� ��� ��������� �� ��� ������� ��
��� �?����� ����� ����� ���� � ������� ����� 
�� ����� �� ��������� �� ��� ������
�?������ ���������� �� ��� ��	� �� ��� ������� ��� ��� �������
� �������� �� ���
��������


�� �������� �������� ����� ��� ���� ���� �� ������� ��� ��	� �� ��������� ���
��������� ���� ������ ��� �� ����������� ��� ����������� �� ��� A��� ������� ���
������� ��� ��������������������� �� �������� �� ����� �������������  &.� &+"�
D����������� ��� ���������� �� � 
������ �� ����� ����� �� ��������� �����������
�
�������� ���� ���� ��
��������� ����� ���� ������  &>� &("� 
�� ���� �������� 
�����
������� !�! ��� &�) ��� :������ �� ��� ����� ������� ��� ��� ����� �� ����� �����
���� �� ��� ��� ��
������� ��� �����
�������� %������� ��� ��� �,��������� �� ��� ����
����� ��� ��,��� �� ��� ��������� ���� ��� ���� ������ ��� ��� ������ �� ���������
������� �� ��� ������ �?������  &'" ���� ��� ��������� ��� ����������� �� ��� ����
��������� D�� �,������ ������������� �� ��������� ��������� ������ ������ � ����
�������� 
���������� �� ��� �������� ����� �� '� �� (�����  &."� D����������� �� �� ���
�������� �� ����� ��� ��� �������
��� �� ��� ����� ������� �������� ����������
����� �� ��� �������� �������� ����� ���� ������� ���� ������� ��� �����

2,��������� ���� ����� ������� ��������� ����� ���� ������ ������ �� ��� �����
�� ����� �������
���� D����������� ���� ����� ������� �� �������������
� ��������
��� ������ �� ������ ����������� ����� ����� ���������� �� ������ ����� �������

�"�
 ���
�� � ��������� ��� �����
��



���������� 
�� �������� ��������� ������� ��
� ���� ���� ��� ��� ��������������
�� ������ ���� ����� ������� ���������� 
�� ����� ��� ���� ���
�������������� ����
������ ������ ��������� �� ��� *������������ ������  &-"� ����� ��� ����� ����

�������� ���
�������� ���������  &<"� ���� ��
� �� ������ ��� ���������� ��������

�� ���
��E���
�� �������� ���������� ���� ���� ������� ��� �������� �� ������ ���� �

������ ������ ��� � ������ �������
� ������� ��������� ��
��� ��� ����� ��� �����
���������� ��������� �� ��� ��� ���, ������� ��� �������� ������������� ���� ���
��������� 
�� ����� ��������	�� �� ��������� �������� �� ����� �� 
��� ����� ����
����������� �!�!)) �� �A�!�# �� ��� �?����� ����� ������� � ������� ��� ��� ���
���
����������# ����� ������� ��������� :����?������� ��� �������� �����������
���� �������� ������� ��� ���� 
������# ��������� �� � ��������� ������� �� �� ���
���������� �� D��� ! ��� ��� �������������� �� 1��B ���� ��������
�� ������
���
����� ��������� 
�� �������� �� ��� ����� ������� �� � �������� �������� �� ���
�������� ������������ 9����� ��� ����� ��� � �������������� ����������� ��
!+) �:� ����� ����� ���� ��� ��	� �� ��� �������� �������� ���� ��� ��������
��� ������ ������������ F���� ��� ���� ��������� ������������ �,��������� ��,�
��������� ���� � ����� ������ �� ��������# ��� �� ���������� 9 ��,���� �� ���
����� !). �� !)> ����� ��� ��& ��� �� ������������ ���� ����� ������� ����������

��� ����� ���� ��� �������������� �� ����� ����� �� ��� � ���� �
���� 
��� �� ���� ��
��������� ����� ������� ����� ������������ ��� ������� ����������� ���������
����� ������ �� �������� �� :0:�B932� ��� ��� �� �����
�� �� ����� ������� �,�����
������ ��� � ��� �������� ��� �� ������ �� ����� ������������� 1� ��� �����
����� �� �� �������� �� ���� ��������� ����� �������� ����� ���� ������� �� ��� ��
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�� ����� ���� � ������� ������� �� �������� �� ��� �������� �� ��� �������� ��������
����� ��� �� �� ���� ��� �������� �� ����� ��� ��������� �� ����� �������� ������� ���
������� �� ��� �������� �������� ����� ��������� ��� �
����� �� ��� ����� �� ��������
�� ��� �������


�� �,��������� ���� ���
�������� ��������� ��� ��������� �� ��� ���������
���� 
�� ����� ���������� �� ���� ��� ����� �� ������ �� ��� ������� �� ��� �?�����
����� �� ���� ����� �� ���� 
����� ���� ����� �� ������� ���
���� 
�� ���� ��� �
����� �������� ���� ����� ���� !)) �� ��������# ���
� ��� ������� ����� ��
����

�� �������� �� ���� �?����� ������������ ��� ��
���� �� ����� ������������

�� ����� ��
��� �� ���� ����� �� ��� �������� ��� ��� ������ ��� � ������
����� ������� �������� ��� �� ������ ������ ��� ����� ���� ���� �� ��� ����
������� ���� ���������� �������� ���� �� ��,�������� 
�� ������ ��� ���� �����
�� ��� �?����� ������ ��� ��� �������������� ���� �� ���� ����� ���� �����
��
��� ���
�������������� ���������� :� ��� �� �� ��� ����� ��� ��� ����� ����� ���
������������ ���� ��� ����� �������� ������� 
��� ����� ������� ��������� ��� ��
�� ��������� ����� ���� 
������ ������ ��� ��������� �� ����� ����� ��������
��� �� ������������� �� � ������� ��� �� ��������� ���
� ��� ���
��������������
���������� :� ��� �� �������������� ����������� ��� ������� �������
��� ��� ����
������� ��� ������� �������� ���� ���� ����� �� ����� ������� ��������� ��� �����
���� 0���������� ���� ���� �����
�� ��� ��� 
������ ���������� �� ��� ����� �����
����� ����� ��� 
���������������� �� ���
������������ ���������� ������� �����
�������� ������������ ���� ���
�������������� �������� ���� ���� ����� �� ��

������ ����������  &-�')"� 
�� ������ ��� ��� 
������ ���������� �� ��� ������
��� �� ��� �� �� ����� ���� ��� ����� �������� ������������ �� �� ���� �� ��� ������
���� �� ��� 0����� ��������� �� �� ����� !)) �5  >"� ����� ����� ���� ���� ���

������ ���������� �� ������ �� ���
������������ ��������� ���� ��� ��� ���
������������� �������������


�� ����� ������� ������?�� ������ ���� ������ �� ��� ������������� �� ��� ��� ���
�����
��� �� ������� D�� ���� ���� �� ����������� � ���� �������� �� ����������� �����
	��� ������� ���������� ������ ��������� ����� ������� � ���������� ������ ��
��������  '!"� ���� ��
� ��� ������� ��� ����� ��������� �� ����� ������������
���������� ����� ��� �������� ������������� �������� �� �������� �� ��� ��������
���������� D��� ��� �������� 	��� ������� �������� ��������� �� ��� ��� ����
���������� �������� �GE�� ������ ��� ��������� ��� ����� �� �� �� �� ��� ����������
����� �� ������ ��� ������ ��� �� ���������� ����� ��� 3�������6�������8��	
�?������  '!"� 
�� ��������� ��� ����� �� �� ������
� �� ��� ���� ������ ���� ���
���� ������ ���� ������� �������� ��� � 
������ �� ������� 
��� ��������� ���������
���� ��
����� �� ������� ������� ��� ������ �� ��� ���� ���� ��������������
�� $��%
��� B��2 ���� �������������
� ���� ��� ������� ��������� ������ �� �� ����� �� ��
���������� ���� ��� ��� �������
��� �� ��� ������� ��������� ����� ��� ����� �� ��
��������� �� ��� �������� �� ��� �������� ���� �� ��� �?����� �����  '!"� 
���
����� ���� ����� �������
��� �� ��� �� �������� ��� �� ��� ���� �����
�� ��� ���
������ �������������
� �������� ���� ������������������# 1��B �� �� ������
���
��� ��� ����� �������� ����� �� �������
�� ��
�
��
��  '&� ''"�

�""
 ���
�� � ��������� ��� �����
��
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��	��� �� 	�� �����
! '���
���� ������

*��� ������� ��������� ������ ��
� ���� ����������	�� ���� �����������
� ����
������ %����� �� ���� �� ���� ���� ���� ������ ��������� �� ��� ��������� ����
�� ��� �������� 1���� ����������� ���� �� ��� ������ �� ��� ������� ����� � �����
����� 
���� ��������� ��
� ���� ����
�� ���� ��� ����������� �� ��� �,�������
����� �� ���� ��� �������� �������� ������ 
��� ����� ������� ! ��� !�+ ���
1���� ������� ���� ��������� ���� ��� ����� ������� ������?�� ����  '." ��� � ����
�� ��������#� 9�� �,���������� ���� ������� ���� ��� ������� ��������� ������ ����
���� ������������ ��������  '!"� 
��� ����� ���� � ����� ������ �� ���� ��� ������
���� ������� ������� ��������� ������ ������� ��� ���������� ����������� ���� ���
������� ��������� 
��� ! ����� ��� �������������� ������������ �� ��������
���� 1��D �� �� ���� 8!&  &-" ��� ��������
�� �������
�� �����  '+"� 
�� ���� ����
���� ���� ��� �������������� ����������� �� � ������ �������� �� ��� ���� �?�����
������������� �� :������������ �� ��� �� �������
�� ����� ������� ������� ���� ����
���� ������� ��� �������������� ����������� �� ��� ���������� �������� ����� ����
���� �� �� ������ � ������ �������� �� ��� ���� �?����� ��������
���  '+"� 
�� ����
������� ������� 1��D ��� ��� �� �������
�� ����� �������� �������� ��� ������ ����
����� �� ��� �� �������
�� ������� ���� ��� ���� ���� ����� ���� ��� �������� �����
���� ������
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� 
�� ��������� ���� ������ �� ����������� ������������������� ������
�� �� 
�������� 
��
�?����� ��������� ���� ���������� ��� ��� � �6 �� > ������ ��������� ���������� 
�� �������

������ ��� &) �5� ��� ��� ����������� ��� &) �� 
�� �
����� �������������� ������������ �� ���
���������� ���� �� ����� -) ������ �
���� ������� �� ����� ����� �� D��� !� � �� ��� ������������� ��
��� �?����� ���� ����������



%����� �� ��� ������� ��������� ������ �� ��� �������
��� ��� ��� ���� �� �������
�������� ������ ������
��� ������� �������� ���� �� ��� ���� ������ ���� ������� ����
�����  '!"� �� ������
��� ������� ���� ��� ������ ��
��
�� �� ��� ������ �� ���������
�� ��������� ������������ ���� �� B��2 �� ������� ��������  !<� '>"� 
�� ������ ���
�����
��� �� ������� ��������� ������ ��� �������� �� �� ���� ��� �������� �� ����
����� ��� ����� ������� ���������� �� ��� ���������� $�
���������� ��� �������
���
�� ��
�� ����� ��� ������� ��������� ������ ������� ���������� ������� �������
��
� ���� � ������� ������������ ������� ��� �������� �� �� �� ����� �� 
��� !
��� �� �������
�� ������ �� ����������� ������� ��� ������ �������
��� �� ���� �����
��������� �������� ��� ��������� ������� �� ��� ��
� ��� ���� ��������������
������������ ����� ����� �� �,������ ��� � ������ �������
� �������� 
��� ������
�������� ������ ���� ��� ������� ����� �������� ���� ������
��� ��� ������
���
������� ����� ����� ���� �� �,���� �� ������
� �������� 
�� '�0 ��������� ��
�� �������
�� ����� ���� �����# �������� ���� �����
����� ������� ������
��� ���
������
��� ������� ����� ����� ��� ������	�� �������� ��� ������� ������ ���
������� �������� ��� ������ �� �������� ���������� ����� ������ ��� �������  '("�

9 ������� ������ �� ������ ��� ���� ��
��������� ���� ��� ������ �������
� ���
������� �������� 2,������ ��� ���� ��� ��� ������ �� �������
�� ��
�
��
��  ''" ���
������
�� ���������
�  '-" ���������  ��������! ����"�����  '<"#� 
�� �������� ��
���� ��� ���� �� ������� ����� ����� ������ ����� �������� ������� �� 3����%����
��� �������� 9� � �����?����� ��� �������������� ����������� �� ��� � ������ �����
���� �� ��� ���� �?����� ��� ������������� �� �� ��� ���� �� ������� ��������� ������
�������� � ���������� �� ��� �?���� ���� �� ��� ������������� ��� ���� �����
��
��� ��� �������������� ����������� ������� �� �� �� ����� �� D��� & ��� ��� ����� ��
�� ��
�
��
��  ''"� D�������� �� ����������� ��������� �� �� �������� �� ������� ���
���������� �� ��� �������������� ����������� �� ��� �?����� ���� ��������������
9���� ���������� ��� ��� ������ ������� � ������ ������������������������� ���������
���� ��� �� �������� ��� ��� ��	� �� ��� ������� ��� �� ��������� ���� ��� ����
������� �� ��� �������������� ����������� ���� D��� &#� �� �� ���������� ���� � �����
��� ��������� ��� �� ���� �� ������� ��� �������������� ����������� �� �� ��������

�� ����� ����� �������� ������������ ���� �������� ���������� ����� �������
������
��� ������� ������� ���� ������
��� ������� ������ �� ��������� ���� ���
'�0 ��������� �� ��� �������� ����� ���� 
��� ! ���  '+"#�

D����� ' ����� ��� '�0 ��������� �� ��� �� �������
�� ����� ������� �� ����
��
���� @���� ���������������  '(� .)"� 
�� ������� ��������� ������ ����
�� ���� ����
������ �����������
� �������� ���� ������� �� ����� ��������� ��������� 
�� ������
������� �� ������ �� !> ������������ ������������� ���������� ����� ��� ������ ��
�� ����� �� .+ � �� >) � ��������� ��� ����� �������� �������� 
��� ���� � ������
�������� ���� � ������ �� �����,������� . �� ��� � �������� �� �����,�������
&�. �� �� !> � )�.( �� ��!  '(� .)"#� 
�� ����������� ���� �������# �� ���
����� ������ �� ������ ���� ��� �������� ������ �������� ������� ��� �,�����������
���� ����# �,������ ���� ���� ����� ������� ��� ���������� A��� ' ���� ��� $�
�������� ��� �� �� ������� �������� ������� �� ����� ���� ���� ��� ����� �� ��� �����
��� ��� ��������� ��� ������������� �������� �� �����,������� )�- , ! �� ���� D���
'�#� 
��� ������ �� ���� 
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��������� �� ��� ������ ���� ��� ��� �������
��� �� ��� ����� ��������� *��� �����
��
��� ������� ����� ����� ����������� ��� ��� ������ �������
��� ��� ������	��
������ ������� ��� ������
��� ������� ����� ����� ��� ����� ������ ��� ����� ��
������� ���� ��� $��������� ���  '+� '(� .)"�

�� ��� ���� ������������ �� ������������� ����������� �� B��2 �� �� ���� ����
A�� !&+ �������	�� ������ ���� ����� �,������ ����# ����� � ����������� ���� �� ��� ����
������� ��� ������� ������� ��� ��� ����������� ���� ��������� ��� ����� ������
 .!"� 
�� ��������� �� � < ����� ���� ���� ������� ���� ��� ����� �,����������� ����
�� B��2 ���� ������# ������� �� � �������� �������� �� ��� ������������� �� ��� �����
��� ��� ��� �������������� ����������� ��������� �� ���� ���� � ������ �� !)  .&"�
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�� ����� �������� �� ������� �����������
� �������� ��������� ������� ��� ��
��
���� �� ����� ������� ��������� ������ �������� ����� ��� �������� ��� ���
����� �� �������� ���� �� ������������� ������� �� ��� A���  .+"� :��I  .>"� ��
��� ���6 ������  .("#� ������ ��,����� �%��9 �� #��������� �!�
���  .-"#� �����������
�
�, �� ������� ��������  !+"#� ��������� �1��B �� �� ������
���  '&"#� ��� ���������
����� �1��1 �� �� ������
���  .<"#� 
���� �������� ������ ��
� � 
��� ��������� ������
�� ��� ���������� �� ��������� ������� ���� ������� ������� ����� ���� � �������
��������������� ������������� ��� ��� ������� �� ��� ���������� 
�� �������������
�������� ������ �� ������� �������� ���� � ����� ������ �� �������� ���� ��
� � ����
��� ��������� B�������� �� ���� ������ �� A��� �����������# �� �� ����� ����� �����
������ ��� ��������� �� ���� ������ ����� 
�� ����� �������� ��� ������� ��������
��� ������� �� � 
������ �� ������� ��������  .+"� 
�������� �� ������� ��� ���������
������������� �� �� ���� �� �������� �� � ��������� ������ ���� �� �������� �� ��
�
���� ����������  +)" ��������� �������� ��� ������������� � ����������� �������
�������� �� ����� �������� ��������� ������� ��� �� ����� �������� ��������
A��� ����� ����� �� J����������G#� 
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��� ���� �� �� ���� �� ������������ ������� ������������� �� ��������� ���������
����� �� ��� ������� ������� ��� �������  &+� +&"� A��������� ������������������
���� ��� ���� �� ����� ���������� �� ������� ��� ���� ������� A���  +'� +."�
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 ��
��� �� ����������� �� �� �������� �� ����� ��� ��������� ��� ���
������ �� �������������������� ���������  &+� +&"� 
��� & ����� ��� ��������� ����
������ ��� ������������ ������� �� ����
�� ���� ��� ������������ ���� ����� ���
����� ���������  ++" ��� ��� ������
� ���� �� ���������� �� ��� ���� �������������
������� A���  &+"� 
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�� ��������� ��������� ���� ����
�� ���� ��������� �,��������� ����� ��� ��� ������� �������
A��� ��� ��������� �� ������� �� ��� ������������� �� ��� ������� �������� ��� �������� ���� ���
������� ����� �� ��������� �� ��� A������������������ ��������  ++"� 
�� A��������������
��������� ���� �������� �� .) �* ��������� ��� ������� �� .) �* �������� �� ��� ���� ��������

�� ������
� ���� �� ���������� ��� ����
�� ���� ��� �������� �� ��� ��������� �� �������� ����
��� �������� �� ��� ������� ������� �� ��� ��������� �� +)) �� ��� ��� ��� �� !)) ��� �������  &+"�



:��� �� ��� ���������� �� ��������������������� ������ ���� �� ��� A��� ����
����� �� �� ���� ��� �����
���� 
���������� �� :��I �� ��� ������ ���� �������
�F�.)) ��
� ���� ���������	�� ��� ����� '�0 ��������� ��� ���� ����
�� ���� @�
��� ���������������  +>� +("� 
�� ������� ���� � ������� ������	����� �� ��� �������
��������� ������ ���� ��� �,������� ���� ��� �������� ������� !- ������� �� !>
������������ ���������� ������ �� �� ����� �� ����� .+ � �� >) � ��������� ��� ����
����� ������� ���� D��� . ��� ��� '�0 ��������� �� � A��� �������#� 
�� ���������
��� ���� �������# �� ����� 
��� ������ ��� �������� ������ ����� �������� �������
��� �,������ ����� ����# ��� 
��� ���� ��� ���� � ����������� ������������� �����
����� �� �������� ���� ������ ����� ��� ����
��  +-"� 
�� ��	� �� ��� ������� ��
���������� �� �,������ ���� ' ���� ��� $��������� ��� �� � ������� ��� �� �� ���
���� �� ��� '�0 ��������� �� ������� ��������� ������ ���� D��� .�#� 
�� ��	� ��
��� ������� ������ �� ���� ������� �� �������� �� ���� �� ��� ������� ���������
������ ����� ����� ���� ��� ������������ �� ���� ������� ��� ����������������
�������� *����
��� ��� �������������� ����������� �� ���� ������� ���� ���� �� �
������� ��������� ���� ���� �� 1��D �� �� ����� A��� ������� ��
� ����� ����
��� ������� �� ��� ������������� ������ ��� ������� �� �������� �� 6����������
�� ����������� �������� �- ������	�� �� ��� ����� �������� ���� ��� $��������� ���
��� � ������ ��������� �� ��� ������� ��������� ��� ��� �������� �� � ��������� ����
��� ��� ��������� �������� ��� ������������� ������������� ����� !)�))) A ����! ��
!!. A ����!  +<"#� �� ����� ���� �������� �������� ���� ���� �� ��������� ���� ��
������������ ��������� ��� ���� ���� ���� �� ����� ������� �����  >)"#� �����
����� ��� ������������� ��
� ����� �� ��� ��� ������� ��� ������� ���� ���
���� ������� �� ��� ����������� ����� ���� ��� ������������ ��� �� ��
����  +-"�

�� ���������������� :��I �������������# �������� �������� �� � ������� ���������
���� ��� �� ��������������������� ������ ������� �� ��� � ���� ������ ������������
��� ����  >!"� D��� + ����� � ���������� �� ��� ������� ������������ �� ���� ��������
 +>� +("� A��� ����� ���������� � ���� ������� �������� ����� �� ��
������ ����
��
������ ��� ��� ���������� �� ������� ���� :��I  .>� >&"�


�� �,�������� �� A��� �� ������� �������� �� ������ ������� ���� ��� �,��������
�� ��� ����������� ������� ������� ������� *�B �� *��2� *��2 �� ������� �� ���
����������� ����� �� � ������������� �� ��� ���������� ����� ��� ������� ����
����� ���� � ���� ��� �������������  +)� >'"� 
��� �������� �� �� ��������� ���� ��
������������ ������ ������ ��� ����� �������� ������� � ������������ �����
���� ��� ���� ������� �� ��� ������� ���� ������ ��� A��� ������� ��� ����� ��� ����
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Escherichia coli

Hydroxamate

Catecholate

Citrate

Vibrio anguillarum

Anguibactin

Vibrio cholerae

Vibriobactin

Erwinia chrysanthemi

Chrysobactin

Campylobacter coli

Enterochelin

Yersinia pestis

Yersiniabactin

Bacillus subtilis

Hydroxamate

Yersinia pestis

Fe/Mn

Salmonella typhimurium

Fe
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Serratia marcescens
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Outer membrane receptor; periplasmic binding protein; integral membrane protein; ATPase subunit;
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Regulatory protein; utilization of catecholate-bound iron; siderophore biosynthesis
bbbb

�	#� �� 63������ �	 '���� 
��
 ������ 
����*
���
 ���
��� 	�� ��$�*������������� ��$��

����	������ ��� ���
�	������ 5� ������� ���
���
��
 ��� ���
������
� ���� ���� ����
�	���7 ��
�� �
�	�����	� 
�� ��!��� ��������
 �	 
��
��� 
�������
�� '���� ���� �8 �� �� ���!"

�
����� 
�� �

�� �������� �����
�� 	��
���������
��� ��  � ���� 
�� �

�� ��������

�����
�� 	�� ��
���������� �� #� ��
��
 
��
������' ���
��� 	�� �����������
��� �� �� 
	$����


�� ������' ���
��� 	�� 	�����3�����8 ��
%� �����
��

 
�� ��
��� �	 ��$� 	�� 
�� 9	


�������
�� �� ��
 %��+�� ��� :	�� ,#� ��
��
.
��� 9�
� ,%� �!����	��	�. 
�� �3���
��� �
�
�
�	 ���� �� ��
 ������



���������
� ����������
� �� 
��-���
�
� ��������	��� ����� �
� ��� �
�������� �����
����
 ���� ��

�������
 ��

��
�
 ��
,�
, ����  $' �� 5$= �" )5=� 55*$ &�	3 ��
�
����
 � �	�� ������� 
���������� ���
 ��� &�	1 �	��� ������
� ���

�������
������ �� ��� &�'�������������
� ���

����
 �
�� ����������� �
� ��������
$
0�� ����� 
	�
����� 
���������� ��
 �� ������
�� �� �
���
�
 �� ��� ���
��� 
��	��	��
�� &�	3 ���� ��	
� ,���������� ������������ �
 ����� &�'� �
 �������� �� 9�'�#
)5?*$ 9���������� �
 
�� �	���� �
 � ���� ����� ���� ����������� �
 &�	1� �	� �
 ���
��
�� �� ��� ������
 
	����� �&�,$ '#$ 2	����� ����
	�� �������
 ����� 
����� ��
�

����
�
 �� ��,�
�
 ���
 � ���� ������ ���
$ +
�� ��� ��
��	�
 ��� ���
� �
�	,�
�� ��
� ,���������� �� &�	3� �
� ��� ��
��	�
 ��
� ,���������� ����	,� �
 �
����
��

����� ����� �����	��� ������
 � ��
��	�
 �� &�	1 ��� ��
� �����������$
2��������� ������
 ��� ���
��� 
��	��	��
 �� ��� &�'����
��
, 4� �
� :������
��

�����

 �� �	��
 ���

�����
 �
� ����������
 ���� ��� ���
��� 
��	��	��
 �� ������
���� �������
��� ��
��
, ������

 
	,,�
� � �����
 ����	���
$ 0��
 ��
��	
��
 �

������	����� ���� 
	������� �� 
����� ���
����� 
���
���� �
� �������� 
��	��	��
 ��
��� "� ���� 
	����� ��
��
, ������
 �
� ��� ����������
 4������
 )5!*$ %� ���
 ������

�� ��� ��������� 
	����� ��
��
, ������
� �
� ��	�� ������ �
 ���
 ��,��� 
���������
�
 ��� �����
, ������
 �� ��� ��
��
, ������

 �� ��������� &�'� ���

���� ������


�
� ��� &�'�����

�����
, ���

�����
$ 0��
� �������� �
 
�� ��� ��
�$ 0�� �������
�
��� &�'����
��
, ������
 �&�C ���
� ������ ���1# �� &��������	
 ����	��'�� �

�����
�� �� � ���������
 
��	��	�� ��

����� �� � ��
,� ��,��
 
������ �� ���

�
�����
� �	� ��� �����
, ������
 �
 �
������ �������
� ���� ���� �� ���

�����
 �&�,$ '#
)5@*$ "�������� ��� �����
, �� &�	3 ������
 ���� ��� �����
, �� �&�C �
� ���

����

��*�� �����
�
�
 �� ��������� ���
 ���

����

�	#� �� ���������� �	 
�� �
����*������ ���*
'���� �	 
�� ����
�� �
�
�

��� �	 
�� �
���������
���� ��
� ���
��� +�
� ��
�� '���������� /&41�

�� ���������	
 �
��	�
&�� ���! ,;�
�. ���
���

+�
� ��
�� ��$� /&#1� ��� 
�� 2*���� �	 �
���
���
�	����� +�
� ��
�� ��$�8 ��� ����� ���
��
�� <=555�

���+

�
��������� ����
���,

���������	
 �
��	�
&��
-���!� �����
���	�

;
���



��
� �	� ��
	��
 �
 �
 ������� ���������
 
��	��	�� �&�,$ '#$ �������� 	
���� �

����� ��
��
, ������

� ���

�����

� �
� ����������

� ��� ��� �����

 ��� �
����
��

����� �� � ������ ��,�� ����� �
� ��� �
������� ������
 ��� 4� �
� :������
��
�����

 �
 �������
�
��� �����������$ 0��������� �� �
 	
������ ���� ��� ��� ���
���

 �� &�	3 ���
� 	��
 ��
��
, �
� ���
 	��
 �����
� �� ��� 
	�
�����
 ����
� ��
	
 ��� ����� �
 �
 	
	���� ��
����� �
 ��������� ��
��
, ������

� ���

�����

�
�
� ����������

$ �&�C� ���

�����
� �
� ����������
 ��� ���� ��
	���� ���� ��
����
,�
� ����	���
� �	� ��� ����	���
 �� &�	3 ��
	���� �
 � �������
� 
��	��	��� 
��	�
���
$ 2�6	�
�� �������
�
 �� &�	3 ���� ����� �������
��� ��
��
, ������


�����
 &�	3 �
 � ,��	� �� ����� ��� &�'��
���������� ��
��
, ������

 ����
,�
�
 ��
���
� �� �&�C� ����� ����
 � 
������� ,��	� ��,����� ���� ����� &�'����
��
�
, ������

 �
�� 2���$ �.$'$.# )5(*$
&�	3 �������
 ��� &�'�������������
 �� ��� &�	� ���

���� ������
 �
 ��� �����

���
��� ������
� �&�,$ �#$ %
��������
 ������
 &�	3 �
� &�	� ��
 ���
 
���

�� ���������
 �� &�	� �
 
��������
�
 �,��

� ����
�
 �
� ������
�
� � ��,�������

����	,� &�	3 )55* ���

���
��
, �� ��
���,,�� &�	3 �� &�	�� �
� ��
��
, ��
� � �
� . ����
� ���� ��
��	� �������
 ���
����� �
 
�6	�
�� �� 
�,��
�
 ��
&�	� �� &�	3 )? � ?�*$ 0�� &�	� �������
 ���� ��
� �
 �
 8/%21 �

�� ��
&�	3 ��
� �
����� ����������� ���

���� ���
 ��������� �
�� ��� �������
�
����	,� � &�	1 ���������� ���� ����
 �
 ���
 ���

��� ��

��	���� �� ,�
����
����
��
 �� ��
��	�
 '..I'55 )?.*$ :���������� ������� �����
, 
�� �
�� ��

�������� 
���
 �� �
��������
 ������
 &�	3 �
� &�	�� �	� ��
� 
	,,�
��� �
�����
�
� �� &�	: ���������
 ���� ��
 �������� 
�� ���
 �
��
��
�� ��� ��
��
,
������
�����
��
� ���

���� 
�
���
 )? � ?�*$ 1������
, �� � &�	� ���

������
�
������,� ����� )?'*� ����� �������
 ���� ��
� �� &�	3 ��� ������� �
 �������
�������
����
�� ����
 �� &�	�$ 7
����������� �������
 �� ��	� ���

������
� ��,��

 �
�
���
 �� ��	� �������
��� ��,��

 ��
� �� &�	3$ 0��
� ���� 
	,,�
� ���� ���
�������
��� 
�,��
�
 �� &�	� ���� ���� �
�� � ���

�� ������ �� ��� ���

����
���
� ��,��

$ &�	3 �

���
 �
�� ��� &�	� ���

�� ���
 �� �������
 �����������
�
� ����
 �
�� ���
� ��
���� ���� �
� �� ��� &�	: ��
��
, 
���
 �� &�	�� ��
�
�� ������ ��
���� ���� &�	:$ 0��
 ����� ������
 ���� 10C �������
�
 �� &�	:
�
 ���,,���� �����	� ��� 
��� �� � ���

������
� 
�,
�� ����	,� &�	� ����
��� �������
� �� ��� �������
�� ����� ��	�� �� ��6	���� �� &�	3 ��
�
 �
�� ��
�������
��� ����
 �� &�	�$ ��
��
, �� &�	: �� &�	� ��
 ���
 ����

������
)?'�* �
� �	�����
�� �
���
�
 �� &�	: )?=* �
� &�	� )?5� ??* ��
 ����
�� ��,��


�������
� ��� ��� ���������
 �� ���� ������

$ 0��
� 
���
 ��� �6	�����
� �� ���
���������������� "��&9� 
���
 �������� �� ��� ���������
��� 
�	���
 �� ��� �����
�
���

���� 
�
��� �:���$ =#$

��� ������� ���	
 �
� ���	
 ��
���



����

������	�� .
� �
 ���� &����	��� 	� ����

���	� ��� /����
���	�

0��

�����
 �
 ��
���
�� �
 �	��
 
��	� �.5�== �"#� �
� ����������
 �
 �	��
��

�������

 �?��' �"# �
� ��	������
� ���� ����� �� ��� �� �����
�� �� 
���
 �� ���
������� �
������

$ 0��
� ���
 ��
��
, ,����������

 
���
,�� ���	�� ��� ���� ���

��
��
������
 ��� ��������� �
�����
 �
 ���������	��� ��	��
$ 0��
� �������� ����
��
 	
� ���

�����
 �
� ����������
 ���
 ���� � ,���� ����
��,� ���� ���
� ����
��
 
��$

���$��

������	��  ���� ���!���� ,����	�
 ���� �	�� ����

���	� ��� /����
���	�
��� ����
���� ����

9����
�,����� ��������� 
	�� �
 ������
 �� ��� 4��

�������� �
� C�
��	����������

�
���
�-� ��� �	��� ������
� ������

 ��� ��
��
, �� ���

�����
� 0��1 �
�
0���� �
� ��� ��� ��
��
, �� ����������
� /��1 �
� /��� )?!*$ 0��

�����
 ���

�
 ������-�� �
� ���

������ ����

 ��� �	��� ������
� �� 0��1 0��� )?@*$ ��
��
�
, �� 0��1 0��� �� ���

�����
 ��� �� 
	������
� ��� �����
� �� &�'� ���� ���

�
�����
 �� �� �
�	��
 ���
�
, �� ��� ��� ���

�����
 �����

 ���� �
���
� &�'� �
��
2���$ �.$.$. �
� &�,$ '#$ "	��
�
 �����
, 0��� 
���� ���� 	� ���

�����
 ���
� �	�
�	�� ��

 �������
��� ���
 0��1� 0���� ��������� ����
$ 0��1 ��
���

 ��� 0�
�
���� ����	,� ����� 0��1 �������
 ��� �
��,� 
����� �
 ��� �����
 ������ �����
�� ��� �������
��� ������
� � 0�
����� �	��
�
 ��� ���

���� �
������ )�5*$
0��1 �����
�
 0��� ��������
�
 ���
 �
��,�-�� ��� 0�
�� 
����
, ���� 0��1
�	
����
���� �
������
 ���� 0���$ 0��� �
 ������
��
�

����� �
 � 0�
� �	��
��
�
 � 0��1 0�
����� �	��
�� �
� �
 ����
��,�-�� ����
$ %
  �����������	
 ���	
��
���	������� ��� ,�
�
 �� ��� �
��,�����

�	��
, ������

 0�
�� 8���� �
� 8��3
�
� ��� �	��� ������
� ���

������
 0��1 �
� 0��� ��� ��,�
�-�� �
 ��� ����
���� ���� ���� ��� �����
 )?(*$ :����

�������
 �� ���
� ,�
�
 	
��� ��
�����


�� ���
 ����������
 �
������
 ���� ���� ���� � �	
����
�� 	
�� �
 ��� ���

���� ��
���

�����
 ���
$

���$��

����
���� �
 ���� ����

 ��� &'�����
�	� ���!����

&�'� �����
�� ���� ���

�����
 �
� ����������
 �
� ���
	����� ���

������ �
 	
�
�������� &�'� ����

 ��� �	��� ������
� �� ��� 0��1 0��� �
� /��1 /��� ���

�
���� ������

 �
 ��	
� �
 ��� �������
� �� ��
��
, ������

$ ��
��
, �� � 
�
,��
&�'� �� &��1� ��� ��
��
, ������
 �� ���

�
�� ����

������ �
� �� ���1 ���
� ������
�&�C> 
�� 2���$ �.$.$.#� ��� ��
��
, ������
 �� &��������	
 ����	��'��� ��
 ���

����

������ )! *$ 0�� ���
��� 
��	��	�� �� ���1 ������
 �
 ���������� ,�������
�� ��� 
�� &�'� ��,�
�
 ���� ��� ����
�
� ���,�

� �
� ,�	������ ������������ �
�
��
����
� �����-��� 
����,�
� �
� ��� �������
�� ���,�

 �������� �� � ����� ���
���	�� �
� � ���
����� ��
$ %
 ���

�����
� ���
����� �
 �������� �� �����
����

����� �����
�
�
 �� ��������� ���
 ���

����



����� �������
 ��� ���,�

 �
� ����
 ��� ����� �����	�� ��
��

����$ &�'� �

���� 
����
������
�� �
 ���1 ���
 �
 ���

�����
 )5@*$
0��

���� �� &�'� ����

 ��� �������
��� ������
� ��
 ���,�
���� ��
������� �


��

���� ��
��
���
 ���
 � ���
�� �� ��
��
���
 341 ���,��
� ��
������ ,�����
�
 ���
�������� ����� �� �
 "� ���� �	��
� ���� ��� 
�� 
�
���
�-� ��
 ��
 
������
����� �
���������
 )!�*$ �����	
 ���
 
�	���
� ������ ���
� ���� ��	
� ���


���
,��� 
	������� ,����� �
� ���
 ���

����$ 2�6	�
�� �
���
�
 �������� �����
,�
�
� 
�	 � 
�	�� �
� 
�	% �&�,$ .#� �����

������ �
 ���
 ����� 	
��� ��� ��
����
�� ���
 )!.*$ 2�	1 �
����
 � �������
��� ������
 ���� ��
�
 &�'� ����� ��


���
 �� ���������
 �,��

� ��,�������
 �� �@ ������
�$ 2�	: ��
���

 ��� ������
�����
 ��	
� �
 10C�
�
� �
� 2�	� �
 � ��,��� ����������� ������
 ������� ��� ����
���
�
 ���� ������-� ���

���� ����

 ��� �������
��� ������
�$ 4� ,�
� �
����
�
, �
 �	��� ������
� ������
 ��
 ��	
� 
��� ��� 
�	 �% ���	
> ���
 ��
 ��
�
��	
� ����� ��� ��� &�'� ���

���� 
�
���
 �� �� ����

����� �
� &� ����	��'�� )! *$
7
��� ��
�����

 �� 
���
, ���
 ���������
� ����	
��
 �� &�'� ����

 ��� �	��� ����
���
� �� "� ����� 	
�� �
 ������ �
 
� ��
,�� 
	������
� �� 
	����� ,�����$ %

�����
���
 &�'����������� �
 �������� �
 ���
 
�	���� �� �
 �������� ���

������ �
 � 0�
��
����
��
� ��

�� �� ��� �	��� ������
� &��1 ������
$ %
 ��� �������
�� &�'� �

�6	������	� ���� ������� �
 ��	
� �� 2�	� �
� ���

������ �� 2�	�: ����

 ���
�������
��� ������
�$ 9�
�
 ��6	���� ��� &�'� ���

���� �
� ,�
� ����
,���
�

�
���,�	
 �� 
�	 �% ��� ��	
� �
 �� ����

����� �
� &� ����	��'�� �&�,$ .#$
����������� 
�	���
 �� ��� ���
 
	���� �� ���

�����
 �� ��� ,������
����� ����

����� ������������	
 �	
�	
 �
� ������������	
 �����
����
 ���� �������� ��� 0�

���

�����
 ��
��
, ������
 �=. �3�# �
 ��� ���� ����$ 0�
 �
 
�
���
�-�� 	
���
���
�������
, ,����� ��
�����

 �
� ������
 �
������ ��������
 �
 ��� �	��


��	� �
� ������
�	� 	��
 
������������� �
������

 )!'*$ 0�� 0�
 ������
 �

��� ���� ���� ,��������������'����
����� �������,�
�
�� ����� 
�� �
�� ��
�

���

�����
� �	� ��
� ���
��
 )!'� !=*$ 0��

�����
 ��
�
 �� 0�
 ���� ��� 4������
�
����� ���
 �
 ���
� �����
�� ������ �� �
 ������-�� ���� ��� :������
 )!=*$ %� �
 �
�

	��� ���� ��� �����
�� ���
 �
 ����
 	� �
�� ��� �������
� �� 1�: ���

������
$
0�� 
	�� 1�: ���

������
� ��
�,
���� 
�
 �% �
� 

� �%�� ���� ���
 ���������
����������-�� )!5*$

���%

������	�� .
� �
 0���

���� �
 � ,�
������ 	
�� ���� �
� ���
 
�� ��
��
,	�
� ������
 ��� &�.� ����
�����# �
 �����
�� ���� ����,����
 �
� ��� &�'������ �����
# �
 ���
�
� �

�6	��	
 
��	���
$ &�� �����,�
�� �
� �����

�� ��������� ���� �����
�
�
 �

���
 
�	��� ������ ��
����	��� ����	,��	� ��� �	��
 ���� �
 �����	
 ����
� �	�
�
 �
�� ��������� �� ��� ��
��
������

$ ���� �
 ���� �

��	��� �
 �6	��	
 
��	���


�
� �
� ���������� ��	
� �� ������

$ &��� ���� �
 ��� 
��	� �
 ��	
� �� �����
����
 ��. �"# ���� � ��

�������
 ��

��
� ����� � �"$ ����,����
 �
 ���

��	� � $ @� $@ �"# �
 �����
�� ���� ��
�� �����������
� ������� ��
�
 �� 
��	�

��� ������� ���	
 �
� ���	
 ��
���



�����,����
 �5�. �"#� �
� �
 ������� �� ��� �����$ ���� �
 ��
� ��	
� �� 
��	�
���	��
 � $5 �"# �
� ����������

$ �������� ���� ��������� ���

���� 
�
���
 ���
���� ��������� �
 ����� ����,����
� ����,����
������,����
� ����������
����
� �
� ���,����
$ %��
 �
 �������� �����
�� ���� ���� ����� ���

���� �
��
��� �������
�$ %
�������	��� �����
� �� ���
 ���� ���� ��� ���	� �� ��������� ���
�����
����
 �� ����� �
 ��
 ���
 ��	
� �
 %�
��������
�	� �������
��� )!?* �
�
�� �����������
 )!?�*� �
 ����� ���� ���,�
�
� ���������
 ���� ���
 ���
������$ 0�
����� �( ���� �������� 
�
���
 ���� ���
 ���
������ �
 �����	
 ��,�
�
�
 �
�
���� ���
 ����������-�� �� �����	
 ����
�
 )!!� !@*$

���"��

������	��  ���� ���!���� ����
���� ,����	�
 
�� 0���

:������� ���� ���

���� 
�
���
 ���� ���
 ,�
�������� ���
������ �&�,$ =#� �	�
�
�� ��� ��
��
, �� �	��� ������
� ���

���� ������

 ��
 ���
 
�	���� ���������
�����$ 0��

���� ����

 ��� �������
��� ������
� ��� ��
��
, ������
�����
��
�
1�: ���

������
 
������ �� &�'��
���������� ���

���� ��
 ���
 �
������ ����

�6	�
�� 
����������
� �	� 
� 
�	���
 ���� 
	����� ���
 �������
�
 ���� ���
 �	��
��
���$
&��� ���� �������� ��
�
 �� �	��� ������
� ���

���� ������

 �� ,����
�,�����

�������� �� �� ��
��
, ������

 �� ,������
����� �������� )!(*> ��� ������ ��� �
������
�� ��� �	�
��� �� ��� �������
��� ������
� �� � ������
��� ��
��� ����� ������ ��
��� �	���
�����������
 ���� )@ *$ ���� ��
���
�� �
 ����,����
 �
 �����
�� �� )�*
�	��� ������
� ���

���� ������

� ).* 
������� ���������
 �
�� ��
� :���$ !#�
�
� )'* ����������� ��,�������
 ����	,� ������
�
 ���� ��� ��
� ��
� ��� ����$
���� ��	
� �� ��������
 �
 �����
�� �� 
������� �	��� ������
� ���

���� ����
���

$
0�� ���
� �
� 
���� �
� �� ��� ��
� �������� �����	��� 
�	���
 �
 ���� ���

����

��
 ������� �	� ���� $�

���� ����
��������� )@�*$ 0�� �
���� �����
 �
����
, ���
���

���� 
�
��� ��
 ���
 ���
��� �
� ��	� ,�
�
 �
� ��� �
����� ������


���� ���
 ���
������� ����� �� ����� ��� ��6	���� ��� �������� �� ���� ���
 �� �

"� ���� �	��
� ��������� �
 ���� �
� �
���������
 
�
���
�
 �&�,$ =#$ B�,	�����

�� ���

�������
 �� ��� ,�
�
 �
����
, ��� ���� ���

���� ������

 �� ��� &	� ���
���

�� ��
 ���
 
���
$ 0�� ��	��� ������
� ���2� �
 ��6	���� ��� ��� ���
 
	�����
�	� 
�� ��� ���� 
	����� ���� ����� �� ��
 ���	��� ���� ���2 �
 �
������ �
 ���

������-����
 ���� ����$ ��
�� �
 
�6	�
�� 
����������
 �
� 232�C198 �
���
�

�� ��� �
����� ������

� ��� ���B ������
 ��
 ���
������ �
 �
 �	��� ������
�
���

���� ������
� ���0 �
 � �	������ �������
��� ��
��
, ������
� ���7 �
 � ���
��������� ����
 ���

���� ������
 �
 ��� �������
��� ������
�� �
� ���� �
 �
�	������ �
��,���������
, �������
��� 10C�
� )@.*$ &	
����

 �
 ���� ���

����
���� �

�,
�� �� ,����� 
���	�����
 ��
�
 �
 ���
�������� ����� �
� )�=:*����
���

���� �

��
 �� ,�
�������� ����
�� �	��
�
 �
� 
����

 ���� � ��������� ���
��
���� �����
�� �� ��������
�����
 �� �	��
�
 ���� ���
�� ,�
�
 �
 ���
���
$
���� ���

���� 
�
���
 �� $�

���� ��
��
 )@'*� !
�	������
 ��
	����
� )@=*� ����

����� ��
����
��� )@5*� #��
�� �����
�� )@?*� &��������	
 ����	��'�� ���� � )@!*� �
�

����� �����
�
�
 �� ��������� ���
 ���

����



���

�
�� ����

����� )@@* ���� ���
 
	�
�6	�
��� ���� ����������-��$ 1�� 
�
���

��� 
�������� �����
�� �� � 
�
,�� �	��� ������
� ���

���� ������
 �
� �

1�: ���

���� 
�
��� ����

 ��� �������
��� ������
� �&�,$ =#$
1
����� ���� �� ���� 	����-����
 
�
��� ��
 ���
 ��
������� �
 ��

���� ��
��
�

���
 )@(*$ 0�� ��
1 ������
 ����� ��6	�
����
 
�
���# �
 
�������� �����
�
 ����
���� ����,����
� �
� �������
 ��� ���� �� ��� ��
B �	��� ������
� ���

������$
%� �
 
�� �
��
 ��� ��
1 �����
�
 ���� ���� ����,����
� ����� ��
�
 ����
���� ��,���� ��

�������
 ��

��
� � �.�� �5#$ C�����

 �	
����
���� 
������ ��
��
1� ��� 
�������� ���������
� ���� ���
 ���
������ �
 !� ��
	����
� )@(* �
�
!
�	������
 ��	�
�
���
 )( *$ &� ����	��'�� ���� � 
������
 ��� ��	1 ������
�
����� ��6	���
 ���� ���� ��� �������������
 ������� �
� �������
 �� �� ���

��� ������� ���	
 �
� ���	
 ��
���

���
���

��
��
��

���
���

��
��
��

���
���

��
��
��

���
���

��
��
��

Yersinia enterocolitica

Yersinia pestis

Pseudomonas aeruginosa

Shigella dysenteriae

Vibrio cholerae

Corynebacterium diphtheriae

Serratia marcescens

Pseudomonas aeruginosa

Haemophilus influenzae

Neisseria meningitidis

Porphyromonas gingivalis

hemP R S T U V

shuS A T W X Y U V

����
����
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��
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hmuO T U V

hasR A D E F

hut

(ECF*)

���
���

A tonB1 exbB1

exbD1

hutB C D

hxuC hxuB hxuA hgpA

hmuR

hemO hmbR hpuA hpuB

Outer membrane receptor; periplasmic binding protein; integral membrane protein; ATPase subunit;

���
���

��
��
��

Secreted protein; secretion system for the secreted protein; protein for heme utilization

hasR A D E F

hmuX Y P' R S T U V

phu R S T U V W
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YFEA_YERPE ---MLIKKKSPYLKMIERLNSPFLRAAALFTIVAFSSLIS--TAALAENNPSDTAKKFKVVTTFTI Fe/Mn
SITA_SALEN ------------MTNLHRLKT--LLIAGIVAILALS--------------PAYAKEKFKVITTFTV Fe
MNTC_SYNSP ---MATSFASRGGLLASGLAIAFWLTGCGTAEVTTSNAPSEEVTAVTTEVQGETEEKKKVLTTFTV Mn
PSAA_STRPN ---------------MKKLGTLLVLFLSAIILVACAS---------GKKDT-TSGQKLKVVATNSI Mn
SCAA_STRGO ---------------MKKCRFLVLLLLAFVGLAACSS---------QKSSTDSSSSKLNVVATNSI Mn
MTSA_STRPY --------------MGKRMSLILGAFLSVFLLVACSS---------TGAKT-AESDKLKVVATNSI Me
TroA_TREPA --------------MIRERICACVLALGMLTGF-THA---------FGSKDAAADGKPLVVTTIGM Mn?
YTGA_BACSU --------------MRQGLMAAVLFATFALTGCGTDS---------AG---KSADQQLQVTATTSQ Mn
ADCA_STRPN ---------------MKKIS-LLLASLCALFLVACSN----------QKQADG---KLNIVTTFYP Zn
YCDH_BACSU --------------MFKKWSGLFVIAACFLLVAACGNS-----S--TKGSADSKGDKLHVVTTFYP Zn
ZNUA_HAEDU -----------------------MFKKTVLTLAMLG---------------VTTVANADVLTSIKP Zn
ZNUA_HAEIN --------------------MKKLLKISAISAALLS---------------APMMANADVLASVKP Zn
ZNUA_ECOLI MKCYNITLLIFITIIGRIMLHKKTLLFAALSAALWGG--------------ATQAADAAVVASLKP Zn
EWLA_ERYRH ---------------MKKILAVLLVSLLVLTGCKSAP----------NNPSTENDGKINVVATTTM Zn?
ZNUA_THEMA ------------------MKKILLLLVLIVAVLNFG---------------------KTIVTTINP Zn?
                                                                     : ::

YFEA_YERPE IQDIAQNIAGDVAVVESITKPGAEIHDYQPTPRDIVKAQSADLILWNGMNLER----WFEKFFESI Fe/Mn
SITA_SALEN IADMAKNVAGDAAEVSSITKPGAEIHEYQPTPGDIKRAQGAQLILANGLNLER----WFARFYQHL Fe
MNTC_SYNSP LADMVQNVAGDKLVVESITRIGAEIHGYEPTPSDIVKAQDADLILYNGMNLER----WFEQFLGNV Mn
PSAA_STRPN IADITKNIAGDKIDLHSIVPIGQDPHEYEPLPEDVKKTSEADLIFYNGINLETGGNAWFTKLVENA Mn
SCAA_STRGO IADITKNIAGDKINLHSIVPVGQDPHKYEPLPEDVKKTSKADLIFYNGINLETGGNAWFTKLVENA Mn
MTSA_STRPY IGDMTKVMAGDKIDLHSIVPIGQDPHEYEPLPEDVEKTSNADVIFYNGINLEDGGQAWFTKLVKNA Me
TroA_TREPA IADAVKNIAQGDVHLKGLMGPGVDPHLYTATAGDVEWLGNADLILYNGLHLET----KMGEVFSKL Mn?
YTGA_BACSU IADAAENIGGKHVKVTSLMGPGVDPHLYKASQGDTKKLMSADVVLYSGLHLEG----KMEDVLQKI Mn
ADCA_STRPN VYEFTKQVAGDTANVELLIGAGTEPHEYEPSAKAVAKIQDADTFVYENENMET----WVPKLLDTL Zn
YCDH_BACSU MYEFTKQIVKDKGDVDLLIPSSVEPHDWEPTPKDIANIQDADLFVYNSEYMET----WVPSAEKSM Zn
ZNUA_HAEDU LGFIANAITDGVTETKVLLPVTASPHDYSLKPSDIEKLKSAQLVVWVGDGLEA----FLEKSIDKL Zn
ZNUA_HAEIN LGFIVSSIADGVTGTQVLVPAGASPHDYNLKLSDIQKVKSADLVVWIGEDIDS----FLDKPISQI Zn
ZNUA_ECOLI VGFIASAIADGVTETEVLLPDGASEHDYSLRPSDVKRLQNADLVVWVGPEMEA----FMQKPVSKL Zn
EWLA_ERYRH IKDLVEIIGGDKVSVNGMMVAGVDPHLYKAKPSDVKAIQEADVVAFNGVHLEA----KLDDVLSGL Zn?
ZNUA_THEMA YYLIVSQLLGDTASVKLLVPPGANPHLFSLKPSDAKTLEEADLIVANGLGLEP----YLEKYREKT Zn?
              .. :         :     . # :            *: .   .  ::      .

YFEA_YERPE KDVPS---AVVTAGITPLPIR---E-----GPYS--------GIA------NP------------- Fe/Mn
SITA_SALEN SGVPE---VVVSTGVKPMGIT---E-----GPYN--------GKP------NP------------- Fe
MNTC_SYNSP KDVPS---VVLTEGIEPIPIA---D-----GPYT--------DKP------NP------------- Mn
PSAA_STRPN KKTENKDYFAVSDGVDVIYL----E-----GQNEK-------GKE------DP------------- Mn
SCAA_STRGO QKKENKDYYAVSEGVDVIYL----E-----GQNEK-------GKE------DP------------- Mn
MTSA_STRPY QKTKNKDYFAVSDGIDVIYL----E-----GASEK-------GKE------DP------------- Me
TroA_TREPA RGSRLV--VAVSETIPVSQR----------LSLEE-------A-E-----FDP------------- Mn?
YTGA_BACSU GEQKQS--AAVAEAIPKNKL----------IPAGE-------GKT-----FDP------------- Mn
ADCA_STRPN DKKKVK-TIKATGDMLLLPGGEEEE-----GDHDH-------GEEGHHHEFDP------------- Zn
YCDH_BACSU GQGHAV-FVNASKGIDLMEGSEEEH-----EEHDH-------GEHEHSHAMDP------------- Zn
ZNUA_HAEDU PKEKVLR-LEDVPGIKMIVDATKKK------DHDH-------HDHDHDHDHDHDHEHIHGH---HH Zn
ZNUA_HAEIN ERKKVIT-IADLADVKPLLSKAHHEHFHEDGDHDHDHKHEHKHDHKHDHDHDHDHKHEHKHDHEHH Zn
ZNUA_ECOLI PGAKQVT-IAQLEDVKPLLMKSIHG------DDDD-------HDHAEKSDEDH-------H---HG Zn
EWLA_ERYRH EGSGKN-IIKLEDALEPSDIIN--D------DEQ--------GGH------DP------------- Zn?
ZNUA_THEMA --------VFVSDFIPALLL----I-------DD-----------------NP------------- Zn?
                        :                                    :

YFEA_YERPE ------------HAWMSPSNALIYIEN-IRKALVEHDPAHAETYNRNAQAYAEKIKALDAPLRERL Fe/Mn
SITA_SALEN ------------HAWMSAENALIYVDN-IRDALVKYDPDNAQIYKQNAERYKAKIRQMADPLRAEL Fe
MNTC_SYNSP ------------HAWMSPRNALVYVEN-IRQAFVELDPDNAKYYNANAAVYSEQLKAIDRQLGADL Mn
PSAA_STRPN ------------HAWLNLENGIIFAKN-IAKQLSAKDPNNKEFYEKNLKEYTDKLDKLDKESKDKF Mn
SCAA_STRGO ------------HAWLNLENGIIYAQN-IAKRLIEKDPDNKATYEKNLKAYIEKLTALDKEAKEKF Mn
MTSA_STRPY ------------HAWLNLENGIIYSKN-IAKQLIAKDPKNKETYEKNLKAYVAKLEKLDKEAKSKF Me
TroA_TREPA ------------HVWFDVKLWSYSVKA-VYESLCKLLPGKTREFTQRYQAYQQQLDKLDAYVRRKA Mn?
YTGA_BACSU ------------HVWFSIPLWIYAVDE-IEAQFSKAMPQHADAFRKNAKEYKEDLQYLDKWSRKEI Mn
ADCA_STRPN ------------HVWLSPVRAIKLVEH-IRDTLSADYPDKKETFEKNAAAYIEKLQSLDKAYAEGL Zn
YCDH_BACSU ------------HVWLSPVLAQKEVKN-ITAQIVKQDPDNKEYYEKNSKEYIAKLQDLDKLYRTTA Zn
ZNUA_HAEDU DKD--------WHIWFSPEASQLAAEQ-IAERLTAQLPEKKAKIAENLAAFKANLADKSNEITQQL Zn
ZNUA_HAEIN DHDHHEGLTTNWHVWYSPAISKIVAQK-VADKLTAQFPDKKALIAQNLSDFNRTLAEQSEKITAQL Zn
ZNUA_ECOLI DFN--------MHLWLSPEIARATAVA-IHGKLVELMPQSRAKLDANLKDFEAQLASTETQVGNEL Zn
EWLA_ERYRH ------------HIWFDVNLWKKSAQH-VADKLSEFDAENKDYYQQNAAQYVSELVDMDTYIKNRI Zn?
ZNUA_THEMA ------------HIWLDPFFLKYYIVPGLYQVLIEKFPEKQSEIKQKAEEIVSGLDTVIRDSFKAL Zn?
                      # * .           :   :    .        .       :
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YFEA_YERPE SRIPAEQRWLVTSEGAFSYLAKDYGFKEVYLWPINAEQQGIPQQVRHVIDIIRENKIPVVFSESTI Fe/Mn
SITA_SALEN EKIPADQRWLVTSEGAFSYLARDNDMKELYLWPINADQQGTPKQVRKVIDTIKKHHIPAIFSESTV Fe
MNTC_SYNSP EQVPANQRFLVSCEGAFSYLARDYGMEEIYMWPINAEQQFTPKQVQTVIEEVKTNNVPTIFCESTV Mn
PSAA_STRPN NKIPAEKKLIVTSEGAFKYFSKAYGVPSAYIWEINTEEEGTPEQIKTLVEKLRQTKVPSLFVESSV Mn
SCAA_STRGO NNIPEEKKMIVTSEGCPKYFSKAYNVPSAYIWEINTEEEGTPDQIKSLVEKLRKTKVPSLFVESSV Mn
MTSA_STRPY DAIAENKKLIVTSEGCFKYFSKAYGVPSAYIWEINTEEEGTPDQISSLIEKLKVIKPSALFVESSV Me
TroA_TREPA QSLPAERRVLVTAHDAFGYFSRAYGFEVKGLQGVSTASEASAHDMQELAAFIAQRKLPAIFIESSI Mn?
YTGA_BACSU AHIPEKSRVLVTAHDAFAYFGNEYGFKVKGLQGLSTDSDYGLRDVQELVDLLTEKQIKAVFVESSV Mn
ADCA_STRPN SQAKEKS--FVTQHAAFNYLALDYGLKQVAISGLSPDAEPSAARLAELTEYVKKNKIAYIYFEENA Zn
YCDH_BACSU KKAEKKE--FITQHTAFGYLAKEYGLKQVPIAGLSPDQEPSAASLAKLKTYAKEHNVKVIYFEEIA Zn
ZNUA_HAEDU QAVKDKG--YYTFHDAYGYFERAYGLNSLGSFTINPTIAPGAKTLNAIKENIAAHKAQCLFAEPQF Zn
ZNUA_HAEIN ANVKDKG--FYVFHDAYGYFNDAYGLKQTGYFTINPLVAPGAKTLAHIKEEIDEHKVNCLFAEPQF Zn
ZNUA_ECOLI APLKGKG--YFVFHDAYGYFEKQFGLTPLGHFTVNPEIQPGAQRLHEIRTQLVEQKATCVFAEPQF Zn
EWLA_ERYRH AEIPEQQRVLVTAHDAFAYFGRYFGVHVEAIQGISTQSEAGIADINKVSDLIVDRKIKAIYTESSV Zn?
ZNUA_THEMA LPYTGKT--VVMAHPSFTYFFKEFGLELITLSSG-HEHSTSFSTIKEILRKKEQ--IVALFREPQQ Zn?
               .       # .  *:    ..                  :  :           :: *

YFEA_YERPE SDKPAKQVSKETG-----AQYGGVLYVDSLSGEK-GPVPTYISLINMTVDTIAKGFGQ-------- Fe/Mn
SITA_SALEN SDKPARQVARESG-----AHYGGVLYVDSLSAAD-GPVPTYLDLLRVTTETIVNGINDGLRSQQ-- Fe
MNTC_SYNSP SDKGQKQVAQATG-----ARFGGNLYVDSLSTEE-GPVPTFLDLLEYDARVITNGLLAGTNAQQ-- Mn
PSAA_STRPN DDRPMKTVSQDTN-----IPIYAQIFTDSIAEQG-KEGDSYYSMMKYNLDKIAEGLAK-------- Mn
SCAA_STRGO DDRPMKTVSKDTN-----IPIYAKIFTDSIAEKG-EDGDSYYSMMKYNLDKISEGLAK-------- Mn
MTSA_STRPY DRRPMETVSKDSG-----IPIYSEIFTDSIAKKG-KPGDSYYAMMKWNLDKISEGLAK-------- Me
TroA_TREPA PHKNVEALRDAVQARGHVVQIGGELFSDAMGDAGTSEG-TYVGMVTHNIDTIVAALAR-------- Mn?
YTGA_BACSU SEKSINAVVEGAKEKGHTVTIGGQLYSDAMGEKGTKEG-TYEGMFRHNINTITKALK--------- Mn
ADCA_STRPN SQALANTLSKEAG-----VKTDVLNPLESLTEEDTKAGENYISVMEKNLKALKQTTDQEGPAIEPE Zn
YCDH_BACSU SSKVADTLASEIG-----AKTEVLNTLEGLSKEEQDKGLGYIDIMKQNLDALKDSLLVKS------ Zn
ZNUA_HAEDU TPKVIDSLSKSTA-----VKVG---QLDPLGAKVKLSKTAYPQFLQAIADEFSQCLTQ-------- Zn
ZNUA_HAEIN TPKVIESLAKNTK-----VNVG---QLDPIGDKVTLGKNSYATFLQSTADSYMECLAK-------- Zn
ZNUA_ECOLI RPAVVESVARGTS-----VRMG---TLDPLGTNIKLGKTSYSEFLSQLANQYASCLKGD------- Zn
EWLA_ERYRH PKKTIESLQAAVKDRGFDVSIGGEIYSDSLKEDA-----SYIETYKINVDTIVDNLK--------- Zn?
ZNUA_THEMA PAEILSSLEKELR--------MKSFVLDPLGVNG---EKTIVELLRKNLSVIQEALK--------- Zn?
                 :                   # :
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Siderophore Peptide residues Acyl residues Transporter
____________________________________________________________________________________

Ferrichrome R1 = R2 = H R3 = R4 = R5 = CH3 Sit1p, Arn1p

Ferricrocin R1 = H, R2 = CH2OH R3 = R4 = R5 = CH3 Sit1p, Arn1p

Ferrichrysin R1 = R2 = CH2OH R3 = R4 = R5 = CH3 Sit1p, Arn1p

Asperchrome D1 R1 = R2 = CH2OH R3, R4, R5 = (2 CH3, 1A) Sit1p, Arn1p

Enantio-ferrichrome: containing D – N
� - acetyl – N

� - hydroxyornithine not recognized

Ferrirubin R1 = R2 = CH2OH R3 = R4 = R5 = A Arn1p

Ferrirhodin R1 = R2 = CH2OH R3 = R4 = R5 = B Arn1p

Hexahydroferrirhodin R1 = R2 = CH2OH R3 = R4 = R5 = D Arn1p

Asperchrome B1 R1 = R2 = CH2OH R3, R4, R5 = (1 CH3, 2 A) Arn1p

Ferrichrome A R1 = R2 = CH2OH R3 = R4 = R5 = C Arn1p

Des(diserylglycyl)ferrirhodin: lacking the amino acid sequence ser-ser-gly Arn1p

____________________________________________________________________________
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