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 .	��	� /3E:E6 �	������ ��� ������ 	� ���	�	��� �	��� �	 � ������ ��-) �� �����
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���� �	���% �	�����	��� ��	���������� �	� ���� �������� �����% ���� �� �
�
% ���������	� ��������	�%

��	�����	�% ��� ���������	�% ���� ��	��� ����������� ����� �	����*���	 ��������	��
 >������

�� ��
 /3EC36 � ������ ��� ������� ����	��� �	 �	��� ���	�	�� �������� �	� � # �� ������ 	�

��-) �	������� �� ����� � ����� ������������	� /��
 &����� ;
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�	�� ���	�� ��-) �	�������% �	����� �������� ��-) ��������
 +�� ������ �����

�� ���� ����� ������� ��������� ��� �	����	� /�������� �	 ���� �������6 ���� �� �	����� �� �
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3E=C6 ��� ���� �	� �����������	� 	� ����	�� ������� 	� ���	�	��� ���������	�' ������ �� ��
 /3E=36
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) ������� �������� �	��� ���� ��� 	�� �� >������ �� ��
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 A� ��� 	����

����% �	� ������� ����� ���� H������� �������� 	���� ��� ��� 	� ����� �������% �	�������

�	������� �������
 +��� ����	��� �� ��������� �� ��� �� � �����	�


��� �	����
	
� �	
������

*	�����	�� �	���� � ����� ��� �	�� 	� /�	�������6 ��(�������� ��� ��������� �H����	�� ���
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������� 	� �	������� �	 1������ � �	��������
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�	 ���� ��Æ�� �	 �	��� �� � �	�������
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��� $�����% 3E=D�Q *��� �� ��
% 3EE36


�	�� �	����������� �	�����	�� �	���� ���� �����	��� �	� ���������� �-) ���������	� ��

�������������� ��	�� ����������#� ������ 	� � �������� /!���� �� ��
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�	�	��� ������	� ���� ������� 	� ��� ����� 	� ��� ������	��� �	����� 	� ���� �������� ����
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�	 ������ ��� ������ 	� ��(�������� �H����	�� �	 � ������ 	�� /�������� ��� ���	�	��% 3E=46


+��� �	��� �������	� �	��� 	��� �	� ��� ������� �������	� �� ����������� ���	�	��� ��� ����	����
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�������� � ������� �	� �	��� ���	�	���
 +���� ����	�� ���� ��� #��� �	 ��	���� ��������������

�	����	�� �	 � ���������	� �	���
 +��� ���	 ������� � ������ 	� ��	 �	������� ��-)�% �����
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�	������� �	�����% �	������� ��������� ��	���� ��	��������� ��H����� ��� �	�������	� 	� � �	��
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����� ����	���� �� � ���� � ������	� ������% �� �� ��������� �	 ���H������ �	���� ��� �������
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��������� ���� /-��1���� �� ��
% 3EE:6
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��� ������	� �����6 ����������"��� ��������� ��������� 	� ����� G�	������� ��	���� /.&
6�4�

����� ����� �	�����	��
 +�� �	��� ������� �	������ ������	�� ���	���� ��

� ��-) ���������

� ��-) ���������	�

� ���	�	��� ���������	�

� ������ ����������	�

� ��� ����������	� �������� 	� ��	����� !3% 9&+�% 9&+�% ��� +C �-) �	��������


&	� ��	�� �	��	����� ����� ������������ ���� ���� /������ ��	���� .&
% �	��� ��-)% )�
%

)+
% )�
% )�
% .+
% ������ ������% 9&+�% ��� 9&+�6% ��������	� ������� ��� �	������ �	

����� � ������������ ���������� �	���������� /�� ��������� �� &������ =
D% =
B% =
:% =
E% ���

=
34% ������������6


+�� ������� �������	� 	� ���� �������� ��� �	 ����������� ��� �������������� 	� ��� �	���

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

�� ��� �	���% ��� ��� ����������� �_����� ���� �	��� �	������� ����� ��	� ��� ����������%

��� ������� �	 H������������ ������� �������� ������� ��� 	� ������� �	����� �	 ��� ��������%

������ ���� � H����������� ���������	� 	� ������ ������	��
 &	� ���� ����	�% �	 ����������

��������� ��������	� ��	������ ��� ����	���� ����
 -�����������% �	�� ��������� ������

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

� ������������ ���������� �������
 )�� ������� �H����	�� ��� ���������� ���� �	������ ����

��� ������� �	�����	�� 	� �������� �	���������	�� ��� ����� �� ��� )������ �
 ������� �	�����	��

���� 	������� �� �	��������� � ;4��	�� ������	� 	� ��	����� ��� ���	�	��� �� ��������� �������

�� �	������	� �	 � ��	���� �� ���� ���� /$����� ��� ������% 3EE:6 /��� ���	 �����	� C
3 	�

���� =E6


)� ��� �� ���� ��	� &������ =
D ��� =
B% ��� ��������� ��������������� 	� �	���������	��

	� ��	���� .&
% ����������� ��-)% ��� ������ ��	������ �	�����	�� H���� ���	������ ���� ���

� ��������
 $	�� .&
 ��� ��-) �	���������	� ��������% �� ���� ��� ��������"�� ���� ���

����
 
�	���� �	���������	� �� ��	�� �	 ����� 	( ����� ��	�� 	�� �	�� ���	 ��� � ��������


+��� �� � �	���H����� ��������� ��� �	 ��� �������� ����������	� 	� ���	�	��� ��	���� !3% ����

� ��������� 	� 32 ��� /��
 +���� =
36
 +�� �	���������	� 	� ������ ��	������ �� ���	�������� �	

�	�����	���� �������� ���� ��� ����% ������ ������ �� ������ ��	������ �	�������	� ���	���

��� ������� ������ ������	� ��� ��� �H���������
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��+� �� (� �������(�� ��� ������� 5#� !������' �������� 	���%��	�����$�



34B

time, [min]

0 20 40 60 80 100 120 140

co
n

ce
n

tr
at

io
n

, [
µ

M
]

0.0

0.4

0.8

1.2

1.6

2.0

Protein
total mRNA

	
��
� ���� "��� ������ �	 �������
 ��
 ���
����
 �� ��� �	 ������� 6+5 ��
 	�������
��

�����

time, [min]

0 20 40 60 80 100 120 140

A
cP

 c
o

n
ce

n
tr

at
io

n
, [

µ
M

]

0

10000

20000

30000

40000

	
��
� ���� "��� ������ �	 �������
 ��
 ���
����
 ������ ��������� ��������������



34:

time, [min]

0 20 40 60 80 100 120 140

co
n

ce
n

tr
at

io
n

, [
µ

M
]

0

400

800

1200

1600

2000

2400

ATP
ADP
AMP
GTP

	
��
� ���� "��� ������ �	 �������������� �	 �"5$ ��5$ ��5$ ��
 6"5� ���������� ���
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)� � �	���H����� 	� ������ ����������	�% �� �� �	������ �	 �������� ��Æ������� ���� ������

	� �����	���� �	���������	��
 +��� �� ���	�������� �� &����� =
:% ����� ��� ���� �	���� 	�

�	���������	�� 	� ���������� ��� .+
 ��� ���������
 �� �	������ �	 ��� ������� ��	�� �� ����

#����% �	� ������� ������� ������ ����������	�% �����	���� �	���������	�� ��� �������� ������

� ��� ������� 	��� /A��	% 3EE:6
 )���	��� ��������	� ������� � ����� � �	�������� 	(���� ��	�

� ���������� ����% ���������� ��� ��� 	���� 	� ��������� 	� ��� ��������� �	���������	� �	�����

��� �� ��������� ���� ��� � ��������
 &�������	��% ��� �	��� �������� �� ����������� ��	�

	� )+
 ��� .+
 �	���������	�% �	����� ������ ��� ������� 34 ��� 	� ��	���� ����
 !��� �

�������� �� �	� �������� �� ��� �	�����	����� � ���������� �	���������	� ������
 +�� 	�������

����������� ��� �� � ������� �� � ������������ 	� ������� �H�������� �	�������� �	� ��� ������

�� ��������	� �����% ��� ��� ���� � ������ 	� ��� ��	��� ������� �	�����	��
 �� ����������% ���

��� 	� ����	�������	� ������	�� /��
 &����� =
C6 ������� �	 �� ����	������ �	� ��� 	�������

����� �������� 	� -+
 �	���������	�
 +��� #����� ��� ���� �	�� ��������	� ���� ��� �������

�	�����	�� 	� ��-) �������� ��� ��	����� 	������������� �� ��� �	���
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&����� =
= ��	�� ��� ��������� ����� �	� �������� ������	�� 	� ��� ������ ����������	� ����

�	��
 $	�� ��� ����� 	� )�
 ����	����� ��� )+
��� ������	� ��� �	��� �	 �������� ���� ���

����
 A� ��� 	���� ����% ��� ����� 	� ������� ������ ��� ��������� ������ ��� ��	�� �	 ������

����	 ������� �	������ 	��� ��	 �	��� 	� ��	���� ������	�
 �����% ��� ���	���	�� ������

����������	� ������ �� ���	�������� �	 �� ������� 	� ��	������ ��Æ����� ������ ������ �	� ��

����� ��	 �	��� 	� ��	���� ������	�
 +��� ���� �� ����	���� �� ��� ���� ���� ��� ������ ������

	������� ��	� � ���������� ���� �������� ��	�� 4
E; ���	���	�� ��� ��	���� /&����� =
E6
 )�

� �	���H����� 	� ��� �������� ��������� ��	�� ������� ��������� ��� � ���������� �����	����

�	���������	��% ��� ������ ������ �� �������� ��������������� �� ��� �	���


�� &����� =
34% ��� �������������� ���1���	���� 	� �������� ������ ��������� �	��� �	��

��������	�� 	� ��	�����	�� ����	�� 9&+� ��� 9&+� ��� ����������� /��
 !�������� /;4446 ���

+���� =
36
 $	�� H��������� ��	� �� � �	������� ����� ���� ��� ���� ��� �	 ����������	�
 +��

�	� ���	���� ������ 	� ����� ��	�����	� ����	�� ��� ��������% ���� �	������ �	 �
 ���� �	�����	��


5���� �������� ��	���% ��� �	���������	�� 	� 9&+�% 9&+�% ��� 9&. ��� �� � ����	� 	� ��	��

3B4% ;4% ��� ;4% ������������% ������ ���� �	������ �	 ��� ������� �	�����	�� 	� ��� ������������

�
 ��
�� ������ /��
 +����� :
; ��� �
D
26
 ,���� ��� ������������� �	� ������� 9&+� ��� 9&.

������ ��� �� � ������� ��������� �� ��� ������	� ����� ����	��� ������ ������ ���������	�%

��� ���������	� ��	������ ���������� ����� �	 � ��������� ���������	� �� 9&+� �	���������	�

/!��������% ;4446
 ,��� ��	�������� ��	�����	� ����% ��� �������� �	 ���	�	�� �	���������	�

���	��� ������������ ������% ��� �	 ��� �	��� ����������	� 	� 9&+� ��� 9&+�% ������������




34E

time, [min]

0 20 40 60 80 100 120 140

en
er

g
y 

ch
ar

g
e,

 [
-]

0.0

0.1

0.8

0.9

1.0

	
��
� ���� "��� ������ �	 ����
� ����
� �� 
�&��
 �� ��.����� �/0D>�� ���������� ���*���

���������� ��
 �����������

+�� �	���H������ 	� ������� 9&+� ������ ��� ������� ��G����� �� &����� =
33% ����� ���

��������� �	���������	� �	����� 	� ��� ����	�� �	��� 	� ��-)5��� ��� ����� ������ ��� ����


+�� ��� 	� ��� ��������� �	���������	�� �	������ ���� ��� �	�����	����� ��-)�������� �	���

�	 ��	������� ���	�	��� ��� �� �	 �	����� 4
;: �� �� ��� ������� ������ ��� ��	���� ���� /�	�

����� �� �	 ��-) ���������	� �	�������� ����6
 )� �� 	���	�� ��	� ���� #����% ��� ����� ����	

������� @�����-)5��� ��� ��� �	�����	����� ������� �	���� �� ���� �����
 �� ��������� ��	� 3:

�	 33B 	��� ��� �	���� 	� ��� � ��������
 +�� ����	������ �	��	�����	� �� ����� ���� ��-) ��

��������� �	 � ��� �� ��� ����	�������� �	��
 +��� �	��� ���� ���	 �	� ��� 	���� 2D ��-) �������

�	�������� /���� �	� ��	�����6
 �� 	���� �	��� ���� ����� � ������ �����	������ �������	� �	�

��	�����	� ��������% ����� ��-) �� ��H����� �� ����� 	� ������� �	���� �� �	 ����� �� � ���������

�� ���� ���� 	� ���������	� ��	�����	�
 +�� ������� �����#� ���� 	� ���	�	��� ��	�����	�% ��

�������� �� &����� =
3;% �� ���� ��������� �	 ������� ��	� ��	�� ; ��<� �	 �	����� 4
2 ��<�

������ ���	�� ;
B �	��� 	� � �������� ������	�
 �
 ����% ��� ������� �����#� ���� 	� �������

�	�� �	�����	� ������ ������� 34 �	 ;4 ��<�
 �����% ����� � ���� �� ����	 ����� B �	 :4��	��

��(������ ������� �����#� ��	���� ��������� ����� 	������� �
 ���� ��� ��� ������������ �
 ��
��

������
 +���� #������ �	������ ���	���� ������� ��� ���� �	� �� ����	������ �������������	�

	� ����#�� ���������	� ����	��% ���� �	�� ���	������� 	� 9&+�% �� 	���� �	 �������� �����
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+�� ����� 	� ��-) ��������� ��� ������	�	�� ���	�����	� ��� �	�� �������� �� &���

��� =
32
 ,��� ��������� �����	���� �	���������	�� ��� ��� �	 ����������	� 	� ��� ��"��� +C

�-) �	�������� /�	����� ���� �����	� 2
D
D6% ��� ���� 	� �����������	� �� �	��� �	 ������

��� ���� ��� ����
 �	�����% �� �� ��	�� �	 ������ ��	�� ��� ���� 	� ������	�	�� ���	�����	�

���	���	�� ��� ��������� ���� ����	�
 *	��������% ��� ���� 	� ������	�	�� ���	�����	� ���������

���� ��� ����
 )� ��� �� ������ ��	� ��� ���������� �	 ��� ���� ����� 	� ��-) �	���������	�

/��� &����� =
D6% ���� ���� �� �������� �� ��-) ������������
 +�� ������� �����#� ���� 	� ������

�	�	�� �	������ ��� ��������� �	 �� 23
C �	�	��<� �� ��� ������������ ������ ��� ��������

����������� �	������ ���	�� ��� ������ ��	���� /���� �	� ��	��6


)���� �� ������� ����	� 	� ��	�� 34 ������� 	� ��� � ��������% ��� ��������� ������� ���

������� ������	�	��� ������� �� :E4 �	�	�� /&����� =
3D6
 +��� ����� ���� �� ������� 	��

������	�	�� ��� �	��� �	����� ��� ��	 �	������� 	� ����������� ��-) /�	�������� 	� 2BC ����

��������� ����6
 A� ��� 	���� ����% ������� ���	�	�� ��������� ��������� �� �� ���� 	��

���	�	�� �	��� ��� ����� ������ ��-) �����������
 +��� �������	� �	�����	��� ���� ��� �	���

������� 	� ���	�	�� ������� �� � M 2 ��� ��������� �� &����� =
3B
 ������ �����H���� ��	����

�����% ���	�	�� ������� ��� �	��� �	 �������� � �	���������% �� ��������� ���� ��� � �	�������

��	���	�� 	� ���������	� ��������	� ����	����� ���	 ��� �	��� /�H����	� /=
C66
 +�� �������

�������� 	� ����������� ���	�	��� ��� �� ��� ����� ������ ��� ��	���� ��������� �	 �� �������
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���� ��� ������� ������� ������� ��-)��	��� ������	�	���
 )� ��	���� ���������	� �����

3D4 ���% ����� ��� 	��� 	�� ���	�	�� �	��� ��� ��	�� C%444 ��-) �	������� ���	����� �	

��� �	��� /���� �	� ��	��6
 +���� ������ �	����� �	 ������� ���	�	�� ��������� 	� ��	�� D4

�	 =4 �	�	�� �� � ��	���� �� ���� ���� /��� +���� :
;6% � ����	� 	� ��	�� 344 �	��� ���� ���������

�	� ��� �
 ��
�� ������


�� ��� ��	��% �����������	� ���� ��� ���	�������� �	 �� ���� �	 �	�������� �	� ��� ���	���

�	�� ��-) ���������	� ��	������
 +�� ��	��� 	� +C �-) �	�������� �	���������	� �����

�	 ��� ������ ���� ������� �	 �� 	�����������	���% ����� �	��� ��-) ������ �� �	�1�����	�

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

������	� �� �� �(������ ��	�����	� ��������� ������� ���	�����	����� /��� ������� B6
 �� ����%

� ������� ��-) ������ ��� �	� �� ���������% ����� ��-) ��������� �� ������ ������ �	�������


&������% ��� �		� 	� ����������� �	��������� � �����#���� ���� �	� �����	�����
 �������� �������

��� �������� ���� ��� �������	� �� �	��� �����	���� ������ ������� ��� �����	���� ��H���������

�	� ���������� ��� �������� ��-) �	���������	� /���� �	� ��	�����6
 +�����	��% ���� �� ���

�������� 	� � ������	���� �	�����	� ����������	� ������% ���� ������ �����	���� �	���������	��

�	 ����� �	�� ��	���	������� �����% ��� �	��� ��� 	� �����	����� �� �	��� �	 �������� ���	 ����

��� ���� /��� &����� =
3:6
 �����% ��� �	��� ��	� 	� �	�� �	���������	�� 	� )+
 ��� .+


/��� &����� =
:6% ��� ���	 	� *+
 ��� 5+
 /���� �	� ��	��6% ��� �� � ������� ���� �����

���	��	����	� ���	 ��-)% ������� 	� ���� ����� ��������
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���������$ ��
 ���
������$ �������� ���� �������
 ����� �
������� ������������� �� 
� �� �����

@	� ���	�	�� ��������� ����� ���������� �������� �(���� ��	�� ����������� ���	�	���
 +���

�� �� ��������� ���� ���	�	��� H������� ����	�� ����� ��������� �	 �� ��	�� �	 �����
 )� �

�������������� �	��������� 	� ��� H������� ����	�� �	� ���������	� ��	�����	�% ��� ���� �	���� 	�

����	� *��� �� ��������� �� &����� =
3C
 +��� ����	� ���	�������� �	 ������ ��������� �H��� �	 3

���	���	�� ��� ��	����
 +�� 	��� � �����	� ��	�� ��� H������� ����	�� ����� � �����#����

��(������ ��	� 3 ��� 	�������% �� ����� ����	������% �� ��� H������� ����	� �	� ���������	�

��������	� /*���� % �������� �� &����� =
3C6
 +��� ����	�% ���	���� ��� ��	�������� �	� ��� ���	�	��

������� ���� �	 �� ��	�������% �� ��	�� �	 �������� ��	� ��	�� 4
=4 �� ��������	� ����� �	 �

����� 	� ��	�� 3 ������ ��� ������� 34 ������� 	� ��	���� ����
 ������ ���� ���� ��������% ���

�	���������	� 	� ��-) �� �	�% �	 ���� ��� ������	� 	� 	������� ���	�	�� ������� ����� �� �������

���� �� �����H���� ��	���� �����% ����� ���� �	�����	�� ���� ������ ��-) ������


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

��-)% ����������� ����	���� ��� �� �	���
 )� �� �������"�� �� &����� =
3=% ��� ����� 	�

���������	� ��������	�% ��	�����	�% ��� ���������	� ��� ��	�� �	 �������� ���������% �� ���	�	���

��� ������� �	���� 	��	 ��� /������� �����6 ��-)
 9�	�����	� ����� �� �	�	�� 34C ��� ;4C /��

���� �� �� ��� ���������	� ���� /�	�	� ;C266 ��	� � ������������ ����	���% ����� �	�����	���

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

���������� �	�	� /�
�
% �	�	�� 34C% ;4C% ��� ;C26
 +�� ���1���	���� 	� ��� ����� 	� C4! ��������	�

�	���� �	�����	� ��� �&;�����	�����	� ��� ����������������� �� ���� �����
 $	�� 	� ����� �����
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����� � �� ����% ���� ��� �	��������	� 	� ����������	� 	� ���	�	��� ��	���� !3 1��� �H���� ���

�(���� 	� ��������� ������������ 	� C4! ��������	� �	���� �	�����	� ���� /��
 �H����	� /:
3;66%

��� ��� �	��� �	 ��	� ����������


+�� ��������� ��	������	� 	� ���	�	��� ��	�� ��� ��-) ������ ����	����� ������ ��	�

������ �	 ���� �����% ����� ���% �
�
% ��G����� �� ��� �	�	�������#� ��	�����	� �����
 >������

��� ���1���	�� 	� ���� ��	�����	� ���� �� � ���H����� ����������	�% ��� ���� 	� ��� ����������	�

�	��� �	 ������ ������ ���� ���������� �	�	� ������% ����� ��� ��	#�� �� ��		�������
 +��� ��

� ������	�� ��������� 	������� �	� 
	���	� ����������	��% �� ��� �	����� 	�� ������� /����	����

�� ��
% 3E:E6


&����� =
3E ��	�� ��� �	���������	�� 	� ���	�	��� �	��� �	 ��� ��������	� �	�	� /����

��� ;;6% ��� �	 �	�	� �	����	�� ����������� ����� ��� ����� �	�	�
 )� ��� �� ���� ��	� ����

#����% ��� �	���������	� 	� ���	�	��� ������������ C4!���������	� �	���� �� /����	� �[;;6 ��

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

��� �&;���������� .+
 ����	����� /����� �;;6
 ���	�	��� 	�������� ��� ��������	� ����% ����

�(�������� ������	� �� � �	�����	��% �� � ����� ���� ���� ������� �������� ��	�������� ���

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

����	� /��
 ������� B6




33:

time, [min]

0 10 20 30 40 130 140

ra
te

, [
µ

M
/m

in
]

0.00

0.01

0.01

0.02

0.02

0.03

0.03

0.04

70S-IC formation
IF2-dissociation
TL-elong., codon 107
TL-elong., codon 207
TL-termination

	
��
� ����� "��� ������ �	 ����� �	 ����������� ����������$ ����
�����$ ��
 ������������

time, [min]

0 20 40 60 80 100 120 140

co
n

ce
n

tr
at

io
n

, [
µ

M
]

0

1e-4

2e-4

3e-4

4e-4

5e-4

6e-4

7e-4

R*22
R22
R23
R24
R25
R26

	
��
� ����� "��� ������ �	 �������������� �	 ���������
 ��������� �� �������
 ��
���

�� ���  ������� �	 ��� ����� ��
�� ������� 99�� !������ �E99 ��
 �99 
�����
���� ���������

����
 �� ��� ���������� ��
�� ����� ��
 ���������� �� <+9�
�����������$ �������� ����



33C

time, [min]

0 20 40 60 80 100 120 140

re
l. 

co
n

ce
n

tr
at

io
n

, [
%

]

0

20

40

60

80

100

bound ribosomes
30S*IF1*IF2*IF3
30S*IF (not IC)

	
��
� ����� "��� ������ �	 ������ � �������� ���������������

&�������	��% �� ��	��� �� �����	��� ���� ���� ��	#��� ��������� �� &����� =
3E ��� �	�

� ����� 
	���	�������������% �� �	��� ���� ���� ����������� ��	����
 +��� �	��	�� �� � ������

�	���H����� 	� �������� �	�	�������#� ��	�����	� �����
 ���	�	��� �	����� �������� ���� ����

��	��� ���� �	�������� �	� ����� �	�	�������#� ��(�������
 9 �������� ���� ����� ���� �	�	��

�	�����	����� �	 ���������� �	��� �����#� ��	�����	� ����� ���� ��	� � ������ ���	�	�� �	�����%

�� 	���� �	 �������� �	�������� ��	�����	� ����� ���� ��� �H��� �	� ��� �	�	�� 
 ������ �����	�

������ ����� ��������� �	�����	��


�� &����� =
;4% ��� ��������� �������� �	���������	�� 	� ���	�	��� �	��� �	 ��-)% ���	�

�	��� �������� �	��� �	 ��� ����� ��������	� ����	�� ���������	���� /����	� 24! � �&3 � �&; � �&26%

��� ��� ��������� 	� 24! �������� /�
�
% ������ ����	���� ��� �	���� �� ���� ��� 	�� 	� ������

���% ��� �	� ��� ��������	� ����	�� ���������	����6 ��� ��	����
 +�� ��� 	� ����� ����� H���������

���� �� �	 3 �� ��� �	��� 	� ���� ������ ��� ��	����
 A��� ��� ������ ���� �	����% ��	�� =4 I

	� ��� ���	�	��� ��� ��������� �	 �� �� � ����� ���� �� ������� �	��� �	 ��-)% �	� �	���� ��

�� ��� ���� ���� ���� ��� ����� ��������	� ����	��
 +�� �	���������	� ��	#�� 	� ���� �		� ��	��

� ������ ��	� �	����� ������ ��� ������� ;4 �������% �� ���	�	��� ��� �	���� 	��	 ��-)
 �	��

�	��������% ��� �	���������	� 	� �	���� 24! � �&3 � �&; � �&2 ����� ��������� ���(����� �� ���

�������� 	� ���������	�
 �� ����� � ����� 	� ��	�� ;4 I 	� �	��� ���	�	�� �	���������	�
 +��

�	���������	� 	� 24! � �&3 � �&; � �&2% �	�����% ������ ��� ���� 	� C4! ��������	� �	���� �	��

����	� �� � ������ �����	� /��� �H����	� /:
3;66
 )� ��� 	�����"���	� �������� ������� 	�� ��

�����	� C
3 ���������% ��� �H��������� ������� 24! � �&3 � �&; � �&2 ��� ��� �	�������� �	���
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	� 24! /�
�
% �	���� �� ���� ���� ���� ��� ����� ��������	� ����	��6 �	��� �� ���	������ �������

�� ������ ������ 	� ��������	� ����	��% �	 ���� ������� ��� ���	�	��� ���	��� ��	� ��-) �	���

� ��� �� �	���� 24! � �&3 � �&; � �&2
 �� ���� ����% ��� ������� �	�������� ���� 	� ��	���� ���������

�	��� ���	��������� �� ������ �� � ����	� 	� �� ������ B% ������ ������� �������������	�� � ���


,�% 0����� ���	� 	� ���������	� ����	� ��/���

)� 	�� 	� ��� ������� 	������� ��	� ���������� ��������� .&
 ��	�����	� �� ��� �����	�� �����	�%

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

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

������ �	��� ���������	� ����	� ������ �	��� ���� �	 � ����	������ ����	������% ��� �����	����

��������� �	��� ��� ���1����� �	 � ��H����� 	� ������ ������� �	���������	�� 	� �	��� ���������	�

����	��% ��� ��� ��������� ������ �������� ���� ���������
 +�� ���������% �	 ����� ��������

������� ���������	� ����	� �	���������	�� ��� �	������% �� ��� ���� �� �	� ��� ��������� ��	����

��������� ������ ��������� �� �����	� =
B


�� ��� �	��	���� ��������% ��� ������ 	� ����������� ���������� /)6 ��� �	���������	� 	�

��	�����	� ����	� 9&+�% /$6 ��� �	���������	�� 	� ��� ��	�����	� ����	�� ���������	����% /*6 ���

�	���������	� 	� ��� ��������	� ����	��% ��� /�6 �� ��� ���� ���� ��� �	���������	�� 	� �	�� ���

��������	� ����	�� ��� ��	�����	� ����	�� ��� ������������
 +�� ������� �	�����	�� 	� ��� ����������
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+�� ������ 	� B����-) ���	����� ��������� 	� ��-) ��������� ��� ������������ �����	����

�� *������ ��� �������� /3EEE6
 +���� ����	�� ������� � ������� 	� B�������������� ����	��

��� ������ ����� ��G����� 	� ������	��� ������� ���������% ���� �������� ���	 � ���� ��	��������

����	� ������
 +�� � ������������ 	������� ������	��� ��-) ���������� �	������ ���� ��� ����

�������� 	� ���	����� ��������� �	�����	� ��	����� �� ���� ����� ��� ��������� �� +���� E
3
 )�

��� �� ���� ��	� ���� �����% ��-) ���������� 	������� ������ ��� ������������ ������� �������

������� ���	�� 	�� 	���� 	� ��������� /��	� ;
3 ��� �	 3E
= ���6
 )���	��� � ������ �	����

����	� ������� �������� ������	��� ��-) ���������� ��� ��������� ���� �������� 	� ���	�����

��������� �	�����	� �	��� �	� �� ����% �	�� ������ ������ ��(����� ������� 	� ��-) ����������

���� �������� �� ��� 	������� �����


����� ���� H������������ �	 	��� ����
� ����������� *��� 	��������� ����

���	��� ��� 5��
������� ����
 ���+��
 9�- �H��
�� �� ���$ /0>0� ��
����� *���

��� ��������
 ���	��� �� *��� �������
 �� ������� ��
 :������
 �/000�� 1�

������������ *��� �����,�/ �J�.�� �� ���$ /000� ��� � ������ �	 ���� ���
��

���&	�� ;
4 �����2
3
#������ ��#� T� T�

W���X W��<�	�X W��<�	�X

��
3B ;
3 �2E
= �2E
=
��
3D D
E �BC
2 �B2
:
��
E B
B �=C
3 �CD
3
��
B B
: �334
4 �33C
:
��
= :
3 �CB
2 �=C
E
��
3= :
2 �:B
C �:D
4
��
34 :
= �E3
2 �EE
4
��
D =
2 �:E
3 �:E
3
��
3: 3;
B �34D
C �332
4
��
3C 3E
= �::
: �:C
D

,��� �������� �����2
3% � �	�� ������ ���	����� �	� �-) ���	����� ��������� ��������	��

���� ��� ��	���� ���&	�� ;
4 /������ �� ��
% 3E=E6 ���� �� ��� ������� �����% ������� /��� �	�

���������6 �	����� �������� ��� 	�������
 )� ��� �� ������ ��	� +���� E
3% ��� ������� �������	��

��� ���� �	� �������� ��
E ��� ��
= ���� � 32
4 ��� �3;
: ��<�	� ���	���� ��(������% ���

����������% �� ����� �	������ ���� ��������
 )���	��� ����� ��(������� ��� �� ���	�����% ����

�	��������� ���� � ��������� �������� �� �B
E ��<�	� ������� ��� �H��������� ������� �	����

��� ���	���� �-) �	��	�����	� �� ����	 ������� 	�� 	���� /�� !��� ��� ��� ����% 3EED�6%

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

� ����� ��� 	������� ����� 	� ������	��� ��-) �����������
 �����% 	�� ��� �	 �	������ ����

������	��� ��-) ����������� ��� �� ������� �	� �� ������� � �� � ���������	����� ������ � ��	�

�	������ ���� �������� 	� �	�����


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

������� �	 ��� �������� ���������� 	� ������	��� ����������� ������	�� ���� ���� �	� �	�������� ��
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��� ������� ��-) ���������	� ������� /*������ ��� ��������% 3EEE6
 �� ��� ���� ����������

���� �-) ��	������� �� �-��� ��� �	��� �� � �����#���� ����	� �� �	������� ��-) �����������


+��� ��"��� �� ��	�� �	 ������ �	������������� �-) ���� ��� 	���� �	����� �� ��������

�������� ������% ����� ����������"�� ��� ��������� ���� 	� �������� /-���	��	�% 3EEE6
 ��� �	

��� ���� ��������� �����#���� 	� �-��� ��� /������ ��� ,��(% 3EE46% �	�����% ���� ��"��� ���

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

��-) ���������� ��� ��������� ���� ��������
 �� �� ������ ���� ������� ���������� ���� � �	�� ��

��������� ��-) �����������
 ������ ������� ������� ��������� �	��	�����	�� �������� 	��� ���

�	���� 	� �-) �	����� �	 �����#������ ��G����� �-) ������	������ /+������ ��� ,�������	�%

;443Q ��� ������� �� ��
% ;4436


!��	����� ��������� ��������	�� ��������� ��������� ��� ���� �������� 	� � ����� �H����������

�-) �	��	�����	�% ���� �� ��� �	�� ������ �	�� �� ����� ���� �	������ ��� � ���
 +�� ��������

���	���� ������ ��� �	����� ��	����% �	�����% ��� ���������
 ���	���� �	����� ����� ����� ��	�

����	� �	 ��������	��� �	� ��-) /*�	����� �� ��
% 3ECD6 �� �	 ������� �������% �� �	� �����

�!; �-) 	� ��������	� ��	���� /��� ������� �� ��
% ;4436
 �� ��� ������ �����% � ����������

������������ �	��	�����	� ��� ���� ����#�� � ������������% ���� ������	�� �� � ������� ����

	��� ��� �	���� 	� �-) �	�����
 ������� ����� ���� ���	 ���� ��	�	��� �	 �� � ��1	� ����� �	�

����	����� /+������ ��� ,�������	�% 3EEE6


)� �������% �	��	�����	��� ������� 	� �-) ���� �	 �� �������� � ������������ ����	����

��� ����	� 	� G�	�������� ���	����� ������ �������� /&�9+6
 ,��� ���� ���������� ����	�%

�	��	�����	��� G�������	�� �� ��� 	���� 	� ���	���	��� ��� �� ���	���� /��	��������� ���

������% ;4436
 A� ��� 	���� ����% �	�������	��� ���	������ ���� ���� ���	 ���	��� ���������

�-) �	��	�����	��% �
�
% ������� �� ������ �������% ��� ����� �� ����� ��������� /�� �������� ��

��1	� ��� .��(�� /;44366
 &������ �������� �� ��� ��������	� 	� �-) �	����� �������� ���

� ������ �	 ����� �� ����	��� �	�������	� ������� �	������ ���� �������� ��� �������� �-)

����������


1�� ).��� 	� ���	�
��� ���
��
�� 2����� "3-


�������� ���������� �������� 	� ��� ���	�	�� ������� ���� ��� ����� �(���� 	� �������� ��	����

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

�������% ����� ���	����� ��������� ��������	�� ���� ����	���� �	� �� � ����� 	� ��� ��-)

��H�����% ��� �	��	���� �������� �� ����� 	� ��������� ��������	�� �������� ��� ������ ������ 	�

��-)
 +�� ����	���� ������ ���� ��	������ �� ��� ���� ���� ��� ����	� ������� ����� ��������

����	� ��� ��� �	���	���� �� � +C ��	�	���
 ��-) ��������� ����	���� +C �-) �	��������

�� ��	�� �	 ��	���� ����	 ������� B��	�� ������ �� �	������	� �	 �� ���� �-) �	��������

/.	�	�� ��� *���������% 3ECD6
 �� �� ������� �� ��� �	��	����% ���� ��-) ���	����� ������

���� �	�����	� �� ����������� �H����������% ���	�� ���	�	�� ������� ������ ���������	� ��������	�

����� �����
 
������ ���	����� 	� ��-) /�
�
% ��� �	 ���	�	�� �������6 �� ���� ��������� ��

���� �����


)� � �	���H����� 	� ��� ��	��% ��� �	������ ���� ������ 	� ��������� �	�����	� �� ���� �
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��	��� ��������� �	 ������ ��� ���������� ��������� 	� ��� ������ ��-) �	������
 $�� �� �	��

�	� ��	���� ������� ��	�� ��� ��������� 	� ���������� ����	�� 	� ��-)% ���� �� �
�
% ��� ���	�	��

������� ���� 	� ��� B�����
 )� ������������	� 	� ��� �	��� ��������� 	� ���� ����� �� ��� ��� �	��

�	���������% ���� ����� ����	�� ��� ���	���� �� �	����������� ���� ��������% ���� ������ �	

��� �	���� ��� ��� �	���������� 	� ���������� ���� ��������� �-) ���	����� ���������
 &	�

���� ����	����% �� ����������� ����	� ��� ������� �	 �����"� ��� 	���	�� 	� ��-) ���	�����

��������� ��������	��% �� �� 	������� �� ��� �	��	����


&��� ����	���% ����� �� ��������� �� ��� �-) ��������� ��������	� ����	� �����2
3% �	��

����� �	� ���� ���� 	� ��� �-) ��H�����% ��� ������ 	� ��������� �	������ �� ����� ���� ����

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

�	��� ������ 	� �	������% ���� ��� �	�����	����� ���� ��� �	�������� �	 �� �	�������������


)� ������ ��	�� B4 I 	� �������������������% ��� ���������� ���� ��� ����� �	 �� ��������
 )��

�	����� �	 ���� ����	�% ��� 	����� 	� ��-) ���	����� ��������� ��������	�� ��� �����	��"��

��� �	���� ��� ����� �	� ��� �������� ��	�� �� &������ E
B ��� E
=


4���� 5����� �"�����

+�� ���	�	�� ������� ���� ��������� 	��� ��	�� 2: �� /!�	��	% 3EE46
 )�� �������� � ������

/��� +���� E
;6 �	����� ��� ���� !����H����� /))..).6% ��� ����� ���������	��� ����� �	�	�

�� )5.
 5����� 	�������� �	���% ��� 	� ����� ����	�� � ����� ��� ���� �������% �% 	� = �����	�����

���� ��� ���� ��H����� /)5)5)*)56 ������� ��� !����H����� ��� ��� ���������	��� �����

�	�	�
 ��A9������������ ��� ��������� �� �����������	� ��������	�� ���$ +3 ��� ���$ +;


*	��������% ��-) ��������� ����� ��� �9+�������� ����	�� �� ������ �� �����������	� ��������	�

+ 
 +�� ������� �	����	� 	� �����������	� ���������	� �� ������ 	� ��� ������� ���������	� �������

�� ��	�� ��	� @����	� �� ��
 /3EEC6


4���� �����	�� �����	
 �������	�
 ����

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

��	� ��� 7�	������� $�	�����	�	�� @��8 	� ��
 ������ !������ /��������� 	� $�	��������

9����������% 5��������� 	� !��������6
 )�� �������� ������������ /��� +���� E
;6 ���� �������

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


+�� ������� 	� ����� ������� ��� ������ ����% �� 	���� �	 �	����� ��-) ��������� ��������	��

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

��������� /W��*X�@������6 /!����		� �� ��
% 3E=E6
 5���� �������� ������	� �	�����	��% ��	����

��������� ���� �������� �	������ ������ ��� ������� D4 ������� 	� ��������� ������	� ��� �	� ���

�������� ���� /���� �	� ��	��6
 �������� ��	���� � ������	� �����% �
 % ���� �	�����"�� ����

������� �	 ��� ��	���� � ������	� ���� 	������� ��	� ����	� ��A9����9��.&
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����� ���� #��� �	 ������
� �����
���
 	�� ���� �����
��� ��������� ��������� 5�����
 ���

������� ��
 ���������� ������� *��� �
����
 	��� !������ �9--/�� ���� A ������� ���
��


������� �$ 6+5 A 
���� M��������� �������$ ��+ A ���
�� ����� ������
� + �
����� ����(���$

���2 A ���2 ���
�� �������� ����
��I D, ��@ ��
��&�� ���������� ���� ����������$ ������ A ������

���
��$ ���� A ���� ���
��$ ��
 A ��
���������$ ��� A ������������$ �5�!/ A ��������� ����

���� !/�

#������ 
�4� 7���	
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��� �	�	�������	�	� ���������	� ���� �������-) /����H���� �� ��
% 3EE;6
 !�������� ��������	��

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