
��

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

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

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

��� ���������
��� ��������
��� ��
�������������
 �� !��"�������
��� ����
�#

����
��������������	��
����
��������
������������������
��
���	��������������
�
��
���
�����������
�����	
� !"�#$$�� ���	����

!��
� ��� �� �����
� ��� 
���"�	� ���
��
�� �#�
���� �� ������� $��%$���� ��

������
�$�����$�&�	�"#
�&�#�β��'��$��	�����(�
�����)�$��"�
���� �"
����
����$��� ��� �
�	&����� �*"
�����&��
� ���
����� )�
�� �����"�	� �
��� �����

����	� ��� ���� 
+�!� ����� ��,&������� ��	� +-./� ����
���'� "#�� �����"��

0�� ��	� 0�� )�
�� ��&�	� "�� $������ "�� "#�� ���&�������������	
� ��	�%��&�"
�����
�%��'������
� �
�&�'� 
�����"�(��
�� 1#�� ���
��������	���� ����� )��

�����	��
���"#�������������	
�0���"
��������"���$���"
�"�����
�"�������"�(�

��2
��� ���(
���
������ ����� ������� /�
"���� ��,&������� ��� "#�� �����	� ����
�#�)�	� "#�"� ���
���� �
��������������	
� ���� 0�� ��� ���"� ������
� "�� $�"��

���
�����!���	����
������
��� �����"
����31���4�5�46���	���6��	��"�"
'


�����"�(��
'� ����
	���� "�� "#�� -��"�� ����
���7�

$�
� %�
	�8� �����������	
'� ���
��������	���� ����'� ���� 
+�!

 &'�()*�' (&

!��
� ���������� "#�����"� "#�
�&�#�
��#�
��"�
�2�	����
�
����#�
�	��'�)#��#����&
�� ��� �����)�������� ����� 
�	
��������	� ����������	�������
������	����
����"��� 9�:�
0
	
��
"�����2
����"#�"�	��
�	�����
�����
�����������	
��"�� ")���
�&��8�α�� ��	�β����
������!��
��
"�����2
�
����#�(��$�����&
����	� �
���(�
��&�����
��
�������'
����&	�����
�	������
� 9�:'�)��������� 9�:'�*�
������"
��
� 9�:'����
��� 9;:'�+���
�����
� 9�:'��
�	������
�����

94:���	�+���
�����	
� 9<:��1#�����
��������	���������
#�(�� $���� �����	� �
��� (�
��&�� ���
��
�������� ���
�����	� "�� "#������
��*�
��������
� 9����:'��
�	����"
��
� 9��'� ��:'����
��� 9��'� �;:�� =��"� ��� �
�(��&��
� 	��
��
�$�	����
��
"������
��
��������#�(��$���� �����"�	
�
�����
�����
� 
���"�	���(�
�����"��1#��������� "#�
�&

��"� �"&	
� ��� "��	���
�$�� "#�� �����"���������)������
$�
���$��"�
���� �"
������
�	&��������
�������	��������
"#�����
��������	��������� �
������� �����"��

�+',� +�-� +&)��,'.()-

�"���������>���"��*"
��"'�?�@��'� ����
��
��β�A�"#�����
���"��

�����	�� 5�/1@7�)�
���&
�#���	� �
���������
1

�"���� )��� �
��� ��
(��� +��"
��"���� ��	��&�������
��	�1��A�!��������)�
���$"����	��
���=���5B����&�'
.�"#&����7���	�)�
��&��	�����
	���� "�� "#�����&����
"&
�
C�� ���"
&�"����

!����
���� ��
������ (
���
������ ����� A0;α
9φ<�����,∆��-� ∆5���,."�
�%7/�#0� ���1� 
��+�
���+�� �
�1�25


D
�� �

D
E7� 
	�(33� ���"�� ��
+0#� 
��+�:

)��� &��	� ��� "#�� 
�������"� �"
���� ��
� ���� �������� �*�
��
����"��� 1#�� ���
�����
�	&����� ���
��
�������
)�
�� �����"�	� "#
�&�#�&"� "#��� )�
%�

��	����1>�$
�"#���	����
� 9��:�)�
��&��	��������
���"����	����!���������� 5;��µ�F��7�)����		�	� "�� "#�
��	�&��)#���
�,&�
�	�"�������"� ��
�������	���!���$���
"�
���� �"
�����)�
���
�)���"���� G��

,�
��"����� �/��/
�����	� �����������1#�� ����� ����
����� )�
�� �&����	�	� ��� �"�
���� ������� ��	� 	��&"�	�� !
(��&���������#�	��&"����)��� ��
��	����1>����
���	
"#�����"���)�
�� ���&$�"�	��"��4� G�� ��
���;�	�
������
������� "#�"� ��&��	� ���
� ��,&����"���� )�
�� ���%�	� ���
��	��&
����	�$
��&������(���"
��%�������1>����
����"���

)���
���������������
�����������
��1#�� ��
��"���
��� 
�	&����� �&��
�� )��� 	�"�
����	� )�"#� "#�� �';�	��
��"
������
�������	� 
�����"�����
	���� "�� "#���
�(��&��

	���
�$�	��
���	&
���9<:������#�
"'��&�"&
���)�
�����&�
$�"�	� ��� "#���
�������������6����
�����"��4�G����
���
���
��
��"�� "���'����"
��&��	�"��
���(��$��"�
���������
��	�����
���	&�������������&�"&
���&��
��"��"�)�����*�	
)�"#����������';�	���"
������
�������	�
�����"'�#��"�	��"
���� G�� ��
� ;� ���'� �����	'� ��	� 	��&"�	� )�"#� ��� ��� ��
)�"�
��H�"�����	����"
�)��� 
��	��"�;��������	�(��&��
��
� 
�	&����� �&��
��)�
���*�
����	���������"����

�"�
����
����������� �����������"��	�
	����
�$�����
������ "��"�� ��	� ����
���� )�
�� ��
��
��	�� ���� 
+�!
����	����������5��;�%$��
�����"�7�)�
����������	�&����
"#�� &��(�
���� �
���
�� I���� 5;C�!@!@111@!1�=

J��

�����	�����&"#�
�
K�������		
���8�
���%
�L$�#���"



��

14���5����6���4�7�
���6�� 4���
�����'�8���6�� �4���������'���14���5��


1@@�1���C7� ��	� I���� 5;C�
@ � 1 ! � � 1 1 @ 1 1 ! � @
!�11��C7� 9�4:��1#��/�+��
�	&�"��)��

�� �&
����	� )�"#� �� A�!� �&
�����"���
%�"� ��	� �����	� ��"�� �1M;4+F1� �����
��	�5-�
���"���=��'�.�"#&����7��K��#
�����	�����
�$�������A�!�)�����,&�
����	����$�"#��
���"�"�����$
�&�����"#�
!���44� �
�"���

0
���
�����������
�������	��������
���)&+��1�"���A�!�)��� �����"�	��
��
0�� ��	� 0�� �"
����� $
� "#�� ��"#�	� ��
I����"����� 9�<:��/�����	�A�!�)��� ����
��"�	� �
��� (�� ����� ��� 	���
�$�	� 9��:�
�����"��"����������(�������)�
���
����

�	����	���
�$�	� 9��:�

�,-*�'-� +&)� ) -�*-- (&

-�
���� ������������	��"�
����
��������
��(�
��� �����$�
��$��"�
���� �"
����� ��
�
����� 	��
�������� �
� ��"�� ��� "#�� ���

�&
�����)�
�� �����"�	��1)����� "#���� �����"��'�0����	
0�'� �*#�$�"���� "#�� #��#��"� ���
���� ��"�(�"
� $�"#� ��
���"�����	� ����� ��,&�	���	�&��)�
�� �����"�	� ��
� �&
"�
#�
� �"&	�����1#��0����	�0���"
�����)�
�� ��&�	� "��$�
�
���(�
��$��� �������	��
�������"�(�� �#�
"� 
�	�'� 
���
���"�(��
'�$�"#�����$������&�������
�$�����
�$�"#�����
"������	�������&���������"
�������&
�����	��
�)���
�������	�����	���	�������&��������
�������������
$��
��	� ���
�
� ��&
���� 1#�� ���� 
+�!� ����	���� �����
)�
����������	��
���$�"#�$��"�
��'���	�"#��+-./�����
�
����)��� ��

��	��&"��1#�� 
��&�"����� "#��� ����
����	��
����"
�"�	�	����
������$�")����"#��0����	�0���"
����
��	�%��)�����
��
"������
��
���������1#����,&�����
5���
�*���"��
� �;���$�7���� "#������ 
+�!�����	���
�������
���0����	�0���"
������#�)�	����"
����#����
���
� "�� ���� 
A�!� �
��� "#�� %��&������
�%��'������

�
�&�� 5-���� �'� !7� ��	������������	
� ����� 5-���� �'� �7'

�����"�(��
����������
����
����#�����"�$�����
�(��&��

	���
�$�	� �
��� "#�� ��""�
� �
������� ��	� ���
� ���� β�
���
���� �
��� "#�� 
���"�	� ��
���� $��"�
�&��������	

��
�	
�!�D����#���$�����&
����	� 9��:'
�����������	
� ���� 0�� )��� �#����� ��

�&
"#�
��������������)�
%�

��������������
��������	���������
1�"���A�!��
��������������	
� ����0�
)�����
"����
�	����"�	�)�"#��
�����	����
��"�	� ��"�� "#�� �
���	����"�	� ������	
��������(��"�
��1M�<+��(�������A0;α
)���"
�����
��	�)�"#�������"������*"&
�
��	�"#��"
�����
���"��)�
�������"�	���
1>� ���
� ���"��� ���"������� ����������'
�/1@���	�?�@�������"�
�����


����"#�
�����	����
�����������
��	�)#�"�������
�������	��
�	&��	���"�����"#�����
��&
�

���������"#���)�
���	��
���������
����������
�)����	���
"����	'�)#��#���

��	�����;�%$��
����
����
�����"�����
"�	
��"���1M�<+��!�
��"
��"������2
�������(�����������"#��

����$����"� ������	� 5�!0��7� )��� "#��� ����
�"�	
5-���N�7��1#��
��"
��"�����������"#�������	�
������	���
��
�	������"����
��
��������
�(��&��
��&$���#�	������94�
��'���:��-
���"#����
��&�"��)�������&	�	�"#�"�����(��
���
��������	���������)��������"�	��A���"��������
������	
��
"������,&����������"#���!0���������	��#�)�	�"#�"
")��	����
��"�����������	�������
������
��������2�	����
��"�
�"#���"#�
����"#�������	�A�!��
�����"��
������"
��������	
������"
����0��5-�����7���"�#���$�����
�(��&��

%��)��"#�"����
����
�������31���4�����������	���
�$�	
���
��
"������
��
���������
�	&����")�����
�����)#���
�������
��������2�	�����������
���9�;:���"����)�
"#���"�
����"#�"����
������
���"#�������������	
�����0���
�����"
������
� "��β����
�����!���	��� �
������
��� ���� �"
���
31���4�5�46���	���6��	��"�"
'�
�����"�(��
7'�"���

!		�"������)�
%�)����$�� 
�,&�
�	� "����&��	�"�� "#�
�
���
"������	�	����
���������$�"#����
����� �
������"

-���� ��� O�
��"�	� "
��� �#�)���� "#�� �#
������"��� 
���"����#���� ��� �"
���

0�� )�"#��� "#�� %��&������
�%��'������
� �
�&�� ��	� �"
���� 0�� )�"#��� "#�

���&�� �����������	
� 5�7�� 1#�� "
���� )�
�� ����"
&�"�	� &����� "#�
����#$�&
� ������� ��"#�	� 51#�� +�$������� A�"�$���� /
� ��"� 5+A/��7'

#""�8FF
	��������&��	&F#"��F� 9��:7� $���	� ��� �� �����
����� ��� ���
�*��

��"��
� ����� �&����"�	��

MunI

1.0 kb 2.0 kb 3.0 kb 4.0 kb 5.0 kb

EcoRIBsp68I

6.0 kb

Eco47III Ecl136I PstIBamHIPstI EheI

pAH43

p43BSE

pESM4

pEMU3

pBA2

pMUR3

agaAagaB

Agarase
activity

+

+
+
+

-
-

-���� ���+��"
��"����������	�	���"��������
������� "#�� �����	�A�!� �
�����"
���"������� ���
��������	���� ������ �
��� �����������	
� ���� 0��



��

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

��������	
�����0���1#���
�"�����&
�����"������� ����
��
����
-�����
'� "#�������	���������&�	�$���*����"�	� "���(�
�
�
�	&��� "#�����
������2
����)#��#���&�	�$��&��	� "�
	�����"� "#���#������� �"
&�"&
�����������*����
����#��

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

+����(�	
��� H�"�$�
� ����

+�$&(1�,)2,�,&'-

I���
���
�"��&�� "��B��A2�%�(�P���Q���	�!��D
&"%��� ��

"��#�����������"�������	� "#��.�"#&�������"�"���������
��	��"&	����-�&�	�"���� ��
� ���������� �&���
"�

����
�����

�� +���� A!�� !	(� ��
$�#
	� ����#��� ����R� ��8� ��4�����
�� @
����&�A'�>��#��I������ 3�=��
�$���� ��44R� ��8� �4��

��
�� A&�%)�
"#� ='� 1&
(�
� 3+�� ����#��� 3� ����R� ���8

�������
�� �"����
� +>�� 3� ���"�
���� ����R� ��8� ;;;�4��
;� !�%��1'�!
�%��1'�D�"���%�	��=��K&
� 3�����#�������R

�<48� ����;�
�� /�"��� /'� +��#�
	� �'� +��#��� �� �"� ���� K&
� 3� ����#��

����R� ���8� ;�����4�
4� B�
�� 3'� !�(�
�2� +'� =&
���� K� �"� ���� !���� K�(�
��

=��
�$���� ���<R� ��8� ��4<�<��
<� �#��#� I>'� 3���� IA�� ���� 3� =��
�$���� ���<R� ��8

��4��;�
�� ��$$�=3'� 3�����@0'� 3����#�+��"� ���� 3�@���=��
�$���

��<4R� ���8� ��<�����
��� /�

�� B'� =����	�� +/�� @���� ����R� ��;8� ���;;�
��� /�

�� B'� B�(��� �'� @�	��� -� �"� ���� 3� ���"��#���� ���4R

;<8� ;�����
��� ������ +�� 3� ���"�
���� ��<�R� �4�8� ����;�

��� 0�� 3�'� D��� @1'� D��� �D� �"� ���� ���"��#���� !���
����#��� ���4R� ��8� ����

��� �&����� >'� =�"�&��"�� 1'� D�	���� 0� �"� ���� !���
K�(�
��� =��
�$���� ����R� ;�8� �4;����

�;� �&����� >'� =�"�&��"�� 1'� ����� =�� ����#��� ����#
�
!�"�� ����R� ���<8� ��;�<�

��� ���$
��%� 3'� -
�"��#� K-'� =����"��� 1�� =����&��
� ����
����8� �� .�$�
�"�

� =��&���� ���	� ��
���� 0�
$�
� .��
$�
�"�

'� ���	� ��
���� 0�
$�
'� ��� >�� ��<��

�4� @�	��� 33'� M&��"���� K'� A�$�
"� /� �"� ���� !���� K�(�
��
=��
�$���� ���4R� ��8� �<������

�<� I��� 1�'� �#���� !-'� .���� 3=�� ���1��#��,&��� ����R
��8� ����4�

��� ��
�$���� 0�'� A��
� 3�� �&������ !��	� +��� ��4�R� 48
�;������

��� 0���#��� A�� 3� =��� ����� ��<�R� ���8� ;;4�<��
��� D��� �3'� D��� 03'� 0�� �A� �"� ���� ���"��#���� .�""� ����R

��8� �������;�
��� =��%����� +'� =�
���%�(������� .'� ���#��"�(�� �� �"� ���

������� �� ����R� �8� �����
��� =��	�%��.'������ 3+'�.��$&
��1@��"������&������!��	�

+��� ����R� ��8� �4����

��3���������������������������
�������������
 ��!��"����������3����
�

���
���������� -0�� +2+�+45-� 2,&(
$�(&+� �+-�  �� +&+� 45

� � � " 
 � & % �

�S� 	�
(�T����� $&(�� �S�%�
"�� ���
�2U� �
�	&%&� ��"
�� $�%�
"�
������ %��������� +�����"��� ���� 
+�+� ���V� ��%����� �

 V� 
��"
�%����V� �
�����"V� ������ ������
��2��� "

�����'� �&�
�"�"
"�'� %�	� %�������� 0�� �
�%��&���%��&������
�%��'������

$�%"�
� V� �
&���'� �� %�������� 0�� 

�� �����������	
� ���"���
�"�"�(���� �S� ���"�
� �� �
����2��� $&(�� %���&�"��� A�+
�
�����"��'� %�	&� ��"��� �%"
(�W� ���
�2U� (
���
������ ����
�W�"��Q���� �&�"�"
"�'� %�	� �����������	
� ���� 0�� %�	&� �� 	(�
���
�2��'� ��  V� ��%��� 

�� ����S���� X� ���
��� ���� 31���4
�
�	&%&� ��V� ���
�2�V� ��%���


