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"�	���� �������� ��
	 �����	� �� ��	#��� ���� ��	
���� ���� ������� ������� �
	�� ����	$ �������� ��	!
�! ����	 ������������� ���	������ ���	� �	����� �����%
�����	�$ ��� 	#���	 �� ��	 �����������	� �����
&�����	��� ����	���$ �� ��	 ���	� ����$ ��	 ������	 ��
���������� ��	 ���� ���� ��� ��
	 ������	� ��	 ������!
�� ����	 ���������! ���������� ��������!$ 	���	� �! �������
�������	� ����	 �� ���� ������ �	��� �� �! ��	������
�	������ �����	�� ��� ������� �!��	�� ���	��	� '�	�	
�������� ��	 ���� ���	 �� ������	� ��� ��	 ���� ��
�����	� ��� ��	 ��	�	���	 ���	 �� �	����� �� ��� ����� ��
������	 �����	� �� 	�
����	���� ����������$ ���� �����	
��� ������	 ��	 �����
"�
���
�� 
�	 ��� ��	����		� �����
� (���	) �! *+++,

�	���� �� ��	 ���	������	����	�	 ��� ����	 � ����
���	���� ���� ��
	��	� �����#���	�! *-. ������ !	���
���� '�	 �	��	� �� ��	 ��� ��	��	� ����	 	#�	���
	
�	����� �� ������! ��� ��	 	��	������! ���	��������	�
/��	
	�$ 
��������$ �� �	�� �� ��� ��
	������$ �	�	�����
��� ���	������$ �	��		� ��	 ��� �	��	� ��	� 	#��� ��� ��
���	��� ���� ��	 �������	� �� ���� "# 
�	 ��� ��	
�# �����
� ��
	 ��	�	��	� ���	� ��	�	 ��
	� ��� �	��	��	�
��� �	 ���	����	� (����	 * ��� ����	 *, ��� ���	���	�
������� �����������! �0	����� ���	�� (������ 1
&�����2	 *+34,� '�	 �	� ������	�����! ������ �� ��	�
��	� ��	�	 �	�� �� ���	��	� �	�	� ��	 �	�������	� ��
���������	 �� �� ����	��	 �� 
����	��	 ���	����� (5�� �� �	#
*++* /��2	� �� �	# *++6,� '�	�	 �	�	��� ������� ���	� ��
	
� ������	 ��� �!�����	 (7 8 ", ����	�� ��0	�	�� ���
���� �� ��	 �	�� �� ��	 �������	 ��� �� ��
	 �����
�	������! �		� ������	� �! ���������� ������	� ��� �
��0	�	�� ����	���� �	���� 9�	 ��
	 �		� ��������	� ����
���������� ������� 
�� ���������� ������	� ��
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	�����
���� �� ����	�������	 (���	��� �� �	# *++3, ��� ����
�����

"# 
�	 ��� �# �����
� ������	� ���	� ������� 	���	�
���������� �� �	�	���
	 ���	����	� ����	�������	 ��
��0	�	�� ��������� ���������� 5���	�������	� �! ��	
������	� :�� (�:��, �	�	� �� ��	�� ���	����� ���	� ���
�� ����������� �� �����������! ������	� ��� ���� � �:��
�	�	 �� ����	���
	 �� ����	�������	 �������

�� ��������
��� ������ �� ������

'�	�	 ��	 ������	 �	���!�	� �� "# 
�	$ ��	 �������������
�� ����� �� ���	� �� ��	 ; �� �������!���������	 (<&9,$
/ �� =��	��� ��� �������� �����	��� >��! �� ��	 �	��%
�!�	� ��	 ��� ������! ��������	� ���� ���� ���	��	$
��� ��	 �?����! �� ��	 ���%���	�����$ ��	���� ���
=��� �� �� ��	 ��	���� ������� �� "# 
�	� 9�	 �������
�� "# 
�	 ��
	$ ���	
	�$ ������	� ��	 ������! �� ����	
�	
	�	 ���	��	 �� �����$ ��������� �	������ 	��������$
������! ����� ���	������$ ��� ������%���	������ ���	�������
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�	 ��� � ����	 �� ���	��	
�!����	� ��
	 �		� �	��	�$ ��� �� ���	��� ��	 	
���%
���� �� ��	 ������	��� ������� ��� �	�	��	�� �� � ����	
	#�	�� �� ��	 ���	�	� ����������� ��� �	�	����� ��

����	��	%��������	� �	�	� (:	�� �� �	# @...,� "# 
�	 A*@ ��
� ���%������	��� ������	 ����� ��� �		� ����! �	��	��	��
'�	 �	��	 �	
	��	� � �����	 �������	 	������� �
	�
B@3. �	�	� (5�����	� �� �	# *++6,� '�	 �������	 ��������
�� � �	����
	�! �����	 ���	���2 �� �	�	�$ ��! �� �����
��	 ����	�
	� �� ���	� "# 
�	 ��� 	��	��� ����	���$ ���
��� � ����	�	 �	�	�����	 �� =��	��� �	�	� ������ ��
����	 �	��	� �� ��	����		�# &	����� ��	 ���� �����	�
���2��� �	�	 ����������� �� ����	��	� 
����	��	 �� "# 
�	
��	 ��� ��	 �����	� �� 9��� 1 /������ (*+6*, �������
������%	����	� ��#�� ��� ���	���� �	�	� �� 	��	����#�%
�	��� "# 
�	� ����! �	�	��� ����� ���� ������	��� "# 
�	
	����	 ��
	� ��������� �	�	� ���� ���������	 ������%
���� �� ���� ������������ ��	 ��� �����	� �� "# 
�	
��������	� ���� ������! ����� ���	������ (A���� �� �	#
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*+34,� '�	�	 ������� �	�	 ����� �� 	����	 ��
	� �����	$
��	� &%�����	$ ����� ���������	� ������	�� �� 	��%
��	���� �	���� �� ��� ����	��	���! ����� ���� ��	 �	�	�
�	����	� ��� ��	 ����!���	��� �� � ��	��!��� �	�	 ����
	����	� �� ���� ��	 �����$ �������� ������� ��	 ����	��
�� � ������	�����! ������� &�����	��� "# 
�	 ��
	 ������	�
� ���	� �� ��0	�	�� ������	�����! ������� ��� ��	�	�� ��
"# 
�	 A*@ ���� ���������	 ���
	����� �� ����%�	�� ��������
��� ����� �	�	�� ��	 ����	���� &����������! ���� 	#�%
��	� �� ���� ��	��	��� ��	 ��	 ���	�������� �� 	��	��%
������	��� "# 
�	 (�&�", ��� 	��	����	�������� "# 
�	
(�/�", ���� ������ ���	������ 	����	���� �&�"$
�� 	��������	� �	���������� ��	�� �� ���� �������	�$
�	���� �� �������� ����	 �� �������! ���� !����
������� �� �	
	������ �������	�� �/�" �� �� 		�����

����	 �� ����	 ������%	��	����� ��� ��	�������� �������
��� �� ���	� ��������	� ���� �	
	�	 �� ����� �	��� ���
�	���������� ������������ (������ 1 A��	� *++3,�
9��
	����� �� ���	������ 	����	���� �	�� �������� �! �&�"
��� �/�" �	��� �� ��	 �������� �� ���������
	 G���������
��� 	0�����H (�E�, �	�����$ ����� ��	 �������	���	� �!
�������	� �	��������� (	0��		��, �� ����� ����	� ����%

����$ ������	 ������	�� �� ��	 �������� �� ��	 ����%�	��
	����	 ��� ��	 �������� �� �� �����%���� ���	��!���
�	�	����%��2	 ��������	 �� ��	 ���� �	�� (I���2	� �� �	# *++3,
(����	 @,� '�	 �	�	� 	������� ��	 �E� ��	���!�	 ��	
	����	� �� � ������	�����! ������ �	�	� ��	 ����� ��
	��	���!�	 	0��		�� (<��, (>�����	� �� �	# *++-,� '�	
7 8 " ����	�� �� ��	 <�� (D3�DJ, �� �����������! ���	�
���� ���� �� ��	 "# 
�	 �������	 (-.�3J, ��� ���� ��	
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PAI-V—haemolysin II (UPEC J96)

(a)   

(b)   

PAI-V—haemolysin I
(UPEC J96) and kps-K1

PAI-II—haemolysin II/fimbrial (UPEC 536)

PAI-I (UPEC 536)
LEE locus (EPEC)
tia locus (ETEC)
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23 933W phage—
shiga-toxin (EHEC)
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I����	 *� "�������� �������� �� ���	����� ������ �� ������	�����! ������� ��� 
����	��	%��������	� �	�	� �� "# 
�	 (�, ���
�# �����
� (�,� �&�"$ 	��	��������	��� "# 
�	 �/�"$ 	��	����	�������� "# 
�	 �'�"$ 	��	����#��	��� "# 
�	 L&�"$
���������	��� "# 
�	 2��$ 2%���!���������	 �!���	���



�&�" ��� �/�" <��� ������� B* ��	� �	����� ���	�
(;:I�,� '�	 �?����! �� ��	 �	�	� ��	 �������	� �� �
	
���!��������� ��	���� (�""($ �""�$ �"")$ �� ��� �""*,�
�""($ �""� ��� �"") 	����	 �����	��� �� � �!�	 ���
�	��	���� �!��	 (''99,$ �""* 	����	� ����	��� �	��	�	�
�! ��	 ''99$ �	�	� "# 
�	 �	��	�	� ����	��� (�9&�,$ ���
��	 �� ��	��� 	����	� ��� ��	 ���	� 	����	 ���	����
��	���	 ������$ ��	 ����������	� ������ �	�	���� ('��,$
��� "	�' (��	 '�� ����	���, (M�� �� �	� @..* I���2	�
�� �	# *++3,� �� ���� �&�" ��� �/�"$ ������������� ��
��	 �""�$ �"") ��� �� ��	���� �� ������
	�! �	�����	� �!
<	� (>	���	� �� �	# *+++,$ ��	 ������� �� ��	 ���� ;:I ��
��	 �""( ��	��� ����� �	����� �� ��	 /%�9 ����! ��
��������������� ����
������ �� �&�" ���!$ � ������%
	����	� �	�������$ &	�$ ����
��	� ������������� �� 	�� ���
��	 �""( ��	��� (7�	�%�����	 1 A��	� *++-,�
�#��	����� �� 	�� �� ���� �	�	��	�� ���� ��	 ���	�������
���� ������ (I��	��	�� �� �	# *+++, ��� ����� �	�����
(9�	������ �� �	# *+++,�

&��������� �	�	��� ���
	!� ��
	 ����� ���� �&�" ���
�/�" ������� ��� �	 ��
��	� ���� ��� �	���	� ����	�$
�	������	� �&�" ����	� * ��� @ ��� �/�" ����	� * ���
@ (������ 1 >�7��� *++4,� '�	 ���	����� ���	 �� ��	
<�� �� ��	 "# 
�	 �������	 
���	� ��������� �� ��	
������ ��!���	�! �� ��	 ������� �&�" �� �/�" ���� ��	
�������! �����	� ���	��	� ��
	 �� ��	������ <�� ���	�����
���	 (��	� �� ���!, (��	�	� �� �	# *++6,� '��� ����	��� ����
��	 <�� ��� ���	��	� �� ������	 ��	� ������ ��	 	
���%
���� �� ��	 �&�" ��� �/�" ����!� '�	�	 "# 
�	 �	��
�%
��
	� ����	��	���! ������	� ���������� 
����	��	 �������
���� �� 
	���!����#�� 	����	� �� ����	�������	 (�/�"
���!, ��� �� ����	 (
�# +. 2�, ������� ����� �� �&�"
��� �/�"� 7	�	��� ����!��� �� ��	 �E� �	�	 (���, ���
�/�" ������� �������� ��	�	 ����$ �� ��	 �	
	� �� ���%
�	��	��	 
�������� �� ���
	 ���� 	#�	��	� ��� ��	
������� ����������� �� �������� (5�	���� �� �	# *++3,�
'�	 ��0	�	�� ������ �!�	� �� �/�" ���������� ���$
���	
	�$ �����	� �� ��!���	�	��� ����!��� ������ ����	�!
�	���	� ���	��	� (5�	���� �� �	# *++3, ��� ��	�	 �� 
	�!
�����	 �	��	��	 
�������� �� ��	 �	�	� ��� ��	 <�� ��
�/�" ��� �&�" ��� ���	���! ��������	� ���� ���	�������

���� ��	 ���� (&	��� �� �	# *++3,� '��� ����	��� ���� ���!
����	�! �	���	� "# 
�	 ������� ��	 <��$ �������! �	����	
�� � �	�	��	��	 �� �	�	��� ���2������� '�����	� �� ��	
<�� ��	�	���	 �		� �� �	 �� 	
	�� ����� ��� ��2	� ����	
�	
	��� ��	� ��� ���! � ���� ����	� �� ��	 "# 
�	
���������� �� ������	 �� ���������� ��	�	 �	�	��

�� ���������� ��������
��� ������

'�	 �	��� ��	����		� �������� �� ��� ��	��	�$ �����
�
��� ������� '�	 ��	��	� �����
� �� ��
��	� ���� �	
	�
�����	��	� (������ �$ ��$ ����$ ����$ �N$ N� ��� N��,
���������� �
	� @D.. ��0	�	�� �	���!�	� (&���0 �� �	#
*++3,$ ����	 ��	 ��	��	� ������ (����� N, (:		
	� �� �	#
*+3+, �������� *6 �	���!�	�� �� ���� "# 
�	$ ��! �� ��	
��	����		�� ��	 ��� 2���� �� �	 ������	��� ��� ��$ ����
��	 �?����! �� ��	 �	���!�	� �	��� ������	� ��� ����%
�����	� ������� /��	
	�$ �	
	��� �� ��	 ����� � �	��%
�!�	� ��� ����	 ���	��	 �� �����$ ��������� �# �����
�
�	���!�	 ���	������� (�#���	�������,$ �#'!�������$ ���
�#������$ ����� ����	 ������%	��	�����$ ��� �#'!��� ���
�# &����!��� �$ ����� ����	 	��	��� �	
	�� 9�	 �	���!�	�
���� ����	 ������%	��	����� �� �� ��	 2���� �� �	 ����%
�����	� ��� ����� �� ���� ���	� ���� ��� ���	��	
�� ����� �� ��	 �	���� �� ������� ���� ���	��	� ������ ��
��	 ����
	��	�� ������������ �� ��	 ����	��� ���� ��	 ����
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