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��� �� ������. �22�����2� ���*�*�.����) �� )������ �����) �� )�?� � �� ���� � � �� � .��1 +�(�) ��
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���� ! ������+� �� ��� ��<� 8�* )��(��3 2���2� �� ��� )�?� �� ��� )������

+�����2 �����) ��� ��.��� �� ��� ������. �22�����2� ���*�*�.��7 (�2��� �� +�����2

�����)�

��� �)�� ��� ��))�*�.��7 �� ��8�.�����+ � ����.��� ��� ��� @.) A.�� ����� )�*��))���" ��� (�2���

� 	�
 �) 2��21�� *7 ��<�3 ��) (�.��) ��)� *� ������2�. ��� ��)���(�" ��� ��) )�� ��)� *� ����.

�� �� 
� �����) ��� ����2���" � ��)2������� �� ���)� �����) �) +�(�� #!�+��� 9'� :����8�)�" ���

2����)������+ �5��2.������ ��+� �) ��)�.�7�� ��� ��� ��)�.� �� � A�)� 2���������� �)��+ �����.�

������) ��� ���������) +�(�) ��� ���.7��2�. �22�����2� ���*�*�.��7 � 	�
 �� ��� ����� �� �� )�?�

� �� ��� ����2� �(�.����� ����2���� ��� 8��� ����� �����. )�*)�������� ���������) �� " �� ��� ��

��� ����� )���� ��� �)�� 2�� �����7 ���)� �����.� ������) ��� ��� ���������) �� +�� ��8 ��)�.�)

8��� ��� )��� ������. (�2��� � 	�
� �� )���7 �(�.����� �� �����) �� ��H����� )�?� � �� 8��� ��H�����

������. ���*�*�.����) � 	�
 �� �����)" �� ��)� +� *�21 �� ��� ������+� �� ��<� ��� ��.��� � ��8

@.) A.� #!�+��� ='�

�0��+! -% #�� ������ �� ��� ������� ������ � 	�
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�� ��� ���*�� �� )�*)�������� ���������)�

�� �	
����	����� ��� 
� ��	���� "��� �� ������� ������ � 	�
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D�D� ����� �+�����%

D�D�9� #�
� ���������� ����� ��� )�*��))��� �� ��� ������. �22�����2� ���*�*�.��7 (�2��� � 	�
" ���

A�)� ������ �) ��� 2���2� �� ��� �(�.�������7 ���� ����2���� #!�+��� D'� ��� ������������� ��

���.7��2�. �22�����2� ���*�*�.����) � 	�
 �� �����) 2�� *� 2������ ��� �� ����2� ���� ����2���� #��)�5

���)���' �)��+ �������� #=�99' �� �� ��(��)� ���� ����2���� #���)���5��)�' �)��+ �������� #=�9='�

�7 �����.�" )�.�����) ��� 2�.2�.���� �� ����2� ���� ����2�����

D�D�=� .	

�� �� �	
����	���� ����
����� ��� 
���� ����� :����� � ������) �� 2���)� ��� ���*��

�� )�*)�������� ���������) ��� ����� )��� #!�+��� D'� ��� *�����������2�. ����. �� ��<� �)

�� �@���)��� �� ��� �5��������� )�*)�������� ����. B$C �� ��2.������) �� �����) *�)�� �� �����

�7��) �� )�*)��������) ��� ��2� ����� )��� �3 ����)�����) �� #��< ��� ���'" ����)(��)���) ��

#��� ��� ��<' ��� ����)(��)���) �� #��� ��� <��'� 
� �) ��� ����. *7 �����.�� ��<�

2�� �.)� )���7 �����2�.�� 2�)�) �@������+ ��� �5��������� ��2.������ )�*)�������� ����. B/C ���

��� �5��������� ��2.������ )�*)�������� ����. B&C �� �����)� !�� ��� ����. �� �8� )�*)��������

���������) ��� ����� )���" ��� ���������) ��� ��� ����)�����) !� � �� #��< ��� ���' ��� ���

����)(��)���) ��
� � �� � �� #���" ���" ��< ��� <��'� !�� ��� ����. �� ��� )�*)��������

��������� ��� ����� )���" ��� ���������) ��� ��A��� *7 ��
� � �� � �� � ��� ��� ��H����� ����.)

��� ����� �))�2����� )�*)�������� �����2�) ��� �@�.����� �� � ��� A.� �22�))�*.� �� :����� = #!�+���

D'�
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���� # :����� �� ��*)�������� ���������) 8��2� 2�� *� �����. �� ������2�.�

D�D�D� 1	
����	���� ����
������ ��� )�*)�������� ���������) 2�� *� .��� �����. �� )�� 8��� �����5

�2�. (�.��) �� :����� � #!�+��� 0'� ������2�. (�.��) ��)� *� ��)���(� ��� ����� )�� ��)� *�

.�)) �� ����. �� �� ����� )�*��))���" � ��)2������� �� ��� ��2�������� �����) �) ��)�.�7�� �� ���)�

2��������) ��� ��� (���A�� #!�+��� 9'� �7 �����.�" ��� )�*)�������� ���������) ��� .��� �����. ��

����(� �����. ���.7��2�. )�.�����)�

� ��&' 1% #�� 
���� ����� �� 1�*& ��� ������� ���
 � �� �� �� � 
���� ��� �� � �� ��� ��	����
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D�D�0� +����� �� ��� ��	���� 
������ :����� �� �� ���) (��)��� �� ��<� �H��) ��� ��))�*�.��7 ��

)���7 �(�.����� �� �� ���� .��+� �����) )���.������).7� ��� �)�� )�.�2�) ��� ����� ��� .�)� #!�+���

&'�

D�D�&� 2	��	� ���
�� �� ��� ���������� ���	������ �7 �����.�" ��� ���.7��2�. �22�����2� ���*�*�.����)

� 	�
 �� +�����2 �����) ��� ��)�.�7�� �� � �����*.� ��@� ������� 
� ����� �� ��2�.����� ����� ����+������

�� �@�����. �)��5���+���)" :����� �* �..�8) �����) ������)3 �" !������ ��� ��I#!�+��� &'�

D�0� � ��!��% ��� ���.7��2�. �22�����2� ���*�*�.����) � 	�
 �� +�����2 �����) ��� +�(�� 8��� �����.

)�*)�������� ���������) #!�+��� /' �� ��� A�)� 2���������� #!�+��� 9' �� 8��� ��� )�*)��������

���������) ��� .��� �����. #!�+��� 0'� >��� �.. ��� )�*)�������� ���������) ��� )�� 8��� ������2�.

(�.��) #:����� �" !�+��� 0'" �(�.����� �.��) �� ��� 2��)�� �����) #:����� ��" !�+��� &' ��� ��)�.�7��3

� 2��������(� �(�.����� �.�� 2��������+ ��� �(�.����� 2��(�) �� ��� 2��)�� �����) ��� � �.��

���8��+ ����� )�� 2��(� #!�+��� $'� 
� ���) 2�)�" �8� ���������. ������) ��+�����+ �(�.����� ����

� ��� �(��.�*.��
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���� $ :����� ��� ����2� �� ��� )������ �����)� :����� �*� ����2� �� ���

������ ������ ��� ��� ���.7��2�. �22�����2� ���*�*�.����) � 	�
 �� +�����2 �����) ��

���� ��

�
���� % �@���.� �� ���.7��2�. �22�����2� ���*�*�.��7 ��	�
 �� ��� ����2.������

�� �� ���� � 8��� ����� �����. )�*)�������� ���������) ��� )��� ��� � �����2�.��

������. �22�����2� ���*�*�.��7 (�2��� �� +�����2 �����)�

��� ���� �����(�. �� �.��) #!�+��� $' 2�� *� ����A�� ����1) �� :����� � #!�+��� E'� ��� ����)

��
� ��� ���� ��)� *� �.8�7) ��)���(� �(�� �� ��� ��(��)� ���� ����2���� �) 2��)��� �7 �����.�"

��� ���� � (����) ���� ��
� � � �� ���� � � 8����(�� ��� ���� ����2���� 2��)���

� �����2�.�� (�.�� �� ���� � 2�� *� )�� �� :����� � #!�+��� E' �� ��(� ��� (�.��) �� ��� �22�����2�

���*�*�.����) � 	�
 �� )������ �����) #!�+��� F'� �) ��� ��� �(�.����� �.��)" � (�.�� �� ��� ���*�*�.��7

)�� �� )������ �����) �) �.)� +�(���

0� &
�	���
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>� �����)�� ���� � +�����.�?����� �� )��2��)��2 )�*)�������� ����.) �� ��2.������) �� +�����2

�����) �� ��7 )�?�� ���) +�����.�?�� ����. �) *�)�� �� ��� ������A2����� �� � 6����21�� ��.�����

*��8��� ��� ��2.������ )�*)�������� �����2�) ��� ��� ����� )�*)�������� �����2�)� 
� +�(�) ���
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���� ' �@���.� �� �(�.����� 2��(�) ��� ��� ����� ����2.������) ��" �� ���

<� #.���' ��� ����� )�� #��+��'�

�
���� ( :����� �� ����2� �� ��� ���� �����(�. ��� �.��)� :����� �� ����2� �� �

���� (�.�� ��� ������2�. )�.�����)�

���.7��2�. �22�����2� ���*�*�.����) �� +�����2 �����) �) � ���2���� �� � )�*)�������� �����@ 2��5

������+ �� �� ����� �����. ���������) #)�*)�������� ����)' ��� ����� )��� ��� �� ������. �22�����2�

���*�*�.����) �� +�����2 �����)� ���) *�����������2�. ����. 8�) ��2.���� �� � ��8 (��)��� �� ���

��<� 8�* )��(�� �H����+ ��8 )�(���. �����(�� ���2�����.����)" �� �����2�.�� � ��)��� 2������5

����" ��� �� �@���)��� �� +�����2 �����) �� )�?� � #�������2.������)' ��� � #�������2.������)'� ���

2������ .���� �� ��� 2������� ���.���������� �� ���) ����. �) ��� ,� ��8�� #�,� ��� �����7'�

>� ��� 2������.7 ��(�)��+����+ � ����..�. ������2� *�)�� �� <,� #���������2� E�9 ����+����)

<,� ���+������+' �� ����� �� �..�8 ��� �(�.����� ���.7)�) �� +�����2 �����) +������ ���� A(�

��2.������)�



�����
���
:� �;:���
:� �:
��� :! <����
� �:�
!� 9$

�
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<� ��� ����� )�� �� ���� � � ��� ��� �����2�.�� )�*)�������� ���������) ��� �

+�(�� ������. �22�����2� ���*�*�.��7 (�2��� �� +�����2 �����)�
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B9C ����K) 
�<�" ��2��. ���� #9FFD'� ���.7��2�. �@���))��� �� ��� ������G�7�������� 2���� ���*�*�.��7 ����� ���

*����� ������ ��������)� ��..� ����� ���.� &&" 9%=&59%DE�

B=C ����K) 
�<�" ��2��. ���� #9FF&'� ���.7��2�. )�.�����) �� ��� ����2.������ ���*�*�.��7 ����� ��� *����� ������

��������)� �� ������ ���.� 9$&" &DD5&00�

BDC ������ ��" ��2��. ���� #=%%F'� ����������� �� ����2� ��� ��(��)� ��������) 8��� ��� ��<� 8�* )��(��

#���2��)��2 �(�.����� �� <�����2 �����)'3 �� ���.�2����� �� )�.�2� )���) �� ����� +����� ������)� �������

���.� ����� DD" =0&5=&=�

B0C �����.. ��" ��.2��� ��" ��1��) ��!� #=%%='� ,���������2� �� )�@ ��H����� ��@���2.������ ��2����+ )�+��.) DL ��

����5�����+� )��� 2����)� ��2.��2 �2��) 	�)� D%" =%995=%9$�

B&C ��1�) ����" ������ ��	� #9F/F'� �(�.����� �� ������� ��.�2�.�)� 
� ���� ����� #���' �����.��� �������

����*�.�)�� �2�����2 ,��))" ��8 M��1" =959D=�

B/C 6����� �� #9FE%'� � )���.� ������ ��� �)�������+ �(�.�������7 ����) �� *�)� )�*)��������) �����+� 2��������(�

)�����) �� ��2.������ )�����2�)� �� ��.� �(�.� 9/" 99959=%�

B$C 6����� �� #9FE9'� �)�������� �� �(�.�������7 ��)���2�) *��8��� ����.�+��) ��2.������ )�����2�)� ,��2� ���.�

�2��� �2�� ��� $E" 0&050&E�

BEC ���+� 6� #=%%&'� ���.��� ,��*�*�.��7� �����+��5;��.�+" ��8 M��1�

BFC ���* ���� #=%%&'� �����@ ���.7)�) ��� )2�����)�) ��� ��+�����)� �
�� ,�*.�2�����)" ,��.���.����" ,��

B9%C ��*�� ��" ��2��. ���� #=%9%'� � )��2��)��2 �(�.����� ����. ��� ��)���� 
�)������5
�.����� 
���������� ����

)�*)��������� ����� ���.� ����� D0" =&F5=/$�

B99C ��2��. ���� #=%%$�'� �� ���.7��2�. ����. �� +��� �(�.����� 8��� F �������� ���������)3 �� ���.�2����� �� ���

����� �2��) 2���� *7 ��� 2����� 2��2�.�� 2���� ��..� ����� ���.� /F" /$$5/FE�

B9=C ��2��. ���� #=%%$*'� ����� ,�7.�+�����2 ��)���2�� ������� ���.� ����� D9" D/50D�

B9DC ��2��. ���� #=%%$2'� �(�.����� ���*�*�.����) ��� ��7.�+�����2 ��)���2� �� ����2.������)� �� ������ ���.� =0F"

=$95=$$�

B90C ���� M�" ��7�� <�,��� #=%%9'� ��8 �� �)��*.�)� *.�215�����@ ��2����?�����)� �.�2����� �� ������ �.+�*��� E"

99&59=$�

B9&C N���1�1� �� #9FF0' �)�������� �� �(�.�������7 ��)���2�) *��8��� ��2.������ )�����2�)� �� ��.� �(�.� DF" D9&5
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 Determination of analytical occurrence probabilities of genetic motifs at time t  

 Evolution direction either direct (past-present) or inverse (present-past)  

 Kronecker relation between substitution matrices of nucleotides and motifs  

 Development of the SEGM (Stochastic Evolution of Genetic Motifs) web server  
 




