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=� XZDJL� QD� ]áR*RQR�ü� SUREOHPyZ� E
G�F\FK� SXQNWHP� Z\M�FLD�� D� ]DUD]HP� SRGVWDZ��

WHRUHW\F]Q�� SRQL*V]HM� SUDF\�� X]QDQR� ]D� ]DVDGQH� ]DPLHV]F]HQLH� NUyWNLHJR� VWUHV]F]HQLD�

zawieUDM�FHJR� QDMZD*QLHMV]H� SU]HVáDQNL�� QD� NWyU\FK� RSDUWR� ]DUyZQR� VDP�� NRQVWUXNFM
�
DOJRU\WPX� V\PXODF\MQHJR�� MDN� L� VFKHPDW� SU]HSURZDG]RQHJR� GR�ZLDGF]HQLD�� =DZDUW\� Z�

6WUHV]F]HQLX� ]DVyE� LQIRUPDFML� MHVW� Z\VWDUF]DM�F\�� MH*HOL� FKRG]L� R� ]UR]XPLHQLH� ]DVDGQLF]HM�

WUH�FL� SUDF\�� QDWRPLDVW� UR]ZLQL
FLH� JáyZQ\FK� SXQNWyZ� RUD]� SRGVWDZ\� WHRUHW\F]QH� L� RSLV\�

EDGD�� HNVSHU\PHQWDOQ\FK� SURZDG]�F\FK� GR� VIRUPXáRZDQLD� MHM� SRGVWDZRZ\FK� ]DáR*H��

zamieszczono we Wprowadzeniu (str. 5-����� 2EMD�QLHQLD� L� RSLV\� PHWRG� L� WHUPLQyZ�

technicznych przenLHVLRQR�GR�]Dá�F]RQHJR�6áRZQLF]ND��VWU���-92) i Aneksu I (str.78-81). 
 
 

STRESZCZENIE 
 
 
 3RGVWDZ�� NRQVWUXNFML� RSLV\ZDQHJR� PRGHOX� HZROXFML� JHQRPX� SURNDULRW\F]QHJR� MHVW�

NLHUXQNRZD�SUHVMD�PXWDF\MQD��ZSURZDG]DM�FD��Z\UD(QH�Uy*QLFH�VNáDGX�PL
G]\�QLFL��ZLRG�F��

i RSy(QLDM�F�� F]�VWHF]NL� '1$�� (rozdz. 1.1.)�� $V\PHWU\F]QD� SUHVMD� PXWDF\MQD� G]LDáDM�FD� QD�

MHGQ�� ]� QLFL� '1$� �QLü� ZLRG�F��� ]RVWDáD� RSLVDQD� ]D� SRPRF�� PDFLHU]\� VXEVW\WXFML�

nukleotydowych, stworzonej na podstawie danych eksperymentalnych (rozdz. 1.5.).� 3UHVM
�

dziaáDM�F�� QD� QLü� GR� QLHM� NRPSOHPHQWDUQ�� RSLVXMH� WDEOLFD� OXVWU]DQD�� 6HNZHQFMH� NRGXM�FH�

OH*�FH� QD� WDNLHM� DV\PHWU\F]QHM� QLFL� PDM�� ZáDVQ�� DV\PHWUL
� ZSURZDG]DQ�� SU]H]� SUHVM
�

PXWDF\MQ�� ]ZL�]DQ�� ]� WUDQVNU\SFM�� L� VLá\� VHOHNFML�� =PLDQD� SRáR*HQLD� WDNLHJR�

niesymetryczneJR� JHQX� Z]JO
GHP� NLHUXQNX� UHSOLNDFML� ZL�*H� VL
� ]� RGZUyFHQLHP� NLHUXQNX�

SUHVML�PXWDF\MQHM��FR�QLH�SR]RVWDMH�EH]�ZSá\ZX�QD�F]
VWR�ü�PXWDFML��.LHUXQNRZH�VXEVW\WXFMH�
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ZSURZDG]DQH� SU]H]� WDEOLF
� ZáD�FLZ�� GOD� ÄPDFLHU]\VWHM´� QLFL� PDM�� V]DQV
� XOHF� RGZUyFHQLX�

SRG� ZSá\wem tablicy lustrzanej (rozdz.4.4). Efekt mutacyjny, czyli potencjalna eliminacja 

JHQX� SU]H]� ZSURZDG]RQ�� VXEVW\WXFM
�� ]DOH*\� RG� WROHUDQFML� JHQX� QD� ]PLDQ
� VSHF\ILF]Q\FK�

SDUDPHWUyZ�RGSRZLHG]LDOQ\FK�]D�IXQNFMH�NRGRZDQHJR�ELDáND�� 

Degeneracja kodu genetycznego� SR]ZDOD� QD� ]DFKRZDQLH� SHZQHM� GRZROQR�FL� Z� VNáDG]LH�

NRGRQRZ\P��D�ZL
F�L�QXNOHRW\GRZ\P�JHQX��SRQLHZD*�F]
�ü�PXWDFML�PD�FKDUDNWHU�VHOHNF\MQLH�

QHXWUDOQ\��GRW\F]\�WR�V]F]HJyOQLH�W]Z��PXWDFML�FLFK\FK��QLH�]PLHQLDM�F\FK�VHQVX�NRGRZDQHJR�

aminokwasu. Mutacje zmienLDM�FH�VHQV�NRGRQX�PRJ��WDN*H�]DFKRZ\ZDü�QHXWUDOQ\�FKDUDNWHU��

MH*HOL�QLH�PDM��ZSá\ZX�QD�IXQNFM
�ELDáND��6XEVW\WXFMD�MHVW�ZWHG\�]DFKRZ\ZDQD��D�VHNZHQFMD�

DGDSWXMH� VL
� F]
�FLRZR�GR�NLHUXQNX�G]LDáDQLD�SUHVML�PXWDF\MQHM��:�PLDU
�XSá\ZX�F]DVX�JHQ�

jest jednak corD]� EDUG]LHM� QDUD*RQ\� QD� ÄZ\ELFLH´� ]� REV]DUX� WROHUDQFML� SU]H]� ND*G�� NROHMQ��

PXWDFM
��$E\� WHPX� ]DSRELHF� QDOH*DáRE\� RGZUyFLü� NLHUXQHN� G]LDáDM�FHM� SUHVML�� F]\OL� ]PLHQLü�

SRáR*HQLH�JHQX�Z]JO
GHP�NLHUXQNX�UXFKX�ZLGHáHN�UHSOLNDF\MQ\FK��:�SRQL*V]HM�SUDF\�SRGM
WR�

pryE
� VWZRU]HQLD� L�RSLVDQLD�PRGHOX� V\PXODF\MQHJR�VWUDWHJLL� HZROXF\MQHM�RSDUWHM�QD� LQZHUVML�

VHNZHQFML� NRGXM�F\FK�� :\QLNL� ZVND]XM��� *H� LQZHUVMH� PRJ�� ]QDF]�FR� ]PQLHMV]\ü� NRV]W\�

ewolucji genomu prokariotycznego. 
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Ä.D*GD�U]HF]��Z�NWyU��PR*QD�XZLHU]\ü��MHVW�MDNLP��REUD]HP�SUDZG\���´ 

:LOOLDP�%ODNH��Ä=D�OXELQ\�1LHED�L�3LHNáD´ 

�Z�SU]HNáDG]LH�:��-XV]F]DND� 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

1. WPROWADZENIE 
 

$QDOL]XM�F� SURFHV\� HZROXF\MQH�� VWDMHP\� SU]HG� ]DVDGQLF]\P� SUREOHPHP��Z� MDNL� VSRVyE�

EDGDü� GR�ZLDGF]DOQLH� ]MDZLVNR�� NWyUHJR� QLH� VSRVyE� DQL� SRZWyU]\ü�� DQL� RGWZRU]\ü� Z�

ODERUDWRULXP�� JG\*� MHVW� MHG\Q\P� ]QDQ\P� GRW�G� WHJR� W\SX� HNVSHU\PHQWHP�� UR]SRF]
W\P�

SUDZLH���POG�ODW�WHPX�L�WUZDM�F\P�GR�G]L�����:�MDNL�VSRVyE�EDGDü�PHFKDQL]P\�HZROXF\MQH"�

0R*QD�VL
JDü�GR�DUFKLZXP�QDWXU\��F]\OL�QDJURPDG]RQ\FK�SU]H]�PLOLDUG\�ODW�VNDPLHQLDáR�FL�L�

QD�SRGVWDZLH�SRUyZQD��]�*\M�F\PL�RUJDQL]PDPL�GRFKRG]Lü�LFK�ILORJHQH]\��OXE�SRNXVLü�VL
�R�

SR]QDQLH� HOHPHQWDUQ\FK� ]DVDG� U]�G]�F\FK� HZROXFM�� L� SUyERZDü� VWZRU]\ü� RJyOQ\� PRGHO�

]MDZLVND��&RUD]�SRSXODUQLHMV]��PHWRG��modelowania naturalnych, stochastycznych procesów, 
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GR�NWyU\FK�QDOH*\�]DOLF]\ü�]MDZLVND�HZROXF\MQH��V��V\PXODFMH�NRPSXWHURZH�� 

 ,GHD� V\PXODFML� RSLHUD� VL
� QD� ]DáR*HQLX�� *H� ORVRZH� SURFHV\� PR*QD� RGWZRU]\ü�� D�

SU]\QDMPQLHM� QD�ODGRZDü�� VWRVXM�F� DOJRU\WP\� RSDUWH� Qa wykorzystaniu generatorów liczb 

ORVRZ\FK�� &]DV� ELRORJLF]Q\�� NWyUHJR� PLDU�� PR*H� E\ü� F]DV� *\FLD� MHGQHJR� SRNROHQLD�� F]\OL�

PyZL�F�Z�M
]\NX�'1$��F\NO�UHSOLNDF\MQ\��]QDMGXMH�ZWHG\�RG]ZLHUFLHGOHQLH�Z�OLF]ELH�NURNyZ�

symulacji (MCS - Monte Carlo Steps��� 3U]\MPXM�F� WDNLH� ]DáR*HQLH� L� VWRVXM�F� F]\VWR� ORVRZH�

]DVDG\�� RWU]\PDOLE\�P\� MHGQDN� UDF]HM� V]HUHJ� �ZLDWyZ� DOWHUQDW\ZQ\FK� QL*� PRGHO� ]LHPVNLHM�

HZROXFML�� 3URFHV\� HZROXF\MQH� V��Z� ]QDF]Q\P� VWRSQLX� XNLHUXQNRZDQH�� ND*G\�QDVW
SQ\�NURN�

MHVW� REFL�*RQ\� MDN��� KLVWRUL��� D� Z� PLDU
� XSá\ZX� F]DVX� URVQ�� RJUDQLF]HQLD�� 5R]ZyM� �ZLDWD�

*\ZHJR�MHVW�VNDQDOL]RZDQ\�SU]H]�ZF]HVQH��XQLZHUVDOQH�ÄRVL�JQL
FLD´�HZROXFML��WDNLH�MDN�NRG�

JHQHW\F]Q\�F]\�SROLPHUD]\�NZDVyZ�QXNOHLQRZ\FK��8Z]JO
GQLDM�F� WDNLH�]MDZLVND�Z�PRGHOX�

V\PXODF\MQ\P�� PR*QD� GRM�ü� GR� FLHkawych wniosków co do mechanizmów narastania 

]áR*RQR�FL�� 

 

$V\PHWULD�Z�F]�VWHF]FH�'1$ 

 

'1$�MHVW�KHWHURSROLPHUHP��]ZLQL
W\P�Z�IRUP
�SRGZyMQHM�KHOLV\��'ZLH�QLFL�WZRU]�FH�

MHGQ�� F]�VWHF]N
� '1$� �QLü� :DWVRQD� L� QLü� &ULFND�� V�� NRPSOHPHQWDUQH� L� DQW\UyZQROHJáH�

.R�FH� SRMHG\QF]HM� QLFL� QLH� V�� UyZQRFHQQH�� Z\Uy*QLDP\� NRQLHF� �¶�� F]\OL� ZROQ�� JUXS
�

K\GURNV\ORZ�� SU]\�SL�W\P�Z
JOX�GH]RNV\U\ER]\� L� NRQLHF��¶�� JUXS
�2+�SU]\� WU]HFLP�Z
JOX�

SLHU�FLHQLD� FXNURZHJR�� 1LFL� SRGZyMQHM� KHOLV\� ELHJQ�� Z� SU]HFLZQ\FK� NLHUXQNDFK�

(antyrównolegle:�RG��¶GR��¶� L�RG��¶�GR��¶��� MHGQ��QLü�QD]\ZDP\�QLFL��&ULFND��D�GUXJ��QLFL��

:DWVRQD�� =JRGQLH� ]� ]DVDG�� &KDUJDIID� (Chargaff 1948)� LOR�ü� DGHQLQ\� Z� F]�VWHF]FH� '1$�

RGSRZLDGD� LOR�FL� W\PLQ\�� D� LOR�ü� JXDQLQ\� MHVW� UyZQD� ]DZDUWR�FL� F\WR]\Q\��1D� MHM� SRGVWDZLH�

VIRUPXáRZDQR�UHJXá
� á�F]HQLD�VL
�]DVDG�Z�SDU\��]ZDQ��%35�(Base Pairing Rule���NWyUD�E\áD�

SRGVWDZ�� NRQVWUXNFML� PRGHOX� F]�VWHF]NL� NZDVX� GH]RNV\U\ERQXNOHLQRZHJR� Z� ����� U��� Z�

NWyU\P� QDSU]HFLZ� W\PLQ\� ]QDMGXMH� VL
� ]DZV]H� SRá�F]RQD� ]� QL�� SRGZyMQ\P� ZL�]DQLHP�

wodorowym adenina, a naprzeciwko cytozyny –�SRá�F]RQD�ZL�]DQLHP�SRWUyMQ\P�– guanina. 

=� VHNZHQFML� MHGQHM� QLFL� PR*QD� ZL
F� Z\GHGXNRZDü� VHNZHQFM
� QLFL� NRPSOHPHQWDUQHM�� 7DN�

VNRPSOLNRZDQD� F]�VWHF]ND� MHVW� VZRLVW\P�� QLHSRZWDU]DOQ\P� XNáDGHP�� 0R*QD� MHGQDN�

SRWUDNWRZDü�M��Z�F]\VWR�IL]\NRFKHPLF]Q\�VSRVyE�L�VSUyERZDü�RSLVDü�MHM�G\QDPLN
�]D�SRPRF��

XNáDGyZ�UyZQD�� Uy*QLF]NRZ\FK�SR]ZDODM�F\FK�SU]HZLG]LHü�VWDQ�UyZQRZDJL��=�]DVDG\�%35�

wynika jej logiczna konsekwencja, zwana PR-1 (interstrand type-1 parity rule) (Sueoka 
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1995)��:L�*H� RQD� F]
VWR�ü� VXEVW\WXFML� �F]\OL� ]PLDQ� QXNOHRW\GRZ\FK�Z� VHNZHQFML�� ]� ]DVDG��

NRPSOHPHQWDUQR�FL��35-��PR*QD�Z\UD]Lü�Z]RUHP�� 

m(i:M� P�v�:µ�         (1) 

 

gdzie m(i:M�� MHVW� F]
VWR�FL�� SU]HM�ü� i –tego nukleotydu w j -ty na nici Cricka, a m(î :µ��

SUDZGRSRGRELH�VWZHP�PXWDcji nukleotydu komplementarnego do i w komplementarny do j  

QD�QLFL�:DWVRQD�� ,QQ\PL� VáRZ\�� ]PLDQD�&:7�QD� MHGQHM�QLFL�RGSRZLDGD�SU]HM�FLX�*:$�QD�

GUXJLHM��=DVDG
�W
�Z\NRU]\VWDá�/REU\�(Lobry 1995)�GR�Z\SURZDG]HQLD�UyZQDQLD�RSLVXM�FHJR�

asymptotyczne zachowanie VL
�HZROXXM�FHM�F]�VWHF]NL�'1$�L�W]Z��UHJXá\�35-2 (type-2 parity 

rule)��ZHGáXJ�NWyUHM�Z�VWDQLH�UyZQRZDJL�SRZLQQD�E\ü�]DFKRZDQD�ZHZQ�WU]QLFLRZD�UyZQR�ü�

VW
*H�� PRORZ\FK� $ 7� L� * &�� /REU\� UR]ZL�]Dá� XNáDG� UyZQD�� Uy*QLF]NRZ\FK� RSLVXM�F\FK�

]PLDQ
�IUDNFML�QXNOHRW\GX�;�Z�F]DVLH�HZROXFML�F]�VWHF]NL�'1$��Z\UD*RQ\�Z]RUHP� 

 dX/dt=MX         (2) 

 

JG]LH�G;�WR�]PLDQD�IUDNFML�QXNOHRW\GX�;�Z�F]DVLH��D�0�WR�PDFLHU]�F]
VWR�FL�SRV]F]HJyOQ\FK�

SU]HM�ü� XSURV]F]RQD� GR� V]H�FLX� ZDUWR�FL� ]JRGQLH� ]� ]DVDG�� 35-��� =DNáDGDM�F� ZDUXQHN�

równoZDJL� �G[�GW ���� RWU]\PXMHP\� UR]ZL�]DQLH� QXPHU\F]QH�� ]� NWyUHJR� Z\QLND�� *H� IUDNFMH�

QXNOHRW\GyZ�NRPSOHPHQWDUQ\FK�$� L�7�RUD]�*� L�&�Z�REU
ELH� MHGQHM�QLFL�'1$�SRZLQQ\�E\ü�

VRELH� UyZQH�� &]\� WDN�� V\PHWUL
� REVHUZXMHP\� U]HF]\ZL�FLH� Z� SU]\URG]LH�� F]\� WH*� PHWRG\�

opisuj�FH� VWDQ\� UyZQRZDJRZH� QLH� V�� QDMOHSV]\P� VSRVREHP� SU]\EOL*DQLD� ]MDZLVN�

ELRORJLF]Q\FK"� :V]\VWNR� ZVND]XMH� QD� WR�� *H� *\FLH� WRF]\� VL
� MHGQDN� ]� GDOD� RG� VWDQX�

równowagi… 

 

1.2.1. Definicja asymetrii  

 

:� ODWDFK� G]LHZL
üG]LHVL�W\FK� Z� OLF]Q\FK� ]VHNZHQFMRQRZDQ\FK� JHQRmach 

HXEDNWHU\MQ\FK� L� ZLUXVRZ\FK� ]DREVHUZRZDQR� ORNDOQH� RGFK\OHQLD� RG� UHJXá\� 35-2 (Lobry 

������%ODWWQHU�L�ZVSyáSU��������0UD]HN��.DUOLQ�������0F�/HDQ�L�ZVSyáSU��������0DFNLHZLF]�L�

ZVSyáSU�� ������ .RZDOF]XN� L� ZVSyáSU�� ����D��� 2ND]DáR� VL
�� *H� EDGDM�F� VNáDG� QXNleotydowy 

SRMHG\QF]HM� QLFL� '1$� EDNWHU\MQHJR� PR*QD� Z\RGU
EQLü� Z� QLHM� GZLH� SRáRZ\�� Z� REU
ELH�

SLHUZV]HM� V\PHWULD� $ 7� L� * &� MHVW� RGFK\ORQD� QD� NRU]\�ü� JXDQLQ\� L� W\PLQ\�� D� Z� REU
ELH�

GUXJLHM� QD� NRU]\�ü� DGHQLQ\� L� F\WR]\Q\�� 7DN� Z\UD(Q\FK� RGFK\OH�� QLH� XGDáR� VL
� MHGQak 

]DREVHUZRZDü� DQL� X� Archaebakteria, ani u Eukaryota�� 6N�G� ELRU�� VL
� SU]HFLZVWDZQH�

WHQGHQFMH�Z�VNáDG]LH�F]�VWHF]NL�'1$" 
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1.3. 0HFKDQL]P\�JHQHUXM�FH�DV\PHWUL
 

 
 ,VWQLHQLH� DV\PHWULL� Z� F]�VWHF]FH� '1$� MHVW� ]JRGQH� ]� WHRUL�� LQIRUPDFML�� &]�VWHF]ND�

NRGXM�FD� SRZLQQD� E\ü� DV\PHWU\F]QD�� �ZLDGF]\� WR� R� QLHUyZQRZDJRZ\P� FKDUDNWHU]H�

NV]WDáWXM�F\FK� M�� SURFHVyZ�� &DáNRZLWD� V\PHWULD� Z\VW
SXMH� W\ONR� Z� VWDQLH� UyZQRZDJL�

WHUPRG\QDPLF]QHM��Z�NWyU\P�]PLDQ\�� MH*HOL� ]DFKRG]��� V�� EH]NLHUXQNRZH� L�QLH�ZSá\ZDM��QD�

VWDQ� XNáDGX�� D� HQWURSLD� RVL�JD� PDNVLPXP�� (ZROXXM�F\� �ZLDW� *\Z\� MHVW� GDOHNL� RG� VWDQX�

UyZQRZDJL��:HGáXJ�GHILQLFML�6FKU|GLQJHUD��*\FLH�WR�QHJHQWURSLD��F]\OL�VWDOH�SRGWU]\P\ZDQD��

RSDUWD�QD�LQIRUPDFML�RUJDQL]DFMD��XSRU]�GNRZDQLH� 

*G\E\�]GHJUDGRZDü� MDN�NROZLHN� LVWQLHM�F�� F]�VWHF]N
�'1$�GR�SRjedynczych nukleotydów, 

D�QDVW
SQLH�X*\ü�W\FK�VDP\FK�QXNOHRW\GyZ�GR�VWZRU]HQLD�QRZHM�VHNZHQFML��GR�NWyUHM�E\á\E\�

RQH�Zá�F]DQH�Z�VSRVyE�FDáNRZLFLH�ORVRZ\��RWU]\PDQD�F]�VWHF]ND�E\áDE\�V\PHWU\F]QD��DOH�QLF�

E\�QLH�NRGRZDáD� 

0DM�F� SRSDUFLH� ]H� VWURQ\� WHRULL� LQIRUPDFML�� JHQRPLF\� ]DF]
OL� SRV]XNLZDü� PHFKDQL]PyZ�

ELRORJLF]Q\FK� RGSRZLHG]LDOQ\FK� ]D� DV\PHWUL
� REVHUZRZDQ�� PL
G]\� QLFL�� ZLRG�F�� D�

RSy(QLDM�F�� Z� QDG]LHL�� *H� PR*H� WR� U]XFLü� QLHFR� �ZLDWáD� QD� SUDZD� U]�G]�FH� HZROXFM�� QD�

poziomie molekularnym (Francino, Ochman 1997, Mrazek, Karlin 1998, Frank, Lobry 1999, 

7LOOHU��&ROOLQV�����D��.RZDOF]XN�L�ZVSyáSU������D�. 

 6NáDG�QXNOHRW\GRZ\�VHNZHQFML�'1$�MHVW�NV]WDáWRZDQ\�SU]H]�GZLH�JáyZQH�VLá\��SUHVM
�

PXWDF\MQ��L�SUHVM
�VHOHNF\MQ���3UHVMD�PXWDF\MQD�MHVW�]ZL�]DQD�JáyZQLH�]�SURFHVHm replikacji i 

WUDQVNU\SFML�� SUHVMD� VHOHNF\MQD� ZSá\ZD� QD� QLHORVRZH� UR]PLHV]F]HQLH� JHQyZ� L� VHNZHQFML�

V\JQDáRZ\FK� QD� FKURPRVRPLH� RUD]� Z\PXV]D� SHZQH� WUHQG\� Z� X*\FLX� L� VNáDG]LH�

QXNOHRW\GRZ\P� NRGRQyZ� ]ZL�]DQH� ]� NRQVWUXNFM�� NRGX� JHQHW\F]QHJR� L� VHNZHQFM��

aminokwaVRZ��ELDáHN� 

 

 1.3.1. Asymetria a mechanizm replikacji  

 

 '1$� MHVW� F]�VWHF]N�� ]EXGRZDQ�� ]� GZyFK� DQW\UyZQROHJá\FK� QLFL�� ND*GD� ]� QLFL� PD�

kierunek wyznaczany przez kierunek syntezy i replikacji kwasu dezoksyrybonukleinowego.  

6XEVWUDWDPL�UHDNFML�HORQJDFML�V��WUyMIRVIRUDQ\�GH]RNV\U\ERQXNOHRW\GyZ��G173���3U]\á�F]DQLH�

NROHMQHJR�QXNOHRW\GX�PR*H�]DFKRG]Lü� W\ONR�Z�MHGQ\P�NLHUXQNX�–�RG�NR�FD��¶�GR�NR�FD��¶��

:�Z\QLNX�UHDNFML�MHVW�XZDOQLDQ\�SLURIRVIRUDQ�RUD]�SRZVWDMH�ZL�]DQLH�IRVIRGLHVWURZH�PL
G]\�

JUXS�� K\GURNV\ORZ�� SU]\� SL�W\P� Z
JOX� GH]RNV\U\ER]\�� D� JUXS�� 2+� SU]\� WU]HFLP� Z
JOX�

SLHU�FLHQLD�FXNURZHJR�SRSU]HGQLHJR�QXNOHRW\GX� 
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(DNA)n reszt  3’-OH + 5’- dNTP   (DNA) n+1 + PPi 

              

                         

5’

3’
 

5\F��� :L�]DQLH IRVIRGLHVWURZH, koniec 3’ i 5’ w dsDNA 

 

7DNL� SU]HELHJ� UHDNFML� ]RVWDá� XWUZDORQ\� QD� ZF]HVQ\P� HWDSLH� HZROXFML�� MHJR� VSHF\ILND� QLH�

PRJáD�SR]RVWDü�EH]�ZSá\ZX�QD�VWUXNWXU
�L�NV]WDáW�V\QWHW\]RZDQHM�F]�VWHF]NL� 

3RQLHZD*� Z�ZL
NV]R�FL� JHQRPyZ� EDNWHU\MQ\FK� MHVW� W\ONR� MHGQR�PLHMVFH inicjacji replikacji 

(ORI – origin of replication),�D� UHDNFMD� UHSOLNDFML�ELHJQLH�Z�RELH�VWURQ\�� W\ONR�MHGQD�SRáRZD�

WHM� VDPHM�QLFL�PR*H�E\ü�V\QWHW\]RZDQD�Z�VSRVyE�FL�Já\��]JRGQLH�]�NLHUXQNLHP�SU]HVXZDQLD�

VL
�NRPSOHNVX�HQ]\PDW\F]QHJR��3R�GUXJLHM�VWURQLH�25,�V\QWH]D�WHM�VDPHM�QLFL�PXVL�RGE\ZDü�

VL
�HWDSDPL��:�PLDU
�UR]SODWDQLD�KHOLV\�QD�RGVáRQL
WHM�QLFL�V\QWHW\]RZDQH�V��VWDUWHU\�51$��RG�

NWyU\FK� ]DF]\QD� VL
� Z\GáX*DQLH� áD�FXFKD�Z� NLHUXQNX� �¶-�¶�� D�ZL
F� NX�25,�� SU]HFLZQLH� GR�

NLHUXQNX� SU]HVXZDQLD� VL
� ZLGHáHN� UHSOLkacyjnych. Po prawej stronie ORI replikacja nici 

:DWVRQD� SU]HELHJD� Z� VSRVyE� FL�Já\� - kompleks polimerazy III nie oddysocjowuje od 

PDWU\F\�� SURFHV� ]DFKRG]L� V]\EFLHM�� GODWHJR� SU]\M
WR� QD]\ZDü� W
� SRáRZ
� QLFL� QLFL��ZLRG�F���

Reakcja po lewej stronie ORI przebiega przez tzw. „fragmenty Okazaki”. 
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Ryc.2. Schemat procesu replikacji chromosomu 
EDNWHU\MQHJR� SRG]LDá F]�VWHF]NL '1$ QD GZLH

UHSOLFKRU\ �OLQLD SRG]LDáX SU]HELHJD Z]GáX* RVL

ORI-7(5�� 5HSOLNDFMD SU]HELHJD UyZQRF]H�QLH Z

dwóch kierunkach i na dwóch niciach (na matrycy 
nici Watsona i nici Cricka) 
(www.smorfland.microb.uni.wroc.pl) 
 
 
 

 

 

 

 

 

 

Podjednostka polimerazy III syntetyzuje tylko krótkie odcinki nici komplementarnej, które 

á�F]\� SRWHP� OLJD]D�� F]
�ü� QLFL� :DWVRQD� SR� OHZHM� VWURQLH� 25,� (Ryc.2.) jest replikowana w 

VSRVyE�RSy(QLDM�F\��-HGQRF]H�QLH�QD�NRPSOHPHQWDUQHM�GR�QLFL�:DWVRQD�QLFL�&ULFND�V\WXDFMD�

MHVW� RGZURWQD�� &]
�ü� QLFL� SRáR*RQD� QD� SUDZR� RG� 25,� E
G]LH� V\QWHW\]RZDQD� Z� VSRVyE�

RSy(QLDM�F\��D�F]
�ü�OH*�FD�]�OHZHM�VWURQ\�PLHMVFD�LQLFMDFML�UHSOLNDFML�E
Gzie syntetyzowana w 

VSRVyE�ZLRG�F\��&]�VWHF]ND�'1$�G]LHOL� VL
�ZL
F�QD�GZLH� UHSOLFKRU\��SUDZ�� L� OHZ���JUDQLF��

PL
G]\� QLPL� MHVW� R�� á�F]�FD� SXQNW\� 25,� L� 7(5�� .D*GD� UHSOLFKRUD� VNáDGD� VL
� ]� GZyFK�

komplementarnych nici, z których jedna jest replikowana w sposób ZLRG�F\�� D� GUXJD� – 

RSy(QLDM�F\�� 2F]\ZLVWH� MHVW�� *H� SUHVMD� PXWDF\MQD� ]ZL�]DQD� ]� UHSOLNDFM�� QD� QLFL� ZLRG�FHM�

E
G]LH� Uy*QD� RG� SUHVML� FKDUDNWHU\VW\F]QHM� GOD� QLFL� RSy(QLDM�FHM�� 6N�G� PRJ�� Z\QLNDü� WH�

Uy*QLFH" 

 6NXWHF]QR�ü� PHFKDQL]PyZ� QDSUDZF]\FK� Z� GX*HM� PLHU]H� ]DOH*\� RG� WHJR�� F]\�

HNVF\QXOHD]\�PDM�� GRVW
S� GR� QRZR� V\QWHW\]RZDQHM� QLFL� �)LMDáNRZVND�� 6FKDSSHU� �����, czy 

WH*� MHVW� RQ� XWUXGQLRQ\� SU]H]� NRPSOHNV� UHSOLNDF\MQ\�� 1Lü� RSy(QLDM�FD� SRZLQQD� ZL
F� E\ü�

replikowana w sposób wierniejszy. Z drugiej jednak strony, aby zacKRZDü� VWDáH� WHPSR�

UHSOLNDFML�� SRGMHGQRVWND� SROLPHUD]\� ,,,� V\QWHW\]XM�FD� QLü� RSy(QLDM�F�� SRZLQQD� NDWDOL]RZDü�

V]\EV]H� Zá�F]DQLH� QXNOHRW\GyZ� GR� Z\GáX*DQHJR� áD�FXFKD�� FR� PR*H� QLH� SR]RVWDZDü� EH]�

ZSá\ZX� QD� VSUDZQR�ü� W]Z�� QDSUDZ\� „proofreading” ]ZL�]DQHM� ]� DNW\ZQR�FL��

1,û :$7621$ 

1,û

CRICKA 
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HJ]RQXNOHROLW\F]Q�� SRGMHGQRVWNL� (� (Radman 1998).� %DGDQLD� HNVSHU\PHQWDOQH� QLH� GDá\� MDN�

GRW�G� MHGQR]QDF]QHM� RGSRZLHG]L� QD� S\WDQLH�� NWyUD� ]� QLFL� MHVW� UHSOLNRZDQD� Z� VSRVyE�

wierniejszy �,ZDNL�L�ZVSyáSU��������)LMDáNRZVND�L�ZVSyáSU���������FR�MHVW�E\ü�PR*H�]ZL�]DQH�

]� IDNWHP�� *H� SU]HSURZDG]RQR� MH� QD� V]F]HSDFK� SR]EDZLRQ\FK� PHFKDQL]PyZ� QDSUDZF]\FK�

�5REHUWV�L�ZVSyáSU��������7KRPDV�L�ZVSyáSU�������� 

 ,QQ�� SUyE�� Z\MD�QLHQLD� ]MDZLVND� DV\PHWULL� MHVW� WHRULD� GH]DPLQDFML� F\WR]\Q\� (Frank, 

Lobry 1999). Jak wynika z danyFK� GR�ZLDGF]DOQ\FK� �)UHGHULFR� L� ZVSyáSU�� �����, ssDNA 

(single stranded DNA)� MHVW� ���� UD]\� ZUD*OLZV]\� QD� PXWDFMH� VSRZRGRZDQH� GH]DPLQDFM��

F\WR]\Q\� QL*� IRUPD� GZXQLFLRZD�� 7UDQ]\FMH� W\SX� &:7� V�� QDMF]
�FLHM� REVHUZRZDQ\P�

URG]DMHP� VXEVW\WXFML� Z� F]�VWHF]FH� '1$� �F\WR]\QD� Uy*QL� VL
� RG� XUDF\OX� W\ONR� MHGQ\P�

SRGVWDZQLNLHP�� ZáD�QLH� JUXS�� DPLQRZ�� SU]\� SLHU�FLHQLX� Z
JORZ\P�� D� PHW\ORF\WR]\QD� SR�

GH]DPLQDFML� SU]HFKRG]L� EH]SR�UHGQLR� Z� W\PLQ
��� 1Lü� ZLRG�FD� MHVW� SU]H]� FDá\� F]DV� WUZDQLD�

UHSOLNDFML� QDUD*RQD� QD� WUDQ]\FMH� &:7�� FR�PXVL� ]QDF]�FR� ]ZL
NV]Dü� IUDNFM
� W\PLQ\��'UXJ��

QDMF]
�FLHM� ]DFKRG]�F�� VXEVW\WXFM�� MHVW� SU]HM�FLH� $:*� �Z� Z\QLNX� GH]DPLQDFML� DGHQLQ\�

SRZVWDMH� KLSRNVDQW\QD�� NWyUD� áDWZLHM� SU]HFKRG]L� Z� IRUP
� WDXWRPHU\F]Q�� WZRU]�F�� WU]\�

ZL�]DQLD�ZRGRURZH�L�á�F]\�VL
�]�F\WR]\Q���]DPLDVW�]�W\PLQ����0R*H�WR�WáXPDF]\ü�SU]HZDJ
�7�

L�*�QD�QLFL�ZLRG�FHM�RUD]�RGSRZLHGQLR�$�L�&�QD�QLFL�RSy(QLDM�FHM� 

 

1.3.2. Asymetria a procesy transkrypcyjne 

  

1D� HIHNW\� ]ZL�]DQH� ]� PHFKDQL]PHP� UHSOLNDFML� QDNáDGDM�� VL
� VNXWNL� SUHVML� PXWDF\MQHM�

]ZL�]DQHM�]�WUDQVNU\SFM���3U]HSLV\ZDQLH�LQIRUPDFML�JHQHW\F]QHM�]�'1$�QD�P51$�MHVW�WDN*H� 

 
 
5\F��� 6FKHPDW SURFHVX WUDQVNU\SFML� QLü VHQVRZQD �MHM

sekwencja jest identyczna do syntetyzowanego mRNA) i 
antysensowna (o sekwencji komplementarnej do nici 
VHQVRZQHM�� -DN ZLGDü QLü VHQVRZQD SRGF]DV SU]HSLV\ZDQLD

LQIRUPDFML SR]RVWDMH RGVáRQL
WD L ]QDMGXMH VL
 Z IRUPLH VV'1$

(www.smorfland.microb.uni.wroc.pl) 

 

 

 

 

 

 
polimeraza 
RNA 

QLü

sensowna 

QLü

antysensowna  

QLü WUDQVNU\ERZDQD 

sekwencja NRGXM�FD 

polimeraza 
RNA 
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SURFHVHP� NLHUXQNRZ\P� L� RGE\ZD� VL
� RG� NR�FD� �¶� GR� �¶F]�VWHF]NL� P51$�� 0DWU\F�� GOD�

WUDQVNU\SWD]\� MHVW� ]DZV]H� QLü� NRPSOHPHQWDUQD� GR� QLFL� NRGXM�FHM�� ]ZDQD� DQW\VHQVRZQ��

(Ryc.3.). 3RGF]DV� WUDQVNU\SFML� MHGQD� ]� QLFL�� QLHWUDQVNU\ERZDQD� �VHQVRZQD�� MHVW� RGVáRQL
WD� L�

QDUD*RQD�QD�F]
VWV]H�PXWDFMH��'UXJD�QLü��QD�NWyUHM�MDNR�QD�PDWU\F\�WZRU]RQH�MHVW�P51$��MHVW�

zabezpieczona przez kompleks transkrypcyjny i dodatkowo chroniona przez enzymy 

QDSUDZF]H��V]F]HJyOQLH��MH*HOL�FKRG]L�R�XVXZDQLH�GLPHUyZ�W\PLG\QRZ\FK��(Hanawalt 1991). 

-H*HOL�QLF�VHQVRZQD�JHQX� OH*\�QD�QLFL�UHSOLNRZDQHM�Z�VSRVyE�ZLRG�F\�� WR� WUDQVNU\SFMD�JHQX�

RGE\ZD� VL
� Z� NLHUXQNX� ]JRGQ\P� ]� NLHUXQNLHP� SU]HVXZDQLD� VL
� ZLGHáHN� UHSOLNDF\MQ\FK��Z�

SU]HFLZQ\P� Z\SDGNX� NRPSOHNV� WUDQVNU\SF\MQ\� PXVL� SU]HVXZDü� VL
� ÄSRG� SU�G´� SURFHVX�

UHSOLNDFML��3RQLHZD*�Z�NRPyUNDFK�SURNDULRW\F]Q\FK�WUDQVNU\SFMD�L�UHSOLNDFMD�QLH�V��RG�VLHELH�

ani czasowo, ani przestr]HQQLH� UR]JUDQLF]RQH�� JHQ\� PRJ�� SUHIHURZDü� SRáR*HQLH� QD� QLFL�

ZLRG�FHM�� JG]LH� QLH� PD� U\]\ND� NROL]ML� NRPSOHNVyZ� HQ]\PDW\F]Q\FK�� 7DNLH� SUHIHUHQFMH�

LVWRWQLH�]RVWDá\�]DREVHUZRZDQH�X�OLF]Q\FK�JDWXQNyZ�EDNWHULL��%UHZHU�������)UDVHU�L�ZVSyáSU��

1995).� 'RNáDGQLHMV]H� DQDOL]\� GRW\F]\á\� WHPSD� HNVSUHVML� JHQyZ� ]ORNDOL]RZDQ\FK� QD� QLFL�

ZLRG�FHM�L�RSy(QLDM�FHM��*HQ\�R�Z\VRNLHM�HNVSUHVML��Z�SU]\SDGNX�QLHUyZQRPLHUQHJR�UR]NáDGX�

QD� FKURPRVRPLH�� SRZLQQ\� ZSURZDG]Dü� GRGDWNRZ�� DV\PHWUL
� JOREDOQ�� Z� VNáDG]LH�

QXNOHRW\GRZ\P�� SRQLHZD*� V�� NRGRZDQH� SU]H]� VSHF\ILF]QH� ÄV]\ENLH´� NRGRQ\�� :L
NV]R�ü�

DPLQRNZDVyZ� MHVW�NRGRZDQ\FK�SU]H]�ZL
FHM�QL*� MHGHQ�NRGRQ��Z�NRPyUFH�Z\VW
SXMH�F]
VWR�

ZL
FHM�QL*�MHGHQ�URG]DM�DNFHSWRURZHJR�W51$�GOD�GDQHJR�DPLQRNZDVX��6W
*HQLD�PRORZH�W\FK�

F]�VWHF]HN�Z�NRPyUFH�PRJ��E\ü�Uy*QH��,P�ZL
FHM�DNFHSWRURZHJR�W51$�GOD�GDQHJR�NRGRQX��

W\P� V]\EV]H� WHPSR� WUDQVODFML� ELDáND�NRGRZDQHJR�SU]H]�JHQ�]EXGRZDQ\�]� WDNLFK�ÄV]\ENLFK´�

NRGRQyZ�� 'OD� ND*GHJR� JHQX� PR*QD� REOLF]\ü� W]Z�� &$,� �&RGRQ� $GDSWDWLRQ� ,QGH[�� (Gouy, 

Gautier 1982, Sharp, Li 1987),�NWyU\�MHVW�PLDU��V]\ENR�FL�MHJR�WUDQVODFML��'R�WHM�SRU\�MHGQDN�

UROD� WUHQGyZ� ]ZL�]DQ\FK� ]� ELDáNDPL� R� Z\VRNLHM� HNVSUHVML� Z� RJyOQHM� DV\PHWULL� JHQRPyZ�

EDNWHU\MQ\FK�QLH�]RVWDáD�MHGQR]QDF]QLH�RNUH�ORQD� 

 

 ������ $V\PHWULD D VHNZHQFMH V\JQDáRZH 

 
-HGQ��]�SU]\F]\Q�DV\PHWULL�VNáDGX�QXNOHRW\GRZHJR�QLFL�RSy(QLDM�FHM�L�ZLRG�FHM�PR*H�

E\ü� WDN*H�QLHORVRZH� UR]áR*HQLH�SHZQ\FK�NUyWNLFK� VHNZHQFML�R�RNUH�ORQ\P�VNáDG]LH�� MDN�QS��

VHNZHQFMH� &KL� ��¶� *&7**7**� �¶��� F]\OL� JRU�FH� PLHMVFD� UHNRPELQDFML�� NWyUH� X�E.coli� V��

SRáR*RQH� Z� ZL
NV]R�FL� QD� QLFL� ZLRG�FHM� �%ODWWQHU� L� ZVSyáSU�� ������� ,FK� ZNáDG� Z� RJyOQ��

DV\PHWUL
�QLH�MHVW�MHGQDN�LVWRWQ\��D�MX*�QD�SHZQR�QLH�MHVW�MHM�JáyZQ\P�(UyGáHP�(Tillier, Collins 

2000a). 
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 ������7UHQG\�]ZL�]DQH�]�NRGRZDQLHP�ELDáHN 

 

3U]\F]\Q�� SRZVWDZDQLD� WUHQGyZ� Z� VNáDG]LH� QXNOHRW\GRZ\P� PR*H� E\ü� VDP� IDNW�

NRGRZDQLD� ELDáHN�� .RQVWUXNFMD� NRGX� JHQHW\F]QHJR� Z\PXV]D� Z\VW
SRZDQLH� VSHF\ILF]Q\FK�

kombinacji nukleotydów w I i II pozycji kodonów (Wong, Cedergren 1986, Zhang 1991, 

&HEUDW� L� ZVSyáSU�� ������ ������ 0F/HDQ� L� ZVSyáSU�� �����. Pierwsze pozycje kodonów 

Z\ND]XM��SU]HZDJ
�DGHQLQ\�L�JXDQLQ\��SRGF]DV�JG\�GUXJLH�V��ERJDWV]H�Z�DGHQLQ
�L�F\WR]\Q
��

7H�WUHQG\�WDN�VLOQLH�Z\Uy*QLDM��VHNZHQFMH�NRGXM�FH��*H�QD�LFK�SRGVWDZLH�PR*QD�MH�RGUy*QLDü�

RG� QLHNRGXM�F\FK� VHNZHQFML� PL
G]\JHQRZ\FK�� -HVW� kilka powodów, dla których selekcja 

PR*H� SUHIHURZDü� WDNLH� XNáDG\� QXNOHRW\GyZ� Z� NRGRQDFK�� 3LHUZV]\� WR� SU]\SXV]F]DOQH�

IDZRU\]RZDQLH�NRGRQyZ�]�SXU\QDPL�Z�,�SR]\FMDFK��SRQLHZD*�SXU\Q\�V��PQLHM�ZUD*OLZH�QD�

PXWDFMH�QL*�SLU\PLG\Q\�(Hutchinson 1996), poza tym guanLQD�Z�,�SR]\FML�]QDF]QLH�]ZL
NV]D�

VLá
� ZL�]DQLD� P51$� ]� NRPSOHNVHP� U\ERVRPDOQ\P�� FR� ZSá\ZD� QD� ZLHUQR�ü� WUDQVODFML� L�

XáDWZLD� ]DFKRZDQLH� SUDZLGáRZHM� UDPNL� RGF]\WX�� 3RQDGWR� Z\VW
SRZDQLH� NRGRQyZ� *$1� L�

*11� �ZLDGF]\� R� F]
VW\P� Z\VW
SRZDQLX� DPLQRNZDVyZ� R� FKDUDNWHU]H� NZD�Q\P� �NZDV�

DVSDUDJLQRZ\�L�JOXWDPLQRZ\��L�PDá\FK�DPLQRNZDVyZ�RERM
WQ\FK��DODQLQD��JOLF\QD��ZDOLQD��Z�

áD�FXFKDFK�SROLSHSW\GRZ\FK�� 

3RGVXPRZXM�F�� QDOH*DáRE\� XSRU]�GNRZDü� Z\PLHQLRQH� Z\*HM� PHFKDQL]P\� ZHGáXJ�

LFK�LVWRWQR�FL��%H]VSU]HF]QLH�QDMZL
NV]\�XG]LDá�Z�WZRU]HQLX�DV\PHWULL�PD�SUHVMD�]ZL�]DQD�]�

UHSOLNDFM��� 1LHUyZQRPLHUQ\� UR]NáDG� JHQyZ� PR*H� PLHü� GR�ü� LVWRWQ\� ZSá\Z�� DOH� W\ONR� QD�

DV\PHWUL
�W\FK�JHQRPyZ��JG]LH�REVHUZXMH�VL
�]QDF]�F��G\VSURSRUFM
� 

 

Phe Leu Ile Met Val  Ser Pro Thr Ala Tyr His Gln  Asn Lys Asp Glu Cys Trp Arg Gly Ochre Opal Amber 

F     L  I      M    V     S     P   T     A    Y    H     Q    N     K    D     E   C    W    R     G        -        -         - 
UUU  UAA  AUU AUG GUU  UCU  CCU  ACU  GCU  UAU  CAU  CAA  AAU  AAA  GAU  GAA  UGU UGG CGC  GGU    UAA     UGA     UAG 

UUC  UUG   AUC  GUC  UCC  CCC  ACC  GCC  UAC  CAC  CAG  AAC    AAG  GAC  GAG  UGC     CGU   GGC 

          CUU   AUA  GUA  UCA  CCA  ACA  GCA         CGA   GGA 

          CUC   GUG  UCG  CCG  ACG  GCG         CGG   GGG 

          CUA             AGU              AGA 

          CUG             AGC               AGG 

 
Ryc.4. Kod genetyczny –QLHNWyUH DPLQRNZDV\ V� NRGRZDQH SU]H] � Uy*Q\FK NRGRQyZ �/HX� 6HU� $UJ��

niektóre przez dwa (np. Phe, His, Gln) lub tylko przez jeden (Trp, Met).7U]HFLH SR]\FMH F]
VWR QLH PDM� ZSá\ZX

QD URG]DM NRGRZDQHJR DPLQRNZDVX� VW�G PXWDFMH Z WU]HFLHM SR]\FML PDM� F]
VWR FKDUDNWHU QHXWUDOQ\� 2 W\P� *H

SHZQD WROHUDQFMD Z RGG]LDá\ZDQLX NRGRQ - DQW\NRGRQ MHVW GRSXV]F]DOQD� �ZLDGF]\ Z\VW
SRZDQLH Z

antykodonach t51$ VSHF\ILF]QHM ]DVDG\� LQR]\Q\� NWyUD PR*H RGG]LDá\ZDü ] WU]HPD Uy*Q\PL ]DVDGDPL

�8�&�$�� ]DZV]H MHGQDN Z\VW
SXMH Z SLHUZV]HM RG NR�FD �¶ SR]\FML DQW\NRGRQX� D ZL
F PR*H VL
 á�F]\ü W\ONR ]

WU]HFL� SR]\FM� NRGRQX� 
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PL
G]\�LOR�FL��JHQyZ�QD�QLFL�RSy(QLDM�FHM�L�ZLRG�FHM (Borrelia burgdorferi, Mycoplasma 

genitalium, Mycoplasma pneumoniae, Bacillus subtilis)��:Sá\Z�UR]NáDGX�JHQyZ�R�Z\VRNLHM�

HNVSUHVML�L�VHNZHQFML�V\JQDáRZ\FK�MHVW�SUDZGRSRGREQLH�PDUJLQDOQ\��3UHVMD�WUDQVNU\SF\MQD�

jest natomiast czynnikiem istotnyP��FKRü�QD�SHZQR�VáDEV]\P�QL*�SUHVMD�UHSOLNDF\MQD�(Frank, 

Lobry 1999). 

 1.4 . Konsekwencje asymetrii dla genomu bakteryjnego 

 

 3UHVMD� PXWDF\MQD� ]ZL�]DQD� ]� UHSOLNDFM�� QLH� SR]RVWDMH� EH]� ZSá\ZX� QD� HZROXFM
� L�

UHDUDQ*DFM
� JHQRPyZ�� 1DMF]
�FLHM� VWRVRZDQ�� PHWRG�� EDGDQLD� WHJR� RGG]LDá\ZDQLD� MHVW�

porównywanie ortologów z blisko spokrewnionych genomów. Porównania takie, na poziomie 

VNáDGX� QXNOHRW\GRZHJR�� NRGRQRZHJR� L� DPLQRNZDVRZHJR�� SU]HSURZDG]LOL� P�LQ�� /DID\� L�

ZVSyáSU�� (1999) oraz Tillier i Collins (2000b). Z obserwacML� �REM
WR� QLPL� á�F]QLH� F]WHU\�

genomy: B. burgdorfei i T. pallidum oraz Ch. trachomatis i Ch. pneumoniae��Z\QLNDáR��*H�

RUWRORJL� OH*�FH� QD� Uy*Q\FK� QLFLDFK� Z\ND]\ZDá\� R� ZLHOH� ZL
NV]�� G\ZHUJHQFM
�� QL*� RUWRORJL�

OH*�FH�Z�REX�SRUyZQ\ZDQ\FK�JHQRPDFK�QD�WHM�VDPHM�nici 

 $QDOL]
�QD�V]HUV]��VNDO
�SU]HSURZDG]LOL�6]F]HSDQLN�L�ZVSyáSUDFRZQLF\�(Szczepanik i 

ZVSyáSU�� ������0DFNLHZLF]� L�ZVSyáSU�� ������� &HOHP� EDGD�� E\áR�Z\NU\FLH� Uy*QLF�Z� WHPSLH�

G\ZHUJHQFML�PL
G]\�JHQDPL�OH*�F\PL�QD�QLFL�ZLRG�FHM��RSy(QLDM�FHM�L�WDNLPL��NWyUH w trakcie 

VZRMHM� HZROXFML� ]PLHQLá\� QLü�� $QDOL]LH� SRGGDQR� ��� ���� SDU� RUWRORJyZ� Z\EUDQ\FK� ]� ���

JHQRPyZ� EDNWHU\MQ\FK� Z\ND]XM�F\FK� ]QDF]�F�� DV\PHWUL
�� 1LHPDO� ZH� ZV]\VWNLFK�

SU]\SDGNDFK� VWZLHUG]RQR�� *H� G\ZHUJHQFMD�PLHU]RQD�PL
G]\� RUWRORJDPL� ]� QLFL� RSy(QLDM�FHM�

MHVW� LVWRWQLH� ZL
NV]D� QL*� RGOHJáR�ü� PL
G]\� W\PL� VDP\PL� JHQRPDPL� OLF]RQD� QD� SRGVWDZLH�

Uy*QLF�PL
G]\� RUWRORJDPL� Z\EUDQ\PL� ]� QLFL�ZLRG�FHM��0R*QD� WR� WáXPDF]\ü� E�G(� VLOQLHMV]��

SUHVM��PXWDF\MQ��G]LDáDM�F��QD�JHQ\�OH*�FH�QD�QLFL�RSy(QLDM�FHM��FR�VSUDZLD��*H�HZROXXM��RQH�

V]\EFLHM�� E�G(� VáDEV]D� SUHVM�� VHOHNF\MQ��� NWyUD� QLH� XWU]\PXMH� WDN� UHVWU\NF\MQLH�� MDN� QD� QLFL�

ZLRG�FHM� VNáDGX� DPLQRNZDVRZHJR� JHQyZ� �6]F]HSDQLN� L� ZVSyáSU�� �����. Ortologi, które na 

SHZQ\P� HWDSLH� HZROXFML� ]PLHQLá\� QLü�� Z\ND]\ZDá\� MHV]F]H� Z\*V]H� WHPSR� G\ZHUJHQFML� QL*�

JHQ\�]�QLFL�RSy(QLDM�FHM��FR�ZVND]XMH�QD�WR��*H�JHQ\�SR�LQZHUVML�JURPDG]��ZL
FHM�PXWDFML��QL*�

WH��NWyUH�SR�HZROXFML�QD�MHGQHM�QLFL�]G�*\á\�SU]\VWRVRZDü�VZyM�VNáDG�GR�GDQHM�SUHVML� 

Ostateczne wnioski z analizy przeprowadzonej na podstawie u]XSHáQLRQ\FK� ED]� GDQ\FK�

PR*QD�VWUH�FLü�QDVW
SXM�FR��0DFNLHZLF]�L�ZVSyáSU���������Uy*QD�SUHVMD�PXWDF\MQD�]ZL�]DQD�]�

UHSOLNDFM��QLFL�Z�VSRVyE�ZLRG�F\�L�RSy(QLDM�F\�SRZRGXMH��*H�SU]HPLHV]F]DQLH�JHQyZ�PL
G]\�

replichorami podlega pewnym ograniczeniom, im asymetULD� MHVW� Z\UD(QLHMV]D�� W\P� EDULHU\�
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UHDUDQ*DF\MQH� V�� RVWU]HMV]H�� 3U]HQLHVLHQLH� JHQX� ]� MHGQHM� QLFL� QD� GUXJ�� SRZRGXMH� Z]URVW�

F]
VWR�FL�PXWDFML�� LP�F]
�FLHM�JHQ�]PLHQLD�QLü�� W\P�ZL
NV]D�MHVW�REVHUZRZDQD�G\ZHUJHQFMD��

2VWDWHF]Q\�Z\QLN� SRPLDUX� RGOHJáR�FL� ILORJHQHW\F]QHM�PHWRGDPL� JHQRPLF]Q\PL� ]DOH*\�ZL
F�

Z� ]QDF]Q\P� VWRSQLX� RG� UHODFML�PL
G]\� SUHVM��PXWDF\MQ�� L� VHOHNF\MQ�� G]LDáDM�F\PL� QD� GDQ\�

JHQ�� NWyUH�PRJ�� ]PLHQLDü� VL
�Z� F]DVLH�� =Uy*QLFRZDQLH� WHPSD� G\ZHUJHQFML� JHQyZ�SRZLQQR�

E\ü� XZ]JO
GQLRQH� SU]\� WZRU]HQLX� GU]HZ� ILORJHQHW\F]Q\FK� �Eá
G\�Z\QLNDM�FH� ]� ]DQLHGEDQLD�

W\FK�Uy*QLF�PRJ��GRW\F]\ü�QLH�W\ONR�GáXJR�FL�JDá
]L��DOH�L�WRSRORJLL�GU]HZ�ILORJHQHW\F]Q\FK�� 

$V\PHWULD� SUHVML� PXWDF\MQHM� ZSá\ZD� WDN*H� QD� PR*OLZR�FL� UHDUDQ*DFML� JHQRPyZ�� =�

SRUyZQDQLD� RUWRORJyZ� Z\QLND�� *H� Z\UD(QLH� SUHIHURZDQH� V�� UHDUDQ*DFMH� V\PHWU\F]QH�

Z]JO
GHP� RVL� 25,-TER �0DFNLHZLF]� L� ZVSyáSU�� ����E��� SRQLHZD*� QLH� SRZRGXM�� RQH� DQL�

]PLDQ\�QLFL��DQL�]PLDQ\�RGOHJáR�FL�RG�PLHMVFD�SRF]�WNX�UHSOLNDFML��*HQ\� OH*�FH�EOLVNR�25,��

QD]\ZDQH� SURNV\PDOQ\PL�� V�� WR� QDMF]
�FLHM geny o wysokiej ekspresji, replikowane w 

SLHUZV]HM�NROHMQR�FL��FR�]DSHZQLD�Z\VRNL�SR]LRP�VW
*HQLD�LFK�SURGXNWyZ�Z�NRPyUFH��*HQ\�

SRáR*RQH�ZRNyá�7(5��]ZDQH�G\VWDOQ\PL��NRGXM��ELDáND��NWyU\FK�VW
*HQLH�Z�NRPyUFH�SRZLQQR�

E\ü�XWU]\PDQH�QD�QLVNLP�SR]LRPLH��2GOHJáR�ü�RG�25,�PD�ZL
F�GX*H�]QDF]HQLH�VHOHNF\MQH� 

=PLDQ\� SRáR*HQLD� JHQyZ�� F]\OL� UHDUDQ*DFMH� FKURPRVRPX�� V�� MHGQ\P� ]� ZD*Q\FK�

PHFKDQL]PyZ�HZROXFML��%\ü�PR*H�XFLHF]ND�VSRG�V]NRGOLZHM�SUHVML�PXWDF\MQHM�MHVW�MHGQ\P�]H�

VSRVREyZ� REURQ\� SU]HG� ]E\W� LQWHQV\ZQ�� HOLPLQDFM�� L� VWUDWDPL� HZROXF\MQ\PL��

]DEH]SLHF]DM�F\P�QLHVLRQ��SU]H]�JHQ\�LQIRUPDFM
� L�QLH�GRSXV]F]DM�F��GR�]QDF]�FHM�UHGXNFML�

OLF]HEQR�FL�SRSXODFML� 

$V\PHWULD� PR*H� E\ü� SRGVWDZ�� L� SXQNWHP� Z\M�FLD� GR� VWZRU]HQLD� LQWHUHVXM�FHJR� PRGHOX�

]DFKRZDQLD� VL
� JHQRPX� SURNDULRW\F]QHJR�� 6\PXORZDQLH� HZROXFML� VNáDGX� QXNOHRW\GRZHJR�

VHNZHQFML�� D� WDN*H� ]MDZLVN� WDNLFK�� MDN� HOLPLQDFMD� JHQyZ�PRJáRE\� GDü� RGSRZLHG(� QD�ZLHOH�

S\WD�� R� NRUHODFMH� L� VSU]
*HQLD� U]�G]�FH� W\PL� ]MDZLVNDPL� Z� QDWXU]H�� 1D� F]\P� SRZLQLHQ�

RSLHUDü� VL
� WDNL� PRGHO"� 3U]HGH� ZV]\VWNLP� SRZLQLHQ� SRVLDGDü� RNUH�ORQ\� UR]NáDG�

SUDZGRSRGRELH�VWZD�GOD�SRV]F]HJyOQ\FK�]PLDQ�PXWDF\MQ\FK�RUD]�DOJRU\WP�RNUH�ODM�F\�VLá
�L�

warunki presji selekcyjnej. 

�����.RQVWUXNFMD�WDEOLF\�SU]HM�ü�PXWDF\MQ\FK 

 
 2EVHUZRZDQ\� SU]H]� QDV� VNáDG� VHNZHQFML�� LFK� ZáD�FLZR�FL� L� DV\PHWULD� V�� HIHNWHP�

procesu ewolucji -� UH]XOWDWHP� G]LDáDQLD� Z\SDGNRZ\FK� VLá� PXWDFML� L� VHOHNFML�� .RQVWUXNFMD�

VSyMQHJR� DOJRU\WPX�� NWyU\� SR]ZDODáE\� QD� REVHUZDFM
� VNXWNyZ� G]LDáDQLD� F]\VWHM� VLá\�

selekcyjnej, wymaga rozdzielenia presji mutacyjnej i selekF\MQHM��:� MDNL� VSRVyE� RGWZRU]\ü�
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PDFLHU]� SU]HM�ü� PXWDF\MQ\FK� QD� SRGVWDZLH� ]QDQHM� VHNZHQFML� QXNOHRW\GRZHM"� 3RUyZQXM�F�

VSRNUHZQLRQH� VHNZHQFMH� PR*QD� VWZRU]\ü� WDEOLFH� VXEVW\WXFML� �DPLQRNZDVRZ\FK� OXE�

QXNOHRW\GRZ\FK���DOH�E
G��RQH�RGELFLHP�]DUyZQR�SUHVML�]ZL�]DQHM�]�PXWDFM��� MDN� L�VHOHNFM��

(tablice PAM – 'D\KRII� L� ZVSyáSU�� ������� &]\VW�� SUHVM
�PXWDF\MQ�� SUyERZDQR� RNUH�OLü� QD�

SRGVWDZLH�IXQNFML�PDWHPDW\F]Q\FK�VWDQX�UyZQRZDJL�RSDUW\FK�QD�]DáR*HQLDFK�WHRULL�0DUNRYD��

ZHGáXJ�NWyUHM�F]
VWR�FL�Z\VW
SRZDQLD�NROHMQ\FK�]DVDG w sekwencji nukleotydowej (PG PC PT 

PA���Z�FKZLOL�W�VSHáQLDM��UyZQDQLH�� 

Pα (t+1) = Pα (t) (1- Σ Wαβ) + Pβ(t)ΣWβα  ( β≠α)        (3) 

gdzie α i β to kolejne zasady ATGC, a Wαβ UHSUH]HQWXMH� HOHPHQW\� PDFLHU]\� SU]HM�ü�

nukleotydowych. Jak wynika ze wzoru (3) frakcja nukleotydu α w sekwencji w chwili t+1 

]DOH*\� RG� F]
VWR�FL� Z\VW
SRZDQLD� WHJR� QXNOHRW\GX� Z� FKZLOL� W� L� RG� VXP\� F]
VWR�FL� SU]HM�ü�

α→β� �F]\OL� VXEVW\WXFML� SU]H]� SR]RVWDáH� �� QXNOHRW\G\�� RUD]� RG� VXP\� LORF]\QX� F]
VWR�FL�

SU]HM�ü�SR]RVWDá\FK�QXNOHRW\GyZ�Z�α (Wβα��L�F]
VWR�FL�W\FK�QXNOHRW\GyZ��3β). Równanie to 

MHVW� VáXV]QH� SU]\� ]DáR*HQLX�� *H� ]GDU]HQLD� PXWDF\MQH� WZRU]�� W]Z�� áD�FXFK� 0DUNRYD�� F]\OL�

SUDZGRSRGRELH�VWZD�NROHMQ\FK�]GDU]H��]DOH*��W\ONR�RG�VWDQX�XNáDGX�Z�NURNX�SRSU]HGQLP��:�

warunkach stanu stacjonarnego� F]
VWR�FL� QXNOHRW\GyZ� QLH� XOHJDM�� ]PLDQLH� Z� VNXWHN�

]DFKRG]�F\FK�PXWDFML�� -H*HOL� Z� GDQ\P�PLHMVFX�α przejdzie w β, to w innym α� ]DVW�SL�β, 

VXPDU\F]QD� ]DZDUWR�ü� QXNOHRW\GX� α� SR]RVWDQLH� ZL
F� QLH]PLHQLRQD�� 0R*QD� WR� ]DSLVDü�

matematycznie: 

Pα (t+1) - Pα (t) = 0             4), 

XZ]JO
GQLDM�F�]DOH*QR�ü����� 

Pα (t) (1- Σ Wαβ) +ΣWβα Pβ(t) = Pα (t),          (5) 

VW�G� 

 Pα (t)Σ Wαβ = ΣWβα Pβ(t).            (6) 

8]\VNDOL�P\�Z�WHQ�VSRVyE�XNáDG���UyZQD��]����QLHZLDGRP\PL�-�F]
VWR�FLDPL�SU]HM�ü�:αβ . 

0DP\�ZL
F�QLHVNR�F]HQLH�ZLHOH�PR*OLZ\FK�UR]ZL�]D��SU]\�]DGDQ\FK�IUDNFMDFK�3A(t), PG(t), 

PT(t) i PC�W��� 6NRUR� DQDOLW\F]QH� Z\OLF]HQLH� PDFLHU]\� SU]HM�ü� ]H� VNáDGX� QXNOHRW\GRZHJR�

RND]DáR�VL
�QLHPR*OLZH��SUyERZDQR�VWRVRZDü�XSURV]F]HQLD� L�SU]\EOL*HQLD� WDEOLF\�VXEVW\WXFML�

�JáyZQLH�Z�FHOX�HVW\PDFML�.��F]\OL�VWDQGDUGRZHM�RGOHJáR�FL�PL
G]\�VHNZHQFMDPL��OLF]RQHM�Z�

LOR�FL�SRGVWDZLH��QD�PLHMVFH���,VWQLHM�� WU]\�PDWHPDW\F]QH�PRGHOH�HVW\PDFML�.��ND*G\�]�QLFK�

RSLHUD� VL
� QD� XSURV]F]HQLX� GZXQDVWRSDUDPHWURZHM� PDFLHU]\� SU]HM�ü� (Tab.1.). 

JednoparamertrRZ\�PRGHO� -XNHVD� L�&DQWRUD� ]DNáDGD� UyZQH�F]
VWR�FL�SU]HM�ü�GOD�ZV]\VWNLFK�
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nukleotydów (Tab.2.) (Jukes, Cantor 1969). Dwuparametrowy model Kimury wprowadza 

]Uy*QLFRZDQH� F]
VWR�FL� GOD� WUDQ]\FML� L� WUDQVZHUVML� (Tab.3.) (Kimura 1980). Wspomniane 

PRGHOH� ]DNáDGDM�� VWDáR�ü� F]
VWR�FL� VXEVW\WXFML� Z� F]DVLH�� WU]HFL� PRGHO�� *X� L� /L� (1998), 

ZSURZDG]D�]DOH*QR�ü�F]
VWR�FL�SU]HM�ü�RG�F]DVX��MHVW�ZL
F�EDUG]LHM�ELRORJLF]Q\��DOH�SR]ZDOD�

W\ONR�QD�HVW\PDFM
��D�QLH�GRNáDGQH�Z\OLF]HQLH�.�� 

3LHUZV]H� SUyE\� GR�ZLDGF]DOQHJR� NRQVWUXRZDQLD� WDEOLF� SU]HM�ü� SRMDZLá\� VL
� Z� ODWDFK�

RVLHPG]LHVL�W\FK��:X�L�0DHGD�SUyERZDOL�MH�RGWZRU]\ü�SRUyZQXM�F�VHNZHQFMH�PL
G]\JHQRZH�

PL
G]\�KRPRORJDPL�NLONX�QLH]E\W�RGOHJá\FK�ILORJHQHW\F]QLH�JDWXQNyZ�(Wu, Maeda 1987).  

 
7DE��� 2JyOQD SRVWDü PDFLHU]\ SU]HM�ü QXNOHRW\GRZ\FK� .D*G\ ] MHM HOHPHQWyZ MHVW F]
VWR�FL� SU]HM�ü L-tego 
nukleotydu w j-W\� HOHPHQW\ GLDJRQDOQH VSHáQLDM� UyZQDQLH Uii  = -Σi≠j rij� WDN� *H VXPD ZV]\VWNLFK HOHPHQWyZ Z

ND*G\P ZLHUV]X Z\QRVL ��  
 

 A T G C 

A -(a+b+c) a b  c 

T  d -(d+e+f)  e  f 

G  g h -(g+h+i)  i 

C  j k l -(j+k+l) 

 
 
 
 
 
 
 
7DE��� -HGQRSDUDPHWURZD WDEOLFD SU]HM�ü   Tab.3. Dwuparametrowa tablica Kimury 
nukleotydowych (Jukes, Cantor 1969)                        (s-tranzycja, v-transwersja) (Kimura 1980) 
 

A T  C G    A T C G 

A -3u u u u   A  -(2v+s) v v s 

T u -3u u u   T v  -(2v+s) s v 

C u u -3u u   C v s  -(2v+s) v 

G u u u -3u   G s v v  -(2v+s) 
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0HWRGD�RSLHUDáD�VL
�QD�]DáR*HQLX��*H�VHNZHQFMH�PL
G]\JHQRZH�QLH�SRGOHJDM��VHOHNFML��D�ZL
F�

PRJ�� DNXPXORZDü�ZV]\VWNLH� VXEVW\WXFMH�� NWyUH� ]DV]á\�Z� F]DVLH� LFK� HZROXFML�� .RZDOF]XN� L�

ZVSyáSUDFRZQLF\� (2001b)� XGRVNRQDOLOL� W
� PHWRG
�� DE\� RSUDFRZDü� WDEOLF
� PXWDF\MQ���

VSHF\ILF]Q�� GOD� JHQRPX� B. burgdorferi�� =DPLDVW� GRZROQ\FK� VHNZHQFML� PL
G]\JHQRZ\FK�

analizowano tylko pseudogeny, czyli sekwencje poFKRG]�FH� ]H� ]GXSOLNRZDQ\FK� Z� REU
ELH�

MHGQHJR� JHQRPX� JHQyZ� XZROQLRQ\FK� VSRG� SUHVML� VHOHNF\MQHM�� 3RUyZQXM�F� MH� ]� LFK� JHQDPL�

PDFLHU]\VW\PL� RNUH�ORQR� F]
VWR�FL� ZV]\VWNLFK� GZXQDVWX� SU]HM�ü�PXWDF\MQ\FK� (Kowalczuk i 

ZVSyáSU������D���0HWRGD�SROHJDáD�QD�Z\EUDQLX�ZV]\VWNLFK�RGFLQNyZ�PL
G]\JHQRZ\FK�X�B. 

burgdorferi� L� SU]HWáXPDF]HQLX� LFK� QD� VHNZHQFMH� DPLQRNZDVRZH� ZH� ZV]\VWNLFK� V]H�FLX�

PR*OLZ\FK� ID]DFK�� 3U]HWáXPDF]RQ\FK� QD� DPLQRNZDV\� VHNZHQFML�PL
G]\JHQRZ\FK� X*\WR� GR�

przeszukania bazy B. burgdorferi programem FASTA (Pearson i Lipman 1988). Sekwencje 

25)yZ� L� KRPRORJLF]Q\FK� GR� QLFK� VHNZHQFML� PL
G]\JHQRZ\FK� GRSDVRZDQR� SURJUDPHP�

CLUSTAL X �-HDQPRXJLQ� L� ZVSyáSU�� ������� 6WDW\VW\F]QLH� LVWRWQ�� OLF]E
� SDU� KRPRORJyZ�

X]\VNDQR� W\ONR�GOD�QLFL�ZLRG�FHM��GOD�QLHM� WH*� VWZRU]RQR� WDEOLF
� VXEVW\WXFML�RSLHUDM�F� VL
�QD�

PHWRG]LH�*RMRERULHJR� L�ZVSyáSU�� (1982) oraz Francino i Ochmana (2000)� L�PRG\ILNXM�F� M��

SU]H]�ZSURZDG]HQLH�SRSUDZNL�QD�ZLHORNURWQH�VXEVW\WXFMH�L�UHZHUVMH�GOD�ND*GHJR�QXNOHRW\GX�

osobno, zamiast uniwersalnej poprawki Kimury (1980). 

 

Tab.4. Asymetryczna tablica presji mutacyjnej B. burgdorferi GOD QLFL ZLRG�FHM �D� L E
G�FD MHM OXVWU]DQ\P

RGELFLHP WDEOLFD SU]HM�ü QXNOHRW\GRZ\FK GOD QLFL RSy(QLDM�FHM �E� �QXNOHRW\G Z NROXPQLH SU]HFKRG]L Z

nukleotyd w wierszu)�.RZDOF]XN L ZVSyáSU� 2001b) 

 

(a) A T G C (b) A T G C 

 A 0,807 0.103 0.067 0.023 A 0,865 0.065 0.035 0.035 

T 0.065 0,865 0.035 0.035 T 0.103 0,807 0.023 0.067 

G 0.164 0.116 0,705 0.015 G 0.261 0.070 0,622 0.047 

C 0.070 0.261 0.047 0,622 C 0.116 0.164 0.015 0,705 

 

Otrzymana tDEOLFD� HPSLU\F]QD� E\áD� QDVW
SQLH� WHVWRZDQD� SU]\� SRPRF\� V\PXODFML�

NRPSXWHURZ\FK�� =JRGQLH� ]� ]DáR*HQLDPL� DQDOLW\F]QHM� GHILQLFML� VWDQX� UyZQRZDJL� (wzór 3), 
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F]\VWR�PXWDF\MQD�PDFLHU]� VXEVW\WXFML� SRZLQQD� GRSURZDG]Lü� VHNZHQFM
� GR� VWDáHJR�Z� F]DVLH�

VNáDGX� UyZQRZDJRZHJR�� :� WUDNFLH� V\PXODFML� Z\ELHUDQR� ORVRZR� QXNOHRW\G� �]H� VWDá\P�

SUDZGRSRGRELH�VWZHP� Smut��� NWyU\� QDVW
SQLH� XOHJDá� VXEVW\WXFML� ]JRGQLH� ]�

SUDZGRSRGRELH�VWZDPL� SU]HM�ü� RNUH�ORQ\PL� Z� WDEOLF\� �PR*OLZ\FK� SU]HM�ü�� á�F]QLH� ]�

WR*VDPR�FLRZ\PL�� E\áR� V]HVQD�FLH�� ZL
F� QLH� ND*G\� QXNOHRW\G� Z\EUDQ\� GR� PXWDFML� XOHJDá�

U]HF]\ZL�FLH� VXEVW\WXFML���1LH]DOH*QLH� RG� WHJR�� F]\�Z�SOLNX�ZHM�FLRZ\P�GOD�SURJUDPX�E\áD�

VHNZHQFMD� ORVRZD�� F]\� VHNZHQFMH� RGSRZLDGDM�FH� VNáDGHP� SLHUZV]\P�� GUXJLP� F]\� WU]HFLP�

SR]\FMRP�Z�NRGRQDFK��SR�RGSRZLHGQLR�GX*HM�OLF]ELH�NURNyZ�0RQWH�&DUOR�VNáDG�ZV]\VWNLFK�

VHNZHQFML� XVWDODá� VL
� QD� SR]LRPLH� ZáD�FLZ\P� GOD� WU]HFLFK� SR]\FML�� VN�G� ZQLRVHN�� *H� WH�

RVWDWQLH�]QDMGXM��VL
�Z�JHQRPLH�B. burgdorferi�Z�UyZQRZDG]H�]�SUHVM��PXWDF\MQ���8]\VNDQD�

WDEOLFD� XWU]\PXMH� QLH� W\ONR� VNáDG�� DOH� L� DV\PHWUL
� QDWXUDOQ\FK� VHNZHQFML� E
G�F\FK� Z�

UyZQRZDG]H� ]� SUHVM�� PXWDF\MQ�� �Z� VHNZHQFML�B. burgdorferi� RND]Dá\� VL
� QLPL� VHNZHQFMH�

WU]HFLFK� SR]\FML� Z� 25)DFK� ]� QLFL� ZLRG�FHM��� 7DNLHJR� Z\QLNX� QLH� XGDáR� VL
� RVL�JQ�ü� ]D�

SRPRF��*DGQHJR�]�W\SRZ\FK�PRGHOL�SDrametrycznych (Danchin, Rocha 2001) 

6\PXODFMH� RSDUWH� QD� VNRQVWUXRZDQHM� SU]H]� .RZDOF]XN� L� ZVSyáSUDFRZQLNyZ� WDEOLF\�

substytucji (Tab. 4.)� SR]ZROLá\� QD� REVHUZDFM
� G\QDPLNL� SRGVWDZLH�� QXNOHRW\GyZ�

SRZRGRZDQ\FK�F]\VW��SUHVM��PXWDF\MQ���0R*OLZR�ü�UHMHVWURZDQLD�ND*GHJR�SRGVWDZLHQLD� �Z�

VWRVXQNX� GR� SRSU]HGQLHJR� NURNX�� VWZRU]\áD� VSRVREQR�ü� RV]DFRZDQLD� F]
VWR�FL� UHZHUVML� L�

SRGPLDQ�ZLHORNURWQ\FK��NWyUH�QLH�V��ZLGRF]QH�SU]\�SRUyZQ\ZDQLX�GZyFK�RGOHJá\FK�RG� 

Ryc. 5. Dynamika wymiany nukleotydów w sekwencji     Ryc. 6. EwoOXFMD VNáDGX QXNOHRW\GRZHJR  
SRGGDZDQHM G]LDáDQLX F]\VWHM SUHVML PXWDF\MQHM – oryginal-   VHNZHQFML R VNáDG]LH IA=fG=fC=fT=0,25  
QH QXNOHRW\G\ �1 ÄROG¶� V� SRGVWDZLDQH SU]H] QRZR ZSUR-   SRG ZSá\ZHP WDEOLF\ SU]HM�ü PXWDF\MQ\FK�  
wadzane (N „new”), punkty pU]HFL
FLD NU]\Z\FK  VNáDG VHNZHQFML G�*\ GR VNáDGX WU]HFLFK 
Z\]QDF]DM� GáXJR�ü RNUHVyZ SyáWUZDQLD SRV]F]HJyOQ\FK   pozycji w kodonach 
nukleotydów.  
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siebie ewolucyjnie sekwencji. 

6\PXODFMD�Z\NRU]\VWXM�FD�SDUDPHWU\�Tab. 4.�SR]ZROLáD�WH*�QD�REVHUZDFM
�G\QDPLNL�Z\PLDQ\�

SRV]F]HJyOQ\FK� URG]DMyZ� QXNOHRW\GyZ�Z� VHNZHQFML�� F]\OL� F]DVX� LFK� SRáRZLF]QHJR� ]DQLNX��

0RG\ILNDFMD� DOJRU\WPX� V\PXODF\MQHJR� SR]ZROLáD� � QD� RV]DFRZDQLH� WUZDáR�FL� QXNOHRW\GyZ�

GHILQLRZDQHM� DQDORJLF]QLH� GR� RNUHVX� SRáRZLF]QHJR� UR]SDGX� SLHUZLDVWków 

SURPLHQLRWZyUF]\FK��2NUHV�SyáWUZDQLD�QXNOHRW\GX� WR�F]DV� �PLHU]RQ\�Z�0&6��SRWU]HEQ\�QD�

SRGVWDZLHQLH� SRáRZ\� FDáNRZLWHM� LOR�FL� GDQHJR� QXNOHRW\GX� Z� VHNZHQFML� RU\JLQDOQHM�� 'OD�

HNVSHU\PHQWDOQHM� WDEOLF\� VXEVW\WXFML� RNUHV� SyáUR]SDGX� SRV]F]HJyOQ\FK� QXNOHRW\GyZ� RND]Dá�

VL
� VLOQLH� OLQLRZR� VNRUHORZDQ\� ]� IUDNFMDPL� W\FK� QXNOHRW\GyZ� Z� VHNZHQFML� B. burgdorferi 

doprowadzonej do VWDQX� UyZQRZDJL� ]� SUHVM�� PXWDF\MQ��� =DOH*QR�ü� W
� PR*QD� Z\UD]Lü�

wzorem: 

Fa  ~ pmut ta + const             (7) 

gdzie Fa to frakcja danego nukleotydu, pmut –F]
VWR�ü�PXWDFML��ta –RNUHV�SRáRZLF]QHJR�]DQLNX�

nukleotydu a. Ze wzoru (7)� Z\QLND�� *H� IUDNFMD� GDQHJR� QXNOHRW\GX� Z� VHNZHQFML�� NWyUD�

]QDMGXMH�VL
�Z�VWDQLH�UyZQRZDJL�]�SUHVM��PXWDF\MQ��]DOH*\�W\ONR�RG�F]
VWR�FL�]�MDN��ZSDGDM��

PXWDFMH� L� GáXJR�FL� RNUHVX�SyáUR]SDGX�GDQHJR�QXNOHRW\GX��3UDZR� WR�GRW\F]\� MHGQDN�V\WXDFML�

V]F]HJyOQHM�� Z� NWyUHM� ]DNáDGDP\� RVL�JQL
FLH� VWDQX� WHUPRG\PDQLF]QHM� UyZQRZDJL�� D� QLH�

ELHU]HP\� SRG� XZDJ
� VLá� ]ZL�]DQ\FK� ]� VHOHNFM�� L� G�*HQLHP� GR� ]DFKRZDQLD� QLHVLRQHM� SU]H]�

VHNZHQFM
�LQIRUPDFML�  

=DáR*HQLH�� *H� WU]HFLH� SR]\FMH� Z� NRGRQLH� QLRV�� LVWRWQ�� LQIRUPDFM
� R� NLHUXQNX� L� FKDUDNWHU]H�

presji mutacyjnej u Prokaryota�E\áR�WHVWRZDQH�WDN*H�SU]H]�LQQ\FK�EDGDF]\��$QDOL]\�RSDUWH�R�

VHNZHQFMH�GRVW
SQH�Z�ED]DFK�GDQ\FK�]RVWDá\�SU]HSURZDG]RQH�P�LQ��SU]H]�]HVSyá�Danchin i 

Rocha� ��������&HOHP�EDGD��� NWyU\PL�REM
WR�GZDG]LH�FLD�RVLHP�JHQRPyZ�SURNDULRW\F]Q\FK�

GRVW
SQ\FK� Z�GenBanku�� E\áR� RNUH�ODQLH� DV\PHWULL� L� SRV]XNLZDQLH� WUHQGyZ� ]ZL�]DQ\FK� ]�

UHSOLNDFM�� PHWRG�� OLQLRZHM� DQDOL]\� G\VNU\PLQDF\MQHM�� =DREVHUZRZDQ�� DV\PHWUL
� X]QDZDQR�

]D�]QDF]�F��� MH*HOL�SURFHQW�JHQyZ�VNODV\ILNRZDQ\FK�SUDZLGáRZR�Z\á�F]QLH�QD�SRVWDZLH� LFK�

VNáDGX�QXNOHRW\GRZHJR�MDNR�JHQ\�]�QLFL�ZLRG�FHM�OXE�RSy(QLDM�FHM�E\á�ZL
NV]\�QL*���-70%. 

3RGVWDZ��DQDOL]\�E\á\�GZD�SDUDPHWU\� 

GCskew = (G - C) / (G+C)            (8) 

ATskew = (T - A) / (T+A)             (9) 

3DUDPHWU\� WH�� F]
VWR� VWRVRZDQH� Z� Uy*QHJR� W\SX� DQDOL]DFK� JHQRPLF]Q\FK�� SR]ZDODM�� QD�

OLF]ERZH� RV]DFRZDQLH� DV\PHWULL� JHQRPX�� $E\� SRUyZQDü� ZLHONR�FL� W\FK� ZVND(QLNyZ� GOD�

JHQyZ� OH*�F\FK� QD� Uy*Q\FK� QLFLDFK�� REOiczono ¨*&VNHZ i ¨$7VNHZ, zdefiniowane jako 
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Uy*QLFH�PL
G]\� �UHGQLPL�Z\QLNDPL� GOD� JHQyZ� ]�QLFL�ZLRG�FHM� L� JHQyZ�]�QLFL� RSy(QLDM�FHM��

1DMZL
NV]�� DV\PHWUL
�� RSLVDQ�� Z\*HM� Z\PLHQLRQ\P� SDUDPHWUHP�� Z\ND]Dá\� JHQRP\���������������

B. burgdorferi, Chlamydia trachomatis, Treponema pallidum i Chlamydia pneumaoniae, 

]QDF]�FH�ZDUWR�FL� DV\PHWULL� VNáDGX�QXNOHRW\GRZHJR�RWU]\PDQR�Z�SU]\SDGNX����VSR�UyG����

badanych chromosomów bakteryjnych (Danchin, Rocha 2001)�� 0L
G]\� Z\QLNDPL� DQDOL]\�

G\VNU\PLQDF\MQHM� D� ZDUWR�FLDPL� ¨*&VNHZ oWU]\PDQR� Z\VRN�� NRUHODFM
� �ZVSyáF]\QQLN�

NRUHODFML� 6SHUPDQD� Z\QLyVá� ������� FR� �ZLDGF]\áRE\� R� GHF\GXM�FHM� UROL� DV\PHWULL� *&� Z�

JHQHURZDQLX� Uy*QLF�PL
G]\� QLüPL��1DVW
SQ\P� HWDSHP� EDGD�� E\áD� GHWHUPLQLVW\F]QD� DQDOL]D�

]PLDQ� VNáDGX� QXNOHRW\GRZHJR� VHNZHQFML� Z� F]DVLH� ]� XZ]JO
GQLHQLHP� WHRULL� GH]DPLQDFML�

F\WR]\Q\��]JRGQLH�]�NWyU��SUHVMD�PXWDF\MQD�]ZL�]DQD�]�UHSOLNDFM��LQGXNXMH�SU]HM�FLH�&�Z�7�]�

F]
VWR�FL�� z Z� FL�JX� F]DVX� t.� &]
VWR�ü� WD� MHVW� VWDáD� L� FKDUDNWHU\VW\F]QD� GOD� GDQHM� QLFL��

$QDOL]XM�F� VNáDG� JHQX� QDOH*\� ZL
F� Z]L�ü� SRG� XZDJ
� ]PLDQ\� Z� F]DVLH�� 'DQFKLQ� L� 5RFKD�

]PRG\ILNRZDOL�VZyM�PRGHO�ZSURZDG]DM�F�UyZQDQLD�Uy*QLF]NRZH�RSLVXM�FH�G\QDPLN
�]PLDQ�

VNáDGX�VHNZHQFML�� 

dNA/dt = 0;  dNC/dt = -zNC;  dNG/dt = 0;  dNT/ dt = zNC;     (10) 

 

=JRGQLH�]�XNáDGHP�UyZQD��(8) w chwili t sNáDG�VHNZHQFML�E
G]LH�QDVW
SXM�F\��1A= NA,0, NC= 

e-ztNC,0, NG= NG,0, NT= NT,0 + (1- e-zt)NC,0, FR� RF]\ZL�FLH� QLH� SR]RVWDMH� EH]� ZSá\ZX� QD�

GCskew i ATskew��NWyUH�WU]HED�Z\OLF]\ü�QD�SRGVWDZLH�Z]RUX�G\QDPLF]QHJR�� 

 

GC’skew = (NG,0 - e
-ztNC,0 )/ NG + e

-ztNC,0 

AT’skew = (NT,0 + (1- e-zt)NC,0 - NA,0 )/ (NT,0 + (1- e-zt)NC,0 + NA,0)    (11) 

 

2WU]\PDQH� UyZQDQLD� RSLVXM�� Z� VSRVyE� GHWHUPLQLVW\F]Q\� HZROXFM
� VNáDGX� QXNOHRW\GRZHJR�

sekwencji. Badacze zastosowali równania (11)�GR�REOLF]HQLD�SU]HZLG\ZDQ\FK�ZDUWR�FL�û*&¶�

L�û$7¶� GOD� SRV]F]HJyOQ\FK� JHQRPyZ�� FR� MHGQRF]H�QLH� SR]ZROLáR� QD� SU]HWHVWRZDQLH� WHRULL�

GH]DPLQDFML��=DáR*RQR��*H�QDMZL
NV]��]JRGQR�ü�Z\QLNyZ�SRZLQQD�]DSHZQLü�DQDOL]D�WU]HFLFK�

SR]\FML� Z� NRGRQDFK�� NWyUH� SRZLQQ\� ]QDMGRZDü� VL
� Z� UyZQRZDG]H� ]� SUHVM�� PXWDF\MQ���

Rzecz\ZL�FLH� GOD� ��� JHQRPyZ� VWZLHUG]RQR� ]QDF]�F�� NRUHODFM
� PL
G]\� ZDUWR�FLDPL� zt 

Z\OLF]RQ\PL� QD� SRGVWDZLH� UyZQD�� (11)� L� VNáDGX� QXNOHRW\GRZHJR� WU]HFLFK� SR]\FML�� FR�

SRWZLHUG]D� URO
� GH]DPLQDFML� F\WR]\Q\� Z� JHQHURZDQLX� DV\PHWULL� RUD]� KLSRWH]
� R�

UyZQRZDJRZ\P�VNáDG]LH trzecich pozycji. Pewne niedoszacowania (szczególnie w przypadku 

GCskew�� �ZLDGF]�� MHGQDN� R� LVWRWQ\P� ZSá\ZLH� LQQ\FK� F]\QQLNyZ� JHQHUXM�F\FK� DV\PHWUL
�
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VHNZHQFML�� NWyU\FK� DQDOLW\F]QD� WUDQVIRUPDFMD�PRJáDE\� E\ü� R�ZLHOH� EDUG]LHM� VNRPSOLNRZDQD�

QL*�G\QDPLF]Q\�PRGHO�XZ]JO
GQLDM�F\�MHG\QLH�ZSá\Z�GH]DPLQDFML�F\WR]\Q\��8*\FLH�PRGHOX�

V\PXODF\MQHJR� Z\GDMH� VL
� ZL
F� E\ü� Z� W\P� SU]\SDGNX� X]DVDGQLRQH�� 2WU]\PDQH� Z\QLNL�

SRWZLHUG]DM�� ]DáR*HQLD� R� UyZQRZDJRZ\P� VNáDG]LH� WU]HFLFK� SR]\FML� Z� NRGRQLH�� D�

MHGQRF]H�QLH� ]DFK
FDM�� GR� X*\FLD� PHWRG� QLHGHWHUPLQLVW\F]Q\FK�� NWyUH� PRJ�� E\ü� MHG\Q��

GRVW
SQ��QD�DNWXDOQ\P�HWDSLH�EDGD��GURJ��UR]ZL�]DQLD�SUREOHPX� 

1.6. Tablice PAM a procesy ewolucyjne 

 
Znalezienie odpowiedzi na pytanie o mechanizm zmian ewolucyjnych na poziomie 

sekwencji nukleotydowej sSURZDG]D� VL
� GR� SRV]XNLZDQLD� Z]RUFD�� F]\� WH*� PDWU\F\� SU]HM�ü�

QXNOHRW\GRZ\FK��NWyUH�GRSURZDG]Lá\�GR�SRZVWDQLD�LVWQLHM�F\FK�VHNZHQFML� 

-HGQ��]�PHWRG�RNUH�OHQLD�WDNLHM�PDFLHU]\�SU]HM�ü�MHVW�DQDOL]D�KRPRORJLF]Q\FK�ELDáHN��

3RQLHZD*� LQIRUPDFMD�� NWyU�� PR*QD� X]\VNDü� ]� WDNLFK� SRUyZQD�� GRW\F]\� SR]LRPX�

DPLQRNZDVRZHJR�� Z\QLNL� V�� ]ELHUDQH� Z� WDEOLF\� SU]HM�ü� DPLQRNZDVRZ\FK�� 3LHUZV]D� WDND�

WDEOLFD�]RVWDáD�RSXEOLNRZDQD�SRG�NRQLHF�ODW�V]H�üG]LHVL�W\FK��'D\KRII�L�ZVSyáSU��������L�E\áD�

DNWXDOL]RZDQD�Z�PLDU
�JURPDG]HQLD�GDQ\FK�R�QRZRSR]QDQ\FK�ELDáNDFK��'D\KRII�L�ZVSyáSU��

������6FKZDUW]��'D\KRII�������5LVOHU�L�ZVSyáSU�������. Konstrukcja macierzy Dayhoff opiera 

VL
� QD� ]DREVHUZRZDQ\FK� PL
G]\� KRPRORJLF]Q\PL� VHNZHQFMDPL� Uy*QLFDFK� Z� VNáDG]LH�

DPLQRNZDVRZ\P��2F]\ZL�FLH�RSLHUDM�F�VL
�QD�LVWQLHM�F\FK�VHNZHQFMDFK�ELDáNRZ\FK�PR*HP\�

REVHUZRZDü� W\ONR� PXWDFMH�� NWyUH� ]RVWDá\� ]DDNFHSWRZDQH� SU]H]� QDWXUDOQ�� VHOHNFM
�� JXELP\�

QDWRPLDVW� LQIRUPDFM
� R� PXWDFMDFK� HOLPLQRZDQ\FK� SU]H]� SUHVM
� VHOHNF\MQ�� RUD]� R�

ZLHORNURWQ\FK� VXEVW\WXFMDFK�� =DNWXDOL]RZDQ�� ZHUVM
� PDFLHU]\� 'D\KRII� RSDUWR� QD� �����

]PLDQDFK� DPLQRNZDVRZ\FK� ]DREVHUZRZDQ\FK� Z� ��� JUXSDFK� ELDáHN�� :� RSDUFLX� R�

analizowane sekwencje odtworzono 71 drzew filogenetycznych, przy czym nieznane 

VHNZHQFMH� ZVSyOQ\FK� SU]RGNyZ� GOD� ND*GHJR� RGWZRU]RQHJR� GU]HZD� ]RVWDá\� losowo 

wygenerowane. Dane zebrano w formie symetrycznej macierzy zmian aminokwasowych 

�SU]\� ]OLF]DQLX� ]DREVHUZRZDQ\FK� VXEVW\WXFML� QLH� XZ]JO
GQLDQR� NLHUXQNX� SU]HM�FLD��

]DNáDGDM�F�UyZQH�SUDZGRSRGRELH�VWZD�]PLDQ\�QD�SU]\NáDG�*OX�→ Ser, co Ser → Glu). Tak 

skonVWUXRZDQD� WDEOLFD� QLH� ]DZLHUDáD� MHGQDN� LQIRUPDFML� R� DPLQRNZDVDFK�� NWyUH� QLH� XOHJá\�

VXEVW\WXFML�� D�ZL
F� W\FK�� NWyUH� V�� VWDELOL]RZDQH�SU]H]� VHOHNFM
��$E\�ZSURZDG]Lü�GRGDWNRZ��

LQIRUPDFM
�GR�PDFLHU]\�REOLF]RQR�PXWDELOQR�ü�GOD�ND*GHJR�DPLQRNZDVX��ZHGáXJ�Z]RUX�� 

 

 Mi = ai :[ / Fi            (12) 
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gdzie ai :[ to suma wszystkich zaobserwowanych podmian aminokwasu i, a Fi� WR�FDáNRZLWD�

OLF]ED�Z\VW�SLH��i-tego aminokwasu we wszystkich analizowanych sekwencjach.  

3RUyZQDQLH� UHODW\ZQ\FK� PXWDELOQR�FL� ZV]\VWNLFK� ��� DPLQRNZDVyZ� EXGXM�F\FK� ELDáND�

prowadzi do ciekawych wniosków. Najbardziej mutabilne aminokwasy to Asn, Ser, Asp i 

*OX�� QDMVWDELOQLHMV]H� WR� 7US� L� &\V�� F]\OL� DPLQRNZDV\� R� FKDUDNWHU\VW\F]Q\P� NV]WDáFLH� L�

ZáD�FLZR�FLDFK�FKHPLF]Q\FK��PDM�FH�LVWRWQ\�ZSá\Z�QD�VWUXNWXU
�EXGRZDQHJR�ELDáND�� 

$E\�]DZU]Hü�LQIRUPDFM
�R�SRV]F]HJyOQ\FK�URG]DMDFK�SU]HM�ü�L�R�PXWDELOQR�FL�SRV]F]HJyOQ\FK�

DPLQRNZDVyZ�� 'D\KRII� RSUDFRZDáD� W]Z�� „mutation probability matrix”�� F]\OL� WDEOLF
�

SUDZGRSRGRELH�VWZD� SU]HM�ü� DPLQRNZDVRZ\FK� (Schwartz i Dayhoff 1978). Element tej 

macierzy, Mij,�RNUH�OD�SUDZGRSRGRELH�VWZR��*H�DPLQRNZDV�Z�NROXPQLH�j�]RVWDQLH�]DVW�SLRQ\�

przez aminokwas w wierszu i Z�FL�JX�RNUH�ORQHJR�Z�MHGQRVWNDFK�HZROXF\MQ\FK�F]DVX��3$0- 

Point of Accepted Mutation lub Percent of Accepted Mutation) i jest obliczany wg wzoru: 

 

Mij ���Pj Aij ���i Aij            (13) 
 
gdzie Aij to liczba wszystkich zaobserwowanych podmian aminokwasu j przez aminokwas i , 

mj WR� UHODW\ZQD� PXWDELOQR�ü� j-tego aminokwasu a �� WR� VWDáD� SURSRUFMRQDOQR�FL�� (OHPHQW\�

diagonalne macieU]\�V��Z\OLF]RQH�QD�SRGVWDZLH�UyZQDQLD� 

 
Mjj = 1 -���Pj             (14) 
 

:� WHQ� VSRVyE� VXPD� HOHPHQWyZ� ND*GHJR� ZLHUV]D� ]RVWDáD� ]QRUPDOL]RZDQD� GR� MHGHQ� - 

SUDZGRSRGRELH�VWZD� ]DM�FLD� ]GDU]HQLD� SHZQHJR�� '\VWDQV� HZROXF\MQ\� �� 3$0�� GOD� NWyUHJR�

skonstruowano tablic
� RGSRZLDGD� MHGQHM� ]DDNFHSWRZDQHM� VXEVW\WXFML� QD� ���� DPLQRNZDVyZ��

$E\�X]\VNDü� WDEOLFH�SU]HM�ü�GOD�ZL
NV]\FK�RGOHJáR�FL�ILORJHQHW\F]Q\FK��SRGQRVL�VL
�PDFLHU]��

3$0��GR�RGSRZLHGQLHM�SRW
JL��F]\OL�PQR*\�VL
�PDFLHU]�SU]H]�VDP��VLHELH�RGSRZLHGQL��LOR�ü�

razy). W WHQ� VSRVyE� RWU]\PDQR� QS�� 3$0��� L� 3$0����� NWyUH� RGSRZLDGDM�� ��� L� ����

SRGVWDZLHQLRP� QD� ���� DPLQRNZDVyZ�� �UHGQLD� ZDUWR�ü� ���� VXEVW\WXFML� QD� DPLQRNZDV� MHVW�

PR*OLZD�� JG\� ZH(PLHP\� SRG� XZDJ
� SRGVWDZLHQLD� ZLHORNURWQH�� 2F]\ZL�FLH� VHNZHQFMH�

RGOHJáH�R����3$0�QLH� Uy*QL�� VL
�Z�����SR]\FML��3URFHQWRZH�Uy*QLFH�V��]QDF]QLH�PQLHMV]H��

JG\*� QLH� ZV]\VWNLH� UHMRQ\� ELDáND� HZROXXM�� Z� MHGQDNRZ\P� WHPSLH�� 1LHNWyUH� DPLQRNZDV\�

SR]RVWDM��QLH]PLHQQH��SRGF]DV�JG\�LQQH�XOHJDM��ZLHORNURWQ\P�SRGVWDZLHQLRP� 

7DEOLF� 'D\KRII� X*\ZDQR� GR� V\PXODFML losów konkretnych sekwencji po zadanym czasie 

HZROXFML�� $OJRU\WP� REHMPRZDá� GZD� HWDS\�� ND*G\� ]� QLFK� Z\PDJDá� X*\FLD� OLF]E\� ORVRZHM��

1DMSLHUZ� Z\ELHUDQR� DPLQRNZDV� GR� PXWDFML�� SU]\� F]\P� SUDZGRSRGRELH�VWZR� Z\ERUX� E\áR�



 

 26 

]DOH*QH� RG�PXWDELOQR�FL� GDQHJR�DPLQRNZDVX��1DVW
SQLH� ORVRZDQR� URG]DM� VXEVW\WXFML�� MDNLHM�

PLDá� RQ� SRGOHJDü�� ]JRGQLH� ]� SUDZGRSRGRELH�VWZDPL� SU]HM�ü� ]� PDFLHU]\� 'D\KRII��

Otrzymywano w ten sposób prawdopodobny obraz danej sekwencji po zadanym czasie 

ewolucji �'D\KRII�L�ZVSyáSU��������  

0DFLHU]H� 3$0� V�� Wablicami mutacyjno-VHOHNF\MQ\PL�� RSDUW\PL� R� GDQH� HNVSHU\PHQWDOQH�� V��

ZL
F�ZD*Q\P�SXQNWHP�RGQLHVLHQLD�GOD�GZXHWDSRZ\FK�V\PXODFML�RSDUW\FK�QD�WDEOLFDFK�F]\VWR�

PXWDF\MQ\FK� SURZDG]RQ\FK� SU]H]� QDV]� ]HVSyá�� 2WU]\PDQLH� Z\VRNLHJR� ZVSyáF]\QQLND�

NRUHODFML�PL
G]\� WDEOLFDPL�3$0�D� WDEOLFDPL�� NWyUH�PR*QD�X]\VNDü�]�SRUyZQDQLD� VHNZHQFML�

Z\JHQHURZDQ\FK�SU]H]�SURJUDP�V\PXODF\MQ\��E\áRE\�FHQQ\P�SRWZLHUG]HQLHP�SRSUDZQR�FL�L�

]JRGQR�FL�RSUDFRZDQHJR�DOJRU\WPX�]�]DFKRG]�F\PL�Z�SU]\URG]LH�SURFHVDPL�� 

 
 

 

Ryc. 7. 7DEOLFD ZDUWR�FL ORg odds dla PAM250 –UH]XOWDW PDWHPDW\F]Q\FK SU]HNV]WDáFH� GDQ\FK ] WDEOLF\

3$0�� (OHPHQW\ WDEOLF\ Z\UD*DM� VWRVXQHN U]HF]\ZL�FLH ]DFKRG]�F\FK VXEVW\WXFML GR LFK ORVRZ\FK F]
VWR�FL�

ZDUWR�ü –�� R]QDF]D� *H REVHUZRZDQD F]
VWR�ü SRGVWDZLHQLD GDQHM SDU\ DPLQRNwasów stanowi 1/10 ich 
VSRG]LHZDQHM OLF]E\� Z\QLN �� R]QDF]D� *H GDQH VXEVW\WXFMD ]DFKRG]L ��� UD]D F]
�FLHM QL* QDOH*DáR VL


VSRG]LHZDü� 
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1.7. Zagadnienie kodu genetycznego - historia odkrycia i zmiany koncepcji 

 

Kod genetyczny, podstawowy szyfr natuU\�� ]RVWDá� ]áDPDQ\� GR�ü� V]\ENR��

3U]\SRU]�GNRZDQLH� NROHMQ\P� NRGRQRP� RGSRZLHGQLFK� DPLQRNZDVyZ� PLDáR� FKDUDNWHU�

EH]G\VNXV\MQ\� �GR�ZLDGF]HQLD� Nirenberga i Matthei�� L� ]DM
áR� RNRáR� SL
FLX� ODW� �����-66), 

VDPR� UR]V]\IURZDQLH� NRGX� E\áR� MHGQDN� SRSU]HG]RQH� ODWDPL� WHRUetycznych spekulacji i prób 

GRSDVRZDQLD� NRQFHSFML� IXQNFMRQRZDQLD� NRGX� GR� SRZL
NV]DM�F\FK� VL
� ]DVREyZ� GDQ\FK�

eksperymentalnych. 

=D�SUHNXUVRUD�NRQFHSFML�F]�VWHF]NL�FKHPLF]QHM� MDNR�QR�QLND�LQIRUPDFML�QDOH*\�X]QDü�

6FKU|GLQJHUD��NWyU\� MX*�Z������ URNX�VWZLHUG]Lá��*H�PDWHULDOQD�SRGVWDZD�G]LHG]LF]HQLD�PXVL�

PLHü� SRVWDü� DSHULRG\F]QHJR� NU\V]WDáX�� PDNURPROHNXODUQHM� VWUXNWXU\�� Z� NWyUHM� SR]\FMH� V��

VWDáH��DOH�]DMPXM�FH�MH�SRGMHGQRVWNL�PRJ��]DFKRZDü�SHZQ��Uy*QRURGQR�ü��FR�GDZDáRE\�WDNLHM�

VWUXNWXU]H�PR*OLZR�ü�JURPDG]HQLD�LQIRUPDFML��3RF]�WNL�EDGD��QDG�JHQH]��NRGX�VL
JDM�������

URNX��NLHG\�NRVPRORJ�*HRUJH�*DPRY�SU]HGVWDZLá�WH]
�R�SRZVWDQLX�NRGX�G]L
NL�EH]SR�UHGQLP�

RGG]LDá\ZDQLRP�'1$-ELDáNR��%H]SR�UHGQLR�SR�RGNU\FLX�VWUXNWXU\�'1$�VWDUDQR�VL
�SRZL�]Dü�

ELDáND� ]� NZDVHP� QXNOHLQRZ\P� QD� GURG]H� EH]SR�UHGQLHJR� SU]HVWU]HQQHJR� GRSDVRZDQLD�

F]�VWHF]HN� (Woese 1967; Ycas 1969; Osawa 1995)�� -HGQ�� ]� SURSR]\FML� E\áD� NRQFHSFMD�

ÄGLDPHQWRZHJR� NRGX´� DXWRUVWZD� *�� *DPRYD� �DPLQRNZDV� PLDá� GRSDVRZ\ZDü� VL
� GR�

RGSRZLHGQLHJR�ZJá
ELHQLD�WZRU]RQHJR�SU]H]�SDU
 zasad komplementarnych i dwa nukleotydy 

]� EH]SR�UHGQLHJR� V�VLHG]WZD��� NWyUD� SUDZLGáRZR� RJUDQLF]DáD� SXO
� UR]SR]QDZDQ\FK�

DPLQRNZDVyZ� GR� GZXG]LHVWX�� DOH� RSLHUDáD� VL
� QD� Eá
GQ\P� ]DáR*HQLX�� *H� V\QWH]D� ELDáND�

RGE\ZD� VL
� EH]SR�UHGQLR� QD� PDWU\F\� '1$� M�GURZHJR�� =DáR*HQLH� WR� ]RVWDáR� V]\ENR�

SRGZD*RQH�� D� *DPRY� ]RVWDá� ]PXV]RQ\� GR� ]PRG\ILNRZDQLD� VZRMHM� WHRULL�� =DSURSRQRZDQ\�

ZNUyWFH� SR� RGNU\FLX� P51$� ÄNRG� WUyMN�WQ\´� E\á� MX*� NRGHP� WUyMNRZ\P� -� ]DZ
*Dá�

RGG]LDá\ZDQLH�NZDV�QXNOHLQRZ\�–�DPLQRNZDV�GR�WU]HFK�V�VLDGXM�F\FK�QXNOHRWydów mRNA. 

'RSXV]F]Dá� MHGQDN� ]DFKRG]HQLH� QD� VLHELH� WULSOHWyZ� VHNZHQFML� L� NáDGá� QDFLVN� QLH� W\OH� QD�

VHNZHQFM
� NRGRQyZ�� FR� QD� LFK� NRPSR]\FM
�� ,VWRWQ\P� RVL�JQL
FLHP� E\áD� MHGQDN� VDPD�

NRQFHSFMD� NRGX� WUyMNRZHJR�� 2EVHUZDFMH� %UHQQHUD� ]� ����� URNX� �DQDOL]D� F]
VWR�FL�

Z\VW
SRZDQLD� Uy*Q\FK� GZXSHSW\GyZ� Z� ELDáNDFK�� GRSURZDG]Lá\� ZNUyWFH� GR� RGU]XFHQLD�

]DáR*H�� R� ]DFKRG]HQLX� NRGRQyZ� QD� U]HF]� NRGX� QLH]DFKRG]�FHJR�� .ROHMQ\P� NURNLHP� GR�

ZVSyáF]HVQHM� NRQFHSFML� NRGX� JHQHW\F]QHJR� E\áR� RGHM�FLH� RG� KLSRWH]\� R� EH]SR�UHGQLP�

RGG]LDá\ZDQLX�F]�VWHF]HN�DPLQRNZDVyZ�L�51$�L�SRZVWDQLH�KLSRWH]\�F]�VWHF]NL�DGDSWRURZHM�

(Crick 1957)�� D� ZNUyWFH� SRWHP� NRQFHSFML� ÄEH]SU]HFLQNRZR�FL´� NRGX�� NWyUD� ]DNáDGDáD�� *H�

*DGHQ� NRGRQ� SR]D� FL�Já��� EH]SR�UHGQL�� UDPN�� RGF]\WX� QLH� PyJá� E\ü� LQWHUSUHWRZDQ\� MDNR�



 

 28 

]QDF]�F\�� 7DN� MDN� Z� SU]\SDGNX� NRGX� GLDPHQWRZHJR� L� WUyMN�WQHJR�� OLF]ED� PR*OLZ\FK� GR�

]DNRGRZDQLD�DPLQRNZDVyZ�L�W\P�UD]HP�Z\QRVLáD�GZDG]LH�FLD��2VWDWQL��RGNU\W��FHFK��NRGX��

E\ü�PR*H�QDMEDUG]LHM�]QDF]�F��GOD�HZROXFML��E\áD� MHJR�GHJHQHUDFMD��2EVHUZRZDQH�Z�NRG]LH�

SUDZLGáRZR�FL�L�]ELH*QR�FL�V��QD�W\OH�]DG]LZLDM�FH��*H�GRSURZDG]Lá\�VWRSQLRZR��Z�SRá�F]HQLX�

z rozwojem informatyki i sztucznych systemów selekcji, do odrzucenia hipotezy „frozen 

accident” Cricka (1968)�� -HGQRF]H�QLH� ]DREVHUZRZDQH� RGVW
SVWZD� RG� XQLZHUVDOQHJR� NRGX�

(dRW\F]�FH�]ZáDV]F]D�RUJDQHOOL�L�PDá\FK�JHQRPyZ��GRVWDUF]\á\�DUJXPHQWyZ��ZLDGF]�F\FK�]D�

WH]���*H�NRG�JHQHW\F]Q\�QLH�MHVW�EH]Z]JO
GQLH�NRQVHUZDW\ZQ\��MDN�GR�WHM�SRU\�]DNáDGDQR�L�Z�

SHZQ\FK� RNROLF]QR�FLDFK� PR*H� HZROXRZDü�� 3RU]�GHN� NRGX� L� MHJR� ]DVWDQDZLDM�FH�

ZáD�FLZR�FL� ]GDM�FH� VL
�PLQLPDOL]RZDü� ]DUyZQR�PR*OLZR�ü�Eá
GX�� MDN� L� VNXWNL�SRMHG\QF]HM�

PXWDFML�� V�� SRFKRGQ�� W\ONR� MHGQHM� MHJR� FHFK\� –� GHJHQHUDFML� Z\QLNDM�FHM� ]� QDGPLDURZR�FL�

(Sonneborn 1965; Woese 1965; Zuckerkandl i Pauling 1965). Wszystkie aminokwasy, z 

wyM�WNLHP� PHWLRQLQ\� L� WU\SWRIDQX�� V�� NRGRZDQH� SU]H]� ZL
FHM� QL*� MHGHQ� NRGRQ�� FR� ZL
FHM��

NRGRQ\�MHGQHJR�DPLQRNZDVX�OH*��NRáR�VLHELH�Z�WDEOLF\�NRGX��WZRU]�F�XNáDG\�SRGZyMQLH��W]Z��

semiboksy) lub poczwórnie zdegenerowane (tzw. boksy) (Ryc.9). W przypadkach, kiedy 

DPLQRNZDV�PD�GZD�NRGRQ\��Uy*QL��VL
�RQH�W\ONR�QXNOHRW\GHP�Z�WU]HFLHM�SR]\FML��L� WR�Z�WHQ�

VSRVyE�� *H� WUDQ]\FMD� QLH� ]PLHQLD� VHQVX� NRGRQX�� 2F]\ZL�FLH� Z� SU]\SDGNX� NRPSOHWQ\FK�

boksów jakakolwiek substytucja w trzeciej pozycji kodonu nie zmienia jego znaczenia.  

'HJHQHUDFMD�NRGX�]GDMH�VL
�E\ü�VWHURZDQD�]DZDUWR�FL��*&�Z�NRGRQDFK��0D�WR�EDUG]R�

SURVWH�FKHPLF]QH�Z\WáXPDF]HQLH��ZL�]DQLD�ZRGRURZH�PL
G]\�JXDQLQ��D�F\WR]\Q��V��SRWUyMQH�

L� ]QDF]QLH� PRFQLHMV]H� QL*� ZL�]DQLD� DGHQLQD� –� W\PLQD�� -H*HOL� GXEOHW�� F]\OL� GZD� SLHUZVze 

QXNOHRW\G\� Z� NRGRQLH�� MHVW� SDU�� *&� OXE� &*�� WZRU]\� ]DZV]H� NRPSOHWQH� ERNV\� (Ryc.9.), 

QDWRPLDVW� MH*HOL� ]DVDGDPL� Z� GXEOHFLH� V�� $� OXE� 7�� SRZVWDM�� ERNV\� SRG]LHORQH�� FR� áDWZR�

Z\MD�QLü� ]GDM�F� VRELH� VSUDZ
� ]� IDNWX�� *H� NRGRQ\� *&1�ZL�*�� VL
� QD� W\OH� VLOQLH� GR� VZRLFh 

DQW\NRGRQyZ��*H� WU]HFL� QXNOHRW\G� WULSOHWX� QLH� RGJU\ZD� MX*�ZáD�FLZLH�*DGQHM� UROL�� QDWRPLDVW�

ZL�]DQLH� SDU� $7� V�� QD� W\OH� VáDEH�� *H� SRWU]HEXM�� Z]PRFQLHQLD� SU]H]� WU]HFL� QXNOHRW\G�

(Lagerkvist 1978; Lagerkvist 1980)�� ,QDF]HM�VIRUPXáRZDQ��ZHUVM�� WHM�SUDZLGáRZR�Fi jest tak 

]ZDQD� Ä]DVDGD� -D\DUDP¶D´�� ZHGáXJ� NWyUHM�� MH*HOL� GDQ\� GXEOHW� WZRU]\� ERNV�� MHJR� NRQMXJDW�

WZRU]\� ERNV\� SRG]LHORQH� �NRQMXJDW� GDQHM� ]DVDG\� MHVW� ]DVDG�� R� SU]HFLZQ\FK� GR� QLHM�

ZáD�FLZR�FLDFK�� QS�� NRQMXJDW� WZRU]�FHM� SRWUyMQH� ZL�]DQLD� SXU\Q\� MHVW� WZRU]�F� podwójne 

ZL�]DQLH�SLU\PLG\Q��LWG����(Jayaram 1997). 

3RFKRG]HQLH� W\FK� SUDZLGáRZR�FL� MHVW� ]ZL�]DQH� QDMSUDZGRSRGREQLHM� ]� SRF]�WNDPL�

NRGX� JHQHW\F]QHJR�� E\ü� PR*H� VL
JD� MHV]F]H� RNUHVX� VSU]HG� Z\NV]WDáFHQLD� ZVSyáF]HVQ\FK�

DNFHSWRURZ\FK� F]�VWHF]HN� W51$�� =QDF]HQLH� GZyFK� SLHUZV]\FK� SR]\FML� L� F]
�FLRZD� OXE�
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]XSHáQD� GHJHQHUDFMD� WU]HFLHM� ]GDM�� VL
� E\ü� UHOLNWHP� ]� F]DVyZ� EH]SR�UHGQLFK� RGG]LDá\ZD��

PL
G]\�DPLQRNZDVDPL�D�51$��NWyUH�QD�GURG]H�HZROXFML�]RVWDá\�Z]PRFQLRQH�L�SU]HM
WH�SU]H]�

VSHF\ILF]QH�ZáD�FLZR�FL�VWHUHRFKHPLF]QH�WRNA  (Szathmáry 1991). 

+\GURIRERZR�ü� DPLQRNZDVyZ� ]PLHQLD� VL
� Z� REU
ELH� NRGX� EDUG]R� UHJXODUQLH�� 3L
ü�

najbardziej hydrofobowych aminokwasów (fenyloalanina, izoleucyna, metionina, walina i 

OHXF\QD�� PD� W\PLQ
� Z� GUXJLHM� SR]\FML� NRGRQX�� WU]\� QDMEDUG]LHM� GR� VLHELH� ]EOL*RQH� SRG�

Z]JO
GHP� K\GURIRERZR�FL� �OHXF\QD�� L]ROHXF\QD� L� ZDOLQD�� Uy*QL�� VL
� W\ONR� QXNOHRW\GHP� Z�

SLHUZV]HM� SR]\FML� NRGRQX�� 6]H�ü� QDMVLOQLHM� K\GURILORZ\FK� DPLQRNZDVyZ� �KLVW\G\QD�� OL]\QD��

DVSDUDJLQD��DVSDUDJLQLDQ��JOXWDPLQD��JOXWDPLQLDQ��PD�DGHQLQ
�Z�GUXgiej pozycji (Woese 1965; 

9RONHQVWHLQ� ������ :RHVH� L� ZVSyáSU�� ������� 5H]XOWDWHP� WHJR� MHVW� RJyOQD� SUDZLGáRZR�ü�� *H�

DPLQRNZDV\� R� NRPSOHPHQWDUQ\FK� DQW\NRGRQDFK� PDM�� ]Z\NOH� SU]HFLZQH� ZDUWR�FL�

K\GURIRERZR�FL� (Volkenstein 1966; Blalock i Smith 1984). Aminokwasy kodowane przez 

WULSOHW\� ]� F\WR]\Q�� Z� GUXJLHM� SR]\FML� SU]\MPXM�� QDMF]
�FLHM� SR�UHGQLH� ZDUWR�FL�

K\GURIRERZR�FL�PL
G]\� W\PL�� NWyUH� ]DZLHUDM�� DGHQLQ
� L� W\PLQ
� Z� W\FK� SR]\FMDFK�� 3RQDGWR�

DPLQRNZDV\� G]LHO�FH� GXEOHW� FHFKXM�� ]Z\NOH� EDUG]R� ]EOL*RQH� ZáD�FLZR�FL� SRODUQe, z 

Z\M�WNLHP�SDU\�F\VWHLQD�– tryptofan �:RHVH�L�ZVSyáSU�������. Inne analizy (Sjöström i Wold 

1985)�Z\ND]Dá\��*H�WDN*H�SXQNW�L]RHOHNWU\F]Q\�SRV]F]HJyOQ\FK�DPLQRNZDVyZ�]PLHQLD�VL
�Z�

REU
ELH�NRGX�]�GX*��UHJXODUQR�FL�� 

.RGRQ\� DPLQRNZDVyZ� R� SRGREQ\FK� ZáD�FLZR�FLDFK� FKHPLF]Q\FK� V�� ]H� VRE�� VLOQLH�

]ZL�]DQH�� .ZD�QH� DPLQRNZDV\�� DVSDUDJLQLDQ� L� JOXWDPLQLDQ� G]LHO�� WHQ� VDP� GXEOHW�� D� LFK�

DPLGRZH� SRFKRGQH�� FKRü� QLH� PDM�� ZVSyOQHJR� GXEOHWX�� Uy*QL�� VL
� W\ONR� SRMHG\QF]\PL�

nukleotydami w pierwszej pozycji kodonu. 

Trzy zasadoZH� DPLQRNZDV\� �OL]\QD�� DUJLQLQD� L� KLVW\G\QD�� Uy*QL�� VL
� WDN*H�

SRMHG\QF]\PL� QXNOHRW\GDPL� Z� NRGRQLH�� 3RGREQLH� QLHZLHONLH� Uy*QLFH� REVHUZXMHP\�PL
G]\�

kodonami w grupie aminokwasów aromatycznych (fenyloalanina, tyrozyna i tryptofan) i 

]DZLHUDM�F\FK�JUXS\�K\GURIilowe (seryna, treonina i tyrozyna). 

$QDORJLF]Q\FK�UHJXá�XSRU]�GNRZDQLD�PR*QD�VL
�GRSDWU]\ü�Z�NRG]LH�ZLHOH��SR�F]
�FL�

GODWHJR�� *H� MHVW� PDá\P�� VLOQLH� SRZL�]DQ\P� ]ELRUHP�� F]
�ü� ]DOH*QR�FL� MHVW� ZL
F� SR� SURVWX�

ORVRZD� L� PR*OLZD� GR� X]\VNDQLD� WDN*H� Z� ORVRZ\FK� NRGach. Dlatego istotniejsze z punktu 

ZLG]HQLH� QDXNRZHJR� V�� QLHGDZQH� RGNU\FLD� RGVW
SVWZ� RG� XQLZHUVDOQHJR� NRGX� RUD]� UR]ZyM�

EDGD��QDG�ZF]HVQ\PL�V\VWHPDPL�UHSOLNDF\MQ\PL��MDN�UyZQLH*�RSUDFRZDQLH�V\VWHPX�6(/(;�L�

PR*OLZR�FL�V\QWHW\]RZDQLD�DSWDPHUyZ��NUyWNLFK�VHNZHQFML�51$�R�]DGDQ\FK�ZáD�FLZR�FLDFK�

enzymatycznych) (Knight 2001). 1LHEDJDWHOQH� ]QDF]HQLH� PD� WDN*H� GRVW
SQR�ü� GDQ\FK�

SRFKRG]�F\FK� ]� V\PXODFML� NRPSXWHURZ\FK�� 3U]\NáDGHP� ]DVWRVRZDQLD� SRGHM�FLD�
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V\PXODF\MQHJR�Z�SRá�F]HQLX�]�PHWRGDPL�DQDOLW\F]QR-statystycznymi jest praca z 2001 roku, 

której autorzy �*LOLV� L� ZVSyáSU�� ������ XVLáXM�� RNUH�OLü� SR]LRP� GRVWRVRZDQLD� RU\JLQDOQHJR�

NRGX� Z]JO
GHP� NRGyZ� Z\JHQHURZDQ\FK� ORVRZR�� 3RGVWDZ�� PHWRG\� MHVW� SU]\SLVDQLH�

dowolnemu zestawowi kodonów i aminokwasów funkcji -�RNUH�ODM�FHM� W]Z. „fitness”  kodu 

PLHU]RQ�� MDNR� �UHGQLD� ]� IXQNFML� RSLVXM�F\FK� Uy*QLF
� PL
G]\� DPLQRNZDVHP� D� L� D¶� GOD�

ZV]\VWNLFK� NRGRQyZ� L� ZV]\VWNLFK� PR*OLZ\FK� Eá
GyZ�� $XWRU]\� XZ]JO
GQLDOL� Z� VZRLFK�

DQDOL]DFK� LOR�ü� VXEVW\WXFML�� MDNLH� PXV]�� ]DM�ü�� DE\� GDQ\� DPLQRNZDV� SU]HV]HGá�w inny, jak 

UyZQLH*� URG]DM� W\FK� VXEVW\WXFML� �WUDQ]\FMH� L� WUDQVZHUVMH��� D� QDZHW� F]
VWR�FL�� ]� MDNLPL� GDQH�

DPLQRNZDV\� Z\VW
SXM�� Z� *\Z\FK� NRPyUNDFK�� 5y*QLF
� PL
G]\� DPLQRNZDVDPL� REOLF]DQR�

NLONRPD�VSRVREDPL��MDNR�IXQNFM
�Jhydro
��Uy*QLFH�K\GURIRERZR�FL�OLF]RQH�GZoma sposobami), 

gmutate
� �PDFLHU]� 0>D�� D¶@� XZ]JO
GQLDM�FD� ]PLDQ
� HQHUJLL� VZRERGQHM� WZRU]HQLD� F]�VWHF]NL�

ELDáND� Z� Z\SDGNX� ]PLDQ\� MHGQHJR� DPLQRNZDVX� Z� MHJR� VHNZHQFML�� L� J
PAM (funkcja 

RGZRáXM�FD�VL
�GR�ZDUWR�FL�]�WDEOLF�3$0�74-100���3R�REOLF]HQLX�-�GOD�NRGX�QDturalnego i 109 

ORVRZR� Z\JHQHURZDQ\FK� NRGyZ� RWU]\PDQR� GR�ü� MHGQR]QDF]QH� Z\QLNL� �*LOLV� L� ZVSyáSU��

2001): dla funkcji ghydro 
IUDNFMD� NRGyZ�� NWyUH� RND]Dá\� VL
� OHSLHM� SU]\VWRVRZDQH� RG�

U]HF]\ZLVWHJR� Z\QLRVáD� RG� ���� GR� �� QD� ��
6. Dla funkcji gmutate

� �XZ]JO
GQLDM�cej szereg 

ZáD�FLZR�FL� VWHUHRFKHPLF]Q\FK� ELDáND�� WDNLFK� MDN� N�W\� WRUV\MQH� L� VSHF\ILF]QH� ZáD�FLZR�FL�

F\VWHLQ\��SUROLQ\� L�JOLF\Q\�GOD�VWUXNWXU\� WU]HFLRU]
GRZHM��QD���9 losowych kodów tylko dwa 

X]\VNDá\� Z\QLN� OHSV]\� QL*� NRG� U]HF]\ZLVW\�� 'OD� JPAM
� Z\QLNL� E\á\� ]EOL*RQH� GR� W\FK�

otrzymanych dla gmutate
��1D�NRQLHF�Z]L
WR�SRG�XZDJ
�VWUXNWXU
�NRGX��WZRU]�F�IXQNFM
�Jcode (a, 

D¶�� XZ]JO
GQLDM�F�� PLQLPDOQ�� OLF]E
� ]DVDG�� NWyUH� PXV]�� ]PXWRZDü�� DE\� DPLQRNZDV� a 

SU]HV]HGá�Z�a’��:�UyG���9
�ORVRZ\FK�NRGyZ�QLH�]QDOD]á�VL
�DQL�MHGHQ��NWyU\�X]\VNDáE\�Z\*V]H�

-�REOLF]DQH�Z�RSDUFLX�R�IXQNFM
�Jcode 
QL*�NRG�XQLZHUVDOQ\�(Ryc.8.). 

 

 

 

 

 

 

 



 

 31 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

3RGVXPRZXM�F��NRG�JHQHW\F]Q\�RND]Dá� VL
�R�ZLHOH�EDUG]LHM�RGSRUQ\�QD�SRMHG\QF]H�PXWDFMH�

QL*�MHJR�ORVRZR�Z\JHQHURZDQH�RGSRZLHGQLNL��FR�]QDF]\��*H�EDUG]R�VNXWHF]QLH�PLQLPDOL]XMH�

NRV]W\� SRMHG\QF]\FK� VXEVW\WXFML�� 2VWDWQLH� RGNU\FLD� SRWZLHUG]DM�� VLOQ\� ]ZL�]HN� VWDW\VW\F]Q\�

PL
G]\� SU]\QDMPQLHM� NLONRPD� NRGRQDPL� D� VHNZHQFMDPL� E
G�F\PL� PLHMVFDPL� ZL�]DQLD�

RGSRZLDGDM�F\FK�LP�DPLQRNZDVyZ�GR�U\ER]\PyZ��QDMVilniejsze powinowactwo stwierdzono 

dla argininy) (Knight 1998)�� FR� VXJHUXMH��*H�Z�SLHUZV]\FK�HWDSDFK�HZROXFML�NRGX�GX*�� URO
�

PRJá\� RGHJUDü� EH]SR�UHGQLH� RGG]LDá\ZDQLD� 51$-ELDáNR�� &]DV� XVWDELOL]RZDQLD� VL
� L�

RSW\PDOL]DFML� NRGX� QDGDO� QDVXZD� V]HUHJ� Z�WSOLZR�FL�� RJyOQLH� X]QDMH� VL
� MHGQDN�� *H�

SU]\SRU]�GNRZDQLH� NRGRQyZ� RGSRZLHGQLP� DPLQRNZDVRP� QDVW�SLáR� GR�ü� ZF]H�QLH��

SUDZGRSRGREQLH� MHV]F]H� Z� �ZLHFLH� 51$�� :VSyáF]HVQH� ZDULDQW\� NRGX� SRZVWDá\�

przypuszczalnie na drodze niemal neutralnych mutacji standardowego kodu. Nie ma 

RVWDWHF]Q\FK� GRZRGyZ�� *H� PRG\ILNDFMH� NRGX� RGNU\WH� Z� PDá\FK� JHQRPDFK� V�� SR� SURVWX�

DGDSWDFM��GR�]UHGXNRZDQHM�SXOL�W51$��$OH�MHVW�ZLHOH�SU]HVáDQHN�SU]HPDZLDM�F\FK�]D�WH]���*H�

GR� ]PLDQ\� NRGX� GRFKRG]LáR� GURJ�� HZROXFML� SU]H]� XWUDW
� NRGRQX��:� QLHZLHONLFK� JHQRPach 

LVWQLHMH�SHZQH�SUDZGRSRGRELH�VWZR��*H�QLHNWyUH�NRGRQ\�PRJ��]XSHáQLH�]QLNQ�ü�]�VHNZHQFML�

Z�VNXWHN�G]LDáDQLD�NLHUXQNRZHM�SUHVML�PXWDF\MQHM��-H*HOL�SRMDZL��VL
�]QRZX��QS��SR�]PLDQLH�

SUHVML�PXWDF\MQHM���PR*H�VL
�]GDU]\ü��*H�DSDUDW�WUDQVODF\MQ\�SU]\SLV]H�LP inny sens.  
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JSRO JDFFHV JFRGH J3$0 JPXWDWH

I IDD

I)+

I HTXLI

                    
Ryc. 8. 
)UDNFMH NRGyZ ORVRZ\FK� NWyUH X]\VNDá\ „fitness” OHSV]H �Z\*V]� ZDUWR�ü IXQNFML -� RG NRGX XQLZHUVDOQHJR

�*LOLV L ZVSyáSU� ������ 
)XQNFMD - E\áD REOLF]DQD WU]HPD VSRVREDPL MDNR -

FH
����� �

64
c=1 �

64
c’=1 S�F�F¶�J�D�F�� D�F¶���� -

faa 

��
64

c=1S�D�F��Q�F���
64

c’=1J�D�F��D�F¶���� ] XZ]JO
GQLHQLHP F]
VWR�FL DPLQRNZDVyZ NRPyUFH L MDNR -
equif (1/20 

�
64

c=1 ��Q�F� �
64

c’=1 J�D�F�� D�F¶���� SU]\ ]DáR*HQLX MHGQDNRZ\FK F]
VWR�FL Z\VW
SRZDQLD GOD ZV]\VWNLFK

aminokwasów.  
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  T C A G 
TTT Phe TCT Ser TAT Tyr TGT Cys 

TTC Phe TCC Ser TAC Tyr TGC Cys 

TTA Leu TCA Ser TAA Amber TGA Opal 
T 

TTG Leu TCG Ser TAG Ochre TGG Trp 

CTT Leu CCT Pro CAT His CGT Arg 

CTC Leu CCC Pro CAC His CGC Arg 

CTA Leu CCA Pro CAA Gln CGA Arg 
C 

CTG Leu CCG Pro CAG Gln CGG Arg 

ATT Ile ACT Thr AAT Asn AGT Ser 

ATC Ile ACC Thr AAC Asn AGC Ser 

ATA Ile ACA Thr AAA Lys AGA Arg 
A 

ATG Met ACG Thr AAG Lys AGG Arg 

GTT Val GCT Ala GAT Asp GGT Gly 

GTC Val GCC Ala GAC Asp GGC Gly 

GTA Val GCA Ala GAA Glu GGA Gly 
G 

GTG Val GCG Ala GAG Glu GGG Gly 
 
 

  kodony stop   aminokwasy kodowane 
przez 6 kodonów 

  kodony pojedyncze   semiboxy 

  kodon start   boxy czterokodonowe 

 

   AT   GXEOHW\ ]DVDG R SRGZyMQ\P ZL�]DQLX 
 AC  dublety mieszane z pirymidyn� Z GUXJLHM SR]\FML 
 TG  GXEOHW\ PLHV]DQH ] SXU\Q� GUXJLHM SR]\FML 
 GC  GXEOHW\ ]DVDG R ZL�]DQLX SRWUyMQ\ 

 
 
5\F��� 3RG]LDá NRGX JHQHW\F]QHJR QD ER[\ L VHPLER[\ ] ]D]QDF]HQLHP UROL GXEOHWyZ Z WZRU]HQLX JUXS

NRGRQyZ� .RGRQ\ R GXEOHWDFK ]áR*RQ\FK ] *& WZRU]� ]DZV]H NRPSOHWQH ER[\� GXEOHW\ $7 WZRU]� ER[\

podzielone. 
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,QQ\PL� SU]\F]\QDPL� RGVW
SVWZ�RG� VWDQGDUGRZHJR�NRGX� V��PXWDFMH�Z� DNFHSWRURZ\P� W51$�

OXE� ELDáNDFK� UR]SR]QDM�F\FK� NRGRQ\� 6723� RUD]� ELDáNDFK� SR�UHGQLF]�F\FK� Z� SURFHVDFK�

LQLFMDFML� L� WHUPLQDFML� WUDQVODFML�� :\VLáNL� EDGDF]\� ]DMPXM�F\FK� VL
� REHFQLH� ]DJDGQLHQLDPL�

]ZL�]DQ\PL� ]� NRGHP� JHQHW\F]Q\P� V�� VNLHURZDQH� QD� GZD�Z\UD(QH� FHOH�� F]
�ü� QDXNRZFyZ�

G�*\� GR� Z\ND]DQLD�� *H� SR]RUQLH� Ä]DPUR*RQ\´� NRG� MHVW� MHGQDN� ]GROQ\� GR� HZROXFML�� F]
�ü�

XVLáXMH�XGRZRGQLü��*H� LVWQLHM�F\�NRG� MHVW� RSW\PDOQ\� L�QDMOHSV]\�]�PR*OLZ\FK��2� LOH�GR�FHOX�

SLHUZV]HM� JUXS\� QLH� PR*QD� PLHü� *DGQ\FK� PHWRGRORJLF]Q\FK� ]DVWU]H*H��� R� W\OH� SRGVWDZ\�

QDXNRZH� NRQVWUXRZDQLD� GRZRGyZ� QD� HZROXF\MQ�� GRVNRQDáR�ü� XQLZHUVDOQHJR� NRGX� EXG]��

Z�WSOLZR�FL�� 7UXGQR� XGRZRGQLü�� *H� MHG\Q\� LVWQLHM�F\� HJ]HPSODU]� MHVW� RSW\PDOQ\P�

SU]HGVWDZLFLHOHP�VZRMHJR�URG]DMX�EH]�RELHNW\ZQHJR�PDWHULDáX�SRUyZQDZF]HJR� 

1.8. Mechanizmy ewolucji strukturalnej genomu prokariotycznego 

 
*HQRP\� SURNDULRW\F]QH�� Z� SU]HFLZLH�VWZLH� GR� HXNDULRW\F]Q\FK�� FHFKXMH� EDUG]R�

Z\VRND� J
VWR�ü� NRGRZDQLD�� RNRáR� ���� JHQRPX� VWDQRZL�� VHNZHQFMH� NRGXM�FH��

]RUJDQL]RZDQH�F]
VWR�Z�RSHURQ\��'UXJ��ZD*Q��FHFK��JHQRPyZ�EDNWHU\MQ\FK�MHVW�DV\PHWULD�

VNáDGX� QXNOHRW\GRZHJR� ZSURZDG]DQD� SU]H]� WUHQG\� ]ZL�]DQH� ]� UHSOLNDFM��� NWyUD� Uy*QLFXMH�

ZDUXQNL�SDQXM�FH�QD�QLFL�ZLRG�FHM�L�RSy(QLDM�FHM��:\GDMH�VL
�ZL
F��*H�SUHVMD�QD�]DFKRZDQLH�

VWUXNWXU\� JHQRPX� EDNWHU\MQHJR� SRZLQQD� E\ü� EDUG]R� VLOQD�� 2EVHUZXM�F� SRáR*HQLH�

KRPRORJLF]Q\FK� JHQyZ� L� RSHURQyZ� Z� JHQRPDFK� Uy*Q\FK� JDWXQNyZ� Z� REU
ELH� OLQLL�

HZROXF\MQ\FK� EDNWHULL� QDOH*\� MHGQDN� VWZLHUG]Lü�� *H� MHVW� RQR� EDUG]R� ]PLHQQH� (Mushegian i 

.RRQQ� ������ &DVMHQV� ������ 2FKPDQ� L� ZVSyáSU�� ������ � 0DFNLHZLF]� L� ZVSyáSU�� �����. 

6WUXNWXUD� JHQRPX� EDNWHU\MQHJR� QLH� MHVW� NRQVHUZDW\ZQD�� SRUyZQXM�F� RUWRORJL� ]� GDOHNR�

VSRNUHZQLRQ\FK�JHQRPyZ�PR*QD�]DXZD*\ü�VLOQ��WHQGHQFM
�GR�]PLDQ\�LFK�SRáR*HQLD�QD�QLFL�

�6]F]HSDQLN�L�ZVSyáSU��������0DFNLHZLF]�L�ZVSyáSU��������5RFKD������. Takie przeniesienia 

JHQX� SRZRGXM�� Z]URVW� WHPSD� PXWDFML� L� ]ZL
NV]HQLH� G\ZHUJHQFML� PL
G]\� RUWRORJDPL�

�0DFNLHZLF]�L�ZVSyáSU��������� 

 Z jedneM� VWURQ\� PDP\� ZL
F� GR� F]\QLHQLD� ]� OLF]Q\PL� F]\QQLNDPL� RJUDQLF]DM�F\PL�

]PLHQQR�ü� VWUXNWXU\� FKURPRVRPX�� ]� GUXJLHM� ]� F]
VW\PL� ]MDZLVNDPL� MHJR� UHDUDQ*DFML��

*áyZQ\P� PHFKDQL]PHP� WDNLFK� UHDUDQ*DFML� MHVW� LQWUDFKURPRVRPDOQD� UHNRPELQDFMD�

KRPRORJLF]QD��NWyUD�PR*H�SURZDG]Lü�GR�GHOHFML��GXSOLNDFML�� WUDQVORNDFML� OXE� LQZHUVML� (Smith 

������5RWK� L�ZVSyáSU�� ������5RPHUR� L�3DODFLRV��������:L
NV]R�ü� ]�Z\PLHQLRQ\FK�PXWDFML�

strukturalnych jest jednak niekorzystna dla genomu i bywa zwykle szybko eliminowana przez 

VHOHNFM
��1DMF]
�FLHM�DNFHSWRZDQ\PL�]PLDQDPL�Z�VWUXNWXU]H�JHQRPX�V�� LQZHUVMH��RQH�WH*�V��
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X]QDZDQH� ]D� JáyZQ\� PHFKDQL]P� HZROXFML� VWUXNWXUDOQHM� JHQRPX� EDNWHU\MQHJR� (Liu i 

6DQGHUVRQ�������5RWK� L�ZVSyáSU��������+XJKHV������� Analizy par ortologów wybranych z 

kompletnie zsekwenFMRQRZDQ\FK� JHQRPyZ� SRWZLHUG]DM�� WH]
�� *H� GX*H� UHDUDQ*DFMH� Z� VNDOL�

JHQRPX� V�� VNXWNLHP� LQZHUVML� �(LVHQ� L� ZVSyáSU��2000; Tillier i Collins 2000a; Zivanovic i 

ZVSyáSU�� 2002)�� :\M�WNLHP� MHVW� Z\QLN� DQDOL]\� JHQRPX� Mycoplasma pneumoniae i 

Mycoplasma genitalium, kWyUD�Z\ND]DáD� V]HUHJ� WUDQVORNDFML�SU]\�EUDNX�GRZRGyZ�QD�]DM�FLH�

inwersji �+LPPHOUHLFK�L�ZVSyáSU���������,QZHUVMH�GX*\FK�IUDJPHQWyZ�FKURPRVRPX�]DFKRG]��

JáyZQLH� G]L
NL� UHNRPELQDFML� KRPRORJLF]QHM� PL
G]\� RGZUyFRQ\PL� SRZWyU]HQLDPL� (Achaz i 

ZVSyáSU�� �����, czyli� NUyWNLPL�� LGHQW\F]Q\PL� VHNZHQFMDPL� R� RGZUyFRQ\FK� SRODUQR�FLDFK��

NWyUH� IODQNXM��QDMF]
�FLHM�VWUXNWXU
� WUDQVSR]RQX��1DMSURVWV]\PL�EDNWHU\MQ\PL�WUDQVSR]RQDPL�

V��W]Z��VHNZHQFMH�LQVHUF\MQH�IS��VNáDGDM�FH�VL
�]�SDU\�WHUPLQDOQ\FK�RGZUyFRQ\FK�SRZWyU]H��L�

sekwencjL�NRGXM�FHM� WUDQVSR]D]
��%DUG]LHM� ]áR*RQH� WUDQVSR]RQ\� W\SX�Tn� VNáDGDM�� VL
�]�NLONX�

JHQyZ�� QLHNRQLHF]QLH� ]ZL�]DQ\FK� ]� WUDQVSR]\FM�� L� V�� IODQNRZDQH� SU]H]� WHUPLQDOQH�

SRZWyU]HQLD�R�RGZUyFRQHM�OXE�WHM�VDPHM�SRODUQR�FL��$QDOL]\�ZLHOX�JHQRPyZ�Z\ND]Dá\�VLOQ\�

]ZL�]HN� VWDW\VW\F]Q\� PL
G]\� LOR�FL�� RGZUyFRQ\FK� SRZWyU]H�� Z� JHQRPLH�� D� OLF]E��

]DFKRG]�F\FK�Z�WUDNFLH�MHJR�HZROXFML�LQZHUVML��SU]\�EUDNX�WDNLHM�]DOH*QR�FL�GOD�SRZWyU]H��R�

]JRGQ\FK� SRODUQR�FLDFK� �$FKD]� L� ZVSyáSU�� �����. Rozmieszczenie sekwencji IS na 

chromosomie QLH�MHVW�F]\VWR�ORVRZH��Z\GDMH�VL
�SRGOHJDü�VHOHNFML��]D�F]\P�SU]HPDZLD�IDNW��

*H� VHNZHQFMH� IS�QLJG\�QLH� OH*��ZHZQ�WU]�RSHURQX��6HNZHQFMH� LQVHUF\MQH�G]LHO�� FKURPRVRP�

QD�ÄUXFKRPH´�PRGXá\��NWyUH�PRJ��VL
�SU]HPLHV]F]Dü�Z�MHJR�REU
ELH�� 

 2GZUyFRQ\FK� SRZWyU]H�� X*\ZD� VL
� Z� EDGDQLDFK� ODERUDWRU\MQ\FK� MDNR� PHFKDQL]PX�

LQGXNXM�FHJR� LQZHUVMH�� :L
NV]R�ü� LQZHUVML� X]\VNDQ\FK� Z� ODERUDWRULXP� �5RWK� L� ZVSyáSU��

1996)�SRZRGXMH�MHGQDN�REQL*HQLH�WHPSD�Z]URVWX�NRORQLL�OXE��PLHUü�NRPyUHN��FR��ZLDGF]\�R�

silnej selekcji, jakiej podlegDM�� WH�]MDZLVND�Z�QDWXU]H��,QZHUVMH�REVHUZRZDQH�Z�LVWQLHM�F\FK�

JHQRPDFK�� F]\OL� WH� ]DDNFHSWRZDQH� SU]H]� VHOHNFM
�� MH*HOL� ]DFKRG]�� PL
G]\� Uy*Q\PL�

UHSOLFKRUDPL�� V�� ]Z\NOH� V\PHWU\F]QH�Z]JO
GHP�PLHMVFD� LQLFMDFML� UHSOLNDFML� (Tillier i Collins 

2000a; Suyama i Bork 2001)�� 7DND� V\PHWULD� SR]ZDOD� QD� ]DFKRZDQLH� GáXJR�FL� UHSOLFKRU\� L�

SRáR*HQLD� JHQX�Z]JO
GHP�25,� �5\F������ �0DFNLHZLF]� L� ZVSyáSU�� ������� � -H*HOL� RGZUyFRQH�

SRZWyU]HQLD� OH*��Z�REU
ELH� WHM� VDPHM� UHSOLFKRU\�� LQZHUVMD�SURZDG]L�GR� ]PLDQ\�QLFL��*G\E\�

inwersje zachod]Lá\�]�FDáNRZLFLH�ORVRZ��F]
VWR�FL���OLF]ED�JHQyZ��NWyU\FK�VHQV\�OH*��QD�QLFL�

ZLRG�FHM�E\áDE\�PQLHM�ZL
FHM�UyZQD�OLF]ELH�JHQyZ�QD�QLFL�RSy(QLDM�FHM��7DN�MHGQDN�QLH�MHVW��

X�ZLHOX�EDNWHULL�PDP\�GR�F]\QLHQLD�]�QLHUyZQRPLHUQ\P�UR]áR*HQLHP�JHQyZ�QD�QLFLDFK�� 
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5\F���� 6FKHPDW SU]HELHJX UHNRPELQDFML LQWUDFKURPRVRPDOQHM PL
G]\ RGZUyFRQ\PL SRZWyU]HQLDPL

]ORNDOL]RZDQ\PL QD WHM VDPHM QLFL V\PHWU\F]QLH ZREHF 25, �D� L QD Uy*Q\FK QLFLDFK WHM VDPHM UHSOLFKRU\ �E�� 
 

 

:L
NV]R�ü� VHNZHQFML� NRGXM�F\FK� OH*\� QD� QLFL� ZLRG�FHM�� GRW\F]\� WR� ]ZáDV]F]D� JHQRPyZ��

NWyUH� Z\ND]XM�� Z\VRN�� DV\PHWUL
� VNáDGX� QXNOHRW\GRZHJR� (Mackiewicz 2003). Jest to 

VSRZRGRZDQH� F]\QQLNDPL� VHOHNF\MQ\PL�� ]ZL�]DQ\PL�� MDN� Z\ND]DOL� QLHGDZQR� Rocha i 

Danchin (2003)�� UDF]HM� ]� LVWRWQR�FL�� WUDQVNU\SWX�danego genu dla funkcjonowania komórki 

QL*� ]� SUHVM�� QD� SR]LRP� MHJR� HNVSUHVML�� :\QLNL� DQDOL]\� SRUyZQDZF]HM� SRáR*HQLD� JHQyZ�

RGSRZLHG]LDOQ\FK� ]D� SRGVWDZRZH� SURFHV\� PHWDEROLF]QH� NRPyUNL� EDNWHU\MQHM� SR]ZROLáR� QD�

Z\FL�JQL
FLH�ZQLRVNX�R�GHF\GXM�FHM�UROL�IXQNFML�Jenu dla organizacji genomu bakterii.  

3RáR*HQLH�JHQX�PD�ZL
F�GX*H�]QDF]HQLH� VHOHNF\MQH�� D� LVWQLHM�FH� VWUXNWXU\�FKURPRVRPyZ�V��

QLHSU]\SDGNRZ\P� WZRUHP� GáXJLHM� HZROXFML�� $E\� RGSRZLHG]LHü� QD� S\WDQLH� R� HZROXFM
�

VWUXNWXUDOQ�� JHQRPX�� QDOH*\�Z]L�ü� SRG�XZDJ
� V]HUHJ� F]\QQLNyZ�NV]WDáWXM�F\FK� �URGRZLVNR�

JHQyZ�� F]\OL� ZDUXQNL� HZROXFML� Z� ]áR*RQ\P� V\VWHPLH�� MDNLP� MHVW� FKURPRVRP� EDNWHU\MQ\�

Or
i Or

i 
1 

2 
1 

2 

1 
1 

2 

2 

Or
i

Or
i 
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:áD�FLZR�FL�JHQRPX�%RUUHOLD�EXUJRUIHUL� 

 
Genom B. burgdorferi B31 �)UDVHU� L� ZVSyáSU�� �����, czynnika etiologicznego tzw. 

choroby z Lyme�� VNáDGD� VL
� ]� OLQLRZHM� F]�VWHF]NL� R� GáXJR�FL� ���� ���� SDU� ]DVDG� RUD]� ���

OLQLRZ\FK� L� NROLVW\FK� SOD]PLGyZ� Uy*Q\FK� UR]PLDUyZ�R� á�F]QHM� GáXJR�FL� ��������SDU� ]DVDG��

1D� FKURPRVRPLH�]QDMGXMH� VL
�����JHQyZ�NRGXM�F\FK�JáyZQLH�ELDáND�]ZL�]DQH�]� UHSOLNDFM���

transkrypFM��� WUDQVODFM��� WUDQVSRUWHP�NRPyUNRZ\��&KURPRVRP�QLH� ]DZLHUD�QDWRPLDVW�JHQyZ�

RGSRZLHG]LDOQ\FK� ]D� IXQNFMRQRZDQLH� V]ODNyZ� PHWDEROLF]Q\FK� V\QWH]\� ]ZL�]NyZ�

RUJDQLF]Q\FK�� VW�G� SU]\SXV]F]HQLH�� *H� JHQRP� B. burgdorferi Z\HZROXRZDá� QD� GURG]H�

F]
�FLRZHM�XWUDW\�IXQNcji od metabolicznie kompetentnego przodka.  

6HNZHQFMH� NRGXM�FH� ELDáND� VWDQRZL�� ���� JHQRPX�� VHNZHQFMH� NRGXM�FH� 51$� - 0.7%, 

VHNZHQFMH�PL
G]\JHQRZH��������2NRáR�����25)yZ�SRVLDGD�]LGHQW\ILNRZDQH�KRPRORJL�Z�

bazach danych innych genomów, dla 29% nie znaleziono jeszcze homologów. 

 �UHGQLD� ]DZDUWR�ü� *�&� Z� FKURPRVRPLH�B. burgdorferi� Z\QRVL� RN�� ������� �UHGQLD�

GáXJR�ü� 25)X� Z\QRVL� RNRáR� ���� NRGRQyZ�� $QDOL]D� X*\ZDOQR�FL� NRGRQyZ� ZVND]XMH� QD�

SU]HZDJ
� WULSOHWyZ� ERJDW\FK�Z�$8-�� 1DMF]
�FLHM� Z\VW
SXM�F\PL� NRGRQDPL� V��� $$$� �Lys, 

8.1%), AAU (Asn, 5,9%), AUU (Ile, 5.9%), UUU (Phe, 5.7%), GAA (Glu, 5.0%), GAU 

�$VS����������UHGQLD�ZDUWR�ü�SXQNWX�L]RHOHNWU\F]QHJR�GOD�NRGRZDQ\FK�ELDáHN�Z\QRVL������FR�

ZL�*H�VL
�]�Z\VRN��F]
VWR�FL��Z\VW
SRZDQLD�NRGRQX�GOD�]DVDGRZHM�OL]\Q\� 

 Mechanizm replikacji chromosomu i plazmidów B. burgdorferi�]RVWDá�RSLVDQ\�Z������

�3LFDUGHDX� L�ZVSyáSU��������� -DN�Z\ND]DQR�PHWRG��PDSRZDQLD�IL]\F]QHJR�PLHMVFH�LQLFMDFML�

replikacji genomu B. burgdorferi ]QDMGXMH�VL
�Z��URGNX�OLQLRZHJR�FKURPRVRPX������JHQyZ�

kodowanych na chromosomie B. burgdorferi� MHVW� WUDQVNU\ERZDQ\FK� Z� NLHUXQNX� RG� �URGND�

F]�VWHF]NL��FR�SRWZLHUG]D�ZHZQ
WU]QH�SRáR*HQLH�25,��SU]\�]DáR*HQLX��*H�RSW\PDOQ\�NLHUXQHN�

transkrypcji jest zgodny kierunkiem replikacji (Ryc.11)�� =D� W\P� IDNWHP� SU]HPDZLD� WDN*H�

wyra(QD� DV\PHWULD� JHQRPX�B. burgdorferi i widoczny przy analizie GCskew punkt zmiany 

WUHQGX�Z��URGNX�JHQRPX�(Ryc. 11). 3U]\MPXM�F��*H ORI ]QDMGXMH�VL
�Z��URGNX�FKURPRVRPX��

QD�QLFL�ZLRG�FHM�OH*\�����VHNZHQFML�NRGXM�F\FK��QD�QLFL�RSy(QLDM�FHM�SUDZLH�GZD�UD]\�PQLej, 

W\ONR������FR�PR*H�ZVND]\ZDü�QD�SUHIHUHQFMH�FR�GR�SRáR*HQLD�JHQyZ�QD�FKURPRVRPLH� 
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:D*Q��FHFK��JHQRPX�B. burgdorferi�MHVW�REHFQR�ü�OLF]Q\FK�SOD]PLGyZ�L�WUDQVSR]RQyZ�RUD]�

VHNZHQFML� R� IXQNFMDFK� WUDQVSR]RQRZ\FK�� :\FRIDQLH� F]
�FL� NRGRZDQHM� LQIRUPDFML�

genet\F]QHM� QD�SOD]PLG\�PR*H�Z\QLNDü� ]� WHQGHQFML� GR�PLQLPDOL]DFML� UR]PLDUyZ�QXNOHRLGX��

W\SRZHM� GOD� RUJDQL]PyZ� SDVR*\WQLF]\FK�� ]ZáDV]F]D� SDVR*\WyZ�ZHZQ�WU]NRPyUNRZ\FK��:�

genomie B. burgdorferi�Z\VW
SXMH�á�F]QLH����VHNZHQFML�R�IXQNFMDFK�WUDQVSR]RQRZ\FK��Z�W\P�

11 Z�FKURPRVRPLH���FR�MHVW�FLHNDZH�ELRU�F�SRG�XZDJ
��*H�NRPSOHWQH�WUDQVSR]RQ\�V��REHFQH�

Z\á�F]QLH�QD�SOD]PLGDFK��GRNáDGQLH�QD�G]LHZL
FLX�]�QLFK��OS����OS����OS����-4), lp56, lp36 i 

OS����� VWDQRZL�F� RN�� ������ FDáHJR� JHQRPX� �www.ncbi.nlm.nih.gov). Wszystkie 

chrRPRVRPRZH�VHNZHQFMH�WUDVSR]RQRZH�V��KRPRORJDPL�VHNZHQFML�SOD]PLGRZ\FK��FR�PR*H�

�ZLDGF]\ü� R� OLF]Q\FK� ]MDZLVNDFK� UHDUDQ*DFML� L� Z\PLDQLH� LQIRUPDFML� PL
G]\� JHQRIRUHP� D�

plazmidami. 
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Ryc.11.  Model replikacji chromosomu Borrelia burgdorferi� ]JRGQ\ ] WHRUL� XPLHMVFDZLDM�F� 25, SR�URGNX

chromosomu. PoQL*HM Z\NUHV GC skew i dystrybucji oktamerów TTGTTTT Z]GáX* FKURPRVRPX B. 
burgdorferi. Punkt odwrócenia trendu odpowiada usytuowaniu ORI ()UDVHU L ZVSyáSU� ����). 
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5y*QLFH�Z�VNáDG]LH�WU]HFLFK�SR]\FML�NRGRQyZ�JHQyZ�]�QLFL�ZLRG�FHM�L�RSy(QLDM�FHM�B. 

burgdorferi przedstawia Ryc. 12.� 3XQNW\� QD� GZXZ\PLDURZHM� SáDV]F]\(QLH�� NWyUHM� RVLH�

Z\]QDF]DM�� ZDUWR�FL� AT i GC skew� GOD� WU]HFLFK� SR]\FML� Z� NRGRQDFK�� UHSUH]HQWXM��

SRV]F]HJyOQH� JHQ\� ]� QLFL� ZLRG�FHM� �V]DUH� NZDGUDW\�� L� RSy(QLDM�FHM� �F]DUQH� WUyMN�W\��� *eny 

JUXSXM�� VL
� ZRNyá� FHQWUyZ� SRáR*RQ\FK� Z� GZyFK� SU]HFLZOHJá\FK� üZLDUWNDFK� XNáDGX�

ZVSyáU]
GQ\FK��:�üZLDUWFH� ,,� GRPLQXM�� VHNZHQFMH� ]� QLFL�ZLRG�FHM��Z� üZLDUWFH� ,9�– z nici 

RSy(QLDM�FHM�� 1LHOLF]QH� SXQNW\� RGELHJDM�� RG� Z\UD(QLH� ]D]QDF]RQHJR� VFKHPDWX�� ]DMPXM�F�

pRáR*HQLD�SR�UHGQLH��Z�üZLDUWFH�,� OXE�,,,��6�� WR�VHNZHQFMH��NWyUH�QDMSUDZGRSRGREQLHM�XOHJá\�

QLHGDZQHM� LQZHUVML�� 1D� SRGVWDZLH� RGOHJáR�FL� SXQNWyZ� RG� RGSRZLHGQLFK� FHQWUyZ� UR]NáDGX�

PR*QD� Z� SU]\EOL*HQLX� RNUH�OLü� OLF]E
� VHNZHQFML�� NWyUH� ]PLHQLá\� QLü�� :\QLNL� DQDOLzy 

przedstawiono w Tab.5. �0DFNLHZLF]�L�ZVSyáSU�������� 

 

 
5\F���� 5R]NáDG VHNZHQFML NRGXM�F\FK B. 
burgdorferi w przestrzeni ATskew/ GCskew dla 
trzecich pozycji w kodonie. Szare punkty 
UHSUH]HQWXM� JHQ\ ] QLFL ZLRG�FHM� F]DUQH – geny, 
NWyU\FK VHQV\ OH*� QD QLFL RSy(QLDM�FHM� 
 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

7DE��� 2V]DFRZDQLH LOR�FL LQZHUVML JHQyZ ]H ]PLDQ� QLFL� NWyUH ]DV]á\ Z JHQRPLH B. burgdorferi (Mackiewicz i 

ZVSyáSU� ����� 

JHQ\� NWyUH ]PLHQLá\ QLü� liczba genów 
na nici 

ZLRG�FHM 

liczba genów na 
QLFL RSy(QLDM�FHM 

] ZLRG�FHM QD

RSy(QLDM�F� 
     Invw 

] RSy(QLDM�FHM QD

ZLRG�F� 
      Invo 

Nw-o 

Invw/Nw 

No-w 

Invo/No 

564 286 24 27 0,043 0,094 

 

:\PLHQLRQH� ZáD�FLZR�FL� JHQRPX� B. burgdorferi� SUHG\VSRQXM�� M�� GR� SHáQLHQLD� IXQNFML�

RUJDQL]PX� PRGHORZHJR� Z� EDGDQLDFK� QDG� DV\PHWUL�� '1$� L� MHM� ZSá\ZHP� QD� HZROXFM
�

PROHNXODUQ�� 

����

����

����

����

����

���

���

���

���

���

���

�� ���� � ��� �$7VNHZ

*
&
V
N
H
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2.CEL PRACY 
 

 

 

&HOHP�SU]HSURZDG]RQ\FK�EDGD�� L�DQDOL]�V\PXODF\MQ\FK�E\áR�VNRQVWUXRZDQLH�PRGHOX�

SR]ZDODM�FHJR� QD� V\PXODFM
� HZROXFML� JHQRPX� SURNDULRW\F]QHJR� ]� XZ]JO
GQLHQLHP�

asymetrycznej, kierunkowej presji mutacyjnej i selekcyjnej. 
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���0$7(5,$à<�,�0(72'Y 
 
 

3.1. Sekwencje wykorzystane w konstrukcji modelu 

 
3RGVWDZ��NRQVWUXNFML�PRGHOX�V\PXODF\MQHJR�HZROXFML�JHQRPX�SURNDULRW\F]QHJR�E\áD�

kompletna sekwencja Borrelia burgdorferi B31 (Spirochaete) (FrasHU� L� ZVSyáSU�� ����� 

zdeponowana na stronie National Center for Biotechnology Information �%HQVRQ� L�ZVSyáSU��

2000) (www.ncbi.nlm.nih. gov)�� 2SUDFRZXM�F� PRGHO�� Z\NRU]\VWDQR� LQIRUPDFM
� ]DZDUW�� Z�

FDá\P� FKURPRVRPLH�� ELRU�F� SRG� XZDJ
� ]DUyZQR����� VHNZHQFML� NRGXM�F\FK� ELDáND� L� U51$��

MDN� L� VHNZHQFMH�PL
G]\JHQRZH�� XZ]JO
GQLDM�F� SRáR*HQLH�25,� L� ORNDOL]DFM
� SRV]F]HJyOQ\FK�

genów na chromosomie. 

 'UXJLP� JHQRPHP�� ]� NWyUHJR� VHNZHQFML� VNRU]\VWDQR�� EXGXM�F� PRGHO�� E\á� JHQRP�

Treponema pallidum. Ze zbioru sekwencji aminokwasowyFK� GRVW
SQ\FK� QD� VWURQLH�

www.tigr.org wybrano 433 ortologi odpowiednich sekwencji B. burgdorferi. 

�����0RGXá�PXWDF\MQ\ 

 
 3UHVM
�PXWDF\MQ�� G]LDáDM�F�� QD� JHQRP� SRGOHJDM�F\� HZROXFML� RNUH�ORQR� NRU]\VWDM�F� ]�

WDEOLF\� SU]HM�ü� nukleotydowych uzyskanej dla B. burgdorferi przez Kowalczuk i 

ZVSyáSUDFRZQLNyZ� (2001b) (patrz. rozdz.1.5, Tab.4.). Macierz substytucji otrzymano 

SRUyZQXM�F�LOR�ü�SRGVWDZLH��]DV]á\FK�Z�VHNZHQFMDFK�NRGXM�F\FK�L�KRPRORJLF]Q\FK�GR�QLFK�

pseudogenach, które z zaáR*HQLD� QLH�SRGOHJDM�� SUHVML� VHOHNF\MQHM��0XWDFMH�QDJURPDG]RQH�Z�

VHNZHQFMDFK� SVHXGRJHQyZ� SRZLQQ\� ZL
F� E\ü� RGELFLHP� F]\VWHM� SUHVML� PXWDF\MQHM�� 7DN�

otrzymana macierz substytucji jest obrazem presji charakterystycznej dla genomu, na którego 

SRGVWDZLH�]RVWDáD�skonstruowana.  
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3.3. Algorytm symulacyjny 

 
 .RPSOHWQ�� VHNZHQFM
�B. burgdorferi� SRGGDZDQR� V\PXODFML� ZHGáXJ� DOJRU\WPX� W\SX�

Monte Carlo (aneks��� NWyUHJR� G]LDáDQLH� PR*QD� SRG]LHOLü� QD� NLOND� ]DVDGQLF]\FK� HWDSyZ��

Pierwszy obejmuje rozpoznawanie i wycinaniH� VHNZHQFML� NRGXM�F\FK� ]� SOLNX� ZHM�FLRZHJR�

ZHGáXJ� SRGDQ\FK� ZVSyáU]
GQ\FK� RNUH�ODM�F\FK� GRNáDGQH� SRáR*HQLH� JHQyZ� RUD]� 25,��

3URJUDP� UR]SR]QDMH� MHGQRF]H�QLH� QLü�� QD� NWyUHM� OH*\� VHQV� GDQHJR� JHQX� L� JUXSXMH� RVREQR�

VHNZHQFMH� RGFLQNyZ� NRGXM�F\FK� SRáR*RQ\FK� QD� QLFL� ZLRG�FHM� L� RSy(QLDM�FHM�� 7DNLH� JUXS\�

VHNZHQFML� SU]HFKRG]�� GR� HWDSX� QDVW
SQHJR�� NWyU\P� MHVW� ZSURZDG]DQLH� PXWDFML�� (WDS� WHQ�

REHMPXMH� GZD� QDNáDGDM�FH� VL
� QD� VLHELH� SURFHV\�� ORVRZDQLH� QXNOHRW\GX� GR�PXWDFML� �ZHGáXJ�

]DGDQHJR� SUDZGRSRGRELH�VWZD� Smut) oraz podstawienie wybranego nukleotydu przez inny 

QXNOHRW\G� ]� SUDZGRSRGRELH�VWZHP� RNUH�ORQ\P� SU]H]� RGSRZLHGQL�� WDEOLF
� PXWDFML�� 1LH�

ND*G\�Z\ORVRZDQ\� GR�PXWDFML� QXNOHRW\G� XOHJD� VXEVW\WXFML�� MHVW� WR� ]ZL�]DQH� ]� QLH]HURZ\PL�

ZDUWR�FLDPL� GLDJRQDOL� PDFLHU]\� PXWDF\MQHM�� D� W\m samym niezerowym 

SUDZGRSRGRELH�VWZHP�SU]HM�ü�WR*VDPR�FLRZ\FK�� 

:SURZDG]RQH� PXWDFMH� V�� ]OLF]DQH� L� GRVW
SQH� GR� GDOV]HM� DQDOL]\� MDNR�PXWDFMH� ZSDGDM�FH, 

F]\OL�E
G�FH�Z\QLNLHP�G]LDáDQLD�F]\VWHM�SUHVML�PXWDF\MQHM�� 

=PXWRZDQD� VHNZHQFMD� SU]HFKRG]L� GR� QDVW
SQHJR� HWDSX� V\PXODFML�� Z� NWyU\P� ND*G\� JHQ�

SU]HFKRG]L� SU]H]� VLWR� VHOHNF\MQH�� 6WRVRZDQ\� DOJRU\WP�PD�PR*OLZR�ü� VSUDZG]DQLD� V]HUHJX�

ZáD�FLZR�FL� NRGRZDQHJR� SU]H]� JHQ� ELDáND�� V�� WR�� VHNZHQFMD� NRGRQRZD�� DPLQRNZDVRZD��

SXQNW� L]RHOHNWU\F]Q\�� K\GURIRERZR�ü�� JHQHURZDQLH� VWDUWyZ� L� VWRSyZ� :� SRQL*V]HM� SUDF\�

VNXSLRQR�VL
�JáyZQLH�QDG�WHVWRZDQLHP�VNáDGX�DPLQRNZDVRZHJR��MDNR�F]\QQLND�VHOHNF\MQHJR�

Z�HZROXFML�JHQyZ��FKRü�SRGM
WR�WDN*H�SUyE\�DQDOL]\�LQQ\FK�SDUDPHWUyZ�VHOHNF\MQ\FK� 

1D�HWDSLH�VHOHNFML�DOJRU\WP�REOLF]D�VNáDG�DPLQRNZDVRZ\�ND*GHJR�JHQX�SU]HG�L�SR�PXWDFML��D�

QDVW
SQLH�REOLF]D�SDUDPHWU�Z\UD*RQ\�Z]RUHP� 

�
20

 |fa(0) - fa(t)|             (15) 
a=1 
 

gdzie fa (0) to frakcja danego aminokwasu w oryginalnej sekwencji, a fa(t) frakcja tego 

samego aminokwasu w sekwencji poddanej mutacjom w kroku t . 

0RGHORZDQLH� HZROXFML� JHQRPX� ZHGáXJ� RSLV\ZDQHJR� DOJRU\WPX� SROHJD� ZáD�FLZLH� QD�

V\PXODFML� NRHZROXFML� GZyFK� EOL(QLDF]\FK� VHNZHQFML�� NWyUH� QD� ]PLDQ
� SRGOHJDM�� PXWDFML� L�

VHOHNFML��-H*HOL�ZDUWR�ü�SDUDPHWUX�(15)�SU]HNURF]\�XVWDORQ��WROHUDQFM
�7��VSRVób wyznaczenia 

]DNUHVX� WROHUDQFML� GOD� JHQyZ� E
G]LH� RPyZLRQ\�Z� rozdz. 3.4.��� JHQ� MHVW� ]DVW
SRZDQ\� SU]H]�
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VZRMHJR� ÄRUWRORJD´�� NWyU\� SU]H*\á� SRSU]HGQL� NURN� V\PXODFML� Z� NRHZROXXM�FHM� VHNZHQFML��

=DNáDGDP\��*H�]PLDQD�QLH�SU]HNUDF]DM�FD�JUDQLF�WROHUDQFML�QLH�SRZRGuje istotnej selekcyjnie 

]PLDQ\� IXQNFML� NRGRZDQHJR� ELDáND�� 3R� HWDSLH� VHOHNFML� DOJRU\WP� ]OLF]D� ]DDNFHSWRZDQH�

PXWDFMH�� MDN� UyZQLH*� OLF]E
�SRGPLHQLRQ\FK�JHQyZ��7HQ�RVWDWQL�SDUDPHWU�VáX*\�QDVW
SQLH�GR�

V]DFRZDQLD�NRV]WyZ�HZROXFML��.D*GD�HOLPLQDFMD�JHQX�RGSRZLDGD�Z�QDWXU]H��PLHUFL�MHGQHJR�

organizmu-�SRGPLHQLRQ\�JHQ�QLH�ELHU]H� MX*�XG]LDáX�Z�HZROXFML��Z\JU\ZD� L�SRZLHOD�VL
� WHQ��

NWyU\� ]DM�á� MHJR�PLHMVFH�� 3URFHV\�PXWDFML� L� VHOHNFML� ]DFKRG]�� ]DGDQ�� LOR�ü� UD]\�� SU]\� F]\P�

Z]RUFHP�VHOHNF\MQ\P� MHVW� FL�JOH�RU\JLQDOQD� VHNZHncja B. burgdorferi. Iteracja dotyczy obu 

ZVSyáHZROXXM�F\FK� VHNZHQFML�� :� MHGQ\P� NURNX� V\PXODFML� SU]H]� HWDS\� PXWDFML� L� VHOHNFML�

przechodzi najpierw genom A��D�QDVW
SQLH�JHQRP�B. W czasie, kiedy dana pula genów (A lub 

B) nie ulega ewolucji, stanowi „magazyn”� VSUDZQ\FK�RUWRORJyZ�� ]�NWyUHJR�PR*H�NRU]\VWDü�

EOL(QLDF]D�VHNZHQFMD�SR�SU]HM�FLX�SU]H]�HWDS�VHOHNFML�� 

 3URJUDP� V\PXODF\MQ\� ]RVWDá� QDSLVDQ\� M
]\NX�SURJUDPRZDQLD�&���SU]H]�SURI��0��5��

'XGND�� -
]\N� &��� XPR*OLZLD� WZRU]HQLH� NRGX�� NWyU\� SR� RGSRZLHGQLHM� NRPSLODFji, jest 

F]\WHOQ\� GOD� ND*GHJR� NRPSXWHUD� 3&��:L
NV]R�ü� SDUDPHWUyZ� MHVW� ZSURZDG]DQD� SU]H]� OLQL
�

SROHFHQLD��LFK�]PLDQD�QLH�Z\PDJD�EH]SR�UHGQLHM�LQJHUHQFML�Z�NRG��FR�PRJáRE\�E\ü�]�F]DVHP�

QLHEH]SLHF]QH�GOD�LQWHJUDOQR�FL�SURJUDPX�� 

-
]\N� &���� XGRVNRQDORQD� ZHUVMD� $16,� &�� Uy*QL� VL
� RG� VZRMHJR� SRSU]HGQLND� JáyZQLH�

ZSURZDG]HQLHP� PR*OLZR�FL� SURJUDPRZDQLD� VWUXNWXUDOQHJR�� EH]� F]HJR� WZRU]HQLH�

VNRPSOLNRZDQHJR� RSURJUDPRZDQLD� E\áRE\� ]QDF]QLH� WUXGQLHMV]H�� *áyZQ�� ]DOHW�� WHM� PHWRG\�

MHVW� PR*OLZR�ü� WZRU]HQLD� NODV� �RGSRZLHGQLNyZ� Vtruktur w ANSI C), czyli obiektów, 

VWDQRZL�F\FK� ]ELyU� RELHNWyZ� L� VWRVRZDQ\FK� QD� QLFK� PHWRG� �IXQNFML��� .ODVD� MHVW� MHGQRVWN��

NRGX�� QD� NWyUHM� PR*QD� Z\NRQDü� V]HUHJ� SRGVWDZRZ\FK� RSHUDFML� L� WUDNWRZDü� MDNR� FDáR�ü��

']L
NL�]DVWRVRZDQLX�NODV�XGDáR�VL
�]DFKRZDü�VSyMQR�ü�VWUXNWXU\�VNRPSOLNRZDQHJR�SURJUDPX� 
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      1        2             ORI           3                   4     
   A 

 
     1        2                     3         4   
             B 
   
]QDMGRZDQLH L Z\FLQDQLH VHQVyZ VHNZHQFML NRGXM�F\FK ] FDáNRZLWHM VHNZHQFML Borrelia burgdorferi 
A – sekwencja oryginalna Borrelia burgdorferi 
B –Z\FL
WH VHNZHQFMH NRGXM�FH  
 
JUXSRZDQLH JHQyZ ZHGáXJ SRáR*HQLD QD QLFL     duplikacja sekwencji –WZRU]HQLH EOL(QLDF]HM SXOL JHQyZ 
                                                                              
          1                      2  3          4  1         2      3            4 

        
ORI 

            QLü RSy(QLDM�FD QLü ZLRG�FD  
 
 
                     
 
 
 
Z\ELHUDQLH QXNOHRW\GX GR PXWDFML ] SUDZGRSRGRELH�VWZHP SPXW 

L VXEVW\WXFMD ]JRGQLH ] WDEOLF� PXWDF\MQ� 
    (nie wszystkie nukleotydy wybrane do mutacji  

XOHJDM� SRGVWDZLHQLX� SUDZGRSRGRELH�VWZD SU]HM�ü 
WR*VDPR�FLRZ\FK V� QLH]HURZH� 3AA= (1 – PAT – PAG – PAC)) 

 
 
 
 
 
REOLF]DQLH VNáDGX DPLQRNZDVRZHJR    duplikacja odpowiednika wyeliminowanego genu 
sekwencji po mutacji 
ZHGáXJ Z]RUX �_Ia0 – f at | i sprawdzanie warunku tolerancji 
 

 
 
 
 
  �|fa0 – f at | <T                  �|fa0 – f at | >T eliminacja genu 
 
akceptacja wprowadzonych substytucji 
     
           
  

 
 
 
  
podstawienie sekwencji jego ortologa z puli B 

 
Ryc. 14. Schemat algorytmu symulacyjnego 
 

Tab lagg 

Tab lead 
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3.4. Wyznaczanie parametru tolerancji 

 
3DUDPHWUHP� RNUH�ODM�F\P� Z� V\PXODFML� VLá
� SUHVML� VHOHNF\MQHM� MHVW� SU]\MPRZDQD�

ZDUWR�ü� WROHUDQFML�� F]\OL� DNFHSWRZDQ\� SU]H]� PRGXá� VHOHNF\MQ\� ]DNUHV� ]PLDQ� Z� VHNZHQFML��

$UELWUDOQH� SU]\M
FLH� WROHUDQFML� QD� PXWDFMH� RGGDODáRE\� PRGHO� RG� U]HF]\ZLVW\FK� ]MDZLVN�

SU]\URGQLF]\FK�� 1DMOHSV]\P� UR]ZL�]DQLHP� Z\GDMH� VL
� ZSURZDG]HQLH� WDNLHM� ZDUWR�FL�

WROHUDQFML�7��NWyUD�NRUHVSRQGRZDáDE\�]�REVHUZRZDQ\P�Z�SU]\URG]LH�SR]LRPHP�]PLHQQR�FL�

VNáDGX� DPLQRNZDVRZHJR� ELDáND� SHáQL�FHJR� GDQ�� IXQNFM
�� $E\� RV]DFRZDü� W
� ZDUWR�ü�

SRVWDQRZLRQR� REOLF]\ü� �UHGQL�� Uy*QLF
� VNáDGX� DPLQRNZDVRZHJR� PL
G]\� RUWRORJDPL�

SRFKRG]�F\PL� ]� GZyFK� VSRNUHZQLRQ\FK� JDWXQNyZ� EDNWHULL�� :� SU]\Sadku rozpatrywanego 

modelu wybrano ortologi z genomu B. burgorferi i T. pallidum�� JHQRPX� QDMEOL*HM�

spokrewnionego z B. burgdorferi� D� MHGQRF]H�QLH� NRPSOHWQLH� ]VHNZHQFMRQRZDQHJR��:� FHOX�

wyeliminowania z analizy ewentualnych paralogów i pseudogenów wybrano z  bazy COG 

W\ONR�RUWRORJL�REXVWURQQLH�QDMEOL*V]H��WDN��DE\�*DGHQ�]�JHQyZ�QLH�SRVLDGDá�EOL*V]HJR�RUWRORJD�

QL*� MHJR�RGSRZLHGQLN�]�SDU\��7\SRZDQR�ZL
F�W\ONR�WDNLH�SDU\�VHNZHQFML��NWyUH�RGQDMG\ZDá\�

VLHELH�QDZ]DMHP�SR�RGZURWQ\P�SU]HV]XNDQLX�ED]\��D�QDVW
SQLH�VSUawdzano, czy oba ortologi 

SHáQL��W
�VDP��IXQNFM
�� 

'OD�ND*GHM�SDU\�REOLF]RQR�WDN*H�SDUDPHWU�Uy*QLF�VNáDGX�DPLQRNZDVRZHJR�(wzór 15.), którego 

�UHGQL�� DU\WPHW\F]Q�� ]DVWRVRZDQR�QDVW
SQLH� GR� REOLF]H���'OD� ���� SDU� RUWRORJyZ�REOLF]RQR�

�UHGQL��K\GURIRERZR�ü�SURGXNWyZ�ND*GHJR�]�JHQyZ�ZHGáXJ�Z]RUX� 

 
   k 

� ( Hai ) / k            (16) 
i=0 

 

(gdzie Ha� WR� K\GURIRERZR�ü� L-tego aminokwasu, a k - liczba wszystkich aminokwasów w 

GDQ\P� ELDáNX�� RUD]� �UHGQL�� Uy*QLF
� K\GURIRERZR�FL� GOD�ZV]\VWNLFK� SDU� RUWRORJyZ�� D� WDN*H�

punkt izRHOHNWU\F]Q\�SURGXNWX�ND*GHJR�JHQX�RUD]� �UHGQL�� Uy*QLF
�S,�GOD�DQDOL]RZDQ\FK�SDU�

RUWRORJyZ�� 3U]\� REOLF]DQLX� SXQNWX� L]RHOHNWU\F]QHJR� GOD� ���� SDU� RUWRORJLF]Q\FK� ELDáHN�

VNRU]\VWDQR�]�GRVW
SQHM�Z�VLHFL�DSOLNDFML�(http://us.expasy.org/tools/pi_tool.html). W oparciu 

R� DQDOL]
� NRUHODFML� EDGDQ\FK� ZáD�FLZR�FL� ELDáHN� SU]\M
WR� �UHGQL�� Uy*QLF
� Z� VNáDG]LH�

DPLQRNZDVRZ\P�ELDáHN�B. burgdorferi i T. pallidum za parametr selekcyjny symulacji.  
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3.5. Metody obrazowania i analizy asymetrii  

 

 -HGQ�� ]� PHWRG� JUDILF]QHJR� SU]HGVWDZLDQLD� DV\PHWULL� VNáDGX� VHNZHQFML�

nukleotydowych jest spacer w przestrzeni A-T/G-C �%HUWKHOVHQ� L� ZVSyáSU�� ����� Trendy 

Z\VW
SXM�FH� Z� VNáDG]LH� DQDOL]RZDQHM� VHNZHQFML� PR*QD� REVHUZRZDü� Z� SRVWDFL� Z\NUHVu w 

dwuwymiarowej przestrzeni A-T, G-C�� $QDOL]D� SROHJD� QD� SU]HVXZDQLX� VL
� ZLUWXDOQHJR�

ÄVSDFHURZLF]D´� Z]GáX*� VHNZHQFML� QXNOHRW\GyZ� R� RGSRZLHGQL� ZHNWRU� (Ryc.14). I tak, 

QDSRWNDQLH� DGHQLQ\� SRZRGXMH� SU]HVXQL
FLH� VSDFHURZLF]D� GR� SXQNWX� Z\]QDF]RQHJR� SU]H]�

wektor� R� SRF]�WNX� Z� SXQNFLH�� Z� NWyU\P� ]DNR�F]\á� VL
� SRSU]HGQL� NURN� VSDFHUX� L�

ZVSyáU]
GQ\FK� >���@�� 1DSRWNDQLH� W\PLQ\� SRZRGXMH� RGSRZLHGQLR� SU]HVXQL
FLH� R� ZHNWRU� >-

1,0], guaniny o wektor [0,1], a cytozyny - o wektor [0,-1]. Ten sposób obrazowania asymetrii 

pozwala QD�SU]HGVWDZLHQLH�VSDFHUX�GOD�F]WHUHFK�Uy*Q\FK�QXNOHRW\GyZ�MHGQRF]H�QLH��:\NUHV\�

WDNLH�PR*QD�URELü�]DUyZQR�GOD�FDá\FK�FKURPRVRPyZ��MDN�L�GOD�SRMHG\QF]\FK��F]\�VNOHMRQ\FK�

JHQyZ� L� SU]HGVWDZLDü� RGG]LHOQLH� VSDFHU� SR� WU]HFK� SR]\FMDFK� Z� NRGRQLH�� Ä6SDFHURZLF]´�

skacze wtedy tylko po pierwszych, drugich lub trzecich pozycjach w kodonie. Ten ostatni 

URG]DM� VSDFHUX� W\SX� %HUWKHOVHQ� QD]\ZDQR�� ]H� Z]JO
GX� QD� FKDUDNWHU\VW\F]Q\� NV]WDáW��

ÄSDM�F]NLHP´�� 3DM�F]NL� Z\UD(QH� SRND]XM�� WUHQG\� ]ZL�]DQH� ]� NRGRZDQLHP�� :\NUHV\� GOD�

sekwenFML� QLHNRGXM�F\FK� Uy*QL�� VL
� Z\UD(QLH� RG� VSDFHUyZ� Z\NRQDQ\FK� SR� VHNZHQFMDFK�

NRGXM�F\FK��D�QDZHW�SVHXGRJHQDFK��NWyUH�]DFKRZXM��SU]H]�SHZLHQ�F]DV� WUHQG\�XWUZDORQH�Z�

F]DVLH�� NLHG\� NRGRZDá\� ELDáNR�� 6LOQLH� Z\GáX*RQH� ÄQy*NL´� SDM�F]ND� �ZLDGF]�� R�

ZáD�FLZR�FLDFK� NRGXM�F\FK� VHNZHQFML�� .UyWNLH� L� SRSO�WDQH� –� R� VWRFKDVW\F]Q\P� UR]NáDG]LH�

nukleotydów, czyli informacyjnym „szumie”. 

SR]\FMD �

SR]\FMD �

SR]\FMD

 
5\F���� 6FKHPDW NRQVWUXNFML SDM�F]ND GOD GRZROQHM NRGXM�FHM VHNZHQFML QXNOHRW\GRZHM 
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3DM�F]NL�GOD�ZV]\VWNLFK�JHQyZ�OXE�25)yZ�]�GDQHJR�JHQRPX�PR*QD�SU]HGVWDZLü�QD�MHGQ\P�

Z\NUHVLH�� 3RMHG\QF]\� ÄSDM�F]HN´� MHVW� ZWHG\� UHSUH]HQWRZDQ\� SU]H]� SXQNW�� NWyUHJR�

ZVSyáU]
GQ\PL� V�� N�W\� QDFK\OHQLD� Qy*HN�� F]\OL� VSDFHUyZ� GOD� SRV]F]HJyOQ\FK� SR]\FML� Z�

kodonie, do osi A-7�� 3áDV]F]\]Q�� WDNLHJR� Z\NUHVX� MHVW� VNR�F]RQD� SURMHNFMD� SRZLHU]FKQL�

torusa. 
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4. WYNIKI I DYSKUSJA 
 
 

4.1. Szacowanie zakresu tolerancji 

 
$E\�]ZL
NV]\ü�ZLDU\JRGQR�ü�KRPRORJLL�]QDOH]LRQ\FK�PL
G]\�JHQDPL�B. burgdorferi i 

T. pallidum (rozdz.3.4, rozdz.3.5) L�SRZL�]Dü�MH�]�ZáD�FLZR�FLDPL�FKHPLF]Q\PL�NRGRZDQ\FK�

ELDáHN��Z\NRQDQR� V]HUHJ� GRGDWNRZ\FK� DQDOL]� VWDW\VW\F]Q\FK�� NWyUH� SR]ZROLá\� QD� RVWDWHF]QH�

Z\W\SRZDQLH�]ELRUX�RUWRORJyZ��NWyU\�VáX*\á�]D�SRGVWDZ
�GR�RV]DFRZDQLD�]DNUHVX�WROHUDQFML��

ObliczoQR� ZVSyáF]\QQLN� NRUHODFML� OLQLRZHM� PL
G]\� ZDUWR�FLDPL� SXQNWyZ� L]RHOHNWU\F]Q\FK�

VHNZHQFML� RUWRORJLF]Q\FK� ]� EDGDQ\FK� JHQRPyZ� RUD]� ZVSyáF]\QQLN� NRUHODFML� PL
G]\�

ZDUWR�FLDPL�LFK�K\GURIRERZR�FL��1D�RVL�[�RGáR*RQR�ZDUWR�ü�K\GURIRERZR�FL��OXE�S,��ELDáND�

kodowanegR�SU]H]�VHNZHQFM
�B. burgdorferi��D�QD�RVL�\�K\GURIRERZR�ü��S,��KRPRORJLF]QHJR�

ELDáND�T. pallidum��=EDGDQR�WDN*H�]DOH*QR�ü�Uy*QLF�SRV]F]HJyOQ\FK�SDUDPHWUyZ�RG�SR]LRPX�

G\ZHUJHQFML�PL
G]\�RUWRORJDPL��RUD]�]DOH*QR�ü�ZVSyáF]\QQLND�NRUHODFML�PL
G]\�ZDUWR�FLDPL�

K\GURIRERZR�FL�L�S,�RG�G\ZHUJHQFML�PL
G]\�VHNZHQFMDPL�� 

2ND]DáR�VL
��*H�NRUHODFMH�PL
G]\�K\GURIRERZR�FLDPL�L�S,�SDU�RUWRORJyZ�REQL*DM��VL
�

]QDF]�FR�� MH*HOL� G\ZHUJHQFMD� PL
G]\� EDGDQ\PL� SDUDPL� RUWRORJyZ� SU]HNURF]\� SR]LRP� ����

(Ryc.15), co ciekawsze po przekroF]HQLX� WHJR� SR]LRPX� G\ZHUJHQFML� ZDUWR�FL� JOREDOQ\FK�

Uy*QLF�DPLQRNZDVRZ\FK�PL
G]\�RUWRORJDPL�SU]HVWDM��URVQ�ü��RVL�JDM�F�Z�PLDU
�VWDáH�SODWHDX�

(Ryc.16.). -H*HOL� RJUDQLF]\P\� ]ELyU� DQDOL]RZDQ\FK� GDQ\FK� GR� ]ELRUX� RUWRORJyZ�� NWyU\FK�

zakres dywergencji jest nie ZL
NV]\� QL*� ����� ZVSyáF]\QQLN� NRUHODFML� GOD� K\GURIRERZR�FL�

wynosi ok. 0,9 (Ryc.17.a,b), a dla pI ok. 0,7 (Ryc.18.a,b), FR� �ZLDGF]\� R� Z\VRNLP�

SRGRELH�VWZLH� ZáD�FLZR�FL� ELDáHN� NRGRZDQ\FK� SU]H]� WH� SDU\� RUWRORJyZ.� �UHGQLD� Uy*QLFD�

JOREDOQHJR� VNáDGX� DPLQRNZDVRZHgo wyliczona dla takiego podzbioru ortologów wynosi 

������7DN��ZDUWR�ü�SDUDPHWUX�WROHUDQFML�QD�]PLDQ\�VNáDGX�DPLQRNZDVRZHJR�]DVWRVRZDQR�Z�

GDOV]\FK� V\PXODFMDFK�� 6HNZHQFMH� X*\WH� RVWDWHF]QLH� GR� Z\]QDF]HQLD� VLá\� VHOHNFML� SU]HV]á\�

ZL
F� SU]H]� WUyMHWDSRZ\� SURFHV� eliminacji –� SLHUZV]\� L� GUXJL� HWDS� REHMPRZDá� VSUDZG]HQLH�

ZLDU\JRGQR�FL� ]QDOH]LRQ\FK� KRPRORJLL� �Z\EUDQLH� RUWRORJyZ� REXVWURQQLH� QDMEOL*V]\FK� RUD]�

RGU]XFHQLH�W\FK�SDU��NWyUH�QLH�NRGRZDá\�ELDáND�R�WHM�VDPHM�IXQNFML���WU]HFL�HOLPLQRZDá�SDU\�R�

]E\W� GX*HM� G\ZHUJHQFML�� GOD� NWyU\FK� ZVSyáF]\QQLN� NRUHODFML� PL
G]\� K\GURIRERZR�FLDPL�

NRGRZDQ\FK� ELDáHN� Z\QRVLá� SRQL*HM� ����� D� ZVSyáF]\QQLN� NRUHODFML� PL
G]\� LFK� SXQNWDPL�

L]RHOHNWU\F]Q\PL�QLH�SU]HNUDF]Dá����� 
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5\F���� =DOH*QR�ü NRUHODFML PL
G]\ ZDUWR�FLDPL K\GURIRERZR�ci (czarne punkty) i pI (szare punkty) sekwencji 
RUWRORJyZ ] SRV]F]HJyOQ\FK SDU RG SR]LRPX G\ZHUJHQFML DPLQRNZDVRZHM �PLHU]RQHM LOR�FL� VXEVW\WXFML

DPLQRNZDVRZ\FK QD PLHMVFH� PL
G]\ QLPL� 3DU\ RUWRORJyZ SRG]LHORQR QD NODV\ ZHGáXJ SR]LRPX G\ZHUJHQFML

(szeroNR�ü SU]HG]LDáX Z\QRVL ����� 
 
 

 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
5\F���� =DOH*QR�ü Uy*QLF VNáDGX DPLQRNZDVRZHJR PL
G]\ RUWRORJDPL ] SDU\� OLF]RQ\FK ZHGáXJ Z]RUX (15), od 
SR]LRPX G\ZHUJHQFML PL
G]\ QLPL� 1D RVL U]
GQ\FK RGáR*RQR ZDUWR�FL SR]LRPX G\ZHUJHQFML PL
G]\

sekwenFMDPL� QD RVL RGFL
W\FK – ZDUWR�FL SDUDPHWUX �_Ia(A)-fa(B)| 
 
 

0,7

0,75
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0.7
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h
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dywergencja 

korelacja 

�_Ia(A)-fa(B)| 

�

���

���

���

���

� ��� � ��� � ��� � ��� �

G\ZHUJHQFMD
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(a)              (b) 
 
 
 
 
5\F���� .RUHODFMH PL
G]\ ZDUWR�FLDPL S, �D� REOLF]DQ\PL GOD VHNZHQFML RUWRORJyZ ZV]\VWNLFK DQDOL]RZDQ\FK

par i (b) dla zbioru par sekwencji, któryFK SR]LRP G\ZHUJHQFML QLH SU]HNURF]\á ���� 1D Z\NUHVLH �E�

]DPLHV]F]RQR Z]yU SURVWHM UHJUHVML L ZDUWR�ü ZVSyáF]\QQLND NRUHODFML OLQLRZHM GOD SU]HGVWDZLRQHJR ]ELRUX

punktów. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
(a)      (b) 
 
 
5\F���� :\NUHV SU]HGVWDZLDM�F\ NRUHODFMH PL
G]\ ZDUWR�FLDPL K\GURIRERZR�FL Z DQDOL]RZDQ\FK SXODFK

RUWRORJyZ� :\NUHV �D� XND]XMH NRUHODFM
 GOD ZV]\VWNLFK SDU RUWRORJyZ� Z\NUHV �E� GOD JUXS\ VHNZHQFML� NWyU\FK

dywergencja nie przekracza 0,7 substytucji aminokwasowej na miejsce. Na wykresie (b) zamieszczono wzór 
SURVWHM UHJUHVML L ZDUWR�ü ZVSyáF]\QQLND NRUHODFML GOD SU]HGVWDZLRQHJR ]ELRUX SXQNWyZ  

0 
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y=0,7687x+ 
1,7214 
R2= 0,5379 
r= 0,733 
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�� ���� �� ���� � ��� � ��� �

���
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��

����

����� ��� ����� �� ���� ��

y = 0,8705x - 
0,0042 
R2 = 0,8547 
r=0,9245 

pI B.burgdorferi pI B.burgdorferi 

pI T.pallidum pI T.pallidum 

H  T.pallidum H  T.pallidum 

H  B. burgdorferi 
H  B. burgdorferi 



 

 50 

4.2. Analiza presji selekcyjnej  

 
5ROD� SUHVML� VHOHNF\MQHM� Z� SURFHVLH� HZROXFML� VSURZDG]D� VL
� GR� ]DFKRZDQLD� LOR�FL� L�

MDNR�FL� QLHVLRQHM� LQIRUPDFML� QD� SR]LRPLH�� NWyU\� SR]ZDOD� QD� SU]H*\FLH� L� UR]PQR*HQLH� VL
�

RUJDQL]PX��F]\OL�SRZLHOHQLH�MHM�VDPHM��6HOHNFMD�G]LDáD�MHGQDN�QDMF]
�FLHM�QD�SR]LRPLH�IXQNFML�

ELDáND�� QLH� FL�JX� QXNOHRW\GyZ�� FR� WZRU]\� SHZLHQ� ]DNUHV� GRSXV]F]DOQHM� ]PLHQQR�FL� Z�

kompozycji genów i pozwala na akcHSWDFM
�SHZQHM�SXOL�PXWDFML� 

 $E\�]UR]XPLHü�]QDF]HQLH�VHOHNFML�QDOH*\�Z\REUD]Lü�VRELH�MDN�Z\JO�GDáDE\�VHNZHQFMD�

SRGGDQD�G]LDáDQLX� W\ONR� L�Z\á�F]QLH�SUHVML�PXWDF\MQHM��1D�Rycinie 20 przedstawiono spacer 

po VHNZHQFMDFK� NRGXM�F\FK B. burgdorferi doprowadzonycK� GR� UyZQRZDJL� ]� SUHVM��

PXWDF\MQ� �SR�V\PXODFML�SRG�F]\VW��SUHVM��PXWDF\MQ��SU]H]�������0&6���7UHQG\�]ZL�]DQH�]�

NRGRZDQLHP�� ZLGRF]QH� Z\UD(QLH� QD� Z\NUHVLH� Z\NRQDQ\P� PHWRG�� VSDFHUX� %HUWKHOVHQ�

(Rozdz.3.4.) po sekwencji oryginalnej genów B. burgdorferi (Ryc.19. a, b), ]DQLNDM���

SR]RVWDM�� W\ONR� WUHQG\� ]ZL�]DQH� ]� NLHUXQNRZ�� SUHVM�� PXWDF\MQ��� ,QIRUPDFMD� ]DZDUWD� Z�

VHNZHQFML� NRGXM�FHM� XOHJD� ]DWDUFLX�� D� VDPD� VHNZHQFMD�RVL�JD� VWDQ� UyZQRZDJL�� NWyU\� MHGQDN�

QLH� MHVW� VWDQHP� FDáNRZLWHM� V\PHWULL� VNáDGX�� MDN� QDOH*DáRE\� VL
� VSRG]LHZDü�� JG\E\�

RERZL�]\ZDáD� VWRFKDVW\F]QD� ]DVDGD� 35,,� (Rozdz.1.1.)�� 3U]HFLZQLH�� VWDQ� UyZQRZDJL� WDN*H�

Z\ND]XMH� SHZQH� WUHQG\�� NWyUH�ZVND]XM�� QD� QLHORVRZ\� FKDUDNWHU� VLá\� ]ZL
NV]DM�FHM� HQWURSL
�

V\VWHPX��MDNLP�MHVW�IXQNFMRQXM�FD�Z�*\ZHM�NRPyUFH�F]�VWHF]ND�'1$. Spacer typu Berthelsen 

SR� SRV]F]HJyOQ\FK� SR]\FMDFK� Z� NRGRQDFK� VHNZHQFML� NRGXM�F\FK� GDMH� V\QWHW\F]Q\� REUD]�

dwóch rodzajów trendów –� ]ZL�]DQ\FK� ]� PXWDFM�� L� ZSURZDG]DQ\FK� SU]H]� DV\PHWU\F]Q��

SUHVM
� PXWDF\MQ�� RUD]� W\FK� E
G�F\FK� EH]SR�UHGQLP� VNXWNLHP� G]LDáDQLD� VLá� VHOHNFML�� 6SDFHU�

W\SX� %HUWKHOVHQ� SROHJD� QD� ÄSU]HM�FLX´� SU]H]�ZV]\VWNLH� SR]\FMH� QXNOHRW\GRZH� DQDOL]RZDQHM�

VHNZHQFML� ]� ]DFKRZDQLHP� �ODGX� WDNLHJR� SU]HM�FLD�Z� GZXZ\PLDURZHM� SU]HVWU]HQL�$-T/G-C. 

�ODG� WDNL� MHVW� REUD]HP� ORNDOQ\FK� WUHQGyZ� Z� VNáDG]LH� VHNZHQFML, rodzaj napotkanego 

QXNOHRW\GX�Z\PXV]D�ERZLHP�NLHUXQHN�UXFKX�QD�SáDV]F]\(QLH� 
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(a)       (b) 
 
Ryc. 19. 6SDFHU W\SX %HUWKHOVHQ SR WU]HFK SR]\FMDFK VHNZHQFML NRGXM�F\FK QLFL ZLRG�FHM (a) L RSy(QLDM�FHM (b) 
Borrelia burgdorferi. Szara linia – trend dla trzecich pozycji w kodonie, czarna pogrubiona – pierwsze pozycje, 
czarna cienka linia – trend dla drugich pozycji. 
 

D

E

 
        
5\F� ��� 7HQ VDP VSDFHU Z\NRQDQ\ GOD VHNZHQFML SRGGDQ\FK V\PXODFML SRG F]\VW� SUHVM� PXWDF\MQ� SU]H] �����

NURNyZ 0RQWH &DUOR� �D� Z\NUHV GOD WU]HFK SR]\FML Z NRGRQLH GOD VHNZHQFML ] QLFL ZLRG�FHM� �E� - z nici 
RSy(QLDM�FHM �Z\NUHV\ GOD WU]HFK SR]\FML Z NRGRQLH QLHPDO ]XSHáQLH VL
 SRNU\ZDM�� 
 

-4   -3        -2             -1                                           1                      2   [A-T]

[G-C]           1,5 

1 

0,5 

-0,5 
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%UDN� WUHQGyZ� SU]\� W\P� VSRVRELH� DQDOL]\� REVHUZXMHP\� Z� SRVWDFL� Ná
END� VWDW\VW\F]QHJR��

SRZVWDM�FHJR�ZRNyá�SRF]�WNX�XNáDGX�ZVSyáU]
GQ\FK. Genom B. burgdorferi cechuje bardzo 

Z\UD(QD� DV\PHWULD� VNáDGX�QXNOHRW\GRZHJR��SU]\� F]\P� WUHQG\�GOD� WU]HFLFK�SR]\FML�NRGRQyZ�

VHNZHQFML� NRGXM�F\FK� ]� QLFL�ZLRG�FHM� L� RSy(QLDM�FHM� V�� GR� VLHELH�Z\UD(QLH� SU]HFLZVWDZQH��

7U]HFLH�SR]\FMH�NRGRQyZ�QLFL�ZLRG�FHM�V��ERJDWH�Z�W\PLQ
�L�JXDQLQ
��QDWRPLDVW�Z�NRGRQDFK�

OH*�F\FK� QD� QLFL� RSy(QLDM�FHM� SU]HZD*D� DGHQLQD� L� F\WR]\QD�� 7D� GRVNRQDáD� QLHPDO�

NRPSOHPHQWDUQR�ü� WUHQGyZ� ]JDG]D� VL
� ]H� VSRW\NDQ\PL� Z� OLWHUDWXU]H� (Wolfe 1989) 

Z]PLDQNDPL�R�QLHZ\VW
SRZDQLX�X�B. burgdorferi presji�VHOHNF\MQHM�]ZL�]DQHM�]�HZHQWXDOQ\P�

ZSá\ZHP� WU]HFLHM� SR]\FML� NRGRQX� QD� V]\ENR�ü� WUDQVODFML�� 0R*H� WR� E\ü� ]ZL�]DQH� ]�

RJUDQLF]RQ�� ZLHONR�FL�� JHQRPX�� D� QDZHW� G�*HQLHP� GR� MHJR� PLQLPDOL]DFML�� -HGQ\P� ]H�

VSRVREyZ� QD� ]PQLHMV]HQLH� JHQRPX� PR*H� E\ü� RJUDQLF]HQLH� LOR�FL� Uy*Q\FK� URG]DMyZ� W51$�

UR]SR]QDM�F\FK� WHQ� VDP� DPLQRNZDV�� FR� MHVW� PR*OLZH� G]L
NL� UHJXOH� ZDKDGáD� RUD]�

PRG\ILNDFMRP� VNáDGX� W51$� �QS�� ZSURZDG]DQLX� GR� DQW\NRGRQyZ� LQR]\Q\� OXE�

SVHXGRXU\G\Q\�� NWyUH� ]ZL
NV]DM�� GRZROQR�ü� SDURZDQLD��� 3U]\� PLQLPDOQHM� LOR�FL� Uy*Q\FK�

URG]DMyZ�W51$��ZSá\Z�F]
VWR�FL�Z\VW
SRZDQLD�W51$�GOD�GDQHJR�NRGRQX�QD�WHPSR�SURFHVX�

WUDQVODFML� VWDMH� VL
� ]QLNRP\�� D� W\P� VDP\P� ]QDF]HQLH� VHOHNF\MQH� VNáDGX� WU]HFLHM� SR]\FML�

NRGRQX�MHVW�GR�SRPLQL
FLD��0R*QD�ZL
F�ZQLRVNRZDü��*H�VNáDG�WU]HFLFK�SR]\FML�NRGRQX�X�B. 

burgdorferi� RG]ZLHUFLHGOD� MHG\QLH� ZSá\Z� SUHVML� PXWDF\MQHM�� D� QLH� WUHQG\� ]ZL�]DQH� ]�

NRGRZDQLHP�� -HGQRF]H�QLH� SUHVMD� G]LDáDM�FD� QD� QLü� RSy(QLDM�F�� MHVW� GRNáDGQLH�

NRPSOHPHQWDUQD� GR� SUHVML� RNUH�ORQHM� GOD� QLFL� ZLRG�FHM�� FR� XVSUDZLHGOLZLD� ZSURZDG]HQLH�

tablicy� OXVWU]DQHM�� MDNR� PDFLHU]\� RSLVXM�FHM� SUHVM
� PXWDF\MQ�� QD� QLFL� RSy(QLDM�FHM� � Z�

V\PXODFMDFK�� 7UHQG\� GOD� WU]HFLFK� SR]\FML� Z� NRGRQLH� QLH� ZH� ZV]\VWNLFK� JHQRPDFK� V��

SU]HFLZVWDZQH��QLH�]DZV]H�]QDF]HQLH�VHOHNF\MQH�WU]HFLFK�SR]\FML� MHVW�GR�SRPLQL
FLD��QLH�GOD�

wszyVWNLFK� JHQRPyZ�RWU]\PDQR� WH*� WDN�Z\UD(Q\�REUD]� UR]G]LDáX�JHQyZ�QD� WRUXVLH�� MDN�GOD�

genomu B. burgdorferi�� -H*HOL� GR� XWZRU]HQLD�Z\NUHVX� X*\MHP\�N�WyZ�QDFK\OHQLD� VSDFHUyZ�

SR� SLHUZV]\FK� L� WU]HFLFK� SR]\FMDFK� VHNZHQFML� NRGXM�F\FK� B. burgdorferi, geny z nici 

wioG�FHM�L�RSy(QLDM�FHM�SRG]LHO��VL
�QD�GZLH�RGU
EQH�JUXS\ (Ryc. 21). 
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5\F���� 5R]NáDG SXQNWyZ UHSUH]HQWXM�F\FK

ZDUWR�FL N�WyZ QDFK\OHQLD SLHUZV]HM L WU]HFLHM

Qy*NL ÄSDM�F]ND´ GR RVL $-T dla poszczególnych 
genów B. burgdorferi. 6]DUH WUyMN�W\ RGSRZLDGDM�

JHQRP ] QLFL ZLRG�FHM� F]DUQH NZDGUDW\- genom z 
QLFL RSy(QLDM�FHM 
 
 
 

 

 

 

 

 

$E\� Z\GRE\ü� ]H� VSDFHUX� %HUWKHOVHQ� LQIRUPDFM
� R� F]\VWHM� SUHVML� VHOHNF\MQHM�� QDOH*\� JR�

]PRG\ILNRZDü�� XZ]JO
GQLDM�F� ZDJ
� LQIRUPDF\MQ�� ND*GHJR� ]� QXNOHRW\GyZ�� :� W\P� FHOX�

QDOH*\�QDGDü�ND*GHPX�NURNRZL�ZDUWR�ü�RGZURWQLH�SURSRUFMRQDOQ��GR�F]
VWR�FL�Z\VW
SRZDQLD�

GDQHJR�QXNOHRW\GX�Z�VHNZHQFML�GRSURZDG]RQHM�GR�VWDQX�UyZQRZDJL�]�SUHVM��PXWDF\MQ���QS��

SR� QDSRWNDQLX� DGHQLQ\� SU]HVXZDP\� VL
� R� ZHNWRU�� >��1AR, 0], gdzie NAR oznacza � IUDNFM
�

adeQLQ\� Z� VHNZHQFML� UyZQRZDJRZHM�� SR� QDSRWNDQLX� W\PLQ\� R� ZHNWRU� R� ZVSyáU]
GQ\FK����������

[-1/NTR��@�� LWG���� ,P� U]DG]LHM� GDQ\� QXNOHRW\G� Z\VW
SXMH� Z� VHNZHQFML� UyZQRZDJRZHM�� W\P�

ZL
NV]D�MHVW�MHJR�ZDJD�LQIRUPDF\MQD��MH*HOL�SRMDZL�VL
�Z�VHNZHQFML�NRGXM�FHM�L�RGZURtnie, im 

F]
�FLHM�Z\VW
SXMH�ORVRZR��W\P�VWDW\VW\F]QLH�PQLHM�QLHVLH�LQIRUPDFML�� 

 Otrzymany wykres (Ryc. 22.) jest charakterystyczny dla genomu B. burgdorferi, 

SRWZLHUG]D�]DáR*HQLH�R�EUDNX�VHOHNFML�QD�WU]HFLH�SR]\FMH�Z�NRGRQLH��Qy*NL�GOD�WU]HFLHM�SR]\FML�

wyNUHVX� ]DUyZQR� GOD� QLFL�ZLRG�FHM�� MDN� L� RSy(QLDM�FHM�� ]ZLMDM�� VL
� ZRNyá� SRF]�WNX� XNáDGX�

ZVSyáU]
GQ\FK��QLH�Z\ND]XM�F�*DGQ\FK� WUHQGyZ�VHOHNF\MQ\FK�� L� VLOQ�� VHOHNFM
�QD�SLHUZV]H� L�

GUXJLH�SR]\FMH�Z�NRGRQLH��VLOQH�WUHQG\�GOD�QLFL�ZLRG�FHM�(Ryc.22.a)�L�QLHFR�VáDbiej zaznaczone 

GOD�QLFL�RSy(QLDM�FHM�(Ryc.22.b). 

 Innym sposobem uwidaczniania presji selekcyjnej jest konstrukcja tablic PAM (Rozdz. 

1.4) GOD�VHNZHQFML�SRGGDQHM�F]\VWHM�SUHVML�PXWDF\MQHM��D�QDVW
SQLH�SRUyZQDQLH�WDN�RWU]\PDQHM�

tablicy z macierzami Dayhoff��(ZROXFM
�VHNZHQFML�QDOH*\�SU]HUZDü�Z�PRPHQFLH�RNUH�ORQ\P�

SU]H]�RF]HNLZDQ\�SR]LRP�G\ZHUJHQFML��MH*HOL�SRUyZQXMHP\�WDEOLF
�]�PDFLHU]��3$0�� 
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'D\KRII�� V\PXOXMHP\�HZROXFM
�GR�FKZLOL��Z�NWyUHM�VHNZHQFMD�PDFLHU]\VWD� L�SRWRPQD�Uy*QL��

VL
� �UHGQLR� MHGQ\P� DPLQRNZDVHP� QD� VWR��� 1DVW
SQLH� DQDOL]XMHP\� RWU]\PDQ�� VHNZHQFM
� L�

WZRU]\P\�PDFLHU]� ]DREVHUZRZDQ\FK� SRGVWDZLH�� DPLQRNZDVRZ\FK�ZHGáXJ�Z]RUX� (13). W 

QDVW
SQ\P� NURNX� WZRU]\P\� SRFKRGQ�� PDFLHU]� E
G�F�� Z\QLNLHP� RGM
FLD� X]\VNDQHM� WDEOLF\�

symulacyjnej od macierzy PAM. Otrz\PDQD� WDEOLFD� SRZLQQD� RSLV\ZDü� SUHVM
� VHOHNF\MQ���

.RQVWUXRZDQH� QD� SRGVWDZLH� SRUyZQD�� ZVSyáF]HVQ\FK� VHNZHQFML� RUWRORJLF]Q\FK� PDFLHU]H�

SU]HM�ü�DPLQRNZDVRZ\FK�]DZLHUDM��LQIRUPDFM
�]DUyZQR�R�SUHVML�PXWDF\MQHM�MDN�L�VHOHNF\MQHM�

G]LDáDM�FHM� QD� VHNZHQFMH� SRGF]DV� LFK� HZROXFML�� 6�� RQH� Z\QLNLHP� X�UHGQLHQLD� GDQ\FK�

]HEUDQ\FK� ]� SRUyZQD�� ZLHOX� JDWXQNyZ�� 'ODWHJR� PDFLHU]� VHOHNF\MQD� RWU]\PDQD� SR� RGM
FLX�

presji mutacyjnej wyznaczonej dla B. burgdorferi RG� RJyOQHM� PDFLHU]\� 3$0� QLH� ]RVWDáD�

SU]\M
WD�]D�SRGVWDZ
�PRGXáX�VHOHNF\MQego konstruowanego modelu.  

 �OHG]�F� HIHNW\� G]LDáDQLD� VHOHNFML� Z\NRQDQR� V]HUHJ� GLDJUDPyZ� RSLVXM�F\FK�

SRV]F]HJyOQH�ZáD�FLZR�FL�ELDáHN�NRGRZDQ\FK�SU]H]�JHQRP�B. burgdorferi.  

Pierwszy z prezentowanych histogramów (Ryc.23.)� SU]HGVWDZLD� UR]NáDG� K\GURIRERZR�FL�

ELDáHN�NRGRZDQ\FK�SU]H]�RU\JLQDOQ�� VHNZHQFM
�B. burgdorferi (na osi x poszczególne klasy 

K\GURIRERZR�FL�� QD�RVL� \� OLF]HEQR�ü�NODV�� L� RGSRZLHGQLFK� VHNZHQFML�Z� VWDQLH� UyZQRZDJL�]�

SUHVM��PXWDF\MQ���RVREQR�GOD�QLFL�ZLRG�FHM� L�RSy(QLDM�FHM��'LDJUDP\�GOD�VHNZHQFji w stanie 

UyZQRZDJL� V�� Z\UD(QLH� SU]HVXQL
WH� Z� VWRVXQNX� GR� GLDJUDPyZ� Z\NRQDQ\FK� GOD� VHNZHQFML�

RU\JLQDOQ\FK�� :� SU]\SDGNX� JHQyZ� ]� QLFL� ZLRG�FHM� GRM�FLH� GR� VWDQX� UyZQRZDJL� ]� SUHVM��

PXWDF\MQ�� GRSURZDG]LáR� GR� ]ZL
NV]HQLD� �UHGQLHM� K\GURIRERZR�FL� NRGRZDQ\FK� ELDáek, 

KLVWRJUDP�MHVW�Z\UD(QLH�SU]HVXQL
W\�Z�SUDZR��'OD�JHQyZ�]�QLFL�RSy(QLDM�FHM�SU]HVXQL
FLH�MHVW�

PQLHM� Z\UD(QH�� DOH� WDN*H� ]DXZD*DOQH�� �UHGQLD� K\GURIRERZR�ü� NRGRZDQ\FK� ELDáHN� SR�

RVL�JQL
FLX� VWDQX� UyZQRZDJL�XOHJáD� MHGQDN�REQL*HQLX��6XJHUXMH� WR��SR�SLHUZV]H�� Uy*QLFH�ZH�

ZáD�FLZR�FLDFK� L� SRGDWQR�FL� QD� PXWDFMH� W\FK� GZyFK� JUXS� JHQyZ�� D� SR� GUXJLH� VLOQLHMV]H�

G]LDáDQLH�SUHVML�VHOHNF\MQHM�QD�JHQ\�]�QLFL�ZLRG�FHM��3U]HVXQL
FLD�KLVWRJUDPyZ�FKDUDNWHU\]XM��

SUHVM
�VHOHNF\MQ��G]LDáDM�F��QD�JHQ\�]�QLFL�RSy(QLDM�FHM�L�ZLRG�FHj.  

3RGREQH�Z\NUHV\�Z\NRQDQR�DQDOL]XM�F�]PLDQ\�SXQNWX�L]RHOHNWU\F]QHJR�W\FK�VDP\FK�

grup genów (Ryc.24.)��5yZQLH*� WXWDM� MDNR�RGZRáDQLD�X*\WR� UR]NáDGX�ZDUWR�FL�S,�SURGXNWyZ�

oryginalnych genów B. burgdorferi� ]� SXOL� QLFL� ZLRG�FHM� L� RSy(QLDM�FHM�� +LVWRJUDP� GOD�

VHNZHQFML� Z\M�FLRZHM� PD� GZD� Z\UD(QH� PDNVLPD� �Z� ]DNUHVLH� S+� ���-6,5 oraz 8,5-10,0), 

NWyU\FK� SRáR*HQLH� XOHJD� ]PLDQLH�SRG�G]LDáDQLHP�F]\VWHM� SUHVML�PXWDF\MQHM��3R]RVWDMH� MHGQR��

Z\UD(QH�PDNVLPXP�GOD�ELDáHN�R�]DVDGRZ\P�FKDUDNWHU]H� �R�S,�Z�]DNUHVLH�S+�RG�����GR�9,5 

GOD� QLFL� ZLRG�FHM� L� ����-����� GOD� RSy(QLDM�FHM�� L� GUXJL�� PQLHM� Z\UD(Q\� V]F]\W� GOD� ELDáHN� R�

FKDUDNWHU]H� NZD�Q\P��ZLGRF]Q\� W\ONR� GOD� JHQyZ� QLFL�ZLRG�FHM��&R� FLHNDZH�QD�ZV]\VWNLFK�
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diagramach dla zakresu pH 7,0-� ���� ]D]QDF]D� VL
� Já
ERNLH� PLQLPXP� OXE� REV]DU  

QLHREVDG]RQ\�� �ZLDGF]�FH� E\ü� PR*H� R� MDNLP�� VWDQLH� ]DND]DQ\P�� QLH� UHDOL]RZDQ\P� SU]H]�

ELDáND� QDMSUDZGRSRGREQLHM� QLH� W\ONR� ]H� Z]JO
GyZ� VHOHNF\MQ\FK� �Z� S+� ZQ
WU]D� NRPyUNL��

NWyUH�Z\QRVL�RNRáR������LFK�UR]SXV]F]DOQR�ü�ELDáHN�RERM
WQ\FK�E\áDE\�VLOQLH�RJUDQLF]RQa), ale 

WH*� ]� SRZRGX� X*\FLD� VSHF\ILF]QHM� JUXS\� DPLQRNZDVyZ� GR� LFK� EXGRZ\�� NWyU\FK� Z\EyU�

QDU]XFD�NRQVWUXNFMD�NRGX�JHQHW\F]QHJR��=D�W��RVWDWQL��WH]��SU]HPDZLD�IDNW��*H�GLDJUDP\�GOD�

VHNZHQFML�UyZQRZDJRZ\FK��X]\VNDQ\FK�GURJ��V\PXODF\MQ���]DZLHUDM��ZVSRPQLDQH�Pinima.  

:\PLHQLRQH� REVHUZDFMH� ]PXV]DM�� GR� ]DVWDQRZLHQLD� VL
� QDG� KLVWRUL�� SRZVWDQLD� L�

VWDELOL]DFML�ZVSyáF]HVQHJR�NRGX�JHQHW\F]QHJR��PRJ��E\ü�WH*�SRGVWDZ��L�SXQNWHP�Z\M�FLD�GR�

dalszych analiz. 
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(b)      
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5\F���� =PRG\ILNRZDQH VSDFHU\ W\SX %HUWKHOVHQ SR WU]HFK SR]\FMDFK VHNZHQFML NRGXM�F\FK B. 
burgdorferi ] QLFL ZLRG�FHM �D� L RSy(QLDM�FHM �E�� &]DUQH FL�JáH OLQLH SU]HGVWDZLDM� WUHQG\ GOD SLHUZV]\FK

pozycji w kodonie, szare linie-VSDFHU\ SR GUXJLFK SR]\FMDFK� 2ERN� Z ZL
NV]HM VNDOL� SU]HGVWDZLRQR

VSDFHU\ SR WU]HFLFK SR]\FMDFK VHNZHQFML NRGXM�F\FK��Ná
ENL VWDW\VW\F]QH� 2VLH Z\]QDF]DM� NLHUXQNL Z

dwuwymiarowej przestrzeni A-T/G-C. 
 

[G-C] 

[A-T] 

[G-C] 

[A-T] 
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(b) 
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5\F� ��� +LVWRJUDP\ UR]NáDGX K\GURIRERZR�FL GOD VHNZHQFML NRGXM�F\FK ] QLFL ZLRG�FHM �D� L RSy(QLDM�FHM

�E�� 6áXSNL V]DUH UHSUH]HQWXM� RU\JLQDOQH JUXS\ JHQyZ B. burgdorferi, czarne – odpowiednie sekwencje 
GRSURZDG]RQH GR VWDQX UyZQRZDJL ] SUHVM� PXWDF\MQ�� 1D RVL \ RGáR*RQR ]QRUPDOL]RZDQ� SU]H] LOR�ü

JHQyZ QD GDQHM QLFL OLF]HEQR�ü SRV]F]HJyOQ\FK NODV K\GURIRERZR�FL�  
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(a) 
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5\F���� +LVWRJUDP\ UR]NáDGX S, GOD VHNZHQFML NRGXM�F\FK �D� ] QLFL ZLRG�FHM L �E�� RSy(QLDM�FHM 6áXSNL V]DUH

UHSUH]HQWXM� RU\JLQDOQH JUXS\ JHQyZ B. burgdorferi, czarne – odpowiednie sekwencje doprowadzone do stanu
UyZQRZDJL ] SUHVM� PXWDF\MQ�� 1D RVL \ RGáR*RQR ]QRUPDOL]RZDQ� SU]H] LOR�ü JHQyZ QD GDQHM QLFL OLF]HEQR�ü

SRV]F]HJyOQ\FK NODV ZDUWR�FL S+ SU]\MPRZDQ\FK SU]H] SXQNW L]RHOHNWU\F]Q\�  
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4.3. Miejsce kodu genetycznego w uNáDG]LH�SUHVMD�PXWDF\MQD�– selekcja - genom 

 

 1D� WOH� RVWDWQLFK� EDGD�� NRG� JHQHW\F]Q\� MDZL� VL
� MDNR� VNRPSOLNRZDQ\� L� Z\VRFH�

XSRU]�GNRZDQ\� V\VWHP�� &]
�ü� QDXNRZFyZ� XVLáXMH� XGRZRGQLü�� *H� MHVW� RQ� MHGQ\P� ]�

najdoskonalszych produktów ewolucji (rozdz.1.7.), trudno jHGQDN� UR]VWU]\JDü� R� W\P� Z�

V\WXDFML��JG\�PDP\�GR�F]\QLHQLD�]�SRMHG\QF]\P�RELHNWHP�EDGD���6WDQ�REHFQ\��NWyU\�SRGGDMH�

VL
�DQDOL]LH�QDXNRZHM��Z\JO�GD�QDVW
SXM�FR��PDP\�MHGHQ��]DVDGQLF]R�XQLZHUVDOQ\�Z]RU]HF� 

 

 

 

Ryc.25. Liczba substytucji 
aminokwasowych (szara linia) i 
nukleotydowych (czarna linia) 
ZSDGDM�F\FK GR sekwencji B. 
burgdorferi w czasie symulacji z 
F]\VW� SUHVM� PXWDF\MQ� �EH]

selekcji). Na osi x czas  symulacji w 
MCS. 
 
 

 

 

 

 

NRGX�JHQHW\F]QHJR�L�FDáH�VSHNWUXP�VHNZHQFML�QXNOHRW\GRZ\FK��GOD�NWyU\FK�E\á�RQ�SRGVWDZ��

HZROXFML� L� MHGQ\P� ]� QDMLVWRWQLHMV]\FK� MHM� RJUDQLF]H��� %\ü� PR*H� VáXV]QLHMV]H�� ]� SXQNWX�

ZLG]HQLD� PHWRGRORJLL� QDXNRZHM�� E\áRE\� RGZUyFHQLH� S\WDQLD� R� RSW\PDOL]DFM
� NRGX� L�

]DVWDQRZLHQLH� VL
� QDG�SU]\VWRVRZDQLHP�GR� LVWQLHM�FHJR�ZDULDQWX�NRGX�PLOLRQyZ�V\Vtemów, 

QD� NWyUH� VNáDGDM�� VL
� VHNZHQFMH� QXNOHRW\GRZH� JHQRPyZ� RUD]� FKDUDNWHU\VW\F]QD� GOD� QLFK�

SUHVMD� PXWDF\MQD� L� VHOHNF\MQD�� 6WDZLDM�F� S\WDQLH� Z� WHQ� VSRVyE�� G\VSRQXMHP\� REV]HUQ\P�

PDWHULDáHP� SRUyZQDZF]\P��.RQVWUXNFMD� NRGX� GR]ZDOD� QD� SHZQH� SU]HM�FLD� DPLQRNZDVRwe 

�MH*HOL� ]DFKRG]�� QD� GURG]H� SRMHG\QF]HM� VXEVW\WXFML� D� ]PLDQD� VHQVX� NRGRQX� QLH� Z\ZRáXMH�

]QDF]�FHM� ]PLDQ\� ZáD�FLZR�FL� NRGRZDQHJR� DPLQRNZDVX� OXE� QLH� ]PLHQLD� JR� ZFDOH��� GR�

LQQ\FK�SUDNW\F]QLH�QLH�GRSXV]F]D��QDZHW�MH*HOL�SU]HM�FLH�DPLQRNZDVX�a w b jest nieszkodliwe 

SRG�Z]JO
GHP� Uy*QLF\� ZH�ZáD�FLZR�FLDFK� ELDáND�� PR*H� E\ü� QLHPR*OLZH� GR� ]UHDOL]RZDQLD��

SRQLHZD*�Z\PDJD�SU]HM�FLD�SU]H]�VWDGLXP�c��]XSHáQLH�QLH�GR�]DDNFHSWRZDQLD�GOD�XNáDGX��� 

2� WDNLFK� XNU\W\FK� VWDQDFK� ]DND]DQ\FK� ]DSRPLQD� VL
� F]
VWR� NRQVWUXXM�F� WDEOLFH� SU]HM�ü�

DPLQRNZDVRZ\FK��NWyUH�XZ]JO
GQLDM��ZV]\VWNLH�URG]DMH�SRGVWDZLH�� 
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 3UyEXM�F� ]GHILQLRZDü� SRZL�]DQLD� PL
G]\� SUHVM�� PXWDF\MQ��� VHOHNF\MQ�� L� NRGHP�

JHQHW\F]Q\P� D� VHNZHQFM�� JHQRPX�� QDOH*\� Z\M�ü� RG� SURVWHM� ]DOH*QR�FL� ZL�*�FHM� SUHVM
�

PXWDF\MQ�� L� IUDNFMH� SRVzczególnych nukleotydów w sekwencji doprowadzonej do stanu 

UyZQRZDJL�]�SUHVM��PXWDF\MQ��(wzór 7).�2F]\ZL�FLH�VWDQ�UyZQRZDJL�RSLVDQ\�UyZQDQLHP�(7) 

MHVW� VWDQHP�� GR� NWyUHJR� G�*\� VHNZHQFMD� SR]RVWDM�FD� SRG� ZSá\ZHP� SUHVML� PXWDF\MQHM�� DOH�

NWyUHJR� QLJG\� QLH� RVL�JD�� SRQLHZD*� SU]HFLZG]LDáD� WHPX� SUHVMD� VHOHNF\MQD�� 5\FLQD� ���

przedstawia efekt ÄSá\QL
FLD´�VNáDGX�QXNOHRW\GRZHJR�VHNZHQFML�NRGXM�FHM�B. burgdorferi w 

NLHUXQNX� VWDQX� UyZQRZDJL�� D� MHGQRF]H�QLH� HIHNW� GHJHQHUDFML� NRGX� JHQHW\F]QHJR�� ,OR�ü�

SRGVWDZLH�� DPLQRNZDVRZ\FK�� GR� NWyU\FK� GRV]áR� Z� VHNZHQFML� SRGGDZDQHM� F]\VWHM� SUHVML�

PXWDF\MQHM�SU]H]��������0&6�MHVW�Z\UD(QLH�QL*V]D�RG�OLF]E\�SRGVWDZLH��NRGRQRZ\FK��.D*GD�

zamiana nukleotydu prowadzi do zmiany kodonu, nie wszystkie substytucje w kodonie 

SURZDG]��MHGQDN�GR�]PLDQ\�NRGRZDQHJR�DPLQRNZDVX��6NáDG�QXNOHRW\GRZ\�VHNZHQFML�PR*H�

ZL
F� GRSDVRZDü� VL
� F]
�FLRZR� GR� SUHVML� PXWDF\MQHM�� SRQLHZD*� F]
�ü� SRGPLDQ� QLH� E
G]LH�

PLDáD� ]QDF]HQLD� VHOHNF\MQHJR�� D� MHGQRF]H�QLH� ]PQLHMV]\ü� VZRM�� PXWDELOQR�ü� SRQLHZD*� Z�

trakcie ewolucji kodony o krótV]\P� RNUHVLH� SyáWUZDQLD� E
G�� VWRSQLRZR� ]DVW
SRZDQH� SU]H]�

NRGRQ\�PQLHM�PXWDELOQH��2F]\ZL�FLH� ]PLDQ\� WDNLH� ]DMG�� W\ONR�ZWHG\�� MH*HOL� ]DDNFHSWXMH� MH�

VHOHNFMD��2� W\P�� MDNLH� URG]DMH� SRGPLDQ� V�� DNFHSWRZDOQH� GHF\GXMH� VSRVyE� GHJHQHUDFML� NRGX�

genetycznego. 

Przyjmuj�F� KLSRWH]
� ZF]HVQHM� VWDELOL]DFML� NRGX� JHQHW\F]QHJR�� PR*QD� SU]\SXV]F]Dü�� *H� WR�

ZáD�QLH� ORVRZR� XWUZDORQD� VWUXNWXUD� NRGX� JHQHW\F]QHJR� RGHJUDáD� GHF\GXM�F�� URO
� Z�

NRHZROXFML� XNáDGX� SUHVMD� PXWDF\MQD� – selekcyjna – genom. Prawdopodobnie to specyfika 

degeneracji NRGX� JHQHW\F]QHJR� QDU]XFLáD� XVWDOHQLH� WDNLFK�� D� QLH� LQQ\FK� SDUDPHWUyZ� SUHVML�

PXWDF\MQHM��NWyUH�ZVSyáJUDM�F�]�SUHVM��VHOHNF\MQ��PLQLPDOL]XM��V]NRGOLZ\�ZSá\Z�VXEVW\WXFML�

]DFKRG]�F\FK� ZH� ZVSyáF]HVQ\FK� JHQRPDFK� �'XGNLHZLF]� L� ZVSyáSU�� ����D��� =D� WH]�� R�

przystosRZDQLX�SUHVML�PXWDF\MQHM� L� VHOHNF\MQHM�GR�LVWQLHM�FHJR�NRGX��ZLDGF]��GZD�IDNW\��SR�

SLHUZV]H� F]
VWR�ü� Z\VW
SRZDQLD� DPLQRNZDVyZ� Z� ELDáNDFK� MHVW� VNRUHORZDQD� ]� OLF]E��

NRGRQyZ�� MDN�� GDQ\� DPLQRNZDV� G\VSRQXMH� Z� WDEOLF\� NRGX� (King i Jukes 1969), po drugie 

najbardzLHM� PXWDELOQH� NRGRQ\� �QS�� 7**�� RGSRZLDGDM�� DPLQRNZDVRP� QDMU]DG]LHM�

Z\VW
SXM�F\P�Z�ELDáNDFK��D�MHGQRF]H�QLH�QDMVLOQLHM�SLOQRZDQ\P�SU]H]�VHOHNFM
��$PLQRNZDV\�

V]\ENR�HOLPLQRZDQH�SU]H]�PXWDFM
� �ÄXFLHNDM�FH´�]� VHNZHQFML��QD�NWyU��G]LDáD�DV\PHWU\F]QD�

tablica substytucji Tab.4.)�� WDNLH� MDN� WU\SWRIDQ� OXE� F\VWHLQD�� V�� MHGQRF]H�QLH� DPLQRNZDVDPL�

PDM�F\PL�GX*H�]QDF]HQLH�GOD�VWUXNWXU\�ELDáND��:LGDü�WR�Z\UD(QLH�QD�SU]\NáDG]LH�WU\SWRIDQX��

NWyUHJR�SUDZGRSRGRELH�VWZR�SU]H*\FLD�SRG�SUHVM��PXWDF\MQ�� MHVW� EDUG]R�QLVNLH�� MHVW�JR� WH*�

VWRVXQNRZR� QLHZLHOH� Z� VHNZHQFML�� DOH� MH�OL� MX*� Z\VW
SXMH�� MHVW� XWU]\P\ZDQ\� SU]H]� VLá\�
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VHOHNFML�� =� NROHL� DPLQRNZDV\�Z\VW
SXM�FH� F]
VWR� L� NRGRZDQH� SU]H]� �� OXE� �� NRGRQyZ� �QS��

OHXF\QD��PDM��QLVN��PXWDELOQR�ü�� MHVW� LFK�GX*R�Z�VHNZHQFML��DOH�QLH�SRGOHJDM�� WDN�Z\UD(QHM�

SUHVML� VHOHNF\MQHM�� :\QLNL� SR]ZDODM�FH� QD� Z\FL�JQL
FLH� WDNLFK� ZQLRVNyZ� X]\VNDQR� GURJ��

symulacji komputerowych �1RZLFND�L�ZVSyáSU�������� 

 2SLV\ZDQ\� PRGHO� HZROXFML� JHQRPX� MHVW� QD� W\OH� RWZDUW\�� *H� VWZDU]D� PR*OLZR�FL�

EDGDQLD� ]ZL�]NyZ� PL
G]\� SUHVM�� PXWDF\MQ��� VHOHNF\MQ�� D� VDP�� VHNZHQFM�� QXNOHRW\GRZ��

SRGOHJDM�F�� W\P� SURFHVRP�� 0DQLSXOXM�F� SDUDPHWUDPL� ZHM�FLRZ\PL� PR*HP\� SUyERZDü�

X]\VNDü� RGSRZLHG]L� QD� ZLHOH� QLHUR]VWU]\JQL
W\FK� MHV]F]H� S\WD�� R� VSU]
*HQLD� PL
G]\�

poszczególnymi czynnikami i produktami ewoOXFML�� 7DN�� SUyE
�Z\MD�QLHQLD�XNU\W\FK� ]DVDG�

IXQNFMRQRZDQLD�SRGM
WR�GOD�V\VWHPX��JHQRP�B. burgdorferi / presja mutacyjna B. burgdorferi 

/ uniwersalny kod genetyczny �'XGNLHZLF]� L� ZVSyáSU�� ����D��� &HOHP� GR�ZLDGF]HQLD� E\áR�

]EDGDQLH� ZSá\ZX� QDUXV]HQLD� SRV]F]HJyOQ\FK� HOHPHQWyZ� WHJR� XNáDGX� QD� SU]H*\ZDOQR�ü�

genów. 

=DáR*HQLD� GR�ZLDGF]HQLD� E\á\� EDUG]R� SURVWH�� =D� SXQNW� RGQLHVLHQLD� GOD� WHVWRZDQ\FK�

ZDULDQWyZ� V\VWHPX� X]QDQR� G\QDPLN
� HOLPLQDFML� JHQyZ� SRGF]DV� V\PXODFML� WUZDM�FHM� ����

MCS (Monte Carlo Steps), przeprowadzonej na oryginalnych sekwencjach genów B. 

burgdorferi� ]� QLFL� ZLRG�FHM� L� RSy(QLDM�FHM� SRG� SUHVM�� PXWDF\MQ�� RNUH�ORQ�� SU]H]� WDEOLF
�

SU]HM�ü� VWZRU]RQ�� QD� SRGVWDZLH� VHNZHQFML� PL
G]\JHQRZ\FK� (Tab.4.a.b) (Kowalczuk i 

ZVSyáSU�� �����E�. Parametrem selekcyjnym, ustalonym podczas przeprowadzania wszystkich 

V\PXODFML� E
G�F\FK� SRGVWDZ�� GR�ZLDGF]HQLD�� E\áR� ]DFKRZDQLH� VNáDGX� DPLQRNZDVRZHJR�

JHQyZ�]�WROHUDQFM�������2SLVDQH�SRZ\*HM�ZDUXQNL�V\PXODFML�E
G��QD]\ZDQH�Z�GDOV]HM�F]
�FL�

UR]ZD*D�� VWDQGDUGRZ\PL�� 1DVW
SQ�� V\PXODFM
� SU]HSURZDG]RQR� SRGGDM�F� RU\JLQDOQ��

VHNZHQFM
�JHQyZ�B. burgdorferi presji tablicy symetrycznej, czyli takiej, w której wszystkie 

SU]HM�FLD� QXNOHRW\GRZH� ]DFKRG]�� ]� MHGQDNRZ�� F]
VWR�FL��� .ROHMQD� V\PXODFMD� SROHJDáD� QD�

SRGGDQLX� ORVRZR� Z\JHQHURZDQ\FK� VHNZHQFML� R� GáXJR�FLDFK� RGSRZLDGDM�F\FK� GáXJR�FLRP�

genów B. burgdorferi oryginalnej presji mutacyjnej. Frakcje poszczególnych aminokwasów 

Z�FDáHM�VHNZHQFML�Z\JHQHURZDQHJR�JHQRPX�E\á\�UyZQH��3RUyZQDQLH�RWU]\PDQ\FK�Z\QLNyZ�

przedstawiono na Ryc.26. i Ryc.27. W obu przypadkaFK� ]PLDQD� VSRZRGRZDáD� ]ZL
NV]HQLH�

OLF]E\�Z\HOLPLQRZDQ\FK�SU]H]�VHOHNFM
�JHQyZ��D�W\P�VDP\P�]ZL
NV]HQLH�NRV]WyZ�HZROXFML�

�HOLPLQDFMD� MHGQHJR� JHQX�Z� SUDNW\FH� R]QDF]D� �PLHUü� QRV]�FHJR� JR� RUJDQL]PX���1DVXZD� WR�

SU]\SXV]F]HQLH�� *H� SUHVMD� PXWDF\MQD� L� JHQRP� B. burgdorferi� V�� GR� VLHELH� GRSDVRZDQH� Z�

VSRVyE�� NWyU\� PLQLPDOL]XMH� VWUDW\� Z\ZRáDQH� SU]\� GDQ\FK� ZDUXQNDFK� VHOHNFML� L�

IXQNFMRQXM�F\P� NRG]LH� JHQHW\F]Q\P�� 2VWDWQLD� SU]HSURZDG]RQD� V\PXODFMD� PLDáD�

RGSRZLHG]LHü�QD�S\WDQLH�R�ZSá\Z�VSRVREX�GHJHQHUDFML�ZVSyáF]HVQHJR�NRGX genetycznego na 
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SU]H*\ZDOQR�F� JHQyZ� B. burgdorferi w „standardowych” warunkach presji mutacyjnej i 

VHOHNF\MQHM��:�W\P�FHOX�]PRG\ILNRZDQR�ZSLVDQ��Z�SURJUDP�WDEOLF
�NRGX�Z�WHQ�VSRVyE��DE\�

]DFKRZDü� VWRSLH�� GHJHQHUDFML�� F]\OL� OLF]E
� L� VWUXNWXU
� XNáDGyZ� GZXNURtnie i czterokrotnie 

]GHJHQHURZDQ\FK� NRGRQyZ�� DOH� ]PLHQLü� Z]RU]HF� SU]\SLVDQLD� GR� QLFK� DPLQRNZDVyZ��

]DVW
SXM�F� MHGHQ� URG]DM� DPLQRNZDVX� SU]H]� LQQ\� R� W\P� VDP\P� SR]LRPLH� GHJHQHUDFML� ,� WDN��

ZDOLQD� NRGRZDQD� SU]H]� F]WHU\� NRGRQ\� PRJáD� E\ü� SRGPLHQLRQD� QS�� SU]H]� WUHRQLQ
��

G\VSRQXM�F�� WDN*H� SHáQ\P� ER[HP�� :� RSDUFLX� R� WDN� � WDNLHM� ]PRG\ILNRZDQ�� WDEOLF
� NRGX�

genetycznego wszystkie sekwencje aminokwasowe B. burgdorferi� ]RVWDá\� SRQRZQLH�

SU]HWáXPDF]RQH� � QD� VHNZHQFMH� QXNOHRW\GRZH�� SU]\� ]DFKRZDQLX� RU\JLQDOQHJR� UR]NáDGX�

X*\ZDOQR�FL� NRGRQyZ�� FR� R]QDF]DáR�� *H� GOD� ND*GHM� SR]\FML� WUHRQLQ\� Z\ORVRZDQR� QRZH�

NRGRQ\��QS��ZDOLQRZH��]JRGQLH�]�UR]NáDGHP�SUDZGRSRGRELH�VWZD��]�MDNLP�SRMDZLDá\�VL
�RQH�

w oryginalnym genomie B. burgdorferi�� 3R� WDNLHM� WUDQVIRUPDFML� JHQRPX� NRGRQ\� ]PLHQLá\�

swoje znDF]HQLH�� DOH� VNáDG� DPLQRNZDVRZ\� VHNZHQFML� L� SR]LRP� GHJHQHUDFML� NRGX�

JHQHW\F]QHJR�SR]RVWDá\�QLH]PLHQLRQH��2ND]DáR�VL
��*H�WDND�PRG\ILNDFMD�SURZDG]L�GR�Z]URVWX�

liczby genów eliminowanych podczas symulacji (Ryc.28)��FR��ZLDGF]\�R�GX*\P�ZSá\ZLH�QLH�

tylko poziomu, ale i sposobu degeneracji kodu genetycznego na koszty ewolucji genomu. 

&]\� XNáDG� ]áR*RQ\� ]� LVWQLHM�FHM� VHNZHQFML� L� SUHVML� PXWDF\MQHM� MHVW� Z� GDQ\FK� ZDUXQNDFK�

VHOHNF\MQ\FK�LGHDOQLH�GRSDVRZDQ\"�&]\�LVWQLHMH�VHNZHQFMD�MHV]F]H�RGSRUQLHMV]D�QD�SDQXM�FH�

warunNL� SUHVML� PXWDF\MQHM"� $E\� RGSRZLHG]LHü� QD� WR� S\WDQLH� SU]HSURZDG]RQR� V\PXODFM
��

SRGF]DV�NWyUHM�SRGGDZDQR�VHNZHQFM
�25)yZ�B. burgdorferi czystej presji mutacyjnej przez 

�������NURNyZ�0&��2WU]\PDQ��SR�]DNR�F]HQLX�V\PXODFML�VHNZHQFM
�UyZQRZDJRZ��SRGGDQR�

QDVW
SQLH� V\PXODFML� Z� ZDUXQNDFK� VWDQGDUGRZ\FK�� 2ND]DáR� VL
�� *H� GRSURZDG]HQLH� VNáDGX�

VHNZHQFML� GR� VWDQX� UyZQRZDJL� ]� SUHVM�� PXWDF\MQ�� Z\UD(QLH� REQL*D� OLF]E
� JHQyZ�

HOLPLQRZDQ\FK� SU]H]� VHOHNFM
� (Ryc.29)�� VHNZHQFMD� NRGXM�FD� B. burgdorferi PRJáDE\� ZL
F�

PLHü�VNáDG� MHV]F]H�VLOQLHM�PLQLPDOL]XM�F\�OLF]E
�SRWHQFMDOQ\FK�VXEVW\WXFML�DPLQRNZDVRZ\FK�

SU]\� SDQXM�FHM� SUHVML�PXWDF\MQHM�� QLH� RVL�JD� MHGQDN� WHJR� RSWLPXP�� 3UDZGRSRGREQLH�PR*QD�

VNRQVWUXRZDü� NRG� JHQHW\F]Q\� EDUG]LHM� RSW\PDOQ\� GOD� V\VWHPX� SUHVMD� PXWDF\MQD� �� SUHVMD�

selekcyjna B. burgdorferi�� WUXGQR� MHGQDN� SU]\SXV]F]Dü�� *H� E\áE\� RQ� WDN� VDPR�

zoptymalizowany w przypadku innych genomów.  

Zarówno presja mutacyjna, jak i sekwencja B. burgdorferi�PDM��FKDUDNWHU�DV\PHWU\F]Q\��&]\�

ta asymetria ma znaczenie dla struktury genomu i jego VWDELOQR�FL��D�V]F]HJyOQLH�GOD�NRV]WyZ�

HZROXFML�VHNZHQFML�NRGXM�F\FK" 
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(a)       (b) 

5\F���� 3RUyZQDQLH OLF]E\ JHQyZ HOLPLQRZDQ\FK SU]H] VHOHNFM
 Z ZDUXQNDFK VWDQGDUGRZ\FK �F]DUQH SXQNW\� L

SRG ZSá\ZHP V\PHWU\F]QHM WDEOLF\ SU]HM�ü �V]DUH NU]\*\NL�� �D� – Z\QLNL GOD QLFL ZLRG�FHM� �E� – dla nici 
RSy(QLDM�FHM 
 

 

 

 

 

(a)       (b) 

 
Ryc.27. Eliminacja genów w przypadku symulacji standardowej (czarne punkty) i symulacji z 
VHNZHQFM� ORVRZ� �V]DUH NU]\*\NL� �D� – GOD QLFL ZLRG�FHM �E� – GOD RSy(QLDM�FHM 
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             (b) 
 
 
Ryc.28.  Eliminacja genów podczas symulacji  przeprowadzonej w warunkach standardowych (czarne 
NZDGUDW\� L SR ]PLDQLH VSRVREX GHJHQHUDFML NRGX JHQHW\F]QHJR �V]DUH NU]\*\NL�� �D�- geny z nici 
ZLRG�FHM �E� – JHQ\ ] QLFL RSy(QLDM�FHM 
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  (a) 

 (b) 

 
 
5\F���� /LF]ED JHQyZ Z\HOLPLQRZDQ\FK SU]H] VHOHNFM
 SR V\PXODFML SU]HSURZDG]RQHM Z ZDUXQNDFK

standardowych dla sekwencji oryginalnej B. burgdorferi (czarne punkty) i dla sekwencji równowagowej (szare 
NU]\*\NL�� �D� - VHNZHQFMH NRGXM�FH ] QLFL ZLRG�FHM� �E� ] QLFL RSy(QLDM�FHM 
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����� $QDOL]D� ZSá\ZX� LQZHUVML� SRá�F]RQ\FK� ]H� ]PLDQ�� QLFL� QD� SU]H*\ZDOQR�ü�

genów 

 
,QZHUVMH� JHQyZ� V�� X]QDZDQH� ]D� JáyZQ\�PHFKDQL]P� HZROXFML� VWUXNWXUDOQHM� JHQRPX�

EDNWHU\MQHJR�� LVWQLHMH� MHGQDN� V]HUHJ� F]\QQLNyZ� RJUDQLF]DM�F\FK� F]
VWR�ü� WDNLFK� UHDUDQ*DFML�

(rozdz. 1.8). 2EVHUZRZDQD� F]
VWR�ü� LQZHUVML� MHVW� ZL
F� SHZQ\P�� RVL�JQL
W\P� QD� GURG]H�

HZROXFML�NRQVHQVXVHP��,QZHUVMH�PRJ��SURZDG]Lü�GR�]PLDQ\�SRáR*HQLD�VHNZHQFML�NRGXM�FHM�]�

QLFL� ZLRG�FHM� QD� RSy(QLDM�F�� OXE� RGZURWQLH�� 1DVXZD� VL
� S\WDQLH� R� VNXWNL� WDNLHJR�

SU]HQLHVLHQLD� GOD� SU]H*\ZDOQR�FL� JHQX�� =PLDQD� QLFL� á�F]\� VL
� ]� RGZUyFHQLHP� SUHVML�

PXWDF\MQHM� G]LDáDM�FHM� QD� JHQ�� 6NRQVWUXRZDQ\� PRGHO� HZROXFML� SR]ZDOD� QD� V\PXODFM
�

ZDUXQNyZ�RGSRZLDGDM�F\FK�WDNLHM�V\WXDFML� 

 

4.4.1. Porównanie zachRZDQLD VL
 JHQyZ Z ZDUXQNDFK VWDELOQHM L ]PLHQQHM SUHVML PXWDF\MQHM� 

 
2GSRZLHGQLNLHP� LQZHUVML� JHQX� E\á� HWDS� DOJRU\WPX�� Z� NWyU\P� GRFKRG]LáR� GR�

RGZUyFHQLD�G]LDáDM�FHM� WDEOLF\�VXEVW\WXFML�� -H*HOL�QD�SU]\NáDG�GR�PXWDFML�]RVWDá�Z\W\SRZDQ\�

JHQ� ]� QLFL� ZLRG�FHM�� LQZHUVM
� V\PXORZDQR� SU]H]� ZSURZDG]HQLH� VXEVW\WXFML� ]JRGQLH� ]�

SUDZGRSRGRELH�VWZDPL�SU]HM�ü�ZáD�FLZ\PL�GOD�QLFL�RSy(QLDM�FHM��2GZUyFHQLH�WDEOLF\�PR*QD�

E\áR� SRZWDU]Dü� FR� NURN� OXE� FR� ]DGDQ�� OLF]E
� NURNyZ� �SDUDPHWU� ZROQ\��� 8]\VNDQH� Z\QLNL�

zebrano na (Ryc.30 i 31�� �'XGNLHZLF]� L�ZVSyáSU�� ������� 3LHUZV]�� V\PXODFM
� WUZDM�F�� �����

NURNyZ� 0RQWH� &DUOR�� SU]HSURZDG]RQR� SU]\� SUHVML� PXWDF\MQHM� ������ WROHUDQFML� QD� ]PLDQ
�

VNáDGX�DPLQRNZDVRZHJR�UyZQHM������VWRVXM�F�VWDáD�SUHVM
�PXWDF\MQ��ZáD�FLZ��GOD�GDQHM�QLFL��

1DVW
SQ�� V\PXODFM
� SU]HSURZDG]RQR� Z� LGHQW\F]Q\FK� ZDUXQNDFK�� ]PLHQLDM�F� WDEOLF
�

VXEVW\WXFML� FR� ���� NURNyZ�� .D*G\� SXQNW� QD� Z\NUHVLH� (Ryc. 30, 31)� UHSUH]HQWXMH� ZDUWR�ü�

�UHGQL�� Z\OLF]RQ�� GOD� ��� V\PXODFML� SU]HSURZDG]RQ\FK� Z� LGHQW\F]Q\FK� ZDUXQNDFK� SU]\�

]PLHQLDM�FHM�VL
� OLF]ELH�LQLFMXM�FHM�JHQHUDWRU�OLF]E�ORVRZ\FK��1D�RVL�U]
GQ\FK�RGáR*RQR�F]DV�

V\PXODFML�� QD� RVL� RGFL
W\FK� OLF]E
� JHQyZ� HOLPLQRZDQ\FK� SU]H]� VHOHNFM
� Z� ND*G\P� NURNX��

/LQL�� SU]HU\ZDQ�� ]D]QDF]RQR� NROHMQH� ]PLDQ\� WDEOLF\� SU]HM�ü�� 6]F]HJyOQ�� XZDJ
� ]ZUDFD�

]DXZD*DOQH�REQL*HQLH� OLF]E\�]DELMDQ\FK�JHQyZ�Z�PRPHQFLH�]PLDQ\�QLFL��SRGF]DV�JG\�VWDáH�

RGZUyFHQLH�SUHVML��Z\ZRáXMH�RGZURWQ\�VNXWHN��:\QLNL�V\PXODFML�SU]HSURZDG]RQHM�SRG�SUHVM��

ZáD�FLZ��GOD�GDQHM�JUXS\�JHQyZ�L�SU]\�RGZUyFRQHM�SUHVML�SU]HGVWDZLD�(Ryc.32). 
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(a)        (b) 

Ryc.30. (OLPLQDFMD JHQyZ ] QLFL ZLRG�FHM SRGF]DV V\PXODFML ]H VWDá� SUHVM� PXWDF\MQ� �V]DUH NZDGUDW\ L V]DUD

OLQLD� L SRGF]DV V\PXODFML � Z F]DVLH NWyUHM SUHVMD PXWDF\MQD ]PLHQLDáD VL
 QD SU]HFLZQ� FR ��� 0&6 �F]DUQH

kwadraty i czarna linia). (a) – wartR�FL EH]Z]JO
GQH �E� NXPXODFMD GDQ\FK ] Z\NUHVX �D�� 1D RVL [ RGáR*RQR

czas symulacji mierzony w krokach MC. 
 
 

 
 (a)       (b) 
 
5\F���� (OLPLQDFMD JHQyZ ] QLFL RSy(QLDM�FHM SRGF]DV V\PXODFML ]H VWDá� SUHVM� PXWDF\MQ� �V]DUH NZDGUDW\ L

szara linia) i podczDV V\PXODFML� Z F]DVLH NWyUHM SUHVMD PXWDF\MQD ]PLHQLDáD VL
 QD SU]HFLZQ� FR ��� 0&6

(czarne kwadraty i czarna linia). (a) –ZDUWR�FL EH]Z]JO
GQH �E� NXPXODFMD GDQ\FK ] Z\NUHVX �D�� 1D RVL [

RGáR*RQR F]DV V\PXODFML PLHU]RQ\ Z NURNDFK 0&� 
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(a) 

(b) 

 
Ryc.32� 7HPSR HOLPLQDFML JHQyZ SRGGDZDQ\FK SUHVML WDEOLF\ ZáD�FLZHM GOD QLFL� QD NWyUHM OH*� �F]DUQH SXQNW\� L

QLFL SU]HFLZQHM �V]DUH SXQNW\�� �D� VHNZHQFMH ] QLFL ZLRG�FHM� �E� – QLü RSy(QLDM�FD 
 
:\EyU� SUHVML� PXWDF\MQHM� ����� E\á� SRG\NWRZDQ\� Z]JO
GDPL� QDWXU\� WHFKQLF]QHM�� JáyZQLH�

GáXJR�FL�� F]DVX� V\PXODFML� L� SRMHPQR�FL�� SDPL
FL� NRPSXWHUD�� 3UDZGRSRGRELH�VWZR�PXWDFML�

równe 0,01 odpowiada wyborowi do mutacji co setnego nukleotydu. Tylko co czwarty 

QXNOHRW\G� ]� WHM� SXOL� XOHJD� U]HF]\ZLVWHPX� SRGVWDZLHQLX�� SRQLHZD*� RNRáR� ���� SU]HM�ü�

]DFKRG]�F\FK� ]JRGQLH� ]� WDEOLF�� VXEVW\WXFML� WR� SU]HM�FLD� WR*VDPR�FLRZH�� 6]\ENR�ü� HZROXFML�

MHVW�Z�SU]\SDGNX�WDN�GREUDQ\FK�ZDUXQNyZ�V\PXODFML�Z�SU]\EOL*HQLX���6
�UD]\�ZL
NV]D�QL*�Z�

SU]\URG]LH��VSRQWDQLF]QD�F]
VWR�ü�PXWDFML�]ZL�]DQ\FK�]�UHSOLNDFM��Z\nosi 10-9 w przeliczeniu 

QD� MHGQ�� SDU
� QXNOHRW\GyZ� L� MHGHQ� F\NO� UHSOLNDF\MQ\��� 2WU]\PDQH� Z\QLNL� QDOH*\�

SU]HVNDORZDü�� SU]\MPXM�F�� *H� MHGHQ� NURN�0RQWH�&DUOR� RGSRZLDGD�Z� SU]\EOL*HQLX� ��6 cykli 

UHSOLNDF\MQ\FK��D�ZL
F�����NURNyZ�V\PXODF\MQ\FK� WR�Z�QDWXU]H���8 pRNROH���2EVHUZRZDQD�

�

��

��

��

��

���

���

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

F]DV >0&6@

OL
F
]
E
D
Z
\
H
OL
P
LQ
R
Z
D
Q
\
F
K
J
H
Q
y
Z

�

��

��

��

��

��

��

��

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

F]DV >0&6@

OL
F
]
E
D
Z
\
H
OL
P
LQ
R
Z
D
Q
\
F
K
J
H
Q
y
Z



 

 69 

Z�QDWXU]H�F]
VWR�ü�]MDZLVN�WUDQVSR]\FML�Z�JHQRPDFK�EDNWHU\MQ\FK�Z\QRVL�ZáD�QLH�RNRáR���-8. 

0HFKDQL]P�WUDQVSR]\FML�SROHJD�QD�UHNRPELQDFML��FR�SURZDG]L�F]
VWR�GR�LQZHUVML�IUDJPHQWyZ�

DNA. Na Rycinach 30 i 31 przedstawiono wyniki symulacji standardowej i symulacji z 

SUHVM�� PXWDF\MQ�� ]PLHQLDM�F�� VL
� FR� VWR� NURNyZ�� 5y*QLFH� Z� ]DELMDQLX� JHQyZ� Z� F]DVLH�

V\PXODFML� VWDQGDUGRZHM� L� V\PXODFML� ]H� ]PLHQQ�� SUHVM��PXWDF\MQ��� V]F]HJyOQLH�Z�SU]\SDGNX�

QLFL�RSy(QLDM�FHM��QLH�Z\GDM�� VL
�GX*H��7U]HED� MHGQDN�Z]L�ü�SRG�XZDJ
��*H�NRV]W\�HZROXFML�

PLHU]\P\� FDáNRZLW�� OLF]E�� RUJDQL]PyZ� Z\HOLPLQRZDQ\FK� Z� F]DVLH� MHM� WUZDQLD�� DE\�

]LQWHUSUHWRZDü�RWU]\PDQH�Z\QLNL�QDOH*\�VNXPXORZDü�MH�Z�F]DVLH��5H]XOWDW\�WDNLHM�NXPXODFML�

ukazuje Ryc.30.b i Ryc.31.b.�$E\�RGQLH�ü�Z\QLNL�GR�U]HF]\ZLVWR�FL�QDOH*\�WDN*H�SDPL
WDü��*H�

ND*GD� SRGPLDQD� SRMHG\QF]HJR� JHQX� RGSRZLDGD� �PLHUFL� MHGQHJR� RUJDQL]PX�� 2EVHUZRZDQH�

Uy*QLFH�PDM��ZL
F�Z�U]HF]\ZLVWR�FL�GX*H�]QDF]HQLH��5\FLQD�33�SRND]XMH�G\QDPLN
�HOLPLQDFML�

JHQyZ� Z� WUDNFLH� V\PXODFML� WUZDM�FHM� ����� 0&6�� Z\VWDUF]DM�FR� GáXJR�� DE\� VHNZHQFMD�

RVL�JQ
áD� VWDQ� UyZQRZDJL�� =PLDQD� WDEOLF\� ]DFKRG]LáD� FR� ���� NURNyZ�� FR� ]ZL
NV]\áR�

DPSOLWXG
� ZDKD�� OLF]HEQR�FL� ÄRILDU� HZROXFML´�� 3R� RNRáR� �����0&6� OLF]ED� HOLPLQRZDQ\FK�

JHQyZ�QLH�Z]UDVWD��ZDKD�VL
� W\ONR�Z�SHZQ\P�]DNUHVLH��Z\]QDF]DQ\P�SU]H]�F]
VWR�ü�]PLDQ�

presji mutacyjnej. 
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5\F���� =QRUPDOL]RZDQD OLF]ED JHQyZ HOLPLQRZDQ\FK ] QLFL ZLRG�FHM �V]DUH NZDGUDW\� L RSy(QLDM�FHM �F]DUQH

NU]\*\NL� SRGF]DV V\PXODFML WUZDM�FHM ���� NURNyZ 0&� &R ��� 0&6 ]PLHQLDQR G]LDáDM�F� WDEOLF
 PXWDFji na 
SU]HFLZQ�� 
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%LRU�F� SRG� XZDJ
� REVHUZRZDQH� Z� QDWXU]H� ]ZL
NV]HQLH� G\ZHUJHQFML� PL
G]\� RUWRORJDPL��

NWyUH�Z�WUDNFLH�HZROXFML�]PLHQLá\�SRáR*HQLH�QD�QLFL��SRVWDQRZLRQR�VSUDZG]Lü��LOH�VXEVW\WXFML�

]DV]áR� Z� VHNZHQFML� HZROXXM�FHM� SRG� ]PLHQQ�� SUHVM�� PXWDF\MQ��� 1a Rycinie 34.a.b 

SU]HGVWDZLRQR� MHGQRF]H�QLH� WHPSR� HOLPLQDFML� JHQyZ� �R�� \��� L� WHPSR�ZSDGDQLD�PXWDFML� �R��

\���� X]\VNXM�F� RGZURWQ�� NRUHODFM
�� 0RGHO� QD�ODGXMH� ZL
F� U]HF]\ZLVWR�ü�� SR� ]PLDQLH� QLFL�

REVHUZXMHP\�Z]URVW�F]
VWR�FL�PXWDFML�� 
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Ryc.34. Dynamika eliPLQDFML JHQyZ L F]
VWR�FL PXWDFML Z F]DVLH V\PXODFML SU]HSURZDG]RQHM ] RGZUyFHQLHP

SUHVML PXWDF\MQHM FR ��� 0&6� 1D OHZHM RVL RGFL
W\FK RGáR*RQR EH]Z]JO
GQ� OLF]E
 Z\HOLPLQRZDQ\FK SU]H]

VHOHNFM
 Z GDQ\P NURNX JHQyZ� QD RVL SUDZHM – tempo wpadania mutacji (F]\OL OLF]E
 VXEVW\WXFML QD DPLQRNZDV

QD �0&6� �D� QLü ZLRG�FD� �E� – QLü RSy(QLDM�FD 
 

(a) 

(b) 
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8]\VNXMHP\� WH*� QRZ�� LQIRUPDFM
�� NWyUHM� QLH� PRJOL�P\� RWU]\PDü� ]� GDQ\FK�

GR�ZLDGF]DOQ\FK� – wzrost dywergencji nie oznacza wzrostu tempa eliminacji genów, 

przeciwnie, mutacjH� ]DFKRG]�FH� SR� ]PLDQLH� NLHUXQNX� SUHVML� V�� F]
�FLHM� DNFHSWRZDQH� SU]H]�

VHOHNFM
��REVHUZXMHP\�VSDGHN�OLF]E\�]DELMDQ\FK�JHQyZ�L�REQL*HQLH�NRV]WyZ�HZROXFML� 

2SLV\ZDQ\�HIHNW�VWZLHUG]RQR�]DUyZQR�GOD�]ELRUX�JHQyZ�]�QLFL�RSy(QLDM�FHM��MDN�L�ZLRG�FHM��

-HGQRF]H�QLH�NV]WDáW�Z\NUHVyZ�L�UHODFMH�PL
G]\�WHPSHP�HOLPLQDFML�JHQyZ�SRG�VWDá��L�]PLHQQ��

SUHVM�� PXWDF\MQ�� V�� QLHFR� RGPLHQQH� GOD� W\FK� GZyFK� Z\Uy*QLRQ\FK� ]ELRUyZ�� 1DVXZD� WR�

S\WDQLH�� F]\� SRV]F]HJyOQH� JUXS\� JHQyZ� Uy*QL�� VL
� UHDNFM�� QD� ]PLDQ\� QLFL� L� MDN� GDOHFH�

indywidualne jest ich zachowanie.  

 

������ $QDOL]D ZSá\ZX LQZHUVML QD Z\EUDQH JHQ\� 

 
6HNZHQFMH� NRGXM�FH� ELDáND� U\ERVRPDOQH�� ]H� Z]JO
GX� QD� LFK� ]QDF]HQLH� GOD�

SUDZLGáRZHJR� IXQNFMRQRZDQLD�NRPyUNL�� V�� VLOQLH�NRQVHUZDW\ZQH�� OH*��SUDZLH�Z\á�F]QLH�QD�

QLFL� ZLRG�FHM� ZH� ZV]\VWNLFK� SR]QDQ\FK� JHQRPDFK� EDNWHU\MQ\FK�� SRVWDQRZLRQR� ZL
F�

SRZWyU]\ü� V\PXODFMH� QD� Z\RGU
EQLRQHM� JUXSLH� ��� JHQyZ� U\ERVRPDOQ\FK� B. burgdorferi. 

2ND]DáR� VL
�� *H� WDN*H� ]� SXQNWX� ZLG]HQLD� Z\QLNyZ� V\PXODFML� JHQ\� U\ERVRPDOQH� Z\ND]XM��

szereg specyficznych cech. 

Rycina 35 przedstawia wyniki symulacji przeprowadzonej w warunkach standardowych na 

WU]HFK� JUXSDFK� JHQyZ�� JHQDFK� ]� QLFL� RSy(QLDM�FHM�� JHQDFK� U\ERVRPDOQ\FK� L� JHQDFK� ]� QLFL�

ZLRG�FHM� EH]� U\ERVRPDOQ\FK�� 1D�Z\NUHV� QDQLHVLRQR� �UHGQLH� IUDNFMH� JHQyZ� HOLPLQRZDQ\FK�

przez sHOHNFM
�Z�ND*G\P�NURNX�V\PXODFML��Z�ND*GHM�]�WU]HFK�Z\Uy*QLRQ\FK�JUXS��=DFKRZDQLH�

JHQyZ� U\ERVRPDOQ\FK� QLH� RGELHJD� Z\UD(QLH� RG� ]DFKRZDQLD� SR]RVWDá\FK� JHQyZ� ]� QLFL�

ZLRG�FHM�� 5y*QLFH� XZLGDF]QLDM�� VL
�� MH*HOL� ZH(PLHP\� SRG� XZDJ
� G\ZHUJHQFM
� WHM� JUXS\�

genów. Rycina 36�XND]XMH�G\ZHUJHQFM
��F]\OL� OLF]E
�]PLDQ�DPLQRNZDVRZ\FK�QD�PLHMVFH��Z�

DQDOL]RZDQ\FK�JUXSDFK�JHQyZ��*HQ\�U\ERVRPDOQH�Z\ND]XM��QDMPQLHMV]H�WHPSR�G\ZHUJHQFML��

F]\OL� ]PLHQLDM�� VL
�QDMPQLHM�Z�FL�JX�V\PXODFML��*URPDG]��ZL
F�QDMPQLHMV]�� OLF]E
�PXWDFML��

podc]DV� JG\� WHPSR� LFK� HOLPLQDFML� SU]H]� VHOHNFM
� MHVW� QLHFR� QL*V]H� RG� ZDUWR�FL� RVL�JDQ\FK�

SU]H]�SR]RVWDáH�JHQ\��-DND�MHVW�SU]\F]\QD�LFK�PDáHM�]PLHQQR�FL"�6NRUR�Z\WáXPDF]HQLHP�QLH�

PR*H� E\ü� ]ZL
NV]RQD� HOLPLQDFMD� SU]H]� VHOHNFM
� VXEVW\WXFML� ]PLHQLDM�F\FK� VNáDG�

aminokwasowy, przyczyna tkwi w  mniejszym tempie wpadania mutacji do sekwencji 

U\ERVRPDOQ\FK�� ,OR�ü� VXEVW\WXFML�� GR� NWyU\FK� GRMG]LH� Z� WUDNFLH� V\PXODFML� ]DOH*\� RG� VNáDGX�

SRGGDZDQHM� SUHVML� PXWDF\MQHM� VHNZHQFML� ZHM�FLRZHM�� :\QLND� VW�G�� *H� VNáDG� JHQyZ�

rybosomalnycK� MHVW� GRVWRVRZDQ\� GR� SUHVML� PXWDF\MQHM�� WDN�� DE\� NRV]W\� HZROXFML� E\á\� MDN�
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QDMPQLHMV]H�� :\QLNL� V\PXODFML� SRWZLHUG]DM�� NRQVHUZDW\ZQ\� FKDUDNWHU� VHNZHQFML�

rybosomalnych. Ich konserwatyzm dotyczy jednak nie tylko sekwencji aminokwasowej, ale 

WDN*H� SRáR*HQLD� QD� QLFL�� ]� DQDOL]� SRUyZQDZF]\FK� JHQRPyZ� Z\QLND�� *H� JHQ\� U\ERVRPDOQH�

SUDNW\F]QLH� QLH� ]PLHQLDM�� QLFL� Z� WUDNFLH� HZROXFML�� =DVDGQH� MHVW� ZL
F� VSUDZG]HQLH�� MDN�

]DFKRZDM�� VL
� SRGF]DV� V\PXODFML� SU]HSURZDG]RQHM� ]H� ]PLDQ�� WDEOLF\� VXEVW\WXFML�� (ZROXFM
��

sekwencji rybosomalnych (51 genów) symulowano przez 1000 MCS w warunkach trzech 

Uy*Q\FK�SUHVML�PXWDF\MQ\FK��SRG�SUHVM��ZáD�FLZ��GOD�QLFL�ZLRG�FHM��RSy(QLDM�FHM�L�SRG�SUHVM��

]PLHQLDM�F�� VL
� FR� NURN�� :\QLNL� SU]HGVWDZLRQR� QD� Ryc.37.� 1LH� ZLGDü� LVWRWQ\FK� Uy*QLF� Z�

eliminacji gHQyZ�� QLH]DOH*QLH� RG� G]LDáDM�FHM� SUHVML�� *HQ\� U\ERVRPDOQH� ZH� ZV]\VWNLFK�

SU]\SDGNDFK� HOLPLQRZDQH� E\á\� Z� SRGREQ\P� WHPSLH�� 'ODF]HJR� ZL
F� QLH� REVHUZXMHP\�

LQZHUVML� W\FK� JHQyZ�� VNRUR� Z\GDM�� VL
� RQH� QLH� PLHü� ZSá\ZX� QD� LFK� SU]H*\ZDOQR�ü"�

3UDZGRSRGREQLH�V��]D�WR�RGSRZLHG]LDOQH�PHFKDQL]P\�VHOHNF\MQH�]DOH*QH�RG�SRáR*HQLD�JHQX�

QD� FKURPRVRPLH�� V]F]HJyOQLH� WH� ]ZL�]DQH� ]� WUDQVNU\SFM��� 7UDQVNU\SFMD� JHQX�� NWyUHJR� VHQV�

OH*\� QD� QLFL� ZLRG�FHM� RGE\ZD� VL
� Z� NLHUXQNX� ]JRGQ\P� ]� UXFKHP� ZLGHáHN� UHSOLNDF\MQ\FK��

3UDZGRSRGREQLH�QDVW
SVWZD�VSRWNDQLD�VL
�NRPSOHNVyZ�UHSOLNDF\MQHJR�L�WUDQVNU\SF\MQHJR�QLH�

V�� D*� WDN� SRZD*QH�� MDN� Z� SU]\SDGNX� ]GHU]HQLD� F]RáRZHJR�� GR� NWyUHJR� PR*H� GRM�ü�� MH�OL�

WUDQVNU\SFMD� SRVW
SXMH� Z� NLHUXQNX� SU]HFLZQ\P� GR� UXFKX� ZLGHáHN� UHSOLNDF\MQ\FK�� .ROL]MD�

„head to head” komSOHNVyZ� HQ]\PDW\F]Q\FK� SURZDG]L� GR� G\VRFMDFML� ELDáHN� L� SU]HUZDQLD�

obu procesów.  

 5y*QLFH� Z� ]DFKRZDQLX� VL
� JHQyZ� SRG]LHORQ\FK� QD� WU]\� JUXS\� VNáDQLDM�� GR�

]DVWDQRZLHQLD� VL
� QDG� S\WDQLHP� R� ZáD�FLZR�FL� SRV]F]HJyOQ\FK� VHNZHQFML� NRGXM�F\FK�� 1LH�

wszystkie sekwencMH� SUHIHUXM�� W
� VDP�� F]
VWR�ü� ]PLDQ\� WDEOLF\�� QLH� GOD� ZV]\VWNLFK� NRV]W�

LQZHUVML� MHVW� WDNL� VDP�� $E\� VSUDZG]Lü� UHDNFM
� SRMHG\QF]\FK� VHNZHQFML� QD� ]PLDQ\� SUHVML�

PXWDF\MQHM�Z\EUDQR�F]WHU\� VHNZHQFMH�R� Uy*Q\FK�GáXJR�FLDFK�� WU]\�]�QLFL�ZLRG�FHM� L� MHGQ�� ]�

QLFL� RSy(QLDM�FHM�� 'R� V\PXODFML� Z\EUDQR� GZD� JHQ\� ]� WHM� VDPHM� QLFL� R� Uy*Q\FK� IXQNFMDFK� L�

Uy*QHM� LVWRWQR�FL� �JHQ� DGDSWDF\MQ\� -� DFU%�� ZDUXQNXM�F\� RSRUQR�ü� QD� DNU\IODZLQ
� L� JHQ�

QLH]E
GQ\�GR�SU]H*\FLD�NRPyUNL�– rpoB, podjednostka B polimerazy RNA) i dwie sekwencje 

o nieRNUH�ORQHM� IXQNFML� �UHJLRQ\� SU]\SXV]F]DOQLH� NRGXM�FH� BB0806 i BB0009�� OH*�FH� QD�

przeciwnych niciach �'XGNLHZLF]� L� ZVSyáSU�� ����E�� Wymienione sekwencje poddano 

V\PXODFML�Z�ZDUXQNDFK�RNUH�ORQ\FK�SU]H]�RVLHP�Uy*Q\FK�XNáDGyZ�]PLDQ�WDEOLF\�PXWDF\MQHM��

WszystkLH� V\PXODFMH� WUZDá\� SR� ���� 0&6�� 'ZLH� SLHUZV]H� SU]HSURZDG]RQR� EH]� ]PLDQ\�

WDEOLF\��Z�ZDUXQNDFK�VWDQGDUGRZ\FK�L�SU]\�RGZUyFRQHM�SUHVML���QDVW
SQH�V]H�ü�SU]\�]PLDQDFK�

WDEOLF\� ]DFKRG]�F\FK� ]� RNUH�ORQ�� F]
VWR�FL���:]L
WR� SRG� XZDJ
� QDVW
SXM�FH� XNáDG\� ]PLDQ�

tablicy: 
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1/1-� ]PLDQD� WDEOLF\� QDVW
SRZDáD� Z� ND*G\P� NURNX�� VHNZHQFMD� SRáRZ
� F]DVX� V\PXODFML�

ÄVS
G]DáD´�QD�ZáDVQHM�QLFL��SRáRZ
�QD�SU]HFLZQHM� 

1/2 –�SR�MHGQ\P�NURNX�V\PXODFML�SRG�ZSá\ZHP�WDEOLF\�ZáD�FLZHM�GOD�JHQX�QDVW
SRZDá\�GZD�

NURNL�SRG�SUHVM�� WDEOLF\�SU]HFLZQHM��VHNZHQFMD�VS
G]DáD�ZL
F�GZD�UD]\�ZL
FHM�F]DVX�QD�QLFL�

SU]HFLZQHM��QL*�QD�ZáDVQHM 

2/1 –� V\WXDFMD� RGZURWQD�� SR� GZyFK� NURNDFK� SRG�ZáDVQ�� SUHVM��� QDVW
SRZDá� MHGHQ� NURN� SRG�

SUHVM��RGZUyFRQHM�WDEOLF\��Z�W\P�Z\SDGNX�VHNZHQFMD�SU]HE\ZDáD�GZD�UD]\�GáX*HM�QD�ZáDVQej 

nici 

3RGREQLH� QDOH*\� UR]XPLHü� ]DSLV\�� ����� ����� L� ������:� WUDNFLH� V\PXODFML� ]PLHQLDáD� VL
� QLH�

W\ONR�F]
VWR�ü�]PLDQ�WDEOLF\��DOH� WH*�F]DV�SR]RVWDZDQLD�QD�GDQHM�QLFL��-DN�ZLGDü�QD�Ryc. 38. 

ND*G\� ]� SU]HGVWDZLRQ\FK� JHQyZ� PD� LQQH� SUHIHUHQFMH� FR� GR� F]
VWR�FL� inwersji i czasu 

SR]RVWDZDQLD�SRG�ZSá\ZHP�GDQHM�SUHVML�PXWDF\MQHM� 

1DVXZD� VL
� S\WDQLH� R� SU]\F]\Q
� SR]\W\ZQHJR� ZSá\ZX� LQZHUVML� SRá�F]RQ\FK� ]H� ]PLDQ��

SRáR*HQLD� QD� QLFL� QD� SU]H*\ZDOQR�ü� JHQyZ��&]\� WDND� UHDNFMD� QD� LQZHUVM
� MHVW�ZáD�FLZR�FL��

tylko sekwencji kodXM�F\FK��F]\�WH*�Z\ND]XM��M��ZV]\VWNLH�VHNZHQFMH�DV\PHWU\F]QH"� 

$E\� RGSRZLHG]LHü� QD� WR� S\WDQLH�� SRVWDQRZLRQR� VSUDZG]Lü�� MDN� ]DUHDJXMH� QD� RGZUyFHQLH�

WDEOLF\� VHNZHQFMD� JHQyZ� GRSURZDG]RQ\FK� GR� VWDQX� UyZQRZDJL� ]� SUHVM�� PXWDF\MQ��� F]\OL�

sekwencja skrajnie asymeWU\F]QD��NWyUD�VWUDFLáD�ZL
NV]R�ü�NRGRZDQHM� LQIRUPDFML��5\FLQD�39 

SU]HGVWDZLD� Z\QLNL� GZyFK� V\PXODFML�� NWyU\P� SRGGDQR� WDN�� UyZQRZDJRZ�� VHNZHQFM
��

SLHUZV]�� SU]HSURZDG]RQR� Z� ZDUXQNDFK� VWDQGDUGRZ\FK�� GUXJ�� – przy zmiennej presji 

mutacyjnej (schemat zmian: 1/1)�� ,QZHUVMH�� ]DPLDVW� REQL*\ü�� ]ZL
NV]\á\� OLF]E
�

Z\HOLPLQRZDQ\FK�SU]H]�VHOHNFM
�JHQyZ��0R*QD�VW�G�Z\FL�JQ�ü�ZQLRVHN��*H�RSUyF]�DV\PHWULL�

VNáDGX�QD�SU]H*\ZDOQR�ü�JHQyZ�Z�ZDUXQNDFK�]PLHQQHM�SUHVML�PXWDF\MQHM�LVWRWQ\�ZSá\Z�PDM��

LFK�ZáD�FLZR�FL�]ZL�]DQH�]�NRGRZDQLHP�ELDáHN��.D*G\�JHQ�]GDMH�VL
�RVL�JDü�ZáD�FLZ\�VRELH�

RSW\PDOQ\�VNáDG��NWyU\�PR*H�UHJXORZDü�SU]H]�]PLDQ\�SRáR*HQLD�QD�QLFL��7HQ�RSW\PDOQ\�VNáDG�

MHVW�RF]\ZL�FLH�VNXWNLHP�GáXJRWUZDáHM�VHOHNFML�� 

2WU]\PDQH� Z\QLNL� SRWZLHUG]DM�� WH]
�� *H� JHQRP� EDNWHU\MQ\� MHVW� wysoce zorganizowanym 

systemem, którego funkcjonalne elementy -�VHNZHQFMH�NRGXM�FH��SU]\VWRVRZXM��VL
�Z�WUDNFLH�

HZROXFML� GR� ZDUXQNyZ� SUHVML� PXWDF\MQHM� Uy*QLFXM�F\FK� ORFL� FKURPRVRPX�� 6NáDG�

QXNOHRW\GRZ\� VHNZHQFML� NRGXM�F\FK� MHVW� Z\SDGNRZ�� G]LDáDQLD� NLHUXQNRZej presji 

PXWDF\MQHM� L� VLá� VHOHNFML�� ,VWQLHQLH� QD� FKURPRVRPLH� GZyFK� VWUHI� SRGGDQ\FK� SU]HFLZVWDZQLH�

G]LDáDM�F\P� SUHVMRP�PXWDF\MQ\P� XPR*OLZLD� JHQRP� RGZUyFHQLH� WUHQGyZ� SRMDZLDM�F\FK� VL
�

Z� LFK� VNáDG]LH� QXNOHRW\GRZ\P� SRG� ZSá\ZHP� NLHUXQNRZHM� SUHVML�� .RQVHNZHQFM�� GáXJLHJR�

SR]RVWDZDQLD�QD�MHGQHM�QLFL�MHVW�SRJá
ELDM�FD�VL
�DV\PHWULD�VNáDGX�VHNZHQFML��NWyUD�QLH�PR*H��
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MHGQDN�RVL�JQ�ü�PDNVLPXP�Z\]QDF]RQHJR�SU]H]�VNáDG�UyZQRZDJRZ\��]H�Z]JO
GX�QD�EDULHU\�

VHOHNF\MQH��$NFHSWRZDQH�Z�F]DVLH�HZROXFML�PXWDFMH�]PLHQLDM��VWRSQLRZR�VNáDG�VHNZHQFML�Z�

NLHUXQNX� Z\]QDF]RQ\P� SU]H]� NLHUXQHN� G]LDáDQLD� SUHVML� PXWDF\MQHM�� =JURPDG]RQH� PXWDFMH�

SU]HVXZDM�� VNáDG� VHNZHQFML� Z� VWURQ
� RNUH�ORQHM� JUDQLF\� WROHUDQFML� QD� ]PLDQ\� VNáDGX�

DPLQRNZDVRZHJR�� *HQ� ]QDMGXM�F\� VL
� QD� JUDQLF\� WROHUDQFML� MHVW� QDUD*ony na jej 

SU]HNURF]HQLH�� ND*GD� QDVW
SQD� VXEVW\WXFMD� PR*H� RND]Dü� VL
� QLHDNFHSWRZDOQD�� FR� SRZRGXMH�

HOLPLQDFM
�JHQX� �Z�QDWXU]H�R]QDF]D� WR��PLHUü�RUJDQL]PX���=PLDQD�SRáR*HQLD�QD�QLFL��D� W\P�

samym odwrócenie kierunku presji mutacyjnej nie dopuszcza do przekroczenia granicy 

WROHUDQFML��D�PR*H�GRSURZDG]Lü�GR�SRMDZLHQLD�VL
�UHZHUVML�L�VXSUHVML�ZHZQ�WU]JHQRZ\FK� 

,QZHUVMH�SRá�F]RQH�]H�]PLDQ��SRáR*HQLD�QD�QLFL�PRJ��E\ü�VNXWHF]Q\P�PHFKDQL]PHP�REURQ\�

SU]HG� V]NRGOLZ\P� ZSá\ZHP� NLHUXQNRZHM� SUHVML� PXWDF\MQHM�� -HVW� WR� PHFKDnizm 

charakterystyczny dla asymetrycznych genomów prokariotycznych. W genomach 

HXNDULRW\F]Q\FK� MHVW� NLOND� PLHMVF� LQLFMDFML� UHSOLNDFML�� Zá�F]DQ\FK� L� G]LDáDM�F\FK� Z� Uy*Q\P�

F]DVLH��QLHNLHG\�]H�VSRU\PL�RSy(QLHQLDPL��'DQ\�JHQ�PR*H�E\ü�Z�MHGQ\P�F\NOX�UHSOLNRZDQ\ 

Z� VSRVyE� ZLRG�F\�� D� Z� QDVW
SQ\P� –� RSy(QLDM�F\�� SUHVM�� PXWDF\MQD� MHVW� ZL
F� ]� GHILQLFML�

]PLHQQD��QLH�REVHUZXMH�VL
�]ZL�]DQHM�]�UHSOLNDFM��DV\PHWULL�VNáDGX�QXNOHRW\GRZHJR��0L
G]\�

V�VLHGQLPL�PLHMVFDPL�LQLFMDFML�UHSOLNDFML�WZRU]\�VL
�MHGQDN�SHZLHQ�JUDGLHQW�]PLHQQR�FL�SUHVML��

LP� EOL*HM� HXNDULRW\F]QHJR�25,� ]QDMGXMH� VL
� VHNZHQFMD�� W\P�ZL
NV]H�PD� V]DQVH� QD� VWDELOQH�

ZDUXQNL� UHSOLNDFML�� LP� OH*\� GDOHM�� W\P� EDUG]LHM� ]PLHQQHM� SUHVML� PXWDF\MQHM� SRGOHJD�� &]\�

VHNZHQFMH�HXNDULRW\F]QH�PDM��PR*OLZR�ü�UHJXODFML�NLHUXQNX�SUHVML��NWyUD�QD�QLH�RGG]LDáXMH"�

%\ü� PR*H� DOWHUQDW\Z�� GOD� LQZHUVML� Z� JHQRPDFK� HXNDULRW\F]Q\FK� V�� VHNZHQFMH�

PL
G]\JHQRZH�� NWyUH� VWDQRZL�� ]QDF]Q\� SURFHQW� LFK� VNáDGX� L� PRJ�� VL
� SU]HPLHV]F]Dü��

]PLHQLDM�F�MHGQRF]H�QLH�RGOHJáR�ü�VHNZHQFML�NRGXM�F\FK�RG�PLHMVF�LQLFMDFMi replikacji. 

6WZRU]RQ\�PRGHO�HZROXFML�VHNZHQFML�SURNDULRW\F]Q\FK�SRG�]PLHQQ��SUHVM��PXWDF\MQ��

SRPyJá� RGSRZLHG]LHü� QD� S\WDQLH� R� SU]\F]\Q
� ]ZL
NV]RQHM� G\ZHUJHQFML� REVHUZRZDQHM�

PL
G]\� RUWRORJDPL� SRFKRG]�F\PL� ]� EOLVNR� VSRNUHZQLRQ\FK� JHQRPyZ�� NWyUH� ]PLHQLá\�

poáR*HQLH�QD�QLFL�Z�WUDNFLH�HZROXFML��=ZL
NV]RQD�G\ZHUJHQFMD��ZLDGF]\�Z�W\P�SU]\SDGNX�R�

]ZL
NV]RQ\P� WHPSLH� PXWDFML�� NWyUH� QLH� MHVW� MHGQDN� SRá�F]RQH� ]H� ]ZL
NV]RQ�� HOLPLQDFM��

genów, ale ze wzrostem liczby mutacji zaakceptowanych.  

Opisany model ewolucji opiera� VL
� QD� DXWHQW\F]Q\FK�� Z\OLF]RQ\FK� QD� SRGVWDZLH�

U]HF]\ZLVW\FK�VHNZHQFML�WDEOLFDFK�SU]HM�ü�PXWDF\MQ\FK��WDN*H�SDUDPHWU�VHOHNFML�RV]DFRZDQR��

NRU]\VWDM�F� ]� DXWHQW\F]Q\FK� VHNZHQFML�� 7ZRU]�F� DOJRU\WP� VWDUDQR� VL
� XZ]JO
GQLü� MDN�

QDMZL
FHM� SU]HVáDQHN� ELRORJLF]Q\FK�� Z\NRU]\VWXM�F� GRVW
SQH� GDQH� L� ]PLQLPDOL]RZDü� OLF]E
�

SDUDPHWUyZ� Z\PDJDM�F\FK� DUELWUDOQHJR� XVWDOHQLD�� 2� ELRORJLF]QHM� ZLDU\JRGQR�FL� WDN�
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VNRQVWUXRZDQHJR�PRGHOX�PR*H��ZLDGF]\ü�Z\VRNL�ZVSyáF]\QQLN�NRUHODFML��RN�������X]\VNDQ\�

dla tablic PAM1 obliczonych na poGVWDZLH� VHNZHQFML� X]\VNDQ\FK� GURJ�� V\PXODFML� L�

RU\JLQDOQ\FK� WDEOLF� 3$0��� 1D� SRGVWDZLH� X]\VNDQ\FK� Z\QLNyZ� PR*QD� ZQLRVNRZDü�� *H�

DV\PHWULD� REVHUZRZDQD� Z� VNáDG]LH� VHNZHQFML� SURNDULRW\F]Q\FK� PD� R� ZLHOH� ZL
NV]H�

]QDF]HQLH�GOD�HZROXFML�JHQRPX�QL*�SU]\SXV]F]DQR��$Vymetryczna presja mutacyjna generuje 

DV\PHWUL
� VHNZHQFML� QXNOHRW\GRZHM�� 5D]HP� WZRU]�� RQH� ELODQVXM�F\� VL
� L� XOHJDM�F\�

RSW\PDOL]DFML�XNáDG��NWyU\�XPR*OLZLD�REQL*HQLH�NRV]WyZ�HZROXFML� 
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Ryc.35. Znormalizowane tempo eliminacji gHQyZ QDOH*�F\FK GR WU]HFK Uy*Q\FK JUXS SRGF]DV ���� NURNyZ

symulacji przeprowadzanej w warunkach standardowych. Szara przerywana linia- sekwencje rybosomalne, 
czarna linia –VHNZHQFMH ] QLFL RSy(QLDM�FHM� V]DUD FL�JáD OLQLD - VHNZHQFMH ] QLFL ZLRG�FHM SR]D rybosomalnymi. 
1D RVL \ RGáR*RQR ]QRUPDOL]RZDQ� SU]H] OLF]HEQR�ü GDQHM JUXS\ OLF]E
 JHQyZ SRGPLHQLRQ\FK Z GDQ\P NURNX

MC. 
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5\F���� '\ZHUJHQFMD PLHU]RQD LOR�FL� ]PLDQ DPLQRNZDVRZ\FK QD PLHMVFH Z SRUyZQDQLX GR VHNZHQFML

ZHM�FLRZHM Z JUXSLH JHQyZ U\ERVRPDOQ\FK �V]DUD� SRJUXELRQD OLQLD�� JHQyZ ] QLFL RSy(QLDM�FHM �F]DUQD OLQLD� L

ZV]\VWNLFK JHQyZ ] QLFL ZLRG�FHM SR]D U\ERVRPDOQ\PL �V]DUD� FLHQND OLQLD�� 1D RVL [ – czas symulacji w MCS 
 

 
 
Ryc.37. Eliminacja genów rybosomalnych podczas symulacji przeprowadzonych w warunkach standardowych 
�F]DUQH NU]\*\NL�� SRG SUHVM� PXWDF\MQ� ZáD�FLZ� GOD QLFL RSy(QLDM�FHM �V]DUH NU]\*\NL� L Z ZDUXQNDFK ]PLHQQHM

SUHVML �]PLDQD WDEOLF\ QDVW
SRZDáD FR NURN - szare kwadraty). 
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5\F���� (OLPLQDFMD F]WHUHFK Uy*Q\FK VHNZHQFML Z Uy*Q\FK ZDUXQNDFK SUHVML PXWDF\MQHM� 1D RVLDFK \ RGáR*RQR

]DNXPXORZDQH OLF]E\ JHQyZ SRGPLHQLRQ\FK Z F]DVLH R�PLX V\PXODFML� NWyU\FK ZDUXQNL RSLVDQR Z OHJHQG]LH

(patrz: tekst str. 70-71) na osiach x –F]DV V\PXODFML� �D� %%���� �QLü ZLRG�FD� �E� �DFU%� �QLü ZLRG�FD� �F�

%%���� �QLü RSy(QLDM�FD� �G� �USR%� �QLü ZLRG�FD�� 
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(a) 

(b) 
 
5\F���� (OLPLQDFMD VHNZHQFML JHQyZ GRSURZDG]RQ\FK GR VWDQX UyZQRZDJL ] SUHVM� PXWDF\MQ� Z ZDUXQNDFK

symulaFML VWDQGDUGRZHM �V]DUD OLQLD� L SRGF]DV V\PXODFML ]H ]PLHQQ� SUHVM� PXWDF\MQ� �F]DUQD OLQLD�� �D� QLü

ZLRG�FD �E� QLü RSy(QLDM�FD 
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5. WNIOSKI 
 
 
 
 
  

o V\PHWU\]DFMD� SUHVML� PXWDF\MQHM� OXE� VNáDGX� DPLQRNZDVRZHJR� VHNZHQFML� NRGXM�F\FK�

powoduje wzrost tempa eliminacji genów w porównaniu do oryginalnej, 

DV\PHWU\F]QHM�WDEOLF\�SU]HM�ü�L�RU\JLQDOQHJR�VNáDGX 

o SUHVMD� PXWDF\MQD� L� SUHVMD� VHOHNF\MQD� Z� GDQ\P� JHQRPLH� XOHJDM�� RSW\PDOL]DFML� Z�

ZDUXQNDFK�NRGRZDQLD�QDU]XFRQ\FK�SU]H]�LVWQLHM�F\�NRG�JHQHW\F]Q\ 

o VWDáD� ]DPLDQD� SUHVML� PXWDF\MQHM�� SRG� NWyUHM� ZSá\ZHP� SR]RVWDMH� JHQ� QD� SUHVM
�

ZáD�FLZ��GOD�QLFL�SU]HFLZQHM�SRZRGXMH�Z\UD(Q\�Z]URVW�OLF]E\�JHQyZ�HOLPLQRZDQ\FK�

SU]H]�VHOHNFM
 

o RNUHVRZH� LQZHUVMH� JHQyZ� SRá�F]RQH� ]H� ]PLDQ�� QLFL� Z\ZRáXM�� REQL*HQLH� WHPSD� LFK�

eliminacji przez selekcM
 

o LQZHUVMH� ]DFKRG]�FH� Z� F]DVLH� HZROXFML� VHNZHQFML� RUWRORJLF]Q\FK� SRZRGXM�� Z]URVW�

G\ZHUJHQFML�PL
G]\�QLPL��SRQLHZD*�Z]URVW�F]
VWR�FL�PXWDFML�ZSDGDM�F\FK�L�REQL*HQLH�

WHPSD�HOLPLQDFML�PXWDFML�SRZRGXMH�]ZL
NV]HQLH�OLF]E\�DNXPXORZDQ\FK�VXEVW\WXFML� 

o ZSá\Z� LQZHUVML� QD� JHQ\� U\ERVRPDOQH� MHVW� QLHZLHONL�� LFK� NRQVHUZDW\ZQH� SRáR*HQLH�

QDOH*\� WáXPDF]\ü� SU]\F]\QDPL� LQQ\PL� QL*� EH]SR�UHGQL� ZSá\Z� LQZHUVML� QD� WHPSR�

mutacji 

o SRV]F]HJyOQH�JHQ\�Uy*QL��VL
�SUHIHURZDQ��F]
VWR�FL�� LQZHUVML�L�F]DVHP�SR]RVWDZDQLD�

SRG�ZSá\ZHP�GDQHM�SUHsji 

o DV\PHWU\F]QD� SUHVMD� PXWDF\MQD� MHVW� PHFKDQL]PHP� ]PQLHMV]DM�F\P� NRV]W\� HZROXFML�

genomu prokariotycznego 
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6.1. Zasady symulacji Monte Carlo 

 

Wyniki komputerowych symulacji opaUW\FK� QD� JHQHURZDQLX� OLF]E� ORVRZ\FK� ]RVWDá\�

opublikowane po raz pierwszy w latach czterdziestych naszego wieku (Metropolis i Ulam 

1949). Wykonanie instrukcji algorytmu programu symulacyjnego opartego na tej metodzie 

MHVW�X]DOH*QLRQH�RG� OLF]E\�U� ORVRZDQHM�]�]DNUHVX�RG���GR����-H*HOL� OLF]ED�U� MHVW�PQLHMV]D�QL*�

XVWDORQH�Z�SURJUDPLH�SUDZGRSRGRELH�VWZR�S��S
WOD� LQVWUXNFML� MHVW�Z\NRQ\ZDQD�� MH*HOL�S���U�

SURJUDP� SR]RVWDMH� Z� VWDQLH� ZHM�FLRZ\P�� 1DMSURVWV]�� PHWRG�� JHQHURZDQLD� OLF]E� ORVRZ\FK�

MHVW� PQR*HQLH� UHV]W\� XáDPNRZHM� OLF]E\� LQLFMXM�FHM� JHQHUDWRU� SU]H]� SHZQ�� ZDUWR�ü� (Dudek 

1992). *áyZQ\P� Z\PDJDQLHP� PHWRG\� MHVW� PR*OLZR�ü� RSLVDQLD� V\PXORZDQHJR� XNáDGX�

NRQNUHWQ�� IXQNFM�� UR]NáDGX� SUDZGRSRGRELH�VWZD�� PR*HP\� ZWHG\� QD�ODGRZDü� Z\EUDQ\�

system przez losowe typowanie zmiennych VSHáQLDM�F\FK� ]DGDQ�� IXQNFM
��

(http://csep1.phy.ornl.gov/mc/node1.html.)� ,QQ\PL� VáRZ\� QD� Z\M�FLX� RWU]\PXMHP\� V]HUHJ�

Z\QLNyZ��NWyUH�E
G��REUD]RZDá\�]DFKRZDQLH� VL
�QDV]HJR�XNáDGX�Z�SHZQ\P�RGFLQNX�F]DVX�

2F]\ZL�FLH� WDNLH� VWU]HODQLH� QD� R�OHS� GR� UR]NáDGX� SUDZGRSRGRELH�VWZD� Z\PDJD� SRFLVNyZ��
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F]\OL� JHQHURZDQ\FK� ORVRZR� OLF]E� ]� SU]HG]LDáX� RG� ]HUD� GR� MHG\QNL�� =DVDG
� G]LDáDQLD�

QDMSURVWV]HJR� JHQHUDWRUD� OLF]E� ORVRZ\FK� RSLVDQR� SRQL*HM�� 0HWRGD� 0RQWH� &DUOR� Z�

SU]HFLZLH�VWZLH� GR� NRQZHQFMRQDOQ\FK� PHWRG� QXPHU\F]Q\FK� QLH� Z\PDJD� ]QDMRPR�FL�

GRNáDGQ\FK� UyZQD�� Uy*QLF]NRZ\FK� RSLVXM�F\FK� XNáDG�� V\PXODFMD� ]MDZLVN� VWRFKDVW\F]Q\FK�

Z\PDJD�W\ONR�]QDMRPR�FL�]DVDG�VWDW\VW\NL�� 

3URJUDP� GR� V\PXODFML� PHWRG�� 0RQWH� &DUOR� SRZLQLHQ� SRVLDGDü� NLOND� SRGVWDZRZ\FK�

elementów: 

��po pierwsze –� IXQNFM
� UR]NáDGX� SUDZGRSRGRELH�VWZD� GOD� PRGHORZDQHJR� XNáDGX�

�IL]\F]Q\��ELRORJLF]Q\�OXE�PDWHPDW\F]Q\�V\VWHP�PXVL�E\ü�RSLVDQ\�]ELRUHP�IXQNFML�pdf) 

��po drugie –�JHQHUDWRU�OLF]E�ORVRZ\FK��(UyGáR�]ELRUX�OLF]E�ORVRZ\FK�]�SU]HG]LDáX�>���@ 

��SR� WU]HFLH� RNUH�ORQ�� UHJXá
� W\SRZDQLD� ]PLennych z danego pdf  (probability density 

function) (sampling rule) 

��po czwarte wreszcie –� DOJRU\WP� RSLVXM�F\� VSRVyE� R]QDF]DQLD� L� LQWHUSUHWDFML�

otrzymywanych wyników. 

2F]\ZL�FLH� SURJUDP� SRZLQLHQ� PLHü� WDN*H� RNUH�ORQ\� VSRVyE� RFHQ\� Eá
GX� VWDW\VW\F]QHJR� L�

metod
�UHGXNFML�ZDULDQFML� 

Rycina 40 SU]HGVWDZLD�VFKHPDW�PRGHORZDQLD�]DFKRZDQLD�6áR�FD�MDNR�XNáDGX�IL]\F]QHJR�]D�

SRPRF�� V\PXODFML� W\SX� 0&� 3RGVWDZRZ\P� Z\PDJDQLHP� PHWRG\� MHVW� ]QDMRPR�ü� NU]\ZHM�

UR]NáDGX� SUDZGRSRGRELH�VWZD� GOD� XNáDGX� �PR*H� WR� E\ü� ]ELyU� IXQNFML�� MH*eli chcemy 

PRGHORZDü�Uy*QH�DVSHNW\�]DFKRZDQLD�VL
�V\VWHPX��QS��IOXNWXDFM
�ZLDWUX�VáRQHF]QHJR��]PLDQ\�

ZLHONR�FL�SURPLHQLRZDQLD��HZROXFM
�6áR�FD�MDNR�(UyGáD�HQHUJLL�LWS����1DVW
SQ\P�ZDUXQNLHP�

jest wygenerowanie zbioru liczb losowych z zakresu 0-1, które powiQQ\�E\ü�Z�W\P�SU]HG]LDOH�

UR]áR*RQH�UyZQRPLHUQLH��7DND�OLF]ED�ORVRZD�ÄWUDILD´�DOER�SRZ\*HM�DOER�SRQL*HM�NU]\ZHM�pdf. 

=DOH*QLH� RG� WHJR� SURJUDP� Z\NRQXMH� RNUH�ORQ\� DOJRU\WP� L� X]\VNXMHP\� SHZQ�� ZDUWR�ü�

Z\M�FLRZ��� 2WU]\PDQH� Z\QLNL� PXV]�� E\ü� RGSRZLHGQLR� R]QDF]RQH� w programie, od tego 

]DOH*\�LFK�SRSUDZQD�LQWHUSUHWDFMD� 

2SLVDQ\� PRGXá� ZSURZDG]D� ORVRZ\� UR]NáDG� ]GDU]H��� NWyU\� PR*H� E\ü� SXQNWHP� Z\M�FLD�

dowolnego typu symulacji. Zastosowanie symulacji w badaniach biologicznych ma niezbyt 

GáXJ��� OHF]� FLHNDZ�� KLVWRUL
�� 3RGHMmowane do tej pory próby wykorzystania metod 

LQIRUPDW\F]Q\FK� L� V\PXODF\MQ\FK� GR� OHSV]HJR� SR]QDQLD� SURFHVyZ� HZROXF\MQ\FK� PR*QD�

SRG]LHOLü� QD� WU]\� JUXS\�� 'R� SLHUZV]HM� ]DOLF]DP\� V\PXODFMH� SURZDG]�FH� GR� SRZVWDQLD�

]áR*RQ\FK� VLOLNRQRZ\FK� �ZLDWyZ�� E
G�F\FK� URG]DMHm alternatywnych ekosystemów. Prawa 

U]�G]�FH� LFK� UR]ZRMHP� Z\ND]XM�� QLHMHGQRNURWQLH� ]DG]LZLDM�F�� ]ELH*QR�ü� ]H� ]QDQ\P� QDP�

�ZLDWHP� R*\ZLRQ\P� (Coveney, Highfield 1997)�� 'UXJ�� JUXS�� V�� V\PXODFMH�� NWyUH� WUDNWXM��
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]DVDG\� HZROXFML� MDNR� QDU]
G]LH� SR]ZDODM�FH� QD� RWU]\PDQLH� SR*�GDQHJR� UR]ZL�]DQLD�� F]\OL�

tzw. algorytmy genetyczne (Holland, 1975).� :UHV]FLH� WU]HFL�� JUXS�� V�� V\PXODFMH�

ZSURZDG]DM�FH� SHZQH� ZVW
SQH� SDUDPHWU\� ]DF]HUSQL
WH� ]� GDQ\FK� GR�ZLDGF]DOQ\FK� L�

REVHUZDFML�SU]\URG\��DE\�REVHUZRZDü�]DFKRZDQLH�VL
�XNáDGyZ�MDN�QDMEDUG]LHM�]EOL*RQ\FK�GR�

QDWXUDOQ\FK� L� EXGRZDü� PRGHOH� QD�ODGXM�FH� LFK� U]HF]\ZLVW�� HZROXFM
� �$XVORRV� L� ZVSyáSU��

1997; Kowalczuk 2001b). 

2SLVDQD� Z� SRQL*V]HM� SUDF\� V\PXODFMD� L� MHM� Z\QLNL� QDOH*�� GR� JUXS\� WU]HFLHM�� 0HWRG\�

NRPSXWHURZH�� PR*OLZR�ü� JHQHURZDQLD� ]GDU]H�� ORVRZ\FK� V�� WUDNWRZDQH� MDNR� QDU]
G]LH�

SR]ZDODM�FH�QD�OHSV]H�SR]QDQLH�]DVDG�U]�G]�F\FK�HZROXFM��JHQRPyZ�� 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Ryc.40. Schemat algorytmu typu Monte Carlo –SXQNW\ QDG L SRG NU]\Z� UR]NáDGX SUDZGRSRGRELH�VWZD

REUD]XM� HIHNW\ NROHMQ\FK ORVRZD�� 

Generator liczb losowych 

system fizyczny 

����1���2��3......... 

IXQNFMH UR]NáDGX

SUDZGRSRGRELH�VWZD  
RSLVXM�FH V\VWHP 

Promieniowanie, fluktuacje 
HQHUJLL� HZROXFMD 6áR�FD 
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 „1LF]\P QLH GD VL
 WDN Z\PRGHORZDü U]XWyZ NR�FL�� MDN W\ONR U]XWDPL LQQHM NRVWNL´ 

6WDQLVáDZ /HP� „Filozofia przypadku” 

 

 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 

 

 

 

 

 

������5ROD�V\PXODFML�NRPSXWHURZ\FK�ZH�ZVSyáF]HVQHM�QDXFH 

 

 ']L
NL� UR]ZRMRZL� WHFKQLN�NRPSXWHURZ\FK�PHWRGRORJLD�G]LVLHMV]HM�QDXNL�Z]ERJDFLáD�

VL
� R�ZLHOH� ]XSHáQLH�QRZ\FK��D�XáDWZLDM�F\FK� L�SU]\VSLHV]DM�F\FK�SUDF
�QDU]
G]L�� WDNLFK� MDN�

SURJUDP\�REOLF]HQLRZH��DQDOLW\F]QH�L�V\PXODF\MQH��2�LOH�R�SR*\WNX�]�W\FK�]GRE\F]\�SRVW
SX�

QLH�WU]HED�SU]HNRQ\ZDü�PDWHPDW\NyZ�F]\�IL]\NyZ��R�W\OH�ELRORJRZLH�RGQRV]��VL
�GR�QLFK�]H�

VSRU��GR]��QLHXIQR�FL� 

 Ä-HGQ�� ]�ZD*QLHMV]\FK�PHWRG� RGVáDQLDQLD� ]DVDG� L� ]DOH*QR�FL� LVWRWQ\FK�Z� SU]\URG]LH�

MHVW� NRQVWUXRZDQLH� PHWDIRU� U]HF]\ZLVWHJR� �ZLDWD�� Z� NWyU\FK� RV]DáDPLDM�FH� NRPSOLNDFMH�

mikroskopowe ]RVWDM�� SR�ZL
FRQH� Z� FHOX� ]UR]XPLHQLD� RJyOQHJR� REUD]X�� PyZL�F� NUyWNR�

FKRG]L� R� ]QDOH]LHQLH� VSRVREX�� DE\� GRMU]Hü� ODV�� D� QLH� W\ONR� SRMHG\QF]H� GU]HZD�� 7DNLH�

SU]HQR�QLH� PRJ�� ]LOXVWURZDü�� MDN� ]áR*RQR�ü� ODVX� Z\QLND� ]H� VSO�WDQLD� GU]HZ�� NU]HZyZ� L�

poszycia”- ten obs]HUQ\� F\WDW� ]� NVL�*NL� Ä*UDQLFH� ]áR*RQR�FL´� 3��&RYHQH\¶D� L�5��+LJKILHOGD�

(1997)� VWUHV]F]D� SRZRG\� NRQVWUXRZDQLD� XSURV]F]RQ\FK� PRGHOL� ]áR*RQ\FK� ]MDZLVN�
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SU]\URGQLF]\FK��&HOHP�XSURV]F]H���ZHGáXJ�ZLHOX�WUDG\F\MQ\FK�ELRORJyZ�]DZV]H�]E\W�GDOHNR�

SRVXQL
W\FK��MHVW�RGU]XFHQLH�V]F]HJyáyZ��NWyUH�]DFLHPQLDM��REUD]�RJyOQ\FK�SUDZ�U]�G]�F\FK�

]MDZLVNDPL�� 3UDZLGáRZR� VNRQVWUXRZDQ\� L� G]LDáDM�F\� PRGHO� QLH� PR*H� PLHü� ]E\W� ZLHOX�

SDUDPHWUyZ�� JG\*� ZL
NV]R�ü� ]� QLFK� ]� NRQLHF]QR�FL� E\áDE\� ZSURZDG]DQD� DUELWUDOQLH��

Modelowanie komputerowe polega raczej na ograniczaniu liczby parametrów, aby 

XQLHPR*OLZLü� PDQLSXODFM
� Z\QLNDPL�� NWyUH� SRZLQQ\� E\ü� NRQVHNZHQFM�� ZHZQ
WU]Q\FK�� QLH�

QDU]XFRQ\FK� SU]H]� HNVSHU\PHQWDWRUD�� UHJXá� L� SRZL�]D�� WZRU]�F\FK� VL
� Z�PLDU
� Z]UDVWDQLD�

SR]LRPX� ]áR*RQR�FL� V\VWHPX�� 7DNLH� SRGHM�FLH� MHVW� ]JRGQH� ]� UR]ZLMDM�F�� VL
� RVWDWQLR� WHRUL��

V\VWHPyZ� L� WHRUL�� ]áR*RQR�FL�� Z� �ZLHWOH� NWyU\FK� *\FLH� MHVW� MHGQ�� ]� SRVWDFL� ]áR*RQHJR��

SRGOHJDM�FHJR� HZROXFML� V\VWHPX�� U]�G]�� QLP� ZL
F� WH� VDPH� ]DVDG\�� NWyUH� U]�G]�� SURFHVDPL�

QDUDVWDQLD�NU\V]WDáyZ��IHUURPDJQHW\]PX��F]\�]DFKRZDQLHP�VL
�JD]yZ�L�PLHV]DQLQ� 

 Wymienione w rozdz. 6.1� URG]DMH� ]DVWRVRZD�� V\PXODFML� NRPSXWHURZ\FK� Uy*QL�� VL
�

VSRVREHP�WUDNWRZDQLD�L�ZSURZDG]DQLD�SDUDPHWUX�VHOHNFML��:�SU]\SDGNX�V]WXF]Q\FK��ZLDWyZ�

generowanych in silico brak selekcjL� QDU]XFRQHM� ]� ]HZQ�WU]�� ÄRUJDQL]P\´� ZDOF]�� R�

SU]HWUZDQLH� NRQNXUXM�F� R� ]DVRE\� SDPL
FL� L� F]DV� SURFHVRUD�� :� DOJRU\WPDFK� JHQHW\F]Q\FK�

VHOHNFMD� VSHáQLD� URO
� XW\OLWDUQ��� ]Z\FL
*D� WHQ�� NWR� QDMOHSLHM� VSHáQLD� Z\]QDF]RQH� ]DGDQLH��

Wreszcie w trzeciej grupie symulacji warunki selekcji narzuca przyroda (np. kryterium 

]DFKRZDQLD�IXQNFML�ELDáND�� 

0QRJR�ü� VLOLNRQRZ\FK��ZLDWyZ��NWyUH�PR*QD�REVHUZRZDü�]D�SR�UHGQLFWZHP� LQWHUQHWX�� MHVW�

RJURPQD��FKRü�GDOHNR� MHM� MHV]F]H�GR�ELRUy*QRURGQR�FL��:DUWR�SU]\EOL*\ü�FKRFLD*�QLHNWyUH�]�

nich.  

-HGQ��]�ZF]H�QLHMV]\FK�SUyE�V\PXORZDQLD�HZROXFML�Z�NRPSXWHU]H�E\á�SURMHNW�Ä%LRPRUI\´�5��

'DZNLQVD��=DVDG\�GR�ZLDGF]HQLD�E\á\�EDUG]R�SURVWH�� ND*G\�ÄELRPRUI´�E\á�NRGRZDQ\�SU]H]�

]HVSyá�G]LHZL
FLX�JHQyZ�RNUH�ODM�F\FK�NLHUXQHN��GáXJR�ü� L�Já
ERNR�ü�UR]JDá
]LH��JáyZQHJR�

SQLD��/LF]ED�PR*OLZ\FK�NRPELQDFML�VL
JDáD��
����11
��3RF]�WNRZR�FHOHP�E\áR�Z\JHQHURZDQLH�

NV]WDáWX� GU]HZD�� SU]\� F]\P� MHG\Q\P� �URGNLHP� MHJR� RVL�JQL
FLD� E\áR� G\FKRWRPLF]QH�

UR]JDá
]LDQLH� Z\M�FLRZHJR� SQLD�� :� ND*GHM� LWHUDFML� SRZVWDZDá\� GZLH� QRZH� JDá
zie, do 

QDVW
SQHJR� NURNX� SU]HFKRG]Lá� NV]WDáW� Z\EUDQ\� SU]H]� REVHUZDWRUD�� NWyUHJR� RNR� SHáQLáR� URO
�

QDWXUDOQHM� VHOHNFML�� 2VWDWHF]Q\� Z\QLN� SU]HNURF]\á� RF]HNLZDQLD�� 'DZNLQV� RWU]\PDá�

]DG]LZLDM�FH� VSHNWUXP� IUDNWDOQ\FK� ELR-form: od „samolotów: przez „owady”, „nietoperze”, 

ÄSDMDNL´�SR�Uy*QHJR�URG]DMX�ÄGU]HZD´(Dawkins 1996). 

=QDQ\P� RG� GDZQD� IHQRPHQHP� VDPRRUJDQL]DFML� V�� W]Z�� DXWRPDW\� NRPyUNRZH� �&HOOXODU�

Automata -�&$���3RF]�WNL�LFK�KLVWRULL�VL
JDM��ODW���-tych –�EDGD��6��8ODPD�L�LGHL�NLQHPDWRQX�

von Neumana. Swój rozwóM�L�SRSXODUQR�ü�]DZG]L
F]DM��MHGQDN�]QDQHM�Z�UyG�LQWHOHNWXDOLVWyZ�
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lat 70-tych grze J. H. Conway’a nazwanej po prostu „Game of Life” (Coveney i Highfield 

1997).� 5HJXá\� JU\� E\á\� EDUG]R� SURVWH�� 3RGVWDZ�� E\áD� GZXZ\PLDURZD� VLDWND� ]áR*RQD� ]�

komórek o dwóch dopus]F]DOQ\FK� VWDQDFK�� 21� L� 2))�� .D*GD� NRPyUND� PLDáD� R�PLX�

V�VLDGyZ��RG�NWyU\FK�]DOH*Dá�MHM�VWDQ��7\P�SURVW\P�XNáDGHP�U]�G]Lá\�SURVWH�]DVDG\� 

• MH*HOL� NRPyUND� MHVW� Z\á�F]RQD� �QLHR*\ZLRQD�� L� PD� WU]HFK� Ä*\Z\FK´� V�VLDGyZ�� E
G]LH�

Zá�F]RQD�Z�QDVW
SQ\P�NURNX 

• MH*HOL�NRPyUND�Ä*\MH´�L�PD�GZyFK�OXE�WU]HFK�Ä*\Z\FK´�V�VLDGyZ��SR]RVWDQLH�Zá�F]RQD�Z�

kolejnym kroku 

• MH*HOL� NRPyUND� QLH�PD� *DGQ\FK� OXE�PD� W\ONR� MHGQHJR�Zá�F]RQHJR� V�VLDGD�� QLH� SU]H*\MH�

QDVW
SQHJR�NURNX� 

:� WHQ� VSRVyE� ]� XNáDGX� NRPyUHN� QD� VLDWFH� SRZVWDZDá� DXWRPDW�� NWyU\� JHQHURZDá�

QLHSRZWDU]DOQH�Z]RU\�RG]ZLHUFLHGODM�FH�WU]\�PR*OLZH�V\WXDFMH��]DQLN�R*\ZLRQ\FK�NRPyUHN���

F]\OL�Z\PDUFLH�Ä*\FLD´��]DFKRZDQLH�VWDQX�„still life”, �F]\OL�]DPUR*HQLH�DXWRPDWX�QD�SHZQ\P�

HWDSLH� HZROXFML� RUD]� SRZVWDQLH� RVF\ODWRUyZ� L� VDPRUHSOLNXM�F\FK� VL
� Z]RUyZ�� ']L
NL�

automatom komórkowym po raz pierwszy zaobserwowano in silico zjawisko emergencji – 

FDáR�ü� RND]DáD� VL
� F]\P�� ZL
FHM�� QL*� W\ONR� VXP�� F]
�FL� VNáDGRZ\FK�� PL
G]\� NROHMQ\PL�

SR]LRPDPL� RUJDQL]DFML� Z\WZRU]\áD� VL
� OXND� MDNR�FLRZD� (Gutowitz 1991). Dowodem na to 

E\á\� ]DG]LZLDM�FH� VWUXNWXU\� Z\WZDU]DQH� SU]H]� DXWRPDW\� NRPyUNRZH�� F]\OL� V]\ERZFH� – 

SURSDJXM�FH� VL
� Z]GáX*� MHGQHM� SURVWHM� VDPRUHSOLNXM�FH� VL
� NV]WDáW\� RUD]� RVF\ODWRU\� – 

SRZWDU]DM�FH�VL
�FR�SHZLHQ�RNUHV�XNáDG\�NRPyUHN��$XWRPDW\�NRPyUNRZH�PR*QD�SRG]LHOLü�QD�

F]WHU\� NODV\�� Z� ]DOH*QR�FL� RG� VWDGLXP�� NWyUH� RVL�JDM�� SR� SHZQ\P� F]DVLH� (Wolfram 1986). 

Ewolucja klasy I prowadzi do homogenizacji struktury automatu, w wyniku ewolucji CA 

NODV\� ,,� SRZVWDM�� SURVWH� SHULRG\F]QH� VWUXNWXU\�� $XWRPDW\� NODV\� ,,,� SR� SHZQym czasie 

RVL�JDM��VWDQ�FKDRW\F]Q\��L�Z�NR�FX�QD�GURG]H�HZROXFML�&$�NODV\�,9�SRZVWDM��NRPSOHNVRZH��

QLHSRZWDU]DOQH� VWUXNWXU\�� ERJDFWZHP� IRUP� SU]\SRPLQDM�FH� *\FLH�� $XWRPDW\� NRPyUNRZH�

]QDOD]á\� ]DVWRVRZDQLH� Z� WDN� Uy*QRURGQ\FK� G]LHG]LQDFK� MDN�� PRGHORZDQLH� ]DFKRZDQLD� VL
�

gazów, zjawisk ferromagnetyzmu, procesów perkolacyjnych, przewidywanie propagacji 

SR*DUyZ�ODVyZ��UR]ZRMX�NRPSOHNVyZ�XUEDQLVW\F]Q\FK��PRGHORZDQLH�SURFHVyZ�NU\VWDOL]DFML�D�

QDZHW� JHQHURZDQLH� REUD]yZ� L� WZRU]HQLH� JUDILNL� NRPSXWHURZHM�� 0RG\ILNDFM��

dwuw\PLDURZ\FK� &$� V�� DXWRPDW\� MHGQRZ\PLDURZH� –� GUXJL� Z\PLDU� SáDV]F]\]Q\�

UHSUH]HQWXMH� F]DV�� PR*QD� ZL
F� REVHUZRZDü� G\QDPLN
� WDNLHJR� DXWRPDWX� Z� F]DVLH��

GRVWU]HJDM�F�� *H� KLVWRULD� MHJR� Ä*\FLD´� PD� VWUXNWXU
� IUDNWDOQ��� ,QQH� PRG\ILNDFMH�

dwuwymiarowych automatów polegaM�� QD� PDQLSXODFML� LOR�FL�� ]QDF]�F\FK� NRPyUHN�� LOR�FL��

GRSXV]F]DOQ\FK�VWDQyZ�OXE�ZDJ��GOD�SRV]F]HJyOQ\FK�V�VLDGyZ�(Langton 1989). 
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:� PLDU
� UR]ZRMX� LQIRUPDW\NL� SRMDZLDá\� VL
� QRZH� V\VWHP\� DOJRU\WPyZ� QD�ODGXM�FH� *\FLH�

RUJDQLF]QH��-HGQ\P�]�FLHNDZV]\FK�E\á�SURVW\ symulator M. Ray’a Tierra. Tierra to sztuczny 

V\VWHP� VDPRDGDSWDF\MQ\�� VWZRU]RQ\� Z� M
]\NX� SURJUDPRZDQLD� RSDUW\P� R� SHZQ�� OLF]E
�

wymienialnych (alternatywnych) instrukcji, analogicznych do aminokwasów w kodzie 

JHQHW\F]Q\P�� .D*GD� LQVWUXNFMD� E\áD� SL
FLRELWRZ\P� FL�JLHP�� =PLDQD� MHGQHJR� ELWX�

SRZRGRZDáD� WUDQ]\FM
� MHGQHM� LQVWUXNFML� Z� LQQ�� WHM� VDPHM� JUXS\�� D� QLH� MHM� EH]SR�UHGQLH�

zniszczenie (Ray 1992, Adami 1995).�&L�JL�NRGyZ�LQVWUXNFML�VSHáQLDá\�URO
�'1$��SU]\�F]\P�

LVWQLDá� SHZLHQ� PLQLPDOQ\� FL�J� NRQLHF]Q\� GR� SU]HWUZDQLD� L� SRZLHOHQLD� VL
� Z� SDPL
FL�

komputera. Najciekawszym wynikiem otrzymanym po pewnym czasie swobodnej ewolucji 

E\áR� VDPRU]XWQH� SRZVWDQLH� SRSXODFML� SDVR*\WyZ�� F]\OL� DOJRU\WPyZ� R� FL�JX� LQVWUXNFML�

NUyWV]\P� RG� PLQLPDOQHJR�� NWyUH� SRWUDILá\� Z\NRU]\VWDü� GR� DXWRUeplikacji fragmenty kodów 

programów –� JRVSRGDU]\�� &R� MHV]F]H� FLHNDZV]H�� QDVW
SQ\P� VWDGLXP� HZROXFML� V\PXODWRUD�

E\áR� SRMDZLHQLH� VL
� SRSXODFML� DOJRU\WPyZ� RGSRUQ\FK� QD� SDVR*\W\�� NWyUD� Z� NR�FX� Z\JUDáD�

HZROXF\MQ\�ÄZ\�FLJ�]EURMH�´�L�RSDQRZDáD�&38�NRPSXWHUD� 

RozwiQL
FLHP� MHGQRZ\PLDURZHJR� VFKHPDWX� Tierry� E\á� V\VWHP� Plateau Maley’a. 

'ZXZ\PLDURZ��SáDV]F]\]Q
�]DPLHV]NLZDá\�Loopy, czyli S
WODV\��VWZRU]HQLD�VNáDGDM�FH�VL
�]�

NRQFHQWU\F]Q\FK�S
WOL�LQVWUXNFML��7DN*H�L�WX�SRMDZLáD�VL
�FDáD�Uy*QRURGQR�ü�IRUP��Z�W\P�WDN*H�

paso*\W\�� ,QQ��PRG\ILNDFM��Tierry E\á�PRGHO�C-zoo Skippera –�GZXZ\PLDURZ��SáDV]F]\]Q
�

UR]SL
WR� W\P� UD]HP� QD� WRUXVLH�� SU]H]� NWyU\� PDV]HURZDá� V]HUHJ� ÄPUyZHN´� V]XNDM�F\FK�

SR*\ZLHQLD��.D*GD�PUyZND� E\áD� ]ELRUHP� F]WHUHFK�NRPyUHN� ]DZLHUDM�F\FK� WU]\G]LH�FL� GZLH�

instruNFMH��:�PLHMVFX�JG]LH�VSRW\NDá\�VL
�GZLH�ÄPUyZNL´�GRFKRG]LáR�GR�NRQNXUHQFML�L�ZDONL�

R� E\W�� 3URVWH� Z� ]DáR*HQLX� PRGHOH� ]DRZRFRZDá\� QDG]Z\F]DM� ERJDW�� PHQD*HUL�� ]DFKRZD�� L�

IRUP�� %DUG]LHM� VNRPSOLNRZDQH� SUyE\� RUJDQL]DFML� V]WXF]QHJR� *\FLD�� MDN� QD� SU]\NáDG� SURMHNW  

E-den��GRSURZDG]Lá\�UDF]HM�GR�XSURV]F]H���E-den� WR�]DSURJUDPRZDQD�Z�SDPL
FL�NRPSXWHUD�

VLDWND�]DPLHV]NLZDQD�SU]H]�VWZRU]HQLD�REUD]RZDQH�SU]H]�FL�JL�F\IU�RG���GR������–�SUy*QLD���-

��PDWHULD�� DWRP\�R*\ZLRQH� L� QLHR*\ZLRQH���.D*G\�DWRP�PLDá� áDGXQHN��HQHUJL
� L�NRORU�� MH�OL�

E\á�R*\ZLRQ\��WDN*H�IXQNFM
��.D*G\�RUJDQL]P�]áR*RQ\�]�DWRPyZ�PLDá�VZyM�JHQRP��FL�J�F\IU�

RNUH�ODM�F\� MHJR� NRQVWUXNFM
� L� IXQNFMH�� 6]WXF]QH� RUJDQL]P\� PLDá\� WX� RJURPQH��

QLHSRUyZQ\ZDOQH� ]H� �ZLDWHP� Tierry� PR*OLZR�FL� –� PRJá\� VL
� SRUXV]Dü�� ]PLHQLDü� NV]WDáW��

UR]PQD*Dü� VL
�� SRELHUDü� SR*\ZLHQLH�� SU]HND]\ZDü� V\JQDá\�� NRQNXURZDü� L� NRRSHURZDü��

:\QLNL� HZROXFML� WDN� ]áR*RQHJR� V\VWHPX� RND]Dá\� VL
� MHGQDN� QDG]Z\F]DM� VNURPQH� Z�

SRUyZQDQLX� GR� WDN� RJURPQHJR� SRWHQFMDáX� Uy*QRURGQ\FK� ]DFKRZD��� 1DMEDUG]LHM�

wyrafinowane fRUP\�Ä*\FLD´�Z�E-denie�PLDá\�SRVWDü�NRORQLL�RUJDQL]PyZ��]EOL*RQ\FK�WURFK
�

GR� NRORQLL� EDNWHU\MQ\FK�� QLH� SU]HMDZLDá\� MHGQDN� *DGQ\FK� FLHNDZ\FK� ]DFKRZD��� 6\PXODFMH�
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RGHJUDá\� ZD*Q�� URO
� WDN*H� Z� PRGHORZDQLX� ]DFKRZD�� Z\*V]\FK� RUJDQL]PyZ�� 1DMSURVWV]H�

V\PXODWRU\� QD�ODGXM�FH� ]DFKRZDQLD� *\Z\FK� VWZRU]H��� W]Z�� boidy C. Reynoldsa, doskonale 

RGGDZDá\� ]MDZLVND� JUXSRZDQLD� L� UR]SUDV]DQLD� VL
� RUJDQL]PyZ�� 3RGREQH� ]DáR*HQLD� OH*Dá\� X�

podstaw modelu A-Quarium��Z� NWyU\P� ND*GD� ÄU\ED´��PRGHORZDQD� SU]H]� RVREQ\� DOJRU\WP��

VWDUDáD� VL
� Sá\Q�ü� EOLVNR� V�VLDGD�� MH*HOL� QDOH*Dá� GR� WHJR� VDPHJR� JDWXQNX�� D� XFLHNDü�� JG\�

UHSUH]HQWRZDá� LQQ\� JDWXQHN�� =DFKRZDQLH� FDáHJR� A-Quarium� E\áR� ]áR*HQLHP� ]DFKRZD��

SRV]F]HJyOQ\FK� ÄU\E´�� %DUG]LHM� VNRPSOLNRZDQ\� PRGHO� ]DFKRZDQLD� VL
� U\E� VWZRU]\á� '��

7HU]RSRXORV�� .D*G�� ZLUWXDOQ�� U\E
� RSLVDá� SU]H]� LQG\ZLGXDOQ\� SURJUDP� NRPSXWHURZ\�

VWDQRZL�F\� F]
�ü� ZL
NV]HJR� SURJUDPX� JHQHUXM�FHJR� SURVW\� SRGPRUVNL� HNRV\VWHP�� Ä5\E\´��

Z\SRVD*RQH� Z� GRSUDFRZDQ�� JUDILF]QLH� ÄFLHOHVQ�� SRZáRN
´�� XF]\á\� VL
� Sá\ZDü� GURJ��

drobnych, adaptacyjnych zmian Z� DOJRU\WPLH�� :� PLDU
� XSá\ZX� F]DVX� Z]UDVWDáD�

NRPSOHNVRZR�ü� LFK� ]DFKRZD��� WZRU]\á\� áDZLFH�� URELá\� XQLNL�� UR]SUDV]Dá\� VL
�� D� QDZHW�

Z\WZRU]\á\�]DFKRZDQLD�JRGRZH��0y]JLHP�V]WXF]QHM�U\E\�E\áD�VLHü�QHXURQRZD��FR�SR]ZROLáR�

LP�QD�QDXN
�L�VWRSQLRZ��NRPSOLNDFM
�]DFKRZD��� 

6\PXODFMH� NRPSXWHURZH�XPR*OLZLDM�� QLH� W\ONR�PRGHORZDQLH� EHKDZLRUX� ]ZLHU]�W�� DOH� WDN*H�

Z]URVWX� UR�OLQ�� 6WZRU]HQLX�ZLUWXDOQ\FK� UR�OLQ� VáX*\á\�L-systemy�/LQGHQPD\HUD��&HOHP�E\áR�

RSUDFRZDQLH� IRUPDOQHJR�� PDWHPDW\F]QHJR� PRGHOX� Z]URVWX� UR�OLQ�� RSDUWHJR� QD� metodach 

]EOL*RQ\FK� GR� UHJXá� JUDPDW\F]Q\FK�� NWyU\PL� SRVáXJXM�� VL
� OLQJZL�FL� SU]\� UR]ELRU]H� ]GD���

2UJDQL]P� UR�OLQQ\� ]RVWDá� SU]HGVWDZLRQ\� Z� SRVWDFL� áD�FXFKD� V\PEROL� R]QDF]DM�F\FK�

SRV]F]HJyOQH� PRGXá\� �OL�ü�� RJRQHN�� S�N��� (IHNW� Z]URVWX� X]\VNDQR� SU]H]� PDQLSXODFM
� W\PL�

V\PERODPL� Z� WUDNFLH� VWRVRZDQLD� RGSRZLHGQLHJR� DOJRU\WPX�� 1DZHW� SURVWH� ]ELRU\� UHJXá�

GRSURZDG]Lá\� GR� SRZVWDQLD� ÄUR�OLQ´�� NWyUH� Z\JO�GDá\� MDN� SDSURFLH�� E]\� F]\� DVWU\�

(Prusinkiewicz i Lindenmayer 1990).  

-HGQ\P�]�QDMQRZV]\FK�L�MHGQRF]H�QLH�QDMEDUG]LHM�Vkomplikowanych symulatorów jest projekt 

Framestick�� -HVW� WR� UR]EXGRZDQ\� V\VWHP� VNáDGDM�F\� VL
� ]� WUyMZ\PLDURZHM�� PHFKDQLF]QHM�

V\PXODFML� V]WXF]QHJR� �ZLDWD� �PRGXá�Mechastick�� RUD]�RUJDQL]PyZ�SRVLDGDM�F\FK�RNUH�ORQ\�

genotyp i fenotyp, sterowanych przez sieci nHXURQRZH�L�]DRSDWU]RQ\FK�Z�S
WOH�SU]HWZDU]DQLD�

ERG(FyZ�� 6\PXODWRU� GR]ZDOD� QD� SDUDPHWU\]DFM
� ZL
NV]R�FL� RSHUDFML�� ZáD�FLZR�FL�

�URGRZLVND�� ]DVDG� V\PXODFML� L� HZROXFML� V\VWHPX�� XPR*OLZLD� ZL
F� REVHUZDFM
� ]DUyZQR�

ewolucji otwartej, jak i ukierunkowanej. Dodatkow��]DOHW��MHVW�HIHNWRZQ\�LQWHUIHMV�JUDILF]Q\�

SR]ZDODM�F\� QD� WZRU]HQLH� NUyWNLFK� ILOPyZ� Ä]� *\FLD� Framesticków”, zamieszczanych na 

VWURQDFK�ZZZ��:REHF�WDN�ZLHONLHM�OLF]E\�ZSURZDG]DQ\FK�]�]HZQ�WU]�SDUDPHWUyZ�PRGHO�MHVW�

UDF]HM�URG]DMHP�HIHNWRZQHM�JU\�Z�*\FLH�QL*�QDXNRZ��V\PXODFM���3RGVWDZRZ\�PRGXá�EXGRZ\�

„Framestická� WR� SDW\NRZDWH� RGQy*H�� NWyUH� PR*H� XOHF� VSHFMDOL]DFML� Z� NLHUXQNX� RGELRUX�
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ERG(FyZ�� ]ZL
NV]RQHM� Z\WU]\PDáR�ü�� V]\ENR�FL� LWG�� 0RGXá\� WH� EXGXM�� VWZRU]HQLD�

SU]\ELHUDM�FH� Z� WUDNFLH� HZROXFML� IRUP\� SU]\SRPLQDM�FH� PHGX]\�� VNRUSLRQ\�� Z
*H��

pseudoryby itd. 

1D�NRQLHF�ZDUWR�ZVSRPQLHü�R� UHJXáDFK�U]�G]�F\FK�DOJRU\WPDPL�JHQHW\F]Q\PL��3RF]�WNL� WHM�

PHWRG\� RSW\PDOL]DF\MQHM� VL
JDM�� ODW� ��-W\FK�� NLHG\� -�� +ROODQG� RJáRVLá� MHM� SRGVWDZRZH�

]DáR*HQLD� (Holland 1975). Zgodnie z niPL� SXOD� JHQHW\F]QD� GX*HM� SRSXODFML� ]DZLHUD�

SRWHQFMDOQH� UR]ZL�]DQLH� ND*GHJR� SUREOHPX� DGDSWDF\MQHJR�� -HVW� RQR� MHGQDN� SRF]�WNRZR�

QLHDNW\ZQH��SRQLHZD*� SRWU]HEQH�GR� MHJR�XWZRU]HQLH�JHQ\� V�� UR]SURV]RQH�Z�SRSXODFML��$E\�

SRZVWDáR� UR]ZL�]DQLH�� RSW\PDOQD� NRPELQDFMD� JHQyZ� PXVL� VSRWNDü� VL
� Z� W\P� VDP\P�

RVREQLNX��$E\�GR�WHJR�GRSURZDG]Lü��QDOH*\�]DNRGRZDü�SUREOHP�L�MHJR�UR]ZL�]DQLD�Z�SRVWDFL�

FL�JyZ� ELQDUQ\FK�� D� QDVW
SQLH� Z\JHQHURZDü� ORVRZ�� SRSXODFM
�� NWyUHM� SXOD� JHQHW\F]QD�

UHSUH]HQWRZDáDE\�JUXS
�PR*OLZ\FK�UR]ZL�]D��SUREOHPX��1DVW
SQLH�QDOH*\�SU]\SLVDü�ÄILQHVV´�

ND*GHPX�Z\JHQHURZDQHPX�RVREQLNRZL��-HM�ZDUWR�ü�SRZLQQD�E\ü�ZSURVW�SURSRUFMRQDOQD�GR�

RGOHJáR�FL� RG�RSWLPXP��:\EyU�RVREQLNyZ�GR� UHSURGXNFML� SRZLQLHQ�RGE\ZDü� VL
� ]JRGQLH� ]�

LFK� SURFHQWRZ\P� XG]LDáHP� Z� JOREDOQ\P� SU]\VWRVRZaniu populacji. W trakcie reprodukcji 

dochodzi do crossing-RYHU� L� PXWDFML� SXQNWRZ\FK�� NWyUH� V�� QDVW
SQLH� VHOHNFMRQRZDQH� ]H�

Z]JO
GX�QD�LFK�ZSá\Z�QD�ÄILWQHVV´�RVREQLND��3URFHV\�PXWRZDQLD��FURVVLQJ- over i reprodukcji 

SRZWDU]DM�� VL
�D*�GR�RVL�JQL
FLD�RSWLPXP� którym jest narzucona z góry, sparametryzowana 

IXQNFMD��NWyU��PD�VSHáQLDü�Z\JHQHURZDQ\�QD�GURG]H�HZROXFML�SURJUDP�(Goldberg 1995). 

3RGVXPRZXM�F� PR*QD� VWZLHUG]Lü�� *H� FKDUDNWHU\VW\F]Q�� FHFK�� PRGHOL� L� V\PXODFML�

NRPSXWHURZ\FK� MHVW� ]MDZLVNR� QDUDVWDQLD� ]áR*RQR�ci w czasie stosowania jak najprostszych 

DOJRU\WPyZ�� 3URVWRWD� PRGHOX� SR]ZDOD� QD� ]DG]LDáDQLH� SRGVWDZRZ\FK� SUDZ� VWDW\VW\NL��

.RPSOLNRZDQLH�PRGHOX�SU]H]�ZSURZDG]DQLH�V]HUHJX�SDUDPHWUyZ�PDM�F\FK�JR�XSRGREQLü�GR�

U]HF]\ZLVWR�FL�RGQRVL�UDF]HM�VNXWNL�SU]HFLZQH�GR�]amierzonych. 

/LF]E
� Uy*Q\FK�SDUDPHWUyZ��NWyU\FK�ZVSyáF]H�QLH�X*\ZD�VL
�GR�RSLVX�ELDáND��V]DFXMH�VL
�QD�

VHWNL�� 7UXGQR� UR]VWU]\JQ�ü�� NWyUH� ]� QLFK� V�� QDMZD*QLHMV]H�� 8Z]JO
GQLHQLH� ZV]\VWNLFK� Z�

V\PXODFML�� UD]HP� ]� DUELWUDOQLH� Z\EUDQ\PL� ZDJDPL�� NWyUH� QDOH*DáRE\� LP� SU]\SLVDü�� MHVW�

SUDNW\F]QLH�QLHPR*OLZH�GR�]UHDOL]RZDQLD��'ODWHJR�Z�RSLV\ZDQ\P�PRGHOX�RJUDQLF]RQR�VL
�GR�

WDN� RJyOQHJR� SDUDPHWUX�� MDN� VNáDG� DPLQRNZDVRZ\� ELDáND�� DOH� PLPR� GDOHNR� LG�FHJR�

XSURV]F]HQLD��D�ZáD�FLZLH�G]L
NL�QLHPX��RWU]\PDQR�FLHNDZH�Z\QLNL� 
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AGUHV\�VWURQ�LQWHUQHWRZ\FK�SR�ZL
FRQ\FK�V\PXODFMRP�NRPSXWHURZ\P� 

http://www.ics.uci.edu/~eppstein/ca/links.html 

http://www.alife.org, 

http://paradise.caltech.edu/~cook/Workshop/CAs/2DOutTot/Life/StillLife/ 

StillLifeTheory.html 

http://www.frams.poznan.pl 

http://www.world-of-dawkins.com/Dawkins/ Work/Software 

http://www.cpsc.ucalgary.ca/Research/bmv/software.html 

http://www.isd.atr.co.jp/~ray/tierra 

http://www.red3d.com/cwr/boids 

http://www.vergenet.net/~conrad/boids 

mrl.nyu.edu/~dt/alife.html - 3k 

http://www.scs.carleton.ca/~csgs/resources/gaal.htm 

http://www.solver.com 

http://www.cs.ucl.ac.uk/staff/A.Steed/boids.html 
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6à2:1,&=(. 
 
 
 
ATskew:   SDUDPHWU�OLF]ERZ\�RNUH�ODM�F\�DV\PHWUL
�JHQRPX��Z\UD*DQ\�Z]RUHP� 
ATskew = (A-T)/(A+T) 
 
GCskew:   SDUDPHWU�OLF]ERZ\�RNUH�ODM�F\�DV\PHWUL
�JHQRPX��Z\UD*DQ\�Z]RUHP� 
GCskew = (G-C)/(G+C) 
 
$V\PHWULD� VNáDGX� QXNOHRW\GRZHJR�� � RGVW
SVWZD� RG� zasady PR2 (czyli Parity Rule 2), 
VWRFKDVW\F]QHM� UHJXá\� UyZQRZDJL� PL
G]\� VW
*HQLDPL� PRORZ\PL� NRPSOHPHQWDUQ\FK�

QXNOHRW\GyZ� Z� REU
ELH� SRMHG\QF]HM� QLFL� '1$�� REVHUZRZDQH� QS�� SR� SRG]LHOHQLX� QLFL�
:DWVRQD�OXE�&ULFND�QD�GZLH�F]
�FL�Z\]QDF]DQH�SU]H]�SRáR*HQLH�SXQNWu ORI i TER 
 
CAI:   Codon Adaptation Index��ZVND(QLN�REOLF]DQ\�GOD�ND*GHJR�25)X�OXE�JHQX�NRGXM�FHJR�
ELDáNR�RNUH�ODM�F\�F]
VWR�ü�Z\VW
SRZDQLD�NRGRQyZ�Z�RGQLHVLHQLX�GR�LFK�X*\ZDOQR�FL�Z�VNDOL�
FDáHJR� JHQRPX�� VWRVRZDQ\� WH*� GR� RNUH�ODQLD� SUDZGRSRGRELH�VWZD� NRGRwania dla danego 
ORFu. 
  
Generator liczb losowych:� � � DOJRU\WP� VáX*�F\� GR� JHQHURZDQLD� ORVRZ\FK� FL�JyZ� OLF]E�
�PL
G]\�MHJR�HOHPHQWDPL�QLH�SRZLQQR�E\ü�SRZL�]D���D�NROHMQR�ü�SRZLQQD�E\ü�SU]\SDGNRZD� 
 
Inwersja genu:   ]PLDQD�SRáR*HQLD�JHQX�Z]JO
GHP�NLHUXQNX�UXFKX�ZLGHáHN�UHSOLNDF\MQ\FK��
SRá�F]RQD�]H�]PLDQ��FKDUDNWHUX�QLFL��QD�NWyUHM� OH*Dá�GR�WHM�SRU\�JHQ��D�ZL
F�]�RGZUyFHQLHP�
NLHUXQNX�G]LDáDQLD�SUHVML�PXWDF\MQHM� 
 
MCS:  Monte Carlo Step��V\PXODF\MQD�MHGQRVWND�F]DVX��MHGQD�LWHUDFMD��F]\OL�MHGHQ�SHáQ\�F\NO�

G]LDáDQia algorytmu symulacyjnego 

 
Mutacja cicha:   VXEVW\WXFMD� QXNOHRW\GRZD� Z� NRGRQLH� QLH� ]PLHQLDM�FD� NRGRZDQHJR�
aminokwasu, podstawienie synonimiczne 
 
 
Mutacja neutralna:   PXWDFMD� DNFHSWRZDQD� SU]H]� VHOHNFM
�� QLH� Z\ZLHUDM�FD� ]QDF]�FHJR�

ZSá\ZX�QD�SU]\VWRVRZDQLH�organizmu 

 
1Lü�:DWVRQD�� � � jedna z komplementarnych nici podwójnej helisy, jej sekwencja jest zwykle 
podawana w bazach danych 
 
1Lü�&ULFND����QLü�NRPSOHPHQWDUQD�GR�QLFL�:DWVRQD��GR�RGWZRU]HQLD�QD�SRGVWDZLH�VHNZHQFML�

obecnych w bazach danych 
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1Lü�VHQVRZQD :   QLü� RGFLQND� � NRGXM�FHJR� NROLQHDUQD� ]� VHNZHQFM�� P51$�� QLü� QLH�
transkrybowana 
 
1Lü�DQW\VHQVRZQD�  QLü�NRPSOHPHQWDUQD�GR�nici sensownej, transkrybowana na mRNA 

 
1Lü� ZLRG�FD�� � � RGFLQHN� QLFL� '1$� UHSOLNRZDQ\� Z� VSRVyE� FL�Já\� Z� NLHUXQNX� ]JRGQ\P� ]�
kierunkiem przesXZDQLD�VL
�ZLGHáHN�UHSOLNDF\MQ\FK 
 
1Lü� RSy(QLDM�FD�� � � QLü� NRPSOHPHQWDUQD� GR� QLFL� ZLRG�FHM�� UHSOLNRZDQD� Z� NLHUXQNX�
SU]HFLZQ\P�GR�UXFKX�ZLGHáHN�UHSOLNDF\MQ\FK��]D�SR�UHGQLFWZHP�W]Z��IUDJPHQWyZ�2ND]DNL 
 
ORF:   Open Reading Frame, czyli otwrta ramka odczytu, fragment sekwencji DNA 
UR]SRF]\QDM�F\�VL
�NRGRQHP�VWDUW��]Z\NOH�$7*��L�]DNR�F]RQ\�MHGQ\P�]�NRGRQyZ�VWRS��Opal 
- TGA, Amber – TAG lub Ochre - TAA), potencjalny gen 

 
ORI:    Origin of Replication, miejsce inicjacji procesu replikacji, zwykle sekwencja o 
RNUH�lonym dla danej grupy konsensusie rozpoznawanym przez kompleks polimerazy i 
WRZDU]\V]�F\FK�MHM�ELDáHN� 
 

Presja mutacyjna����WHQGHQFMD�GR�ZVWDZLDQLD�Eá
GQ\FK�QXNOHRW\GyZ�GR�QRZR�V\QWHW\]RZDQHM�
QLFL� '1$�� RSLV\ZDQD� WDEOLF�� SU]HM�ü�� NWyUD� RNUH�OD� SUDZGRSRGRELH�VWZD� ��� PR*OLZ\FK�
SRGVWDZLH��QXNOHRW\GRZ\FK� 

 
Presja selekcyjna:   HOLPLQDFMD�RUJDQL]PX��Z�NWyU\P�]DV]áD�PXWDFMD�REQL*DM�FD�MHJR�RJyOQH�
SU]\VWRVRZDQLH�� ZDUXQNRZDQD� G�*HQLHP� GR� ]DFKRZDQLD� IXQNFML� NRGRZDQHJR� ELDáND�������������
W opisywanych symulacjach presja selekcyjna doprowadza do podstawienia genu, który 
XOHJá�PXWDFML�QLH�GRSXV]F]DOQHM�SU]H]�SU]\M
W\�SR]LRP�WROHUDQFML�� 
 
PR1:  Parity Rule – 1��]DVDGD�&KDUJDIID��Z\QLNDM�FD�]�NRPSOHPHQWDUQR�FL�]DVDG�D]RWRZ\FK�
UyZQR�ü�$ 7��* &�RERZL�]XM�FD�GOD�FDáHM�F]�VWHFzki DNA. 
 
PR2:  Parity Rule – 2, stochastyczna konsekwencja PR1��]DNáDGDM�FD��*H�UyZQR�ü�$ 7�L�* &�
SRZLQQD�RERZL�]\ZDü�WDN*H�GOD�SRMHG\QF]HM�QLFL�'1$� 
 
Replichora:   RGFLQHN� FKURPRVRPX� PL
G]\� ORI a TER�� FKURPRVRP� VWDQRZL�F\� MHGHQ�
UHSOLNRQ�G]LHOL� VL
�QD�GZLH� UHSOLFKRU\�� OHZ�� L�SUDZ���X�Eubacteria zazwyczaj prawie równej 
GáXJR�FL� 
 
6HNZHQFMD� NRGXM�FD�� � RGFLQHN� '1$� ]DZLHUDM�F\� LQIRUPDFM
� R� ELDáNX�� WUDQVNU\ERZDQ\� QD�
P51$��D�QDVW
SQLH�WáXPDF]RQ\�QD�VHNZHQFM
�DPLQRNZDVRZ� 
 
6HNZHQFMD�PL
G]\JHQRZD� QLHNRGXM�F\� RGFLQHN� '1$�� OH*�F\� PL
G]\� VHNZHQFMDPL�

NRGXM�F\PL�ELDáND� 
 
 
7DEOLFD�SU]HM�ü�QXNOHRW\GRZ\FK� szesnastoelementowa macierz, normalizowana do 1,  
RNUH�ODM�FD�SUDZGRSRGRELH�VWZD�]DM�FLD�ZV]\VWNLFK�PR*OLZ\FK�VXEVW\WXFML�QXNOHRW\GRZ\FK��
elementy diagonalne dla tzw. pU]HM�ü�WR*VDPR�FLRZ\FK�Z\]QDF]DM��SUDZGRSRGRELH�VWZR��*H�
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dany nukleotyd pozostanie niezmieniony, tablica wyznacza charakter presji mutacyjnej 
G]LDáDM�FHM�QD�GDQ\�JHQRP� 
 
Tablica lustrzana:   WDEOLFD� E
G�FD� OXVWU]DQ\P� RGELFLHP� WDEOLF\� SU]HM�ü� QXNOHRW\GRZ\FK 
Z\]QDF]RQHM� GOD� QLFL� ZLRG�FHM�� RNUH�ODM�FD� SUHVM
� G]LDáDM�F�� QD� QLü� NRPSOHPHQWDUQ��� F]\OL�
RSy(QLDM�F� 
 
Tablica PAM:    Percent of Accepted Mutation, PDFLHU]�SU]HM�ü�DPLQRNZDVRZ\FK�VWZRU]RQD�
na podstawie porównania spokrewnionych sekwencji, zawiera informaFM
� R� DNFHSWRZDQ\FK�
SU]H]�VHOHNFM
�VXEVW\WXFMDFK�DPLQRNZDVRZ\FK��WDEOLFD�á�F]�FD�LQIRUPDFM
�R�SUHVML�PXWDF\MQHM�
L�VHOHNF\MQHM�G]LDáDM�FHM�QD�DQDOL]RZDQH�JHQRP\ 
 
TER:    PLHMVFH�WHUPLQDFML�UHSOLNDFML��REV]DU�FKURPRVRPX��Z�NWyU\P�VSRW\NDM��VL
�Z
GUXM�FH�
w pr]HFLZQ\FK�NLHUXQNDFK�ZLGHáNL�UHSOLNDF\MQH 
 
Transwersja:   VXEVW\WXFMD�SROHJDM�FD�QD�SRGVWDZLHQLX�SLU\PLG\Q\�SU]H]�SXU\Q
� OXE�SXU\Q\�
SU]H]�SLU\PLG\Q
��QS��G:&��$:7� 
 
Tranzycja: SRGVWDZLHQLH�SXU\Q\�SU]H]�LQQ��SXU\Q
� OXE�SLU\PLG\Q\�SU]H]�SLU\PLG\Q
� �QS��

A:*��C:7�� 

 
 



 

 94 

 

 
 

LITERATURA 
 

 

 

Achaz G., Coissac E., Netter P., Roch E. P. C.(2003). Associations between inverted repeats   

and the structural evolution of bacterial genomes. Genetics.164: 1279-1289 

Adami C. (1995). Learning and complexity in genetic auto-adaptive systems. Physica D 

80:154-170 

Ausloos� 0��� 0Uy]� ,��� 3
NDOVNL� $��� 9DQGHZDOOH� 1�� �������� /DWWLFH� JDV� PRGHO� RI� JUDGXDO�

evolution. Phisica A 273: 75-91 

Berthelsen Ch.L., Glazier J.A.,Skolnick M.H. (1992) Global fractal dimension of human 

DNA sequences treated as pseudorandom walks. Phys. Rev. A. 45: 8902-8913 

Blalock J. E., Smith E.M. (1984). Hydroparhic anti-complementarity of amino acids based on 

the genetic code. Biochem. Biophys. Res. Comm. 121: 203-207 

Blattner  F.R., Plunkett G. 3rd, Bloch C.A., Perna N., Burland V., Riley M.,Collado-Vides J., 

Glasner J.D., Rode C.K., Mayhew G.F.(1997). The complete genome sequence of 

Escherichia coli K-12. Science 277: 1453-1462 

Brewer B.J.(1988). When polymerase collide: Replication and the transcriptional 

organisation of the E. Coli chromosome. Cell 53: 679-686 

Casjens S. (1998). The divers and dynamic structure of bacterial genomes. Annu. Rev. Genet. 

32: 339-377 

Cebrat S., Dudek M. R.(1998). The effect of DNA phase structure on DNA walks. Eur. Phys. 

J.3: 271-276 

Cebrat S., Dudek M. R., Rogowska A. (1997). Asymmetry in nucleotide composition of 

senese and antisense strands as a parameter for discriminating open reading frames as protein 

sequences. J. Appl. Genet. 38: 1-9 

Chargaff E. (1950). Chemical specifity of nucleic acids and mechanism of their enzymatic 

degradation. Experientia 6: 201-240 

Coveney P., Highfield R. (1997). *UDQLFH� ]áR*RQR�FL�� 3RV]XNLZDQLD� SRU]�GNX� Z�

FKDRW\F]Q\P��ZLHFLH��3UyV]\�VNL�L�V-ka. Warszawa 



 

 95 

Crick F.H.C. (1957). The structure of nucleic acids and their role in protein synthesis. 

Biochem.Soc. Symp. 14: 25-26 

Crick  F.H.C. (1968). The origin of genetic code. J.mol. Biol. 38: 367-379 

Dawkins�5����������6DPROXEQ\�JHQ���3UyV]\�VNL�L�V-ka. Warszawa 

Dayhoff M. O., Eck R. V., Park C. M. (1972),. Atlas of protein sequence and structure.5:75-

84 NBRF 

Dayhoff M. O., Schwatrz R. M., Orcutt B. C. (1978). Atlas of protein structure and structure 

5:345-352. National Biochemical Research Foundation, Washington DC 

Dudek M.R. (1992). Liczby losowe i Monte Carlo. Mikroklan 2: 30-34 

Dudkiewicz M., Mackiewicz P., Nowicka A., Kowalczuk M., Mackiewicz D., Polak N.,  

Smolarczyk K., Dudek M. R., Cebrat S. (2003). Properities of the genetic code under 

directional, asymmetric mutational pressure.  In: P. M. A. Sloot et al. (Eds.), Proc. ICCS 2003 

Lect. Notes. Comput. Sc. 2657: 343-350 

Dudkiewicz M., Mackiewicz P., Nowicka A., Kowalczuk M., Mackiewicz D., Polak N., 

Smolarczyk K., Banaszak J., Dudek M. R., Cebrat S. (2004a). Correspondance between 

mutation and selection pressure and the genetic code degeneracy In the gene evolution. Future 

Gener. Comput. Sc. (in press) 

Dudkiewicz M., Mackiewicz P., Nowicka A., Kowalczuk M., Mackiewicz D., Polak N., 

Smolarczyk K., Banaszak J., Dudek M. R., Cebrat S. (2004b).Simulation of gene evolution 

under directional mutational pressure. Physica A 336: 63-73  

Eisen J. A., Heidelberg J. F., Whitte O., Salzberg S. L. (2000). Evidence for symmetric 

chromosomal inversions around the replication origin in bacteria. Genome Biol. 1: 11.1-11.9 

)LMDáNRZVka I.J., Jonczyk P., Maliszewska – Tkaczyk M., Bialoskorska M., Schaaper R.M. 

(1998). Unequal fidelity of leading and lagging strand DNA replication on the Escherichia 

coli chromosome. Proc. Natl. Acad.Sci. USA 95: 10020-10025 

)LMDáNRZVND I.J., Schaaper R.M. (1996). Mutants in the Exo I motif of Escherichia coli dnaQ: 

defective proofreading and inviability due to error catastrophe. Proc. Natl. Acad. Sci USA 

93:2856-2861 

Fitch W.M. (1966). The relation between frequencies of amino acids and ordered 

trinucleotides. J. Mol. Bil. 16: 1-8 

Francino  M.P., Chao L., Riley M. A., Ochman H. (1996). Asymmetries generated by 

transcription-coupled repair in enterobacterial genes. Science 272:107-109 

Francino M.P., Ochman H. (1997). Strand asymmetries in DNA evolution. Trends Genet. 13: 

240-245 



 

 96 

Francino M.P., Ochman H.(2000). Strand symmetry around the beta-globin origin of 

replication in primates. Mol. Biol. Evol.17: 416-422 

Frank  A.C., Lobry J.R.(1999). Asymmetric substitution patterns: review of possible 

underlying mutational or selective mechanisms. Gene 238: 65-77 

Fraser C.M., Casjens S., Huang W.M., Sutton G.G., Clayton R., Lathigra R., White O., 

.HWFKXP�.�$�� L� ZVSyáSU��������� *HQRPLF� VHTXHQFH� RI� /\PH� GLVHDVH� VSLURFKDHWH��Borrelia 

burgdorferi. Nature 390: 580-586 

Fraser C.M., Gocayne J.D., White O., Adams m.D., Clayton R.A., Fleischmann R.D., Bult 

C.J., Kerlavage A.R., Sutton� *�*��� .HOOH\� -�0�� L� ZVSyáSU��������� 7KH� PLQLPDO� JHQH�

complement of Mycoplasma genitalium. Science 270: 397-403 

Frederico L.A., Kunkel T.A., Shaw B.R. (1990). A sensitive genetic assay for the detection 

of cytosine deamination of rare constants and the activation energy. Biochemistry 29: 2532-

2537 

Gilis D., Massar S., Cerf N.J., Rooman M. (2001). Optimality of the genetic code with respect 

to protein stability and amino acid frequencies. GenomeBiol. 2(11): 49.1-49.12 

Gojobori T., Li W-H, Graur D. (1982). Patterns of nucleotide substitution in pseudogenes 

and functional genes. J. Mol. Evol. 18: 360-369 

Goldberg D. (1988). Genetic Algorithms. Addison –Weseley, Washington DC 

Gouy M., Gautier C. (1982). Codon usage in bacteria: correlation with gene expressivity. 

Nucleic Acids Res. 10: 7055-7074 

Gu X., Li W. H. (1998). Estimation of evolutionary distances under stationary and 

nonstationary models of nucleotide substitution. Proc.natl. Acad. Sci. USA 95: 5899-5905 

Gutowitz H. (1991). Cellular Automata: theory and experiment. ISBN 0-262-57086-6 

Hanawalt P.C. (1991). Heterogenity of DNA repair at the gene level. Mutat. Res. 247: 203-

211 

Himmelreich R., Plagens H., Hilbert H., Reiner B., Herrmann R. (1997). Comparative 

analysis of the genomes  of the bacteria Mycoplasma pneumoniae and Mycoplasma 

genitalium. Nucleic Acids. Res. 25: 701-712  

Holland J. (1975). Adaptation in Natural and Artificial Systems. Ann Arbor (red).University 

of Michigan Press 

Hughes D. (2000). Co-evolution of the tuf gene conversion with the gneration of 

chromosomal inversions. J. Mol. Biol. 297: 355-364 

Hutchinson F. (1996). Mutagenesis. In: Neidhardt F.C. (red) Escherichia coli and 

Salmonella. Cellular and molecular biology. Asm.Press, Washington D.C.: 749-763 



 

 97 

Iwaki T., Kawamura A., Ishino Y., Kohno K., Goshima N., Yara M., Furusawa M., Doi H., 

Imamoto F. (1996). Preferential replication – dependent mutagenesis in the lagging strand in 

the Escherichia coli. Mol. Gen. Genet. 251: 657-664 

Jayaram B. (1997). Beyond the wobble: the rule of conjugates. J. Mol. Evol. 45: 704-705 

Jeanmougin F., Thompson J.D., Gouy M., Higgins D.G., Gibson T.J. (1988). Multiple 

sequence alignement with Clustal X. Trends. Biochem. Sci. 23: 403-405 

Jukes T. H., Cantor C. (1969). Mammalian Protein Metabolism, chapter Evolution of protein 

molecules. Academic Press, New York: 21-132. 

Kimura M. (1968). Evolutrionary rate at the molecular level. Nature 217: 624-626 

Kimura  M. (1980). A simple method for estimating evolutionary rates of base substitutions 

through comparative studies of nucleotide sequences. Mol. Evol. 16:111-120 

King J.L., Jukes T.H. (1969). Non-Darwinian evolution. Science 164: 788-797 

Knight R.D. (2001). The origin and evolution of the genetic code: statistical and experimental 

investigations. PhD Dissertation Princeton Univ. 

Knight  R.D., Landweber L.F. (1998). Rhyme or reason : RNA –arginine interactions and the 

genetic code. Chem.Biol. 5(9): R215-220 

Kowalczuk M., Mackiewicz P., Mackiewicz D., Nowicka A., Dudkiewicz M., Dudek M.R., 

Cebrat S. (2001a). DNA asymmetry and the replicational mutational pressure. J. Appl. Genet. 

42(4): 553-577 

Kowalczuk M., Mackiewicz P., Mackiewicz D., Nowicka A., Dudkiewicz M., Dudek M.R., 

Cebrat S. (2001b). High correlation between the turnover of nucleotides under mutational 

pressure and DNA composition. BMC Evolutionary Biology 1: 13 

Lafay B., Lloyd A.T., McLean M.J., Devine K.M., Sharp P.M., Wolfe K.H. (1999). Proteome 

composition and codon usage in spirochaetes: species–specific and DNA strand-specific 

mutational biases. Nucleic Acids Res. 27:1642-1649 

Lagerkvist U. (1978). Two out of three. An alternative method for codon reading. Proc. Natl. 

Acad. Sci. USA 75: 1759-1762 

Lagerkvist U. (1980). Codon missreading: a restriction operative in the evolution of the 

genetic code. Amwer. Scient. 68: 192-198 

Langton C. (1989). Artificial Life. Proceedings of an interdisciplinary workshop on the 

synthesis and simulations of living systems. Addison-Wesley (red). Redwood City 

Liu S. L., Sanderson K. E. (1996) Highly plastic chromosomal organisation in Salmonella 

typhi. Proc. Natl. Acad. Sci. USA. 93:10301-10308 



 

 98 

Lobry  J.R. (1996). Asymmetric substitution patterns in the two DNA strands of bacteria. 

Mol. Biol. Evol. 13: 660-665 

Lobry  J.R.(1995). Properities of a general model of DNA evolution under no-strand bias 

conditions. J. Mol. Evol. 13: 660-665 

Mackiewicz P., Gierlik A., Kowalczuk M., Dudek M.R., Cebrat S. (1999). Asymmetry of 

nucleotide composition of prokaryotic chromosomes. J. Appl. Genet. 40: 1-14 

Mackiewicz P., Mackiewicz D., Gierlik A., Kowalczuk M., Nowicka A. (2001a). The 

differential killing of genes by inversions in prokaryotic genomes. J. Mol. Evol. 53: 615-621 

Mackiewicz P., Szczepanik D., Kowalczuk M., Cebrat S. (2001b). Flip-flop around the origin 

and trerminus of replication in prokaryotic genom es. Gen. Biol. 2(12): interactions 1004.1-

1004.4 

Mackiewicz D., Mackiewicz P., Kowalczuk M., Dudkiewicz M., Dudek M. R., Cebrat S. 

(2003). Rearrangements between differently replicating DNA strands in asymmetric bacterial 

genomes. A. Mic. Pol. 52: 245-261 

McLean M. J., Wolfe K. H., Devine K. M. (1998). Base composition skews, replication 

orientation and gene orientation in 12 prokaryote genom es. J. Mol. Evol. 47: 691-696 

McLean M.J., Wolfe K.H., Devine K.M. (1998). Base composition skews replication 

orientation, and gene orientation in 12 prokaryote genom es. J.mol. Evol. 47: 691-696 

Metropolis N., Ulam S.(1949). The Monte Carlo method. J. Amer.Stat. Assoc 44: 335-341 

Mrazek J., Karlin S. (19980. Strand compositional asymmetry in bacterial and large virial 

genom es. Proc. Natl. Acad. Sci. USA 95: 3720-3725 

Mushegian A.R., Koonin E.V. (1996). Gene order is not conserved in bacterial evolution, 

Trends Genet. 12: 289-290 

Nowicka A., Mackiewicz P., Dudkiewicz M., Mackiewicz D., Kowalczuk M., Cebrat S., 

Dudek M.R. (2003). Correlation between mutation pressure, selection pressure. In: P. M. A. 

Sloot et al. (Eds.), Proc. ICCS 2003, Lect. Notes Comput. Sc. 2658: 650-657 

Ochman H., Lawrence J.G., Groisman E. A. (2000). Lateral gene transfer and yhe nature of 

bacterial innovations. Nature 405:299-304 

Osawa S. (1995). Evolution of the genetic code. Oxford, Oxford Univ. Press. 

Pearson W.R., Lipman D.J.(1988). Improved tools for biological sequence comparison. Proc. 

Natl. Acad. Sci USA 85: 2444-2448 

Picardeau M., Lobry J.R., Hinnebusch B.J. (1999). Physical mapping of an origin of 

bidirectional replication at yhe center of the Borrelia burgdorferi linear chromosome. Mol. 

Microbiol. 32: 437-445 



 

 99 

Prusinkiewicz P., Lindenmayer A. (1990). The algorithmic beauty of plants. Springer –

Verlag. Berlin 

Radman M. (1998). DNA replication: one strand may be more equal. Proc. Natl. Acad. Sci. 

USA 95: 9718-9719 

Ray T.S. (1992). Artificial Life II. Proceedings Volume in the Santa Fe Institute in the 

Sciences of Complexity. Vol. 10: 317 

Risler J. L., Delorne M. O., Delacroix H., Henaut A. (1988). Amino acid substitutions in 

structurally related proteins: a pattern recognition approach. J. Mol. Biol. 204: 1019-1029 

Roberts J.D., Izuta S., Thomas D.C., Kunkel T.A. (1994). Mispair -, site, and strand specific 

error rates during simian virus 40 origin-dependent replication in vitro with excess 

deoxythimidine triophosphate. J. Biol. Chem. 269: 1711-1717 

Rocha E. (2003). DNA repeats lead to the accelerated loss of gene order in bacteria. Trends  

Genet. 11(19):600-603 

Rocha E. P. C., Danchine A. (2001). Ongoing evolution of strand composition in bacterial 

genomes. Mol. Biol. Evol. 18(9):1789-1799 

Rocha E.P.C., Danchin A. (2003). Gene essentiality determines chromosome organisation in 

bacteria. Nucleic Acids Res. 22(31):6570-6577 

Romero D., Palacios R. (1997). Gene amplification and genomic plasticity in prokaryotes. 

Annu. Rev. Genet. 31: 91-111 

Roth J. R., Benson N., Galitski T., Haack K., Lawrence G. (1996). Rearrangements of the 

bacterial chromosome: formation and application. Escherichia coli and Salmonella Cellular 

and Molecular Biology ASM Press, Washington, DC: 2256-2276 

Schrödinger E. (1945). What Is Life ? Cambridge, Cambridge Univ. Press 

Schwartz R. M., Dayhoff M. O. (1978). The point mutation process in proteins. Origin of 

Life: Proceedings of the Second ISOL Meeting (Tokyo Japan):457-469 

Sharp P.M., Li W-H. (1987). The codon adaptation index: a measure of directional 

synonymous codon usage bias and its potential applications. Nucleic Acids Res. 15: 1281-

1295 

Shepherd J.C.(1981). Periodic correlation in DNA sequences and evidence suggesting their 

evolutionary origin in a comma-less genetic code. J.Mol. Evol. 17: 94-102 

Sjöström M., Wold S. (1985). A multivariate study of the relationship between the genetic 

code and the physical-chemical properities of amino acids. J. Mol. Evol. 22: 272-277 

Smith G. R.(1988). Homologous recombination in prokaryotes. Microbiol. Rev.52: 1-28 



 

 100 

Sonneborn T.M. (1965). Degeneracy of the genetic code : extent, nature and genetic 

implications. In: Evolving Genes and Proteins. V. Bryson and H.J. Vogel. (red.) New York, 

Academic Press: 377-297 

Sueoka N. (1995). Intrastrand parity rules of DNA base composition and usage biases of 

synonymous codons. J. Mol. Evol. 40: 318-325 

Suyama M., Bork P. (2001). Evolution of prokaryotic gene order: genome rearrangements in 

closely related species. Trends Genet. 17:10-13 

Szathmàry E.(1991). Codon swapping as a possible evolutionary mechanism. J.Mol. Evol. 

32: 178-182 

Szczepanik D., Mackiewicz P., Kowalczuk M., Gierlik A., Nowicka A., Dudek M.R., Cebrat 

S. (2001). Evolution rates of genes on leading and lagging DNA strands. J.Mol. Evol. 9: 814-

825 

Thomas D.C., Svoboda D.L., Vos J.M., Kunkel T.A. (1996). Strand specifity of mutagenic 

bypass replication of DNA containing psoralen monoadducts in a human cell extract. Mol. 

Cell. Biol. 16: 2537-2544 

Tillier  E.R.M., Collins R.A. (2000a). Genome rearrangement by replication-directed 

translocation. Nat. Genet. 26: 195-197 

Tillier E.R.M., Collins R.A. (2000b). The contributions of replication orienbtation, gene 

direction, and signal sequences to basr-composition asymmetries in bacterial genomes. J.Mol. 

Evol. 50: 249-257 

Volkenstein M.V. (1966). The genetic coding of protein structure. Biochim. Biophys. Acta 

119: 421-424 

Woese C.R. (1965a). On the evolution of the genetic code. Proc. Natl. Acad. Sci. USA 54: 

1546-1552 

Woese C.R. (1965b). Order In the genetic code. Proc. Natl. Acad. Sci. USA 54” 71-75 

Woese C.R. (1967). The genetic code. The molecular basis for genetic expression. Harper & 

Row (red.). New York 

Woese� &�5��� 'XJUH�:�&��� 'XJUH� 6�$��� .RQGR�0�� ,� ZVSyáSU�� �������� 2Q� WKH� IXQGDPHQWDO�

nature and evolution of the genetic code. Cold Spring Harb. Symp. Quant.Biol. 31: 723-736 

Wolfe K.H., Sharp P.M., Li W.-H. (1989) Mutation rates differ among regions of the 

mammalian genom. Nature 337: 283-285 

Wolfram  S. (1986). Theory and applications of cellular automata. ISBN 9971-50-124-4 

Wong J.T., Cedergren R. (1986). Natural selection versus primitive gene structure as 

determinant of codon usage. Eur. J. Biochem. 159: 175-180 



 

 101 

Wong J.T.F. (1983). Membership mutation of the genetic code: los sof fitness by tryptophan. 

Proc. Natl. Acad. Sci. USA 80: 6303-6306 

Wong J.T.F.(1976). The evolution a universal genetic code. Proc. Natl. Acad. Sci. USA 73: 

2336-2340 

Wu N. S., Maeda K.(1987). Inequality in mutation rates of the two strands of DNA. Nature  

327: 169-170  

Ycas M. (1969). The biological code. Amsterdam , North Holland Publishing Company 

Zhang C.T., Zhang R. (1991). Analysis of distribution of base in codon in the coding 

sequences by diagrammatic technique. Nucleic Acids Res. 19: 6313-6317 

Zivanovic Y., Lopez P., Phillippe H., Forterre P. (2002). Pyroccocus genome comparison 

evidences chromosome shuffling- driven evolution. Nucleic Acids Res. 30: 1902-1910 

Zuckerkandl  E., Pauling L. (1965). Evolutionary divergence and convergence in proteins.In: 

Evolving Genes and Proteins. V.Bryson & J.Vogel (red.). New York, Academic Press 

 

 


