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The dominance of the population by a selected few: power-law
behaviour applies to a wide variety of genomic properties
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Abstract

Background: The sequencing of genomes provides us with an inventory of the ‘molecular parts’
in nature, such as protein families and folds, and their functions in living organisms. Through the
analysis of such inventories, it has been shown that different genomes have very different usage of
parts; for example, the common folds in the worm are very different from those in Escherichia coli.

Results: Despite these differences, we find that the genomic occurrence of generalized parts
follows a well-known mathematical framework called the power law, with a few parts occurring
many times and most occurring only a few times. This observation is true in a wide variety of
genomic contexts. Earlier studies found power laws in a few specific cases, such as the
occurrence of protein families. Here, we find many further cases of power-law behavior, for
example in the occurrence of pseudogenes and in levels of gene expression. We show
comprehensively that this behavior applies across many different genomes, for many different
types of parts (DNA words, InterPro families, protein superfamilies and folds, pseudogene
families and pseudomotifs), and for the many disparate attributes associated with these parts
(their functions, interactions and expression levels).

Conclusions: Power-law behavior provides a concise mathematical description of an important
biological feature: the sheer dominance of a few members over the overall population. We
present this behavior in a unified framework and propose that all these observations are
connected to an underlying DNA duplication process as genomes evolved to their current state. 
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Figure 1
Power-law behaviour is observed for many genomic properties. (a) The occurrence of DNA words, InterPro families and protein folds in the worm
genome. Black diamonds, 6-mers; dark-gray diamonds, 7-mers; mid-gray diamonds, 8-mers; light-gray diamonds, 9-mers, open diamonds, 10-mers; red
circles, gene families; open green squares, protein superfamilies, blue crosses, protein folds. The solid lines represent the best-fit power-law functions for
each distribution.(b) The occurrence of pseudogene families (open green squares) and pseudomotifs (black crosses) in the worm intergenic regions.(c)
The occurrence of  InterPro families in M. genitalium (black diamonds); E. coli (dark-gray diamonds); S. cerevisiae (mid-gray diamonds); and D. melanogaster
(open diamonds). (d) Other properties that follow the power law. Black crosses, the number of assigned functions for each fold; open blue squares, the
number of protein-protein interactions each fold makes in the yeast two-hybrid experiment, open green circles, the number of transcripts of each fold
during vegetative growth in yeast. (e) Best-fit functions for the occurrence of protein folds in the worm genome (blue crosses): linear (y = a – bx),
exponential (y = ae-bx), double-exponential (y = ae-bx + ce-dx), triple exponential 

(y = ae-bx + ce-dx+ fe-gx), stretched-exponential �y = Cexp(- x—A )��, lognormal                                                                                and power-law 

functions (y = ax-b). The residuals (R) between the functions and genomic data are calculated as � �Nfolds(actual) - Nfolds(fitted)�2. (f) Properties that do not
follow the power law. The occurrence of 3-mers (open blue squares); 4-mers (green crosses); and 5-mers (open dark-blue squares) in the worm
genome. Open blue circles, the average composition of asparagine in different folds; open red diamonds, the number of residues involved in protein
flexibility in different folds.  The slopes (exponent b) are given on the plots. The worm genome was taken from the database at the National Center for
Biotechnological Information [41], the family assignments were obtained from the InterPro proteome database [42], and the fold assignments from the
Partslist database [20].  Solid red line, best-fit line for worm InterPro families.
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Table 1

List of genomic properties that display power-law behavior and the associated exponent (b) for the best-fitting power-law function

Exponent b

6-10-mers Protein Protein Protein Pseudo- Pseudo- Functions Inter- Transcripts 
families super- folds motifs gene per actions per 

families families protein per protein protein 
Organism fold fold family

Mycoplasma genitalium 3.7 1.7 1.6 1.9 - - - - -

Mycoplasma pneumoniae 3.5 1.6 1.5 1.8 - - - - -

Rickettsia prowazekii 3.7 1.7 1.6 1.9 - - - - -

Chlamydia trachomatis 3.7 1.7 1.6 1.9 - - - - -

Treponema pallidum 3.4 1.6 1.5 1.7 - - - - -

Chlamydia pneumoniae 3.6 1.6 1.5 1.7 - - - - -

Aquifex aeolicus 3.8 1.7 1.5 1.9 - - - - -

Helicobacter pylori 3.5 1.6 1.5 1.7 - - - - -

Haemophilus influenzae 3.4 1.5 1.4 1.6 - - - - -

Methanococcus jannaschii 3.5 1.6 1.5 1.7 - - - - -

Methanococcus 3.8 2.0 1.8 2.2 - - - - -
thermoautotrophicum

Pyrococcus horikoshii 3.9 1.9 1.7 2.0 - - - - -

Archaeoglobus fulgidus 3.8 1.8 1.6 1.9 - - - - -

Synechocystis sp. 3.4 1.6 1.5 1.7 - - - - -

Mycobacterium tuberculosis 3.4 1.5 1.4 1.6 - - - - -

Bacillus subtilis 3.3 1.4 1.3 1.5 - - - - -

Escherichia coli 3.2 1.5 1.4 1.6 - - - - -

Saccharomyces cerevisiae 3.2 1.4 1.3 1.5 0.9 1.5 1.6 2.2 1.2

Caenorhabditis elegans 3.1 1.1 1.0 1.2 1.0 1.8 - -

Drosophila melanogaster 3.3 1.2 1.1 1.3 1.2 - - -

Human chromosomes - - - - 1.0 1.9 - -
21 and 22



������������	 ���	 �"	 ��  �����	  ����	 @� G	 /2,A	 ���	 ���

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

��%��	��������	�����	@� G	/2*A2	

Is the power-law function the best fit? 
=�	 ��%�	 ��	  ��	 �����������	 ����	 ���������	 �"���	 � 	 ����

������"	 ��&��-��&	 ����%���2	 ���	 ���	 ������	 ����������

 ����&	 �	 ��&��	 ��&�	 ��&�%���	 ���	 �9�����	 �������	 �����-

������	� 	����	�������	����	��9	������	���	����������	� 	���-

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

����	���	��%��%��	��	�������	 ��9������"	@D����� / A2

���	��������	�����������	�"	
�������	�	��
2	708	��������	��	�

���������	������	��	��	&������	���	��&��	��&	��	�������"	���

����	 ��	 ��	���	���	������������	7,C-,.8�	���	������	������-

�����	 ���	  ����	  ��	 ��&��-��&	 ����%���	 �������	 ������"

7,E-C,82	5��%����	������������	��%�	���"	������	���	��������-

��"	 � 	 ����%�����	  ��������2	 B�	 D����� /��	 ��&�%���	 &�

�9����	���	����- ��	���%��	� 	��%��	���������%�	 ��������	 ��

�������- ���	 ����������	 ��	 ���	 &���	 �������	 �9����������

������-�9����������	 ������-�9����������	 ���������-�9�����-

�����	��������	���	#���	�������������2	���	#���	������������

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

����������	 � 	 ����	 ����	 ���	 ��&��	 ��&	 7,H8�	 ���	 ���

���������-�9���������	 ���	 ��������	 �������������	 ��%�

����	�����	��	���%�����	����	 ���	 ��	���-����������	����2

=�	������	���	 ��	� 	����	 �������	�"	�����������	���	�����-

���	 ���&���	������	 �������- ���	����������	 ���	 ���	����-

������	 ��������	��	 ����&��

� G	� ��@��	��
A	-	�@ �		��A�,

D��	 �9�����	  ��	 ���	  ���	 ��	 D����� /�	&�	 ���	 ���	  ����&���

�<�������	

� �
�� G	� �� �
��@!���A	-	� �
��@ �		��A�,

B�	 ����	������������	�	������	��������	 @�A	 ���������	�	������

 ��	���&���	���	����	���	���	����������	 ��������2

���	���	��  �������	��	���	 ��	������	��	���	����	� 	���	������-

�������	 ��	 ����	  ���	 �����������2	 ��������	 ���	  ��������

��������	 ���	 ��&��	���	� 	 ���	������������	&����	 ���"	��	���

�9����	 ��	������	��	���	�����	���	� 	���	������������2	���

������	���	������-�9���������	���%��	������"	��	���	��������

���	����	&���2	���	������-�9���������	���%�	���%����	�	���-

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

���	����	��	������	%�����2	���	���	�������	 ��	���	���������-

�9���������	���	#���	�������������2

�&�	  ��������	��� ��	&����	 ���	 ������-�9���������	 ���	 ���

��������	 �������������2	 B�	  ����	 ���	 ������-�9���������	 ���-

���"�	�	������	��������	����	���	��&��-��&	 �������	���	���

&����	�9����	������-�����	�9����������	 ��	���%���	 �������-

����"	 ������	  ���2	 '�&�%���	 ����	 ��	 ��	 ���	 �9�����	 � 	 ��%���

���	 ���	���������	��	 ���-����	���	�����	� 	���	���%�2	��

���	 ���	������������	�������"	������"�	�	&���	������	� 	%�����

-	 ���������"	  ��	 ������	 �����������	 @D����� /���A	 -	 &�	 ���-

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

�<����"	&���2	���	���	����	�������	��	���	�����	������	����

&�	���������	�������2	'�&�%���	��%��	���	 ��	������	��"	�� -

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

��������"	 � 	 ���	  �������	 �������	 ��	 ���	 ������-�����-

�9���������	���	��������	��������������	&�	�������	����	���

��&��	��&	���%����	���	����	�����������	� 	���	����2

Discussion 
The significance of power-law behavior 
��������	 ���	 ��&��-��&	 ����%���	 ���	 ���%�����"	 ����

��������	 ��	 ����%�����	����������	�������������	70-/C8�	 ����	 ��

���	 ����	 ���	��	���	����	��������	 ��	����	�	&���	�����	� 

����������	 ����������	 &���	 ������2	 
����%���	 ����	 &�

����������	  ��	 ���	  ����	 ���	 ����	��&��-��&	�������������

���	����������	��	���	����������	� 	�����������	���	������-

��� �	��	����������	��������	���	�����	� 	 ��������	������-

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

��  �����	�������	 ������2	

��	  ����	 �������	 �����	�����%������	����	 ������	 ��	��	 ;���-

�������	 ���%��62	 '�&�%���	 ��&��-��&	 ����%���	 �������"	 ���-

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

����������	  �������	 ���	 �����	 ��������	 � 	 �	  �&	 �����

�%��	���	�%�����	����������2	D��	�9�����	���	� 	���	,0H	���-

�����	�������	  ����	��������"	��������	 ��	 ���	&��	������

I���	/)	�������	 ��	�%��	��� 	� 	���	H�.)+	��������	������2

���	���	 ����	���	������������-����	�-����&����	��������

 ��	�����	.,E	@/)2*JA	������	 ��	 ���	�����2	D��	�������

����� �������	,/	���	� 	*)*	 ������	�������	 ��	��� 	� 	���

/+�0+)	��������	�������	���	���"	CH	� 	/�EC*	B����5��	 �-

�����	����	��� 	 � 	 ���	 /,�+.E	��������	��������2	'�� 	� 	 ���

�����������	������	��	/)	@���	� 	�	�����	� 	H)A	�������	 ��-

�����	���	I���	�&�	�"���	� 	��� 	���	��	�%��	��� 	� 	������-

�����	5F:1B�3	 �������2	

5�&��-��&	����%���	����	���������	������	������"���	�����-

%������	 ��	���	��������	����2	D��	�������-�������	�������-

������	 &�	  ���	 ����	 *	 ���	 � 	 CE	 �������	  ����	 ��	 ���	 "����

�����	 ���	 ��	 ��� 	 � 	 ���	 .E	 ���&�	 �����������	 � 

����������	 �������������	 ���	  ��	 ����-�9��������	 ��%���	 ��

"�����	��������	 ��	I���	/,	���	� 	�	�����	/0+	 ����	�������

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

Power-law behavior and the underlying evolutionary
mechanism 
'�%���	 ���������	 ���	 ����� ������	 � 	 ��&��-��&	 ����%�����

����	�����	��	��	���	<�������	� 	��&	������	�����%��	�����

�������������2	��%��	�	����������	�����������	����	��

��"	������	���	��  �����	������	�����������	��	��	�����-

���	 ��	�� ���	�%���������"	�����	 ����	 ���������	 ���	��&��-

��&	�������������2	F������"�	��%����	������	��%�	��������	��

co
m

m
ent

review
s

repo
rts

depo
sited research

interactio
ns

info
rm

atio
n

refereed research

http://genomebiology.com/2002/3/8/research/0040.5



���&��	����	<�������	 ��	�	�����������	���������%�	�"	�����-

���	����������	�����	 ��	�%�������2	


�������	�	��
� 708	���&	���������	&���	��� 6�	��������	&���

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

�����	 ���&���	 ���	 ��<������	 ���	 �������	 ���������2	 ����

����������	 ���������	 �9�����%�	 ��������	 7,C-,.8	 ���	 ���

&���	� 	��	 7CC8 �����������	 ����	��&��-��&-����	����%���

�����	 ��	  ���	 ����"	 �����	  ��	 ���-�<���	 �����������	 � 

&����	 ��	 �����	 ��9��2	 1������	 ����	 @K	 *-���A	  ���	 ��

������"	 ��&��-��&	 ����%���	 �������	 �����	 ���	 ����  ������

������	 � 	 ��������	 &����	 ��	 ��  ���������	 ��%���	 � 	 �����-

�����2	 ���	 0-	 ���	 +-���	 ��%�	 ������	 ������	 � 	 ��������

��<������ ���	�����	���	�����	� 	��&��-��&	����%���	��	���

�����	� 	�����	�������������	@D����� /�A2	D��	*-���	���	���%��

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

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

����	 �����?	 ������	&����	 ����	 �������	 �����������	 � 	 ���

�������	&����2	

��������	�����	���	��<������	���%���	�	��������	�9���-

������	  ��	 ��&��-��&	 ����%���	 &���	 �����	 ���	 ���	 ��

�������"	��	����"	��	�������	��<������2	F������	��	�����	��%���

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

���	��������	��	��	������"���	�������	� 	����	�����������2

B 	 &�	 �����	 ����	 �����������	 ��	 �	 ����������	 ��������	 ���

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

����������	 ��	 ���	 �����2	 =���	 ����	 ������������	 ���

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

������	� 	 ������	�����������2	(������	&���	�������%�	����-

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

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

����	�"����	��	 �������	�%��	������2	5��%����	�������	�������

������	 ������"	 ��%�	 ������	 ����	 ����������	 �"������

���������	��	��&��	��&�	7C0-CH82

�����	 �%���������"	 �����	 ��������	 �"	 '�"���	 ���	 %��

��&����	7*8�	#����	�	��
2	7C.8	���	����	�	��
2	7E8	�������-

 ���"	 ����������	 ���	 �����%��	 ����������	 ����	 �����	 ����	 �

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

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

�������	 ��	 ���	 �&�	 �������	 ��	 ��	 �9���������	 ������������2

3���	����	�����%��	���	��&��-��&	������������	�"	�����-

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

���������?	 ����	 ��	����	�"	 ���������	���������	 ����	���

�������%�	���������	�����	��������	��	�������	����	����� ��2	

B�	 ���	  ����	�����	� 	'�"���	���	%��	��&����	7*8�	����

 ������	 �����	 ���	 ���������	 &���	 ���	 ����	 ����2	 3���

 ���"	��	����&��	��	�9����	��	��������	��	��>�	�������	���-

�����%�	��������������	&���	 �	 �����	  ������	 &����	 �����-

�����	�����������	��	��������	�%����	���������	��	���	%����2

B�	 ���	 ������	 �����	 ����	 � 	 #����	 �	� �
� 7C.8�	 ������

�%��%�	  ��	 �	 ���	 � 	 ���������	 �����	 ��	 �	 �����	 ��>�	 �"

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

��� ��������	�������	�����	��������2	=���	��	����%�����

 ���"	 ����	 ��<�����	 ������	 �����	 ���������	 ��

������	�&�"	��	 ��	�	��&	 ���"2	D�����"	��	���	�����	�����

����	 � 	 ����	 �	� �
� 7E8�	 ������	 �%��%�	  ��	 �����	 �������

����	 ��>�	 �����	 �&�	 �����	 �����������	  �����	 �����������	 � 

�9������	 �����	 ��	 �9����	 ���	 ��>�	 � 	 �9������	  �������	 ���

�������	���	������������	� 	��������"	��&	�����	�"	�������

����� ��	  ��	 �����	 ��������	 ��	 ��� ���	��� ��������2	 !���

���������	 ���	 %����	  ��	 �����������	 ���	 �����%��	 ����2	 B�

����	������	&�	��%�	���������	���	 ������	����	������	���-

����������	 ����	����	��	��	�9���������	����������	���	����

�����	 �	 ��&��-��&	����%���	 � ���	 �	 ��  �������"	 ����	 �%���-

������"	�������2	B�	�	������	%����	�	������	�����	�"	F>�����"

���	���>	7/C8	����������	�	����	��	&����	���	������"���

���	 �����������	 ��������	 �������	 &���	 �����	 ���-

�������	 � 	 ��	 �����-�������	 ������������	 ������� ���"	 ���-

�����	 ���	 ��&��-��&	 ������������	  ��	 �����������	 ���&����

�� "����2

����	 �����	 ��	 ��	 ���������	 ��	 �	 ��������	 �9���������	 � 

��&��-��&	����%����	 ��	���	�����	����������2	D��	�������

 ���������	  ����	&���	����	����������	 ��	 ���	 �����	����

����	��	��%�	��%����	 ��������?	����	���	5-����-����������

��5	�"�������	 ���	��	 ����	/C)	����	��	"����	���	���	��

�����	��9	��������	��>"����	 ��������	7,)82	5�������	��	�����

&�	 ���	����	  ����	&���	��"	�������-�������	 ������������

����	 ����	 ��	 ����	 ���	 ��%����	  ��������	 7CE8?	  ��

�9�����	 ���	 ��5	 �"�������	  ���	 ��	 ��������"	 ����������

&���	 ����	 ����������	 ������������	 &�����	 "����2	 D�����"�

���	 �����	 � 	 ���	 �������������-���������"	 �������	 ��	 �

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

����	 ��	 ����������	 ����-�9��������	 ��%���2	 '�&�%���	 ��

���	 ���%�����"	 ����	 ���&�	 ����	 ���	 ����	  ������	 &���

����	�����������	����	������"	����	�9��������	��%���	�����

��%����	 �9���������	 ����������	 70)82	 D�����"�	 ���	 �����-

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

� 	 ���	�������	  ���"	  ��	&����	 ���"	���������2	 B�	 ����-

�����	�	�I��	�����	� 	���������	�����������	��	�������

��%����	 �������������	 � 	 �9�������	 F���	 ���	 ��	 �����

�����������	 ���	 �������"	 �������	 ��	 �9��������	 ��%���	 � 

�����	  ������2	 ��%��	 ���	 �����������	 � 	 ���	 ���	 ��  �����

������	����������	&���	���	����������	� 	����	 ������	��

���	������	&�	���	������	����	 ���"	���	���������	 ��	��

������"���	���������%�	�������2	

���	���	��������	����������	���	%��&	����	���	��&��-��&

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

����	���	�����������	� 	��  �����	������	����������	���	���-

�������	 ���	 ���	  ���	 ���&���	 ���	 �������������	 � 	 ����������

���	 ��������	 ����	 ���	 ����2	 ��������	 �����	 �����	 ���

�����	��	&���-���&�	����������	����������	�����	���	�� ����-

�����"�	 ������	 �9���������	 �%������	 ��	 �������"	 ��� ��	 ���

%������"	 � 	 �����	 �����2	 '�&�%���	 ��	 ��	 &����	 ������	 ����

���	 � 	 ���	 ����������	 ����	 ��	 ���	  ����&	 �	 ��&��	 ��&

@D����� /�A	���	�����	����	���	������"	���	�������"	���������

&���	����	�����������2

6 Genome Biology Vol 3 No 8 �������	�	��
�



Additional data files 
���	(�B	������	���	����	����	���	����	��	�������	���	&������

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

�������	���	 ��	7,)82	

Acknowledgements 
N.M.L. is supported by the Cancer Bioinformatics Fellowship from the Anna
Fuller Fund, and M.G. acknowledges support from the Keck Foundation.

References 
1. Zipf GK: Human Behavior and the Principle of Least Effort. Boston:

Addison-Wesley; 1949.
2. Barabasi AL, Albert R: Emergence of scaling in random net-

works. Science 1999, 286:509-512.
3. Albert R, Jeong H, Barabasi AL: Error and attack tolerance of

complex networks. Nature 2000, 406:378-382.
4. Mantegna RN, Buldyrev SV, Goldberger AL, Havlin S, Peng C, Simons

M, Stanley HE: Linguistic features of noncoding DNA
sequences. Phys Rev Lett 1994, 73:3169-3172.

5. Gerstein M: A structural census of genomes: comparing bac-
terial, eukaryotic, and archaeal genomes in terms of protein
structure. J Mol Biol 1997, 274:562-576.

6. Huynen MA, van Nimwegen E: The frequency distribution of
gene family sizes in complete genomes. Mol Biol Evol 1998,
15:583-589.

7. Koonin EV, Wolf YI, Aravind L: Protein fold recognition using
sequence profiles and its application in structural genomics.
Adv Protein Chem 2000, 54:245-275.

8. Qian J, Stenger B, Wilson CA, Lin J, Jansen R, Teichmann SA, Park J,
Krebs W G, Yu H, Alexandrov V, et al: PartsList: a web-based
system for dynamically ranking protein folds based on dis-
parate attributes, including whole-genome expression and
interaction information. Nucleic Acids Res 2001, 29:1750-1764.

9. Qian J, Luscombe NM, Gerstein M: Protein family and fold
occurrence in genomes: power-law behavior and evolution-
ary model. J Mol Biol 2001, 313:673-681.

10. Jeong H, Tombor B, Albert R, Oltvai ZN, Barabasi AL: The large-
scale organization of metabolic networks. Nature 2000,
407:651-654.

11. Park J, Lappe M, Teichmann SA: Mapping protein family interac-
tions: intramolecular and intermolecular protein family
interaction repertoires in the PDB and yeast. J Mol Biol 2001,
307:929-938.

12. Wagner A: The yeast protein interaction network evolves
rapidly and contains few redundant duplicate genes. Mol Biol
Evol 2001, 18:1283-1292.

13. Rzhetsky A, Gomez SM: Birth of scale-free molecular networks
and the number of distinct DNA and protein domains per
genome. Bioinformatics 2001, 17:988-996.

14. Lo Conte L, Ailey B, Hubbard TJ, Brenner SE, Murzin AG, Chothia
C: SCOP: a structural classification of proteins database.
Nucleic Acids Res 2000, 28:257-259.

15. Gough J, Karplus K, Hughey R, Chothia C: Assignment of homol-
ogy to genome sequences using a library of hidden Markov
models that represent all proteins of known structure. J Mol
Biol 2001, 313:903-919.

16. Apweiler R, Attwood TK, Bairoch A, Bateman A, Birney E, Biswas M,
Bucher P, Cerutti L, Corpet F, Croning MD, et al.: The InterPro
database, an integrated documentation resource for
protein families, domains and functional sites. Nucleic Acids
Res 2001, 29:37-40.

17. Apweiler R, Biswas M, Fleischmann W, Kanapin A, Karavidopoulou
Y, Kersey P, Kriventseva EV, Mittard V, Mulder N, Phan I, Zdobnov
E: Proteome Analysis Database: online application of Inter-
Pro and CluSTr for the functional classification of proteins
in whole genomes. Nucleic Acids Res 2001, 29:44-48.

18. Harrison PM, Echols N, Gerstein MB: Digging for dead genes: an
analysis of the characteristics of the pseudogene population
in the Caenorhabditis elegans genome. Nucleic Acids Res 2001,
29:818-830.

19. Harrison PM, Hegyi H, Balisubramanian S, Luscombe NM, Bertone P,
Echols N, Johnson T, Gerstein M: Molecular fossils in the human
genome: identification and analysis of the pseudogenes in
chromosomes 21 and 22. Genome Res 2002, 12:272-280.

20. Mark Gerstein’s lab [http://www.partslist.org/powerlaw]
21. Hegyi H, Gerstein M: The relationship between protein struc-

ture and function: a comprehensive survey with application
to the yeast genome. J Mol Biol 1999, 288:147-164.

22. Todd AE, Orengo CA, Thornton JM: Evolution of function in
protein superfamilies, from a structural perspective. J Mol
Biol 2001, 307:1113-1143.

23. Israeloff NE, Kagalenko M, Chan K: Can Zipf distinguish lan-
guage from noise in noncoding DNA? Phys Rev Lett 1996,
76:1976.

24. Konopka AK, Martindale C: Noncoding DNA, Zipf’s law, and
language. Science 1995, 268:789.

25. Bonhoeffer S, Herz AV, Boerlijst MC, Nee S, Nowak MA, May RM:
No signs of hidden language in noncoding DNA. Phys Rev Lett
1996, 76:1977.

26. Bonhoeffer S, Herz AV, Boerlijst MC, Nee S, Nowak MA, May RM:
Explaining “linguistic features” of noncoding DNA. Science
1996, 271:14-15.

27. Martindale C, Konopka AK: Oligonucleotide frequencies in
DNA follow a Yule distribution. Computer Chem 1996, 20:35-38. 

28. Voss RF: Comment on “Linguistic features of noncoding
DNA sequences”. Phys Rev Lett 1996, 76:1978.

29. Perline P: Zipf’s law, the central limit theorem, and the
random division of the unit interval. Phys Rev E 1996, 54:220-
223.

30. Laherrere J, Sornette D: Stretched exponential distributions in
nature and economy: “fat tails” with characteristic scales.
Eur Phys J 1998, B2:525-539.

31. Rousseau R: A weak goodness-of-fit test for rank-frequency
distributions. In Proc Seventh Conf Int Soc Scientometrics Informetrics.
Edited by Macias-Chapula C. Mexico: Universidad de Colima; 1999:
421-430.

32. Limpert E, Stahl WA, Abbt M: Lognormal distributions across
the sciences: keys and clues. Biosciences 2001, 51:341-352.

33. Li WT: Random texts exhibit Zipf-like word-frequency distri-
bution. IEEE T Inform Theory 1992, 38:1842-1845 

34. Yule GU: A mathematical theory of evolution, based on the
conclusions of Dr. J.C. Willis, F.R.S. Phil Trans R Soc B 1924,
213:21-87.

35. Simon HA: On a class of skew distribution functions. Biometrika
1955, 42:425-440.

36. Kesten H: Random difference equations, and renewal theory
for products of random matrices. Acta Math 1973, 131:207-248.

37. Sornette D, Cont R: Convergent multiplicative processes
repelled from zero: power laws and truncated power laws. J
Physique 1997, 7:431-444.

38. Yanai I, Camacho CJ, DeLisi C: Predictions of gene family distri-
butions in microbial genomes: evolution by gene duplication
and modification. Phys Rev Lett 2000, 85:2641-2644.

39. Gerstein M: Integrative database analysis in structural
genomics. Nat Struct Biol 2000, 7 Suppl: 960-963.

40. Jansen R, Gerstein M: Analysis of the yeast transcriptome with
structural and functional categories: characterizing highly
expressed proteins. Nucleic Acids Res 2000, 28:1481-1488.

41. National Center for Biotechnology Information
[http://www.ncbi.nlm.nih.gov/]

42. InterPro [http://www.ebi.ac.uk/interpro/]

co
m

m
ent

review
s

repo
rts

depo
sited research

interactio
ns

info
rm

atio
n

refereed research

http://genomebiology.com/2002/3/8/research/0040.7


