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RESUMO 

 

Os elementos de transposição (TEs) são sequências repetitivas amplamente distribuídas nos 

genomas que representam importantes fontes geradoras de variabilidade genética. As 

características genômicas derivadas de sua capacidade de transposição e de aumento do número 

de cópias são específicas para cada linhagem. Um fenômeno derivado dessa habilidade é o 

incremento repentino do número de cópias, denominado explosões de transposição, descrito em 

várias espécies para diversas famílias de TEs, dentre elas, a família Mariner (Transposon de 

DNA, Classe II) em Rhodnius prolixus. Foi sugerido que explosões de transposição da família 

Mariner contribuíram para o processo de especiação de R. prolixus. Esta peculiaridade motivou 

o estudo da composição do mobiloma em R. robustus, espécie irmã de R. prolixus, juntamente 

a reanotação dos TEs de R. prolixus, para comparação do mobiloma das duas espécies. Para 

isso, foram realizados sequenciamentos NGS (Next Generation Sequencing) dos genomas de 

dois tipos genéticos de R. robustus (II e III), montagem e anotação dos TEs utilizando a 

ferramenta dnaPipeTE. Da mesma forma, foram anotados os TEs de R. prolixus a partir das 

reads brutas do seu genoma montado. Os resultados mostraram alta semelhança na frequência 

de TEs nos três genomas (R. prolixus: 19%, R. robustus II: 23,5%, R. robustus III: 21,5%), 

constituídos principalmente de TEs de Classe II (~13,5%) da superfamília Tc1-Mariner 

(~5,6%) e de da Ordem LINE, da Classe I (~5,1%). A comparação dos três mobilomas revelou 

três características importantes para se entender a dinâmica evolutiva destes TEs: (i) 

compartilhamento de famílias que ocorrem tanto em alta como em baixa proporção entre 

genomas; (ii) compartilhamento de famílias que ocorrem em proporções dissimilares entre 

genomas, alta em um e baixa no outro, e (iii) não compartilhamento de determinadas famílias 

entre genomas. Identificou-se ainda sinais de explosões de transposição recentes da família 

Mariner em R. robustus II e III, indicando que esse fenômeno não foi exclusivo de R. prolixus, 

estando, portanto, não associado diretamente à especiação das duas espécies irmãs. 

 

Palavras–chave: Elementos de transposição. Explosões de transposição. Elementos Mariner. 

Especiação. Rhodnius robustus. Rhodnius prolixus 

 



    
 

ABSTRACT 

 

Transposable elements (TEs) are widely distributed repetitive sequences in the genomes that 

represent important sources of genetic variability. The genomic characteristics derived from 

their capacity of transposition and increasing in copy number are specific to each lineage. A 

phenomenon derived from this ability is the sudden increase of one or several families of TEs, 

called bursts of transposition, described in several species for several families of TEs, among 

them the Mariner family (DNA Transposons, Class II) in Rhodnius prolixus. It has been 

suggested that transposition bursts of the Mariner family contributed to the speciation process 

of R. prolixus. This peculiarity motivated the study of the mobilome composition of R. robustus, 

together with its reannotation in R. prolixus, for comparison of the mobilome of the two species. 

In order to do this, we performed NGS (Next Generation Sequencing) sequencing of the 

genomes of two genetic types of R. robustus (II and III) and the assembly and annotation of the 

TEs using the pipeline dnaPipeTE. Likewise, the TEs of R. prolixus were annotated from the 

raw reads of its assembled genome. The results showed high similarity in the frequency of TEs 

in the three genomes (R. prolixus: 19%, R. robustus II: 23.5%, R. robustus III: 21.5%), 

consisting mainly of TEs from Class II (~13.5%) of the superfamily Tc1-Mariner (~5.6%) and 

of the LINE Order, Class I (~5.1%). The comparison of the three mobilomes revealed three 

important characteristics to understand the evolutionary dynamics of these TEs: (i) sharing of 

families that occur both in high and low proportion between genomes; (ii) sharing of families 

occurring in dissimilar proportions between genomes, high in one and low in the other, and (iii) 

non-sharing of a family between genomes. There are also signs of recent burst of transposition 

of the Mariner family in R. robustus II and III, indicating that this phenomenon was not 

exclusive to R. prolixus, therefore not directly associated with the speciation of the two sister 

species. 

 

 

Keywords: Transposable elements. Burst of transposition. Mariner elements. Speciation. 

Rhodnius robustus. Rhodnius prolixus. 
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1.  INTRODUÇÃO  

 

Os elementos de transposição (TEs) são sequências de DNA medianamente repetitivas 

capazes de se movimentarem de um local para outro no genoma. A porção do genoma composta 

por TEs, denominada mobiloma após Kooning et al. (2008), é bastante variável em eucariotos, 

podendo ser bastante alto, como em plantas, por exemplo, entre 60-85% nas gramíneas 

(PATERSON et al., 2009; SCHNABLE et al., 2009), embora menos abundantes que em plantas 

compõem entre 3-20% do genoma dos fungos (DABOUSSY; CAPY, 2003) e entre 3-45% do 

genoma dos metazoários (HUA VAN et al., 2005). A habilidade dos TEs se replicarem mais 

rapidamente do que o genoma hospedeiro e causarem efeitos deletérios quando se inserem em 

regiões codificantes, interrompem a fase de leitura aberta ou alteram os níveis de expressão 

gênica, justifica serem considerados como parasitas genômicos (BROOKFIELD 2005; 

GOODIER; KAZAZIAN, 2008; KIDWELL; LISCH 2001; FESCHOTTE; PRITHAM 2007). 

As inserções de TEs podem comprometer a integridade genômica também em regiões não 

codificantes, atuando como centro para a recombinação homóloga desigual, resultando em 

duplicações, deleções e translocações de segmentos genômicos, codificantes ou não (BATZER; 

DEININGER, 2002).  

Apesar dos efeitos deletérios que acarretam em nível genômico e organísmico, os TEs 

exercem um papel fundamental na evolução dos seres vivos. Sua prevalência e mobilidade pode 

ocasionar alterações estruturais, como translocações, duplicações segmentais e deleções 

capazes de induzir profundas alterações genômicas, levando à sua contração ou expansão, além 

do estabelecimento de novas relações de ligação entre genes (KIDWELL; LISCH, 2001). Tem-

se reportado, também, que os TEs desempenham papel importante na regulação de diversos 

processos celulares, na diversificação das famílias gênicas, sendo capazes de promover a 

transdução e amplificação de fragmentos de genes do genoma hospedeiro (VAN DE 

LAGEMAAT et al., 2003), bem como, de influenciar na expressão e função gênica, ampliando 

a variabilidade do repertório transcricional e proteico (CARARETO et al., 2013; LOPES et al., 

2013). Devido à essas habilidades, os TEs são considerados poderosos agentes evolutivos. 

Assim, o controle da expressão e transposição dos TEs é fundamental para estabelecer um 

equilíbrio entre efeitos positivos e negativos, garantindo a viabilidade das funções do genoma 

nos organismos hospedeiros.  

A regulação da atividade dos TEs ocorre por meio de mecanismos do silenciamento 

pós-transcricional, utilizando RNAs de interferência, e silenciamento transcricional, por meio 
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da metilação do DNA e modificação de histonas (GRANZOTTO; CRUZ, 2015). Tem-se 

observado que o estresse fisiológico, induzido por alterações climáticas ou a invasão de novos 

habitats, como também por agentes biológicos (parasitas) interrompe essa regulação. 

A abundância dos TEs e suas características tais como distribuição genômica e 

rearranjos cromossômicos que podem acarretar, são frequentemente linhagem-específicas, e 

essa especificidade sugere que estes contribuíram para o processo de especiação, seja como 

causa ou efeito (BOHNE et al., 2008;  MARINO-RAMIREZ et al., 2005). Um fenômeno 

relacionado com a multiplicação ou incremento repentino de um ou vários TEs, que pode 

provocar uma reconstrução genômica radical é o chamado “burst of transposition” (explosões 

de transposição). Esse fenômeno, que acontece em periodos curtos no ciclo evolutivo dos TEs, 

rompendo a estase populacional (HORNS; PETIT; HOOD, 2017), tem sido associado por 

alguns autores a grandes eventos evolutivos e gênese de novos grupos filogenéticos (DE BOER 

et al., 2007;  PACE; FESCHOTTE, 2007;  PRITHAM; FESCHOTTE, 2007;  RAY et al., 2008;  

VOLFF et al., 2001;  VOLFF; KORTING; SCHARTL, 2000). Diversos estudos mostram que 

as explosões de transposição representam uma reação habitual do genoma a mudanças rápidas 

em ambientes externos; contudo, estresse genômico, tais como a domesticação, a poliploidia, a 

hibridização interespecífica e intergenérica, ou mesmo mudanças nos sistemas de acasalamento 

são também são associados às explosões de transposição (revisão em BELYAYEV, 2014). 

Nas populações naturais sob a influência de uma ecologia incomum, as explosões de 

transposição são de especial interesse porque este fenômeno pode estar subjacente a eventos 

micro e macro - evolutivos que levam, em última instância, à geração de diversidade biológica. 

Uma questão importante, então, a ser respondida é se existem relações causais entre explosões 

de transposição e especiação. Uma das formas de se responder a tal questão consiste em anotar 

os elementos de transposição em pares de espécies que passaram recentemente por tais eventos. 

Neste trabalho, nos propomos a investigar o mobiloma (conjunto de TEs do genoma) de duas 

espécies irmãs - Rhodinus prolixus e R. robustus - que atendem a essas condições, pois resultam 

de um processo de especiação relativamente recente (1,4 milhões de anos, segundo Monteiro et 

al. 2003) e que atualmente têm uma ecologia bastante distinta. 

 

1.1. Classificação dos elementos de transposição 

 

A anotação do mobiloma de uma espécie requer utilizar um sistema de classificação 

destas sequências móveis. Dentre os diferentes sistemas de classificação já propostos, desde 
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Finnegan (1988), a proposta mais aceita, e adotada atualmente é a de Wicker et al. (2007), que 

utiliza um sistema hierárquico que inclui os níveis classe, subclasse, ordem, superfamília, 

família e subfamília. O primeiro nível divide os TEs em duas classes, como na classificação 

original de Finnegan, de acordo com o mecanismo de transposição utilizado, com (Classe I) ou 

sem (Classe II) a participação de uma molécula de RNA intermediária no processo de 

transposição, enquanto que o nível subclasse é usado para distinguir apenas elementos da Classe 

II, com base no tipo de clivagem do TE a partir de sua posição original, com clivagem da cadeia 

dupla (Sub - Classe I) ou não (Sub - Classe II).  O nível ordem classifica os TEs pelo mecanismo 

de inserção, organização geral e enzimologia. As superfamílias dentro de uma ordem 

compartilham estratégias de replicação, mas são distinguidas pela estrutura dos domínios 

proteicos ou não codificantes; as famílias são definidas pela conservação de suas sequências e 

as subfamílias por agrupamento filogenético das sequências de uma família (WICKER et al., 

2007). O sistema de classificação de Wicker et al. (2007) é descrito a seguir e também ilustrado 

na Figura 1. 

Os elementos de Classe I (Retrotransposons) se replicam usando um transcrito de RNA 

como intermediário para transposição, utilizando a enzima transcriptase reversa. Nesta classe 

incluem-se cinco ordens, dentre elas uma ordem é denominada de Retrotransposons com LTRs, 

pois apresentam Repetições Terminais Longas (LTR: do Inglês, Long Terminal Repeat) e quatro 

incluem os retrotransposons sem LTRs (do Inglês: non-LTRs), denominadas como LINE (Long 

Interspersed Nuclear Elements), SINE (Short Interspersed Nuclear Elements), PLE (Penelope-

like) e DIRS (Dictyostelium intermediate repeat sequence). Essas ordens incluem um número 

total de 17 superfamílias (LTR: Copia, Gypsy, Bel-Pao, Retrovírus, ERV; LINE: R2, RTE, 

Jockey, L1, I; SINE: tRNA, 7SL e 5S; PLE: Penelope; DIRS: DIRS, Ngaro, VIPER).  

Os elementos da Classe II (Transposons de DNA) não requerem o passo da transcrição 

reversa para se integrarem ao genoma, e são divididos em duas subclasses: Subclasse I que 

realiza a transposição via mecanismo corta-e-cola, e subclasse II que realiza a transposição pelo 

mecanismo cópia-e-cola. Os elementos da Subclasse I codificam para uma enzima transposase 

que excisa o TE de seu sítio hospedeiro e o integra em um novo local no genoma, e os da 

Subclasse II realizam processo de transposição sem clivagem de cadeia dupla, envolvendo o 

deslocamento de apenas uma fita de DNA. A Subclasse I é composta pelas ordens TIR e Crypton 

e a subclasse II é constituída pelas ordens Helitron e Maverick. Essas subclasses incluem 12 
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superfamílias (TIR: Tc1-Mariner, hAT, Mutator, Merlin, Transib, P, PiggyBac, PIF-

Harbinger, CACTA; Crypton: Crypton; Helitron: Helitron e Maverick: Maverick). 

 

 

Figura 1. Sistema proposto por Wicker et al. (2007) para classificação dos elementos de transposição. 

LINE: long interspersed nuclear element; LTR: long terminal repeat; PLE: Penelope-like element; 

SINE: short interspersed nuclear element; TIR: terminal inverted repeat. 

 

Os TEs podem ainda ser classificados em autônomos e não-autônomos. Aqueles que 

podem sintetizar as proteínas necessárias para sua mobilização são chamados de elementos 

autônomos, e aqueles elementos que não tem suas sequências codificadoras de proteínas 

necessárias para a transposição íntegras são chamados de não-autônomos, como os SINEs e 

MITEs. Embora sem os domínios codificadores de proteínas funcionais, esses elementos podem 

se mobilizar no genoma se as proteínas necessárias para a sua transposição forem fornecidas 

por outros elementos do genoma a eles relacionados (FESCHOTTE; JIANG; WESSLER, 

2002).  

 

1.2. Elementos de transposição em insetos  

 

Existe uma ampla variação do conteúdo de TEs nos genomas de insetos, desde apenas 

1% no mosquito não voador Belgica antarctica (KELLEY et al.,2014) a 65% no gafanhoto 

Locusta migratoria (WANG et al., 2014). De modo semelhante, a abundância das famílias dos 

TEs nos genomas também é amplamente variável. Os elementos de Classe I parecem ser os 

mais abundantes, embora haja variações na presença de cada ordem de TEs em diferentes 



 

14 
 

insetos. Por exemplo, os principais componentes do mobiloma de Drosophila melanogaster 

pertence à ordem LTR, seguindo-se os LINEs e em menor fração os transposons de DNA 

(SESSEGOLO et al., 2016). Em Anopheles gambiae, a ordem LTR é a mais prevalente, seguida 

dos SINEs e os MITEs (HOLT et al., 2002) (revisão em MAUMUS et al., 2015). No entanto, 

transposons DNA e LINEs são os elementos mais abundantes no pulgão-da-ervilha 

(Acyrthosiphon pisum) e da lagarta-do-cartucho (Spodoptera frugiperda) (revisão em 

MAUMUS et al., 2015). A abundância e distribuição dos TEs nos genomas de insetos sugere 

que estes são atores-chave na evolução de tais espécies. Portanto, sua descoberta é um passo 

crucial para uma compreensão mais profunda na biologia de insetos (MAUMUS et al., 2015).  

A única espécie de triatomíneo com genoma sequenciado e mobiloma anotado é R. 

prolixus (MESQUITA et al., 2015). A análise genômica dessa espécie propiciou aumentar a 

compreensão sobre a genômica funcional, expressão gênica e também a identificação dos 

mecanismos de adaptação que podem envolver variações estruturais, incluindo a duplicação de 

genes ou a composição do mobiloma nessa espécie. O mobiloma de R. prolixus é constituído 

por aproximadamente 1.400 famílias de TEs, que correspondem uma pequena fração (5,6 %) 

do genoma de 702 Mb do inseto (MESQUITA et al., 2015). Esta porcentagem é muito menor 

em relação àquelas identificadas em outros insetos hematófogos, como Aedes aegypti (~ 50%) 

ou Anopheles gambiae (~ 20%), por exemplo, mas semelhante a outros anofelinos (2-11%) 

(NEAFSEY et al., 2015). 

 

1.3. Complexo Rhodnius prolixus - R. robustus: origem, diversificação e elementos 

de transposição 

 

A doença de Chagas, uma das doenças parasitárias relevantes na América Latina, é uma 

zoonose causada pelo protozoário Trypanosoma cruzi. Estima-se que entre seis a oito milhões 

de pessoas estejam infectadas em todo o mundo, pelo menos um milhão de pessoas no Brasil, 

sendo assim a doença de Chagas considerada uma das zoonoses mais desatendidas no mundo 

(https://www.paho.org/hq/index.php?option=com_topics&view=article&id=10&Itemid=407

43&lang=en). Essa doença é transmitida por insetos vetores hematófagos em associação a seus 

diferentes ecótopos: silvestres (palmeiras, ninhos de aves, tocas de mamíferos), peridomicílio e 

no interior de casas (LENT; WYGODZINSKY, 1979). Os gêneros de maior prevalência 

epidemiológica pertencem a Triatoma e Rhodnius (subfamília Triatominae, família Reduvidae), 
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sendo este último o principal gênero transmissor da doença de Chagas na região amazônica 

(PAVAN et al., 2013;  PAVAN; MONTEIRO, 2007).  

O gênero Rhodnius, provavelmente surgiu nas florestas pan-amazônicas (região 

amazônica e região do Rio Orinoco) em associação com palmeiras e com a fauna habitante 

deste ecótopo (PATTERSON; GAUNT, 2010), está dividido em três complexos de espécies 

(DUJARDIN et al., 1998): (i) complexo de R. pallescens (R. pallescens e R. ecuadoriensis), (ii) 

complexo de R. pictipes (R. pictipes, R. stali e R. brethesi) e (iii) complexo de R. robustus (R. 

prolixus, R. robustus, R. neglectus, R. nasutus, R. domesticus e R. neivai). Foi proposto que o 

complexo R. robustus evoluiu por radiação adaptativa de um ancestral comum na região do 

Orinoco-Amazonas, representado atualmente por R. pictipes (SCHOFIELD, CJ e DUJARDIN 

J., 1999). Esse complexo diferenciou-se em duas regiões: ao sul, entre os cerrados do Brasil, 

originando as espécies R. neglectus e R. nasutus, e ao norte, nas planícies da Venezuela, a partir 

de um ancestral comum de R. robustus dando origem a R. prolixus que, posteriormente, 

adaptou-se a habitat doméstico. Essas duas espécies, R. robustus e R. prolixus, são 

estreitamente relacionadas, membros de um complexo de “espécies crípticas”, cuja validade 

taxonômica foi largamente questionada, em função de sua semelhança morfológica e 

isoenzimática (HARRY, 1993;1994). Diversos estudos revalidaram o status taxonômico de 

ambas espécies em face de diferenças quanto à adaptações ecológicas, marcadores genéticos 

(ABAD-FRANCH et al., 2013;  MONTEIRO et al., 2003;  PAVAN et al., 2013), morfometria 

tradicional e geométrica (VILLEGAS; FELICIANGELI; DUJARDIN, 2002) e padrões de 

atividade locomotora (PAVAN et al., 2016).  

Um estudo de Monteiro e colaboradores (2003), utilizando uma sequência do gene 

mitocondrial  citocromo b (cyt b), mostrou que não apenas R. robustus é bastante divergente em 

relação à R. prolixus, como apresenta uma notável heterogeneidade genética dentro da espécie, 

com alta divergência entre as populações geográficas representando um complexo parafilético 

de quatro linhagens crípticas (R. robustus I, II, III e IV), o que também foi confirmado por 

Pavan e Monteiro (2007) e Pavan et al. (2013). Rhodnius robustus I apresenta distribuição 

geográfica restrita em ecótopos silvestres, sendo encontrado apenas na bacia do Rio Orinoco, 

na Venezuela (PAVAN et al. 2013), em simpatria com R. prolixus. Interessantemente R. 

robustus I, está filogeneticamente mais proximamente relacionado a R. prolixus do que com as 

linhagens amazônicas (R. robustus II, III e IV), o que caracteriza a parafilia da espécie. Os tipos 

genéticos II, III e IV de R. robustus compreendem um grupo monofilético de linhagens 
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alopátricas distribuídas na região amazônica. Rhodnius robustus II é encontrado ao norte do 

estado de Rondônia e sul do estado do Amazonas (Brasil), norte do Equador e nordeste da 

Bolívia; R. robustus III se encontra no nordeste do Amazonas, norte do estado de Tocantins e 

este do estado do Pará (Brasil); e R. robustus IV é encontrado ao norte do Pará, norte do 

Amazonas, estado de Roraima (Brasil), norte da Venezuela (em simpatria com R. prolixus) e 

na Guiana Francesa (PAVAN et al. 2013). Embora R. prolixus esteja bem adaptado a domicílios 

humanos em muitos países de América Latina, populações selvagens dessa espécie estão 

presentes apenas na Venezuela e Colômbia. 

O mobiloma de R. prolixus, embora relativamente pequeno comparado ao de outros 

insetos (5,6%, c.f. MESQUITA et al. 2015), apresenta uma característica interessante. Dentre 

os TEs de Classe I, na ordem LTR, que representam a menor fração do mobiloma (<1% no 

genoma) encontram-se apenas alguns representantes de três superfamílias (Gypsy, Copia, BEL-

Pao). Ao contrário, os elementos sem LTRs são bastante diversos, consistindo de 10 

superfamílias diferentes (Jockey, Rose, LoA, Felyant, Totopi, CR-1, RTE, I, R1 e Ingi), 

compreendendo 1,4% no genoma. Mas, a característica notável do genoma dessa espécie, 

comparada aos outros insetos, é a preponderância dos elementos de Classe II, representando 

75% de todos os TEs identificados, principalmente representada pelas superfamílias Tc1-

Mariner e MITEs (aproximadamente 3% do conteúdo total no genoma). Muitas dessas 

sequências Mariner são full-length (sequências completas), com a sequência codificadora da 

transposase completa, sugerindo que estão ou estiveram ativas até recentemente. 

Fernandez-Medina et al. (2016), que também participaram da anotação do mobiloma de 

R. prolixus, exploraram os membros da superfamília Tc1-Mariner e mostraram que a maior 

parte das sequências da família Mariner correspondem às sete subfamílias bem estabelecidas 

em insetos (Irritans/Himar, Mellifera, Cecropia, Mauritiana, Vertumnana e Rosa); contudo, 

descreveram duas subfamílias, que denominaram como Prolixus1 e Prolixus2, que exibiam um 

elevado número de cópias. Em Prolixus1, os autores identificaram três clados: Clado1 (com 

mais de 8.000 cópias) relacionado à subfamília Irritans/Himar, e Clados II e III, com 846 e 550 

cópias genômicas, respectivamente. Os autores mostraram que esses clados sofreram expansões 

genômicas intensas, características de explosões de transposição. Os tempos relacionados a 

essas expansões foram datados: para o Clado I, a sequência ancestral comum mais recente 

(MRCA) foi datada em aproximadamente 1,32 milhões de anos (maa) e para os Clados II e III 

em aproximadamente 0,67 maa. O período mais antigo coincide àquele proposto para a 
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divergência entre R. prolixus e sua espécie irmã R. robustus (~ 1,4 maa) quando o antepassado 

comum prolixus/robustus vivia em diferentes habitats nas florestas do Rio Orinoco 

(MONTEIRO et al., 2003). 

Diversas caraterísticas de R. prolixus, tais como baixa diversidade genética 

(DUJARDIN et al., 1998;  HARRY; GALINDEZ; CARIOU, 1992;  LOPEZ; MORENO, 1995;  

MONTEIRO et al., 2003), possível resultado de gargalo da garrafa, somada à explosão de 

transposição observada em elementos Mariner (FERNANDEZ-MEDINA et al., 2016), são 

concordantes com um cenário de especiação fundamentado na “teoria dos refúgios” 

(MONTEIRO et al., 2003) e levaram a Fernandez-Medina et al. (2016) a formularem a hipótese 

de que as explosões de transposição identificadas nas subfamílias Prolixus I e Prolixus II 

poderiam ter se iniciado em decorrência de características ecológicas e populacionais da espécie 

durante sua origem. Os autores sugeriram ainda que a continuidade da expansão desses TEs 

poderia estar associada à crescente adoção de habitats domésticos, mais recentemente pela 

espécie, com a colonização das Américas pelo homem (MONTEIRO et al., 2003). 

Contudo, uma hipótese alternativa à acima formulada seria que a explosões de 

transposição, teriam ocorrido antes da divergência R. prolixus/R. robustus e seriam 

compartilhadas pelas duas espécies.  Para investigar essa hipótese propusemos o presente 

estudo, realizando a anotação do mobiloma de dois dos quatro tipos genéticos R. robustus (R. 

robustus II e R. robustus III), cujas amostras de DNA foram disponibilizadas para análises, 

buscando evidências da ocorrência ou não das explosões de transposição da família Mariner, 

na espécie R. robustus. 
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2. OBJETIVOS 

 

O objetivo geral deste estudo foi caracterizar o mobiloma e identificar a ocorrência de 

explosões de transposição da família Mariner em R. robustus visando elucidar se essas 

explosões foram compartilhadas com sua espécie irmã R. prolixus.  

 

2.1.  Objetivos específicos 

 

1. Anotar os TEs nos genomas sequenciados dos tipos genéticos II e III de R. 

robustus provenientes da Amazônia brasileira. 

2. Caracterizar, classificar, quantificar, comparar e analisar evolutivamente os TEs 

anotados no genoma de R. robustus II e III; 

3. Estimar o número de cópias dos elementos da família Mariner; 

4. Reanotar os TEs de R. prolixus a partir das reads brutas do genoma sequenciado, 

seguindo a mesma metodologia que a utilizada para R. robustus II – III, e 

relacionar os presentes resultados com os obtidos na anotação inicial no genoma 

de R. prolixus. 
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3. MATERIAL E MÉTODOS 

 

3.1. Sequenciamento dos genomas 

A partir de amostras de DNA de linhagens de dois tipos genéticos de R. robustus cedidas 

por Fernando Araújo Monteiro (Laboratório de Epidemiologia e Sistemática Molecular, 

Instituto Oswaldo Cruz, Fiocruz, Rio de Janeiro, RJ), foram feitos sequenciamentos utilizando 

a tecnologia Illumina NGS de baixa cobertura TruSeq Nano pair end, pela plataforma GeT-

PlaGe, Génopole Toulouse/Midi-pyrénées (França). Foram sequenciados os genomas dos tipos 

genéticos R. robustus – tipo II, a partir da mistura de DNA extraído de 3 indivíduos (3µg) da 

mesma população (coletados em Ouro Preto do Oeste, Rondônia, 10°43′S 62°15′W), e tipo III, 

a partir de mistura de DNA de dois indivíduos (3,7 µg) da mesma população (coleta em Rondon 

do Pará, Pará, 04°54′S 48°20′W). Também foi utilizado o conjunto das reads brutas do genoma 

público de R. prolixus (MESQUITA et al., 2015). Os genomas foram armazenados no servidor 

do laboratório de Evolução Molecular e também foram enviados os acessos para o colaborador 

Clément Goubert (Department of Molecular Biology and Genetics, Cornell University, Ithaca, 

USA), um dos autores da metodologia dnaPipeTE, que realizou a análise de qualidade das 

“reads’’ sequenciadas, e aplicou o pipeline dnaPipeTE. Os “outputs’’ produzidos foram 

disponibilizados, sendo estes o ponto de partida para as análises aqui apresentadas.  

 
 

3.2. Método dnaPipeTE  

dnaPipeTE consiste em um método De Novo Assembly e Pipeline de anotação de TEs 

(https://lbbe.univ-lyon1.fr/-dnaPipeTE-.html, GOUBERT et al., 2015) totalmente automatizado 

para montar e quantificar repetições de reads (leituras) genômicas. Para a montagem das 

sequências, o dnaPipeTE utiliza o programa Trinity (GRABHERR et al., 2011), originalmente 

projetado para utilização de dados produzidos por RNA-seq. Adicionado ao Trinity, o pipeline 

utiliza dois bancos de dados de TEs, o Repbase (versão 2014-01-31 downloaded de 

http://www.girinst.org/) e a biblioteca TEFam (http://tefam.biochem.vt.edu/tefam/index.php), 

e a ferramenta RepeatMasker (RM, versão open-4.0.5, http://www.repeatmasker.org). 

 

 

https://lbbe.univ-lyon1.fr/-dnaPipeTE-.html
http://www.repeatmasker.org/
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Anotação das sequências repetitivas 

O primeiro passo do pipeline do dnaPipeTE é a realização de amostragens das reads 

sequenciadas, utilizadas no formato FASTQ. Posteriormente, ocorre a montagem das reads de 

cada amostra, utilizando iterações do Trinity, formando contigs que representam as sequências 

repetitivas. Em um terceiro momento, os contigs montados são anotados utilizando a ferramenta 

RepeatMasker (Figura 2). 

 

Figura 2. Pipeline do método dnaPipeTE. 1- Reads genômicas no formato FASTQ são amostradas. 2 - 

Montagem de repetições é realizada usando Trinity. 3- Para cada iteração, as reads previamente 

montadas são adicionadas à próxima amostra para melhorar a montagem das repetições. 4- Os contigs 

montados são anotados usando RM. 5 – Todos os contigs são comparados pelo BLAST para estimar a 

abundância de cada sequência obtida. 6 - Um segundo BLAST é realizado, e a mesma amostra é 

sucessivamente comparada contra os contigs anotados do Repbase. Fonte: Goubert et al. (2015). 
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A anotação dos contigs segue a regra 80-80-80 proposta por Wicker et al. (2007), em 

que as queries com 80% de cobertura em relação às sequências do banco de dados são 

armazenadas como “full-length” e as queries com hits inferiores a 80% são armazenadas como 

“partial” (sequências incompletas). Dos contigs não anotados pelo Repeat Masker somente a 

informação das ordens são retidas, de acordo com a classificação de Wicker et al. (2007):  Long 

Terminal Repeat (LTR), Long Interspersed Element (LINE), Short Interspersed Element 

(SINE), DNA, Miniature Inverted-repeat Transposable Elements (MITEs), Ribosomal RNA, 

low complexity, and simple/tandem repeats. Para a identificação dos TEs a partir das bibliotecas 

de TEs (Repbase e TEfam) foram utilizados os parâmetros default do RM, pesquisa slow com 

programa NCBI BLAST (RMBLASTN, NCBI BLAST 2,2,23+), e somente o melhor hit foi 

mantido, como determinado pelo maior score Smith–Waterman proporcionado pelo RM. 

Quantificação das repetições e estimativa da divergência 

Para estimar a abundância de cada contig (número de cópias) e sua divergência, uma 

terceira amostra das reads é tomada e comparada ao conjunto de contigs montados e anotados 

pelo RM por meio de BLASTN (ASTCHUL et al., 1990). Para se obter uma estimativa total do 

conteúdo das repetições, essa amostra é também comparada aos contigs do dnaPipeTE anotados 

(BLASTN2). Finalmente, as reads não mapeadas são comparadas aos contigs não-anotados 

(BLASTN3) (Figura 2).  

 

3.3. Pré-processamento das reads de R. robustus 

As reads dos dois genomas de R. robustus (R. robustus II-III) foram “trimadas” usando 

o software Urqt (MODOLO; LERAT, 2015), com todos os parâmetros por default. As reads 

do DNA mitocondrial foram montadas com o software NOVOplasty (DIERCKXSENS; 

MARDULYN; SMITS, 2017), anotadas (usando como base de dados os alinhamentos de 

NCBI) utilizando dnaPipeTE, filtradas com o software bowtie2 e removidas (LANGMEAD; 

SALZBERG, 2012). Foram ainda identificadas e descartadas possíveis sequências 

contaminantes provenientes de Bacteria, Archaea, vírus, fungos e microrganismos eucariotas 

usando o algoritmo Kaiju (MENZEL; NG; KROGH, 2016). 

 

3.4. Análises genômicas de R. robustus II, R. robustus III e das reads brutas de R. 

prolixus. 
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Para as análises genômicas realizadas em R. robustus II e III foi considerado tamanho 

genômico estimado para R. prolixus (linhagem analisada neste estudo) de 733 MB 

(MESQUITA et al., 2015). Após análises preliminares utilizando coberturas de 0,25X, 0,50X 

e 1,0 X, foi escolhido o parâmetro 0,25X, que maximiza a montagem N50 para estes genomas 

(um procedimento realizado com Trynity). Para que os conjuntos de dados fossem homogêneos, 

também foi escolhida a cobertura 0,25 X para a análise das reads brutas da espécie referência R. 

prolixus. 

 

3.5. Recuperação e quantificação das superfamílias e famílias de TEs 

O pipeline dnaPipeTE realiza duas análises distintas de quantificação (Figura 2): 

1) quantificação do total dos contigs montados (quantificação bruta). Para isto foi 

efetuado um mapeamento direto das reads da amostra 3 sobre os contigs anotados (BLASTN1). 

2) estimativa do conteúdo de TEs, feita por sucessivos blasts uns com outros em duas 

etapas: (i) um segundo BLAST (BLASTN 2), em que a mesma amostra 3 foi sucessivamente 

blastada contra os contigs anotados somados às sequências de TEs do Repbase; e (ii) um 

terceiro BLAST (BLASTN 3) com os contigs não anotados para recuperar cópias que não 

tinham sido montadas e, desse modo, obter-se uma estimativa mais global do conteúdo 

repetitivo. 

O dnaPipeTE gerou diversos outputs (saídas computacionais), resumidas no Quadro 1. 

A partir dos outputs, foram determinadas as proporções e distribuições comparativas nos três 

genomas, dos contigs anotados e quantificados, cruzando os dados contidos nestes outputs para 

as principais classes, superfamílias e famílias de TEs (classificação segundo WICKER et al., 

2007): 

a) Para comparar e calcular as proporções das principais classes de TEs foram utilizados 

os outputs “Counts.txt” e "pieChart.pdf / png”. 

b) Para identificar as principais superfamílias de TEs e calcular as distribuições das 

proporções comparativas, foram utilizados os outputs “Counts.txt”, "Trinity.fasta.out", 

"reads_per_component_and_annotation" e “sorted.reads_vs_annotated.blast.out”, dos quais 

os dados foram cruzados, filtramos e concatenados, gerando tabelas e gráficos comparativos. 

c) Para identificar as famílias de TEs mais abundantes e estimar seus números de cópias 

de TEs, os dados foram agrupados a partir dos contigs gerados pelo dnaPipeTE (das saídas 
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"Trinity. Fasta", "reads_per_component_and_annotation" e "Counts.txt"), usando o programa 

CD-HIT-EST da plataforma CD-HIT (versão 4.6.1) (LI e GODZIK 2006). Para isso, foram 

estabelecidos alguns parâmetros com base no critério de Wicker et al. (2007) para agrupar pares 

de sequências com pelo menos 80% de similaridade na sequência mais curta alinhada, com um 

mínimo de 80% de identidade na sequência mais longa (parâmetros -aS 0,8 -c 0,8 -G 0 -g 1) 

(segundo GOUBERT, et al. 2015).  

 

Quadro 1. Nome e descrição das saídas computacionais (outputs) geradas pela ferramenta dnaPipeTE. 

 
*Estes arquivos contêm as saídas brutas do Trinity e os arquivos intermediários produzidos durante 

as etapas de montagem. 

 

 

Arquivo Descrição 

"Trinity. Fasta" 
Este arquivo contém os contigs de dnaPipeTE, 

da última montagem realizada com Trinity 

"reads_per_component_and_annotation" 

Tabela com a contagem das reads e pares de 

bases alinhadas por contig do dnaPipeTE (do 

primeiro BLAST), assim como da melhor 

anotação do RepeatMasker. 

"pieChart.pdf / png" 
Gráfico com a proporção relativa das principais 

classes de repetições (incluindo os blastn 2 e 3) 

"Bases_per_component.pdf / png" 

Gráfico com o número de pares de bases 

alinhados em cada amostragem do dnaPipeTE 

(do BLASTN 1), ordenados pela proporção 

genômica do contig dnaPipeTE. 

"landscapes.pdf" 
Gráfico com a distribuição da idade dos TEs. 

Plotagem da distribuição da divergência entre 

as reads e contigs com os quais elas mapeiam. 

"Trinity.fasta.out" 

 

Output bruto do resultado do RepeatMasker 

(não classificado) das sequências fasta 

(Trinity.fasta) geradas. 

"Counts.txt" 
Contagem dos pares de bases da amostra 

alinhada para cada classe de TE. 

“sorted.reads_vs_Trinity.fasta.blast.out” Melhor hit por reads do BLASTN 1. 

“sorted.reads_vs_annotated.blast.out” Melhor hit por reads do BLASTN 2. 

“sorted.reads_vs_unannotated.blast.out” Melhor hit por reads do BLASTN 3. 
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3.6. Comparação do mobiloma de R. prolixus, R. robustus II e R. robustus III 

O mobiloma compartilhado pelos três genomas foi analisado por meio de três 

comparações (R. prolixus vs R. robustus II, R. prolixus vs R. robustus III e R. robustus II vs R. 

robustus III). Para isso, inicialmente os contigs gerados pelo dnapipeTE (Trinity.fasta.out) para 

cada análise foram agrupados em um só arquivo (exemplo: arquivo .fas de contigs de R. 

prolixus + contigs R. robustus II). A seguir, os contigs foram agrupados em clusters 

(agrupamentos) usando o programa CD-HIT-EST (versão 4.6.1) (LI e GODZIK 2006) 

utilizando os parâmetros citados em “c”. Posteriormente, os resultados da análise foram 

filtrados mantendo somente os clusters que agrupavam contigs de ambas espécies. Finalmente, 

para cada cluster, os contigs foram identificados usando o output 

read_per_component_and_annotation gerada por dnaPipeTE, que contém a anotação dos TEs, 

e com eles foram construídos gráficos de dispersão.  

 

3.7. Investigação dos TEs no genoma montado de R. prolixus utilizando 

dnaPipeTE 

Foi desenvolvida, ainda, uma estratégia para realizar buscas de sequências de TEs no 

genoma público montado de R. prolixus (ficheiro FASTA, WGS, 15X) obtido da plataforma 

VectorBase (www.vectorbase.org/organisms/rhodnius-prolixus) utilizando a metodologia 

dnaPipeTE. Para esse fim, o genoma montado de R. prolixus (702 Mb) foi picotado em 

pequenas reads usando o programa ART (HUANG et al., 2012), que é um simulador de 

sequenciamento Illumina (10X single end 150 bp reads), com os seguintes parâmetros: -ss 

HS25 -l 150 -f 10 -ef, isto a fim de simular reads de 150 pb HiSeq 2500, sem erros. A seguir, 

para a detecção dos TEs, foi utilizado dnaPipeTE para a análise das reads com os seguintes 

parâmetros: genome_size 702.000.000, genome_coverage 0.25, sample_size 2, RM_t 0.2 -

Trin_glue 2. Esses parâmetros garantem duas iterações do montador Trinity com cobertura 

0,25X, duas superposições destas são suficientes para unir os k-mer contigs durante o processo 

de montagem e anotação de TEs em que um limiar de 20% dos contigs dnaPipeTE deve ser 

coberto por um hit RepeatMasker para manter a anotação. 

  

http://www.vectorbase.org/organisms/rhodnius-prolixus
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4. RESULTADOS  

 

  Os subconjuntos de sequências dos tipos genéticos de R. robustus II e III, juntamente 

com as reads já sequenciadas de R. prolixus, foram utilizados como entrada para análise pelo 

dnaPipeTE, seguindo os mesmos parâmetros nas três amostras (cobertura 0,25X, duas iterações 

de Trinity e um limiar de anotação de 0,4), revelando um panorama comparativo geral das 

proporções estimadas do conteúdo das diferentes famílias de TEs. 

 

4.1. Conteúdo repetitivo em R. prolixus, R. robustus II e R. robustus III  

 

A montagem do conteúdo repetitivo produziu 18.359 contigs com N50 de 341 pb para 

R. prolixus, 58.535 contigs com N50 de 325 pb para R. robustus II, e 53.981 contigs com N50 

de 319 pb para R. robustus III. Foram anotadas 5.434 (R. prolixus), 9.406 (R. robustus II) e 

9.778 (R. robustus III) sequências de TEs parciais, compreendendo 51, 57 e 56 superfamílias 

de TEs, respectivamente, de acordo com a classificação utilizada pelo Repbase. 

A proporção do conteúdo genômico estimado pelo dnaPipeTE (Tabela Suplementar 1, 

Anexo 1) revela que: ~37,5% representam a porção repetitiva nos três genomas, que incluem 

TEs e outras repetições como: repetições simples de DNA, DNA satélite, repetições de baixa 

complexidade, rRNA e outros. Deste total, os TEs ocupam 19% (R. prolixus), 23,5% (R. 

robustus II) e 21,2% (R. robustus II), observando que nos três genomas os TEs mais abundantes 

são Transposons de DNA (Classe II), seguidos pelos retrotransposons LINE (Classe I, non-

LTR) e SINEs, estando menos representados os retrotransposons LTR (Figura 3). Os números 

de pares de bases e as proporções genômicas de todas as sequências repetitivas presentes são 

apresentadas na Tabela Suplementar 1 (Anexo 1). 

A anotação a partir do genoma montado de R. prolixus pelo dnaPipeTE identificou que 

30,8% das reads correspondem à porção repetitiva de DNA, das quais 23,2% correspondem a 

sequências de TEs (Figura 3). Destes, a principal parcela corresponde aos Transposons DNA, 

seguida dos LINEs e Helitrons. Aproximadamente 5% do conteúdo repetitivo foi classificado 

como desconhecido, os quais podem também incluir sequências que não são TEs, assim como 

sequências de famílias gênicas. 
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Figura 3. Proporção estimada das sequências repetitivas nos genomas de R. prolixus, R. robustus 

II e R. robustus III: *R. prolixus ¹= anotação a partir das reads genômicas brutas; R. prolixus ² = 

anotação a partir do genoma montado. 

4.2. Comparação da proporção e dinâmica dos TEs entre R. prolixus e R. robustus. 

 

Foram realizadas duas comparações entre os mobilomas anotados a partir de reads 

brutas de R. prolixus e de R. robustus: (i) proporções das superfamílias de TEs resultantes 

BLASTN 2, apresentadas na Tabela Suplementar 2 e Figura Suplementar 1 (Anexo 2) e Figura 

4 e (ii) análise da divergência entre as superfamílias (Figura 5).   

As proporções das superfamílias de TEs são altamente semelhantes nos três genomas. 

Os Retrotransposons LTR (Classe I) representam a menor fração, ocupando < 1% de porção 

genômica e < 4% em relação ao conteúdo dos TEs nos três genomas (Tabela Suplementar 2, 

Anexo 1). As superfamílias mais representativas dos Retrotransposons LTR são Gypsy, Bel-Pao 

e Copia. Por outro lado, os elementos não-LTR ocorrem em maior proporção nos três genomas, 

correspondendo a 6,5% a 7,5 % do conteúdo genômico e 30 a 34% do conteúdo de TEs. Os 
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clados/superfamílias mais representativos quanto ao conteúdo genômico são representantes da 

ordem LINE (Jockey, I, LOA e RTE) e os SINEs (tRNA) (Figura 4, Tabela Suplementar 2). 

Notavelmente, a grande maioria dos TEs pertence à Classe II, variando de 11,5% a 14,8 

% do conteúdo genômico e de aproximadamente 60% a 65% do total de TEs (Figura 4, Tabela 

Suplementar 2, Anexo 1). As superfamílias em maior proporção nos genomas são Tc1/Mariner, 

hAT, Helitrons e DNA. Na superfamília Tc1/Mariner, destaca-se a super-representação da 

família Mariner (Figura Suplementar 1, Anexo 2; Tabela Suplementar 3, Anexo 1) que 

corresponde a 3,6% de R. prolixus, 3,9% de R. robustus II e 3,1% de R. robustus III do conteúdo 

genômico, representado entre 14,3 a 25% do total de TEs. 

 

 

Figura 4. Proporção genômica das principais superfamílias de TEs nos genomas Rhodnius. 

 

A Figura suplementar 1 (Anexo 2) juntamente com a Figura 6 apresentam as proporções 

das superfamílias de TEs em relação ao mobiloma total, e a distribuição da divergência das 

reads em relação aos contigs dnaPipeTE anotados.  Essas análises foram também realizadas 

com os contigs de TEs obtidos a partir do genoma montado de R. prolixus. As duas figuras 

refletem alta semelhança na dinâmica evolutiva dos TEs nas quatro comparações.  Dentre as 

reads, 63% foram anotadas como transposons de DNA (Classe II) constituindo o grupo de TEs 

mais abundante. Destes, a superfamília Tc1-Mariner é a mais abundante, variando de 24,7% 

(R. robustus III) a 27,9% (R. prolixus) do total de TEs.  As reads da família Mariner é a mais 

prevalente do total de TEs (Figura suplementar 1, Anexo 2).  As reads desta família são 
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altamente semelhantes aos contigs anotados (similaridade de sequência > 95%), sugerindo a 

existência de uma atividade dessa família e a ocorrência de explosões de transposição recentes.  

 

Figura 5. Idade relativa das superfamílias de TEs baseada na divergência das reads e relação aos 

contigs: *R. prolixus ¹= a partir das reads genômicas brutas; R. prolixus ² = a partir do genoma 

montado. 
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Destaca-se nas análises da idade relativa dos TEs com base na divergência das reads 

em relação aos contigs de TEs (Figura 5), que a divergência das reads está fortemente 

concentrada à esquerda do gráfico. Observa-se que a maior frequência dos Transposons de 

DNA apresenta divergência entre 1-5%, sugerindo que sofreram uma expansão recente, 

comparados aos SINEs, que mostram características de atividade mais antiga (maior frequência 

em torno de 5% de divergência).  

Dentre os Transposons de DNA, a família Mariner apresenta reads altamente 

semelhantes aos contigs anotados (similaridade de sequência > 95%), sugerindo a existência de 

uma atividade dessa família e a ocorrência de explosões de transposição recentes. Já, os 

retrotransposons LTR, embora os menos abundantes, parecem ser em sua maior proporção 

muito recentes (divergência entre 0 e 2%). Os LINEs, por sua vez parecem ter mantido uma 

taxa constante de transposição durante a evolução recente, com a notável exceção do membro 

do clado LINE/RTE, que parece ter aumentado consideravelmente o número de cópias 

recentemente. 

 

4.3. Comparação das proporções relativas de famílias TE compartilhadas entre R. 

prolixus e R. robustus 

Concordantemente com os resultados anteriores, as análises comparativas par-a-par 

realizadas entre os três genomas do gênero Rhodnius, revelam altas porcentagens de 

compartilhamento entre as famílias de TEs: ~74% para R. prolixus - R. robustus II, ~76% para 

R. prolixus - R. robustus III e ~80% para R. robustus III - R. robustus III). Análises de correlação 

linear (em escala log10) mostram correlações positivas, altamente significativas, 

principalmente para as comparações R. prolixus - R. robustus III (p<0.001) e R. robustus II - R. 

robustus III (p<0.001) (Figura suplementar 2, Anexo 2). 

 Na Figura 6 são apresentados os resultados das análises de compartilhamento 

separadamente para cada Classe I e II. Como para a análise global, as correlações são todas 

positivas e significativas, indicando que a maior parte das famílias compartilhadas ocorrem em 

proporções similares nos três genomas.  Contudo, para algumas famílias as proporções não são 

correspondentes, como abaixo destacado para as três comparações:  
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a) R. prolixus - R. robustus II:  Algumas famílias apresentam-se com grandes 

diferenças entre ambos genomas, por exemplo as famílias Jockey-2 com 0,12% em R. prolixus 

e 0,0005 % em R. robustus II e I-5 com 0,4% em R. prolixus e 0,001% em R. robustus II, na 

Classe I; e a família Helitron-2 com 0,01% em R. prolixus e 0,0001 % em R. robustus II, na 

Classe II. Integralmente, a maior parte das famílias compartilham a mesmas proporções 

genômicas (principalmente transposons de DNA e não-LTRs), dentre estas famílias se 

caracterizam aquelas cujo grau de compartilhamento é mais abundante, destacando-se Mariner-

1 e Helitron2-N1 (compartilham ~1.6% entre os genomas). Contrariamente outras famílias são 

menos abundantes nos genomas, por exemplo hAT-N33 (~0,0008%) e Gypsy-58 (0,001%). 

b) R. prolixus - R. robustus III: observa-se a tendência linear geral, com a maioria 

das famílias compartilhando as mesmas proporções de famílias de TEs, umas com valores mais 

altos, por exemplo a família Mariner-1 (R. prolixus: 5,9% e R. robustus III: 4,6%) na classe II 

e outras com valores mais baixos, por exemplo a família Jockey-2 (R. prolixus: 0,0003% e R. 

robustus III: 0,0004%) na classe I. Dentre as famílias da Classe II que ocorrem em proporções 

significativamente diferentes destacam-se a família SMAR26, com 0,66% em R. prolixus e 

apenas 0,001% em R. robustus III, a família hAT-N3 com 0,26% em R. robustus III e 0,0001% 

em R. prolixus; e a família Helitron-2 com 1,01% em R. prolixus e 0,03 % em R. robustus III. 

Na Classe I destacam-se as famílias RTE-10 (R. prolixus: 0,0001% e R. robustus III: 0.006%) 

e Gypsy-11 (R. prolixus: 0,01% e R. robustus III: 0,0001%). 

c) R. robustus II - R. robustus III: como exemplo de famílias compartilhadas 

ocorrendo em alta proporção nos dois genomas destacam-se Mariner-1 (5,5% em R. robustus 

II e 6 % em R. robustus III) e Helitron-2N1 (1,5% em R. robustus II e 2 % em R. robustus III) 

na classe II, enquanto que ocorrem em ambos os genomas em baixas proporções as famílias 

Nimb-4 (~0,0001%) e I-5 (~0,0004%) na classe I. Igualmente às outras comparações, muitas 

famílias compartilham proporções significativamente diferentes como Helitron-2N3 (1,03 % 

em R. robustus III e 0,05% em R. robustus II) na classe II e Jockey-1 (0,05% em R. robustus II 

e 0.0001 % em R. robustus III) na classe I, entre outras. 
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Figura 6. Comparação da proporção genômica relativa das famílias de TEs compartilhadas nas Classe 

I e II entre R. prolixus, R. robustus II e R. robustus III, em termos de porcentagem genômica (escala 

log10): *Correlação significativa (valor-p ≤ 0,01)   
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5. DISCUSSÃO 

 

Este estudo apresenta a primeira descrição do mobiloma de R. robustus e sua 

comparação em relação ao mobiloma de sua espécie irmã, R. prolixus. Para sua realização 

foram utilizadas as reads obtidas por sequenciamento de baixa cobertura (NGS) dos genomas 

de dois tipos genéticos de R. robustus (tipo II e III), como também as reads obtidas no 

sequenciamento que gerou o genoma montado de R. prolixus (MESQUITA et al., 2015). Esses 

dados foram utilizados para identificar as sequências de TEs por meio da ferramenta 

dnaPipeTE, um pipeline que permite uma análise rápida e completa dos TEs em dados brutos 

de NGS (reads não montadas), desenvolvido para a realização de estudos comparativos com 

insetos (GOUBERT et al., 2015). O dnaPipeTE traz vantagens em relação o Repeat Explorer 

(RE) (NOVAK et al., 2013), que também permite anotar e quantificar TEs a partir de dados 

brutos de NGS. Usando Trinity como um montador das sequências de TEs, o dnaPipeTE pode 

recuperar contigs de TEs maiores e realizar múltiplas iterações com amostras adicionais 

independentes. Enquanto o RE faz a anotação dos TEs somente nas reads amostradas, o 

dnaPipeTE pode anotar e quantificar as famílias TE com seus contigs e o número de reads 

mapeadas, permitindo identificação de maior número de TEs do que o RE, com uma diminuição 

substancial no tempo computacional, como demonstrado no estudo do genoma de Aedes 

albopictus (GOUBERT et al., 2015). Além disso, o dnaPipeTE fornece uma grande quantidade 

de outputs (tabelas de resumo, gráficos, conjuntos de dados ordenados) e é                                                                                                                                                                                                   

o primeiro método capaz de gerar uma representação da distribuição da divergência dos TEs, 

que representam a idade relativa dos TEs no genoma, sem montagem prévia do genoma. 

Finalmente, estudos comparativos entre anotações de TEs a partir de montagem genômica e de 

dados NGS validaram o método dnaPipeTE (GOUBERT et al., 2015; SESSEGOLO et al; 2016; 

DA SILVA et al., 2018; THOMAS-BULLE et al., 2018) dando segurança aos dados aqui 

reportados.  

A análise do mobiloma de R. robustus e R. prolixus partiu do nosso questionamento se 

R. robustus também teria sofrido explosões de transposição de elementos Mariner reportados 

em R. prolixus (FERNANDEZ-MEDINA et al., 2016). Pela indisponibilidade de amostras de 

DNA, não foi possível sequenciar o genoma de R. prolixus pela metodologia NGS, por essa 

razão foram utilizadas as reads brutas do sequenciamento Shotgun (WGS) dessa espécie, de 

modo a se ter uma comparação da composição do mobiloma das duas espécies irmãs utilizando 
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a mesma metodologia de anotação dos TEs, já que metodologias diferentes podem produzir 

anotações diferentes, tanto qualitativa quanto quantitativamente (RIUS et al., 2016). 

Os dados aqui apresentados revelam em primeira instância uma abundante quantidade 

de TEs nas duas espécies de Rhodnius (19 a 23,5%). Em R. prolixus, o conteúdo de TEs 

representa o triplo do valor previamente estimado (~5,6%) por Mesquita et al (2015) e Filée et 

al. (2015), a partir da mesma montagem genômica por sequenciamento WGS. Essa diferença  

poderia ser explicada tendo em conta as seguintes considerações: 1) são relatadas dificuldades 

de montagem de genomas sequenciados via WGS (que produz reads de 800 a 900 pb), 

resultando em subestimativas do conteúdo de TEs, quando o mobiloma é recente e altamente 

repetitivo (GREEN, 2002); 2) os resultados de nossas análises complementares, utilizando a 

estratégia  de cortar o genoma montado de referência de R. prolixus em pequenas reads, usando 

um simulador de sequenciamento Illumina, e análise dessas reads pelo dnaPipeTE com 

cobertura de 0,25X, produziram resultados surpreendentes: o conteúdo de TEs no genoma 

montado de R. prolixus é de 23,2%. Isso significa que a mesma quantidade de TEs anotadas 

nas reads brutas de R. prolixus está presente no genoma montado, e é similar à anotada no 

genoma de sua espécie irmã R. robustus. Ademais, a distribuição divergência das reads em 

relação aos contigs de TEs foi bastante similar ao do genoma anotado pelo método dnaPipeTE. 

Esses resultados indicam uma possível subestimativa do conteúdo de TEs no genoma montado 

de R. prolixus, associada possivelmente ao método de anotação dos TEs, já que Mesquita et al. 

(2015) não utilizou uma abordagem de novo, e parte dos TEs podem não ter sido detectados. 

Independentemente da quantidade total dos TEs nos genomas das duas espécies, as 

análises comparativas dos mobilomas evidenciam uma convergência no panorama dos TEs que 

os compõem, com uma distribuição similar tanto quantitativa como qualitativa. Tanto em R. 

prolixus ( 1 e 2) como em R. robustus II e III, o mobiloma é predominantemente constituído por 

elementos de Classe II (~ 65%), dentre os quais as superfamílias Tc1/Mariner (~27%), hAT 

(~14%) e Helitron (~10%) são as mais abundantes, totalizando mais que 50% dos TEs. Também 

nos três genomas, os elementos de Classe I representam aproximadamente 35%, sendo as mais 

abundantes os retrotransposons sem LTRs da Ordem LINE (superfamílias Jockey: ~11%, Loa: 

~3,5% e RTE: 1%) e Gypsy (~3,5%), superfamília da Ordem Retrotrasposons com LTR. Estas 

proporções aproximam-se das publicadas por Mesquita et al. (2015) e Filée et al. (2015), em 

cujas anotações, dos 75% dos elementos Classe II que compõem o genoma de R. prolixus, 50% 
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pertencem às superfamílias Tc1/Mariner, hAT e Helitron e 25% pertencem à Classe I, e destes, 

15,5% representam as superfamílias Jockey, Loa, RTE e Gypsy.  

Um aspecto importante a ser considerado no presente trabalho é que não foram anotados 

os elementos não-autônomos conhecidos como MITEs (Miniature Inverted-Repeat 

Transposable Elements). Os MITEs são ausentes do banco de dados Repbase, dessa forma não 

foram anotados pelo dnaPipeTE. Os MITEs são Transposons de DNA não autônomos, 

numerosos em genomas de plantas e animais, pequenos (100-600 pb), flanqueados por TIRs e 

TSDs, ricos em repetições AT e sem transposase, provavelmente originados por deleções de 

Transposons de DNA autônomos (FESCHOTTE; SWAMY; WESSLER, 2003). De acordo 

com Mesquita et al. (2015), o genoma de R. prolixus abriga 0,5% de MITEs. Já   Zhang et al. 

(2013) reportaram que os MITEs de R. prolixus derivam de cinco superfamílias de Transposons 

de DNA (Sola, HAT, Ginger e Tc1/Mariner). Também Filée et al. (2015), mediante anotação 

de novo de MITEs presentes no genoma dessa espécie identificaram oito clusters de sequências 

com características de MITEs, sendo que quatro desses eram associados a elementos da família 

Mariner presentes no genoma. Como famílias das superfamílias Sola, HAT, Ginger e 

Tc1/Mariner foram abundantes na anotação por nós realizada, é muito provável que parte dos 

TEs Classe II (~65%) anotados pelo dnaPipeTE sejam MITEs.  

A prevalência dos elementos de Classe II no genoma das duas espécies de Rhodnius 

pode ser uma característica exclusiva deste complexo de espécies, gênero Rhodnius, ou até da 

família (Reduvidae), considerando que em outras famílias de insetos com mobilomas anotados, 

os elementos de Classe I são consideravelmente mais abundantes, tomando-se como 

representantes os genomas de Bombix mori (Bombicidae): 89%, espécies de Drosophila 

(Drosophilidae): 67% a 93%, Tribolium castaneum (Tenebrionidae): 87% e Anopheles gambiae 

(Culicidae): 72% (WANG et al. 2008; CLARK et al. 2007). Contudo, independente da 

proporção em que ocorrem nos genomas, se alta ou baixa, as superfamílias Tc1/Mariner, hAT 

e Helitron são altamente ubíquas, como demonstrado em estudos genômicos comparativos em 

257 espécies de eucariotos, incluindo animais, plantas e fungos. Uma das explicações para tal 

ubiquidade é a alta taxa de transferência horizontal de elementos dessas superfamílias, em 

particular da superfamília Tc1/Mariner (WALLAU et al., 2014; FILÉE et al., 2015), que 

representa quase um terço dos genomas das duas espécies de Rhodnius. 
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Dentre as famílias da superfamília Tc1/Mariner, a mais representativa em R. prolixus e 

R. robustus II-III é a família Mariner (~17%), constituída principalmente de três clados 

(Mariner-1_RPr: ~11%, Mariner-N9_RPr: ~3% e Mariner-N9_RPr: ~1%) (Tabela 

Suplementar 3, Anexo 1) que representam mais de 90% dos integrantes da família. Além dessa 

prevalência, destaca-se a baixíssima ou nula divergência entre suas cópias, atributo de famílias 

de TE recentes ou ativas em que o número de cópias aumenta mais rapidamente do que o 

acúmulo de mutações nessas cópias (LERAT et al., 2011; STATON et al., 2012). Esta extrema 

similaridade entre as cópias da família Mariner foi reportada Fernandez-Medina et al. (2016) e 

Filée et al. (2015) em R. prolixus, que associaram esta baixíssima divergência e alto número de 

cópias a explosões de transposição. Além disso, Fernandez-Medina et al. (2016), em uma 

tentativa de entender a dinâmica de expansão nestes três clados, formulou a hipótese que as 

explosões de transposição poderiam estar associadas ao evento da especiação do ancestral 

prolixus/robustus originando a espécie R. prolixus. Esta foi a questão central proposta para ser 

investigada neste trabalho. Os resultados obtidos mostram claramente que as explosões de 

transposição da família Mariner evidenciadas em R. prolixus não são exclusivas dessa espécie, 

mas são compartilhadas com os dois tipos genéticos de sua espécie irmã R. robustus II – III, 

portanto não estão relacionadas à especiação de R. prolixus, mas sim é um atributo do ancestral 

das duas espécies.  

Como anteriormente mencionado neste trabalho, as quatro espécies que formam o atual 

complexo R. robustus evoluíram a partir de um ancestral semelhante a R. robustus em duas 

regiões da América do Sul. Ao norte, nas planícies da Venezuela, evoluíram R. prolixus e R. 

robustus, a última constituída hoje por quatro tipos genéticos, sendo que o tipo 1, que ocorre na 

Venezuela compartilha com R. prolixus um ancestral comum mais recente do que com os tipos 

genéticos II, II e IV (MONTEIRO et al., 2003). Ao sul do Brasil, evoluíram as espécies R. 

neglectus e R. nasutus. As explosões de transposição evidenciadas em linhagens de R robustus 

e R. prolixus respondem à questão proposta neste trabalho, mas levanta outro questionamento: 

as explosões de transposição também seriam compartilhadas por R. neglectus e R. nasutus, e 

neste caso, teriam ocorrido no ancestral desse complexo de espécies, ou seriam exclusivas do 

par R. prolixus / R. robustus. Novos estudos são necessários para ampliar nosso entendimento 

sobre o papel dos elementos Tc1-Mariner e das explosões de transposição na evolução destas 

espécies. 
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Além da predominância da família Mariner,  os três genomas comparados neste trabalho 

revelam três características importantes para se entender a dinâmica  evolutiva destes TEs: (i) 

compartilhamento de famílias que ocorrem tanto em alta (ex. Helitron-2N1, Mariner-1, ambas 

famílias da Classe II), como  em baixa (ex. Nimb, RTE, Ordem LINE Classe I) proporção nos 

três genomas; (ii) compartilhamentos de famílias que ocorrem em proporção dissimilar entre 

genomas, alta em um e baixa no outro  (ex. Helitron–2 ou Jockey- 1) e (iii) não 

compartilhamento de determinada família entre genomas, indicando sua  ausência em um deles, 

ou frequência tão baixa que não pode ser amostrada; entre 20 a 27% dos TEs são exclusivos de 

um dos genomas (ex. BEL-13, é exclusivo no genoma de R. robustus III comparado a R. prolixus 

ou Copia2-VV, que é exclusivo no genoma de R. robustus II comparado a R. robustus III). Este 

panorama pode ser explicado mediante o “ciclo evolutivo dos TEs” (PINSKER et al., 2001), 

que pode ser caraterizado por fases que podem ser ilustradas pelas situações acima elencadas. 

O ciclo inicia com a introdução de um TE em um genoma que não o abriga por meio de 

três origens principais: (i) origem de novo, por meio de eventos de mutação e de recombinação 

de sequências degradadas já presentes no genoma, (ii) por transferência horizontal (HT) 

mediada por um ou mais vetores, e (iii) por meio de hibridização introgressiva e poliespermia 

entre espécies aparentadas. A taxa de frequência de ocorrência de HT depende de vários fatores 

como a capacidade de invasão, características do genoma hospedeiro ou fatores ambientais 

(PINSKER et al., 2001). Uma caraterística interessante dos elementos Mariner é encontrarem-

se envolvido em inúmeros eventos de HT (DOTTO et al., 2015). Wallau et al. (2016) 

reportaram eventos de HT de 24 linhagens diferentes de elementos Mariner caraterizados em 

genomas de espécies de Drosophila. Em R. prolixus Filée et al (2015) detectaram nove eventos 

de HT de elementos Mariner, a maioria envolvendo insetos (Dendroctonus ponderosae, Scolia 

oculata, Bombus terrestris, Glossina pallipes e Drosophila). Nessa sequência, confirmamos a 

aplicação dessa etapa essencial no início do ciclo evolutivo para os elementos Mariner que nos 

detectamos.   

No ciclo evolutivo dos TEs, após sua origem, inicia-se uma fase de expansão no 

genoma, podendo ocorrer explosões de transposição. Nesse sentido, sendo Mariner   um modelo 

de HT, e sabendo-se que após a transferência horizontal podem ocorrer “explosões de 

transposição” do elemento invasor, já que estando ausente daquele genoma não haverá 

mecanismos pré-estabelecidos de regulação que controle sua expansão genômica, as explosões 

de transposição de Mariner, identificadas neste e nos trabalhos anteriores, ilustram a dinâmica 

de expansão recente dos TEs nos genomas de R. prolixus e R. robustus.  
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A fase seguinte do ciclo é caracterizada por dois eventos: (i) redução crescente da 

mobilidade do elemento devido ao acúmulo de cópias defectivas, e (ii) estabelecimento de 

mecanismos epigenéticos de silenciamento desenvolvidos pelo genoma hospedeiro (PINSKER 

et al., 2001). E a fase final do ciclo, que pode durar milhões de anos, é denominada de 

senescência. Com a atividade transposicional regulada ou suprimida pelos mecanismos de 

silenciamento, a frequência das cópias funcionais diminui como resultado de mutações 

aleatórias, excisão, seleção purificadora e perdas estocásticas. O resultado da regulação e 

senescência atuando independentemente nos três genomas, já que R. prolixus e R. robustus são 

espécies diferentes e R. robustus II e R. robustus III constituem populações alopátricas 

divergentes (MONTEIRO et al., 2003), pode explicar as diferenças observadas na abundância 

de famílias de TEs nos três genomas de R. prolixus/R. robustus II/R. robustus III.  

Em síntese, este trabalho mostra que a superfamília Tc1-Mariner, em geral, e a família 

Mariner, em particular, caracterizadas em Rhodnius, constituem excelente modelo para ilustrar 

o ciclo evolutivo dos TEs. As proporções de TEs anotados mostram que após as explosões de 

transposição, podem estar em curso diferentes pressões seletivas e eventos estocásticos que 

estão modulando as distribuições dos elementos Mariner em cada genoma. Concluímos, ainda, 

que este trabalho comprova que a ferramenta dnaPipeTE, baseada em anotação de novo, é 

eficiente para caracterizar a composição e dinâmica dos TEs em genomas sequenciados pela 

metodologia NGS, possibilitando inclusive detectar maior diversidade do mobiloma, em 

decorrência de amostrar diretamente as reads dos TEs.  Acreditamos que os dados e as 

interpretações aqui fornecidas oferecerão uma base para estudos futuros, com o objetivo de 

compreender o papel desempenhado pelos elementos de transposição durante o processo de 

evolução e a adaptação das espécies. 
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5. CONCLUSÕES 

  
 

1. O método dnaPipeTE é eficiente para caracterizar e comparar a composição e 

dinâmica genômica dos TEs, permitindo uma análise rápida e completa de genomas 

não montados sequenciados pela metodologia NGS; 

2. Estimou-se uma abundante quantidade de TEs (19 %) no genoma de R. prolixus, mais 

do que o dobro da proporção previamente reportada (~5,6%) por Mesquita et al (2015); 

3. A distribuição genômica dos TEs similar nos mobilomas de R. prolixus e de R. 

robustus, predominantemente constituídos por elementos de Classe II (~ 65%), é 

caraterística do complexo de espécies complexo R. robustus; 

4. Baixa divergência das reads da família Mariner em relação aos contigs caracterizam 

explosões de transposição nesta família em R. robustus II e III, indicando que esse 

fenômeno não é exclusivo de R. prolixus, não estando portanto este evento associado 

diretamente à especiação desta espécie; 

5. A comparação dos mobilomas das duas espécies Rhodnius apresenta características 

importantes para compreensão da dinâmica evolutiva dos TEs, como o (i) 

compartilhamento de famílias que ocorrem tanto em alta como em baixa proporção 

entre genomas; (ii) compartilhamento de famílias que ocorrem em proporções 

dissimilares entre genomas, alta em um e baixa no outro, e (iii) não compartilhamento 

de determinadas famílias entre genomas. 

Os resultados obtidos neste trabalho proporcionam uma ampla visão sobre a dinâmica 

evolutiva dos TEs nos genomas R. prolixus e R. robustus fornecendo subsídios para 

compreendermos a evolução e adaptação destas espécies. 
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8. ANEXOS  

 

8.1 ANEXO 1 – Tabelas suplementares 
 
 

Tabela Suplementar 1.  Número de pares de bases (pb) e proporção (%) das sequências 

repetitivas (TEs, repetições simples de DNA, DNA satélite, DNA de baixa complexidade, 

rRNA outros DNA) anotadas usando dnaPipeTE no genoma de R. prolixus e R. robustus II - 

III. 

 
pb = Pares de bases alinhados; % = Porcentagem dos pares de bases alinhadas por TEs. 
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Tabela Suplementar 2. Distribuições das superfamílias nos genomas de espécies de Rhodnius. 

Classe Ordem Superfamílias 
R.prolixus R.robustus II R.robustus III 

*pb  *% TEs *% G *pb  *% TEs *% G * pb  *% TEs *% G 

CLASSE I 

LTR 

Bel-Pao 201352 0,59 0,111 300928 0,70 0,165 175680 0,45 0,096 
Copia 98637 0,29 0,054 150535 0,35 0,083 86906 0,22 0,048 
Gypsy 1045433 3,06 0,576 1570001 3,66 0,862 1220975 3,12 0,671 
LTR 4111 0,01 0,002 4344 0,01 0,002 5740 0,01 0,003 
Ngaro 2125 0,01 0,001 1619 0,00 0,001 2217 0,01 0,001 
EVR 11241 0,03 0,006 21791 0,05 0,012 11463 0,03 0,006 
Outras 4587 0,01 0,003 12562 0,03 0,007 3866 0,01 0,002 

DIRS DIRS 1428 0,00 0,001 2197 0,01 0,001 1451 0,00 0,001 
Sub total LTR 1,368,914 4,01 0,755 2,063,977 4,81 1,133 1,508,298 3,85 0,828 

PLE Penelope 32756 0,10 0,018 59125 0,14 0,032 35225 0,09 0,019 

LINEs 

Dong 15534 0,05 0,009 8918 0,02 0,005 13833 0,04 0,008 
I 1676573 4,91 0,924 1662201 3,88 0,913 1294364 3,31 0,711 
Jockey 4061974 11,89 2,240 5349244 12,48 2,938 3823545 9,77 2,100 
L1 33382 0,10 0,018 43402 0,10 0,024 148498 0,38 0,082 
L2 440876 1,29 0,243 568084 1,32 0,312 1583 0,00 0,001 
LOA 1358805 3,98 0,749 1440781 3,36 0,791 1402359 3,58 0,770 
R1 159236 0,47 0,088 135272 0,32 0,074 160032 0,41 0,088 
R2 5078 0,01 0,003 5428 0,01 0,003 12974 0,03 0,007 
RTE 1195745 3,50 0,659 1261756 2,94 0,693 1627588 4,16 0,894 
CR1 28858 0,08 0,016 40172 0,09 0,022 12194 0,03 0,007 
Tad 0 0,00 0,000 26768 0,06 0,015 0 0,00 0,000 
CRE 1070 0,00 0,001 1414 0,00 0,001 1018 0,00 0,001 
Outras 3444 0,01 0,002 41491 0,10 0,023 1682 0,00 0,001 

Sub-total não-LTR  9013331 26,38 4,97 10644056 24,83 5,84 8534895 21,80 4,69 

SINEs 
tRNA  2803303 8,21 1,546 3115727 7,27 1,711 3141039 8,02 1,725 
Outras 1316 0,00 0,001 18637 0,04 0,010 397 0,00 0,000 

 Sub-total SINEs 2804619 8,21 1,55 3134364 7,31 1,72 3141436 8,02 1,73 

CLASSE II 
TIR 

Tc1/Mariner   9533907 27,91 5,257 11769349 27,45 6,463 9679802 24,73 5,316 
hAT 4586181 13,42 2,529 5930663 13,83 3,257 6866612 17,54 3,771 
P 7644 0,02 0,004 9288 0,02 0,005 7257 0,02 0,004 
PiggyBac 517632 1,52 0,285 852261 1,99 0,468 223120 0,57 0,123 
Academ 18926 0,06 0,010 20877 0,05 0,011 25048 0,06 0,014 
DNA 1874250 5,49 1,033 2253378 5,26 1,237 1940122 4,96 1,065 
CMC 74028 0,22 0,041 99206 0,23 0,054 96095 0,25 0,053 
Ginger 20225 0,06 0,011 16173 0,04 0,009 31626 0,08 0,017 
Kolobok 42928 0,13 0,024 63921 0,15 0,035 49243 0,13 0,027 
Merlin 115636 0,34 0,064 92058 0,21 0,051 77697 0,20 0,043 
MULE 38069 0,11 0,021 36997 0,09 0,020 46164 0,12 0,025 
PIF 549999 1,61 0,303 594789 1,39 0,327 198132 0,51 0,109 
Sola 150560 0,44 0,083 173582 0,40 0,095 211840 0,54 0,116 
Zator 7337 0,02 0,004 12289 0,03 0,007 1868 0,00 0,001 
Zisupton 0 0,00 0,000 0 0,00 0,000 1712 0,00 0,001 
Outras 3972 0,01 0,002 121702 0,28 0,067 2685 0,01 0,001 

Crypton Crypton 251886 0,74 0,139 379108 0,88 0,208 338279 0,86 0,186 
Helitron Helitron 2565502 7,51 1,415 4118237 9,61 2,262 5521963 14,11 3,032 

  Maverick Maverick 616445 1,80 0,340 489341 1,14 0,269 644424 1,65 0,354 
 Sub-total DNA  20,975,127 61,40 11,56 27,033,219 63,05 14,84 25,963,689 66,32 14,26 

Total TEs 34161991   19 42875616   23,5 39148318   21,5 
Outros (não TEs) 147200430   81 139222998   76,5 142945507   78,5 
Total do genoma 181,362,421   100 182,098,614   100 182,093,825   100 
* % G =Porcentagem genômica; % TEs = Porcentagem dos TEs; * pb = pares de bases alinhados (BLASTN 2) 
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Tabela Suplementar 3. Famílias de TEs mais abundantes identificadas ( > 0.10 %) nos genomas de espécies de Rhodnius. 

 
%G= Porcentagem genômico; %TE= Porcentagem dos TEs; N=Numero de copias estimado; Superfamília RM=Superfamília segundo RepeatMasker; 

Anotação RM= Anotação segundo RepeatMasker. : *clados mais representativos na família Mariner 
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8.2. ANEXO 2 - Figuras suplementares 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura suplementar 1. Proporção genômica relativa das principais famílias de TEs: * R. 

prolixus ¹= A partir das reads genômicas brutas; R. prolixus ² = A partir do genoma montado 
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Figura Suplementar 2. Comparação da proporção genômica relativa das famílias de TEs 

compartilhadas entre R. prolixus, R. robustus II e R. robustus III, em termos de 

porcentagem genômica (escala log10) : *Correlação significativa (valor-P ≤ 0,01) 


