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RESUMO 

 

Dissertação de Mestrado 

Programa de Pós-Graduação em Biodiversidade Animal  

Universidade Federal de Santa Maria 

 

HISTÓRIA EVOLUTIVA DOS ELEMENTOS homo1 E howilli2 DE 

ESPÉCIES DE DROSOFILÍDEOS NEOTROPICAIS 

 

Autor: Larissa Paim Bernardo  

Orientador: Élgion Lucio da Silva Loreto  

Data e Local da Defesa: Santa Maria, 01 de março de 2013 

 
Elementos transponíveis (TEs) são fragmentos de DNA que podem se mover dentro e 

entre genomas, causando grande impacto na evolução dos organismos. A superfamília hAT 

pertence a classe II, subclasse I dos TEs e apesar de originalmente terem sido descritos em 

insetos e plantas, hoje se sabe que esses elementos possuem uma ampla distribuição e são 

diversos em muitos grupos de organismos superiores. Estudos filogenéticos demonstram que 

esta superfamília é muito antiga e que sua ocorrência nesses grupos pode estar relacionada a 

eventos de transferência horizontal (TH). Este trabalho foi realizado com a finalidade de 

estimar possíveis casos de TH entre elementos hATs. Os elementos homo1 e howilli2, 

descritos por Ortiz e Loreto em 2009, nas espécies D. willistoni e D. mojavensis, foram 

buscados nos genomas de Drosophila Neotropicais por meio de PCR com primers 

degenerados, e por se tratarem de elementos muito similares e descritos em espécies 

distantemente relacionadas, foi sugerido que esses elementos poderiam estar sendo 

transmitidos horizontalmente. Das 34 espécies analisadas, houve amplificação em 18, e esses 

elementos apresentaram uma distribuição descontínua e incongruências com a filogenia das 

espécies hospedeiras, o que sugere eventos de TH. Além disso, a estimativa de divergência 

das sequências encontradas revelou que esses elementos são ou foram ativos muito 

recentemente nos genomas em que foram investigados. Sendo assim, nossos resultados 

demonstram que esses elementos podem estar em processo de expansão nos genomas de 

drosofilídeos Neotropicais devido a grande quantidade de eventos de TH que foram 

observados. 

 

Palavras-chave: Transposon. hATs. Evolução genômica. Drosophilideos. 



 

 

ABSTRACT 

 

Dissertação de Mestrado 

Programa de Pós-Graduação em Biodiversidade Animal  

Universidade Federal de Santa Maria 

 

EVOLUTIONARY HISTORY OF ELEMENTS AND homo1 howilli2 

SPECIES drosophilids NEOTROPICAL 

 

Autor: Larissa Paim Bernardo  

Orientador: Élgion Lucio da Silva Loreto  

Data e Local da Defesa: Santa Maria, 01 de março de 2013 
 

Transposable elements (TEs) are DNA fragments that can move within and between genomes 

causing great impact on the evolution of organisms. The hAT superfamily belongs to class II, 

subclass I of TEs and despite having originally been described in insects and plants, it is now 

known that these elements have a wide distribution and are diverse in many groups of higher 

organisms. Phylogenetic studies show that this superfamily is very ancient and its occurrence 

in these groups may be related to events of horizontal transfer (HT). This work was performed 

in order to estimate possible cases of hATs elements' HT. The elements homo1 and howilli2 

described by Ortiz and Loreto in 2009 in D. willistoni and D. mojavensis species were 

searched in Neotropical Drosophila genomes using PCR with degenerate primers and because 

they are very similar elements and described in distantly related species, it was suggested that 

these elements might be being transmitted horizontally. Amplification was detected in 18 of 

the 34 species analyzed and these elements showed a patch distribution and incongruities with 

the TEs and host species' phylogeny, suggesting possible cases of HT. In addition, the 

estimated divergence of sequences found showed that these elements are or recently were 

active in the genomes that were investigated. Thus, our results demonstrate that these 

elements could be in an expansion process in Neotropical drosophilid genomes due to the 

large amount of HT events observed. 

 
Key words: Transposon. hATs. Genomic evolution. Drosophilids. 
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1 INTRODUÇÃO 

 

 

1.1 Diversidade e Utilização de Drosofilídeos em Estudos Evolutivos com Elementos 

Transponíveis (TEs) 

 

 

O Brasil está no topo da lista dos países megadiversos, sendo detentor de 70% da 

diversidade biológica do mundo, juntamente com mais 16 países. O conceito de 

megadiversidade é baseado no número total de espécies de um país e no grau de endemismo 

ao nível da espécie e em níveis taxonômicos mais elevados, segundo dados do Centro 

Mundial de Monitoramento da Conservação (último acesso em 29 de abril de 2013 pelo site: 

http://www.environment.gov.au/soe/2001/publications/theme-reports/biodiversity/biodiversity 

01-3.html). Em um estudo recente, estimou-se que deve existir atualmente em torno de 8,7 

milhões de espécies de animais no mundo (Mora et al., 2011), e insetos representam cerca de 

5 milhões de espécies descritas (Goston KJ, 1991). A família Drosophilidae é uma das mais 

de 120 famílias de insetos que compõem a Ordem Diptera, e encontra-se entre as mais 

diversas e amplamente distribuídas, com 4.100 espécies classificadas ao longo dos 76 gêneros 

(Bachli, 2011). Dentre todos os gêneros alocados nesta família, Drosophila é considerado o 

mais abundante, com cerca de 1,162 espécies segundo Bachli (2011) das quais 181 

apresentam registro para o Brasil segundo Gottschalk et al. (2008). 

Drosofilídeos vêm sendo utilizados há mais de um século como um excelente modelo 

para estudos genéticos e evolutivos, devido a facilidade e baixo custo de manutenção, e a 

descoberta de elementos transponíveis (TEs) como principais componentes genômicos do 

grupo (cerca de 12%) e como agentes causadores de variações morfológicas. Nas últimas 

décadas, os estudos com TEs tem se tornado frequentes e facilitados pela disponibilidade de 

genomas sequenciados desse grupo. Esses elementos parecem explicar muitas variações 

morfológicas em Drosophila, tais como a do loco white que afeta a cor do olho; e o elemento 

P causador da síndrome conhecida como disgenesia híbrida, que gera variações genéticas, tais 

como modificações no número de cerdas abdominais em Drosophila melanogaster (Daniels 

et al., 1990b). Neste sentido, desde a descoberta dos TEs vários estudos vêm sendo feitos a 

fim de esclarecer questões relacionadas com sua influência no genoma hospedeiro utilizando 

espécies de Drosophila como modelo no entendimento de processos evolutivos (Deprá et al., 
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2009; Feschotte e Pritham 2006). Sabe-se que em seu processo de transposição, os TEs 

podem promover mudanças estruturais significativas, como: rearranjos cromossômicos, 

modificações nos padrões epigenéticos de regulação, além da geração de variabilidade 

genética, novos genes e, consequentemente, inovações biológicas (Feschotte e Phrithan, 

2007). Desta maneira, é interessante saber como eles interagem e influenciam na evolução dos 

genomas, e a busca de evidências do envolvimento desses elementos em processos evolutivos 

faz-se necessária. 

 

 

1.2 Elementos Transponíveis (TEs) 

 

 

Elementos transponíveis (TEs, do inglês Transposable Elements) são definidos como 

sequências de DNA que possuem capacidade para mudar sua localização no genoma (Capy, 

1998). Eles foram descobertos por Barbara McClintock em 1940 em estudos com milho, mas 

foram totalmente ignorados por muito tempo. Ao longo das últimas décadas eles foram 

atraindo a atenção de cientistas, e o aparecimento constante de novos genomas sequenciados 

revela que eles são os principais componentes do genoma de muitos organismos: 12% em 

Drosophila, 45% em seres humanos, 50% no milho e cerca de 90%, em algumas plantas 

(Flavell, 1986; SanMiguel et al., 1996; Kidwell e Lish, 1997; Bennetzen, 2000; Biémont e 

Vieira, 2006), com apenas algumas exceções (Pritham, 2009; Wicker et. al., 2007; Loreto et 

al., 2007). Na década de 80 os TEs foram redescobertos, e verificou-se que são geradores de 

mutações espontâneas em Drosophila (50% das mutações) e em milho (10% das mutações) 

(Finnegan, 1992, Kazazian, 1998). 

Esses TEs apresentam grande variabilidade em sua estrutura, mecanismo de replicação 

e sequências de nucleotídeos, e essa variabilidade possibilita sua classificação em classes, 

subclasses, ordens, superfamílias, famílias e subfamílias de acordo com o mecanismo de 

transposição, estrutura molecular e grau de similaridade de suas proteínas (Wicker et al. 

2007). Muitos TEs estão presentes no genoma como cópias autônomas completas (ou 

canônicas), que produzem as enzimas necessárias para sua transposição, entretanto podem 

ocorrer cópias não autônomas, que são elementos sem sequências de codificação da 

transposase, que são mobilizados por elementos autônomos. Também pode ocorrer sequências 

degeneradas conhecidas como relíquias (do inglês relics). Algumas evidências indicam que 

cópias completas e internamente deletadas são aquisições recentes dos genomas, enquanto os 
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“relics” são componentes antigos, normalmente degenerados, defectivos e até recentemente 

considerados imóveis. 

Apesar dessa ampla diversidade de formas com que se apresentam os TEs enquanto 

componentes genômicos, duas características os distinguem dos demais (Hua-Van et. al., 

2011; Wicker et. al., 2007): a capacidade de mobilização e auto-replicação em alguma fase de 

sua existência. Dessa forma a evolução desses elementos ocorre de forma independente nos 

genomas promovendo alterações competitivas entre os TEs e o genoma e entre cópias de TEs 

que habitam um mesmo genoma. O resultado dessas interações pode promover competições 

entre cópias de TEs. Aqueles que são capazes de produzir mais cópias possuem melhores 

chances de invadir novos genomas em comparação com aqueles que raramente sofrem 

duplicação (Hua-Van et. al., 2011). 

 

 

1.3 Evolução dos TEs 

 

 

Em seu processo de transposição os TEs podem promover mudanças estruturais 

significativas, como: rearranjos cromossômicos, modificações nos padrões epigenéticos de 

regulação, além da geração de variabilidade genética, participam na formação de novos genes 

e, consequentemente, inovações biológicas (Feschotte e Phrithan, 2007). E essas modificações 

causadas por TEs nos genomas exercem influência na evolução dos hospedeiros, sendo eles, 

portanto uma fonte de variabilidade genética. Mas para entendermos como esses processos 

ocorrem devemos compreender um pouco da dinâmica, origem, regulação e como suas 

sequências são mantidas ou eliminadas do genoma hospedeiro (Figura 1). 
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Figura 1 – Representação esquemática da dinâmica evolutiva dos TEs. 

 

 

Silva e et al. (2004) e Loreto et al. (2008) descrevem alguns eventos de origem de TEs 

nos genomas, tais como por eventos de mutação; recombinação de sequências presentes no 

genoma ancestral; transferência vertical (TV), ou seja, herança genética e/ou ancestralidade; 

ou ainda por transferência horizontal (TH), que é a capacidade de invadir genomas sem ser 

por ancestralidade. Se após a origem esses elementos não forem eliminados rapidamente, 

deve ocorrer uma rápida proliferação de cópias do elemento no genoma, e esse aumento no 

número de cópias pode evitar que eles sejam eliminados por processos naturais. Além disso, 

eles podem se diversificar e todas as interações que se estabelecem posteriormente ao 

surgimento são fundamentais para a sobrevivência tanto dos TEs como para o hospedeiro 

(Capy et al., 1998). A colonização e como esses elementos afetam os genomas dependem de o 

quanto o elemento é invasivo, ou seja, do quanto eles interagem e afetam os genomas 

hospedeiros. Se este elemento possui uma capacidade de transposição elevada, ele pode vir a 

aumentar o número de cópias, podendo dificultar os mecanismos de silenciamento dos 

hospedeiros, mas o sucesso da invasão depende das características do genoma hospedeiro, dos 

fatores ambientais e a interação de todos esses fatores (Pinsker et al., 2001). Portanto, o 

sucesso da colonização é extremamente influenciada pela capacidade de mobilização, e esta 

se torna vital, pois com o passar do tempo cópias imóveis podem acumular mutações 

favorecendo o estabelecimento de mecanismos epigenéticos de silenciamento por parte do 
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hospedeiro podendo causar a eliminação das sequências por ação da seleção natural (Almeida 

e Carareto, 2005), ou, observando de forma mais ampla, esses processos ocorrendo durante 

milhões de anos são marcados por eventos que levam a geração de cópias não autônomas ou 

degradação das sequências (Ortiz et al., 2010). 

Diversos autores descrevem eventos que impedem a degradação dos TEs no genoma 

hospedeiro. Por exemplo, a ocorrência de eventos que promovem a perda de alelos 

codificadores das proteínas repressoras da transposição, que são produzidas pelo hospedeiro 

(Pelisson et al., 1994); ativação de TEs que foram silenciados anteriormente por eventos de 

recombinação ectópica entre elementos (Jordan e McDonald, 1998); a domesticação dos 

elementos de forma que venham a desempenhar alguma função que beneficie a espécie 

hospedeira (originando os denominados neogenes) (Pinsker et al., 2001); ou ainda pode 

ocorrer eventos de transferência horizontal (TH), de modo que sequências de TEs invadam 

genomas que ainda não possui mecanismo de defesa, evitando que sofram inativação vertical 

(Flavell et al., 1999). 

 

 

1.4 Transferência Horizontal (TH) 

 

 

A TV de material genético por meio de reprodução entre organismos aparentados é um 

processo comum e amplamente aceito pela comunidade científica. No entanto, estudos 

recentes sugerem que, além da TV, os organismos também vêm adiquirindo informação 

genética por meio de TH (Keeling e Palmer 2008; Schaack et al., 2010; Wallau et al., 2012). 

TH é um evento comum entre espécies bacterianas (Gogarten Townsend e 2005), entretanto é 

um fenômeno raro em eucariontes multicelulares, mas dos muitos casos relatados, os TEs vêm 

sendo apontados como os principais responsáveis. 

Descobertas crescentes de ocorrência de TEs em genomas eucariontes, e a abundância 

deles nos genomas vêm sendo relacionada a crescente descoberta de casos de TH, visto que 

esses eventos são essenciais e muito comuns na dinâmica evolutiva de TEs, participando 

diretamente da origem e da colonização desses elementos nos genomas, e evitando que os eles 

sejam eliminados por seleção natural e/ou deriva genética (Le Rouzic e Capy 2005; Venner et 

al., 2009; Hua-Van et al., 2011, Schaack et al., 2010; Pinsker et al., 2001; Wallau et al., 

2012). Devemos notar que para a espécie hospedeira, a invasão dos TEs nos genomas pode 

ser prejudicial ou benéfica: Prejudicial quando é capaz de gerar mutações, ou quando esses 
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TEs apresentam uma alta taxa de transposição, de forma que o número de cópias aumenta 

rapidamente no genoma hospedeiro e ocorre a geração de rearranjos cromossômicos ou 

mutações deletérias ao hospedeiro (Le Rouzic e Capy, 2005, McVean 2010); Benéfica quando 

a invasão possibilita a geração de variações genéticas ao acaso, como um embaralhar de genes 

que pode levar ao o desenvolvimento de novas funções (Pace et al., 2008; Thomas et al., 

2010).  

Identificar casos de TH é difícil, pois é necessário considerar todas as características 

intrínsecas do ciclo de vida de TE (Cummings 1994; Capy et al., 1998; Wallau et al., 2012). 

Entretanto, desde que TH foi descrita pela primeira vez, muitos autores têm sugerido 

diferentes abordagens para inferir ocorrência desses eventos, tais como: condições mínimas 

de sobreposição geográfica (atual ou passada), temporal e ecológica entre as espécies 

doadoras e receptoras de um TE (Loreto et al., 2008); alta similaridade de sequências dos 

elementos de espécies pouco relacionadas (Daniels et al., 1990a, b; Robertson and Lampe, 

1995; Brunet et al., 1999); incongruência entre a filogenia do TE e da espécie hospedeira 

(Silva et al., 2004, Robertson and Lampe, 1995; Terzian et al., 2000; Almeida e Carareto, 

2005); distribuição irregular de um TE em um grupo de espécies (Daniels et al., 1990a, b; 

Loreto et al., 2001); e a comparação das taxas de evolução neutra das sequências dos TEs e 

dos genes hospedeiros (Silva e Kidwell 2000; Lerat et al., 2000; Loreto et al., 2008; Wallau et 

al., 2012). 

Para discernir casos de TH e fases naturais do ciclo de vida dos TEs, Wallau e 

colaboradores (Wallau et al., 2012) sugeriram um teste de hipóteses que compara as taxas de 

substituição sinônimas das sequências de TEs e de genes hospedeiros, bem como observa o 

viés de códons (codon usage bias – CUB) dos TEs e dos genes das espécies hospedeiras 

(Figura2). 
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Figura 2 – Uma representação esquemática de um teste de hipótese para discernir entre transferência 

horizontal e as fases naturais do ciclo de vida de elementos transponíveis. Siglas – TE: elemento 

transponível; FE: filogenia da espécie; FTE: filogenia do elemento transponível; Ds: taxa de substituições 

sinônimas; GE: gene da espécie hospedeira; CUB: codon usage bias; TH: transferência horizontal; TV: 

transferência vertical. 

 

 

1.5 Classificação 

 

 

Em 1989, Finnegan propôs o primeiro sistema de classificação de elementos 

transponíveis, que distinguiu duas grandes classes por meio de seu intermediário de 

transposição: RNA (elementos da classe I ou retrotransposons) e DNA (elementos da classe II 

ou transposons), e hoje esses termos ainda são utilizados para distinguir as classes de TEs. 

Capy em 1998 em seu livro Dynamics and Evolution of Transposable Elements descreve a 

classificação dos TEs em nível de classe, subclasse, superfamília, família e subfamília. Ele 

distinguiu as subclasses através da estrutura molecular dos TEs – presença/ausência de 
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domínios e/ou assinaturas; superfamílias pela similaridade de seus motívos ou assinaturas; 

famílias como elementos que possuem 30-50% de similaridade entre suas sequências de 

aminoácidos; e subfamílias como elementos que possuem 50-70% de similaridade das 

sequências de aminoácidos. Os elementos MITEs foram classificado separadamente por 

apresentarem mecanismo de transposição desconhecido. 

Em 2007, Wicker e colaboradores propuseram um sistema unificado de classificação 

dos TEs, onde alguns níveis de classificação foram mantidos (subclasse, superfamília, família, 

subfamília), porém com modificações de seus critérios de definição, e outros foram 

adicionados (ordem - leva em consideração o mecanismo de inserção, organização geral e 

enzimologia). O autor distingue duas classes: Classe I possuem um mecanismo de 

mobilização que utiliza duas enzimas transcritas pelos elementos: transcriptase reversa (RT, 

do inglês Reverse Transcriptase) e integrase (IN). O RNA mensageiro (mRNA) do TE é 

transcrito pela maquinaria de transcrição do hospedeiro, após, o mRNA é revertido para DNA 

pela enzima transcriptase reversa e, em seguida, o fragmento de DNA é inserido em outra 

região do genoma pela enzima integrase (Figura 3). Já nos da Classe II somente uma enzima 

chamada transposase retira o elemento de uma região do genoma e o insere em outra. Os TEs 

da classe II são subdivididos em duas subclasses que distinguem elementos que copiam-se e 

inserem-se em outro sítio (copia-e-cola), dos que recortam-se e inserem novas cópias em 

outros sítios (recorta-e-cola). Também reflete o número de cadeias de DNA que são cortadas 

durante a transposição do TE (Wicker et.al., 2007). Apesar das diferenças nos mecanismos de 

transposição, a integrase de alguns elementos de RNA e a transposase de alguns elementos de 

DNA provavelmente têm uma origem comum (Capy et al., 1998). 

 

 

 

Figura 3 – Mecanismo de transposição dos elementos transponíveis. A) mecanismos de transposição dos 

elementos da classe I. B) mecanismos de transposição dos elementos da Classe II. Tesoura representa a 

enzima transposase. Figura modificada de Almeida e Carareto, 2005. 
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1.6 Superfamília hAT 

 

 

A superfamília hAT pertence a classe II, subclasse I dos TEs e seu nome originou-se 

dos iniciais das três primeiras famílias de elementos descritos que compuseram a 

superfamília: hobo (Insetos), Ac e Tam3 (em plantas) (Warren et al. 1994). Apesar de 

originalmente terem sido descritos em insetos e plantas, respectivamente, hoje sabe-se que 

esses elementos possuem uma ampla distribuição e diversidade em diversos grupos de 

organismos, tais como fungos (Kempken e Kück 1996), nemátodes (Bigot et al., 1996), 

peixes (Koga et al., 1996) e humanos (Esposito et al., 1999). Todos possuem como 

características comuns da superfamília geração de um sítio de duplicação de 8pb (TSDs – do 

inglês Target Site Duplications) decorrente do processo de transposição; presença de uma 

curta repetição terminal invertida (TIRs – do inglês Terminal Inverted Repeats) de 

aproximadamente 5-27pb; e similaridade de sequências limitada que pode ser observada 

principalmente em algumas sequências de aminoácidos que são motivos da transposase (Capy 

et al.,1998; Ortiz et al., 2010).  

Os resultados de estudos filogenéticos realizados a partir de análises de sequências de 

elementos hATs sugerem que essa superfamília é muito antiga e sua ocorrência em grupos de 

organismos superiores (plantas, animais e fungos) pode estar relacionada a eventos de 

transferência horizontal (Rubin et al., 2001).  

Recentemente análises dos domínios conservados de vários elementos dessa 

superfamília possibilitaram o agrupamento de seus membros em duas grandes famílias: Ac e 

Buster (Arensburger et al., 2011).  

Ortiz e Loreto em 2009, através de análises in silico dos 12 genomas de Drosophila 

sequenciados, identificaram 37 novos elementos hATs, que foram descritos e agrupados em 

quatro diferentes famílias: Homo, Herves, Hobo e Hopso, e muitos desses foram classificados 

como potencialmente ativos. Além da descrição de diversos elementos, esse estudo levantou 

questões interessantes sobre o relacionamento filogenético de vários elementos descritos, pois 

cópias encontradas nos genomas de espécies não aparentadas foram altamente similares e seus 

agrupamentos não refletiam a história evolutiva de seus hospedeiros. Foi o caso dos 

elementos hosimery (Deprá et al., 2010), harrow (Mota et al., 2010) e dos elementos homo1 e 

howilli2 investigados nesse estudo. A análise dos elementos harrow e hosimery revelou que 

esses elementos são ou foram ativos recentemente, bem como estão em processo de 

colonização dos genomas devido a grande quantidade de eventos de TH observados. 
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1.7 Elementos homo1 e howilli2 

 

 

Os elementos homo1 e howilli2 foram descritos por Ortiz e Loreto em 2009 nos 

genomas de D. mojavensis e em D. willistoni, respectivamente, e assim como os elementos 

harrow (Mota et al., 2010) e hosimery (Deprá et al., 2010), eles também são muito similares, 

ocorrem em espécies de subgêneros distantemente relacionadas e podem estar em processo de 

expansão de número de cópias nos genomas de várias espécies de Drosophila. Foram 16 

cópias descritas no genoma de D. mojavensis e sete em D. willistoni, dois potencialmente 

ativos nos genomas de cada espécie (Ortiz et al., 2010). Esses elementos variam quanto ao 

tamanho de suas sequências, o tamanho de suas TIRs e o tamanho de seus TSDs (Figura 4). 

Entretanto o elemento completo de homo1 apresenta aproximadamente: 2,817pb de tamanho, 

TIRs de 13pb, TSDs de 8pb e codifica uma proteína com 605 aminoácidos; e howilli2 

apresenta aproximadamente: 2,847pb de tamanho, TIRs de 13pb, TSDs de 8pb e codifica uma 

proteína com 566 aminoácidos. Ambos os elementos são potencialmente ativos nas espécies 

de D. mojavensis e D. willistoni (Ortiz e Loreto, 2009). 

 

 

 

Figura 4 – Representação esquemática dos elementos homo1 e howilli2. 
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Como esses elementos são muito similares e foram descritos em espécies 

distantemente relacionadas, a questão é: Como será a distribuição desses elementos nas 

espécies Neotropicais? Esses elementos estão sendo transferidos verticalmente ou 

horizontalmente? 

 

 

1.8 Objetivos 

 

 

1.8.1 Objetivo geral 

 

 

Analisar a história evolutiva dos elementos homo1 e howilli2 em espécies de 

Drosophila Neotropicais. 

 

 

1.8.2 Objetivos específicos 

 

 

 Investigar sequências homólogas dos elementos homo1 e Howilli2 em genomas de 

diferentes espécies de Drosophila Neotropicais. 

 Investigar transferência horizontal através de análise filogenética dos elementos 

homo1 e howilli2 em espécies de Drosophila Neotropicais. 
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Capítulo II 

 

História evolutiva dos elementos homo1 e Howilli2 de espécies de 

drosofilídeos Neotropicais 

 

 



23 

 

Abstract 

 

Transposable elements (TEs), by their capacity of moving and inducing mutations in the 

genome, are considered important drivers of species evolution. Elements homo1 and 

howilli2 described in D. mojavensis and D. wilistoni distantly related species, are highly 

similar and these aspects are indicative of horizontal transfer (HT). A search for 

homologous sequences was performed by PCR in 36 Neotropical species of Drosophila, 

and we observed a patch distribution of these elements between species groups. 

Subsequently, a phylogenetic analysis revealed the incongruence between the 

phylogenies of the elements and species. The divergence estimated revealed that these 

elements invaded the species genome recently. These results suggest that these elements 

are or have been active recently, as well as its distribution in the groups of species can 

be explained by events of HT.  

 

Key Words: hATs elements, vertical transfer, horizontal transfer, Neotropical, 

Drosophila, Drosophilidae 

 

Introdução 

 

Elementos transponíveis (TEs, do inglês Transposable Elements) são definidos 

como sequências de DNA que possuem capacidade para mudar sua localização no 

genoma (Capy, 1998). Com o desenvolvimento de técnicas de sequenciamento de DNA, 

sabe-se hoje que a maioria dos organismos possui TEs em seus genomas, e que a 

atividade deles exerce influência na evolução dos genomas hospedeiros (Biémont e 

Vieira, 2006). Em seu processo de transposição TEs podem promover mudanças 

estruturais significativas, como: rearranjos cromossômicos, modificações nos padrões 

epigenéticos de regulação, além da geração de variabilidade genética, novos genes e, 

consequentemente, inovações biológicas (Feschotte e Phrithan, 2007). Sendo assim, os 

TEs representam uma fonte de variabilidade genética, pois atuam diretamente na 

evolução dos genomas. 

A superfamília hAT pertence a classe II, subclasse I dos TEs. Essa família é 

amplamente distribuída ocorrendo em fungos (Kempken e Kück 1996), Nematodes 

(Bigot et al., 1999), peixes (Koga et al., 1996), humanos (Esposito et al., 1999), e em 

insetos, é conhecida a ocorrência do elemento hobo em Drosophila melanogaster (Calvi 
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et al., 1991), Hermes em Musca domestica (Warren et al., 1994), Homer em Bactrocera 

tryoni (Pinkerton et al., 1999), hermit em Lucilia cuprina (Coates et al., 1996), hopper 

em Bactrocera dorsalis (Handler e Gomez, 1997), e Herves em Anopheles gambiae 

(Arensburger et al., 2005). Essa ampla distribuição em grupos de organismos superiores 

pode estar relacionada a eventos de transferência horizontal, e estudos filogenéticos 

realizados a partir de análises de sequências de elementos hATs sugerem que essa 

superfamília é muito antiga (Rubin et al., 2001), mas pouco se sabe sobre evolução e 

interação de elementos hATs com os genomas hospedeiros. Recentemente Aresburger e 

colaboradores (Arensburger et al., 2011) analisaram domínios conservados de vários 

elementos dessa superfamília agrupando-os em duas grandes famílias: Ac e Buster, mas 

anteriormente Ortiz e Loreto (2009) já haviam analisado nos genomas sequenciados de 

Drosophila uma ampla diversidade de elementos hATs. Nas análises in silico 

identificaram na época 37 novos elementos, que foram descritos, analisados e puderam 

ser agrupados em quatro diferentes famílias: Homo, Herves, Hobo e Hopso. Em análises 

mais detalhadas desses elementos descreveram várias sequências novas e demonstraram 

regiões muito similares utilizadas para classificação (Ortiz et al., 2010), conforme 

metodologia adotada por Wicker et al. (2007) para classificar famílias por similaridade 

de regiões de seus domínios conservados. Isso mostra que análises detalhadas de e uma 

observação mais acurada dos TEs em grupos de organismos distintos possibilita uma 

classificação mais precisa em nível de família. 

Ainda nas análises filogenéticas realizadas por Ortiz e Loreto (2009) questões 

interessantes sobre o relacionamento filogenético de vários dos elementos descritos 

foram levantadas, pois algumas sequências se mostraram altamente similares e seus 

agrupamentos não refletiam a história evolutiva de seus hospedeiros fato que é bastante 

indicativo de eventos de transferência horizontal (TH). Estudos posteriores 

demonstraram que elementos com essas caracteristicas, hosimery (Deprá et al., 2010) e 

harrow (Mota et al., 2010), estavam em processo de colonização recente dos genomas 

de várias espécies de Drosophila Neotropical devido ao grande número de eventos de 

TH observados, e que também poderiam ser ou ter sido ativos recentemente. Os 

elementos homo1 e howilli2 que foram identificados no genoma de D. mojavensis e D. 

willistoni, respectivamente podem estar em processo de expansão de número de cópias 

nos genomas hospedeiros, e ambos os elementos são potencialmente ativos nas espécies 

de D. mojavensis e D. willistoni (Ortiz e Loreto, 2009). Portanto, a incongruência entre 

as filogenias das espécies D. mojavensis e D. willistoni e seus TEs homo1 e howilli2, 



25 

 

além da alta similaridade genética entre estes transposons, sugerem a ocorrência de TH 

deste elemento entre estas espécies (Ortiz e Loreto, 2009). Por tratar-se de duas espécies 

Neotropicais com sobreposição de distribuição geográfica, hipotetizou-se que este 

elemento pode ser mais amplamente distribuído em espécies de drosofilídeos desta 

região. O objetivo desse estudo é investigar a história evolutiva desses elementos em 

espécies de Drosophila Neotropicais, buscando sequências homólogas em genomas de 

diferentes espécies do gênero, analisando as características das sequências encontradas e 

avaliando a possibilidade de TH através do estudo filogenético desses elementos. Dessa 

forma o presente trabalho contribui para elucidar as questões relacionadas à evolução 

dos elementos hATs, bem como ampliar a visão de distribuição desses  elementos em 

drosofilídeos Neotropicais. 

 

Material e métodos 

 

Espécies utilizadas 

Sequências homólogas dos elementos homo1 e howilli2 foram investigadas nos 

genomas de espécies de diferentes grupos de drosofilídeos Neotropicais e são mostradas 

na Tabela 1. Um total de 36 espécies foi analisado, 25 do subgênero Drosophila e nove 

do subgênero Sophophora. São elas do subgênero Drosophila: D. canalinae (grupo 

canalinea); D. cardinoideis e D. neocardini (grupo cardini); D. camargoi (grupo 

dreyfusi); D. incompta e D. cestri (grupo flavopilosa); D. funebris (grupo funebris); D. 

maculifrons, D. guaru; D. griseolinneata e D. ornatifrons (grupo guarani); D. 

immigrans (grupo immigrans); D. gasici, D. gaucha e D. pavani (grupo 

mesophragmatica); D. pallidipennis ( grupo pallidipennis); D. buzzati, D. hydei e D. 

mercatorum ( grupo repleta); D. robusta (grupo robusta); D. paraguayensis e D. 

bandeirantorum (grupo tripunctata); D. virilis (grupo virilis). E do subgênero 

Sophophora: D. sturtevant (grupo saltans); D. simulans e D. ananassae (grupo 

melanogaster); D. capricorni, D. nebulosa, D. sucinea, D. equinoxialis, D. willistoni e 

D. paulistorum ( grupo willistoni). Os elementos também foram investigados em 

espécies do subgênero Zaprionus (Zaprionus sp.) e Zigotrica (Zigotrica vitimaculosa).  
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Tabela 1 – Espécies utilizadas para investigar a ocorrência dos elementos homo1 e howilli2. Sinal (+) indica que houve amplificação de uma banda de tamanho 

esperado dos elementos e/ou houve confirmação das sequências como sendo dos elementos investigados. Sinal (-) indica que não houve amplificação e/ou não foram 

confirmados como elementos investigados. 

Subgênero Grupo Subgrupo Espécie Amplificação Sequenciamento 

Drosophila 

Canalinea - D. canalinae - - 

Cardini cardini 
D. cardinoideis + + 

D. neocardini + + 

Dreyfusi - D. camargoi - - 

Flavopilosa 
nesiota D. incompta - - 

- D. cestri - - 

Funebris funebris D. funebris - - 

Guarani 

guaramuru D. maculifrons - - 

guarani 

D. guaru + + 

D. griseolineata + + 

D. ornatifrons + + 

Immigrans - D. immigrans + - 

Mesophragmatica mesopragmatica 

D. gasici - - 

 D. gaucha + + 

D. pavani + + 

Pallidipennis - D. pallidipennis - - 

Repleta 

mulleri D. buzzatii + + 

hydei D. hydei + - 

mercatorum D. mercatorum - - 

Robusta rosusta D. robusta + - 

Tripunctata 
II D. paraguayensis - - 

III D. bandeirantorum - - 

Virilis virilis D. virilis - - 
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Sophophora 

Saltans sturtevant D. sturtevanti + + 

Melanogaster 
melanogaster D. simulans - - 

ananassae D. ananassae + - 

Willistoni 

bocainensis 

D. capricorni + + 

D. nebulosa + - 

D. sucinea + + 

willistoni 

D. equinoxialis + + 

D. willistoni + + 

D. paulistorum + + 
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Extrações de DNA, PCRs e sequenciamento 

O DNA genômico de cada linhagem foi extraído de aproximadamente 20 

moscas adultas de acordo com Oliveira et al. (2009). Para a realização das buscas por 

sequências homólogas foi realizada uma Polymerase Chain Reaction (PCR) utilizando 

primers desenhados com o software Oligo 4.1 (Rychlik, 1992) baseado nas sequências 

de homo1 e howilli2 descritas por Ortiz e Loreto (2009), cujas sequências 

correspondentes são: forward - 5’ CAW CAC YGG YTC AGC AAA TCA T e reverse - 

3’GCC GAC AAT CYT GAA CYA CCC A. Os primers são degenerados e amplificam 

um fragmento de aproximadamente 600pb na região indicada na Figura 1. A reação de 

PCR foi realizada com aproximadamente 10ηg de DNA, 1U Taq polymerase, 2 μl ml 

10X tampão de reação fornecido pelo fabricante (Invitrogen, Carlsbad, CA, EUA) 

0.25mM de cada nucleotídeo, 20 pmol de cada primer e 2.5mM de MgCl2, e uma 

temperatura de anelamento (Tm) dos primers de aproximadamente 57°C. Os produtos 

de PCR foram clonados através do kit TA Cloning (Invitrogen) seguindo protocolo do 

fabricante. Posteriormente, células de Escherichia coli (Invitrogen Shot® TOP10 

Chemically Competent) foram transformadas por choque térmico e o DNA plasmidial 

das possíveis colônias recombinantes foram recuperadas segundo protocolo descritos 

em Sambrook et al. (1989). Os clones foram sequenciados a partir dos plasmídeos 

purificados com polietileno glicol (PEG) 13%, NaCl 1,6 M em sequenciador automático 

MegaBace 500. A reação de terminação de cadeia foi implementada usando o kit 

DYEnamic ET® (GE Healthcare) com os primers específicos. 

Nas amostras em que não houve amplificação positiva dos elementos 

investigados, os DNAs foram submetidos a uma PCR utilizando como loci alvo 

hunchback – HB. As condições de PCR e os oligonucleotídeos utilizados são descritos 

por Mota et al. (2008) e apresentaram amplificação positiva, o que demonstra a 

qualidade dos DNAs utilizados. 
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Figura 1 – Informações referentes a região de amplificação dos primers. (região em rosa). 

 

Southern Blot 

Um Southern blot foi realizado com amostras de produtos de PCR das espécies 

em que não houve sinal de amplificação, ou que o sinal foi fraco de mais e não 

possibilitou a clonagem. Este procedimento fez-se necessário para que fosse confirmada 

a ausência do elemento nessas espécies. As amostras de PCR foram transferidas para a 

membrana que foi hibridizada com a sonda concentrada em aproximadamente 20ng/ul 

de plasmídio de um dos elementos hATs clonados. A detecção de sinal de hibridização 

foi realizada conforme protocolo de fabricante do Kit Amersham Gene Images AlkPhos 

Direct Labelling e Detection System. 
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Análise filogenética 

As sequências foram alinhadas utilizando o algoritmo ClustalW 2.0.10 

(Thompson et al., 1994). A reconstrução filogenética utilizou o modelo Hasegawa-

Kishano-Yano com correção gama (HKY + G) selecionado por meio do teste AIC 

(Akaike 1974) implementado com o auxílio do programa jModelTest 2.1 (Posada e 

Crandall, 1998). Dois métodos de inferência filogenética foram utilizados neste 

trabalho: análise de Máxima Verossimilhança (ML) realizada através dos programas 

Mega 5 (Tamura et al., 2011), utilizando 1000 réplicas de Bootstrap; e a análise 

Bayesiana (BA), implementada com o programa MrBayes 3.2 (Ronquist e Huelsenbeck, 

2003), foi conduzida com 1.000.000 gerações e árvores salvas a cada 1.000 gerações. A 

probabilidade posterior de cada um dos agrupamentos foi avaliada (Hall, 2001). Nas 

análises de divergência, as sequências de TEs das espécies foram agrupadas par a par 

para realizar uma análise de p-distância utilizando o programa Mega 5 (Tamura et al., 

2011).  

 

Estimativas de tempo de divergência entre os TEs 

Para estimar o tempo de ocorrência de eventos de TH, foi empregada a equação 

proposta por Graur e Li (2000): T = k/2r, em que T = tempo de divergência entre TEs; k 

= dS e r = 0.016, é a taxa evolutiva, ou seja, número de substituições por sítio por 

milhão de anos - MA. O valor de “r” foi proposto por Sharp e Li (1989). Entretanto, 

como as sequências clonadas neste trabalho não correspondem a regiões codificadoras, 

ao invés de utilizar os valores de dS, utilizou-se distância entre sequências de TE. O 

valor de r=0.016 também foi adotado, visto que sequências de regiões que não 

codificam uma transposase supostamente estão sob efeito de seleção neutra. 

Para estimar o tempo de divergência dos grupos resultantes da filogenia, foi 

utilizado a média de divergência dos elementos que formaram grupos. 

 

Inferência de TH 

 A inferência de casos de TH foi feita com base em três aspectos: (1) alta 

similaridade entre TEs que ocorrem em espécies distantemente relacionadas (Daniels et 

al., 1990a, b; Robertson e Lampe, 1995; Brunet et al., 1999); (2) incongruência entre a 

filogenia dos TEs e das espécies hospedeiras (Robertson e Lampe, 1995; Terzian et al., 

2000; Almeida e Carareto, 2005); (3) ocorrência descontínua de TEs em grupos de 

espécies (Daniels et al., 1990a, b; Arca e Savakis, 2000; Loreto et al., 2001); 
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Resultados 

 

Detecção e distribuição dos elementos homo1 e howilli2 nas espécies analisadas 

Das 34 espécies analisadas houve amplificação positiva em 18: D. cardinoideis, 

D. neocardini (grupo cardini); D. guaru; D. griseolinneata e D. ornatifrons (grupo 

guarani); D. gaucha e D. pavani (grupo mesophragmatica); D. buzzati (grupo repleta); 

D. sturtevant (grupo saltans); D. capricorni, D. sucinea, D. equinoxialis, D. willistoni e 

D. paulistorum ( grupo willistoni). Fragmentos de cerca de 600 pb foram amplificados 

nessas espécies. Buscou-se a similaridade das sequências obtidas por BLASTn nos 

bancos de dados NCBI (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/) através da ferramenta Basic 

Local Alignment Search Tool (BLAST) e no Genetic Information Research Institute – 

GIRI no banco de dados de transposon Rapbase Update (http://www.girinst.org/). Não 

encontramos similaridade com elementos hATs nas sequências obtidas nas espécies D. 

immigrans (grupo immigrans), D. hydei (grupo repleta), D. robusta (grupo robusta), D. 

annanasseae (grupo melanogaster) e D. nebulosa (grupo willistoni). Essas 

amplificações inespecíficas podem ser consequência da sequência dos primers ser 

degenerada. Então, para confirmação da ausência dos elementos homo1 e howilli2 nas 

espécies amostradas foi realizado um Southern blot e o resultado demonstrou de 

maneira satisfatória a ausência dos elementos homo1 e howilli2 nessas espécies e nas 

que apresentaram sinal fraco de amplificação Tabela 1. 

 Os resultados obtidos demonstram uma distribuição irregular dos elementos nas 

espécies do subgênero Drosophila e Sophophora (Tabela 1, figura 2). A análise de 

distância das sequências de hATs investigadas demonstrou uma alta similaridade entre 

os elementos encontrados em espécies distantemente relacionadas (Tabela 1 do material 

suplementar). 

 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/)
http://www.girinst.org/
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Figura 2 – Filogenia das espécies de Drosophila Neotropicais que foram investigadas neste trabalho. 

Círculos e quadrados representam o grupo cujas espécies pertencem e o sinal positivo (+) e negativo 

(-) representa, respectivamente, presença ou ausência dos elementos investigados nos genomas das 

espécies investigadas (Modificado de Robe et al., 2010) 
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Análise evolutiva 

As sequências obtidas foram alinhadas e cerca de 600 nucleotídeos foram usados 

para construir uma filogenia com as 52 sequências de clones obtidos neste trabalho, 

juntamente com as sequências homo1 e howilli2 descritas por Ortiz e Loreto (2009) e a 

de hobo descrita por Streck, et al. (1986) que foi utilizada como grupo externo.  

Entre os dois métodos filogenéticos de inferência utilizados, a AB apresentou 

significância na formação de praticamente todos os grupos, por isso a filogenia 

resultante dessa análise foi a escolhida neste trabalho como sendo a que melhor 

representa as relações filogenéticas dos TEs analisados. A MV apresentou valores de 

bootstrap baixos em quase todos os grupos formados, mesmo assim a topologia 

resultante foi muito semelhante à encontrada por meio de AB. 

O resultado da análise filogenética foi ilustrado na Figura 3, E. Podemos 

perceber que as relações dos TEs das espécies D. cardinoides (grupo cardini), não 

ficaram bem resolvidas. As sequências dos elementos dessas espécies apresentam 

regiões com grandes deleções, o que pode ter contribuído para esse resultado. 

Em geral, os valores de divergência de todas as sequências foram muito baixos e 

todos os grupos formados refletem uma incongruência com a filogenia das espécies 

hospedeiras (Figura 2 e Figura 3, E. Tabela 1 do material suplementar). 
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Figura 3 – A: Mapa de sobreposição de distribuição geográfica das espécies analisadas. B: Mapa de 

distribuição das espécies: D. griseolineata, D. neocardini e D. gaucha; C: Mapa de distribuição das 

espécies: D. willistoni, D. paulistorum, D. ornatifrons e D. equinoxialis; D: Mapa de distribuição das 

espécies D. sturtevanti, D. buzzati e D. pavani; E: Filogenia dos elementos hATs obtida por meio de 

análise Bayesiana. Nomenclatura das sequências: Sequências da especies D. equinoxialis [hAT 

Equin (2,4,5,6)]; D. ornatifrons [hAT Ornat (2, 4,5,7, 10, 11 e 14)]; D. paulistorum [hAT  Paulist (5, 

9, 11, 16, 17, 18, 19 e 23)]; D. gaucha [hAT Gau (6)]; D. pavani [hAT Pav (1)]; D. neocardini [hAT 

Neo (1, 2)]; D. willistoni [hAT willi (10, 13, 14, 18, 19, 20, 22 e 23)]; D. sucinea [hAT  Suc (1)]; D. 

capricorni [hAT  Cap (4, 2,3)]; D. sturtevanti [hAT  Sturt (2,3,4,5,11,16)]; D. buzzati [hAT Buz 

(2,3,4,6,7, 11, 15,18]; D. willistoni [howilli2]; D. mojavensis [homo1] D. griseolineata [hAT Gris (1)]; 

D. cardinoides [hAT Card (1,2,4)]; D. melanogaster [Hobo]. Círculos: nome dos grupos de espécies; 

Linhas pontilhadas e contínuas: ilustram a distribuição das espécies na região Neotropical. OBS: A 

distribuição da espécie D. mojavensis está restrita à região da América do Norte. (Fonte Bachli 

2011) 

 

 

Estimativa de divergência e inferência de TH 

As estimativas de tempo divergência das sequências de TEs nos genomas das 

espécies estudadas são mostradas detalhadamente na Tabela 1 (material suplementar). 

Em uma análise mais ampla foram utilizadas as estimativas de divergência evolutiva 

sobre pares de sequências entre os grupos para estimar o tempo de divergência das 

sequências dos grupos resultantes da filogenia, e os valores são expressos na Tabela 2. 
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Nossos resultados demonstram que sequências de TEs pertencentes ao mesmo grupo 

são praticamente idênticas. 

As sequências dos elementos da espécie D. buzzati divergiram em torno de 20% 

da sequência de homo1 que ocorre em D. mojavensis e ambas pertencem ao grupo 

repleta. O tempo estimado de divergência entre os TEs dessas duas espécies ficou em 

torno de 6 milhões de anos, assim como para as sequências de D. cardinoides e D. 

neocardini pertencentes ao grupo cardini ficou em 8 milhões de anos (Tabela 3). Nos 

grupos 5, 6 e 7, todas as sequências foram muito similares (tabela 2). 

 

Tabela 2 – As estimativas de divergência evolutiva média nos pares de sequências dentro de grupos. 

N Sequências que formam o grupo D 

1 Hobo - 

2 hAT Card (1,2,4) 0% 

3 hAT Buz (2,3,4,6,7, 11, 15,18) 5% 

4 homo1 - 

5 hAT Equin (2,4,5,6);  1% 

6 hAT Ornat (14,2); 0% 

7 
howilli2; hAT willi (23,20); hAT  Suc (1); hAT  Cap (4, 2,3); hAT  Sturt 

(2,3,4,5,11,16) 1% 

8 hAT Willi (10, 13, 14, 18, 19, 22); hAT Gris (1) 2% 

9 hAT  Ornat (4,5,7, 10 e 11); hAT  Paulist (5, 9, 11, 16, 17, 18, 19 e 

23), hAT Gau (6); hAT Pav (1); hAT Neo (1, 2); 1% 

N corresponde a numeração do grupo; D valores de divergência. 

 

 

Tabela 3 – As estimativas de divergência evolutiva sobre pares de sequências entre os grupos. 

 
Equi Paul howilli2 homo1 Buz Gris Orn Card 

Equi 
        Paul 7% 

       howilli2 7% 9% 
      homo1 12% 15% 10% 

     Buz 23% 27% 22% 19% 
    Gris 15% 17% 17% 21% 27% 

   Orn 26% 30% 25% 32% 49% 39% 
  Card 23% 26% 22% 23% 25% 29% 50% 

 Hobo 61% 70% 56% 52% 40% 72% 120% 39% 

Equi: Sequências hAT Equin (2,4,5,6); Paul: hAT Ornat (4,5,7, 10 e 11); hAT  Paulist (5, 9, 11, 16, 17, 

18, 19 e 23), hAT Gau (6); hAT Pav (1); hAT Neo (1, 2); howilli2: howilli2; hAT willi (23,20); hAT  Suc 

(1); hAT  Cap (4, 2,3); hAT  Sturt (2,3,4,5,11,16); Homo1: homo1; Buz: hAT Buz (2,3,4,6,7, 11, 15,18); 

Gris: hAT Willi (10, 13, 14, 18, 19, 22); hAT Gris (1); Orn: hAT Ornat (14,2); Card: hAT Card (1,2,4); 

hobo: Hobo 
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Tabela 4 – Tempo de divergência estimado em milhões de anos (MA), a partir dos valores de estimativas 

de divergência evolutiva sobre pares de sequências entre os grupos. 

  Equi Paul howilli2 homo1 Buz Gris Orn Card hobo 

Equi 
         Paul 2,202 

        howilli2 2,140 2,949 
       homo1 3,736 4,622 3,239 

      Buz 7,041 8,515 7,020 6,014 
     Gris 4,668 5,229 5,273 6,519 8,508 

    Orn 8,199 9,464 7,781 9,877 15,330 12,185 
   Card 7,173 8,082 6,788 7,263 7,944 9,057 15,573 

  Hobo 19,063 21,945 17,481 16,315 12,425 22,560 37,567 12,043   

Equi: Sequências hAT Equin (2,4,5,6); Paul: hAT Ornat (4,5,7, 10 e 11); hAT  Paulist (5, 9, 11, 16, 17, 

18, 19 e 23), hAT Gau (6); hAT Pav (1); hAT Neo (1, 2); howilli2: howilli2; hAT willi (23,20); hAT  Suc 

(1); hAT  Cap (4, 2,3); hAT  Sturt (2,3,4,5,11,16); Homo1: homo1; Buz: hAT Buz (2,3,4,6,7, 11, 15,18); 

Gris: hAT Willi (10, 13, 14, 18, 19, 22); hAT Gris (1); Orn: hAT Ornat (14,2); Card: hAT Card (1,2,4); 

hobo: Hobo. 

 

Discussão 

 

Vários estudos vêm demonstrando que eventos de TH não são tão raros em 

eucariontes como se pensava anteriormente e, nesses organismos, tudo indica que esses 

eventos ocorrem devido aos processos envolvidos na mobilização dos TEs. Eventos de 

TH desempenham um papel essencial no ciclo de vida dos TEs. Por exemplo, formas 

ativas dos TEs podem ser mobilizadas nos genomas hospedeiros e assim serem 

mantidas, enquanto formas inativas tendem a ser extintas por perdas estocásticas 

(Almeida e Carareto, 2005; Jordardan e McDonald, 1998; Le Rouzic et al. 2007; 

Pelisson et al., 1994; Pinsker et al., 2001; Wallau et al., 2012). Por isso esses eventos 

são difíceis de detectar, pois é necessário considerar todas as características intrínsecas 

do ciclo de vida dos TEs (Cummings 1994; Capy et al., 1998).  

A metodologia proposta em nosso trabalho para a observação de eventos de TH 

considera a observação dos seguintes eventos: (1) distribuição irregular de um elemento 

em grupos de espécie; (2) incongruência entre a filogenia do hospedeiro e do elemento; 

(3) alta similaridade entre sequências de elementos que ocorrem em espécies distantes 

filogeneticamente (Silva et al., 2004). Porém, esses fatores devem ser analisados com 

cuidado, pois em algumas condições especiais a TV também pode expor essas 

características, por exemplo: alta similaridade entre as sequências que ocorrem em 

espécies não aparentadas pode ser explicada por taxas evolutivas diferentes entre os 

elementos; a distribuição irregular em grupos de espécie pode ser devido a perdas 

estocásticas; e a discordância observada entre as filogenias pode ser justificada por 
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polimorfismo ancestral (Capy et al., 1998; Silva et al., 2004; Loreto et al., 2008). Em 

nossos resultados observamos esses três fenômenos. (1) Confirmamos através dos 

resultados das PCR (Tabela 1, Figura 2) a distribuição irregular dos elementos nos 

grupos de espécie; (2) por meio de uma análise de divergência de sequências de 

nucleotídeos observamos alto grau de similaridade entre as sequências (Tabelas 2 e 

Tabela 1 do material suplementar); (3) e a análise filogenética demonstra a 

incongruência entre a filogenia das espécies (Figura 2) e dos elementos de espécies que 

apresentam sobreposição geográfica (Figura 3, A - E). 

Alta similaridade e a ampla distribuição desses elementos em vários grupos de 

espécies de Drosophila Neotropicais só foram observadas porque aparentemente esses 

elementos invadiram os genomas dessas espécies muito recentemente (Tabela 2 e 4) e o 

tempo estimado é pequeno em comparação ao período em que os grupos de espécie das 

quais os elementos foram descritos divergiram. Isso pode ser observado nos clados oito 

e nove (Figura 3, E - descrição dos grupos na tabela 2). As espécies hospedeiras do 

primeiro clado são D. willistoni e D. griseolineata pertencentes ao subgênero 

Sophophora e Drosophila respectivamente. Segundo Markow e O’Grady (2007) esses 

grupos divergiram a cerca de 40 MA, mas a estimativa de divergência que encontramos 

entre os elementos é muito recente, cerca de 5 MA (Tabela 4). No segundo grupo 

também percebemos esses resultados, não só pela análise das sequências encontradas 

nos genomas de D. paulistorum (Sophophora), mas também no relacionamento entre as 

sequências de D. gaucha e D. pavani (subgrupo mesophragmatica) com D. ornatifrons 

(grupo guarani) e D. neocardini (grupo cardini). De acordo com as análises 

filogenéticas de Robe et al. (2010) esses grupos de espécies compõe a radiação 

imigrans-tripunctata e a radiação virilis-repleta (Figura 2) e estes grupos divergiram a 

aproximadamente 45-50 milhões de anos. Portanto, não seria possível essa alta 

similaridade das sequências por meio de taxas evolutivas diferentes, nem a distribuição 

irregular é devido a perdas estocásticas, tão pouco a filogenia incongruente poderia ser 

justificada por polimorfismo ancestral, pois esses fenômenos exigem muito tempo de 

adaptação dos grupos de espécies envolvidas.  

Dessa maneira podemos concluir, com relação a ocorrência de TH, que os 

elementos investigados estão em processo de invasão recente e descontínua nos 

genomas dos grupos de espécies analisadas por meio desses eventos. Além de TH esses 

fatores também indicam que esses transposons são ou foram ativos muito recentemente. 

Resultados semelhantes também foram observados por Deprá et al. (2010) e Mota et al. 
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(2010) analisando os elementos hosimary (hosim/hosec) e harrow (homo3/howilli3), 

respectivamente, inicialmente descritos por Ortiz e Loreto (2009). 

Com relação aos aspectos evolutivos, de distribuição e diversidade dos 

elementos da superfamília hAT, nossas análises ampliaram a visão de distribuição e 

diversidade desses elementos nos grupos de drosofilídeos Neotropicais. Sendo o Brasil 

detentor de uma grande diversidade desses espécimes (Figura 3, A-D) estudos que 

venham a disponibilizar conhecimento sobre aspectos evolutivos de TEs nesses grupos 

se fazem necessários.  

hATs são pouco caracterizados não somente em drosofilídeos, mas nesses 

organismos já se sabe que TEs são diversos em estrutura e distribuição (Ortiz et al., 

2010). Estudos evolutivos de vários elementos descritos demonstram que TH pode ser 

responsável por essa ampla distribuição nos genomas de vários grupos de organismos 

(Ortiz e Loreto, 2009, Ortiz et al., 2010, Deprá et al., 2010 Mota et al., 2010, 

Arensburger et al., 2011). Entretanto, a TV também vem sendo apontada como 

responsável pela visão atual de distribuição dos elementos dessa superfamília 

(Arensburger et al., 2011; Deprá et al., 2012). É o caso do elemento Mar, um MITE da 

superfamilia hAT que ocorre no grupo willistoni, que parece evoluir somente por TV 

(Deprá et al., 2012). 

Nossos resultados juntamente com os resultados obtidos por Ortiz et al. (2010), 

Deprá et al. (2010) e Mota et al. (2010) demonstram vários aspetos referentes às 

sequências de hATs quando analisadas de forma mais detalhada, e que devem ser 

levados em consideração ao se fazer a classificação de TEs em níveis maiores. Essa 

diversidade de elementos hATs somente em Drosophila e que possibilita a classificação 

desses elementos em várias famílias distintas (utilizando a metodologia proposta por 

Wicker et al., 2007) também deve ser verdade nos grupos de organismos superiores 

analisados por Arensburger e colaboradores (Arensburger et al., 2011). 

 

Conclusão 

 

A alta similaridade dos elementos homo1 e howilli2, distribuídos de forma 

descontinua entre espécies distantes filogeneticamente, bem como a invasão recente nos 

genomas em que foram encontrados pode ser explicado por eventos de TH. Os 

elementos investigados nesse trabalho possivelmente estão em processo de expansão 

nos genomas investigados devido a grande quantidade de eventos de TH que foram 
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observados. Nossos resultados servem de base para estudos de caracterização e 

descrição de atividade de elementos hATs. 
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CONSIDERAÇÕES FINAIS E PERSPECTIVAS 

 

 

Nossos resultados trazem mais perspectivas de investigação de elementos hATs 

distribuídos nos genomas de Drosophila. A descoberta de novos elementos distribuídos em 

genomas de espécimes de grupos distintos levanta questões interessantes, por exempo:  

 

Hipótese 1: Será que esses elementos são ativos atualmente?  

Hipótese 2: Se ativos, quais as consequências da sua atividade nos genomas hospedeiros? 

Hipótese3: Como é e será que existe polimorfismo de sítio de inserção desses elementos? 

 

A resposta a essas questões poderia ser por meio de análises in vivo de incisão desses 

elementos em embriões de Drosophila aliada a estudos in silico da região do sítio de inserção 

desses elementos. 
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APÊNDICE 

 

Tabela 2: Estimativa de divergência evolutiva e valores estimados de tempo de 

divergência das sequências de TEs. Acima da diagonal valores de erro padrão. Abaixo 

da diagonal valores da distância e tempo de divergênica (T) entre as sequências de TEs. 
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