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Resumo

A descoberta dos elementos genéticos móveis na década de 40 representa a formação

de um novo paradigma no campo da genética, onde existe a formação de uma abordagem

dinâmica  à  interpretação  do  genoma  de  organismos  eucarióticos  e  procarióticos.  A

presença de elementos de transposição em praticamente todos os seres vivos indica a sua

origem ancestral e indica a importância dos processos de transposição como mecanismo

evolutivo. Apesar de em muitos casos os elementos de transposição apresentarem-se como

agentes  de  processos  deletérios,  sua  atividade  também  está  ligada  a  diversos  eventos

adaptativos  incluindo  a  formação  de  novos  genes,  regulação  gênica  e  constituição

estrutural  do  genoma.  Com  o  recente  desenvolvimento  de  novas  tecnologias  de

sequenciamento, que possibilitaram a expansão massiva do número de genomas completos

sequenciados,  acumulou-se um grande número de dados de sequência  que  permitem a

comparação direta entre diferentes genomas e assim a realização de análises específicas em

larga escala  sobre a  evolução dos elementos  de transposição.  Este  trabalho utilizou 12

genomas completos de espécies de  Drosophila para comparações em larga escala entre

genes  e  transposons,  analisando  diferentes  variáveis  evolutivas.  Através  dessas

comparações foi possível identificar padrões específicos de sequências de elementos de

transposição em relação às sequências gênicas do genoma hospedeiro. Especificamente,

um grande número de sequências de elementos de transposição apresentam valores de Ks

significantemente  inferiores  aos  valores  de  Ks  encontrados  em sequências  gênicas,  ao

mesmo tempo que apresentam alta similaridade da sequência de DNA. Contudo, em média

11



a sequência de proteína destas mesmas sequências tende a possuir similaridade menor que

as sequências gênicas da respectiva comparação. É possível distinguir dois tipos de padrão

evolutivo  nas  sequências  de  elementos  de  transposição,  o  primeiro  relacionado  a

sequências  com  alta  similaridade,  baixo  valor  de  Ks  e  Ka.  Tais  sequências  são

provavelmente  derivadas  de  eventos  de  transposição  recente.  Um  segundo  padrão  é

caracterizado  por  sequências  com alta  similaridade,  baixo  valor  de  Ks  e  valor  de  Ka

superior ao encontrado no genoma, gerando sequências com grande valor de Ka/Ks, mas

fortemente  conservadas,  indicando  uma  possível  seleção  positiva  em  sequências  de

elementos de transposição sujeitos a recente transferência horizontal.
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Abstract

The discovery of transposable elements in the 1940s represents the constitution of a

new  paradigm  in  the  field  of  genetics,  where  is  consolidated  a  new  and  dynamic

interpretation  of  eukaryotic  and  prokaryotic  genomes.  The  existence  of  transposable

elements as ancestral components of the genome, indicates the importance of transposition

processes  as  evolutionary  mechanisms.  Although  transposable  elements  could  cause  a

range of deleterious effects in the host, its activity is also connected to a broad number of

adaptative  events,  including  the  constitution  of  new  genes,  gene  regulation  and  the

structural  integrity  of  the  genome.  With  the  recent  development  of  new  sequencing

technologies and massive increase in the number of complete sequenced genomes a new

opportunity window was created for the large scale evolutionary analysis of transposable

elements in different species. This work analysed 12 complete genomes of Drosophila to

conduct large scale comparative analysis between transposable elements and nuclear genes,

analysing  a  number  of  different  variables.  Trought  this  comparisons  was  possible  to

identify specific  evolutionary patterns of transposable elements and  Drosophila nuclear

genes.  A  great  number  of  transposition  element  sequences  presented  Ks  values

significantly lower than the Ks value found for nuclear gene sequences, also presenting a

high DNA sequence similarity in relation to the genome sequences. However, the average

protein sequence similarity of the transposable element sequences is lower than the nuclear

genes protein sequence in the same comparison. It is possible to identify two evolutionary

patterns in the transposable element sequences. The first one is characterized by sequences
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with high similarity and low Ks and Ka values. This sequences are probably subject of a

recent horizontal  transfer event.  The second pattern is  characterized by sequences with

high similarity,  low Ks values  and Ka values above the average genome nuclear  gene

sequences Ka values, producing high values of Ka/Ks. Those second pattern sequences are

highly conserved, although with a high Ka/Ks value, probably indicating positive selection

over transposable element sequences subject to horizontal transfer.
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Capítulo 1

Introdução

Os elementos de transposição

Em  1951  a  edição  anual  do  Simpósio  de  Biologia  Quantitativa  do  Cold  Spring

Harbor teve como tema “Genes e Mutações”. Nesse encontro a Dra. Barbara McClintock

realizou  pela  primeira  vez  uma  palestra  pública  sobre  suas  descobertas  a  respeito  do

sistema Ac-Ds e o genoma dinâmico (McClintock, 1951).

Ao final desse encontro o conhecido geneticista de  Drosophila, Alfred Sturtevant,

teria observado: “Não entendi uma palavra, mas se a Barbara falou,  deve ser verdade”

(Comfort, 1995).

Barbara McClintock iniciou seu trabalho como  citogeneticista na década de 20 do

século passado, utilizado milho como organismo modelo no estudo de padrões de quebra

cromossômica (Rhoades, 1984). Durante essa época ela identificou uma linhagem de milho

triploide que serviria depois como base para seus primeiros experimentos com inovadoras

técnicas  de citogenética,  técnicas  estas  que  permitiriam,  anos depois,  a  descoberta  dos

elementos  de  transposição  (Mcclintock,  1929). Dos  anos  20  até  meados  dos  anos  40,

Barbara McClintock tornou-se uma respeitada pesquisadora na área de citogenética, sendo

responsável pela descoberta dos telômeros, centrômeros, a primeira caracterização visual

do crossing-over e  a identificação do ciclo de fusão-quebra-ponte em cromossomos de

milho (Comfort, 1995).
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Em 1944, instalada como pesquisadora no Cold Spring Harbor Laboratory, instituição

onde permaneceria até o final da sua carreira, Barbara McClintock ao estudar o ciclo de

fusão-quebra-ponte em milho, realizou os primeiros experimentos que dariam origem à

caracterização do sistema Ac-Ds e a descoberta dos primeiros elementos de transposição

(Comfort, 2001).

Inicialmente interessada no estudo dos rearranjos cromossômicos identificados em

cromossomos  que  apresentavam ausência  de  telômeros,  Barbara  McClintock  observou

características  de  variegação  em sementes  de  milho  nos  espécimes  utilizados  em seus

experimentos de citogenética  (Fedoroff, 2012). Estes padrões de coloração atípicos, com

ausência  de  coloração  ocorrendo  ao  longo  das  sementes  com  áreas  com  presença  de

pigmento  indicavam  que  mutações  somáticas  aconteciam  após  a  fecundação  dupla  e

posterior  formação  do  endosperma  triploide  da  semente.  O  estudo  da  variegação  em

plantas  já  havia  sido  descrito  para  milho,  onde  outros  pesquisadores  haviam sugerido

explicações à luz do pensamento mendeliano vigente (Emerson, 1917).

Ao  realizar  a  análise  citogenética  do  tecido  das  sementes  variegadas,  Barbara

McClintock percebeu a existência de quebras cromossômicas no cromossomo 9 que se

repetiam  com  uma  frequência  inesperada.   Utilizando  uma  série  de  marcadores

citogenéticos específicos para o cromossomo 9, ela pôde deduzir a existência de um locus

que seria responsável pelo processo de quebra, denominando-o de Ds (de “dissociação”).

Experimentos  posteriores  comprovaram que o locus  Ds estava sobre controle  de outro

locus, ativado durante a formação do endosperma da semente. A este loci McClintock deu

o nome de Ac (de “ativador”). Assim McClintock descrevia um novo sistema de controle
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gênico (à  mesma época onde Monod descrevia  o sistema operon),  contudo,  ainda  não

existia  a  concepção  de  mobilidade  dentro  do  sistema  Ac-Ds.  Experimentos  posteriores

realizados  utilizando  o  mesmo  conjunto  de  marcadores  citogenéticos  confirmaram  a

mobilidade do loci Ds, sempre em conjunto com a presença do loci Ac. Atualmente sabe-se

que  o  loci  Ds é  em  fato  um  elemento  transponível  Ac sem  capacidade  própria  de

transposição que se mobiliza via expressão de transposase de um elemento Ac ativo (Bai e

Brutnell, 2011). No caso dos experimentos realizados por McClintock, ao mobilizar-se o

elemento  Ds promovia  a  quebra  do  cromossomo  9  e  dessa  forma  inativava  o  gene

responsável pela coloração da semente, causando o padrão fenotípico variegado  (Jones,

2005).

A aceitação da existência de componentes móveis presentes no genoma no entanto

não foi imediata, dada a ideia revolucionária que esta representava à época em que foi

apresentada e também por dificuldades de comunicação e culturais enfrentadas por Barbara

McClintock. Contudo, a descoberta da existência das sequências de inserção em bactérias

(Shapiro, 1969) e trabalhos posteriores em organismos modelos como Drosophila nos anos

80 e 90 levaram à consolidação do conceito de um genoma dinâmico e da existência de

sequências com capacidade de transposição  (Daniels  et al., 1990; Finnegan and Fawcett,

1986; Galas e Chandler, 1981; Green, 1980; Kidwell, 1992).

O trabalho de Barbara McClintock forma portanto a base não só da existência dos

elementos  de  transposição  mas  também  das  atuais  discussões  em  torno  de  processos

regulatórios regidos pela influência dos transposons.

De forma ampla,  podemos definir  elementos de transposição como sequências de

17



DNA com capacidade de transposição própria ou não (podendo ser mobilizadas por outro

elemento de transposição).   A transposição pode ocorrer,  de forma geral,  tanto por um

processo de cópia (no caso de elementos com mobilidade mediada por um intermediário de

RNA) ou por um processo de translocação da sequência do transposon de uma posição do

genoma  a  outra.  Esta  diferença  no  processo  de  mobilização  forma  a  base  para  a

classificação dos diferentes elementos de transposição.

Por  razões  históricas  convencionou-se  denominar  todas  as  formas  de  elementos

genéticos  móveis  como  transposons,  contudo  atualmente  a  complexidade  de  formas

existentes de elementos de transposição requer sua organização em uma classificação mais

formal. Contudo ainda não existe uma convenção de classificação e nomenclatura  dentro

da comunidade científica dedicada ao estudo de elementos de transposição (como uma

ontologia com definições formais de anotação). 

Em  2007  foi  proposto  um  sistema  hierárquico  de  classificação  de  elementos  de

transposição  (Wicker  et  al.,  2007) onde  mantinha-se  a  definição  de  que  classes  de

transposons são  definidas  pela  existência  ou não de  um intermediário  de  RNA para  a

transposição  mas  criava  outros  táxons  como  Ordem  (dependente  de  características

estruturais  e  enzimáticas),  redefinia  as  classificações  de  subclasse  de  acordo  com  a

existência ou não de excisão do elemento durante a transposição e estipulava critérios de

similaridade  estrutural  e  funcional  para  a  inclusão  de  sequências  de  transposons  em

diferentes táxons. Este sistema foi criticado  (Seberg e Petersen, 2009) por não levar em

consideração diretamente as relações filogenéticas existentes entre os elementos, como por

exemplo,  a  classificação  de  MITEs  em  diferentes  subfamílias  dos  seus  elementos
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originários,  permitindo  a  existência  de  grupos  parafiléticos e  definindo  classificações

arbitrárias que não correspondem à história evolutiva dos diferentes tipos de elementos de

transposição (Seberg e Petersen, 2009). Um sistema paralelo de classificação (Kapitonov e

Jurka,  2008)foi  implementado  no  processo  de  desenvolvimento  do  banco  de  dados

Repbase (Jurka et al., 2005) (que também é amplamente usado como biblioteca de busca

para  o  software  RepeatMasker  (Smith  et  al,  1996).  Esta  classificação  segue  a  mesma

convenção de determinação de classe em acordo com o intermediário de transposição mas

difere da proposta de Wicker et al (2007) no número de táxons empregados e na forma em

que ocorre a definição da inserção dos diferentes elementos nos táxons.

Na conferência  internacional  “Impacto Genômico dos  Elementos  de Transposição

Eucarióticos”  realizada em Asilomar no ano de 2006 foi definido um comitê internacional

para a determinação de regras específicas para a classificação de elementos de transposição

(ICCTE – International Comitee on Classification of Transposable Elements ). Tal comitê

representa para os  elementos de transposição o que o ICTV (International  Comitee on

Taxonomy of Viruses)  representa para a classificação de vírus. Contudo, até o momento

não  existem  definições  específicas  de  classificação  emitidas  pelo  ICCTE,  sendo  a

classificação descrita abaixo o consenso existente na literatura revisada (Blomberg et al.,

2009;  Feschotte  et  al.,  2009;  Finnegan,  1985;  Kapitonov  e  Jurka,  2008;  Robertson  e

Lampe, 1995; Rouault et al., 2009; Wicker et al., 2007).

Pode-se assim classificar os elementos de transposição da seguinte forma:

Transposons classe I

Os  elementos  pertencentes  à  classe  I,  também  denominados  retrotransposons,
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realizam o seu processo de transposição através de um intermediário de RNA, onde a

sequência do transposon é transcrita pela maquinaria do genoma hospedeiro, convertida em

DNA pela transcriptase reversa codificada pelo elemento e posteriormente inserida em um

diferente locus do genoma através de uma integrase também codificada pelo retroelemento.

Certos elementos da Classe I  possuem como característica peculiar a presença de

longas repetições diretas (LTRs) que flanqueiam a sequencia do retrotransposon. Contudo a

presença de LTRs não é ubíqua, sendo alguns elementos desta classe desprovidos de tais

repetições, sendo denominados como retroelementos non-LTR.

Elementos  da  Classe  I  que  possuem  LTR  são  subdivididos  em  subcategorias,

notadamente  Gypsy/Ty1,  Copia-Ty3  e  Pao-Bel.  Estas  subcategorias  por  sua  vez  são

subdivididas em famílias seguindo geralmente o critério de que uma família de elementos

de transposição consiste de sequências com ao menos 80% de similaridade  (Capy  et al.,

1996). Tal definição é arbitrária e debate ainda existe dentro da comunidade científica em

relação à melhor forma de realizar a classificação de famílias de transposons dada a grande

variabilidade de elementos encontrada. Esta observação tem sido corroborada por estudos

recentes que tem se valido de dados de sequência de genomas completos. 

Dentro da classe I pode-se distinguir o grupo de elementos genéticos móveis que não

possuem  repetições  terminais  longas,  sendo  este  grupo  subdividido  em  elementos

chamados LINEs e SINEs.

LINEs  são  retrotransposons  autônomos  (possuem  capacidade  codificante  própria,

permitindo a sua transposição independente de outros elementos) que contém ao menos

uma transcriptase reversa e uma nuclease codificadas em sua sequência. Estes elementos
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variam amplamente de tamanho, podendo alcançar vários quilobases e são encontrados em

todos os eucariotos. 

SINEs são retroelementos de pequeno tamanho e não-autônomos. Contudo SINEs

diferem-se  de  outros  transposons  não-autônomos  pelo  fato  de  não  serem derivados  de

transposons autônomos, mas sim formados pela retrotransposição acidental de transcritos

da Polimerase III (Pol III). Também diferentemente de pseudo-genes retroprocessados, os

SINEs possuem um promotor interno para Pol III, permitindo a sua expressão. Contudo,

para  sua  transposição  estes  elementos  são  dependentes  de  LINEs  que  realizam  este

processo em trans. Alguns SINEs são generalistas em relação a grupo de LINE que pode

realizar sua transposição, enquanto outros possuem um tipo específico de LINE com o qual

a transposição pode ser realizada.

Transposons classe II 

Transposons de Classe II são definidos como aquelas sequências com capacidade de

mobilização através de um mecanismo mediado por uma enzima específica denominada

transposase.  Esta  enzima  codificada  pelo  elemento  (no  caso  de  elementos  autônomos)

reconhece repetições específicas que delimitam o elemento do restante do genoma. Tais

repetições  apresentam-se invertidas  uma em relação a outra,  sendo denominadas  assim

Repetições Terminais Invertidas.A transposição inicia com um passo de clivagem e excisão

da sequência do elemento de transposição a partir do sítio onde este estava previamente

inserido. Esta clivagem e excisão são catalizadas pela enzima transposase, que também é

responsável  pela  inserção da sequência do elemento de transposição em uma diferente

posição do genoma.
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Este processo gera um dano localizado em um dos cromossomos (considerando uma

célula diploide) que eventualmente é reparado pela maquinaria de reparo de DNA, gerando

o aumento do número de cópias do elemento transposto. 

Tal processo contrasta com o mecanismo de transposição dos elementos de Classe I,

onde  o  aumento  do  número de  cópias  independe da  existência  de  posterior  reparo  do

cromossomo onde originalmente  localizava-se o  elemento  de  transposição.  Costuma-se

referir-se ao mecanismo de transposição de transposons de Classe I como “cópia-e-cola”

enquanto que para os elementos de Classe II e Helitrons refere-se como “corta-e-cola”.

Helitrons  são  elementos  genéticos  móveis  também  denominados  transposons

círculo-rolante  em  referência  ao  seu  mecanismo  de  transposição.  Este  mecanismo  é

realizado basicamente por duas enzimas, uma RCp (rolling-circle protein) responsável pelo

processo de inserção da sequência do Helitron em uma nova posição no genoma e uma

helicase, responsável por facilitar o processo de invasão durante a síntese da nova fita de

DNA do  sítio  alvo  pelas  polimerases  do  genoma hospedeiro.  Apesar  de  recentemente

descritos,  os  Helitrons  são  elementos  presentes  em  um  grande  número  de  espécies  e

responsáveis  por  numerosos  eventos  de  captura  de  genes  durante  o  seu  processo  de

transposição.  Uma característica própria  destes elementos é a  ausência de formação de

duplicações do sítio alvo de inserção.

Estes  elementos  inicialmente  considerados  como  outra  classe  de  transposons,

atualmente são classificados dentro da Classe II,  em conjunto com os Polintons.

Polintons  ou Mavericks  são  elementos  encontrados  em todos animais,  protistas  e

fungos e constituem um subgrupo especial dos elementos de transposição Classe II. Estes
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elementos são também conhecidos como transposons auto-sintetizáveis, uma vez que são

capazes  de  realizar  sua  duplicação  a  partir  de  uma  cópia  excisada  do  genoma.

Constituem-se  de  elementos  com  tamanho  muito  superior  à  média  dos  elementos  de

transposição, possuindo centenas de quilobases. Sua sequência codifica para uma série de

proteínas necessárias ao seu processo de transposição, incluindo uma DNA polimerase B,

integrase retroviral, proteases e atpases. Polintons podem existir como cópias autônomas

ou não, a exemplo de outros elementos de Classe II. Sua origem provável deu-se através de

um plasmídeo que adquiriu uma integrase retroviral há aproximadamente 1 bilhão de anos.

Assim como o elemento Ds inicialmente descoberto em conjunto com o elemento Ac,

muitos elementos genéticos móveis existem na forma de um transposon sem capacidade

própria  de  transposição,  possuindo  apenas  as  características  estruturais  mínimas

necessárias  à  ligação  da  enzima  responsável  pela  transposição,  como  as  repetições

terminais invertidas. 

Um  tipo  específico  desse  tipo  de  elemento  é  denominado  MITE  (do  inglês,

“miniature  inverted-repeat  transposable  element”).  Estes  elementos  possuem   tamanho

inferior ao transposon originalmente ativo, variando de 300nt a 500nt e são encontrados em

alto número de cópias em diferentes genomas eucarióticos. Descrevem-se casos de MITEs

originários  de  transposons  como  Elemento  P,  mariner  e  Hobo.  Interessantemente,  se

considerarmos os elementos  de transposição como “parasitas genômicos” uma vez que

estes se valem do genoma hospedeiro e de suas funções celulares para sua manutenção,

temos os MITEs como parasitas dos elementos de transposição, uma vez que estes utilizam

transposases, que primariamente serviriam aos transposons autônomos, para sua própria
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transposição (González e Petrov, 2009).

Devido  as  suas  características  como  elementos  genéticos  móveis,  os  transposons

apresentam-se  como  módulos  genéticos  especialmente  sujeitos  a  sofrer  um  fenômeno

evolutivo denominado como transferência genética horizontal  (Loreto, Carareto e Capy,

2008).  Este  fenômeno  consiste  na  transferência  de  material  genético  entre  espécies

distintas  sem  que  exista  um processo  de  hibridação  sexual.  Pode-se  considerar  como

transferência  horizontal  os  processos  comumente  encontrados  em  procariotos  como

conjugação, transdução e transformação  (Juhas  et al., 2009). Em eucariotos, desprovidos

das características estruturais e funcionais existentes em procariotos e que facilitam a troca

de material genética via transferência horizontal, este fenômeno é catalizado por agentes

externos como parasitas (que possivelmente carreiam moléculas de DNA em seu aparelho

bucal ao alimentarem-se de diferentes espécies) e vírus  (Loreto, Carareto e Capy, 2008;

Piskurek e Okada, 2007).

Por possuírem uma capacidade intrínseca de duplicação os elementos de transposição

são especialmente propensos a, uma vez introduzidos em um hospedeiro novo através de

um vetor de transferência horizontal,  iniciar um processo de colonização e manutenção

dentro  do  novo  genoma.  É  importante  notar  que  mesmo  que  ocorra  o  processo  de

transferência de material genético entre espécies separadas através de um vetor específico

(seja  um vírus  ou  um parasita)  é  necessário  que  ocorra  a  fixação da sequência  recém

introduzida  de  forma  que  esta  seja  posteriormente  herdada  verticalmente  dentro  da

linhagem do novo genoma hospedeiro. Para isso dois requisitos precisam ser cumpridos.

Primeiro a introdução do material genético na nova espécie deve ocorrer em tecido que
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originará células  gaméticas  e  em segundo lugar  a sequência deverá ou apresentar  uma

vantagem evolutiva  ao  hospedeiro  (caso  contrário  a  mesma rapidamente  deverá  sofrer

degradação em poucas gerações ou diminuir em frequência na população até a sua perda

por  deriva  genética)  ou  possuir  capacidade  própria  de  duplicação,  como  no  caso  dos

elementos genéticos móveis. Contudo, no caso dos transposons, a dinâmica entre o número

de  cópias  de  elementos  de  transposição  em  um  determinado  genoma,  resultado  do

equilíbrio entre a taxa de transposição e a taxa de degradação dos transposons é ainda

objeto  de  debate  (Hua-Van  et  al.,  2005,  2011;  Kofler,  Betancourt  e  Schlötterer,  2012;

Lockton e Gaut,  2010; Rouzic,  Le e Capy, 2006, 2009; Rouzic,  Le e Deceliere,  2005;

Rouzic, Le, Dupas e Capy, 2007)

Transposons e o genoma dinâmico

Uma característica importante da estrutura e evolução dos genomas dos artrópodes (e

de outros organismos de forma geral) encontra-se na presença e atividade de elementos

genéticos móveis (Feschotte e Pritham, 2007; Frost et al., 2005) .

Antes  incluídos  na  classe  “DNA  lixo”  (Zuckerkandl,  1992),  atualmente  os

transposons são considerados elementos importantes em uma série de processos evolutivos

e regulatórios em genomas de eucariotos e procariotos  (Alzohairy et al., 2013; Blot, 1994;

Kazazian, 2004; Rouzic, Le, Boutin e Capy, 2007; Rouzic, Le e Capy, 2005; Schneider e

Lenski, 2004). Ademais, sua característica capacidade de mobilização tem sido explorada

como útil ferramenta de análise genômica (Izsvák et al., 2010).

Recentemente,  claras  evidências  tem  sido  apresentadas  de  niveís  muito  altos  de
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adaptação  de elementos genéticos móveis ao contexto do genoma hospedeiro, como no

caso  da  manutenção  dos  telômeros  em  Drosophila  melanogaster   (Abad  et  al.,  2004;

Villasante et al., 2007) e dos insuladores gypsy  (Labrador et al., 2008). Ainda é possível

citar  como exemplo de integração dos transposons ao contexto genômico hospedeiro a

possibilidade de recrutamento de sequências de elementos de transposição como novos

genes e promotores (Iwashita et al., 2006; Romanish et al., 2007).

Como  parte  integral  de  grande  parte  dos  genomas  eucarióticos  os  elementos  de

transposição participam não apenas como sistemas “egoístas” como inicialmente teorizado.

Atualmente  existem exemplos  de  elementos  de  transposição  como agentes  cruciais  no

desenvolvimento  de  características  adaptativas  específicas  em  organismos  eucarióticos

(Alzohairy et al., 2013; Flajnik e Kasahara, 2009; Lynch et al., 2011).

Mesmo  agindo  no  papel  de  mutagênicos  (onde  o  processo  de  transposição

intragenomica  pode  originar  quebras  cromossômicas,  rearranjos  e  duplicações)  os

transposons podem ser considerados como um  “motor evolutivo” para a espécie que os

possui (Kazazian, 2004). Contudo, muitas espécies desenvolveram a capacidade de regular

tal atividade (Lozovskaya, 1995) .

Os transposons possuem uma evolução complexa, devido à sua capacidade inata de

transposição, deriva genética, efeitos reguladores do hospedeiro e transferência horizontal

(Loreto,  Carareto  e  Capy,  2008;  Rouzic  e  Capy,  2005).   Dessa  forma,  tais  elementos

apresentam-se como indutores   de maleabilidade genômica  (Lim e Simmons,  1994) ,

podendo em um momento ser considerados como entidades individuais e outrora como

pertencentes a um sistema genômico definido (Capy et al., 2000; Kidwell e Lisch, 2001). 
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Essas  características  únicas  dos  elementos  transponíveis  os  colocam  como

interessantes alvos de estudos evolutivos, e principalmente, de estudos comparativos com

genes  nucleares  constitutivos,  a  fim  de  esclarecer  os  mecanismos  envolvidos  na  sua

adaptação como genes móveis.

Análise genômica em larga escala

O ano de 1995 marca a publicação do primeiro genoma completo de um organismo

celular, a bactéria Haemophilus influenza  (Fleischmann et al., 1995). Este trabalho não só

representa o início da genômica como área científica constituída, mas também o começo de

uma nova  etapa dentro das ciências biológicas, onde podemos encontrar uma crescente

tendência de análise quantitativa de dados moleculares  (Rechenmann, 2000). 

O grande propulsor de tal mudança de paradigma encontra-se no desenvolvimento de

métodos  automáticos  de  sequenciamento,  que  possibilitaram  a  produção  de  dados  de

sequências  de  nucleotídeos  em grande escala   (Birney,  Clamp e  Hubbard,  2002).  Esta

mudança  continua  a  estabelecer-se  com  a  formação  de  centros  de  sequenciamento

dedicados  aliados  à  nova  geração  de  métodos  de  sequenciamento  (Mardis,  2008),

possibilitando  que  atualmente  existam  23469  projetos  genomas  completos  e  em

andamento,  sendo  3334  de  organismos  eucarióticos  (GOLD  database,

www.genomesonline.org,  consulta em 2013), totalizando centenas de gigabases em dados

de seqüência.

No  esteio  dessa  grande  quantidade  de  dados  é  possível  observar  a  crescente
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necessidade  de  análise  e  interpretação  de  tais  informações  (Dudley  e  Butte,

2010)  efetivamente  transformando  dados  em  conhecimento  biológico  (Kovác,  2007;

Milburn, 2001). 

A suprir  esta  necessidade,  a bioinformática agregou ao cotidiano de pesquisa em

biologia  molecular  métodos  originalmente  utilizados  em  outros  domínios  científicos

(Buldyrev  et  al.,  1998;  Cohen,  2004;  Haimovich  et  al.,  2006),  que  no  entanto  não

descartam a presença ativa do analista orientado à interpretação biológica (Claverie, 2000).

Estes métodos de análise incluem wavelets (Thurman, Noble e Stamatoyannopoulos, 2008)

,  modelos ocultos  de Markov  (Boitard,  Schlotterer  e  Futschik,  2009;  Kumar e  Cowen,

2009), redes neurais  (Maszczyk e Duch, 2010; Nath e Mitchell,  2012; Yu  et al., 2011),

análise de grafos  (Fatakia, Costanzi e Chow, 2009; Pell et al., 2012; Peterlongo e Chikhi,

2012),  árvores  de  sufixo  (Askitis  e  Sinha,  2010;  Becher,  Deymonnaz  e  Heiber,  2009;

Simpson e Durbin, 2010) e amostragem Gibbs  (Newberg  et al., 2007; Schultheiss  et al.,

2009). Adicionalmente, novos métodos criados especificamente para a análise de dados

biológicos foram desenvolvidos, como os algoritmos Needleman-Wunsch  (Needleman e

Wunsch, 1970) e Smith-Waterman   (Smith e Waterman, 1981).

A união  interdisciplinar  entre  biologia  molecular  e  ciência  da  computação não é

recente com softwares desenvolvidos para análise genômica inicialmente na década de 70

(Staden,  1977).  No  entanto,  o  fenômeno  de  escalonamento  na  produção  de  dados

biológicos promove uma oportunidade para a análise integrada de genomas sem precedente

(Stupka, 2002). 

Esta oportunidade tem  se  refletido em um grande número de trabalhos de análise
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genômica comparativa com crescente impacto na forma como hoje  se  define conceitos

previamente cristalizados, como o de famílias gênicas (Chothia et al., 2003; Koonin, Wolf

e  Karev,  2002;  Ranea  et  al.,  2004),  regulação gênica  (Wang e Stormo,  2005),  espécie

(Coenye  et  al.,  2005;  Gollery  et  al.,  2006;  Konstantinidis,  Ramette  e  Tiedje,  2006;

Konstantinidis e Tiedje, 2005)  e propriamente gene  (Gerstein  et al., 2007). Da mesma

forma, conceitos como o de genoma mínimo (Wegrzyn, 2001) tem sido explorados através

de métodos comparativos.

Particularmente,  a  análise  evolutiva  molecular  tem  se  beneficiado  da  atual

disponibilidade de dados genômicos para ampliar análises antes realizadas com conjuntos

de informações limitadas. Como exemplo cita-se o trabalho de  (Jordan et al., 2005), que

expande  observações  sobre  tendências  de  substituição  de  aminoácidos  realizadas  por

Zuckerkandl  et  al (1971).  De forma emblemática,  tal  trabalho também iniciou  intenso

debate  sobre  a  possibilidade  de  existência  de  uma  preponderância  de  substituições,

relativas  a  codons recentemente  incorporados  ao  código  genético  e  adaptação  dos

resultados à teoria neutralista (Goldstein e Pollock, 2006; Hurst, Feil e Rocha, 2006).

Em 1998 foi cunhado o termo “filogenômica” em trabalho que descrevia o uso de

técnicas filogenéticas para anotação em larga escala de genomas (Eisen, 1998). Atualmente

o  termo  ampliou-se  para  definir  a  intersecção  entre  análise  genômica  comparativa  e

filogenética (Eisen e Fraser, 2003). Dessa forma, a filogenômica visa a integração de dados

genômicos, sejam estes na forma de sequências de nucleotídeos/aminoácidos, propriedades

de sequência (como conteúdo GC, tendência de uso de códon, entropia e  classificação

funcional), propriedades genômicas (como ordem gênica, rearranjos, abundância relativa
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de  domínios)  ou  dados  derivados  de  outros  procedimentos  experimentais  (como

microarranjos e dados de interação) com o arcabouço evolutivo provido pela filogenética

(Korbel et al., 2002; Lin e Gerstein, 2000; Sjölander, 2004). 

A abordagem filogenômica em larga escala  apresenta como principal  vantagem a

menor probabilidade em erros de análise derivados de fatores estocásticos, uma vez que a

possibilidade  de  uso  de  um grande conjunto  de  dados  (muitas  vezes  representado  por

milhares  de  genes  e  centenas  de  milhares  de  sítios),  aumenta  consideravelmente  a

consistência estatística de reconstruções e testes filogenéticos (Gee, 2003). 

De fato, diversos estudos mostram que o uso de dados genômicos em larga escala

beneficiam a resolução de métodos filogenéticos analíticos  (Bapteste  et al., 2002, 2008;

Murphy et al., 2001; Qiu e Palmer, 1999; Rokas et al., 2003; Soltis, Soltis e Chase, 1999).

Em  adição,  a  determinação  de  genes  ortólogos  entre  diferentes  espécies  só  pode  ser

completamente  resolvida  utilizando-se  métodos  que  empreguem  dados  de  genomas

completos. Tal requisito é necessário pois a tentativa de inferência de ortólogos usando-se

conjuntos de dados genômicos incompletos pode induzir a determinação de out-parálogos

(Sonnhammer e Koonin, 2002) como ortólogos verdadeiros  (Fulton et al., 2006).

A presença de repetições no genoma inicialmente apresentou-se como um grande

desafio  aos  sistemas  responsáveis  pela  montagem  de  genomas.  Clones  oriundos  de

repetições  pertencentes  a  diferentes  loci  genômicos  podem  agrupar-se  como  se

pertencessem ao mesmo locus,  gerando portanto quimeras e  gaps  durante a  montagem

genômica.  A abordagem  inicial  consistia  sempre  na  extração  das  repetições  antes  do

processo  de  montagem,  excluindo  leituras  de  sequenciamento  que  representavam
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repetições. Com isso, praticamente toda informação relativa a elementos de transposição

era perdida durante o pré-processamento da montagem genômica, dificultando a detecção

em larga escala de elementos de transposons. Uma alternativa a essa perda de informação

consistia  em  separar  as  leituras  de  sequenciamento  que  continham  informações  de

repetição  e  incluir  as  repetições  posteriormente  ao  processo  de  montagem  principal.

Contudo tal procedimento nem sempre era realizado. Ademais, a região heterocromática de

muitos genomas de organismos modelos não era incluída no projeto de sequenciamento,

excluindo  um  rico  repositório  de  elementos  de  transposição  do  processo  de  análise

genômica posterior.

Com  a  adoção  das  tecnologias  de  sequenciamento  em  larga  escala  através  de

pirosequenciamento  ou  síntese,  devido  às  peculiaridades  do  preparo  da  amostra  e  do

processo  de  sequenciamento  em  si,  as  regiões  heterocromáticas  ganharam

representatividade dentro dos projetos genoma (Hoskins et al., 2007).

Contudo,  tais  tecnologias  de  sequenciamento  produzem  leituras  com  tamanho

variando de 400 a 100 pares de base  (Metzker,  2009),  o que dificulta  a  montagem de

repetições  pertencentes  a  diferentes  posições  genômicas (Chaisson,  Brinza  e  Pevzner,

2009),  gerando  portanto  grandes  falhas  ao  longo  da  montagem  e  inviabilizando  a

totalização  do  número  de  diferentes  loci  pertencentes  a  elementos de  transposição

(Treangen e Salzberg, 2012).

Apesar  de  tais  dificuldades,  o  sequenciamento  em  larga  escala  de  diferentes

genomas,  e  a quantidade de genomas sequenciados permite atualmente a  realização de

screenings genômicos com um nível de detalhe impossível de ser realizado com técnicas
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tradicionais de biologia molecular .

Dois  métodos  principais  podem  ser  utilizados  para  a  detecção  de  elementos  de

transposição:  A  detecção  “ab  initio”  de  repetições  ,  com  posterior  refinamento  dos

resultados  para  diferenciar  transposons  de  outras  repetições  genômicas  e  a  busca  por

similaridade  utilizando  bibliotecas  de  sequência  específicas  para  elementos  de

transposição.

As técnicas de detecção “ab initio” de elementos de transposição utilizam algoritmos

específicos para a detecção de repetições nos dados genômicos, tratando a sequência de

DNA como um sistema de informação onde estruturas como genes, regiões intergênicas,

transposons  e  outras  definições  biológicas  não  são  consideradas  especificamente.  Tais

métodos geralmente  empregam algoritmos  que são  otimizados  para  a  determinação de

repetições  idênticas  ou  com alta  similaridade.  Apesar  de  úteis  para  a  identificação  de

famílias  de  elementos  de  transposição  que  apresentam  pouca  divergência,  algumas

implementações (como no software Piler) apresentam dificuldade para identificar famílias

de  transposons  mais  divergentes  (mais  do  que  90%).  Contudo,  se  configurados  para

realizar a busca por repetições com parâmetros estringentes, as implementações de busca

por  repetições  geralmente  apresentam  boa  performance  de  busca,  podendo  identificar

repetições em um grande número de sequências com pequenas exigências de memória e

CPU. Tal característica é proeminentes em softwares que se utilizam de árvores de sufixo

como estrutura de dados para realizar a busca por repetições. Outras implementações que

se valem da metodologia de busca por repetições para a identificação de elementos de

transposição são Reputer  (Kurtz e Schleiermacher, 1999), Recon  (Bao e Eddy, 2002) e
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Mummer (Delcher et al., 2002). 

A técnica de busca de similaridade utiliza bibliotecas específicas de sequências de

elementos  de  transposição  que  são  utilizadas  por  ferramentas  de  busca  de  sequências.

Como  exemplo  notável  de  implementação  desta  metodologia  temos  o  software

RepeatMasker (Smit et al, 1996). Contudo, é possível implementar essa técnica de forma

independente apenas utilizando-se uma biblioteca específica de sequências de elementos de

transposição, tanto construída a partir de buscas em bancos de dados genéricos (como o

NCBI)  ou  bancos  específicos  como  o  RepBase.  A  partir  desses  bancos  basta  a

implementação local do software de busca BLAST onde o banco de dados alvo deverá ser

constituído pelo genoma no qual se deseja realizar a anotação de transposons e o banco de

dados de transposon é utilizado como origem de busca. Após realizada a busca é necessária

a  interpretação  da  saída  da  busca  de  similaridade  para  identificar  quais  sequências

encontradas possuem a necessária relevância para serem consideradas como uma sequência

de transposon. Este método tem como vantagem a identificação e anotação de elementos já

conhecidos e permite identificar elementos muito degenerados em relação às referências

existentes no banco de dados de origem de busca. Do ponto de vista prático os requisitos

de memória e CPU não são muito superiores aos de busca por repetições, contudo estes

requisitos variam de acordo principalmente com o tamanho do banco de dados alvo. A

atual implementação do software BLAST carrega todo o banco de dados alvo na memória

RAM do computador  antes  da  busca,  logo,  um banco  de  dados  alvo  maior  do  que  a

memória do computador  onde será realizada a  busca poderá impactar  negativamente a

performance de busca uma vez que o computador necessitará utilizar a memória swap para
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executar a busca,  sendo que a memória swap é ordens de magnitude mais lenta que a

memória RAM principal.

A partir  da  identificação  e  anotação  de  diferentes  sequências  de  elementos  de

transposição  é  possível  utilizar  tais  dados  para  realizar  experimentos  e  análises  de

inferência de padrões de evolução de diferentes componentes do genoma ou transferência

horizontal em larga escala.

Assim  como  para  a  identificação  de  elementos  de  transposição,  a  análise  de

transferência horizontal apresenta dois principais tipos de métodos (Carvalho, de e Loreto,

2012).  O primeiro  tipo  refere-se a  identificação de  transferência  horizontal  “ab  initio”

utilizando-se dados de composição de sequência para inferir padrões anômalos e assim

determinar  a  presença  de  transferência  horizontal.  Também  chamados  de  métodos

indiretos,  tais  análises  procuram  identificar  regiões  genômicas  onde  a  composição  da

sequência  significativamente  difere  do  restante  do  genoma em análise.  Tal  premissa  é

baseada na hipótese de que existe a manutenção de uma taxa constante e direcional de

mutação ao longo do genoma de uma espécie, sendo  esta taxa responsável por manter a

uniformidade de composição em variáveis como porcentagem de nucleotídeos GC e de

viés de uso de códons. Assim, regiões genômicas que apresentem valores de GC ou viés de

uso  de  códon  diferenciados  em  relação  ao  restante  do  genoma  provavelmente  foram

adquiridas de outra espécie, submetida a outros padrões evolutivos, e portanto deve ter sido

introduzida via transferência horizontal. Apesar de tal método ser útil para a identificação

de ilhas de patogenicidade em genomas procariotos e também para realizar análises em

espécies onde não existem dados suficientes para uma análise comparativa mais detalhada,
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os métodos indiretos são especialmente sujeitos a retornar resultados falso positivo, uma

vez que diferenças de composição podem acontecer em regiões específicas do genoma sem

que  estas  tenham  sofrido  transferência  horizontal,  mas  devido  a  outros  processos

evolutivos. Da mesma forma, sequências transferidas horizontalmente tornam-se sujeitas à

mesma  taxa  mutacional  do  genoma  hospedeiro  e  adquirem  composição  similar  às

sequências vizinhas em um fenômeno conhecido como amelioração (Wang, 2001).

Um segundo tipo de metodologia é a realização de análises filogenéticas específicas

para a inferência de transferência horizontal. Estes métodos filogenéticos apresentam maior

eficiência  na  detecção  de  transferência  horizontal  por  serem  baseados  em  premissas

comparativas  e  na  análise  direta  da  presença  de  transferência  horizontal  de  genes  em

relação à filogenia das espécies hospedeiras (Poptsova e Gogarten, 2007)

Um método filogenético relativamente robusto para a identificação de transferência

horizontal  é  encontrado  nas  análises  de  incongruência  de  árvore,  onde  realiza-se  a

comparação direta entre a topologia da árvore de genes onde suspeita-se a existência de

transferência horizontal e a árvore das espécies relativas aos genes em análise. 

Contudo este método ainda não possui implementação para análise em larga escala,

impossibilitando a identificação de eventos de transferência horizontal em comparações de

vários genomas completos. Adicionalmente, efeitos de “lineage sorting”  devidos deriva

genética podem fazer com que incongruências na árvore filogenética de genes específicos

sejam identificadas como transferência horizontal, resultando em  falso positivos (Than et

al., 2006, 2007).

Neste  trabalho  apresentamos  um  um  terceiro  tipo  de  detecção  de  transferência
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horizontal, através da análise comparativa em larga escala de índices filogenéticos. Este

método une as vantagens dos métodos “ab initio” por permitir a análise de uma grande

quantidade de sequências simultaneamente ao mesmo tempo que incorpora a robustez das

análises  filogenéticas  ao  trabalhar  com índices  derivados  de  análise  comparativa.  Esta

análise introduz o conceito de identificação de transferência horizontal em larga escala pela

comparação de variáveis filogenéticas anexadas a cada par de comparação de genes com

similaridade  mínima  entre  duas  espécies  (pertencentes  ao  um  grupo  de  espécies  em

análise), sendo que para a realização do cálculo dessas variáveis filogenéticas é utilizado o

conjunto  completo  de  genes  do  grupo  de  espécies  em  análise,  trazendo  robustez  ao

processo de cálculo final. Este processo é especialmente relevante para a determinação de

dados como Ka e Ks. 

A teoria de evolução neutra  (Kimura, 1979) preconiza que  a divergência  dentro de

uma espécie é causada majoritariamente por efeitos de deriva genética de mutações neutras

(Kimura, 1983).  Neste cenário, a determinação das taxas de substituição sinônimas (Ks) e

não-sinônimas  (Ka)  constitui-se  uma  importante  ferramenta  para  a  compreensão  da

dinâmica  de  evolução  molecular  de  sequencias  (Yang  e  Nielsen,  2008).   Contudo  a

estimativa dessas variáveis não é um problema simples  (Anisimova, Bielawski e Yang,

2001),  onde  seja  considerada  a  simples  contagem  de  substituições  sinônimas  ou

não-sinônima em determinada comparação de sequências.  Processos como substituições

múltiplas e viés de códon agem efetivamente interferem com a real estimativa dos valores

de  Ka  e  Ks  ao  violar  as  premissas  utilizadas  na  determinação  por  simples  contagem

(Bierne e Eyre-Walker, 2003). Assim, atualmente aceita-se o método de cálculo através de
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modelagem  por  verossimilhança,  onde  uma  função  de  distribuição  de  substituições

sinônimas e não-sinônimas é aplicada aos dados obtidos por alinhamento, permitindo uma

aproximação mais realista das taxas de Ka e Ks (Zhang e Yu, 2006)
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Objetivos

O objetivo desse trabalho foi realizar uma análise em larga escala dos elementos de

transposição  presentes  em  12  genomas  de  Drosophila em  comparação  com  os genes

nucleares com o objetivo de identificar limitações e vantagens deste tipo de abordagem

para a detecção de transferência horizontal em larga escala.

Especificamente, i) utilizar variáveis evolutivas como Ka e Ks para testar a hipótese

de que elementos de transposição que tenham sofrido transferência horizontal apresentam

consistentemente valores de Ks inferiores ao restante do genoma, ii) comparar os padrões

evolutivos das regiões codificantes (CDS) entre genes ortólogos anotados nos genomas

com as CDS dos elementos transponíveis.
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Capítulo 2

Materiais e métodos

As sequências de 12 genomas de espécies de  Drosophila (Tabela 1) foram obtidos via

download a partir do banco de dados Flybase (Crosby et al., 2007). Para cada genoma foi

obtido  em separado  os  arquivos  de  anotação  GFF  e  as  sequências  de  aminoácidos  e

nucleotídeos para cada gene anotado. Estes 12 genomas constituíram o banco de dados

inicial  a  partir  do  qual  foram realizadas  tanto  a  determinação  de  ortólogos  dos  genes

nucleares  quanto a  anotação de elementos  transponíveis.  Assim,  para cada genoma foi

construído um banco de dados relativos  às sequências  gênicas  de nucleotídeos  e  outro

banco  de  dados  com  as  sequências  gênicas  traduzidas.  Estes  foram  utilizados

posteriormente para a determinação de ortólogos e demais análises.Define-se aqui o banco

de dados do total de sequências gênicas de nucleotídeo dos 12 genomas de  Drosophila

como  dros-gnuc-1 e  o  banco  de  dados  de  sequências  gênicas  de  aminoácidos  como

dros-gpep-1. O banco de dados de sequências de nucleotídeos correspondente ao total do

genoma das 12 espécies de Drosophila é definido aqui como dros-chromossomes-nuc.

A fim de identificar os elementos de transposição nos genomas de Drosophila em análise

com vistas ao posterior cálculo de variáveis como Ka e Ks que exigem o alinhamento

códon a códon de sequencias, foram construídos dois bancos de dados a partir do banco

dros-chromossomes-nuc. Estes dois bancos foram criados pela extração de todas as ORFs

maiores que 300 nucleotídeos, utilizando-se o software getorf do pacote EMBOSS (Rice,
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Longden  e  Bleasby,  2000),  presentes  nos  12  genomas  de  Drosophila e  sua  posterior

tradução.Estes  dois  bancos  de  dados  são  definidos  aqui  como  dros-orf-nuc-1 e

dros-orf-pep-1. Ambos foram utilizados posteriormente para a anotação de elementos de

transposição e análises evolutivas.

Tabela 1 – Sigla e designação das espécies utilizadas neste trabalho

Sigla Espécie
Dana Drosophila ananassae
Dere Drosophila erecta
Dgri Drosophila grimshawi
Dmel Drosophila melanogaster
Dmoj Drosophila mojavensis
Dper Drosophila persimilis
Dpse Drosophila pseudobscura
Dsec Drosophila sechellia
Dsim Drosophila simulans
Dvir Drosophila virilis
Dwil Drosophila willistoni
Dyak Drosophila yakuba

Para a realização da anotação dos elementos de transposição foi empregada a abordagem

de busca de similaridade baseada em uma extensa biblioteca de sequências de transposons

previamente formatada.  Esta biblioteca se constituiu pelo concatenamento do banco de

dados de elementos de transposição canônicos determinados pelo Flybase (Crosby et al.,

2007) , pelo banco de dados Repbase (Jurka et al., 2005) e por sequências obtidas a partir

do  banco  de  dados  NT  do  NCBI  via  buscas  específicas  usando  as  palavras-chave

“transposon”,  “mobile  genetic  element”,  “transposable  element”,  “retroelement”  e

“retrotransposon”. Ao final do processo de concatenação foi obtido um banco de dados

com 925,311 sequências que foram submetidas a um processo de remoção de redundância

utilizando-se  o  software  CD-HIT  (Fu  et  al.,  2012).  Entradas  com  mais  de  80%  de
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identidade ao longo de 80% da sequência foram removidas sendo substituídas por uma

sequência  consenso  representante.  Após  o  processo  de  remoção  de  redundância  a

biblioteca  de  elementos  de  transposição  continha  246,839  sequências  de  nucleotídeo

referentes a diferentes elementos de transposição de classe I e II. 

Esta biblioteca de elementos de transposição foi utilizada como banco de dados para uma

busca de similaridade utilizando o software BLAST contra o banco de sequências de ORFs

dos  12  genomas  de  Drosophila  dros-orf-pep-1.  Os  resultados  desta  busca  que

apresentaram  ao  menos  70%  de  identidade  e  valor  e  menor  do  que  1e-10  foram

considerados  como  positivos.  Utilizando  a  referência  das  sequências  com  resultado

positivo na busca supracitada foi realizado um mapeamento para identificar as respectivas

sequências  de  nucleotídeo  no  banco  de  dados  dros-orf-nuc-1.  As  sequências  com

identificação positiva como similares a sequencias de elementos de transposição presentes

na biblioteca usada para a busca foram extraídas tanto do banco  dros-orf-nuc-1 bem como

do banco dros-orf-pep-1  constituindo-se assim dois novos bancos de dados denominados

dros-te-orf-nuc-1 e dros-te-orf-pep-1. 

Paralelamente foi conduzida a análise de determinação de ortólogos de genes derivados das

anotações  dos  12  genomas  de  Drosophila.  Esta  análise  foi  realizada  utilizando-se  o

software Ortholuge (Fulton et al., 2006), sendo utilizado como dado de entrada uma busca

de  comparação  realizada  através  do  software  BLASTp  onde  todas  as  sequências  de

aminoácido de todos os genes anotados nos 12 genomas foram comparadas entre si. Ao

final desta análise de ortologia foram selecionados 2,330 genes que correspondiam aos

genes mais conservados presentes nos 12 genomas e com cópia única. Este resultado gerou
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portanto  o  conjunto  de  “genes  núcleo”  de  Drosophila,  contendo  aqueles  genes  que

potencialmente  são  os  mais  conservados  e  sob  maior  pressão  de  seleção  ao  longo da

linhagem das espécies em análise. Dois novos bancos de dados foram gerados a partir da

extração  das  sequências  dos  genes  ortólogos  dos  bancos  de  dados  dros-gnuc-1  e

dros-gpep-1, denominados dros-ortho-gnuc-1 e dros-ortho-gpep-1. Estes bancos de dados

de  sequências  foram  utilizados  para  a  determinação  dos  valores  de  Ks,  Ka,  Ka/Ks,

identidade de aminoácido, identidade de nucleotídeos e valores de viés de códon para cada

sequência e  comparação entre  os 12 genomas.  A determinação de Ka, Ks e Ka/Ks foi

realizada utilizando-se o software codeml do pacote PAML (Yang, 2007). Para esta análise

foi realizado o alinhamento entre cada grupo de ortólogo entre os 12 genomas utilizando-se

o software  Muscle (Edgar, 2004) inicialmente para as sequencias de aminoácidos. Estes

alinhamentos  serviram como  base  para  o  alinhamento  das  sequencias  de  nucleotídeos

codon a codon utilizando-se o software  tranalign do pacote EMBOSS  (Rice, Longden e

Bleasby, 2000). Este alinhamento final códon a códon foi então utilizado em conjunto com

o  software  PAML para  a  determinação  dos  dados  de  Ka,  Ks  e  Ka/Ks.  Os  dados  de

identidade de aminoácidos e de nucleotídeos foram extraídos dos alinhamentos prévios

entre as sequencias que constituíam os grupos de ortólogos. Os dados de viés de códon

calculados através do índice de uso efetivo de códon ENC foram calculados utilizando-se o

software  condonW  (Peden,  1999),  onde  também  foram  calculados  os  dados  de

porcentagem de GC, GC na terceira posição do códon, aromaticidade e hidropaticidade. 

O mesmo procedimento foi  realizado para as sequências de elementos  de transposição

anotadas nos 12 genomas de  Drosophila. Contudo, considerando que a determinação de
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ortólogos  verdadeiros  em  elementos  de  transposição  é  ainda  uma  metodologia  falha,

optou-se por realizar  um agrupamento de sequencias utilizando-se o método estatístico

implementado no software MCL (Enright, Dongen, Van e Ouzounis, 2002). Este método

tem sido  extensamente  utilizado  na  determinação de  grupos  de  proteínas  relacionadas,

contudo não é uma metodologia para a determinação de ortólogos verdadeiros, permitindo

apenas  um controle  específico  sobre  a  sensibilidade  na  determinação  do  tamanho  dos

grupos de sequências que integrarão os  grupos finais  de sequências  similares.  A partir

desses dados de agrupamento de sequencias de elementos de transposição realizado entre

os  12  genomas  foi  executado  o  mesmo  procedimento  de  cálculo  de  Ka,  Ks,  Ka/Ks,

identidade de aminoácidos, identidade de nucleotídeo e os cálculos composicionais como

viés de códon e porcentagem de GC na sequência

Todos os resultados das análises prévias sempre foram referenciados ao identificador de

cada  sequẽncia,  o  que  permitiu  a  construção  de  um  banco  de  dados  relacional  na

plataforma  MySQL  (http://www.mysql.com)  que  era  alimentado  a  medida  que  os

resultados de cada análise eram finalizados. 

Após a finalização das análises acima descritas e construção do banco de dados relacional,

um novo passo de anotação foi realizado onde os resultados prévios foram verificados

manualmente em busca de sequências anotadas erroneamente como falso positivo. Esse

segundo passo de anotação utilizou o software Google Refine  (Huynh  et al., 2011) para

identificar  padrões  de  anotação  específico  na  descrição  de  cada  sequência que

potencialmente  poderiam  indicar  um  erro  de  atribuição  de  família  de  elemento  de

transposição.
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Por fim, tabelas específicas foram extraídas do banco de dados relacional e utilizadas para

a  realização  de  análises  estatísticas  implementadas  através  da  linguagem  R  (R

Development  Core  Team,  2011) ou  SPSS

(http://www-01.ibm.com/software/analytics/spss/).  A  manipulação  de  sequẽncias  e

estruturação  do  pipeline foi  realizada  com o  auxílio  de  scripts específicos  em Python

(Rossum, Van e Et Al., 2010) e BASH (Burtch, 2004).

Uma representação em forma de fluxograma das  análises  desenvolvidas  neste  trabalho

pode ser encontrada na Figura 1.
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Figura 1 – Fluxograma das atividades realizadas para a obtenção do conjunto final

de dados
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Capítulo 3

Resultados e Discussão

Análise em larga escala de transferência horizontal

A presença  de  elementos  de  transposição  no  genoma  de  praticamente  todos  os

organismos vivos indica a sua relevância como constituintes genômicos, tanto por serem

promotores de efeitos deletérios (Johnson, 2007) quanto efetores de processos adaptativos

(Oliver  e  Greene,  2012).  Sua atividade em diferentes genomas também tem aplicações

práticas uma vez que elementos de transposição são classificados como causa de ao menos

50 patogenias em humanos, incluindo câncer,  (Burns e Boeke, 2012; Kaer e Speek, 2013;

Wilkins,  2010),  são  vetores  importantes  na  aquisição  de  resistência  a  antibióticos  em

procariotos  (Poirel  et al., 2009) e também ferramentas importantes dentro da emergente

área de terapia gênica (Feschotte, 2006; Ohlfest, Ivics e Izsvák, 2009).

Considerando tais fatores, acompanhados da crescente disponibilidade de sequências

derivadas  de  amplos  projetos  de  sequenciamento,  destaca-se  a  necessidade  de  análise

compreensiva  dos  processos  evolutivos  e  estruturais  nos  quais  os  elementos  de

transposição são participantes.

Em  grande  parte  dos  projetos  genomas  os  elementos  de  transposição  não  são

considerados o foco da análise, e pode-se verificar que o processo de anotação desse tipo

de sequência geralmente não é conduzido de forma sistemática,  prevalecendo apenas a

anotação de outros genes. 

A fim de explorar de forma efetiva a oportunidade de análise apresentada pelos dados
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disponíveis é necessária a constituição de um sistema de colaboração entre a comunidade

dedicada  ao  estudo  dos  elementos  de  transposição,  de  forma  que  a  anotação  de  tais

sequências  seja  realizada  adequadamente.  Tal  esforço  possibilitaria  um  incremento  na

eficiência de comunicação de resultados e evitaria a duplicação de esforços relativos a

anotação e análise de sequências em diferentes genomas.

Um  problema  semelhante  surgiu  durante  a  estruturação  dos  primeiros  projetos

genoma em larga escala. A ausência de um sistema formalizado para nomeação e anotação

de genes causava grande dificuldade para a comunicação efetiva de resultados de análises

genômicas  comparativas  e  também  para  o  estabelecimento  de  novas  metodologias  de

análise, especialmente com o crescente uso de técnicas de análise de expressão em larga

escala  (Rinaldi, 2009). Estas técnicas, como microarranjos, necessitavam de uma forma

consistente de atribuir categorias funcionais e outras classificações aos diferentes genes

que estavam sendo descobertos através do sequenciamento de novos genomas (Plessis, du,

Skunca e Dessimoz, 2011) 

Assim  criou-se  o  projeto  Gene  Ontology  (GO)  (Ashburner  et  al.,  2000) com  o

objetivo de desenvolver um vocabulário controlado específico na forma de uma ontologia

que possibilitaria a formalização do processo de anotação gênica entre diferentes projetos

genoma e a transferência efetiva de conhecimento entre trabalhos de anotação. Juntamente

com o sistema GO surgiu uma série  de novos  softwares e  algoritmos que permitem a

análise  integrada  de  uma  grande  quantidade  de  genes,  valendo-se  da  consistência  do

sistema de classificação permitido pela ontologia (Chen et al., 2009; Kofler e Schlötterer,

2012; Liu, Hu e Wu, 2005; Tchagang et al., 2010).
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As facilidades do sistema de ontologia para a classificação de entidades biológicas

mostraram-se adequadas não só a genes mas também a outros tipos de dados, de forma que

hoje existem diferentes  ontologias  para áreas como biologia de sistemas,  proteômica e

rotas metabólicas  (Ai, Smith e David, 2010; Hoehndorf, Kelso e Herre, 2009; Jensen e

Bork, 2010; Lambrix et al., 2007).

Como vantagens do uso de um sistema de ontologias destaca-se a possibilidade de

atribuir-se  relações  de  dados  tanto  hierárquicas  quanto  horizontais,  o  que  permitiria

resolver problemas típicos relativos a classificação de elementos de transposição, como a

relação entre elementos autônomos e MITEs  (Jensen e Bork, 2010). Como estruturas de

dados adicionais, é possível através de uma ontologia também modelar eventos, como por

exemplo,  a  existência  de  transferência  horizontal  específica  para  elementos  de

transposição.

É importante ressaltar que um forte apoio da comunidade científica dedicada à área

da ontologia em desenvolvimento é crucial para seu sucesso e adoção (Hoehndorf  et al.,

2009). Diferentemente de sistemas de classificação estanques, uma ontologia é dinâmica e

evolui a medida que novas descobertas e paradigmas são desenvolvidos. Tal dinâmica é

própria  da  modelagem  de  sistemas  em  ontologias  e  suas  estruturas  de  dados  são

apropriadas para serem descontinuadas e ligadas à novas classes de entidades biológicas

sem que seja necessário reescrever continuamente novos sistemas de classificação (Liu, Hu

e Wu, 2005).

Uma vez estabelecida uma ontologia que tenha suporte da comunidade métodos de

análise de transposons em larga escala se beneficiarão amplamente da troca de informações
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através de um sistema consistente.

Contudo, um segundo desafio ainda precisa ser vencido no caso específico de análise

de transferência horizontal. Como apresentado durante a introdução, os métodos indiretos

de medida de transferência horizontal, que permitem realizar análises em escala genômica

de transferência horizontal de forma relativamente acessível, são especialmente sujeitos a

produzir resultados falso positivo (Azad e Lawrence, 2011). Já os métodos filogenéticos,

apesar de mais robustos, também estão sujeitos a apresentar resultados falso positivos ao

serem alimentados com dados de genes sujeitos a “incomplete lineage sorting” (Than et al.,

2006). Da mesma forma, tais métodos são difíceis de implementar em larga escala. Tantos

os  métodos  indiretos  e  os  métodos filogenéticos  possuem diferentes  implementações  e

algoritmos, uma revisão a respeito dos mesmos foi produzida durante a realização deste

trabalho (Carvalho, de e Loreto, 2012) e pode ser encontrada como Anexo 1.
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Análise comparativa entre 12 genomas de Drosophila e seus elementos de transposição

O  sequenciamento  completo  de  12  genomas  do  gênero  Drosophila oferece  uma

oportunidade de análise de padrões  das propriedades evolutivas de sequências  em uma

escala  sem  precedentes.  Esta  escala  oferece  uma  visão  global  do  comportamento  de

processos  evolutivos  e auxilia na geração de novas hipóteses e a confirmação de forma

ampla de hipóteses previamente testadas em uma quantidade limitada de dados (Singh et

al., 2009). 

Neste  trabalho a  análise  comparativa  entre  2,330 genes  de  Drosophila e  342,047

sequências  de elementos  de  transposição,  gerou  o  total  169,087 pares  de  ortólogos  e

368,823 pares de elementos de transposição (Figura 2). 

A exceção é para a  análise de viés  de códon, uma vez que a  variável  ENC, que

representa o número efetivo de códons e não é uma medida derivada de comparação, foi

calculada para cada sequência independentemente. A fim de acoplar um valor de viés de

códon  a  cada  comparação,  foi  calculada  a  média da  variável  ENC  para  cada  par  de

sequências analisadas. 

O conjunto final de dados corresponde a 537,910 pontos de dados que em conjunto

com as 20 variáveis (Tabela 2) totalizam 10,758,200 valores. 

Um sumário dos dados obtidos para cada variável é apresentado nas Tabelas 7,8,9 e

11 , assim como na tabela incluída no material anexo e na tabela eletrônica que pode ser

acessada  pelo  endereço  http://goo.gl/pLkob (forma  expandida  do  link:
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https://www.dropbox.com/s/x0nxiwftsckul76/marcodecarvalho-doutorado-summarydata.xl

s)

Tabela 2 – Variáveis utilizadas neste trabalho e sua respectiva definição.

Variáveis Definição

Ka Taxa de substituição não-sinônima

Ks Taxa de substituição sinônima

Ka/Ks Relação entre Ka e Ks

ProtId Identidade da sequência de aminoácidos em %

DNAId Identidade da sequência de nucleotídeos em %

Logdet Distãncia logdet medida a partir de sequencia de nucleotídeos

Kimura Distância Kimura medida a partir de sequência de aminoácidos

T3 Porcentagem de nucleotídeos T na terceira posição do códon da sequência de nucleotídeo

C3 Porcentagem de nucleotídeos C na terceira posição do códon da sequência de nucleotídeo

A3 Porcentagem de nucleotídeos A na terceira posição do códon da sequência de nucleotídeo

G3 Porcentagem de nucleotídeos G na terceira posição do códon da sequência de nucleotídeo

GC3 Porcentagem de nucleotídeos G e C na terceira posição do códon da sequência de nucleotídeo

GC Porcentagem de nucleotídeos GC na da sequência completa de nucleotídeo

L_sym Número de codons sinônimos ao longo da sequência de nucleotídeos

l_aa Tamanho da sequência em aminoácidos

Nca Valor do número efetivo de códons para a primeira sequência do par de ortólogos

Ncb Valor do número efetivo de códons para a segunda sequência do par de ortólogos

Aromo Frequência de aminoácidos aromáticos

Gravy Média do índice de hidropaticidade para cada aminoácido

Index Índice de similaridade

51



Figura 2 – Histograma da distribuição do número de comparações entre elementos

transponíveis e genes para 12 espécies de Drosophila em análise.
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As  comparações  de  elementos  de  transposição  entre  genomas  dos  grupos

Melanogaster  e  entre  os  genomas  do  grupo Obscura  apresentam-se  em maior  número

dentro do conjunto de dados final (Tabela 3 e Tabela 4), conforme é possível observar na

Figura 3..  Esta preponderância de comparações segue a maior proporção de sequências

anotadas dentro do Grupo Melanogaster e também a maior proximidade entre os genomas

do grupo Obscura. É importante salientar que pares de comparação entre elementos de

transposição com similaridade de DNA menor do que 70% foram excluídos da análise após

a determinação dos grupos de similaridade entre genomas. 

Esta medida foi adotada para evitar que erros devidos a saturação sejam inseridos

assim como prevenir falsos positivos no processo de anotação. Seis grupos de comparações

não  estão  presentes  na  análise  final  de  elementos  de  transposição  uma  vez  que  as

sequências com similaridade encontradas não satisfaziam o critério de possuírem ao menos

70%  de  similaridade  entre  si.  São  estes,  dgri-dere,  dgri-dmoj,  dgri-dwil,  dgri-dyak,

dmoj-dere,  dwil-dere.  Nota-se que nenhuma das  espécies  pertencentes a estes  pares  de

comparação possuem sobreposição geográfica entre si (Singh et al., 2009). 
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Tabela 3 – Número de comparações para genoma e elementos de transposição

Tipo

Genoma TE

Grupo Melanogaster_Group 12821 6995

Melanogaster_Subgroup 25717 284147

Melanogaster-Hawaiian 2557 128

Melanogaster-Obscura 5117 6860

Melanogaster-Repleta 2560 5479

Melanogaster-Virilis 2560 1545

Melanogaster-Willistoni 2560 7645

MelanogasterSubgroup-Hawaiian 12795 3

MelanogasterSubgroup-Obscura 25613 2521

MelanogasterSubgroup-Repleta 12804 1485

MelanogasterSubgroup-Virilis 12799 365

MelanogasterSubgroup-Willistoni 12811 2177

Obscura Group 2561 24636

Obscura-Hawaiian 5111 2

Repleta-Hawaiian 2562 0

Repleta-Obscura 5114 5090

Virilis-Hawaiian 2560 2

Virilis-Obscura 5112 2021

Virilis-Repleta 2563 2232

Willistoni-Hawaiian 2558 0

Willistoni-Obscura 5115 7659

Willistoni-Repleta 2559 6802

Willistoni-Virilis 2558 1029
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Tabela 4 – Número de comparações entre sequências de elementos de transposição

para cada par de genoma analisado.

Comparação Quantidade Comparação Quantidade Comparação Quantidade Comparação Quantidade

dana____dere 3723 dgri____dsim 1 dmoj____dvir 2232 dpse____dyak 58

dana____dgri 128 dgri____dvir 2 dmoj____dwil 6802 dsec____dere 9396

dana____dmel 1783 dmel____dere 12008 dmoj____dyak 157 dsec____dsim 45329

dana____dmoj 5479 dmel____dmoj 794 dper____dere 2 dsec____dvir 90

dana____dper 6516 dmel____dper 791 dper____dpse 24636 dsec____dwil 772

dana____dpse 344 dmel____dpse 121 dper____dsec 752 dsec____dyak 7163

dana____dsec 800 dmel____dsec 155609 dper____dsim 105 dsim____dere 3535

dana____dsim 206 dmel____dsim 36725 dper____dvir 1273 dsim____dvir 28

dana____dvir 1545 dmel____dvir 215 dper____dwil 7075 dsim____dwil 121

dana____dwil 7645 dmel____dwil 996 dper____dyak 619 dsim____dyak 2456

dana____dyak 483 dmel____dyak 6403 dpse____dere 1 dvir____dere 27

dgri____dmel 1 dmoj____dper 4678 dpse____dsec 59 dvir____dwil 1029

dgri____dper 1 dmoj____dpse 412 dpse____dsim 13 dvir____dyak 5

dgri____dpse 1 dmoj____dsec 448 dpse____dvir 748 dwil____dyak 288

dgri____dsec 1 dmoj____dsim 86 dpse____dwil 584 dyak____dere 5523
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Figura 3 – Análise de rede entre cada ponto de dado do conjunto total de dados

para elementos de transposição e sua relação de conexão com as diferentes famílias de

elementos de transposição e as respectivas comparações entre espécies. Cada par de dado é

denotado  pela  conexão  entre  a  sua  respectiva  família  de  elemento  de  tranposição  e  o

genoma ao qual pertence. O tamanho de cada nó é proporcional ao número de conexões

que cada família de elemento de transposição ou genoma possui.
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O  número  de  comparações  para  cada  par  de  genes  ortólogos  no  entanto  é

aproximadamente constante (11 comparações por gene) uma vez que a determinação de

ortólogos foi restrita a genes de cópia única e presentes nas 12 espécies de Drosophila em

análise. Contudo, o número final total de comparações (Tabela 5) entre genomas apresenta

variações devido a certos pares de genes apresentarem divergência de sequência de DNA

menor  do  que  50%.  Estes  pares  de  comparação  foram excluídos  para  evitar  erros  no

cálculo das variáveis evolutivas devido a saturação (Smith e Smith, 1996). 

O gráfico de barras da Figura 4 apresenta a distribuição do número de comparações

para cada grupo de espécies.

Analisando o número de comparações de acordo com cada família de elemento de

transposição  anotada  é  possível  verificar  que  elementos  de  Classe  II  são  o  mais

representandos, sendo que os elementos R1, FW e Tabor são os que possuem o maior

número  de  comparações  no  conjuntos  de  dados  final  (Tabela  6). No  total  foram

identificadas 116 diferentes anotações de elementos de transposição.

Considerando que o número de comparações é diretamente ligado à similaridade de

sequência  dentro  de  determinada  família  de  elemento  de  transposição  bem  como  em

relação ao número de cópias existente, a diferença observada está em acordo com trabalhos

prévios  que indicam maior  taxa de transposição e  número de cópias  em elementos  de

Classe I (Scheifele et al., 2009).
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Figura 4 –Gráfico de barras do número de comparações de elementos de transposição

e de genes ortólogos de acordo com cada grupo de espécies.
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Tabela  5  -  Número de  comparações  entre  sequências  de  genes  para  cada  par  de

genoma analisado.

Comparação Quantidade Comparação Quantidade Comparação Quantidade

dana____dere 2564 dmel____dmoj 2579 dper____dyak 2556

dana____dgri 2557 dmel____dper 2579 dpse____dere 2562

dana____dmel 2581 dmel____dpse 2584 dpse____dsec 2562

dana____dmoj 2560 dmel____dsec 2588 dpse____dsim 2547

dana____dper 2557 dmel____dsim 2586 dpse____dvir 2558

dana____dpse 2560 dmel____dvir 2577 dpse____dwil 2559

dana____dsec 2562 dmel____dwil 2585 dpse____dyak 2562

dana____dsim 2552 dmel____dyak 2589 dsec____dere 2562

dana____dvir 2560 dmoj____dere 2561 dsec____dsim 2560

dana____dwil 2560 dmoj____dper 2556 dsec____dvir 2561

dana____dyak 2562 dmoj____dpse 2558 dsec____dwil 2558

dgri____dere 2559 dmoj____dsec 2560 dsec____dyak 2563

dgri____dmel 2582 dmoj____dsim 2546 dsim____dere 2559

dgri____dmoj 2562 dmoj____dvir 2563 dsim____dvir 2544

dgri____dper 2552 dmoj____dwil 2559 dsim____dwil 2545

dgri____dpse 2559 dmoj____dyak 2558 dsim____dyak 2559

dgri____dsec 2556 dper____dere 2558 dvir____dere 2559

dgri____dsim 2542 dper____dpse 2561 dvir____dwil 2558

dgri____dvir 2560 dper____dsec 2558 dvir____dyak 2558

dgri____dwil 2558 dper____dsim 2545 dwil____dere 2564

dgri____dyak 2556 dper____dvir 2554 dwil____dyak 2559

dmel____dere 2587 dper____dwil 2556 dyak____dere 2564
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Tabela 6 – Número de comparações de elementos de transposição de acordo com

cada família anotada.

Família Quantidade Família Quantidade Família Quantidade Família Quantidade

ACCORD 2251 DOC2 579 M4DM 21 TAHRE 42

AURORA 1193 DOC3 982 MARINER 4814 TART 433

BAGGINS 3330 FROGGER 6 MAX 19193 TC1 12

BATUMI 220 FW 61301 MDG1 4954 TE50134 97

BEL 7084 FW2 65 MDG3 1157 TE50157 61

BICA 365 G3-JOCKEY 6 MICROPIA 489 TE50164 5

BILBO 316 G5 4788 MINIME 311 TE50200 12

BLASTOPIA 2477 GALILEO 11 NETR1B 619 TE50218 2

BLOOD 3997 GATE 22 NINJA 2487 TE50219 25

BS 16 GTWIN 6098 NOBEL-BEL 3848 TE50222 8

BS2 3258 GYPSY 21719 NOMAD 1041 TE50237 1

BS3 50 HARBINGER 8 OPUS 3 TE50238 30

BURDOCK 453 HAT 91 OSVALDO 15 TELEMAC 15

BUT2 34 HELENA 49 PAO 183 TF001011 8

CHIMPO 1356 HELITRON 2157 P_ELEMENT 29 TF001012 15

CHOUTO 193 HETA 62 PIF 14 TIANG 6

CIRC 897 HMSBEAGLE 1151 PIFO 50 TINKER 170

CIRCE 63 HOANA 19 POLINTON 487 TIRANT 501

COPIA 4274 HOBO 798 PROTOP 33 TRAM-BEL 227

CR1 3541 HOBO-LIKE 3 QUASIMODO 3243 TRANSIB 181

DD37E 30 HOYAK 23 QUETZAL 10 TRANSPAC 214

DEC1 6 IDEFIX 504 R1 62430 TRIM 1323

DIVER 2963 INVADER 6527 R2 3783 ULYSSES 2

DIVER-BEL 6355 ISIS 1 ROO 2 WORF 3337

DM1731 3074 IVK 237 ROOA 9298 YOYO 27

DM2 1893 JOCKEY 113 ROVER 76 ZAM 334

DM412 7660 JOCKEY-LIKE 132 SPOCK 51

DMR_DV 29 LIAN-AAL-LIKE 13 SPRINGER 3

DMRT 25265 LINEJ1 446 STALKER 4611

DNAREP1 1171 LINER1 90 TABOR 46665
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A  distribuição  dos  valores  de  todas  as  variáveis  analisadas  mostraram-se

significativamente diferentes entre o conjunto de dados relativos aos genes e as sequências

de elementos de transposição (teste de amostras independentes Mann-Whitney U, p<0.05).

Os dados derivados de relações entre genes foram sistematicamente menos esparsos

quando comparados entre si, sendo possível inferir correlações entre as variáveis estudadas

de  forma  mais  sólida.  Já  os  dados  derivados  de  comparações  entre  elementos  de

transposição apresentaram considerável variação, sendo esta evidenciada quando realizada

a comparação entre variáveis na forma de gráficos de diagrama de caixa e gráficos de

dispersão (Figuras 5 a 11 e Figuras 24 a 38).

Como principal padrão observável na comparação entre sequências de elementos de

transposição e as sequências dos genes nucleares dos genomas analisados é o menor valor

de taxas de substituição sinônima em transposons em relação aos genes (Figuras 7,14 e

21).

Espera-se que as sequencias de elementos de transposição evoluam de forma mais

neutra que os genes nucleares  (Wallau, Ortiz e Loreto, 2012), uma vez que estes últimos

estão de forma geral sob pressão de seleção negativa e genes de elementos de transposição

não contribuem diretamente para o fitness do hospedeiro. Este padrão pode ser evidenciado

na  comparação  entre  as  Figuras  12  e  13  onde  temos  uma quantidade  inexpressiva  de

comparações com valores de Ka/Ks superior a 1 (seleção positiva) para sequências gênicas

em relação às comparações de sequências de elementos de transposição.

Ao  mesmo  tempo,  as  sequências  de  elementos  de  transposição  apresentam
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similaridade média de sequências de DNA superior aos genes nucleares  (Figuras 5, 14 e

23), porém com similaridade média das sequências de aminoácido inferior (Figura 6). Esta

diferença é refletida nos valores diferenciados de distância Logdet (DNA) (Figura 22)  e

Kimura (proteína) que seguem o mesmo padrão dos dados de similaridade de sequência

(Figuras 10 e 11).

A comparação entre as Figuras 19 e 20 mostra que de forma geral, os elementos de

transposição possuem valores de Ks menores que o genoma ao mesmo tempo que possuem

valores de Ka superiores ao genoma. Esta diferença entre as taxas de substituição sinônima

e não-sinônima pode explicar o padrão de diferença de similaridade entre as sequências de

DNA e proteína,  uma vez  que  uma substituição  não-sinônima reduz a  similaridade  da

sequência de proteína três vezes mais que uma substituição sinônima reduz a similaridade

de uma sequência de DNA.

Contudo, verifica-se que as sequências que possuem maiores taxas de substituição

não-sinônima são também as sequências com maior similaridade entre as comparações,

mostrando que existe  um processo de rápida evolução das sequências de elementos  de

transposição  (Figura  15). Esta  rápida  evolução  é  evidenciada  pelo  grande  número  de

comparações  que  resultam  em valores  de  Ka/Ks  acima  de  1  ,  ao  mesmo  tempo  que

apresentam valores baixos de Ks (Figura 16), Ka (Figura 17) e significativa similaridade de

sequência (Figura 18).

Tal resultado pode ser esperado tomando-se o modelo do ciclo de vida de elementos

de transposição (Schaack, Gilbert e Feschotte, 2010), notadamente diferenciado dos genes

nucleares,  sendo sujeitos a uma série de processos de repressão de atividade  (Johnson,
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2008) bem como transferência horizontal  (Loreto, Carareto e Capy, 2008). Assim, genes

transferidos horizontalmente teriam valores de Ks significativamente inferiores aos genes

nucleares do genoma hospedeiro em comparação ao genoma de origem, uma vez que os

valores  de  Ks  podem  ser  tomados  como  um indicador  da  taxa  de  evolução  neutra  e

portanto  do  tempo  de  divergência  entre  as  sequências  analisadas  (Lanfear,  Welch  e

Bromham, 2010; Wallau, Ortiz e Loreto, 2012).

Contudo também observa-se uma subpopulação destas sequências de elementos de

transposição com valores de Ks muito abaixo dos valores de Ks observados em genes

nucleares juntamente com valores de Ka/Ks muito altos,  o que indica um processo de

seleção positiva (Figura 13). Considerando a escala encontrada de sequências de elementos

de transposição sob seleção positiva e alta similaridade é possível sugerir que se trata de

um padrão inerente ao ciclo de vida dos mesmos.

Apesar de processos de seleção positiva em elementos de transposição geralmente

estarem  relacionados  à  cooptação  de  genes  de  TEs  e  neofuncionalização,  este  é  um

processo raro (Kidwell e Lisch, 2000) e processos de seleção positiva como parte integral

do ciclo de vida de um transposon já foram demonstrados para o elemento Copia (Setta, de

et al., 2011).
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Tabela 7 – Valores de Ks, Ka e Ka/Ks organizados de acordo com cada comparação

entre genomas de Drosophila para sequências gênicas e de elementos de transposição.

Genoma TE

ks ka kaks ks ka kaks

Média Média

Melanogaster_Group

dana____dere 2.12 0.08 0.04 0.42 0.03 51.24

dana____dmel 2.14 0.08 0.04 1.49 0.10 1.40

dana____dsec 2.16 0.08 0.04 0.85 0.10 1.28

dana____dsim 2.14 0.08 0.04 0.77 0.12 0.55

dana____dyak 2.08 0.08 0.04 2.96 0.11 15.37

Melanogaster_Subgroup

dmel____dere 0.29 0.02 0.07 0.12 0.08 25.86
dmel____dsec 0.14 0.01 0.08 0.11 0.03 43.05
dmel____dsim 0.14 0.01 0.08 0.13 0.03 36.62
dmel____dyak 0.31 0.02 0.06 0.19 0.05 32.94
dsec____dere 0.28 0.02 0.08 0.21 0.08 20.54
dsec____dsim 0.07 0.01 0.13 0.08 0.04 36.41
dsec____dyak 0.30 0.02 0.07 0.12 0.05 24.85
dsim____dere 0.28 0.02 0.08 0.20 0.07 16.60
dsim____dyak 0.30 0.02 0.07 0.12 0.05 26.43
dyak____dere 0.22 0.02 0.07 0.13 0.11 32.80

Melanogaster-Hawaiian dana____dgri 6.27 0.14 0.03 0.83 0.12 0.14

Melanogaster-Obscura
dana____dper 3.60 0.10 0.04 3.43 0.18 11.83
dana____dpse 3.48 0.10 0.04 1.40 0.11 92.51

Melanogaster-Repleta dana____dmoj 6.58 0.14 0.03 1.05 0.11 43.85
Melanogaster-Virilis dana____dvir 6.17 0.13 0.03 1.44 0.10 23.97

Melanogaster-Willistoni dana____dwil 6.93 0.13 0.03 1.04 0.16 20.35

MelanogasterSubgroup-Hawaiian

dgri____dere 5.30 0.14 0.04
dgri____dmel 5.14 0.14 0.04 2.63 0.09 0.04
dgri____dsec 5.28 0.14 0.04 2.95 0.09 0.03
dgri____dsim 5.22 0.14 0.04 2.68 0.09 0.03
dgri____dyak 5.17 0.14 0.04

MelanogasterSubgroup-Obscura

dmel____dper 3.05 0.10 0.04 5.88 0.24 3.82
dmel____dpse 2.94 0.09 0.04 2.39 0.11 0.20
dper____dere 2.96 0.10 0.04 1.87 0.10 0.06
dper____dsec 3.07 0.10 0.04 4.77 0.18 1.63
dper____dsim 3.00 0.10 0.04 4.97 0.22 2.89
dper____dyak 2.93 0.10 0.04 3.83 0.11 1.62
dpse____dere 2.88 0.09 0.04 2.13 0.03 0.01
dpse____dsec 2.98 0.10 0.04 2.65 0.12 0.16
dpse____dsim 2.92 0.10 0.04 3.42 0.14 0.17
dpse____dyak 2.86 0.09 0.04 4.10 0.08 0.04

MelanogasterSubgroup-Repleta dmel____dmoj 5.64 0.14 0.04 0.74 0.08 86.09
dmoj____dere 5.73 0.14 0.04
dmoj____dsec 5.83 0.14 0.04 0.92 0.12 67.36
dmoj____dsim 5.73 0.14 0.04 0.76 0.09 109.10
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dmoj____dyak 5.67 0.14 0.04 1.90 0.18 0.12

MelanogasterSubgroup-Virilis

dmel____dvir 5.15 0.13 0.04 0.84 0.03 22.47
dsec____dvir 5.20 0.14 0.04 0.84 0.04 23.70
dsim____dvir 5.16 0.14 0.04 0.76 0.05 17.37
dvir____dere 5.18 0.13 0.04 0.35 0.09 0.31
dvir____dyak 5.04 0.13 0.04 2.29 0.24 0.10

MelanogasterSubgroup-Willistoni

dmel____dwil 6.26 0.13 0.03 1.17 0.19 82.38
dsec____dwil 6.51 0.13 0.03 1.44 0.17 39.05
dsim____dwil 6.51 0.13 0.03 1.13 0.18 75.22
dwil____dere 6.44 0.13 0.03
dwil____dyak 6.24 0.13 0.03 2.90 0.17 0.07

Obscura Group dper____dpse 0.04 0.01 0.16 0.11 0.07 32.37

Obscura-Hawaiian
dgri____dper 3.21 0.14 0.05 3.30 0.08 0.02
dgri____dpse 3.09 0.13 0.05 3.29 0.08 0.02

Repleta-Hawaiian dgri____dmoj 1.30 0.09 0.07

Repleta-Obscura
dmoj____dper 3.44 0.14 0.05 3.54 0.25 14.67
dmoj____dpse 3.32 0.13 0.05 0.70 0.10 44.60

Virilis-Hawaiian dgri____dvir 0.98 0.07 0.07 1.36 0.12 0.09

Virilis-Obscura
dper____dvir 2.95 0.13 0.05 4.36 0.28 7.46
dpse____dvir 2.87 0.13 0.05 0.24 0.09 26.68

Virilis-Repleta dmoj____dvir 0.93 0.06 0.07 1.01 0.07 53.65
Willistoni-Hawaiian dgri____dwil 3.87 0.15 0.05

Willistoni-Obscura
dper____dwil 4.35 0.13 0.04 1.68 0.19 7.37
dpse____dwil 4.19 0.12 0.04 0.65 0.23 28.64

Willistoni-Repleta dmoj____dwil 4.69 0.14 0.04 0.82 0.23 61.25
Willistoni-Virilis dvir____dwil 4.10 0.14 0.05 1.15 0.21 35.99
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Tabela  8:-  Valores  de  identidade  de  proteína  (protid),  identidade  de  nucleotídeo

(dnaid), distancia logdet (logdet) e distancia kimura (kimura) organizados de acordo com

cada comparação entre genomas de Drosophila para sequências gênicas e de elementos de

transposição.

Genoma TE

protid dnaid logdet kimura protid dnaid logdet kimura

Média Média

Melanogaster_Group dana____dere 85.55 78.85 0.27 0.16 93.69 96.15 0.08 0.07

dana____dmel 85.60 78.68 0.27 0.16 75.64 79.64 0.37 0.29

dana____dsec 85.17 78.56 0.29 0.17 75.75 79.25 0.37 0.30

dana____dsim 85.23 78.60 0.31 0.17 75.65 78.97 0.37 0.30

dana____dyak 85.65 78.86 0.27 0.16 76.96 80.78 0.42 0.28
Melanogaster_Subgroup dmel____dere 95.22 92.86 0.09 0.05 85.07 89.62 0.20 0.15

dmel____dsec 97.15 95.98 0.06 0.03 89.16 92.46 0.14 0.10
dmel____dsim 97.06 95.88 0.09 0.03 89.32 92.60 0.15 0.10
dmel____dyak 95.30 92.62 0.09 0.05 87.68 91.78 0.17 0.12
dsec____dere 94.79 92.83 0.10 0.05 84.28 88.56 0.24 0.17
dsec____dsim 97.87 97.52 0.08 0.02 90.64 94.05 0.13 0.10
dsec____dyak 94.84 92.54 0.10 0.05 88.88 92.80 0.14 0.12
dsim____dere 94.68 92.71 0.12 0.05 85.42 90.04 0.21 0.16
dsim____dyak 94.78 92.46 0.12 0.05 88.56 92.75 0.15 0.12
dyak____dere 96.15 94.31 0.07 0.04 85.59 90.76 0.18 0.17

Melanogaster-Hawaiian dana____dgri 76.93 71.72 0.37 0.28 79.05 79.43 0.32 0.24
Melanogaster-Obscura dana____dper 81.83 76.08 0.33 0.21 75.93 80.33 0.34 0.27

dana____dpse 82.30 76.42 0.31 0.20 74.15 79.61 0.36 0.30
Melanogaster-Repleta dana____dmoj 77.21 71.92 0.37 0.28 77.42 80.85 0.36 0.26
Melanogaster-Virilis dana____dvir 78.03 72.42 0.36 0.26 75.72 79.82 0.37 0.29
Melanogaster-Willistoni dana____dwil 78.76 71.04 0.38 0.25 76.68 81.51 0.34 0.26
MelanogasterSubgroup-Hawaiian dgri____dere 76.95 72.16 0.37 0.28

dgri____dmel 76.98 72.17 0.37 0.28 76.47 72.75 0.40 0.29
dgri____dsec 76.68 72.01 0.38 0.28 75.66 72.92 0.40 0.30
dgri____dsim 76.79 72.09 0.40 0.28 75.95 73.12 0.41 0.30
dgri____dyak 77.01 72.24 0.37 0.28

MelanogasterSubgroup-Obscura dmel____dper 82.07 76.45 0.32 0.21 74.47 79.13 0.34 0.31
dmel____dpse 82.47 76.75 0.30 0.20 74.88 79.52 0.35 0.30
dper____dere 82.06 76.67 0.32 0.21 77.91 78.41 0.33 0.27
dper____dsec 81.74 76.41 0.34 0.21 74.39 79.64 0.34 0.31
dper____dsim 81.83 76.48 0.35 0.21 74.58 79.50 0.34 0.31
dper____dyak 82.14 76.70 0.32 0.21 77.53 79.10 0.42 0.27
dpse____dere 82.48 76.97 0.30 0.20 85.39 79.85 0.28 0.16
dpse____dsec 82.14 76.70 0.31 0.21 74.73 79.51 0.35 0.30
dpse____dsim 82.28 76.80 0.33 0.20 76.40 79.97 0.34 0.29
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dpse____dyak 82.54 76.99 0.30 0.20 78.50 78.31 0.51 0.35
MelanogasterSubgroup-Repleta dmel____dmoj 77.25 72.19 0.37 0.28 75.60 79.88 0.35 0.30

dmoj____dere 77.22 72.28 0.37 0.28
dmoj____dsec 76.92 72.06 0.38 0.28 74.80 78.80 0.38 0.32
dmoj____dsim 77.02 72.12 0.40 0.28 75.38 79.68 0.36 0.31
dmoj____dyak 77.28 72.33 0.37 0.27 74.39 77.25 0.42 0.32

MelanogasterSubgroup-Virilis dmel____dvir 78.04 72.78 0.36 0.26 73.69 78.05 0.37 0.33
dsec____dvir 77.70 72.64 0.37 0.27 73.98 78.39 0.36 0.33
dsim____dvir 77.83 72.71 0.39 0.27 75.40 79.93 0.33 0.30
dvir____dere 78.03 72.84 0.36 0.26 81.71 87.03 0.15 0.21
dvir____dyak 78.08 72.89 0.36 0.26 73.70 79.77 0.43 0.34

MelanogasterSubgroup-Willistoni dmel____dwil 78.75 71.34 0.38 0.25 74.35 79.43 0.36 0.31
dsec____dwil 78.43 71.11 0.39 0.26 74.01 79.11 0.39 0.32
dsim____dwil 78.50 71.12 0.41 0.25 74.38 79.54 0.37 0.31
dwil____dere 78.67 71.20 0.38 0.25
dwil____dyak 78.76 71.31 0.38 0.25 73.04 77.07 0.45 0.34

Obscura Group dper____dpse 98.57 98.45 0.05 0.01 88.65 92.73 0.18 0.12
Obscura-Hawaiian dgri____dper 77.28 73.36 0.37 0.27 75.35 72.55 0.38 0.30

dgri____dpse 77.63 73.61 0.34 0.27 75.07 72.74 0.39 0.30
Repleta-Hawaiian dgri____dmoj 84.10 79.28 0.27 0.18
Repleta-Obscura dmoj____dper 77.39 73.49 0.37 0.27 79.34 81.22 0.35 0.25

dmoj____dpse 77.79 73.78 0.34 0.27 78.51 81.18 0.37 0.26
Virilis-Hawaiian dgri____dvir 86.12 81.68 0.23 0.16 77.10 75.69 0.34 0.24
Virilis-Obscura dper____dvir 78.32 74.21 0.35 0.26 77.37 81.57 0.34 0.27

dpse____dvir 78.76 74.52 0.33 0.25 80.15 88.29 0.23 0.23
Virilis-Repleta dmoj____dvir 87.87 82.94 0.22 0.14 81.69 85.22 0.27 0.22
Willistoni-Hawaiian dgri____dwil 77.15 71.78 0.37 0.28
Willistoni-Obscura dper____dwil 79.02 72.20 0.38 0.24 75.38 81.09 0.35 0.29

dpse____dwil 79.44 72.48 0.36 0.24 74.73 78.70 0.38 0.30
Willistoni-Repleta dmoj____dwil 77.37 71.36 0.38 0.27 76.89 81.00 0.35 0.28
Willistoni-Virilis dvir____dwil 78.28 72.10 0.37 0.26 73.34 78.68 0.38 0.33
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Figura 5 – Diagrama de caixa para dados de relação de sequências gênicas e elementos de

transposição para a variável DNAId.

68



Figura 6 – Diagrama de caixa para dados de relação de sequências gênicas e elementos de

transposição para a variável ProtId.
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Figura 7 – Diagrama de caixa para dados de relação de sequências gênicas e elementos de

transposição para a variável Ks.
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Figura 8 – Diagrama de caixa para dados de relação de sequências gênicas e elementos de

transposição para a variável Ka.
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Figura 9 – Diagrama de caixa para dados de relação de sequências gênicas e elementos de

transposição para a variável Ka/Ks.
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Figura 10 – Diagrama de caixa para dados de relação de sequências gênicas e elementos de

transposição para a variável Logdet.
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Figura 11 – Diagrama de caixa para dados de relação de sequências gênicas e elementos de

transposição para a variável Kimura.
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Figura 12 – Gráfico de coordenadas paralelas para comparações entre sequências gênicas

sujeitas a seleção negativa (painel superior) ou seleção positiva (painel inferior).
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Figura 13 – Gráfico de coordenadas paralelas para comparações entre sequências de TEs

sujeitas a seleção negativa (painel superior) ou seleção positiva (painel inferior).
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Figura 14 – Histograma 3D para dados de relação de sequências gênicas e elementos de

transposição para as variáveis DNAId e Ks (escala log).
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Figura 15 – Histograma 3D para dados de relação de sequências gênicas e elementos de

transposição para as variáveis Ka (escala log) e ProtId.
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Figura 16 – Histograma 3D para dados de relação de sequências gênicas e elementos de

transposição para as variáveis Ka/Ks (escala log) e Ks (escala log).
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Figura 17 – Histograma 3D para dados de relação de sequências gênicas e elementos de

transposição para as variáveis Ka/Ks e Ka.
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Figura 18 – Histograma 3D para dados de relação de sequências gênicas e elementos de

transposição para as variáveis Ka/Ks (escala log) e ProtId.
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Figura  19 – Mapa de calor  dos  valores  da variável  Ks de acordo com cada grupo de

comparações  genômicas  e  separado  para  sequências  de  gênicas  e  de  elementos  de

transposição.
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Figura 20 –  Mapa de calor dos valores da variável Ka de acordo com cada grupo de

comparações  genômicas  e  separado  para  sequências  de  gênicas  e  de  elementos  de

transposição.
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Figura 21 – Histograma dos valores mínimos de Ks para cada comparação entre genomas

separados por cor para comparações de sequências gênicas e sequências de elementos de

transposição.
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Figura 22 – Histograma 3D dos valores mínimos de Ks  (escala log) e Logdet para cada

comparação entre genomas separados por cor de acordo com comparações de sequências

gênicas ou de elementos de transposição.
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Figura 23 – Gráfico de dispersão para dados de relação de sequências gênicas e elementos

de transposição para as variáveis DNAId e Ks agrupados de acordo com a densidade de

pontos de dados no plano cartesiano.
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Figura 24 – Gráfico de dispersão para dados de relação de sequências gênicas e elementos

de transposição para as variáveis Ka e Ks.
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Figura 25 – Gráfico de dispersão para dados de relação de sequências gênicas e elementos

de transposição para as variáveis DNAId e Ks.
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Figura 26 – Gráfico de dispersão para dados de relação de sequências gênicas e elementos

de transposição para as variáveis DNAId e Ka.
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Figura 27 – Gráfico de dispersão para dados de relação de sequências gênicas e elementos

de transposição para as variáveis DNAId e distância Kimura.
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Figura 28 – Gráfico de dispersão para dados de relação de sequências gênicas e elementos

de transposição para as variáveis DNAId e Logdet
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Figura 29 – Gráfico de dispersão para dados de relação de sequências gênicas e elementos

de transposição para as variáveis Protid e Logdet.
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Figura 30 – Gráfico de dispersão para dados de relação de sequências gênicas e elementos

de transposição para as variáveis ProtId e Ks.
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Figura 31 – Gráfico de dispersão para dados de relação de sequências gênicas e elementos

de transposição para as variáveis ProtId e Ka.
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Figura 32 – Gráfico de dispersão para dados de relação de sequências gênicas e elementos

de transposição para as variáveis ProtId e Kimura.
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Figura 33 – Gráfico de dispersão para dados de relação de sequências gênicas e elementos

de transposição para as variáveis ProtId e Logdet.
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Figura 34 – Gráfico de dispersão para dados de relação de sequências gênicas e elementos

de transposição para as variáveis Kimura e Logdet.

97



Figura 35 – Gráfico de dispersão para dados de relação de sequências gênicas e elementos

de transposição para as variáveis Kimura e Ks.

98



Figura 36 – Gráfico de dispersão para  de relação de sequências gênicas e elementos de

transposição para as variáveis Kimura e Ka.

99



Figura 37 – Gráfico de dispersão para dados de relação de sequências gênicas e elementos

de transposição para as variáveis Logdet e Ks.
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Figura 38 – Gráfico de dispersão para dados de relação de sequências gênicas e elementos

de transposição para as variáveis Logdet e Ka.
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Com  o  intuito  de  realizar  uma  comparação  direta  entre  as  diferentes  variáveis

utilizadas para descrever cada par de relação entre sequências de elementos de transposição

e sequências gênicas visando a identificação de transferência horizontal foi desenvolvido

um index de similaridade. Este index é calculado de forma independente para cada par de

comparação de espécies no conjunto de dados de genes ou elementos de transposição. Este

index é formado pelos valores das variáveis Ka, Ks, DNAId, ProtID, Logdet e Kimura

equacionadas da seguinte forma:

Index = ( ( (DNAId+ProteinID ) / 2 ) / ( Ka + Ks + 1 ) ) / ( Logdet + Kimura + 1 )

Esta fórmula gera um valor máximo igual a 100 quando as sequências em um par de

comparação são idênticas, apresentando valores proporcionalmente menores a medida que

as sequências apresentem maior divergência. Assim, sequências pertencentes a elementos

de transposição que apresentarem valores de Index maiores que genes com o maior Index

entre  duas  espécies  apresenta-se  como  candidatas  a  transferência  horizontal  pois

necessariamente são mais conservadas entre si que o gene mais conservado entre as duas

espécies em análise.  Um sumário dos valores de Index obtidos neste trabalho pode ser

observado na Tabela 9. É importante ressaltar que tal critério é bastante estringente em

relação à identificação de casos de transferência horizontal. Considerando a rápida taxa

evolutiva  de  elementos  de  transposição,  muitos  casos  mais  antigos  de  transferência

horizontal  não  apresentarão  valores  de  conservação tão  elevado e portanto,  valores  de
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index mais baixos, fazendo com que a sua detecção seja dificultada através dessa técnica.

A  Figura  39  apresenta  uma  representação  da  variação  dos  valores  de  Index

sumarizados para os diferentes grupos de comparações de genoma, tanto para valores de

elementos  de  transposição  quanto  para  o  genoma.  É possível  observar  que  em muitos

grupos os valores de Index para elementos de transposição são notadamente superiores aos

valores médios do genoma, como por exemplo na comparação entre espécies do grupo

Melanogaster com o grupo Wilistoni. 

A Figura 40 mostra que de forma geral os elementos de transposição apresentam

valores de Index concentrados em torno do valor 80, o que representa uma conservação

relativamente alta. Para esta mesma faixa de valor de Index os elementos de transposição

também apresentam uma maior  quantidade  de  comparações  em relação ao  genoma.  É

importante  notar  a  correlação  direta  entre  os  valores  DNAId  e  os  valores  de  Index,

corroborando que este pode ser utilizado para comparações diretas entre diferentes pares de

genes ou de elementos de transposição.
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Tabela 9:- Valores médios, máximo (max), mínimo (min) e desvio padrão do index de

similaridade, organizados de acordo com cada comparação entre genomas de  Drosophila

para sequências gênicas e de elementos de transposição.

Genoma TE

index index

Média Max Min
Desvio
Padrão Média Max Min

Desvio
padrão

Melanogaster_Group

dana____dere 21.67 68.36 1.53 9.10 79.77 97.41 3.29 21.17

dana____dmel 21.53 67.93 1.33 9.06 26.39 99.53 3.21 12.19

dana____dsec 21.22 68.84 0.96 9.11 27.51 55.83 4.66 10.12

dana____dsim 21.13 67.15 0.85 9.10 27.98 57.50 4.66 9.68

dana____dyak 21.77 67.62 1.41 9.02 22.80 96.89 1.30 21.48

Melanogaster_Subgroup

dmel____dere 63.87 91.89 16.74 8.42 57.67 99.23 5.32 15.97
dmel____dsec 77.55 94.99 8.32 8.51 67.75 99.78 2.96 16.47
dmel____dsim 76.62 95.98 6.35 10.04 67.49 99.80 4.37 18.56
dmel____dyak 62.86 92.32 6.50 8.37 63.62 99.69 5.61 19.61
dsec____dere 63.46 94.80 7.34 9.47 50.96 96.41 5.95 13.44
dsec____dsim 84.77 99.74 6.17 12.20 71.62 99.76 3.16 17.63
dsec____dyak 62.35 94.10 6.60 9.48 66.74 99.23 4.05 17.76
dsim____dere 62.81 92.80 5.02 10.40 54.60 92.77 3.65 14.96
dsim____dyak 61.76 92.31 4.97 10.35 65.91 99.33 7.50 18.50
dyak____dere 69.88 93.40 6.61 7.95 59.29 99.70 4.62 20.18

Melanogaster-Hawaiian dana____dgri 10.35 49.07 0.82 7.32 26.19 29.40 21.31 2.15

Melanogaster-Obscura
dana____dper 15.91 63.77 0.95 8.73 13.69 52.43 2.40 8.87
dana____dpse 16.50 63.24 0.92 8.87 27.40 51.74 4.08 15.63

Melanogaster-Repleta dana____dmoj 9.98 53.35 0.68 7.41 31.44 66.66 3.21 15.15
Melanogaster-Virilis dana____dvir 10.61 54.03 0.84 7.54 24.44 61.35 4.64 12.53

Melanogaster-Willistoni dana____dwil 9.48 53.92 0.89 7.02 29.75 89.42 4.09 17.33

MelanogasterSubgroup-Hawaiian

dgri____dere 11.48 44.44 0.93 7.43
dgri____dmel 11.85 45.99 0.83 7.64 11.86 11.86 11.86
dgri____dsec 11.42 44.07 0.81 7.46 10.83 10.83 10.83
dgri____dsim 11.43 45.43 0.77 7.43 11.58 11.58 11.58
dgri____dyak 11.73 46.10 0.88 7.57

MelanogasterSubgroup-Obscura dmel____dper 17.25 59.10 0.91 8.64 10.82 39.26 4.23 11.31
dmel____dpse 17.81 58.39 0.95 8.71 20.64 39.19 4.31 12.68
dper____dere 17.35 60.53 1.08 8.63 16.67 18.31 15.03 2.32
dper____dsec 17.04 59.20 0.88 8.64 9.63 38.01 4.24 7.12
dper____dsim 17.04 59.42 0.90 8.63 10.74 38.01 4.25 9.45
dper____dyak 17.48 58.88 1.13 8.62 10.36 30.86 3.72 4.26
dpse____dere 17.93 59.81 1.10 8.73 18.16 18.16 18.16
dpse____dsec 17.56 58.49 0.90 8.74 18.14 37.86 6.05 11.97
dpse____dsim 17.55 59.42 0.87 8.73 18.76 37.86 3.94 13.47
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dpse____dyak 18.04 58.18 1.12 8.74 9.29 26.81 2.86 3.85

MelanogasterSubgroup-Repleta

dmel____dmoj 11.13 49.25 0.85 7.58 36.34 51.32 4.94 13.87
dmoj____dere 10.89 46.05 0.83 7.46
dmoj____dsec 10.73 48.82 0.86 7.42 30.32 51.06 4.49 14.77
dmoj____dsim 10.71 48.25 0.85 7.40 34.61 51.00 5.53 14.33
dmoj____dyak 11.12 46.98 0.81 7.57 16.85 31.68 4.96 6.76

MelanogasterSubgroup-Virilis

dmel____dvir 12.03 46.71 0.89 7.72 29.75 44.30 9.98 11.18
dsec____dvir 11.71 46.62 0.91 7.53 30.03 46.33 10.02 11.49
dsim____dvir 11.64 46.23 1.00 7.51 32.17 44.48 10.02 11.71
dvir____dere 11.76 46.03 0.93 7.59 44.27 48.12 16.93 5.86
dvir____dyak 12.01 46.40 0.89 7.65 16.28 24.34 5.54 8.47

MelanogasterSubgroup-Willistoni

dmel____dwil 10.34 48.92 0.99 7.23 29.63 55.04 5.18 16.10
dsec____dwil 9.84 46.85 1.02 6.99 24.82 64.90 6.58 16.79
dsim____dwil 9.78 44.74 1.03 6.95 28.40 65.98 6.75 16.75
dwil____dere 9.89 46.32 0.85 6.94
dwil____dyak 10.17 48.11 0.91 7.03 12.12 61.14 5.91 6.78

Obscura Group dper____dpse 90.22 99.72 18.93 10.88 66.25 99.73 1.72 18.63

Obscura-Hawaiian
dgri____dper 14.79 52.87 0.81 7.90 10.03 10.03 10.03
dgri____dpse 15.26 52.92 0.80 7.94 10.01 10.01 10.01

Repleta-Hawaiian dgri____dmoj 26.21 72.02 1.34 9.18

Repleta-Obscura
dmoj____dper 14.27 59.76 0.96 7.95 19.97 52.57 3.47 13.47
dmoj____dpse 14.75 60.44 0.99 8.05 34.49 51.66 3.49 10.65

Virilis-Hawaiian dgri____dvir 31.61 74.06 1.48 9.51 19.62 22.15 17.10 3.57

Virilis-Obscura
dper____dvir 15.70 56.28 1.01 8.02 21.07 68.84 3.28 21.04
dpse____dvir 16.19 56.91 0.93 8.14 49.96 68.84 4.45 13.19

Virilis-Repleta dmoj____dvir 33.82 77.82 2.48 9.65 46.08 99.76 3.42 31.67
Willistoni-Hawaiian dgri____dwil 13.63 55.59 1.02 7.91

Willistoni-Obscura
dper____dwil 12.86 56.93 1.05 7.68 23.75 76.25 3.62 10.21
dpse____dwil 13.28 56.63 1.04 7.73 26.82 48.59 5.40 6.91

Willistoni-Repleta dmoj____dwil 12.29 53.22 0.97 7.84 31.45 79.30 3.58 11.52
Willistoni-Virilis dvir____dwil 13.57 53.39 0.91 8.03 26.85 58.31 3.75 12.01
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Figura 39 – Diagrama de caixa para dados de relação de sequências gênicas e elementos de

transposição para a variável Index.
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Figura 40 – Histograma dos valores de index separados de acordo com dados derivados de

comparações  entre  sequências  gênicas  (painel  superior)  ou  dados  derivados  de

comparações  entre  sequências  de  elementos  de  transposição  (painel  inferior).  A cor

representa o valor médio da variável DNAId para cada intervalo.
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Aplicando-se o cálculo deste Index a todas as comparações entre os 12 genomas de

Drosophila e  seus  elementos  de  transposição  foi  possível  identificar  25  relação  entre

espécies onde as sequências de transposons apresentavam valores claramente inferiores em

relação genes mais convervados. No total 109 casos de transferência horizontal podem ser

identificados em 25 relações de espécies, conforme descrito na Tabela 10.

A figura 41 faz uma representação em rede dos eventos de transferência horizontal

listados na Tabela 10, também representando os valores de Index como a largura das linhas

realizando  a  conexão  entre  as  espécies  onde  possivelmente  ocorreram  eventos  de

transferência  horizontal  e  o  valor  de Logdet  para comparação como a cor  da linha de

conexão. As comparações de sequências de elementos de transposição entre as espécies na

Figura 41 que não representam eventos de transferência horizontal são representas por uma

linha tracejada.

Analisando especificamente as características das comparações identificadas como

parte de um possível evento de transferência horizontal verifica-se que estas comparações

possuem  valores  de  Ks  significativamente  menores  que  as  comparações  entre  genes

(Figuras 42 e 45) ao mesmo tempo que apresentam alta similaridade de DNA (Figuras 43 e

47).  Contudo,  mesmo considerando  este  subconjunto  de  dados  é  possível  identificar  a

repetição do padrão observado quando são analisados todos os elementos de transposição,

com valores de variáveis ligadas a substituição não-sinônima em valores mais elevados

(Figuras 44, 46 e 48).
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Tabela  10  –  Listagem  os  possíveis  casos  de  transferência  horizontal  conforme

inferido pela comparação entre valores do index de similaridade entre genes nucleares e

sequencias de elementos de transposição.  Os valores das variáveis evolutivas referem-se

aos extremos observados dentro dos casos de transferência horizontal.

Espécie 1 Espécie 2 Min Ka Min Ks Max ProtID Max DNAId Min Logdet Min Kimura N

Dana Dere 0.0000 0.0000 100.00 100.00 0.0056 0.0066 1
Dana Dmel 0.0047 0.0000 100.00 100.00 0.0000 0.0000 1
Dana Dmoj 0.0000 0.0000 88.57 89.36 0.1477 0.1243 1
Dana Dwil 0.0000 0.0006 93.09 95.05 0.0527 0.0718 2
Dana Dyak 0.0010 0.0000 94.83 96.64 0.0776 0.0411 2
Dmel Dere 0.0000 0.0036 99.68 99.40 0.0074 0.0055 5
Dmel Dsec 0.0001 0.0000 99.94 99.91 0.0012 0.0016 25
Dmel Dsim 0.0003 0.0004 100.00 99.98 0.0002 0.0002 26
Dmel Dwil 0.0003 0.0035 78.63 82.91 0.1703 0.2141 1
Dmel Dyak 0.0000 0.0012 99.51 99.63 0.0030 0.0062 11
Dmoj Dper 0.0003 0.0000 89.81 88.33 0.1522 0.0885 1
Dmoj Dpse 0.0003 0.0000 89.81 87.04 0.2413 0.0885 1
Dmoj Dvir 0.0000 0.0000 100.00 100.00 0.0000 0.0000 1
Dmoj Dwil 0.0186 0.0221 90.78 93.35 0.1073 0.0828 6
Dper Dvir 0.0157 0.0001 90.66 94.30 0.0702 0.0986 2
Dper Dwil 0.0000 0.0078 91.93 91.42 0.0960 0.0695 2
Dpse Dvir 0.0104 0.0001 90.31 94.61 0.0560 0.1039 2
Dsec Dere 0.0003 0.0001 99.19 99.46 0.0056 0.0082 1
Dsec Dwil 0.0376 0.0621 89.19 93.69 0.0957 0.1170 1
Dsec Dyak 0.0000 0.0017 99.62 99.46 0.0052 0.0069 6
Dsim Dere 0.0088 0.0002 98.37 99.05 0.0104 0.0164 1
Dsim Dwil 0.0335 0.0764 90.09 93.99 0.0901 0.1065 1
Dsim Dyak 0.0000 0.0014 99.51 99.75 0.0024 0.0075 6
Dwil Dyak 0.0000 0.0041 84.44 89.88 0.1855 0.1748 1
Dyak Dere 0.0000 0.0000 100.00 100.00 0.0017 0.0017 2
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Figura 41- Grafo de conexão entre as 12 espécies de  Drosophila e os respectivos

casos de transferência horizontal conforme inferido pela análise comparativa do index de

similaridade.
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Figura 42 – Gráfico de dispersão para dados de relação de sequências gênicas e elementos

de transposição para as variáveis Ks mínimo (entre todas as comparações de genomas) e

Logdet mínimo. A intensidade de cor de cada célula representa a quantidade de pontos de

dados de comparação agrupados naquela região do plano cartesiano. O formato de cada

célula  indica  a  ocorrência  de  transferência  horizontal  (quadrado)  ou  a  ausência  de

transferência horizontal (círculo) para cada grupo de dados representados pela célula.
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Figura 43 – Diagrama de caixa para dados da variável DNAid de sequências de elementos

de transposição separados de acordo com a existência de transferência horizontal (1) ou a

ausência de transferência horizontal (0).
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Figura 44 – Diagrama de caixa para dados da variável ProtId de sequências de elementos

de transposição separados de acordo com a existência de transferência horizontal (1) ou a

ausência de transferência horizontal (0).
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Figura 45 – Diagrama de caixa para dados da variável Ks de sequências de elementos de

transposição separados de acordo com a existência de transferência horizontal (1) ou a

ausência de transferência horizontal (0).
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Figura 46 – Diagrama de caixa para dados da variável Ka de sequências de elementos de

transposição separados de acordo com a existência de transferência horizontal (1) ou a

ausência de transferência horizontal (0).
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Figura 47 – Diagrama de caixa para dados da variável Logdet de sequências de elementos

de transposição separados de acordo com a existência de transferência horizontal (1) ou a

ausência de transferência horizontal (0).
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Figura 48 – Diagrama de caixa para dados da variável Kimura de sequências de elementos

de transposição separados de acordo com a existência de transferência horizontal (1) ou a

ausência de transferência horizontal (0).
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Especificamente  no  caso  da  relação  entre  Drosophila  ananassae e  Drosophila

yakuba,  podemos  verificar  na  Figura  49  ao  menos  uma  família  de  elemento  de

transposição, o elemento Mariner, com um padrão diferenciado em relação ao genoma e às

outras famílias de elementos de transposição. 

Estes elementos possuem valores de similaridade de sequência de DNA bem como

valores  de  Ks  significativamente  diferente  do  genoma  sendo  os  valores  de  Ks

marcadamente  inferiores  ao  do  genoma.  Nota-se  que  existem  outras  sequências  de

elemento Mariner que possuem um padrão evolutivo similar às sequências gênicas, com

maior  valores  de  Ks  e  menor  similaridade.  Pode-se  inferir  que  estas  representam

sequências  ancestrais  derivadas  de  outros  processos  de  colonização,  enquanto  as

sequências de Mariner com alta similaridade são provenientes de um evento recente de

transferência horizontal.

Refletindo o padrão mostrado pela Figura 49, a Figura 50 mostra as sequências de

elementos Mariner notadamente disjuntas dos valores dos genes mais conservados entre

Drosophila  ananassae e  Drosophila  yakuba,  apresentando  alta  similaridade  também

mostrada pelos baixos valores de distância Logdet.

É possível também observar elementos Aurora e Helitron com padrões diferenciados

em relação ao genoma, contudo não com a conservação observada para elementos Mariner.
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Figura 49 – Gráfico de dispersão para dados de relação de sequências gênicas e elementos

de transposição para as variáveis DNAId e Ks entre as espécies  Drosophila ananassae e

Drosophila  yakuba.  A cor  de  cada  ponto  de  dados  indica  a  família  de  elemento  de

transposição respectiva ou sequência gênica. Eixo das abscissa em escala log.
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Figura 50 – Gráfico de dispersão para dados de relação de sequências gênicas e elementos

de transposição para as variáveis DNAId e Logdet entre as espécies Drosophila ananassae

e  Drosophila  yakuba.  A cor  de  cada  ponto  de  dados indica  a  família  de  elemento  de

transposição respectiva ou sequência gênica. Eixo das ordenadas em escala log.
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Ao utilizar  a  taxa  de  substituição  sinônima  como  métrica  de  evolução  neutra  é

preciso levar em consideração o fenômeno de viés de códon (Hershberg e Petrov, 2008),

onde pressupõe-se a existência de seleção sobre sítios sinônimos. Esta seleção é derivada

da preferência por códons com maior eficiência de tradução (Vicario et al., 2008), seja por

correlação estocástica com a disponibilidade de moléculas de tRNAs  (Shah e Gilchrist,

2010) ou  acoplamento  à  maquinaria  ribossomal  (Fuglsang,  2003).  Assim,  genes  que

apresentam maiores taxas de expressão geralmente também possuem maiores índices de

viés de códon (Vicario et al., 2008). Altos índices de viés de códon também são associados

a  genes  com  maior  “essencialidade”(Rocha  e  Danchin,  2004).  Mesmo  que  estes  não

apresentem altos níveis de expressão, a necessidade de rápida resposta de expressão por

parte desses genes induz à seleção de códons com maior eficiência de tradução.

Esta  seleção translacional  leva  a  uma reduzida  taxa  de  substituição  sinônima em

genes sujeitos a restrições relativas às suas taxas de expressão ou essencialidade (Powell e

Moriyama, 1997). Sendo sujeitos à seleção em sítios sinônimas, tais genes podem levar a

inferências errôneas caso sejam utilizados como marcadores de evolução neutra. O método

de  análise  via  likelihood implementado  no  software  PAML  (Yang,  2007) introduz  o

conceito de correção do cálculo  de substituições sinônima de acordo com variações no uso

de códon, contudo outras evidências indicam que as premissas utilizadas nos modelos de

uso de códon não são suficientes para estabelecer um modelo real do processo de evolução

neutra (Bauer DuMont et al., 2009).

A existência ampla de viés de códon ligado a seleção translacional de sítio sinônimos

121



introduz portanto uma possível fonte de erro de cálculo ao realizarmos comparações entre

sequências  de  elementos  de  transposição  e  o  genoma  com  o  objetivo  de  identificar

transferência horizontal  (Vidal, Ludwig e Loreto, 2009) . Uma vez que esteja ocorrendo

seleção translacional  em sítios  sinônimos  de elementos  de transposição,  valores  de Ks

abaixo do esperado não seriam derivados do fato destas sequências estarem presentes no

genoma por um tempo menor do que as sequências do genoma hospedeiro,  mas sim à

seleção  de  sítios  sinônimos  visando  à  constante  otimização  translacional  (Wallau,

Kaminski e Loreto, 2011). 

Com o objetivo de testar a extensão do viés de códon encontrado em elementos de

transposição e em sequências  dos respectivos genomas calculou-se o índice de viés de

códon ENC  (número efetivo de códons) para cada gene e sequencia de TE utilizada neste

estudo. O índice ENC é uma medida geral do viés de códon ao longo da sequência, sendo

calculado  de  maneira  análoga  ao  número  efetivo  de  alelos,  utilizado  em  genética  de

populações (Wright, 1990). Os valores de ENC variam de 20, quando apenas um códon é

usado para cada aminoácido na sequência (representando portanto um alto viés de uso de

códon)  até  61,  quando todos os  códons são utilizados  de forma  homogênea para cada

aminoácido (representando um baixo viés de códon).

As Tabelas 11 e 12 apresentam um sumário dos dados de ENC calculados como a

média dos valores de viés de códon (avg_nc) para cada sequência no par de comparação

para genes ou elementos de transposição. A Tabela 11 também apresenta a variável diff_nc,

que representa a relação entre o maior valor de viés de códon em um determinado par de

sequência dividido pelo menor valor. Essa relação visa determinar uma relação de mudança
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no viés de códon entre duas sequências homólogas (no caso de genes) ou de sequencias

similares no caso de elementos de transposição. Valores de diff_nc próximos de 1 indicam

que ambas as sequências do par possuem valores aproximados de viés de códon.

É possível observar que apesar da existência tanto de genes quanto sequências de

elementos de transposição com valores de ENC que indicam a existência de viés de códon

acentuado, estas apresentam-se em pequena proporção em relação ao total de sequências

analisadas, conforme é possível observar nas Figuras 54 e 55. Da mesma forma, apesar de

ser possível verificar a existência de uma fraca correlação entre viés de códon e a taxa de

substituições sinônimas, esta não é caracterizada por uma tendência direta. Verifica-se na

Figura 54 a existência de sequências tanto de transposons quando de genes com alto viés

de códon e baixa taxa de substituição sinônima, sendo o contrário também verdadeiro.

Uma pequena correlação entre viés de códon e taxas de substituição sinônima é observada

na Figura 55, mas apenas para sequências gênicas, sendo que as sequências de elementos

de transposição apresentam uma grande heterogeneidade na relação entre valores de Ks e

viés de códon. Esta heterogeneidade pode ser observada pela maior diferença entre viés de

códon observada entre os pares de sequências do que em relação às sequências gênicas,

como pode-se observar nas Figuras 51, 52 e 53. É possível que essas diferenças em relação

à variável ENC nos diferentes pares de sequências de elementos de transposição seja fruto

de uma complexa interação entre diferentes  forças de seleção e processos de evolução

neutra, que no entanto, não se resumem à forças de seleção em sítios sinônimos ou aos

mesmos  processos  evolutivos  atuantes  sobre  as  sequências  gênicas.  Essa  hipótese  é

corroborada pela clara estratificação dos pares de valores de ENC e identidade de DNA
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plotada nas Figuras 51 e 52 para as sequências gênicas e o padrão disperso observado para

as sequências de elementos de transposição.

Dessa  forma,  dentro  do  contexto  de  análise  em  larga  escala  de  detecção  de

transferência horizontal aqui apresentado, onde também são tomadas como referência as

variáveis  de  substituição  não-sinônima,  dados  de  similaridade  e  distância  filogenética,

pode-se  concluir  que  o  fenômeno  de  viés  de  códon  não  é  especialmente  relevante.

Contudo, nesta análise foram estabelecidos parâmetros estringentes para a determinação de

ocorrência de transferência horizontal. Ao refinar a análise para a determinação de eventos

mais antigos onde exista  um processo de amelioração das  sequencias  de elementos de

transposição, a influência da seleção sobre substituições sinônimas e outros processos que

refletem-se na  diversidade  de  valores  de viés  de  códon em elementos  de transposição

podem se tornar relevantes.
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Tabela 11:- Valores médios de viés de códon medido através da média do índice ENC

(avg_nc) para cada par de sequência e valores médios da relação entre o maior valor e o

menor valor de ENC para cada par de comparação de sequências (avg_nc) organizados de

acordo com cada comparação entre genomas de Drosophila para sequências gênicas e de

elementos de transposição

Genoma TE

avg_nc diff_nc avg_nc diff_nc

Média Média

Melanogaster_Group

dana____dere 48.80 1.10 44.46 1.07

dana____dmel 49.28 1.10 49.96 1.11

dana____dsec 48.94 1.10 50.62 1.10

dana____dsim 48.81 1.10 50.82 1.10

dana____dyak 48.85 1.10 48.72 1.10

Melanogaster_Subgroup

dmel____dere 48.76 1.04 50.46 1.15
dmel____dsec 48.91 1.03 53.52 1.10
dmel____dsim 48.77 1.03 53.36 1.11
dmel____dyak 48.81 1.05 52.53 1.10
dsec____dere 48.42 1.04 53.76 1.12
dsec____dsim 48.43 1.02 54.04 1.10
dsec____dyak 48.47 1.04 53.37 1.10
dsim____dere 48.29 1.04 52.88 1.14
dsim____dyak 48.33 1.04 53.65 1.10
dyak____dere 48.33 1.03 52.11 1.12

Melanogaster-Hawaiian dana____dgri 49.57 1.10 60.82 1.01

Melanogaster-Obscura
dana____dper 48.21 1.11 46.50 1.17
dana____dpse 48.15 1.11 46.38 1.13

Melanogaster-Repleta dana____dmoj 48.97 1.11 44.02 1.13
Melanogaster-Virilis dana____dvir 48.62 1.12 44.90 1.14

Melanogaster-Willistoni dana____dwil 51.22 1.12 47.87 1.18

MelanogasterSubgroup-Hawaiian

dgri____dere 49.05 1.11
dgri____dmel 49.53 1.09 44.50 1.05
dgri____dsec 49.19 1.10 47.26 1.07
dgri____dsim 49.04 1.10 49.69 1.18
dgri____dyak 49.09 1.11

MelanogasterSubgroup-Obscura dmel____dper 48.17 1.12 48.00 1.11
dmel____dpse 48.12 1.12 48.29 1.14
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dper____dere 47.69 1.11 50.62 1.23
dper____dsec 47.83 1.11 49.04 1.10
dper____dsim 47.69 1.11 47.13 1.15
dper____dyak 47.74 1.11 48.75 1.16
dpse____dere 47.63 1.11 39.62 1.06
dpse____dsec 47.77 1.12 48.37 1.13
dpse____dsim 47.63 1.12 47.66 1.16
dpse____dyak 47.68 1.11 49.35 1.12

MelanogasterSubgroup-Repleta

dmel____dmoj 48.95 1.12 44.52 1.13
dmoj____dere 48.44 1.11
dmoj____dsec 48.59 1.12 45.21 1.15
dmoj____dsim 48.45 1.12 44.73 1.12
dmoj____dyak 48.50 1.12 46.27 1.14

MelanogasterSubgroup-Virilis

dmel____dvir 48.59 1.11 44.86 1.13
dsec____dvir 48.24 1.11 44.76 1.13
dsim____dvir 48.10 1.12 46.34 1.15
dvir____dere 48.10 1.12 51.57 1.25
dvir____dyak 48.15 1.11 45.44 1.05

MelanogasterSubgroup-Willistoni

dmel____dwil 51.19 1.11 47.56 1.14
dsec____dwil 50.85 1.13 48.65 1.15
dsim____dwil 50.69 1.13 47.51 1.14
dwil____dere 50.71 1.13
dwil____dyak 50.75 1.13 47.73 1.19

Obscura Group dper____dpse 47.05 1.02 53.10 1.11

Obscura-Hawaiian
dgri____dper 48.46 1.11 49.43 1.17
dgri____dpse 48.40 1.11 42.03 1.19

Repleta-Hawaiian dgri____dmoj 49.22 1.09

Repleta-Obscura
dmoj____dper 47.86 1.10 46.33 1.17
dmoj____dpse 47.80 1.10 46.30 1.18

Virilis-Hawaiian dgri____dvir 48.88 1.08 50.72 1.12

Virilis-Obscura
dper____dvir 47.51 1.10 47.00 1.15
dpse____dvir 47.45 1.10 49.85 1.14

Virilis-Repleta dmoj____dvir 48.28 1.08 45.37 1.13
Willistoni-Hawaiian dgri____dwil 51.47 1.09

Willistoni-Obscura
dper____dwil 50.12 1.15 49.62 1.15
dpse____dwil 50.05 1.16 50.16 1.15

Willistoni-Repleta dmoj____dwil 50.87 1.12 46.24 1.18
Willistoni-Virilis dvir____dwil 50.53 1.13 46.68 1.16
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Tabela 12:- Valores  médio, máximo (max), mínimo (min) de viés de códon medido

através da média do índice ENC (avg_nc) para cada par de comparação de sequências

organizados  de  acordo  com  cada  comparação  entre  genomas  de  Drosophila para

sequências gênicas e de elementos de transposição

Genome TE

avg_nc avg_nc

Média Max Min Média Max Min

Melanogaster_Group

dana____dere 48.80 60.27 29.18 44.46 59.96 38.39

dana____dmel 49.28 59.87 29.19 49.96 61.00 37.81

dana____dsec 48.94 60.53 28.97 50.62 61.00 37.81

dana____dsim 48.81 60.24 29.04 50.82 61.00 40.04

dana____dyak 48.85 59.79 28.28 48.72 59.18 38.80

Melanogaster_Subgroup

dmel____dere 48.76 60.66 29.06 50.46 61.00 34.27
dmel____dsec 48.91 60.41 28.87 53.52 61.00 30.01
dmel____dsim 48.77 60.26 28.94 53.36 61.00 28.44
dmel____dyak 48.81 60.70 28.18 52.53 61.00 36.38
dsec____dere 48.42 60.60 28.86 53.76 61.00 37.78
dsec____dsim 48.43 60.63 28.72 54.04 61.00 28.60
dsec____dyak 48.47 60.60 27.96 53.37 61.00 37.06
dsim____dere 48.29 61.00 28.93 52.88 61.00 38.51
dsim____dyak 48.33 60.66 28.03 53.65 61.00 38.19
dyak____dere 48.33 61.00 28.17 52.11 61.00 36.22

Melanogaster-Hawaiian dana____dgri 49.57 59.97 32.15 60.82 61.00 59.10

Melanogaster-Obscura
dana____dper 48.21 61.00 28.92 46.50 58.58 37.93
dana____dpse 48.15 60.49 28.87 46.38 57.51 38.60

Melanogaster-Repleta dana____dmoj 48.97 60.28 32.02 44.02 58.08 34.99
Melanogaster-Virilis dana____dvir 48.62 59.35 32.36 44.90 57.57 36.12

Melanogaster-Willistoni dana____dwil 51.22 60.39 32.71 47.87 61.00 35.18

MelanogasterSubgroup-Hawaiian

dgri____dere 49.05 58.62 32.04
dgri____dmel 49.53 59.81 32.05 44.50 44.50 44.50
dgri____dsec 49.19 59.29 31.83 47.26 47.26 47.26
dgri____dsim 49.04 59.29 31.90 49.69 49.69 49.69
dgri____dyak 49.09 60.12 31.14

MelanogasterSubgroup-Obscura dmel____dper 48.17 60.46 29.63 48.00 59.52 39.16
dmel____dpse 48.12 60.45 29.25 48.29 58.45 39.83
dper____dere 47.69 60.61 29.62 50.62 54.21 47.02
dper____dsec 47.83 60.35 29.41 49.04 56.77 39.16
dper____dsim 47.69 60.10 29.48 47.13 53.54 43.10
dper____dyak 47.74 60.77 28.72 48.75 60.62 41.98
dpse____dere 47.63 60.61 29.24 39.62 39.62 39.62
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dpse____dsec 47.77 60.35 29.03 48.37 54.76 39.83
dpse____dsim 47.63 60.10 29.10 47.66 52.47 43.78
dpse____dyak 47.68 60.65 28.34 49.35 55.75 42.84

MelanogasterSubgroup-Repleta

dmel____dmoj 48.95 60.07 31.60 44.52 56.07 36.22
dmoj____dere 48.44 58.82 31.19
dmoj____dsec 48.59 59.78 31.28 45.21 56.06 36.22
dmoj____dsim 48.45 59.78 31.13 44.73 52.23 40.16
dmoj____dyak 48.50 58.96 31.09 46.27 57.66 39.13

MelanogasterSubgroup-Virilis

dmel____dvir 48.59 60.76 32.26 44.86 58.80 37.35
dsec____dvir 48.24 60.47 32.04 44.76 52.20 37.35
dsim____dvir 48.10 60.47 32.11 46.34 56.84 41.30
dvir____dere 48.10 59.49 32.25 51.57 60.40 39.59
dvir____dyak 48.15 58.94 31.35 45.44 48.90 42.77

MelanogasterSubgroup-Willistoni

dmel____dwil 51.19 60.21 32.25 47.56 61.00 37.56
dsec____dwil 50.85 60.89 32.32 48.65 61.00 37.56
dsim____dwil 50.69 60.74 32.38 47.51 60.12 38.59
dwil____dere 50.71 60.12 32.38
dwil____dyak 50.75 59.71 32.25 47.73 58.51 37.36

Obscura Group dper____dpse 47.05 61.00 28.82 53.10 61.00 25.78

Obscura-Hawaiian
dgri____dper 48.46 59.88 32.59 49.43 49.43 49.43
dgri____dpse 48.40 59.77 32.21 42.03 42.03 42.03

Repleta-Hawaiian dgri____dmoj 49.22 60.23 34.74

Repleta-Obscura
dmoj____dper 47.86 60.02 31.49 46.33 60.81 36.33
dmoj____dpse 47.80 59.93 31.07 46.30 57.18 37.11

Virilis-Hawaiian dgri____dvir 48.88 59.83 35.03 50.72 59.43 42.00

Virilis-Obscura
dper____dvir 47.51 60.32 32.79 47.00 60.72 37.47
dpse____dvir 47.45 60.33 32.41 49.85 60.77 36.32

Virilis-Repleta dmoj____dvir 48.28 60.40 34.33 45.37 58.01 34.53
Willistoni-Hawaiian dgri____dwil 51.47 58.90 35.86

Willistoni-Obscura
dper____dwil 50.12 60.51 33.48 49.62 60.88 37.68
dpse____dwil 50.05 60.51 32.46 50.16 60.88 39.07

Willistoni-Repleta dmoj____dwil 50.87 59.74 34.09 46.24 61.00 34.74
Willistoni-Virilis dvir____dwil 50.53 60.64 35.88 46.68 57.48 37.57
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Figura 51 - Gráfico de dispersão entre as variáveis de viés de códon ENC para a

primeira  e  segunda sequência  da  comparação entre  sequências  gênicas.  A cor  de cada

ponto de dados representa a intensidade da variável DNAid, sendo vermelho equivalente a

100% e azul ao valor mínimo de 50%.
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Figura 52 - Gráfico de dispersão entre as variáveis de viés de códon ENC para a

primeira  e  segunda  sequência  da  comparação  entre  sequências  de  elementos  de

transposição. A cor de cada ponto de dados representa a intensidade da variável DNAid,

sendo vermelho equivalente a 100% e laranja ao valor mínimo de 70%.
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Figura 53 –Diagrama de caixa para dados da variável de viés de códon ENC de sequências

gênica e de elementos de transposição.
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Figura 54 – Histograma 3D das variáveis de viés de códon médio (ENC) para cada par de

comparação e valores de Ks (escala log) equivalentes, separados por cor de acordo com a

comparação entre sequências gênicas ou de elementos de transposição.
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Figura 55 – Histograma dos valores de viés de códon médio (ENC) separados de

acordo com dados derivados de comparações entre sequências gênicas (painel superior) ou

dados derivados de comparações entre sequências de elementos de transposição (painel

inferior).  A cor  representa  o  valor  médio  da  variável  Ks  para  cada  intervalo.Eixo  das

ordenadas em escala log.
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Considerando os dados obtidos é possível traçar dois cenários relativos a evolução

dos  elementos  de  transposição.  Primeiramente  é  preciso  considerar  a  manutenção  dos

elementos  de  transposição  dentro  dos  genomas  analisados  uma  vez  que  estes  se

caracterizam como sequencias ancestrais, mantendo-se no genoma ao longo de milhões de

anos. Em segundo lugar é preciso considerar que o controle da expansão desses elementos

é primariamente realizado através do controle da sua expressão,  tanto por mecanismos

envolvendo a rota de degradação via piRNA (Rozhkov, Hammell e Hannon, 2013) quanto

de metilação (Hollister e Gaut, 2009).  Esses mecanismos de controle, admitindo-se a sua

eficiência, levariam à completa degradação das sequencias de TEs ao longo das linhagens

analisadas  dada  a  divergência  observada  nos  genes  nucleares  e  as  taxas  basais  de

substituições  sinônimas  e  não-sinônimas.  No  entanto  é  possível  observar  que  diversas

subpopulações de elementos de transposição são mantidas dentro do genoma com taxas de

substituição  sinônima  muito  inferiores  aos  genes  nucleares.  Também  observam-se

sequencias com valores de Ka/Ks muito superiores ao genoma, mas em subpopulações de

elementos  onde temos  baixas  taxas  de substituições  sinônimas.  Isso indica  uma rápida

evolução das sequências de uma subpopulação de elementos de transposição presentes nas

espécies de Drosophila estudadas. Ao mesmo tempo, uma segunda subpopulação apresenta

baixas taxas de substituição sinônima, baixas taxas de substituição não-sinônima, valores

de Ka/Ks mais baixos que os observados no genoma bem como uma alta similaridade.

Estas  são  sequências  altamente  conservadas  e  que  possivelmente  representam eventos

recentes  de  transferência  horizontal.  Ao  mesmo  tempo  observa-se  uma  terceira
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subpopulação  de  sequências  onde  aparentemente  temos  uma  total  degradação  das

sequências observada pela menor similaridade das sequencias de TE em relação ao genoma

bem como maiores taxas de Ka e Ks.

O primeiro cenário evolutivo evidenciados por esses dados em relação aos elementos

transponíveis é onde as sequencias de elementos de transposição, ao ocorrer um processo

inicial de invasão de um genoma, sofrem forte inativação devido aos mecanismos celulares

específicos de controle de transposição e seguem uma rota de extinção ao acumular de

forma indiscriminada mutações sinônimas e não sinônimas.

O segundo cenário acontece onde ao ocorrer o mecanismo de invasão genômica não

temos uma completa inativação da sequência de TE, sendo que este mantém um nível basal

de transcrição e tradução, permitindo que o elemento de transposição possa expandir-se no

genoma até  o  ponto  de  equilíbrio  com os  efeitos  deletérios  derivados  do  processo  de

transposição.A partir deste equilíbrio é possível especular que mesmo que ainda persista

um nível basal de expressão das sequências de elementos de transposição, tais sequências

estarão sujeitas aos mesmos mecanismos de degradação existentes no primeiro cenário,

uma vez que o processo de colonização do genoma não deverá gerar a pressão de seleção

necessária para a manutenção das sequências de TEs. 

Apesar dos inúmeros casos que descrevem a cooptação de sequências de elementos

de transposição como elementos funcionais do genoma, sejam como sequencias envolvidas

em  regulação  gênica  (Bourque,  2009) quanto  em  genes  específicos  que  promovem

vantagem adaptativa ao novo hospedeiro  (Alzohairy  et al.,  2013), a taxa com que este

fenômeno acontece  é  muito  inferior  à  taxa  de  transposição  e  colonização de genomas
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observadas.  Caso a  taxa de  cooptação de elementos  de transposição  fosse equivalente,

observaríamos atualmente um número muito maior de casos de elementos de transposição

envolvidos em processos celulares bem como um pequeno número de sequencias de TEs

sem função celular específica. 

Como parasitas  intracelulares, os  vírus também estão sujeitos a pressões de seleção

específicas, manifestadas através de controle pelo mesmo sistema de piRNAs (Wu et al.,

2010) também envolvido no controle de transposons e mecanismos de nível mais alto,

ocorrendo  a  nível  celular.  Como  ponto  essencial  do  processo  de  sobrevivência  de

sequencias virais encontramos a alta taxa de mutação que ocorre durante o processo de

replicação (Manrubia et al., 2005). Esta alta taxa de mutação permite que sejam formadas

subpopulações virais com uma alta diversidade. Ao serem expostas a grande pressão de

seleção  exercida  pelo  hospedeiro,  estas  subpopulações  são  reduzidas  apenas  àquelas

sequências que mantém sua capacidade de completar o ciclo infeccioso até a transferência

para um  novo  hospedeiro  ou  são  extintas,  caso  a  variabilidade  gerada  não  contenha

indivíduos com potencial de completar o ciclo após sofrer o processo de seleção (Manrubia

et  al.,  2005).  Durante  esse  processo  de  geração  de  variabilidade  e  seleção  é  possível

observar  um  grande  aumento  no  número  de  mutações  não-sinônimas  sobre  mutações

sinônimas, evidenciando a extensa seleção positiva a qual os vírus são sujeitos durante o

seu ciclo de vida (Duvvuri et al., 2009).

Sugere-se  que  um  processo  semelhante  ocorra  aos  elementos  de  transposição.

Contudo,  o  processo  de  geração  de  variabilidade  não  acontece na  mesma  escala

quantitativa, que no entanto, é compensada na escala temporal.
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 Elementos de Classe II são copiados pelo mecanismo de replicação celular, e seu

incremento no número de cópias é realizado através do mecanismo de reparo de DNA

(Liang  e  Sved,  2009) logo  após  o  processo  de  transposição..  Logo,  a  geração  de

variabilidade de elementos de transposição de Classe II  a cada processo de duplicação

celular é derivada de mutações sofridas à mesma taxa do genoma. Esta taxa de mutação é

notadamente  inferior  às  taxas  de  mutação  observadas  em populações  virais  durante  o

processo infeccioso, contudo é possível observar uma grande variabilidade em elementos

de transposição de Classe II ao longo da árvore evolutiva de Drosophila. Mutações estas

que  foram  acumuladas  durante  o  processo  de  silenciamento  e  manutenção  basal  dos

elementos de transposição, conforme descrito no cenário 2 acima.

Nos elementos de Classe I, o processo de geração de mutações ocorre tanto durante o

processo de transcrição reversa, sendo este um mecanismo que não possui a fidedignidade

do processo de replicação celular,  quanto pela sua manutenção no genoma hospedeiro,

sujeito aos mecanismos celulares de silenciamento.

Conforme  a  comparação  com  populações  virais,  caso  a  subpopulação  viral

selecionada  durante  o  processo  infeccioso  não  realize  sua  transferência  para  outro

hospedeiro,  a  linhagem  selecionada  está  fadada  a  extinção,  da  mesma  forma  caso  a

linhagem infecciosa original falhar em dar origem a uma subpopulação resistente capaz de

completar o ciclo de infecção.

Podemos seguir o paralelo com relação aos elementos de transposição, uma vez que,

considerando o cenário dois, onde estes mantém um nível basal de atividade, caso um novo

genoma  hospedeiro  não  seja  colonizado,  as  sequências  originais  estão  fadadas  a
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degradação  devido  aos  mecanismos  de  controle  de  transposição,  que  eventualmente

levarão à extinção completa das sequências de transposon que originalmente colonizaram o

genoma.  Assim,  compara-se o processo de seleção do sistema imune sobre sequencias

virais  ao  processo  de  seleção  dos  mecanismos  celulares  de  controle  de  transposição.

Igualmente,  compara-se  o  processo  de  geração  de  variabilidade  na  replicação  viral  ao

processo de acúmulo de mutações ao longo do tempo em que as sequências de transposons

permanecem silenciadas ou sob um nível basal de expressão.

Em suma, é imperioso que um novo genoma seja “infectado” para que o ciclo de

evolução  das  sequencias  de  elementos  de  transposição  seja  mantido,  sendo  essa  nova

infecção mediada por  elementos que evoluíram durante o período de silenciamento no

genoma.  Nesse  contexto,  esta  “infecção”  genômica  é  representado  pelo processo  de

transferência horizontal.

Este modelo é suportado pela evidência de sequências de elementos de transposição

com  similaridade  muito  inferior  ao  genoma  (teste  de  amostras  independentes

Mann-Whitney U, p<0.05), ao mesmo tempo que apresentam baixos valores de Ka, Ks,

distâncias  Logdet  e  Kimura.  Considerando-se  que  o  processo  de  cooptação  já  citado

acontece de forma rara ao longo do processo evolutivo de sequencias de elementos de

transposição,  tal  similaridade  entre  espécies  distantes  como,  por  exemplo,  Drosophila

willistoni e  Drosophila  mojavensis é provavelmente  explicado  pelo  processo  de

transferência horizontal.

Após  o  processo  de  transferência  horizontal,  novas  sequências  de  elementos  de

transposição não são totalmente silenciadas pelo novo genoma hospedeiro, permitindo que
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ocorra expansão do seu número de cópias. Durante o processo de expansão genômica e

posterior  silenciamento,  estas  sequências  acumulam  mutações,  gerando  uma  nova

população de elementos de transposição sujeita tanto ao processo de seleção por parte dos

mecanismos celulares de contenção de transposição assim como pelo próprio processo de

transferência horizontal, uma vez que estas devem se manter funcionais para que ocorra a

colonização de um novo genoma.

Pode-se sugerir que a seleção exercida pelos mecanismos celulares de controle de

transposição não são suficientemente efetivos a ponto de causar a inativação de elementos

de  transposição  ao  longo  do  processo  evolutivo  do  genoma  hospedeiro.  Assim,

considerando que exista uma taxa basal de transposição que mantenha sempre um número

definido de sequências funcionais de transposons, tais sequências não seriam extintas, já

que  também  são  passadas  verticalmente  a  novos  indivíduos  através  do  processo  de

reprodução do hospedeiro. Contudo é preciso levar em consideração o conceito definido

como “catraca de Muller”(Engelstadter, 2008). Este conceito, desenvolvido inicialmente

para explicar padrões evolutivos em espécies de reprodução assexuada, pressupõe que na

ausência de recombinação existe o acúmulo direcional de mutações ligeiramente deletérias

que por sua vez podem levar à extinção da espécie. Apesar de não ser possível aplicar

diretamente esse conceito aos elementos de transposição, é plausível supor que durante o

tempo de silenciamento a que os mesmos são sujeitos, o acúmulo de mutações ligeiramente

deletérias pode iniciar um processo semelhante à catraca de Muller, onde eventualmente as

últimas cópias funcionais de uma determinada família de elemento de transposição são

inativadas sendo a transferência horizontal e a colonização de um novo genoma o único
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mecanismo de escape possível.

De forma geral é factível propor que a evolução dos elementos de transposição é um

caso  especial  do  modelo  de  quasispecies evidenciado  em  sequencias  virais,  onde  são

geradas subpopulações de  sequencias  com  alta  variabilidade  induzida  por  processos

mutacionais neutros e submetidas às pressões de seleção do hospedeiro a cada processo de

colonização  de  um  novo  genoma.  Assim,  da  mesma  forma  que  a  infecção  de  novos

indivíduos é crucial para a manutenção de espécies virais, o mecanismo de transferência

horizontal  não é  apenas um  fenômeno possível  pelas  características  de mobilidade dos

elementos  de transposição,  mas um processo integral  necessário à  sua manutenção em

diferentes linhagens ao longo da evolução. 

Da  mesma  forma,  tomando-se  o  processo  de  evolução  neutro  dos  elementos  de

transposição subsequente à invasão de um novo genoma é possível identificar casos de

transferência  horizontal  pela comparação direta  entre  as taxas de substituição sinônima

observadas  entre  genes  do  genoma  hospedeiro  e  das  sequências  de  transposons  em

diferentes espécies.
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Perspectivas futuras

Como  perspectivas  para  desenvolvimentos  a  partir  dos  resultados  obtidos  neste

trabalho bem como das observações operacionais de trabalho com análise em larga escala

de transferência horizontal, visa-se desenvolver:

– Um protótipo de ontologia voltada para a anotação de elementos de transposição e a

sua aplicação para a anotação de transposons em genomas de insetos

– A aplicabilidade do uso de métodos de aprendizado de máquina em larga escala

para a classificação de elementos de transposição que sofreram transferência horizontal e

elementos que são majoritariamente herdados verticalmente. Considera-se que métodos de

aprendizado de máquina possuem um potencial de sensibilidade maior que comparações

baseadas em indexes e também a possibilidade de identificação de transferência horizontal

sem a necessidade da comparação direta com o genoma hospedeiro, uma vez que se espera

identificar  “assinaturas  evolutivas  de  transferência  horizontal”  dentro  das  variáveis

utilizadas na comparação entre espécies.

– A análise comparativa aprofundada entre os valores obtidos de Ks e Ka para os

diferentes genomas e elementos de transposição e valores de viés de códon já obtidos.

Estima-se que o viés de códon é fortemente influenciado pelas taxas de mutação sinônima

a qual um determinado gene está sujeito. Contudo, as análises realizadas durante o curso

deste trabalho evidenciam que esta influência pode ser bem menor do que o esperado.
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– Apesar  de  uma  análise  global  de  todas  as  classes  e  grupos  de  elementos  de

transposição em conjunto fornecer  uma figura compreensiva e  global  sobre os padrões

evolutivos aos quais estes elementos estão sujeitos, sabe-se que cada família de elementos

de transposição possui  particularidades evolutivas que dificilmente serão identificadas em

análises conjuntas. Assim, é imperativo que sejam realizados estudos no mesmo molde do

que  foi  aqui  apresentado,  mas  com  foco  em  grupos  específicos  de  elementos  de

transposição, como por exemplo os Helitrons. 

-  O  projeto  “Drosophila Population  Genomics  Project”  está  realizando  o

sequenciamento de mais de 350 genomas de populações de  Drosophila melanogaster e

Drosophila  simulans.  Esta  grande  quantidade  de  dados  de  sequencia  fornece  a

oportunidade  de  análise  diferenciada  onde  será  possível  testar  não  só  as  taxas  de

substituição  sinônima e  não-sinônima em uma escala  de  tempo  menor,  como também

inferir as taxas de eliminação de elementos de transposição por eventos de recombinação.

-  Apesar  de  mostrar-se  uma  métrica  de  fácil  uso  na  análise  comparativa  e

determinação de transferẽncia horizontal, o index de similaridade utilizado neste estudo

ainda  é  uma  simplificação  do  processo  evolutivo  representado  pelas  variáveis  que  o

compõe. Assim, é importante o seu desenvolvimento junto a uma modelagem matemática

mais rigorosa que permita uma análise estatística formal das características de distribuição

dos seus valores.
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Anexo 1: Methods for detection of horizontal transfer of transposable 
elements in complete genomes
de Carvalho, MO; Loreto, ELS

Abstract:

The  new  advances  in  nucleic  acid  sequencing  technology  are  opening  a  diverse

landscape for the analysis of horizontal transfer in complete genomes. Before limited to

prokaryotes, the availability of complete genomes from close eukaryotic species presents

an opportunity to validate hypotheses about the patterns of evolution and mechanisms that

drive horizontal transfer. Many of those methods can be ported from previously methods

used in prokaryotic genomes, as the assumptions for horizontal transfer can be interpreted

as  the  same.  Some methods  however  require  a  complete  adaptation,  while  other  need

refinements over sensibility and specificity to deal with the huge datasets generated from

next-generation  sequencing  technologies.  Here  we  list  the  types  of  methods  used  for

horizontal transfer detection, as well as theirs strengths and weakness. 

Keywords:  transposable  element,  horizontal  transfer,  genome,  computational

analysis, evolution
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Anexo 2 - Dados sumarizados das comparações de Tes e genes 
nucleares.

Seleção Negativa Seleção Positiva

Média Max Min
Desvio
Padrão N Média Max Min

Desvio
Padrão N

Melanogaster
_Group

ACCORD

ks 0.17 0.18 0.16 0.01 6

ka 0.12 0.12 0.11 0.01 6

kaks 0.69 0.75 0.64 0.05 6

protid 79.09 79.66 78.81 0.44 6

dnaid 88.33 88.42 88.14 0.14 6

kimura 0.25 0.25 0.24 0.01 6

logdet 0.36 0.36 0.36 0.00 6

index 40.41 41.02 39.98 0.48 6

AURORA

ks 0.39 0.91 0.19 0.19 281 0.08 0.21 0.03 0.06 18

ka 0.07 0.27 0.00 0.06 281 0.13 0.21 0.09 0.04 18

kaks 0.25 0.99 0.00 0.23 281 1.79 3.28 1.03 0.59 18

protid 82.10 90.38 70.90 3.91 281 79.87 83.08 76.69 1.96 18

dnaid 87.89 92.21 72.89 3.57 281 90.48 92.82 82.96 2.76 18

kimura 0.22 0.45 0.10 0.07 281 0.23 0.28 0.19 0.03 18

logdet 0.28 0.61 0.13 0.11 281 0.14 0.46 0.08 0.09 18

index 39.87 57.50 20.16 7.01 281 51.76 60.58 36.83 7.10 18

BLASTOPIA

ks 0.00 0.00 0.00 1

ka 0.00 0.00 0.00 1

kaks 470.0
0

470.00 470.00 1

protid 100.0
0

100.00 100.00 1

dnaid 100.0
0

100.00 100.00 1

kimura 0.00 0.00 0.00 1

logdet 0.00 0.00 0.00 1

index 99.53 99.53 99.53 1

CHOUTO

ks 0.47 0.49 0.44 0.01 20

ka 0.09 0.15 0.08 0.02 20

kaks 0.19 0.31 0.16 0.04 20

protid 82.89 84.47 77.14 1.83 20

dnaid 85.29 86.08 80.95 1.10 20

kimura 0.20 0.29 0.17 0.03 20

logdet 0.16 0.24 0.15 0.02 20

index 39.79 41.67 31.70 2.19 20

COPIA ks 0.44 0.74 0.37 0.09 18

ka 0.11 0.18 0.09 0.03 18

kaks 0.25 0.35 0.21 0.04 18

protid 81.15 83.50 70.54 3.83 18

dnaid 83.86 85.44 73.51 2.98 18
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kimura 0.22 0.39 0.19 0.06 18

logdet 0.24 0.43 0.18 0.05 18

index 36.88 40.02 20.61 5.13 18

FW

ks 0.84 1.60 0.48 0.11 509

ka 0.10 0.16 0.06 0.02 509

kaks 0.12 0.23 0.05 0.02 509

protid 73.35 76.11 70.18 1.28 509

dnaid 75.59 78.17 72.70 0.64 509

kimura 0.33 0.42 0.28 0.02 509

logdet 0.41 0.75 0.26 0.06 509

index 22.23 27.23 15.14 1.37 509

G5

ks 3.03 4.97 1.04 0.98 37

ka 0.24 0.73 0.09 0.15 37

kaks 0.10 0.32 0.02 0.08 37

protid 72.92 77.19 70.09 2.04 37

dnaid 73.92 77.78 71.03 1.61 37

kimura 0.34 0.41 0.25 0.03 37

logdet 0.61 0.89 0.39 0.15 37

index 9.33 15.13 5.85 2.33 37

Genome

ks 2.13 24.26 0.28 1.84 12821

ka 0.08 0.60 0.00 0.06 12821

kaks 0.04 0.30 0.00 0.03 12821

protid 85.44 100.00 40.08 8.79 12821

dnaid 78.71 95.46 50.28 5.52 12821

kimura 0.17 0.99 0.00 0.12 12821

logdet 0.28 2.13 0.05 0.11 12821

index 21.46 68.84 0.85 9.08 12821

GTWIN

ks 0.25 0.28 0.20 0.05 3

ka 0.12 0.12 0.11 0.01 3

kaks 0.47 0.54 0.44 0.06 3

protid 79.31 79.82 79.05 0.44 3

dnaid 86.67 88.60 85.71 1.67 3

kimura 0.25 0.25 0.24 0.01 3

logdet 0.19 0.21 0.15 0.03 3

index 42.26 46.27 40.26 3.47 3

GYPSY

ks 3.78 9.94 0.22 3.03 1105

ka 0.13 0.36 0.05 0.08 1105

kaks 0.14 0.99 0.01 0.21 1105

protid 74.62 84.91 70.00 2.42 1105

dnaid 76.31 88.25 70.00 2.99 1105

kimura 0.31 0.51 0.17 0.04 1105

logdet 0.49 1.68 0.17 0.18 1105

index 13.33 42.00 3.17 8.67 1105

HELITRON ks 0.58 5.06 0.01 1.29 26 0.00 0.01 0.00 0.00 27

ka 0.23 2.97 0.00 0.75 26 0.08 0.60 0.00 0.16 27

kaks 0.06 0.66 0.00 0.17 26 211.7
1

490.00 50.00 155.37 27

protid 75.41 88.71 70.08 4.93 26 84.85 89.66 72.60 6.24 27
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dnaid 81.92 93.55 73.22 4.86 26 90.12 93.60 77.17 4.85 27

kimura 0.26 0.37 0.10 0.08 26 0.14 0.32 0.07 0.09 27

logdet 0.53 1.86 0.15 0.41 26 0.39 0.81 0.15 0.16 27

index 38.29 61.41 5.23 16.35 26 54.68 68.80 35.88 10.89 27

MARINER

ks 0.09 3.63 0.00 0.32 1526 0.01 0.09 0.00 0.01 2066

ka 0.03 0.26 0.00 0.04 1526 0.02 0.14 0.00 0.02 2066

kaks 0.41 1.00 0.00 0.27 1526 92.85 490.00 1.00 96.42 2066

protid 94.08 100.00 70.00 5.16 1526 95.03 100.00 77.12 2.90 2066

dnaid 96.42 100.00 73.89 3.93 1526 97.57 100.00 83.05 1.78 2066

kimura 0.06 0.36 0.01 0.06 1526 0.05 0.20 0.01 0.03 2066

logdet 0.07 0.90 0.01 0.10 1526 0.04 0.43 0.01 0.04 2066

index 80.22 97.25 8.33 15.23 1526 86.17 97.41 55.64 7.48 2066

NINJA

ks 0.43 1.37 0.21 0.21 210

ka 0.08 0.22 0.04 0.05 210

kaks 0.18 0.40 0.07 0.07 210

protid 77.32 84.78 70.00 4.73 210

dnaid 84.62 89.29 77.44 3.24 210

kimura 0.25 0.38 0.15 0.06 210

logdet 0.41 1.02 0.17 0.20 210

index 34.22 44.65 13.67 7.88 210

PAO

ks 0.34 0.34 0.34 1

ka 0.19 0.19 0.19 1

kaks 0.54 0.54 0.54 1

protid 73.50 73.50 73.50 1

dnaid 81.20 81.20 81.20 1

kimura 0.34 0.34 0.34 1

logdet 0.32 0.32 0.32 1

index 30.52 30.52 30.52 1

POLINTON

ks 5.05 9.80 0.28 1.68 57

ka 0.15 1.06 0.00 0.36 57

kaks 0.02 0.14 0.00 0.04 57

protid 81.85 93.00 71.95 3.97 57

dnaid 76.82 83.86 70.96 2.55 57

kimura 0.26 2.93 0.07 0.36 57

logdet 0.52 1.04 0.19 0.19 57

index 9.46 46.64 1.30 8.77 57

R1

ks 0.77 0.95 0.66 0.04 25

ka 0.17 0.20 0.16 0.01 25

kaks 0.22 0.25 0.18 0.01 25

protid 78.27 81.05 72.28 2.33 25

dnaid 84.75 86.80 78.55 2.13 25

kimura 0.25 0.30 0.23 0.02 25

logdet 0.48 0.91 0.39 0.09 25

index 24.36 26.14 18.54 1.47 25

STALKER ks 0.68 3.34 0.32 0.94 803 0.00 0.00 0.00 0.00 15

ka 0.05 0.17 0.00 0.08 803 0.01 0.01 0.00 0.01 15

kaks 0.15 0.54 0.00 0.24 803 177.6
0

380.00 52.00 143.99 15
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protid 74.85 80.47 70.31 2.88 803 76.56 76.56 76.56 0.00 15

dnaid 80.89 82.87 72.66 1.81 803 81.49 81.51 81.25 0.07 15

kimura 0.30 0.37 0.20 0.03 803 0.29 0.29 0.29 0.00 15

logdet 0.27 0.54 0.17 0.06 803 0.41 0.42 0.41 0.00 15

index 32.97 41.83 10.27 8.48 803 46.15 46.28 45.89 0.10 15

TABOR

ks 2.30 9.69 0.36 2.06 234

ka 0.12 0.29 0.00 0.03 234

kaks 0.09 0.81 0.00 0.07 234

protid 73.33 81.13 70.00 1.94 234

dnaid 78.15 82.70 74.33 1.15 234

kimura 0.33 0.46 0.22 0.03 234

logdet 0.44 0.84 0.23 0.05 234

index 15.72 28.31 3.67 5.60 234

TRANSIB

ks 0.37 0.39 0.32 0.04 3

ka 0.10 0.11 0.08 0.02 3

kaks 0.27 0.29 0.25 0.02 3

protid 80.32 83.81 78.10 3.06 3

dnaid 86.24 88.25 85.08 1.75 3

kimura 0.23 0.26 0.18 0.04 3

logdet 0.17 0.18 0.16 0.01 3

index 40.51 45.37 37.62 4.24 3

TRANSPAC

ks 1.27 1.35 1.13 0.10 4

ka 0.03 0.03 0.02 0.01 4

kaks 0.02 0.02 0.02 0.00 4

protid 91.04 91.69 90.54 0.59 4

dnaid 84.17 85.39 83.19 0.91 4

kimura 0.10 0.10 0.09 0.01 4

logdet 0.23 0.24 0.20 0.02 4

index 28.91 31.89 27.54 2.03 4
Melanogaster
_Subgroup

ACCORD

ks 0.03 0.28 0.01 0.03 890 0.00 0.14 0.00 0.01 1355
ka 0.01 0.14 0.00 0.02 890 0.01 0.14 0.00 0.01 1355
kaks 0.19 0.99 0.00 0.30 890 89.43 490.00 1.02 60.34 1355
protid 96.49 100.00 70.00 5.91 890 95.99 100.00 72.06 4.57 1355
dnaid 97.37 100.00 71.34 4.80 890 97.73 100.00 77.25 3.81 1355
kimura 0.03 0.32 0.00 0.06 890 0.04 0.33 0.00 0.04 1355
logdet 0.05 0.45 0.00 0.08 890 0.04 0.72 0.00 0.06 1355
index 88.40 99.38 39.87 15.05 890 89.66 99.73 39.62 10.68 1355

AURORA

ks 0.08 0.40 0.01 0.09 398 0.02 0.20 0.00 0.04 322
ka 0.02 0.19 0.00 0.04 398 0.07 0.27 0.01 0.05 322
kaks 0.14 0.98 0.00 0.26 398 64.71 108.00 1.02 45.06 322
protid 83.62 100.00 70.08 8.15 398 84.05 98.44 70.08 7.41 322
dnaid 88.35 100.00 72.04 7.39 398 89.77 99.48 72.70 5.91 322
kimura 0.16 0.39 0.00 0.10 398 0.17 0.43 0.02 0.09 322
logdet 0.19 0.58 0.00 0.11 398 0.21 1.11 0.01 0.17 322
index 60.69 99.02 33.09 15.20 398 60.20 94.18 26.57 13.29 322

BAGGINS ks 0.30 9.33 0.01 0.64 2242 0.02 0.61 0.00 0.05 1088
ka 0.03 0.35 0.00 0.05 2242 0.09 1.77 0.00 0.09 1088
kaks 0.18 0.99 0.00 0.25 2242 77.50 460.00 1.01 48.59 1088
protid 82.06 100.00 70.00 6.65 2242 80.65 97.09 70.00 6.35 1088
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dnaid 89.55 99.51 73.08 4.46 2242 89.42 98.38 77.13 4.56 1088
kimura 0.20 0.43 0.01 0.08 2242 0.22 0.47 0.03 0.08 1088
logdet 0.24 1.56 0.01 0.18 2242 0.26 0.94 0.02 0.19 1088
index 50.94 96.46 4.95 16.13 2242 54.26 90.52 16.67 12.61 1088

BATUMI

ks 0.08 0.27 0.02 0.06 59 0.03 0.07 0.02 0.01 142
ka 0.03 0.22 0.00 0.04 59 0.05 0.10 0.03 0.01 142
kaks 0.45 0.93 0.00 0.34 59 1.57 3.02 1.02 0.37 142
protid 86.34 97.87 71.43 5.87 59 85.92 92.23 70.69 5.39 142
dnaid 88.68 98.58 72.67 6.24 59 92.59 96.53 73.79 4.55 142
kimura 0.10 0.23 0.01 0.06 59 0.14 0.33 0.05 0.05 142
logdet 0.21 0.46 0.04 0.11 59 0.23 0.65 0.04 0.11 142
index 60.99 83.76 39.84 8.70 59 60.50 79.66 37.88 7.47 142

BEL

ks 0.05 0.35 0.01 0.04 1765 0.02 0.34 0.00 0.05 1996
ka 0.02 0.35 0.00 0.03 1765 0.04 0.38 0.00 0.06 1996
kaks 0.42 1.00 0.00 0.29 1765 60.53 480.00 1.00 53.72 1996
protid 94.86 100.00 70.54 5.77 1765 93.03 100.00 70.54 5.81 1996
dnaid 96.44 100.00 74.65 4.34 1765 96.00 100.00 74.19 4.73 1996
kimura 0.06 2.72 0.00 0.09 1765 0.07 0.37 0.00 0.06 1996
logdet 0.06 0.94 0.00 0.09 1765 0.06 0.57 0.00 0.07 1996
index 82.15 99.40 13.01 13.32 1765 81.21 99.68 29.43 13.83 1996

BICA

ks 0.04 0.35 0.01 0.05 177 0.02 0.14 0.00 0.03 188
ka 0.02 0.20 0.00 0.03 177 0.03 0.15 0.00 0.03 188
kaks 0.43 0.95 0.00 0.30 177 64.81 490.00 1.01 86.09 188
protid 92.49 99.32 70.37 6.82 177 92.12 99.09 70.63 6.67 188
dnaid 94.39 99.54 76.54 5.52 177 94.52 99.70 73.33 6.05 188
kimura 0.07 0.36 0.01 0.08 177 0.06 0.32 0.01 0.06 188
logdet 0.13 0.64 0.00 0.13 177 0.08 0.33 0.00 0.08 188
index 76.36 96.38 27.34 15.54 177 80.35 97.78 46.57 13.66 188

BLASTOPIA

ks 0.03 0.22 0.01 0.05 994 0.00 0.22 0.00 0.02 1482
ka 0.02 0.22 0.00 0.05 994 0.01 0.52 0.00 0.03 1482
kaks 0.15 0.99 0.00 0.32 994 126.9

4
490.00 1.03 146.43 1482

protid 97.80 100.00 72.58 6.15 994 98.76 100.00 72.58 2.36 1482
dnaid 98.28 100.00 78.76 4.82 994 99.28 100.00 78.76 1.81 1482
kimura 0.03 0.34 0.00 0.08 994 0.01 0.34 0.00 0.02 1482
logdet 0.04 0.30 0.00 0.07 994 0.02 0.58 0.00 0.05 1482
index 90.23 99.40 32.96 16.30 994 95.67 99.78 32.88 8.87 1482

BLOOD

ks 0.03 0.49 0.00 0.05 2144 0.01 0.17 0.00 0.01 1848
ka 0.01 0.45 0.00 0.02 2144 0.03 2.79 0.00 0.08 1848
kaks 0.35 0.98 0.00 0.34 2144 73.46 490.00 1.00 97.35 1848
protid 90.50 100.00 70.08 10.27 2144 96.03 100.00 70.87 3.80 1848
dnaid 93.28 100.00 72.18 8.06 2144 98.03 100.00 77.35 2.96 1848
kimura 0.11 0.44 0.00 0.13 2144 0.04 0.28 0.00 0.03 1848
logdet 0.07 1.64 0.00 0.10 2144 0.05 0.72 0.00 0.09 1848
index 77.37 99.13 33.16 17.88 2144 87.73 99.79 16.10 11.06 1848

BS ks 0.07 0.09 0.03 0.03 3
ka 0.04 0.06 0.01 0.03 3
kaks 0.61 0.69 0.44 0.14 3
protid 92.34 97.67 89.60 4.62 3
dnaid 95.35 98.71 93.60 2.91 3
kimura 0.08 0.11 0.02 0.05 3
logdet 0.06 0.10 0.01 0.05 3
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index 75.13 91.41 66.12 14.13 3

BS2

ks 0.47 9.49 0.00 1.08 2705 0.01 1.52 0.00 0.07 553
ka 0.01 0.36 0.00 0.05 2705 0.07 4.43 0.00 0.33 553
kaks 0.03 1.00 0.00 0.12 2705 168.2

3
490.00 1.07 151.84 553

protid 87.48 100.00 70.25 8.25 2705 90.74 99.07 70.89 6.96 553
dnaid 92.92 100.00 70.80 5.43 2705 94.70 99.69 74.70 5.06 553
kimura 0.13 0.43 0.00 0.10 2705 0.09 0.36 0.01 0.08 553
logdet 0.14 2.30 0.00 0.17 2705 0.14 2.30 0.00 0.20 553
index 62.40 99.49 4.77 25.95 2705 74.31 97.82 10.00 17.37 553

BS3

ks 1.26 1.50 0.20 0.33 13 0.05 0.24 0.01 0.05 37
ka 0.18 0.21 0.10 0.03 13 0.09 0.28 0.05 0.05 37
kaks 0.17 0.50 0.12 0.10 13 2.54 5.51 1.04 1.33 37
protid 72.17 85.59 70.40 4.09 13 84.66 91.18 72.41 5.51 37
dnaid 74.01 88.98 71.24 4.54 13 91.78 95.75 78.07 4.20 37
kimura 0.35 0.38 0.16 0.06 13 0.17 0.35 0.09 0.08 37
logdet 0.52 0.88 0.24 0.16 13 0.18 0.35 0.04 0.10 37
index 17.53 48.14 12.35 9.29 13 59.30 73.88 32.53 11.23 37

BURDOCK

ks 0.11 0.82 0.01 0.16 120 0.01 0.08 0.00 0.02 319
ka 0.05 0.26 0.00 0.07 120 0.05 0.18 0.01 0.03 319
kaks 0.34 0.95 0.00 0.31 120 65.96 145.00 1.01 53.79 319
protid 90.45 100.00 70.59 9.34 120 92.04 99.16 83.33 3.20 319
dnaid 93.77 99.74 78.15 6.58 120 95.88 99.44 90.28 2.18 319
kimura 0.09 0.39 0.00 0.10 120 0.07 0.17 0.01 0.03 319
logdet 0.13 1.13 0.00 0.18 120 0.17 1.23 0.01 0.24 319
index 71.25 97.60 22.33 22.66 120 73.64 93.74 38.15 11.18 319

CHIMPO

ks 0.08 2.77 0.01 0.28 588 0.01 0.11 0.00 0.02 767
ka 0.04 1.25 0.00 0.13 588 0.13 1.44 0.00 0.30 767
kaks 0.45 0.98 0.00 0.30 588 142.9

1
490.00 1.00 132.31 767

protid 89.71 100.00 70.34 7.28 588 87.37 99.15 70.27 8.73 767
dnaid 92.79 99.72 74.18 6.02 588 91.72 99.72 73.47 7.12 767
kimura 0.10 0.36 0.00 0.08 588 0.12 0.49 0.01 0.10 767
logdet 0.15 0.44 0.00 0.09 588 0.17 1.08 0.00 0.13 767
index 68.96 97.98 10.26 15.82 588 66.52 97.53 18.24 19.85 767

CHOUTO

ks 0.06 0.25 0.01 0.07 57 0.02 0.13 0.00 0.03 102
ka 0.04 0.15 0.00 0.05 57 0.04 0.15 0.00 0.04 102
kaks 0.49 0.99 0.00 0.33 57 61.67 400.00 1.01 83.50 102
protid 93.14 100.00 73.33 7.98 57 92.60 100.00 72.27 6.11 102
dnaid 95.25 100.00 82.49 5.46 57 96.21 100.00 82.91 3.90 102
kimura 0.08 0.33 0.00 0.10 57 0.08 0.30 0.00 0.07 102
logdet 0.14 0.83 0.00 0.21 57 0.08 0.44 0.00 0.10 102
index 76.55 98.88 30.74 23.56 57 79.96 99.69 46.38 16.82 102

CIRC

ks 0.08 0.59 0.01 0.08 344 0.03 0.19 0.00 0.03 553
ka 0.04 0.27 0.00 0.04 344 0.05 0.30 0.01 0.04 553
kaks 0.57 1.00 0.00 0.25 344 20.85 133.00 1.01 39.33 553
protid 91.52 100.00 71.54 6.88 344 88.58 97.00 70.00 6.05 553
dnaid 94.21 99.00 74.04 5.16 344 93.60 98.97 75.18 5.32 553
kimura 0.08 0.36 0.01 0.07 344 0.10 0.34 0.03 0.05 553
logdet 0.09 0.79 0.01 0.10 344 0.10 0.77 0.01 0.08 553
index 72.90 94.13 32.81 15.26 344 71.90 92.80 32.78 10.62 553

CIRCE ks 0.24 0.67 0.04 0.15 38 0.13 0.29 0.00 0.10 25
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ka 0.13 0.36 0.02 0.08 38 0.19 0.33 0.08 0.10 25
kaks 0.55 0.92 0.33 0.17 38 13.09 97.80 1.00 31.93 25
protid 82.25 97.12 70.65 6.44 38 81.60 92.52 73.28 6.15 25
dnaid 86.35 97.44 75.58 5.38 38 87.51 94.83 81.61 4.80 25
kimura 0.19 0.33 0.03 0.08 38 0.19 0.28 0.03 0.07 25
logdet 0.19 0.61 0.03 0.16 38 0.26 0.60 0.09 0.14 25
index 47.57 77.95 25.90 14.37 38 46.65 71.71 27.52 12.70 25

COPIA

ks 0.11 0.81 0.00 0.13 2246 0.01 0.21 0.00 0.02 1296
ka 0.03 0.21 0.00 0.03 2246 0.03 0.21 0.00 0.03 1296
kaks 0.38 1.00 0.00 0.26 2246 92.64 490.00 1.01 80.87 1296
protid 91.47 100.00 70.14 7.24 2246 91.82 100.00 70.34 7.98 1296
dnaid 93.91 100.00 72.35 5.95 2246 94.66 100.00 71.82 7.19 1296
kimura 0.08 0.40 0.00 0.08 2246 0.07 0.36 0.01 0.06 1296
logdet 0.09 0.82 0.00 0.11 2246 0.08 0.85 0.00 0.11 1296
index 72.36 97.96 27.76 17.94 2246 80.65 98.34 35.98 14.73 1296

CR1

ks 1.02 9.19 0.00 1.51 1892 0.02 0.47 0.00 0.07 1095
ka 0.09 0.47 0.00 0.07 1892 0.07 0.50 0.00 0.09 1095
kaks 0.21 0.99 0.00 0.26 1892 81.60 490.00 1.01 80.89 1095
protid 80.98 99.06 70.00 6.55 1892 85.48 100.00 70.00 7.13 1095
dnaid 85.97 99.37 72.42 5.29 1892 90.17 99.06 72.17 5.66 1095
kimura 0.21 0.48 0.01 0.08 1892 0.16 2.75 0.01 0.14 1095
logdet 0.31 1.68 0.01 0.20 1892 0.26 1.19 0.01 0.19 1095
index 35.54 96.21 4.33 18.03 1892 59.03 93.92 14.07 11.97 1095

DEC1

ks 0.39 0.57 0.22 0.12 6
ka 0.10 0.13 0.07 0.02 6
kaks 0.25 0.34 0.18 0.06 6
protid 84.20 89.32 81.09 3.13 6
dnaid 86.13 89.87 82.20 2.72 6
kimura 0.17 0.21 0.12 0.03 6
logdet 0.24 0.35 0.15 0.07 6
index 41.43 51.01 30.91 7.43 6

DIVER

ks 0.07 0.50 0.00 0.06 1190 0.01 0.17 0.00 0.02 1765
ka 0.02 0.30 0.00 0.03 1190 0.07 0.35 0.00 0.05 1765
kaks 0.27 1.00 0.00 0.29 1190 93.37 490.00 1.00 71.53 1765
protid 90.38 100.00 70.27 8.75 1190 85.81 100.00 70.09 7.73 1765
dnaid 93.37 100.00 70.75 6.85 1190 91.60 100.00 71.03 6.07 1765
kimura 0.10 0.44 0.00 0.09 1190 0.15 0.41 0.00 0.09 1765
logdet 0.13 0.95 0.00 0.16 1190 0.18 1.45 0.00 0.18 1765
index 72.06 99.50 28.34 19.29 1190 64.09 99.69 33.72 15.33 1765

DIVER-BEL

ks 0.06 0.40 0.00 0.04 2664 0.02 0.19 0.00 0.02 3657
ka 0.03 0.23 0.00 0.02 2664 0.04 0.24 0.00 0.02 3657
kaks 0.64 1.00 0.00 0.23 2664 33.93 490.00 1.01 50.41 3657
protid 91.67 100.00 70.59 4.48 2664 91.56 100.00 71.00 4.29 3657
dnaid 95.21 100.00 75.08 3.18 2664 96.08 100.00 76.61 2.70 3657
kimura 0.08 0.34 0.00 0.05 2664 0.09 0.36 0.00 0.05 3657
logdet 0.07 0.48 0.00 0.08 2664 0.05 0.44 0.00 0.06 3657
index 75.59 98.42 31.78 11.09 2664 78.66 99.65 35.38 10.16 3657

DM1731 ks 0.06 0.61 0.00 0.08 1395 0.00 0.52 0.00 0.02 1664
ka 0.02 0.52 0.00 0.07 1395 0.03 0.71 0.00 0.04 1664
kaks 0.21 1.00 0.00 0.30 1395 139.0

6
490.00 1.00 124.82 1664

protid 90.30 100.00 70.00 9.00 1395 90.97 100.00 70.00 8.64 1664
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dnaid 92.14 100.00 70.75 8.21 1395 93.48 100.00 71.26 7.88 1664
kimura 0.06 0.33 0.00 0.06 1395 0.07 0.43 0.00 0.07 1664
logdet 0.11 0.68 0.00 0.11 1395 0.13 1.10 0.00 0.13 1664
index 74.99 99.16 27.51 16.15 1395 77.20 99.52 28.25 15.71 1664

DM2

ks 0.04 0.26 0.01 0.03 1128 0.00 0.10 0.00 0.01 765
ka 0.01 0.15 0.00 0.02 1128 0.01 0.11 0.00 0.02 765
kaks 0.35 1.00 0.00 0.26 1128 115.5

4
490.00 1.00 127.76 765

protid 95.99 100.00 70.63 4.96 1128 96.31 100.00 79.81 4.73 765
dnaid 96.62 100.00 71.16 4.66 1128 97.70 100.00 82.37 4.05 765
kimura 0.03 0.21 0.00 0.03 1128 0.04 0.20 0.00 0.04 765
logdet 0.06 0.57 0.00 0.08 1128 0.04 0.27 0.00 0.07 765
index 85.73 99.50 41.01 11.38 1128 89.56 99.71 53.09 10.52 765

DM412

ks 0.27 0.90 0.01 0.17 5843 0.05 0.28 0.00 0.05 1817
ka 0.07 0.28 0.00 0.05 5843 0.09 0.31 0.00 0.06 1817
kaks 0.32 1.00 0.00 0.19 5843 40.61 490.00 1.01 80.29 1817
protid 87.16 100.00 70.10 5.94 5843 90.55 100.00 71.76 5.84 1817
dnaid 89.47 100.00 71.59 5.60 5843 94.08 100.00 73.50 4.35 1817
kimura 0.14 0.44 0.00 0.07 5843 0.10 0.43 0.00 0.07 1817
logdet 0.15 1.10 0.00 0.09 5843 0.10 0.49 0.00 0.09 1817
index 53.68 99.35 21.89 16.14 5843 70.00 99.80 31.14 15.93 1817

DMRT

ks 0.19 8.44 0.00 0.57 14490 0.03 3.68 0.00 0.16 1072
8

ka 0.06 2.15 0.00 0.08 14490 0.08 5.53 0.00 0.22 1072
8

kaks 0.41 1.00 0.00 0.28 14490 85.07 490.00 1.00 123.56 1072
8

protid 87.00 100.00 70.00 7.30 14490 86.18 100.00 70.00 6.95 1072
8

dnaid 90.54 100.00 70.90 5.95 14490 91.01 100.00 71.52 5.74 1072
8

kimura 0.13 2.19 0.00 0.09 14490 0.13 2.59 0.00 0.09 1072
8

logdet 0.20 2.21 0.00 0.17 14490 0.20 2.07 0.00 0.16 1072
8

index 58.78 99.24 4.52 15.49 14490 62.56 99.46 3.36 13.39 1072
8

DNAREP1

ks 0.48 6.36 0.01 1.09 354 0.00 0.04 0.00 0.00 817
ka 0.03 0.60 0.00 0.09 354 0.45 2.47 0.07 0.31 817
kaks 0.02 0.83 0.00 0.07 354 99.85 102.67 1.59 3.51 817
protid 73.99 94.50 70.00 3.06 354 74.50 85.00 70.00 2.63 817
dnaid 84.91 97.25 77.00 2.07 354 83.88 94.17 78.18 1.74 817
kimura 0.29 0.82 0.06 0.06 354 0.34 0.47 0.17 0.05 817
logdet 0.44 1.36 0.03 0.14 354 0.29 1.14 0.18 0.10 817
index 39.36 87.06 6.32 13.28 354 34.48 56.90 12.24 5.62 817

DOC2 ks 0.06 0.50 0.01 0.05 288 0.03 0.11 0.00 0.02 291
ka 0.04 0.20 0.00 0.03 288 0.04 0.15 0.01 0.02 291
kaks 0.59 1.00 0.00 0.24 288 13.10 112.00 1.00 31.49 291
protid 85.68 98.92 70.00 7.39 288 85.28 98.92 70.18 7.62 291
dnaid 89.89 99.64 73.04 6.40 288 90.79 99.64 73.62 6.53 291
kimura 0.13 0.43 0.01 0.08 288 0.13 0.44 0.01 0.08 291
logdet 0.16 0.45 0.02 0.09 288 0.16 0.45 0.02 0.11 291
index 63.55 86.43 29.81 11.64 288 65.22 89.58 35.27 12.44 291
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DOC3

ks 0.25 2.67 0.01 0.31 674 0.05 0.32 0.00 0.06 308
ka 0.08 0.40 0.00 0.06 674 0.10 0.46 0.00 0.09 308
kaks 0.42 1.00 0.00 0.29 674 43.41 480.00 1.00 80.35 308
protid 80.60 97.41 70.00 6.06 674 79.79 98.25 70.00 6.94 308
dnaid 87.11 98.85 75.79 4.89 674 87.66 99.42 76.11 5.34 308
kimura 0.21 3.11 0.03 0.13 674 0.22 0.41 0.02 0.08 308
logdet 0.34 1.43 0.02 0.22 674 0.31 1.30 0.01 0.20 308
index 44.09 91.99 7.52 12.73 674 50.19 94.94 25.40 13.85 308

FROGGER

ks 0.26 0.26 0.26 1 0.01 0.02 0.00 0.01 5
ka 0.14 0.14 0.14 1 0.02 0.03 0.01 0.01 5
kaks 0.54 0.54 0.54 1 19.80 93.50 1.26 41.20 5
protid 80.00 80.00 80.00 1 94.45 97.03 92.56 1.99 5
dnaid 85.28 85.28 85.28 1 97.75 98.68 96.97 0.85 5
kimura 0.21 0.21 0.21 1 0.06 0.08 0.03 0.02 5
logdet 0.29 0.29 0.29 1 0.02 0.03 0.01 0.01 5
index 39.11 39.11 39.11 1 85.22 90.49 80.59 4.94 5

FW

ks 0.24 9.16 0.00 0.35 49337 0.00 0.24 0.00 0.02 1145
5

ka 0.01 1.68 0.00 0.03 49337 0.02 0.29 0.00 0.03 1145
5

kaks 0.12 1.00 0.00 0.22 49337 135.4
0

490.00 1.00 126.78 1145
5

protid 92.24 100.00 70.00 6.84 49337 92.04 100.00 70.00 7.02 1145
5

dnaid 94.20 100.00 70.03 5.98 49337 94.34 100.00 70.31 6.02 1145
5

kimura 0.07 2.16 0.00 0.06 49337 0.07 0.49 0.00 0.06 1145
5

logdet 0.13 1.66 0.00 0.12 49337 0.12 0.83 0.00 0.09 1145
5

index 66.86 99.09 3.64 16.57 49337 77.54 99.64 30.95 11.90 1145
5

FW2

ks 0.13 0.35 0.02 0.07 50 0.07 0.12 0.00 0.04 15
ka 0.07 0.20 0.01 0.04 50 0.09 0.16 0.00 0.05 15
kaks 0.57 0.98 0.25 0.20 50 31.35 450.00 1.03 115.82 15
protid 84.86 96.75 71.70 7.45 50 85.32 96.52 71.67 7.13 15
dnaid 90.99 98.46 80.44 4.87 50 92.22 98.55 83.61 4.17 15
kimura 0.17 0.36 0.03 0.09 50 0.16 0.33 0.04 0.08 15
logdet 0.38 0.81 0.02 0.21 50 0.16 0.58 0.02 0.17 15
index 50.00 89.56 30.38 15.95 50 60.81 92.41 35.05 17.06 15

G5

ks 0.13 8.01 0.01 0.37 1986 0.03 0.59 0.00 0.03 2749
ka 0.06 2.90 0.00 0.08 1986 0.06 5.03 0.00 0.11 2749
kaks 0.53 1.00 0.00 0.26 1986 33.16 480.00 1.00 48.92 2749
protid 87.45 100.00 70.00 7.49 1986 88.43 99.17 70.00 7.04 2749
dnaid 92.02 99.28 71.66 5.50 1986 93.74 99.72 75.28 4.87 2749
kimura 0.13 0.51 0.01 0.09 1986 0.12 0.39 0.01 0.08 2749
logdet 0.15 0.99 0.01 0.14 1986 0.11 1.04 0.00 0.12 2749
index 63.39 95.00 3.65 17.62 1986 70.55 97.77 5.61 15.58 2749

GATE ks 0.07 0.09 0.06 0.01 7 0.01 0.06 0.00 0.02 15
ka 0.02 0.05 0.00 0.02 7 0.03 0.12 0.00 0.04 15
kaks 0.23 0.64 0.00 0.29 7 137.7

9
470.00 1.44 157.55 15

protid 75.97 80.00 71.43 2.92 7 77.20 85.33 70.00 5.01 15
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dnaid 82.79 85.49 80.95 1.80 7 84.72 88.89 76.33 3.56 15
kimura 0.24 0.28 0.22 0.02 7 0.25 0.37 0.15 0.07 15
logdet 0.34 0.38 0.26 0.05 7 0.50 0.64 0.14 0.14 15
index 46.46 48.95 42.84 2.76 7 44.94 50.55 37.00 4.13 15

Genome

ks 0.23 2.33 0.00 0.12 25711 0.00 0.01 0.00 0.01 6
ka 0.02 0.77 0.00 0.03 25711 0.01 0.01 0.00 0.01 6
kaks 0.08 0.91 0.00 0.08 25711 4.48 10.00 1.41 4.28 6
protid 95.78 100.00 39.38 4.37 25711 98.59 100.00 97.02 1.10 6
dnaid 93.97 100.00 51.18 3.50 25711 99.37 100.00 98.81 0.44 6
kimura 0.04 0.91 0.00 0.05 25711 0.01 0.03 0.00 0.01 6
logdet 0.09 1.28 0.00 0.09 25711 0.02 0.06 0.00 0.02 6
index 68.59 99.59 4.97 12.36 25711 94.81 99.74 88.83 3.89 6

GTWIN

ks 0.28 1.04 0.00 0.16 5669 0.02 0.16 0.00 0.04 415
ka 0.06 0.25 0.00 0.04 5669 0.05 0.18 0.00 0.05 415
kaks 0.24 1.00 0.00 0.17 5669 69.04 480.00 1.03 85.19 415
protid 86.06 100.00 70.21 6.72 5669 88.05 100.00 70.00 8.60 415
dnaid 88.19 100.00 72.60 5.40 5669 92.07 100.00 76.00 6.53 415
kimura 0.15 0.47 0.00 0.07 5669 0.12 0.36 0.01 0.09 415
logdet 0.20 1.27 0.00 0.14 5669 0.21 0.96 0.00 0.20 415
index 51.54 99.44 16.73 16.01 5669 67.48 97.62 31.41 20.11 415

GYPSY

ks 0.26 8.75 0.00 0.46 7450 0.04 0.31 0.00 0.04 3841
ka 0.06 0.94 0.00 0.06 7450 0.08 0.35 0.00 0.06 3841
kaks 0.35 1.00 0.00 0.25 7450 35.26 490.00 1.00 60.90 3841
protid 85.73 100.00 70.00 7.76 7450 84.21 100.00 70.00 8.40 3841
dnaid 89.23 100.00 70.06 5.86 7450 91.62 100.00 72.41 5.27 3841
kimura 0.15 2.33 0.00 0.10 7450 0.17 0.50 0.00 0.10 3841
logdet 0.22 1.55 0.00 0.17 7450 0.16 2.13 0.00 0.14 3841
index 53.26 99.00 4.22 17.84 7450 61.69 99.70 21.47 17.08 3841

HAT

ks 0.11 0.14 0.08 0.04 2 0.01 0.03 0.00 0.02 2
ka 0.06 0.06 0.05 0.01 2 0.03 0.04 0.01 0.02 2
kaks 0.55 0.76 0.34 0.30 2 29.08 57.00 1.16 39.48 2
protid 80.38 85.51 75.25 7.25 2 89.23 91.03 87.43 2.55 2
dnaid 88.95 92.75 85.15 5.37 2 92.36 93.10 91.62 1.05 2
kimura 0.21 0.26 0.16 0.07 2 0.11 0.13 0.08 0.04 2
logdet 0.46 0.73 0.20 0.37 2 0.20 0.27 0.12 0.11 2
index 45.20 55.18 35.21 14.12 2 67.36 67.74 66.98 0.54 2

HELENA

ks 0.09 0.35 0.02 0.09 27 0.03 0.11 0.00 0.04 20
ka 0.06 0.27 0.00 0.07 27 0.05 0.14 0.01 0.04 20
kaks 0.60 0.96 0.07 0.27 27 20.44 114.00 1.00 38.95 20
protid 90.32 99.19 70.34 8.82 27 91.78 97.50 72.65 5.77 20
dnaid 93.83 98.89 78.81 5.96 27 95.60 99.17 80.91 4.38 20
kimura 0.11 0.39 0.01 0.10 27 0.09 0.34 0.03 0.07 20
logdet 0.08 0.24 0.01 0.07 27 0.10 0.54 0.02 0.12 20
index 71.49 91.28 30.23 19.58 27 75.24 88.97 39.78 14.45 20

HELITRON ks 0.17 0.34 0.02 0.13 29 0.02 0.08 0.00 0.03 11
ka 0.08 0.20 0.00 0.07 29 0.03 0.09 0.01 0.02 11
kaks 0.52 0.92 0.22 0.23 29 29.19 97.00 1.03 39.61 11
protid 84.83 98.36 71.43 8.95 29 90.43 98.36 71.83 8.38 11
dnaid 90.07 98.91 82.07 5.86 29 93.67 98.91 79.11 6.47 11
kimura 0.16 0.36 0.02 0.12 29 0.09 0.26 0.02 0.08 11
logdet 0.15 0.42 0.01 0.11 29 0.09 0.31 0.01 0.10 11
index 58.02 93.63 29.53 22.31 29 76.11 95.43 47.70 17.69 11
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HETA

ks 0.19 0.29 0.06 0.05 61 0.07 0.07 0.07 1
ka 0.07 0.10 0.01 0.02 61 0.07 0.07 0.07 1
kaks 0.39 0.85 0.21 0.11 61 1.08 1.08 1.08 1
protid 86.80 98.68 79.29 4.08 61 85.71 85.71 85.71 1
dnaid 89.62 98.45 82.62 3.47 61 91.53 91.53 91.53 1
kimura 0.14 0.21 0.01 0.04 61 0.16 0.16 0.16 1
logdet 0.16 0.45 0.02 0.09 61 0.19 0.19 0.19 1
index 54.86 89.02 37.20 9.49 61 57.57 57.57 57.57 1

HMSBEAGL
E

ks 0.11 8.93 0.01 0.44 410 0.01 0.19 0.00 0.02 741
ka 0.05 3.37 0.00 0.17 410 0.05 0.35 0.00 0.06 741
kaks 0.44 0.99 0.00 0.29 410 138.8

1
490.00 1.02 133.63 741

protid 87.77 99.24 70.07 9.31 410 86.63 100.00 70.18 8.82 741
dnaid 92.94 99.40 74.12 5.13 410 93.04 100.00 74.32 5.17 741
kimura 0.14 0.43 0.01 0.11 410 0.15 1.80 0.00 0.13 741
logdet 0.14 0.91 0.01 0.12 410 0.19 1.73 0.00 0.17 741
index 66.95 96.27 3.16 19.21 410 66.87 99.78 18.34 18.19 741

HOANA

ks 0.03 0.03 0.03 1 0.02 0.07 0.00 0.04 4
ka 0.00 0.00 0.00 1 0.05 0.09 0.00 0.04 4
kaks 0.00 0.00 0.00 1 119.9

6
290.00 1.17 121.57 4

protid 95.78 95.78 95.78 1 82.41 96.08 76.09 9.20 4
dnaid 97.79 97.79 97.79 1 89.48 98.69 85.27 6.23 4
kimura 0.04 0.04 0.04 1 0.21 0.29 0.04 0.11 4
logdet 0.21 0.21 0.21 1 0.27 0.41 0.05 0.16 4
index 74.92 74.92 74.92 1 57.23 88.72 44.37 21.07 4

HOBO

ks 0.05 0.27 0.01 0.05 487 0.02 0.08 0.00 0.02 311
ka 0.03 0.09 0.00 0.02 487 0.05 0.09 0.00 0.02 311
kaks 0.59 0.98 0.00 0.29 487 21.28 480.00 1.01 56.30 311
protid 86.05 100.00 70.43 7.18 487 82.13 95.83 70.43 6.23 311
dnaid 90.72 100.00 71.30 5.57 487 88.82 98.26 74.49 6.06 311
kimura 0.16 0.43 0.00 0.09 487 0.21 0.42 0.04 0.08 311
logdet 0.20 0.56 0.00 0.11 487 0.16 0.51 0.07 0.09 311
index 62.23 99.17 35.17 14.77 487 58.99 81.69 39.58 7.87 311

HOBO-LIKE

ks 0.34 0.41 0.29 0.06 3
ka 0.09 0.12 0.05 0.04 3
kaks 0.28 0.37 0.13 0.13 3
protid 82.27 85.95 79.71 3.27 3
dnaid 86.72 88.65 85.51 1.69 3
kimura 0.21 0.24 0.16 0.04 3
logdet 0.33 0.59 0.16 0.23 3
index 39.12 45.06 32.58 6.26 3

HOYAK

ks 0.07 0.12 0.01 0.08 2
ka 0.04 0.07 0.01 0.04 2
kaks 0.72 0.80 0.64 0.11 2
protid 93.30 98.18 88.41 6.91 2
dnaid 95.68 99.09 92.27 4.82 2
kimura 0.07 0.13 0.02 0.08 2
logdet 0.06 0.09 0.02 0.05 2
index 77.71 93.24 62.18 21.96 2

IDEFIX ks 0.86 7.92 0.03 0.39 502 0.03 0.03 0.03 0.00 2
ka 0.08 0.29 0.01 0.05 502 0.03 0.03 0.03 0.00 2
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kaks 0.11 0.80 0.03 0.07 502 1.06 1.06 1.05 0.01 2
protid 83.20 95.24 70.19 4.19 502 95.24 95.24 95.24 0.00 2
dnaid 84.97 98.10 70.19 3.85 502 98.10 98.10 98.10 0.00 2
kimura 0.17 0.34 0.05 0.04 502 0.05 0.05 0.05 0.00 2
logdet 0.25 0.64 0.02 0.14 502 0.02 0.02 0.02 0.00 2
index 31.83 85.49 6.05 8.15 502 84.78 84.89 84.67 0.16 2

INVADER

ks 0.05 0.36 0.01 0.03 3314 0.01 0.22 0.00 0.02 3213
ka 0.02 0.28 0.00 0.02 3314 0.03 0.27 0.00 0.03 3213
kaks 0.43 1.00 0.00 0.27 3314 81.85 490.00 1.00 75.87 3213
protid 91.05 100.00 70.00 7.09 3314 89.74 100.00 70.00 7.60 3213
dnaid 93.78 100.00 71.03 6.18 3314 93.51 100.00 71.28 6.39 3213
kimura 0.08 0.39 0.00 0.06 3314 0.09 0.40 0.00 0.06 3213
logdet 0.10 0.64 0.00 0.08 3314 0.14 1.77 0.00 0.12 3213
index 74.51 99.23 28.01 12.63 3314 73.12 99.72 28.65 14.07 3213

IVK

ks 0.05 0.34 0.01 0.07 72 0.02 0.12 0.00 0.02 156
ka 0.02 0.10 0.00 0.03 72 0.04 0.14 0.00 0.04 156
kaks 0.39 0.91 0.00 0.28 72 81.54 390.00 1.04 126.20 156
protid 94.21 100.00 73.68 6.93 72 91.17 99.25 75.45 7.68 156
dnaid 96.11 100.00 80.70 5.03 72 95.14 99.75 80.45 5.24 156
kimura 0.06 0.30 0.00 0.07 72 0.08 0.26 0.01 0.08 156
logdet 0.08 0.53 0.00 0.10 72 0.09 0.53 0.00 0.10 156
index 80.49 99.21 35.16 17.91 72 77.86 98.14 49.24 17.55 156

JOCKEY

ks 0.21 0.48 0.02 0.10 73 0.14 0.14 0.14 1
ka 0.09 0.21 0.01 0.03 73 0.15 0.15 0.15 1
kaks 0.48 0.99 0.19 0.21 73 1.07 1.07 1.07 1
protid 80.66 98.04 70.71 6.10 73 78.51 78.51 78.51 1
dnaid 86.92 98.69 76.43 4.50 73 87.05 87.05 87.05 1
kimura 0.21 0.37 0.02 0.08 73 0.24 0.24 0.24 1
logdet 0.33 0.75 0.07 0.17 73 0.13 0.13 0.13 1
index 43.84 85.44 24.22 11.71 73 46.69 46.69 46.69 1

JOCKEY-LIK
E

ks 0.11 0.20 0.03 0.05 66 0.00 0.00 0.00 1
ka 0.03 0.10 0.00 0.02 66 0.01 0.01 0.01 1
kaks 0.36 0.96 0.00 0.22 66 74.00 74.00 74.00 1
protid 80.41 93.20 70.19 6.40 66 85.95 85.95 85.95 1
dnaid 87.02 96.94 79.82 4.72 66 89.55 89.55 89.55 1
kimura 0.21 0.58 0.08 0.09 66 0.13 0.13 0.13 1
logdet 0.37 1.58 0.15 0.19 66 0.29 0.29 0.29 1
index 47.01 62.56 30.30 7.16 66 61.23 61.23 61.23 1

LINEJ1

ks 0.04 0.19 0.01 0.03 92 0.01 0.09 0.00 0.01 347
ka 0.02 0.09 0.00 0.03 92 0.02 0.10 0.00 0.02 347
kaks 0.41 0.95 0.00 0.20 92 50.76 410.00 1.01 42.75 347
protid 94.11 100.00 72.18 8.22 92 97.40 100.00 71.43 3.31 347
dnaid 95.98 100.00 81.95 5.48 92 98.39 100.00 81.95 2.49 347
kimura 0.06 0.30 0.00 0.09 92 0.02 0.32 0.00 0.03 347
logdet 0.05 0.41 0.00 0.08 92 0.02 0.37 0.00 0.04 347
index 84.08 98.69 41.16 18.19 92 92.05 99.72 40.48 9.49 347

LINER1 ks 1.45 1.45 1.45 0.00 2
ka 0.00 0.00 0.00 0.00 2
kaks 0.00 0.00 0.00 0.00 2
protid 73.42 74.47 72.37 1.48 2
dnaid 77.85 80.14 75.57 3.23 2
kimura 0.28 0.28 0.27 0.01 2
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logdet 0.51 0.62 0.40 0.16 2
index 17.32 18.01 16.62 0.98 2

M4DM

ks 0.08 0.19 0.03 0.04 21
ka 0.04 0.12 0.01 0.03 21
kaks 0.49 0.78 0.24 0.17 21
protid 91.47 98.02 81.19 4.60 21
dnaid 95.47 98.02 88.78 2.76 21
kimura 0.09 0.19 0.02 0.05 21
logdet 0.08 0.34 0.02 0.11 21
index 73.07 88.56 43.21 13.54 21

MARINER

ks 0.24 5.39 0.00 0.73 611 0.02 0.11 0.00 0.03 439
ka 0.11 3.81 0.00 0.46 611 0.04 0.70 0.00 0.07 439
kaks 0.50 1.00 0.00 0.27 611 95.12 490.00 1.00 118.07 439
protid 87.18 100.00 70.09 7.08 611 91.44 100.00 70.14 7.99 439
dnaid 93.09 100.00 78.45 4.30 611 95.63 100.00 81.36 4.26 439
kimura 0.14 0.39 0.00 0.08 611 0.09 0.36 0.00 0.09 439
logdet 0.13 1.28 0.00 0.14 611 0.11 1.28 0.00 0.18 439
index 64.14 99.21 2.96 20.44 611 77.62 99.74 19.39 19.33 439

MAX

ks 0.06 6.29 0.00 0.09 10740 0.01 0.36 0.00 0.03 8445
ka 0.02 0.25 0.00 0.03 10740 0.03 0.47 0.00 0.03 8445
kaks 0.46 1.00 0.00 0.29 10740 63.65 490.00 1.00 77.88 8445
protid 91.76 100.00 70.00 6.64 10740 91.59 100.00 70.00 6.33 8445
dnaid 94.28 100.00 70.34 5.36 10740 95.03 100.00 71.25 4.97 8445
kimura 0.07 0.58 0.00 0.06 10740 0.08 0.40 0.00 0.06 8445
logdet 0.10 1.17 0.00 0.12 10740 0.10 0.93 0.00 0.11 8445
index 75.18 99.46 5.58 14.05 10740 77.41 99.75 29.32 13.49 8445

MDG1

ks 0.29 0.98 0.00 0.25 3407 0.01 0.28 0.00 0.03 1543
ka 0.11 0.29 0.00 0.09 3407 0.03 0.30 0.00 0.03 1543
kaks 0.38 0.99 0.00 0.21 3407 90.81 430.00 1.00 55.96 1543
protid 83.31 100.00 70.09 10.39 3407 91.06 100.00 70.37 6.29 1543
dnaid 89.43 100.00 71.68 6.38 3407 94.51 99.42 72.14 5.14 1543
kimura 0.19 0.38 0.00 0.13 3407 0.09 0.35 0.01 0.06 1543
logdet 0.17 0.58 0.00 0.10 3407 0.10 0.58 0.01 0.10 1543
index 52.49 99.47 22.28 23.02 3407 76.43 97.55 31.31 12.67 1543

MDG3

ks 0.06 0.20 0.01 0.05 518 0.02 0.16 0.00 0.03 639
ka 0.02 0.13 0.00 0.03 518 0.04 0.26 0.00 0.05 639
kaks 0.32 0.95 0.00 0.30 518 68.95 480.00 1.02 92.81 639
protid 91.95 100.00 70.00 6.86 518 90.86 99.06 70.21 7.04 639
dnaid 94.33 99.58 71.70 6.25 518 94.88 99.69 76.33 5.06 639
kimura 0.06 0.92 0.00 0.05 518 0.08 0.79 0.01 0.06 639
logdet 0.11 0.63 0.00 0.11 518 0.10 0.64 0.00 0.12 639
index 75.51 96.47 25.08 13.42 518 76.84 97.84 25.16 16.30 639

MICROPIA

ks 0.05 0.09 0.01 0.02 227 0.03 0.11 0.00 0.02 262
ka 0.03 0.05 0.00 0.01 227 0.04 0.12 0.00 0.02 262
kaks 0.64 1.00 0.00 0.22 227 17.20 480.00 1.00 49.23 262
protid 83.66 96.06 70.08 7.28 227 85.64 99.00 70.69 6.46 262
dnaid 88.09 98.16 71.39 6.77 227 90.43 99.33 72.90 5.91 262
kimura 0.15 0.44 0.04 0.08 227 0.13 0.34 0.01 0.07 262
logdet 0.18 0.41 0.03 0.08 227 0.20 0.43 0.03 0.09 262
index 60.91 86.55 42.33 9.94 227 62.73 90.67 40.56 9.22 262

NINJA ks 0.10 0.86 0.00 0.12 1643 0.02 0.23 0.00 0.04 602
ka 0.03 0.35 0.00 0.04 1643 0.03 0.26 0.00 0.04 602
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kaks 0.34 1.00 0.00 0.29 1643 63.88 490.00 1.01 81.22 602
protid 89.51 100.00 70.00 8.19 1643 91.47 99.09 70.08 7.01 602
dnaid 92.26 100.00 72.80 6.68 1643 94.73 99.70 74.38 5.24 602
kimura 0.09 0.41 0.00 0.08 1643 0.08 0.50 0.01 0.08 602
logdet 0.13 0.60 0.00 0.12 1643 0.12 0.56 0.00 0.12 602
index 69.45 99.41 22.65 16.90 1643 75.93 97.61 26.99 14.95 602

NOBEL-BEL

ks 0.19 0.27 0.03 0.14 3
ka 0.12 0.17 0.03 0.08 3
kaks 0.73 1.00 0.58 0.23 3
protid 79.44 94.04 70.23 12.79 3
dnaid 88.44 97.13 83.46 7.55 3
kimura 0.25 0.38 0.06 0.17 3
logdet 0.36 0.53 0.03 0.28 3
index 47.11 82.42 28.05 30.61 3

NOMAD

ks 0.11 0.73 0.00 0.16 709 0.02 0.14 0.00 0.03 332
ka 0.03 0.36 0.00 0.04 709 0.03 0.17 0.00 0.03 332
kaks 0.27 0.98 0.00 0.29 709 103.3

3
490.00 1.01 136.80 332

protid 93.58 100.00 71.86 6.58 709 95.85 100.00 71.93 4.37 332
dnaid 94.51 100.00 74.45 6.26 709 97.30 100.00 74.27 3.41 332
kimura 0.07 0.33 0.00 0.07 709 0.04 0.26 0.00 0.04 332
logdet 0.12 0.86 0.00 0.14 709 0.08 0.52 0.00 0.10 332
index 75.71 99.11 22.75 20.67 709 84.28 99.74 46.73 14.14 332

OPUS

ks 0.04 0.04 0.04 0.00 3
ka 0.02 0.02 0.02 0.00 3
kaks 0.43 0.43 0.43 0.00 3
protid 88.66 94.85 84.54 5.46 3
dnaid 90.15 96.56 85.91 5.65 3
kimura 0.05 0.05 0.04 0.01 3
logdet 0.12 0.16 0.10 0.03 3
index 72.31 74.78 70.76 2.16 3

OSVALDO

ks 0.87 3.07 0.09 1.02 7 0.01 0.01 0.01 1
ka 0.17 0.31 0.06 0.08 7 0.01 0.01 0.01 1
kaks 0.47 1.00 0.02 0.36 7 1.06 1.06 1.06 1
protid 75.63 86.49 70.27 5.71 7 96.99 96.99 96.99 1
dnaid 82.34 93.92 76.28 6.09 7 98.75 98.75 98.75 1
kimura 0.29 0.36 0.15 0.08 7 0.03 0.03 0.03 1
logdet 0.24 0.39 0.05 0.13 7 0.13 0.13 0.13 1
index 31.59 59.81 10.86 17.48 7 82.03 82.03 82.03 1

PAO

ks 0.62 4.63 0.03 0.44 135 0.20 0.20 0.20 1
ka 0.02 0.20 0.00 0.03 135 0.21 0.21 0.21 1
kaks 0.12 0.77 0.00 0.23 135 1.02 1.02 1.02 1
protid 86.41 97.97 70.71 5.01 135 72.39 72.39 72.39 1
dnaid 89.04 98.65 75.48 3.85 135 82.41 82.41 82.41 1
kimura 0.08 0.31 0.02 0.05 135 0.36 0.36 0.36 1
logdet 0.50 1.36 0.10 0.11 135 0.28 0.28 0.28 1
index 35.83 83.57 6.16 8.92 135 33.32 33.32 33.32 1

PIFO ks 0.08 0.52 0.01 0.14 27 0.00 0.06 0.00 0.01 23
ka 0.04 0.25 0.00 0.07 27 0.02 0.06 0.01 0.01 23
kaks 0.39 0.99 0.00 0.39 27 81.94 97.50 1.05 32.12 23
protid 88.29 100.00 73.33 9.88 27 92.11 97.14 76.52 5.46 23
dnaid 90.35 100.00 75.06 8.75 27 95.06 99.05 78.55 5.26 23
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kimura 0.07 0.29 0.00 0.08 27 0.06 0.12 0.03 0.03 23
logdet 0.20 1.08 0.00 0.24 27 0.16 0.27 0.01 0.09 23
index 68.33 98.04 24.48 22.86 27 75.61 90.89 60.60 9.30 23

POLINTON

ks 0.13 0.17 0.06 0.06 3 0.01 0.01 0.00 0.01 3
ka 0.00 0.00 0.00 0.00 3 0.04 0.05 0.02 0.02 3
kaks 0.01 0.02 0.00 0.01 3 44.10 113.50 9.11 60.10 3
protid 97.88 99.36 96.82 1.32 3 92.09 96.11 88.50 3.82 3
dnaid 94.91 97.03 93.21 1.95 3 96.94 98.70 95.28 1.71 3
kimura 0.02 0.03 0.01 0.01 3 0.09 0.13 0.04 0.05 3
logdet 0.05 0.07 0.03 0.02 3 0.27 0.37 0.07 0.17 3
index 79.30 89.04 74.04 8.44 3 67.30 72.98 61.18 5.91 3

PROTOP

ks 0.20 0.24 0.18 0.02 32
ka 0.05 0.08 0.03 0.01 32
kaks 0.22 0.38 0.17 0.06 32
protid 90.17 92.31 84.40 2.63 32
dnaid 92.20 93.59 88.07 1.56 32
kimura 0.10 0.15 0.08 0.03 32
logdet 0.19 0.28 0.15 0.04 32
index 56.68 62.13 47.81 4.51 32

QUASIMOD
O

ks 0.09 0.52 0.01 0.05 2951 0.03 0.11 0.00 0.02 292
ka 0.03 0.15 0.00 0.02 2951 0.05 0.13 0.03 0.02 292
kaks 0.40 1.00 0.00 0.23 2951 22.09 111.25 1.01 39.48 292
protid 91.34 99.01 70.48 5.70 2951 85.63 93.89 72.52 6.03 292
dnaid 94.03 98.47 73.02 4.13 2951 92.35 97.71 79.58 4.99 292
kimura 0.08 0.37 0.01 0.05 2951 0.15 0.40 0.06 0.08 292
logdet 0.09 0.63 0.02 0.08 2951 0.11 0.33 0.03 0.06 292
index 71.81 90.66 33.06 11.71 2951 66.38 82.99 39.36 10.24 292

R1

ks 0.10 9.63 0.01 0.17 27171 0.00 0.32 0.00 0.02 3459
0

ka 0.03 2.84 0.00 0.05 27171 0.04 2.69 0.00 0.10 3459
0

kaks 0.18 0.99 0.00 0.25 27171 131.6
4

490.00 1.00 111.15 3459
0

protid 86.15 100.00 70.00 7.51 27171 86.59 100.00 70.00 7.25 3459
0

dnaid 90.89 99.46 70.14 6.49 27171 90.70 100.00 70.37 6.60 3459
0

kimura 0.13 2.27 0.01 0.09 27171 0.12 2.29 0.01 0.07 3459
0

logdet 0.17 2.27 0.01 0.13 27171 0.17 1.72 0.01 0.12 3459
0

index 62.94 96.30 4.39 14.61 27171 67.27 94.78 12.35 12.62 3459
0

R2

ks 0.10 0.40 0.01 0.08 2108 0.00 0.07 0.00 0.01 1600
ka 0.01 0.10 0.00 0.02 2108 0.03 0.14 0.00 0.02 1600
kaks 0.16 0.95 0.00 0.23 2108 76.40 420.00 1.01 38.71 1600
protid 88.16 99.29 70.00 8.60 2108 89.57 99.10 70.00 8.53 1600
dnaid 89.87 99.40 70.40 7.80 2108 92.07 99.40 71.17 7.73 1600
kimura 0.09 0.42 0.01 0.07 2108 0.07 0.43 0.01 0.07 1600
logdet 0.17 0.96 0.01 0.14 2108 0.09 0.81 0.01 0.10 1600
index 65.76 97.09 26.08 15.31 2108 78.14 96.89 36.97 15.08 1600

ROO ks 0.03 0.05 0.01 0.03 2
ka 0.01 0.01 0.00 0.01 2
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kaks 0.30 0.51 0.09 0.30 2
protid 84.17 84.17 84.17 0.00 2
dnaid 86.53 86.67 86.39 0.20 2
kimura 0.12 0.12 0.12 0.00 2
logdet 0.10 0.16 0.04 0.08 2
index 67.75 69.82 65.69 2.92 2

ROOA

ks 0.11 0.85 0.01 0.07 5837 0.02 0.32 0.00 0.03 3459
ka 0.04 0.24 0.00 0.03 5837 0.05 0.36 0.00 0.03 3459
kaks 0.43 1.00 0.00 0.26 5837 54.92 460.00 1.00 51.11 3459
protid 88.70 98.40 70.00 6.16 5837 85.78 97.30 70.00 6.37 3459
dnaid 92.60 98.95 72.67 4.47 5837 91.21 98.69 72.78 4.99 3459
kimura 0.11 0.45 0.02 0.06 5837 0.14 0.40 0.03 0.07 3459
logdet 0.16 0.95 0.01 0.10 5837 0.19 1.32 0.02 0.15 3459
index 63.38 94.42 21.25 11.97 5837 63.33 89.25 27.08 11.24 3459

ROVER

ks 0.11 0.14 0.05 0.02 56 0.02 0.09 0.00 0.03 20
ka 0.04 0.05 0.02 0.01 56 0.06 0.10 0.03 0.02 20
kaks 0.38 0.58 0.23 0.07 56 61.00 106.60 1.14 45.70 20
protid 90.21 94.34 87.74 1.47 56 79.83 87.50 70.68 6.34 20
dnaid 94.66 96.86 93.08 0.84 56 85.24 92.86 74.68 7.37 20
kimura 0.10 0.13 0.06 0.02 56 0.19 0.27 0.10 0.04 20
logdet 0.09 0.17 0.05 0.03 56 0.38 0.86 0.18 0.17 20
index 67.75 80.27 58.82 4.73 56 49.51 61.45 39.23 7.33 20

SPRINGER

ks 0.10 0.11 0.09 0.01 3
ka 0.05 0.06 0.05 0.01 3
kaks 0.54 0.58 0.47 0.06 3
protid 92.59 92.86 92.06 0.46 3
dnaid 93.83 94.18 93.65 0.31 3
kimura 0.08 0.09 0.08 0.01 3
logdet 0.14 0.15 0.13 0.01 3
index 65.83 67.13 65.08 1.13 3

STALKER

ks 0.19 0.59 0.01 0.16 502 0.01 0.07 0.00 0.02 169
ka 0.08 0.17 0.00 0.06 502 0.01 0.11 0.00 0.02 169
kaks 0.48 0.97 0.00 0.17 502 143.2

2
490.00 1.01 144.56 169

protid 83.11 100.00 70.00 8.32 502 96.73 100.00 76.00 5.21 169
dnaid 87.14 100.00 73.33 6.68 502 97.79 100.00 78.93 3.98 169
kimura 0.19 0.35 0.00 0.11 502 0.03 0.25 0.00 0.05 169
logdet 0.20 0.43 0.00 0.09 502 0.05 0.33 0.00 0.07 169
index 52.76 98.75 28.53 20.55 502 89.98 99.75 46.89 13.08 169

TABOR

ks 0.24 1.49 0.01 0.44 236 0.00 0.08 0.00 0.01 223
ka 0.03 0.15 0.00 0.03 236 0.01 0.08 0.00 0.01 223
kaks 0.19 0.92 0.00 0.21 236 134.1

9
390.00 1.08 118.23 223

protid 92.80 100.00 70.43 8.44 236 96.76 99.32 75.00 4.97 223
dnaid 94.08 100.00 78.26 7.48 236 98.28 99.77 80.95 3.85 223
kimura 0.08 0.33 0.00 0.09 236 0.03 0.24 0.01 0.05 223
logdet 0.12 1.12 0.00 0.16 236 0.05 0.36 0.00 0.07 223
index 72.48 99.19 18.86 25.19 236 90.40 98.27 49.68 10.56 223

TAHRE ks 0.25 0.35 0.11 0.08 40
ka 0.11 0.14 0.05 0.03 40
kaks 0.43 0.63 0.35 0.06 40
protid 80.75 90.30 70.97 5.07 40

180



dnaid 86.87 93.53 79.35 3.40 40
kimura 0.22 0.37 0.10 0.07 40
logdet 0.36 0.47 0.23 0.08 40
index 40.06 58.38 31.68 8.91 40

TART

ks 0.43 2.53 0.01 0.51 326 0.06 0.18 0.00 0.06 26
ka 0.07 0.18 0.00 0.05 326 0.08 0.19 0.00 0.07 26
kaks 0.25 0.98 0.00 0.17 326 114.8

5
470.00 1.01 182.49 26

protid 85.28 100.00 70.29 7.97 326 82.56 99.36 70.73 8.49 26
dnaid 88.56 100.00 72.22 6.34 326 87.71 99.79 73.37 7.45 26
kimura 0.17 0.40 0.00 0.10 326 0.15 0.31 0.01 0.10 26
logdet 0.23 0.66 0.00 0.14 326 0.17 0.36 0.00 0.12 26
index 48.88 99.23 12.30 21.59 326 60.06 98.27 36.73 19.01 26

TE50134

ks 0.14 0.29 0.09 0.07 11 0.08 0.16 0.00 0.04 86
ka 0.12 0.19 0.08 0.04 11 0.13 0.26 0.05 0.04 86
kaks 0.87 1.00 0.65 0.13 11 6.75 102.60 1.09 21.14 86
protid 79.22 85.71 73.02 5.29 11 75.14 84.51 70.09 3.29 86
dnaid 87.40 92.37 81.88 4.52 11 85.70 93.20 81.74 2.35 86
kimura 0.25 0.34 0.16 0.07 11 0.29 0.39 0.15 0.05 86
logdet 0.47 0.83 0.16 0.29 11 0.25 0.80 0.14 0.14 86
index 39.14 48.09 31.41 5.34 11 43.65 53.80 33.82 4.92 86

TE50157

ks 0.61 2.35 0.09 0.68 61
ka 0.11 0.22 0.06 0.04 61
kaks 0.31 0.75 0.06 0.18 61
protid 76.59 83.91 70.39 3.58 61
dnaid 83.22 92.34 73.47 4.88 61
kimura 0.27 0.38 0.15 0.06 61
logdet 0.43 1.36 0.10 0.32 61
index 33.23 56.29 8.23 12.99 61

TE50164

ks 0.18 0.21 0.14 0.03 5
ka 0.09 0.13 0.06 0.03 5
kaks 0.51 0.60 0.41 0.09 5
protid 84.36 88.00 81.62 3.10 5
dnaid 88.01 90.44 86.13 2.22 5
kimura 0.16 0.22 0.08 0.07 5
logdet 0.38 0.57 0.24 0.17 5
index 45.45 54.47 35.16 9.75 5

TE50200

ks 0.03 0.06 0.01 0.01 12
ka 0.05 0.07 0.04 0.01 12
kaks 1.85 3.81 1.22 0.86 12
protid 85.35 92.16 77.40 5.25 12
dnaid 91.85 96.15 85.62 4.29 12
kimura 0.16 0.27 0.08 0.07 12
logdet 0.17 0.33 0.04 0.10 12
index 62.27 76.67 48.35 8.54 12

TE50218 ks 2.30 3.21 1.39 1.29 2
ka 0.28 0.36 0.19 0.12 2
kaks 0.15 0.25 0.06 0.13 2
protid 71.44 71.54 71.33 0.15 2
dnaid 75.09 75.34 74.83 0.36 2
kimura 0.40 0.40 0.40 0.00 2
logdet 0.57 0.59 0.55 0.03 2
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index 10.99 13.46 8.52 3.49 2

TE50219

ks 0.13 0.25 0.04 0.09 18 0.12 0.21 0.02 0.10 7
ka 0.10 0.20 0.01 0.09 18 0.14 0.23 0.03 0.10 7
kaks 0.62 0.91 0.33 0.24 18 1.35 1.58 1.09 0.25 7
protid 86.12 97.14 75.00 9.79 18 80.34 93.33 70.37 11.88 7
dnaid 90.28 98.10 81.79 7.39 18 87.88 97.14 80.56 8.42 7
kimura 0.14 0.25 0.03 0.10 18 0.22 0.35 0.07 0.14 7
logdet 0.13 0.22 0.03 0.08 18 0.16 0.25 0.05 0.09 7
index 60.87 86.80 36.98 21.88 18 53.31 80.82 32.82 23.84 7

TE50222

ks 0.24 0.31 0.10 0.11 6 0.00 0.00 0.00 0.00 2
ka 0.14 0.18 0.03 0.07 6 0.12 0.19 0.06 0.09 2
kaks 0.54 0.59 0.27 0.13 6 97.55 99.26 95.83 2.43 2
protid 77.45 82.64 72.73 3.64 6 76.06 78.03 74.10 2.78 2
dnaid 85.36 89.26 82.32 2.63 6 85.25 87.28 83.21 2.88 2
kimura 0.21 0.28 0.18 0.04 6 0.27 0.32 0.22 0.07 2
logdet 0.22 0.42 0.15 0.10 6 0.23 0.25 0.22 0.02 2
index 42.16 52.30 38.86 5.04 6 48.03 53.28 42.78 7.42 2

TE50237

ks 0.13 0.13 0.13 1
ka 0.12 0.12 0.12 1
kaks 0.94 0.94 0.94 1
protid 78.50 78.50 78.50 1
dnaid 89.41 89.41 89.41 1
kimura 0.25 0.25 0.25 1
logdet 0.48 0.48 0.48 1
index 38.61 38.61 38.61 1

TE50238

ks 0.10 0.18 0.05 0.06 6 0.05 0.14 0.03 0.02 24
ka 0.08 0.14 0.04 0.04 6 0.07 0.14 0.05 0.02 24
kaks 0.89 0.98 0.77 0.08 6 1.61 2.98 1.01 0.51 24
protid 86.03 92.66 71.33 8.17 6 81.17 89.09 70.20 5.60 24
dnaid 92.13 96.33 81.59 5.76 6 88.50 95.15 73.51 5.08 24
kimura 0.15 0.33 0.08 0.10 6 0.20 0.33 0.11 0.07 24
logdet 0.28 0.37 0.13 0.09 6 0.27 0.50 0.06 0.13 24
index 54.50 68.87 36.63 12.48 6 52.37 68.10 38.17 9.16 24

TELEMAC

ks 0.20 0.39 0.10 0.16 3
ka 0.13 0.21 0.09 0.07 3
kaks 0.79 0.93 0.55 0.21 3
protid 80.79 86.11 73.81 6.32 3
dnaid 87.81 92.59 85.38 4.14 3
kimura 0.22 0.31 0.15 0.08 3
logdet 0.41 0.67 0.16 0.26 3
index 41.39 51.05 25.08 14.21 3

TINKER

ks 0.02 0.05 0.00 0.02 128 0.00 0.05 0.00 0.01 42
ka 0.00 0.04 0.00 0.01 128 0.01 0.05 0.01 0.01 42
kaks 0.09 0.85 0.00 0.21 128 96.24 101.00 1.11 21.53 42
protid 95.66 100.00 70.00 7.66 128 95.43 99.26 70.23 7.15 42
dnaid 96.61 100.00 70.28 7.60 128 96.99 99.75 72.01 7.07 42
kimura 0.04 0.32 0.00 0.05 128 0.02 0.04 0.01 0.01 42
logdet 0.06 0.32 0.00 0.07 128 0.04 0.20 0.00 0.06 42
index 86.59 99.30 45.01 12.71 128 90.06 97.50 52.32 10.74 42

TIRANT ks 0.07 0.72 0.01 0.05 354 0.08 0.14 0.00 0.05 146
ka 0.04 0.15 0.00 0.03 354 0.09 0.14 0.00 0.05 146
kaks 0.55 0.93 0.00 0.20 354 29.89 470.00 1.01 94.18 146
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protid 92.30 99.14 73.67 4.05 354 86.78 98.10 78.74 6.59 146
dnaid 95.37 99.43 78.90 3.06 354 90.74 98.85 84.78 4.94 146
kimura 0.08 0.33 0.01 0.04 354 0.15 0.25 0.02 0.08 146
logdet 0.15 1.10 0.01 0.15 354 0.43 1.05 0.01 0.37 146
index 71.07 95.65 25.02 12.95 354 53.68 94.84 31.28 22.55 146

TRANSIB

ks 0.07 0.25 0.01 0.06 50 0.09 0.23 0.01 0.08 15
ka 0.03 0.15 0.00 0.03 50 0.10 0.27 0.03 0.08 15
kaks 0.47 0.97 0.00 0.25 50 1.40 2.75 1.01 0.50 15
protid 93.44 100.00 75.21 5.84 50 86.43 94.16 70.34 8.14 15
dnaid 95.90 100.00 84.90 3.77 50 90.90 97.51 79.10 6.06 15
kimura 0.07 0.30 0.00 0.07 50 0.14 0.28 0.06 0.07 15
logdet 0.08 0.36 0.00 0.10 50 0.19 0.31 0.03 0.11 15
index 77.49 99.10 38.79 16.80 50 58.77 81.74 32.82 14.57 15

TRANSPAC

ks 0.03 0.46 0.00 0.07 97 0.00 0.00 0.00 0.00 88
ka 0.00 0.01 0.00 0.00 97 0.00 0.01 0.00 0.01 88
kaks 0.04 0.40 0.00 0.10 97 221.8

1
490.00 2.32 172.23 88

protid 99.62 100.00 96.88 0.82 97 100.0
0

100.00 100.00 0.00 88

dnaid 99.46 100.00 92.33 1.29 97 99.92 100.00 99.69 0.14 88
kimura 0.00 0.03 0.00 0.01 97 0.00 0.01 0.00 0.00 88
logdet 0.01 0.09 0.00 0.02 97 0.00 0.01 0.00 0.00 88
index 95.61 99.51 58.18 7.38 97 99.08 99.76 97.79 0.58 88

ULYSSES

ks 0.07 0.07 0.07 1
ka 0.06 0.06 0.06 1
kaks 0.86 0.86 0.86 1
protid 90.21 90.21 90.21 1
dnaid 94.17 94.17 94.17 1
kimura 0.11 0.11 0.11 1
logdet 0.09 0.09 0.09 1
index 68.55 68.55 68.55 1

YOYO

ks 0.22 0.57 0.07 0.17 26
ka 0.08 0.11 0.03 0.03 26
kaks 0.46 0.81 0.16 0.21 26
protid 81.28 90.19 70.59 5.39 26
dnaid 88.29 94.97 80.29 4.06 26
kimura 0.20 0.33 0.11 0.07 26
logdet 0.42 0.80 0.16 0.21 26
index 42.48 60.31 24.77 11.44 26

ZAM

ks 0.22 0.87 0.01 0.13 303 0.02 0.10 0.00 0.03 31
ka 0.04 0.18 0.00 0.03 303 0.04 0.16 0.00 0.04 31
kaks 0.21 0.98 0.00 0.19 303 63.64 410.00 1.02 102.65 31
protid 86.87 98.57 70.20 6.84 303 85.91 94.81 72.09 8.20 31
dnaid 88.93 98.88 70.60 5.71 303 91.04 98.13 76.55 7.70 31
kimura 0.13 1.49 0.01 0.10 303 0.12 0.18 0.05 0.05 31
logdet 0.24 1.68 0.01 0.14 303 0.20 0.50 0.02 0.16 31
index 53.15 93.71 14.22 13.43 303 64.84 86.71 42.07 13.20 31

Melanogaster-
Hawaiian

Genome ks 6.27 22.68 0.56 5.38 2557
ka 0.14 2.99 0.00 0.11 2557
kaks 0.03 0.92 0.00 0.03 2557
protid 76.93 100.00 37.19 11.49 2557
dnaid 71.72 90.93 50.00 6.55 2557
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kimura 0.28 1.16 0.00 0.17 2557
logdet 0.37 1.13 0.11 0.11 2557
index 10.35 49.07 0.82 7.32 2557

GYPSY

ks 0.83 1.03 0.67 0.07 128
ka 0.12 0.17 0.09 0.02 128
kaks 0.14 0.22 0.11 0.03 128
protid 79.05 84.00 71.00 2.75 128
dnaid 79.43 81.33 75.00 1.66 128
kimura 0.24 0.37 0.18 0.04 128
logdet 0.32 0.43 0.24 0.04 128
index 26.19 29.40 21.31 2.15 128

Melanogaster-
Obscura

AURORA

ks 1.52 5.38 0.71 1.42 27
ka 0.18 0.27 0.09 0.06 27
kaks 0.19 0.33 0.02 0.10 27
protid 75.91 79.03 70.97 1.74 27
dnaid 81.69 82.72 79.30 0.85 27
kimura 0.29 0.37 0.25 0.03 27
logdet 0.44 0.64 0.27 0.10 27
index 19.72 29.42 6.63 6.27 27

Genome

ks 3.54 20.29 0.35 3.49 5117
ka 0.10 0.69 0.00 0.07 5117
kaks 0.04 0.32 0.00 0.03 5117
protid 82.06 100.00 37.44 9.91 5117
dnaid 76.25 94.04 50.14 5.98 5117
kimura 0.21 1.01 0.00 0.14 5117
logdet 0.32 1.09 0.07 0.11 5117
index 16.21 63.77 0.92 8.81 5117

POLINTON

ks 1.67 7.64 1.35 0.93 48 0.05 0.27 0.00 0.11 6
ka 0.16 1.35 0.00 0.18 48 3.04 16.77 0.30 6.72 6
kaks 0.09 0.18 0.00 0.03 48 92.09 97.97 62.68 14.41 6
protid 74.14 83.22 71.43 2.80 48 73.84 75.93 71.07 2.18 6
dnaid 77.47 78.79 76.24 0.60 48 73.71 75.62 72.18 1.33 6
kimura 0.32 0.36 0.18 0.04 48 0.31 0.35 0.29 0.03 6
logdet 0.48 1.11 0.39 0.12 48 0.55 0.72 0.38 0.14 6
index 15.76 17.12 3.21 2.27 48 25.48 33.96 2.40 11.71 6

TABOR

ks 3.65 9.89 0.01 2.07 6224 0.00 0.20 0.00 0.01 552
ka 0.19 0.76 0.00 0.12 6224 0.08 0.39 0.00 0.12 552
kaks 0.05 0.15 0.00 0.02 6224 195.6

8
490.00 1.94 151.88 552

protid 76.02 83.62 70.00 2.85 6224 74.01 79.41 70.00 2.32 552
dnaid 80.32 84.98 71.07 1.92 6224 80.16 83.57 75.00 1.48 552
kimura 0.27 0.41 0.19 0.04 6224 0.31 0.38 0.24 0.03 552
logdet 0.34 0.91 0.19 0.08 6224 0.36 0.93 0.24 0.11 552
index 11.75 50.53 3.48 4.46 6224 43.45 52.43 24.50 6.15 552

TRANSIB ks 0.88 0.88 0.88 1
ka 0.09 0.09 0.09 1
kaks 0.10 0.10 0.10 1
protid 79.41 79.41 79.41 1
dnaid 79.74 79.74 79.74 1
kimura 0.24 0.24 0.24 1
logdet 0.33 0.33 0.33 1
index 25.69 25.69 25.69 1
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TRANSPAC

ks 1.81 1.85 1.78 0.05 2
ka 0.04 0.04 0.04 0.00 2
kaks 0.02 0.02 0.02 0.00 2
protid 82.77 83.24 82.29 0.67 2
dnaid 78.25 78.39 78.11 0.20 2
kimura 0.18 0.19 0.17 0.01 2
logdet 0.26 0.26 0.25 0.01 2
index 19.67 20.14 19.20 0.66 2

Melanogaster-
Repleta

Genome

ks 6.58 23.56 0.47 5.32 2560
ka 0.14 1.36 0.00 0.10 2560
kaks 0.03 0.28 0.00 0.03 2560
protid 77.21 100.00 36.19 11.48 2560
dnaid 71.92 92.05 50.02 6.61 2560
kimura 0.28 1.17 0.00 0.17 2560
logdet 0.37 1.26 0.11 0.11 2560
index 9.98 53.35 0.68 7.41 2560

GYPSY

ks 1.36 1.43 1.33 0.03 19
ka 0.20 0.21 0.19 0.01 19
kaks 0.14 0.15 0.14 0.00 19
protid 71.18 72.65 70.09 0.83 19
dnaid 72.96 73.50 72.22 0.34 19
kimura 0.36 0.38 0.34 0.01 19
logdet 0.46 0.51 0.44 0.02 19
index 15.47 16.31 14.49 0.47 19

TABOR

ks 1.45 9.42 0.01 1.90 3970 0.00 0.01 0.00 0.00 1490
ka 0.12 0.53 0.00 0.12 3970 0.10 1.04 0.00 0.13 1490
kaks 0.13 0.64 0.00 0.17 3970 160.8

9
490.00 1.48 132.46 1490

protid 76.51 87.83 70.00 3.59 3970 79.94 88.57 70.00 3.86 1490
dnaid 79.67 88.89 71.62 2.47 3970 84.09 89.36 70.80 2.82 1490
kimura 0.27 0.47 0.13 0.05 3970 0.23 0.50 0.12 0.05 1490
logdet 0.38 1.07 0.15 0.09 3970 0.29 1.04 0.15 0.11 1490
index 24.44 65.48 3.21 10.18 3970 50.29 66.66 19.09 8.87 1490

Melanogaster-
Virilis

Genome

ks 6.17 25.36 0.46 5.18 2560
ka 0.13 1.43 0.00 0.09 2560
kaks 0.03 0.27 0.00 0.03 2560
protid 78.03 100.00 39.68 11.19 2560
dnaid 72.42 92.33 50.51 6.41 2560
kimura 0.26 1.08 0.00 0.17 2560
logdet 0.36 1.25 0.10 0.11 2560
index 10.61 54.03 0.84 7.54 2560

GYPSY

ks 0.42 0.43 0.41 0.01 2
ka 0.11 0.11 0.11 0.00 2
kaks 0.27 0.28 0.26 0.01 2
protid 70.73 70.73 70.73 0.00 2
dnaid 78.19 78.32 78.05 0.19 2
kimura 0.34 0.35 0.34 0.01 2
logdet 0.30 0.30 0.30 0.00 2
index 29.61 29.86 29.35 0.36 2

TABOR ks 1.72 7.19 0.01 1.33 1299 0.00 0.00 0.00 0.00 243
ka 0.10 0.56 0.00 0.11 1299 0.07 0.17 0.00 0.08 243
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kaks 0.10 0.87 0.00 0.16 1299 151.83 490.00 2.00 133.41 243
protid 75.74 85.29 70.00 3.35 1299 75.68 83.84 70.00 3.92 243
dnaid 79.35 87.88 72.12 2.24 1299 82.40 88.55 76.83 3.30 243
kimura 0.29 0.45 0.18 0.05 1299 0.29 0.44 0.17 0.06 243
logdet 0.37 0.66 0.17 0.08 1299 0.36 0.76 0.15 0.10 243
index 20.55 58.30 4.64 9.15 1299 45.26 61.35 29.91 5.87 243

TRANSPA
C

ks 2.30 2.30 2.30 1
ka 0.09 0.09 0.09 1
kaks 0.04 0.04 0.04 1
protid 75.64 75.64 75.64 1
dnaid 73.56 73.56 73.56 1
kimura 0.28 0.28 0.28 1
logdet 0.37 0.37 0.37 1
index 13.35 13.35 13.35 1

Melanogaster-
Willistoni

Genome

ks 6.93 22.63 0.56 5.50 2560
ka 0.13 0.97 0.00 0.09 2560
kaks 0.03 0.28 0.00 0.02 2560
protid 78.76 100.00 41.49 11.00 2560
dnaid 71.04 89.75 50.14 6.18 2560
kimura 0.25 0.99 0.00 0.16 2560
logdet 0.38 0.96 0.11 0.11 2560
index 9.48 53.92 0.89 7.02 2560

HELITRON

ks 0.09 5.06 0.00 0.16 1273 0.01 0.07 0.00 0.01 428
ka 0.02 2.97 0.00 0.09 1273 0.53 0.68 0.03 0.24 428
kaks 0.15 0.82 0.00 0.17 1273 96.27 102.62 1.04 13.16 428
protid 84.36 96.75 70.00 7.38 1273 86.89 94.31 70.59 8.15 428
dnaid 88.81 98.10 74.24 5.54 1273 90.55 97.56 75.16 7.14 428
kimura 0.15 0.46 0.03 0.08 1273 0.15 0.56 0.06 0.11 428
logdet 0.21 1.10 0.02 0.12 1273 0.31 1.31 0.03 0.16 428
index 58.75 89.42 5.11 9.39 1273 40.92 85.40 18.14 6.37 428

HOYAK

ks 0.63 0.63 0.63 0.00 3
ka 0.12 0.12 0.12 0.00 3
kaks 0.20 0.20 0.20 0.00 3
protid 78.11 78.11 78.11 0.00 3
dnaid 82.05 82.05 82.05 0.00 3
kimura 0.26 0.26 0.26 0.00 3
logdet 0.55 0.55 0.55 0.00 3
index 25.25 25.25 25.25 0.00 3

STALKER

ks 1.94 3.98 1.07 0.36 130
ka 0.16 0.25 0.12 0.02 130
kaks 0.09 0.18 0.05 0.02 130
protid 76.89 82.14 70.10 2.45 130
dnaid 79.37 81.44 71.68 1.47 130
kimura 0.27 0.37 0.19 0.03 130
logdet 0.44 0.63 0.23 0.07 130
index 14.97 19.39 6.92 1.49 130

TABOR ks 1.57 9.33 0.01 0.95 4814 0.00 0.31 0.00 0.01 996
ka 0.14 1.46 0.00 0.08 4814 0.25 0.55 0.00 0.12 996
kaks 0.11 1.00 0.00 0.12 4814 114.11 490.00 1.67 69.88 996
protid 74.28 89.43 70.00 2.97 4814 74.10 88.79 70.00 3.96 996
dnaid 78.84 91.99 72.38 1.73 4814 81.47 90.62 73.52 2.95 996
kimura 0.29 0.61 0.11 0.04 4814 0.31 0.52 0.11 0.07 996
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logdet 0.38 1.02 0.09 0.08 4814 0.35 1.13 0.09 0.11 996
index 19.69 71.81 4.09 8.69 4814 38.47 73.61 22.33 9.26 996

TRANSIB

ks 1.72 1.72 1.72 1
ka 0.18 0.18 0.18 1
kaks 0.10 0.10 0.10 1
protid 74.23 74.23 74.23 1
dnaid 73.88 73.88 73.88 1
kimura 0.30 0.30 0.30 1
logdet 0.47 0.47 0.47 1
index 14.40 14.40 14.40 1

Melanogaster
Subgroup-Ha
waiian

Genome

ks 5.22 23.86 0.53 4.84 1279
5

ka 0.14 0.59 0.00 0.09 1279
5

kaks 0.04 0.30 0.00 0.03 1279
5

protid 76.88 100.00 39.45 11.36 1279
5

dnaid 72.13 90.25 50.09 6.58 1279
5

kimura 0.28 1.06 0.00 0.17 1279
5

logdet 0.38 1.42 0.10 0.12 1279
5

index 11.58 46.10 0.77 7.51 1279
5

TRANSPA
C

ks 2.75 2.95 2.63 0.17 3
ka 0.09 0.09 0.09 0.00 3
kaks 0.03 0.04 0.03 0.01 3
protid 76.03 76.47 75.66 0.41 3
dnaid 72.93 73.12 72.75 0.19 3
kimura 0.30 0.30 0.29 0.01 3
logdet 0.40 0.41 0.40 0.01 3
index 11.42 11.86 10.83 0.53 3

Melanogaster
Subgroup-Obs
cura

AURORA

ks 3.88 9.49 1.23 1.61 140
ka 0.13 0.33 0.10 0.05 140
kaks 0.04 0.16 0.02 0.03 140
protid 74.52 79.84 70.16 2.13 140
dnaid 79.98 82.26 77.10 1.30 140
kimura 0.31 0.43 0.24 0.03 140
logdet 0.37 0.76 0.21 0.09 140
index 10.15 20.57 3.94 3.19 140

Genome ks 2.96 21.93 0.36 2.91 2561
3

ka 0.10 0.59 0.00 0.07 2561
3

kaks 0.04 0.32 0.00 0.03 2561
3

protid 82.18 100.00 38.64 9.72 2561
3

dnaid 76.69 93.20 50.28 5.92 2561
3

kimura 0.20 0.99 0.00 0.13 2561
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3
logdet 0.32 2.50 0.08 0.13 2561

3
index 17.50 60.53 0.87 8.69 2561

3

NOBEL-BE
L

ks 1.86 9.89 0.42 2.05 32
ka 0.16 0.25 0.06 0.05 32
kaks 0.21 0.46 0.01 0.17 32
protid 75.84 80.95 70.00 2.97 32
dnaid 74.03 80.07 70.50 2.62 32
kimura 0.29 0.38 0.19 0.05 32
logdet 0.55 0.89 0.31 0.18 32
index 17.80 30.86 3.72 7.73 32

POLINTON

ks 4.62 4.80 1.79 0.63 145 0.00 0.00 0.00 0.00 10
ka 0.02 0.32 0.00 0.06 145 0.37 0.37 0.37 0.00 10
kaks 0.01 0.18 0.00 0.03 145 97.71 97.71 97.71 0.00 10
protid 82.43 92.00 70.37 5.36 145 80.98 90.20 75.21 4.68 10
dnaid 78.35 81.96 71.52 2.84 145 79.18 81.67 76.86 1.39 10
kimura 0.24 3.14 0.10 0.30 145 0.30 1.06 0.15 0.27 10
logdet 0.53 1.84 0.27 0.25 145 0.80 1.13 0.52 0.21 10
index 8.43 13.57 2.86 1.51 145 28.23 30.64 19.89 3.47 10

STALKER

ks 5.62 9.16 0.35 4.00 582 0.05 0.20 0.00 0.09 61
ka 0.30 0.67 0.00 0.25 582 0.36 0.39 0.35 0.02 61
kaks 0.04 0.13 0.00 0.03 582 74.20 99.89 1.94 43.44 61
protid 74.78 78.76 71.54 1.95 582 72.18 74.04 70.79 1.18 61
dnaid 78.40 80.83 75.88 1.32 582 80.39 81.65 75.32 1.41 61
kimura 0.30 0.34 0.24 0.02 582 0.32 0.33 0.31 0.01 61
logdet 0.34 0.38 0.21 0.03 582 0.34 0.40 0.30 0.04 61
index 15.92 39.26 4.23 15.29 582 32.61 34.90 27.81 2.84 61

TABOR

ks 4.73 7.47 0.83 1.08 1543
ka 0.14 0.39 0.05 0.03 1543
kaks 0.03 0.25 0.01 0.02 1543
protid 74.98 89.53 70.00 2.93 1543
dnaid 79.73 84.11 71.75 1.38 1543
kimura 0.31 0.45 0.13 0.04 1543
logdet 0.36 0.95 0.28 0.09 1543
index 8.32 24.02 5.22 2.21 1543

TRANSPA
C

ks 1.95 2.13 1.85 0.11 8
ka 0.03 0.03 0.03 0.00 8
kaks 0.02 0.02 0.01 0.00 8
protid 85.48 86.32 84.81 0.51 8
dnaid 80.13 80.71 79.66 0.34 8
kimura 0.16 0.17 0.15 0.01 8
logdet 0.28 0.29 0.28 0.00 8
index 19.27 19.87 18.16 0.67 8

Melanogaster
Subgroup-Rep
leta

G3-JOCKE
Y

ks 1.50 1.50 1.50 0.00 2
ka 0.18 0.18 0.18 0.00 2
kaks 0.12 0.12 0.12 0.00 2
protid 71.57 71.57 71.57 0.00 2
dnaid 73.53 73.53 73.53 0.00 2
kimura 0.36 0.36 0.36 0.00 2
logdet 0.35 0.35 0.35 0.00 2
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index 15.88 15.88 15.88 0.00 2

Genome

ks 5.72 24.53 0.53 5.00 1280
4

ka 0.14 1.30 0.00 0.09 1280
4

kaks 0.04 0.38 0.00 0.03 1280
4

protid 77.14 100.00 37.57 11.35 1280
4

dnaid 72.20 91.30 50.00 6.60 1280
4

kimura 0.28 1.15 0.00 0.17 1280
4

logdet 0.38 1.40 0.09 0.12 1280
4

index 10.91 49.25 0.81 7.49 1280
4

GYPSY

ks 0.93 0.93 0.93 1
ka 0.17 0.17 0.17 1
kaks 0.18 0.18 0.18 1
protid 70.08 70.08 70.08 1
dnaid 76.38 76.38 76.38 1
kimura 0.38 0.38 0.38 1
logdet 0.36 0.36 0.36 1
index 20.07 20.07 20.07 1

MARINER

ks 0.73 0.85 0.70 0.05 27
ka 0.07 0.08 0.07 0.00 27
kaks 0.10 0.11 0.09 0.01 27
protid 77.23 84.11 74.24 2.74 27
dnaid 81.05 83.80 78.09 1.39 27
kimura 0.25 0.31 0.18 0.04 27
logdet 0.27 0.40 0.23 0.06 27
index 28.97 30.50 26.34 1.57 27

STALKER

ks 1.27 6.19 0.34 2.12 481 0.00 0.00 0.00 0.00 526
ka 0.10 0.53 0.00 0.19 481 0.01 0.01 0.00 0.00 526
kaks 0.06 0.40 0.00 0.12 481 205.01 490.00 2.39 165.22 526
protid 75.00 79.81 70.31 2.25 481 77.39 80.19 70.00 1.80 526
dnaid 80.12 83.97 72.66 1.74 481 81.26 83.33 77.88 1.22 526
kimura 0.30 0.37 0.21 0.03 481 0.27 0.37 0.23 0.03 526
logdet 0.28 0.53 0.19 0.07 481 0.38 0.61 0.22 0.06 526
index 31.15 41.46 5.51 11.16 481 48.12 51.32 37.17 2.78 526

TABOR

ks 1.62 9.66 0.74 1.05 448
ka 0.22 0.61 0.04 0.05 448
kaks 0.16 0.24 0.01 0.05 448
protid 72.80 87.50 70.09 2.47 448
dnaid 75.93 82.69 71.79 1.21 448
kimura 0.36 0.41 0.13 0.05 448
logdet 0.44 0.62 0.19 0.04 448
index 15.47 31.68 4.49 2.69 448

Melanogaster
Subgroup-Viri
lis

Genome ks 5.15 23.78 0.55 4.72 1279
9

ka 0.13 1.35 0.00 0.09 1279
9
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kaks 0.04 0.55 0.00 0.03 1279
9

protid 77.94 100.00 40.41 11.03 1279
9

dnaid 72.77 90.57 50.06 6.41 1279
9

kimura 0.26 1.04 0.00 0.16 1279
9

logdet 0.37 1.41 0.10 0.12 1279
9

index 11.83 46.71 0.89 7.60 1279
9

GYPSY

ks 0.29 0.34 0.26 0.02 38
ka 0.09 0.12 0.08 0.01 38
kaks 0.32 0.41 0.27 0.03 38
protid 81.72 83.74 78.86 1.33 38
dnaid 87.44 88.35 86.18 0.60 38
kimura 0.21 0.25 0.18 0.02 38
logdet 0.15 0.26 0.13 0.03 38
index 44.98 48.12 41.12 1.97 38

STALKER

ks 0.94 3.26 0.27 0.99 286 0.00 0.00 0.00 0.00 31
ka 0.04 0.14 0.00 0.06 286 0.00 0.01 0.00 0.01 31
kaks 0.02 0.07 0.00 0.03 286 240.02 490.00 2.54 188.44 31
protid 73.69 75.00 71.09 1.53 286 72.91 73.33 70.48 0.56 31
dnaid 78.05 81.65 75.73 1.08 286 77.33 77.60 75.24 0.40 31
kimura 0.33 0.36 0.31 0.02 286 0.36 0.37 0.35 0.01 31
logdet 0.37 0.51 0.21 0.04 286 0.38 0.39 0.27 0.02 31
index 28.20 37.68 9.98 10.76 286 43.09 44.30 42.69 0.33 31

TABOR

ks 2.16 5.82 0.89 1.89 6
ka 0.23 0.50 0.06 0.19 6
kaks 0.10 0.16 0.06 0.04 6
protid 73.14 77.36 70.37 3.35 6
dnaid 79.36 83.33 76.32 3.14 6
kimura 0.34 0.43 0.27 0.06 6
logdet 0.42 0.45 0.36 0.03 6
index 16.21 24.34 5.54 7.58 6

TRANSPA
C

ks 1.71 1.91 1.59 0.15 4
ka 0.08 0.08 0.08 0.00 4
kaks 0.04 0.05 0.04 0.01 4
protid 76.90 77.36 76.50 0.36 4
dnaid 75.94 76.31 75.36 0.43 4
kimura 0.27 0.27 0.26 0.01 4
logdet 0.33 0.34 0.33 0.01 4
index 17.18 17.92 16.03 0.88 4

Melanogaster
Subgroup-Wil
listoni

G3-JOCKE
Y

ks 0.67 0.67 0.67 1
ka 0.21 0.21 0.21 1
kaks 0.31 0.31 0.31 1
protid 73.72 73.72 73.72 1
dnaid 78.21 78.21 78.21 1
kimura 0.32 0.32 0.32 1
logdet 0.67 0.67 0.67 1
index 20.33 20.33 20.33 1
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Genome

ks 6.39 25.89 0.49 5.29 1281
1

ka 0.13 1.01 0.00 0.09 1281
1

kaks 0.03 0.32 0.00 0.02 1281
1

protid 78.62 100.00 40.31 10.93 1281
1

dnaid 71.22 89.10 50.02 6.13 1281
1

kimura 0.25 1.06 0.00 0.16 1281
1

logdet 0.39 1.50 0.11 0.12 1281
1

index 10.00 48.92 0.85 7.03 1281
1

GYPSY

ks 1.46 2.98 1.01 0.72 23
ka 0.15 0.18 0.12 0.02 23
kaks 0.12 0.18 0.05 0.04 23
protid 73.00 79.69 70.15 3.01 23
dnaid 75.06 77.60 71.58 2.14 23
kimura 0.33 0.39 0.24 0.04 23
logdet 0.49 0.86 0.32 0.13 23
index 16.45 20.06 7.90 3.47 23

HELITRON

ks 0.58 1.91 0.00 0.75 88
ka 0.08 0.17 0.00 0.05 88
kaks 0.37 0.88 0.00 0.26 88
protid 81.32 90.09 70.19 6.55 88
dnaid 85.96 93.99 71.47 9.10 88
kimura 0.22 0.38 0.11 0.09 88
logdet 0.26 0.82 0.09 0.17 88
index 45.24 65.98 12.77 21.07 88

MARINER

ks 1.02 1.02 1.02 0.00 3
ka 0.11 0.11 0.11 0.00 3
kaks 0.11 0.11 0.11 0.00 3
protid 80.38 80.43 80.29 0.08 3
dnaid 81.60 81.64 81.51 0.08 3
kimura 0.23 0.23 0.22 0.01 3
logdet 0.43 0.44 0.43 0.01 3
index 22.89 22.90 22.89 0.01 3

R2

ks 0.27 0.38 0.20 0.05 75
ka 0.14 0.19 0.12 0.02 75
kaks 0.56 0.91 0.34 0.14 75
protid 71.82 76.19 70.00 1.02 75
dnaid 74.59 79.37 71.43 1.58 75
kimura 0.35 0.38 0.31 0.01 75
logdet 0.74 1.44 0.31 0.16 75
index 24.97 31.68 17.87 1.86 75

STALKER ks 2.18 3.90 0.35 1.04 210 0.00 0.00 0.00 0.00 452
ka 0.25 0.38 0.00 0.16 210 0.35 0.35 0.35 0.00 452
kaks 0.09 0.14 0.00 0.06 210 99.89 99.89 99.89 0.00 452
protid 73.72 78.65 70.15 1.53 210 74.81 78.63 70.10 2.89 452
dnaid 79.13 80.91 71.14 1.49 210 80.85 82.91 76.63 1.77 452

191



kimura 0.31 0.36 0.25 0.03 210 0.29 0.41 0.21 0.05 452
logdet 0.33 1.11 0.19 0.11 210 0.34 0.91 0.17 0.13 452
index 17.04 37.57 8.84 10.02 210 35.52 41.62 23.71 3.77 452

TABOR

ks 2.83 6.50 0.35 1.17 947 0.00 0.00 0.00 0.00 378
ka 0.16 0.23 0.00 0.03 947 0.02 0.17 0.00 0.04 378
kaks 0.07 0.18 0.00 0.03 947 201.09 490.00 2.46 157.20 378
protid 72.03 77.78 70.00 1.56 947 77.18 80.16 72.63 2.09 378
dnaid 76.78 81.75 72.43 0.99 947 81.83 83.66 78.95 1.22 378
kimura 0.35 0.42 0.26 0.03 947 0.29 0.34 0.24 0.02 378
logdet 0.43 0.81 0.26 0.05 947 0.30 0.50 0.20 0.08 378
index 11.51 38.81 5.18 4.48 947 49.58 55.04 40.94 3.70 378

Obscura 
Group

AURORA

ks 0.03 0.07 0.01 0.03 4 0.01 0.03 0.00 0.02 3
ka 0.01 0.02 0.00 0.01 4 0.03 0.04 0.02 0.01 3
kaks 0.15 0.33 0.00 0.17 4 63.86 103.50 1.08 54.99 3
protid 96.95 98.39 95.33 1.53 4 95.95 97.30 94.59 1.36 3
dnaid 98.29 99.46 96.88 1.06 4 97.98 98.80 97.30 0.76 3
kimura 0.03 0.04 0.01 0.02 4 0.04 0.06 0.03 0.02 3
logdet 0.03 0.05 0.01 0.02 4 0.08 0.20 0.01 0.10 3
index 89.34 95.52 81.49 5.82 4 83.75 92.62 74.94 8.84 3

BATUMI

ks 0.09 0.21 0.02 0.07 14 0.01 0.04 0.00 0.02 5
ka 0.04 0.08 0.01 0.03 14 0.03 0.07 0.01 0.02 5
kaks 0.55 0.94 0.28 0.19 14 55.04 100.00 1.43 49.12 5
protid 87.54 96.00 70.63 7.54 14 88.74 95.65 75.81 8.11 5
dnaid 92.31 98.22 78.09 6.22 14 94.20 98.19 85.48 5.21 5
kimura 0.14 0.39 0.04 0.10 14 0.12 0.29 0.04 0.10 5
logdet 0.20 0.56 0.02 0.13 14 0.14 0.40 0.02 0.16 5
index 61.66 88.02 40.32 15.56 14 72.70 90.34 42.78 19.66 5

BEL

ks 0.20 9.71 0.00 0.76 1672 0.03 2.21 0.00 0.18 1651
ka 0.08 3.17 0.00 0.24 1672 0.20 8.17 0.00 1.02 1651
kaks 0.43 1.00 0.00 0.28 1672 88.73 490.00 1.00 90.52 1651
protid 90.76 100.00 70.00 8.23 1672 90.79 100.00 70.00 7.12 1651
dnaid 93.56 100.00 73.71 6.47 1672 94.71 100.00 74.71 5.04 1651
kimura 0.10 0.52 0.00 0.10 1672 0.09 0.49 0.00 0.08 1651
logdet 0.17 2.16 0.00 0.19 1672 0.15 1.21 0.00 0.19 1651
index 67.63 99.30 3.31 21.68 1672 72.65 99.72 4.13 20.29 1651

BILBO

ks 0.19 0.76 0.01 0.16 278 0.02 0.13 0.00 0.04 38
ka 0.07 0.23 0.00 0.05 278 0.10 0.50 0.00 0.16 38
kaks 0.39 0.97 0.00 0.22 278 64.06 400.00 1.00 83.87 38
protid 85.87 100.00 71.35 7.17 278 89.15 99.06 70.48 9.60 38
dnaid 88.94 100.00 76.52 6.08 278 93.33 99.37 75.87 6.73 38
kimura 0.16 0.46 0.01 0.09 278 0.12 0.34 0.01 0.11 38
logdet 0.22 1.12 0.01 0.15 278 0.20 0.88 0.01 0.20 38
index 54.04 95.29 19.01 17.15 278 68.49 97.25 22.19 23.49 38

BLOOD

ks 0.19 0.27 0.04 0.13 3
ka 0.15 0.22 0.01 0.12 3
kaks 0.59 0.82 0.12 0.40 3
protid 84.68 96.05 78.99 9.85 3
dnaid 88.97 96.05 85.43 6.13 3
kimura 0.22 0.31 0.04 0.16 3
logdet 0.34 0.59 0.09 0.25 3
index 47.93 81.15 29.16 28.85 3

BS ks 0.09 0.26 0.04 0.07 9 0.09 0.25 0.00 0.11 4
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ka 0.07 0.25 0.02 0.07 9 0.10 0.25 0.01 0.11 4
kaks 0.74 0.98 0.42 0.22 9 17.88 68.00 1.01 33.41 4
protid 82.91 95.51 70.92 7.55 9 84.97 98.57 71.63 13.11 4
dnaid 87.83 97.75 82.05 5.39 9 90.94 99.52 83.45 8.49 4
kimura 0.20 0.36 0.05 0.10 9 0.18 0.35 0.01 0.16 4
logdet 0.29 0.47 0.03 0.13 9 0.19 0.30 0.00 0.14 4
index 51.85 85.43 30.83 14.89 9 61.12 96.52 31.23 29.10 4

BURDOCK

ks 0.14 0.14 0.14 1 0.01 0.03 0.00 0.01 8
ka 0.10 0.10 0.10 1 0.05 0.09 0.03 0.02 8
kaks 0.69 0.69 0.69 1 38.73 102.83 1.97 50.28 8
protid 81.90 81.90 81.90 1 87.04 95.80 75.34 7.98 8
dnaid 87.36 87.36 87.36 1 92.25 98.37 82.19 6.20 8
kimura 0.20 0.20 0.20 1 0.13 0.23 0.04 0.07 8
logdet 0.08 0.08 0.08 1 0.26 0.42 0.04 0.15 8
index 53.45 53.45 53.45 1 61.04 72.83 49.54 7.27 8

BUT2

ks 0.12 0.29 0.02 0.10 10 0.00 0.00 0.00 0.00 2
ka 0.07 0.22 0.01 0.08 10 0.03 0.03 0.02 0.01 2
kaks 0.61 0.85 0.21 0.20 10 105.41 106.33 104.50 1.29 2
protid 84.75 95.70 71.30 7.38 10 87.97 93.01 82.94 7.12 2
dnaid 90.77 98.21 81.16 5.14 10 93.44 97.67 89.22 5.98 2
kimura 0.16 0.30 0.04 0.08 10 0.13 0.19 0.07 0.08 2
logdet 0.23 0.55 0.02 0.14 10 0.12 0.20 0.03 0.12 2
index 56.18 87.84 27.54 17.69 10 72.26 83.90 60.62 16.46 2

CHIMPO

ks 0.27 0.27 0.27 1
ka 0.12 0.12 0.12 1
kaks 0.44 0.44 0.44 1
protid 77.31 77.31 77.31 1
dnaid 84.59 84.59 84.59 1
kimura 0.26 0.26 0.26 1
logdet 0.34 0.34 0.34 1
index 36.59 36.59 36.59 1

CHOUTO

ks 0.10 0.17 0.04 0.05 6 0.00 0.00 0.00 0.00 2
ka 0.06 0.12 0.01 0.04 6 0.01 0.02 0.01 0.01 2
kaks 0.49 0.82 0.31 0.21 6 113.75 126.00 101.50 17.32 2
protid 91.70 97.14 86.84 4.27 6 96.69 97.22 96.15 0.76 2
dnaid 93.81 98.33 88.59 3.79 6 98.73 99.07 98.40 0.47 2
kimura 0.09 0.15 0.03 0.05 6 0.04 0.04 0.03 0.01 2
logdet 0.18 0.36 0.02 0.11 6 0.03 0.04 0.01 0.02 2
index 64.95 88.89 51.82 14.81 6 90.84 93.37 88.31 3.58 2

COPIA

ks 0.11 1.44 0.01 0.14 369 0.01 0.14 0.00 0.02 259
ka 0.05 0.49 0.00 0.07 369 0.02 0.19 0.00 0.02 259
kaks 0.52 1.00 0.00 0.26 369 83.70 470.00 1.00 101.17 259
protid 90.67 100.00 71.21 7.38 369 95.68 99.23 77.04 3.22 259
dnaid 93.64 100.00 76.02 5.44 369 97.84 99.74 84.20 2.31 259
kimura 0.09 0.36 0.00 0.07 369 0.04 0.23 0.01 0.03 259
logdet 0.13 0.50 0.00 0.12 369 0.05 0.43 0.00 0.09 259
index 69.38 98.12 19.71 18.81 369 86.95 98.06 43.30 10.25 259

CR1 ks 0.09 0.31 0.00 0.06 429 0.02 0.09 0.00 0.02 125
ka 0.04 0.16 0.00 0.02 429 0.04 0.10 0.00 0.02 125
kaks 0.50 1.00 0.00 0.23 429 28.65 410.00 1.01 62.43 125
protid 87.21 99.33 70.43 5.57 429 90.25 99.16 70.54 5.10 125
dnaid 91.18 99.78 74.21 4.57 429 94.16 99.72 75.89 3.80 125
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kimura 0.12 0.32 0.01 0.06 429 0.10 0.26 0.01 0.05 125
logdet 0.18 0.84 0.00 0.13 429 0.14 0.46 0.00 0.09 125
index 61.59 98.01 30.33 11.54 429 70.80 97.96 45.44 11.42 125

DD37E

ks 4.25 5.23 3.53 0.50 14 0.29 4.33 0.00 1.08 16
ka 3.10 3.84 2.25 0.58 14 0.39 5.41 0.02 1.34 16
kaks 0.73 0.89 0.51 0.12 14 30.30 98.71 1.16 43.49 16
protid 87.95 93.04 73.68 5.01 14 87.85 93.60 74.46 4.41 16
dnaid 90.73 93.62 75.44 4.69 14 92.77 97.60 83.15 3.08 16
kimura 0.16 1.05 0.05 0.26 14 0.12 0.31 0.06 0.06 16
logdet 0.54 1.32 0.35 0.31 14 0.17 0.40 0.04 0.10 16
index 6.69 8.05 2.70 1.50 14 61.94 78.99 6.70 16.17 16

DIVER

ks 0.17 0.39 0.04 0.11 7 0.06 0.06 0.06 1
ka 0.11 0.30 0.04 0.09 7 0.06 0.06 0.06 1
kaks 0.67 0.94 0.57 0.14 7 1.07 1.07 1.07 1
protid 83.30 89.83 75.57 4.54 7 91.75 91.75 91.75 1
dnaid 87.73 93.79 80.92 3.89 7 94.50 94.50 94.50 1
kimura 0.17 0.26 0.10 0.05 7 0.09 0.09 0.09 1
logdet 0.24 0.27 0.16 0.04 7 0.24 0.24 0.24 1
index 49.13 67.61 30.78 10.76 7 62.94 62.94 62.94 1

DIVER-BE
L

ks 0.14 0.55 0.01 0.13 17 0.05 0.16 0.00 0.06 17
ka 0.08 0.22 0.00 0.06 17 0.10 0.24 0.00 0.08 17
kaks 0.60 0.93 0.00 0.27 17 84.73 490.00 1.08 126.12 17
protid 78.21 96.30 70.59 8.14 17 79.34 95.37 70.52 7.73 17
dnaid 82.76 97.53 75.26 7.42 17 85.51 97.22 77.78 6.18 17
kimura 0.24 0.40 0.04 0.12 17 0.21 0.35 0.05 0.10 17
logdet 0.59 1.84 0.16 0.44 17 0.38 1.01 0.10 0.22 17
index 39.24 79.46 20.87 14.80 17 46.49 62.18 32.64 9.16 17

DM1731

ks 0.57 1.02 0.19 0.28 15
ka 0.32 0.48 0.11 0.17 15
kaks 0.56 0.70 0.39 0.11 15
protid 86.66 90.62 83.00 3.02 15
dnaid 89.51 93.12 86.67 2.64 15
kimura 0.13 0.18 0.10 0.03 15
logdet 0.22 0.32 0.04 0.12 15
index 38.37 61.58 24.51 15.16 15

DMR_DV

ks 0.22 0.33 0.09 0.08 19 0.12 0.24 0.00 0.10 10
ka 0.16 0.24 0.03 0.05 19 0.16 0.28 0.05 0.09 10
kaks 0.74 0.92 0.30 0.15 19 11.80 102.17 1.01 31.77 10
protid 78.00 93.26 70.47 5.78 19 78.50 90.71 70.05 6.42 10
dnaid 83.96 96.20 76.34 5.34 19 85.79 95.45 78.47 5.80 10
kimura 0.22 0.43 0.07 0.09 19 0.25 0.49 0.10 0.13 10
logdet 0.35 0.54 0.09 0.12 19 0.28 0.41 0.17 0.08 10
index 38.93 73.36 26.27 11.06 19 43.98 69.07 26.84 12.81 10

DMRT

ks 0.14 0.41 0.01 0.12 43 0.01 0.03 0.00 0.01 4
ka 0.06 0.18 0.00 0.05 43 0.03 0.05 0.02 0.02 4
kaks 0.41 0.98 0.00 0.23 43 23.05 86.00 1.35 41.97 4
protid 87.55 95.07 73.91 7.15 43 96.00 96.69 94.17 1.23 4
dnaid 90.66 96.48 79.47 5.26 43 97.56 98.82 95.83 1.25 4
kimura 0.14 0.32 0.05 0.09 43 0.04 0.06 0.04 0.01 4
logdet 0.25 0.68 0.03 0.19 43 0.04 0.07 0.01 0.03 4
index 56.67 79.96 28.45 15.06 43 85.23 91.51 80.19 4.68 4

G5 ks 0.19 0.36 0.02 0.10 14 0.02 0.03 0.01 0.01 2
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ka 0.13 0.23 0.00 0.07 14 0.06 0.06 0.05 0.01 2
kaks 0.67 0.84 0.27 0.16 14 2.99 3.51 2.47 0.74 2
protid 79.47 93.79 70.59 7.25 14 85.91 89.84 81.99 5.55 2
dnaid 86.20 94.94 79.66 5.14 14 90.34 93.94 86.75 5.08 2
kimura 0.24 0.36 0.06 0.10 14 0.16 0.21 0.11 0.07 2
logdet 0.27 0.47 0.10 0.12 14 0.27 0.32 0.21 0.08 2
index 44.12 75.38 27.36 14.65 14 58.29 65.62 50.96 10.37 2

GALILEO

ks 2.89 6.34 0.01 2.93 6 0.01 0.05 0.00 0.02 5
ka 0.98 3.62 0.00 1.51 6 0.09 0.17 0.00 0.08 5
kaks 0.30 0.57 0.00 0.25 6 107.54 340.00 1.29 138.44 5
protid 85.52 98.77 70.30 11.54 6 83.46 94.78 70.69 11.80 5
dnaid 88.42 99.09 73.06 11.22 6 88.16 96.80 77.39 9.90 5
kimura 0.09 0.14 0.01 0.05 6 0.16 0.29 0.05 0.11 5
logdet 0.22 0.50 0.01 0.20 6 0.18 0.44 0.04 0.16 5
index 34.94 96.03 4.38 35.08 6 61.13 87.56 38.61 20.76 5

Genome

ks 0.04 0.70 0.00 0.05 2545 0.01 0.03 0.00 0.01 16
ka 0.01 0.41 0.00 0.02 2545 0.01 0.03 0.00 0.01 16
kaks 0.12 0.99 0.00 0.15 2545 6.13 10.00 1.01 4.53 16
protid 98.57 100.00 56.57 3.51 2545 98.62 100.00 95.50 1.50 16
dnaid 98.44 100.00 57.14 2.98 2545 99.20 100.00 96.87 1.04 16
kimura 0.01 0.60 0.00 0.03 2545 0.01 0.05 0.00 0.02 16
logdet 0.05 0.93 0.00 0.10 2545 0.05 0.69 0.00 0.17 16
index 90.21 99.72 18.93 10.87 2545 93.11 99.57 53.33 11.81 16

GTWIN

ks 0.06 0.09 0.01 0.04 3
ka 0.07 0.10 0.02 0.04 3
kaks 1.38 1.86 1.11 0.41 3
protid 77.89 85.81 70.80 7.54 3
dnaid 87.49 89.89 82.89 3.98 3
kimura 0.26 0.37 0.13 0.12 3
logdet 0.31 0.40 0.19 0.11 3
index 48.45 64.14 37.99 13.84 3

GYPSY

ks 0.13 8.01 0.00 0.38 4759 0.03 0.26 0.00 0.03 3131
ka 0.05 0.76 0.00 0.06 4759 0.05 1.51 0.00 0.05 3131
kaks 0.44 1.00 0.00 0.29 4759 60.85 490.00 1.00 105.75 3131
protid 89.73 100.00 70.00 7.73 4759 89.73 100.00 70.07 7.35 3131
dnaid 92.78 100.00 70.96 5.82 4759 94.02 100.00 74.39 5.14 3131
kimura 0.11 3.86 0.00 0.12 4759 0.11 2.66 0.00 0.11 3131
logdet 0.18 1.42 0.00 0.17 4759 0.16 1.51 0.00 0.17 3131
index 66.01 99.46 4.17 19.22 4759 70.71 99.71 16.73 17.32 3131

HARBING
ER

ks 0.02 0.03 0.01 0.01 4 0.01 0.01 0.00 0.01 4
ka 0.00 0.01 0.00 0.01 4 0.01 0.01 0.00 0.01 4
kaks 0.24 0.36 0.00 0.17 4 107.30 320.00 1.09 150.34 4
protid 98.74 99.68 98.39 0.63 4 96.89 97.74 96.05 0.69 4
dnaid 99.25 99.46 98.93 0.23 4 98.88 99.25 98.68 0.25 4
kimura 0.02 0.02 0.00 0.01 4 0.03 0.04 0.02 0.01 4
logdet 0.19 0.34 0.04 0.17 4 0.36 0.38 0.34 0.02 4
index 81.70 92.79 72.18 11.05 4 69.39 70.33 67.79 1.10 4

HAT ks 0.14 0.49 0.01 0.10 56 0.03 0.21 0.00 0.04 30
ka 0.07 0.17 0.00 0.04 56 0.06 0.22 0.00 0.04 30
kaks 0.51 0.98 0.00 0.22 56 26.38 400.00 1.03 76.65 30
protid 85.92 100.00 70.63 7.98 56 87.73 98.40 73.19 5.81 30
dnaid 91.01 99.72 78.52 5.42 56 93.53 99.43 77.29 4.32 30
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kimura 0.13 0.33 0.00 0.09 56 0.12 0.26 0.02 0.06 30
logdet 0.19 0.97 0.00 0.19 56 0.14 0.39 0.01 0.09 30
index 59.28 98.40 30.76 18.53 56 67.69 95.61 39.86 12.14 30

HELENA

ks 0.02 0.02 0.02 0.00 2
ka 0.01 0.01 0.01 0.00 2
kaks 0.45 0.54 0.35 0.13 2
protid 94.61 98.58 90.64 5.61 2
dnaid 95.62 99.05 92.20 4.84 2
kimura 0.06 0.11 0.01 0.07 2
logdet 0.10 0.14 0.05 0.06 2
index 79.62 83.02 76.22 4.81 2

HELITRON

ks 0.17 0.58 0.00 0.12 152 0.04 0.16 0.00 0.04 115
ka 0.08 0.20 0.00 0.06 152 0.06 0.19 0.00 0.05 115
kaks 0.51 0.98 0.00 0.29 152 70.73 480.00 1.01 133.06 115
protid 85.01 100.00 70.37 9.23 152 89.45 100.00 70.00 9.04 115
dnaid 90.31 100.00 77.96 6.04 152 94.12 100.00 81.14 5.51 115
kimura 0.15 0.33 0.00 0.10 152 0.11 0.39 0.00 0.10 115
logdet 0.30 0.93 0.00 0.21 152 0.18 0.86 0.00 0.19 115
index 53.17 99.26 25.04 22.59 152 68.92 99.70 33.46 20.37 115

HOANA

ks 0.02 0.02 0.01 0.01 4
ka 0.00 0.00 0.00 0.00 4
kaks 0.00 0.00 0.00 0.00 4
protid 99.02 99.02 99.02 0.00 4
dnaid 99.27 99.35 99.02 0.16 4
kimura 0.01 0.01 0.01 0.00 4
logdet 0.01 0.01 0.01 0.00 4
index 96.09 96.47 95.41 0.50 4

HOYAK

ks 0.03 0.05 0.01 0.02 8 0.03 0.04 0.01 0.01 10
ka 0.03 0.05 0.01 0.01 8 0.03 0.05 0.01 0.02 10
kaks 0.77 0.91 0.70 0.09 8 1.07 1.17 1.02 0.06 10
protid 89.93 98.27 86.67 4.58 8 88.44 97.33 84.42 4.41 10
dnaid 93.17 99.23 90.60 3.29 8 92.86 98.89 90.26 2.81 10
kimura 0.08 0.13 0.02 0.05 8 0.14 0.18 0.03 0.05 10
logdet 0.16 0.23 0.01 0.09 8 0.26 0.41 0.09 0.13 10
index 70.99 94.58 61.38 11.66 8 62.35 85.87 54.26 11.72 10

ISIS

ks 0.02 0.02 0.02 1
ka 0.00 0.00 0.00 1
kaks 0.00 0.00 0.00 1
protid 99.18 99.18 99.18 1
dnaid 99.73 99.73 99.73 1
kimura 0.01 0.01 0.01 1
logdet 0.00 0.00 0.00 1
index 96.45 96.45 96.45 1

IVK

ks 0.02 0.03 0.01 0.01 3 0.14 0.18 0.07 0.06 3
ka 0.01 0.02 0.00 0.01 3 0.16 0.19 0.11 0.05 3
kaks 0.43 0.64 0.00 0.37 3 1.22 1.52 1.06 0.26 3
protid 96.49 97.60 95.93 0.96 3 78.53 82.61 76.16 3.55 3
dnaid 98.20 98.93 97.83 0.64 3 86.43 91.30 83.89 4.22 3
kimura 0.03 0.04 0.02 0.01 3 0.29 0.32 0.24 0.04 3
logdet 0.18 0.26 0.01 0.14 3 0.32 0.33 0.30 0.02 3
index 78.29 94.01 70.43 13.61 3 39.95 48.01 35.66 6.98 3

JOCKEY ks 0.26 3.26 0.01 0.64 25 0.04 0.08 0.00 0.03 14
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ka 0.08 0.25 0.00 0.06 25 0.05 0.10 0.00 0.03 14
kaks 0.64 0.99 0.01 0.26 25 53.81 440.00 1.03 119.03 14
protid 84.89 98.76 70.68 8.72 25 85.35 96.53 75.23 8.88 14
dnaid 90.03 99.38 75.66 6.80 25 92.30 98.65 82.49 5.17 14
kimura 0.16 0.33 0.01 0.10 25 0.16 0.30 0.04 0.10 14
logdet 0.33 0.82 0.01 0.21 25 0.18 0.38 0.01 0.11 14
index 51.99 95.98 10.89 21.28 25 63.64 92.53 40.88 17.86 14

JOCKEY-LI
KE

ks 0.13 0.61 0.01 0.15 24 0.01 0.15 0.00 0.03 41
ka 0.07 0.43 0.00 0.12 24 0.05 0.17 0.00 0.03 41
kaks 0.31 0.82 0.00 0.30 24 99.55 410.00 1.10 56.00 41
protid 88.40 97.30 75.25 7.38 24 88.19 99.03 73.42 5.53 41
dnaid 91.41 97.75 79.29 5.85 24 92.70 99.68 79.32 4.36 41
kimura 0.12 0.24 0.03 0.07 24 0.12 0.24 0.01 0.06 41
logdet 0.28 0.54 0.08 0.12 24 0.32 0.99 0.09 0.20 41
index 56.80 82.90 25.15 14.26 24 61.02 89.70 32.55 11.32 41

LIAN-AAL
-LIKE

ks 0.10 0.23 0.01 0.08 10 0.02 0.04 0.00 0.02 3
ka 0.05 0.14 0.00 0.05 10 0.03 0.05 0.01 0.02 3
kaks 0.40 0.73 0.00 0.28 10 40.38 119.00 1.02 68.08 3
protid 91.75 99.06 74.45 8.20 10 96.08 97.08 94.17 1.66 3
dnaid 93.86 99.69 83.70 5.58 10 97.59 98.67 95.47 1.84 3
kimura 0.09 0.30 0.01 0.09 10 0.04 0.06 0.03 0.02 3
logdet 0.12 0.42 0.00 0.15 10 0.03 0.03 0.02 0.01 3
index 70.75 96.98 36.27 20.63 10 86.75 91.22 79.48 6.35 3

LINEJ1

ks 0.17 0.24 0.11 0.06 7
ka 0.07 0.10 0.03 0.03 7
kaks 0.41 0.64 0.13 0.19 7
protid 85.64 90.10 78.74 4.35 7
dnaid 88.27 91.75 84.25 2.65 7
kimura 0.15 0.21 0.09 0.04 7
logdet 0.18 0.29 0.10 0.07 7
index 53.43 59.99 43.61 6.81 7

LINER1

ks 0.08 0.37 0.01 0.10 85 0.02 0.05 0.00 0.03 3
ka 0.03 0.23 0.00 0.04 85 0.04 0.07 0.01 0.03 3
kaks 0.23 0.90 0.00 0.27 85 77.05 122.00 1.47 65.84 3
protid 87.18 100.00 70.00 7.97 85 94.32 98.63 89.09 4.84 3
dnaid 90.19 99.28 77.44 6.02 85 96.98 99.09 94.24 2.49 3
kimura 0.13 0.32 0.01 0.08 85 0.06 0.12 0.01 0.06 3
logdet 0.34 1.28 0.01 0.28 85 0.25 0.32 0.19 0.07 3
index 58.02 96.15 28.07 15.51 85 70.45 78.83 57.12 11.67 3

MARINER

ks 0.06 0.17 0.01 0.04 40 0.02 0.06 0.00 0.01 93
ka 0.04 0.12 0.00 0.03 40 0.05 0.08 0.01 0.01 93
kaks 0.59 1.00 0.00 0.28 40 8.69 106.50 1.01 22.66 93
protid 91.37 100.00 73.85 5.97 40 89.30 98.44 70.77 5.09 93
dnaid 95.13 100.00 80.77 4.28 40 94.59 99.22 73.85 4.77 93
kimura 0.09 0.22 0.00 0.06 40 0.10 0.27 0.02 0.04 93
logdet 0.09 0.31 0.00 0.07 40 0.09 0.19 0.02 0.05 93
index 74.03 98.81 44.14 13.87 40 72.16 92.35 56.79 7.38 93

MAX ks 0.10 0.31 0.06 0.09 8
ka 0.02 0.08 0.00 0.03 8
kaks 0.25 0.88 0.00 0.38 8
protid 94.00 97.87 86.02 4.56 8
dnaid 96.37 98.82 90.68 3.27 8
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kimura 0.07 0.16 0.02 0.05 8
logdet 0.11 0.58 0.01 0.20 8
index 76.40 89.69 37.61 18.59 8

MDG1

ks 0.14 0.26 0.02 0.12 4
ka 0.12 0.23 0.01 0.10 4
kaks 0.83 0.90 0.76 0.08 4
protid 85.77 97.09 74.36 10.02 4
dnaid 89.34 98.06 80.34 8.36 4
kimura 0.15 0.29 0.02 0.12 4
logdet 0.14 0.19 0.02 0.08 4
index 58.31 90.90 35.38 24.94 4

MINIME

ks 0.14 0.47 0.01 0.08 208 0.04 0.16 0.00 0.04 103
ka 0.08 0.27 0.00 0.05 208 0.06 0.25 0.00 0.05 103
kaks 0.58 1.00 0.00 0.24 208 51.08 460.00 1.01 98.33 103
protid 83.60 100.00 70.00 7.57 208 86.96 99.15 70.00 9.08 103
dnaid 88.98 99.81 73.00 5.48 208 92.55 99.72 72.64 5.90 103
kimura 0.18 0.40 0.00 0.09 208 0.14 0.34 0.01 0.10 103
logdet 0.21 0.71 0.00 0.14 208 0.14 0.68 0.00 0.13 103
index 53.97 97.76 27.05 16.15 208 67.54 97.57 30.82 18.63 103

NETR1B

ks 0.01 0.01 0.01 1
ka 0.01 0.01 0.01 1
kaks 1.14 1.14 1.14 1
protid 97.93 97.93 97.93 1
dnaid 98.85 98.85 98.85 1
kimura 0.02 0.02 0.02 1
logdet 0.01 0.01 0.01 1
index 93.95 93.95 93.95 1

NINJA

ks 0.07 0.13 0.01 0.03 16 0.04 0.14 0.00 0.05 16
ka 0.03 0.04 0.00 0.01 16 0.07 0.19 0.00 0.08 16
kaks 0.46 0.69 0.27 0.13 16 52.23 490.00 1.21 124.31 16
protid 91.76 95.87 85.00 2.76 16 88.50 99.20 78.51 6.44 16
dnaid 95.64 97.87 89.17 1.99 16 92.89 99.47 85.52 4.45 16
kimura 0.09 0.13 0.04 0.03 16 0.12 0.23 0.01 0.07 16
logdet 0.15 0.29 0.02 0.09 16 0.15 0.39 0.01 0.12 16
index 69.40 89.00 58.59 8.98 16 68.08 96.08 38.88 17.80 16

NOBEL-BE
L

ks 0.11 7.37 0.01 0.35 1905 0.01 0.22 0.00 0.03 1908
ka 0.04 2.81 0.00 0.08 1905 0.03 0.62 0.00 0.04 1908
kaks 0.41 1.00 0.00 0.32 1905 116.46 490.00 1.00 129.25 1908
protid 88.56 100.00 70.09 7.64 1905 87.31 100.00 70.00 7.77 1908
dnaid 92.08 100.00 70.11 6.11 1905 91.60 100.00 72.49 6.52 1908
kimura 0.12 2.91 0.00 0.10 1905 0.11 4.91 0.00 0.14 1908
logdet 0.17 1.40 0.00 0.16 1905 0.18 1.57 0.00 0.17 1908
index 66.29 99.28 1.72 17.32 1905 68.84 99.61 13.88 13.52 1908

OSVALDO

ks 0.16 0.30 0.11 0.09 4 0.00 0.00 0.00 0.00 3
ka 0.03 0.05 0.02 0.01 4 0.02 0.02 0.02 0.00 3
kaks 0.24 0.44 0.09 0.15 4 118.50 118.50 118.50 0.00 3
protid 90.41 92.06 86.96 2.33 4 81.91 83.87 77.98 3.40 3
dnaid 93.38 95.01 89.23 2.77 4 88.83 91.04 84.40 3.83 3
kimura 0.10 0.15 0.08 0.03 4 0.23 0.33 0.18 0.09 3
logdet 0.38 0.56 0.22 0.17 4 0.36 0.42 0.25 0.10 3
index 52.70 62.93 47.76 6.92 4 52.48 53.76 50.21 1.97 3

P_ELEME ks 0.04 0.09 0.01 0.03 7 0.01 0.04 0.00 0.02 7
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NT

ka 0.01 0.03 0.00 0.01 7 0.03 0.05 0.02 0.01 7
kaks 0.12 0.30 0.00 0.15 7 84.12 107.50 1.05 37.75 7
protid 91.15 100.00 81.72 6.60 7 89.55 96.45 80.39 5.17 7
dnaid 93.68 100.00 87.43 4.71 7 94.60 97.16 89.87 2.87 7
kimura 0.08 0.22 0.00 0.08 7 0.11 0.23 0.04 0.06 7
logdet 0.18 0.44 0.00 0.19 7 0.17 0.41 0.03 0.17 7
index 74.31 97.93 48.81 20.35 7 71.50 88.51 50.80 13.88 7

PAO

ks 0.15 0.51 0.02 0.14 29 0.02 0.05 0.00 0.02 17
ka 0.08 0.24 0.00 0.07 29 0.03 0.07 0.01 0.02 17
kaks 0.54 0.98 0.00 0.25 29 42.03 134.00 1.02 57.44 17
protid 85.37 99.07 70.55 7.86 29 87.55 99.00 74.14 6.99 17
dnaid 90.28 99.69 78.91 5.64 29 92.15 99.67 79.89 5.63 17
kimura 0.15 0.36 0.01 0.10 29 0.14 0.26 0.01 0.07 17
logdet 0.41 1.00 0.00 0.23 29 0.30 0.41 0.03 0.12 17
index 50.25 95.92 23.50 18.25 29 61.04 94.48 45.85 13.63 17

PIF

ks 0.08 0.27 0.01 0.10 7 0.01 0.02 0.00 0.01 7
ka 0.05 0.19 0.01 0.07 7 0.02 0.04 0.01 0.01 7
kaks 0.70 0.96 0.29 0.23 7 42.22 111.00 1.04 51.54 7
protid 89.63 98.49 71.96 9.72 7 92.70 98.14 86.31 4.56 7
dnaid 93.43 99.16 83.18 6.14 7 95.52 99.17 92.06 2.96 7
kimura 0.11 0.34 0.02 0.12 7 0.07 0.13 0.01 0.05 7
logdet 0.44 1.12 0.14 0.34 7 0.21 0.44 0.09 0.13 7
index 58.35 80.59 24.57 20.92 7 71.70 81.04 53.98 8.57 7

POLINTON

ks 0.21 2.36 0.01 0.32 184 0.00 0.03 0.00 0.01 31
ka 0.03 0.17 0.00 0.04 184 0.13 0.30 0.00 0.13 31
kaks 0.21 0.98 0.00 0.28 184 106.18 370.00 1.08 88.75 31
protid 88.57 100.00 73.75 6.60 184 89.10 100.00 71.62 8.11 31
dnaid 92.26 100.00 79.58 5.29 184 92.78 100.00 79.17 6.24 31
kimura 0.14 2.90 0.00 0.22 184 0.12 0.34 0.00 0.09 31
logdet 0.19 1.35 0.00 0.21 184 0.18 0.74 0.00 0.19 31
index 60.91 98.83 5.72 18.60 184 66.75 99.73 27.96 21.12 31

PROTOP

ks 0.00 0.00 0.00 1
ka 0.01 0.01 0.01 1
kaks 4.12 4.12 4.12 1
protid 97.89 97.89 97.89 1
dnaid 98.77 98.77 98.77 1
kimura 0.02 0.02 0.02 1
logdet 0.18 0.18 0.18 1
index 80.60 80.60 80.60 1

QUETZAL

ks 0.15 0.15 0.15 1
ka 0.17 0.17 0.17 1
kaks 1.16 1.16 1.16 1
protid 71.05 71.05 71.05 1
dnaid 85.38 85.38 85.38 1
kimura 0.37 0.37 0.37 1
logdet 0.23 0.23 0.23 1
index 37.09 37.09 37.09 1

R1 ks 0.08 0.47 0.01 0.09 333 0.02 0.16 0.00 0.03 278
ka 0.04 0.33 0.00 0.05 333 0.04 0.22 0.00 0.04 278
kaks 0.53 0.98 0.00 0.29 333 55.88 440.00 1.00 55.82 278
protid 88.66 99.50 70.25 8.39 333 89.28 98.77 70.20 7.62 278
dnaid 91.73 99.66 76.55 6.21 333 93.34 99.59 78.48 5.72 278
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kimura 0.12 0.39 0.01 0.10 333 0.11 0.37 0.01 0.09 278
logdet 0.19 0.68 0.00 0.15 333 0.20 0.70 0.00 0.17 278
index 65.12 97.44 22.16 18.92 333 69.46 96.50 36.45 18.24 278

ROOA

ks 0.14 0.14 0.14 0.00 2
ka 0.07 0.07 0.07 0.00 2
kaks 0.50 0.52 0.48 0.03 2
protid 89.60 90.10 89.11 0.70 2
dnaid 92.57 92.74 92.41 0.23 2
kimura 0.11 0.11 0.10 0.01 2
logdet 0.10 0.10 0.09 0.01 2
index 63.23 64.00 62.46 1.09 2

SPOCK

ks 0.06 0.19 0.01 0.04 36 0.08 0.20 0.00 0.08 15
ka 0.03 0.08 0.00 0.02 36 0.10 0.26 0.01 0.10 15
kaks 0.57 0.99 0.00 0.25 36 16.93 145.00 1.04 42.59 15
protid 93.38 98.39 87.34 3.12 36 89.27 98.39 71.86 8.12 15
dnaid 96.15 99.19 91.56 2.02 36 93.91 99.46 81.84 5.30 15
kimura 0.07 0.12 0.02 0.03 36 0.11 0.24 0.02 0.09 15
logdet 0.14 1.23 0.01 0.27 36 0.17 0.37 0.00 0.14 15
index 75.02 94.99 30.10 14.29 36 65.72 95.98 37.83 21.62 15

STALKER

ks 0.07 0.12 0.01 0.04 24 0.01 0.04 0.00 0.02 34
ka 0.04 0.08 0.00 0.02 24 0.02 0.06 0.00 0.02 34
kaks 0.67 0.98 0.24 0.17 24 41.11 470.00 1.02 88.11 34
protid 91.54 99.12 85.32 4.82 24 95.52 99.08 87.16 3.72 34
dnaid 95.31 99.42 92.35 2.37 24 97.98 99.69 94.80 1.51 34
kimura 0.09 0.16 0.01 0.05 24 0.05 0.14 0.01 0.04 34
logdet 0.06 0.09 0.01 0.02 24 0.03 0.06 0.00 0.02 34
index 74.05 94.67 59.96 12.06 24 87.43 97.71 68.94 8.93 34

TABOR

ks 1.46 9.45 0.01 2.83 506 0.00 0.12 0.00 0.02 135
ka 0.12 1.13 0.00 0.18 506 0.08 0.75 0.00 0.15 135
kaks 0.20 0.96 0.00 0.22 506 174.99 470.00 1.02 130.35 135
protid 84.47 100.00 70.00 10.45 506 89.69 100.00 71.96 8.56 135
dnaid 89.00 100.00 77.68 7.53 506 93.05 99.73 77.68 6.84 135
kimura 0.18 0.42 0.00 0.12 506 0.11 0.35 0.01 0.10 135
logdet 0.19 0.59 0.00 0.14 506 0.12 0.50 0.00 0.12 135
index 52.74 99.14 3.59 31.18 506 72.78 97.94 23.08 20.35 135

TAHRE

ks 0.12 0.12 0.12 1 0.08 0.08 0.08 1
ka 0.09 0.09 0.09 1 0.11 0.11 0.11 1
kaks 0.80 0.80 0.80 1 1.45 1.45 1.45 1
protid 90.65 90.65 90.65 1 80.83 80.83 80.83 1
dnaid 91.28 91.28 91.28 1 87.50 87.50 87.50 1
kimura 0.10 0.10 0.10 1 0.19 0.19 0.19 1
logdet 0.32 0.32 0.32 1 0.23 0.23 0.23 1
index 52.95 52.95 52.95 1 50.11 50.11 50.11 1

TART

ks 0.08 0.42 0.01 0.09 55 0.02 0.07 0.00 0.03 26
ka 0.02 0.17 0.00 0.04 55 0.05 0.11 0.00 0.03 26
kaks 0.16 0.55 0.00 0.18 55 64.19 99.00 1.06 46.58 26
protid 83.38 97.45 70.07 7.83 55 84.11 95.41 71.60 7.04 26
dnaid 86.93 98.47 76.91 6.49 55 89.40 97.86 76.82 6.15 26
kimura 0.17 0.35 0.03 0.09 55 0.16 0.36 0.04 0.08 26
logdet 0.50 1.49 0.07 0.27 55 0.49 0.94 0.09 0.23 26
index 48.80 85.68 26.20 12.73 55 50.30 66.71 34.71 8.77 26

TC1 ks 0.12 0.30 0.01 0.09 7 0.02 0.07 0.00 0.04 3
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ka 0.07 0.20 0.00 0.06 7 0.03 0.08 0.00 0.05 3
kaks 0.49 0.76 0.00 0.27 7 280.35 420.00 1.05 241.88 3
protid 85.92 95.08 77.07 7.29 7 92.59 99.03 79.70 11.16 3
dnaid 89.51 97.27 81.10 6.17 7 96.25 99.68 89.72 5.66 3
kimura 0.15 0.24 0.05 0.07 7 0.09 0.26 0.01 0.14 3
logdet 0.25 0.43 0.03 0.15 7 0.12 0.21 0.00 0.11 3
index 55.59 87.88 35.64 17.16 7 77.39 97.62 50.41 24.32 3

TELEMAC

ks 0.02 0.04 0.01 0.02 3 0.03 0.10 0.00 0.04 9
ka 0.01 0.02 0.01 0.01 3 0.06 0.10 0.02 0.03 9
kaks 0.61 0.63 0.60 0.02 3 44.83 106.00 1.03 51.46 9
protid 97.12 99.04 94.35 2.46 3 78.76 95.16 70.20 8.68 9
dnaid 98.48 99.09 97.31 1.01 3 85.24 98.12 79.91 6.50 9
kimura 0.03 0.06 0.01 0.03 3 0.24 0.35 0.05 0.10 9
logdet 0.04 0.05 0.03 0.01 3 0.23 0.33 0.02 0.12 9
index 88.37 91.42 82.85 4.79 3 53.16 87.42 40.48 14.48 9

TF001012

ks 0.13 0.28 0.02 0.08 13 0.02 0.02 0.02 0.00 2
ka 0.09 0.17 0.01 0.06 13 0.02 0.02 0.02 0.00 2
kaks 0.76 1.00 0.36 0.22 13 1.09 1.09 1.09 0.00 2
protid 81.63 98.01 72.06 8.26 13 96.15 96.50 95.80 0.49 2
dnaid 89.15 98.90 81.13 5.34 13 98.48 98.60 98.37 0.16 2
kimura 0.21 0.31 0.02 0.10 13 0.04 0.04 0.04 0.00 2
logdet 0.23 0.55 0.01 0.18 13 0.02 0.02 0.02 0.00 2
index 51.86 91.96 30.28 19.55 13 89.02 89.63 88.40 0.87 2

TIANG

ks 0.02 0.02 0.02 0.00 4 0.01 0.01 0.01 0.00 2
ka 0.01 0.01 0.00 0.01 4 0.02 0.02 0.02 0.00 2
kaks 0.52 0.77 0.15 0.26 4 1.18 1.18 1.18 0.00 2
protid 95.03 97.16 93.75 1.49 4 96.03 97.73 94.32 2.41 2
dnaid 97.63 98.48 97.16 0.59 4 97.91 98.67 97.16 1.07 2
kimura 0.05 0.07 0.03 0.02 4 0.04 0.06 0.02 0.03 2
logdet 0.03 0.03 0.02 0.00 4 0.02 0.03 0.01 0.01 2
index 86.96 90.73 84.31 2.70 4 88.70 91.98 85.42 4.64 2

TIRANT

ks 0.12 0.12 0.12 1
ka 0.08 0.08 0.08 1
kaks 0.62 0.62 0.62 1
protid 89.57 89.57 89.57 1
dnaid 91.59 91.59 91.59 1
kimura 0.11 0.11 0.11 1
logdet 0.07 0.07 0.07 1
index 63.83 63.83 63.83 1

TRAM-BE
L

ks 0.08 0.29 0.01 0.05 114 0.02 0.09 0.00 0.02 113
ka 0.04 0.20 0.00 0.04 114 0.04 0.11 0.00 0.02 113
kaks 0.55 1.00 0.00 0.22 114 16.80 440.00 1.00 53.04 113
protid 89.23 100.00 70.43 8.27 114 90.64 99.04 71.97 5.00 113
dnaid 92.81 99.73 81.45 5.93 114 95.60 99.68 79.80 3.53 113
kimura 0.11 0.42 0.00 0.09 114 0.10 0.29 0.01 0.05 113
logdet 0.08 0.30 0.00 0.07 114 0.11 0.35 0.00 0.09 113
index 70.47 98.29 29.71 16.73 114 73.23 97.66 48.35 10.81 113

TRANSIB ks 0.09 0.33 0.01 0.08 31 0.03 0.16 0.00 0.03 45
ka 0.05 0.13 0.00 0.04 31 0.05 0.22 0.01 0.04 45
kaks 0.64 0.92 0.00 0.22 31 23.17 108.33 1.01 40.89 45
protid 84.09 98.41 70.25 9.07 31 87.29 96.55 70.19 7.81 45
dnaid 89.87 98.27 77.60 6.57 31 93.11 98.47 80.16 5.14 45
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kimura 0.18 0.35 0.02 0.10 31 0.14 0.35 0.04 0.09 45
logdet 0.21 0.53 0.02 0.14 31 0.23 0.56 0.03 0.12 45
index 58.16 89.36 32.00 17.30 31 62.83 86.47 38.25 13.96 45

TRANSPA
C

ks 0.03 0.03 0.03 1
ka 0.00 0.00 0.00 1
kaks 0.10 0.10 0.10 1
protid 98.43 98.43 98.43 1
dnaid 98.60 98.60 98.60 1
kimura 0.02 0.02 0.02 1
logdet 0.01 0.01 0.01 1
index 92.23 92.23 92.23 1

TRIM

ks 0.10 0.59 0.01 0.09 244 0.04 0.29 0.00 0.05 1079
ka 0.07 0.26 0.00 0.06 244 0.09 0.38 0.00 0.06 1079
kaks 0.59 1.00 0.00 0.28 244 33.82 480.00 1.01 51.86 1079
protid 88.01 100.00 70.56 7.87 244 86.99 100.00 70.13 5.91 1079
dnaid 92.06 100.00 76.61 5.64 244 92.88 100.00 78.86 4.12 1079
kimura 0.13 0.41 0.00 0.09 244 0.14 0.41 0.00 0.07 1079
logdet 0.18 0.70 0.00 0.14 244 0.18 1.64 0.00 0.15 1079
index 62.39 98.97 25.36 18.24 244 62.95 99.60 21.18 14.63 1079

ULYSSES

ks 0.01 0.01 0.01 1
ka 0.00 0.00 0.00 1
kaks 0.00 0.00 0.00 1
protid 96.54 96.54 96.54 1
dnaid 97.84 97.84 97.84 1
kimura 0.04 0.04 0.04 1
logdet 0.23 0.23 0.23 1
index 76.01 76.01 76.01 1

WORF

ks 0.09 1.31 0.01 0.11 853 0.02 1.07 0.00 0.03 2484
ka 0.04 1.16 0.00 0.06 853 0.07 2.99 0.00 0.07 2484
kaks 0.57 1.00 0.00 0.30 853 36.62 480.00 1.00 53.71 2484
protid 86.56 100.00 70.08 8.11 853 86.27 100.00 70.00 6.41 2484
dnaid 91.27 100.00 74.86 6.20 853 92.44 100.00 76.70 4.71 2484
kimura 0.14 0.44 0.00 0.09 853 0.15 0.47 0.00 0.07 2484
logdet 0.23 1.30 0.00 0.19 853 0.21 0.94 0.00 0.17 2484
index 61.10 98.93 13.26 17.48 853 62.84 99.34 9.83 13.56 2484

YOYO

ks 0.04 0.04 0.04 1
ka 0.03 0.03 0.03 1
kaks 0.76 0.76 0.76 1
protid 96.39 96.39 96.39 1
dnaid 96.79 96.79 96.79 1
kimura 0.04 0.04 0.04 1
logdet 0.10 0.10 0.10 1
index 79.23 79.23 79.23 1

Obscura-Haw
aiian

Genome

ks 3.15 20.54 0.43 3.07 5111
ka 0.14 0.63 0.00 0.09 5111
kaks 0.05 0.38 0.00 0.03 5111
protid 77.46 100.00 39.35 11.16 5111
dnaid 73.48 92.05 50.94 6.51 5111
kimura 0.27 1.08 0.00 0.16 5111
logdet 0.35 1.67 0.09 0.12 5111
index 15.03 52.92 0.80 7.93 5111

TRANSPA ks 3.29 3.30 3.29 0.01 2
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C

ka 0.08 0.08 0.08 0.00 2
kaks 0.02 0.02 0.02 0.00 2
protid 75.21 75.35 75.07 0.20 2
dnaid 72.64 72.74 72.55 0.13 2
kimura 0.30 0.30 0.30 0.00 2
logdet 0.39 0.39 0.38 0.01 2
index 10.02 10.03 10.01 0.01 2

Repleta-Hawa
iian

Genome

ks 1.30 18.83 0.23 0.84 2562
ka 0.09 2.14 0.00 0.07 2562
kaks 0.07 0.45 0.00 0.04 2562
protid 84.10 100.00 36.57 8.98 2562
dnaid 79.28 94.42 50.17 5.34 2562
kimura 0.18 1.20 0.00 0.12 2562
logdet 0.27 1.13 0.06 0.09 2562
index 26.21 72.02 1.34 9.18 2562

Repleta-Obsc
ura

BURDOCK

ks 1.17 1.28 1.04 0.12 5
ka 0.16 0.16 0.15 0.01 5
kaks 0.14 0.15 0.13 0.01 5
protid 73.92 75.86 72.41 1.38 5
dnaid 77.39 77.87 76.72 0.55 5
kimura 0.32 0.34 0.28 0.02 5
logdet 0.46 0.76 0.35 0.17 5
index 18.40 20.46 15.04 2.19 5

BUT2

ks 0.61 0.61 0.61 1
ka 0.11 0.11 0.11 1
kaks 0.19 0.19 0.19 1
protid 79.69 79.69 79.69 1
dnaid 82.81 82.81 82.81 1
kimura 0.24 0.24 0.24 1
logdet 0.37 0.37 0.37 1
index 29.46 29.46 29.46 1

CHOUTO

ks 1.55 1.76 1.44 0.11 6
ka 0.17 0.21 0.14 0.03 6
kaks 0.11 0.15 0.10 0.02 6
protid 72.28 72.99 70.18 1.09 6
dnaid 73.37 73.97 72.81 0.49 6
kimura 0.35 0.38 0.33 0.02 6
logdet 0.41 0.49 0.35 0.06 6
index 15.34 16.45 13.79 1.02 6

Genome

ks 3.38 21.92 0.43 3.19 5114
ka 0.14 1.10 0.00 0.09 5114
kaks 0.05 0.33 0.00 0.03 5114
protid 77.59 100.00 37.74 11.18 5114
dnaid 73.63 93.17 50.11 6.58 5114
kimura 0.27 1.12 0.00 0.17 5114
logdet 0.36 1.22 0.07 0.12 5114
index 14.51 60.44 0.96 8.00 5114

GYPSY ks 7.01 7.01 7.01 1
ka 0.25 0.25 0.25 1
kaks 0.04 0.04 0.04 1
protid 71.43 71.43 71.43 1
dnaid 70.16 70.16 70.16 1
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kimura 0.36 0.36 0.36 1
logdet 0.64 0.64 0.64 1
index 4.28 4.28 4.28 1

STALKER

ks 5.20 5.20 5.20 0.00 8
ka 0.26 0.26 0.26 0.00 8
kaks 0.05 0.05 0.05 0.00 8
protid 78.27 84.54 71.54 4.67 8
dnaid 83.78 87.63 80.49 2.80 8
kimura 0.25 0.33 0.16 0.06 8
logdet 0.27 0.38 0.14 0.07 8
index 8.32 9.94 7.29 0.84 8

TABOR

ks 3.74 9.49 0.35 3.54 4485 0.01 0.20 0.00 0.05 584
ka 0.25 0.88 0.00 0.21 4485 0.16 1.71 0.00 0.18 584
kaks 0.08 0.31 0.00 0.05 4485 148.37 490.00 1.53 132.43 584
protid 79.83 89.81 70.00 4.94 4485 75.15 85.19 70.00 3.04 584
dnaid 81.23 87.76 71.29 2.71 4485 81.21 88.33 76.32 1.96 584
kimura 0.24 0.46 0.09 0.07 4485 0.30 0.48 0.14 0.05 584
logdet 0.35 1.28 0.15 0.09 4485 0.35 0.70 0.23 0.08 584
index 18.53 44.28 3.47 12.22 4485 41.51 52.57 15.45 7.21 584

Virilis-Hawaii
an

Genome

ks 0.98 18.49 0.21 0.59 2560
ka 0.07 1.64 0.00 0.06 2560
kaks 0.07 0.32 0.00 0.05 2560
protid 86.12 100.00 40.46 8.04 2560
dnaid 81.68 95.40 52.73 4.84 2560
kimura 0.16 0.91 0.00 0.10 2560
logdet 0.23 1.05 0.05 0.09 2560
index 31.61 74.06 1.48 9.51 2560

GYPSY

ks 1.30 1.30 1.30 1
ka 0.19 0.19 0.19 1
kaks 0.15 0.15 0.15 1
protid 70.50 70.50 70.50 1
dnaid 72.66 72.66 72.66 1
kimura 0.31 0.31 0.31 1
logdet 0.37 0.37 0.37 1
index 17.10 17.10 17.10 1

TRANSPA
C

ks 1.43 1.43 1.43 1
ka 0.04 0.04 0.04 1
kaks 0.03 0.03 0.03 1
protid 83.70 83.70 83.70 1
dnaid 78.73 78.73 78.73 1
kimura 0.17 0.17 0.17 1
logdet 0.31 0.31 0.31 1
index 22.15 22.15 22.15 1

Virilis-Obscur
a

Genome

ks 2.91 21.19 0.46 2.77 5112
ka 0.13 1.12 0.00 0.08 5112
kaks 0.05 0.36 0.00 0.03 5112
protid 78.54 100.00 40.49 10.80 5112
dnaid 74.36 92.43 50.99 6.35 5112
kimura 0.25 0.98 0.00 0.16 5112
logdet 0.34 1.82 0.08 0.12 5112
index 15.94 56.91 0.93 8.08 5112

GYPSY ks 0.16 1.06 0.05 0.26 78 0.03 0.10 0.00 0.02 880
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ka 0.06 0.19 0.02 0.04 78 0.10 0.17 0.03 0.02 880
kaks 0.60 0.97 0.15 0.25 78 30.67 109.25 1.00 43.44 880
protid 83.65 89.47 70.41 5.24 78 80.21 90.20 70.13 3.68 880
dnaid 88.46 93.20 74.15 5.37 78 89.58 94.74 79.64 3.35 880
kimura 0.18 0.38 0.11 0.06 78 0.23 0.37 0.10 0.04 880
logdet 0.23 0.56 0.13 0.11 78 0.20 0.90 0.05 0.12 880
index 53.42 66.10 16.58 12.51 78 53.43 68.43 30.76 6.64 880

STALKER

ks 0.42 1.09 0.19 0.31 14 0.15 0.15 0.15 1
ka 0.09 0.15 0.05 0.03 14 0.17 0.17 0.17 1
kaks 0.29 0.54 0.10 0.17 14 1.10 1.10 1.10 1
protid 77.22 84.62 72.50 4.09 14 72.64 72.64 72.64 1
dnaid 84.96 91.35 82.42 2.69 14 85.53 85.53 85.53 1
kimura 0.28 0.37 0.18 0.07 14 0.33 0.33 0.33 1
logdet 0.31 0.42 0.16 0.09 14 0.16 0.16 0.16 1
index 35.26 51.48 23.18 7.40 14 40.20 40.20 40.20 1

TABOR

ks 5.50 9.86 0.11 3.34 1034 0.03 0.20 0.00 0.08 12
ka 0.32 1.06 0.00 0.26 1034 0.22 0.39 0.00 0.18 12
kaks 0.07 0.71 0.00 0.10 1034 194.82 470.00 1.94 179.91 12
protid 76.56 91.18 70.00 4.61 1034 71.38 78.50 70.00 2.32 12
dnaid 79.08 94.49 72.46 4.28 1034 79.46 85.05 73.08 2.85 12
kimura 0.28 0.39 0.09 0.06 1034 0.35 0.38 0.25 0.04 12
logdet 0.39 0.69 0.07 0.10 1034 0.37 0.54 0.19 0.10 12
index 11.62 68.84 3.28 12.60 1034 36.03 44.77 24.05 7.06 12

TRANSPA
C

ks 1.95 2.01 1.89 0.08 2
ka 0.07 0.07 0.07 0.00 2
kaks 0.04 0.04 0.03 0.01 2
protid 75.77 75.91 75.63 0.20 2
dnaid 76.98 77.03 76.94 0.06 2
kimura 0.30 0.30 0.30 0.00 2
logdet 0.35 0.35 0.35 0.00 2
index 15.34 15.65 15.03 0.44 2

Virilis-Repleta

Genome

ks 0.93 9.99 0.15 0.38 2563
ka 0.06 0.60 0.00 0.05 2563
kaks 0.07 0.41 0.00 0.04 2563
protid 87.87 100.00 40.03 7.34 2563
dnaid 82.94 96.09 52.70 4.49 2563
kimura 0.14 1.07 0.00 0.09 2563
logdet 0.22 1.06 0.04 0.08 2563
index 33.82 77.82 2.48 9.65 2563

HELITRON

ks 0.24 0.24 0.24 0.00 3 0.16 0.18 0.13 0.03 3
ka 0.24 0.24 0.24 0.00 3 0.24 0.27 0.21 0.03 3
kaks 0.99 0.99 0.99 0.00 3 1.60 2.16 1.18 0.51 3
protid 71.26 72.73 70.20 1.31 3 71.37 72.27 70.59 0.85 3
dnaid 83.41 84.02 83.00 0.54 3 84.06 84.59 83.66 0.48 3
kimura 0.44 0.50 0.36 0.07 3 0.42 0.46 0.38 0.04 3
logdet 0.43 0.50 0.39 0.06 3 0.43 0.66 0.25 0.21 3
index 28.08 30.31 26.04 2.14 3 30.29 32.68 26.21 3.55 3

NETR1B ks 0.04 0.33 0.00 0.04 246 0.00 0.04 0.00 0.01 372
ka 0.01 0.17 0.00 0.02 246 0.01 0.06 0.00 0.01 372
kaks 0.16 0.98 0.00 0.26 246 188.71 490.00 1.22 143.91 372
protid 97.35 100.00 75.61 4.40 246 98.06 100.00 85.37 2.79 372
dnaid 98.06 100.00 75.34 3.75 246 98.81 100.00 86.18 2.00 372

205



kimura 0.03 0.24 0.00 0.04 246 0.02 0.16 0.00 0.03 372
logdet 0.03 0.32 0.00 0.05 246 0.03 0.32 0.00 0.05 372
index 89.47 99.08 47.54 11.41 246 93.63 99.76 64.80 7.48 372

TABOR

ks 1.69 9.42 0.01 1.85 1317 0.01 0.37 0.00 0.04 291
ka 0.09 0.81 0.00 0.14 1317 0.06 0.95 0.00 0.16 291
kaks 0.04 0.79 0.00 0.07 1317 169.96 490.00 1.15 153.95 291
protid 75.20 88.12 70.00 3.68 1317 77.07 92.31 70.09 5.58 291
dnaid 79.64 89.44 71.57 2.15 1317 82.27 90.10 74.63 3.97 291
kimura 0.31 0.49 0.13 0.06 1317 0.26 0.43 0.08 0.07 291
logdet 0.37 0.77 0.16 0.07 1317 0.33 0.59 0.15 0.09 291
index 24.08 60.95 3.42 12.88 1317 48.57 64.95 18.63 8.60 291

Willistoni-Ha
waiian

Genome

ks 3.87 21.90 0.38 4.07 2558
ka 0.15 2.10 0.00 0.10 2558
kaks 0.05 0.43 0.00 0.04 2558
protid 77.15 100.00 41.22 11.26 2558
dnaid 71.78 92.19 50.00 6.49 2558
kimura 0.28 1.02 0.00 0.17 2558
logdet 0.37 1.18 0.11 0.11 2558
index 13.63 55.59 1.02 7.91 2558

Willistoni-Obs
cura

BLOOD

ks 0.70 0.71 0.70 0.01 2
ka 0.17 0.18 0.17 0.01 2
kaks 0.26 0.26 0.25 0.01 2
protid 70.66 71.07 70.25 0.58 2
dnaid 79.62 79.89 79.34 0.39 2
kimura 0.36 0.37 0.35 0.01 2
logdet 0.57 0.60 0.54 0.04 2
index 20.70 21.10 20.30 0.57 2

Genome

ks 4.27 22.18 0.45 4.15 5115
ka 0.13 0.88 0.00 0.08 5115
kaks 0.04 0.36 0.00 0.03 5115
protid 79.23 100.00 39.12 10.74 5115
dnaid 72.34 91.03 50.06 6.26 5115
kimura 0.24 1.13 0.00 0.15 5115
logdet 0.37 1.57 0.10 0.12 5115
index 13.07 56.93 1.04 7.71 5115

GYPSY

ks 0.86 1.12 0.66 0.11 212
ka 0.24 0.36 0.14 0.03 212
kaks 0.28 0.38 0.13 0.06 212
protid 75.50 78.26 70.00 2.06 212
dnaid 76.44 78.43 71.13 1.31 212
kimura 0.29 0.41 0.26 0.03 212
logdet 0.37 0.66 0.26 0.11 212
index 22.06 25.66 15.99 2.34 212

P_ELEME
NT

ks 2.94 8.63 0.70 3.26 15
ka 0.19 0.22 0.14 0.03 15
kaks 0.17 0.29 0.02 0.11 15
protid 71.99 74.19 70.10 1.28 15
dnaid 75.46 77.78 73.20 1.36 15
kimura 0.36 0.46 0.28 0.05 15
logdet 0.71 1.12 0.46 0.25 15
index 13.32 20.20 4.04 6.60 15

STALKER ks 0.90 1.86 0.02 0.31 180
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ka 0.11 0.17 0.00 0.03 180
kaks 0.12 0.25 0.00 0.04 180
protid 78.58 91.00 70.10 3.13 180
dnaid 82.35 90.33 73.20 2.36 180
kimura 0.24 0.38 0.07 0.04 180
logdet 0.39 0.99 0.11 0.11 180
index 26.16 71.27 15.66 9.45 180

TABOR

ks 1.80 9.82 0.01 2.42 6579 0.02 1.34 0.00 0.14 669
ka 0.18 2.78 0.00 0.16 6579 0.39 3.47 0.00 0.36 669
kaks 0.14 0.87 0.00 0.08 6579 101.48 470.00 1.18 43.34 669
protid 75.30 92.86 70.00 3.41 6579 74.84 85.71 70.00 3.09 669
dnaid 81.22 92.52 73.39 2.35 6579 78.96 89.80 72.47 2.01 669
kimura 0.29 0.54 0.07 0.05 6579 0.31 0.49 0.16 0.05 669
logdet 0.34 2.17 0.08 0.10 6579 0.45 1.48 0.17 0.19 669
index 23.13 76.25 3.62 10.07 6579 32.72 56.14 7.15 6.28 669

TC1

ks 0.68 0.70 0.66 0.03 2
ka 0.16 0.17 0.15 0.01 2
kaks 0.24 0.26 0.22 0.03 2
protid 72.94 74.58 71.31 2.31 2
dnaid 78.62 79.10 78.14 0.68 2
kimura 0.33 0.35 0.31 0.03 2
logdet 0.32 0.33 0.30 0.02 2
index 25.05 26.00 24.09 1.35 2

Willistoni-Rep
leta

BUT2

ks 0.77 1.45 0.10 0.45 20 0.00 0.00 0.00 1
ka 0.11 0.16 0.03 0.04 20 0.06 0.06 0.06 1
kaks 0.22 0.61 0.08 0.17 20 94.50 94.50 94.50 1
protid 79.32 92.70 71.82 6.04 20 75.52 75.52 75.52 1
dnaid 81.05 95.13 71.82 6.89 20 85.08 85.08 85.08 1
kimura 0.25 0.37 0.08 0.08 20 0.28 0.28 0.28 1
logdet 0.42 0.93 0.14 0.20 20 0.21 0.21 0.21 1
index 29.42 65.99 15.99 15.01 20 51.06 51.06 51.06 1

COPIA

ks 1.04 3.43 0.86 0.44 86
ka 0.18 0.28 0.14 0.02 86
kaks 0.18 0.30 0.05 0.04 86
protid 74.28 79.84 70.16 2.26 86
dnaid 75.26 77.96 71.78 1.27 86
kimura 0.32 0.38 0.24 0.03 86
logdet 0.49 0.63 0.22 0.07 86
index 19.23 22.93 8.56 2.71 86

G3-JOCKE
Y

ks 2.52 4.65 0.33 2.16 3
ka 0.12 0.17 0.07 0.05 3
kaks 0.10 0.21 0.04 0.10 3
protid 71.96 72.55 71.43 0.56 3
dnaid 74.81 76.47 73.81 1.45 3
kimura 0.34 0.35 0.33 0.01 3
logdet 0.80 1.06 0.60 0.24 3
index 13.25 24.90 6.63 10.12 3

Genome ks 4.69 22.19 0.48 4.60 2559
ka 0.14 0.86 0.00 0.09 2559
kaks 0.04 0.29 0.00 0.03 2559
protid 77.37 100.00 39.78 11.24 2559
dnaid 71.36 90.67 50.50 6.45 2559
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kimura 0.27 1.07 0.00 0.17 2559
logdet 0.38 1.28 0.10 0.11 2559
index 12.29 53.22 0.97 7.84 2559

GTWIN

ks 0.70 0.81 0.66 0.07 8
ka 0.14 0.17 0.13 0.01 8
kaks 0.20 0.21 0.20 0.01 8
protid 76.19 78.10 73.33 1.61 8
dnaid 79.60 80.63 77.46 1.24 8
kimura 0.21 0.22 0.20 0.01 8
logdet 0.50 0.54 0.42 0.05 8
index 24.78 27.38 22.03 1.84 8

GYPSY

ks 0.38 0.80 0.02 0.19 29 0.01 0.05 0.00 0.02 19
ka 0.06 0.11 0.02 0.02 29 0.04 0.07 0.03 0.01 19
kaks 0.22 0.84 0.09 0.18 29 51.09 111.00 1.02 52.09 19
protid 83.25 90.55 72.97 6.40 29 91.27 93.43 86.49 1.65 19
dnaid 84.62 89.30 76.88 4.93 29 96.01 97.32 88.29 2.01 19
kimura 0.19 0.37 0.10 0.08 29 0.09 0.15 0.07 0.02 19
logdet 0.26 0.52 0.11 0.11 29 0.13 0.24 0.12 0.03 19
index 42.17 64.90 23.67 10.82 29 72.54 77.23 61.34 4.13 19

HAT

ks 0.02 0.02 0.02 1
ka 0.01 0.01 0.01 1
kaks 0.63 0.63 0.63 1
protid 88.06 88.06 88.06 1
dnaid 89.05 89.05 89.05 1
kimura 0.03 0.03 0.03 1
logdet 0.06 0.06 0.06 1
index 79.30 79.30 79.30 1

HELITRON

ks 0.12 0.13 0.11 0.01 2
ka 0.14 0.14 0.14 0.00 2
kaks 1.16 1.24 1.08 0.11 2
protid 78.02 78.02 78.02 0.00 2
dnaid 87.73 87.91 87.55 0.25 2
kimura 0.26 0.26 0.26 0.00 2
logdet 0.40 0.40 0.40 0.00 2
index 39.59 39.93 39.25 0.48 2

HOANA

ks 1.57 2.57 0.02 0.98 10
ka 0.09 0.13 0.01 0.04 10
kaks 0.12 0.42 0.03 0.13 10
protid 76.81 93.45 70.59 6.42 10
dnaid 78.54 95.49 73.20 6.76 10
kimura 0.27 0.36 0.08 0.08 10
logdet 0.53 0.83 0.09 0.22 10
index 22.30 78.21 9.76 20.81 10

IVK

ks 0.32 0.38 0.29 0.05 3
ka 0.16 0.16 0.15 0.01 3
kaks 0.49 0.53 0.41 0.07 3
protid 77.26 78.18 76.11 1.05 3
dnaid 83.55 84.85 81.42 1.86 3
kimura 0.25 0.29 0.22 0.04 3
logdet 0.45 0.56 0.23 0.19 3
index 32.29 33.77 31.51 1.29 3

MARINER ks 0.31 0.36 0.29 0.02 9
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ka 0.07 0.09 0.06 0.01 9
kaks 0.24 0.27 0.19 0.02 9
protid 80.82 85.15 79.17 1.78 9
dnaid 84.54 87.13 82.41 1.41 9
kimura 0.19 0.22 0.17 0.02 9
logdet 0.37 0.51 0.32 0.07 9
index 38.39 40.54 36.18 1.43 9

QUETZAL

ks 1.17 3.39 0.70 0.85 9
ka 0.03 0.06 0.00 0.01 9
kaks 0.03 0.05 0.00 0.02 9
protid 86.30 89.47 79.31 3.51 9
dnaid 82.89 84.80 78.54 1.84 9
kimura 0.17 0.44 0.11 0.10 9
logdet 0.56 0.83 0.31 0.17 9
index 24.68 34.39 10.63 7.43 9

STALKER

ks 5.63 9.05 4.56 0.98 98 1.80 1.80 1.80 1
ka 0.27 0.90 0.25 0.07 98 4.43 4.43 4.43 1
kaks 0.05 0.20 0.03 0.02 98 2.46 2.46 2.46 1
protid 80.46 88.89 70.00 4.96 98 74.77 74.77 74.77 1
dnaid 83.07 89.12 72.96 4.03 98 81.31 81.31 81.31 1
kimura 0.22 0.37 0.11 0.07 98 0.29 0.29 0.29 1
logdet 0.30 0.89 0.12 0.17 98 0.33 0.33 0.33 1
index 8.09 11.12 4.14 1.72 98 6.64 6.64 6.64 1

TABOR

ks 1.49 9.42 0.01 1.85 3240 0.00 1.80 0.00 0.07 3220
ka 0.19 1.97 0.00 0.16 3240 0.28 4.43 0.00 0.25 3220
kaks 0.20 0.80 0.00 0.16 3240 128.83 490.00 1.16 97.05 3220
protid 77.41 88.97 70.00 4.58 3240 76.11 86.55 70.00 3.85 3220
dnaid 81.34 89.22 73.33 3.07 3240 80.57 89.34 71.67 3.30 3220
kimura 0.28 0.53 0.12 0.06 3240 0.30 0.55 0.17 0.06 3220
logdet 0.31 0.84 0.13 0.09 3240 0.39 1.06 0.16 0.14 3220
index 25.94 53.16 3.58 10.79 3240 37.63 62.09 6.48 7.32 3220

TF001011

ks 0.76 0.77 0.72 0.02 8
ka 0.07 0.11 0.06 0.02 8
kaks 0.09 0.16 0.08 0.03 8
protid 85.65 86.93 80.13 2.25 8
dnaid 84.63 84.97 83.66 0.42 8
kimura 0.16 0.23 0.14 0.03 8
logdet 0.27 0.32 0.20 0.04 8
index 32.64 34.91 30.24 1.43 8

TRANSIB

ks 0.26 0.54 0.09 0.18 35
ka 0.09 0.18 0.04 0.05 35
kaks 0.41 0.55 0.21 0.12 35
protid 77.49 88.06 70.27 6.30 35
dnaid 84.36 93.78 76.88 5.88 35
kimura 0.27 0.38 0.13 0.09 35
logdet 0.33 0.46 0.12 0.15 35
index 40.48 63.96 23.75 14.27 35

Willistoni-Viri
lis

Genome ks 4.10 20.45 0.44 4.24 2558
ka 0.14 0.90 0.00 0.09 2558
kaks 0.05 0.31 0.00 0.03 2558
protid 78.28 100.00 41.15 10.91 2558
dnaid 72.10 91.21 51.45 6.34 2558
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kimura 0.26 0.99 0.00 0.16 2558
logdet 0.37 1.28 0.11 0.11 2558
index 13.57 53.39 0.91 8.03 2558

GYPSY

ks 0.26 0.40 0.12 0.20 2
ka 0.11 0.18 0.05 0.09 2
kaks 0.44 0.45 0.43 0.01 2
protid 84.25 90.83 77.67 9.31 2
dnaid 87.25 93.58 80.91 8.96 2
kimura 0.19 0.28 0.10 0.13 2
logdet 0.28 0.36 0.20 0.11 2
index 44.08 54.19 33.96 14.30 2

R1

ks 0.46 0.60 0.41 0.05 33
ka 0.10 0.15 0.05 0.02 33
kaks 0.21 0.31 0.13 0.04 33
protid 77.10 85.71 71.31 3.71 33
dnaid 82.24 85.71 79.20 1.63 33
kimura 0.28 0.36 0.17 0.05 33
logdet 0.38 0.67 0.20 0.13 33
index 31.10 36.56 22.61 2.83 33

STALKER

ks 2.38 2.79 2.18 0.35 3
ka 0.20 0.27 0.17 0.06 3
kaks 0.09 0.12 0.06 0.03 3
protid 74.23 76.29 71.13 2.73 3
dnaid 76.98 78.69 75.26 1.72 3
kimura 0.32 0.36 0.29 0.04 3
logdet 0.48 0.52 0.42 0.06 3
index 11.79 12.79 10.61 1.10 3

TABOR

ks 1.78 8.80 0.24 1.89 646 0.03 0.40 0.00 0.11 344
ka 0.14 0.86 0.00 0.19 646 0.33 0.67 0.00 0.17 344
kaks 0.07 0.84 0.00 0.13 646 107.51 490.00 1.59 81.10 344
protid 73.57 80.34 70.00 2.62 646 72.48 79.82 70.00 2.20 344
dnaid 78.43 82.17 72.64 1.67 646 78.79 85.93 73.24 1.69 344
kimura 0.32 0.67 0.22 0.05 646 0.34 0.45 0.21 0.04 344
logdet 0.38 0.71 0.27 0.08 646 0.37 1.22 0.20 0.16 344
index 23.14 41.64 3.75 12.89 646 33.51 58.31 13.53 6.47 344

TRANSPA
C

ks 4.58 4.58 4.58 1
ka 0.10 0.10 0.10 1
kaks 0.02 0.02 0.02 1
protid 76.14 76.14 76.14 1
dnaid 70.45 70.45 70.45 1
kimura 0.27 0.27 0.27 1
logdet 0.42 0.42 0.42 1
index 7.65 7.65 7.65 1
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