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Résumé 

Les éléments transposables jouent un rôle majeur dans l’évolution des génomes eucaryotes. La 

connaissance de la distribution des éléments transposables entre différentes espèces au sein 

d’un même taxon est une condition essentielle pour étudier leur dynamique et mieux 

comprendre leur rôle dans l'évolution des espèces. Compte tenu de leur abondance, de leur 

diversité spécifique et de milieu de vie, les crustacés sont un excellent modèle pour étudier la 

génomique comparative des rétrotransposons. C’est notamment chez les Galathées qu’a été 

défini le clade GalEa des éléments de la superfamille des Copia. Nous avons étudié la 

distribution de deux superfamilles de rétrotransposons à LTR bien connus: les Gypsy et les 

Copia, au sein des crustacés. En combinant des PCRs avec amorces dégénérées et des analyses 

in silico, nous avons identifié 35 familles de rétrotransposons Copia et 46 familles de 

rétrotransposons Gypsy dans respectivement 15 et 18 espèces de crustacés (principalement des 

malacostracés : crabes, crevettes, krill...). Ces éléments présentent une distribution et une 

diversité différentes au sein des crustacés. Les éléments Gypsy apparaissent relativement 

fréquents et diversifiés dans toutes les espèces. A l’inverse, les éléments Copia semblent rares, 

donc difficilement détectables, et sont largement dominés par les éléments du clade GalEa. Ces 

résultats suggèrent deux stratégies différentes de dynamique pour les rétrotransposons Gypsy 

(théorie de la Reine Rouge) et les rétrotransposons GalEa (‘domino days spreading’ branching 

process). De plus, les éléments GalEa présentent un grand succès évolutif en étant largement 

distribués dans de nombreuses branches de métazoaires. Ils sont aussi présents chez quelques 

algues rouges et nous en avons également détectés chez des champignons. Profitant des 

nombreuses données génomiques disponibles, nous avons donc étudié la distribution des 

éléments GalEa de Champignon, dans le but de comparer celle-ci aux résultats obtenus chez les 

crustacés. En fait, ils n’apparaissent qu’au sein d’un grand embranchement d’ascomycètes, les 

pezizomycotina, et ils forment un groupe monophylétique au sein des GalEa. Enfin, chez les 

champignons, les éléments GalEa ne sont pas majoritaires parmi les rétrotransposons Copia. 

Nous avons donc initié une nouvelle étude chez les mollusques, afin de définir si les résultats 

obtenus chez les crustacés sont une caractéristique des éléments GalEa, des malacostracés ou 

des métazoaires. 

Mots clés : [Rétrotransposons à LTR, Gypsy, Copia, GalEa, Crustacés, Rhodophytes, 

Champignons, Analyse des génomes] 



  



Abstract 

 

Transposable elements play a major role in the evolution of eukaryotic genomes. Knowing the 

distribution of transposable elements between different species within the same taxon is 

essential to study their dynamics and to better understand their role in the evolution of species. 

Given their abundance, species diversity and living environment, crustaceans are an excellent 

model for studying comparative genomics of retrotransposons. It is notably in the squat 

lobsters that the GalEa clade of Superfamily Copia was defined. We studied the distribution of 

two well-known LTR retrotransposons superfamilies: Gypsy and Copia, in crustaceans. By 

combining PCRs with degenerate primers and in silico analysis, we identified 35 families of 

Copia retrotransposons and 46 families of Gypsy retrotransposons in 15 and 18 species of 

crustaceans (mainly malacostraca: crabs, shrimp, krill ...). These elements have different 

distribution and diversity in crustaceans. Gypsy elements appear relatively commonly and 

diverse in all species. Conversely, the Copia elements seem rare, and consequently more 

difficult to detect, and are largely dominated by the elements of the clade GalEa. These results 

suggest two different dynamic strategies for retrotransposons Gypsy (the Red Queen theory) 

and retrotransposons GalEa (‘domino days spreading’ branching process). In addition, GalEa 

elements present a great evolutionary success being widely distributed in many branches of 

metazoans. They are also present in certain red algae and we have also detected them in fungi. 

Taking advantage of the large amount of available genomic data, we have studied the 

distribution of GalEa elements of fungi, in order to compare it with the results obtained in 

crustaceans. In fact, they appear only in a large phylum of ascomycetes, in pezizomycotina, 

and they form a monophyletic group within the GalEa. Finally, in the fungi, the GalEa 

elements are not majority among Copia retrotransposons. We have therefore initiated a new 

study in molluscs, to define if the results obtained in crustaceans are a feature of GalEa 

elements, malacostraca or metazoans. 

 

Key words: [LTR Retrotransposons, Gypsy, Copia, GalEa, Crustaceans, Rhodophyta, Fungi, 

Genome Analysis] 

  



 

 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 

 

 

 

 

 

INTRODUCTION   



 

 

 



Chapitre I. Introduction générale 

 

Barbara McClintock mit en évidence des évènements d'insertions, de délétions et de 

translocations causés par les éléments Ac/Ds lors de son étude sur la mosaïque des patrons de 

couleurs des semences de maïs (Zea maïs) en 1948. Ces éléments ont depuis été identifiés 

comme des éléments transposables (ETs) et des études ont montré que plus de 75 % du génome 

du maïs est constitué d'ET (SanMiguel et al., 1996). Elle reçut pour cette découverte le prix 

Nobel de médecine en 1983. Les ETs sont des constituants majeurs des génomes, ce sont des 

séquences d'ADN mobiles, ou ayant été mobiles, capables de se déplacer et de se multiplier de 

manière autonome (ou non) au sein des génomes par un mécanisme appelé transposition. 

Présents chez presque tous les organismes vivants où ils ont été recherchés (eucaryotes et 

procaryotes), les ETs sont une part importante et variable des génomes eucaryotes: de 3 à près 

de 20% dans les génomes de champignons (eumycète) (Dhillon et al., 2014; Kim et al., 1998) , 

de 3 à 52% des génomes de métazoaires (près de 25% au sein du génome de la drosophile, 

environ 45% chez l'Homme (Jordan et al., 2003)) et jusqu’à plus de 90% dans les génomes de 

plantes (Leitch and Leitch, 2008; Mikkelsen et al., 2007; Wicker et al., 2007). 

 

1.1 Tailles des génomes et paradoxe de la valeur C 

 La taille du génome correspond à la quantité d’ADN présente dans une copie d’un 

génome donné. Elle est mesurée en paires de bases (pb) ou en picogrammes (pg), elle est 

également appelée la valeur C. La variation de la taille des génomes peut être très forte au sein 

des eucaryotes (Figure 1), entre 2,8 Mb pour la microsporidie Encephalitozoon cuniculi 

(Peyretaillade et al., 1998) à plus de 690 000 Mb pour la diatomée Navicola pelliculosa. La 

variation de taille de génome peut être faible au sein d’un même taxon d’espèces, par exemple 

les amniotes (mammifères, reptiles, oiseaux). Dans d’autres taxons comme les mollusques, les 

crustacés ou encore les champignons, la taille des génomes varie de façon plus importante. 

Chez les angiospermes, le génome de certaines espèces peut être jusqu’à 1000 fois plus grand 

que celui des espèces possédant le plus petit génome. Mais la plus grande variation observable 

se fait au sein des protozoaires, des eucaryotes unicellulaires hétérotrophes qui ingèrent leur 

nourriture par phagocytose (ce groupe est paraphylétique, au sein des protistes).  



 

Figure 1: Variation de la taille des génomes eucaryotes (Gregory, 2001, 

www.genomesize.com) 

 

Dans les années 1950, il était admis que plus un organisme semblait complexe, plus il 

présentait une grande quantité d’ADN et un plus grand nombre de gènes également. On sait 

aujourd’hui que ce n’est pas le cas. En effet, au sein des eucaryotes, les amibes sont considérées 

comme des organismes simples, car unicellulaires, par rapport aux mammifères qui seraient 

des organismes plus complexes. Cependant, certaines amibes (Amoeba dubia, 670 Gb, 

(http://www.genomenewsnetwork.org/articles/02_01/Sizing_genomes.shtml)) présentent un 

génome 200 fois supérieur au génome humain (3Gb). Il n’existe donc pas de lien entre la taille 

du génome et la complexité d’un organisme, c’est ce qu’on appelle le paradoxe de la valeur C 

(Thomas, 1971).  

L’augmentation de la taille d’un génome peut avoir différentes origines. Un génome peut avoir 



sa taille augmentée grâce à des duplications complètes (polyploidisation comme chez les 

plantes) ou segmentales, le transfert d’ADN exogène, l’augmentation du nombre ou de la taille 

des introns. Ce paradoxe peut aussi s’expliquer, au sein de certains génomes, par la quantité de 

séquences répétées, notamment d’ETs, qui peuvent connaitre des «bursts» de transposition 

(amplifications brusques et importantes du nombre de copies) et de ce fait se retrouver en 

grande quantité au sein du génome et agrandir celui-ci. On sait que chez les plantes, et plus 

particulièrement les angiospermes, l’amplification de rétrotransposons à LTR contribue à une 

forte augmentation de la taille des génomes (SanMiguel et al., 1998). Par exemple chez le maïs, 

cette augmentation du nombre de rétrotransposons à LTR a conduit au doublement de la taille 

du génome (SanMiguel al., 1998). Ainsi, les ETs participent à l’évolution de la taille des 

génomes et une corrélation entre la taille des génomes et la quantité d’ETs au sein de ces 

génomes a été soulignée (Gregory, 2005). 

 

1.2 Impact des ETs sur les génomes 

Les éléments transposables sont considérés comme des moteurs puissants de 

l'évolution et de la biodiversité. En effet, le fait qu’il s’agisse de séquences répétées capables de 

transposer en fait des facteurs de plasticité ayant un fort impact sur leurs génomes hôtes. 

Comme nous l’avons évoqué plus haut, ils participent à l’évolution de la taille des génomes. En 

tant que séquences répétées au sein des génomes, ils peuvent induire des réarrangements 

chromosomiques (Lim and Simmons, 1994) comme des duplications segmentales et des 

délétions par recombinaisons illégitimes (Bonnivard et al., 2009; Capy et al., 1997), constituant 

ainsi l’un des processus majeurs permettant de contrebalancer l’expansion des génomes 

(Devos et al., 2002). De plus, les duplications segmentales peuvent participer à l’apparition de 

nouvelles fonctions chez l’espèce hôte. En tant que séquences mobiles, ils induisent des 

mutations lors de leurs insertions. Ils peuvent, par exemple, modifier l’expression de certains 

gènes en s'insérant dans leurs régions régulatrices. Chez l'Homme, on retrouve des traces 

d'éléments insérés dans 18% des régions transcrites non traduites et dans 25% des promoteurs 

(Jordan et al., 2003). Cet effet est renforcé par le fait que les ETs autonomes possèdent leurs 

propres promoteurs et peuvent ainsi avoir un effet sur l’expression des gènes proches de la 

région où ils se sont insérés. Ceci est plus particulièrement le cas des rétrotransposons à LTR 

car il y a des séquences promotrices à la fois en 5’ et 3’ de l’élément. 



Les ETs peuvent aussi participer à l’évolution des espèces de par leur capacité à influencer 

l’expression des gènes. Ainsi, lors de l’insertion d’un ET au sein d’une partie codante d’un 

gène, cela peut induire une perte de fonction de celui-ci. Les ETs ne sont pas présents au hasard 

au sein des génomes. En effet, on les retrouve le plus souvent au sein des télomères ou des 

centromères, régions pauvres en gènes, et induisent l’hétérochromatinisation de l’ADN 

nucléaire. L’hétérochromatinisation de l’ADN constitue l’un des principaux mécanismes 

impliqués dans la régulation de l’expression de l’ensemble des gènes et des ETs.  

Le génome hôte peut aussi recruter une ou plusieurs des fonctions des ETs dans le cadre de leur 

domestication moléculaire (Bonnivard et al., 2009). Cette domestication semble être impliquée 

dans de nombreuses fonctions au sein des génomes eucaryotes, comme la régulation de la 

structure de la chromatine, le maintien de l'intégrité des chromosomes, la régulation de 

l’apoptose, le contrôle du cycle cellulaire, la régulation transcriptionnelle ou la protection 

contre l’invasion d’ETs (Sinzelle et al., 2009). Par exemple, le remplacement de la fonction de 

la télomérase chez la drosophile est due à la transposition des éléments TART et TAHRE et de 

l’élément HeT-A (type LINE) (Villasante et al., 2007). Chez les vertébrés, la fonction 

d’endonucléase d’ETs a été recrutée dans le cadre de la recombinaison V(D)J (Variable 

Diversity Joining), permettant la reconnaissance d'une grande diversité de pathogènes par le 

système immunitaire (Kapitonov and Jurka, 2005). De même, chez les métazoaires, les 

protéines de la famille THAP (« Thanatos-associated protein »), jouent des rôles importants 

dans la prolifération cellulaire, le contrôle du cycle cellulaire et l’apoptose (Chesney et al., 

2006; Clouaire et al., 2005; Macfarlan et al., 2005). Ces protéines résultent de chimères entre 

des gènes cellulaires et le domaine de liaison à l’ADN de la transposase de l’élément P 

(Quesneville et al., 2005; Roussigne et al., 2003).  

 

1.3 Les différentes échelles d’études des ETs 

Les études des ETs portent sur de nombreux points. Certains s’intéressent par exemple 

à leur mobilité, aux systèmes de régulation de leur expression au sein des génomes (e.g. 

réponse au stress), aux étapes de leur mécanisme de transposition. On peut également étudier 

leur impact sur les génomes et la part des ETs au sein de ceux-ci. Il est intéressant de rechercher 

par phylogénie les relations entre les éléments et d’établir la classification de ces derniers. 

Enfin, rechercher la distribution des différents types d’éléments au sein des espèces permet 



l’étude de leurs dynamiques (e.g. éventuel transfert entre espèces). Ces différentes études 

apportent des résultats essentiels à la compréhension des ETs, et sont réalisables grâce aux 

diverses techniques de génétique et génomique développées au cours de ces dernières années.  

 L’étude de la distribution des ETs peut se faire à différentes échelles. Du point de vue de 

l’hôte, on peut se placer au sein d’une espèce (Drosophila melanogaster), dans un groupe 

d’espèces (par exemple l’ordre des décapodes), un embranchement (comme les mollusques), 

ou encore chez l’ensemble des eucaryotes. De la même manière, du point de vue des ETs, on 

peut s’intéresser à un élément en particulier (l’élément P a ainsi été particulièrement bien 

étudié), à une famille d’éléments (un ensemble d’éléments assez proche, e.g. la famille des 

éléments Alvi1) ou même une superfamille (éléments assez éloignés mais qui partagent des 

critères communs, par exemple structuraux ; e.g. la superfamille des éléments DIRS). On peut 

par la suite envisager toutes les combinaisons possibles, le niveau de précision dépendant alors 

du choix du chercheur (Figure 2).  

 

 

Figure 2: Représentation de l’étude de la distribution des ETs au sein des espèces hôtes. 

 

De nos jours, de nombreuses études portent sur l'ensemble des ETs d’un génome (mobilome). 

Ceci notamment en lien avec l’annotation chez les espèces dont le génome est complètement 

séquencé, comme les espèces modèles. Cela permet également la découverte de nouveaux 

éléments et le positionnement de ces nouveaux éléments grâce, entre autres, à la phylogénie. 

De plus en plus de génomes complètement séquencés sont disponibles aujourd’hui grâce à 

l’avancée des nouvelles technologies. Le nombre de programmes de séquençage de génomes 

augmentant sans cesse que ce soit au niveau d’une espèce (projet 1000 génomes humains), 



d’espèces proches (projets de séquençage de génomes de drosophiles), ou d’un phylum 

(programme 1000 génomes de champignons). Ces études ont permis d’enrichir 

considérablement les données sur les éléments annotés, sur leur abondance et leur très grande 

diversité. On peut ainsi mieux comprendre l’évolution des génomes et l’étude de l’évolution 

des tailles de génomes au sein d’un taxon. 

L’étude de la distribution d’éléments chez des espèces non modèles (par exemple l’étude des 

éléments DIRS au sein des crustacés) permet de comprendre la dynamique d’un élément ou 

d’un groupe d’éléments au sein d’un taxon. On peut également faire des études comparatives 

de distributions de plusieurs superfamilles d’éléments (les Copia et les Gypsy) au sein d’une 

même espèce (Rimicaris exoculata) ou d‘un taxon d’espèces (les crustacés). Ces études 

peuvent nous donner des éléments de réponses pour comprendre l’origine de certains ET et 

nous permettre d’appréhender leur dynamique à plus large échelle. Très peu d’études 

comparatives de plusieurs types de rétrotransposons ont été réalisées sur leur distribution au 

niveau d’un embranchement d’espèces.  

Au cours de ma thèse nous avons étudié les deux superfamilles Gypsy et Copia au sein des 

crustacés (Figure 3) ; en nous intéressant plus particulièrement à un clade d’éléments Copia: le 

clade des GalEa. Nous avons recherché ces éléments au sein de plusieurs taxons tels que les 

crustacés, les mollusques, mais également en dehors des métazoaires, chez des rhodophytes et 

des champignons, pour réaliser une étude comparative de ces éléments et mieux appréhender 

leur dynamique. En effet, nous voulions savoir si ces éléments GalEa présentaient la même 

dynamique au sein de différents taxons d’eucaryotes. 

Figure 3: Représentation de l’étude de la distribution des éléments GalEa réalisé durant ma 

thèse 



Chapitre II. Introduction 

 

2.1 Description, diversité et classification des éléments 

Les éléments transposables sont des acteurs majeurs de la diversité génétique. En effet, 

ils s’insèrent facilement au sein des génomes et souvent de façon répétée. Très diversifiés de 

par leur nature et leur nombre, la classification de ces éléments est donc nécessaire pour mieux 

les étudier. La classification des ETs se fait selon trois critères : leur mode de transposition, leur 

structure (présence et organisation des différents domaines codants, nature des terminaisons) et 

leur séquence nucléotidique (relations phylogénétiques). Le mode de classification est encore 

largement débattu, cependant beaucoup de chercheurs utilisent la classification proposée par 

Wicker et al. (2007) (Figure 4) qui les classe comme les êtres vivants, suivant des classes, 

ordres, superfamilles et familles. Nous ajouterons un niveau entre superfamilles et familles que 

nous appelons clades. 

Suivant leur mode de transposition, on distingue deux classes : les transposons transposent via 

un intermédiaire ADN, sur le mode du « couper-coller ». Ils en existent 4 ordres dont un 

nettement majoritaire : les TIR qui présentent des Terminaisons Inverses Répétées, avec 9 

superfamilles différentes, dont les plus connues sont celles des éléments P ou Tc1/Mariner. Les 

rétrotransposons transposent via un intermédiaire ARN sur le principe du « copier-coller » et 

ne sont présents que chez les eucaryotes. L’ADN est transcrit en ARN qui est rétrotranscrit en 

ADNc qui va lui-même être intégré au sein du génome. Parmi eux, on distingue les LINEs et 

les SINEs (Long et Short Interspersed Nuclear Elements). Ils se particularisent par une absence 

de terminaison particulière, même si les LINEs présentent une queue polyA. Les LINEs 

possèdent une endonucléase permettant l’intégration au sein des génomes et une transcriptase 

inverse permettant la transcription inverse directement au site d’insertion. Seuls les LINEs sont 

potentiellement autonomes. On en distingue au moins 5 superfamilles (Figure 4), avec 

différentes caractéristiques structurales. Les SINEs, eux, sont non autonomes et utilisent les 

LINEs pour leur transposition (Dewannieux et al., 2003; Kajikawa and Okada, 2002; 

Kramerov and Vassetzky, 2005). Ce sont de courtes séquences d’ADN, comprises entre 80 et 

500 pb, non codants et sont transcrits par la RNA polymérase III. Trois superfamilles de SINEs 

peuvent être définies selon leur origine moléculaire, suivant qu'ils sont issus de la dimérisation 

et/ou trimérisation d’éléments SINE. 



 

 

Figure 4 : Classification des éléments transposables avec les différents domaines et structures 

selon Wicker et al., (2007) 

 



Les rétrotransposons sensus stricto, se distinguent par la présence de terminaisons 

particulières. Les Pénélope (PLE) se différencient par des terminaisons répétées, et s’intègrent 

grâce à une endonucléase (Eickbush and Jamburuthugoda, 2008). Ils ne présentent qu’une 

seule phase ouverte de lecture, qui code une pol (polymérase) composée de deux domaines 

protéiques, une transcriptase inverse et une endonucléase (Evgen’ev and Arkhipova, 2005). Ils 

sont assez peu étudiés jusqu’à aujourd'hui, et se distinguent des autres rétrotransposons par leur 

capacité à maintenir des introns chez certains éléments (Arkhipova et al., 2003). Les éléments à 

Tyrosine Recombinase se différencient des autres rétrotransposons par des terminaisons 

répétées en sens direct ou indirect et un domaine Tyrosine Recombinase (YR) permettant 

l’intégration de l’élément (Goodwin and Poulter, 2001). La YR forme une troisième phase 

ouverte de lecture, en plus d'une gag classique et d'une pol présentant au moins deux domaines 

protéiques (transcriptase inverse et RNase H). A l’inverse des endonucléases ou intégrases, la 

YR n’entraine pas de duplication de la séquence au site cible où l’élément s’insère. Cette YR 

est proche de celles portées par les bactériophages lambda et les transposons Cryptons 

(Goodwin and Poulter, 2001; Goodwin et al., 2003). On distingue 4 différentes superfamilles 

d’éléments à YR, tels que les Ngaro, les Viper, les PAT et les DIRS1 qui se différencient 

principalement par la nature de leurs structures et de leurs terminaisons (Goodwin and Poulter, 

2004). Les Ngaro (Figure 5), Viper et PAT présentent des terminaisons répétées en sens direct 

(SDR, Split Direct Repeats). Les Ngaro se distinguent principalement par l’absence de 

domaine méthyl-transférase (MT, dont le rôle est encore inconnu), au sein de leur pol (Poulter 

and Goodwin, 2005). Les rétrotransposons de type Viper, uniquement identifiés chez des 

espèces de trypanosomes (Lorenzi et al., 2006), ne présentent pas de MT et sont les seuls 

éléments à présenter la YR en 5’ de la pol. Enfin, pour les éléments de type PAT, différentes 

analyses phylogénétiques ont montré qu’ils constituent le groupe frère (deux taxons pouvant 

être regroupés dans un même groupe monophylétique plus large) des éléments DIRS1 (Lorenzi 

et al., 2006; Poulter and Goodwin, 2005). Ils sont d’ailleurs régulièrement regroupés en un seul 

groupe d’éléments appelé ‘DIRS’. Cependant, lorsque l’on regarde leurs différences 

structurales (notamment leurs terminaisons) et leurs relations phylogénétiques, ces deux 

groupes apparaissent bien distincts. En effet, une particularité de structure des rétrotransposons 

de type DIRS1 est la nature de leurs séquences répétées. Ils sont bordés par des Terminaisons 

Répétées en sens Inverse (ITR : «Inverted Terminal Repeats», Cappello et al., 1985; Zuker et 

al., 1984), (Figure 5). Ils possèdent également en amont de la terminaison droite des Régions 



Complémentaires Internes (ICR : Internal Complementary Region), qui sont respectivement 

inversement complémentaires à l’un des deux ITRs. Toutes ces répétitions sont impliquées 

dans la formation de l’ADN circulaire double brin. 

 

Figure 5: Structure des éléments à LTR et à YR. Gag : group specific antigens, Pol : 

polymérase, RT : Reverse Transcriptase, RH : RNaseH, MT : Methyl-transférase, INT : 

Intégrase, YR : Tyrosine Recombinase, LTR : Long Terminaison Repeats, ITR : Inverted 

Terminal Repeats, ICR : Internal Complementary Region, ENV : Enveloppe, SDR : Split 

Direct Repeat 

 

Les rétrotransposons à LTR se différencient par de Longues Terminaisons Répétées (LTR) en 

orientation directe (de 100 pb à plus de 5 kb) qui jouent un rôle important dans la transposition 

des éléments car elles contiennent le promoteur, le terminateur de la transcription et des 

séquences régulatrices. Les rétrotransposons à LTR codent deux principales protéines gag 

(group specific antigens) et pol. La protéine gag code la polyprotéine à l'origine de la Virus 

Like Particule (VLP), siège de la reverse transcription. On retrouve au sein de la protéine pol au 

moins quatre domaines protéiques : une protéase aspartique (PR) responsable de la maturation 

des protéines nécessaires au mécanisme de réplication de l’élément, une transcriptase inverse 

(RT) responsable de la synthèse de l’ADNc à partir d'un des deux intermédiaires ARNs 

coencapsidés dans la VLP, une Rnase H (RH), responsable de la dégradation de l’intermédiaire 



ARN lors de la synthèse de l'ADNc, ainsi que l’intégrase (INT) responsable de l’intégration de 

l’ADNc au sein du génome. Les éléments à LTR sont proches des rétrovirus et on distingue 3 

principales superfamilles, les Copia, Gypsy et les Bel/Pao, qui se différencient principalement 

par la nature de leur structure (Figure 5). Chez les rétrovirus et quelques éléments Gypsy (plus 

rarement des éléments Copia et Bel/Pao) (Llorens et al., 2009), on retrouve un domaine 

supplémentaire env (enveloppe), pouvant conférer un caractère infectieux. Cette protéine 

d’enveloppe permet l’adhésion et la pénétration de l’élément au sein d’une nouvelle cellule 

cible (Varmus and Brown, 1989). Les éléments Copia se différencient des éléments Gypsy et 

Bel/Pao par la position de l’intégrase au sein de la pol, qui se situe en 5’ pour les Copia et en 3’ 

pour les Gypsy et Bel/Pao. La structure des éléments ne permet pas toujours de différencier 

toutes les superfamilles. Les Gypsy et les Bel/Pao présentent la même structure, ils se 

différencient alors par leur séquence. De plus, au sein d’une même superfamille, certains 

éléments peuvent présenter des structures divergentes. Par exemple, les éléments de type Gmr1 

chez les Gypsy qui présentent une structure typique d’éléments Copia (Malik and Eickbush, 

1999; Goodwin and Poulter, 2002). Pour classifier ces éléments, une étude phylogénétique des 

éléments et l’existence de groupes monophylétiques permettent le rattachement à une 

superfamille. 

Au sein des superfamilles, on peut distinguer différentes familles de rétrotransposons par la 

divergence de leur séquence codante. Wicker et al., (2007) proposent de définir ces familles sur 

la base d’une similitude de séquences. Deux éléments de la même famille présentent une 

similarité de séquences d’au moins 80% d’identité, sur au moins 80% de la séquence alignée. 

Par la suite, les relations entre ces différentes familles peuvent être étudiées grâce à des 

analyses phylogénétiques, dont la plupart sont basées sur la séquence de la RT (Xiong and 

Eickbush, 1990). 

En plus des ETs capables de transposer, il existe des éléments non autonomes, que ce soit au 

niveau d’une superfamille (aucun élément de la superfamille n’est autonome, par exemple les 

SINEs) ou au sein d’une famille (seules certaines copies ne sont pas autonomes). Chez les 

transposons, certains éléments sont non autonomes et doivent alors utiliser la transposase 

d’éléments autonomes. Par exemple, les MITEs (Miniature Inverted repeat Transposable 

Elements) qui sont de courtes séquences non codantes d’environ 400 pb, bordées par des 

séquences inversées répétées (Bureau and Wessler, 1992). 

Compte tenu de la diversité des ETs décrits, nous ne pouvons pas tous les étudier. Nous avons 



décidé de nous intéresser aux rétrotransposons à LTR et plus particulièrement aux éléments de 

la superfamille des Copia. Les rétrotransposons à LTR sont ubiquitaires au sein des eucaryotes, 

mais les différentes superfamilles peuvent se répartir différemment. On retrouve des éléments 

Gypsy et Copia de manière ubiquitaire au sein des eucaryotes et les Bel/Pao ont quant à eux été 

retrouvés uniquement chez les métazoaires avec une distribution assez inégale (de la Chaux et 

Wagner, 2011). La superfamille Ty1/Copia doit son nom aux premiers éléments décrits, chez 

Drosophila melanogaster (Copia) et au sein du génome de Saccharomyces cerevisiae (Ty1). 

Pour plus de simplicité nous appellerons cette superfamille, la superfamille Copia. Les Copia 

ont été retrouvés au sein des génomes eucaryotes dans des génomes de plantes et de 

champignons, au sein des straménopiles chez des diatomées (Maumus et al., 2011) et chez de 

nombreuses espèces de métazoaires comme des cnidaires, des nématodes, des crustacés et des 

hexapodes. On les retrouve également de manière plus parcellaire chez des téléostéens, des 

amphibiens et des squamates, mais aucun élément n’a été découvert chez les mammifères et les 

oiseaux (De la Chaux et Wagner, 2011). Les rétrotransposons sont généralement présents en 

plus grand nombre que les transposons au sein des génomes et peuvent atteindre un très grand 

nombre de copies. Les éléments Gypsy sont les éléments à LTR les plus abondants au sein des 

métazoaires, tandis que les éléments Bel/Pao apparaissent intermédiaires et les Copia moins 

fréquents (De la chaux et Wagner, 2011). Chez les champignons, les éléments Gypsy sont 

également plus présents au sein des génomes que les Copia, qui ont un nombre de copies assez 

faible au sein des génomes (entre 0 et 274 contre plus de 2500 pour les Gypsy dans certains 

génomes) (Muszewska et al., 2011). Les Copia sont par contre bien représentés au sein 

d’espèces de plantes (Navarro-Quezada and Schoen, 2002). On peut retrouver au sein des 

génomes, un nombre de copies variables pouvant aller de plusieurs millions pour la fève (Vicia 

faba), à environ 196 000 chez l’orge et 50 000 chez le maïs, pour arriver à une centaine de 

copies chez le riz (Wicker and Keller, 2007). Ils ont été retrouvés en faible nombre de copies au 

sein des diatomées, (53 pour P. tricornutum ; Maumus et al., 2009).  

Les analyses phylogénétiques (très souvent réalisées sur le domaine pol, et plus 

particulièrement sur la RT-RH, mais également sur l’intégrase, domaines les plus conservés au 

sein des éléments) montrent que les éléments Copia sont divisés en plusieurs clades et révèlent 

une distribution hôte dépendante (Tableau 1). C’est-à-dire qu’un clade de Copia ne se retrouve 

que dans un taxon particulier. Par exemple on ne retrouve les éléments de type Osser, Tork, 

Retrofit, Sire et Oryco que chez des plantes et algues ; les éléments de type Pseudovirus et 



pCreto chez les champignons, et les Hydra, GalEa, Copia, 1731, Tricopia, Mtanga et Humnum 

que chez des métazoaires. 

 

Tableau 1 : Les éléments Copia (Llorens, 2009) 

 

 

2.2 Les éléments GalEa 

 Un des tout dernier clade de Copia défini est celui des GalEa, dans un groupe particulier 

de crustacés décapodes (Terrat et al., 2008). La description des premiers éléments GalEa a été 

faite chez des galathées et notamment chez Eumunida annulosa. D’après l’analyse de la 

structure et des relations phylogénétiques, les GalEa sont bien des rétrotransposons de type 

Copia. L’élément chimérique GalEa1 de E. annulosa a été décrit entièrement (Figure 6a). 

L’élément GalEa1 mesure 4669 pb avec une partie interne de 4421 pb. Les LTRs font 124 pb, 

commencent en 5' par TG et finissent en 3’ par CA (comme observé dans de nombreux 

rétrotransposons). A la position 126, la partie interne porte un Primer Binding Site (PBS) dont 

la séquence (TGGTAGCAGAGC) est complémentaire de la région 3’ terminale du gène 

ARNtMet de D. melanogaster. Cette séquence est bien conservée entre les différents GalEa alors 



décrits. Il a également été décrit un signal polypurine putatif (PPT: GAAGAAATGGA) à la 

position 4522. La partie centrale de GalEa1 comprend une seule grande phase ouverte de 

lecture qui présente les 5 domaines typiques ordonnées des rétrotransposons Copia : la gag et 

les domaines de la région pol (dont les motifs conservés sont représentés sur la Figure 6). Le 1ier 

domaine contient un motif zinc finger (CX2CX4HX4C) que l'on retrouve dans de nombreux 

gènes gag rétroviraux. Le deuxième domaine est le domaine PR dont le motif typique DSGA 

des rétrotransposons Copia est substitué par un motif DSGC. Le troisième domaine est le 

domaine INT avec le motif HX4HX30CX2C et les signatures DD35E. Le quatrième domaine 

est le domaine RT contenant sept sous-domaines conservés dans toutes les séquences RT 

(Capy et al., 1997; Xiong and Eickbush, 1990). Le cinquième domaine correspond à la RH 

avec le motif TRPDI hautement conservé.  

D’autres éléments GalEa1 ont été retrouvés au sein des génomes d'autres galathées, Agononida 

laurentae par exemple. Des recherches ont été réalisées dans d'autres génomes, afin de préciser 

la répartition des éléments GalEa, en utilisant les domaines protéiques de la pol de GalEa1 

comme requête pour un TBLASTN. Cela a permis de caractériser quatre nouveaux 

rétrotransposons: Cico1 (DQ913003) et Cico2 (DQ913004) chez un urochordé Ciona 

intestinalis, Zeco1 (DQ913001) chez le Danio rerio et Olco1 (DQ913000) dans un autre 

téléostéen Oryzias latipes. Toutes les séquences codantes obtenues sont remaniées par des 

changements de cadres de lecture et des codons stop, ce qui suggère que les copies décrites ne 

sont plus actives au sein des génomes hôtes. Les principales caractéristiques de ces 

rétrotransposons GalEa sont présentées dans la Figure 6b.  

Les longueurs des éléments Zeco1, Cico1 et 2 et Olco1 (de 4500 à 4800 pb) sont semblables à 

celles de GalEa1 d’E. annulosa, même si leurs LTR sont plus longs (187 à 323 pb). De par la 

méthode utilisée pour les rechercher, ces éléments partagent de nombreuses caractéristiques 

avec GalEa1, comme les LTR bordés par 5'-TG et CA-3 '; un homologue du PBS ARNtMet; un 

grand ORF unique contenant un motif zinc-finger (CX2CX4HX4C) dans la région gag, les 

signatures HHCC et DD35E de l’intégrase et le motif KARLVA de la RT. Cependant, chaque 

élément présente quelques particularités. Tous les quatre ont un motif DTAC dans la région de 

codage de la PR, les éléments Zeco1 et Olco1 ont un motif HVDD (au lieu de YVDD) au sein 

de la RT et Olco1 présente un motif SRPDV (au lieu de TRPDI) au sein de la RH. La 

comparaison des séquences LTR 5 'et 3' a révélé 100% d'identité pour Cico1 et Zeco1, ce qui 

suggère que ces éléments peuvent avoir été récemment actifs. Cette hypothèse est étayée par le 



fait que les transcrits de Cico1 ont été également détectés dans des bases de données. Enfin, 

l’analyse de la séquence nucléotidique de sept copies de Zeco1 a révélé qu'ils sont flanqués par 

une duplication au site cible de 5 pb ce qui est commun pour les éléments Copia. 

Figure 6 : Organisation structurelle du rétrotransposon GalEa1 de E. annulosa (EU097705) et 

des autres rétrotransposons GalEa. Les boîtes gris foncé indiquent de longues répétitions 

terminales (LTR), les rectangles gris clair indiquent l'ORF. Les séquences d'acides aminés 

codant pour les motifs ou les signatures de rétrotransposons Copia sont présentés au-dessus des 

éléments ainsi que le PBS, site de liaison de l'amorce et le signal PPT polypurine. (Terrat et al., 

2008) 

 

 

Pour évaluer la relation entre différents éléments GalEa, une analyse phylogénétique basée sur 

les séquences RT-RH en utilisant les copies qui ont été caractérisées au niveau moléculaire 

chez les galathées et les copies extraites de recherche BLAST a été réalisée (Terrat et al., 2008). 

Il a été observé deux groupes monophylétiques; le premier contient les éléments de galathées et 

le second ceux des chordés (de la cione et des téléostéens). Pour analyser la parenté des 

éléments GalEa avec d'autres rétrotransposons, une analyse phylogénétique de séquences 

protéiques a été menée (Figure 7). Elle confirme que les éléments GalEa se groupent avec les 

rétrotransposons Copia. Cependant, la topologie observée révèle deux groupes bien distincts: 

les GalEa sont séparés de tous les autres éléments Copia et définissent un nouveau clade à part 



d'éléments Copia. 

 
Figure 7 : Phylogénie des éléments Copia basée sur la séquence en acides aminés de la RTRH 

des éléments. Le nom du clade auquel appartiennent les éléments est indiqué à droite. Arbre 

enraciné grâce aux éléments Gypsy en outgroup. (D’après Terrat et al, 2008) 

 

Parmi toutes les caractéristiques des éléments GalEa, l'une des plus marquantes est leur 

distribution complexe qui présente trois particularités: ils sont présents dans des espèces 

phylogénétiquement éloignées, d'une manière discontinue et avec apparemment une restriction 

à des espèces aquatiques. La répartition des éléments GalEa est très discontinue car limitée à 

certains taxons éloignés de bilateriens tel que les urochordés et les téléostéens (poissons). Mais 

cette discontinuité apparaît également au sein des téléostéens, car les GalEa sont introuvables 

chez Takifugu rubipes et Tetraodon nigroviridis, deux espèces proches d’O. latipes. Deux 

hypothèses peuvent expliquer cette distribution morcelée: les transferts horizontaux et/ou les 

pertes stochastiques. Volff et al., (2000) suggèrent que les rétrotransposons sont capables de 

transferts horizontaux entre taxons apparentés. Cela pourrait également être le cas pour les 

rétrotransposons GalEa de façon plus fréquente qu'on ne le pensait. La perte différentielle peut 

aussi être considérée comme un facteur compte tenu du faible nombre de copies (une dizaine 



chez D. rerio). Ce faible nombre de copies pourrait expliquer pourquoi les GalEa n’étaient 

auparavant pas décrits en dépit des recherches intensives sur ces organismes modèles. Quelle 

que soit l'hypothèse envisagée, la vision actuelle est fortement influencée par les phyla pour 

lesquels il y a des génomes disponibles. Par conséquent, pour une meilleure compréhension des 

mécanismes sous-jacents de l'évolution, il est encore nécessaire d’affiner la répartition des 

éléments GalEa; ce qui permettra en outre de confirmer la «nature aquatique» des GalEa.  

 

2.3 Les espèces hôtes et leurs génomes 

 L’étude de la distribution des ETs suppose de bien connaître les relations 

phylogénétiques des espèces hôtes. Au sein des êtres vivants, on distingue 3 grands domaines: 

les eubactéria, les archaea et les eucaryota. Les eucaryotes présentent des caractères dérivés 

propres tels que la présence de mitochondries au sein des cellules et l’ADN contenu dans un 

noyau délimité par une enveloppe nucléaire. Lors de la division cellulaire, cet ADN est divisé 

et compacté en chromosomes. On dénombre plus de 1,8 106 espèces d’eucaryotes divisées en 2 

clades principaux: les unikontes et les bikontes (Figure 8). Au sein des unikontes on retrouve 

les amibes et les opisthokontes: champignons et métazoaires, bien connus et bien étudiés en 

biologie. Les bikontes sont composés des archaeplastida ou plantes et algues également bien 

connus, mais aussi d’autres groupes assez peu connus tel que les excavates (protistes 

hétérotrophes et généralement flagellés, par exemple les trypanosomes et les euglénoides.) et 

les chromoalveolates regroupant entre autres les ciliées et les straménopiles (algues brunes, 

diatomées et oomycètes).  

Depuis le séquençage du premier génome eucaryote en 1996 (Saccharomyces cerevisiae, une 

levure), le nombre d’espèces dont le génome est complètement séquencé est en croissance 

constante et la liste de projets de séquençage ne fait qu’augmenter. La Figure 8 présente un état 

des lieux en 2009. Par contre, les études portant sur les génomes complètement séquencés sont 

en partie biaisées par l’échantillonnage avec des taxons hyper représentés et d’autres sous 

représentés. En effet, certains groupes d’espèces sont très étudiés en biologie car ils ont un 

intérêt direct pour des applications médicales, par exemple le groupe des métazoaires qui 

regroupent un bon nombre d’espèces modèles, comme les mammifères. D’autres ont un intérêt 

agronomique ou économique comme le groupe des plantes ou bien celui des champignons, qui 

regroupent des espèces pathogènes des plantes ou bien des espèces qui participent à 



l’élaboration du pain, vin, bière ou encore du fromage. Les mammifères (environ 4 500 

espèces) présentent en 2015 une soixantaine de génomes complètement séquencés. Alors que 

pour certains taxons comme celui des chondrichtyens (846 espèces), des chélicérates (74 450 

espèces) ou encore des oiseaux (9 672 espèces), 1 seul génome complètement séquencé est 

pour le moment disponible. Les taxons des mammifères et des ascomycètes (grâce au projet 

1000 génomes de champignons) présentent, à eux seuls, près de la moitié des génomes 

eucaryotes complètement séquencés. Les espèces ayant leur génome complètement séquencé 

sont aussi des espèces choisies sur des critères comme la taille de génome ou le fait que ce soit 

des espèces modèles bien étudiées en génétique. Ainsi sur les 27 espèces d’hexapodes la moitié 

appartient au seul genre Drosophila.  

Au cours de ma thèse nous avons travaillé sur des grands groupes d’eucaryotes importants en 

nombre d’espèces mais dont on a très peu de génomes complètement séquencés tels que 

crustacés, mollusques ou rhodophytes, et qui sont également peu étudiés pour les ETs. 

 

Pour plus de compréhension, j’appelle phylum, le niveau le plus large que nous étudions après 

les eucaryotes, c’est à dire les métazoaires et les champignons par exemple. Puis viennent au 

niveau intermédiaire les embranchements : les crustacés, les mollusques ou les ascomycètes. 

Enfin j’utilise le terme de taxon pour désigner un groupe d’espèces, quel que soit son niveau 

phylogénétique. 



Figure 8: Arbre des grands phyla d’eucaryotes. La phylogénie des espèce a été redessiné à 

partir de [Hibbett DS et al., 2007; Keeling PJ et al., 2005; Dunn CW, et al., 2008; Philippe H, et 

al., 2009 ]. F : Champignon, O : Opisthokontes, M : Métazoaires. Dans chaque groupe, nous 

incluons entre parenthèses le nombre d’espèces avec génome séquencés en 2009 

 

 

2.4 Comment rechercher des ETs au sein des espèces 

 Lors de la recherche d’ETs au sein des espèces d’intérêt, on doit tout d’abord savoir si 

on s’intéresse à une ou plusieurs espèces et à la recherche d’un ou plusieurs type d’élément car 

il existe 2 grands types d’approches, l’approche "humide" et l’approche in silico. 

- L’approche "humide" 

Cette méthode suppose que l’on ne possède pas ou peu de données de séquençage pour la ou les 

espèces d’intérêt. Lors de la recherche d’une famille particulière de rétrotransposon, on 



procède à une PCR avec des amorces dégénérées. Les amorces dégénérées sont définies, le 

plus souvent afin de couvrir une partie assez grande de la RT/RH, et leur efficacité testée. Elles 

sont obtenues à partir d’un alignement protéique de séquences d’éléments déjà décrits. A partir 

de ces alignements protéiques, les motifs protéiques les mieux conservés sont sélectionnés 

pour définir la séquence des oligonucléotides dégénérés (plusieurs oligonucléotides au sein 

d’une même synthèse). L’intérêt de faire varier le niveau de dégénérescence pour un motif 

donné résulte dans l’équilibre entre une meilleure efficacité (niveau de dégénérescence plus 

bas) et la capacité de détecter des éléments qui sont éloignés des éléments utilisés pour 

l’alignement (niveau de dégénérescence plus fort). On module le niveau de dégénérescence 

suivant que l’on recherche des éléments de la même superfamille (forte dégénérescence) ou de 

la même famille (faible dégénérescence). Des amorces non dégénérées peuvent être définies à 

partir de motifs très conservés, qui nous servent lors de la recherche d’un même élément. 

Plusieurs couples d’amorces différents sont utilisés afin d’optimiser la détection des éléments 

au sein de nouvelles espèces. Si l’on souhaite caractériser des éléments entiers et pouvoir 

réaliser une analyse phylogénétique, une approche de marche par PCR permet d’étendre les 

séquences à partir de chaque fragment initial. Pour cela, nous utilisons la méthode du TE 

Walking (marche sur l’élément, figure 9),(Piednoël and Bonnivard, 2009). Celle-ci consiste à 

utiliser une amorce spécifique définie sur la séquence nouvellement caractérisée, qui sert de 

point d’ancrage, et de l’associer à une nouvelle amorce définie sur un motif conservé éloigné 

du précédent (en 5’ ou en 3’). Ces amorces spécifiques sont généralement définies dans les 

régions les plus terminales du fragment afin d’optimiser la taille des produits d’amplification à 

séquencer. Cependant, elles doivent aussi être éloignées des extrémités d’une centaine de pb 

pour que l’on puisse observer un chevauchement d’au moins 50 pb entre la séquence connue et 

la nouvelle séquence caractérisée par la marche. Le pourcentage d’identité au niveau du 

chevauchement permettra de confirmer ou non que l’on progresse bien sur la séquence voulue 

(seuil supérieur à 95% d’identité). La séquence est ensuite reconstruite à l'aide du programme 

Cap-contig inclus dans le logiciel BioEdit. On récupère grâce à cette technique des éléments 

qui sont bien souvent des chimères. On appelle «élément chimère», un élément obtenu à partir 

de différentes séquences suite à des PCR, reconstruit grâce à des copies différentes d’un même 

élément. L’intérêt de cette méthode est de pouvoir caractériser des éléments dans des espèces 

non modèles, par exemple les espèces pour lesquelles il n’existe aucune donnée génomique 

dans les banques de données. Toutefois cette méthode limite le nombre d’espèces étudiables. 



On peut analyser une trentaine d’espèces tout au plus, car cela prend énormément de temps. 

Une autre limite est la capacité de détection car si on n’obtient pas de résultats plusieurs 

questions se posent alors à nous: l’élément est-il présent? Les éléments sont-ils trop dégénérés 

par rapport à ceux avec lesquels on a définis nos amorces? etc. En effet, la PCR est une 

méthode sensible. Enfin, cette méthode nous permet de récupérer des éléments chimères et non 

une même copie. 

 

Figure 9: Méthodologie du TE Walking. Résumé de la méthodologie utilisée pour allonger la 

séquence de l’élément transposable. 

 

- L’approche in silico 

L’approche in silico à l’avantage de permettre d’utiliser un bon nombre de données 

génomiques disponibles dans les bases de données. Cependant, on ne choisit pas les espèces 

pour lesquelles ces données existent, à moins de faire séquencer soi-même son espèce d’intérêt. 

Il existe une grande diversité de données dans les bases de données qui implique que les 

résultats obtenus donneront des informations différentes. 



Tout d’abord il existe des bases de données avec des données de transcriptomique (ESTs) ou de 

génomiques partielles (BACs ou séquençages partiels de génomes). Ces bases de données 

permettent d’avoir des informations sur la présence de l’élément au sein des génomes, mais ne 

permettent pas de conclure sur l’absence. On obtient les mêmes types de résultats que lors de 

l’utilisation de l’approche "humide". Néanmoins, les données transcriptomiques permettent 

d’obtenir des informations complémentaires telle que l’activité de l’élément car s’il est 

transcrit il est toujours potentiellement actif. De plus, contrairement à l’approche "humide", 

nous pouvons potentiellement récupérer des éléments entiers, en tout cas non chimérique. Et 

par extrapolation, il peut être possible d’estimer grossièrement le nombre d’éléments à partir de 

séquençage même partiel. Il existe également des bases de données regroupant des génomes 

complets tel que NCBI (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genome/), Broad institute 

(https://www.broadinstitute.org/scientific-community/data) ou encore JGI 

(http://genome.jgi.doe.gov/). Ce type de données permet de récupérer bien plus 

d’informations. En effet, on peut conclure à une réelle présence ou absence des éléments au 

sein des génomes d’intérêt ; avoir une estimation précise du nombre de copies, leur part au sein 

des génomes, leur position au sein des chromosomes etc. Avec ces données in silico, nous 

pouvons grâce à différentes méthodes de recherche, par différents logiciels, récupérer les 

informations importantes pour l’étude. Des logiciels comme REPET (Flutre et al., 2011) 

servent à rechercher de nouveaux éléments non encore décrit grâce à la répétition de ces 

éléments au sein de génomes complètement séquencés. Lorsque nous possédons des éléments 

de références, Blast permet de rechercher un élément par similarité de séquence au sein de 

bases de données génomiques ou transcriptomiques. Il est également possible d’utiliser des 

logiciels tel que RepeatMasker (RM) ((Tarailo-Graovac and Chen, 2009; 

http://www.repeatmasker.org/), qui permet de repérer dans un génome complet, ou partiel, les 

séquences d’éléments préalablement répertoriés dans une base de données, comme celles déjà 

établie par RepBase (http://www.girinst.org/repbase/) ou une base « maison ». On peut ainsi 

utiliser une base de données d’ETs réalisée par nous même avec des éléments choisis (par 

exemple des éléments nouvellement décrits et non encore déposés dans RepBase). Basé sur 

une recherche par similarité entre séquences, RM s’affranchit de toute notion de structure. En 

fonction des filtres utilisés ultérieurement, RM permet donc de dénombrer des copies d’ETs 

(en fixant par exemple une limite de taille), de rechercher des éléments délétés, voire même de 

petits fragments ou traces. D’autres logiciels utilisent des données structurales. Par exemple, 

http://www.repeatmasker.org/
http://www.girinst.org/repbase/


LTR Harvest (Ellinghaus et al., 2008) permet de détecter des séquences directement répétées, 

comme des LTR, au sein d’un génome et donc de rechercher des éléments correspondant, des 

rétrotransposons à LTR. Les séquences récupérées peuvent par la suite être annotées par Blast 

pour les classer, par exemple au niveau des différentes superfamilles de rétrotransposons à 

LTR : Copia, Gypsy ou Bel/Pao. Cet outil permet de récupérer des éléments avec une structure 

particulière (ici des LTR) et d’estimer le nombre de copies, a priori complètes, d’un 

rétrotransposon. Bien sur les éléments dont les LTRs ont trop divergées ou ont disparues ne 

pourrons pas être récupérer par LTR Harvest. Enfin, des logiciels permettent de retrouver des 

éléments avec une structure et des séquences très bien conservées, comme ReDoSt (Piednoël et 

al., 2011). Des profils sont créés à partir de séquences de DIRS1 connues, et l’ordre des 

différents domaines RT, RH, YR et MT les uns par rapport aux autres est recherchés. ReDoSt 

permet de récupérer des copies entières d’éléments et de dénombrer les copies au sein des 

génomes. Les limites de l’approche in silico résident dans les limites de chacun des logiciels 

utilisés pour la recherche des éléments. Mais un bon nombre des limites peuvent être contrées 

grâce à la combinaison de différents logiciels. De plus, ces logiciels nous permettent de 

rechercher des éléments au sein d’un grand nombre d’espèces ce qui est un avantage lors 

d’études comparatives. 

 

2.5 Exemples d’utilisation de génomes complets 

 Grâce aux génomes complètement séquencés, la recherche des éléments transposables 

et surtout les résultats que l’on peut en tirer ont bien évolué. En effet, lorsque l’on possède le 

génome d’une espèce d’intérêt, nous pouvons aujourd’hui penser récupérer tous les ETs 

connus de ce génome, c’est ce qu’on appelle le «mobilome», et estimer la part du génome de 

ces éléments. C’est ce qui a été fait, par plusieurs équipes indépendamment, lors de la sortie du 

génome d’une espèce de crustacés modèle: la daphnie (Daphnia pulex) en 2010. Schaack et al., 

(2010) ont étudié les transposons et ont trouvé 56 familles appartenant à 10 des superfamilles 

connues. Ils ont chiffré à 1 466 236 pb, la portion du génome correspondant à des transposons 

soit 0,7%. Quant à eux, Rho et al., (2010) ont recherché les rétrotransposons à LTR. Ils ont mis 

en évidence la présence d’éléments Bel/Pao, Copia, Gypsy et DIRS1 au sein du génome, qui 

représentent 7,9% du génome. Ils ont également fait une étude phylogénétique de ces 

rétrotransposons, ce qui a permis de confirmer que, malgré leur structure identique, les 



éléments Gypsy et Bel/Pao sont plus éloignés que ne le sont les éléments Gypsy et DIRS1 

lorsque l’on regarde leur pol (Figure 10). 

Un génome complètement séquencé permet aussi de connaitre la diversité des éléments 

présents. On peut savoir à quelles superfamilles et à quels clades ils appartiennent ; s’ils 

semblent intègres et donc potentiellement capables de transposer ; s’ils sont tronqués. On 

estime alors le nombre de copies complètes et incomplètes de chaque élément. Par exemple, 

une étude complète des éléments euchromatiques de D. melanogaster (20% du génome) 

résume les différentes superfamilles d’éléments présents, le nombre total d’éléments et le 

nombre d’éléments pleine taille (Tableau 2) (Kaminker et al., 2002). Elle présente aussi la taille 

des éléments décrits et leur répartition sur chaque chromosome. Lorsque l’on possède un 

génome très bien assemblé, avec les différents chromosomes définis, on peut étudier le 

positionnement et la part des éléments au sein des chromosomes. C’est ce qui a été fait chez la 

drosophile lors de la même étude que précédemment (Tableau 3). 

Les génomes d’individus de la même population, de la même espèce ou du même genre, 

rendent possible des études comparatives de mobilomes à différentes échelles. Chez D. 

melanogaster, il existe de nombreux individus de populations différentes, dont le génome a été 

séquencé pour réaliser des études comparatives (The Drosophila melanogaster Genetic 

Reference Panel ; Mackay et al., 2012). On peut aussi faire des études de génomique 

comparative d’ETs au sein d’un genre. Il existe de nombreuses données pour le genre 

Drosophila avec au moins une vingtaine d’espèces différentes séquencées. Ces études 

permettent de connaitre entre autres, la distribution des ETs et le variation du nombre de 

copies, de remarquer les éléments ubiquitaires, de percevoir les transferts horizontaux 

possibles, et de comprendre la dynamique d’ETs à petite échelle. 

Arabidopsis thaliana et Arabidopsis lyrata sont deux plantes modèles dont les génomes sont 

bien étudiés, notamment vis à vis des ETs. Cela permet d’appréhender les évènements 

intervenus lors de la spéciation à partir des variations entre les 2 génomes: duplications de 

gènes et réarrangements, régulations épigénétiques, réponses aux stress, etc. D’après 

Joly-Lopez and Bureau, (2014), 15% à 24% du génome d’A. thaliana est constitué d’ETs 

contre 25% à 30% chez A. lyrata. Les transposons constitueraient 50% de la part des ETs. Ces 

espèces présentent une très grande plasticité de génome, où l’on a mis en évidence de 

nombreux évènements de «burst» de transposition d’ETs. Les études comparatives peuvent 

également se faire au niveau de la famille des espèces. Dans une étude réalisée chez Capsella 



rubella, A. thaliana et A. lyrata, les auteurs ont recherché la part des génomes constitué par de 

nombreux éléments tels que les Copia, Gypsy, LINEs, SINEs et des transposons (Figure 11). 

D’après cette étude, A. lyrata a connu une amplification des ETs au sein de son génome par 

rapport aux 2 autres espèces. En effet, la quantité d’éléments varie d’un génome à l’autre même 

chez des espèces proches comme A. thaliana et A. lyrata, et cela pour toutes les catégories 

d’ETs. 

 

Figure 10 : Arbre phylogénétique des rétroéléments LTR dans le génome de D. pulex basé sur 

la RT des éléments. Eléments Gypsy, DIRS1, Copia et Bel/Pao. Les familles qui ont des 

éléments actifs au niveau de la transcription sont marquées par des cercles noirs. Les éléments 

identifiés D. pulex sont marqués en cercles gris. (Rho et al., 2010) 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 

 

 

 

 

Tableau 2 : Les éléments transposables de D. melanogaster 

La longueur canonique de chaque élément (en pb) est indiquée dans la colonne 3, le nombre 

total de chaque famille sur chaque bras de chromosome dans les colonnes 4-9, les totaux pour 

chaque famille dans la colonne 10, et le nombre de ceux qui sont pleine taille, et partielle et 

dans les 2 Mb plus proximaux des principaux bras chromosomiques, dans les colonnes 11-13. 

Les éléments partiels sont définis comme ceux dont la longueur est inférieure à 97% de 

l'élément canonique. La distance moyenne par paires au sein de chaque famille est montrée 

dans la colonne 14. (extrait Kaminker et al., 2002) 

 

 



 
 

 

 

Tableau 3 : Vue d’ensemble des éléments transposables au sein de l’euchromatine du génome 

de D. melanogaster. 

Pour chaque classe, le nombre total de chaque famille de l'élément, ainsi que le pourcentage 

d'éléments qui sont de pleine taille est donnée pour chaque bras de chromosome. La colonne 3 

donne les paires de bases totaux constitués par des éléments transposables, la colonne 4 le 

pourcentage de chaque bras chromosomique composé de séquences d'éléments transposables, 

la colonne 8 le nombre d'éléments par Mb, et la colonne 9 le nombre d'éléments dans le plus 

proximal 2 Mb de chacun des cinq grands bras chromosomiques. (Kaminker et al., 2002) 

 



 
Figure 11 : Abondance des éléments transposable au sein du génome de Arabidopsis thaliana, 

A. lyrata et C. rubella. Couverture génomique dans les trois espèces des éléments 

transposables. LINE, SINE, Copia, Gypsy et autres transposons. (extrait ; Slotte et al., 2013) 

 

 

2.6 Analyse des ETs au sein des espèces et/ou des génomes 

La distribution des éléments transposables est un point important pour comprendre leur 

dynamique au sein de taxons d’espèces étudiées ou même au sein des eucaryotes. Elle traduit 

notamment leur capacité à s'amplifier et à se maintenir au sein des génomes. En effet, la 

distribution des éléments permet de connaitre l’importance de leur répartition au sein du 

vivant. Si les ETs sont trouvés dans tous les génomes des espèces eucaryotes étudiés jusqu’à 

aujourd’hui, les superfamilles d’éléments présentent des distributions différentes au sein des 

eucaryotes. L’étendue de la distribution des éléments dépend du niveau où l’on regarde. Elle 

sera différente si l’on regarde une superfamille, une famille ou un élément particulier. De plus, 

du point de vue des hôtes, l’échelle où l’on recherche la distribution des éléments est aussi 

importante. La distribution sera différente si l’on regarde au niveau des eucaryotes, au niveau 

d’un phylum ou d’un taxon inférieur comme un embranchement ou une classe, car la 

distribution des éléments traduits leur histoire évolutive. 

Certaines superfamilles d’éléments présentent une distribution ubiquitaire au sein des 

eucaryotes, comme les rétrotransposons LINEs et SINEs, et les transposons Tc1/Mariner. 

D’autres ETs présentent une distribution parcellaire au sein des eucaryotes. Les éléments à 

Tyrosine Recombinase DIRS1 présentent une distribution inégale, taxon dépendante à 

l’échelle d’un ordre. Chez les décapodes, dans certains groupes, comme ceux des crevettes et 

des homards, on retrouve des éléments DIRS1 dans toutes les espèces étudiées. Dans d’autres 

groupes, les crabes et les galathées, on ne retrouve ces éléments que dans quelques espèces 

(Figure 12).  

 



 
Figure 12 : Distribution des éléments DIRS1 dans 4 taxons de crustacés décapodes d’après une 

approche par PCR. Les espèces dont le nom est en bleu sont les espèces dans lesquelles la 

présence de DIRS1 a été établie, contrairement aux espèces dont le nom est en noir. Le nom des 

éléments retrouvés au sein des espèces est écrit en rouge. Les accolades noires définissent les 

espèces dans lesquelles on a retrouvé les éléments. (Piednoël et Bonnivard, 2009) 

 

Le même type de distribution se retrouve à une échelle plus importante, celle des eucaryotes 

(Bui et al., 2007, 2008; Casse et al., 2006)(Piednoël et al., 2011). Une étude de 274 génomes 

complètement séquencés révèle que dans certains groupes, un grand nombre d’espèces 

présentent des DIRS1 (Figure 13). Ils sont relativement fréquents au sein des unikontes 

(notamment chez les métazoaires), groupe avec un grand nombre de génomes séquencés. On 

observe une réussite dans certains groupes comme celui des actinoptérygiens avec 5 espèces 

présentant des DIRS1 sur 5 espèces testées. Il existe à l’inverse des groupes dans lesquels on ne 

retrouve pas d’éléments DIRS1, comme par exemple chez les mammifères malgré 37 génomes 

complètement séquencés pour ce taxon. Enfin, on observe une distribution intermédiaire avec 

des espèces présentant des DIRS1 et d’autres non, comme par exemple, chez les hexapodes ou 

chez les amibes. Chez les bikontes (plantes, algues, excavates et chromoalveolates) les 

éléments DIRS1 sont beaucoup plus rares et leur présence reste à confirmer dans d’autres 

groupes (haptophytes). 

Cette étude a permis de décrire les éléments DIRS1 dans de nombreuses espèces et de 

démontrer une grande présence de ces éléments au sein des eucaryotes. En effet, ces éléments 

étaient assez peu décrits jusqu’à présent au sein des espèces et donc considérés comme des 

éléments rares. Les DIRS1 ne sont effectivement pas présents chez de nombreuses espèces 

modèles comme D. melanogaster. L’étude de la répartition d’un type d’élément permet ainsi 



d’appréhender sa dynamique au sein des eucaryotes et de formuler des hypothèses sur son 

origine. On retrouve des DIRS1 au sein de presque tous les groupes de métazoaires, donc 

l’hypothèse la plus parcimonieuse serait une origine ancienne associée à la perte des éléments 

dans des groupes tels que les mammifères. La perte des éléments est liée au nombre de copies. 

En effet, une espèce avec un faible nombre de copies d’un élément à plus de chance de perdre 

cet élément, qu’une espèce présentant un grand nombre de copies. Concernant la présence 

d’éléments DIRS1 dans certains groupes de champignons, une hypothèse serait la présence de 

DIRS1 au niveau de l’ancêtre des unikontes, puis la perte dans les taxons vides. Par contre, la 

distribution très morcelée des DIRS1 au sein des bikontes peut suggérer (en plus de 

l’hypothèse d’une origine très ancienne de ces ETs) une acquisition parallèle par transfert 

horizontal (acquisition par une espèce de matériel génétique, ici d’un ET, provenant d'une autre 

espèce, indépendamment de croisement). 

On peut étudier la distribution des ETs à un niveau intermédiaire entre un embranchement (par 

exemple les crustacés) et les eucaryotes (très grande échelle). De la Chaux et Wagner (2011), 

ont étudié les éléments Bel/Pao au niveau des métazoaires, seul phylum dans lequel on retrouve 

ces éléments. L’étude au niveau d’un phylum permet par exemple la comparaison avec 

d’autres éléments. Ici, De la Chaux et Wagner ont étudié la distribution et le nombre de copies 

des éléments Bel/Pao par comparaison avec les autres rétrotransposons à LTR Copia et Gypsy. 

Ils ont mené cette étude dans 62 génomes complètement séquencés et n’ont pas retrouvé 

d’éléments Bel/Pao dans certains embranchements, comme par exemple les mammifères 

(Figure 14). Les Bel/Pao sont malgré tout bien présents au sein des métazoaires, avec des 

groupes où toutes les espèces (ou presque) en présentent, comme les nématodes, des groupes 

ou seulement certaines espèces en présentent, comme les arthropodes. Ce type d’analyse a 

permis de constater que contrairement à ce que l’on pensait, les Bel/Pao ne sont pas des 

éléments si rares au sein des métazoaires. Au contraire, ils apparaissent comme la seconde 

superfamille de rétrotransposons à LTR au sein des génomes étudiés, derrière les Gypsy et 

devant les Copia.  

En conclusion, de la même manière que pour les DIRS1, ce genre d’étude permet de rendre 

compte de l’importance de certains types d’éléments que l’on pensait rare car encore peu étudié 

à grande échelle. En effet, un tel résultat n’est pas forcément visible à l’échelle d’un seul 

embranchement. Cependant, il faut tout de même se méfier des biais dans le choix des espèces 

séquencés, puisque sur les 62 génomes étudiés, 12 sont des génomes de drosophiles et 5 de 



Caenorhabditis. A l’inverse, des groupes comme les mollusques, les porifères (éponges) ou les 

cnidaires sont fortement sous représentés. Toutefois, même si ces biais pondèrent un peu les 

résultats, les principales conclusions, à savoir l’importance des Bel/Pao au sein des 

métazoaires, reste solide. Une seconde information est que les mammifères ont l’air d’être 

hermétiques à certains ET comme les Bel/Pao et les DIRS1, c’est à dire que dans aucunes des 

espèces ayant le génome complètement séquencé nous ne retrouvons ces éléments. 

Comme nous avons pu le voir, la dynamique des ET, et donc leur distribution, dépend du 

nombre de copies de ces éléments au sein des génomes. L’estimation du nombre de copies d’un 

élément ou d’une famille d’éléments particuliers au sein des génomes peut donc permettre de 

comprendre la distribution de l’ET. En effet, si dans une espèce il y a peu de copies d‘un 

élément, la perte de l’élément au sein du taxon de l’espèce parait plus facile, tandis que si au 

sein d’une espèce il y a un grand nombre de copies d’un élément, le maintien de cet élément est 

rendu plus compréhensible. Une bonne estimation implique de disposer de génomes séquencés 

avec une bonne couverture et un assemblage correct. L’estimation du nombre de copies au sein 

d’un génome peut correspondre à des informations différentes suivant les études. On peut 

estimer les éléments « complets » (« pleine taille ») c’est à dire des éléments dont la structure 

et la séquence sont encore bien conservées, même s’ils ne sont pas forcément toujours actifs. 

Ces éléments sont des témoins d’une insertion relativement récente au sein du génome. On peut 

s’intéresser à des éléments qui présentent un nombre N de domaines encore bien conservés 

mais qui auraient par exemple des terminaisons remaniées. 

On peut retrouver ces éléments grâce à des logiciels comme ReDoSt, qui recherche des 

domaines conservés au sein des éléments mais ne tient pas compte des terminaisons. Certains 

auteurs considèrent, en plus des copies « pleine taille », les éléments délétés. Ils vont alors 

rechercher au sein des génomes des domaines particuliers, par exemple la RT/RH ou 

l’intégrase. On peut aussi rechercher une structure particulière comme une LTR, qu’elle soit 

encore liée à un élément ou sous forme de solo-LTR. En effet, les LTR portent les séquences 

régulatrices et promotrices qui peuvent influencer la régulation de certains gènes physiquement 

proches. Si l’on s’intéresse à la part que peuvent représenter les ETs au sein d’un génome, alors 

on peut aussi considérer les fragments d’éléments ou encore des traces que l’on peut rechercher 

grâce à RepeatMasker par exemple. La caractérisation des différentes copies présentent dans 

un génome permet par la suite d’estimer la diversité de celles-ci. De la Chaux et Wagner (2011) 

ont recherché le nombre de copies de Bel/Pao, avec des LTR et au moins un domaine 



fonctionnel. Le but de cette étude était de décrire tous les éléments et d'analyser leur relation 

phylogénétique. Les éléments trouvés ont été regroupés en plus de 1 725 familles dont 1 623 

nouvelles, qui se répartissent en sept clades (Tableau 4). 

 

 
 

 

 

 

Figure 13: Distribution des éléments DIRS1 (en 2014) au sein des eucaryotes d’après une 

analyse bio-informatique de 276 génomes complètement séquencés, une analyse par approche 

par PCR sur les décapodes (crustacés) et la bibliographie sur les DIRS1 (Piednoël et al., 2011). 

Et complétée par une analyse par PCR sur des espèces de chondrichtyens et par la bibliographie 

des génomes complètements séquencés depuis 2009. Les taxons surlignés en jaune sont les 

taxons avec présence des DIRS1. 

 

 



Figure 14 : Vue d'ensemble des séquences des génomes analysées et leur classification 

taxonomique. Les noms des 62 espèces non mammifères dont les génomes ont été analysés 

sont regroupés par taxon. 11 génomes de mammifères supplémentaires sont résumés comme 

"11" Mammifères. Pour chaque espèce, le nombre d'éléments Bel/Pao identifiés est affiché. Le 

nom du génome est représenté en rouge si les auteurs n’étaient pas en mesure d'identifier 

d’éléments dans le génome. Les génomes dans lesquels des éléments Bel/Pao avaient déjà été 

identifiés précédemment sont marqués par un astérisque (*). Sept autres espèces où aucune 

séquence complète du génome était disponible, mais où les éléments Bel/Pao avaient été 

identifiés précédemment sont indiquées entre parenthèses. (De la chaux et Wagner, 2011) 

 

 

  

 

 

 

Tableau 4 : Nombre d’éléments, de familles, d’espèces et de phyla pour chaque superfamille. 

(De la Chaux et Wagner, 2011) 

 



Piednoël et al., (2011) ont relevé le nombre de copies presque entières des éléments DIRS1, 

c’est à dire avec les domaines conservés et en ordre. Cette étude a été réalisée afin de connaitre 

le nombre de copies au sein des génomes et le nombre de familles différents de DIRS1 

(Tableau 5). Le but était de caractériser des éléments DIRS1 récemment actifs ou 

potentiellement encore actifs et d'analyser leur relation phylogénétique. Ils ont identifié plus de 

4000 copies de DIRS1 répartis dans 30 espèces qui peuvent être regroupés dans environ 300 

clusters/familles. Ils ont également recherché le nombre de familles par espèce ainsi que le 

nombre de copies minimales et maximales dans les familles. Alors que la diversité dans la 

plupart des espèces semble limitée à un faible nombre de copies comme chez Oryzias latipes (6 

copies) ou Emiliana huxleyi (1 copie), quelques «bursts» de transposition ont probablement eu 

lieu dans certaines espèces, pour lesquelles un grand nombre de copies ne se regroupent que 

dans quelques gros clusters; un cluster à 1157 copies chez le poisson zèbre (Danio rerio) et à 

319 copies chez le lézard (Anolis carolinensis). 

Les relations phylogénétiques entre les différentes copies nouvellement décrites lors d’une 

étude, permettent de définir des familles d’éléments grâce à leurs regroupements dans des 

clades monophylétiques. Le regroupement dans un même clade témoigne d’une origine 

commune. Grâce à la phylogénie des éléments, on peut également suspecter les transferts 

horizontaux. 

 

Concernant les éléments DIRS1, l’étude phylogénétique a permis de voir que la plupart des 

clades sont espèce ou taxon dépendants (Figure 15). Les éléments d’actinoptérygiens se 

groupent dans un seul et même clade : «fish group». La plupart des éléments DIRS1 de 

champignons se groupent dans un clade majoritaire «fungi1». Cependant, certains éléments 

d’une même espèce peuvent appartenir à plusieurs clades. Par exemple, les éléments de Lottia 

gigantea se regroupent dans 3 clades différents. Ceci peut s’expliquer par plusieurs 

évènements d’envahissement du génome par les éléments DIRS1. Cette phylogénie confirme 

également que les éléments PAT sont le groupe frère des éléments DIRS1.  



 

 

Tableau 5 : Résultats de la détection du nombre de copies et du clustering des DIRS1-like 

rétrotransposons au sein des eucaryotes. (Piednoël et al., 2011) 

 



 

Figure 15 : Arbre phylogénétique enraciné basé sur les séquences d'acides aminés de la pol de 

DIRS1 analogues identifiés. Seules les valeurs de nœud bootstrap plus de 50% sont 

représentés. 

(Piednoël et al., 2011) 

 

 



 
Figure 16 : Phylogénie des éléments Copia basée sur la pol. 

Cet arbre révèle deux branches principales, la branche 1 et la branche 2 (en rouge et noir, 

respectivement) (Llorens et al., 2009). 

La phylogénie peut également permettre au sein d’une superfamille de définir de grands clades 

d’éléments et de voir les relations entre les différents clades d’éléments. C’est ce qu’ont fait 

Llorens et al., (2009) (Figure 16) avec les éléments de la superfamille Copia par exemple. 

Grâce à la phylogénie, ils ont défini deux branches d’éléments. La première branche 

d’éléments est composée des éléments CoDi décrits au sein des diatomées, des éléments Ty qui 

font partis de la famille des Pseudovirus et des éléments de la famille des GalEa. Dans la 

seconde branche on retrouve toutes les autres familles de Copia tel que le Hydra, les Copia et 

les Tork par exemple. 

L’analyse de la distribution des éléments au sein d’un taxon, l’estimation du nombre de copies 

au sein des génomes, ainsi que l’étude des relations phylogénétiques des éléments permettent 

d’étudier leur dynamique. Durant ma thèse, j’ai étudié la distribution des éléments du clade 

GalEa, leur nombre de copies, ainsi que les relations phylogénétiques des ETs nouvellement 

décrits pour comprendre l’origine de ces ET. 



 

  



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

TRAVAUX DE THESE :  

RESULTATS ET DISCUSSION 

 

 

 

 

 

 

 

 

  



 

 

 

  



RESULTATS DE THESE 

Chapitre III. Distribution des rétrotransposons à LTR au 

sein des crustacés 

 

Introduction 

 

 Pour étudier la dynamique à large échelle d’un clade d’élément, nous avons choisi en 

premier lieu un taxon d’espèces, en dehors des espèces modèles habituelles, avec différentes 

caractéristiques tel qu’un grand nombre d’espèces, qui nous permet d’avoir par exemple un 

grand nombre de données de séquençage. Nous recherchons également une grande diversité de 

style de vie et d’habitats (côtiers ou benthiques, marins, d’eau douce, terrestre, etc) car nous 

savons que les ETs réagissent différemment aux stress des environnements. Et enfin nous 

recherchons des espèces avec une grande variation de taille de génome car la présence, au sein 

d'un taxon, d’espèces avec de fortes variations de taille de génomes peut s'expliquer par une 

grande part des ETs au sein des génomes de grande taille.  

Lors du choix de nos modèles biologiques, nous nous sommes intéressés à des espèces liées 

aux sites hydrothermaux profonds car ce sont des milieux hypervariables, ce qui peut jouer sur 

la réponse aux stress des éléments avec une forte amplification au sein de ces génomes. Nous 

souhaitions déterminer s’il existe aussi des espèces phylogénétiquement proches venant 

d’autres environnements comme par exemple les milieux côtiers. Nous aurions pu, d’après ces 

critères, nous intéresser aux bivalves et notamment aux moules car le genre Bathymodiolus est 

représenté par plusieurs espèces en milieu hydrothermal. De plus, on retrouve des moules dans 

différents milieux: côtiers ou eau douce par exemple. En fait, notre choix s’est porté sur les 

crevettes, plus particulièrement sur la crevette hydrothermale Rimicaris exoculata (photo) et 

plus largement les crustacés, qui possèdent également les caractéristiques recherchées. De plus, 

l’étude des ETs au sein des crustacés nous permettrait de faire un parallèle avec un autre groupe 

d’arthropodes bien étudié, celui des hexapodes. C’est pour cela que nous nous sommes 

intéressés au sous embranchement des crustacés pour notre étude, bien que l’on ne possède que 



très peu de données de séquençage de génomes de ces espèces. 

 

 

Rimicaris exoculata 

 

Le groupe des crustacés est composé d’environ 33 000 espèces. Ce groupe présente une 

variation de tailles de génomes importante. En effet, une crevette Chorocaris chacei a un 

génome de 15 pg, alors que le crabe Cyanagraea praedator présente un génome de 3 pg. Les 

crustacés sont assez peu étudiés en biologie et notamment en ce qui concerne les ETs. 

Cependant, il existe quelques rares études réalisées sur ce taxon. Certaines de ces études 

portent sur les transposons Mariner au sein de crabes côtiers (Bui et al., 2007, 2008; Casse et 

al., 2006). L’espèce Peneus Monodon est également assez étudiée, car elle présente un intérêt 

économique (de la Vega et al., 2007), avec le début du séquençage de son génome (Huang et 

al., 2011). Cette espèce a également été étudiée pour le transposon Argonaute 4 (Leebonoi et 

al., 2015). Une seule espèce de crustacés a son génome entièrement séquencé, Daphnia pulex 

en 2010 (Daphnia Genomics Consortium (DGC) http://daphnia.cgb.indiana.edu). Deux études 

concernant les ETs au sein du génome de cette espèce ont été réalisées : l’une porte sur la 

dynamique des transposons de cette espèce et sur leur rôle dans la recombinaison lors de 

l’accumulation de mutations au sein du génome (Schaack et al., 2010); l’autre décrit les 

rétrotransposons à LTR au sein du génome (Rho et al., 2010). A côté de ces différentes études 

monospécifiques, il n’existe aucune étude réalisée sur les rétrotransposons à LTR à large 

échelle.  

http://daphnia.cgb.indiana.edu/


Au sein de notre équipe, le choix s’est porté sur l’étude des ETs chez les crustacés et plus 

particulièrement des rétrotransposons. L’étude des éléments DIRS au sein des Décapodes 

(Piednoël et Bonnivard, 2009) m’amena au cours de mon stage de Master 2 à étudier plus 

largement ces éléments dans le sous-embranchement des crustacés. Une première publication 

concernant la description des premiers éléments Copia chez des galathées (Terrat et al., 2008) a 

permis de découvrir une famille particulière: les GalEa. Des éléments Copia ont été découverts 

chez une espèce modèle de crevette, Rimicaris exoculata, appelé CoRex1, 2 et 3. Après une 

étude plus poussée de ces éléments, nous nous sommes aperçus qu’ils faisaient également 

partie de la famille des GalEa. Nous avons décidé d’étudier la diversité des éléments Copia au 

sein des crustacés grâce à l’étude de 25 espèces représentant les différents ordres des crustacés. 

De plus, nous avons souhaité étudier les éléments Gypsy de la même manière pour compléter 

cette analyse et pouvoir faire un comparatif avec l’étude réalisée au sein du génome de la 

daphnie par exemple. 
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Des crustacés … aux champignons 
 

 Nous avons mis en évidence des dynamiques différentes entre les éléments Gypsy et 

Copia au sein des crustacés. Les Gypsy sont divers et bien présents au sein des espèces 

étudiées. Nous en trouvons facilement quand nous les recherchons que ce soit par approche 

"humide" ou in silico. Les Copia sont plus rares au sein des génomes et très difficiles à trouver 

par l’approche "humide". De plus, ils sont moins diversifiés et assez rares au sein des crustacés 

: un seul clade  d’éléments Copia est représentée au sein des malacostraca: les GalEa. La 

diversité des éléments et leur nombre de copies au sein des génomes, peuvent jouer sur la 

facilité ou non de les retrouver au sein des génomes par une méthode par PCR. Un faible 

nombre de copies des éléments peut rendre la détection plus difficile tandis qu’une grande 

diversité des éléments peut permettre une détection par amorces dégénérées plus facile. Il 

existe donc un biais de détection des éléments par approche par PCR. 

Les éléments GalEa sont présents chez les crustacés et également chez beaucoup d'autres 

métazoaires. Il y a eu une très bonne réussite de ces éléments chez les métazoaires, car même si 

la distribution est morcelée, leur présence est maintenue dans de nombreux taxons, tels que les 

mollusques et les actinoptérygiens (poissons). Les éléments GalEa sont aussi le groupe 

majoritaire des Copia au sein des crustacés. Nous pouvons suite à cet article nous poser 

différentes questions : Les GalEa sont-ils le clade de Copia majoritaire dans d’autres taxons, 

comme les téléostéens ou les mollusques, ou leur dominance est une caractéristique propre aux 

crustacés? En effet, on retrouve des GalEa chez des mollusques et nous pourrions étudier la 

part de ces éléments parmi les Copia au sein des génomes. Nous nous sommes, de plus, rendu 

compte qu’un autre élément Copia non GalEa était présent chez le crustacé Paryale 

hawaiensis. Cet élément fait partie du clade  des Hydra1-2, d’abord décrite chez une espèce de 

cnidaire et que l’on retrouve aussi au sein d’une espèce de téléostéen Danio rerio (Llorens et 

al., 2009). Nous nous demandons donc si au sein des métazoaires, un tel autre clade de Copia 

pourrait présenter une réussite identique à celle des GalEa? Les éléments GalEa présentent un 

modèle de dynamique particulier : le « Domino’s Day Spreading » qui associe un faible 

nombre moyen de copies au sein des espèces mais des «bursts» importants qui peuvent 

expliquer leur maintien au sein des génomes. Nous nous posons donc la question de savoir si 

un autre clade de Copia présente le même modèle de dynamique que celui des GalEa ?  

Pour répondre à ces questions, nous pensons d’abord étudier la présence des Copia chez 



d’autres groupes de métazoaires. D’abord, la distribution dans un groupe de même importance 

et qui présente une même diversité en terme de nombre d’espèces, de mode de vie, de taille de 

génome, et l’avantage d’avoir quelques génomes séquencés dans quelques ordre différents, par 

exemple les mollusques. Et aussi étudier d’autres clades d’éléments Copia tels que les 

Hydra1-2 au sein des métazoaires. 

On pourrait aussi vérifier où les GalEa existent en dehors des métazoaires et s’ils peuvent être 

majoritaires parmi les Copia. Nous savons déjà que les GalEa sont présents chez les deux 

espèces de rhodophytes (algues rouges) Porphyridium cruentum (Piednoël et al., 2013) et 

Porphyra yezoensis (Peddigari et al., 2008). Nous pourrions étudier la répartition des éléments 

GalEa au sein du subphylum des rhodophytes, mais les données génomiques disponibles sur 

les algues rouges restent jusqu’à présent très limitées. Seul 7 génomes (dans 4 ordres 

d’espèces) sont disponibles, ce qui ne nous permet pas encore de faire d’analyse comparative 

pour la recherche et l’étude des éléments Copia, notamment des GalEa. Nous ne pouvons donc 

pas savoir si les GalEa sont les éléments Copia majoritairement représentés chez les algues 

rouges. 

Par la suite, nous nous sommes rendu compte que la distribution des éléments GalEa était 

incomplète. En effet, lors de la recherche des éléments GalEa en dehors des crustacés, par 

l’approche in silico, nous nous étions penchés uniquement sur les bases de données 

nucléotidiques. Malheureusement, les données concernant les éléments de champignons sont 

déposés dans des bases de données protéiques. Ainsi, nous n’avions pas pu trouver d’éléments 

GalEa au sein des champignons lors de la première recherche. Lors de notre étude des GalEa de 

rhodophytes, les interrogations dans les bases de données protéiques ont révélé un élément 

GalEa chez Metarhizium anisopliae, un ascomycète. Grâce à ce nouvel élément, nous avons pu 

réinterroger les bases de données et retrouver des éléments GalEa au sein de nombreuses 

espèces de champignons, et plus précisément chez les pezizomycotina qui représentent le sous 

embranchement d'ascomycète majoritaire (environ 90 % des ascomycètes connus) avec 

plusieurs dizaines de milliers d'espèces décrites. Nous avons donc décidé d’étudier les 

éléments GalEa dans ce phylum groupe frère des métazoaires. Nous voulions d’abord savoir si 

le clade GalEa était également le clade majoritaire des Copia chez ces autres espèces et 

également si leur dynamique semblait être compatible avec le modèle du « Domino’s Days 

Spreading ».  

Les eumycètes, ou champignons, sont un bon taxon pour l'étude des ETs. En effet, ils 



présentent plus de 100 000 espèces connues, et une grande variation de taille de génome, entre 

10
7 bp et 10

8 
bp (plus grande variation que chez les crustacés). Les champignons ont une grande 

diversité de style de vie et d’habitats. Ce sont principalement des organismes terrestres 

parasites, symbiotiques, ou saprophytes, mais toujours hétérotrophes. Ils ont envahi la plupart 

des milieux : eaux, sols, intestins et excréments des herbivores, et des champignons 

hydrothermaux sont également décrits (Le Calvez et al., 2009). Ils sont fondamentalement 

absorbotrophes et ne se nourrissent donc que de nutriments présents dans leur environnement, 

soit fournis par un hôte symbiotique, soit obtenus par digestion extracellulaire par des enzymes 

lytiques. Il existe également des associations de champignons (principalement des 

ascomycètes) qui vivent en association avec un organisme photosynthétique pour constituer un 

lichen.  

Les champignons sont des espèces très étudiées car beaucoup sont des pathogènes de plantes et 

d'espèces cultivées. Leur étude a donc un intérêt agronomique et beaucoup d'espèces ont leurs 

génomes séquencés, ou en cours de séquençage. Il existe notamment le projet 1000 génomes, 

en partenariat avec JGI, qui regroupe un maximum de données. Plusieurs études à large échelle 

ont porté sur la recherche de rétrotransposons au sein des champignons. Muszewska et al., 

(2013) se sont intéressés à la distribution des rétrotransposons à Tyrosine Recombinase DIRS 

et Ngaro, et en ont décrit dans de nombreuses espèces, mais de manière morcelée. Muszewska 

et al., (2011) ont également étudié les rétrotransposons à LTR chez les champignons (Figure 

17). Sur les 59 espèces étudiées, 53 présentent des éléments Gypsy et 52 des éléments Copia. 

On remarque une forte variation de nombre d’éléments entre les espèces. En effet, certains 

génomes présentent beaucoup d’éléments à LTR (Postia placenta), tandis que d’autres 

paraissent presque vides (genre Aspergillus). Cela est dû aux proportions des deux 

superfamilles qui diffèrent fortement. On retrouve principalement des éléments Gypsy, tandis 

que les éléments Copia ont l’air plus rare. Dans la plupart des génomes, les éléments Gypsy 

sont en plus grand nombre, avec jusqu’à 2689 copies (P. placenta) contre seulement 274 copies 

pour les Copia (Pyrenophora tritici-repentis). Seules 11 espèces ont une proportion de Copia 

plus forte que celle des Gypsy. Même si les conclusions restent fiables, les résultats de cette 

étude doivent tenir compte du biais dans l’échantillonnage. Certaines espèces sont 

sur-représentées (11 souches de Coccidioides posadasii) ainsi que le genre Aspergillus (8 

espèces). La base des critères de distinction des éléments Gypsy et Copia de cette étude ne 

permettaient pas de distinguer les différents clades de rétrotransposons.  



Nous avons décidé de faire une étude plus complète des éléments GalEa, afin de connaitre leur 

distribution au sein des champignons, et également une étude plus générale des éléments Copia 

pour définir si les GalEa représentent le clade majoritaire. Nous disposons d’un grand nombre 

de génomes complètements séquencés au sein des champignons, contrairement aux crustacés, 

et avons donc privilégié une approche in silico. De ce fait, nous avons pu savoir quelle part du 

génome les GalEa pouvaient représenter, en étudiant en tout plus de 80 espèces de 

pezizomycotina possédant des GalEa dont une quarantaine ont un génome complètement 

séquencé. 

 

Figure 17: Nombre de rétrotransposons à LTR par génome au sein des champignons. La 

longueur de la barre est proportionnelle au nombre de rétrotransposons détectés, les nombres 

de copies potentiellement encore active de chaque superfamille d’éléments sont indiqués dans 

l’ordre à côté de chaque barre. Le nombre de fragments (éléments non définis) est également 

noté. 

 



Chapitre IV. Etude de la distribution des GalEa au sein des 

champignons (eumycètes). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Article 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

  



GalEa retrotransposons in Fungi 

 

Tifenn DONNART1, Florian MAUMUS2, Mathieu PIEDNOEL1,3, Dominique HIGUET1, 

Éric BONNIVARD1,* 

 

1
 Institut de Biologie Paris-Seine, UMR7138 "Evolution Paris-Seine" UPMC-CNRS, Equipe : 

Eucaryotic genome evolution, Bât A, 4ème étage, porte 414, Case 5, 7 quai Saint Bernard, 

75252 Paris Cedex 05 

 

2
 Unité de Recherches en Génomique-Info (UR INRA 1164), INRA, Centre de recherche de 

Versailles, bat.18, RD10, Route de Saint Cyr, 78026 Versailles Cedex, France 

 

3 
Max Planck Institute for Plant Breeding Research, Köln, Germany

 

 

 

*
Corresponding author

 

 

Email adresses : 

TD : tifenn.donnart@gmail.com 

FM : fmaumus@gmail.com 

MP : piednoel@closun.snv.jussieu.fr 

DH : dominique.higuet@upmc.fr 

EB : eric.bonnivard@upmc.fr 

 

 

  

http://www.researchgate.net/institution/Max_Planck_Institute_for_Plant_Breeding_Research


Introduction 

 

 Transposable elements (TEs) have been identified in all eukaryotic species investigated 

so far where they can constitute a large fraction of the genome (Wicker et al., 2007). Because of 

their important effects on genome structure and stability, they are considered as one of the 

major sources of genetic variability in eukaryotes (Biémont and Vieira, 2006; Fedoroff, 1999; 

Finnegan, 2012; Kazazian, 2004). TEs show a very large diversity in terms of structural 

features, sequences and replication mechanisms (Eickbush and Jamburuthugoda, 2008; Wicker 

et al., 2007), which greatly impact their dynamics in the genomes. For example, while LTR 

(Long Terminal Repeats) elements make up the largest proportion of plant genomes, they are 

less predominant in animals. The host distribution and their abundance among genomes thus 

greatly depend on both the element type and the taxon studied. Contrary to the other TEs, 

retrotransposons replicate via a “copy and paste” mechanism, which relies on an RNA 

intermediate and are subdivided in five major orders: LTR retrotransposons, LINEs (Long 

INterspersed Elements), SINEs (Short INterspersed Elements), Penelope and YR (tyrosine 

recombinase encoding) elements. The LINEs, SINES and LTR retrotransposons have been 

detected almost ubiquitously. In contrast, the Penelope are widely distributed among animal 

species, but seem to be rare among plants, protists and fungi (Arkhipova, 2006) and the YR 

retrotransposons (e.g. DIRS1-like elements) are less frequent with a patchy distribution in 

unikont species (Piednoël and Bonnivard, 2009; Piednoël et al., 2011). At a finer scale, one can 

distinguish the distribution of the different superfamilies that make up these orders. In 

particular, it has been shown that the three LTR retrotransposon superfamilies (BEL/Pao, 

Copia and Gypsy) have uneven relative abundances among eukaryotes (Llorens et al., 2009; 

Piednoël et al., 2011). The Gypsy and Copia elements are widely distributed among the 

genomes of plants, fungi and animals. Gypsy elements are clearly most abundant when Copia 

elements are absent in a wide range of species. Therefore, the BEL/Pao elements appear often 

more abundant in metazoans than Copia retrotransposons (de la Chaux and Wagner, 2011). 

 In fungi, first TEs have been described in yeast (Cameron et al., 1979). The presence of 

Gypsy and Copia retrotransposons was later reported in filamentous fungi, with Gypsy being 

the most abundant (Daboussi and Capy, 2003; Dobinson and Hamer, 1993; Muszewska et al., 

2011). As these elements require a multi-compound machinery to be mobile, they easily 

become non-autonomous, with the presence of numerous truncated elements or of traces in 



genomes. So, although some retrotransposons appear still functional (e.g. the Gypsy element 

MAGGY from Magnaporthe grisea; Nakayashiki et al., 1999), most of the detected copies 

harbor many stop codons or frameshift in coding regions. This effect is reinforce by divers 

silencing mechanisms developed by fungi to limit the expansion of TEs, especially the RIP 

(Repeat-Induced Point mutation), a homology-based process by which repetitive DNA 

accumulates GC to AT transition mutations (Clutterbuck, 2011; Cuomo et al., 2007; Idnurm 

and Howlett, 2003, Graïa et al., 2001). When genomic studies of LTR retrotransposons usually 

concern one or few species (Amselem et al., 2011; Amyotte et al., 2012, Santana et al., 2014), a 

large-scale analysis on 45 diverse assembled genomes was recently reported (Muszewska et 

al., 2011). It reveals that LTR retrotransposon contents are very variable (from 0 to 2689 copies 

for Gypsy and from 0 to 274 copies for Copia), even between closely related species. Their 

expansions in fungi usually involve both an increase in copy number of individual elements 

and an increase in the number of different elements. Copia retrotransposons are often poorly 

represented as 6 species appear devoid of Copia elements and 19 harbor less than 10 copies. 

 In the present study, we will only focus on the Copia retrotransposons. These elements 

usually encode two open reading frames: the gag, which encodes proteins that form the 

virus-like particles, and the pol, which encodes various enzymatic activities like an aspartic 

protease (PR), a reverse transcriptase (RT), a RNase H (RH) and a DDE-type integrase (INT) 

that are involved in the transposition mechanism. As every LTR retrotransposons, Copia 

elements are flanked by two direct LTRs (usually between 100 and 500 bp in length), which 

encompass the promoter and regulatory regions. These two LTRs are supposed to be identical 

when the element inserts into the genome. Phylogenetic analyses of Copia retrotransposons 

have revealed several families of elements regrouped into two major branches (Llorens et al., 

2009, 2011). While the branch 2 is highly diverse and widely distributed among eukaryotes (5 

clades among arthropods, 4 clades among land plants, as well as clades related to fungi, red or 

green algae, and other metazoans), the Branch 1 harbors a low diversity and seems restricted to 

few hosts. This last branch encompasses the original Pseudovirus elements (Ty 

retrotransposons normally found in fungi) together with four clades of CoDi-like elements 

from diatoms and the GalEa clade. The first GalEa element, GalEa1, has been initially 

described in galatheids (Galatheid Euminida annulosa, Terrat et al., 2008), and few closely 

related elements have been identified in teleosts (Zeco1 from Danio rerio and Olco1 from 

Oryzias latipes) and a urochordate (Cico1 from Ciona intestinalis). Numerous GalEa 



sequences have been also identified from some environmental samples of micro-organisms 

collected during Sargasso Sea surveys (Maumus et al., 2009). However, it remained impossible 

to determine which organisms they originated from. Subsequent studies confirmed the 

presence of GalEa elements in Rhodophyta genomes, with PyRE10G element identified in the 

red algae Porphyra yezoensis (Peddigari et al., 2008) and two elements (CoPorcru1 and 

CoPorcru2) in Porphyridium cruentum (Piednoël et al., 2013). We also recently revealed that 

these elements have been actually more successful among metazoan species as previously 

thought with some elements also identified in Mollusca, Chordata, Cnidaria, Ctenophora, 

Echinoderma and Hemichordata (Piednoël et al., 2013). The presence of GalEa elements in 

two really distant eukaryote clades suggest that these elements are ancient, but their 

hypothesized absence in Chlorophyta, in Streptophyta (plantae) or fungi as well as the low 

number of Rhodophyta harboring such elements may raise the question of possible horizontal 

transfers. 

In the present study, we find evidence of the presence of GalEa elements in several 

Ascomycota. We decided to take advantage of the exploding amount of genomic data (1000 

fungal genomes project; http://1000.fungalgenomes.org/home/) to carry out the first 

large-scale GalEa retrotransposons research in fungi. We revealed their wide distribution in 

Pezizomycotina, a particular subphylum of Ascomycota. At last, our previous analyses have 

shown that GalEa elements were highly predominant in Malacostraca in comparison with the 

other clades of Copia (Piednoël et al., 2013). We thus analyzed the relative abundance of the 

different clades of Copia within fungi to test whether this particular pattern is widely shared 

among eukaryotes or specific to Malacostraca. 

 

Methods 

 

Distribution of GalEa elements in fungi 

To determine which species of fungi harbor GalEa elements, we performed tBLASTn analyses 

on all genomes available on the fungal genomics resource from MycoCosm 

(http://genome.jgi-psf.org/programs/fungi/index.jsf, release August 2014) as well as on all 

genomic or transcriptomic databases available on the National Center for Biotechnology 

Information (http://www.ncbi.nlm.nih.gov). Elements from three different phyla have been 

used as queries: one element previously identified in Metazoa (GalEa1, DQ913005.1) and two 

http://1000.fungalgenomes.org/home/


element from fungi (CoMetani, n$) and from Rhodophyta (CoGrala, n$). To discriminate 

potential identified sequences that belong to other clades of Copia, we also used the Copia 

element from Drosophila melanogaster (X02599.1) as a query. When possible, chimeric 

sequences of the newly identified GalEa elements from the transcriptomic or unassembled 

genomic data have been designed and labeled as reference elements (Supdata1). 

To check the GalEa clade affiliation of these newly identified elements, we used two 

complementary approaches: sequences covering the RT/RH domains were included into 

phylogenic analyses whereas the remaining sequences were classified using similarity searches 

using BLAST on the Gypsy Database 2.0. In the latter case, an element was assigned to the 

GalEa clade under the two conditions: (i) the five best hits must correspond to the five 

GalEa1-like elements referenced in the database; and (ii) the difference between the best 

E-values obtained with GalEa-like and other reference elements must be greater than 1e-10.  

 

Relative genomic abundance of GalEa elements in fungi genomes 

Forty two assembled genomes that possess GalEa elements were downloaded from the DOE 

Joint Genome Institute and the Broad Institute of MIT and Harvard databases, to estimate both 

the number of copy of GalEa elements and the proportion of GalEa elements among Copia 

retrotransposons. For that purpose, we first isolate all potential retrotransposon sequences 

bounded by two conserved LTRs using LTR Harvest (Ellinghaus et al., 2008) using the 

following parameters: LTR length comprised between 100 and 1000 bp, distance between two 

LTRs ranging from 3000 and 11000 bp and similarity between two LTRs greater than 80 %. To 

discriminate the GalEa elements from the other Copia sequences, we performed a blastx on a 

custom database composed of RT/RH domains from 122 Pao/BEL, 116 Gypsy, 97 GalEa 

(including elements from metazoan and Rhodophyta (Piednoël et al., 2013), as well as GalEa 

from fungi previously identified) and 67 other Copia retrotransposons (for example: Tork-like, 

CoDi-like, Oryco-like and 1731-like elements).  

The newly identified Copia copies may be corrupted by insertion of various sequences such as 

microsatellites, MITEs, transposons or other retrotransposons. Muszewska et al., (2011) have 

described several complex transposons of fungi, which architecture encompass a mix of 

retrotransposons and transposons domains bordered by conserved LTR. Such sequences may 

lead to bias in the estimation of abundance of Copia elements among the genomes. We thus 

clustered, species by species, the newly identified copies into families using BLASTclust 



(http://toolkit.tuebingen.mpg.de/blastclust) and then aligned the sequences from the same 

family (MAFFT, http://mafft.cbrc.jp/alignment/server/) to remove all unshared sequence 

larger than 20bp. The orphan sequences were individually analyzed using BLAST to confirm 

that the overall correspond to a Copia element and to eliminate potential other transposable 

element insertions. 

Finally, the genomes characterized as harboring at least one GalEa element have been screened 

using RepeatMasker (options -nolow -no_is -pa 8 –frag 380000 -div 20) to recover all Copia 

related sequences, including those not detected with LTR Harvest. For that purpose we used a 

custom database (one for each sepcies) comprising all curated Copia sequences. If no GalEa 

element is detected with LTR Harvest, then the database only includes the sequences 

previously obtained by tBLASTn analyses. 

 

Phylogenetic analyses 

We used BLASTx (e-15) and tools from SMart (Zytnicki and Quesneville, 2011) to retrieve 

RT/RH domains of at least 200 amino acid from the GalEa sequences identified in fungi. 43 

copies representative of the diversity in GalEa identified in fungi (data not shown) were 

included in some phylogenetic analyzes performed according to Piednoel, Donnart et al. 

(2013). As ripped sequences (AT-content >70%) are strongly corrupted, their protein 

sequences were manually constructed using the DNA to protein tool at 

http://bio.lundberg.gu.se/edu/translat.html. Reference element sequences that were used in 

phylogenetic analyses correspond to GalEa retrotransposons previously deposited (Piednoël et 

al., 2013; Terrat et al., 2008) and to Copia sequences that could be accessed in GenBank. 

 

In deep characterization of GalEa elements of fungi  

To highlight the structural variations of GalEa elements in fungi, we selected 7 elements 

obtained from LTRHarvest that are distant within the CoGaFu clade. When several copies of 

an element were available, multiple alignments of DNA were constructed using MAFFT 

(Katoh et al., 2009) and manually curated using BioEdit. The boundaries of the LTRs were 

manually analyzed, as well as element length and amino acid sequences of conserved domains. 

The presence of ORFs was determined with the ORF Finder tool 

(http://www.ncbi.nlm.nih.gov/gorf/gorf.html) and putative PPT with LTR_finder 

(http://tlife.fudan.edu.cn/ltr_finder/). GalEa elements from fungi were compared with those of 

http://toolkit.tuebingen.mpg.de/blastclust
http://mafft.cbrc.jp/alignment/server/


metazoans previously annotated in Terrat et al. (2008) and Piednoël et al. (2013). Analyses of 

the nucleic acid folding and hybridization predictions on the CHS were performed on the 

Mfold web server (Zuker, 2003; http://mfold.rit.albany.edu/?q=mfold/DNA-Folding-Form). 

 

Results 

 

Distribution of GalEa elements in fungi  

According to tBLASTn analyses, the presence of GalEa elements in Fungi seems restricted to 

one group of Ascomycota: the subphylum of Pezizomycotina (Fig 1). More precisely, GalEa 

elements were found in four classes of Leotiomyceta: 10 species of Eurotiomycetes, 14 of 

Leotiomycetes, 34 of Sordariomycetes and 17 of Dothideomycetes; for a total of 75 species. 

Considering only the species with assembled genomes, 51 harbor GalEa elements, 

corresponding to 28% of the 182 genomes tested for these four classes (see Supdata 2 for 

details). Only 14 genomes are available for the 4 remaining classes of Pezizomycotina; too few 

to give any reliable conclusion. On the contrary numerous and diverse Saccharromycotina and 

Basidiomycota species are sequenced (31 and 132, respectively), but all appear devoid of 

GalEa retrotransposons. 

Of course the distribution at small scale is greatly influenced by the choice of the species 

nominated in genome projects, mainly centered on fungi of interest, like pathogenic species. 

However the large number of genomes presented reveals that GalEa retrotransposons have a 

patchy distribution within each class. In Leotiomycetes and Sordariomycetes, we found these 

elements in almost all orders tested (Fig 1 and Supdata 2), while in Eurotiomycetes and 

Dothideomycetes they are not detected in two well sampled orders (Onygenales and 

Botryosphaeriales, respectively). Generally, within an order only some species have GalEa 

elements; but they appear well represented in few orders such as Helotiales, Glomerellales or 

Xylariales; being detected in various families and genus. At last, distribution may also be 

variable within an order. For example considering Eurotiales, GalEa are observed in only 3 out 

of 19 Aspergillus species and 2 out of 13 Penicillium species, whereas all the 3 available 

Talaromyces genomes harbor GalEa retrotransposons.  

 

Abundance of GalEa elements in fungi genomes 

Copia retrotransposons (both GalEa and other Copia elements) were screened in 43 



completely sequenced genomes wherein GalEa elements were detected. In 9 of them we have 

only detected one or two very short deleted sequences (Supdata 2), therefore these genomes 

were removed from the analysis. In the 34 remaining species the GalEa amount was estimated 

in different ways (Table 1). 



 

Table 1. Copia retrotransposon detection in Fungi genomes. For each species, the number 

of sequences detected using LTR Harvest and the number of sequences larger than 3kb 

obtained with the RepeatMasker program are given. The percentage of genome covered by 

GalEa or other Copia elements is estimated from all sequences detected with RepeatMasker. 



ne: not estimated. 

 

We first considered the potentially well-conserved retrotransposons that still possess 2 

LTRs and so are recognizable by the LTRharvest software. We thus identified 1669 sequences 

of GalEa elements and 925 sequences of other Copia elements. Considering the repartition of 

the GalEa elements detected, the copy number per genome is usually relatively low, with 

two-third of the species harboring fewer than 5 copies. GalEa elements could not be detected in 

12 of them, although the genomes have been chosen because they harbor GalEa sequences. 

This is probably because these species contain only few copies, which LTRs are altered. 

Indeed, previous BLAST analyses always reveal a small number of deleted sequences in these 

species (data not shown). Seven species show between 10 and 20 copies and only 6 species 

harbor more copies (34, 40, 77, 77 and 144), with a particularly huge number of copies for 

Cenococcum geophilum (1262). This suggests that the recent element activity is relatively low, 

resulting either from the inactivation of most genomic copies or from a strong regulation of the 

copy number. The loss of elements in some Pezizomycotina classes or orders (Figure 1) could 

be facilitated by this low copy number. However, the relatively low copy number observed in 

genomes has to be regarded with precautions since only well-conserved copies are considered 

based on the preservation of their LTRs. The copy number per genome appears highly variable, 

even within some of the orders or genus exanimated. In Helotiales, the high number of copies 

detected in Meliniomyces bicolor (144 copies) contrasts with the few copies identified in other 

species. Likewise, the two species Pyrenophora teres and Pyrenophora tritici-repentis have 

highly variable number of copies (0 and 77, respectively); and this is also true to a lesser extent 

for the three species of the genus Colletotrichum. 

The number of GalEa copies was compared to that of other Copia retrotransposons. 

Among the species that harbor less than five GalEa copies, 15 also harbor few other Copia 

elements, when the 6 remaining species show between 11 and 24 copies. Considering the 

species that harbor between 11 and 40 GalEa copies, 2 harbor the same quantity of other Copia, 

5 harbor significantly more other Copia and Cordyceps militaris and Talaromyces aculeatus 

possesses a majority of GalEa elements. At last, for the four species that harbor a high number 

of GalEa, Pyrenophora tritici-repentis has two times more other Copia elements, Amniculicola 

lignicola possess the same amount of both, whereas GalEa are plainly the predominant Copia 



elements in C. geophilum and M. bicolor. Overall, GalEa and other Copia show an equivalent 

amount in 18 species, other Copia appear predominant in 12 species and GalEa elements are 

more numerous in only 4 species. 

 

Figure 1. Distribution of GalEa elements among the Fungi groups tested. Species 

phylogeny is redrawn from MycoCosm. The four Pezizomycotina classes in which GalEa 

elements were detected are framed in red. For each group, we indicate the number of assembled 

genomes harboring GalEa sequences (in blue) compared to the total number of genomes 

analyzed (in red), as well as the number of other Fungi species that also have GalEa 

retrotransposons according to BLAST analyses (in purple). See Supdata 1 for species details. 

 

At a second step, to get another estimation of the copy number which overcomes LTR 

sequences conservation; we looked at the Copia sequences larger than 3kb (the smallest size 

obtained with LTRharvest) detected with RepeatMasker. We identified such sequences in 9 on 

the 12 species in which no GalEa element could previously be detected using LTRharvest. The 

three remaining species only harbor some short copies (16 copies about 1500 bp in 

Gaeumannomyces graminis, 14 copies between 1200 and 2500 bp in Colletotrichum acutata 



and 13 copies between 800 and 2500 bp in Magnaporthe poae). In most species the amount of 

GalEa sequences larger than 3kb is, as expected, a little higher than the number of copies 

estimated using LTRharvest; but the two estimations remain substantially the same. In very 

few cases, this amount appears surprisingly smaller, because of stretches of Ns in sequences. 

However the results greatly differ for five species for which the copy number is increased by a 

factor 3 to 8 (C. geophilum, Cadophora sp, M. bicolor, Colletotrichum graminicola and C. 

militaris). Considering the proportion of GalEa among Copia copies, even if the values slightly 

change, the ratios remain quite identical for most species whatever the estimation parameter 

used. However, the ratio significantly differs in C. graminicola for which GalEa 

retrotransposons appear with RepeatMasker strongly predominant. The same result is observed 

to a lesser extent in Botryotinia fuckeliana. 

These results were confirmed when we considered the proportion of the genome 

occupied by Copia retrotransposons estimated with RepeatMasker. Most of the species harbor 

a small percentage of Copia in their genome (less than 1.5 % for both GalEa and other Copia 

elements). This proportion appears relatively high (between 3.5 to 22.5% of the genome) in 

seven species. This can result from a high quantity of both types of elements (Amniculicola 

lignicola) or from a high proportion of other Copia retrotransposons (Pyrenophora 

tritici-repentis and Cadophora sp). On the 6 species in which the GalEa elements are a 

majority, 4 show a high amount of these elements in their genome. In C. graminicola, C. 

militaris and M. bicolor, in which GalEa elements make up 2.5 %, 3.7 % and 5.6 % of the 

genome, respectively, the genomic amount of other Copia is less than 1 %. At last, C. 

geophilum harbor not only a large proportion of other Copia retrotransposons (5.5%), but 

mainly a huge proportion of GalEa elements (more than 16 %). 

 

Phylogenetic analysis of GalEa retrotransposons from fungi 

To infer the relationships among the various GalEa elements from fungi and estimate their 

diversity, we performed phylogenetic analyses based on alignment of amino acid RT/RH 

domain sequences. The phylogenetic tree (Figure 2) comprises 94 GalEa sequences, including 

42 elements from 27 diverse species of Fungi, 14 elements from 4 rhodophyta species and 38 

elements from metazoans (representative of 33 species of crustaceans, chordates, cnidarians, 

mollusks, fishes…). We also included 25 Copia reference retrotransposons representative of 

each group previously described and 2 Gypsy elements used as outgroups. Adding elements 



from fungi do not affect the overall structure of Copia phylogenetic tree and the monophyly of 

GalEa-like retrotransposons remains supported. Elements from metazoans cluster in a single 

clade. In contrast, elements from of the rhodophyta species split into several clades for which 

the phylogenetic relationships remain poorly resolved. At last, all the elements from fungi 

cluster together into the highly supported monophyletic group that we called CoGaFu. It is 

interesting to note that RIPped sequences from fungi group in the CoGaFu clade and do not 

have a great effect on the bootstrap values (Supdata 3). Indeed, when both sequences are 

available, the original and the RIPped copies of an element group together in the phylogeny 

(e.g. CoVerda 1 & 2 from Verticillium dahliae or CoOima1 & 2 from Oidiodendron malus). 

The phylogenetic relationships within the CoGaFu clade remains poorly resolved. It is thus not 

possible to test whether the elements phylogeny mirrors the host phylogeny. However, it looks 

that species from a same genus may share very close sequences (e.g. CoPyte1 and CoPytri3 

from Pyrenophora teres and P. tritici-repentis; or CoTama1 and CoTasti1 & 3 from 

Talaromyces marneffei and T. stipitatus).  

 

In-depth characterization of GalEa elements of Fungi  

To describe the characteristics of retrotransposons of the CoGaFu clade, we detailed the 

structure of 7 elements that represent different fungi orders. Major features of the 5’ and 3’ 

parts of the sequences are described (data not shown). Moreover, several characteristics, such 

as their length, the structure of their LTRs and amino acid sequences of conserved domains are 

compared to those of 6 metazoan GalEa elements in Supdata 4. 

The length of the 7 GalEa retrotransposons ranges from 5640 bp (CoBlugra1 from B. graminis) 

to 6485 bp (CoTasti2 from T. stipitatus), with an average length of 5985 bp. GalEa elements 

from fungi thus appear larger than those from previously described in metazoans (the largest to 

date, CoRex1 is 4750 bp long). As observed for Zeco1 from D. rerio, fungi GalEa elements 

induce a 5bp Target Site Duplication (data not shown). As part of GalEa retrotransposons, the 

elements from fungi share numerous features with the elements from metazoans, such as LTRs 

bordered by 5’-TGT and 3’-CA, with an average size of 200 bp (from 163 to 254 for CoGaFu); 

a large single ORF (sometimes corrupted by stop codon or frameshift according to the copy 

considered); the HHCC and DD(35)E signatures of the integrase amino acid sequence; the 

ADxxTK motif at the end of the RH domain; and a great variability in the putative PolyPurine 

Tract signal.  



The major features that distinguish Galea elements from fungi concern the Primer Binding Site 

(PBS). Previous studies charaterized the structure of GalEa’s PBS as a conserved 

TGGTAGCAGAGC sequence, complementary to the 3’ end region of D. melanogaster 

tRNAMet gene, located just after the end of the 5’ LTR (Terrat et al. 2008). Such a sequence is 

absent in all fungi elements. One can however identify at this position a strictly conserved 9bp 

sequence CTGATCAGT (Figure 3A). Including the last A nucleotide of the 5’ LTR to this 

motif forms a palindromic sequences. Interestingly, the end of the palindromic sequence is 

always complementary to a 6bp motif (ACAGAT) located within the next 50 bp (Figure 3A), 

which allow to form a hairpin structure (Figure 3B). We propose to call this particular feature 

the Conserved Hairpin Site (CHS). Moreover, it seems that for 5 of 8 elements analyzed their 

CHS may be the extremity of a more complex secondary structure with a larger hairpin that 

show a bulge or an internal loop located at the LTR-CHS junction (data not shown). 

 

At last, the GalEa elements from fungi also slighty differ from the other GalEa 

retrotransposons on various conserved motifs. The zinc-finger motif (C(2)C(4)C(4)H) in the 

gag region for example is characteristic of the fungi elements (C(2)C(4)H(4)C in metazoans). 

In the RT domain, fungi elements harbor two KSRLVI and QTDD motifs (instead of the 

KARLVA and YVDD usual motifs, respectively), that frame a highly conserved DITQAY 

motif sequence. More contrastingly, the usual TRPDI motif at the beginning of the RH domain 

is replaced by a CQPEA conserved motif. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 



Figure 2. Phylogenetic relationships among Copia retrotransposons inferred from 

Neighbor-Joining analysis of RT/RH amino acid sequences. GalEa elements are colored 

according to their host: Fungi in blue, rhodophyta in Red and metazoan in green. Statistical 

support (>50%) comes from non-parametric bootstrapping using 100 replicates. Gypsy 

retrotransposon sequences were used as outgroup. 
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Figure 3. The Conserved Hairpin Site of GalEa retrotransposons of Fungi. (A) Sequences 

of the CHS of seven full-length elements from Talaromyces stipitatus (CoTasti3), Chaetomium 

globosum (CoChaglo1), Botryotinia fuckeliana (CoBofu2), Oidiodendron malus (CoOima1), 

Aulographum hederae (CoAuhe1), Erysiphe pisi (CoErypi2) and Blumeria graminis 

(CoBlugra1). (B) Hairpin secondary structure of the CHS. Highlighted element features 

encompass the end of the LTRs (in pink), the conserved palindromic motif of the CHS (in blue) 

and the complementary conserved sequence (in green). 

 



Discussion 

 

GalEa retrotransposons were first described in decapods but are widely distributed 

among metazoans. Study of Copia elements in crustaceans (Piednoël et al. 2013) reveals two 

features: (1) they seem relatively rare, especially compared to Gypsy elements, which supports 

the hypothesis of the Copia retrotransposon scarcity in metazoans already established in other 

taxa (de la Chaux and Wagner, 2011). (2) The GalEa elements are highly predominant within 

Malacostraca and show a species- or lineage-dependent distribution that may be related to their 

dynamic in a ‘‘domino days spreading’’ branching process. A major aim of our study was to 

compare these results with those obtained in fungi, considering two characteristic of these 

organisms. Fungi belong to the Unikonta and are thus closely related to metazoans, forming 

with them (and few minor groups) the Opisthokonta (Torruella et al., 2012). Fungi genomes are 

slight (www.zbi.ee/fungal-genomesize/). For example, the 1C values among 1254 Ascomycota 

vary from 0.007 to 3.12 pg (mean 0.04 pg), with only three genomes larger than 1 pg. Such 

genome sizes are clearly smaller than those observed in crustaceans whose 1C values are 

always larger than 1 pg (Animal Genome Size Database, www.genomesize.com). 

 Focusing on GalEa elements, we did not look in depth at the distribution of Copia 

retrotransposons in fungi. However our results seem to agree that there amount is highly 

variable among genomes, and they often appear scarce. This is consistent with previous a study 

showing that gypsy elements greatly prevail among LTR retrotransposons in fungi 

(Muszewska et al., 2011). Moreover, we must take into consideration that, in absence of 

sequenced genomes, the study on crustacean was made using a PCR approach; with all the 

classical limits linked to such a detection method. So, it does not seem exaggerated to argue 

that global distribution patterns of Copia elements within metazoans or fungi appear similar. 

For half of the 43 tested genomes, selected on the presence of GalEa elements, Copia 

retrotransposons comprise less 0.5 % of the genome and only 9 genomes are covered by more 

than 2%. Two of them have a large amount of Copia sequences (about 7% in M. bicolor and 8% 

in P. tritici-repentis). An unexpected huge extent of Copia retrotransposons is observed in C. 

geophilum where they represent more than 22% of the genome. This result is coherent with the 

great number of large Copia insertions detected with both LTRharvest and Repeat masker 

(1648 and 5653 copies, respectively) and doubtless related to the fact that this species possess 

one of the ten biggest genomes (177 Mb ) among Ascomycota.  



 Considering the prevalence of GalEa elements among Copia retrotransposons, our results 

on Pezizomycotina clearly differ from those obtained in crustaceans. In none class or order 

GalEa elements appear predominant. Actually, in more than half of the species they account for 

less than a third of Copia retrotransposons, and often much less. Equivalent proportions of both 

element types are estimated in five species. The extent of GalEa elements exceeds 1% in only 

eight species, being the majority in five of them. They also represent 70% of Copia 

retrotransposons in T. aculeatus, but in a small quantity (0.4 % of the genome with less than 20 

large copies). These species where GalEa element prevail are dispersed throughout the 

phylogeny. If the distribution of GalEa seems influenced by phylogeny (CoGaFu elements 

being very common in some orders such as Helotiales, Magnaporthales and Xylariales), this is 

not the case in quantitative analyses. Except perhaps for the genus Talaromyces in which the 

three genomes available possess several GalEa elements (between 20 to 50 large copies), 

which contrasts with other species of the Eurotiales order that possess none or just one copy of 

CoGaFu. If confirmed, such a feature may help to differentiate Talaromyces from Penicillium 

species, two genus closely related and difficult to distinguish. Conversely, species from the 

genus Pyrenophora or Colletotrichum display significant differences in their number of GalEa 

elements. It suggests sudden amplification in number of copies likely resulting from bursts of 

transposition. It could also be the case for species having a huge number of copies such as C. 

geophilum and M. bicolor, especially since they have large clusters (data not shown). So, even 

if the repartition between GalEa and other Copia retrotransposons in Fungi appears different of 

the one described in crustaceans, the species- or lineage-dependent distribution of GalEa, their 

variability in copy number and the small number of GalEa clusters obtained per species (data 

not shown) still agree with a dynamic related to a ‘‘domino days spreading’’ dynamics model.  

GalEa retrotransposons remain close to each other between species; which is confirmed 

by the monophyly of the elements, which are close enough to also encompass ripped copies in 

the clade. The common origin of GalEa from the CoGaFu clade is confirmed by the absence of 

a classical PBS, replaced by their singular CHS. We suspect that the CHS plays the role of the 

PBS considering its position and the strong conservation of the 9 bp palindromic sequence. 

However, to our knowledge, there is no model that could explain the role of the CHS. Reverse 

transcription of most retrovirus and LTR retrotransposons required cellular tRNAs to serve as 

primers of minus-strand strong-stop DNA synthesis (Gabriel and Boeke, 1993) (Leis et al., 

1993). However, few LTR retrotransposons are known to have developed other strategies to 



ensure reverse transcription initiation. It is the case of Tf1 from Schizosaccharomyces pombe, 

which uses a self-priming mechanism to initiate synthesis of reverse transcript instead of 

primer derived from a tRNA (Lin and Levin, 1997). Similarly, the initiation of reverse 

transcription of Rous sarcoma virus has been shown to require the formation of an additional 

RNA stem-loop structure (Cobrinik et al., 1991). However, such a mechanism seems not 

suitable for CoGaFu retrotransposons. It especially requires a perfect complementarity 

between the 11 bp PBS and the first nucleotides of the Tf1 mRNA. But we have not found any 

U5-inverted repeat sequence that could be complementary to the conserved palindromic 9 

nucleotides of the CHS in CoGaFu elements. Moreover, the PBS of Tf1 is not palindromic; 

even if it is difficult to determine if the palindromic sequence in CoGaFu directly plays a role 

or whether it is involved only in order to initiate a hairpin structure. Indeed, it is the hairpin 

structure that appears fundamental for Tf1 transposition since although the loop is required, the 

specific sequence of the nucleotides within the loop seems unimportant for function (Lin and 

Levin, 1998). Another particular structure implied in reverse transcription start that combines 

palindromic sequence and loop is the dimer initiation site (or DIS), a highly conserved 

stem-loop sequence found in many retroviruses (Berkhout and van Wamel, 1996 ; Dirac et al., 

2001). However, this hairpin structure is observed in addition to the PBS and the palindromic 

sequence localized at the tip. 

The common origin of GalEa retrotransposons from fungi, which define a new clade 

distinct from that of metazoans, raises the question of the origin of GalEa elements in 

eukaryotes. The presence of GalEa in numerous species of both fungi and metazoans suggest 

that GalEa elements are probably ancient in Opisthokonta and then diverge following the 

separation of Fungi and Metazoa. Thereafter, GalEa elements persist in various groups of 

metazoans and to a lesser extent in fungi. The loss of GalEa retrotransposons in several groups 

of fungi is consistent with the small genome size of these organisms, probably related to a 

small number of copies, and the ‘‘domino days spreading’’ dynamics. Especially since the 

absence of GalEa elements appear well supported only in Basidiomycota, according to the 132 

genomes tested, but remain unclear in other groups. Of course we cannot completely rule out 

the possibility of a very old horizontal transfer between Pezizomycotina and metazoans. Such 

an hypothesis is more likely in the case of red algae, of which only four are known to possess 

GalEa retrotransposons. This small number may be partly due to the slight amount of genomic 

data available. Moreover, the phylogenetic relationships between elements from Rhodophyta 



remains unclear, particularly their monophyly. So, at present, only the phylogenic distance that 

separate Rhodophyta from Opisthokonta and the absence of GalEa element detection outside 

these two groups argue for a horizontal transfer between red algae and fungi, or metazoan, or a 

third still indeterminate group.  
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Discussion supplémentaire 

 

 Nous avons analysé la part des éléments Copia et plus précisément GalEa au sein des 

espèces de champignons, grâce à 2 approches différentes. Lors de l’étude du nombre de copies 

de ces éléments au sein des génomes (Table 1), nous pouvons considérer des éléments 

potentiellement complets, ici des éléments avec des LTR et les domaines internes; retrouvées 

grâce à LTR Harvest. LTR Harvest ne permet pas de récupérer les copies avec des LTR trop 

divergentes, si l’une des 2 LTR est perdue, ou encore si une séquence s’est insérée au sein de 

l’élément augmentant de manière considérable sa taille. Avec RepeatMasker (RM), en fixant 

une taille minimum d’élément à 3kb, on estime le nombre de copies des éléments avec des 

domaines conservés, pas forcément de pleine taille, tout en s’affranchissant des traces et des 

petits fragments. Cela nous permet de trouver des éléments partiels, par exemple ayant perdus 

leurs LTR, mais avec une pol assez conservée. Chacune des 2 approches ne nous permet pas de 

récupérer le nombre de copies totales au sein d’un génome mais nous donne des résultats 

complémentaires. Ainsi, en les combinant, nous affinons l’estimation du nombre de copies. 

Comme attendu le nombre des copies de plus de 3Kb estimé avec RepeatMasker (RM) est plus 

grand ou égal qu’avec LTR Harvest, plus stringent sur la recherche. Dans quelques rares cas, 

les copies détectées par LTR Harvest ne le sont pas par RM. Cela peut s’expliquer par la 

présence de grandes répétitions de N au sein des séquences identifiées par LTR Harvest. 

Celles-ci sont alors scindées en 2 par RM et passent hors du seuil de 3kb. A l’inverse, RM est 

lui capable de comptabiliser les éléments de grandes tailles indépendamment de la présence des 

2 LTR. 

Les résultats de RM et LTR Harvest sont globalement semblables pour 28 espèces. Pour 6 

espèces, on obtient un nombre beaucoup plus élevé de copies avec RM (facteur 3). Ceci est 

particulièrement vrai pour des génomes où LTR Harvest repère déjà beaucoup de copies (Ceg, 

Cado), même si ce n’est pas toujours le cas (Amli, Ptt). Cela s’observe également pour des 

espèces présentant peu de copies avec des LTRs intègres (Antav, Cm). Une telle différence est 

difficile à interpréter en l’absence d’analyse fine des séquences concernées. On peut cependant 

émettre l’hypothèse que dans ces génomes les éléments sont assez remaniés au point de ne plus 

avoir de LTR identifiable même s’il reste globalement reconnaissable par RM car la qualité de 

l’assemblage et du séquençage du génome est variable d’une espèce à l’autre. Nous avons 



recherché à faire un comparatif sur un grand nombre d’espèce et nous ne recherchions pas à 

avoir une vision exhaustive et fine de tous les éléments de tous les génomes. Un élément peut 

être présent au sein d’un génome et non détectable par LTR Harvest et son analyse ne sera donc 

pas faite par RM. Toutefois, nous avons privilégié de travailler sur des éléments corrects, ainsi 

nos différents filtre par LTR Harvest, blast et clustering nous permet de récupérer des 

séquences propres dont on peut être sûre. Au final l’utilisation de ces 2 approches parait 

judicieuse et permet plus de sécurité. Ainsi pour la suite, nous pourrons continuer d’utiliser 

LTR Harvest pour récupérer des éléments pleine taille potentiellement bien conservés au sein 

des espèces, à partir desquels on pourra faire une estimation du nombre de copies plus précise 

grâce à RM, tout en remarquant les cas particuliers montrant une forte différence entre les 2. 

 

D’après ces résultats, au sein des champignons, les GalEa n’ont pas l’air d’être majoritaire 

parmi les éléments Copia. Une question qui se pose est donc de savoir si le succès des éléments 

GalEa au sein des crustacés est dû à une propriété du phylum ou des GalEa. Pour répondre à 

cela, nous pensons donc qu’une étude chez un second groupe de métazoaires est indispensable. 

Nous avons décrit des éléments de type GalEa chez d’autres espèces de crustacés et de 

téléostéens ainsi que chez d’autres espèces de métazoaires (mollusques, chordés, cnidaires, 

cténaires, échinodermes et hémichordés) (Piednoël et al., 2013). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

DISCUSSION ET PERSPECTIVES 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



  



Chapitre V. Discussion 

Dynamique des éléments Gypsy et Copia 

 

Au sein des crustacés, nous avons décrit deux dynamiques très différentes pour deux types 

de rétrotransposons à LTR, les Gypsy et les Copia, présentant une structure assez proche. 

Tandis que les éléments Gypsy sont bien présents et variés chez les crustacés, les éléments 

Copia sont limités à certaines espèces et appartiennent majoritairement au clade des GalEa. 

Llorens et al. dans leur GypsyDataBase (2009; http://gydb.org/index.php/Main_Page) ont 

regroupé de nombreuses informations concernant les clades composant les éléments, comme 

les taxons hôtes, la branche sur laquelle on retrouve l’élément (d’après les arbres 

phylogénétiques des éléments non enracinés), le clade de l’élément et la présence de domaines 

supplémentaires comme l’enveloppe ou les chromodomaines (Tableau 6, et Tableau 1 dans 

l’introduction). Ainsi, dans le phylum des métazoaires, on retrouve 17 familles d’éléments 

Gypsy dans de nombreux taxons tels que les vertébrés, les arthropodes ou les nématodes. De 

plus, au sein d’un groupe d’hôte on peut avoir plusieurs clades différents de Gypsy. Par 

exemple, chez les deutérostomiens, il a été décrit 5 clades différents les Tor 1, 2, 4, Cigr-1 et les 

Gmr1. A l’inverse, les éléments Copia décrits appartiennent à seulement 7 clades au sein de 3 

grands taxons : les arthropodes, les cnidaires et les « arthropodes marins » (regroupant en fait 

des crustacés, des actinoptérygiens et des urochordés) (cf. Tableau 1). On observe la même 

diversité chez des champignons : 8 clades d’éléments Gypsy (Tableau 6) sont décrits contre 

seulement 3 clades de Copia (Tableau 1). Les données concernant la présence d’éléments 

Copia au sein des champignons a été récemment complété par nos travaux. Pour l’instant nous 

nous sommes concentré sur les éléments GalEa sans regarder dans combien de clade se 

répartissent les Copia non GalEa. Dans le phylum des plantes, 6 clades de Gypsy sont présents 

chez des plantes terrestres et 2 clades chez des algues vertes tandis que l’on retrouve 4 clades 

de Copia au sein des plantes terrestres, 1 clade chez des algues vertes et 2 clades chez les algues 

rouges, dont le clade des GalEa récemment décrit. 

 

 

 

http://gydb.org/index.php/main_page


Tableau 6: Tableau regroupant les clades Gypsy par branches sur l’arbre phylogénétique, par 

phylum d’hôtes, par clade et présence de domaines env ou Chromodomaines. (Llorens, 

GypsyDatabase) Branch1-2 correspond à la branche sur laquelle se placent les éléments dans 

l’arbre phylogénétique des Gypsy. Tableau complémentaire du Tableau 1 des Copia en 

introduction. 

 

 

 

 



Pour l’instant, d’après nos résultats au sein des champignons, les GalEa ne sont pas 

majoritaires parmi les Copia. Une étude plus complète des éléments Copia au sein des génomes 

de champignons nous permettra de savoir si on retrouve un clade de Copia prédominant. De 

plus les GalEa semblent présents chez presque toutes les espèces chez lesquelles nous les avons 

recherchés au sein des crustacés, tandis que chez les champignons, et plus particulièrement les 

pezizomycotina, on en retrouve des éléments GalEa que chez 49 espèces sur les 184 

séquencées.  

Une question que l’on se pose est de savoir si la domination des GalEa au sein des crustacés est 

lié aux ETs ou bien lié au phylum ? Pour répondre à cela nous avons besoin de réaliser une 

étude des éléments GalEa au sein d’un second groupe de métazoaire où nous savons qu’il 

existe des GalEa. Nous avons 2 choix de taxons parmi lesquels on connait un bon nombre 

d’espèces présentant des GalEa: les actinoptérygiens ou les mollusques. Les crustacés sont au 

niveau du sous embranchement, tandis que les actinoptérygiens sont au niveau de la classe 

(niveau plus petit) et les mollusques au niveau de l’embranchement (niveau plus grand). Si 

nous voulons réaliser une étude à large échelle, il semble plus intéressant de réaliser cette étude 

chez les mollusques. Nous avons donc souhaité vérifier si la dynamique des éléments Copia et 

Gypsy retrouvée chez les crustacés était similaire au sein d’un taxon équivalent: les 

mollusques. Des études de distribution des éléments DIRS, BEL/Pao et PLE ont été réalisées, 

présentant ces éléments avec une distribution parcellaire au sein des eucaryotes (Arkhipova, 

2006; de la Chaux and Wagner, 2011; Piednoël et al., 2011). Nous avons souhaité élargir notre 

étude comparative au sein des Mollusques à ces rétrotransposons. 

Les mollusques sont un embranchement de métazoaires qui présentent plus de 117 000 espèces 

avec une forte diversité de style de vie (libre ou parasite) et d’habitats (terrestre, marin, eau 

douce ou des milieux extrêmes comme les sources hydrothermales). Leurs génomes présentent 

une grande variation de taille: Lottia gigantea (une patelle) présente un génome de 0,36 pg (soit 

10 fois moins grand que le génome humain) alors que Diplommatina collarifera collarifera (un 

type d’escargot de mer) possède un génome 19 fois plus important de 6,71 pg 

(genomesize.com). Compte tenu de la diversité des ETs à étudier et de la taille du taxon des 

mollusques, nous avons décidé d’utiliser une approche in silico. Le principe de cette étude est 

de réaliser une recherche par blast dans toutes les bases de données disponibles, sur le même 

principe que celui développé pour l’étude des Copia chez les champignons. Nous avons 

obtenus des résultats chez 36 espèces: 17 bivalves (dont 3 génomes complètement séquencés: 

http://genomesize.com/


Crassostrea gigas, Pinctada fucata et Pinctada martensii), 14 gastéropodes (dont 3 génomes 

complètement séquencés: Aplysia californica, Lottia gigantea et Biomphalaria glabrata) et 5 

céphalopodes. Dans le cadre de données transcriptomiques et de génomes partiels, une espèce a 

été retenue si 1 des 5 types d’ET ressortait lors de la recherche. Nous n’avons pas trouvés 

d’éléments dans les 5 autres classes de mollusques (les Solénogastres, Caudofovéates, 

Polyplacophores, Monoplacophores et Scaphopodes). Ces classes présentent un faible nombre 

d’espèces décrites avec très peu de données génomiques ou transcriptomiques disponibles.  

Nos résultats confirment que les éléments Gypsy sont bien répartis au sein des espèces de 

mollusques (Tableau 7). On en retrouve chez au moins 24 des 36 espèces étudiées avec 

jusqu’ici 70 familles décrites (familles définies sur le critère d’au moins 80% d’identité sur les 

séquences alignées). Ces éléments Gypsy présents sont divisés dans au moins 14 clades (Figure 

18). Un tiers est regroupé dans un clade spécifique (bootstrap de 73) dans lequel on retrouve 

des éléments de 13 espèces de gastéropodes et bivalves (mais pas d’éléments de 

céphalopodes). Les autres éléments Gypsy sont dispersés dans la phylogénie. Ils se regroupent 

soit dans des clades spécifiques avec uniquement des éléments de mollusques, soit avec des 

éléments de crustacés. Les éléments de Gypsy de mollusques ne suivent pas la phylogénie des 

espèces. En effet, les clades comprennent des éléments provenant d'espèces différentes et les 

éléments d'une même espèce peuvent appartenir à des clades éloignés. Par exemple, chez le 

gastéropode Bithymia siamensis, 7 familles d’éléments Gypsy se retrouvent dans 5 clades 

différents. Effectivement, chez les 24 espèces, nous observons un très forte diversité 

intra-spécifique. Au sein d’une même espèce nous pouvons retrouver un grand nombre de 

familles: 6 chez Villosa lienosa et Placobranchus ocellatus, ou 8 chez Lymnaea stagnalis et 

Biomphalaria glabrata (cf. Tableau 7).  

 

 



  

 

 

Tableau 7 : Résultats de la distribution de rétrotransposons au sein de mollusques 

B : Bivalve ; G : gastéropode, C : céphalopode ; * : génome complètement séquencé. Les 

éléments Gypsy PYG1 et CFG1 avaient déjà été décrits dans la littérature (Wang et al., 2008), 

ainsi que les familles de DIRS d’Aplysia californica et Lottia gigantea (Piednoël et al., 2011). 

Lorsque nous n’avons pas testé la présence d’un élément ou que nous ne l’avons pas trouvé 

chez une espèce, nous avons laissé une case blanche. 

 

 

 

 

 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 GyAlva1 
 GyRuphi3 
 GyLista2_1 
 GyPlaco2_1 
 GySico1_1 
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Figure 18 : Arbre phylogénétique représentant les relations entre les rétrotransposons Gypsy 

après une analyse Neighbor-Joining sur la RT / RH des éléments en acides aminés. Les 

éléments de crustacés décrits dans la précédente étude sont indiqués en vert, les éléments de 

mollusques sont en noir et les éléments de référence de Gypsy décrit dans la bibliographie sont 

en bleu. Nous avons laissé les bootstraps supérieur à 60 et agrandi les bootstraps intéressants 

pour notre analyse. Les séquences DIRS1 ont été utilisées comme outgroup (bootstrap à 99), 

ainsi qu’une séquence de DIRS1 de mollusque (en rouge). 

 

 

Concernant les éléments Copia, ils ne sont détectés que chez 14 espèces de mollusques et on en 

dénombre en tout 26 familles (Tableau 7). On retrouve une diversité intra-spécifique avec 1 à 5 

familles de Copia au sein des espèces (3 familles chez Mytilus galloprocincialis, 5 familles 

chez Euprymna scolopes). Présents chez 11 des 14 espèces, les éléments du clade des GalEa 

paraissent majoritaires parmi les Copia avec 16 familles décrites. Un second clade de Copia est 

également bien représenté chez les mollusques, le clade Hydra1-2. Préalablement décrit chez le 

cnidaire Hydra magnipapillata, il est également présent chez d’autres espèces telles que le 

poisson zèbre (Danio rerio) (Llorens et al., 2009). On retrouve 6 éléments de ce clade Hydra 

1-2 chez 5 espèces de mollusques dont 3 céphalopodes. Nous avons retrouvé également 4 

familles d’éléments n’appartenant ni au clade GalEa ni au clade Hydra1-2 chez 3 espèces 

différentes. 

Quel que soit le groupe (crustacés ou mollusques) ou l’échelle (embranchement ou phylum) 

que l’on regarde, les éléments Gypsy sont bien présents au sein d’un grand nombre d’espèces 

avec une grande diversité. Les Copia sont plus difficiles à trouver et ont l’air d’être moins 

divers. Le clade GalEa représente la très grande majorité des éléments Copia chez les crustacés 

et plus de la moitié chez les mollusques. Un quart des éléments Copia de mollusques se 

regroupent dans le second clade Hydra1-2. La similarité des résultats obtenus dans ces 2 taxons 

d’espèces montrent que les dynamiques des éléments Copia et Gypsy précédemment décrites 

ne sont donc pas une particularité des crustacés.  

Les éléments BEL/Pao, PLE et DIRS sont détectés dans un nombre équivalent mais limité 

d’espèces. On retrouve 30 familles de BEL/Pao au sein des 11 espèces, avec une diversité 

intra-spécifique importante, jusqu’à 7 familles chez L. gigantea. Nous avons décrit 52 familles 

de DIRS au sein de 16 espèces de mollusques, avec une diversité intra-spécifique relative: entre 

1 à 4 familles. Néanmoins, l’étude des éléments DIRS réalisé par Piednoël et al., (2011) a 

révélé jusqu’à 7 et 21 familles pour les éléments DIRS au sein des génomes complètements 

séquencés de L. gigantea et de A. californica. Enfin, les éléments PLE ont été identifiés au sein 



de 14 espèces avec 37 familles. On retrouve également une diversité intra-spécifique relative 

avec 1 à 5 familles (1 chez Cepidula fornicata, 5 chez S. officinalis). Les PLE semblent variés 

au sein des espèces où ils sont présents (5 espèces avec au moins 3 familles de PLE). 

Jusqu’à aujourd’hui, lorsqu’un clade d’éléments était présent au sein d’un groupe d’espèces, 

on décrivait ce clade uniquement dans le taxon dans laquelle il avait été trouvé, chez les 

plantes, les champignons ou les métazoaires. Par exemple, dans la superfamille des Copia, le 

clade Tork est décrit chez les plantes, le clade 1731 uniquement chez les arthropodes ou encore 

les clades CoDi chez les diatomées. De la même façon pour les rétrotransposons Gypsy, le 

clade CsRN1 se retrouve chez les protostomiens et le clade Reina chez les plantes. Le clade des 

GalEa a été décrit chez des métazoaires en premier lieu mais également chez des algues rouges 

et chez des champignons, ce qui en fait le premier clade d’éléments à LTR décrit chez plus d’un 

phylum et même chez 3 grands phylums d’eucaryotes. Cette répartition peut être propre aux 

GalEa ou alors lié à la manière de le rechercher. En effet, il existe d’autres études similaires 

avec d’autres clades d’ETs; par exemple les transposons Tc1/Mariner qui ont été retrouvés 

ubiquitairement chez les eucaryotes. Il pourrait être intéressant de voir si on retrouve une 

répartition identique pour des éléments tels que Hydra1-2, plus largement chez les métazoaires 

ou au-delà, chez les champignons ou les plantes par exemple. 

Les éléments GalEa de crustacés présentait trois singularités: présence dans des espèces 

phylogénétiquement éloignées, une distribution discontinue et une apparente restriction aux 

espèces aquatiques. Ce dernier point est clairement remis en cause par les études menées au 

sein des champignons et des mollusques. 

 

Pourquoi une différence de dynamique entre les éléments Gypsy et Copia ? 

 La dynamique des ETs est un concept complexe, qui combine de nombreux aspects 

comme les mécanismes de contrôle de la transposition par les éléments eux-mêmes et / ou le 

génome de l'hôte, l'activation de l'élément par des changements environnementaux (au niveau 

du génome ou au niveau écologique), etc. Beaucoup de ces paramètres sont soumis à des 

événements aléatoires. Les éléments Gypsy et Copia présentent une dynamique différente qui 

pourraient être présentée comme suit. Les Gypsy ont une dynamique qui suit la théorie de la 

Reine Rouge : l'évolution permanente d'une espèce est nécessaire pour maintenir son aptitude à 

survivre suite aux évolutions des espèces avec lesquelles elle co-évolue. Cette hypothèse 



suppose que l'environnement d'un groupe concurrentiel d'organismes (principalement les 

autres organismes vivants tels que des prédateurs ou des parasites) se modifierait en 

permanence, si bien que l'effort d'adaptation serait toujours à recommencer, et l'extinction 

toujours aussi probable. On peut appliquer cette théorie aux ETs au sein d’un génome. Les 

éléments auraient besoin d’évoluer sans cesse pour pouvoir se maintenir au sein des génomes 

dans lesquels ils sont intégrés, se réamplifiés en échappant aux systèmes de régulation. Cela 

implique plusieurs copies et une évolution continue avec un taux de transposition basale assez 

élevée ou du moins une possibilité de bouger assez souvent au sein des génomes, et cela 

expliquerait leur très grande diversité, au sein d’un taxon et au sein même d’une espèce.  

Une autre dynamique possible observée pour des éléments Copia (comme des GalEa), et 

probablement certains autres éléments, est une dynamique où quelques copies d’éléments 

actifs doivent être héritées avant de connaitre un « burst » de transposition. Cela correspond à 

une faible diversité et un petit nombre de copies mais avec une possibilité d’explosion de la 

transposition. Cela expliquerait la distribution très morcelée et les variations du nombre de 

copies au sein des génomes. Ce type de dynamique est une dynamique de « Domino day 

spreading ». Pour la décrire, on peut établir une analogie avec un jeu, le domino’s days, un 

événement mondial dont le but est de renverser le plus de dominos possible. Lors de cet 

évènement télévisé, nous pouvons suivre la propagation de chutes de dominos le long de 

différentes branches qui passent également par plusieurs grandes figures. Chaque branche et 

figure présente un nombre variable de dominos. Les éléments Copia pourraient être représentés 

par ces dominos et le nombre de copies par le nombre de chutes de dominos. Ces chutes nous 

aident à visualiser la diffusion des éléments au sein des taxons et des espèces au cours de 

l'évolution. Comme les dominos qui suivent un nombre restreint de lignes avant de renverser 

des grandes structures. 

De nombreux facteurs pourraient conduire à une telle expansion brutale au sein d'une espèce. 

Par exemple, la transposition d’éléments peut être activée par des stress ou la colonisation d'un 

nouvel environnement. Au sein du jeu, les grandes structures de dominos permettent de 

progresser aux structures suivantes via plusieurs chemins. De même, une amplification initiale 

augmente la proportion de « jeunes » éléments actifs, qui permettent des amplifications dérivés 

ultérieures dans certains lignages aléatoires, éventuellement par le biais de la transposition de 

quelques copies maîtresses. En outre, le nombre limité de dominos peut faciliter la rupture 

aléatoire lors de leur progression le long des chemins. De même, les forces évolutives peuvent 



conduire à l'extinction de certains éléments au sein d'une lignée lorsque les éléments sont 

maintenus trop longtemps à un faible nombre de copies et ainsi expliquer la distribution 

fragmentée. 

 

La différence de dynamique entre les éléments Copia et Gypsy au sein des métazoaires et des 

champignons peut s’expliquer grâce à différentes hypothèses. Les premières hypothèses sont 

liées aux domaines complémentaires que les éléments Gypsy de métazoaires et de 

champignons peuvent avoir; tels qu’un chromodomaine ou une enveloppe, contrairement aux 

éléments Copia pour qui ces domaines ont été assez peu décrits. L’ajout de domaines pourrait 

expliquer une différence de dynamique. 

Les chromodomaines sont des domaines protéiques de 40-50 acides aminés impliqués dans le 

remodelage de la chromatine et la régulation de l'expression génique chez les eucaryotes 

(Cavalli and Paro, 1998; Koonin et al., 1995). Une action possible des chromodomaines est liée 

au fait qu’ils peuvent cibler certains sites d’intégration, notamment dans l’hétérochromatine 

(Gao et al., 2008). Ainsi, la fusion d’un chromodomaine à l’intégrase du rétrotransposon Tf1 

redirige son intégration. L’accumulation d’éléments dans l’hétérochromatine va influer sur les 

deux partenaires. Pour l’hôte, l’hétérochromatine peut être majoritairement responsable des 

variations de taille du génome, comme dans le cas d’A. thaliana (Hall et al., 2006). Pour 

l’élément, il sera moins contre-sélectionné si son intégration à lieu dans l’hétérochromatine 

(Boeke and Devine, 1998), sans pour autant que cela bloque nécessairement sa capacité à 

transposer (Ke et al., 1997). Les Gypsy à chromodomaine pourraient donc ainsi posséder un 

avantage expliquant en partie une répartition plus large et un plus grand nombre de copies.  

La présence d’une enveloppe au sein des ETs peut également expliquer en partie la dynamique 

des éléments Gypsy. En effet, les enveloppes sont des protéines virales, qui sont présentes au 

sein des virus dit enveloppés (contrairement aux virus nus). Les virus enveloppés ont la 

particularité de pouvoir sortir de leur cellule hôte sans déclencher la mort de celle-ci. 

L’enveloppe virale a une grande importance pour l’infection de la cellule par le virus, la 

stabilité envers les influences externes, ainsi qu’une plus grande capacité de changement de la 

surface du virus. Les Gypsy sont proche des rétrovirus. On classe donc les rétrovirus chez les 

ETs. Mais les virus ont également leur propre classification dans laquelle on retrouve les 

éléments Gypsy (Figure 19). Ainsi, grâce aux protéines d’enveloppe, les éléments Gypsy 

pourraient avoir un potentiel infectieux plus fort ce qui expliquerait leur distribution au sein de 



nombreuses espèces. 

La question est de savoir si les éléments Gypsy observés dans notre étude possèdent 

effectivement ces types de domaines supplémentaires. 

Une autre hypothèse concerne la séquence des éléments. En effet, les éléments Gypsy et Copia 

présentent une séquence de la RT, RH, et INT différente entre eux. Des études phylogénétiques 

ont montré que les éléments DIRS et BEL/Pao sont plus proches des éléments Gypsy que les 

éléments Copia (Figure 10, introduction). De plus la séquence de la pol des éléments Gypsy est 

proche de celle des rétrovirus (Figure 19) et les éléments Gypsy présentent une position de leur 

INT au sein de leur pol en 3’ de la RT et RH, comme chez les rétrovirus, tandis que les Copia 

présentent leur INT en 5’ de leur RT et RH. Sans comprendre comment cette différence de 

séquence ou de structure peut jouer sur la dynamique des éléments, ces différences peuvent être 

un élément de réponse. 

Un autre facteur possible est le fort nombre de copies des éléments Gypsy. En effet, le fait 

d’avoir un grand nombre de copies au sein des génomes facilite la dispersion des éléments, 

donc leur maintien et peut augmenter la diversité suite à l’évolution des copies 

indépendamment les unes des autres. On sait que ces éléments présentent, au sein des 

métazoaires et des champignons, un fort nombre de copies au sein des génomes (De la Chaux et 

Wagner, 2011 et Muszewska et al., 2011).  

Une autre idée est une différence de dynamique du à une réponse différente aux transferts 

horizontaux. En effet, on sait que les ETs répondent différemment aux stress qui peuvent venir 

de l’environnement, et ainsi faciliter les transferts horizontaux. 



 

 

Figure 19 : Dendrogramme non raciné des trois classes d’ERV au sein de la famille des 

retroviridae réalisé par neighbor joining (NJ) sur la région pol (Jern et al., 2005). Sept genres 

sont représentés (en gras). Les catégories rétrovirales un peu plus vaguement définies sont 

indiqués dans la périphérie (‘intermediate’). Chaque unité taxonomique des différentes espèces 

hôtes est indiquée par un symbole en couleur. La position des éléments Gypsy est entourée en 

rouge. 

 

  



Chapitre VI. Perspectives 

 

- Etudes des rétrotransposons chez les mollusques 

 Tout d’abord, il faudra finir l’étude des éléments Copia, Gypsy, BEL/Pao, DIRS et PLE 

dans le groupe des mollusques, notamment l’étude des génomes complets. Cette étude nous 

permettra de conclure, sur la dynamique des éléments GalEa dans un autre groupe de 

métazoaire, et également sur la diversité et la dynamique des Gypsy. Ensuite, nous pourrons 

nous intéresser aux éléments Hydra1-2, qui ont l’air bien présent dans ce taxon d’espèces, pour 

voir leur proportion au sein des génomes par rapport aux éléments GalEa, et leur part parmi les 

autres éléments Copia. Nous devrions étudier leur distribution plus largement au sein des 

métazoaires, voire même au sein des eucaryotes.  

 

- Etudes des éléments Copia chez les champignons 

Il reste à finir l’étude en détail des familles de Copia autres que GalEa que l’on retrouve au sein 

des pezizomycotina. Cela permettra de voir s’il y a présence d’une famille majoritaire de Copia 

au sein des pezizomycotina.  

Une autre question sera de savoir s’il y a une famille de Copia bien présente au sein du phylum 

des champignons, comme les GalEa au sein des métazoaires. On pourrait réaliser cette étude 

car nous avons en notre possession beaucoup de génomes complètement séquencés 

d’ascomycètes (230) et de basidiomycètes (132), et 18 génomes d’autres champignons. Une 

telle étude, assez peu réalisable à cette échelle des champignons, devrait permettre de voir si 

l’on retrouve au sein des champignons, en plus des GalEa, d’autres familles décrites chez les 

métazoaires ou chez les plantes. En effet, une des principales questions est de savoir si une 

famille d’élément Copia est cantonné à un phylum. On a déjà une idée grâce à la découverte 

d’éléments GalEa au sein d’algues rouges et des champignons, alors qu’ils ont été décrits en 

premier chez des Métazoaires. Mais est-ce une exception des GalEa d’être présent au sein de 3 

phyla, dû à un incroyable succès de ces éléments? Nous avons déjà un élément de réponse car 

lors de nos recherches des éléments GalEa au sein des pezizomycotina, nous avons retrouvé 

des éléments Tork et Oryco éléments décrits chez les plantes ; et Tricopia éléments décrits chez 

les métazoaires au sein des champignons. Ce qui nous amène effectivement à croire qu’une 

famille n’est pas restreinte à un phylum. 



Pour compléter notre étude sur la comparaison de la dynamique des éléments Copia et Gypsy 

au sein des eucaryotes, nous aimerions étudier la distribution et la dynamique des éléments 

Gypsy en dehors des métazoaires. Comme nous avons réalisé une étude des éléments Copia, 

notamment des GalEa dans le sous-embranchement des pezizomycotina, nous pourrions 

étudier la distribution et la dynamique des Gypsy au sein de ce sous-embranchement. Cela nous 

permettrait par la suite de faire une étude comparative de la dynamique de ces éléments à une 

large échelle, celle d’un phylum: les champignons. 

 

- Origine des éléments GalEa 

 Nous avons décrit des éléments GalEa chez de nombreux taxons de métazoaires, au sein 

des champignons, et d’algues rouges. Une question qui se pose est donc l’origine des éléments 

GalEa au sein des eucaryotes. Une des hypothèses est que les éléments GalEa étaient présents à 

la base des eucaryotes. Une analyse plus complète des GalEa présents chez les algues rouges 

est nécessaire pour savoir si cette présence est due à une origine commune avec les GalEa de 

champignons et de métazoaires, ou s’il est possible que la présence des GalEa au sein des 

algues rouges soit due à une acquisition secondaire par transferts horizontaux. Si tel est le cas, 

d’où proviennent ces transferts? En effet, les GalEa des algues rouges peuvent être dû à des 

transferts d’éléments GalEa de métazoaires ou de champignons. Nous savons qu’il existe des 

virus d’algues vertes qui infectent également les champignons et de ce fait brassent du matériel 

génétique entre ces 2 taxons (Blanc et al., 2010). Mais ces virus n’infectent apparemment pas 

les algues rouges. Peut-être existent-ils d’autres virus ayant le même comportement infectieux 

qui aurait permis ce transfert d’éléments GalEa. Pour cette étude nous disposons de 4 espèces 

avec le génome complètement séquencés (Galdieria sulphuraria, Cyanidioschyzon merolae, 

Pyropia (Porphyra) yezoensis, Chondrus crispus), ce qui peut nous donner des idées de 

diversité des éléments ainsi que leur part au sein des génomes. 

 

- Etude des éléments Copia et Gypsy au sein des plantes 

 Il serait également intéressant de faire une étude comparative de la dynamique des 

éléments Gypsy et Copia au sein des plantes. L’étude des Copia est déjà réalisé au sein des 

métazoaires et en perspective au sein des champignons qui sont 2 phyla des unikontes, donc 

nous aimerions savoir si ce que nous voyons, se retrouve chez des bikontes, pour comprendre si 

les dynamiques des éléments sont dû à des effets phylum ou à des effets éléments. De plus nous 



savons qu’il y a une variation du nombre de copies de Copia au sein des espèces de plantes avec 

des espèces avec un très grand nombre de copies et des espèces avec un faible nombre de 

copies. Les plantes sont très étudiées car elles ont un intérêt agronomique et l’on dispose donc 

là aussi de nombreux génomes séquencés. Nous aimerions connaitre la part des génomes 

correspondant à des éléments Copia et Gypsy chez les plantes, cela nous permettrait de faire un 

parallèle avec 2 études déjà réalisées chez les métazoaires (De la chaux et Wagner, 2011) et 

chez les champignons (Muszewska et al., 2011). A ma connaissance aucune synthèse sur les 

éléments Copia et Gypsy n’est disponible à une large échelle chez les plantes. 

 

- Etude d’un autre couple de rétrotransposons, les DIRS et Ngaro au sein des eucaryotes 

Indépendamment de ce que j’ai regardé pendant ma thèse, mais en gardant l’idée de la 

comparaison de dynamique de 2 rétrotransposons proches appartenant à la même superfamille, 

avec quelques différences structurales ainsi que des différences de séquences, nous pourrions 

réaliser une étude comparative des éléments DIRS et Ngaro au sein des eucaryotes. Les 

éléments DIRS ont déjà été étudiés à large échelle au sein des eucaryotes (Piednoël et al., 

2011). Les éléments Ngaro qui sont proches des DIRS mais qui malgré tout présentent des 

différences (terminaisons différentes et absence de la MT) sont assez peu étudié. Ce couple de 

rétrotransposons a déjà été étudié au sein d’un phylum, celui des champignons, ce qui a permet 

de découvrir des Ngaro au sein d’espèces de champignons tel que les basidiomycètes et chez 

une espèce d’ascomycètes (Muszewska et al., 2013). Il reste donc à faire une étude des 

éléments Ngaro au sein des eucaryotes pour pouvoir comparer ce couple d’éléments au niveau 

de leur distribution et leur part au sein des génomes (grâce aux nombres de copies) pour ainsi 

comprendre leur dynamique. Nous pouvons réaliser cette étude grâce au logiciel ReDoSt, qui a 

été auparavant réalisé pour rechercher des éléments DIRS, que nous allons adapter grâce à des 

profils pour retrouver les éléments Ngaro. Les profils ont déjà été réalisés et testés. 

 

Toutes ces perspectives sont des pistes à explorer, mais ne sont évidemment pas 

réalisables dans leur ensemble. 
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Annexes 1: Données supplémentaires de l’article : LTR retrotransposons in 

crustaceans 

 

 

 

 

 

 

  



  



Figure_S1 

Characterization strategy of full-length LTR-retrotransposons. A copia retrotransposon is used 

as example. For each of the five steps, the known part of the element is represented by a full 

line whereas the walking part is indicated by colored dotted arrow: red, PCR or TE Walking; 

green, PBS Walking; purple: PCR using specific primers. The conserved domains used to 

design the degenerate primers and the PBS sequences are represented by blue and green 

triangles, respectively. 



 
 

 

 



Figure_S2 

Phylogenetic relationships among GalEa-like retrotransposons inferred from Neighbor-Joining 

analysis of RT/RH amino acid sequences. Statistical support (>50%) comes from non 

parametric bootstrapping using 100 replicates. Two to three representative elements of the 

other Copia clades are also included to the phylogeny. Gypsy sequences were used as 

outgroup. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



PCR Approach  

 
 



 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



In silico Approach 

 

 
 

Table_S1 

Report of the sequences obtained from PCR approaches. For each element, the host species, 

name, length and accession number are given, as well as the PCR methodology and primers 

used. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 
 

 

 

 

 
 

 



 
 

 

Table_S2 

List of GalEa-like retrotransposons identified. For each element, the corresponding host 

species and the accession number(s) are indicated. The GalEa nature of the elements was 

determined following different classification methods: Figure B and SupData E correspond to 

the phylogenetic analyses; BlastP to the BLAST-based classification method, for which the 

best GalEa and non-GalEa hits are given with the corresponding E-values. 

 

 

 

 

 

 



 
 

 



 



Table_S3. 

Comparison of CD1 and CD2 primers with Copia sequences. 

Dissimilarities at nucleic or amino-acid levels are indicated in red. 

 

 

 

 

 

 

  



 

 

 

 

 

 

 

 

  



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Annexes 2: Données supplémentaires de l’article : GalEa retrotransposons in 

Fungi 

 

 

  



  



 

 



 

 

Supdata 1. List of GalEa retrotransposons from Fungi. For each element, the 

corresponding host species and the accession number are indicated, in bold for sequences 

newly deposited. The seven annotated elements are highlighted in red. The different copies 

from a same element have the same name but are distinguished by a letter at their end. An 

element is considered as ripped when his AT-content is higher than 70%.  

 



 



 



 

 

Supdata 2. List of Fungi species harboring GalEa retrotransposons and of genomes 

tested. For each species concerned the acronym used during the study and the data source 

website are indicated. Classification was redrawn from MycoCosm. In green: assembled 

genomes harboring GalEa elements. In red: assembled genomes devoid of GalEa element. In 

orange: other species harboring GalEa elements. 
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Supdata 3. Phylogenetic relationships among GalEa retrotransposons, including ripped 

elements. The tree is constructed using the Neighbor-Joining method on RT/RH amino acid 

sequences. Elements are colored according to their host: Fungi in bold blue, with ripped 

sequences being underlined; rhodophyta in Red; and metazoan in green. Statistical support 

(>50%) comes from non-parametric bootstrapping using 100 replicates. Retrotransposons of 

the Tork clade sequences were used as outgroup. (PPT) 

 



 



Supdata 4. Annotation of seven GalEa retrotransposons from Fungi. Element features and 

conserved motif sequences are compared to those of previously annotated metazoan GalEa 

retrotransposons. nd: not determined. Each newly identified element will be submitted to 

Repbase.  

 


