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Streszczenie: Ruchome elementy genetyczne zidentyfikowano we wszystkich badanych do tej pory
gatunkach zwierzat, grzybow oraz Protozoa. Tworzg one tez istotny sktadnik genoméw roslin. Podlegaja
one intensywnym procesom amplifikacji, a nastgpnie sq wstawiane w nowe miejsca. Ruchome elementy
sq zwykle dzielone na dwie duze klasy. Pierwsza to retrotranspozony, powstale przy udziale RNA i
odwrotnej transkryptazy; druga klasa to transpozony DNA, u ktérych proces tworzenia nowych kopii
i ich przemieszczanie odbywa si¢ za posrednictwem DNA i transpozazy. Do pierwszej z wymienionych
naleza m.in. pozbawione LTR (non-LTR) retrotranspozony typu SINE (krotkie rozproszone elementy
jadrowe). Sa to male, nieautonomiczne sekwencje DNA, pozbawione otwartych ramek odczytu (ORF),
ktére same nie majac zdolnosci kodowania biatek niezb¢dnych w retropozycji wykorzystuja do tego celu
biatka kodowane przez elementy typu LINEs (dtugie rozproszone elementy jadrowe) rowniez zaliczane
do tej samej klasy. SINE maja charakterystyczne elementy strukturalne, takie jak obecnos¢ kaset Ai B
wewnetrznego promotora RNA polimerazy III w czgsci t-RNA-pokrewnej, zmiennej dlugosci region
t-RNA niepokrewny oraz krotki, bogaty w dA region 3'. U roslin wszystkie SINE, inaczej niz analogicz-
ne sekwencje genomow zwierzecych, wywodza si¢ z gendw tRNA. Sg one w roslinach takze mniej obfite,
a liczba kopii elementéw danej rodziny wynosi zwykle kilkaset do kilku tysigcy w haploidalnym geno-
mie (wobec 10*-10° u zwierzat). Obecnie, z badanych genoméw wyizolowano ponad 80 rodzin SINE,
a p-SINE1 byta pierwszg sekwencja omawianego typu opisang u roslin. Zostata ona zidentyfikowana w
intronach genu Waxy u Oryza sativa. Kolejne elementy SINE odnaleziono wsrdd innych Gramineae (Zea
mays, Aegilops umbellulata, Triticum aestivum), a takze w gatunkach dwulisciennych: u Brassicaceae
(Arabidopsis thaliana, Brassica napus, Brassica oleracea), Solanaceae (Nicotiana tabacum, Capsicum
annuum, Lycopersicon esculentum), Fabaceae (Medicago truncatula, Lotus japonicus, Glycine max).
Zwykle sg one rozproszone w genomach, rzadziej obecne w heterochromatynie, regionach przycentro-
merowych wykazujac preferencje wobec regiondw bogatych w geny. Mnogos¢ i réznorodnos¢ elemen-
tow powtarzajacych si¢ sprawia, ze sg one grupowane w charakterystyczne rodziny, a wysoki poziom
polimorfizmu SINE sprawia, ze w obrebie rodzin utworzono takze liczne podrodziny. Wspomniana
cecha czyni z sekwencji SINE uzyteczne markery wykorzystywane m.in. w klasyfikacji odmian, gatun-
koéw roslin czy w filogenezie.

Stowa kluczowe: sekwencje SINE, non-LTR retrotranspozony, genomy roslin.

*Praca finansowana z funduszu badan statutowych Uniwersytetu L.odzkiego nr 506/040996.
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Summary: Transposable elements (TEs) were discovered in all studying organisms, including animal,
fungi and Protozoa species. They are abundant component of plant genomes too. They undergo constant
amplification and proliferate throughout genome. Transposable elements are usually classified into two
major groups. The class | — retrotransposons, elements that use an RNA intermediate and reverse trans-
criptase and the class II, DNA transposons that use a DNA intermediate and transposase. First class of
TEs includes long terminal repeat (LTR) and non-LTR retrotransposons. Non-LTR retrotransposons are
further divided into two major superfamilies — long interspersed nuclear elements (LINE) and short
interspersed nuclear elements (SINE). SINE are short nonautonomous retroelements without discernible
open reading frames (ORF) and do not encode any proteins. Presumably LINE elements might be a source
of the enzymatic machinery required for retroposition of SINEs (some of tRNA-derived SINEs have
sequence similarity in their 3'-end regions to the partner LINE found in the same genome). All SINEs share
key characteristics, including an internal polymerase III promoter (made of A and B boxes) in their
5'tRNA-related region, a tRNA-unrelated region of variable length, a short strech of T or A at their 3'-end.
In contrast to animal all of known plant SINEs originate from tRNA. They are also much less abundant in
plant genomes than in animal, they reach 10* copies per haploid genome (in comparison to 10*~10° copies
in animal genomes). First plant SINE p-SINE1 were identified in intron region of Waxy gene in Oryza
sativa genome. Subsequent SINEs elements were found in genomes of another Gramineae family mem-
bers (Zea mays, Aegilops umbellulata, Triticum aestivum). They have been identified also in dicots species
genomes including Brassicaceae (Arabidopsis thaliana, Brassica napus, Brassica oleracea), Solanaceae
(Nicotiana tabacum, Capsicum annuum, Lycopersicon esculentum), Fabaceae (Medicago truncatula,
Lotus japonicus, Glycine max). Plant SINEs are mainly dispersed randomly in genomes although they are
rarely present in heterochromatic, pericentromeric regions, and have a preference for gene-rich regions.
Great number and variety of these elements caused that they were grouped into families. High polymor-
phism of SINEs makes possible to isolate subfamilies within families. This feature makes SINEs very
convenient as markers, they can be use in classification cultivars, species and in filogenetic studies.

Key words: SINE elements, non-LTR retrotransposons, plant genome sequences.

1. WSTEP

Identyfikacja i charakterystyka pierwszych roslinnych sekwencji typu SINE miata
miejsce na poczatku lat 90 minionego stulecia, tj. blisko 10 lat pdzniej niz w
przypadku analogicznych sekwencji zwierzecych [28, 34, 49]. Sytuacja taka wynikala,
W znacznej mierze, z pozniejszego rozpoczecia realizacji projektow poznania genomow
roslinnych, a tym samym ubozszych baz danych, ktore w ostatnich latach staly sie
gldwnym zrédlem poszukiwan i analiz wybranego typu elementéw genetycznych w
genomach badanych organizmoéw.

Analiza aktualnych doniesien wskazuje, ze w poroéwnaniu ze zwierzgtami, elementy
typu SINE obecne sa u roslin w zdecydowanie mniejszej liczbie kopii, ponadto mniej-
sza jest tez u roslin ogolna liczba rodzin tworzonych przez wspomniane elementy.
Ma to zwiazek, przynajmniej w pewnej czgsci, z odmienna, ogdlna struktura geno-
mow w obu krolestwach.

Najbardziej reprezentatywna klasa powtarzajacych si¢ elementéw w obszarach
sekwencji niekodujacych — NCS (ang. Non Coding Sequences) sa u roslin
retrotranspozony LTR, tj. autonomiczne ruchome elementy, ktorych charakterystycz-
nym motywem strukturalnym sa flankujace je, dtugie terminalne powtorzenia [2, 23].
Z kolei w genomach zwierzgcych role taka pelnia rozproszone, nieautonomiczne
sekwencje pozbawione LTR [3]. Ten typ elementéw, grupujacych retropozony typu
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LINE i SINE, u roslin jest wyraznie mniej obfity i zdecydowanie stabiej poznany [13].
Wedlug najnowszych, hierarchicznych systemow klasyfikacji ruchomych elementow
genetycznych tworzonych z uwzglednieniem mechanizméw ich transpozycji oraz
sekwencyjnych i strukturalnych podobienstw, SINE wyodrebnione zostaly jako jeden
z kilku rzedow (obok LTR, LINE, DIRS i PLE) w klasie retrotranspozondéw [51].

Ogotem w genomach eukariotycznych odkryto do tej pory ponad 80 rodzin SINE
(w tym ponad 30 u ssakow), podczas gdy u roslin jedynie 13, z ktorych zadna nie
doczekala sie tak kompleksowej charakterystyki zarowno pod wzglgdem struktural-
nym, funkcjonalnym czy ewolucyjnym jak ich odpowiedniki u naczelnych czy gryzoni
(np. odpowiednio rodziny sekwencji Alu i B1) [8, 22, 32, 50].

Obecnie wsrod calkowicie poznanych genomdw, jedynie cztery to genomy roslin
wyzszych — Arabidopsis thaliana, Oryza sativa, Populus balsamifera i Vitis vinifera
(GOLD — Genomes OnLine Database 2.0), co wyraznie kontrastuje z ogdlng liczba
kompletnie zsekwencjonowanych genoméw innych Eukaryota (blisko 90, maj 2008). W
trakcie realizacji znajduje si¢ obecnie ponad 40 projektéw poznania genomow roslin
wyzszych (wobec ponad 900 z innych krolestw), a systematycznie naptywajace dane
otwieraja coraz szersze mozliwosci ich analiz. Nie oznacza to, Ze jedynie analizy genomdow
kompletnie zesekwencjonowanych stwarzaja mozliwosci identyfikacji i charakterystyki
w nich m.in. r6znego typu elementow ruchomych. Liczba ich kopii w poszczegdlnych
regionach jest na tyle znaczaca, ze nawet czgSciowa znajomosé genomu otwiera szanse¢
takich analiz. Niemniej ogdlny stan poznania genomow roslinnych nadal pozostaje w
tyle za podobnymi pracami prowadzonymi na gatunkach zwierzecych, co w pewnym
stopniu ogranicza skale badan struktury ich genoméw.

Wecezesniejsze badania sekwencji SINE, wspdlne co do przyjetej strategii bez
wzgledu na zrodlo ich pochodzenia, wykonywane byly klasycznymi metodami biologii
molekularnej. Nalezaty do nich: pomiary kinetyki reasocjacji genomowych DNA,
analizy restrykcyjne z zastosowaniem szerokiego spektrum enzymdw, sekwencjono-
wanie, rozne typy hybrydyzacji czy nieco pdzniej — PCR z wykorzystaniem konser-
watywnych regiondw SINE jako starterow [15].

Nowsze poszukiwania i w konsekwencji charakterystyka wykrytych elementow odbywaja
si¢ przede wszystkim na podstawie kolejnych sekwencji zglaszanych systematycznie do baz
danych oraz dzigki zastosowaniu do ich poznania najnowoczesniejszych narzedzi bioinformatyki
(powszechne w genomice metody analiz in silico) [20, 30, 46]. Wykorzystanie stosownych
oprogramowan watwia wstepna identyfikacje w genomie charakterystycznych elementow
przypisanych poszczegdlnym typom ruchomych elementow genetycznych, a nastgpnie ich
szczegolowe analizy molekularne [29].

2. CECHY ROSLINNYCH SINE

Ogolne cechy strukturalne elementéw SINE u roslin sa podobne do wszystkich
sekwencji wspomnianego typu wywodzacych si¢ z gendéw tRNA. Ich region
flankujacy 5' stanowi czg$¢ tRNA-pokrewna (ang. tRNA-related). W obszarze tym
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RYCINA 1. Poréwnanie struktury LINE i SINE, dwoch typow retroelementéw pozbawionych sekwencji
LTR (non-LTR transposons). Oznaczenie skrétow: TDS (ang. target site duplication) — docelowe miejsca
duplikacji; EN— endonukleaza; RT — odwrotna transkryptaza; 5'UTR, 3'UTR (ang. untranslated region)
—regiony transkryptu niepodlegajace translacji; poliA —ogon poliadeninowy badz bogaty w adeniny;
A, B — odpowiednio BoxA i BoxB, sekwencje tworzace promotor dla kompleksu polimerazy II1
FIGURE 1. General structural features of LINEs and SINEs retrotransposons. LINEs typically two
open reading frames, SINEs do not have any functional genes and are terminated by an 3' terminal A-rich
tail. Abbreviation: TDS — target site duplication; EN — endonuclease; RT — reverse transcriptase; S'UTR,
3'UTR — untranslated regions; polyA — polyadenine or adenine-rich tail; A, B — Box A and Box B
respectively, elements of polymerase III promoter

zlokalizowane sg promotory RNA polimerazy IIl. Centralna czgs¢ elementow nie
wykazuje natomiast znaczacej homologii wobec tRNA. Koniec 3' stanowi bogaty
w adeniny ogon poli A [15]. Jak wspomniano wczesniej nie maja one zdolnosci
kodowania wlasnych bialek odpowiedzialnych za transpozycje i wykorzystuja do tego
celu enzymy produkowane przez sekwencje LINE (ryc.1).

W przeciwienstwie do zwierzat, nie zidentyfikowano do tej pory roslinnych SINE,
ktére wykazywaltyby podobienstwo wobec gendw 7SL RNA czy 5S rRNA i wydaje
si¢, ze to podstawowa roznica migdzy tymi sekwencjami w obu tych krolestwach.
U roslin rodziny krétkich, rozproszonych sekwencji stosunkowo najpetniej scharakte-
ryzowano w gatunkach, ktérych struktura genomow poznana jest w najwigkszym
stopniu, tj. Arabidopsis thaliana, Oryza sativa, Brassica oleracea.

Za podstawowe parametry, ktore zwykle charakteryzuja i wyrdzniaja dana rodzine
sposrod innych, uznawane sa:

* liczebno$¢ elementow okreslona liczba ich kopii przypadajaca na haploidalny
genom (kilkadziesiat do kilkudziesigciu tysigcy);

* dhlugos¢ elementéw (u poznanych oscyluje migdzy 120-350 pz);

* liczba subrodzin, bgdaca miarg zréznicowania elementow wywodzacych sie
pierwotnie z tego samego elementu rodzicielskiego;

* poziom sekwencyjnej homologii poszczegdlnych elementow w obrebie danej
rodziny SINE, a takze migdzy gatunkami oceniany w odniesieniu do struktury calych
elementéw albo niezaleznie dla jego dwdch podstawowych domen — czgsci
tRNA-pokrewnej i tRNA-niepokrewnej i zwigzany z tym poziom dywergencji;
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* obecnos¢ konkretnej rodziny SINE u licznych gatunkow (np. Au) lub poznane
u nielicznych — specyficzno$¢ gatunkowa;

e przyblizony wiek — obok elementéw bardziej konserwatywnych, starych
ewolucyjnie, sa tez takie, ktore powstaly stosunkowo niedawno;

* wskazanie regionéw najwiekszych zmian sekwencyjnych wsrdd elementéw
danej rodziny;

* szczegdlne cechy dotyczace np. Il-rzgdowej struktury transkryptow;

* charakterystyka TSD — docelowych miejsc duplikacji (ang. Target Site
Duplications), tj. krotkich (kilku—kilkunastonukleotydowych) sekwencji flankujacych
kazdy element powtarzalny;

* lokalizacja w chromosomie (zwykle regiony euchromatyny bogate w geny);

* rdznice dotyczace dtugoscei i sktadu nukleotydowego regionu 3'.

3. METODY IDENTYFIKACJI SINE

Analiza powtarzajacych si¢ sekwencji stata si¢ integralng czescia badan nad
struktura i ewolucja genoméw eukariotycznych [19]. Istotnym etapem jest w nich
identyfikacja i klasyfikowanie powtdrzen, co dokonuje si¢ poprzez poréwnanie danej
sekwencji z sekwencjami wczesniej charakteryzowanymi. Kolekcje takich referencyj-
nych sekwencji sa systematycznie uzupehliane i wykorzystywane do adnotacji
repetytywnych DNA w nowo sekwencjonowanych genomach [18, 21, 35]. W
konsekwencji np. klasyfikacja powtérzen zaproponowana w Repbase Update jest
stosowana w wielu innych bazach danych.

Istnieja dwa podstawowe podejscia w wykrywaniu powtarzajacych si¢ elementéw
w analizowanych fragmentach genomow: de novo oraz poprzez porownanie z juz
istniejagcymi powtorzeniami. Pierwszy z wymienionych sposobdw opiera si¢ na
zdefiniowaniu pewnych charakterystycznych wlasnosci poszukiwanych sekwencji,
jak chocby liczby ich kopii w genomie czy dlugosci jednostki podstawowej. Ta grupa
metod bardziej efektywna jest w przypadku wykrywania powtorzen tandemowych
lub tzw. retrotranspozondéw LTR, z typowymi dla nich dlugimi powtorzeniami
terminalnymi. W drugiej grupie metod prowadzone sa analizy wykorzystujace
podobienstwa nowych sekwencji do wczesniej poznanych. Stosowane sa do tego
programy umozliwiajace prowadzenie analiz poréwnawczych, takie jak: Blast
(www.ncbi.nlm.nih.gov/BLAST), Wublast (http://blast.wustl.edu) czy Crossmatch
(www.phrap.org) [18].

Z powyzszego wynika, ze podstawowym kryterium w wyborze strategii identyfi-
kacji elementéw SINE jest aktualny stan wiedzy o I-rzedowej strukturze genomu
danego organizmu. Jesli sa to genomy catkowicie badz w duzej czgsci zsekwencjo-
nowane, to dostgpnos¢ informacji umozliwia stosowanie do tego celu klasycznych
narzedzi bioinformatyki w postaci baz danych i odpowiednich programéw umozli-
wiajacych ich ukierunkowana analize [7, 43].
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Jesli wiedza o badanym genomie jest niewielka, wykorzystywane sa czesciej
podejscia eksperymentalne. Zwykle jest to jedna z wielu modyfikacji techniki PCR
polaczona z metodami sekwencjonowania i hybrydyzacji. Dwie ostatnie stuza do
bezposredniej identyfikacji klonéw zawierajacych omawiane sekwencje. Przy plano-
waniu starterow do PCR wykorzystywana jest wiedza o strukturze konserwa-
tywnych sekwencji elementow SINE.

3.1. Metody oparte na reakcji PCR

Reakcje amplifikacji prowadzone sa na minimalnych ilosciach genomowego DNA
jako matrycy z uzyciem dwoch badz jednego startera. W pierwszym przypadku sa
to oligonukleotydy specyficzne wobec kaset A i B promotora RNA polimerazy 111
(reakcja A-B PCR) [4]. Produktami reakcji sa amplikony dlugosci 30—40 pz
odpowiadajace sekwencjom zlokalizowanym mig¢dzy miejscami A i B wspomnianego
promotora. To one, po wyznakowaniu, wykorzystywane sa jako sondy hybrydyzacyjne
do screeningu biblioteki genomowej badanego gatunku.

W innej z metod wykorzystywany jest tylko jeden starter, identyczny z kaseta A
promotora RNA polimerazy III (A PCR) [5]. W tej sytuacji amplifikacji podlega
region genomowego DNA polozony migdzy dwiema sasiadujacymi z soba kopiami
SINE. Powstale w reakcji heterogenne fragmenty DNA wielkosci 50-500 pz sa
nastepnie klonowane, a ich terminalne regiony sekwencjonowane. Odczytane
sekwencje sa dalej porownywane z innymi, wczesniej opisanymi elementami SINE
w poszukiwaniu homologii miedzy nimi (niekiedy porownywane tez z sekwencjami
tRNA, z ktérych sie wywodza). W celu identyfikacji przedstawicieli rodziny SINE
o pelnej dlugosci elementow wykonywana jest hybrydyzacja bibliotek genomowych
za pomoca produktow PCR. Wskazane klony poddane sa analizie sekwencyjne;j.
Oczywiscie, w obu metodach, konieczny jest dostgp do kolekcji klonow zawiera-
jacych fragmenty genomowych DNA (biblioteki genomowe).

Mozliwe jest tez stosowanie innego, niz wymienione wyzej, typu starterow. Ich
sekwencje moga by¢ dobierane na podstawie poznanych wczesniej przedstawicieli danej
rodziny SINE (informacje w bazach danych). Dzigki takim programom, jak np.
CLUSTAL W czy GENETY X-mac, mozna dokona¢ zestawienia sekwencji nukleo-
tydowych wielu elementow SINE nalezacych do jednej rodziny, ale pochodzacych z
réznych gatunkow roslin. Takie zestawienie pozwala wyliczy¢ wspdtczynnik czestosci
wystepowania poszczegdlnych nukleotydow w kolejnych pozycjach sekwencji i na
podstawie wynikow stworzy¢ sekwencje consensus stanowiaca starter dla reakcji PCR.
Stosowane sa takze bardziej ztozone wersje techniki PCR, takie jak: ADL-PCR (ang.
Adaptor Ligation-Based PCR) czy IPCR (ang. Inverse PCR). Umozliwiaja one
amplifikowanie elementéw SINE catkowitej dtugosci bez wstepnej znajomosci ich pelnej
sekwencji. W metodach tych wykorzystywane sa m.in. enzymy restrykcyjne i adaptery,
ktore najpierw generuja odpowiednie fragmenty DNA, a nastgpnie przygotowuja je do
amplifikacji PCR z zastosowaniem réznorodnych starteréw [9].
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3.2. Metody bioinformatyczne

Podstawowa, ogdlnie dostepna internetowag baza danych jest DDBJ/EMBL/GenBank
INSD (International Nucleotide Sequence Database). Zawiera ona zarébwno pelne, jak
i czesciowe sekwencje DNA, RNA, bialek i peptydow wielu gatunkéw Pro- i Eukaryota.
Poza samymi sekwencjami nukleotydowymi i aminokwasowymi, baza umozliwia
kompleksowe poszukiwania i analize sekwencji dzieki obecnym w niej zintegrowanym
programom dostepnym on-line. Inne, bardziej wyspecjalizowane bazy danych to np. MIPS
(Repeat Element Database), TIGR (Plant Repeat Database), RepBase dysponujace
kolekcjami sekwencji powtarzalnych.

Programy FASTA i BLASTN umozliwiaja ich przeszukiwanie po wprowadzeniu
pytania w formie recznie wpisanej sekwencji lub pliku o odpowiednim rozszerzeniu
zawierajacym dane identyfikowanych fragmentéw DNA. Do poszukiwan nowych
elementow SINE najodpowiedniejszy jest BLAST (ang. Basic Local Alignment
Search Tool). Zastosowanie odpowiednich algorytmdéw stwarza mozliwos$é poréwna-
nia danej sekwencji z innymi, dostepnymi w bazach, a nast¢pnie metodami staty-
stycznymi wyliczenia stopnia ich wzajemnej homologii. Glowne kryteria identyfikacji
SINE to m.in. sekwencje wewngtrznych kaset A i B promotora RNA polimerazy
11, TSDs (ang. Target Site Duplications) czy obecnos¢ regiondw bogatych w
adeniny na koncach 3' elementu.

Obok wymienionych, ogdélnych baz danych, istnieja tez specjalistyczne bazy
grupujace wylacznie sekwencje genoméw roslinnych (MIPSPlantsDB — http://
mips.gsf.de/projects/plants) lub bazy integrujace dane naplywajace w trakcie realizacji
miedzynarodowych projektow sekwencjonowania genoméw wybranych gatunkow
(A. thaliana — MatDB, O. sativa — MOsDB) czy calych rodzin, jak np. motyl-
kowate (UrMeLDB). Grupuja one m.in. wszystkie elementy repetytywne w trzy
klasy: SSR (ang. Simple Sequence Repeats), TE (ang. Transposable Elements) i
HCNG (ang. High Copy Number Genes) i w obrgbie kazdej z nich umozliwiaja
specjalistyczne analizy [21,26,43,46].

4. PRZYKLADY SINE W GENOMACH ROSLIN

Celem uporzadkowania nomenklatury i klasyfikacji SINE, niektorzy autorzy
proponuja nadanie im wspolnych symboli informujacych o tym, z jakiej rodziny
pochodza dane elementy [12]. I tak np. symbol ,,SB” (z kolejnymi numerami)
dotyczytby wszystkich elementow SINE zidentyfikowanych u Brassicaceae.

W odniesieniu do rodzin, opisanych pierwotnie jako RathEl, RathE2 (z A.
thaliana) czy BoS (z B. oleracea), proponuje si¢ wigc odpowiednio — SB1, SB2
i SB5. Wielu autoréow nie akceptuje jednak wspomnianej propozycji i nadal pozostaje
przy opisie wspomnianych sekwencji uzywajac terminologii nadanej im pierwotnie
w oryginalnych pracach. Sytuacja taka, przy stale rosnacym naptywie kolejnych
odkry¢, wprowadza pewien chaos informacyjny.
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Szczegotowe analizy porownawcze, uwzgledniajace charakterystyczne cechy
licznych elementéw pozwolity zgrupowac je w kilka gléwnych rodzin, a zréznicowanie
w ich obrebie sprawia, ze dodatkowo wyodrgbniono wsrod nich podrodziny.

Wspomniana réznorodnos¢ jest pochodng wilasciwosci odwrotnej transkryptazy
— kluczowego enzymu w procesie retrotranspozycji. Cechy enzymu sprawiaja, ze
podczas przepisywania sekwencji z RNA na cDNA w kopiach tworza sie liczne
substytucje i delecje. Tym samym elementy wywodzace si¢ ze wspdlnego przodka,
w toku ewolucji ulegaty, niekiedy znaczacym, zmianom w stosunku do struktury
pierwotnych elementdw.

Ponizej zamieszczono tabelg, ktora zawiera podstawowe informacje o kilkunastu
rodzinach SINE opisanych, do tej pory, w genomach roslinnych. Uwage zwraca
fakt, ze wszystkie one zostaty zidentyfikowane w gatunkach dobrze poznanych na
poziomie molekularnym (genomy catkowicie lub w duzej czgsci zsekwencjonowane).
W genomach malych lub niewielkich, takich jak: u A. thaliana — ok. 125 Mb
czy O. sativa — ok. 565 Mb, liczba kopii elementéw SINE pozostaje w Scistym
zwiazku z rozmiarami tych genomow i jest stosunkowo niewielka (kilkadziesigt—

TABELA 1. Przyklady roslinnych sekwencji SINE iich podstawowe cechy
TABLE 1. Examples of plant SINEs elements and their basic features

Rodzina Gatunek* Liczba kopii** | Wielkos$¢ elementow*** | Literatura
p-SINE1L O. sativa 6500 120 [49, 17]
p-SINE2 O. sativa 127 [51]
p-SINE3 O. sativa 124

S1 B. napus 500 180 [11]
RathE1 A. thaliana 150 150

RathE2 A. thaliana 60 310 (dimer) [25]
RathE3 A. thaliana 70 165

AtSN A. thaliana 149/159 [31]
BoS B. oleracea 2000 160-350 [54]
Au A. umbellulata |10 000 170-200 [14]

TS N. tabacum 50 000 200 [53]
OsSN O. sativa >570 293 [48]

*Gatunek, w ktorym dana rodzina SINE zostala wykryta i opisana po raz pierwszy;
**Przyblizona liczba kopii elementdw w haploidalnym genomie;*** P rzyblizona wielkosé¢

elementow (rdéznice w obregbie poszczegdlnych podrodzin, liczne elementy w postaci defek-
tywnej);

*Species where this SINEs family were found and described for the first time;

** Aproximate number of copies in haploid genomie; *** Approximate size of elements (there

are differences between subfamilies, some elements are truncated)
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kilkaset). Natomiast jest bardziej znaczaca (ponad 50 000 kopii) u tytoniu, ktdrego
genom jest ok. poltora raza wigkszy od genomu czlowieka. Wydaje si¢ wigc, ze
liczba omawianych elementow koresponduje z ogdlng prawidlowoscia obserwowana
w genomach Eukaryota, tj. $cisla relacja miedzy rozmiarami genomow a procentowa
zawartoscig w nich réznego rodzaju sekwencji powtarzajacych sig.

W dalszej czesci dokonano blizszego opisu kilku wybranych rodzin SINE.

4.1. Przeglad sekwencji typu SINE w rodzinie Brassicaceae

Brassicaceae to duza rodzina roslin, z ktéorych wiele ma istotne znaczenie
gospodarcze. Nalezg tu rowniez A. thaliana i B. oleracea, ktorych genomy od lat
stanowia szczegdlny obiekt zainteresowan biologow molekularnych. Mimo znacznej
réznicy w wielkosci obu genomdéw (u B. oleracea jest blisko 5 razy wigkszy), ich
sktad genowy wykazuje bardzo znaczace podobienstwo (>85% identycznosci
sekwencji kodujacych). Szacuje sig, ze wspomniane gatunki ulegly dywergencji ok.
16-19 min lat temu [51]. Tak wigc w stosunkowo krétkim ewolucyjnie okresie,
genomy tych blisko spokrewnionych gatunkéw, na skutek odmiennego tempa
kumulacji w genomach mutacji oraz réznego typu ruchomych elementow, przybraty
wyraznie odmienne rozmiary i struktury.

W obu stwierdzono obecnos¢ podobnych klas sekwencji SINE, a ich analizy
stuzyly m.in. do oceny tempa ewolucji zaréwno omawianych sekwencji, jak i catych
genomow. Przykladem elementéw SINE sa wspomniane wezesniej RathE1l i RathE2,
ktore poczatkowo zidentyfikowano u A. thaliana, pozniej takze u B. oleracea i
innych Brassicaceae [24].

RathE1l w genomie rzodkiewnika wystepuje w blisko 150 kopiach (z czego ok.
90 to elementy pelnej dlugosci), w genomie B. oleracea pojawia si¢ ono w 33
kopiach (ale poznano dopiero ponad 20% sekwencji genomu). Odwrotna sytuacja
dotyczy elementéw rodziny RathE2, w A. thaliana odnaleziono 58 ich kopii, a w
B. oleracea — 102 [31].

Obok wyzej opisanych elementéw w genomie A. thaliana istnieje takze rodzina
AtSN zidentyfikowana w trzech ekotypach tego gatunku, co sugeruje jej proliferacje
w genomie przed dywergencja ekotypdw A. thaliana. Autorzy oszacowali liczbe
kopii elementdéw tej rodziny na ok. 80 i 140 (dla dwdch podrodzin). Uzyskane w
tych pracach dane potwierdzaja pewna prawidlowos¢ obserwowana w genomach
roslinnych. Mianowicie, w strukturze genomow duzych udziat SINE jest bardziej
znaczacy. I tak np. elementy TS w tytoniu stanowig blisko 0,7% genomu, podczas
gdy p-SINE1 z O. sativa — 0,18% czy S1 z B. napus — jedynie 0,02% [54]. Ponad
polowa elementow opisywanej rodziny ma skrocone konce, gtdéwnie w regionie 5'.
Nie odnaleziono wsrod SINE innych gatunkow znaczacej homologii wobec sekwencji
rodziny AtSN.

Dane uzyskiwane z analiz genomu B. oleracea nie sa kompletne, dotycza
bowiem gldwnie zsekwencjonowanej jego czesci, jednak juz na podstawie dostep-
nych informacji mozna dokonywaé ograniczonych charakterystyk. I tak w odniesieniu
do drugiej z wymienionych rodzin — RathE2 wykazano wyraznie wigcej jej kopii
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W B. oleracea niz w A. thaliana, podczas gdy liczba kopii RathE1 w obu gatunkach
jest bardzo zblizona.

Elementy kazdej z rodzin wykazuja liczne delecje gldwnie w regionie 5', co
wyréznia je wsrdd innych SINE, u ktdrych istotne zmiany sekwencyjne obserwo-
wane sa czesciej w regionach centralnych, a przede wszystkim na koncu 3'.
Obserwacja ta moze sugerowac, ze skrocone elementy podlegaly takiemu samemu
mechanizmowi retropozycji co elementy pelnej dtugosci. Analiza sekwencji con-
sensus omawianych rodzin wskazuje, ze proces ich amplifikacji mial bardziej dyna-
miczny przebieg u gatunku B. oleracea, gdzie dodatkowo obserwowano tendencje
do tworzenia dimerow elementow podstawowych [53].

Analizy dotyczace ewolucji kwalifikuja opisywane rodziny do grona mtodych
ewolucyjnie sekwencji powtarzalnych i jednoczesnie wskazuja na ich wysoka
niestabilnos¢ w obu genomach (liczne elementy sa skrocone wobec struktury
pierwotnych, wyjsciowych przedstawicieli). Relatywnie niewielka liczba ich kopii u
Brassicaceae (10°—10°) wydaje si¢ wskazywaé na stosunkowo szybkie tempo ich
eliminacji, ktérej mechanizmy nie zostaty wyjasnione. Analogiczne sekwencje SINE
u ssakow przeciwnie sa uznawane za stare, wysoce stabilne, co prawdopodobnie
ma zwiazek ze znacznie wigksza liczba ich kopii (10*-10°) w tych genomach [38].

Jedna z najbardziej zroznicowanych wsrod wszystkich charakteryzowanych rodzin
SINE, a jednocze$nie najliczniejsza u Brassicaceae jest BoS. Jej elementy wyrdznia
kilka szczegdlnych cech w tym: zdolnos¢ formowania transkryptéw wykazujacych
odrgbnos¢ swojej llI-rzedowej struktury (spinka do wloséw) oraz szczegdlnie wysoka
podatnos¢ na tworzenie nowych, mozaikowych podrodzin jako efektu wymiany
strukturalnych domen elementow SINE juz istniejacych podczas retrotranspozycji
[55]. Powyzsze cechy sprawiaja, ze elementy BoS traktowane sa jako uzyteczne
markery filogenetyczne w analizach ewolucyjnych relacji migdzy gatunkami rodziny
Brassicaceae. Gtowna czg$¢ (head region) elementow BoS ztozona jest z ok. 80
pz (koniec 5') i zawiera m.in. motyw promotora rozpoznawany przez polimeraze
RNA 1II. Poréwnanie sekwencji licznych przedstawicieli BoS z sekwencja typu
consensus wskazuje na ich blisko 70% identyczno$¢ w opisywanym obszarze.

Zdolnos¢ do tworzenia konserwatywnych, drugorzedowych struktur typu spinki
do wlosow jest w sekwencjach BoS nietypowa w porownaniu z wczesniej charak-
teryzowanymi SINE wywodzacymi si¢ z tRNA. Elementy te zwykle przeksztalcaja
si¢ w RNA o II-rzedowej strukturze typu lis¢ koniczyny. Z kolei SINE wywodzace
si¢ z gendw 7SL RNA formuja tzw. hammer head lub podwojny hammer head
(jak u rodziny Alu) [44]. Na struktury RNA uderzajaco podobne do tych powstalych
z BoS natrafiono takze w rodzinie ID u gryzoni [16]. Mimo ze podobne badania
nie byly prowadzone dla wywodzacych si¢ z tRNA innych SINE u Brassicaceae,
symulacje komputerowe wykonane na sekwencjach comnsensus wskazuja, ze ich
RNA takze moga formowac stabilne struktury Il-rzedowe typu spinki.

Konserwatywnos¢ tych struktur nie wydaje si¢ by¢ jedynie prosta konsekwencja
struktury I-rzedowej, gdyz ta, analizowana u licznych przedstawicieli rodziny (w
regionie head), wykazywata homologi¢ na poziomie 66%.



SEKWENCJE SINE W GENOMACH ROSLINNYCH 47

4.2. Elementy SINE w rodzinach Gramineae 1 Solanaceae

W rodzinie Gramineae obiektem zainteresowania sg liczne kopie elementow
p-SINE1,2,3 [52] czy OsSN [48] identyfikowane pierwotnie w genomach O. sativa
oraz rodzina sekwencji Au u blisko spokrewnionego z pszenica Aegilops umbel-
lulata [14].

Poniewaz sa to gatunki wazne gospodarczo, wspomniane sekwencje staly sig
zrodtem markerow molekularnych niosacych cenne informacje, ktére umozliwiaja, na
podstawie szacunku liczby kopii p-SINE]1, identyfikacje blisko 100 odmian hodowlanych.

p-SINE1 to pierwsze roslinne SINE zidentyfikowane w intronach genu Waxy u
ryzu [49]. Mimo licznych nukleotydowych substytucji w regionach 3', drugorzedowe
struktury RNA wyprowadzane ze wszystkich jej przedstawicieli (jak réwniez dwoch
pokrewnych rodzin p-SINE2 i 3) byly bardzo podobne. Liczba kopii (ok. 6500/
haploidalny genom) lokuje je w grupie sekwencji umiarkowanie powtarzalnych.
Polimorfizm przedstawicieli tej rodziny jest uzyteczny w klasyfikacji i analizach
filogenetycznych licznych odmian O. sativa [52;53].

Najnowsza rodzina SINE opisang u O. sativa jest frakcja rozproszonych elemen-
téw repetytywnych sygnowana jako OsSN. Odnaleziona zostata w regionach
sekwencji flankujacych retrotranspozon typu gypsy — RIRE7 [48]. Przedstawiciele
tej rodziny, dtugosci ok. 293 pz, nie wykazuja znaczacej homologii wobec trzech
rodzin 1,2,3 wczesniej identyfikowanych w genomie O. sativa ani tez innych rodzin
Gramineae. Elementy te, inaczej niz p-SINE! i wiele innych SINE u Gramineae,
sa bogate w bloki adenin na koncach 3'. Podobnie jak sekwencje rodziny p-SINE,
rowniez reprezentanci OsSN zdecydowanie jako docelowe miejsce retropozycji
preferuja introny przed egzonami [34]. Wydaje sie, ze insercja tych elementéw nie
jest szkodliwa dla ekspresji wielu gendw, a wrecz jak inne SINE moze przyczyniac
si¢ do jej podtrzymywania na stalym poziomie poprzez wplyw na tworzenie
chromatyny aktywnej transkrypcyjnie [1]. Powyzsze obserwacje dotycza jednej z
podrodzin — OsSN3 (dwie pozostale — OsSN1 i OsSN2 takich tendencji nie
wykazuja). Insercja OsSN1 i OsSN2 w intronach gendw moze zaburzaé ich
ekspresje poprzez wprowadzanie sygnatow STOP czy wplyw na tworzenie
nieaktywnej transkrypcyjnie chromatyny. Podobnie jak w przypadku ludzkich
sekwencji Alu [42], omawiane elementy moga zaburza¢ prawidlowy przebieg
splicingu i prowadzi¢ do produkcji nieprawidtowych mRNA [48].

Jedna z najszerzej rozpowszechnionych rodzin wsrdd roslin jest Au-SINE,
zidentyfikowana po raz pierwszy u Aegilops umbellulata gatunku blisko
spokrewnionego z pszenica [14]. Jej obecnos¢ potwierdzono réwniez w kilku
rodzajach z rodziny Gramineae (m.in. u pszenicy, jeczmienia, kukurydzy), a takze
u roslin dwulisciennych (tyton, pomidor, soja). Brak jej natomiast w catkowicie
poznanych genomach ryzu i A. thaliana. Zaliczana jest do starych ewolucyjnie
elementéw powtarzalnych, ktore pojawily sig, zanim nastapit rozdziat krolestwa roslin
na jedno- i dwuliscienne (szacowane na ok. 150 mlin lat temu [24]). Jej elementy
sa wysoce konserwatywne nawet u mato spokrewnionych gatunkéw.
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Elementy Au odnaleziono takze w genomie Glycine max, gdzie sposrod innych
wyrdznia je 16-nukleotydowa delecja w koncach 3'. Wszystkim elementom Au brak,
czestego u innych SINE, regionu bogatego w AT na koncach 3'. Obecnos¢ Au u
wybranych gatunkdéw rozwazana bywa takze jako ewentualny przyklad transferu
horyzontalnego, nie przedstawiono jednak do tej pory dowodow potwierdzajacych te teze.
Mozliwe tez, ze sekwencje te byly tracone w toku ewolucji przez niektore gatunki.

5. MIEJSCA INSERCJI ELEMENTOW SINE

Badania docelowych miejsc integracji elementow SINE w genomie dowodza
braku ich przypadkowosci. Analizy regionéw obecnosci elementéw SINE wskazuja
na preferencje w wyborze docelowych miejsc ich insercji. Za statystycznie najczes-
tsze uznano uklady dinukleotydow (z zachowaniem kolejnosci) TA, CA, TG, GA,
GG [24]. Podobne badania wykonywane na retropozonach ssakéw i elementach
S1 z Brassicaceae potwierdzity, ze gldwne miejsca insercji pojawialy si¢ w
regionach chromatyny bogatych w TA, CA, TG. Znaczaca obecnos¢ wymienionych
dinukleotydow stwierdzono w szczegdlnych strukturach DNA okreslanych jako
knicks. Rezultaty omawianych analiz sugeruja, ze odcinki DNA bogate w A/T oraz
obecnos¢ krotkich traktow pirymidynowych, nastgpujacych po krétkich traktach puryn
stwarzaja odpowiedni kontekst strukturalny dla integracji retropozonéw [45]. Specy-
ficzno$¢ miejsc insercji nie jest bardzo Scista, niemniej preferencja wobec wymie-
nionych dinukleotydéw zdolnych do tworzenia zataman, krzywizn w docelowych
miejscach retropozycji jest wyrazna. Wydaje si¢ wigc, ze to raczej Il-rzedowa
struktura DNA (bardziej niz sama sekwencja) odgrywa istotng rolg w wyborze
miejsca wstawienia SINE i to czynniki odpowiedzialne za tworzenie szczegdlnych
struktur DNA typu petli, zgigc¢ stwarzaja sprzyjajace okolicznosci tworzenia miejsc
insercji dla SINE w genomowym DNA. Regionami jadra komor-kowego, gdzie
omawiane struktury wystepuja z podwyzszona czgstoscia, sa MARy, ktore charakte-
ryzuja si¢ m.in. zdolnoscia wigzania puli nierozpuszczalnych bialek tworzacych
szkielet jadrowy (matrix). Tendencja do insercji w genomowych MAR wydaje sig¢
wspolng cecha dla obu typdw retrotranspozonow, tj. elementow LTR-owych, jak i
nie-LTR-owych, czyli typu LINEs i SINEs. Zwierzece sekwencje Alu i B1, a takze
transgeny, sa rownie czgsto odnajdywane w tych regionach. MAR okazatl sie tez
regionem docelowym dla endonukleaz produkowanych przez elementy LINE,
niezbednych w integracji ruchomych elementow, a testy in vitro potwierdzity wysokie
powinowactwo ludzkiej endonukleazy L1 do nietypowych struktur DNA [47].
Powyzsze fakty tworza logiczna cato$¢ i dobrze uzasadniajg brak przypadkowosci
w genomowej lokalizacji SINE. Podobienstwa w wyborze docelowych miejsc insercji
dla zwierzecych i roslinnych SINE wskazuja ponadto, ze retropozycja to proces silnie
utrwalony i chroniony ewolucyjnie.
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Szczegotowa wiedza o sekwencji nukleotydowej i strukturze genomu 4. thaliana
pozwala stwierdzi¢, ze elementy ruchome zajmuja, w znaczacej czgsci, regiony ubogie
w geny glownie zlozone z innego rodzaju sekwencji powtarzalnych.

W przeciwienstwie do tej sytuacji, elementy SINE rodzin RAthE1 i RAthE2 sa
rozproszone wsrod gendw [24]. Podobna sytuacja dotyczy tez elementéw innych
rodzin obecnych w obszarach bogatej w geny euchromatyny szczegolnie tej flanku-
jacej regiony heterochromatynowe. Sa one niemal nieobecne w centromerach
chromosomoéw czy regionach przycentromerowych, a wigc tam, gdzie czesta jest
obecno$¢ innych rodzajéw ruchomych elementow (m.in. LINE).

6. EWOLUCYJNE TENDENCJE W STRUKTURZE
TRANSKRYPTOW SINE

Od momentu odkrycia SINE ich pochodzenie i ewolucja jest przedmiotem badan.
Podobnie jak pozostate ruchome elementy genetyczne rowniez SINE podlegaty
licznym zmianom. Kierunki ich ewolucji moga by¢ bardzo rézne, a mechanizmy
ksztaltujace t¢ ewolucje nie zawsze sa znane. Duza czgs¢ SINE w wyniku nagroma-
dzenia mutacji ulega bezpowrotnej inaktywacji, a w genomach o znaczacej zawartosci
SINE (np. genomy ssakdéw) bardzo liczne z nich sa nieaktywne. Brak aktywnosci
transpozycyjnej tych sekwencji moze mie¢ réwniez zwiazek z inaktywacja lub
eliminacja z genomu partnera danej sekwencji SINE w postaci elementéw LINE.
Zwielokrotnione w drodze retrotranspozycji SINE ewoluuja niezaleznie dajac
poczatek podrodzinom. Zaproponowano kilka hipotetycznych historii ewolucji w
odniesieniu do wybranych rodzin SINE [27, 39, 40, 41].

Ewolucja SINE nie ogranicza si¢ jedynie do bezkierunkowych zmian. W
przypadku wielu sekwencji SINE mozna wskaza¢ wyrazng tendencje zmian. Szcze-
golne zainteresowanie budzi struktura II-rzedowa SINE i zmiany, jakim ona podlegala
w trakcie ewolucji tych elementéw. SINE wywodzace sig od genéw 7SL. RNA
cechuje zauwazalne podobienstwo do IlI-rzedowej struktury czasteczek, z ktorych
si¢ wywodza. Odmienna sytuacja ma miejsce w przypadku SINE pochodzacych
od genow tRNA [6]. Wiekszos¢ elementéw tej grupy nie wykazuje podobienstwa
struktury Il-rzedowej do czasteczek tRNA lub podobienstwo jest niewielkie [44].
Moze to by¢ spowodowane utratg zdolnosci rozpoznania docelowych sekwencji przez
niektore endonukleazy biorace udzial w procesie dojrzewania pre-tRNA. Aktywnosé
tych enzymow posrednio zalezna jest od struktur wyzszych rzedéw pre-tRNA.
Transkrypty SINE charakteryzujace si¢ podobna do tRNA struktura bylyby przez
te nukleazy degradowane. Wykazano, ze ewolucja struktury Il-rzedowej tej grupy
SINE wykazuje wyrazng regute. Mianowicie, z czasem dochodzi coraz wigkszej
komplikacji/ztozonosci wyjsciowej struktury, transkrypty SINE w trakcie ewolucji
nabywaja kolejne, roznej wielkosci petle oraz przybieraja struktury spinki. Podejmo-
wane sg proby grupowania rodziny SINE pochodzacych z odlegtych ewolucyjnie
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gatunkéw, przez uwzglednianie jedynie ich podobienstwa w strukturze Il-rzgdowe;j
[44]. Przedmiotem analiz byly m.in. t-RNA pokrewne sekwencje SB1 i SB2
pochodzace odpowiednio z genomdw Brassica oleracea i Arabidopsis thaliana.
Zadnej z nich nie cechowata konserwatywno$¢ wobec ancestralnych t-RNA, nie
wykazywaty tez podobienstw na poziomie swoich struktur pierwszorzedowych,
prezentowaly natomiast znaczace podobienstwo struktur RNA. Il-rzedowa
struktura transkryptow SB1 wyraznie kontrastuje ze strukturg SB8, obu elementéw
typu SINE izolowanych z genomu B. oleracea. Podobnie brak wzajemnych
podobienstw obserwowano dla SB2 i SB6, sekwencji z 4. thaliana.

Zastosowanie metod kladystycznych w analizach filogenetycznych pozwolito na
sporzadzenie dendrograméw na podstawie strukturalnych podobienstw transkryptoéw
SINE [16]. W ich topologii uwage zwraca m.in. fakt znaczacego podobienstwa
rodziny B2 gryzoni i pSINE ryzu czy wspomnianej SB8 z B. oleracea i elementow
SINE IlI-Galego odnalezionych w gatunku potudniowoafrykanskich matpiatek.
Analizy wskazuja ponadto na wspdlna tendencje w ewolucji omawianych czasteczek,
ktoéra zmierza w strong coraz wigkszej ztozonosci struktur RNA. Najprostsze
zawieraty 1-2 stem loops (np. BC1 ID gryzoni, SB8 B. oleracea), a w trakcie
ewolucji dolaczane byly kolejne tworzac wysoce skomplikowane formy jak u np.
ludzkich Therl [44].

Taka konwergencja nie moze by¢ dzielem przypadku. Mozna wnioskowaé, ze
tendencje w ewolucji struktury Il-rzgdowej SINE maja bardziej ogolne podtoze i
niekoniecznie sg zwiagzane z gospodarzem. Mimo istnienia licznych hipotez ewolucja
struktury Il-rzedowej SINE nadal nie doczekata si¢ jednoznacznego wyjasnienia.
Dokladniejsze badania dwdch rodzin SINE: CYN i DAS (odpowiednio u lemurow i
pancernikéw) pokazaly pewna zaleznos¢ [4, 10]. Wykazano, ze mlodsze podrodziny,
cechujace si¢ bardziej ztozona struktura Il-rzedowa, wystepuja w znacznie wigkszej
liczbie kopii w genomie niz starsze podrodziny. W zwigzku z tym uznano, ze wigksza
komplikacja struktury transkryptu wplywa na podwyzszona aktywnos¢ transpozycyjna.
Doktadny mechanizm tego zjawiska nie jest znany, przypuszcza si¢ jednak, ze struktura
wyzszego rzedu SINE RNA moze mie¢ wplyw na stabilnos$¢ transkryptu w komoree.
Analizowano wplyw mutacji w regionie 3' SINE obecnych u A. thaliana na stabilnosé
transkryptow w komorce i wykazano, ze zmiany w strukturze tego regionu SINE maja
wyrazny wplyw na dojrzewanie i akumulacj¢ SINE RNA w komorce [36, 37]. Powyzsze
fakty wskazuja na istnienie nieznanych dotad bialek oddziatujacych z SINE RNA, a
podobny przebieg ewolucji SINE w réznych organizmach sugeruje, ze hipotetyczne
czynniki oddziatujace z transkryptami SINE musza cechowa¢ si¢ wysoka stabilnoscia
ewolucyjna. Sugeruje sie ponadto, ze funkcjonalne znaczenie okreslonej struktury
transkryptu moze by¢ taczone z dostgpnoscia elementéw SINE dla zapozyczanej aparatury
translacyjnej (bialka kodowane przez LINE) oraz rodzajem wspolzawodnictwa o te same
biatka migdzy SINE i LINE [33].
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