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I. Introduction 
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I.B. What are unique genes? 
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I.C. Origin of unique genes 

I.C.1. Unique genes and whole genome duplication 
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I.C.2. When the last duplication of unique genes occurred? 
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I.C.2.a. Molecular clock 
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I.C.2.b. Molecular phylogeny 
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I.D. Gain and loss of functions in unique genes and their 

consequences on evolution 

I.D.1. No-, Neo- and Sub-functionalization of unique genes 
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I.D.3. Duplication fixation or reversion to unique genes? 
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I.D.3.a. Type of duplication and duplicate fixation or loss 
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I.D.3.b. Gene function and duplicate fixation or loss 
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I.D.4. Evolutionary consequence of unique genes 
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I.E. Promoters of Unique genes 

I.E.1. Promoter organization 
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I.E.1.a. Prokaryotic promoter 
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I.E.1.b. Eukaryotic promoter 
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I.E.1.c. Promoter variability 
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I.E.2. Phylogenetic footprinting  
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II. Unique genes and ortholog analyses 

II.A. Background 
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II.B. Employed methods 

II.B.1. Data sources 
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II.B.2. Unique gene characterization 
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II.B.3. Conserved single copy genes 
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II.B.4. Genomic organization of unique genes 
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II.B.5. Unique gene and protein features 
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II.B.6. At and Os U[1:1] gene expression 
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II.B.7. Phylogenetic and functional analyses  
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II.C. Unique genes analysis 

II.C.1. How many unique genes in Arabidopsis thaliana and 

Oryza sativa? 
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II.C.2. Unique proteins conserved and non-conserved between 

Arabidopsis thaliana and Oryza sativa 
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II.C.3. Topological organization of unique genes 
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II.C.4. Unique gene and protein features 
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II.C.4.a. Intron number 
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II.C.4.b. Transcription factor binding sites (TFBS) in promoter 

sequences 
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II.C.4.c. Protein length 
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II.C.5. Functional features of U[1:0] genes 
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II.D. Orthologs genes analysis 

II.D.1. Structural and functional features conserved in At and 

OsU[1:1] gene pairs 

� ����0"������������6
7
8��
���������
�'�����	������
��(�� ���&��������������������
���	���

�����
	�� 	��������
�� =��	����	��� ����� ���� ��� <29>� ��� �6
7
8� ��
�� ������ ����� 	�������� ��
�����/�

�		�������������
���
���������/��������
�����=������*�
���	�'�
00�>��%�*���������'� ����������������

����
��/� ���� ��������/� �
�� ���� ��
	���
��� �������
�����'� ��� ���;��� ���� ����� ����	������ ���������

��������/���������������������6
7
8��������

�

II.D.1.a. Protein length  

� ������
���
������������������������������6
7
8����������������/�	����������=:������!4>��
��

�����������������	���������
�����	���������
����
����'�-3+�=-0O>������������0"������������������
��

�������
�����������
���/� ����� ���
�3O�������������� ��
���������������	�
���*����
��
�������
���
����

������
� ����������
����� ���6
7
8���������� ����� �������������/� ���� ��	�� ����� �
�3�+������� =3+O>� ����

�������
	��������
���������������
��������������
��1����
���	�����%�*���������'���������
���������

�6
7
8� ������ ����� ����� ��*����
�� ����'� ���� �
���
	�'� ��� ������ =!O>� �����
�� �������
	��� �
� ����

������
� ��
����� ������ ��� ��� ������� ���
� "1O�� ��� �,���
��� ���� �-� ������ �,������
�� �� ��
����

�������
	������������
��11����
���	���'��
���
�
+�	����'������������
	��	���������,����
����/��������

�
����������	������
������������
����� ����������
���� �
�-��������
+�������������
���
�������	�����

�����
�����������
�����
�����������
���=:������!2>��
���
�
���������
+������������������
	����������

����
�����
��������
�������������,�
��=:������!�>��
��
����������������	�����



�
�������
����
������������
��/����

� "0�

II.D.1.b. Intron position 
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II.D.1.c. Transcription  
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II.D.1.d. TFBS conservation 
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II.D.2. Are unique A. thaliana and O. sativa genes conserved as 

unique in other plants? 
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II.D.3. Phylogenetic conservation of unique genes and 

functional implications 
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III. Analysis of promoters of U[1:1] genes  
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III.A. Detection methods and available software 
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III.B.2. Benchmark results 
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III.C. Promoter comparisons: Phylogenetic footprinting 
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III.C.1. Promoter sets 
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III.C.2. Used methods 

III.C.2.a. Development of DECOMO 
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III.C.3. Results 

III.C.3.a. Number of conserved motifs 
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III.C.3.d. Positive control 
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III.D. Putative transcription factor binding sites in U[1:1] 
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III.D.1. Ab initio method for the definition of putative TFBS and 

their preferential positions 

(�*����� ���������/� �����
��'� ��	�� ��� ���� �4�4&��,� ��� ���� �44�&��,'� ���� �������
�����/�

��	�����������*����������((��2������
���������������������
������������
'�B��2��
���������*�����
���
�

������������;�������� ��������
�����������������	������ �������
����	����
����������������
����������

�����
	���=2��
����
���	�'��11+>���
�������������'��������������,���	��������		����
	���������	��������

=��
����� �
����,����� ��)��� ���� ����������>� �
� �� ������� ��� ��������� �����
	��� ����
��� �����

�((�����
'������������������
�������������/����
���������
����
��������
���������
����������
�������

������� :��� ��	�� ��
���'� ���� 
������ ��� ���������� 	�
���
�
�� ���� ������ ��� ��*�
� ������� ���
� ����


����������		����
	�������*������*���
����������������������
'�������������������
	���������*�����

�
��� ���� �����
��� :����'� ���� �����
�	���������������
� &
111������� �
�� &"11������� ������*�� ��� ����

�(('� ��� ����� ��� ����
� ���� �����������
� ������ ���
�� �� ������� ��
���� ���������
� �
�� ��� ������ 00O�

	�
����
	�� �
���*����� (�	�
�'� ���� �����
� ��
��
�� ����� &"11� ������ �
�� �((� ��� ����	���� ���� 
���



4
��/���������������������6
7
8���
���

� ���

�*�
�/� ������������ ������� �		����
�� ��� ���� �����������
� ������ ����
��'� ��
�� ������� �����
�� ��

�����������
��,������
�������;���
�����	���������������	�
�����;��������	�����
��������
��������������

�
�'�������
������)������
	�����������&�/&����������
���������
11������������������������������������

����������
�����/���	������������=�HE>�����������������
������������
'���
�������������
�����������;��
�

���������������
'��������;����
���=������������;������>��
����(	����E�,�����(������=(E(>�������*��

��� ��������� ��
���(�	�� �	���� ��� ���� ������ =���;�������� &� ����� ��
�>� ?� =���������
�� &� ����� ��
�>� �
��

	������������������������������������������������;����������
���	�
�����
�����*�
�*�����=:�������3>���

�

III.D.2. Definition of overrepresented putative TFBS 

III.D.2.a. Criteria definition 
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III.D.2.b. First results: overrepresented TFBS in U[1:1] and nuclear 

genes 
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III.D.3. Extended analysis 
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III.D.3.a. Overrepresented PLMs and particularities of each sample 
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III.D.3.b. Overrepresented shared motifs in pan-orthologous pairs of 

U[1:1] promoters. 
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III.D.3.c. Can we increase the number of overrepresented motifs only 

detected in pan-orthologous pairs of U[1:1] promoters? 
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III.D.3.d. Preferential positions and lengths of TFBS 
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IV. Conclusions and perspectives 

IV.A. General conclusion 
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IV.B. Extension of ‘phylogenetic footprinting’ analysis  
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IV.C. Exploitation of transcriptome analysis to infer 

functional information to unique genes 
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genes in U[1:0] genes 
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V. Annexes 

V.A. Figure index 

�����

9��	���"�L�5��������'�����������
���������������
����� �������������������������������������������������������������������� 

�

9��	���(�L�����������������
��������&��������� ������������������������������������������������������������������������������ 
��

9��	���#�L�(��&'�%��&��
��%�&��
	���
���)����
������������������������������������������������������������������������������� 
-�

9��	�����L����;��/���	��
����;��/���	��������������������������������������������������������������������������������������� �
�

9��	���.�L������	����)����
�����
�������
����
�'�����	������
��(�� ���&�� �������������������������������������� �!�

9��	�����L��
�������
��	�������	����
����������������������������������������������������������������������������������������������� "��

9��	�����L�(�)�������������
�����������
���
	������/��
�������
���������������������������������������������������� "+�

9��	���-�L����������
����������
���
������
��6
7
8������ ���������������������������������������������������������������� "!�

9��	���2�L�.,�������
���*����	����������������
���
�������6
7
8������ ������������������������������������������� -1�

9��	���")�L��
�������
��	�
���*����
��
��������
��;�
���� ����������������������������������������������������������� -��

9��	���""�L��<.$5��,����� ����������������������������������������������������������������������������������������������������������� 3+�

9��	���"(�L��5%<.4H��,����������������������������������������������������������������������������������������������������������� 3��

9��	���"#�L�$.�5E5������	���������������������������������������������������������������������������������������������������������� +
�

9��	���"��L�����FE�,������/
��
/G��������������������������������������������������������������������������������������� +"�

9��	���".�L�%���������������������� ����������������������������������������������������������������������������������������������� +3�

9��	���"��L�FE�,������/
��
/G������������������������������������������������������������������������������������������������������� ++�

9��	���"��L�FE�,������/
��
/G�	����
���������������
�	�
�����
� ����������������������������������������������� ++�

9��	���"-�L�E����(���������������	�������������$.�5E5������������������������������������������������������� +��

9��	���"2�L�(/
��
/�������
�'
������ � ����	������
��B������ � ���&� ������������������������������������� +!�

9��	���()�L���
���*�����������
������'
������ � ����	����&B������ � ���&� ���
��������������������� +!�

9��	���("�L�(	������	�	����������������
��
�����������
�������������������	��� ���������������������������� +0�

9��	���((�L�%������������������������
����������	��� ��������������������������������������������������������������������� �1�

9��	���(#�L�FE�,������/
��
/G��
����������	�������������������������������������������������������������������������������� �1�

9��	���(��L�E����(��������������������6
7
7
7
8���
���������������������������������������������������������������������� �
�

9��	���(.�L�'����������������������������
����
�����������	������
���	�
����������
���������������
�����

�������
� ��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������� ���

9��	���(��L�$���
����
����	���������������	���*��&�������
��������� �������������������������������������������������� �"�

9��	���(��L�5*���������
������������
������������������
�	�������
����
���6
7
8���
������������������ �-�

9��	���(-�L������
�����������;������
����
����������������������������������������������������������������������������������� �+�

9��	���(2�L�5*���������
������������
��������
�����������������������������
�������
�� ������������� ���

9��	��� #)� L� 5*���������
���� ������� �
� ���� 
�	����� ��
��'� �������
�� ���������� ��� �
����� ��
���

=��
���������>��
���	������6
7
8�����������=�����������������> ������������������������������������������������������ �0�

9��	��� #"� L� 5*���������
���� ������� =������ �
� �6
7
8� ���������� �
��/���>� �
� ���� 
�	����� ��
��'�

�������
�� ���������� ��� �
����� ��
��� =��
���� �����>� �
�� �	����� �6
7
8� ���������� =�������������

�����>��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������� !1�

9��	��� #(� L� �������
����� �������
�� ��� ������� ����
��� ����� ���������� ��� ���� 
�	����� �
�� �6
7
8��

��
����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������� !
�

9��	��� ##� L� (	������	� ��������� 	�
���*����
� ������/�� ��������� �/� �
����� ��
��� ���
���

�*������
��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������� !��

�

�



4

�,���

� 0-�

V.B. Table index 
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First species 

promoter sequence

Orthologous pair promoters 

in Fasta format

Take first nucleotide

and save it

Are they equal?

Are

there more 

nucleotides in the first 

species 

promoter?

Second species 

promoter sequence

Take first nucleotide

The number 

of mismatches is 

higher than 

desired?

Is the 

length of the current 

motif longer or equal 

to the desired?

Are

there more 

nucleotides in the second 

species 

promoter?

Take next nucleotide 

on first species, 

save it and take the 

First nucleotide of 

second species

Save the motif and its 

positions in both promoters

Take next nucleotide on 

second species and the saved

nucleotide on first species

Add one to the 

number of mismatches
yes

yes

yes

yes
yes

no

no

no

no

End

no
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631 210 AGATTCGT

260 145 TTATTGAA

152 136 AAATGTAA

151 135 TAAATGTAA

97 132 ATATAAAT

421 219 AACATCTA

587 257 TAATATGAA

919 386 AAATCTAT

706 263 GAAACGGA

339 626 CTCCGACT

366 618 GCCGTCGC

516 915 TTTTTTAG

363 615 GTCGCCGTCGC

365 617 CGCCGTCGC

842 379 TTCTATGA

12 102 TATATTTT

301 050 TTTTGAAG

364 616 TCGCCGTCGC

588 258 AATATGAA

255 914 CTTTTTTA

445 139 TGTAAATT

631210 AGATTCGT

260145 TTATTGAA

152136 AAATGTAA

151135 TAAATGTAA

097132 ATATAAAT

421219 AACATCTA

587257 TAATATGAA

919386 AAATCTAT

706263 GAAACGGA

339626 CTCCGACT

366618 GCCGTCGC

516915 TTTTTTAG

363615 GTCGCCGTCGC

365617 CGCCGTCGC

842379 TTCTATGA

012102 TATATTTT

301050 TTTTGAAG

364616 TCGCCGTCGC

588258 AATATGAA

255914 CTTTTTTA

445139 TGTAAATT

012102 TATATTTT

097132 ATATAAAT

151135 TAAATGTAA

152136 AAATGTAA

255914 CTTTTTTA

260145 TTATTGAA

301050 TTTTGAAG

339626 CTCCGACT

363615 GTCGCCGTCGC

364616 TCGCCGTCGC

365617 CGCCGTCGC

366618 GCCGTCGC

421219 AACATCTA

445139 TGTAAATT

516915 TTTTTTAG

587257 TAATATGAA

588258 AATATGAA

631210 AGATTCGT

706263 GAAACGGA

842379 TTCTATGA

919386 AAATCTAT

19 012102 TATATTTT

15 097132 ATATAAAT

15 151135 TAAATGTAA

15 152136 AAATGTAA

0 255914 CTTTTTTA

13 260145 TTATTGAA

14 301050 TTTTGAAG

1 339626 CTCCGACT

1 363615 GTCGCCGTCGC

1 364616 TCGCCGTCGC

1 365617 CGCCGTCGC

1 366618 GCCGTCGC

6 421219 AACATCTA

7 445139 TGTAAATT

0 516915 TTTTTTAG

2 587257 TAATATGAA

2 588258 AATATGAA

3 631210 AGATTCGT

2 706263 GAAACGGA

0 842379 TTCTATGA

0 919386 AAATCTAT

19 012102 TATATTTT

15 152136 AAATGTAA

15 151135 TAAATGTAA

15 097132 ATATAAAT

14 301050 TTTTGAAG

13 260145 TTATTGAA

7 445139 TGTAAATT

6 421219 AACATCTA

3 631210 AGATTCGT

2 706263 GAAACGGA

2 588258 AATATGAA

2 587257 TAATATGAA

1 366618 GCCGTCGC

1 365617 CGCCGTCGC

1 364616 TCGCCGTCGC

1 363615 GTCGCCGTCGC

1 339626 CTCCGACT

0 919386 AAATCTAT

0 842379 TTCTATGA

0 516915 TTTTTTAG

0 255914 CTTTTTTA

152136 AAATGTAA

151135 TAAATGTAA

097132 ATATAAAT

260145 TTATTGAA

445139 TGTAAATT

421219 AACATCTA

631210 AGATTCGT

706263 GAAACGGA

588258 AATATGAA

587257 TAATATGAA

366618 GCCGTCGC

365617 CGCCGTCGC

364616 TCGCCGTCGC

363615 GTCGCCGTCGC

339626 CTCCGACT

919386 AAATCTAT

842379 TTCTATGA

516915 TTTTTTAG

255914 CTTTTTTA

Final Results

012 102 TATATTTT

152 136 AAATGTAA

260 145 TTATTGAA

421 219 AACATCTA

706 263 GAAACGGA

919 386 AAATCTAT

1. DECOMO results 2. Add zeroes and merge 3. Sort 4. Count

5. Sort

8. Final results

6. Save the first element of the list

and eliminate the counting

Repeat steps 3,4,5 and
6 until the list is empty

7. Repeat
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Motif size : 4 bases Motif size : 6 bases

Motif size : 8 bases Motif size : 10 bases

Motif size : 12 bases
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Number of motifs

Motifs of size 6 in U[1:1] genes
Motifs of size 6 in Random sample
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Motifs of size 10 in U[1:1] genes
Motifs of size 10 in Random sample
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Search for motifs peaks with

SMS>3 and size 5 to 8 bases

All the promoters from

A. thaliana nuclear genes

with a well defined TSS

All the promoters from

O. sativa nuclear genes

with a well defined TSS

Search for motifs peaks with

SMS>3 and size 5 to 8 bases

Defined 995 motifs

with a preferential position

Defined 3,606 motifs

with a preferential position

482 common motifs

Search for motifs in the promoters

at their preferential position in the two

promoters (species) simultaneously

486 U[1:1] genes

with a defined

TSS randomly 

paired

Save all the motifs found in both 

species at least in one pair among

the 486 randomly paired promoters

Repeat the search 100 times with a new random

each time and tracking all the motifs found

Compare the list of motifs found on each run 

and recover those motifs found in all the 100 runs

Look at the percentage of occurrence of the motifs found

all the time in the ensemble of 48,600 random promoter pairs

48,600 U[1:1] 

genes with a 

defined TSS

randomly paired

24 motifs found

The 24 motifs are present in the random 

sample with at least a percentage of 0.82 %

The 0.82 % is defined as the cut-off value

to assign over representation of a motif

486 nuclear genes

with a defined

TSS randomly 

paired

48,600nuclear 

genes with a 

defined TSS

randomly paired

13 motifs found

0.89 %
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TATATA

ATATA

TATAAA

TATAA

AGGCC

GACCG

GACCC

TGGGC

TGGGCC

GGGCC

ATGGG

AGCCCA

ACCCG

ATAAA

TGGCC

CGTGG

ACCGG

AAGCCC

TTCGG

GGCCG

AAGGCC

GGGCCG

TTGGGC

AGGCCC

ATGGGC

ATTGGG

AATGGG

TAGGC

ATGGGCC

GGACC

AAGCCCA

AGGCCCA

TTGGGCC
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CACGC

AACCG

ATGGG

CAACC

CCACA

CACGA

CTCTC

TTCCT

ACCCA

CACGTGGCCC

TGGGCCCCCA

TCTCTACACG

ACCGACCCAA

CTTCTCCACC

CCACGCTCTT

AACGGGCCCA

GGGCCCCTCT

TGGGCC

AGGCCGACCC

CCAAAC

CCCAAA

TGGCC

GGCCT

ACCGG

AGCCC

CCGTC

CCCAC

AAGCC

ACGAC

CGTCG

GGGCT

GGCCCAA

AGCCCA

GGGCCT

GCCCAA

TTGGGC

AGGCCC

GCCCAT

AGGCCCA

GCCGT

ATGGGC

GGCCCAT

CCCATT

CCCAAT

ACGGC

CCGAC

ACCAC

TCACC

CTATA

TATATA

CACAC

CCTTC

ATAAA

CCACT

ATATA

TATAT

TATAAA

TTCCC

TATAA

CACAG
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CTATA

TATATA

CACAG

ATAAA

ATATA

TATAT

TATAAA

TATAA

TTCCC

CCACT

CCCGT

ACCCAA

CGTCT

ATGGGCC

AACCCT

AAGCCCA

ACGCG

TCTTCC

CCCACA

AAAGCCCGGCCCAT

CCCAATTCTTCT

AAACCACCCT

TTTCCGCCTC

AAAGCTCCAC

CGCGTCCCATT

GGCCCAATGCCCAAT

AAGGCCCTCTTC

ACCAC

CCTTCTCACC

CACGC

CACAC

AACCG

ATGGG

CAACC

CCACA

CACGA

CTCTC

TTCCT

ACCCA

CACGTGGCCC

TGGGCCCCCA

TCTCTACACG

ACCGACCCAA

CTTCTCCACC

CCACGCTCTT

AACGGGCCCA

GGGCCCCTCT

TGGGCC

AGGCCGACCC

CCAAAC

CCCAAA

TGGCC

GGCCT

ACCGG

AGCCC

CCGTC

CCCAC

AAGCC

ACGAC CCGAC

CGTCG

GGGCT

GGCCCAA

AGCCCA

GGGCCT

GCCCAA

TTGGGC

AGGCCC

GCCCAT

AGGCCCA

GCCGT

ATGGGC
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TGGGC

GGCCCA

CCCAT

AGCCCA

AGCCC

GCCCAA

GCCCAT

TGGGCC

GGGCC

TTGGGC

AGGCCC

GGCCT

GGGCCT

ATGGG

CGGCCC

ATGGGC

AAGCCC

TTGGGCC

GGCCCAT

CCCAAT

GGCCTA

CGGCCCA
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CCCATT
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AAGGCCC

GCCCAC
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����������� 
4��������������&
�����=������
��,-�.�0���
&
���������%���>���������� ������������

���������������
����
�����'���������=����
&������>������ �����,-�.�0���
&
�����=
���
�
�
���

�����>

$�� ��������
���
� � �����	��
���,� E����� ��
� �� 	��� ������ ���������"����� ���	
��� E����/��� ��
� �� 	���

��	���#�4�	�(���
� ����������
�!�����	
���
��	�%�E����� ��
� �#

.	�����AC�0�D'

.	�����AC�0�D

��
�	��

AC�0�D

.	������
����

�����	�



����������� #����������� �
����
�� 
� &
���� ������� ��
& ��
&
���� 
� ��� �� �������� ,-�.�0�

�����

-�������� ��������
	
���� � � 
��� ��� ����
�	�� ����
����� 	��� ��	(� "��
�� � � 
��� ��
� �� �� �����  ����

	�	�%�����
�����������
�	���� �
��������
����� �	���
��������	������������
����������������	� )�+�	���



��� ������ )4+�	���	���
��������
����� ��
AC�0�D�)-+�	���?�AC�0�D�)�+������ "�
��	��� �����$

#

� �

� 7

>400

30

>400

30

>30

1

>30

1

Nb Motifs Nb Motifs

Nb Motifs Nb Motifs




�����
	�

������	
���

H���@���

3�����������

������	
���

5���������
���

��������

8
5����� ��
�

��������
5���������
���

��������

@�"������
���

��������

@���

@�"������
���

��������

8
5����� ��
�

��������

H���@����

������	�

H���@����

������	�

@����

������	
��

H���@����

������	�

@����

������	
��

H���@���� @����@����

������	
��

H���@����

������	�

@����

������	
��

H���@���� @����

@���H��� @���

�����
�	������

$�	�����	
��� $�	�����	
��� $�	�����	
���

����������� � ��&��� ��
������� 
����4���
������5�%���
��
5����%����'�����������
����4
����
�


����	
��������
�	
������������
����
�����  ����
������!����	
�"	%�� ����"���!%����2���������	������/���
���#�:������ ���

���
���� ��� 
��� �����!��� �����2������� � � ���2��� ������ 	 
��� ������	
���#� :	
�� � � ���2��� ������ 	 
��� ������	
���� �	�� !��

���������������  ����
������!���
���0

�# .	�������
�	 
���������	
����).���������+0�1���������
�	
����������	
������������&	�
�%�����
��	��
��
���	����
�	��������

	������
���� �����������!���
����  ����
�	
��
���E������	�E  ����
���E������	
��� 	 
������������#�

�# @��
�	 
���	�����������
��������������������)������������+0�@�(�����/������	����&���
����
�����	���
������!	!���
����� �

	������	
����  ����������� �����	����
����������
���������������������#�1��
�����	��,������
��"��"��������!	!�%�!��

��
� �	�	!��� � � ��  ����
�	
�� E������	�E  ���� 
��� E������	
��� 	 
��� ����� ����,� 
��� ���	������ ����� �	%� �	/��

	������	
������������	�����  ��������
�����������;1�#

�# @��
� 	 
��� 	� ��"� �����
���� ��������� ������� )?�	���� ������+0� $��� ������ 
�	
�  ����"� 
���� �	
�"	%� 	������	
��

��
	
����� 
�	
��	%� ��	���� 
����� ������	��  ���
����#� 1 � 
��� ����� 	������	
������
	
����� ���  ��	��%� ���
� "����� 
���

�
���� ������/�� 	����
�	�� ��2������ "�� "����� ���!	!�%� 2�	�� %� �
� 	�� 
��� E������	��#� ?�� 
��� ���
�	�%,� � � 
���  ��	��

���2�����������
�������	������	
����
�����
	
�����"��"��������!	!�%�2�	�� %�	��
���E������	
��� ���	���%�����%�

	�	�%���#

�# :�&	
����	 
���	�����������
��������������������)4����������+0�1���������
�	
����"��"���������������
	�(�	!��
����2���

������!�
�	!��
�������	
��������#�1 �
��������
���������������������������,�
��%�"����	������	
������	�����  ��������

!�
���
��������
�����
��������
���E������	�� �����&���
�� �"������������%�
��% ����	����"�
���
�����������#

�# :�&	
����	 
���	���"������
��������������������)9��(�������+0�:��	��%,��
���������!���
�	
����2���������	���������	
���

	��� �&���	 
���	���"������
�������������������#�@�(�����
������/������	���"��"�������
� �������
	�(�	!��
����2���

������ !�
� 	!��
� ������	
��� ������ ��,� �/��,� �����  	���%#� 1�� 
���� �	��� �
� ��� �����!��� 
�	
� ���� ��� !�
�� ������ �	/��

	������	
�����
	
�����	�2���������"� ���
����������!* ���
���	��7����
���	����
�	������#�1��
�����	���
���E������	��


	�� "����� !�� ��/��� 
�� 
��� ����� 	������	
���� ����� ��/�������� "��� ����	���� "�
�� 	����
�	�� ���� )��
����� ���

	��
�����������+����!%��%�
��% 	�	�%���#


