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4,3:!+*!)]+)0- ?!40-!69*C,-)!<4'@19*&0-!*0!+5)!+B*!+I6):!*=!1)0) .()C)(!C49,4+,*0!

64++)90:!69)C,*&:(I!*<:)9C)-!,0! +5)!"#$ !=43,(I!S!89):)0')UA<:)0')!%8 UA7!1)0): !

40-! ' *0:)9C)-! 1)0):E ! N,04((I?!X!-)=,0) ! +5)! *<e)'+,C):! *=! +5)! :+&-I ! B,+5,0! +5)!

=943)B*9@!*=!:&3349,;)- !(,+)94+&9)E!

!

7:= +*>.9&(*?9#-1.@*1(*+.$,941A#9#*B&'1%9/#*

!

7:=:7 +.$,941A#9#*C*-D&*E14&3*FA&/9&#*(1.*G3$'-*B&'1%9/#	
  

!

Arabidopsis	
   thaliana?! 4! :34((! '9&',=)9!=(*B)9,01! 6(40+! %N,1&9)!P7?! ,:! 43*01! +5)!

3*:+!B,-)(I!&:)-!3 *-)(! :6)',):! ,0! 3*-)90! 6(40+!<,*(*1I E!2&)!+*! '*(*0,;4+,*0?!

+5)! :6)',):! +*-4I! 54:!4!0)49(I! B*9(-B,-)!9401)!40-! )]5,<,+:! 340I! 65)0*+I6,'!
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-,==)9)0'):! 43*01 !:+94,0:!%4'')::,*0: n!T),1)(!)+!4(E?!aQPa7E!2&)!+*!,+:!4-C40+41):!

*=! 4! :34((! :,;)?! :5*9+! 1)0)94+,*0! +,3) ! 40-! )4:)! *=! 1)0)+,'! 340,6&(4<,(,+I?! ,+:!

<,*(*1I! 54:! <))0! :+&-,)- ! +*! 4!19)4+! )]+)0+E! N9*3! 4! 1)0*3,':! 6)9:6) '+,C)?!,+:!

:34((! 0&'()49! 1)0*3) ! B,+5! 9)(4+,C)(I! =)B! 9)6)+,+,C)! :)M&)0'):! *==)9:! 40!

4--,+,*04(!4-C40+41)E!N&9+5)93*9)?!,+:!:)(=.=)9+,(,+I!4((*B: !*0) !+*!9)4-,(I! *<+4,0!

340I! 5*3*;I1*&:!,0-,C,-&4(: !<I! +5)!,0<9))-,01 !*=!04+&94(!4'')::,*0 : E!A((!+5):)!

4-C40+41):!54C)! '*0+9,<&+)- ! +*! 34@,01!A.	
   thaliana! 40! ,-)4(! '40-,-4+)! =*9!

1)0*3,'!:+&-,):E !

!

!

Figure	
   1.	
   Variants	
   of	
   !"#$%&'()%)* +,#-%#.#	
   (A).	
   Source:	
   Sureshkumar	
   Balasubramanian	
   and	
   Janne	
  

Lempe,	
  MPI	
  for	
  Developmental	
  Biology.	
  Inflorescences	
  of	
  !3*+,#-%#.#	
  (B).	
  Source:	
  es.wikipedia.org.	
  

!

7:=:= F&H"&'/9')*1(*+.$,941A#9#*I*-D&*J9.#-*G3$'-*B&'1%&*

!

Arabidopsis	
   thaliana! B4:! +5)! =,9:+! 6(40+! B5*:)! 1)0*3)! B4:! '*36()+)(I!

:)M&)0')- ! %A94<,-*6:,: ! J)0*3)! X0,+,4+,C)?!aQQQ7E! Z5)! A.	
   thaliana! 0&'()49!

1)0*3)! ,:! 49*&0-!PcQ!3)14< 4:)! ,0! :,;)!40-?! 4''*9-,01 !+*!+5)! (4+):+!C)9:,*0!*=!

+5)!A.	
   thaliana! 1)0*3)! 400*+4+,*0! %ZAX$PQ?! 5++6bUU494<,-*6:,:E*917?! '*0+4,0:!

49*&0-!al?QQQ!69*+),0!'*-,01 !1)0):E!X+!54:!<))0!):+,34+)-!+54+!49*&0-!^QR!*=!

+5)! 1)0*3)! '*0:,:+:! *=! (491)! -&6(,'4+)-! :)13)0+:! ,0! C49I,01! -)19)):! *=!

'*0:)9C4+,*0 !40-!5*3*(*1I !%A94<,-*6:,: !J)0*3)!X0,+,4+,C)?!aQQQ7E!!

!
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7:=:K J9.#-*LD13&IB&'1%&*M&#&H"&'/9')*F-"49&#*

!

Y*36()+,*0! *=! +5)! A.	
   thaliana! 1)0*3) ! )04<()-! B5*() .1)0*3)! 9):)M&)0',01!

:+&-,):?!B,+5!+5)!4,3!*=!'5494'+)9,;,01!,0+94:6)',=,'!%B,+5,0.:6)',):7!C49,4+,*0E!X0!

9):)M&)0',01!:+&-,):?!+5)!1)0*3) !*=!,0+)9):+!,:!'*3649)-!+*!4!9)=)9)0')! 1)0*3)!

,0! *9-)9! +*! ,-)0+,=I! 0)B! 6*(I3*965,:3:! 9)(4+,C)! +*! +5)! 9)=)9)0')! %C49,40+!

404(I:,:7! *9! +*!+):+! +5)! :+4+&:! *=! @0*B0! *0):! %1)0*+I6,017E! X0! +5)! '4:) ! *=!A.	
  

thaliana!9):)49'5 ?!+5)!9)=)9)0')! 1)0*3)! '*33*0(I!&:)-! ,:! +5)!Y*(.Q!4'')::,*0 !

*=!A.	
  thaliana?!B5,'5!B4:!+5)!*9,1,04(!1)0*3)!:)M&)0')-! 40-!=*9!B5,'5!+5)9)=*9)!

4!5,15.M&4(,+I!4::)3<(I !,:!4C4,(4<()!%A94<,-*6:,:!J)0*3)!X0,+,4+,C)?!aQQQ7E!

!

X0!+5)!=,9:+!B5*() .1)0*3)! :+&-I!*=! ,0+94:6)',=,'!C49,4+,*0?!Y(49@!40-! '*(()41&): !

%aQQl7!&:)-!3,'9*4994I!+)'50*(*1I!+*! 1)0*+I6) ! :,01() !0&'()*+,-)! :&<:+,+&+,*0:!

%L"8:7! .! +5)! 3*:+! '*33 *0! +I6)! *=! 6*(I3*965,:3! .! 40-! -)( )+,*0: E! Z5)! 5,15.

-)0:,+I!3,'9*4994I:!54-!4+!+54+!+,3)!<))0!466(,)-!+*!5&340!40-!3*&:)?!40-!+5)!

:+&-I! 466(,)-! +5,:! +)'50*(*1I! +*! aQ! 04+&94(!A.	
   thaliana! 4'')::,*0:E! X0!+5)!

9):)M&)0',01!3,'9*4994I !+)'50*(*1I?!=*9!)4'5!1)0*3,'! 6*:,+,*0?!*0!=*9B49-!40-!

9)C)9:)!:+940-:?!4!M&49+)+!*=!ac!0&'()*+,-)!69*<):!B4:!-):,10)-?!:&'5 !+54+!)4'5!

*=!+5)!=*&9!0&'()*+,-):!B4:!9)69):)0+)-!4+!+5)!')0+94(!6*:,+,*0E!Z5)!69*<):!B)9)!

+5)0!400)4()-!+*!436(,=,)-!1)0*3,'!2"A?!40-!+5)!-,==)9)0'):!,0! +5)!:+9)01+5!*=!

400)4(,01!43*01!+5)!69*<)!M&49+)+:!B)9)!&:)-!+*! '4(( !L"8:E!\,'9*4994I .<4:)-!

9):)M&)0',01!*=!aQ!4'')::,*0:!4((*B)-!+*!,-)0+,=I!P!3,((,*0!0*09)-&0-40+!L"8:?!

40-! +*! '*0'(&-)! +54+! 4<*&+! dR! *=! +5)! 9)=)9)0')! 1)0*3)! B4:! 4<:)0+! *9! 5,15(I!

-,C)91)-! ,0! +5)! 9):)M&)0')-! 4'')::,*0:E! X0! +54+! :+&-I?! ,+! B4:!4(:*! =*&0-! +54+!

1)0)! =43,(,):! C49I! ,0! +5),9! 64++)90:! *=! 6*(I3*965,:3?! 40-! +54+!+5)! +59))! 1)0)!

=43,(,):!B,+5!+5)!3*:+!34e*9! )==)'+! '5401):!B)9)! "#$ !1)0):?!N.<*] !1)0):!40-!

9)')6+*9 .(,@)!@,04:) !%$#K7!1)0):E!

!

X0!4--,+,*0!+*!Y(49@!40-! '*(()41&):!%aQQl7?!3&(+,6()!4994I.<4:)-! 9):)M&)0',01!

:+&-,):! 54C)! =*&0-! +54+! 4! :&<:+40+,4(! =94'+,*0! *=! +5)! 9)=)9)0')! 1)0*3)! B4:!

3,::,01! ,0! +5)! M&)9,)-! 4'')::,*0:! % /*9)C,+; ! )+! 4(E?! aQQln! O)(()9! )+! 4(E?! aQQ`n!
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8(40+)1)0)+! )+! 4(E?! aQQV7E!Z5,:! ,36(,)-! +54+?! '*0C)9:)(I?! +5)9)! B)9)! 1)0*3,'!

:)M&)0'):! ,0! *+5)9!4'')::,*0:!3,::,01!=9*3!+5)!9)=)9)0')!1)0*3)?!40-! ()4-!+*!

+5)!M&):+!+*!,-)0+,=I! :&'5! :)M&)0'):! ,0!0*0 .9)=)9)0')! 4'')::,*0:!% 9)C,)B)-! ,0!

T),1)(?!aQPa7E!

!

7:=:N ?9)D*5D.1")DA"-*F&H"&'/9')*

!

L5*9+(I! 4=+)9! +5)! :+&-I! <I! Y(49@! 40-! '*(()41&):! %aQQl7?! L"8! '4((,01! C,4!

9)3466,01! <)140! +*! 14,0! 4'')6+40')E! Z5,:! 3)+5*-! 9)(,)-! *0! =,9:+! *<+4,0,01!

1)0*3,'! :)M&)0'):! =*9! +5)! 4'')::,*0:! *=! ,0+)9):+ ?! ,0! +5)! =*93! *=! :5*9+!

*C)9(466,01!9)4-: !%\)+;@)9?!aQPQ7E!Z5):)!9)4-: !B)9)!+5)0!4(,10)-?!*9!3466)-?!

+*! 4! 5,15.M&4(,+I! 9)=)9)0')! 4'')::,*0! 1)0*3)! in	
   silico?! +*!,-)0+,=I! <4:):! +54+!

-,==)9! %L"8! '4((,017!*9! ,-)0+,=I! *+5)9! +I6):! *=! C49,40+:?! :&'5! 4:! ,0:)9+,*0:! 40-!

-)()+,*0: ! %,0-)(! '4((,017E!Z5,:! 4669*4'5! B4:! )04<()-! <I! 4-C40'):! ,0! 5,15.

+59*&156&+! :)M&)0',01! +)'50*(*1,):?! B5,'5!B)9)! :,10,=,'40+(I! ()::! '*:+(I! +54 0!

)49(,)9!:)M&)0',01!3)+5*-:?!40-!'*&(-!69*C,-)!5,15)9!1)0*3,'!'*C)941)?!B5,'5!

'40! <)! -)=,0)-! 4:! +5)! 0&3<)9! *=! :5*9+! 9)4-:! +54+! ,0'(&- )! 4! 1,C)0! 0&'()*+,-)!

6*:,+,*0E!!

!

m9,1,04((I!-)C)(*6)-!=*9!5&340!1)0*3,':?!+5):)!3)+5*-:!B)9)!M&,'@(I!4-*6+)-!

<I! +5)! 640+! 1)0*3,':! '*33&0,+I! 4:! 6 9*19)::! ,0! 5&340! 1)0*3,':! B4:! '(*:)(I!

6494(()()-!<I!69*19)::! ,0!6(40+!1)0*3,':E! \)+5*-:! :&'5!4:! X((&3,04! :5*9+!9)4-!

:)M&)0',01!=4',(,+4+)-!,0+94:6)',=,'!C49,4+,*0!404(I:):! 40-!9):&(+)-!,0 !4!0&3<)9!

*=! B5*() .1)0*3)! 9):)M&)0',01! 69*e)'+: ! %)E1E! m::*B:@,! )+! 4(E?! aQQ`?! Y4*! )+! 4(E?!

aQPPn!J40!)+!4(E?!aQPPn!#*01!)+!4(E?!aQP_n!PQQP!J)0*3):!L)M&)0',01!Y*0:*9+,&3?!

aQP 7̂E!

!

Z5)9) !B)9)?!5*B)C)9?!+94-) .*==: !+*!+5)!(*B)9!'*:+ !*=!5,15.+59*&156&+!:)M&)0',01!

+)'50*(*1,):E! Z5):)! ,0'(&-) - ! 4! 5,15)9! )99*9! 94+)! 40-! 4! :5*9+)9! ()01+5! *=!

:)M&)0') ! 9)4-: E! Z5)! 5,15)9! )99*9!94+)! '*&(-! ,0! 649+! <)! '*36)0:4+)-! <I ! +5)!

,0'9)4: )- !1)0*3,'! '*C)941) E!Z5)! :5*9+)9!9)4-! ()01+5:?!5*B)C)9?!'5494'+)9,:+,'!
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*=!)49(I!5,15.+59*&156&+!:)M&)0',01!+)'50*(*1,):?!3)40+!+54+!+5)!9)4-:h!9)(4+,C)!

6*:,+,*0:! 40-! 1)0*3,'! 499401)3)0+! 54-! +*! <)! -)+)93,0)- ! .! 4! 0*0.+9,C,4(!

4::)3<(I!+4:@E!!

!

7:=:O M&(&.&'/&IB"94&4*$'4*de	
  novo*+##&%,3@*

!

$)3466,01 ?!,0+9*-&')-!,0!+5)!69)C,*&:!:)'+,*0?!<)'43)! 4!:+40-49-!4669*4'5!=*9!

,0:)9+,*0?! -)()+,*0! 40-! L"8! '4((,01! ,0 ! B5*() .1)0*3)! 9):)M&)0',01! 69*e)'+: E! X0!

4--,+,*0!+*!9)3466,01 ?!+B*!34,0! 19*&6:! *=!3)+5*-:! )3)91)-!+*! -)4(!B,+5!+5)!

4::)3<(I! '54(()01) : E!$)=)9)0') .1&,-)-! 4::)3<(I ! 9)(,)-! *0! '*3649,01! +5)!

:)M&)0')-!9)4-:! -,9)'+(I! +*!40!4C4,(4<()!5,15.M&4(,+I!9)=)9)0')!1)0*3)!,0!*9-)9!

+*!-)+)93,0) ! +5),9! 1)0*3,'! 6*:,+,*0: ! 9)(4+,C)! +*! +5)! 9)=)9)0')E! X0! '*0+94:+?!de	
  

novo!4::)3<(I!3)+5*-: !9)(,)-!*0!:)M&)0')!:,3,(49,+I !40-!*C)9(46!<)+B))0!:5*9+!

9)4-:!+5)3:)(C): ?!B,+5*&+!&:)!*=!9)=)9)0')?!,0!*9-)9!+*!):+4<(,:5!+5),9!6*:,+,*0:!

,0! +5)! 1)0*3)! 9)(4+,C)! +*! *0)! 40*+5)9E! \&(+,6()! :*=+B49)! +**(:! 54C)! <))0!

-)C)(*6)-!+*!-)4(!B,+5!+5):)!+4:@: !%9)C,)B)-!,0!/4:40+40,!)+!4(E?!aQPl7?!:&'5!4:!

/TA!%#,!40-!2&9<,0?!aQQV7!40-!J)0*3)\466)9!%L'50))<)91)9?!aQQV7E!

!

7:=:P +##&%,3@*6D$33&')&#Q*?9)D*R9<&.)&'/&*$'4*M&A&-9-9<&'&##*

!

A0! ,05)9)0+! (,3,+4+,*0! *=! 9)=)9)0').<4:)-! 4::)3<(I! B,+5! :5*9+! 9)4-:! ,:! +5)!

-,==,'&(+I! ,+! 69):)0+:! =*9!:)M&)0'):! +54+! 49)! 5,15(I! -,C)91)-! <)+B))0! +5)!

9)=)9)0')!40-!+5)!1)0*3)!*=!,0+)9):+?!4:!B)((!4:! =*9!:)M&)0'):!+54+!49)!9)6)+,+,C)!

*9!*''&9!3&(+,6()!+,3):? !),+5)9!,0!+5)!9)=)9)0')!*9 !,0!+5)!9):)M&)0')-!1)0*3) E!!

!

N*9!:)M&)0'):!+54+!49)!5,15(I!- ,C)91)-!*9!)0+,9)(I!4<:)0+!=9*3!+5)!9)=)9)0')?!0*!

'*99):6*0-,01! 6*:,+,*0! ,0! +5)! 9)=)9)0')! 1)0*3)! 34I ! <)! -)+)93,0)- ! 40-! +5)!

:)M&)0'):! 49)!&:&4((I!-,:'49-)-! =9*3!=&9+5)9!404(I:,:E!N*9!:)M&)0'):! +54+!49)!

9)6)+,+,C)!,0!),+5)9!1)0*3)?!0*!&0,M&)!3466,01!6*:,+,*0!34I!<)!&043<,1&*&:(I!

-)+)93,0)-?! ()4-,01!+*! +5)! ,::&)! *=!'9*:: .3466,01E!N*9! )]436()?!4!9)4-!=9*3!4!
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6494(*1*&:!1)0)!34I!346!+*!4!1)0)!*=!,0+)9):+!40-!4!:,01()!0&'()*+,-)!-,==)9)0')!

<)+B))0!+5)!+B*!6494(*1:!34I! <)!)99*0)*&:(I! 4::,10)- !4:!40!L"8!,0!+5)!1)0)!*=!

,0+)9):+E! Z5&:?! =*9! 9)6)+,+,C)! :)M&)0'):?!0*! &0,M&)! 1)0*3,'! 6*:,+,*0! '40 ! <)!

-)+)93,0)-E !

!

$)6)+,+,C)0)::!,:!&0)C)0(I!-,:+9,<&+)-!,0!+5) !A.	
  thaliana!1)0*3 ) ?!40-!3*:+!*=!+5)!

1)0):!,0! 9):)M&)0')-! 1)0*3) : !'40!<)!)==)'+,C)(I!9):*(C)- !&:,01!9)=)9)0') .<4:)-!

4:: )3<(IE! X0! ')9+4,0! ,0:+40'):?! 5*B)C)9?! 5,15(I! -,C)91)0+! 40-! 9)6)+,+,C)!

:)M&)0'):! '40! 4(:*! <)!*=!5,15!<,*(*1,'4(!,0+)9):+E!L&'5!,:!+5)! '4:)!B,+5!+5)!"#$ !

=43,(I!*=!A.	
  thaliana!,33&0)!1)0):?! B5,'5 !49)!+5)!:&<e)'+!*=!+5,:!:+&-IE!

!

7:=:S 7TT7*B&'1%&#*G.1U&/-*$'4*J"-".&*;"-3110 *

!

X0!A.	
   thaliana?! 9):)M&)0',01!)==*9+:!54C)!'&(3,04+)-! ,0!+5)! '*36()+,*0! *=! +5)!

PQQP! 1)0*3):! :)M&)0',01! 69*e)'+! %PQQP! J)0*3):! Y*0:*9+,&3?! aQP^7E!

Y*3649)-!+*!)49(,)9!69*e)'+:!%Y4*!)+!4(E?!aQPPn!J40!)+!4(E?!aQPPn!#*01!)+!4(E?!aQP_7?!

4!(491)9!40-!3*9)!9)69):)0+4+,C)!:436()!*=!P ?P_c!,0<9)-!A.	
  thaliana!4'')::,*0:!

B4: ! :)M&)0')-! 40-! 34-)! 6&<(,'(I! 4C4,(4<()! 4:! 4! 5,15.M&4(,+I!'4+4(*1&)! *=!A.	
  

thaliana	
   ,0+94:6)',=,'! 6*(I3*965,:3! 40-! 4! 9):*&9')! +*! =4',(,+4+)! JTAL! 40-!

=*9B49-!1)0)+,'!:+&-,):!,0!+5)!=&+&9)E!

!

m+5)9! 6(40+! :6)',):?! ,0'(&-,01! '9*6:! 40-! B,(-! :6)',):?! 49)! '*0+,0&4((I! <),01!

:)M&)0')-! 40-! 9):)M&)0',01! :+&-,):! '499,)-! *&+ ! %)E1E! T401! )+! 4(E?! aQP`n!

5++6:bUUe1,E-*)E1*CU':6.aQP .̀())<)0: .34'@.*6)0 .19))0.1)0*3): .,0,+,4+,C)Un!

Y5)01! )+! 4(E?! aQP`n! 9)C,)B)-! ,0! )E1E! #,! 40-! f49@)::?! aQP`n! Y5)0! )+! 4(E?! aQP`n!

K*)0,1! 40-! T),1)(?! aQPc7E! f*B)C)9?! -&)! +*! +5)! 4''&3&(4+,*0! *=! <,*(*1,'4(!

@0*B()-1)!49*&0-!A.	
  thaliana!40-!,+:!'*0C)0,)0')!4:!4!3*-)(!*9140,:3?!,+!,:!:+,((!

+5)!<):+!'40-,-4+)!=*9!)(&',-4+,01!"#$ !=&0'+,*04(!9*()!40-!)C*(&+,*0E!

!
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7:=:V 61%A$.9#1'*1(*A.	
  thaliana*29-D*631#&3@*M&3$-&4*FA&/9&#*

!

Arabidopsis	
   thaliana! <)(*01: ! +*! +5)! =43,(I! /94::,'4')4)?! 4(:*! @0*B0! 4:! +5)!

'9&',=)9:?!B5,'5!'*0+4,0: !__`!1)0)94!40-!_lQV! :6)',):!%T49B,'@!)+!4(E?!aQQ^7E!

/94::,'4')4)! ,: ! 40! ,36*9+40+! 19*&6! *=!401,*:6)93: ?!40-! ,0'(&-):! 3&(+,6()!

)'*0*3,'4((I! ,36*9+40+! '9*6:?! :&'5! 4:! '4<<41) ?! '4&(,=(*B)9?! <9*''*(, ! 40- !

946):))- ?!+5)! (4++)9!<),01!&:)-!=*9! )-,<()! *,(!69*-&'+,*0 E!\&(+,6()! /94::,'4')4)!

1)0*3):! 54C)! <))0! :)M&)0')-?! 649+,4((I! +*! 69 *C,-)! '*0+)]+! =*9! &0-)9:+40-,01 !

+5)!A.	
  thaliana!1)0*3) !40-!C49,4+,*0!,0!,+E!!

!

X0!+5,:!:+&-I?!X!'*3649)! A.	
  thaliana!+*!,+:!'(*:)! /94::,'4')4)! 9)(4+,C):	
  Arabidopsis	
  

lyrata!40-!Capsella	
  rubellaE!Arabidopsis	
  lyrata!,:!+5)!'(*:):+!)]+40+!:6)',):!%:,:+)9!

:6)',):7! +*!A.	
  thaliana?!40-!C.	
  rubella!<)(*01:!+*!+5)!3*:+! '(*:) (I!9)(4+)-! 1)0&:!

=*9!Arabidopsisb!CapsellaE!/*+5!49)!3*-)(!:6)',):!40-!54C)!<))0!B)((!:+&-,)-E !

!

/94::,'4')4)! *0!4C)941)!+)0-!+*!54C)!4<*&+!aQQ!3)14<4:) !1)0*3):! -,:+9,<&+)-!

*C)9! `! '59*3*:*3):! %j*50:+*0! )+! 4(E?! aQQcn! mI434! )+! 4(E?! aQQ`n! K*)0,1! 40-!

T),1)(?! aQPc7E!Arabidopsis	
   thaliana?! 5*B)C)9?! ,:!*0)! *=!+5)!)]')6+,*0 : ?! B,+5! c!

'59*3*:*3):!*0(I!40-!4! '4E!PcQ! 3)14<4:) !1)0*3)!%i*1)):B4940!)+!4(E?!aQQcn!

#I:4@!)+!4(E?!aQQ^7E!X0!+)93:!*=!34+,01!:I:+)3?!*&+'9*::,01!,:!+5*&15+!+*!<)!+5)!

40'):+94(!:+4+)!*=!+5)!=43,(I!%4:!,0!4((!=(*B)9,01!6(40+:7?!4:! :5*B0!<I!: +&-,):!*=!

6*(I3*965,:3!4+ !+5)!:)(=.,0'*364+,<,(,+I !%LX7!(*'&: !%J&*!)+!4(E?!aQQVn!84)+:'5!)+!

4(E?!aQQ^n!aQPQ7E!!

!

Arabidopsis	
  lyrata!40-!A.	
  thaliana!<*+5!<)(*01!+*!+5)!:43)!1)0&:!40-!:)6494+)-!

4<*&+!P_!3,((,*0!I)49:!41* !%/),(:+),0!)+!4(E?!aQPQ7E!F0(,@)!+5)!:)(=.'*364+,<()! A.	
  

thaliana?!A.	
   lytrata! ,:! 40! *&+'9*::,01! :6)',):E!X+:!1)0*3)! ,:! :,10,=,'40+(I! (491)9?!

40-!+5*&15+!+*!<)!+5)!40'):+94(! :+4+)!=*9!+5)!=43,(I!%f&! )+!4(E?!aQPP7E!Z5)! :,;)!

-,==)9)0')! ,:! -&)! +*! +5)! 49*&0-! ^?QQQ! 4--,+,*04(! 1)0):! ,0!A.	
   lyrata! *C)9!A.	
  

thaliana?!40-!,0!-)()+,*0:!,0!0*0'*-,01!2"A!40-!+940:6*:*0: ?!B5,'5 !49)!*01*,01!

,0!A.	
  thaliana!%f&!)+!4(E?!aQPP7E!
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!

Capsella	
  rubella!40-!A.	
  thaliana!-,C)91)-!4<*&+!+B,')!4:!(*01!41*!4:!-,-! A.	
  lyrata!

40-!A.	
  thaliana!%K*'5!)+!4(E?!aQQc7E!Capsella	
  rubella!54:!4!'(*:)(I!9)(4+)-!:6)',):!

B,+5,0!+5)!Capsella!1)0&:b!Capsella	
  grandifloraE!A(+5*&15!+5):)!:6)',):!:)6494+)-!

()::! +540! PQQ?QQQ! I)49:! 41*?! +5),9! 34+,01! :I:+)3:! 49)! -,==)9)0+! %N*])! )+! 4(E?!

aQQVn!J&*!)+!4(E?!aQQVn!/940-C4,0!)+!4(E?!aQP_n!L(*++)!)+!4(E?!aQP_7E!Capsella	
  rubella!

,:!:)(=.'*364+,<()?!(,@)!A.	
  thaliana?!<&+!C.	
  grandiflora!,:!0*+E!Z*1)+5)9?!+5)I!=*93!4!

3*-)(! :I:+)3! =*9! ,0C):+,14+,01! 34+,01! :I:+)3! :5,=+:E! Capsella	
   rubella!1)0*3)?!

(,@)!A.	
  lyrata!1)0*3)?!,:!<,11)9!+540!A.	
  thaliana!1)0*3)E!X0!+5)!'4:)!*=!C.	
  rubella?!

5*B)C)9?! +5,:! ,:! 4++9,<&+)-! +*! )]640:,*0! *=! ')0+9*3 )9,'! 9)6)4+:! %L(*++)! )+! 4(E?!

aQP_7E!

!

Capsella	
  rubella!,:!4(:*!,0+)9):+,01!,0!+54+!,+!,:!+5*&15+!+*!54C)!*9,1,04+)-!+59*&15!

40!)]+9)3)!6*6&(4+,*0!<*++()0)'@?!6)9546:!)C)0!:6)',4+,*0!<I!4!:,01()!,0-,C,-&4(!

%J&*!)+!4(E?!aQQV7E!X+!54:!+5&:!<))0!4--,+,*04((I! :&11):+)-!4:!4!3*-)(!:6)',):!=*9!

&0-)9:+40-,01!+5)!,0,+,4(!:+41):!*=!-,C)91)0')!40-!4-46+4+,*0!%J&*!)+!4(E?!aQQV7E!

!

7:K +'* 8'-.14"/-91'*-1*WXM*B&'&#*

!

7:K:7 M13&*1(*WXM*)&'&#*9'*G3$'-*8%%"'9-@*$'4*,&@1'4*

!

"#$ !1)0) :!49)!4!:&<19*&6!*=!6(40+!9):,:+40')!%$7!1)0): ?!@0*B0!+*!<)!,0C*(C)-!,0!

6(40+! ,33&0,+IE! X0!A.	
   thaliana?! +5)! '4E! PcQ!"#$ ! 1)0):! '*369,:)! 49*&0-! +59)) .

M&49+)9:!*=!R!1)0):?!34@,01!+5)3 !+5)!(491):+!$!1)0)!=43,(I!%\)I)9:!)+!4(E?!aQQ_7E!

Z5)!* +5)9!+59))!=43,(,):!*=!$!1)0):!49)!,0+94')((&(49!@,04:):!%:&'5!4:!+5)!+*34+*!

Pto! 1)0)7?! 9)')6+*9.(,@)! 69*+),0:! %$#87! 40-! 9)')6+*9.(,@)! @,04:):! %$#K7! %/)0+?!

PVV^7E!

!

Z5)! 6(40+!,33&0)!9):6*0:)! '40! <)!-,C,-)-!,0+*!+B*!:+41):!%2401(!)+!4(E?!aQQ^7E!

Z5)!=,9:+!:+41)!,:!8A\8 .+9,11)9)-! ,33&0,+I !%8ZX7?!,0!B5,'5!+5)!6(40+!9)'*10,:):!
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64+5*1)0! S!4::*',4+)-! 3 *()'&(49! 64++)90:! %8A\8:7! <I! 3)40:! *=!$#8! 40-! $#K!

9)')6+*9:! *0! +5)! 6(40+! :&9=4')?!'&3&(4+,C)(I! @0*B0! 4:! 64+5*1)0! 9)'*10,+,*0!

9)')6+*9:!%8$$ : 7?!40-!+9,11)9:!+5)!=,9:+! (,0)! *=! -)=)0')!%N,1&9)!a7E!X0!9):6*0:)?!

64+5*1)0:!:)'9)+)!:34((!3*()'&():!'4(()-!)==)'+*9:!,0:,-)!+5)!6(40+!')((!,0!*9-)9!

+*! :&669):: ! +5)! 8ZXE! X0! +5)! :)'*0-! :+41)?! '4(()-!)==)'+*9.+9,11)9)-! ,33&0,+I!

%HZX7?! 6(40+:! 9)'*10,:)! )==)'+*9:! C,4! ,0+94')((&(49!"#$ ! 9)')6+*9:! 40-! +9,11)9! 4!

:,104(,01!'4:'4-)!+ 54+!9):&(+:!,0!')((!-)4+5!40-!+5)9)<I!:&669)::,*0!*=!64+5*1)0!

19*B+5?! ,0! +5)! '4:)! *=! <,*+9*65,'! 64+5*1)0:! %2401(! )+! 4(E?! aQQ^7E!T,+5,0! +5,:!

6494-,13?!"#$ !9)')6+*9: !+I6,'4((I !4'+!,0!+5)!HZX!:+41)!*=!6(40+!,33&0)!9):6*0:)!

%N,1&9)!a7E!

!

Z5,:!-,'5*+*3I!<)+B))0!HZX!40-!8ZX?!5*B)C)9?!54:!<))0!'54(()01)-!4:!+5)9)!,:!

)C,-)0')! =*9! *C)9(46! <)+B))0! +5):)! +B*! @,0-:! *=! 9):6*0:)! %Z5*334! )+! 4(E?!

aQPP7E!X0!:&66*9+!*=!+5)!HZXU8ZX!5I6*+5):,:!+5)9)!,:!:*3)!)C,-)0')!+54+!+5)!8ZX!

9):6*0:)! ,:! 3*9)! <4:4( ! 40-! 3*9)! 40',)0+?! <4:)-! *0! '*36494+,C)! 1)0*3,':!

:+&-,):!*=!#$$ .'*0+4,0,01!$#K!1)0):!%i&)!)+!4(E?!aQPa7E!A!:I:+)3:!C,)B!*=!6(40+!

,33&0,+I! +54+! )0'*364::):! +5)! '*36()],+I! *=! ,0+)94'+,*0:! <)+B))0! 6(40+!

,33&0)! '*36*0)0+:?!B,+5!6(40+! ,33&0)!9)')6+*9:!=*93,01!4 ! :,01()! (4I)9?!54:!

4(:*!<))0!9)')0+(I!:&11):+)-!%T&!)+!4(E?!aQP`7E!

!

X0! 4--,+,*0! +*! 4'+,01! ,0! 6(40+! -)=)0')?! "#$! 1)0):! 49)! @0*B0! +*! &0-)96,0! +5)!

65)0*3)0*0! *=! 5I<9,-! ,0'*364+,<,(,+I?! ,0! B5,'5! 4! 5I<9,-! *=! +B*! 04+&94(!

4'')::,*0:!*=! A.	
  thaliana!54:! '*0:+,+&+,C)(I!4'+,C4+)-! ,33&0)!-)=)0'):!+59*&15!

,04669*69,4+)! 9)'*10,+,*0! *=! :)(=! 40-! 40! 4++)0-40+! 4&+*,33&0)! 9):6*0:)!

%/*3<(,):! )+!4(E?!aQQl?!aQPQn!A('r;49!)+!4(E?!aQQV?!aQPQ?!aQPdn!i4343*+*!)+!4(E?!

aQPQn! Y54)! )+! 4(E?! aQPdn! Y5)0! )+! 4(E?! aQPd7E! X+! ,:! 0*+! @0*B0! B5)+5)9! +5):)!

65)0*3)04!49)!4!:,-)!)==)'+!*=!,33&0,+I!*9!:)9C)!4!:)6494+)!=&0'+,*0E!X0!=&01,?!

=*9!)]436()?!,+!54:!<))0!:6)'&(4+)-!+54+!5I<9,-!,0'*364+,<,(,+I.(,@)!65)0*3)04!

+54+!4(:*! ,0C*(C)! "#$!1)0):! :)9C)!+*!34,0+4,0! *9140,:34(! ,0+)19,+I! *=!3I')(,4(!

,0-,C,-&4(:!40-!69)C)0+!+5)!:69)4-!*=!3I'*C,9&:):!%F)5(,01!)+!4(E?!aQPl7E!!

!
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!

!
Figure	
  2.	
  The	
  traditional	
  paradigm	
  of	
  ETI/PTI.	
  Lower	
  part	
  of	
  the	
  diagram	
  represents	
  the	
  plant	
  cell.	
  

Pathogen-­	
  (or	
  Microbe-­)	
  Associated	
  Molecular	
  Patterns	
  (PAMPs/MAMPs)	
  are	
  recognized	
  by	
  the	
  cell	
  

surface	
   Pathogen	
   Recognition	
   Receptors	
   (PRPs)	
   in	
   the	
   plant.	
   As	
   a	
   result	
   of	
   this	
   recognition,	
  

Pathogen	
   Triggered	
   Immunity	
   (PTI)	
   response	
   is	
   initiated.	
   Pathogens	
   secrete	
   effectors	
   inside	
   the	
  

plant	
   cell	
   to	
   suppress	
   PTI.	
   However,	
   if	
   any	
   of	
   these	
   are	
   recognised	
   by	
   intracellular	
   plant	
   NLR	
  

receptors,	
   an	
   even	
   stronger	
   Effector	
   Triggered	
   Immunity	
   (ETI)	
   response	
   is	
   activated.	
   Based	
   on	
  

description	
   in	
   Jones	
   and	
  Dangl	
   (2006).	
   Image	
  made	
  using	
   graphical	
   elements	
   from	
   the	
  Library	
  of	
  

Science	
  and	
  Medical	
  Illustrations	
  (https://www.somersault1824.com/science-­illustrations/).	
  

!

L*3)!"#$!1)0):!54C)!4(:*!<))0!4::,10)-!4+I6,'4(!=&0'+,*0:?!:&'5!4:!9)1&(4+,01!

4<,*+,'!:+9)::E!N*9!)]436()?!CHS1!%CHILLING	
  SENSITIVE	
  17!9)1&(4+):!9):6*0:)!+*!

'*(-!+)36)94+&9):!<I!(,3,+,01!'5(*9*6(4:+!-4341)!40-!')((!-)4+5!%O<,)9;4@!)+!4(?!

aQP_7?!4(+5*&15!+5,:!'*0'(&:,*0!+I6,'4((I!'*3):!=9*3!14,0 .*=.=&0'+,*0!3&+4+,*0:?!

40-!,+!,:!0*+!4(B4I:!'()49!B54+!+5)!0*934(!=&0'+,*0!*=!+5)!3&+40+!1)0):!,:E!

!
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7:K:= WXM*R1%$9'*+./D9-&/-".&*$'4*+##1/9$-&4*J"'/-91'*

!

"#$ ! 1)0):! 49) ! '5494'+)9,;)-! <I! +5)! 69):)0')! *=! +B*! +I6):! *=! -*34,0:b! 4!

0&'()*+,-) .<,0-,01! -*34,0! %"/7! 40-?! 4+! +5)! Y! +)93,0&:?! 4! C49,4<()! 0&3<)9! *=!

()&',0) .9,'5!9)6)4+:!%#$$ : 7E!Z5)I!0*934((I !4(:*!'*0+4,0!),+5)9!4!'*,()- .'*,(!%YY7!

-*34,0!*9!4!Z*((UX0+)9()&@,0.P!9)')6+*9!%ZX$7!-*34,0!4+!+5)!"!+)93,0&:!%\)I)9:!

)+!4(E?!aQQ_7E!!

!

Z5)! "/! -*34,0! ,:!+5)!3*:+! '*0:)9C)-! *=!+5)!+59))!40-! ,:! ,0C*(C)-! ,0! AZ8!40-!

JZ8!<,0-,01!40-!5I-9*(I:,:  (Meyers et al., 1999)E!Z5)!#$$!-*34,0! '*0+4,0:!4!

C49,4<()! 0&3<)9! *=! 9)6)+,+,C)! #$$! 3*-&():?! B5,'5! 0*934((I! -)+)93,0)! +5)!

:6)',=,',+I!,0!64+5*1)0!)==)'+*9!9)'*10,+,*0E!ZX$!40-!YY!-*34,0:!49)!+5*&15+!+*!

<)!69,349,(I! ,0C*(C)-! ,0!:,104(!+940:-&'+,*0!%Y4:)I!)+!4(E?!aQP^n!T,((,43:!)+!4(E?!

aQP^7E!\*0*'*+:?!:&'5!4:!194::):?!*0(I!54C)!ZX$ .<4:)-!-*34,0!49'5,+)'+&9):!40-!

+)0-!+*!(4'@!YY!-*34,0:!%\)I)9:!)+!4(E?!PVVVn!Z499!40-!A()]40-)9?!aQQV7E 

!

Z5)!'40*0,'4(! 6(40+!"#$ !49'5,+)'+&9)?!+5&:?!'*0:,:+: !*=!+59))!<&,(-,01!<(*'@:b!+5)!

" .+)93,04(!-*34,0?!B5,'5!'40!<)!),+5)9! ZX$!*9!YYn!4!')0+94(!"/! -*34,0?!B5,'5!, :!

"/ .A$Y!,0!6(40+:!%043)-!4=+)9!69*+),0:!+54+!'*0+4,0!,+n!:))!A<<9)C,4+,*0:7n!40-!4!

Y.+)93,04(! #$$! -*34,0 ! %N,1&9)!_7E! Z5&:?! +5)! +B*! :+40-49-! 49'5,+)'+&9):! ,0!

6(40+:!49)!ZX$."/ .#$$!%4<<9)C,4+)-!Z"#7!40-!YY."/ .#$$!%4<<9)C,4+)-!Y"#7E!

!

!
!

Figure	
  3.	
  Schematic	
  representation	
  of	
  canonical	
  plant	
  NLR	
  architectures.	
  Above	
   is	
   the	
  TIR-­NB-­LRR	
  

(TNL)	
  architecture	
  and	
  below	
  is	
  the	
  CC-­NB-­LRR	
  (CNL)	
  architecture.	
  

!
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f*B)C)9?! 340I! C49,4+,*0:! *0! +5,:! :+40-49-! 49'5,+)'+&9)! )],:+E! Z5):)! ,0'(&-)!

s+9&0'4+)-t! =*93:! (4'@,01! ),+5)9! 40! ".+)93,04(! *9! +5)! Y.+)93,04(! -*34,0E!Z5)!

CHS1!1)0)!3)0+,*0)-!4<*C) !%L)'+,*0!PE_EP7?!=*9!)]436()?!)0'*-):! 4!Z"!69*+),0E!

\*9)! '*36()]! -*34,0! '*3<,04+,*0:! :&'5! 4:! Z"Z"#! *9! ZZ"#! 4(:*! )],:+! ,0!A.	
  

thaliana!%\)I)9:!)+!4(E?!aQQ_7E!

!

A--,+,*04(! -*34,0:! 54C)! 4(:*! <))0! =*&0-! B,+5,0! "#$! 49'5,+)'+&9):E! m0)!

)]436()! ,: ! +5)! T$Ki! -*34,0! 4+! +5)! Y.+)93,04(! ,0! RRS1! %RESISTANCE	
   TO	
  

RALSTONIA	
  SOLANACEARUM	
  1n!2):(40-):! )+!4(E?!aQQa7E!X0!+5,:! '4:)?!+5)!T$Ki!

-*34,0! ,:! +5*&15+! +*! 4'+! 4:! 40! t,0+)194+)-! -)'*I t! %X27!-*34,0! <I ! 3,3,'@,01!

64+5*1)0! )==)'+*9! +491)+:! 40-! 4'+,C4+,01!-*B0:+9)43! :,104( ,01! 4=+)9! <,0-,01!

:&'5!)==)'+*9:! %Y) :49,!)+!4(E?!aQPdn!j*0):!)+!4(E?!aQP^7E!X0+)194+)-!-)'*I!-*34,0:!

49)!B,-):69)4- ?!B,+5!40!):+,34+)-!PQR!*=!"#$!1)0):!'499I,01!0*C)(!,0+)194+)-!

-*34,0:! %H((,:?! aQP^7?! 40-! :))3! +*! -)9,C)! =9*3! -)=)0 ' ) .9)(4+)-! 69*+),0:! +54+!

64+5*1)0!)==)'+*9:!*9,1,04((I!+491)+)-!%9)C,)B)-!,0! K9*e!)+!4(E?!aQP^7E!

!

Z5)!"/!-*34,0:!,0! Z"#!40-!Y"#!69*+),0:! 49)!-,:+,01&,:54<()!40-!:)19)14+)!4:!

3*0*65I()+,'! '(4-): !%\)I)9:!)+!4(E?!PVVV7E!m+5)9!-,==)9)0'):!)],:+b!=*9!)]436()?!

Z"#! +I6)! 1 )0):! =9)M&)0+(I!'*0+4,0! 3&(+,6()! ,0+9*0:?! B5,()! Y"#! +I6)! 1)0):!

=9)M&)0+(I! )0'*-)! 4! :,01()! )]*0! %\)I)9:! )+! 4(E?! aQQ_7E!Z"#! 1)0):! 49)! 949)! ,0!

3*0*'*+:! %\)I)9:! )+! 4(E?! PVVVn! Z499! 40-! A()]40-)9?! aQQV7?!-):6,+)! <),01!

'*0:,-)9)- !3*9)!40',)0+! +540!Y"#!1)0):!%i&)! )+!4(E?!aQPa7E!N&9+5)93*9)?!Z"#!

40-!Y"#!1)0):!-,==)9!,0!+5),9!-*B0:+9)43!:,104(,01!64+5B4I:!40-!+5&:!6*::,<(I!

,0!=&0'+,*0!4:!B)((!%A49+:!)+!4(E?!PVV`n!Z499!40-!A()]40-)9?!aQQV7E!T5)+5)9!40-!

5*B !+5):)!1)0):!-,==)9!,0!+5),9!C49,4+,*0!64++)90:!*9!)C*(&+,*049I!3*-):! ,:! 0*+!

=&((I!)(&',-4+)- E!

!

7:K:K WXM*Y<13"-91'$.@*?9#-1.@*

!

"#$ ! 69*+),0:! <)(*01! +*! +5)! :&6)9=43,(I! *=! :,104(! +940:-&'+,*0! AZ84:):! B,+5!

0&3)9*&:! -*34,0: ! %LZA"2 7?! B5,'5! ,0! +&90! <)(*01! +*! +5)!AAAu! :&6)9=43,(I !
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%#),6)! )+! 4(E?! aQQdn! \4)@4B4! )+! 4(E?! aQPPn! $4,9-40! 40-! \*==)++?! aQQl7E!LZA"2 !

+I6)! 8.(**6! AZ84:) : !*=+)0!54C)!4!+9,649+,+)!-*34,0!49'5,+)'+&9)?!B,+5!4! ')0+94(!

40',)0+! AZ84:)! -*34,0 ?! B5,'5! 4'+:! 4:! 4! 9)1&(4+*9I! :B,+'5?! :&99*&0-)-! <I ! 4!

:,104(.1)0)94+,01! " .+)93,04(! )==)'+*9! -*34,0! 40-! 4! :)0:*9I! Y.+)93,04(! 9)6)4+!

-*34,0 !%\4)@4B4!)+!4(E?!aQPPn!$4,9-40!40-!\*==)++?!aQQl7E!L+&-,):!:&11):+!+54+!

+5)! '40*0,'4(! -*34,0:! *=! "#$! 69*+),0:?! :&'5! 4:! "/ .A$Y?! ZX$! 40-!#$$?! 49)!

40',)0+! ,0! *9,1,0! 40-! 4(9)4-I! )],:+)-! ,0! +5)! 1)0*3):! *=! )&<4'+)9,4! 40-!

49'54)<4'+)9,4!%i&)!)+!4(E?!aQPa7E!!

!

Z5)9)! 49)! :+9,@,01! 6494(()(:! <)+B))0! 6(40+! ,33&0,+I! 40-! 40,34(! ,004+)!

,33&0,+I !%"D90<)91)9!40-!/9&00)9?!aQQa7E!8(40+!+940:3)3<940)!8$$!69*+),0:!

54C)! +5),9! )M&,C4()0+! ,0! 40,34(!Z*((.(,@)! 9)')6+*9:! %Z#$: 7! 40-! Z#$.9)'9&,+)-!

@,04:):! %L+44(! 40-! 2,])(,&:?! aQQl7E!A:! =*9!"#$ ! 69*+),0:?! 0*+! *0(I! -*! 40,34(:!

'*0+4,0!+5)3!<&+!4(:*!=&01,?!B5,'5!:549)!+5)!+9,649+,+)!49'5,+)'+&9)!*=!6(40+!"#$ !

69*+),0:!%9)C,)B)-! ,0!F)5(,01! )+!4(E?!aQPl7E!Z5)! -*34,0:!+5)3:)(C):?!5*B)C)9?!

-,==)9!40-!+5)!+9,649+,+)! 49'5,+)'+&9):! 49)!+5*&15+!+*!<)! 4!9):&(+! *=! '*0C)91)0+!

)C*(&+,*0!%A&:&<)(!)+!4(E?!aQQcn!$4,9-40!40-!\*==)++?!aQQln!i&)!)+!4(E?!aQPa7E!Z5,:!

3 ,15+!9)=()'+!+5)!=4'+!+54+! ,0+)94'+,01! -*34,0:!54C)!4!+)0-)0'I! +*B49- : !<),01!

=&:)-!,0+*!4!:,01()!1)0)!,0!+5)!'*&9:)!*=!)C*(&+,*0!%\49'*++)!)+!4(E?!PVVV?!H09,15+!

)+!4(E?!PVVV7E!!

!

Z*! 69*C,-) ! 4! '*0+)]+! =*9! 6(40+! "#$! -*34,0:! 40-! -*34,0! 49'5,+)'+&9):?! X!'40!

-94B! 4! '*3649,:*0! +*! 40,34(! 40-! =&014(! "#$:E! Z5)! ')0+94(! "/! -*34,0! ,0!

40,34(:! ,:! "AYfZ! %4=+)9! "AX8?! YXXZA?! fHZ.H! 40-! Z8P7?! B5,'5! ,:! :+9&'+&94((I!

:,3,(49! +*! "/ .A$Y?! <&+! +5*&15+! +*! 54C)! )C*(C)-! ,0-)6)0-)0+(I! %F9<4'5! 40-!

A&:&<)(?!aQPl7E!X0!=&01,?!+5)!')0+94(!-*34,0!'4 0!<)!),+5)9!"AYfZ!4:!,0!40,34(:?!

B5,'5!,:!3*:+!=9)M&)0+n!"/ .A$Y!4:!,0!6(40+:n!*9!4!=&01,.:6)',=,'!-*34,0!%F)5(,01!

)+!4(E?!aQPl7E!Z5)!Y.+)93,04(!-*34,0?!<*+5!,0!6(40+:!40-!40,34(:?!,:!#$$E!X0!=&01,?!

5*B)C)9?! +59))! *+5)9! +I6):! *=! -*34,0:! '40! <)! 69):)0+! 4+! +54+! (*'4+,*0E! A((! *=!

+5):)!49)?!5*B)C)9?!9)6)4+!-*34,0:!(,@)!#$$E!!

!
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Z5)9)!,:!3*9)!C49,)+I!,0!+)93:!*=!" .+)93,04(!-*34,0 : !,0!40,34(: !40-!=&01,!+540!

e&:+! +5)! +B*! *6+,*0:! %ZX$! 40-! YY7! ,0! 6(40+:E! A0,34(:! 54C)! =,C)! -):'9,<)-! ".

+)93,04(!"#$! -*34,0:?! 40-! =&01,! 54C)! 4+! ()4:+! +B)(C)?! :*3)! *=! B5,'5!:5*B !

)0;I34+,'! 4'+,C,+I! -,9)'+(I ?! 94+5)9! +540! e&:+!54C,01! 4!:,104(,01! =&0'+,*0! 4:! ,0!

6(40+:!40-!40,34(:!%9)C,)B)-!,0!F)5(,01!)+!4(E?!aQPl7E!

!

7:K:N WXM*B&'1%9/*R9#-.9,"-91'*

!

J)0*3,'! 499401)3)0+! *=! "#$ ! 1)0):! , :! 0*0 .940-*3?! B,+5!340I! 9):,-,01! ,0!

'(&:+)9: ! %J&*! )+! 4(E?! aQPP7! %N,1&9)!d7E! L*3)! '(&:+)9:! '*0:,:+! *=! :,36()! +40-)3!

4994I:! *=! '(*:)(I! 9)(4+)-! 1)0):?! &:&4((I! *=! +5)! :43)! +I6)?! +5&:! '9)4+,01!

5*3*1)0)*&: !Z"#!*9!Y"#!'(& : +)9:!%N,1&9)!c7!40-!*+5)9:!'*0:,:+!*=!4!3,]+&9)!*=!

+5)!+B*!+I6): E!Z5&:?! ,0!A.	
   thaliana?!*=!+5)!+*+4(! *=!_d!"#$ ! '(&:+)9:?! l! '*0:,:+! *=!

+40-)3!-&6(,'4+):!40-!al!49)!3,])-!%J&*!)+!4(E?!aQPP7E!"*+!*0(I! "#$ !1)0) :?!<&+!

49*&0-!PlR!*= !4((!A.	
  thaliana!1)0):!)],:+!4:!+40-)3!4994I:!%A94<,-*6:,:!J)0*3)!

X0,+,4+,C)?!aQQQ7E!f*B)C)9?! "#$ !1)0):!B,+5! :)M&)0')! : ,3,(49,+I!<&+! (*'4+)-!* 0!

-,==)9)0+!'59*3*:*3):!4(:*!)],:+!% N,1&9)!c7E!

!

m+5)9! "#$! '(&:+)9:! '*0+4,0! 4! 5)+)9*1)0)*&:! 3,]+&9)! *=! -,:+40+(I! 9)(4+)-!

:)M&)0'):!%\'2*B)((!40-!L,3*0?!aQQ^7 E!Z5):)!34I!<)!4!9):&(+!*=!1)0)!*9!(491).

:'4()! :)13)0+4(! '59*3*:*3)! -&6(,'4+,*0:! =*((*B)-! <I! (*'4(! 9)499401)3)0+:!

%/4&3149+)0! )+!4(E?!aQQ_n!#),:+)9?!aQQd7E!Z940:6*:4<()! )()3)0+!%ZH7.3)-,4+)-!

9)499401)3)0+! 3,15+! 4(:*! 6(4I! 4! 9*()! ,0! 1)0)94+,01! "#$! '(&:+)9:b! ,+! 54:! <))0!

*<:)9C)-! +54+! +5)! :,;)! *=! '(&:+)9:! '*99)(4+):! 6*:,+,C)(I! B,+5! +5)! 0&3<)9! *=!

+940:6*:4<()! )()3)0+:! ,0! +5)! :43)! '59*3*:*3)! %#, ?! jE! )+! 4(E?! aQPQn! A3)(,0).

Z*99)19*:4!)+!4(E?!aQQ`7E!

!
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Figure	
  4.	
  An	
  overview	
  of	
  the	
  distribution	
  of	
  NLR	
  genes	
  within	
  the	
  Col-­0	
  genome,	
  compared	
  to	
  other	
  

genes.	
  

!

Y(&:+)9)-!499401)3)0+!34I!<)!<)0)=,',4(!,0!69*3*+,01!+5)!'9)4+,*0!*=!0)B!"#$!

:6)',=,',+,):! <I! 3)'540,:3:! :&'5! 4:! 0*0 .5*3*(*1*&:! 9)'*3<,04+,*0! 40-! 1)0)!

'*0C)9:,*0E!X0!)'+*6,'!%0*0.4(()(,'7!1)0)!'*0C)9:,*0?!4!:)M&)0')!,:! 9)6(4')-!<I!4!

5*3*(*1*&:!:)M&)0')!=9*3!4!6494(*1?!B5,'5!'40!:)9C)!4:!4!+)36(4+)E!N*9!<*+5!*=!

+5):)!69*')::):?!+5)!'(&:+)9)-!499401)3)0+!*=!"#$!1)0):!'40!<)!,36*9+40+?!4:! ,+!

*==)9: ! 3*9)! 6*::,<,(,+,):! =*9! 9)'*3<,04+,*0! <)+B))0! (,0@)-! (*',! %\)I)9:! )+! 4(E?!

aQQ_n!f&(<)9+!)+!4(E?!aQQP7E!!

!
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Figure	
   5.	
   Concatenated	
  NLR	
   genes	
   from	
   the	
   Col-­0	
   genome.	
   Grey	
   boxes	
   indicate	
   clusters	
  with	
   TNL	
  

clusters	
   shown	
   in	
   green	
   and	
   CNL	
   clusters	
   in	
   orange	
   (data	
   from	
   Guo	
   et	
   al.,	
   2011).	
   Long-­range	
  

sequence	
   similarity	
  between	
   sequences	
   is	
   shown	
  with	
   ribbon	
  bands	
   inside	
   the	
   circle.	
   Inner	
   track	
  

indicates	
  the	
  categorization	
  of	
  NLR	
  genes	
  described	
  in	
  this	
  paper,	
  which	
  will	
  be	
  discussed	
  in	
  future	
  

chapters.	
  

!

X0!:*3)!'4:):?!1)0*3,'!'* .*''&99)0')!*=!"#$!1)0) :!3,15+!<)!'*00)'+)-!+*!+5),9!

=&0'+,*0E!89*+),0!69*-&'+:!*=!:)C)94(!64,9:!*=!"#$!1)0):!(*'4+)-!,0!5)4-.+*.5)4-!

*9,)0+4+,*0!,0!+5)!1)0*3)!49)!@0*B0!+*!=&0'+,*0!+*1)+5)9E!N*9!)]436()?!+5)!Z"#!

64,9!RPS4!40-! RRS1?! B5,'5! 49)! '* .(*'4(,;)-! ,0! +5)! 1)0*3)! 40-! B5*:) ! 69*+),0!

69*-&'+:!,0+)94'+!%"49&:4@4!)+!4(E?!aQQVn!T,((,43:!)+!4(E?!aQPd7E!
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!

"*+! 4((! "#$ ! 1)0):! 49)! '(&:+)9)-?! 5*B)C)9?! 40-! :*3)! )],:+! 4:! :,01()! '*6,):E!

A''*9-,01(I?! "#$ ! 1)0):! ,0! A.	
   thaliana! 49)! 4! '*36()]! 3,]+&9)! *=! +40-)3!

-&6(,'4+):?!*50*(*1:!9)+4,0)-!=9*3! 40',)0+!6*(I6(*,-,;4+,*0!)C)0+:?!40-!&0,M&)!

'*6,):! %f*=<)91)9! )+! 4(E?! aQPd7?!),+5)9! 499401)-! ,0! '*36()]! 5*3* .! 40-!

5)+)9*1)0)*&:!'(&:+)9: ?!*9!69):)0+!4:!:,01()!1)0): E!!

!

7:K:O Y<13"-91'$.@*E&/D$'9#%#*-D$-*B&'&.$-&*WXM*R9<&.#9-@*

!

"#$ ! 1)0):! '40! )],:+! ,0! '*36()]! '5,3)9,'! 40-! 9)6)6+,+,C)! 49'5,+)'+&9):E!

Y5494'+)9,:+,'! "#$! =)4+&9):! +54+! '*0+9,<&+)! +*! 1)0)94+,01! )]')::,C)! -,C)9:,+I!

,0'(&-)! '(&:+)9 )- ! 1)0*3,'! 499401)3)0+: ! 40-! ,0+)904((I! 9)6)4+)-! :+9&'+&9)!

%#$$ : 7E! Y(&:+)9)-! 499401)3)0+!54:! <)) 0! '*99)(4+)-! B,+5! 1)0)! '*0C)9:,*0!

%\*0-941v0 .84(*3,0*! 40-! J4&+?! aQQcn! p&! )+! 4(E?!aQQǹ! J&*! )+! 4(E?! aQPP7E!

$)6)4+)-! :+9&'+&9)! B,+5,0! #$$! -*34,0: ! '40! '4&:)! 3,:64,9,01! 40-!

9)'*3<,04+,*0!<)+B))0!-,==)9)0+!9)1,*0:!*=!+5)!:43)!1)0)!% f&(<)9 +!)+!4(E?!aQQPn!

K&401!)+!4(E?!aQQdn!T,'@)9!)+!4(E?!aQQl7E!A<*&+!PQR!*=!9)=)9)0')!"#$!1)0):!49)!

):+,34+)-!+*!<)!6:)&-*1)0):?!40-!54C)!<))0!:&11):+)-!+*!:)9C)!4:!9):)9C*,9:!*=!

C49,4+,*0!=*9!0*05*3*(*1*&:!9)'*3<,04+,*0!40-!1)0)!'*0C)9:,*0!%\)I)9:!)+!4(E?!

aQQ_7E!

!

X0! +)93:! *=! )C*(&+,*049I! 3)'540,:3:?! )]')::,C)! -,C)9:,+I! '*&(-! 9):&(+! ),+5)9!

=9*3!946,-! )C*(&+,*0!40-! :+9*01! -,9)'+,*04(! :)()'+,*0?!*9!34,0+)040')! *=!340I!

*(-!4(()():!<I!<4(40',01!:)()'+,*0 !%-,:'&::)-!,0!L)'+,*0 :! PEdE_!40-!PEdE^7E!L+9*01!

-,9)'+,*04(! :)()'+,*0! 54:! <))0! B)((! -*'&3)0+)-! =*9! "#$! 1)0):! %\*0-941v0 .

84(*3,0*! )+! 4(E?! aQQan! Y5)0! )+! 4(E?! aQPQ7E! L6)',=,'4((I?! -,9)'+,*04(! :)()'+,*0! 54:!

<))0!-)+)'+)-!,0!')9+4,0!9):,-&):!*=!+5)!#$$!-*34,0?! 40-!6&9,=I,01!:)()'+,*0!,0!

+5)!"/!-*34,0!%9)C,)B)-!,0!j4'*<!)+!4(E?!aQP_7E!

!

Z940:6*:4<()! )()3)0+:! '40! '*0+9,<&+)!+*!<*+5!1)0)94+,*0!40-!9)4::*9+3)0+! *=!

C49,4+,*0E! N*9! )]436()?!+940:6*:*0:! B)9)! 4::*',4+)-! B,+5! +5)! -)()+,*0! ,0! +5)!
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B)(( .:+&-,)- ! '4:)! *= ! RPS5! %f)0@! )+! 4(E?! PVVV7?! B5,'5! =)4+&9):! 4!8UA!

6*(I3*965,:3E !Z940:6*:4<() !)()3)0+!69):)0')!'40!4(:*!'*0+9,<&+)!+*!'(&:+)9)-!

499401)3)0+!%-,:'&::)-!,0!L)'+,*0! PE_Ed7!40-!+940:6*:,+,*0!54:!4(:*!<))0!(,0@)-!

+*!+5)!,0+9*-&'+,*0! *=! 0)B! -*3 4,0:! ,0+*! "#$! 1)0):?! :&'5! 4:! ,0+)194+)-! -)'*I!

-*34,0:!%/4,()I!)+!4(E?!aQP`7E!

!

8*(I6(*,-,;4+,*0! =*((*B)-! <I! -,C)9:,=,'4+,*0! '40! <)! 4 0*+5)9! 3)'540,:3!

'*0+9,<&+,01!+*!"#$!-,C)9:,+I!,0!6(40+:E!A94<,-6*:,:!(,0)41)!,:!):+,34+)-!+*!54C)!

&0-)91*0)! 4+! ()4:+! =,C)!6*(I6(*,-,;4+,*0! )C)0+:! %j,4*! )+! 4(E?! aQPP7E!A649+! =9*3!

+40-)3! -&6(,'4+,*0!40-!6*(I6(*,-,;4+,*0! )C)0+:?! :)13)0+4(!40-!+940:6*:,+,*04(!

-&6(,'4+,*0!'40!1)0)94+)!6494(*1*&:!'*6,):!4+!)'+*6,'!(*'4+,*0:!%N9))(,01?!aQQV7!

+54+!69*C,-) ! 94B! 34+)9,4(! =*9! -,C)9:,=,'4+,*0E!Z*1)+5)9?! +5):) !69*')::):! 34@)!

"#$ !1)0):! *0)! *=! +5)!3*:+! -,C)9:)!1)0)!=43,( ,): !B,+5,0!4! :6)',): !%Y(49@!)+!4(E?!

aQQl7E!

!

7:N G13@%1.AD9#%*9'*WXM*B&'&#*

!

"#$ ! 1)0):! )]5,<,+! '*36()]! 64++)9:! *=! -,C)9:,+IE! 8*(I3*965,:3! ,0! "#$ ! 1)0):!

-*):! 0*+! 3)9)(I! )0'*364::! 4(() (,'! -,C)9:,+I?! <&+! 4(:*! 1)0)! '*6I! 0&3<)9!

C49,4+,*0!%9)C,)B)-!,0!/411:!)+!4(E?!aQPl7E!Z5,:!,0'(&- ): !+5)!(,3,+,01!'4:)!*=! 8UA!

6*(I3*965,:3?! B5)9)! +5)! B5*()! 1)0)! ,:! ),+5)9! 69):)0+! *9! 4<:)0+! ,0! 3&(+,6()!

4'')::,*0:E !

!

7:N:7 F-"49&#*1(*F9')3&*B&'&#*

!

H49(I! "#$! 1)0)! 646)9:! B)9)! <4:)-! *0! 4! =*9B49-! 1)0)+,':! 4669*4'5?! ,0! B5,'5!

1)0):! B)9)! ,-)0+,=,)-! <I! 3466,01! (*',! +54+! :)19)14+)! =*9! :&:')6+,<,(,+I! 40-!

9):,:+40')!4(()():!%",:5,3&94!40-!2401( ?!aQPQ7E!Z5)!9):6)'+,C)!1)0):!B)9)!+5)0!

436(,=,)-!&:,01!6*(I3)94:)!'54,0!9)4'+,*0! %8Y$7!40-!:)M&)0')-E!8*(I3*965,:3!
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404(I:,:! B4:! +5)0! '499,)-! *&+! 40-! +5),9! )C*(&+,*049I! -I043,':! ,0=)99)-E!

2,==)9)0+!()C)(:!*=!6*(I3*965,:3! 54C)!<))0!9)6*9+)-!%Z4<()!P7E!!

!

J)0)! ! 8*(I3*965,:3 ! Y(&:+)9)-! $)=)9)0') !

RPM1	
   8UA! "* ! J940+!)+!4(E!PVV`n!L+45(!)+!4(E!PVVV!

RPP1	
   f,15 ! i): ! /*+)((4!)+!4(E!PVV`!

RPP5	
   f,15 ! i): ! "*w(! )+!4(E!PVVV!

RPP8	
   f,15 ! i): ! \'2*B)((!)+!4(E!PVV` !

RPP13	
   f,15 ! "* ! /,++0)9.H--I! )+!4(E!aQQQn!$*:)!)+!4(E!aQQd!

RPS2	
   f,15 ! "* ! Y4,')-*!)+!4(E!PVVVn!\4&9,',*!)+!4(E!aQQ_!

RPS4	
   #*B ! i): ! J4::3400!)+!4(E!PVVV!

RPS5	
   8UA! i): ! f)0@!)+!4(E!PVVVn!Z,40!)+!4(E!aQQa!

	
  
Table	
   1.	
   Levels	
   of	
   polymorphism	
   and	
   genomic	
   distribution	
   (clustered/non	
   clustered)	
   of	
   some	
  

characterized	
   ! 3* +,#-%#.#	
   genes.	
   For	
   Presence/Absence	
   (P/A)	
   genes,	
   type	
   of	
   polymorphism	
   is	
  

indicated	
  instead	
  of	
  level.	
  	
  

!
Z5,:! ,0,+,4(! :&<:)+! *=! 1)0):! -,-! 0*+! 0)')::49,(I! 69*C,-)! 4! '*36()+)! *9!

9)69):)0+4+,C)! 6,'+&9)! *=! +5)! +I6)! *=!6*(I3*965,:3! 64++)90:! +54+! )],:+!,0! +5)!

"#$!=43,(IE!N,9:+?!8Y$!436(,=,'4+,*0!:+)6!,0!+5):)!:+&-,):!B*&(-!0*+!B*9@!=*9!(*',!

B,+5! +9&(I! 5,15!()C)(:! *=! C49,4+,*0?! +5&:! (,3,+,01! +5)! :436()! +*! 1)0):! B,+5!

3*-)94+)! +*! (*B! -,C)91)0')E!f*B)C)9 ?! +5)! =4'+! +54+! +5):)! (*',! B)9)! *9,1,04((I!

,-)0+,=,)-!4:!:)19)14+,01!=*9!9):,:+40')! 40-! :&:')6+,<,(,+I!4(()():! 54-! <,4:)-!+5)!

:436()!+*B49-:!1)0): !+54+!B) 9)?!4+!()4:+!+*!4!')9+4,0!)]+)0+?!C49,4<()?!4:!6*,0+)-!

*&+! <I! /4@@)9! 40-! '*(()41&):! %aQQ^7E!Z5)! <,4:! '*&(-! 54C)! ()-! +*! 40!

*C)99)69):)0+4+,*0!*=!64++)90:!:&'5!4:!8UA!6*(I3*965,:3!,0!+5)! '5494'+)9,;)-!

:)+! *=! 1)0): ?! B5,()! +5),9! +9&)! 69)C4()0')! ,0! +5)! "#$! '*36()3)0+! 9)34,0)-!

&0@0*B0E!Z5,: ! 3*+,C4+)-! +5)! 0))-! =*9! B5*() .1)0*3)! :+&-,):! +54+!B*&(- !

'5494'+)9,;)!+5)!B5*()!"#$!'*36()3)0+ E!!

!

A:! 4! +940:,+,*0! +*! +54+! :+41)?! (491)9! +5*&15! :+,((!649+,4(! 40-!8Y$.<4:)-! :+&-,):!

:*& 15+!+*!:436()!"#$!C49,4+,*0!3*9)!)C)0(I!<I!,0'(&-,01!4!(491)9!:&<:)+!*=!al!

"#$! 1)0): !%/4@@)9! )+! 4(E?! aQQ^n! aQQ7̀E! Z5):)! :+&-,):! 9):)M&)0')-! ,0-,C,-&4(!
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1)0):! *9!-*34,0:! ,0!V^!4'')::,*0:!*=! A.	
  thaliana!40-!9)(,)-!*0!65I(*1)0)+,'!+9)):!

40-!6*6&(4+,*0!1)0)+,'!:+4+,:+,':!+*!69*C,-)!40!*C)9C,)B!*=!"#$!C49,4+,*0E!

!

7:N:= B&'1%&IL94&*+'$3@#&#*

!

N*((*B,01! +5)! :)M&)0',01! *=! +5)!=,9:+!A.	
   thaliana! 1)0*3)! 40-! +5) ! :&<:)M&)0+!

4-C)0+!*=!9):)M&)0',01!69*e)'+:?!1)0*3) .B,-)!404(I:):!*=! "#$ !C49,4+,*0!:+49+)-!

+*!<)' * 3) !,0'9)4:,01(I!B,- ):69)4- E!L&'5!69*e)'+:!:*&15+!+*!:436()!C49,4+,*0!,0!

4((! 1)0):?! 0*+! e&:+! +5)!*0):! +54+! :)19)14+)-! =*9! 9):,:+40')! 40-! :&:')6+,<,(,+I!

4(()(): E!

!

A!@)I!646)9!%J&*!)+!4(E?!aQPP7! '*3649)-!1)0*3) .B,-)! "#$! '*36()3)0+:!*=! A.	
  

thaliana!B,+5!,+:!'(*:):+!)]+40+!:6)',):! A.	
  lyrataE!X+!=*&0-!+54+!+5)!0&3<)9!*=!"#$!

1)0):!,:!:,3,(49!,0!+5)!+B*!:6)',):E!Z5)!:+&-I!'*3 649)-!,0+)9:6)',=,'!%<)+B))0 .

:6)',):7!C49,4<,(,+I! ,0!+B*!=43,(,):! *=!$!1)0):?! "#$!40-!$#8 E!J)0):! *=!+5)! "#$!

=43,(I !B)9)!=*&0-!+*!<)!+5)!3* 9)!C49,4<()!*=!+5)!+B*!%J&*!)+!4(E?!aQPP7E!

!

X0! 6*+4+*! 40-! +*34+*?! +491)+)-! )09,'53)0+! =*9! "#$! 1)0):! =*((*B)-! <I! 5,15.

+59*&156&+! :)M&)0',01!B4:!69*6*:)-!+*! :+&-I! -,C)9:,+I! ,0! "#$!1)0):!%j&6)! )+!

4(E?!aQP_n!A0-*(=*!)+!4(E?!aQPd7E!\&(+,6()!:+&-,):!*0!"#$!C49,4+,*0!,0!:6)',):!*+5)9!

+540!A.	
  thaliana!54C)!<))0!'499,)-!*&+!%Z4<()!an!4(:*! 9)C,)B)-!,0! \*0+),9*!40-!

",:5,3&94?!aQP`n!/*99 )((,!)+!4(E?!aQP ǹ!/411:!)+!4(E?!aQPl7?!40-!4!:+&-I!'*3649)-!

"#$!9)6)9+*,9):!,0!=,C)!/94::,'4')4)!1)0*3):?!,0 '(&-,01! A.	
  thaliana?!A.	
  lyrata!40-!

C.	
  rubella!%O5401!)+!4(E?!aQP^7E!f*B)C)9?!+5):)!:+&-,):!+)0-!+*!'*0:,-)9!:,01()!*9!

C)9I!=)B!4'')::,*0:!*=!)4'5!:6)',):!%)E1E!+B*!9,')!4'')::,*0: !,0!i401!)+!4(E?!aQQ^7?!

B,+5!=)B! )]')6+,*0:!%)E1E!`Q!A.	
   thaliana!4'')::,*0:! ,0!J&*! )+!4(E?!aQPP7?!40-!0*!

-)=,0,+,C)!:+&-I!'5494'+)9,;,01!+5)!=&((!)]+)0+!*=!"#$!6*(I3*965,:3! ,0!3&(+,6()!

4'')::,*0:!*= !A.	
  thaliana!)],:+:E!

!
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L6)',): ! Y*33*0!043) ! $)=)9)0') !

Arabidopsis	
  thaliana	
   +54()!'9):: ! %J&*!)+!4(E?!aQPPn!O5401!)+!4(E?!
aQP 7̂!

Arabidopsis	
  lyrata	
   .! %J&*!)+!4(E?!aQPPn!O5401!)+!4(E?!
aQP 7̂!

Gossypium	
  hirsutum	
   '*++*0! %L5,!)+!4(E?!aQP`7!

Solanum	
  tuberosum	
   6*+4+*! %j&6)!)+!4(E?!aQP_7!

Solanum	
  lycopersicum	
   +*34+*! %A0-*(=*!)+!4(E?!aQPd7!

Oryza	
  sativa	
   9,') ! %i401!)+!4(E?!aQQ^7!

Sorghum	
  bicolor	
   :*915&3 ! %i401!)+!4(E?!aQP^7!

Brachypodium	
  distachyon	
   :+,==!<9*3)! %Z40!40-!T&?!aQPa7!

Phaseolus	
  vulgaris	
   <)40! %$,'549-:!)+!4(E?!aQP`7!

Setaria	
  italica	
   =*]+4,(!3,(()+! %O54)!)+!4(E?!aQP^7!

Triticum	
  aestivum	
   B5)4+! %/*&@+,(4!)+!4(E?!aQPd7!

Lotus	
  japonicus	
   (*+&:! %#,?!pE!)+!4(E?!aQPQ7!

Glycine	
  max	
   :*I<)40 ! %K401!)+!4(E?!aQPa7!

Eucalyptus	
  grandis	
   )&'4(I6+&: ! %Y59,:+,)!)+!4(E?!aQP^7!

	
  
Table	
  2.	
  Selected	
  published	
  genome-­wide	
  analyses	
  of	
  NLR	
  genes	
  in	
  plants.	
  

!

7:N:K G.&#&'/&Z+,#&'/&* [GZ+\*G13@%1.AD9#%**

!

89):)0') UA<:)0') !6*(I3*965,:3!54:!(*01!<))0! @0*B0!,0!"#$ 	
  1)0):E!X+!54:!4(:*!

<))0! *<:)9C)-! +54+! +5)! 69):)0')! *9! 4<:)0')! *=! 40! "#$ ! 1)0)! 4+!4!1,C)0! (*' &:!

'*&(-!<)!3466)-!4(3*:+!6)9=)'+(I!+*!9):,:+40')!40-!:&:')6+,<,(,+I!65)0*+I6):!,0!

4!6(40+!%L+45(!)+!4(E?!PVVV?!Z,40!)+!4(E?!aQQa7E!!

!

RPM1!40-!RPS5!49)!B)((!@0*B0!)]436():!*=!8UA! "#$ !1)0):!%J940+!)+!4(E?!PVV`n!

f)0@!)+!4(E?!PVVV7E!N9*3!+5)!6*,0+!*=!C,)B!*=!C49,4+,*0!64++)90:?!"#$ !8UA!1)0):!

54C)!<))0!9)6*9+)-!+*!54C)!4!9)(4+,C)(I! (*B! ()C)(! *=!6*(I3*965,:3!B,+5,0!+5)!

"#$ !1)0)!,+:)(=!B5)0!4'')::,*0:!'499I,01!+5)!1)0)!49)!'*3649)- ?!0*+4<(I!4(:*!,0!

+5)!*+5)9B,:)!M&,'@(I!)C*(C,01!#$$!-*34,0!%2,01!)+!4(E?!aQQln!L5)0!)+!4(E?!aQQ^n!

\*0-941v 0.84(*3,0*?!aQQa7E! f*B)C)9?!+5)! ()C)(! *=!6*(I3*965,:3! ,:! ,0'9)4:)-!
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49*&0-!+5)!-)()+,*0!e&0'+,*0: ?!B5,'5! ,:! '*0:,:+)0+!B,+5!+5)!+5)*9I!*=!<4(40',01!

:)()'+,*0 !%L+45(!)+!4(E?!PVVVn!Z,40!)+!4(E?!aQQa7E!

!

L+&-,):! *=! 8UA!"#$ ! 1)0): ! %L5)0! )+! 4(E?! aQQ^7! 4:! B)((! 4:! 8UA! 1)0):! 4'9*::!+5)!

B5*()!1)0*3)!%Z40! )+!4(E?!aQPa7!<4:)-! *0! `Q!1)0*3):!%Y4*! )+!4(E?!aQPP7! -4+4!

54C)! <))0! '499,)-! *&+E! X0! Z40!40-! '*(()41&): ! %aQPa7?! 8UA! 1)0):! 54C)! <))0!

,-)0+,=,)-!1)0*3) .B,-)?!4(()()!=9)M&)0'I!404(I:,:!'499,)-!*&+?!40-!1)0)!*0+*(*1I!

%Jm7! =&0'+,*04(! '4+)1*9I! )09,'53)0+! -):'9,<)-E! L+&-,):! (**@,01! 4+! 1)0)!

)]69)::,*0! -4+4! 54C)! 4(:*! :&11):+)-! +54+! +5)! 34e*9,+I! *=! 8UA! 1)0):! ,0! +5)!

1)0*3)!3,15+!<)!&0-)9!9)(4])-!:)()'+,C )!'*0:+94,0+:!%/&:5!)+!4(E?!aQPd7E!

!

7:N:N 61'#&.<&4*B&'&#*

!

8)9546:!+5)!=,9:+!34,0!+4:@!*=!A.	
  thaliana!9):)49'5!,0!+5)!6*:+.1)0*3,':!)94!B4:!

4::,10,01!=&0'+,*0:!+*!+5)!'4E!al?QQQ!,-)0+,=,)-!1)0):E!X0!+5)!'4:)!*=!"#$ !1)0):?!

5,:+*9,'4((I?!+5)!=,9:+!'5494'+)9,;)-! 1)0)!:)+!B4:!<,4:)-!+*B49-!+5)!3*9)!C49,4< ()!

94+5)9!+540!'*0:)9C)-!+I6):?!:,0')!+5)I!B)9)!=,9:+!,-)0+,=,)-!<I!3466,01!(*',! +54+!

B*&(-! -,==)9)0+,4((I! :)19)14+)! =*9!9):,:+40')! 40-! :&:')6+,<,(,+I ! +*! :6)',=,'!

64+5*1)0:!%9)C,)B)-!,0!",:5,3&94!40-!2401(?!aQPQ7E!Z5,:!9):&(+)-!,0!4!(41!,0!+5)!

:+&-I!*=!"#$ !' *0:)9C)-!1)0):E!Z5&:?!B5,()!+5)!9*()!40-!=,+0)::!'*:+ !*=!8UA!1)0):!

:&'5!4:! RPM1!40-!RPS5!54: !<))0! B)((!):+4<(,:5)-!%)E1E!Z,40!)+!4(E?!aQQ_n!K494:*C!

)+!4(E?!aQPc7?!(,++()!,:!@0*B0!*=!'*0:)9C)-!"#$ !1)0):!4:!4!19*&6E!!

!

X0!4--,+,*0?!&0(,@)!=*9!8UA!1)0):!%)E1E!Z40!)+!4(E?!aQPa7?!0*!1)0*3).B,-)!:+&-,):!

*=!'*0:)9C)-! 1)0):! 4:! 4! 19*&6!54C)! <))0! 4++)36+)-E!Y*0:)9C4+,*0?! B5,'5! ,:!

+I6,'4(! *=! 3*:+! *=! +5)! 1)0*3)?! ,:! 0*+! 4! 1,C)0! ,0! +5)!'4:)! *=! "#$ ! 1)0):E!

F0-)9:+40-,01!+5)!=&0'+,*04(! ,36*9+40')!*=!'*0:)9C)-! "#$ !1)0):!B*&(-! *==)9!

,0:,15+:!,0+*!5*B! "#$ !1)0)!9)6)9+*,9): !49)!4::)3<()-E!X+!B*&(-!4((*B!+*!4--9):: !

+5)! M&):+,*0! *=! 5*B! 6(40+:! '*6)! B,+5! '499I,01! (491)! 0&3<)9:! *=!"#$ ! 1)0): ?!

'*0:,-)9,01!+54+!:*3)!*=!+5)3!54C)!5,15!=,+0)::!'*:+:!%Z,40!)+!4(E?!aQQ_n!K494:*C!
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)+! 4(E?! aQPc7?! 40-! )04<()! +5)! ):+,34+,*0! *=! '*:+:! *=! 6(40+!"#$ ! 9)6)9+*,9):! %:))!

L)'+,*0! PEdEc7E!

!

Z5)!)],:+)0')!*=! ' *0:)9C)-! "#$ !1)0):!54:!<))0!@0*B0!=*9!4!(*01!+,3)E!89)C,*&:!

:+&-,):! ,0! ()++&')! :&<-,C,-)-! "#$ !1)0):! ,0+*!+B*!<9*4-! '(4::):!<4:)-! *0!+5),9!

)C*(&+,*049I! 5,:+*9Ib! M&,'@(I! )C*(C,01! ZI6)! X?! '5494'+)9,;)-! <I! =9)M&)0+!

:)M&)0')! )]'5401):!40-! 69):)0+!4:! '5,3)94:?!40-!+5)!3*9)! '*0:)9C)-!ZI6)!XX?!

=*9!B5,'5! *<C,*&:!4(()(,'! 9)(4+,*0:5,6:! '40!<)! ):+4<(,:5)-!%K&401! )+!4(E?!aQQd7E!

L*3)!:+&-,):!54C)! 4(:*!<))0!'499,)-!*&+!,0!A.	
  thalianaE!A!:&<:)+!*=!al!"#$ !1)0):!

54:!<))0!:*9+)-!<4:)-!*0!+5)!)]+)0+!*=!)] 5,<,+)-!4(()(,'!-,C)91)0')!%/4@@)9!)+!4(E?!

aQQ̂7E! /4:)-! *0! <)+B))0 .:6)',):! '*3649,:*0:? ! f*=<)91)9! 40-! '*(()41&):!

%aQPd7?!=*9!)]436()?!,-)0+,=,)-!d! "#$ !(*',!69):)0+!4'9*::!+B)(C)! :436()-!6(40+!

:6)',):?! :&11):+,01! 4! <4:,'! 5*&:)@))6,01! =&0'+,*0E!ADR1! =43,(I! ,0!A.	
   thalianan!

B5,'5!,0'(&-):! ADR1!40-!,+:!5*3*(*1: !ADR1-­L1?!ADR1-­L2!40-!ADR1-­L3n!49)!Y"#!

+I6)!1)0):!*=!+5)!RPW8!%RESISTANCE	
  TO	
  POWDERY	
  MILDEW	
  87!+I6) !+54+!4'+!4:!

5)(6)9! "#$: ?!40-!49)!C)9I!5,15(I! '*0:)9C)-!4'9*::!6(40+! :6)',):!%Y*((,)9! )+!4(E?!

aQPPn!Y5,0,!40-!#*4@)?!aQQc?!O5401!)+!4(E?!aQP^7E!f*B)C)9?!0*!-)=,0,+,C)!(,:+!*=!

'*0:)9C)-! "#$ !1)0):!,0! A.	
  thaliana!)],:+:E!!

!

m9,1,04((I?! ,+! B4:! )]6)'+)-! +54+!"#$ ! 1)0): ?! B5)0! 69):)0+?! B*&(-! <)! :,3,(49!

<4:)-! *0! B,+5,0 .:6)',):! '*3649,:*0:?! <&+! :5*B! -,C)91)0')! B5)0! '*364 9)-!

<)+B))0!:6)',):E! Z5,:!B4:!<4:)-!*0!+5)!s493:!94')t!+5)*9I!% N(*9?!PVc^n!f*(&<?!

aQQPn!9)C,)B)-!,0!/)91)(:*0!)+!4(E?!aQQP7E!Z5)!+)93!s493:!94')t!*9,1,04((I!'*3):!

=9*3!3,(,+49I!+)93,0*(*1I!40-!-)0*+):!4!-I043,'!B5)9)!6)*6()!40-!19*&6:!49)!

=*9')-! +*! 493! +5)3:)(C):! <)'4&:)! *+5)9:! 49)! -*,01! :*?! B,+5*&+! 40I! ,0+9,0:,'!

<)0)=,+! *=! +5)! 69*')::E! A! '(4::,'4(! s493:! 94')t! -I043,'! <)+B))0 ! 6(40+:! 40-!

64+5*1)0:! B*&(-! +5&:! )0+4,(! 4! :)9,):! *=! s:)()'+,C)! :B))6:t! ,0! B5,'5! 0)B(I!

-,:'*C)9)-!C49,40+:!+54+!*==)9!4-C40+41)!B*&(-!69*6414+)!+5*9*&15!6*6&(4+,*0:!

40-!:B))6!+*!=,]4+,*0E!Z5&:?!B5)0!'*3649,01!,0-,C,-&4(!4'')::,*0:?!+5)I!B*&(-!

<)!)]6)'+)-!+* !'499I!+5)!:43)!4(()()!*=!40!"#$ !1)0)!+54+!3*:+!9)')0+(I!:B)6+!+*!

=,]4+,*0E!f*B)C)9?!+5,:!B4:!0*+!=*&0-!+*!<)!+5)!'4:)!,0!694'+,')!4:!6*(I3*965,:3!
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,0!"#$!1)0):! ,:!'*33*0 E!RPS4!,:!4!949)!)]436()!*=!40! "#$ !1)0) !+5*&15+!+*!54C)!

&0-)91*0)!4!9)')0+!:)()'+,C)!:B ))6!%/)91)(:*0!)+!4(E?!aQQPn!/4@@)9!)+!4(E?!aQQ^7E!

!!

7:N:O WXM*J9-'&##*61#-#*$'4*WXM*61%A3&%&'-*F9]&*

!

Z5)9)! 49)! 4<*&+! PcQ!"#$ ! 1)0):! ,0! A.	
   thaliana! %\)I)9:! )+! 4(E?! aQQ_7! 40-! 6(40+!

"#$ !9)6)9+*,9):!49)!&:&4((I! ,0!+5)!5&0-9)- :!%F)5(,01! )+!4(E?!aQPl7E!$)(4+,01!+*!

+5,:?! +B*! M&):+,*0:! 54C)! <))0! 4:@)-E!N,9:+?! 5*B! '40! :&'5! 9)(4+,C)(I! :34((!

9)6)9+*,9):! 69*-&') ! :6)',=,'! -)=)0')! 414,0:+! 4!3I9,4-! *=!64+5*1)0:! 69):)0+! ,0!

+5)! )0C,9*03)0+E! L)'*0- ?! 5*B! '40! 6(40+:! 4==*9-! +*! 34,0+4,0! :&'5! 9)(4+,C)(I!

)]+)0:,C) !9)6)9+*,9):?! '*0:,-)9,01!+54+!+*!34,0 +4,0!3&(+,6()! '*6,):!*=!,33&0) : !

1)0)!=*9!4!6(40+!'40!<)!'*:+(Ib!+B*!8UA!"#$ !1)0):?!RPM1!40-!RPS5?!49)!@0*B0!+*!

'499I!=,+0)::!'*:+ : !*=!&6!+*!49*&0-!PQR!%Z,40!)+!4(E?!aQQ_?!K494:*C!)+!4(E?!aQPc7E!!

!

f *B! (,3,+)-! "#$ !'*36()3)0+:!69*C ,-)!:6)',=,' !-)=)0' )!414,0:+!4!B,-)!C49,)+I!*=!

64+5*1)0:?!40-!40!)C)0!19)4+)9!0&3<)9!*=!)==)'+*9:?!34I!<)!)]6(4,0)-!,0!649+!<I!

+5)!1&49-!5I6*+5):,: E!$4+5)9!+540!3*0,+*9,01!+5)!69):)0')!*=!64+5*1)0!)==)'+*9:!

-,9)'+(I?! ')9+4,0!"#$ !9)')6+*9: !3*0,+*9!%1&49-7!+5)! ,0+)19,+I!*=!+5),9!*B0!5*:+!

69*+),0: !+54+!B*&(-!<)!'*369*3,:)-!4:!4!9):&(+!*=!)==)'+*9!69):)0')!%Y5,:5*(3!

)+! 4(E?! aQQ^n! j*0):! 40-! 2401(?! aQQ^7E!A:! 4! 9):&(+?! 3&(+,6()! )==)'+*9:! +54+!

'*369*3,:)! +5)! :43)! 5*:+! 69*+),0! '*&(-! <)! 3* 0,+*9)- ! <I! +5)! :43)! "#$ : E! X0!

4--,+,*0?! ,+!54:!<))0! :5*B0!+54+!4! :,01()!"#$ ! '40!<,0-!3*9)!+540!*0)! )==)'+*9!

%Y):49,! )+! 4(E?! aQP_7?! +5&:! '*0+9,<&+,01! +*! +5)! )]6(404+,*0! *=! 5*B! (,3,+)-!"#$ !

'*36()3)0+:! '40! 3*0,+*9! :,10,=,'40+(I! (491)9! 0&3<)9:! *=! )==)'+*9:E ! L+&-,):!

&:,01! I)4:+! +B*.5I<9,-! %iaf7! +)'50*(*1I! +*! 69*<)! 69*+),0! ,0+)94'+,*0:! 54C)!

=*&0-!+54+!4!(491)!0&3<)9!*=!64+5*1)0!)==)'+*9:!'*0C)91) - !*0+*!4!'*33*0!:)+!*= !

6(40+!69*+),0:!%\&@5+49!)+!4(E?!aQPPn!T)[(,01!)+!4(E?!aQPd7E!

!

Z5)! 5,15! =,+0)::! '*:+! *=!"#$ ! 1)0):! 3,15 +! <)! 3,+,14+)-?! =9*3! +5)! )C*(&+,*049I!

6)9:6)'+,C)?! <I! <4(40',01! :)()'+,*0 E! X0! +5)! '4:)! *=! =9)M&)0'I.-)6)0-)0+!

<4(40',01! :)()'+,*0?! +5)! =9)M&)0'I! *=! 4! 1)0)! ,:! 9)1&(4+)-! B,+5,0! 4! 6*6&(4+,*0!
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<4:)-! *0! :)()'+,C)! 0))-E! 89):)0') UA<:)0') !"#$ ! 1)0):! B,+5! 5,15! =,+0)::! '*:+ : ?!

RPM1!40-!RPS5?!49)!@0*B0!+*!<)!&0-)9!<4(40',01! :)()'+,*0!%L+45(! )+!4(E?!PVVVn!

Z,40!)+!4(E?!aQQa7?!4:!49)!:)C)94(!*+5)9!"#$ !1)0):E!!

!

X0!+5)!'4:)!*=!+5)!<,9+5.40- .-)4+5!)C*(&+,*049I!3*-)(?! )]+94!'*6,):! *=!"#$ !1)0):!

34I! <)! 9)3*C)-! +59*&15! -)()+,*0! *9! 6:)&-*1)0,;4+,*0 ! %\,'5)(3*9)! 40-!

\)I)9:?!PVV`7 E!A(+)904+,C)(I?!+5)!5,15!'*:+:!*=! "#$ !1)0):!3,15+!4(:*!<)!3,+,14+)-!

<I!3,'9*$"A!%3, $"A7 .<4:)-!'*0+9*( ?!B5)9)<I!"#$ !+940:'9,6+:!49)!-)194-)-!,0!

<&(@!<4:)-!*0!+5)!+491)+,01!*=!'*0:)9C)-!:)M&)0'):!,0! +5)!"/ .A$Y!-*34,0 !%N),!

)+!4(E?!aQP_n!#,!)+!4(E?!aQPan!L5,C4694:4-!)+!4(E?!aQPa7E!

!

7:N:P Y<13"-91'$.@*R@'$%9/#*1(*WXM*)&'&#*

!

Z5)! 5,15(I! 6*(I3*965,'! 04+&9)! *=! "#$ ! 1)0):! ,:! 69*<4<(I! 4! 9):&(+! *=! :)()'+,C)!

69)::&9)! ,36*:)-! <I! 64+5*1)0:! %\)I)9:! )+! 4(E?! aQQ_n! i&)! )+! 4(E?! aQPa7E! Z5)!

*9,1,04((I! -*3,040+! 5I6*+5):,:! *0! +5)! )C*(&+,*0! *=! "#$ ! 1)0):! B4:! +5)!

'*)C*(&+,*049I! 493:!94')!3*-)(!%N(*9?!PVc^7E!A''*9-,01!+*!+5,:!5I6*+5):,:?!+5)!

6(40+!$!1)0) :! 40-! 64+5*1)0! )==)'+*9:! ,0+)94'+! ,0! 4! s1)0).=*9.1)0)t! 3400)9?! ,0!

B5,'5! +5)! 69*+),0! 69*-&')-! <I! 4! :6)',=,'! "#$ ! 1)0)! ,0! 4! 6(40+! 9)'*10,;):! 40!

)==)'+*9!69*+),0!69*-&')-!<I! 4! :6)',=,' !64+5*1)0E!L&'5!9)'*10,+,*0!9):&(+:! ,0!4!

5I6)9:)0:,+,C)!9):6*0:)!40-!')((!-) 4+5!,0!+5)!6(40+E!!

!

X+!B*&(-!+5&:!<)!<)0)=,',4( !=*9!+5)!64+5*1)0!+*!9)+4,0!0*C)(!C49,40+:!+54+!4C*,-!

-)+)'+,*0!<I!+5)!6(40+?!40-!,+!B*&(-!*==)9!'*36)+,+,C)!4-C40+41)!=*9!+5)!6(40+!+*!

-,:'*C)9! "#$ ! 4(()():! +54+! B*&(-! )04<()! -)+)'+,*0! *=! +5)! 0)B! C49,40+:E! L&'5!

4(()():! ,0!+5)!6(40+!B*&(-!+5)0!M&,'@(I! ,0'9)4:)! ,0!=9)M&)0'I!+*!9)6(4')!4((!+5)!

*+5)9! 4(()():! ,0! 4! 6*6&(4+,*0! %:)()'+,C)! :B))67E! /4:)-! *0! 6*6&(4+,*0! 1)0)+,'!

+5)*9I?! :&'5! 4! 3*-)(! B*&(-! 69)-,'+! ,0+94:6)',=,'! 6*(I3*95,:3! +*! <)! 949)! 40-!

+940:,)0+!,0!04+&9)E!!

!
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T5,()!,+!:))3:!+*!<)!+5)!'4:)! +54+!+5)!#$$!9)1,*0:!*=!340I !"#$ !1)0):!49)!&0-)9!

6*:,+,C)! :)()'+,*0 ! %\)I)9:! )+! 4(E?! PVV`n! /,++0)9.H--I! )+! 4(E?! aQQQn! \*0-941v0.

84(*3,0*!)+!4(E?!aQQa7?!4:!69)-,'+)-!<I!+5)!'*)C*(&+,*049I!493:!94')!3*-)(?!+ 5)!

:+&-I! <I! /)91)(: *0! 40-! '*(()41&): !%aQQP7! 5,15(,15+)-! +5)! 69)C4()0')! *=! (*01.

(,C)-!6*(I3*65,:3! ,0!"#$ !1)0):!,0! A.	
  thaliana!6*6&(4+,*0:E!Z5,:!*<:)9C4+,*0!54:!

<))0 !649+,4((I!)]6(4,0)-!<I! <4(40',01!:)()'+,*0!,0! "#$ !1)0):?!B5)9)!+B*!*9!3*9)!

4(()(,'!=*93:!*=!4!1)0)!49)!34,0+4,0)-!,0!4!6*6&(4+,*0!*C)9!(*01!6)9,*-:!*=!+,3)!.!

,0!:+49@!'*0+94:+!+*!:)()'+,C)!:B))6 !3*-)(! :&11):+)-!6 9)C,*&:(IE!

!

N9*3!40! )C*(&+,*049I!6)9:6)'+,C)?!"#$!1)0):! :5*B,01!C49,4<()!64++)90:!3,15+!

<)! &0-)9! -,9)'+,*04(! :)()'+,*0! =*9! (*'4(! 4-46+4+,*0?! *9! 3,15+! <)! &0-)9! +5)!

,0=(&)0')! *=! 1)0)+,'! -9,=+! *9! <4(40',01! :)()'+,*0E!L*3)! :+&-,):! 54C)! ,0-))-!

4--9)::)-! +5)! M&):+,*0! *=! +5)! 9)(4+,C)! 69)C4()0')! *=! +5):)! +I6):! *=! :)()'+,*0!

%/4@@)9!)+!4(E?!aQQ^7E!

!

"#$!1)0):!49)!:&<e)'+!+*!4!'*36()]!3,]+&9)!*=!6*:,+,C)!40-!<4(40',01!:)()'+,*0E!

Z5)9)!4(:*!:))3:!+*!<) !40!,0+)96(4I!<)+B))0!-,==)9)0+!+I6):!*=!:)()'+,*0?!4:!8UA!

"#$ !1)0):!&0-)9!<4(40',01! :)()'+,*0!+)0-!+*! (4'@!:+9*01! :,104+&9):! *=!6*:,+,C)!

:)()'+,*0! ,0!#$$!9)1,*0:?!B5,'5!49)!*+5)9B,:)!69)C4()0+!,0! "#$ !1)0):!%L5)0!)+!

4(E?!aQQ^7E!

!

"#$ !1)0):!49)!0*+!&0,=*93! ,0!+5),9! )C*(&+,*049I!3*-)?!69*<4<(I!4:!4!9):&(+!*=!

C49I,01! :)()'+,C)! 69)::&9):! +54+! 4'+! *0! +5)3E!89)C,*&:! :+&-,):! ,0! ()++&')!

:&<-,C,-)-! "#$ ! 1)0):! ,0+*! +B*! <9*4-! '(4::):! <4:)-! *0! +5),9! )C*(&+,*049I!

5,:+*9Ib!M&,'@(I!)C*(C,01!ZI6)!X?!'5494'+)9,;)-!<I!=9)M&)0+!:)M&)0')!)]'5401):!

40-! 69):)0+! 4:! '5,3)94:?! 40-! +5)! 3*9)! '*0:)9C)-! ZI6)! XX?! =*9! B5,'5! *<C,*&:!

4(()(,'!9)(4+,*0:5,6:!'40!<)!):+4<(,:5)-!%K&401!)+!4(E?!aQQd7E!

!
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7:O F"%%$.@*

!

"#$ ! 1)0):! 54C)! <))0! '4+)1*9,;)- ! <I! C49,4+,*0! 64++)90?! )C*(&+,*049I! 3*-)!

%=4:+U:(*B7?! )C*(&+,*049I! *9,1,0! %*50*(*1:U6494(*1:7?!1)0*3,'! -,:+9,<&+,*0!

%:,01()U'(&:+)9)-7! 40-! -*34,0! 49'5,+)'+&9)! %Z"#UY"#7E!f*B)C)9?! B5 ,'5 !

=&0'+,*04(!9*():!'*99):6*0- !+*!+5):)!'4+)1*9,):!,:!0*+!@0*B0E!

!

G49,4+,*0!,:!-,:+9,<&+)-!&0)M&4((I!43*01! "#$ !1)0):E!89)C,*&:!:+&-,):!%/4@@)9!)+!

4(E?!aQQ^n!K&401!)+!4(E?!aQQd7!4++)36+)-!+*!'(4::,=I!"#$ !1)0):!4''*9-,01!+*! +5),9!

C49,4+,*0!69*=,():E!f*B)C)9?!0*!:I:+)34+,'!:+&-I!+*!'5494'+)9,;)!C49,4+,*0!4'9*::!

4((!"#$ ! :)M&)0'):!54:!<))0!&0-)9+4@)0 n!0*9!54:! ,+!<))0! :+&-,)-! ,0! -)6+5!5*B!

:)M&)0')!C49,4+,*0!,0!"#$ !1)0):!-,==)9: !=9*3!<4'@19*&0-!1)0):E!!

!

\I! *<e)'+,C)! ,:! +*! (**@! 4+! -,C)9:,+I! 64++)90:! ,0!"#$ ! 1)0):! ,0! -)+4,(E!X!69*C,-)!

'(4::,=,'4+,*0?! C,:&4(,;4+,*0! 40-! )09,'53)0+! ,0! =&0'+,*04(! '4+)1*9,):! =*9! "#$!

1)0):?!4:!B)((!4: !4!JTAL! 404(I:,:! *0!8UA!6*(I3*965,:3E !\I! 3)+5*-!,:! &:)=&(!=*9!

:+&-,): !+54+!B,:5!+*!+491)+!4!649+,'&(49!:&<19*&6!*=!"#$ !1)0): !*9!+*!4::)::!4(()(,'!

-,C)9:,+I!,0!40!,-)0+,=,)-!:)+!*=!1)0): E!

!
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= 6D$A-&.*7:*5&/D'131)@*

!

X0! +5,:! '546+)9?! X! -):'9,<)! 40! 4669*4'5!=*9! 69*=,(,01! '*36()]! 5I6)9C49,4<()!

9)1,*0:! *=!+5)!1)0*3) ?! )]6(*,+,01! :5*9+!9)4-!5,15.+59*&156&+! :)M&)0',01! -4+4E!

Z5,:!4669*4'5!B*9@:!)C)0!B5) 0!B5*()!1)0*3)! de	
  novo!4::)3<(I!,:!0*+!=)4:,<() !

40-!B5)0!*0(I!*0)!9)(,4<()!9)=)9)0')!,:!4C4,(4<() E!X!<)1,0!<I!-):'9,<,01 !+5)!<4:,'!

B*9@=(*B!<9,)=(IE!X!+5)0!-):'9,<)!,0!-)+4,(!-4+4!69)6494+,*0?!'5*,')!*=!64943)+)9:!

=*9!3466,01!40-!C,:&4(,;4+,*0E!L&<:)M&)0+(I?!X!4--9)::!+5)!,::&):! *=!C4(,-4+,*0!

40-!,0+)969)+4+,*0E!N,04((I?!X!'499I!*&+!4!:+4+,:+,'4(!404(I:,:!*=!+5)!*<+4,0)-!-4+4E!

!

=:7 +AA.1$/D*

!

Z*!,0C):+,14+)!04+&94(!C49,4+,*0!,0!+5)!'*36()+)!'*36()3)0+!*=! "#$ !1)0):!,0!+5)!

A.	
   thaliana! 9)=)9)0')! 1)0*3)?! X!&:)-! +5)! 400*+4+,*0! *=! J&*! 40-! '*(()41&):!

%aQPP7E!Z5)!34,0!-4+4!:)+!'*0:,:+)-!*=!:5*9+!X((&3,04!9)4-:!=9*3!`Q!4'')::,*0:!

=9*3!+5)!=,9:+!654:)!*=!+5)!PQQP!J)0*3):!69*e)'+?!'5*:)0!+*!9)69):)0+!<*+5!(*'4(!

40-!1(*<4(!1)0*3,'!-,C)9:,+I!, 0!A.	
  thaliana!%Y4*!)+!4(E?!aQPP7E!!

!

Z5)! :+94+)1I! *=!4(,10,01! :5*9+!X((&3,04!9)4-:!=9*3!4!9):)M&)0')-!1)0*3)!+*!4!

1)0)!*=!,0+)9):+!69*C,-):!,0=*934+,*0!*0!B5,'5!:)13)0+: !*=!+5)!9)=)9)0')!1)0)!

49)!69):)0+! ,0!+5)! ,0+)99*14+)-! ,0-,C,-&4(E!X!C,:&4(,;)!+5,:! ,0=*934+,*0?!B5,'5!X!

'4((! 69):)0') .*=.'*C)941)! 69*=,():?! 40-! &:)! ,+! +*! '*3649)! 4'')::,*0 .:6)',=,'!

'* C)941)! 4(*01! +5)! ()01+5! *=! +5)! 1)0)! *=! ,0+)9):+E!T 54+! =*((*B:! ,:! 4! <9,)=!

*C)9C,)B!*=!+5)!B*9@=(*B!%N,1&9)!̂ 7E!84943)+)9!40-!69*')-&9)!'5*,'):!=*9!)4'5!

:+)6!49)!-,:'&::)-!,0!-)+4,(!,0!L)'+,*0! aE_E!!

!
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!
!

Figure	
  6.	
  Schematic	
  representation	
  of	
  how	
  coverage	
  profiles	
  are	
  obtained	
  from	
  mapped	
  reads	
  data.	
  

!

Z*!466(I!+5,:!4669*4'5?!,+!,:!0)')::49I!+*!54C)!4!9)=)9)0')!:)M&)0')! *=!,0+)9):+!

40-! 3&(+,6()!9):)M&)0')-! 1)0*3): !4:! :5*9+! 9)4-:! *9! ,0! 40I! *+5)9! =*934+E!Z*!

69)649)! -4+4! =*9! 3466,01! %L+)6! P7?! +5)!:5*9+!9)4-:! B)9) ! '&+! ,0+*!&0,=*93!

:)13)0+: ! %k! 3)9:7 ?! *=! _^! <4:)! 64,9:! )4'5?! +*! )0:&9)! '*0,:,:+)0'I! B5)0!

'*3649,01 !4'')::,*0: !40-!-4+4:)+:E!X!&:)-!0*0 .*C)9(466,01!k!3)9:!+*!34],3,;)!

3466,01!)==,',)0'I E!L&<:)M&)0+(I?!+5):)!k!3)9! 9)4-:!B)9)!4(,10)-!%3466)-7!+*!

)4'5!*=!+5)!9)=)9)0')! "#$ !1)0):!:)6494+)(I E!!

!

Z*!69)649)!9)=)9)0')! "#$ !:)M&)0'):! =*9!3466,01?!+5):)!B)9)!)]+94'+)-!=9*3!+5)!

ZAX$PQ! 4::)3<(I! *=! +5)! A.	
   thaliana! Y*(.Q! 9)=)9)0')! 1)0*3)!

%5++6:bUU494<,-*6:,:E*917?!B5,()!9)+4,0,01!:34((!:)13)0+:!*=!1)0*3,'!'*0+)]+!*0!

),+5)9!:,-)!*=!+5)!1)0):!+*!4((*B! +5)!3466,01!*=!9)4-:!4+!+5)!)-1): !*=!+5)!1)0):E!

Z5):)!4--,+,*04(!:)M&)0'):!B)9)!9)3*C)-!4=+)9!+5)!3466,01!B4:!4''*36(,:5)-E !

#,@)B,:)?!X!54-!*9,1,04((I!@)6+!,0+9*0,'! :)M&)0'):!*=!+5)!1)0):!=*9!+5)!3466,01!

:+41)E! m0')! +5)! 3466,01! B4:! '*36()+)?!X!@)6+! =*9! =&9+5)9! 69*')::,01! *0(I! +5)!

6*:,+,*0:!+54+!'*99):6*0-!+*!+5)!'*-,01!%Y2L7!6*9+,*0: !*=!+5)!1)0)E!!
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!

Z5)! (,:+!*=!P^_!9)=)9)0')!"#$ !1)0):!B4:!<4:)-!* 0!+5)!L&66()3)0+4(!Z4<()!X! ,0!

J&*! 40-! '*(()1&): !%aQPP7?! B,+5! d! 4--,+,*04(! 1)0):! %AZPJ^_`^Q?! AZPJlaVaQ?!

AZPJlaV_Q?! AZcJdca_Q7! 4--)-! <I! 340&4(! '&94+,*0! %'*&9+):I! *=! H&0I*&01!

Y54)7E!

!

X0! +5)! :)'*0-! :+)6?! +5)! 3466,01 ! B4:! '499,)-! *&+! &:,01!/TA! %#,! 40-! 2&9<,0?!

aQQV7!:*=+B49)E!X!'5*:)!'*0:)9C4+,C)!3466,01!64943)+)9:!B ,+5!40!)-,+!-,:+40')!

*=!*0)?!+5&:!4((*B,01!*0)!3,:34+'5!=*9!)4'5 !_^!<4:)!64,9!:)13)0+ !%:))!L)' +,*0!

aE_E_7E!

!

X0! +5)! +5,9-! :+)6?!69):)0')! *=! '*C)941)! =*9! )4'5! 4'')::,*0! 4(*01! +5)! ()01+5! *=!

)4'5! 1)0)! B4:! 9)'*9-)-! 40-! C,:&4(,;)- E!X=! *0)! *9! 3*9)! 9)4-:! 3466)-! +*! 4!

6*:,+,*0!,0!+5)!9)=)9)0')!1)0)?!,+!B4:!4::,10)-! s89):)0')t!:+4+&:!%P7n!*+5)9B,:)!,+!

B4:! 1,C)0!sA<:)0' )t!:+4+&:!%Q7E!X0!:,36(,=,)-!+)93:?!69):)0') .*=.'*C)941)!:+4+&:!

,0-,'4+):!B5)+5)9!:)M&)0'):!:,3,(49!+*!+5)!9)= )9)0')!)],:+!*9!0*+! ,0!)4'5 !*=!+5)!

4'')::,*0:!*9!1)0*3):!*=! ,0+)9):+ ?! ,0!4!6*:,+,*0.:6)',=,'!3400)9 E!Z5):)!C)'+*9: !

'40! +5)0!<)!C,:&4(,;)-!<I!'*(*9 .'*-,01! +5)!69):)0')!*=! '*C)941)! 4:!<(&)!40-!+5)!

4<:)0')! *=! '*C)941)! 4:! <(4'@?! =*9! )]436()E! Z5&:?! =*9! 4!:,01()! 1)0)?! )4'5!

9):)M&)0')-!1)0*3)!1)0)94+):!4!-,:+,0'+!'*(*9 .'*-)-!69*=,()E !

!

A(:*! ,0! +5)! +5,9-! :+)6?! +5)! '*-,01! :)M&)0'):! *=! +5)! 1)0)! %Y2L7! B)9)!)]+94'+)-!

40-!&:)-!=*9!4((!=&9+5)9!69*')::,01E!N*9!+5,:!X!&:)-!+5)!*C)9(46!*9!&0,*0!*=!4((!+5)!

Y2L! 3*-)(:! *=! +5)! 1)0)! <4:)-! *0 ! +5)! ZAX$PQ! 400*+4+,*0!

%5++6:bUU494<,-*6:,:E*917E!

!

X0! +5)! =,04(! =*&9+5! :+)6?! +5)! 69)C,*&:(I! *<+4,0)-! '*(*9 .'*-)-! '*C)941)! 69*=,(): !

B)9) ! '(&:+)9)-?! 19*&6,01! 4'')::,*0:! B,+5! :,3,(49! 64++)90:?!40-! -,:6(4I)-! 4:! 4!

5)4+346E!Z5)! '*C)941)!69*=,():! B)9) !+5&:!4(,10)-!<I!6*:,+,*0! ,0!+5)!9)=)9)0')!

1)0)?!40-!+5)!:)M&)0+,4(!*9-)9!*=!6*:,+,*0:!,0!+5)!1)0) !B4: !69):)9C)-!4:!ch!+*!_hE!

Z5&:?!X!*<+4,0)- !4!6*:,+,*0 .:6)',=,'!'*C)941)!6 9*=,()!=*9!)4'5!*=!+5)!"#$ !1)0) : E!
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!

=:= ^9#"$39]$-91'*1(*^$.9$-91'*$-*B&'&*X&<&3*[>3"&I>3$/0*G31-#\*

!

X0!N,1&9)!l ?!X!69):)0+! )]436():! *=! '*C)941) ! 69*=,():! =*9!+59))!9)69):)0+4+,C)!

'(4::):! *=! "#$ ! 1)0):?! <4:)-! *0! +5),9! C49,4+,*0! 4'9*::! 4'')::,*0:E! T,+5! 3I !

4669*4'5?!*0)!'40!)4:,(I!-,:')90!+54+!+5)!1) 0)!,0!N,1&9)!l A!,:!5,15(I! '*0:)9C)-!

,0!4((!4'' )::,*0:! 40-!+54+!+5)!1)0)!,0!N,1&9)!l /!,:!'*0:)9C)-!,0! :*3) !4'')::,*0:?!

<&+! 4<:)0+! ,0! +5)!*+5)9:! %4! 65)0*3)0*0! @0*B0!4:! 69):)0')U4<:)0')! x8UAy!

6*(I3*965,:37?! 40-?! =,04((I?! +54+! +5)! 1)0) :! ,0! N,1&9)!l Y! 40-!N,1&9)!l 2 ! 54C)!

3*9)!'*36()]!64++)90:!*9!C49,4+,*0E!

!

J)0):! B,+5! '*36()]! 64++)90:! *=! C49,4+,*0! +54+! -*! 0*+! =4((! ,0+*! ),+5)9! +5)!

' *0:)9C)-!*9 !+5)!8UA!19*&6!'40!<)!=&9+5)9!'(4::,=,)-E!N*9!,0:+40')?!4!1)0)!B,+5!4!

'*36()]!*C)94((!64++)90!34I! %N,1&9)!l Y7!*9!34I!0*+!%N,1&9)!l 27!<)!3,::,01!,0!

,0-,C,-&4(! 4'')::,*0:E! X0! 4--,+,*0?! 4(()():! 34I! =4((! ,0+*! 4! :34(()9! 0&3<)9! *=!

-,:+,0'+!19* &6:!%N,1&9)!l Y7?!*9!+5)9)!34I!<)!4!C)9I!(491)!0&3<)9!*=!:&'5!19*&6:?!

B,+5! 4(3*:+! )C)9I! 4'')::,*0! 466)49,01! +*! 54C)! 4! -,:+,0'+! 64++)90! *=! C49,4+,*0!

%N,1&9)!l 27E!
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Figure	
  7.	
  Examples	
  of	
  coverage	
  profiles	
  for	
  four	
  genes	
  representative	
  of	
  the	
  broad	
  classes	
  discussed	
  

in	
   text.	
  Presence	
  of	
  short	
  read	
  coverage	
  along	
  concatenated	
  genomic	
  CDS	
  positions	
   is	
   indicated	
   in	
  

blue,	
  absence	
  of	
  coverage	
  –	
  in	
  black.	
  The	
  80	
  represented	
  accessions	
  are	
  clustered	
  by	
  their	
  coverage	
  

profiles.	
   Top	
   panel	
   indicates	
   repetitiveness	
   control.	
   Red	
   bands	
   indicate	
   positions	
   where	
  

repetitiveness	
  within	
  the	
  reference	
  genome	
  might	
  make	
  mapping	
  from	
  non-­orthologous	
  sequences	
  

possible.	
  The	
  genes	
  shown	
  are	
  AT1G17615,	
  AT4G27220,	
  AT5G51630	
  and	
  AT4G11170.	
  

!

! "## !###

$%&'()*+,+)-
.//

0*
*+

)-
*

!"#$%&'(&) !*'&%&$+&,-.%&$+&

!"#/01&2!"#/01&2!3456!-.%&$+&

A B

C D



 46!

=:K 6D19/&*1(*G$.$%&-&.#*$'4*^$394$-91'*

!

=:K:7 6D11#9')*M&$4*X&')-D*

!

F:,01! 9)4-:! %*9!k! 3)9:7! 4:! :5*9+! 4:! _^! <4:):! *==)9:! +5)! 4-C40+41)! *=! 5,15)9!

9):*(&+,*0! '*C)941)! 69*=,():! '*3649)-! +*! (*01)9! 9)4-: E! Z5,:! '40! ,369*C)! +5)!

4<,(,+I! +*! 9):*(C)! :34((! -)()+,*0: ! 40-! 5I6)9C49,4<()! 9)1,*0:E! X0! 4--,+,*0?! +5,:!

4((*B:! =*9!+5)!&:)!*=!-4+4:)+:!+54+!34I!'*0+4,0!C)9I!:5*9+!9)4-:E!!

!

Z5)!,0,+,4(!5,15.+59*&156&+!:)M&)0',01!+)'50*(*1,):!69*-&')-!9)4-:! 4:!:5*9+!4:!

_^!<6E!L&'5!9)4-:! '40!:+,((!<)!649+!*=!(491)9!-4+4:)+:!40-! '40!<)! )]6(*,+)- !B,+5!

+5,:!4669*4'5E!Z5)!*<C,*&:!-,:4-C40+41)! ,0!&:,01!:5*9+)9!9)4-:! ,:!43<,1&,+I!,0!

3466,01?! B5)9)! 9)4-:! '*3,01! =9*3! 0*0 .:+9,'+(I.*9+5*(*1*&:! :)M&)0'):! 34I!

346! +*! +5)! 1)0)! *=! ,0+)9):+! %'9*::.3466 ,017E!X+! 54:! <))0! *<:)9C)-! +54+! 9)4-!

()01+5:! :+49+,01!4+!_^!<6!'40! 34@)!(,++()! -,==)9)0')!+*!+5)!4<,(,+I!+*! -,:+,01&,:5!

:)M&)0'):!<)+B))0!1) 0):!%Y554014B4(4!)+!4(E?!aQPc7E!

!

Z*!,0C):+,14+)!+5)!)==)'+!+54+!9)4-!()01+5!'40!54C)!*0!'9*:: .3466,01 !,0!+5)!'4:)!

*=!"#$ !1)0):!,0! A.	
  thaliana?!X!'4('&(4+)- !)]6)'+)-!'9*:: .3466,0 1!<4:)-!*0!+,()-! k!

3)9! :)13)0+:! =9*3! +5)! 4::)3<()-! Y*( .Q! 1)0*3)?! 3466)-! <4'@! +*! +5)!"#$ !

9)=)9) 0')! %N,1&9)!̀ 7E! X+! '40! <)! :))0! +54+!B5,()! 54C,01! (*01)9! 9)4-:! *==)9:! 40!

4-C40+41)?! +5)! ,0'9)4:)!4==)'+:! *0(I! 4! =94'+,*0! *=! +5)!+*+4(! "#$! Y2L!()01+5E!

$)')0+! +40-)3! -&6(,'4+):?! ,0! 649+,'&(49?! 34I! <)! -,==,'&(+! +*! -,:+,01&,:5! B,+5!

,0'9)4:,01!1)0)!()01+5E!
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Figure	
   8.	
   Fraction	
   of	
   total	
   NLR	
   coding	
   sequence	
   (CDS)	
   length	
   in	
   Col-­0	
   accession	
   with	
   mapping	
  

outside	
  of	
  the	
  original	
  position	
  for	
  different	
  length	
  of	
  simulated	
  reads,	
  obtained	
  based	
  on	
  tiled	
  Col-­0	
  

data.	
  Results	
  for	
  the	
  edit	
  distances	
  of	
  one	
  and	
  of	
  zero	
  are	
  shown.	
  

!

Z5&:?!,0! '5**:,01! 9)4-! ()01+5 :?! +5)9)! ,:! 4! +94-)*==!<)+B))0 ! 3*9)! -)+4,()-!

'*C)941)!69*=,(): !40-!4<,(,+I!+*!-,:+,01&,:5!*9+5*(*1*&:!:)M&)0'): E!Z5)9)=*9)?!k!

3)9!'5*,')!B,((!<)!4!=&0'+,*0!*=!4C4,(4<()!-4+4!40-!-):,9)-!9):*(&+,*0E !Z5)!,::&)!

*=! '9*:: .3466,01 ! '*0+9*(:! 40-! +5)! 4669*4'5):! +*! -)4(! B,+5! ,+! 49)! =&9+5)9!

-,:'&::)-!,0!L) ' +,*0!aE_EaE!

!

=:K:= 6.1##IE$AA9')**

!

X0! 4--,+,*0! +*! -,C)91)0')?! "# $! 1)0):! 49)! 4(:*! '5494'+)9,;)-! <I! 5,15! ()C)(:! *=!

:,3,(49,+Ib!B,+5,0! 40! )&-,'*+ ! 1)0*3)?! 40! 4C)941)! *=!cQR! *=! "#$! 1)0):!

'*99):6*0-! +*! +40-)3! -&6(,'4+):! 40-! 4! =&9+5)9! aaR! 49)! '*6,):! 9)+4,0)-! =9*3!

6*(,6(*,-,;4+,*0!)C)0+: !%f*=<)91)9!)+!4(E?!aQPd7E!X0!A.	
  thaliana?!40!):+,34+)-!l!*&+!
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*=!_`!"#$!'(&:+)9:!'*0:,:+!*=!+40-)3!-&6(,'4+):!%J&*!)+!4(E?!aQPP7!40-!:)M&)0')!

,-)0+,+,):!4<*C)!^QR!49)!0* +!&0'*33*0!43*01 !"#$!1)0):!%\)I)9:!)+!4(E?!aQQ_7E!

L&'5! 5,15! ()C)(:! *=! 9)6)+,+,C)0)::! '40! ()4-! +*! 9)4-:! 3466,01! *&+:,-)! *=! +5 ),9!

1)0*3,'! (*'4+,*0 : ! *=! *9,1,0E! Z5&:?!X!0*+)! +54+! '*C)941)! 34I! *9,1,04+)! =9*3!

:)M&)0'):!+54+!49)!0*+!:+9,'+(I!*9+5*(*1*&:E!!

!

Z*! 4:: )::! '*C)941)! 6*+)0+,4((I! '*0+9,<&+)-! <I! :)M&)0'):! *&+:,-)! +5)! 1)0)! *=!

,0+)9):+?!X!:,3&(4+)-! _^! <6! 9)4-:! =9*3! +5)! 4::)3<()-! 9)=)9)0')! 1)0*3)!

%ZAX$PQ7?!34:@)-!9)4-:!+54+!'43)!=9*3!+5)!4(,103)0+!+491)+!,+:)(=?!40-!3466)-!

+5)!9)34,0,01!9)4-:!<4'@!+*!+5)!9)=)9)0')E!Z5)!+*6!640)(!+94' @!,0!N,1&9)!l !:5*B:!

+5)!)]+)0+!+*!B5,'5!+5,:!+I6)!*=!*&+.*=.6(4')!3466,01!B*&(-!<)!)]6)'+)-!+*!*''&9!

,0!Y*(.Q?!4:! 69*6*9+,*0! *=!1)0)! ()01+5?!+*!69*C,-)! 4! '*0+9*(!=*9!+5,:! )==)'+E!Z5)!

43*& 0+!*=!)'+*6,'!3466,01!4(:*!-)6)0-:!*0!+5)!0&3<)9!*=!3,:34+'5):!4((*B)-!

B5)0!3 466,01!9)4-:!+*!+5)!9)=)9)0')E!X!-,:'&::! +5)!)==)'+!*=!C49I,01!+5)!0&3<)9!

*=!3,:34+'5): !,0!L)' +,*0!aE_E_E!!

!

Z59))! 4669*4'5):! +*! -)4(! B,+5! +5)! ,::&)! *=! '9*:: .3466,01 ! '40! <)! &:)-E! m0)!

B*&(-! <)! +*! 69*C,-)! 4! '*0+9*(! =*9! 6*:,+,*0:! :&:')6+ ,<()! +*! '9*:: .3466,01! <I!

349@,01! :&'5! 6*:,+,*0:! ,0! +5)! 6(*+?! 4:! -):'9,<)-! 4<*C)E! Z5)! :)'*0-! :*(&+,*0!

B*&(-!<)!+*!34:@!*&+! :&'5!6*:,+,*0:?!4:! ,:! '*33*0(I! -*0)! ,0!1)0)! )]69)::,*0!

:+&-,):!+59*&15! :5*9+!9)4-! :)M&)0',01E! f*B)C)9?! ,0!+5,:! 649+,'&(49!466(,'4+,*0!

+5,:! B*&(-! 9):&(+! ,0! 40! &00)')::49I! (*::! *=! ,0=*934+,*0! 40-! -,:'9,3,04+,C)!

6*B)9?! '*3649)-! +*! +5)! *+5)9! +B*! :*(&+,*0: E! Z5)! +5,9-!4669*4'5 ! B*&(-! <)! +*!

&0-)9:+40-!+5)!,0+)969)+4+,*0!*=!+5)!6(*+!+*!,0'(&-)!0*0.*9+5*(*1*&:!:)M&)0'):E!

Z5,:!34@):!<,*(*1,'4(! :)0: )!4:! "#$ ! '(&:+)9:!49)!5,15(I! '*36()]! ,0!04+&9)?!40-!

*9+5*(*1*&:! 9)(4+,*0:5,6:! '400*+! 4(B4I:! <)! -)+)93,0)-! %Y54)! )+! 4(E?! aQPdn!

K&401!)+!4(E?!aQQd7E!!

!

F0-)9:+**-!,0!+5,:!B4I ?!+5)!69*=,():!B*&(-!9)=()'+!:)M&)0')!'*0:)9C4+,*0!*0!+5)!

B5*() .1)0*3)!()C)(?!40-!(*' 4(!-)()+,*0:!*9!-,C)91)0')!3,15+!<)!*<:'&9)-!B5)9)!

+5)!:)M&)0')!,:!(*:+!(*'4((I!9)(4+,C)!+*!+5)!9)=)9)0')?!<&+!,:!:+,((!69):)0+!4+!*0)!*=!
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+5)! *+5)9! (*'4+,*0:E! Z*! ,- )0+,=I! :)M&)0')! :,3,(49,+I! ,0! +5)! 0*0.'*0+,1&*&:!

:)M&)0'):!B*&(-!+5&:!<)!*=!4-C40+41)E!L))!L ) ' +,*0!cEPP!=*9!3*9)!-)+4,(:E!!

!

=:K:K Y49-*R9#-$'/& *

!

X!'5*:)!'*0:)9C4+,C)!3466,01!64943)+)9:!4((*B,01!;)9*!146:!40-!*0)!3,:34+'5E!

\I ! 4,3! B4:! +*! 34@)! 3466,01! '9,+)9,4! 4:! :+9,01)0+! 4:! 6*::,<()! :*! 4:! +*! 4C*,-!

'9*:: .3466,01! =9*3! 0*0 .*9+5*(*1*&:! :)M&)0'):?! <&+!4+! +5)! :43)! +,3) ! +*! <)!

=()],<()!)0*&15!+*!4C*,-!(*:,01!+5)!<&(@!*=!+5)!-4+4!-&)!+*!:)M&)0',01!)99*9:!,0!

+5)!9)4-:!B5,'5!B*&(-!69)C)0 +!+5)3!=9*3!3466,01!B,+5!+**! :+9,01)0+! '9,+)9,4E!

X0!+5)!-4+4!:,3,(49!+*!+5)!*0)!X!&:)- ?!:)M&)0',01!)99*9:!C49,)-?!B,+5!40!):+,34+)!

*=! 4<*&+! ^lR! *=! 9)4-:! <),01! )99*9.=9))?! B,+5! +5)! 9):+! '*0+4,0,01! *0)! *9! 3*9)!

)99*9:! %m::*B:@,! )+! 4(E?!aQQ`7E! Z*! <)! 4<()! +*! )]6(*,+! ,0=*934+,*0! '*0+4,0)-! ,0!

+5*:)!9)4-:?! X!+5&:! '5*:)!+*!4((*B! &6!+*!*0)!3 ,:34+'5 ?!4(+5*&15!&:,01!4!5,15)9!

0&3<)9! *=!3,:34+'5):! ,0'9) 4:):! '9*:: .3466,01!+*!4! ')9+4,0! )]+)0+!%N,1&9)!̀ 7E!

Z5&:?! 4((*B,01! =*9! *0)! 3,:34+'5! 4:! 5)9)?! a^R! *=! "#$! Y2L! B4:! '*C)9)-! <I!

6*::,<(I! '9*:: .3466,01! 9)4-:?! B5)9)4:! -)'9)4:,01! +5)! 0&3<)9! *=! 4((*B)-!

3,:34+'5):!+*!;)9*?!-)'9)4:):! +5)!):+,34+)-!'9*:: .3466,01!+*!P`R!*=!"#$!Y2L E!!

!

f,15)9! 3,:34+'5! 0&3<)9:! '40! <)! ()C)941)-! =*9! 3466,01! 3*9)! -,C)91)0+!

1)0*3,'! 9)1 ,*0:E! N*9! )]436()?! ,+)94+,C)(I! ,0'9)4:,01! +5)! 4((*B)-! 0&3<)9:! *=!

3,:34+'5):!=*9!9)4-:!+54+!-*!0*+!346!4+!(*B)9!C4(&):!54:!4(:*!<))0!69*6*:)-!

%m::*B:@,! )+!4(E?!aQQ`7E!f*B)C)9?! X!&:)-!4! '*0:+40+!0&3<)9! *=!3,:34+'5):!=*9!

'*0:,:+)0'I!40-!)4:)!*=!,0+)969)+4+,*0 E!

!

=:K:N *Y((&/-*1(*61<&.$)&*

!

Y*C)941)!<I!:5*9+!X((&3,04!9)4-:!,:!0*0.&0,=*93?!40-!146:!,0!'*C)941)!34I!49,:)!

<I! '540')E! Z*! 69)C)0+! +5,:! =9*3! :,10,=,'40+(I! 4==)'+,01! +5)! '*C)941)! 69*=,():?!X!

9)'*33)0-! &:,01! -4+4:)+:! B,+5! '*C)941)! C4(&):! 4<*C)! l]E! T5)0! '*C)941)! ,:!
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(*B?! &:,01! *C)9(466,01! :)13)0+:! B5)0! -,C,-,01! 9)4-:! ,0+*! &0,=*93! :,;):! '40!

34],3,;)!+5)!&:)! *=! )],:+,0 1! '*C)941)E!Z5)! )==)'+:! *=! (*B! '*C)941)!40-!5*B!+*!

-)4(!B,+5!+5)3!49)!=&9+5)9!-,:'&::)-!,0!L) ' +,*0!_EdEPE!

!

=:N 61%A$.9#1'*29-D*_'12'*Y`$%A3&#*

!

X0=*934+,*0! '*0+4,0)-! ,0! +5)! '*C)941)! 69*=,():! '*3649):! B)((! B,+5! B54+! ,:!

4(9)4-I! @0*B0! =9*3! 1)0):! +54+! 54C)! <))0! )]+)0:,C)(I! '5494'+)9,;)-E! N*9!

,0:+40')?!69)C,*&:!:+&-,):!54C)!:5*B0!+54+!RPM1	
  4(()():?!B5)0!69):)0+?!49)!C)9I!

:,3,(49?!4(+5*&15!4! :&<:+40+,4(!0&3<)9! *=!4'')::,*0:! (4'@!+5)!1)0)!%2,01! )+!4(E?!

aQQln!L+45(!)+!4(E?!PVVV7E!Z5,:! ,:! '*0:,:+)0+!B,+5!+5)!6,'+&9)!*0)! '40! ,0=)9!=9*3!

N,1&9)!V/ E!#,@)B,:)?!RPS2!4(()():!49)!@0*B0!+*!=4((!,0+*!+B*!-,:+,0'+!'(4-):?!40-!

-)()+,*0!*=!+5)!)0+,9)!1)0)!:))3:!+*!<)!949)!%\4&9,',*!)+!4(E?!aQQ_n!Y4,')-*!)+!4(E?!

PVVV7E!Z5,:!,:!4(:*!9)=()'+)-!,0!+5)!64++)90!:)) 0!,0!N,1&9)!VAE!\*9)!)]436(): !49)!

4C4,(4<()!,0!L)'+,*0!_EPE!

	
  

!
Figure	
  9.	
  Examples	
  of	
   coverage	
  profiles	
   for	
   two	
  well-­studied	
  genes,	
  4567	
   (AT4G26090)	
  and	
  4589 	
  

(AT3G07040).	
   Presence	
   of	
   short	
   read	
   coverage	
   along	
   genomic	
   CDS	
   position	
   is	
   indicated	
   in	
   blue,	
  

absence	
   of	
   coverage	
   –	
   in	
   black.	
   The	
   80	
   represented	
   accessions	
   are	
   clustered	
   by	
   their	
   coverage	
  

profiles.	
   Top	
   panel	
   indicates	
   repetitiveness	
   control.	
   Red	
   bands	
   would	
   indicate	
   positions	
   where	
  

repetitiveness	
  within	
  the	
  reference	
  genome	
  might	
  make	
  mapping	
  from	
  non-­orthologous	
  sequences	
  

possible	
  (none	
  visible).	
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!

=:O ^9#"$39]$-91'*1(*WXM*^$.9$-91'*$-*B&'1%&*X&<&3*[;.$')&*G31-#\*

!

Z*!<)!4<()!+*!C,:&4(,;)!40!*C)9C,)B!*=!4((!"#$ !1)0):!40-!4'')::,*0:!,0!*0)!6(*+?! X!

9)69):)0+)-! )4'5! 1)0)! 40-! 4'')::,*0! '*3<,04+,*0! <I! +5)! *C)94((! -)19))! *=!

'*0:)9C4+,*0?! +54+! ,:?! +5)! =94'+,*0! *=! +*+4(! 1)0)! ()01+5! '*C)9)-! <I! 9)4-:?!

9)149-()::!*=!+5)!6*:,+,*0:!*=!C49,40+:E!A0!*C)9C,)B!:'5)34+,'!*=!5*B!+5)!6(*+:!

B)9)!1)0)94 +)-!40-!+5),9!9)(4+,*0!+*!+5)!69)C,*&:(I! -,:'&::)- !6*:,+,*0 .:6)',=,'!

'*C)941)!69*=,():! ,:! :5* B0! ,0!N,1&9)!PQE!X0!+5,:!9)69):)0+4+,*0?!+5)!4<:)0')! *=!

'*C)941)!,:!:5*B0!4:!9)-?!40-!+5)!69):)0')!*=!'*C)941)!,:!:5*B0!4:!I)((*BE !!

!

Z5,:! 9)69):)0+4+,*0! 69*C,-):! 4! '*36494+,C)! *C)9C,)B! =*9! 5*B! 4<:)0')! ,:!

-,:+9,<&+)-! 43*01!4'')::,*0:! ,0! -,==)9)0+!1)0):E!N*9! )]436()?!4!1)0)!B5,'5! ,:!

4<:)0+!,0!54(=!+5)!4'')::,*0:!40-!69):)0+!,0!+5)!*+5)9!54(=!%4!8UA!1)0)7?!B,((!<)!

9)69):)0+)-! 4:! 4! 3,]! *=! I)((*B! 40-! 9)-! )()3)0+: E! A! 1)0)! *=! B5,'5! 4! 54(=! ,:!

3,::,01!,0!)C)9I!4'')::,*0?!,0!'*0+94:+?!B,((!<)!9)69):)0+)-!<I!&0,=*93(I!*9401)!

)()3)0+:E !

!
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Figure	
  10.	
  Schematic	
  of	
  overview	
  conservation	
  plot	
  for	
  multiple	
  accessions	
  and	
  genes	
  and	
  how	
  it	
  is	
  

generated	
  based	
  on	
  coverage	
  profiles	
  of	
  individual	
  genes.	
  

!

N,1&9)!PP! 9)69):)0+: ! 5*B! C49,4+,*0! ,:! -,:+9,<&+)-! ,0!+5)!P^_! '*0:,-)9)-! "#$ !

1)0):E! N9*3! +5)! =,1&9)?! ,+! ,:! C,:,<()! +54+! '*0:)9C4+,*0! 4:! -)=,0)-! 4<*C)! ,:! 0*+!

940-*3(I!-,:+9,<&+)-?!<&+!94+5)9!=4((:!,0+*!-,:+,0'+?!1)0).:6)',=,'!64++)90:E!Z5&:?!

C49,4+,*0! 43*01! 1)0):?! *9! '*(&30: ?! ,:! 3&'5! 3*9)! 69*0*&0')-! +540! C49,4+,*0!

43*01! 4'')::,*0: ! *9!9*B: E! G,:&4((I?! +59))! '4+)1*9,):! '40! <)! -,:')90)-! S!8UA!
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1)0):!*0!+5)!()=+?!B5)9)!+5)!'*C)941)!,:!),+5)9!69):)0+!*C)9!3*:+!*=!+5)!1)0)!*9!

4<:)0+!4(3*:+!)0+,9)(In!' *0:)9C)-!1)0):!*0! +5)!9,15+?!B5)9)!'*C)941)!,:!69):)0+!

*C)9!3*:+!*=!+5)!1)0)n!40-!' *36()] !1)0):!,0!+5)!3,--()?!B5,'5!4 66)49!4:!C49,*&:!

64++)90:!*=!*9401)!+*!,0-,'4+)!649+,4(!1)0)!'*C)941)!%=&9+5)9!404(I:,:!,0!L) ' +,*0!

_EPEP7E!

!

!

!
!

Figure	
  11.	
  Overview	
  of	
  all	
  gene	
  (NLR)	
  and	
  accession	
  conservation	
  data	
  represented	
  by	
  the	
  fraction	
  

of	
  reference	
  CDS	
  length	
  covered	
  by	
  reads	
  from	
  each	
  accession.	
  

!
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=:P G1A"3$-91'*F-."/-".&*

!

A'')::,*0:!&:)-!,0!+ 5,:!:+&-I!B)9)!:)()'+)-! =9*3!),15+!1)*19465,'!9)1,*0:!%Y4*!

)+!4(E?!aQPP7E!Z5)!'(&:+)9,01!*=!4'')::,*0:!<4:)-!*0!+5)!64++)90!*=!6*(I3*965,:3!

=9*3!N,1&9)!PP!-*):!0*+! :5*B!4!:+9*01!6*6&(4+,*0!:+9&'+&9)!'5494'+)9,:+,'!*=!+5)!

'(&:+)9,01!<4:)-!*0!B5*() .1)0*3)! L"8:! %N,1&9)!Pa7E!

!

!

!
!

Figure	
  12.	
  Clustering	
  of	
  accession	
  by	
  geographic	
  region	
  based	
  on	
  NLR	
  coverage	
  profiles	
  (Figure	
  11),	
  

and	
  based	
  on	
  9045	
  randomly	
  selected	
  SNP	
  from	
  the	
  whole	
  genome	
  (Cao	
  et	
  al.,	
  2011).	
  

!

=:S F"%%$.@*F-$-9#-9/#*

!

Z4<()! PL! :&33 49,;):! '*0:)9C4+,*0! -4+4! =*9!"#$ ! 1)0): E! $):&(+:! =*9!+5)!+)0!

5,15):+.:'*9,01! 1)0):! 49)! :5*B0! < ) (*B! %Z4<()! _7E! X0+)9):+,01(I?! :*3)! *=! +5)!

3*:+! '*0:)9C)-! 1)0):! 49)! '* .(*'4+)-! ,0! +5)! 1)0*3)?! 4:! ,:! +5)! )]436()! =*9!



 55!

AZPJPl^QQ!%SOC37?!AZPJPl^PQ!%CHS17!40-!AZPJPl^Pc !%TN27E!CHS1!54:!<))0!

(,0@)-!+*!'*(-!:+9)::!9):6*0:)E !SOC3!%SUPRESSOR	
  OF	
  CHS1-­2	
  3!7!,:!(,:+)-! *0!ZAX$!

%5++6:bUU494<,-*6:,:E*917!4:!4!@0*B0!3*-,=,)9!*=!CHS2!3&+40+!65)0*+I6)E!Z5&:?!

,+!,:!6(4&:,<()!+54+!+5):)!1)0):!3,15+!<)!=&0'+,*04((I!9)(4+)-!40-!=*93!649+!*=!+5)!

:43)! 0)+B*9@E!A3*01 ! +5):)! 5,15):+.:'*9,01! '40-,-4+):?! <*+5! Z"#! 40-! Y"#!

-*34,0!49'5,+)'+&9):! 49)!9 )69):)0+)-?!4:! 49)! 649+,4(!49'5,+)'+&9):! (,@)!Y"!40-!

Z"E!

!

J)0)!X2 ! m+5)9!
"43): !

2*34,0!A9'5,+)'+&9) ! AC)941)! \,0,3&3 ! \4],3&3 !

AZ_JPclQQ! .! Y" ! PEQQ! PEQQ! PEQQ!

AZPJPl^Pc ! TN2	
   Z" ! PEQQ! QEVV! PEQQ!

AZPJPl^QQ! SOC3	
   Z"# ! PEQQ! QEVV! PEQQ!

AZcJaa^VQ! .! Z"# ! PEQQ! QEVV! PEQQ!

AZPJPaaVQ! .! Y"# ! PEQQ! QEVV! PEQQ!

AZPJPl^PQ! CHS1	
   Z" ! PEQQ! QEVc! PEQQ!

AZcJQdlaQ! ADR1-­L2	
   Y"# ! PEQQ! QEV`! PEQQ!

AZPJPaa`Q! SUMM2	
   Y"# ! PEQQ! QEV`! PEQQ!

AZ_JQdaaQ! .! Z"# ! PEQQ! QEVV! PEQQ!

AZcJP`_lQ ! DSC2	
   Z"# ! PEQQ! QEVV! PEQQ!

!

Table	
  3.	
  Ten	
  NLR	
  genes	
  with	
  the	
  highest	
  conservation	
  scores,	
  based	
  on	
  within-­species	
  comparison	
  in	
  

!3*+,#-%#.#.	
  Conservation	
  values	
  were	
  calculated	
  as	
  described	
  in	
  text	
  based	
  on	
  the	
  number	
  of	
  non-­

absent	
  calls	
  as	
  fraction	
  of	
  the	
  total	
  CDS	
  length	
  of	
  the	
  gene.	
  The	
  last	
  three	
  columns	
  represent	
  average	
  

over	
  80	
  accessions,	
  based	
  on	
  which	
  the	
  table	
  is	
  sorted,	
  as	
  well	
  as	
  range,	
  or	
  minimum	
  and	
  maximum	
  

values,	
  over	
  80	
  accessions.	
  Domain	
  Architecture	
  column	
  is	
  based	
  on	
  the	
  data	
  in	
  Guo	
  and	
  colleagues	
  

(2011).	
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K 6D$A-&.*=:*63$##9(9/$-91'*29-D9'*Arabidopsis	
  thaliana*

!

A!0&3<)9!*=!69)C,*&:!:+&-,):!54C)!:*&15+!+*!'4+)1*9,;)!"#$!1)0):! <4:)-!*0!+5)!

64++)90:! *=! 04+&94(! C49,4+,*0! +54+! +5) I! )] 5,<,+E!X+! 54:! <))0! (*01! @0*B0! +54+!

6*(I3*965,:3! ,0! "#$ ! 1)0):! '40! =*((*B! 4! 8UA! 64++)90?! B5)9)! B5*()! 1)0)! ,:!

),+5)9!69):)0+!*9!4<:)0+!%J940+!)+!4(E?!PVV`n!f)0@!)+!4(E?!PVVVn!L5)0!)+!4(E?!aQQ^7E!

f*B)C)9?!*+5)9!"#$ !1)0):!54C)!<))0!@0*B0!+*!<)!5,15(I!'*0:)9C)-?!40-!69):)0+!

4'9*::! 3&(+,6()!(40-!6(40+!:6)',):!%f*=<)91)9!)+!4(E?!aQPd7E!X0!4--,+,*0?!:+&-,): !,0!

()++&')!54C)! :5*B0!+54+!"#$ !1)0):! ,0!6(40+:! '40!<)! '(4::,=,)-! ,0+*!+5)!M&,'@(I!

)C*(C,01!ZI6)!X!40-!+5)!3*9)!'*0:)9C)-!ZI6)!XX!%K&401!)+!4(E?!aQQd7E!!

!

Z5):)! :+&-,):! B)9)?! 5*B)C)9?! (,3,+)-! ,0! :'*6)! 40-! -*! 0*+! 69*C,-)! '*36()+)!

'(4::,=,'4+,*0!*9!A.	
  thaliana!"#$ !1)0) !: )+E!Z5,: !B*9@!)]640-:!&6*0 !+5):) !:+&-,):!

+*!69*C,-)!4! '(4::,=,'4+,*0! *=!+5)! '*36()+)! :)+! *=! "#$ !1)0):! ,0! A.	
   thaliana! ,0+*!

+59))! '4+)1*9,):b! 89):)0')UA<:)0')! %8UA7?! Y*0:)9C)-! 40-! Y*36()]E ! A=+)9!

-):'9,<,01!3I !'(4::,=,'4+,*0!4669*4'5?!X!C,:&4(,;)!40-!'*3649)!-,C )9:,+I?!-,:'&::!

C4(,-4+,*0!40-!69*C,-) !:+4+,:+,':!* 0!+5)!9):&(+,01!:)+:!*=!1)0):E!

!

X!+5)0! '499I! *&+!1)0)! )09,'53)0+ ! 404(I:,: ! ,0! 1)0)! '4+)1*9,):! =*9! -*34,0!

49'5,+)'+&9)! 40-! 1)0*3,'! -,:+9,<&+,*0 ?! 40-! :&<:)M&)0+(I! )]+)0-! 3I !

'4+)1*9,;4+,*0!+*!B5*() .1)0*3)!-4+4 !:)+!40-! '499I !*&+!J)0)!m0+*(*1I!404(I:): !

*0!+5)!9):&(+,01!(,:+:!*=!1)0):E!X!+5)0!'499I!*&+!4!J)0*3) .T,-)!A ::*',4+,*0!L+&-I!

%JTAL7! *0! +5)! 8UA! 6*(I3*965,:3! ,0! +5)! 1)0*3) .B,-)! :)+! *=! A.	
   thaliana! 8UA!

1)0):E!Z*!,-)0+,=I!+5)! :)+!*=!1)0):!=*9!JTAL?!X!)]+)0-!8 UA! '(4::,=,'4+,*0!+*!+5)!

B5*()! 1)0*3) E! N,04((I?!X! =,(+)9! +5)! 9):&(+,01!1)0)! (,:+: ! =*9! 9)(,4<()! '40-,-4+):!

<4:)-!*0! +5)!:&99*&0-,01!1)0*3 ,'!9)1,*0: !40-!0&'()*+,-)!-,C)9:,+I !64++)90:E!!

!
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K:7 63$##9(9/$-91'*1(*7PK*WXM*)&'&#*

!

K:7:7 +AA.1$/D*

!

A:!-):'9,<)-!,0 !L)' +,*0!aEc!B,+5!9)=)9)0')!+*!N,1&9)!PP?!+5)9)!49)!+59))!19*&6:!*=!

"#$ ! 1)0):! '()49(I! C,:,<()! <4:)-! *0! +5),9! '*0:)9C4+,*0! 69*=,():E! Z*! 4::,10! "#$!

1)0):! ,0+*!+5)!+59))! '4+)1*9,):?!X!&:)-!4 !+59):5*(- .<4:)-!4669*4'5E!A:!+5)!=,9:+!

:+)6?!X!&:)-!k!3 )40: !+*!,-)0+,=I!+59):5*(-: !=*9!'4+)1*9I!4::,103)0+:E!Z*!-*!+5,:?!X!

466(,)-! k!3)40: !+*!+5)! -,:+9,<&+,*0! *=! '*C)941)!C4(&):!=*9!"#$!1)0):! ,0!4((! `Q!

'*0:,-)9)-!4'')::,*0: !S! ,0!*+5)9!B*9-:?!+*!4((!+5)! '*(*9.'*-)-!C4(&):! :5* B0!,0!

N,1&9)!PPE!L+49+,01! B,+5! +59))! '(&:+)9:?!+59):5*(-:! 4+! QE_l! 40-! QE`P! B)9)!

*<+4,0)-! %N,1&9)!P_7E!!

!

!
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!
Figure	
  13.	
  Thresholds	
  for	
  conservation	
  value	
  generated	
  using	
  : 	
  means.	
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!

Z59):5*(-!C4(&):!B)9)!&:)-!+*!4::,10!)4'5!4'')::,*0!=*9!)4'5!1)0)! ,0+*!*0)!*=!

+59))!19*&6:b!4<:)0+! ,=! ,+:! '*99):6*0-,01! '*0:)9C4+,*0!C4(&)!B4:! ()::!+540!+5)!

=,9:+!+59):5*(-?!,0+)93)-,4+)!*9! '*36()]! ,=!+5)! '*0:)9C4+,*0!C4(&)!B4:!<)+B))0!

+5)!+B*!+59):5*(-: ?!40-!69):)0+! ,=!+5)! '*0:)9C4+,*0!C4(&)!B4:!19)4+)9!+540!+5)!

:)'*0-!+59):5*(-E! !

!

/4:)-!*0!+5):)!4::,103)0+:?!)4'5!1)0)!B4:!9)69):)0+)-!<I! 4! :)+!*=!(4<)(:?!*0)!

=*9!)4'5!4'')::,*0 ?!B5,'5!B)9)!+5)0!:&3349,;)-!+* !'(4::,=I!)4'5!1)0)!4:!),+5)9!

'*0:)9C)-?! '*36()]! *9! 8UAE! X=! 4! 1)0)! '*0+4,0)-! 3*9)! +540! cR! ,0+)93)-,4+)!

C4(&):?! ,+! B4:! '(4::,=,)-! 4:!Y*36()]n! ,=! ,+! '*0+4,0)-! 40I! 4<:)0+! C4(&):?! ,+! B4:!

'(4::,=,)-! 4:! 8UAn!*+5)9B,:) ! ,+! B4:! '(4::,=,)-! 4:! Y*0:)9C)-E! G4(&):! (4<)()-! 4:!

,0+)93)-,4+)!40-!69):)0+! 4+!()::!+540!cR!=9)M&)0'I!,0!4!1)0)!B)9)!-,:9)149-)-!

+*!4''*&0+!=*9!+5)!6*::,<,(,+I!*=!940-*3!C49,4+,*0!,0!'*C)941)!*9!0*,:)E!Z5)!C4(&)!

*=! cR! B4:! '5*:)0! :,0')! ,+! ,:! 4! '*33*0(I! &:)-! 3,0*9! 4(()()! =9)M&)0'I! %\AN7!

+59):5*(-E!N*9!4<:)0')?!0*!\AN!+59):5*(-!B4:!&:)- ?!4:!,+!,:!()::!(,@)(I!+*!*<+4,0!

4<:)0')! +59*&15!0*,:)! ,0!+5)! -4+4!=*9!40!4'')::,*0!B5)9)!+5)!1)0)! ,:! 69):)0+ ?!

40-! =*9! '*0 :,:+)0'I ! B,+5! )],:+,01! -)=,0,+,*0:! *=! 8UA! 1)0):! %Z40! )+! 4(E?! aQP_7E!

X0+9*-&',01!4!cR!\AN!=*9!4<:)0')!B*&(-!9):&(+!,0!V!8UA!1)0):!%cEcaR!*=!+*+4(!

"#$!:)+7!<),01!4::,10)-!+*!+5) !Y*0:)9C)-!'4+)1*9IE!!

!

Z5)!9):&(+,01!19*&6:!B)9)!*=! :,3,(49! :,;)?!B,+5!ca!"#$!1)0):! '(4::,=,)-!4:!8U A!

%_aR7?!c_!"#$!1)0):!'(4::,=,)-!4:!Y*0:)9C)-!%_aR7?!40-!c`!"#$!1)0):!'(4::,=,)-!

4:!Y*36()]!%_^R7!%N,1&9)!Pd7E!!

!
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!
Figure	
   14.	
   Heatmap	
   of	
   NLR	
   gene	
   presence.	
   Double	
   asterisks	
   (**)	
   indicate	
   highly	
   conserved	
   genes	
  

identified	
  by	
  Hofberger	
  and	
  colleagues	
  (2014).	
  Single	
  asterisks	
  indicate	
  known	
  P/A	
  genes	
  (Grant	
  et	
  

al.,	
  1998;	
  Henk	
  et	
  al.,	
  1999).	
  

!

!

!

!
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!

K:7:= 61'#&.<&4*B&'&#*

!

A((!+59))! "#$! (*',!@0*B0!+*!54C)!5,15! ,0+)9:6)',):! '*0:)9C4+,*0!%f*=<)91)9! )+!

4(E?! aQPd7!+54+! B)9)! 649+! *=!3I ! "#$! -4+4:)+! .! AZ_JPddlQ! %&0@0*B07?!

AZ_JcQVcQ!%ZAR17!40-!AZdJ___QQ!%ADR1-­L17!S!B)9) !'(4::,=,)-!4:!Y*0:)9C)-!

%349@)-!B,+5!-*&<()!4:+)9,:@:!,0!N,1&9)!Pd7!<4:)-!*0!B,+5,0 .:6)',):!C49,4+,*0 E!!

!

K:7:K G.&#&'/&Z+,#&'/&*[GZ+\*B&'&#*

!

RPS5! 40-! RPM1?! B5,'5! 49)! <*+5! B)((! @0*B0! 8UA! 1)0):	
  40-! B5,'5! 54C)! <))0!

,0+9*-&')-! ,0!L)' +,*0:! PEdE_!40-! PEdEc?	
   '(4::,=I!4:!8UA! ,0!+5,:!404(I:,:!%349@)-!

B,+5!:,01()!4:+)9,:@:!,0!N,1&9)!Pd7E!N&9+5)93*9)?!*=!+5)!0,0)!8UA!1)0):!,-)0+,=,)-!

<I!L5)0!40-!'*(()41&):!%aQQ^7?!4((!0,0)!B)9)!'(4::,=,)-! 5)9)!4:!8UAE!!

!

K:7:N 61%A3&`*B&'&#*

!

RPP13! %RESISTANCE	
   TO	
   PERONOSPORA	
   PARASITICA	
   137!,:! 40! )]436()! *=! 4!

@0*B0!"#$ ! 1)0)! +54+! ,:! )]+9)3)(I! -,C)9: ) ?! 40-! +5*&15+! +*! <)! &0-)9! <*+5!

<4(40',01!40-!-,C)9:,=I,01!:)()'+,*0 !%/,++0)9.H--I!40-!/)I0*0?!aQ QPn!$*:)!)+!4(E?!

aQQd7E!X+!'40! +5&:!<)! '*0:,-)9)-!4 0! )]436()! *=!4 !@0*B0!1)0)!B,+5!4!Y*36()]!

64++)90!*=!-,C)9:,+IE!RPP13!=4((:!B,+5,0!+5)!Y*36()]!'4+)1*9I!4:!)]6)'+)-E !!

!
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K:= B&'&*Y'.9/D%&'-*+'$3@#9#*1(*WXM*63$##9(9/$-91'*M&#"3-#*

!

K:=:7 5WX*$'4*6WX*^$.9$-91'*G$--&.'#*

!

A:! 3)0+,*0)-! ,0! +5)! ,0+9*-&'+,*0?! 3&(+,6()! -,==)9)0'):! <)+B))0! Z"#! 40-! Y"#!

1)0):! )],:+E! A(+5*&15! <*+5! Z"#! 40-! Y"#! 1)0):! '*0+4,0! 40! "/! -*34,0?! +5):)!

-*34,0:!:)19)14+)!4:!3*0*65I()+,'!'(4-):!%\)I)9:!)+!4(E?!PVVV7E!Z"#!+I6)!1)0):!

*=+)0!)0'*-)!3&(+,6()!,0+9*0:?!B5,()!Y"#!+I6)!1)0):!=9)M&)0+(I!)0'*-)!4!:,01()!

)]*0!%\)I)9:! ) +! 4(E?!aQQ_7E!X0!4--,+,*0!Z"#!1)0):! 49)!+5*&15+!+*!<)! 4<:)0+! ,0!

3*0*'*+:?! :&'5! 4:! 194::):! %\)I)9:! )+! 4(E?! PVVV7E! T5)+5)9! +5)! )C*(&+,*049I!

3*-):! 40-! C49,4+,*0! 64++)90:! *=! Z"#! 40-! Y"#! 1)0):! -,==)9?! 54:! 0*+! <))0!

):+4<(,:5)- ?!+5*&15!:*3)!:+&-,):!:&11):+!4!-,==)9)0')!%i401!)+!4(E?!aQQ`n!Y5)0!)+!

4(E?!aQPQ7E!

!

Z*! ,0C):+,14+)! B5)+5)9! +5)9)! ,:! )09,'53)0+! *=! Z"#! 40-! Y"#! 1)0):! ,0! +5)!

Y*0:)9C)-?!Y*36()]!40-!8UA!'4+)1*9,):?!X!'499,)-!*&+!1)0)!)09,'53)0+!404(I:,:!

*0!3I!C49,4+,*0!64++)90! '4+)1*9,;4+,*0!40-! -*34,0!49'5,+)'+&9)! '4+)1*9,;4+,*0!

*=!Pa^!"#$!1)0):!B,+5!=&((!Z"#UY"#!49'5,+)'+&9):?!<4:)-! *0!+5)! :+&-I!<I! J&*!

40-!'*(()41&): !%aQPP7E!Z5)9)!B4:!0*!:,10,=,'40+!)09,'53)0+!%P!z!QE^_n!+B*.:, -)-!

N,:5)9h:! H]4'+! Z):+7?! B,+5! <*+5! Z"#! 40-! Y"#! 49'5,+)'+&9):! 9)69):)0+)-! ,0! 4((!

+59))!'4+)1*9,):!%Z4<()!d7E!!

!

Z5)! '*&0+:! *=! Z"#! 40-! Y"#! 1)0):! ,0! )4'5! '4+)1*9I! B)9)! B,+5,0! +B* ! *=! +5)!

)]6)'+)-!C4(&)?!<4:)-!*0! +5)!+*+4(!6)9')0+41):!*=!Z"#!40-!Y"#!1)0): !%Z4<()!a7E!

N*9! Y*36()] ! 1)0):! +5)! 0&3<)9:! 34+'5)-! )]4'+(I! +5*:)! )]6)'+)-! =9*3! *C)94 ((!

94+,*:E!Z5)!94+,*:!=*9!Z"#!+*!Y"#!1)0):!B)9)!PE`P?!PE^_!40-!aEcc!=*9!Y*36()] ?!

Y*0:)9C)-! 40-!8UA!1)0):?!9):6)'+,C)(IE!Z5)!19)4+):+!-,==)9)0')!,0!94+,*!B4:!=*9!

8UA!1)0):?!B5)9)! Z"# !1)0):!B)9)! 3491,04((I!*C)99)69):)0+)-!%Z4<()!a7E!

!!
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! Y"# ! Z"# ! Total	
  

Y*36()] ! P^!%)]6)'+)-!P^ 7! aV!%)]6)'+)-! aV7! 33	
  

Y*0:)9C)- ! P^!%)]6)'+)-!Pd7! a^!%)]6)'+)- !a` 7! 64	
  

89):)0')UA<:)0') ! PP!%)]6)'+)-!P_7! a` !%)]6)'+)- !a^7! 29	
  

Total	
   43	
  (34%	
  of	
  Total)	
   83	
  (66%	
  of	
  Total)	
   126	
  
	
  

Table	
   4.	
   Contingency	
   table	
   of	
   variation	
   pattern	
   (Conserved,	
   Presence/Absence,	
   Complex)	
   and	
  

domain	
  architecture	
  (TNL,	
  CNL)	
  of	
  126	
  NLR	
  genes	
  with	
  canonical	
  full	
  domain	
  architectures	
  based	
  on	
  

data	
  in	
  Guo	
  and	
  colleagues	
  (2011).	
  Values	
  indicate	
  the	
  number	
  of	
  genes	
  in	
  each	
  category.	
  Expected	
  

values	
  were	
  calculated	
  based	
  on	
  the	
  percentage	
  of	
  TNL	
  and	
  CNL	
  genes	
  out	
  of	
  total	
  considered	
  genes.	
  

!

K:=:= 63"#-&.&4*$'4*F9')3&*B&'&#*

!

X!&:)-! +5)! 4::,103)0+! *=! 1)0):! 4:! :,01()! *9! '(&:+)9)-! ,0! J&*! 40-! '*(()41&):!

%aQPP7!+*!&0'*C)9!-,==)9)0'):!,0!)C*(&+,*049I!64++)90!-)6)0-,01!*0!+5)!+I6)!*=!

"#$!1)0)!'*0:,-)9)-E!Z5)9)!B4:!0*!:,10,=,'40+!)09,'53)0+!*=!+5)!'4+)1*9,):!% P!z!

QEQcan! +B*.:,-)-! N,:5)9h:! H]4'+! Z):+7?! B,+5! <*+5! 1)0*3,'! 499401)3)0 +:!

9)69):)0+)-!,0!4((!+59))!'4+)1*9,):E!A!19)4+)9!0&3<)9!*=!8UA!40-!Y*36()]!1)0):!

B4:! *<:)9C)-! ,0! +5)! '(&:+)9)-! '4+)1*9I! +540! B*&(-! <)! )]6)'+)-! <4:)-! *0! +5)!

+*+4(!69*6*9+,*0!*=!'(&:+)9)-!1) 0):! %Z4<()!c7E!

!

! Y(&:+)9)-! L,01()! Total	
  

Y*36()] ! d_!%)]6)'+)-!_V 7! Pa!%)]6)'+)-!P^7! 55	
  

Y*0:)9C)- ! _P!%)]6)'+)-!_` 7! aa!%)]6)'+)-!Pc 7! 53	
  

89):)0')UA<:)0') ! _V!%)]6)'+)-!_^ 7! Pa!%)]6)'+)-!Pc7! 51	
  

Total	
   113	
  (71%	
  of	
  Total)	
   46	
  (29%	
  of	
  Total)	
   159	
  
	
  

Table	
   5.	
   Contingency	
   table	
   of	
   variation	
   pattern	
   (Conserved,	
   Presence/Absence,	
   Complex)	
   and	
  

genomic	
   arrangement	
   (clustered,	
   single)	
   of	
   159	
   genes	
   annotated	
   in	
   Guo	
   and	
   colleagues	
   (2011).	
  

Values	
  indicate	
  the	
  number	
  of	
  genes	
  in	
  each	
  category.	
  Expected	
  values	
  were	
  calculated	
  based	
  on	
  the	
  

percentage	
  of	
  clustered	
  and	
  single	
  genes	
  out	
  of	
  total	
  considered	
  genes.	
  

!



 64!

K:K B&'1%&IL94&*63$##9(9/$-91'*-1*84&'-9(@*G.&#&'/&Z+,#&'/&*B&'&#*(1.*

BL+F *

!

K:K:7 +AA.1$/D*

!

Z*!,-)0+,=I!8UA!1)0): !1)0*3) .B,-)!=*9!:&<:)M&)0 +!8UA.<4:)-!JTAL!404(I:,:?! X!

69)649)-! 40-!3466)-!9)4-! -4+4!4:! -):'9,<)-!=*9!P^_! "# $!1)0):!%L)' +,*0!aEP7?!

&:,01! +5)! )0+,9)! A.	
   thaliana! 1)0*3)! 4:! +5)! 9)=)9)0') ! %ZAX$PQn!

5++6:bUU494<,-*6:,:E*917?! 40-! :&<:)M&)0+(I! )]+94'+,01! Y2L! *=! +5)! ZAX$PQ!

400*+4+)-!alaQ^!1)0): ?!40-!'(4::,=I,01!1)0):!,0+*!+5)!+59))!'4+)1*9,):! &:,01!+5)!

:43)!64943)+)9: !4:!-):'9,<)-!69)C,*&:(I!%L) ' +,*0!aEP7E!!

!

Z5,:! ,0,+,4(!4::,103)0+! ,-)0+,=,)-! a_Vc`! Y*0:)9C)-! 1)0): ! %``R7?! PP^P!8UA!

1)0):! %dR7!40-! aQ`l ! Y*36()]! 1)0):! % `R7 E! \I! ):+,34+)! *=! d R! 8UA! 1)0):! ,:!

(*B)9!+540!+5)!69)C,*&:! ):+,34+)! *=!VR!<I!Z40!40-! '*(()4 1&):!%aQPa7E!Z5,:! ,:!

649+,4((I! -&)! +*! +5)! =4'+! +54+!X! -,:+,01&,:5! <)+B))0! Y*36()]! 40-! Y*0:)9C)-?!

B5)9)4:!+5)!3)0+,*0)-!646)9! '(4::,=,)-! 4:! 8UA!40I!1)0)!B5,'5!B4:!4<:)0+! ,0!

*0)!*9!3*9)!4'')::,*0:E !N*9!'*3649,:*0?!X!'4('&(4+)-!+5)!+*+4(!0&3<)9!*=!1)0):!

,0!B5,'5!4+!()4:+!*0)!4' ')::,*0!54-! 4<:)0') !:+4+&:E!Z5)9)!B)9)!P?V``!:&'5!1)0):?!

'*0:+,+&+,01! lR ! *=! 4((! 1)0):?! B5,'5! ,:! '(*:)9! +*! +5)! ):+ ,34+)! <I! Z40! 40-!

'*(()41&):E!

!

A::,103)0+! *=!1)0):!=9*3!+5)!B5*()!1)0*3)! ,0+*!+5)! +59))! '4+)1*9,): !%N,1&9)!

Pc7! ,:! C,:&4((I! '*0:,:+)0+! B,+5! +5)! )]6)'+)-! 9):&(+:! 40-! B,+5! +5)! 69)C,*&:(I!

*<+4,0)-! 4::,103)0+! *=! "#$!1 ) 0):!%N,1&9)!Pd7E!A:! )]6)'+)-! =9*3!+5)! -)',:,*0!

9&()!&:)-?!+5)!Y*36()]!'4+)1 *9I!'*0+4,0:!4'')::,*0:!B5)9)!+5)!1)0)!466)49:!+*!

<)! 4<:)0+E! X0! 4((! '4:):?! 5*B)C)9?! 9):6)'+,C)! 1)0):! 4(:*! '*0+4,0! 4! :&<:+40+,4(!

0&3<)9! .! 4<*C)! cR! .! *=! 4'')::,*0:! B,+5! ,0+)93)-,4+)! '* C)941)! C4(&):?!

)]6(4,0,01!+5),9!4::,103)0+!+*!+5)!Y*36()]!'4+)1*9IE !

!
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!
!

Figure	
  15.	
  Overview	
  of	
  whole-­genome	
  classification	
  results.	
  For	
  Conserved	
  genes	
  (Panel	
  A),	
  only	
  the	
  

first	
  1000	
  genes	
  were	
  used,	
  as	
  the	
  overall	
  number	
  was	
  too	
  large	
  to	
  plot.	
  

	
  

K:K:= B&'&*;'-131)@*+'$3@#9#*

!

J)0)!m0+*(*1I!%Jm7!*==)9:!400*+4+,*0!*=!1)0):!<I!/,*(*1,'4(!89*')::?!\*()'&(49!

N&0'+,*0! 40-! Y)((&(49! Y*36*0)0+! '4+)1*9,):E!X!'*3649)-! 3I ! +59))! 1)0)!

'4+)1*9,):! +*! Jm! '4+)1*9I! :)+:! =*9! *C)99)69):)0+4+,*0!
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%5++6bUU1)0)*0+*(*1IE*91Un!A:5<&90)9! )+! 4(E?! aQQQn! Z5)! J)0)! m0+*(*1I!

Y*0:*9+,&3?! aQPln!\,! )+! 4(E?! aQPl7E! A! :&3349I! *=! 404(I:,:! 64943)+)9:! ,: !

9)6*9+)-!,0!L&66()3)0+49I!\)+5*-:E !

!

Y*0:)9C)-!1)0): !B)9)!C)9I! : &<:+40+,4((I!&0- )99)69):)0+)-! ,0!+5)! F0'(4::,=,)-!

1)0):! '4+)1*9I!=*9!4((!+59))!Jm!A00*+4+,*0! :)+:!S! /,*(*1,'4(!89*')::?! \*()'&(49!

N&0'+,*0!40-! Y)((&(49! Y*36*0)0+E! Z5)! 3*:+! :,10,=,'40+! C4(&)!B4:! 4! QE^!̀ =*(-!

&0-)99)69):)0+4+,*0! ,0!+5)!Y)((&(49!Y*36*0)0+! :)+?!B,+5!4!=4(:)! -,:'*C)9I!94+)!

%N2$7! *=!_E^V) .__E!X0! '*0+94:+?!+5)9)!B4:!40!*C)99)69):)0+4+,*0!4'9*::!4!B,- )!

9401)!*=!'4+)1*9,):?!:&'5!4:!s<,0-,01 t!%PEQV!=*(-!)09,'53)0+n!N2$!dE^a).P_7!=*9!

+5)!\*()'&(49!N&0'+,*0 !Jm!:)+?!40-!4!PEPQ!=*(-!)09,'53)0+!,0! s*9140,'!:&<:+40')!

3)+4<*(,'!69*'):: t !'4+)1*9I!%N2$!_EcP).Pa7!=*9!+5)!/,*(*1,'4(!89*')::!Jm!:)+E !

!

Y*36()]!1)0): ?! ,0! '*0+94:+?!B)9)! :&<:+40+,4((I!&0-)99)69):)0+)-!4'9*::!4!C)9I!

(491)!0&3<)9!*=!'4+)1*9,):E!Z5)I!B)9)!)09,'5)-?!5*B)C)9?!=*9!s@,((,01!*=!')((:!*=!

*+5)9!*9140,:3t!%dEdl!=*(-!)09,'53)0+n!N2$!̂Edc).ad7!40-!:)C)94(!*+5)9!-)=)0' )!

9)(4+)-!'4+)1*9,): !,0!+)93:!*=!/,*(*1,'4(!89*')::!Jm!:)+E !Z5)I!B)9)!4(:*!)09,'5)-!

=*9!s9)1&(4+,*0!*=!=)9+,(,;4+,*0t!%^Ec^!=*(-!)09,'53)0+n!N2$!^Ec^).QV7E!X0!+)93:!*=!

\*()'&(49! N&0'+,*0! Jm! :)+?! +5)9)! B4:!4!dE_V! =*(-! )09,'53)0+! =*9! A28! <,0-,01!

%N2$!dEd`).QV7E!Z5)!3*:+!:,10,=,'40+!&0-)99)69):)0+4+,*0!B4:! ,0!+5)!s<,0-,0 1t!

'4+)1*9I! %QEc_! =*(-n! N2$! PE_`).c^7E! X0! +)93:! *=! ')((&(49! '*36*0)0+?!+5)! 3*:+!

:,10,=,'40+!*C)99)69):)0+4+,*0!B4:! ,0!+5)!s)]+94')((&(49!9)1,*0t!%PEdc!=*(-n!N2$!

aEdc).Q`7E! m=! +5)! 340I! &0-)99)69):)0+)-! '4+)1*9,):?! +5)! 3*:+! :,10,=,'40+! B4:!

s,0+94')((&(49! *9140)(()! 649+t! %QE_Q! =*(-n! N2$! aEd_).c^7E! Z*1)+5)9?!:)C)94(! *=!

+5):)!9):&(+:!:))3!'5494'+)9,:+,'!*=!6(40+!-)=)0 ' )!'*36*0)0+:E !

!

89):)0') UA<:)0') ! 1)0): ! B)9)! *C)99)69):)0+)-! =*9! s-)=)0 ' )! 9):6*0:)t! %PE^`!

=*(-! )09,'53)0+n! N2$! VEVc).Qc7?! 40-! &0-)99)69):)0+)-! =*9!340I! '4+)1*9,): ?!

:&'5! 4:! s')((&(4 9! 69*')::t! %QEca! =*(-n! N2$! aE`l).da7?! ,0! +)93:! *=! Jm! /,*(*1,'4(!

89*')::! :)+E!N*9! \*()'&(49!N&0'+,*0! :)+?!+5):)!1)0):! B)9)! *C)99)69):)0+)-!=*9!

A28!<,0-,01!%l ElQ!=*(-n!N2$!aEca).Pc7n!40-!&0-)99)69):)0+)-! 4'9*:: !3&(+,6()!
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1)0)94(! '4+)1*9,):?! :&'5! 4:! s<,0-,01t! %QEc`! =*(-n! N2$! dEdd).a^7E! Z5)9)! B4:! 40!

&0-)99)69):) 0+4+,*0!4+!+5)!s,0+94')((&(49!*9140)(()!649+t!(*'4(,;4+,*0!,0!+)93:!*=!

Y)((&(49!Y*36*0)0+!Jm!%QEP̀ !=*(-n!dEdl).cQ7E!L))!4(:*!L) ' +,*0!_EdE_E!

!

K:K:K Y' .9/D%&'-*1(*XMM*8%%"'&*M&/&A-1.*J$%939&#*$'4*JI,1`*B&'&#*

!

A649+! =9*3!"#$ ! 1)0):?! +5)9)! 49)! +B*! =&9+5)9! 19*&6:! *=! #$$! -*34,0! ,33&0)!

9)')6+*9:! S! $)')6+*9 .#,@)!89*+),0:! %$#87! 40-! $)')6+*9 .#,@)! K,04:):! %$#K7E!

Z5):)!'&3&(4+,C)(I!49)!@0*B0!4:!64+5*1)0!9)'*10,+,*0!9)')6+*9:!%8$$ 7!40-!49)!

(*'4(,;)-! +*! +5)! 6(40+! 3)3<940)E! $#8! ,:! 4! :34(()9! #$$ .'499I,01! =43,(I! B,+5!

4<*&+!cQ!3)3<)9:!%T401!)+!4(E?!aQQ`7E!$#K!1)0):!49)!4!C)9I!(491)!=43,(I!B,+5!

&6B49-!*=!^QQ!3)3<)9:!,0!A.	
  thaliana?!B5*:)!69*+),0!69*-&'+: !6)9=*93!C49,*&:!

=&0'+,*0:?! ,0'(&-,01! -,:)4:)! 9):,:+40')?! 40-! '40! '*0+4,0! C49,*&:! -*34,0:?!

,0'(&-,01!# $$ : !%L5,&!)+!4(E?!aQQP7E!!

!

X!(**@)-!=*9!)09,'53)0+!*=!3I! '4+)1*9,):!,0!cl!$#8!%T401!)+!4(E?!aQQ`7?!^Qc!$#K!

%L5,&! )+! 4(E?! aQQd7! 40-! ^`P! N.<*]! 1)0):! %p&! )+! 4(E?! aQQV7E! N*9! '*0:,:+)0'I?! X!

,0'(&-)-! *0(I! ,-)0+,=,)9:! 400*+4+)-! 4:! 1)0):! ,0! +5)! ZAX$PQ!

%5++6:bUU4994<,-*6:,:E*917!9)()4:)?!+5&:!)]'(&-,01!6:)&-*1)0):E!/*+5!$#8!40-!N.

<*]! 1)0):! 5 4-! =)B)9! +540! )]6)'+)-! Y*0:)9C)-! 1)0):?! 40-! 3*9)! Y*36()]! 40-!

8UA!*0):?!9)(4+,C)!+*!+5)!<4'@19*&0-E!Z5&:?!$#8!40-!N.<*]!1)0):!B)9)!)09,'5)-!

,0!+5)!C49,4<()! '4+)1*9,):!9)(4+,C)!+*!+5)!)]6)'+)-!C4(&):!%Z4<()!^7E!mC)94((?!+5)!

-,:+9,<&+,*0!=*9!$#8!%P!z!_Edd).QVn!+B*.:,-)-!N,:5)9h :!H]4'+!Z):+7!40-!N.<*] !%P!z!

PEV_).Pan!+B*.:,-)-!N,:5)9h:!H]4'+!Z):+7!1)0):!B4:! :,10,=,'40+(I! -,==)9)0+!=9*3!

+5)!<4'@19*&0-?!4(+5*&15!0*+!=*9!$#K!1)0):! %P!z!QEcl n!+B*.:,-)-!N,:5)9h:!H]4'+!

Z):+7E!

!
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! $#8 	
   $#K	
   N.<*] 	
  

Y*36()] ! P_!%)]6)'+)-! d7! dP!%)]6)'+)-!dl 7! `a!%)]6)'+)-!ca 7!

Y*0:)9C)- ! _P!%)]6)'+)-! dV7! cd_!%)]6)'+)-!cdQ 7! c_^!%)]6)'+)-!^QQ7!

89):)0')UA<:)0') ! PP!%)]6)'+)-! a7! aV!%)]6)'+)-!a^ 7! ^_!%)]6)'+)-!aV 7!

Total	
   55	
   613	
   681	
  
	
  

Table	
   6.	
   Counts	
   of	
   genes	
   from	
   three	
   selected	
   families	
   (RLP,	
   RLK	
   and	
   F-­box)	
   in	
   two	
   variable	
  

categories	
  (Presence/Absence	
  and	
  Complex)	
  and	
  one	
  conserved	
  (Conserved)	
  category.	
  The	
  selected	
  

gene	
   families	
   include	
   immune	
   receptors	
   (RLP	
   and	
   RLK)	
   and	
   F-­box	
   genes,	
   which	
   are	
   involved	
   in	
  

targeting	
  proteins	
  for	
  degradation	
  via	
  ubiquitination.	
  

!

A9*&0-!dQR!*=!$#K!9)')6+ *9: !'499I!#$$!-*34,0:!%L5,&!)+!4(?!aQQd7E!L)C)94(!$#K!

9)')6+*9:! B,+5! #$$! -*34,0:! 54C)! <))0! 4::*',4+)-! B,+5! 8A\8! 9)'*10,+,*0! ,0!

6(40+! ,33&0,+I! %9)C,)B)-! ,0! "D90<)91)9! 40-! K)33)9(,01?! aQQ^n! /W53! )+! 4(E?!

aQPd7E!Z*!,0C):+,14+)!B5)+5)9!+5)!#$$.'*0+4,0,01!$#K!1)0):!49)!3*9)!C49,4<()!

+540!+5)! *+5)9!$#K:?!B)! '*3649)-! '*0:)9C4+,*0!C4(&):! ,0!+5)!+B*!19*&6:E!T)!

=*&0-!+54+!1)0)! '*0:)9C4+,*0!C4(&):!B)9)!C)9I! :,3,(49?!B,+5!V^R! '*0:)9C4+,*0!

,0! #$$.$#K! 1)0):?! *0! 4C)941)?! 40-! VlR! ,0! *+5)9! $#K! 1)0):?! 4:! -)=,0)-! 5)9) E!

Z5)9)!B 4:!0*!:+4+,:+,'4((I!:,10,=,'40+!-,==)9)0')!,0!'*0:)9C4+,*0!C4(&):!<)+B))0!

+5)!+B*!19*&6:!%P! z!QEP`n!T,('*]*0!940@! :&3!+):+7?! :&11):+,01!+54+!#$$.$#K: !

54C)!:,3,(49!'*0:)9C4+,*0!()C)(:!4:!+5)!<4'@19*&0-!$#K!1)0):E!!

!

K:N B&'1%&IL94&*+##1/9$-91'*F-"4@*+'$3@#9#*

!

89):)0') U4<:)0')! ,0=*934+,*0!=*9! +5)!8UA! 1)0):! ,-)0+,=,)-! ,0! +5)! 69)C,*&:!

:)'+,*0! B4:! &:)-! +*! '499I! *&+ ! 4! JTAL! 404(I:,: ! *=!65)0*+I 6,'! +94,+:!9)(4+)-! +*!

=,+0)::?!,0'(&-,01!19*B+5E!L+4+,:+,'4(!6*B)9!,0!4!+I6,'4(!JTAL!:+&-I!-)6)0-:!*0!

+5)!0&3<)9!*=!C49,40+:!40-!+5)!0&3<)9!*=!4'')::,*0:E!X0'9)4:,01!+5)!0&3<)9!*=!

4'')::,*0:! 54:! 4! 6*:,+,C)! )==)'+! *0! :+4+,:+,'4(! 6*B)9E! f*B)C)9?! ,0'9)4:,01! +5)!

0&3<)9!*=!C49,40+:!S!,0!+5,:! '4:)?!8UA!1)0):?!.!-)'9)4:):! :+4+,:+,'4(!6*B)9E!X0!4!

+I6,'4(! :)+! &6! (,@)! +5)! *0)! &:)-! ,0! +5,:! :+&-I?! )4'5! C49,40+! ,:! +):+)-! =*9!

4::*',4+,*0! :)6494+)(I?! 40-! +5&:! +5)! +*+4(! 0&3<)9! *=! C49,40+:! 54:! 0*! )==)'+! *0!

)4'5! ,0-,C,-&4(! +):+E! f*B)C)9?! 4+! +5)! :+41)! *=! 3&(+,6()! +):+,01! '*99)'+,*0?!
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:,10,=,'40')!C4(&):!49)!6)04(,;)-!=*9!+5)!+*+4(!0&3<)9!*=!+):+:! '499,)-! *&+?!40-!

+5&:!+5)!3*9)!C49,40+:!*9!8UA!1)0):!54C)!<))0!+):+)-?!+5)!5)4C,)9!+5,:!6)04(+I!

B*&(-! <)E! N*9! +5,:! 9)4:*0?!,+! B4:! ,36*9+40+! +*! 54C)! 4! 5,15! M&4(,+I! :)+! *=! 8UA!

'40-,-4+ ):!+*!'499I!*&+!+5)!JTAL!404(I:,:E!

!

85)0*+I6):!=*9!+5)!6(40+:!B)9)!'*(()'+)- !<I!G4::)&9!40-!'*(()41&):! %G4::)&9!)+!

4(E?!aQP 4̀?! aQP <̀?! aQP '̀ 7E! N*9! 4--,+,*04(! +94,+:?! &06&<(,:5)-! 65)0*+I6,'! -4+4!
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Figure	
  16.	
  The	
  effect	
  of	
   the	
   choice	
  of	
   threshold	
  and	
  of	
   genome	
  coverage	
  on	
   the	
  number	
  of	
   alleles	
  

classified	
  as	
  absent	
   in	
   the	
  set	
  of	
  genes	
  and	
  accessions	
  used	
   for	
  GWAS	
  analysis.	
  Panel	
  A	
   shows	
   the	
  

effect	
  of	
  varying	
  the	
  threshold.	
  Vertical	
  dashed	
  grey	
  line	
  corresponds	
  to	
  a	
  choice	
  of	
  threshold	
  of	
  0.5.	
  

Panel	
  B	
   shows	
   the	
   fraction	
  of	
  genes	
  out	
  of	
  P/A	
  candidates	
   that	
  were	
  assigned	
  presence	
  status	
   for	
  

each	
  accession,	
  and	
  how	
  this	
  value	
  varies	
  with	
  genome	
  coverage	
  for	
  the	
  corresponding	
  accessions.	
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Figure	
   17.	
   Manhattan	
   plots	
   for	
   the	
   Genome-­Wide	
   Association	
   Study	
   (GWAS)	
   with	
   P/A	
   genes,	
  

showing	
  four	
  commonly	
  used	
  phenotypes	
  out	
  of	
  the	
  43	
  tested.	
  Point	
  colors	
  indicate	
  chromosomes	
  

from	
  which	
   the	
  P/A	
   genes	
   came	
   for	
   chromosomes	
  one	
   to	
   five.	
   Phenotypes	
   shown	
  are	
   courtesy	
   of	
  

Vasseur	
   and	
   colleagues	
   (see	
   also	
   Vasseur	
   et	
   al.,	
   2018a,	
   2018b,	
   2018c).	
   Abbreviations	
   are:	
  

DMmax=maximum	
   dry	
   mass,	
   T-­repro=time	
   of	
   reproduction	
   (flowering),	
   sSiliques=number	
   of	
  

siliques,	
  RGRinf=relative	
  growth	
  rate	
  (mg	
  d-­1	
  g-­1)	
  at	
  inflection	
  point.	
  Grey	
  lines	
  indicate	
  significance	
  

threshold	
  after	
  Bonferroni	
  correction	
  for	
  the	
  number	
  of	
  genes	
  only;	
  red	
  lines	
  indicate	
  significance	
  

threshold	
  after	
  correction	
  for	
  the	
  number	
  of	
  genes	
  and	
  the	
  total	
  number	
  of	
  phenotypes,	
  43,	
  tested.	
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Table	
  7.	
  The	
  ten	
  most	
  significant	
  GWAS	
  test	
  results,	
  sorted	
  by	
  5-­value.	
  5-­value	
  in	
  the	
  last	
  column	
  is	
  

corrected	
   for	
  multiple	
   testing	
  using	
  Bonferroni	
   correction.	
  Phenotypes	
  column	
  represents	
  unique	
  

identifiers	
   of	
   various	
   growth	
   scaling	
   and	
   fitness	
   trait	
   measurements,	
   courtesy	
   of	
   Vasseur	
   and	
  

colleagues	
   (see	
   also	
   Vasseur	
   et	
   al.,	
   2018a,	
   2018b,	
   2018c).	
   Briefly:	
   A=area,	
   GR=growth	
   rate,	
  

14d=measured	
   at	
   14	
   days	
   stage,	
   inf=measured	
   at	
   inflection	
   point,	
   DM=dry	
   mass,	
   ros=rosette,	
  

T=time,	
  germn=germination.	
  SE	
  (Beta)	
  stands	
  for	
  standard	
  error	
  of	
  Beta.	
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Figure	
  18.	
  Boxplot	
  of	
  median	
  phenotypes	
  in	
  the	
  highest-­scoring	
  phenotype	
  in	
  GWAS	
  analysis	
  for	
  the	
  

highest	
  scoring	
  gene	
  456;* (A).	
  (B)	
  displays	
  the	
  same	
  phenotype	
  in	
  4589 	
  for	
  comparison.	
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Figure	
  19.	
  Coverage	
  profiles	
  showing	
  456; 	
  and	
  4589 	
  genes	
  within	
  their	
  genomic	
  context	
  of	
  10	
  kb	
  on	
  

either	
  side.	
  Nucleotide	
  diversity	
   for	
  these	
  regions	
   is	
  superimposed	
  in	
  red	
  (averaged	
  over	
  1000	
  bp	
  

windows).	
  456; ,	
  4589 	
  and	
  the	
  surrounding	
  genes	
  are	
  shown	
  as	
  green	
  bars.	
  

!

X0!+)93:!*=!+5),9!C49,4+,*0!64++)90?!,+!,:!@0*B0!+54+!+5):)!1)0):!54C)!4!9)(4+,C)(I!

(*B! ()C)(! *=! 0&'()*+,-)! -,C)9:,+I! B,+5,0! +5)! 1)0,'! 9)1,*0! 43*01! 4'')::,*0:! ,0!

B5,'5!+5)!1)0)!,:!69):)0+!%/)91)(:*0!)+!4(E?!aQQPn!2,01!)+!4(E?!aQQl7!'*3649)-!+*!

+5)!5,15!()C)(:!*=!0&'()*+,-)!-,C)9:,+I!:&99*&0-,01!+5)!-)()+,*0!e&0'+,*0?!B5,'5!

+5)0!-)'9)4:) !*C)9!+5)!4-e4')0+!PQ@<!%L+45(!)+!4(E?!PVVVn!Z,40!)+!4(E?!aQQan!L5)0!)+!

4(E?!aQQ^7E!Z5):)!64++)90:!49)!4(:*!'()49(I!C,:,<()!,0!3I! 6(*+:?!'*0:,:+)0+!B,+5!+5)!

)]6)'+4 +,*0! %N,1&9)!PV7E!Z5)! 1)0):! 4(:*! -,:6(4I! 9)(4+,C)(I! '()49! :&99*&0-,01!

9)1,*0: ?!B,+5*&+!*+5)9!-)()+,*0:?!4(+5*&15!*0)!6*::,<()!'*0+9,<&+,01!=4'+*9!3,15+!

<)!+54+!RPM1!,: !:,01()!40-!0*+!649+!*=!4!'(&:+)9!*=!+40-)3!-&6(,'4+):E!N,04((I?!+5)!

(*', !:5*B !,0+)93)-,4+)!4<:)0')!=9)M&)0',):E !

!

Z*! =&9+5)9! ,0C):+,14+)! +5)! 8UA! 1)0)! '40-,-4+) :! ,0! +5)! 5,15):+! :'*9,01! JTAL!

4::*',4+,*0: ! (,:+! *<+4,0)-! ,0! +5)! 69)C,*&:!: +)6! %Z4<()! l 7?!X!1)0)94+)-! 6(*+:!

:5*B, 01! '*0:)9C4+,*0! 64++)90:! *=! +5)! :)C)0! 1) 0): ! %N,1&9)!aQ7?! )]')6+! RPS5?!

B5,'5! 54:! 4(9)4 -I! <))0! :5* B0! ,0!N,1&9)!PVE! N*9! +5):)! 6(*+:?!X!&:)-! )],:+,01!

3466,01!%Y4*! )+!4(E?!aQPP7!40-! ,0'(&-)-! ,0+9*0: !40-!+5)! :&99*&0-,01!1)0*3,'!

9)1,*0:!*=!+)0!+5*&:40-!0&'()*+,-):!*0!),+5)9!:,-)E !X!+5)0!'*3<,0)-! 3I! 69*=,():!

B,+5!0&'()*+,- )!-,C)9:,+I!6(*+:!=*9!+5*:)!9)1,*0:E!!



 77!

!

T5)0! ,0+)969)+,01!+5):)!6(*+:?! ,+! ,:! ,36*9+40+!+*!0*+)!+54+!0&'()*+,-)! -,C)9:,+I!

'40!*0(I!<)!'4('&(4+)-!B5)9)!'*C)941)!,:!69):)0+?!40-!+5&:!69*C,-):!,0=*934+,*0!

*0!-,C)9:,+I!B,+5,0!+5)!<(&)!49)4:!*=!+5)!6(*+!*0(IE!Z5,:!'*&(-!6*+)0+,4((I!()4-!+*!

40!&0-)9):+,34+)! *=!0&'()*+,-)! -,C)9:,+I!B5)9)! '*C)941)! ,:! 4<:)0+! ,0!4!<,4:)-!

B4I! .!=*9!)]436()?!,0!5,15(I!-,C)9:)!9)1,*0:E!2,:6(4I,01!0&'()+,-)!-,C)9:,+I!40-!

69):)0')! *=! '*C)941)!=*9!+5)! :43)! 6*:,+,*0:! 4((*B:!+*!C,:&4((I! '*0+9* (!=*9!+5,:!

)==)'+!40-!+*!,0+)969)+!0&'()*+,-)!-,C)9:,+I!6(*+:E!Z*1)+5)9?!0&'()*+,-)!-,C)9:,+I!

40-! 69):)0')! *=! '*C)941)! *==)9! '*36()3)0+49I! :*&9'):! *=! ,0=*934+,*0! *0!

6*(I3*965,:3! 4+! -,==)9)0+! :'4():E! "&'()*+,-)! -,C)9:,+I! B4:! '4('&(4+)-! &:,01!

C'=+**(:!C)9:,*0!QEPEPa<!%240)')@!)+!4(E?!aQPP7E!X0!+5)!6(*+?!0&'()*+,-)!-,C)9:,+I!

B4:!4C)941)-!*C)9!*0)!+5*&:40-!<4:)!64,9!B,0-*B:E !

!

X!:&<:)M&)0+(I!C,:&4((I! )]43,0)-!+5)!6(*+:!+* ! :)()'+!5,15):+ .M&4(,+I! '40-,-4+):!

B,+5!64++)90:!*=!C49,4+,*0!:,3,(49!+*!+5*:)!*=!RPS5!40-!RPM1?!B5,'5!49)!@0*B0!

+*! <)! &0-)9! <4(40',01! :)()'+,*0! 40-! +*! '499I! 5,15 ! =,+0)::! '*:+:E! m&+! *=! +5)!

:'9))0)- !:,]!1)0):?!0*0)!:5*B)-!+5)!'()49!-)()+,*0! 64++)90!40-!4!'5494'+)9,:+,'!

-)'9)4:) !,0!0&'()*+,-)!-,C)9:,+I!C4(&):?!B,+5!*0(I!+B*!1)0):!4669*],34+,01!+5,:!

64++)90?! AZcJdV^dQ! 40-! AZPJcV̂ `Q! %N,1&9)!aQ7?! B5,'5! 69*C,-):! 4--,+,*04(!

,0=*934+,*0!*0!+5)!M&4(,+I!*=!+5)!:)()'+)-!'40-,-4+):E !

!

N&9+5)93*9)?!*&+!*=!+5)!P?P^P!1)0*3) .B,-)!,-)0+,=,)-!8UA!1)0):?!*0(I!_c!%_R!*=!

8UA!1)0):?!QEPR!*=!+*+4(!alaQ^!1)0):!&:)-!,0!+5)!:+&-I7!:5*B)-!64++)90:!:,3,(49!

+*!RPM1! 40-! RPS5E! Z5):)! _c! 1)0):! '*99):6*0-! +*! _Q! -)()+,*0:?! 4:! c! *=! +5)!

-)()+,*0:! :6400)-! a! 1)0):! )4'5 ! %:))! Z4<()! La7E! m=! +5):)?! *0(I! l! 1)0):?!

'*99):6*0-,01! +*! ^! - )()+,*0:?! :5*B)-! '()49! 64++)90: ! '* 36494<()! +*!RPM1! 40-!

RPS5	
  %N,1&9)!aP?!)]')6+!=*9!ADR1-­L3?!B5,'5!,:!:5* B0!,0!N,1&9)!a^7E!

!
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Figure	
  20.	
  Coverage	
  profiles	
  of	
  the	
  highest-­scoring	
  P/A	
  genes	
  in	
  GWAS	
  analysis	
  within	
  their	
  genomic	
  

context	
   of	
   10	
   kb	
   on	
   either	
   side.	
   Nucleotide	
   diversity	
   for	
   these	
   regions	
   is	
   superimposed	
   in	
   red	
  

(averaged	
  over	
  1000	
  bp	
  windows).	
  Title	
  genes	
  and	
  the	
  surrounding	
  genes	
  are	
  shown	
  as	
  green	
  bars.	
  

!
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Figure	
  21.	
  Coverage	
  profiles	
  of	
  the	
  visually	
  selected	
  genome-­wide	
  P/A	
  genes	
  with	
  patterns	
  similar	
  to	
  

4589 	
  and	
  456; 	
  within	
  their	
  genomic	
  context	
  of	
  10	
  kb	
  on	
  either	
  side.	
  Nucleotide	
  diversity	
  for	
  these	
  

regions	
  is	
  superimposed	
  in	
  red	
  (averaged	
  over	
  1000	
  bp	
  windows).	
  Title	
  genes	
  and	
  the	
  surrounding	
  

genes	
  are	
  shown	
  as	
  green	
  bars.	
  In	
  the	
  last	
  plot,	
  the	
  deletion	
  encompasses	
  two	
  genes.	
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N 6D$A-&.*K:*61%A$.9#1'*29-D*Arabidopsis	
  lyrata*$'4*
Capsella	
  rubella*

!

Arabidopsis	
   lyrata! 40-! C.	
   rubella! 9)69):)0+! +5)! '(*:):+! :6)',):! 40-! +5)! '(*:):+!

1)0&:! +*! A.	
   thaliana?! 9):6)'+,C)(I?! 40-! 69*C,-)! 4! '*0+)]+! =*9! &0-)9:+40-,01!

C49,4+,*0!,0!A.	
  thalianaE!Y*3649,:*0:!<)+B))0! A.	
  thaliana!40-!,+:!9)(4+,C):!54C)!

<))0!&:)-!+*!&0-)9:+40-!+5)!)C*(&+,*0!*=!1)0*3)!:,;) !40-!:+9&'+&9)?!6*(I6(*,-I?!

40-!34+,01!:I:+)3!:5,=+:!%9)C,)B)-!,0!K*)0,1!40-!T),1)(?!aQPc7E!!

!

Capsella	
   rubella! 54:! 4!C)9I! (*B! :+40-,01! C49,4+,*0?! 4:! ,+! ,:! +5*&15+! +*! 54C)!

*9,1,04+)-!+59*&15!40!)]+9)3)!6*6&(4+,*0!<*++()0)'@?!6*+)0+,4((I!<I! :6)',4+,*0!

=9*3!4!:,01() !,0-,C,-&4(!%J&*!)+!4(E?!aQQV7E!X+!,:!+5&:!&0-)91*,01!,0,+,4(!:+41):!*=!

-,C) 91)0')!40-!4-46+4+,*0?!40-!54:!<))0! 69*6*: )-!4:!4!3*-)(!=*9!&0-)9:+40-,01!

+5):)!69*')::):!%J&*!)+!4(E?!aQQV7!40-!B)((!4:!=*9!&0-)9:+40-,01!34+,01!:I:+)3!

:5,=+:!%L(*++)!)+!4(E?!aQP_n!9)C,)B)-!,0!K*)0,1!40-!T),1)(?!aQPc7E!

!

Arabidopsis	
   lyrata! ,: ! +5)! :,:+)9! :6)',):! *=! A.	
   thalianaE! X+:!"#$ ! '*36()3)0+! *=!

1)0):! 54:!<))0! '*3649)-!+* !+54+! *=!A.	
   thaliana!%J&*! )+!4(E?!aQPP7E!N*9!<*+5!A.	
  

lyrata!40-!C.	
  rubella?!9)=)9)0')!4'')::,*0!1)0*3):!54C)!<))0!:)M&)0')-!%f&!)+!

4(E?!aQPP!40-!L(*++)!)+!4(E?!aQP_?!9):6)'+,C)(I7E!

!

X0!+5,:!:+&-I?!X!&:)-!a^!4'')::,*0:!*=! A.	
  lyrata!40-!aa!4'')::,*0:!*=! C.	
  rubella!+*!

4::)::!<)+B))0 .:6)',):! ()C)(:! *=!6*(I3*965,:3!40-!5*B!+5)I!9)(4+) !+*!B,+5,0.

:6)',):! ()C)(:! *=!6*(I3*965,:3E! X!'*3649)- ! ,0+)9.!40-! ,0+94.! :6)',=,'!C49,4+,*0!

64++)90:!,0!+5)!:)+!*=!"#$ !1)0):! =9*3!A.	
  thalianaE!N,9:+?!X!69*C,-)!40!*C)9C,)B!*=!

C49,4+,*0! 64++)90:! ,0! +5)! +59))! :6)',):E! L&<:)M&)0+(I?!X!'*3649)! C49,4+,*0!

64++)90:! ,0! A.	
   lyrata! 40-! C.	
   rubella! 40-! 5*B! +5):)! '*99):6*0-! +*! +5)! +59))!

69)C,*&:(I! ,-)0+,=,)-! 1)0)! '4+)1*9,):! <4:)-! *0! 64++)90:! *=! C49,4+,*0! ,0! A.	
  

thalianab!Y*0:)9C)-?!8UA!40-!Y*36()]E!X!,-)0+,=I! 4! :&<:)+! *=!5,15(I! '*0:)9C)-!

1)0):! ,0! 4((! +59))! :6)',):! 40-! +):+ ! +5,:! :&<:)+! =*9!)09,'53)0+! ,0! 1)0*3,'!

-,:+9,<&+,*0! 40-! -*34,0! 49'5,+)'+&9) ! '4+)1*9,): E! X!+5)0! '*3649)! ,0+)9:6)',=,'!
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'*0:)9C4+,*0! ,0! "#$ ! 1)0):! +*! *+5)9! C49,4<()! 1)0)! =43,(,):E! N,04((I?!X!:&9C)I!

,0+94:6)',=,'!C49,4+,*0!,0!"#$!1)0):!*=!+5)!+B*!:6)',):!<I!346 6,01!+5),9!9)4-:!+*!

+5),9!*B0!9)=)9)0')!1)0*3):E !

!

N:7 ;<&.<9&2*1(*>&-2&&'IFA&/9&#*61'#&.<$-91'*G$--&.'#*

!

Z*!'*3649)!'*0:)9C4+,*0!,0! "#$ !1)0):!,0! A.	
  thaliana!+*!3&(+,6()!A.	
  lyrata!40-!C.	
  

rubella! 4'')::,*0: ?! X! :)49'5)-! +5)! L)M&)0')! $)4-! A9'5,C)! %L$An!

5++6:bUUBBBE0'<,E0(3E0,5E1*CU:947!=*9!9)4-:!=9*3!+5):)!4'')::,*0:E!X!9)+9,)C)-!

9)4-:! =*9! +5)! aa! 4'')::,*0:! *=! C.	
   rubella! =9*3! +5)! =,9:+! :+41)! *=!C.	
   rubella!

:)M&)0',01!69*e)'+!%L$A!69*e)'+!8$jH/^^`V7 ?!:)M&)0')-!<I!24 0,)(!K*)0,1!=9*3 !

2)+()=! T),1)(! (4<*94+*9I! %{19)0! )+! 4(E?! aQPdn! :))! L&66()3)0+49I! \)+5*-: 7E!

Arabidopsis	
   lyrata! 9)4-:! =*9! a^! 4'')::,*0:! B)9)! 4(:*! -*B0(*4-)-! =9*3! L$A!

%89*e)'+! 8$j"AdcVd`Pn!f>3>(>! ) +! 4(E?! aQP`7E!$)4-: ! B)9)! 69) .69*')::)- ! 40-!

3466)- ?!40-!Y2L!B)9)!)]+94'+)-?!4:!-):'9,<)-!,0 !L)' +,*0!_E_EPE!

!

Arabidopsis	
   lyrata! :5*B:! *C)94((! 5,15)9! C4(&):! 40-! +5&:! 3*9)! :,3,(49,+I! +*!A.	
  

thaliana!+540!-*):! C.	
  rubella?!4:!)]6)'+)-!=9*3!+5)3!<),01!3*9)!'(*:)(I!9)(4+)-!

40-!649+!*=!+5)! :43)!1)0&:!<4:)-! *0! :6)',):!65I(*1)0IE !Y*0'*9-40+!B,+5!+5,:?!

3*9)! 1)0):! 54C)!5, 15! '*C)941)!C4(&):! 40-!+5)! 5,15):+!C4(&):! 49)	
  5,15)9! ,0!A.	
  

lyrata! +540! ,0!C.	
   rubella?! B5,'5! ,:! 649+,'&(49(I! C,:,<()! ,0! +5)! Y*0:)9C)-! 1)0):!

'4+)1*9I!%N,1&9)!aa7E!"*+!:&969,:,01(I ?!'*0:)9C4+,*0!,0!4'')::,*0:!*=! A.	
  thaliana!

B4:!C)9I!C,:,<(I!5,15)9!+540!43*01!-,==)9)0+!:6)',):E!!

!

mC)94((?! Y*0:)9C)-! 1)0 ):! :5*B! '()49(I! 5,15)9! '*C)941)! C4(&):! +540! 40I! *+5)9!

'4+)1*9I! ,0!<*+5!A.	
   lyrata!40-!C.	
   rubella!%N,1&9)!aa7E! f*B)C)9?!0*+!4((!1)0):! ,0!

+5)! Y*0:)9C)-! '4+)1*9I! -,:6(4I! 5,15! '*C)941)E! Z5,:! -)3*0:+94+):! +54+! "#$ !

1)0):! '*0:)9C)-!,0! A.	
  thaliana! '40!54C)!C49I,01!-)19)):!*=! '*0:)9C4+,*0! ,0!+5)!

*+5)9!+B*!:6)',):E! !

!

!
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Figure	
  22.	
  Heatmap	
  representation	
  of	
  the	
  fraction	
  of	
  reference	
  CDS	
  length	
  in	
  163	
  NLR	
  genes	
  covered	
  

by	
  reads	
  from	
  !3*+,#-%#.#,	
  03*"2$1--#	
  and	
  !3*-/"#+#	
  accessions.	
  Clustering	
  of	
  genes	
  is	
  done	
  separately	
  

for	
  each	
  conservation	
  category	
  in	
  !3*+,#-%#.#.	
  

!
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N:= 61%A$.9#1'*1(*>&-2&&' IFA&/9&#*61'#&.<$-91'*-1*L9-D9'IFA&/9&#*

G13@%1.AD9#%*G$--&.'**

!

N:=:7 61%A$.9#1'*29-D*A.	
  lyrata*

!

Z*! :))! 5*B! +5)! <)+B))0 .:6)',):! '*0:)9C4+,*0! C4(&):!9)(4+)! +*! B,+5,0.:6)',):!

6*(I3*965,:3?! X!(**@)-!4+!+5)! -,:+9,<&+,*0! *=! '*0:)9C4+,*0!C4(&):! ,0!+5)!+59))!

69)C,*&:(I! ,-)0+,=,)-! '4+)1*9,):! *=! " #$! 1)0):! <4:)-! *0! B,+5,0 .:6)',):!

6*(I3*965 ,:3!64++)90:!,0!A.	
  thalianab!Y*0:)9C)-?!8UA!40-!Y*36()]!%N,1&9)!a_7E!!

!

Y*0:)9C)-!1)0):!,0 !A.	
  thaliana!B)9)!'()49(I!4(:*!+5)!3*:+!'*0:)9C)- !'4+)1*9I !,0!

A.	
   lyrata?! B,+5! <*+5! 3)-,40! 40-! 3*-)! 4<*C) ! cQR! %N,1&9)!a_A7E! 8UA! 40-!

Y*36()]!1)0):!54-! -,:+9,<&+,*0: !B,+5!<*+5!3)-,40 !40-!3*-)!<)(*B! cQR E!8UA!

1)0):! :5 *B)-! +5)! (*B):+! 3)- ,40! 40-! 3*-)?! <*+5! <)(*B! acR?!B5)0! 4C)941)!

'*0:)9C4+,*0!C4(&):!B)9)!'*0:,- ) 9)-!%N,1&9)!a_A7E!Z5,:!B4:!'5401 )-?!5*B)C)9?!

B5)0! +5)!34],3&3! '*0:)9C4+,*0!*=!40I!4'')::,*0!B4:!&:)-!+*!9)69):)0+! )4'5!

1)0)!%N,1&9)!a_/7?!94+5)9!+540!4C)941)!%N,1&9)!a_A7E!!

!

Z5)!:B,+'5!+*!&:,01!34],3&3!'*0:)9C4+,*0!C4(&) :!*=!40I!4'')::,*0!94+5)9!+540!

+5)! 4C)941)!54-! 4(3*:+! 0*! )==)'+! *0! +5)! *C)94((! :546)! *=! +5)! Y*0:)9C)-! "#$!

-,:+9,<&+,*0?!40-! (,++()! )==)'+! *0!+5)! :546)! *=!+5)!Y*36()]! "#$! -,:+9,<&+,*0E!X0!

'*0+94:+?! +5)! :546)! *=! +5)! 8UA!"#$ ! -,:+9,<&+,*0! B4:! ,0C)9+)-?! B,+5! +5)! 3* -)!

9,:,01! =49!4<*C)! cQRE! Z5&:?! +5)! 9)4:*0! =*9! +5)! (*B):+! 4C)941)! '*0:)9C4+,*0!

C4(&):! ,0!+5)!8UA! '4+)1*9I!B4:! (,@)(I!+5)!4<:)0')!*=!1)0):! ,0!:*3)!4'')::,*0:?!

B5,'5!,0-,'4+):!+54+!8UA!6*(I3*965,:3 !,: !34 ,0+4,0)-!4'9*::! :6)',4+,*0 !<499,)9!

4+!()4:+!=*9!:*3)!8UA!1)0):!%)]6(*9)- !,0!3*9)!-)+4,(!,0!L) ' +,*0!dE_7E!

!

!

!
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Figure	
   23.	
   Violin	
   plot	
   of	
   average	
   (A)	
   and	
   maximum	
   (B)	
   conservation	
   of	
   163	
   NLR	
   genes	
   from	
   !3*

+,#-%#.#*across	
  26	
   !3* -/"#+#	
   accessions.	
  Boxplot	
   is	
   in	
  black	
  and	
  white	
  with	
   the	
  highest	
   raking	
  P/A	
  

genes	
  labeled	
  in	
  red.	
  Density	
  distributions	
  were	
  trimmed	
  to	
  fit	
  the	
  range	
  of	
  data.	
  

!

A(+5*&15!8UA!1)0):!*C)94((!:5*B!+5)!(*B):+!4C)941)!'*0:)9C4+,*0!C4(&):!<4:)-!

*0! <)+B))0 .:6)',):! '*3649,:*0 ?! +5,:! 1)0)! 19*&6! 4(:*! '*0+4,0:! :)C)94(! 5,15(I!

'*0:)9C)-! 1) 0):!%N,1&9)!a_A7?!+B*!*=!B5,'5!B)9)!=*&0-!+*!'*99):6*0-!+*!B)(( .

@0*B0!"#$ ! 8UA! 1)0):! RPM1! 40-! RPS5?! 940@,01! 4:! :)'*0-! 40-! +5,9-! 3*:+!

'*0:)9C)-?!9):6)'+,C)(I E!ZB*!=&9+5)9!"#$!1)0):?!RPS6!40-!RPS4?!940@)-!4:!=,9:+!

40-! =*&9+5! <I! '*0:)9C4+,*0E! \4],3&3! '*0:)9C4+,*0! C4(&):! 4(:*! 3,99*9)-! +5,:!

64++)90!%N,1&9)!a_/7 ?!B,+5!+5)!=*&9!3*:+!'*0:)9C)-!1)0):!9)34,0,01 !,0!+5)!:43)!

*9-)9 E!!

!

RPM1!40-!RPS5!B)9)!4(:*! ,-)0+,=,)-!4:! *&+(,)9:! ,0! *+5)9! :)'+,*0:! *=!+5,:! :+&-I?!

40-!+5)!69):)0+!=,0-,01!9),0=*9'):!+5),9!&0,M&)0)::!43*01!"#$ !8UA!1)0):E!Z5)!

=4'+! +54+! +5):)! 1)0):! -*! 0*+! '5401)! +5),9! 940@,01! B5)0! 34],3&3! C4(&):! 49)!
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&:)-!,0:+)4-!*=!4C)941)!C4(&):!6*,0+:!+*!+5)!=4'+!+54+!+5):)!1)0):!3,15+!<)!=,])-!

40-!0*!(*01)9!:)19)14+)!4:!8UA!6*(I3*965,:3!,0! A.	
  lyrata!6*6&(4+,*0:!%=&9+5)9!

)]6(*9)-! ,0! L) ' +,*0!dE_7E!Z5&:?! :*3)! 1)0):! &0-)9! 8UA! 6*(I3*965,:3! ,0! A.	
  

thaliana!:))3!+*!4(:*!-,:6(4I!8UA!6*(I3*965,:3!,0! A.	
  lyrata?!<&+!*+5)9:!466)49!

+*!<)!=,])-E!

!

N:=:= 61%A$.9#1'*29-D*C.	
  rubella*

!

N*9!C.	
   rubella?!404(I:,:! 404(*1*&:!+*!A.	
   lyrata!B4:! '499,)-! *&+E!L,3,(49(I?!1)0):!

,-)0 +,=,)-!4:!Y*0:)9C)-!<4:) -! * 0!B,+5,0.:6)',):!'*3649,:*0:!B)9)! 4(:*!+5)!3*:+!

'*0:)9C)-! <4:)-! *0! <)+B))0 .:6)',):! '*3649, : *0:! %N,1&9)!ad7E! L,3,(49(I! +*!A.	
  

lyrata?!8UA!1)0):!54-!+5)!(*B):+!3*-)!40-! 3)-,40 !*=!+5)!+59))!'4+)1*9,): ?!B,+5!

Y*0:)9C)-!1)0):! :5*B,01! *0!4C)941)!+5)!3*:+!69):)0')! *=! '*C)941)! '4((:! 40-!

8UA!1)0):!+5)!()4:+E!

!

F:,01! 34],3&3! '*0:)9C4+,*0! C4(&)! 94+5)9! +540! +5)! 4C)941)! 54-! ()::! -94:+,'!

)==)'+!*0!+5)!*C)94((!:546)!*=!+5)!8UA!1)0)!-,:+9,<&+,*0!,0!+5)! '4:)!*=!C.	
  rubella!

%N,1&9)!ad/7!+540!,+!-,-!=*9!A.	
  lyrata!%N,1&9)!a_/7E!Z5,:!6*::,<(I!9)=()'+:!+5)!=4'+!

+54+!8UA!6*(I3*965,:3!B4:!()::!B)((!34,0+4,0)-!4'9*::!+5)!1)0&:!<499,)9!+540!

,+!B4:!4'9*::!+5)!:6)',):!<499,)9E !

!
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!

Figure	
   24.	
   Violin	
   plot	
   of	
   average	
   (A)	
   and	
   maximum	
   (B)	
   conservation	
   of	
   163	
   NLR	
   genes	
   from	
   !3*

+,#-%#.#*across	
  03*"2$1--#	
  accessions.	
  Boxplot	
  is	
  in	
  black	
  and	
  white	
  with	
  outliers	
  shown	
  as	
  dots	
  and	
  

both	
  outliers	
  and	
  the	
  highest-­ranking	
  genes	
  labeled	
  in	
  red.	
  Density	
  distributions	
  were	
  trimmed	
  to	
  

fit	
  the	
  range	
  of	
  data.	
  

!

\*:+!5,15(I! '*0:)9C)-! 8UA!1)0):! ,0!C.	
   rubella!B)9)!AZPJ^_`lQ!40-! ADR1-­L3?!

(,@)B,:)!=*9!34],3&3!40-!4C)941)!'*0:)9C4 +,*0 !%N,1&9)!adA?!/7E!8*(I3 *965,:3!

64++)90!=*9!ADR1-­L3! ,:! '()49(I!C,:,<()! ,0!5)4+346!9)69):)0+4+,*0! ,0!L)' +,*0!dE_E!

A--,+,*04((I?! 4! Y*36()]! 1)0) ! DSC1! %DOMINANT	
   SUPRESSOR	
   OF	
   CAMTA3	
  

NUMBER	
  17!B4:!-)+)'+)-!4:! 40!*&+(,)9!B,+5!&0&:&4((I!5,15!'*0:)9C4+,*0!C4(&): !

%N,1&9)!adA./7 E!A!Y*0:)9C)-!1)0)?!DSC2?!54-!+5)!5,15):+!34],3&3!'*0:)9C4+,*0!

C4(&)!*=!40I!"#$!1)0)E!!

!
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N:K E$9'-&'$'/&*1(*G.&#&'/&Z+,#&'/& *)&'&#*$/.1##*#A&/9&#*,$..9&.*

!

m&+! *=! 8UA! 1)0):! ,0! A.	
   thaliana?! 4! :,10,=,'40+! 0&3<)9! :5*B! '*0:)9C4+,*0! ,0!A.	
  

lyrata?! 40-!=)B)9! ,0!C.	
   rubella	
  %N,1&9)!ac7E! Z5)! 1)0)! :5*B,01! +5)! 3*:+! '()49!

64++)90! 4'9*::! 4((! +59))! :6)',):! ,: ! AZcJdla`Q! *9! ADR1-­L3?! B5,'5! 54:! <))0!

'(4::,=,)-! 4:! 4! 8UA! 1)0)! ,0! A.	
   thalianaE! X+:! 0&'()*+,-)! -,C)9:,+I! 40-! 1)0*3,'!

'*0+)]+!69* =,()!%N,1&9)!a^7!:5*B:! 64++)90:!'5494'+)9,:+,'!*=!)]6)9,3)0+4((I!B)((!

'5494'+)9,;)-!8UA!1)0):! RPM1!40-!RPS5!%L)' +,*0!_EdE_7?!,0'(&-,01!'()49!1)0*3,'!

'*0+)]+?! ,0'9)4:)! ,0! 0&'()*+,-)! -,C)9:,+I! 49*&0-! -)()+,*0! e&0'+,*0: ! 40-!

,0+)93)-,4+)!=9)M&)0',):! *=!4<:)0')! 4(()() : E!X+!B4:!4(:*! 5,15(,15+)-!4:!+5)!8UA!

1)0)! B,+5! +5)!:)'*0-! 5,15):+! '*0:)9C4+,*0! ,0! C.	
   rubella! ,0! L)' +,*0!dEaEaE! Z5,:!

)C,-)0')! 34@):! ,+! 4! '40-,-4+)! 1)0)! =*9! 54C,01! 34,0+4,0)-! 8UA! 6*(I3*965,:3!

4'9*::!1)0)94E!!

!

A!+*+4(!*=!aP!8UA!1)0):!466)49!+*!54C)!8UA.(,@)!64++)90:!,0!A.	
   lyrata	
  40-!+59))!

=&9+5)9!1)0):!,0!4--,+,*0!+*!ADR1-­L3!466)49!+*!54C)!4!8UA.(,@)!64++)90!,0!<*+5!A.	
  

lyrata!40-!C.	
  rubella?!4(+5*&15!=*9!+B*!*=!+5):)!+5)!64++)90!,:! ()::! ' ()49!%N,1&9)!

ac/7 E! A0! 4--,+,*04(!=,C)!1)0):! 466)49! +*! <)! &0-)9! 8UA! 6*(I3*965,:3! ,0! C.	
  

rubella?!4(+5*&15!0*+!,0!A.	
  lyrataE!

!
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Figure	
  25.	
  NLR	
  Presence/Absence	
   (P/A)	
  genes	
  clustered	
  based	
  on	
  03*"2$1--#	
   and	
   !3* -/"#+#	
  data,	
  as	
  

described	
  for	
  Figure	
  22	
  (A)	
  and	
  selected	
  genes	
  that	
  appear	
  to	
  have	
  P/A-­like	
  patterns	
  in	
  !3*-/"#+#	
  or	
  

03*"2$1--#	
  (B).	
  

!

!
Figure	
   26.	
   Coverage	
   profiles	
   showing*!<4 9=>?	
   NLR	
   gene	
   within	
   its	
   genomic	
   context	
   of	
   10	
   kb	
   on	
  
either	
  side.	
  Nucleotide	
  diversity	
   for	
  these	
  regions	
   is	
  superimposed	
  in	
  red	
  (averaged	
  over	
  1000	
  bp	
  
windows).	
  !<4 9=>?	
  and	
  surrounding	
  genes	
  are	
  shown	
  as	
  green	
  bars.	
  

!

A649+! =9*3!ADR1-­L3?!RPM1! 40-! +59))! =&9+5)9! 1)0):! 466)49! +*! 54C)! 64++)90:!

9)3,0,:')0+! *=!8UA!6*(I3*965,:3! ,0! C.	
   rubella!%N,1&9)!ac7E!Z4<()!` !:5*B:! +5)!

=,C)!"#$ ! 8UA! 1)0):!+54+! 49)!3*:+! '*0:)9C)-! ,0! C.	
   rubella! <4:)-! *0! 34],3&3!

C4(&):!,0!40I!4'')::,*0E! X0!A.	
  lyrata?!<*+5!RPM1!40-!RPS5!49)!5,15(I!'*0:)9C)-?!

4(+5*&15!+5)I!-*!0*+!466)49!+*!:5*B!8UA.(,@)!64++)90:E!!

!
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$40@! J)0)!X2 ! m+5)9!"43): ! \4],3&3!=94'+,*0! *=!
69):)0')!'4((:!,0! C.	
  rubella!
4'')::,*0: !

P! AZPJ^_`lQ ! -­	
   QEc̀!

a! AZcJdla`Q ! ADR1-­L3	
   QEcl!

_! AZcJdcacQ! RPS4	
   QEcP!

d! AZcJd^dlQ ! RPS6	
   QEd!̂

c! AZcJdca^Q! RRS1	
   QEdd!
	
  

Table	
  8.	
  Presence/Abesence	
  NLR	
  genes	
  from	
  !3*+,#-%#.#	
  with	
  the	
  highest	
  maximum	
  conservation	
  in	
  

03*"2$1--#.	
  	
  

!
X0!A.	
  lyrata?!3&(+,6()!1)0):!466)49!+*!54C)!8UA.(,@)!64++)90:?!:*3)!*=!B5,'5!49)!

C)9I!'*0:) 9C)-E!Z4<()!V!:5*B:!=,C)!"#$!8UA!1)0):!B5,'5!B)9)! 3*:+!'*0 :)9C)-!

,0!A.	
  lyrata!<4:)-!*0!34 ],3&3!C4(&)!,0!40I!4'')::,*0E!ZB* !"#$!8UA!1)0) : !B,+5!

5,15! '*0:)9C4+,*0!C4(&):! ,0!<*+5!A.	
   lyrata! 40-! C.	
   rubella!B)9) !RPS4! 40-!RPS6?!

:&11):+,01!40!,36*9+40+!9*()!=*9!+5):)!1)0)!4'9*::!3&(+,6()!:6)',):!9)(4+)-!+*! A.	
  

thalianaE!Z5):)!1)0):?!(,@)!RPS5?!49)!043)-!4=+)9!+5),9!,0C*(C)3)0+!,0!9):,:+40')!

+*!+5)!<4'+)9,4(!64+5*1)0!Pseudomonas	
  syringaeE!

!

$40@! J)0)!X2 ! m+5)9!"43): ! \4],3&3!=94'+,*0! *=!
69):)0')!'4((:!,0! A.	
  lyrata!
4'')::,*0: !

P! AZcJd^dlQ ! RPS6	
   QEVa!

a! AZPJPaaaQ! RPS5	
   QEVP!

_! AZ_JQlQdQ! RPM1	
   QE` !̀

d! AZcJdcacQ! RPS4	
   QE` !̀

c! AZ_JcPc^Q! -­	
   QE` !̀
	
  

Table	
  9.	
  Presence/Absence	
  NLR	
  genes	
  from	
  !3*+,#-%#.#	
  with	
  the	
  highest	
  maximum	
  conservation	
  in	
  !3*

-/"#+# .	
  	
  

!
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N:N 61'#&.<$-91'*+/.1##*FA&/9&#*

!

/*+5! C.	
  rubella!40-!A.	
  lyrata!4'')::,*0:!'(&:+)9!+*1)+5)9!40-!=*93!3*0*65I()+,'!

'( 4-):!%N,1&9)!al 7E!mC)9!4!54(=!*=!"#$ !1)0):!466)49!+*!<)!'*0:)9C)-!,0! A.	
  lyrata?!

*=!B5,'5!d` !:5*B!5,15!'*0:)9C4+,*0!C4(&): !%A|n!N,1&9)!al 7E!Z5)9)!:))3:!+*!<)!4!

:34((!<&+!'()49(I! ,-)0+,=,4<()! '(&:+)9!*=!5,15(I! '*0:)9C)-!1)0):! ,0! C.	
  rubella!%/|!

5,15(,15+)-!,0!9)-n!N,1&9)!al 7E!Z5,:!'(&:+)9!'*0:,:+:!*=!_d!1)0):?!*&+!*=!B5,'5!4((!

466)49!5,15(I!'*0:)9C)-!,0! A.	
  lyrata!40-!ad!54C)!<))0!'(4::,=,)-!4:!Y*0:)9C)-!,0!

A.	
   thalianaE!X!54C)! +5&:! *<+4,0)-! 4! (,:+! *=! ad!A.	
   thaliana! "#$ ! 1)0):! +54+! 49)!

'(4::,=,)-! 4:! Y*0:)9C)-! <4:)-! *0! <*+5! B,+5,0 .:6)',):! 40-! <)+B))0 .:6)',):!

'*3649,:*0:E! !

!

Z5)9)!,:!0*!6)9=)'+!'*99)(4+,*0!<)+B))0!'*0:)9C4+, *0!,0!A.	
  lyrata!40-!C.	
  rubellaE!

T5,()! 4! :&<:+40+,4(! 0&3<)9! *=! 1)0):! :5*B! 5,15! '*0:)9C4+,*0! 0&3<)9:! 4'9*::!

<*+5!:6)',):?!4669*],34+)(I!4!+5,9-!*=!1)0):!5, 15(I! '*0:)9C)-!,0! A.	
  lyrata!:))3!

4<:)0+!*9!5,15(I!-,C)91)-!,0!C.	
  rubella!%Y|!5,15(,15+)-!,0!19))0n!N,1&9)!al 7E!
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!
Figure	
  27.	
  Heatmap	
  representation	
  of	
  the	
  fraction	
  of	
  reference	
  CDS	
  length	
  in	
  163	
  NLR	
  genes	
  covered	
  

by	
  reads	
  from	
  03*"2$1--#	
  and	
  !3*-/"#+#	
  accessions.	
  Clade	
  A*	
  represents	
  genes	
  conserved	
  in	
  !3*-/"#+# ;	
  

Clade	
  B*	
   represents	
   genes	
   that	
   are	
   conserved	
   in	
   both	
   !3* -/"#+#	
   and	
  03* "2$1--#;	
   Clade	
  C*	
   represent	
  

genes	
   that	
   are	
   highly	
   conserved	
   in	
   !3* -/"#+#.	
   Double	
   asterisks	
   (**)	
   represent	
   genes	
   known	
   to	
   be	
  

conserved	
  across	
  multiple	
  accessions	
  from	
  literature	
  (Hofberger	
  et	
  al.,	
  2014).	
  

!

X!=*&0-!4!5,15(I!:,10,=,'40+!)09,'53)0+!*=!Y*0:)9C)-!1)0):!,0!<*+5! A.	
  lyrata!%P!z!

_Eaa).Qln!+B*.:,-)-!N,:5)9h:!)]4'+!+):+7!40-! C.	
  rubella!5,15(I!'*0:)9C)-!'(&:+)9:!

%P! z! cEPP) .Qln! +B*.:,-)-! N,:5)9h:! )]4'+! +):+7E! X0!A.	
   lyrata?! *=!+5)! d`! 5,15(I!

' *0:)9C)-! 1)0):?! _Q ! <)(*01)-! +* ! +5)! Y*0:)9C)-! '4+)1*9I! ,0! A.	
   thaliana?!

'*3649)-!+*! +5)!)]6)'+) - !P !̂%Z4<()!PQ7E!X0!C.	
   rubella?!ad! *=!+5)!_d! '*0:)9C)-!

1)0):! <)(*01)-! +*! +5)! Y*0:)9C)-! '4+)1*9I! ,0! A.	
   thaliana?! '*3649)-! +* ! +5)!
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)]6)'+ ) -!l!%Z4<()!PP7E!m=!+5)!ad!1)0): ?!<*+5!Z"#!40-!Y"#!-*34,0!49'5,+)'+&9):?!

4:!B)((!4:!649+,4(!49'5,+)'+&9):!Y"?!Z"?!"#!B) 9)!9)69):) 0+)-!%Z4<()!Pa7E!

!

! f,15(I!' *0:)9C)-!,0! A.	
  
lyrata!

/4'@19*&0-! Total	
  

Y*0:)9C)-!,0! A.	
  thaliana! _Q!%)]6)'+)-! P^7! a_!%)]6)'+)-!_l 7! 53	
  

/4'@19*&0-! P`!%)]6)'+)-!_a 7! Va!%)]6)'+)-!l` 7! 110	
  

Total	
   48	
  (29%	
  of	
  Total)	
   115	
  (71%	
  of	
  Total)	
   163	
  
	
  

Table	
  10.	
  Contingency	
   table	
  of	
   !3*+,#-%#.#	
  NLR	
  genes	
  highly	
   conserved	
   in	
   !3* -/"#+#	
   and	
  NLR	
  genes	
  

belonging	
   to	
   the	
   Conserved	
   category	
   in	
   !3* +,#-%#.#.	
   Values	
   indicate	
   the	
   number	
   of	
   genes	
   in	
   each	
  

category.	
  Expected	
  values	
  were	
  calculated	
  based	
  on	
  the	
  percentage	
  of	
  clustered	
  and	
  single	
  genes	
  out	
  

of	
  the	
  total	
  considered	
  genes.	
  

!

! Y*0:)9C)-!,0! C.	
  rubella! /4'@19*&0-! Total	
  

Y*0:)9C)-!,0! A.	
  thaliana! ad!%)]6)'+)-!PP7! aV!%)]6)'+)-!da 7! 53	
  

/4'@19*&0-! PQ!%)]6)'+)-!a_ 7! PQQ!%)]6)'+)-!`l 7! 110	
  

Total	
   34	
  (21%	
  of	
  Total)	
   129	
  (79%	
  of	
  Total)	
   163	
  
	
  

Table	
   11.	
   Contingency	
   table	
   of	
   !3* +,#-%#.#	
   NLR	
   genes	
   conserved	
   in	
   03* "2$1--#	
   and	
   NLR	
   genes	
  

belonging	
   to	
   the	
   Conserved	
   category	
   in	
   !3* +,#-%#.#.	
   Values	
   indicate	
   the	
   number	
   of	
   genes	
   in	
   each	
  

category.	
  Expected	
  values	
  were	
  calculated	
  based	
  on	
  the	
  percentage	
  of	
  clustered	
  and	
  single	
  genes	
  out	
  

of	
  the	
  total	
  considered	
  genes.	
  

!
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J)0)!X2 ! m+5)9!"43): ! 2*34,0!
A9'5,+)'+&9)!

AC)941)!

AZPJPaa`Q! SUMM2	
   Y"# ! PEQQ!

AZPJPaaVQ! -­	
   Y"# ! PEQQ!

AZPJcQP`Q! -­	
   Y" ! QEVV!

AZPJca^^Q! -­	
   Y" ! PEQQ!

AZPJc__cQ! -­	
   Y"# ! QEVV!

AZPJ^_l_Q ! -­	
   Z"# ! QEVV!

AZPJlaVcQ! -­	
   Z" ! PEQQ!

AZ_JPdd^Q! -­	
   "# ! PEQQ!

AZ_JPddlQ! -­	
   Y"# ! QEVV!

AZ_JPclQQ! -­	
   Y" ! PEQQ!

AZ_JcQVcQ! ZAR1	
   Y"# ! QEVV!

AZdJa^QVQ! RPS2	
   Y"# ! PEQQ!

AZdJ___QQ! ADR1-­L1	
   Y"# ! QEVV!

AZcJQdlaQ! ADR1-­L2	
   Y"# ! PEQQ!

AZcJPl^`Q ! -­	
   Z"# ! QEVV!

AZcJP`_^Q! -­	
   Z"# ! QEVV!

AZcJaa^VQ! -­	
   Z"# ! PEQQ!

AZcJdQQVQ! CHL1,	
  CHS1-­L1	
   Z" ! QEVV!

AZcJdQPQQ! -­	
   Z"# ! PEQQ!

AZcJd_dlQ ! RPP8	
   Y"# ! QEVa!

AZcJdcQ^Q! -­	
   Z"# ! QEVc!

AZcJdlacQ ! -­	
   Y"# ! QEV`!

AZcJd`^aQ ! -­	
   Y"# ! QE` !̀

AZcJ^^VQQ! -­	
   Y"# ! PEQQ!
	
  

Table	
   12.	
   Eighteen	
   genes	
   from	
   the	
   Conserved	
   category	
   in	
   !3* +,#-%#.#	
   that	
   were	
   found	
   to	
   be	
   also	
  

present	
   in	
   !3* -/"#+#	
   and	
  03*"2$1--#,	
   sorted	
  by	
   their	
  gene	
   ID.	
  Average	
  column	
  displays	
  conservation	
  

values	
  in	
  !3*+,#-%#.#	
  averaged	
  over	
  80	
  accessions,	
  calculated	
  as	
  fraction	
  of	
  total	
  CDS	
  length	
  that	
  had	
  

non-­zero	
  read	
  coverage.	
  Domain	
  architecture	
  data	
  is	
  from	
  Guo	
  and	
  colleagues	
  (2011).	
  

!
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N:O Y'.9/D%&'-*9'*B&'&*6$-&)1.9]$-91'#*(1.*>&-2&&'IFA&/9&#*61'#&.<$-91'*

N:O:7 63"#-&.&4*$'4*F9')3&*WXM*B&'&#*

!
Z*!4::)::!B5)+5)9! '(&:+)9)-!40-! :,01()! "#$!1)0):!=*((*B! -,==)9)0+!64++)90:! *=!

<)+B))0 .:6)',):! '*0 :)9C4+,*0?!X!(**@)-!=*9!)09,'53)0+!*=!+5)!+B*! '4+)1*9,):! ,0!

+5)!:&<:)+:!*=!"#$!1)0):!5,15(I! '*0:)9C)-! ,0! A.	
   lyrata!40-!C.	
  rubellaE!X!=*&0-!4!

:+4+,:+,'4((I! :,10,=,'40+! )09,'53)0+! =*9! 1)0*3,'! 499401)3)0+! ,0! +5)! _d! 5,15(I!

'*0:)9C)-!"#$!1)0):!,0! C.	
  rubella!%P!z!QEQPPn!+B*.:,-)-!N,:5)9h:!H]4'+!Z):+7?!4((!

*=!B5,'5!B)9)!4(:*!69):)0+!,0! A.	
  lyrata?!40-!40!4(3*:+!:,10, =,'40+!)09,'53)0+!,0!

+5)!d` ! 5,15(I! '*0:)9C)-! "#$! 1)0):! ,0! A.	
   lyrata! %P! z! QEQcVn! +B* .:,-)-! N,:5)9h:!

H]4'+!Z):+7E!/*+5!1)0*3,'!499401)3)0+:! B)9)! 9)69):) 0+)-!,0!<*+5!,0+)9:6)',=,'!

'*0:)9C4+,*0! '4+)1*9,):E! f*B)C)9?! 4! 19)4+)9! 0&3<)9! *=! :,01()! 1)0):! B4:!

*<:)9C)-! ,0! +5)! 5,15(I! '*0:)9C)-! :&<:)+:! <4:)-! *0! '*3649,:*0:! B,+5! <*+5! A.	
  

lyrata!%Z4<()!P_7!40-!C.	
  rubella!%Z4<()!Pd7E!Z5,:!,:!'*0:,:+)0+!B,+5! +5)!69)C,*&:(I!

-):'9,<)-!B,+5,0 .:6)',):!'*3649,:*0:E !

!

! Y(&:+)9)-! L,01()! Total	
  

f,15(I!' *0:)9C)-!,0! A.	
  lyrata! aV!%)]6)'+)-!_d 7! PV!%)]6)'+)-!Pd7! 48	
  

/4'@19*&0-! `d!%)]6)'+)-!lV 7! al!%)]6)'+)-!_a 7! 111	
  

Total	
   113	
  (71%	
  of	
  Total)	
   46	
  (29%	
  of	
  Total)	
   159	
  
	
  

Table	
   13.	
   Contingency	
   table	
   of	
   conservation	
   in	
   !3* -/"#+#	
   and	
   genomic	
   arrangement	
   (clustered,	
  

single)	
   of	
   159	
  NLR	
   genes	
   annotated	
   in	
  Guo	
   and	
   colleagues	
   (2011).	
   Values	
   indicate	
   the	
  number	
  of	
  

genes	
  in	
  each	
  category.	
  Expected	
  values	
  were	
  calculated	
  based	
  on	
  the	
  percentage	
  of	
  clustered	
  and	
  

single	
  genes	
  out	
  of	
  the	
  total	
  considered	
  genes.	
  

! Y(&:+)9)-! L,01()! Total	
  

Y*0:)9C)-!,0! C.	
  rubella! P`!%)]6)'+)-!ad 7! P^!%)]6)'+)-!PQ7! 34	
  

/4'@19*&0-! Vc!%)]6)'+)-! `V7! _Q!%)]6)'+)-!_^7! 125	
  

Total	
   113	
  (71%	
  of	
  Total)	
   46	
  (29%	
  of	
  Total)	
   159	
  
	
  

Table	
   14.	
   Contingency	
   table	
   of	
   conservation	
   in	
   03* "2$1--#	
   and	
   genomic	
   arrangement	
   (clustered,	
  

single)	
   of	
   159	
  NLR	
   genes	
   annotated	
   in	
  Guo	
   and	
   colleagues	
   (2011).	
   Values	
   indicate	
   the	
  number	
  of	
  

genes	
  in	
  each	
  category.	
  Expected	
  values	
  were	
  calculated	
  based	
  on	
  the	
  percentage	
  of	
  clustered	
  and	
  

single	
  genes	
  out	
  of	
  the	
  total	
  considered	
  genes.	
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!

N:O:= WXM*B&'&#*29-D*5WX*$'4*6WX*R1%$9'*+./D9-&/-".&#*

!

89)C,*&:(I?!X!=*&0-!0*!:,10,=,'40+!-,==)9)0'):!,0!+5)!'*0:)9C4+,*0!64++)90:!*=!Y"#!

40-! Z"#! 1)0):! <4:)-! *0! B,+5,0 .:6)',):! '*3649,:*0:! ,0! A.	
   thalianaE! Z*!

,0C):+,14+)! B5)+5)9! <)+B))0.:6)',):! '*3649,:*0:! 3,15+! :5*B! 4! :,10,=,'40+!

'*99)(4+,*0?!X!4::)::)-! )09,'53)0+!*=!Z"#!40-!Y"#!1)0):! ,0!+5)!+B*!:&<:)+:!*=!

1)0):! 5,15(I! '*0:)9C)-! ,0! A.	
   lyrata! 40-! C.	
   rubellaE!X!=*&0-! 0*! :,10,=,'40+!

)09,'53)0+! =*9! ),+5)9!A.	
   lyrata! %P! z! QEaan! +B*.:,-)-! N,:5)9h:! H]4'+! Z):+ 7!*9!C.	
  

rubella! %P! z! QEQcǹ! +B*.:,-)-! N,:5)9h: ! H]4'+! Z):+7E! f*B)C)9?! Y"#! 1)0) :! B)9)!

69):)0+! :(,15+(I!3*9)!=9)M&)0+(I!+540! )]6)'+)-! 43*01 !+5)!1)0):! '*0:)9C)-! ,0!

<*+5!A.	
  lyrata!%Z4<()!Pc7!40-!C.	
  rubella!%Z4<()!P^7E!

!

! Y"# ! Z"# ! Total	
  

f,15(I!' *0:)9C)-!,0! A.	
  lyrata! P^!%)]6)'+)-!P_ 7! aP!%)]6)'+)-!ad 7! 37	
  

/4'@19*&0-! al!%)]6)'+)-!_Q 7! ^a!%)]6)'+)-!cV 7! 89	
  

Total	
   43	
  (34%	
  of	
  Total)	
   83	
  (66%	
  of	
  Total)	
   126	
  
	
  

Table	
  15.	
  Contingency	
  table	
  of	
  conservation	
  in	
  !3*-/"#+#	
  and	
  domain	
  architecture	
  (TNL,	
  CNL)	
  of	
  159	
  

genes	
   annotated	
   in	
   Guo	
   and	
   colleagues	
   (2011).	
   Values	
   indicate	
   the	
   number	
   of	
   genes	
   in	
   each	
  

category.	
  Expected	
  values	
  were	
  calculated	
  based	
  on	
  the	
  percentage	
  of	
  clustered	
  and	
  single	
  genes	
  out	
  

of	
  the	
  total	
  considered	
  genes.	
  

!

! Y"# ! Z"# ! Total	
  

Y*0:)9C)-!,0! C.	
  rubella! P_!%)]6)'+)-!V7! Pa!%)]6)'+)-!P^7! 25	
  

/4'@19*&0-! _Q!%)]6)'+)-! _d7! lP!%)]6)'+)-! ^ l 7! 101	
  

Total	
   43	
  (34%	
  of	
  Total)	
   83	
  (66%	
  of	
  Total)	
   126	
  
	
  

Table	
  16.	
  Contingency	
  table	
  of	
  conservation	
  in	
  03*"2$1--#	
  and	
  domain	
  architecture	
  (TNL,	
  CNL)	
  of	
  159	
  

genes	
   annotated	
   in	
   Guo	
   and	
   colleagues	
   (2011).	
   Values	
   indicate	
   the	
   number	
   of	
   genes	
   in	
   each	
  

category.	
  Expected	
  values	
  were	
  calculated	
  based	
  on	
  the	
  percentage	
  of	
  clustered	
  and	
  single	
  genes	
  out	
  

of	
  the	
  total	
  considered	
  genes.	
  

!
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N:P 61%A$.9#1'*1(*8%%"'&*M&/&A-1.*J$%939&#*$'4*JI,1`*B&'&#*

!

X!'*3649)-! '*0:)9C4+,*0! *=! "#$ ?!$#8?!$#K!40-! N.<*] !1)0):E!A((!+5):)!=43,(,):!

49)!@0*B0!+*!<)!C49,4<()!40-!+5),9!69*+),0!69*-&'+:!.!4649+!=9*3!+5*:)!*=!N.<*] !

1)0):?! B5,'5! 49)! ,0C*(C)-! ,0! +491)+,01! 69*+),0:! =*9! -)194-4+,*0!.! 4((!,0'(&-)!

19*&6:!*=!,33&0)!9)')6+*9:E!X!*<+4,0)-!1)0)!(,:+:!=*9!+5):)!=43,(,):!4:!-):'9,<)-!

,0!L)' +,*0!_E_E_?!9)3*C,01!6:)&-*1)0):!40-!1)0):!+54 +!B)9)!0*!(*01)9!400*+4+)-!

,0! ZAX$PQ! %5++6bUU494<,-*6:,:E*917E!X!+5)0! +**@! 40! 4C)941)! *=! +5)! 69):)0')! *=!

'*C)941)!'4((:!4:!4!=94'+,*0!*=!+*+4(!Y2L!()01+5!*C)9!4((!4'')::,*0: !=*9!)4'5!1)0)E!

Z5)!9):&(+,01!C4(&):!B)9)!'*3649)-!43*01!+5)!1)0)!=43,(,):E !

!

X!=*&0-!5,15(I!:,10,=,'40+!-,==)9)0'):!43*01!+5)!1)0)!=43,(,):!=*9!<*+5!A.	
  lyrata!

%P!}!aEa).P^n!K9&:@4(.T4 ((,:!940@!:&3!+):+7!40-!C.	
  rubella!%P!}!aEa).P^n!K9&:@4(.

T4((,:!940@! :&3!+):+7E!$#K!1)0):! 466)49)- ! :&<:+40+,4((I!3*9)! '*0:)9C)-!+540!

+5)!*+5)9!+59))!=43,(,):?!=*((*B)-!<I! $#8!1)0):?! ,0!<*+5!:6)' ,):!%N,1&9)!a` 7E!X0!

<*+5!:6)',):?! "#$ !1)0):! B) 9)!3*9)!C49,4<()!+540!$#8!1)0):E!f*B)C)9?!B5,()!,0!

A.	
   lyrata! "#$ ! 1)0):! B)9) ! :(,15+(I!3*9)! C49,4<()!*0! 4C)941)!+540!N.<*] ! 1) 0):!

%N,1&9)!a` A7?!,0!C.	
  rubella!+5)9)!B4:!0*!'()49!-,==)9)0') !,0!+5)!3)-,40!C4(&):!=*9!

+5)!+B*!=43,(,):?!B,+5!+5)!3)-,40!)C)0!3491,04((I!(*B)9!=*9!N.<*] !1) 0):!%N,1&9)!

a` /7?!:&11):+,01!+54+!*C)9!(*01)9!)C*(&+,*049I!-,:+40'): ?!N.<*] !1)0):!3,15+!<)!

)M&4((I!*9!3*9)!C49,4<()!+540!"#$ !1)0): E!

!

!
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!

!

Figure	
  28.	
  Conservation	
  values	
  of	
  four	
  families	
  of	
  genes	
  in	
  !3*-/"#+#	
  (A)	
  and	
  03*"2$1--#	
  (B),	
  averaged	
  

over	
  accessions.	
  

!

N:S WXM*)&'&#*9'*A.	
  lyrata*

!

X!&:)-! A.	
   lyrata!1)0*3)!4::)3<(I!C) 9:,*0! PEQ!%f&! )+!4(E?!aQPP7!40-!400*+4+,*0!

C)9:,*0! aEP! %&6-4+)-! <I! $4B4+! )+! 4(E?! aQPc7?! B5,'5! 49)! 649+! *=! +5)!65I+*;I3)!

9)()4:)! aEP?! -*B0(*4-)-! =9*3! 5++6:bUU1)0*3)Ee1,E-*)E1*CE! X!:)()'+)-! 1)0):!

400*+4+)-!4:!s2,:)4:)!9):,:+4 0')!69*+),0t! ,0!+5)!9)()4:)?!4((!*=!B5,'5!B)9)!4(:*!

400*+4+)-! B,+5! "#$! 49'5,+)'+&9):?! =*9! 4! +*+4(! *=! PV`! "#$!1)0): E! A((! +59))!

'4+)1*9,):!*=!1)0):!B)9)!9)69):) 0+)-!%N,1&9)!aV7E!

!!
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!
Figure	
  29.	
  Heatmap	
  representation	
  of	
  the	
  presence	
  of	
  coverage	
  in	
  198	
  NLR	
  genes	
  in	
  accessions	
  of	
  !3*

-/"#+# .	
  

!

N:V WXM*)&'&#*9'*C.	
  rubella*

!

X!&:)-! C.	
  rubella!1)0*3)!4::)3<(I!C)9:,*0!PEQ!40-!400*+4+,*0!C)9:,*0!PEP?!B5,'5!

49)! 649+! *=! +5)! 65I+*;I3)! 9)()4:)! P EP?! -*B0(*4-)-! =9*3 !

5++6:bUU1)0*3)Ee1,E-*)E1*CE! "#$! 1)0):! B)9)! :)()'+)-! = *((*B,01! +5)! :43)!

69*')-&9)!4:! =*9!A.	
  lyrata!%L)' +,*0!dEl7?!=*9!4!+*+4(!*=!P^Q!"#$!1)0):E!m0)!*&+(,)9!

C.	
  rubella!4'')::,*0!B4:!)]'(&-)-!=9*3!+5)!404(I:,:!%L))!L) ' +,*0!lE_Ec7E!\466,01!

_^!<6! :)13)0+:! *=!+5)! C.	
   rubella!9)=)9)0')! 1)0*3)!<4'@!+*! ,+:)(=!69*-&')-! 0*!
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;)9*!'*C)941)!C4(&):!,0!40I!*=!+5)!"#$!Y2L!9)1,*0:?!4:!B4:!4(:*!+5)!'4:)!B,+5! A.	
  

thaliana! 40-! A.	
   lyrata! 1)0*3):?! +5&:! '*0=, 93,01! +5)! M&4(,+I! *=! 3466,01E!Z5)!

9):&(+,01!5)4+346!54:!4((!+59))!'4+)1*9,):!*=!1)0):!9)69):) 0+)-!%N,1&9)!_Q7E!

!

!
Figure	
  30.	
  Heatmap	
  representation	
  of	
  the	
  presence	
  of	
  coverage	
  in	
  160	
  NLR	
  genes	
  in	
  accessions	
  of	
  03*

"2$1--#.	
  

!
Y*0:,-)9,01!+54+!C.	
  rubella!B)0+!+59*&15!40!)]+9)3)!6*6&(4+,*0!<*++()0)'@!%J&*!

)+! 4(E?! aQQV7?!*0)! B*&(-! )]6)'+ ! +*! :))! ()::! C49,4+,*0!43*01! 4'' )::,*0:! ,0! C.	
  

rubella!+540!,0!A.	
  thaliana?!C,:,<()!4:!'*0:,:+)0'I!<)+B))0!C4(&):!,0!+5) !'*(&3 0: !

*=!N,1&9)!_QE!f*B)C)9?! '*0:,-)94<()! C49,4+,*0! B4:! 69):)0+E! L,3,(49(I?! -):6,+)!

4'')::,*0:! *= ! A.	
   lyrata! '*0:,-)9)-! ,0! +5,:! :+&-I! 69*') ) -,01! =9*3! 4! :,01()!
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1)* 19465,'! (*'4+,*0! S! "*9B4I! %f>3>(> ! )+! 4(E?! aQP`7?! '*0:,-)94<()! C49,4+,*0! ,0!

"#$!1)0):!B4:!4664 9)0+!%N,1&9)!aV7E!Z5&:?!)]+9)3)!C49,4<,(,+I!'5494'+)9,:+,'!*=!

"#$!1)0):!,0! A.	
  thaliana!4(:*!466(,):!+*!,+:!'(*:)(I!9)(4+)-!:6)',):E !

!

Y*0:)9C4+,*0! C4(&)! -,:+9,<&+,*0:!=*9! "#$! 1)0):! ,0! +5)! +59))! :6)',):! B) 9)!

:,10,=,'40+(I! -,==)9)0+!%P! }! aEa).P^n! K9&:@4(.T4((,:! 940@! :&3! +):+7E! A((! +59))!

'*3649,:*0:!B)9)!:,10,=,'40+!% P!z!_EQ).Q !̂=*9!A.	
  lyrata!+*!C.rubella! '*3649,:*0?!

40-! P! }! ^EQ) .P^!=*9!+5)!*+5)9!'*3649,:*0:n! ")3)0I,!6*:+!5*'! +):+?! /*0=)99*0,!

'*99)'+)- 7E!AC)941)!'*0:)9C4+,*0!C4(&):!=*9!"#$!1)0):!B)9)!:,3,(49!,0!+5)!+59))!

:6)',):b ! QEl`! =*9!A.	
   thaliana! 40-! QE`Q! =*9! <*+5!A.	
   lyrata! 40-! C.	
   rubellaE!Z5)!

-,:+9,<&+,*0:! *=! '*0:)9C4+,*0! C4(&):! B)9)! 4(:*! :,3 ,(49! %N,1&9)!_P7?! ,0-,'4+,01!

:,3,(49!()C)(:!*=!"#$!C49,4<,(,+I!,0!+5)!+59))!:6)',):?!B,+5!:(,15(I!3*9)!4<:)0')!

46649)0+! ,0!A.	
   thaliana! %6)4@! 0)49! ;)9*7?! 6*::,<(I! 6*,0+,01! +*!4!19)4+)9! 8UA!

6*(I3*965,3E!Z5)9)!B4:!4(:*!4!5 )4C,)9!+4,(!,0!+5)!-,:+9,<&+,*0!0)49!+5)!69):)0')!

6)4@! ,0!A.	
   lyrata?! :&11):+,01!3&(+,6()! 1)0):! B,+5! :34((! +*! 3*-)94+)! ()C)(:! *=!

4(()(,'!-,C)91)0') E!

!

!
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!

!

Figure	
   31.	
   Distribution	
   of	
   coverage	
   values	
   for	
   NLR	
   genes	
   in	
   !3* +,#-%#.#	
   (A),	
   !3* -/"#+#	
   (B)	
   and	
   03*

"2$1--#	
   (C).	
  Coverage	
  values	
  represent	
  the	
   fraction	
  of	
  reference	
  CDS	
   length	
  covered	
  by	
  reads	
   from	
  

each	
   accession.	
   Density	
   representation	
   with	
   a	
   bandwidth	
   of	
   0.03	
   for	
   all	
   three	
   species	
   (D)	
  

summarizes	
  the	
  data.	
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O R9#/"##91'*

!

O:7 ;<&.<9&2*

!

X!:+49+!B,+5!4!<9,)=!:&3349I!40-!,0+)969)+4+,*0!*=!+5)!34,0! =,0-,01: ?!=*((*B)- !<I!

4! '*3649,:*0! +*! )],:+,01! (,+)94+&9)?! 5,15(,15+,01! B54+! ,:! 0)B! ,0! +5,:! :+&-IE! X!

69*'))-!B,+5!4! ' 9,+,'4(!4::)::3)0+!*=!+5)!4669*4'5!40-!0)B!M&):+,*0:!+54+!+5)!

9):)49'5!54:!94,:)-E!A!'*0'(&:,*0!)0-:!+5)!:)'+,*0E !

!

O:= +*6".$-&4*X9#-*1(*G.&#&'/&Z+,#&'/& *B&'&#*

!

L*3) !8UA!1)0):!'40!<)!'*:+(I!=*9!+5)!6(40+!+*!'499I?!B,+5!=,+0)::! '*:+:!9)4'5,01!

PQR?!4:!,:!+5)!'4:)!B,+5!"#$ !1)0): !RPM1!40-!RPS5!%Z,40!)+!4(E?!aQQ_?!K494:*C!)+!

4(E?!aQPc7E!Z5,:!()4-:!+*!+5)!M&):+,*0:!*=!5*B!340I!8UA!1)0):!49)!+5)9)!,0!+5)!A.	
  

thaliana! 1)0*3)?! 40-! B5)+5)9! 4((! *=! +5):)! 49)! "#$ ! 1)0): E! X0! +5,:! :+&-I?! X!

*<+4,0)-!40!):+,34+)!*=!dR!8UA!1)0):E!m&+!*=!+5):)?!*0(I!4!:34((!=94'+,*0!3,15+!

:549) !+5)!64++)90:! '5494'+)9,:+,'! *=!RPM1!40-!RPS5E!X!69*C,-)!4!B4I!+*!=&9+5)9!

69*=,()!8UA!1)0):!1)0*3) .B,-)!<4:)-!*0!'*C)941)!C49,4+,*0!64++)90?!0&'()*+,-)!

-,C)9:,+I!40-!1)0*3,'!'*0+)]+E !

!

Z5):)! ):+,34+):! *=! +5)! 0&3<)9! *=! 8UA! 1)0):! 49)! :&<:+40+,4((I! (*B)9! +540! +5)!

69)C,*&:! ):+,34+)! *=! VR! <I! Z40! 40-! '*(()41&): ! %aQPa7E!Z5)! -,==)9)0')! '40! <)!

4''*&0+)-!=*9!<I !+5)!&:)!*=!-,==)9)0+!3)+5*-:! =*9!,-)0+,=I,01!8UA!1)0):!40-!<I!

&:,01!4!-,==)9)0+!-)=,0,+,*0!*=!4!8UA!1)0)E!\I !'(4::,=,'4+,*0!9)(,):!*0! +5)!69):)0')!

*=! 9)4-! '*C)941)! 40-! +59):5*(- .<4:)-! '(&:+)9,01 ?! B5)9)4:! Z40!40-! '*(()41&):!

&:)-!64,9)-! )0-!9)4-!3466,01! ,0=*934+,*0E! X!-,:+,01&,:5!<)+B))0!+5) !8UA!40-!

Y*36()]!1)0)!'4+)1*9,):?!+5&:!34@,01!&:)!*=!+5)!B5*()!C49,4+,*0!64++)90!,0!)4'5!
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1)0)?!94+5)9!+540!'(4::,=I,01 !1)0):!B,+5!4<:) 0')!,0!4+!()4:+!*0)!4'')::,*0!4: !8UA?!

B5,'5!,:!+5)!-)=,0,+,*0!&:)-!<I! Z40!40-!'*(()41&):E!!

!

Jm!404(I:,:!,:!4!:+40-49-!4669*4'5!+*!=&0'+,*04(!400*+4+,*0?!40-!X!=*&0-!+54+!,+!

<)49:! *&+! 3I ! 1)0*3) .B,-)! 4::,103)0+! *=! '4+)1*9,): ! =9*3! +5)! =&0'+,*04(!

6)9:6)'+,C) E!m=!+5)!+5)!8UA!1)0):! ,-)0+,=,)-?! +5)9)!B4:! )09,'53)0+! =*9!-)=)0 ' )!

9):6*0:)!40-! A28!<,0-,01?!40-!40!&0-)99)69):)0+4+,*0! *=!+5)!')((&(49!69*')::!

'4+)1*9I E!Z5,:!:)+!*=!4::,103)0+:!,:!9)3,0,:')0+!*=!"#$!69*+),0:E! X0!'*3649,:*0 ?!

Z40! 40-! '*(()41&):! %aQPa7! =*&0-! )09,'53)0+! ,0!:+9)::! 9):6*0:)! 40- ! <,0-,01!

=&0'+,*0?!4:!B)((! 4:! ,0! 3)3<940)! (*'4(,;4+,*0!40-!&0@0*B0!400*+4+,*0E!Z5):)!

+B*!4::,103)0+:!49)!'*0:,:+)0+?!)]')6+ !=*9!+5)!3)3<940)!(*'4(,;4+,*0E!

!

O:K +*W&2*61%A3&`*6$-&)1.@*1(*WXM*B&'&#*

!

X0!+5,:! :+&-I?!X!69*6*:)! +*!=&9+5)9! :+94+,=I!C49,4<()!"#$ !1)0): ! ,0+*!Y*36()]!4:!

B)((!4:!8UA!40-!Y*0:)9C)-?!<4:)-!*0!C,:&4(!4::)::3)0+E!J)0)!m0+*(*1I!9):&(+:!

:&66*9+! +5)! -,:+,0'+,*0! <)+B))0! +5)! 8UA! 40-! Y*36()]! '4+)1*9,):! =9*3! 4!

=&0'+,*04(! 6)9:6)'+,C)?! 4:! )09,'53)0+! 69*=,():! *=! +5)! +B*! '4+)1*9,):!-,==)9! ,0!

:)C)94(! 4:6)' +:?! 4(+5*&15!+5)I! 49)! :,3,(49! ,0! *+5)9:E! /4:)-! *0! +5)!404(I:,:! *=!

B5*() .1)0*3)! Y*36()]! 40-! 8UA! 1)0)! '40-,-4+):?! <*+5! '4+)1*9,): ! :5*B!

)09,'53)0+!=*9!A28!<,0-,01!40-!-)=)0 ' )!9):6*0:)! S!'4+)1*9,):!'5494'+)9,:+,'!*=!

"#$ ! 1)0):n! <&+!+5)9)! ,:! 4! 5,15! *C)99)69):)0+4+,*0! *=! ')((! @,((,01! =&0'+,*0!40-!

)]+94')((&(49! (*'4(,;4+,*0!=*9! Y*36()]! 1)0):?! B5,'5! B4:! 4<:)0+! =*9! 8UA! 1)0):E!

Z5,:! -):'9,6+,*0! :))3:! +*! 34+' 5! 4! 9*()! ,0! 6(40+! ,33&0,+I! =*9! Y*36()]! 1)0):?!

+5*&15! 4! -,:+,0'+! *0)! =9*3! +5)! =&0'+,*0! *=!"#$ ! 1)0):E! Z5,:! :&11):+:! +54+! 5,15!

-)19))! *=! C49,4+,*0! ,:! 0*+! 9):+9,'+)-! +*!"#$ ! 1)0):?! <&+! ,:!4(:*! 69):)0+! 43*01!

*+5)9!,33&0)!'*36*0)0+:E !

!
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O:N +*X9#-*1(*61'#&.<&4*WXM*B&'&#*

!

Z5)! 69)-*3,040+! 34e*9,+I! *=! 1)0):! ,0! +5)! A.	
   thaliana! 1)0*3)! 49)! ' *0:)9C)-E!

f*B)C)9?!+5,:! ,:!0*+!+5)! '4:)!B,+5! "#$ !1)0):?!B5)9)!5,15! -)19)):! *=!C49,4+,*0!

:))3! +*!<)!+5)!0*93?!B,+5!4<*&+!+B*.+5,9-:!*=!"#$ !1)0):!'(4::,=,)-!4:!),+5)9! 8UA!

*9! Y*36()]?! 40-! +5)! Y*0:)9C)-! 1)0):! +5&:! <),01! 4! 3,0*9,+IE!Z5,:! 94,:):! +5)!

M&):+,*0!*=!B5)+5)9! +5),9! =&0'+,*0! 34I! <)! -,:+,01&,:54<()! =9*3! +54+! *=! *+5)9!

"#$ !1)0): E!!

!

X!69*C,-)! 4! (,:+! *=!' *0:)9C)-! "#$ ! 1)0): ! <4:)-! *0! 04+&94(! C49,4+,*0! B,+5,0!A.	
  

thaliana?!9)69):)0 +,01!4!:)+!*=!1)0):!B5,'5!'40!<)!&:)-!=* 9!=&0'+,*04(!1)0*3,':!

404(I:,:! *9! 1)0)! )09,'53)0+! :+&-,): E!X!4(:*! 69*C,-) ! 4! (,:+! *=! '*0:)9C)-! 1)0):!

<4:)-! *0! <)+B))0 .:6)',):! '*3649,:*0:! %-,:'&::)-! ,0 ! L)' +,*0!cEc7E!\I ! 9):&(+:!

<4:)-! *0! '*0:)9C4+,*0! ,0!A.	
   thaliana!4(,10!B)((!B,+5!69)C,*&:! :+&-,):!<4:)-! *0!

<)+B))0 .:6)',):!'*0:)9C4+,*0E !m=!+5)!=*&9!s14+)@))6)9t!"#$ !(*',!69):)0+!4'9*::!

4!B,-)!9401)!*=!6(40+!:6)',):! %f*=<)91)9!)+!4(E?!aQPd7?!4((!=*&9!B)9)!'(4::,=,)-!4:!

Y*0:)9C)-! ,0! 3I! 404(I:,:! %+59))! 4:!4!649+! *=!+5)!"#$ ! :)+?! 40-! *0)! <4:)-! *0!

B5*() .1)0*3)!4::,103)0 +7E!X!+5&:!'*0=,93!+54+!+5):)! "#$ !1)0):!49)!'*0:)9C)-!

4'9*::!3&(+,6()!+,3)!:'4():!40-!34I!'499I!40!,36*9+40+!=&0'+,*0E !

!

X0! +)93:! *=! Jm! 400*+4+,*0?! Y*0:)9C)-! 1)0):! B)9)! 5,15(I! &0-)99)69):)0+)-! ,0!

+5)!F0'(4::,=,)-!'4+)1*9I!40-!*C)99)69):)0+)-!4'9*::!4!B,-)!9 401)!*=!'4+)1*9,):?!

,0'(&-,0 1!*9140,'!:&<:+40')!3)+4<*(,'!69*')::):!40- !<,0-,01?!3)40,01!+54+!+5)!

C49,4<()!'4+)1*9,):!Y*36()]!40-!8UA !54C)!40!*C)99)69):)0+4+,*0!*=!F0'(4:: ,=,)-!

1)0):E!Z5,:!:&11):+:!+54+!Y*0:)9C)-!1)0):!+)0-!+*!54C)!3*9)!)4:,(I!-,:'*C)94<() !

=&0'+,*0:?!34@,01!+5)! ,-)0+,=,)-! (,:+! *=!"#$ ! ' *0:)9C)-! 1)0):! 69,3)! '40-,-4+):!

=*9!=&0'+,*04(!1)0*3,':!404(I:,:?!40-!4!14+)B4I!+*!&0-)9:+40-,01!"#$ !=&0'+,*0E!

X+!,:!4(:*!6*::,<()!+54+!Y*36()]!40-!8UA!"#$ !1)0)!19*&6:!54C)!4!5,15)9!=94'+,*0!

*=!0*0.=&0'+,*04(!*9!0*0.)]69)::)-!1)0): ?!40-!4!649+!*=!+5)!C49,4+,*0!3,15+!<)!

-&)!+*!9)(4])-!:)()'+,C)!'*0:+94,0+: E!

!



 106!

O:O 61%A$.9#1'*,&-2&&'*A.	
  thalianaa*A.	
  lyrata*$'4*C.	
  rubella*

!

A!69)C,*&:! :+&-I! '*3649,01! A.	
   lyrata!40-!A.	
   thaliana!=*&0-!4! '()49! '*99)(4+,*0!

<)+B))0! B,+5,0.:6)' ,):! 40-! <)+B))0 .:6)',):! ()C)(:! *=! 6*(I3*965,:3! ,0! "#$ !

1)0):!%J&*!)+!4(E?!aQPP7E!/4:)-! *0! '*3649,:*0:! *= !+59))! :6)',):? !A.	
   thaliana?!A.	
  

lyrata! 40-! C.	
   rubella?!X!=*&0-! +54+! '*0:)9C4+,*0! <)+B))0! 40-! B,+5,0! :6)',):! ,:!

'*99)(4+)-?! 40-!X!,-) 0+,=,)-! 4! (,:+! *=! 1)0):! +54+! 54C)! 5,15! '*0:)9C4+,*0! :'*9):!

<4:)-! *0! <*+5! <)+B))0 .:6)',):! 40-! B,+5,0 .:6)',):! '*3649,:*0:E! Y*36()] ! 40-!

8UA! 1)0):! *C)94((! 54C)! 0*+,')4<(I! (*B)9! '*0:)9C4+,*0! C4(&):! +540! Y*0:)9C)-!

1)0):! ,0! <*+5! A.	
   lyrata! 40-! C.	
   rubellaE! f *B)C)9?! @0*B0! 8UA! 1)0): !RPM1!40-!

RPS5! 49)! '()49! *&+(,)9: ! ,0! +5,:! 64++)90?! 54C,01! *0)! *=! +5)!5,15):+! '*0:)9C4+,*0!

C4(&): !,0!A.	
  lyrata!*=!4((!+5)!"#$ !1)0):E!!

!

89)C,*&:! :+&-,): ! ,-)0+,=,)-! C)9I! (*B! ()C)(:! *=! 4(()(,'! -,C)9:,+I! ,0! C.	
   rubella?!

69*6*:,01!+54+!,+!B)0+!+59*&15!40!)]+9)3)!6*6&(4+,*0!<*++()0)'@?!6*::,<(I!)C)0 !

:6)',4+,*0! <I! 4! :,01()! :)(=,01! ,0-,C,-&4(! %J&*! )+! 4(E?! aQQV7E! /4:)-! *0! 3I !

'*3649,:*0?! 5*B)C)9?!+5)9)!49)!:+,((!:)C)94(!1)0):!+54+!466)49!+*!54C)!8UA.(,@)!

64++)90:E!A!C)9I!'()49!)]436()!,:! ADR1-­L3E!

!

X! ,-)0+,=,)-! ADR1-­L3! 1)0)! 4:! 4! '40-,-4+)! =*9! 54C,01! 34,0+4,0)-! 8UA!

6*(I3*965,:3! 4'9*::! 1)0)94E! X+! :5*B:! '()49(I! C,:,<()! 8UA! 64++)90! 4'9*::!

4''):: ,*0:! *=! +5)! +59))! :6)',):?! ,:! *0)! *=! +5)! 3*:+ ! '*0:)9C)-! 8UA! 1)0) : ! ,0!C.	
  

rubella?!40-!:5*B: !64++)90:!*=!6*(I3*965,:3?!,0!+)93:!*=! 1)0*3,'! '*0 +)]+!40-!

0&'()*+,-)!-,C)9:,+I ?!B5,'5!9):)3<() !RPM1!40-!RPS5!S!+B*!B)((!@0*B0!"#$ !8UA!

1)0):! )]5,<,+,01!5,15!=,+0)::! '*:+:! 40-!34,0+4,0)-!<I!<4(40',01! :)()'+,*0E!Z5)!

=4'+! +54+! ,+! ,:! 0*+! +5)!3* :+! '*0:)9C)-! 8UA! 1)0)! ,0! A.	
   lyrata?! 5*B)C)9?!'*&(-!

,0-,'4+)! ,+:!()::)9!,36*9+40')!,0!+54+!:6)',):E !

!

T5,()!69)C,*&:!:+&-,):!54C)!=*&0-!0*!'*99)(4+,*0!<)+B))0! +5)!,0+94:6)',=,'!40-!

,0+)9:6)',=,'!6*(I3*965,:3!,0! "#$ !8UA!1)0):!<4:)-!*0!'*3649,:*0 : !<)+B))0! A.	
  

lyrata! 40-! A.	
   thaliana! %J&*! )+! 4(E?! aQPP7?!3I! 9):&(+:! -)3*0:+94+)! +54+!
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6*(I3*965,:3! ,0! :*3)!1)0):!B,+5! '()49!8UA!64++)90:! '40!<)! '*0:)9C)-!4'9*::!

:6)',):!40-!1)0)94 E!

!

X0!A.	
   lyrata?!<*+5!RPM1! 40-!RPS5! 49)! 5,15(I! '*0:)9C)-?! 40-! - *! 0*+! -,:6(4I! 40!

*<C,*&:!4<:)0 ')!+I6,'4(!*=!8UA.(,@)!64++)90:!,0!40I!4'')::,*0 E!Z5)! 4<:)0')!*=!4!

8UA! 64++)90! ,0! +5,:! :6)',):! '*&(-! 4(:*! <)! -&)! +*! 4! :34((! :43 6()! :,;)! %a^!

4'')::,*0:7E! X+! 9)34,0:! &0@0*B0?! 5*B)C)9?! B5)+5)9!+5)! 5,15! =,+0)::! '*:+:!

'5494'+)9,:+,'!*=!RPM1!40-!RPS5!1)0): !,0!A.	
  thaliana!49)!4(:*!69):)0+!,0!A.	
  lyrataE!

RPM1!6*::,<(I !34,0+4,0:!4!8UA!64++)90!,0!C.	
  rubella?!B5,()!RPS5!466)49:!4<:)0+E!

!

ZB*!=&9+5)9!8UA!1)0): ?!RPS4!40-!RPS6?!B)9) ! ,-)0+,=,)-!4:!5,15(I! '*0:)9C)-! ,0!

<*+5!A.	
  lyrata!40-!C.	
  rubellaE!L,0')!<*+5!9)(4+)!+*!9):,:+40')!+*!P.	
  syringae?!4:!-*):!

RPS5?!+5),9!'*0:)9C4+,*0!4'9*::!:6)',):!40-!1)0)94!5,15(,15+:!+5)!,36*9+40')!*=!

+5,:!64+5*:I:+)3E!

!

X!'499,)-! *&+!4!'*3649,:*0! *=!<)+B))0 .:6)',):! '*0:)9C4+,*0 ! 43*01! =,C)! 1)0)!

=43,(,):E!Z5)9)!B)9)! :,10,=,'40+! -,==)9)0'):!43*01!+5)!1)0)!=43,(,):! ,0!<*+5! A.	
  

lyrata!40-!C.	
  rubellaE!$#K!1)0):!466)49)-!4: !+5)!3*:+!'*0:)9C)-?!B5,()! "#$ ?!$#8!

40-! N.<*] !1)0):! :5*B)-! (*B)9! C4(&):! *=! '*0:)9C4+,*0E!89)C,*&:! :+&-,):!<4:)-!

*0!<*+5!<)+B)) 0.:6)',):!40-!B,+5,0 .:6)',):! '*3649,:*0:! ,0! A.	
   thaliana!40-!A.	
  

lyrata!54C)!:5*B0!+54+!"#$ !1)0):!49)!3*9)!C49,4<()!+540!$#8!1)0):!%J&*!)+!4(E?!

aQPP7E! X0! *&9! :+&-I?! +5,:! 64++)90! B4:! 9)69*-&')-! =*9!A.	
   lyrata?! 40-! B4:! 4(:*!

=*&0-!,0!C.	
  rubellaE!!

!

89)C,*&:! :+&-,):!54C)! :5*B0!+54+!+5)!3*:+!C49,4<()!1)0)!=43,(I! ,0!A.	
   thaliana?!

=*((*B,01!"#$ !1)0):?!B4:!N.<*] !1)0):!%Y(49@!)+!4(E?!aQQl7E!Z5)9)!54C)!4(:*!<))0!

=*((*B!&6!:+&-,):! *0!C49,4<()!N.<*]!1)0):! ,0! A.	
   thaliana,!B5,'5! :+94+,=,)-!N.<*]!

1)0):! ,0+*! :&<19*&6:! %Y*33*0?! #,0)41).L6)',=,'! 40-! 8:)&-*1)0,;)-7! B,+5!

-,==)9)0+! )C*(&+,*049I! 5,:+*9,):! 40-! 6*(I3*965,:3! ()C)(: ! %f&4! )+! 4(E?! aQPPn!

aQP_7E!X!=*&0-!+54+!"#$ !1)0):!49)!'()49(I!3*9)!C49,4<()! +540!N.<*] !1)0):! <4:)-!

*0!'*3 649,:*0: !43*01! A.	
  thaliana!4'')::,*0:?!40-! 4(:*!<4:)-!*0!'*3649,:*0!*=!
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A.	
   thaliana! 40-! A.	
   lyrataE! f*B)C)9?!4! '*3649,:*0! B,+5! C.	
   rubella! :5*B)-! 0*!

-,==)9)0')! <)+B))0! +5)! '*0:)9C4+,*0! C4(&):! ,0! "#$ ! 40-! N.<*] ! 1)0):?! B,+5! +5)!

3)-,40!)C)0!:(,15+(I!(*B)9!=*9! N.<*] !1)0):E!Z5,:!:&11):+:!+54+!B5,()!"#$!1)0):!

49)!+5)!3*:+!C49,4<()!=43,(I!,0!A.	
  thaliana!<4:)-!*0!B,+5,0 .:6)',):!'*3649,:*0:?!

N.<*] ! 1)0):! 3,15+! <)! :,3,(49(I! C49,4<()?! *9! )C)0!3*9)! C49,4<()?! <4:)-! *0!

<)+B))0 .:6)',):! '*3649,:*0:E ! Y*3649,:*0:! B,+5! 3*9) ! -,:+40+! :6)',):! 49)!

0))-)-!+*!'*0=,93!+5,:!=,0-,01E !

!

$#K! 1)0):! B)9)! +5)! ()4:+! C49,4<()! 1)0)! =43,(I! <4:)-! *0! <*+5! A.	
   lyrata! 40-! C.	
  

rubella! '*3649,:*0:E!f*B)C)9?! $#K!1)0):!49)!4!C)9I!(491)!=43,(I?!*0(I!4!:&<:)+!

*=!B5,'5!49)!,0C*(C)-!,0!6(40+!,33&0,+IE!A04(I:,:!*=!4!:&<:)+!*=!$#K!1)0):! B5,'5!

<*+5! '*0+4,0! #$$! -*34,0:! 40-! 54C)!4!9*()! 4:! ,33&0)! 9)')6+*9 : ! B*&(-! <)!

0))-)-!+*!-)+)93,0)!B5)+5)9!+5,:!64++)90!,:!4!1)0)94(!*0)E !

!

"#$! 1)0)! :)+:! B,+5,0!A.	
   lyrata! 40-! C.	
   rubella! :5*B! 4(3*:+! ,-)0 +,'4(! ()C)(:! *=!

-,C)91)0')!+* !A.	
  thalianaE!f*B)C)9?!+5),9!-,:+9,<&+,*0:!49)!-,==)9)0+!40-!A.	
  lyrata!

466)49:!+*!<)!)09,'5)-!=*9!4(()():!B,+5!(*B!+*!3)-,&3!()C)(:!*=!-,C)91)0')!=9*3!

+5)! 9)=)9)0')E!A.	
   lyrata! ,:! 40! *&+'9*::,01! :6)',):! .! &0(,@)!A.	
   thaliana! 40-! C.	
  

rubella?! B5,'5! 49)! :)(=! '*364+,<()E!Z5,:! 64++)90! 3,15+!+5&:!<)! )]6(4,0)-! <I!

5)+)9*;I1*:,+I!,0! A.	
  lyrata!4'')::,*0: E!

!

O:P W1*F9)'9(9/$'-*R9((&.&'/&*,@*61'#&.<$-91'*G$--&.'*,&-2&&'*5WX*$'4*

6WX*B&'&#*29-D9'*A.	
  thaliana*

!

A! (*01.:+40-,01! M&):+,*0! ,:! B5)+5)9! Z"#! 40-! Y"#! 1)0):! =*((*B! -,:+,0'+ !

)C*(&+,*049I!+94e)'+*9,):?!40-!B5)+5)9!*0)!*=!+5):)!19*&6:!,:!3*9)!C49,4<()!+540!

+5)!*+5)9E!Z"#!1)0):!54C)!:5*B0!B,+5,0!:6)',):!)]640:,*0!%i401!)+!4(E?!aQQ`7?!4!

64++)90!+54+!B4:!0*+!*<:)9C)-! ,0!Y"#!1)0):E!Y*3649,:*0:! <)+B))0! A.	
   thaliana!

40-! ,+:! :,:+)9! :6)',):! A.	
   lyrata! 54C)! 4(:*! :5*B0! +54+! '*6I! 0&3<)9! C49,4+,*0!

%-&6(,'4+,*0U(*::7!,:!3*9)!'*33*0!,0!Z"#!1)0):! +540!,0!Y"#!1)0):!%Y5)0!)+!4(E?!
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aQPQ7E!Z5,:!B4:!,0+)969)+)-!4:!6*::,<(I!49,:,01!=9*3!-,==)9)0'):!,0!)C*(&+,*049I!

69)::&9):! )])9+)-! <I! -,:+,0'+! 64+5*1)0! :)+:! '*99):6*0-,01! +*! Z"#! 40-! Y"#!

1)0):!%Y5)0!)+!4(E?!aQPQ7E!!

!

X0!+5,:!:+&-I?!X!(**@)- !4+!<*+5!B,+5,0.!40-!<)+B))0 .:6)',):! C49,4+,*0!,0!Z"#!40-!

Y"#! 1)0):E! /4:)-! *0! B,+5,0 .:6)',):! '*3649, :*0?!X!=*&0-!Z"#! 40-! Y"#! 1)0) :!

9)69):)0+)-! ,0 ! )4'5! *=! +5)!+59))! '4+)1*9,): ?! 40-! '*&(-! ,-)0+,=I! 0* ! :,10,=,'40+!

:+94+,=,'4+,*0! <I! '*0:)9C4+,*0! 64++)90! %Y*0:)9C)-?! 8UA?! Y*36()]7! <4:)-! *0!

'*3649,:*0! <)+B))0!4'')::,*0: E!X0!=4'+?!+5)!1)0):!B)9)! :&969,:,01(I!&0,=*93(I!

-,:+9,<&+)-! 43*01! '4+)1*9,):E! "*! :,10,=,'40+! *C)99)69):)0+4+,*0! *=! 5,15(I!

'*0:)9C)-!1)0):!=*9!),+5)9!+I6)!*=!-*34,0!49'5,+)'+&9)!B4:!,-)0+,=,)-!<4:)-!*0!

'*3649,:*0! 43*01! 3&(+,6()! 4'')::,*0:! *=! ),+5)9! A.	
   lyrata! *9! C.	
   rubellaE! X=!

40I+5,01?!Y"#!1)0):!B)9)!:(,15+(I!*C)99)69):)0+)-! 43*01!+5)!1)0):!'*0:)9C)-!

,0!C.	
   rubella?! B5,'5! '*0+94-,'+:! +5)! 69)C,*&:(I! 3)0+,*0)-! )]6)'+4+,*0! *=! +5)3!

<),01!3*9)! :&:')6+,<()!+*!'*6I!0&3<)9!C49,4+,*0!%Y5)0!)+!4(E?!aQPQ7?!,0!+5)!:)0:)!

* =!-)()+,*0E!

!

Z5):)! 9):&(+:! 49)! '*0:,:+)0+! B,+5! L5)0! 40-! '*(()41&):! %aQQ^7?! B5*! ,-)0+,=,)- !

:)C)0 !"#$ !8UA!1)0):?!<4:)-! *0!B,+5,0.:6)',):! '*3649,:*0 ?!*&+!*=!B5,'5!+59))!

40-!=*&9!B)9)!Y"#!40-!Z"#?!9):6)'+,C)(I E!2,:'&::,01!+5,:!46649)0+!'*0+94-,'+,*0!

B,+5! +5)! )]6)'+4+,*0! <4:)-! *0! <)+B))0 .:6)',):! '*3649,:*0: ?! Y5)0! 40-!

'*(()41&):! %aQPQ7! :&11):+)-! +54+! ,0+94.! 40-! ,0+)9.:6)',=,'! 34,0+4,0,01!

=9)M&)0',):!-,==)9!,0!Z"#!40-!Y"#!1)0): E!A:!40!4(+)904+,C)!)]6(404+,*0?!Y5)0!40-!

'*(()41&):!%aQPQ7!:&11):+)-! +5)!6*::,<,(,+I!*=!<,4:)-! :436(,01!,0!+5)!L5)0!40-!

'*(()41&): h!%aQQ^7!:+&-IE!\I !9):&(+:?!(**@,01!4+!+5)! '*36()+)! :)+!*=!"#$ !1)0):?!

B*&(-!0*+!<)!:&<e)'+!+*!+5)!<,4:)-!:436(,01!,::&):!3)0+,*0)-?! 40-!+5&:!-,:3,::!

+5,:!)]6(404+,*0E!!

!

Z5)! *9,1,04(!491&3)0+!=*9! -,==)9)0+!)C*(&+,*049I!64++)90: !43*01! "#$!1)0):! ,:!

<4:)-! *0! 4! :+&-I! *=! 4! :,01()! :&< .=43,(I! *=! "#$! 1)0):! ,0! () ++&')! '4(()-! $JYa!

%K&401! )+! 4(E?! aQQd7E! Z5)! $JYa! =43,(I?! '*0+4,0,01! 4<*&+! aQ! 1)0):?!54: ! <))0!
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'(4::,=,)-!4:!Y"# !%Y59,:+*6*&(*&!)+!4(E?!aQPc7!40-! ,:! (*'4+) -!4+!4!:,01()!(*'&:! ,0!

()++&')E!Z5&:?!+5,:!*9,1,04(!:+&-I!4(9)4-I! -)3*0:+94+) : !+54+!1)0):!B,+5,0!4!:,01()!

=43,(I! '40! :5*B! B,-)(I! -,==)9)0+! 64++)90:! *=! C49,4+,*0?! 40-! +54+! -*34,0!

49'5,+)'+&9)?! 1)0*3,'! (*' 4+,*0! *9! )C)0! :)M&)0')! 5*3*(*1I ! 3,15 +! 0*+! ,0!

+5)3:)(C):! <)!-)+)93,0,01 !69)-,'+*9:!*=!)C*(&+,*049I!64++)90E!

!

mC)94((?! 4(()(,'! C49,4+,*0! '*&(-! =*((*B! -,==)9)0+! )C*(&+,*049I! -I043,':! +540!

*9+5*(*1!C49,4+,*0?!40-!<)! -)+)93,0)-!<I! *+5)9! )C*(&+,*049I!69)::&9):!40-U*9!

3)'540,:3:E! Z5&:?! =*9! )]436()?! 8UA! 6*(I3*965,:3! <)+ B))0! :6)',):! 34I! <)!

1*C)90)-! <I! <,9+5.40- .-)4+5! )C*(&+,*0?! B5,()! 8UA! 6*(I3*965,:3! <)+B))0!

4'')::,*0:! 34I! 9):&(+! =9*3! <4(40',01! :)()'+,*0E! Z5):)! 9):&(+:! 4(,10! B)((! B,+5!

69)C,*&:! :+&-,):! B5,'5! 54C)! =*&0-! +54+! 8UA! 6*(I3*965,:3! <4:)-! *0! B,+5,0 .

:6)',):! '*3649,: *0:!54:!0*! :+9*01! '*99)(4+,*0!+*!8UA!6*(I3*965,:3!<4:)-! *0!

<)+B))0 .:6)',):! '*3649,:*0:! %J&*! )+! 4(E?! aQPP7! 40-! 4--! :&66*9+! +*! +5)!

*<:)9C4+,*0! +54+! -,==)9)0+! )C*(&+,*049I! 69*')::):! 3,15+! :546)! "#$! 1)0)!

-,C)9:,+I!*C)9!-,==)9)0+!+,3)!:'4():!%J&*!)+!4(E?!aQPP7E!

!

O:S R9((&.&'/&*>&-2&&'*F9')3&*$'4*63"#-&.&4*B&'&#*

!

/)+B))0 .:6)',):!'*3649,:*0:!*=! A.	
  thaliana!B,+5!A.	
  lyrata!54C)!:5*B0!+54+!"#$ !

1)0):!69):)0+!,0!+40-)3!-&6(,'4+)!'(&:+)9:!49)!3*9)!C49,4<()!+540!:,01()!'*6,):!

%J&*! )+! 4(E?! aQPPn! Y5)0! )+! 4(E?! aQPQ7E!Z5,:! B*&(- ! <)! )]6)'+)-! 4:! '(&:+)9)-!

499401)3)0+! *==)9:! 3*9)! *66*9+&0,+I! =*9! :)M&)0')! )]'5401)E! X!=*&0-! +5,:!

64++)90!+*!<)! :+4+,:+,'4((I! :,10,=,'40+!<4:)-! *0! ,0+)9:6)',=,'! '*3649,:*0!B,+5!C.	
  

rubella!40-!A.	
  lyrata?!&:,01!3&(+,6()!4'')::,*0:E! L,01()!1)0):! B)9)!3*9)!=9) M&)0+!

+540! )]6)'+)-! ,0! +5)! :)+! *=! 1)0):! '*0:)9C)-! ,0! <*+5! A.	
   lyrata! 40-! C.	
   rubella?!

:&11):+,01!+54+!:&'5!1)0):!49)!3*9)!(,@)(I!+*!6)9:,:+!+59*&15!:6)',4+,*0E!!

!

Z*! ):+4<(,:5! B5)+5)9! B,+5,0.:6)',):! '*3649,:*0:! 49)! '*0:,:+)0+! B,+5! +5):)!

=,0-,01:?!X!(**@)-!4+!5*B! '(&:+)9,01! '*99):6*0-:!+*!+5)!+59))!+I6):!*=!C49,4+,*0!

64++)90:!):+4<(,:5)-!,0!+5,:!:+&-IE!T5,()!0*!:,10,=,'40+!'*99)(4+,*0!B4:!*<:)9C)-!
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*C)94((?!'(&:+)9)-!1)0):!+)0-)-!+*!<)!=*&0-!3*9)!*=+)0!,0!+5)!8UA!40-!Y*36()]!

'4+)1*9,): !+540!)]6)'+)-!=9*3!+5)!*C) 94((!69*6*9+,*0!*=! '(&:+)9)-!1)0):E!Z5):)!

9):&(+:! 49)! '*0:,:+)0+! B,+5! <)+B))0 .:6)',):! '*3649,:*0:?! 40-! :&66*9+! +5)!

,36*9+40')! *=! '(&:+)9)-! 499401)3)0+! ,0! =4',(,+4+,01! "#$! C49,4+,*0E! f*B)C)9?! X!

4(:*!=*&0-!4!0&3<)9!*=!"#$!8UA!1)0):!69):)0+!*&+:,-)!*=! '(&:+)9:E!Z5,:! ,:!4(:*!

'*0:,:+)0+!B,+5!69)C,*&:!:+&-,):?!4:!'40*0,'4( !"#$!8UA!1)0)!RPM1!,: !4(:*!@0*B0!

+*!<)!69):)0+!4:!4!:,01()!1)0)!*&+:,-)!*=!'(&:+)9:!%:&3349,; ) -!,0!Z4<()!P7E!!

!

O:V RPS5*G.&#&'/&Z+,#&'/&*G$--&.'*+##1/9$-&4*29-D*F&<&.$3*B.12-D*5.$9-#*

!

JTAL!404(I:,:!54:!:5*B0!+54+! RPS5!69):)0')!40-!4<:)0')!,0!4'')::,*0:! 54:!+5)!

5,15):+! 4::*',4+ ,*0 ! B,+5! :)C)94(! 19*B+5.9)(4+)-! 65)0*+I6): ! *=! 40I! 8UA! 1)0)!

+):+)- E!Z5)!5,15):+.:'*9,01!9):&(+!=*9!RPS5!34@):!,+!+5)!+5,9-!3*:+!:,10,=,'40+!*=!

4((!+5)!8UA!1)0):!:)()'+)- !=9*3!+5)!B5*()!1)0*3)?!:&11):+,01!+54+!@0*B0!"#$ !

8UA! 1)0):! :&'5! 4: !RPS5! 49)! ,0-))-! &0&:&4(! ,0! 54C,01! :&'5! :+9*01! )==)'+:! 40-!

:+40-!*&+!=9*3!*+5)9!8UA!1)0) :E!m=!+5)!*+5)9!5,15.:'*9,01!1)0):?!=)B!54-! '()49!

1)0*3,'! '*0+)]+! 40-! 0&'()*+,-)! -,C)9:,+I! 64++)90:! '5494'+)9,:+,'! *=! RPS5! 40-!

RPM1E! Z5,:! 9),0=*9'):! +5)! 491&3)0+! +54+!8UA! 1)0):! B,+5! C49,4+,*0! 64++)90:!

9)3,0,:')0+! *=! RPS5! 40-! RPM1! 3,15+! <)! 949)! ,0! +5)! 1)0*3)?! 40-! =&9+5)9!

:&11):+:! +54+! )C)0! *&+! *=! :&'5! 1)0):?! 0*+! 4((! 34I! 54C)! +5)! :+9*01! 65)0*+I6,'!

)==)'+:!'5494'+)9,:+,'!*=!RPS5!40-!RPM1E!!

!

Z5):)!9):&(+: !34I!+5&:! '*0+9,<&+)!+*!)]6(4,0,01!5*B!6(40+:!'40! 4==*9-!+*! '499I!

3&(+,6()!8UA!1)0):!'*0:, -)9,01!+54+!+5),9!=,+0)::!'*:+:!54C)!<))0!:5*B0!+*!9)4'5!

PQR!,0!+5)!'4:)!*=!RPS5!40-!RPM1!%Z,40!)+!4(E?!aQQ_?!K494:*C!)+!4(E?!aQPc7E!Z5,:!

B*&(-!4(:*!<)!'*0:,:+)0+! B,+5!69)C,*&:!:+&-,): ?!B5,'5 ?!&:,01!-,==)9)0+!:*&9'):!*=!

)C,-)0')?! :&'5! 4:! 1)0)! )]69)::,*0! 40-! 6*:,+,*0! ,0! +5)! 1)0*3) ?!69*6*:)- !+54+!

8UA! C49,4+,*0!1)0*3) .B,-)! ,:! 4::*',4+)-! B,+5! 9)(4])-! :)()'+,C)! '*0:+94,0+: !

%/&:5!)+!4(E?!aQPd7E!!

!
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X!=*&0-!0*!:,10,=,'40+!*9!5,15.:'*9,01!4::*',4+,*0! <)+B))0 !+5)!0&3<)9!*=!:,(,M&):!

40-! 8UA! 6*(I3*965,:3E! "&3<)9! *=! :,(,M&):! ,:! *0)! *=! +5)! :+40-49-! =,+0)::!

3)4:&9):! B5,'5 !B4:!&:)-! ,0! 4! 69)C,*&:! :+&-I! +54+!=*&0-! 5,15!=,+0)::! '*:+:! *=!

RPS5!69):)0')!%K494:*C!)+!4(E?!aQPc7E!X!4(:*!=*&0-!0*!:,10,=,'40+!*9!5,15.940@,01!

4::*',4+,*0! =*9! RPM1E! L*3)! *<C,*&:! )]6(404+,*0:! B*&(-! <)! ,0:&==,',)0+!

:+4+,:+,'4(! 6*B)9! *9! 6*6&(4+,*0! :+9&'+&9)! '*99)'+,*0?! B5,'5! '40! *<:'&9)!

4::*',4+,*0:!B,+5!+94,+:!'*99)(4+)-!+*!6*6&(4+,*0!:+9&'+&9)E!!

!

L&969,:,01(I?! *&9! JTAL! 404(I:,:! 54:! :5*B0! +54+ ! '499I,01! RPS5! 1)0)! 54:! 4!

0)14+,C)! )==)'+! *0! :)C)94(! 6(40+! 19*B+5.9)(4+)-! 65)0*+I6): ! %K494:*C! )+! 4(E?!

aQPd7E!A!(,@)(I!)]6(404+,*0!=*9!+5)!-,==)9)0') !B,+5!69)C,*&:!:+&-,):?!B5,'5!&:)-!

3&+40+:!B,+5! '*0+9*(()-!1)0)+,'!<4'@19*&0-: !%Z,40! )+!4(E?!aQQ_?!K494:*C! )+!4(E?!

aQPc7?! 40-! +5)! '&99)0+! :+&-I?! B5,'5! &:)-! 04+&94(! C49,4+,*0! ,0!A.	
   thaliana!

6*6&(4+,*0:?! 3,15+! <)! 4++9,<&+4<()! +*! +5)! '*36()],+I! *=!RPS5! 40-! RPM1!

,0+)94'+,*0: ! B,+5! +5),9! 1)0*3,'! '*0+)]+E! f*B)C)9?! =*9! RPM1?! 4(+5*&15!

4::*',4+,*0!B4:!0*+!:,10,=,'40+?!1)0)!69):)0')!+)0-)-!+*!54 C)!4!6*:,+,C)!)==)'+!*0!

+5):) ! 5,15.:'*9,01! 65)0*+I6):?! '*0:,:+)0+! B,+5! 69)C,*&:! :+&-,):! %Z,40! )+! 4(E?!

aQQ_7E!"#$ !1)0):!49)!@0*B0!+*!<)!,0C*(C)-!,0!'*36()]!0)+B*9@:!*=!,0+)94'+,*0:?!

B5,'5! 3,15+! 69*C,-)! 40! )]6(40 4+,*0! =*9! +5):)! -,==)9)0' ):E!X+! 9)M&,9):! =&9+5)9!

,0C):+,14+,*0!+*!:4I!B5)+5)9!')9+4,0!1)0*3,'!<4'@19*&0-:!3,15+!'*36)0:4+)!*9!

)C)0!9)C)9:)!=,+0)::!'*:+:!4::*',4+)-!B,+5! RPS5!40-!RPM1!1)0):E!

!

A0*+5)9!6*::,<,(,+I! ,:!+54+!+5)!*<:)9C)-!-,==)9)0'):!3,15+!,0!649+!<)! 4''*&0+)-!

=*9! <I! +5)!+94-)*==: ! <)+B))0! -,==)9)0+! 19*B+5.9)(4+)-! +94,+:! 40-! =,+0)::! +94,+:E!

Z5&:?!4!3*9)! '*36()]!3*-)(,01!*=!+5)!9)()C40+!19*B+5!40-!9)69*-&'+, C)!+94,+:!

,0!+)93:!*=!<*+5?!<,*34::!40-!+,3,01 ?!4:!B)((!4:!*=!+5)!,0+)94'+,*0:!40-!+94-)*==:!

<)+B))0! +5)! +94,+:?! 3,15+! 69*C,-)! 4! 3*9)! '*36()+)! :+*9I ! 0))-)-! +*! =&(( I!

&0-)9:+40-!+5):)!-,==)9)0'):E !!

!

X0! :&3349I?!X!54C)!*<:)9C)- !&0)]6(4,0)-! '*36()],+I! ,0!+5)! =,+0)::! )==)'+:!40-!

=&0'+,*0!*=!8UA!1)0):! ,0!04+&94(!6*6&(4+,*0:?!+5&:! *6)0,01!+5):) !M&):+,*0: !=*9!
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=&9+5)9!,0C):+,14+,*0E!X0!649+,'&(49?!+5)!64,9!*=!1)0):!RPS5	
  40-!RPM1!6*+)0+,4((I!

'40!54C)! '*0+94:+,01!)==)'+:!*0!19*B+5.9)(4+)-!+94,+:! ,0!04+&94(!4'')::,*0:?!40-!

*==)9!4!3*-)(!:I:+)3!=*9!)(&',-4+,01 !+5):)!-,==)9)0'):!40-!,0+)94'+,*0: E!

!

O:b G1A"3$-91'*F-."/-".&*

!

89)C,*&:!L"8 .<4:)-! :+&-,):! 54C)! :5*B0! <*+5! B*9(-B,-)! :549,01! *=! C49,4+,*0!

40-!40!)C,-)0+!6*6&(4+,*0! :+9&'+&9)! ,0!A.	
   thaliana!%"*9-<*91?!aQQc7E!\I! :+&-I !

54: ! :5*B0! +54+! '(&:+)9,01! <4:)-! *0! "#$ ! '*0:)9C4+,*0! 64++)90:! :5*B:! B)4@)9!

6*6&(4+,*0! :+9&'+&9)! +540!4! '(&:+)9,01! <4:)-! *0! B5*() .1)0*3)! L"8?! 40-! +54+!

,:*(4+,*0! <I! -,:+40')! ,:! ()::! )C,-)0+! B5)0! +5)! 64++)90:! *=! '*0:)9C4+,*0! 49)!

'*3649)-E! Z5&:?!(491).:'4()!6*(I3*965,:3!,0! "#$ !1)0):!3&:+!<)!4++9,<&+4<()!+*!

*+5)9!=*9'):E!!

!

"*9-<*91!40-!'*(()41&):!%aQQc7!4(:*!-) :'9,<)- !40!)]')::!*=!949)!6*(I3*965,:3!

,0! A.	
   thaliana?!B5)0! '*3649)-! +*! )]6)'+4+,*0:! =9*3! 0)&+94(! 3*-)(:E! Z5&:?!

69):)0')!*=!4(()():!&0,M&)!+*!+5)!9)=)9)0')!Y*( .Q!4'')::,*0 ?!B5,'5! X!*<:)9C)- !,0!

+5,:!:+&-I?!,:!0*+!&0)]6)'+)-E !

!

O:7T 8%%"'&*M&/&A-1.*J$%939&#Q*MXGa*MX_*$'4*JI,1` *+'$3@#9#*

!

X33&0)! 9)')6+*9! 69*+),0: ! $#8! 40-! $#K! 49)! @0*B0! +*! =&0'+,*0! 4:! ,33&0)!

9)')6+*9:! 40-! +*! '499I! #$$! -*34,0: ?! (,@)! "#$! 69*+),0:E!F0(,@)!"#$ ! 69*+),0:?!

5*B)C)9?! <*+5!$#8! 40-! $#K! 49)! (*'4(,;)- ! ,0! +5)! 3)3<940)?! B5)9)4:! "#$ !

69*+),0:! 49)! ,0+94')((&(49E!N.<*] ! ,:! 4! (491)! =43,(I! *=! 1)0):! B5*:)! 69*+),0!

69*-&'+:!49) !,0C*(C)-!,0!69*+),0!&<,M&,+,04+,*0!4:!4!:+)6!,0!+491)+,01!69*+),0:!=*9!

-)194-4+,*0?! 40-! 3,15+! +5&:! <)! 4(:*! ,0C*(C)-! ,0! 6(40+! ,33&0)! 9):6*0:)E!

89)C,*&:!:+&-,):!54C)!=*&0-!+54+!+5)!3*:+!C49,4<()!1)0):!=43,(,):?!=*((*B,01!"#$!

1)0):?!B)9)! N.<*] !40-!$#K!1)0):!%Y(49@!)+!4(E?!aQQl7E!$#8!1)0):!B)9)!4(:*!=*&0-!
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+*!<)!C49,4<()!,0!<)+B))0.!40-!B,+5,0.:6)',):! '*3649,:*0:!%J&*!)+!4(E?!aQPP7E!X!

+5&:!)]6)'+)-!+5):)!=43,(,):!+*!:5*B!:,104+&9):!*=!C49,4+,*0E!!

!

X!=*&0-!+54+!+5)! -,:+9,<&+,*0! *=!+5)!+59))! '4+)1*9,):!B4:! :,10,=,'40+(I! -,==)9)0+!

=9*3!+5)!<4'@19*&0-!,0!$#8!1)0):?!B5,'5!:5*B!5,15)9!+540!)]6)'+)-!0&3<)9!*=!

Y*36()]! 1)0):?! 40-! (*B)9! +540! )]6)'+)-! 0&3<)9! *=! Y*0:)9C)-! 1)0):E! Z5,:!

)09,'53)0+!:5*B:!+54+! $#8!1)0):!54C)!,0'9)4:)-!C49,4<,(,+I?!4:!,:!4(:*! +5)!'4:)!

B,+5!"#$ !1)0):E!Z5,:!9):&(+!,:!,0!(,0)!B,+5!69)C,*&:!:+&-,):!%J&*!)+!4(E?!aQPP7E!

!

$#K!1)0):!4(:*! :5*B!5,15)9!0&3<)9:!*=!Y*36()]!1)0):!40-! (*B)9!0&3<)9:!*=!

Y*0:)9C)-!1)0):?!<&+!+5)! *C)94((!64++)90! ,:!0*+! :,10,=,'40+(I! -,==)9)0+!=9*3!+5)!

)]6)'+)-E! Z5):)! 1)0):! <)(*01! +*! 4! (491)! =43,(I! *=! 4<*C)! ^QQ! 1)0):?! 0*+! 4((! *=!

B5,'5! 49)! ,0C*(C)-! B,+5! ,33 &0)! 9)'*10,+,*0?! B5,'5! 3,15+! 54C)! -,(&+)-! +5)!

:,104(!*=!C49,4<,(,+I!,0-&')-!<I!64+5*1)0!69)::&9):E!L)C)94(!$#K!9)')6+*9:!B,+5!

#$$! -*34,0:! 54C)! <))0! 4::*',4+)-! B,+5! 8A\8! 9)'*10,+,*0! ,0! 6(40+! ,33&0,+I!

%9)C,)B)-! ,0! "D90<)91)9!40-!K)33)9(,01?!aQQ^n!/W53!)+!4(E?!aQPd7E!f*B)C)9?!

*&9! 404(I:,:! :5*B:! :,3,(49! '*0:)9C4+,*0! C4(&):! =*9! #$$ .$#K! 40-! $#K! 1)0):!

B,+5*&+!#$$!-*34,0:E!A:!0*+)-!<I!#,&!40-!'*(()41&):!%aQPl7?!5*B)C)9?!69*+),0!

69*-&'+:! *=! #$$.$#K! 1)0):! 49)! ,0C*(C)-! ,0! 4! B,-)! C49,)+I! *=! 69*') ::):! ,0!

4--,+,*0!+*!6(40+!-)=)0')E!N&+&9)!B*9@!*0!#$$.$#K!1)0):?!=&9+5)9!:+94+,=I,01!+5,:!

19*&6?!3,15+!9)C)4(!4--,+,*04(!,0:,15+:E!

!

X0!+5)!8ZXUHZX!6494-,13!*=!,33&0,+I!%:))!L)' +,*0!PE_EP7?!,+!,:!'*0:,-)9)-!+54+!+5)!

69*+),0! 69*-&'+:! *=!$#8! 40-! $#K! 1)0) :! <)(*01! +*! +5)! ,0,+,4(! 8ZX! 9):6*0:)! +*!

64+5*1)0:?!40-!9)'*10,;)! '*0:)9C )-!64+5*1)0 .4::*',4+)-!3*()'&(): !B5,()! "#$ !

1)0) !69*-&'+: !9):6*0-!+*!+5)!3*9)!C49,4<()!)==)'+*9!3*()'&(): ! :)'9)+)-!<I!+5)!

64+5*1)0!,0!+5)!:)'*0-!:+41)!*=!,33&0)!9):6*0:)!% j*0):!40-!2401 (?!aQQ^n!i&)!

)+!4(E?!aQPa7E!f*B)C)9 ?!+5,:!C,)B!54:!4(:*!<))0!'54(( )01)-!%Z5*334!)+!4(E?!aQPP7E!

\I !9):&(+:!4(,10!B,+5!+5)!C,)B!*=!:,3,(49 ,+I!<)+B))0! "#$ !40-!$#8!9)')6+*9: !40-!

+5&:!8ZX!40-!HZXE!Z5)!8UA!'4+)1*9I!*=!1)0): ?!5*B)C)9?!:5*B:!0*!)09,'53)0+!,0!
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),+5)9! *=! +5)! +59))! 1)0)! =43,(,):E! Z5,:! :&11):+:! +54+! +5)! 5,15! 0&3<)9:! *=! 8UA!

1)0):!*<:)9C)-!,0!+5)! "#$ !=43,(I!49)!'5494'+)9,:+,'!*=!+54+!19*&6E!

!

N.<*] !1)0):?!(,@)!$#8!1)0): ?!:5*B!19)4+)9!0&3<)9:!*=!Y*36()]!1)0):!40-!=)B)9!

Y*0:)9C)- !1)0):!+540! )]6)'+)-!=9*3!+5)! *C)94((!69*6*9+,*0E!Z5,:! ,:! '*0:,:+)0+!

B,+5!69)C,*&:!9):&(+:!+54+!:5*B)-!N.<*] !1)0):!4:!+5)!3*:+!C49,4<()!=43,(I!4=+)9!

"#$ !1)0):!%Y(49@!)+!4(E?!aQQl7E!Z5,:!=,0-,01!B4:!<4:)-!*0!34e*9!)==)'+!'5401):!,0!

+5)!:)M&)0')!+54+!' *&(-! - ,:9&6+!+5)!9)4-,01!=943)!*=!+5)!1)0):E!Z5,:!-,==)9)0')!,:!

4(:*! '()49(I! -)+)'+4<()! ,0!+5)! (491) .:'4()!64++)90:! *=!C49,4+,*0! )]43,0)-! ,0!+5,:!

:+&-I?!40-! :&66*9+: ! '(4::,=,'4+,*0! *=!N.<*] !1)0):!4:!4!5,15(I!C49,4<()!=43,(I! ,0!

6(40+:E!Z5)! (4'@!*=!8UA!)09,'53)0+!,0!+5)!N.<*] !=43,(I?!5*B)C)9?! :&11):+:!+54+!

+5)!64++)90!*=!C49,4+,*0! ,0!+5,:!1)0)! =43,(I! -,==)9:!=9*3!+54+! ,0!+5)!"#$ !=43,(I?!

6*::,<(I! 4:! 4! 9):&(+! *=! C49,)-! )C*(&+,*049I! 69)::&9):! 40-U*9 ! 3)'540,:3:! *=!

4(()()!-,C)9:,=,'4+,*0E!

!

O:77 8'-&.A.&-$-91'*$'4*X9%9-$-91'#*

!

Z5,:!3)+5*-!,:!:&,+)-!=*9!+5)!C,:&4(,;4+,*0!*=!(491).:'4()!6*(I3*965,:3? !:&'5!4:!

-)()+,*0:!*9!9)1,*0:!*= !5,15!1)0*3,'!C49,4<,(,+IE!X+!,:!+5&:!'*36()3)0+49I!+*!L"8!

:+&-,):! 40-! 1,C):! 4! 5,15 .()C)(! *C)9C,)B!B5)9)! 9)(,4<()! ,-)0+,=,'4+,*0! *=!L"8! ,:!

0*+!6*::,<( )E!!

!

X0! ,0+)969)+,01! +5)! 6(*+:?! ,+! :5*&(-! <)! 0*+)-! +54+! ,0=*934+,*0! '*0+4,0)-! ,0! +5)!

69):)0') .*=.'*C)941)! 69*=,():! ,:! *=! 4! -,==)9)0+! @,0-! 40-! :'*6)! +540! +5)!

,0=*934+,*0!'*0+4,0)-!,0!4::)3<()-!1)0*3,'!:)M&)0'):?!40-!+5):)!:5*&(-!0*+!<)!

,0+)969)+)-! ,0!+5)! :43)!B4IE!Y*0:)M&)0+(I?!+5)! '(&:+)9,01! *=! '*C)941)!69*=,():!

34I!-,==)9!=9*3!+5)!'(&:+)9,01!*=!2"A!:)M&)0'):!,0!+5)!=*((*B,01!B4I:b !

!

N,9:+?! ,0! 5)4+346! '*C)941)! 69*=,():?! ,0=*934+,*0! =9*3! 4((! 1)0*3):! &0-)9!

'*0:,-)94+,*0! B,((! <)! ,0'(&-)-! ,0! +5)! '(&:+)9,01?! 9)14 9-()::! *=! +5)! -)19))! *=!

C49,4+,*0! 9)(4+,C)! +*! +5)! 9)=)9)0')! :)M&)0')E! /*+5?! '*36()+)! 4<:)0')! *=!
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5*3*(*1*&:! :)M&)0'):! 4:! B)((! 4: ! 69):)0')! *=! 40! ,-)0+,'4(! '*6I?! '40! <)!

9)69):)0+)-! S! ,0!+5,:! '4:)?!<I!4!<(4'@!40-!4!<(&)! (,0)?!9):6)'+,C)(IE!Z5)! -4+4:)+!

+5&:! *<+4,0)-! '*0:,:+:! *=!4! :)+! *=!34+9,'):!B,+5!<,049I! -4+4!%P!=*9!69):)0')! *=!

'*C)941)?! Q! =*9! 4<:)0')! *=! '*C)941)7?! B5,'5! '40! <)! &:)-?! =*9! )]436()?! =*9!

-,:+40') .<4:)-!'(4::,=,'4+,*0E!!

!

L)'*0-?! 4((! -,==)9)0'):! *9! -,:+40'):! 5,15(,15+)-! ,0! +5)! 69*=,():! 49)! *9,1,04( (I!

-)=,0)-! 9)(4+,C)! +*! +5)! 9)=)9)0')E! f*B)C)9?! :,0')! +5)! -,:+40'):! 49)! 6*:,+,*0 .

:6)',=,'?! ,+! ,:! 4(:*! 6*::,<()! +*! '*3649)! 0*0 .9)=)9)0')! 69*=,():! +*! )4'5! *+5)9?!

9)=()'+,01! B5)+5)9! +5),9! -,C)91)0')! =9*3! +5)! 9)=)9)0')! ,:! *=! 4! :,3,(49! *9! *=! 4!

-,==)9)0+!@,0-E!Z5&:?!B54+!,:!<),01!-,9)'+(I!3)4:&9)-!,:!5*B!+5)!'*36()3)0+!*=!

9)=)9)0')!1)0):!C49,):!4'9*::!4'')::,*0:E !

!!

Z5,9-?! 4<:)0') .*=.'*C)941)! :,104(! ,0'(&-):! 4! 9401)! *=! 1)0*+I6):b! =9*3! *0):!

B5)9)!+5)!:)M&)0'):!49)!69):)0+?!<&+!B,+5!3*9)!-,==)9)0'):!+540!4((*B)-!<I! +5)!

'5*:)0! )-,+! -,:+40') ?! +*! <),01! )0+,9)(I! 4<:)0+E! Z5)! 69):)0')! *=! '*C)941)?! ,0!

'*0+94:+?! ,0-,'4+):! +54+! :)M&)0'):! ,-)0+,'4(! +*! +5)! 9)=)9)0')! &6! +*! +5)! )-,+!

-,:+40')! 49)! 69):)0+! ,0! +5)! 9):)M&)0')-! 1)0*3)?! 4(<),+! 0*+! 0)')::49,(I! ,0! +5)!

:43)!6*:,+,*0!4:!,0! +5)!9)=)9)0')!%:))!<)(*B7E!!

!

N*&9+5?! +5,:! 4669*4'5! 4((*B:! C,:&4(,;,01! B5)+5)9! :)M&)0'):! :,3,(49! +*! +5)!

9)=)9)0')!49)!69):)0+!,0!+5)!1)0*3)!4:!4!B5*()?!B,+5*&+!9)M&,9,01!+54+!+5)I!<)!

'*0+,1&*&:E!Z5,:! 3)40:!+54+!9)4-:! 4(,10,01!+*!4!6*:,+,*0! ,0!+5)!9)=)9)0')!1)0)!

3,15+!0*+! '*3)!=9*3!40! ,-)0+,'4(!6*:,+,*0! ,0!+5)!1)0*3)! *=! ,0+)9):+?!<&+!=9*3!

)(:)B5)9)!,0!+5)!1)0*3)!B5)9)!4!'*6I!*=!+54+!:)M&)0')! )],:+: E!Z5)!)==)'+!*=!:&'5!

'9*:: .3466,01! '40! <)! ,0C):+,14+)-! ,0! 4-C40')! 40-! '*0+9*(()-! =*9! <I! 4-e&:+,01!

+5)!9)4-!()01+5!+*!+5)!)]+)0+!*=!9)6)+,+,C)0)::!,0!+5)!9)=)9)0')!-4+4:)+E!f*B)C)9?!

:&'5!4<,(,+I!+*!-)+)'+!5*3*(*1*&:!:)M&)0'):!9)149-()::!*=!B5)+5)9!:I0+)0I!54:!

<))0!34,0+4,0)-! '40!<)!*=!4-C40+41)!,0!A.	
  thaliana!"#$ !1)0)! '(&:+)9:!,0!B5,'5 !

9)499401)3)0+:! 49)! '*33*0? ! : I 0+)0I! 949)(I! '*0:)9C)-! %Y54)! )+! 4(E?! aQPdn!

/*3<(,):! )+! 4(E?! aQQl7! 40-! 9)(4+,*0:5,6:! 43*01 ! 1)0):! '400*+! <)! )4:,(I!
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-)+)93,0)- E! Z5,:! *==)9:! 40! 4-C40+41)! '*3649)- ! +*!+5)!3)+5*-:! +54+! 9)(I! *0!

69,3)9 .<4:)-!9):)M&)0',01! *9!4(,103)0+: !*=!(491)!1)0*3,'!:)13)0+: E!

!

O:7= 61'/ 3"#91'*

!

X0! +5,:! :+&-I?!X! 4--9)::)-! +5)! '54(()01)! *=! '5494'+)9,;,01! B5*() .1)0*3)! "#$ !

64++)90:! *=! C49,4+,*0E! \I! 69*6*:)-! 4669*4'5! 4C*,-)-! 340I! *=! +5)! -,==,'&(+,):!

4::*',4+)-! B,+5! '&99)0+(I! B,-):69)4-! 404(I:,:! 6,6)(,0): E!X!,-)0+,=I! +59))!

'4+)1*9,):!*=! "#$ !1)0):!<4:)-!*0!B,+5,0 .:6)',):!C49,4+,*0!64++)90:?!40-!69*C,-)!

(,:+:!*=!"#$ !1)0):!=*9!+5)!8UA!40-!Y*0:)9C)-!'4+)1*9,):E!

!

X!=*&0-!5,15!()C)(:!*=!C49,4<,(,+I!,0!N.<*] !40-!$#8!1)0): ?!4(<),+!B,+5!64++)90:!*=!

C49,4<,(,+I! -,==)9)0+!=9*3!"#$ !1)0):E!\I! JTAL!404(I: ,:! ,-)0+,=,)-!@0*B0!"#$ !

8UA! 1)0)!RPS5	
   4:! +5)! +5,9-!5,15):+.:'*9,01! 1)0)! 43*01! 1)0*3) .B,-)! 8UA!

'40-,-4+): E!N&9+5)93*9)?! *=! *+5)9! 5,15! :'*9,01! '40-,-4+):?! 3*:+! -,-! 0*+! :5*B!

64++)90:! *=! C49,4+,*0! 9)3,0,:')0+! *=!+5)!'40*0,'4(! 8UA! 1)0):! &0-)9! <4(40',01!

:)()'+,* 0?! <4:)-! *0! '*3<,0)-! ,0=*934+,*0! =9*3! 1)0*3,'! '*0+)]+! 69*=,():! 40-!

0&'()*+,-)!-,C)9:,+I!6(*+:E!Z5,:!9),0=*9'):!+5)!0))-!+*!-,:+,01&,:5!<)+B))0!1)0):!

,0! B5,'5! 4 ! (*01.:+40-,01! 8UA! 6*(I3*965,:3! ,:! 34,0+4,0)-! 40-! 1)0):! +54+! 49)!

3)9)(I!4<:)0+!,0!*0)!*9!3*9)!4'' )::,*0:E! !

!

X0! 4--,+,*0?! @0*B0! 8UA!1)0):! RPM1! 40-! RPS5! B)9)! 43*01! +5)! 3*:+! 5,15(I!

'*0:)9C)-! "#$! 8UA! 1)0):! ,0!A.	
   lyrata?! <4:)-! *0! <)+B))0 .:6)',):! '*3649,:*0?!

40-!C)9I!=)B!8UA!1)0):!1)0*3) .B,-)!:549)-!0&'()*+,-)!-,C)9,:,+I!40-!1)0*3,'!

'*0+)]+! 64++)90:! '5494'+)9,:+,'! *=! +5):)! 1)0): E! Z5):) ! 9):&(+:! '&3&(4+,C)(I!

:&11):+!+54+!1)0):!B,+5!6*(I3*965,:3!64++)90:!'5494'+)9,:+,'!*=! RPM1!40-!RPS5!

49)!949)!,0!+5)!A.	
  thaliana!1)0*3) E!!

!

ZB*!=&9+5)9!"#$!8UA!1)0):?!RPS4!40-!RPS6?!B)9)!43*01!+5)!3*:+!'*0:)9C)-!,0!

<*+5!A.	
  lyrata!40-!C.	
  rubella?!:&11):+,01!+5),9!,36*9+40')E!A0*+5)9!"#$!8UA!1)0) ?!

ADR1-­L3,! B4:! 4(:*! 43*01! +5)! 3*:+! 5,15(I ! '*0:)9C)-! ,0! C.	
   rubella! 40-! ,+:!
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1)0*3,'! '*0+)]+!40-!0&'()*+,-)! -,C)9:,+I!69*=,()! :549)-!=)4+&9):! '5494'+)9,:+,'!

*=! '40*0,'4(! 8UA! 1)0):! &0-)9! <4(40',01! :)()'+,*0E! N&9+5)93*9)?! ,+! -,:6(4I)-! 4!

8UA! (,@)!64++)90! *=!C49,4+,*0! ,0!<*+5!A.	
   lyrata! 40-! C.	
   rubellaE!A((!+5):)! (,0):! *=!

)C,-)0')! :&11):+! ,+! 4:! 4! '40-,-4+)! =*9! 54C,01!34,0+4,0)- ! 8UA! 6*(I3*965,:3!

4'9*::!:6)',):!40-!1)0)94E !X0!4--,+,*0?!B)!,-)0+,=,)-!4!+*+4(!*=!aP!"#$!8UA!1)0):!

+54+! 466)49)-! +*! <)! &0-)9! 8UA! 6*(I3*965,:3! ,0! A.	
   lyrata! 40-! V! 1)0):! +54+!

466)49)-! +*! <)! &0-)9! 8UA! 6*(I3*965,:3! ,0! C.	
   rubella?! :&11):+,01! +54+!

34,0+)040')! *=! 8UA! 6*(I3*965,:3! 4'9*::! :6)',):! 40-! 1)0)94 ! 3 ,15+! 0*+! <)!

&0&:&4(E!

!

N&+&9)! :+&-,):! '40! 4--9)::! B5)+5)9! +5):) ! 8UA!1)0)! '40-,-4+):! 49)! :&<e)'+! +*!

<4(40',01! :)()'+,*0! 40-! B5)+5)9! +5)I! 54C)! +5)! :43)! 5,15! =,+0)::! '*:+:!

'5494'+)9,:+,'!*=!*+5)9!@0*B0!8UA!1)0):E!\I! JTAL! :+&-I!5,15(,15+)-!RPS5!4:!4!

69*3,:,01! ' 40-,-4+)! =*9!=&9+5)9!=,+0)::! )==)'+! :+&-,):! ,0! 04+&94(! 6*6&(4+,*0:E!X!

=*&0-! +54+! "#$! 1)0):! B,+5! <*+5! Z"#! 40-! Y"#! -*34,0 ! 49'5,+)'+&9):! B)9) !

9)69):)0+)-!,0!+5)!(,:+!*=!5,15(I!'*0:)9C)-!1)0):?!40-!,0!4((! "#$ !1)0)!'4+)1*9,):?!

B,+5*&+! :,10,=,'40+! )09,'53)0+E! f*B)C)9?! '(&:+)9)-! 1)0):! B)9)! =*&0-! +*! <)!

3*9)! C49,4<()! +540! :,01()! 1)0):! <*+5! <4:)-! *0! B,+5,0.! 40-! <)+B))0 .:6)',):!

'*3649,:*0: ?! 40-! +5,:! )==)'+! B4:! :+4+,:+,'4((I! :,10,=,'40+! ,0! <)+B))0.:6)',):!

'*3649,:*0!B,+5! C.	
  rubellaE!!

!

m=!1)0)!=43,(,):!@0*B0!+*!<)!C49,4<()?!X!=*&0-!"#$ !40-! N.<*] !1)0):!+*!<)!+5)!

3*:+!C49,4<()!1)0)!=43,(,):!<4:)-!*0!<)+B))0 .:6)',):!'*3649,:*0:?!=*((*B)-!<I!

$#8!1)0):E!$#K!1)0):!B)9)!+5)!()4:+!C49,4<()E!f*B)C)9?!B5,()!"#$ !1)0):!B)9)!

3*9)!C49,4<()!+540!N.<*] !1)0):!<4:)-!*0!'*3649,:*0! B,+5!A.	
  lyrata?!'*3649,:*0 !

B,+5!+5)!3*9)!-,:+40+(I!9)(4+)-!C.	
  rubella!9)C)4()-!3&'5!()::!-,==)9)0')!<)+B))0!

+5)!+B*?!:&11):+,01!+54+!C49,4<,(,+I!3,15+!'5401)!B,+5!)C*(&+,*049I!-,:+40') E!!

!

N,04((I?! 3466,01!A.	
   lyrata! 40-! C.	
   rubella! 9)4-:! +*! +5),9! '*104+)! 9)=)9)0')!

1)0*3):!9)C)4()-!+54+!"#$!1)0):!,0!+5):)!:6)',):!54C)!:,3,(49!C49,4<,(,+I!()C)(:!

+*!A.	
  thaliana?!5*B)C)9?!+5)!-,:+9,<&+,*0!*=!C49,4+,*0!-,==)9:!<)+B))0!+5)!:6)',):E!
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T5,()! A.	
   thaliana! :))3:!+*!54C)! 40!,0'9)4:)-! 69*6*9+,*0! *=!4<:)0')! 4(()():?! A.	
  

lyrata! :))3:! +*! <)! )09,'5)-! =*9! "#$! 1)0):! B,+5! :34((! +*! 3*-)94+)! ()C)(:! *=!

-,C)91)0')E!\I! 4669*4'5!'40!<)!466(,)-!+*!40I!1)0*3,'!9)1,*0!,0!,0-,C,-&4(:!*=!

+5)!:43)!:6)',):!*9!'(*:)(I!9)(4+)-!:6)',):E !
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P M&(&.&'/&#*

!

PQQP!J)0*3):!Y*0:*9+,&3 !%aQP^7!P?P_c!J)0*3):!$)C)4(!+5)!J(*<4(!84++)90!*=!

8*(I3*965,:3!,0!A94<,-*6:,:!+54(,404 E!Y)((!P^^%a7b!d`P.dVPE!

!

A49+:?!"E?!\)+; ?!\E?!f*(&< ?!HE?!L+4:@4B,';?!/ E!jE?!240,)(: ?!\ E!jE?!849@)9?!jE!HE!%PVV`7!

2,==)9)0+!9)M&,9)3)0+:!=*9!H2LP!40-!"2$P!<I!-,:)4:)!9):,:+40')!1)0):!-)=,0)!4+!

()4:+! +B*! $! 1)0).3)-,4+)-! :,104(,01! 64+5B4I:! ,0! A94<,-*6:,:E! 8"AL ! Vc%Pl7b!

PQ_QŜPQ_PPE!

!

{19)0?! jE!AE?! T401?! TE?! K*)0,1?! 2E?! ")&==)9?! /E?! T),1)(?! 2E?! T9,15+?! LE!XE! %aQPd7!

\4+,01! :I:+)3! :5,=+:! 40-! +940:6*:4<()! )()3)0+! )C*(&+,*0! ,0! +5)! 6(40+! 1)0&:!

Y46:)((4E!/\Y!J)0*3,':?!Pc %P7b!̂ QaE!

!

A('r;49?!$E?!J49'~4?!AE!GE?!849@)9?!jE!HE?!40-!$)I3*0-?!\E!%aQQV7!X0'9)3)0+4(!:+)6:!

+*B49-! ,0'*364+,<,(,+I! 9)C)4()-! <I! A94<,-*6:,:! )6,:+4+,'! ,0+)94'+,*0:!

3*-&(4+,01!:4(,'I(,'!4',-!64+5B4I!4'+,C4+,*0E!8"AL !PQ %̂P7b!__dS__VE!
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O)(()9?!JE?!Y(49@?!$E!\E?!L'50))<)91)9 ?!KE?!/*5() 0?!AE?!T),1)( ?!2E?!$4+:'5?!JE!%aQQ`7!

2)+)'+,01! 6*(I3*965,'! 9)1,*0:! ,0! A94<,-*6:,:! +54(,404! B,+5! 9):)M&)0',01!

3,'9*4994I:E!J)0*3)!$):)49'5 !P`b!VPS̀VaVE!

!

O5401?!pE?!2*--:?!8E!"E?!/)90*&]?!\E!%aQPl7!T54+!2*!T)!K0*B!A<*&+!"m2.#,@)!

$)')6+*9:!,0!8(40+!X33&0,+I€!A00&4(!$)C,)B!*=!85I+*64+5*(*1I!ccb!aQc.aaVE!

!

O5401?! i E!\E?! L54*?! OE!„E?! T401?!„E?! f401 ?! i E!iE?! p&)?! jE!iE?! T401?! /E?! Y5)0?! jE!„E!

%aQP^7!F0'*C)9,01!+5)!-I043,'!)C*(&+,*0!*=!0&'()*+,-).<,0-,01!:,+) .()&',0) .9,'5!

9)6)4+! %"/L.#$$7! 1)0):! ,0! /94::,'4')4)E! j *&904(! *=! X0+)194+,C)! 8(40+!/,*(*1I !

c`%a7b!P^c.PllE !

!

O54*?!iE?!T)01?!„E?!L*01?!jE?!\4?!fE?!j&40?!jE?!2*01?!OE?!#,&?!iE!%aQP^7!/,*,0=*934+,':!

404(I:,:! *=! "/L .#$$! )0'*-,01! 9):,:+40')! 1)0):! ,0! L)+49,4! ,+4(,'4E! /,*'5)3 ,'4( !

J)0)+ ,': !cdb!a_aSad`E!

!
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S +AA&'49*̀
!

S:7 F"AA3&%&'-$.@*5$,3&*7*

!

Y*0:)9C4+,*0!:+4+,:+,':!*=!P^_!"#$!1)0):!,0!`Q!4'')::,*0:!*=! A.	
  thalianaE!AC)941)!

'*(&30! 9)69):)0+:! 4C)941)! *C)9! `Q! 4'')::,*0:! *=! A.	
   thaliana?! B5,()! \,0,3&3!

40-!\4],3&3!9)69):)0+!+5)!9)401)!*=!'*0:)9C4+,*0!C4(&):!,0!+5)!`Q!4'')::,*0: E!

Y*0:)9C4+,*0!C4(&):!B)9)!'4('&(4+)-!4:!+5)!=94'+,*0!*=!+*+4(!Y2L!()01+5!B,+5!0*0.

;)9*!9)4-!'*C)941)!=*9!40I!1,C)0!1)0)!40-!4'')::,*0!'*3<,04+,*0E !

!

J)0)!X2 ! Y4+)1*9I! AC)941)! \,0,3&3 ! \4],3&3 !

AZ_JPclQQ! Y*0:)9C)- ! PEQQ! PEQQ! PEQQ!

AZPJPl^Pc ! Y*0:)9C)- ! PEQQ! QEVV! PEQQ!

AZPJPl^QQ! Y*0:)9C)- ! PEQQ! QEVV! PEQQ!

AZcJaa^VQ! Y*0:)9C)- ! PEQQ! QEVV! PEQQ!

AZPJPaaVQ! Y*0:)9C)- ! PEQQ! QEVV! PEQQ!

AZPJPl^PQ! Y*0:)9C)- ! PEQQ! QEVc! PEQQ!

AZcJQdlaQ! Y*0:)9C)- ! PEQQ! QEV`! PEQQ!

AZPJPaa`Q! Y*0:)9C)- ! PEQQ! QEV`! PEQQ!

AZ_JQdaaQ! Y*0:)9C)- ! PEQQ! QEVV! PEQQ!

AZcJP`_lQ ! Y*0:)9C)- ! PEQQ! QEVV! PEQQ!

AZPJca^^Q! Y*0:)9C)- ! PEQQ! QEVc! PEQQ!

AZdJa^QVQ! Y*0:)9C)- ! PEQQ! QEVl! PEQQ!

AZ_JPdd^Q! Y*0:)9C)- ! PEQQ! QE`c! PEQQ!

AZcJ^^VQQ! Y*0:)9C)- ! PEQQ! QEV^! PEQQ!

AZPJlaVcQ! Y*0:)9C)- ! PEQQ! QEV^! PEQQ!

AZcJdQPQQ! Y*0:)9C)- ! PEQQ! QEV_! PEQQ!

AZcJdQQVQ! Y*0:)9C)- ! QEVV! QEVc! PEQQ!

AZdJ___QQ! Y*0:)9C)- ! QEVV! QEV`! PEQQ!

AZaJPlQ^Q! Y*0:)9C)- ! QEVV! QElV! PEQQ!

AZ_JcQVcQ! Y*0:)9C)- ! QEVV! QEVl! PEQQ!

AZ_JPddlQ! Y*0:)9C)- ! QEVV! QE` !̀ PEQQ!

AZcJd^dcQ! Y*0:)9C)- ! QEVV! QEVl! PEQQ!
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AZPJ^_ldQ ! Y*0:)9C)- ! QEVV! QEcQ! PEQQ!

AZPJcQP`Q! Y*0:)9C)- ! QEVV! QEV^! PEQQ!

AZcJPl^`Q ! Y*0:)9C)- ! QEVV! QEl !̀ PEQQ!

AZPJalPlQ ! Y*0:)9C)- ! QEVV! QEll! PEQQ!

AZPJ^_l_Q ! Y*0:)9C)- ! QEVV! QE^_! PEQQ!

AZPJc__cQ! Y*0:)9C)- ! QEVV! QE` !̀ PEQQ!

AZcJd^dlQ ! 8UA! QEVV! QE_!̂ PEQQ!

AZPJPQVaQ! 8UA! QEVV! QEPc! PEQQ!

AZPJ^c`cQ ! Y*0:)9C)- ! QEVV! QEVP! PEQQ!

AZPJ^_lcQ ! 8UA! QEVV! QE_P! PEQQ!

AZcJ_``cQ ! Y*0:)9C)- ! QEVV! QEV_! PEQQ!

AZcJP`_^Q! Y*0:)9C)- ! QEVV! QElV! PEQQ!

AZ_Jd^lPQ! Y*0:)9C)- ! QEVV! QEVd! PEQQ!

AZaJPlQcQ! Y*0:)9C)- ! QEVV! QEl !̀ PEQQ!

AZPJcV^aQ! Y*0:)9C)- ! QEV`! QEc!̂ PEQQ!

AZcJdcaPQ! Y*0:)9C)- ! QEV`! QEVd! PEQQ!

AZcJdcaQQ! Y*0:)9C)- ! QEV`! QEVc! PEQQ!

AZdJQ`dcQ! Y*0:)9C)- ! QEV`! QEVa! PEQQ!

AZcJ^^VPQ! Y*0:)9C)- ! QEV`! QEVc! PEQQ!

AZcJdlacQ ! Y*0:)9C)- ! QEV`! QE^d! PEQQ!

AZPJcPd`Q! Y*0:)9C)- ! QEV`! QE`V! PEQQ!

AZPJ__c^Q! 8UA! QEVl! QEQQ! PEQQ!

AZcJ^_QaQ! Y*0:)9C)- ! QEVl! QEVP! PEQQ!

AZcJPPacQ! 8UA! QEVl! QEa_! PEQQ!

AZ_JaccPQ! Y*0:)9C)- ! QEVl! QEVa! PEQQ!

AZPJla`VQ ! Y*0:)9C)- ! QEVl! QEVP! PEQQ!

AZcJdcQcQ! Y*0:)9C)- ! QEVl! QEVa! PEQQ!

AZcJdPccQ! Y*0:)9C)- ! QEV^! QEcl! PEQQ!

AZcJdcacQ! 8UA! QEV^! QEQP! PEQQ!

AZcJddcPQ! Y*0:)9C)- ! QEV^! QElV! PEQQ!

AZcJd^a^Q! Y*0:)9C)- ! QEV^! QEVP! PEQQ!

AZ_JQdaPQ! Y*36()] ! QEV^! QEc_! PEQQ!

AZcJ_`_dQ! 8UA! QEV^! QEP^! PEQQ!

AZcJdcQ^Q! Y*0:)9C)- ! QEVc! QEVQ! PEQQ!

AZaJP^`lQ ! Y*36()] ! QEVc! QEl_! PEQQ!

AZPJc^cdQ! Y*36()] ! QEVc! QEPd! PEQQ!

AZcJdca^Q! 8UA! QEVc! QEQP! PEQQ!
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AZPJlaVQQ! Y*36()] ! QEVc! QE^!̀ PEQQ!

AZcJd^alQ ! 8UA! QEVd! QE_P! PEQQ!

AZPJPaaPQ! Y*0:)9C)- ! QEVd! QE`a! PEQQ!

AZdJPd_lQ! Y*0:)9C)- ! QEVd! QE`l! PEQQ!

AZcJc`PaQ! Y*36()] ! QEV_! QEl !̀ PEQQ!

AZPJ^dQlQ! 8UA! QEVa! QEPc! PEQQ!

AZcJd_dlQ ! Y*0:)9C)- ! QEVa! QE`Q! PEQQ!

AZPJ_PcdQ! Y*0:)9C)- ! QEVa! QElV! PEQQ!

AZdJPaQPQ! Y*36()] ! QEVa! QE^l! PEQQ!

AZcJdPcdQ! 8UA! QEVa! QEQl! PEQQ!

AZPJlaVdQ! Y*36()] ! QEVa! QElQ! PEQQ!

AZcJPlVlQ ! 8UA! QEVQ! QEQQ! PEQQ!

AZPJc`_VQ! Y*36()] ! QEVQ! QEd!̀ PEQQ!

AZ_Jddd`Q! Y*36()] ! QE`V! QE_V! PEQQ!

AZcJd`^aQ ! Y*0:)9C)- ! QE` !̀ QEll! QEVc!

AZ_Jdd^_Q! Y*36()] ! QE` !̀ QEd!̀ PEQQ!

AZPJcl^cQ ! 8UA! QE` !̀ QEQl! PEQQ!

AZdJPPPlQ! Y*36()] ! QE`l! QEc!̂ PEQQ!

AZPJlaVaQ! Y*36()] ! QE`l! QEcP! PEQQ!

AZPJ^PPVQ! Y*36()] ! QE` !̂ QElQ! PEQQ!

AZ_JdddQQ! Y*36()] ! QE`c! QE_a! PEQQ!

AZPJlaVPQ! Y*36()] ! QE`c! QEPQ! PEQQ!

AZPJlaV_Q! Y*36()] ! QE`c! QEPa! PEQQ!

AZ_JcPclQ ! 8UA! QE`c! QEQQ! PEQQ!

AZ_JcPc^Q! 8UA! QE`c! QEQQ! PEQQ!

AZ_Jdd^lQ ! Y*36()] ! QE`_! QE_!̂ PEQQ!

AZdJP^VVQ! 8UA! QE`a! QEQQ! PEQQ!

AZdJP^V^Q! Y*36()] ! QE`a! QEP`! PEQQ!

AZ_JQlQdQ! 8UA! QE`a! QEQQ! PEQQ!

AZPJ^a^_Q! Y*36()] ! QE`P! QEdV! QEVV!

AZdJPaQaQ! Y*36()] ! QE`P! QEP`! PEQQ!

AZPJ^P_PQ! Y*36()] ! QE`P! QE^P! PEQQ!

AZcJdd`lQ ! 8UA! QE`P! QEQP! PEQQ!

AZdJP^VaQ! Y*36()] ! QE`Q! QE_l! PEQQ!

AZPJ^PP`Q! Y*36()] ! QElV! QE^a! PEQQ!

AZdJP^VcQ! Y*36()] ! QElV! QEa!̀ PEQQ!

AZPJcVl`Q ! Y*36()] ! QElV! QEdP! PEQQ!
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AZdJ_^PcQ! Y*36()] ! QEl !̀ QEP^! PEQQ!

AZcJ_cdcQ! Y*36()] ! QEl !̀ QEac! PEQQ!

AZdJP^`^Q! Y*36()] ! QEll! QE_V! QEVd!

AZ_Jd^c_Q! Y*36()] ! QEl !̂ QE^Q! PEQQ!

AZdJQVd_Q! 8UA! QElc! QEQQ! PEQQ!

AZcJdla^Q ! Y*36()] ! QElc! QEca! PEQQ!

AZdJQVdaQ! 8UA! QElc! QEQQ! PEQQ!

AZcJdQVPQ! Y*36()] ! QElc! QEP^! PEQQ!

AZaJPdQ`Q! Y*36()] ! QElc! QE^!̂ PEQQ!

AZcJd_l_Q ! Y*36()] ! QEld! QE_l! PEQQ!

AZPJ^^QVQ! Y*36()] ! QEld! QEcQ! PEQQ!

AZcJdPlcQ ! Y*36()] ! QEld! QE_P! PEQQ!

AZdJQV_^Q! 8UA! QEld! QEQQ! PEQQ!

AZPJ^__^Q! Y*36()] ! QEld! QE_a! PEQQ!

AZPJ^P_QQ! Y*36()] ! QEl_! QEc!̂ PEQQ!

AZdJP^`VQ! Y*36()] ! QEla! QE_d! PEQQ!

AZcJ_`_cQ ! Y*36()] ! QEla! QEcP! PEQQ!

AZcJd^dVQ! Y*36()] ! QElP! QEdl! PEQQ!

AZPJalP`Q ! Y*36()] ! QElP! QE_d! PEQQ!

AZPJc^cPQ! 8UA! QElP! QEQc! PEQQ!

AZPJc^caQ! Y*36()] ! QElP! QEQ_! PEQQ!

AZPJcVPad! Y*36()] ! QElQ! QEal! QEVP!

AZPJ^_``Q ! Y*36()] ! QElQ! QEa!̀ PEQQ!

AZdJP^VQQ! Y*36()] ! QE^!̀ QEP_! PEQQ!

AZcJdVPdQ! 8UA! QE^l! QEQQ! PEQQ!

AZPJ^_`lQ ! 8UA! QE^!̂ QEQ_! PEQQ!

AZcJcP^_Q! Y*36()] ! QE^!̂ QEQQ! PEQQ!

AZcJdPldQ! Y*36()] ! QE^c! QEal! QEV`!

AZcJP`_cQ! 8UA! QE^c! QEQa! PEQQ!

AZdJP^VdQ! Y*36()] ! QE^c! QEP_! PEQQ!

AZPJ^_`^Q! 8UA! QE^d! QEQ_! PEQQ!

AZPJc``Ql ! Y*36()] ! QE^d! QEad! QEVa!

AZPJ^VccQ! Y*36()] ! QE^_! QE_V! QEVl!

AZcJd_ldQ ! Y*36()] ! QE^a! QE_d! PEQQ!

AZPJc`dPQ! 8UA! QE^Q! QEQQ! PEQQ!

AZPJPaaaQ! 8UA! QE^Q! QEQQ! PEQQ!

AZPJ^__cQ! Y*36()] ! QE^Q! QEQ_! PEQQ!
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AZdJPVc_Q! 8UA! QEcl! QE_P! PEQQ!

AZPJc``d` ! Y*36()] ! QEcl! QEPc! QEVP!

AZPJcVaP`! Y*36()] ! QEcl! QEPV! QE`l!

AZ_Jd^l_Q ! 8UA! QEc!̂ QEPa! PEQQ!

AZdJ_^PdQ! 8UA! QEcc! QEQ^! PEQQ!

AZPJc`^Qa! Y*36()] ! QEc_! QEP_! QEV`!

AZPJc`dQQ! 8UA! QEca! QEQc! QEVV!

AZcJd^caQ! Y*36()] ! QEdV! QEPl! PEQQ!

AZcJPl``Q ! 8UA! QEdl! QEQQ! PEQQ!

AZcJPl`VQ ! 8UA! QEdl! QEQQ! PEQQ!

AZdJPQl`Q! 8UA! QE_!̀ QEQQ! PEQQ!

AZdJPVcaQ! 8UA! QE_l! QEQQ! PEQQ!

AZcJQcdQQ! 8UA! QE_l! QEQQ! PEQQ!

AZcJd^cPQ! Y*36()] ! QE_!̂ QEQd! PEQQ!

AZdJalaaQ ! 8UA! QE_c! QEQQ! PEQQ!

AZdJPVcPQ! 8UA! QE_d! QEPP! PEQQ!

AZdJalPVQ! 8UA! QE_d! QEQQ! PEQQ!

AZcJdla`Q ! 8UA! QE_d! QEQQ! PEQQ!

AZcJd`l`Q ! 8UA! QE_a! QEQQ! PEQQ!

AZcJd`llQ ! 8UA! QE_a! QEQQ! PEQQ!

AZdJPVcQQ! 8UA! QE_Q! QEQl! PEQQ!

AZPJla`^Q ! 8UA! QEa!̂ QEQQ! PEQQ!

AZPJla`lQ ! 8UA! QEac! QEQQ! PEQQ!

AZPJla`dQ ! 8UA! QEac! QEQQ! PEQQ!

AZPJla`cQ ! 8UA! QEad! QEQQ! PEQQ!

AZcJdcaaQ! Y*36()] ! QEaQ! QEPQ! PEQQ!

AZcJ_^V_Q! 8UA! QEP`! QEQa! PEQQ!

AZPJPc`VQ! 8UA! QEPl! QEQP! PEQQ!

AZcJdcadQ! 8UA! QEPQ! QEQQ! PEQQ!

AZcJdca_Q! 8UA! QEPQ! QEQQ! PEQQ!

!

!
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S:= F"AA3&%&'-$.@*5$,3&*=*
!
8UA!1)0):!,-)0+,=,)-!4:!:549,01!'5494'+)9,:+,':!*=!RPM1!40-!RPS5!<4:)-!*0!C,:&4(!
,0:6)'+,*0! *=! 1)0*3,'! '*0+)]+! 40-! 0&'()*+,-)! -,C)9:,+I! 6(*+:E! \ &(+,6()! 1)0):!
(*'4+)-!B,+5,0!+5)!:43)!-)()+,*0 !49)!:5*B0!4:!4!:,01()!)0+9IE!
!
J)0)!X2 !

AZPJQaacQ!

AZPJPaaaQ!

AZPJP^PaQU_Q!

AZPJal^PQ!

AZPJ__c_Q!

AZPJcQcaQU_Q!

AZPJ^da^Q!

AZPJlP_VQ!

AZaJPVa_Q!

AZ_JQlQdQ!

AZ_JP^lcQ !

AZ_JaPQ`Q!

AZ_Jdlc`Q !

AZ_JdlVaQ!

AZ_JcPc^QUlQ!

AZdJPdVQc!

AZdJaPa^Q!

AZdJa_aVQ!

AZdJa_cVQ!

AZdJ_PlPQ!

AZcJQPPdQ!

AZcJQaV_Q!

AZcJQcdQQ!

AZcJPPaVQ!

AZcJPlV^QUlQ!

AZcJalPQQ!

AZcJdla`Q !

AZcJd`_aQ!

AZcJd`llQU`Q !

AZcJdVPdQ!
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!

S:K F"AA3&%&'-$.@*E&-D14#*

!

S:K:7 833"%9'$*M&$4*E$AA9')*

!

N*9! 3466,01! 9)4-:?!C)9:,*0! QElEPc.9PPdQ! *=!/TA .<4'@+94'@! 4(1*9,+53!%#,! 40-!

2&9<,0?! aQQV7!B4:! &:)-! B,+5! -)=4&(+! 64943)+)9:?!B,+5! +5)! )]')6+,*0! *= ! +5)!

=*((*B,01b!34],3&3!)-,+!-,:+40')!,0!+5)!:))- !%k!,0!<B4!4(0!'*3340- 7!B4:!:)+!+*!

*0)!40-! 34],3&3&!0&3<)9!*=!4(,103)0+:!+*!*&+6&+!%n!,0!<B4!:43:)!'*3340-7!

B4:! :)+!+*!PQQQQE!\4], 34(!0&3<)9!*=!3,:34+'5):!4((*B)-!B4:! *0)?!B,+5! ;)9*!

146:!40-!4!+*+4(!-,:+40')!*=!*0)E!84,9)-!)0-!,0=*934+,*0!B4:!-,:'49-)-E !

!

Z5)! *&+6&+! 3466)-! =,():! B)9)! 69*')::)-! B,+5! :43+**(:! 36,()&6! '*3340-!

C)9:,*0!PEV!%#,!)+!4(E?!aQQV7?!B,+5!+5)!=*((*B,01!64943)+)9:b!*&+6&+!4((!6*:,+,*0:!

,0'(&-,01! &0&:)-! :)M&)0'): ! %aa7n!34],3&3! 6)9 .=,()! -)6+5! *=! PQQQQ! %d7n!<4:)!

M&4(,+I!+59):5*(-!*=!;)9*!%Q7E!

!

S:K:= k*%&$'#*63"#-&.9')*
!

Y(&:+)9,01!B4:! '499,)-!*&+!&:,01!k!3)40:!4(1*9,+53!B,+5!*0)!-,3)0+,*04(!-4+4 E!

Z5)!+59))!'(&:+)9!')0+)9:! B)9) !,0,+,4+)-!4+!Q?!QEc!40-!PE!

!

S:K:K B&'&*;'-D131)@*+'$3@#9#*

!

A04(I:,:!ZI6)b! ! ! 8A"ZfH$!mC)99) 69):)0+4+,*0!Z):+!!

%$)()4:)-!aQP`PQPQ7!

A00*+4+,*0!G)9:,*0!40-!! Jm!m0+*(*1I!-4+4<4:)!$)()4:)-!aQP` .QV.Q !̂

$)=)9)0')!#,:+b!! ! A94<,-*6:,:!+54(,404!%4((!1)0):!,0!-4+4<4:)7!

A00*+4+,*0!24+4!L)+b!! Jm!<,*(*1,'4(!69*')::!'*36()+) !
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Jm!3*()'&(49!=&0'+,*0!'*36()+) !

Jm!')((&(49!'*36*0)0+!'*36()+) !

Z):+!ZI6)b!! ! ! N,:5)9•:!H]4'+!B,+5!N2$!3&(+,6()!+):+!'*99)'+,*0!

!

S:K:N B&'1%&IL94&*+##1/9$-91'*F-"4@*+'$3@#9#*

!

J)0*3) .T,-)!A::*',4+,*0!L+&-I!A04(I:, :!%JTAL7!B4:!'499,)-!*&+!&:,01!H\\Ap!

4(1*9,+53!%K401!)+!4(E?!aQPQ7!+59*&15!+5)!H8AYZL!C_EaE^!6,6)(,0)E!89):)0')!40-!

A<:)0')!'4((:!B)9)!)0'*-)-!4:!L"8E! Z*!'*99)'+!=*9!6*6&(4+,*0!:+9&'+&9)?!@,0:5,6!

34+9,]!B4:! '9)4+)-!<4:)-! *0!B5*() .1)0*3)!L"8! *=!+5)!PQQP!1)0*3):!69*e)'+!

%PQQP! J)0*3):! L)M&)0',01! Y*0:*9+,&0?! aQP^7?! B,+5! G)9:,*0! _! *=! +5)! C'=! =,()E!

K,0:5,6! 34+9,]! B4:! '9)4+)-! B,+5! +5)! =*((*B,01! 64943)+)9:b!3,0,3&3! \,0*9!

A(()()!N9)M&)0'I!%..3,0 .34=7!*=!QEQP!40-! 4!3,0,3&3!'4((!94+)!%..3,0 .'4((94+)7!*=!

QEVcE!L&<:)M&)0+(I!H334]!B4:!9&0!B,+5!3,0,3&3!\AN !%..3,0 .34=7!*=!QEQcE!!

!

S:K:O 61%A$.9#1'*29-D*A.	
  lyrata*$'4*C.	
  rubella*

!

C.	
  rubella!9)4-:!B)9)!-*B0(*4-)-!=9*3!L$A!69*e)'+!8$jH/^^`VE!$ &0!,-)0+,=,)9:b!

H$$^_^Pad! H$$^_^Pal! H$$^_^P_Q! H$$^_^Pdd! H$$^_^Pdl! H$$^_^Pcc!

H$$^_^Pcl! H$$^_^Pc`! H$$^_^P^Q! H$$^_^P^P! H$$^_^P^_! H$$^_^P^d!

H$$^_^P^c! H$$^_^P^^! H$$^_^P^l! H$$^_^P^V! H$$^_^PlQ! H$$^_^PlP!

H$$^_^Pla!H$$^_^Pl_!H$$^_^Pld!H$$^_^P^a E!

!

C.	
   rubella!4'')::,*0!B,+5!+5)!9&0! ,-)0+,=,)9 !H$$^_^Pdd!B4:! )]'(&-)-!=9*3!+5)!

404(I:,:!B5)0!'*3649,01! C.	
  rubella!9)4-:!+*!+5),9!*B0!9)=)9)0')!-&)!+*!<),01!40!

*<C,*&:! *&+(,)9! '*99):6*0-,01! +*! +5)! 9)=)9)0')! *9! '(*:)(I! 9)(4+)-! +*! +5)!

9)=)9)0')?!B,+5!"#$!4C)941)!0*0.;)9*!'*C)941)!=94'+,*0!*=!QEVV?!'*3649)-!+*!+5)!

9)34,0,01!aP!4'')::,*0: ?!B5,'5! B)9)!4((!,0!+5)!9401)!*=!QEld!+*!QE`cE!

!



 154!

A.	
   lyrata! 9)4-:! B)9)! -*B0(*4-)-! =9*3! L$A! 69*e)'+! 8$j"AdcVd`PE! $&0!

,-)0+,=,)9:b!

L$$lPPVcd`! L$$lPPVcdl! L$$lPPVcd^! L$$lPPVcdc! L$$lPPVcdd!

L$$lPPVcd_! L$$lPPVcda! L$$lPPVcdP! L$$lPPVcdQ! L$$lPPVc_V!

L$$lPPVc_`! L$$lPPVc_l! L$$lPPVc_^! L$$lPPVc_c! L$ $lPPVc_d!

L$$lPPVc__! L$$lPPVc_a! L$$lPPVc_P! L$$lPPVc_Q! L$$lPPVcaV!

L$$lPPVca`! L$$lPPVcal! L$ $lPPVca^! L$$lPPVcac! L$$lPPVcad!

L$$lPPVca_E!

!

V +,,.&<9$-91'#*

!

ADR1	
   	
   ACTIVATED	
  DISEASE	
  RESISTANCE	
  1	
  

YY! ! Y*,()- .Y*,(!

Y2L! ! Y*-,01!L)M&)0') !

CHS3	
   	
   CHILLING	
  SENSITIVE	
  3	
  

DSC1	
   	
   DOMINANT	
  SUPRESSOR	
  OF	
  CAMTA3	
  NUMBER	
  1	
  

JTAL !! J)0*3) .T,-)!A::*',4+,*0!L +&-I!

#$$! ! #)&',0) .$,'5!$)6)4+ !

\AN ! ! \,0*9!A(()()!N9)M&)0'I !

"AYfZ ! "AX8?!YXXZA?!fHZ .H!40-!Z8P!

"/ .A$Y! "&'()*+,-) ./,0-,01!A-46+*9!L549)-!B,+5!A8AN.P?!8(40+!$):,:+40')!

89*+),0:?!40-!YH2.d!

"#$ ! ! " &'()*+,-) ./ ,0-,01!2*34,0! #)&',0) .$,'5! $)6)4+!

"&'()*+,-)!m(,1*3)9,;4+,*0!2*34,0!%"m27 .#,@)!$)')6+*9: !

88$! ! 8)0+4+9,'*6)6+,-)!$)6)4+ !

RGC2	
   	
   RESISTANCE	
  GENE	
  CANDIDATE	
  2	
  

8UA! ! 89):)0')UA<:)0') !

8G! ! 84+5*C49!

$#K! ! $)')6+*9!#,@)!K,04:) !

RPM1	
   	
   RESISTANCE	
  TO	
  PSEUDOMONAS	
  SYRINGAE	
  PV.	
  MACULICOLA	
  1	
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RPP1	
   	
   RESISTANCE	
  TO	
  PERONOSPORA	
  PARASITICA	
  1!

RPS5	
   	
   RESISTANCE	
  TO	
  PSEUDOMONAS	
  SYRINGAE	
  5	
  

RPW8	
   	
   RESISTANCE	
  TO	
  POWDERY	
  MILDEW	
  8	
  

RRS1	
   	
   RESISTANCE	
  TO	
  RALSTONIA	
  SOLANACEARUM	
  1	
  

L"8 ! ! L,01()!"&'()*+,-)!8*(I3*965,:3 !

SOC3	
   	
   SUPPRESSOR	
  OF	
  CHS1-­2	
  3	
  

LZA"2 ! L,104(!Z940:-&'+,*0!AZ84:):!B,+5!"&3)9*&:!2*34,0: !

SUMM2	
   SUPPRESSOR	
  OF	
  MKK1	
  MKK2	
  2	
  

ZAX$! ! Z5)!A94<,-*6:,:!X0=*934+,*0!$):*&9') !

ZX$! ! Z*((UX0+)9()&@,0!P!$)')6+*9 !

Z#$! ! Z*((.(,@)!9)')6+*9:!

T$Ki ! +9I6+*6540!%T7?!491,0,0)!%$7?!(I:,0)!%K7?!+I9*:,0)!%i7!3*+,=.

'*0+4,0,01!-*34,0 !

iaf ! i)4:+!+B* .5I<9,- !


