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1)0):1"*0:+,+&+)! +5)! (491):+! 6(40+! ,33&0)! 9)")6+*9! =43, (1! 9):6*0:,<()! =*9! +5)!
'6)',=,164+5*1)019)"*10, +,*0140-14+5)14'+ C4+ *01*=I-*B0:+9)43!:,104(,01E!

I

A 145)13%:+1C49,4<()!1)0)!=43,(I!,0!6(40+:649@")+!4(E? aGQ® @)9- ' 4(E?'aQQ n!
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9)6)9+*,9):1 -,==)91 43*01! ,0-,C,-&4(;! *=1 +5)1 3%)(1 6(40+!:6)",):! A. thaliana?! 4:!
B)((14:1<)+B))0! A. thaliana'40-1*+5)91:6)',):E! |

!

L,0) 15,:1:+&-I1,:1 6%+ *0)- 14+1+5)!,0+)9:)'+ *O*=A, thaliana!1)0*3, :140-! "#$ !
1)0)I<,*(*11 7K&)1,0!<I! 69*C,-,011"*0+)]+1*0! +5):)1+B*<9*4-1= )(-:1*=19):)49'5 E!
A1<9,))=15,:4+*911*=10))0+14-C40'):! 0. thaliana!1)0*3,": B,((!+5&:!<)E*((*B)-!
<1140!,0+9*-&'+ *01+*I'#$ 1:+9&'+8&9)?1=&0"+,*0140-)C*(&HFN+5,0!+54+1:)'+ *0?!
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=943)B*9@!*=&3349,)- !(,+)94+&J)E

7:= +%>.9&(*29#-1. @F WO41AHIBE 19%69/#

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

!

Arabidopsis thaliana?!4!:34((!'9&',=)9&(*B)9,01! 6(404%%,1&9)P7?! ,:143*01! +5)!
3*+!IB,-)(I1&:)-13  *)(1:6)",):1,0!  3*)90! 6(40+K*(*11 E2&)!+*!'*(*0,;4+,*0?!
H)1:6)",):!  +*-411 54:1410)49(1! B*9(-B,-)!9401)!40-1)]5,<,+:! 340I! 65)0*+6,'!
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-,=2)9)0"):! 43*01 1:+94,0:1%4"):: *0: nIT),1)(!)+4(E?!aQRR&)!+*! +:14-C40+41):!
*=14:34((! :,;)?! :5%9+! 1)0)94+,*0! +3) 140-! )4:)! *=1 1)0)+,' 340,6&(4<,(,+1?! ,+:!
<F(*LI154:1 <))0! +&)- | +*1 419)4+1)]+)0-E! N9*3! 41 1)0*3,":! 6)9:6) '+,C)?!+!

:34((1 0&'()49! 1)0*3) ! B,+5 9)(4+,C)(I! =)B! 9)6)+,+,C)! ))M&)0)! *==)9:! 40!
4-- + *04(1 4-CA0+41EN&I+5)93*O, +:1:)(=.=) 9+, (1 4((*B: 1%0) 1 +*19)4- (Il *<+4,0

34011 5*3*11*&:1,0-,C,-&4(:  '<Il +5)1,0<9))-,01 1*=104+&94(1):: *0 : EIA((1+5):)!
4-C40+41):154C)!*0+9,<&+} | +*! 34@,014. thaliana! 40! -)4(! '40- -4+)! =*9!

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

Figure 1. Variants of !"#3$%&'()%)* +,#-%#.#(A). Source: Sureshkumar Balasubramanian and Janne

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

7:== F&H"&'19)*1(*+.$,941A#M-D&*J9.#-*G3$'-*B&'1%0&

!

Arabidopsis thaliana! B4:! +5)! =9:+! 6(40+! B5*:)! 1)0*3)! B4:! *36()+)(I!
JM&)0)- ! 9A94<,-*6:,: | J)0*3)! XO0,+,4+,CR'aQQQEZ5)! A. thaliana' 0&'()49!
1)0*3)!,:! 49*&0-1PcQ 3)14< 4:)!1,0!:,;)140-?! 4™9-,01 !+*1+5)!(4+):+!C)9:,*0l*=!
+5)!A. thaliana! 1)0*3)! 400*+4+,*0! %ZAX$PQ?! 5++6bUU494<,-*6 7 E*@14,0:!
49*&0-1al?QQ@@9*+),0!'*-,01 11)0):E'X+!54:1<))0!):+,34+)-1+54+149*&0-I"QR! *=!
+5)1 1)0*3)! *0:,:+:! *=I (491)! -&6(,'4+)-! :)13)0+:! ,0! C491,01! -)19)):! *=I
*0:)9C4+,*0 140-15*3*(*11 19894<,-*6:,: 1J)0*3)!X0,+,4+,C)?1aQQ®7
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7:=K J9.#-*LD13B&'1%&*MEH&H"&'/9)*F-"408#

!

Y*36()+,*0! *=! +5)! A. thaliana! 1)0*3) !)04<()-! B5*() .1)0*3)! 9):)M&)0',01!
+&-,):71B,+5!+5)14,31*=1I'5494'+)9;,01,0+94:6)',=,1%B,+5,06)",):7/C49, 4+ *0EX0!
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404(1:,:7! %Ol +*14):+! +5)! :+4+&:1 *=! @O*BO! *0):! %1)0*+16,TE! XO! 434:) 1 *=IA,
thaliana!9):)49'5 ?1+5)193)9)0")! 1)0*3)! *33+0(1!&:)-1,:1  +5)IY*(Q!4")::,*0 !
*=WY. thaliana?!B5,'5!B4:1+5)1*9,1,04(11)0*3)1:)M&)0')-!  40-1=*9IB5,'51+5)9)=*0)
415,15.M&A(,+81:)3<(l 1,:14C4,(4<(6A94<,-*6:,:13)0*3)IX0,+,4+,C)?1aQQQ7E

!

X0!5)!=,9:4B5*() .1)0*3)! :+&-11*=! 0+94:6)',=,' C49,4+ *0?Y(49@0-!'*(()41&): !
%aQQI7! &:)L3,'9%499411 +)'50*(*111+*1 1)0*+16) 1:,01()10&'()*+,-)! &<+, +&+ *O
06L"8:7.1 +5)! 3%:+1 %33 *0! +16)! *=! 6*(13*965,:3! .140-!-)( )+,*0: EZ5)! 5,15,
)0:,+113,'9*49941:154-14+1+54-+1+ 3)1<))01466(,)-1+*158340140-13*&:)?2140-1+5)!
+&-11 466(,)-! +5,:1 +)'50%(*1I! +*1 aQ! 04+&94(A. thaliana! 4")::*0:E! XOH5)!
9):))M&)0',0113,'9*49941 1+)'50%(*112!=*01)4'511)0*3," 6*:,+,*0?1*0!=*9B49-140-!
9)C)9:)!:+940-:214I M&A9+)+1*=1acl 0&'()*+,-)! 69*<):| B4:1-):,10)-2:&'5 1 +54+1)4'5]
*=145)1=*8910&'()*+,-):1B4:19)69):)0+)-14+1+5)1N0+94(16*:,+ *0E!Z5)!69*<):! B)9)!
+5)01400)4()-1+*1436(,=,)-11)0%3,'12"A?1 40-1+5)!- ==)9)0"):1,0!  +5)!:+901+5!*=!
400)4(,011 43*01! +5)! 69*<)! M&49+)+B)9)! &:)-1 +*I'4(( 1L"8:E!\,'9*4994] .<4:)-!
9):)M&)0',011*=1aQ!4"):: *0:14((*B)-1+*1,-)0+,=I!P13,((,*0!0*09)-&0-40+!L"8:?!
40-1+*1'%0'(&-)! +54+! 4<*&+! dR! *=1 +5)1 9)=)9)0")! 1)0*3)! B4:! 4<:)0+!*9! 5, 15(!
-,C)91)-1,0! +5)1 9):)M&)0)-1 4"):: *0:E!  XO! +5+4 :+&-12 +! BA:14(:* =*&0-! +54+!
1)0)! =43,(,):! C491! 0! +5),9! 64++)90:! *=1 6*(13*965,:3?! 40-! +54+45)! +59))! 1)0)!
=43,(,):! B,+5!+5)13*:+134€*91)==)"+1'5401):! B)9)! "#$ 11)0):?!N<*] ! 1)0):!40-!
9))6+*9 .(,@)®,04) 19%#K711)0):E!

!

XOH--,+ %01 +* Y (49@! 40-1 *(()41&):! %aQQI7?! 3&(+,6()! 49841)-! 9):)M&)0',01!
+&-,):1 54C)! =*80-1 +54+1 41 :&<:+40+,4(1 =94'+,*0! *=! +5)! 9)=)9)0")! 1)0*3)! B4:!
3,::,011,0! +5)1 M&)9,)-! 4")::*0:1 % [*Q)C,+; 1 )+! 4(E?! aQQIn! 0)(()9! )+! 4(E?! aQQ'n!
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8(40+)1)0)+! )+! 4(E?! aQQEBIEL36(,)-! +54+71 *0C)9:)(1?! +5)9)! B)9)! 1)0*3,'!

+5)IM&):+! +¥1)0+,=11:&'5!1))M&)0"):1,010*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)! :+&-1! <I! Y(49@! 40-! *(()41&):! %aQ®IL"8! '4((,01! C,4!
0)3466,01! <)140! +*! 14,0! 4")6+40")E! Z5,:! 3)+5*-! 9)(,)-! *0! =,9:+! *<+4,0,01!
1)0%3,'1 )M&)0"):! =*91 +5)! 4"):: *0:! *=! 0+)9):+ P 0! +5)I =*93! *=| :5*0+I
*C)9(466,01D)4-: 1%\)+:@)9?! aQFE)Z5):)!9)4-: 1 B)9)! +5)0!4(,10)-?!*9! 3466)-?!
+*1 41 5,15M&A4(,+1! 9)=)9)0")! 4")::,*01 1)0*3)!  in silico?! +*1-)0+,=I1 <4:):1 +54+!
-,==)91 %L"8!'4((,0179! -)0+,=1! *+5)9! +16):1 *=1 C49,4091 :&'5! 4:! ,0:)9+,*0:! 40-!
I)0+,*0: 1 9%,0-)(! '4((,01EZ5,:! 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 O!
)49(,)9!:)M&)0',01!3)+5%-:2140-1"*&(-169*C,-)!5,15)9!1)0*3,'I'*C)941)?! B5, 5!

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

!

m9,1,04((I!-)C)(*6)-1=*915&340!1)0*3,":21+5):)13)+5*-:1B)9)| M&,' @ (I! 4-*6+)-!
<Il+5)1 640+!1)0*3,":1"*33&0,+I14:16  9*19)::1 015&340! 1)0*3,:1B4:1  '(*)(I!
6494(()()-! <I' 69*19)::1 01 6(40+!1)0*3,:E! \)+5*-:1:&'514:1  X((&3,01 :5*9+194-1
IM&)0',01!=4",(,+4+)4,0+94:6)',=,' C49,4+,*01404(I:)! 40-19):&(+)-!,01410&3<)9!
*= B5*() .1)0*3)! 9):)M&)0',01! 69*€)'+: ! %)ELE! m:*B:@,! )+ 4(E?! aQQ ?! Y4*1 )+! 4(E?!
aQPPn!J40!)+4(E?!aQPPni#+01!)+!4(EP@QP!J)0*3):IL)M&)0',01! Y*0:*9+,&37!
aQPYE

!

Z5)9) IB)9)?!5*B)C)9?!+9)% . *==+*1+5)(*B)9!"*:+ 1*=15 15+59*&156&+!:)M&)0',01!
+)'50*(*1,):E! Z5):))! ,0'(&-) -!4!5,15)9! )99*9! 944)40-! 4! :5*9+)9! ()01+5! *=!
IM&)0") ! 9)4-: E! Z5)! 5,15)9! )99*@4+)! *&(-1 0! 649+! <)'*36)0:4+)-1 <| | +5)
0'9)4: )- 11)0*3,'1'*C)941) EZ5)!:5*9+)9!9)4-! ()01+57?!5*B)C)92'5494'+)9,:+'!
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*=)49(115,15.+59*&156&+!:)M&)0',01!1+)'50*(*1,):?!3)40+!+54+! H8) 4-:h19) (4+,C)!
6*:,+,*0:! 40-! 1)0*3,"! 499401)3)0+! 54-! +* )1 -)+)93,0)- !.! 4! 0*0.+9,C,4(
4:)3<(I'+4:@ B

7:=10 M&(&.&'/8B"9484*$'4'le novo*+##8%,3@

!

$)3466,01 2,0+9*-&)-1,01+5)169)C,*&:!:)'+*0?!<)'43)! 41:+40-49-14669*4'5!=*Q!
,0:)9+,%0?1-)()+,*01 40-1 L"8!'4((,01! ,0 ! B5*() .1)0*3)! 9):)M&)0',01! 69*e)'+: E!XO!
4-- + *014+*19)3466,01 ?1 +B*B4,0! 19*&6:1*=! 3)+5%-:1)3)91)- +*1-)4(I B, +5! +5)!
4:)3<(Il '54(()01) :EI$)=)9)0) .1&,)-! 4:)3<(l ! 9)()-! *0O! *3649,01! +5)!
YM&)0)-19)4-1 - 9)+(I! +*14014C4,(4<()!5,1M&4(,+119)=)9)0")!1)0*3)!,01*9-)9!
+¥1-)+)93,0) 1+5),911)0*3,'16*%,+,*0: |9)(4+,C)! +* +5)! 9)=)9)0F! XO! *0+94:#2!
novol4:)3<(113)+5*-:  19)(,)-1*01)M&)0')!:,3,(49,+1 140-1*C)9(46!<)+B))0!:5+0+!
9)4-:145)3:)(C):  ?!B,+5*&+1&:)1*=19)=)9)0)D!*9-)9!+*1):+4<(,:5!+5),916*: +,*0:!
01 +5)1 1)0*3)! 9)(4+,C)! +*1 *0)! 40*+5)9E! \&(+,6()! *=+B49)! +**(:| 54C)! <))O!
-)C)(*6)-14+*1-)4(1B,+5!+5):)1+4:@: 1%9)C,)B)-!1,0¥4:40+40,!)+1 4(E?! aQR| &'5! 4:!
ITAI%#,140-1289<,0?1aQQV7!140-13)0*3)\466)91%L 'D))<)91)9?!aQQWI7E

7:=P +##8&%,3@*6D$33&")&#Q*?9)D*RI<&.)&'/&*$' 4*ME&A&-9-9<&'&##

-, ==&+ +! 69):)0+:! =*A)M&)0"):! +54+! 49)! 5,15(1! -,C)91)-! <)+B))0! +5)!
9)=)9)0")140-1+5)11)0*3)1*=1 0+)9):+214:1B)((14:! =*01)M&) 0'):1+54+149)19)6)++,C)!
*QI*'&9I3&(+,6()!+,3):?1),+5)9101+5)0)=)9)0")1*9 1,01+5)19):)M&)0')-11)0*3) Bl

|

N*91:)M&)0"):1+54+149)15,15(1- ,C)91)-1*91)0+,9)(14<:)0+!=9*31+5)19)=)9)0") 21 0*!
*99):6%0-,01! 6*:,+,*01 0! +5)! 9)=)9)0")! 1)0*3)! 34l | <)!-)+)93,0)- !40-! +5)!
IM&)0):! 49)!1&:&4((Il-,'49-)-1 =9*3! =89+5)91 404(1:,:EIN*9L)M&)0'):! +54+1 49)!
9)6)+,+,C)!,01),+5)911)0*3)?10*1&0,M&)!3466,0116*: +,*03411<)1&043<,1&*&:(I!
1)4)93,0)-2! ()4-,011 +*! +5)1 ::&)I*=1'0%:: .3466,01E!N*91)]436()?! 4!9)4-1=9*31 41
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6494(*1*&:11)0)13411346!+*1411)0)1*=1,0+)9):+140-141:,01()!0&'()*+,-)!-,==)9)0")!
<)+B))0!+5)1+B*16494(*1:13411 <)1)99%0)*&:(I! 4::,10)- 14:1401L"8!,01+5)!1)0)!*=!
,0+)9):+E! Z5&:?! =91 9)6)+,+,C)! :)M&)0'PR &O,M&)! 1)0*3,'l 6*:,+,*0! '40!<)!
-)+)93,0)-E !

1)0):1,0! 9))M&)0")-! 1)0*3) :1'401<)1)==)+,C)(I19):*(C)- '&:,0119)=)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)!
IM&)0'):1'40!  4(:*! <)1*=15 151< *(*1,'4(),0+)9):+EI L&'5! ;1 +5)1'4:)| B,+5! +5)14$ |
=43,(I*=MA. thaliana!,33&0)!1)0):?! B5,'5 149)1+5)1:&<e) +1*=I+5 :l:+&IE

7:=:S 7TTT7*B&'1%&#*G.1U&M4*]"-".&*;"-3110 *

!

XOM. thaliana?! 9):)M&)0',011)==*9+54C)!I'&(3,04+)-! ,0!+5)! *36()+,*0! *=! +5)!
PQQP! 1)0*3):! )M&)0',01! 69*e)'+! %PQQP! J)0*3):! Y*0:*9+,&3?! aQP7E!
Y*3649)-14+*1)49(,)9!69*€)"+:19% 4*1)+14(E?!aQPPn!J40)+!4(E?!aQPPn!#*01!)T2(E?!aQP_
41(49)9!40-13%9)19)69):)0+4+,C)!:436()!*=!P P_c!,0<9)-14. thaliana!4")::,*0:!

B4: ! )M&)0")-! 40-! 34-)! 6&<(,'(I' 4C4,(4<()! 4:1 41 5,15 M&A(,+M+4(*1&)! *=IA,
thaliana ,0+94:6)',=," 6*(13*965,:3! 40-! 41 9):*&9")! +*| =4' (,+4+)! JTAL! 40-!
=*9B49-11)0)+,'1:+&-,):!,01+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,)-! *&+ | %)ELE! T401! )+! 4(E?! QP
5++6:bUUel,E-)E1*CIA@P".())<)0: .34'@.*6)0 .19))0.1)0*3): .,0,+,4+,C)Un
Y5)01!)+! 4(E?! aQ®9)C,)B-! ,0! )ELE! #,! 40-! f49@)::?! aQP n! Y5)0! )+! 4(E?! aQP n!
K*)0,1! 40-! T),1)(?! aQPCcTE! f*B)C)9?! -&)! +* +5)1 4"&3&(4+,*0! *=1 < *(*1,'4(!
@0*B()-1)!149*&0-1 A. thaliana!40-!,+:1*0C)0,)0')14:1413*-)(1¥9140,:3?1,+1,:1:+,((!
+5)1<):+1'40-,-4+)1=*91) (&' ,-4+,01I"#$ 1=&0'+ *040*()140-1)C*(&+,*OE
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7:=V 61%A%$.9#1* 14 thaliana*29-D*631#&3@*M&3$-&4*FA&/9&#

!

Arabidopsis thaliana! <)(*01:! +*! +5)I =43,(I! /94::,'4)4)?! 4(:*! @0*BO0! 4:! +5)!
'9&',=)9: ?!1B5,'5I'"0+4,0: | "11)0)94!40-! _IQV!:6)",):!%T49B,'@!)+! 4(E?! aQ@Y7
194::'44)! |11 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<<4l) ?! '4&(,=(*B)2@ <9*"*(, ! 40-!
946):))- ?%#5)!(4++)9!<),dR:)-1=*91)- <()!*,(169*-&'+,*0 EB\&(+,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) 140-1C49,4+,*0!,0!6#

!

XOI+5,:1:+&-1X¥3649)! A. thaliana!+*!,+:1'(*:)1 /94::,'4)4)!  9)(4+,C):Arabidopsis
lyrata!40-!Capsella rubellaBArabidopsis lyrata!,:!1+5)!"(*:):+!)]+40+!:6)",):1%:,:+)9!
:6)",):7! +*A. thaliana?!'40-L. rubella! <)(*01:1+*1+5)I13*:+! '(*:) (1'9)(4+)-!1)0&:!
=*OMrabidopsisbCapsellaH¥+5!49)!3*-)(1:6)",):140-154C)!<))0'B)((!: +&-,)-E !

!

194::,'4Y4)!  *0'4C)941)!+)0-1+*154C)4<*&+la(@4<4:) 11)0*3):! -,:+9,<&+)-!
*C)9! "1'59*3*:*3):1 %j*50:+*0! )+! 4(E?! aQQcn! ml434!)+! 4(E?! aQ@&*)0,1! 40-!
T),1)(?'aQPc/Hrabidopsis thaliana?!5*B)C)97?!,10)! *=1+5)1)])6+,*0 :?B,+5!c!
'59*3*:*3):1*0(1'40-141"4E!PcQ!  3)14<4:) 11)0*3)!%i*1)):B4940!)+!4(E?'aQQcn!
#:4@!)+ 4(E?'aQQMIE)93:1 *=134+,011:1:+)3?1%&+9*:: 01! ,: 1 +5*&15+! +*1 <) +5)!
40"):+94(1:+4+)*=H5)1=43,(1!1%4:!,014(('=(*B)9,01!6(40*t4:! .5*BO! <I!: +&-,):!1*=!
6*(13*965,:3!4+ 1+5)!1)(5,0*364+,<,(,+ 1%LK7'&: 1%JI&+!4(E?'Q@Yn!84)+:'5!)+!
4(E?'aQQ nla@Q7

!

Arabidopsis lyrata'40-1 A. thaliana!<*+5!<)(*01!+*1+5)143)!1)0&:!140-1:)6494+)-!
4<*&+IP13,((,*0'1)49:141* 19%)]/),(:+),01)+!4(E?'aQBRED(,@9b)":)(=."*364+,<()! A.
thaliana?Q. Ilytrata!,:!40!'*&+'9*::,01!:6)",):E! X +11)0*3)!,:!:,10,=,'"40+(I! (491)97?!
40-1+5*&15+! +*1 <) +5)1 40"):+94 (! :+4+)! =*9! +5)1 =4AB4f&! ) +! 4(E?! aQEEB)! :,)!
-,==)9)0")! ,:I -&)! +*1 +5)1 49*&0-! A?QQQ! 4--,+,*04(! 1)0):! ,04. Iyrata! *C)9!A.
thaliana?'40-!,0!-)()+,*0:1,0!0*0™*-,0112"Al40-1+940:6*:*0:  ?B5,'5 149)!*01*,01!
,0lA. thaliana!%f&")+4(E?'aQPP7
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!
Capsella rubella'40-!A. thaliana!-,C)91)-14<*&+!+B,")14:1(*01!41*14:1- -1 A. lyrata!
40-! A. thaliana!%K*'5!)+14(E?'aQEgapsella rubella!54:14!'(*:)(119)(4+)-1:6)",):!
B,+5,0!+5)Capsella'1)0&:bLapsella grandifloraBE!A(+5*&15!+5):)!:6)',):1:)6494+)-!
(::! +540! PQQ?QQYE9:! 41*?! +5),9! 34+,01! :I:+)3:! 49)! - ==)9)0+ %N*])! )+! 4(E?!
aQQVnlJ&*N)+14(E?!1aQQVn!/940-C4, B8R (B!L (*++)!)+2@P_HE apsella rubella!
:1)(=.%364+,<()?!(,@)A. thaliana?!<&€. grandiflora!,:10*+E*1)+5)9?!+5)[1=*93!4!
3*-)(1:1:+)31=*9! ,0C):+,14+,01! 34+,01! :1:+)3!:5,=+:E! Capsella rubella! 1)0*3)?!
(@WM. lyrata!1)0*3)?!,:1<,11)9!+540MU. thaliana'1)0*3)E!X0!+5)!'4:)1*=C. rubella?!

aQP_T7E

401)]+9)3)!6*6&(4+,*0l<*++()0)' @ B)9546:1)C)0!:6)',4+,*0!<1!4!:,01()!,0-,C,-&4(!
%6J&*)+14(E?1aQQV7E!X+!54:1+5&1 )} 0U((I! :&11):+)-14:1413*-)(1:6)',):!=*0!
&0-)9:+40-,01!+5)1,0,+,4(1:+41):1*=1- C1)0")140-14-46+4+ *01%JI&*) +14(E?!aQQV7E

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

7:K:7 M13&PWXN&'&HY*G3$'-*8%% " 9+@M* & @ 1'4*

!

"#$ 11)0) :149)141:8<19*&6!*=16(40+19):,:+40")19%4$J0): 2@0*BO!+*I<)!,0C*(C)-!,0!
6(40+!,33&0,+IEXOM. thaliana?! +5)!'4E! Pc@¥ 11)0):! *369,:)! 49*&0-1 +59))
M&49+)9:1*R11)0):2134@,0145)3 1+5)!(491):48$11)0)!=43, (11%\))9:1)+!4(E?1aQQ_7E!
Z5)1* +5)91+59))1=43,(,):1*=$11)0):149)!,0+04') ((&(49! @,04:):1%:&'5!4:1 }5-+34+*]
Pto! 1)0)7?19))6+*Q(,@)! 69*+),0:1$4#87! 40-1 9))6+*9.(,@)! @,04:):1B4K 7! %/)0+?!
PVVATE

!

Z5)!6(40+!,3380)!19):6%0:)! 40! <)I-,C,-)-!,0+*1+B*1:+41):1%2401(1)+ 4 EQQ"TE!
Z5)1=,9:+1:+41)!,8A\8 .49,11)9)-!,33&0,+| 1%8ZXY,0!B5,'5!+5)!6(409)*10,:):!
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64-5*1)0! S4:% 4+)-1 3 *()'&(49! 64++)90:! %8A\8:7! <I! 3)40:! *=I$#81 40-1 $#K!
9))6+*9:! *0! +5)! 6(40+! :89=4"YR3&(4+,C)(I! @0*BO! 4:! 64+5*1)0! 9)*10,+,*0!
9))6+*9:1 %8$$ : 720-1+9,11)9:1 +5)! =,9:+1 (,0)! *=1-)=) 01K, 1&9)A7E! X0! 9):6*0:)?!
64+5%1)0:1:)'9)+)!1:34((13*()'&():1'4(()-1)==)'+*9:1,0:,-)! +5)!1 6(40+!")((! 0! *9-)9!
+*1:86609):: | +5) 8ZXE! X0! +5)! :)*0-1 :+41)?! '4(())==)'+*Q+9,11)9)-! ,33&0,+I!
OBIZX?! 6(40+:1 9)*10,:)! )==)'+*0:1 C,41 ,0+94')((&(4%S$ ! 9))6+*9:1 40-! +9,11)9! 4!
1,104(,011'4:'4-)1+ 54+19):&(+:1,0I')((1-)4+5140-1+5)9)<I1:&669)::,*01*=164+5*1)0!
19*B+571 ,0! +5)! '4:)! *=1 < *+0%65,'1 64+5+1)0:1 %2401(! )+! 4(E?! aQQPT! +5,:!
6494-,13?I4$ 19))6+*9: 1+16,'4((I 14'+],0+5)HZX +41)1*=16(40433&0)!9):6*0:)!

oBl, 1&9WMTE

!

Z5,:1-,'5*+*3]1<)+B))0! HZX!40-18ZX?!5*B)C)9?154:1<))0!'54(()01)-1 4:1+5)9)! ,:!
)C,-)0')! =*91 *C)9(46! <)+B))0! +5):)! +B* @,0-:! *=! 9):6*0:)! %Z5*334! )+! 4(E?!
aQPP7E!X0!:&66*9+!*=I+5)IHZXUSZX!516*+5):,:1+5)9)! :1:*3)1)C,-)0')! +54+1+5)18ZX!
9):6*0:)! ,:1 3%0)! <4:4( ! 40-! 3*Q)! 40',)0+?! <4:)-1 *0! *36494+,C)! 1)0*3,"!
+&-,):1*=I#$$ . *0+4,0,01! $#K!1)0):1%i&)! )+ 4(E?'aQPa7E! Al:1:+)3:1C,) Bl *=16(40+!
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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/).
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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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Figure 4. An overview of the distribution of NLR genes within the Col-0 genome, compared to other

genes.
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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.
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K&401!)+14(E?'aQQdn! T, @)9! )+ 4(EPEAGRH! PQR!*=19)=)9)0")! "#$!1)0):149)!
):+,34+)-1+*1<)16:)&-*1)0):?!40-154C)!<))0!:&11):+)-1+*1:)9C)!4:19):)9C*,9:!*=!
C49,4+,*0!=*910*05*3*(*1*&:!9)"*3<,04+,*0!40-11)0)!"*0C)9:,*0!%\))9:1)+!4(E?!
aQQ_TE

!

X0! +)93:! *=1)C*(&*049I! 3)'540,:3:?!)])::,C)! -,C)9:,+1! *&(-! 9):&(+!),+5)9!
=9*31946,-1)C*(&+,*0! 40-1 :+9*01! - 9)'+ *04(! :)()'+,*0?! *91 34,0+)040")! *=! 340!
*(-14(0():1<I'<4(40',011:)()'+,*0  1%-,'&:)-!,01L)'+,*0 :! PEAE40-! PEdEEL+9*01!
-,9)'+,*04(! :)()'+,*0! 54:1 <))0! B)((! -*'&3)0+)-! =*9! "#$! 1)0):! %\*0-941v0
84(*3,0%! )+ 4(E?! aQQan! Y5)0! )+! 4(E?! ABYGTE((1?! -,9)'+,*04(! :)()'+,*0! 54:!
<))0!-)+)'+)-1,01)9+4,0!9):,-&):!*=1+5)1#$$!-*34,0?!  40-16&9,=1,01!:)()'+,*0!,0!
+5)1"/1-34,019%9)C,)B)-!,01j4"*<!)+I4(E?!aQP_TE

!

7940:6%:4<()! )()3)0+:! '40!"*0+9,<&+)! +*! <*+51 1)0)94+,*0! 40-! 9)4::*9+3)0+! *=!
C49,4+,*0E! N*9!)]436()?940:6*:*0:! B)9)! 4::*' 4+)-1 B,+5! +5)! -)()+,*0! ,0! +5)!
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B)((.:+&-,)- ! '4:)! *=1 RPS5! HO@! )+! 4(E?! PVQVB5,5! =)4+&9):! 418UA
6%(13*965,:3E 17940:6*:4<() 1)()3)0+!69):)0")!"40! 4(:*!'*0+9,<&+)! +*1'(&:+)9)-!
499401)3)0+!%-,:'&::)-1,01L)'+,*0! PE_H#40-1+940:6*:,+,*0!54:14(:*1<))0! (,0@)-!
+*145)1, 0+9*-&'+,*01 *=1 0)B! -*3 4,0:!,0+*1 "#$! 1)0):?! :&'5! 4:1,0+)194+)-1-)*[!
-*34,0:1%/4,()I')+14(E?!aQP TE

!

8*(16(*,-,;4+,*0! =*((*B)-! <I! -,C)9:,=,'4+*0! '40! <)! 4 0*+5)9 3)'540,:3!
*0+9,<&+,011+*1"#$!-,C)9:,+11,016(40+:E94<,-6%:,:1(,0)41)!,:1):+,34+)-1+*154C)!
&0-)91*0)! 4+! ()4:+! =, C)B*(I6(*,-,;4+,*0! )C)O+:! %j,4*! )+! 4(E?! aQERBA9+! =9*3!
+40-)3!-&6(,'4+,*0! 40-! 6%(16(*,-,;4+,*0!)C)0+:?!:)13)0+4(! 40-! +940:6*:,+,*04(!
-&6(,'4+,*01'4011)0)94+)16494(*1*&:1*6,):14+1)'+%6,'1(*'4+,*0:1%N9)) (,01?!aQQM7
+54469*C,-) 1 94B! 34+)9,4(1 =*9! - C)9:,=,"4,*0EZ*1)+5)97?! +B) 169*):1):! 34@)
"#$ 11)0):! *0)!*=!1+5)13*:+1- C)9:)!1)0)! =43,( ,): ! B,+5,0!4!:6)"): 1%Y(49@!)+ 4(E?!
aQQI'E

7:N G1l3@%1.AD%M/XM*B&&#

!

"#$ 11)0):! )]5,<,+! *36()]! 64++)9:! *=! - C)9:,+IE! 8*(13*965,:3! ,0! "#$ !1)0):!
-*):1 0*+! 3)9)(I! )0™*364::! 4(() (1 -,C)9:,+I?! <&+! 4(:*1 1)0)! *6l! 0&3<)9!
C49,4+,*08)C,)B)-1,01/411:)+4(E?!aQHIEA5,:!,0'(&- ): 1+5)!(3,+,011'4:)1*=1 BUA
6*(13*965,:3?! B5)9)! +5)! B5*()! 1)0)! ,:!),+5)9! 69):)0+! *9! 4<:)0+! ,0! 3&(+,6()!
4" *0E !

7:N:7 F-"49&4#*1K9")3&*B& &

!

H49(I! "#$! 1)0)! 646)9:! B)9)! <4:)-1 *0! 4 =*0B49-! 1)0)+,":! 4669*4'5?! ,0! B5,'5!
1)0):! B)9)! ,-)0+,=,)-! <I! 3466,01! (*',! +54+! :)19)14+)! =*Q! :&:")6+,<,(,+1! 40-!
9):,:+40")14(()():1%",:5,3894140-12401( ?'aQPQ7E!Z5)!9):6)'+,C)!1)0):!B)9)!+5)0!
436(,=,)-1&:,0116%(13)94:)1'54,019)4'+ *0!  %8Y$7140-1))M&)0’)-E!8*(13*965,:3!
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404(I:,)! B4:! +5)0! '499,)-1 *&+! 40-1 +5),91 )C*(&+,*049I! -1043,":! ,0=)99)-E!
2,==)9)0+!()C)(:1*=16*(13*965,:3! 54C)!<))019)6*9+)-1924< () IP7E!

J)o)! ! 8+(13%965,:3 | Y(&+)9)-! $)=)9)0") !

RPM1 8UA " J940+)4(E!PVV nIL+45(1)+14(EIPVVV
RPP1 f,15 ! i): ! [*+)((4)+4(EIPVV

RPP5 f,15 ! i): ! " (1) +4(EIPVYV

RPP8 f,15 ! i): ! \'2*B)((1)+4(E!IPVV" !

RPP13 f,15 ! " /,++0)9. H--1! )+14(ERQQN!$*)!)+ EQQH
RPS2 f,15 ! " Y4,)-*1)+14(EIPVVVNIA&I,' 1)+ EaQQ!
RPS4 #B i): ! J4::34001)+14(EIPVWV

RPS5 8UA i): ! O@!)+14(E!IPVVVn!Z 401)+14(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.

I
75,1 ,0,+,4(1 :&<:)+! *=1 1)0):1 --1 0%+ 0))::49,(I' BY*C,)! 41 "*36()+)! *9!

9)69):)0+4+,C)! 6,'+&9)! *=! +5)! +16)! *6¥(13*965,:3! 64++)90:! +54+!)],:+10! +5)!
"#$1=43,(IE!N,9:+8Y$1436(,=,'4+,*01:+)6!,015):)!:+&-,): | B*&(-10*+IB*9@!=*9! (*" !
B,+5! +9&(I! 5,150)C)(:! *=! C49,4+,*07?! +5&:! (,3,+,01! +5)! B(} +*11)0):! B,+5!
3%)94+)! +* (*Bl-,C)91)0)E!f*B)C)9 ?!+5)! =4+ +54+! +5):)1 (*',| B)9)! *9,1,04((I!
,-)0+,=,)-14:1:)19)14+,01!1=*919),:+40")! 40-!:&:")6+,<,(,+1'4(()():! 54-1 <,4:)-1+5)!
:436()1+*B49-:11)0):  14+54-8) 9)?14+!()4:+1+*141"9+4,01)]+)0+?!C49 Uxi®?,0+)-!
&+ <ll [4A@@)9! 40-! *(()41&):! %aQQ@Z5)! <,4:! *&(-! 54C)! ()-! +*! 40!
*C)99)69):)0+4+,*0! *=164++)90:!:&'5!4:18UA! 6*(13*965,:3!,0! +5)!'5494'+)9,;)-!
)+ *=11)0): ?! B5,()! +5),9! +9&)! 69)C4()0")! ,0! +5)! "#$! *36()3)0+! 9)34,0)-!
&O@O*BEZ5,:! 3*+,C4+)-1 +5)! 0))-1 =*9! B5*() .1)0*3)! :+&-,):! +54+!B*&(- !
'5494'+)9,;)1+5)IB5*()!"#$!'*36()3)0+ B!

|

Al 41+940: +,*0! +*1 +54+1 :+41)?! (491)9! +5*&156494(4(! 40-8Y$.<4:)-! :+&-,):!
*& 15+1+*1:436()!"#$! C49,4+,*0!3*9)1)C)0(I!<I! ,0'(&-,011 4! (491)9!:&<:)+!* al!
"#$!1)0): '%/4@@)9! )+! 4(E?'EQ@QQW EZ5):)! :+&-,):! 9):)M&)0")-! ,0-,C,-&4(!
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1)0):! *91-*34,0:1 ,0IVAI4™):: *0:1*=1 A, thaliana!40-19)(,)-1*01651(*1)0)+,'1+9)):!
40-16*6&(4+,*011)0)+, 1 +4+,:+ 14*169*C,-)1401*C)9C, ) BI*=I"#$!C49,4+ *OE

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

!

N*((*B,01! +5)! :)M&)0',01! *=! +5)k=,9:+A.. thaliana! 1)0*3)! 40-! +5) !:&<:)M&)0
4-C)0+!1*=19):)M&)0',01!69%e)'+2!11)0*3) .B,-)!404(l:):!*=! "#$ 1C49,4+ *0+49+)-!
+41<)' *3) 1,0'9)4:,01(I'B,- ):69)4- H.&'5!69%€)'+:1:*&15+!+*1:436()!C49,4+,*0!,0!
4((1 1)0):?! 0*+! e&:+! +50):! +54+! :)19)144-1 =91 9): :+40")! 40-! :&:)6+,<,(,+I!
4(00: E

!

Al @)I!1646)9! %J&*!)+! 26Q)PP7!'*3649)-11)0*3) .B,-)! "#$! *36()3)0+:1*=! A.
thaliana!B,+5!,#'(*:):+)]+40+!:6)",):! A lyrataE!'X+!=*&0-1+54+!+5)!0&3<)9!*=!"#3!
1)0):1,:1:,3,(49!,01+5)1+B*1:6)",):E! Z5):+&-11"*3  649)-1,0+)9:6)",=,'1%<)+B))0.
:6)',):71C49,4<,(,+11,01+B*1=43,(,):1 *=1$11)0): ?! "#$! 40-1 $#8 EI)0):!*=!+5)!1"#$!
=43,(11B)9)!1=*&0-1+*1<)1+5)B* 9)IC49,4<()!*=1+5)!+B*1%J&*)R4EPPYE

!

XO! 6*+4+*1 40-1 +*34+*?1 +491)+)-1)09,'53)0+! =*9! "#$! 1)0):! =*((*B)-! <I! 5,15
+59*&156&+! ))M&)0',01! B4:! 69*6*:)-1 +*1 :+&-11- C)9:, +I! 01 "#$! 1)0):! %j&6)! ) +!
4(E?'aQP_n!A0-*(=*1)+14(E?!1aQPd7EN&(+,6()!:+&-,): [*OI"#$IENDUE)',):1*+5)9!
+5404. thaliana!54C)!<))0!'499,)-1*&+19B4<()lan4(:*! 9)C,)B)-!,0! \*0+),9*140-!

" :5,3894?1aQP 99 )((,!)+!4(ERDP n!/411:!)+ 4(ERPI77?!40-14]:+&-[1'*3649)-!
"#$19)6)9+*,9):1,01=,C)!/94::,'4)4)!11)0*3):?1,0  '(&-,01! A. thaliana?A. lyrata!40-!
C. rubella!%05401!)+! 4(EMZEB)C)9?!+5):)!:+&-,):14)0-1+*1"*0:,-)9!:,01()!*9!
C)9I!=)B!4")::,*0:1*=1)4'51:6)',):1%)E1E!+B*19,)14"):: *0:  1,01i401!)+!4(E?!aQQ"7?!
B,+5!=)B!)])6+,*0:!%)E1E! " @! thaliana! 4")::,*0:!,01 J&*!)+! 4(E?! aQPPT40- ! 0*!
-)=,0,+,C)!:+&-1'5494'+)9 ;01! +5)1 =&((1)]+)0+! 124#$1 6*(13*965,:3! ,013&(+,6()!
4"):.*0:1*= 1A, thaliana!)],:+:E!
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L6)'): !

Y*33*01043)

$)=)9)0") !

Arabidopsis thaliana +54()!'9):: | %J&*)+14(E?1a@RF5401!)+4(E?!
aQPm™m

Arabidopsis lyrata ..l %J&*)+14(E?1a@Ir5401!)+4(E?!
aQPm™m

Gossypium hirsutum *++*0! %L5,1)+!14(E?'a@P"7

Solanum tuberosum 6*+4+% %j&6))+!4(E?1aQP_7

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

Oryza sativa 9! %i401!)+14(E?'aQQ"7

Sorghum bicolor +915&3 | %i4011)+14(E?'aQPA7

Brachypodium distachyon +,==1<9*3) %2Z40140-T&?'aQPa7

Phaseolus vulgaris <)40! %3%$,'549-:1)+14(E?!aQP"7

Setaria italica =¥+4,(13,((+ %054)!)+14(E?laQPA7

Triticum aestivum B5)4+! %/*&@+,(4))+14(E?1aQPd7

Lotus japonicus (*+&! %R \piEH4(E?1aQPQ7

Glycine max *1<)40 | %K401!)+4(E?!laQPa7

Eucalyptus grandis )&'4(16+&: ! %Y59,:+,))+4(E?1aQPA7

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

7TNK G.&H&'&Z #&'I&* [GZH\E13@%1. ADFHY%*

!

89)))0") UA)0) 16%(13%965,:3154:1(*011<))0!  @O0*BQ,0I#$ 1)0):E!X+1544(:*!
<))0! *<:)9C)-1 +54+! +5)1 69):)0')! 91 4<:)0")! *=1 40! "#$ 11)0)! 4+1411,C)0! (*' &:!
*&(-1<)13466)-14(3%:+16)9=)"+(I1+*19): :+40')140-1:&:)6+,<, (,+1165)0*+16):! 0!
416(40+1%L+45(1)+14(E?!PVVV?1Z,401)+14[E?'1aQQa7E

!

RPM1!40-1 RPS5!49)!B)((! @0*B0)]436():1*=I8UA! "#$ 11)0):!%J940)4! 4(EAR n!
O@!)+ 4(ENRVTEINI*31+5)16*% 0+ *=IC,)BI*=! C49,4+,*0! 64-+HS0:BUA! 1)0):!
54C)! <))0! 9)6*9+)-1 +* 54C)! 41 9)(4+,C)((*B! ()C)(! *=! 6*(13*965,:3! B,+5,0! +5)!
"#$ 11)0)!,+:)(=B5)014")::, *0:1'4991,011+5)11)0)149)!"*3649)-  210*+4<(114(:*,0
+5)1*+5)9B,:)IM&,'@!)C*(C,011#$$!-+34,0192,01!)+14(E?! aQQE)0! ) +1 4(E?1 aQO”
\*0-941v 0.84(*3,0?!aQQ7E! *B)C)9?! +5)! ()C)(1 *=! 6*(13*96,:3! ,:!,0'9)4:)-!
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49*&0-1+5)!-)()+,*01 €&0'+,*0: 2! B5,'5! 11 "*0:,:+)0+! B, +5! +5)! +5)*9|1 =1 <4(40",01!
)()'+,*0 19%L+45(1)+14(E?!IPVVVNIZ,401)+4@E?!aQQa7

|

L+&-,):1*=1 BUAMS 11)0): 1 %L5)0!)+! 4(E?! aQQA7! 4:1 B)((! 4:1 8UA! 1)0):! 4'%5)!
B5*()! 1)0*3)! %Z40! )+! 4(E?! a@P! <4:)-1*0! "Q! 1)0*3):1 %Y 4*1)+! 4(E?! aQPP7! -4+4!
54C)! <))0! '499,)-1 *&+E! X0! Z4@D-! *(()41&): !%QPa?! 8UA! 1)0):! 54C)! <))O!
-)0+,=,)-11)0%3) .B,-)?14(()()!=9)M&)0'11404(l:,:1'499,)-1&+7?140-11)0) *0+*(*1I!
0%6Jm7! =&0'+*04(! '4+)1*91! )09,'53)0+! -):'9,<)-E L+&-,):! (*@,01! 4+ 1)0)!
)]69)::,%01 -4+41 5AC)! 4(:*! :&11):+)-1 +54+! +5)! 34e*9,+I! *=I BUAI 1)0):! ,0! +5)!
1)0*3)13,15+1<)1&0-)919)(4])-1:)()'+,C  )I"0:+94,0+:1%/&:5!)+14(E?!aQFd

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

8)9546:1+5)!=,9:94,01+4:@!*A thaliana!9):)49'5!,01+5)!6%:+.1)0*3,":1)94!B4:!
4::,10,01!=&0'+,*0:! +*1+5)'"4AEI dRQQ! ,-)0+,=,)-1 1)0):E! XO! +5)!'4:) 1 % 11)0): 2!
5,:4+*9,'4((12145)1=,01'5494'+)9,;)-| 1)0)!:)+!B4:1<,4:)-14+*B49-1+5)13*9)IC49,4< ()!
94+5)914540!0:)9C)-1+16):?1:,0)!1+5)[1B)9)!=,9:+! /)0+,=,)-1<113466,01!(*',| +54+]
B*&(-! -,==)9)0+,4((I! :)19)14+)! =*00): :+40")! 40-! :&)6+,<,(+| | +* :6) =,
64+5%1)0:198)C,)B)-1,0!",:5,3&94!40-12401(?!aQP QEZ5,:19):&(+)-1,0141(41!,0!+5)!
+&-11*=I"#$ 1' *0:)9C)-11)0):E!Z5&:?1B5,()1+5)!19%()!40-1=,+0)::1":+ I*=I8UAI1)0):!
:&'514:1 RPM1140- RPS5!54: 1<))0! B)((1):+4<(,:5)-1%)E1E!Z,40!)+14(E?'aQQ_n!K494:*C!
)+HABAQPC,++()!,:|@0*BO*=1"*0:)9C)-1#$ 11)0):!4:14119*&6E!

!

X0!4-- +,*0?1&0(,@)! =*9!8UA! 1)0)EUZU0!)+14(E?!aQPa7?!0*1 1)0/B))! - +&-,):!
*=1%0:)9C)-!  1)0):! 4:! 41 19*&6/54C)! <))0! 4++)36+)-EX*0:)9C4+,*0?B5,'5! ,:!
+16,'4(1 *=! 3%+ *=1 +5)I 1)0*3)?! ;| 0*+! 41 1,C)0! ,0! +5)14:)l *=I"#$ | 1)0):E!
F0-)9:+40-,01! +5)! =&0'+,*04(! ,36*9+40)!*=I*0:)9C)-! "#$ 11)0):! B*&(-! *==)0!
0:,15+:1 0+*B*B! "#$ 11)0)19)6)9+*,9): 149)14::)3<()-EI X+ B*&(-14((*B!+*4--9):: |

+5)1 M&):+,*0! *=1 5*BI 6(40+:! *6)! B,+5!'4991,01! (491)! 0&3<)9:! *=I#$ 1 1)0): ?
*0:,-)9,011+54+1:*3)1*=14+5)3154C)!5, 151 = +0)::1*:+:1%Z,401)+14(E?!aQQ_n!K494:*C!

35



)+ 4(EaQPc?! 40-1)04<()! +5)! ):+,34+ %01 *=! *:+:1 *=1 6(40K#S$ 19)6)9+*,9):1%:))!
L)'+,*0! PEJEE

Z5)1)],:+)0)1*=! ' *0:)9C)-1 "#$ 11)0):154:1<))0! @0*BO!=*914!(*01!+,3)EB9)C, *&:!
+&-,):1,01 )++8&)!:&<-,C,-)-1 "#$ 11)0):!, 0441 +B* <9*4-1'(4::):1 <4:)-1*0! +5),9
)C*(&+,*0491! 5,:+*9lb! M&,'@(I!' )C*(C,01! ZI6)! X?! '5494'+)9,)-! <I! =9)M&)0+!
)M&)0))]'5401):140-!  69):)0+!4:1'5,3)94:2140-1 +5)! 3*9)1 *0:)9C)-1 ZI6)! X X?!
=*91 B5,'51*<C,*&:1 4(()(,"! 9)(4+,*0:5,6:1'40! <)! ):+4<(,:5)-! %K&401! )+ 4(E?! aQQd7E!
L*3)!:+&-,):154C)! 4(:*1<))01'499,)-1*&+!,01 A. thalianaE!Al:&<:)+*=1al%$ 11)0):!
54:1<))01:*¥9+)-1<4:)-1¥01+5))]H)0+1*=1)]  5,<,+)-14(()(,"-,C)91)0)!%/4@ @)D+!4E!
aQ@7E/4:)-] *0! <)+B))0 .:6).):! *3649,*0:? | #=<)91)9! 40-1 *(()41&):!
%aQP@AT=*9!)]436()?,-)0+,=,)-1d! "#$ ! (*',169):)0+14'9*::1 +B)(C)! :436()-! 6(40+!
6)',):?! :&11):+,01! 41 <4:,1 5*&:)@))6,01! =&0'+ *0EUDR1! =43,(I! ,0' A. thalianan!
B5,'5!,0'(&):! ADRI!40-!,+:15*3%(*1: IADR1-L1?ADR1-L2'40-1ADR1-L3149)!Y"#!
+16)!1)0):1*=145)! RPWSI9RESISTANCE TO POWDERY MILDEW 87%16) 1+54+14'+14:1
5)(6)9!"#$: ?140-149)!C)9I!5,15(11'*0:)9C)-! 4'9%::1 6(40+! :6)',):1%Y*((,)9!)+! 4(E?!
aQPm!Y5,040-1#4@)?' aQ@t05401! )+ 4(E?! &@PB)C)97?! 0*1-)=,0,+,C)! (,:+! *=!
*0:)9C)-! "#$ 11)0):1,0! A. thaliana')],:+:E!

!

m9,1,04((1?! ,+! B4:1)]6)'+)-! +54+1$ | 1)0): 2! B5)0! 69):)0+PB*&(-! <)! :,3,(49!
<4:)-1*01 B,+5,0 .:6)',):! '*3649,:*0:?! <&+! :5*B! -,C)91)0')! B5)0! *364 9)-1
<)+B))0!:6),):E! Z5,:1B4:1<4:)-1*01+5)15493:194)t +5)*911% N(*9?! PVc n! f*(&2!
aQQPn!9)C,)B)-1,01/)91)(:*0!)+14(E?!aQrEPZ5)!+)93!s493:194)t1%9,1,04((1!"*3):!
=9*3!3,(,+4911+)93,0%(*11140-1-)0*+):14!-1043,'1B5)9)! 6)*6()! 40-1 19*&6:149)!

=+0")-1 +*1 4931 +5)3:)(C):! <)'4&:)! *+5)9:! 49! -* 01! :*?1 B,+5*&+1 401! ,0+9,0:,"!
<)0)=,+! *=1 +5)1 69*)::E! Al '(4::,'4(! s493:1 94! -1043,'1 <)+B))0 ! 6(40+:! 40-!
64+5*1)0:! B*&(-! +5&:1 )0+4,(! 4! )9,):! *=! 5:)()'+,C)! :B))6:t! ,0! B5,'5! 0)B(l!
-,"*C)9)-1C49,40+:1+54+1¥==)914-C40+41)! B*&(-169*6414+)1+5*9*& 151 6*6&(4+,*0:!
40-1:B))6! +*I=,]4+ *0E! Z5&:?! B5)0! *3649,01!,0-,C,-&4(14")::,*0: 2! +5) || B*&(-!
QNBY+)-1+*  1'49911+5)1:43)14(()()!1*=!401"#$ 11)0)!+54+13*+19)")0+(I1:B)6+!+*!

= J4+ *(EFB)C)97?!+5,:1B4:10%+I=*&0-1+¥1<)1+5)1'4:)1 01694"+,')14:16*(13*965,:3!

36



&0-)91*0)1419))0+1:)()+,C):B  ))61%/)91)(:*01)+14(E?1aQ@Pt @ @)9!)+!4(E?'ZDQA

7:N:O WXNI®-'&##6 1#$' 4" WX M1 %A38%& - +FF]&

!

75)9)! 49)! 4<*&+! PcQ¥$ 11)0):1,0! A. thaliana! %\)1)9:!)+! 4(E?! aQQ_7!40-! 6(40+!
"#$ 19)6)9+*,9):149)1&:&4((I!,0! +5)! 5&09)- :1%F)5(,01!)+! 4(E?! aQPI7E! $)(4+,01! +*1
+5,:?1 +B*I M&):+,*0:! 54C)! <))0! 4:@)-I1,9: 9! 5*B! '40! :&'5! 9)(4+,C)(I! :34((!
9)6)9+*,9):1 69*-&") 1:6)',=,'1-)=)0)!414,0:+! 41319,4-1*=164+5+1)0:! 69):)0+! 0!
+5)1)0C,9*03)0+E L)*0- ?! 5*B! '40! 6(40+:! 4==*0-1 +*I 34,0+4,0! :&'5! @+,C)(I!
)]+)0:,C) 19)6)9+*,9):21"*0:,-)9,01! +54+1# 34,0 +4,013&(+,6()!'*6,):1*=!,33&0) :!
1)0)!=*Q1416(40+1'401<)I'*:+(I4B*ISBUAI'#S 11)0):?'RPM1140-1 RPS5249)! @0*B0!++!
'49911=,+0)::1%:+ : F=R61+*149*80-1PQR6Z,40!)+14(E?!1aQQ_?!K494:*CIRRIFE

!

f *BI(,3,4)-! "#$ 1*36()3)0+:169*C )1:6)',=,' 1-)=)0' )!414,0:+141B,-)IC49,)+I1*=!
64+5*1)0: 2140-1401)C)0!19)4+)9!0&3<)9!*=1)==)"+*E8211<)1)]6(4,0)-!,0!1649+1<I!
+5)11&49-1516%+5):,: EI$4+5)91+54013*0,+*9,01!+5)!69):)0")*=164+5*1)01)==)'+*9:!
-,9)+(121")9+4,0I"#$ 19)")6+*9; 1 3*0,+*910618&49-7! +5)!,0+)19, +1*=1 +5) Q1 *BO! 5*:+1
69%+),0: | 454+ B*&(-1<)!'*369*3,:)-14:1419):&(+!*=1)==)'"+*9169):)0")! %Y5,:5*(3!

)+ 4(E?! aQQ n! j*0):! 40-! 2401(?! aQ@CVE! 9):&(2! 3&(+,6()! )==)'+*9:! +54+
*369*3,:)! +5)1:43)! 5*:+1 69%+),01 *&(-! <)I13*  0,+*0)-1<[1+5)!:43)! "#$ : E! XO!
4-- +*0?! +54:1<))0! :5*BO! +54+1 41:, 01()!"#$ 1'40! <,0-13%9)! +540!*0)! )==)'+*0!
06Y):49)+! 4(E?!aQP_77?1+5&:! *0+9,<&+,01! +* +5)1)]6(404+*0! *=! 5*BI (:8%+)-!
*36()3)0+:! '40! 3*0,+*9! :,10,=,'40+(I! (491)9! 0&3<)9:! *=! )==)"+*0:E | L+&,):!
&:,01! 1)4:+! +B*.51<9,-! %iaf7! +)'50*(*1I! +*! 69%<)! 69%+),0! ,0+)94'+,*0:! 54C)!
=*&0-1+5441(491)108&3<)91*=164+5*1)01)==)'+*F+0C)91) - I*0+H41*33*0L:)+1*= |
6(40+69*+),0: 19 @5+49!)+14(E?!aQRRIOIL!)+14(E?'aQPE

!

Z5)!5,15! =,+0)::1 %+ *=1"#$ 11)0):! 3,15 4 <)! 3,+,14+)-?1 =9*31 +5)1 )C*(&+,*049|!
6)9:6)'+,C)?! <I! <4(40',01! :)()'+,*0 E! X0! +5)! '4:))! *=! =9)M&)0)6)0-)0+!
<4(40',01! :)()'+,*0?! +5)! =9)M&)0'I! *=! 41 1)0)! ,:! 9)1&(4+)-! B,+5,0! 41 6*6&(4+,*0!
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<4:)-1%01:)()'+,C)! 0))-E!  89):)0") UA)0) !'"#$ 11)0):! B,+5!5,15! =40)::1"*:+ : 2
RPM1140-! RPS5?!49)! @0*BO! +*! <)1 &0-)9! <4(40',011:)()'+,*0! %L +45(1)+! 4(E?! PVVVn!
Z,40))+14(E?!1aQQa7?!4:149)!:)C)94(1*#5)8)0):E!

!

XO014+5)1'4:)1*=145)1< 9+B0- .-)4+5!)C*(&+,*049113*-)(?1)]+9416,):1 *=I'#$ 11)0):!

341! <)l 9)3*C)-! +59%&15! -)()+,*0! *9! 6:)&*1)0,:4+*0 ! %\, '5)(3*9)! 40-!
W9:2IPVV'7 EIA(+)904+,C)@B)I5, 15! +:1¥=1 "#$ 11)0):13,15+14(:*1<)13,+,14+)-!
<13,'9*$"Al%3, $"A7.<4:)-1"0+9%( ?1B5)9)<II"#$ 1+940:'9,6+:149)!-)194-)-1,0!
<&(@!<4:)-1*0¥5)+491)+ 0FE0:)9C)-1)M&)0):1,01  +5)1"/ .A$Y!-*34,0 1%N),!
)+HA(E?'1aQP_ni#,)+14(E?!aQPan!L5,C4694:4-)+U(E?'1aQPa7E

7:N:P Y<13"-91'$. @*R@'$YHEMN X K& &#

69)::&9)! ,36*))-! <I! 64+5*1)0:! %\))9:! )+! 4(E?! aQQ_n!i&)! )+! 4E?! aQPBEZE)!
*9,1,04((I! -*3,040+! 516*+5):,:! *0! +5)! )C*(&+,*0! *=! "#$ ! 1)0):! B4:! +5)!
*)C*(&+,*0491! 493:194")1 3*-)(1%N(*9?! PVCATE! A™*9- 01! +*1+5 :1 5]6*+5):,: 21 +5)!
6(40+$!1)0) :!40-! 64+5*1)0! )==)"+*9:1 ,0+)94'+! ,0! 4! s1)0)=*91)0)t! 3400)9?! ,0!
B5,'5! +5)! 69*+),0! 69*-&')-! <I! 41 :6)',=,'  "#$ !11)0)!,0! 4! 6(40+! 9)*10,;):! 40!
)==)'+*91 69%+),0! 69*-&")-I<I! 41:6)',=,' 164+5*1)0E! L&'5!9)*10,+,*00):&(+:!,0! 4!
516)9:)0:,+,C)!9):6*0:)!140-I"((*-)  4+5!,0!1+5)!6(40+E!

!

X+!B*&(-1+5&4)!<)0)=,",4(!=*9!+5)!64+5*1)0! +3)+4,0! 0*C)(! C49,40+5444C*-!
2)+)'+,*01<1+5)16(40+72140-! ,+1B*&(-1*==)91'*36)+,+,C)14-C40+41)|=*91 +5)I 6 (40+! +*1
S *C)9L "HS 1 A(()():! +54+! B*&(-! )04<()! -)+)'+,*0! *=! +5) 0)B! C49,40+:E! LB!
4(()():!,0! +5)! 6(40+! B*&(-! +5)0M&,'@(1!,0'9)4:)! ,0! =9)M&)0'l! +*19)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)*91?1:&'5! 41 3*-)(1 B*&(-! 69)-,'+! ,0+94:6)',=," 6*(13*95,:3! +*! <)! 949)! 40-!
+940:,)0+!,0!04+&9)E
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T5,()!,+12))3:1+*I<)1+5)'4:)] +54-H5)#$$19)1,*0:1*=13401 "#$ 11)0):149)!&0-)9!
6*:,+,C)!)()'+,*0 1%\))9:1)+! 4(E?!' PVV 'n! AB)AH--1!)+! 4(E?!' aQQQnN! \*0-940v
84(*3,0*1)+!4(E?!1aQQd4:169)-,'+)-1<I1+5)!I")C*(&+,*04911493:194")!13*-)(?!+ 5)!
+&-I'<IT/)91)(: *0!40-1*(()41&): '%aQQP,15(,15+)-!+5)! 69)C4()0")! *=! (*01
(,C)-16%(13%65,:3! ,0!"#t$ 11)0):1,0! A. thaliana!6*6&(4+,*0:E!1Z5,%<:)9C4+,*0154:!
<))0 1649+,4(()6(4,0)-!<I' <4(40',01")()'+,*0!,0! "#$ 11)0):?!B5)9)!+B*!1*913*9)!
4(()(,"1=*93:1*=1411)0)!49)!34,0+4,0)-!,0!416*6&(4+,*01*C) 9! (*0116)9,*-:1*=1+,3)!.!
,0L+49@0+94: +1+*1:)()'+,C):B))6 13*-)(! :&11):+)-16 9)C,*&:(IE

|

N9*3!40!)C*(&+,*0491! §9:6)'+,C)?! "#$! 1)0):!:5*B,01! C49,4<()! 64++)90:! 3,15+!
<! &0-)9! -,9)+,*04(! :)()'+,*0! =*O! (*4(! 4-46+4+*0?! *9! 3,15+! <)! &0-)9! +5)!
,0=(&)0)! *=! 1)0)+,"! -9,=+! *91 <4(40',01! ;)()'+,*0EL*3)! :+&-,):! 54C)! ,0-))-!
4--9)::)-1 +5)I M&):+,*0! *=I +5)! 9)(4+,C)! 69)C4()0")! *=! +5):)! +16):! *=!:)()'+,*O!
%/4@@)9!)+!4(E?!aQQNTE

|

"#$11)0):149)!:&<e)'+!+*141'*36()]! 3,]+&9)!*=16*:,+,C)!40-1<4(40',01!:)()'+,*OE!
Z5)9)!14(:*1:))3:1+*I<)  1401,0+)96(41'<)+B))0!-,==)9)0+16):!*=!1:)()'+,*0?!4:18UA!
"#$ 11)0):!&0-)9!<4(40',01!:)()'+,*0! +)0-1+*I (4'@!:+9*01!:,104+&9):! *=16*:,+,C)!
)()'+,*0!,01#$$!9)1,*0:?!B5,'5!49)!*+5)9B,:)! 69)C4()0+!,0! "#$ 11)0):!%L5)0!)+!
A(E?'aQQ"7E

|

"#3$ 11)0):149)! 0%+ &0,=*93! 0! +5),9!)C*(&+,*0491! 3*-) 21 69*<4< (11 4:1 41 9):&(+! *=!
C491,01! :)()'+,C)! 69)::&9):! +54+! 4'+! *0 +5)FB9)C,*&:! +&-,):! ,0! ()++&")!
:&<-,C,-)-l "#$ 1 1)0):! ,0+*! +B*! <9*4-1 '(4::):! <4:)-! *0! +5),9! )C*(&+,*0491!
5,:+*91b!M&,'@(I!')C*(C,01! Z16)! X?!'5494'+)9,;)- <I!=9)M&)0+! :)M&)0")1)]'5401):!
40-169):)0+! 4:1'5,3)94:21 40-1 +5)! 3*9)!1 *0:)9C)-! ZI6)! XX?! =*9! B5,'5! *<C,*&:!
4(0(,"19)(4+,%0:5,6:1'40!<)1):+4<(,:5)-1%K&401!)+!4(E?!'aQQd7E

|
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7:0 F'%%$.@

"#$ 1 1)0):! 54C)! <))0! '4+)1*9,;)- | <Il C49,4+,*0! 64++)90?! )C*(&+,*049I! 3*-)!
0o=4:+U: (*B7)C*(&+,*0491! *9,1,0! #60*(*1:UB494(*1: 7211)0*3,1 -,:+9,<&+,*0!
%:,01()U'(&+)9)-7! 40-! -*34,0! 49'5,+)+&9)! %Z"#UY"#7EFB)C)9?! B5 5!
=&0+,*04@*():"99):6*0- HH+5):)I'4+)1*9,):1,:10*+ @0*BOE

4(E?'aQ@QC&401)+!4(BaQQtid++)36+)-1+*1"(4::,=I1"#$ 11)0):!14"*9-,01!+*! +5),9!
C49,4+,*0169*=,(JfEB)C)9?!0*!:1:+)34+,':+&-1'+*'5494'+)9,;)!1 C49,4+,*0!4'9*::!
A(("#$ 1:)M&)0"):154:1<))0! &0-)9+4@)0 n! G9! 54:1 +1<))0! :+&-,)-!,0!-)6+5! 5*B!
)M&)0")!C49,4+,*0!,0™#$ 11)0):!-,==)9:1=9*3!<4'@19*&0-!1)0): B!

!

\Il *<e)'+,C)! I+ (*@! 4+! -,C)9:,+I! 64++)90:!'/8% 1 1)0):!,0!-)+4,(EXB9*C,-)!
"(4::,=,'4+*0?! C,:&4(,;4+,*0! 40+)09,'53)0+! ,0! =&0'+,*04(! '4+)1*9,):! =*9! "#$!
1)0):?14:1B)((14: 14JTAL! 404(l:,:! *0!18 LAI6*(13*965,:3E N\I! 3)+5*-1:1 &:)=&(1=*9!
+&-,): 1+54+1B,:51+*1+491)+141649+,'&(49!:&<19*&BF+1)0): 1*01+*14::)::14(()(,"!
-,C)9:,+11,0!40!,-)0+,=,)-1:)+1*=11)0): E
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= 6D$A-&.*BE/D'131)@

!

X0! +5,:1 '546+)9?1 X! -):'9,<)! 40! 4669*4'5++9! 69*=,(,01! *36()]! 56)9C49,4<()!
9)1,%0:1*=1+5)11)0*3) ?1)]6(*,+,01!:5%9+19)4-15 15+50*&156&+! :)M&)0',01! -4+4E!
Z5,:14669*4'5|B*9@:))C)0! B5) 0!B5*()11)0*3)!  de novo!4:)3<(I!,:10%+1=)4:,<() !
40-1B5)0!*0(1*0)19)(,4<()!9)=)9)0")!,:14C4,(4<() EX!<)1,0<I!-):'9,<,01 1+5)I<4:,'
B*0@=(*B!<9,)=(IE!X!+5)0!-):'0,<)!,Q4, (:4+4169)6494+ *F5* " 1*=164943)+)9:!
=*913466,01! 40-! C,:&A(,;4+,*E! L&<)M&)0+(1?! X! 4--9):B)!,::&):1 *=! C4(,-4+,*0!
40-1,0+)969)+4+ *ORI04((1?!X1'49911*&+141:+ 44 A(404(1:,:1*=1+5)1*<+4,0)-1-4+4E

=7 +AA.1$/DF

!

Z*1,0C):+,14+)104+&94(1C49,4+,*05Q*36()+)!'*36()3)0+1*=!  "#$ 11)0):!,0!+5)!
A. thaliana! 9)=)9)0)! 1)0*3)?! X1&:)-! +5)! 400*+4+,*0! *=I J&*1 40-1 *(()418&):!

%aQPP7E!Z5)134,01-4+41:)+1'*0:: +)-1*=1:5*0+1 X ((&3,04!9)4-:1=9*31 Q! 4")::,*0:!
=9*31+5)I=,9:+1654:)14=5)IPQQP!J)0*3):169*e) +?!'5+:)01+*19)69):)0+1<*+5! (*'4(!
40-11(*<4(11)0*3,"1-,C)9:,+1!, OA. thaliana!%YAy+14(E?!aQPP7E

!

Z5)!:4+94+)111*=14(,10,01! :5*9+1 X((&3,04! 9)4-:1 =9*31 41 9):)M&)0')-1 1)0*3)! +*1 4!
1)0)!*=1,04)9):+169*C,-):1,0=*934+ *0!*0! B5,'5!:)13)0+: 1*=I+5)!19)=)9)0')!1)0)!
49)169):)0+!,0! +5)!,0+)99*14+)-! ,0-,C,-&4(EL,:&4(,;)! +5,:1 ,0=*934+,*0?! B5,'5K!
4((1 69):)0") .*¥="*C)941)! 69*=,():?! 40-1 &)! ,+ +*I *3649)1 4")::*0  .:6)',=,'!

*C)9C,)B!I*=1+5)| B*0@*B! 9N, 1&9 7EB4943)+)9140-169*)-&9)!'5*,):1=*01)4'5]

+)6149)!-,:'&::)-1,01-)+4,(1,0IL)'+,*0!  aER!
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accession 3 reads

— — —— accession 3
accession 2 reads
L accession 2 Gene 1
accession 1 reads b
K]
- — I 2CCession 1 %
|- 7 §
accession 5 reads
I 2 CCession 5
accession 4 reads
I 2 CCession 4

reference gene 1 !
!
Figure 6. Schematic representation of how coverage profiles are obtained from mapped reads data.
!
Z*1466(11+5,:14669*4'57?!1 ,+1,:10)")::4911 +*¥154C)1419)=)9)0")! 1) )M&)0")!  *=!,0+)9):+!
40-! 3&(+,6()!9):)M&)0')-11)0*3):  14:1:5%9+19)4-:1*9! 0 401! *+5)9! =*934-£Z*|
69)649)! -4+4! =*9! 3466,01%L+)6! PY+5)!5*9+19)4-:! B)9) ! '&+! ,0+*1&0,=*93!
)13)0+: ! %! 3)9:7 ? *=I " <4:)! 64,9:1 )4'5?! +*1 )0:&9)! *0,:,:+)0'l! B5)O!
*3649,01 14")::,*0:  140-!1-4+4:)+:EX&:)-10*0 .*C)9(466,01k!3)9:!1+*134],3,;)!
3466,01!)==,")0'l EL&<:)M&)0+(P!+5):)k!3)9! 9)4-:1B)9)!4(,10)-1%3466)-7!+*!
)4'51*=14+5)19)=)9)0")! "#$ 11)0):1:)6494+)(l B!

!
Z*169)649)!9=)9)0")! "#$ 1:))M&)0"):! =*913466,01?!+5)!B)9)!)]+94'+)-1=9*31+5)!
ZAXPQ! 4:)3<(I! *=! +5)1 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*=11)0*3,""*0+)]+!*0!
),+5)9!:,-)1*=1+5)11)0):1+*14((*B! +5)!3466,01!*=19)4-:14+!1+5)!)-1):1*=1+5)11)0):E!
Z5):)14--,+,*04(1:))M&)0'):!1B)9)!9)3*C)-14=+)9!+5)13466,01!B4:14"*36(,:5)-E !
#,@)B,:)?X54-1*9,1,04((I!@)6+!,0+9*0," 1 )M&)0"):1*=1+5)!1)0):1=*9! +5)! 3466,01!
:+41)E! m0")! +5)! 3466,01! B4:!'*36()+)?! X{@)6+! =*9! =&9+5)9! 69*")::,01! *O(I! +5)!
6*:,+,*0:1+54+1*99):6*0-1+*I+5)!'*- 011%Y2L 7!6*9+,*Q *=!+5)!1)0) E!
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|

Z5)1(,:+1*=1PA_10)=)9)0)I"#$ 11)0):1B4:1<4:)-1*  01+5)IL&66()3)0+4(1Z4<()! X! 0!
J&* 40-1"(()1&): 194QPP77?! B,+5! d! 4--,+,*04(1 1)0):! %AZPJ* “AQ?! AZPJlaVvaQ?!
AZPJlaV_Q?! AZcJdca Q7! 4--)-1 <Il 340&4(! '&94+,*0! %™*&9+):I! *=1 H&OI*&O01!
Y54)7E

!

XO! +5)! )*0-1 :+)67?! 45)!1 3466,01 | B4:! '499,)-1 *&+! &:,01!/TA! %#,! 40-! 2&9<,0?!
aQQVT*=+B49)EX’5*:)"*0:)9C4+,C)!3466,01164943)+)9:IB ,+840!)-,+!-:+40")!
*=1%0)?1+5&4((*B,01!1*0)!3,:34+'51=*91)4'5 | A1<4:)164,91:)13)0+ 1%:))IL) +,*0!
aE_HE

!

XO0! +5)! +5,9-1 :+)669):)0")! *=! *C)941)! =*91)4'5! 4"):: *0! 4(*01! +5)! ()OL1+5! *=!
)4'5! 1)0)! B4:! 9)'*9-)-1 40-1  C,:&4(,;)- EX! *0)! *91 3+0)! 9)4-:1 3466)-!  +*1 41

B4:11,C)0KA<:)0" )t!:+4+&:1%@X0!:,36(,=,)-1+)93:?169):)0) .*="*C)941)!:+4+&:!
,0-,'4+):1B5)+5)91:)M&)0’):!:,3,(49! +*14+5)19)= )9)0"))],:+!*910%+! ,01)4'5 1*=1+5)!
4")::,*0:1*911)0*3):1%=1 0+)9):+  ?1,01416%:,+,*0:6)',=,"3400)9 EZ5):)!C)'+*9: !
‘40! +5)01<)IC,:&4(,2)-I<I*(*9 .**-,011 +5)169):)0)I*=! *C)941)! 4:1<(&)!40-1+5)!
4<:)0! *=1 *C)941)! 4! <(4'@7! =*9! )]436()EZ5&:?! =*9! 4101()! 1)0)?! )4'5!
9):))M&)0')-11)0*3)11)0)94+):141-:+ 0'+"*(*9  ."*-)-169*=,()E !

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

generated based on coverage profiles of individual genes.
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940-*3(1!-,:+9,<&+)-?1<&494+5)91 =4((:},0+*1- :+,0'+?1 1)0§)", =, 64++)90:E! Z5&:7!
C49,4+,*01 43+01! 1)0):?! *9! *(&30: ?! ! 3&'5! 3*9)! 69*0*&0")-! +540! C49,4+,*0!
43*01! 4")::*0:  1%919*B: E! G,:&4((1?! +59))! '4+)1*9,):'40! <)! - :)90)-! S SUA
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1)0):1*01+5)! ()=+?1B5)9)+5)!"*C)941)!,:1),+5)9! 69):)0+!*C)Q! 3*:+1 *=I +5)1 ) 0)! *9!
4<:)0+14(3*:+1)0+,9)(In! *0:)9C)-11)0):1*0!  +5)19,15+21B5)9)!"*C)941)!,:169))0+!
*C)913*:+1*=1+5)11)0)n!40-1 *36()] 11)0):1,01+5)13,--()?!B5,'5!4 66)494:IC49,*&.!
64++)90:1%2D401)14+4 ,0- '4+)1649+,4(11)0)! *C)941)1%=&9+5304(I:,:!,01L) ' +,*O!
_EPERE

|
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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 GI1A"3$-91*F-."/-".&

!

A" *¥0:18&)-1,01+  5:1:+&11B)9)1:)()+)-!  =0*31),15+!1)*19465,19)1,*0:1%Y 4*!
)+ 4(E?1aQPP7E!Z5)!'(&:+)9,011*=14"):: *0:1<4:)-1*01+5)164++)90!1*=16*(13*965 ! 3
=9*3IN,1&9)PP-*):10*+! :5*BI41:+9*0116*6&(4+,*01:+9&+&IPA9A+)9, +, 1*=1+5)]
'(&:+)9,011<4:)-*0IB5*() .1)0*3)! L"8:! %, 1&9)ParE

|

NLR coverage Genome-wide
profile based SNP based
clustering clustering
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]
=

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+41 =*01"#$ | 1)0): E$):&(+:! =+91+5)! +)0!

5,15):+.:9,01! 1)0):! 49)! :5*BO! < ) (*Bl 9Z4<()! _7E! X0+)9):+,01(I?! :*3)! *=! +5)!
3*:+1 *0:)9C)-1 1)0):1 49)1 * .(*4+)-1 |0 +5)! 1)0*3)?! 4:1 ;1 +5)! )]436()! =*9!

54



AZPJIPI"QQ!BOC37AZPIPIPQ! GHS17140-! AZPIPIPC | 9FN27HIHS 1! 54:1<))O!
(,0@)-1+*1"*(-1:+9)::19):6%0:)E ISOC31%UPRESSOR OF CHS1-2 317,:1(,:+)-! *01ZAX$!
0654#6:bUU494<,-*6:,:E*OUTI4! @O*BO! 3*-, = )91*=CHS213&+40+165)0*+16)E! Z5&: !
+1,:16(48;<()1+54#+5))11)0):13,15+1<)1=80'+,*04((1!9)(4+)-140-1=*931649+1*=1+5)!
:43)! 0)+B*9O@ERA3*01 | +5):)! 5,15):+.:%9,01! '40-,-4+):?! <*+51 Z"#1 40-1 Y"#!
*34,0149'5,+)'+&9):1 49)! 9)69):)0+)-?! 4:1 49)! 649+ 4(1 49'5)'+&9):! (,@)! Y"1 40-!
Z'B

J)0)IX2! m+5)9! 2*34,01A9'5,+)'+&9) |  AC)941) \,0,3&3 | \4],3&3 !
"43): |
AZ_JPclQQ .! Y PEQQ PEQQ PEQQ
AZPJPIPc! TN2 z" PEQQ QEWV PEQQ
AZPJPI"QQ  S0C3 Z'# PEQQ QEWV PEQQ
AZclaarvQ ! Z'# PEQQ QEWV PEQQ
AZPJPaavQ@ .! Y'# | PEQQ QEWV PEQQ
AZPJPI"PQ! CHSI z" PEQQ QEVc PEQQ
AZcJQdlaQ! ADRI-L2 Y'# | PEQQ QEW PEQQ
AZPJPaa'Q SUMM?2 Y'# | PEQQ QEW PEQQ
AZ_JQdaaQ .! Z'# PEQQ QEWV PEQQ
AZcIP IQ! DSC2 Z'# PEQQ QEWV PEQQ

Table 3. Ten NLR genes with the highest conservation scores, based on within-species comparison in
I13*+ #-%#.# 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).

55



K 6D$A-&.*683##9(9/$-819-D9'Arabidopsis thaliana*

!

Al0&3<)91*=169)C,*&:1:+&-,):I54C)*&15+!+*1'4+) 1*9 )I"#$!11)0):! <4:)-1*0!+5)!
64++)90:! *=! 04+&94(! C49,4+,*0! +5AH 5, < +EX+! 54:1 <))0! (*01! @0*BO! +54+!
6*(13*965,:3!,0!  "#$ | 1)0):! '40! =*((*B! 4! 8UA64++)907?! B5)9)! B5*()! 1)0)! ,:!
),+5)9!169):)0+1*914<:)0+!BO40+)+!4(EAR " n!f)0@)+!4(EARVn!L5)0!)+4(E?' aGQ 7
f*B)C)9?!*+5)91"#$ 11)0):!154C)!<))0!@0*B0!+*<)!5,15(1I'*0:)9C)-?!40-169):)0+!
4'9*%::1 3&(+,6()!(40-16(40+!:6)',):1%f*=<)91)9!)+!4(E?!aQPd7ELHOF0?!:+&-,): !,0!
()++&')!54C)! :5*B0! +54+%#$ 11)0):!,0! 6(40+:1'40! <)1'(4:1,=))-! ,0+4+5)IM&,'@(l!
)C*(C,011Z16)!X!40-1+5)13*9)1'*0:)9C)-1Z16)!X X1%6K &401!)+14(E?!aQQd 7E!

!

Z5)))! 1+&-,):1 B)9)?! 5*B)C)97?! (,3,+)-! ,0! :"*6)! 40-! -*I 0*+! 69*C,-)! *36()+)!
'(41:,=,'4+,*01*91 A. thaliana!"#$ 11)0) I: )+EZ5,: 1B*9@)]|640-:!&6*0 +5):) l:+&-,):!
+*169*C,-)!41'(4::,=,'"4+,*0! *=!+5)1*36()+)! :)+! *=I"#$ 11)0):!,0! A. thaliana!,0+*!
+59))! '4+)1*9,):b! 89:)0")UA<:)0)! %8UAT7?! Y*0:)9C)-! 40-! Y*36()]E ! A=+)9!
-):'9,<,01131  1'(4::,=,'4+,*0!14669*4'5?XC, :84(,;)!40-1'"*3649)!-,C )9:,+12-,'&::!
C4(,-4+,*0!40-69*C,-) l:+4+,:+,:F0!+5)19):&(+,01!:)+:1*=11)0):E

!

X1+5)0! '4991! *&+11)0)! )09,'53)0+ ! 404(l;,: ! ,0! 1)0)! '4+)1*9,):! =*9! -*34,0!
49'5,+)'+&9)! 40-! 1)0*3,! -;:+9,<&+*0 ?! 40-! :&<:)M&)0+(! )]+)0-! 3!
'44)1%9,:4+ *01 +*1B5*() . 1)0*3)!-4+4 1:)+140-1"499] 1*&+ J)0)! mO+*(*111404(l:): !
*01+5)19):&(+,011(,:+:1*=I1)0)EX+5)0149911*&+411)0*3) . T,-)IA 1% 4+ *0IL+&-I!
%JTALT*0!+5)! 8! 6*(13*965,:3!,0! +5)! 1)0*3)  .B,-)!:)+!*=! A. thaliana!8UA!
1)0):E! Z*1,-)0+,=[1+5)1:)+1*=11)0):1 =*91 JTAL?K)]+)0-18 UA!'(4::,=,'4+,*0! +*1+5)]
B5*()! 1)0*3) EN,04((1?K=,(+)9! +5)! 9):&(+,0L)0)! (,:+ !=*919)(,4<()! '40-,-4+):!
<4:)-1*0! +5)t&99*&0-,01!1)0*3 ,'19)1,*0: 140-10&'()*+,-)!-,C)9:,+| 164++)908
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K:7 63$##9(9/$-A(*7 PRAXN& &H#

K:7:7 +AA.1$/D

!

A:1)'9,<)-1,0 IL)' +,*0REEB,+519)=)9)0")+*N,1&9)PP?1+5)9)!49)1+59))! 19*&6:I*=!
"#$ 11)0):1'(049(I! C,:,<()! <4:)-1 *0! +5),9! *0:)9C4+,*0! 69*=,():E! Z*! 4::,10! "#$!
1)0):1,0+*14+5)1+50))1'44)1*9,): 21X &:)-14 1459):5%(- .<4:)-14669*4'5E! A +5)! = 9:+!
+)621X18:)k!3 )40: 14+*1 )0+, =114+59):5%(-: 1=*91'4+)1*9114::, 103)0+:E!1 Z*-*I145,: 21X
466(,)-! k!3)40: 1+*145)1- :+9 <&+ *0!*=1'*C)941)! C4(&):! =*§8! 1)0):! 0! 4((! "Q!
%0:,-)9)-14")::,*0:  1S9,01%+5)91 B¥9-:21 +*1 4((1 +5)! *(*9*-)-1C4(&):!:5* BO!,0!
N,1&9)IPFEL+49+,01! B,+5! +59))! '(&:+)9489):5%(-:! 4+ QE_I! 40-!1 QEMB)9)!
*<+4,0)-1 %I, 18&9)P_7E!

|
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Figure 13. Thresholds for conservation value generated using : means.
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|
Z59):5%(-1 C4(&):! B)9)! &)-1+*14::,101)4'51 4"):: *01=*91)4'5! 1)0)! ,0+*1 *0)! *=!
+59))!119*&6:b!4<:)0+! ,=!,+:1'*99):6*0-,01!*0:)9C4+,*0! C4(&)! B4:! ()::! +540+5)!
=,9:+1459):5%(-?1,0+)93)-,4+)!1*91"*36()]! ,=! +5)!*0:)9C4+,*0! C4(&)! B4:1<)+B))0!
+5)1+B*1+59):5%(-: P40-169):)0+! =1 +5)!*0:)9C4+,*0! C4(&)! B4:1 19)4+)9! +540! +5)!
)*0-1+59):5*(-E! !

!

14:)-1%01+5):)14::,103)0+:?!)4'5! 1)0)! B4:19)69):)0+)-! <I! 417)+1*=(4<)(; 2*0)!
=*91)4'514")::*0  ?B5,'5!B)9)!+5)01:&3349,;)-1+*  I'(4::,=11)4'511)0)!4:1),+5)9!
*0:)9C)-?! *36()]! *9! BUAE! X=! 41 1)0)! *0+4,0)-! 3*9)! +540! cR! ,0+)93)-,4+)!
C4(&):?!,+!1B4:1'(4::,=,)-14:I¥*36()]n! ,=! ,+! *0+4,0)-! 401! 4<:)0+! C4(&):?! ,+! B4:!
"(4::,=,)-14:18UAN*+5)9B,:) | .+! B4:1'(4::,=,))-1 4:1 Y*0:)9C)-E! HA(&):! (4<)()-! 4:!
,0+)93)-,4+)!140-169):)0+! 4+1()::1+540!cR!=9)M&)0'l,0!4!1)0)!B)9)!-,:9)149-)-!
+*¥14"*&0+!1=*91+5)16*::,<,(,+1*=1940-*31C49,4+,*0!,0!I'*C)941)!*9!0*,:)Z5) ! C4(&)!
*=| cRI B4:1'5%:)01 :,0M)! ,+!,:1 41 *33*0(I! &)-! 3,0%9! 4(()()! =9)M&)0'l! %\AN7!
+59):5*(-EN*9!4<:)0")?!0*NAN! +59):5*(-1B4:1&:)-  24:1,+1.:1()::1(,@) (IH*1*<+4,0!
4<:)0")! +59*&15!0%,:)!, 0! +5)! -4+4=*91 40! 4"):: *0! B5)9)! +5)! 1)0)! ,:1 69):)0+ 7!
40-1=*91'*0::+)0'l |B,+5!)],:+,01!-)=,0,+,%0:! *=1 8UA! 1)0):! %Z40! )+ 4(E?! aBP_7
X0+9%-&',01141 cRINAN!=*914<:)0")! B*&(-19):&(+!,0! VIBUA! 1)0):1%CcEcaR! *=! +*+4(!
"#$1:)+71<),0114::,10)-1+*1+5) 1Y*0:)9C)-I'4+)1*9IE!!

!

Z5)19):&(+,011 19*&6:1B)9)!*=!:,3,(49! :,:)?! B,+5! ca! "#$!1)0):1'(4::,=,)-14:18U Al
%_aR7?lc_I"#$!11)0):1'(4::,=,)-14:1Y*0:)9C)-1%_aR7?140-Ic’I"#$!1)0):!'(4::,=,)-!
4:1Y*36()]!%_"R7!9%I,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&'&H
!

A((1’59))! "#$! (*',| @0*BO! +*1 54C)! 5,15! ,0+)9:6)',):! "*0:)9C4+,*0! %f*=<)91)9! )+
A(E?! aQPdB4+! B)9) 649+ *=B| | "#$! -4+4:)+ .| AZ_IPddIQ! %&0@0*BOY
AZ_JcQVCQUBARIT40-1AZdJ__ QQPADRI-LITS B)9) I'(4::,=,)-14:1Y*0:)9C)-!
%349@)-!B,+5!-*&<()14:+)9@,0!N, 1&9)Pd7<4:)-1*0IB,+5,0 .:6)',):1C49,4+,*0 B

K:7:K G.&#&'I&Z+ #&'I&[GZABE&H*

I

RPS5! 40-! RPM17?! B5,'5! 49)! <*+5! B)({ @0*BA 8UA! 1)0): 40-! B5,'5! 54C)! <))0!

,0+9%-&")-1,01L)" +*0:! PEJE40-! PEAR{4::,=114:18UA!,0! 5,:1 404(l:,! %349 @)-!
B,+5!:,01()!4:+)9,:@,0'N,189)Pd7E&9+5)93*9)?L1+5)0,0)18UAI1)0):1,-)0+,=,)-!

<I1L5)0140-1(()41&):1%aQQ72((10,0)B)9)!(4::,=,)-! 5)9)!4:I8LAR!

K:7:N 61%A3& *B&'&#

!

RPP13! 9RESISTANCE TO PERONOSPORA PARASITICA 137!,:! 40!)]436()! *=! 4!
@O0*BOI"#$ 1 1)0)! +54+1 :1)]+9)3)(I! -,C)9: ) ?! 40-! +5*&15+! +*1 <)! &0-)9! <*+5!
<4(40',01140-1-,C)9:,=1,011:)()'+,*0 19%/,++0)3H--1140-1/)I0*0?!aQ QPNI$*:)!)+4(E?!
aQQd7E!'48! +58:K)!*0:,-)9)-14  01)]436()!*=14 | @0*BO! 1)0)! B,+5! 4! YB6()]!
64++)90!*=1-,C)9:, BRPP131=4((:!B,+5,01+5)1Y*36()]'4+)1*91!4:1)]6)'+)-E I

61



K:i= B&'&*Y'.9/D%&'*+'$3@#IHMXM3I$##9(9/$-91*M&H"3-#

Ki=:7 SWX*$'4*6W)$9$-91'EH--&. #*

!

A:13)0+,*0)-1,0! +5)! ,0+9*-&'+,*0?! 3&(+,6()! -,==)9)0"):! <)+B))0! Z"#! 40-1 Y"#!
1)0):1 )],:+E! A(+5*&15! <*+5! Z"#! 40-1 Y"#! 1)0):! *0+4,0! 40! "/ -*34,0?! +5):)!
*34,0:1:)19)14+)14:13*0*651()+,1'(4-):1%\)1)9:1)+14(E?!PVVVTE! Z"#1+16)!11)0):!
*=4)01)0"*-)13&(+,6()!,0+9*0:2! B5,()! Y"#! +16)! 1)0):! =9)M&) 0+(11)0"*-)1 41:,01()!
)JF0196\))9:1)  +1 4(E?! aQOQXGE-,+ *0! Z"#! 1)0):! 49)! +5+&15+! +*1 <)1 4<:)0+! 0!
3%0**+:21 :&'5! 4:1 194::):1 %\))9:! )+! 4(E?! PVVVTE! T5)+5)9! +5)! )C*(&+,*049I!
3*-):1 40-! C49,4+*0! 64++)90:! *=1 Z'#! 40-1 Y"#! 1)0):! -,==)9?! 54:1 0*+! <))0!
):+4<(,:5)- 2145+&15!:%3):4+&-,):1:&11):+141-,==)9)0")1%i401!)+!4E?!aQ@Y5)0!)+!
4(E?'aQPQ7E

!

Z*1 0C):+,14+)! B5)+5)9! +5)9)! ,:1)09,'53)0+! *=! Z"#! 40-1 Y"#! 1)0):! ,0! +5)!
Y*0:)9C)-?1Y*36()]! 40-18UA!'4+)1*9,): 2! X1'499,)-1%&+11)0)!)09,'53)0+! 404 (:, !
*01311C49,4+,*0! 64++)90!'4+)1*9,:4+ *01 40-1-*34,01 49'5 +)'+&9)! '4+)1*9,:4+ O
*=I Pan "#$11)0):1 B, +51 =&((! Z'#UY# 49'5,+)'+&9):?! <4)-1*0! +5) 1 1 +&-11<I!  J&*!
40-1"(()41&): 194QPP7E!Z5)9)!B4:10%!:,10,=,'40+1)09,'53)0+M4!QEA _n!+B*-)-!
N,:5)0h:! H]4'+! Z):+771 B,+5! <*+5! Z"# 40-! Y"#! 49'5,+)'+&9):! 9)69):)0+)-! ,0! 4((!
+59))I'4+)1%9):19Z4<()d7E

!

Z5)! *&0+:1 *=! Z"#1 40-1 Y'#! 1)0):1 ,0!)4'5! '4+)1*91! B)9)! B,+5,0! +B* | *=! +5)!
)]6)'+)-1C4(&)?!<4:)-1*0! +5)4*+4(16)9)0+41):1*=I1Z"#140-1Y"#11)0): 1%Z4<()! &
N*9! Y*36()] 11)0):! +5)! 0&3<)9:! 34+'5)-1)]4'+(I! +5*:)1)]6)'+)-1=9*31*C)94 (!
94+ *:EZ5)! 94+ *:| %91 Z"#1 +*1 Y"#1 1)0):! B)9)! PE'P?! PE~_140-! aEte*9! Y*36()] ?
Y*0:)9C)-! 40-18UAN)0):?!19):6)"+,C)(IEIZ5)! 19)4+):+!-,==)9)0")!,0! 94+ *B4:! =*9|
8UA1)0):?!B5)9)! Z"# 11)0):!B)9)! 3491,04((I'*C)99)69):)0+)-1%Z4<()1alE
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! Y'#! Z"# Total
Y*36()] ! P79%)]6)'+)-IPA 7 aV1%)]6)'+)-! ava 33
Y*0:)9C)- ! P79%)]16)'+)-IPd 7 arl%)]6)'+)- la” 7 64
89):)0YUA<:)0) ! PP!%)]6)'+)-IP_7 a’ 1%)]6)'+)- lar? 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.
!

Ki=i= 63"#-& &4*$'4*F9")3&*B&"&#

!

X&:)-1 +5)1 4::,103)0+! *=! 1)0):! 4:1:,01()! *9! '(&:+)9)-! ,0! J&*! 40-1 "*(()41&):!
%aQPP7!&D*C)9!-,==)9)0"):!,0!)C*(&+,*0491!64++)90!-)6)0-,011*0! +5)! +16)! *=!
"#$11)0)1*0:,-)9)-E1Z5)9)IB4:10*1:,10,=,'40+1)09,'53)0+!*=1+5)1'4+)1*9 ):1% Plz!
QEQcan! +B¥)-! N,:5)9h:! H]J4'+! Z):+7?! B,+5! <*+5 1)0*3,"1 4994()3)0 +:!
9)69):)0+)-1,014((1+59))!'4+) 1*9,): EA!19)4+)9!0&3<)9!*=I8UA!40-1Y*36()]! 1)0):!
B4:1%<:)9C)-! 0! +5)!'(&:+)9)-1'4+)1*01! +540! B*&(-! <)1)]6)'+)-1 <4:)-1 *0! +5)!
+*+4(169%6*9+, *01*=1'(&:+)9)-10):! 9AA<()ICTE

! Y (&:+)9)-! L,01()! Total
Y*36()] ! d_1%)]6)'+)-_ v 7 Pal%)]6)'+)-1PA 7 55
Y*0:)9C)- ! _Pl%)]6)'+)-!_ " 7 aal%)]6)'+)-!IPc 7 53

89):)0YUA<:)0) ! _VI%46)'+)-! A 7 Pal%)]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.
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K:K B&'1%&IL948*63$1#9(9/$-9184& - (@ . &H#& I&E #&'|8&*B& &#*(1.*
BL+F *

K:K:7 +AA.1$/DX

!

Z*1,-)0+,=1'8UAI!1)0): 11)0*3) .B,-)!=*9!:&<:)M&)0 +!8UA<4:)-1JTAL!404(l:,:?! X!
69)649)-! 40-13466)-19)4-! -4+4!14:1-):'9,<)-1=*9IP" | "# $11)0):!1%L) +,*0laER?!
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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.
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! $#8 $HK N <]

Y*36()] ! P_196)]6)'+)-! d7 dP19%)]6)'+)-1dl 7 *al%)]6)+)-Ica 7
Y*0:)9C)- ! _P19)]6)'+)-! dV7 cd_19%)]6)'+)-1cdQ 7 c_"1%)]6)+)-1"QQ7
89):)0")UA<:)0") ! PPI%6)]6)'+)-! a7 aVv!19%)]6)'+)-lar 7 A 106)]6)'+)-1aV 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.
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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.
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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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rubellal  4")::*0: 2?1 X! :)49'5)-l +5)I L)M&)0)! $)4-! A9'5,C)! %L$AN!
5++6:bUUBBBEO'<,EQ(3E0,5E1*CU:947! =*919)4-:1=9*31 +5):)! 4"):: XBIE#9,)C)-!
94-:1 =91 +5)! aal 4")::,*0:! *=!  C. rubella! =9*3! +5)! =,9:+! :+41)! *€! rubella!
))M&)0',01!69%e)'+!%$A! 69%€)+! 8$H/ VT 7:)M&)0')-I<I124  0,)(1K*)0,1!1=9*3 !
2)+()=! T),1)(! (4<*94+*91! Yd9)0! )+! 4(E?! aQRd))! L&66()3)0+49I! \)+5*-:  7E!
Arabidopsis lyrata! 9)4-:1 =*91 aMl 4"):: *0:!  B)9)! 4(:*! -*BO(*4-)-! =9*3! L$A!
0689*e)'+! 8$j"AdcVd Pnf>3>(>1) +! 4(E?! aQB8J4-: | B)9)! 69).69)::)- ! 40-!
3466)- ?140-1Y2LIB)9!)]+94'+)-214:1-):'9,<)-1.0 L)' +,*0! E_HP

!

Arabidopsis lyrata! :5*B:1*C)94((! 5,15)9! C4(&):! 40-! +5&:1 3*9)! :,3,(49, +! +*1 4.
thaliana!+540!-*):! C. rubella?!4:1)]6)'+)-1=9*31+5)31<),0113*Q)!"(*:)(I! 9)(4+)-
40-1649+!*=1+5)1:43)1 1)0&:1 <4:)-1*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%,15)9! ,0!4.
lyrata! +540! ,0C. rubella?! B5,'5! ;! 649+,'&(49(I' C,:,<()! ,0! +5)! Y*0:)9C)-! 1)0):!
'‘4+) 1911 N, 1&9)ha7EH+1:&969,:,01(I ?1"*0:)9C4+,*01014")::,*0:1*=!  A. thaliana!
B4:1C)9I!C,:,<(1!5,15)9!+540143*01!-,==)9)0+!:6)',):E!

!

mMC)94((?! Y*0:)9C)-D ):! :5*B!'()49(1! 5,15)9! '*C)941)! C4(&):! +50! 401! *+5)0!
'4+)1*911 ,0'<*+5M. [yrata! 40-! C. rubella'%l,1&9)ha7E! f*B)C)9?! 0%+ 4((!1)0):! 0!
+5)! Y*0:)9C)-! '4+)1*91! - :6(41! 5,15! *C)941)E! Z5,:! -)3*0:+94+):! +54+1 "#$ |
1)0):1'*0:)9C)-!1,0!  A. thaliana!'40!54C)!C491,01!-)19)):!*=1'*0:)9C4+,*0! ,01+5)!
*+5)91+B*1:6)',):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--fand !3*-/"#+# accessions. Clustering of genes is done separately

for each conservation category in |3*+ #-00#.#
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N:= 61%A$.9#1*1(*>2&&' IFA&/I&#*61'#&.<$-91*-1*L9IPA&L/9&H#*
G1l3@%1.AD9#%*G$E-&."*

N:=:7 61%A$.9#1*29-A* lyrata*

!

Z*1:))I5*Bl +5)I <)+B))0 .:6)",):! "*0:)9C4+,*0! C4(&):!9)(4+)! +*I B,+5,06)",):!
6*(13¥965,:3?! X[(**@)-!4+!+5)! -:+9,<&+,*0! *=1"*0:)9C4+,*0! C4(&):! ,0! +5)! +59))!
69)C,*&:(I' ,-)0+,=,)-! '4+)1*9,):! *=I " #3$! 1)0):! <4:)-! *0! B,+5,0 .:6)"):!
6*(13*965 ,:3!64++)90:!,0/4. thalianab!Y*0:)9C)-?!8UA!40-1Y*FH()]!9%N,1&9)Aa_7E!

!

Y*0:)9C)-11)0):1,0 !A. thaliana!B)9)!I'()49(I'4(:*1+5)13*:+1"*0:)9C)-  1'4+)1*9] 1,0!
A. lyrata?! B,+5! <*+5! 3)-,40 40-! 3*-)! 4<*C) ! cQR! %,1&9)'a_A7E! 8UA! 40-!
Y*36()]'1)0):!54-!1-,:+9,<&+,*0: !B,+5!<*+58B)-,40 !40-!13*-)!<)(*B! cQREBUA!
1)0):1:5 *B)-1 +5)! (*B):+! 3)- ,40! 40-1 3*-)?! <*+5! <)(*B!l acR?!B5)0! 4C)941)!
*0:)9C4+,*01C4(&):1B)9)!"*0:,- )9)-19N,1&9)a_ATEZ5,:!B4:1'5401 )-?!5*B)C)9?!
B5)0! +5)!34],3&3!*0:)9C4+,*0! *=140114"):: *0! B4:1 &:)-1 +*19)69):)0+!)4'5!
1)0)!9%N,1&9) /7?!94+5)9!+540!4C)94k),1&9) ATE!

!

Z5)!:B,+'5!+*1&:,01!34],3&3!'*0:)9C4+,*0!C4(&) :1*=140114")::,*0!94+5)9!+540!
+5)! 4C)941)54-! 4(3%:+! 0*! )==)"+! *0! +5)1 *C)94((! :546)! *=! +5)! Y*0:)9C)-! "#$!
-,1+9,<&+,*0?1 40-1 (,++()! )==)"+1 *0! +5)! :546)! *=I +5)1 Y*36()]! "#$! -,:+9,<&+,*0E! XO!
*0+94:+?1 +5)1 :546)! *=! +5)! SUHKS !-,:+9,<&+,D! B4:! ,0C)9+)-?! B,+5! 963* -)!
9,:,01! =494<*C)! cQRE! Z5&:?! +5)! 9)4:*0! =*9! +5)! (*B):+! 4C)941)! *0:)9C4+,*0!
C4(&):!,0+5) 8BUA!'4+1*911 B4:! (,@)(I'+5)4<:)0)!*=11)0):! ,01:*3)14")::,*0:?!
B5,'5!,0-,'4+):1+54+18UAI6*(13*965,:3 1,:134,044,0)-14'9*::1 :6)',4+,*0 1<499,)9
4+1()4:+1=*91:*3)I8UA!1)0):!19%6(*9)- !,0!3*9)!-)+4,(!,0IL) ' +,*0E 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!8UAI1)0):1*C)94((!:5*B1+5)! (*B):+14C)941)!*0:)9C4+,*0! C4(&)H4:)-!
*01 <)+B))0 .:6)',):1'*3649,7*0  2+5,:1 1)0)! 19%&6! 4(:*! *0+4,0:1:)C)94(! 5,15(I!
*0:)9C)-! 1) 0):19N,189)_A7#B*1*=B5'5! B)9)! =*&0-!+*!'*09):6*0-1+*1 B)((
@O0*BO!"#$ | BUA! 1)0):! RPM1! 40-! RPS5?! 940@,01! 4:! :)'*0-! 40-1 +5,9-1 3*:+!
*0:)9C)-?19):6)+,C)(I EZB*1=89+5)91"#$1)0):?! RPS6!40-1 RPS42U0@)-14:1=,9:+!
40-1 =*&9+5! <I! *0:)9C4+,*0B4],3&3! *0:)9C4+,*0! C4(&):! 4(:*! 3,99*9)-1 +5 !
64+)9019, 1&9)4_/7 ?!B,+5!+5)1=*&913*:+1"*)9C)-11)0):19)34,0,01 !,01+5)!:43)!
*9-)9 Bl

!

RPM1!40-! RPS5!B)9)! 4(:*! ,-)0+,=,)-1 4:1%&+(,)9:1 01 *+5)91 1)+ *0:1 *=I +5 :1 1+&-1 7!
40-1+5)169):)0+!=,0-,0119),0=*9'):1+5),91&0,M&)0)::143*01! "#$ I8UAL)0):EIZ5)!
=4'+1 +54+1 +5):)| 1)0):! -*I 0*+1 '5401)! +5),91 940@,01! B5)0! 34],3&3! C4(&):! 49)!
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&:)-1,0:+)4-1*=14C)941) ! C4(&):16*,0+: H*I+5)I=4'+ +54+1+5):)11)0):13,15+!<)! = ]}-
40-10%1(*01)9!:)19)14+)! 4:18UA! 6%(13*965,:31,0!  A. lyrata! 6*6&(4+,*0:!%=89+5)9!
)]6(*9)-! ,0! L) ' +,*0!'dE7EZ5&:?! :*3)! 1)0):! &0-)9! BUA! 6*(13%965,:3! ,0!  A.
thaliana!:))3!+*14(:*!-,:6(4118UAI6%(13%965,:3!,0!  A. lyrata?! <&+!*+5)9:1466)49!
+1<)1= )-8

N:=:= 61%A%$.9#1"*29-0*rubella*

!

N*9IC. rubella?!404(l:,:! 404(*1*&:! +* . lyrata!B4:!'499,)-1 *&+E!L,3,(49(1?! 1)0):!
,-)0 +,=,)-14:1Y*0:)9C)-I<4:) -1*0IB,+5,0:6)',):I'*3649,:*0:!B)9)! 4(:*¥14+5)13*:+!
*0:)9C)-! <4:)-1*0!<)+B))0 .:6)",):!"™3649, :*0:!9%N,1&9)Bd7E!L,3,(49(l! +A.
lyrata?'8UA!1)0):154-1+5)!(*B):+13*-)!40-! 3)-,40 !*=!4+5)+59))!"4+)1*9,): ?B,+5!
Y*0:)9C)-11)0):!:5*B,01!*0!4C)941)! +5)! 3*:+169):)0")! *=I"*C)941)! '4((:! 40-!
8UAI!1)0):!1+5)!()4:+E

!

F:,01! 34],3&3! '*0:)9C4+,*0! C4(&)! 94+5)9! +540! +5)! 4C)941)! 54()::! -94:+,"!
)==)"+1*0!+5)1*C)94((!:546)! *=+5) 8UA!1)0)!-,:+9,<&+,*0! ,0! +5)!'4:)1*=C. rubella!
obl,1&9)ad/7!+540!,+!- -1=*A, lyrata!9,1&9)a_/7E!Z5,:16*::,<(1'9)=()'+:1+5)!1=4"+!
+54+!18UA!6*(13*965,:3!B4:!()::!B)((!134,0+4,0)-14'9*::1+5)11)0&:!<499,)9! +540!
,+B4:14'9*::1+5)1:6)',):1<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.

!

\*:+15,15(11'*0:)9C)-!  8UA!1)0):! ,0!C. rubella! B)9)!AZPJ* ‘IQ!40-! ADRI1-L3?!
(,@)B,:)!=*9134],3&3!40-14C)941)!"*0:)9C4 +*0!9,1&9)adA?!//B*(I3 *965,:3!
64++)90!=*@DR1-L3!,:1'()49(I'C,:,<()!,01 5)4+346!9)69):)0+4+,*0! ,0!L)" +,*0'dE E!
A--+*04((1?! 4 Y*36()]! 1)0) ! DSC1! 9POMINANT SUPRESSOR OF CAMTA3
NUMBER 17B4:1-)+)'+)-14:! 401*&+(,)9B,+5!&08&:&4((1'5,15!'*0:)9C4+,*0! Q&): !
ol 1&9)adA. /7 BAIY*0:)9C)-11)0)?! DSC2?!54-1+5)15,15):+134],3&3!"*0:)9C4+,*0!
CA4A(&)!*=14011"#$!1)0)E!
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N:K E$9-&'$/&*1(*G.&H#&'I&Z+#&'I& *)&'&#* S LH#HH* HA&II&H*,$.79&.

!

mé&+! *=18UA:!,0! A. thaliana?!4!:,10,=,'40+! 0&3<)9! :5*B! *0:)9C4+,*0! ,04.
lyrata?! 40-1=)B)9! ,0!C. rubella %,1&9)BCc7E! Z5)! 1)0)! :5*B,01! +5)! 3*:+!'()49!
64+Y90! 4'9*::1 4((! +59))! :6)',):! ,: ' AZcJddla' Q! *9! ADR1-L3?! B5,'5! 54:! <))0!
'(4::,=))-14:1 41 8UA! 1)0)! ,0! A. thalianaE! X+:! 0&'()*+,-)! -,C)9:,+I! 40-! 1)0*3,'!
*0+)]+169* 5() 19, 1&9)4" 7!:5*B:! 64++)90:!'5494'+)9,:+,'1*=1)]6)9,3)0+4((I'B)((!
'5494'+)9,;)-18UAI1)0):! RPM1!40-!RPS5!%L)+,*0! EdE?!,0'(&-,01!"'()49!1)0*3,"
*0+)]+?! ,0'9)4:)! ,0! 0&'()*+,-)! -,C)9:,+I! 49*&0-! -)()+,*0! e&0'+,*Q! 40-!
,0+)93)-,4+)! =9)M&)0',):1 *=14<:)0" )1 4(()() :E!X+!B4t(:*! 5,15(,15+)-14:1+5)! 8UA!
1)0)! B,+5! +5)!:)*0-!  5,15):+!"™*0:)9C4+,*0! ,0! C. rubella! ,0'L)"' +,*0O!dEaHH Z5,:!
)C,-)0)!34@):!,+!41'40-,-4+)! 1)0)! =*9!54C,01! 34,0+4,0) -! SUA! 6*(13*965,:3!
4'9*::11)0)94E!

!

Al+*+4(1*=1aP!18UA!1)0):1466)49! +*154C)! 8(J&)! 64++)90:! ,A! lyrata 40-!+59))!
=&9+5)9!1)0):1,0!4--,+,*0l+ADR1-L3!466)49!+*154C)!418UA@)64++)90!,0!<*+A!
lyrata'40-! C. rubella?!4(+5*&15! =*91+B**=1+5):)! +5)1 6 86+):! ()::!I' ()49!9%,1&9)!
ac/7 E! AO! 4--,+,*04(£,C)1)0):! 466)49! +*! <)! &0-)9! 8UA! 6*(13*965,:3! ,0! C.
rubella?4(+5*&15!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--4B).

ADR1-L3

Nucleotide Diversity

Position along segment of Chr 5 !
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*3UDR1-L3?RPM1! 40-! +59))! =&9+5)9! 1)0):! 46819! +*I 54C)! 64++)90:!
9)3,0,:)0+! *=18UA!6*(13*965,:3!,0!  C. rubella'%,1&9)acEZ4<()!" I:5*B:! +5)!
=,C)'#3$ 18UA!1)0):! +54+1 498*:+1*0:)9C)-! ,0! C. rubella! <4:)-!*0! 34],3&3!
C4(&):1,0140114")::,*0OE! XOA. lyrata?!<*+3RPM1!40-! RPS5'49)!5,15(1!"*0:)9C)-?!
4(+5*&15!+5)I!-*10*+1466)49!+*.5*BI8BUA(, @)!64++)90LE!
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$40@ J)0)IX2! m+5)91"43): | \4],3831=94'+ *0! *=!
69):)0)!'4((:1,0! C. rubella!

4" *0: |
P! AZPJ* IQ ! - QEC!
al AZcJdla'Q ! ADR1-L3 QEc!
! AZcJdcacQ! RPS4 QEcP
d! AZcJddIQ! RPS6 QEdn
c! AZcJdcarQ! RRS1 QEdd

Table 8. Presence/Abesence NLR genes from !3*+,#-%#.#with the highest maximum conservation in

03*"2$1--#

!

XOA. lyrata?'3&(+,6()!1)0):!1466)49!+*154C)!8UA@)64++)90:?!:*3)1*=1B5,'5!49)!
C)9ll'*0:) 9C)-Ek4<()!'M1:5*B:!1=,C)!"#3$!8UAI1)0):!B5,'5!B)9)! 3*:+!'*0 :)9C)-!
,0!A. lyrata'<4:)-1*0134 ],3&3!C4(&)!,0!401!'4")::,*OE!ZB* "#$!8UA!1)0):!B,+5!
5,15!"*0:)9C4+,*0! C4(&):!,0! <*+5A. lyrata'40-! C. rubella!B)9) | RPS4!40-! RPS67?!
:&11):+,01!40!,36*9+40+!9*()!=*91+5):)!1)0)!4'9*::13&(+,6()!:6)",):!9) (4+)-1+*! A.
thalianaE!Z5):)!11)0):?!(,@RPS5?!149)!043)-14=+)9!+5),9!,0C*(C)3)0+!,0!9):,:+40")!
+*H5)1<4'+)9,4(164+5*1)Pseudomonas syringaekE

$40@ J)0)!X2! m+5)9!1"43): ! \4],3&3!=94"+,*Ql *=!
69):)0)!'4((:1,0! A. Iyrata!
4" *0: |

P! AZcJdNdIQ ! RPS6 QEM

al AZPJPaaaQ RPS5 QEVP

! AZ_JQIQdQ RPM1 QEM

d! AZcJdcacQ! RPS4 QE™

c! AZ_JcPcMQ! - QEM

Table 9. Presence/Absence NLR genes from !3*+,#-%#.#with the highest maximum conservation in !3*

-["H+# .
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N:N 61'#&.<$-91"*+/. 1#*FA&/9&H#

!

[*+5! C. rubellal40-1A. lyrata!4")::,*0:!"(&:+)9!+*1)+5)9140-1=*9313*0*65|()+,'!
'(4-):1%N,1&9)al 7E!mC)9!4!54(=#$!11)0):!1466)49!+*1<)!"*0:)9C)-1,0! A. lyrata?!
*=IB5,'5!d" 1:5*B!5,15!*0:)9C4+,*01C4(&): 1%A|N,1&9)al 7E25)9)!:))3:1+*1<)14]
:34((1<&+!"'()49(I!,-)0+,=,4<()!"(&:+)9!*=15,15(11*0:)9C)-11)0):!,0! C. rubella' %!
5,15(,15+)-1,019)-nIN,1&9)al 7E!Z5,:1"(&:+)9!'*0:,:+:1*=! d!1)0):?!1*&+!*=1B5,'54((!
466)49!5,15(11*0:)9C)-1,0! A. lyrata'40-1ad!54C)!<))0!'(4::,=,)-14:1Y*0:)9C)-!,0!
A. thalianaEXBAC)! +5&:! *<+4,0)-! 4(,:+! *=1 adlA. thaliana!"#$ ! 1)0):! +54+! 49)!
'(4::,=,)-! 4:1 Y*0:)9C)-! <4:)-1 *0! <*+5! B,+5,0 .:6)",):! 40-! <)+B))0 .:6)"):!
*3649,*0:E! !

!

Z5)9)!,:10*16)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*::!
<*+51:6)',):?14669%],34+)(I14!+5,9-1*=11)0):!5, 15(11"*0:)9C)-!,0! A. Iyrata!:))3!
4<:)0+1*915,15(11-,C)91)-1,0! C. rubella'%Y !5,15(,15+)-!,08)0n!IN,1&9)l 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#&0-1415,15(1!':,10,=,'40+1)09,'53)0+!*='Y*0:)9C)-!1)0):!,0!<*+5! A. lyrata!%!z!
_Eaa)QIn!+B*:,-)-IN,:5)9h:1)]4'+!+):+7140-! C. rubella!5,15(1!"*0:)9C)-!'(&:+)9:!
98! z! CEPP.QIn! +B*:,-)-I N,:5)9h:! )]4'+! +):+7E XO0U. lyrata?! *=¥5)! d'! 5,15(I!
'*0:)9C)-! 1)0):?! _Q! <)(*01)-! +* ! +5) Y*0:)9C)-! '4+)1*9I! 0! A. thaliana?!
*3649)-1+*1 +5)1)]6)'+) - ! PN IEA<()!PQVE! XQ! rubella?! ad!*=5)! _d!"*0:)9C)-!
1)0):! <)(*01)-! +*! +5)1 Y*0:)9C)-! '4+)1*91! ,0!  A. thaliana?! *3649)-1 +* | +5)!
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)16)'+ ) -11%2Z4<()PPTE!M=14&)11)0): 2<*+51Z"#140-1Y"#1-*34,0149'5, +)'+&9):?!
4:1B)((14:1649+,4(149'5,+)'&9):1Y"21Z"21"#1B) 9)19)69):) 0+)-19Z4<()IParE

! f,5(1"" *0:)9C)-1,0! A. /14'@19*&0-! Total
lyrata!

Y*0:)9C)-!,0! A. thaliana! _Q%)16)'+)-! PA7 a_l%)]6)'+)-1_I 7 53

/14'@19*&0-! P 19%)]6)'+)-!_a 7 Val%)]6)'+)-1I" 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)-1,0! C. rubella! /14'@19*&0-! Total
Y*0:)9C)-!,0! A. thaliana! ad!%)]6)'+)-IPP7 aV1%)]6)'+)-Ida 7 53
/14'@19*&0-! PQ%)16)'+)-la_ 7 PQ®@A0)16)'+)-I'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!1"43): ! 2*34,0! AC)941)
A9'5,+)'+&9)

AZPJPaa'Q SUMM?2 Y'#! PEQQ
AZPJPaaVvQ® - Y'#! PEQQ
AZPJcQP'Q - Y"! QEWV
AZPJca™MQ! - Y"! PEQQ
AZPJc_ cQ - Y'#! QEWV
AZPJ™ |_Q! - Z"# QEWV
AZPJlavcQ! - z"! PEQQ
AZ_JPdd™Q - "# | PEQQ
AZ_JPddIQ! - Y'#! QEWV
AZ_JPclQQ! - Y"! PEQQ
AZ_JcQVcQ ZAR1 Y'#! QEWV
AZdJa™QVQ RPS2 Y'#! PEQQ
AZdJ___ QQ ADR1-L1 Y'#! QEWV
AZcJQdlaQ! ADR1-L2 Y'#! PEQQ
AZcIPINQ ! - Z"# QEWV
AZcJP_"Q! - Z"# QEWV
AZcJaa’VQ - Z"# PEQQ
AZcJdQQVO CHL1, CHS1-L1 z"! QEWV
AZcJdQPQO - Z"# PEQQ
AZcJd_dIQ! RPP8 Y'#! QEVa
AZcJdcQ™Q - Z"# QEMc
AZcJdlacQ'! - Y'#! QEV"
AZcJdhaQ! - Y'#! QEM
AZcIMWVQQ - Y'#! PEQQ

Table 12. Eighteen genes from the Conserved category in !3* + #-%f#.#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&/I&H#*61 ' #&.<$-91'

N:O:7 63"#-& &4*$'459)3QWXIB& &#
!
Z*14::)::1 B5)+5)9!'(&:+)9)-140-11,01()! "#$! 1)0):! =*((*B! -,==)9)0+! 64++)90:! *=!

<)+B))0 .:6)",):!'"*0 :)9C4+ *0OA*@)-!=*9!)09,'53)0+!*=!+5)! +B*1'4+)1*9,):!,0!
+5)1:&<)+:1*=1"#3$11)0):15,15(1!'*0:)9C)-!,0!  A. lyrata!40-! C. rubellaEXE*&0-14!
+4+,:+,'4((I' ;,10,=,'40+1)09,'53)0+! =*9! 1)08,"1 499401)3)0+! ,0! +5)! _d!5,15(!
*0:)9C)-1"#3$!1)0):1,0!  C. rubella'%'z! QEQPPN!+B)-IN,:5)9n:!H]4'+1Z):+7?214((!
*=1B5,'5!B)9)!4(:*169):)0+!,0! A. lyrata?40-!140'4(3*:+!:,10, 5'40+!)09,'53)0+!,0!
+5)Id” 15,15(1' *0:)9C)-! "#$! 1)0):! ,0!  A. lyrata! 9! z! QEQeW+B.:,-)-IN,:5)9h:!
H]4'+!Z):+7E!1+511)0*3,1499401)3)0+:! B)9)! 9)69):) 0+)-!,0!<*+5!,0+)9:6)',=,"!
*0:)9C4+,*0! '4+)1*9,):E! *B)C)9?! 4! 19)4+)9! 0&3<)9! *=! ;01()! 1)0):! B4:!
*<:)9C)-1,01 +5)15,15(1! *0:)9C)-! :&<:)+:1 <4:)-1*01'*3649,:*0:! B,+5! <*+5! A
lyrata!9%84<()'P_7'40-C. rubella'%84<()'Pd7&25,:!,:1"0:,:+)0+!B,+5! +5)69)C,*&:(l!
-)I'9,<)-1B,+5,0 .:6)",):I'"*3649,:*0:E !

! Y (&:+)9)-! L,01()! Total
f,15(1"" *0:)9C)-1,0! A. lyrata!  aV!%)]6)'+)-l_d 7 PV!1%)]6)'+)-!Pd7 48
/14'@19*&0-! *dl%6)]6)'+)-1IV 7 all'%)]6)'+)-1_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)-1,0! C. rubella! P"19%)]6)'+)-lad 7 P79%)]6)'+)-IPQ7 34
/14'@19*&0-! \Vc!%)]6)'+)-! "V 7 _Ql%)]6)'+)-I_~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:= WXMB&'&#29-DBWX*$'4*6\NRE%$94 /D 9&/-". &#*

!
89)C,*&:(I?X£*&0-10%!:,10,=,'40+!-,==)9)0"):!,01+5)1*0:)9C4+,*0164++)90: I*=1 Y "#!
40-1 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?X4::):1)-1)09,'53)0+!*=1 Z"#1 40-1 Y"#1 1)0):! 01 +5)1 +B*1:&<:)+:1*=]
1)0):! 5,15(1! *0:)9C)-! ,0!  A. lyrata! 40-! C. rubellaEX!=*&0-! 0*! :,10,=,'40+!
)09,'53)0+! =*91),+5)91A4. Iyrata! 98! z! QEa@ +B*:,-)-! N,:5)9h:! H|4'+! Z):+ 79IC.
rubella! 98! z! QEQai! +B*:,-)-I N,:5)9h: | H]4'+! Z):+7E*B)C)9?! Y"#! 1)0) :! B)9)!
69):)0+! :(,15+(1!3*9)! =9)M&)0+(I4540! )]6)'+)-1 43*01 1+5)11)0):! *0:)9C)-! ,0!
<*+5Y. lyrata'9%4<()IPc7!40-IC. rubella!%&4<()!PA7TE

! Y'#! Z"# Total
f,A5(1"" *0:)9C)-1,0! A. lyrata!  PMN%)]6)'+)-IP_7  aP!%)]6)'+)-lad 7 37
/14'@19*&0-! all%)]6)'+)-1_Q 7 "al%)]6)'+)-lcv 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)-1,0! C. rubella! P_1%)]6)'+)-IV7 Pal%)]6)'+)-!PA 7 25
/14'@19*&0-! _Q%)16)'+)-! _d7  IP!1%)]6)'+)-! M7 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$.9#1*18%%"&*M&/&A-1.*J$%9398&HIFA*B& ' &#*

!

X3649)-1'*0:)9C4+*01*=! "#$ 2B#82B#K!140-1 N<*] 11)0):E!I A((1+5):)! =43,(,):!
49)! @0*BO0!+*1<)1C49,4<()! 40+5),9169*+),0169*-&'+1.14649+1=943-5*:) I *=IN <*] |
1)0):?! B5,'5! 49)! ,0C*(C)-! ,0! +44)+,01! 69%+),0:! =*01 -)194-4+ *0!! 4((},0'(&-)!
19*&6:1*=1,3380)!19))6+*9:E! Xt<+4,0)-11)0)!(,:+:1=*9145):)1=43,(,):!14:1-):'9,<)-!
OIL)' +,*0! E_ER19)3*C,01!6:)&-*1)0):140-11)0):1+54 +!B)9)!0*!(*01)9!400*+4+)-!
0! ZAX$PQBMo+6bUU494<,-*6:,: E*O KHEH)0! +**@! 40! 4C)941)! *=! +5)! 69):)0")! *=!
*C)941)1'4((:14:141=94"+ *0l*=1+*+4(1Y 2L )01+5!*C)914((14"):: *0=*91)4'51 1)) E!
Z5)19):&(+,01!C4(&):!B)9)!"*3649)-143*011+5)!1)0)!=43,(,):E !

!

XE*&0-15,15(11:,10,=,'40+1 - ==)9)0"):143*01! +5)1 1)0)! =43, (,):! =*9! <*+5 . lyrata!
0B} aEa). P AnIK9&: @FE ((,:1940@!":&3!+)740-! C. rubella!%B!}aEa). P n!K9&: @4(
T4((,:1940@! :&3! +): FES#K! 1)0):! 466)49)- |: &<:+40#((I! 3*9)! *0:)9C)-! +540!
+5)1*+5)91+59))1 =43,): 2! =*((*B)-!<I! $#811)0):?!,0!<*+5!:6)" ,):19%N,1&9)&" 7EXO!
<*+51:6)',):?! "#$ 11)0):! B) 9)!3*9)IC49,4<()!+540B#8!1)0):Ef*B)C)9?!B5,()! 0!
A. lyrata!"#$ 11)0):! B)9) !:(,15+(113*9)! C49,4<()!*0! 4C)941)+540N <*] ! 1) 0):!
oBl,1&9)° A7?!,@ rubella!+5)9)B4:10*1'()49!-,==)9)0") !,0!+5)!3)-,40!C4(&):!=*9!
+5)1+B*1=43,(,):?!B,+5!1+5)13)-,40!)C)0!3491,04((I!(*B)9!=*aN <*] !1) 0):!19%6N,1&9)!
a’ [7?1:&11):+,01454+1*C)9! (*01)9!)C*(&+,*Q - :+40): PN.<*] 11)0):!3,15+!<)!
YM&A((1*913*9)1C49,4<()1+5404$ 11)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*)&'&#*A.yrata*

!

X&:)-! A. lyrata!1)0*3)!14::)3<(I'C)  9:,*0! PEQVf&! )+! 4(E?! aQ@B7 400*+4+,*0!
C)9:,*0! aEP%&6-4+)-! <! $4B4+!)+! 4(E?!'aQPc7?! B5,'5! 49)! 649+! 651+5)B)!
9)()4:)! aER -*BO(*4-)-! =9*3! 5++6:bUU1)0*3)Eel,E-*)E1*CK!:)()'+)-! 1)0):!
A00*+4+)-14:152,:)4:)19):,:+4 0')169*+),0t!,01+5)19)()4:)?! 4((1*=! B5,'5! B)9)! 4(:*!
400*+4+)-1 B, 5! "#$! 49'5,+)'+&9):?! =*91 41 +*+4(! *=! PVl "#$)0): EA((! +59))!
'4+)1%9,):1*=11)0):1B)9)19)69):)  0+)-198,1&9)AV7E
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Accessions

Figure 29. Heatmap representation of the presence of coverage in 198 NLR genes in accessions of !3*

-["H#+,

N:V WXM*)& &#*Q rubella*

!

X&:)-! C. rubellal1)0*3)!4::)3<(1'C)9:,*0!PEQ!40-1400*+4+,*0!C)9:,*0!PEP?!B5, 5!
49)l 649+ *=1 +5)l  651+%13)]  9)()4:)! PER *BO(*4-)-!1 =9*3 |
5++6:bUY0*3)Eel,E-)EL*CE#S! 1)0):! B)9)! )()'+)-! = *((*B,01! +5)! :43)!
69*)-89)14:1 *9A. Iyratal%L)+ *OERT?1=*01 41+*+4(1*=IPAQ!"#$! 1) D@ *&+(,)9!
C. rubella'4"):: *01B4:1)]'(&)-1=9*31+5)1404(1:,.1%L))IL) ' +*0IE_E¢E466,01!
_AI<6!:)13)0+:1*=1+5)! C. rubella!9)=)9)0")! 1)0*3)! <4'@! +*! +:)(=! 69*-&")-1 0*!
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)9*1"*C)941)IC4(&):!,014011*=1+5)"#$1 Y2L19)1,%0:214:1 B4:14(:1+5)1'4:)B,+5! A.
thaliana! 40-1 A. lyrata! 1)0*3):?! +5&:!*0=, 93,01! +5)! M&4(, +1! *=! 3466,01E5)!
9):&(+,0115)4+34654:14((1+59))'4+)1*9,):1¥=1)0):19)69):) 0+)-19M,1&9)! QTE

!

Accessions

!
Figure 30. Heatmap representation of the presence of coverage in 160 NLR genes in accessions of 03*
"2$1--#.

!

Y*0:,-)9,011+54+L. rubella!B)0+1+59*&151401)]+9)3)!6*6&(4+,*0!<*++()0) @! % JI&*!
)+ 4(E?! aQQWWPB*&(-!)]6)'+ ! +*1 ) ()::! C49,4+,%0143*011 4" )::,*0:1,0 C.
rubella!+540!,QA. thaliana?C,:,<()!4:1'*0:,:+)0'1'<)+B))0!C4(&):!,0!+5) I'*(&3 0:!
*=IN,1&9)! GEFB)C)97?! *0:,-)94<()! C49,4+,*0! B4:! 69):)0+E! L,3,(49(1?! -):6,+)!
4"):*0:1 *= 1 A lyrata! *0:,-)9)-! ,0! +5,:1 :+&-II  69*) )-,01! =9*3! 4! :,01()!
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1)* 19465, (*4+,*0! S "*9BAI %f>3>(> 1)+ 4(E?! aQP 72! *0:,-)94<()! C49,4+,*0! 0!
"#$!1)0):!B4:14664 9)0+!M,1&9)AVAEZ5&:?!)]+9)3)!C49,4<,(,+11'5494'+)9,:+ 4
"#$!1)0):1,0!' A. thaliana!4(:*'466(,):!+*!,+:1(*:))(1'9)(4+)-1:6)'):E !

!

Y*0:)9C4+,*0! CA(&)! -,:+9,<&+,*0£*9! "#$! 1)0):! ,0! +5)! +59))! :6),):! B) 9)!
,10,=,'40+(I! -, ==)9)0+98! }! aEa) P n! K9&: @ZE((,:! 940@! :&3! +):FE! A((! +59))!
*3649,:*0:!1B)9)!:,10,=,'40+!% P'z! EQQRN=*9A. lyrata'+*C.rubella!'*3649,:*07!
40-! PIYAEQ.PA =*91 +5}+5)91*3649,:*0:n! ")3)0I,! 6*:+! 5*'l +):+?1/*0=)99*0,!
*99)'+)- 7E!AC)941)!'*0:)9C4%)!C4(&):!=*9!"#3$!1)0):!B)9)!:,3,(49!,0!+5)!+59))!
:6)",):b ! QEI'! =*OA. thaliana' 40-! Q€ Q! =*9! <*+8! lyrata! 40-! C. rubellaEEL5)!

-, 49,<&+ *0:1 *=1 *0:)9C4+,*0! C4(&):! B)9)! 4(:*! 3,3 ,(49 M, 1&9)! P7?! ,0-,'4+,01!
5,3,(49' )C)(:I*=1"#$!C49,4<,(,+I!,0'+5)! +59))!:6)',):?! B,+5!:(,15(1' 3*9)! 4<:)0")!
46649)0+! ,04. thaliana! %6)4@! 0)49! ;)9776*::,<(I! 6*,0+,01! +*14119)4+)9! SUA!
6*(13*965,3E1Z5)9)!B4:14(:*1415 )4C,)9!+4,(!,01+5)!- :+9,<&+ *010)49!+5)0)!
6)4@! ,04. Iyrata?!:&11):+018&(+,6()! 1)0):! B,+5! :34((! +*! 3*-)94+)! ()C)(:! *=!
4(0(,"-,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 RO#/"##9Y

0:7 <&.<9&2

!

XH+49+1B,+5141<9,)=1:&33491140-!,0+)969)+48!*=1+5)84,0! = 0-, 01 2 (*B)- I<I!
A1*3649,:*01 +*1)],:+,01! (,+)94+&9)?! 5,15(,15+,01! B54+! ,:1 0)B! ,0! +5,:! :+&L}
69%))-1B,+5141" 9+, '4(14::)::3)0+!*=1+5)1 4669*4'51 40-10)B! M&):+,*0:! +54+! +5)
9):)49'5154:194,:)-E!AI*0'(&:,*0!)0-:1+5)L)'+ *0E |

O:= +*6".$-&AXIM (\G&H&'I&Z+#&'I& *B&' &t

!

L*3) 18UAIL)0):1'40!<)!"*:+(I1=*Q1+5)I6(40+1+*'4991?71 B, +5! = +0)::1"*:+:19)4'5,01!
PQR?!4:1,:1+5)1'4:)IB, +3"#$ 11)0): |RPM1140-! RPS51%Z,40!)+14(E?1aQQ_?!K494:*Cl)+!
4(BaQPC7E!Z5,:1()4H++*1+5)IM&):+,*0:1*=15*BI 34011 8UA!1)0):149)! +5)9)!, 01 +5)A.
thaliana! 1)0*3)?! 40-1 B5)+5)9! 4((! *=! +5):)! 49)!"#$ 1 1)0): E! X0! +5,:1 :+&2IX!
*<+40)-1401):+,34+)*=1d RIBUA! 1)0):Em&+!*=1+5):)21*0@! :34((1=94'+,*0! 3,15+
:549) 14+5)1 64++)90:1'5494'+)9, :+,' *RPM11 40-! RPSSEXBI*C,-)! 41 B4I! +*1=89+5)0!
69*=,()BUAI1)0):!1)0*3) .B,-)!<4:)-1*0!'*C)941)!C49,4+,*0164++)90?10&'()*+,-)!
-,C)9:,+1140-11)0*3, I"0+)]+E !

!

Z5):)!):+,34+):1*=1 +5)1 0&3<)9! *=! BUA! 1)0):! 49)! :&<:+40+,4((1(*B)9! +540! +5)!
69)C,*&:!):+,34+)! *=I VRI <I! Z40! 40-! *(()41&): ! %aQPazE)! -,==)9)0’)! '40! <)!
4"+80+)-1=*91<| 14+5)1&:)1*d - ==)9)0+! 3)+5*-:1 =+ -)0+,=1,01! 8UA! 1)0):140- ! <I!
&:,01141- ==)9)0+)=,0,+,*01*=48UAI1)0)ENI I'(4::,=,'4+,*019)(,):1*0! +5)169):)0")!

*=1 9)4-1"*C)941)! 40-1 +59):5%(- .<4:)-1'(&:+)9,01 ?! B5)9)4:! Z40140-! *(()41&):!
&:)-164,9)-1)0-19)4-13466,01! ,0=*934+ *0E! X!,:+ 01&,:5!<)+B))0!+5) | 8UA! 40-!
Y*36()]!1)0)!'4+)1*9,):?1+5&:134@,01!&:)1*=I+5)IB5*()|C49,4+,*0!164++)90!,01)4'5!
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1)0)?!94+5)91+5404::,=1,01 11)0):1B,+5!4<:) 0)!,014+!()4:+1*0)14"):: *014:  ISUA?!
B5,'5!,:14+5)1-)=,0,+,*0!&:)-I<|! Z40140-1"*(()41&):E!

!

IMI404(1:,:! )1 41:+40-49-1 4669*4'51 +*1=&0'+,*04(1 400*+4+,*0?1 406E*&0-1 +54-+11 +
<)49:1 *&+! 311 1)0*3) .B,-)! 4:,103)0+! *=! '44)1*9,): | =9*3! +5)! =&0'+ *04(!
6)9:6)'+,C) EM=!+5}5)I8UAM)0):! ,-)0+,=,)-?! +5)9)! B4:1)09,'53)0+! =*9L)=)0 ")!
9):6*0:)!40-! A28!<,0-,01?!40-!40! &0-)99)69):)0+4+ *0! *=+5)I') ((&(49! 69*)::!

Z40! 40-1 '*(()41&):! %aQPa7! =*&0-1)09,'53)0+! ,01+9):: 9):6*0:)! 40- !<,0-,01!
=&0'+,*0?! 4:1B)((! 4:!,0! 3)3<940)! (*'4(,;4+,*0! 40-! &O@0*B0! 400*+4+ *0E! Z5):)!
+B*14::,103)0+:149)1*0:,:4)0+2N)])6+ 1=*91+5)13)3<940)!(*'4(,;4+,*0B

O:K +*W&2*61%A3& *6$-&)1. G XEB& ' &#

!

X0!+5,:1:1+&-PXB9*6*:)! +*1=&9+5)9!:+94+,=I!C49,2%$)11)0): ! ,0+1Y*36()]! 4:!
B)(("4:'8UA40-1Y*0:)9C)-?!1<4:)-1*0! C,:&4(!4::)::3)0+E! 3)0)! mO+*(*1119):&(+:!
:&66*9+! +5)! -:+,0'+,*0! <)+B))0! +5)! BUA! 40-! Y*36()]! '4+)1*9,):! =9*3! 4!
=&0'+,*04(! 6)9:6)'+,C)?! 4:1)09,'53)0+! 69*=,():! *=! +5)! +B*! '4+)1*9,):} ==)9! 0!
NC)94(1 4:6) +:?1 4(+5*&155)I! 49)!:,3,(49! ,0! *+5)9:E/4:)-1 *0!  +5)1404(l:,:! *=!
B5*() .1)0*3)! Y*36()]! 40-! BUA! 1)0)! '40-,-4+):?! <*+5! '4+)1*9,): | :5*Bl
)09,'53)0+!=*91A28!<,0-,01!40-!-)=)0 ')!9):6*0:)! S'4+)1*9,):I'5494'+)9,:+,'I*=I
"#$ 11)0):n! <&+#5)9)!,:1415,15!*C)99)69):)04#4+,*0! *=1")((! @,((,01! =&0'+,D-!
)]+94")((&(49! (*4(,;4+,*01=91 Y*36()]! 1)0):?! B5,'5! B4:! 4<:)0+! =*91 8UA! 1)0):E!
Z5,:1-):'9,6+,*01:))3:1 +*1 34+ 51419%()! 0! 6(40+!,33&0,+I! =*9!’36()]! 1)0):?!
+5*&15!4!-:+,0'+! *0)! =9*3! +5)! =&0'+,*0! *=#$ 11)0):E! Z5,:! :&11):+:! +54+!5,15!
-)19))! *=1 C49,4+,*0! ,:1 0*+!1 9):+9,'+)-1 +*1#3$ 11)0):?! <&+! ,:4(:*! 69):)0+! 43*01!
*+5)9!,33&0)!'*36*0)0+:E !
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O:N +*X9#-*1(*61'#&.<&A*"WXM*B&'&#
[

Z5)! 69)-*3,040+! 34e*9,+11 *=1 1)0):! ,0! +5)! A. thaliana! 1)0*3)! 49)! ' *0:)9C)-E!

))3! +*¥1<)H+5)10*93 7B, +514<*&+1+B%*5,9-:1*=I'#$ 11)0):!'(4::,=,)-14:1),+5)9! 8UA
*91 ' Y*36()]?! 40-! +5)! Y*0:)9C)-! 1)0):! +5&:!<),01! 4! 3,0%9,+IEE5,:! 94,:):! +5)!
M&):+,*0*=1B5)+5)9! +5),9! =&0'+,*0! 34I! <)! - :+,01&,:54<()! =9*3! +54+! *=1 *+5)9!
"#$ 11)0): B!

!

XB9*C,-)!1 41 (,:+1 *=1*0:)9C)-! "#$ 11)0): ! <4:)-1*0! 04+&94(! C49,4+,*0! B,+5A!
thaliana?9)69):)0 +,01!41:)+1*=11)0):B5,'5!"401<)!&:)-1=* 91=&0'+,*04(11)0*3,"!
404(1:,:! *911)0)!)09,'53)0+! :+&-,): EX4(:*1 69*C,-) I 4! (,:+!*=1"*0:)9C)-! 1)0):!
<4:)-1*0! <)+B))0 .:6)',):! '*3649,:*0:! %-,:'&::)-!,0 L)' +*0'cE@RI !9):&(+:!
<4:)-1*0! *0:)9C4+,*0! ,0!A. thaliana!4(,10!B)((!B,+5!69)C,*&:!:+&-,):1 <4:)-1*0!
<)+B))0 .:6)',):!'*0:)9C4+,*0E Im=!+5)!=*&9!s14+)@))6)84 !(*','69):)0+!4'9*::!
41B,-)!19401)!*=16(40+!:6)",):! %f*=<)91)9!)+!4(E?!aQP4{{!=*&9!B)9)!'(4::,=,)-14:!
Y*0:)9C)-1,0! 31! 404(l:,:! %+59))! 4:41649+! *=5)1"#$ 1 :)+?! 40-! *0)! <4:)-! *O!
B5*() .1)0*3)!4::,103)0 +7K¥5&:1'*0=,93!+54+5):)! "#$ 11)0):!149)!"*0:)9C)-!
4'9*::13&(+,6()!+,3)!:'4():140-1341'4991!40!,36*9+40+!=&0'+,*0OE !

!

X0!'+)93:1*=1IJm!400*+4+,*0?! Y*0:)9C)-11)0):! B)9)! 5,15(I! &£0-)99)69):)0+)-! ,0!
+5)IF0'(4::,=,)-I'4+)1*91140-1*C)99)69):)0+)-14'9*::141B,-)!9  401)!*=I'"4+)1*9,):?!
,0'(&-,0 11*9140,"":&<:+40")!3)+4<*(,'169*)::):140-  1<,0-,01?!3)40,01!+54+!+5)!
C49,4<()!'4+)1%9,):1Y*36()]!'40-18UA 154C)!40!*C)99)69):)0+4+ *0*=IEF(4:: ,=,)-!
1)0):E!Z5,:1:&11):+:1+54+1Y*0:)9C)-11)0):1+)0-1+*154C)!13*9) 4. ,(I!-,:*C)94<() !
=&0'+,*0:?!34@,01! +5)! ,-)0+,=)-! (,:+! *# ' *0:)9C)-11)0):!69,3)! '40-,-4+):!
=*91=&0'+,*04(11)0*3,":1404(1:,:?'40-14!114+)B4I! +*! &0-)9:+40-,01!"#$ '=&0'+,*0E
X+!:140*16*::,<()!+54+1Y*36()]140-18UAM#S$ 11)0)!119*&6:154C)!4!15,15)9!=94'+ *0!
*=10*0.=&0'+,*04(*¥*9!0*0.)]69)::)-11)0):  ?140-4!1649+!*=1+5)1C49,4+,*0! 3,15+!<)!
-&)1+*19)(4])-1:)()'+,C)!"*0:+94,0+: E
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0:0 61%AS$.9#1'*,&-2&&'A. thalianaaA. lyrata*$'4*C. rubella*

!

Al69)C,*&:!:+&-11*3649,01! A. [yrata! 40-! A, thaliana! =*&0-!41'()49!*99)(4+,*O!
<)+B))0! B,+5,0.:6)' ,):! 40-1 <)+B))0 .:6),):! )C)(:! *=! 6%(13*965,:3! 0!  "#$ |
1)0):19J&*! )+ 4(E?! aQPBIEX0! *3649,*0:1*=  1+59))1:6)'):? 1A, thaliana?X.
lyrata! 40-1 C. rubella?XE*&0-! +54+1+0:)9C4+*0! <)+B))0! 40-! B,+5,0! :6)",):! ,:!
*QQ)(4+)-?1 40-1X1-) 0+,=,)-1 41 (,:+1 *=! 1)D! +544 54C)! 5,15! *0:)9C4+,*0! :*9):!
<4:)-1%01 <*+51<)+B))0 .:6)"):140-1B,+5,0 .:6),):!"*3649,*0:E! Y*36()]  !40-!
8UA 1)0):1 *C)94((! 54C)! 0*+,)4<(I! (*B)9! *0:)9C4+*0! C4(&):! +540! Y*0:)9C)-!
1)0):!,0! <*+5! A. Iyrata! 40-! C. rubellaEf *B)C)9?! @0*B0! 8UA! 1)Q) RPM1!40-!
RPS5! 49)'()49! *&+(,)Q ! ,0! +5,:1 64++)907! 54C,01! *0)! *=! B5)5):+! *0:)9C4+,*0!
C4(&)!,0U. lyrata*=14(&5)""4#$ 11)0):E!

!

89)C,*&:1 +&-,): | )0+,=,)-1 C)9I! (*B! )C)(:! *=! 4(()(," -,C)9:,+I! ,0! C. rubella?!
69*6*:,01!+54+! +!1B)0+!+59*&15!40!)]+9)3)!6*6&(4+,*0! <*++()0) ‘@2 (I)C)0 !
6)",4+,*0! <I! 41 :,01()! :)(=,01! ,0-,C,-&4(' %J&*! )+ 4(E?! aQQV7E!/A) 3| |
*3649,7*0?! 5*B)C)9?H5)9)149)!+,((t)C)94(11)0):!+54+1466)49! +*1 54C) SUAQ)!
64++)90:BIC)91'()4 9)]436()!,:! ADRI-L3E

!

X ,-)0+,=)-! ADRI-L3! 1)0)! 4:! 41 '40--4+)! =*9! 54C,01! 34,0+4,0)-! S8UA!
6%(13*965,:3! 4'9*::! 1)0)94E! X+! :5*B:! '()49(I! C,:,<()! BUA! 64++)90! 4'9*::!
4" %0:1*=14+5)1 +59))1 :6)',):?! 1 *0)! *=! +5)! 3*:+ 1+0:)9C)-! SUA! 1)0) :!,0!C.
rubella?!40-1:5*B: 164++)90:1*=8*(13*965,:37!,01+)93:1*=1 1)0*3,1*0  +)]+40-!
08&'()*+,-)1-,C)9:,+| ?B5,'519):)3<() 'RPM1!40-!RPS5!S+BXB)((!@0*B0"#$ ISUA!
1)0):1)]5,<,+,01!5,15! = +0):: *:+:1 40-1 34,0+4,0)-! <I! <4(40',01! )()'+ *OE! Z5)!
=4'+] +54+1 H Q4 +5)13% :+1*0:)9C)-1 SUAI 1)0)! ,0! A. Iyrata?! 5*B)C)97*&(-!
0-,44)1 +1():1)9!,36*9+40")!,01+54+1:6)" ):E !

!

T5,()!169)C, *&:1:+&-,):!54C)1=*&0-10*1"*99)(4+,*01<)+B))0! +5)1,0+94:6)",=,"140-!
0+)9:6)',=,16%(13*965,:31,01  "#$ 18UAIL)0):1<4:)-1*01"*3649,:*0  :1<)+B))0! A.
lyrata! 40-! A. thaliana! %J&*! )+! 4(E?! aQPBIV?0):&(+:! -)3*0:+94+)! +54+!

10¢€



6*(13*965,:3!,0!:*3)!1)0):! B,+5!"()49! 8UA! 64++)90:!'40! <)! '*0:)9C)-14'9*::!
:6)',):140-11)0)94 E

!

XOA. lyrata?! <*+3RPM1!40-! RPS5'49)!5,15(1!'*0:)9C)-?! 40-!- *10*+!-,:6(41! 40!
*<C,*&:14<:)0 ") +16,'4(1*=18UA.(,@)! 64++)900!401'4™")::,*0 E!ZH 4<:)0")!*=!14!
8UA! 64++)90! ,0! +5,:1:6)' ) *&(-! 4(:*! <)! -&)! +*1 41:34((! :43 6()! :,;)! YoaM
4"):*0:7E! X+!19)34,0:! &0@0*B0?! 5*B)C)9?! B5)+5)9%5)! 5,15! =,+0)::! *:+:!
'5494'+)9,:+,"*=IRPM1!40-!RPS5!1)0): !,0'A. thaliana!49)!4(:*169):)0+!,0'A. lyrataE
RPM1!6*::,<(I '34,0+4,0:!1418UA!64++)90!@¥ubella?'B5,()RPS5!466)49:14<:)0+E
!

ZB*1=&9+5)8BUA! 1)0). ?RPS4!40-! RPS67?B)9) ! ,-)0+,=,)-14:15,15(1!"*0:)9C)-! 0!
<*+5W. lyrata!40-!C. rubellaB!,0")!<*+519)(4+)!+*19):,:+40")+*IP. syringae?'4:1-*):!
RPS5?1+5),91'*0:)9C4+,*0!4'9*::1:6)',):140-11)0)94!5,15(,15+:1+5)!,36*9+40")! *=!
+5,:164+5*:[:+)3E!

!

X1499,)-1*&+141"*3649,:*0! *=1<)+B))0 .:6)',):! *0:)9C4+,*0 143*01!=,C) 1)0)!
=43,(,):E!'Z5)9)!B)9)!:,10,=,'40+!-,==)9)0"):143*01! +5)!1)0)! =43,(,):! ,0! <*+5! A.
lyrata'40-!C. rubellaB3#K!1)0):1466)49)-14. 145)3*:+1'*0:)9C)-?!B5,()! "#$ 2$#8!
40-I N<*] 11)0):1:5*B)-1 (*B)9! C4(&):!*=!"*0:)9C4+,*0E!89)C,*&:! :+&-,):! <4:)-!
*0l<*+51<)+B)) 0.:6)',):!40-1B,+5,0 .:6)',):!"*3649,:*0:1,0!  A. thaliana!40-! A.
lyrata'54C)!:5*B0O!+54+%$ 11)0):149)!3*9)!C49,4<()!+5408$#8!1)0):!%JI&*!)+!4(E?!
aQPPTEO! *&B:+&-1?! +5,:1 64++)90! B4:! 9)69*-&")-! =*9A. Iyrata?! 40-! B4! 4(:*!
=*&0-1,0!C. rubellaB!

!

89)C,*&:!:+&-,):154C)! :5*B0! +54+!1+5)! 3*:+1C49,4<()! 1)0)! =43,(I! ,04. thaliana?!
=*((*B,01"#$ 11)0):?!'B4:IN<*] 11)0):!1%Y (49@!)+!4(E?'aQQIFESAC)! 4(:*!<))0!
=*((*B!&6!:+&-,):1*0!1C49,4<()!\N<*]11)0):!,0! A. thaliana,!B5,'5!:+94+,=)-I N<*]!
1)0):! ,0+*! :&<19*&6:! %Y*33*0?! #,0)41).L6)',=,"! 40-! 8:)&-*1)0,;)-7! B,+5!
-,==)9)0+! )C*(&+,*0491! 5,:+*9,):1 40-! 6*(13*965,:3! ()C)(: ! %f&4! )+! 4(E?! aQPPn!
aQP_7EE*&0-1+54+#$ 11)0):149)!'()49(1!3*9)!C49,4<()! +540N <*] 11)0):! <4:)-!
*0!"*3 649,:*0:143*01! A. thaliana'4")::,*0:?140-!  4(:*!<4:)-1*0!1'*3649,:*0!*=!



A. thaliana! 40-! A. IyrataE! f*B)C)9?!41'*3649,*0! B,+5! C. rubella! :5*B)-! 0*!
-,=2)9)0")! <)+B))0! +5)! *0:)9C4+,*0! C4(&):! ,0! "#$ 140-I N<*] 1 1)0):?! B,+5! +5)!
3)-,401)C)0!:(,15+(I! (*B)9!=*9! N.<*] 11)0):E!Z5,:1:&11):+:1+54+1B5,()!"#$!1)0):!
49)14+5)13%+1C49,4<()!=43,(I!, . thaliana!<4:)-1*0!B,+5,0 .:6)',):1'*3649,:*0:?!
N<*] ! 1)0):1 3,15+! <) :,3,(49(I' C49,4<()?! *9! )C)0B*9)! C49,4<()? <4:)-! *O!
<)+B))0 .:6)',):! *3649,*0:E ! Y*3649,*0:! B,+5! 3*9) ! -:+40+! :6)'):! 49)!
0))-)-1+*1*0=,93!+5,:1=,0- 01E !

!

$#K!1)0):! B)9)! +5)! ()4:+! C49,4<()! 1)0)! =43,(I! <4:)-1*0! <*+5! A. lyrata! 40-1 C.
rubella!'*3649,:*0:E!f*B)C)9?! $#K!1)0):149)141C)9I!(491)!=43,(171*0(1!4!:&<:)+!
*=IB5,'5149)!,0C*(C)-1,016(40+!,33&0,+IRA04(I:,:1¥=141:&<:)+1*=6#K!1)0):! B5,'5!
<*451 *0+4,00 #$$! -*34,0:1 40-1  54C)!1419%()! 4:! ,33&80)! 9))6+*9 :1 B*&(-! <)!
0))-)-1+*1-)+)93,0)!B5)+5)9!+5,:164++)90!,:1411)0)94(1*0)E !

!

"#$11)0)! )+:! B,+50!A. lyrata! 40-! C. rubella! :5*B! 4(3*+1 ,-)0 +,'4(!1 )C)(;! *=!
-,C)91)0")!+* IA. thalianaE!f*B)C)972+5),9!-,:+9, <&+ *0:149)!- ==)9)0+!4Dk [yrata!
466)49:1+¥1<)1)09,'5)-1=*914(()():!B, +5! (*B!+*13)-,&31()C) (:1*=!-,C)91)0")! =9*3!
+5)1 9)=)9)0)EU. Iyrata! ;! 40! *&+'9*::,011 :6)'):! .1 &O(,@). thaliana! 40-! C.
rubella?! B5,'5! 49)! :)(=! *364+,<()EIZ5,:! 64++)903,15+!+5&:1<)! )]6(4,0)-! <I!
5)4)9%:11%: +11,0! A lyrata'd")::*0: E

O:P W1*F9)'9(9/$'RI((&.&'/& @*61'#&.<$-91*GCP--&."*,&-2& BW X '4*
6WIXB&'&#29-D9A. thaliana*
[

Al (*01.:+40-,01! M&):+,*0! ,:! B5)+5)9! Z"#! 40-! Y"# 1)0):! =*((*B! -,:+,0'+!

+5)1*+5)9Z"#11)0):154C)!:5*B0! B, +5,0!:6)',):1)]640:,*0!%i401!)+4(E?1aQQ 77! 4!
64++)90! +54+! B4:1 0*+1*<QC)-1 0! Y"#1 1)0):E! Y*3649,:*0:! <)+B))0! A. thaliana'
40-1 +:1::4)91:6)' )1 A. lyrata! 54C)! 4(:*! :5*BO! +54+! *6]! 0&3<)9! C49,4+ *0!
06-&B6(,'4+,*0U(*::7!1,:13*9)1'*33*01 01 Z"#11)0):!  +5401,01Y"#!1)0):!%Y5)0!)+14(E?!
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aQPQ@i&5,:!B4:1,0+)969)+)-14:16*::,<(1'149,:,01!=9*3!-,==)9)0"):!,01) C*(&+,*049I!
69)::&9):1 )])9+)-! <I! -,:+,0'+! 64+5*1)0! :)+:! *99):6*0-,01! +*! Z"#! 40-!1 Y"#!
1)0):1%Y5)0)+!4(E?'aQRQ7E!

!

X0!+5,:1:+&-PX(**@)- '4+<*+5!B,+5,0!40-1<)+B))0 .:6)',):! C49,4+,*0!,0!Z"#!40-!
Y"#!1)0):E! /4:)-1*0! B,+5,0 .:6)',):!'*3649, *0?!'XE*&O0-1Z"#!40-1Y"#!1)0) :!
9)69):)0+)-!,0 1)4'5! *=I +5)14+59))! '4+)1*9,): ?! 40-! *&(-! ,-)0+,=I! 0*!:,10,=,'40+!
:+94+ = "4+ *0! <|'*0:)9C4+,*0! 64++)90! %Y*0:)9C)-?! 8UA?! Y*36()]7! <4:)-! *O!
*3649,*0! <)+B))0!'4"):;,*0: EX0!=4'+?!+5)!1)0):!B)9)!:&969,:,01(I!' &0,=*93(l!
-,:+9,<&+)-! 43*01! '4+)1*9,):E! ™! :,10,=,'40+! *C)99)69):)0+4+,*0! *=! 5,15(I!
*0:)9C)-11)0):1=*91),+5)9!+16)!*=1-*34,0149'5,+)'+&9)! B4:! ,-)0+,=,)-1<4:)-1*0!
*3649,:*0! 43*01! 3&(+,6()! 4")::,*0:1 *=1'),+5)9! A. lyrata! *9! C. rubellaEX=!
401+5,01?!'Y"#11)0):!1B)9)!:(,15+(1!*C)99)69):)0+)-! 43*01!+5)!1)0):!"*0:)9C)-!
,0!C. rubella?!B5,'5!'*0+94-,'+:1+5)! 69)C,*&:(I! 3)0+,*0)-!)]6)'+4+,*0! *=! +5)3!
<),0113*9)! :&:")6+,<()!+*!"*6110&3<)9!C49,4+,*0!%Y5)0!)+!4(E?'aQPQ%5)!:)0:)!
*=1-)()+,*0E

!

Z5):)!19):&(+:149)! *0:,:+)0+! B,+5! L5)0! 40-! *(()41&):! %0aQQ"7?! B54 ,-)0+,=)- !
:)C)0 "#$ 18UAI1)0):?!<4:)-1*0!B,+5,0.:6)',):!'*3649,:*0  ?!*&+!*=IB5,'5¢59))!
40-1=*&9B)9)!Y"#140-12"#?19):6)'+,C)(I E!2,:'&::,01145,:146649)0+!'*0+94-,'+,*Q
B,+5! +5)! )6)'+4+,*0! <4:)-! *0! <)+B))0 .:6)",):! *3649,*0: ? Y5)0! 40-!
*(041&):! %aQPQ7 :&11):+)-! +54+! 0+94 40-! ,0+)9:6)',='1 34,0+4,0,01!
=9)M&)0')):1-,==)9!,0!1Z"#140-1Y"#11)0): EA:140!4(+)904+,C)")]6(404+,*¥H)0!40-!
*(()41&):!'%aQPQ7&11):+)-! +5)!6*::,<,(,+I'*=!<,4:)-1:436(,01!,0!+5)!L5)0! 40-!
*(041&): h%aQQ/ 7! :+&NIE 19):&(+:?! (*@,01!4+!+5)!'*36()+)!:)+! *4$ 11)0):?!
B*&(-10*+1<)!:&<e)'+1+*1+5)1<,4:)-1:436(,01!,::&):13)0+,*0)-?!  40-!+5&:!-,:3,::!
+5,:1]16(404+,*0E

<4:)-1 %01 41 :+&-11*=1 41:,01()! :&< .=43,(1' *=! "#$! 1)0):1,0! () ++&)!'4(()-! $JYa!
06K&401! )+! 4(E?! aQETEIXa! =43,(1?! *0+4,0,01! 4<*&+! aQ! 1)0):34: ! <))O!
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(4:,=) 140 Y 159, +%6%&(*&) ) +1 4(E?1 aQ@RO-! ! (*4+) -14441:,01()! (*&:!,0!
()++&)EZ58&: 245, 1%9,1,04(1:+&-114(9)4-1! -)3*0:+94+) : 1+54+11)0):1B+5,0!4!:,01()!
=43,(I! '40! :5*B! B,-)(I! -,==)9)0+! 64++)90:! *=! C49,4+*®! 40-! +54+*34,0!
49'5,+)'+&9)?! 1)0*3,'l (* 4+,*0! *9! )C)O! )M&)0)! 5*3*(*1l ! 3,154 0*+! 0!
+5)3:)(C):! <)!1-)+)93,0,01 169)-,'+*0:1*=1)C*(&+,*0491164++)9B

!

MC)94((?! 4(()(,"! C49,4+*0! *&(-! =*((*B! -,==)9)0+! )C*(&+,*049I! -1043,":! +540!
*Q+5%(*11 C49,4+ *0?1 40-1 <)! -)+)93,0)-! < *+5)91 )C*(&+,*0491! 69)::89):! 40-U*!
3)'540,:3:E! Z5&:?! =*9!)]436()?! BUA! 6*(13*965,:3! <)+ B))0! :6)',):! 34l! <)!
1*C)90)-! <I! <,9+5.40-.-)4+5! YC*(&+,*0?! B5,()! 8UA! 6*(13*965,:3! <)+B))0!
4")::,*0:1 3411 9):&(+! =9*31 <4(40',01! :)()'+,*0E! Z5):)! 9):&(+:! 4(,10! B)((! B, +5!
69)C,*&:! :+&-,):! B5,'5! 54C)! =*&0-! +54+! 8UA! 6*(13*965,:3! <4:)-! *0! B,+5,0 .
16)',):1'*3649,:  *0:154:10%! :+9*01! *99)(4+,*0! +*I BUA! 6*(13*965,:31 <4:)-1*0!
<)+B))0 .:6)',):! '*3649,:*0:! %J&* )+! 4(E?! aQPP7! 40-! 4--! :&66*9+! +*| +5)]
*<:)9CA+*0! +54+! - ==)9)0+! )C*(&+,*0491! 69*):):! 3,15+! :546)! "#$! 1)0)!
-,C)9:, +11*C)9!-, ==)9)0+1+,3)1:'4():1%J&*1)+14(E?!aQPP7E

0:S R9((&.&'1&*>&-2&&F9)38&$'4*63"#-&.&4*B& &t

!

N+B))0 .:6)"):I'*3649,*0:1*=!  A. thaliana!B,+5H. lyrata!54C)!:5*B0!+54+ S |
1)0):169):)0+!,01+40-)3!-&6(,'4+)!"(&:+)9:149)13*0)1 C49,4<()!+540!:,01()!"*6,):!
%J&* )+! 4(E?! aQPPn! Y5)0! )+! 4(E?! ZRPEOTEL | <)! )]6)+)-! 4:1 '(&:+)9)-!
499401)3)0+! *==)9:! 3*Q)! *66*9+&0,+I! =*0! ))M&)0")! )]'5401)E XI=*&0-! +5,:!
64++)90! +*1 <)l 1+4+,:+ '4((I! 1, 10,=,'40+! <4:)-1*0! ,0+)9:6)',=,' *3649,:*0! B,+5!C.
rubella'40-1A. lyrata?&:,0113&(+,6()14")::,*0:E! L,01()!1)0):! B)9)!3*9)!=9) M&)0+!
+540!1)]6)'+)-! 0! +5)! 1) *=1 1)0):! *0:)9C)-! ,0! <*+5! A. Iyrata! 40-! C. rubella?!
:&11):+,01H54+&'511)0):149)!3%9)!(,@)(11+*16)9:,:+!+59*&15!:6)" 4+ *OE!

!

Z*1 ):+4<(,:5! B5)+5)9! B,+5,0.:6)',):! '*3649,:*0:! 49)! **0:,:+)0+! B,+5! +5):)!
=,0-,01:21 X! (*@)-1 454B!'(&:+)9,011 *99):6*0-:1 +*1 +5)1 +59))1 +16):1 *=1 C49, 4+ *O!
64+Y90:1):+4<(,:5)-1,01+5,:1:+&-IEIT5,()!0*1:,10,=,'40+!*99)(4+,*0! B4:1%<:)9C)-!
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*C)94((?!'(&:+)9)-11)0):14+)0-)-1+*1<)| =*&0-13*9)1*=+)01,0! +5)! BUAKO- Y*36()]!
'"44)1*9,): 145401)]6)'+)-1=9*31 +5)1*C) 94((169*6%9+ *0! *=!'(&:+)9)-! 1)0):E! Z5):)!
9):&(+:! 49)! 0:,:+)0+! B,+5! <)+B))0.:6)"):! *3649,*0:2! 40-! :8&66*9+! +5)!
36*9+40")! *=!'(&:+)9)-! 499401)3)0+! ,0! =4',(,+4+,01! "#$! C49,4+,*0E! f*B)C)97?! X!

*0:,:+)0+!B,+5!69)C, *&:1:+&-,):214:1'40%0,'4( "#$!8UAI1)0)! RPM1!,: |4(:*|@0*BO!
+¥1<)169):)0+14:14%,01()11)0)1*&+:,-)*=1'(&:+)9:1%6:&3349,; )-1,0!1Z4<()!PTE!

O:V RPS5*G.&H&'I&Z+ #&'|&*G$--&. “+1#1/9$-&4*29-D*F&<&.$3*B.12-B*5.$9-#
!

JTALI404(1:,:154:1:5*BO!+54+! RPS5!69):)0)140-14<:)0")1,014")::,*0:!  54:145)]
5,15):+! 4. 4+ *01B,+5!:)C)94(! 19*B+M)(4+)-! 65)0*+16): ! *=1 401! SUA! 1)0)!
+):+)- EIZ5)15,15):4:'*9,0119):&(+!=*ORPS5!34@):! ,+!+5)!+5,9-13%:+1:,10,=,'40+1*=!
A((1+5)8UAI1)0):1:)()'+)- 1=9*31+5)IB5*()! 1)0%3)?!:&11):+,01! +54+! @0*BOKS !
8UAI!1)0):!:&'5!4: | RPS5! 49)! ,0-))-! &0&:&4(! 01 54C,01! :&'5! :+9*01! )==)"+:! 40-!
+40-1*&+!1=9*31*+5)91 8UA! 1)) :Em=!+5)!*+5)9! 5,159,011 1)0):?! =) B! 54-1'()49!
1)0*3,' *0+)]+! 40-1 0&'()*+,-)! -,C)9:,+1! 64++)90:! '5494'+)9,:+,'1 *=I  RPS5! 40-!
RPMIEZ5,:! 9),0=*9"):! +5)! 491&3)0+! +54+48UA! 1)0):! B,+5! C49,4+ *0! 64++)90:!
9)3,0,:)0+! *=! RPS5! 40-1 RPM1! 3,15+! <)! 949)! ,0! +5)! 1)0*3)?! 40-! =&9+5)0!
:&11):+:1 +54+1)C)0! *&+! *=! :&'5! 1)0):?! 0*+! 4((! 341! 54C)! +5)! :+9*01! 65)0*+16,'!
)==)'+:'5494'+)9,:+ '"*=RPS5!40-1 RPM1E!

!

Z5):)19):&(+: 13411 +5&:1'*0+9,<&+)! +*1)]6(4,0,01! 5*B! 6(40+:140! 4==*9-1+*'499|!
3&(+,6()!8UAIL)0):I*0:, -)9,01!1+54+!+5),91= +0)::I'":+:154C)!<))0!:5*BO!+*19)4'5!
PQR!,0!+5)!'4:)1*=IRPS5140-1 RPM1!%Z,40!)+1 4(E?!aQQ_?!K494*CHDRKEZS5, !
B*&(-14(:*1<)I*0:,:+)0+! B, +569)C *&:1:+&-,): 7B5,'5 2&:,01!-,==)9)0+!:*&9"):1*=!
)C,-)0)?!:&'5! 4:11)0)1)]69)::,*0!  40-16*:,+,*0! 01 +5)1 1)0*3) ?B9*6*)- !+54+!
8UA! C49,4+ *A)0*3) .B,-)! ,:! 4:* 4+)-1 B,+5!1 9)(4])-! )()'+,C)! *0:+94,0+: !
06/&:5)+14(E?!aQRd7
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X£+80-101:,10,=,'40+1%915,15,%9,0114::* 4+ *0! <)+B))0 1+5)10&3<)9!*=!:,(,M&):!

3)4:&9):! B5,'5 1B4:!1&:)-1,014169)C,*&:! :+&-I! +54+! =*&0-15,15! =,+0)::1 *:+:1 *=I
RPS5'69):)0")!%K494:*C!)+!4(E?'aQP$FE! =*&0-10*!:,10,=,'40+!*9!5,15940@,01!
4% A+ *0! =*91 RPMIE! L*3)! *<C*&:! )]|6(404+,*0:! B*&(-! <)! ,0:&==,)0+!
+4+,+,'4(1 6*B)9! *q 6*6&(4+,*0! +9&'+8)! *99)'+*0?! B5,'5! '40! *<:'&9)!

4::% 4+ ,*0:1B,+5!494 +:1'"*99)(4+)-1+*16*6&(4+,*0":+9&'+&H)

!

L&969,:,01(1?! *& JTAL! 404(l:,:! 54:! :5*B0O! +54+ ! '4991,01! RPS5! 1)0)! 54:! 4!
0)14+,C)! )==)"+! *0! :)C)94(! 6(40+! 19*B-EH(4+)-! 65)0*+16): | %K494:*C! )+! 4(E?!
aQPdEA!(,@)(1')]6(404+,*0!=35)!-,==)9)0") IB,+5!69)C,*&:!:+&-,):?!B5,'5!&:)-!
3&+40+:!1B,+5!"*0+9*(()-! 1)0)+," <4'@19*&0: 1 %Z,40!)+! 4(E?'aQQ_?'K494:*Q@!)+! 4(E
aQPc7?! 40-! +5)! '&99)0+! :+& B5,'5! &:)-! 04+&94(! C49,4+,*0! ,™. thaliana!
6*6&(4+,*0:?! 3,15+! <)! 4++9,<&+4<()! +* +5)! *36()],+I! *BPS5! 40-! RPM1!
04)94'+*01 B,+5! +5),91 1)0*3,"1 *0+)]+E! *B)C)9?! =*OQ! RPM1?! 4(+5*&15!
4::* A+ *01B4:10*+!:,10,=,'40+?!1)0)169):)0")!+)0-)-1+*I154  C)I416*:,+,C)1)==)"+!*0!
+5):) 1 5,15.:%9,01! 65)0%+16):?! "*0:,:+)0+! B,+5! 69)C,*&:! :+&-,):! %Z,40! )+! 4(E?!
aQQ_T7ER 11)0):149)!@0*B0!+*1<)!,0C*(C)-!1,0!"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!+*1:411B5)+5)9!")9+4,011)0*3,'1<4' @19*&0-:13,15+!'*36)0:4+)!*9!
)C)0!19)C)9:)I=,+0)::1*:+:14::* 4+)-IB,+51 RPS5140-! RPM1!1)0):E!

!

A0*+5)916*::,<,(,+I!,:1454+1+5)1*<:)9C)-!-,==)9)0"):! 3,15+! ,0! 649+)! 4"*&0+)-!

=*9! <[! +5) +94-)*==! <)+B))0! -,==)9)0+! 19*B+50)(4+)-! +94,+:1 40-! =,+0)::! +94EH:
Z5&:2413%9)!1'*36()]! 3*-)(,01!*=!+5)!19)()C40+! 19*B+5!40-19)69*-&'+, C)!+94, +!
014)93:1*=1<*+B2< *34::140-1+,3,01 ?14:1B)((14:1*=1+5)!,0+)94'+ *0:140-1+94-)*==:1
<)+B))0! +5)! +94,+123,15+ 69*C,-)! 4! 3*9)! *36()+)! :+*9l 1 0))-)-! +*I =&((!!
&0-)9:+40-1+5):)!-,==)9)0"):E !

[

X0!:&33491?X64C)!*<:)9C)- 1 &0)]6(4,0)-!*36()],+1! ,0! +5)!  =,+0)::1)==)"+:140-!
=&0'+,*0*=18UA!1)0)!,0! 04+&94(! 6*6&(4+,*@#5&:1*6)0,01!+5):) I M&):+,*Q !=*9
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=&9+5)9!,0C):+,14+,*0E! X0!649+,'&(49?!+5)164,91*RPEYORO-! RPM116*+)0+,4((1
‘401 54C)!*0+94:+,01!)==)'"+:1*019*B+59)(4+)-1 +94,+:! 01 04+&94(! 4")::,*0:?1 40-!
*==)QUB*-)(L1:4)3!1=*91)(&',-4+,01  14+5):)I- ==)9)0'):140-1,0+)94'+,*0; E

O:b G1A"3$-91*F-."/-"&

!

89)C,*&:1L"8 .<4:)-1 :+&-):1 54C)! :5*B0! <*+5! B*9(-B,-)! :549,01! *=! C49,4+ *0!
40-1401)C,-)0+16*6&(4+,*0! :+9&'+&9)! @' thaliana!%"*9-<*91?2!aQQc7ENH&-| !
54;1:5%B0! +54+!'(&+)9,01! <4:)-1 %01 "#$ 1'*0:)9C4+,*0! 64++)90:! :5*B:! B)4@)9!
6*6&(4+,*0! :+9&'+&9)! +544'(&:+)9,01! <4:)-1*0! B5*() .1)0*3)! L"8?! 40-] +54+!
*(4+,%01 <l - +40)! 1 ():1)C,-)0+! B5)0! +5)! 64++)90:! *=! *0:)9C4+,*0! 49)!
*3649)-E! Z5&:2!(491)'4()!6*(13%965,:31,01  "#$ 11)0):!13&:+!<)14++9,<&+4<()!+*]
*+5)91=*Q"):El

!

"*9-<*91140-1"%(()41&):1%aQQc7!4(:*k) '9,<)- 1401)]')::1*=1949)!6%(13%965,:3!

0! A. thaliana?'B5)0! *3649)-1 +*I )]6)+4+,*0:! =9*3! 0)&+94(! 3*-)(:E! Z5&:7?!
69):)0")!*=14(()():! &0,M&)! +*1+5)19)=)9)0") Y*(.Q!4")::,*0  ?B5,'5! X#<:)9C)- !,0!
+5,:1:+&-172,:10+1&0)]6)"+)-E !

0:7T8%%"" &*M&/&A-1.*I$%IDBLERRX$'4* JI, 1" *+$3@#O#

!

X33&0)! 9)')6+*9! 69%+),0: | $#8! 40-1 $#K! 49)! @0*BO! +*1 =&0'+,*0! 4:1 ,33&0)!
9))6+*9:1 40-1 +*1'4991! #$$! -*34,0: 2(,@)! "#$! 69*+),0:FHF0(,@)"#$ ! 69%+),0:?!
5*B)C)97?! <*+5I$#8! 40-1 $#K! 49)! (*4(,;)- ! ,0! +5)! 3)3<940)?! B5)9)4:! "#S |
69*+),0:! 49)! ,0+93((&(49EN <] ! ,:I 41 (491)! =43,(I! *=! 1)0): B5*:)! 69*+),0!
69*-&'+:149) 1,0C*(C)-1,0169*+),01&<,M&,+,04+ *014:141:+)61,01+491)+,01169*+),0:1=*9!
1)194-4+*0?! 40-! 3,15+! +5&: <)! 4(:*1 ,0C*(C)-! ,0! 6(48! ,33&0)! 9):6*0:)E!
89)C,*&:1:+&-,):I54C) 1 =*&0-1+54415)13* +1C49,4<()!1)0):1=43,(,):?!=*((*B,01!"#$!
1)0):?!B)9)! N.<*] 140-1$#K!1)0):1%Y (49@!)+!4(E?!a@EBTED):!B)9)!4(:*1=*&0-!
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+*1<)1C49,4<()!,0!<)+B))0!40-!B,+5,0.:6)",):!'*3649,:*0:! %J&*! ) +! 4(E?' aQPP7K!
+5&:1)]6)"+)-14+5):)1=43,(,):!+*1:5*Bl:, 104+&9):1*=1C49 4+ *0B!

!

XE*&O-1+54+! +5)1 - :4+9 <&+, *0! *=1 +5)! +59))1 '4+)1*9,):! B4:! :,10,=,'40+(l! -, ==)9) 0+
=9*31+5)!<4'@19*&0-!,#811)0):?!B5,'5!:5*B!5,15)9!+540!)]6)'+)-10&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:1+54+! $#811)0):154C)!,0'9)4:)-1C49,4<,(,+1?2!4:! A+ +5)1'4:)!
B,+5!'#$ 11)0):E!Z5,:19):&(+!,:10!(,0)!B,+5!69)C&:!: +&-,):1%J&*1)+!4(E?!1aQPP7E

!

$#K!1)0):14(:*1:5*B!5,15)9! 0&3<)9:! *=1'Y*36()]! 1)0):! 40-! (*B)9! 0&3<)9:! *=!
Y*0:)9C)-11)0):?!<&+!+5)! *C)94((! 64++)90! ,:1 0*+!:,10,=,'40+(I! -,==)9)0+! =9*3! +5)!
)]6)'+)-E! Z5):)! 1)0):! <)(*O1! +*! 41 (491)! =43, (I! *=! 4<*C)1 *QQ! 1)0):?! 0*+! 4((! *=!
B5,'5! 49)! ,0C*(C)-! B,+5! ,33 &0)! 9)'*10,+,*0?! B5,'5! 3,15+! 54C)! -,(&+)-! +5)!
5,104(1*=1C49,4<,(,+1!,0-&")-1<1164+5*1)0!69)::&9):EL)C)94 (! $#K!9)")6+*9:! B, +5!
#$$!-*34,0:154C)! <))0! 4::* 4+)-1 B,+5! 8A\8! 9)'*10,+,*0! ,0! 6(40+! ,33&0,+I!
99)C,)B)-!,0! "D90<)91)9!40-!K)33)9(,01?'aQQ"n!/W53!)+! 4PEaQPd7E!f*B)C)9?!
*&91 404(1:,:1 :5*B:! 1,3,(49! *0:)9C4+,*0! C4(&):! =*9! #$$ .$#K! 40-1 $#K! 1)0):!

B, +5*&+1#$$!-*34,0:E1 A:10*+)-1<I!#,&!40-1"%(()41&):! %aQPI7?!5*B)C)9B9*+),0!
69*-&'+:1 *=! #$$.$#K! 1)0):! 49)! ,0C*(C)-! ,0! 4! B,-)! C49,)+I! *=! 69*) ::):! ,0!

4-- +,*014+*16(40+!-)=)0")EIN&+&9)!B*9@!*O1# 8K !1)0):?!=&9+5)9!: +94+04Il+5,:!
19*&67?13,15+19)C)4(14--,+,*04(!,0:,15+:E

!

X0!+5)I8ZXUHZX!6494-,13!*=1 33&0,+1'%:)) £ FOPE_EP!,+!,:1'"*0:,-)9)-1+54+45)!
69%+),0! 69*-&'+:! *=1$#8! 40-! $#K! 1)0) :! <)(*01! +*! +5)! ,0,+,4(! 8ZX! 9):6*0:)! +*!
64+5*1)0:?!40-19)*10,;)!"*0:)9C )-!64+5*1)0 .4::* 4+)-13*()'&():  !'B5,()! "#$ !
1)0) 169*-&'+: 19):6*0-!+*1+5)13*9)! C49,4<()!)==)"+*913*()'&(): !:)'9)+)-I<I1+5)!
64+5*1)0!,0!+5)!:)*0-!:+41)!*=1,33&0)!9):6*0:)!% j*0):!40-12401 (?'aQQ"n!i&)!
)+4(E?1aQmBB)C)9 2+5,:1C,)BI54:14(:*1<))0I'54(( )01)-1%Z5*334!)+14(E?1aQPP7E!
\I 19):&(+:14(,10!B,+5!+5)!C,)B!¥53,(49 ,+I'<)+B))0! "#$ 140-1$#8!9)")6+*9: 140-!
+5&:18ZX!140-'HEX5)!8UA!'4+)1*911*=11)0): ?!5*B)C)925*B:!10*!1)09,'53)0+!,0!
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),+5)9! *=! +5)1 +50))1 1)0)! =43,(,):E! Z5,:! :&11):+:! +54+1 +5)! 5,151 0&3<)9:! *=! SUA!
1)0):1*<:)9C)-1,01+5)! "#$ 1=43,(1149)'5494'+)9,:+,'*=1454+119*&6E
!

N<*] 11)0):?!(,@B#8!1)0): ?!:5*B!19)4+)9!0&3<)9:!*=1Y*36()]!1)0):!40-1=)B)9!

B,+5169)C,*&:19):&(+:1+54+1:5*B)-N <*] 11)0):14:1+5)13*:+1C49,4<()!=43, (I 4=+)9!
"#$ 11)0):19%Y (49@! )+ 4(E?!aZOITE 0-,01!B4:1<4:)-1*0134€*9!)==)'+1'5401):!,0!
+5)1))M&)0')1+54+1#&(-! - :9&6+1+5)19)4- 011=943)1*=1+5)11)0):E!Z5,:I- ==)9)0")!,:!
A(¥1'049(11 -)+)'+4<()! 01 +5)! (491) .:'4()! 64++)90:1*=1 C49,4+,*01)]43,0)-1 ,0! +5,:!
+&-17140-1:&66*9+ | '(4::,=,'4+ *01 *=IN <*] 11)0):!4:1415,15(1' C49,4<()! =43,(I! 0!
6(40+:EZ5)! (4'@!*=! 8UA!)09,'53)0+0! +5)IN <*] 1=43,(1?!5*B)C)9?! :&11):+:! +54+!
+5)164++)90! *=! C49,4+,*0! 0! 450} =43,(I!-,==)9:1 =9*31 +54+! 0! +5}$ 1=43,(I?!
6*:,<(I! 4:1 41 9):&(+! *=! C4,)-1 )C*(&+,*0491! 69)::&9):! 40-U*9 ! 3)'540,:3:! *=!
4(0()!-,C)9:,=,'4+,*0E

0:778"-&.A.&-$-91"*$'4*X9%9-$-91'#

!

Z5,:13)+5%-1 :1:&,+)-1=*01+5)IC,:&4(,;4+,*01*=1(491)'4()! 6*(13*965,:3? 1:&'5!4:!
2)O+,*0:1*919)1,*0:1*= 15,1511)0*3,'1C49,4<,(,+|E!X+!,:1+5&:1"*36()3)0+491++*IL"8!
+&-,):140-11,C):1415,15.()C)(! *C)9C,)B! B5)9)! 9)(,4<()! ,-)0+,=, "4+ *0! *=1 L"8! ,:!
0*+16%::,<()E!

!

XO0!,0+)969)+,01! +5)! 6(*+:2! ,+! :5*&(-! <) 0*+)-! +54+! ,0=*934+ *0! "*0+4,0)-1 ,0! +5)!
69):)0") .*="*C)941)! 69*=,():! ;I *=! 41 - ==)9)0+! @,0-! 40-! :*6)! +540! +5)!
,0=*934+ *01"*0+4,0)-1,014::)3<()-11)0*3,':)M&)0"): 2140-1+5):)1:5*&(-10*+1<)!
,0+)969)+)-1,0! +5)! :B)! B4IE! Y*0:)M&)0+(1?! +5)!'(&:+)9,01! *=1'*C)941)! 69*=,():!
3411- ==)91=9*31+5)!'(&:+)9,01!*=12"Al:)M&)0"):1,01+5)!=*((*B,01!B4l: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)! +*I +5)! 9)=)9)0")! )M&)0)E! /*+5?! *36()+)! 4<:)0")! *=I
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5*3*(*1%&:1 )M&)0):! 4 B)((! 4:! 69):)0")! *=! 40! ,-)0+,'4(! *61?! '40! <)!
9)69):)0+)-! 9,0145,:1'4:)?1<11 41 <(4'@! 40-1 41 <(&)! (,0)?!9):6)'+,C)(IE! Z5)! -4+4:) +!

*C)941)?! Q! =*9! 4<:)0")! *=! *C)941)7?! B5,'5! '40! <)! &:)-?! =*9! )]436()?! =*9!
-, +40") .<4:)-I'(4::,=,'4+ *0E!!

|

L)*0-?1 4((! -,==)9)0"):! *O! - :+40"):! 5,15(,15+)-! ,0! +5)! 69*=,():1 49)! *9,1,04( (I!
-)=,0)-! 9)(4+,C)! +*1 +5)1 9)=)9)0")E! f*B)C)9?! :,0")! +5)! -,:+40"):! 49)! 6*:,+,*0 .
:6)",=,"?1 ,+! 141 6*:,<()! +*1 '*3649)! 0*0  .9)=)9)0")! 69*=,():! +*1)4'5! *+5)97!
9)=()'+,01! B5)+5)9! +5),9! - C)91)0")! =9*3! +5)! 9)=)9)0")! ,:! *=1 41 :,3,(49! *9! *=1 41
-,==)9)0+!@,0-E!&%®!B54+!,:1<),01!-,9)'+(I!3)4:&9)-!,:!5*B! +5)!'*36() 3) 0+! *=!
9)=)9)0"!1)0):!C49,):14'9*::14"):: *O:E !

I

Z5,9-?! 4<:)0") .*="*C)941)! :,104(! ,0'(&-):! 4! 9401)! *=! 1)0*+16):b! =9*3! *0):!
B5)9)!+5)!:)M&)0'):149)!69):)0+?!<&+B,+5B*9)!- ==)9)0"):!1+540!4((*B)-!<I! +5)!
'5%)01 )-,+1 -, :+40") P +*1 <),011 )0+,9)(I! 4<:)0+E! Z5)! 69):)0")! *=! *C)941)?! ,0!
*0+94:+7?! 0-,'4+):! +54+! )M&)0"):! ,-)0+,'4(! +*1 +5)! 9)=)9)0")! &B! +*! +5)! )-,+!
-,:+40"149)!69):)0+! ,0! +5)! 9):)M&)0')-! 1)0*3)?! 4(<),+! 0*+!1 0)")::49,(I! ,0! +5)!
:43)16*:,+,%014:1,0! +5)19)=)9)0")!%:))!<)(*B7E!

|

N*&9+5?! +5,:1 4669*4'5! 4((*B:! C,:&4(,;,01! B5)+5)9! ) )M&)0'):! :,3,(49! +* +5)!
9)=)9)0')!149)!69):)0+!,0!+5)!1)0*3)! 4:141 B5*()?! B, +5*&+!9)M&,9,01! +54+1 +5)|1<)!
*0+,1&*&:E! Z5,:1 3)40:! +54+19)4-:1 4(,10,01! +* 41 6%: + *01 0! +5)! 9)=)9)0")1)0)!
3,15+ 0*+!"*3)1=0%31 40! ,-)0+,'4(! 6*;,+,*0! ,0! +5)! 1)0*3)! *=! ,0+)9):+7?! <&+ =9*3!
)(:)B5)9)!,01+5)11)0*3)IB5)9)!41"*6|1*=1+54+1:)M&)0)!  )],:+: EZ5)!)==)"+1*=1:&'5!
'9*:: .3466,01!'40!<)! ,0C):+,14+)-1,014-C40")! 40-1 '*0+9*(()-! =*9! <I! 4-e&:+,01!
+5)19)4-1()01+5!+*14+5)N]+)0+!*=19)6)+,+,C)0)::!,0!+5)!19)=)9)0")!-4+4:)H*B) C)9?!
[&'BIA<, (+14+41-)+) +1553%(*1%&:1 :)M&)0"):19) 149-()::1*=I B5)+5)9! :10+) 011 54:!
<))0!34,0+4,0)-'"40!<)!*=14-C40+41)! ,0'A. thaliana!"#$ 11)0)!'(&+)9:!,0!B5,'5 !
9)499401)3)0+:! 49)! *33*0? ! :10+)0I! 949)(I! *0:)9C)-! %Y54)! )+! 4(E?! aQPdn!
[*3<(,):! )+! 4(E?! aQQI¥ 40-! 9)(4+,*0:5,6:! 43*01 ! 1)0):! '400*+! <)! )4:,(I!
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-)4)93,0)- E!Z5,:! *==)9:1 40! 4-C40+41B649)- | +*1+5)13)+5%-:1 +54+1 9)(I! *0!
69,3)9.<4:)-19):)M&)0’,01! *914(,103)0+: *=1(491)!1)0*3,1:)13)0+: E

O:7=61'1 3"#91*

!

XO!'+5,:1:+&-PX4--9)::)-1 +5)!  '54(()01)! *=!1'5494'+)9,;,01! B5*() .1)0*3)! "#$ !
64++)90:! *=1 C49,4+,*0E! §9*6*:)-1 4669*4'5! 4C*,-)-! 3401! *=! +5)! - =="&(+,):!
4::% 4+)-1 B,+5! '&99)0+(I! B,-):69)4-!  404(l:,:! 6,6)(,0): E!X!,-)0+,=I! +59))!
'4+)1*9,):1*=1"#$ 11)0):!<4:)-1*0!B,+5,0 .:6)',):!C49,4+,*0!64++)90:?!40-169*C,-)!
(,:+:1*=T#$ 11)0):!1=*9+5)BUA!40-1Y*0:)9C)-'4+)1*9,):E!

!

XE*&0-15,15! ()C)(:1*=1C49,4<,(,+1! JQk*] 140-1$#8!1)0): ?14(<),+!B,+5!64++)90:!*=!
C49,4<,(,+I!-,==)9)0+! =9*3% 11)0):ENI! JTAL!404(l: ,:!,-)0+,=)-' @0*BO!"#$ !
8UA! 1)0)! RPS5 4:! +5)!+5,9-15,15):+.:*9,01! 1)0)! 43*01! 1)0*3) .B,-)! 8UA!
'40-,-4+): EN&9+5)93*9)?!*=I*+5)9!5 15! :*9,01!'40-,-4+):?! 3*:+! - -1 0*+! :5*B!
64++)90:! *=1 C49,4+,*0! 9)3,0,:)0+! **6)!'40*0,'4(! 8UA! 1)0):! &0-)9! <4(40',01!
D()'+,* 0?!<4:)-1*0! *3<,0)-! ,0=*934+,*0! =9*3! 1)0*3,"! "*0+)]+! 69*=,():! 40-!
0&'()*+,-)!-,C)9:,+116(*+:E!Z5,:19),0=*9"):145)10))-1+*!-,:+,01&,:5!<)+B))0!1)0):!
,0!B5,'5!41(*01.:+40-,01! 8UA! 6*(13*965,:3! ,:1 34,0+4,0)-1 40-!  1)0):! +54+ 49)!
3)9)(1'4<:)0+!,01*0)!*913*9)14"  )::,*O:E!!

!

X0! 4--,+*0?! @BO! 8UA!1)0):! RPM1! 40-! RPS5! B)9)! 43*01! +5)! 3*:+! 5,15(I!
*0:)9C)-! "#$!8UA!1)0):! ,0'A. lyrata?!<4:)-1*0!<)+B))0 .:6)",):! *3649,:*0?!
40-1C)9lI!=)B!8UA!1)0):!11)0*3) .B,-)!:549)-10&'()*+,-)!-,C)9,:,+1140-11)0*3,"!
*0+)]+! 64++)90:1'5494'+)9,:+,'l *=I +5):))! 1)0): E! ZR) ! 9):&(+:! '&3&(4+,C)(1
:&11):+!1+544N0):!B,+5!6%(13*965,:3!64++)90:!'5494'+)9,:+,'!*=! RPM1!40-!RPS5!
49)1949)!,0+5) 4. thaliana'1)0*3) B!

!

ZB*1=&9+5)9!"#$!8UA!1)0):'RPS4!40-! RPS67B)9)!43*01!+5)!3*:+!*0:)9C)-!,0!
<*+5W. lyrata'40-!C. rubella?":&11):+,01!+5),9!,36*9+40%!A0*+5)9#$!18UA!1)0) ?
ADRI-L3,! B4:! 4(:*! 43*01! +5)! 3*:+! 5,15(1 ! *0:)9C)-! ,0! C. rubella! 40-! ,+:!
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1)0*3,'!"*0+)]+!40-10&'()*+,-)!-,C)9:,+1169*=,()! :549)-1 =)4+&9):1'5494'+)9,:+,"!
*=1'40*0,'4('8UA! 1)0):! &0-)9! <4(40',01!:)()'+,*OE! N&9+5)93*9)?! ,+!-,:6(4l)-! 4!
BUA!(,@)!64++)90! *=1 C49,4+,*0! ,0! 4*#atata! 40-! C. rubellaE! A((! +5):)! (,0):1*=!
)C,-)0")!:&11):+! ,+! 4:141'40-,-4+)! =*91 54C,01!34,0+4,0)- ! UA! 6*(13*965,:3!
4'9*::1:6)")):140-11)0)94E !X0!4--,+,*0?!B)!,-)0+,=,)-141+*+4(I*=laP!"#$!8UA!1)0):!
+54+1 466)49)-! +*1 <)! &0-)9! BUA! 6*(13*965,:3! ,0! A. Iyrata! 40-! V! 1)0):! +54+!
466)49)-! +*1 <)I &0-)9! 8UA! 6*(13*965,:3! ,0! C. rubella?! :&11):+,01 +54k
34,0+)040")! *=! 8UA! 6*(13*965,:3! 4'9*::! :6)',):! 40-! 1)0)94 13,15+ 0*+! <)!
&0&:&4E

!

N&+&9)!:+&-,):1'40!1 4--9)::1 B5)+5)9! +5):) I BUANL)0)! '40-,-4+):149)! :&<e)'+! +*!
<4(40',01! :)()'+,*0! 40-! B5)+5)9! +5)I! 54C)! +5)! :43)! 5,15! =+0)::! *:+:!
'5494'+) 9,:+,"*=1*+5)01 @0*BO!8UA! 1)0) B! JTAL! :+&-1'5,15(,15+)-! RPS5!4:14!
69*3,:,01!" 40-,-4+)! =*91=&9+5)%,+0)::! )==)"+! :+&-,):! ,0! 04+&94(! 6*6&(4+,*OE
=*&0-! +54+! "#$! 1)0):! B,+5! <*+5! Z"#! 40-! Y"#! -*34,0 ! 49'5,+)'+&9):! B)9)!
9)69):)0+)-1,0!+5)!(,:+!*=15,15(11"0:)9C)-11)0):?!40-!,014((! "#$ 11)0)!'4+)1*9,):?!
B,+5*&+! :,10,=,'40+! )09,'53)0+E! fB)C)9?! '(&:+)9)-! 1)0):! B)9)! =*&0-! +*! <)!
3*9)! C49,4<()! +540! :,01()! 1)0):! <*+5! <4:)-1*0! B,+5,0.! 40-! <)+B))0 .:6)",):!
*3649,:*0: ?!40-! +5,:1 )==)"+! B4:! :+4+,:+,'4((I! :,10,=,'40 ,0! <)+B))0.:6)',):!
*3649,:*0!B,+5! C. rubellaB!

!

m=11)0)!=43,(,):! @0*B0! +*! <) C4%f?XE*&O-1"#$ 140-I N<*] 11)0):! +*1<)1 +5)!
3*:+1C49,4<()!1)0)!=43,(,):!<4:)-1*0!<)+B))0 .:6)',):I'*3649,:*0:?!=*((*B)-!<I!
$#8!1)0):EI$#K!1)0):!B)9)! +5)! ()4:+!C49,4<()E!f*B)C)9?! B5,()T#$ 11)0):!B)9)!
3*9)IC49,4<()!+540\ <*] 11)0):1<4:)-1*01I'"*3649,:*0!  B,+5U. lyrata?!'*3649,:*0 !
B,+9+5)!13*9)!-,:+40+(1'9)(4+)-! C. rubella'!9)C)4()-13&'5!()::!-,==)9)0")!<)+B))0!
+5)14+B*?!:&11):+,011+5849,4<,(,+1!13,15+!'5401)!B,+5!)q&+,*0491!-,: +40") I

!

N,04((1?! 3466,01'A4. Iyrata! 40-! C. rubella! 9)4-:! +*I +5),9! *104+)! 9)=)9)0")!
1)0*3):19)C)4()-!+54+!"#3$!1)0):!,0!+5):)!:6)",):!154C)!:,3,(49!C49,4<,(,+1I' ) C)(:!
+*W. thaliana?'5*B)C)97?!+5)!-,:49,<&+,*0!*=1C49,4+,*0!-,==)9:1<)+B))0! +5)!:6)',):E!
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T5,()! A. thaliana!:))3:1+*154C)! 40!,0'9)4:)-1 69*6*9+ *0! *=14<:)0)! 4(()():?! A.
yrata! :))3:!  +*1<)1)09,'5)-I =*9! "#$! 1)0):! B,+5! :34((! +*1 3*-)94+)! ()C)(:! *=!
-,C)91)0)ENI! 4669*4'5!'40!<)!1466(,)-!+*1401!1)0*3,'9)1,*0!,0!,0-,C,-&4(:!*=!
+5)1:43)1:6)',):1*9I'(*:)(1'9)(4+)-1:6)")):E !



P M&(&.&'/&¥#

I

PQQP!J)0*3):! Y*0:*9+,&3 1%aQPA7!P?P_c!J)0*3):1$)C)4(!+5)(3<4(184++)90! *=!
8*(13*965,:3!,01A94<,-*6:,:1+54(,404 E!Y){P%aTh P .dVPE

I

A49+P'EM)+; 2N\ETH&< 2 HER4:@4B,'? HE240,)(: 7\ BEBA9@)BEHE! %PVV 7!
2,==)9)0+19)M&,9)3)0+:1=*9IH2LP140-1"2$P!<lI!- :)4:)19):,:+40")11)0):1-)=,0)!4+!
()4:+! +B* $! 1)0).3)-,4+)-! ;,104(,01! 64+5B41:! ,0! A94<,-*6:,:E! 8"AL ! Vc%PIB
PQ_QSPQ_PPE

!

{19)0?! JEAE?! T401?! TE?! K*)0,1?! 2E?! '9&HER! T),1)(?! REQ,15+?! LKE! %aijgP
\4+,01! :1:+)31 :5,=+:1 40-1 +940:6*:4<()! )()3)0+! )C*(&+,*0! ,0! +5)! 6(40+! 1)0&:!
Y46:)((AEINY!J)0*3,:?IPc  %PTRaE

!

A(T;49?1$E?1J49'~4 NCAR | S4B@YHE 21 40-1$)13*0-2\E!%aQQXD'9)3)0+4(!:+)6:!
+*B49-1 ,0%364+,<,(,+1 9)C)A()-! <I! A94<,*6::1 )6, +4+'T ,0+)94'+*0:!
3*-&(4+,011:4(,'1(,14',-164+5B4114'+,C4+ *0EI8"AL IPQW%HAY _dS VE

!

A(T;49?! $E?1 J49'~4PGER! K9*05*(3?! XE?! -)1\)4&] 2! JE?! K**900))=7!\E?! ES@}9?!
40-! $)13*0-?1 \E! %aQPQT "4+&94(! C49,4+,*0! 4+ L+9&<<)(,1! $)")6+*9! K,04:)! |
-9,C):! ,33&0) .+9,11)9)-! 0364+ <,(,+,):! <)+B))0! A94<,*6::1 +54(,404!
4"): *O:EM4+ &9)J)0)+," !da%PaiPP_cSPP_VE

!

A(T;49 2ISEX01$)+52\EPA&+*PRERS4)? HEY, 1)( ?12B*+900))=?\E?!849@)IEE
%aQPdADA(I:,: *=1 41 6(40+1*36()]! 9):,:+40")! 1)0)! (*&:! &0-)9(1,01! ,33&0)

9)(4+)-! 5I<9,-1 ,0%364+,<,(,+I! 40-! ,+:! *'8&99)0)! ,0! 04+&9) E! 8#mL! J)0)+,"!
PQY%PATE

!

A3)(,0) .Z*99)19*:4?1YE?IT401?!/El/E?!me/()0)::?N\EILE?!12):5640-)?!LE?!O5& 2 fE?1$*)?!
JE?! i*&01?! "E! 2E?! Y400*0?! LEAADQ 7! X-)0+,=,'4+,*0! 40-1 '5494'+)9,4+ *0! *=I
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0&'()*+,-) .!<,0-,01!:,+).()&',0) .9,'5!9)6)4+!1)0):!,0! +5)! 3*-)(1 6(40+!)-,'41*!
+9&0'4+&(AE!8(185+:,*( *1| |Pd"%F¥X SaPE

!

AO-*(=*?1 JE?!j&6)?! NE?! T,+)@7?! KE?! H+5)9jEPHEPFMDXE | $E?! j*0): 21 EE JE!
%aQPd7! 2)=,0,01! +5)! =&((! +*34+*1#$$! 9):,:+40")! 1)0)! 9)6)9+*,9)! &:,01!
1)0*3,'140-I'"2"AI$)OL)MEINY!8(40+!  /*(*11 PdiPaQE

!

A94<,-*6:,:10)0*3)! X0, +,4+,C)! %aQQQ7! A04(l:,:! *=! +5)1 1)0*3)! :)M&)0')! *=! +5)!
=(*B)9,01!6(40+!AB,-*6:,:1+54( ,404E!"4+&9)!d@s" PdBIVA S PcE

!
A:5<&90)9?N\E?!/4((?!YEIAE?!/(4@)?EIAE?!/*+:+),0?12E?!/&+()9?E?!Y5)991?ENE?I24C,: 71/
8E?!12*(,0:@,?!KE?!2B,15+?! LE! LE?!H66,1?!jE! ZE?!499,:?!\E! AEZAQYR)QEBEP X::)(
K4:49:@,:?' AE?!#)B,:?! LE?I\4+) YBEPES,'549-:*0?!JEIHE?!$,01B4(-?\E?! $&<,0?! JENE?!
L5)9(* @?! IB6aQQQ7! J)0)! *0+*(*1Ib! +**(1 =91 +5)! &0,=,'4+,*0! *=! < *(*4+RO)!

J)0)+,": lackPHz.aVE

!

A&:&<)(?! B\E! %aQQc7! A9)! ,004+)! ,33&0)! :,104(,01! 64+5B4I:! ,0! 6(40+:! 40-!
40,34(:1"*0:)9C)-€!"4+ &9)!XB&O*(*1I "1VI_SVIVE

!

/411: ? HR! 241-42 JR! K94:,()CA KE GE! %aQPI7! "#$! -,C)9:,+1?! 5)(6)9:! 40-!
,0+)194+)-1-*34,0:b!134@,01!:)0:)!*=1+5)1"#$! X2)0+,+1E! Y &IBHmMB,0*0 !,0!8(40+!

[,¥(*11 ! _"blcV.NE!

I

14,01?!18BEYE?!L'5&-*34?'YE?J4'@:*0?!' TE?!/411:?IHE? \TEBAH4YBH| ?I TE?I\*:"*&?!

\E? K94:,()C47?! KBE%aQP 72*3,040+! ,0+)194+,*0! (*&:! -9,C):! *0+,0&*&:!
-,C)9:,=,'4+,*0! *=! 6(40+! ,33&0)! 9))6+*9:! B,+5! )]*1)0*&:! -*34,0! =&:,*0:E!

J)0*3)! /*(*11 IP\P6oPF¥a_E

!

/4@ @)®PHE!R! Z**34e,40?! YE?!K9),+340?1\E?! /)91) (:40B5EQ" 7! Al 1)0*3,-)!
:&9C)I1*=1$11)0)!6*(13*965 ,:3:!,01A94<,-*6:,:EI8(40+!Y)((P'% 7B Q .P'P'E
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4@ @)97?! B! Z94B?I\E! /E?1 Z**34e,40?! YE?!K9),+340?!\E?!/)91) (FAQGE 7! #*B!
(OC)(:!*=16*(13*965,:3!,0!1)0):! +54+!"*0+9*(! +5)!4'+,C4+,*0!*=1-)=)0:)!9):6 *0:)!
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0:6)'+,*0! *=1 1)0%3,'1 *0+)]+! 40-! 0&'()*+,-)! -,C)9:,+I! 6(*+:E! \ &(+,6()! 1)0):!
(*4+)-1B,+5,01+5):43)1-)()+,*0  149)1:5*B0!4:141:,01()))0+9IE

|

J)0)Ix2!

AZPJQaacQ
AZPJPaaaQ
AZPJP"PaQU_Q
AZPJal"PQ!
AZPJ _c Q
AZPJcQcaQU_O
AZPJNda™Q)!
AZPJIP_VQ
AZaJPVa_Q
AZ_JQIQdQ
AZ_JPNcQ!
AZ_JaPQ'Q
AZ Jdic'Q !
AZ_JdIVaQ!
AZ_JcPcQUIQ
AZdJPdVQd
AZdJaPa™Q
AZdJa_avQ
AZdJa_cvQ
AzdJ_PIPQ!
AZcJQPPA®
AZcJQaV_Q
AZcJQcdQO®
AZcJPPavQ
AZcJIPIVAQUIQ!
AZcJalPQQ!
AZcJdla'Q !
AZcJd™_aQ!
AZcJd'IIQU'Q !
AZcJdVPdQ
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S:K F'AA3&%&'-$.@*E&-D14#

SiK:7 833"%9BIRSA*ESAA)

!

N*913466,01! 9)4-:?2IC)9:,*0! QEIERBPPAQ! *#TA .<4'@+94'@! 4(1*9,+38#,! 40-!
289<,0?! aQQ\BA:! &:)-1 B,+5! -)=4&(+! 64943)+)9:?B,+5! +5)! )])6+,*0! *=! +5)!
=*((*B,01b!34],3&3!)-,+!-,:+40"),01+5)1:))-  1%!,01<B414(01"*3340- 7!B4:1:)+1+*!
*0)140-1 34],383&!0&3<)91*=14(,103)0+:1+*1*&+6&+H0%!,0!<B4!:43:)!"*3340-7!
B4:1:)++*1 PQQQEY], 34(!0&3<)9!*=13,:34+'5):1 4((*B)-! B4:1*0)?! B,+5! ) 9*!
146:140-141+*+4(1- :+40")*=I*0)E!84,9)-1)0-!,0=*934+,*0!B4:!- '49-)-E !

!

Z5)! *&+6&+! 3466)-! =,():! B)9)! 69*):)-1 B,+5! :43+**(:! 36,()&6! *3340-!
C)9:,*0l PEV!%#,1)+14(E?1aQQV7?! B, +5! +5)! =*((*B,01! 64943)680:bA(( 6*:,+,*0:!
0'(&-,01! &0&:)-1 ) )M&)0'):  1%a7h34],3&3!6)9 .=,()!-)6+5! *=! PQQQ@T¥s4:)!
M&A(,+11+59):5%(-1*=1;)9* 1O

|

SIK:= k*%&$H#*63"H#-&.9)

|

Y(&:+)9,01!B4:1'499,)-1*&+! &:,01k! 3)40:14(1%9,+53! B, +5!*0)! -,3)0+,*04(!-4+4 E
Z5)1+59))!'(&:+)9!")0+)9:! B)9) 1,0, +,4+)-14+1Q?!QEc!40-!PE

S:K:K B&'&*;'-D131)@*+'$3@#9#

!

A04(l:,:1Z16)b! | ! 8A"ZfH$!MC)99) 69):)0+4+,*01Z):+1
%%$)()4:)-'aQP PQPQ

A00*+4+,*0!G)9:,*0!40-!  Im!mO-*(*111-4+4<4:)!$)()4:)-'aQP" .QVQN

$)=)9)0")1#,:+b!l | A94<,-*6:,:1+54(,4041%4((11)0):!,0!-4+4<4:)7

A00*+4+ *0124+41L)+b!  Im!<*(*1,'4(169%):1"36()+) !
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ImI3%()'&(49!=80'+ *01"*36()+) !
IM)((&(49!*36*0)0+1"*36()+) !
Z7):+1Z16)b! ! ! N,:5)9¢:IH]4"+1B, +5IN2$I3&(+,6()1+):+1*09)'+ *O

S:K:N B&'1%&IL94&*+##1/9$-91*F-"4@*+'$3@##

!

J)0*3) .T,-)IA:* 4+ *OIL+&-IAO0A(l:,  :1%JTAL7!B4:1'499,)-1*&+1&:,01!H\Ap!
4(1*9,+53R6K401!)+! 4(E?! aQPQT.15!+5) HBAYZL!C_EaE"6,6)80)50")!40-!
A<)0)!'4((:!B)9))0™-)-14:IL"8E!  Z*1"99)'+!=*Q16*6&(4+,*0!:+9&'+&9)?!@,0:5,6!
34+9,]! B4:1'9)4+)-1<4:)-1*01 B5*()  .1)0*3)!L"8!*=!+5)I PQQP! 1)0*3):! 69*€)'+!
%PQQP! J)0*3):! L)M&)0',01! Y*0:*9+,&0?! aQPA7?! B,+5! G)9:,*0! I *=I +5)1 C'=! = ()E!
K,0:5,6! 34+9]! B4:1 '9)4+)-! B,+5! +5)1 =*((*B,01! 64943)+)9:bB,0,3&3! \,0*0!
A)(!N9)M&)0'11% 3,0 .34=T*=IQEQED-! 413,0,3&3!'4((194+)1%. 3,0 .'4((94+)!*+
QE\EIL&<:)M&+(1!H334]!B4:19&0!B,+5!3,0,3&3NAN  1%3,0 .34=7*=IQEQCE!

S:K:O 61%AS$.9#1*29-. lyrata*$'4*C. rubella*

!

C. rubella!9)4-:1B)9)!-*B0O(*4-)-1=9*3IL$AI69%€) +18$jH/MVE!I$  &O!,-)0+,=,)9:b!
H$$" ~Pad! H$$" ~Pall H$$® "P_Q! H$$" ~Pdd! H$$ ~Pdll H$$" "Pcc!
H$$® APcll H$$" APC! H$$" APAQ! HES$M APAP! H$$” APA | H$$™ APAd!
H$$" APACI H$SMN APMI HSSA APAIL HS$® APAVI H$$”A APIQ! H$S$ APIP!
H$$" "PlalH$$" API_IH$$" ~PIdIH$$S "Pra [

!

C. rubella! 4")::,*0! B,+5!+5)19&0! ,-)0+,=,)9! H$$A ~Pdd! B4:!)]'(&)-1 =9*3!+5)!
404(1:,:'B5)01*3649,01! C. rubella'9Q)4-:1+*1+5) 91*B019)=)9)0’)!-&)!+*1<),01140!
*<C*&:1 *&+(,)9! *99):6*0-,01! +*! +5)! 9)=)9)0’)! *9! '(*:)(I! 9)(4+)-! +*I +5)!
9)=)9)0')?!B,+5!"#$14C)941)10%0.;)9*I'*C)941)!1=94'"+ *01*=IQEVV?I'*3649)-1+*1+5)]
9)34,0,01!aP!4"):,*0:  1B5,'5! B)9)!4((!,01+5)194Q)*=IQEId!+*|QE cE
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A lyrata! 9)4-:! B)9)! -*BO(*4-)-! =9*31 L$A! 69*e)'+!  8${"AdcVd PE! $&0!
,-)0+,=,)9:1

L$SIPPVed'!  L$$SIPPVcdl!  L$$IPPVedM  L$$IPPVedce!  L$$IPPVcedd!
L$$IPPVed ! L$3$IPPVcda! L$$IPPVedP!  L$$IPPVcdQ! L$3$IPPVC V!
L$$IPPVC ! L$$IPPVc Il L$3IPPVc_ N L$$SIPPVC ¢! L$ $IPPVc d!
L$SIPPVc !  L$3IPPVc_a! L$3IPPVc P!  L$$IPPVc Q! L$3IPPVcaV!
L$SIPPVca'! L$$IPPVcall L$ $IPPVca®  L$$IPPVcac! L$$IPPVcad!
L$$SIPPVca _E

V +,,.&<9$-91'#

ADRI1 ACTIVATED DISEASE RESISTANCE 1

Yy 1 Y*,0- . Y*,(!

yoL ! Y*-,01IL)M&)0") !

CHS3 CHILLING SENSITIVE 3

DSC1 DOMINANT SUPRESSOR OF CAMTA3 NUMBER 1

JTAL !l J)0*3) .T,-)IA* 4+ *0IL  +&-I!

#ES! | #)&',0) .$,'5!$)6)4+ !

\AN ! | \,0%9IA(()()!N9)M&)0'| !

"AYfZ | "AX82Y XXXWHZ .H!40-1Z8P

" ASY! "&()*+,-) .[,0-,011A-46+*91L549)-1B,+5IABAN P218(40+!$):,:+40")!
89*+),0:?2140-1\H2.d!

"HE 1 " &'()*+,-) ./ ,0-,0112*34,0! #)&',0) .$,'5! $)6)4+!
"&'()*+,-)Im(,1¥3)9,:4+,*012*34,01%"M27 .#,@)!$))6+*9:!

88! | 8)0+4+9,%6)6+,-)1$)6)4+!

RGC2 RESISTANCE GENE CANDIDATE 2

8UA ! 89):)0')UA<:)0") !

8G ! 84+5*C4D

$HK! | $))6+*91#,@)'K,04:)!

RPM1 RESISTANCE TO PSEUDOMONAS SYRINGAE PV. MACULICOLA 1
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RPP1
RPS5
RPWS8
RRS1
L"g ! |
S0C3
LZA"2 !
SUMMZ2
ZAX$ !
ZX$ |
Z#$! |
THKi |

iaf !

RESISTANCE TO PERONOSPORA PARASITICA 1!
RESISTANCE TO PSEUDOMONAS SYRINGAE 5

RESISTANCE TO POWDERY MILDEW 8

RESISTANCE TO RALSTONIA SOLANACEARUM 1

L,010)1"& ()*+,-)!18*(13%965,:3 !

SUPPRESSOR OF CHS1-2 3
L,104(1Z940:-&'+,*0IAZ84:):1B,+5!"&3)9*&:12*34,0; |
SUPPRESSOR OF MKK1 MKK2 2
Z5)1A94<,-*6:,:1X0=*934+,*01$):*&9") |
Z*((W0+)9()&@,0!8)")6+*9 |

Z+((.(,@)'9)")6+*91
+916+*6540196T7721491,0,0)1%$721(1:,0) HKTB) 1% 713*+ =
*0+4,0,011-*34,0 !

i)4:+1+B* .5]<9,- |
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