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Картофель (Соланум сп., семейство Пасленовые) — важнейшая незерновая продовольственная 
культура во всем мире. У него более 100 диких родственников.СоланумразделПетота, в котором 
представлены виды как с половым, так и с бесполым размножением и различным уровнем 
плоидности. ПангеномСоланумразделПетотаСостоит из 296 образцов, включая диплоиды и 
полиплоиды, сравниваемые по вариации присутствия/отсутствия (PAV). Петотаядро (гены, 
общие как минимум для 97% образцов) и геномы оболочки (общие для 3–97%), обогащены 
основными молекулярными и клеточными функциями, в то время как облачный геном (гены 
присутствуют менее чем в 3% образцов-членов) показало обогащение мобильными элементами 
(TE). Было проведено сравнение PAV у одомашненных и диких образцов, и на основе PAV было 
построено филогенетическое дерево, группирующее образцы в разные клады, аналогично 
предыдущим филогениям, полученным с использованием ДНК-маркеров. Подход к кладовому 
пангеному выявил абиотический стрессовый ответ среди основных генов в кладе 1+2 и кладе 3, а 
также цветение/клубнеобразование среди основных генов в кладе 4. Содержание TE различалось 
между кладами, при этом клада 1+2 состоит из видов из Северной и Центральной Америки с 
репродуктивной изоляцией от видов других клад, имеющих значительно более низкое 
содержание TE по сравнению с другими кладами. Напротив, образцы с историей размножения in 
vitro были идентифицированы и имели высокие уровни TE. Результаты указывают на роль TE в 
адаптации к новой среде, как естественной, так и искусственной.СоланумразделПетота.

Значение

The СоланумразделПетота включает сорта 

картофеля, местные сорта и дикие виды. 

Последние являются источником 

генетического разнообразия, 

обеспечивающего устойчивость к 

биотическому и абиотическому стрессу, 

питательные и адаптивные свойства, имеющие 

решающее значение для адаптации к 

изменению климата, повышения устойчивости 

растениеводства и улучшения качества 

питания для здоровья и продовольственной 

безопасности. Эта учеба

сравнивает диплоидные и 

полиплоидные виды по секциямПетота
рассматривая присутствующие и 

отсутствующие гены в масштабе 

пангенома, что хорошо отражает 

таксономическое дерево. 

Репродуктивно изолированные клады 

демонстрируют различия в мобильных 

элементах (TE), что доказывает роль TE в 

видообразовании растений и открывает 

новый взгляд на сложность таксономии 

картофеля.

Петотапангеном | транспозоны | адаптация | полиплоидия | Соланум

Картофель (Паслен туберозныйL.) является третьей по важности культурой и самой важной незерновой 
культурой для продовольственной безопасности в мире (1). Это частьСоланумразделПетота, который 
насчитывает более 100 видов, адаптированных к разнообразной сезонности и осадкам (2, 3). Самое 
большое разнообразие диких видовСоланумразделПетотавстречается в высокогорных, 
адаптированных к холоду горных местообитаниях в центральной Мексике и центральных Андах (2–4), а 
культивируемые виды и их местные сорта происходят от западной Венесуэлы до южного Чили, с 
центром происхождения в озере Титикака, которое находится между Перу и Боливия (5).

Одомашнивание произошло примерно 10 000 лет назад в высокогорьях Анд (ныне юг Перу), где различные 

местные сорта картофеля до сих пор выращиваются на большой высоте (от 3 000 до 4 000 м) (5, 6). 

Одомашнивание произошло в результате человеческого и естественного отбора клубней большего размера, 

более низкого содержания гликоалкалоидов, а также выбора клубней привлекательной формы и цвета. Многие 

виды картофеля подверглись дальнейшей гибридизации или плоидным изменениям, что привело к 

образованию обширного генофонда (7), состоящего из более чем 4500 местных сортов картофеля (в Перу 

называемых «папас нативас») (8).

Уровни плоидности являются основным барьером для селекции многих сельскохозяйственных культур при 

проникновении генетического материала диких видов. Основное (гаплоидное) число хромосом картофеля составляет 12, 

хотя плоидность варьируется от диплоидной до гексаплоидной, при этом большинство видов классифицируются как 

диплоидные (9). Местные сорта варьируются от диплоидных до пентаплоидных. Полиплоидизация (а затем и 

видообразование) усиливается в более суровых условиях окружающей среды, особенно в холодных и засушливых, а также 

при биотическом стрессе (10). Большая часть современного выращиваемого в коммерческих целях культурного картофеля, 

особенно в Северной Америке и Европе, является аутотетраплоидной (2n=4×=48), хотя в селекции для придания 

определенных признаков используются как диплоиды, так и полиплоиды. Иногда диплоидные родственники 

культивируемого и дикого картофеля производят 2n гамет, что позволяет им гибридизироваться с тетраплоидами. 

Считается, что триплоидные виды возникают в результате интерплоидной гибридизации между n и 2n гаметами (11). 

Однако в Андах культивировались тетраплоиды (С. Tuberosumгруппа Андигена; 2n=4×=48) являются результатом 

автополиплоидизации диплоидов (11).

Нигде биоразнообразие не используется так широко, как в сельскохозяйственных системах по всей Южной Америке, чтобы 

максимально эффективно использовать возделываемые ресурсы для обеспечения продовольственной безопасности. Культивируемый 

и дикий картофель представляет большой глобальный интерес, и многие геномы картофеля были секвенированы и собраны (12–23). И 

все же, посколькуСоланумразделПетотаявляется сложным, поскольку виды демонстрируют переменные уровни плоидности, как 

бесполого, так и полового размножения, самонесовместимости, презиготических и постзиготических репродуктивных барьеров (24), а 

также потому, что последовательности полиплоидного генома
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трудно решить (25), в более крупных исследованиях генома картофеля на 

сегодняшний день использовались либо только диплоиды (23), либо тетраплоиды 

(21), и не существует сборки пангенома, которая интегрировала бы и 

синтезировала огромное генетическое разнообразие и различные уровни 

плоидности этой секции. Пангеном может ответить на более широкие вопросы 

родства и адаптации и предоставить более глубокие знания о разнообразии 

интересующей группы.

Здесь мы представляемПетотапангеном, основанный на последовательностях 

296 диплоидных и полиплоидных образцов различных видов, местных сортов, 

сортов и коммерческих сортов, представляет собой наиболее 

таксономизированный пангеном картофеля на сегодняшний день. Он был 

построен с использованиемС. Tuberosumэталонный геном группы Tuberosum 

RH89-039-16 v3 (далее называемый RH) (19), к которому было добавлено ~7,3 Гб 

дополнительных последовательностей и 56 843 дополнительных гена, что в 

общей сложности составило 132 355 пангенов. Данные о наличии/отсутствии 

вариации (PAV) были использованы для исследования генома ядра, оболочки и 

облака.Петотапангеном наряду с кладистическими различиями в членских 

образцах. Было обнаружено, что мобильные элементы (TE) различаются между 

кладами и особенно преобладают в образцах, размножаемых in vitro. 

Кластеризация на основе PAV использовалась для построения филогенетического 

дерева, которое поддерживает предыдущие таксономические группировки и 

раскрывает функции генов, участвующие в адаптации к изменениям окружающей 

среды и климата, методам выращивания, а также дает представление о TE и 

видообразовании в разделе.Петота.

нереферентные гены были добавлены к справочным аннотациям RH, в результате чего в 

пангеноме образовалось в общей сложности 132 355 генов.

Вариация PAV в генах, кодирующих белки.PAV может идентифицировать ген
разнообразие и вариации среди отдельных образцов (26). В нескольких пангеномных 

исследованиях были успешно использованы данные PAV для понимания вариаций 

содержания генов и их влияния между популяциями (26–29). Эффективный вызов PAV 

может быть выполнен с использованием последовательностей малой глубины и подхода 

«карта-панорама», который, как было показано, оказывает минимальное влияние на 

количество последовательностей, используемых при вызове PAV (30). В этом 

исследовании мы провели PAV-анализ, чтобы включить образцы с низкой глубиной 

чтения. PAV-анализ показал, что количество генов в каждом образце варьировало от 

самого низкого у диплоидного дикого образца.

С. полиадениум(PI 347770) с 54 867 генами, наивысшими из которых 
являются триплоид и пентаплоид,Паслен юзепчукий(CIP 706050) и Паслен 
куртилобум(CIP 702937), с 81 418 и 81 246 генами соответственно. Частоты 
присутствия были рассчитаны для каждого гена, которые были разделены 
на три группы (ядро, оболочка и облако) на основе их общих частот (рис. 1). 
В большинстве образцов (>97% образцов) имеется 23 055 коровых генов 
(рис. 1).А). Аналогично, 25 776 облачных и 83 524 панцирных генов 
присутствуют у <3% и от 3 до 97% образцов соответственно (рис. 1).А). 
Большее количество вариабельных генов и очень низкое количество 
коровых генов наблюдалось уПетотапангеноме, демонстрируя 
изменчивость, существующую вСоланум, как было также ранее показано в 
пантранскриптомном исследовании, в котором было зарегистрировано в 
общей сложности 96 886 неизбыточных репрезентативных транскриптов, а 
количество генов, специфичных для сорта, было больше, чем количество 
основных генов в сборке только из четырех генотипов картофеля -С. 
Tuberosumгруппа пуреджа(DM) и три тетраплоидной группы Tuberosum 
(сорт Désirée, сорт Rywal и селекционный клон PW363) (31).

Этот пангеном состоит из гораздо большего количества видов (особенно 
диких видов), чем любой предыдущий пангеном растений (23, 26–28, 32), и 
поэтому его можно рассматривать как суперпангеном или супергеном. По 
мере добавления большего количества геномов количество основных генов 
уменьшалось, а общий пангеном быстро увеличивался, пока после 
добавления около 80 геномов не было достигнуто плато (рис. 1).Б). 
Основной геном функционально обогащен фундаментальными 
молекулярными и клеточными процессами, включая процессы 
модификации клеточных белков (GO: 0006464) и процессы метаболизма 
фосфора (GO: 0006793), демонстрирующие наибольшее количество генов с 
низкими значениями p (Приложение СИ, рис. S5). В то время как геном 
оболочки обогащен регуляцией биосинтеза РНК (GO: 2001141), реакции на 
стресс (GO: 0006950) и трансляции (GO: 0006412) функциями, связанными с 
реакцией на патогены, реакцией на питательные вещества и развитием, а 
также с тритерпеноидами. биосинтез (GO:0016104) (гены, участвующие в 
синтезе гликоалкалоидов — типичных защитных метаболитовСоланум
растений), облачный геном заметно обогащается в ответ на воду 
(GO:0009415), ДНК-опосредованную транспозицию (GO:0006313), развитие 
эмбриона (GO:0009793), интеграцию ДНК (GO:0015074) и регуляцию 
биосинтеза РНК. (GO:2001141), с функциями, связанными с функциями TE 
(транспозиции), регуляцией экспрессии генов, реакциями на стресс и 
фотосинтезом.

Среднее количество генов у диких видов значительно ниже, чем у 
местных сортов и культурных сортов: 63 567, 65 856 и 71 950 соответственно 
(рис. 2).А). Более того, у полиплоидов больше генов по сравнению с 
диплоидами, а у диплоидных сортов больше генов, чем у диплоидных диких 
видов (рис. 2).БиПриложение СИ, рис. S6), показывая, что увеличение 
содержания генов в картофеле в основном обусловлено плоидностью, но 
одомашнивание и селекция также играют свою роль. Любопытно, что 
диплоидные выбросы — те, которые имели гораздо более высокое 
содержание генов в дикой группе — все сохранялись в течение многих лет в 
культуре тканей по сравнению с остальными диплоидными видами, 
которые произошли от односемянного происхождения (рис. 2).А).

Полученные результаты

ПангеномСоланумРазделПетота.Всего 296 разнообразных
Образцы картофеля были использованы для создания суперпангенома Соланум
разделПетотаиспользовать обширную информацию, содержащуюся в текущих 

данных о последовательностях генома, и выявить вариации, отсутствующие в 

существующих эталонных геномах. Эти образцы представляют широкий спектр 

диких видов, местных сортов и сортов с разными уровнями плоидности (т.е. 2×, 3×, 

4× и 5×) и разным географическим происхождением. Общедоступные сборки 

генома 33 образцов были использованы непосредственно при конструировании 

пангенома, тогда как остальные образцы были собраны de novo, чтобы создать в 

общей сложности 154 Гбит контигов (Приложение СИ, Таблица S1 и Рис. S1). 

Сборки короткого чтения имеют значения N50 в диапазоне от 1393 до 16809 п.н., 

тогда как сборки длительного чтения имеют лучшую непрерывность и полноту (

Приложение СИ, рис. С2). Эти сборки вместе с общедоступными сборками генома 

были сопоставлены с эталонным геномом (RH) для получения нереференсных 

последовательностей. Эти нереферентные последовательности были подвергнуты 

множеству циклов удаления избыточности для получения окончательного набора 

неизбыточных нереферентных последовательностей. Новые невыровненные 

последовательности, добавленные к эталону, состояли из 5 146 040 контигов, 

которые имели <90% идентичности с эталоном, с длиной не менее 500 п.н. и 

общим размером ~7,3 Гбп, из которых ~5,9 Гбп (79,5%) состоят из повторяющихся 

элементов. Основная часть нереферентного генома состоит из 

последовательностей диких видов клады 1+2 и клады 3 (Приложение СИ, рис. S3). 

Все нереферентные последовательности были добавлены к эталонному геному, 

чтобы сделать разделПетотапангеном. Пангеном состоит из 12 хромосом 

(гаплотипически разрешенных, 24 гаплотипа) плюс 5 148 884 контигов общим 

размером ~9,05 Гбп. В пангеноме имеется 37 083 контига размером не менее 10 кб 

и 176 938 контигов размером не менее 5 кб. Существует 2 957 143 (~ 57,4%) 

контигов с >90% повторяющихся последовательностей. Пангеном состоит на 100% 

из ортологов BUSCO изВиридиплантаенабора данных, а также более 99% 

ортологов изЭмбриофитыиСоланалеснаборы данных (Приложение СИ, рис. S4). 

Аннотация нереферентных последовательностей позволила получить в общей 

сложности 56 843 генные модели, представляющие 54 135 неизбыточных генов. 

Среди нереферентных генов в общей сложности 42 779 генам были присвоены 

функции и/или домены Pfam посредством функциональных аннотаций. Эти
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Рисунок 1.The СоланумразделПетотапангеном. (А) Гистограмма генов ядра, оболочки и облака вСоланумразделПетотапангеном с круговой диаграммой, показывающей 
количество генов, обнаруженных в каждой категории. (Б) Кривые разрежения показывают увеличение размера пангенома и уменьшение размера ядра генома по мере 
добавления новых образцов. Пангеном достигает плато около 80 образцов.

Чтобы выявить сигналы отбора в PAV для местных сортов и сортов, сравнивали 

частоты генов между дикими видами, местными сортами и сортами. Были 

идентифицированы гены со значительными различиями PAV, причем гены с 

более высокой частотой встречаемости у местных сортов или сортов по 

сравнению с дикими видами были отнесены к категории «благоприятных» генов, а 

гены с более низкой частотой, чем у диких видов, были отнесены к категории 

«неблагоприятных» генов ( 27, 33). Всего среди сортов и местных сортов выявлено 

8684 благоприятных гена и 4814 неблагоприятных генов. Кроме того, было 

обнаружено 3617 благоприятных генов, специфичных для местных сортов (где 

частота присутствия местных сортов > частота присутствия сортов) и 4717 

благоприятных генов, специфичных для сортов (частота присутствия сортов > 

частота присутствия местных сортов) (Приложение СИ, рис. S7). Анализ 

обогащения выявил функции, связанные с реакцией на стресс, развитием 

эмбриона, заканчивающимся покоем семян, развитием корней, клеточным 

гомеостазом глюкозы,

и фотосинтез в генах, благоприятных для сортов. Репарация ошибочных 
спарений, фотосинтетическая цепь переноса электронов, регуляция 
точности трансляции и аутофагия пероксисом были обогащены генами, 
благоприятными для местных сортов (Приложение СИ, рис. S8). Эти 
результаты позволяют предположить, что одомашнивание включало 
изменение генома в результате процессов дупликации и потери генов. 
Функциональный анализ генов с PAV предполагает улучшение фотосинтеза, 
модификацию метаболизма и развитие местных сортов и сортов по 
сравнению с дикими видами.

Кластеризация образцов на основе содержания генов.Данные ПАВ
были использованы для построения филогенетического дерева максимального 

правдоподобия (рис. 3) для сравнения группировок на основе PAV с существующими 

концепциями клад картофеля. Это филогенетическое древо согласуется с предыдущими 

филогенетическими исследованиями (2, 14, 15, 23, 34). Четкое разделение
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60000 Рис. 2.Генный состав образцов, включенных в Соланум
разделПетотапангеном на основе PAV. (А) Распределение 
генов у диких видов, местных сортов и сортов.Петота
присоединения. Линии на графике скрипки показывают 
расположение верхнего квартиля, медианы и нижнего 
квартиля. Знак «+» — это средневзвешенное значение, а «X» 
— медиана. (Б) Распределение генов у диких видов, 
местных сортов и сортовых образцов с разным уровнем 
плоидности.

Сорт Ландрас Дикий

Культивированный статус

В этой классификации наблюдается присутствие разных клад, как 
также видно из ссылки. 15. Образцы в филогении на основе PAV 
следовали за ранее классифицированными кладами 1+2, 3 и 4. Клада 4 
была подразделена на кладу 4 на север и юг. Все образцы, ранее 
отнесенные к видам клады 3, сгруппированы вместе, за исключением 
неоднозначных видов,Паслен кахамаркенсскийиПаслен согарандинум. 
Последний ранее считался видом клады 4 (2) или обозначался как 
клада 3 (15), как указано в Solanaceae Source (35); однако настоящее 
дерево поместило его вне клады 3 и клады 4 в отдельную группу, 
аналогично тому, что сообщалось в предыдущем исследовании (23). 
Это конкретное присоединениеС. Кахамаркенсе(PI 230522) помечен 
как «гибридное семя» и сгруппирован с кладой 4 на юге в данных 
пластома (34), тогда как ядерные данные зафиксировали разные места 
для этого образца с помощью квартетов разложения сингулярных 
значений (SVD) и анализа максимального правдоподобия (ML) ( 15).

Виды клады 4 в дальнейшем разделились на группы клады 4 южная 
и клада 4 северной, как также показано в других исследованиях (2, 15, 
34). Южная группа клады 4 состоит из видов южного региона.

включая Боливию и Аргентину, а такжеПаслен бородавчатый вид 
из Мексики (Приложение СИ, рис. S9). Северная группа состоит из 
диких видов из Перу, а также местных сортов и сортов. Очень 
интересны группировки, наблюдаемые в северной группе. 
Диплоидные местные сорта (Solanum phureja, Solanum 
stenotomum,иПаслен гониокаликс) сгруппированы вместе и 
имеют схожие потери/прибыли генов сПаслен кандоллеанский
разновидность (Solanum bukasovii, Solanum multidissectum, 
Solanum abancayense, Solanum canasense, Solanum marinasense, 
Solanum ambosinum,и Паслен пампасный). Все образцы Andigena 
и Tuberosum тесно сгруппированы друг с другом и с горьким 
картофелем (С. куртилобум,Пасленум аянхуири, иС. юзепчукий).

Анализ главных компонент (PCA) ПАВ также показал разделение, 
аналогичное таковому на филогенетическом дереве (рис. 4).А). 
Наблюдалось четкое разделение видов клады 1+2, клады 3 и клады 4, 
причемС. согарандинумиС. Кахамаркенсе образцы выделены в 
отдельную группу. Южные дикие виды образовали отдельный кластер, 
отделенный от остальных видов клады 4. А
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S_multiinterruptum-PI365338

Клада 1+2

Клада 3

Клада 4 юг

Клада 4 север

0,07

Рис. 3.Филогенетическое дерево максимального правдоподобия, построенное с использованием данных PAV дляСоланумразделПетотапангеном. Образцы сгруппированы в три 
основные клады с сильной бутстреп-поддержкой (100): клада 1+2, клада 3 и клада 4. Клада 4 далее делится на кладу 4 южную и кладу 4 северную. Значения начальной загрузки более 90, за 
исключением значений в основных узлах, были удалены, чтобы сделать рисунок более понятным.

Наблюдается тесное скопление, включающее дикие виды 
северной клады 4 и культивируемые виды. Последующие 
анализы исключаютС. согарандинумиС. Кахамаркенсе
образцы из клады 3.

Для каждой из трех клад образцы внутри клады имеют больше общих 
генов по сравнению с образцами между кладами (Приложение СИ, рис. 
S10А), при этом среднее количество общих генов в кладе 1+2, кладе 3 и 
кладе 4 составляет 49 939, 52 105 и 54 953 соответственно. Данные PAV 
также использовались для сравнения содержания генов между тремя 
кладами: кладой 1+2, кладой 3 и кладой 4. Существует 68 492 гена, 
которые имеет по крайней мере один член этих клад, а 6 251, 6 424 и 
25 239 генов однозначно встречаются в кладе 1+2, кладе 3 и кладе 4 
соответственно (рис. 4).С). Сходным образом,

Вариация содержания генов позволяет различать клады и подгруппы.

Чтобы понять различия в общем количестве генов среди образцов, 
была создана тепловая карта, показывающая количество генов, общих 
для образца с другими образцами (рис. 4).Б).
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Рис. 4.Анализ различных клад и подгрупп в пангеномеСоланумразделПетота. (А) PCA на основе PAV показывает кластеризацию образцов. (Б) Тепловая карта, 
показывающая общее количество генов среди всех образцов. Образцы упорядочены на основе филогенетического дерева. (С) Диаграмма Венна генов, 
присутствующих в трех кладах: кладе 1+2, кладе 3 и кладе 4. Ген считается присутствующим в кладе, если он есть хотя бы у одного образца из этой клады. (Д) 
Блок-график сборок генома de novo и количества TE между указанными группами.

Сравнение содержания основных генов, специфичных для каждой клады, 
показало, что существуют схожие функции, общие для основных геномов 
каждой клады, и что в кладе 1+2, кладе 3 и кладе 4 присутствует 5612, 3880 и 
2892 уникальных коровых гена соответственно. (Приложение СИ, рис. S10Б). 
Термины GO (GeneOntology) уникального основного генома клады 1+2 
указывают на обогащение при холодной акклиматизации.

(GO:0009631) наряду с функциями регуляции абсцизовой кислоты 
(GO:0009787) и метаболизма инозитола (GO:0019310), которые связаны с 
холодовой реакцией (GO:0009631)Приложение СИ, рис. S11). Уникальный 
основной геном клады 3 обогащен терминами GO, участвующими в 
ультрафиолете (УФ) (GO:0009411), реакции на холод (GO:0009409) и 
транспорте полиаминов (GO:0015846), связанных с реакцией на стресс.
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в дополнение к биосинтезу тритерпеноидов (GO:0016104), который 
производит защитные метаболиты, включая гликоалкалоиды. Уникальный 
основной геном клады 4 также обогащен генами, участвующими в 
биосинтезе тритерпеноидов, и генами, участвующими в положительной 
регуляции транскрипции. Кроме того, уникальные основные гены клады 4 
отмечены как регулирующие развитие цветков (GO: 0009909), что также 
является аннотацией генов, участвующих в регуляции клубнеобразования.

Содержание гена PAV также было использовано для выявления 
различий между подгруппами: дикие виды в кладе 4 юг (South Wild), 
дикие виды в кладе 4 север (North Wild), группа с образцами с историей 
размножения in vitro (в vitro), а также группу с оставшимися 
культивируемыми образцами (Культивируемые/ландрасы) без истории 
размножения in vitro.Приложение СИ, рис. S12Апоказывает, что 
существует 3947, 316, 3037 и 2547 генов, которые являются 
уникальными для группы South Wild, North Wild, культивируемых/
ландрасов и in vitro соответственно (по крайней мере, у одной особи из 
этой группы они есть). Существует 950 основных генов, которые 
являются общими для всех групп, за исключением образцов, 
консервативных in vitro, и 768 генов, которые присутствуют только в 
основном геноме подгруппы in vitro.Приложение СИ, рис. S12Б). 
Функциональное обогащение уникальных коровых генов in vitro 
выявило функции, связанные с транспозицией, интеграцией ДНК, 
модификацией РНК и рекомбинацией ДНК (Приложение СИ, рис. S13А). 
Гены, отсутствующие в группе in vitro, но присутствующие в остальных 
группах, были обогащены функциями, связанными с биосинтезом 
рибофлавина, метаболическим процессом ДНК, регуляцией формы 
клеток и секрецией белка (Приложение СИ, рис. S13Б).

местные сорта и дикие виды всех уровней плоидности. Этот более 
крупный панплоидный пангеном насчитывает около 80 геномов и 
демонстрирует огромное генетическое разнообразие в разделе, 
которое включает виды с бесполым и половым размножением, 
самонесовместимостью, интрогрессией и межвидовой гибридизацией, 
осложненной пре- и постзиготическим репродуктивным барьером (24). 
Соланум разделПетотаСозданный пангеном включает общедоступные 
и новые геномы, выбранные из наших предыдущих исследований, 
которые охватывают широкий географический диапазон и 
таксономическое разнообразие (2, 3). Этот пангеном является полным 
по оценке BUSCO (99% и 100% дляСоланалесиВиридиплантае, 
соответственно) по сравнению с эталонными геномами одного 
картофеля, которые варьируются от 83,9 до 97,9%. Использование 
пангенома для полногеномного сравнительного анализа, 
обнаружения структурных вариаций и функционального анализа 
значительно облегчает понимание видообразования у животных.
Петотаи предоставляет геномные ресурсы для улучшения урожая 
картофеля за счет интрогрессии полезных диких видов. Анализ PAV 
культивируемых и диких образцов показал, что одомашнивание 
связано с изменениями в фотосинтезе, защитной реакции и 
метаболических процессах. В биологических функциях, связанных с 
развитием корней и периодом покоя, также были отмечены различия.

Мы сообщаем о филогенетическом дереве на основе PAV и наблюдаемых 

группировках, основанных на общей потере/прибыли генов. Построенное 

филогенетическое дерево пангенома использует полногеномный PAV генов, 

включая TE, для определения генетического расстояния дляСоланумразделПетота
и сравнили самую большую на сегодняшний день коллекцию ядерных геномов из 

этого раздела. Дупликация генов с помощью PAV включает процессы репарации 

ДНК, а также активацию TE, которые при мобилизации влияют не только на 

количество их собственных копий, но и на другие гены (37). PAV являются важным 

источником генетических вариаций, истории эволюции и межвидовых различий. 

Настоящее исследование показывает увеличение содержания генов в местных 

сортах и   сортах по сравнению с дикими видами, что указывает на тенденцию 

увеличения количества генов во время одомашнивания картофеля, в отличие от 

других видов растений (27, 33). Более того, увеличение содержания генов среди 

полиплоидов показывает разнообразие, существующее внутри секции.Петота.

Процессы, приводящие к PAV, также могут влиять на SNP и индели. 
Следовательно, существовали общие черты этой филогенетической 
структуры PAV с другими, которые произошли от SNP и инделей (14, 15, 38), и 
это поддерживает кладистические группировки Spooner (2). Включение 
различных уровней плоидности в анализ на основе PAV показало, что 
диплоидные местные сорта (С. пуреджа,С. стенотомум, иС. гониокаликс) 
имеют аналогичные генные PAV, что и сосредоточенныеС. кандоллеанумвид 
(3), тогда какС. Tuberosumсорта (в том числе«Андигена»и «Хилотанум»
группы) виды имеют разнообразную генетическую основу и имеют сходство 
с южными и северными дикими видами. ТетраплоидС. Tuberosumсорта 
показали интрогрессию от большого числа диких видов (14, 21). Еще одним 
дополнительным преимуществом информации PAV была возможность 
функционального анализа группировок, обнаруженных в филогении, что 
позволило выявить данные о видообразовании в сложном комплексе.
СоланумразделПетота.

Клады, обнаруженные здесь и в предыдущих исследованиях, имеют 
сильную географическую идентичность: виды клады 1+2 встречаются 
преимущественно в Северной и Центральной Америке, клада 3 — в 
Эквадоре и северном Перу, а клада 4 — преимущественно в Южной Америке 
(2). Было обнаружено, что гены, уникальные для каждой клады, обладают 
функциями, связанными с реакциями на абиотический стресс, особенно на 
холод, что позволяет предположить участие PAV в адаптации к окружающей 
среде и вклад в разделение видов в кладах. Кроме того, гены, участвующие 
в биосинтезе тритерпеноидов, которые производят защитные соединения, 
включая предшественники стероидных гликоалкалоидов, также оказались 
уникальными для клад 3 и 4. Эти результаты согласуются с вариациями в 
стероидных гликоалкалоидах, наблюдаемыми уСоланумраздел

содержание в пангеноме.Пангеном состоит из
75,5% Tes, а анализ содержания генов показал функциональное 
обогащение генами метилирования ДНК и TE в облачном геноме и 
подгруппе in vitro (Приложение СИ, рис. С5 и С13А). Сборки участников 
были просканированы на предмет содержания TE и наличия генов, 
связанных с транспозицией (рис. 4).Д). Никаких отклонений от 
качества сборки в количестве идентифицированных ТЭ не 
наблюдалось (Приложение СИ, рис. S14). Образцы клады 1+2 имеют 
очень низкое количество TE и генов, связанных с TE (рис. 4).Ди
Приложение СИ, рис. S15) по сравнению с образцами из других групп. 
В частности, образцы подгруппы in vitro имеют большее количество 
TE. Большинство TE в пангеноме представляют собой 
ретротранспозоны, особенно Gypsy/DIRS1. Количество ретроэлементов 
и ДНК-транспозонов в подгруппе in vitro значительно выше, чем в 
группе клады 1+2 (Приложение СИ, рис. S16). С другой стороны, в 
группе клады 1+2 больше LINE по сравнению с другими группами, хотя 
LINE представляют лишь небольшую часть TE во всех образцах. Малые 
РНК участвуют в регуляции генов, включая замалчивание TE, а также 
они более распространены в кладе 1+2 по сравнению с другими 
группами. Кроме того,С. окадаэ(ОКА15),С. коммерции(COM) иС. 
чакоэнсе Образцы (M6), которые были размножены in vitro, имеют 
более высокое количество генов TE по сравнению с остальной частью 
южной группы клады 4.

Обсуждение

Пангеномы сельскохозяйственных культур повлияли на улучшение сортов 
благодаря углублению понимания важности структурных вариаций генома 
(36). Недавний тетраплоидный пангеном картофеля позволил пролить свет 
на одомашнивание картофеля и влияние диких видов посредством 
обширной интрогрессии к культурному картофелю (21), а недавний 
диплоидный пангеном картофеля, который включал 44 вида, выходящих на 
плато с точки зрения содержания генов примерно в 40 геномах (23). 
Текущее исследование расширяет пангеном до более крупныхСоланум
разделПетота, в состав которого входят клубненосные
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Петотав других исследованиях (39). Клада 4 также имела уникальные гены, 
отвечающие за функции развития цветков. Регуляторы клубнеобразования 
картофеля являются гомологами регуляторов цветения и также несут 
признаки развития цветка (40, 41). Результаты показывают, что PAV генов, 
участвующих в цветении/клубнеобразовании, способствуют группировке в 
кладе 4. Наши результаты подтверждаются другими исследованиями, 
показывающими отбор генов, участвующих в производстве 
гликоалкалоидов и клубнеобразовании при доместикации (14, 15, 21).

Основной геномПетотаПангеном всех клад демонстрирует 
фундаментальные биологические, молекулярные и клеточные функции. 
Геном раковины особенно богат генами биосинтеза вторичных 
метаболитов, участвующих в производстве стероидных гликоалкалоидов, 
которые являются характерными защитными метаболитами этого рода.
Соланум.Облачные гены демонстрируют функции в ответ на стресс и TE-
активность. Хупс и др. (21) также отметили TE для генов облака и большого 
числа копий тетраплоидного пангенома картофеля (21). Высокое 
содержание ТЕ вПетотаПангеном указывает на то, что TE являются важным 
фактором, который следует учитывать в эволюции генома секции и, 
вероятно, всего рода. Известно, что TE влияют на структуру и функцию 
генома, приводя к нарушениям генов, геномным перестройкам, таким как 
транслокации, делеции, дупликации генетических элементов, а также к 
изменениям в экспрессии генов, таким как инактивация генов, дисфункция 
генов и дифференциальная экспрессия (42, 43). Эти элементы обычно 
подавляются сложным регуляторным механизмом защитных механизмов 
генома (43, 44). Например, метилирование ДНК может подавлять активность 
TE, чтобы избежать потенциальных негативных последствий для 
нормального развития растения (45). Мутации, вызванные TE, могут быть 
устранены в популяции или распространиться по ней в зависимости от 
эффективного размера популяции (43). Оценка скорости транспозиций в 
геноме является сложной задачей; однако считается, что они на несколько 
порядков выше, чем мутации нуклеотидных оснований, что делает TE 
важным игроком в эволюционных изменениях (42). Растения сталкиваются с 
многочисленными биотическими и абиотическими стрессами, и TE могут 
играть роль в запуске генетической пластичности, изменяя экспрессию 
генов (43) и вызывая всплески активности TE (44).

ТЕ, влияющие на картофель, ранее были продемонстрированы в литературе. 

Удаление TE из гена, кодирующего флавоноид 3.', 5'-Было зарегистрировано, что 

гидроксилаза приводит к изменению цвета кожицы клубней. Это было вызвано 

безбилетным миниатюрным мобильным элементом с инвертированными 

повторениями (MITE), который был удален из генома картофеля в условиях 

культуры ткани, производя сомаклональные варианты, что привело к реверсии 

флавоноида 3.',5'-гидроксилазная функция и клубень с пурпурной кожицей (46). 

Гены картофеля, контролирующие самонесовместимость,Сли(47, 48) и 

фотопериодзависимая клубнеобразование,СтКДФ1(41), функционально 

нарушаются ТЕ, что приводит к появлению новых черт: первые обеспечивают 

способность к самоопылению, а вторые обеспечивают естественное расширение 

секции.Петота дальше на юг, в Южной Америке, в регионы с длинной 

продолжительностью светового дня и распространением картофеля для 

выращивания в северных зонах с умеренным климатом. Настоящее исследование 

предоставляет дополнительные доказательства роли TE в видообразовании в 

разделеПетота. TE-мобилизация связана с ограничением потока генов между 

возникающими видами (49). В разделеПетота,который является одним из 

наиболее быстро диверсифицирующихся или излучающих разделов внутри

Соланум(50), и там, где многие молодые виды возникли в результате прямой 

гибридизации двух видов (2), мобилизация TE, возможно, способствовала 

разнообразию и большому количеству наблюдаемых более молодых видов.

Виды клады 1+2 имели меньшее количество TE и различия в классах TE 
по сравнению с другими кладами (Приложение СИ, рис. S17). Основываясь 
на таксономии, Хоукс (3) предположил, что дикие виды вПетотазародился в 
Северной и Центральной Америке. Далее было высказано предположение, 
что экспансия продолжалась на юг, в сторону Южной Америки, при этом 
виды распространялись как дальше на юг, так и обратно на север. Петота
пангеном предполагает, что активация TE

возможно, внесли свой вклад в геномное и таксономическое разнообразие, 
наблюдаемое уСоланумразделПетотавиды, которые адаптировались к 
новой среде обитания, расширяясь на юг из Северной и Центральной 
Америки, хотя этому разнообразию возможны и другие объяснения, такие 
как генетический дрейф.

Виды клады 1+2 также имеют гибридизационную несовместимость 
с другими кладами.Петота(51–53). Барьеры гибридизации вСоланум 
может быть объяснено с помощью концепции баланса числа 
эндосперма (EBN) (54) с отнесением 1EBN к видам клады 1+2. Они 
несовместимы с видами клад 3 и 4, то есть 2EBN и 4EBN. 
Метилирование ДНК играет важную роль в барьерах гибридизации 
видов уАрабидопсис Талиана(55–61) и дикие Соланумродственники 
томата (59), где он контролирует молчание однородительских генов в 
эндосперме при геномном импринтинге. Потеря метилирования ДНК и 
геномного импринтинга нарушает регуляцию однородительского 
молчания генов, вызывая неподходящие дозы генов, ведущие к 
недоразвитию эндосперма и аборту семян. Результаты текущего 
исследования показывают низкие уровни TE для видов клады 1+2, все 
из которых имеют 1EBN, по сравнению с кладами 3 и 4, которые имеют 
виды 2EBN и 4EBN. Учитывая, что метилирование ДНК участвует в 
молчании TE (49), интересно рассмотреть возможную роль TE, 
метилирования ДНК и геномного импринтинга в разделеПетота
репродуктивные барьеры ЭБН; однако для выяснения связи 
потребуются дальнейшие исследования.

Из-за высокого уровня гетерозиготности и способности к ауткроссированию, а 

также из-за необходимости обеспечения постоянства и единообразия 

качественных признаков картофель обычно размножают вегетативным путем (62). 

МногоСоланум разделПетотавиды также легко адаптируются к размножению in 

vitro посредством сохранения в генных банках (63), поскольку это один из 

наиболее эффективных методов сохранения картофеля, позволяющий 

гарантировать фиксирование аллельных состояний и защитить его от вирусов; 

тем не менее, их также хранят в виде семян, чтобы помочь сохранить 

разнообразие, содержащееся внутри вида. Сохранение как настоящих семян, в 

дополнение к тканевой культуре, является предметом рассмотрения для 

селекционных материалов и генных банков, учитывая вариации TE, наблюдаемые 

в текущем исследовании. На основании истории исходного материала, 

включающей сохранение и размножение культур тканей in vitro, образцы были 

подгруппированы в подгруппу образцов in vitro, которая состояла из 

культивированных образцов.С. Tuberosumсорта и селекционную зародышевую 

плазму, а также местные сорта и образцы диких видов картофеля in vitro. В этой 

подгруппе in vitro обнаружено наибольшее количество генов, связанных с TE, по 

сравнению с остальными образцами пангенома. Поскольку общим знаменателем 

в этой группе является исходный материал из культуры in vitro, а не родство, 

результаты показывают, что культура in vitro запускает активацию TE, что также 

было обнаружено другими (64). Настоящее исследование доказывает, что эти 

изменения происходят вСоланумразделПетотаи предоставляет дополнительные 

доказательства активации TE при адаптации к новой среде. Таким образом, 

транспозиция является источником генетических вариаций, которые можно 

использовать для селекции. ПетотаСуперпангеном обеспечивает основу для 

создания инструментов для дальнейшего исследования и применения TE для 

климатически оптимизированной селекции картофеля.

Выводы

Будущее выживание картофеля перед лицом изменения климата 
зависит от сохранения биоразнообразия и нашего понимания того, 
как внести разнообразие в существующие и развивающиеся сорта. 
Здесь мы представляем комплексный пангеном, построенный из 296 
образцов, представляющих 60 видов в СоланумразделПетота. Анализ 
пангенома предоставил доказательства роли PAV, особенно вариации 
TE, в видообразовании у СоланумразделПетотаи обнаружили 
тенденцию к увеличению содержания TE в материале, размножаемом 
in vitro, что сродни увеличению активности TE при естественной 
адаптации из-за стресса.
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Материалы и методы далее проверяется на избыточность путем выполнения выравнивания «все против всех» с 

использованиемвзрыв+ с последующимcd-хит v4.8.1(77). Для вышеуказанного 

использовались порог идентичности последовательности 95 % и охват запроса 95 %.

нумер,взрыв+, иCD-хитшаги. Любые органелльные последовательности, присутствующие 

в сборке RH, были удалены, и только ядерные последовательности были объединены с 

невыровненными неизбыточными последовательностями для созданияПетотапангеном. 

Качество и полноту пангенома оценивали с помощьюКВАСТ v5.0.2(78) иБУСКО v5.2.2(79).

Геномные последовательности образцов картофеля.Всего 296 образцов картофеля.
были использованы при строительствеСоланумразделПетотапангеном. Они представляют 60 

видов, основанных на первоисточниках: 63 образца взяты из разнообразной группы, включающей 

дикие виды, местные сорта и культурные сорта (14); 199 образцов включают преимущественно 

дикиеСоланумвиды и сорта картофеля широкого географического происхождения (15); 13 образцов 

из Международного центра картофеля (CIP), Лима, Перу (17, 18, 65, 66); десять образцов от 

Министерства сельского хозяйства и агропродовольственной промышленности Канады (AAFC) (67, 

68); шесть тетраплоидных сортов картофеля из Европы и Северной Америки (21); и пять 

опубликованных эталонных последовательностей генома (13, 16, 19, 20, 69). Подробный список 

этих образцов представлен вПриложение СИ, Таблица S2. Таксономия соответствует 

соответствующему первоисточнику.

Поскольку образец обычно определяется как группа родственного растительного материала, 

некоторая генетическая изменчивость может существовать внутри образца семян, состоящего из 

семян от скрещивания, создавшего новую комбинацию аллелей. У картофеля образцы семян, 

хранящиеся в генных банках, обычно представляют собой гетерогенный материал, собранный из 

его естественной среды или регенерированный контролируемым образом. В материале, 

размноженном клонально, образец представляет собой отдельную особь или генотип, в котором 

комбинации аллелей зафиксированы посредством вегетативного размножения. Геномы в этом 

исследовании включали дикий семенной материал, в котором для анализа было выбрано одно 

семя образца, образцы, размноженные in vitro, в которых образец представлял собой одно 

растение (клон), а также образцы, размноженные клубнями, которые включают сорта и 

селекционные линии с предыдущая история размножения in vitro для поддержания клонов и/или 

сертифицированного производства семян. Во всех случаях образец представляет собой один 

генотип.

Аннотация Пангенома.Для пангенома была создана пользовательская библиотека повторов (CRL) с 

использованиемповторитель модели v2.0.2a(80), а неизвестные повторы были аннотированы с 

использованием базы данных транспозаз. Также фрагменты генов из неизвестных повторов были 

удалены с помощьюПротекклюдер(81) для создания окончательного списка отзыва сертификатов. 

Повторы в невыровненных последовательностях пангенома были мягко замаскированы с 

использованием ПовторМаскер v4.1.1(82). Окончательный CRL пангенома и DMv6.1 (69) 

использовались в качестве входных библиотек повторов для RepeatMasker. Невыровненные 

последовательности с мягкой маской были аннотированы с помощью конвейера BRAKER (83, 84) с 

использованием эталонных белковых последовательностей и данных последовательности 

рибонуклеиновой кислоты (RNA-seq). Для первого запуска белковые последовательностиСоланалес

из OrthoDB были объединены с белковыми последовательностями DMv6.1, RH и пантранскриптома 

картофеля (31). Предсказание генов ab initio было выполненоАВГУСТ(85) иГенеМарк-ЭП

(86) с белковыми последовательностями в качестве внешнего доказательства. Для второго запуска 

данные РНК-секвенирования из 102 библиотек были загружены из NCBI (Приложение СИ, Таблица 

S3), обрезано с помощьюTrimGalore v0.6.7(87) и совмещены с невыровненным пангеномом с 

помощьюhisat2 v2.2.1(88). Полученные файлы карты двоичного выравнивания (BAM) были 

объединены с помощьюСамтулс v1.13(89). Предсказание генов было выполнено АВГУСТиГенеМарк-

ЭТ(90) с объединенным файлом BAM в качестве доказательства секвенирования РНК.

Результаты обоих запусков BRAKER были объединены с помощьюЦЕБРАv1.0.3(91).Полученные 

аннотации были отфильтрованы с использованиемgFAC v1.1.2(92) со следующими параметрами '--

rem-all-incompletes --rem-genes-without-start-codon --rem-genes-without-stop-codon

- - разрешить-альтернативные-старты --min-exon-size20 --min-intron-size20 --min-CDS-size74 --statistics

- - create-gff3 --allowed-inframe-stop-codons 0'. Модели генов с >50% повторов в 

кодирующей области удаляли с помощьюgffcompare v0.12.6(93). Ошибки формата в файле 

gff3 были исправлены с помощьюНабор инструментов GFF3 v2.1.0(94), чтобы создать 

окончательный набор невыровненных аннотаций пангенома. Гены также были 

функционально аннотированыахрд v3.3.3 (доступны наhttps://github.com/groupschoof/

AHRD), чтобы получить удобочитаемые описания аннотаций путем запроса к базам 

данных TrEmbl, UniProt и Araprot11 (загружено 23 декабря 2021 г.).Пфамдомены и термины 

GO были идентифицированы в этих генах путем поиска в базе данных InterPro с 

использованиеминтерпроскан v5.52-86.0(95). Наконец, аннотация невыровненного 

пангенома была объединена с аннотацией генома RH как полная аннотация пангенома.

Строительство Пангенома.Эталонный геном диплоидного картофеля с разрешением 

гаплотипов,С. Tuberosumгруппа Tuberosum RH89-039-16 v3 сборки (19), использовалась в 

качестве эталона при построенииПетотапангеном. В различных предыдущих 

исследованиях сборки генома de novo были созданы для 22 образцов, которые 

использовались непосредственно при построении пангенома, а остальные образцы 

собирались de novo с использованием необработанных считываний секвенирования. 11 

образцов романаС. букасовий(БУК2),С. окадаэ(OKA15) и девять диплоидных клонов из 

коллекции зародышевой плазмы AAFC (H412-1, W5281.2, 10908-06, DW.84-1457, 12625-02, 

12120-03, 08675-21, 07506-01 и 11379). -03) были секвенированы и собраны, как описано 

(66, 68). Необработанные данные секвенирования остальных 262 образцов были 

загружены с портала SRA Национального центра биотехнологической информации (NCBI) 

и обработаны с использованиемТриммоматик v0.39

(70) и собраны заново с использованиемМегахит v1.2.9(71). Другойкзначения 

использовались для наборов данных с разной длиной чтения,'--k-мин 21 --k-макс 85 --k-шаг 

8' была установлена   для длины чтения 100 п.н., '--k-min 25 --к-макс 95 --к-шаг 10'был 

установлен на длину чтения 125 п.н.,'--k-мин 31 --k-max 111 --k-шаг 10'был установлен на 

длину чтения 150 п.н., и'--k-мин 35 --k-макс 125 --k-шаг 10'был установлен на длину чтения 

350 п.н. Полученные контиги длиной <500 п.н. были отфильтрованы из сборок.

Чтобы удалить из сборок последовательности органелларных геномов и сохранить только 

ядерные последовательности, сборку генома RH объединили с общедоступными органелларными 

геномами картофеля (67, 72–74). Каждую из загруженных и вновь собранных последовательностей 

сравнивали с RHO (RH плюс органеллы) с помощьюнумерэлайнер изряженый v4.0.0beta2и с '--

maxmatch' возможность получить максимальное количество совпадений (75) (Приложение СИ, рис. 

S18). Совпадения были отфильтрованы с длиной выравнивания минимум 300 п.н. и идентичностью 

90% с использованием дельта-фильтр. Последовательности, которые не совпадали с RHO, 

сохранялись как невыровненные последовательности. К невыровненным последовательностям 

добавляли любые выровненные последовательности, содержащие непрерывную невыровненную 

область длиной не менее 500 п.о.

Невыровненные контиги были отфильтрованы на наличие примесей путем запроса базы данных 

неизбыточных нуклеотидов NCBI (загруженной 21 июля) с минимальной идентичностью 90% с 

использованиемвзрыв+ v2.11.0(76). Контиги, попавшие только на зеленые растения, назывались надежными 

и сохраняемыми, тогда как контиги, попавшие только на зеленые растения, назывались загрязненными и 

удаленными. Контиги с совпадениями как с зелеными растениями, так и с другими сохранялись, когда по 

крайней мере 90% охватываемой запросом области соответствовали зеленым растениям. Кроме того, 

невыровненные контиги также проверялись на наличие адаптерных и оставшихся органелльных 

последовательностей путем запроса на соответствиеЮнивекбаза данных и органелльные 

последовательности из полных Соланумтаксоны. После струйной фильтрациинумериспользовался 

итеративно для сравнения отдельных образцов и удаления дополнительной избыточности в невыровненных 

контигах для получения единого файла невыровненных последовательностей. Чистые невыровненные 

последовательности были

ПАВ-анализ.Отфильтрованные данные короткого считывания из 285 образцов были использованы 

для анализа PAV. Одиннадцать образцов были исключены из этого анализа либо из-за короткой 

длины чтения (<100 бит/с), либо из-за гибридного происхождения. Считывания были картированы 

индивидуально на пангеноме с использованиембва v0.7.17(96). Только сопоставленные и 

правильно спаренные выравнивания (прямые и обратные чтения, сопоставленные на ожидаемом 

расстоянии и ориентации) были сохранены для дальнейшего анализа с использованиемСамтулсс 

флагом -f2.SGSGeneLoss использовался для вызова PAV из трасс (97). Гены считались 

отсутствующими, если менее 20% областей экзонов были покрыты как минимум n чтениями, где n 

определялось на основе средней глубины пангенома (n = 2, 4, 6, 8 или 10, когда глубина = 0). до 10, 

от 11 до 20, от 21 до 40, от 41 до 80 или 80+ соответственно). Эти настройки были выбраны для 

уменьшения потенциальной систематической ошибки при вызове PAV после тестирования 

различных значений n для различной глубины секвенирования. Все гены пангенома были 

разделены на три категории на основе результатов PAV. Если ген присутствует в 97% образцов, его 

называют основным геном, аналогично гены оболочки и облака были классифицированы, если 

они присутствуют в от 3 до 97% и <3% образцов соответственно. Данные PAV были преобразованы 

в двоичные данные и использованы при построении филогенетического дерева с использованием

IQ-TREE2 v2.1.3(98). Наиболее подходящая модель замещения была определена с помощьюIQ-

ДЕРЕВО2, и филогенетическое дерево максимального правдоподобия было построено с 

использованием модели замещения GTR2 + FO + R10 и 1000 бутстрап-репликаций. PCA PAV 

проводился с использованиемR v4.1.0 пркомпкоманда с параметрами по умолчанию. Анализ 

обогащения ГО был проведен для определения обогащенных термов ГО и их биологического 

процесса с использованиемтопГО v3.14(99).

Анализ различий в частоте генов.Для идентификации генов, подлежащих селекции,
были проведены следующие сравнения: дикая клада 4 с местными сортами и дикая клада 4 с культурными 

сортами для анализа различий в частоте присутствия генов. Таблица непредвиденных обстоятельств 2×2 была 

построена для каждого гена в каждой группе на основе их статуса PAV. Фишера
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Точный тест использовался для расчета значимости различий в частотах присутствия генов между 

сравниваемыми группами. п-значения, полученные с помощью теста Фишера, были скорректированы с 

использованием коэффициента ложного обнаружения (FDR). Скорректированный Рузвельтомп-значение 

<0,001 при кратном изменении частоты встречаемости генов >2 использовалось в качестве критерия 

значительного обогащения генов между сравниваемыми группами (27, 33). Гены с более высокой частотой 

встречаемости у местных сортов или сортов, чем у диких видов, считались «благоприятными генами», а гены 

с более низкой частотой, чем у диких видов, считались «неблагоприятными генами». Более того, 

благоприятные гены с более высокой частотой встречаемости у местных сортов, чем у сортов, были названы 

генами, благоприятными для местных сортов, а более высокие частоты у сортов, чем у местных сортов, были 

названы генами, благоприятными для местных сортов.

Все данные исследования включены в статью и/илиПриложение СИ. Вся 
сборка пангенома доступна через DRYAD (https://datadryad.org/stash/dataset/
doi:10.5061/dryad.cfxpnvxbn) (100).

БЛАГОДАРНОСТИ.Мы хотели бы выразить признательность командам по селекции картофеля 

и генным банкам в AAFC и CIP, Перу, за поддержание и распространение клонов, 

использованных в исследовании. Финансирование исследования было предоставлено 

Инициативой исследований и разработок в области геномики AAFC, совместной наградой 

AAFC-Génome Québec в области геномики, управляемой управлением, «Революционное 

создание сортов картофеля для климатически умного картофеля» для HHT и MVS (J-002367/

GQ-AAC-2019- 2); награда Compute Canada RPP (Исследовательские порталы и платформы: 

«Портал разнообразия генома картофеля») и награда Compute Canada Resources for 

Research Groups («Анализ структурных вариаций сложных геномов растений в поисках 

климатической адаптации») для MVS

Доступность данных, материалов и программного обеспечения.Необработанные геномные чтения и де

сборки novo, используемые в этом исследовании, общедоступны, и каждый из инвентарных 

номеров указан в соответствующих таблицах (Приложение СИ, Таблицы S2 и S3).
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