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Localization of Quantitativ Trait Loci for 
Drought Tolerance by Using Molecular Markers 

on a Barley Map 
 

Sh. Abbas(1), H. Kayal(2), M. Baum(3),
A. Jahoor(4), and G. Backes(4) 

ABSTRACT 
 

A cross was conducted between European spring variety (Salina), barley 
wild type (Hordum spontaneum 695) and Syrian landrace (Zanbaka), aiming to 
produce lines adapted with the dry environmental conditions of Syria, 
characterized with high yield potential. The linkage map of the cross Salina X 
H. spontaneum 695 X Zanbaka was constructed. The population showed a large 
variation for the traits examined between the two locations, Tel Hadya (semi 
dry area) and Breda (dry area). In addition, the new genotypes showed better 
drought tolerance than the local landrace Zanbaka, and the best 10% of the 
new hybrids could perform significantly better than Zanbaka under drought 
conditions. Significant correlations were observed between traits. 91 QTLs 
were localized, 60 of them were associated with desirable traits of which wild 
type was responsible for 58%, which emphasis on the importance of using wild 
varieties in barley breeding for drought tolerance.    

Key words: Barley, Drought tolerance, Molecular markers, QTLs. 
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�,� �� $�5� $�( 1��� �"��2��(-���� 2�,L�� ��$� ���$��(� 2/2003 �3/2004 
�� ��-�� 4����(�2� a��9� 

1E5

&��� �+5E62� a��9�� #���: 1E5'�� 1 � 4$�� ��- 4�� �-��5��- �-�� ?����K ?��LC��� ?���$� ���$��(� 3/2004 

��-�� ,�- 2� a��9� 
1E5


&���5E62� a��9�� #���: 1E5'�� 1 � Q��� ��- ,�- ��� ����(- �-��5����(- �-�� c���� ��- ,�- ��� $� ����2/2003 �3/2004 
$����� 2� a��9� 

1E5
2� a��9� D&% 1��� WK-�� 
&���1E5'�� 1 � ������( 
���� ����(- �-��5$��� �-�� ?�������( ��$� ��2/2003 �3/2004 �+  �(��� $$%
&(-"�� 
(�/
&(-" =��, ,L 2� �(�-"�� ����50 "�� Q" �)�+  �(��� $$% ,"���.��$� ��3/2004 

D�� Q���� $$%��("B� Q�� ��("/ D�� ��(-B� 2� Q���� $$%50%2� 
�(���� 
�,� �� �+ ����(-�� ��$� ��2/2003 �3/2004 
Q��-�� ��K����95�� 2% 2� a��9� 

1E5

&��� �+5E62� a��9�� #���: 1E5'�� 1 	��95�� 2% Q��-�� ��K��  ��3 �-��5�-�� �( 4��K�� #�������95�� 2� ���� �� ��$� ��3/2004 

4�����*�	� ��"���	�:
•�	� 4;*%"�DNA:

!&L�"� ��� DNA Genomic DNA 2� 2E3#���: ��Ld:���( ���$�( 2�3E
4���� 4$���( >���-�� M����� !JL��"� 
9��, D&% $���%@�( ��(�": )CTAB(

Cetyltrimethylammonium bromide =��/ ���: �� #+� 1��� )Saghai- Maroof 
et al., 1984(��� !JL�"� Q� =-: ����� DNA ���� ����(-�� 2� 144 ���� ����&� 

)F1(��J��� 2��)&�)�-���"XH. spontaneum 695 X
9(- (a��$���.
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Q$L\�"e��)� PowerWaweXTM (BIO-TEK Instruments, Inc.) 
��� ��$9�� 
���DNA�)���9- Q��9�� .

•���!�	� ��,���	� ����*%"�	�:

������ �������� ��-�9� ��$L�"�)SSR �AFLP(��%����� D�&% $����� ���� 

������(�� �&"&"���>Polymerase Chain Reaction (PCR)  ��< ��  "� 1��� 
�+ ��5��)	$�"2001(.

E�)�"��	� ���'���%	� #����%	� ����6%Simple Sequence Repeats (SSR):
�(�� ��$L�"� ��(� 2�� 
+��5���� ���$)Liu et al., 1996; Struss and Plieske, 

1998; Ramsay et al., 2000, Becker and Heun, 1995; Pillen et al., 2000.(
������(�� �&"&"�� �%����� >��: $���>)PCR(F�$� �&� Q��( 10µl2�K�� 50ng

��� 2�DNA)template DNA(	0.25µM�$�(�� W�� 2� 2�� Q$L�"��� )forward 
& reverse primers(	200µM
���_� a"�� W�� 2� )dATP, dGTP, dTTP, 

dCTP(	1XW�� 2� ,"� ��%�����)1XPCR Buffer(	1.5mM2�� MgCl2	
�0.25UQ�-�� 2� Taq Polymerase 
���� ��(� 2�� �-5��� Promega #�+�
)Saghai-Maroof et al., 1994.(����(�L�120 �����&� 
���$�( ����-��(��� 2��%

polymorphism 2���� ���-� �+ alleles ��� DNA ����� ���$�(�� �+ �$)( 1��� 

�&�L� 2���� ���� N�(_� 2�( 	�$L�"� 1�� D&% N�-(� 2�( ?�+J�L� ��)Z: ���� ���$�(�� �
N�(_� $-% 2���9�� �<$$% G&(� 2��)��� W���- ��36
�$�( 	)��$�2(.

	� 0���)2(�)�"�	� ��'���%	� #���%	� �"��� &' ���*%"�	� ��,���	� .
,���	��&L��	�,���	� #)6� #��%%�0�H� ,���	� #)6� #��%%�&��(	� #���	� 

Bmac0018 6HGTCCTTTACGCATGAACCGT ACATACGCCAGACTCGTGTG Ramsay et al., 
2000 

Bmac0134 2HCCAACTGAGTCGATCTCG CTTCGTTGCTTCTCTACCTT Ramsay et al., 
2000 

Bmac0156 7HAACCGAATGTATTCCTCTGTA GCCAAACAACTATCGTGTAC Ramsay et al., 
2000 

Bmac0163 5HGCAAAGCCCATGATACATACA TTTCCAACAGAGGGTATTTACG Ramsay et al., 
2000 

Bmac0209 3HCTAGCAACTTCCCAACCGAC ATGCCTGTGTGTGGACCAT Ramsay et al., 
2000 

Bmac0213 1HATGGATGCAAGACCAAAC CTATGAGAGGTAGAGCAGCC Ramsay et al., 
2000 

Bmac0029 3HATCCAGCGATTCAAACACAAC CTTCTCACTGACCGACTTATACCA Ramsay et al., 
2000 

Bmac0090 1HACATCAACCCTCCTGCTC CCGCACATAGTGGTTACATC Ramsay et al., 
2000 

Bmag0120 7HATTTCATCCCAAAGGAGAC GTCACATAGACAGTTGTCTTCC Ramsay et al., 
2000 

Bmag0125 2HAGATAACGATGCACCACC AATTAGCGAGAACAAAATCAC Ramsay et al., 
2000 
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0���	� ��%%)2...( 
�,���	� &L��	�0�H� �,���	� #)6� #��%% &��(	� �,���	� #)6� #��%% #���	� 

Bmag0173 6HCATTTTTGTTGGTGACGG ATAATGGCGGGAGAGACA Ramsay et al., 
2000 

Bmag0206 7HTTTTCCCCTATTATAGTGACG TAGAACTGGGTATTTCCTTGA Ramsay et al., 
2000 

Bmag0211 1HATTCATCGATCTTGTATTAGTCC ACATCATGTCGATCAAAGC Ramsay et al., 
2000 

Bmag0222 5HATGCTACTCTGGAGTGGAGTA GACCTTCAACTTTGCCTTATA Ramsay et al.,
2000 

Bmag0223 5HTTAGTCACCCTCAACGGT CCCCTAACTGCTGTGATG Ramsay et al., 
2000 

Bmag0321 7HATTATCTCCTGCAACAACCTA CTCCGGAACTACGACAAG Ramsay et al., 
2000 

Bmag0337 5HACAAAGAGGGAGTAGTACGC GACCCATGATATATGAAGATCA Ramsay et al., 
2000 

Bmag0353 4HACTAGTACCCACTATGCACGA ACGTTCATTAAAATCACAACTG Ramsay et al., 
2000 

Bmag0490 4HGGGACTGAGTGTATGAATGAG TGATACATCAAGATCGTGACA Ramsay et al., 
2000 

Bmag0496 6HCTATAGCACGCCTTTGAGA AGTATAACCAACAGCCGTCTA Ramsay et al., 
2000 

Bmag0718 1HCCTGATACTGCCTAGCATTAG ATCGTGACATCTCAAGAACA Ramsay et al., 
2000 

Bmag0812 5HGTCATATGGATCTCCAAAGAG ATAGTTCTTTCAGGACCAATG Ramsay et al., 
2000 

EBmac04152H AAACAGCAGCAAGAGGAG GAAACCCATCATAGCAGC Ramsay et al., 
2000 

EBmac05413H ACGGATCTACTTTAGCTAGCA AAACAACCCCACACAATC Ramsay et al., 
2000 

EBmac06037H TGCAAACTGTGCTATTAAGGG ACCGAAACTAAATGAACTACTTCGRamsay et al., 
2000 

EBmac06354H TGCTGCGATGATGAGAACT TAGGGTAGATCCGTCCCTATG Ramsay et al., 
2000 

EBmac06845H ATTGAATCCCAACAGACACAA TTCCGTTGAGCTTTCATACAC Ramsay et al., 
2000 

EBmac07014H TGGCACTAAAGCAAAAGAC ATGATGAGAACTCTTCACCC Ramsay et al., 
2000 

EBmac07557H CTGCTGGTGTTCTCTAAAAGT AGCCTTGTGTATCAGGACA Ramsay et al., 
2000 

GMS027 5HTGAGTTTGTGAGAACTGGATGG CTTTTTCTTTGACGATGCACC Struss and 
Plieske, 1998 

HvLEU 5HTTGGAAGTGTACAGCAATGGAG TGAAAGGCCCCACAAGATAG Becker and 
Heun,1995 

HVM05 7HAACGACGTCGCCACACAC AGGAACGAAGGGAGTATTAAGCAGLiu et al.,1996
HVM33 3HATATTAAAAAAGGTGGAAAGCC CACGCCCTCTCCCTAGAT Liu et al.,1996
HVM36 2HTCCAGCCGAACAATTTCTTG AGTACTCCGACACCACGTCC Liu et al.,1996
HVM67 4HGTCGGGCTCCATTGCTCT CCGGTACCCAGTGACGAC Liu et al.,1996

HVMLOE 4HCGAACTGGTATTCCAAGG CTTCCATGTCACCTACAGC Liu et al.,1996
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E��	� ����6%Amplified Fragment Length Polymorphism AFLP):
�(� 2� 
+�5���� 
9��,�� �$��%�)Zabeau and Vos, 1993(���-���� ��KL '�� 

��� ��,9�( �:$( ����� 4$��DNA  ���,9��� �����-C( )$��$���� (endonucleases 
restriction enzymes)PstI �MseI(��-���� 2�K��( 1��� ����)��/ ��K �����-: 

��,9����+4���� 37°Q4$� 6E7	��%�" ��������( ,(��� 
�&�% ����: Q�adaptors 
)PstI, MseI adaptors (Q�$L�"�( ,(��� Q�-: T4 Ligase ���K: >��� W����- D��/

 ����� D���� 
&������+4����37°Q4$� 3��%�" .�&"�&"�� ��%����� >���: Q��
(( >�������(�� ����-�� ���,9��� ������( 
5�5L��� 
)��� ���$�preselective 

primers)preselective  PstI, MseI  primers(
����9�-� ����$�(( Q�� 	selective 
primers )selective PstI, MseI primers(.����L�� ���$�(&� ������� 4$% ��(�L� Q�

$-% 2���9�� 2�( ��+J�L@� ���( X�"� ���� 1&� N�(_� )6������� ()��$�3.(
	� 0���)3(�	� �"���	 ���*%"�	� ��,���	� ����	�%AFLPs.
��,���	� ���	�% �	 G��%�����	� #��%%	�Pst-Primer �	 G��%�����	� #��%%	�MseI-Primer 

m47p15 GACTGCGTACATGCAGCC GATGAGTCCTGAGTAACAA 
m49p32 GACTGCGTACATGCAGAAC GATGAGTCCTGAGTAACAG 
m59p16 GACTGCGTACATGCAGCG GATGAGTCCTGAGTAACTA 
m60p16 GACTGCGTACATGCAGCG GATGAGTCCTGAGTAACTC 
m60p40 GACTGCGTACATGCAGAGC GATGAGTCCTGAGTAACTC 
m61p41 GACTGCGTACATGCAGAGG GATGAGTCCTGAGTAACTG 

>��d:������(�� �&"&"�� �%����� �>(PCR) �&� SSR ������ ��� ����� AFLP 

,�"��( >������� ���$���� ��)�)thermocycler(:GeneAmp 2700 from 

Applied Biosystems.
�&5\+ ������(�� �&"&"�� �%����� W���- �>)PCR ($��J���: ���(�� 2� 
�J< D&%

polyacrylamide gel ����( 6%�JL 2� �)� Q�$L�"�( ���(�)��� 2J���� 
�&�%
ABI PRISMTM 377 DNA sequencer 
��� 2� Perkin Elmer.

����:�������� �+ FJ%: 4������� �-,��� ��� ��� '��(&� ��+� 1���-$�� �+ 

���� �(�L�KVLE1���-$�� .

5�5,�%�	� 0���%:
�g&7� ���-@� segregation analysis ��� ?��(� )Lander et al., 1987 (1����

 ��� W��-�(�� Q�$L�"�( �(�"�Mapmaker Q$L�"�� ������ 2��)��� ���L)BC($�-%
N���/ 
�,��L N��-/ ��: 2� 
"��$��� 
������ ������&� 
��J���� 
���-��� ��-��9��� 
,�(��@�Linkage map ��� 	���7� ���C��� Q��Recombination fraction D��/ 
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2�3����-"����( 
������� ��+�"���Centi Morgans (cM)$L���"�( Q�Kosambi 
mapping function)Kosambi, 1944 .( 

W��-�( Q$L�"�MapQTL5)Van Oojien, 2004 (�������� ��&��� 2�% 
���"����
 
����� ���5��QTLs ��� 
9��, ��$L�"� '�� Interval mapping �(� 2� 
+�5���� 

)Lander and Botstein, 1989(������  �"� Q� �/ 	������� $�5 2% ���"� 
��� 

QTL)LOD score (
�,��L D�&% 
�"��$��� 
������� ������&� #+��� ���� ���
,�(��@� .��&�� 
9��, ��$L�"� ���Kruskal-wallis >��� ��(��  "�7� '�� Chi-
square 
������� [��"�( ���� ���� ��� P= 0.001 #+� 1��� )Mather, 1957.(

��(� Q� =-: �����( ��$��� 2�������� $�
��� 
�5 2% ���"� ��(�� �)Z: ��/
 �� ������ ����� ��/ �: a��$��� ������ ������ $-% h 
��-�� >������� $���"�


��� 
�5 2%)LOD score (2.5.
��$���	�� 5,�%�	� 

1�)��%�:� �)��*:
����� 2�(�)1(2���)&� ,��(��@� 
,��L)�-����"XH. spontaneum 695 X


9(-(���� 	D&% ?�$���%� �)��/ �5���� Q� �81�)-� ?����� ?�����36?������ ?�����
 
,�"( 
�+$��� �(����SSR Markers ���;(5��� D�&% ������� 
+���� )Anchor 

markes (2% ?JK+ 45�&� ?����� ?����� AFLP .2: @/12��������� F��< 2� 
(5�� D&% ,�(��� >: #�9�� 2� 2���� Q� 
������ ���;)Unlinked .( 
,��L ��, G&(

 ������� 2��)&� ,�(��@�1238 cM.
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0��	� ��%%)1...( 

0��	�)1( ��/�	 )��%�:� �)��*)���	�"XH. spontaneum 695 X�6��� .(
2� ���%	� 0���% :

2��(��� ��&�� �JL 2���?��Z��&� ?��-��(� 1��-< 2: $�� 
"��$��� 
�&9��� ���5&
  "�( 
�(������ ����(��)��$�4.(

	� 0���)4(����	� )"�%�.����	�  ��/�	�"���	� &�"��	� .
0�H� 
"��	� &��(	� 
"��	� ����"����	� ����	� ���� 0% ����� LSD 

5% ���� 0% ����� LSD 
5% 

LSD 5%&�"��  ���"���	� 
����	� 0�) Q"111.6490.11 15.2 73.98 49.75 18.520.01 
����"	� 0�) Q"9.03 8.51 1.7 7.97 8.10 2.8 3.1 
����	� ��L	� G�/�<4501.092170.2810982773.251364.341107980 
��� �	2  �� i41.83 37.06 6.3 47.34 44.18 4.9 2.7 
����	� ���	� -�$ 1E5---1.93 2.11 1.2 -
���	� )�� 1E53.20 --2.47 --1.8 
��$�	� 1E51.44 --1.08 --1.2 

0��"9� +%� 
��H� ��� Q�� 97.64 --91.57 --11.7 
����"	� &' A���	� ��� 
(�/
&(-"---21.86 ---
#�6�	�  � 
���	� ��=	�1E5---1.63 ---

����Q�����<�Z��D&% 2������ ������ Q"� ���D�/
�5��
���(-��
,(�����������(:
1��, ��(-�� 5$����� 9,�- ��-�� 
2��, 
&(-"�� 6$$% Q���� D�� ��("B� 104�� ��-�� 
3
&;�� 
�(��� 7����K Q��-�� 2%��95�� 
42� ��: 
(� 8$$%  �(��� �+
&(-"�� 
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��$��� 2�(�)4($��� ��(-�� ��, 
�5 �+ 2��(� �$���(� ��$� �� 2������� 2�( ��
"�����2�� �-����� ���� .2��( ��� ?����-�� 2��(��� 2�� Q&+ 
&(-"�� ��, 
�5 �+ ��:

 2��"����� 2������� .
("-��(�/�D��� ?���-�� ?�-��(� W���-�� ��)Z: $9+ 
�(��� 
&;�� 
�5
 
"��$�� ��"�� 2�( 1���� �$��(� ��$� �� 2������� 2�( .
�(� ����� 2� 
�5 �+�

:(� $��� W���-�� ��)Z �-����� ���� 
"��$�� ��"�� 2�( >�-�� 2�� 2�� �+ 2��� Q� 
�$��(� ��$� �� 2������� 2�( ?���-�� 2��(���.

2% ?JK+1�� ��L� Q� ��14��� �,�� 2� ?���, 144 �&��� 	
"��$��� 
-��)�� 
�K+:10%
-��)�� ����(-�� 2��)�-��9� ���� 	��	
9(-  �� )��$� 5.(

	� 0���)5(0=�'H ��� �	H�  ��� ����	� ��L	� >����	� 0�) )"�%� 10%���%���	�  ��
�"���	� &�"�� 0;* ����/	� &���	� AH� #� ����6� �6���.

0�H� 
"��	� &��(	� 
"��	� �"����	� ���	� ���� 0%����� ���� 0%����� 
0='210%����/	� ��%���	�  � 119 988053

�6��� 97807448 ����	� 0�) 
)
"(LSD 5% 161343

0='210%����/	� ��%���	�  � 5557340034231580
�6��� 4227338530951424 ����	� ��L	� 

)M�/�1(LSD 5% 30125542
0='210%����/	� ��%���	�  � 46405248

�6��� 37364240 ��� �	2  ��
)O(LSD 5% 4287

��$��� 2� 2�(��)5(a+��-� 2: �,�"� Q� a��$��� 2��)&� �&����  �� 	
9(- 2: 
�K+: ����� �/ 	2��)�� ��< 2% 
���-�� 
-��)�� ����(-��10%D&% 
-��)�� ����(-�� 2� 

2�� Y�� �+ 1��� 
(� ���� 2�� 
�(��� 
&;�� 	��(-�� ��, �+ 
9(- 
�&���� 
�J"��
�JL� 
"��$�� �����2��"���� .

3��"����	� ����	� )��%��:
@�$��� ����2)6�7(�� D�/ � 2�( 
��-��� 
��� ,�(��� 
�J% $� 
"��$��� ���5�
2��"���� �+ .
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	� 0���)6( ��/�	 �"����	� ����	�  �� )��%�:� 0���)���	�"XH. spontaneum 695 
X�6��� (�"���	� &�"�� 0;* ���� 0% �)�� &' .

���	� )�����	� -�$
����	� 

��=	�
  � 
���	�
#�6�	� 


��H� ���
 +%�
0��"9�

��$�	� 0�)
����	� 

0�)
����"	�

���
��P�	�/
����"	� 

��L	�
����	� 

 ��
 �	H�
��� 

���	� )��--+** 0.31**-0.43+0.02-0.09--0.06**-0.21
����	� ���	� -�$+0.00--------

�=	�#�6�	�  � 
���	� �**-0.29+0.16-------
0��"9� +%� 
��H� ��� -0.03 +** 0.45+** 0.30**-0.29+0.15-0.03-+0.04-0.06

��$�	� -0.08 **-0.24**-0.17**-0.44**-0.22+0.14--0.06**-0.19
����	� 0�)-0.03 -0.14 +0.13 -0.08+** 0.30+0.00--0.03+0.26
����"	� 0�)-0.11 -0.05 +0.04 0.03 +0.12+** 0.20-+0.08+0.00

	� ��� A���/����"	� +0.01-0.05 -0.14 -0.11+** 0.19+0.16+0.07--
����	� ��L	� +** 0.18-0.14 **-0.25-0.15+0.10-0.02 -0.08+0.07  -0.17

��� �	H�  ��-0.10 +0.11+** 0.25+** 0.26**-0.28+0.03+0.01**-0.20**-0.20

"��$&� ���� Q"���� �JL ,�(��@� ����� Q�� 2�(� ��$��� 2� D&%�� N��� 2�� �+ ����� Q�� ��"�� N��� 2�(� 

�-���� Q"���� �JL ,�(��@�.** [��"� D&% >�-�� ,�(��@� 0.1 + .%�(���/ ,�(��� .–�(&" ,�(��� .
	� 0���)7(���	�"  ��/�	 �"����	� ����	�  �� )��%�:� 0���XH. spontaneum 695 

X�"���	� &�"�� 0;* ����� �)�� &' �6��� .
����	� ���	� -�$����	� 0�)����"	� 0�)����	� ��L	���� �	H�  ��

����	� ���	� -�$ ----
����	� 0�) -0.14  +** 0.34 **-0.26 +** 0.17 

0�)����"	� +0.09 +0.16  -0.15 +0.02 
����	� ��L	� **-0.45 +0.10 **-0.22  -0.09 

��� �	H�  �� +0.16 +** 0.31 +0.01 -0.08  

"��$&� ���� Q"���� �JL ,�(��@� ����� Q�� 2�(� ��$��� 2� D&%�� N��� 2�� �+ ����� Q�� ��"�� N��� 2�(� 

�-���� Q"���� �JL ,�(��@�.** [��"� D&% >�-�� ,�(��@� 0.1 + .%�(���/ ,�(��� .–�(&" ,�(��� .
4$��"�� 
���(�� ���Z��  ("( 
���(-�� ���5�� 
�9( 
"��$ Q�� Q�.

$9+ ���,� 
�(� ���� 2� 2�( �(���/ ,�(��� $��� ,�(��@� ����� Q�� ��)Z: 
��� ���� 2��"���� 2� Y�� �+ 1��� �$��( ���� �+ ��(-�� �-�� 2�� �+ ���< 2��� Q� 

W���-�� �-�( 1��� 	��$� �� ���� �+ ?���-�� ,�(��@� 4$���( ?�(&" ���C� 
�(��� 
&;�� 2:
 ,9+ ���� Q"���� �JL �$��( �+ ��(-�� ��,	2�� �+ ��+ ?����-�� ,��(��@� 2�� Q� 

��$� �� �+ @� �-���� Q"���� .� $� 2����(�� N��8 2: �����( ��$��� 2�� #&��� ���+ �-��(
 �����C�� Q�<: 2� 2: ��"��$�� M�( ���� �/ 	
&;�� ��-��� �� ��(-�� ��, 
�J�(

 ?J���"� �: ?�(�5 ��_� $�5��� ���� ��� ��(-�� ��, !�9-/ ������ 4$��� 2T+ 1��� 
"�" ��(-�� ��, 
&;�� ���9�"� �+ $%�)Grando et al., 2001(��� ��� 	)Baum et 

al., 2003(��(-�� ��, 4$�� 2:2�K $$% !�9-/ D�/ >$�� �� ?�(��3 ������ ���Z 
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��N�,�B��>$�� 2������� ��&� �+� 	$����� 4$�� D�/ ��-&� 
&K���� ���Z�� �+ >$��
 � 	2(��� 
&3� 
�(��� 
&;�� !�9-/ D�//=-: @/ 	
&;��( ?�(&" ,(��� Q�% ���( ��(-�� ��, 2

�Z�� �+ =-: ���� $�% �� 2: ���� 	
�&;��( ?��(���/ ,(��� ��(-�� ��, 2T+ ?�+��� �����
 �(-�� ��, 4$�� ��� ������ ��, 4$��( 
,(����� �D�&% ���(-�� 4$%�"� �+ 4$��� 2

#���� �+ 4$������ 
(���� 
(�,� Q�$L�"�.
���� �JL �$��( �+ 
&(-"�� ��,( ?�(&" 
�(��� 
&;�� ���C� $�� Q�"�-� ��<� �-���� Q"

F��� �� ��)Acevedo et al., 1991.(

("�- 4$��  -�� D�/ 	$������ 
(� ���� 2� 2�( �(&" >�-�� ,�(��� $�� 1���

 2���"���� 2� Y�� �+ ��$� �� �+ ��(-�� ��, 4$��( >�-�� ���( $�����l��� ���<� 
W���- �� #+����)Baum et al., 2003.(��� $������ 
("�- 2: W���-�� �-�( ��� ��,(

 2��"���� J� �+ ��$� �� �+ ��("B� D�� Q���� $$% 4$�� �� ?��(���/ ?�,�(��� .2: ����
$����� 
("- 4$��( ?�K�: ,(��� 
&(-"�� �+  �(��� $$% 4$��.

���� Q�"���� �JL ��$� �� �+ =-: ,�(��@� ����� �)Z: ��-�( �$: $$�% 4$���
 2� �+ !��-� D�/ 
&(-"�� �+  �(��� 	
(� ���� 2�� �+ Q����� $$% �+ 4$���� �$: 


(� ���� 2� 4$�� D�/ ��95�� 2% Q��-�� ��K�� �+ 4$����� ��("B� D��.
2: $�� ��� 2� ��$�� ��� ��+ 
������� ����(-�� 
("- 4$��( !��-�� 
(� ����
 ���� Q"��&�2�� �+�-���� Q"���� �+ ?���-�� ,�(��@� 2�� Q� .

��� ��+ 
������� ����(-�� 
("- 4$��( ?�(��� ?���-�� ?�,�(��� �,(��� 
�(��� 
&;�� 2:
 F��� �� �� #+���� �� ��<� 	�-���� Q"���� �JL ��$� ��)Ceccarelli et al., 1991 (

S�( '�� 2: 2��� 
(���� N�� $9+ 2� �&9� 4$�� 
�K�: 
�,;� =-% W�-� c������ ��-�� ,�-
 (��� D�/ >$�� D&%: 
&;( c����� ��-�� ,�- ,�2�K ������ ���Z .4$�� 2% W�- ���

 ��� ��+ �-���� Q"���� �JL 
�(��� 
&;�� �+ >�-�� !��-� ��95�� 2% Q��-�� ��K��
��$�	F��� �� �� #+���� ��<� )Turner 1982 (������ 
�&(�� 2: 2S�( �/����-& 2��K 

N����� �+ 
K�L-��� 4������ ����$S$�� ���5�� [$�/
�)��� 	
�&�C���� 
������� �,&� 
��(�"B� ��(� ��(-�� �+ 
+���� 4$���� Q���� 2�( 
�(���B�� 4$����� 
�J���  ("( 1���


�(��� 
&;���.
4�#$���	� �"��� ����	� ����	�  � �	�!"�	�QTLs:

2��)�� 
"��$ 2�)�-���"XH. spontaneum 695 X
9(- (�$���� 2�(� 	�)8(
�������
����� ���5�� 2% 
���"���.
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	� 0���)8(#$���	� �����	� �����	�  �� �	�!"��	�QTLs  ���/�	 )���	��"XH.
spontaneum 695X�6��� (.

#$��	� #$��	� ���	��"����	��,��	�£&L��	��&,���	� ��!�	
LOD 
/K2

AH�0�!"�	�X%$���	��"����	��,��	�&L��	�&,���	� ��!�	� 
LOD 
/K2

AH�0�!"�	�X%
Th2 2Hm47p152828.7 �-���" 9.0 Th22H m47p15214 8.5 �-���" 28.2
Th1 2HBmag0125 9.3 �-���" 4.6 Br12H m47p15214 6.6 �-���" 28.7
Th2 3HHvM33 2.6 #H.sp.9.4 Br22H m47p15214 7.9 �"�-�� 31.3
Th2 3HBmac0209 2.7 H.sp. 11.9Th12H m47p15214 8.0 �-���" 35.1
Br1 4HEBmac635 9.1 H.sp. 8.6 Br22H m49p32493 8.3 �-���" 12.2

����	� 0�)

Br2 4HEBmac635 9.9 H.sp. 7.4 Th22H m49p32493 7.0 �-���" 9.6
Br1 1HBmag0211 6.6 �-���" 5.3 Th12H m61p41309 2.7 �-���" 10.1 0�)����"	� Br1 1HBmac090 7.1 �-���" 6.6 Th23H m47p15327 7.7 H.sp.6.3
Br1 1HGSM021 9.6 H.sp. 6.3 Br24H EBmac635 9.1 H.sp.8.3
Th1 1HGSM021 8.6 H.sp. 5.7 Br25H Bmag0337 9.0 �-���" 6.2
Br1 3HBmac0209 9.9 H.sp. 33.8Br16H m61p41100 9.9 �-���" 8.2
Th1 3HBmac0209 7.9 H.sp. 27.5Th16H m61p41100 7.0 �-���" 3.6
Th2 3HBmac0209 4.6 H.sp. 15.8Th27H Bmag0120 2.8 H.sp.17
Br1 3HHvM33 9.1 H.sp. 39.8Br27H Bmag0120 3.6 H.sp.20.8
Br2 3HHvM33 6.7 H.sp. 5.1 Th17H Bmag0120 2.7 H.sp.19.6
Th1 3HHvM33 6.3 H.sp. 30.7Br17H m60p16146 9.0 H.sp.8.9
Th2 3HHvM33 8.1 H.sp. 9.0 Br27H m60p16146 2.6 H.sp.9.3
Br2 3Hm59p161516.9 H.sp. 4.5 

�	H�  ����� 

Th27H m60p16146 8.8 H.sp.7.7
Br1 3Hm59p163304.9 H.sp. 18.5Th27H Bmag0120 6.7 �-���" 4.4
Th1 3Hm59p163303.9 H.sp. 22.2Br27H Bmag0321 12.5�-���" 7.3
Br1 3Hm60p4023310.8H.sp. 48.6

���	� -�$����	� Br27H m59p16297 8.4 �-���" 8.4
Th1 3Hm60p402333.9 H.sp. 33.8Th12H EHmac684 2.8 H.sp.13.4
Th2 3Hm60p402334.5 H.sp. 16.0Th12H m47p15214 4.0 H.sp.23.8
Br2 4HHvM67 2.6 �-���" 9.8 Th22H m47p15214 8.0 H.sp.9.9
Br1 4Hm61p412348.4 H.sp. 8.3 Th12H m49p32493 7.8 H.sp.6.5
Th1 4Hm61p412347.2 H.sp. 5.9 Th22H m49p32493 8.9 H.sp.10.5
Br1 5HBmag0223 10.1H.sp. 7.8 Th14H EBmac635 11.2�-���" 8.3
Th2 7HEBmac603 9.3 H.sp. 7.7 Th24H EHmac635 8.2 �-���" 7.3
Br1 7Hm47p152326.8 �-���" 29.6Th14H HvM67 3.8 �-���" 18.2

��L	�����	� 

Th1 7Hm47p152327.3 �-���" 35.3Th14H HvMLOE 3.6 "�-��� 13.2
Br1 1HBmag0211 6.9 H.sp. 7.7 Th14H m59p16264 9.2 H.sp.9.1
Th1 1HBmag0211 2.6 H.sp. 9.5 Th14H m60p16160 7.1 �-���" 5.7
Br1 1HBmag0718 10.3H.sp. 7.6 Th15H m61p41252 13.7H.sp.15.5
Th1 1HBmag0718 2.7 H.sp. 9.6 

���	� )��

Th26H Bmag0496 10.2H.sp.14.4
Br1 1Hm61p411342.6 H.sp. 9.4 Th21H m61p41209 8.1 �-���" 5.2
Th1 1Hm61p411348.3 H.sp. 8.4 ��$�	� Th27H EBmac755 6.8 H.sp.2.9
Br2 2HEBmac415 9.9 �-���" 8.9 Th12H m49p32493 7.1 �-���" 6.3

�	H�  ����� 

Th1 2HEBmac415 2.7 �-���" 9.5 

��H� ���0��"9� +%�Th27H EBmac603 7.0 H.sp.11.2

Th2 2HEBmac415 9.8 �-���" 8.2 Th25H Bmag0337 10.0�-���" 9.3
Br2 2HEBmac684 11.9�-���" 8.4 Th25H HvLEU 4.2 �-���" 18.9
Th2 2HEBmac684 8.3 �-���" 6.2 Th25H Bmag0223 4.6 �-���" 20.7
Br1 2HBmag0125 6.0 �-���" 20

��=	�  � 
���	�#�6�	� Th25H Bmag0812 2.9 �-���" 10.4
Br2 2HBmag0125 9.0 �-���" 28.5Th27H GSM027 3.4 H.sp.16.4
Th1 2HBmag0125 6.8 �-���" 22.4

A���	� �������"	� &'Th27H EBmac603 3.2 H.sp.11.8

�	H�  ����� 

Th2 2HBmag0125 8.6 �-���" 27.4 E
��(��£:Th��$� �� EBr�$��( E1���� Q"���� E2�-���� Q"���� . EX%$���( 4�"����� 
"��$��� 
�5�� �+ 4$��&� 
������ 
("-��QTL EH.sp.# ��H. spontaneum 695 
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��$��� 2�(�)8(1�-< 2: 6����� 
��� ���5 2% 
���"� QTLs ���C���� 
��-�� 
��(-�� ��, 
�5( 
,(��� 2����� $�$�� Q� '�� 	
���� ���5 2% 2����"� QTLs 

�;(5�� D&%2H������ $-�+ 	m4715282�J�L ��$� �� �+ �-���"  �� ���C� �)Z 
�+ 4$���� 
("- �;&(� �-���� Q"���� ���( 4�"���� ��(-�� ��,QTL 9%2��� ��+ 


("-�� 1&� �;&(4.6 %������ $-%Bmag0125 Q�"���� �J�L ��$�� �� �+ 1��� 
���� . �� ���C� �)Z ��-�(H. spontaneum 695�;(5�� D&% 3H2�������� �+ 

HvM33�Bmac0209 �;&( '�� �-���� Q"���� �JL ��$� �� �+ 1��� 4$���� 
("-
 ���( 4�"���� ��(-�� ��, �+QTL 9.4�11.9%2������� 2� Y���  ������ D&% .��:

 ������ D&%EBmac635  �� ���C� �)Z $9+ H. spontaneum 695�JL �$��( �+ 
���( 4�"�� ��(-�� ��, �+ 4$�� 
("-( 1��� 
"��$�� ��"��QTL 6.8�7.4%D&%

�������.Q)-�� ���- 2����(�� 2� $$% W���- �� #+���� �� ��<� )Baum, et al. 2003;
Hayes, et al. 1993; Pillen, et al. 2000; Pillen, et al. 2003; Talame, et 

al. 2004; Teulat, et al. 2001; Tinker, et al. 1996; Zhu, et al. 1999.(
2����� $�$�� Q� 
��� ���5 2% 2����"� QTLs 	
&(-"��� ��, 
�5( 2�,(��� 

�;(5�� D&% ��)-� Y�� ���C� �)Z1HL �$��( �+ ��<���C� �)Z� $�� ���� Q"���� �J
 2������� D&% ��<$�$�� Q�Bmag0211�Bmac090 ����� ��-���"  ]�� 2�� '��

 ���( ��"+ 
&(-"�� ��, �+ 4$�� 
("-( 1��� ��)�&� �+ �(���QTL �;&( 5.3�6.6
������� D&% 2������� J� �+.
$��� W���-�� ��)Z:22���� ?�?@��"� 
��� 
�5 2% QTLs ,(��� ?�
�&;�� 
�5( ���;(5�� D&% ��K�� 
�(���1H	3H	5H�7H.�;(5�� D&�+1H������ D&%� 

GSM021 �)Z QTL  �� Q)": '�� ���� Q"���� �JL ��$� ��� �$��( 2� Y�� �+ 
H. spontaneum 695���( 4�"�� 
("-( 
�(��� 
&;�� 4$�� �+ QTL �;&( 6.3�5.7 ���� D&% 2������� 2� Y�� �+ �� .�;(5�� D&% ��:3H7� $9+ $�13?����� 2% ?@��"�  
���� 
�5QTLs 2�������� D�&�+ ������ 
"��L D�&% ��%�� Bmac0209 �m60p40233 ��)Z QTLs �$���( �+� �-����� ���� 2��"���� �JL ��$� �� �+ ���( 4�"���� 
�(��� 
&;�� �+ 4$���� 
("- ������ 	���� Q"���� �JLQTL�,(�����  2�( �� ���� ������(15.8�33.8%2�� �+� 1&� ������ 2�( �� 
("-�16�48.6% D�/ 
("-��(QTL  �� 2: 
Z�J� �� �-���� ������( ,(����� H. spontaneum 695 2������� J� �+ 4$���� 1&� 2% ���"��� 2�� .������� D&% ��:HvM33 $$�� $�9+ 

QTL� ��� �$��( 2� Y�� �+ 	
"��$�� ��"�� �JL� ��$Q)":  �� ��)-� Y�� �+ H.
spontaneum 695������� 	
�(��� 
&;�� 4$��( 2��( ��� 4$����� F��< 
("�-9 �39.8.%������ D&% ��:m59p16151��� ���C� �)Z $9+ QTL �J�L �$���( �+  �� 2: W���-�� �-�(� �-���� Q"����H. spontaneum 695� �+ $%�" $� 
�&;�� 4$�
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("-( 
�(���4.5.%2����� 2: W���-�� ��)Z:� ��)� ������ ��: QTLs D&% ��K�� ������m59p16330 ��$�� ��� �$��( 2� Y�� �+ ���� Q"���� �JL ��<���C� �)Z� .  �� 2��H. spontaneum 695 �<�$�� 
��(��� 
�&;�� �+ 4$�� 2% ?@��"� 18.5 �22.2%���( ��"+QTL �+ ��&�  ������ D&% 2����(�� .��J� ���K��
������ 
��� ���5 2% 
���"� QTLs �;(5�� D&% 4H.2% ?@��"� �-���"  �� 2�� '��  �<�$� 4$��9.8 %������ �+ 
�(��� 
&;�� �+HvM67 Q�"���� �JL �$��( �+ 1��� �-����.��-�( �K�� QTL ������ D&% m61p41234��� �JL F���C� �)Z ���� Q�"� 2� Y�� �+ 2��� ��$� ��� �$��(  ��H. spontaneum 695 2% ?@��"� ��4$�� ��+ ���( 4�"���� 
�(��� 
&;��QTL 4$���� F�< 
("- �;&(� 8.3�5.9%2�� Y��� ��+  2����(�� ������� D&%.�;(5�� D&% ��: 5H,(��� $9+ QTL ������( Bmag0223 '�� Q)":  �� H. spontaneum 695 
("-( 
�(��� 
&;�� 4$��( 7.8%�J�L �$���( �+ ���� Q"���� . ]� 2�� 1���H. spontaneum 695��: �(���/ 
�(��� 
&;�� 4$�� �+ 
("-(7.7%������ D&%EBmac603 �;(5�� D&%7HQ"���� �JL �$��( �+ 1��� �-���� .������ ��: m47p15232 �( ,(��� $9+QTL Y�� �+ �JL ��$� ��� �$��( 2� 
("�-( 
&;�� �+ 4$�� 2% ?@��"� �-���"  �� 2�� '�� ���� Q"����29.6�35.3%  ������ D&% 2����(�� 2� Y�� �+.2�����(�� W����- �� #+���� �� ��<�)Baum, et al.
2003; Bezant, et al. 1997; Hayes, et al. 1993; Pillen, et al. 2000;
Pillen, et al. 2003; Talame, et al. 2004; Teulat, et al. 2001; Tinker, et 

al. 1996.($��� W���-�� ��K�: $9+ 
(� ���� 2� 
�5 �+ ��:38?������ 2�% ?@��"��  
��� ���5 QTLs D&% ��K��15
�("��� ���;(5�� D&% 
%��� ?����� .D�&�+  �;(5��1H ]� �(���B� ���C��� �)Z H. spontaneum 695��� ����� �+ QTLs ���� ��Z��� �/ 	�;(5��� ���< D&% �$5� ���� 
�"��QTLs �������� D�&% :
m61p41134 	Bmag0211 �Bmag0718 Y�� �+ ������ 2� ���� �$��( 2����(��  �� �)( Q)": ����� 
(� ���� 2� �+ 4$���� 
("- ������� ���� Q"���� �JL ��$�

H. spontaneum 695���( 4�"����� QTLs 2�( �� 7.6�9.6%< ������+ 2�(� ��$���)8.(�;(5�� D&% ��: 2H������� �%�� $9+ 
��� ���5 2% 
���"��� ���� 
QTLs ��� 16����� 
�" D&% 4$�5���� .������ ,(��� �/m61p41309 �(QTL ���� Q"���� �JL ��$� �� �+ �)Z .������� 2�� b��� ,(��� ��-�( 2�m49p32493 �EBmac684 �(QTLs ��$� ��� �$��( 2� Y�� �+ �-���� Q"���� �JL ��)Z 2�-�� . ������� ,(���EBmac415 
�J�(QTLs �-����� Q"���� �JL �$��( �+ �<���C� �)Z �-������ ���� 2���"���� �JL ��$� �� �+� .2�������� D�&% ���:m47p15214 �Bmag0125 � ���C� �)Z $9+ ��QTLs 	
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