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:�$�����%���������]�$�����/��23��"#�?�/���������1"#�0���������)��%8����8�B���������B���:��)��������

0�����y�� ��"#���� ��"#� %��*�5"#� 2136� �����5)�"#4����� �����������)��%8����� 23���C����� >��"#�� ;��� )�.�5� ���

:��)�.�4������0����7���!%������7��������������"#�$������:�����������213�$��%����������5)�"#4�����23���C��������

����L5�*���������"#��.�$������\Z�������23�������%"#�����23T�%������:����������6������)��%8����?�.�%������

������.�$��� ���\Z�� �����23�������%"#��� %������:��� �������� 213���1"#� L������"#4�� ���� ��23��������

��23�)���+4�5�*���2136

�����)��%8���� ?�.�%��� ���� >��"#�� 0����7���� /�\Z����� ���%$�;� _�����������$�� L�%:������9"#.�� ��1"#

�����)��%8����L�%:������9"#.��:�1���������%����������)��%8����23���C���������������0��$�/���2��������"#�*��

�����)��%8�������1"#� ��"#�/��23��"#�t�+<=�&(��������0����7�������� %$�;���/������0�������1"#��������

��"#������*���*������S���������������)��%8��������������2136����$����%��;�:������)��$���:��)������1"#

���1��������������)��%8�������)������1"#�0������������?�����.������"#��&'(���������.�������������"#�0����7�������

/�\Z����$������:��������6���23������������������� ��"#�%C��������������2136������)��%8�������1"#� ��"#

/��23��"#�?�*��7��������%)�����������%$�;������)��%8���������23���C�����%��;�:���"#2�3�2J36

:��)������1"#����1��������������)��%8����%���������������"#�C�4����"#������1"#�0������23������)��$��

?�.�%������� ��+)��5�����������"#���� ���������"#������)��%8���� %��-������ 2136� ���S�������������)��%8����

)��8��.�%���������+$�*�+������)�����������5����.���������"#��������:������2136����S�������������)��%8����

���1������������������������?�:������������F�������1-���%����������"#�2136���,�����}�^�&(�����.��4�������

?�*��7���������"#23����S��������?�*��7��23������2J36�L���?�*��7��������%)�8�����������2�213�%���L�������$�.�����"#

23������)��$���*��7���������:������2136�L���?�*��7������������S��������?�*��7����23��:������2136���L5�:�������>��"#�

���S��������?�*��7��������%�����S�4��23������2136�L���:���������������$�C�4���.��4��@?�*��)�A�����:���23�����

2136�����5�����DE$�������L���:������������%����������������$�C�4���%)�8��8������;��*���/�\Z�:������2136

�'(���;<	 /�4�������	 � �	 �4�0	 ���G�������
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L������%)�QR-��:�������S����������23T�23������2J3 �0������%�����S�4��;������

7����:�����������23������213���1"#�0���������;�:������)��$���*��7��$�.�����"#

��23T�2136

���G�������	 �������������	 
��������	 ��.��	 M
����	 !��
���-������

&"	 ����� ��

:��)��:��%�������������5)�"#4������%)������������������%��:��%)���

��"#���� "#23�������� %$�;�:��)�������� /��:����������$�C�4��� %)�%*�g����

(Phenotypic variation) ?����%���>��"#��%7�����.������������������"#*�+��

��1"#� ?����G�� )�"#7����� 2136� /��23��"#� �&(�p��� ���� %)������� ���� %$�;

�����)��%8���� %)�8����H���� ���� ������ 23������ )��$��� ������� [�&(��� ��23

%)�%*�g�����2136�L���%)�%*�g���������%/����������)��%8����?�.�%���������

��23T�2136�����$�C�4���%)�%*�g����������%)�*��7��@O2A�(Variance)����

cd��� ���� )��y�� %������ :������ 213� ��1"#� ��23� )��%y�.���� ?�*��7�� ���

����$�C�4��� ��+$����� ���� )�,.���� %)���$���� (Squared deviation)

23������2136

:��)�.�4�����������)��%8����.��4�������������������"#��������%$�;

����$�C�4��� %)�%*�g���������� %)�%*�g�����"#4�������� %$�;���"#����4����

*��.���� ���� %)�*��%:���� %������:���������%23;6�����$�C�4��� %)�%*�g����

�����:����?�cd���@:������&(�L��A�����?�*��)�������������5)�"#4����"#���"#����4����

[�&(���������%)�*��%:����%������:�����������2136�:����?�cd���)��%y�����

23������)��$���:�����������%)�%8��&(������������213���1"#������5)�"#4��������!

:�1%��%&(���?�*��)�������������������2136�:�����?�cd�����1"#������5)�"#4�����

��^���%$����7����[�&(����������:����?�cd���%)�*��7����1"#������5)�"#4��%)�*��7�

��23��:������2136

V
P

= V
G
+V

E
+V

G-E

V
G

= :����?�cd������%)�*��7��@:������%&(%�����)��%"#�����A

V
E

= �����5)�"#4�����%)�*��7��@;�)��������r�&($��)��%"#�����A

V
G-E

= :����?�cd��������������5)�"#4������%)�%������

%)�*��7���� ���� %)�%*�g�� [�&(����� ���� %)�*��%:���� %��;�:������ ��"#

����$�C�4���� ����� ������5%"#��� %��;� :������ )��$��� �$�.�� [�&(����� ���

?����������������)��$��0���:������2136�%)�*��7���������"#4�����������/��%����

?�������������$��%)�*��7��������?�������%)�*��7���������S�����"#���%f����2136

���`�����$�C�4������%�����5"#�������cd�������:����?�cd����������/��%����

?����������:����?�cd���%)�*��7����1"#�����$�C�4���%)�*��7���������������

(V
G
/V

P
) 

 
2136

��.���:����?�cd����%)�*��7�����������:���:������%)�*��7��@?�:�����

��+$��A� ��1"#� �����:��� :������ %)�*��7�� (Non-additive genetic

variance) 
 
@?����G�������1"#�%)�%�������%)���$���A�����cd�������%)�*��%:���

%������:�����������2136

V
G

= V
A
+V

D
+V

I

V
A

= ����:���:������%)�*��7�

V
D

= <=��%��������)��%"#;8����

V
I

= L�&("#�B8�����@;����&(�%&(��A�%)�*��7�

��� /��	 /�����	 ����� ��

��23�����$�C�4�������0����7��������%$�;���23��������*�������:��

%)���^$�������(alleles) 
 
����?�*��)������������.��2136���23�?�:��������+$����

����%)�*��7��2136���23���������?����G��[�&(���213�B����%�����23�%"#8���7��"#��

���� /��������� ��������������� ���G������"#��� 2136� ��23� :��)�.�4�����

�����)��%8����.��4����1"#�%)�8���������������%��)�5�����7������2136�%)�*��7�

������23�*��.��������!%��������������������������?����%"#���%������:������2136

���� /��	 /�����	 ����� ��

����%)�*��7��%)���^$�����������?����G�������1"#�?�/�$��?�*��)�������

���"#4�� ���� 23������ 2J36� :�1���� ?����G����� %)���$���� `� ��23� $������� ���

%)���^$�����������?����G��?�*��)��������)�:�23�����23������2136����5��+S�4�

(Meiosis)�����7��1"#����%)���^$�����������%)�[�&(���23����������)�:�23����

������!%�����������.�3$������\Z�������V
D
�����?����"#4����23T�23������2136

$�)�4��:�$��9��.�&(���	
k������� l�������������
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7���������%�����:���������/�����%)���^$�����������%)�%����������

��23� 23������ 2136� ��23� %)�%������� 7���� ���� ������ [�&(����� ���� 23������ 2136

%)�%�����������23������)��$�����%"#)���5���/�2�3��������23������213���1"#���*��

��*�����%"#)���5�����23T�23������2136

�����1����%����	 ����� ��

��23�%)�*��7����23�"#�����$����"#������5)�"#4�����^���%���������������

��*���������!:��%��%&(���?�*��)��������23������213 ������5)�"#4�����%)�*��7������

:��)����G��������23&(�������23T�:�����������2136�:��)�����G������������$�C�4��

%)�*��7��%�����5%"#�����"#��������%$�;�L���%)�*��7������?����G��*�+%������2136

/����!�^_��	 ��.��	 �����1����%����	 ����������

%)�*��7��������0�����5B���[�&(�����������$�.����"#����7��������[�&(����

����/�����%)�%�������*���23������2136�:��)�����G��������:����?�cd����?�*��)�

7����%)�%*�g�������5)�"#4���������$�.���$�.��23������2136�;���:����?�cd��

7����%)�%*�g�������5)�"#4��������%*�g��cd���������������"#����2136�:����?�cd��

;��������5)�"#4��������DE����"#23�%������7������"#����213�$��%�����7+���"�#

�����5)�"#4��������DE��%������7������23T���"#����2136�%)�%*�g�������5)�"#4���

����:��)�.�4������%������7����������%"#���4������[�&(��������/�\Z����23������2136

7"	 ������-�������	(h2)

���S�������� ?�*��7�� ���� )��8��.�%���)�� 0��� ?�*��7�� ���� ��/����

��23�)���+4�5�.��4��2136���23������)��%8�������"#4��������%$�;���"#����4����

���$�� %)�*��7���� ���� ���������� %7�G������ 213� ��1"#� L��� ���������� ���

%"#8���7��"#�������/��������������������������������%������:�����������2136

$��%�����:��)���������1����?�:����������)��8��.�%���)������?����G�������5 ?�:�����

��+$����������.�57�8�5�������cd�����������$�C�4�����+$�������%)�|�����������

������+)��5�����������"#��������C�������%�����5%"#�����"#����2136

%)�������� cd��� ������23�� :��;�� :���� )��8��.�%���)�������)��%8���

%)�*��7����1"#�����$�C�4���%)�*��7����������������2136

)��8��.�%���)��(h2) = �����)��%8����%)�*��7�

����$�C�4���%)�*��7�

                 h2 = V
G
 / V

P

L��������:���:������%)�*��7����1"#�����$�C�4���%)�*��7����������������*��

��23��:�����������213

                 h2 = V
A
 / V

P

)��8��.�%���)����������$����������"#������������%7�;�:������2J36

����$����������"#���� ��23�%)�%*�g���� �����f���4�e h2

��23���/����

���5�%��/��%)�8$����4� 
eN�V
A

t=1/4 h2 4t

��+4�5�%��/��%)�8$����4� 
e��V
A
+1/4 t=1/2 h2 2t

V
D
+VEC

���������:�����

�����f���:� 
e��V
A

b=1/2 h2 2b

���������������:�����

�����f���:� 
e��V
A

b=h2 b

)��8��.�%���)������"�#����!
�213�����?�%��8�����������*���%7�G�����

:������2136������)��%8����?�.�%�������������������5_����������)��8��.�%���)�

����?����G��*�+%������2136���23�;���:��)�.�4������.��4��213���1"#�?�������

)��%y�� ���� .��4�� ��23T� 2136� ���`� ?�������� �����5)�"#4�� ���� ?�������

:��)�.�4�� ���� %$�;� ��23� %)�%��������� 2136� ������������� ?�:������ ���

�����)��%8����)��%-��������+)��5�����������"#��������%$�;���23�0������.���2136

>"	 �������������	 
�@A	 
��+����

���S��������?�*��7��������23����/���������23������213�;���?�*��7�����

�����������7+���"�#� ?�*��7������ /�\Z���� ���� [�&(���6�L������23����/��%����

?�%��%_�������1"#�?�*��7�����������23����/��%�����%)�*��7����23��:������2J36���2

���/�����.��4������(r)�����cd�������L����)��y��%������:������213 ��%:������

"�#��� !
� ����� +
� 2136� ��23� ���/��%����� ?�%��%_����� �����"#������� ���

����"#�������23������213 �%)���^$�����������/�2�3��������?�*��)��������%"#4����

213�‘r’ %)�8����������������������L������?����G���������2136

�����9�%�������	 ����������%�

���$��������.�����DE$��e��)������DE$��e:��)��������"#��:��%������

�������/��������������5����:��)��%)�H����������*��)���������"#4��L�����"#

23�����)��$��������)��%8���������������������/�2�3������7��?�.�%���23���"#23��2136

���$��������.���:��%������������������.���?����$��������?�.�%���$���������%$�;
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���S����������1"#���^4)���������)��%8������"#����������?�����.��%�����

:��� �������� 2136� 7+���"�#� ��"#����� ���� ����5�"#� ���� ��23�"�#� ���� ������� .�;

?�:������ ���� 0������.�� %������ :������ 2136� ���S�������� �����)��%8���

��������������0������.��*�%)����������%�����$��*����y������%�����23��

:��;.��6�����;���;]����"#���L ���������������$�)�4��:�$��9��.�&(

���� ���S�������������)��%8���� ?����$���� ��"#� %��;�.�;�������������

��%"#4�����������L�����������������?�%��%_�������������?�������23:�����

%��-��2�3���2136�L�����������������5�����%����$���.�;�%)�8����������)��

�������%7�;�:������2J36


�����T����2	 ��.��	 �:����5��b����

�������������%$�;�$�)�4��:�$��9��.�&(���	
k�������l�������������

@���$$���.��� 
M�	A� 0�����y�� %������ .����6� ������� .�;� %)�8������

@����̂ �$����"#������"#A�����)��8��.�%�����+$�����������$����/��)���"#

@
MPKA�>��"#��%7�;�.�;���"#����������������"#���+4�5�%��/�������<=�

��1"#����������:�����������f���4������%������.����6�����̂ �$����"#�$��/��L5

����7����������"#���&(�p�������%)�����������07i�7��8������������"#*�+������\Z�

���� %�����$���.�����7����0���:��)��.�4��������� %���SNS Line �����

BNS Line ���� %>�%7�8��� )�������� ������� %������ .����6� ����̂ �$����"#

$��/��L5��������"#��������%$�;�SNS Line ��1"#�/�\Z���������%$�;�BNS

Line ������������.����6���������������{�����(i) :�������QR������������7��

��������������� �7��������9$�.������������$����������������������.����

�������%���i = ½ (im+if)  @]��$�����"# �
M

A�?�*��)����"#��������

%)�*��7����1"#�����$�C�4�����������%)���$����������������������cd������

���QR�����1"#����7������������������.�23��������������$����%������.����6

]��$�����"#� @
M	�A� >��"#�� %7�;� .�;� ��"#����� ���� �������"#� 7�������

9$�.��������23"#�;���$��L�����������+)��5������%����������)��%8����?�%��%_����

����%�����5"#4��%������.����6

�����%����	 ��.��	 ,�,��1

���.
�4������	 4��+��M1	 ���	 ������-�������

:��������"#������%������������f���4����������������%�����$���.����

����̂ �$����"#�$��/��L5�����)��8��.�%���)����������$����SNS line����

���QR������������7�������%$�;�_���8�`����
�O�±����P		���1"#

��O
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