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,���	�	�����*	*�-
��	����� �����)��� �	-/��	�������� ��������� ���-�� �	�	���2���

	��	)�
������
�����*	*�-
��	��	����-�� .�	-/��	��	��� ����������$)���	��� ����-

����	��-��
���	�������������������(����1�)��	�	�����
�����1����)���)������-2�	���

��0���	������$	�������������6���������5�������	�����)�	��1������1�

��������(������*	�1	��*	��	-�-���
�2�*�	���	��(���)�4������	��)���-����(�-

��	��)����-����	����������������-��	�����)��	-�(��������1�*������	���'�*�1��*	-

*�-
��	��	�����������	�	
���	���)���������-2��	)�1	�
��������)�������������)���-

(�������**�����*	*�-
��	��	�����������	�����������	����)�/�*	)	32���*	��)����

)�1����)	���������
� �-����1� .�	-/��	���1�,���	�	�� ��)������������,�� ���	���)�-

��������*	�	������	���������������	�	�	�
	���

������(������	�	�*	�	
�
��1	��������	)���	���	��	���)��*	�
��
)��*	*�-
��-

	��	�������������*�����*�)��*	���	���
�)	��-������/3�1�*�������-�����	���������

	��	���1�.�	-/��	���1�,���	�	�����*	�	
������
������-����(����)��*	-	4���
)�

*	*�-
��	��	�� ��������� ����)	������ 	������-2���� *���� 	������ ���-2�	�� ��)����-

)�-2�	�������	���	��	����*	*�-
�����(���	��	�������)	�	�	�
	�����	�
	���*	�*�����-

������
����	)����*	-	)�

�������-����-	4��������*	�	
����*��������(��� ��������)�����(�/3�)� ��	��/

.�	-/���������������*	*�-
��	���/�������������-����/�����	�����)������-������	�	

*	�	
�
�*	)	4���*�����
	��������(�	�����(�
�	��-��������	���*	��
3���	��*�	
-�-

)�)�.�	-/�����������������)�4��1������*-���

	��0�0'!7#$������&�&�$5&��$&��0����&��8
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�������	���
�
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�	*����-
���
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���
�������	��*	�-��	����-2�	������*���������	
3�)��(��-����*�-

������n – (p=m/n)������6�)��-�(�����*������)�
�-
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����(�����,��	��*	������	��-
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����-���1���)����-
���
�-���
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����4����0�������)����)���������*�/�



5

	*����-������ �--�-�� �-�� �	(������� �--�-���� *�������)�� ��*-	���	�� �-����� �� *���

�--�-��� �-�� �	)
�����
� *���� *�������)�� 	������)��� ��	)�� ����	� *���(��-���	�	�� �

,��	��*�(������1��������������

���	��*�(���	������		
������	�	
���	��	�	������*�	
�-
���
����1�,��	��*�(�-

��	����)��(��	�������)���)��	����	��(�	����(�����,��	��*	����-��	�����������*	��	-

-
��� ��6��2� 	
�����/� ����(��� ���-/(�/3�/�
� �� 	������ ����		
����
� ���	��*	�� ��

	��	������(���
�,��	��*	���0��(����.�	�	���	���
����-	4��1�����)		��	6���
1�)�-

4������	��*	)���,��	��*	)��+-
�	���������	��*�(���	�	��	������*	*�-
�����*	�1	-

�
��� ������������ �-��)����-�������� *�������� �� (���	� ����4����)�� ��(��������)�

���-�(�
)������	�4�����)
����
�-���������	��	����1����(���
����	�	)���	���������-

��
�.�	-/��	���1�,���	�	���*	�����)	)����*�����-�������-
����-����)�1��	-�(���-

�����1��-����-2�	�	����1�*������	� .

������)����-�����1�*������	�����
	-�����	
��)�����	(��������
�������(���	�	

���-����	������/��
�������*	
�-������	�	��1��(�����/���--�-2�����������������*�/-

3��� �� 	��	6���
� *	-�	�	� �	)����	����
�� �� .�	)� �-�(��� �	-�(����	� ��
-/���)�1

,��	��*	���		������������	-�(���������	��*	��

0������	��������)����	�����)���������	��	����	(�	�)�	�	��0������-����(�-	��-

(���	��*	*�-
����(���	�*��
���/����	��������)��(��	����*	����**�)���	����������-

)�1��������-�����������*	-���
���	
1	��)�)���
	�	)������1��*	-�(����1����	��	-

���)���	�	�	����-�������**���	����)	4�	������	���2�(���	�����-�����	
��	����������-

(��)	������*	*�-
�����		��������/3�1����	��*	��

����)	���)�.�	����*�	��	)�*��)���������**�)����	��
�*���	
�-��	����������(�-

-	���������
�-����
�-�������**����	���������	���������������������	�-���	�����	)�

��6�� 	*����-���/�� (���	��� ,��	��*	�� �����
� �-
� �� �� ���
������������ ���

��	�
������������������
������������0	��	-2����-
���4�	�	�,��	��*������������	(���-

��
��--�-��������LmLm; MN - LmLn; N - LnLn���*	-�(������(���	����*�����-�������-


�		��������/3�1����	��*	��

+���	��1������������	������	�����**��-/����)	���������*��2�(���	����--�-���

�(�����/3�1���,	�)��	���������-�(��1��������	�����	��*	�������6�)�*��)����	
-

3���(��-	��--�-���Lm , Ln�����	����	���	)���	-�(������	
�-��	�����1�(�-	���
����•2

��	�����(��-	��--�-���Lm�����	����	���	)���	-�(������(�-	���������**	����	��� ���

*-/���	-�(����	�(�-	���������**	����	�������
����• ������	���������(��-	��--�-���Ln,

6

�		����������	������	����� • ������	����	�����5���	��������(��)	�����--�-
�Lm  - p(Lm)

���������
	��������	� ��p(Ln) - 1200/1460 =0.822.

�
�(�	����(���(���	���--�-���*�	���	�
�����	��	�����������1�(���	���	)	���	�-

��1��������	���	���1����	��*	��������(���	����--�-
 Lm�	*����-
���
�������))��(���	-

����	)	���	��	�	����	��*��LmLm���*	-	�����(���	��������	���	��	�	����	��*��LmLn:

p(Lm) = p(LmLm) + 0.5 p(LmLn) ,                                 (1)

��(���	����--�-
�Ln������p(Ln) = p(LnLn) + 0.5 p(LmLn���-���p(Ln) = 1-p(Lm).

0�	�	-4�
���
	�����*���-	4����)���6��*��)��	)��*	-�(��)
�p(Lm) =

0.030+0.296/2 = 0.178; p(Ln���������������
������ ����(�	��	�*��������*	-�(����)����6�

���(���
)��

����)	���������-�(����	����	(�	�*�	������������-	������-/(�����	-2�	��������-

-�(��1��--�-
�������	���*	-2�	����	������)�*����-	����*�	�����
���
��������*	-�-

)	�,����-	����
���������������������������	��������������������
���	������	�-

�
���
��������������������������
���	�
���	��
��������������������
��
��
����	-

	����������

� � � � � � � �
� � � � �

� � � � � � �= + ∑��                                    (2)
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������

� �������� � ����

�����	��5��-	��	�)	4��1��������	�����	��*	����*	*�-
������������)	����	��(��-
-���--�-�����	��	)�-	����

�	-�(����	����	��*	� Ng���	�����/3�1����	��	����-�(���	�	��	(�����
�n��--�-

-�����	��	)����	�	)�	)�-	������	*����-
/��*	�,	�)�-�


Ng = n + [n •  (n - 1)/2],                                           (3)
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����*���	���-����)	�� ��.�	�(��-	��	)	���	���1������	�	�� �������	���	���1��������	��

��� �����	� �
����2�
�� (�	� �� �	��	)� (��-�� �--�-��� *�	��������	� ���������� ���� (��-	

�	�)	4��1��������	�����	��*	����������	-
������	���	�������	��

��-	���	
��	��(�	�*�����-�(���)�	4��������1��--�-�������������������	��*	�


������������)��*	�,��	��*�)����*��)�������-�(������**���	���*	������)�������	-�-

(����	��������	�����	��*	������	�����	�����������**���	����	-2�	� ����	4�	��(����2

*����-	)��(�	�������(����
���)��(��	��2���*���	���1�*	*�-
��
1���)�	�	���6���(�)

)	4�	� ���-/(��2� ��� *�	���1� ��
-/������ ���� �1� )	�,	-	��(���	�� ��)��(��	��2/�

+-
���
�-���
�������(���	����)��(��	���������
	�������*��)��
/��
�����		
������

)��	����	��	�������������-��������-2���	����
�������� � �
-���	�	�������	������3�-

������	������)	����.-����	,	�������))��	-	���������

���
����	����

������(���	������		
������	�	
������	���-����	��*	*�-
����������������	��(��-

-���--�-�����	���-2�	)�-	������������	���	-�� �(���	����*	-�)	�,��1�-	���	���!	���

�(���/��*	-�)	�,��)����-��(��-	��������	���1	�
3�1������	��--�-���n ≥����+	-
�*	-

-�)	�,��1� -	���	�� 
�-
���
� 	��	�� ��� 1������������� *	*�-
����� �������)	�� *	-�-

)	�,�	��2/� �	
	���(����
� -������	�� 
���	�� �� 	�� ��(�-2�	�� 
����� �� �-	��

polimorphyzm).

�*����-����� �	������ �--�-����-
� ��4�	�	� -	��������	�)	4�	��*	.�	)�� 	�*	-�-

)	�,�	�������
�����	��	������(���
���
	�	(�	�	�����������(���	�	*����-���	�	���-


	���-	���	���0	-�(��)���*���.�	)�	���	(������-�(����*���)��������	����	(�	���-

���
�-2����+�4��*������	�	)��	�*����������-������)	�	���
	���-	���	����-�(�����

������
�-��������
��0��(�������-�(�����	��������)	4����������2�
�������	��(���	��

	��	�	���-������	-2��1���--�-�����-	������0���.�	)�*���������	
��	��2�	
����4���


	�	
����	����-�������	�	��--�-
������-�(������	���������
�����4���	��

+-
� �	�	� (�	
�� �)��26��2� �-�
���� �����	�	� �--�-
�� ��� ����-2���� 	������ ��

��	�
�������������)�������������*	-�)	�,�	���”: ���������	����
��������
����-

	�������������������������������	�
����������������	�		������������������������	�

��������������		�����������������	������	�

�-������ 	
�����2� ���)�������� �	�� (�	�*	-�)	�,�	��2� -�62� 	�(����� 	���4���

������(���	������		
������	�	
�����*	*�-
�����������	�����*����*	-�)	�,��)�	��-

�������
�-	���������)
���*
�2/��--�-
)���$�.�	�������������*����	�	�	���	�-���	����-
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-���	)����6�����	���(��-	��������	�����	��*	��*�	��������	��	��������������-�(�-

���)�(��-���--�-���

 ������
���	����

+���	�� )��	�� ������(���	�� ��)��(��	���� �-�4��� (���	��� �����(��)	���� �-�

�	-
������	���	����*	*�-
��������(�����-�(���������	���	��	������*	*�-
����*�	�	-

�
��������*���)������(�-��*	���4�	)�������
�����1��-
����-����-	���	��	*����-
/�

(���	��������	���	���1�	�	
���Hi��������)�*	-�(���������(���
�������
/��*	��	-�(�-

����������(����1�-	���	�����-/(�
�����*	-�)	�,�����������)	�	)	�,���


H
H

N
i= ∑

                                                 (4)

+	*	-����-2���� ��������)	4��� *�������-
�2� �����

� �����	���	��	��2� �����

*	-�)	�,��1�-	���	� Np:

H
H

Np

i

p

= ∑
                                               (5)

�
����4���/� �����	���	�� ��� 	��	��� ���-���� ,��	��*	�� )�6���� �*	�	
�	��2
	��	�	��--�-
��	)����	���2����������)����3��������*���)�	������	4����)	�������	-
���	��	�������������	��	�����	����(����1�*���*	��-	��*	*�-
��	��	���������������-
-�(�����������	������	�	�-	�����	*����-
/��*	�(���	��)���	��--�-����&�-����-	����
)	����*��������	���2�*������	����-���������n��--�-�����(���	��)�� !1, f2, f3, .. fn�� ���	
*�����*	-��������-	��
��-�(���	�	�����3�����
�	4����)������	��	�������		��	6�-
��
�9���������
�����(���	����	)	���	����*	*�-
������������������)�(���	���--�-��
(f1)

2, (f2)
2, (f3)

2,.. (fn)
2
������ ���� ��))�� (���	�� �	)	�� �� �����	���	���1� ���	��*	�� �����

���������	4����)�
������	���	��	��2�*	�.�	)��-	�����
����������

����� = 1 - [(f1)

2 + (f2)
2 + (f3)

2 +..+ (fn)
2] .                       (6)

�����//�	4����)�/������	���	��	��2�*	*�-
����*	����)����(����)�-	����)�-�
	�*	
���**��*	-�)	�,��1�-	���	����1	�
�����-	��(�	�����������
-/���)	�������	���	�-
�	�������������
��������

�*����-�)��������������!�����	��	�	�-	�����	��(��-���--�-�����	���		��	6���

�1�(���	����������	�*	�����2��(�	�)����)�-2��
���-�(���� max

����
H 
������	���������*��

����������(���	���--�-����&�-��(��-	��--�-�������	�"���	����(���	���	��	�	��--�-
��	-
�������	
"������4������-
�)����)�-2�	��	4����)	�������	���	��	����	��	�	�-	����
�	�-���	�����4���/������)�������


n
H

����

1
1max −=                                                     (7)

�����)�-2��
�	4����)�
� �����	���	��	��2� max
����

H � ��������	��(��-���--�-��� "��

*�������-�������������)����-�(���)�����������-��	�������	�	�
+-
� *	-�)	�,��1� -	���	��� �	���� (���	��� 
	-26������� �--�-��� ��� ��������� �

���
����
�	*����-��2���-�(����!����� ��)	4�	�	���������������1�(���	�����-��2�����-
����)	���-�������3�������������2����(���
����(���	���#����������-��	�����	�	��0���2
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(���	���	���-2��1� ��������3�1����--�-���
�����	�����	��)����	������4���������1

������)��2�(���	���������/��	$p)/(n—1).

�� �		���������� �� ����4����)� ���� ��-�(����������)	4���
��2� ��*������ �-���/-
3�)�	
���	)


����� = 1 - %��2 + (n - 1) •  [(1 - p)/(n - 1)]2}                        (8)
�-�������� = [n/(1- n)] •  p2 + [2/(n - 1)] •  p + (n - 2)/(n - 1) .     (9)

������������ �� ��-�(���������  ��)��
���
�	����-
� ��→	���	� ���(����� max
����

H � ����*��

��
����	)����(�����n.
�	�������(���
�n���!������������������������� ��������)	4�	�	*����-��2�(���	��

�	��������3��	���--�-



p
n n

H n

n
= + −





− ×
−

1
1

1
1

1
                                 (10)

���
����	�����
��������
���	�������Phoronopsis viridis

0�	�--/�������)���6��������	������	������	)�*��)���������(��������1	���1

�	�2)�)� ������� *	� 	������ *	-�)	�,�	���� �� �����	���	��	���� *	*�-
���� )	���	�	

(���
� Phoronopsis viridis &	'�� ���-���	�� ��� 	��	��� .-����	,	����(���	�	� ���-���� ��


�-�	������-	���	������
	�����	�����-��	���	�	
��������
-��	����������	-2�	�(���	��

�--�-������*	-�)	�,��1�-	���	��

���-��� ��
-�� 	� *	���������� (�	� *	-�)	�,�	��2� *	*�-
���� 
��� �(���� �	*	-��-

��-2�	�	��������
��	����-
���������
������������0	�-���������
��������
�*	-�)	�,�	-

����� ����	�	� ������ (��-	�*	-�)	�,��1� -	���	�� �	���3����
� �	� 		�� �� *	-�)	�,�	��2

����	����
�����	���0.95 = 11/39 = 0.282.

����������-�(������
-/���)	����	4����)	�������	���	��	�������-/(�
�	��)	-

�	)	�,��1�-	���	�����������		����������	


����� = 2.794/39 = 0.072 ;    ����������� �
������������+-
�(�����*	-�)	�,��1�-	���	�

(Np=27) �������������
�������	���������� = 3.782/27 = 0.136.

10

��
-����	

�
����4������.��*���)����-2�	�(���	����--�-������*	-�)	�,��1�-	���	���

:� 5���	����--�-�� �����	���	��	��2
*�* 1 2 3 4 5 6 ����� �����

1 0.995 0.005 0.010 0.010
2 0.009 0.066 0.882 0.014 0.005 0.024 0.160 0.217
3 0.472 0.528 0.224 0.496
4 0.008 0.992 0.017 0.017
5 0.076 0.924 0.151 0.140
6 0.483 0.396 0.122 0.443 0.596
7 0.010 0.979 0.012 0.025 0.041
8 0.010 0.990 0.021 0.021
9 0.986 0.014 0.028 0.028
10 0.005 0.995 0.010 0.010
11 0.040 0.915 0.017 0.011 0.011 0.006 0.159 0.161
12 0.043 0.900 0.057 0.130 0.185
13 0.996 0.004 0.008 0.008
14 0.005 0.978 0.016 0.043 0.043
15 0.992 0.008 0.017 0.017
16 0.038 0.962 0.077 0.074
17 0.014 0.986 0.028 0.027
18 0.004 0.551 0.326 0.119 0.542 0.576
19 0.008 0.987 0.004 0.025 0.025
20 0.979 0.021 0.042 0.041
21 0.017 0.824 0.159 0.125 0.296
22 0.992 0.008 0.017 0.017
23 0.955 0.005 0.010 0.010
24 0.159 0.827 0.013 0.221 0.290
25 0.038 0.874 0.071 0.017 0.185 0.229
26 0.929 0.071 0.000 0.133
27 0.008 0.004 0.962 0.013 0.013 0.076 0.074

��))�
 2.794 3.782
��-�����������)����
��	����	(�	����������	���-�(���1�*	-�)	�,�	�����������	-

���	��	�������-�(��1�*	*�-
���������������	�	��*�������-��������
-����[1].

��
-���2

�
;��� �	-��	
���	�

����-
���

�����


*	-��

����-
�



�����	�

�
�((

(��-	 )	�,- ���	��
-	��-
�	�

�	��2( �	��2
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<�����*�	�����	���	�(������
Drosophila 28 24 0.529 0.150 0.284
��� 6 15 0.243 0.062 0.255
+������ �����	-
)��

4 18 0.531 0.151 0.284

�	����� 14 23 0.439 0.124 0.282
����)�����-���� 5 181 0.437 0.150 0.343

0�	�����	���	�(������
��
� 14 21 0.306 0.078 0.255
��)�	�	���� 11 22 0.336 0.082 0.244
0���)���/3��-
�


9 21 0.231 0.047 0.203

0���� 4 19 0.145 0.042 0.290
�-��	*���/3�� 30 28 0.206 0.051 0.248
5�-	��� 1 71 0.282 0.067 0.238

��������������

��)		*�-���-� 12 15 0.231 0.033 0.143
0���������		*�-
-���-�

5 17 0.344 0.078 0.227

� � � � � � � * 	 � � � * * � )
<��*	��	�	(��� 57 22 0.469 0.134 0.286
0	��	�	(��� 69 30 0.251 0.061 0.243
�������
 17 16 0.264 0.046 0.174

(�����*	-2�	�������������
�*	-�)	�,�	�������-	������

((0���)����	*����-������	*	-��������[1].

�*�����-��� �	*�	�
� ���� �����*�����	���2� �	���������� ��	���2� ����		
����


���	��*	����*	*�-
��
1����-�(��1�	������)	� ?

0��4��� ����	�� 	
����)� ���)����� ��� ��-�(���� *���)����� *	-�)	�,�	����� ��

��-�(����)	4���	�����2�
�����4���	�����-��
�-�����������������*	-�)	�,�	������	

��4�����(��	)�.�	�	��*	�����)	)���*	-	��������1�-	���	��)	�	)	�,���

��-�(���� �����	���	��	����� ��*	)��)�� ��1	�
�� ���� �����//� *	� ���)� ���-��	-

�����)�-	����)����-/(�
��������	�	����)���(����)�)	�	)	�,��)���0	.�	)�������



�����	���	��	��2�*	� ���)� -	����)� 
��	���4�� �����	���	��	����� �	�	��/������� *	-�-

)	�,����-	�����

�������������	���	��	��2������2�	��	6�������))��(���	�������	���	���1����	-

��*	��)*���	
3�)��(��-�����(����1�-	���	�������-/(�
���)	�	)	�,�����+���)*
�����

*	-�)	�,�	��2���.�	��	-
�������*	-��--�-2��1�-	���	���Ng) P = �*
���	��	6�����+
,

= Sg/�*��		������������������������	���	��	������*	-�)	�,��1�-	���	�����	
1	��)	

	
�����2� ���)������ (�	� ��������� �������
� *	-�)	�,�	���� �)��26���� *���)���� �� �

*	��6����	��	6������
������		������������.��)�*	-�(���������(���
��������������	-

���	��	����*	-�)	�,��1�-	���	��)	����	�����2�
�����6����)��

12

$�*	-2��
����������� �	����-
�n = (2 ÷� �������-�(���� �����	���	��	������*	-�-

)	�,��1�-	���	����
��������
-�����*	-�(��)�(���	��������3��	���--�-
����
-�����

��
-�����

�
;��� �
� 5���	��������3��	���--�-
���*��
���-�(��1����(���
1�n

n=2 n=3 n=4 n=5 n=6
<��*	��	�	(��� 0.286 0.827 0.837 0.840 0.841 0.842
0	��	�	(��� 0.243 0.858 0.865 0.867 0.868 0.868
�������
 0.174 0.904 0.906 0.907 0.908 0.908
5�-	��� 0.238 0.862 0.868 0.870 0.871 0.871

�� �(��	)� �	�)	4�	�	� ����6���
� ��	��
� �����	���	��	���� �� ���(���
� �� )	���

�	-2�	��	������� ����)�	
���	)��*�����
�-���	)���	����*	-�)	�,��)���������	���	�-

�	������*����-�1�*	-�)	�,��1�-	���	��*	�(���	����	)�����������	���	�	�����--�-2�

�-�(�����	�����--�-��*�������-�����������1�*�	*	���
1�������(�/��
��	�	-2�	�����	�

 �	����-/(������	�-������
��������)����
-��	�

"���
����	��������	�������	
��������
���	���
�������#



0�	�	-4�
� ���-��	���2� ������(���	�� ����		
������ *	*�-
�����)	4�	� �������2

��
-/���)����������������1���-	��
1�����	����(�����	4����)���*����-2�����)����-

)�-2��������(���
������	���	��	����*	*�-
�������6��
�-	�*	�����	��(�	�)����)�-2-

��
������	���	��	��2�	���-2�	�	�-	������	��������
�*�������������(���	����	��--�-��

����������	��(��-���--�-��������0	��	-2��������	��*��*	*�-
�������2�)	�	��������������

�����--�-2����-	��������	
1	��)	�����2���-��	*����-��2���������1��		��	6���
1�	��

*�������-��������)	��
�����	��(�	���*���������1���6��*��)���1������

�*	-�)	�,-

�	��2�(���	�)��26������ �.�	����	)���(�����*���*	-�������	)����	������)	�	�--�-2-

��1�-	���	������-��		
����	�����)	���)���������������������	����(��-���	��	)���-

��/��-	����������)
�����)
�����4��(����2)
��--�-
)��������-�)��������(������-	��-

�������-�����*	�(��-���1	�
3�1����	�����-	������--�-����+-
�	*�����
�(���	�������-

(��)	�������-�(��1��-���	����*	*�-
�����	�*	-2���)�
����*����-����)�0����	��:

λλ −×= e
k

p
k

n !
,                                                  (11)

����*���)����-���)��
���
�	�����	�+∞����λ�	��	��	�+∞������6�)��-�(���-��	-4���	*����-

-
�2�(��-	��--�-���"���-	����������)	4���
��2����������*	.�	)�����	
��	��2��-������

	���)��--�-�)�
������		�������	���2�#1�*���-�����-��"���-�	���0���)����λ��������(��-

-	��--�-����� �	)��-������(���	����	�	�	�	���*	*�-
����)����)�-2������ ��
-�� ������
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���(���
�pk��-
�(�����1������1��	��	
����*	*�-
���� �λ���	��������� �����*����	�	��1

���
	-���(���	�*�������-����-	�������	���)�����)
�����)
��-��(����2)
��--�-
)����

��
-������4���	���4���
���	
1	��)����-
����(��	�����(���
�)����)�-2�	��	4����)	�

�����	���	��	����

��
-�����

5���	��������(��)	�����-���	��-	���	�������-�(��)�(��-	)��--�-��������	��*�1

*	*�-
���������-�(��)����*����-����)�*	-�)	�,��1�-	���	�

k(n) ��-�(����pn�*������-�(��1����(���
1�*���-
)�����λ����	1 )

� �

���

λ=1 λ=2 λ=3 λ=4
1 2 3 4 5 6

0(1) 0.368 0.135 0.05 0.018 0
1(2) 0.368 0.271 0.149 0.073 0.5
2(3) 0.184 0.271 0.224 0.147 0.667
3(4) 0.061 0.180 0.224 0.195 0.75
4(5) 0.015 0.090 0.168 0.195 0.80
5(6) 0.003 0.036 0.101 0.157 0.833
6(7) 0.001 0.012 0.050 0.104 0.857
7(8) 0 0.003 0.022 0.060 0.875
8(9) 0 0.001 0.008 0.030 0.889
9(10) 0 0 0.003 0.013 0.9

P 0.632 0.865 0.950 0.982

�
���

��� 0.368 0.576 0.674 0.713
H/P 0.582 0.666 0.709 0.726

�(�����	�� �-
� �	�	� (�	
�� 	�����2� )����)�-2��/� �����	���	��	��2� *	*�-
���

�
���

��� �����4�	)����(�����1��������	�����	
1	��)	���))��	���2�*�	��������
����	
�-

�	���������(��)	�����-����������-�(����)����)�-2�	��	4����)	�������	���	��	���


∑ •
��

���

���

��

���

	
	 ������                                            (12)

��*��)�����-
�*���	�	���������

�
���

��� =0.368•0+0.368•0.5+0.184•0.667+0.061•0.75+0.015•0.8++0.003•0.833+0.001•0.857

=0.368.

���(���
� �
���

��� ��-
�	���-2��1��������	��*�������������
-��������	��(�	�	4����-

)���)����)�-2�������(���
������	���	��	����*	*�-
�������(���-2�	�*���	�1	�
����

���-2������-�(�������
-�	������+-
�)	���	�	�(���
�Phoronopsis viridis����
-����1�������

���*����-���
�������(����1�-	���	��*	��-����)�*	��������������������(���)����)�-2-
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�	��	4����)	�������	���	��	�����*�	���������*	���������/��	����*	����-��(�	������-

-�(�����	����-
������	����	����������
-/���)�
������	���	��	��2�������������

����� ������� 	 ��
���

�
�
�
��
��

�
�
��
�	
�
�


�
�
��

����

����

����

����

����

����

����

����

����

����

� � � � � � � 	 


����������� 
������

λ = 1�� ��������

��������5���	����-���	��-	���	�������-�(��)�(��-	)��--�-�����Phoronopsis viridis.

+-
���������
�*	�����	����*����-�����0����	���*���λ=1

�
3������	�����*�������-����1������4�����������(��	����	����
��� �	)������

��
���	���������#

��������	�����	����$�����
��$�� ���������	#
���	��� ��	��
��-

����� ���	������
���<	-26�����	� -	���	���*	�����)	)���)	�	)	�,���� �� �� *	-�)	�,-

��1�-	����1�*���)�3����	)�*	-2�����
�	�������4����������*���--�-���

���5�����8��!!&!&%�$�5�����8��&���$0�����0���!&�$79���+$�&!&%

$�$9�0�������

%������	�����
�	��


����)	���)�� �������-���/��
� �--�-�� 	��	�	� ���	�	)�	�	� -	����� �� *��)����(�-

��	��*	*�-
����*���	�����������������
�.�	-/��	���1�,���	�	���)��������)��������

	�
	���� 0	�� *��)������� *	��)�/�� ��	
	��	��� 	��	����	�� ��� �-�(���	)� �	(������

���1� ��*	�� ��)���� ����3������� ����	*	-�1� 	�	
��� �� *���������		*-	�	��	�
�)�1

	������)	����*����-�1�*	*�-
�����-������	�����������	�	�����**��	������)	���0��-

)����
���4����-
�)	��-��	����
�������(����1������������	���*���	��������
-/�����


[2].

�	��������3��������-�(���	��(���	��� ����	
��	��2�� ����3�����
�	*����-����1

�	����-2���1��������	�����	��*	�����������	-2�	�	��(���	����4�	�	����	��*����*	*�-
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-
���� �� ������ *�	��������/� .��1� (���	��� +-
� 	*����-���
� ���	
��	���� ���-�(��1

�������	������3�����
���	
�	�*	-2�	���2�
���*	)	����-2�	����
-�����

��4���� =����������	��*�
���	��*� AA Aa aa

5���	�� x y z
AA x x2 xy xz
Aa y yx y2 yz
aa z zx zy z2

5���	����--�-�� %��������	����-2��	��*	*�-
����)	4�	�����(����2����	��	�����-

������1�(���	�����	��*	���	��������(���	����--�-
����	
	���(����
��������������p= x +

0.5•.��(���	��� �--�-
� ���	
	���(����
����� /��������q= z + 0.5•×.���� ��4�	)� ��������

����3�����
����	
��	��2�*	
�-���
����-�(��1����	��*	��	*����-
���
����	��	���*��-

��-�������-
� 	� ��������)	)� ���*����-����� ��)���� ����-2����� ����3�����
� ��	
�	

	
	
3��2����������
-����

��
-�����
��*� 5���	-

��
5���	������	��*	����*	�	)�	�

����3���-
��


AA Aa aa

AA•AA x2 x2

AA•Aa 2xy xy xy
AA•aa 2xz 2xz
Aa•aa 2yz yz yz
Aa•Aa y2 0.25 y 0.5 y 0.25 y
aa•aa z2 z2

$�	�	
 (x+y+z)
2

(x+0.5 y)2 2(x+0.5y)(z+0.5y
)

(z+0.5y)
2

����	��(�	���	�	����(���	������	��*	������������������*	*�-
����*	�	)�	��)	-

����
��2�	*����-����(�����(���	������	��*	����(���	����--�-������1��	����-��


������0����.�2����2  ;

�������0����.��1����.����#/�

aa = (z+0.5y)2  = q2.

��))��(���	���	����-2���1����	��*	���������������


p2 + 2pq +q2 = 1 .                                      (13)

0���.�	)�(���	����--�-�����*	�	)�	���#1 , q1�������*	������/�����(���
�#1 = p2 +

0.5•2pq  = p(p + q) = p; q1 = q2 + 0.5•2pq = q(p+q) = /��������)���-��2�

&��
�� ��������� ��
� ��
��	�	

� �����
�� ������	���� ������	���� ����'
��	
�

(��	�
��

	� �� ��������

���������� 
���	�
����
� �������� �������	�
� �������� �

�����������	
��	��
���	�$����
�������#
����������������������	

����	����
������-
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�
���(���

)��	�����	��0�������������(���	���--�-�������4�	�	�*	-���		����������)�-

4���(���	��)���--�-�����(���	��)�����	��*	���������-������
���*���	)�*	�	-�������

�-�(���������������(���	���--�-�����)�4��	�	���4����	�	�*	-	������	�������(���	��

*	
�-
/��
��	���	�	)�*	�	-�������	����������*���	)��������-������
���������	�(���	�

�--�-���)�4��	�	���4����	�	�*	-��

����	�������(���	��������	��*	���	*����-
�)�1��	(������)��
����--�-���p, q,

2��3�)	4�	�	*����-��2����	��	���	
3��	�����4���
�9���������
����


(p + q + r + ...)2 = 1                                             (14)

*#����		�������������
�	��


����)	���)��-�(�����	���������	*����-
/3���*����������
������*	-	�	��1�	)	-

�	)	����*����-�����*	-������*-	����1�	������)	��	��	���	���������	��)������
�-�-

�	�����	-2�	���*	��*	-	�	�� �����	��)����+-
���	�	,�-���(�-	�������)�	��1������1

	������)	��4�������*	-� 1�������������
���-�(��)� ���1� 4�1�	)	�	)� �99���)�4��	�

4�1�	)	�	)����5�1�	)	�	)���45���������	������*	-	��1�4���5�1�	)	�	)�(�-	����

��
��-	���-�(�������1��������
�	�
� ��	���4���������������������	
��-	�-���/3��

���������	
3�������	�	���-�*	����*��)����	������	���)���
	-�������������*����(�-

��	��*���*-������.*����)�-2�	�	 
�--�������	��������
�	�
��(����	�����4�1�	)	�	)�

.�	� ������������ �-
� 4��3��� ����� ��)	,�-���� ��-2�	���)��� )�6�(�	�� �����	,���

��*	��))��-	
�-���)�����	)������	�	��������*	,	�,���)�(���	�	���1�������5��1�	-

)	�	)�� �� ������ 	������������� ��� *	
�-����� *���*	�	��)�4��� *�-2��)�� �� �	-	����1

�6���

0�����������
����������	)	-	��(���)���(�����)��*	-	��1�1�	)	�	)���������



��*	*�-
�����	(�	�����4�������*�����������
������������	�	)�)���0������(�����-	��-

�	���-	��-��	�����1������	)	-	��(�	)��(������9�1�	)	�	)�����	
1	��)	��(������2

������	)���	�����*����-������--�-���)�4�����
*	*�-
�������)�	������
*	*�-
����

��)	���0�������	)��		��	6�����	�	
�����4�	�	�*	-���������������1�9�1�	)	�	)���-

1	����
�����
*	*�-
������)	�����	-2�	�	��������2�����
*	*�-
������)�	������-�(���

�	������)�4��	����4����	�� ��
*	*�-
��
1� (���	��� �--�-������ 	�����	���� �����//

(���	����--�-
����*��)�������	*����-
/��*	�,	�)�-�

��� = 2/3 ���� + 1/3 ����  .                                        (15)

����)	���)��������������

����
���*	�	-�����(���	����--�-����-	�����	�	��1���-

1	����
������	)	-	��(�	)��(������9�1�	)	�	)��
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0���2���*���	)�*	�	-�����(���	����--�-�������
*	*�-
������)�	������)	����	�����	-

�����*�������-�����-���/3�)����-�(���)�
���)������������� ���/����������������)����

������������/�����������������

�(���	����--�-
�����*	*�-
�����	�-���	��	���������


��� = 2/3•0.4+1/3•0.8=0.533.

�	���	�	)�*	�	-�����(���	����--�-�������
*	*�-
������)�	��
���������)��4��

����(���	����--�-�������
*	*�-
������)	��*���	�	�*	�	-���
����������	����
���(���1

)����
)���*�����-���)���	��9�1�	)	�	)�
�������������/����������� ��)���4��)���	���-

�	)�	*����-
���
���)�������(���	������*	�-���/3�1�*	�	-���
1��5���	����--�-����

��
*	*�-
������)	����	�	�	�*	�	-���
�)	4�	�����(����2����(���	�����	��*	����)�	�

����)	��*���	�	�*	�	-���
��0����)�
���-	������	
	��	�	�����3�����
��*	-�(��)


���������� •0.4+0.5 (0.8•0.6+0.2•0.4)=0.6;  /�������	�����������

���. = 2/3•0.6+1/3•0.4=0.533

������2�)�*	�	-�����(���	����--�-�������
*	*�-
������)�	��
����������
�������

0.6, /�����������'���)	�
�����������•0.6+0.5(0.4•0.4+0.6•0.6) = 0.5;  /������	����������

���. = 2/3•0.5+1/3•0.6=0.533.

�	*	����-����� (���	�� �--�-��� �� ���1� *	�-��	����-2��1� *	�	-���
1� *	��	-
��

���-��2��-���/3������-/(���

�	� �������������(���
�(���	���--�-���	���/��
�*	��	-


���)����������-�(�
�(���	��	��	�)����1��--�-���)�4�����)��)������)��)����*	�	-

-�����*	�	)�	�������������)��26���(�)� ��*	�	-������	����-���� �� ��(���	��� �--�-��

*���	��(����� )��
/�� ��	�� ���(���
� 	��	����-2�	� �������� (���	��� ����� *	���*���	

*��
-�4�
�2�������

���������

�
�
�
�
�
�
�

���

���

���

���

���

���

��	


 � � � � �

�
�
�	
��
� �

�
�	
����

�������+���)���� (���	��� �--�-
� ����� �-
� -	������ ��
����	�	� ��9�1�	)	�	)	�� �

��
*	*�-
��
1���)�	������)	�
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������������������)����(���	���������)	�����	�	���6��*��)�������*�	�
4����

6�����*	�	-������9	�
��
�	-/��	�	��	�*�����
�(���	���--�-�������
*	*�-
��
1���)-

�	������)	��
��2����)	4�������������3��������*	�	-���������	�	�	)����-�(�
�����	-

�
��
���������(�������	�-�(�)�)�����������	���������������	���������	����(���
�(��-

�	��� �--�-
���� .�	)� �-�(��� ����	������� (���	��� ���	��*	��)	4�	� *���������2� �-�-

��/3�)�	
���	)


��)��
��������������������q��                                           (16)

��)��
�������2
��; ���������q��; �����/

2
�� (16’)

���
������
���	�����	��
��

���-���(���	��*	-�,���	���-2��1����	��*	����	
1	��)�*������(�����*	-���
-

����	�	� ����3�����
�� �� ���4�� ���-��	����
�)�	��1� �	-�(��������1� *������	�� ���-

*��)�����	������)�������-���

����(���	����--�-��������	�	)��1�-	����1���	�����1�����)������/����������)	

	��(���	���--�-����������1�-	����1���	�����/������	����
���*���	)�*	�	-��������-�

	�	��	����-	�*����	
-/��������-	�����-�(���	�	�����3�����
�����	���)���	�����-

���-������
� ����	������ �� *	� (���	��)� �		��������/3�1� ���	��*	��������	�� (���	��

*	-�,���	���-2��1����	��*	����	*����-����1��-�(�
1��	�����/������	����
��	-2�	

*	�-���)��������	-2��1�*	�	-�����

����	�������(���	���*	-�,���	���-2��1� ���	��*	��)	����
��2� 	*����-������

	��	�����������1�(���	���--�-���*	���4�	)���1	�
3�)������	��	�����-	����


(a1+a2+...+an)
2•  (b1+b2+...+bn)

2• ...•  (k1+k2+...+kn)
2 = 1 ,              (17)

�����61, a2...an ), (b1, b2,...bn), (k1,+k2,+...+kn����(���	����--�-���-	���	������������		����-

������	�

����)	���)�*��)������-��	����
�
�,���	���-2��1����	��*	����*��)����(���	�

*	*�-
�����+-
�*�	��	���*���*	-	4�)��(�	�����4�	)�-	����������(�/��
�*	������--�-

-
� �� �		��������/3�)�� (���	��)�� ������ /����� 2����� s(7���5���	���)	�	,���	���-2��1

���	��*	��*�������	���������		������������ ���	�	)�9���������
����������
��2(AA),

��/�Aa), q2(66���-
�-	���������22(BB), 2rs(Bb), s2 (77���-
�-	��������5���	������
���
�-

,���	���-2��1����	��*	����	�-���	��	���������
��2r2 
���������22rs(���7����2s2(Aabb),

r2(�6�������/�28��6�7�����/�82(Aabb), q2 r2(aaBB), q22rs(aaBb), q2 s2(aabb).
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0�������
����	)� ����3�������	
�������
�(������ ��*�� ��)��� ������ � �Ab), (aB),

(67���&�-��	
	���(��2�(���	�����)�������h(AB), i(Ab), j(6�����k(67����	�*����-�(���	)

�	(��������--�-����	-4�����*	-�
�2�
��-���/3������������


h = pr, i = ps, j = qr, k = qs  .                                         (18)

��.�	)��-�(���*�	��������
�(���	����)�����B)• (�7�����Ab)• (6�������������������


hk = 9:�����������	
��	*����-
/��
���-�(��	��#/28��'������	����������	�	���4�����	�-�-

�	����	���*	�	*����-���/�"������-�*(���	���	��	������	���		��	6�����(���	�� ��-

)���

0���
�	��(����2��(�	���)�������������7����1	�
��
����	��	
����*���
4���
������-

)���� ��7���� ��������	��	
����	���-������
����	��������������	����
�hk ≠ 9:� ���)��	�

������	����	�����-�4�����-�(����d�������


� �� ��= −                                                      (19)

����)	���)�*	*�-
��/���	���4�3�/�����1	��	)�*	�	-������	-2�	������	���	��

���7������	
����/������(��������*����)����(���	����	�	��1�*���	�������������*-�-

��
�	�����	������	����-
/����������-�(����d �����������-2������-�(���	�	�	
;�����-

��
���)����	�������������	��*	���	��-���/3�)��(���	��)�
�	
	�������	��*	�������

��bb, ��������77���	� �������7��������������77������7�����	���������7������-���/3�)

*	�	-�������)����
������	�*�	���������������	�����	
��	��2/�����1�(���	�����	�2

�	����
�����������1��-�(���	��	
;�����������������4��(���	������	��*	����-��	����-2-

�	�� �� .�	)� �-�(��� ����	������� (���	��� ���	��*	�� �	�����/��
� �� *���	)� *	�	-�����

�	����6�)�������-2������-�(���	�	�����3�����
�

+����
��������
��	����������	����*	*�-
��
�*�������-����	�	

)�������	��*�)�

��������� ���77�����		��	6�����	
	������	
����/���	-2�	������������)��� ��������7��

(���	��)���������������-�(����d ��������)����)����)�-2�	�����(������0����-�(���	)

�	(���������)����	���	�	)�*	�	-������	���������	-2�	�����������������	��*	����(��-

�	��)��������������������b (0.5), ��77����������	�����)�����.�	)�*	�	-�����*�������-

-��� �-���/3�)�� (���	��)�
� �
 ����� 	
 ��b, 1/8 ��� �� �
 � �7����-�(���� d� �� ��	�����

����2�)�*	�	-�����*	
�-
/��
��������
�2��������	�����	��*	���	
����/3�1���)�����

(���	��)�
��
	�������
	���b, 3/16 �����
	���7����-�(����d���������������)�	
���	)��	�

*	�	-���
���*	�	-���/����-�(���/��
�(���	���*���	��(�-2�	�	�������	���6�1���)��

�7��������*�	*	���	��-2�	����4����
�(���	��� ��)���������7����-�(����d�����4�	)

*	�-���/3�)�*	�	-������)��26����
�����������0	�	-���������	�	�	)���-�(����dn���


������	��	����	�	�-�(��2�
�	����-
��)	4�	��(����2�����	�����)�
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')��26�������-�(����d��� �����������4�	)� �-���/3�)�*	�	-����� �*�����-��	

�	-2�	��-
������*-����1�-	���	����	����(���	������	)
���������)����)�-2����������

�����+-
����*-����1�-	���	��(���	������	)
���������;��������*��
-�4�����������	��-

��/�*�	��1	����)��-������

���(��	)��������	�	��	
3�����������4���
��-
�	*����-���
����(���
�d���i�	�*	-

�	-���� ��)�������

� � 	� �+ = × −
�

	� �                                                     (20)

�	4�	����4��	*����-��2�����	��
�������-�(����d���*	�	-�����n, ��-������1	��	)�*	-

�	-�����	����	�����-��d0:

� � 	�

�= × −
�

	� �                                                     (21)

0	��	-2���.,,�������*-���
�-�62���)��-
��������*-���������	����
��*����	�	-

�	)�*�	��������
�(���	����)�����,����*���
4���
�����,����	���-������
�	�����	�����

�	��	
��������	����
�*�����(��������	�)	4�	�	
����4��2����*-������-	��������	�-
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5���	��� ���	��*	��*	� -	���������1	�
��� ��))���
� (���	��� ���	��*	��*	� ���	-

��)


��������111 + z 12 + z 13,

p(Aa) = z21 + z22 + z23,

p(aa) = z13 + z32 + z33.
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�(���	������	��*	��*	���	-
��)����1	�
���		��������/3���(���	�����-

�	��*	��*	�-	���������p(BB), p(Bb), p(77������	��	������*	-�(����1�(���	��)	�	,��-

�	���-2��1����	��*	��*	���������/� �	��)	4�	�	*����-��2�(���	�����4�	�	����(���-

��1��--�-���- p, q, r, s����*��)����(���	��*	*�-
��������*	����4���	���������/�.�	-
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5���	��� ��)��� �� ����
����	�� ������	����	�� *��)����(���	�� *	*�-
����� 	
	-

���(��������6������h, i, j, -��)	4�	�����(����2�*	��-���/3�)�����4���
)


h = z11 + 0.5(z 12+ z21) + 0.25 z22;

i = z 13 + 0.5(z 12 + z23) + 0.25 z22;

j = z13 + 0.5(z21 + z32) + 0.25 z22;

k = z33  + 0.5(z32 + z23) + 0.25 z22.
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���
���)	��*�	��	���0��)��������-
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����*���
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� ����
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��	�	��(�	
��*�	����������(���	����)�������4�	��*������-/-
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0������-����(���	��*	-�,���	���-2��1����	��*	���*	���	����1����*	-��--�-2-

��1�-	����1���	�����/�������	�������**��	������)�����*�����-
�*	-�(���
�*	-�	�	

*�	��������
�(���	���--�-�������-�(�����	���� ���	��*�	*����-
/�� ����-	�����*	����

�--�-
���4��������	��	
���� �*���
4���
����1	����
��	-2�	�	����*������)��� ���<��

67=�����	���-2��1����1�*���1���)���� ��*���
����/��
���ABc-abC, AbC-aBc, Abc-aBC).

0	��	-2���*�	����������(���	����)�������4�	��*���������*	-�	��*�	�����������--�-

-�����	��	
��������	����
�1�������������
��-���/3�)�����4����)


[(ABC) • (abc)]3=(Abc) • (abC) • (AbC) • (aBc) • (Abc) •  (aBC).
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(a1b1) • (a2b2) • (a3b3)=(a1b2) • (a2b3) •  (a3b1)=(a1b3) • (a2b1) •  (a3b2).

0	�����)	)���*����/����**���	)�	4���-������-/(�/3�/���)������	�����	��-

)���������)���--�-��������-��2�-��(����	�����-
��	��	
��
�����	����
�)	4�	� ��*�-

���2

[(a1b1)• (a2b2)• (a3b3)]2=(a1b2)• (a2b3)• (a3b1)• (a1b3)• (a2b1)• (a3b2).
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( ) ∏∏ =−
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ii baba
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                                         (23)

�����)�-2�	�����(���� d0=(1/n)n.
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/3�1� ��� 	�	
��� �� (���	��� �����(��)	���� 	���-2��1

���	���*������
�-����-���+�+���	)�6	��)��	��	���+�+���	)�6	�������������
�	�����

*���-	4�-�� �������2� .��� *�	������ ����	)���(����)������0��+�
����� �	��	�� �����-

.������/������-����)�����������	����	)���(�������*�	������������*������.�	�4�����)


�� ���-	��(��)� ���	��)� *��6�-���� ����� �	��	��� �	�	���� ���-� ����6��� �� ����	
3��

���)
����*�	���������)����)��������,����	����0	������*	�
����	�����,�����	��-��-	

��	��	�����	����������-2�	�������,	�)�-��	����	����	� ����������)��	��[4].
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N

qp ⋅=σ ,                                         (25)

����p���q���(���	����--�-������-������)	�	�-	������Ne���.,,������������)�������-�(���

�	�����	-�(����	���)�	������)	��	�����	�	��N�������4�����������)�������

N

qp

2

⋅=σ .                                                     (26)

�����)�-2��
���-�(����σ��������*���p=q�������N=1.
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 ,                                     (27)

���� >���(��-	�*	�	-������0���
	-26	)� >�*	*�-
��
�����	����
��	)	�--�-2�	���������-

�����	��	��-	������*����)����)����)�-2�	�����(����� �σ2 = p0q0�����������(��-	�*	-

�	-�����t������	�	�	��*�	��1	����,������
��-��*	���
��--�-
��*��)���	���(����������


	-26��(��-���	����-�������4�	)�*	�	-���� : t = 4N.
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�	��	�����)� ���*��)�����������������)		*�-���-���������-2�������
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������)		*�-���-���*�������-��������
-���������1	��	)�*	�	-�������	��	
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����*	�-����)		*-	�	��	����
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/��
��	)	���	�������

�����'��	)	���	��	
���--�-
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�����		������������	.,,����������
�������� ?��� �	����-
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����
������	���	����������-���/3�)�*	�	-�����������-2�������
���������	-
������	-

���	����	�2��)��26���
���������������	�������¼������	-
���
�����1�	�	
�����	.,,���-

����?���	���������	�¾. 5�����"�*	�	-������	-
���
�����1�	�	
����	������� 	�	
�� n 
���

*���
���	��(�	)�(��-��*	�	-������	����������������

���
-�����

0	�	-���� 5���	������	��*	� �	.,,�� 5���	��
�� �� �� �������? �--�-
���

�����1	�-
�	��

0 1 0 0 0.5

1 1/4 1/2 1/4 0.5 0.5
2 3/8 1/4 3/8 0.75 0.5
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n 0.5•  (1-1/2n) 1/2n 0.5•  (1-1/2n) (1-1/2n) 0.5
∞ 1/2 0 1/2 1 0.5
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�� ���� � ���1�2������	�	
�� ���� ���3�4�����-�(������������*	������/���(�	��--�-����

������(��� *	� *�	��1	4����/�����	
��	��2� *	
�-���
� �� �&�� �	)
������� �1�1� �����
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��� ����������� �	)
������
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3�
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��	��2�*	
�-���
��� �&���	)
�������������(��1��--�-��
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��3�������� *�	��	�� �*	�	
�� �������)��� �*�����)� ���-��	)��� �-
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�������� *	� �	�	�-	��	������ 	��	���� ��� *	��(���� (��-�� �.��*	���

	
����/3�1���)����������-����	�	������-/(�/�����-������)�/�	�	
2������1�*���-

�	���	
3�1��-
�	
	�1��	����-����������	)��-�(���.�	�����*����&�����@�&���&�����@�&

*	�(������.��*���0	��	-2���&�*	
�-
���
����4����(��-	�.��*	���	���3�/������������

�����6�)�*��)������(�����1��	����1����	.,,���������
��������	*����-
/��������)-

)�
�?����	
��3 + (1/2)3 = ¼.

��	
3�)���������-����������	�(��-	�.��*	��"���	.,,���������
�������������

F = (1/2)n-2.                                                       (28)

'����	�-�������	.,,���������
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�	��	��	�	
���*�����-������-
�	�-

�	�	�*	�	-���
����*��)����*	*�-
��
�����	�	�	������3�������*�	��1	����)�4�����
-

��)���?�	
��������4�	)�*	�	-��������-�(�������	-/��	)	���	������(���*���1	���	��	�

A B

C D

E
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(�����������	��*	������������(��)�*	�*�	��1	4����/���
	�	)��--�-������	)	���	�-

�	���	��	
����

�*����-��2� �	-/� �	)	���	���1� ���	��*	�� �**� �� *	*�-
����� ��1	�
3���
� *	�

�-�
���)���
���������)	4�	�*	�,	�)�-�

 N p Fgg Aa
t= − −1 1( )  ,                                              (29)

����pAa���(���	��������	���	������1	��	)�*	�	-������	���(�-����
���������F����	.,,�-

��������
�����������	��	�*	�	-������t���(��-	�*	�	-�������
��������

�������� ��*	�����	���)��������	-���	)	���	���1����	��*	��*������-�(��1��	-

.,,�������1���
�����������
���*	�	-�����

�������-/(�-��	.,,���������
��������������������9���������
������-
�	*��-

��-���
��		��	6���
�����	�����1�(���	�����	��*	���� : �� : ���


(p2 + F•pq) : (2pq - F•×2pq) : (q2 + F•pq)  .                   (30)

0���?������(���	��������	���	����#/���)��26����
������-�(����#/������������������

�		����������	����-�(���/��
�(���	��������	���	����������	���#/�����*��)����(���	�
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5���	�����������)�1

���	��*	�

5���	���������(��1

���	��*	�

�� p2(1-F) Fp

�� 2pq(1-F) -

�� q2(1-F) Fq

"���#
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�*������	���, (���	��

�	�����	����
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���������-/(����)�	��	����	)	-
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2� �����	�-

�	���)���	� 
�-
���
� �	����-�)�)������	�	� �--�-
� ����� ���	��*���� ��� 	
-������ *��-

�)�3����	)� *����� ��1	���)� ���	��*	)����� 	
3��� �	-�(����	� 	�	
��� �� *	*�-
���

	������
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0	��	-2���*������	)��� �����	���	������*���*���	)� ����3������� �������
����

�	)	���	��������������	�*	�����2������)�	
���	)����	
��	��2�*	�����)������	�	��--

-�-
��P�����.����������	��(��-���	4���)�1�*	�	)�	��n:

5��-	�*	�	)�	��n 0 1 2 3 ..... n

���	
��	��2�*	����������� 1 1/2 1/4 1/8 ..... (1/2)n

0�������)���	����-�(����*	*�-
������������(��-	�*	�	)�	����	��	���	����-2-

��	��*��������	����)�����	�)	4�	��(��-	�*	�	)�	����)��
���
�	����-
��	�"�����	
�-

�	��2�*	
�-���
��	�	��-����	�	��	-�(������*	�	)�	��)	4�	�	*����2����*����-����)

0����	����		���*���
��λ=2:

2

!

2 −•= e
k

p
k

k                                       (31)
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	*����-���	�	� �	-�(������ *	�	)�	��� *	-�(�/�� ���	
��	��2� Ploss� *	����� �--�-
� �� ��

	��	�*	�	-����


∑ •=
n

kkloss pP
0 2

1
                                    (32)

���(����*	������/���(�	�.�����-�(����������A-1
��-�������������	
��	��2��	1����-
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��--�-
����	���	�	)�*	�	-������	�����������������	����6���(�)����	
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������0	�	
�������(�����-
������/3���*	*�-
���� ���������(��-	�*	�	)�	�����	���

*���� �� 	�� λ�	�� *	������/��� (�	� ���	
��	��2� *	����� �	��������� �	� ���������	
	�	��� �

�-�(����*�	�������
����	������������(��-	�*	�	)�	���	����-
�������������	
��	��2�*	-

��������4����
��	�����������	����		����������	����-/
	)��-�(������
���*	�-���/3�1

*	�	-�����(��-	������1�������-2��1�)���������*	*�-
����
������)��26��2�
��*	��

�����(������*	�-������)�������������
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	-26��������-�(����)���������	��	)����	)�4��-	������	�����/����	*����-��-
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��	��2/������)	���)��������/��*����	�	�	��*�	�����)����	-

����
�
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���
������������)�,���	�	)���)�����
�(���	���--�-�����*	*�-
������*��-

��-���
�(���	�������	
��	�����*	
�-���
�)���������*	*�-
����*	�
��	�����-���/3�-

�	�*��)�����&�-�����	��	�*	�	-�����)��������	�����--�-2����	������
(�����1��--�-���

�	�(���	���������	
	������	•10-5
���������������1���-	��
1�	
�(�	���
-/��/��
���-�-

(����	�-6 - 10-5
������������)*�)����	����
 4•10-9

�	
����4�����Escherichia soli�*	������

	*����-
/3�)�� ���	�(��	��2� �� ����*�	)������� ���
	-��� ���	���� �� �� (�-	����� *��

*	
�-��������������	,�
�	)��	���

0������-����)�����	��	�	�*�	������)	4�	���1	���2�������1���-	���
�	���*�	����

�������	��	)���*���-��������*��)������ %������,	�)������
��������������*�	���������

��*�
)	)���	
����	)���*���-���
1�

0���2����(���	����--�-
 %�����1	��	)�*	�	-������u���(���	����-����	�	��2�)���-

�	����
��--�-
�% → ����	����(���	����--�-
 %����	��	�*	�	-������)��26���
������-�-

(����������/�u × po�����-���/3�)�*	�	-�����(���	����--�-
 %��	������


p1 = po - (u •  po) = po •  (1 - u) .                                  (32)

�������	�*	-�(��2�����4������-
�	*����-���
�(���	����--�-
���(�����t�*	�	-�-

����*�������)���	)���)*��)����	����



pt = po •  (1- u)t .                                              (33)
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0��� >�����)
3�)�
���
���	��(�	����(���	����--�-
��� �pt�����)���
�����-/���-�

�����)���-	��)���--�-2���*	-�	��2/���)�3�����--�-2�%.

0	��	-2�����-�(�����B��)�	�	�)��26���������������4������	���u)t ������4����

�����*��
-�4���	�����	�e -ut
���	����,	�)�-��*��	
����������

pt = po •  e-ut                                                   (34)
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                                                       (35)

5���	�	*����-
/��(��-	�*	�	-����������	�	����(���	����--�-
����)��26���
����

������0	��������������4�������������(�����pt = 0.5po,��*	-�(�)�t = ln2/B���-��t = 0.69/u.

0���������)����(�����u=10-5, t ��������*	�	-�����
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p1 = po - u•po + v •qo�
�
��1 = po - u•po +  v • (1- po)               (36)

����4�����u •  po +  v •  (1- po)�	���4������-�(������)�����
�(���	����--�-
�����
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q1 = (1 - M) •qo + M•Q = qo - M• (qo - Q)  .                         (37)
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q1 - Q = qo  - M• (qo - Q)  - Q = qo - Mqo + MQ -  Q = (1 - M)•qo - (1 - M) •Q,  (38)

q1 - Q = (1- M) •  (qo - Q).                                                           (39)
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t  = (qt  - Q)/(q0 - Q)                                   (42)
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Ro 0.630 0.533 0.486 0.022 0.017 0.027
R1 0.066 0.109 0.161 0.429 0.013 0.030
R2 0.061 0.069 0.071 0.137 0.011 0.014
r 0.238 0.250 0.253 0.374 0.009 0.012
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1	��)	� �� ����4����� ��	�� *�	�������� �-���/3��

*	�����	���
 x = p2 ,   y = 2pq,   z = q2
��0	�-���
������-	4��1�)���)���(����1�*��	
��-

�	����������4�������	��*��	
����������

[ ]
q q

pq q W W p W W

p W pqW q W
1 0

2 1 1 0

2
0 1

2
32

− =
− + −
+ +

( ) ( )
   .                     (52)

���)�����-2�� ���� �4�� 	�)�(�-	�2�� *�������-
��� �	
	�� �����//� *���*	�	
-��-

�	��2�*	*�-
����*������������	�
	�����	
	���(����
�Ws.

0	��	-2���	��	����-2������-�(�����	.,,������	��*���*	�	
-���	����������-

1	�
�����*����-���������-���≤W≤	��������4����������)	4�	���)����2��	.,,�������

���*����	��	������	��������		��������/3������(���
��	.,,������	��	�
	���si��*��-

��)�
��(�	��Wi+si=1 (Wo = 1- so, W1 = 1 - s1 ,W2 = 1- s2����	���

[ ]
q q

pq q s s p s s

p s pqs q s
1 0

1 2 0 1

2
0 1

2
21 2

− =
− + −

− + +
( ) ( )

( )
.                             (53)

�����

�*���*	�	
-���	��2�*	*�-
����*���.�	)��)�������


Ws = 1 - (p2so + 2pqs1 + q2s2).                             (54)

�-������ ��)����2��(�	�	��������)�����
�(���	��� �--�-
� �*�����-���� �	-2�	�*	

	��	6���/�����1	��	��*	*�-
������*���	)��*	�	-���/�*	�	)�	����	����6�)������-
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��� ��� 	*����-���� ������ *���)������ ���� �	������	�� �	����� *	*�-
����� �-���-2�	��2

��*�	�������	�	�*���	�����	-
�*	�	)�	������*�

����)��1�*	-�(���	��)	��-���������)�������(���	����--�-
�����1	���	�
	���*�
-

)	�*�	*	���	��-2�	��	-�������	���	��pq���	
����	�*�	*	���	��-2�	���������*���*	-

�	
-���	����*	*�-
����Ws��5���2�����4���
��������&q(W2 -W1) + p(W1 - Wo�'����
	-��

��4���*������-����*	�-��������	�
	���������	��	���������1��-����)�1�����	�	��1��	-

*	����-
/��
�*���*	�	
-���	�������	��*	��*���*	�-��	����-2�	)������������	��	�	

�--�-
������)� ���� �G���� �G������(�	����	��(�	)���	���	*����-
�����*���-����� ������

�������
�	�
	���

�	��-2�	�
	���*	��	-
���	*����-��2���-	��
��*����	�	��1����*�	��1	������)�-

������(���	���--�-��� [5]���	�-���	� �����*���.�	)�/1- q0������	)�� �������1���-	�����

�		��������/3�1������6���/�	�
	���*	�-��*	-�	�	����������
�	��	�	��--�-
������)

(p=1, /����-��p=0, /�	�����3������������2������	����	���	��	
����*	*�-
�����*����	-

�	�	)��q(W2-W1) + p(W1-Wo���������6�
�.�	�����������	��	����-2�	�p,�*	-�(�)

p
W W

W W W
=

−
− +

2 1

2 1 02
 .                                               (55)

'�-	������	������;�#�;�	�)	4�����*	-�
�2�
������1��-�(�
1


1)   W2 -W1>0 , W2-2W1+W0>0, W2-2W1+W0>W2 -W1;

2) W2 -W1<0 , W2-2W1+W0<0, W2-2W1+W0<W2 -W1.

��*���	)�����6���������������������F2>W1 , W0>W1�������*���*	�	
-���	��2���-

���	���	��)��26��*���*	�	
-���	�����	)	���	���	�
	��*�	���������	���	�����	���	�	)

- W2<W1 , W0<W1� ��*���*	�	
-���	��2������	���	����6���(�)�*���*	�	
-���	��2��	-

)	���	���	�
	����*	-2��������	���	������4��)��	*����-�)������	)����.��1����1��-�(���

����	���������	�(��	����������	)�������

0��� ���-���� ���-�(��1� ���������� ��
�����1� �� 	�
	�	)� ���	��*	��� ��	
1	��)	

�(������2��	�)	4�	��2���-��	�	��(����(�	�	���*	-�	�	��	)����	����
�	��	�	��--�-


���������)������*��2�	�
	����	��(����(�	�	��	�*	-�	�	���	�������	��*��-���-2����-�

�����-2������	4�	�����)	����2�*
�2�	��	���1��������	��	�
	��� ���
-�� ���	*����-��

�-
���4�	�	��	.,,��������	��	����-2�	��*���*	�	
-���	���� �Wi = 1- si������-	��


�	)����	����
�

����������������
-���� 
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�	�
	�� ���	����-2��
�*���*	�	
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-���	��2����	��*��Wi ����4������-

	�����

AA(W0) Aa(W1) aa(W2) ∆q= q1-q0

1 2 3 4 5 6
1 0	-�	���	)����	�������	�
	��*�	������

1 1 1-s
−
−
pq s

q s

2

21

2 0	-�	���	)����	�������	�
	��*�	����%%
��%� 1-s 1-s 1

pq s

s q

2

21 1− −( )

3 ������������	)����	����
 1-s0* 1-s1** 1 [ ]pq qs p s s

p s pqs
1 0 1

2
0 11 2

+ −
− −

( )

4 ����1�	)����	������	�
	��*�	��������

��

1-s0 1 1-s2 [ ]pq s q s s

p s q s
0 0 2

2
0

2
21

− +
− −

( )

5 ��
	��*�	���������	���	� 1 1-s 1 pqs q p

pqs

( )−
−1 2

(0����	������	.,,��������	�
	����		��������/3��	���������	*������	����-�(�����	-

����*���*	�	
-���	��2�*	���������)�������1����	��*	�����-�(���

((������	�	��1��-�(�
1�)	4�	�	
	����2�	���)��	.,,������	)�	�
	������-���������	

�		��	6�����)�4���80���81����*��)���80=2s1.

$��������	��2�	�
	����������

�*���*	�	
-���	��2�*	*�-
���������
������	-2�	

	���	.,,������	��	�
	�����	���	��(���	��	�
����)�1��--�-����0	������-2��)����.�	)

	��	6����� 
�-
/��
� ���,���� ������)	���� ∆q = f(q)� Ws=f(q)�� �� *	)	32/� �	�	��1

)	4�	�	*����-��2�.�����)�-2����������	���������-	��
����������� ��

����
�-	�*	�����	���6���*�������1�	)����	��������	�
	���*�	���������	���	�

�	�)	4����		��������/3������������-2������6���
�


[ ]s q s s0 0 2 0− + =( ) ����� ( )q p− = 0 .

����	��(�	�*�������1�	)����	����������	�����������*����*�����-	���

q
s

s s
=

+
0

0 2

                                         (56 )

�-��
p

q

s

s
= 2

0

,                                           (57)

���*���	�
	���*�	���������	���	����	����q = p = 0.5.
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	���∆q�����������*���*	�	
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��)�� ��)��

���	��*� �� �� �� ��))� AY aY ��)

)�

5���	�� x y z 1 g j 1

0���*	�	
-���	��2 W0 W1 W2 - W3 W4

���	���. ��-�� xW

0

yW1 zW2 <1 gW

3

jW4 <1

��)	)�����	*-	�	��	����
�(���	������	��*	������)	��!�����)�	��H��	����
�


p
xW

xW yW zWAA =
+ +

0

0 1 2

;                                  p
gW

gW jWAY =
+

3

3 4

;

p
yW

xW yW zWAa =
+ +

0

0 1 2

;                                  p
jW

gW jWaY =
+

4

3 4

;

p
zW

xW yW zWaa =
+ +

0

0 1 2

;

5���	����		��������/3�1��--�-�������
*	*�-
��
1��	����-��


p p pA
f

AA Aa
( ) .= + 0 5                                      p pA

m
AY

( ) =

p p pa
f

aa Aa
( ) .= + 0 5                                       p pa

m
aY

( ) =

5���	��� ���	��*	��	
���	���6�1�
�*	�-��	*-	�	��	����
� ���	�� ���(��	)�*	-�-
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)5.0(

43210

310)()()1(

jWgWzWyWxW

gWyWxW
ppp m

A
f

AAA +++
•+

=•=            (58)

))((

)5.0()5.0(

43210

312410

)()()()()1(

jWgWzWyWxW

gWyWzWjWyWxW

ppppp m
A

f
a

m
a

f
AAa
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+++

=

=•+•=
                   (59)

))((

)5.0(

43210

412)()()1(

jWgWzWyWxW

jWyWzW
ppp m

a
f

aaa +++
•+

=•=   (60)

p p
xW yW

xW yW zWAY A
f( ) ( ) .1 0 1

0 1 2

0 5
= =

+
+ +

               (61)

p p
zW W

xW yW zWaY a
f( ) ( ) .1 2 1

0 2 2

0 5
= =

+
+ +

               (62)
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� ��4�	�	� *	�	-���
� (���	��� ���	��*	�� �
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� ���	���-�
	�	*����-��2���)�������(���	�� �--�-�� %����� ���	���
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	���-
���)	����∆p p p z ya
f

aa Aa
( ) ( ) ( ). ( . )= + − +1 10 5 0 5                  (63)

����-
���)�	��∆p p ja
m

aY
( ) ( )= −1                                                (64)

����-
�*	*�-
���

∆p p p z y p ja
f m

aa Aa aY
( ) ( ) ( ) ( )( . . ) ( )+ = + − − + −2

3
0 5 0 5

1

3
1 1 1     (65)

0�����	
1	��)	���������������4���
�)	����
��2�*���������������

∆p f x y z j m W W W W W= ( , , , , , , , , , )0 1 2 3 4

'(�����
���	)	���	��2�*	-�(��)�1�����4������-
��1�	
��
	�����4�-���-2�	���*	-2-

�	���2���������*���	��-2��1��	)*2/���	��

��� � ��(� ���� � � ���

������(������������*-�������	�
	���*�������-
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�4����*	�����*	*�-
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�	����-���/3��	�����4���

�	��Ws�� ������F8�*	��������������//�*���*	�	
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 � 
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0 1

2
22+ +                          (66 )
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	�������)��
���
����
���*	�	-�-

���������	�	��������������	�
	����������� ��*	����������������*�	
�-���
�������(�-

��	�	�������*���	�
	���*�	�����	)�������1�,��	��*	������(������*	-��������	��	-

������ ��-	��
�� (�	��	���(�-�� �������
� 	�
	��� (���	��� ���	��*	�� �� *	*�-
���� 
�-�

�����������#2=0.36; ������#/���� �������/2
���	�������	��(�	���*	��4����)�*���*	�	
-

-���	�������	��*	���������� ����-�(����)����������	����	�
	�����	�����������(�-2-
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�������+���)���� ������(���	�	� ������������	-2��1�*	�	-���
1��	����)
�	�
	��
*�	�����	)�������1�,��	��*	��*������-�(��1���	��
1�*���*	�	
-���	����

0���	�
	�����*	-2��������	���	����-�(�������1�	)����	����
��*	*�-
��
�)	4��

��1	���2�
� �� �	��	
���� ���	�(��	�	� ����	����
������	������� (���	��� 	*����-
/��


�		��	6����)��	.,,������	��	�
	����80���82):
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+
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
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
+
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



+

���               (67)

+-
���������
����-�(��1��������	��	�
	�����	)����-�(����������(���	�	������

)	4�	���*	-2�	���2����	��*���)��������*-�������	�
	�����	�	����*�������-
���������-

(����/� ��
�-2� 	�	
��� ��� *�	�
4����� ���1� *	�	-����� *	��� ���������� ��*���-�����

	�
	�

( )∑ ++
�

�

��� 2
2

10
2 2 sqsqpsp iiii                        (68)

�� *�������-����1� ��� ����� �� ��������1� 	
3�
� *-���� ��� 	�
	�� �	�����-�� �� �	� *��

F������	�� ������ *���F���	� �� 	� � � *���F�������
��3���� ��� ��

� ���)����� �	�� (�	

���4��������������	����	�
	����)��26����������(��������������	��	�*	�	-����������

�����	����-�(������	
3�/�*-�������	�
	��
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5 � � � 	 � � 	 � � � � � � � )�� � 	 � 
 	 �

+-
�����)	������1���6���������	��	�
	���	
3�)�
�-
���
��	��(�	����*����	�-

��
�����	��2� ���	��*	��� �� �-��	����-2�	������������	��2� 	�
	���� 	���/��
�*	��	
�-

��)��� �	���3�������	��*�	3����)	��-2�	�
	�����	����*	��	-
���*��
-����2�
���	*�-

����/����-2�	�������������	�������������	��2��������	�
	���)��
/��
����		���������

��(���	�	��	�
����)	�	� ���	��*����� ��(������ �	�)	4�	�	� ���������)	4�	�*���*	-	-

4��2��(�	����*����	���
�����	��2����	��*��*	��4����
����	��	)�(���	��������(��)	-

������*	*�-
���������
��������
��	��������*	*�-
����
-��	*��
���/�	
����	�����-


�����1����	��*	��

�	*	������2��	
�(�������(���	��	�������)������������	�
	���)	4�	�����)��1

�4����*	-2�	����	��	��	-	����	��)	��-���'����������	*�����/3�����)�������(���	-

����--�-
� ���*��)�����--�-
�������	��	�*	�	-�����*������������(���	��	�������)	�	

	�
	����)	4�	�*	-�(��2������������
���������)�����,�����	����������(���
��	.,,�-

�����	��	�
	���80 , s1����82 ���,�����	��-2�	������
3���	��(���	������	��*��80 = f(p2),

s1 = !��#/����82 = f(q2):

∆q = pq{q[f(2pq)-f(q2)]+p[f(p2)-f(2pq)]}/Ws,,                      (69)

�������Ws = 1 - [p2• f(p2)+2pq• f(2rq)+q2• f(q2)]                                    (70)

+-
�*��)����)	4�	�����)	����2��-�(�����	�����	.,,��������	�
	���*�
)	�*�	-

*	���	��-2��� (���	��)
� 80=p2, s1=2pq, s2=q2
� ��	.,,������� *�	*	���	��-2�	���� ��
�

�����)�	�����.�	)��-�(���*���/�����������*�������	�(��	������	������

��*���	���	���)�����-�(����(���	��	�������)	�	�	�
	���)	4���
��2���)������

���������	����*	�����
�*����)���;��	
��1������	)�1��*	���4�/3�1���	�)�����6-

��)�� *�������)�� 
�	����)� �����	)�)� ����	�	� ������ �� 	
3�)� �-�(���� (���	��	�

������)���	�
	��)	4���
��2��	������)�.-�)���	)����
�-�����/3��	�	�
	���

�� 
 	 � � � � ) � �

�	4��� 	�����2�
�� (�	� ��)���� 	
-���/�� ��,,�������-2�	�� �*	�	
�	��2/� �� ��-

4�����/��-������)���	������)�����-�(�
)����-�
/3�)������1��*	�	
�	��2��(����	-

���2� �� 	*-	�	��	������� �� .�	)� �-�(��� ��(������ ������	���2� ������������� 	�
	�� ��

��	������)��������)	���)��-���/3���*��)�������	�	�	)�*	*�-
��
�*	�	*����-���	)�

-	�����	
���������)�������1����2�����(���	��)��#���/��0���2��1�-�(6��*���*	�	
-�����(�)

�2���	�����1����*����	���
�����	��2�)	4���
��2�*���
���������������0���*	�	
-��-

�	��2��2�)��26���������������-�(����8���	*����-����/������	.,,�������	�
	���� ,-

,�����������(�����/3��������)�	4������,	�����)���*	�-��	�
	���	*����-
���
�*�	-
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���������)�(���	�����)���������-�(����	��	����-2�	�����*����	��	������	���
� ��1)

p•1�����2) q• (1 - s)

�
3���,	�����)���	*����-
���
�������))�


p + q( 1 - s ) = p + q - qs = 1 - qs

���	����-2�����	-���(���	������)���*	�-��	�
	����������		����������	


�-
��1    p/(1 - /8����������-
��2    q(1- s)/(1 - qs).

����-2���� 	�
	��� *�������-
��� �	
	�� ��)������� (���	�� ����)�������)�1� ��)���

$�)�������(���	�����)�����2����	����.��*�	�
	���)	4�	�	*����-��2��-���/3�)�	
��-

�	)


q1 - qo = q(1- s)/(1-  qs) - q = - sq(1- q)/(1- qs)  (71)

�-��/1 - qo = - pqs/(1 - qs)                                         (72)

0	��	-2���(���	�����)�������))����/�������������)�������(���	�����)����62��

*���	)�*	�	-�����
���������)�4��������-
���)�����1���	-2�	���*�	���	*	-	4��)����-

�	)�

*������	���������
������$#
�		�
���������

����)	����������6��*�	������� �*	�	
������)����2� ������(������ �	�����*	*�-

-
������������2�.�	-/��	�������)�����
���������������1���-	��
1�(�����(���	����-

�	��������/����(���	)����������*�	�
4�����	��	�	�*	�	-���
�*	*�-
��
�*	���������


�������/� )�����	��	�	� *�	������� ����,�� ���	��� ����������	�	� 	�
	��� �� )��������

+�,,�������	���2���)�����
�*	�*���	���������/3�1��1�*�	����	����������
���(���	

�������6�)�
�����(�����������*	�1	�	������6���/�.�	��*�	
-�)�����-/(����
���	*-

����-�������-	�����*����	�	��1���6�/3�)�	���������
�	������-�����������)��-�(���

����.�	-/��	���1�,���	���

����
	��1����-�� &	'��������� &�'�*����������		��	6���
��*	��	-
/3���	�����2

�	�)����	���������������,�����	��������1�,���	�	�������)��������	�
	����)��������

$��������	��2���4�	�	������1�)	4�	��������2�*	�������	)��	.,,������	��u, s, m.

0	����-������,����	��
�����	��	���)�,���	�	)���	����*�	�����������•N•xi;;�	������

xi� ��	��������*	)
����1��	.,,������	����� �� .,,������������)���*	*�-
������	���

��-�(��������4���
�
-������-��
	-26�����������)��������	�
	���-��)������
�����	-

�
��
� ��6�/3�)��� ������ [6]� 	*����-�-� ��-	��
� �-
� *���)�3�������	�	� �������


����,�����	��*�����-�(���1�����4���
��•N•xi≤	������-
��1��	�)����	�	��������
���-

�����-�����	�	�	)���-�(����.,,������	��(��-���	����*	*�-
����������0i≤ N ≤ 0.5 xi.
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+����)�*	�1	�	)�)	4���
��2�*	���	��������-	4��1��	��	-	�����1��)���)���-

(����1�)	��-����1����������/3�1���)�������(���	����	���	-����)	�	��--�-
����	��	

*	�	-������0���.�	)����
����
��	*�3������(�	����������.�	-/��	���1�,���	�	����-

������	����*��)����*����	(�������	�
	�����)�����	��	�	�*�	������	
3�����)������

(���	����--�-
�����	���))����)�������(���	������4�	)�	���-2�	)�*�	�����

∆q��� = ∆q��� + ∆q���                                                                    (73)

∆q���.= pq[q(W2-W1) + p(W1- Wo)]/Ws + pu - qv,    (74)

����B���C���	�	����*�
)	�	���	
����	�	�)����	����
�

0	���	����� ���,�(����1� ������)	�����∆q���� 	�� /�*	��	-
��� �� �
��� �-�(���� ��-


���2��	*	-����-2�����	(�������	����
��-����������)�����
�*	-	4���
��-
��4����-

3�����/3�1�

 �	��
��������
�����	#
�#
�������#������
����������	
�

����)����*�	
�-�����*�	������.�	-/����
�-
���
�����������)�4���	��
���)��-

(��	��2�����-�(�
���,��	��*�(����1�*�������1�	��	����������3�����/3�1����	��*�-

(����1����-�(�
1��0	�-������	
����4���/����

���	����������
�*	-�(��2���	�	��*	�	-

-�����*	�	)�	��*�������3�������
-���	�	��������1����	��������	�����)��1�)����-

-����	��������������	�)	4�	�	������2�����	*�	������	������*��2�������(����1����-�-

(���)�4���*	*�-
��
)��	��	�	�������-��)�4������-�(��)������)���������	����	�	-

���� 	������� ��� .�	�� �	*�	��� �� ��)��1� )	�	,�-���(���	�� �	���*���� 	������)���	�

.�	-/����)	4�	�����	-2�	������	���2����*��2��	��������	����������2��.�	-/��	����

�����	
��
���	���-
/3���*����������-������1����-�(��1����	�������	����������	���1

�	
3��	��*������

������	
3������)
���3������������	-2�	�)��	�	���-
�	������������(���	����,-

,��������������1�*	*�-
������	4�	��*	)
���2�)��	��	�������	4��������	�������	-

)	����
	-��� *	��	
�	� 	����	���2�
� ���)��	��� ���-���� .-����	,	����(����1� ��	����


�-�	���0	-���/��� (�	� ��4�	)�� �--�-/� �� -	����� �		����������� ��	
���	,	�)��
�-���

	�-�(�/3�
�
�	������	����	,	�)����	���*	���4�	��2/����	�	*�	�	�
3�)���-��

�����	6������[1]�*���-	4�-���,,�������	���2�����*	*�-
�������	��	���.-��-

��	,	����(���	�	����-����
�-�	�������(������1������������� ������(���	����,,����-

�������*���-	4��	�����*���)����
�������(���	���1	����	� I������	-
�����������1���-

�	����	�	����������(�����	
��1�*	*�-
��
1����������(���	�������	
����@������������

(��-	���)����--�-�������4�	)�-	�����
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����)	���)�*��)���	������������(���	����,,�����������(�����1����	��*��)�-

�	�� ���
-��������	��	������-����	��-	���	����	����/3�1�
�-�����	��������	-
��1��-


��4�	�	������*�����������,�	�������������--�-������������� �������������-�(�
1���	���

-	����*	-�)	�,��������	
��1����������		��������/3���(���	����--�-���

��
-�����

!	��� >�)*���� �	��--� ��

	� <�
���
1 2 3 4 5

1. Ak 96 98 (0.20)
100 (0.80)

92 96

2. Alb 100 100 100 99
3. Aph 100 100 100 100
4. Cer 100 98 98 102
5. Dia 100 85 (0.67)

95 (0.33)
100 (0.67)
108 (0.33)

95 (0.88)
100 (0.12)

6. Est-A 100 101 102 96
7. Est-B 100 100 102 95 (0.17)

96 (0.08)
103 (0.75)

8. G6pd 100 100 102 102
9. Got 100 100 96 96 (0.14)

100 (0.86)
10. Hb 100 100 100 100 (0.92)

102 (0.08)
11. Hpt 105 107 107 107
12. Icd 96 100 100 100 (0.94)

107 (0.06)
13. Lap 100 100 100 100
14. Ldh-A 96 96 96 96
15. Ldh-B 100 100 100 100
16. Mdh 100 100 93 (0.62)

100 (0.38)
106

17. 6-Pgd 97 97 (0.15)
105 (0.85)

94 94

18. Pgm-
1

96 (0.12)
100 (0.88)

100 100 94

19. Pgm-
2

100 96 100 102

+-
����(����������(���	�	��1	���������1�*	*�-
����*	�	��	)��-	�������*	-2��/���-�-

��/3�������4����


I
a b

a b
k

i i

i i

= ∑
∑∑ 2 2

 ,                                         (75)

����ai���bi���(���	����--�-���i - -	�������*	*�-
��
1�������
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����(������*��)��������)	���)�*	*�-
����6�)*������� �	��--���!	����Alb (2)

)	�	)	�,�����*�������-���	�����	��)��--�-�)���������	)�	����5���	���.�	�	��--�-


a100���b100 ����������������*	������-2�������(���	�	��1	�����������

1
11

11
222 =

+

•=I

!	����<A2���������4�	��*	*�-
����)	�	)	�,�����	�*�������-������-�(��)���--�-
)�

���������)��	������ ��0	������-2�������(���	�	��1	�����������


0
)10)(01(

)10()01(
22224 =

++

•+•=I

!	������,*J��	�����*	*�-
����6�)*�����)	�	)	�,�����*�������-����--�-�)��������-

�	)�������*	*�-
�����	��--����*	-�)	�,�����--�-�����������)�������	�������.�	)��-�-

(���*	������-2�������(���	�	��1	�����������


174.0
863.0

15.0

)85.015.0)(01(

)85.00()15.01(
222217 ==

++

•+•=I

���*��2�������(���	����,,��������������1�*	*�-
����	������/��*	�����	-2��)�-	-

����)��+-
�.�	�	�)	4�	��	�*	-2�	���2�
�,	�)�-	����	�	��/�*���-	4�-�������[1]:

I
I

I I
ab

a b

=                                               (76)

����Iab������

���))��*�	����������(���	��	��	�)����1��--�-��


�

��

�

� �

��

�

∑∑
= � �

��

,                                      (77)

 Ia������

���))���������	��(���	����*���	��*	*�-
���


I

a

ka

i

nk

=
∑∑ ( )2

11 ,                                           (78)

Ib��	4���-
���	�	��*	*�-
���


I
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