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²ŊƴƼöƴŊŸŭ
àŸƞŞĻŸƞēġ�mŸƦƴ

ǕǕǕ͌!ŢŊūöƴġ͡å!ńöŭļġ͌ŸƞļǕǕǕ͌ŢŸǕēöƞĒŸŭƛƞŸƦƛġƞŊƴǛ͌Ÿƞļ

Ɣ !ŸŭƴŊŭƼŊŭļ�ƛöŭĚġūŊē

Ɣ ªġēŸƞĚ�ƼŭġūƛŢŸǛūġŭƴ�τ�ĒƼƦŊŭġƦƦ�Ěöūöļġ

Ɣ ªŊƦŊŭļ�ŭġġĚƦ͆�ƛƼĒŢŊē�ńġöŢƴń�ƦǛƦƴġūƦ͇�ƦŸēŊöŢ�śƼƦƴŊēġ

Ɣ !ŢŊūöƴġ�ēńöŭļġ

Ɣ IƞöļŊŢġ�ǫŭöŭēŊöŢ�ƦǛƦƴġū

Ɣ ªġĚƼēġĚ�Ʀƴöƴġ�ƞġǔġŭƼġƦ͇�ĻġĚġƞöŢ

Ɣ ²ƴƞġƦƦġĚ�ƛŸƛƼŢöƴŊŸŭ

Ɣ ÀġŭĚġŭēǛ�ƴŸ�ƞġǔġƞƴ�ƴŸ�ƛƞŊŸƞ�ƦƴöƴƼƦ�ƝƼŸ



9a�TʉʲCČèēįċʲįÓÉēŔÓįŗʲĬą°Čĳʲ
Ɣ $ċĬąēŗċÓČĻʲˠʲÓÉēČēċŗ
Ɣ zŀÈąóÉʲïÓ°ąĻï
Ɣ �ēÉó°ąʲŕÓąąʞÈÓóČé
Ɣ $ČŔóįēČċÓČĻ°ąʈʲÓĳĬÓÉó°ąąŗʲÉąóċ°ĻÓ

ǕǕǕ͌!ŢŊūöƴġ͡å!ńöŭļġ͌ŸƞļǕǕǕ͌ŢŸǕēöƞĒŸŭƛƞŸƦƛġƞŊƴǛ͌Ÿƞļ



9a�TʉʲCČèēįċʲįÓÉēŔÓįŗʲĬą°Čĳʲ
Ɣ $ċĬąēŗċÓČĻʲˠʲÓÉēČēċŗ
Ɣ zŀÈąóÉʲïÓ°ąĻï
Ɣ �ēÉó°ąʲŕÓąąʞÈÓóČé
Ɣ $ČŔóįēČċÓČĻ°ąʈʲÓĳĬÓÉó°ąąŗʲÉąóċ°ĻÓ

ǕǕǕ͌!ŢŊūöƴġ͡å!ńöŭļġ͌ŸƞļǕǕǕ͌ŢŸǕēöƞĒŸŭƛƞŸƦƛġƞŊƴǛ͌Ÿƞļ

}$��T�ʉʲ�ïÓʲ}ÓĳóąóÓČĻʲ}ÓÉēŔÓįŗʲzēįĻèēąóēʲ



ǕǕǕ͌!ŢŊūöƴġ͡å!ńöŭļġ͌ŸƞļǕǕǕ͌ŢŸǕēöƞĒŸŭƛƞŸƦƛġƞŊƴǛ͌Ÿƞļ

jġǔŊŭ�ÀġūƛġƦƴ
ªτ(�²ēŊġŭƴŊƦƴ

m!§X

hŸŭöń�jƼƞūöŭ͡IöĒġƞ
²ġŭŊŸƞ�ªġƦġöƞēń��ƦƦŸēŊöƴġ

!ŢŊūöƴġ�å!ńöŭļġ

ªƼĒǛ�àŊŭēġŢġ
§ŸŢŊēǛ�IġŢŢŸǕ

!ŢŊūöƴġ�å!ńöŭļġ



wġġƴŊŭļ�ƴńġ�ēńöŢŢġŭļġ

ǕǕǕ͌!ŢŊūöƴġ͡å!ńöŭļġ͌ŸƞļǕǕǕ͌ŢŸǕēöƞĒŸŭƛƞŸƦƛġƞŊƴǛ͌Ÿƞļ

Ɣ Àńġ�ŸŭļŸŊŭļ�ƦƴŊūƼŢƼƦ�ĒöƴƴŢġ

ż ͩªġƦēƼġͪ�ǔƦ�ͩªġēŸǔġƞǛͪ

Ɣ àńöƴͬƦ�ƴńġ�ĻŸēƼƦ͍

ż ªöƛŊĚ�śŸĒ�ļƞŸǕƴń

ż XūƛƞŸǔġĚ�ńġöŢƴń

ż �ǔŸŊĚ�ēöƞĒŸŭ�ŢŸēŞ͡Ŋŭ

Ɣ mŊƴġƞöƴƼƞġ�öŭĚ�ŢŸĒĒǛŊŭļ�öƞūͬƦ�ƞöēġ

Ɣ àġ�ŭġġĚ�Ěöƴö



²ƴƼĚǛ��ƛƛƞŸöēń�öŭĚ��ǔġƞǔŊġǕ

̇͌ �ƦƦġūĒŢġ�ƦƼŊƴġ�ŸĻ�ļƞġġŭ�ƦƴŊūƼŢƼƦ�ŊŭǔġƦƴūġŭƴƦ

̈͌ wŸĚġŢ�śŸĒ�öŭĚ�ġēŸŭŸūŊē�ŊūƛöēƴƦ�Ŋŭ�Xw§m�y

̉͌  ƼŊŢĚ�ƛƞŸśġēƴ͡ƦƛġēŊǫē�JRJ�öŭĚ�ńġöŢƴń�Ŋūƛöēƴ�ūŸĚġŢƦ

̊͌ !ŸūĒŊŭġ�ŊŭƴŸ�ƛöēŞöļġ�ƴńöƴ�ūöǚŊūŊǥġƦ��mm�ĒġŭġǫƴƦ

͂ �yÇ²͂�0ƦƴŊūöƴġ�ƴńġ�ńġöŢƴń�öŭĚ�ēŢŊūöƴġ�ēŸƦƴ͡Ēġŭġǫƴ�ŸĻ�öēńŊġǔŊŭļ�Ěġġƛ�
ĚġēöƞĒŸŭŊǥöƴŊŸŭ�Ŋŭ�àöƦńŊŭļƴŸŭ�²ƴöƴġ

ǕǕǕ͌!ŢŊūöƴġ͡å!ńöŭļġ͌ŸƞļǕǕǕ͌ŢŸǕēöƞĒŸŭƛƞŸƦƛġƞŊƴǛ͌Ÿƞļ



àńöƴͬƦ�Ŋŭ�ƴńġ�ªġƦŊŢŊġŭƴ�ªġēŸǔġƞǛ�§ŸƞƴĻŸŢŊŸ͍

Ɣ RŊļń͡²ƛġġĚ�ªöŊŢ͂
Ɣ mŊļńƴ�ªöŊŢ�͡�²ŸƼŭĚ�ÀƞöŭƦŊƴ�0ǚƛöŭƦŊŸŭ͂
Ɣ mŸǕ�!öƞĒŸŭ� ƼƦġƦ�öŭĚ�ÀƞƼēŞƦ
Ɣ !Ţġöŭ�ßġńŊēŢġ�§ƞŸļƞöūƦ
Ɣ ÀƞöŭƦŊƴ͡�ƞŊġŭƴġĚ�!ŸūūƼŭŊƴǛ�(ġǔġŢŸƛūġŭƴ

Ɣ RŸūġ�0ŭġƞļǛ�0ĻǫēŊġŭēǛ�öŭĚ�ªġŭġǕöĒŢġƦ
Ɣ ̇̆̆Ϊ�!Ţġöŭ�§ŸǕġƞ�ªġöĚŊŭġƦƦ
Ɣ àöƴġƞ͡0ŭġƞļǛ�§ƞŸļƞöūƦ

Ɣ àŊŢĚǫƞġ�§ƞġǔġŭƴŊŸŭ�öŭĚ�§ƞġƛöƞġĚŭġƦƦ͂
Ɣ ÇƞĒöŭ�öŭĚ�!ŸūūƼŭŊƴǛ�IŸƞġƦƴƞǛ
Ɣ æöŞŊūö� öƦŊŭ�0ēŸƦǛƦƴġū�ªġƦƴŸƞöƴŊŸŭ͂

Ɣ 0ŢġēƴƞŊē�IġƞƞŊġƦ͂
Ɣ mŸǕ�!öƞĒŸŭ�IƞġŊļńƴ��ƛġƞöƴŊŸŭƦ

ǕǕǕ͌!ŢŊūöƴġ͡å!ńöŭļġ͌ŸƞļǕǕǕ͌ŢŸǕēöƞĒŸŭƛƞŸƦƛġƞŊƴǛ͌Ÿƞļ

Ɣ (öŊƞǛ�(ŊļġƦƴġƞƦ
Ɣ �ļƞŊēƼŢƴƼƞġ�àöƴġƞ�0ĻǫēŊġŭēǛ



²ƼūūöƞǛ�ªġƦƼŢƴƦ

ǕǕǕ͌!ŢŊūöƴġ͡å!ńöŭļġ͌ŸƞļǕǕǕ͌ŢŸǕēöƞĒŸŭƛƞŸƦƛġƞŊƴǛ͌Ÿƞļ



ªġƦŊŢŊġŭƴ�ªġēŸǔġƞǛ�§ŸƞƴĻŸŢŊŸ�ªġƦƼŢƴƦ͆�hŸĒƦ

ǕǕǕ͌!ŢŊūöƴġ͡å!ńöŭļġ͌ŸƞļǕǕǕ͌ŢŸǕēöƞĒŸŭƛƞŸƦƛġƞŊƴǛ͌Ÿƞļ



ªġƦŊŢŊġŭƴ�ªġēŸǔġƞǛ�§ŸƞƴĻŸŢŊŸ�ªġƦƼŢƴƦ͆�hŸĒƦ

ǕǕǕ͌!ŢŊūöƴġ͡å!ńöŭļġ͌ŸƞļǕǕǕ͌ŢŸǕēöƞĒŸŭƛƞŸƦƛġƞŊƴǛ͌Ÿƞļ

²ƴƞŸŭļġƦƴ͡ƛġƞĻŸƞūŊŭļ�ƛƞŸļƞöūƦ



!ŸŭƦƴƞƼēƴŊŸŭ�Ξ̈̆Ϊ

§öƦƦġŭļġƞ�ÀƞöŭƦŊƴ�͒�JŸǔƴ͌�Ξ̇̉Ϊ

�ļƞŊēƼŢƴƼƞġ͇�IŸƞġƦƴƞǛ͇�möŭĚƦēöƛŊŭļ�Ξ̇̈Ϊ

XŭĚŊǔŊĚƼöŢ�öŭĚ�IöūŊŢǛ�²ġƞǔŊēġƦ�Ξ̊Ϊ

²ńŊƛ� ƼŊŢĚŊŭļ�Ξ̈Ϊ

ªġƦŊŢŊġŭƴ�ªġēŸǔġƞǛ�§ŸƞƴĻŸŢŊŸ�ªġƦƼŢƴƦ͆�hŸĒƦ

ǕǕǕ͌!ŢŊūöƴġ͡å!ńöŭļġ͌ŸƞļǕǕǕ͌ŢŸǕēöƞĒŸŭƛƞŸƦƛġƞŊƴǛ͌Ÿƞļ

²ƴƞŸŭļġƦƴ͡ƛġƞĻŸƞūŊŭļ�XŭĚƼƦƴƞŊġƦ

�



ªġƦƼŢƴƦ͆�hŸĒƦ
τ�àöļġƦ

ǕǕǕ͌!ŢŊūöƴġ͡å!ńöŭļġ͌ŸƞļǕǕǕ͌ŢŸǕēöƞĒŸŭƛƞŸƦƛġƞŊƴǛ͌Ÿƞļ



ªġƦƼŢƴƦ͆�hŸĒƦ
τ�àöļġƦ

ǕǕǕ͌!ŢŊūöƴġ͡å!ńöŭļġ͌ŸƞļǕǕǕ͌ŢŸǕēöƞĒŸŭƛƞŸƦƛġƞŊƴǛ͌Ÿƞļ



ªġƦƼŢƴƦ͆�hŸĒƦ
τ�àöļġƦ

ǕǕǕ͌!ŢŊūöƴġ͡å!ńöŭļġ͌ŸƞļǕǕǕ͌ŢŸǕēöƞĒŸŭƛƞŸƦƛġƞŊƴǛ͌Ÿƞļ



ªġƦƼŢƴƦ͆�hŸĒƦ
τ�àöļġƦ

ǕǕǕ͌!ŢŊūöƴġ͡å!ńöŭļġ͌ŸƞļǕǕǕ͌ŢŸǕēöƞĒŸŭƛƞŸƦƛġƞŊƴǛ͌Ÿƞļ

3KRWR�&UHGLW��6WHYH�0RUJDQ



ªġƦƼŢƴƦ͆�hŸĒƦ
τ�àöļġƦ

ǕǕǕ͌!ŢŊūöƴġ͡å!ńöŭļġ͌ŸƞļǕǕǕ͌ŢŸǕēöƞĒŸŭƛƞŸƦƛġƞŊƴǛ͌Ÿƞļ

IÀ0Ʀ�Ζ�̇̇͌̌

àöļġƦ�Ζ�ͺ̋̎Ş

möĒŸƞ͡ŊŭƴġŭƦŊǔġ�
ēŸūƛġŭƦöƴŊŸŭ

mŸǕ͡ŢġöŞöļġ͆�jġġƛƦ�ͺ�
Ŋŭ͡Ʀƴöƴġ

3KRWR�&UHGLW��6WHYH�0RUJDQ



0ūƛŢŸǛġġ�!ŸūƛġŭƦöƴŊŸŭ�͛ƛġƞ�ͺ͜
ªġƦƼŢƴƦ͆� ƞŸöĚġƞ�0ēŸŭŸūǛ

ǕǕǕ͌!ŢŊūöƴġ͡å!ńöŭļġ͌ŸƞļǕǕǕ͌ŢŸǕēöƞĒŸŭƛƞŸƦƛġƞŊƴǛ͌Ÿƞļ



ÀŸƴöŢ�ßöŢƼġ��ĚĚġĚ�͛ƛġƞ�ͺ͜
ªġƦƼŢƴƦ͆� ƞŸöĚġƞ�0ēŸŭŸūǛ

ǕǕǕ͌!ŢŊūöƴġ͡å!ńöŭļġ͌ŸƞļǕǕǕ͌ŢŸǕēöƞĒŸŭƛƞŸƦƛġƞŊƴǛ͌Ÿƞļ



�Ŋƞ�§ŸŢŢƼƴŊŸŭ�öŭĚ�0ƝƼŊƴǛ
Ɣ wŸƞġ�ƴńöŭ�͇̇̇̆̆�

àöƦńŊŭļƴŸŭŊöŭƦ�ĚŊġ�ĻƞŸū�
ġǚƛŸƦƼƞġ�ƴŸ�ƛŸŢŢƼƴŊŸŭ�öŭŭƼöŢŢǛ

Ɣ !ńŊŢĚƞġŭ�öŭĚ�ŊŭĻöŭƴƦ�
ƛöƞƴŊēƼŢöƞŢǛ�ǔƼŢŭġƞöĒŢġ�ƴŸ�
ƛŸŢŢƼƴŊŸŭ
ż  ŢöēŞ�ēńŊŢĚƞġŭ�ǕŊƴń�öƦƴńūö�

ńöǔġ�ö�̈̋̆�ƛġƞēġŭƴ�ńŊļńġƞ�
ńŸƦƛŊƴöŢŊǥöƴŊŸŭ�ƞöƴġ�öŭĚ�̋̆̆�
ƛġƞēġŭƴ�ńŊļńġƞ�Ěġöƴń�ƞöƴġ�ƴńöŭ�
ǕńŊƴġ�ēńŊŢĚƞġŭ

ǕǕǕ͌!ŢŊūöƴġ͡å!ńöŭļġ͌ŸƞļǕǕǕ͌ŢŸǕēöƞĒŸŭƛƞŸƦƛġƞŊƴǛ͌Ÿƞļ

ªöēŊöŢ�§ŸŢŢƼƴŊŸŭ� ƼƞĚġŭ�ƞġŢöƴŊǔġ�ƴŸ�
!ŸŭƦƼūƛƴŊŸŭ

²ŸƼƞēġ͆�XŭġƝƼŊƴǛ�Ŋŭ�ēŸŭƦƼūƛƴŊŸŭ�ŸĻ�ļŸŸĚƦ�öŭĚ�ƦġƞǔŊēġƦ�öĚĚƦ�ƴŸ�ƞöēŊöŢ͞ġƴńŭŊē�
ĚŊƦƛöƞŊƴŊġƦ�Ŋŭ�öŊƞ�ƛŸŢŢƼƴŊŸŭ�ġǚƛŸƦƼƞġ�ńƴƴƛƦ͆͒͒ ǕǕǕ͌ƛŭöƦ͌Ÿƞļ͒ēŸŭƴġŭƴ͒̇̇̌͒̇̉͒̌̆̆̇�

https://www.pnas.org/content/116/13/6001


ǕǕǕ͌!ŢŊūöƴġ͡å!ńöŭļġ͌ŸƞļǕǕǕ͌ŢŸǕēöƞĒŸŭƛƞŸƦƛġƞŊƴǛ͌Ÿƞļ

²ŸƼƞēġ͆�àöƦńŊŭļƴŸŭ�²ƴöƴġ�(ġƛöƞƴūġŭƴ�ŸĻ�RġöŢƴń

àöƦńŊŭļƴŸŭ�0ŭǔŊƞŸŭūġŭƴöŢ�RġöŢƴń�(ŊƦƛöƞŊƴŊġƦ



ǕǕǕ͌!ŢŊūöƴġ͡å!ńöŭļġ͌ŸƞļǕǕǕ͌ŢŸǕēöƞĒŸŭƛƞŸƦƛġƞŊƴǛ͌Ÿƞļ

àöƦńŊŭļƴŸŭ�0ŭǔŊƞŸŭūġŭƴöŢ�RġöŢƴń�(ŊƦƛöƞŊƴŊġƦ�wöƛ !�ßX(̇̏͡�ēöƦġƦ�ƛġƞ�ēöƛŊƴö�ĒǛ�ēŸƼŭƴǛ

²ŸƼƞēġ͆�àöƦńŊŭļƴŸŭ�²ƴöƴġ�(ġƛöƞƴūġŭƴ�ŸĻ�RġöŢƴń

�Ŋƞ�§ŸŢŢƼƴŊŸŭ�öŭĚ�!�ßX(̇̏͡

²ŸƼƞēġ͆�Àńġ�yġǕ�æŸƞŞ�ÀŊūġƦ



ͺ̈͌̊�ūŊŢŢŊŸŭ�Ŋŭ�ēŢŊūöƴġ�
öŭĚ�ńġöŢƴń�ĒġŭġǫƴƦ�ĻŸƞ�
ġǔġƞǛ�ͺ̇�ūŊŢŢŊŸŭ�
ŊŭǔġƦƴġĚ�Ŋŭ�ƴńġ�
ªġƦŊŢŊġŭƴ�ªġēŸǔġƞǛ�
§ŸƞƴĻŸŢŊŸ

ªġƦŊŢŊġŭƴ�ªġēŸǔġƞǛ�§ŸƞƴĻŸŢŊŸ�ªġƦƼŢƴƦ͆�RġöŢƴń�τ�
!ŢŊūöƴġ

ǕǕǕ͌!ŢŊūöƴġ͡å!ńöŭļġ͌ŸƞļǕǕǕ͌ŢŸǕēöƞĒŸŭƛƞŸƦƛġƞŊƴǛ͌Ÿƞļ



ªġƦŊŢŊġŭƴ�ªġēŸǔġƞǛ�§ƞŸļƞöū�RŊļńŢŊļńƴƦ͆�RġöŢƴń�τ�
!ŢŊūöƴġ

͂!ŢŊūöƴġ� ġŭġǫƴƦ�öƞġ�ēöŢēƼŢöƴġĚ�ƼƦŊŭļ�ö�ƦŸēŊöŢ�ēŸƦƴ�ŸĻ�ēöƞĒŸŭ�ġƦƴŊūöƴġ�ŸĻ�ͺ̋̈͒ūġƴƞŊē�ƴŸŭ�!�̈ġ

ǕǕǕ͌!ŢŊūöƴġ͡å!ńöŭļġ͌ŸƞļǕǕǕ͌ŢŸǕēöƞĒŸŭƛƞŸƦƛġƞŊƴǛ͌Ÿƞļ

Xyß0²Àw0yÀ�§ª�Jª�w²
!mXw�À0�
 0y0IXÀ²͂

!�wwÇyXÀæ�
R0�mÀR�
 0y0IXÀ²

À�À�m�!�͡
 0y0IXÀ²
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