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EÄ��Ö���� ,TÚ��1.�ápÛ�Ã�ÄEÌ�Ä�/ÍÎÇbÈ�Ã�Ä�Ò�ä�ÉbåMÄEÌ
Ë�ÐiÇ�ÄEÞMÆ[ÌyÆ[È�ÄbÓyË)É$ÞMË)Ò�ÄEÒ�È8ÞMË)Þ�ä�ÕÔÆ[È�ÍÎË)Ò�ÇTà8Ù8Ç8È�Ã�Ä	Ù8Ì�å�ÍÎÈ�ÌyÆ[È�Ë)Ì�Ç�Ì�ÄEÞ�Ì�ÄEÇ�ÄEÒ�È	Ç�äMÓ�Ã(ÆbÇ�ÄEÈ�Ë�Ð
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ÍÎÇbä�Ò�Í��)ä�ÄEÕÎÏ�ÍÔâ�ÄEÒ�È�Í ãOÄTâ�Û�ÍÎÈ�Ã�Æ�ÞMÆ[Ì�È�ÍÔÓyä�ÕÔÆ[ÌbÞMË)Þ�ä�ÕÔÆ[È�ÍÎË)Ò�ÞMÆ[ÍÎÌ�ÍÎÒ�Ñ(Æ[ÒMâ�ÍÎÇbÍÎÒ�È�ÄEÌ�Þ�Ì�ÄEÈ�ÄTâ
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ëCÏ�ä�Ç�ÍÎÒ�Ñ�ÞMÆ[ÍÎÌ0Û�ÍÎÇ�Ä´ãOÕÎÈ�ÄEÌ�ÍÎÒ�Ñ�È�Ã�ÄCÙ8Ì�å�ÍÎÈ�ÌyÆ[È�Ë)Ì=ÓEÆ[Ò�åMÄCä�Ç�ÄTâ�È�Ë8Ì�ÄEÇ�Ë)ÕÎÅ)ÄCÓyË)Ò �OÍÔÓyÈ�Ç=åMÄEÈ�ÛpÄEÄEÒ
Æ[Ò�Ï$Ò�ä�ÉbåMÄEÌ�Ë�Ð¶â�Í í¥ÄEÌ�ÄEÒ�È8Ç�ÞMÄTÓyÍÎÄEÇTà��È8ÍÎÇ8È�Ã�Ä�Ù8Ì�å�ÍÎÈ�ÌyÆ[È�Ë)Ì�Ç8È�ÃMÆ[È�Æ[ÕÎÕÎË[Û�È�Ã�Ä	ÇyÓ�Ã�ÄTâ�ä�ÕÎÍÎÒ�Ñ
Æ[Ç�ÞMÄTÓyÈ$Ë�Ð�È�Ã�Ä�Þ�Ì�Ë)å�ÕÎÄEÉ×È�Ë�åMÄ�ÃMÆ[ÒMâ�ÕÎÄTâ0à���Ò�Ñ)ÄEÒ�ÄEÌyÆ[Õ�ápÆ�ÞMË)Þ�ä�ÕÔÆ[È�ÍÎË)Ò(Ë�Ð¨ÓyË�ÄEÅ)Ë)ÕÎÅ�ÍÎÒ�Ñ
Ù8Ì�å�ÍÎÈ�ÌyÆ[È�Ë)Ì�Ç8ÓyË)ä�ÕÔâbåMÄ8ä�Ç�ÄTâ$È�Ë	Ì�ÄEÇ�Ë)ÕÎÅ)Ä�ÓyË)Ò �OÍÔÓyÈ�Ç8â�ä�Ä8È�ËbÆ�Ò�ä�ÉbåMÄEÌCË�Ðµâ�Í í¥ÄEÌ�ÄEÒ�È�È�Ï�ÞMÄEÇ
Ë�Ð´Ë)ÞMÄEÌyÆ[È�ÍÎË)ÒMÆ[Õ0ÓyË)Ò�Ç�È�ÌyÆ[ÍÎÒ�ÈTáMÆ[ÕÎÈ�Ã�Ë)ä�Ñ)ÃbÈ�Ã�ÄEÍÎÌ�Ì�ÄEÞ�Ì�ÄEÇ�ÄEÒ�ÈyÆ[È�ÍÎË)Ò�É�ÆTÏ	Ò�ÄEÄTâ$È�ËbÍÎÒMÓyÌ�ÄTÆ[Ç�Ä�ÍÎÒ
ÓyË)É$Þ�ÕÎÄ��°ÍÎÈ�Ï�à
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È�ÌyÆ[È�Ë)Ì�Ç�ÛpÄEÌ�ÄbÒ�Ë)È8ä�Ç�ÄTâ0à���Ò�Ç�È�ÄTÆ)â ã �°ÄTâ�ÞMË)Þ�ä�ÕÔÆ[È�ÍÎË)Ò�Þ�Ì�ÄTÓyÄTâ�ÄEÒMÓyÄ$Ì�ä�ÕÎÄEÇ�ÛpÄEÌ�Ä$Æ[Þ�Þ�ÕÎÍÎÄTâ0à
��Ë)È=Ç�ä�Ì�Þ�Ì�ÍÎÇ�ÍÎÒ�Ñ)ÕÎÏ�áTÈ�Ã�ÍÎÇCÆ[ÒMâ�Ç�ÍÎÉ$ÍÎÕÔÆ[ÌMÇyÓ�Ã�ÄEÉ$ÄEÇCÛpÄEÌ�Ä¶Ð®Ë)ä�ÒMâ�È�Ë�åMÄpÈ�Ë�Ë�ÍÎÒ �OÄ��°ÍÎå�ÕÎÄ�Æ[ÒMâ�â�ÍÔâ
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Â�Ã�Ä�ãOÌ�Ç�È8ÍÎÉ$Þ�ÕÎÄEÉ$ÄEÒ�ÈyÆ[È�Í Ë)Ò	Ë�Ð´È�Ã�Ä�åMÆ[Ç�ÍÔÓ8ÄTÓyË)Ç�Ï�Ç�È�ÄEÉ$Ç�É$Ë�â�ÄEÕMÛ�Æ[Ç8â�ÄEÇyÓyÌ�ÍÎåMÄTâ�ÍÎÒ�ç ��éêà���È
ä�Ç�ÄTâbÆ8Ç�ÄEÈCË�ÐOÍÎÒ�È�ÄEÌyÆ)ÓyÈ�ÍÎÒ�Ñ�Ç�Ä��)ä�ÄEÒ�È�ÍÔÆ[Õ�Ñ)ÄEÒ�ÄEÈ�ÍÔÓ�Æ[ÕÎÑ)Ë)Ì�ÍÎÈ�Ã�É$ÇKÆ[ÒMâ�Û�Æ[Ç=ÍÎÉ$Þ�ÕÎÄEÉbÄEÒ�È�ÄTâ8Ë)ÒbÆ
� � � 0�ÞMÆ[ÌyÆ[ÕÎÕÎÄEÕ[É�Æ)Ó�Ã�ÍÎÒ�ÄCÆ[ÇKÛpÄEÕÎÕ�Æ[ÇKË)Ò	Æ�ÓyË)Ò�Å)ÄEÒ�È�ÍÎË)ÒMÆ[Õ)Ç�Ä��)ä�ÄEÒ�È�ÍÔÆ[Õ�É�Æ)Ó�Ã�ÍÎÒ�Ä)à �8Ò�ÄTÆ)Ó�Ã
ÓyÏ�ÓyÕÎÄbË�ÐiÈ�Ã�Ä$Æ[ÕÎÑ)Ë)Ì�ÍÎÈ�Ã�É ÄTÆ)Ó�Ã(ÞMË)Þ�ä�ÕÔÆ[È�ÍÎË)Ò�Û�Æ[Ç�ÌyÆ[Ò�Ü)ÄTâ�Æ)ÓEÓyË)Ìyâ�ÍÎÒ�Ñ�È�Ë�ÓyË)Ç�È¨Ð®ä�ÒMÓyÈ�ÍÎË)Ò�Ç
ÈyÆ[Ü�ÍÎÒ�ÑbÍÎÒ�È�Ë$Æ)ÓEÓyË)ä�Ò�È8Þ�ÕÔÆ[Ò�Ä�� ÓyÍÎÄEÒMÓyÏ�à�Â�Ã�Ä	ÓyË)ÒMÓyä�Ì�Ì�ÄEÒ�È�Ä��°ÄTÓyä�È�ÍÎË)Ò�Ë�Ð ?�8"> ����� 9 :�����1?92
Þ�ÕÔÆ[Ò�ÇµÐ®Ì�Ë)ÉÄTÆ)Ó�Ã$ÞMË)Þ�ä�ÕÔÆ[È�ÍÎË)Ò	Û�Æ[ÇCÈ�Ã�ÄEÒ$Ç�ÍÎÉbä�ÕÔÆ[È�ÄTâ0à0Â�Ã�Ä�Ç�ÍÎÉbä�ÕÔÆ[È�ÍÎË)Ò�Þ�Ì�Ë[Å�ÍÔâ�ÄTâbÆ�ãOÒMÆ[Õ
ÓyË)Ç�ÈbÈyÆ[Ü�ÍÎÒ�Ñ�ÍÎÒ�È�Ë(Æ)ÓEÓyË)ä�Ò�ÈbÍÎÒ�È�ÄEÌyÆ)ÓyÈ�ÍÎË)Ò�ÇbåMÄEÈ�ÛpÄEÄEÒ�Þ�ÕÔÆ[Ò�ÇQÐ®Ë)Ìbâ�Í í¥ÄEÌ�ÄEÒ�È�ÓyË)É$ÞMË)Ò�ÄEÒ�È�ÇTà
�pË)Ò �OÍÔÓyÈ�ÇbÛpÄEÌ�Ä�Ì�ÄEÇ�Ë)ÕÎÅ)ÄTâ�å�Ï�Æ[Ò�Ä��)äMÆ[ÕÎÕÎÏ(ÌyÆ[Ò�Ü)ÄTâ�Ù8Ì�å�ÍÎÈ�ÌyÆ[È�Ë)ÌTà�Â�Ã�ÍÎÇìãOÒMÆ[Õ8ÓyË)Ç�ÈbÛ�Æ[Ç
ä�Ç�ÄTâ�å�ÏbÈ�Ã�Ä�Ç�ÄEÕÎÄTÓyÈ�ÍÎË)Ò�É$ÄTÓ�ÃMÆ[Ò�ÍÎÇ�ÉæÍÎÒ$È�Ã�Ä	Ø�Ù8ÇTà
Ù8ÕÎÈ�Ã�Ë)ä�Ñ)Ã�Þ�Ì�Ë)É$ÍÎÇ�ÍÎÒ�ÑpÌ�ÄEÇ�ä�ÕÎÈ�ÇCÛpÄEÌ�Ä�Æ)Ó�Ã�ÍÎÄEÅ)ÄTâ�Û�ÍÎÈ�Ã�È�Ã�ÍÎÇKÉ$Ë�â�ÄEÕ�áEÍÎÈKÇ�ä°í¥ÄEÌ�ÄTâQÐ®Ì�Ë)É,ÞMË)Þ�ä��
ÕÔÆ[È�ÍÎË)Ò	ÓyË)Ò�Å)ÄEÌ�Ñ)ÄEÒMÓyÄ�Æ[ÒMâ	ÕÎÍÎÈ�È�ÕÎÄpÞ�Ì�Ë)Ñ)Ì�ÄEÇ�ÇCÛ�Æ[ÇCÉ�Æ)â�ÄpÆ©Ð®È�ÄEÌpÆ±Ð®ÄEÛ�Ã�ä�ÒMâ�Ì�ÄTâ	Ñ)ÄEÒ�ÄEÌyÆ[È�ÍÎË)Ò�ÇTá
â�ÄEÇ�Þ�ÍÎÈ�Ä8É�Æ[Ò�Ï	Æ[È�È�ÄEÉ$Þ�È�ÇCÈ�Ë	Óyä�Ì�Ä8È�Ã�ÍÎÇpÞ�Ì�Ë)å�ÕÎÄEÉ�à ��ÈCÛ�Æ[Ç�Æ[ÕÎÇ�Ë�Ð®ÄEÕÎÈpÈ�ÃMÆ[ÈCÈ�Ã�Ä8ÍÎÉ$Þ�ÕÎÄEÉ$ÄEÒ��
ÈyÆ[È�ÍÎË)Ò(Û�Æ[Ç�Ë[Å)ÄEÌbÓyË)É$Þ�ÕÎÍÔÓEÆ[È�ÄTâ�Æ[ÒMâ�ÕÔÆ)Ó�Ü)ÄTâ�ÓyË)Ã�ÄEÌ�ÄEÒMÓyÄ�Æ[È�Ç�Ë)É$ÄbÕÎÄEÅ)ÄEÕÎÇTá=Ì�ÄEÇ�ä�ÕÎÈ�ÍÎÒ�Ñ�ÍÎÒ
Ç�Ë)É$ÄbË�Ð¶È�Ã�Ä$Þ�Ì�Ë)å�ÕÎÄEÉ$Ç	â�ÍÎÇyÓyä�Ç�Ç�ÄTâ�ÄTÆ[Ì�ÕÎÍÎÄEÌ�ÍÎÒ
��ÄTÓyÈ�ÍÎË)Ò ��à�Â�Ã�ÄbÌyÆ[Ò�Ü�ÍÎÒ�Ñ�Þ�Ì�Ë�ÓyÄEÇ�Ç$Æ[Þ��
ÞMÄTÆ[Ì�Ç	È�Ë Ð�Æ)ÓyÍÎÕÎÍÎÈyÆ[È�ÄbÓyË�ÄEÅ)Ë)ÕÎä�È�ÍÎË)Ò(È�Ë�Ç�Ë)É$Ä	Ä��°È�ÄEÒ�ÈTà�ëCä�ÈTáCÇ�ÍÎÒMÓyÄbÈ�Ã�Ä$ÞMË)Þ�ä�ÕÔÆ[È�ÍÎË)Ò�Ç�Æ[Ì�Ä
ÓyË)Ò�È�ÍÎÒ�äMÆ[ÕÎÕÎÏ�Ì�ÄEË)Ìyâ�ÄEÌ�ÄTâ�È�Ã�ÄEÌ�Ä�ÍÎÇpÕÎÍÎÈ�È�ÕÎÄ8ÓyË)Ò�È�ÍÎÒ�ä�ÍÎÈ�Ï�á�Ð®Ì�Ë)ÉæÑ)ÄEÒ�ÄEÌyÆ[È�ÍÎË)Ò$È�Ë	Ñ)ÄEÒ�ÄEÌyÆ[È�ÍÎË)ÒKá)ÍÎÒ
È�Ã�Ä	É$ÄEÉbåMÄEÌ�Ç�åMÄEÍÎÒ�Ñ�ÓyË)Ç�È�ÄTâ�È�Ë)Ñ)ÄEÈ�Ã�ÄEÌ�ä�Ò�È�ÍÎÕKÞMË)Þ�ä�ÕÔÆ[È�ÍÎË)Ò�É$ÄEÉbåMÄEÌ�Ç�Æ[Ì�Ä�Å)ÄEÌ�Ï�Ç�ÍÎÉ$ÍÎÕÔÆ[ÌTà
Â�Ã�ÍÎÇ=É�ÆTÏ8ÃMÆTÅ)Ä�ÍÎÒMâ�ÍÎÌ�ÄTÓyÈ�ÕÎÏ�åMÄEÄEÒbË)Ò�ÄpË�Ð¥È�Ã�Ä8ÓEÆ[ä�Ç�ÄEÇpË�ÐOÇ�È�Ì�Ë)Ò�Ñ	ÓyË)Ò�Å)ÄEÌ�Ñ)ÄEÒMÓyÄ)à���Ë)ÌKÈ�Ã�ÄEÇ�Ä
Ì�ÄTÆ[Ç�Ë)Ò�Ç	È�Ã�ÍÎÇ�ÍÎÉ$Þ�ÕÎÄEÉ$ÄEÒ�ÈyÆ[È�ÍÎË[Ò�Û�Æ[Ç	Æ[åMÆ[ÒMâ�Ë)Ò�ÄTâ(Æ[ÒMâ(Æ[Ò�Ë)È�Ã�ÄEÌ�ÉbäMÓ�Ã�É$Ë)Ì�Ä	ÓyË)Ã�ÄEÌ�ÄEÒ�È
Å)ÄEÌ�Ç�ÍÎË)Ò(â�ÄEÅ)ÄEÕÎË)ÞMÄTâ0à�Â�Ã�ÍÎÇ8ÍÎÇ8åMÆ[Ç�ÄTâ�Ë)Ò�È�Ã�Ä	Ü�ÍÎÒMâ�Ë�ÐµÑ)ÄEË)Ñ)ÌyÆ[Þ�Ã�ÍÔÓEÆ[ÕÎÕÎÏ�â�ÍÎÇ�È�Ì�ÍÎå�ä�È�ÄTâ�Ø�Ù
É$ÄEÒ�È�ÍÎË)Ò�ÄTâbÄTÆ[Ì�ÕÎÍÎÄEÌTà
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m1 m2
m3 arb

m1 m2

m3 arb

m1 m2

m3 arb

single member of each population in each cell
neighbourhood

�KÍÎÑ)ä�Ì�Ä� � 08ÍÎÇ�È�Ì�ÍÎå�ä�È�ÄTâ$ÍÎÒ�È�ÄEÌyÆ)ÓyÈ�ÍÎÒ�ÑbÞMË)Þ�ä�ÕÔÆ[È�ÍÎË)Ò�ÇTà
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��Ò�È�Ã�ÄbÇ�ÄTÓyË)ÒMâ�ÍÎÉ$Þ�ÕÎÄEÉ$ÄEÒ�ÈyÆ[È�ÍÎË[ÒKá�È�Ã�ÄbÓyË)Ç�ÈTáKÃ�ÄEÒMÓyÄ$Ç�ÄEÕÎÄTÓyÈ�ÍÎË)ÒKá¤Ð®ä�ÒMÓyÈ�ÍÎË)Ò�Ç�Ð®Ë)Ì�Þ�ÕÔÆ[Ò�Ë)Ì��
Ñ�Æ[Ò�ÍÎÇ�É$Ç�Æ[Ñ�Æ[ÍÎÒ�ÍÎÒ�Å)Ë)ÕÎÅ)Ä	È�ÛpË�Ç�ÈyÆ[Ñ)ÄEÇTáCå�ä�È¨Ð®Ë)Ì�Ù8Ì�å�ÍÎÈ�ÌyÆ[È�Ë)Ì�Ç	Ò�Ë[Û Ê£ä�Ç�È�Ë)Ò�Ä)à�Â�Ã�ÄìãOÌ�Ç�È
Ç�ÈyÆ[Ñ)Ä�ÍÎÒ�Å)Ë)ÕÎÅ)ÄEÇ=ÞMË)Þ�ä�ÕÔÆ[È�ÍÎË)Ò�Ç�ÞMÄTÓyÍ ã¥Ó�ÓyÌ�ÍÎÈ�ÄEÌ�ÍÔÆ	Ö?åMÆ[Ç�ÍÔÓpÉ�Æ)Ó�Ã�ÍÎÒ�ÍÎÒ�Ñ8ÓyË)Ç�È�ÇyÚEá�Æ[ÇCåMÄ�Ð®Ë)Ì�Ä)á�Æ[ÒMâ
È�Ã�Ä8Ç�ÄTÓyË)ÒMâ$Ç�ÈyÆ[Ñ)Ä�Æ[Ñ�Æ[ÍÎÒ	ÈyÆ[Ü)ÄEÇpÍÎÒ�È�Ë�Æ)ÓEÓyË)ä�Ò�ÈpÍÎÒ�È�ÄEÌyÆ)ÓyÈ�ÍÎË)Ò�ÇpåMÄEÈ�ÛpÄEÄEÒ�ÞMË)Þ�ä�ÕÔÆ[È�ÍÎË)Ò�ÇTàKÙ8Ì��
å�ÍÎÈ�ÌyÆ[È�Ë)Ì�ÇpÆ[Ì�Ä�Ë)Ò�ÕÎÏ	ÓyË)Ç�È�ÄTâ$Æ[È=È�Ã�Ä8Ç�ÄTÓyË)ÒMâbÇ�ÈyÆ[Ñ)Ä)àKÙ8Ñ�Æ[ÍÎÒ	È�Ã�Ä8Ç�ÄTÓyË)ÒMâ	Þ�ÃMÆ[Ç�Ä8Ë�Ð¥È�Ã�Ä8ÓyË)Ç�È
Ð®ä�ÒMÓyÈ�ÍÎË)Ò(ÍÎÒ�Å)Ë)ÕÎÅ)ÄEÇ�Ç�ÍÎÉbä�ÕÔÆ[È�ÍÎÒ�ÑbÈ�Ã�Ä$Ç�ÍÎÉbä�ÕÎÈyÆ[Ò�ÄEË)ä�Ç�Ä��°ÄTÓyä�È�ÍÎË)Ò�Ë�Ð¶Þ�ÕÔÆ[Ò�Ç	â�ÄEÌ�ÍÎÅ)ÄTâîÐ®Ì�Ë)É
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