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ÆÈÇ'É�ÊÌËrÍ!Î�Ï4ÉUÐÑÉ�ÇeÐÑÒ�Ó�Ô	Õ'ÐÑËmÇ'ÏHÖ�×�Ø7ÙÛÚÑÉ�Ü�Ý'Ç'Ò4ÞmÒ�Ï�ß	Ô�Ý�Î�ÐUàpÉ�É�ÇâáãÉ�ÐÑËmÏ�ÇeÉ�á¯Î�Ç�áCä�Î�à'Ó�ËåÜ�Î�ÚÑÉ�á1æjç�Ý'É�è'Ëêé'É�Þ�á	ËmÐ�ÚÑÓÑËmà'ÕeÚÑËmÒ�Ç¯Ò�ä�Ú�Ý'ËmÐ
ÐÑÉ�Ç'ÐÑÒ4Ó�ä|Ò�ÞmÞmÒ�Ê�Ð,Î[ÞmÒ�Ï�ë�èpÒ�ÞìÎ�Ó>ÍâÎ�è'è'ËmÇ'Ï�Ô�ÚÑÝ	Õ'Ð�Ú�Ý'ÉHè'Ëêé'É�ÞjÜ�Ò�Ç�Ü(É�Ç	ÚÑÓíÎ�ÚÑËmÒ�ÇSËrÐ�Í!Î�é'ËmÍîÕeÍïÎ�Ú�Ú�Ý'ÉîÜ�É�Ç�Ú�É�Ó7ÓÑÉ�áãÕ�Ü�ËmÇ'ÏðÚ�Ý'ÉHÇ	Õ'Í¯àpÉ�Ó
Ò�äUè'Ëêé'É�ÞmÐ�Ú�Ò�ÊñÎ�Óíá!Ú�Ý'ÉHèpÉ�ÓÑËmè'ÝeÉ�ÓÑß	Ô1Ý�Î�ò	ËmÇ'ÏðÎ[ÓÑÉ�ÐÑÒ�ÞmÕ'Ú�ËmÒ�Ç�Ò�äñó�ô[Ó�ËrÇeÏ�Ð�Ê�ËmÚ�Ýöõ�÷4ø[è'ËêéãÉ�ÞrÐ�è�É�ÓYÓ�ËmÇ'Ï�æ>ç�Ý'É¯á	É�Ð�ËrÏ4Ç�Ò�äUÚ�Ý'ËmÐ�ù	ËmÇ�á
Ò�ä>ÐÑÉ�Ç'Ð�Ò�Ó�ÐHÝ�Î�Ð7Ð�è�É�Ü(ËåÎ�ÞUËmÐÑÐ�Õ'É�ÐHÓ�É�Ï�Î�Óíá	ËmÇ'Ï�ÚÑÝ'É[ÐÑè�Î4Ü�É�ë�ò�Î�Ó�ËåÎ�Ç	ÚYÇpÎ�ÚÑÕeÓÑÉ[Ò�ä,Ú�Ý'ÉîèeË}é'É�ÞUá	ËmÐ�ÚÑÓÑËmà'ÕeÚÑËmÒ�Ç@æ7ç�ÝeÉîÍ!Î�ËmÇðÚ�Ò�è'ËìÜCËrÐ�ÚÑÝ'É
á	Ëêú1É�ÓÑÉ�Ç	Ú7è'Ëêé'É�Þ@Ð�Ëmû�ÉîÚ�Ý�Î�Ú�Ó�É�ü4Õ'ËmÓÑÉ�Ð7Ð�Ü�Î�ÞmËmÇ'ÏðÍ�É�Ü�Ý�Î�ÇeËrÐ�ÍðÐUÚ�ÒâÎ4ÜÑÝeËrÉ�ò�ÉHÚ�Ý'ÉHÐíÎ�ÍðÉ7Ò�ÕeÚÑè'Õ'Ú�ËmÇ�á	É�èpÉ�Ç�á	É�Ç�Ú�Þmß�Ò�äUÚÑÝeÉHè'Ëêé'É�ÞjÐÑËmû�É�æ
ç�Ý'ËmÐjè�Î�èpÉ�Ó>è'ÓÑÉ�ÐÑÉ�Ç	Ú>ÐÑÒ�Í�ÉUÐÑÚ�Õ�á	ß[ÓÑÉ�Ð�Õ'ÞmÚÑÐ>Ò�Ç[ÚÑÝ'É�ÐíÜ�Î�ÞmËrÇeÏYÍ�É�Ü�Ý�Î�ÇeËrÐ�ÍðÐ1Ò�ä�Ú�Ý'ËmÐUù	ËrÇpáHÒ�ä�Ð�É�Ç'ÐÑÒ4ÓÑÐ�æjÆÈÍðÉ�Ü�Ý�Î�Ç'ËmÐÑÍýä.Ò4ÓUÜ�Õ'ÓÑÓ�É�Ç	Ú
ÐíÜ�Î�ÞmËmÇ'ÏîËmÐ�è'Ó�É�ÐÑÉ�Ç�Ú�É�á1æ�ç�ÝeËrÐ�Í�É�Ü�Ý�Î�ÇeËrÐ�ÍþÝ�Î�Ð�àpÉ�É�Ç$ÐÑÚ�Õ�á	ËmÉ�á!Î�ÞmÒ�ÇeÏîÊ�ËmÚÑÝ!Ú�Ý'É7ÞrÒ4Ï�Î�ÓÑËmÚÑÝ'Í�ËìÜ>ÓÑÉ�Ð�è�Ò4Ç'ÐÑÉHÒ�äUÚÑÝ'É�Ð�ÉHÐÑèpÉ�Ü�ËìÎ�Þ@ù	ËmÇ�á
Ò�äjÐÑÉ�ÇeÐÑËmÇ'ÏâÜ(É�ÞmÞrÐ�æjç�Ý'ÉHÜ�Ý'ËmèâÝpÎ�Ð�àpÉ�É�Ç!ä©Î�à'ÓÑËìÜ�Î�ÚÑÉ�á�Õ'Ð�ËmÇ'Ï¯ÐÑÚ�Î�Ç�á'Î�Óíá!ÿ'æ����1Í<Ö�×�Ø7Ù!Ú�É�Ü�Ý'Ç'Ò�ÞmÒ4Ï�ß	æ
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�SÄHÂ � � �
� Ò	Ò�ù	ËmÇ'Ï�Î�Ú[Î�Ç	ß�ËmÍâÎ�Ï�ÉHÐ�ß�Ð�ÚÑÉ�Í$Ô@ËmÚHËmÐ7É�Î�ÐÑßtÚÑÒ�á	ËmÐ�Ü�Ò�ò�É�Ó[ÚÑÝpÎ�ÚHÚ�Ý'É¯ÐÑÉ�ÇeÐÑËmÇ'Ï�É�ÞmÉ�Í�É�Ç	ÚHÕ'Ð�Õ�Î�ÞmÞmß�Ý�Î�ÐHÇ'Ò�ÚCÚÑÝ'ÉðÜ�Î�ÓÑÚ�É�ÐÑËìÎ�Ç

ÐÑÚ�ÓÑÕ�Ü(ÚÑÕ'Ó�ÉðÚÑÝpÎ�Ú7ËmÐYÍ!Î�ËmÇ'Þmß¯É�Í�è'ÞmÒ�ß�É�á�ËmÇ�Î�ÓÑÚ�Ë��1Ü�ËìÎ�ÞjËmÍâÎ�Ï4É7è'ÓÑÒ'Ü�É�Ð�ÐÑËmÇ'Ïpæîç�ÝeÉîÇ�Î�ÚÑÕ'Ó�Î�Þ,Ü(Ò�ÍðÍ�Ò�Ç�ÐÑÚÑÓ�Õ�Ü�Ú�Õ'ÓÑÉ�Ò�ä,Ú�Ý'É¯ÐÑÉ�ÇeÐÑÒ�Ó�ß
è�Î�ÓÑÚjÒ�ä�Î�Ç	ßYàeËrÒ4ÞmÒ�Ï�ËìÜ�Î�Þ�Ð�ß�Ð�ÚÑÉ�ÍGËmÐ5Ð�è�Î�Ü(É�ë©ò�Î�ÓÑËìÎ�Ç	Ú�Ô�ÍðÉ�Î�Ç'ËmÇ'Ï�ÚÑÝpÎ�ÚjËmÍâÎ�Ï4É@Ó�É�ÐÑÒ4ÞrÕeÚÑËmÒ�Ç¯á	É�Ü�Ó�É�Î�Ð�É�Ð>ÚÑÒ�Ê�Î�ÓíáCÚÑÝeÉ,èpÉ�ÓÑËmè'ÝeÉ�ÓÑß[à�É�ËrÇeÏ
ÍâÎgé'ËrÍ[Õ'Í<Î�Ú7ÚÑÝ'ÉðÜ�É�Ç�Ú�É�Ó[Ò�ä,Ú�Ý'É¯ÐÑÉ�ÇeÐÑÒ�Ó�æð×!ËmÞmÞmËrÒ4Ç!ß�É�Î�ÓÑÐHÒ�äñÉ�ò4Ò�ÞmÕ'Ú�ËrÒ4Ç�Ý�Î�ò4ÉîÏ4Ërò4É�ÇtÎ�Ð7ÓÑÉ�Ð�Õ'ÞmÚîÎ�ÐÑè�Î4Ü�É�ë�ò�Î�Ó�ËåÎ�Ç	ÚYÐ�ÚÑÓ�Õ�Ü�ÚÑÕeÓÑÉ
ä.Ò4ÓðÚÑÝeÉ
Í!Î�ËmÇöè�Î�ÓÑÚ�Ò�äîÎ�ÞmÍðÒ4ÐÑÚðÎ�Ç�ß à'ËmÒ�ÞmÒ�Ï4ËìÜ�Î�Þ�ò	ËmÐÑÕ�Î�Þ�Ð�ß�Ð�ÚÑÉ�Í$æ���Ú�ËmÐðÉ�Î�ÐÑßÈÚ�Ò á	É�Í�Ò�Ç'Ð�ÚÑÓ�Î�ÚÑÉSÚÑÝ�Î�ÚðÚÑÝeËrÐ�ÐÑè�Î4Ü�É�ë�ò�Î�Ó�ËåÎ�Ç	Ú
ÓÑÉ�è'ÓÑÉ�Ð�É�Ç	ÚíÎ�ÚÑËmÒ�Ç!ËmÐUÇ'Ò4Ú,Ü�Î�èeÓÑËìÜ�ËmÒ�Õ'Ð>ÐÑËmÇ�Ü(É�ËmÚUÝ�Î�Ð�Ô	Î�è�Î�ÓÑÚjä.Ó�Ò�ÍþÒ�Ú�Ý'É�Ó>ÐÑèpÉ�Ü�ËìÎ�ÞpÍâÎ�ÚÑÝ'É�ÍâÎ�Ú�ËìÜ�Î�Þ	Î�á	ò�Î�Ç�Ú�Î�Ï4É�Ð�Ô	Î7ò�É�ÓÑß[ËrÇ	Ú�É�ÓÑÉ�Ð�ÚÑËmÇ'Ï
è'Ó�Ò�èpÉ�ÓÑÚ�ßÛä.Ò�Ó>ËmÍâÎ�Ï4É,èeÓÑÒ'Ü�É�Ð�ÐÑËmÇ'Ï�ÔpÎ�Ç�á�ËmÚ>ËrÐ>ÚÑÝeÉYÐ�É�ÞmÉ�Ü�Ú�Ërò4ÉHá'Î�Ú�ÎHÓ�É�á	Õ�Ü�Ú�ËmÒ�Ç!ÚÑÝ�Î�ÚñÎ�ÞmÞrÒ�Ê�Ð½ÚÑÝ'É7ÐÑß	Ð�ÚÑÉ�Í ÚÑÒ[ÓÑÉ�áãÕ�Ü�ÉHÚ�Ý'ÉHá'Î�Ú�ÎHÚ�Ò
àpÉHè'ÓÑÒ'Ü�É�ÐÑÐÑÉ�á1æ�� ÙãÉ�ÞmÉ�Ü�ÚÑËmò4É á'Î�ÚíÎ[Ó�É�á	Õ�Ü�Ú�ËmÒ�Ç$ÍðÉ�Î�Ç'Ð�ÚÑÝ�Î�Ú�ËmÍâÎ�Ï�É�ËrÇãä.Ò�Ó�ÍâÎ�Ú�ËmÒ�Ç[ËrÐ�ÓÑÉ�áãÕ�Ü�É�áSä.Ò4Ó�ÚÑÝ'Ò4ÐÑÉ[è�Î�Ó�ÚÑÐ�Ò�äUÞmÉ�ÐÑÐ7ËmÇ	ÚÑÉ�Ó�É�ÐÑÚ
ä.Ò4ÓYÚ�Ý'ÉðÉ�Ç�ò	ËmÓÑÒ4Ç'ÍðÉ�Ç�Ú�è�É�ÓíÜ�É�èeÚÑËmÒ�Ç��.Õ'Ð�Õ�Î�ÞmÞmß�ÚÑÝeÉ¯è�É�Ó�Ëmè'Ý'É�Ó�ßtÒ�ä�ÚÑÝ'ÉðÎ�ÚÑÚÑÉ�Ç�Ú�ËmÒ�Ç$ä.Ò'Ü�Õ'Ð���ÔjÎ�Ç�á$ËmÇ�Ü(ÓÑÉ�Î�ÐÑÉ�á ËrÇ$ÚÑÝeÉ¯ËrÇ	Ú�É�ÓÑÉ�Ð�ÚÑËmÇ'Ï
è�Î�ÓÑÚÑÐ��|Õ'ÐÑÕpÎ�ÞmÞmßðÚÑÝeÉÅÜ(É�Ç	ÚÑÉ�Ó7Ò�äUÎ�Ú�ÚÑÉ�Ç	ÚÑËmÒ4Ç���æ

ç�Ý	Õ'Ð�ËmÚ,Ð�É�É�ÍðÐ�ò4É�ÓÑß¯ËmÇ	ÚÑÉ�ÓÑÉ�Ð�ÚÑËmÇ'Ï¯ÚÑÒðáãÉ�ÐÑËmÏ�Ç!ÎHÐ�É�Ç'Ð�Ò�Ó�Ê�ËmÚ�ÝâÎCÐÑè�Î4Ü�É�ë�ò�Î�ÓÑËìÎ�Ç�Ú�Ð�ÚÑÓ�Õ�Ü�ÚÑÕeÓÑÉ�æ>ç�Ý'É�Ó�ÉHÎ�ÓÑÉ7Í!Î�Ç	ßîèpÒ�Ð�ÐÑËmà'ËmÞmËmÚÑËmÉ�Ð
ä.Ò4Ó,Î7ÐÑèpÎ�Ü�É�ë�ò�Î�Ó�ËìÎ�Ç	ÚUÐÑÚ�ÓÑÕ�Ü(ÚÑÕ'Ó�É�Ô'à'ÕeÚUËmÚUËmÐUè'ÓÑÒ4à�Î�àeÞrß[ÚÑÝeÉ�ÞmÒ�Ï�ë©èpÒ�ÞìÎ�Ó+ÍâÎ�è'è'ËmÇ'Ï�Ú�Ý'É�Í�Ò�Ð�Ú5ËmÇ	ÚÑÉ�ÓÑÉ�Ð�ÚÑËmÇ'ÏCä.Ò�ÓjËmÍâÎ�Ï�É>è'ÓÑÒ'Ü�É�Ð�ÐÑËmÇ'ÏpÔ �
Î�Çpá$Ò�Ç'É¯Ò�ä�ÚÑÝ'É!Ü�ÞmÒ�ÐÑÉ�ÐÑÚ[ÚÑÒ
Î�Ç�ßSà'ËmÒ�ÞmÒ�Ï4ËåÜ�Î�Þjò	ËrÐ�Õ�Î�Þ½ÐÑß	ÐÑÚ�É�Í
æ��jËêé'É�ÞmÐHËmÇtÚÑÝeÉðËmÍâÎ�Ï�ÉHè'ÞìÎ�Ç'É�ÔjÎ�ÞmÐÑÒ
Ü�Î�ÞmÞmÉ�á$ÓÑÉ�Ú�ËmÇ�Î�ÞUèeÞåÎ�Ç'É[ä.Ò4Ó
ËmÚÑÐ7ÐÑËmÍ�ËrÞìÎ�ÓÑËmÚÑËmÉ�Ð�Ê�ËmÚÑÝSÚÑÝ'É¯Ý	Õ'Í!Î�Ç!ÓÑÉ�Ú�ËmÇ�Î'Ô@Î�ÓÑÉðá	ËmÐ�ÚÑÓÑËmà'ÕeÚÑÉ�áSËmÇ�Ü�Ò4Ç�Ü�É�Ç	Ú�ÓÑËìÜ[ÓÑËmÇ'Ï4ÐÅÎ�ÓÑÒ4Õ'Ç�áSÚÑÝ'É¯Ü�É�Ç	ÚÑÉ�ÓîÒ�ä,ÚÑÝ'É¯Ð�É�Ç'Ð�Ò�Ó�æÛç�Ý'É
á	ËmÐÑÚ�Î�Ç�Ü(ÉîÒ�ä´É�Î�Ü�Ý
Ó�ËmÇ'Ï�ÔeÒ�Ó�Ó�Î�á	ËmÕ'Ð�Ô'ËmÇ�Ü�Ó�É�Î�Ð�É�ÐHÉ�é'èpÒ�Ç'É�Ç�Ú�ËìÎ�ÞmÞmßðÊ�ËmÚÑÝ�Ú�Ý'ÉHÓ�ËrÇeÏðÇ	Õ'Í¯àpÉ�Ó�æ>ç�Ý'ËmÐ�ËmÍ!Î�Ï�É�è'ÞìÎ�Ç'ÉCËrÐ�ÚÑÓ�Î�Ç'Ð ä.Ò�Ó�ÍðÉ�á
ÚÑÒCÚÑÝ'É�Ü�Ò4Íðè'ÕeÚíÎ�Ú�ËmÒ�Ç[Ò�Ó,Ü�Ò4ÓÑÚ�ËåÜ�Î�Þpè'ÞìÎ�Ç'É>ÚÑÝ'Ó�Ò�Õ'Ï4Ý¯ÚÑÝ'É�ÞmÒ�Ï�ë�èpÒ�ÞìÎ�Ó+ÍâÎ�èeè'ËmÇ'Ï�æ1ç�ÝeËrÐ½è'ÞìÎ�Ç'É>ËmÐ,Ü�Î�ÞmÞmÉ�á¯Ü�Ò4Íðè'ÕeÚíÎ�Ú�ËmÒ�ÇHè'ÞìÎ�Ç'É�ÐÑËmÇ�Ü�É
ËmÚ,ËmÐ>Ê�Ý'É�Ó�ÉYÚ�Ý'É7ËmÍâÎ�Ï4É,èeÓÑÒ'Ü�É�Ð�ÐÑËmÇ'Ï¯ÚíÎ�ù�É�Ð�èeÞåÎ4Ü�É�ËmÇ��4ËmÚ,ËmÐ�Î�ÞmÐÑÒ¯Ü�Î�ÞrÞmÉ�á¯Ü(Ò�ÓÑÚ�ËìÜ�Î�Þpä.Ò4Ó,ËmÚ�Ð,Ð�ËrÍ�ËmÞåÎ�ÓÑËmÚÑËmÉ�ÐjÊ�ËmÚÑÝ�ÚÑÝ'É�ÓÑÉ�èeÓÑÉ�Ð�É�Ç	ÚíÎ�Ú�ËmÒ�Ç
Ò�ä,Î[Ó�É�ÚÑËmÇ�Î�Þ@ËmÍâÎ�Ï�É�ËmÇ!ÚÑÝeÉHÝ	Õ'ÍâÎ�ÇâÜ�Ò4ÓÑÚÑÉ(é æ3ç�Ý'É���Ï4Õ'ÓÑÉðõ7Ð�Ý'Ò�Ê�Ð�Ú�Ý'ÉHÞmÒ�Ï�ë©èpÒ�ÞìÎ�Ó,Í!Î�è'è'ËmÇ'Ï[Î�Ç�á!Ú�Ý'ÉHÉ�ü4Õ�Î�ÚÑËmÒ�Ç ��õ���Î�Ç�á!�©÷"�



#%$'&)(*#*+%$-,/.10)+2$-,3.
04+%5763048:9:,�;�<-5=+%5=&"<
&4>?+2$-5=#*+%@A04<-#B>C&D@%.10)+25E&"<F0)8=#%&�63048E8=,�9	8=&DG4HI#2J-5=@A048�.10)J-J-5=<-GLK MNO PRQTSVUXW W�YZW�[]\L^)_D`ba8=&DG WcW�dZW�[]W)`feAgihjak SZl mAnbo(*$-,3@2, U W Sqp rLsutwvDslxS 0)@�6�+A04<�y)z{L| mI}"o0)<L9 W [ 5=#~+2$-,/@A0"9�5=�-#*&)>u+%$-,�>i&)�D,�0�6�5=@A6f8E,"K
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Cortical plane
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� 5=G"�-@%, nD���*�����-���i���A�����A�f���3�:�����I�i�4���B���C�:���E�f���7�-�)�=�)���B�A�)�:���b�)�3�� $-,�.
0)5=<�+2,�62$-<-&D8=&"GD57630)8�J-@%&-6�,�#%#�>i&"@�5=.
04GD,*#2,3<-#%&"@%#/5=#�+%$-,T�*�* qJ-@2&-6�,3#%# m �¡$�0)@2GD,��¡&D�-J-8=,�91 �,3��576�, o K � $-,�@%,�04#%&D<5=#/+%$',
$'5EG"$¢5=.
0)G",T£"��0)8=5=+B¤�&"¥-+A045E<',�9 >i@2&D.¦+%$',3#%,1§�5=<�9 &)>�#2,3<-#%&"@%#bK � $'5E#�$-5=GD$¨£"��048=5E+B¤!5E#�GD&�&-9 ,3<-&"�-GD$ >C&D@�$©�'.
0)<'#�ª¥-�-+�&"<-,«6f&D�-879!(¬04<�9�,3@/5�>~5=+�5E#�@2,�0)8=8=¤�<-,�6f,3#%#�0)@%¤¢#2��62$¨0�G"&©&-9 £"��0)8=5=+B¤	>i&D@�0)<�¤­0)@2+%5�;®6�57048?��5=#%5=&"<�#%¤�#%+2,3.­K � &"@/0�@%&"¥�&"+�ª£"��0)8=5=+B¤�$�0)#¡+%&F9�&�(*5=+%$	+%$-,�J�&"#%#%5=¥-5=8=5=+B¤�&D@¡<-&D+¡&)>uJ�,�@B>i&"@%.F5=<-G/0�#%JL,�6�5�;®6�+�0)#2§®¯�5�>u+%$-,�@%&"¥�&"+¬6�0)<�6�&D.	J-8=,3+%,*+2$-,�+A04#%§jª�+%$-,5=.
04GD,�$L0)#*GD&�&-9�£"��048E5=+B¤�ªD&"+%$-,�@%(*5=#%,DªL+2$-,T5=.10)GD,*5=#�<-&D+*G"&©&-9jK � @%&".°+2$-5=#�JL&D5=<�+*&)>±��5E,�(/ª-+%$',T�*�* ²J-@2&-6�,3#%#�$�0)#�<-&D+*+2&¥L,x<',�6�,3#2#A0)@25=8E¤	+%$-,�¥L,3#%+�+%,�62$-<'&D8=&DG"¤�>i&D@±@2&D¥L&D+2#�ª-5=<�9:�-#%+2@%¤�ª�&D@¡5E.10)G",~#2¤©#2+%,3.	#*#%5=<�6�,�+2$-,3¤
04@%,�8E,�#%#�9�,3.10)<�9:5E<'G/&D<	5E.10)G",£"��0)8=5=+B¤�K � $-,�#2+A04<�9-0)@�9F�*³�´�µ¶J-@%&-6�,3#2#�ª'�-#%��048=8E¤�,3.	J-8=&)¤D,�9�5=<�·xµ�¸%�Z9:,3#%5=GD<�ª�$�0)#¡J-@%&)�",3<�5=+%#*630)JL0)¥-5=8=5=+B¤/+%&�¥�,��-#%,b9
048=#%&+%&�9�,�#%5=GD< 5=.
0)G",�#%,3<-#2&D@2#�ªu(*5=+%$�G"&�&:9 £"��0)8=5=+B¤1,3�D,�<�>i&"@�$©�'.
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