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Abstract.��ĞŝŶŐ�ƐŶĂƉƐŚŽƚƐ�ŝŶ�ƟŵĞ͕�ƚŚĞ�ƌĂŶŐĞƐ�ŽĨ�ƐƉĞĐŝĞƐ�
ŵĂǇ�ĨĂůů�ƐŚŽƌƚ�ŽĨ�ƌĞƉƌĞƐĞŶƟŶŐ�Ăůů�ŽĨ�ƚŚĞ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�Žƌ�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞƐĞ�ƚĂǆĂ�ĂƌĞ�ĂďůĞ�ƚŽ�ŽĐĐƵƉǇ͘�
dŚŝƐ�ŚĂƐ�ŝŵƉŽƌƚĂŶƚ�ŝŵƉůŝĐĂƟŽŶƐ�ĨŽƌ�ŶŝĐŚĞ�ƐƚƵĚŝĞƐ͕�ǇĞƚ�
ŵŽƐƚ�ĐŽŵƉĂƌĂƟǀĞ�ƐƚƵĚŝĞƐ�ŽǀĞƌůŽŽŬ�ƚŚĞ�ƚƌĂŶƐŝĞŶƚ�ŶĂƚƵƌĞ�
ŽĨ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ�ĂŶĚ�ĂƐƐƵŵĞ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞǇ�ĂƌĞ�Ăƚ�
ĞƋƵŝůŝďƌŝƵŵ͘�tĞ�ƌĞǀŝĞǁ�ƚŚĞ�ŵĞƚŚŽĚƐ�ŵŽƐƚ�ǁŝĚĞůǇ�ƵƐĞĚ�
ĨŽƌ�ŶŝĐŚĞ�ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ�ƚŽĚĂǇ�ĂŶĚ�ƐƵŐŐĞƐƚ�Ă�ŵŽĚŝĮĞĚ�
ĨƌĂŵĞǁŽƌŬ�ƚŽ�ĚĞƐĐƌŝďĞ�ĂŶĚ�ĐŽŵƉĂƌĞ�ŶŝĐŚĞƐ�ďĂƐĞĚ�ŽŶ�
ƐŶĂƉƐŚŽƚ�ƌĂŶŐĞ�ĚĂƚĂ�ŽĨ�ƐƉĞĐŝĞƐ͘�&ŝƌƐƚ͕�ǁĞ�ŝŶƚƌŽĚƵĐĞ�Ă�ŶĞǁ�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞͲďĂƐĞĚ�EŝĐŚĞ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞƐƚĂƟƐƟĐ�ƚŽ�
ƚĞƐƚ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƚǁŽ�ƐƉĞĐŝĞƐ͕�ǁŚŝĐŚ�ĞǆƉůŝĐŝƚůǇ�
ŝŶĐŽƌƉŽƌĂƚĞƐ�ƚŚĞ�ƐƉĂƟĂů�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�ŽĨ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�ĂŶĚ�
ƚŚĞŝƌ�ĂǀĂŝůĂďŝůŝƚǇ�ŝŶƚŽ�ƐƚĂƟƐƟĐĂů�ƚĞƐƚƐ͘�tĞ�ĂůƐŽ�ŝŶƚƌŽĚƵĐĞ�
Ă�ŶĞǁ��ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ�ƐƚĂƟƐƟĐ�ƚŽ�ŵĞĂƐƵƌĞ�ƚŚĞ�ĂďŝůŝƚǇ�ŽĨ�ƚŚŝƐ�
EŝĐŚĞ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ƐƚĂƟƐƟĐ�ƚŽ�ĚĞƚĞĐƚ�ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�ďĂƐĞĚ�
ŽŶ�ƚŚĞ�ĂǀĂŝůĂďůĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ͘�dŚĞƐĞ�ŵĞƚƌŝĐƐ�
ĞŶĂďůĞ�ĨĂŝƌ�ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ�ďĞƚǁĞĞŶ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĞƐ�
ǁŚĞŶ�ƚŚĞ�ƌĂŶŐĞƐ�ŽĨ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ĂƌĞ�ŽƵƚ�ŽĨ�ĞƋƵŝůŝďƌŝƵŵ͘��ĂƐĞĚ�
ŽŶ�ĚŝƐƟŶĐƚ�ƉĂƌĂŵĞƚĞƌŝǌĂƟŽŶƐ�ŽĨ�ƚŚĞ�ŶĞǁ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�
ĂŶĚ��ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ�ƐƚĂƚŝƐƚŝĐƐ͕�ǁĞ�ƚŚĞŶ�ƉƌŽƉŽƐĞ�Ă�EŝĐŚĞ�
�ŝǀĞƌŐĞŶĐĞ�ƚĞƐƚ�ĂŶĚ�Ă�EŝĐŚĞ�KǀĞƌůĂƉ�ƚĞƐƚ͕�ǁŚŝĐŚ�ĂůůŽǁ�
ĂƐƐĞƐƐŵĞŶƚ�ŽĨ�ǁŚĞƚŚĞƌ�ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƐƉĞĐŝĞƐ�
ĞŵĞƌŐĞ�ĨƌŽŵ�ƚƌƵĞ�ŶŝĐŚĞ�ĚŝǀĞƌŐĞŶĐĞƐ͘�dŚĞƐĞ�ŵĞƚŚŽĚƐ�
ĂƌĞ�ŝŵƉůĞŵĞŶƚĞĚ�ŝŶ�Ă�ŶĞǁ�Z�ƉĂĐŬĂŐĞ͕�͚ŚƵŵďŽůĚƚ͛�ĂŶĚ�
ĂƉƉůŝĞĚ�ƚŽ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ǁŝƚŚ�ƉƌĞͲĚĞĮŶĞĚ�ŶŝĐŚĞƐ͘�
dŚĞ�ŶĞǁ�ŵĞƚŚŽĚƐ�ŝŵƉƌŽǀĞ�ĂĐĐƵƌĂĐǇ�ŽĨ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�
ĂŶĚ�ĂƐƐŽĐŝĂƚĞĚ�ƚĞƐƚƐ�ʹ�ĐŽŶƐŝƐƚĞŶƚůǇ�ŽƵƚƉĞƌĨŽƌŵŝŶŐ�ŽƚŚĞƌ�
ƚĞƐƚƐ͘�tĞ�ƐŚŽǁ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞ�ƋƵĂŶƟĮĐĂƟŽŶ�ŽĨ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�
ƐŚŽƵůĚ�ďĞ�ƉĞƌĨŽƌŵĞĚ�ŽŶůǇ�ŝŶ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ͕�ǁŚŝĐŚ�
ŝƐ�ůĞƐƐ�ƐĞŶƐŝƟǀĞ�ƚŚĂŶ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ƐƉĂĐĞ�ƚŽ�ƚŚĞ�ƐƉĂƟĂů�
ĂďƵŶĚĂŶĐĞ�ŽĨ�ŬĞǇ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�ǀĂƌŝĂďůĞƐ͘�&ƵƌƚŚĞƌ͕ �
ŽƵƌ�ŵĞƚŚŽĚƐ�ĐŚĂƌĂĐƚĞƌŝǌĞ�ƚŚĞ�ƌĞůĂƟŽŶƐŚŝƉƐ�ďĞƚǁĞĞŶ�
ŶŽŶͲĂŶĂůŽŐŽƵƐ�ĂŶĚ�ĂŶĂůŽŐŽƵƐ�ĐůŝŵĂƚĞƐ�ŝŶ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�
ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ͕�ƐŽŵĞƚŚŝŶŐ�ŶŽƚ�ĂǀĂŝůĂďůĞ�ƉƌĞǀŝŽƵƐůǇ͘�dŚĞƐĞ�
ŝŵƉƌŽǀĞŵĞŶƚƐ�ĂůůŽǁ�ĂƐƐĞƐƐŵĞŶƚ�ŽĨ�ǁŚĞƚŚĞƌ�ƚŚĞ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞƐ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ďǇ�ƚǁŽ�ƚĂǆĂ�ĞŵĞƌŐĞ�ĨƌŽŵ�
ƚƌƵĞ�ŶŝĐŚĞ�ĞǀŽůƵƟŽŶ͕�ĂƐ�ŽƉƉŽƐĞĚ�ƚŽ�ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�ŝŶ�ůŝĨĞ�ŚŝƐƚŽƌǇ�
ĂŶĚ�ďŝŽůŽŐŝĐĂů�ŝŶƚĞƌĂĐƚŽƌƐ͕�Žƌ�ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�ŝŶ�ƚŚĞ�ǀĂƌŝĞƚǇ�
ĂŶĚ�ĐŽŶĮŐƵƌĂƟŽŶ�ŽĨ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�ƚŽ�ƚŚĞŵ͘
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hŶĚĞƌƐƚĂŶĚŝŶŐ�ƚŚĞ�ĚƌŝǀĞƌƐ�ŽĨ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ƌĂŶŐĞƐ�ƌĞŵĂŝŶƐ�

Ă� ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů� Ăŝŵ�ĂĐƌŽƐƐ�ĞĐŽůŽŐǇ�ĂŶĚ�ĞǀŽůƵƟŽŶ�
;>ŽŵŽůŝŶŽ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϳͿ͘���ŬĞǇ�ŐŽĂů�ŝƐ�ƚŽ�ĐŚĂƌĂĐƚĞƌŝǌĞ�
ĂŶĚ�ĐŽŵƉĂƌĞ�ƚŚĞ�ĞĐŽůŽŐŝĐĂů�ŶŝĐŚĞƐ�ŽĨ�ƐƉĞĐŝĞƐ͕�ǁŝƚŚ�ƚŚĞ�

ƵůƟŵĂƚĞ�Ăŝŵ�ŽĨ�ĂƐƐĞƐƐŝŶŐ�ŚŽǁ�ŶŝĐŚĞƐ�ĞǀŽůǀĞ͘�DŽƐƚ�ŽĨ�
ƚŚĞƐĞ�ƐƚƵĚŝĞƐ�ĨŽůůŽǁ�^ŽďĞƌſŶ�ĂŶĚ�EĂŬĂŵƵƌĂ Ɛ͛�;ϮϬϬϵͿ�
ĚĞĮŶŝƟŽŶ�ŽĨ� ƚŚĞ�'ƌŝŶŶĞůůŝĂŶ�ŶŝĐŚĞ� ;'ƌŝŶŶĞůů� ϭϵϭϰ͕�
ϭϵϭϳͿ͕�ǁŚŝĐŚ�ŝƐ�Ă�ƐƵďƐĞƚ�ŽĨ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�ĐŽŶĚŝƟŽŶƐ�
ŝŶ�ǁŚŝĐŚ�ƉŽƉƵůĂƟŽŶƐ�ŽĨ�Ă�ƐƉĞĐŝĞƐ�ŚĂǀĞ�ƉŽƐŝƟǀĞ�ŐƌŽǁƚŚ�

Keywords:��ĐŽƐƉĂƚ͕��EDƚŽŽůƐ͕�ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů�ŶŝĐŚĞ͕�ŶŝĐŚĞ�ĞǀŽůƵƟŽŶ͕�EŝĐŚĞ�͕�ŶŝĐŚĞ�ĚŝǀĞƌŐĞŶĐĞ͕�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ͕�ŶŝĐŚĞ�
ƚƌƵŶĐĂƟŽŶ͕�ƉŽƚĞŶƟĂů�ŶŝĐŚĞ

Highlights:

ͻ� dŚĞ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ�ŽĨ�ŵŽƐƚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ĂƌĞ�ĞŝƚŚĞƌ�ƐŚƌŝŶŬŝŶŐ�Žƌ�
ĞǆƉĂŶĚŝŶŐ�ŝŶ�ƌĞƐƉŽŶƐĞƐ�ƚŽ�ĐŚĂŶŐĞƐ�ŝŶ�ƚŚĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ͘�
,ŽǁĞǀĞƌ͕ �ŵŽƐƚ�ŵĞƚŚŽĚƐ�ƚŚĂƚ�ĐŽŵƉĂƌĞ�ƚŚĞ�ĐůŝŵĂƟĐ�
ŶŝĐŚĞƐ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞǇ�ŽĐĐƵƉǇ�ĂƐƐƵŵĞ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ŚĂǀĞ�
ƌĞĂĐŚĞĚ�ĂŶ�ĞƋƵŝůŝďƌŝƵŵ�ʹ �ǁŚŝĐŚ�ĐĂŶ�ůĞĂĚ�ƚŽ�ƐƉƵƌŝŽƵƐ�
ĐŽŶĐůƵƐŝŽŶƐ

ͻ� tĞ�ƉƌĞƐĞŶƚ�Ă�ŶĞǁ�ŵĞƚŚŽĚ�ƚŚĂƚ�ƋƵĂŶƟĮĞƐ�ŚŽǁ�ŵƵĐŚ�
ƚǁŽ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ĚŝīĞƌ�ŝŶ�ƚŚĞŝƌ�ĐůŝŵĂƟĐ�ŶŝĐŚĞƐ͕�ǁŚŝůĞ�ŶŽƚ�
ĂƐƐƵŵŝŶŐ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞǇ�ĂƌĞ�Ăƚ�ĞƋƵŝůŝďƌŝƵŵ͘�&Žƌ�ƚŚĂƚ͕� ŝƚ�
ŝŶĐŽƌƉŽƌĂƚĞƐ� ŝŶĨŽƌŵĂƟŽŶ�ĂďŽƵƚ� ƚŚĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�
ƚŚĂƚ�ĞĂĐŚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ĐĂŶ�ĂĐĐĞƐƐ

ͻ� dŚĞ�ŵĞƚŚŽĚ�ĂůůŽǁƐ� ƐĐŝĞŶƟƐƚƐ� ƚŽ�ŵŽƌĞ�ĂĐĐƵƌĂƚĞůǇ�
ĞǀĂůƵĂƚĞ�ŝĨ�ƚǁŽ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ŚĂǀĞ�ĂĐƚƵĂůůǇ�ĞǀŽůǀĞĚ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�
ŶŝĐŚĞƐ�Žƌ�ŝĨ�ƚŚĞǇ�ŽĐĐƵƉǇ�ƐĞƉĂƌĂƚĞ�ĐůŝŵĂƚĞƐ�ďĞĐĂƵƐĞ�
ŽĨ�ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�ŝŶ�ůŝĨĞ�ŚŝƐƚŽƌǇ͕ �ďŝŽůŽŐŝĐĂů�ŝŶƚĞƌĂĐƟŽŶƐ͕�
Žƌ�ŝŶ�ƚŚĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�ĂǀĂŝůĂďůĞ

ͻ� tĞ�ƐŚŽǁ�ƚŚĂƚ�ƚŚŝƐ�ŶŽǀĞů�ŵĞƚŚŽĚ�ŝƐ�ŵŽƌĞ�ĂĐĐƵƌĂƚĞ�
ƚŚĂŶ�ŽƚŚĞƌ�ĂǀĂŝůĂďůĞ�ƚĞƐƚƐ�ǁŚĞŶ�ĂƉƉůŝĞĚ�ƚŽ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�
ĚĂƚĂ
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ƌĂƚĞƐ� ;:ĂŵĞƐ�Ğƚ�Ăů͘�ϭϵϴϰ͕�^ŽďĞƌſŶ�ϮϬϬϳͿ͘�dŚĂŶŬƐ�ƚŽ�
ĂĚǀĂŶĐĞƐ�ŝŶ�ƚŚĞ�ŵĞƚŚŽĚƐ�ƚŚĂƚ�ƋƵĂŶƟĨǇ�ĂŶĚ�ĐŽŵƉĂƌĞ�
ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ͕�ƐƚƵĚŝĞƐ�ŽĨ�'ƌŝŶŶĞůůŝĂŶ�ŶŝĐŚĞƐ�ʹ�
ŝŶĐůƵĚŝŶŐ�ŚŽǁ�ŶŝĐŚĞƐ�ĚŝīĞƌ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ĂŶĚ�ŚŽǁ�
ŶŝĐŚĞƐ�ĞǀŽůǀĞ�ŽǀĞƌ�ƟŵĞ�ʹ�ŚĂǀĞ�ŇŽƵƌŝƐŚĞĚ�ŝŶ�ƌĞĐĞŶƚ�
ǇĞĂƌƐ�;WĞƚĞƌƐŽŶ�Ğƚ�Ăů͘�ϭϵϵϵ͖�tŝĞŶƐ�ĂŶĚ�'ƌĂŚĂŵ�ϮϬϬϱ͕�
>ŽƐŽƐ�ϮϬϬϴ͕�WĞĂƌŵĂŶ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϬϴͿ͘�dŚĞǇ�ĂƌĞ�ŝŶĐůƵĚĞĚ�ŝŶ�
ĚŝƐĐŝƉůŝŶĞƐ�ĂƐ�ĚŝǀĞƌƐĞ�ĂƐ�ĐŽŶƐĞƌǀĂƟŽŶ�ďŝŽůŽŐǇ͕ �ŚŝƐƚŽƌŝĐĂů�
ďŝŽŐĞŽŐƌĂƉŚǇ͕� ĞǀŽůƵƟŽŶ͕� ĂŶĚ� ĐŽŵŵƵŶŝƚǇ�ĞĐŽůŽŐǇ�
;�ĞŶŶŝƐ�ĂŶĚ�^ƚĞĨĂŶ�ϮϬϬϵ͕�DĐ�ŽƌŵĂĐŬ�Ğƚ�Ăů͘� ϮϬϭϬ͕�
WĞůůŝƐƐŝĞƌ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϯ͕�'ƵŝƐĂŶ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϰͿ͕�Ăůů�ŽĨ�ƚŚĞŵ�
ƌĞůǇ�ŽŶ�ŝŶƚĞƌƉƌĞƟŶŐ�ƉĂƩĞƌŶƐ�ĂŶĚ�ĚƌŝǀĞƌƐ�ŽĨ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�
ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ�ĂĐƌŽƐƐ�ůĂŶĚƐĐĂƉĞƐ͘��ĞƐƉŝƚĞ�ǁŝĚĞƐƉƌĞĂĚ�
ŝŶƚĞƌĞƐƚ�ĂŶĚ�ĂƉƉůŝĐĂƟŽŶ͕�ƚŚĞ�ĮĞůĚ�ƌĞŵĂŝŶƐ�ǇŽƵŶŐ�ĂŶĚ�
ŚĂƐ�ǇĞƚ�ƚŽ�ĐŽĂůĞƐĐĞ�ŽŶ�ůĞǆŝĐŽŶ͕�ŵĞƚŚŽĚƐ͕�ĂŶĚ�ƚŚĞŽƌǇ�
;�ůƚŽŶ�ϭϵϮϳ͕�:ĂĐŬƐŽŶ�ĂŶĚ�KǀĞƌƉĞĐŬ�ϮϬϬϬ͕�̂ ŽďĞƌſŶ�ĂŶĚ�
EĂŬĂŵƵƌĂ�ϮϬϬϵ͕�'ƵŝƐĂŶ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϰ͕�YŝĂŽ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϳͿ͘

KŶĞ�ůŝŵŝƚĂƟŽŶ�ĨĂĐĞĚ�ďǇ�ŵĂŶǇ�ĐŽŵƉĂƌĂƟǀĞ�ŶŝĐŚĞ�
ƐƚƵĚŝĞƐ� ƐƚĞŵƐ� ĨƌŽŵ� ƚŚĞ� ĨĂĐƚ� ƚŚĂƚ�ŶŝĐŚĞ� ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ� ŝƐ�
ŽŌĞŶ�ƋƵĂŶƟĮĞĚ�ŝŶ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ƐƉĂĐĞ�;tĂƌƌĞŶ�Ğƚ�Ăů͘�
ϮϬϬϴ͕� ϮϬϭϬͿ� ĂƐ�ŽƉƉŽƐĞĚ� ƚŽ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�

;�ƌŽĞŶŶŝŵĂŶŶ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϮ͕��ŝ��ŽůĂ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϳͿ͘�̂ ƚƵĚŝĞƐ�
ƚŚĂƚ� ĂƌĞ� ĨŽĐƵƐĞĚ�ŽŶ� ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ� ƐƉĂĐĞ� ;'ͲƐƉĂĐĞͿ�
ĐŽŵƉĂƌĞ�ŶŝĐŚĞƐ�ďǇ�ďƵŝůĚŝŶŐ� ĐŽƌƌĞůĂƟǀĞ�ŵŽĚĞůƐ�ŽĨ�
ƐƉĞĐŝĞƐ͛ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ�ĨƌŽŵ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�ĚĞƐĐƌŝƉƚŽƌƐ�
ĂŶĚ�ůŽĐĂůŝƚǇ�ĚĂƚĂ͕�ĂŶĚ�ďǇ�ƐƵďƐĞƋƵĞŶƚůǇ�ĐŽŵƉĂƌŝŶŐ�ƚŚĞŝƌ�
ƌĂŶŐĞƐ�ǁŚĞŶ� ƚŚĞ� ŝŶĨĞƌƌĞĚ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�ĞŶǀĞůŽƉĞ�
ŝƐ�ƉƌŽũĞĐƚĞĚ� ŝŶ� ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ� ƐƉĂĐĞ� ;&ŝŐ͘� ϭ͖� ^ŽďĞƌſŶ�
ϮϬϬϳ͕��ŽůǁĞůů� ĂŶĚ�ZĂŶŐĞů�ϮϬϬϵͿ͘� dŚĞ�ŵŽƌĞ� ƐŝŵŝůĂƌ�
ƚŚĞ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ�ŽĨ� ƚŚĞ� ƐƉĞĐŝĞƐ�ďĞŝŶŐ�
ĐŽŵƉĂƌĞĚ͕� ƚŚĞ�ŚŝŐŚĞƌ� ƚŚĞ� ŝŶĨĞƌƌĞĚ�ŶŝĐŚĞ� ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ͘�
dŚŽƵŐŚ� ƐƵƉĞƌĮĐŝĂůůǇ� ƚŚŝƐ� ŝƐ� ƚƌƵĞ͕� ƚŚŝƐ� ĂƉƉƌŽĂĐŚ� ŝƐ�
ŚĂŶĚŝĐĂƉƉĞĚ�ďǇ�ƚŚĞ�ĨĂĐƚ�ƚŚĂƚ�ƐƵĐŚ�ŵĞĂƐƵƌĞŵĞŶƚƐ�ĂƌĞ�
ŽŶůǇ�ĂĐĐƵƌĂƚĞ�ǁŚĞŶ�ŚĂďŝƚĂƚƐ�ƚŚĂƚ�ƐƉĂŶ�ƚŚĞ�ĞĐŽůŽŐŝĐĂů�
ƚŽůĞƌĂŶĐĞƐ�ŽĨ�ďŽƚŚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ĂƌĞ�ĞƋƵĂůůǇ�ƌĞƉƌĞƐĞŶƚĞĚ�ŝŶ�
ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ƐƉĂĐĞ͘�dŚŝƐ�ĂƐƐƵŵƉƟŽŶ�ŵĂŬĞƐ�ŵĞĂƐƵƌŝŶŐ�
ŶŝĐŚĞ� ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ� ŝŶ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ� ƐƉĂĐĞ�ƉƌŽďůĞŵĂƟĐ�ʹ�
ƉĂƌƟĐƵůĂƌůǇ͕ � ƚŚŽƵŐŚ�ĐĞƌƚĂŝŶůǇ�ŶŽƚ�ĞǆĐůƵƐŝǀĞůǇ͕ � ŝŶ� ƚŚĞ�
ĐĂƐĞ�ŽĨ� ŝŶǀĂƐŝǀĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͘�dŚŝƐ� ŝƐ�ďĞĐĂƵƐĞ� ŝƚ� ƌĞƋƵŝƌĞƐ�
ƚǁŽ�ƐƉĞĐŝĞƐ� ƚŽ�ŽĐĐƵƉǇ� ƚŚĞ� ƐĂŵĞ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐĂů�ĂƌĞĂ�
ďĞĨŽƌĞ�ŽŶĞ�ĐĂŶ�ĂƐƐĞƐƐ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�Ͳ�ĚĞƐƉŝƚĞ�ƚŚĞ�
ĨĂĐƚ�ƚŚĂƚ�ďŽƚŚ�ĂŶĂůŽŐŽƵƐ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�ĂŶĚ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ�

&ŝŐ͘�ϭ͘�ZĞůĂƟŽŶƐŚŝƉƐ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƐƉĂƟĂů͕�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�ĂŶĚ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ŵĞĂƐƵƌĞŵĞŶƚƐ͘�,ĂďŝƚĂƚƐ�;�Ϳ�ĐĂŶ�ďĞ�ĐŚĂƌĂĐƚĞƌŝǌĞĚ�
ƐĞǀĞƌĂů�ǁĂǇƐ͘�KŶĞ�ŽĨ�ƚŚĞ�ŵŽƐƚ�ĐŽŵŵŽŶ�ŵĞƚŚŽĚƐ�ŝƐ�ƚŽ�ŝŵƉŽƌƚ�ŵĞĂƐƵƌĞŵĞŶƚƐ�ŽĨ�ƌĂǁ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�ĚĂƚĂ�ŝŶƚŽ�Ă�'/^�;�Ϳ�ĂŶĚ�
ƉůŽƚ�ŝƚ�ŝŶ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ƐƉĂĐĞ�;�Ϳ͘�,ĂďŝƚĂƚƐ�ĐĂŶ�ĂůƐŽ�ďĞ�ĐŚĂƌĂĐƚĞƌŝǌĞĚ�ďǇ�ƚŚĞŝƌ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�;�ͲƐƉĂĐĞͿ�;�Ϳ�ƌĞƉƌĞƐĞŶƚĞĚ�
ǁŝƚŚŝŶ�ƚŚĞ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ƌĞŐŝŽŶ͘�/Ŷ�ƚŚĞ�ĞǆĂŵƉůĞ͕�ǁĞ�ƉůŽƩĞĚ�ĂŶŶƵĂů�ƉƌĞĐŝƉŝƚĂƟŽŶ�ĂŐĂŝŶƐƚ�ƚŚĞ�ĂŶŶƵĂů�ƚĞŵƉĞƌĂƚƵƌĞ�ŽĨ�ƚŚĞ�
ůĂŶĚƐĐĂƉĞ͘�EŝĐŚĞ�^ŝŵŝůĂƌŝƚǇ͘�dǁŽ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ�;�Ϳ�ĐĂŶ�ďĞ�ƋƵĂŶƟĮĞĚ�ŝŶ�'ͲƐƉĂĐĞ�;&Ϳ�Žƌ�ŝŶ��ͲƐƉĂĐĞ�;'Ϳ�ĂŶĚ�ƚŚĞŶ�
ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ĐĂŶ�ďĞ�ŵĞĂƐƵƌĞĚ͘�,ĞƌĞ�ǁĞ�ƉƌĞƐĞŶƚ�Ă�ƐŝŵƉůĞ�ŚĂďŝƚĂƚ�ǁŝƚŚ�ŵŽƵŶƚĂŝŶƐ͕�ŚŝůůƐ͕�ĂŶĚ�ůŽǁůĂŶĚ�ƉůĂŝŶƐ͘�/Ŷ�ƚŚŝƐ�ĞǆĂŵƉůĞ͕�
ůŽǁůĂŶĚ�ŚĂďŝƚĂƚƐ�ĂƌĞ�ĐŽŵŵŽŶ�ĂŶĚ�ƚŚĞ�ŽďƐĞƌǀĞĚ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƚŚĞ�ůŽǁůĂŶĚͲŽŶůǇ�ĨƌŽŐ�ĂŶĚ�ƚŚĞ�ůŽǁůĂŶĚ�ĂŶĚ�
ŚŝŐŚůĂŶĚ�ĨƌŽŐ�ŝƐ�ƌĞůĂƟǀĞůǇ�ŚŝŐŚ�ŝĨ�ďĂƐĞĚ�ŽŶůǇ�ŽŶ�'ͲƐƉĂĐĞ͘�DĞĂƐƵƌĞŵĞŶƚƐ�ŝŶ��ͲƐƉĂĐĞ�ƌĞƐƵůƚ�ŝŶ�ƌĞůĂƟǀĞůǇ�ůŽǁ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ͘
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ŵŝŐŚƚ�ĞǆŝƐƚ�ĞůƐĞǁŚĞƌĞ͘�>ĂƐƚůǇ͕ �ďĞĐĂƵƐĞ�ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ�ŝŶ�
'ͲƐƉĂĐĞ�ĐŽƵŶƚ�ƚŚĞ�ŶƵŵďĞƌ�ŽĨ�ƐŚĂƌĞĚ�ĐĞůůƐ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�
;Žƌ� ŝŶ� ĐŽŶƟŶƵŽƵƐ�ĂŶĂůǇƐŝƐ͕� ƚŚĞ� ƌĞůĂƟǀĞ� ƐƵŝƚĂďŝůŝƚǇͿ͕�
ƚŚĞ�ƌĞƐƵůƟŶŐ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ŵĞĂƐƵƌĞŵĞŶƚ�ŝƐ�ďŝĂƐĞĚ�
ƚŽǁĂƌĚƐ�ŵŽƌĞ�ĐŽŵŵŽŶ�ŚĂďŝƚĂƚ�ƚǇƉĞƐ͘

dŽ�ŝůůƵƐƚƌĂƚĞ�ƚŚŝƐ�ƉŽŝŶƚ͕�ƉŝĐƚƵƌĞ�Ă�ƐĐĞŶĂƌŝŽ�ǁŚĞƌĞ�
ƚŚƌĞĞ�ůĂŶĚƐĐĂƉĞ�ƚǇƉĞƐ�ƌĞŇĞĐƚ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�
ĐŽŶĚŝƟŽŶƐ�;Ğ͘Ő͕͘�ŵĞĂŶ�ƚĞŵƉĞƌĂƚƵƌĞƐͿ�ĂŶĚ�ĂƌĞ�ƉƌĞƐĞŶƚ�
ŝŶ�Ă�ŐŝǀĞŶ�ĂƌĞĂ͗�΀ŝ΁�Ă�ŵŽŶƚĂŶĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ�ŝŶ�ǁŚŝĐŚ�
ƚŽƉŽŐƌĂƉŚǇ�ĐŚĂŶŐĞƐ�ƐŚĂƌƉůǇ͕ �ƐƵĐŚ�ĂƐ�Ă�ƚĂůů͕�ƐƚĞĞƉ�ŵŽƵŶƚĂŝŶ͖�
΀ŝŝ΁� Ă�ŵŽŶƚĂŶĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ� ŝŶ�ǁŚŝĐŚ� ƚŽƉŽŐƌĂƉŚǇ�
ĐŚĂŶŐĞƐ�ŽŶůǇ�ƐůŝŐŚƚůǇ͕ �ĨŽƌ�ŝŶƐƚĂŶĐĞ�ƚŚĂƚ�ŽĨ�ƌŽůůŝŶŐ�ŚŝůůƐ͕�
ĂŶĚ�΀ŝŝŝ΁�Ă�ůŽǁůĂŶĚ�ƌĞŐŝŽŶ�Žƌ�ďĂƐŝŶ�;&ŝŐ͘�ϭ�Ͳ�Ϳ͘�>Ğƚ�ƵƐ�
ĂƐƐƵŵĞ�ƚŚĂƚ�Ă�ƉĂŝƌ�ŽĨ�ƐŝƐƚĞƌ�ƚĂǆĂ�ŽĐĐƵƌƐ�ƚŚƌŽƵŐŚŽƵƚ�
ƚŚĞ� ůŽǁůĂŶĚ� ůĂŶĚƐĐĂƉĞ�ďƵƚ�ŽŶůǇ�ŽŶĞ�ŽĨ� ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ�
ŽĐĐƵƉŝĞƐ�ƚŚĞ�ƌŽůůŝŶŐ�ŚŝůůƐ�ĂŶĚ�ƚŚĞ�ƚĂůů�ŵŽƵŶƚĂŝŶ�;&ŝŐ͘�ϭ�Ϳ͘�
/Ĩ�ƚŚĞƐĞ�ƚŚƌĞĞ�ůĂŶĚƐĐĂƉĞ�ĐŽŶĮŐƵƌĂƟŽŶƐ�ǁĞƌĞ�ĞƋƵĂůůǇ�
ƌĞƉƌĞƐĞŶƚĞĚ�ŝŶ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ƐƉĂĐĞ͕�ƚŚĞŶ�ƚŚĞ�ƵƐĞ�ŽĨ�ĂŶ�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůůǇ�ďĂƐĞĚ�ĐŽƌƌĞůĂƟǀĞ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�ŵŽĚĞů�
ĨŽůůŽǁĞĚ�ďǇ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ƉƌŽũĞĐƟŽŶ�;ĂŬŝŶ�ƚŽ�'ͲƐƉĂĐĞ�
ŵĞƚƌŝĐƐ͕�tĂƌƌĞŶ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϬϴͿ�ǁŽƵůĚ�ĐŽŶĐůƵĚĞ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞ�
ŶŝĐŚĞƐ�ŽĨ�ƚŚĞ�ƚǁŽ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ĂƌĞ�ϯϯй�ƐŝŵŝůĂƌ͘ �,ŽǁĞǀĞƌ͕ �ŝĨ�
ƚŚĞ�ŵŽŶƚĂŶĞ�ĂŶĚ�ŚŝůůǇ�ůĂŶĚƐĐĂƉĞƐ�ĞĂĐŚ�ƌĞƉƌĞƐĞŶƚĞĚ�
ŽŶůǇ�ϯй�ŽĨ�ƚŚĞ�ĂƌĞĂ�ŝŶ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ƐƉĂĐĞ͕�ǁŝƚŚ�ϵϰй�ŽĨ�
ƚŚĞ�ƌĞŐŝŽŶ�ďĞŝŶŐ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ďǇ�ůŽǁůĂŶĚƐ͕�ƚŚĞŶ�ƚŚĞ�ƐĂŵĞ�
ŵĞƚŚŽĚ�ǁŽƵůĚ�ŝŶĨĞƌ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞƐĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŶŝĐŚĞƐ�ĂƌĞ�ϵϰй�
ƐŝŵŝůĂƌ�;&ŝŐ͘�ϭ&Ϳ͘��ůƚŚŽƵŐŚ�ƚŚŝƐ�ĞǆĂŵƉůĞ�ŽǀĞƌƐŝŵƉůŝĮĞƐ�
ƚŚĞ� ĐĂůĐƵůĂƚŝŽŶƐ͕� ŝƚ� ĚĞŵŽŶƐƚƌĂƚĞƐ� ƚŚĞ� ƉŽƚĞŶƚŝĂů�
ƉŝƞĂůůƐ�ĂƐƐŽĐŝĂƚĞĚ�ǁŝƚŚ�ĐŽƵŶƟŶŐ�ƉŝǆĞůƐ�ŝŶ�ŐĞŽŐƌĂƉŚǇ�
ǁŚĞŶ�ƌĂŶŐĞƐ�ƐŚŽƵůĚ�ďĞ�ŝŶĨĞƌƌĞĚ�ĨƌŽŵ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�
ĐŽƌƌĞůĂƟŽŶƐ͘��ĞĐĂƵƐĞ�ůĂŶĚƐĐĂƉĞƐ�;ƚŚƵƐ�ŚĂďŝƚĂƚƐ�ĂŶĚ�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐͿ�ĂƌĞ�ƌĂƌĞůǇ�ĞƋƵĂůůǇ�ĚŝƐƚƌŝďƵƚĞĚ�ŝŶ�ŶĂƚƵƌĂů�
ƐǇƐƚĞŵƐ͕�ƋƵĂŶƟĨǇŝŶŐ�ŶŝĐŚĞƐ�ŝŶ�ŐĞŽŐƌĂƉŚǇ�ůŝŬĞůǇ�ŽǀĞƌͲ�Žƌ�
ƵŶĚĞƌͲĞƐƟŵĂƚĞƐ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ŵĞƌĞůǇ�ďĂƐĞĚ�ŽŶ�ƚŚĞ�
ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ĐŽǀĞƌĂŐĞ�ŽĨ�ŬĞǇ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�ƉĂƌĂŵĞƚĞƌƐ�
Ͳ�ƵŶůĞƐƐ� ƚŚĞ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ�ŽĨ� ƚŚĞ� ƚǁŽ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ďĞŝŶŐ�
ĐŽŵƉĂƌĞĚ�ĂƌĞ�ŝĚĞŶƟĐĂů͘

^ĞǀĞƌĂů� ƐƚƵĚŝĞƐ�ŚĂǀĞ�ƉƌŽƉŽƐĞĚ�ĮǆĞƐ� ƚŽ�'ͲƐƉĂĐĞ�
ůŝŵŝƚĂƟŽŶƐ�ďǇ�ĨŽĐƵƐŝŶŐ�ŽŶ�ĂŶĂůǇƐĞƐ�ŝŶ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�
;�ͲƐƉĂĐĞ͖��ƌŽĞŶŶŝŵĂŶŶ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϮ͕�YŝĂŽ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϲ͕�
EƵŶĞƐ�ĂŶĚ�WĞĂƌƐŽŶ�ϮϬϭϳͿ͘��ƚ�ƟŵĞ�ŽĨ�ǁƌŝƟŶŐ͕�ƚŚĞ�ŵŽƐƚ�
ƉŽƉƵůĂƌ��ͲƐƉĂĐĞ�ŵĞƚŚŽĚƐ�ĂƌĞ�ƚŚŽƐĞ�ŽĨ��ƌŽĞŶŶŝŵĂŶŶ�Ğƚ�Ăů͘�
;ϮϬϭϮͿ͘� dŚĞǇ�ĂƌĞ� ĐŽŵƉƌŝƐĞĚ�ŽĨ� Ă�ƉĂŝƌ�ŽĨ� ƐƚĂƟƐƟĐĂů�
ĂŶĂůǇƐĞƐ͗� ΀ϭ΁� Ă�DŽŶƚĞ��ĂƌůŽ� ƌĞƐĂŵƉůŝŶŐ� ƐƚĂƟƐƟĐ�
ĂŝŵĞĚ�ƚŽ�ĂƐƐĞƐƐ�ŚŽǁ�ƐŝŵŝůĂƌ� ƚǁŽ�ŶŝĐŚĞƐ�ĂƌĞ͕�ǁŚŝĐŚ�
ŝƐ� ĐĂůůĞĚ�ĂŶ� ͚�ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ͛� ƐƚĂƟƐƟĐ͕�ĂŶĚ� ΀Ϯ΁�Ă� ƐƉĂƟĂů�
ƌĂŶĚŽŵŝǌĂƟŽŶ� ƐƚĂƟƐƟĐ�ĂŝŵĞĚ� ƚŽ�ĂƐƐĞƐƐ� ƚŚĞ�ƉŽǁĞƌ�
ƚŽ�ĚĞƚĞĐƚ�Ă�ƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ƐƚĂƟƐƟĐ�ďĂƐĞĚ�ŽŶ�
ƚŚĞ�ƌĂŶŐĞ�ŽĨ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�ŝŶĐůƵĚĞĚ�ŝŶ�ƚŚĞ�ĂŶĂůǇƐĞƐ͕�
ĐĂůůĞĚ�Ă�͚�ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ͛�ƐƚĂƟƐƟĐ͘�DŽƌĞ�ƌĞĐĞŶƚůǇ͕ �EƵŶĞƐ�
ĂŶĚ�WĞĂƌƐŽŶ�;ϮϬϭϳͿ�ƉƌŽƉŽƐĞĚ�Ă�ƐŝŶŐůĞ�ƚĞƐƚ�ĨŽƌ�ŝŶĨĞƌƌŝŶŐ�
WŚǇůŽŐĞŶĞƟĐ�EŝĐŚĞ��ŝǀĞƌŐĞŶĐĞ� ;Žƌ� ĐŽŶƐĞƌǀĂƟƐŵͿ�
ďĂƐĞĚ�ŽŶ�Ă�ZĂŶĚŽŵ�dƌĂŶƐůĂƟŽŶ�ĂŶĚ�ZŽƚĂƟŽŶ�;ZdZͿ�
ƐƚĂƟƐƟĐ͘�tĞ�ĐŽŶƐŝĚĞƌ�ƚŚŝƐ�Ă�ǀĂƌŝĂŶƚ�ŽĨ�ƚŚĞ��ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ�
ƐƚĂƟƐƟĐ�ďĞĐĂƵƐĞ�ƚŚĞ�ƐƚƌĞŶŐƚŚ�ŽĨ�ƚŚĞ�ƚĞƐƚ�ŝƐ�ĚĞƉĞŶĚĞŶƚ�
ŽŶ�ƚŚĞ�ŽďƐĞƌǀĞĚ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ǀĂůƵĞƐ�ƌĞůĂƟǀĞ�ƚŽ�ƚŚĞ�
ƐƵƌƌŽƵŶĚŝŶŐ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ�;ǀƐ͘�ŝŶƚĞƌͲƚĂǆŽŶ�ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐͿ͘�
&ƵƌƚŚĞƌ͕ �YŝĂŽ�Ğƚ�Ăů͘�;ϮϬϭϲͿ�ĂůƐŽ�ƉƵďůŝƐŚĞĚ�Ă�ƐŽŌǁĂƌĞ�
ƉĂĐŬĂŐĞĚ�ĐĂůůĞĚ�EŝĐŚĞ�͕�ǁŚŝĐŚ�ƉƌŽǀŝĚĞƐ�Ă� ƐƵŝƚĞ�ŽĨ�
ƚŽŽůƐ�ƚŽ�ƋƵĂŶƟĨǇ�ĂŶĚ�ǀŝƐƵĂůŝǌĞ��ͲƐƉĂĐĞ�ĂŶĚ�'ͲƐƉĂĐĞ͕�
ĂŶĚ� ƚŚĞŝƌ�ĞǆƉůŝĐŝƚ� ĐŽŶŶĞĐƟŽŶƐ͕�ďƵƚ�ŶŽƚ� ƚŽ�ƉĞƌĨŽƌŵ�
ƐƚĂƟƐƟĐĂů�ĂŶĂůǇƐĞƐ�ŽĨ�ŶŝĐŚĞƐ͘

�ĞƐƉŝƚĞ�ƚŚĞƐĞ�ŵĂŶǇ�ŵĞƚŚŽĚŽůŽŐŝĐĂů�ŝŵƉƌŽǀĞŵĞŶƚƐ�
ŝŶ�ŶŝĐŚĞ�ƋƵĂŶƟĮĐĂƟŽŶ͕� Ă�ŵĂũŽƌŝƚǇ�ŽĨ� ƌĞƐĞĂƌĐŚĞƌƐ�
ĐŽŶƟŶƵĞ�ƚŽ�ŽǀĞƌůŽŽŬ�ƚŚĞ�ƚƌĂŶƐŝĞŶƚ�ŶĂƚƵƌĞ�ŽĨ�ƐƉĞĐŝĞƐ�
ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ�ĂŶĚ�ĂƐƐƵŵĞ�ƚŚĂƚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ŚĂǀĞ�ĂĐŚŝĞǀĞĚ�
ĞƋƵŝůŝďƌŝƵŵ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ�ĂŶĚ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞŝƌ�ĐƵƌƌĞŶƚ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�
ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ�ƌĞŇĞĐƚ�ƚŚĞ�ŶĞǆƵƐ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƐƵŝƚĂďůĞ�ďŝŽƟĐ�
ƐƉĂĐĞ�ĂŶĚ�ƐƵŝƚĂďůĞ�ĂďŝŽƟĐ�ƐƉĂĐĞ�;&ŝŐ͘�Ϯ�Ϳ͘� /ƚ� ŝƐ�ǁĞůů�
ŬŶŽǁŶ͕�ŚŽǁĞǀĞƌ͕ �ƚŚĂƚ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ�ĂƌĞ�ŝŶ�Ă�
ŶŽŶͲĞƋƵŝůŝďƌŝƵŵ�ƐƚĂƚĞ�ŝŶ�ŵŽƐƚ�ƌĞĂůͲůŝĨĞ�ƐŝƚƵĂƟŽŶƐ�ďĞ�ŝƚ�ĚƵĞ�
ƚŽ�ƐĞĂƐŽŶĂů�ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�;ǁĞĂƚŚĞƌ�Žƌ�ďŝŽƟĐĂůůǇͲƌĞůĂƚĞĚ͖�
�ƌĂƷũŽ�ĂŶĚ�WĞĂƌƐŽŶ�ϮϬϬϱ͕�WĞƚĞƌƐŽŶ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϭ͕�WĞƚĞƌƐŽŶ�
ĂŶĚ�̂ ŽďĞƌſŶ�ϮϬϭϮͿ�Žƌ�ƚŽ�ůŽŶŐͲƚĞƌŵ�ĚǇŶĂŵŝƐŵ�ŝŶ�ĐůŝŵĂƚĞ�
ĂŶĚ�ďĂƌƌŝĞƌƐ�ŽǀĞƌ�ĞǀŽůƵƟŽŶĂƌǇ�ƟŵĞƐ�;Ğ͘Ő͕͘�ĂƐ�ŐůĂĐŝĂů�
Žƌ�ŵŽŶƐŽŽŶ�ĐǇĐůĞƐ͖�'ĂůďƌĞĂƚŚ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϬϵ͕��ŚĞŶŐ�Ğƚ�Ăů͘�
ϮϬϭϯ͕��ĂůĂƚĂǇƵĚ�Ğƚ� Ăů͘� ϮϬϭϵͿ͘� ^ƉĞĐŝĞƐ͛� ƌĂŶŐĞƐ�ĂƌĞ�
ƐŶĂƉƐŚŽƚƐ�ŝŶ�ƟŵĞ͕�ĂŶĚ�ůŝŬĞůǇ�ĨĂůů�ƐŚŽƌƚ�ŽĨ�ƌĞƉƌĞƐĞŶƟŶŐ�
Ăůů� ŽĨ� ƚŚĞ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�Žƌ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ� ƚŚĂƚ�
ƐƉĞĐŝĞƐ�ĂƌĞ�ĂďůĞ�ƚŽ�ŽĐĐƵƉǇ�ŝŶ�Ă�ŐŝǀĞŶ�ƌĞŐŝŽŶ͕�ŵĞƌĞůǇ�
ĚƵĞ�ƚŽ�ƚŚŝƐ�ŶŽŶͲĞƋƵŝůŝďƌŝƵŵ�ƐƚĂƚĞ͘�dŚŝƐ�ŚĂƐ�ŝŵƉŽƌƚĂŶƚ�
ŝŵƉůŝĐĂƟŽŶƐ� ĨŽƌ�ŶŝĐŚĞ� ƐƚƵĚŝĞƐ͘� &Žƌ� ŝŶƐƚĂŶĐĞ͕� ŝĨ� ƚŚĞ�
ƌĂŶŐĞ�ŽĨ�Ă�ƐƉĞĐŝĞƐ�ŝƐ�ŶŽƚ�Ăƚ�ĞƋƵŝůŝďƌŝƵŵ�;&ŝŐ͘�Ϯ�Ϳ͕�ƚŚĞŶ�
ĐƵƌƌĞŶƚ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ�ŵĂǇ�ƉŽƚĞŶƟĂůůǇ�ĨĂŝů�ƚŽ�ƌĞŇĞĐƚ�ƚŚĞ�
ƚŽƚĂů� ƌĂŶŐĞ�ŽĨ�ƉŚǇƐŝŽůŽŐŝĐĂů� ƚŽůĞƌĂŶĐĞƐ�ŽĨ� ƚŚĞ�ƚĂǆŽŶ�
ŝŶ�ƋƵĞƐƟŽŶ͘�dŚĞ�ƉƌĂĐƟĐĞ�ŽĨ�ƵƐŝŶŐ�ƌĂŶŐĞ�ĚĂƚĂ�ƚŽ�ŝŶĨĞƌ�
ƉŚǇƐŝŽůŽŐŝĐĂů� ůŝŵŝƚƐ� ;Ğ͘Ő͕͘�tŝĞŶƐ�ĂŶĚ�'ƌĂŚĂŵ�ϮϬϬϱ͕�
<ŽǌĂŬ�ĂŶĚ�tŝĞŶƐ�ϮϬϬϲ͕��ŽŶĞƫ�ĂŶĚ�tŝĞŶƐ�ϮϬϭϰͿ�ŝƐ͕�
ƚŚĞƌĞĨŽƌĞ͕�ƌŝƐŬǇ͘�^ŝŵŝůĂƌůǇ͕ �ĚĞƐĐƌŝďŝŶŐ�ĂŶĚ�ĐŽŵƉĂƌŝŶŐ�
ŶŝĐŚĞƐ�ďĂƐĞĚ�ŽŶ�ƐŶĂƉƐŚŽƚƐ�ŽĨ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ƌĂŶŐĞƐ�ƉŽƐĞƐ�Ă�
ĐŚĂůůĞŶŐĞ�ƚŚĂƚ�ŶĞĞĚƐ�ƚŽ�ďĞ�ĂĚĚƌĞƐƐĞĚ�;Ğ͘Ő͕͘�,ŽƌƚĂů�Ğƚ�Ăů͘�
ϮϬϬϴ͕�^ĂƵƉĞ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϳͿ͘

dŽ�ďĞƚƚĞƌ� ĐŚĂƌĂĐƚĞƌŝǌĞ� ĚŝƐĐƵƐƐŝŽŶƐ� ŽĨ� ŶŝĐŚĞƐ͕�
ƉĂƌƟĐƵůĂƌůǇ�ƚŚŽƐĞ�ŝŶ�ŶŽŶͲĞƋƵŝůŝďƌŝƵŵ�ƐƚĂƚĞƐ͕�ǁĞ�ƉƌŽƉŽƐĞ�
ƚŽ�ĞǆƉĂŶĚ�:ĂĐŬƐŽŶ�ĂŶĚ�KǀĞƌƉĞĐŬ Ɛ͛�;ϮϬϬϬͿ�ƚĞƌŵ�͚ ƉŽƚĞŶƟĂů�
ŶŝĐŚĞ͛� ƚŽ� ĐŚĂƌĂĐƚĞƌŝǌĞ� ƚŚĞ�ƉŽƌƟŽŶ�ŽĨ� ƚŚĞ�ĞǆŝƐƟŶŐ�
ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů�ŶŝĐŚĞ�ƚŚĂƚ�ŝŶĐůƵĚĞƐ�Ăůů�ĨĂǀŽƌĂďůĞ�ĂďŝŽƟĐ�
ĂŶĚ�ďŝŽƟĐ�ĐŽŶĚŝƟŽŶƐ�ƉƌĞƐĞŶƚ� ŝŶ�Ă�ŐŝǀĞŶ�ƌĞŐŝŽŶ�ĂŶĚ�
ƟŵĞ�;&ŝŐ͘�Ϯ�Ͳ�Ϳ͘�^ƵĐŚ�ďŝŽƟĐ�ĐŽŶĚŝƟŽŶƐ�ĐŽƵůĚ�ŝŶĐůƵĚĞ�
ƚŚĞ�ŝĚĞŶƟƚǇ�ĂŶĚ�ĂďƵŶĚĂŶĐĞ�ŽĨ�ŵƵƚƵĂůŝƐƚƐ͕�ĨĂĐŝůŝƚĂƚŽƌƐ�
;Ğ͘Ő͕͘�ƉŽůůŝŶĂƚŽƌƐ͕�ƐĞĞĚ�ĚŝƐƉĞƌƐĞƌƐͿ͕�ƉƌĞĚĂƚŽƌƐ͕�ƉĂƌĂƐŝƚĞƐ͕�
ƉĂƚŚŽŐĞŶƐ͕�ĂŶĚ�ĐŽŵƉĞƟƚŽƌƐ�ƚŚĂƚ�ĐŽŶƐƚƌĂŝŶ�Žƌ�ĨĂĐŝůŝƚĂƚĞ�
Ă� ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ� ;'ĂƐƚŽŶ�ϮϬϬϯͿ͘� :ĂĐŬƐŽŶ�ĂŶĚ�
KǀĞƌƉĞĐŬ Ɛ͛�ĚĞĮŶŝƟŽŶ�ŽĨ�Ă�͚ ƉŽƚĞŶƟĂů�ŶŝĐŚĞ͛�ǁĂƐ�ŝŶŝƟĂůůǇ�
ƌĞƐƚƌŝĐƚĞĚ�ƚŽ�ƚŚĞ�ĨĂǀŽƌĂďůĞ�ĂďŝŽƟĐ�ĐŽŶĚŝƟŽŶƐ�ĂǀĂŝůĂďůĞ�
ŝŶ�Ă�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ĂƌĞĂ͕�ǁŚŝĐŚ�ǁĂƐ�ƌĞĐĞŶƚůǇ�ƌĞŶĂŵĞĚ�ďǇ�
WĞƚĞƌƐŽŶ�Ğƚ�Ăů͘� ;ϮϬϭϭͿ�ĂƐ� ƚŚĞ� ͚ĞǆŝƐƟŶŐ� ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů�
ŶŝĐŚĞ͕͛ �ƉƌŽǀŝĚŝŶŐ�Ă�ĚŝƌĞĐƚ��ͲƐƉĂĐĞ�ĂŶĂůŽŐ�ƚŽ�ĂďŝŽƟĐĂůůǇ�
ƐƵŝƚĂďůĞ�ĂƌĞĂ�ƉƌĞƐĞŶƚ�ŝŶ�'ͲƐƉĂĐĞ͘�WĞƚĞƌƐŽŶ�Ğƚ�Ăů͘�;ϮϬϭϭͿ�
ĂůƐŽ�ƉƌŽƉŽƐĞĚ�ƚŚĞ�ƚĞƌŵ�͚ ďŝŽůŽŐŝĐĂůůǇ�ƌĞĚƵĐĞĚ�ŶŝĐŚĞ͛�ƚŚĂƚ�
ŝƐ�ĂůŵŽƐƚ�ŝĚĞŶƟĐĂů�ƚŽ�ŽƵƌ�ĚĞĮŶŝƟŽŶ�ŽĨ�ƉŽƚĞŶƟĂů�ŶŝĐŚĞ͘�
WĞƚĞƌƐŽŶ�Ğƚ�Ăů͘�;ϮϬϭϭͿ͕�ĐƌŝƟƋƵĞĚ�:ĂĐŬƐŽŶ�ĂŶĚ�KǀĞƌƉĞĐŬ Ɛ͛�
;ϮϬϬϬͿ�͚ƉŽƚĞŶƟĂů�ŶŝĐŚĞ͛�ƐƚĂƟŶŐ͗�͚dŚĞ�ƚĞƌŵ�͞ƉŽƚĞŶƟĂů�
ŶŝĐŚĞ͟�ŵĂǇ�ďĞ�ƐŽŵĞǁŚĂƚ�ƵŶĨŽƌƚƵŶĂƚĞ͕�ŚŽǁĞǀĞƌ͕ �ƐŝŶĐĞ�
ŝƚ�ƌĞƉƌĞƐĞŶƚƐ�ƚŚĞ�ĐƵƌƌĞŶƚůǇ�ĞǆŝƐƟŶŐ�ŵĂŶŝĨĞƐƚĂƟŽŶ�ŽĨ�
ƚŚĞ�ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů�ŶŝĐŚĞ�;͙Ϳ�ƚŚĂƚ�ŝƐ�ŝŶ�ƌĞĂůŝƚǇ�ĂǀĂŝůĂďůĞ�
Ăƚ�ƚŚĞ�ŵŽŵĞŶƚ͕�ƌĂƚŚĞƌ�ƚŚĂŶ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ƉŽƚĞŶƟĂů͛͘ �tĞ�
ĐŽŵƉůĞƚĞůǇ�ĂŐƌĞĞ͕�ĂŶĚ�ŽƵƌ�ƉƌŽƉŽƐĞĚ�ĐŚĂŶŐĞƐ�ĚŝƌĞĐƚůǇ�
ĂĚĚƌĞƐƐ� ƚŚŝƐ� ĐƌŝƟƋƵĞ͘�tĞ�ĂƌŐƵĞ� ĨŽƌ� ƚŚŝƐ� ƐĞŵĂŶƟĐ�
ĐŚĂŶŐĞ� ၕͶ�ƵƐŝŶŐ�ŽƵƌ�ƵƉĚĂƚĞĚ�ĚĞĮŶŝƟŽŶ�ŽĨ�͚ƉŽƚĞŶƟĂů�
ŶŝĐŚĞ͛�ŝŶƐƚĞĂĚ�ŽĨ�͚ ďŝŽůŽŐŝĐĂůůǇ�ƌĞĚƵĐĞĚ�ŶŝĐŚĞ͛�ၕͶ�ŐŝǀĞŶ�
ƚŚĂƚ�ŝƚ�ŵŽƌĞ�ĞĸĐŝĞŶƚůǇ�ĐŚĂƌĂĐƚĞƌŝǌĞƐ�ƚŚĞ�ĐŽƌĞ�ĐŽŶĐĞƉƚƐ�
ĂŶĚ�ĚŽĞƐ�ŶŽƚ�ƌĞƋƵŝƌĞ�Ă�ĚĞƚĂŝůĞĚ�ƵŶĚĞƌƐƚĂŶĚŝŶŐ�ŽĨ�Ă�
��D�ĚŝĂŐƌĂŵ�ĨŽƌ�ĐĂƐƵĂů�ĐŽŵƉƌĞŚĞŶƐŝŽŶ͘�>ĂƐƚůǇ͕ �ŽƵƌ�
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ƉƌŽƉŽƐĞĚ�ĐŚĂŶŐĞ�ƌĞŶĚĞƌƐ�ƉŽƚĞŶƟĂů�ŶŝĐŚĞ�ĂƐ�Ă�ĚŝƌĞĐƚ�
�ͲƐƉĂĐĞ�ĂŶĂůŽŐ�ƚŽ�Ă�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�͚ƉŽƚĞŶƟĂů�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶĂů�
ĂƌĞĂ͛� ŝŶ�'ͲƐƉĂĐĞ� ;dĂďůĞ�ϭͿ� ĂŶĚ͕� ƚŚƵƐ͕� ĚŝƐĐƵƐƐŝŽŶƐ�
ďĞƚǁĞĞŶ��ͲƐƉĂĐĞ�ĂŶĚ�'ͲƐƉĂĐĞ�ĂŶĚ�ƚŚĞŝƌ�ƌĞůĂƟŽŶƐŚŝƉƐ�
ĂƌĞ�ŵŽƌĞ�ŝŶƚƵŝƟǀĞ͘

ZĞĐĞŶƚůǇ͕� ƐĞǀĞƌĂů� ƌĞƐĞĂƌĐŚĞƌƐ� ŚĂǀĞ�ďĞŐƵŶ� ƚŽ�
ĂĐŬŶŽǁůĞĚŐĞ�ŝƐƐƵĞƐ�ĂƐƐŽĐŝĂƚĞĚ�ǁŝƚŚ�ŶŝĐŚĞ�ƋƵĂŶƟĮĐĂƟŽŶ�
ŝŶ� ŶŽŶͲĞƋƵŝůŝďƌŝƵŵ�ĚŝƐƚƌŝďƵƚŝŽŶƐ͘� &Žƌ� ĞǆĂŵƉůĞ͕�
WĞƟƚƉŝĞƌƌĞ�Ğƚ�Ăů͘�;ϮϬϭϮͿ�ĚĞŵŽŶƐƚƌĂƚĞĚ�ƚŚĞ�ŝŵƉŽƌƚĂŶĐĞ�
ŽĨ�ƋƵĂŶƟĨǇŝŶŐ�ĂŶĂůŽŐ�ĐůŝŵĂƚĞƐ�ǁŚĞŶ�ĐŽŵƉĂƌŝŶŐ�ŶŝĐŚĞ�
ƐŚŝŌƐ�ĂŵŽŶŐ� ƚĞƌƌĞƐƚƌŝĂů�ƉůĂŶƚ� ŝŶǀĂĚĞƌƐ͘�YŝĂŽ�Ğƚ�Ăů͘�
;ϮϬϭϳͿ�ĚŝƌĞĐƚůǇ�ĂĚĚƌĞƐƐĞĚ�ŶŽŶͲĞƋƵŝůŝďƌŝƵŵ�ŶĂƚƵƌĞ�ŽĨ�
ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ�ďǇ�ƌĞƐƚƌŝĐƟŶŐ�ƐƚĂƟƐƟĐĂů�ĂŶĂůǇƐĞƐ�
ƚŽ�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�ĂŶĂůŽŐŽƵƐ� ĐůŝŵĂƚĞ� ƐƉĂĐĞ͘�dŚĞ� ůŝŵŝƚĞĚ�
ŝŶĐŽƌƉŽƌĂƟŽŶ�ŽĨ�ŶŽŶͲĞƋƵŝůŝďƌŝƵŵ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ� ŝŶƚŽ�
ĂŶĂůǇƐĞƐ͕�ŝŶ�ƉĂƌƚ͕�ŝƐ�ĐĂƵƐĞĚ�ďǇ�ƚŚĞ�ĨĂĐƚ�ƚŚĂƚ�ŶŽ�ĂǀĂŝůĂďůĞ�
ƐŽŌǁĂƌĞ�ƉƌŽǀŝĚĞƐ�ĂŶ�ŝŶƚƵŝƟǀĞ�Žƌ�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�ǁĂǇ�ĨŽƌ�

ƌĞƐĞĂƌĐŚĞƌƐ�ƚŽ�ƋƵĂŶƟĨǇ�ĂŶĚ�ŝŶĐŽƌƉŽƌĂƚĞ�ŶŽŶͲĞƋƵŝůŝďƌŝƵŵ�
ĐŽŶĚŝƟŽŶƐ�ŝŶƚŽ�ƐƚĂƟƐƟĐĂů�ƚĞƐƚƐ�ŽĨ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ͘

/Ŷ�ƚŚŝƐ�ƉĂƉĞƌ͕ �ǁĞ�Ăŝŵ�ƚŽ�ĨƵƌƚŚĞƌ�ƉƌŽŐƌĞƐƐ�ďǇ�ŝŶƚƌŽĚƵĐŝŶŐ�
ĂŶ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�;�ͲƐƉĂĐĞͿ�ďĂƐĞĚ�EŝĐŚĞ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�
^ƚĂƟƐƟĐ� ƚŚĂƚ�ďƵŝůĚƐ�ŽŶ� ƚŚĞ�ŵĞƚŚŽĚƐ�ĂŶĚ� ƐƚĂƟƐƟĐƐ�
ƉƌŽƉŽƐĞĚ�ďǇ��ƌŽĞŶŶŝŵĂŶŶ�Ğƚ�Ăů͘�;ϮϬϭϮͿ͕�WĞƟƚƉŝĞƌƌĞ�Ğƚ�Ăů͘�
;ϮϬϭϮͿ͕�ĂŶĚ�YŝĂŽ�Ğƚ�Ăů͘�;ϮϬϭϳͿ͘�KƵƌ�ŵĞƚŚŽĚ�ĞǆƉůŝĐŝƚůǇ�
ŝŶĐŽƌƉŽƌĂƚĞƐ�ƚŚĞ�ƐƉĂƟĂů�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�ŽĨ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�
ŝŶƚŽ�ƐƚĂƟƐƟĐĂů�ƚĞƐƚƐ�Ͳ�ƉĂƌƟĐƵůĂƌůǇ�ƚŚĞŝƌ�ĂǀĂŝůĂďŝůŝƚǇ͕ �ĂŶĚ�
ǁŚĞƚŚĞƌ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�ĂƌĞ�ĂŶĂůŽŐŽƵƐ� ƚŽ�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�
ĐůŝŵĂƚĞƐ�ŽĨ�ďŽƚŚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�;�Žǆ�ϭ͕�&ŝŐ͘�ϯͿ͘��ƵŝůĚŝŶŐ�ŽŶ�
ƚŚĞ�ŵĞƚŚŽĚƐ�ŽĨ�tĂƌƌĞŶ�Ğƚ� Ăů͘� ;ϮϬϭϮͿ͕��ĞĂůĞ�Ğƚ� Ăů͘�
;ϮϬϭϮͿ͕�ĂŶĚ�EƵŶĞƐ�ĂŶĚ�WĞĂƌƐŽŶ�;ϮϬϭϳͿ͕�ǁĞ�ŝŶƚƌŽĚƵĐĞ�
Ă�ŶĞǁ��ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ�ƐƚĂƟƐƟĐ�ƚŽ�ŵĞĂƐƵƌĞ�ƚŚĞ�ĂďŝůŝƚǇ�ŽĨ�
ƚŚŝƐ�EŝĐŚĞ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ƐƚĂƟƐƟĐ�ƚŽ�ĚĞƚĞĐƚ�ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�
ďĂƐĞĚ�ŽŶ�ƚŚĞ�ĂǀĂŝůĂďůĞ��ͲƐƉĂĐĞ�;�Žǆ�ϭ͕�&ŝŐ͘�ϯͿ͘�dŚĞƐĞ�
ŵĞƚƌŝĐƐ�ĞŶĂďůĞ� ĨĂŝƌ� ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ�ďĞƚǁĞĞŶ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�

&ŝŐ͘�Ϯ͘��ŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ�ŽĨ�ĞƋƵŝůŝďƌŝƵŵ�ĂŶĚ�ŶŽŶͲĞƋƵŝůŝďƌŝƵŵ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ�ĂŶĚ�ŝƚƐ�ƌŽůĞ�ŝŶ�ŽĐĐƵƉĂŶĐǇ�ŽĨ�Ă�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ĞǆŝƐƟŶŐ�
ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů�ŶŝĐŚĞ͘�;�Ϳ�/Ĩ�Ă�ƐƉĞĐŝĞƐ�ŚĂƐ�ĂŶ�ĞƋƵŝůŝďƌŝƵŵ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ͕�ŝƚ�ŝƐ�ŽĐĐƵƉǇŝŶŐ�Ăůů�ŽĨ�ƚŚĞ�ƉŽƚĞŶƟĂůůǇ�ƐƵŝƚĂďůĞ�ŚĂďŝƚĂƚƐ�
ŝŶ�ƚŚĞ�ǁŽƌůĚ�;ƚŚĞ�ƉŽƚĞŶƟĂů�ŶŝĐŚĞ�ŝƐ�ĐŽŵƉůĞƚĞůǇ�ĮůůĞĚͿ͘�;�Ϳ�/Ĩ�Ă�ƐƉĞĐŝĞƐ�ŝƐ�ŝŶ�Ă�ŶŽŶͲĞƋƵŝůŝďƌŝƵŵ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ͕�ŝƚƐ�ƉŽƚĞŶƟĂů�
ŶŝĐŚĞ�ŝƐ�ŶŽƚ�ĨƵůůǇ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ĚƵĞ�ƚŽ�ƐĞĂƐŽŶĂů�ĂŶĚ�ůŽŶŐͲƚĞƌŵ�ĚǇŶĂŵŝƐŵ�ŽĨ�ŚĂďŝƚĂƚƐ͘�dŚĞ���D�ŝƐ�ĐĂƐƚ�ŝŶ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ƐƉĂĐĞ͕�
ĐŽƌƌĞƐƉŽŶĚŝŶŐ��ͲƐƉĂĐĞ�ĂƌĞĂƐ�ĂƌĞ�ůĂďĞůĞĚ�ŝŶ�ĐŽůŽƌƐ�ĂŶĚ�ĐĂƉŝƚĂů�ůĞƩĞƌƐ͘���D�&ŝŐ͘�ĂŶĚ�ƚĞƌŵƐ�ĂĚĂƉƚĞĚ�ĨƌŽŵ�^ŽďĞƌ୐Ŷ�ĂŶĚ�
EĂŬĂŵƵƌĂ�;ϮϬϬϵͿ�ĂŶĚ�WĞƚĞƌƐŽŶ�Ğƚ�Ăů͘� ;ϮϬϭϭͿ͘� ;�Ϳ���D�ƵŶŝƚƐ� ŝŶ�ĐŽŶŶĞĐƟŽŶ�ƚŽ�Ă�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ͘��ĂƌŬ�
ŐƌĞǇ�ƉŝǆĞůƐ�ƌĞƉƌĞƐĞŶƚ�ƌĞŐŝŽŶƐ�ƚŚĂƚ�ĂƌĞ�ĂďŝŽƟĐĂůůǇ�ĂŶĚͬŽƌ�ďŝŽƟĐĂůůǇ�ƵŶƐƵŝƚĂďůĞ�ĂƌĞĂƐ͕�ǁŚĞƌĞĂƐ�ůŝŐŚƚ�ŐƌĞǇ�ƉŝǆĞůƐ�ĂƌĞ�ĂƋƵĂƟĐ͕�
ƵŶŽĐĐƵƉŝĂďůĞ�ŚĂďŝƚĂƚƐ͘�;�Ϳ�dŚĞ�ƐƉĂƟĂů�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�ŽĨ�ĨĂǀŽƌĂďůĞ�ĨĂĐƚŽƌƐ�ŝƐ�ƚƌĂŶƐůĂƚĞĚ�ƚŽ�Ă���D�ĚŝĂŐƌĂŵ�ďǇ�ƉŽŽůŝŶŐ�ŽĨ�ƉŝǆĞůƐ�
ŽĨ�ĐŽƌƌĞƐƉŽŶĚŝŶŐ�ƌĞŐŝŽŶƐ�ŝŶƚŽ�ƚŚĞ�ĚŝĂŐƌĂŵ͘
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ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĞƐ�ĂŶĚ�ǁŚĞŶ�ƚŚĞ�ƌĂŶŐĞƐ�ŽĨ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ĂƌĞ�ŽƵƚ�
ŽĨ�ĞƋƵŝůŝďƌŝƵŵ͘

�ĂƐĞĚ�ŽŶ�ĚŝƐƟŶĐƚ�ƉĂƌĂŵĞƚĞƌŝǌĂƟŽŶ�ŽĨ� ƚŚĞ�ŶĞǁ�
�ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ĂŶĚ��ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ�ƐƚĂƟƐƟĐƐ�;&ŝŐ͘�ϰͿ͕�ǁĞ�ƚŚĞŶ�
ƉƌŽƉŽƐĞ�ƚǁŽ�ĐŽƌƌĞĐƚĞĚ��ͲƐƉĂĐĞͲďĂƐĞĚ�ƐƚĂƟƐƟĐĂů�ƚĞƐƚƐ͗�
Ă�EŝĐŚĞ�KǀĞƌůĂƉ�dĞƐƚ�;EKdͿ�ĂŶĚ�Ă�EŝĐŚĞ��ŝǀĞƌŐĞŶĐĞ�
dĞƐƚ�;E�dͿ�ƚŚĂƚ͕�ũŽŝŶƚůǇ͕ �ĂůůŽǁ�ƐĐŝĞŶƟƐƚƐ�ƚŽ�ƌĞĐŽŐŶŝǌĞ�
ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ƚŚĂƚ�ĞŵĞƌŐĞ�ĨƌŽŵ�ƚƌƵĞ�
ŶŝĐŚĞ�ĚŝǀĞƌŐĞŶĐĞ�ŝŶƐƚĞĂĚ�ŽĨ�ŽƚŚĞƌ�ĐŽŶĨŽƵŶĚŝŶŐ�ĐĂƵƐĞƐ�

ƐƵĐŚ�ĂƐ�ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�ŝŶ�ůŝĨĞ�ŚŝƐƚŽƌǇ�;Ğ͘Ő͕͘�ŵĂƟŶŐ�ƐǇƐƚĞŵƐ�
Žƌ�ƉĂƌĞŶƚĂů�ĐĂƌĞ�ƚǇƉĞƐͿ͕�ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�ŝŶ�ƚŚĞŝƌ�ďŝŽůŽŐŝĐĂů�
ŝŶƚĞƌĂĐƚŽƌƐ͕�Žƌ� ŝŶ� ƚŚĞ�ǀĂƌŝĞƚǇ�ĂŶĚ� ĐŽŶĮŐƵƌĂƟŽŶ�ŽĨ�
ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ͘�̂ ƉĞĐŝĮĐĂůůǇ͕ �ƚŚĞ�EKd�ĞƐƟŵĂƚĞƐ�
ƚŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƚŚĞ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ŶŝĐŚĞƐ�ŽĨ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͖�
ŝƚ�ĐŽŶƐŝĚĞƌƐ�ƚŚĞ�ƚŽƚĂů�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�
ƌĞƉƌĞƐĞŶƚĞĚ�ǁŝƚŚŝŶ� ƚŚĞ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�ŽĨ�
ƚŚĞ� ƐƉĞĐŝĞƐ� ;ĨŽƌ�Ă�ŐĞŶĞƌĂů�ŽǀĞƌǀŝĞǁ�ŽĨ�ĞŶƟƌĞ�ƐƚƵĚǇ�
ƐĞĞ�&ŝŐ͘�ϰͿ͘� /Ŷ� ƚƵƌŶ͕� ƚŚĞ�E�d�ĞƐƟŵĂƚĞƐ� ƚŚĞ�ƉŽƌƟŽŶ�

Table 1.�<ĞǇ�ƌĞůĂƟŽŶƐŚŝƉƐ�ďĞƚǁĞĞŶ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ�ĂŶĚ�ŶŝĐŚĞƐ͘
Geographic Space Ecological Space

�ďŝŽƟĐĂůůǇ�ƐƵŝƚĂďůĞ�ĂƌĞĂ �ǆŝƐƟŶŐ�ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů�ŶŝĐŚĞ
WŽƚĞŶƟĂů�ƐƵŝƚĂďůĞ�ĂƌĞĂ WŽƚĞŶƟĂů�ŶŝĐŚĞ
/ŶǀĂĚĂďůĞ�ƐƵŝƚĂďůĞ�ĂƌĞĂ /ŶǀĂĚĂďůĞ�ŶŝĐŚĞ
KĐĐƵƉŝĞĚ�ƐƵŝƚĂďůĞ�ĂƌĞĂ KĐĐƵƉŝĞĚ�ŶŝĐŚĞΎ

Ύ,ƵƚĐŚŝŶƐŽŶ Ɛ͛�ĚĞĮŶŝƟŽŶ�ŽĨ�Ă� ͚ƌĞĂůŝǌĞĚ�ŶŝĐŚĞ͛�;,ƵƚĐŚŝŶƐŽŶ�ϭϵϱϳͿ� ŝƐ�ĐůŽƐĞůǇ�ƌĞůĂƚĞĚ�ƚŽ�ŽƵƌ�ĚĞĮŶŝƟŽŶ�ŽĨ� ͚ƉŽƚĞŶƟĂů�ŶŝĐŚĞ͛͘ �,ŽǁĞǀĞƌ͕ �
ŝŶ�ƉĂƐƚ�ĚĞĐĂĚĞƐ͕�ƚŚĞ�ƚĞƌŵ�͚ƌĞĂůŝǌĞĚ�ŶŝĐŚĞ͛�ŚĂƐ�ďĞĞŶ�ǁŝĚĞůǇ�ƵƐĞĚ�ƚŽ�ĚĞƐĐƌŝďĞ�Ă�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ŶŝĐŚĞ͘�dŽ�ĂǀŽŝĚ�ĐŽŶĨƵƐŝŽŶ͕�ǁĞ�ƵƐĞ�
͚ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ŶŝĐŚĞ͛�ŚĞƌĞ�ĂŶĚ�ŶŽƚ�͚ƌĞĂůŝǌĞĚ�ŶŝĐŚĞ͛͘

�Žǆ͘�ϭ͘��ƐƐĞƐƐŝŶŐ�ŶŝĐŚĞ�ĚŝǀĞƌŐĞŶĐĞ͘�/Ĩ�ǁĞ�ƐŝŵƉůǇ�ůŽŽŬ�Ăƚ�ƚŚĞ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ�ŽĨ�ĞĂĐŚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�;�Ϳ͕�ǁĞ�ǁŽƵůĚ�ĐŽŶĐůƵĚĞ�
ƚŚĞǇ�ĂƌĞ�ƋƵŝƚĞ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�;�Ϳ͘�,ŽǁĞǀĞƌ͕ �ǁĞ�ĂĐƚƵĂůůǇ�ĚŽ�ŶŽƚ�ŬŶŽǁ�ŝĨ�ƚŚĞ�ǇĞůůŽǁ�ĨƌŽŐ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ŝƐ�ĂďůĞ�ƚŽ�ŽĐĐƵƉǇ�ŵŽƵŶƚĂŝŶƐ�Žƌ�
ŶŽƚ�ďĞĐĂƵƐĞ�ŶŽ�ŵŽƵŶƚĂŝŶƐ�ĞǆŝƐƚ�ŝŶ�ŝƚƐ�ĐƵƌƌĞŶƚ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�;��Θ��Ϳ͘�'ŝǀĞŶ�ƚŚŝƐ�ƐƉĂƟĂů�ĐŽŶƚĞǆƚ�ŽĨ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�
ĚŝƌĞĐƚůǇ�ĂīĞĐƚ�ŝƚƐ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ͕�ĂŶǇ�ĂŶĂůǇƐŝƐ�ŽĨ�ŶŝĐŚĞ�ĚŝǀĞƌŐĞŶĐĞ�ŵƵƐƚ�ĐŽŶƐŝĚĞƌ�ƚŚĞ�ƐƉĂƟĂů�ĂǀĂŝůĂďŝůŝƚǇ�ŽĨ�ŚĂďŝƚĂƚƐ�ĂŶĚ�
ŵĂŬĞ�ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ�ŝŶ�ŽŶůǇ�ŚĂďŝƚĂƚƐ�ƚŚĂƚ�ĂƌĞ�ĂǀĂŝůĂďůĞ�ƚŽ�ďŽƚŚ�ƚĂǆĂ�;ƉƵƌƉůĞ�ŝŶ��Ͳ&Ϳ͘�/Ĩ�ŶŝĐŚĞƐ�ĂƌĞ�ǀĞƌǇ�ƐŝŵŝůĂƌ�ŝŶ�ƐŚĂƌĞĚ�
ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ��ͲƐƉĂĐĞ�;�Ϳ͕�ƚŚĞƌĞ�ŝƐ�ůŝƩůĞ�ĞǀŝĚĞŶĐĞ�ƚŚĂƚ�ŶŝĐŚĞƐ�ŚĂǀĞ�ĚŝǀĞƌŐĞĚ͘�/Ĩ�ƚŚĞǇ�ĚŝǀĞƌŐĞ�ŝŶ�ƐŚĂƌĞĚ�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ��ͲƐƉĂĐĞ�
;&Ϳ͕�ƚŚĞŶ�ƚŚŝƐ�ŝƐ�ƐƚƌŽŶŐ�ĞǀŝĚĞŶĐĞ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŶŝĐŚĞƐ�ŚĂǀĞ�ĚŝǀĞƌŐĞĚ͘



Brown & Carnaval Niches: methods, concepts, & evolution

Frontiers of Biogeography 2019, 11.4, e44158 © the authors, CC-BY 4.0 license  6

ŽĨ� ƚŚĞ�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ�ƐƉĂĐĞ�ƚŚĂƚ� ŝƐ�ƐŚĂƌĞĚ�
ďǇ� ƚǁŽ�ƐƉĞĐŝĞƐ� ;ŚĞƌĞŝŶ� ĐĂůůĞĚ�ĂŶĂůŽŐŽƵƐ�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�Žƌ�ĂŶĂůŽŐŽƵƐ�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ��ͲƐƉĂĐĞ͖�&ŝŐƐ͘�ϭ͕�
^ƵƉƉůĞŵĞŶƚĂƌǇ�&ŝŐƐ͘�^ϭͲ^ϯͿ͖�ŝƚ�ĂůůŽǁƐ�ƵƐ�ƚŽ�ĂƐŬ�ŚŽǁ�
ĞƋƵŝǀĂůĞŶƚ�;Žƌ�ŶŽƚͿ�ƚŚĞ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ŶŝĐŚĞƐ�ŽĨ�ƚǁŽ�ƐƉĞĐŝĞƐ�
ĂƌĞ� ŐŝǀĞŶ�Ă� ĐŽŵŵŽŶ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů� ďĂĐŬŐƌŽƵŶĚ͘�
tŚĞŶ� ƚŚĞ�EKd� ŝŶĚŝĐĂƚĞƐ� ƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ�ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ� ŝŶ�

ƚŚĞ�ƚŽƚĂů�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞƐ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ďǇ�ƚŚĞ�ƚǁŽ�
ƐƉĞĐŝĞƐ͕�ƚŚĞƌĞ�ŝƐ�ƐƵƉƉŽƌƚ�ĨŽƌ�ƚŚĞ�ŚǇƉŽƚŚĞƐŝƐ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞǇ�
ĐƵƌƌĞŶƚůǇ�ŽĐĐƵƉǇ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�ŶŝĐŚĞƐ�Ͳ�ďƵƚ�ǁĞ�ĐĂŶŶŽƚ�ƐƚĂƚĞ�
ŝĨ�ƚŚĞ�ŶŝĐŚĞƐ�ŚĂǀĞ�ĚŝǀĞƌŐĞĚ�Žƌ�ŝĨ�ƚŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�;Žƌ�ůĂĐŬ�
ƚŚĞƌĞŽĨͿ�ŝƐ�ĚƵĞ�ƚŽ�ŽƚŚĞƌ�ĐĂƵƐĞƐ�;ƐĞĞ�dĂďůĞ�ϮͿ͘�/Ĩ�ƚŚĞ�
E�d�ƌĞƐƵůƚƐ�ŝŶ�Ă�ƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ�ǀĂůƵĞ͕�ŝƚ�ŝŶĚŝĐĂƚĞƐ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞ�
ŶŝĐŚĞƐ�ŽĨ�ƚǁŽ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ƚŚĂƚ�ƐŚĂƌĞ�ĐŽŵŵŽŶ�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�

&ŝŐ͘�ϯ͘�'ĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ƐƉĂĐĞ͕�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�ĂŶĚ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ͘��͘�^ƉĞĐŝĞƐ�ŝŶƚĞƌĂĐƚ�ǁŝƚŚ�ƚŚĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ�
ǀŝĂ�ƚŚĞŝƌ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ͘�tŝƚŚŝŶ�ĞĂĐŚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�ŝƐ�Ă�ƐƵďƐĞƚ�ŽĨ�ƚŚĞ�ƚŽƚĂů�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�ǁŚŝĐŚ�
ŝƚ�ŚĂƐ�ĂĐĐĞƐƐ� ƚŽ͘� dŚŝƐ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ� ŝƐ� ĞƐƟŵĂƚĞĚ�ďǇ� ĐƌĞĂƟŶŐ�Ă�ďƵīĞƌĞĚ�ŵŝŶŝŵƵŵ�ĐŽŶǀĞǆ�ƉŽůǇŐŽŶ�ŽĨ�ĞĂĐŚ�
ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ͘�WŝĐƚƵƌĞĚ�ŝƐ�ƚŚĞ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�ŽĨ�Conium maculatum�;ƉŽŝƐŽŶ�ŚĞŵůŽĐŬͿ�ƚŚĂƚ�ŝƐ�ŶĂƟǀĞ�ƚŽ�
�ƵƌŽƉĞ�ĂŶĚ�ŝŶǀĂƐŝǀĞ�ŝŶ�EŽƌƚŚ�ĂŶĚ�^ŽƵƚŚ��ŵĞƌŝĐĂ͘�B.��ǀĞƌǇ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�;'ͲƐƉĂĐĞͿ�ĐĂŶ�ďĞ�ĐŚĂƌĂĐƚĞƌŝǌĞĚ�ďǇ�
ŝƚƐ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�;�ͲƐƉĂĐĞͿ͕�ǁŚŝĐŚ�ĚŝƐƉůĂǇƐ�ƚŚĞ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�ŽĨ�ŽĐĐƵƌƌĞŶĐĞƐ�ŝŶ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�ĚĂƚĂ�;ĂƐ�ŽƉƉŽƐĞĚ�ƚŽ�
ƚŚĞŝƌ�ƉŚǇƐŝĐĂů�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ůŽĐĂƟŽŶƐͿ͘�WŝĐƚƵƌĞĚ�ŝƐ�ƚŚĞ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ�ŽĨ�ƉŽŝƐŽŶ�ŚĞŵůŽĐŬ�ĂŶĚ�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ��ͲƐƉĂĐĞ͘�C.��ǀĞƌǇ�
ƐƉĞĐŝĞƐ�ŚĂƐ�ĂĐĐĞƐƐ�ƚŽ�ƐŽŵĞ��ͲƐƉĂĐĞ�ĐŚĂƌĂĐƚĞƌŝǌĞĚ�ďǇ� ŝƚƐ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�ƉŽƚĞŶƟĂů͕�ďŝŽƟĐ�ĨĂĐƚŽƌƐ͕�ĂŶĚ�ƚŚĞ�ĐŽŵƉŽƐŝƟŽŶ�ŽĨ�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�ƐƵƌƌŽƵŶĚŝŶŐ�ŝƚƐ�ƌĞĂůŝǌĞĚ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ͘�D.�tŚĞŶ�ĐŽŵƉĂƌŝŶŐ�ƚǁŽ�ƐƉĞĐŝĞƐ�;Žƌ�ƉŽƉƵůĂƟŽŶƐͿ͕�ƚǇƉŝĐĂůůǇ�Ă�ƉŽƌƟŽŶ�ŽĨ�
ƚŚĞ�ĂǀĂŝůĂďůĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�ŝƐ�ƐŚĂƌĞĚ�ǁŝƚŚ�ƚŚĞ��ͲƐƉĂĐĞ�ŽĨ�ƚŚĞ�ŽƚŚĞƌ�ƐƉĞĐŝĞƐ�;Žƌ�ƉŽƉƵůĂƟŽŶͿ͘�dŚĞ�ƉŽƌƟŽŶ�ŽĨ�ƐŚĂƌĞĚ�
�ͲƐƉĂĐĞ�;ƐŚĂĚĞĚ�ĂŶĚ�ďůŽǁŶͲƵƉ�ŽŶ�ƚŚĞ�ƌŝŐŚƚ�ǁŝƚŚ�ĐŽƌƌĞƐƉŽŶĚŝŶŐ�ůŽĐĂůŝƟĞƐ�ŽĨ�WŽŝƐŽŶ�,ĞŵůŽĐŬͿ�ǁĞ�ĐĂůů�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�ĂŶĂůŽŐŽƵƐ�
�ͲƐƉĂĐĞ͘�KŶ�ƚŚĞ�ŽƚŚĞƌ�ŚĂŶĚ͕�ƚŚĞ�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ��ͲƐƉĂĐĞ�ƵŶŝƋƵĞ�ƚŽ�ĞĂĐŚ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ͕�ŝĨ�ƉƌĞƐĞŶƚ͕�ǁĞ�ĐĂůů�
ŶŽŶͲĂŶĂůŽŐŽƵƐ��ͲƐƉĂĐĞ�;ŶŽŶͲƐŚĂĚĞĚ�ĂƌĞĂƐͿ͘
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&ŝŐ͘�ϰ͘�^ƚƵĚǇ�ŽǀĞƌǀŝĞǁ͘�tĞ�ĞǆƉůŽƌĞ�ŚŽǁ�ǀĂƌǇŝŶŐ�ůĞǀĞůƐ�ŽĨ�ŚĂďŝƚĂƚ�ŚĞƚĞƌŽŐĞŶĞŝƚǇ�ĂīĞĐƚ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ŝŶĚŝĐĞƐ�ĂŶĚ�ŶŝĐŚĞ�
ƋƵĂŶƟĮĐĂƟŽŶ�ŵĞƚŚŽĚƐ�;KďũĞĐƟǀĞ�ϭͿ͕�ĂŶĚ�ǁŚŝĐŚ�ƉĂƌĂŵĞƚĞƌƐ�ďĞƐƚ�ƉƌĞĚŝĐƚ�ŬŶŽǁŶ�ƌĞůĂƟŽŶƐŚŝƉƐ�ďĞƚǁĞĞŶ�ŽƵƌ�ƚǁŽ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�
ƐƉĞĐŝĞƐ�;KďũĞĐƟǀĞ�ϮͿ͘�dŚĞŶ͕�ǁĞ�ĂƉƉůǇ�ƚŚĞ�ďĞƐƚ�ƉĞƌĨŽƌŵŝŶŐ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ŵĞƚƌŝĐƐ�ĂŶĚ��ͲƐƉĂĐĞ�ƋƵĂŶƟĮĐĂƟŽŶ�ŵĞƚŚŽĚƐ�ƚŽ�
ĞǀĂůƵĂƚĞ�ŽƵƌ�ŶĞǁ�ŵĞƚŚŽĚƐ͘�tĞ�ĐŽŵƉĂƌĞ�ƌĞƐƵůƚƐ�ĨƌŽŵ�ŽƵƌ�ŶĞǁ�ƚĞƐƚƐ�ƚŽ�ƚǁŽ�ŽĨ�ƚŚĞ�ŵŽƐƚ�ĐŽŵŵŽŶůǇ�ƵƐĞĚ�ŶŝĐŚĞ�ĚŝǀĞƌŐĞŶĐĞ�
ŵĞƚŚŽĚƐ�ĂǀĂŝůĂďůĞ͕�ƵƐŝŶŐ�ďŽƚŚ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ŝŶ�ƌĞĂů�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�ĂŶĚ�Ă�ƌĞĂů�ƐƉĞĐŝĞƐ�ŝŶ�ƌĞĂů�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ͘
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dĂďůĞ�Ϯ͘�<ĞǇ�ƚŽ�ŝŶƚĞƌƉƌĞƟŶŐ�͛ ŚƵŵďŽůĚƚ͛�ƌĞƐƵůƚƐ͘�ΎΎƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ�ƚĞƐƚ͕�E^с�ŶŽŶͲƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ�ƚĞƐƚ͕�ΎĂ�ƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ�ĚŝǀĞƌŐĞŶĐĞ�ƚĞƐƚ�
ĐŽƵůĚ�ĞƋƵĂůůǇ�ďĞ�ƌĞŇĞĐƟǀĞ�ŽĨ�ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�ŝŶ�ĨĂǀŽƌĂďůĞ�ďŝŽƟĐ�ĨĂĐƚŽƌƐ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƚĞƐƚ�ƌĞŐŝŽŶƐ�ǁŝƚŚ�ĞƋƵĂů�ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů�ŶŝĐŚĞƐ͘�
dŚĞ�ďŝŽƟĐ�ĨĂĐƚŽƌƐ�ĐĂŶ�ŝŶĐůƵĚĞ�ƚŚĞ�ŝĚĞŶƟƚǇ�ĂŶĚ�ĂďƵŶĚĂŶĐĞ�ŽĨ�ĨĂĐŝůŝƚĂƚŽƌƐ�;Ğ͘Ő͕͘�ƉŽůůŝŶĂƚŽƌƐ͕�ƐĞĞĚ�ĚŝƐƉĞƌƐĞƌƐͿ͕�ƉƌĞĚĂƚŽƌƐ͕�
ƉĂƌĂƐŝƚĞƐ͕�ƉĂƚŚŽŐĞŶƐ͕�ĂŶĚ�ĐŽŵƉĞƟƚŽƌƐ�ƚŚĂƚ�ĐŽŶƐƚƌĂŝŶ�Žƌ�ĨĂĐŝůŝƚĂƚĞ�Ă�ƐƉĞĐŝĞƐ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�;'ĂƐƚŽŶ͕�ϮϬϬϯͿ͘

EŝĐŚĞ�KǀĞƌůĂƉ�dĞƐƚ EŝĐŚĞ��ŝǀĞƌŐĞŶĐĞ�dĞƐƚ
/ŶƚĞƌƉƌĞƚĂƟŽŶ�ƋƵŝǀĂůĞŶĐǇ�

^ƚĂƟƐƟĐ
�ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ�
^ƚĂƟƐƟĐ

�ƋƵŝǀĂůĞŶĐǇ�
^ƚĂƟƐƟĐ

�ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ�
^ƚĂƟƐƟĐ

** ΎΎ�Žƌ�E^ ** ΎΎ�Žƌ�E^ ^ƚƌŽŶŐ�ĞǀŝĚĞŶĐĞ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŶŝĐŚĞƐ�ŚĂǀĞ�
ĚŝǀĞƌŐĞĚΎ

** ΎΎ�Žƌ�E^ EKd�
WK^^/�>�Ͳ�

EK�Ks�Z>�W

Ͳ ^ƚƌŽŶŐ�ĞǀŝĚĞŶĐĞ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŶŝĐŚĞƐ�ŚĂǀĞ�
ĚŝǀĞƌŐĞĚΎ

E^ ** ** ** dŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŶŝĐŚĞƐ�ŚĂǀĞ�ĚŝǀĞƌŐĞĚ͖�ŚŽǁĞǀĞƌ͕ �
ƚŚĞƌĞ�ĂƌĞ�ŶŽ�ƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ�ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�ǁŚĞŶ�
ůŽŽŬŝŶŐ�Ăƚ�ƚŽƚĂů�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ͘�dǇƉŝĐĂůůǇ͕ �ƚŚŝƐ�ƌĞƐƵůƚ�
ƐƵŐŐĞƐƚƐ�ƚŚĞ�ƌĞůĂƟŽŶƐŚŝƉ�ŝŶ�ƚŚĞ�E�d�ŝƐ�ŵĂƌŐŝŶĂůůǇ�
ƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ�;Ϭ͘Ϭϱ�ф�W�ф�Ϭ͘ϭͿ͘�dŚŝƐ�ĐĂŶ�ŽĐĐƵƌ�ŝĨ�ĚĂƚĂ�
ǁĞƌĞ�ŶŽƚ�ƉƌŽƉĞƌůǇ�ƌĂƌĞĮĞĚ�Žƌ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�
ĐŽƌƌĞůĂƟŽŶƐ�ŶĞĞĚ�ƚŽ�ďĞ�ƌĞŵŽǀĞĚ�ĨƌŽŵ�ƚŚĞ�ŶŝĐŚĞƐ�
ŽĨ�ƐƉĞĐŝĞƐ�;ƐĞĞ��ŽƌƌĞĐƚĞĚ��ͲƐƉĂĐĞͿ͘

** ** E^ ** dŚŝƐ�ƐƵƉƉŽƌƚƐ�ƚŚĞ�ŚǇƉŽƚŚĞƐŝƐ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞŝƌ�ĐƵƌƌĞŶƚ�
ŶŝĐŚĞƐ�ĂƌĞ�ŶŽƚ�ĞƋƵŝǀĂůĞŶƚ͘�,ŽǁĞǀĞƌ͕ �ƚŚĞƐĞ�
ƌĞƐƵůƚƐ�ĚŽ�ŶŽƚ�ƐƵƉƉŽƌƚ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞ�ŚǇƉŽƚŚĞƐŝƐ�
ŝƐ�ƚŚĞ�ƌĞƐƵůƚ�ŽĨ�ĚŝǀĞƌŐĞŶƚ�ĞǀŽůƵƟŽŶ͖�ƌĂƚŚĞƌ͕ �
ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�ĂƌĞ�ƐŝŵƉůǇ�Ă�ƌĞƐƵůƚ�ŽĨ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�
ĂĐĐĞƐƐ�ƚŽ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ͘

E^ E^ ** ΎΎ�Žƌ�E^ �ǀŝĚĞŶĐĞ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŶŝĐŚĞƐ�ŚĂǀĞ�ĚŝǀĞƌŐĞĚΎ͘�
/Ŷ�ƚŚŝƐ�ĐĂƐĞ͕�ƚŚĞ�EKd�ŝƐ�ŶŽƚ�ƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ�ŝŶ�ďŽƚŚ�ƚŚĞ�
�ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ƐƚĂƟƐƟĐ�ĂŶĚ��ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ�ƐƚĂƟƐƟĐ�
ĂŶĚ�ŝƐ�ŝŶĐŽŶĐůƵƐŝǀĞ͘�dŚĞ�EKd��ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ�ƐƚĂƟƐƟĐ�
ƐƵŐŐĞƐƚƐ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞ��ͲƐƉĂĐĞ�ĂǀĂŝůĂďůĞ�ŝƐ�ƐŝŵŝůĂƌ�ƚŽ�
ŽŶĞ�Žƌ�ďŽƚŚ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ͘��ĞĐĂƵƐĞ�ŽĨ�ƚŚŝƐ͕�ƚŚĞƌĞ�
ŝƐ�ůŝŵŝƚĞĚ�ƉŽǁĞƌ�ƚŽ�ĚĞƚĞĐƚ�Ă�ĚŝīĞƌĞŶĐĞ�ĞǀĞŶ�ŝĨ�
ŽŶĞ�ĞǆŝƐƚƐ͘

** ΎΎ�Žƌ�E^ E^ E^ dŚŝƐ�ƐƵƉƉŽƌƚƐ�ƚŚĞ�ŚǇƉŽƚŚĞƐŝƐ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞŝƌ�ĐƵƌƌĞŶƚ�
ŶŝĐŚĞƐ�ĂƌĞ�ŶŽƚ�ĞƋƵŝǀĂůĞŶƚ͘�,ŽǁĞǀĞƌ͕ �ƚŚĞƐĞ�
ƌĞƐƵůƚƐ�ĚŽ�ŶŽƚ�ƐƵƉƉŽƌƚ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞ�ŚǇƉŽƚŚĞƐŝƐ�
ŝƐ�ƚŚĞ�ƌĞƐƵůƚ�ŽĨ�ĚŝǀĞƌŐĞŶƚ�ĞǀŽůƵƟŽŶ͖�ƌĂƚŚĞƌ͕ �
ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�ĂƌĞ�ƐŝŵƉůǇ�Ă�ƌĞƐƵůƚ�ŽĨ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�
ĂĐĐĞƐƐ�ƚŽ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ͘�dŚĞ�E�d��ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ�
ƐƚĂƟƐƟĐ�ƐƵŐŐĞƐƚƐ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞ��ͲƐƉĂĐĞ�ŽĨ�ŽŶĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ�
ŝƐ�ƐŝŵŝůĂƌ�ƚŽ�ŽŶĞ�Žƌ�ďŽƚŚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�
ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ͘��ĞĐĂƵƐĞ�ŽĨ�ƚŚŝƐ͕�ƚŚĞƌĞ�ŝƐ�ůŝŵŝƚĞĚ�
ƉŽǁĞƌ�ƚŽ�ĚĞƚĞĐƚ�Ă�ĚŝīĞƌĞŶĐĞ�ĞǀĞŶ�ŝĨ�ŽŶĞ�ĞǆŝƐƚƐ͘

E^ E^ E^ E^ dŚĞƐĞ�ƌĞƐƵůƚƐ�ĂƌĞ�ŝŶĐŽŶĐůƵƐŝǀĞ�ďƵƚ�ƐƵŐŐĞƐƚƐ�
ƚŚĞ�ŶŝĐŚĞƐ�ĂƌĞ�ĞƋƵŝǀĂůĞŶƚ͘�,ŽǁĞǀĞƌ͕ �ƚŚŝƐ�ŵĂǇ�
ďĞ�ĚƵĞ�ƚŽ�ůŝŵŝƚĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ�ĂǀĂŝůĂďůĞ�ŝŶ�ďŽƚŚ�
ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ͘

E^ ** E^ ** ^ƚƌŽŶŐ�ĞǀŝĚĞŶĐĞ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞ�ŶŝĐŚĞƐ�ĂƌĞ�ĞƋƵŝǀĂůĞŶƚ͘
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ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�ĂƌĞ�ŶŽƚ� ĞƋƵŝǀĂůĞŶƚ͕� ůĞŶĚŝŶŐ�
ƐƵƉƉŽƌƚ� ĨŽƌ� ƚŚĞ�ŚǇƉŽƚŚĞƐŝƐ� ƚŚĂƚ� ƚŚĞŝƌ� ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů�
ŶŝĐŚĞƐ�ĂƌĞ�ƚŚĞ�ƌĞƐƵůƚ�ŽĨ�ĚŝǀĞƌŐĞŶƚ�ĞǀŽůƵƟŽŶ͘

dŚĞƐĞ�ŶŽǀĞů�ƚĞƐƚƐ�ĂƌĞ�ŝŵƉůĞŵĞŶƚĞĚ�ŝŶ�Ă�ŶĞǁ�Z�ƉĂĐŬĂŐĞ͕�
͚ŚƵŵďŽůĚƚ͕͛ �ŝŶƚƌŽĚƵĐĞĚ�ŚĞƌĞ͘�KƵƌ�ŵĞƚŚŽĚƐ�ĚŝīĞƌ�ĨƌŽŵ�
ĞǆŝƐƟŶŐ�ŵĞƚŚŽĚƐ�ŝŶ�ƐĞǀĞƌĂů�ŬĞǇ�ĂƐƉĞĐƚƐ�;dĂďůĞ�ϯͿ͘�dŚŝƐ�
ĐŽŵƉƌĞŚĞŶƐŝǀĞ�Z�ƉĂĐŬĂŐĞ�΀ϭ΁�ĨĂĐŝůŝƚĂƚĞƐ�ƋƵĂŶƟĮĐĂƟŽŶ�ŽĨ�
Ă�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ��ͲƐƉĂĐĞ�;ŶŽƚ�ƉƌĞƐĞŶƚ�ŝŶ��EDƚŽŽůƐ͕�
͚ĞĐŽƐƉĂƚ͕͛ �ĂŶĚ�ZdZͿ͕�΀Ϯ΁�ƉƌŽǀŝĚĞƐ�Ă�ŇĞǆŝďůĞ�ĨƌĂŵĞǁŽƌŬ�ƚŽ�
ƋƵĂŶƟĨǇ�ĂŶĂůŽŐŽƵƐ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�ŝŶƚŽ�ƐƚĂƟƐƟĐĂů�ƚĞƐƚƐ͕�
ǁŚŝĐŚ�ŝƐ�ŝŵƉŽƌƚĂŶƚ�ĨŽƌ�ĂƐƐĞƐƐŝŶŐ�ŶŝĐŚĞ�ĚŝǀĞƌŐĞŶĐĞ�ŝŶ�
ŶŽŶͲĞƋƵŝůŝďƌŝƵŵ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ�;ŶŽƚ�ƉƌĞƐĞŶƚ�ŝŶ��EDƚŽŽůƐ͕�
͚ĞĐŽƐƉĂƚ͕͛ �ĂŶĚ�ZdZͿ͕� ΀ϯ΁�ƉƌŽǀŝĚĞƐ�ƐƚĂƟƐƟĐĂů�ƚĞƐƚƐ�ĨŽƌ�
ĐŽŵƉĂƌŝŶŐ�ŶŝĐŚĞƐ�ďĞƚǁĞĞŶ� ƐƉĞĐŝĞƐ� ƚŚĂƚ�ŽĐĐƵƌ� ŝŶ�
ĚŝīĞƌĞŶƚ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ƌĞŐŝŽŶƐ�;ĂŶĂůǇƐĞƐ�ĂƌĞ�ƌĞƐƚƌŝĐƚĞĚ�
ƚŽ�ƚŚĞ�ƐĂŵĞ�ƌĞŐŝŽŶ�ŝŶ��EDƚŽŽůƐ�ĂŶĚ�ZdZ͖�ŶŽ�ƐƚĂƟƐƟĐĂů�
ŶŝĐŚĞ�ƚĞƐƚƐ�ĂƌĞ�ƉƌĞƐĞŶƚ�ŝŶ�EŝĐŚĞ�Ϳ�ĂŶĚ�΀ϰ΁�ďĞƚǁĞĞŶ�
ĂŶǇ�ƚĂǆĂ�ǁŝƚŚ�ƐƵŝƚĂďůĞ�ƐƉĂƟĂů�ĚĂƚĂ�;ŝŶ�ĐŽŶƚƌĂƐƚ�ƚŽ�ZdZ͕�
ǁŚŝĐŚ� ŝƐ� ƌĞƐƚƌŝĐƚĞĚ� ƚŽ� ƐŝƐƚĞƌ� ƚĂǆĂͿ͘� &Žƌ�Ă�ĚŝƐĐƵƐƐŝŽŶ�
ŽĨ� ĂĚĚŝƟŽŶĂů�ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�ďĞƚǁĞĞŶ� ͚ŚƵŵďŽůĚƚ͛� ĂŶĚ�
͚ĞĐŽƐƉĂƚ͕͛ �ƉůĞĂƐĞ�ƐĞĞ��ŝƐĐƵƐƐŝŽŶ͘

dŽ�ĞǀĂůƵĂƚĞ�ƚŚĞ�ƉĞƌĨŽƌŵĂŶĐĞ�ŽĨ�ƚŚĞ�ŶĞǁ�ƚĞƐƚƐ͕�ǁĞ�
ƵƐĞ�ƚǁŽ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ǁŝƚŚ�ƉƌĞͲĚĞĮŶĞĚ�ŶŝĐŚĞƐ͗�
ŽŶĞ�ĂďůĞ�ƚŽ�ƚŽůĞƌĂƚĞ�ďŽƚŚ�ĐŽŽů�ĂŶĚ�ǁĂƌŵ�ŚĂďŝƚĂƚƐ�;ĂŬŝŶ�
ƚŽ�Ă�ƐƉĞĐŝĞƐ�ĚŝƐƚƌŝďƵƚĞĚ�ďŽƚŚ�ŝŶ�ůŽǁůĂŶĚƐ�ĂŶĚ�ŚŝŐŚůĂŶĚƐͿ͕�
ĂŶĚ�ŽŶĞ�ƵŶĂďůĞ�ƚŽ�ƚŽůĞƌĂƚĞ�ĐŽůĚ�ĐŽŶĚŝƟŽŶƐ�;ůŽǁůĂŶĚ�
ƐƉĞĐŝĂůŝƐƚͿ͘�hƐŝŶŐ�ƚŚĞ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƌĂŶŐĞ�ŽĨ�ƚŚĞƐĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͕ 
ǁĞ�ĞǆƉůŽƌĞ�ǁŚŝĐŚ�ƉĂƌĂŵĞƚĞƌƐ�ĂŶĚ�ƐĞƫŶŐƐ�ƉƌŽǀŝĚĞ�ƚŚĞ�

ŵŽƐƚ�ĂĐĐƵƌĂƚĞ�ĞƐƟŵĂƚĞ�ŽĨ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ĂŵŽŶŐ�ƚŚĞ�
ƚǁŽ�ƚĂǆĂ͕�ĞǀĂůƵĂƟŶŐ�ƚŚĞ�ŝŵƉĂĐƚ�ŽĨ�ƚŚĞ�ĐŚŽŝĐĞ�ŽĨ�ŶŝĐŚĞ�
ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ŝŶĚĞǆ�;^ĐŚŽĞŶĞƌ Ɛ͛���ĂŶĚ�tĂƌƌĞŶ Ɛ͛�/Ϳ͕�ĐŚŽŝĐĞ�
ŽĨ�EŝĐŚĞ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ƐƚĂƟƐƟĐƐ�;'ͲďĂƐĞĚ͕�ƵŶĐŽƌƌĞĐƚĞĚ�
�ͲƐƉĂĐĞ͕� ĐŽƌƌĞĐƚĞĚ� �ͲƐƉĂĐĞͿ͕� ĂŶĚ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�
ĂǀĂŝůĂďŝůŝƚǇ�;ĞƋƵĂů͕�ǁĂƌŵͲďŝĂƐĞĚ͕�ĐŽůĚͲďŝĂƐĞĚͿ͘�dŚĞŶ͕�
ǁĞ�ĂƉƉůǇ�ƚŚĞ�ďĞƐƚ�ƉĞƌĨŽƌŵŝŶŐ�ŵĞƚƌŝĐƐ�ĂŶĚ�ƉĂƌĂŵĞƚĞƌƐ�
ƚŽ�ĐŽŵƉĂƌĞ�ƚŚĞ�ƉĞƌĨŽƌŵĂŶĐĞ�ŽĨ�E�d�ĂŶĚ�EKd�ƚŽ�ƚǁŽ�
ŽĨ�ƚŚĞ�ŵŽƐƚ�ĐŽŵŵŽŶůǇ�ƵƐĞĚ�ŶŝĐŚĞ�ĚŝǀĞƌŐĞŶĐĞ�ŵĞƚŚŽĚƐ�
ĂǀĂŝůĂďůĞ�ʹ �tĂƌƌĞŶ�Ğƚ�Ăů͛͘ Ɛ�;ϮϬϬϴ͕�ϮϬϭϬͿ�'ͲƐƉĂĐĞ�ĂŶĂůǇƐŝƐ�
ĂŶĚ��ƌŽĞŶŶŝŵĂŶŶ�Ğƚ�Ăů͛͘ Ɛ�;ϮϬϭϮͿ��ͲƐƉĂĐĞ�ĂŶĂůǇƐŝƐ͕�ƵƐŝŶŐ�
ďŽƚŚ� ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ� ŝŶ� ƌĞĂů�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�ĂŶĚ�Ă�
ƌĞĂů� ƐƉĞĐŝĞƐ� ŝŶ� ƌĞĂů�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ� ;ƐĞĞ�&ŝŐ͘�ϰ� ĨŽƌ�ĂŶ�
ŽǀĞƌǀŝĞǁ�ŽĨ�ƚŚĞ�ƐƚƵĚǇͿ͘�tĞ�ĐŽŵƉůĞŵĞŶƚ�ƚŚĞ�ƐƚĂƟƐƟĐĂů�
ƚĞƐƚƐ�ǁŝƚŚ�ĂŶ�ŝŶĚĞǆ�ƚŚĂƚ�ƋƵĂŶƟĮĞƐ�ƚŚĞ�ƉŽƚĞŶƟĂů�ĨŽƌ�
Ă�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŽĐĐƵƉŝĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ�ƚŽ�ďĞ�ƚƌƵŶĐĂƚĞĚ�ďǇ�ƚŚĞ�
ĂǀĂŝůĂďůĞ��ͲƐƉĂĐĞ�ŝŶ�ŝƚƐ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ�;ƚŚƵƐ�ƉƌŽǀŝĚŝŶŐ�
ĐŽŶƚĞǆƚ�ĨŽƌ�ĐƌŽƐƐͲƐƉĞĐŝĞƐ�ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐͿ�ĂŶĚ�Ă�ƐĞĐŽŶĚ�
ŝŶĚĞǆ�ƚŽ�ƌĞĚƵĐĞ�ƚǇƉĞ�ϭ�ĞƌƌŽƌƐ�ĂƐƐŽĐŝĂƚĞĚ�ǁŝƚŚ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�
ĂďƵŶĚĂŶĐĞƐ�ŽĨ��ͲƐƉĂĐĞ�ĂĐƌŽƐƐ�ƚǁŽ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ͘

Materials and methods

Quantitative methods and statistical tests
/ŵƉƌŽǀŝŶŐ� �ͲƐƉĂĐĞͲďĂƐĞĚ�ŵĞƚƌŝĐƐ� ŽĨ� ŶŝĐŚĞ�

ĞƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ͕�ŐŝǀĞŶ�ďĂĐŬŐƌŽƵŶĚ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�ĂŶĚ�
ƚŚĞ�ƐƚĂƚĞ�ŽĨ�ƚŚĞ�Ăƌƚ͘�dŽ� ŝŵƉůĞŵĞŶƚ�ŶŽǀĞů�ƚĞƐƚƐ�ƚŚĂƚ�

Table 3.��ŽŵƉĂƌŝƐŽŶ�ŽĨ�EŝĐŚĞ��ŶĂůǇƐŝƐ�WƌŽŐƌĂŵƐ

Niche 
�ŶĂůǇƐŝƐ�
WƌŽŐƌĂŵƐ

'ͲƐƉĂĐĞ �ͲƐƉĂĐĞ �ĂƐĞĚ�ŽŶ�
ENMs

Tests 
ďĞƚǁĞĞŶ�
ĚŝīĞƌĞŶƚ�
ƌĞŐŝŽŶƐ

Not 
Restricted to 
ƐŝƐƚĞƌ�ƚĂǆĂ

�ĐĐŽƵŶƚƐ�ĨŽƌ�
ĂŶĂůŽŐŽƵƐ�
�ͲƐƉĂĐĞ

�ŶŵdŽŽůƐ X X X
�ĐŽƐƉĂƚ X X X
ZdZ X X
EŝĐŚĞ� X X X
,ƵŵďŽůĚƚ X X X X

ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ�ĐŽŶƟŶƵĞĚ�ďĞůŽǁ

Niche 
�ŶĂůǇƐŝƐ�
WƌŽŐƌĂŵƐ

�ĐĐŽƵŶƚƐ�
ĨŽƌ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�
accessible 
�ͲƐƉĂĐĞ

WĞƌĨŽƌŵƐ�
�ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�

test

WĞƌĨŽƌŵƐ�Ă�
Power Test or 
�ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ�

test

Assesses 
WŽƚĞŶƟĂů�

Niche 
dƌƵŶĐĂƟŽŶ

EΣ�ƉŽƚĞŶƟĂů�
ŶŝĐŚĞ�

ĚŝŵĞŶƐŝŽŶƐ
�ŝƚĂƟŽŶ

�ŶŵdŽŽůƐ X X Ϯ tĂƌƌĞŶ�Ğƚ�Ăů͘�
ϮϬϭϮ

�ĐŽƐƉĂƚ X X Ϯ �ŝ��ŽůĂ�Ğƚ�Ăů͘�
ϮϬϭϳ

ZdZ X ŶŽƚ�ƌĞƐƚƌŝĐƚĞĚ EƵŶĞƐ�Θ�
WĞĂƌƐŽŶ�ϮϬϭϳ

EŝĐŚĞ� X ϯ YŝĂŽ�Ğƚ�Ăů͘�
ϮϬϭϱ

,ƵŵďŽůĚƚ X X X X ŶŽƚ�ƌĞƐƚƌŝĐƚĞĚ͕�
ďƵƚ�ƚĞƐƚƐ�ĂƌĞ�
ƉĞƌĨŽƌŵĞĚ�ŝŶ�
Ϯ�ĚŝŵĞŶƐŝŽŶƐ

ƚŚŝƐ�
ŵĂŶƵƐĐƌŝƉƚ
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ĞǀĂůƵĂƚĞ�ƚŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ŽĨ�ŶŝĐŚĞƐ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƚǁŽ�ƐƉĞĐŝĞƐ͕�
ǁĞ�ĐƌĞĂƚĞĚ�ƚŚĞ�Z�ƉĂĐŬĂŐĞ�͚ ŚƵŵďŽůĚƚ͛1͕�ďƵŝůĚŝŶŐ�ƵƉŽŶ�
ƚŚĞ�ǁŽƌŬ�ŽĨ�:ĂĐŬƐŽŶ�ĂŶĚ�KǀĞƌƉĞĐŬ�;ϮϬϬϬͿ͕�tĂƌƌĞŶ�Ğƚ�Ăů͘�
;ϮϬϬϴͿ͕��ĞĂůĞ�Ğƚ�Ăů͘�;ϮϬϬϵͿ͕��ƌŽĞŶŶŝŵĂŶŶ�Ğƚ�Ăů͘�;ϮϬϭϮͿ͕�
WĞƟƚƉŝĞƌƌĞ�Ğƚ�Ăů͘�;ϮϬϭϮͿ͕�YŝĂŽ�Ğƚ�Ăů͘�;ϮϬϭϳͿ͕�ĂŶĚ�EƵŶĞƐ�
ĂŶĚ�WĞĂƌƐŽŶ�;ϮϬϭϳͿ͘�/Ŷ�ϮϬϬϴ͕�tĂƌƌĞŶ�ĂŶĚ�ĐŽůůĞĂŐƵĞƐ�
ƉƌŽƉŽƐĞĚ�Ă�ƉĂŝƌ�ŽĨ�ƋƵĂŶƟƚĂƟǀĞ�ƐƚĂƟƐƟĐƐ�ĂŶĚ�ĂƐƐŽĐŝĂƚĞĚ�
ƚĞƐƚƐ�ƚŽ�ĂƐƐĞƐƐ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ͗�΀ŝ΁�ĂŶ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ƚĞƐƚ͕�
ǁŚŝĐŚ�ĂƐƐĞƐƐĞĚ�ǁŚĞƚŚĞƌ� ƚǁŽ�ŶŝĐŚĞƐ�ĂƌĞ�ĞƋƵŝǀĂůĞŶƚ�
ďĂƐĞĚ�ŽŶ�ĐŽƌƌĞůĂƟǀĞ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�ŵŽĚĞůƐ�ĂŶĚ� ΀ŝŝ΁� Ă�
^ŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ƚĞƐƚ�;ƚŽ�ďĞ�ĂƉƉůŝĞĚ�ǁŚĞŶ�/ĚĞŶƟƚǇ�ƚĞƐƚƐ�ǁĞƌĞ�
ŶŽŶͲƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚͿ͕�ǁŚŝĐŚ�ĂƐŬĞĚ�ǁŚĞƚŚĞƌ�ƚŚĞ�ƚǁŽ�ŶŝĐŚĞƐ�
ĂƌĞ� ƐŝŵƉůǇ�ŵŽƌĞ� ƐŝŵŝůĂƌ� ƚŚĂŶ�ĞǆƉĞĐƚĞĚ�ďǇ� ĐŚĂŶĐĞ͘�
dŚĞ�^ŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ƚĞƐƚ�ŝƐ�ĂŝŵĞĚ�ƚŽ�ƚĞƐƚ�ƚŚĞ�ƉŽǁĞƌ�ŽĨ�ƚŚĞ�
�ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ� ƚĞƐƚ͕� ĂƐŬŝŶŐ�ǁŚĞƚŚĞƌ� ƚǁŽ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�
ŵŽĚĞůƐ�ĂƌĞ�ĞƋƵŝǀĂůĞŶƚ�ĚƵĞ�ƚŽ�ŵĂƚĐŚŝŶŐ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�
ĂǀĂŝůĂďůĞ�ŝŶ�ƚŚĞ�ŚĂďŝƚĂƚ͘�/Ĩ�ŚĂďŝƚĂƚƐ�ĐŽŶƚĂŝŶ�ŝĚĞŶƟĐĂů�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ͕�ƚŚĞŶ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŶŝĐŚĞƐ�ĐŽƵůĚ�ďĞ�ƐƚĂƟƐƟĐĂůůǇ�
ĞƋƵŝǀĂůĞŶƚ�ƐŽůĞůǇ�ĚƵĞ�ƚŽ�ƚŚĞ�ůĂĐŬ�ŽĨ�ĚŝīĞƌĞŶĐĞ�ŝŶ�ƚŚĞ�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�ƚŽ�ǁŚŝĐŚ�ďŽƚŚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ǁĞƌĞ�ĞǆƉŽƐĞĚ͘�
dŚĞƐĞ�ƚĞƐƚƐ�ǁĞƌĞ�ŝŵƉůĞŵĞŶƚĞĚ�ŝŶ�ƚŚĞ�ƐŽŌǁĂƌĞ��EDƚŽŽůƐ�
;tĂƌƌĞŶ�Ğƚ�Ăů͕͘�ϮϬϭϬͿ͕�ǁŚĞƌĞ�ƚŚĞ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ƚĞƐƚ�ǁĂƐ�
ƌĞŶĂŵĞĚ�ĂƐ�ƚŚĞ�/ĚĞŶƟƚǇ�ƚĞƐƚ͕�ĂŶĚ�ƚŚĞ�̂ ŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ƚĞƐƚ�ǁĂƐ�
ƌĞŶĂŵĞĚ�ĂƐ�ƚŚĞ��ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ�ƚĞƐƚ͘�&Žƌ�ĂŶ�ŝŶƚƌŽĚƵĐƟŽŶ�
ƚŽ�ƚŚĞ�ƐǇŶƚĂǆ�ĂŶĚ�Ă�ǀŝƐƵĂů�ĞǆƉůĂŶĂƟŽŶ�ŽĨ�ƚŚĞ�ƉĂƌĂŵĞƚĞƌ�
ŽƉƟŽŶƐ�ŝŶ�͚ŚƵŵďŽůĚƚ͕͛ �ƐĞĞ��ƉƉĞŶĚŝĐĞƐ�ϭ�ĂŶĚ�Ϯ͘�&Žƌ�Ă�
ǀŝƐƵĂů�ŐƵŝĚĞ�ƚŽ�ŝŶƚĞƌƉƌĞƟŶŐ�ƚŚĞ�ĂƐƐŽĐŝĂƚĞĚ�ĂŶĂůǇƐĞƐ�
ĂŶĚ�ŽƵƚƉƵƚ�ĮŐƵƌĞƐ�ƐĞĞ��ƉƉĞŶĚŝǆ�ϯ͘

/Ŷ� ϮϬϭϮ͕� �ƌŽĞŶŶŝŵĂŶŶ�Ğƚ� Ăů͘� ŝŶƚƌŽĚƵĐĞĚ� ƚǁŽ�
ĐŽŵƉůĞŵĞŶƚĂƌǇ�ƚĞƐƚƐ�ŝŶ��ͲƐƉĂĐĞ͕�ƐĞĞŬŝŶŐ�ƚŽ�ĂĚĚƌĞƐƐ�
ƚŚĞ�ĐĂǀĞĂƚƐ�ĂƐƐŽĐŝĂƚĞĚ�ǁŝƚŚ�ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ�ŝŶ�'ͲƐƉĂĐĞ�
;tĂƌƌĞŶ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϬϴ͕�ϮϬϭϬͿ͘�dŚŽƵŐŚ�ƚŚĞ�ƚǁŽ�ƚĞƐƚƐ�ǁĞƌĞ�
ĐŽŶĐĞƉƚƵĂůůǇ�ƐŝŵŝůĂƌ�ƚŽ�tĂƌƌĞŶ�Ğƚ�Ăů͘ǲƐ͘�;ϮϬϭϬͿ�/ĚĞŶƟƚǇ�
ĂŶĚ��ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ� ƚĞƐƚƐ͕��ƌŽĞŶŶŝŵĂŶŶ�Ğƚ� Ăů͘� ;ϮϬϭϮͿ�
ŵĂŝŶƚĂŝŶĞĚ� ƚŚĞ�ŽƌŝŐŝŶĂů� ƚĞƐƚ�ŶĂŵĞƐ�ŽĨ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�
ĂŶĚ�̂ ŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ƚĞƐƚƐ�ƉƌŽƉŽƐĞĚ�ďǇ�tĂƌƌĞŶ�Ğƚ�Ăů͘�;ϮϬϬϴͿ͕�
ƌĞƐƉĞĐƟǀĞůǇ͘ �zĞƚ�ǁŚŝůĞ�ĂĚǀĂŶĐŝŶŐ�ŽŶ�ŝƐƐƵĞƐ�ŽĨ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ�
ĂǀĂŝůĂďŝůŝƚǇ�ĂŶĚ�ĂĚĚƌĞƐƐŝŶŐ�ƚŚĞ�'ͲƐƉĂĐĞ�ƚĞƐƟŶŐ�ůŝŵŝƚĂƟŽŶ͕�
�ƌŽĞŶŶŝŵĂŶŶ�Ğƚ�Ăů͛͘ Ɛ�ƚĞƐƚ�ĚŝĚ�ŶŽƚ�ĞǆƉůŝĐŝƚůǇ�ĚĞĂů�ǁŝƚŚ�
ŶŽŶͲĞƋƵŝůŝďƌŝƵŵ�ĐŽŶĚŝƟŽŶƐ�ŝŶ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ͘�
/Ŷ�ϮϬϭϳ͕��ŝ��ŽůĂ�Ğƚ�Ăů͘�ŝŶĐŽƌƉŽƌĂƚĞĚ��ƌŽĞŶŶŝŵĂŶ�Ğƚ�Ăů͛͘ Ɛ�
;ϮϬϭϮͿ�ŵĞƚŚŽĚƐ�ŝŶƚŽ�ƚŚĞ�Z�ƉĂĐŬĂŐĞ�͚ĞĐŽƐƉĂƚ͛͘

dŽ� ƉƌŽǀŝĚĞ� ĂŶ� �ͲƐƉĂĐĞͲďĂƐĞĚ� ĨƌĂŵĞǁŽƌŬ� ƚŽ�
ƐƚĂƟƐƟĐĂůůǇ�ĐŽŵƉĂƌĞ�ŶŝĐŚĞƐ�ƚŚĂƚ�ŝƐ�ŶĞŝƚŚĞƌ�ŝŵƉĂĐƚĞĚ�
ďǇ�ƚŚĞ�ƐƉĂƟĂů�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�ŽĨ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�;ĚŝīĞƌĞŶƚůǇ�
ĨƌŽŵ�tĂƌƌĞŶ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϬϴͿ�ŶŽƌ�ƌĞůŝĞƐ�ŽŶ�ĂƐƐƵŵƉƟŽŶƐ�
ŽĨ�ƚŚĂƚ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ�ĂƌĞ�ŝŶ�ĞƋƵŝůŝďƌŝƵŵ�ƐƚĂƚĞƐ�
;ĚŝīĞƌĞŶƚůǇ� ĨƌŽŵ��ƌŽĞŶŶŝŵĂŶŶ�Ğƚ� Ăů͘� ϮϬϭϮ�ĂŶĚ��ŝ�
�ŽůĂ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϳͿ͕�ǁĞ�ŵŽĚŝĮĞĚ�ƚŚĞ�ĞǆŝƐƟŶŐ�ƋƵĂŶƟƚĂƟǀĞ�
ƐƚĂƟƐƟĐƐ͕�ĂƐ�ĚĞƐĐƌŝďĞĚ�ďĞůŽǁ͘�,ŽǁĞǀĞƌ͕ �ǁĞ�ƌĞĐǇĐůĞĚ�ƚŚĞ�
ŶŽŵĞŶĐůĂƚƵƌĞ�ƵƐĞĚ�ďǇ�ďŽƚŚ�tĂƌƌĞŶ�Ğƚ�Ăů͘�;tĂƌƌĞŶ�Ğƚ�Ăů͘�
ϮϬϬϴ͕�ϮϬϭϬͿ�ĂŶĚ��ƌŽĞŶŶŝŵĂŶŶ�Ğƚ�Ăů͘�;ϮϬϭϮͿ͕�ĐŚŽŽƐŝŶŐ�
ƐƚĂƟƐƟĐ�ŶĂŵĞƐ�ƚŚĂƚ�ďĞƐƚ�ĚĞƐĐƌŝďĞ�ƚŚĞ�ĂĐƚƵĂů�ƵŶĚĞƌůǇŝŶŐ�
ƐƚĂƟƐƟĐĂů�ƉƌŽĐĞĚƵƌĞƐ͘�dŚƵƐ͕�ǁĞ�ƉƌŽƉŽƐĞ�Ă�ŵŽĚŝĮĞĚ�
�ͲƐƉĂĐĞͲďĂƐĞĚ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�̂ ƚĂƟƐƟĐ�;ƌĞͲƵƐŝŶŐ�ƚŚĞ�ŶĂŵĞ�
ĂŶĚ�ŐĞŶĞƌĂů�ƌĞƐĂŵƉůŝŶŐ�ŵĞƚŚŽĚƐ�ŽĨ�ďŽƚŚ�tĂƌƌĞŶ�Ğƚ͘�
Ăů͘�ϮϬϬϴ͕��ƌŽĞŶŶŝŵĂŶŶ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϮ͕�ĂŶĚ��ŝ��ŽůĂ�Ğƚ�Ăů͘�
ϮϬϭϳͿ�ďƵƚ�ƵƐĞ�ƚŚĞ�ƚĞƌŵ��ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ�ƐƚĂƟƐƟĐ�;ƵƐĞĚ�ďǇ�
tĂƌƌĞŶ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϬͿ�ƚŽ�ĞǀĂůƵĂƚĞ�ƚŚĞ�ƉŽǁĞƌ�ƚŽ�ĚĞƚĞĐƚ�

1  https://github.com/jasonleebrown/humboldt.git

ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƚŚĞ�ƚǁŽ�ŐƌŽƵƉƐ͕�ďĂƐĞĚ�ŽŶ�ĂǀĂŝůĂďůĞ�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�ĐŽŶĚŝƟŽŶƐ͘

dŽ�ĂǀŽŝĚ� ĐŽŶĨƵƐŝŽŶ�ŚĞƌĞĂŌĞƌ͕ � Ăůů� ĚŝƐĐƵƐƐŝŽŶƐ�ŽĨ�
/ĚĞŶƟƚǇͬ�ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ĂŶĚ��ĂĐŬŐƌŽƵŶĚͬ^ŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ƐƚĂƟƐƟĐƐ�
ĂŶĚ�ƚĞƐƚƐ�ǁŝůů�ƵƐĞ�͚ĞƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ͛�ĂŶĚ�͚ďĂĐŬŐƌŽƵŶĚ͛�ŝŶ�
ƌĞĨĞƌĞŶĐĞ�ƚŽ�ƚŚĞ�ĐŽƌƌĞƐƉŽŶĚŝŶŐ�ƐƚĂƟƐƟĐƐ�ĂŶĚ�ƚĞƐƚƐ͘��ůƐŽ͕�
ŝŶ�ƚŚŝƐ�ŵĂŶƵƐĐƌŝƉƚ�ǁĞ�ĚŝƐƟŶŐƵŝƐŚ�ďĞƚǁĞĞŶ�͚ƐƚĂƟƐƟĐ͕͛ �
ƌĞĨĞƌĞŶĐŝŶŐ�ƚŽ�ƚŚĞ�ŵĂƚŚĞŵĂƟĐĂů�ĨƵŶĐƟŽŶ�;ƚŚĞ�ƐƚĂƟƐƟĐĂů�
ĂůŐŽƌŝƚŚŵͿ�ĂŶĚ�͚ ƚĞƐƚ͕͛ �ƚŽ�ĐŚĂƌĂĐƚĞƌŝǌĞ�ƚŚĂƚ�Ă�ƐƚĂƟƐƟĐ�ŝƐ�
ďĞŝŶŐ�ƵƐĞĚ�ƚŽ�ƚĞƐƚ�Ă�ŚǇƉŽƚŚĞƐŝƐ͘�tĞ�ĚŽ�ƐŽ�ŝŶ�ĂŶ�ĞīŽƌƚ�
ƚŽ�ƌĞĚƵĐĞ�ĐŽŶĨƵƐŝŽŶ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƚŚĞ�ƚǁŽ�ďĞĐĂƵƐĞ�ŚĞƌĞ�ǁĞ�
ŝŵƉůĞŵĞŶƚ�ĚŝƐƟŶĐƚ�ƉĂƌĂŵĞƚĞƌŝǌĂƟŽŶƐ�ŽĨ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�
ĂŶĚ��ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ�ƐƚĂƟƐƟĐƐ�ĂƐ�ƚǁŽ�ƐĞƉĂƌĂƚĞ�ƐƚĂƟƐƟĐĂů�
ƚĞƐƚƐ͗�Ă�EŝĐŚĞ�KǀĞƌůĂƉ�dĞƐƚ�;EKdͿ�ĂŶĚ�Ă�EŝĐŚĞ��ŝǀĞƌŐĞŶĐĞ�
dĞƐƚ�;E�d͕ �ĚŝƐĐƵƐƐĞĚ�ďĞůŽǁͿ͘

YƵĂŶƚŝĨǇŝŶŐ� �ͲƐƉĂĐĞ� ĂŶĚ�EŝĐŚĞƐ� ŝŶ� �ͲƐƉĂĐĞ͘ 
tĞ��ĐŚĂƌĂĐƚĞƌŝǌĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ�ĂƐ�ƚǁŽ�ĂǆĞƐ�ŽĨ�Ă�WƌŝŶĐŝƉĂů�
�ŽŵƉŽŶĞŶƚ� ;W�Ϳ� ĂŶĂůǇƐŝƐ�ŽĨ� ŝŶƉƵƚ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�
ǀĂƌŝĂďůĞƐ�ĂĐƌŽƐƐ�ĂŶ�ĞŶƟƌĞ�ƐƚƵĚǇ�ƌĞŐŝŽŶ�ŽĨ�ďŽƚŚ�ƐƉĞĐŝĞƐ͘�
�Ɛ�ŝŵƉůĞŵĞŶƚĞĚ�ŝŶ�͚ŚƵŵďŽůĚƚ͕͛ �ƚŚŝƐ�ĐĂŶ�ŝŶĐůƵĚĞ�ĂŶǇ�
ĐŽŵďŝŶĂƟŽŶ�ŽĨ�ƚǁŽ�ŽƵƚƉƵƚ�W�Ɛ͘�,ŽǁĞǀĞƌ͕ �ƐŝŶĐĞ�ŽƵƌ�
ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů�ŶŝĐŚĞƐ�ĂƌĞ�ĚĞĮŶĞĚ�ďǇ�
ƚǁŽ�ďŝŽĐůŝŵĂƟĐ�ǀĂƌŝĂďůĞƐ͕�ǁĞ�ůŝŵŝƚĞĚ�ŽƵƌ�ĂŶĂůǇƐĞƐ�ƚŽ�
ƚŚĞ�ĮƌƐƚ�ƚǁŽ�W�Ɛ͘�&ŽůůŽǁŝŶŐ��ƌŽĞŶŶŝŵĂŶŶ�Ğƚ�Ăů͘�;ϮϬϭϮͿ͕�
Ă� ŬĞƌŶĞů�ĚĞŶƐŝƚǇ� ĨƵŶĐƟŽŶ� ;�ĞŶŚĂŵŽƵ�ĂŶĚ��ŽƌŶĠůŝƐ�
ϮϬϭϬͿ�ǁĂƐ�ƵƐĞĚ�ƚŽ�ĐƌĞĂƚĞ�Ă�ĐŽŶƟŶƵŽƵƐ��ͲƐƉĂĐĞ�ƐƵƌĨĂĐĞ�
ŝŶ�Ă�ŐƌŝĚ�ŽĨ�ϭϬϬ�ǆ�ϭϬϬ�ĐĞůůƐ͕�ƵƐŝŶŐ�ƚŚĞ�W��ǀĂůƵĞƐ�ĨƌŽŵ�
ĞŝƚŚĞƌ�ƚŚĞ�ŝŶƉƵƚ�ŽĐĐƵƌƌĞŶĐĞ�ůŽĐĂůŝƟĞƐ�Žƌ�ƐƚƵĚǇ�ƌĞŐŝŽŶ�
ĚĂƚĂ� ƚŽ�ĞƐƟŵĂƚĞ� ƚŚĞ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ�ŽĨ� ƚŚĞ� ĨŽĐĂů�
ƐƉĞĐŝĞƐ�Žƌ�ŝƚƐ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ͕�ƌĞƐƉĞĐƟǀĞůǇ͘

hƐŝŶŐ�tĂƌƌĞŶ͛Ɛ� /� ĂŶĚ�^ĐŚŽĞŶĞƌ͛Ɛ��� ƚŽ�ĞƐƟŵĂƚĞ�
ƚŚĞ� ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ďĞƚǁĞĞŶ� ƚŚĞ�ŶŝĐŚĞƐ�ŽĨ� ƚǁŽ�ƐƉĞĐŝĞƐ͘ 
dŽ� ĐŽŵƉĂƌĞ�ŽƵƌ� ƌĞƐƵůƚƐ�ǁŝƚŚ� ƚŚŽƐĞ�ƉƌŽǀŝĚĞĚ�ďǇ�
'ͲƐƉĂĐĞͲďĂƐĞĚ�ŵĞƚŚŽĚƐ�;tĂƌƌĞŶ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϬϴͿ�ĂŶĚ�ĂŶ�
ĞǆŝƐƟŶŐ��ͲƐƉĂĐĞ�ďĂƐĞĚ�ŵĞƚŚŽĚ� ;�ƌŽĞŶŝŵĂŶŶ�Ğƚ�Ăů͘�
ϮϬϭϮͿ͕�ǁĞ�ƋƵĂŶƟĮĞĚ�ƚŚĞ�ĚĞŐƌĞĞ�ŽĨ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ďĞƚǁĞĞŶ�
ƚŚĞ�ŶŝĐŚĞƐ�ŽĨ�ƚǁŽ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ŝŶ�ĞŝƚŚĞƌ�'ͲƐƉĂĐĞ�Žƌ��ͲƐƉĂĐĞ�
ƵƐŝŶŐ�ƚǁŽ�ĐŽŵŵŽŶ�ŵĞƚƌŝĐƐ͗�tĂƌƌĞŶ Ɛ͛�/�ĂŶĚ�̂ ĐŚŽĞŶĞƌ Ɛ͛�
�͘��ŽƚŚ�ŵĞƚƌŝĐƐ�ŽƵƚƉƵƚ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ǀĂůƵĞƐ�ĨƌŽŵ�
ϬͲϭ͘���ǀĂůƵĞ�ŽĨ�ϭ�ƐŝŐŶŝĮĞƐ�ŶŝĐŚĞ�ĞƋƵŝǀĂůĞŶĐǇ͕ �ǁŚŝůĞ�Ă�
ǀĂůƵĞ�Ϭ�ƐŝŐŶŝĮĞƐ�ƉĞƌĨĞĐƚ�ŶŝĐŚĞ�ĚŝǀĞƌŐĞŶĐĞ͘�tĂƌƌĞŶ Ɛ͛�/�
;tĂƌƌĞŶ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϬϴͿ�ŝƐ�Ă�ŵĞĂƐƵƌĞŵĞŶƚ�ĚĞƌŝǀĞĚ�ĨƌŽŵ�
,ĞůůŝŶŐĞƌ� ;,ĞůůŝŶŐĞƌ�ϭϵϬϵͿ� ĂŶĚ�ĞƋƵĂůƐ�ŽŶĞ�ŵŝŶƵƐ�
,ĞůůŝŶŐĞƌ Ɛ͛�ĚŝƐƚĂŶĐĞ�;ĂƐ�ŵĞĂƐƵƌĞĚ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƚǁŽ�ŶŝĐŚĞƐͿ͘�
^ĐŚŽĞŶĞƌ Ɛ͛�D�;^ĐŚŽĞŶĞƌ�ϭϵϲϴ͕�̂ ĐŚŽĞŶĞƌ�ĂŶĚ�'ŽƌŵĂŶ�
ϭϵϲϴͿ�ĞƋƵĂůƐ�ŽŶĞ�ŵŝŶƵƐ�ƚŚĞ�ƚŽƚĂů�ǀĂƌŝĂƟŽŶ�ĚŝƐƚĂŶĐĞ�
ďĞƚǁĞĞŶ�ƚǁŽ�ŶŝĐŚĞƐ͘

��ŶĞǁ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ� ƐƚĂƚŝƐƚŝĐ͘� dŚĞ�ZͲƉĂĐŬĂŐĞ�
͛ŚƵŵďŽůĚƚ͛�ƌƵŶƐ�Ă�ŵŽĚŝĮĞĚ�ŶŝĐŚĞ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ƐƚĂƟƐƟĐ�
ďĂƐĞĚ�ŽŶ� ƚŚĞ�ŶŝĐŚĞƐ�ŽĨ� ƚǁŽ� ƐƉĞĐŝĞƐ͕�ƋƵĂŶƟĮĞĚ� ŝŶ�
�ͲƐƉĂĐĞ͕�ĂŶĚ�ĞƐƟŵĂƚĞƐ�ƚŚĞ�ƉŽƌƟŽŶ�ŽĨ�ƚŚĞ�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ� ƐƉĂĐĞ� ƚŚĂƚ� ŝƐ� ƐŚĂƌĞĚ�ďǇ�ďŽƚŚ� ƐƉĞĐŝĞƐ�
;ŚĞƌĞŝŶ�ĐĂůůĞĚ�ƐŚĂƌĞĚ�ĂŶĂůŽŐŽƵƐ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�;^��Ϳ�
Žƌ�ƐŚĂƌĞĚ�ĂŶĂůŽŐŽƵƐ��ͲƐƉĂĐĞͿ͘�dŚĞ�ƐƚĂƟƐƟĐ�ĐĂůĐƵůĂƚĞƐ�
ŚŽǁ�ƐŝŵŝůĂƌ�ƚŚĞ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ŶŝĐŚĞƐ�ŽĨ�ƚǁŽ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ĂƌĞ�ƚŽ�
ĞĂĐŚ�ŽƚŚĞƌ͕ �ďǇ�ĐĂůĐƵůĂƟŶŐ�tĂƌƌĞŶ Ɛ͛�/�ĂŶĚ�̂ ĐŚŽĞŶĞƌ Ɛ͛��͕�
ĂŶĚ�ĐŽŵƉĂƌĞƐ�ƚŚĞƐĞ�ŝŶĚŝĐĞƐ�ƚŽ�ƚŚŽƐĞ�ŽďƚĂŝŶĞĚ�ǁŚĞŶ�
ƚŚĞ�ŽĐĐƵƌƌĞŶĐĞƐ�ŽĨ� ƚŚĞ� ƚǁŽ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ĂƌĞ� ƌĞƐĂŵƉůĞĚ�
;�Žǆ�ϮͿ͘��ƵƌŝŶŐ�ĞĂĐŚ�ƌĞƐĂŵƉůŝŶŐ�ŝƚĞƌĂƟŽŶ͕�ŽĐĐƵƌƌĞŶĐĞƐ�ŽĨ�
ƐƉĞĐŝĞƐ�ϭ�ĂŶĚ�Ϯ�ĂƌĞ�ƉŽŽůĞĚ�ĂŶĚ�ƚŚĞŶ�ƌĂŶĚŽŵůǇ�ĂƐƐŝŐŶĞĚ�
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�Žǆ͘�Ϯ͘��ƐƐĞƐƐŵĞŶƚ�ŽĨ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ͘��͘�YƵĂŶƟĨǇŝŶŐ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ͘�/Ϳ�KĐĐƵƌƌĞŶĐĞ�ƌĞĐŽƌĚƐ�ĂŶĚ�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�
ĂƌĞ�ƐĂŵƉůĞĚ͘�//Ϳ��ŽƌƌĞƐƉŽŶĚŝŶŐ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�ĚĂƚĂ�ĂƌĞ�ƐĂŵƉůĞĚ�Ăƚ�ĞĂĐŚ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŽĐĐƵƌƌĞŶĐĞ�ƐŝƚĞƐ͘�KĐĐƵƌƌĞŶĐĞ�ƌĞĐŽƌĚƐ�
ĂƌĞ�ƌĂƌĞĮĞĚ�ƚŽ�ƌĞĚƵĐĞ�ƐƉĂƟĂů�ĂƵƚŽĐŽƌƌĞůĂƟŽŶ�ŽĨ�ůŽĐĂůŝƟĞƐ͘�ZĞůĞǀĂŶƚ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�ǀĂƌŝĂďůĞƐ�ĂƌĞ�ĚĞƚĞƌŵŝŶĞĚ�ĨŽƌ�ĞĂĐŚ�
ƐƉĞĐŝĞƐ�ĂŶĚ�ƚŽƚĂů�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ�ĚĂƚĂ�ĂƌĞ�ƌĞĚƵĐĞĚ�ƚŽ�ƚŚĞƐĞ�ǀĂƌŝĂďůĞƐ͕�ǁŚŝĐŚ�ĂƌĞ�ŝŶ�ƚƵƌŶ�ƌĞĚƵĐĞĚ�ƚŽ�ƚǁŽ�ĚŝŵĞŶƐŝŽŶƐ�ŝŶ�
Ă�ƐƚĂŶĚĂƌĚŝǌĞĚ�ƉƌŝŶĐŝƉĂů�ĐŽŵƉŽŶĞŶƚ�ĂŶĂůǇƐŝƐ͘�///Ϳ�dŚĞ�ĮƌƐƚ�ƚǁŽ�ƉƌŝŶĐŝƉĂů�ĐŽŵƉŽŶĞŶƚƐ�;W�ƐͿ͕�Žƌ�ĂŶǇ�ŽƚŚĞƌ�ƉĂŝƌƐ�ŽĨ�W�Ɛ͕�
ŽĨ�ƌĞůĞǀĂŶƚ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ�ĚĂƚĂ�ĂƌĞ�ƉůŽƩĞĚ�ŝŶ�ƚǁŽ�ĚŝŵĞŶƐŝŽŶƐ�ƚŽ�ĐŚĂƌĂĐƚĞƌŝǌĞ�ƚŚĞ�ƌĂǁ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ͘�
/sͿ��ĞƉĞŶĚŝŶŐ�ŽŶ�ƚĞƐƚ͕�EŝĐŚĞ�KǀĞƌůĂƉ�ƚĞƐƚ�Žƌ�EŝĐŚĞ��ŝǀĞƌŐĞŶĐĞ�ƚĞƐƚ͕�ƚŚĞ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�ŵĂǇ�ďĞ�ƌĞĚƵĐĞĚ͘�
sͿ�ZĂǁ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�ŝƐ�ĐŽŶǀĞƌƚĞĚ�ƚŽ�Ă�ŬĞƌŶĞů�ĚĞŶƐŝƚǇ�ƌĞƉƌĞƐĞŶƟŶŐ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŽĐĐƵƉŝĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ͘�dŚĞ��ͲƐƉĂĐĞ�ŽĨ�
ďŽƚŚ�s/Ϳ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�ĂŶĚ�s//Ϳ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ĂƌĞ�ƋƵĂŶƟĮĞĚ͘�s///Ϳ�dŚĞ�ĚŝīĞƌĞŶĐĞ�ďĞƚǁĞĞŶ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů��ͲƐƉĂĐĞ�ĂŶĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�
�ͲƐƉĂĐĞ�ŝƐ�ƋƵĂŶƟĮĞĚ͕�ĂŶĚ�/yͿ�ĐŽƌƌĞůĂƟŽŶƐ�ĂŵŽŶŐ�ƚŚĞƐĞ�ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�ĂƌĞ�ĂƐƐĞƐƐĞĚ͘�dŚĞ�ƌĞĚ�ĂŶĚ�ďůƵĞ�ĐŽůŽƌĂƟŽŶ�ŝŶ�ƉůŽƚƐ�ĚĞƉŝĐƚ�
ĂƌĞĂƐ�ǁŚĞƌĞ�ƚŚĂƚ��ͲƐƉĂĐĞ�ŝƐ�ŵŽƌĞ�ĂďƵŶĚĂŶƚ�ŝŶ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ�ϭ�ĂŶĚ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ�Ϯ͕�ƌĞƐƉĞĐƟǀĞůǇ͘�EŝĐŚĞ�ĂŶĚ��ŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�
�ŽƌƌĞůĂƟŽŶ�/ŶĚĞǆ͗�/Ĩ�Ă�ŚŝŐŚ�ĐŽƌƌĞůĂƟŽŶ�ĞǆŝƐƚƐ�ŝŶ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�ĚŝīĞƌĞŶĐĞ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƐŝƚĞƐ͕�ƚŚĞŶ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛��ͲƐƉĂĐĞ�ƐŚŽƵůĚ�ďĞ�
ĐŽƌƌĞĐƚĞĚ�ďǇ�ƚŚĞ�ĂǀĂŝůĂďŝůŝƚǇ�ŽĨ��ͲƐƉĂĐĞ�ŝŶ�ƚŚĞŝƌ�ƌĞƐƉĞĐƟǀĞ�ŚĂďŝƚĂƚƐ͘�EŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ŝƐ�ƋƵĂŶƟĮĞĚ�ďĞƚǁĞĞŶ�ďŽƚŚ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�
�ͲƐƉĂĐĞ͘��͘��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ƐƚĂƟƐƟĐ͘�dŽ�ĂƐƐĞƐƐ�ƚŚĞ�ƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ�ĞƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ŽĨ�ďŽƚŚ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ͕�ŽĐĐƵƌƌĞŶĐĞ�ůŽĐĂůŝƟĞƐ�
ĂƌĞ�ƉŽŽůĞĚ�ĂŶĚ�ƌĞƐĂŵƉůĞĚ�ŝŶ�ƚǁŽ�ŐƌŽƵƉƐ�ĞƋƵĂůŝŶŐ�ƚŚĞ�ŶƵŵďĞƌ�ŽĨ�ůŽĐĂůŝƟĞƐ�ŝŶ�ĞĂĐŚ͘�EŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ŝƐ�ƚŚĞŶ�ĂƐƐĞƐƐĞĚ�
ĂŶĚ�ĐŽŵƉĂƌĞĚ�ƚŽ�ƚŚĞ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ŽĨ�ƚŚĞ�ŽďƐĞƌǀĞĚ�ĚĂƚĂ͘�dŚŝƐ�ƌĞƐŚƵŋŝŶŐ�ŝƐ�ƌĞƉĞĂƚĞĚ�ƐĞǀĞƌĂů�ŚƵŶĚƌĞĚ�ƟŵĞƐ͕�ĞĂĐŚ�
ƟŵĞ�ĐŽŵƉĂƌŝŶŐ�ƚŚĞ�ƌĞƐĂŵƉůĞĚ�ĚĂƚĂ�ƚŽ�ƚŚĞ�ŽďƐĞƌǀĞĚ͘�^ŝŐŶŝĮĐĂŶĐĞ�ŝƐ�ĚĞƚĞƌŵŝŶĞĚ�ďǇ�ƚŚĞ�ĨƌĞƋƵĞŶĐǇ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞ�ŽďƐĞƌǀĞĚ�
ŽǀĞƌůĂƉ�ŝƐ�ŐƌĞĂƚĞƌ�ƚŚĂŶ�ƚŚĞ�ƌĞƐŚƵŋĞĚ�ĚĂƚĂƐĞƚƐ͘��͘��ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ�ƐƚĂƟƐƟĐ͘�dŚŝƐ�ƐƚĂƟƐƟĐ�ĂƐŬƐ�ŝĨ�ƚŚĞ�ƚǁŽ�ĚŝƐƚƌŝďƵƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�
ĂƌĞ�ŵŽƌĞ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�ƚŚĂŶ�ĞǆƉĞĐƚĞĚ�ŐŝǀĞŶ�ƚŚĞ�ƵŶĚĞƌůǇŝŶŐ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƚŚĞ�ƌĞŐŝŽŶƐ�ŝŶ�ǁŚŝĐŚ�ƚŚĞǇ�
ŽĐĐƵƌ͘ �dŚĞ�ĨƵŶĐƟŽŶ�ĐŽŵƉĂƌĞƐ�ƚŚĞ�ŽďƐĞƌǀĞĚ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ϭ�ĂŶĚ�Ϯ�ƚŽ�ƚŚĞ�ŽǀĞƌůĂƉ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƐƉĞĐŝĞƐ�
ϭ�ĂŶĚ�ƚŚĞ�ƌĂŶĚŽŵ�ƐŚŝŌŝŶŐ�ŽĨ�ƚŚĞ�ƐƉĂƟĂů�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�ŽĨ�ƐƉĞĐŝĞƐ�Ϯ�ŝŶ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ƐƉĂĐĞ͘�/ƚ�ƚŚĞŶ�ŵĞĂƐƵƌĞƐ�ŚŽǁ�ƚŚĂƚ�ƐŚŝŌ�
ŝŶ�ŐĞŽŐƌĂƉŚǇ�ĐŚĂŶŐĞƐ�ƚŚĞ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ͘�dŚŝƐ�ƐƚĂƟƐƟĐ�ŵĂŝŶƚĂŝŶƐ�ŵŽƐƚ�ŽĨ�ƚŚĞ�ƐƉĂƟĂů�ƐƚƌƵĐƚƵƌĞ�ŽĨ�ƚŚĞ�
ŝŶƉƵƚ�ůŽĐĂůŝƟĞƐ�ĂŶĚ�ƚŚĞƌĞďǇ�ƌĞƚĂŝŶƐ�ƚŚĞ�ŶƵĂŶĐĞƐ�ĂƐƐŽĐŝĂƚĞĚ�ǁŝƚŚ�ĞĂĐŚ�ĚĂƚĂƐĞƚ Ɛ͛�ƐƉĂƟĂů�ĂƵƚŽĐŽƌƌĞůĂƟŽŶ͘
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ƚŽ�ŽŶĞ�ŽĨ�ƚǁŽ�ŐƌŽƵƉƐ͘�dŚĞ�ŶƵŵďĞƌ�ŽĨ�ŽĐĐƵƌƌĞŶĐĞƐ�ŝŶ�
ƚŚĞ�ƚǁŽ�ŐƌŽƵƉƐ�ŵĂƚĐŚ�ƚŚĞ�ŶƵŵďĞƌ�ŽĨ�ŽďƐĞƌǀĂƟŽŶƐ�
ĨŽƌ� ƐƉĞĐŝĞƐ�ϭ�Žƌ� ƐƉĞĐŝĞƐ�Ϯ͕� ĂŶĚ͕� ŝŶ�ĞĂĐŚ� ŝƚĞƌĂƟŽŶ͕�
tĂƌƌĞŶ Ɛ͛�/�ĂŶĚ�^ĐŚŽĞŶĞƌ Ɛ͛���ĂƌĞ�ŵĞĂƐƵƌĞĚ�ďĞƚǁĞĞŶ�
ƚŚĞ�ƚǁŽ�ƌĞƐŚƵŋĞĚ�ŐƌŽƵƉƐ͘���ŶƵůů�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�ŝƐ�ƚŚƵƐ�
ĐƌĞĂƚĞĚ�ĨƌŽŵ�Ăůů�ǀĂůƵĞƐ�ŽďƚĂŝŶĞĚ�ĨƌŽŵ�ƚŚĞ�ƌĞƐŚƵŋĞĚ�
ŽĐĐƵƌƌĞŶĐĞƐ͘�dŚĞ�ĞŵƉŝƌŝĐĂůůǇ�ĚĞƌŝǀĞĚ�ŵĞĂƐƵƌĞŵĞŶƚƐ�ŽĨ�
ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ŽĨ�ƚŚĞ�ŶŝĐŚĞƐ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ϭ�ĂŶĚ�Ϯ�;ŐŝǀĞŶ�
ďǇ�tĂƌƌĞŶ Ɛ͛� /�ĂŶĚ�^ĐŚŽĞŶĞƌ Ɛ͛��Ϳ�ĂƌĞ� ƚŚĞŶ�ĂƐƐĞƐƐĞĚ�
ĂŐĂŝŶƐƚ� ƚŚĞ� ĐŽƌƌĞƐƉŽŶĚŝŶŐ�ŶƵůů�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ͘�tŚĞŶ�
ƵƐĞĚ�ĂƐ� ƐƚĂƟƐƟĐĂů� ƚĞƐƚ͕� Ă� ƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚůǇ� ƐŵĂůů� ǀĂůƵĞ�
ŽĨ�ƚŚĞ�ĞŵƉŝƌŝĐĂů�ŵĞĂƐƵƌĞŵĞŶƚƐ͕�ƌĞůĂƟǀĞ�ƚŽ�ƚŚĞ�ŶƵůů�
ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ͕�ƌĞũĞĐƚƐ�ƚŚĞ�ŶƵůů�ƚŚĂƚ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŶŝĐŚĞƐ�ĂƌĞ�
ĞƋƵŝǀĂůĞŶƚ͘

��ŶĞǁ��ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ� ƐƚĂƟƐƟĐ͘� dŚĞ��ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ�
ƐƚĂƟƐƟĐ� ŝŵƉůĞŵĞŶƚĞĚ� ŝŶ� ͛ŚƵŵďŽůĚƚ͛�ŵĞĂƐƵƌĞƐ� ƚŚĞ�
ĂďŝůŝƚǇ�ŽĨ�ƚŚĞ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ƐƚĂƟƐƟĐ�ƚŽ�ĚĞƚĞĐƚ�ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�
ďĂƐĞĚ�ŽŶ�ƚŚĞ�ĂǀĂŝůĂďůĞ��ͲƐƉĂĐĞ͘�/ƚ�ĞƐƟŵĂƚĞƐ�ƚŚĞ�ƚŽƚĂů�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�ƌĞƉƌĞƐĞŶƚĞĚ�ǁŝƚŚŝŶ�ƚŚĞ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�
ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�ŽĨ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ĂŶĚ�ĂƐŬƐ�ŝĨ�ƚŚĞ�ƚǁŽ�ƐƉĞĐŝĞƐ�
ĂƌĞ�ŵŽƌĞ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�ƚŚĂŶ�ǁŽƵůĚ�ďĞ�ĞǆƉĞĐƚĞĚ�given�ƚŚĞ�
ƵŶĚĞƌůǇŝŶŐ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�ďĞƚǁĞĞŶ� ƚŚĞ�
ůĂŶĚƐĐĂƉĞƐ�ŝŶ�ǁŚŝĐŚ�ƚŚĞǇ�ŽĐĐƵƌ͘ �&Žƌ�ƚŚĂƚ͕�ƚŚĞ�ĨƵŶĐƟŽŶ�
ĐŽŵƉĂƌĞƐ�ƚŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ŽĨ�ƚŚĞ�ŶŝĐŚĞƐ�ŽĨ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ϭ�ĂŶĚ�Ϯ͕�
ŵĞĂƐƵƌĞĚ�ƚŚƌŽƵŐŚ�tĂƌƌĞŶ Ɛ͛�/�ĂŶĚ�̂ ĐŚŽĞŶĞƌ Ɛ͛��͕�ƚŽ�ƚŚĞ�
ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ϭ�ĂŶĚ�ƚŚĞ�ƌĂŶĚŽŵ�ƐŚŝŌŝŶŐ�
ŽĨ�ƚŚĞ�ƐƉĂƟĂů�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�ŽĨ�ƐƉĞĐŝĞƐ�Ϯ�ŝŶ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�
ƐƉĂĐĞ͘�/ƚƐ�ŐŽĂů�ŝƐ͕�ƚŚƵƐ͕�ƚŽ�ĞǀĂůƵĂƚĞ�ŚŽǁ�ƚŚĂƚ�ƐŚŝŌ�ŝŶ�
ŐĞŽŐƌĂƉŚǇ�ĐŚĂŶŐĞƐ�ƚŚĞ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�
;�Žǆ�ϮͿ͘�dŚĞ�ƌĞƉĞĂƚĞĚ�ƌĂŶĚŽŵ�ƐƉĂƟĂů�ƐŚŝŌŝŶŐ�ŽĨ�ůŽĐĂůŝƟĞƐ͕�
ĨŽůůŽǁĞĚ�ďǇ� ƚŚĞ�ƋƵĂŶƟĮĐĂƟŽŶ�ŽĨ�ŶŝĐŚĞ� ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�
ďĞƚǁĞĞŶ�ƚŚŝƐ�ƐŚŝŌĞĚ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�ĂŶĚ�ƚŚĂƚ�ŽĨ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ϭ͕�
ĐƌĞĂƚĞƐ�Ă�ŶƵůů�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�ŽĨ�ĂǀĂŝůĂďůĞ��ͲƐƉĂĐĞ�ŝŶ�ƚŚĞ�
ŚĂďŝƚĂƚ�ŽĨ�ƐƉĞĐŝĞƐ�Ϯ͘�EŽƚĞ�ƚŚĂƚ�ƚŚŝƐ�ƐƚĂƟƐƟĐ�ŵĂŝŶƚĂŝŶƐ�
ŵŽƐƚ�ŽĨ� ƚŚĞ�ƐƉĂƟĂů� ƐƚƌƵĐƚƵƌĞ�ŽĨ� ƚŚĞ� ŝŶƉƵƚ� ůŽĐĂůŝƟĞƐ�
ĂŶĚ� ƚŚĞƌĞďǇ� ƌĞƚĂŝŶƐ� ƚŚĞ�ŶƵĂŶĐĞƐ�ĂƐƐŽĐŝĂƚĞĚ�ǁŝƚŚ�
ĞĂĐŚ�ĚĂƚĂƐĞƚ Ɛ͛�ƐƉĂƟĂů�ĂƵƚŽĐŽƌƌĞůĂƟŽŶ͘� /Ĩ�ĂŶǇ�ƉŽŝŶƚƐ�
ĂƌĞ� ŝŶŝƟĂůůǇ�ƐŚŝŌĞĚ� ŝŶƚŽ�ĂƌĞĂƐ�ǁŝƚŚŽƵƚ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ�
ĚĂƚĂ͕�ƚŚĞ�ƉŽŝŶƚƐ�ǁŝƚŚŽƵƚ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ�ĚĂƚĂ�ĂƌĞ�ƐŚŝŌĞĚ�
ŝƚĞƌĂƟǀĞůǇ͘ ��ĂĐŚ�ƌŽƵŶĚ͕�ŝĨ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ�ĚĂƚĂ�ĂƌĞ�ƉƌĞƐĞŶƚ�
ŝŶ�ƚŚĞ�ŶĞǁ�ůŽĐĂƟŽŶ͕�ƚŚĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ�ŝƐ�ƐĂŵƉůĞĚ͕�ĂŶĚ�
ƚŚĂƚ�ƉŽŝŶƚ�ŝƐ�ĂĚĚĞĚ�ďĂĐŬ�ƚŽ�ƚŚĞ�ŽƌŝŐŝŶĂů�ĚĂƚĂƐĞƚ͘�dŚŝƐ�
ŝƐ�ƌĞƉĞĂƚĞĚ�ƵŶƟů�Ăůů�ƉŽŝŶƚƐ�ŚĂǀĞ�ƐĂŵƉůĞĚ�ĂƌĞĂƐ�ǁŝƚŚ�
ĞǆŝƐƟŶŐ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ�ĚĂƚĂ͘�/Ŷ�ƉƌĂĐƟĐĞ͕�ǁŚĞŶ�ĐůƵƐƚĞƌƐ�
ŽĨ�ƉŽŝŶƚƐ�ĂƌĞ�ƐŚŝŌĞĚ�ƚŽ�ĂƌĞĂƐ�ŽĨ�ŶŽ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�ĚĂƚĂ͕�
ƚŚĞ�ĞŶƟƌĞ�ĐůƵƐƚĞƌ�ŝƐ�ƐƵďƐĞƋƵĞŶƚůǇ�ƐŚŝŌĞĚ�ďĂĐŬ�ŝŶƚŽ�ĂŶ�
ĂƌĞĂ�ǁŝƚŚ�ĚĂƚĂ͘�dŚƵƐ͕�ŝŶ�ŵŽƐƚ�ĐĂƐĞƐ�ƚŚĞ�ƌĞŐŝŽŶĂů�ƐƉĂƟĂů�
ĂƵƚŽĐŽƌƌĞůĂƟŽŶ�ŝƐ�ŵĂŝŶƚĂŝŶĞĚ͘

��non-significant� �ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ� ƐƚĂƚŝƐƚŝĐ� ĂŶĚ� Ă�
ƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ��ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ�ƐƚĂƟƐƟĐ�ƐƵƉƉŽƌƚ�ƚŚĞ�ŚǇƉŽƚŚĞƐŝƐ�
ƚŚĂƚ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ŶŝĐŚĞƐ�ĂƌĞ�ĞƋƵŝǀĂůĞŶƚ͘���ƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ 
�ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ƐƚĂƟƐƟĐ͕�ƌĞŐĂƌĚůĞƐƐ�ŽĨ�ƚŚĞ�ƐŝŐŶŝĮĐĂŶĐĞ�ŽĨ�
ƚŚĞ��ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ�ƐƚĂƟƐƟĐ͕�ĂůůŽǁƐ�ƵƐ�ƚŽ�ƌĞũĞĐƚ�ƚŚĞ�ŶƵůů�
ŚǇƉŽƚŚĞƐŝƐ�ŽĨ�ŶŝĐŚĞ�ĞƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ͕�ĂŶĚ�ƐƵƉƉŽƌƚƐ�ƚŚĂƚ�
ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŶŝĐŚĞƐ�ĂƌĞ�ĚŝīĞƌĞŶƚ͘�/Ĩ�ďŽƚŚ�ƚŚĞ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�
ƐƚĂƟƐƟĐ�ĂŶĚ��ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ�ƐƚĂƟƐƟĐ�ĂƌĞ�ŶŽŶͲƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ͕�ŝƚ�
ƐƵŐŐĞƐƚƐ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞ�ƉĞƌĐĞŝǀĞĚ�ŶŝĐŚĞ�ĞƋƵŝǀĂůĞŶĐǇ�ĐŽƵůĚ�ďĞ�
Ă�ƌĞƐƵůƚ�ŽĨ�ƚŚĞ�ĨĂĐƚ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞ�ƚŽƚĂů�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�
ƉƌĞƐĞŶƚ�ŝŶ�ŽŶĞ�Žƌ�ďŽƚŚ�ůĂŶĚƐĐĂƉĞƐ�ŝƐ�ŝĚĞŶƟĐĂů�ƚŽ�ŽŶĞ�
Žƌ�ďŽƚŚ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ŶŝĐŚĞ;ƐͿ�;dĂďůĞ�ϮͿ͘�/Ŷ�ƚŚĞƐĞ�
ƐŝƚƵĂƟŽŶƐ͕�ƚŚĞƌĞ�ŝƐ�ůŝŵŝƚĞĚ�ƉŽǁĞƌ�ĨŽƌ�ƚŚĞ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�
ƐƚĂƟƐƟĐ�ƚŽ�ĂĐƚƵĂůůǇ�ĚĞƚĞĐƚ�ƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ�ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�ĂŵŽŶŐ�

ƚĂǆĂ͕�ĞǀĞŶ� ŝĨ� ƚŚĞǇ�ĞǆŝƐƚ͘� /ŵƉŽƌƚĂŶƚůǇ͕�ŚŽǁĞǀĞƌ͕ � ƚŚĞ�
�ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ�ƐƚĂƟƐƟĐ�ĚŽĞƐ�ŶŽƚ�ƉƌŽǀŝĚĞ�ĂŶǇ�ĞǀŝĚĞŶĐĞ�
ƚŚĂƚ�ŶŝĐŚĞƐ�ĂƌĞ�ŶŽƚ�ĞƋƵŝǀĂůĞŶƚ͖� ŝƚ� ƐŝŵƉůǇ�ƋƵĂŶƟĮĞƐ�
ƚŚĞ�ƉŽǁĞƌ�ƚŽ�ĚĞƚĞĐƚ�ƐŝŐŶŝĮĐĂŶĐĞ�ďĂƐĞĚ�ŽŶ�ƚŚĞ�ŝŶƉƵƚ�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�ĚĂƚĂ͘

��ŶĞǁ�ŵĞƚƌŝĐ�ƚŽ�ƋƵĂŶƟĨǇ�ƚŚĞ�ĚĞŐƌĞĞ�ŽĨ�ƉŽƚĞŶƟĂů�
ŶŝĐŚĞ�ƚƌƵŶĐĂƟŽŶ͘�/ŶĨĞƌƌŝŶŐ�ƚŚĞ�ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů�ŶŝĐŚĞ�ĨƌŽŵ�
Ă�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ŶŝĐŚĞ�ƌĞŵĂŝŶƐ�Ă�ŐƌĞĂƚ�ĐŚĂůůĞŶŐĞ�
;^ĂƵƉĞ�Ğƚ�Ăů͘ϮϬϭϳͿ͖�ŵŽƐƚ�ƐƚƵĚŝĞƐ�ŽĨ�ŶŝĐŚĞ�ĚŝǀĞƌŐĞŶĐĞ�
ŽǀĞƌůŽŽŬ�ŚŽǁ�ǁĞůů�;Žƌ�ŚŽǁ�ďĂĚůǇͿ�ƚŚĞ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ŶŝĐŚĞƐ�
ĐŚĂƌĂĐƚĞƌŝǌĞĚ�ĨƌŽŵ�ĐŽŶƚĞŵƉŽƌĂƌǇ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ�ƉŽƚĞŶƟĂůůǇ�
ĐŚĂƌĂĐƚĞƌŝǌĞ�Ă�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů�ŶŝĐŚĞ͘�dŽ�ƉƌŽǀŝĚĞ�
Ă�ĮƌƐƚ�ƐƚĞƉ�ƚŽǁĂƌĚƐ�ƵŶĚĞƌƐƚĂŶĚŝŶŐ�ƚŚŝƐ�ƌĞůĂƟŽŶƐŚŝƉ͕�
͚ŚƵŵďŽůĚƚ͛�ƉƌŽǀŝĚĞƐ�Ă�ǁĂǇ�ƚŽ�ƋƵĂŶƟĨǇ�ƚŚĞ�ƉŽƚĞŶƟĂů�
ĨŽƌ�Ă� ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŽĐĐƵƉŝĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ� ƚŽ�ďĞ� ƚƌƵŶĐĂƚĞĚ�ďǇ�
ƚŚĞ�ĂǀĂŝůĂďůĞ� �ͲƐƉĂĐĞ� ŝŶ� ŝƚƐ� ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ� ;&ŝŐ͘� ϱͿ͘�
dŚĞ�ůĂƌŐĞƌ�ƚŚĞ�ƉƌŽƉŽƌƟŽŶ�ŽĨ�ƚŚĞ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ŶŝĐŚĞ�ƚŚĂƚ�
ŝƐ�ƚƌƵŶĐĂƚĞĚ�ŝŶ��ͲƐƉĂĐĞ͕�ƚŚĞ�ŚŝŐŚĞƌ�ƚŚĞ�ƌŝƐŬ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞ�
ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ŶŝĐŚĞ�ŵĂǇ�ƉŽŽƌůǇ�ƌĞŇĞĐƚ�ƚŚĞ�ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů�
ŶŝĐŚĞ͘��ĂƐĞĚ�ŽŶ�ƚŚĞ�ƌĞůĂƟŽŶƐŚŝƉ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�
�ͲƐƉĂĐĞ�ĂŶĚ�ƚŚĂƚ�ĂǀĂŝůĂďůĞ�ŝŶ�ĂĚũĂĐĞŶƚ�ŚĂďŝƚĂƚƐ͕�ǁĞ�ĐĂŶ�
ĂƐƐĞƐƐ�ƚŚĞ�ƌŝƐŬ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞ�ŽďƐĞƌǀĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ�ŝƐ�ƚƌƵŶĐĂƚĞĚ�
ĂŶĚ�ŚŽǁ�ůŝŬĞůǇ�ǁĞ�ĂƌĞ�ƵŶĚĞƌĞƐƟŵĂƟŶŐ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�
ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů�ŶŝĐŚĞƐ�;&ŝŐ͘�ϱͿ͘�,ĞƌĞ�ǁĞ�ŝŶƚƌŽĚƵĐĞ�Ă�ŶĞǁ�
ƋƵĂŶƟƚĂƟǀĞ�ŵĞƚŚŽĚ�ƚŽ�ŵĞĂƐƵƌĞ�ƚŚŝƐ͗� ƚŚĞ�WŽƚĞŶƟĂů�
EŝĐŚĞ�dƌƵŶĐĂƟŽŶ�/ŶĚĞǆ�;WEd/Ϳ͘�/ƚ�ĚĞƐĐƌŝďĞƐ�ƚŚĞ�ĂŵŽƵŶƚ�
ŽĨ�ŽďƐĞƌǀĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ�ŽĨ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ƚŚĂƚ�ŝƐ�ƚƌƵŶĐĂƚĞĚ�ďǇ�
ƚŚĞ�ĂǀĂŝůĂďůĞ��ͲƐƉĂĐĞ͘�̂ ƉĞĐŝĮĐĂůůǇ͕ �ŝƚ�ŝƐ�Ă�ŵĞĂƐƵƌĞŵĞŶƚ�
ŽĨ�ƚŚĞ�ŽǀĞƌůĂƉ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƚŚĞ�ϱй�ŬĞƌŶĞů�ĚĞŶƐŝƚǇ�ŝƐŽƉůĞƚŚ�
ŽĨ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛��ͲƐƉĂĐĞ�ĂŶĚ�ƚŚĞ�ϭϬй�ŬĞƌŶĞů�ĚĞŶƐŝƚǇ�
ŝƐŽƉůĞƚŚ�ŽĨ� ƚŚĞ�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ͛Ɛ� �ͲƐƉĂĐĞ͘�
dŚĞ�WEd/�ŝƐ�ƚŚĞ�ƉŽƌƟŽŶ�ŽĨ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŝƐŽƉůĞƚŚ�ƚŚĂƚ�
ĨĂůůƐ�ŽƵƚƐŝĚĞ�ŽĨ�ƚŚĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�ŝƐŽƉůĞƚŚ͘�dŚŝƐ�ǀĂůƵĞ�
ƉŚǇƐŝĐĂůůǇ�ŵĞĂƐƵƌĞƐ�ŚŽǁ�ŵƵĐŚ�ŽĨ�ƚŚĞ�ƉĞƌŝŵĞƚĞƌ�ŽĨ�
ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛��ͲƐƉĂĐĞ�ĂďƵƚƐ͕�ŽǀĞƌůĂƉƐ͕�Žƌ�ŝƐ�ŽƵƚƐŝĚĞ�ƚŚĞ�
ŵĂƌŐŝŶƐ�ŽĨ�ƚŚĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ Ɛ͛��ͲƐƉĂĐĞ͘�/Ĩ�ƚŚĞ�ǀĂůƵĞ�ŝƐ�
ůĂƌŐĞ͕�ƚŚĞƌĞ�ŝƐ�ŵŽĚĞƌĂƚĞ�ƌŝƐŬ�;WEd/с�Ϭ͘ϭϱͲϬ͘ϯͿ�Žƌ�ŚŝŐŚ�
ƌŝƐŬ� ;WEd/хϬ͘ϯͿ� ƚŚĂƚ� ƚŚĞ�ŵĞĂƐƵƌĞĚ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ŶŝĐŚĞ�
ĚŽĞƐ�ŶŽƚ�ƌĞŇĞĐƚ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů�ŶŝĐŚĞ�ĚƵĞ�
ƚŽ�ŶŝĐŚĞ�ƚƌƵŶĐĂƟŽŶ�ĚƌŝǀĞŶ�ďǇ�ůŝŵŝƚĞĚ�ĂǀĂŝůĂďůĞ��ͲƐƉĂĐĞ͘

�ĚĚƌĞƐƐŝŶŐ� ƚŚĞ�ŶŽŶͲĞƋƵŝůŝďƌŝƵŵ� ĐŚĂůůĞŶŐĞ� Ͳ�
ĚŝƐƟŶŐƵŝƐŚŝŶŐ�ďĞƚǁĞĞŶ�ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�ŝŶ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�
ĂŶĚ� ƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚůǇ�ĚŝǀĞƌŐĞŶƚ�ŶŝĐŚĞƐ͘�DŽƐƚ�ĂǀĂŝůĂďůĞ�
ƐƚƵĚŝĞƐ�ŽĨ�ŶŝĐŚĞ�ĞǀŽůƵƟŽŶ�Žƌ�ŶŝĐŚĞ�ŽǀĞƌůĂƉ�ĂƐƐƵŵĞ�
ƚŚĂƚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ŚĂǀĞ�ĂĐŚŝĞǀĞĚ�ĞƋƵŝůŝďƌŝƵŵ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ�
ĂŶĚ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞŝƌ�ĐƵƌƌĞŶƚ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ�ƌĞŇĞĐƚ�
ƚŚĞ�ŶĞǆƵƐ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƐƵŝƚĂďůĞ�ďŝŽƟĐ�ƐƉĂĐĞ�ĂŶĚ�ƐƵŝƚĂďůĞ�
ĂďŝŽƟĐ�ƐƉĂĐĞ�;&ŝŐ͘�Ϯ�͖�ďƵƚ�ƐĞĞ�WĞƟƚƉŝĞƌƌĞ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϮ͕�
YŝĂŽ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϳͿ͘�,ŽǁĞǀĞƌ͕ �ŝŶ�ŵŽƐƚ�ƐŝƚƵĂƟŽŶƐ͕�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�
ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ�ĂƌĞ� ůŝŬĞůǇ� ŝŶ�ŶŽŶͲĞƋƵŝůŝďƌŝƵŵ� ;&ŝŐ͘�Ϯ�Ϳ͘�
tĞ�ĂĚĚƌĞƐƐ�ƚŚŝƐ�ƚŚƌŽƵŐŚ�ƚǁŽ�ŶĞǁ�ƐƚĂƟƐƟĐĂů�ƚĞƐƚƐ�ďĂƐĞĚ�
ŽŶ�ĚŝƐƟŶĐƚ�ƉĂƌĂŵĞƚĞƌŝǌĂƟŽŶƐ�ŽĨ�ƚŚĞ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ĂŶĚ�
�ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ�ĨƵŶĐƟŽŶƐ�ŝŵƉůĞŵĞŶƚĞĚ�ŝŶ�͛ŚƵŵďŽůĚƚ͛͘

EŝĐŚĞ��ŝǀĞƌŐĞŶĐĞ�dĞƐƚ�;E�dͿ͘�dŚĞ�ĮƌƐƚ�ƚĞƐƚ͕�ǁŚŝĐŚ�
ǁĞ�ĐĂůů�ƚŚĞ�EŝĐŚĞ��ŝǀĞƌŐĞŶĐĞ�ƚĞƐƚ͕�ĞƐƟŵĂƚĞƐ�ƚŚĞ�ƉŽƌƟŽŶ�
ŽĨ�ƚŚĞ�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�ƚŚĂƚ�ŝƐ�ƐŚĂƌĞĚ�
ďǇ�ďŽƚŚ�ƐƉĞĐŝĞƐ͘�E�d� ŝƐ͕� ƚŚƵƐ͕� ƚŚĞ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ĂŶĚ�
�ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ� ƐƚĂƟƐƟĐƐ�ƉĞƌĨŽƌŵĞĚ� ŝŶ�ŽŶůǇ�ĂŶĂůŽŐŽƵƐ�
ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�;&ŝŐƐ͘�Ϯ͕�ϱ͕�ϲͿ͖�ŝƚ�ĂůůŽǁƐ�
ƵƐ�ƚŽ�ĂƐŬ�ŝĨ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŶŝĐŚĞƐ�ĂƌĞ�ĞƋƵŝǀĂůĞŶƚ�ŐŝǀĞŶ�Ă�
ĐŽŵŵŽŶ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�ďĂĐŬŐƌŽƵŶĚ�;&ŝŐƐ͘�ϯ�Ͳ�͕�ϱͿ͘
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EŝĐŚĞ�KǀĞƌůĂƉ� dĞƐƚ� ;EKdͿ͘� dŚĞ� ƐĞĐŽŶĚ� ƚĞƐƚ͕�
ĐĂůůĞĚ� ƚŚĞ�EŝĐŚĞ�KǀĞƌůĂƉ� ƚĞƐƚ͕� ĞƐƟŵĂƚĞƐ� ƚŚĞ� ƚŽƚĂů�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�ƌĞƉƌĞƐĞŶƚĞĚ�ǁŝƚŚŝŶ�ƚŚĞ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�
ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�ŽĨ� ƚŚĞ� ƐƉĞĐŝĞƐ� ;&ŝŐ͘� �Žǆ�ϭ�Ͳ�͕� &ŝŐ͘� ϯͿ͘�
/ƚ�ĐŽƌƌĞƐƉŽŶĚƐ�ƚŽ�ĂŶ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ƐƚĂƟƐƟĐ�ƉĞƌĨŽƌŵĞĚ�
ŝŶ�ƚŚĞ�ƚŽƚĂů�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�ŽĨ�ďŽƚŚ�
ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ�ĂŶĚ�ĂůůŽǁƐ�ƵƐ�ƚŽ�ĂƐŬ�
ŚŽǁ�ĞƋƵŝǀĂůĞŶƚ�ƚŚĞ�ƚǁŽ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ŶŝĐŚĞƐ�ĂƌĞ͘

EŽƚĞ� ƚŚĂƚ� ƚŚĞƐĞ� ƚĞƐƚƐ�ŚĂǀĞ�ĚŝīĞƌĞŶƚ� ŝŶĨĞƌĞŶĐĞ�
ƉŽǁĞƌ͘ �/Ĩ�ƚŚĞ�E�d�ƌĞƐƵůƚƐ�ŝŶ�Ă�ƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�
ƐƚĂƟƐƟĐ͕�ŝƚ�ŝŶĚŝĐĂƚĞƐ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞ�ŶŝĐŚĞƐ�ƐŚĂƌĞĚ�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�ŝƐ�ŶŽŶͲĞƋƵŝǀĂůĞŶƚ͖�ƚŚƵƐ͕�ƚŚĞƌĞ�ŝƐ�
ƐƵƉƉŽƌƚ�ĨŽƌ�ƚŚĞ�ŚǇƉŽƚŚĞƐŝƐ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞŝƌ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ŶŝĐŚĞƐ�
ĂƌĞ�ƚŚĞ�ƌĞƐƵůƚ�ŽĨ�ĚŝǀĞƌŐĞŶƚ�ĞǀŽůƵƟŽŶ͘�/Ŷ�ƚƵƌŶ͕�ǁŚĞŶ�
ƚŚĞ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ƐƚĂƟƐƟĐ�ŝƐ�ƉĞƌĨŽƌŵĞĚ�ŝŶ�ƚŚĞ�ƐĐŽƉĞ�ŽĨ�
ƚŚĞ�EKd͕ �ŝƚ�ŝŶĚŝĐĂƚĞƐ�ƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ�ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�ŝŶ�ƚŚĞ�ƚŽƚĂů�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞƐ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ďǇ�ƚŚĞ�ƚǁŽ�ƐƉĞĐŝĞƐ͖�
ƚŚĞƌĞ�ŝƐ�ƐƵƉƉŽƌƚ�ĨŽƌ�ƚŚĞ�ŚǇƉŽƚŚĞƐŝƐ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞǇ�ŽĐĐƵƉǇ�
ĚŝīĞƌĞŶƚ�ŶŝĐŚĞƐ͕� ďƵƚ�ŽŶĞ� ĐĂŶŶŽƚ� Ăĸƌŵ�ǁŚĞƚŚĞƌ�
ƚŚĞ�ŶŝĐŚĞƐ�ĚŝīĞƌ�ĚƵĞ� ƚŽ�ĚŝǀĞƌŐĞŶƚ�ĞǀŽůƵƟŽŶ�Žƌ� ƚŽ�
ĂƐǇŵŵĞƚƌŝĞƐ�ŝŶ�ŚĂďŝƚĂƚ�ĂĐĐĞƐƐŝďŝůŝƚǇ�;ƐĞĞ�dĂďůĞ�Ϯ�ĂŶĚ�
^ƵƉƉůĞŵĞŶƚĂƌǇ�dĂďůĞ�̂ ϭ͕��Žǆ�ϭ�Ͳ�Ϳ͕�Žƌ�ŽƚŚĞƌ�ƌĞĂƐŽŶƐ͘�
�Ɛ�ƚǇƉŝĐĂůůǇ�ŝŵƉůĞŵĞŶƚĞĚ͕�ƚŚĞ�ƚĞƐƚƐ�ŽĨ��EDƚŽŽůƐ�ĂŶĚ�
͚ĞĐŽƐƉĂƚ͛�ƌĞƉƌĞƐĞŶƚ�Ă�ĨŽƌŵ�ŽĨ�Ă�EKd͘

Simulating niches to evaluate the performance of the 
new Niche Divergence and  Niche Overlap tests

dŽ�ƚĞƐƚ�ƚŚĞ�ƉĞƌĨŽƌŵĂŶĐĞ�ŽĨ�ƚŚĞ�ƚĞƐƚƐ�ŝŵƉůĞŵĞŶƚĞĚ�
ŝŶ� ͛ŚƵŵďŽůĚƚ͕͛ �ǁĞ� ĐŽŵƉĂƌĞĚ� ƚŚĞ�ŽƵƚĐŽŵĞƐ�ŽĨ� ƚŚĞ�
ŶĞǁ�EKd�ĂŶĚ�E�d�ŝŶ��ͲƐƉĂĐĞ�ĂŐĂŝŶƐƚ�EKd�ŝŶ�'ͲƐƉĂĐĞ͕�
ĂƐ� ŝŵƉůĞŵĞŶƚĞĚ� ŝŶ��EDƚŽŽůƐ� ǀϭ͘ϰ͘ϰ� ;tĂƌƌĞŶ�Ğƚ�Ăů͘�
ϮϬϭϬͿ�ĂŶĚ�ĂŐĂŝŶƐƚ�EKd�ŝŶ��ͲƐƉĂĐĞ͕�ĂƐ� ŝŵƉůĞŵĞŶƚĞĚ�
ŝŶ� ͚ĞĐŽƐƉĂƚ͛� ;�ŝ��ŽůĂ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϳͿ͘� &Žƌ� ƚŚĂƚ͕�ǁĞ�ĮƌƐƚ�
ƵƐĞĚ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ǁŝƚŚ�ƉƌĞͲĚĞĮŶĞĚ�ŶŝĐŚĞƐ͘�tŝƚŚ�

ƚŚĞ�Z�ƉĂĐŬĂŐĞ�͚ǀŝƌƚƵĂůƐƉĞĐŝĞƐ͛�;>ĞƌŽǇ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϲͿ͕�ǁĞ�
ĐƌĞĂƚĞĚ�ƚǁŽ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ǁŚŽƐĞ�ƚŽůĞƌĂŶĐĞƐ�ǁĞƌĞ�
ĚĞĮŶĞĚ� ŝŶ� ƚǁŽ�ďŝŽĐůŝŵĂƟĐ�ĚŝŵĞŶƐŝŽŶƐ͗�ŵĂǆŝŵƵŵ�
ƚĞŵƉĞƌĂƚƵƌĞ�ŽĨ�ƚŚĞ�ǁĂƌŵĞƐƚ�ŵŽŶƚŚ�;�/KϱͿ�ĂŶĚ�ĂŶŶƵĂů�
ƉƌĞĐŝƉŝƚĂƟŽŶ�;�/KϭϮ͕�ďŽƚŚ�ǀĂƌŝĂďůĞƐ�ĨƌŽŵ�tŽƌůĚ�ůŝŵ�Ϯ͘Ϭ͖�
,ƵƚĐŚŝŶƐŽŶ�Ğƚ� Ăů͘� ϮϬϬϵ͕� &ŝĐŬ� ĂŶĚ�,ŝũŵĂŶƐ�ϮϬϭϳͿ͘�
dŽ�ĞǀĂůƵĂƚĞ�ŚŽǁ�ůĂŶĚƐĐĂƉĞ�ĐŽŵƉůĞǆŝƚǇ�ĂŶĚ�ƚŚĞ�ĂǀĂŝůĂďŝůŝƚǇ�
ĂŶĚ�ĂďƵŶĚĂŶĐĞ�ŽĨ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�ĚŝīĞƌĞŶƟĂůůǇ�ŝŵƉĂĐƚ�
ƚŚĞ�ŶĞǁ�ĂŶĚ�ĞǆŝƐƟŶŐ�ŶŝĐŚĞ�ŵĞƚƌŝĐƐ͕�ǁĞ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�Ă�
ƐƉĞĐŝĞƐ�ƚŚĂƚ�ŽĐĐƵƉŝĞƐ�ďŽƚŚ�ĐŽŽů�ĂŶĚ�ǁĂƌŵ�ĐŽŶĚŝƟŽŶƐ�
;ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ϭ͕�ĂŬŝŶ�ƚŽ�Ă�ƐƉĞĐŝĞƐ�ƚŚĂƚ�ŽĐĐƵƉŝĞƐ�
ďŽƚŚ�ůŽǁůĂŶĚ�ĂŶĚ�ŵŽŶƚĂŶĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐͿ�ĂŶĚ�Ă�ƐƉĞĐŝĞƐ�
ƚŚĂƚ�ĚŽĞƐ�ŶŽƚ�ŽĐĐƵƉǇ�ĐŽŽů�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�;ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�
ƐƉĞĐŝĞƐ�Ϯ͕�ĂŬŝŶ�ƚŽ�Ă�ůŽǁůĂŶĚ�ƐƉĞĐŝĞƐͿ͘�dŚĞ�ĞĐŽůŽŐŝĐĂů�
ƚŽůĞƌĂŶĐĞ�ŽĨ� ƐŝŵƵůĂƚĞĚ� ƐƉĞĐŝĞƐ�ϭ�ǁĂƐ�ĚĞĮŶĞĚ�ďǇ�Ă�
ŶŽƌŵĂů�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�ŽĨ� ǀĂůƵĞƐ� ĐŽƌƌĞƐƉŽŶĚŝŶŐ� ƚŽ� ƚŚĞ�
ŵĂǆŝŵƵŵ�ƚĞŵƉĞƌĂƚƵƌĞ�ŽĨ�ƚŚĞ�ǁĂƌŵĞƐƚ�ŵŽŶƚŚ͕�ǁŚĞƌĞ�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�ƐƵŝƚĂďŝůŝƚǇ�ŝƐ�ǌĞƌŽ�Ăƚ�ϮϭϬ�͕�ŝŶĐƌĞĂƐĞƐ�ƚŽ�
ŚŝŐŚĞƐƚ�ƐƵŝƚĂďŝůŝƚǇ�Ăƚ�ϮϲϬ��ĂŶĚ�ƚŚĞŶ�ĚĞĐƌĞĂƐĞƐ�ĂŐĂŝŶ�
ƵŶƟů�ƌĞĂĐŚŝŶŐ�ǌĞƌŽ�Ăƚ�ϯϭϬ��;&ŝŐ͘�ϲ��ƚŽƉͿ͘�&Žƌ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�
ƐƉĞĐŝĞƐ�Ϯ͕�ƚŚĞ�ĞĐŽůŽŐŝĐĂů�ƚŽůĞƌĂŶĐĞƐ�ǁĞƌĞ�ĚĞĮŶĞĚ�ďǇ�
ĐƵƫŶŐ�ƚŚĞ�ŶŽƌŵĂů�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�ĐƌĞĂƚĞĚ�ĨŽƌ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�
ƐƉĞĐŝĞƐ�ϭ�ŝŶ�ŚĂůĨ�Ăƚ�ϮϲϬ�͕�ǁŝƚŚ�ǀĂůƵĞƐ�ďĞůŽǁ�ϮϲϬ��ďĞŝŶŐ�
ƵŶƐƵŝƚĂďůĞ�ĂŶĚ�ǀĂůƵĞƐ�ĂďŽǀĞ�ϮϲϬ��ƉĞƌĨĞĐƚůǇ�ŵĂƚĐŚŝŶŐ�
ƚŚĞ�ƐƵŝƚĂďŝůŝƚǇ�ŽĨ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ϭ͘��ůƚŚŽƵŐŚ�ƚŚĞƐĞ�
ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƚĞŵƉĞƌĂƚƵƌĞ�ĂĸŶŝƟĞƐ�ŵĂǇ�ŶŽƚ�ďĞ�ƌĞĂůŝƐƟĐ͕�
ǁĞ�ŝŵƉůĞŵĞŶƚĞĚ�ƚŚĞŵ�ƚŽ�ĞŶƐƵƌĞ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞ�ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů�
ŶŝĐŚĞ� ĨŽƌ� ƐƉĞĐŝĞƐ�ϭ� ŝƐ� ƚǁŝĐĞ�ĂƐ� ůĂƌŐĞ�ĂƐ� ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�
ƐƉĞĐŝĞƐ�Ϯ�;&ŝŐ͘�ϲ��ƚŽƉͿ͘��ŽƚŚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ƐŚĂƌĞ�ƚŚĞ�ƐĂŵĞ�
ƐĞĐŽŶĚ�ŶŝĐŚĞ�ĚŝŵĞŶƐŝŽŶ͕�ƌĞƉƌĞƐĞŶƚĞĚ�ďǇ�Ă�ůŽŐŝƐƟĐ�ĐƵƌǀĞ�
ǁŝƚŚ�Ă�ƐŝŐŵŽŝĚ�ŵŝĚƉŽŝŶƚ�Ăƚ�ϭ͘ϲŵ�ŽĨ�ĂŶŶƵĂů�ƌĂŝŶĨĂůů͕�
ďĞƚǁĞĞŶ�ϬͲϬ͘ϲŵ�ĨƌŽŵ�ǁŚŝĐŚ�ƐƵŝƚĂďŝůŝƚǇ�ŝƐ�ǌĞƌŽ͘�dŚŝƐ�
ĐƌĞĂƚĞĚ� ƚǁŽ� ƌĂŝŶĨŽƌĞƐƚ� ƐƉĞĐŝĞƐ�ǁŚŽƐĞ� ƐƵŝƚĂďŝůŝƚǇ� ŝƐ�
ǌĞƌŽ�ďĞůŽǁ�ϭ�ŵĞƚĞƌ�ŽĨ�ĂŶŶƵĂů�ƌĂŝŶĨĂůů͕�ǁŚŝĐŚ�ŐŽĞƐ�ƚŽ�
Ϭ͘ϱ�ŚĂďŝƚĂƚ�ƐƵŝƚĂďŝůŝƚǇ�Ăƚ�ϭ͘ϲŵ�ŽĨ�ĂŶŶƵĂů�ƌĂŝŶĨĂůů�ĂŶĚ�
ĂĐŚŝĞǀĞƐ�ŚŝŐŚĞƐƚ�ƐƵŝƚĂďŝůŝƚǇ�Ăƚ�Ϯŵ�ĂŶŶƵĂů�ƌĂŝŶĨĂůů�ĂŶĚ�
ĂďŽǀĞ�;&ŝŐ͘�ϲ��ďŽƩŽŵͿ͘

Exploring the impact of index choice and 
environmental availability on inferences of niche 
similarity

dŽ� ƚĞƐƚ� ĨŽƌ�EŝĐŚĞ��ŝǀĞƌŐĞŶĐĞ�Žƌ�EŝĐŚĞ�KǀĞƌůĂƉ͕�
ǁĞ�ŵƵƐƚ�ĮƌƐƚ� ĐŚŽŽƐĞ�ŽŶĞ� ŝŶĚĞǆ� ƚŽ�ŵĞĂƐƵƌĞ�ŶŝĐŚĞ�
ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ� ;^ĐŚŽĞŶĞƌ Ɛ͛���Žƌ�tĂƌƌĞŶ Ɛ͛� /Ϳ͘�DĂǆŝŵŝǌŝŶŐ�
ŽƵƌ�ĂďŝůŝƚǇ� ƚŽ�ĂĐĐƵƌĂƚĞůǇ�ƋƵĂŶƟĨǇ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ� ŝƐ�
ŽĨ�ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů�ŝŵƉŽƌƚĂŶĐĞ�ĂŶĚ�ŝƐ�ƚŚĞ�ĨŽƵŶĚĂƟŽŶ�ŽĨ�
ƚŚĞ�ŶĞǁ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ĂŶĚ��ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ�ƚĞƐƚƐ͘�dŚƵƐ͕�ŝƚ�ŝƐ�
ŝŵƉŽƌƚĂŶƚ�ƚŚĂƚ�ǁĞ�ĐĂƌĞĨƵůůǇ�ƚƵŶĞ�ŽƵƌ�ŶŝĐŚĞ�ƋƵĂŶƟĮĐĂƟŽŶ�
ŵĞƚŚŽĚƐ�ĂŶĚ�ƵƐĞ�ŽŶůǇ� ƚŚĞ�ďĞƐƚ�ƉĞƌĨŽƌŵŝŶŐ� ŝŶĚŝĐĞƐ�
;&ŝŐ͘�ϰ͕�ŽďũĞĐƟǀĞƐ�ϭ�ĂŶĚ�ϮͿ͘

hŶĐŽƌƌĞĐƚĞĚ�ĂŶĚ��ŽƌƌĞĐƚĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ͘�dŽ�ŐƵŝĚĞ�ƚŚŝƐ�
ĐŚŽŝĐĞ͕�ĂŶĚ�ŝƚƐ� ŝŵƉůĞŵĞŶƚĂƟŽŶ͕�ǁĞ�ƌĂŶ�ĞǆƉůŽƌĂƚŽƌǇ�
ĂŶĂůǇƐĞƐ�ƚŽ�ĂƐƐĞƐƐ�ƚŚĞ�ƉĞƌĨŽƌŵĂŶĐĞ�ŽĨ�ƚŚĞƐĞ�ƚǁŽ�EŝĐŚĞ�
^ŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ŝŶĚĞǆĞƐ�ƚŚƌŽƵŐŚ�ƚŚĞŝƌ�ĚŝƌĞĐƚ�ƋƵĂŶƟĮĐĂƟŽŶ�
ŽŶ�Ă�ƌĂŶŐĞ�ŽĨ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�ĚĂƚĂƐĞƚƐ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞ�ƚǁŽ�
ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ͘�tĞ�ĂůƐŽ�ĞǀĂůƵĂƚĞĚ�ƚŚĞ�ŝŵƉĂĐƚ�ŽĨ�
ĐŽƌƌĞĐƟŶŐ�ŶŝĐŚĞƐ�ŝŶ��ͲƐƉĂĐĞ͕�ďĂƐĞĚ�ŽŶ�ƚŚĞ�ĂǀĂŝůĂďŝůŝƚǇ�ŽĨ�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�ǁŝƚŚŝŶ�Ă�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ƌĂŶŐĞ͕�ŽŶ�ƚŚĞ�ƉĞƌĨŽƌŵĂŶĐĞ�
ŽĨ� ƚŚĞ� ƚǁŽ� ŝŶĚĞǆĞƐ͘�hŶůŝŬĞ�ŶŝĐŚĞ�ƋƵĂŶƟĮĐĂƟŽŶƐ� ŝŶ�
'ͲƐƉĂĐĞ͕�ŶŝĐŚĞ�ƋƵĂŶƟĮĐĂƟŽŶ�ŝŶ��ͲƐƉĂĐĞ�ĐĂŶ�ďĞ�ƌĞƐĐĂůĞĚ�
ďĂƐĞĚ�ŽŶ�ƚŚĞ�ĂďƵŶĚĂŶĐĞ�ŽĨ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�ƚŚƌŽƵŐŚŽƵƚ�
ƚŚĞ�ůĂŶĚƐĐĂƉĞ͘�&ŽůůŽǁŝŶŐ�ƚŚĞ��ͲƐƉĂĐĞ�ĂĚũƵƐƚŵĞŶƚƐ�ŽĨ�

&ŝŐ�ϱ͘�dŚĞ�ƋƵĞƐƚ� ĨŽƌ�ƚŚĞ�ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů�ŶŝĐŚĞ͘�dŚĞ�ƉĂŝƌĞĚ�
ǀŝƐƵĂůŝǌĂƟŽŶ�ŽĨ�ƚŚĞ��ͲƐƉĂĐĞ�ŽĨ�Ă�ƌĞŐŝŽŶ�ĂŶĚ�ŝƚƐ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ƉƌŽǀŝĚĞƐ�
ŝŶƐŝŐŚƚ�ŝŶƚŽ�ƚŚĞ�ƌŝƐŬ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞ�ĨŽĐĂů�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŽďƐĞƌǀĞĚ�ŶŝĐŚĞƐ�
;ďůƵĞ�ĐŽůŽƌͿ�ĂƌĞ�ƚƌƵŶĐĂƚĞĚ�ďǇ�ƚŚĞ�ĐůŝŵĂƚĞ�ĂǀĂŝůĂďůĞ�ŝŶ�ƚŚĞ�
ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�;ŐƌĞǇͿ͘�/Ĩ�Ă�ůĂƌŐĞ�ƉŽƌƟŽŶ�ŽĨ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�
�ͲƐƉĂĐĞ�ĂďƵƚƐ�ƚŚĞ�ĞĚŐĞ�ŽĨ�ƚŚĞ�ƌĞŐŝŽŶ Ɛ͛��ͲƐƉĂĐĞ͕�ƚŚĞŶ�ƚŚŝƐ�
ƐƵŐŐĞƐƚƐ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛��ͲƐƉĂĐĞ�ĐŽƵůĚ�ďĞ�ƚƌƵŶĐĂƚĞĚ�ĂŶĚ�
ŝƐ�ůĂƌŐĞƌ͘ �WŝĐƚƵƌĞĚ�ĂƌĞ�ĨŽƵƌ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�ƐĐĞŶĂƌŝŽƐ�ĂŶĚ�ƚŚĞ�ƌŝƐŬ�
ƚŚĂƚ�ƚŚĞ�ŽďƐĞƌǀĞĚ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�ƵŶĚĞƌĞƐƟŵĂƚĞƐ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�
ƉŽƚĞŶƟĂů�ĂŶĚ�ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů�ŶŝĐŚĞƐ͘
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�ƌŽĞŶŶŝŵĂŶŶ�Ğƚ�Ăů͘� ;ϮϬϭϮͿ͕�ǁĞ�ƋƵĂŶƟĮĞĚ� ƐƉĞĐŝĞƐ͛�
ŶŝĐŚĞƐ�ŝŶ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�ŝŶ�ƚǁŽ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�ǁĂǇƐ͗�
;ϭͿ�ĂŶ�hŶĐŽƌƌĞĐƚĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ�ŵĞƚŚŽĚ�ƚŚĂƚ�ĐĂůĐƵůĂƚĞƐ�Ă�
ƌĂǁ�ŬĞƌŶĞů�ĚĞŶƐŝƚǇ�ŽĨ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ĂŶĚ�
;ϮͿ�Ă��ŽƌƌĞĐƚĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ�ƋƵĂŶƟĮĐĂƟŽŶ�ƚŚĂƚ�ƐƚĂŶĚĂƌĚŝǌĞƐ�
ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŬĞƌŶĞů�ĚĞŶƐŝƚǇ�ďǇ�ƚŚĞ�ĂďƵŶĚĂŶĐĞ�ŽĨ�ƚŚĂƚ�
�ͲƐƉĂĐĞ�ŝŶ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ĐŽƌƌĞƐƉŽŶĚŝŶŐ��ͲƐƉĂĐĞ͘�dŚĞ�ůĂƩĞƌ�
ĂĚũƵƐƚƐ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŶŝĐŚĞƐ�ďǇ�ƚŚĞ�ĨƌĞƋƵĞŶĐǇ�ƚŚĞ��ͲƐƉĂĐĞ�
ŝƐ�ŽďƐĞƌǀĞĚ�ŝŶ�ƚŚĞ�ŝŶƉƵƚ�ůĂŶĚƐĐĂƉĞ͘�dŚƵƐ͕�ŝƚ�ƵƉǁĞŝŐŚƚƐ�
ŽďƐĞƌǀĂƚŝŽŶƐ� ŝŶ� ƌĂƌĞƌ� �ͲƐƉĂĐĞ� ĂŶĚ�ĚŽǁŶǁĞŝŐŚƐ�
ŽďƐĞƌǀĂƟŽŶƐ�ŝŶ�ĂďƵŶĚĂŶƚ��ͲƐƉĂĐĞ͘

YƵĂŶƟĨǇŝŶŐ�̂ ƚĂƟƐƟĐĂů��ŝĂƐ�ŝŶ�hŶĐŽƌƌĞĐƚĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ͘ 
��ƐĞĐŽŶĚ�ŝƐƐƵĞ�ĂƐƐŽĐŝĂƚĞĚ�ǁŝƚŚ�ŚŽǁ�ŚĂďŝƚĂƚ�ĂďƵŶĚĂŶĐĞ�
ĂīĞĐƚƐ�ŶŝĐŚĞ�ƋƵĂŶƟĮĐĂƟŽŶ� ŝŶ� �ͲƐƉĂĐĞ� ƌĞůĂƚĞƐ� ƚŽ�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚͲĚƌŝǀĞŶ�ďŝĂƐĞƐ�ŝŶ�ƐƚĂƟƐƟĐĂů�ƚĞƐƟŶŐ͘�dŽ�ƋƵĂŶƟĨǇ�
ƐƉĞĐŝĞƐͬĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ�ĐŽƌƌĞůĂƟŽŶƐ�;�Žǆ�Ϯ��ǀŝͲŝǆͿ�ĂŶĚ�
ĚĞƚĞƌŵŝŶĞ�ŝĨ�ƚŚĞ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�ŽĨ�ďŽƚŚ�
ƐƉĞĐŝĞƐ�ƐŚŽƵůĚ�ďĞ�ƐƚĂŶĚĂƌĚŝǌĞĚ�ďǇ�ƚŚĞ�ĂďƵŶĚĂŶĐĞ�ŽĨ�
ŚĂďŝƚĂƚƐ� ƚŚƌŽƵŐŚŽƵƚ� ƚŚĞŝƌ�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ͕�
ǁĞ�ĐƌĞĂƚĞĚ�Ă�ŶĞǁ�ŝŶĚĞǆ͕�ǁŚŝĐŚ�ǁĞ�ŶĂŵĞ�ƚŚĞ�EŝĐŚĞ�
�ͲƐƉĂĐĞ��ŽƌƌĞůĂƟŽŶ�/ŶĚĞǆ�;E��/Ϳ͕�ĂŶĚ�ŝŵƉůĞŵĞŶƚĞĚ�ŝƚ�ŝŶ�
͛ŚƵŵďŽůĚƚ͛͘ �dŚĞ�E��/�ĮƌƐƚ�ƋƵĂŶƟĮĞƐ�ƚŚĞ�ĂďƵŶĚĂŶĐĞ�ŽĨ�
�ͲƐƉĂĐĞ�ŽĨ�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�ŚĂďŝƚĂƚƐ�ĂŶĚ�ŚŽǁ�ƚŚĞ�ĂďƵŶĚĂŶĐĞ�
ŽĨ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�ĚŝīĞƌƐ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƚŚĞ�ƚǁŽ�ƐƚƵĚǇ�ĂƌĞĂƐ�
;�ƋƵĂƟŽŶ�ϭ͕�ѐ�Ϳ͘�/ƚ�ƚŚĞŶ�ƋƵĂŶƟĮĞƐ�Ă�ƐƚĂŶĚĂƌĚŝǌĞĚ�ŬĞƌŶĞů�
ĚĞŶƐŝƚǇ�ŽĨ��ͲƐƉĂĐĞ�ĨŽƌ�ďŽƚŚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ĂŶĚ�ƋƵĂŶƟĮĞƐ�ŚŽǁ�
ƚŚĞ�ƚǁŽ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛��ͲƐƉĂĐĞ�ĚĞŶƐŝƟĞƐ�ĚŝīĞƌ�;�ƋƵĂƟŽŶ�Ϯ͕�ѐ^Ϳ͘�
tŚĞŶĞǀĞƌ� ĐŽƌƌĞůĂƚŝŽŶƐ� ďĞƚǁĞĞŶ�ѐ�� ĂŶĚ�ѐ^� ĂƌĞ�
ƐƵĸĐŝĞŶƚůǇ�ŚŝŐŚ�;Ğ͘Ő͕͘�хϬ͘ϱ͖�E��/Ϳ͕�ŝƚ�ŝƐ�ƉŽƐƐŝďůĞ�ƚŚĂƚ�
ƚŚĞ�ŽƵƚĐŽŵĞ�ŽĨ� ƚŚĞ�EŝĐŚĞ�^ŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ƋƵĂŶƟĮĐĂƟŽŶ�
;ĨŽƌ�ĞǆĂŵƉůĞ͕�ůŽǁ�ŝŶĨĞƌƌĞĚ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇͿ�ŝƐ�ŝŶ�ĨĂĐƚ�ĚƌŝǀĞŶ�
ďǇ�ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�ŝŶ�ƚŚĞ�ĂǀĂŝůĂďůĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�
ƌĂƚŚĞƌ�ƚŚĂŶ�ƚƌƵĞ�ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�ŝŶ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŶŝĐŚĞƐ͘�hŶĚĞƌ�

ƚŚŝƐ�ƐĐĞŶĂƌŝŽ͕�ƵƐĞƌƐ�ƐŚŽƵůĚ�ĐŽƌƌĞĐƚ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŶŝĐŚĞƐ�ďǇ�
ƚŚĞ�ĨƌĞƋƵĞŶĐǇ�ŽĨ��ͲƐƉĂĐĞ�ŝŶ�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�
ƚŽ�ƌĞĚƵĐĞ�ƚǇƉĞ�/�ĞƌƌŽƌƐ�;ƐĞĞ�ĚŝƐĐƵƐƐŝŽŶͿ͘��ŽŶǀĞƌƐĞůǇ͕ �
ǁŚĞŶ� ƚŚĞ�ĐŽƌƌĞůĂƟŽŶ� ŝƐ� ůŽǁ�ďĞƚǁĞĞŶ�ѐ�Ŷǀ� ĂŶĚ�ѐ^WW͕�
ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�ŝŶ�ƚŚĞ�ĂǀĂŝůĂďŝůŝƚǇ�ŽĨ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�
ĂƌĞ�ŶŽƚ�ĐŽƌƌĞůĂƚĞĚ�ǁŝƚŚ�ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƚŚĞ�ƚǁŽ�
ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŶŝĐŚĞƐ͕�ĂŶĚ�ŝƚ�ŵĂǇ�ŶŽƚ�ďĞ�ŶĞĐĞƐƐĂƌǇ�ƚŽ�ĐŽƌƌĞĐƚ�
ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŶŝĐŚĞƐ�ďǇ�ƚŚĞ�ĨƌĞƋƵĞŶĐǇ�ŽĨ��ͲƐƉĂĐĞ�ŝŶ�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�;�Žǆ�Ϯ��ǀŝͲŝǆͿ͘

Equation 1: Env1* Env2*E  Espace [Espace ]ª º'  �¬ ¼

Equation 2: Sp1* Sp2*S  Espace [Espace ]ª º'  �¬ ¼

Ύ��ͲƐƉĂĐĞ�ĐĂŶ�ďĞ�ƵŶĐŽƌƌĞĐƚĞĚ�Žƌ�ĐŽƌƌĞĐƚĞĚ

@>2 2 2 2

n( E S) ( E)( S)Niche Espace Correlation Index  
[n E ( E)  n S ( S) ]

¦' ' � ¦' ¦'
 

¦' � ¦ ¦' � ¦

dŚĞ�'ͲƐƉĂĐĞ�ĂŶĚ��ͲƐƉĂĐĞ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ŵĞĂƐƵƌĞŵĞŶƚƐ�
ƌĞƉŽƌƚĞĚ�ŚĞƌĞ�ǁĞƌĞ� ĐĂůĐƵůĂƚĞĚ� ŝŶ� �EDƚŽŽůƐ� ĂŶĚ�
͛ŚƵŵďŽůĚƚ͕͛ �ƌĞƐƉĞĐƟǀĞůǇ͘�tĞ�ĐŚŽƐĞ�ƚŽ�ƌĞƉŽƌƚ�Ă�ƐŝŶŐůĞ�
ǀĂůƵĞ�ƚŽ�ŬĞĞƉ�ƚŚĞ�ĨŽĐƵƐ�ŽŶ�ƚŚĞ�ƚǁŽ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ŝŶĚŝĐĞƐ�
;ĂƐ�ƚŚĞ�ĞƋƵĂƟŽŶƐ�ĨŽƌ�ƚŚĞ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ŵĞƚƌŝĐƐ�ĂƌĞ�
ƚŚĞ�ƐĂŵĞ�ĂŵŽŶŐ�͚ ĞĐŽƐƉĂƚ͛�ĂŶĚ�͛ ŚƵŵďŽůĚƚ͛Ϳ͘�dŚĞƐĞ�ƚǁŽ�
ŵĞƚŚŽĚƐ�ŽŌĞŶ�ƌĞƐƵůƚ�ŝŶ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�ƚĞƐƚ�ƐƚĂƟƐƟĐ�ǀĂůƵĞƐ�
ďĂƐĞĚ�ŽŶ�ŚŽǁ�ƚŚĞ�ŶŝĐŚĞ�ƋƵĂŶƟĮĐĂƟŽŶ�ŝƐ�ƉĂƌĂŵĞƚĞƌŝǌĞĚ͘�
,ŽǁĞǀĞƌ͕ �ŝŶ�ƚŚĞƐĞ�ƉĂƌƟĐƵůĂƌ�ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ͕�‘ĞĐŽƐƉĂƚ͛�
ƌĞƐƵůƚĞĚ�ŝŶ�ƐŝŵŝůĂƌ�ǀĂůƵĞƐ�ƚŚĂƚ�ǁĞƌĞ�ŶŽƚ�ƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚůǇ�
ĚŝīĞƌĞŶƚ�ĂŵŽŶŐ�ƚŚĞ�ĨŽƵƌ�ƚƌĞĂƚŵĞŶƚƐ�;�EKs�͕�ĚĨсϯ͕�
&с�ϭ͘ϭϴϵ͕�ƉсϬ͘ϰϰϭͿ�ǁŚĞŶ�ĐŽŵƉĂƌĞĚ�ƚŽ�EŝĐŚĞ�̂ ŝŵŝůĂƌŝƚǇ�
ǀĂůƵĞƐ�ŐĞŶĞƌĂƚĞĚ�ŝŶ�͛ ŚƵŵďŽůĚƚ͛�;ƚŚŽƐĞ�ƌĞƉŽƌƚĞĚ�ŚĞƌĞͿ͘

>ĂƐƚůǇ͕�ǁĞ�ĞǆƉůŽƌĞĚ�ŚŽǁ�ĚŝīĞƌĞŶƚ� ƐĐĞŶĂƌŝŽƐ�ŽĨ�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�ĂǀĂŝůĂďŝůŝƚǇ�ŝŵƉĂĐƚĞĚ�ƚŚĞ�ƉĞƌĨŽƌŵĂŶĐĞ�

&ŝŐ͘�ϲ͘�^ŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ�ŝŶ�EŽƌƚŚͲtĞƐƚĞƌŶ�^ŽƵƚŚ��ŵĞƌŝĐĂ�;^�Ϳ�ĂŶĚ�ƚŚĞ�/ƐůĂŶĚ�ŽĨ�EĞǁ�'ƵŝŶĞĂ�;E'Ϳ͘�
A͘�ZĞƐƉŽŶƐĞ�ĐƵƌǀĞƐ�ĐŽŵƉƌŝƐŝŶŐ�ƚŚĞ�ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů�ŶŝĐŚĞƐ�ŽĨ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ϭ�ĂŶĚ�Ϯ�;^Ɖ͘ϭ�ĂŶĚ�^Ɖ͘Ϯ͕�ƌĞƐƉĞĐƟǀĞůǇͿ͘�
dŽƉ͗�dŚĞ�ŶŝĐŚĞ�ŽĨ�^Ɖ͘ϭ�ŝƐ�ƚǁŝĐĞ�ĂƐ�ůĂƌŐĞ�ĂƐ�^Ɖ͘Ϯ�ǁŝƚŚ�ƌĞŐĂƌĚƐ�ƚŽ�ƚŚĞ�ŵĂǆŝŵƵŵ�ƚĞŵƉĞƌĂƚƵƌĞ�ŽĨ�ƚŚĞ�ǁĂƌŵĞƐƚ�ŵŽŶƚŚ͘�
�ŽƩŽŵ͗�dŚĞ�ŶŝĐŚĞƐ�ŽĨ� ƐŝŵƵůĂƚĞĚ� ƐƉĞĐŝĞƐ�ϭ�ĂŶĚ�Ϯ�ĂƌĞ� ŝĚĞŶƟĐĂů� ŝŶ�ĂŶŶƵĂů�ƉƌĞĐŝƉŝƚĂƟŽŶ� ƌĞƋƵŝƌĞŵĞŶƚƐ͘�B.� ^ŝŵƵůĂƚĞĚ�
ŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�ŽĨ�^Ɖ͘�ϭ�ŝŶ�^�͘�C.�^ŝŵƵůĂƚĞĚ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�ŽĨ�^Ɖ͘Ϯ�ŝŶ�^�͘�D.�^ŝŵƵůĂƚĞĚ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�ŽĨ�^Ɖ͘ϭ�ŝŶ�/E'͘�E.�^ŝŵƵůĂƚĞĚ�
ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�ŽĨ�̂ Ɖ͘Ϯ�ŝŶ�/E'͘�F.��ůƟƚƵĚŝŶĂů�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�ŽĨ�ďŽƚŚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ŝŶ�̂ ��ĂŶĚ�E'͘�G.�dŽƉ͗��ŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�
ďǇ�̂ Ɖ͘ϭ�ĂŶĚ�̂ Ɖ͘Ϯ͘�yͲĂǆŝƐ�ŝƐ�ƚŚĞ�ŵĂǆŝŵƵŵ�ƚĞŵƉĞƌĂƚƵƌĞ�ŽĨ�ƚŚĞ�ǁĂƌŵĞƐƚ�ŵŽŶƚŚ�ĂŶĚ�zͲĂǆŝƐ�ŝƐ�ƚŚĞ�ĂŶŶƵĂů�ƉƌĞĐŝƉŝƚĂƟŽŶ͘�'ƌĞǇ�
ĂŶĚ�ďůĂĐŬ�ĚŽƚƐ�ĚĞƉŝĐƚ�ŶŽŶͲĂŶĂůŽŐŽƵƐ�ĐůŝŵĂƚĞƐ�ŝŶ�^��ĂŶĚ�/E'͕�ƌĞƐƉĞĐƟǀĞůǇ͘��ůƵĞ�ĚŽƚƐ�ĂƌĞ�ĂŶĂůŽŐŽƵƐ�ĐůŝŵĂƚĞ�ŝŶ�ďŽƚŚ�^��
ĂŶĚ�/E'͘��ŽƩŽŵ͗�ƐƉĞĐŝĞƐ͛Ɛ�ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů�ŶŝĐŚĞƐ�ĂŶĚ�ŚŝƐƚŽŐƌĂŵ�ŽĨ�ƚŚĞ�ĨƌĞƋƵĞŶĐǇ�ŽĨ�ǀĂůƵĞƐ�ŽĨ�ƚŚĞ�ŵĂǆŝŵƵŵ�ƚĞŵƉĞƌĂƚƵƌĞ�
ŽĨ�ƚŚĞ�ǁĂƌŵĞƐƚ�ŵŽŶƚŚ͕�ǁŚŝĐŚ�ŝƐ�ƚŚĞ�ĂǆŝƐ�ŝŶ�ǁŚŝĐŚ�̂ Ɖ͘ϭ�ĂŶĚ�̂ Ɖ͘Ϯ�ĚŝīĞƌ͘ �>ŽǁůĂŶĚ�ŚĂďŝƚĂƚƐ�ĂƌĞ�ŵŽƌĞ�ĂďƵŶĚĂŶƚ�ƚŚĂŶ�ĐŽŽůĞƌ͕ �
ŚŝŐŚĞƌ�ĞůĞǀĂƟŽŶ�ŚĂďŝƚĂƚƐ�ŝŶ�ďŽƚŚ�ůĂŶĚƐĐĂƉĞƐ�;ƚŚĞ�ŚŝƐƚŽŐƌĂŵ�ƌĞƉƌĞƐĞŶƚƐ�ƚŚĞ�ĨƌĞƋƵĞŶĐǇ�ŝŶ�ďŽƚŚ�ŚĂďŝƚĂƚƐͿ͘
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ŽĨ� ƚŚĞ� ƚǁŽ�EŝĐŚĞ�^ŝŵŝůĂƌŝƚǇ� ŝŶĚĞǆĞƐ�ǁŚĞŶ�ĂƉƉůŝĞĚ�
ƵŶĚĞƌ�Ă�'ͲƐƉĂĐĞ͕�ƵŶĐŽƌƌĞĐƚĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ͕�ĂŶĚ�ĐŽƌƌĞĐƚĞĚ�
�ͲƐƉĂĐĞ�;&ŝŐ͘�ϰ͕�tĂƌƌĞŶ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϬ͖��ƌŽĞŶŶŝŵĂŶŶ�Ğƚ�Ăů͘�
ϮϬϭϮͿ͘�dŽ�ĚŽ�ƚŚŝƐ�ǁĞ�ĐƌĞĂƚĞĚ�ƚŚƌĞĞ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�ůĂŶĚƐĐĂƉĞƐ�
ƌĞŇĞĐƟŶŐ�ƚŚĞ�ŵĂǆŝŵƵŵ�ƚĞŵƉĞƌĂƚƵƌĞ�ŽĨ�ǁĂƌŵĞƐƚ�ŵŽŶƚŚ�
;�/KϱͿ͗�΀ϭ΁�Ă�ĐŽůĚͲďŝĂƐĞĚ�ůĂŶĚƐĐĂƉĞ͕�΀Ϯ΁�Ă�ǁĂƌŵͲďŝĂƐĞĚ�
ůĂŶĚƐĐĂƉĞ͕�ĂŶĚ�΀ϯ΁�Ă�ůĂŶĚƐĐĂƉĞ�ǁŝƚŚ�ĞƋƵĂů�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ�
ĂďƵŶĚĂŶĐĞ�;&ŝŐ͘�ϳͿ͘�dŚĞ�ƚŚƌĞĞ�ůĂŶĚƐĐĂƉĞƐ�ĚŝīĞƌ�ŝŶ�ƚŚĞ�
ĂďƵŶĚĂŶĐĞ�ŽĨ�ƚĞŵƉĞƌĂƚƵƌĞ�ǀĂůƵĞƐ�ĐŽƌƌĞƐƉŽŶĚŝŶŐ�ƚŽ�
ƚŚĞ�ŵĂǆŝŵƵŵ�ƚĞŵƉĞƌĂƚƵƌĞ�ŽĨ�ƚŚĞ�ǁĂƌŵĞƐƚ�ŵŽŶƚŚ�;ƚŚĞ�
ĨĂĐƚŽƌ�ĨŽƌ�ǁŚŝĐŚ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ϭ�ĂŶĚ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�
ƐƉĞĐŝĞƐ�Ϯ�ĚŝīĞƌͿ͘��ůů�ƚŚƌĞĞ�ůĂŶĚƐĐĂƉĞƐ�ƉŽƐƐĞƐƐ�ǀĂůƵĞƐ�
ƌĂŶŐŝŶŐ�ĨƌŽŵ�Ϯϭ͘ϬϬ�Ͷϯϭ͘ϬϬ��ŝŶ�Ϭ͘ϭϬ��ŝŶĐƌĞŵĞŶƚƐ͕�ďƵƚ�
ĚŝīĞƌ� ŝŶ� ƚŚĞ� ĨƌĞƋƵĞŶĐǇ�ŽĨ� ƚŚĞ�ǀĂůƵĞƐ͘� /Ŷ� ƚŚĞ� ͚ĞƋƵĂů�
ĂďƵŶĚĂŶĐĞ͛�ůĂŶĚƐĐĂƉĞ͕�Ăůů�ƚĞŵƉĞƌĂƚƵƌĞ�ǀĂůƵĞƐ�ǁĞƌĞ�
ĞƋƵĂůůǇ� ƌĞƉƌĞƐĞŶƚĞĚ� ;&ŝŐ͘� ϳ�Ϳ͘� /Ŷ� ƚŚĞ� ͚ĐŽůĚͲďŝĂƐĞĚ͛�
ůĂŶĚƐĐĂƉĞ͕�Ϯϭ͘ϬϬ��ǁĂƐ�Ă�ŵĂũŽƌŝƚǇ�ŽĨ� ǀĂůƵĞƐ� ŝŶ� ƚŚĞ�
ůĂŶĚƐĐĂƉĞ͕�ĂŶĚ� ƚŚĞ� ĨƌĞƋƵĞŶĐǇ�ŽĨ�ǁĂƌŵĞƌ�ǀĂůƵĞƐ� ŝŶ�
ůĂŶĚƐĐĂƉĞ�ŐƌĂĚƵĂůůǇ�ĚĞĐƌĞĂƐĞƐ� ƐŽ� ƚŚĂƚ�ϯϭ͘ϬϬ�͕� ƚŚĞ�
ǁĂƌŵĞƐƚ�ǀĂůƵĞ͕�ŝƐ�ƚŚĞ�ůĞĂƐƚ�ĨƌĞƋƵĞŶƚ�ŝŶ�ƚŚĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ�
;&ŝŐ͘�ϳ�Ϳ͘�/Ŷ�ƚŚĞ�͚ǁĂƌŵͲďŝĂƐĞĚ͛�ůĂŶĚƐĐĂƉĞ͕�ϯϭϬ��ǁĂƐ�Ă�
ŵĂũŽƌŝƚǇ�ŽĨ�ǀĂůƵĞƐ͕�ǁŝƚŚ�ƚŚĞ�ĨƌĞƋƵĞŶĐǇ�ŽĨ�ĐŽŽůĞƌ�ǀĂůƵĞƐ�
ŐƌĂĚƵĂůůǇ�ĚĞĐƌĞĂƐŝŶŐ�ƚŽ�Ϯϭ͘ϬϬ�͕�ƚŚĞ�ĐŽůĚĞƐƚ�ǀĂůƵĞ͕�ǁŚŝĐŚ�
ŚĂƐ�ƚŚĞ�ůŽǁĞƐƚ�ĨƌĞƋƵĞŶĐǇ�;&ŝŐ͘�ϳ�Ϳ͘�EŽƚĞ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞƐĞ�
ƚǁŽ�ůĂƩĞƌ�ƐĐĞŶĂƌŝŽƐ͕�ƚŚŽƵŐŚ�ŵŝƌƌŽƌŝŶŐ�ĞĂĐŚ�ŽƚŚĞƌ͕ �ĂƌĞ�
ƋƵŝƚĞ�ĚŝīĞƌĞŶƚ͖�ŝŶ�ƚŚĞ�͚ ĐŽůĚͲďŝĂƐĞĚ͛�ƐĐĞŶĂƌŝŽ͕�ŚĂďŝƚĂƚƐ�
ƐƵŝƚĂďůĞ�ĨŽƌ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�Ϯ�ĂƌĞ�ƌĂƌĞ͕�ǁŚĞƌĞĂƐ�ŝŶ�ƚŚĞ�
͚ǁĂƌŵͲďŝĂƐĞĚ͛�ƐĐĞŶĂƌŝŽ͕�ŚĂďŝƚĂƚƐ�ƐƵŝƚĂďůĞ�ĨŽƌ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�
ƐƉĞĐŝĞƐ�Ϯ�ĂƌĞ�ĂďƵŶĚĂŶƚ͘��ĞĐĂƵƐĞ�ŽƵƌ�ƚĞƐƚƐ�ƌĞƋƵŝƌĞĚ�
ƚǁŽ�ĚŝŵĞŶƐŝŽŶƐ�ŽĨ�ĐůŝŵĂƚĞ�ĚĂƚĂ͕�ŝŶ�Ăůů�ƚŚƌĞĞ�ƐĐĞŶĂƌŝŽƐ�
ƚŚĞ� ƐĞĐŽŶĚ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�ĚŝŵĞŶƐŝŽŶ� ƌĞƉƌĞƐĞŶƚĞĚ�
ĂŶŶƵĂů�ƌĂŝŶĨĂůů�ǁŝƚŚ�ǀĂůƵĞƐ�Ϯ͘Ϭ�വϭϬ͘Ϭŵ�;Ăůů�ǀĂůƵĞƐ�ƌĞŇĞĐƚ�
ŵĂǆŝŵƵŵ�ƐƵŝƚĂďŝůŝƚǇ�ĨŽƌ�ďŽƚŚ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐͿ͕�ǁŝƚŚ�
ĞĂĐŚ�ǁŚŽůĞ�ŶƵŵďĞƌ�ďĞŝŶŐ�ĞƋƵĂůůǇ�ƌĞƉƌĞƐĞŶƚĞĚ�ŝŶ�ĞĂĐŚ�
ƚĞŵƉĞƌĂƚƵƌĞ�ǀĂůƵĞƐ�ŝŶ�ƚŚĞ�͚ ĞƋƵĂů�ĂďƵŶĚĂŶĐĞ͛�ůĂŶĚƐĐĂƉĞ͘�
&Žƌ�ĞĂĐŚ� ƌĂŝŶĨĂůů� ǀĂůƵĞ͕� Ă� ƐŝŶŐůĞ�ĚĞĐŝŵĂů�ƉůĂĐĞ�ǁĂƐ�
ƌĂŶĚŽŵŝǌĞĚ͘�dŚŝƐ�ƉƌĞǀĞŶƚĞĚ�ƚŚŝƐ�ĂǆŝƐ�ĨƌŽŵ�ďŝŶŶŝŶŐ�ŝŶ�

ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ� ;ĐĂƵƐŝŶŐ� ƌŽǁƐ�ŽĨ�ĚĞŶƐŝƟĞƐ� ĨŽƌ�
ƌĂŝŶĨĂůů�ĚŝŵĞŶƐŝŽŶͿ�Ăƚ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�ƌĞƐŽůƵƟŽŶ�
ŽĨ�ϭϬϬ�ǆ�ϭϬϬ�ŐƌŝĚ͘

Comparing the performance of the new niche 
overlap and niche divergence tests relative to 
former tests with simulated species projected into 
real landscapes

EŝĐŚĞƐ�ŽĨ�Ă�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ĂŶĚ�ƌĞĂů�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ. 
tĞ�ĂůƐŽ�ƉĞƌĨŽƌŵĞĚ� ƚĞƐƚƐ� ŝŶ� ƌĞĂů�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�ĂŶĚ�
ƉƌŽũĞĐƚĞĚ�ďŽƚŚ� ƐŝŵƵůĂƚĞĚ� ƐƉĞĐŝĞƐ� ŝŶƚŽ� ƚǁŽ�ĞǆŝƐƟŶŐ�
ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ƌĞŐŝŽŶƐ�ŽĨ�ƚŚĞ�ǁŽƌůĚ�ƚŚĂƚ�ǁŽƵůĚ�ŚĂǀĞ�ďĞĞŶ�
ŚŝŐŚůǇ�ƐƵŝƚĂďůĞ�ĨŽƌ�ďŽƚŚ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ͗�ŶŽƌƚŚͲǁĞƐƚĞƌŶ�
^ŽƵƚŚ��ŵĞƌŝĐĂ�ĂŶĚ�ƚŚĞ�/ƐůĂŶĚ�ŽĨ�EĞǁ�'ƵŝŶĞĂ͘�&Žƌ�ƚŚĂƚ͕�
ǁĞ� ƚƌĂŶƐůĂƚĞĚ� ƚŚĞ�ŶŝĐŚĞ�ŽĨ�ĞĂĐŚ� ƐŝŵƵůĂƚĞĚ� ƐƉĞĐŝĞƐ�
ŝŶƚŽ�ƐĂŵƉůŝŶŐ�ůŽĐĂůŝƟĞƐ�ĨŽƌ�ƵƐĞ�ŝŶ�EŝĐŚĞ�KǀĞƌůĂƉ�ĂŶĚ�
EŝĐŚĞ��ŝǀĞƌŐĞŶĐĞ�ƚĞƐƚƐ�ďǇ�ĐŽŶǀĞƌƟŶŐ�Ăůů�ŐƌŝĚ�ĐĞůůƐ�ǁŝƚŚ�
ƐƵŝƚĂďŝůŝƚǇ� ǀĂůƵĞƐ�ĂďŽǀĞ�Ϭ͘ϭ� ƚŽ� ͚ƉƌĞƐĞŶĐĞ͛�ĂŶĚ� ƚŚĞŶ�
ĐŽŶǀĞƌƟŶŐ�ƚŚĞ�ƌĂƐƚĞƌ�ƉŝǆĞůƐ�ƚŽ�ŝŶĚŝǀŝĚƵĂů�ƉŽŝŶƚƐ͘�tŝƚŚŝŶ�
ĞĂĐŚ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐĂů�ƌĞŐŝŽŶ͕�ϲϬϬ�ƉŽŝŶƚƐ�ǁĞƌĞ�ƌĂŶĚŽŵůǇ�
ƐĞůĞĐƚĞĚ� ĨƌŽŵ� ƚŚĞ� ƌĂŶŐĞ�ŽĨ�ĞĂĐŚ� ƐŝŵƵůĂƚĞĚ� ƐƉĞĐŝĞƐ�
ĂŶĚ�ƵƐĞĚ�ƚŽ�ƚĞƐƚ�EŝĐŚĞ��ŝǀĞƌŐĞŶĐĞ�ĂŶĚ�EŝĐŚĞ�KǀĞƌůĂƉ͘�
�ŶĂůǇƐĞƐ�ďĞƚǁĞĞŶ�ŶŽƌƚŚͲǁĞƐƚĞƌŶ�̂ ŽƵƚŚ��ŵĞƌŝĐĂ�ĂŶĚ�
ƚŚĞ�/ƐůĂŶĚ�ŽĨ�EĞǁ�'ƵŝŶĞĂ�ǁĞƌĞ�ŶŽƚ�ƉŽƐƐŝďůĞ�ŝŶ�'ͲƐƉĂĐĞ͖�
ƚŚĞƌĞĨŽƌĞ͕�ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ�ŝŶ�'ͲƐƉĂĐĞ�ǁĞƌĞ�ƉĞƌĨŽƌŵĞĚ�
ǁŝƚŚŝŶ�ĞĂĐŚ�ƌĞŐŝŽŶ͕�ďƵƚ�ŶŽƚ�ďĞƚǁĞĞŶ͘

tĞ�ƉĞƌĨŽƌŵĞĚ�Ă�ƉĂŝƌ�ŽĨ�ĂŶĂůǇƐĞƐ�ĂŵŽŶŐ�ĂŶĚ�ǁŝƚŚŝŶ�
ƚŚĞƐĞ�ƚǁŽ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ƌĞŐŝŽŶƐ͘�&ŝƌƐƚ͕�ǁĞ�ĐŽŵƉĂƌĞĚ�ƚŚĞ�
EKd�ĂŶĚ�E�d�ƉĞƌĨŽƌŵĞĚ�ŝŶ�͚ ŚƵŵďŽůĚƚ͛�ƚŽ�ƚŚĞ�ĂŶĂůŽŐŽƵƐ�
'ͲƐƉĂĐĞ�ƚĞƐƚƐ�ƉĞƌĨŽƌŵĞĚ�ŝŶ��EDƚŽŽůƐ�ĂŶĚ�ƚŚĞ�ĂŶĂůŽŐŽƵƐ�
�ͲƐƉĂĐĞ�ƚĞƐƚƐ�ŝŶ�͚ĞĐŽƐƉĂƚ͛͘ �tĞ�ƉĞƌĨŽƌŵĞĚ�ƚǁŽ�ƐĞƚƐ�ŽĨ�
ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ͕�Ă�;ŝĚĞĂůͿ�ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶ�ǁŚĞƌĞ�ŽŶůǇ�͚ƚƌƵĞ͛�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�ƉĂƌĂŵĞƚĞƌƐ�ǁĞƌĞ�ƵƐĞĚ�ƚŽ�ƚĞƐƚ�EŝĐŚĞ�
KǀĞƌůĂƉ�;ŝ͘Ğ͕͘ŽŶůǇ�ŵĂǆŝŵƵŵ�ƚĞŵƉĞƌĂƚƵƌĞ�ŽĨ�ǁĂƌŵĞƐƚ�
ŵŽŶƚŚ�;�/KϱͿ�ĂŶĚ�ĂŶŶƵĂů�ƉƌĞĐŝƉŝƚĂƟŽŶ�;�/KϭϮͿ�ǁĞƌĞ�
ƵƐĞĚ�ĨŽƌ�ĐŚĂƌĂĐƚĞƌŝǌŝŶŐ�ƚŚĞ�ŶŝĐŚĞͿ͘��ŽƚŚ�ŽĨ�ƚŚĞƐĞ�ǁĞƌĞ�

&ŝŐ͘�ϳ͘�dĞƐƚƐ�ŽĨ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ�ŚĞƚĞƌŽŐĞŶĞŝƚǇ�ŽŶ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ŵĞĂƐƵƌĞŵĞŶƚƐ͘�tĞ�ĐƌĞĂƚĞĚ�ƚŚƌĞĞ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�ůĂŶĚƐĐĂƉĞƐ�
ƌĞŇĞĐƟŶŐ�ƚŚĞ�ŵĂǆŝŵƵŵ�ƚĞŵƉĞƌĂƚƵƌĞ�ŽĨ�ǁĂƌŵĞƐƚ�ŵŽŶƚŚ�;�/KϱͿ͗�A.�ĞƋƵĂů�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ�ĂďƵŶĚĂŶĐĞ�ůĂŶĚƐĐĂƉĞ͕�B.�ĐŽůĚͲďŝĂƐĞĚ�
ůĂŶĚƐĐĂƉĞ͕�ĂŶĚ�C.�ǁĂƌŵͲďŝĂƐĞĚ�ůĂŶĚƐĐĂƉĞ͘�dŚĞ�ƚŚƌĞĞ�ůĂŶĚƐĐĂƉĞƐ�ĚŝīĞƌ�ŝŶ�ƚŚĞ�ĂďƵŶĚĂŶĐĞ�ŽĨ�ƚĞŵƉĞƌĂƚƵƌĞ�ǀĂůƵĞƐ�ĐŽƌƌĞƐƉŽŶĚŝŶŐ�
ƚŚĞ�ŵĂǆŝŵƵŵ�ƚĞŵƉĞƌĂƚƵƌĞ�ŽĨ�ƚŚĞ�ǁĂƌŵĞƐƚ�ŵŽŶƚŚ�;ƚŚĞ�ĨĂĐƚŽƌ�ĨŽƌ�ǁŚŝĐŚ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ϭ�ĂŶĚ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�Ϯ�ĚŝīĞƌͿ͘�
�ůů�ƚŚƌĞĞ�ůĂŶĚƐĐĂƉĞƐ�ƉŽƐƐĞƐƐ�ǀĂůƵĞƐ�ƌĂŶŐŝŶŐ�ĨƌŽŵ�Ϯϭ͘ϬϬ�Ͳϯϭ͘ϬϬ��ŝŶ�Ϭ͘ϭϬ��ŝŶĐƌĞŵĞŶƚƐ�ďƵƚ�ĚŝīĞƌ�ŝŶ�ƚŚĞ�ĨƌĞƋƵĞŶĐǇ�ŽĨ�ƚŚĞ�ǀĂůƵĞƐ͘
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ĂůƐŽ�ƵƐĞĚ�ƚŽ�ĚĞĮŶĞ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŶŝĐŚĞ͖�ƚŚĞƐĞ�ƌĞƐƵůƚƐ�ĂƌĞ�
ƉƌĞƐĞŶƚĞĚ�ŝŶ�̂ ƵƉƉůĞŵĞŶƚĂƌǇ�dĂďůĞƐ�̂ ϮͲ^ϰͿ͘�dŚĞ�ƐĞĐŽŶĚ�
ƐĞƚ� ĐŽŵƉĂƌĞĚ�ŚŽǁ�ƚŚĞ�ĂďŽǀĞ� ƚĞƐƚƐ�ƉĞƌĨŽƌŵĞĚ� ŝŶ�Ă�
ƐŝƚƵĂƟŽŶ�ŝŶ�ǁŚŝĐŚ�Ăůů�ϭϵ�ďŝŽĐůŝŵĂƟĐ�ǀĂƌŝĂďůĞƐ�ǁŝĚĞůǇ�
ƵƐĞĚ�ŝŶ�ƚŚĞ�ďŝŽŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐĂů�ĐŽŵŵƵŶŝƚǇ�;�ƵƐƟŶ�ĂŶĚ�
sĂŶ�EŝĞů�ϮϬϭϭͿ�ǁĞƌĞ�ƵƐĞĚ�ĨŽƌ�ŶŝĐŚĞ�ŝŶĨĞƌĞŶĐĞ�;&ŝĐŬ�ĂŶĚ�
,ŝũŵĂŶƐ�ϮϬϭϳͿ͘�tĞ�ĚŝĚ�ƚŚŝƐ�ďĞĐĂƵƐĞ�ƚŚĞ�ůĂƩĞƌ�ƐĐĞŶĂƌŝŽ�
ŝƐ�ŵŽƌĞ�ĨƌĞƋƵĞŶƚůǇ�ĨŽůůŽǁĞĚ�ďǇ�ƐĐŝĞŶƟƐƚƐ�ĂƐ�ƚŚĞ�ƚƌƵĞ�
ƉŚǇƐŝŽůŽŐŝĐĂů�ůŝŵŝƚƐ�ĂƌĞ�ŽŌĞŶ�ƵŶŬŶŽǁŶ�ĂŶĚ�ƌĞƐĞĂƌĐŚĞƌƐ�
Ăŝŵ�ƚŽ�ĞƐƟŵĂƚĞ�ƚŚĞŵ�ďĂƐĞĚ�ŽŶ�ƉĂƩĞƌŶƐ�ŝŶ�ƚŚĞ�ŽďƐĞƌǀĞĚ�
ůŽĐĂůŝƟĞƐ͘�/Ŷ�ďŽƚŚ�ĐĂƐĞƐ͕�ǁĞ�ĞŵƉůŽǇĞĚ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�
ĚĂƚĂ�Ăƚ�Ă�Ϯ͘ϱ�ĂƌĐͲŵŝŶƵƚĞ�ƐƉĂƟĂů�ƌĞƐŽůƵƟŽŶ͘

dŚĞ�ŶĞǁ�EKd� ĂŶĚ�E�d�ǁĞƌĞ� ƌƵŶ� ŝŶ� �ͲƐƉĂĐĞ�
ĐŚĂƌĂĐƚĞƌŝǌĞĚ�ŽŶůǇ�ďǇ�ƚŚŽƐĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�ǀĂƌŝĂďůĞƐ�
ƚŚĂƚ� ĐŽŶƚƌŝďƵƚĞĚ�ϭϬй͕�Žƌ�ŵŽƌĞ͕� ƚŽ� Ă� ŐĞŶĞƌĂůŝǌĞĚ�
ďŽŽƐƚĞĚ�ƌĞŐƌĞƐƐŝŽŶ�ŵŽĚĞů�ŽĨ�ĞŝƚŚĞƌ�ŽĨ�ƚŚĞ�ƚǁŽ�ƐƉĞĐŝĞƐ�
;ŚƵŵďŽůĚƚ͗͗ŚƵŵďŽůĚƚ͘ƚŽƉ͘ĞŶǀͿ͘�dŚŝƐ�ƉƌĞǀĞŶƚĞĚ�ƚŚĞ�ŶĂŢǀĞ�
ŝŶĐŽƌƉŽƌĂƟŽŶ�ŽĨ�Ăůů�ƉŽƐƐŝďůĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�ǀĂƌŝĂďůĞƐ�
ŝŶƚŽ�ĞĂĐŚ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�ĂŶĚ�ĚĞĮŶĞĚ�Ă�
ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŶŝĐŚĞ�ďĂƐĞĚ�ŽŶůǇ�ŽŶ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�ǀĂƌŝĂďůĞƐ�
ƌĂŶŬĞĚ�ĂƐ�ŝŵƉŽƌƚĂŶƚ�ĨŽƌ�ƚŚĞ�ĂŝŵƐ�ŽĨ�ĐŚĂƌĂĐƚĞƌŝǌŝŶŐ�ƚŚĞ�
ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ƌĂŶŐĞ͘�dŚŝƐ�ŝƐ�ƌĞĐŽŵŵĞŶĚĞĚ�ĨŽƌ�Ăůů�ƚǇƉĞƐ�ŽĨ�
ŶŝĐŚĞ�ƋƵĂŶƟĮĐĂƟŽŶƐ�ĂŶĚ�ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ�ŝŶ�͚ ŚƵŵďŽůĚƚ͛͘ �
��ƐŝŵŝůĂƌ�ƉƌŽĐĞƐƐ�ŽĐĐƵƌƐ�ǁŚĞŶ�ƵƐŝŶŐ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�
ŵŽĚĞůƐ� ŝŶ��EDƚŽŽůƐ͘� /Ŷ� ĐŽŶƚƌĂƐƚ͕�ďĞĐĂƵƐĞ�ǀĂƌŝĂďůĞ�
ƐĞůĞĐƟŽŶ�ŝƐ�ŶŽƚ�ĐŽŵŵŽŶ�ƉƌĂĐƟĐĞ�ĨŽƌ�͚ ĞĐŽƐƉĂƚ͛�ĂŶĂůǇƐĞƐ͕�
ŝƚ�ǁĂƐ�ŶŽƚ�ƵƐĞĚ�ŚĞƌĞ�ƚŽ�ŵĂŝŶƚĂŝŶ�ŐĞŶĞƌĂů�ĐŽŶƐŝƐƚĞŶĐǇ�
ǁŝƚŚ�ƌĞĐŽŵŵĞŶĚĞĚ�ƉƌĂĐƟĐĞƐ�;�ŝ��ŽůĂ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϳͿ͘

dŽ�ĚĞŵŽŶƐƚƌĂƚĞ�ŚŽǁ�ƚŚĞ�ŶĞǁ�EKd�ĂŶĚ�E�d�ƉĞƌĨŽƌŵ�
ŽŶ�ĞŵƉŝƌŝĐĂů�ĚĂƚĂ͕�ĂŶĚ�ƚŽ�ĞǀĂůƵĂƚĞ�ŝĨ�ĂŶĚ�ŚŽǁ�ƚŚĞǇ�ĐĂŶ�
ƉƌŽŵŽƚĞ�ŝŶƐŝŐŚƚ�ŝŶ�ƌĞĂů�ƐŝƚƵĂƟŽŶƐ͕�ǁĞ�ĂƉƉůŝĞĚ�ƚŚĞŵ�ƚŽ�
Conium maculatum�;ƉŽŝƐŽŶ�ŚĞŵůŽĐŬͿ͕�Ă�ƉůĂŶƚ�ŶĂƟǀĞ�
ƚŽ��ƵƌŽƉĞ�ĂŶĚ�ŝŶǀĂƐŝǀĞ�ŝŶ�EŽƌƚŚ�ĂŶĚ�̂ ŽƵƚŚ��ŵĞƌŝĐĂŶ͕�
ĂŶĚ��ƐŝĂ� ;sĞƩĞƌ�ϮϬϬϰͿ͘� &Žƌ� ƚŚĂƚ͕�ǁĞ�ĚŽǁŶůŽĂĚĞĚ�
ŽĐĐƵƌƌĞŶĐĞ�ƌĞĐŽƌĚƐ�ĨƌŽŵ�'�/&�;'�/&͕ �ϮϬϭϳͿ�ĂŶĚ�ǀĞƩĞĚ�
ĨŽƌ�ĂĐĐƵƌĂĐǇ͕ �ƌĞƐƵůƟŶŐ�ŝŶ�ϰ͕ϵϳϳ�ŽĐĐƵƌƌĞŶĐĞƐ�ƌĞĐŽƌĚƐ�
ĨƌŽŵ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŶĂƟǀĞ�ƌĂŶŐĞ�ĂŶĚ�ϰϴϰ�ůŽĐĂůŝƟĞƐ�ŝŶ�
EŽƌƚŚ�ĂŶĚ�^ŽƵƚŚ��ŵĞƌŝĐĂ͘�tĞ�ƌĂƌĞĮĞĚ�ƚŚĞ�ƉŽŝŶƚƐ�Ăƚ�
ϰϬŬŵϮ�ĂŶĚ�ƐĂŵƉůĞĚ�ĐůŝŵĂƚĞ�Ăƚ�Ă�ƌĞƐŽůƵƟŽŶ�ŽĨ�ϱ�ŵŝŶ͕�
ƵƐŝŶŐ�̂ �DƚŽŽůďŽǆ�ǀϮ͘ϯĐ�;�ƌŽǁŶ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϳͿ͘�tŝƚŚ�ƚŚŝƐ�
ĚĂƚĂƐĞƚ�ŝŶ�ŚĂŶĚ͕�ǁĞ�ƌĂŶ�EŝĐŚĞ��ŝǀĞƌŐĞŶĐĞ�ƚĞƐƚƐ͕�EŝĐŚĞ�
KǀĞƌůĂƉ�ƚĞƐƚƐ͕�ĂŶĚ�ƚŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌ�ƋƵĂŶƟƚĂƟǀĞ�ŶŝĐŚĞ�ƚĞƐƚƐ�
ŝŶ��ͲƐƉĂĐĞ�;ƵƐŝŶŐ�ƚŚĞ�ŵĞƚŚŽĚƐ�ŽĨ��ŝ��ŽůĂ�Ğƚ�Ăƚ͘�ϮϬϭϳͿ͕�
ĂƉƉůǇŝŶŐ� ƚŚĞ�ƐĂŵĞ� ͚ŚƵŵďŽůĚƚ͛� ŝŶƉƵƚ�ƉĂƌĂŵĞƚĞƌƐ� ƚŽ�
ĐŚĂƌĂĐƚĞƌŝǌĞ�ĂŶĚ�ƋƵĂŶƟĨǇ�ŶŝĐŚĞƐ�ƵƐĞĚ� ĨŽƌ� ƚŚĞ� ƚĞƐƚƐ�
ŽĨ�ƚŚĞ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�;�ƉƉĞŶĚŝǆ�ϭͿ͘

Results

Assessing the accuracy of niche similarity indices 
with simulated species

^ĐŚŽĞŶĞƌ Ɛ͛���ǁĂƐ�ƚŚĞ�ŝŶĚĞǆ�ƚŚĂƚ�ŵŽƐƚ�ĂĐĐƵƌĂƚĞůǇ�
ŝŶĨĞƌƌĞĚ�ŶŝĐŚĞ� ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ŽĨ� ƚŚĞ� ƐŝŵƵůĂƚĞĚ� ƐƉĞĐŝĞƐ͕�
ƐŚŽǁŝŶŐ�ƐƵƉĞƌŝŽƌ�ƉĞƌĨŽƌŵĂŶĐĞ�ƌĞůĂƟǀĞ�ƚŽ�tĂƌƌĞŶ Ɛ͛�/�
ŝŶ�Ăůů�ƚĞƐƚƐ�ďƵƚ�ŽŶĞ�;ƚŚĞ�tĂƌŵͲ�ŝĂƐĞĚ�ůĂŶĚƐĐĂƉĞ͕�ƐĞĞ�
dĂďůĞ�ϯͿ͘�dŚĞƐĞ�ƌĞƐƵůƚƐ�ǁĞƌĞ�ĐŽŶƐŝƐƚĞŶƚ�ŝŶ�ďŽƚŚ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�
ĂŶĚ� ƌĞĂů� ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ� ;simulated environments͗�
ƉфϬ͘ϬϬϭ͖�ŵĞĂŶ�ĂďƐŽůƵƚĞ�̂ ĐŚŽĞŶĞƌ Ɛ͛���ǀĂůƵĞ�ŵŝŶƵƐ�ƚƌƵĞ�
ǀĂůƵĞс�Ϭ͘ϭϬϲ͖�ŵĞĂŶ�ĂďƐŽůƵƚĞ�tĂƌƌĞŶ Ɛ͛�/�ǀĂůƵĞ�ŵŝŶƵƐ�
ƚƌƵĞ�ǀĂůƵĞ͗�Ϭ͘ϮϬϴ͖�real environments͗�ƉфϬ͘ϬϬϭ͖�ŵĞĂŶ�
ĂďƐŽůƵƚĞ�̂ ĐŚŽĞŶĞƌ Ɛ͛���ǀĂůƵĞ�ŵŝŶƵƐ�ƚƌƵĞ�ǀĂůƵĞс�Ϭ͘ϮϱϮ͖�

ŵĞĂŶ�ĂďƐŽůƵƚĞ�tĂƌƌĞŶ͛Ɛ� /� ǀĂůƵĞ�ŵŝŶƵƐ� ƚƌƵĞ�ǀĂůƵĞ͗�
Ϭ͘ϮϬϴ͖�dĂďůĞƐ�ϰ�ĂŶĚ�ϱͿ͘

The effect of correcting niche comparisons by 
environment availability

�ŽƌƌĞĐƟŶŐ�ŶŝĐŚĞ�ƋƵĂŶƟĮĐĂƟŽŶƐ�ďǇ�ƚŚĞ�ĂďƵŶĚĂŶĐĞ�
ŽĨ�ĂǀĂŝůĂďůĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�ŝŵƉƌŽǀĞĚ�ĂĐĐƵƌĂĐǇ�ŽĨ�ŶŝĐŚĞ�
ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ŝŶĨĞƌĞŶĐĞ͘�DĞĂƐƵƌĞĚ�ǀĂůƵĞƐ�ŽĨ�^ĐŚŽĞŶĞƌ Ɛ͛�
��ĂŶĚ�tĂƌƌĞŶ͛Ɛ� /� ĂƉƉƌŽǆŝŵĂƚĞĚ� ƚŚĞ� ƚƌƵĞ�ǀĂůƵĞƐ�ŽĨ�
ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ŽĨ�ƚŚĞ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ŵŽƌĞ�ĐůŽƐĞůǇ�
ǁŚĞŶĞǀĞƌ�Ă�ĐŽƌƌĞĐƟŽŶ�ǁĂƐ�ĂƉƉůŝĞĚ͕�ƌĞůĂƟǀĞ�ƚŽ�ǀĂůƵĞƐ�
ŵĞĂƐƵƌĞĚ�ŝŶ�ƚŚĞ�ĂďƐĞŶĐĞ�ŽĨ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�ĐŽƌƌĞĐƟŽŶ�
;ƉфϬ͘ϬϬϭ�ĨŽƌ�ďŽƚŚ�ŵĞĂƐƵƌĞŵĞŶƚƐ�ƵƐŝŶŐ�^ĐŚŽĞŶĞƌ Ɛ͛���
ĂŶĚ�tĂƌƌĞŶ Ɛ͛�/�ŵĞƚƌŝĐƐ͖�ĐŽƌƌĞĐƚĞĚ�ŶŝĐŚĞƐ͗�ŵĞĂŶ�ĂďƐŽůƵƚĞ�
^ĐŚŽĞŶĞƌ Ɛ͛���ǀĂůƵĞ�ŵŝŶƵƐ�ƚƌƵĞ�ǀĂůƵĞс�Ϭ͘Ϭϭϴ͖�ŵĞĂŶ�
ĂďƐŽůƵƚĞ�tĂƌƌĞŶ Ɛ͛� /� ǀĂůƵĞ�ŵŝŶƵƐ� ƚƌƵĞ�ǀĂůƵĞ͗�Ϭ͘ϮϬϲ͖�
ƵŶĐŽƌƌĞĐƚĞĚ�ŶŝĐŚĞƐ͗�ŵĞĂŶ�ĂďƐŽůƵƚĞ�̂ ĐŚŽĞŶĞƌ Ɛ͛���ǀĂůƵĞ�
ŵŝŶƵƐ�ƚƌƵĞ�ǀĂůƵĞс�Ϭ͘ϮϲϬ͖�ŵĞĂŶ�ĂďƐŽůƵƚĞ�tĂƌƌĞŶ Ɛ͛�/�
ǀĂůƵĞ�ŵŝŶƵƐ�ƚƌƵĞ�ǀĂůƵĞ͗�Ϭ͘ϯϭϰ͖�dĂďůĞƐ�ϰ�ĂŶĚ�ϱͿ͘

dŚĞ�EŝĐŚĞ��ͲƐƉĂĐĞ��ŽƌƌĞůĂƟŽŶ�/ŶĚĞǆ�;E��/Ϳ�ǁĂƐ�ǀĞƌǇ�
ŚŝŐŚ� ;Ϭ͘ϳϴϮͲϬ͘ϴϵϵͿ� ŝŶ�Ăůů� ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ� ƚŚĂƚ� ŝŶǀŽůǀĞĚ�
ƵŶĐŽƌƌĞĐƚĞĚ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ͕�ďƵƚ�ǁĂƐ�ƌĞĚƵĐĞĚ�ǁŚĞŶĞǀĞƌ�
ƚŚĞ��ͲƐƉĂĐĞ�ǁĂƐ�ĐŽƌƌĞĐƚĞĚ�;E��/�Ϭ͘ϭϳϴͲϬ͘ϰϲϮͿ͘��ŽŶǀĞƌƐĞůǇ͕ �
ĨŽƌ�ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ�ǁŝƚŚŝŶ�ƚŚĞ�ƐĂŵĞ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐĂů�ĂƌĞĂ�ŝŶ�
ƵŶĐŽƌƌĞĐƚĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ͕�ƚŚĞ�E��/�ǁĂƐ�ůŽǁ�ƚŽ�ŵŽĚĞƌĂƚĞ͕�
Ϭ͘ϬϭϱͲϬ͘ϮϴϮ͕� ĂŶĚ�ǁĂƐ� ƌĞĚƵĐĞĚ� ƚŽ�Ϭ͘ϬϭϭͲϬ͘ϭϮϲ� ŝŶ�
ĐŽƌƌĞĐƚĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ͘

Effects of habitat heterogeneity on niche similarity 
inference

KƵƌ�ĂŶĂůǇƐĞƐ�ĚĞŵŽŶƐƚƌĂƚĞ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞ�ĐŚŽŝĐĞ�ŽĨ�ŶŝĐŚĞ�
ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ŝŶĚĞǆ�;^ĐŚŽĞŶĞƌ Ɛ͛���ǀƐ͘�tĂƌƌĞŶ Ɛ͛�/Ϳ�ĚŝƌĞĐƚůǇ�
ŝŵƉĂĐƚƐ�ŶŝĐŚĞ� ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ� ŝŶĨĞƌĞŶĐĞ�ƵŶĚĞƌ�ĚŝƐƟŶĐƚ�
ƐĐĞŶĂƌŝŽƐ�ŽĨ�ŚĂďŝƚĂƚ�ŚĞƚĞƌŽŐĞŶĞŝƚǇ͘�tŚĞŶ�̂ ĐŚŽĞŶĞƌ Ɛ͛�
��ǁĂƐ�ƵƐĞĚ͕� ƚŚĞ�ĞƐƟŵĂƚĞƐ�ŽĨ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ǁĞƌĞ�
ƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚůǇ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�ĂŵŽŶŐ�ƚŚĞ�ƚŚƌĞĞ�ŶŝĐŚĞ�ƋƵĂŶƟĮĐĂƟŽŶ�
ŵĞƚŚŽĚƐ�;'ͲƐƉĂĐĞ͕�ƵŶĐŽƌƌĞĐƚĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ͕�ĂŶĚ�ĐŽƌƌĞĐƚĞĚ�
�ͲƐƉĂĐĞ͖��EKs�͕�&сϳ͘ϱϯ͕�ƉсϬ͘ϬϳϲͿ͘� /Ŷ�ŵŽƐƚ� ƐƉĂƟĂů�
ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ�ŝŶǀŽůǀŝŶŐ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�ƐĐĞŶĂƌŝŽƐ�ŽĨ�ŚĂďŝƚĂƚ�
ŚĞƚĞƌŽŐĞŶĞŝƚǇ͕�ŶŝĐŚĞ� ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ� ǀĂůƵĞƐ� ŝŶ� ĐŽƌƌĞĐƚĞĚ�
�ͲƐƉĂĐĞ�ǁĞƌĞ�ĐůŽƐĞƐƚ�ƚŽ�ƚŚĞ�ƚƌƵĞ�ǀĂůƵĞƐ�;ŵĞĂŶ�ĂďƐŽůƵƚĞ�
^ĐŚŽĞŶĞƌ Ɛ͛���ǀĂůƵĞ�ŵŝŶƵƐ�ƚƌƵĞ�ǀĂůƵĞс�Ϭ͘ϬϭϴͿ͕�ĨŽůůŽǁĞĚ�
ďǇ�ƵŶĐŽƌƌĞĐƚĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ�;ŵĞĂŶ�ĂďƐŽůƵƚĞ�^ĐŚŽĞŶĞƌ Ɛ͛�
��ǀĂůƵĞ�ŵŝŶƵƐ�ƚƌƵĞ�ǀĂůƵĞс�Ϭ͘ϮϲϬͿ͕�ĂŶĚ�'ͲƐƉĂĐĞ�ďĞŝŶŐ�
ůĂƐƚ� ;ŵĞĂŶ�ĂďƐŽůƵƚĞ�^ĐŚŽĞŶĞƌ Ɛ͛���ǀĂůƵĞ�ŵŝŶƵƐ�ƚƌƵĞ�
ǀĂůƵĞс�Ϭ͘Ϯϲϲ͖�ƐĞĞ�dĂďůĞƐ�ϰ�ĂŶĚ�ϱ�ĨŽƌ�ǀĂůƵĞƐͿ͘�,ŽǁĞǀĞƌ͕ �
ǁŚĞŶ�ƵƐŝŶŐ�tĂƌƌĞŶ Ɛ͛�/͕�ƚŚĞ�ĞƐƟŵĂƚĞƐ�ŽĨ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�
ǁĞƌĞ�ŶŽƚ�ƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚůǇ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�ĂŵŽŶŐ�ƚŚĞ�ƚŚƌĞĞ�ŶŝĐŚĞ�
ƋƵĂŶƟĮĐĂƟŽŶ�ŵĞƚŚŽĚƐ� ;'ͲƐƉĂĐĞ͕�ƵŶĐŽƌƌĞĐƚĞĚ�ĂŶĚ�
ĐŽƌƌĞĐƚĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ͖��EKs�͕�&сϬ͘ϵϭϯ͕�ƉсϬ͘ϰϮϳϰͿ͘�zĞƚ͕�
ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ǀĂůƵĞƐ�ŝŶ�ĐŽƌƌĞĐƚĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ�ǁĞƌĞ�ĐůŽƐĞƐƚ�
ƚŽ�ƚŚĞ�ƚƌƵĞ�ǀĂůƵĞƐ�ŝŶ�ŵŽƐƚ�ƐƉĂƟĂů�ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ�;ŵĞĂŶ�
ĂďƐŽůƵƚĞ�tĂƌƌĞŶ Ɛ͛�/�ǀĂůƵĞ�ŵŝŶƵƐ�ƚƌƵĞ�ǀĂůƵĞс�Ϭ͘ϮϬϲͿ͕�
ĨŽůůŽǁĞĚ�ďǇ�'ͲƐƉĂĐĞ�;ŵĞĂŶ�ĂďƐŽůƵƚĞ�tĂƌƌĞŶ Ɛ͛�/�ǀĂůƵĞ�
ŵŝŶƵƐ� ƚƌƵĞ� ǀĂůƵĞс�Ϭ͘ϮϴϴͿ͕� ĂŶĚ� ƚŚĞŶ�ƵŶĐŽƌƌĞĐƚĞĚ�
�ͲƐƉĂĐĞ�;ŵĞĂŶ�ĂďƐŽůƵƚĞ�tĂƌƌĞŶ Ɛ͛�/�ǀĂůƵĞ�ŵŝŶƵƐ�ƚƌƵĞ�
ǀĂůƵĞс�Ϭ͘ϯϭϰ͖�ƐĞĞ�dĂďůĞƐ�ϰ�ĂŶĚ�ϱ�ĨŽƌ�ǀĂůƵĞƐͿ͘

^ƚĂƟƐƟĐĂů� ƚĞƐƚƐ� ŝŶ� �ͲƐƉĂĐĞ�ƵƐŝŶŐ� ͚ŚƵŵďŽůĚƚ͛͘  
DĞĂƐƵƌĞŵĞŶƚƐ�ŽĨ�ƚŚĞ�ƚǁŽ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�EŝĐŚĞ�
KǀĞƌůĂƉ�ĂŶĚ�EŝĐŚĞ��ŝǀĞƌŐĞŶĐĞ� ĨƌŽŵ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ�
ǀĂƌŝĂďůĞƐ�ƚŚĂƚ�ǁĞƌĞ�ƐĞůĞĐƚĞĚ�ĨƌŽŵ�Ăůů�ϭϵ��ŝŽĐůŝŵ�ǀĂƌŝĂďůĞƐ�
ƌĞƐƵůƚĞĚ�ŝŶ�Ăůů�Ɛŝǆ�ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ�ŽĨ�ƚŚĞ�ƐĂŵĞ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�
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ƐƉĞĐŝĞƐ�ƐƵƉƉŽƌƟŶŐ�ƚŚĞ�ŚǇƉŽƚŚĞƐŝƐ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞŝƌ�ŵĞĂƐƵƌĞĚ�
ŶŝĐŚĞƐ�ĂƌĞ�ĞƋƵŝǀĂůĞŶƚ� ;dĂďůĞ�ϲͿ͘�dŚĞǇ�ĂůƐŽ�ƉĞƌĨĞĐƚůǇ�
ƋƵĂŶƟĮĞĚ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�;ĂǀĞƌĂŐĞ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇс�ϭ͕�
dĂďůĞ�ϲ͕�̂ ƵƉƉůĞŵĞŶƚĂƌǇ�dĂďůĞƐ�̂ ϮͲϰͿ͘�,ŽǁĞǀĞƌ͕ �ǁŚĞŶ�
ĐŽŵƉĂƌŝŶŐ�ƚŚĞ�ƐĂŵĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ďĞƚǁĞĞŶ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ͕�
ƚŚĞ�ŵĞĂƐƵƌĞĚ�ŽǀĞƌůĂƉ�ǁĂƐ� ůŽǁĞƌ� ƚŚĂŶ�ϭ� ;ŵĞĂŶ�
ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ� ŝŶ�ĂŶĂůŽŐŽƵƐ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐс�Ϭ͘ϱϰϳ͕�
ƚŽƚĂů� �ͲƐƉĂĐĞсϬ͘ϱϮϮͿ͘�tŚĞŶ� ĐŽŵƉĂƌŝŶŐ� ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�
ƐƉĞĐŝĞƐ�ϭ� ƚŽ� ƐŝŵƵůĂƚĞĚ� ƐƉĞĐŝĞƐ�Ϯ� ŝŶ� ƚŚĞ� ƐĂŵĞ�ĂŶĚ�
ĚŝīĞƌĞŶƚ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ƌĞŐŝŽŶƐ͕�ƚǁŽ�;ŽĨ�ĨŽƵƌͿ�E�d�ĂŶĚ�
EKd�ƌĞƐƵůƚĞĚ�ŝŶ�ƚŚĞ�ƌĞũĞĐƟŽŶ�ŽĨ�ƚŚĞ�ŶƵůů�ŚǇƉŽƚŚĞƐŝƐ�
ĂŶĚ� ƌĞĐŽǀĞƌĞĚ� ƚŚĞ�ĚŝǀĞƌŐĞŶƚ�ŶŝĐŚĞƐ͘� /Ŷ� ƚŚĞ�ĐĂƐĞ�ŽĨ�
ŶŽŶͲƐŝŐŶŝĮĐĂŶĐĞ� ŝŶ� Ăůů� ŝŶƚĞƌͲƐƉĞĐŝĞƐ� ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ͕�
Ăƚ� ůĞĂƐƚ�ŽŶĞ�ŽĨ� ƚŚĞ��ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ� ƐƚĂƟƐƟĐƐ�ǁĂƐ�ĂůƐŽ�
ŶŽŶͲƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ͕�ƐƵŐŐĞƐƟŶŐ�ƚŚĂƚ�ŝŶ�ƚŚĂƚ�ƉĂƌƟĐƵůĂƌ�ĐĂƐĞ�
ƚŚĞƌĞ�ĞǆŝƐƚƐ�ůŝŵŝƚĞĚ�ƐƚĂƟƐƟĐĂů�ƉŽǁĞƌ�ƚŽ�ĂĐƚƵĂůůǇ�ƌĞĐŽǀĞƌ�
Ă�ĚŝīĞƌĞŶĐĞ�;ƐĞĞ�dĂďůĞ�ϲͿ͘�KǀĞƌĂůů͕�ĞŝŐŚƚ�;ŽĨ�ƚĞŶͿ�E�d�
ĂŶĚ�EKd�ŵĂƚĐŚĞĚ� ƚŚĞ�ĞǆƉĞĐƚĞĚ� ƌĞůĂƟŽŶƐŚŝƉƐ� ;ŝ͘Ğ͕͘�
ĚŝǀĞƌŐĞŶĐĞ�ďĞƚǁĞĞŶ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ĂŶĚ�ĞƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�
ŶŝĐŚĞƐ�ǁŝƚŚŝŶ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ͖�&ŝŐ͘�ϴͿ͘

^ƚĂƚŝƐƚŝĐĂů� ƚĞƐƚƐ� ŝŶ� �ͲƐƉĂĐĞ� ƵƐŝŶŐ� ͚ĞĐŽƐƉĂƚ͛͘  
DĞĂƐƵƌĞŵĞŶƚƐ�ŽĨ�EŝĐŚĞ�KǀĞƌůĂƉ�ďĞƚǁĞĞŶ� ƚŚĞ� ƚǁŽ�

ƐŝŵƵůĂƚĞĚ� ƐƉĞĐŝĞƐ͕� ƵƐŝŶŐ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů� ǀĂƌŝĂďůĞƐ�
ƐĞůĞĐƚĞĚ� ĨƌŽŵ�Ăůů� ϭϵ��ŝŽĐůŝŵ�ǀĂƌŝĂďůĞƐ͕� ƌĞƐƵůƚĞĚ� ŝŶ�
Ăůů� ďƵƚ�ŽŶĞ� ƚĞƐƚƐ� ƐƵƉƉŽƌƟŶŐ� ƚŚĞ�ŚǇƉŽƚŚĞƐŝƐ� ƚŚĂƚ�
ƚŚĞŝƌ�ŵĞĂƐƵƌĞĚ�ŶŝĐŚĞƐ� ĂƌĞ� ĞƋƵŝǀĂůĞŶƚ͖� ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�
ŵĞĂƐƵƌĞŵĞŶƚƐ�ƌĞƐƵůƚĞĚ� ŝŶ�ƉĞƌĨĞĐƚ�ƋƵĂŶƟĮĐĂƟŽŶ�ŽĨ�
ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�;ĂǀĞƌĂŐĞ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇс�ϭ͕�dĂďůĞ�ϲ͕�
^ƵƉƉůĞŵĞŶƚĂƌǇ� dĂďůĞƐ� ^ϮͲ^ϰͿ͘� ,ŽǁĞǀĞƌ͕ �ǁŚĞŶ�
ĐŽŵƉĂƌŝŶŐ�ƚŚĞ�ƐĂŵĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ďĞƚǁĞĞŶ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ͕�
ƚŚĞ�ŵĞĂƐƵƌĞĚ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ǁĂƐ�ůŽǁĞƌ�ƚŚĂŶ�ϭ�;ŵĞĂŶ�ŶŝĐŚĞ�
ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇс�Ϭ͘ϰϬϴͿ͘�tŚĞŶ�ĐŽŵƉĂƌŝŶŐ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�
ϭ�ƚŽ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�Ϯ�ŝŶ�ƚŚĞ�ƐĂŵĞ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ƌĞŐŝŽŶ�
;Ğ͘Ő͕͘�ǁŝƚŚŝŶ�̂ ŽƵƚŚ��ŵĞƌŝĐĂͿ�ĂŶĚ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�
ƌĞŐŝŽŶƐ�;Ğ͘Ő͕͘�ďĞƚǁĞĞŶ�^ŽƵƚŚ��ŵĞƌŝĐĂ�ĂŶĚ�ƚŚĞ�/ƐůĂŶĚ�
ŽĨ�EĞǁ�'ƵŝŶĞĂͿ͕�Ăůů� ĨŽƵƌ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ƚĞƐƚƐ� ƌĞƐƵůƚĞĚ�
ŝŶ� ƚŚĞ�ĂĐĐĞƉƚĂŶĐĞ�ŽĨ� ƚŚĞ�ŶƵůů� ŚǇƉŽƚŚĞƐŝƐ� ƚŚĂƚ� ƚŚĞ�
ƚǁŽ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ĂƌĞ�ĞƋƵŝǀĂůĞŶƚ�ĂŶĚ�ĚŝĚ�ŶŽƚ�ŝŶĨĞƌ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞ�
ŶŝĐŚĞƐ�ĂƌĞ�ĚŝǀĞƌŐĞŶƚ͘�&Žƌ�Ăůů�ŝŶƚĞƌͲƐƉĞĐŝĞƐ�ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ͕�
Ăƚ� ůĞĂƐƚ�ŽŶĞ�ŽĨ� ƚŚĞ��ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ� ƚĞƐƚƐ�ǁĂƐ�ĂůƐŽ�ŶŽƚ�
ƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ͕�ƐƵŐŐĞƐƟŶŐ�ƚŚĞƌĞ�ĞǆŝƐƚƐ�ůŝŵŝƚĞĚ�ƐƚĂƟƐƟĐĂů�
ƉŽǁĞƌ�ƚŽ�ĂĐƚƵĂůůǇ�ƌĞĐŽǀĞƌ�Ă�ĚŝīĞƌĞŶĐĞ�;ƐĞĞ�dĂďůĞ�ϲͿ͘�
KǀĞƌĂůů͕�ĮǀĞ�;ŽĨ�ƚĞŶͿ�ƚĞƐƚ�ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ƚĞƐƚƐ�ŵĂƚĐŚĞĚ�
ƚŚĞ�ĞǆƉĞĐƚĞĚ�ƌĞůĂƟŽŶƐŚŝƉƐ�;ŝ͘Ğ͕͘�ĚŝǀĞƌŐĞŶĐĞ�ďĞƚǁĞĞŶ�

dĂďůĞ�ϰ͘�EŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ŵĞĂƐƵƌĞŵĞŶƚƐ͗�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ŝŶ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�ŚĂďŝƚĂƚ�ŚĞƚĞƌŽŐĞŶĞŝƚǇ�ůĞǀĞůƐ͘�/Ŷ�ĞĂĐŚ�ĐĞůů͕�ƚŚĞ�
ŵĞĂƐƵƌĞĚ�ǀĂůƵĞ�ĂŶĚ�ĚŝīĞƌĞŶĐĞ�ĨƌŽŵ�ƚŚĞ�ƚƌƵĞ�ǀĂůƵĞ�ŝƐ�ĚĞƉŝĐƚĞĚ�;ŝŶ�ƉĂƌĞŶƚŚĞƐĞƐͿ͘�dŽ�ƐƵŵŵĂƌŝǌĞ�ƉĞƌĨŽƌŵĂŶĐĞ͕�ǁĞ�ƐƵŵŵĞĚ�
ƚŚĞ�ƚŽƚĂů�ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�;ǀĂůƵĞ�ŝƐ�ŝŶ�ƚŚĞ�^Ƶŵ�ŽĨ��ƌƌŽƌ�ƌŽǁͿ͘�dŚĞ�ůŽǁĞƌ�ƚŚĞ�ǀĂůƵĞ͕�ƚŚĞ�ĐůŽƐĞƌ�ŵĞĂƐƵƌĞĚ�ǀĂůƵĞƐ�ǁĞƌĞ�ƚŽ�ƚŚĞ�ƚƌƵĞ�
ǀĂůƵĞƐ͘�dĞƐƚƐ�ǁĞƌĞ�ĐĂƌƌŝĞĚ�ŽƵƚ�ŝŶ�ďŽƚŚ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ƐƉĂĐĞ�;'ͲƐƉĂĐĞͿ�ĂŶĚ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�;�ͲƐƉĂĐĞͿ�ǁŝƚŚŝŶ�ƚŚƌĞĞ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�
ůĞǀĞůƐ�ŽĨ�ŚĂďŝƚĂƚ�ŚĞƚĞƌŽŐĞŶĞŝƚǇ͗�ĞƋƵĂů͕�ǁĂƌŵͲďŝĂƐĞĚ͕�ĂŶĚ�ĐŽůĚͲďŝĂƐĞĚ͘�dǁŽ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ŵĞƚƌŝĐƐ�ǁĞƌĞ�ĞǀĂůƵĂƚĞĚ�ŝŶ�Ăůů�
�ͲƐƉĂĐĞ�ĂŶĚ�'ͲƐƉĂĐĞ�ŵĞƚƌŝĐƐ͗�^ĐŚŽĞŶĞƌ Ɛ͛���ĂŶĚ�tĂƌƌĞŶ Ɛ͛�/͘�dŚĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�ƚĞƐƚƐ�ǁĞƌĞ�ĐĂƌƌŝĞĚ�ŽƵƚ�ƵŶĚĞƌ�ƚǁŽ�
ƐĐĞŶĂƌŝŽƐ͗�ĂŶ�ƵŶĐŽƌƌĞĐƚĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ�ƐĐĞŶĂƌŝŽ�ǁŚĞƌĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŶŝĐŚĞƐ�ƌĞŇĞĐƚ�ƚŚĞ�ƌĂǁ�ŬĞƌŶĞů�ĚĞŶƐŝƚǇ�ƋƵĂŶƟĮĐĂƟŽŶ�ŽĨ�ƚŚĞ�
�ͲƐƉĂĐĞ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞǇ�ŽĐĐƵƉǇ͕ �ĂŶĚ�Ă�ƐĞĐŽŶĚ�ĐŽƌƌĞĐƚĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ�ƐĐĞŶĂƌŝŽ�ǁŚĞƌĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŶŝĐŚĞƐ�ƌĞŇĞĐƚ�Ă�ƐƚĂŶĚĂƌĚŝǌĞĚ�ŬĞƌŶĞů�
ĚĞŶƐŝƚǇ�ƚŚĂƚ�ĐŽƌƌĞĐƚ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŽďƐĞƌǀĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ�ĚĞŶƐŝƟĞƐ�ďǇ�ƚŚĞ�ĨƌĞƋƵĞŶĐǇ�ŽĨ��ͲƐƉĂĐĞ�ŝŶ�ƚŚĞ�ĐŽƌƌĞƐƉŽŶĚŝŶŐ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ͘

^ĐĞŶĂƌŝŽ I: 'ͲƐƉĂĐĞ D: 'ͲƐƉĂĐĞ I: �Ͳ�ƐƉĂĐĞ�
ĐŽƌƌĞĐƚĞĚ

D: �Ͳ�ƐƉĂĐĞ�
ĐŽƌƌĞĐƚĞĚ

I: �Ͳ�ƐƉĂĐĞ�
ƵŶĐŽƌƌĞĐƚĞĚ

D: �Ͳ�ƐƉĂĐĞ�
ƵŶĐŽƌƌĞĐƚĞĚ

dƌƵĞ�
sĂůƵĞ

�ƋƵĂů Ϭ͘ϲϱ�;Ϭ͘ϭϱͿ Ϭ͘ϱϬ�;ϬͿ Ϭ͘ϳϮ�;Ϭ͘ϮϮͿ Ϭ͘ϱϮ�;Ϭ͘ϬϮͿ Ϭ͘ϳϮ�;Ϭ͘ϮϮͿ Ϭ͘ϱϮ�;Ϭ͘ϬϮͿ Ϭ͘ϱ
tĂƌŵͲ�ŝĂƐĞĚ Ϭ͘ϲϬ�;Ϭ͘ϭϬͿ Ϭ͘ϯϲ�;Ϭ͘ϭϰͿ Ϭ͘ϳϭ�;Ϭ͘ϮϭͿ Ϭ͘ϰϵ�;Ϭ͘ϬϭͿ Ϭ͘ϰϳ�;Ϭ͘ϬϯͿ Ϭ͘Ϯϯ�;Ϭ͘ϮϳͿ Ϭ͘ϱ
�ŽůĚͲ�ŝĂƐĞĚ Ϭ͘ϴϬ�;Ϭ͘ϯϬͿ Ϭ͘ϲϱ�;Ϭ͘ϭϱͿ Ϭ͘ϳϰ�;Ϭ͘ϮϰͿ Ϭ͘ϱϰ�;Ϭ͘ϬϰͿ Ϭ͘ϵϬ�;Ϭ͘ϰϬͿ Ϭ͘ϴϬ�;Ϭ͘ϮϬͿ Ϭ͘ϱ
^Ƶŵ�ŽĨ��ƌƌŽƌ Ϭ͘ϱϱ Ϭ͘Ϯϵ Ϭ͘ϲϳ Ϭ͘Ϭϳ Ϭ͘ϲϱ Ϭ͘ϰϵ Ͳ

dĂďůĞ�ϱ͘�EŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ŵĞĂƐƵƌĞŵĞŶƚƐ͗�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ŝŶ�ƌĞĂů�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ͘�/Ŷ�ĞĂĐŚ�ĐĞůů�ƚŚĞ�ŵĞĂƐƵƌĞĚ�ǀĂůƵĞ�ĂŶĚ�
ĚŝīĞƌĞŶĐĞ�ĨƌŽŵ�ƚŚĞ�ƚƌƵĞ�ǀĂůƵĞ�ŝƐ�ĚĞƉŝĐƚĞĚ�;ŝŶ�ƉĂƌĞŶƚŚĞƐĞƐͿ͘�dŽ�ƐƵŵŵĂƌŝǌĞ�ƉĞƌĨŽƌŵĂŶĐĞ͕�ǁĞ�ƐƵŵŵĞĚ�ƚŚĞ�ƚŽƚĂů�ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�
;ǀĂůƵĞ�ŝƐ�ŝŶ�ƚŚĞ�^Ƶŵ��ĞůƚĂ�ƌŽǁͿ͘�dŚĞ�ůŽǁĞƌ�ƚŚĞ�ǀĂůƵĞ͕�ƚŚĞ�ĐůŽƐĞƌ�ŵĞĂƐƵƌĞĚ�ǀĂůƵĞƐ�ǁĞƌĞ�ƚŽ�ƚŚĞ�ƚƌƵĞ�ǀĂůƵĞƐ͘�dĞƐƚƐ�ǁĞƌĞ�
ĐĂƌƌŝĞĚ�ŽƵƚ�ŝŶ�ďŽƚŚ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ƐƉĂĐĞ�;'ͲƐƉĂĐĞͿ�ĂŶĚ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�;�ͲƐƉĂĐĞͿ�ǁŝƚŚŝŶ�ƚǁŽ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ƌĞŐŝŽŶƐ͗�ŶŽƌƚŚͲ
ǁĞƐƚĞƌŶ�̂ ŽƵƚŚ��ŵĞƌŝĐĂ�;^�Ϳ�ĂŶĚ�ƚŚĞ�/ƐůĂŶĚ�ŽĨ�EĞǁ�'ƵŝŶĞĂ�;E'Ϳ͘�dǁŽ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ŵĞƚƌŝĐƐ�ǁĞƌĞ�ĞǀĂůƵĂƚĞĚ�ŝŶ�Ăůů��ͲƐƉĂĐĞ�
ĂŶĚ�'ͲƐƉĂĐĞ�ŵĞƚƌŝĐƐ͗�^ĐŚŽĞŶĞƌ Ɛ͛���ĂŶĚ�tĂƌƌĞŶ Ɛ͛�/͘�dŚĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�ƚĞƐƚƐ�ǁĞƌĞ�ĐĂƌƌŝĞĚ�ŽƵƚ�ƵŶĚĞƌ�ƚǁŽ�ƐĐĞŶĂƌŝŽƐ͗�
ĂŶ�ƵŶĐŽƌƌĞĐƚĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ�ƐĐĞŶĂƌŝŽ�ǁŚĞƌĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŶŝĐŚĞƐ�ƌĞŇĞĐƚ�ƚŚĞ�ƌĂǁ�ŬĞƌŶĞů�ĚĞŶƐŝƚǇ�ƋƵĂŶƟĮĐĂƟŽŶ�ŽĨ�ƚŚĞ��ͲƐƉĂĐĞ�ƚŚĂƚ�
ƚŚĞǇ�ŽĐĐƵƉǇ͕ �ĂŶĚ�Ă�ƐĞĐŽŶĚ�ĐŽƌƌĞĐƚĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ�ƐĐĞŶĂƌŝŽ�ǁŚĞƌĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŶŝĐŚĞƐ�ƌĞŇĞĐƚ�Ă�ƐƚĂŶĚĂƌĚŝǌĞĚ�ŬĞƌŶĞů�ĚĞŶƐŝƚǇ�ƚŚĂƚ�
ĐŽƌƌĞĐƚ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŽďƐĞƌǀĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ�ĚĞŶƐŝƟĞƐ�ďǇ�ƚŚĞ�ĨƌĞƋƵĞŶĐǇ�ŽĨ��ͲƐƉĂĐĞ�ŝŶ�ƚŚĞ�ĐŽƌƌĞƐƉŽŶĚŝŶŐ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ͘

^ĐĞŶĂƌŝŽ I: 'ͲƐƉĂĐĞ D: 'ͲƐƉĂĐĞ I: �Ͳ�ƐƉĂĐĞ�
ĐŽƌƌĞĐƚĞĚ

D: �Ͳ�ƐƉĂĐĞ�
ĐŽƌƌĞĐƚĞĚ

I: �Ͳ�ƐƉĂĐĞ�
hŶĐŽƌƌĞĐƚĞĚ

D: �Ͳ�ƐƉĂĐĞ�
ƵŶĐŽƌƌĞĐƚĞĚ

dƌƵĞ�
sĂůƵĞ

^��^Ɖϭ�ǀƐ͘�^��
^ƉϮ

Ϭ͘ϵϴ�;Ϭ͘ϰϴͿ Ϭ͘ϵϱ�;Ϭ͘ϰϱͿ Ϭ͘ϳϬ�;Ϭ͘ϮͿ Ϭ͘ϰϵ�;Ϭ͘ϬϭͿ Ϭ͘ϵϱ�;Ϭ͘ϰϱͿ Ϭ͘ϴϴ�;Ϭ͘ϯϴͿ Ϭ͘ϱ

E'�^Ɖϭ�ǀƐ͘�
E'�^ƉϮ

Ϭ͘ϵϭ�;Ϭ͘ϰϭͿ Ϭ͘ϴϯ�;Ϭ͘ϮϯͿ Ϭ͘ϲϴ�;Ϭ͘ϭϴͿ Ϭ͘ϱϭ�;Ϭ͘ϬϭͿ Ϭ͘ϵϯ�;Ϭ͘ϰϯͿ Ϭ͘ϴϯ�;Ϭ͘ϯϯͿ Ϭ͘ϱ

^Ƶŵ�ŽĨ��ƌƌŽƌ Ϭ͘ϴϵ Ϭ͘ϲϴ Ϭ͘ϯϴ Ϭ͘ϬϮ Ϭ͘ϴϴ Ϭ͘ϳϭ Ͳ
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ĚŝīĞƌĞŶƚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ĂŶĚ�ĞƋƵŝǀĂůĞŶƚ�ŶŝĐŚĞƐ�ǁŝƚŚŝŶ�ƐƉĞĐŝĞƐ�
ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ͖�&ŝŐ͘�ϴͿ͘

^ƚĂƟƐƟĐĂů�ƚĞƐƚƐ�ŝŶ�'ͲƐƉĂĐĞ͘��ůů��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ƚĞƐƚƐ�ŝŶ�
'ͲƐƉĂĐĞ�ƚŚĂƚ�ǁĞƌĞ�ďĂƐĞĚ�ŽŶ�ƚŚĞ�ϭϵ��ŝŽĐůŝŵ�ǀĂƌŝĂďůĞƐ�
ƐƵƉƉŽƌƚĞĚ�ƚŚĞ�ŶƵůů�ŚǇƉŽƚŚĞƐŝƐ�ŽĨ�ŶŝĐŚĞ�ĞƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�
;Wсϭ͘ϬϬϬͿ�ŝŶ�ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ĂŶĚ�ǁŝƚŚŝŶ�
ƚŚĞ� ƐĂŵĞ� ƐƉĞĐŝĞƐͶ� ĨĂŝůŝŶŐ� ƚŽ� ƌĞĐŽǀĞƌ� ƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ�
ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ� ŝŶ�Ăůů� ƚĞƐƚƐ� ;ŶсϮͿ�ǁŚĞƌĞ�ĚŝǀĞƌŐĞŶĐĞ�ǁĂƐ�
ĞǆƉĞĐƚĞĚ�;dĂďůĞ�ϲ͕�̂ ƵƉƉůĞŵĞŶƚĂƌǇ�dĂďůĞƐ�̂ ϮͲ^ϰͿ͘�KǀĞƌĂůů͕�
ĨŽƵƌ�;ŽĨ�ƐŝǆͿ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ƚĞƐƚƐ�ŵĂƚĐŚĞĚ�ƚŚĞ�ĞǆƉĞĐƚĞĚ�
ƌĞůĂƟŽŶƐŚŝƉƐ�;ŝ͘Ğ͕͘�ĚŝǀĞƌŐĞŶĐĞ�ďĞƚǁĞĞŶ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�
ĂŶĚ�ĞƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ŶŝĐŚĞƐ�ǁŝƚŚŝŶ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ͖�
&ŝŐ͘�ϴͿ͘�,ŽǁĞǀĞƌ͕ �Ăůů�ĨŽƵƌ�ŽĨ�ƚŚŽƐĞ�ǁĞƌĞ�ĐŽŶƚƌŽů�ƚĞƐƚƐ͕�
ǁŚŝĐŚ�ĂƐƐĞƐƐĞĚ�ŶŝĐŚĞ�ĞƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ŽĨ�Ă�ƐƉĞĐŝĞƐ�ƚŽ�ŝƚƐĞůĨ͘

Potential niche truncation of simulated species in 
real environments

dŚĞ�ƚǁŽ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ĚŝƐƉůĂǇĞĚ�ǀĂƌǇŝŶŐ�ůĞǀĞůƐ�
ŽĨ�ƉŽƚĞŶƟĂů�ŶŝĐŚĞ�ƚƌƵŶĐĂƟŽŶ�;ŵĞĂƐƵƌĞĚ�ŝŶ�ďŽƚŚ�̂ ŽƵƚŚ�
�ŵĞƌŝĐĂ�ĂŶĚ�ƚŚĞ� /ƐůĂŶĚ�ŽĨ�EĞǁ�'ƵŝŶĞĂͿ͘�^ŝŵƵůĂƚĞĚ�
ƐƉĞĐŝĞƐ�ϭ�ĚŝƐƉůĂǇĞĚ�ǀĂƌǇŝŶŐ�WŽƚĞŶƟĂů�EŝĐŚĞ�dƌƵŶĐĂƟŽŶ�
/ŶĚĞǆ�ǀĂůƵĞƐ�ďĞƚǁĞĞŶ�Ϭ͘ϭϮϰͲϬ͘ϯϲϱ͕� ĐŽƌƌĞƐƉŽŶĚŝŶŐ�

ǁŝƚŚ�ůŽǁ�ƚŽ�ŚŝŐŚ�ůĞǀĞůƐ�ŽĨ�ƉŽƚĞŶƟĂů�ŶŝĐŚĞ�ƚƌƵŶĐĂƟŽŶ�ŝŶ�
ďŽƚŚ�ƚŚĞ�ŶŽƌƚŚͲǁĞƐƚ�̂ ŽƵƚŚ��ŵĞƌŝĐĂ�ĂŶĚ�/ƐůĂŶĚ�ŽĨ�EĞǁ�
'ƵŝŶĞĂ͘�/Ŷ�ĐŽŶƚƌĂƐƚ͕�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�Ϯ�ĐŽŶƐŝƐƚĞŶƚůǇ�
ĞǆŚŝďŝƚĞĚ�ǀĞƌǇ�ŚŝŐŚ�ƉŽƚĞŶƟĂů�ŶŝĐŚĞ�ƚƌƵŶĐĂƟŽŶ�ŝŶĚĞǆ�
ǀĂůƵĞƐ�;Ϭ͘ϱϵϯͲϬ͘ϲϴϮͿ�ŝŶ�ƚŚĞ��ƐĂŵĞ�ƌĞŐŝŽŶƐ͘

Niches of a real species
dŚĞ�ƌĞƐƵůƚƐ�ŽĨ�ŽƵƌ�ĂŶĂůǇƐŝƐ�ŽŶ�Conium maculatum 

ĚĞŵŽŶƐƚƌĂƚĞ� ƚŚĂƚ� ƚŚĞ� ŽĐĐƵƉŝĞĚ� ŶŝĐŚĞƐ� ŽĨ� ŶĂƟǀĞ�
ƉŽƉƵůĂƟŽŶƐ� ĂŶĚ� ŝŶǀĂƐŝǀĞ��ŵĞƌŝĐĂŶ� ƉŽƉƵůĂƟŽŶƐ�
ĂƌĞ�ƋƵŝƚĞ�ĚŝīĞƌĞŶƚ� ;EŝĐŚĞ�KǀĞƌůĂƉ� ƚĞƐƚ͗��с�Ϭ͘Ϭϲϴ͕�
Wф� Ϭ͘ϬϬϭ͕� dĂďůĞ� ϳͿ͘�,ŽǁĞǀĞƌ͕ � ĚĞƐƉŝƚĞ� ŽĐĐƵƉǇŝŶŐ�
ĐŽŶƐŝĚĞƌĂďůǇ�ĚŝīĞƌĞŶƚ��ͲƐƉĂĐĞ�ŝŶ�ƚŚĞŝƌ�ƚŽƚĂů�ƌĂŶŐĞƐ͕�ŝŶ�
ƐŚĂƌĞĚ�ĂŶĂůŽŐŽƵƐ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ͕�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŶŝĐŚĞƐ�
ĂƌĞ�ƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚůǇ�ĞƋƵŝǀĂůĞŶƚ�;EŝĐŚĞ��ŝǀĞƌŐĞŶĐĞ�ƚĞƐƚ͗�
�с�Ϭ͘Ϯϭϴ͕�Wсϭ͘ϬϬϬͿ͘�dŚƵƐ͕�ƚŚĞƌĞ�ŝƐ�ŶŽ�ĞǀŝĚĞŶĐĞ�ƚŚĂƚ�
ƚŚĞ� ƐƉĞĐŝĞƐ͛� ŶŝĐŚĞƐ�ŚĂǀĞ�ĚŝǀĞƌŐĞĚ͘� dŚĞ�ŵĞĂƐƵƌĞĚ�
WŽƚĞŶƟĂů�EŝĐŚĞ�dƌƵŶĐĂƟŽŶ�/ŶĚĞǆ�ǀĂƌŝĞĚ�ĐŽŶƐŝĚĞƌĂďůǇ�
ďĞƚǁĞĞŶ��ƵƌŽƉĞ�ĂŶĚ�ƚŚĞ��ŵĞƌŝĐĂƐ�;Ϭ͘ϰϬϴ�ĂŶĚ�Ϭ͘ϭϰϲ͕�
ƌĞƐƉĞĐƟǀĞůǇ͕�ĂŶĚ�ĐŽƌƌĞƐƉŽŶĚƐ�ƚŽ�͚ŚŝŐŚ͛�ĂŶĚ�͚ƐŽŵĞ͛�
ǀĂůƵĞƐ�ŽĨ�ƉŽƚĞŶƟĂů�ŶŝĐŚĞ�ƚƌƵŶĐĂƟŽŶͿ͘�dŚĞƐĞ�ƌĞƐƵůƚƐ�
ĂŐƌĞĞ�ǁŝƚŚ�ƚŚĞ�EKd�ĂŶĚ�E�d�ƌĞƐƵůƚƐ͕�ǁŝƚŚ�ƚŚĞ�ƌĂŶŐĞ�
ŽĨ�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ��ͲƐƉĂĐĞ�ŝŶ��ƵƌŽƉĞ�ďĞŝŶŐ�ŵƵĐŚ�ƐŵĂůůĞƌ�

dĂďůĞ�ϲ͘�EŝĐŚĞ�KǀĞƌůĂƉ�ĂŶĚ��ŝǀĞƌŐĞŶĐĞ�ŽĨ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ͘��ůů��ŝŽĐůŝŵ�ǀĂƌŝĂďůĞƐ͘�Dobs�ĐŽƌƌĞƐƉŽŶĚƐ�ƚŽ�ƚŚĞ�EŝĐŚĞ�̂ ŝŵŝůĂƌŝƚǇ�
/ŶĚĞǆ�ƋƵĂŶƟĮĞĚ�ǁŝƚŚ�^ĐŚŽĞŶĞƌ Ɛ͛���ŵĞĂƐƵƌĞŵĞŶƚ͘�DƚƌƵĞ�ŝƐ�ƚŚĞ�ĞǆƉĞĐƚĞĚ�EŝĐŚĞ�^ŝŵŝůĂƌŝƚǇ͘�Eobs�ŝƐ�ƚŚĞ�ŽďƐĞƌǀĞĚ�ƐŝŐŶŝĮĐĂŶĐĞ�
ŽĨ�ƚŚĞ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ƐƚĂƟƐƟĐ͕�ĂŶĚ�EƚƌƵĞ�ŝƐ�ƚŚĞ�ĞǆƉĞĐƚĞĚ�ƌĞůĂƟŽŶƐŚŝƉ�;^с�ƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ�ĂŶĚ�E^с�ŶŽŶͲƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚͿ͘�BϮͲхϭ�ĂŶĚ�BϭͲхϮ 
ĐŽƌƌĞƐƉŽŶĚĞĚ�ƚŽ��ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ�ƐƚĂƟƐƟĐƐ�ĐŽŵƉĂƌŝŶŐ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�Ϯ�ƚŽ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ϭ�Žƌ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ϭ�ƚŽ�
ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�Ϯ͕�ƌĞƐƉĞĐƟǀĞůǇ͘ �/Ŷ�ďŽƚŚ�ĐĂƐĞƐ͕�ƚŚĞ�ĮƌƐƚ�ůŝƐƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ŝƐ�ƚŚĞ�ŽŶĞ�ǁŚŽƐĞ�ƌĂŶŐĞ�ǁĂƐ�ƐŚŝŌĞĚ͘�dĞƐƚƐ�ƐŝŐŶŝĮĐĂŶĐĞ͗�
ɲ�с͗�Ύ�Ϭ͘ϬϭͲϬ͘Ϭϱ͕�ΎΎ�Ăƚ�Ϭ͘ϬϭͲ͘ϬϬϭ͕�ΎΎΎ�ф�Ϭ͘ϬϬϭ

^ĐĞŶĂƌŝŽ Niche Test Dobs D ƚƌƵĞ Eobs EƚƌƵĞ B ϮͲхϭ B ϭͲхϮ
DĞƚŚŽĚͲ�EDdKK>^͗�'ͲƐƉĂĐĞ

^�ϭ�ǆ�^�Ϯ EKd Ϭ͘ϴϵϯ Ϭ͘ϱ 1 ^ *** ***
E'ϭ�ǆ�E'Ϯ EKd Ϭ͘ϴϱϯ Ϭ͘ϱ 1 ^ *** ***

DĞƚŚŽĚͲ��K^W�d͗��ͲƐƉĂĐĞ
E'ϭ�ǆ�^�ϭ EKd Ϭ͘ϱϮϱ 1 Ϭ͘ϬϭϬ E^ Ϭ͘Ϭϯϱ Ϭ͘ϱϮϲ
E'Ϯ�ǆ�^�Ϯ EKd Ϭ͘Ϯϵϭ 1 1 E^ * Ϭ͘Ϭϳϱ
E'ϭ�ǆ�^�Ϯ EKd Ϭ͘Ϯϵϭ Ϭ͘ϱ Ϭ͘ϵϵϱ ^ Ϭ͘Ϭϴϱ Ϭ͘Ϭϵϵ
E'ϭ�ǆ�E'Ϯ EKd Ϭ͘ϱϬϲ Ϭ͘ϱ 1 ^ Ϭ͘ϬϳϬ **
^�ϭ�ǆ�^�Ϯ EKd Ϭ͘ϰϴϲ Ϭ͘ϱ Ϭ͘ϵϵϱ ^ Ϭ͘Ϭϲϱ *
^�ϭ�ǆ�E'Ϯ EKd Ϭ͘ϰϬϯ Ϭ͘ϱ Ϭ͘ϭϴϰ ^ Ϭ͘ϰϬϯ *

DĞƚŚŽĚͲ,hD�K>�d͗��ͲƐƉĂĐĞ
E'ϭ�ǆ�^�ϭ EKd Ϭ͘ϱϰϯ 1 1 E^ *** *
E'ϭ�ǆ�^�ϭ E�d Ϭ͘ϱϲϱ 1 1 E^ *** ***
E'Ϯ�ǆ�^�Ϯ EKd Ϭ͘ϱϭϯ 1 1 E^ * Ϭ͘ϭϲϯ
E'Ϯ�ǆ�^�Ϯ E�d Ϭ͘ϰϵϴ 1 Ϭ͘ϵϵϭ E^ *** **
E'ϭ�ǆ�^�Ϯ EKd Ϭ͘ϰϯϰ Ϭ͘ϱ Ϭ͘ϵϴϬ ^ *** Ϭ͘ϭϰϴ
E'ϭ�ǆ�^�Ϯ E�d Ϭ͘ϰϳϮ Ϭ͘ϱ Ϭ͘ϵϲϬ ^ * Ϭ͘ϭϲϯ
E'ϭ�ǆ�E'Ϯ EKd Ϭ͘ϱϰϭ Ϭ͘ϱ *** ^ *** ***
E'ϭ�ǆ�E'Ϯ E�d Ϭ͘ϱϰϭ Ϭ͘ϱ *** ^ *** ***
^�ϭ�ǆ�^�Ϯ EKd Ϭ͘ϱϴϲ Ϭ͘ϱ * ^ *** ***
^�ϭ�ǆ�^�Ϯ E�d Ϭ͘ϱϲϴ Ϭ͘ϱ ** ^ *** ***
^�ϭ�ǆ�E'Ϯ EKd Ϭ͘ϰϲϰ Ϭ͘ϱ 1 ^ * Ϭ͘Ϭϴϵ
^�ϭ�ǆ�E'Ϯ E�d Ϭ͘ϰϯϬ Ϭ͘ϱ Ϭ͘ϳϵϮ ^ * Ϭ͘ϭϱϴ
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ƚŚĂŶ� ŝŶ� ƚŚĞ��ŵĞƌŝĐĂƐ͘� dŚĞ� ǀĂůƵĞƐ� ƐƵŐŐĞƐƚ� �ͲƐƉĂĐĞ�
ŝŶ��ƵƌŽƉĞ�ƌĞƉƌĞƐĞŶƚƐ�Ă�ƐƵďͲƉŽƌƟŽŶ�ŽĨ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�
ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů�ŶŝĐŚĞ͘

Discussion
dŚĞ�ŶĞǁ�ŵĞƚŚŽĚƐ� ŝŶƚƌŽĚƵĐĞĚ�ŚĞƌĞ� ƚƌĂŶƐůĂƚĞ�

ƐĞǀĞƌĂů� ŝŵƉŽƌƚĂŶƚ� ƚŚĞŽƌĞƟĐĂů� ĂĚǀĂŶĐĞƐ� ŝŶƚŽ� ƚĞƐƚƐ�
ŽĨ�ŶŝĐŚĞ�ĚŝǀĞƌŐĞŶĐĞ�ƚŚĂƚ�ĂůůŽǁ�ƌĞƐĞĂƌĐŚĞƌƐ�ƚŽ�ŵŽƌĞ�
ĂĐĐƵƌĂƚĞůǇ�ĞƐƟŵĂƚĞ�ǁŚĞƚŚĞƌ� ƐƉĞĐŝĞƐ�ŚĂǀĞ�ĂĐƚƵĂůůǇ�
ĞǀŽůǀĞĚ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�ŶŝĐŚĞƐ�Žƌ� ŝĨ� ƚŚĞǇ�ŽĐĐƵƉǇ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞƐ�ĂƐ�ƚŚĞ�ƌĞƐƵůƚ�ŽĨ�ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�ŝŶ�ůŝĨĞ�
ŚŝƐƚŽƌǇ͕ �ƚŚĞŝƌ�ďŝŽůŽŐŝĐĂů�ŝŶƚĞƌĂĐƚŽƌƐ͕�Žƌ�ŝŶ�ƚŚĞ�ǀĂƌŝĞƚǇ�ĂŶĚ�
ĐŽŶĮŐƵƌĂƟŽŶ�ŽĨ�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�;Ğ͘Ő͕͘�,ĂƌĚŝŶ�
ϭϵϲϬ͕�'ĂƵůŝŶ�ĂŶĚ�&ŝƚǌŐĞƌĂůĚ�ϭϵϴϴ͕�'ĂƌĐŝĂͲ�ĂƌƌŽƐ�ĂŶĚ�

�ĞŶŝƚŽ�ϮϬϭϬ͕�'ƌŽƐƐĞŶďĂĐŚĞƌ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϱ͕��ƐƚƌĂĚĂ�Ğƚ�Ăů͘�
ϮϬϭϱ͕��ŽƌĚĂͲĚĞͲ�ŐƵĂ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϳͿ͘�dŚĞ�ĨŽƵŶĚĂƟŽŶ�ŽĨ�ƚŚĞƐĞ�
ŝŵƉƌŽǀĞŵĞŶƚƐ�ŝƐ�ďĂƐĞĚ�ŽŶ�ƚŚĞ�ƵŶĚĞƌůǇŝŶŐ�ĂƐƐƵŵƉƟŽŶ�
ƚŚĂƚ�ŵŽƐƚ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ĐŽŶƚĞŵƉŽƌĂƌǇ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ�ĂƌĞ�ŝŶ�
ŶŽŶͲĞƋƵŝůŝďƌŝƵŵ�ƐƚĂƚĞ�;�ŚĞŶŐ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϯ͕��ĂůĂƚĂǇƵĚ�Ğƚ�Ăů͘�
ϮϬϭϵͿ�ĂŶĚ͕�ďĞĐĂƵƐĞ�ŽĨ�ƚŚŝƐ͕�ƚŚĞ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ŵĂŶŝĨĞƐƚĂƟŽŶƐ�
ŽĨ� ƚŚĞŝƌ�ŶŝĐŚĞƐ� ;ŽĐĐƵƉŝĞĚ͕�ƉŽƚĞŶƟĂů͕� ĂŶĚ�ĂǀĂŝůĂďůĞ�
ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂůͿ�ĂƌĞ�ĚǇŶĂŵŝĐ�ƚŚƌŽƵŐŚ�ƟŵĞ�;�ƌĂƷũŽ�ĂŶĚ�
WĞĂƌƐŽŶ�ϮϬϬϱ͕�WĞƚĞƌƐŽŶ�ĂŶĚ�̂ ŽďĞƌſŶ�ϮϬϭϮͿ͘�dŚĞ�ŶĞǁ�
ŵĞƚŚŽĚƐ�ƉƌŽǀŝĚĞ�ƐĞǀĞƌĂů�ƋƵĂŶƟƚĂƟǀĞ�ĂĚǀĂŶĐĞƐ�ƚŚĂƚ�
ĐŚĂƌĂĐƚĞƌŝǌĞ�ƚŚĞ�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�ĐůŝŵĂƚĞƐ�ŝŶ�ďŽƚŚ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�
ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ� ĂŶĚ� ƚŚĞ� ĐŽƌƌĞƐƉŽŶĚŝŶŐ� ƌĞůĂƟŽŶƐŚŝƉ�
ďĞƚǁĞĞŶ�ŶŽŶͲĂŶĂůŽŐŽƵƐ�ĂŶĚ�ĂŶĂůŽŐŽƵƐ� ĐůŝŵĂƚĞƐ͘�
KǀĞƌĂůů͕� ƚŚĞ�ŶĞǁ�ŵĞƚŚŽĚƐ� ŝŵƉƌŽǀĞ�ƚŚĞ�ĂĐĐƵƌĂĐǇ�ŽĨ�
ŶŝĐŚĞ� ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ƋƵĂŶƟĮĐĂƟŽŶƐ�ĂŶĚ� ĐŽƌƌĞƐƉŽŶĚŝŶŐ�
ƐƚĂƟƐƟĐĂů� ƚĞƐƚƐ͕� ĐŽŶƐŝƐƚĞŶƚůǇ�ŽƵƚƉĞƌĨŽƌŵŝŶŐ� ƐŝŵŝůĂƌ�
ƚĞƐƚƐ�ŝŶ�ĐŽƌƌĞĐƚůǇ�ƋƵĂŶƟĨǇŝŶŐ�ŶŝĐŚĞ�ĞƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ĂŶĚ�
ĚŝǀĞƌŐĞŶĐĞ� ŝŶ� ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ĚĂƚĂ�ǁŝƚŚ� ŬŶŽǁŶ� ƚƌƵƚŚƐ�
;dĂďůĞƐ�ϰͲϲ͕�^ƵƉƉůĞŵĞŶƚĂƌǇ�dĂďůĞƐ�^ϮͲ^ϰͿ͘

Quantifying niche similarity
/Ŷ�ĞƐƟŵĂƚĞƐ�ŽĨ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŶŝĐŚĞƐ�ŝŶ�ďŽƚŚ�

'ͲƐƉĂĐĞ�ĂŶĚ��ͲƐƉĂĐĞ͕�^ĐŚŽĞŶĞƌ Ɛ͛���;^ĐŚŽĞŶĞƌ�ϭϵϲϴ͕�
^ĐŚŽĞŶĞƌ�ĂŶĚ�'ŽƌŵĂŶ͕�ϭϵϲϴͿ�ĐŽŶƐŝƐƚĞŶƚůǇ�ŽƵƚƉĞƌĨŽƌŵĞĚ�
Ă�ŵĞĂƐƵƌĞ�ĚĞƌŝǀĞĚ�ĨƌŽŵ�,ĞůůŝŶŐĞƌ�;,ĞůůŝŶŐĞƌ͕ �ϭϵϬϵͿ�ĂŶĚ�
tĂƌƌĞŶ�Ğƚ�Ăů͘�;tĂƌƌĞŶ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϬϴͿ͕�ĐŽŵŵŽŶůǇ�ĐĂůůĞĚ�
tĂƌƌĞŶ͛Ɛ� /͘� dŚƵƐ͕� ĨŽƌ� ŐĞŶĞƌĂů�ƵƐĞ͕�ǁĞ� ƌĞĐŽŵŵĞŶĚ�
ƵƐŝŶŐ�^ĐŚŽĞŶĞƌ Ɛ͛���ĨŽƌ�ŵĞĂƐƵƌŝŶŐ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ŝŶ�

&ŝŐ͘�ϴ͘�^ƵŵŵĂƌǇ�ŽĨ�ƌĞƐƵůƚƐ�ĨŽƌ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ƐƚĂƟƐƟĐ�ĂŵŽŶŐ�ŵĞƚŚŽĚƐ͘�>ĞŌ͘�dŚĞ�ƚƌŝĂŶŐůĞ�ŵĂƚƌŝǆ�ĐŚĂƌĂĐƚĞƌŝǌĞƐ�ƚŚĞ�ƚŚƌĞĞ�
ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ�ĐŽŶƐŝĚĞƌĞĚ͗�ŝŶƚƌĂͲƌĞŐŝŽŶ�ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ�;ŝ͘Ğ͕͘�ǁŝƚŚŝŶ�^�Ϳ͕�ŝŶƚĞƌͲƌĞŐŝŽŶ�ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ�;ďĞƚǁĞĞŶ�^��ĂŶĚ�E'Ϳ͕�ĂŶĚ�
ĐŽŶƚƌŽůƐ�;Ğ͘Ő͕͘�̂ �ϭ�ǀƐ͘�̂ �ϭͿ͘��dŚĞ�̂ ŝŵƵůĂƚĞĚ�̂ ƉĞĐŝĞƐ�ϭ�ĂŶĚ�̂ ŝŵƵůĂƚĞĚ�̂ ƉĞĐŝĞƐ�Ϯ�ĨƌŽŵ�ƚŚĞ�ƚǁŽ�ƌĞŐŝŽŶƐ�;^�ϭ͕�E'ϭ͕�̂ �Ϯ�ĂŶĚ�E'ϮͿ�
ĂƌĞ�ŝŶĚŝĐĂƚĞĚ�ŝŶ�ĞĂĐŚ�ŚĂůĨ�ŵĂƚƌŝǆ͘�&Žƌ�ĞǆĂŵƉůĞ͕�̂ �ϭ�ĐŽƌƌĞƐƉŽŶĚƐ�ƚŽ�̂ ŝŵƵůĂƚĞĚ�̂ ƉĞĐŝĞƐ�ϭ�ŝŶ�̂ ŽƵƚŚ��ŵĞƌŝĐĂ͘�dŚĞ�ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ�
ŽĨ�ƚŚĞ�ƐĂŵĞ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ŝŶ�ĞŝƚŚĞƌ�ƌĞŐŝŽŶ�ĂƌĞ�ĞǆƉĞĐƚĞĚ�ƚŽ�ďĞ�ŶŽŶͲƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ͕�ǁŚĞƌĞĂƐ͕�ŝŶ�ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ�ĂŵŽŶŐ�ƚŚĞ�
ƚǁŽ�ƐƉĞĐŝĞƐ͕�ǁĞ�ĞǆƉĞĐƚ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ƐƚĂƟƐƟĐƐ�ƚŽ�ďĞ�ƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ͘��ĞŶƚĞƌ�ƉůŽƚƐ�ĚĞƉŝĐƚ�ƌĞƐƵůƚƐ�ĨƌŽŵ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ƐƚĂƟƐƟĐƐ�ƵƐŝŶŐ�
ŽŶůǇ�ƚŚĞ�ŵĂǆŝŵƵŵ�ƚĞŵƉĞƌĂƚƵƌĞ�ŽĨ�ƚŚĞ�ǁĂƌŵĞƐƚ�ŵŽŶƚŚ�ĂŶĚ�ĂŶŶƵĂů�ƉƌĞĐŝƉŝƚĂƟŽŶ�;ƐĞĞ�dĂďůĞƐ�^Ϯ�ĂŶĚ�^ϰͿ͕�ǁŚĞƌĞĂƐ�ƚŚĞ�
right�ŐƌŽƵƉ�ŽĨ�ƉůŽƚƐ�ĚĞƉŝĐƚ�ƌĞƐƵůƚƐ�ĨƌŽŵ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ƐƚĂƟƐƟĐƐ�ƵƐŝŶŐ�Ăůů�ϭϵ�ďŝŽĐůŝŵ�ǀĂƌŝĂďůĞƐ�;dĂďůĞ�ϲ�ĂŶĚ�dĂďůĞ�^ϯͿ͘�zĞůůŽǁ�
ŝŶĚŝĐĂƚĞƐ�ƚŚĞ�ƌĞƐƵůƚƐ�ŽĨ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ƐƚĂƟƐƟĐƐ�ŵĂƚĐŚ�ĞǆƉĞĐƚĞĚ�ƐŝŐŶŝĮĐĂŶĐĞ�ĂŶĚ�ŶŽŶͲƐŝŐŶŝĮĐĂŶĐĞ�;ƐƵŵŵĂƌŝǌĞĚ�ŝŶ�ůĞŌ�ďŽǆͿ͘�
>ŝŐŚƚ�ŐƌĞǇ�ƐŚŽǁƐ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞ�ƌĞƐƵůƚƐ�ĚŽ�ŶŽƚ�ŵĂƚĐŚ�ĞǆƉĞĐƚĂƟŽŶƐ͕�ĂŶĚ�͚y Ɛ͛�ǁŝƚŚŝŶ�ƚŚĞ�ŐƌĞǇ�ƐƋƵĂƌĞƐ�ƌĞƉƌĞƐĞŶƚ�ŶŽŶͲƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ�
�ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ�ƐƚĂƟƐƟĐƐ�;ƐƵŐŐĞƐƟŶŐ�ƚŚĂƚ�ƚŚĞƌĞ�ŝƐ�ůŝŵŝƚĞĚ�ƐƚĂƟƐƟĐĂů�ƉŽǁĞƌ�ƚŽ�ĚĞƚĞĐƚ�ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐͿ͘��ĂƌŬ�ŐƌĞǇ�ƐŚĂĚŝŶŐ�ĚĞƉŝĐƚƐ�
ƚŚĂƚ�ƚŚĞ�ŵĞƚŚŽĚ�ĐĂŶŶŽƚ�ƉĞƌĨŽƌŵ�ƚŚĞ�ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶ͘�dŚĞ�ůĞƩĞƌƐ�ĐŽƌƌĞƐƉŽŶĚ�ƚŽ�ƚŚĞ�ĨŽůůŽǁŝŶŐ�ŵĞƚŚŽĚƐ͗�A & E.��EDƚŽŽůƐ͕�
B & F.�͚ ĞĐŽƐƉĂƚ͕͛ �C & G.�͚ ŚƵŵďŽůĚƚ͛Ͳ�ŽǀĞƌůĂƉ�ƚĞƐƚ͕�D & H.�͚ ŚƵŵďŽůĚƚ͛ʹ�ĚŝǀĞƌŐĞŶĐĞ�ƚĞƐƚ͘�̂ �с�EŽƌƚŚͲtĞƐƚĞƌŶ�̂ ŽƵƚŚ��ŵĞƌŝĐĂ͕�
E'с�/ƐůĂŶĚ�ŽĨ�EĞǁ�'ƵŝŶĞĂ͘

dĂďůĞ�ϳ͘�EŝĐŚĞ��ŝǀĞƌŐĞŶĐĞ�ĂŶĚ�EŝĐŚĞ�KǀĞƌůĂƉ� ƚĞƐƚƐ�ŽŶ�
�ŽŶŝƵŵ�ŵĂĐƵůĂƚƵŵ͘ D�ĐŽƌƌĞƐƉŽŶĚƐ�ƚŽ�ƚŚĞ�EŝĐŚĞ�̂ ŝŵŝůĂƌŝƚǇ�
/ŶĚĞǆ�ƋƵĂŶƟĮĞĚ�ǁŝƚŚ�^ĐŚŽĞŶĞƌ Ɛ͛���ŵĞĂƐƵƌĞŵĞŶƚ͘�E�ŝƐ�ƚŚĞ�
ŽďƐĞƌǀĞĚ� ƐŝŐŶŝĮĐĂŶĐĞ�ŽĨ� ƚŚĞ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ� ƐƚĂƟƐƟĐ͘� /Ŷ�Ăůů�
ƚĞƐƚƐ͕� ƚŚĞ�ƉĂŝƌƐ�ŽĨ��ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ� ƐƚĂƟƐƟĐƐ� ;ϭͲхϮ�ĂŶĚ�ϮͲхϭͿ�
ǁĞƌĞ�ƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ�Ăƚ�ɲ�ф�Ϭ͘Ϭϱ͘

Method Test D E
͚ĞĐŽƐƉĂƚ͛ EKd Ϭ͘ϯϰϲ Ϭ͘ϬϮϬ
͚ŚƵŵďŽůĚƚ͛ EKd Ϭ͘Ϭϲϴ фϬ͘ϬϬϭ
͚ŚƵŵďŽůĚƚ͛ E�d Ϭ͘Ϯϭϴ 1



Brown & Carnaval Niches: methods, concepts, & evolution

Frontiers of Biogeography 2019, 11.4, e44158 © the authors, CC-BY 4.0 license  20

͛ŚƵŵďŽůĚƚ͛�ĂŶĚ�ŽƚŚĞƌ�ŵĞƚŚŽĚƐ͘�dŚĞƐĞ�ƌĞƐƵůƚƐ�ĂŐƌĞĞ�
ǁŝƚŚ�Ă�ƐŝŵŝůĂƌ�ƐƚƵĚǇ�ďǇ�ZƂĚĚĞƌ�ĂŶĚ��ŶŐůĞƌ�;ϮϬϭϭͿ͘

Quantifying and comparing niches in E-space and 
G-space

KƵƌ� ƌĞƐƵůƚƐ�ĚĞŵŽŶƐƚƌĂƚĞ� ƚŚĂƚ�ŵĞĂƐƵƌĞŵĞŶƚƐ� ŝŶ�
ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ƐƉĂĐĞ�ĂƌĞ�ŽŶůǇ�ĂĐĐƵƌĂƚĞ�ǁŚĞŶ�ŝŵƉŽƌƚĂŶƚ�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�ǀĂƌŝĂďůĞƐ�ĂƌĞ�ĞƋƵĂůůǇ� ƌĞƉƌĞƐĞŶƚĞĚ� ŝŶ�
ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ƐƉĂĐĞ�;&ŝŐ͘�ϳ͕�dĂďůĞƐ�ϰ�ĂŶĚ�ϱͿ͘�/Ŷ�ŶĂƚƵƌĂů�ƐǇƐƚĞŵƐ͕�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�ǀĂƌŝĂďůĞƐ�ĂƌĞ�ƌĂƌĞůǇ�ĞƋƵĂůůǇ�ĚŝƐƚƵƌďĞĚ͕�
ĂŶĚ�ƌĞƐĞĂƌĐŚĞƌƐ�ĂƌĞ�ůŝŬĞůǇ�ŽǀĞƌͲ�Žƌ�ƵŶĚĞƌͲĞƐƟŵĂƟŶŐ�
ŶŝĐŚĞ� ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ďĂƐĞĚ�ŽŶ� ƚŚĞ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�ŽĨ� ŬĞǇ�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�ĂĐƌŽƐƐ�ŐĞŽŐƌĂƉŚǇ͘ ���ƐĞĐŽŶĚ�ŵĂũŽƌ�
ůŝŵŝƚĂƟŽŶ�ƚŽ�ĂƐƐĞƐƐŵĞŶƚ�ŽĨ�ŶŝĐŚĞƐ�ŝŶ�'ͲƐƉĂĐĞ�ŝƐ�ƚŚĞ�
ƌĞƋƵŝƌĞŵĞŶƚ�ƚŚĂƚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ŽĐĐƵƉǇ�ƚŚĞ�ƐĂŵĞ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�
ĂƌĞĂ�ďĞĨŽƌĞ�ǇŽƵ�ĐĂŶ�ĂƐƐĞƐƐ�ŶŝĐŚĞ� ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ͘� dŚŝƐ� ŝƐ�
ĚĞƐƉŝƚĞ�ƚŚĞ�ĨĂĐƚ�ƚŚĂƚ�ŵĂŶǇ�ĂŶĂůŽŐŽƵƐ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�
ŵŝŐŚƚ�ŽĐĐƵƌ�ĞůƐĞǁŚĞƌĞ͘

dŚĞ�ĮŶĂů� ůŝŵŝƚĂƟŽŶ� ŝƐ� ƚŚĞ� ůĂĐŬ�ŽĨ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂů�
ĐŽŶƚĞǆƚ�ƉƌŽǀŝĚĞĚ�ďǇ�ĂŶĂůǇƐĞƐ�ŝŶ�'ͲƐƉĂĐĞ͘��ŶĂůǇƐĞƐ�ŝŶ�
�ͲƐƉĂĐĞ�ƉƌŽǀŝĚĞ�ĞǆƉůŝĐŝƚ�ĐŽŶƚĞǆƚ�ĨŽƌ�ŚŽǁ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�
ŶŝĐŚĞ�ŝƐ�ĐŚĂƌĂĐƚĞƌŝǌĞĚ�ďǇ�ƚŚĞ�ĂǀĂŝůĂďůĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ͘�
�ĂƐĞĚ�ŽŶ�ƚŚĞ�ƌĞůĂƟŽŶƐŚŝƉ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛��ͲƐƉĂĐĞ�
ĂŶĚ�ƚŚĂƚ�ĂǀĂŝůĂďůĞ�ŝŶ�ĂĚũĂĐĞŶƚ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ͕�ǁĞ�ĐĂŶ�
ĂƐƐĞƐƐ� ƚŚĞ� ůŝŬĞůŝŚŽŽĚ� ƚŚĂƚ� ƚŚĞ�ŽďƐĞƌǀĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ� ŝƐ�
ƚƌƵŶĐĂƚĞĚ�ĂŶĚ�ŚŽǁ� ůŝŬĞůǇ�ǁĞ�ĂƌĞ� ƚŽ�ƵŶĚĞƌĞƐƟŵĂƚĞ�
ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů�ŶŝĐŚĞ͘�&ƵƌƚŚĞƌ͕ �ƵŶůŝŬĞ�ŶŝĐŚĞ�
ƋƵĂŶƟĮĐĂƟŽŶ�ŝŶ�'ͲƐƉĂĐĞ͕�ŶŝĐŚĞ�ƋƵĂŶƟĮĐĂƟŽŶ�ŝŶ��ͲƐƉĂĐĞ�
ĐĂŶ�ďĞ�ƌĞƐĐĂůĞĚ�ďǇ�ƚŚĞ�ĂďƵŶĚĂŶĐĞ�ŽĨ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�
ƚŚƌŽƵŐŚŽƵƚ�ƚŚĞ�ůĂŶĚƐĐĂƉĞ͘�/Ŷ�ŽƵƌ�ƐƚƵĚǇ�ƚŚŝƐ�ǁŽƌŬĞĚ�
ǀĞƌǇ�ǁĞůů͖�ǁĞ�ƌĞĐŽŵŵĞŶĚ�ĚŽŝŶŐ�ƚŚŝƐ�ǁŚĞŶ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ�
ŽĐĐƵƌ�ŝŶ�ƚǁŽ�ĚŝƐƟŶĐƚ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�Žƌ�ƌĞŐŝŽŶƐ�ŽĨ�ƚŚĞ�
ƐĂŵĞ�ůĂƌŐĞƌ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ͘

Detailed comparisons of the niche Equivalence 
tests of ‘ecospat’ to ‘humboldt’

KƵƌ�ŵĞƚŚŽĚƐ�ǁĞƌĞ�ŚĞĂǀŝůǇ� ŝŶŇƵĞŶĐĞĚ�ďǇ� ƚŚŽƐĞ�
ŽĨ��ƌŽĞŶŶŝŵĂŶŶ�Ğƚ�Ăů͘�;ϮϬϭϮͿ͕�ŶŽǁ�ŝŵƉůĞŵĞŶƚĞĚ�ŝŶ�
ƚŚĞ�ZͲƉĂĐŬĂŐĞ� ͚ĞĐŽƐƉĂƚ͛� ;�ŝ��ŽůĂ�Ğƚ� Ăů͘� ϮϬϭϳͿ͘� /ƚ� ŝƐ�
ŝŵƉŽƌƚĂŶƚ�ƚŽ�ĐůĂƌŝĨǇ�ƚŚĞ�ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�ďĞƚǁĞĞŶ�͚ ĞĐŽƐƉĂƚ͛�
ĂŶĚ� ͚ŚƵŵďŽůĚƚ͛�ŶŽƚ�ĚŝƐĐƵƐƐĞĚ� ŝŶ� dĂďůĞ�ϯ͘� dŚĞ�ĮƌƐƚ�
ĚŝƐƟŶĐƟŽŶƐ�ƌĞŐĂƌĚ�ŚŽǁ�ďŽƚŚ�ƉĂĐŬĂŐĞƐ�ŝŶĐŽƌƉŽƌĂƚĞ�ƚŚĞ�
ĂďƵŶĚĂŶĐĞ�ŽĨ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�ŝŶƚŽ�ŶŝĐŚĞ�ƋƵĂŶƟĮĐĂƟŽŶ͘�
�ŽƚŚ� ͚ĞĐŽƐƉĂƚ͛� ĂŶĚ� ͚ŚƵŵďŽůĚƚ͛� ŝŶĐŽƌƉŽƌĂƚĞ� ƚŚĞ�
�ͲƐƉĂĐĞ�ĂĚũƵƐƚŵĞŶƚƐ�ŽĨ��ƌŽĞŶŶŝŵĂŶŶ�Ğƚ�Ăů͘�;ϮϬϭϮͿ�ďǇ�
ĐĂůĐƵůĂƟŶŐ�Ă�ƐƚĂŶĚĂƌĚŝǌĞĚ�ŬĞƌŶĞů�ĚĞŶƐŝƚǇ�ƚŚĂƚ�ĐŽƌƌĞĐƚƐ�
ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŽďƐĞƌǀĞĚ�ĚĞŶƐŝƟĞƐ�ďǇ�ƚŚĞ�ĨƌĞƋƵĞŶĐǇ�ŽĨ�
�ͲƐƉĂĐĞ�ŽĨ� ŝŶƉƵƚ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ͘� dŚĞǇ�ĚŝīĞƌ� ŝŶ�ŚŽǁ�
ƚŚĞǇ� ŝŶĐŽƌƉŽƌĂƚĞ�ŶŽŶͲĂŶĂůŽŐŽƵƐ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�ĂŶĚ�
ŚŽǁ�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�ĞͲƐƉĂĐĞ� ŝƐ�ĚĞĮŶĞĚ͘�dŚĞ�Z�ƉĂĐŬĂŐĞ�
͚ŚƵŵďŽůĚƚ͛�ƉƌŽǀŝĚĞƐ�Ă�ƵƐĞƌͲĨƌŝĞŶĚůǇ�ǁĂǇ�ƚŽ�ŝŶƚĞŐƌĂƚĞ�
ďŽƚŚ� ĨĂĐƚŽƌƐ�ĚŝƌĞĐƚůǇ� ŝŶƚŽ�ŶŝĐŚĞ�ƋƵĂŶƟĮĐĂƟŽŶƐ�ĂŶĚ�
ĂƐƐŽĐŝĂƚĞĚ�ƐƚĂƟƐƟĐƐ͕�ǁŚĞƌĞĂƐ�͚ĞĐŽƐƉĂƚ͛�ƉƌŽǀŝĚĞƐ�ŶŽ�
ŝŶĐŽƌƉŽƌĂƚĞĚ�ŵĞƚŚŽĚƐ͘��ĞƌƚĂŝŶůǇ͕ �ƵƐĞƌƐ�ŽĨ� ͚ĞĐŽƐƉĂƚ͛�
ĐĂŶ�ĐƵƌĂƚĞ� ƚŚĞŝƌ�ĚĂƚĂ� ƚŽ� ĐĂƌĞĨƵůůǇ�ĚĞĮŶĞ�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�
�ͲƐƉĂĐĞ�;ŝ͘Ğ͕͘�ƵƐŝŶŐ�ƚŚĞ�ŵĞƚŚŽĚƐ�ŽĨ�WĞƟƚƉŝĞƌƌĞ�Ğƚ�Ăů͘�
ϮϬϭϮ�Žƌ�ƚŚŽƐĞ�ŝŶ�͚ ŚƵŵďŽůĚƚ͛Ϳ�ĂŶĚ�ƌĞŵŽǀĞ�ŶŽŶͲĂŶĂůŽŐŽƵƐ�
ĐůŝŵĂƚĞƐ�ŝŶ�ƐƵĐŚ�ƚĞƐƚƐ�ďĞĨŽƌĞ�ƵƐĞ͘�,ŽǁĞǀĞƌ͕ �ƚŚĞ�ŝƐƐƵĞ�ŽĨ�
ƌĞŵŽǀŝŶŐ�ƚŚĞ�ŶŽŶͲĂŶĂůŽŐŽƵƐ�ĐůŝŵĂƚĞƐ�ŝƐ�ŶŽŶͲƚƌŝǀŝĂů�ĂŶĚ�
ůŝŬĞůǇ�ďĞǇŽŶĚ�ŵŽƐƚ�ƵƐĞƌƐ͘�dŚĞ�Z�ƉĂĐŬĂŐĞ�͚ŚƵŵďŽůĚƚ͛�
ƉƌŽǀŝĚĞƐ� ƐĞǀĞƌĂů�ŵĞƚŚŽĚƐ� ƚŽ�ĚĞƚĞƌŵŝŶĞ�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�
�ͲƐƉĂĐĞ͕� ĂƐ� ŝƚ�ƵƐĞƐ� ƚŚĞ� ŝŶƉƵƚ� ůŽĐĂůŝƟĞƐ� ƚŽ� ĐĂůĐƵůĂƚĞ�

ĞŝƚŚĞƌ�Ă�ďƵīĞƌĞĚ�ŵŝŶŝŵƵŵͲĐŽŶǀĞǆͲƉŽůǇŐŽŶ͕�Ă�ƌĂĚŝĂů�
ŵĞƚŚŽĚ� ƚŚĂƚ�ďƵīĞƌƐ�ĞĂĐŚ�ƉŽŝŶƚ͕�Žƌ�ĂůůŽǁƐ�ƵƐĞƌƐ� ƚŽ�
ŝŶƉƵƚ�ƚŚĞŝƌ�ŽǁŶ�ƐŚĂƉĞĮůĞ͘�dŚĞ�Z�ƉĂĐŬĂŐĞ�͚ŚƵŵďŽůĚƚ͛�
ĂůƐŽ�ƉƌŽǀŝĚĞƐ�Ă�ƉŽǁĞƌ� ƚĞƐƚ� ;ŚƵŵďŽůĚƚ͗�ŚƵŵďŽůĚƚ͘
ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ͘Ğ͘ĚŝƐƚĂŶĐĞͿ� ƚŚĂƚ�ŵĞĂƐƵƌĞƐ� ƚŚĞ�ĞīĞĐƚƐ�ŽĨ�
ƚŚĞ�ŝŶƉƵƚ�ĚŝƐƚĂŶĐĞ�ƉĂƌĂŵĞƚĞƌ�ĂƐƐŽĐŝĂƚĞĚ�ǁŝƚŚ�ďƵīĞƌƐ�
ƵƐĞĚ�ƚŽ�ƋƵĂŶƟĨǇ�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ͘�dŚŝƐ�ĨƵŶĐƟŽŶ�
ĂƐƐĞƐƐĞƐ�Ă� ƌĂŶŐĞ�ŽĨ�ďƵīĞƌ�ĚŝƐƚĂŶĐĞƐ�ĂŶĚ�ƉĞƌĨŽƌŵƐ�
EKd�ĂŶĚ�E�d�Ăƚ�ĞĂĐŚ�ďƵīĞƌ�ĚŝƐƚĂŶĐĞ͕�ĂƐƐĞƐƐŝŶŐ�ŚŽǁ�
EKd�ĂŶĚ�E�d�ƐŝŐŶŝĮĐĂŶĐĞ�ĐŚĂŶŐĞƐ�ĂƐ�Ă�ƌĞƐƵůƚ�ŽĨ�ƚŚĞ�
ĚŝƐƚĂŶĐĞ�ƉĂƌĂŵĞƚĞƌ�ŝŶƉƵƚ͘

dŚĞ�ĞƐƟŵĂƟŽŶ�ŽĨ� ƚŚĞ�ŬĞƌŶĞů�ĚĞŶƐŝƟĞƐ� ŝƐ�ĐĞŶƚƌĂů�
ĨŽƌ�ƋƵĂŶƟĨǇŝŶŐ�Ă�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŶŝĐŚĞ�ĂŶĚ�ĚŝƌĞĐƚůǇ�ĚŝĐƚĂƚĞƐ�
ŚŽǁ� ƚŚĞ�ƉŽŝŶƚ�ŽĐĐƵƌƌĞŶĐĞ�ĚĂƚĂ�ĂƌĞ� ĐŽŶǀĞƌƚĞĚ� ƚŽ�Ă�
ĐŽŶƟŶƵŽƵƐ��ͲƐƉĂĐĞ�ƐƵƌĨĂĐĞ͘�dŚĞ�Z�ƉĂĐŬĂŐĞ�͚ĞĐŽƐƉĂƚ͛�
ƵƐĞƐ�Ă�ƐŝŶŐůĞ�ŵĞƚŚŽĚ͕�href�;tŽƌƚŽŶ�ϭϵϴϵͿ͕�ƚŽ�ĞƐƟŵĂƚĞ�
ƚŚĞ�ŬĞƌŶĞů�ƐŵŽŽƚŚ�ĚĞŶƐŝƚǇ�ƉĂƌĂŵĞƚĞƌ�ďǇ�ĐĂůĐƵůĂƟŶŐ�
ƚŚĞ� ƐƚĂŶĚĂƌĚ�ĚĞǀŝĂƟŽŶ�ŽĨ� ƌĞƐĐĂůĞĚ�W�ϭ�ĂŶĚ�W�Ϯ�
ĐŽŽƌĚŝŶĂƚĞƐ͕�ĚŝǀŝĚĞĚ�ďǇ�ƚŚĞ�ƐŝǆƚŚ�ƌŽŽƚ�ŽĨ�ƚŚĞ�ŶƵŵďĞƌ�
ŽĨ�ůŽĐĂƟŽŶƐ�;tŽƌƚŽŶ�ϭϵϴϵ͕��ĞŶŚĂŵŽƵ�ĂŶĚ��ŽƌŶĠůŝƐ͕�
ϮϬϭϬͿ͘�dŚŝƐ�ŵĞƚŚŽĚ�ĐĂŶ�ďĞ�ƵŶƌĞůŝĂďůĞ�ǁŚĞŶ�ƵƐĞĚ�ŽŶ�
ŵƵůƟŵŽĚĂů��ͲƐƉĂĐĞ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ͕�ĂƐ�ŝƚ�ŽŌĞŶ�ƌĞƐƵůƚƐ�ŝŶ�
ŽǀĞƌͲƐŵŽŽƚŚŝŶŐ�;tŽƌƚŽŶ�ϭϵϵϱ͕�^ĞĂŵĂŶ�Ğƚ�Ăů͘�ϭϵϵϵͿ͘�
DƵůƟŵŽĚĂů� �ͲƐƉĂĐĞ�ŽĐĐƵƉĂŶĐǇ� ĐĂŶ�ďĞ� ƐŽŵĞǁŚĂƚ�
ĐŽŵŵŽŶ�ǁŚĞŶ�Ă�ƐƉĞĐŝĞƐ�ŽĐĐƵƉŝĞƐ�ĂŶ�ĞǆƚƌĞŵĞ�ĂƐƉĞĐƚ�
ŽĨ�ŚĂďŝƚĂƚƐ�;ŝ͘Ğ͕͘�ŵŽƵŶƚĂŝŶƐͿ͕�ǁŚĞƌĞ�ŚĂďŝƚĂƚƐ�ĂƌĞ�ŶŽƚ�
ĞƋƵĂůůǇ�ƌĞƉƌĞƐĞŶƚĞĚ�ŝŶ�ŐĞŽŐƌĂƉŚǇ�Žƌ�ƚŚĞƌĞ�ĂƌĞ�ƐƚƌŽŶŐ�
ŝŵƉŽƐŝŶŐ�ďŝŽƟĐ�ŝŶƚĞƌĂĐƟŽŶƐ�;ŝ͘Ğ͕͘�ĐŽŵƉĞƟƟǀĞ�ĞǆĐůƵƐŝŽŶͿ͕�
Ăůů�ŽĨ�ǁŚŝĐŚ�ĐĂŶ�ĐĂƵƐĞ��ͲƐƉĂĐĞ�ƚŽ�ŶŽƚ�ďĞ�ƵŶŝĨŽƌŵůǇ�
ĚŝƐƚƌŝďƵƚĞĚ�ŝŶ��ͲƐƉĂĐĞ�ĚŝŵĞŶƐŝŽŶƐ͘�dŚĞ�ŝŶĚĞƉĞŶĚĞŶƚ�
ĐĂůĐƵůĂƟŽŶ�ŽĨ�href� ĨŽƌ�ĞĂĐŚ�ƐƉĞĐŝĞƐ� ŝŶ� ͛ĞĐŽƐƉĂƚ’�ŵĂǇ�
ĂůƐŽ� ƌĞƐƵůƚ� ŝŶ� ĂŶ�ƵŶĚĞƐŝƌĂďůĞ� ƐŝƚƵĂƟŽŶ�ǁŚĞƌĞ�ŽŶĞ�
ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŶŝĐŚĞ�ŚĂƐ�ĮŶĞͲƐĐĂůĞ�ĚĞƚĂŝů͕�ǁŚŝůĞ�ƚŚĞ�ŽƚŚĞƌ�
ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŶŝĐŚĞ� ŝƐ� ĐŽĂƌƐĞ͘�dŚĞ�ĚĞĨĂƵůƚ� ƐĞƫŶŐ�ŽĨ� ƚŚĞ�
͛ŚƵŵďŽůĚƚ͛�ŵĞƚŚŽĚ� ŝŵƉůĞŵĞŶƚƐ�Ă�ĮǆĞĚ� ƐŵŽŽƚŚŝŶŐ�
ǀĂůƵĞ͕�h͕� ƚŚĂƚ� ŝƐ� ƚŚĞ� ƐĂŵĞ� ĨŽƌ�ďŽƚŚ� ƐƉĞĐŝĞƐ� ;ŬĞƌŶ͘
ƐŵŽŽƚŚсϭͿ͘�dŚĞ�h�ǀĂůƵĞ�ŝŶ�͚ŚƵŵďŽůĚƚ͛�ĐĂŶ�ďĞ�ĞĂƐŝůǇ�
ĂĚũƵƐƚĞĚ�ƚŽ�ĂůůŽǁ�ĮŶĞͲƐĐĂůĞ�ƚƵŶŝŶŐ�ŽĨ�ƚŚĞ�ĂƌĞĂ�ƚŚĂƚ�
ŬĞƌŶĞů�ƐŵŽŽƚŚŝŶŐ�ŽĐĐƵƌƐ�ĂĐƌŽƐƐ͘�>ĂƌŐĞƌ�ǀĂůƵĞƐ�;ŝ͘Ğ͕͘�ϮͿ�
ŝŶĐƌĞĂƐĞ�ƐĐĂůĞ͕�ŵĂŬŝŶŐ��ͲƐƉĂĐĞ�ƚƌĂŶƐŝƟŽŶƐ�ƐŵŽŽƚŚĞƌ�
ĂŶĚ�ƚǇƉŝĐĂůůǇ�ůĂƌŐĞƌ͕ �ǁŚĞƌĞĂƐ�ƐŵĂůůĞƌ�ǀĂůƵĞƐ�;ŝ͘Ğ͕͘�Ϭ͘ϱͿ�
ĚĞĐƌĞĂƐĞ� ƐĐĂůĞ͕�ŵĂŬŝŶŐ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ� ĐůƵƐƚĞƌƐ�
ĚĞŶƐĞƌ�ĂŶĚ�ŵŽƌĞ�ŝƌƌĞŐƵůĂƌ�;ƐĞĞ��ƉƉĞŶĚŝĐĞƐ�ϭ�ĂŶĚ�ϮͿ͘

dŚĞ��ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ�ƐƚĂƟƐƟĐƐ�ŝŶ�͛ ŚƵŵďŽůĚƚ͛�ĂŶĚ�͚ ĞĐŽƐƉĂƚ͛�
ĚŝīĞƌ�ŝŶ�ƚŚĞŝƌ�ĞǆƉůŝĐŝƚ�ĐŽŶŶĞĐƟŽŶƐ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƚŚĞ�ĞƐƟŵĂƚĞĚ�
�ͲƐƉĂĐĞ�ĂŶĚ�ƚŚĞ�ŽďƐĞƌǀĞĚ�'ͲƐƉĂĐĞ͘�dŚĞ��ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ�
ƐƚĂƟƐƟĐ� ŝŶ� ͚ĞĐŽƐƉĂƚ͛� ƐŚŝŌƐ� ƚŚĞ�ƋƵĂŶƟĮĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ�
ŽĨ�ŽŶĞ� ƐƉĞĐŝĞƐ� ƌĂŶĚŽŵůǇ� ŝŶ� ƚŚĞ� ƚǁŽ�ĚŝŵĞŶƐŝŽŶƐ�ŽĨ�
�ͲƐƉĂĐĞ͘�dŚŝƐ�ƚĞƐƚ�ƚŚĞŶ�ŵĞĂƐƵƌĞƐ�ƚŚĞ�EŝĐŚĞ�̂ ŝŵŝůĂƌŝƚǇ�
ďĞƚǁĞĞŶ�ƚŚĞ�ƌĂŶĚŽŵůǇ�ƐŚŝŌĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ�ĂŶĚ�ƚŚĞ�ŽƌŝŐŝŶĂů�
�ͲƐƉĂĐĞ�ŽĨ�ƚŚĞ�ŽƚŚĞƌ�ƐƉĞĐŝĞƐ͘��ŽŶǀĞƌƐĞůǇ͕ �͛ŚƵŵďŽůĚƚ͛�
ƐŚŝŌƐ� ƚŚĞ� ƌĂǁ�ŽĐĐƵƌƌĞŶĐĞ� ůŽĐĂůŝƟĞƐ�ŽĨ�ŽŶĞ� ƐƉĞĐŝĞƐ�
ƌĂŶĚŽŵůǇ�ŝŶ�ůĂƟƚƵĚĞ�ĂŶĚ�ůŽŶŐŝƚƵĚĞ�;ŝŶ�'ͲƐƉĂĐĞͿ�ĂŶĚ�
ƚŚĞŶ� ƚŚĞ�ŶĞǁ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ� ŝƐ� ĐŽŶǀĞƌƚĞĚ� ƚŽ��ͲƐƉĂĐĞ͘�
dŚĞ�ƐŚŝŌŝŶŐ�ŽĨ��ͲƐƉĂĐĞ�ĚĞŶƐŝƚǇ�ŐƌŝĚƐ� ;ǀƐ͘� ƐŚŝŌŝŶŐ� ŝŶ�
'ͲƐƉĂĐĞͿ� ŝƐ�ƉƌŽďůĞŵĂƟĐ� ĨŽƌ� ƐĞǀĞƌĂů� ƌĞĂƐŽŶƐ͘� &ŝƌƐƚ͕�
ďĞĐĂƵƐĞ��ͲƐƉĂĐĞ�ŝƐ�ƐŚŝŌĞĚ͕�ƐŽŵĞ�ƉŽƌƟŽŶ�ŽĨ�ƚŚĞ�ŽƌŝŐŝŶĂů�
�ͲƐƉĂĐĞ� ŝƐ�ŽŌĞŶ�ƐŚŝŌĞĚ�Žī�ƚŚĞ�ĂŶĂůǇƐŝƐ�ŐƌŝĚ͘�tŚĞŶ�
ƚŚŝƐ�ŽĐĐƵƌƐ͕� ŝƚ� ƌĞĚƵĐĞƐ� ƚŚĞ� ƚŽƚĂů�ŶƵŵďĞƌ�ŽĨ��ͲƐƉĂĐĞ�
ƉŝǆĞůƐ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ĂŶĚ�ĐĂŶ�ŝŶĐƌĞĂƐĞ�ƚŚĞ�ůŝŬĞůŝŚŽŽĚ�ƚŚĂƚ�
ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ƐĐŽƌĞƐ�ĂƌĞ�ůŽǁĞƌ�ƐŝŵƉůǇ�ĚƵĞ�ƚŽ�ƚŚĞ�ŶƵŵďĞƌ�
ŽĨ�ƉŝǆĞůƐ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�;ǀƐ͘�ƚŚĞ�ŽƌŝŐŝŶĂů�ŐƌŝĚͿ͘�^ĞĐŽŶĚ͕�ƚŚĞ�
ƌĂŶĚŽŵ�ƐŚŝŌŝŶŐ� ŝŶ� �ͲƐƉĂĐĞ� ĨƌĞƋƵĞŶƚůǇ�ŵŽǀĞƐ� ƚŚĞ�
ƐƉĞĐŝĞƐ͛� �ͲƐƉĂĐĞ� ŝŶƚŽ�ĂƌĞĂƐ�ǁŝƚŚ�ŶŽ�ĐŽƌƌĞƐƉŽŶĚŝŶŐ�
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�ͲƐƉĂĐĞ�ƉƌĞƐĞŶƚ�ŝŶ�ƚŚĞ�ŽƌŝŐŝŶĂů�'ͲƐƉĂĐĞ͘��ůƚĞƌŶĂƟǀĞůǇ͕ �
ƚŚĞ�ƐŚŝŌŝŶŐ�ŽĨ��ͲƐƉĂĐĞ�ĐĂŶ�ĐƌĞĂƚĞ�Ă�ƐŝƚƵĂƟŽŶ�ƚŚĂƚ�ĚŽĞƐ�
ŶŽƚ�ĐŚĂƌĂĐƚĞƌŝǌĞ�ĂďƵŶĚĂŶĐĞƐ�ŽĨ�ƚŚĞ��ͲƐƉĂĐĞ�ŝŶ�Ă�ǁĂǇ�
ƚŚĂƚ�ŵĂƚĐŚĞƐ�ƚŚĞ�ŽƌŝŐŝŶĂů�'ͲƐƉĂĐĞ͘�dŚƵƐ͕�ƚŚĞ�ƐŚŝŌĞĚ�
�ͲƐƉĂĐĞ�ĐĂŶ�ĞŝƚŚĞƌ�ŶŽƚ�ďĞ�ƉƌĞƐĞŶƚ͕�Žƌ�ƚŚĞ�ŝŶĨĞƌƌĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ�
ĂďƵŶĚĂŶĐĞƐ�ĚŽ�ŶŽƚ�ĞǆŝƐƚ�ŝŶ�ƚŚĞ�ŽƌŝŐŝŶĂů�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ͘�
>ĂƐƚůǇ͕ �ƚŚĞ�ƐŚŝŌŝŶŐ�ŽĨ��ͲƐƉĂĐĞ�ŝŶ�͚ ĞĐŽƐƉĂƚ͛�;ǀƐ͘�'ͲƐƉĂĐĞ�
ŝŶ�͚ŚƵŵďŽůĚƚ͛Ϳ�ĚŽĞƐ�ŶŽƚ�ŵĂŝŶƚĂŝŶ�ƚŚĞ�ŶƵĂŶĐĞƐ�ŽĨ�ƚŚĞ�
ŽƌŝŐŝŶĂů�ĚĂƚĂƐĞƚ� ŝŶ� ƚĞƌŵƐ�ŽĨ�ƐƉĂƟĂů�ĂƵƚŽĐŽƌƌĞůĂƟŽŶ͕�
ǁŚŝĐŚ�ĐĂŶ�ĚƌĂŵĂƟĐĂůůǇ�ĂīĞĐƚ�ŚŽǁ�ƚŚĞ�ƐƉĂƟĂů�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ�
ƉĂƩĞƌŶƐ�ĂƌĞ�ƚƌĂŶƐůĂƚĞĚ�ŝŶƚŽ��ͲƐƉĂĐĞ͘�/Ŷ�ĐŽŶƚƌĂƐƚ͕�ƚŚĞ�
ŵĞƚŚŽĚƐ� ŝŶ� ͚ŚƵŵďŽůĚƚ͛� ƚŚĂƚ� ƐŚŝŌ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ� ƐƉĂĐĞ�
ĂůǁĂǇƐ� ƌĞƐƵůƚ� ŝŶ�ƉůĂƵƐŝďůĞ� ĐŽŵďŝŶĂƟŽŶƐ�ŽĨ��ͲƐƉĂĐĞ�
ƚŚĂƚ�ĐŽƵůĚ�ĞǆŝƐƚ�ŝŶ�ƚŚĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ͕�ĂŶĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ŶŝĐŚĞ�
ĚĞŶƐŝƚǇ�ǀĂůƵĞƐ�ĂƌĞ�ĂůǁĂǇƐ�ƌĞƐĐĂůĞĚ�ƚŽ�ƐƵŵ�ƚŽ�ϭ�;�Žǆ�Ϯ�Ϳ͘�
dŚĞƐĞ�ĐŚĂŶŐĞƐ�ƌĞƐƵůƚĞĚ�ŝŶ�ĂŶ�ŝŶĐƌĞĂƐĞĚ�ƉĞƌĨŽƌŵĂŶĐĞ�
ŽĨ� ƚŚĞ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ� ƐƚĂƟƐƟĐ� ŝŶ� ͛ŚƵŵďŽůĚƚ͛� ĂŶĚ� ŝŶ�Ă�
ŚŝŐŚĞƌ�ƉƌŽƉŽƌƟŽŶ�ŽĨ�ĐŽƌƌĞĐƚůǇ�ĐůĂƐƐŝĮĞĚ�ŶŝĐŚĞƐ�;&ŝŐ͘�ϴͿ͘

Caveats of the simulations employed
&Žƌ� ĨƵƚƵƌĞ� ƌĞƐĞĂƌĐŚĞƌƐ͕� ŝƚ� ŝƐ� ŝŵƉŽƌƚĂŶƚ� ƚŽ� ĐůĂƌŝĨǇ�

ǁŚǇ�ǁĞ�ƵƐĞĚ� ƚŚĞ�ŵĂǆŝŵƵŵ� ƚĞŵƉĞƌĂƚƵƌĞƐ�ŽĨ� ƚŚĞ�
ǁĂƌŵĞƐƚ�ŵŽŶƚŚ�ŽǀĞƌ� ƚŚĞ�ŵŝŶŝŵƵŵ� ƚĞŵƉĞƌĂƚƵƌĞƐ�
ŽĨ�ƚŚĞ�ĐŽůĚĞƐƚ�ŵŽŶƚŚ͕�ǁŚŝĐŚ�ŝƐ�ĐŽŶƐŝĚĞƌĞĚ�ďǇ�ŵĂŶǇ�
Ă�ŵŽƌĞ�ŝŶƚƵŝƟǀĞ�ŝŶĚŝĐĂƚŽƌ�ŽĨ�ƚŚĞ�ƉŚǇƐŝŽůŽŐŝĐĂů�ůŝŵŝƚƐ�
ŽĨ�ůŽǁůĂŶĚ�ĂŶĚ�ŵŽŶƚĂŶĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ�;�ƌĂƷũŽ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϯ͕�
�ƵŶŶŝŶŐŚĂŵ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϲͿ͘�/Ŷ�ƚŚĞ�ĞǆƚĞŶƚ�ŽĨ�ƚŚŝƐ�ƐƚƵĚǇ͕ �
ƚŚĞ� ƚǁŽ�ǀĂƌŝĂďůĞƐ�ǁĞƌĞ�ŚŝŐŚůǇ� ĐŽƌƌĞůĂƚĞĚ� ;ƌϮсϬ͘ϵϱͿ͕�
ŵĂŬŝŶŐ�ƚŚĞŵ�ĨƵŶĐƟŽŶĂůůǇ�ƌĞĚƵŶĚĂŶƚ͘�,ŽǁĞǀĞƌ͕ �ƚŚĂƚ�
ŝƐ�ŶŽƚ�ĂůǁĂǇƐ�ƚŚĞ�ĐĂƐĞ͘�dŚĞ�ƐĂŵƉůŝŶŐ�ŽĨ�ƚŚĞ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�
ĂůƟƚƵĚĞƐ�ŽĨ� ďŽƚŚ� ƐƉĞĐŝĞƐ� ƌĞĂĸƌŵ� ƚŚĞŝƌ� ŝŶƚĞŶĚĞĚ�
ŵŽŶƚĂŶĞ�ĂŶĚ�ůŽǁůĂŶĚ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ�;&ŝŐ͘�ϲ&Ϳ͘�/Ŷ�ƚŚĞƐĞ�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ͕� ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛� ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů�ŶŝĐŚĞƐ�ĂƌĞ�
ŶŽƚ�ĞƋƵŝǀĂůĞŶƚ�ƚŽ�ƚŚĞŝƌ�ƉŽƚĞŶƟĂů�ŶŝĐŚĞƐ͕�ĂƐ�ůĂŶĚƐĐĂƉĞƐ�
ĞŶĐŽŵƉĂƐƐŝŶŐ�Ăůů�ƐƵŝƚĂďůĞ�ŚĂďŝƚĂƚƐ�ĚŽ�ŶŽƚ�ĞǆŝƐƚ�;&ŝŐ͘�ϲ&Ϳ͘�
,ŽǁĞǀĞƌ͕ � ŝŶ� ĐŽŶƚƌĂƐƚ� ƚŽ�ŵŽƐƚ� ƌĞĂů� ƐƉĞĐŝĞƐ͕�ŚĞƌĞ�Ăůů�
ŚĂďŝƚĂƚƐ�ƉŽƐƐĞƐƐ� ĨĂǀŽƌĂďůĞ�ďŝŽƟĐ� ĨĂĐƚŽƌƐ� ĨŽƌ�ďŽƚŚ�
ƐƉĞĐŝĞƐ�ĂŶĚ�ŽƵƌ�ŵĞĂƐƵƌĞŵĞŶƚƐ�ĂƌĞ�ŶŽƚ�ĐŽŶƐƚƌĂŝŶĞĚ�
ďǇ�ďŝŽƟĐ�ŝŶƚĞƌĂĐƟŽŶƐ͘

Understanding low niche similarity values of the 
simulated species among real landscapes

KƵƌ�ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ�ŽĨ�ƚŚĞ�ŶŝĐŚĞƐ�ŽĨ�ƚŚĞ�ƚǁŽ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�
ƐƉĞĐŝĞƐ͕�ŽŶĞ�ŝŶ�Et�^ŽƵƚŚ��ŵĞƌŝĐĂ�;^�Ϳ�ĂŶĚ�ĂŶŽƚŚĞƌ�
ŝŶ�ƚŚĞ�/ƐůĂŶĚ�ŽĨ�EĞǁ�'ƵŝŶĞĂ�;E'Ϳ͕�ĂƉƚůǇ�ĚĞŵŽŶƐƚƌĂƚĞ�
ƚŚĞ�ĐŚĂůůĞŶŐĞƐ�ŽĨ�ŵĞĂƐƵƌŝŶŐ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ĂŵŽŶŐ�
ĚŝīĞƌĞŶƚ� ůĂŶĚƐĐĂƉĞƐ͘�tŚĞŶ� ĐŽŵƉĂƌŝŶŐ� ƚŚĞ� ƐĂŵĞ�
ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŶŝĐŚĞ� ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ďĞƚǁĞĞŶ� ƚŚĞ� ƚǁŽ� ƌĞŐŝŽŶƐ�
ĂŶĚ�ƵƐŝŶŐ�ŽƵƌ�ŵĞƚŚŽĚƐ͕�ǁĞ�ŽďƐĞƌǀĞĚ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�
ǀĂůƵĞƐ�ďĞƚǁĞĞŶ�Ϭ͘ϰϲϵͲϬ͘ϱϱϳ�;EŝĐŚĞ�KǀĞƌůĂƉ�ƚĞƐƚƐͿ�ĂŶĚ�
ŶŽƚ�ϭ�;Ă�ƐŝŵŝůĂƌ�ƉĂƩĞƌŶ�ǁĂƐ�ŽďƐĞƌǀĞĚ�ŝŶ�ƚŚĞ�͚ ĞĐŽƐƉĂƚ͛�
ƌĞƐƵůƚƐͿ͘�dŚĞ�ĚĞǀŝĂƟŽŶ�ĨƌŽŵ�ϭ�ŝƐ�ĚƵĞ�ƚŽ�ƚŚĞ�ƉƌĞƐĞŶĐĞ�
ŽĨ�ŵĂŶǇ�ŶŽŶͲĂŶĂůŽŐŽƵƐ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�ĂŶĚ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�
ĂďƵŶĚĂŶĐĞƐ�ŽĨ�ŬĞǇ�ĂŶĂůŽŐŽƵƐ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�ďĞƚǁĞĞŶ�
ďŽƚŚ�ƌĞŐŝŽŶƐ�;ƐĞĞ�&ŝŐ͘�ϲ'Ϳ͘�/Ŷ�ĐŽŶƚƌĂƐƚ͕�ǁŚĞŶ�ƉĞƌĨŽƌŵŝŶŐ�
ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ�ǁŝƚŚŝŶ�ƚŚĞ�ƐĂŵĞ�ƌĞŐŝŽŶ͕�͛ ŚƵŵďŽůĚƚ͛�ĂŶĚ�
͚ĞĐŽƐƉĂƚ͛�ƉĞƌĨĞĐƚůǇ�ƌĞĐŽǀĞƌĞĚ�ĂŶ�ŽǀĞƌůĂƉ�ǀĂůƵĞ�ŽĨ�ϭ͕�ĂƐ�
ĞǆƉĞĐƚĞĚ͘�dŚƵƐ͕�ĚĞƐƉŝƚĞ�ƉŽƐƐĞƐƐŝŶŐ�ŝĚĞŶƟĐĂů�ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů�
ŶŝĐŚĞƐ͕�ƚŚĞ�ĂĐƚƵĂů�ƉŽƚĞŶƟĂů�ŶŝĐŚĞƐ�ĂǀĂŝůĂďůĞ�ŝŶ�ĞĂĐŚ�
ƌĞŐŝŽŶ�ǁĞƌĞ�ƋƵŝƚĞ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƚŚĞ�ƚǁŽ�ƌĞŐŝŽŶƐ�
;ƐĞĞ�ĂŶĂůŽŐŽƵƐ�ǀƐ͘�ŶŽŶͲĂŶĂůŽŐŽƵƐ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ͕�&ŝŐ͘�ϲ'Ϳ͘�
tŚĞŶ�ĐŽŵƉĂƌŝŶŐ�ƚŚĞ�ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů�ŶŝĐŚĞƐ�;&ŝŐ͘�ϲ�Ϳ�ƚŽ�

ƚŚĞ��ͲƐƉĂĐĞ�ĂǀĂŝůĂďůĞ�ŝŶ�ƚŚĞ�ůĂŶĚƐĐĂƉĞƐ�;&ŝŐ͘�ϲ'Ϳ͕�ƚŚĞ�
ƉƌĞĐŝƉŝƚĂƟŽŶ��ͲƐƉĂĐĞ�ĂƉƉĞĂƌƐ�ƚŽ�ďĞ�ƚƌƵŶĐĂƚĞĚ�ŝŶ�ďŽƚŚ�
^��ĂŶĚ�E'͕�ĂŶĚ�ƚŚĞ�ďƌŽĂĚ�ƌĂŶŐĞ�ŽĨ�ƉƌĞĐŝƉŝƚĂƟŽŶ�ƚŚĂƚ�ŝƐ�
ŚĂďŝƚĂďůĞ�ŝƐ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ƚŽ�ƚŚĞ�ĞĚŐĞƐ�ŽĨ�ǁŚĂƚ�ŝƐ�ĂǀĂŝůĂďůĞ͘�
/Ŷ� ƐĞǀĞƌĂů� ŝŶƐƚĂŶĐĞƐ͕�ŽƵƌ�ŵĞƚŚŽĚƐ� ĨĂŝůĞĚ� ƚŽ� ƌĞĐŽǀĞƌ�
ƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ�ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƚŚĞ�ƚǁŽ�ƐƉĞĐŝĞƐ͕�ǁŚĞŶ�
ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ŝŶ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�ůĂŶĚƐĐĂƉĞƐ͕�ƐƵƉƉŽƌƟŶŐ�ƚŚĞ�ŶƵůů�
ŚǇƉŽƚŚĞƐŝƐ�ŽĨ�ŶŝĐŚĞ�ĞƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ͘��ŐĂŝŶ͕�ǁŚĞŶ�ůŽŽŬŝŶŐ�
Ăƚ�ƚŚĞ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ�ŽĨ�ĂŶĂůŽŐŽƵƐ�ĂŶĚ�ŶŽŶͲĂŶĂůŽŐŽƵƐ�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƚŚĞ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ŝŶ�ĞŝƚŚĞƌ�
ƌĞŐŝŽŶ�;&ŝŐ͘�ϲ'Ϳ͕�ĂƐ�ǁĞůů�ĂƐ�ƚŚĞ�ŚŝŐŚ�ƉŽƚĞŶƟĂů�ŶŝĐŚĞ�
ƚƌƵŶĐĂƟŽŶ�ǀĂůƵĞƐ͕�ƚŚĞ�ĨĂŝůƵƌĞ�ƚŽ�ĚĞƚĞĐƚ�ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�ŝƐ�
ŶŽƚ�ƐƵƌƉƌŝƐŝŶŐ͘�dŚĞ�ƉŽƌƟŽŶ�ŽĨ�ƚŚĞ�ŶŝĐŚĞ�ŽĨ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�
ƐƉĞĐŝĞƐ�ϭ�ƚŚĂƚ�ĞǆƚĞŶĚƐ�ŝŶƚŽ�ĐŽŽůĞƌ�ƚĞŵƉĞƌĂƚƵƌĞƐ�;ǁŚŝĐŚ�
ĂƌĞ�ĚŝƐƚƌŝďƵƚĞĚ�ŝŶ�ŚŝŐŚĞƌ�ĞůĞǀĂƟŽŶƐ�ŝŶ�ďŽƚŚ�ƌĞŐŝŽŶƐͿ͕�
ƌĞƉƌĞƐĞŶƚƐ�Ă�ŵƵĐŚ� ƐŵĂůůĞƌ� ĐŽŵďŝŶĂƟŽŶ�ŽĨ� ĐůŝŵĂƚĞ�
ƐƉĂĐĞ�ĐŽŵƉĂƌĞĚ�ƚŽ�ďƌŽĂĚĞƌ�ĐŽŵďŝŶĂƟŽŶƐ�ŽĨ�ĐůŝŵĂƚĞ�
ƐƉĂĐĞ� ŝŶ�ƚŚĞ� ůŽǁůĂŶĚ�ĐůŝŵĂƚĞƐ�ƚŚĂƚ�ĂƌĞ�ƐŚĂƌĞĚ�ǁŝƚŚ�
ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�Ϯ�;&ŝŐ͘�ϲ'Ϳ͘�dŚŝƐ�ĚŝīĞƌĞŶĐĞ�ŝƐ�ŵŽƐƚ�
ƉƌŽŶŽƵŶĐĞĚ� ŝŶ� ƚŚĞ�ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�
ƐƉĞĐŝĞƐ�ϭ�ĂŶĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�Ϯ�ǁŚĞƌĞ�ŽŶĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ŽĐĐƵƉŝĞƐ�
^��ĂŶĚ� ƚŚĞ�ŽƚŚĞƌ�E'͘� /Ŷ� ƚŚĞƐĞ� ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ͕� ůŝƩůĞ�
ƵŶŝƋƵĞ�ĐůŝŵĂƚĞ�ƐƉĂĐĞ�ŝƐ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ďǇ�ƐŝŵƵůĂƚĞĚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�
ϭ� ƌĞůĂƟǀĞ� ƚŽ� ƐŝŵƵůĂƚĞĚ� ƐƉĞĐŝĞƐ�Ϯ͘dŚĞƌĞĨŽƌĞ͕�ďĂƐĞĚ�
ŽŶ�ƚŚĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�ĂǀĂŝůĂďůĞ͕�ƚŚĞ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�
ŶŝĐŚĞƐ�ŵĞĂƐƵƌĞĚ�ŝŶ�ƐŚĂƌĞĚ�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�
;ĂŶĚ�ƚŚĞŝƌ�ƉŽƚĞŶƟĂů�ŶŝĐŚĞ�ďǇ�ĞǆƚĞŶƐŝŽŶͿ�ĂƉƉĞĂƌ�ƚŽ�ďĞ͕�
ŝŶ�ĨĂĐƚ͕�ŵŽƐƚůǇ�ĞƋƵŝǀĂůĞŶƚ͘

Testing for niche divergence when there is no 
shared accessible environmental-space

dŚĞ�E�d� ŝƐ� ŽŶůǇ� ƉŽƐƐŝďůĞ� ŝĨ� ƐŽŵĞ�ƉŽƌƚŝŽŶ�ŽĨ�
ƚŚĞ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ�ŽĨ� ƚŚĞ� ƚǁŽ� ƐƉĞĐŝĞƐ�ĂƌĞ� ŝŶ� ƐŚĂƌĞĚ�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ͘� /Ĩ� ƚŚĞ� ƚǁŽ� ƐƉĞĐŝĞƐ͛� ƐŚĂƌĞĚ�
ĂǀĂŝůĂďůĞ��ͲƐƉĂĐĞ�ĚŽĞƐ�ŶŽƚ�ŽǀĞƌůĂƉ�ǁŚĞƌĞ� ƚŚĞ� ƚǁŽ�
ƐƉĞĐŝĞƐ�ĞǆŝƐƚ͕�ƚŚĞŶ�ƚŚĞƌĞ�ĂƌĞ�ŶŽ�ĂŶĂůŽŐŽƵƐ�ĐůŝŵĂƚĞƐ͘�
/Ŷ� ƚŚŝƐ� ƐŝƚƵĂƟŽŶ͕�ǁĞ� ƌĞĐŽŵŵĞŶĚ� ƌĞƉŽƌƟŶŐ� ƚŚĂƚ�ŶŽ�
ĂŶĂůŽŐŽƵƐ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�ĞǆŝƐƚ�ĂŶĚ�ƉĞƌĨŽƌŵŝŶŐ�ŽŶůǇ�ƚŚĞ�
EKd�;dĂďůĞ�ϮͿ͘�/Ŷ�ƐƵĐŚ�ĐĂƐĞƐ͕�ƚŚĞ�ĂďƐĞŶĐĞ�ŽĨ�ƐŚĂƌĞĚ�
ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�ĂŶĂůŽŐŽƵƐ�ĐůŝŵĂƚĞƐ�ŝƐ�ƐƚƌŽŶŐ�ĞǀŝĚĞŶĐĞ�ŽĨ�ŶŝĐŚĞ�
ĚŝǀĞƌŐĞŶĐĞ͕�ǁŚŝĐŚ�ǁŽƵůĚ�ďĞ�ƐƚƌŽŶŐůǇ�ƐƵƉƉŽƌƚĞĚ�ďǇ�Ă�
ůŽǁ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ǀĂůƵĞƐ�ĂŶĚ�Ă�ŚŝŐŚůǇ�ƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ�EKd͘

Assessing niche evolution in shared 
environmental-space

�ƚ� ƚŚĞ�ƟŵĞ�ŽĨ�ǁƌŝƟŶŐ͕�ŵŽƐƚ�ƉƵďůŝƐŚĞĚ� ƚĞƐƚƐ�ŽĨ�
ŶŝĐŚĞ�ĚŝǀĞƌŐĞŶĐĞ�ŚĂǀĞ�ďĞĞŶ�ƉĞƌĨŽƌŵĞĚ� ŝŶ� ĞĂĐŚ�
ƐƉĞĐŝĞƐ͛� ƚŽƚĂů� ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ� ;ďƵƚ� ƐĞĞ�WĞƚĞƌƐŽŶ�ĂŶĚ�
,Žůƚ�ϮϬϬϯ͕�WĞƟƚƉŝĞƌƌĞ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϮ͕�YŝĂŽ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϳͿ͘�
�Ɛ�ĚĞŵŽŶƐƚƌĂƚĞĚ�ƉƌĞǀŝŽƵƐůǇ�;WĞƟƚƉŝĞƌƌĞ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϮ͕�
YŝĂŽ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϳͿ�ĂŶĚ�ŚĞƌĞ͕�ƚŚŝƐ�ƉƌŽǀŝĚĞƐ�Ă�ŐŽŽĚ�ŵĞƚƌŝĐ�
ĨŽƌ�ƚŽƚĂů�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƚǁŽ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ͕�ďƵƚ�
Ă�ƉŽŽƌ�ŵĞĂƐƵƌĞ�ŽĨ�ŶŝĐŚĞ�ĞǀŽůƵƟŽŶ�ŝŶ�ŶŽŶͲĞƋƵŝůŝďƌŝƵŵ�
ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ�;^ŽďĞƌſŶ�ĂŶĚ�EĂŬĂŵƵƌĂ�ϮϬϬϵͿ͘�̂ ƉĞĐŝĞƐ͛�
ĂĐĐĞƐƐ� ƚŽ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ� ĐĂŶ�ĚŝīĞƌ�ĚƵĞ� ƚŽ�ĚŝƐƟŶĐƚ�
ŶĂƚƵƌĂů�ĂŶĚ�ďŝŽŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ŚŝƐƚŽƌŝĞƐ͕�ǁŚŝĐŚ�ĐŽƵůĚ�ŚĂǀĞ�
ůŝƩůĞ�ƚŽ�ĚŽ�ǁŝƚŚ�ƚŚĞŝƌ�ƵŶĚĞƌůǇŝŶŐ�ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů�ŶŝĐŚĞƐ�
;�ůĞǆĂŶĚĞƌ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϱͿ͘��ǀĞŶ�ǁŚĞŶ�ƚǁŽ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ƚŚĂƚ�
ƐŚĂƌĞ� ƚŚĞ� ƐĂŵĞ�ĞĐŽůŽŐŝĐĂů� ƚŽůĞƌĂŶĐĞƐ�ŽĐĐƵƌ� ŝŶ� ƚŚĞ�
ƐĂŵĞ�ŐĞŽŐƌĂƉŚŝĐ�ĂƌĞĂ͕�ƚŚĞŝƌ�ůŝĨĞ�ŚŝƐƚŽƌǇ�Žƌ�ĚŝƐƚƉĞƌƐĂů�
ůŝŵŝƚĂƟŽŶƐ�ĂŶĚ�ďŝŽůŽŐŝĐĂů� ŝŶƚĞƌĂĐƟŽŶƐ�ŵĂǇ�ƌĞƐƵůƚ� ŝŶ�
ůĂƌŐĞůǇ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�ĐŽŶƚĞŵƉŽƌĂƌǇ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ�;Ğ͘Ő͕͘�,ĂƌĚŝŶ�
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ϭϵϲϬ͕�'ĂƵůŝŶ�ĂŶĚ�&ŝƚǌŐĞƌĂůĚ�ϭϵϴϴ͕�'ĂƌĐŝĂͲ�ĂƌƌŽƐ�ĂŶĚ�
�ĞŶŝƚŽ�ϮϬϭϬ͕�'ƌŽƐƐĞŶďĂĐŚĞƌ�Ğƚ�Ăů͘�ϮϬϭϱ͕��ƐƚƌĂĚĂ�Ğƚ�Ăů͘�
ϮϬϭϱ͕��ŽƌĚĂͲĚĞͲ�ŐƵĂ�Ğƚ�Ăů͘� ϮϬϭϳͿ͘� dŽ�ĂǀŽŝĚ� ŝƐƐƵĞƐ�
ĂƐƐŽĐŝĂƚĞĚ�ǁŝƚŚ�ĚŝƐƉĞƌƐĂů�ĂŶĚ�ůŝĨĞ�ŚŝƐƚŽƌǇ�ůŝŵŝƚĂƟŽŶƐ�
ďĞƚǁĞĞŶ� ƚĂǆĂ͕�ǁĞ�ƐƚƌŽŶŐůǇ� ƌĞĐŽŵŵĞŶĚ�ƉĞƌĨŽƌŵŝŶŐ�
ĂŶĂůǇƐĞƐ�ŽĨ�ŶŝĐŚĞ�ĞǀŽůƵƟŽŶ�ŽŶůǇ�ŝŶ�ƐŚĂƌĞĚ�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�
�ͲƐƉĂĐĞ͘

�ŶŽƚŚĞƌ� ŝŵƉŽƌƚĂŶƚ� ĂƌŐƵŵĞŶƚ� ĨŽƌ� ƉĞƌĨŽƌŵŝŶŐ�
ĂŶĂůǇƐĞƐ�ŽĨ�ŶŝĐŚĞ�ĚŝǀĞƌŐĞŶĐĞ�ŝŶ�ŽŶůǇ�ƐŚĂƌĞĚ�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�ŝƐ�ƚŽ�ŵŝŶŝŵŝǌĞ�ƚǇƉĞ�/�ƐƚĂƟƐƟĐĂů�ĞƌƌŽƌƐ͘�
/Ŷ�ŐĞŶĞƌĂů͕�Ăůů�ĐŽŵƉĂƌŝƐŽŶƐ�ŽĨ�ƚǁŽ�ŶŝĐŚĞƐ�ĐĂŶ�ďĞ�ĐůĂƐƐŝĮĞĚ�
ŝŶƚŽ�ƚŚƌĞĞ�ƐĐĞŶĂƌŝŽƐ͕�ǁŚĞƌĞ�ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů�ŶŝĐŚĞƐ�ĂƌĞ͗�
΀ϭ΁� ŝĚĞŶƟĐĂů͕� ΀Ϯ΁�ĚŝīĞƌĞŶƚ�ďƵƚ�ŽǀĞƌůĂƉƉŝŶŐ͕�ĂŶĚ� ΀ϯ΁�
ŶŽŶͲŽǀĞƌůĂƉƉŝŶŐ͘�/Ŷ�ƚŚĞ�ĐĂƐĞ�ŽĨ�ŝĚĞŶƟĐĂů�ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů�
ŶŝĐŚĞƐ͕�ŽŌĞŶ�ƚŚĞ�EKd�ǁŝůů�ƌĞƐƵůƚ�ŝŶ�ƚŚĞ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�
ƐƚĂƟƐƟĐƐ�ďĞŝŶŐ�ƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ�;с�ŶŽŶͲĞƋƵŝǀĂůĞŶƚ�ŶŝĐŚĞƐͿ�ĚƵĞ�
ƚŽ�ƚŚĞ�ƚǁŽ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ŽĐĐƵƉǇŝŶŐ�ŶŽŶͲĂŶĂůŽŐŽƵƐ�ĐůŝŵĂƚĞƐ�
;&ŝŐ͘�̂ ϰͿ͘�,ŽǁĞǀĞƌ͕ �ŝĨ�ƚŚĞ�ĂŶĂůǇƐŝƐ�ŚĂĚ�ŽĐĐƵƌƌĞĚ�ŽŶůǇ�ŝŶ�
ĂŶĂůŽŐŽƵƐ�ƐŚĂƌĞĚ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�;ŝ͘Ğ͕͘�ŝŶ�ƚŚĞ�E�dͿ͕�ŝŶ�
ŵŽƐƚ�ĐĂƐĞƐ�;ƐĞĞ�&ŝŐ͘�ϴͿ͕�ƚŚĞ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ƐƚĂƟƐƟĐ�ǁŽƵůĚ�
ďĞ�ŶŽŶͲƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ͕�ĐŽƌƌĞĐƚůǇ�ƐƵƉƉŽƌƟŶŐ�ƚŚĞ�ŚǇƉŽƚŚĞƐŝƐ�
ƚŚĂƚ�ŶŝĐŚĞƐ�ĂƌĞ�ŝĚĞŶƟĐĂů͘�tĞ�ĂůƐŽ�ĚĞŵŽŶƐƚƌĂƚĞ�ƚŚĂƚ�
ƚŚĞ�E�d�ĚŽĞƐ�ŶŽƚ� ŝŵƉĞĚĞ�ĚĞƚĞĐƟŽŶ�ŽĨ�ĚŝǀĞƌŐĞŶƚ͕�
ďƵƚ�ƉĂƌƟĐĂůůǇ�ŽǀĞƌůĂƉƉŝŶŐ�ŶŝĐŚĞƐ� ŝŶ�ŽŶůǇ�ĂŶĂůŽŐŽƵƐ�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�;&ŝŐ͘�ϴͿ͘^ƐŝŵŝůĂƌůǇ͕ �ŝƚ�ƐŚŽƵůĚ�ŶŽƚ�ĂīĞĐƚ�
ƚĞƐƚƐ�ďĞƚǁĞĞŶ�ŶŽŶͲŽǀĞƌůĂƉƉŝŶŐ�ŶŝĐŚĞƐ�;^ƵƉƉůĞŵĞŶƚĂƌǇ�
&ŝŐƐ͘�^ϱ�ĂŶĚ�^ϲͿ͘

Disentangling biotic interactions, dispersal 
differences, and niche evolution

tŝƚŚŽƵƚ�ĚĞƚĂŝůĞĚ�ƉŚǇƐŝŽůŽŐŝĐĂů�ƐƚƵĚŝĞƐ͕�ŝƚ�ŵĂǇ�ďĞ�
ŝŵƉŽƐƐŝďůĞ� ƚŽ� ĐŽŶĐůƵĚĞ�ǁŚĞƚŚĞƌ� ƚŚĞ� ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů�
ŶŝĐŚĞƐ�ŽĨ�ƚǁŽ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ĂƌĞ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�ĚƵĞ�ƚŽ�ĚŝǀĞƌŐĞŶĐĞ͕�
Žƌ�ŝĨ�ƚŚĞŝƌ�ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů�ŶŝĐŚĞƐ�ĂƌĞ�ŝĚĞŶƟĐĂů�ďƵƚ�ƚŚĞŝƌ�
ƉŽƚĞŶƟĂů�ŶŝĐŚĞƐ�ĂƌĞ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�ĂƐ�Ă�ƌĞƐƵůƚ�ŽĨ�ŝŵƉŽƐŝŶŐ�
ďŝŽƟĐ�ĨĂĐƚŽƌƐ͘�dŚĞ�ůĂƩĞƌ�ƐĐĞŶĂƌŝŽ�ŝƐ�ůĞƐƐ�ůŝŬĞůǇ�ŝŶ�ƐŚĂƌĞĚ�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ� ĂŵŽŶŐ� ƐŝŵŝůĂƌ� ƐƉĞĐŝĞƐ� ;ŝ͘Ğ͕͘� ƐŝƐƚĞƌ�
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�ůƐŽ�ƐĞĞ�ĐŽŵƉůŝŵĞŶƚĂƌǇ�EŝĐŚĞ�KǀĞƌůĂƉ�ƚĞƐƚ͘

EŝĐŚĞ��ͲƐƉĂĐĞ�
�ŽƌƌĞůĂƟŽŶ�/ŶĚĞǆ�

;E��/Ϳ

/Ĩ�ŬĞǇ�ŚĂďŝƚĂƚƐ�ĂƐƐŽĐŝĂƚĞĚ�ǁŝƚŚ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�ĂƌĞ�ŶŽƚ�ĞƋƵĂůůǇ�ƌĞƉƌĞƐĞŶƚĞĚ͕�
ďŝĂƐĞƐ�ĐĂŶ�ĂůƐŽ�ŽĐĐƵƌ�ƚŽǁĂƌĚƐ�ƚŚĞ�ŵŽƐƚ�ĂďƵŶĚĂŶƚ�ƐƵŝƚĂďůĞ�ŚĂďŝƚĂƚƐ͘�dŚŝƐ�ĐĂŶ�ůĞĂĚ�ƚŽ�ƚŚĞ�
ĂƉƉĞĂƌĂŶĐĞ�ƚŚĂƚ�ƚǁŽ�ƚĂǆĂ�ŽĐĐƵƉǇ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ͕�ǁŚĞƌĞĂƐ�ŝƚ�ĂĐƚƵĂůůǇ�ŝƐ�ŽŶůǇ�
ĂŶ�ĂƌƚĞĨĂĐƚ�ŽĨ�ƚŚĞ�ĚŝīĞƌĞŶƟĂů�ĂďƵŶĚĂŶĐĞ�ŽĨ�ŚĂďŝƚĂƚƐ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƚŚĞ�ƚǁŽ�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶƐ͘�dŚĞ�EŝĐŚĞ�
�ͲƐƉĂĐĞ��ŽƌƌĞůĂƟŽŶ�/ŶĚĞǆ�;E��/ͿĚĞƚĞƌŵŝŶĞƐ�ŝĨ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�
ƐŚŽƵůĚ�ďĞ�ƐƚĂŶĚĂƌĚŝǌĞĚ�ďǇ�ƚŚĞ�ĂďƵŶĚĂŶĐĞ�ŽĨ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�ƚŚƌŽƵŐŚŽƵƚ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�
ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ͘�/Ĩ�ƚŚĞ�E��/�ŝƐ�ŚŝŐŚ�;Ğ͘Ő͕͘�х�Ϭ͕ϱͿ͕�ƐƉĞĐŝĞƐ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ŶŝĐŚĞƐ�ƐŚŽƵůĚ�ďĞ�
ĐŽƌƌĞĐƚĞĚ�ďǇ�ƚŚĞ�ĨƌĞƋƵĞŶĐǇ�ŽĨ��ͲƐƉĂĐĞ�ŝŶ�ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚƐ�ƚŽ�ƌĞĚƵĐĞ�ƚǇƉĞ�/�ĞƌƌŽƌƐ͘

EŝĐŚĞ�
�ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�
ƐƚĂƟƐƟĐ

��ƌĞƐĂŵƉůŝŶŐ�ƐƚĂƟƐƟĐ�ƚŚĂƚ�ĐŽŵƉĂƌĞƐ�ƚŚĞ�ŽďƐĞƌǀĞĚ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ǀĂůƵĞƐ�ƚŽ�ƌĞƐĂŵƉůŝŶŐ�
ƚŚĞ�ŽďƐĞƌǀĞĚ�ĚĂƚĂƐĞƚ͘�/ƚ�ŝƐ�ƵƐĞĚ�ŝŶ�ƚŚĞ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ͕�EŝĐŚĞ�KǀĞƌůĂƉ͕�EŝĐŚĞ��ŝǀĞƌŐĞŶĐĞ�
ƚĞƐƚƐ͘�KĐĐƵƌƌĞŶĐĞ�ůŽĐĂůŝƟĞƐ�ĂƌĞ�ƉŽŽůĞĚ�ĂŶĚ�ƌĞƐĂŵƉůĞĚ�ŝŶ�ƚǁŽ�ŐƌŽƵƉƐ�ĞƋƵĂůŝŶŐ�ƚŚĞ�
ŶƵŵďĞƌ�ŽĨ�ůŽĐĂůŝƟĞƐ�ŝŶ�ƚŚĞ�ŽƌŝŐŝŶĂů�ĚĂƚĂƐĞƚ͘�EŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ŝƐ�ƚŚĞŶ�ĂƐƐĞƐƐĞĚ�ĂŶĚ�
ĐŽŵƉĂƌĞĚ�ƚŽ�ƚŚĞ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ŽĨ�ƚŚĞ�ŽďƐĞƌǀĞĚ�ĚĂƚĂ͘

EŝĐŚĞ�
�ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ƚĞƐƚ

��ƐƚĂƟƐƟĐĂů�ƚĞƐƚ�ŽĨ�ƚŚĞ�ŶƵůů�ŚǇƉŽƚŚĞƐŝƐ�ƚŚĂƚ�ƚǁŽ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ŶŝĐŚĞƐ�ĂƌĞ�ĞƋƵĂů͘�/Ĩ�ƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ͕�
ƚŚĞ�ƚǁŽ�ŶŝĐŚĞƐ�ĂƌĞ�ƐƚĂƟƐƟĐĂůůǇ�ĚŝīĞƌĞŶƚ͘

EŝĐŚĞ�/ĚĞŶƟƚǇ�
dĞƐƚ

dŚĞ�ƐƚĂƟƐƟĐĂů�ƚĞƐƚ�ŽĨ�ƚŚĞ�ŶƵůů�ŚǇƉŽƚŚĞƐŝƐ�ƚŚĂƚ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ŶŝĐŚĞƐ�ĂƌĞ�ĞƋƵŝǀĂůĞŶƚ�ĨƌŽŵ�
tĂƌƌĞŶ�Ğƚ�Ăů͘�;ϮϬϭϬͿ͘�dŚŝƐ�ƚĞƐƚ�ŝƐ�ƐǇŶŽŶǇŵŽƵƐ�ǁŝƚŚ�ƚŚĞ�EŝĐŚĞ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ƚĞƐƚ͘�
/Ĩ�ƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ͕�ƚŚĞ�ƚǁŽ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ŶŝĐŚĞƐ�ĂƌĞ�ƐƚĂƟƐƟĐĂůůǇ�ĚŝīĞƌĞŶƚ͘

EŝĐŚĞ�KǀĞƌůĂƉ�
dĞƐƚ 
;EKdͿ

��ƐƚĂƟƐƟĐĂů�ƚĞƐƚ�ƵƐŝŶŐ�ƚŚĞ�EŝĐŚĞ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�ĂŶĚ��ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ�ƐƚĂƟƐƟĐƐ�ǁŚĞƌĞ�ƚŚĞ�ĨƵůů�
ĂĐĐĞƐƐŝďůĞ��ͲƐƉĂĐĞ�ŽĨ�ďŽƚŚ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ŝƐ�ŝŶĐŽƌƉŽƌĂƚĞĚ͘�/Ĩ�ƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ͕�ƚŚĞ�ƚǁŽ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�
ŶŝĐŚĞƐ�ĂƌĞ�ƐƚĂƟƐƟĐĂůůǇ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�ŝŶ�ƚŚĞŝƌ�ƚŽƚĂů�ĚŝƐƚƌŝďƵƟŽŶ͘�EŽƚĞ͕�ƚŚŝƐ�ƚĞƐƚ�ĐĂŶŶŽƚ�ƐƚĂƚĞ�
ŵƵĐŚ�ĂďŽƵƚ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŶŝĐŚĞ�ĚŝǀĞƌŐĞŶĐĞ͘��ůƐŽ�ƐĞĞ�ĐŽŵƉůŝŵĞŶƚĂƌǇ�EŝĐŚĞ��ŝǀĞƌŐĞŶĐĞ�ƚĞƐƚ͘
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Glossary �ĞĮŶŝƟŽŶ
EŝĐŚĞ�^ŝŵŝůĂƌŝƚǇ�

/ŶĚŝĐĞƐ͕�
DĞƚƌŝĐƐ͕�Žƌ�

DĞĂƐƵƌĞŵĞŶƚƐ

��ŶƵŵĞƌŝĐ�ǀĂůƵĞ�ĨƌŽŵ�ϬͲϭ�ƌĞŇĞĐƟŶŐ�ƚŚĞ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ĂŵŽŶŐ�ƚǁŽ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ŶŝĐŚĞƐ͘�
��ǀĂůƵĞ�ŽĨ�ϭ�ĞƋƵĂůƐ�ŝĚĞŶƟĐĂů�ŶŝĐŚĞƐ�ĂŶĚ�Ă�ǀĂůƵĞ�Ϭ�ŝƐ�ĐŽŵƉůĞƚĞůǇ�ĚŝīĞƌĞŶƚ�ŶŝĐŚĞƐ͘�dǁŽ�
ĐŽŵŵŽŶ�ŶŝĐŚĞ�ŵĞĂƐƵƌĞŵĞŶƚƐ�ĂƌĞ�tĂƌƌĞŶ Ɛ͛�/�Θ�^ĐŚŽĞŶĞƌ Ɛ͛��͘

WŽƚĞŶƟĂů�EŝĐŚĞ�
dƌƵŶĐĂƟŽŶ�/ŶĚĞǆ 

;WEd/Ϳ

dŚŝƐ�ǀĂůƵĞ�ĚĞƐĐƌŝďĞƐ�ƚŚĞ�ĂŵŽƵŶƚ�ŽĨ�ŽďƐĞƌǀĞĚ��ͲƐƉĂĐĞ�ŽĨ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ�ƚŚĂƚ�ŝƐ�ƚƌƵŶĐĂƚĞĚ�
ďǇ�ĂǀĂŝůĂďůĞ��ͲƐƉĂĐĞ͘�dŚĞ�ǀĂůƵĞ�ŝƐ�ƚŚĞ�ƉŽƌƟŽŶ�ŽĨ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŶŝĐŚĞ�ƉĞƌŝŵĞƚĞƌ�ƚŚĂƚ�ĨĂůůƐ�
ŽƵƚƐŝĚĞ�ŽĨ�ƚŚĞ�ƉĞƌŝŵĞƚĞƌ�ŽĨ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ͘�dŚŝƐ�ǀĂůƵĞ�ƉŚǇƐŝĐĂůůǇ�ŵĞĂƐƵƌĞƐ�ŚŽǁ�
ŵƵĐŚ�ŽĨ�ƚŚĞ�ƉĞƌŝŵĞƚĞƌ�ŽĨ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛��ͲƐƉĂĐĞ�ĂďƵƚƐ�Žƌ�ŽǀĞƌůĂƉƐ�ǁŝƚŚ�ƚŚĞ�ŵĂƌŐŝŶƐ�ŽĨ�ƚŚĞ�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ Ɛ͛��ͲƐƉĂĐĞ͘�/Ĩ�ƚŚŝƐ�ŝŶĚĞǆ�ŝƐ�ŵŽĚĞƌĂƚĞ�Žƌ�ŚŝŐŚ͕�ƚŚĞ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ŶŝĐŚĞ�ůŝŬĞůǇ�ĚŽĞƐ�
ŶŽƚ�ĂĚĞƋƵĂƚĞůǇ�ƌĞŇĞĐƚ�ƚŚĞ�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ĨƵŶĚĂŵĞŶƚĂů�ŶŝĐŚĞ͘�^ĞĞ�ƚƌĂŶƐůĂƟŽŶ�ŽĨ�ĞŵƉŝƌŝĐĂů�ŽĨ�
ǀĂůƵĞƐ�ƚŽ�ůĞǀĞůƐ�ŽĨ�ƚƌƵŶĐĂƟŽŶ�ǁŝƚŚŝŶ�ƐŽŌǁĂƌĞ͘

^ĐŚŽĞŶĞƌ Ɛ͛�� dŚĞ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ŵĞĂƐƵƌĞŵĞŶƚ�D�ŽĨ�^ĐŚŽĞŶĞƌ�;^ĐŚŽĞŶĞƌ�ϭϵϲϴͿ͘��ƋƵĂůƐ�ŽŶĞ�ŵŝŶƵƐ�
ƚŚĞ�ƚŽƚĂů�ǀĂƌŝĂƟŽŶ�ĚŝƐƚĂŶĐĞ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƚǁŽ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ŶŝĐŚĞƐ͘

^ŝŵŝůĂƌŝƚǇ�dĞƐƚ ��ƐƚĂƟƐƟĐĂů�ƚĞƐƚ�ƚŽ�ĂƐƐĞƐƐ�ƚŽ�ƉŽǁĞƌ�ƚŽ�ĚĞƚĞĐƚ�ƐŝŐŶŝĮĐĂŶƚ�ĚŝīĞƌĞŶĐĞƐ�ŝŶ�ƚŚĞ��ƋƵŝǀĂůĞŶĐĞ�
ƚĞƐƚ�ĨƌŽŵ�tĂƌƌĞŶ�Ğƚ�Ăů͘�;ϮϬϬϴͿ�ĂŶĚ��ƌŽĞŶŶŝŵĂŶ�Ğƚ�Ăů͘�;ϮϬϭϮͿ͘�dŚŝƐ�ƚĞƐƚ�ŝƐ�ƐǇŶŽŶǇŵŽƵƐ�
ǁŝƚŚ�ƚŚĞ��ĂĐŬŐƌŽƵŶĚ�ƚĞƐƚ͘

hŶĐŽƌƌĞĐƚĞĚ�
�ͲƐƉĂĐĞ

��ƐĐĞŶĂƌŝŽ�ǁŚĞƌĞ�Ă�ƐƉĞĐŝĞƐ͛�ŶŝĐŚĞƐ�ƌĞŇĞĐƚ�ƚŚĞ�ƌĂǁ�ŬĞƌŶĞů�ĚĞŶƐŝƚǇ�ƋƵĂŶƟĮĐĂƟŽŶ�ŽĨ�
ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚĂůͲƐƉĂĐĞ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�;ƚŚĞ�ĂďƵŶĚĂŶĐĞ�ŽĨ��ͲƐƉĂĐĞ�ŝŶ�ƚŚĞ�ĞŶǀŝƌŽŶŵĞŶƚ�ŝƐ�ŶŽƚ�
ĂĐĐŽƵŶƚĞĚ�ĨŽƌͿ͘

tĂƌƌĞŶ Ɛ͛�/ dŚĞ�ŶŝĐŚĞ�ƐŝŵŝůĂƌŝƚǇ�ŵĞĂƐƵƌĞŵĞŶƚ�I�ŽĨ�tĂƌƌĞŶ�Ğƚ�Ăů͘�;ϮϬϬϴͿ͘��ƋƵĂůƐ�ŽŶĞ�ŵŝŶƵƐ�,ĞůůŝŶŐĞƌ Ɛ͛�
ĚŝƐƚĂŶĐĞ�;ŵĞĂƐƵƌĞĚ�ďĞƚǁĞĞŶ�ƚǁŽ�ŽĐĐƵƉŝĞĚ�ŶŝĐŚĞƐͿ͘

'ůŽƐƐĂƌǇ�ŽĨ�dĞƌŵƐ


