
Methanogenesis in low sulfate hot spring algal-bacterial mats
by Kenneth Andrew Sandbeck

A thesis submitted in partial fulfillment of the requirements for the degree of MASTER OF SCIENCE
in Microbiology
Montana State University
© Copyright by Kenneth Andrew Sandbeck (1980)

Abstract:
Methanogenesis in algal-bacterial mats in the effluent channels of low sulfate hot springs (Yellowstone
National Park) was studied. Methanogenesis was found to be greatest 13-23 C lower than the upper
temperature limit for mat development which was about 73 C. Samples from various temperature
regimes of the mat (44-60 C) all showed increased methane production upon incubation at elevated
temperatures (65-70 C) indicating that the reason for maximal methanogenesis occurring below the
upper temperature limit for mat development was not a lower upper temperature limit for methanogenic
bacteria involved in anaerobic degradation. Methanogenic bacteria isolated from various temperature
regimes of the mat also showed increased methane production and growth upon incubation at elevated
temperatures. It appears that methanogenesis is not limited by temperature. Methane production and
primary productivity exhibited similar tempera ture distributions indicating methanogenesis might be
limited by the availability of methanogenic precursors, the amount of which is probably a direct
function of the rate of formation of algal-bacterial organic matter. Experiments designed to determine
the relative importance of labelled methane precursors indicated that acetate was not an important
precursor of methane at either high or low acetate concentrations. At high acetate concentrations,
acetate was apparently diverted photoheterotrophically into cellular material. Autoradiograms prepared
from mat material incubated with 2-14C-acetate showed that acetate was. rapidly incorporated into
very long filamentous bacteria. Dark incubation reduced photoheterotrophic incorporation of acetate.
Experiments with NaH14CO3 showed that radioactive methane was produced rapidly from H14CO3
and that CO2 reduction accounted for at least 70-80% of the methane evolved from algal-bacterial mat
samples. Apparently, CO2. is the main precursor of methane because competition for acetate by other
inhabitants of this microbial community, possibly photoheterotrophic bacteria, may preclude acetate as
a major methane precursor. 
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�0�� �����F�� ������ ���� ���������������� �������#�������������+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�G�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�� ����

���������(������������ ������ �= �3 �F �� �3�� �# �� �� �� �� �� ���+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�A�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�� ������ �H

�	�������� ������ �F�0�3���#������������ ������ �� �� �� �� �� �3�( �� �# �� �� �� �� �� �� �� �������� ���������������� �+ �+ �+ �+ ������

�������������!���������������� �� ���� �������� �� ������������ ���� ���� �(�� ������ �! �� �/������

�= �3 �F �� �3�� �# �� �� �� �� �� �� �+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+������

�.�������$������������ �+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�� �� �� �� �� �� �?�=

�'�������������$������ ���������.�� �+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�� �� �� ����
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�9�+�� �� �� �� �� �# �� �� �� ���� ���%�!������������ �����!�� �� �#������ ���� �� ������ �������� �����������������#��
�� ���� �������� ������ ���� ���������������� �������#������������ �I���#������������ ������������
�J�J�� ���K���+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�� �L�;

�� �+�� ������������������������ �! �� �� �� �� �� �( �� �� �� �� �� �� �� ���� �������� �����������������#���� ����
�������� ������ ���� ���������������� �������#������������ ������ ���#������������ ��������������
�� �� �� �� �� �3�( �� �# �� �� �� �� �� �� �� ���������+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�� ����

�E�+�� �����������������#���� ������ ���M���� ������ ���� ���������������� �������#������������ ������������ ��
���#������������ �������������� �� �� �� �� �� �3�( �� �# �� �� �� �� �� �� �� �������� ��������������
�����#���(�������!�� �� ���� �"�������������� ���������������������������+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�� ����

�;�+�� �	�������� ������ �= �3 �F �� �3�� �# �� �� �� �� �� �� ������ �������� �������������� �� �� �� �� �� �3
�( �� �#���� �� ���� ���� �������� ���������������� �+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�� �� ����

�J�+�� �	�������� �� ���� �= �3 �F �� �3�� �# �� �� �� �� �� �� ���!�!���!�� �� �� �� �� �� �� ��������������
������������������������������ ������ �������� �������������� �� �� �� �� �� �3�( �� �# �� �� �� �� �� ��
�������� �������������������+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�� �� �� �>�J

�� �+�� �	�������� ������ �F�0�3���#������������ ������ ���#������������ �������������� �� �� �� �� �� �3
�( �� �#���� �� ���� ���� �������� ���������������� �I�J�<�����K���+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�� �� �>�?
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�9�+�� ������������������������ �! �� �� �� �� �� �( �� �� �� �� �� �� ������ ����������������������������
������ �������� �������������� �� �� �� �� �� �3�( �� �# �� �� �� �� �� �� �� �����������+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�6�� ����

�=�+�� �� �� �� �� �#���� ������ ������������������������ ������ ������������������������������ ����
�� �� �� �� �� �3�( �� �# �� �� �� �� �� �� �� �������� ���������������� �#�� ������ �#���� �! �� �� ��
�"�������������� �������������������������� �I���#������������ �������������� �9�D�>�?�K�� �+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�� �;�L

�E�+�� �� �� �� �� �#���� ������ ������������������������ ������ ������������������������������ ����
�� �� �� �� �� �3�( �� �# �� �� �� �� �� �� �� �������� ���������������� �#�� ������ �#���� �! �� �� ��
�"�������������� �������������������������� �I�2�������������� ���������������� �9�D�>�?�K�� �+�+�+�+�+�+�+�+�+�� �;�D

�;�+�� �� �� �� �� �#���� ������ ������������������������ ������ ������������������������������ ����
�� �� �� �� �� �3�( �� �# �� �� �� �� �� �� �� �������� ���������������� �#�� ������ �#���� �! �� �� ��
�"�������������� �������������������������� �I���#������������ �������������� �9�D�>�D�K�� �+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�� �J�9

�J�+�� ������������������������ �! �� �� �� �� �� �( �� �� �� �� �� �� �� ���� �������������%�� �������!���#��������
�������!�� �������������������������������� ������ ���#������������ ������������
�� �� �� �� �� �3�( �� �# �� �� �� �� �� �� �� ���������+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�� ����

�� �+�� ������������������������ ���������������� �� �� �� �� �������/������ �� ���� �����!
������������������������������ �(�%�� ���������������3�������!���#������
�( �� �#���� ������ �� ���� �����������!�� ���������� ���#������������ ���������������+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�� ����

�>�+�� �������"�������������� ������ �����0�F�������� ������ �F���0�-���-�� ������ �������� ������������
�� �� �� �� �� �3�( �� �# �� �� �� �� �� �� �� ���������� ���+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�� ����

�� �+�� �������������� ������ �� �� �� �#���� ���#�� �� �# �� �� �" �� �� �% �� ���0�8�9�N�� �� �� �#�������#
�� �# �� �� �" �� �� �% �� �������� ���������� �/ ���� ���� �� �! �! �������� �� �� ����
�����0�����������	�� �+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�A�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�+�� �L�=

�� �+�� �������������!���������������� ������ �= �3 ���������3�+���#������������ ���� �( �� ������ �! �� �#�� ������
���������� ���#������������ �������������� �� �� �� �� �� �3�( �� �# �� �� �� �� �� �� �� �������� �I�J�J�� ���K�� �+�+

��
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������������������������������ ������ �� �� �� �� �� �3�( �� �# �� �� �� �� �� �� �� ���������� ������ �������� �� �� �� �� �� �� �� �� �� �#����������������
�� ���� �����/�� �� �� �� �� �� �� �� �+�� �� �� �� ���������������� �I�����������/������������ ������������������ �������)�K�� �/������ �������!�����!�+��
������������������������������ �/������ ���������!�� ������ �(���� ������ �� ������ ���� �9�E�3�=�E�� ���� �����/������ ���������� �������� ������������
������������������������ �� �� �� �� �� �� �� �� �� �� �������� �!���"������������������ �/�����#���� �/������ ���(�������� �>�E�� ���+�� ����������������
���������� �"�������������� ������������������������ ���������������� �� ���� �������� �������� �I�;�;�3�L�<�� ���K�� �� �� �� �� �������/���!��
�����#�����������!�� ���������������� �������!���#���������� ���������� �����#���(������������ �� ���� �������"�������!�� ��������������������������
�I�L�J�3�>�<�� ���K�� ���� �!���#������������ ���������� �������� �������������� �� �� �� �� �����,���������� ������������������������������
���#�#�������������� �(�������/�� �������� ������������ ������������������������ �� �� �� �� �� �� ���� ���� �������� �!���"������������������ �/������
�������� ���� �����/������ ������������ ������������������������ �� �� �� �� �� �� �� �� �� �� �����������������������#�� �( �� �#���� ������ �� �����*
�"�����"���!�� ������ �������������(���#�� �!���������!�����������+�� �����������������������#�� �( �� �#���� ������ �� ���������������!��
���������� �"�������������� ������������������������ ���������������� �� ���� �������� �������� ���������� �������/���!�� �����#�����������!��
���������������� �������!���#���������� �����!�� �������/������ ���������� �����#���(������������ ������ �������"�������!�� ���������������*
���� ���� �� �+�� �� �� �� ���������������� ���� �� ���� ������������������������������ ������ �������� ������ �������!�� �(�%�� �����������������������+��
���������������� �������!���#���������� �����!�� �������������%�� �� �� �� �! �� �#�����" �����%�� ���,�����(�������!�� �� �� �� �� �� �� �� �� ����������������
���� ���� �� �! �� �� �� �� �� �( �� �� �� �� �� �� �� ���� �!���#������������ ������������������������������ ������������ �(���� ������ ������ �! �� �(�%�� ��������
�� �" �� �� �� �� �( �� �� �� �� �% �� ������ �����������������������#�� �������#�������������&�� �������� �������������� �� ���� �/�����#���� ������ �������*
�(���(���%�� ���� �! �� �� �� �# �� �� �������#���������� �� ���� �������� ���� ���� �� ������ �������������������� ������ �� �� �� �� �� �3�( �� �# �� �� �� �� �� ����
�������������#�� �� �����������+�� ���,�������������������� �!�������������!�� ������ �!������������������ �������� �� �� �� �� �� �� �" �� �� �����*
�������������#���� �� ���� ���� �( �� ������ �! �� ���������������� �������#�������������� �����!���#�������!�� ���� �� ���� ���#������������
�/������ ���������� ������ �������������������� �������#������������ ������ ���������������� �� ���� �� �� �� �� �� �� �� ���������� ������ �����/�� ���#���*
�� �� �� �� �� �#�����#���������������������+�� ������ ���������� ���#������������ �#�����#���������������������&�� �� �#������ ���� �� �/������
�������������������%�� �!���"�� ������ �! �� ���������������+���������������������#������ ���%�� ���������� �# �� �� �� �� �� �� �� �� �� �� ���� �� ���� ���+��
�������������!���������������� ���������������!�� ���������� �������� �� �� ���� ������ ���� �����#���(�������!�� �/ �������� �= �3 �F �� �3��
�� �#������ ���� �� �������/���!�� ���������� ���#������ ���� �� �/�����+�� ���� �� ���! ���%�� �����#�����������������!�� ���� ������ �"�����%�� ����������
������������������������ �( �� �#���� �� ���� �+�� �.�����)�� �����#���(������������ �����!���#���!�� �����������������������������������#��
�����#������ ���������������� ������ ���#������ ���� �+�� ���,�������������������� �/�������� �����0�+�F�������� �������/���!�� ����������
�� �� �! ���� �� �#�����" �� �� ���������������� �/������ �������!���#���!�� ���� �� ���! ���%�� ���������� �0�F�����F�� �����!�� ���� �� ���� ��������
�����!���#���������� ���#�#�����������!�� ���� �� �� �� ���� ���������������� �3���� �O�� �� �� �� �������� ���������������� ���"�����"���!�� ����������
�� �� �� �� �� �3�( �� �# �� �� �� �� �� �� �� �������+���������������+�� �������������������%�&�� �������+�� ������ �������� ���������� �������#������������
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�������"���%���!�� �/������ �� ���� �� ������ ���� �/�������� �(�������/�� �������� ������������ ������������������������ �� �� �� �� �� �� ������ �� �� �� �� �� �3��

�( �� �#���� �� ���� ���� �!���"�����������������+�� �1���������������%�+�&�� �������� �(�������� ������������������������ �� �� �� �� ����������������

�������!���#���������� �/������ �J�<�� ������ �J�J�� ���@�� �����/���"�����&�� ���/���� ���������������&�� ������������������ �������������� �����!��

�2�������� ���������(�� ���&�� �������/���!�� �����,���������� ������������������������������ �� ���� �L�<�� ���� �I�	������������ �� �K �+ �� �'����������

���,�������������������� �/�������� �!�������������!�� ������ ���,������������ �� �� �� �������� �������������� �� �� �� �� �����,���������� ����������������

���������������� ���#�#�������������� �(�������/�� �������� ������������ ������������������������ �� �� �� �� �� �� �� �� �� �� �������� �!���"���������*

���������� �/������ ���� �����/������ ������������ ������������������������ �� �� �� �� �� �� �� �� �� �� ������������������������ �����"�����"���!�� ������

�������������(���#�� �!���������!�����������+

�� �� �� �� �#���� ������ ������������������������ ������ �������������(���#�� �.���������!������������ ������ ��������������

�2�������� ���������������� �#�� ������ �#���� �! �� �� ���� �"�������������� �������������������������� ������������ �������� ����������������

�������!���� ������ �/�������� �����#���(�������!�� �� ���� �������"�������!�� �������������������������� �I������ ������ �L�J�� ���� ������

���#������������ �������������&�� �	�������������+�=�&�� �����!�� ������ ������ �>�<�� ���� ������ �������� �2�������������� ��������������
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�	�������������	 �K�� �����#�����������!�� ���������������� �������!���#���������� ���#�#���������!�+�� ���������� ���(�������"������������

�/������ �#���������������!�� ������ ���� �� �� �� �� �� �� �� �� ���,������������������ ������ ���#������������ �������������� �I�	������������ �; �K�+��

�������� �����#�������������� �� �� �� �������������� �����#���(������������ �������������������������� �����������������!�� �������� ���(�*

�������"������������ �� ���� �������� ������������ ������������������������ �� �� �� �� �� �� �� �� �� �� �������#������������ �����"�����"���!�� ������

�������������(���#�� �!���#���������������������+������ ���������������+�� ���(���"���� �>�<�� ���&�� ���������������� �������!���#����������

�/������ �����/������ ������ ���������������� �#�� ������ �#���� �! �� ���������� �"�������������� �������������������������� ������ �������� ������������

�( �� �# �� �� �� �� �� ���� �������+�� ������������������ ���������� ���������������� �������!���#���������� �/������ ���� �! ���#�� ���� �! �� ���� ����

�������� �J�<�� ���� ���������������� �����#���(�������!�� �� ���� �>�J�� �����!�� �?�<�� ���&�� ���� ���� �� �/������ ���������� �� �� �) �� �� �% �� ����

�� �� �� �� ���� �� ������ ���������������� �������!���#���������� ���������� ���#�#���������!�� �(������������ ���������������� �#�������!�� �(����

������ �� �� ���� ������ �! �� ������ �������������� �����#���(������������ �������������������������� �I �� �� �� �� �� �� �� �� ���������� ���������� ��������

�� �� �� �� �! �� ������ �������� �����(�������������%�� �/������ ���(�������� ���/���� �����������K�+�� ���������� �#�������������� �� ���� �����*

������������ �������!���#���������� �������/���!�� ������ �����#�������������� ������ ���������������� �������!���#���������� ���� ����

���������������� �����#���(�������!�� �� ���� �>�J�� �����!�� �?�<�� ���+�� ���������&�� �������� ������������ ������������������������ �� �� �� �� ����

�� �� �� �� �������������(���#�� �������#������������ �����"�����"���!�� ������ �������� �#�����"�������������� �� �� �� �� �� �� �� �� �3�( �� �# �� �� �� �� �� ����

�� ������������ ���� ������ ���������������� ���������������� ������ �(���� �>�<�� ������ �>�J�� ���+�� �� �� �� �� �� ���� �� �� �&�� �� �� �� ����������������

�� �� �) �� �� �% �� ���� �� ���� �� �� �� �� �� �� �� �� �� �� �� �� ������������ ���������� ������������������������ ���������� ���#�#���������� �� �� �� �� ��������

�����#�)�� ������ ������������������������������ ���(���"���� ���(�������� �L�<�� ���� ������ ������������ �� �� �� �� �� �3�( �� �# �� �� �� �� �� ����

���������� �I �� ���� �� �� �� �� �� �K �+

�� �� ������ ���� ������ �� �� �� ���� �������������%�� �� �� �� �! �� �#�����"�����%�� �����!�� ����������������������������

���,�������������������� ������ �!������������������ �� �� �� ������������ �/������ ���� �#�� �� �� �� �� �� �� �� �� �� �� �(�����/��������

�������������%�� �� �� �� �! �� �#�����" �����%�� �����!�� ���������������� �������!���#���������� �������/���!�� ���� �� ���� �������������%�� �������*

�!���#���������� �/������ �������������%�� ������ ������ �! �� �� ���� �������������������������� ���(���"���� �J�<�� ������ �J�J�� ��
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�4���������������'�� �������� ���������'������ �����'�'���������.�� ������ �7���������$���� �����������������$������ ��

�I �7 �� ���1�������� ���0���������'�� �9�D�>�?�K�� �I�������0�������� �������.�$�����.�� ���	�������� �9�=�� �0���$�����&��

���7�������1���� ���	�� ���������'�������������K�+�� �"
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�	���1�$������ �;�+�� ���	�	�������� ���	�� �����������������$������ ������ �������0�������1�������������� ������ ���'�1���'�3

�4���������������'�� �������� ���������'������ �����'�'���������.�� ������ �7���������$���� �����������������$������ ��

�I�����������$���� �����������1�� �9�D�>�D�K�+�� �I�������0�������� �������.�$�����.�� ���	�������� �9�J�� �0���$�����&��
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�I�	������������ �J�K�H�� ������ �� �� ���� �� ���,�����������������&�� �������������������������� �� ���� ������������������������������ �����!��

�������������%�� �������!���#���������� �/�������� �����!���� ������ �������� ���������� �!�������� ������ ���#������������ �������������+�� ������������

�/������ ���� ���������������(������ �# �� �� �� �� �� �� �� �� �� �� �� �(�����/�������� �������������%�� �� �� �� �! �� �#�����" ���� �%�� �����!�� ����������������

�������!���#���������&�� �(�������� �� �� �� �/�����#���� �������/���!�� �� �� �� �� �� �� �� �# �� �� �� �� �� �# �� �� �" �� �� �% �� �� ���� �������%�������� �����!��

�J�J�� ���+�� �� �� �� �/�������!�� �������������� ���������� ���� �� ���� ������������������������������ ���(���"���� �L�<�� ���� ������ ��������

������ �������! �� �(�%�� �����������������������&�� �(������ ������������ �(���� ������ ������ �! �� �(�%�� �������� �� �" �� �� �� �� �( �� �� �� �� �%��

������ �����������������������#�� �������#�������������&�� �������� �������������� �� ���� �/�����#���� ������ �������(���(���%�� ���� �! �� �� �� �# ����

�������#���������� �� �� �� �������� �� �� ���� �� �� �� �� �������������������� �� ���� �� �� �� �� �� �3�( �� �# �� �� �� �� �� �� �� �������������#�� �������������+

���� �� �� �� �� �� �� �� �� �����!�� �� �� �� ���� �#���� �����8�� ������ �� �� �� ���� �����������������������#�� �4���#������������ �	�������� �7������������
������������������������ ���������������� �� �� �� �������� �� ���� �� ���3�4 �� �# �� �� �� ���� ���� ������

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

�(�%�� �! �� �� �� �� �� �� �� �� ������ �� �, �� ���� �# �� ���� �� �� �� �� �� �� �� �! �� �� ���� �� �� �� �� �� �� ������ �� �� �� �/������ ���������������(������ ������

������������������ ���������������3�������!���#�������� �(�� �#���� ������ �� ���������� ���� �������������������������#�� �#���������������������+��

�0���/���"�����&�� �������� ���� ���� ���������� �������#�� �#���������������������� �/�����C�� ���� �� �! �����%�� ���������������!�� �(�%�� �! �� �� �� �*

������ �� �� ������ �� �, �� ���� �#������ �� �� ������ �4�0�� �I�������� �� �� �������������� �� �����!�� �����������!���K�� �����������������������!�� �/��������

�� �+���O�� ���� �%�� �����#�� �� �� �� �����!���� �+���O�� �%���������� �� �, �� �� �� �#�� �� �����!������ �������� �O�� �������& �Q���� �O�� �0���� �����������*

������������ �I�4���� �X�� �������K�+�� �2�������� �4�0�� �/������ �����������������������!�� �/�������� �<�+�9�� ������ ������ ���� �������(���!��

�#�� ���� �� �� �� �� ������ �������� ���������������!�� �������������������������#�� �(���#�������������� �I�������/���� ������ �4���� �X�� �������@��

�� �� �� �� �� �� �� �8 �� �! �� �� �� �� �� �� �� �������/������ �(�%�� ���������#�����"�������� �����!�� �� �� �� �� �� �� �� �� �� �� �� ���������������� ���� �<�+�;�J�� ������

�� �� ������ �� �� �� �� �� �� �� �� �� �� �� �3 �� �4���� �X�� ���K�� �&�� �� �� �� �/������ �����������(������ ������ ���(���������� ���������� �#����������������

������ �����������������������#�� �( �� �#���� ������ �� �� ���� �J�<�&�� �J�J�&�+�� �L�<�� �����!�� �L�J�� ���� ������������ ���#������������ ��������������

�� �� �� �� �� �3�( �� �# �� �� �� �� �� �� �� �������� �� �� ���� ������ ���� �� ������ ���� ���������#���� �� ���� �������#�������+�� �� �� �� �/������ �� �� �� �� ����

���������!�� ���� �� ���� �"�������������� �4�1���� �I�������Q�����K�� �����������#���!�� �������� ����� ������������������ �� �� �� �� ������
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