
SARS-CoV-2 European resurgence foretold: interplay
of introductions and persistence by leveraging
genomic and mobility data
Philippe Lemey  (  philippe.lemey@kuleuven.be )

KU Leuven https://orcid.org/0000-0003-2826-5353
Nick Ruktanonchai 

Virginia Tech
Samuel Hong 

KU Leuven https://orcid.org/0000-0001-6354-4943
Vittoria Colizza 

Inserm https://orcid.org/0000-0002-2113-2374
Chiara Poletto 

INSERM
Frederik Van den Broeck 

KU Leuven
Mandev Gill 

KU Leuven
Xiang Ji 

Tulane University https://orcid.org/0000-0002-7243-0865
Anthony Levasseur 

Aix-Marseille Université, Méditerranée Infection
Adam Sadilek 

Google Inc https://orcid.org/0000-0003-0784-7098
Shengjie Lai 

University of Southampton https://orcid.org/0000-0001-9781-8148
Andrew Tatem 

University of Southampton https://orcid.org/0000-0002-7270-941X
Guy Baele 

K. U. Leuven
Marc Suchard 

Department of Biostatistics, UCLA Fielding School of Public Health, University of California, Los Angeles
https://orcid.org/0000-0001-9818-479X

Simon Dellicour 
ULB

https://doi.org/10.21203/rs.3.rs-208849/v1
mailto:philippe.lemey@kuleuven.be
https://orcid.org/0000-0003-2826-5353
https://orcid.org/0000-0001-6354-4943
https://orcid.org/0000-0002-2113-2374
https://orcid.org/0000-0002-7243-0865
https://orcid.org/0000-0003-0784-7098
https://orcid.org/0000-0001-9781-8148
https://orcid.org/0000-0002-7270-941X
https://orcid.org/0000-0001-9818-479X


Biological Sciences - Article

Keywords: COVID-19, SARS-CoV-2, Europe, second wave, phylogeography, international mobility

Posted Date: February 10th, 2021

DOI: https://doi.org/10.21203/rs.3.rs-208849/v1

License:   This work is licensed under a Creative Commons Attribution 4.0 International License.  
Read Full License

Version of Record: A version of this preprint was published at Nature on June 30th, 2021. See the
published version at https://doi.org/10.1038/s41586-021-03754-2.

https://doi.org/10.21203/rs.3.rs-208849/v1
https://creativecommons.org/licenses/by/4.0/
https://doi.org/10.1038/s41586-021-03754-2


1 SARS-CoV-2   European   resurgence   foretold:   interplay   of   introductions   and   persistence   
2 by   leveraging   genomic   and   mobility   data   
3   

4   
5 Phi i e   Le e  1,2 ,   Nic    R a chai 3,4 ,   Sa e    L.   H g 1 ,   Vi ia   C i a 5 ,   Chia a   P e  5 ,  
6 F ede i    Va    de    B ec  1,6 ,   Ma de    S.   Gi  1 ,   Xia g   Ji 7 ,   A h    Le a e  8 ,   Ada    Sadi e  9 ,   She g ie  
7 Lai 3 ,   A d e    J.   Ta e  3 ,   G    Bae e 1 ,   Ma c   A.   S cha d 10,11,12 ,   Si    De ic  1,13 .  

 
 

10 1 De a e   f  Mic bi g ,  I g   a d  T a a a i ,  Rega  I i e,  KU  Le e ,  Le e ,  

11 Be gi .  

12 2 G ba    Vi    Ne    (GVN),   Ba i e,   MD,   USA.  

13 3 W dP ,  Sch   f  Ge g a h   a d  E i e a   Scie ce,  U i e i   f  S ha ,  S ha   

14 SO17   1BJ,   UK.  

15 4 P a i    Hea h   Scie ce ,   Vi gi ia   Tech,   B ac b g,   VA,   USA.  

16 5 INSERM,  S b e  U i e i ,  I i   Pie e  L i   d E id i gie  e   de  Sa   P b i e  IPLESP,  F75012  

17 Pa i ,   F a ce.  

1 6 De a e    f   Bi edica    Scie ce ,   I i e   f   T ica    Medici e,   A e ,   Be gi .  

1 7 De a e    f   Ma he a ic ,   Sch    f   Scie ce   &   E gi ee i g,   T a e   U i e i ,   Ne    O ea ,   LA,   USA  

20 8 Mic be ,  E i ,  Ph ge   a d  I fec i ,  Ai -Ma ei e  U i e i   a d  Ma ei e  I i   U i e i ai e  

21 de   F a ce,   Ma ei e,   F a ce.  

22 9 G g e,   M ai    Vie ,   CA,   USA.  

23 10 De a e   f  Bi a he a ic ,  Da id  Geffe   Sch   f  Medici e,  U i e i   f  Ca if ia  L   A ge e ,  

24 L    A ge e ,   CA   90095,   USA.  

25 11 De a e   f  Bi a i ic ,  Fie di g  Sch   f  P b ic  Hea h,  U i e i   f  Ca if ia  L   A ge e ,  L   

26 A ge e ,   CA   90095,   USA.  

27 12 De a e   f  H a   Ge e ic ,  Da id  Geffe   Sch   f  Medici e,  U i e i   f  Ca if ia  L   A ge e ,  

2 L    A ge e ,   CA   90095,   USA.  

2 13 S a ia   E ide i g   Lab  (S ELL),  U i e i   Lib e  de  B e e ,  CP160/12,  50  a .  FD  R e e ,  1050  

30 B e e ,   Be gi .     



31 Abstract  

32 F i g  he    a e  f  SARS-C V-2  i fec i   i   i g  2020,  E e  e e ie ced  a  
33 e ge ce  f  he  i   a i g  a e  e   ha   a   dead ie   a d  e  dif c     c ai .  
34 Re a ed  i e e i   ea e   a d  e   a e   ha e  bee   i ica ed  a   d i e   f  he  ec d  

35 a e.  He e,  e  b i d  a  h ge g a hic  de     e a a e  h   e   i d ced  i eage ,  a   
36 ed    he  e i d i g  f  e i e   i eage ,  c ib ed    he  COVID-19  e ge ce  i   
37 E e.  We  i f   hi   de   i g  ge ic,  bi i   a d  e ide i gica   da a  f   10  We   
3 E ea   c ie   a d  e i a e  ha   i   a   c ie   e  ha   50%  f  he  i eage   ci c a i g  
3 i   a e  e   e ed  f   e   i d c i   i ce  J e  15 h .  The  cce   i   a d   

40 a i i   f  he e  i eage   i   edic ed  b   SARS-C V-2  i cide ce  d i g  hi   e i d.  Re a i e   
41 ea   i d c i   f   S ai   i   he  U i ed  Ki gd   c ib ed    he  cce f   ead  f  
42 he   20A.EU1/B.1.177  a ia .   The  e a i e  ead  f  a ia   ha   ha e    bee   a cia ed  i h  
43 a   ad a age  i   a i ibi i   high igh   he  h ea   f  e   a ia   f  c ce   ha   e e ged  

44 e  ece   a d  ha e  bee   di e i a ed  b   h ida   a e .  O   di g   i dica e  ha   e  
45 effec i e   a d   c di a ed   ea e    a e   e i ed      c ai    ead   h gh   c -b de    a e .  

46   
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4 Introduction  

4 U   cce f   c bi g  a i i   i   i g  2020,  a   E ea   c ie   i e ed  a  
50 e ge ce  i   COVID-19  ca e   i   a e  e .  The  be   f  COVID-19  i fec i   i c ea ed  
51 a id ,  a d  b   he  e d  f  Oc be ,  i   a   c ea   ha   he  c i e   a   dee   i   a  ec d  e ide ic  

52 a e.  I   E g a d  f   e a e,  he  be   f  i fec i   a   d b i g  e e   i e  da   a d  he  
53 e d c i   be   a   e i a ed    ha e  i e     1.6   1 .  B   ea   Dece be ,  i   a   c ea   ha   he  
54 ec d  a e  had  bec e  dead ie   ha   he    a   he  be   f  E ea   ha   died  f  
55 COVID-19  i   N e be   had  a ed  he  a   be   i   A i    2 .  Thi   f ced  g e e     
56 ei e  e   c d   a d  cia   e ic i   i   a   eff     c ai   he  ec d  a e.  Whi e  
57 he e  ea e   ha e  agai   ed ced  i fec i   a e   ac   E e   3 ,  hi   a     be  e a .  
5 Diffe e   c ie   ha e  i e ed  a  abi i a i   a   e a i e   high  e e     e e   a  e   ge  i   
5 i fec i .  I   he  U i ed  Ki gd   (UK),  he  ge  ca   be  a ge   a ib ed    he  a id  ead  f  a  
60 e   a ia   ( B.1.1.7,   Va ia   f  C ce   202012/01     20I/501Y.V1   4 ),  hich  a ea     be  e  
61 a i ib e   ac    a    age   g    a d   he ef e   e   cha e gi g      c ai     5 .  
62  
63 A ead   ea   i   he  a de ic,  e e   a ed  ab   ec da   a e   a d  de i g  die   
64 i f ed  b   he  ea a   a ia i   f  e de ic  c a i e   edic ed  a  a ge   i e   ea   i   he  
65 N he   he i he e   6 .  B   id  A i ,  he  E ea   C i i   c c ed  a  ad a     if i g  
66 c a i   c ai e   ea e    7 ,  ec e di g  a  ca i   a d  c di a ed  a e     e i e  
67 cia   a d  ec ic  ac i i ie .  H e e ,  he  ea   a   f  he  de a a i g  ec d  a e  
6 de a ed  ha ,  i   ac ice,  he e  a   i f cie   adhe e ce    he e  ea ed  

6 ec e da i .  C -b de   a e ,  a d  a   i   i   a ic a ,  ha   bee   i ica ed  a   a  
70 a   i iga   f  he  ec d  a e.  I   Be gi   f   e a e,  hich  ffe ed  a  ha h  i g  a e  
71 a d  i e ed  e  f  he  ea ie   i cide ce  i e   i   e ,  i i   e e  e i g  f   h ida   
72 i h   e i g    e f ced  a a i e  de a d .  Ge ic  ei a ce  de a ed  ha   a  e   
73 a ia   ( i eage  B.1.177   8 ,  20A.EU1  [ e ai . g])  ha   e e ged  i   S ai   i   ea   e   ha   
74 ead    i e  ca i   i   E e   9 .  Whi e  hi   a ia   ic   g e   i   he  d i a   
75 ci c a i g  SARS-C V-2  ai   i   diffe e   c ie   (e.g.  he  UK  a d  he  Ne he a d )  a d  
76 i a ed  i e i e  a i i   d a ic   ac   c ie ,  i   did    a ea     be  a cia ed  
77 i h   a   highe    i i ic   a i ibi i     9 .  
7  
7 A h gh  i   a ea   c ea   ha   a e   had  a  ig i ca   i ac     he  ec d  a e  i   E e,  i   
0 e ai   cha e gi g    a e   h   i   a   ha e  e c ed  a d  eig i ed  he  e ide ic  i   he  
1 diffe e   E ea   c ie .  E e   i h   e i g  a e ,  e a i g  c ai e   ea e   he   

2 - e e   a i i   i   g i g  i   he  ife a i   f  ca   ci c a i g  ai .  H dc f   e   
3 a .  (2020)  de a ed  ha   ge ic  a a e   ide  i a   i igh   i   he  ead  f  e   
4 a ia   de i g  he  e ge ce  d a ic .  S eci ca ,  he  a h   d c e ed  h   he  
5 ead  f  B1.177/20A.EU1  ha   i ac ed  he  ge e ic  a e-   f  SARS-C V-2  i   E ea   

6 c ie   i   diffe e   a .  Ph d a ic  a a e   a   ide  f he   de ai     he  e a i e  
7 i a ce  f  e i e ce  e   he  i d c i   f  e   i eage ,  b   ch  a a e   a e  

c ica ed  f   SARS-C V-2  f   diffe e   ea .  Ph ge e ic  ec c i   a   be    
e ed  d e    he  e a i e   i i ed  b i i   acc a i g  i   SARS-C V-2  e   i e.  Thi   i   

0 f he   c f ded  b   he  deg ee  f  i i g  ha   ca   be  e ec ed  f   e ic ed  a e   i     
1 he  c d   i   i g  2020.  He e,  e  e f   a  h d a ic  a a i     e a a e  he  e a i e  



2 i a ce  f  e i e ce  e   e   i d c i   i   ca i g  he  e ge ce  i   diffe e   
3 E ea   c ie .  T   a i i e  he  e i   f    ec c i ,  e  i c a e  

4 e ide i gica   da a  a d  ea e   f  h a   bi i   ac   c ie .  U i g  hi   a ach,  e  
5 c e   he  deg ee    hich  i d c i   e   he  e   e i d  diffe e ia   c ib ed    
6 he   ec d   a e   i    a i    E ea    c ie .   

7     



Results  

Mobili    da a   p edic    ph logeog aphic   pa e n    of   SARS-CoV-2   p ead  

100 We  a a ed  SARS-C V-2  B.1  (20A)  ge e   f   10  E ea   c ie   f   hich  a  i i a   

101 be   f  ge e   f   he  ec d  a e  e e  a ead   a ai ab e    N e be   3 d,  2020.  B   
102 b a i g  e a i e    a   ca e  c ,  e    c i ed  a  da a  e   f  c e    3,000  ge e   
103 a ed      Oc be   20 h,  2020,  a d  b e e   da ed  hi   da a  e     Ja a   5 h,  2021,  
104   c e    4,000  ge e   a ed      Oc be   30 h,  2020  (cf .  Me h d ,  E e ded  Da a  Tab e  

105 1).  D e    e a i e     e e ce  di e i ,  h ge e ic  ec c i   f  SARS-C V-2  a   be  
106   e ed   10 .  I   de     achie e  a i   e i ,  e  c c ed  a  Ba e ia   
107 i e- ea ed  h ge g a hic  de   ha   i eg a e   bi i   a d  e ide i gica   da a.  U i g  
10 hi   de ,  e    e ed    ha   e e   i a     ac   c ie   ca   be  edic ed  b   bi i   

10   c ec i i   ea e .  S eci ca ,  e  c ide ed  i e a i a   ai   a a i   da a,  he  
110 G g e  COVID-19  Agg ega ed  M bi i   Re ea ch  Da a e   (a   efe ed    he e  a   bi i   da a   
111 f   h ),  a   e   a   Faceb '   S cia   C ec ed e   I de   (SCI),  a   c a ia e   f  
112 h ge g a hic  ead  (E e ded  da a  Fig e  1).  The  G g e  bi i   da a  c ai   a i ed  

113 bi i     agg ega ed  e   e   h   ha e  ed    he  L ca i   Hi   e i g,  hich  i   ff  
114 b   defa   (cf .  Me h d ).  The  S cia   C ec ed e   I de   e ec   he  c e  f  cia   e   
115 a d  ha   bee   gge ed    c e a e  i h  he  ge g a hic  ead  f  COVID-19   11 .  T   he   i f   
116 he  h ge e ic  c a e ce   i e  di ib i ,  e  a a e e i ed  he  i a   a i   i e  
117 a ec ie    h gh   i e   a    a   f c i    f   i cide ce   da a   f    he   10   c ie    de    i e iga i .   

11   

11   

120 Table  1.   Parameter  estimates  for  the  various  Bayesian  time-measured  phylogeographic  models  applied  to                         
121 the  3,959  genome  data  set.  The  c a e ce   ge e a i ed  i ea   de   (GLM)  a a e e i e   bi- ee          
122 effec i e  a i   i e   a   a  g- i ea   f c i   f  COVID-19  i cide ce  da a,  i h  ⍺  a d  β  e e e i g  he  

123 g  i e ce   a d  g  eg e i   c ef cie .  I   he  i e-i h ge e   a ia   diff i   de ,    

Model    Parameter   estimates   

Ti e-  
h ge   

a ia    diff i   

c a e ce    GLM  
 
a ia    GLM  

⍺   =   2.44   [2.35,2.53],   β   =   1.77   [1.54,1.92]  
 

ai    a e :   E[δ]   =   0.01,   (β δ=1)   =   -0.03   [-0.16,0.09]  
SCI:   E[δ]   =   0.01,   β( δ=1)   =   -0.15   [-0.27,-0.02]  

bi i :   E[δ]   >   0.99,   β( δ=1)   =   0.36   [0.24,0.49]  

Ti e-  
i h ge e   

a ia    diff i   

a ia    GLM,   c a   
i c i    babi i ie   

ai    a e :   E[δ]   =   0.05,   β( δ=1)   =   -0.07   [-0.21,0.07]  
SCI:   E[δ]   =   0.16,   β δ=1   =   -0.13   [-0.29,0.01]  

bi i :   E[δ]   >   0.99,   β( δ=1)   =   0.35   [0.22,0.49]  

a ia    GLM,  
i e- a iab e  

i c i    babi i ie   

ai    a e :   E[δ h ]   =   0.03,   β (δ h =1)   =   0.10   [-0.24,0.12]  
SC :   E[δ h ]   =   0.12,   β δ h =1   =   -0.14   [-0.35,0.01]  

bi i :   E[δ h ]   =   0.93,   β( δ h =1)   =   0.39   [0.24,0.57]  

a ia    GLM  
 

i e- a iab e   a e  
ca a    GLM  

bi i :   β   =   0.26   [0.12,0.41]  
 

bi i :   ⍺   =   0.67   [0.54,0.78],   β   =   0.47   [0.32,0.62]   



124 c a e ce   i   a   ed  a   he e  de   e e  ed    e i   ee   i fe ed  f   he  

125 i e-h ge e   de   (cf .  Me h d ).  F   he  a ia   GLM  de ,  e  e   i c i   babi i   
126 e i a e   h gh  he  e ec a i   f  he  b ea   i dica   (δ)  a cia ed  i h  each  edic   a d  g  

127 c di i a   effec   i e   ( he  eg e i   c ef cie   c di i a     he  edic   bei g  i c ded  i   he  de ,  
12 β( δ=1)).  SCI  =  S cia   C ec ed e   I de ,  ba ed    Faceb   da a.  F   he  de   i h  i e- a iab e  

12 i c i   babi i ie ,  e  e   he  a a e e   a   he  hie a chica   e e   (δ h  a d  β δ h ,  cf .  Me h d ).  I   he  

130 de   i h  a  i e- a iab e  a e  ca a ,  e  a a e e i e  hi   a e  ca a   a   a  g- i ea   f c i   f  he  e a   
131 be ee -c    bi i ,   i h   ⍺   a d   β   e e e i g   he   g   i e ce    a d   g   eg e i    c ef cie .   

132   

133 U i g  a  i e-h ge e   de   f  a ia   diff i ,  e  e i a e  a  a i   i c i   
134 babi i   a d  i i e  g  effec   i e  f   bi i   da a  he ea   ai   a a i   da a  a d  SCI  

135 ffe     edic i e  a e  (Tab e  1).  We  a   e i a e  a  ig i ca   i i e  a cia i   be ee   
136 i a   a i   i e  cha ge  h gh  i e  a d  COVID-19  i cide ce  (Tab e  1).  We  f he   c   
137 he    f   he  bi i   c a ia e  i   a  i e-i h ge e   a ia   de   ha   i c a e   
13 h   bi i   ea e ,  i h  ei he   c a     i e- a iab e  i c i   babi i ie   (Tab e  1).  
13 The  fac   ha   bi i   da a  e c a i g  b h  ai   a d  a d-ba ed  a   a e  e i ed    

140 e ai   COVID-19  ead  high igh   he  eed    c ide   b h  e   f  a   i   c ai e   
141 a egie .  Ha i g  a cia ed  bi i   i h  h ge g a hic  di e a ,  e  f c     hi   edic   
142 a d  i c de  i   bi- ee   a ia i   i   b e e   ec c i .  I   addi i     a a e e i i g  
143 he  e a i e  a e   f  ead  be ee   c ie   acc di g    hi   c a ia e,  e  e e d    

144 i e-i h ge e   a ach    a   de   bi- ee   a ia i   i   he  e a   a e  f  ead  
145 be ee   c ie   a   a  f c i   f  bi i   ea e   (Fig.  1).  Thi   a ach  e i a e   a  i i e  
146 a cia i   be ee   he  e a   a e  f  a ia   ead  a d  bi i   da a  (Tab e  1).  Fi a ,  e  add  
147 i e-h ge e   a d   effec     he  h ge g a hic  a i i   a e   a a e e i ed  

14 acc di g    bi i   da a  ac   e ch   i   de     acc   f   e ia   c i e   bia e   i   he  
14 abi i   f  bi i     edic   h ge g a hic  ead.  Whi e  e i   ea   e i a e   f   he  
150 a d   effec   a ,    e   fe   i dica e  ha   i di id a   h ge g a hic  a i i   a e   
151 ig i ca    de ia e   f    he   bi i    da a   (E e ded   Da a   Fig e   2).  

152   

153 A   high   deg ee   of   gene ic   mi ing   and   d namic   c o -co n    an mi ion   h o gh   ime   

154 We  e    babi i ic  de   f  a ia   ead  i f ed  b   ge ic  da a,  bi i   a d  
155 e ide i gica   da a    cha ac e i e  he  d a ic   f  ead  h gh   he  e ide ic  i   E e.  
156 We    f c     he  a i   f  i d c i   e   he  a   i a     i   a d    f  each  c   e   
157 i e  a d  he  ge e ic  c e  f  c - eci c  a i i   chai   (Fig.  1).  F   he  a e ,  e  

15 e  a  a i ed  e   ea e  ha   a i e   he  deg ee  f  h ge e ic  i e e i   f  
15 c - eci c  a i i   chai   i   he  SARS-C V-2  h ge   (cf .  Me h d ).  A h gh  
160 e i a e   f   i di id a   di e a   be ee   ai   f  c ie   ca   a   be  b ai ed  (E e ded  Da a  
161 Fig e  3),  e  e ai   ca i   i   i e e i g  he e  a   di ec   a h a   f  ead  beca e  he  

162 ge e  a i g    c e   a  e ic ed  e   f  E ea   c ie .  The  bi i   /f   each  
163 c   i hi     10-c   a e  c e   be ee   64%  a d  96%  f  he  bi i   /f   a   
164 c ie   i hi   E e  (E e ded  Da a  Tab e  2),  e ce   f   N a   (27%),  f   hich  he   
165 Sca di a ia   c ie   acc   f   c ide ab e  bi i   c ec i   (61%),  a d  he  UK  (49%),  

166 f    hich   I e a d   acc    f    a   a ge   f ac i    f   bi i    c ec i    (38%).  
167  



16 Acc di g    he  i   f  i d c i ,  e  e i a e  e  i a   i   ha   e   e e   
16 f   N a ,  he  Ne he a d ,  Be gi   a d  S i e a d  h gh     f  he  i e  e i d  de   

170 i e iga i .  Acc di g    he  e i a ed  h ge e ic  e ,  he e  c ie   a   e e ie ced  
171 a   i de e de   a i i   chai   f   he  begi i g  f  he  e ide ic  ead  i   E e.  Thi   
172 i   c i e   i h  c - eci c  die ;  i   Be gi   f   e a e,  ab   331  i di id a   
173 i d c i   e e  e i a ed  i   he  a ce   f  a  i i ed  a e  f  740  ge e    12 .  F   P ga ,  

174 e  a   e i a e  highe   i   f  i d c i   ea   i   he    a e  b   i h  a  b e e   
175 dec i e    ed i a   e   e e .  F a ce,  I a   a d  S ai     he  he   ha d  a e  
176 cha ac e i ed  b   a  e a i e   high  i a   e   d i g  he    a e.  The  i   f  
177 i d c i   e ai   e a i e     f   I a   a d  S ai   f i g  he    a e,  hi e  i   F a ce  

17 he e  i   a e  high  f   id  J e  i   he  e d  f  J .  The  ab e  be   f  a i i   i   
17   a e  a e  h e e     d i g  hi   i e  e i d.  The e  c ie   a   ha e  c a a i e   
1 0 e   e   a e   ea   i   he  e ide ic,  i h  a   i c ea e  f   F a ce  b   he  a   f  e   a d  
1 1 a  e  g ad a   i c ea e  e   i e  f   I a .  I   S ai   h e e ,  he  ge e ic  c e i   f  

1 2 SARS-C V-2  a i i   chai   e ai   i i ed.  I   he  UK  a d  Ge a ,  he  i a     i   a d    
1 3 f  he  c   i   i i ia   e a i e   ba a ced.  A  ece   a ge- ca e  ge ic  a a i   i   he  UK  
1 4 i dica e   ha   hi   ca   i   e   high  ab e  be   f  c -c   a i i   a   e  
1 5 ha   2,800  i de e de   i d c i   e e   e e  ide i ed  f   he  a a i   f  26,181  ge e   
1 6 13 .  A h gh    a e  i   i i ed  c a ed    hi   a a i ,    ec c i   a   ec e   
1 7 a   i   f   S ai ,  F a ce  a d  I a   d i g  he    a e  i   he  U i ed  Ki gd   (E e ded  
1 Da a  Fig e  3).  We  e i a e  he  highe   i   f  i d c i   f   he  U i ed  Ki gd   
1 d i g  he    ha f  f  J ,  i dica i g  a   i a   i a   i   e a i e    e   a d  hi   i e.  

1 0 The  h ge e ic  e   a   ea   a d  hi   i e.  I   Ge a ,  he  i   ea   
1 1 e ha   a e   i   e   i h  a  c c i a   i e  i   h ge e ic  e .  We  b e e   
1 2 f c     he  i e  e i d  be ee   he    a e     de e i e  he  e  f  i d c i   e   
1 3 e i e ce   i    eedi g   he   ec d   a e.  



1 4

 

1 5 Figure  1.  Mobility,  genome  sampling,  case  counts  and  phylogeographic  summaries  through  time  for  10  West  European  countries.                                   

1 6 The  e   ef   a e   a i e   he  G g e  bi i   i   b   c   f   he  he   10  c ie   f   - ee   i e a ,  hi e  he  
1 7 e   igh   a e   de ic   he  ee   ge e  a i g  b   c   ed  i   he  h ge g a hic  a a i .  I   he  e ai i g  a e ,  e  

1   f   each  c   he  a i   f  i d c i   e   he  a   i a     f   a d    ha   c   (f   - ee   i e a )  a d  a  h   

1 a i ed  e   ea e  a i i g  he  h ge e ic  c e  f  c - eci c  a i i   chai .  The  e i   ea   
200 a i   f  i d c i   a e  de ic ed  i h  ci c e   ha   ha e  a  i e  i a     he  a   be   f  a i i   f   a d    ha   c   

201 a d  he  g e   face  e e e   he  95%  highe   e i   de i   (HPD)  i e a .  The  e i   ea   a i ed  e ie   a d  95%  

202 HPD  i e a   a e  de ic ed  b   d ed  i e .  The e  a i ed  e   ea e   i dica e  h   h ge e ica   c ed  he  e ide ic  

203 i   i   each  c ,  a d  a ge   f   0  ( e fec   c ed,  e.g  a  i g e  c - eci c  c e )    1  ( c ed  i e e i   f  
204 c - eci c  e e ce   ac   he  e i e  SARS-C V-2  h ge ).  The  i d c i   a i   a d  a i ed  e   ea e   a e  

205 e i ed  e   he  be   f  COVID-19  ca e   e ed  f   each  c   h gh  i e  (c ed  de i   ).  The    e ica   

206 da hed  i e   e e e   he  e   i e  i e a   (J e  15  a d  A g   15,  2020)  f   hich  e  b e e   e a a e  i d c i   
207 e    e i e ce   (Fig e   2).  
20  
20 A   high   p opo ion   of   mme    in od c ion    i    mod la ed   b    local   incidence  

210 T   a e   he  i ac   f  e   a e     he  ec d  a e  i   he  diffe e   c ie ,  e  e    
211 ge ic- bi i   ec c i     e i a e  b h  he  be   f  i eage   e i i g  i   each  
212 c   a d  he  be   f  e   i d ced  i eage ,  a d  h   he e  ife a ed  ea   i   he  
213 ec d  a e.  We  f c     a  - h  i e  e i d  be ee   J e  15 h ,    hich  a   EU  a d  



214 Sche ge -a ea  c ie   e ed  hei   b de     he   c ie ,  a d  A g   15 h ,  bef e  hich 
215 he  a i   f  h ida   e   a e   i   e ec ed  f   a   c ie .  We  ide if   he  be   f  
216 i eage   ci c a i g  i   each  c     A g   15 h ,  a d  de e i e  he he   he   e   f   a  
217 i eage  ha   e i ed  i ce  J e  15 h    f   a  i e  i d c i   af e   hi   da e,    i de e de   
21 f  he  be   f  de ce da   f   hi   i eage    A g   15 h  (E e ded  Da a  Fig e  4).  I   Fig e  2,  
21 e    i)  he  a i   f  he e  i e  i d c i   e   he  a   i e  i eage   ( i e  
220 i d c i   a d  e i i g  i eage ),  ii)  he  i   f  de ce da   i eage     A g   15 h  
221 ha   e ed  f   he  i e  i d c i   e   he  a   de ce da   ci c a i g    hi   da e  a d  
222 iii)  he  i   f  de ce da   i   ( a ed  ge e )  af e   A g   15 h  ha   e ed  f   he  
223 i e  i d c i   e   he  a   be   f  de ce da   i   (cf .  Me h d   a d  E e ded  Da a  

224 Fig e  4).  The  a e     i   ide  a   a e e   f  h   he  i e  i d c i   a d  
225 e i i g  i eage   e ed    ,  a d  af e ,  A g   15 h .  We  e i a e  a  e i   ea   i   
226 f  i e  i d c i   ha   i   c e      highe   ha   0.5  e ce   f   S ai   a d  P ga .  Thi   
227 i dica e   ha   b   A g   15 h  a  e a i e   a ge  f ac i   f  ci c a i g  i eage   i   each  c   

22 e ed  f   e   i d c i   e   he  e .  Beca e  e  c a e  i d c i   a d  
22 e i e ce  e a i e   ea   (a d  i e ec i e  f  hei   be   f  de ce da ),  a d  beca e  he  
230 a   a ia   i ed  a ea       be  a cia ed  i h  i c ea ed  a i ibi i    9 ,  e  c ide  
231 he  e   i d ced  i eage     be  addi i a   a i i   chai   ha   did    ece a i   ha e    

232 c e e  i h  e i e   a i i   chai   f   ce ib e .  H e e ,  he    i   f  
233 de ce da   f   he e  i d c i     A g   15 h  a d  af e   hi   da e  ea e  hei   e a i e  
234 cce   c a ed    e i i g  i eage ,  i dica i g  c ide ab e  a ia i   i   a d   
235 a i i .  The  c   e i a e   a e  de ed  acc di g    dec ea i g  a e age  i cide ce  

236 d i g  he  J e  15  -  A g   15  i e  e i d,  gge i g  ha   i cide ce  a   ha e  he  c e  f  
237 he  i d c i .  I   c ie   ha   e e ie ced  e a i e   high  e   i cide ce,  e.g.  S ai ,  
23 P ga ,  Be gi   a d  F a ce,  he  i d c i   ead    c a a i e   fe e   de ce da     
23 A g   15 h    af e .  A h gh  he  i d c i   i   N a   a   ead    fe e   de ce da   de i e  
240 he  c   ha i g  he  e   i cide ce,  e  d  a  ig i ca   e a   a cia i   be ee  

241 i cide ce  a d  he  diffe e ce  i   he  gi   i   f  i e  i d c i   a d  he  gi   
242 i   f  hei   de ce da     A g   15 h  ( p  =  0.01).  N a   a     e  e e   be  a   
243 ie   beca e  e i e   i eage   i   hi   c   c d  i   fac   be  i d c i   f   he   
244 Sca di a ia    c ie    ha    a e      e e e ed   i       ge e   a e.  

245   

246

  

247 Figure  2.  Posterior  estimates  for  relative  importance  of  lineage  introduction  events  among  West  European  countries.  F   each                             

24 c ,  e  e   h ee  a ie   ( e i   ea   a d  95%  HPD  i e a ):  (1)  he  a i   f  i e  i d c i   e   he  a   

24 be   f  i e  e i i g  i eage   a d  i e  i d c i   be ee   J e  15  a d  A g   15,  2020,  (2)  he  a i   f  de ce da   



250 i eage   f   he e  i e  i d c i   e e   e   he  a   be   f  de ce da   ci c a i g    A g   15,  2020,  a d  (3)  he  a i   
251 f  de ce da   a a  f   he e  i e  i d c i   e   he  a   be   f  de ce da   a a  a ed  af e   A g   15,  2020  (cf .  

252 E e ded  Da a  Fig e  4).  The  d   i e   a e  i a   :  (1)  he  a   be   f  i e  i eage  i d c i   ide i ed  be ee   

253 J e  15  a d  A g   15,  2020,  (2)  he  a   be   f  i eage   i fe ed    A g   15,  2020,  a d  (3)  he  a   be   f  de ce da   

254 e e ce   af e   A g   15,  2020.  The  hi d  a i   i     i c ded  f   P ga   d e    i f cie   e e ce   a ed  af e   A g   15,  
255 2020.  

256   
257 O   e i a e   h   a  a ed  i c ea e  i   de ce da   f   i d c i   i   he  U i ed  Ki gd   
25 (Fig e  2),  i h  a  c ide ab e  f ac i   f  i d c i   igi a i g  f   S ai   (E e ded  Da a  
25 Fig e  5)  i e   e ec i g  he  ead  f  B.1.177/ 20A.EU1  ha   a id   beca e  he    d i a   
260 ai   i   he  U i ed  Ki gd    9 .  O   a a i   ca e   he  e a i   f  hi   a ia   a   e   a   ha   
261 f  B.1.160/20A.EU2,  hich  ge he   acc   f   e  ha   25%  f  he  ge e   i     a e.  
262 Whi e  S ai   i   i deed  i fe ed    be  he  igi   f   B.1.177/ 20A.EU1,  he  U i ed  Ki gd   a   
263 c ide ab   c ib ed    i   ead  (Fig e  3).  The  ea ie   i d c i   f   S ai     he  
264 U i ed  Ki gd   i   e i a ed  a d  he  i e  S ai   e ed    EU  b de   (J e  21  ,  Fig e  3).  

265 Whi e  i d c i   f   S ai     he   c ie     f ed,  e  e i a e  a  i i a   a e  a d 
266 a   f  ead  f   he  U i ed  Ki gd     he   c ie   bef e  he e  he   c ie   a   
267 di e i a e  he  i .  Whe ea     a e  e ai   i i ed,  i   i a e   a  d a ic  a e   f  
26 ead  a d  he  i a ce  f  he  ea   e ab i h e   f   B.1.177/ 20A.EU1  i   he  U i ed  Ki gd   

26 ha   e ed  a   a   i a   ec da   ce e   f  di e i a i .  Whi e  he  U i ed  Ki gd   i   a   
270   e  e e   i ed  i   he  ead  f  B1.160 / 20A.EU2,  hi   a ia   ha   bee   a ge   
271 di e i a ed  f   F a ce.  The  i e  fac   hi   a ia   e a ded  a e   i   F a ce  a d  b e e   
272 a ed    ead  a e   ha    B.1.177/ 20A.EU1  ( E e ded  Da a   Fig e   6 )  a   e ai   h   he  a e   

273 ead   e   cce f .    
274  

275

  

276 Figure  3.  Phylogeographic  estimates  of  SARS-CoV-2  spread  in  western  Europe.   The  adia   ee  i   he  ce e   e e e   he  a i                      

277 c ade  c edibi i   ee  a   f  he  Ba e ia   i fe e ce.  C   c e d    he  c ie   i   he  ege d.  T   c ade   c e di g  

27   B1.1777/20A.EU1  a d  B1.160/20A.EU2  a e  high igh ed  i   g e .  The  ci c a   ig a i       f   he e  a ia   a e  ba ed    he  
27 e i   e ec a i   f  he  Ma   .  I   he e  ,  ig a i       f  a  a ic a   ca i   a   c e    he  e   i g  f   

2 0 ha   igi   ca i   he ea   ig a i     i   a  a ic a   ca i   e d   e  di a   f   he  e   i g  f   ha   de i a i   

2 1 ca i .  F   B1.1777/20A.EU1,  e  a i e  h ge g a hic  a i i   a   ea   e i a e   i h  95%  HPD  i e a   e   i e  f   4  



2 2 e   f  Ma   :  i)  f   S ai     he  U i ed  Ki gd ,  ii)  f   S ai     he   c ie ,  iiI)  f   he  U i ed  Ki gd ,  a d  i )  f   

2 3 he    c ie .     



2 4 Discussion  

2 5 I   hi   d ,  e  gai   i igh   i   he  d a ic   f  SARS-C V-2  ead  h gh  h ge g a hic  
2 6 a a e ,  eci ca   f c i g    he  i ac   f  E ea   a e   d i g  he  e   f  2020.  
2 7 Beca e  ch  a a e   a   ffe   f   a  ac   f  e i   ffe ed  b   SARS-C V-2  ge ic  da a,  

2 e  i eg a e  e ide i gica   a d  bi i   da a    he   ha e  he  h d a ic  ce .  O   
2 de     bi i   da a,  i c di g  b h  ai   a d  a d  a a i ,  a   a  edic   f  i a   
2 0   be ee   c ie .  The  e i g  ec c i   h   ha   he  c i i   f  i eage   
2 1 ci c a i g  a d   he  e d  f  he  e   a     a  ig i ca   e e   ha ed  b   i d c i   i   
2 2   f  he  E ea   c ie .  I e e i g ,  he  e a i e  cce   f  a d   a i i   f  he  

2 3 i d ced  i eage   a ea     be  ha ed  b   he  a e age  e   COVID-19  i cide ce.  I   
2 4 c ie   ha   ai ai ed  a  e a i e   high  i cide ce,  e.g.  S ai ,  P ga ,  Be gi   a d  F a ce,  
2 5 he e  i d c i   e ed  i   c a ab   e   a d   a i i   e   e a i e   h - e   
2 6 ha    f    he   i eage    ha    e i ed   i    he   c ie    e    e .  

2 7  
2 A   d c e ed  b   H dc f   e   a .  (2020)   9 ,  SARS-C V-2  ead  d i g  e   i   E e  i ed  
2   a  a ge  e e   he  B.1.177/ 20A.EU1  a ia .  Thi   a ia   beca e  he  d i a   ai   e a i e   
300 ea   i   he  UK   9 ,  faci i a i g  i   f he   ead  e   he  ec d  ha f  f  e .  A  i i ed  a e  

301 ffe     a  i i ed  ie   f  he  a i i   hi   f  hi   a ia ;  i   de h  a a e   f  c e    
302 20,000  20A.EU1  ge e   i dica e  h d ed   f  i d c i     c ie   ac   E e   9 .  
303 I a   h e e ,  he e  i     e ide ce  f  i c ea ed  a i ibi i   f  hi   a ia   a d  i   
304 cce   i   c e   a ib ed    e ea ed  i d c i     e i g  a e   i h  i f cie   
305 effec i e   c ai e    a egie     9 .  
306  
307 O   e   h d  be  i e e ed  i   igh   f  e e a   i a   i i a i .  A h gh  ab   4,000  
30 ge e   c i e  a  a ge  da a e   f   Ba e ia   h d a ic  i fe e ce,  i   e ai   a  i i ed  

30 a e    i fe   de ai ed  COVID-19  a i i   d a ic .  I   addi i ,  he  ge e  da a  d     
310 c e   a   We e   E ea   c ie ,  i i g  ha   e  a e  i i g  a i i   e e   ha   
311 i e  a ed  c ie .  Thi   a   be  a ic a   i a   f   N a   f   e a e,  hich  
312 acc di g      bi i   da a,  i   a ge   c ec ed    he   Sca di a ia   c ie .  A ,  he  

313 bi i   da a  a e  b ec     i i a i   a   he e  a     be  e e e a i e  f   he  a i   a   
314 h e   a d   hei    e e e a i e e    a    a    b    ca i .  
315  
316 The  ig i ca   i i g  a d  a id  ead    high  f e e cie   f  a ia   ha   a e    a cia ed  i h  
317 highe   a i ibi i   de c e   he  i   f   e a i e  ead  f  a ia   ha   a e  e  

31 a i ib e,  i e  B.1.1.7  ( Va ia   f  C ce   202012/01,   20I/501Y.V1)  i   he  U i ed  Ki gd ,    
31 c d  be  e  a i ib e,  i e  B.1.351  (20H/501Y.V2)  i   S h  Af ica  a d  a ia   P1  i   B a i .  
320 Diffe e   f   he  i e  i   f e e c   f   20A.EU1  d e     e ea ed  i d c i   i   he  UK,  B.1.1.7  
321 a ea     ha e  e e ged  f   i hi   he  UK.  P e i i a   di g   de a e  a  c i e   

322 e ea ed  a e   f  fa e   e ide ic  g h  f  B.1.1.7  a d  ide  e ide ce  f   a  ig i ca   
323 a i i   ad a age  e   i   i eage    5 .  The  c e e ce   f    c   f  COVID-19  ha e 
324 bec e  c ea   f   he  U i ed  Ki gd .  A   f  Ja a   19,  2021,  a i a e   16,800   B.1.1.7   ca e   
325 ha e  bee   ide i ed  i   he  UK  a d  a i a e   2,000  ca e   ha e  bee   ide i ed  i   60  he   
326 c ie    14 .  M e  i e e  ge ic  ei a ce  i   eeded  ac   E e    ac   hi   a ia ,  a d  
327 c   f  COVID-19  i   ge e a   d  be e   f   e g he ed  c di a i .  Di i e  b de   



32 c e   (e.g.  be ee   F a ce  a d  UK,    Dece be   21-22,  2020)  ca     e e  a   a  h - e   
32 e e ge c   ea e      i   ace  be e   a egie     e e   be ee -c   a i i .  

330 N   a e   h   ch  e  a i ib e  SARS-C V-2  a ia   a   be,  a a i i g,  e i g  a d  
331 cia   di a ci g  e ai   effec i e  he   adhe ed    a d  he   i   be  e i ed  f   e  i e  e e   a   

332 acci a i    g a    a e   bei g   ed   .     



333 Methods  

334 Seq ence   da a   and   b ampling   

335 We  ed  a  - e   ge e  da a  c ec i   ced e.  We    e a a ed  he  a ai ab e  ge e   
336 f   E ea   c ie   i   GISAID   15    N e be   3,  2020.  We  e ec ed  ge e   f   Be gi ,  
337 F a ce,  Ge a ,  I a ,  Ne he a d ,  N a ,  P ga ,  S ai ,  S i e a d  a d  he  U i ed  
33 Ki gd   i a i   ba ed    he  a ai abi i   f  ge e  da a  f   b h  he    a d  ec d  a e  a   
33 ha   i e  b   a   beca e  f  hei   high  a i   f  ge e     i i e  ca e .  P ga   e e e ed  

340 a   e ce i   beca e  da a  f   hi   c   e e  i i ed    he    a e  a   ha   i e,  b   e  
341 i c ded   ge e    f    P ga    beca e   f   i    e ia    i a ce   a    a   e    a e    ca i .  
342  
343 We  a ig ed  he  ge e   f   each  c   i g  MAFFT  7.453   16  a d  i ed  he  5   a d  3   

344 e d   a d    e ai ed  i e  e e ce   f   each  ca i .  T   f he   i iga e  he  di a i ie   i   
345 a i g,  e  b a ed  each  c   i a     he  c a i e  be   f  ca e     
346 Oc be   21    ( he    ece   a ed  e e ce  a   he  i e)  b   e i g  a   a bi a   h e h d  f  
347 6.5  e e ce   e   10,000  ca e ,  i h  a  i i   be   f  100  e e ce   e   c .  T   

34 a i i e  he  e a   a d  a ia   c e age  i   each  c ,  e  bi ed  ge e   b   e i- ee   a d  
34 a ed  a   e e   a   ib e,  a i g  f   a  diffe e   egi   i hi   he  c   he   a ai ab e.  
350 O   e e ce   f   he  B.1  i eage  i h  he  D614G  a i   a d  e ac   a i g  da e   e e  
351 e ec ed  f   he  a a e .  F   he  a   a ig ed  e e ce  e ,  e  e ed  12  e ia   ie ,  
352 ba ed    a  - - i   eg e i     Te E   1.5.3   17    a  a i - i e ih d  ee  i fe ed  i h  
353 IQTREE   2.0.3    18 ,   ie di g   a   da a   e    f   2,909   ge e    (E e ded   Da a   Tab e   1).  
354  
355 Beca e  f  he  a e  f  ge e  e e ce  acc a i ,  fe e   ece   a ed  ge e   e e  
356 a ai ab e  f     c ie     N e be   3 d  ( e a i e    he  ca e  c   a   hi   i e).  Beca e  

357   i a   g a   a     a e   he  e i e ce  a d  i d c i   f  i eage   eadi g      he  
35 ec d  a e,  e  gh     a g e     da a  e   i h  e  ece   ge e ,  ha i g  a ead   
35 e f ed  a a e     he  i i ia   da a  e .  I   he  ec i     Ba e ia   e i a   
360 ec c i ,  e  i e  h   e  da e  he e  a a e   acc di g .  O   Ja a   5,  2021,  e  
361 da ed    da a e   b   addi g  e   1,000  -ide ica   e e ce   c ec ed  be ee   A g   1   
362 a d  Oc be   31  .  F   P ga ,  e  e e ded  hi   e i d  bac     J e  22 d  ( he    ece   
363 a i g  da e  f   he  e i   P g e e  e ec i ).  We  d aded  a   e   B.1  e e ce   i h  
364 he  D614G  a i   c ec ed  d i g  he  e ec ed  i e  e i d  f   GISAID  a d  e f ed  he  

365 f i g  b a i g.  The  be   f  ge e     add  b   c   a   b ai ed  b   ai i g  he  
366 h e h d  a i   f  e e ce /ca e     8.5  a d  i c ea i g  he  i i   be   f  e e ce     
367 200.  T   bia   he  e a   c e age  a d   e  ece   a e ,  he  ge e   f   each  c   
36 e e  bi ed  b   ee   a d  a ed  ch  ha   he  be   f  e e ce   added  b   ee   a   
36 i a     a   e e ia   f c i   f  he  f   ,  he e    =0  e e e   A g   1   a d  =13  et 4/
370 i   Oc be   31  .  F   P ga ,  e  did    e  hi   efe e ia   a i g  a   e  eeded    i c de  
371 c e    a   a ai ab e  ge e     ai e  he  be   f  ge e     200.  The  a ed  e e ce   
372 e e  he   ded ica ed  a d  ie   e e  e ed  a   de c ibed  i   he  e i   ec i .  Wi h  he  
373 addi i a   e ec i   f  1,050  ge e ,  e  a i ed  a   a  da a  e   f  3,959  ge e   (E e ded  Da a  

374 Tab e   1).  

375  
376 Mobili    da a  



377 We  a a ed  f   diffe e   bi i /c ec i i   e ic :  ai   af c  ,  a  cia   c ec ed e   
37 i de   ided  b   Faceb ,  a   e   a   agg ega e  G g e  a d  Faceb   i e a i a   bi i   

37 da a.  Ai   af c    da a  e e  b ai ed  f   he  I e a i a   Ai   T a   A cia i  
3 0 (h :// .ia a. g)  a d  ba ed    he  be   f  igi -de i a i   ic e   hi e  a   a i g  i   
3 1 acc   c ec i   a   i e edia e  ai   (Gi be   e   a .  2020).  We  ed  h   ai   af c  
3 2 da a  be ee   he  10  e e   E ea   c ie   de   i e iga i   f   he  i e  e i d  be ee   

3 3 Ja a   2020  a d  Oc be   2020.  The  cia   c ec ed e   i de   (SCI)  i   a   a i ed  a h   
3 4 f  ac i e  Faceb   e   a d  hei   f ie d hi   e     ea e  he  i e i   f  cia   
3 5 c ec ed e   be ee   c ie   (h ://da a.h da a. g/).  I   ac ice,  he  SCI  ea e   he  
3 6 e a i e  babi i   f  a  Faceb   f ie d hi   i   be ee     e   f  he  a ica i   i   diffe e   

3 7 c ie .    We   ed   he   SCI   ca c a ed   f    he   10   We e    e ea    c ie    a    f   A g    2020.  
3  
3 The  G g e  COVID-19  Agg ega ed  M bi i   Re ea ch  Da a e   c ai   a i ed  bi i   
3 0   agg ega ed  e   e   h   ha e  ed    he  L ca i   Hi   e i g,  hich  i   ff  b   

3 1 defa .  T   d ce  hi   da a e ,  achi e  ea i g  i   a ied    g   da a    a a ica   eg e   
3 2 i   i   e a ic  i    19 .  T   ide  g  i ac   g a a ee ,  a   i   e e  a i ed  a d  
3 3 agg ega ed  i g  a  diffe e ia   i a e  echa i    20    agg ega e    e   i e  ( ee  
3 4 h :// icie .g g e.c / ech gie /a i a i ).  Thi   e ea ch  a   d e    he  e i g  

3 5 hea i   agg ega ed  a d  diffe e ia   i a e  da a.  N   i di id a   e   da a  a   e e   a a   
3 6 i ec ed,    hea i   agg ega ed    f  a ge  a i   e e  ha d ed.  A   a i ed  i   
3 7 e e  ce ed  i   agg ega e    e ac   hei   igi   a d  de i a i   ca i   a d  i e.  F   e a e, 
3 if  e   a e ed  f   ca i    a    ca i    b  i hi   i e  i e a     ,  he  c e di g  ce   ( a ,   b ,    )  

3 i   he  e   d  be   n     ,  he e     i   La acia   i e.  The  a a ed  La ace  echa i   add   
400 a d   i e  d a   f   a  e - ea   La ace  di ib i   a d  ie d   ( ,    )-diffe e ia   i ac   
401 g a a ee  f   = 0.66  a d     = 2.1  10 29  e   e ic.  The  a a e e     c   he  i e  i e i   
402 i   e   f  i   a ia ce,  hi e     e e e   he  de ia i   f   e  - i ac .  The  c e   he   a e  
403   e ,  he  ge   he  i ac   g a a ee .  We  ed  agg ega ed  bi i     be ee   he  10  

404 e e   E ea   c ie   a d  a i ed  b   - ee     h   i e  e i d   be ee   
405 Ja a    2020   a d   Oc be    2020.  
406  
407 Fi a ,  e  a   c ide ed  i e a i a   bi i   da a  f   Faceb   bi i   da a  a   a   

40 a e a i e    G g e  bi i   da a.  The e  da a  a e  ba ed    be   f  Faceb   e   i g  
40 e   a ge  di a ce ,  i e  ai     ai   a e .  C   f  i e a i a   a e   a e   a e  da ed  
410 dai   ba ed      e   h   ha e  ed  i   ha i g  eci e  ca i   da a  f   hei   de ice  i h  
411 he  Faceb   bi e  a   h gh  ca i   e ice .  A   i   hi   ca e,  e  ed  agg ega ed  bi i   

412   be ee   he  10  e e   E ea   c ie   a i ed  b   h  be ee   Ja a   2020  
413 a d  Oc be   2020.  Beca e  i e a i a   agg ega e  bi i   da a  b ai ed  f   G g e  a d  
414 Faceb   a e  high   c e a ed  ( h   S ea a   c e a i   a gi g  f   0.84    0.92;  
415 E e ded  Fig e  7),  e    i c ded  he  G g e  agg ega e  bi i   da a  a   a  c a ia e  i   he  

416 h ge g a hic   a a e .  
417  
41 Ba e ian   e ol iona    econ c ion   

41 - J i    e e ce- ai    i fe e ce   i h   a   i e-h ge e    GLM   diff i    de   



420 We  e f ed  Ba e ia   e i a   ec c i   f  i ed  h ge g a hic  hi   i g  
421 BEAST  1.10   21  i c a i g  ge e  e e ce ,  hei   c   a d  da e  f  a i g,  

422 e ide i gica   a d  bi i /c ec i i   da a.  Beca e  f  he  e a i e     deg ee  f  e i   
423 ffe ed  b   he  e e ce  da a,    f   babi i ic  de   eci ca i   f c e     i)  e a i e   
424 i e  de   eci ca i   a d  ii)  i f i g  a a e e   b   addi i a   -ge e ic  da a  ce .  
425 We  de ed  e e ce  e i   i g  a   HKY85  c e ide  b i i   de   i h  

426 ga a-di ib ed  a e  a ia i   a g  i e   a d  a  ic   ec a   c c   de .  O   ge e  e   
427 i c de   h ee  ge e   f   a   ea   b ea   i   Ba a ia,  hich  a   ca ed  b   a   i de e de   
42 i d c i   f   Chi a   22 23 .  We  he ef e  c ai ed  he e  ge e   a   a   g   i   he  
42 a a i ,  hich  acc di g    - - i   eg e i     a   a  f c i   f  a i g  i e  e ed  i   

430 a  be e   c e a i   c ef cie /R- a ed  c a ed    he  be - i g    de   he  he i ic  
431 ea    e id a    a ed   c i e i    (E e ded   Fig e   8) 17 .   
432  
433 A   a  c a e ce   ee  i ,  e  de ed  he  effec i e  a i   i e  a ec   a   a  iece i e  
434 c a   f c i   ha   cha ge   a e   a   e- eci ed  i e    f i g  24 ,  i h  g  a i   i e   
435 de ed  a   a  de e i i ic  f c i   f  g  COVID-19  ca e  c    f i g  25 .  Thi   ed ce   he  
436 a a e ic  g id  a a e e i a i     a  ge e a i ed  i ea   de   (GLM)  f a i   i h  a   
437 e i ab e  eg e i   i e ce   a d  c ef cie .  S eci ca ,  e  ed  - ee   i e a   a d  

43 eci ed  a   a  c a ia e  he  a   ca e  c   e   he e  i e  i e a   f   he  10  c ie   f  
43 a i g.  The  ea ie   i e a   i h  - e   ca e   c   a   f   2020-01-14    2020-01-28;  
440 bef e  2020-01-14,  he  g- a f ed  a d  a da di ed  ca e  c   c a ia e  a   e     he  
441 e i a e   f  1  ca e.  Ca e  c   da a  e e  b ai ed  f   

442 h :// .ecdc.e a.e /e /c id-19/da a .   
443  
444 Si i a     e e ce  e i ,  e  de ed  he  ce   f  a i i i g  h gh  di c e e  ca i   
445 a e   (c ie   f  a i g)  acc di g    a  c i - i e  Ma   chai   (CTMC)   26 .  We  
446 e ed  a  a a e e i a i   ha   de   he  g  a i i   a e   a   a  g  i ea   f c i   f  
447 bi i /c ec i i   c a ia e    27 .  A   c a ia e   e  c ide ed  Faceb '   SCI,  ai   
44 a a i   da a  a d  bi i   da a.  F   he    i e- a iab e  bi i   ea e ,  e  ed  he  
44 a e age  f  he  g- a f ed  a d  a da di ed  h   bi i   ea e   a   a  i g e  c a ia e  
450 i     i e-h ge e   h ge g a hic  GLM  de .  I   addi i     e i a i g  he  c ib i   

451 (effec   i e)  f  each  c a ia e  i   hi   GLM,  e  a   e i a ed  hei   i c i   babi i ie   h gh  a  
452 i e-a d- ab   ced e.   
453  
454 We  e f ed  i fe e ce  de   he  f   de   eci ca i   i g  Ma   chai   M e  Ca   
455 (MCMC)  a i g  a d  ed  he  BEAGLE  ib a   3   28    i c ea e  c a i a   e f a ce.  We  
456 eci ed  a da d  a i i   e e     a   a a e e ,  e ce   f   he  eg e i   c ef cie   f  
457 he  iece i e-c a   c a e ce   GLM  de .  F   he e  a a e e ,  e  i e e ed  e   
45 Ha i ia   M e  Ca   (HMC)  a i i   e e     i e  a i g  ef cie c .  The e  e e   

45 e  i ci e   f   Ha i ia   d a ic   a d  hei   a i a e  e e g   c e i g  e ie     
460 ed ce  c e a i   be ee   cce i e  a ed  a e ,  b   e i e  c a i   f  he  g adie   f  
461 he  de   g- e i   i h  e ec     he  a a e e   f  i e e ,  i   addi i     ef cie   
462 e a a i   f  he  g- e i   ha   BEAGLE  ide .  T   acc i h  hi ,  e  e e ded    

463 e i   a a ic  de i a i   f  he  g adie   f  he  g-de i   f   he  g id  c a e ce   de   



464 i h  e ec     he  g- a i - i e    29      be  i h  e ec     he  eg e i   c ef cie   
465 i g   he   chai    e   a d   hei    eg e i    de ig    a i .   

466  
467 D e    he  da a  e   i e,  MCMC  b -i   a e     c ide ab e  c a i a   i e.  We  he ef e  
46 i e a ed  h gh  a  e ie   BEAST  i fe e ce ,  i i ia     c ide i g  e e ce  e i   a d  
46 b e e   addi g  he  ca i   da a,    a i e  a   a  ee  di ib i   f   hich  ee   e e  a e   

470 a   a i g  ee   i     a   a a e .  The  a e   a   c ed  f  i e  i de e de   MCMC  
471   ha   e e    f cie   g    e e  ha   hei   c bi ed  e i   a e   achie ed  
472 effec i e   a e   i e    (ESS )   a ge    ha    100   f    a    c i    a a e e .   
473  
474 - Da a   a g e a i    h gh   i e   BEAST   

475 A   e  da ed    da a e   f i g  i i ia   a a e   f  he  2,909  ge e  c ec i   i g  he  
476 a ach  di c ed  i   he  e i   b ec i ,  e  gh     ca i a i e    he e  eff     i i   he  

477 b -i   f   b e e   a a e   f  he  3,959  da a e .  S eci ca ,  e  ad ed  he  di a ce-ba ed  
47 ced e    i e   e   a a  i   a  i e- ea ed  h ge e ic  ee  a e  a   i e e ed  i   
47 he  BEAST  f a e   f   i e  i fe e ce   30 .  We  b e e   e  he  a g e ed  ee  a   a i g  
4 0 ee   f    he   a a e    f   he   da ed   da a e .   

4 1  
4 2 - Ti e-i h ge e    ec c i   

4 3 T   acc da e  he  i e- a iabi i   f  he  bi i   ea e ,  e  c c ed  e ch  de   

4 4 e e i   f  he  di c e e  h ge g a h   a ach  ha   a   ecif i g  a bi a   i e a   e   
4 5 he  e i a   hi   a d  a cia i g  he   i h  diffe e   de   a a e e i a i    31 .  A   a  
4 6 c e e     e i g  c a ia e   f  a ia   diff i   i g  a  i e-h ge e   de ,  e  ed  
4 7 he  e ch  e e i     ecif   h   i e a   a i g      i c a e  h   bi i   

4 a ice   (ai   a a i   da a  a     a ai ab e  a   h   be ),  b   a i g 
4 i e-h ge e   effec   i e   a d  i c i   babi i ie .  M h   c a ia e   e e  agai   
4 0 g- a f ed  a d  a da di ed  af e   addi g  a  e d c     each  e   i   he  h   
4 1 a ice .  

4 2  
4 3 I   addi i ,  e  e f ed  a he   a a i   i   hich  e  e a ed  he  c a - h gh- i e  
4 4 i c i   babi i   f  he  c a ia e .  I   hi   de   eci ca i ,  each  i e a   i   a cia ed  i h  
4 5 a  eci c  e   f  i dica   a iab e     e e e   he  i c i /e c i   f  c a ia e ,  b   e    
4 6 i f a i   ab   edic   i c i   ac   he  i e a   i g  hie a chica   g a h  de i g   32 .  
4 7 Thi   a ach  e   a  e   f  i dica   a iab e     de   c a ia e  i c i   a   he  hie a chica   
4 e e   b   a   i e a - eci c  i c i     edic     di e ge  f   he  hie a chica   e e   i h  
4 a  - e   babi i   ( i h  he  be   f  diffe e ce   de ed  a   a  bi ia   di ib i ,   32  ),  

500 hich  e     0.10  i     ca e.  We  e i a ed  hie a chica   a d  i e a - e e   i c i   i g  
501 i e-a d- ab.  
502  
503 Fi a ,  e  e f ed  a   a a i   i g  he  i e-i h ge e   de   i   hich  he  

504 i e a - eci c  a i i   a e   a e  de ed  a   a  f c i   f  he  i g e  c a ia e  ha   i   
505 ed  b   he  a a e   ab e  e e agi g  agg ega e  bi i .  We  i c a ed  e  a iabi i   
506 h gh  i e  b   ecif i g  - ee   i e a   ( i i a     he  c a e ce   GLM  i e a   
507 eci ca i ).  The  i e-i h ge e   GLM  a ach  e  e   a   de i g  e a i e  



50 diffe e ce   i   a i i   a e ,  b   a   he  e a   a e  f  ig a i   be ee   c ie   a ie   
50 h gh  i e  a d  i e   e  ha   he  e a i e  efe e ce   f  ig a i .  The ef e,  e  f he   

510 e e ded  hi   de   b   i c a i g  a  i e-i h ge e   e a   CTMC  a e  ca e   a d  
511 a a e e i e  i   a   a  g  i ea   f c i   f  he  a   h   be ee -c   g- a f ed  a d  
512 a da di ed  bi i .  T   ge e a e  ea i a i   f  he  di c e e  ca i   CTMC  ce   a d  b ai   
513 e i a e   f  he  a i i   (Ma   )  be ee   a e   de   hi   de ,  e  e ed  
514 e i    i fe e ce   f   he   c e e   Ma       hi    h gh   i e    27,33 .  
515  
516 Whi e  he  e ch  de   a       e ib   acc da e  i e- a iab e  a ia   d a ic ,  i   
517 c ide ab   i c ea e   he  c a i a   b de   a cia ed  i h  i e ih d  e a a i .  I   de   

51   ef cie   d a   i fe e ce  de   hi   de   f     a ge  da a  e ,  e    he  
51 i e-i h ge e   a ia   diff i   ce     a  e   f  ee   i fe ed  de   he  
520 i e-h ge e   GLM  diff i   de   de c ibed  ab e.  A h gh  i e ih d  e a a i   e ai   
521 c a i a   e e i e,  e e   i h  he  eed-   ffe ed  b   GPU  c a i   i h  BEAGLE,  

522 e i i a i g  i a e   ee  e i a i   e e d   ed ce   a a e e - ace,  e i i g    
523 de    MCMC   chai    e g h       ade a e    e e   i .  
524  
525 - P e i    S a ie   

526 We  a e ed  MCMC  i i g  (e.g.  i g  ESS )  a d  a i ed  c i   a a e e   e i a e   
527 i g  T ace   1.7.1   34 .  C edib e  i e a   e e  c ed  a   95%  HPD  i e a .  T ee   e e  
52 i a i ed  i g  FigT ee  1.4.4  (a ai ab e  a    h ://gi h b.c / a ba / g ee/ e ea e  ).  I   e   

52 f  h ge g a hic  e i a e ,  e  ai   f c ed    i)  a i i     each  ca i   a d  f   each  
530 ca i   (ba ed    Ma     e i a e )  i ead  f  ai i e  a i i ,  ii)  a i   f  he e  
531 a i i   a d  iii)  h   he e  a i i   c ed  a i i   chai   i   i di id a   c ie .  
532 T a i i     each  a d  f   each  ca i   a id  d a i g  c c i   ab   di ec   ig a i   

533 be ee   c ie ,  hich  ca   be  e   gi e   he  i c e e  ge e   c e age  f  E e,  
534 hi e  hei   a i   a id  i g  ab e  be   f  a i i ,  hich  a e  high   a e-de e de .  
535 Ph ge g a hic  i fe e ce  i   i i ed    ec c i g  he  a i i   i   he  a ce a   hi   f  a  
536 a e  f  e e ce ,  hich  i     be  a  a   f ac i   f  he  ac a   ig a i   e e   e ecia   

537 he   he e  e e   e   i   i f cie   a d   a i i     be  ca ed  i     i i ed  
53 a e.  I   addi i ,  SARS-C V-2  ge e  da a  ca   be    e ed  a d  ide ica   ge e   i   
53 diffe e   ca i   a e  c i e   i h  h he e   ha   i e  b h  a  a e  a d  a  ich  be   f  
540 i     be ee   he e  ca i .  A   he  da a  h d  i e  i f a i     di i g i h  he e  
541 h he e ,  e    c ide   a e  ce a i '   b   i c di g    i e  e e ce   f   each  

542 ca i .  A  i   i fe e ce  f  e e ce  e i   a d  di c e e  a ia   diff i   d  e     he  
543 ide  f  a e  h he e   a a   beca e  i   i   e d    c e   ide ica   e e ce   ha   ha e  a  
544 ca i .  De i e  he  ge e a   de e i a i   f  a ia   di e a ,  a  h ge g a hic  i fe e ce  i   
545 i   i e     ca e  he  a i i   e e   i h  i a   a d  a i i ,  a d  e a a i g  he  

546 i a ce   f   ch   e e    e a i e      e i e ce   i    a   a    f c    f   hi    d .  
547  
54 We  ide  h ee  e   ee  a e    i   he  BEAST  c deba e  a ai ab e  a   
54 h ://gi h b.c /bea -de /bea - c c )    b ai   e i   a ie   f  ca i   a i i   

550 hi ie    i g   e i    ee   di ib i    a a ed   i h   Ma    :  
551  



552 ● T eeMa ko J mpHi o Anal e   a   c ec i g  Ma     a d  hei   i i g   f   a  
553 e i   ee  di ib i   a a ed  i h  Ma     hi ie   i   a  .c   e  f   f he   

554 a a e .   
555  
556 ● T eeS a eTimeS mma i e   dec e   he  a   ee  i e  i   he  i e   a cia ed  i h  
557 c ig   a i i   f  a  ee  a cia ed  i h  a  a ic a   ca i   a e,  i h  he  

55 a i i   de e i ed  b   he  Ma   .  A   a bi a   e   a d  e   i e  b da   
55 ca   be  eci ed    e ic   he  a     a  a ic a   i e  i e a   i   he  e i a   
560 hi .  We  e  he  i e  e i a e   f   he  e a a e  a i i   a cia ed  i h  each  a e    
561 ca c a e  a   e   ea e  ha   a i e   he  ge e ic  a e-   f  c - eci c  

562 a i i    chai .   S eci ca ,   e   e   f    each   ca i    a   a i ed   Sha    e :  

563 , 1
ln(n) ∑

n

i
p ln(p )i i (1)  

564 Whe e   p i  i   he  i   f  i e  a cia ed  i h  ha   ca i   f   a i i    i  f  a  
565 h ge g a hic  ee  a d   n  e e e   he  be   f  a i i   f   ha   ca i   i   he  
566 ee.  
567  
56 ● Pe i enceS mma i e   a   e   e i   ee  di ib i   a a ed  i h  Ma     

56   a i e  he  be   f  i eage   a   a  a ic a   i   i   i e  (e a a i   i e,   T e ,  cf .  
570 E e ded  Fig e  5),  hich  ca i   a e   he   a e  a cia ed  i h,  i ce  ha   i e  i   i   
571 he  a   he   ha e  ai ai ed  ha   a e  a d  h   a   a ed  de ce da   he   ha e  

572 af e   i e   T e  (E e ded  Fig e  5).  I   addi i ,  i   a   ide if i g  h   g  he e  i eage   

573 ha e  ci c a ed  i de e de   i      T e ,    bef e  ha i g  c   a ce   i h  he   
574 i eage   ha   ai ai ed  he  a e  ca i   a e.  Thi   i f a i   a       de e i e  

575 h   a   i eage   a e  ci c a i g  a    T e  ha   e   ei he   f   a  i e  e i e   i eage  
576 ( ai ai i g  he  a e  ca i   a e )    i e  i d c i   e e   i ce  a  a ic a   i e  

577 i      T e .  The  a cia i   be ee   i cide ce  a d  he  diffe e ce  i   he  gi   i   f  
57 i e  i d c i   a d  he  gi   i   f  hei   de ce da     A g   15 h  a   
57 e a a ed   i g    p - a e   b ai ed   b    a   i ea    eg e i    a a i .      



5 0 Data   availability  
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5 3  
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707 Extended   Data.   

70 Extended   Data   Table   1.   Genome   sampling   by   country,   collected   on   Nov.   3 rd ,   2020,   and   updated   
70 on   Jan   5t h ,   2021.   

710  

711 Extended   Data   Table   2.   mobility   to   or   from   each   country   within   our   10   country   sample   as   the   
712 percentage   of   the   total   between-country   mobility   within   Europe.   

country    genomes   (Nov.   
3rd,   2020)   

genomes   (Jan   
5th,   2021)     

total   

Be gi   183  53  236  

F a ce  600  167  767  

Ge a   246  75  321  

I a   281  75  356  

The   Ne he a d   159  47  206  

N a   100  92  192  

P ga   100  100  200  

S ai  647  191  838  

S i e a d  100  98  198  

The   U i ed   Ki gd   493  152  645  

a   2909  1050  3959  

country    Mobility   percentage   

Be gi   87.2  

F a ce  89.5  

Ge a   63.9  

I a   64.8  

The   Ne he a d   93.2  

N a   27.1  

P ga   94.0  

S ai  90.3  

S i e a d  84.8  



713  

The   U i ed   Ki gd   48.6  



714

 

715 Extended  Data  Figure  1.  Monthly  international  mobility  data  matrices:  international  air  traffic  data,  international  Facebook  mobility                                 

716 data,   and   international   mobility   data.    F    Faceb    da a,   e   a    e    he   i g e   cia    c ec ed e    i de    a i    (SCI,    B ).   



717  

71

 

71 Extended  Data  Figure  2.  Posterior  summary  of  the  GLM  random  effects.   The  e i   di ib i   f   each  a d   effec   i   g  ace                       

720 i   a i ed  a   a   e   ba   .  The  ea   effec   i e  i   e e e ed  b   a  hi e  h i a   i e  hi e  he  hi e   e e e   he  95%  
721 HPD   i e a .   



722

 

723  

724 Extended  Data  Figure  3.  Estimated  introductions  through  time  in  the  10  European  countries  and  circular  migration  ow  plots                                     
725 summarizing  the  estimated  transitions  between  the  countries  for  different  time  intervals  throughout  the  SARS-CoV-2  evolutionary                               

726 history.  The  i d c i   h gh  i e  e e  a   a   i a i   a d  a e  ba ed    he  Ma     hi   i   he  MCC  ee.  We  e  

727 ha   he  e i   di ib i   f  ee   i   acc a ied  i h  c ide ab e  ce ai   ab   he  ca i   f  igi ,  de i a i   a d  

72 i i g  f  he  a i i ,  hich  i   dif c     a ia e   i a i e.  The  ci c a   ig a i       a e  ba ed    he  e i   
72 e ec a i   f  he  Ma   .  The  i e  f  he    e ec   he  a   be   f  a i i   f   each  e i d.  I   he e  ,  ig a i   

730     f  a  a ic a   ca i   a   c e    he  e   i g  f   ha   igi   ca i   he ea   ig a i     i   a  a ic a   ca i   

731 e d    e   di a    f    he   e    i g   f    ha    de i a i    ca i .   



732

 

733   

734 Extended  Data  Figure  4.  Conceptual  representation  of  persistent  lineages  and  introductions  during  the  time  interval  delineated  by                                   

735 the  evaluation  time  (T e )  and  the  ancestral  time  (T a ).  A   T e ,  e  e a a e  h   a   i eage   a e  ci c a i g  i   he  ca i   f  i e e ,  i                  

736 hi   ca e  12  ( i eage   i   he   ca i   a e  e e e ed  b   hic   g e   b a che ).  We  b e e   ide if   he he   he e  i eage   

737 ai ai ed  hi   ca i       T a  i   hei   a ce     he he   he   e   f   a   i d c i   e e   i   he  i e  i e a   f  i e e .  B   

73 de e i i g  he he   he   i eage   ci c a i g  i   he  ca i   f  i e e   a   T e  a e  de ce da   f  he  a e  e i e   i eage    
73 he he   he   ha e  a   i d c i   e e ,  e  ide if   he  i e  e i e   i eage     i d c i ,  i   hi   ca e  2  a d  4  e ec i e .  

740 I   addi i     he  i   f  i e  i d c i   (4/6),  e  a   a i e  he  i   f  hei   de ce da   a   T e  (9/(9+3)  i   hi   

741 ca e)  a d  he  i   f  hei   de ce da   i   e   f  a ed  i   af e   T e .  Th e  i   a e    h   he e  b   c ce a   
742 e e e ed   f    b h   i d c i    a d   e i e    i eage    b    a .   
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745 Extended   Data   Figure   5.   Estimated   geographic   origin   of   viral   

746 in ux   over   the   summer   n(June   15th   -   August   15th,   2020)    in   each   
747 country.    Each   ba    a i e    he   e i    Ma      

74 e i a e    i    a   eci c   c .   
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750 Extended  Data  Figure  6.   Phylogeographic  transitions  for  lineages  B1.1777/20A.EU1  and  B1.160/20A.EU2.  C a i e                   

751 h ge g a hic  a i i   a e  a i ed  a   e i   ea   e i a e   i h  95%  HPD  i e a   e   i e  f   4  e   f  Ma   

752 .  F   B1.1777/20A.EU1:  i)  f   S ai     he  U i ed  Ki gd   (UK),  ii)  f   S ai     he   c ie ,  iiI)  f   he  UK,  a d  i )  f   
753 he   c ie ;  F   B1.160/20A.EU2:  i)  f   F a ce    he  UK,  ii)  f   F a ce    he   c ie ,  iiI)  f   he  UK,  a d  i )  f   he   

754 c ie .   
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756

 

757 Extended  Data  Figure  7.  Comparison  between  Google  and  Facebook  aggregate  international  mobility  data.  We  a i e  h                          

75 c e a i   i g  ca e     a d  S ea a '   a   c e a i .  Each  d   i   he  ca e     c e d     a  eci c  ai   f  

75 E ea    c ie    c ide ed   i       d .   
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761 Extended  Data  Figure  8.   Root-to-tip  divergence  as  a  function  of  sampling  time  for  the  3959  genome  data  set  with  a  different  rooting                                           

762 of  the  same  maximum  likelihood  tree.   A.  T ee  ed  acc di g    he  be - i g    de   he  he i ic  e id a   ea   a ed           

763 c i e i .   B.  T ee  ed  a g  he  b a ch  eadi g    he  c e   f  3  Ba a ia   ge e   ha   e ed  f   a   i de e de   i d c i   
764 i    E e.  
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