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��"KbQP�KbN%��a������
���� 
������������
HIFJKV������������
�������
�����
�������������
����!�
���
�
���
����

����	�FG�����
�S�����������	������P��
 ������

V������

���������
����
���S���	������������g����������
��������������D'):�>?('58,@A�B'*(C9h?()�('�6A'ihC9--,C�&C'()9*�D)@C,4,+'*j�E��������������k����������������������
�����
���
����������
��� �
��
�������������������	������������ �������
��� ��

����������������S����G��
�������������
���������������
�����
�
�������������� ����������������������������
�����������
��� ��

����������� ���!�����"TQf%P������

����������������
�	��	��������S��������!�
���
�
���
������������
��
����������	���
������������S�������������
�����
��� ��

������������"TZ%��H��������P�������	�����

�� �
��S���������������
�
�������
����������
���������
���
���������� 
������
��� ��

����������������S������
�������
�����
�
������
�����
���������	�����������������
������������������	���

���"TbP�TNb%��R���S��P��W���XY����S���	��������S�������������
�����
�
���������������������
������������
��� ��

������������"TNKVTNU%�����������������
��������
�������
����������"HG[%��
�	��������
���������������!�
���
�
���
����

����	�Ga[l�� ���S���������	���
�V
�!�����������������������������
��� ��

���������

D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



�������������������	
���
���
��
�����������������������
�������������������
��������������������������������
����
���������� ���!������������"������
���������
���!���������#�$�
����!�����������!���� �������������$��$�������%	
�&���
��!���$������������������������ �
���
�����������������������������
����
���'�
$� 
������������
���$�����������������������$���������
���������������#����������!�������������������������������'����������������
������������!������
������
�(��
� �
�����������$���$����
���������
���$����������
��
�����$!��������$�������)������$����
��������'�������
��!����
��������
����
����������!������������
������
������ ��$�"#
����
�������������
��*	
�+����������'��!��!��������������#��
'�����������$,
��������$�"#
����
����
���!����������������-�#
����������
�����	����
�#$����������#����� ���������������
�������
��!�����#����������'��!�����./������������$�"#
����
����
��!�������
����!�������0121��
���������������
���#��
�����"������0
�&��������
����������������� ���������"#
����������������
��������304,����!'����
����
���������!������������������
������5 �
��!�����������
�����
���
���
��
����������������
������ ������$�"#
����
��
������!!�����
�����
����$��$���������������
$�!��!!�,�������#����������������������������������������������$�������
�������#��
�� �6.01����������76.�	������8�����*	
�9�
��
��������������������������������!'��$���$��
�������������
��!���#�������76.�5�8������!!�,������������
����
���� �
���
�������!����������!���
����� ���������$�����$�"#
����
���
��'�
����8	
�7�'�
��������� �
���
���
�����
�:��
���������"
��������
���������$�������������������
������
��������
��0121��
�����������������
����������	��������������������
�����������
������������$�����
�#���������$�"#
����
��
��������
��'�

��;<�=>?@ABCDE�;FG@HGIJ�KF�LMIHI?CH�N><OHI�=JCA?CP@F�?@�QBR@FKO�STIROK<IU�(���
��������#�����V�������
���������������������W��
���������������������������������	������
�#��������#$���'�
���$�� �������!���������������������!�����������
������������
��������
����
���
�������������������
���������!����4	
�X���'�
�����
�����������'������������������������$��$�����������������������#$�������������
������
�-�#
����������
�����	��#��
'����
��������'����� ��8��������'�
���0121���������������#�����'������Y�
��,������� ��
��
����'��.(��#���������������������.(��������!����
��
����'���'�
��������
�:��
��� �
�������!��������������������$���������$����
�0��'�
���$������
����'�����������������������8���
�������������� ������������������� ��
��
����'��.(�����	��������������������$�������������������
�������������
��������!������������'����
���$�����

��
�&���������������#����������V�
�����$����� �
�������������
�������$�����������:���������!�������������������$��$����
�3��������
����%	�
���
�����������,������� ����,����������,'������.(��4�Z�.9	���
 �
�������'���!����� �!�������
������[�
�����
�������������������
���������'��'���������������
�����$��������$���������������!����������������
��������,������
����,��������$����, ����
��

D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



����������	
	�����

����
��
��	������	���	����
�������	�	�����������������������	�����	�
	����������	����������	��������	����	��	��������	�
	�����������������������������	�������������������������������������� ����!��	���	�"��	����	�����������������	���	�!�����
��������������������������������������#$
%�����������&��!����'(�&)��*+)��������	����"����
	��
	����"	���	������,��	��������������	������	���������������������#-./%��0��������������	�����!���������������1����!��	��$
��������������	�
	�������	�������&��!�����������	�������&��!����	�	����2�"	�����
����	�
	����������!����#- 3%�����
	��
��������������	�����	�
����4�����������
�����������
���
��
���
"����
�����	�������	�������������������������	��4���������
������"��"	����5�
����������������"��"����
���6�����	���
�	����������������������	������"������������	�����	�
������	������	������	��������	�����"��������������
������������	�"�������������*+)����	������#-7)��-./%��
��
��	��������������������������	�
�����������������
	���������"	���������������	�
��	�	����	��������
�����	�
������������*+)�����	�������������������������"����	���"����������	��	���
�����	�
��	�	����		��#-)8��-71%���9�	�
����	�����
���
�����	�����������
�����	��
��������"	��	�����	�
��	���	�	������������	�����������������������
���	���
�	�����	�����"�����"�����#++9%������	�����	���������������
�����	���	���	��&�	���:�����;		���;������������������"��"	���
���������������
������<������	����	����������	�����"	����
������
���	������	����	�������
���������������	�
���������"	��#=>?>��*+)����'������,%����������������������"	������	��������#,33��- -�- 7%��&����	���������
	��������
����"����������	�
������
����	����++9����
���
������
����	��6����	����������������*+)���@�1-�4�����	���"�������4��"�������	������������������<�������#,33��- -��- 7��- 8%��

�����������������������	�
����4����������$$����	�����������	��A��������������������	����<�����������������"�������������������������	�������������������������#- -%��0����������/����!��	����	�������������
���������������������������������!����	�����	�
����4���#=>?>��*+)���@*+)�����"	������1-%��
�����������������
	���	�����	�
������������	�	����������������������������#- 1%��BC�DEFGH���������	�����	����
�����	"	������++9��������������"	������
I$'���	������	�������������!����	�����	�	�����	������������	��	��"����"�����#,33��- )��- 8%��(	����������������	�����	�	������	������������	��������
��������A������)������	�������������	�����"�����"���������������������	�
	�������������"	�������
�����	�����#- )%������	��������
I$'��	������������������������	�����	�����!���������������	��	�����/������	���
�	�����	�����"�����"�����EC�DEDH�#- 7%�����
	��
����	�	������	������������	������5���������
����������
	���
���
I$'���"������������	�	�����	���������������	���������
���������������������!������������������"��������������	����������	�	�
������	�
�����������"	�������������������
��
���
I$'���������������	��"	���������	�	������	��������������
������������������������������
������!������������������
	��
����
����	�������������"	������*9J&-���	������	�������	��	����� ����!����	�����������������������������#- ,%��+	�����������
������"	��
�����������++9�

D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



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

���
����
���	�&���������������
����������������	�������
	����������
�
����	����
��
�������'('����
�)
�*�
�
��+� , ""��	
����������	���%
�������	������������	���

�
-���������
������%�����������
�&
�
����./01#�2���������������	��3
��
�������
����%
��
����
�������������
�&������	��������������������	���� !4�� !5"����
�	����
�� !63 !7"������8�
��
&��� !!�� !9"��������	��
�������	���
���
�
�����������������������&���������������
������
�
�����
��&������
:
����
3�����
��������������%
��
�����

���	��
�
���%
�����%
�&���
�������	�����
�
����	����
#�/	�������������	
�
%��
��
�����
������&�:�����������
	
���&�������������*
����
������������;,4�� ,!"����������&�����
��

�����������
��	
������&����%
�&��&��������
�
���	������#��<=>?@ABC=>�D�
����������������	�������
	�	�����������
�
����	����
���	
���������������������
����
��������������������
����
�����������
�
���3�	
�����
�����&���
���E���#�F����
�����������
�������������	������
��:����������
��
�����������
����&������������������&����������������&�����������		
�#�G��	���	��
����
�
�������������
�����������������
�����
������
	�%
��������&�����	������������������
�
�%
���
�
����	����
����
��������������
��%
������	����
������
:
����
#�H��
%
������������������
���	
���������	�����������������I�:�������
%
��
��������
�����������������
����������
��
��������������
�����&����������
��
��
��
:
����
3�
���
�����
��������	�����
�
����	����
#�/������
���
���
����
���������%
��
��
������
:
����
�������&����������	���������	��-
�����������
���������
����
�����������������	������������	�����������
����	����
��
�
�
��&��������
	��
�����#�0��
�%
����������
���
:
����
������������������
��
���
�
:��
��������������������
���
���
�
����������
���������
�&������
�&���������&��������
���������������
	��������
��
����
�
����	����
��������#�J��
��
�
���������
���
��3��������
����	�����%
�&��&�����&�������%���������������������������������I�:�	
����
	
������
��
8���
���������������
����
���
��
���
��
����������������������������������
��
�����
:
����
3�����
��	����
��
����K�
	��
�����#��LMNMOM>?MB�;#� P����
��Q��0���
��
��RS��S�������D��P
��
�T0#�U
������
����������
���������
����
��
���V���������
������
����������	����
���	��
������
�
�
��&�������������
��
������
:
����
W�.:
���/		�����S
%#� ,; X;!V5 397#�� #� Y�
���1T��D�����F��F�
�
��TJ��H��������Q��F���
�QU#�.:
����
3�����
��	����
���	��
V�Z��������������������
����������������
���
������&���������&���W�.����
���T����������[�����[��
��
#� ,;9X;9�;"V7;3!6#�;,#;,!,K;75\;49;# ,;!#;6,6967�

D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



��� �����	��
���
	����
���������������	�������������������������	������������������
�������� ����!"�����!#��������������
�$��%&'()*+,'-.%*/����'&�'%*012���&&&&&&&&&&&&&&0+�*�� �����������������������3��4��������2��5	�����������
��������������6��������������������������#������/�������� ������� ����7��� 2� 3���� 5	������ ,'08+-�� %&&')0',*-.'990/(8��'&�''+%1:�����%&&'�0'�*�'990�+�� ������;��<�=�����
3��>7����?����	�
���	����$����������������������������	��������	���	���7	�������������������7.��	���������������������7�������������������������	������!���2�3����5	�������%&'8)''8,�-.*8+/+&&��'&�'&&(1�&&*%'/&'(/�(0%/0�9�� ������;��5	�����������<�=�����
3��@��	���;
��<�#��������!��2����7�5
���������
�����������������7/���������	��7����������7���������A=�������������������	��������������������	��������	��������B����C����6�����������������7���2�5	�������%&'9)+0*,'8-.+%&0/%%��'&�'''�12�%(%*(%�(�� D��������D���	���
��E����7�2�� ���/ ����C����
���������
�7���6������A=�����F����#���6$�������6�����������������F�6������	������������=��������������#��������3��2�5	�����/
�7�G��'000)%(9,%-.
+0'/
9���EG�'&�''+%1�:���7��'000�%(9�%�
+0'�8�� ������@��3�	������5������	����
�������2���������������������������	���������=������?�������7� ���� �B��� �#�������� 2� 3���� 5	������ ,'08+-�� %&&0)'&9,9-.%&%9/�0��'&�''+%1:�����	������0'*8'�%&&8�0�� 5	�����������3�=�������$��?�������6������������������#������/�����������������	��������	���������������%&'*)**�������',������'-.�('/(��'&�'&&(1�*&%(0/&'*/&'+%/��'&�� �������
��5	����������� �=��:�23������	����
�������2�����A=����������������7���������������	��������	����������������������������7������B�����#������	�������7��������7�	����7��������6�����3��2�5	�����/!��������%&&+)%88,9-.!''+�/!0��'&�''+%1�:������&&�8(�%&&*�''�� 5	�����������5������D��
��� ��������������H�����

��������������3��
���������/�������7/��������������6������������������������������������$�������	�������������
���2�5	������5	���������%&&%)8&,''-.'&*+/+���'&�''�01�&%/'�*�'%�� 5	����������������������;��������33��H�����

��
�����������������7����������	���������#������/����������������������������������������$����3��2�5	�������'000)%(9,'-.!''8/%*��'&�''+%1�:������'000�%(9�'�!''8�'��� ����������<�$������3����?�������������5�������������7�����
�����������������7�/�G�������������7���������������������7�	�D������������������������	�I/��G������6�����2�������������������������	�����������%&&�)','-.'/8���'*�� ��	�������� 2��������#������/�������������������7���������������������������������	��������	�I�2������7�	�
����
����%&'%)%9,+-.'**'/+���'&�'+'012�
�&=&'���'8%*�%&(��'+�� 5�$���D;��2���������E���������<��<��� 5��3=�����	�����
���������32���������G����$�������$�����������������������������7��������7�������#��������=�����A=�������������������	����������J���������������7�����6$��7�����#������������	?�����3��2�5	�����/!��������%&%')�%&,%-.!%0'/!�&+��'&�''+%1�:������&&*+*�%&%&�'9�� ;�K���2���<�?������������L�7���M
�� ���?���3��� ���	����5<���F�F�7���������������G�����������������6�����	���������	����	�������������������������	�����������������������������������$�����B���������������	���2�
��	�#��������������%&%���'&�'&&%1:����'�%8+�'(�� 3==�C�
 ��<�?������������=����3��<�����! 5��5������;;��������������!2���������3���$������=���G�������3������	�����������������������7���7�������37�/
����������������������������������
����7���5�������������;���6���,E#�-��%&%')%,*-.FK�=&%8��'&�'&0�1����6��1FK�=&%8�'8��  ��	��<���H�����H�������C��D������	����3D�����������<D�� ��������������37�/����������A����������������������������$���������?��7�����������������������?��	���������������:���6��������=����������!
����������������������������������	������37��7�,3�=�����4-��%&'9)8,'-.'%(/*9��'&�'89�%1�7��7�'&&8(0�'0�� ���������������������<��D����7	���G2��3�������7��	��
��������������5������� ������?�����
����������������6�������!#������������������������������%&'8)*8,������'-.+�/9*��'&�'&&(1�*&%(0/&'(/&8*+/+�

D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



���� ������	
���
��
���������
����������������������������������� ���!��"������������������#�����$���������%�&�����$������'(')*+,�� ���-"	+./01��+���1�234������2/�0.1��+�� ���� !��5
���6� 7�8��� �$
�����9������������&�� �8�!�:��������+.))(�'",01/.���+��++,)3��� ��!�����'��0�+))�����1+����� ;�� ���<������$ ������$��������9�� �����=����������
���$$������$���$���!�������:������������8���$�>��#�?�?�����$���+...(01,*+0'.-"+122/'�(�#��$ ������'�/+��+��+�.'3�����+...��1�+��0�� �� @�#���
�;�� ���<��A����
�����#�5����$����B�
����9�& �����=�/��9�$
!��� �������9���$$������$��/5���!������������>�C��+..0(000*+/�-"+)./2,������+��+�+)3��+,/12.0*.0-'�0.'/	��,�� ��������	
�&=�����>
����� $����5
�?��� D�?
�>����	
�E����� ��
��������& �����=��A��8�F ���#�������������� �$���������5��������������.(+�*)-"1�2/+1��+��+�+)34�$�������.�+����'��1�� ��B �������
�<��������&
����� ���
�<����������
�;�� ���<��A��!�!������������9�� �����=������������������ �����������!�
��� ���=������=���$���$���7�������=���G ����$����� �����=���������@��������?����5��������,(+1*0-"++�+/++��+��+�.+3��$���0/�./�2�,��)�� 5����%&
��������8%
�>�@���85
�H���=��
�E �# ��
�<���H��I�@+/��#����#�� �����=����������������
���������������$���#���������#����=���#�9 �$
�������=�����
����9��@�������� �$����&��%�:������/5����:�����+2(0+�*)-"52�,/50���+��++1�3�4�$������0,'���+)��2�� ����$�/8������&
����#������8�����9�� �����=������ �$���#������������&���$�����#�����+('���+��+�+)34��������+�+�+�,+��'�� ���=�5<
����=�J�
�H���=��<
�> ����
�>� �8>
�K ��L
��������:����������
����9�I>E+��M�$���� �����=������9 �������#����@��$��������/��#����#�� �����=�������$��� �����=�������5��� �����+'(.��+��+�0'3�,+,)2/�+'/�1,,./+��.�� E� ���@��
�5 ��!��&�������$����=��9��=���9�$��������/��#����#�� �����=�������8�!�����5����?�������+'(+.*)-"0)1/'+��+��+�0'3�,+1'�/�+'/���+/)�0��� ���=�>
�E�����@���%
������J�����������=��=���$����������#�9 �$
�����9���$��� �����=�������8�!�����5����?��������0(�,*0-"+')/��0��+��+�0'3�,+1'�/���/��1�./B�0+�� E��@����
�8�=�!�����&���!��������9�����$
!��& �����=��8�$�������������������������$��$�����9�����& �����=��:���D��������5�������+.(2)*�-"�)'/'1��+��+�+)34����$�����+.��.���1�0��� E����������	
�����������	
�����9�!���
�E��B @���
���B �������
����@����&
��������������$�����$��
����9�����I>E+�$�����7�D�������=�������# ���=�� �����=����# $
����%�5�����$�����+0(+�)*��-"1��,/0'��+��+�,�34$��+0�,+1�00�� ?���#�������
�?�������5
�:���B��A
��$���#��%5��L ��
��
!������������9�� �����=����!���������������9�&��.���#�&�������� �����=������9����
����%�5����?��������0(���*2-��+��+�'034$������+��2'�0,�� ���$$��������
�5���=�5
�J �����%J
������������&�:A0E/�A:A������
!��9��#��$@���������������$������$
!�����>50�����#�
������� �����=���%�5����?���������(�+.*2-��+��+�'034$����+.+��.'�01�� &7��	>
����@����&
�����9�!���
�5���#���:
�8�#���$@�J>
�J���������&
��������& �����=������9����
���9�������������$����������������$��#�����������
#�����������0/������������#�#�����$�����$����$��#����������#�������$���
$ � ���%�5����?��������'(+'�*,-")'1/2�+��+��+�'034$�����'�0+02�0)�� H����<�
�>� ��
�������
�5����<
�H����J
�H���=�J������	8�5����$��:���������&:&3?�A�����$��D����� �
����& �����=��:�������������# �����& �����=������?��=��������5 ���?�������+'(�'*'-"+�0,/,1��,��+��+�+)34�$ ����+'��0�����02�� !���������&8
�5��# B����
���������>
�:����	
�%������
����������
��������&��.&���#�&���&�9����������������$�$�����7������
���9���� �����=������9����
��������5���������('�*��-",0�,/0.��'��+��+�+)34����$��������+���+2�0'�� ���#���
�;�����5
�;������������� �����=�$�����������������&���&������9��������#�����D���������������	��9�����+.('��+��211,3�>�9��,1222�0.�� E�����=����&8
�:�������
��$	D���5�
�<� �=��%5
��������@�����E
�������$@�&�
��������?��A����!��������&��.&�������$
���D����&��+0/&��+�+��������#�=��#�
����9��)�3�L���+/ ��F �
��$� �������	����8�������+(��*+�-"�1++0)��+��+1�1�3���������1++0)�

D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



���� ����	�
��
���������
������
�������
������������
���	���
����� ������!�"�����#�$%�&'#�(��#�����)� ��	��*�+�++� ����
�	,�-�����������.�/���#���#���+��������  ������0��12&&,3&4567444',����&��&0�089����7&:0��&�� ; �!���.�
�����
�����
�%����%
������<
��������=
����� ��
.�,�!���� �����+(������������#�+�+-������*�+�++� ��������(��	���+��������  �>�� ��0�0720003:5��&��&�4789�-�0�00�4�44��0�� =�� �)���
���?��@
�<� ������
������#�����
��� ����@A
�.��?���
���A<A0� ��B��%�7����9�	�"��������<A7<
�����(��	���+��*��+�"��
���#�(����	���� ��������-)�������"�	�
�	&0'C'&1%&��@� ���  ��0�&�2CC3056074'C0��&��&�&189�+� �� �0�&���C��0&��7�� ���	��
����	��
�.��	��
����	��
�D���	�@
�%��@
����� ��
.�&1%&��#�(�����#�� '-��#��	������+�#��������������������A<A0-��������(��	)������
#!��0�072,3,56��#*�40���&��&&018����#!��#*�40������ ���+�?��.
�.�+����/
�/����+����.
��������
���+�+�����
�@�?����+��/����+(�������!����� )�����*�����(��	���*���"�����*��A<A�*�+� )�(����������#��������+( ���"����*�������(����	��������*�-���'(��(�  ������������#������#�	�����"������+�@� ��������0�072703&1560107'7:��&��&�,78�+	8##�#�,1��C�� �����	�%@
�����	��
��� �)��E
�>���B����

�E �����.�
�>�F� ���D
����� ����������� �-�����*���+�+-������������+�����*�
.�&1%&�-)��A<A0��������(��	)��� �*���0�0&2&���&��:CC�8�%�*��:�7:0��1�� @�?����+��/
���	�����
������+����.
�;���+�����
�����(����������9�	�"����)���+������+����.����������(�����*�����)�����
(	&0(����9�	�"����)���+������"� �*�������(��	)����>�� ����+��&,,420:73C&567744,',0��&��&�:�89-��0:7�C&�7744,��:�� ;��+���
�@�� �	� �D
�.�B������
�;��+��.�������������*�������+���
.�&0G
.�C����9�	������H����#�*���%�7� �(�#�"����������(��	)��/����������@� �>�� ��0�&720�3&56C,'11��&��&�748��+-�0�7&��4�� .���#��A
�.���#�'@�)�B���
���+�����@
�$����.
���+���+�������+���
(	7(8
��&(���+� �	���������������"���0���?)+��*���+� "( ����-�������
��
.�'&1
��
>
�
<
���#�@
<'%�7
���#�*��� ��������������9�	�"����*��
(	&0(�����
(	C(����>�� ����+��0��020::3&156&7:7,'����&��&�:�89-��@0��74C0����,�� @�?����+��/��.���
.�����9�	�"����)���+���������(��	)�������;(�����  �>�� ��0�0�2176&'&���&��&�&189���-�0�&,�&0���&�C��� ������/
����B���I
���	�!�II��
�	4'E�+� )�<�������'��������� �E����������#�@� ��� ���A������"�������
���(��	)���#�>�)��#����  �'>��� ��0�0�2,3,5��&��77,�8��  �,�,0��4�C&�� >�?���@
�!���#���>�B���+�%
�@� ���>

����#+���/
���-�������%
�<�����J�
�
����� ��
�������!�#�
.�0'�
>
�
<�*�+� )��������"���������"�� �*���(��	�(�����*��+�"�����+-����(��0�0�20&3756��4�&0��&��&C0C08�+-��0�&,�4�&0�C0�� 
 �+���

�%�+��B�.
�.��	�������@
�>��	��#�K��
>
�%�������>
������

����� ��
.�4�E�+� )�<��������
���������F� #��*���
���+- )��*�����$%����+( �L����>�� ����+��0�&0204:3�:567,0:C',���&��&�:�89-��@&&0�7:4&�,�C7�� >��	��#�K��
>
�@���  ������
�>��9�-� �D
�������@
��9�J�+��
��!9����
����� ��@�+-�����*���������(��	)�� ����AAA�(���(��"#) ������� �7'B��������+( �L�A����������������
>
�
<���#��
>
�
<%&�!���%A��+�"*���
���(��	)��0�&,2&C3456&777'CC��&��&�4�8&CC�410:�0�&,�&C4&��,�C��� <��B�!��
�� ������.�
�%�+��B�.
�>�����

�>������

�;��?����
����� ��(108�M�.@&�-��#��#����� )����
�	48%�7����*��� ������#�	��#�"����*��-�H��"����#�(��������		��	�����-)�����(��	)����>�� ����+��0��:2040377560�&7&'�C��&��&�:�89-��@:�040�0���CC�� ��	�!�II
���?�B���
�@����B�!���@
�%��	�I
�������
�������B��@
����� ��<���(���) �"����*�����+�������#��� �����(��	)�����(����/�L���������������������"��������%�7�(���������������(��0�&:2:3&56&&7&��&��&�748��&C,4'�&:'�&0C4'1�C1�� D����
�@�������
�.����?���@
�%��	�I
�����'%��#�����
��� ���
����� ��@�#� �"����*���������&:���#�0���������%�7'�������"�	���	�����*�>��(7�#����+�����(��'���!�!� �+���(��	)�!�������(�(���������>�� ����+��0�&720443056&�,,'&&7��&��&�:�89-��@&&0�7,,7�C�C:�� �������%
�%�(���B)��
�=�+�!�����
���(��	���+��� ��������H������+�+-���������������
���(��	)��0�&C2&&3&&560&7�':��&��&�4�8&CC�410:�0�&C�&�,&CC0�

D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



���� ������	�
����
��
����������
����
�����
������������������������������������		���������	������� !�"###�$�%������� 
�&'���	��������������(������������$��	�����)��� �%%����'*+�,-.+/0'�����+*�+*1�2	3+345"*+�"*�'�3"6��-�� ���������������7����
�����	����8��9��$������$�
���:;������:<����������� !�"%�=
���=������������ 	���
��� =��
��� %
��������� ����������� '*'*,+4.�/0�'4"3+��+*�+*�*2+��3�4'5�'*+-�+41-1*+�4*�� )��	��>��!�
7���� ������:<����������������	�������<��?����������������&�	���$@�
����(�AB &+�$������	�	���$@��������������)��� �%%����'*'1,+3.+/03*�+��+*�+*1�2	3+345"*'1"1-43+"-�4+�� ������C�� ��������
���C�������
��D��<���
�A��������������!"��$��
?�=�����	%�%7�����&����
���&C"12>�&+�!�������	���! ���$@�
������ ��������!"#	���@�����%7����� ����$�	�(������������	�%��B��%�@�������� �����'*+5,45.4/0-53"�-��4��+*�+*+42E�%��$���'*+5�*��**��4'�� :
%�������)�=�������	�
%��
����A���
�"=����=����%���%�����(����������	�%�	�%�=
���	��F$
������$������	�6
�����	�	�%�	�� ��������$��B��$���'**�,11.+/0+*-"''��+*�+'352$	(�*�**��41�� G������
�GG��G
����8��G
�����C��7
�	��������������������!�����@����(���������
$�H�I�7��=���
�"%�=
���=����������	�%�	����F$�
���
��%��	��$�������������
���%��$���	��9
�$�
%�9
����	��$����'*+1,+�11.+'/01''�"14��+*�+*+42E�77�%$��'*+1�*-�*+��43�� B������)
�	$���88��
��?7������B��� 1�7
�=
����������	$�J��=
��������
��8#&+���������	����$�		
���=���
�"=�
��������	������(����������	�%�	��A��� �����'*+3,'-.�/0�55"-*��+*�+*+42E�=��$���'*+3�*3�*+��4��� &���
��������%������9��$�����9�����8�����%�������;������������������B� ;+�
	���!�75��J�$���������7
�=	����� 1���=�&#1&����%�=
����%
$����7�������	���="=
��$��=���	
$�������	������8��������(� ����9
�������'*+*,+��.'/0'�1"4-��+*�+*�12E$7�'**-*5*+��44�� :����$����>#����
�
�����
$����7��������
==
K
�B
��!�7���	�����#%��
	
��������������	�	�%�����	
@��
���$���=
����	�$������������
������	���	�	��)��� ����9
����'*++,+1.3/03�1"4*��+*�+*1�2�$7''*3�45�� ���������������A��������A
��
�����
����
�����L����%���� ��������� -��(5'"$�����?�=�C�&����=
����(�!�71-�����7��	�
;&�"%�=
���=�%�%7�����������
�����=�(�	
���
��%�%%��
��������������)��� �%%����'*'1,+3.+/��+*�+*1�2	3+345"*'1"3'**1"*�4��� ������C��������
�����������	�%��%�����@��0������
$�E�������(��%������!������	�	�%�	��8��������(� ����9
�������'*+-,'+�.1/05�5"5*��+*�+*�12E$7�'*+�+**--�4-�� �$�6���AC��&����
$�A��C�7�	��������6��
������?��
�
�����=���A���������&��:
�+���������	����������	�%�"��	�	�%��(�	
�����������
;&��$�%���I���=�� 12C�9�!�&������
�	������ �����'*+�,�5.+/01-"�3��+*�+*+42E�%��$���'*+3�++�**4�5*�� )�������)��&�=%���9���L	����8��;��	$����>��!�%%�C����?�������������(�%
���� 12C�9�!�&������
�	�����$��$
���(������������	�%�"��	�	�%��(�	
���7����������������	�%��(��%�@���=��
���&#):+2&���
��%
����������=�	�����@����8� ����9
����'*+4,'+�.4/0��5"53��+*�+*�12E$7�'*+4*5*1-�5+�� G
����8�������G��!�����@����(���	�	�%���
�����%��	��	
	�7��$������	���=�����	������	���$
� �
����
(���$
��'*+4,�-.�/0555"-+��+*�+**52	++3'5"*+4"�*-*"I�5'�� ����� ��<�����A��<��D���
��<�������;������D���������!�$�$�
����(����������	�%���$�%������	�(��%�������	�	�%�	�7��������$�$����$�%���I��)��� ����9
����'*'','3.3/03-5"�+'��+*�+*1�2	3+��4"*''"**�4+"��51�� <�����D���
���
� ���������<�������!�������!�71'�(�%
��������
�	�������������������	�%���$�%������	���$�$�
����8� ����9
����'*'3,''1.1/��+*�+*�12E$7�'*'1*4*3*�53�� �$C������8�����%���8��C������!����
����������C���
���������$��C����������A�(�$@�����	�	�%����(��%�@���=��
�������������$��	�	�	��������%�	$���=
	��	���8� �
��#���	���'*'+,+1+.+/��+*�++5'28 #+1�+'3�5��� )�����������!��C������!��!�=���	��8�����%���8��!�%%�C���
�$����� ������������������
$���	�	�%�� ��(��%�@��� 
�� ������� ��=� =
	��	��� ����������� '*'1,+-.�/0+15�"-���+*�+*�*2+��3�4'5�'*''�'+'�*+-�54�� !�=�
�����A�%%�����������	�	�%���%�%7����"�I������(�%���7��
��	���=�7����=��B�7	�8��'*'+,'��.+3/03+4�"�'��+*�++++2(�7	�+�4*'�

D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



���� �����	
���
������������������������������������������������������������������������������	����������	������������������������		��	����� ��������!��������!��"#���������$���������!���%&%'('�"'$)'�*+%��'&�'&+&,'--#+.%��%&%&�'�/�%+&��+�� 0�	���	�1��23�!!������4520'������ ���	��������!�������!��67�'���!����������	
������� �	8�����������!���%&'*(/"/$)'#*-����'&�#'.',�����%-�%%��/�� 9�	�
�:��;��9����4�������
��4����	���0��4�
� �������������<���������;������������������ 4520'��		�8������:��������67�'���!'*�=>1%&&�8� ���?���@�����������������!�������A����0�����%&&/(%&"�$)'/+'�/'��'&�'&/', �8��&+�'%�'%#+�+&�� 
��!�09��
���0A��2���9���� �<���5B��;���0���
���������67����!'*�=>1%&&�0� ���?�	��������� 452���!�����!���������������!����8������������A����0�����%&&/(%&"�$)'//%�%&&*��'&�'&/', �8�C&+�'%�'%#/�+'�� 1������0��9�����8
	���20��
���!�D��;����������!�������1��	���������������4�'*�>������	�����E���������8����������!���
�A����0�� ��%&'.(%/'"''$).&%.�*-��'&�'&�#,F�8��''-�.+/.#.�+%�� ���	������2� �
��	���������������������7��A�����G��=��� ���2���������A� �������!����������=�?5*� ��� ��4� ���� '#�*�*�� A��8�� � A�����	� �8���� %&''('+'*"+$)'#-*�.#��'&�'&'.,F���� 8��%&''�&-�&&'�+*�� ���8������
��0������2A��A��������9��=�?5�����	8���������8���	)�����������	�������� ��������8�����	
������� �	8����� ��	��	�	��0��������7�����8���%&'#(�'"/$)'.-���'��'&�'&&�,	&&&'+�&'*�'-'*���+#�� ��  �8����0�����������2� �������G����	�����C��2������2������1�88����1���������=�?5*�8������	��������!�����	
������� �	8������E�E���0�����������%&&�(.".$)#-+��'��'&�'&'.,F�8 ���%&&��''�&&'�+-�� H����
��A������

���8��������0���1�������������8���I�������������=�?5*�8�������������8�E���	�����������!����������������������!�8,��	�	� �������������	� �������:��	�������������!� �	8���8���	��0�����������%&&�(.".$)#�%�+*��'&�'&'.,F�8 ���%&&��''�&&#�+.�� �������
���0����<����8�
����1�����������2���4520'����8���	��	�������	8�����������!�����������������!��������E����!���8���������	��������4=CA���������!���%&'%(+".$)/&*�'#��'&�#'.',�����'/.-*�+��� �������
��������9>��7�	���7��
���!��7��1����!�����2�����;���������4��������������	���	�E������	8���������8����4=C*���� ���	��������!�����	�	� ������!���	�	������8������8�����8�������������	���8����!�����%&'#(�"*&/$)��/��'&�''%.,	8�	�!����%&&#�-#�++�� 1�� ��������1���2��;��E�!���92��7�J��1�������B��2����� �����7��������� 4520'�������������4=CA��8�E�����E����
��������������� ���	�8��������8������8������������!������E��	����!����	��	�	��;���0�  ����%&'�(+)'#**+��'&�'&*+,�8�  	'#**+�+/�� ��B� ����0�����������0��1������G������8�������8��������G�������=��C���������������4=CA�7��
	��������!�����7�	�	� ���A��!���	�	���8���8���%&''(**%".&*.$)'#%/�**��'&�''%.,	8���8��'%&#-/%�/&�� C!����=�����8
��������A���������E����������������������2��������K���������1��	��������������67�'�"��4�'$������1��8�E�������������
���	��8����8�	�����!��	��	��!���� ������!����8���8���%&''(**'".&'.$)#-.�.'��'&�''%.,	8���8��''/.*�'�/'�� �� �
�����������G�������A��������7����1������ 452���!�������������!�������!������8�����	��������������6�
'��;���0����A�����%&''('*"%$)'*%�#'��'&�'&*+,�8�%'-%�/%�� ���8������
��0	�������2���������0������������������A��������9�����������1����� ���	�	
������� �	8����������!�������!���8�E�����������
�����=�?5*������������8����:����6�
'��
�0����A��8�� ��%&'%(''*"%$)./-��'&��'&�'&&%,F8��%**//�/*�� ������C7��5	
����12��A��
���2���������
�����!���1����!���1���������4�������!��	��	�����1��8�E�������������
���	������8������!�����	����� �  ������=5D5*�����	8���������8�����
�A����0�� ��%&&�(%+%"#'$)*&'&��'/��'&�'&�#,F�8���&-*%-%&&�/#�� 1�L�!������A��E��0��0������������7�E����4��7�E����A��0���!���1��2�������
;�'�����������A8��%����	��������������8��� ��������8��� �8���������!���
�A����0�� ��%&&/(%+#"-$)%�'/�%+��'&�'&�#,F�8��+&-/%&%&&�/-�� K���<��1�L�!���������������A�		�
����7�E����A��
;�'� �����������	��������������A8��%���!�����	�	���E���������8����������!�������0�����%&&+(*&".$).�+�++��'&�'&'.,F� ��8���%&&+�&.�&&'�

D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



���� ������	�
���
�����
	�
�������
���	�	������	����
�����	���	����
����
���
�� �����!���"���� ��������	���
�#�������"�$	�
������"��	�%����	���
#���
�#������	���	&�� "	���#'�����	�
�����	���
#�����()*+,(*-*.%*/+�0���*)�*)1�2����()*3�/003��0�� 4�
	�	����5		��6������
&��"��	���	&��#��	��� "	���#'���
"	���#'�����7'�	�	����
���!���"���� ������������8������()(*,*)-/.��*)�33�)2�����*))/*)/+��1�� 6	$�	9	��'����� ����	�����
:: "	�
��8����;�	�������� ���
����8	��	���#�
�����"������!���"���� �����
������
���'�"��#�"�	&��<6*��3�����
�"���"	�
�
"'���������"�$��())1,1-/.%+(/�3���*)�*)*�2=����"�())1�*(�))3����� 7�!�������6��!��>���?
��	���>��7
���@���7�9������8����'����A����"��������!���	���	�'���	��	&�B�!*�
����C 
����&	��"��#���#�	&��
"	��	���
��"	��'�	�	����
�������
���
�� �����
"	���#'��D�"��	�� ���()*0,1-*.%/+1��*)�*)312�+*+�0�)*0�))/()���*))�� E��	 �
��������"���5D��4�������
��
����4�����$����		��F
�G���E� �'�����"������	�"����������F
"'����� �"���� "	���#'�� ������
	��������F�������
"	��	���
�����&��"��
���!���"���� ������������� "	���#'��()*1,*+-**.%*11���0��*)�*)1)2*//+1�(0�()*1�*+�*+11�*)*�� �#	���
����8
��#�
�����E�	"�#����D��7
�!
�#��<��7�F����"	�� "	���#'%�4���A�'��	���	&���EA�����	�
���"��-8����.��()(3,*(-0.%*+)���*)�33�)2���	�*()0*+)��*)(�� �����������7= $
�
��@��5		��6�����"�����	���$�"9�����<��������E�!
��������F
"'�
��"�����# ���	��	&�E���*H�"������
��	��
���!���"���� ���������������>�E�'�
	�������E���())�,(��-*.%�**���(3��*)�**/(2�=������))(�0�())0�*)3�� �����������	&�����
����A�
�"	&�����D!��#&���8��5��������5 ���
���D�������F��	�'#�������
�����# ���	��	&�� "	���#'�
���!���"���� ����������	�
�����	���
#�����()*+,()-3.%++3�/���*)�*)1�2����()*3�/+*)�*)+�� 4��$��"�

���� �����>���
��A��A9	��<����:�"	�55��E	9�����A�����	$
�
:��	��
�� �������F��	��	&�!�'���	"�	�'����'�"����
���!���"���� ������
�����F��"���$'����
"	��	���
��"��#�"������	�
���"��>������E�'�
	���()*3,**/-+.%/(��31��*)�**/(2=������'�
	��))+0*�()*3�*)/�� ?��#�5��?��#�D��I �6�����J�������K��I �����"�����<�
���	��	&�� �������
424�
�"������
��	��&��"	����
�!��	�
���F���"�����"	�"������
��	�����	�"�	��	&�� "	���#'������'�	�	���$
	#����
���� "	���#'��()(),*�-�.%*�13�����*)�*)1)2*//+1�(0�()*��*0)+*)+�*)��� G���#�I������#�I��K �7��K��#�>�����F	����E�"��
!�����"�������<7D*�
�����<������	��
���'�	�	����"��"���# ��"���� "	���#'��D�"��	�� ���()*�,0%*(*)���*)�*)312��	���*(*)��*)0�� G���#�I��K �7��I �5��7'�	�	�������
 ��
���<����# ���	��	&�� "	���#'��� "	���#'��()*�,*(-*).%*�/+�/��*)�*)1)2*//+1�(0�()*��*(*(010�*)1�� ���
���67��6
�E�	������E�� �	���������
����6���"�&��
�6��@���
L�����"�����7'�	�	��������
 ���
#����
�#���# ��"���� "	���#'�"��	 #������
�� �
������4�
8��D�"������8
	���()*/,*0-3.%(11�����*)�*)312��$3**+�*)��� �	��"	������	�"�& ��	�����	��������6
�E�	��������� 	::	�����	�&��#	���>���"�����4�E�7*��
�!���'�	�	��������
 ��"	�� "	���#	�	���$
	#����
��"��	 #��"������F��	��	&�"������AAM2@E�3+���"�9�'��D�"��	�� ���()*�,*)��*)�*)312�+*+�0�)*��*3/0(�9�**)�� 5������8���
!������	���
�@��� ��A��?�
�K>��G	 �G>���"�����
����
���
�� ����8�7(���# ��"���� "	���#'�
����C 
����&	��� �����#� �	����	��	�"��
��D�" ����()*(,+1*-031(.%/**�*/��*)�*)312��" ��*)0/1�***�� >����"����D����
��6���
��	��5�������� �����5
#�������F��	��	&�� "	���#'�
���!���"���� �����	&��
���� �
�#���� �����������
���
��"���&��"����"�"������>�E�'�
	��
��	��
�	����"�$��()*3,3)/-1.%
��+�0+��*)�**/(2�=����	�))(0)�()*3�**(�� ���� �#�>���> �#������E	9�����A��K���G���31���EA��
�!��	�
���F���"�����"	�� "	���#'�����"���#�����������
	��
������������ �����9����#�����>�E�'�
	�������E�'�
	���()*),(�1-3.%�/+(����*)�**/(2�=������))*�(�())��**3�� 6	'������G���#�����$����������
���

����D4��7
�KE��4	����
!�������"	��+����
�"����
�	�	�'�������
���
�� ����� �������"�$	�
���F
���		��
��"�����F��	��	&� $
C 
�����	"���	�������� "	���#'��'�	�	�����"�9�'������
8�>��()**,(/-*.%���**)��*)�*)��2N�*)�*�+*/(�

D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



����� ����	

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

�����&��&��
��������'��()��*��+(,-�./0()1���)��)�/23�!����()���)4�)�����4�� 5��	����6��7�		���'��8��9�	�������
��:�$!�����7�	�����;��	�&��
���������
�	������!����	���������	�!�"��	���&	���$���'��!��"�	���0�������������"��&���
�	���<�
!���
��()�=*.>+(,-(110>4���)��).=2!<	2!<�)(.���/�� ����	��?����		�!!��@��
�	�����������	��������!������A��	�!������	�
�&�����&����B��
�	�

0����!�������"��&�����
����������
!���!���
��9��B�����()�=*(1+4,-�..)0()))���)��)./2C��(0(�4�14���1�� 8������������D�������6�������?�!�����	�&�����
�����"��&����	��&���E�0����������!$<�$����F�B�G�2(2�07E�2"01)�/G�"���%������
����������
!������
����
��������&�����()(�*�4+�,-�)10(=���)��))12
�()1.0)()0))4..0>���>�� �	�����������G	����?9�����	�<��%����
�	��&����#�	!�
�0����!�����
!�������&�-��""��!�$��
�����"��$�����!����
�
�����������$��
�����"�	������5��
�9����()��*4�+�,-�0�)�����.�� 
��	�
���5���H�'�������B#�	!�
�0����!�����
!�������&����������
�������5��
���������'��())(*>�+��,-�4(0�/.���)��).12))))()/)0())(��))�0))))1��()�� ��	��
�A��
��
���$���G��H�I����������	�����������:�"��	�J��B#�	!�
�0����!�����
!�������&�-���!����
����

�

������������	�$�����F�!��	
�����!!���	����	�!�<�	���B�	����""��5��
�����()(�*�(�+�,-./.0.(���)��))12
))�(�0)()0)�4//0���(��� 7����
����
!���8��?��'�	���A������'���!�!��
�K���!�
��F��#�	!�
�0����!�����
!�������&����"�	�
������())1*=1+�),->(10=/�������)�(�/42))))1(4/0())1=1�))0))))���((�� �������?���7�	��"��
�������5�����"
�����
���	�!$��0����!�����
!�������&����������
�F����%��&� !��!���� !������� '��!��	� ������
�	�$���� �� 5��
����� ())(*4��+=,->�.04.���)����=23"��
����())(�)((=4)��(=�� 
	���	��������&��	��5��;<�	�	�"�G��?��&'�	&�H��E��
������G3L	�������M'	������&�����������
����������
!��-��I�!�
��F����!�	�!���
$����$��
�<������	��!���	�!$������5��
�����())1*4>=+�,-=/40>)���)����=23"��
����())1��(>>(1��(��� 9	���������3�
�	������B�'����������M'	����	�����&��9����%��&�A����
��B!!���	�!�B#�	!�
����������A������"�	�
�������.>=*�+=,-�1)0/���EA��)��)442
0())>0�)(/)=)��(4�� :�'����������!���&��������7�	��"��
�����������'�	� 7��B��		��&�����
���&�
����H�������������0��
!������	�
�	�!��	������9�	!��5	���!$����N�	��!������
�
���!��B#�	!�
������""��5��
������..4*1>+(,-1)(0>���EA��)���4(23�""���..4�1>�(�1)(��(/�� H�����������8��
����������?�� �����&�7��:	�
!�
��?��H�'��������������B#�	�!������	����	�#�	��������&�������
�!���	�'�$������"	���!$<�����"��$���F����%��&����&������&�!���	�!$��
������������
!����9�
�'����	�����()�4*(.+1,-(>.�0.)����)��)./2C���0(////>��(1�� ?��	������9��5���
���:�����
����7����	&�	
���?H��E%���:��:	�

����	�
�	�!��	���!���&�
�������!	�$!�M'�	�
�&����
������'�%�D�#�	���
!��
��N�	���#�����<������	���!!���	�!��!$�����������
�����""��5��
�����()).*�)1+/,-�.(=0=����)���4(23�""�"��
����))��>�()).��(>�� ��!�����?������������B��7�	"��������0H�3�����7����"�	�H5�������������
!���!����&���!���������������
��N�	���&�0F�	!���!!���	�!�!���	�!$��
�����""��5��
����+�.>4,��())�*.1+�,-�.10()=���)���4(23�""�"��
����)��1��())=��(.�� 
���������	�%��������������������������"�	�H����#�������
���&�
��������!�
��F���$�#������
����
����"���"�	�#���$���������D����$������������
����������
!����N�	��!!���	�!���
!����!$��
��
�����!��+?���,���...*./+�,-�)40�4�������)��)�(2

�..>)��/��=)�� 
���!����B��:�
�����9��
��	����G��5�O��������?��@���P
�E��7�	��0�����5B����������""	�"	������

��F�����	�!����	��	
��F���
!�������&��F����%��&���%�	����'
��!!���	�!0'��
����#�	!�
�
-���
�
����$!�	�<��%�%��������0�����
�
��5��
�E����()((*�1+1,���)��=1�23��	����"����)(1�(==��=��� ����
�9��8�
����G��?�'�	���
���
����7
���&	���%��
!��
����
!�"$'���������B#�	!�
�0A���!�����
!�������&�-���
��
��	������
�
�%������?�	&�����"����A������"�	�
������()�/*=1+>,-/==0�)���)��)442
0))�(0�))(>��

D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



����� ���	
���
�����������������
�����������	���
���������������		����������	�� ��������
���!������"#���$""���	�%��������������
"	���&���'""�����"�'(��"�
�������)"��)*����'(�����+�+,-�.�/012342���+���-56�))�+7+�����4��"1��7������ ���	
���
��'8����9���:���8��������87��8��������
�����������	���
������	��$��;<3����=�7���������"�
���
"	��
�����

��7������
�������>���"����"�?��#��������*��%����&����""�����"��(��"�
���)"����������)"��)*�����+�+,�+.�/0'�523'�+1���+�����6���@++3+4�4��++5�++5-1�(���-�� ����8���
������":��8�		�:����":���	����� ����*�	
�#����A�*��(������
������	��������"�
��!���
"	������8�������
�
���"�3�(��"�
�������������������)"��)*����'(�����555,��.�/0-35��:����+��+516++++21@43�555+�+++3++++����2�� ��	�����)�B�������)�B7��8�����������������
��B���������7��8�9'������	�������"#��
��"#������
��8��C�=�!�"���
�����=������
����=�����
��	���	���
"	������7	�����&����*=�		������C�=�		�������8�����=#
��	���++-,22@.�/054�3�+++���+�����6�*=#
��	��++��+2@254���@�� ��		#� ������*=#�������7���
�������
���� ����

�D��
������7�
��)������	��������
��	���	���
"	��*	�
��	������	���
���
�
���"��������"=��8����
����E3=���	��8�!�		�C��8�=��?#3	������
�
���"���(��"�
���A������������+�1,4���+��+�46�"���
�-�@@���1�� ���=�)��������	�
���9?�#������������� ����D���'������	�#���������	����8=3?�	�����=��?#3��
�
���"��
����8�=��������8�������
"	������8�����#���8������	����C��������$**	��=#
��	�.�542/���+++,44.�/0����34���+���2�6��**	��+++�44����������4�� ���=�)��������	�
���9?�#������������� �� ��"#��������	7���:'������	��F	���
���"����	���
"	������8�����#���8�?
���	���������&���=�8=3?�	�����=��?#3��
�
���"��
����8�=��������8����$**	��=#
��	�.�542/���555,4@.@/0�4��3-+���+���2�6��**	��555�4@�@��4�����5�� G�	7����: ����"=���)���H�"=��������G�		��8=7#�:)�����*���
����!�
��	���	���
"	���	���
���"����	�"=��8�
�7��C���������	�����7	����>�C3��
���"������
�
���"���(��"�
�0�$�"�
����*�����'(*��=#
��	���+��,�+@.��/0��1134-���+�����6'*+45424��-+�� ���

������)��"�=�	��:�����#

�����:����"=����9��:�8��I�)����"�������)������	����	�"�	������*��%��
��!��������
"�	�����
��
�3�

�"������*������
������
*��
������""�����"��(��"�
�����=�����
��	���	���
"	������=#
��	���++�,2-�.�/0�513�+@���+�����6�*=#
��	��++��+�4@45��-��� A����7��8����
�����8
�����)���#8�����
�������	�"���
���������
��#���G�����
=�"���������9��8��8�3�
��������
"	�����*
#�!��������	�%����!�9�"���
���)�8��	�9����
��#�C��=�F	���
���"����	��=��8������:�	�#��3;�
�����
"	��)�����

��&���'(��"�
��������	�8#���55�,�4-.�/04@235��:;9��+���-46�����	�8#��4-����2+5+4���-��� A�C=���:����"�=��	�
����		
�J���'�C���
�����F	���
���"����	�"=��8�
��&���"��"�����"������""�����"�"�����"%��
��!�=�������
"	�����A����	�)"����54�,@�.�/0�+53�����+��+�@6++��32�+(.4�/5++2434��-��� '���������'""�����"�"�����"%��
���K��������K����"%?�%���
�����8��
�7#��=�����?��
�
#
�������$**	��=#
��	�.�542/���55@,4�.@/0���53-@���+���2�6��**	��55@�4��@����5��--�� �"��8=����������		#�:$��'
�����
��
	����
G��'	�"����#�8��*=�"����	#
�
��!��(��"�
����
�	%�8� ��� 
#�*���
� �!� ��
"	�� ����8��� �� )*���
� )"��� �+++,�4.�/0�@�31����+��+4+6+�@-+-�++�@2+@���-2�� ���8���:���A�C�9�
�8=�
�������=����=�?�����!���
"	�������8�$"%?�����8�=����8�����*=#
�����55+,21.�/0�+53����:����+��+�@6)+++@3�-52.5+/4�2�-34��-@�� �������������7�������'""�����"��(��"�
�3����"����������
����"�����"%	������"#��
��	���	���
"	��L7���"��*�����
��$"����=#
��	�)"������++�,�1�.�/0���3@��:;9��+��+-@6����@23�+�(��++��++4�-�(��-1�� )��M)��H=��8��
��:��8�����������)����H�����*���
����!�"=��8�
����������
��!���
"	������8������"���7#��""�����"��(��"�
�������
"=����6��*��!�
�����)"����������)"��)*�����+�+,�+.2/01-432@���+�����6���@++3+4�4��++5�+�+�2�(��-4��  ��������������������A��A�
=�I�C�� ��;8�
�C�������J�
�8��A��'""�����"��(��"�
�3����"������*=�	�8�"�	�"=��8�
�����=�����7�����
#
���
���?�	?�������("���%��3"�����"%���"��*	��8��������
��	���	���
"	������=#
��	���++�,2��.�/021�34���:;9��+�����6���-@53115���++��+21���(�

D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



����� ����	
���
��
��������
����	���
��������
������������	���
�������
���� �	������	����	
����������������� ���! ��
���
!��
���	��	��"	�#�$�����%	�	����� ���	��
& �#'�(�)����*�+*������#���,--,./,0,123456����)���-�,3��7&��*��,--,�/,�,�34��3-�� 8#�!������
�8 ����9(���	
���	
�
��) ���	��*	�:"	2�9��*���������
��	�� ���
��
!�9��	� �����	�*�
�	�����;��	
�����;<	����	��9 ���	�=	�"	��,-��.��0,12�335>-���-��--,7� ��,�->>��3��� +�
��	�?
��
���%��?
�����	���
�@�
��A���
����	�� ��������� ����� � ��:�
�$������
��	��	
�������
����:�
���
������%	�	����� ���	��
�"�"�2����	��$����	���5��:"��	!����

	�������(���#������	� ���
�	������*���#������,--4.,��0�12��/,�5/>���-���3,7�&*�	� �--4�3�,-->��3,�� ����	�	�!�=�
�+��	��	��9
�� ����������
�+�����B
����	
�����+��	*���#��
��	! �	�����	���5�
! �	!��	����
	�*	��	������#��
�� ���	��$�����!<����	��=	 ��� �� �������!��,--6.�60�,124�353����-��-�67&�
�!�,--6�->�-,���3/�� 9��� 
����+
��
�������+
�A���!��?
�����
��	�8
�8�C����?
���!��9��)<�!�:�
��$������*��������	:� � ����0,D15�?���	��
! �	!��#�����5�
�	
���#�	<	����	���E �	���������,--/.��60/12/��5����-��-->7�--�,�5--/5�-�-5-��3��� 9 �*�#��9
����!��
���
�9�@	

��9(
��	

�	�(
��	�%���9
�������������*��
5/����� ���#C	!��
!��	
�	���:"��	!��
�� ��
��%	�	����� ���	�,����$������
������
��	��� ���$�	��	
�����	<	����	��(��**����#������,-->.�-/0/12�,65/����-���3,7&�**�*�#�����-��,,�,--6��33�� ������!�?
�)�	�+�
��� ��	
��
�;

���
�)"	�����!�@
�����	����
�	���������
�	���
����*��
���:"��#
�9 ���	�+�� �� �	
��
!�B 
�:�
��F	��;��	
�����;<	����	��9	!�+���+*����;<	���,-�-.�,0�12465�3���-��,��79++�-�-�/	/�4���>�$���36�� G��
���?
�A	 
��++
����	
���
�H�
��
�A	 
��;������	��$���	������ �5���*��
�*�����#��
��#���%	�	����!����	��F	��	��	
�������
����:�
���(��**����#�����0��431��,--4.�-30�12/3,5>���-���3,7&�**�*�#������-/,-�,--4��3>�� 9 ���
��(
���
���
:
��
���		
��I�����?�	��
"��"	�	
���$���	� ��J �:
�*���	����	��#��	���
�� ��
��%	�	����� ���	��	��!	���
���
!�����*�#�����59��������������,--4.�>4,0�,12>/-5�/���-��-�67&����!���,--4��-�-����34�� A �(�
��������
��
�?���
	����;��;"�!	
�	�$����#�K������	��!	��
������**��	!�����#�K�����!����	��
�� ��
�� ���	��������)9+2��
� ������� �� �����
!���� 
�	�	����
���������*����� !#��8������	�����#��
!��	���������#��,--�.�,�0/12,��5,>���-��-->7�--��45--�5-6,35���3��� A �(�
�B �����)
�?���
	����;��?�	���!	��$��#�K������	��!	���
���
�� ��
��%	�	����� ���	��I	��	!��#��)9+��
! �	!��#�	��	
�������
����:�
���8������	���	���������,--/.���0312/4/5�/���-��-->7�--��45--/5-3,,5>��6-�� ����	��8��?�	����	��$���,D��
�� ���	��	���!����	���

�=�A����!�+����,--3.�-662�6654-���-����67�

�����/6/�-�/��6��� =�%����!���9�
�(�� ������G
�����������L
�B��� ������
�@� �	!�%���A
�@� �	�������?�	�	I	����$�� ���	5!�����
��	<	����	��
�����!��
!��%	�	����� ���	��<�!�:"	����	��2����
�� !	��
!�:�	5�� ��	���
��!	��:�
���+*�����9	!��,--4./40>123>�56-6���-�,�637---->,365,--4/4->-5----3��6,�� 8��
��
�L�
�!	��9	 �	
�(8
��	$� ���
�8�������9
�+�		�����+�
��		!��
�	������9������
!������	!�<����
���
��	
���	���	*�����$��
& �	!��%	�	����� ���	��	�����+���+��
����,-�>.�-0��31���-���,67������
�����&��>4��6/�� 9������	��(
�B�����9
�� ��
�5)��"	����(
���
���"	���
�������9
�B	��	�����
�	������;��	
�����	<	����	����
��	
��#��I	�������	��%	�	����� ���	��������
!�����$ 
�:�
���**����#�����= ���9	�����,-�/./40�12�-�5����-���/�7�*
�5,-�,5-,,6��6��� ��M��#��
������� !��
�� 	�����
�?���*��
�9���8	���	<*�� �	�!�	��
������	��	��	
�����	<	����	5�
! �	!��
��	��	���
��������
!���������� ���
!��	�*������#�!#�$ 
�:�
��; ��(��**����#������,-��.���0��12,4�/5,����-��-->7�--�,�5-��5���/5���63�� B	
��+
�� �	����
��	�
	��L
���CC ����
���I�	���������������%��	��		
������ ���
!��)+��
������*�#�������������
!�:�
���)<�!�:"	�9	!���
	��
!��	�� ������
�	"��#��,-��.,-������-���337,-��7�/,�-�4�

D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



����� �����	
���
���������������
����	�����������
�����������	����������	��������	�����������������	������ �
�
��������
 ��������
��!�	��������
����"  �����	�
��#�$%&'��())$*�)�#�'+�,)-.���)���&(/0�  � ��	�
��$)&%1�())%���.�� �������
��2��3�����4��5�����6�7���"��2
	����8��
�	��������9��������:����;
�������9����
�������
���!����	�����"  �����	�
���()�.*�((#,'+&&$-.)���)���&(/0�  � ��	�
��))$.��()�����%�� <��9������2
���������=����<��>��	��	�"���5�������?��@��9�4���������A=-.��	��! ��		�������	��������3��������	����������	��������	��"�������	�
�-���������()�)*($%#1'+�%).-������)���&(/�0 �����)))$1�())$���$�� ��������@��?
��������=���	������@�		���6��B�����
��"����
�
������������?�������������	��7������
�
����	������	������
 ��9�	��	���	�  
����
��	�� ��� 
 �
	�	���������������	����9�
C�����������@�
���()),*��,#&'+��,,-1,���)��)%,/0�3�())(�()1���.)�� 29�����<���D��3�����6��A������;
�	�3��C���������
 ���	���������
 ��9�	� �
�
�������
 ��9��������9�
��������	��������	�������	�
���()),*&1.#�'+�(&-,(���)����,/0 ��	�
��())(�),�1&)��.��� 29�����<���D��3�����6��2��������;
��
��9 $� �
!�������	���	�������3�������	�	������9���	������:����;
����������������	�
���()),*&&,#���,'+%,,-1����)����,/0 ��	�
��()),�)&�$�(��.(�� ����������
�=
�9�����D���
�6��9
��?������
�����E���6�����9�>D��2����
 ���	���0�������������	����������
��3�	��"�������	�
����������	�
���())�*(%�#�'+�,,&-1����)���&(/�0 �����())��(%�����,,&��.,�� ���������������	
���
��@��	��<��8
��D���2����
 ���	��
����3�����
���	������0���������� ������	���	
��;
����������9������9��
�����;
�	���������������	�
���())&*&�(#���,'+%$$-$�,���)����,/0 ��	�
��())1�).,$�&��.1�� D��3�����6��
������	�	�
����	������0������� �����������9�����;
����
� �����	�
���()��*�#1'+()($-�(���)��))(/� �����)))$(��.&�� "��
���=��<�����"���
�
�����@�3�-"����F������B

�0���2����
�G����"���������A�:�����
����
�
����	����������������	����������	������0����	C��������
���;��:�����
�������
 ��9�	��
�	�  
�����
9���	�	����E! �
����()).*()1#&'+�)&.-�$���)��)%1/0���()).)).&��.��� ?�������
��F��
�3-F
�		���<��
������"=��"��
���=��"��0
����<��
�9����
���������5�H����;�����"�;������
���
 ��9�	�4����	������
�
9�����������	
������������5����9�<�����?��������
�	����B�9�����;
���?��������	��()�,*,�#('+,%1-$����)��))(/	�����(%%��..�� >��9�<I��
���
��5>���
�����=��?��C���IJ��
�
���	�=
��?���������8��"�������
���
 ��9������
�� ��D���	�;
��A� ���	�?��������
�	����B�9�����;
���"��������
���()�1*�%1#1'+���.-%1���)��)��/0��0 ����()�,��(�)()��.%�� "������
��8���	���"��
�����9����?
�����3�
�����
������"=��<�������B5��"9��9��	��		
�������C�������������������
 ��9����	 
�	�������9�������	����������	������9�����;
���E! �6��
��
���()((*��$���)��)��/0��!9���()((����$.1��.$�� ���	���?
��@���	�
����=��<��	���3��9�
���?��0�����9����"����	����=��80����
���������
���
 ��9��?�3 
 ���;
�	���������"�����A�:�����
���B�	 
�	��
��E�������<�����?��������
�	�����
����	�
�
9�����B�	�	������E!����	�����
������	�
���()()*��+%�����)�,,%$/� ��	�()()�))%����%)�� @����������I��
��;�"����������K����������@��6
��������B
���
������
 ��9�	������9�	����������	������9�����;
�������� ����
 ��-A� ����;
�	��
�������
�
�����
���	�����9��	�����	�
��B� ��()((*�)#�$'+��&1%)���)��1%�1/ ��(��&1%)��%��� �����@5��
������8"��>���
��B6��?���
�	�"���=
�9�5E��8
	����8���������"���	��������-����
 ��9���!�	����
����9������!�������
 �
�����	���1�����������	��!�����������������!����
�����9�C����������������
����9���"?E@����()((*,�#('+�((�&&���)��)$�/L�()(�))�%(BB��%(�� >���
��B6��8
	����8��
������������?�������@5��6�
	�
�9��?���������<�����	����������	��������
 ��9�	�������	���
��
C��9��������������9����������		
�������C������� ��;
�	���������������������9�
C����?���B� ��()�$*$#�'+$�$���)��),%/	1�&$%-)�%-,.�%.-���%,�� B�3���2��<����M��?����=��D��������?��@����B��
���	�����2���������?�  ��		�
��
�����
 ��9�����	����������	�������
���	�������������;
��
���3�G��;������ �
����	����������� 
���;����
��������	��������9������
� ����	��	���<�����

��������6���;�	��())%*�.#(1'+,%$.-$)%���)��)$,/��9/���($(�

D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



����� ���	�
���
�	���	��
������������������������������������	�������	 ������!	� ��"���# 	����������$���# �����%��	&�$	��%����'(	�	 ����#'��	����� �)��'$����$�������������%������"#��)����
$���$��
$���%'��� ��
����	���*	'��+,�-.��/�0�12-,�3�����,��,�/4���������+,�/��+�,�5���5�� 
�"�����$�
��6#��7��8�'�	��9������$��
��:�;$'�����6�#'�$���#�6��	 ������# �����$��<#=������=$��);	������$ %��"�'(	�	 ����#'��	'��#�$�����# 	�' ��;�)�����# �����%��+,�>.?0�,12�/,�3+,���,���/�4�# ��+5?55���/�� 8��	�	(�
��
$�#���@����$�����$������	� ��)��'�������� 	$���	 ����$'���"� A�� %�	'��"��� �'(	�	 ����#'��	�$����' �����$���' � 	������B	����$	"�' ��;�)������%'$���*	'��+,�-.//0/12?5?3/-���,�>>5�?4��%'$���	'�?>>/>����-�� �$�9
��6����	��������!	� '��"�"�����	��$;�)��������� 	$��'%� �	'$'������	�����)���$���� �'(	�	 ����#'��	'�����9���%'$�����?-/.+>�0+12���3����,���5+4����	���%��?-/�+>��+���������� 9$���9��:	���)'����@(	�	 ����#'��	��# �����%�����$ '����	�$��'�����	�$�����������$'������$�����#���C�$�������������+,�-.>�2�3/���,��,�/4�������+,�-�,>�,,?���?�� @�'�($����7���������D	�����*��C(����@����$(#���8��7������
��*��	��"��%������ �	�$� 	��	#($�3/3@���3>3�# �����%� �=$'� $�� '�����	�$��� $@�$	��	�� +,+>.+/0�,12�,--�-���,��,�/4��$'�$�+,+>��,--�-��?,�� 7���������
�')	�����E����8�������7���#	�;���
���	''$��9���
�#'	�'(	�	 ����#'��	�&�	�3 %�	3'�	�$&��������# �����%������#'��	�A�')�����	��	�#�� 	���%����%�4@���>4��'>��'$����$����� �A�%���	���*	���+,�+.�051255-3/?���,��,�/4���	��	��+,�+�,>�,����?��� ���$�@9��:$!	�	�)���'#'�	�)�$�$ %�����%�'$���	�;%����$��$'�"����"����A$���	��	� �$�3$��#�	���#'��	������	��9��=	���*	���$���+,��.�,0/12>��3����,��+?/54�	����,�-���?+�� F$��	�(���@��@�# �	����
��� #���
���#���9���	$''$��E
����� G�@9��	 �����
$ �������$�����$� 	����	�;$���# �����%���� �$�# 	'� ��"#��)�����'(	�	 ����#'��	��	�	�	��)��������	���	�$�������9���%'$��3�	�������+,�/.>��0+12��?,3�+,,���,���5+4����	���,,,//�+,�/��?>�� F$��	�(���@��@�# �	����
���	����$�E���H#���'�������	�$�� ����
��
	��	��68��	 �����
$ �������$��3'�	�$&���# �����%��$�(	�� ���$ �������$����%'"#��)���"����A$��� ��#��)��"�		G	�$��#�%�$���$�	�����9���%'$����	�����%'$����+,+,.>��0+12�+�+3�5+���,���5+4����	���,,�+>�+,�?��?��� F$��	�(���@��@��	�'	��9*��@�# �	����
��H#���'�����@��$&����6��
����$�	3�$�#	����9��	 ������$"	�����D�(�3
	�$� 	���# �����%�:	&�$	��%�$��
#'��	�I��#�	'�
$ �������$���:%'"#��)���������� ���)�	��	�(�	''��I� �9�
���@�$��+,+�.++0�1���,�>>?,4$��'++,��?>-��?5�� ����$�$����C��$�$�@��
$ ��	���*����#�����:��
� '�(�'������$%��#�$�@��	 ������J	�#�)����"��# �����%�$���� '�����#'��	�&��	��	;	����	� ��' ��;�)���$��#�	��' �	''�����&��	��	�	�	��)���"����A$�����# 	�$��#�%��@�$�*	�3D(��+,��.����,��,>�4'��5?�3,��3+-�+?3-��?/�� ��������$��@��*��$�	G3������I��8����K��I'	���9��
#��G3����;	'�����''	''$����# �����%�$��
#'��	�@ 	���	��'������ ��	���:	;�
$����+,+,.�2/+,�,?���,�>>�?4"�	���+,+,�/+,�,?��?-�� �$����������' ���	L����
$�����$����
���������:	�
���$�
��F�G$�����	 ������# �����%��	�#�� 	'�'� 	��$ 	��	�����$�$ %� ���	�	�	�� 	�������������%' ����$���#'��	'���	���:	� ��:$!	���+,�/.+>0��12��>?3�?���,��,>�4����+,�/�-,��?��� ������8��*���������I��#�)����"��# �����%�'#���� '� �	��$�	�	��	)���	����'��"�M#$	'�	� ��#'��	�' 	���	�����);�)�����

C�9��+,��.>>0+>12+-�+3?-���,��5+5+4	����+,����+-���??�� 6���$�3��� ����
��)�	G3�$�	� 	�
���	��$�#	������C� 	 ����*���$�#	G3D��	;��9��*	���������	 ������# �����%���$� �$�'�' 	��	''��%���	;	�)���'	�	'�	��	��F� #�	��+,�/.5+?0-5��12>-3�+���,��,>�4�� #�	�/��-�+,,�� K$	�6��9$��8��
$(��$��8����;	�����7����6��9$�
��	 ������# �����%�$��'�����	�$�2���''$��	��	����$'�'� ���� ��;	��  �	���$	'�� 
$��	�� �������� �	��� +,+>.�/52��5��-���,��,�/4���$�����+,+>���5��-�+,��� F$��	�(���@���	����$�E���7$�����7$��8��
�� 	�'	����������9���# �����%���#=2���
�J�	�	�(�$�� �	���	�����	��"�:����	��C����	��	'�������� 	$�'��B	��@(	�	 ���
#'��	�I��#�%����'	��9�#������+,+,.>����,��,?/4"�'	���+,+,�>��'��,5��,�+,+�� �����9���F$��	�(���@���# �����%2����	''	�)����# ��$�$ 	���	��#��������	''�"���)�	�%�'(	�	 ����#'��	��	��;	�%�"����$��#�%���# �����%��+,+,.�/0-12�>��3-���,��,�,4�55��/+-�+,+,��-5>,,,�

D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



����� ����	�
���
	���������	���������	��������������	�
������	�������� �!����������!��"�#����$������$��$�����%���#����$��������$��������������#$�����&��!��'�#������(��������$���)������*�+*�,-�,./�*0�12*��*��**3*&� ��4
�5 67�
��***��8*2*8���8�� ����	���������	�
���
	�9�:������;����$��"���#�#����%��"���#�#��<������#�=7 >�1����$���$��������$���������������!��"�����*�+2-�./�?01��?��*��8*3*&�����*23,2���,�� ����������	�@��A��@������!��"�$���#!��#�����#�������#��B��$�#��������#��#A���������#$���C%��#��@��$��:#���$��=������>������ �$������>�������*?28+8,-*./?01*�3��*��*��0&=���22?2,3���3�� ����������	�D���#��������
�#�#�����$���"�#�������#��#A���������#$��������"�������!�����'��B��$�#����(����#����#$���7��E���*?2,+2-8./�3?10?��*��*���&��#�22��2�8�����0�� 
���>	����9	����"�F	����"���	�D��F�	����"��G��5���������'�����!��"����"�������
��=*�����A���������#$�������!��"���H���;$$�����$�;B��$�#������$���!����;B��$������+,-�./�2�12��*��*��0&#8�?021���1��*2�1����2�� 
��@��#���	���������	�@���#�������	���������������!��"���#�������I���������#�#������B��$�#������>�D��*&��>D��$)E����%����#���!����������!��E��������$�������������"�������"�!��#�$����$)E���������!��"�����*8+*�-**./*22�1?8��*��8*3*&�������*,8���?�� ����"�
	�����F	�=����	�F���"�
;	����=	����"����9�:������������"��$������;��$��#�����!��"��������������#���#$���������$���!���#�;B��$����*?+,*-0./*�?318����*��*�8?&����������������*?�3��*��� ;���$���5	�
����9�������!��"����"���)�������A���������#$��/�;J�$���'�;������$��;B��$�#�������"������$���!����;B��$����*?+*-�./��21�3��*��*��0&#8�?021�*?1���8*1,��**�� 5��"�9	�D��"��	�F���
�	�
��K���5��5������)'��$)�����!�������
��=*/�,������#��'���#$�E�����7�����E� ������������+��-*�./2�818*��*��*��2&#8*,001���1��2?813��*��� 5��"�9	�D��"��	�
�E�#���D�	��������	����A�#��	�
��"�����>	��������;���"����#�
��=*���"�����#�����!��"����������=�������*�+*?�-,./22*1?���*��*�2�&($%����?**�02��*��� =��������9	������%�5	�=�����$A��	�>���#��=	��������'�D��5�����"���)����'�����!��"��%��$��$����#�"���#/�9��:����E����$��#��#�#L���������$�������*2+0�/��183��*��*�*3&(�$�$����*0��2���,��*8�� =������	����A��)���9������)$��E����$������������#��#�����C�#�����$��$������!����#�#��'����C%��������������#$�������#���!���������9�����9�J������*,+��-?./*8��1*���*��*��2&$�����*,�3,��*,�� �����)�>	�����<��
	���%�������>	���#$����	���"������	�=����""���;	������������!��"���#���'�$)E�����$����"���@ ���#$�������#���!���#	�������#����$)E�)�����#$��#����C%�����"�����)����7����������*�+*3-**./*�*�14*3?��*��*��2&�����80��*3�� �����)�>	�=�������>������!��"�����#A���������#$��������#��#�#����������#$�������#���!���#������#1=�#������*�+*-�./��,18,��*����?�&$���#*�����,��*0�� �����)�>	�����<��
	��$���E�������	���#��"������	�=����""���;	���������	��������>��#�$����B��$�#��#)������#�����!��"������������#A���������#$��#�%����#�������������'���$����"���@ 1��C$�������#$��#������!��"�����**+0-*�./*8*,1����*��8*3*&�����0�*��*0200��*2�� =�<"�������	�=������9����������$����'��5>1$��#����"�!��$�##�#��������������$���#��=��$�������*??,+�*�-*./*3�10��*��*�8�&%(�*��*3���*?�� ���'��9�	�=��:�������������������"���)��K�)�����������$��������"����'�#������������%���$���������������#��>��#������E��*??0+00-�./0�*1,2��*��**,�&!��#��E�*??0�00���0�*������ ��"��#�����	�D���A��7	�G�����������#$�����"�����)����$$��#����$���$����:��������$���������%��"���#�#�����������=��$�������**+�8?-*1�./*�?180��*��*��0&#**�*�1�*�1�3321����*�� ���������	�M�������������������$������������:��A����������"/������!�������'��������'����"���#�#�����#A���������#$�����"�����)�������������
�'���$������*+02-*�./83,�10,��*��*��0&#���*21��*1��2�01?������ ����K���A����;	�������A���	�>���A���#�D	�D���#������#��	�>����!!������5���������'�����!��"������A���������#$���9���"��������"�����)��������#1=�#��������+*�-,.��*����?�&$���#*��,�0*3������ ��������	�;���$���5	����������	�
����9���>��A����#���I������'����B��$�#�1����$�������!��"�������#$��/���!�$���'��"��"�������>��#���1;���$������*2+�*,-�./;8�81;*,��*��**,�&�(!��������?*���*0���8�� �����	������� 	�>��A��G	�
����G	�
�����	�����D�	������������!��"��!���#�����������#A���������#$�������$���������%��"���#�#��������������$���B��$�#�1��������$����)������>��#�����$�����*3+33-,./8*01����*��*��0&#*�,031�*31�88�1?�

D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



����� ����	��
���	�
��������������������������������������������������� ������� ������������!�"���#����!�"���#������	#�������$��������������%�	�!�	�����	���&%�	�!�
���	����'��()�*)+,)-��)'�))./0�)--1�2'��2''�1/23���/�� 4�����5��
��6�����������7�����!��"�
��8����4
��&������4��7�	�����������!��	��
�!�$�	����!����2��"�����!�����	�9������!�����!���������	�$����������	���	������"�����!������2��!����!#�� �����������������%�	�!�	�����	���:�7�#���	���').(�1/*);+,�.�-2;'��)'�)))-0:7�3�13����3�� <��:��=�����<
��<���::��<���>���<���?>��@����?A���!��	������2��!����!#���!��
�	�!���������		�
��!���� ����9
��� ������2���������&73'2�����!�����	��9
����!�"���#�����%�	�!�	�����	���:�7�#���	�&�����'�-(3-*)+,-���)'�))./0�)��3/2'�-2''..;2����.�� ��������B��C������#�<������������C��7�	�D�����������"�����2�����!�����	��9
����!�"���#����"	� � �#������� ���� �#�����9����� ��!�"���#�� �'�-()1*/+,)/)12;)��)'�)'.'0)��;./�3��'����)/'�/;���1�� �!��&��
�%�����>����������&�������>���������4�E�!��&�������F��!������F����!����!������	�����!���9���������������!���� "���������������	��"��!��	#9�������	����"��!����������������7�#���	���"���')3(�*)�+��)'�);.);0"�#��)--/;��-'�� 7��		�"��&
����"!�����������	�������@�	��&G��@�	�������
� �������	��"��!�����#�!����������$���%��H���I��������!������ ���������������������:�7�#���	��)113(�3-*)+,G112)'3��)'�))��0�E"�����)113��3-�)�G11��-)�� 
�6	��#�J����
�����
J��7��		�"��&
��&%�	�!�	�����	�����������!������ �������!�������(�!�����	�����"��!�����#�!�������������
��#�����������	�����:��""	�7�#���	���')3()��*-+,�;)2.��)'�))��0E�""	"�#���	�''/)-��')/��-��� ���52J��!���4�������2&����5�
����
����7��B�!�		��:��J�������:��4���������
���!��	��������	��$��!���������!������ �������!����������!�"���#��"�!��9�		#���
�	
����!����E��9��������!��������������������%�	�!�	�����	�����!��7�#���	�*� �+���'�;,�);�'-��)'�))))0�"���);�'-��--�� 4�#�J&�����������
:��6	#���G<�����%������:
��6�����������
�������������<���!��	��&%�	�!�	�����	����!�"���#�����"��!����$���%��H����		�H���������!������ ���������������	������#������������	�������	!���:�6����!�	���B��	�&���
���&�����')-(/.*�+,�112/'3��)'�)'1-0������0�	��'1��-;�� 6	#���G<��4�#�J&�����������
:�����#����J����������&��C�	"��G���!��	��
���	��"��!����$���%��H����������������	�����!���"��!�������$�	������"�����!�������9�	�������������������$��#���!����!�%����		�H���������!������ �����������:�7�#���	�����	�8�!����J��"�7�#���	���')'(�11*�+,��--2;'��)'�))��0�E"�����'''33��')'��-��� ���9	K�:����9������:7��7��	����6������!�������K%%��������
���������!��	����!�"���#������������$#������!������ ����������#����������$�!�����	����"��!�������"����������������������	��������������!��7�#���	���').(��;*)+��)'�))))0�"���)-'/1��-/�� 
�5��JG���L<������J��&H����#����������:
���������&&��J����		�JJ���!��	�������F��!��������!������$������������!������ ��������������������	����������!�"���#����%���������!��������������%�	�!�	�����	���G���:��""	�7�#���	���'�)()�)*)'+,�1)-2�;��)'�)''30�'';�)2'�)2';3�.2/��-3�� ��$�����8��
���#�B���J�����:���&����������%�!���
��7������6���!��	��GF��!��������������������!����������!������ ������������!���������	�!�������"!�����"��!�����$������������%�	�!�	�����	�������������:�7�#���	�����	�8�!����J��"�7�#���	���')�(-'.*.+,�3-;2;)��)'�))��0�E"�����''''���');��-.�� ���%������:
������#�7���6�����������
��B����%�
&��@�	%��������L<������J���!��	��������"��!����"��!� ������������9�	�����������������9������!����$�M��9��"��!�������������!�"��������	2	#������	��#�!��������%�	�!�	�����	������	���������:��""	�7�#���	���')3()��*-+,/�'2-'��)'�))��0E�""	"�#���	�''/-���')/��-1�� &�����5��
:��B�����������7#�6��J�������B����!�"���#���������9�	�!����""��!��%�	�!�	�����	��"	��9��!#�������"�����!������������� �����������:�7�#���	2����8���');(-'3*.+,�1�/2�/1��)'�))��0�E"�����'').3��');��;'�� 6	#���G<��4�#�J&�����������
:�������������<����������&��C�	"��G���!��	��G �����	���������!�%���������������	�����$�	��������	����$�!���!���!�"��!�������$�	�������#�������������H������:���!����')'();'*))+,)13'2/��)'�-1;�0E��))'�)�3/;3�

D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



����� ����	
�����

�����
������
������
�������
��������������������������������������� ���!�"��������#$�%��&�'(�'� ���)�!����"��'���*��� ���!���+��,-.�/0��1������+���2�3�����-����-421������ �������
�5������
������
�����6
�	��5
�������	�����������7�����������������'� �!��������� �����������'������8!����"�����9:1;3*;#3�#$������������ ���)�!����'�����'���<����'���%����#������������+�=,1>-.�/0��1��4���+��++>3�++����+�=�+1+���?���1�� @'��A���*B
�B������*&
�;�����'��B
�#'��8�(��#
���������'��*B
��������#C
������������������������� ���!�����������(�������������0��<���������?�'����
��?�'������'��������������������������������9�!�������+�2,4=�.1/0>�4�2����+����13�9�>��+4������ B����'�*&
�D�����8��B5
�%�'���������&
�%������&@
�&�(�*B
���'��������$
��������9�!�������?�'��������'���������� ������������������'�����E�;������������(�����������������*  ��9�!�����.�=-4/���+�4,��-.-/0=>��=���+���4�3F�  � �!�����+���2��+�����4�� ���)����%
�����'��%
�&������G
�G�������H
�9'I�����%
�9'I"����
��������*��"������������ ���!�����������(������������������� �����������?�'�������������!�����*B9;����"������@���8����'������+�4,�=.-/014�4��2���+��+=23J�����2>�->���2�� &��������
�������(�G*
�K'������%
�K����'��*�
�9�''��C
���8�'�#
��������C?�'���������#'��������������������*��� ���!�B�'(�'�����5��������������(�������B�������:�����B���������+��,�1.4/���+�11=+3�F���1+4�2�=���>�� K'�����8��(�#
���� �'����G�
���(�8����'���C
�����F��(��9
�6�����
��������C
���������(�������B������B��������'����9'�������!��������������� �'�����:��'�����6������)������&�����@��)�����'���������6�������5��������������������#'��������@'����'�����9�!������!���+�-,=���+�11-=3� �!���+�-�+�>=2���-�� 9�'��'�%
�����!�9#
�&��7�'���G
������������
�����������&&�������������C?�'�����#'�������*���'��B��������'����@����������5������(�������B�������B�������� �'��C?�'���+�4,�>.=/0�=���1����+����=3B���+++++++++++++2+4���=�� ���"������H
�H��������
���AA�'��
�9�'�������
���7)���'��
���AA��K
���������(���������������?����"�������������"�"�������?�"�"��������������)������'(����! �'�'� �!��'���'�����������'����������*  ��9�!�������+�1,���.��/0�4�>�14���+���4�3F�  � �!�����++--1��+����4+�� H�����%�
�6������%�K
�9����� ��&C
�*���'����9�
�5�''�����6
�*�����B
��������#'����'� ���������������!�����������������������'� �!�"���'�����������?�'��������������! �'�'� �!����!�������������'�����������%����?�����'�� �����B��������+��,��.1/02�=��4���+��++�3F������>+2��4��� 9������G�
�K�8'����&B
�H�������
��������*&
���'����9�����
�&��������
��������#'����'� ������ '�L���������(����������������� �����������?�'��������������"��!��G���%��������+�+,��.�/0�>+���+��+1-3����2>�+�=��1-2=�)��4��� ;���'��#
������
�%������#�� ���*
�;���'��
�%�����6
�K���
��������%������'�������������'����������� ��'� ���'���'!� ���� ���!�� *��� ���!�� �+�>,�1.2/0�+-��4���+��+-+3�44�-2�>��+�>��1+>�-2��41�� &�'�7���
�#�������&
��������;
�H����@
�%���'�����C
�E'8��������
���������!��������C?��!�����
�C?���������������������'���'!�*��� ���!0�#���*��� �����������C�����!���������!������K��C?�'��������'��:�����B���������+�+,��.>/���+�11=+3�F����+>�4>2��4��� ������6�
�����'��
���"���'����
�G�F�'��5
�
�������B
�%����K
��������B��������'����'�����'���������?�'��������'�"��������)�����!��������������������� ��'����G���%��������+�1,��.�/���+��+1-3����2>�+�1��+2-+�4��44�� 9�����!�HK
�H��K����  ��B
�GF����
������C
����"���
����%'��?�%B
��������B������!��������������������?�'��������'�"�����������������'������� ���!��������7������'��G*���G���%��������+�4,20-�>����+��+1-3������=�>���42�� ���"�(�#*
�G��!���#*
������5#
�B�'���#
�5�����C�
�6�����*9
�����������'���'!����� ���!����������� '������������ ����!�����������8���������'�������%����&�����!���+��,���.2/���+��+-13F�8��+���+�4���4>�� 	���
������;%
�K��GC
�%��8�'����
�5��%�
�5��������&�������C
��������%���'�M������'�������������������'������������ ���!�'������� '������������������������*��-������!� '������������������

D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



�������������	 
������	 
�
��������	 ����
�����	 ��������������� !"��	�������#�����"� ��������$%�$�	����	 &�����'!(�
�'	)*	+���,��	-*	+���.�	&*	/�����!&����	&*	0���	0*	1���2�	(*	��	���	0����3!4�.�	5���6��	�7	8����3���	9�����	,�	����
�����	1���	&���,�	��� ��"�"����"! �	���	������"#:��3������ ��%����	��%�	 ;�����	�9*	;�	/*	5�����.�	<*	1��.��	=5*	0�����'	�&�	����
����	��.	
������	�����
��	���������	��	���4!�4����	3�����	.�����	���������	&�.	0��	0
����	-�����	������"� ���$��!���	������%#&00���������������$ 	�"��	 ;����	�;*	.�	=����	�(*	&���7��	55*	=�
���	=(*	&�>�'	?=*	.�	0��
�	(-1&*	��	���	83
���	�7	@�A�����	;�������	-��������	��	���	-�
�������	�7	����
����	&��B���	��	&����	8��	C	&��	0���	�����������	���$$%�#�:3������"$�	�"��	 ?���������	�*	+����	(@*	;����	&*	<��.	@��	=���	�7	;/1!���
��	.�����	�����	��������!��.���.	����
����	��.	3���
����	��	�B������	3������	�3	C	;������	1���	;�������	�����$���%��1 ��!%�	�������#�:
�������$�������	�"��	 ;���!&�����'	1*	=��B3��	�@*	<��B3���	5(�	5����.	����
�����	(1$!���������.	
�����������	��.	��.���������	0��	�.
�	��������$����,�� ���	������"#����.
��,�� ��	�"$�	 ?�����	C)0*	<�3���B�	&*	D�4�,���	+*	E����	=C*	E����3���	+�	+��	3�������3�	��.	�����	�7	������
�	����
����	��	3�33����	)��	=�
	&��	1���	5����	���$����$���" !���	�����$�#������!���!�����!�	�"��	 +����	-*	9����������	@*	&������	0�	=������3���	��.	���
����	�7	���	F(D�#����	D�����	1�3
���	��	0�����
�	����
�����	C	&��	5����	������$�������$!$��	������"#:�:3,����%�� ��� 	�"��	 1��.����	1*	&�����	=�*	03���	8*	5��	+*	&����	C*	&�����	&*	��	���	-�������	���������	�7	����	,�����������	,�	��������
�	8��;$	����
���	1��G	�����7��	��	3�������.����	1����	������������� �!�$�	������"#:������������"��� 	�""�	 1��.����	1*	&�����	&*	&�)���	�*	(�
�	�*	C���	9*	5�����	/*	��	���	0�����
�	?������,�����	�7	1�����	1����	,�	8���,����	�7	1���G�	+����7��	7��3	-�.�
���3��	=������3	��	&�������.����	1���	=�
�	���"���������%!���	������"#:������
����"��$����	�" �	 ?�����	C)0*	H���	1*	5��B��	-*	<��	(*	&����	@*	0����
�	/*	��	���	0
�����3
����	1������	�7	F(D�	���
����	,�	)@;��	��.	+5D�	.�����	0�����
�	����
�����	&��	1����	���%� �����$� !"�	�"�	������"#:�3���������%�������	�"��	 D������	5*	/������	0*	F�,�����	�*	(I.��B�	(*	+�
��	?-*	J�7����	K*	��	���	+��	�����
�����	5�/$	����.������	
������	���������	��.	����
����	��.��	3���������	������	�������	�
����	���������	�7	3+J=1��	5,�!&��	1���	=���	��� ���"�����"�! ��	������"#:�,,�3������"������ 	�"%�	 (�4���	55*	=�.��3��	)5*	/��.3��	&)�	-
�.����	+���	(�����3��	���	)��	8�
��
�.	��	���	@����.����	�7	&��6,������	;�������	��	=��	0B������!&������	5�����3����	C�������	�%�"��$������$ !���	@J8	�������#,:�$���$ 	� ��	 �2���	@*	+������.���	@�	+��	1������	=���	�7	���	F,�L����!;�������3�	;���4��	��	&�����	H�����	��	1�3
������	��	(�����3��	��.	1��G!@�
��.���	0����3��	�.
�����	��	&��������	��.	1���	5�������	�%%��� �		� ��	 @�7���	-*	J����	�*	J,��.	�*	@�
��	1*	?����	1�	(�����3��	
���������!������
�	�������	��	7���	��.	���4	�B������	3�����	3�������	5�����3���	�%�%� �����"��!$��	������"#�$��!%�����%�%���"!%	� ��	 &����B���	F*	JB�����	�*	)����3���	+*	D���	<�	&�.�	�7	.����.����	�7	3��6,������	
�������	,�	��	��.�������	
�������*	�����
���	(�	5�����3	5��
���	�����	�%���""�������! �	������"#����!� ������%����! 	� $�	 0��4���'	H*	5��.	CH�	@����.����	�7	3��6,������	
�������	,�	�����
����	5	��.	@�	5�����3	C�	�%  ��" �$�����!���	�������#,:�" ����	� ��	 F�,�����	�*	/������	0*	(����:�4�B�	5*	0���A��	+*	5����	H*	<��7��.	C�	8�.�����	��.	�.�
�����	�7	���
�����!�������.	������
�	����
����	1�0�	��	���
����	��	����������	��������	��	��3��	�B������	3������	����
�����	��������$���$�!�"�	�������#�����"� ��������� ��"	

D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



����� ���	
����
���	���������
����������������������������������������
������ �
������
�!�������"�##������$�����%���
�	
�
�
&'$
��������!�'$��
����%$���
$�����
��
���((�)*(+,���+-./�0012(*��/(�//�23���
��
�///(42*���2�� 5�	���������6����
���	�6����$���
�5��7�����5��������5��8��������
������ �#�������
�%9�:%�#��#������	����%��'��	;�$
�
'��$��<�����
�����������	����������
���$���
$
����9���
'���(�/)��,/(-.
4+(/+��/(�/����3
�9$��(/04+(/+������ =
�	�>��?@��%A��������	%
�$
!���B��7�$�<�$���6�����9
$��������
��
�67��
��������%�
�$
�������
�
&
$���
���!%�
���
��$����'���'��$;��#�����!�'2��!
'���'��$;��#�������%������
�
�����%���
����;������
'���(/�)�,�4-��/(�/4+/43'�;��/*��2���+�� ����B��C����6��7�$�����D����$$������������'���7��6
��	� ���
�������
�������
��&
$���
1��!%�
!�B���	
�����7%���
���
���;'
��$
����!�?
'
�!
����7
!������'�$���&
$���(/0)�/,/�-.���+1+���/(�/�4037���((((((((((((�(++���0�� 5$��!��>��8%���$����� ���5��	�9��6�����
	��$!�����&
$���
���!�
&
$���
��$�����	1��!%�
!����$
��
�����%��'��	;���$�
$������%������
�
�����%���
����;������
'���(/+)2,�-.
/*2�/��/(�/4+/43'�;��/*2�/��+(�� B�
��BBD���$������ �����!�?������
��"���$������!�
�!%$���
��$�����	������������!$�����%$���
$������
�
�����%���
����
�
����7%���
���(/+)+��/(�//+23�/**0�1(/+1(/��1;��+/�� �9�%���<��������!����>��7���<��;�67��D
���?D?�� �����
18��!"
���<�B��5$����7���
������ $���
!�E��
	$��
!�����
&
$���
�7;�F9$����$��$��
����;���
�������
��B�$$
���
�<�����;'
$�$�'�;������%�	�7��
����!��
���
���7
!����
�G����
��
�����'�$���G��&
$���
���(��)�4,2-.0�*124��/(�/�4037���((((((((((((�+�+��+��� �9�%���<��������!����>�� �����
18��!"
���<�B��D
���?D?��7���<��;�67��C%�9��$
�?��
������E���$'�$�#����"�?�
��$;����������!��E����7;�F9$����$���!���$��'��������$��
��������$

1�����	��!%����E��E�H%
��
!�9;��
&���
�������
��&
$���
����!� $�����	�����%���6�%$�����"�>%�$�#�����(�/)/�/,//-.**�(12(��/(�/(0*3I�3�&�9�2/��+*�� ���	�6
���%�������
�%���E��=
�	�����%�
���%�6���
�����������
���%$�%���������	�9��!�������!���#���
�� ��5�������$����!�����������!
'
�!
����"�7 J������9�#�����%��'��	;���(/2)/�,+-./*��1+0��/(�/(+(3/��4+2����(/2�//�04(4��+4�� =���	�6��D��	�6��
%�6���%����6���	�6��D��	����
������B%$�%������$	
�����
� ��51�;�����
�'���<�;�"�$���!%�#����"��%��'��	;��J�����$	
����(/2)�,42-.��2�01�/��/(�/+2*�3������$	
��/�*/+��+��� ��"
$��6���������C��5
$	�����7�����
�9
$	� ��C$�
�
$�8��7�!
�����7
����������"��'
$��!��
1��!%�
!��%��'��	;���!�	
$�'$��
�#����>����	��	���(��)�,/�-.///�1�0��/(�/(*+3�4*�+�1(��1((*��10��+2�� 7�$�
�������7�$����8��5
��
�A
��7������
�9
$	� ��7
	���%�������$�
!
$����
�������'
$��!��
���!�$
��
$��$�����!%�
��%��'��	;�9;�!��#����'���<�;������
$	��	������
���
�;�'$��
��
��6�B
���5������(//)/0�,4-.2/�1�0��/(�/(+*3I�9��(/((+/2���+��� B�$�����7����$�AA��7��B����	��$�����5���%<�5����������%������B
���������
�������
��#��#����"��%��'��	;�9;��'
$��!��
���
���$��
����
��;�'������!
"
�����"������	
���E1�%������
���%��'��	;���(/�)//,/�-.�/4�1����/(�/(+(3/��4+2����(/��//(+�(+��++�� E��$��������	�K���%�������%����������� ��	�8��
������K%
$�
#����� �$��$;�5%��<�
���E�!%�
���%��'��	;��	�������$��
����		$
	�#�������#�&�!�����,5��
�-���(�/)/(,+-��/(�**0(3��#�&/((+/�/���+0�� ��%����=��%�D��8%�����=���	����8%����������
��
������K%
$�
#��'$��
�����	������'�������
1��!%�
!�'���$
�#��9
��1�
����'�'������9;�$
���$��	��;��������"%��#�����!��%��'��	���H%&��6�>%�$�5����
����(��)/(�./(0(2(��/(�/(/23I�I�%�9����(���/(0(2(����

D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



������������������	�
��
���������������������������
	����������������������������
������������������������������������������
������
���������������������������
�������	���	���	
����� �
	�� !����������� "�������#$������������%&'�"���������� !�������(�������)��*+(������������,-,.�/,0,1� 234567389�69:;4�<6;8=�3>?�@A8�BCDEFGDHBI�J87AK4�L?DGEFMDHNOA� 237;64856;�;8A�P58==8=�CQ�=84=�RS�CQ�58P8TTR3=�64�LQU�CVW�X74K�HY<73:48�58=4�73485Z6;=� [\@����� ]Z=�58=489�;8Â��_̀B@aYbb�cCKd�_̀B@aYbb\_̀B@aYb�cCKd�PMH�cCKd�PY@Wef4K5CLH�cCKd�PY<ghV=85GG?�cCKi�eb[fC�cCKd�e65O73�cCKj�a[beB_\[bk�cCKj�l2[m̀C�cCKd�a[beB�cCKjn�Wl[H�cCKjn�he@C�cCKd�PYmVeC=85MCM�cCKi�� � � � �)���������������,-�o�/,0p1� 234567389�R;985�<6;8=���̀R345R;�A5R:P�3>L�@A8�LGFHI�aWb�HMFC��_8:q738�A5R:P�3>?�@A8�LCFBI�
a7;64856;�;8A�8r483=7R3=�?�=84=�RS�CQ�58P8TTR3=�64�MEU�CVW�X74K�BY<73:48�58=4�73485Z6;=��CQA�ss@�t8Z856A8=�qR3467373A�874K85�CD?EA�;8:q738�]qR345R;�A5R:P̂�R5�BDEA�;8:q738�];8:q738�A5R:P̂�qR3=:<89�C�KR:5�PR=4�8r85q7=8� R̀345R;�A5R:P�]Z=�t6=8;738̂�_̀B�cHKi�cEKi�cHGKi�u@a@V@e�cHKd�cEKd�cHGKd�as̀[C�cHKd�cEKd�cHGKd�@guL�cHKd�cEKd�cHGKd�_@WeHa�

R̀345R;�A5R:P�]Z=�t6=8;738̂�_̀BaYb�cHKd�cEKd�cHGKd�_̀BaYbb�cHKj�cEKdv�cHGKd�_̀BaYbb\_̀BaYb�cHKj�cEKjv�cHGKjv�a8q;73YC�cHKd�cEKd�cHGKd�PY@fg4K5BQ?�

D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



��������� 	�
��	�
��	�

��������	�
��	�
��	�

��������	�
��	�
��	�

��������	�
��	�
��	�

��������������� �!"#�$%#�&���'���(�	�
��	�
��	�

���)*�*�*+�	�
��	�
��	�

���,����	�
��	�
��	�

��*-)��	�
��	�
��	�

���*�+���	�
��	�
��	�

��������	�
��	�
��	�

��������	�
�.�	�
��	�

��������	�
��	�
��	�

��

	�
�.�	�
��	�

�����&�%�/�01�#�&�����23(%�	�
��	�
��	�

�4�������������� �!"#�$%#�&���'���(�5��	�
��	�
��	�

����(�5���	�
6�	�
�4�	�

����(�5��/��(�5��	�
�6	�
64�	�

�4����&��5��	�
��	�
��	�

�� 5*7-1
�(89�	�
�.�	�
��	�

�����&�%�/�01�#�&�����23(%�	�
��	�
��	�

�4�
:;<�=>�?@�ABCD�EADDF� ��1�%���G�0�������%G�&1#��H�I�*�������0�������J��8JK����1�%���G��&G���%G�&1#��H�I�*����8��0������
J��8JI�

��&%1��%&�&����21��#���#�9�#�1#��L��8��� �MM��#�%1��8N����O�1
�(5P���1����#1���1��"%&#� Q����������� �!"#�$%#�&���'���(�	(
��	I
��	�

��)*�*�*+�	(
6�	I
6.�	�

��������	(
��	I
��	�

���3&G������� �!"#�$%#�&���'���(�	(
��	I
��	�

��)*�*�*+�	(
6�	I
6.�	�

��������	(
��	I
��	�

��
Q����������� �!"#�$%#�&���'���(�5��	(
��	I
��	�

����(�5���	(
��	I
6�	�

6���(�5��/��(�5��	(
6�	I
6�	�

6����&��5��	(
�4�	I
�4�	�

�4�*-)��	(
�4�	I
�4�	�

�4���23(%#����(�	(
6�	I
6�	�

6� 5*7-1
�(89�	(
��	I
��	�

���3&G������� �!"#�$%#�&���'���(�5��	(
��	I
��	�

����(�5���	(
6�	I
6�	�

6���(�5��/��(�5��	(
6�	I
6�	�

6����&��5��	(
�4�	I
�4�	�

�4�*-)��	(
�4�	I
�4�	�

�4���23(%#����(�	(
6�	I
6�	�

6� 5*7-1
�(89�	(
��	I
��	�

��R@<SS�=>�?@�ABCB�EADTF� ��1�%���G�%G�&1�P%&�#��,**	��U3����� ��H��*���(8��0������I����,**	U�U3����� ��H(����*���(���0����������

��&%1��%&�&����21��#���#��8�#�1#��L��8��� �MM��#�%1��8N����O�1
�(5P���1����#1���1��"%&#��V�8��,**�$�"��%������1%������8J(��/W����,**�O�1
���1
���8J��/W�����%�$�
0G�%1��!,**	��U3����� '�����J
8�/W����!,**	U�U3����� '����#�P�G�#1�%��
1�%X�����
����$�� #0�MP�� ���1�
,**	��U3����� �!"#�$%#�&���'�������	�
��	�
���,**	U�U3����� �!"#�$%#�&���'�������	�
��	�
��� ,**	��U3����� �!"#�$%#�&���'���(�5��	�
��	�
����(�5���	�
��	�
6� 5*�+71
�����	�
��	�
�4� 5*7-#��
�(�	�
��	�
����23(%#����(�	�
��	�
����23(%#��(�9/(���	�
��	�
��������	�
��	�
���,**	U�U3����� �!"#�$%#�&���'���(�5��	�
��	�
����(�5���	�
��	�
6� 5*�+71
�����	�
��	�
�4� 5*7-#��
�(�	�
��	�
��

D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



��������	
���
����

�����������	�����
��
����
����������
����

����������������� !"�#�$%&� '()	�*(�+�,��(-�	��+�.)�/�.���(0�
�12��,�3	�)�*(�-	��3�(045�3.�6�7��-	��3�(048�9-��
:;<,��'()	�*(�+��.+�	��+�.)��(0��9-��4�;4,�=�>�
�?<@
�?��
=*.�)�	�.�.�-�3	����������)���A��B�	�3�CC�(�/��*/�/��2*)��
@/*(�)��	��)�*()�	D�.���E��(-�6���	)�6�(��/�+��*)��	���-�2��,�3	�)�*(�*��.�)���	��(�*��6�.�	*6�3.�6�7��*//�+*�)�.,�7�A�	���(+��F�	�)���	��*�)�(6�����	6*���7��)�13��.�+��(�.,�*�5�(���G�6)��A���33.�/�()�C�(��(���)�3��-,�/�	H�	�8�

E��(-�	�-	��3�1D��7���.*(�8�IJ�=�
����
<����34
�
����
<���� E��(-�	�-	��3�1D��7���.*(�8�IJ�=@>�
����
<����IJ�=@>>�
��K�
<����34
�
����
<����3@'IL���	����
��K�
<����3@'IL���	:�:�
���M�
<����=�6.*(@��
���
<���M�=JI@
�
����
<������.+�	�-	��3�1D��7���.*(�8�IJ�=@>�
<����IJ�=@>>�
<����34
�
<����=�6.*(@��
<����=JI@
�
<����N�OP�������� �!�#�$Q&� '()	�*(�+��+�.)�/�.���(04�9-��
:;�,�R�*-�)�:S;�BH-� '(*.�)�	�.�.�-���)�(�*�(������)���A��B�	�3�CC�(���)�4B@4�T����2*)���@/*(�)��	��)�*()�	D�.���<B�/*(�)����A��)�C�(�	,�6,6.*(-��)�:�T�3��H����	)�	�)���J	�����D�	�)	*�.�6�/3�	*(-��(��(�66��)�/�+�7��)��A���	�7*6��(+�	��*�)�(6�����	6*��5���3�	�)�+�7,�U��2��H�
���*�)�(6�����	6*���1D��7���.*(�8�9�)�3��-,�-�(���
���:�9VW��XY�
<��<��9VW��XY���Z���3�)�2�,�
����
<���/V���3�)�2�,�
��[�
<����9�	�7*6����	6*���1D��7���.*(�8�9�)�3��-,�-�(���
���4�9VW��XY�
<���:�9VW��XY���Z���3�)�2�,�
����
<�[�/V���3�)�2�,�
��[�
<���

���*�)�(6�����	6*���1D��7���.*(�8�IJ�=@>�
����
<���IJ�=@>>�
��K�
<�K�IJ�=@>>�IJ�=@>�
����
<���34
�
����
<�K��������
����
<�K�/V����	
<<��
����
<��\��9�	�7*6����	6*���1D��7���.*(�8�IJ�=@>�
����
<���IJ�=@>>�
��K�
<�K�IJ�=@>>�IJ�=@>�
����
<���]4
�
����
<�K��������
����
<�K�/V����	
<<��
����
<��M\�_̂̀Pa��������� !%�#�$b&� '()	�*(�+�,��(-�	�/�.���(0S�9-��
�;�,�R�*-�)�S�?:;
�?SH-��'()	�*(�+��.+�	�/�.���(0S�9-��:B;<�R�*-�)��:?4;��?�H-�
'(*.�)�	�.�.�-���)�(�*�(���(+�.�-�3	������<���)���A��B�	�3�CC�(��3�	����	6*����)�:�T����2*)��
@/*(�)��	��)�*()�	D�.��13��.�+��(�.,�*�5�(���G�6)��A��-�8� 1D��	��)�+�.�-8�IJ�=�
����

<��M�
<����34
�
����

<���
<����9VW:�
����

<���
<����=YJc��
����

<���
<����d]e�<�
����

<���
<����=c>]��
����

<���
<����

1D��	��)�+�.�-8�V�)�.�IJ�=�
����

<��M�
<����34
�
����

<���
<����9VW:�
����

<���
<����]>cL��
����

<���
<����]�	H*(�
����

<���
<����\X�(�)������*-(*f6�()�+*G�	�(6��7�)2��(�6�(+*C�(�-	��3?�M>(+*6�)�����7�	+�	.*(���*-(*f6�()�+*G�	�(6��6�/3�	�+�)��7���.*(���	�	��)�+���/3.�?��

D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



���������

���������	�
�����
������������������������������������������������������������ !"#$%�&'()*+��,-./$0$1�/,�"/21$�"#�#3$�.3"4,.3,5$�26%7� ,6�12#$�"6%�.3,1.3,58/"#$1�9$�/26:);�"//,<264�=>?@A�#,��,6!$5#�>B�#,�>B@>�C,5�5$�572#-$6#�,C�DB>B�.5,#$261E�����F$�$6#/8�67�/$"#$%�.3"4,.3,5$1�"5$�#$#3$5$%�#,�#3$�GH-$4"1,-$I�J8�26#$5"� ,61�J$#<$$6�26#$45"/�KF�=�>1;�&'()*LB>+MM;�"6%�DB>B+E��NO+��"11,�2"#$1�<2#3��NOP��!2"�DB>BA�"6%�#5"61C$51�186#3$121$%�KF�/2.2%1�#,�#3$�$/,64" 64�.3"4,.3,5$;�<32�3�"5$�$Q72/2J5"#$%�J8�#3$��NOP��/2.2%�1�5"-J/"1$E��R��'S@*O�9�F�>�.5,#$261�"5$�$-J$%%$%�26#,�#3$�"7#,.3"42��-$-J5"6$�#35,743�"�1$52$1�,C�7J2Q72 6:

D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



���������	
���
�����������������������������������������������������

��� !�"#$��%�
���&������&
��������������
��'��((�
�����������������&
��
���
�
���������
%&���
����	�&��%�
���&��������
��!�")$�*%������
�&��������&
��
������������������+,'-��
�������������������
������.�

�������+-��
�
�����
%&��/
�&��

���
������	
�!�"0$�1�����.
�
����%�
���&
�

�������������
������
��������
�&�
���
�%�%���������������
���������

�
����
�����2�������������3���%��������
%��������
�

��!�"4$���5��
�����-�����
�����������'��((���


���������������&�
.��������
�

�������
%�����%�
���&
�

��
�
���������
%&��5�+678����������7/5,��

��� ��9���
�����
���&�,1�-+�
��������.%��
��
.�����
�
���������%��%���!�":$�����;���5���������<��������%�
���
�

���%
������
���&�����
������
.������������%�
���&
�

��
�
�����2��
����	�&��%�
���&�������
��2�������=%�����������&
!��">$��%�
���&����

�
����������� ��������.�

������%�
���
�

��
�
�������������,1?@����������������

��� �������&������
�������������������������
��������
�
��"A$!�'����������B�
-�����!������
�2�C!�"�D�@$�B�
-�����!�

E�D���D@!��

0FGHIJ�KL�MNOPIJQR�IJGHSQPTIO�TU�VHPIFJVP�OJVOFWXJ�QHPTNYQGZ�"[$�\%���&�����
���������&�
����.���
��������
��
������������������2������6�E
�/-'������������&�	3������&%�������%�
���&�����%�	
���������������	
������
&��

��!�
�/-'�������������
���
���������������������]�6�E��]�6�E�����������!��*+BE+��������
���
������������
����6������
�/-'��������=%������������������
�
������@�������
�����2���������6����
���������
���
���������������3�����*/?/��
���������%�
���&��&����� ������
�!��%�
���&
�

����
&�����������%��������

D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



���������	
���
������������������������������������������������������������ ���������������!"#$
#%&	�����������������'���������������'�������������������(
"�$����
)��*��#��������+��������!,-"���
����������+�)���)���+�������������'�����(
"�$� ����������������)���)���+������������� ����������������������������
��	
����+�./"���0%1%2�����#03�$32���������������������������������)�������������)���+�����	
3!&�������4�������*)�������������������������������!"#$
#%&	�����'��+������������)���)���+���������0%1%2��+�!,-"��	�������������&�������!������ �.����5�6�����&��������
$�78�829�������

:;<=>?�@A�B?CDE�FGC�HFIJ;=K�B?IFL?C�M=LDNOF<P�Q;<GFII;G<�-����������������������������*�������������������������
���
���������������������������)���+����������������������������*)���������&%R����������(
"�$����
)��*����'��+�����������������������'��������!,-"������S�����������!"#$
#%&	�����'��+��
+����
���������
��T�*���������,	%
�/ �����������������������+�&%R ����������������)���+��������
������������	�,""U$!,-"����'����������+����'�����#03��'������
��������&%R�
�+������)��
��������)���+�������*)��������

D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



���������	�
�����	�
���������������
���	���

�	�������������	��
��	���� �	�
�!
����
����
������	���
�����
�"	���
�����"�
#��$�
����	
�
��%	���
�����
����"
�&	��
�
�	����������
��!
���������'(��) *����"��
�+�,�-��
���
���������
��.������%�
�
�	�����"��
��
�����
�.�	��������&.���"�
��!
�.�&	��	����'/01��2
��
���	�
���
��
�
���
�����
�	���
��%
.����
���
"
	�����&
�����"
��
��	���3
�
�
��"����
��'�

�
��	���	�)
��
������
���$�4��516178��	�)
��
����"��9939-������

�:;<=>?�@A�B;C;DEFGHI�GJ�K=>>?HD�L?I?E>MN�EHO�:=D=>?�P=?IFGHI�5Q8����
�	"
��
��"��
����""���.���
�����"

���
�
�����
�	��R���	�����
�����5S8�*��
"
��������%�
��
��!	!��
�����
�.�R���"
��������.�������&
�	�������
�
��	����
�	�������"
��"����
�&	���.��
���	T�
�����&
U
��	��
��
��!	�.������
�
�����
���.����"
���.��
"��5K8����	�������
���
���T�
������.
�����&
�
���	�
�
��&.��
�

���
�������.	�����"
���3
�
�
��"����
�
�����
�.���

D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



��������	��
��
���������
����
���
�����������
�������������
������������
������������� !"#$%&''(%�)%"*+&,-�.(,�$+."/+�0(/(1+0�02%&,1�)+%&"0-�"3�/+.4(,&.('�'"(0&,1�(,0�/2-*�*4+%+3"%+�$+�%+/"5+0�3"%�/2-.'+�%+."5+%!�*"�+,-2+6�74+�.(')(&,-�%+'+(-+�/!"#$%&''(%�)%"*+&,-�3%"/�-(%."/+%+-�(''"8&,1�*4+�2$&92&:,(*+0�3%(1/+,*-�*"�$+�0+1%(0+0�$!�*4+�;<=6�74+�(2*")4(1!�-!-*+/�/(!�('-"�.",*%&$2*+�*"�*4+�0+1%(0(:",�"3�(11%+1(*+0�/!"#$%&''(%�3%(1/+,*->�"%�)(%*'!�0+1%(0+0�)+):0+-�%+'+(-+0�3%"/�*4+�;<=6�?%+(*+0�&,�@&"A+,0+%6�B.4+-",>�C6�DEFEGH�@&"A+,0+%6."/I3JK+LKG6����

D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137



D
ow

nloaded from
 http://portlandpress.com

/bioscirep/article-pdf/doi/10.1042/BSR
20240137/964811/bsr-2024-0137c.pdf by M

anchester M
etropolitan U

niversity user on 02 January 2025

Bioscience R
eports. This is an Accepted M

anuscript. You are encouraged to use the Version of R
ecord that, w

hen published, w
ill replace this version. The m

ost up-to-date-version is available at https://doi.org/10.1042/BSR
20240137


