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WHAT THE PAPER SAYS - WHAT IT DOESN'T - WHY IT MATTERS

Kirpinen voi kadottaa hajun ja silti kidineyd cakaisin.

Virtuaalisessa hajuvanassa muistettu suunta auttoi

Kiinnitetyt hedelmdkdrpdset palasivat toistuvasti hajurajalle kaveltydan puhtaaseen ilmaan. Kayt-
taytyminen, mallinnus ja hermostolliset hdirintakokeet tukevat tiivista suuntamuistia, eivat tay-
dellista karttaa. Tulos on perdisin kontrolloidusta virtuaalitodellisuuskokeesta eikd vield osoita
samaa strategiaa vapaassa luonnollisessa lennossa.
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Kirpinen voi kadottaa hajun ja silti kéiéintyéi takaisin siti

kohti

Karpanen oli jattanyt hajun taakseen.

Se jatkoi kavelya puhtaassa ilmassa, joskus kymmenia sekunteja ja satoja virtuaalisia millimetreja.
Sitten se kaantyi kohti ylittdimaansa rajaa ja 10ysi hajun uudelleen. Siina vaiheessa haju itsessdan ei
voinut osoittaa paluusuuntaa.

Tamad on uuden hedelmakarpasten suunnistusta kasittelevin Nature-tutkimuksen keskeinen
havainto. Tutkijoiden mukaan karpidset kayttivit tiivistd suuntamuistia: eivdt koko hajuvanan
karttaa eiviatka muistia kuljetusta matkasta, vaan muistettua suuntaa kohti rajaa, jota ei enda voinut
havaita.

Tulos on kiinnostava, koska se osoittaa, miten vihdinenkin tallennettu tieto voi riittda. Sitd on myos
helppo liioitella. Nama karpaset eivat lentdneet vapaasti luonnollisessa ymparistossa. Ne kavelivat
kiinnitettyind ilmapatjalla leijuvan pallon pailld tarkasti kontrolloidussa virtuaalimaailmassa.
Tutkimus tukee vektoriin perustuvaa strategiaa tassd koejarjestelyssd; se ei osoita, etta karpaset
rakentaisivat mentaalisia karttoja, selitd kaikkia tapoja, joilla eldimet seuraavat hajuja, eika tunnista
soluja, joihin muisto fyysisesti tallentuu.

Néikymiitiin kiiytéivéi rakennettiin ohjelmistolla

Hajuvana on ilmavirran kuljettama liikkuva alue, jossa hajua esiintyy. Ulkona vana taipuu, katkeilee
ja liittyy uudelleen yhteen tuulen muuttuessa. Siksi on vaikea tietda tarkasti, mita eldin haistoi kul-
lakin hetkella.

Tutkijat tekivdt ongelmasta hallittavan suljetun saitopiirin virtuaalitodellisuudella. Kirpisen ru-
umis kiinnitettiin paikalleen kevyen, ilmavirtauksen varassa kelluvan pallon ylapuolelle. Karpasen
kavellessda kamera mittasi pallon pyorimistd noin 60 kertaa sekunnissa. Ohjelmisto muutti pyorim-
isen virtuaaliseksi kaksiulotteiseksi sijainniksi ja kulkusuunnaksi.

Tama suunta ohjasi moottoroitua suutinta, joka pystyi pyorimaan 360 astetta. Kun karpasen virtuaali-
nen suunta muuttui, suutin liikkui sen ymparilla niin, ettd tuuli sdilyi vakaassa suunnassa kiarpéasen
virtuaalimaailmassa. Samalla massavirtaussaatimet muuttivat antenneille tulevan puhtaan ilman tai
omenaviinietikan hajun maaraa karpasen virtuaalisen sijainnin mukaan. Ohjelmistossa maaritellyn
rajan ylittdminen kytki siten hajun paalle tai pois ja loi kuvitteellisen kdytavan, joka oli 50 millimetria
leved ja yhden metrin pitkd, vaikka kdrpanen ei koskaan poistunut pallolta.

Laitteisto tuotti synkronoidun tallenteen kdrpéasen virtuaalisesta sijainnista, suunnasta, hajutilasta ja
ilmavirran saadoista jokaisella ajanhetkelld. Tallenteen perusteella tutkijat rekonstruoivat kulkure-
itit, merkitsivét jokaisen sisddn- ja ulostulon ja mittasivat, kuinka suoraan kdrpanen palasi. Tuuli
tarjosi ulkoisen suuntavihjeen; karpasen oma litke maarasi, milloin se kohtasi virtuaalisen hajurajan
kummankin puolen.
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Karpanen pysyi kiinnitettyna ilmapatjalla leijuvan pallon ylapuolelle. Kamera ja FicTrac muuttivat pallon
pyorimisen virtuaaliseksi liikkeeksi ja suunnaksi; ohjelmisto kiersi sen jalkeen ilma- ja hajusuutinta ja kytki hajun
paalle tai pois virtuaalisen sijainnin mukaan. Erillisissd hermoston kuvantamiskokeissa karpasen ylapuolella
oleva kaksifotonimikroskooppi mittasi EPG- tai FC2-neuronien kalsiumista riippuvaa fluoresenssia, jolloin
hermoaktiivisuus voitiin kohdistaa kayttaytymiseen. Mikroskooppia ei tarvittu kaikissa kayttaytymiskokeissa.
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One behavioral cycle at a virtual odor boundary

Wind remained the external direction cue; software switched odor with virtual position.

neurotiede
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BEHAVIOR SUPPORTS A REMEMBERED RETURN DIRECTION
* it does not reveal a full map or where the memory is stored

Original diagram - The Clean Paper - CC BY 4.0

Kontrolloidussa kokeessa karpanen kavi lyhyesti virtuaalisessa hajukaytavassa, poistui sielta, kulki
hajuttomassa ilmassa ja palasi suunnatusti takaisin. Kayttaytyminen tukee muistettua paluusuuntaa; se ei
paljasta, minne tieto on tallentunut.

The Clean Paper CC BY 4.0

Paaasiallisessa pystysuuntaisen kiytavian kokeessa 40 karpasta tuli toistuvasti hajun alueelle, teki
vastakddnnoksen ulos siitd ja palasi samalle reunalle. ”Pystysuuntainen” on artikkelin nimitys 0 as-
teen geometrialle: kaytavan pitka akseli kulki myotasuuntaisesti vastatuuleen. Se ei tarkoita, etta
laitteisto olisi ollut pystyasennossa.

Kirjoittajat kutsuvat tatd kayttdytymismallia reunan seuraamiseksi. Jakso tarkoittaa yhta yhtenaista
vaihetta rajanylitysten valilla: sisdjakso kestaa sisaantulosta poistumiseen ja ulkojakso poistumisesta
sithen, kun kirpanen palaa. Yhteensa 755 sisdjaksossa kdynti kesti keskimdirin 4,9 sekuntia. Palu-
iden aikana keskimaardinen etdisyys rajasta oli 10,4 millimetria. Alle 4 % yhteensa 793 jaksosta ylitti
koko kaytavan vastakkaiselle reunalle asti.

Nama kaksi viimeista lukua kuvaavat jaksoja, eivit satoja toisistaan riippumattomia kirpasia. Ero on
tarked, koska yksi eldin voi tuottaa monta jaksoa.

Paluut eivit olleet vain kiintei vastatuulirefleksi

Useilla kokeilla testattiin yksinkertaisempia selityksia.

Tutkijat muuttivat ensin sitd, mitd tapahtui kiytavin pituussuunnassa, kun kdrpinen kiveli vas-
tatuuleen. Haju saattoi voimistua kohti virtuaalista ldhdettd, pysya vakiona tai heikentya. Karpaset
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tuottivat samankaltaisia reittejd kaikissa kolmessa tilanteessa. Yksinkertainen sddnt6 kuten “jatka
aina sinne, missa haju voimistuu” ei siis voi selittdd reunan seuraamista tassa laitteistossa.

Sitten tutkijat pehmensivit kdytavan sivuttaista reunaa Gaussin profiiliksi, jossa pitoisuus muuttui
vahitellen sen sijaan, ettd se olisi vaihtunut jyrkasti. Karpaset keraantyivat kyljelle, jossa pitoisuus
muuttui nopeimmin, eivat keskelle, jossa haju oli voimakkaimmillaan. Merkityksellinen vihje oli siis
sivusuuntainen muutos, joka muodosti toiminnallisen rajan, eika kaytavan pituussuunnassa tarvittu
hajun voimistumista kohti 1ahdetta.

Tama ei tarkoita, etteivat pitoisuusgradientit koskaan olisi luonnossa tirkeitd. Se tarkoittaa, ettd
lahdettd kohti kasvavaa pitoisuutta ei tarvittu tahan kayttaytymiseen testatuissa oloissa.

Tutkijat muuttivat myos kaytavan suuntausta. Erilliset ryhmat seurasivat pystysuuntaisia, 45 ja 90
asteen kidytdvid, ja toinen ryhma kohtasi kdytivan, joka hyppasi sivusuunnassa poistumisen jalkeen.
Ryhmissa oli vastaavasti 40, 21, 20 ja 24 kiarpasta. Niiden hajun ulkopuoliset reitit muuttuivat geome-
trian mukana. Yleinen sadnto kuten "kdanny aina vastatuuleen” ei selita tatd joustavuutta.

Tassa laitteistossa haju saavutti kaksi antennia noin kahdessa millisekunnissa. Molemminpuolisen
optogeneettisen aktivoinnin yhdistaminen tuuleen pystyi tuottamaan reunan seuraamista muistut-
tavan kidyttdytymisen. Optogenetiikassa valolle herkkid proteiineja kdytetddn valittujen solujen
toiminnan muuttamiseen. Tédssd tulos viittaa siihen, ettei hajun saapumisessa vasemman ja
oikean antennin valilld tarvittu eroa tdhdn kiyttdytymiseen. Se ei tee kaksipuolisesta vertailusta
merkityksetonta vapaasti liikkkuville eldimille muissa hajuvanoissa.

Vektori on pienempi kuin kartta

Vektori koostuu suunnasta ja suuruudesta. Tassa hyodyllinen tallennettu suure oli ennen kaikkea su-
unta: mihin péin kdarpasen pitaisi kdantya padstikseen hajuvanan rajalle? Tutkimuksessa ei l1oytynyt
nayttoa siitd, ettd kirpanen tallentaisi koko hajuvanan rakenteen tai oman sijaintinsa siina.

Kirjoittajat rakensivat ensin keinotekoisia reitteji sekoittamalla oikeiden kirpasten liikkeen
osia. He poimivat havaittuja etenemismatkoja ja kdantymiskulmia satunnaisesti ja yhdistivat ne
toisiinsa. Osa ndistd synteettisistd kulkijoista osui lopulta takaisin hajurajalle, mutta ne harhailivat
kauemmas ja kdyttivat vihemman suoria reitteja kuin oikeat kiarpaset. Edes kdrpasten tavanomaisen
vastatuuleen kaantymistaipumuksen lisddminen ei tuottanut lyhyitd, suunnattuja paluita. Todel-
lisessa kayttaytymisessa oli siis enemman suuntatietoa kuin samojen liikkeiden satunnaisessa
uudelleenyhdistelyssa.

Seuraavaksi tutkijat rakensivat mallin, jossa oli kaksi toimintatilaa: poistu rajalta ja palaa rajalle.
Tilat eivat olleet nimilappuja jokaiselle hetkelle hajun sisdlla tai ulkopuolella, vaan vaihtoehtoisia
ohjaussdantoja, joiden valilld voitiin vaihtaa kdrpasen litkkuessa.

Jokainen rajanylitys antoi mallille muistettavan suunnan. Poistuessa se paivitti suunnan, jota kiytet-
tiin rajalta loitontuessa. Sisdén tullessa se paivitti erillisen paluusuunnan: kdytdnnossa “kun 16ysin ra-
jan, litkuin tdhan suuntaan”. Myohemman paluun aikana tima muistettu suunta vinoutti simuloidun
karpasen liikkeen takaisin reunaa kohti.
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Tutkijat sovittivat mallin 0, 45 ja 90 asteen kaytdvissa mitattuihin reitteihin. Yhteenvetovertailussa
72 oikeaa karpastd ja 75 simulaatiota tuottivat samankaltaisia reittitilastoja. Kun sisddntulossa opittu
paluusuunta poistettiin, seuraaminen heikkeni kaikissa kaytavan suuntauksissa. Tama tukee sisaan-
tulosuunnan muistin hyodyllisyyttd; se ei todista, ettd kdrpasen aivot suorittaisivat mallin yhtaloita
kirjaimellisesti.

Mita "muisti” tarkoittaa tassa artikkelissa?

Tutkijat eivdt lukeneet kirpdsen aivoista suoraan tallennettua nuolta. "Suuntamuisti” on
kayttaytymiseen, malliin ja hermostomittauksiin perustuva paitelma. Malli osoittaa, ettd
muutama muuttuva suunta voi tuottaa uudelleen tarkeitd reittitilastoja. Se ei todista, etta
kirpanen toteuttaisi yhtalot kirjaimellisesti tai ettd jokin nimetty neuroniryhma olisi muistin
tallennuspaikka.

Lisakokemus vastakkaiseen suuntaan kallistetusta 45 asteen jaksosta muutti myohempaa kayttay-
tymista 10 kirpaselld, ja rinnalla tehtiin 29 mallisimulaatiota. Tama tekee suuntaselityksesta tasmal-
lisemman kuin jalkikateen sovitetun kuvauksen, vaikka tulkinta pysyy mallipohjaisena.

Suuntaviite ja tAiminhetkinen tavoite

Seuraavaksi tutkimuksessa mitattiin ja hairittiin aktiivisuutta karpasen keskuskompleksissa, suun-
nistukseen osallistuvalla aivoalueella.

Kaksi signaalia eri tehtaviin

EPG ja FC2 ovat keskuskompleksin kahden neuronipopulaation nimid. EPG-aktiivisuus toimii
kompassilukeman tavoin: se seuraa suuntaa, johon kidrpanen juuri nyt osoittaa suhteessa
tuuleen. FC2-aktiivisuus liittyy suuntaan, johon kiarpanen yrittaa kulkea. Alempana oleva oh-
jauspiiri voi verrata timanhetkistd suuntaa tavoitteeseen. Tutkimuksessa testataan molempia
populaatioita, mutta se ei osoita, ettd kumpikaan niista yksin tallentaisi koko muiston.

EPG-neuronit valittavat suuntasignaalia: niiden aktiivisuuskuvio seuraa karpasen kulkusuuntaa suh-
teessa ulkoiseen vihjeeseen. Kalsiumkuvantamisen avulla — joka on epasuora optinen hermoaktiivi-
suuden mittari — tutkijat havaitsivat, ettd EPG-aktiivisuuden vaihe seurasi suuntaa suhteessa tuuleen
reunan seuraamisen aikana. Analyysi perustui 16 koejaksoon 9 karpasella.

EPG-neuronien estamiseksi tutkijat muokkasivat ne ilmentimaan GtACRI1:t4, vihrealld valolla ak-
tivoituvaa anionikanavaa. LED pidettiin p4dlla koko koejakson ajan, jolloin kanava aktivoitui ja valitut
neuronit vaimenivat; sama valaistus ei heikentanyt geneettisten kontrollikarpasten toimintaa.

Kun EPG-neuronit estettiin talla tavalla, 12 koeryhman karpasta teki vahemman tehokkaita suun-
nattuja paluita kuin 6 geneettistid kontrollikdrpastd. Rajattu johtopaatds on, ettd EPG-aktiivisuuden
valittama suuntaviite oli tarpeen tehokkaaseen reunan seuraamiseen testatuissa oloissa. Se ei ole
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nayttoa siitd, ettda EPG-neuronit yksin tallentaisivat rajan suunnan.

FC2-neuroneilla havaittiin erilainen yhteys. Niiden populaatioaktiivisuus liittyi timanhetkiseen su-
unnistustavoitteeseen ja osoitti kohti hajuvanan rajaa ennen kokeessa tapahtuneita kddnnoksia. Ku-
vantamisessa kaytettiin 6 karpasta ja vaimennusvertailuissa analyysista riippuen 9-14 kiarpasen ryh-
mid. Vaimennus heikensi reunan seuraamista.

Five evidence layers, five different claims

The cards converge; they are not a directly observed neural chain.

)
BEHAVIOR CONTROLS MODEL EPG FC2
Directed returns Geometry + replay Changing directions Heading reference Activity consistent
after odor contact challenge simple reproduce key required for with the current
ended reflex stories patterns effective returns goal
observed paths bounded tests explanatory fit necessity test goal-related signal
@@

SUPPORTED: COMPACT DIRECTIONAL MEMORY IN THIS CONTROLLED ASSAY
* not shown: a full map, a universal strategy or the cellular storage site

Original diagram - The Clean Paper - CC BY 4.0

Kayttaytyminen, muutettu hajuvanan geometria, sovitettu malli ja kaksi hermostollista hairintdkoetta tukevat
suuntamuistiselityksen eri osia. Yhdessa ne tukevat tiivista tavoitesuuntaa tassa kontrolloidussa kokeessa, eivat
taydellista karttaa tai todistettua solutason tallennuspaikkaa.

The Clean Paper CC BY 4.0

Kyse on toisiaan tukevasta naytostd, ei valokuvatusta syyketjusta. EPG-aktiivisuus tarjosi valt-
tamattoman suuntaviitteen. FC2-aktiivisuus sopi tavoitesuuntaan ja oli tarpeen tehokkaalle kayt-
taytymiselle. Kokeet eivit paikantaneet yksittdistda muisti-’engrammia” eivatkd todistaneet, ettd
FC2-synapsit fyysisesti tallentaisivat suunnan.

Karkeana ihmisen mittakaavan vertauksena kuvittele astuvasi ulos kapeasta sumukaistaleesta
samalla kun vakaa tuuli kertoo edelleen, missa pohjoinen on. Kompassi voi kertoa, mihin suuntaan
olet kdantyneena, mutta sumuun palaaminen vaatii lisdksi muistetun suunnan sen reunalle.
Nykyisen suunnan vertaaminen haluttuun suuntaan kertoo, mihin péin pitdd kadntya. Tallainen
tyonjako on tassa ehdotettu EPG- ja FC2-signaaleille. Se on selittava vertaus, ei nayttoa siitd, etta
ihmiset kayttaisivit samoja soluja tai algoritmia.
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Muisti riippui toiminnasta, ei pelkistiin hajun ajoituksesta

Toistokokeessa karpaset saivat saman hajujaksojen aikasarjan kuin aiemmin, mutta ajoitus ei enda
riippunut siitd, mitd ne juuri silld hetkelld tekivdt. Opittu suuntavinouma heikkeni toistojaksojen
aikana. Tama tukee operanttia, toimintaan sidottua paivitysta: ratkaisevaa ei ollut pelkka passiivinen
altistuminen hajujen aikajarjestykselle, vaan hajun ja kdrpasen liikkeen vilinen suhde.

Nimittdjd muuttuu nédissd analyyseissd. Extended Data -paneeleissa on vertailusta riippuen 8 tai
9 karpasta; perakkiisten jaksojen sarjassa on 8 karpastd; reittipaneeleissa vaaditaan vahintdan 10
tehokasta sisddntuloa; ja paritetuissa mallipaneeleissa on 21 simuloitua reittid, jotka myos tayttavat
taman sisaantulokynnyksen. Kyse ei ole yhdesta kahdeksan yksilon yhdistetysta otoksesta.

Episiinnéllisempi hajuvana oli hyoddyllinen testi, mutta

edelleen virtuaalinen

Tutkijat toistivat myos aiemmin tallennetun, epasdannollisemman hajuvanan. Se skaalattiin
viisinkertaiseksi sekd tilassa ettd ajassa, jotta kiinnitetyt kdrpaset kohtaisivat sen riittdvan usein.
Kymmenen 12 kirpasesta paisi 50 virtuaalimillimetrin paahan lahteesta.

Tama ei tarkoita, ettd kymmenen karpasta olisi 16ytanyt todellisen ldhteen avoimessa ilmassa. Kyse
oli suoriutumisesta luonnollista hajuvanaa jaljittelevin tallenteen kontrolloidussa toistossa.

Kutakin dynaamista hajuvanatyppid kohti malli tuotti 2 000 reittid. Skaalatun hajuvanan vertailussa
analysoitiin 1 850 naistd 2 000 reitistd sen jdlkeen, kun vaatimuksena oli tehokas sisaantulo
ja liian ldheltd ldhdettd alkaneet reitit suljettiin pois. Muisti auttoi enemmain ldhteen lahelld,
missd perakkaiset kohtaamiset sdilyttivat yhtendisen suuntarakenteen, ja vihemman kauempana
myotituuleen sijaitsevalla turbulentimmalla alueella.

Tama rajaus on osa tulosta. Tiivis suunta voi auttaa vain silloin, kun ymparisto pysyy riittdvan johdon-
mukaisena, jotta aiempi kohtaaminen kertoo jotakin hyodyllista seuraavasta.

Miti tutkimus ei osoita

Se ei osoita, ettd kdrpianen rakentaisi taydellisen tilakartan.

Se ei osoita vapaata lentoa muokkaamattomassa luonnollisessa hajuvanassa.

Se ei osoita, ettd kaikki hajun ohjaama suunnistus kayttdisi tatd strategiaa.

Se ei osoita, ettd EPG- tai FC2-neuronit olisivat muistin ainoa fyysinen tallennuspaikka.
Se ei tee sovitetusta mallista karpésen kirjaimellista biologista algoritmia.

Se et yleisty suoraan ihmisen suunnistukseen.

Tutkimus on vahvimmillaan juuri siind, missa se on tasmallisin. Suljetun sdatopiirin hallinta antoi
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tutkijoille tarkan paasyn jokaiseen hajukohtaamiseen. Geometrian muutokset, toisto, mallinnus,
kalsiumkuvantaminen ja vaimennus testasivat sitten yhden selityksen eri osia. Kayttaytymis-
, kuvantamis- ja vaimennuskohortit olivat kuitenkin erillisid; otoskokoja ei maaritetty ennalta;
aineiston keruuta ja analyysia ei satunnaistettu tai sokkoutettu; ja alle 10 % kiinnitetyista karpasista
suljettiin pois totuttelu-, vaste- tai seurantaongelmien vuoksi.

Nama rajoitteet eivat poista ilmiotd. Ne maarittelevat sen rajat.

Selkei yhteenveto

Virtuaalisessa hajukaytdvassa kiinnitettyind kavelleet hedelmakarpaset palasivat toistuvasti rajalle
jatettyaan hajun taakseen. Pitoisuuden ja kaytavan geometrian muutokset, sovitettu tilanvaihtomalli,
hermokuvantaminen ja optogeneettinen vaimennus tukevat selitysta, jossa karpanen kayttaa taydel-
lisen kartan sijasta tiivista muistettua suuntaa. EPG-neuronit tarjosivat valttimattoman suuntaviit-
teen, kun taas FC2-aktiivisuus sopi timanhetkiseen tavoitesuuntaan. Tulos rajoittuu kontrolloituun
kavelykokeeseen; se ei tunnista muistin solutason tallennuspaikkaa eika osoita samaa laskentaa va-
paassa luonnollisessa lennossa.

Rehellisyystarkistus

Mitd tutkimus osoittaa: Suljetun sdatopiirin kiinnityskokeessa karpaset palasivat suunnatusti vir-
tuaalisille hajurajoille, joita ne eivit enda voineet aistia. Useat kayttaytymiskontrollit, mallinnus ja
hermostolliset hairintdkokeet tukevat vektoriin perustuvaa strategiaa.

Miti paatelldan: Kayttaytyminen kayttaa tiivista suuntamuistia ja FC2-populaation aktiivisuus edus-
taa tamanhetkistd suunnistustavoitetta. Muistin sisaltoa ei luettu suoraan.

Mitéd tutkimus ei osoita: Tdydellistd mentaalista karttaa, yleispatevda hajusuunnistusstrategiaa,
vapaalentoa luonnollisessa hajuvanassa, yhta muistin tallennuspaikkaa tai ihmiseen sovellettavaa
vastinetta.

Tarkeimmit rajoitteet: Yksi laji ja kontrolloitu laitteisto; eri kdrpaskohortit ja analyysiyksikot eri
kokeissa; epasuorat kalsiumsignaalit; valttamattomyystestit, jotka eivat todista riittavyytta; seka lu-
onnollista muistuttava hajuvana, joka toistettiin ja skaalattiin.

Kuinka paljon yleislukijan pitiisi luottaa tulokseen? Suuri luottamus siihen, ettd suunnatun paluun
ilmio on todellinen tassa laitteistossa ja ettd suuntaan ja tavoitteeseen liittyvalla keskuskompleksin
aktiivisuudella on merkitysta. Kohtalainen luottamus malliin tiiviind selityksena. Heikko luottamus
vaitteisiin, jotka ulottavat tuloksen muuttumattomana avoimeen ilmaan tai kutsuvat sita taydelliseksi
kartaksi.
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