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Fluga getur misst lyktina og samt snuid aftur. [

syndarslemu hjalpadi munad stefna

Bundnar dvaxtaflugur sneru endurtekid aftur ad lyktarmorkum eftir a0 hafa gengid ut i hreint
loft. Hegdun, likanagerd og taugatruflanir stydja pétt minni um stefnu, ekki fullkomid kort.
Nidurstadan kemur ur styrou syndarveruleikaprofi og synir ekki enn somu adferd i fridlsu
ndtturulegu flugi.
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F luga getur misst lyktina en samt snuid aftur ad henni

Flugan var komin ut ur lyktinni.

Hun hélt afram ad ganga i hreinu lofti, stundum 1 tugi sekiindna og hundrud syndarmillimetra. Sidan
sneri hiin { 4tt a0 mérkunum sem htin hafdi farid yfir og fann lyktina aftur. A pvi augnabliki gat lyktin
sjalf ekki visad leidina til baka.

betta er meginathugunin 1 nyrri Nature-rannsdkn 4 leidsdgn avaxtaflugna. Rannsakendurnir halda
pvi fram ad flugurnar hafi notad pétt minni um stefnu: ekki kort af allri lyktarsleemunni og ekki minni
um vegalengdina sem peer héfdu farid, heldur munada stefnu ad mérkum sem voru ekki lengur
skynjanleg.

Nidurstadan er slaandi vegna pess ad hun synir hversu litlar geymdar upplysingar geta naegt. Hin
er lika audveld ad ykja. Flugurnar flugu ekki frjalsar um natturulegt landslag. beer gengu bundnar &
loftstuddan bolta inni { mjog styrdum syndarheimi. Rannséknin stydur stefnuvektoradferd i pessum
buinadi; hun synir ekki ad flugur byggi hugarkort, utskyrir ekki allar leidir dyra vid ad fylgja lykt og
audkennir ekki frumurnar par sem minnid er likamlega geymt.

Osynilegi gangurinn var buinn til med hugbt’maéi

Lyktarsleema er hreyfanlegt svaedi af lykt sem loft flytur. Utandyra beygist sleema, rofnar og tengist
aftur pegar vindurinn breytist. Pess vegna er erfitt ad vita ndkvaemlega hvad dyr lyktadi 4 hverju
augnabliki.

Rannsakendurnir gerdu vandann stjérnanlegan med lokadri lykkju syndarveruleika. Likami flugun-
nar var festur 4 sinum stad yfir léttum bolta sem flaut 4 lofti. Pegar flugan gekk maeldi myndavél
snuning boltans um 60 sinnum 4 sekindu. Hugbtiinadur breytti sndningnum i syndarst6du i tveimur
viddum og stefnu.

Stefnan styrdi vélknunum stut sem gat snuist um 360 gradur. Pegar flugan breytti syndarstefnu sinni
faerdist staturinn 1 kringum hana til ad halda vindinum samstilltum vid fasta att i syndarheimi flu-
gunnar. A sama tima breyttu massaflaedisstyringar magni hreins lofts eda eplaediklyktar sem barst
ad falmurunum eftir syndarst6du flugunnar. Ad fara yfir hugbtinadarskilgreind mork kveikti pvi eda
slokkti 4 lyktinni og bjé til imyndadan gang, 50 millimetra breidan og einn metra langan, pétt flugan
feeri aldrei af boltanum.

Bunadurinn framleiddi samstillta skra yfir syndarstodu flugunnar, stefnu, lyktardstand og loftflaedis-
styringar & hverju timaskrefi. Ur henni endurgerdu rannsakendurnir ferla, merktu hverja inn- og
utgongu og meeldu hversu beint flugan sneri aftur. Vindurinn gaf ytri stefnuvidmid; eigin hreyfing
flugunnar réd hveneer hin meetti hvorri hlid syndarlyktarmarkanna.
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Flugan var bundin yfir loftstuddan bolta. Myndavél og FicTrac breyttu snuningi boltans i syndarhreyfingu og
stefnu; hugbunadur sneri sidan loft- og lyktarstutnum og kveikti eda sldkkti & lykt eftir syndarstddu. | adskildum
taugamyndgreiningartilraunum meeldi tveggja-ljéseinda smasja yfir flugunni kalsiumhada flurljomun fra EPG-
eda FC2-taugafrumum, pannig ad haegt var ad samstilla taugavirkni vid hegdun. Smasjain var ekki naudsynleg i
hverri hegdunartilraun.
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One behavioral cycle at a virtual odor boundary

Wind remained the external direction cue; software switched odor with virtual position.
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BEHAVIOR SUPPORTS A REMEMBERED RETURN DIRECTION
* it does not reveal a full map or where the memory is stored
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i styrdu préfinu for fluga stuttlega inn i syndarlyktarganginn, yfirgaf hann, ferdadist um lyktarlaust loft og sneri
markvisst aftur. Hegdunin stydur munada stefnu til baka; hun synir ekki hvar upplysingarnar eru geymdar.
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I adaltilrauninni med 16drétta ganginn féru 40 flugur endurtekid inn i lyktina, sneru Ut Gr henni
og sneru sidan aftur ad somu brun. ,Lodrétt” er heiti greinarinnar a 0 gradu rimfreaedinni: langas
gangsins 14 samsida uppvinddttinni. Pad pydir ekki ad bunadurinn hafi stadid 160rétt.

Hofundarnir kalla mynstrid brunarfylgni (edge tracking). Lotuhluti (bout) er eitt samfellt timabil
milli markaskurda: lotuhluti inni fer frd innkomu til utgongu og lotuhluti uti frd utgdngu par til
flugan snyr aftur. Yfir 755 lotuhluta inni var heimsékn ad medaltali 4,9 sekindur. I endurkomum
var medalfjarlegd fra morkunum 10,4 millimetrar. Feerri en 4% af 793 lotuhlutum féru alla leid yfir
ad gagnsteedri brun gangsins.

Sidustu tveer tolurnar lysa lotuhlutum, ekki hundrudum éhédra flugna. bad skiptir méli pvi eitt dyr
getur lagt til marga lotuhluta.

Endurkomurnar voru ekki bara f6st uppvind—viébriigé

Nokkrar tilraunir préfudu einfaldari skyringar.

Rannsakendurnir breyttu fyrst pvi sem gerdist medfram ganginum pegar fluga gekk uppvind. Lyktin
gat ordio sterkari i 4tt a0 syndaruppsprettunni, haldist fost eda veikst. Flugurnar myndudu svipadar
leidir 1 61lum premur tilfellum. Einfold regla 4 bord vid ,haltu afram par sem lyktin verdur sterkari“
getur pvi ekki utskyrt brunarfylgni { pessum bunadi.
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Sidan myktu peir hlidarbrun gangsins { Gauss-feril par sem styrkur breyttist smam saman { stad
skyndilegs rofa. Flugurnar s6fnudust vid hlidina par sem styrkurinn breyttist hradast, ekki i midjunni
par sem lyktin var sterkust. Mikilvaega visbendingin var pvi hlidarbreytingin sem markadi virk mork,
ekki naudsynleg styrking { tt ad uppsprettunni eftir ganginum.

bad pydir ekki ad styrkhallar skipti aldrei mali i nattirunni. bPad pydir ad aukning 1 att ad uppsprettu
var ekki naudsynleg fyrir pessa hegdun vid préfudu adstaedurnar.

Rannsakendurnir breyttu einnig stefnu gangsins. Adskildir hépar fylgdu 160réttum, 45 gradu og 90
gradu gongum og annar hdpur meetti gangi sem stokk til hlidar eftir utgongu. Hopsteerdir voru 40,
21, 20 og 24 flugur. Leidir peirra utan lyktarinnar breyttust med rimfraedinni. Almenn regla eins og
»snudu alltaf uppvind“ getur ekki utskyrt pann sveigjanleika.

I pessari uppsetningu barst lykt ad bddum filmurum innan um tveggja millisekiindna. Tvihlida
ljésorvun parad vid vind gat endurskapad mynstur sem liktist brunarfylgni. Ljosstyring erfoa
(optogenetics) notar ljosneem proétein til ad breyta virkni valinna frumna. Hér bendir nidurstadan til
ad vinstri-4-moti-heegri munur 4 komu lyktar hafi ekki verid naudsynlegur fyrir pessa hegdun. Hun
gerir tvihlida samanburd ekki évidkomandi fyrir frjals dyr { 60rum sleemum.

Vektor er minni en kort

Vektor er stefna asamt steerd. Gagnlega geymda staerdin hér var adallega stefnuleg: { hvada 4tt setti
flugan ad snua til a0 nd morkum sleemunnar? Rannséknin fann ekki gogn fyrir pvi ad flugan geymdi
fulla uppsetningu sleemunnar eda eigin stadsetningu innan hennar.

Hofundarnir bjuggu fyrst til gervileidir med pvi ad rugla saman pattum raunverulegrar fluguhreyfin-
gar. Peir drogu meeldar hlaupalengdir og snuningshorn af handahéfi og limdu saman. Sumir
pessara gervigangenda hittu ad lokum lyktarmorkin aftur en rafudu lengra og féru ébeinni leidir
en raunverulegar flugur. Jafnvel pegar venjuleg tilhneiging flugna til ad snia uppvind var beett vid
endurskdpudust ekki stuttu, markvissu endurkomurnar. Raunverulega hegdunin innihélt pvi meiri
stefnu en tilviljanakennd endurr6dun sému hreyfinga.

Rannsakendurnir byggdu neest likan med tveimur astandum: yfirgefa morkin og snua aftur ad
morkunum. Pessi dstand voru ekki merki fyrir hvert augnablik inni eda uti 1 lyktinni, heldur tvaer
styrisreglur sem gétu skipt um eftir pvi sem flugan hreyfdist.

Hver markaskurdur gaf likaninu stefnu til ad muna. Vid atgongu uppfeerdi pad stefnu sem notud var
vid ad yfirgefa morkin. Vid innkomu uppfeerdi pad adskilda endurkomustefnu: i raun ,pegar ég fann
morkin var ég ad hreyfast pessa leid®. I sidari endurkomu dré si munada stefna hermdu fluguna aftur
ad bruninni.

Rannsakendurnir possudu likanid vid ferlai0, 45 og 90 gradu géngum. [ samantektarsamanburdinum
gafu 72 raunverulegar flugur og 75 hermdir ferlar svipada leidartolfraedi. Pegar endurkomustefnan
sem leerdist vid innkomu var fjarleegd vard fylgni dhagkveemari i 6llum gangastefnum. bad stydur
gagnsemi minnis um innkomustefnu; pad sannar ekki ad heili flugunnar keyri bdkstaflega jofnur
likansins.
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Hvad merkir ,minni" i pessari grein?

Rannsakendurnir lasu ekki geymda 6r beint ur heila flugu. ,,Stefnuminni® er dlyktun studd af
hegdun, likani og taugameelingum. Likanid segir ad faar breytilegar stefnur geti endurskapad
mikilvaega leidartolfraedi. Pad sannar ekki ad flugan framkvaemi jofnurnar bdkstaflega eda ad
einn nafngreindur taugafrumuhépur sé geymslustadurinn.

Aukareynsla med 45 gradu hluta sem stefndi i gagnsteeda att hlidradi seinni hegdun i 10 flugum,
samhlida 29 likanhermunum. Pad gerir stefnuskyringuna sérteekari en eftir-a-lysingu, en hin er
afram likanbundin talkun.

Stefnavidomid og nuverandi markmid

Rannsoknin meeldi og raskadi sidan virkni i midfléttu (central complex) flugunnar, heilasveedi sem
tekur patt 1 leidsogn.

Tvo merki med olik hlutverk

EPG og FC2 eru heiti & tveimur taugafrumuhépum 1 midfléttunni. EPG-virkni hegdar sér eins
og attavitameeling: hun fylgir peirri stefnu sem flugan snyr midad vid vind. FC2-virkni tengist
peirri stefnu sem flugan reynir ad ferdast i. Nedar i styrikerfinu ma bera niverandi stefnu
saman vid markmidsstefnuna. Rannséknin préfar bdda hdpa en synir ekki ad annar peirra
einn geymi allt minnid.

EPG-taugafrumur bera stefnumerki: virknimynstur peirra fylgir peirri 4tt sem flugan snyr midad vid
ytrivisbendingu. Med kalsiummyndgreiningu, 6beinni ljésfraedilegri maelingu 4 taugavirkni, komust
rannsakendurnir ad pvi ad fasi EPG-virkni fylgdi stefnu midad vid vind medan flugan fylgdi brin.
Pessi greining notadi 16 tilraunir ar 9 flugum.

Til a0 hamla EPG-taugafrumum létu rannsakendurnir peer tja GtACR1, anjénagong sem virkjast med
graenu ljési. LED-1jés var kveikt allan préftimann, virkjadi gongin og baeldi valdar frumur; sama lysing
skerti ekki erfdaviomidunarflugur.

begar EPG-taugafrumur voru baeldar a4 pennan hatt gerdu 12 tilraunaflugur sidur arangursrikar
markvissar endurkomur en 6 erfdaviomidunarflugur. Afmorkud nidurstadan er ad stefnaviomidio
sem EPG-virkni bar hafi verid naudsynlegt fyrir drangursrika brunarfylgni vid préfudu adstedurnar.
betta er ekki sonnun pess ad EPG-taugafrumur einar geymi stefnu markanna.

FC2-taugafrumur syndu annad samband. Pydisvirkni peirra tengdist nuverandi leidsogumarkmidi
og visadi ad slemumorkunum fyrir beygjur i préfinu. Myndgreining notadi 6 flugur og baelin-
garsamanburdir hopa med 9 til 14 flugur eftir greiningu. Beeling skerti branarfylgni.
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Five evidence layers, five different claims

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

Y —
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
@

not shown: a full map, a universal strategy or the cellular storage site

Original diagram - The Clean Paper - CC BY 4.0

Hegdun, breytt sleemuriumfraedi, passad likan og tveer taugaraskanir stydja mismunandi hluta
stefniminnis-skyringarinnar. Saman stydja peer pétta markstefnu i pessu styrda profi, ekki fullkomid kort eda
sannadan frumugreindan geymslustad.
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betta eru samleit gogn, ekki ljésmyndud orsakakedja. EPG-virkni gaf naudsynlegt stefnaviomid. FC2-
virkni samraemdist markstefnu og var naudsynleg fyrir arangursrika hegdun. Tilraunirnar fundu
ekKki eitt ,minnisengram” og sonnudu ekki ad FC2-taugamoét geymdu stefnuna likamlega.

Sem gréfa hlidsteedu 4 mannlegum kvarda md imynda sér ad stiga Gt ar mjéu pokubelti medan
stodugur vindur segir enn hvar nordur er. Attaviti getur sagt { hvada 4tt pu snyrd, en til ad fara aftur
i pokuna parf lika munada stefnu ad brun hennar. Med pvi ad bera nuverandi stefnu saman vid pa
6skada ma dkvarda hvernig & ad beygja. Petta er verkaskiptingin sem EPG- og FC2-merkin benda til
hér. Petta er skyringarhlidstaeda, ekki gogn um ad menn noti sému frumur eda reiknirit.

Minnid var had adgerd, ekki adeins timasetningu lykear

I endurspilunartilraun fengu flugur sému r6d lyktartima og 4dur, en timasetningin var aftengd pvi
sem peer voru ad gera hverju sinni. Leerda stefnuvidmidid veiktist yfir endurspilunarlotur. Pad stydur
virka, adgerdatengda (operant) uppfeerslu: pad sem skipti mali var ekki adeins dvirk utsetning fyrir
lyktarr6d, heldur samband lyktarinnar vid hreyfingu flugunnar.

Nefnarinn breytist milli pessara greininga. Extended Data-spjold innihalda 8 eda 9 flugur eftir saman-
burdi; radbundna lotuserian notar 8 flugur; ferilspjold krefjast ad minnsta kosti 10 virkra innkoma;



taugavisindi

og porudu likanspjoldin nota 21 hermdan feril sem einnig uppfyllir pann innkomuprdskuld. Petta er
ekki eitt sameinad 4tta-flugna urtak.

Oreglulegri sleema var gagnleg, en enn syndarheimur

Rannsakendurnir endurspiludu einnig 4dur skrada, 6reglulegri sleemu. Peir steekkudu hana fimm-
falt { rimi og tima svo bundnar flugur gaetu hitt hana ndégu oft. Tiu af 12 flugum komust innan 50
syndarmillimetra fra uppsprettunni.

bad eru ekki tiu flugur sem finna raunverulega uppsprettu i opnu lofti. betta er frammistada 1 styrdri
endurspilun nattirulegrar sleemu.

Fyrir hverja tegund kvikrar sleemu framleiddi likanid 2.000 ferla. Samanburdurinn & staeekkudu slae-
munni greindi 1.850 af pessum 2.000 eftir ad krafist var virkrar innkomu og ferlar sem byrjudu of
nalegt uppsprettu utilokadir. Minni hjalpadi meira naleegt uppsprettunni, par sem samfelldar lyk-
tarmaetur héldu samraemdri stefnuuppbyggingu, og minna & ékyrrara svaedi lengra nidurvind.

Fyrirvarinn er hluti nidurstodunnar. Pétt stefnuminni getur adeins hjalpad pegar heimurinn helst
neegilega samkveemur til ad fyrri meeting segi eitthvad gagnlegt um pa naestu.

Hvad rannsoknin S}'rnir ekki

Hun synir ekki flugu byggja fullkomid ramkort.

Hun synir ekki frjalst flug { dbreyttri nattarulegri sleemu.

Hun stadfestir ekki ad 61l lyktarstyrd leidsogn noti pessa adferd.

Hun synir ekki ad EPG- eda FC2-taugafrumur séu eini likamlegi geymslustadur minnisins.
Hun breytir ekki passada likaninu i bokstaflegt liffraedilegt reiknirit flugunnar.

Hun alheefir ekki beint yfir 4 mannlega leidsogn.

Rannsoéknin er sterkust par sem hun er sértaekust. Lokud lykkja gaf rannsakendum nakvaema stjérn
a hverri lyktarmeaetingu. Breytingar & ramfreedi, endurspilun, likanagerd, kalsiummyndgreining og
beeling préofudu sidan 6lika hluta einnar skyringar. En hegdunar-, myndgreiningar- og baelingarhépar
voru adskildir; artakssteerdir voru ekki fyrirfram dkvednar; gagnasofnun og greining voru hvorki
slembiradadar né blindar; og feerri en 10% bundinna flugna voru utilokadar vegna adlogunar-,
svOorunar- eda rakningarvandamala.

bessi mork eyda ekki fyrirbaerinu. Pau skilgreina pad.
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[ stuttu mali

Bundnar 4vaxtaflugur sem gengu um syndarlyktargang sneru endurtekid aftur ad morkum eftir
ad paer hofou skilid lyktina eftir. Breytingar 4 styrk og rumfraedi gangs, passad skiptimddel,
taugamyndgreining og ljosstyrd beeling stydja skyringu par sem flugan notar pétt munad stefnu-
merki fremur en fullkomid kort. EPG-taugafrumur gafu naudsynlegt stefnavidomid en FC2-virkni
samraemdist niverandi markstefnu. Nidurstadan er bundin vid styrt gongupréf; hin audkennir ekki
frumugeymslustad minnisins og synir ekki somu utreikninga 1 frjalsu natturulegu flugi.

Raunsztt mat

Pad sem greinin synir: [ lokudu, bundnu préfi gerdu flugur markvissar endurkomur ad syndarlyktar-
morkum sem peer gatu ekki lengur skynjad. Margar hegdunarstyringar, likanagerd og taugatruflanir
stydja vektoradferd.

Pad sem er alyktad: A0 hegdunin noti pétt stefnuminni og ad FC2-pydisvirkni tdkni nuverandi
leids6gumarkmid. Minnisinnihaldid var ekki lesid beint.

Pad sem hun synir ekki: Fullkomid hugarkort, algilda lyktarleidsdguadferd, frjalsa frammistodu {
natturulegri sleemu, einn geymslustad minnis eda mannlega hlidsteedu.

Helstu takmarkanir: Ein tegund og styrdur bunadur; élikir fluguhépar og greiningareiningar milli
tilrauna; 6bein kalsiummerki; naudsynjaprof sem sanna ekki neegjanleika; og nattirulegri sleema
sem var endurspilud og staekkud.

Hversu mikid traust setti almennur lesandi ad hafa? Mikid traust 4 pvi ad markvissa endurkomufyrir-
beerid sé raunverulegt i pessum bunadi og ad stefnutengd og markmidstengd virkni midfléttunnar
skipti mali. Héflegt traust a likaninu sem péttri skyringu. Litid traust a fullyrdingum sem flytja pad
obreytt ut 1 opid loft eda kalla pad fullkomid kort.
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