e

- %e [
CLEAN PAPER

/\'/\

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

Mucha moze steratit pach a aj tak sa obratit spit. Vo

Vifttlé,lh’lej pachove] StOpC €] pOHthOl Zapaméitan}'f

SIMEr

Priputané octomilky sa po vstupe do Cistého vzduchu opakovane vracali k hranici pachu. Sprdvanie,
modelovanie a zdsahy do nervovej cinnosti podporuji kompaktnil pamdt smeru, nie uplnil mapu.
Vysledok pochddza z kontrolovaného testu vo virtudlnej realite a zatial neukazuje rovnakil strategiu
pri volnom lete v prirode.
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Mucha moze stratit pach a aj tak sa obrartit spit k nemu

Mucha nechala pach za sebou.

Pokracovala v cho6dzi ¢istym vzduchom, niekedy desiatky sekind a stovky virtudlnych milimetrov.
Potom sa obratila smerom k hranici, ktorti prekrodila, a pach znovu nasla. V tej chvili jej samotna
vona nemohla ukazat cestu spat.

To je Ustredné pozorovanie novej studie v ¢asopise Nature o navigacii octomiliek. Vyskumnici tvrdia,
ze muchy pouzivali kompaktnd pamit smeru: nie mapu celej pachovej stopy ani pamét prejdene;j
vzdialenosti, ale zapaméatany azimut k hranici, ktort uz nebolo mozné vnimat.

Vysledok je pozoruhodny, pretoze ukazuje, ako mélo uloZenych informécii mo6ze stadit. Zaroven sa da
lahko zveliéit. Tieto muchy volne nelietali prirodnou krajinou. Kracali priputané na guli nadnasanej
vzduchom v prisne kontrolovanom virtudlnom svete. Stidia podporuje vektorovii stratégiu v tejto
aparature; neukazuje, Ze muchy vytvaraju mentalne mapy, nevysvetluje vsetky sposoby, ktorymi
zvieratd sleduju pachy, ani neurcuje bunky, v ktorych je pamit fyzicky ulozena.

Neviditelnu chodbu vytvoril softver

Pachovd stopa je pohybujuca sa oblast pachu undsana vzduchom. Vonku sa pri zmendach vetra ohyba,
rozpada a znovu spdja. Preto je tazké presne vediet, ¢o zviera v kazdom okamihu citilo.

Vyskumnici urobili tento problém kontrolovatelnym pomocou virtualnej reality v uzavretej slucke.
Telo muchy bolo pripttané na mieste nad l'ahkou gulou plavajicou na vzduchu. Ked mucha kracala,
kamera merala otacanie gule priblizne 60-krat za sekundu. Softvér previedol toto otdcanie na vir-
tudlnu dvojrozmernu polohu a orientaciu.

Tato orientacia riadila motoricku dyzu, ktord sa mohla otacat o 360 stupnov. Ked mucha menila
virtudlny smer, dyza sa okolo nej presuvala tak, aby vietor zostaval zarovnany so stabilnym smerom
v jej virtualnom svete. Regulatory hmotnostného prietoku zaroven menili mnozstvo ¢istého vzduchu
alebo pachu jabléného octu prichddzajuceho k tykadlam podla virtudlnej polohy muchy. Prekroce-
nie softvérovo urcenej hranice preto pach zaplo alebo vyplo a vytvorilo fiktivnu chodbu Siroku 50
milimetrov a dlht jeden meter, hoci mucha nikdy neopustila gulu.

Aparatuira vytvarala synchronizovany zdznam virtudlnej polohy, orientdcie, stavu pachu a ovladania
prudenia vzduchu v kazdom ¢asovom bode. Z tohto zaznamu vyskumnici zrekonstruovali trajektorie,
oznadili kazdy vstup a vystup a zmerali, ako priamo sa mucha vracala. Vietor poskytoval vonkajsie
smerové vodidlo; vlastny pohyb muchy urcoval, kedy narazila na jednu alebo druhti stranu virtualnej
hranice pachu.
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Mucha zostavala priputana nad gulou nadnasanou vzduchom. Kamera a FicTrac prevadzali otacanie gule na
virtuadlny pohyb a orientaciu; softvér potom otacal vzduchovou a pachovou dyzou a prepinal pach podla
virtualnej polohy. Po¢as samostatnych pokusov s nervovym zobrazovanim zaznamenaval dvojfotonovy
mikroskop nad muchou fluorescenciu zavislu od vapnika v neurénoch EPG alebo FC2, takZe nervovu aktivitu
bolo mozné zosuladit so spravanim. Mikroskop nebol potrebny pri kazdom behavioralnom pokuse.
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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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V kontrolovanom teste mucha kratko vstupila do virtualnej pachovej chodby, opustila ju, presla vzduchom bez

pachu a cielene sa vratila. Spravanie podporuje zapamatany smer navratu; neodhaluje, kde je tato informacia
ulozena.

The Clean Paper CC BY 4.0

V hlavnom experimente s vertikalnou chodbou 40 much opakovane vstupovalo do pachu, pro-

tismernym obratom z neho vyslo a vracalo sa k tej istej hrane. ,Vertikdlna“ je oznacenie geometrie s

uhlom 0 stupniov v élanku: dlha os chodby bola rovnobezna so smerom proti vetru. Neznamena to,

Ze aparatura stala zvislo.

Autori tento vzorec nazyvaju sledovanie hrany. Usek je jedna stivisld epizéda medzi prekro¢eniami

hranice: vnatorny usek trva od vstupu po vystup a vonkajsi od vystupu po névrat muchy. V 755 vnu-

tornych tsekoch trvala navsteva priemerne 4,9 sekundy. PoCas navratov bola priemerna vzdialenost

od hranice 10,4 milimetra. Menej nez 4 % zo 793 tsekov preslo az k opacnej hrane chodby.

Posledné dve ¢isla opisuju useky, nie stovky nezavislych much. Toto rozliSenie je dolezité, pretoze

jedno zviera moze prispiet mnohymi usekmi.

Navraty neboli iba pevnym reflexom proti vetru

Niekolko experimentov testovalo jednoduchsSie vysvetlenia.

Vyskumnici najprv zmenili, ¢o sa dialo pozdiZ chodby, ked mucha kracala proti vetru. Pach mohol

smerom k virtudlnemu zdroju silniet, zostat konstantny alebo slabnat. Muchy vytvéarali podobné

drahy vo vsetkych troch pripadoch. Jednoduché pravidlo typu ,,pokracuj tam, kde pach silnie“ preto
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nedokaze vysvetlit sledovanie hrany v tejto aparature.

Potom zjemnili bo¢nu hranu chodby na Gaussov profil, v ktorom sa koncentracia menila postupne
namiesto nahleho prepnutia. Muchy sa zhromazdovali pri boku, kde sa koncentracia menila najrych-
lejsie, nie v strede, kde bol pach najsilnejsi. Dolezitym vodidlom teda bola boénd zmena vyznacujica
t¢innt hranicu, nie nevyhnutny narast smerom k zdroju pozdiz chodby.

To neznamend, Ze koncentra¢né gradienty v prirode nikdy nie su dolezité. Znamena to, Ze za testo-
vanych podmienok nebol pre toto spravanie potrebny narast koncentracie smerom k zdroju.

Vyskumnici zmenili aj orientdciu chodby. Samostatné skupiny sledovali chodby s orientdciou 0, 45
a 90 stupnov a dalSia skupina narazila na chodbu, ktord po vystupoch odskocila do strany. Skupiny
tvorilo 40, 21, 20 a 24 much. Ich vonkajsie drahy sa menili s geometriou. VSeobecné pravidlo typu
wzdy sa oto¢ proti vetru“ nedokaze vysvetlit tuto pruznost.

V tejto aparature sa pach dostal k obom tykadlam v rozpéti priblizne dvoch milisekind. Spojenie obo-
jstrannej optogenetickej aktivacie s vetrom dokazalo napodobnit vzorec podobny sledovaniu hrany.
Optogenetika pouziva bielkoviny citlivé na svetlo na zmenu aktivity vybranych buniek. Vysledok tu
naznacuje, Ze rozdiel v ¢ase prichodu pachu medzi lavou a pravou stranou nebol pre toto spravanie
nevyhnutny. Neznamena to, Ze obojstranné porovnavanie nie je dolezité pre volne sa pohybujice
zvieratd v inych pachovych stopéch.

Vektor je mensi nez mapa

Vektor je smer spolu s vel'kostou. Uzitocna ulozena velié¢ina tu bola predovsetkym smerova: ktorym
smerom sa m4 mucha oto¢it, aby dosiahla hranicu pachovej stopy? Stidia nenasla dokaz, Ze mucha
uchovévala uplné usporiadanie stopy alebo svoju vlastnd polohu v nej.

Autori najprv vytvorili umelé drahy premiesanim zloZiek skuto¢ného pohybu much. Nahodne
vyberali pozorované dizky behov a uhly otoceni a spajali ich. Niektori z tychto syntetickych
chodcov napokon znovu narazili na hranicu pachu, ale bludili dalej a volili menej priame trasy
nez skutoéné muchy. Ani pridanie beznej tendencie much otdéat sa proti vetru nereprodukovalo
kratke, cielené navraty. Skuto¢né spravanie preto obsahovalo viac smerovej informécie nez ndhodna
zmes rovnakych pohybov.

Vyskumnici potom vytvorili model s dvoma rezimami: opustanie hranice a navrat k hranici. Tieto
rezimy neboli oznaceniami kazdého okamihu vnutri alebo mimo pachu. Boli to alternativne pravidla
riadenia, medzi ktorymi sa model mohol pocas pohybu muchy prepinat.

Kazdé prekrocenie hranice dalo modelu smer, ktory si mal zapamatat. Pri vystupe aktualizoval smer
pouzivany pocas opustania. Pri vstupe aktualizoval samostatny smer navratu: v podstate ,ked som
nasiel hranicu, pohyboval som sa tymto smerom®. Pri neskorSom névrate tento zapaméitany smer
vychyloval pohyb simulovanej muchy spét k hrane.

Vyskumnici prisposobili model trajektériam z chodieb s orientaciou 0, 45 a 90 stupniov. V sthrnnom
porovnani vytvarali podobné Statistiky drah 72 skutoénych much a 75 simuldcii. Ked sa odstranil
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smer navratu nauceny pri vstupe, sledovanie bolo menej u¢inné pri vSetkych orientdaciach chodby.
To podporuje uzitoénost pamaiti smeru vstupu; nedokazuje to, Ze mozog muchy doslova vykonava
rovnice modelu.

Co v tomto élanku znamena ,pamat*”?

Vyskumnici neprecitali uloZenu Sipku priamo z mozgu muchy. ,Smerova paméit” je zdver
podporeny spravanim, modelom a nervovymi meraniami. Model ukazuje, Ze niekolko me-
niacich sa smerov dokaze reprodukovat dolezité Statistiky drah. Nedokazuje, Ze mucha doslova
vykondva jeho rovnice ani Ze jedna pomenovana skupina neurdnov je miestom ulozenia.

Dodatocna skusenost s opacne orientovanym 45-stupniovym usekom posunula neskorsie spravanie
desiatich much spolu s 29 simuldciami modelu. Smerové vysvetlenie je tym konkrétnejsie nez doda-
tocny opis, stale vSak zostava interpretaciou zaloZenou na modeli.

Referencia orientacie a aktuélny ciel

Stidia potom merala a nartisala aktivitu v centralnom komplexe muchy, oblasti mozgu zapojenej do
navigacie.

Dva signaly s odliSnhymi tlohami

EPG a FC2 st nazvy dvoch populdcii neurénov v centrdlnom komplexe. Aktivita EPG funguje
ako udaj kompasu: sleduje smer, ktorym je mucha prave otocend vzhladom na vietor. Aktivita
FC2 suvisi so smerom, ktorym sa mucha snazi pohybovat. Nadvazujuci riadiaci okruh moze
porovndvat aktudlnu orientdciu s tymto cielom. Studia testuje obe populécie, ale neukazuje,
Ze by niektora z nich sama uchovévala celt pamat.

Neurdony EPG nesu signdl orientacie: vzorec ich aktivity sleduje smer, ktorym je mucha otocena
vzhladom na vonkajsie vodidlo. Pomocou vapnikového zobrazovania, nepriameho optického mera-
nia nervovej aktivity, vyskumnici zistili, ze faza aktivity EPG pocas sledovania hrany kopirovala ori-
entaciu vodi vetru. Analyza pouzila 16 pokusov od 9 much.

Na inhibiciu neurénov EPG ich vyskumnici geneticky upravili tak, aby exprimovali GtACR1,
anionovy kanal aktivovany zelenym svetlom. LED di6éda zostala pocas testovacieho pokusu zapnuta,
¢im aktivovala kandl a potlacala vybrané neurdny; rovnaké osvetlenie neposkodilo geneticky
kontrolné muchy.

Pri takejto inhibicii neurénov EPG vykonavalo 12 experimentdlnych muich menej Gcinné cielené
navraty nez 6 genetickych kontrol. Ohraniéeny zdver znie, Ze referencia orientdcie nesena aktivi-
tou EPG bola za testovanych podmienok potrebnd na uc¢inné sledovanie hrany. Nie je to dokaz, Ze
neurény EPG samy uchovévali smer hranice.
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Neurodny FC2 vykazovali iny vztah. Aktivita ich populacie suvisela s aktualnym navigacnym cielom a
pred otoceniami v teste smerovala k hranici pachovej stopy. Pri zobrazovani bolo pouzitych 6 much a
porovnania po umlcani zahrfnali podla analyzy skupiny 9 az 14 muich. Umléanie zhorsilo sledovanie
hrany.

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
-

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

Spravanie, zmenena geometria pachovej stopy, prispdsobeny model a dva zasahy do nervovej ¢innosti
podporuju rézne Casti vysvetlenia smerovou paméatou. Spolo¢ne podporuju kompaktny cielovy smer v tomto
kontrolovanom teste, nie Uplnu mapu ani dokazané bunkové miesto ulozenia.

The Clean Paper CC BY 4.0

Ide o zbiehajuce sa dokazy, nie o odfotografovany retazec pricin. Aktivita EPG poskytovala potrebnu
referenciu orientacie. Aktivita FC2 bola v sulade s cielovym smerom a bola potrebnd na ti¢inné spra-
vanie. Experimenty nenasli jediny paméatovy ,engram“ ani nedokazali, Ze smer bol fyzicky ulozeny v
synapsach FC2.

Ako hrubt analégiu v ludskom meradle si predstavte, Ze vystupite z izkeho pasu hmly, zatial o staly
vietor vam nadalej ukazuje, kde je sever. Kompas vam moze povedat, ktorym smerom ste otoceni,
navrat do hmly vSak vyzaduje aj zapaméitany azimut k jej okraju. Porovnanie aktualnej orientécie s
pozadovanym azimutom urci, kam sa mate otocit. Takéto rozdelenie uloh stidia navrhuje pre signaly
EPG a FC2. Je to vysvetlujuca analdgia, nie dokaz, ze ludia pouzivaju rovnaké bunky alebo algoritmus.
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Pamiit zavisela od konania, nie iba od nacasovania pachu

V experimente s prehravanim dostdvali muchy rovnaku ¢asovi postupnost pachu ako predtym,
nacasovanie vSak bolo odpojené od toho, ¢o prave robili. Naudené smerové vychylenie pocas
prehravanych usekov zoslablo. To podporuje operantnd, s konanim spojenu aktualizaciu: d6lezité
nebolo iba pasivne vystavenie postupnosti pachu, ale vztah medzi pachom a pohybom muchy.

Menovatel sa medzi tymito analyzami meni. Panely rozsirenych udajov zahrnaju podla porovnania
8 alebo 9 much; séria po sebe nasledujucich usekov pouziva 8 much; panely trajektdrii vyzaduju
najmenej 10 uc¢innych vstupov; a sparované panely modelu pouzivajui 21 simulovanych trajektorii,
ktoré tiez spifiajii tento prah vstupov. Nejde o jednu spoloént vzorku 6smich jedincov.

Nepravidelnejsia pachova stopa bola uzitocna, ale stale vir-

r
tualna

Vyskumnici prehrali aj skor zaznamenand, nepravidelnejsiu pachovu stopu. Priestorovo aj ¢asovo ju
zvacsili patnasobne, aby sa s fiou pripitané muchy mohli stretavat dostatocne casto. Desatz 12 muich
sa dostalo do vzdialenosti 50 virtudlnych milimetrov od jej zdroja.

Nie je to desat much, ktoré nasli skutocny zdroj vo volnom vzduchu. Je to vykon v kontrolovanom
prehravani pachovej stopy podobnej prirodne;j.

Pre kazdy typ dynamickej pachovej stopy vytvoril model 2 000 trajektérii. Porovnanie zvicsenej stopy
analyzovalo 1 850 z tychto 2 000 po poziadavke uéinného vstupu a vyliceni trajektorii, ktoré sa zacinali
prilis blizko zdroja. Pamit pomahala viac v blizkosti zdroja, kde si po sebe nasledujice stretnutia
zachovavali sudrznu smerovd Struktiru, a menej v turbulentnejsej oblasti dalej po vetre.

Tato vyhrada je sucastou vysledku. Kompaktny smer méze pomoct iba vtedy, ked' svet zostdva dosta-
toCne sudrzny na to, aby predchadzajuce stretnutie poskytovalo uzito¢nu informaciu o nasleduju-
com.

Co $tidia neukazuje

Neukazuje, Ze mucha vytvdra Uplnu priestorovi mapu.

Neukazuje volny let neupravenou prirodnou pachovou stopou.

Neustanovuje, Ze tuto stratégiu pouziva kazda navigacia podla pachu.

Neukazuje, Ze neurény EPG alebo FC2 st vyhradnym fyzickym miestom uloZenia pamati.
Nemeni prispdsobeny model na doslovny biologicky algoritmus muchy.

Nemozno ju priamo zovSeobecnit na ludsku navigaciu.

Stadia je najsilnejsia tam, kde je najkonkrétnej$ia. Riadenie v uzavretej slu¢ke poskytlo vyskum-
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nikom presny pristup ku kazdému stretnutiu s pachom. Zmeny geometrie, prehrdvanie, mod-
elovanie, vapnikové zobrazovanie a umlcanie potom testovali rozne Casti jedného vysvetlenia.
Behavioralne, zobrazovacie a umléovacie kohorty vsak boli oddelené; velkosti vzoriek neboli urcené
vopred; zber a analyza idajov neboli randomizované ani zaslepené; a menej nez 10 % priptutanych
much bolo vylicenych pre problémy s aklimatizaciou, reakciou alebo sledovanim.

Tieto obmedzenia jav nevymazavajd. Vymedzuju ho.

Strucneé zhrnutie

Priptutané octomilky kracajuce virtudlnou pachovou chodbou sa po opusteni pachu opakovane vra-
cali k hranici. Zmeny koncentracie a geometrie chodby, prispdsobeny prepinaci model, nervové
zobrazovanie a optogenetické umléanie podporuju vysvetlenie, podla ktorého mucha pouziva kom-
paktny zapamaétany smer, nie Uplnu mapu. Neurény EPG poskytovali potrebnt referenciu orientacie,
zatial o aktivita FC2 bola v sulade s aktudlnym cielovym smerom. Vysledok je obmedzeny na kon-
trolovany test chddze; neurcuje bunkové miesto uloZenia pamati ani neukazuje rovnaky vypocet pri
volnom lete v prirode.

Kontrola bez prikras

Co ¢lanok ukazuje: V priptitanom teste s uzavretou slu¢kou sa muchy cielene vracali k virtudlnym
hraniciam pachu, ktoré uz nemohli vnimat. Viaceré behaviordlne kontroly, modelovanie a zdsahy do
nervovej ¢innosti podporuju vektorovu stratégiu.

Co sa odvodzuje: Ze spravanie pouZiva kompaktnti smerovii pamit a e aktivita populacie FC2 pred-
stavuje aktudlny navigaény ciel. Obsah pamaéti nebol precitany priamo.

Co ¢lanok neukazuje: Uplnti mentdlnu mapu, univerzalnu éuchovt stratégiu, vykon pri volnom lete
v prirodnej pachovej stope, jediné miesto ulozenia pamaéti ani ludsku obdobu.

Hlavné obmedzenia: Jeden druh a kontrolovana aparatura; rozdielne kohorty much a jednotky
analyzy medzi experimentmi; nepriame vapnikové signdly; testy nevyhnutnosti, ktoré nedokazuju
postacujucnost; a pachova stopa podobna prirodnej, ktord bola prehrand a zvacsena.

Aku doveru by mal mat bezny citatel? Vysoku doveru, Ze jav cieleného navratu je v tejto aparatire
skutoény a ze zalezi na aktivite centrdlneho komplexu spojenej s orientdciou a cielom. Strednu
déveru v model ako kompaktné vysvetlenie. Nizku doveru v tvrdenie, ktoré ho bez zmeny rozsiruje
na volny priestor alebo ho oznacuje za uplni mapu.
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