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-. ABGICAFI 
 

"#$% &'$ ()*& +$)%*, -.)**/-). $.$-&%0('+*/0.01/-). 
)((%0)-'$* &0 $.2-/3)&$ &'$ 425-&/05/51 04 5$%#$ -$..* ')#$ 
6$$5 -07(.$7$5&$3 6+ 425-&/05). 0(&/-). 7$&'03*, /5 
()%&/-2.)% 4.20%$*-$5-$ /7)1/518 9'/* %$#/$: /..2*&%)&$* 
'0: 0(&/-). 7$&'03* ')#$ (%0#$3 '$.(42. /5 &'$ )5).+*/* 04 
&'$ 5$2%05). (%/5-/(.$* 253$%.+/51 #/*2). 70&/05 (%0-$**/51 
/5 &'$ 4.+, ) 703$. *+*&$7 :'/-' )..0:* ('+*/0.01/-). 
/5#$*&/1)&/05 253$% in vivo -053/&/05*8 ;)5+ )*($-&* 04 
3$53%/&/- (%0-$**/51 /5 .)%1$<4/$.3 70&/05<*$5*/&/#$ 5$2%05* 
04 Malliphora ')#$ 6$$5 /5#$*&/1)&$3 6+ =)>? /7)1/518 @5 
)33/&/05, &'$ 425-&/05 04 =)>? -)5 6$ )33%$**$3 3/%$-&.+ 6+ 
7)5/(2.)&/51 /&* -05-$5&%)&/05 #/) AB ('0&0.+*/* 04 -)1$3 
=)>?8 9'$ $C&%)-&/05 04 *($-/4/- 70&/05 /540%7)&/05 4%07 
#/*2). *&/72./ 3$($53* 05 /5&$%)-&/05* 6$&:$$5 /53/#/32). 
5$2%05*8 D (0:$%42. &$-'5/E2$ &0 3/**$-& &'$ 70&/05<#/*/05 
-/%-2/& /* &'$ ('0&0)6.)&/05 04 */51.$ 5$2%05*8 F+ *$.$-&/#$ 
('0&0)6.)&/05 &'$ %0.$ 04 /53/#/32). 5$2%05* :/&'/5 *+5)(&/- 
5$&:0%G* ')* 6$$5 -.)%/4/$38 H2%&'$% )3#)5-$* /5 &'$ 
3/*-.0*2%$ 04 #/*2). 70&/05 (%0-$**/51 7)+ /5 &'$ 42&2%$ 6$ 
)-'/$#$3 6+ /7)1/51 &'$ )-&/#/&+ 04 */51.$ 5$2%05* 32%/51 
&'$ (%0-$**/51 04 5)&2%). /5(2&*8 ;0%$0#$%, &'$ -076/5)&/05 
04 1$5$&/- &00.* :/&' 425-&/05). 4.20%$*-$5-$ )((%0)-'$* 
:/.. '$.( $.2-/3)&$ &'$ %0.$ 04 -.)**$* 04 5$2%05* /5 &'$ 
#/*2). 70&/05 ()&':)+ 04 &'$ 6.0:4.+I* *7)..$% -07()5/05, 
&'$ 4%2/&4.+ >rosophila8 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
3. OMICLPQFIOLM 
 

J'$5 &%+/51 &0 253$%*&)53 '0: ) 5$2%). *+*&$7 
7)5)1$* ) *($-/4/- &)*G, &'$ $C($%/7$5&$% 5$$3* ) &$-'5/-). 
)((%0)-' &')& (%0#/3$* /540%7)&/05 05 &'$ )-&/#/&+ 04 5$%#$ 
-$..* 0% ) 7$&'03 40% 7)5/(2.)&/51 5$2%05). )-&/#/&+8 @5 &'/* 
%$#/$: :$ :/.. /..2*&%)&$ '0: 0(&/-). 7$&'03* ')#$ 6$$5 
2&/./K$3 &0 &'/* $53 /5 ) ()%&/-2.)% 703$. *+*&$7 < #/*2). 
70&/05<(%0-$**/51 /5 &'$ 4.+ 6%)/58 9'/* 703$. *+*&$7 
3$705*&%)&$* /5 )5 $C-$(&/05). :)+ &'$ 2*$42.5$** 04 
#)%/02* 4.20%$*-$5-$<6)*$3 )53 0(&/-). &$-'5/E2$* 40% 
*&23+/51 &'$ (%0-$**$* &)G/51 (.)-$ /5 &'$ /5&)-& 6%)/5 04 ) 
./#/51 )5/7).8 L$#$%). $C-$..$5& %$#/$:* ')#$ 6$$5 :%/&&$5 
)602& 0(&/-). &$-'5/E2$* &')& :$ :/.. )33%$** /5 &'/* %$#/$:, 
5)7$.+ =)>? /7)1/51, AB ('0&0.+*/* 04 M-)1$3 =)>?M )53 
.)*$% )6.)&/05 NO<PQ8 R0:$#$%, :$ :/.. 40-2* 05 )*($-&* 04 
'0: &'$*$ &$-'5/E2$* ')#$ 6$$5 )((./$3 &0 %$*0.#$ *($-/4/- 
E2$*&/05* /5 &'$ -05&$C& 04 4.+ 70&/05 #/*/058 

 
D.. 0(&/-). 7$&'03* 2*$3 *0 4)% &0 *&23+ 4.+ 70&/05 #/*/05 
')#$ 6$$5 62/.& 05 &'$ 4$)*/6/./&+ 04 /5&%032-/51 4.20%$*-$5& 
*26*&)5-$* 0% -)1$3 -07(0253* *$.$-&/#$.+ /5&0 */51.$ 
5$2%05* 0% /5&0 *7).. 5276$%* 04 5$2%05*8 L2-' ) *($-/4/- 
&)%1$&/51 04 -$..* %$E2/%$* ) -076/5)&/05 04 0(&/-). 
&$-'5/E2$* $/&'$% :/&' $.$-&%0('+*/0.01/-). 7$&'03* 0% :/&' 
1$5$&/- &00.*8 F$40%$ 3$*-%/6/51 &'$*$ 0(&/-). &$-'5/E2$* /5 
3$&)/., &'/* %$#/$: :/.. 6%/$4.+ 02&./5$ &'$ 6)*/- (%/5-/(.$ 04



LHtical metAoRs i% =l7 brai% 

.0-0 

$.$-&%/-). %$-0%3/51 04 4.+ #/*2). 70&/05<*$5*/&/#$ 5$2%05*8 
9'$ 1$5$&/- )((%0)-'$* &')& )%$ /5-%$)*/51.+ 6$-07/51 
&00.* 04 -'0/-$ 40% &'$ *&23+ 04 4.+ 70&/05 #/*/05 /5 
-076/5)&/05 :/&' 4.20%$*-$5-$ &$-'5/E2$* )%$ )33%$**$3 
.)&$% /5 &'/* %$#/$:8 

 
3.-. LHtic2=loS Hrocessi%T %e6ro%s i% tAe =l7 brai% 

S2%/51 4./1'& ) 4.+ /* -054%05&$3 :/&' ) %)(/3 
*2--$**/05 04 /7)1$* 05 /&* $+$*, *0<-)..$3 0(&/- 4.0:8 @& /* 
&'$ &)*G 04 &'$ 6%)/5 &0 7)G$ *$5*$ 04 &'/* 0(&/- 4.0: )53 &0 
$7(.0+ /& 40% &'$ -05&%0. 04 ) 72.&/&23$ 04 .0-070&0% 
6$')#/02%*, *2-' )* &)%1$&$3 -')51$* /5 4./1'& 3/%$-&/05, 
-0../*/05 )#0/3)5-$ )53 &'$ )--2%)&$ /5/&/)&/05 04 .)53/51 
7)50$2#%$*8 9'$ #$.0-/&+ 04 4./1'& 70#$7$5&* T 32%/51 
*233$5 &2%5* &'$ 6.0:4.+ Malliphora -)5 %$)-' 70%$ &')5 
UVVV 3$1%$$* ($% *$-053 NWQ T 1/#$* )5 /7(%$**/05 04 '0: 
-')..$51/51 /& /* &0 2*$ 0(&/- 4.0: 40% &'$ %)(/3 -05&%0. 04 
.0-070&/05 NXQ8 Malliphora ')* (%0#$5 &0 6$ )5 02&*&)53/51 
703$. *+*&$7 40% &%)-/51 )-&/#/&/$* /5 &'$ 6%)/5 &')& *$%#$ &0 
(%0-$** 0(&/- 4.0: 4%07 &'$ $+$* NY<OVQ, */5-$ $C($%/7$5&). 
)5).+*$* -)5 6$ -0532-&$3 '$%$ $7(.0+/51 ) 6%0)3 
*($-&%27 04 7$&'03*8 

 
L&$$%/51 )5 )5/7).I* .0-070&0% 6$')#/02% 6)*$3 05 

0(&/- 4.0: /540%7)&/05 /* ) -07(.$C &)*G8 @& /* &'$%$40%$ 
*2%(%/*/51 &')& &'$%$ )(($)%* &0 6$ 05.+ ) *7).. 5276$% 04 
5$2%05* &')& /5&$1%)&$ #/*2). 70&/05 /540%7)&/05 0#$% ) 
.)%1$ ()%& 04 &'$ #/*2). 4/$.38 9'$*$ 5$2%05*, &'$ &)51$5&/). 
-$..* /5 &'$ 4.+I* .062.) (.)&$ NZ[9=*Q, 40%7 ) *$& 04 )602& 
XV /53/#/32)..+ /3$5&/4/)6.$ -$..* /5 $)-' 6%)/5 '$7/*('$%$ 
NH/12%$ OD,FQ NY, OV, OOQ8 

 
9'$ Z[9=* /5&$1%)&$ ) .)%1$ 5276$% 04 /5(2&* )53 

0:$ &'$/% *0('/*&/-)&$3 70&/05<-07(2&)&/05 -)()-/&+ &0 
-07(.$C (%$<(%0-$**/51 04 #/*2). *&/72./ /5 2(*&%$)7 
(%0-$**/51 .)+$%*8 @5 &'$ 4/%*& *&)1$ 04 &'$ #/*2). *+*&$7, &'$ 
%$&/5), ('0&0%$-$(&0% -$..* 05.+ %$1/*&$% &'$ 6%/1'&5$** /5 ) 
-$%&)/5 ()%& 04 &'$ #/*2). 4/$.3 NH/12%$ ODQ8 ;0&/05 
/540%7)&/05 /* 50& $C(./-/&.+ 1/#$5 6+ &'$ ('0&0%$-$(&0% 
)-&/#/&+ 62& ')* &0 6$ -07(2&$3 /5 *26*$E2$5& (%0-$**/51 
*&)1$* 4%07 &'$ ()&&$%5 04 6%/1'&5$** -')51$* )* *$5*$3 6+ 
&'$ )%%)+ 04 ('0&0%$-$(&0%* NO>Q8 ;0&/05 3$&$-&/05 /* 
&'021'& &0 6$ /7(.$7$5&$3 05 ) .0-). 6)*/* 6+ 5$2%05). 
-/%-2/&* /5 &'$ 7$32..) NOUQ8 Z[9=* (00. &'$*$ .0-). 70&/05 
*/15).* 05 .)%1$, %$&/50&0(/-)..+ 0%1)5/K$3 3$53%/&$* NOP, 
OWQ8 F+ /5&$1%)&/51 70&/05 */15).* 0#$% .)%1$ ()%&* 04 &'$ 
#/*2). 4/$.3 Z[9=* -)5 $C&%)-& %$.$#)5& /540%7)&/05 4%07 
0(&/- 4.0:8 9'/* -07(%/*$* /540%7)&/05 )602& &'$ 4.+I* *$.4<
70&/05 )53 )602& &'$ &'%$$<3/7$5*/05). .)+02& 04 /&* 
$5#/%057$5& NOX<O\Q8 

 
3.3. CecorRi%T electrical acti?it7 o= =l7 ?is6al motio%2
se%siti?e %e6ro%s 

"5$ -%2-/). )3#)5&)1$ 04 &'$ 4.+ )* ) 703$. *+*&$7 
40% &'$ *&23+ 04 70&/05 #/*/05 /* /&* )--$**/6/./&+ &0 ) .)%1$ 
*($-&%27 04 ('+*/0.01/-). &$-'5/E2$*8 9'$ (0*/&/05 04 
Z[9=* 5$)% &'$ *2%4)-$ 04 &'$ 4.+ 6%)/5 )53 &'$/% 
-07()%)&/#$.+ .)%1$ */K$ 7)G$* /& (0**/6.$ &0 )((.+ 
$.$-&%0('+*/0.01/-). )* :$.. )* 0(&/-). 7$&'03* /5 ) 5$)%.+ 
/5&)-& (%$()%)&/058 9'/* )..0:* )5 $C)7/5)&/05 04 &'$ 
(%0-$**$* 0--2%%/51 /5 &'$ 70&/05<#/*/05 -$5&%$ 04 &'$ 6%)/5 
:'/.$ &'$ )5/7). ($%-$/#$* /&* 5)&2%). *$5*0%+ /5(2&* N], 

OVQ8 @5 &'$ -.)**/- $.$-&%0('+*/0.01/-). )((%0)-' -$.. 
)-&/#/&+ /* %$-0%3$3 6+ 7$)*2%/51 -$.. 7$76%)5$ (0&$5&/). 
:/&' ) *')%( 1.)** $.$-&%03$ /5*$%&$3 /5&0 &'$ 5$2%05 
N/5&%)-$..2.)% %$-0%3/51Q 0% 6+ (.)-/51 )5 $.$-&%03$ -.0*$ 
$5021' &0 &'$ 5$2%05 &0 %$-0%3 /&* )-&/05 (0&$5&/).* 
N$C&%)-$..2.)% %$-0%3/51Q8 

 
H/12%$ O= /..2*&%)&$* &'$ %$*(05*$ 04 ) BL<5$2%05 

NMB$%&/-). L+*&$7IQ &0 #/*2). 70&/05, %$1/*&$%$3 6+ )5 
/5&%)-$..2.)% $.$-&%03$ /5*$%&$3 /5&0 /&* )C058 BL<5$2%05* 
40%7 05$ 04 &'$ 7)^0% 02&(2& $.$7$5&* 04 &'$ 4.+I* 70&/05<
#/*/05 *+*&$7 NO], >VQ8 @5 &'$ .062.) (.)&$ 04 Malliphora, 
&'$%$ )%$ &$5 BL<5$2%05* ($% 6%)/5 '$7/*('$%$8 9'$+ 
%$*(053 (%$307/5)5&.+ &0 #$%&/-). 70&/05 :/&'/5 30%*0<
#$5&%)..+ $.051)&$3 *$-&/05* 04 &'$ #/*2). 4/$.3 N>OQ8 9'$ 
*$5*/&/#/&+ 04 3/44$%$5& BL<5$2%05* /* *'/4&$3 ).051 &'$ 
)K/72&', *0 &')& &'$ $5&/%$ BL $5*$76.$ -0#$%* 5$)%.+ &'$ 
$5&/%$ #/*2). '$7/4/$.38 D (%07/5$5& 3$(0.)%/*)&/05 /* 
%$1/*&$%$3 32%/51 30:5:)%3 70&/05 /5 &'$ %$-$(&/#$ 4/$.3 04 
&'$ BL<5$2%05, &'$ -$..I* (%$4$%%$3 3/%$-&/05 N[SQ8 @5 
-05&%)*&, 70&/05 /5 &'$ *0<-)..$3 52.. 3/%$-&/05 N_SQ .$)3* 
&0 7$76%)5$ '+($%(0.)%/*)&/058 9'$*$ 1%)3$3 )C05). 
#0.&)1$ %$*(05*$* )%$ *2($%/7(0*$3 6+ 4)*& 3$(0.)%/*/51 
&%)5*/$5&*, /5 ()%&/-2.)% 32%/51 [S 70&/05 )53 )4&$% &'$ 
-$**)&/05 04 _S 70&/05 N>>Q8 A5./G$ 0%3/5)%+ )-&/05 
(0&$5&/).* &'$*$ &%)5*/$5&* )%$ #)%/)6.$ /5 )7(./&23$ )53 
')#$ &'$%$40%$ 6$$5 &$%7$3 I*(/G$.$&*I 6+ *07$ %$*$)%-'$%*8 

 
.. ULMOILCOMV AFIOWOIX OM IY: "KX ULIOLM2
WOGOLM GXGI:U BX FAKFOQU OUAVOMV 
 
..-. O%?estiTatio% o= Re%Rritic Hrocessi%T b7 Fa3Z 
imaTi%T 

`.$-&%0('+*/0.01/-). %$-0%3/51* 04 5$2%05). 
)-&/#/&+ 1$5$%)..+ (%0#/3$ /540%7)&/05 05 5$2%05). 02&(2& 
*/15).*8 A540%&25)&$.+, 705/&0%/51 04 02&(2& )-&/#/&+ /* 
04&$5 /5*244/-/$5& &0 253$%*&)53 '0: 5$2%05* (%0-$** 
/5-07/51 */15).*8 Z[9=* (0**$** .)%1$ 3$53%/&$*, )53 &'$*$ 
40%7 7)^0% */&$* 04 /540%7)&/05 (%0-$**/51 NOW, >UQ8 
`.$-&%/-). %$-0%3/51* 4%07 *7).. 3$53%/&/- 6%)5-'$* )%$ 
')%3.+ 4$)*/6.$, 62& 4.20%$*-$5-$ 7/-%0*-0(+ (%0#/3$* ) 
7$)5* &0 $C)7/5$ 3$53%/&/- -07(2&)&/058 @5 ()%&/-2.)% =)>? 
/7)1/51 -)5 '$.( 7)G/51 .0-). 3$53%/&/- )-&/#/&+ #/*/6.$8 

 
@5 Z[9=*, )* /5 7)5+ 0&'$% 5$2%05*, =)>? /* ) 1003 

7)%G$% 04 )-&/#/&+ 6$-)2*$ /&* -+&0*0./- -05-$5&%)&/05 /* 
.)%1$.+ %$12.)&$3 6+ &'$ )-&/#/&+ 04 3$(0.)%/*)&/05<)-&/#)&$3 
=)>? -')55$.* N>PQ8 S/44$%$5& ()%&* 04 &'$ 5$2%05* 7)+ 
3/44$% /5 &'$ .$#$. 04 &'$/% 3$(0.)%/*)&/05 32%/51 0510/51 
*/15). (%0-$**/51, 3$($53/51 05 &'$ */&$* 04 .0-). *+5)(&/- 
/5(2&* )53 05 &'$ )-&/#)&/05 04 #0.&)1$<3$($53$5& /05 
-')55$.*8 R$5-$, /7)1/51 04 -+&0*0./- =)>? -05-$5&%)&/05 
-')51$* (%$*$5&* ) 7$)5* &0 #/*2)./K$ &'$ 5$2%05). 
)-&/#)&/05 ()&&$%5 NPQ8 @5 0%3$% &0 705/&0% &'$ -')51$* /5 &'$ 
-+&0*0./- =)>? -05-$5&%)&/05 04 )5 /53/#/32). -$.., ) 
4.20%$*-$5& =)>? /53/-)&0% 3+$ ')* &0 6$ .0)3$3 /5&0 &'$ 
5$2%058 @5 &'$ -)*$ 04 Z[9=*, &'/* /* )--07(./*'$3 6+ 
/05&0('0%$&/- /5^$-&/05 04 -')%1$3 3+$ 70.$-2.$* /5&0 &'$ 
5$2%05 4%07 )5 /5&%)-$..2.)% $.$-&%03$8 =)>? 3+$* -')51$ 
&'$/% 4.20%$*-$5-$ (%0($%&/$* 2(05 6/53/51 04 =)>?8 D* ) 
-05*$E2$5-$, &'$ /5&$5*/&+ 04 &'$ 4.20%$*-$5-$ $7/&&$3 4%07 
) 3+$<4/..$3 5$2%05 2(05 $C-/&)&/05 :/&' ) *($-/4/-



LHtical metAoRs i% =l7 brai% 

.0-- 

 
"iT6re -. _$2%05). (%0-$**/51 04 #/*2). 70&/05 /5 &'$ 4.+ 6%)/58 A, L-'$7)&/- '0%/K05&). -%0**<*$-&/05 &'%021' &'$ 4.+ '$)38 
['0&0%$-$(&0%* /5 &'$ %$&/5) *$53 &'$/% )C05* &0 &'$ .)7/5)8 F0&' &'$ .)7/5) )53 &'$ 5$C& (%0-$**/51 *&)1$, &'$ 7$32..), )%$ 
0%1)5/K$3 /5&0 -0.275* &')& %$(%$*$5& (0*/&/05* /5 &'$ #/*2). *()-$ /5 ) %$&/50&0(/- :)+8 9'/* 7$)5* &')& /5 .)7/5) )53 /5 7$32..) 
&'$ 5$/1'602%'003 %$.)&/05*'/(* 6$&:$$5 /7)1$ (0/5&* )%$ -05*$%#$38 _$2%05* /5 &'$ .062.) -07(.$C, -05*/*&/51 04 &:0 
*&%2-&2%$*, &'$ .062.) )53 &'$ .062.) (.)&$, /5&$1%)&$ &'$ 02&(2&* 04 7$32..) 5$2%05* /5 ) *($-/4/- :)+8 D602& XV .062.) (.)&$ 
&)51$5&/). -$..* NZ[9=*Q )%$ G50:5 )53 -)5 6$ /53/#/32)..+ /3$5&/4/$38 9'$*$ 5$2%05* %$*(053 /5 ) 3/%$-&/05)..+ *$.$-&/#$ :)+ &0 
#/*2). 70&/05 :/&'/5 .)%1$ %$-$(&/#$ 4/$.3*, -07(%/*/51 /5 *07$ -)*$* ).70*& &'$ :'0.$ #/*2). '$7/*('$%$8 B, @7)1$ 04 ) B$%&/-).<
L+*&$7 Z[9= NBL<5$2%05Q8 9'$ -$.. :)* ($5$&%)&$3 :/&' ) *')%( 1.)** $.$-&%03$ )53 4/..$3 :/&' ) 4.20%$*-$5& 3+$8 M, @5&%)-$..2.)% 
%$-0%3/51 04 -')51$* /5 &'$ )C05). 7$76%)5$ (0&$5&/). 04 ) BL<5$2%05 32%/51 (%$*$5&)&/05 04 ) 70#/51 ()&&$%58 S2%/51 
30:5:)%3 70&/05, &'$ [S, ) 1%)3$3 3$(0.)%/*)&/05 /* 06*$%#$3 N&0(Q8 H)*& 3$(0.)%/K/51 &%)5*/$5&* 04 #)%/)6.$ )7(./&23$ 
NM*(/G$.$&*IQ )%$ *2($%/7(0*$3 05 &'$ 1%)3$3 3$(0.)%/K)&/05 )53 )%$ 0--)*/05)..+ (%$*$5& 32%/51 %$*&8 9'$ %$*(05*$ &0 [S 70&/05 
/* 40..0:$3 6+ ) .051<.)*&/51 )4&$%<'+($%(0.)%/*)&/05 NDR[Q8 A(:)%3 70&/05, &'$ _S, -)2*$* ) 1%)3$3 '+($%(0.)%/*)&/05 /5 &'$ 
)C05 N60&&07Q8 =$**)&/05 04 70&/05 $./-/&* ) 6%/$4 62%*& 04 *(/G$.$&*8 

 
:)#$.$51&' /* 3$($53$5& 05 &'$ -05-$5&%)&/05 %)&/0 04 =)>?<
4%$$ #$%*2* =)>?<60253 3+$ 70.$-2.$*, )53 -)5 &'2* 6$ 
2*$3 &0 $*&/7)&$ &'$ /5&%)-$..2.)% =)>? -05-$5&%)&/058 9:0 
3/44$%$5& -.)**$* 04 =)>? 3+$* ')#$ 6$$5 2*$3 /5 Z[9=*a OQ 
H2%)<> )53 *07$ 04 /&* )5).012$*, :'/-' -076/5$ ) *&/.6$5$ 
4.20%0('0%$ :/&' ) =)>?<6/53/51 1%02( N>WQ, )53 >Q 
=).-/27 b%$$5 0% "%$105 b%$$5 P\\ FD[9D, :'/-' )%$ 
3$%/#)&/#$* 04 4.20%$*-$/5 N>XQ8 J'$%$)* &'$ 4/%*& 1%02( 04 
3+$* %$E2/%$* $C-/&)&/05 /5 &'$ 5$)%<AB %)51$, &'$ *$-053 
1%02( -)5 6$ $C-/&$3 :/&' #/*/6.$ ./1'&8 @5 Z[9=*, &'$ 4/%*& 
=)>? /7)1/51 $C($%/7$5&* 3$705*&%)&$3 &')& &'$ 3$53%/&$* 
(0**$** ) %$&/50&0(/- /5(2& *&%2-&2%$ NOPQ8 9'/* :)* 
-05-.23$3 4%07 &'$ 4)-& &')& 3$53%/&/- =)>? )--272.)&/05 /* 
%$*&%/-&$3 &0 ) -$%&)/5 *$-&/05 04 &'$ 3$53%/&$ :'$5 70&/05 /* 
(%$*$5&$3 05.+ /5 ) *26 )%$) 04 &'$ %$-$(&/#$ 4/$.3 NH/12%$ 
>Q8 

 
DC05). 7$76%)5$ (0&$5&/). %$*(05*$* 04 Z[9=* 

')#$ 6$$5 %$-0%3$3 32%/51 &'$ (%$*$5&)&/05 04 70&/05 /5 

%$*&%/-&$3 *$-&/05* 04 &'$ %$-$(&/#$ 4/$.3 NO\, >O, >YQ8 9'$*$ 
$C($%/7$5&* ')#$ *'0:5 &')& 70&/05 *$5*/&/#/&+ )53 .0-). 
3/%$-&/05 *$.$-&/#/&+ #)%+ )-%0** &'$ #/*2). 4/$.3 /5 ) '/1'.+ 
0%3$%$3 :)+8 9'$*$ 70&/05 *$5*/&/#/&+ ()&&$%5*, &'$ *0<
-)..$3 M%$*(05*$ 4/$.3*I, )%$ *($-/4/- 40% $)-' 04 &'$ Z[9=* 
)53 :$%$ )**27$3 &0 6$ 7)&-'$3 &0 &'$ 70&/05 ()&&$%5* &')& 
)%$ 1$5$%)&$3 05 &'$ $+$* 32%/51 -$%&)/5 &+($* 04 *$.4 
70&/058 B)%/)&/05* /5 70&/05 *$5*/&/#/&+ )53 3/%$-&/05 
*$.$-&/#/&+ )-%0** &'$ 3$53%/&$ -)5 ).*0 6$ 705/&0%$3 
3/%$-&.+ 6+ =)>? /7)1/518 R0:$#$%, &'$ %$*0.2&/05 04 
-05#$5&/05). :/3$<4/$.3 7/-%0*-0(+ /* 04&$5 /5*244/-/$5& &0 
%$*0.#$ (0&$5&/). 3/44$%$5-$* /5 =)>? 3+5)7/-* 6$&:$$5 
*7).. 5$/1'602%/51 5$2%/&$*8 9:0<('0&05 .)*$%<*-)55/51 
7/-%0*-0(+ (%0#/3$* ) '/1'$% *()&/). %$*0.2&/05 &')5 :/3$<
4/$.3 7/-%0*-0(+ NU, >\Q8 @5 :/3$<4/$.3 7/-%0*-0(+ /7)1$ 
6.2% /* -)2*$3 6+ $7/**/05 4%07 02& 04 40-2* (.)5$* :/&'/5 
&'$ *)7(.$8 9'$ *2($%/0% *()&/). %$*0.2&/05 04 &:0<('0&05 
7/-%0*-0(+ %$.)&/#$ &0 :/3$<4/$.3 7/-%0*-0(+ /* ) 
-05*$E2$5-$ 04 &'$ 4)-& &')& &'$ */72.&)5$02* )6*0%(&/05 04



LHtical metAoRs i% =l7 brai% 

.0-3 

 
 

"iT6re 3. c$&/50&0(/- 3$53%/&/- 0%1)5/*)&/05 04 Z[9=* )* 3$705*&%)&$3 6+ =)>? /7)1/518 D5 RL`<-$.. NMR0%/K05&). L+*&$7 
`E2)&0%/).IQ :)* 4/..$3 :/&' ) =)>?<*$5*/&/#$ 3+$ N=)>?<b%$$5 OQ #/) &'$ $.$-&%03$ 32%/51 /5&%)-$..2.)% %$-0%3/518 =')51$* /5 
4.20%$*-$5-$ /5&$5*/&+ 32%/51 *($-/4/- $C-/&)&/05 04 &'$ 3+$ :$%$ 705/&0%$3 6+ ) -')%1$3<-02(.$3 3$#/-$ N==S<-)7$%)Q 7025&$3 
05 &'$ 7/-%0*-0($8 D5 /5-%$)*$ /5 &'$ -).-2.)&$3 4.20%$*-$5-$ */15). N3$.&)HdHQ /53/-)&$* ) %/*$ /5 &'$ -+&0*0./- =)>? -05-$5&%)&/05 
%$.)&/#$ &0 /&* %$*&/51 .$#$.8 9'$ -0.0%<-03$3 */15). /* 05.+ *'0:5 /5 %$1/05* :/&' '/1' *&)/5/51 /5&$5*/&+, /8$8 &'$ 7)^0% 3$53%/&/- 
6%)5-'$* )53 &'$ )C05 N*$$ %): 4.20%$*-$5-$ /7)1$ /5 AQ, /5 0%3$% &0 3$-%$)*$ 50/*$ /5 &'$ -).-2.)&/05 04 3$.&)HdH<#).2$*8 B, 
S2%/51 (%$*$5&)&/05 04 [S 70&/05 N4%05&<&0<6)-GQ /5 &'$ 2(($% #/*2). 4/$.3 =)>? %/*$* (%$307/5)5&.+ /5 30%*). 3$53%/&/- 6%)5-'$* 
N-0.0%<-03$3 /7)1$ &)G$5 Y8W * )4&$% 70&/05 05*$&Q8 M, [S 70&/05 /5 &'$ .0:$% #/*2). 4/$.3 .$)3* &0 =)>? )--272.)&/05 /5 &'$ 
#$5&%). 3$53%/&$8 >, L/72.&)5$02* 70&/05 /5 60&' ()%&* 04 &'$ #/*2). 4/$.3 /532-$* =)>? )--272.)&/05 /5 60&' #$5&%). )53 30%*). 
3$53%/&/- 6%)5-'$*8 `C($%/7$5&). 3)&) 4%07 NYWQ8 
 
&:0 ('0&05* /* %$E2/%$3 &0 6%/51 ) 4.20%0('0%$ &0 &'$ 
$C-/&$3 *&)&$ NH/12%$ UDQ8 9'2*, 05.+ /5 &'$ 40-). (.)5$ 04 
&'$ .)*$%, :'/-' /* 2*$3 &0 *-)5 &'$ *)7(.$, /* $C-/&)&/05 
/5&$5*/&+ *244/-/$5&.+ '/1' &0 (%032-$ 4.20%$*-$5-$ 
$7/**/058 "5$ 3%):6)-G 04 .)*$%<*-)55/51 7/-%0*-0(+ /* /&* 
%$.)&/#$.+ *.0: %)&$ 04 /7)1$ )-E2/*/&/058 H%)7$ %)&$* )%$ 
2*2)..+ 50& '/1'$% &')5 /5 :/3$<4/$.3 7/-%0*-0(+, */5-$ &'$ 
*-)5 *($$3 04 &'$ .)*$% /* ./7/&$3 6+ &'$ /5$%&/) 04 70#/51 
()%&*8 9'/* -05*&%)/5& /* %$70#$3, &0 ) -$%&)/5 $C&$5&, 6+ 
*/72.&)5$02* *-)55/51 :/&' *$#$%). .)*$% 6$)7*8 @5 05$ 
/7(.$7$5&)&/05 04 &'$ 72.&/40-). (%/5-/(.$, &'$ .)*$% 6$)7 
/* *(./& /5&0 )5 )%%)+ 04 2( &0 XP 25/&)%+ 6$)7* :'/-' -)5 6$ 
2*$3 &0 -%$)&$ 72.&/(.$ $C-/&)&/05 40-/ /5 &'$ *)7(.$ N>], 
UVQ8 9'/* $C-/&)&/05 (%/5-/(.$ ')* 6$$5 2*$3 &0 705/&0% =)>? 
*/15).* )& *7).. 3$53%/&/- 6%)5-'$* 04 4.+ Z[9=* 32%/51 
70&/05 /5 3/44$%$5& 3/%$-&/05* NH/12%$ U=Q8 

 
..3. Pe%Rritic Fa3Z R7%amics Hro?iRe Ai%ts o% tAe t7He 
o= ?is6al motio% Retectio% 

S2$ &0 &'$ %$&/50&0(/- /5(2& *&%2-&2%$ 04 Z[9= 
3$53%/&$*, .0-). 3$53%/&/- =)>? */15).* *'0: -')%)-&$%/*&/- 
&$7(0%). 7032.)&/05* :'/-' %$4.$-& (%0($%&/$* 04 &'$ *()&/). 
()&&$%5 NOWQ8 9'$*$ .0-). 7032.)&/05* )%$ (')*$ *'/4&$3 
).051 &'$ 3/%$-&/05 04 70&/05 N)53 &'2* ).051 05$ )C/* 04 
&'$ %$&/50&0(/-)..+ 0%1)5/K$3 3$53%/&$Q8 D* ) -05*$E2$5-$, 
&'$+ -)5-$. 02& :'$5 .0-). 3$53%/&/- )-&/#/&+ /* *()&/)..+ 
/5&$1%)&$3 /5&0 )5 )C05). #0.&)1$ -')51$8 9'$ 3$($53$5-$ 
04 &'$ .0-). 3$53%/&/- =)>? 7032.)&/05* 05 &'$ (%0($%&/$* 04 
&'$ #/*2). *&/72./ ')* 6$$5 2*$3 &0 $.2-/3)&$ &'$ 

-07(2&)&/05). (%/5-/(.$ 04 &'$ .0-). 70&/05 3$&$-&0%* &')& 
3$./#$% /5(2& &0 Z[9=* NUOQ8 @4 &'$ 3$53%/&$* 04 Z[9=* 
%$-$/#$ /5(2& 4%07 -0%%$.)&/05<&+($ .0-). 70&/05 3$&$-&0%*, 
.0-). 7032.)&/05* *+5-'%0502* :/&' &'$ &$7(0%). ()&&$%5 
4%$E2$5-+ )%$ $C($-&$38 @7(.$7$5&)&/05 04 )5 ).&$%5)&/#$ 
(%0-$**/51 *-'$7$, &'$ 1%)3/$5& 3$&$-&0%, :02.3 50& 
(%032-$ *2-' 7032.)&/05*8 @& :)* *211$*&$3 &')& &'$ #/*2). 
*+*&$7 7/1'& 6$ )6.$ &0 *'/4& 4%07 ) -0%%$.)&/05<&+($ 
70&/05 3$&$-&/05 *-'$7$ )& .0: )76/$5& -05&%)*& &0 ) 
1%)3/$5& *-'$7$ )& '/1' -05&%)*&8 @5 (%/5-/(.$, *2-' ) *'/4& 
7/1'& '$.( &'$ *+*&$7 &0 6$5$4/& 4%07 &'$ *($-/4/- 
)3#)5&)1$* 04 60&' 3$&$-&/05 *-'$7$*8 A5./G$ &'$ 
-0%%$.)&/05<&+($ 3$&$-&0%, &'$ 1%)3/$5& 3$&$-&0% (%0#/3$* ) 
*/15). &')& /* (%0(0%&/05). &0 /7)1$ #$.0-/&+8 "5 &'$ 0&'$% 
')53, &'$ )3#)5&)1$ 04 &'$ -0%%$.)&/05<&+($ 3$&$-&0% 0#$% 
&'$ 1%)3/$5& 3$&$-&0% /* /&* .0:$% *2*-$(&/6/./&+ &0 50/*$, /5 
()%&/-2.)% )& .0: -05&%)*&8 D.&'021' 7032.)&/05* /5 .0-). 
3$53%/&/- =)>? */15).* ')#$ (%$#/02*.+ 6$$5 3$705*&%)&$3 
NOWQ, ) (0&$5&/). -05&%)*&<3$($53$5& *:/&-' 6$&:$$5 
3$&$-&0% *-'$7$* -02.3 50& 6$ $C-.23$38 9'/* /* 32$ &0 &'$ 
4)-& &')& -05#$5&/05). :/3$<4/$.3 4.20%$*-$5-$ 7/-%0*-0(+ 
:)* 2*$3, :'/-' *244$%* 4%07 ) .0: $44$-&/#$ -05&%)*& 04 &'$ 
*&/72.)&/05 ()&&$%5, 6$-)2*$ &'$ $C-/&)&/05 ./1'& -)2*$* 
*(2%/02* $C-/&)&/05 04 &'$ ('0&0%$-$(&0%*8 9'$%$40%$, &:0<
('0&05 .)*$%<*-)55/51 7/-%0*-0(+ :)* 2*$3 &0 %$*0.#$ &'$ 
E2$*&/05 04 :'$&'$% 3/44$%$5& 70&/05 3$&$-&/05 *-'$7$ )%$ 
/7(.$7$5&$3 )& 3/44$%$5& -05&%)*& -053/&/05*8 9:0<('0&05 
$C-/&)&/05 04 =)>? 3+$* /* 1$5$%)&$3 6+ /54%)%$3 ./1'&, &0 
:'/-' &'$ 4.+I* ('0&0%$-$(&0%* )%$ /5*$5*/&/#$8 9'2*,



LHtical metAoRs i% =l7 brai% 

.0-. 

 
"iT6re .. A, 9'$ (%/5-/(.$* 04 05$<('0&05 N.$4&Q )53 &:0<('0&05 $C-/&)&/05 N7/33.$Q /..2*&%)&$3 /5 e)6.05*G/ 3/)1%)7* N&0(Q )53 
*G$&-'$* 04 &'$ %$*2.&/51 *()&/). 3/*&%/62&/05* 04 */15). 1$5$%)&/05 /5 05$< )53 &:0<('0&05 7/-%0*-0(+ N60&&07Q8 B/*/6.$ 0% AB 
./1'& /* 2*$3 40% $C-/&)&/05 /5 05$<('0&05 7/-%0*-0(+, :'$%$)* 5$)%</54%)%$3 ./1'& /* 2*$3 /5 &:0<('0&05 7/-%0*-0(+8 D E2)3%)&/- 
3$($53$5-+ 04 $C-/&)&/&/05 (%06)6/./&+ 05 .)*$% /5&$5*/&+ )%/*$* 4%07 &'$ 505./5$)% 5)&2%$ 04 &:0<('0&05 $C-/&)&/058 `C-/&)&/05 
(%06)6/./&+ ')* ) E2)3%)&/- 3$($53$5-+ 05 .)*$% /5&$5*/&+ /5 &:0<('0&05 7/-%0*-0(+, */5-$ 5$)%.+ */72.&)5$02* )6*0%(&/05 04 &:0 
('0&05* /* %$E2/%$38 9'/* -054/5$* &'$ 0--2%%$5-$ 04 $C-/&)&/05 $#$5&* &0 &'$ #/-/5/&+ 04 &'$ .)*$% 40-2* )53 &'2* %$32-$* /7)1$ 
6.2% -)2*$3 6+ 02&<04<40-2* 4.20%$*-$5-$8 D33/&/05)..+, ('0&03)7)1$ /* %$32-$3 6+ &'$ -054/5$7$5& 04 $C-/&)&/05 &0 &'$ 40-2*8 D 
*-'$7)&/- 04 ) 7/-%0*-0($ *$& 2( N%/1'&Q /..2*&%)&$* &'$ 2*$ 04 &:0<('0&05 7/-%0*-0(+ /5 &'$ *&23+ 04 4.+ 70&/05 #/*/058 D 4.+ /* 
/7706/./K$3 :/&' 6$$* :)C, 7025&$3 05 ) 7/-%0*-0($ *&)1$ )53 *&/72.)&$3 :/&' 70#/51 #/*2). ()&&$%5*8 ;/-%07)5/(2.)&0%* 
'0.3/51 %$-0%3/51 )53 %$4$%$5-$ $.$-&%03$* )%$ /5*&)..$3 &0 ($%40%7 */72.&)5$02* =)>? /7)1/51 )53 $.$-&%0('+*/0.01/-). 
%$-0%3/518 J/3$<4/$.3 4.20%$*-$5-$ $C-/&)&/05 :/&' ) R1<.)7( /* )#)/.)6.$ /5 )33/&/05 &0 &:0<('0&05 $C-/&)&/05 6+ ) (2.*$3 
9/&)5/27<*)(('/%$ .)*$%8 @5 -05&%)*& &0 -05#$5&/05). &:0<('0&05 7/-%0*-0($*, /5 72.&/40-). &:0<('0&05 7/-%0*-0(+ ) */51.$ .)*$% 
6$)7 /* *(./& 2( /5&0 *$#$%). 6$)7.$&*8 "5$ :)+ &0 72.&/(.+ &'$ 5276$% 04 .)*$% 40-/ /5 &'$ *)7(.$ /* &'$ 2*$ 04 ) 7/%%0%<0(&/-). 
6$)7*(./&&$% N*$$ /5*$& /53/-)&$3 6+ )*&$%/*GQ, :'/-' 1$5$%)&$* )5 )%%)+ 04 .)*$% 40-/ 6+ %$($)&$3 *$()%)&/05 04 &'$ .)*$% 6$)7* )& ) 
WVf<6$)7*(./&&$% 7/%%0% )53 %$4.$-&/05 )& '/1'<%$4.$-&/#/&+ 7/%%0%*8 ;2.&/40-). .)*$% *-)55/51 )--$.$%)&$* /7)1$ )-E2/*/&/05, 62& 
5$-$**/&)&$* &'$ 2*$ 04 ) -)7$%) /5*&$)3 04 ) ('0&072.&/(./$% &26$ 40% &'$ 3$&$-&/05 04 $7/**/05 ./1'&8 L$$ N>]Q 40% ) -%/&/-). 
$#).2)&/05 04 72.&/40-). &:0<('0&05 7/-%0*-0(+ )53 /&* )((./-)&/05 &0 =)>? /7)1/51 /5 4.+ Z[9=*8 B, `C)7(.$ 04 &:0<('0&05 
=)>? /7)1/51 32%/51 */72.&)5$02* /5&%)-$..2.)% %$-0%3/51 04 &'$ )C05). 7$76%)5$ (0&$5&/).8 9'$ 4.20%$*-$5-$ */15). :/&'/5 ) 
*7).. )%$) 04 &'$ 3$53%/&$ 04 ) BL<5$2%05 4/..$3 :/&' =)>?<b%$$5 O *'0:* -')%)-&$%/*&/- 7032.)&/05* -0%%$*(053/51 &0 &'$ 
&$7(0%). 4%$E2$5-+ 04 ) */5$:)#$ 1%)&/51 70#/51 )& -05*&)5& #$.0-/&+8 _0 7032.)&/05 /* #/*/6.$ /5 &'$ 7$76%)5$ (0&$5&/). 
%$-0%3/51 6$-)2*$ .0-). 3$53%/&/- */15).*, :'/-' )%$ (')*$<*'/4&$3 :/&' %$*($-& &0 $)-' 0&'$%, )%$ /5&$1%)&$3 /5&0 )5 )C05). 
%$*(05*$8 M, `C)7(.$ 04 =)>? /7)1/51 :/&' 72.&/40-). &:0<('0&05 7/-%0*-0(+ )& ) BL<-$.. 3$53%/&$8 D -0.0%<-03$3 /7)1$ 
*$E2$5-$ /53/-)&/51 -')51$* 04 -+&0*0./- =)>? -05-$5&%)&/05 /5 ) *7).. %$1/05 04 &'$ 3$53%/&$ 04 ) BL 5$2%05 /* *'0:5 40% 
30:5:)%3 70&/05 NbottomQ8 =)>? -05-$5&%)&/05 */15).* 06&)/5$3 6+ $C-/&)&/05 04 "%$105<b%$$5 O :$%$ E2)5&/4/$3 40% 402% 
3/44$%$5& 6%)5-'$* 32%/51 70&/05 /5 &'%$$ 3/44$%$5& 3/%$-&/05*8 9'$ -0%%$*(053/51 %$*(05*$ &%)-$* '/5& )& 3/44$%$5-$* /5 3/%$-&/05 
*$.$-&/#/&+ 6$&:$$5 6%)5-'$* )53 3/44$%$5-$* /5 =)>? */15). &/7$-02%*$ 6$&:$$5 70&/05 3/%$-&/05*8 B )3)(&$3 4%07  NUOQ8 



LHtical metAoRs i% =l7 brai% 

.0-[ 

*(2%/02* *&/72.)&/05 04 ('0&0%$-$(&0%* :)* $./7/5)&$3 )53 
*&/72.)&/05 04 &'$ 4.+ 32%/51 =)>? /7)1/51 :/&' 70#$7$5& 
04 ) '/1'<-05&%)*& 1%)&/51 :)* (0**/6.$8 @5 &'$*$ 
$C($%/7$5&* 7032.)&/05* 04 .0-). 3$53%/&/- =)>? */15).* 
-02.3 6$ 3$705*&%)&$3 0#$% ) :/3$ %)51$ 04 -05&%)*& )53 
.27/5)5-$ -053/&/05* NH/12%$ UFQ8 9'/* %$*2.& *211$*&* &')& 
4.+ 70&/05 #/*/05 /* 6)*$3 05 ) -0%%$.)&/05<3$&$-&0% *-'$7$ 
/%%$*($-&/#$ 04 &'$ */15).<&0<50/*$ %)&/0 04 &'$ #/*2). /5(2&8 

 
.... A%al7sis o= %e6ro%al co%%ecti?it7 b7 Fa3Z imaTi%T 

=)>? /7)1/51 -)5 6$ )((./$3 &0 $*&)6./*' *+5)(&/- 
-055$-&/#/&+ )53 &0 )**$** /&* 425-&/05). (%0($%&/$*8 @5 &'/* 
)((%0)-' 05$ 5$2%05 /* /5&%)-$..2.)%.+ %$-0%3$3 )53 )50&'$% 
5$2%05 /* 4/..$3 :/&' ) =)>? 3+$8 9'$ &:0 -$..* )%$ 
-055$-&$3 6+ )5 $C-/&)&0%+ *+5)(*$ /4 3$(0.)%/K/51 -2%%$5& 
/5^$-&/05 /5&0 &'$ 4/%*& -$.. 1$5$%)&$* ) =)>? */15). /5 &'$ 
*$-053 -$..8 @5 &'/* :)+ *$#$%). /5&$%)-&/05* 6$&:$$5 
Z[9=* ')#$ 6$$5 25%)#$..$38 @5 ()%&/-2.)%, /& ')* 6$$5 
*'0:5 &')& 6/3/%$-&/05). &%)5*7/**/05 6+ $.$-&%/-). *+5)(*$* 
$C/*&* )53 &')& *07$ *($-/4/- -07(2&)&/05* )%$ ($%40%7$3 )& 
3$53%0<3$53%/&/- *+5)(*$* NU>Q8 "5$ 4$)&2%$ 04 3$53%0<
3$53%/&/- -055$-&/#/&+ /5 &'$ 4.+ #/*2). 70&/05 *+*&$7 /* &'$ 
7)/5&$5)5-$ 04 &'$ %$&/50&0(/- 0%1)5/K)&/05 (%/5-/(.$8 
;03$. */72.)&/05* .$3 &0 &'$ )**27(&/05 &')& /5&$%)-&/05 6+ 
/5'/6/&0%+ 3$53%/&/- *+5)(*$* -)5 .$)3 &0 $5')5-$7$5& 04 
70&/05 -05&%)*&8 9'/* (%0($%&+ %$*$76.$* .)&$%). /5'/6/&/05 
/5 &'$ #$%&$6%)&$ %$&/5) )53 7/1'& -05*&/&2&$ ) -%2-/). *&$( /5 
4/12%$<1%0253 3/*-%/7/5)&/05 6)*$3 05 %$.)&/#$ 70&/05 NUUQ8 

 
9'$ 2*$ 04 =)>? /7)1/51 /5 -076/5)&/05 :/&' 

/5&%)-$..2.)% %$-0%3/51* 04 (0&$5&/)..+ -02(.$3 5$2%05* ')* 
05$ )3#)5&)1$ 0#$% 32). /5&%)-$..2.)% %$-0%3/51*a /& /* 50& 
05.+ (0**/6.$ &0 3$705*&%)&$ &'$ $C/*&$5-$ 04 ) *+5)(&/- 
-055$-&/05, 62& ).*0 &0 .0-)./K$ &'$ */&$ 04 /5&$%)-&/058 @5 
&'/* :)+, /& ')* 6$$5 *'0:5 &')& BL 5$2%05* :/&' 
5$/1'60%/51 %$-$(&/#$ 4/$.3* )%$ *+5)(&/-)..+ -02(.$3 /5 
&'$/% )C05 &$%7/5). %$1/05 NUPQ8 @5^$-&/05 04 3$(0.)%/K/51 
-2%%$5& /5&0 05$ BL 5$2%05 .$)3* &0 )5 /5-%$)*$ /5 &'$ 
-05-$5&%)&/05 04 =)>? /5 )5 )3^)-$5& BL 5$2%058 A5./G$ &'$ 
/5^$-&$3 5$2%05, :'/-' *'0:* ) =)>? /5-%$)*$ 60&' /5 /&* 
3$53%/&$ )53 /5 /&* )C05). %$1/05, &'$ /5-%$)*$ /5 &'$ 
)3^)-$5& 5$2%05 :)* *&%051$*& /5 &'$ )C05 &$%7/5). %$1/05 
NH/12%$ PDQ8 

 
 

[. AMAKXGOG L" GXMA\IOF FLMM:FIOWOIX BX 
GOMVK:2F:KK \YLILABKAIOLM 

 
@5 &'$ 4.+ #/*2). *+*&$7 /& /* 4$)*/6.$ &0 4/.. ) */51.$ 

5$2%05 :/&' ) 4.20%$*-$5& 3+$ &')& /* &0C/- 2(05 /5&$5*$ 
/..27/5)&/05, $818 =)%60C+<4.20%$*-$/58 @& /* &'$5 (0**/6.$ &0 
*$.$-&/#$.+ )6.)&$ &'$ 3+$<4/..$3 5$2%05 6+ 3/%$-&/51 ) .)*$% 
6$)7 05 &'$ (%$()%)&/058 D.. 0&'$% 5$2%05* &')& )%$ 50& 
4/..$3 :/&' &'$ 3+$ )%$ .$4& /5&)-&8 L/51.$<-$.. ('0&0)6.)&/05, 
).*0 &$%7$3 &'$ M4/..<)53<G/.. &$-'5/E2$I, /* )5 $.$1)5& 
&$-'5/E2$ &0 )**$** &'$ 425-&/05 04 ) 5$2%05 6+ %$-0%3/51 
5$2%05* )& (0*&*+5)(&/- (%0-$**/51 *&)1$* 6$40%$ )53 )4&$% 
&'$ )6.)&/05 NUWQ8 S2$ &0 /&* *($-/4/-/&+, .)*$% )6.)&/05 /* 
*2($%/0% &0 )5+ 0&'$% .$*/05 &$-'5/E2$8 ;/-%0*2%1/-). 6%)/5 
.$*/05*, 40% /5*&)5-$, 2*2)..+ )44$-& 4/6%$ &%)-&* -05&)/5/51 
)C05 (%0^$-&/05* 04 *$#$%). 5$2%05* NUXQ8 Z$*/05* 04 
5$2%05). (%$-2%*0%* /5 .)%#). 4./$* -)5 ).*0 6$ ($%40%7$3 6+ 

.)*$% )6.)&/058 A5./G$ */51.$<-$.. .)*$% )6.)&/05 :/&' 
('0&0&0C/- 3+$* /5 )32.& )5/7).*, &'/* &$-'5/E2$ %$*2.&* /5 
$./7/5)&/05 04 -.)**$* 04 5$2%05* 0% $5&/%$ 6%)/5 %$1/05* 
NUY, U\Q8 =$%&)/5 -.)**$* 04 5$2%05* -)5 ).*0 6$ &)%1$&$3 6+ 
&'$ $C(%$**/05 04 5$2%0&0C/5* /5 &%)5*1$5/- >rosophila  
NU], PVQ N*$$ ).*0 *$-&/05 XQ8 R0:$#$%, */51.$<5$2%05 
*($-/4/-/&+ ')* 50& +$& 6$$5 %$)-'$3 /5 1$5$&/-*<6)*$3 
.$*/05 )((%0)-'$*8 
 
[.-. Pe%Rritic a%R a;o%al i%teractio%s el6ciRateR b7 
HAotoablatio% 

@5 &'$ 4/%*& *&23+ &0 2*$ */51.$<-$.. ('0&0)6.)&/05 /5 
&'$ 4.+ 6%)/5, /& :)* $*&)6./*'$3 &')& ) ()%&/-2.)% Z[9= < ) 
*0<-)..$3 H/12%$<S$&$-&/05 5$2%05 NHSOQ < /* /5'/6/&$3 6+ ) 
bDFD$%1/- B$5&%). =$5&%/421). R0%/K05&). 5$2%05 NB=RQ 
NPOQ8 9'/* /5'/6/&/05 .$)3* &0 )5 /7(0%&)5& 4$)&2%$ 04 &'$ 
HSO 5$2%05, *0<-)..$3 M*7)..<4/$.3 &25/51Ia HSO %$*(053* 
05.+ :$)G.+ :'$5 ) 70&/05 *&/72.2* -0#$%* /&* $5&/%$ 
%$-$(&/#$ 4/$.38 @5 -05&%)*&, :'$5 ()&&$%5 70&/05 /* 
%$*&%/-&$3 &0 ) *7).. ()%& 04 &'$ %$-$(&/#$ 4/$.3 HSO *'0:* ) 
*&%051 %$*(05*$ NP>Q8 9'/* M*7)..<4/$.3 &25/51I, :'/-' /* 
&'021'& &0 7$3/)&$ #/*2).<70&/05 6)*$3 4/12%$<1%0253 
3/*-%/7/5)&/05, :)* )60./*'$3 )4&$% )6.)&/05 04 B=R8 9'/* 
-/%-2/& :)* 42%&'$% )5).+K$3 6+ ('0&0)6.)&/05 04 5$2%05* 
&')& )%$ (%$*+5)(&/- &0 &'$ =R<-$..*8 9'$ 30%*). )53 #$5&%). 
=R<-$..* NS=R )53 B=RQ %$-$/#$ &'$/% 7)/5 /(*/.)&$%). 
/5(2& 50& 4%07 %$&/50&0(/- .0-). 70&/05<3$&$-&/51 $.$7$5&*, 
)* /* &'$ -)*$ 40% 0&'$% Z[9=*, 62& #/) 3$53%0<3$53%/&/- 
*+5)(*$* 4%07 RL -$..*8 9'$ %$*(05*$ 04 =R<-$..* &0 
/(*/.)&$%). 70&/05 :)* )60./*'$3 )4&$% )6.)&/05 04 RL 
5$2%05* NPUQ8 

 
@5&$%)-&/05* /5 &'$ $5*$76.$ 04 Z[9=* *$5*/&/#$ &0 

#$%&/-). 70&/05 ')#$ ).*0 6$$5 25%)#$..$3 6+ */51.$<-$.. 
('0&0)6.)&/058 9'$ &$5 BL<5$2%05* 40%7 05$ 7)^0% 02&(2& 
$.$7$5& 04 &'$ .062.) (.)&$ N*$$ *$-&/05* U,PQ8 L/5-$ &'$ 
3$53%/&$* 04 BL<-$..* ')#$ 6$$5 *'0:5 &0 %$-$/#$ 
%$&/50&0(/-)..+ )%%)51$3 /5(2&, 05$ :02.3 $C($-& &')& &'$/% 
%$-$(&/#$ 4/$.3* -0%%$*(053 &0 &'$ *(%$)3 04 &'$/% 3$53%/&$* 
/5 &'$ .062.) (.)&$8 9'/* /* 50& &'$ -)*$ '0:$#$%, */5-$ &'$ 
BL<5$2%05* %$*(053 &0 #$%&/-). 70&/05 /5 ) 72-' .)%1$% 
*$-&/05 04 &'$ #/*2). *()-$ &')5 $*&/7)&$3 4%07 &'$ $C&$5& 04 
&'$/% 3$53%/&$* N>VQ8 9'/* 3/*-%$()5-+ :)* %$*0.#$3 6+ ) 
('0&0)6.)&/05 *&23+a &'$ %$-$(&/#$ 4/$.3 04 ) BL<5$2%05 :)* 
-07()%$3 6$40%$ )53 )4&$% ('0&0)6.)&/05 04 ) 5$/1'602%/51 
BL<5$2%05 NPPQ8 ['0&0)6.)&/05 .$3 &0 5)%%0:/51 04 &'$ 
%$-$(&/#$ 4/$.3 04 &'$ %$-0%3$3 BL<5$2%05 05 &'$ */3$ 04 &'$ 
.$*/05$3 5$/1'602%/51 -$.. NH/12%$ PFQ8 9'$ 40%7 04 
*+5)(&/- /5&$%)-&/05 6$&:$$5 5$/1'602%/51 BL<5$2%05* :)* 
%$*0.#$3 6+ -2%%$5& /5^$-&/05* 32%/51 32). /5&%)-$..2.)% 
%$-0%3/51*a BL<-$..* )%$ $.$-&%/-)..+ -02(.$3, ')#/51 
*&%051$% -055$-&/05* &0 &'$/% /77$3/)&$ 5$/1'602%* &')5 &0 
&'$ BL<-$..* :/&' 70%$ 3/*&)5& %$-$(&/#$ 4/$.3* NPWQ8 9'/* 
*211$*&* ) -')/5<./G$ -02(./51 04 &'$ BL<5$2%05*8 D* 
3$*-%/6$3 )60#$ N*$$ *$-&/05 U8U )53 H/12%$ PDQ, 6+ =)>? 
/7)1/51 &'$ )C05). %$1/05* :$%$ /3$5&/4/$3 )* &'$ */&$* 04 
$.$-&%/-). -02(./51 NUPQ8 @5&$%$*&/51.+, ) #$%+ */7/.)% %0.$ 04 
$.$-&%/-). *+5)(*$* /5 $5.)%1/51 %$-$(&/#$ 4/$.3* :)* 
%$-$5&.+ 3$705*&%)&$3 /5 #$%&$6%)&$ %$&/5)8 9'$ %$-$(&/#$ 
4/$.3* 04 /53/#/32). '0%/K05&). -$..* /5 &'$ 702*$ %$&/5) 
:$%$ 40253 &0 $C&$53 6$+053 &'$/% ()%&/-2.)% 3$53%/&/- 
)%60%*8 R0:$#$%, 3$.$&/05 04 -055$C/5WY N=CWYQ, )



LHtical metAoRs i% =l7 brai% 

.0-] 

 
 
"iT6re [. `C)7/5)&/05 04 &'$ BL<BO 5$&:0%G /5 &'$ 4.+ 6%)/5 6+ =)>? /7)1/51 )53 */51.$<-$.. .)*$% )6.)&/058 A, BL 5$2%05* 
)%$ -02(.$3 )& &'$/% )C05 &$%7/5). %$1/05a 4.20%$*-$5-$ =)>? -05-$5&%)&/05 */15).* :$%$ 705/&0%$3 /5 ) BLO<5$2%05 N.$4&, 
%): 4.20%$*-$5-$ /7)1$Q 32%/51 3$(0.)%/K/51 -2%%$5& /5^$-&/05 /5&0 &'$ 5$2%05 /&*$.4 N7/33.$Q )53 /5&0 &'$ 5$/1'60%/51 BL><
5$2%05 N%/1'&Q8 9'$ %$*(05*$ 32%/51 -2%%$5& /5^$-&/05 /5&0 &'$ 5$/1'60%/51 -$.. :)* *&%051$*& /5 &'$ )C05 &$%7/5). %$1/05, 
*211$*&/51 &'/* %$1/05 &0 6$ &'$ */&$ 04 *+5)(&/- -05&)-&*8 B, L-'$7$ /..2*&%)&/51 5$&:0%G -055$-&/05* )53 %$-$(&/#$ 4/$.3*8 
BL 5$2%05* )%$ &'021'& &0 6$ -055$-&$3 6+ $.$-&%/-). *+5)(*$* :/&' &'$/% 5$/1'602%* /5 ) -')/5<./G$ 7)55$% NPW, YXQ8 9'$ 
BO<5$2%05 %$-$/#$* *&%051 *+5)(&/- /5(2& 4%07 BLO T BLU8 BL<5$2%05* (0**$** 30%*0#$5&%)..+ $.051)&$3 *&%/($<./G$ *()&/). 
%$-$(&/#$ 4/$.3*8 @5 &'$ -')/5 04 BL 5$2%05* &'$ -$5&%$* 04 7)C/727 *$5*/&/#/&+ *'/4& 4%07 4%05&). &0 .)&$%)., :/&' 
-05*/3$%)6.$ *()&/). 0#$%.)( /5 &'$ %$-$(&/#$ 4/$.3* 04 5$/1'602%/51 BL<5$2%05*8 L$.$-&/#$ .)*$% )6.)&/05 04 05$ BL<5$2%05 
.$)3* &0 5)%%0:/51 04 &'$ *()&/). %$-$(&/#$ 4/$.3* 04 /&* 5$/1'602%* 05 &'$ */3$ 04 &'$ )6.)&$3 5$2%058 L$$ NPPQ 40% 3$&)/.*8 M, 
@5 &'$ (0*&*+5)(&/- BO<5$2%05 &'$ )6.)&/05 04 05$ 04 &'$ (%$*+5)(&/- BL<5$2%05* .$)3* &0 ) 3$-%$)*$ /5 70&/05</532-$3 
%$*(05*$* )53 &0 )5 /5-%$)*$ /5 6)*$./5$ 4/%/51 %)&$8 9'$ )#$%)1$3 &/7$-02%*$ 04 BOI* *(/G$ %$*(05*$* &0 ) *E2)%$<:)#$ 
1%)&/51 70#/51 :/&' 3/44$%$5& &$7(0%). 4%$E2$5-/$* /* *'0:5 6$40%$ NblackQ )53 )4&$% BL<)6.)&/05 NgreyQ8 >, `C)7(.$ 
%$*(05*$* 04 BL )53 BO &0 3+5)7/- 70&/05 *&/72.)&/058 9'$ -0'$%$5-$ /* ) 7$)*2%$ 04 '0: :$.. &'$ *&/72.2* -)5 6$ 
%$-05*&%2-&$3 4%07 &'$ %$*(05*$ N/5 &'/* -)*$ &'$ %$*(05*$ 04 BOQ 6+ -05#0.2&/05 :/&' ) ./5$)% 4/.&$% N%$-05*&%2-&$3 *&/72.2* 
&%)-$ *'0:5 *-'$7)&/-)..+Q8 L$$ NP]Q 40% 3$&)/.*8 V, 9'$ -0'$%$5-$ 6$&:$$5 BO )53 &'$ 3+5)7/- 70&/05 *&/72.2* /* (.0&&$3 
40% 3/44$%$5& 4%$E2$5-/$* 04 #$.0-/&+ 4.2-&2)&/05*8 9'$ -0'$%$5-$ :'$5 BO %$-$/#$* /5(2& 4%07 &'$ /5&)-& BL<-$.. $5*$76.$ /* 
50& 3/44$%$5& 4%07 &'$ *&)&$ /5 :'/-' 05$ BL<5$2%05 /* )6.)&$38 A )3)(&$3 4%07  NUPQ8 `C($%/7$5&). 3)&) /5 M )53 V 4%07 
NWVQ8 
 



LHtical metAoRs i% =l7 brai% 

.0-^ 

-05*&/&2$5& 04 #$%&$6%)&$ 1)( ^25-&/05*, */15/4/-)5&.+ 
%$32-$3 '0%/K05&). -$.. %$-$(&/#$ 4/$.3 */K$ NPXQ8 

 
[.3. O%?estiTatio% o= s7%aHtic i%teTratio% b7 
HAotoablatio% o= i%H6ts 

"5$ 5$2%05 &')& %$)3* 02& &'$ $5*$76.$ )-&/#/&+ 04 
BL<5$2%05* /* &'$ BO<5$2%05 NPYQ8 BO %$-$/#$* *&%051 /5(2& 
4%07 BL<-$..* :/&' 4%05&). &0 *./1'&.+ .)&$%). %$-$(&/#$ 4/$.3* 
NBLO T BLUQ )53 &%)5*40%7* &'$ %$*2.&/51 (0*&*+5)(&/- 
(0&$5&/). /5&0 *(/G$ )-&/#/&+ NH/12%$ PFQ8 9'/* /5&$1%)&$3 
70&/05 */15). /* -05#$+$3 &0 &'$ -05&%).)&$%). .062.) (.)&$, 
:'$%$ BO 40%7* ) .)%1$ 02&(2& )%60%/*)&/058 "5$ 
(0*&*+5)(&/- &)%1$& 04 BO /* &'$ B=R<5$2%05, :'/-' 1)/5* 
*$5*/&/#/&+ &0 -05&%).)&$%). #$%&/-). 70&/05 6+ &'/* 
/5&$%)-&/05 NP\Q8 

 
S2%/51 4./1'&, ) 4.+ /* %)%$.+ -054%05&$3 :/&' #/*2). 

70&/05 04 25/40%7 #$.0-/&+8 D* ) *07$:')& 70%$ 
5)&2%)./*&/- *&/72.2*, &'$ %$*(05*$ 04 4.+ Z[9=* :)* 
/5#$*&/1)&$3 2*/51 70#/51 ()&&$%5* &')& -05&/52)..+ 
7032.)&$ &'$/% #$.0-/&+8 9'/* )((%0)-' &$*&$3 '0: :$.. &'$ 
1%)3$3<(0&$5&/). BL<5$2%05* )53 &'$ *(/G/51 BO<5$2%05 
-)5 $5-03$ 3/44$%$5& 70&/05 #$.0-/&/$*8 F0&' &'$ 
(%$*+5)(&/- BL<5$2%05* )53 &'$ (0*&*+5)(&/- BO<5$2%05 
:$%$ *'0:5 &0 $5-03$ [S #$.0-/&+ 4.2-&2)&/05* ./5$)%.+ )53 
%$./)6.+ 0#$% ) 4%$E2$5-+ %)51$ 04 2( &0 )602& OV RK NP]Q8 
9'$ 0#$%).. *+5)(&/- &%)5*4$% 6$&:$$5 BL )53 BO :)* 
*'0:5 &0 0($%)&$ ).70*& ./5$)%.+ 0#$% ) %)51$ 04 
(%$*+5)(&/- #0.&)1$ 4.2-&2)&/05* &')& -0#$%* &'/* 
4%$E2$5-+ %)51$8 F2& :')& /* &'$ -05&%/62&/05 04 
/53/#/32). BL<5$2%05* &0 70&/05 #$.0-/&+ -03/51 /5 BOg 
@* &'$ -05#$%1$5-$ 04 *$#$%). BL<5$2%05* 05&0 ) */51.$ 
BO<5$2%05 $**$5&/). &0 12)%)5&$$ %$./)6.$ &%)5*4$% 04 
#$.0-/&+ /540%7)&/05g 90 )33%$** &'$*$ E2$*&/05* &'$ 
#/*2). 70&/05 %$*(05*$ 04 BO 6$40%$ )53 )4&$% 
$./7/5)&/51 /53/#/32). BL<5$2%05* 6+ .)*$% )6.)&/05 :)* 
%$1/*&$%$3 NWVQ8 D6.)&/05 04 */51.$ BL<5$2%05* ')3 &:0 
$44$-&* 05 &'$ (0*&*+5)(&/- BO<5$2%058 H/%*&, 70&/05<
/532-$3 %$*(05*$* 04 BO 3$-%$)*$3 )53 6)*$./5$ *(/G$ 
%)&$ /5-%$)*$3 )4&$% .$*/05/51 ) BL<5$2%05 NH/12%$ P=Q8 
9'$ 70*& ()%*/705/02* $C(.)5)&/05 04 &'$ .)&&$% $44$-& /* 
)5 /5-%$)*$ /5 .$)G -0532-&)5-$ /5 BL<5$2%05* &')& )%$ 
5$)%$*& 5$/1'602%* 04 &'$ .$*/05$3 BL<-$..8 L2-' $44$-&* 
')#$ 6$$5 %$(0%&$3 &0 )--07()5+ &'$ )6.)&/05 04 
$.$-&%/-)..+ -02(.$3 -025&$%()%&* /5 5$2%05). 5$&:0%G* NWOQ8 
@5-%$)*$3 .$)G -0532-&)5-$ /5 BL :02.3 .$)3 &0 
3$(0.)%/K)&/05 )53, -05*$E2$5&.+, &0 /5-%$)*$3 1%)3$3 
*+5)(&/- /5(2& &0 &'$ BO<5$2%058 9'$ *$-053 $44$-& 04 
)6.)&/05 04 */51.$ BL<5$2%05* 05 &'$ (0*&*+5)(&/- BO<
5$2%05 :)* &')& -03/51 04 4.2-&2)&/05* /5 70&/05 #$.0-/&+ 
6+ BO :)* E2)5&/4/$3 6+ /540%7)&/05 7$)*2%$* 6$40%$ 
)53 )4&$% )6.)&/05 04 ) BL<5$2%058 L2%(%/*/51.+, /5 70*& 
-)*$* &'$%$ :)* 50 (%05025-$3 $44$-& 05 70&/05 #$.0-/&+ 
-03/51 6+ BO :'$5 ) (%$*+5)(&/- BL<5$2%05 :)* )6.)&$3 
NH/12%$ PS,`Q8 9'/* /53/-)&$* &'$ (%$*$5-$ 04 
%$3253)5-/$* /5 &'$ *+5)(&/- /5&$1%)&/05 04 70&/05 
/540%7)&/05 6+ &'$ BO<5$2%058 "&'$%:/*$, $./7/5)&/05 04 
) (%$*+5)(&/- $.$7$5& :02.3 *&%051.+ 3$1%)3$ BOI* 
-)()-/&+ &0 -03$ 70&/05 #$.0-/&+8 c$3253)5-/$* /5 
*+5)(&/- :/%/51 ()&&$%5* 7/1'& '$.( $*&)6./*' %062*& 
%$(%$*$5&)&/05* 04 5$2%05). /540%7)&/05, ()%&/-2.)%.+ 
:'$5 *$5*0%+ /540%7)&/05 /* *()%*$ 0% 4%)17$5&)%+8 

]. UAMO\QKAIOLM L" FAKFOQU GOVMAKKOMV OM 
GOMVK: M:QCLMG BX QW \YLILKXGOG L" 
FAV:P FAKFOQU 

 
D* 3$&)/.$3 /5 *$-&/05 U, =)>? */15).* /5 5$2%05). 

3$53%/&$* (%$*$5& ) 1003 7)%G$% 04 .0-). )-&/#/&+8 F2& :')& 
/* &'$ 425-&/05). %0.$ 04 =)>? /5 &'$ 3$53%/&$g [%07(&$3 6+ 
-0%%$.)&/05* 6$&:$$5 =)>? )--272.)&/05 /5 &'$ 3$53%/&$* 04 
Z[9=* )53 7$76%)5$ )4&$%<'+($%(0.)%/*)&/05 NDR[Q 
40..0:/51 70&/05 /5 [S NH/12%$ O=Q, ) =)>?<3$($53$5& 
/5'/6/&0%+ -0532-&)5-$, *2-' )* =)>?<)-&/#)&$3 h?<
-')55$.*, ')* 6$$5 (%0(0*$3 )* ) ('+*/0.01/-). 6)*/* 04 
3/%$-&/05<*$.$-&/#$ )3)(&)&/05 NW>Q8 9'$ DR[ 40..0:/51 [S 
70&/05 /* )5 /5&$%$*&/51 $44$-& 40% &:0 %$)*05*8 H/%*&, /& 
7032.)&$* 5$2%05). *$5*/&/#/&+ /5 ) *($-/4/- :)+8 L$-053, /& 
-)5 $C(.)/5 ) ($-2./)% 6$')#/02%). )4&$%<$44$-& 06*$%#$3 /5 
>rosophilaW )4&$% &'$ -$**)&/05 04 %0&)&0%+ #/*2). 70&/05 
3$#/)&/05* /5 &'$ %$*27(&/05 04 ) *&%)/1'& :).G/51 -02%*$ 
:$%$ 06*$%#$38 9'/* )4&$%<$44$-& /* %$7/5/*-$5& 04 &'$ :$..<
G50:5 M:)&$%4).. /..2*/05I /5 '27)5 (*+-'0('+*/-*, /5 
:'/-' &'$ 06*$%#$% $C($%/$5-$* &'$ /7(%$**/05 04 
70#$7$5& /5 0((0*/&$ 3/%$-&/05 )4&$% #/$:/51 ) ()&&$%5 
70#/51 /5 05$ 3/%$-&/05 40% *$#$%). *$-053* NWU<WWQ8 @5 4.+ 
Z[9=*, =)>? )(($)%$3 &0 6$ ) (.)2*/6.$ 7$3/)&0% 04 
3/%$-&/05<*$.$-&/#$ )3)(&)&/05 40% &:0 %$)*05*a 4/%*&, )* 
02&./5$3 /5 *$-&/05 U8O, =)>? )--272.)&/05 *&)+* .0-). 
:/&'/5 &'$ 3$53%/&/- &%$$ NOP, WXQ8 Z/G$:/*$, )3)(&)&/05 /* 
*&%051$% /4 )3)(&/51 70&/05 )53 &$*& 70&/05 )%$ (%$*$5&$3 )& 
&'$ *)7$ .0-)&/05 :/&'/5 &'$ %$-$(&/#$ 4/$.3 04 &'$ Z[9= 
NWY, W\Q8 L$-053, &'$ &/7$ -02%*$* 04 &'$ 62/.3 2( )53 &'$ 
%$-0#$%+ 4%07 )3)(&)&/05 %$*$76.$ ) &$7(0%)..+ .0:<()**<
4/.&$%$3 #$%*/05 04 &'$ 7$76%)5$ (0&$5&/). NW>Q8 9'$*$ 
)3)(&)&/05 &/7$ -02%*$* )%$ */7/.)% &0 &'$ 3+5)7/-* 04 
-+&0*0./- =)>? */15).* NW>, WX, W]Q8 @5 &'/* *$5*$, =)>? -02.3 
)-& )* ) G/53 04 7$70%+ */15). 40% *&/72.2* '/*&0%+8 

 
D.&'021' =)>? /7)1/51 /* '$.(42. &0 )**$** 

-0%%$.)&/05* 6$&:$$5 &'$ -+&0*0./- =)>? 3+5)7/-* )53 
5$2%05). )3)(&)&/05, &'/* -0%%$.)&/05 ).05$ 30$* 50& 
5$-$**)%/.+ /7(.+ ) -)2*). %$.)&/05*'/(8 90 &$*& &'$ 
/5#0.#$7$5& 04 =)>? /5 &'$ -05&%0. 04 )3)(&)&/05 /5 Z[9=*, 
&'$ -+&0*0./- =)>? -05-$5&%)&/05 ')* &0 6$ 7)5/(2.)&$3 /5 
&'$ )6*$5-$ 04 #/*2). *&/72.)&/05 NXVQ8 9'%021' &'/* 
)((%0)-', &'$ $44$-& 04 =)>? -)5 6$ 3/**0-/)&$3 4%07 0&'$% 
)-&/#/&+<3$($53$5& 7$-')5/*7*8 "5$ :)+ &0 E2/-G.+ )53 
*$.$-&/#$.+ 7)5/(2.)&$ &'$ -+&0*0./- =)>? -05-$5&%)&/05 /5 ) 
*/51.$ 5$2%05 /* &'%021' &'$ %$.$)*$ 04 =)>? 4%07 ) AB<
*$5*/&/#$ -)1$3 -07(0253 NOQ8 _[<`b9D /* ) -'$.)&0% 04 
3/#).$5& /05*, :'/-' $C'/6/&* ) '/1' *$.$-&/#/&+ )53 )44/5/&+ 
40% =)>? NXOQ8 AB /..27/5)&/05 -)2*$* -.$)#)1$ 04 _[<
`b9D, .$)3/51 &0 ) *$#$%). &'02*)53 40.3 3$-%$)*$ /5 /&* 
)44/5/&+ 40% =)>?8 9'2*, _[<`b9D, :'/-' -)5 6$ 
*$.$-&/#$.+ /5&%032-$3 /5&0 ) -$.. 6+ ) /05&0('0%$&/- -2%%$5& 
&'%021' ) %$-0%3/51 $.$-&%03$, -)5 6$ 2*$3 &0 *:/&-' */51.$ 
5$2%05* %)(/3.+ 4%07 ) .0:< =)>? &0 ) '/1'< =)>? *&)&$ 
NH/12%$ WDQ8 L2%(%/*/51.+, %$.$)*$ 04 =)>? 6+ AB ('0&0.+*/* 
04 _[<`b9D /5 Z[9=* 5$/&'$% $./-/&$3 )5 DR[ 50% ) %/*$ 
/5 -0532-&)5-$ NH/12%$ WF,=Q8 F0&' $44$-&* :$%$ $C($-&$3 
/4 =)>? :02.3 )-&/#)&$ )5 /5'/6/&0%+ -0532-&)5-$8 
_$#$%&'$.$**, ) %/*$ /5 -0532-&)5-$ :)* (%$*$5& )4&$% 
)3)(&)&/05 :/&' 70&/05 /5 [S8 @& /* &'$%$40%$ (.)2*/6.$ &')& 
3/%$-&/05<*$.$-&/#$ )3)(&)&/05 /* -)2*$3 6+ )5 )-&/#/&+<
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"iT6re ]. AB ('0&0.+*/* 04 -)1$3 =)>? /5 */51.$ Z[9=*8 A, D Z[9= /5 &'$ 4.+ 6%)/5 /* 4/..$3 #/) ) %$-0%3/51 $.$-&%03$ :/&' =)>? 
/53/-)&0% 3+$ )53 _[<`b9D, *0<-)..$3 M-)1$3 =)>?I, :'/-' %$.$)*$* =)>? 2(05 $C(0*2%$ &0 AB ./1'&8 H/.&$%$3 AB ./1'&, $/&'$% 
4%07 ) i$505 4.)*' .)7( 0% 4%07 ) -05&/5202* AB ./1'& *02%-$, /* 3$./#$%$3 &0 &'$ *)7(.$ 6+ ) E2)%&K ./1'& 12/3$ &0 /532-$ 
%$.$)*$ 04 =)>? /5&0 &'$ -+&0*0. 32%/51 7$76%)5$ (0&$5&/). %$-0%3/51 )53 4.20%$*-$5-$ =)>? /7)1/518 B, `C)7(.$ &%)-$* 04 
3$53%/&/- =)>? $.$#)&/05 /5 )5 RL`<5$2%05 6+ AB ('0&0.+*/* 04 -)1$3 =)>? NredQ )53 32%/51 #/*2). *&/72.)&/05 :/&' [S 70&/05 
NblackQ8 9'$ -0.0%<-03$3 /7)1$* *'0: &'$ 4.20%$*-$5-$ */15).* )& &'$ $53 04 AB /..27/5)&/05 )53 04 #/*2). *&/72.)&/05, 
%$*($-&/#$.+8 M, ;$76%)5$ (0&$5&/). &%)-$* 04 )5 RL`<5$2%05 32%/51 #/*2). *&/72.)&/05 :/&' [S 70&/05 NblackQ )53 32%/51 AB 
('0&0.+*/* 04 -)1$3 =)>? NredQ8 J'$%$)* )5 DR[ 40..0:* [S 70&/05 N*$$ ).*0 H/12%$ O=Q, 50 *2-' %$*(05*$ /* (%$*$5& )4&$% 
)%&/4/-/). $.$#)&/05 04 -+&0*0./- =)>? 6+ AB ('0&0.+*/* 04 -)1$3 =)>?8 @5 -05&%)*&, ) *./1'& 3$(0.)%/*)&/05, (%$*27)6.+ -)2*$3 6+ 
$C-/&)&/05 04 ('0&0%$-$(&0%* 6+ &'$ AB 4.)*', /* 06*$%#$38 9'/* *($)G* )1)/5*& )5 /532-&/05 04 DR[ 6+ =)>?, )53 &'2* )1)/5*& 
=)>?<3$($53$5& %$12.)&/05 04 )3)(&)&/05 /5 Z[9=* N*$$ 7)/5 &$C& 40% 3$&)/.*Q8 `C($%/7$5&). 3)&) 4%07  NXVQ8 
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$12.)&$3 /5'/6/&0%+ /05 -0532-&)5-$ &')& /* /53$($53$5& 04 
=)>? NXVQ8 "5$ (0&$5&/). -)53/3)&$ /* ) _)?<%$12.)&$3 
-0532-&)5-$, :'/-' )(($)%* &0 $C/*& /5 4.+ Z[9=* NX>Q8 
D.&$%5)&/#$.+, 3/%$-&/05<*$.$-&/#$ )3)(&)&/05 7/1'& 6$ 
1$5$%)&$3 6+ ) #0.&)1$<1)&$3 /5'/6/&0%+ /05 -0532-&)5-$ 
:/&' #$%+ *.0: )-&/#)&/05 )53 3$)-&/#)&/05 -')%)-&$%/*&/-*, 
*2-' )* 7$76$%* 04 &'$ h=_j 4)7/.+ 04 h?<-')55$.*, 
:'/-' ')#$ 6$$5 *'0:5 &0 $C/*& /5 >rosophila  NXUQ8 @5 
#$%&$6%)&$*, )-&/#)&/05 04 h=_j<&+($ -')55$.* 1$5$%)&$* 
)5 DR[, *211$*&/51 ) %0.$ /5 5$2%05). )3)(&)&/05 NXP<XXQ8 

 
^. FLUBOMAIOLM L" L\IOFAK U:IYLPG `OIY 
V:M:IOF A\\CLAFY:G 

 
[$5$&%)&/05* :/&' /5&%)-$..2.)% $.$-&%03$* )%$ 2*$3 

&0 4/.. */51.$ 5$2%05* :/&' 4.20%$*-$5& *26*&)5-$*, $818 
-).-/27<*$5*/&/#$ (%06$* 0% ('0&0&0C/- 3+$*8 R0:$#$%, 
/5&%)-$..2.)% %$-0%3/51* 4%07 Z[9=* /5 &'$ 4.+ 6%)/5 )%$ ) 
3/44/-2.& )53 &/7$<-05*27/51 (%0-$32%$8 F+ 2*/51 1$5$&/- 
)((%0)-'$* /5 >rosophila /& /*, /5 (%/5-/(.$, (0**/6.$ &0 
-/%-27#$5& &'/* (%06.$7 6+ $C(%$**/51 (%0&$/5* /5 
()%&/-2.)% 1%02(* 04 5$2%05*8 H0% $C)7(.$, /& /* ).%$)3+ 
(0**/6.$ &0 )33%$** &'$ 425-&/05 04 -.)**$* 04 5$2%05* /5 &'$ 
4.+ #/*2). *+*&$7 6+ &'$ &)%1$&$3 $C(%$**/05 04 &0C/5* &')& 
6.0-G *+5)(&/- &%)5*7/**/05 NU], PVQ8 9'$*$ 7$&'03* ')#$ 
50& +$& %$)-'$3 *($-/4/-/&+ 40% */51.$ 5$2%05*8 _05$&'$.$**, 
&'$ )6/./&+ &0 &$*& .)%1$ 5276$%* 04 4./$* :/&' /3$5&/-). 
3$4$-&* :/.. 7)G$ &'$*$ 1$5$&/- )((%0)-'$* 1003 
-07(.$7$5&* &0 $C/*&/51 7$&'03* :/&' */51.$<-$.. 
*($-/4/-/&+ *2-' )* ('0&0)6.)&/058 D (%$%$E2/*/&$ &0 3%): 
()%)..$.* 6$&:$$5 >rosophila )53 Malliphora /*, 04 -02%*$, 
&'$ -.0*$ )5)&07/-). */7/.)%/&+ 04 &'$/% #/*2). *+*&$7*8 
@7(0%&)5&.+, 60&' 4.+ *($-/$* (0**$** &'$ *)7$ -.)**$* 04 
.062.) (.)&$ #/*2). 70&/05<*$5*/&/#$ 5$2%05*, Z[9=*, 
).&'021' &'$ 5276$% 04 5$2%05* :/&'/5 ) -.)** )53 -$.. 
*')($ 04 /53/#/32). 5$2%05* 7)+ 3/44$% NXY, X\Q8 "5$ 7)^0% 
3%):6)-G 04 >rosophila /5 425-&/05). 5$2%0('+*/0.01/-). 
*&23/$* /* /&* &/5+ 603+ */K$8 J'$%$)* 6$')#/02%). &$*&*, 
*2-' )* 705/&0%/51 04 0(&070&0% %$*(05*$*, )%$ :$.. 
)((./-)6.$ /5 >rosophila, /& /* *&/.. 3/44/-2.& &0 )**$** 
5$2%05). %$*(05*$* 3/%$-&.+8 9'$%$40%$, Malliphora *&/.. 
(%$*$5&* &'$ 6$*& 703$. 60&' 40% $.$-&%0('+*/0.01/-). 
%$-0%3/51 )53 40% 425-&/05). /7)1/518 J/&' %$*($-& &0 &'$ 
.)&&$%, )((%0)-'$* &0 $C(%$** 1$5$&/-)..+ $5-03$3 425-&/05). 
4.20%$*-$5-$ 3+$* /5 -.)**$* 04 5$2%05* /5 >rosophila )%$ 
(%07/*/51, 1/#$5 &'$ $5')5-$3 *$5*/&/#/&+ 04 %$-$5&.+ 
3$#$.0($3 1$5$&/-)..+ $5-03$3 =)>? 3+$* NX], YVQ8 F+ &'$ 
;Dc=; 7$&'03 NYOQ, /8$8 6+ 70*)/- )5).+*/* :/&' ) 
%$(%$**/6.$ -$.. 7)%G$%, /& ')* %$-$5&.+ 6$-07$ (0**/6.$ &0 
$C(%$** *($-/4/- (%0&$/5* /5 *7).. 5276$%* 04 Z[9=* 
3$%/#$3 4%07 ) -07705 (%01$5/&0% 0% $#$5 /5 */51.$ 
Z[9=* NY>Q8 @& /*, '0:$#$%, 50& 4$)*/6.$ :/&' &'/* 7$&'03 &0 
1$5$%)&$ .)%1$ 5276$%* 04 /53/#/32).* -)%%+/51 $C)-&.+ &'$ 
*)7$ -$..2.)% $C(%$**/05 ()&&$%5, :'/-' /* &'$ (%$%$E2/*/&$ 
&0 ($%40%7 ) *+*&$7)&/- 425-&/05). )5).+*/* 04 /53/#/32). 
5$2%05*8 

 
_. \:CG\:FIOW: 

 
H.20%$*-$5-$ /7)1/51 /5 ./#/51 )5/7).* 044$%* ) 

:/3$ %)51$ 04 (0**/6/./&/$* &0 /5#$*&/1)&$ 5$2%05). )-&/#/&+ 
/5 %$). &/7$ )53 )& /5-%$)*/51 *()&/). %$*0.2&/05, 

-07(.$7$5&/51 -.)**/-). $.$-&%0('+*/0.01/-). 7$&'03*8 
9$-'5/-). )3#)5-$* /5 &'$ 4/$.3 04 4.20%$*-$5& /53/-)&0%* 
)53 -)1$3 -07(0253* (%0#/3$ 50& 05.+ &'$ (0**/6/./&+ &0 
705/&0% #)%/02* /05/- -05-$5&%)&/05* in vivo, 62& ).*0 &0 
/54.2$5-$ &'$*$ -05-$5&%)&/05* )53 0&'$% -$..2.)% (%0-$**$* 
05 4)*& &/7$*-).$*8 

 
 9'$ '/1' *()&/). %$*0.2&/05 04 -0540-). )53 &:0<

('0&05</7)1/51 0($5* 2( ) 5$: $C($%/7$5&). )((%0)-' &0 
*7).. )5/7).* ./G$ >rosophila, :'0*$ *7).. 5$2%05* 
(%$#/02*.+ 7)3$ in vivo )((%0)-'$* 3/44/-2.&8 9'$ 
/5&%032-&/05 04 &%)5*1$5/- 4.20%$*-$5& (%06$* )53 425-&/05). 
-07(0253*, $*($-/)..+ /5 >rosophila, 7/1'& *07$ 3)+ 
*0.#$ &'$ (%06.$7 04 *$.$-&/#$.+ 7)%G/51 */51.$ -$..* :'/-' 
)%$ ')%3 &0 )--$** :/&' /5&%)-$..2.)% 3+$ /5^$-&/05 
&$-'5/E2$*8 A5&/. &'$5 &'$ $CE2/*/&$ )7$5)6/./&+ 04 .)%1$% 
4./$*, /5 ()%&/-2.)% Malliphora, &0 &'$ */72.&)5$02* 
)((./-)&/05 04 425-&/05). 0(&/-). )53 $.$-&%0('+*/0.01/-). 
&$-'5/E2$* :/.. '$.( $.2-/3)&/51 '0: &'$ 6%)/5 7)5)1$* 
*$5*0%/<70&0% -05&%0. &)*G* 6+ *($-/4/- :/%/51 )53 *+5)(&/- 
(%0-$**/51 /5 *7).. 5$2%05). -/%-2/&*8 J/&' Malliphora /& /* 
(0**/6.$ &0 705/&0% 6+ *0('/*&/-)&$3 &$-'5/E2$* 603+ 
70#$7$5&* 32%/51 4./1'& /5 0%3$% &0 %$-05*&%2-& &'$ #/*2). 
*&/72./ *$$5 /5 ) 5)&2%). */&2)&/05 40% %$(.)+ :'$5 %$-0%3/51 
5$2%05). )-&/#/&+ NOY, YU, YPQ8 L2-' )((%0)-'$* :/.. '$.( 
-.)%/4+ '0: 6$')#/02%)..+ %$.$#)5& #/*2). /540%7)&/05 /* 
(%0-$**$3 /5 &'$ /5*$-& 6%)/58 
 
8. AFDML`K:PVU:MIG 
 

 ;)%&/5 `1$.'))4, ;)&&'/)* H%/-G$, ;)%G2* L)2$% 
)53 ['/./( 9/55$4$.3 :$%$ /5#0.#$3 /5 *07$ 04 &'$ (%0^$-&* 
*277)%/K$3 /5 &'/* %$#/$:8 9'$ :0%G /5 &'$ )2&'0%I* 
.)60%)&0%+ /* *2((0%&$3 6+ &'$ S$2&*-'$ 
H0%*-'251*1$7$/5*-')4& NSHbQ8 J$ )%$ 1%)&$42. &0 `7/.+ 
F)/%3 40% '$.(42. -077$5&* 05 &'$ 7)52*-%/(&8 
 
1. C:":C:MF:G 

 
O8 `../*<S)#/$* b8=8a =)1$3 -07(0253*a ('0&0%$.$)*$ 
&$-'50.01+ 40% -05&%0. 04 -$..2.)% -'$7/*&%+ )53 
('+*/0.01+8 *at Methods P, XO]<X>\ N>VVYQ 
>8 R$.7-'$5 H8 " J8 S$5Ga S$$( &/**2$ &:0<('0&05 
7/-%0*-0(+8 *at Methods >, ]U><]PV N>VVWQ 
U8 L#0603) h8 " c8 k)*23)a [%/5-/(.$* 04 &:0<('0&05 
$C-/&)&/05 7/-%0*-0(+ )53 /&* )((./-)&/05* &0 5$2%0*-/$5-$8 
*euron WV, \>U<\U] N>VVXQ 
P8 9)G)')*'/ D8, [8 =)7)-'0, e8S8 Z$-'.$/&$% " F8 R$%7)5a 
;$)*2%$7$5& 04 /5&%)-$..2.)% -).-/278 Physiol Rev Y], 
OV\]<OO>W NO]]]Q 
W8 R)&$%$5 e8R8 " =8 L-'/.*&%)a F.0:4.+ 4./1'& )53 0(&/- 
4.0:8 @@8 R$)3 70#$7$5&* 32%/51 4./1'&8 X Vxp Biol >V> N[& 
OOQ, OP]O<OWVV NO]]]Q 
X8 `1$.'))4 ;8 " c8 h$%5a B/*/05 /5 4.+/51 /5*$-&*8 Murr 
Opin *eurobiol O>, X]]<YVX N>VV>Q 
Y8 F0%*& D8 " e8 R))1a _$2%). 5$&:0%G* /5 &'$ -0-G(/& 04 
&'$ 4.+8 X Momp Physiol YAZ O\\, PO]<PUY N>VV>Q 
\8 `1$.'))4 ;8 " D8 F0%*&a D .00G /5&0 &'$ -0-G(/& 04 &'$ 
4.+a #/*2). 0%/$5&)&/05, ).10%/&'7*, )53 /3$5&/4/$3 5$2%05*8 X 
*eurosci OU, PWXU<PWYP NO]]UQ 
]8 `1$.'))4 ;8, c8 h$%5, R8b8 h%)((, e8 h%$&K6$%1, c8 
h2%&K " D8<h8 J)%K$-')a _$2%). $5-03/51 04 
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6$')#/02%)..+ %$.$#)5& #/*2).<70&/05 /540%7)&/05 /5 &'$ 4.+8 
Trends *eurosci >W, ]X<OV> N>VV>Q 
OV8 `1$.'))4, ;8, e8 b%$:$, h8 h)%7$/$%, c8 h$%5, c8 
h2%&K, )53 D8 h8 J)%K$-'), _0#$. )((%0)-'$* &0 #/*2). 
/540%7)&/05 (%0-$**/51 /5 /5*$-&*a -)*$ *&23/$* 05 5$2%05). 
-07(2&)&/05* /5 &'$ 6.0:4.+8, /5 Methods in insect sensory 
neuroscience, $3/&$3 6+ 98 D8 ='%/*&$5*$5, ((8 O\W<>O>, 
=c= [%$**, F0-) c)&05, >VVW8 
OO8 R)2*$5, h8, 9'$ .062.)<-07(.$C 04 &'$ 4.+a *&%2-&2%$, 
425-&/05 )53 */15/4/-)5-$ /5 #/*2). 6$')#/02%8, /5 
Photoreception and vision in invertebrates, $3/&$3 6+ ;8 D8 
D./, ((8 W>U<WW], [.$527 [%$**, _$: k0%G, Z05305, O]\P8 
O>8 F0%*& D8 " ;8 `1$.'))4a [%/5-/(.$* 04 #/*2). 70&/05 
3$&$-&/058 Trends *eurosci O>, >]Y<UVX NO]\]Q 
OU8 S021.)** e8h8 " _8e8 L&%)2*4$.3a B/*2). 70&/05 
3$&$-&/05 -/%-2/&* /5 4./$*a ($%/('$%). 70&/05 -07(2&)&/05 
6+ /3$5&/4/$3 *7)..<4/$.3 %$&/50&0(/- 5$2%05*8 X *eurosci OW, 
WW]X<WXOO NO]]WQ 
OP8 F0%*& D8 " ;8 `1$.'))4a In vivo /7)1/51 04 -).-/27 
)--272.)&/05 /5 4.+ /5&$%5$2%05* )* $./-/&$3 6+ #/*2). 
70&/05 *&/72.)&/058 Proc *atl Acad Sci 4 S A \], POU]<
POPU NO]]>Q 
OW8 L/51.$ L8 " D8 F0%*&a S$53%/&/- /5&$1%)&/05 )53 /&* %0.$ 
/5 -07(2&/51 /7)1$ #$.0-/&+8 Science >\O, O\P\<O\WV 
NO]]\Q 
OX8 h)%7$/$% h8, R8b8 h%)(( " ;8 `1$.'))4a [0(2.)&/05 
-03/51 04 *$.4<70&/05a )((.+/51 6)+$*/)5 )5).+*/* &0 ) 
(0(2.)&/05 04 #/*2). /5&$%5$2%05* /5 &'$ 4.+8 X *europhysiol 
]P, >O\><>O]P N>VVWQ 
OY8 h$%5 c8, e8R8 #)5 R)&$%$5, =8 ;/-')$./*, e8[8 
Z/53$7)55 " ;8 `1$.'))4a H25-&/05 04 ) H.+ ;0&/05<
L$5*/&/#$ _$2%05 ;)&-'$* `+$ ;0#$7$5&* 32%/51 H%$$ 
H./1'&8 P!oS Biol U, $OYO N>VVWQ 
O\8 h%)(( R8b8 " c8 R$51*&$56$%1a `*&/7)&/05 04 *$.4<
70&/05 6+ 0(&/- 4.0: (%0-$**/51 /5 */51.$ #/*2). 
/5&$%5$2%05*8 *ature U\P, PXU<PXX NO]]XQ 
O]8 R$51*&$56$%1 c8a =07705 #/*2). %$*(05*$ (%0($%&/$* 
04 1/)5& #$%&/-). -$..* /5 &'$ .062.) (.)&$ 04 &'$ 6.0:4.+ 
=)../('0%)8 X Momp Physiol YAZ OP], OY]<O]U NO]\>Q 
>V8 R$51*&$56$%1 c8, h8 R)2*$5 " F8 R$51*&$56$%1a 9'$ 
5276$% )53 *&%2-&2%$ 04 1/)5& #$%&/-). -$..* NBLQ /5 &'$ 
.062.) (.)&$ 04 &'$ 6.0:4.+ =)../('0%) $%+&'%0-$(').)8 X 
Momp Physiol YAZ OP], OXU<OYY NO]\>Q 
>O8 h%)(( R8b8, F8 R$51*&$56$%1 " c8 R$51*&$56$%1a 
S$53%/&/- *&%2-&2%$ )53 %$-$(&/#$<4/$.3 0%1)5/K)&/05 04 0(&/- 
4.0: (%0-$**/51 /5&$%5$2%05* /5 &'$ 4.+8 X *europhysiol Y], 
O]V><O]OY NO]]\Q 
>>8 R$51*&$56$%1 c8a L(/G$ %$*(05*$* 04 l505<*(/G/51l 
#/*2). /5&$%5$2%05$8 *ature >YV, UU\<UPV NO]YYQ 
>U8 R))1 e8, ;8 `1$.'))4 " D8 F0%*&a S$53%/&/- /5&$1%)&/05 
04 70&/05 /540%7)&/05 /5 #/*2). /5&$%5$2%05* 04 &'$ 6.0:4.+8 
*eurosci !ett OPV, OYU<OYX NO]]>Q 
>P8 R))1 e8 " D8 F0%*&a L()&/). 3/*&%/62&/05 )53 
-')%)-&$%/*&/-* 04 #0.&)1$<1)&$3 -).-/27 */15).* :/&'/5 
#/*2). /5&$%5$2%05*8 X *europhysiol \U, OVU]<OVWO N>VVVQ 
>W8 b%+5G/$:/-K b8, ;8 [0$5/$ " c8k8 9*/$5a D 5$: 
1$5$%)&/05 04 =)>? /53/-)&0%* :/&' 1%$)&.+ /7(%0#$3 
4.20%$*-$5-$ (%0($%&/$*8 X Biol Mhem >XV, UPPV<UPWV 
NO]\WQ 
>X8 `6$%')%3 ;8 " [8 `%5$a =).-/27 6/53/51 &0 4.20%$*-$5& 
-).-/27 /53/-)&0%*a -).-/27 1%$$5, -).-/27 0%)51$ )53 

-).-/27 -%/7*058 Biochem Biophys Res Mommun O\V, >V]<
>OW NO]]OQ 
>Y8 h%)(( R8b8, c8 R$51*&$56$%1 " ;8 `1$.'))4a 
F/50-2.)% -05&%/62&/05* &0 0(&/- 4.0: (%0-$**/51 /5 &'$ 4.+ 
#/*2). *+*&$78 X *europhysiol \W, Y>P<YUP N>VVOQ 
>\8 S$5G J8, e8R8 L&%/-G.$% " J8J8 J$66a 9:0<('0&05 
.)*$% *-)55/51 4.20%$*-$5-$ 7/-%0*-0(+8 Science >P\, YU<
YX NO]]VQ 
>]8 h2%&K c8, ;8 H%/-G$, e8 h).6, [8 9/55$4$.3 " ;8 L)2$%a 
D((./-)&/05 04 72.&/./5$ &:0<('0&05 7/-%0*-0(+ &0 
425-&/05). in vivo /7)1/518 X *eurosci Methods OWO, >YX<
>\X N>VVXQ 
UV8 _/$.*$5 98, ;8 H%/-G$, S8 R$..:$1 " [8 D53%$*$5a R/1' 
$44/-/$5-+ 6$)7 *(./&&$% 40% 72.&/40-). 72.&/('0&05 
7/-%0*-0(+8 X Microsc >VO, UX\<UYX N>VVOQ 
UO8 R))1 e8, J8 S$5G " D8 F0%*&a H.+ 70&/05 #/*/05 /* 
6)*$3 05 c$/-')%3& 3$&$-&0%* %$1)%3.$** 04 &'$ */15).<&0<
50/*$ %)&/08 Proc *atl Acad Sci 4 S A OVO, OXUUU<OXUU\ 
N>VVPQ 
U>8 R))1 e8 " D8 F0%*&a S$53%0<3$53%/&/- /5&$%)-&/05* 
6$&:$$5 70&/05<*$5*/&/#$ .)%1$<4/$.3 5$2%05* /5 &'$ 4.+8 X 
*eurosci >>, U>>Y<U>UU N>VV>Q 
UU8 =25&K R8, e8 R))1 " D8 F0%*&a _$2%). /7)1$ (%0-$**/51 
6+ 3$53%/&/- 5$&:0%G*8 Proc *atl Acad Sci 4 S A OVV, 
OOV\><OOV\W N>VVUQ 
UP8 =25&K R8, e8 R))1, H8 H0%*&5$%, @8 L$1$# " D8 F0%*&a 
c062*& -03/51 04 4.0:<4/$.3 ()%)7$&$%* 6+ )C0<)C05). 1)( 
^25-&/05* 6$&:$$5 4.+ #/*2). /5&$%5$2%05*8 Proc *atl Acad 
Sci 4 S A OVP, OV>>]<OV>UU N>VVYQ 
UW8 ;/..$% e8[8 " D8 L$.#$%*&05a c)(/3 G/../51 04 */51.$ 
5$2%05* 6+ /%%)3/)&/05 04 /5&%)-$..2.)%.+ /5^$-&$3 3+$8 
Science >VX, YV><YVP NO]Y]Q 
UX8 R)2*$5 h8 " =8 J$'%')'5a _$2%). -/%-2/&* 7$3/)&/51 
#/*2). 4./1'& -05&%0. /5 4./$*8 @@8 L$()%)&/05 04 &:0 -05&%0. 
*+*&$7* 6+ 7/-%0*2%1/-). 6%)/5 .$*/05*8 X *eurosci OV, UWO<
UXV NO]]VQ 
UY8 _)**$. S8c8, b8 b$/1$% " R8L8 L$+)5a S/44$%$5&/)&/05 04 
4.+ #/*2). /5&$%5$2%05* )4&$% .)*$% )6.)&/05 04 &'$/% -$5&%). 
&)%1$&* $)%.+ /5 3$#$.0(7$5&8 X Momp *eurol >OX, P>O<P>\ 
NO]\UQ 
U\8 b$/1$% b8 " S8c8 _)**$.a B/*2). 0%/$5&)&/05 6$')#/02% 
04 4./$* )4&$% *$.$-&/#$ .)*$% 6$)7 )6.)&/05 04 /5&$%5$2%05$*8 
*ature >]U, U]\<U]] NO]\OQ 
U]8 h$..$% D8, L898 L:$$5$+, 98 m)%*, =8e8 "lh)5$ " ;8 
R$/*$56$%1a 9)%1$&$3 $C(%$**/05 04 &$&)52* 5$2%0&0C/5 
/5&$%4$%$* :/&' 6$')#/0%). %$*(05*$* &0 *$5*0%+ /5(2& /5 
S%0*0('/.)8 X *eurobiol WV, >>O<>UU N>VV>Q 
PV8 c/*&$% e8 " ;8 R$/*$56$%1a S/*&/5-& 425-&/05* 04 
5$2%05). *+5)(&06%$#/5 /5 3$#$.0(/51 )53 7)&2%$ 4.+ 
('0&0%$-$(&0%*8 X *eurobiol XX, O>YO<O>\P N>VVXQ 
PO8 J)%K$-') D8h8, ;8 `1$.'))4 " D8 F0%*&a _$2%). -/%-2/& 
&25/51 4.+ #/*2). /5&$%5$2%05* &0 70&/05 04 *7).. 06^$-&*8 @8 
S/**$-&/05 04 &'$ -/%-2/& 6+ (')%7)-0.01/-). )53 
('0&0/5)-&/#)&/05 &$-'5/E2$*8 X *europhysiol X], U>]<UU] 
NO]]UQ 
P>8 `1$.'))4 ;8a "5 &'$ 5$2%05). 6)*/* 04 4/12%$<1%0253 
3/*-%/7/5)&/05 6+ %$.)&/#$ 70&/05 /5 &'$ #/*2). *+*&$7 04 
&'$ 4.+a @@8 H/12%$<3$&$-&/05 -$..*, ) 5$: -.)** 04 #/*2). 
/5&$%5$2%05*8 Biol Mybern W>, O]W<>V] NO]\WQ 
PU8 H)%%0: h8, e8 R))1 " D8 F0%*&a @5(2& 0%1)5/K)&/05 04 
72.&/425-&/05). 70&/05<*$5*/&/#$ 5$2%05* /5 &'$ 6.0:4.+8 X 
*eurosci >U, ]\VW<]\OO N>VVUQ 
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PP8 H)%%0: h8, D8 F0%*& " e8 R))1a L')%/51 %$-$(&/#$ 4/$.3* 
:/&' +02% 5$/1'60%*a &25/51 &'$ #$%&/-). *+*&$7 -$..* &0 
:/3$ 4/$.3 70&/058 X *eurosci >W, U]\W<U]]U N>VVWQ 
PW8 R))1 e8 " D8 F0%*&a _$2%). 7$-')5/*7 253$%.+/51 
-07(.$C %$-$(&/#$ 4/$.3 (%0($%&/$* 04 70&/05<*$5*/&/#$ 
/5&$%5$2%05*8 *at *eurosci Y, X>\<XUP N>VVPQ 
PX8 L'$..$+ e8, h8 S$3$G, 98 L-'26$%&, D8 H$/1$5*()5, h8 
L-'2.&K, L8 R076)-', h8 J/..$-G$ " c8 J$/.$%a R0%/K05&). 
-$.. %$-$(&/#$ 4/$.3* )%$ %$32-$3 /5 -055$C/5WY<3$4/-/$5& 
7/-$8 Vur X *eurosci >U, UOYX<UO\X N>VVXQ 
PY8 h2%&K c8, D8h8 J)%K$-') " ;8 `1$.'))4a 9%)5*4$% 04 
#/*2). 70&/05 /540%7)&/05 #/) 1%)3$3 *+5)(*$* 0($%)&$* 
./5$)%.+ /5 &'$ 5)&2%). )-&/#/&+ %)51$8 X *eurosci >O, X]WY<
X]XX N>VVOQ 
P\8 R))1 e8 " D8 F0%*&a "%/$5&)&/05 &25/51 04 70&/05<
*$5*/&/#$ 5$2%05* *')($3 6+ #$%&/-).<'0%/K05&). 5$&:0%G 
/5&$%)-&/05*8 X Momp Physiol A *euroethol Sens *eural 
Behav Physiol O\], UXU<UYV N>VVUQ 
P]8 J)%K$-') D8h8, c8 h2%&K " ;8 `1$.'))4a L+5)(&/- 
&%)5*4$% 04 3+5)7/- 70&/05 /540%7)&/05 6$&:$$5 /3$5&/4/$3 
5$2%05* /5 &'$ #/*2). *+*&$7 04 &'$ 6.0:4.+8 *euroscience 
OO], OOVU<OOO> N>VVUQ 
WV8 h).6 e8, ;8 `1$.'))4 " c8 h2%&Ka c062*& @5&$1%)&/05 04 
;0&/05 @540%7)&/05 /5 &'$ H.+ B/*2). L+*&$7 c$#$).$3 6+ 
L/51.$ =$.. ['0&0)6.)&/058 X *eurosci >X, Y\]\<Y]VX 
N>VVXQ 
WO8 LK-K2()G Z8 " J8F8 h%/*&)5, e%8a J/3$*(%$)3 
7$-')50*$5*0%+ )-&/#)&/05 04 &'$ *$%0&05$%1/- *+*&$7 04 
&'$ 7$3/-/5). .$$-'8 X *europhysiol YP, >XOP<>X>P NO]]WQ 
W>8 h2%&K c8, B8 Sn%% " ;8 `1$.'))4a S$53%/&/- -).-/27 
)--272.)&/05 )**0-/)&$3 :/&' 3/%$-&/05<*$.$-&/#$ )3)(&)&/05 
/5 #/*2). 70&/05<*$5*/&/#$ 5$2%05* in vivo8 X *europhysiol 
\P, O]OP<O]>U N>VVVQ 
WU8 bo&K h8b8 " R8 J$5G/51a B/*2). -05&%0. 04 .0-070&/05 
/5 :).G/51 4%2/&4.+ 3%0*0('/.)8 X Momp Physiol \W, >UW<>XX 
NO]YUQ 
WP8 L$G2.$% c8a D4&$%$44$-& 04 *$$5 70&/05 :/&' ) *&)6/./K$3 
%$&/5). /7)1$8 Science OU], PO]<P>V NO]XUQ 
WW8 L%/5/#)*)5 ;8B8 " S8c8 S#0%)Ga 9'$ :)&$%4).. /..2*/05 
/5 )5 /5*$-& #/*2). *+*&$78 Qision Res O], OPUW<OPUY NO]Y]Q 
WX8 Sn%% B8 " ;8 `1$.'))4a In vivo -).-/27 )--272.)&/05 
/5 (%$*+5)(&/- )53 (0*&*+5)(&/- 3$53%/&$* 04 #/*2). 
/5&$%5$2%05*8 X *europhysiol \>, UU>Y<UUU\ NO]]]Q 
WY8 ;)33$** 98 " L8F8 Z)21'./5a D3)(&)&/05 04 &'$ 70&/05<
*$5*/&/#$ 5$2%05 RO /* 1$5$%)&$3 .0-)..+ )53 10#$%5$3 6+ 
-05&%)*& 4%$E2$5-+8 Proc R Soc !ond B Biol Sci >>\, >WO<
>YW NO]\WQ 
W\8 _$%/ [8 " L8F8 Z)21'./5a b.06). #$%*2* .0-). )3)(&)&/05 
/5 4.+ 70&/05<*$5*/&/#$ 5$2%05*8 Proc Biol Sci >Y>, >>PU<
>>P] N>VVWQ 
W]8 h2%&K c8a =)>? -.$)%)5-$ /5 #/*2). 70&/05<*$5*/&/#$ 
5$2%05* 04 &'$ 4.+ *&23/$3 in vivo 6+ *$5*0%+ *&/72.)&/05 
)53 AB ('0&0.+*/* 04 -)1$3 =)>?8 X *europhysiol ]>, PW\<
PXY N>VVPQ 
XV8 h2%&K c8a S/%$-&/05<*$.$-&/#$ )3)(&)&/05 /5 4.+ #/*2). 
70&/05<*$5*/&/#$ 5$2%05* /* 1$5$%)&$3 6+ )5 /5&%/5*/- 
-0532-&)5-$<6)*$3 7$-')5/*78 *euroscience OPX, WYU<W\U 
N>VVYQ 
XO8 `../*<S)#/$* b8=8 " e8R8 h)(.)5a _/&%0('$5+.<`b9D, ) 
('0&0.)6/.$ -'$.)&0% &')& *$.$-&/#$.+ 6/53* =)>? :/&' '/1' 
)44/5/&+ )53 %$.$)*$* /& %)(/3.+ 2(05 ('0&0.+*/*8 Proc *atl 
Acad Sci 4 S A ]O, O\Y<O]O NO]]PQ 

X>8 R))1 e8, H8 9'$25/**$5 " D8 F0%*&a 9'$ /5&%/5*/- 
$.$-&%0('+*/0.01/-). -')%)-&$%/*&/-* 04 4.+ .062.) (.)&$ 
&)51$5&/). -$..*a @@8 D-&/#$ 7$76%)5$ (%0($%&/$*8 X Momput 
*eurosci P, UP]<UX] NO]]YQ 
XU8 J$5 R8, 98;8 J$/1$%, 98L8 H$%12*05, ;8 L')'/32..)', 
L8L8 L-0&& " @8F8 Z$#/&)5a D S%0*0('/.) h=_j -')55$. 
$**$5&/). 40% $)%.+ $76%+05/- 3$#$.0(7$5&8 X *eurosci >W, 
OVOPY<OVOWX N>VVWQ 
XP8 b2 _8, h8 B$%#)$G$, R8 R2 " e8H8 L&0%7a 
h#Ydh=_jd; )53 R=_d', 62& 50& h=)>dLh -')55$.*, 
-05&%/62&$ &0 &'$ *07)&/- 7$3/27 )4&$%<'+($%(0.)%/K)&/05 
)53 $C-/&)6/./&+ -05&%0. /5 =DO '/((0-)7(). (+%)7/3). 
-$..*8 X Physiol WXX, X\]<YOW N>VVWQ 
XW8 Z):%$5-$ e8e8, H8 L)%)1), e8H8 ='2%-'/.., e8;8 L&)&.)53, 
h8`8 9%)#/*, H8h8 LG/55$% " =8e8 ;-F)/5a L07)&03$53%/&/- 
h#Ydh=_jd; -')55$.* -05&%0. /5&$%*(/G$ /5&$%#). /5 
'/((0-)7(). /5&$%5$2%05*8 X *eurosci >X, O>U>W<O>UU\ 
N>VVXQ 
XX8 k2$ =8 " k8 k))%/a h=_jd; -')55$.* -05&%0. *(/G$ 
)4&$%3$(0.)%/K)&/05 )53 62%*& 1$5$%)&/05 /5 '/((0-)7(). 
5$2%05*8 X *eurosci >P, PXOP<PX>P N>VVPQ 
XY8 c)^)*'$G')% h8[8 " B8c8 L')7(%)*)3a b0.1/ )5).+*/* 
04 &)51$5&/). 5$2%05* /5 &'$ .062.) (.)&$ 04 S%0*0('/.) 
7$.)501)*&$%8 X Biosci >], ]U<OVP N>VVPQ 
X\8 L-0&& `8h8, 98 c))6$ " Z8 Z20a L&%2-&2%$ 04 &'$ #$%&/-). 
)53 '0%/K05&). *+*&$7 5$2%05* 04 &'$ .062.) (.)&$ /5 
S%0*0('/.)8 X Momp *eurol PWP, PYV<P\O N>VV>Q 
X]8 ;)5G ;8, S8H8 c$/44, _8 R$/7, ;8J8 H%/$3%/-', D8 
F0%*& " "8 b%/$*6$-Ga D Hc`9<6)*$3 -).-/27 6/0*$5*0% 
:/&' 4)*& */15). G/5$&/-* )53 '/1' 4.20%$*-$5-$ -')51$8 
Biophys X ]V, OY]V<OY]X N>VVXQ 
YV8 c$/44 S8H8, D8 @'%/51, b8 b2$%%$%0, `8k8 @*)-044, ;8 
e0$*-', e8 _)G)/ " D8 F0%*&a In vivo [$%40%7)5-$ 04 
b$5$&/-)..+ `5-03$3 @53/-)&0%* 04 _$2%). D-&/#/&+ /5 H./$*8 
X *eurosci >W, PYXX<PYY\ N>VVWQ 
YO8 Z$$ 98 " Z8 Z20a ;0*)/- )5).+*/* :/&' ) %$(%$**/6.$ -$.. 
7)%G$% N;Dc=;Q 40% S%0*0('/.) 5$2%). 3$#$.0(7$5&8 
Trends *eurosci >P, >WO<>WP N>VVOQ 
Y>8 c)1'2 L8B8, ;8 e0$*-', D8 F0%*& " S8H8 c$/44a L+5)(&/- 
0%1)5/K)&/05 04 .062.) (.)&$ &)51$5&/). -$..* /5 S%0*0('/.)a 
1)77)<D7/5062&+%/- )-/3 %$-$(&0%* )53 -'$7/-). %$.$)*$ 
*/&$*8 X Momp *eurol WV>, W]\<XOV N>VVYQ 
YU8 F0$33$G$% _8, e8[8 Z/53$7)55, ;8 `1$.'))4 " e8 m$/.a 
c$*(05*$* 04 6.0:4.+ 70&/05<*$5*/&/#$ 5$2%05* &0 
%$-05*&%2-&$3 0(&/- 4.0: ).051 02&300% 4./1'& ()&'*8 X Momp 
Physiol A *euroethol Sens *eural Behav Physiol O]O, 
OOPU<OOWW N>VVWQ 
YP8 h)%7$/$% h8, e8R8 #)5 R)&$%$5, c8 h$%5 " ;8 `1$.'))4a 
`5-03/51 04 5)&2%)./*&/- 0(&/- 4.0: 6+ ) (0(2.)&/05 04 
6.0:4.+ 70&/05<*$5*/&/#$ 5$2%05*8 X *europhysiol ]X, 
OXV><OXOP N>VVXQ 
YW8 `1$.'))4 ;8 " D8 F0%*&a =).-/27 )--272.)&/05 /5 
#/*2). /5&$%5$2%05* 04 &'$ 4.+a *&/72.2* 3$($53$5-$ )53 
%$.)&/05*'/( &0 7$76%)5$ (0&$5&/).8 X *europhysiol YU, 
>WPV<>WW> NO]]WQ 
YX8 R))1 e8 " D8 F0%*&a S+$<-02(./51 #/*2)./K$* 5$&:0%G* 
04 .)%1$<4/$.3 70&/05<*$5*/&/#$ 5$2%05* /5 &'$ 4.+8 X Momp 
Physiol A *euroethol Sens *eural Behav Physiol O]O, PPW<
PWP N>VVWQ 
 
Abbre?iatio%sa DR[a )4&$%<'+($%(0.)%/*)&/05, ==Sa 
-')%1$3<-02(.$3 3$#/-$, =Ra -$5&%/421). '0%/K05&)., S=Ra 
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30%*). -$5&%/421). '0%/K05&)., HSa 4/12%$ 3$&$-&/05, RL`a 
'0%/K05&). *+*&$7 $E2)&0%/)., _Sa 52.. 3/%$-&/05, [Sa 
(%$4$%%$3 3/%$-&/05, Z[9=a .062.) (.)&$ &)51$5&/). -$.., ABa 
2.&%)#/0.$&, B=Ra #$5&%). -$5&%/421). '0%/K05&)., BLa 
#$%&/-). *+*&$7 
 
De7 `orRsa =).-/27, @5#$%&$6%)&$, Z)*$% D6.)&/05, 
;0&/05, 9:0<['0&05 ;/-%0*-0(+, AB ['0&0.+*/*, B/*2). 
L+*&$7, c$#/$: 
 
Ge%R corresHo%Re%ce toa c)4)$. h2%&K, Z$'%*&2'. 
_$2%06/0.01/$, H)G2.&)& F/0.01/$, A5/#$%*/&)& F/$.$4$.3, 
[0*&4)-' OVVOUO, S<UUWVO F/$.$4$.3, b$%7)5+, 9$.a P]<W>O<
OVXWWYY, H)Ca P]<W>O<OVX<\]VUP, `<7)/.a %)4)$.8G2%&Kp25/<
6/$.$4$.383$ 
 
!""#$%%&&&'()*+,)-.,-'*/0%,1//-."%2*345'!"6 
 
 
 
 
 


