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


��� �����
� �
��� �� ������ ����
�

����� ������� ��	
��� 

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

��������

�������� ����	���
 �� ���

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

��� �
��
� ���

�� �
� ����� �
� ���� ������ ���

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

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

����
�%��&
��
 �
���& '
 �&&�
��
& �� �� (�

��
�)�	��*���*
&�+

�������� ��� ����

��������

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

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

��
�!��� �	�
��������"���
 �	��� ����	��� ������������ ��� ����� �� � ������ � ��� ����� 	�

�� ����� ����� 	� ��� ������� ������ �	����� #� ��� �	
�� ��� �	��� �	������	�� ��� ��	��	���

��
 �	������!�� ��
 �	�������� ����� ��	� ��� ������� ���������� ������� �	����� �	������

����� 
��� 	��������	� ��
 ������� ����� ����������� $�� "������ "��
��� ������� �	������	��

��
 %&' 
���� 
��������� 
������ ��
���
��� ����	�� �� ���� ��������� ������� ��� ������ 	�

�	������ $�� �	
�� ����	
���� ������������� ��� �������������� 	"�����
 
�����"���	�� 	�

"	�� ������������� ��
 ������������� �������� 	� ������ ��
 �	����� ����	����

�



������������

( ���
������� ������!����	� 	� ����	�� �� ��� ������� ������ �	���� )*�+ �� �� ������ 	�

�	������� ( ������ ���� ����	�
� �	 ������ ���������	� �� �� ����	�������� ������ �����	��

,	� �������� 
��� ����	�
��� �	 ��� ����	��� �	
�����	� 	� ����
��� ������� ��������� ������

����� �	
����� ����� !���� �� ��� �������� ��������� ��
 ��� ��������� �	 ��� ������� ����� )	�

�	����	�+� �	����� ����� ��� ���� �	�������� �	
������� ����� !���� �� �
��� ��� ��������

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

������ ��
 �	����� ����� ��� ���� 
�-����� ����� �� ������ ��������	�� �	������ ����� ����

��������� ������� ��	������� ���� �� ������� "��������� ��
 �	�	�� ��
 ��� ���������� �������

	�����.���	� 	� � ����� ���� �� ��� "���� 	� �	��� ������ ����� ��� ��������� �	� ��� 	� �����

������	�� "������ ���� ��� ��� ������ �	������ ����	�� ���� ��� �"�� �	 ����	�
 �	�	�	�������

�	 �����
 �
�� �	������� �	����� ������ "���� ����������� �	 ������� ������ ����	� ��	��
� �

�	������ ������������	� 	� �����
 �	������� "�� ���� ��� ��������� �	 �������� !���� �� �������


����� �� ����	��� �	 ������� 
����� ����� ��������� !��
��

����� �	�������
��� ��
 
��� ������	��� ���������	��� ��� ������/�	����� ������!����	� ��

���
�� ������ 0����� 
	�� "� 0������ �� �� � �����.�� ��� ������������� ����	���� 	� ����	��

���	�� ���� ����������� �� ������� *�� $��� !�
 ���� ���� *� ����� ��� ������� 
�	���

������ �	� 
�	��� �	������ "�� ��� �	��
���� �� "��
���� (�
 
���� �	�� ����� �� *� �����

"� ������!�
 �� �	������ ��� �	������ ����� 
���� �������� ��� "��� 	� %&' ��������	�� 1�� ���

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

$���� 
��� �"	�� ��� ��	������� ��
 ��	�	���	�� 	� ������ ��
 �	����� ����� ���� ��2���

��� ������ 	� �������� �	���������� 	� ��� �	����� "�� �� ��� �	 ���	������� �	
�� ��	��
�� �

���!�
 ���	������ 	� �	
 ���� ����� ������ (��	�����
 
��� ��� ������/�	����� ������!����	�

�� ��� ��2������� ������������ �	
�� 	� 3�"�� 4 �������� 
������ ������ ����� ������� ����������


����� ��
 ����� �		��
 	����� 
����� ��� �	����� ������ (� 
� ����� �� �������� ���� �	������	�

����� 
�Æ���� �	 ���	����� 
��� ��� ������������ ���
����� 3��� 
� ���
� � ����������� �	
��

	� ��� ����	��� 
������� �� ����� 1�� 	� ������� *�� 
�	�� ������������ �� "����� ��	
� ����

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

"���� ����	�
��
 ��
 ����
�	�
� #� �������
 �� �� � 
� ��	
�
 �	
 ���	�� ���
	�� ����"���	�

�




����� ���� �� ������������ �	��
 �����	���� ��� �	������������ 	� %&' ��������	�� ��
 �	

���� ���� �	 � ���
	�� 	� ������ ������ $��� 
	�� ��	
�
 ���� �	����	��	������ �������	��

�	�
�������� �����"��
 ��� ������� ����	���� 	� �	����� ������

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

�����
���� ����	����� ����� ���	�� �	����	��	������ ����"���	� ������� �� ���	����� ��������

� ��
 ��
 ������� ��������	� 	� ���� �	
�� �� ���� ��� �������� 	� %&' ��������	� ������

"�	�
��� �	 ���� �	�� �	������ ����� ������� �����!���� %&' 
����� 
���� 	����� ������� �������

$��� �� �	�"���
 
��� ��� �	�������� ���� ��� �	��� �������� 
���� 	��	 ���� ���� �� ����	��

������� �	������� ��	��� 
���
�
 "��
��� ���������� ��
 ������� �	������ �� �� ��������
 "�

���	���� 	� �	������ 
����	������� � ��
 "� ������ ������������� $��	��� � "������ 	� ���	��

��������� ��������	� ��
 ����"���	� ���� �	
�� ����
� �	����� ����	���� �� ��	�� ����� 
���

���������� ������ %&' 
����� ������ ����� ����� �� � ������ ������� �	 ��	�� 	� ��� �������


�� �� �	
��� 0�������� ��������	� �� ���	 ��� ������� ���
 "� ������� '���	�� 4 (""	�� ��

����� �	�������� �	
�� 	� �	����� ����� �� #� 	�� �	�
��������"���
� �	��������	� �	
��� 
�

!�
 ���� ��������� ��������	� ��� "� 
����"���.���� ��
 ���� ��� �	���	� �������� ��	
 ��������

��������	��

�� ��	
 ���� ���� ����������� �	
��� 
���� �	�"���� ������� ��������	�� 	� ��� �����"�����

	� �	������ ��
 ���������� 
���� ��
 
��� �� ��	
� �"	�� ��� ����	��� ������������ 	� *�� ���

����	����.� ���� ������� 	� ��� ������"�� ������������ 
���� $�� �	
�� ����
� �����	�	�������

����	��"�� ������ ��
 �	����� ���� ����	����� "	�� �� ��� ���� ��
 ��� �	�� 	� ��������

$�� ������������ ���
� �	 
���������� ���
����	�� 	� �	������	� �������� 	� ������/�	�����

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

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


����"���	� �� 	���� �	������ ������

	
�����

,����� 5��" ��	
� ������������ 
��� 	� 6� *��	�� �� �� �� "���
 	� ������������� ���	�
����

	� ������� ���� ���������� ��� 
�-����� ������� �������	� ��	������� 	� ������ ��
 �	�����

����� �� ������� *� )��� ���		� �
+� ,��� 5� ��	
� � ������ ����7� ����	��� �	 �	������ ��������

$



���������	� "� � ����
��� �����
��� ������� )����� 8�	������ ��������9 �� ��� �����	�
�� �	
�

�����	� �� ���� 	� ��� �	������ 	� ��� �������+� 0���	��� �	 �	������ �������� �� � �������� ����

	� ��������� �� ������ ������� ��� $�� ����7� ����	��� 
����
� ���	���� ��	� ��� ������� ����� 	�

�	����	� 	� ��� ����
��� ������� ������� �������� �	 ��� ��
�	��� 	� ��� ����	�7� ��������� !��
�

��� � ����� �������
� ����	��� �� ��� ���
������� 
������ ��������� �� 	�� ������� ����� )���

8��������
������9+� ��
 ���� ������ ����	��� �� ��� 8	���	�	��� �����9� : Æ �
��� 0���	���

�� "	�� 	� ����� ������ ��	
� ������ 	� �	 ��������	� 	� ��� ������ ����	��� ����	���� ����

����� "� �������
 �	� � �	������� ������� �� ��� 	���� ���
� �	������� ����	��� 
���	���	�

��	
���� ��� �������� �� ��� ����	���� 	� �	������ �	����� ������� �� ��	
� �� ,��� 5"� #�

����������� ��� ����	��� ����	��� ��	
� ������ ����������� �	 ������� ������ ��
 !���� �	
������

�� �
��� ��� �������� ��������� )����� �� ��� 5�� ����	���+� ����� ����� ����� �� 6� *��	�� ��

�� � 
��� �	� �������
 �	 � ���� ������ ��"������� ������������ 
	�� �� ���	�
��� ��� ��������

	� ����	�� ���	�� ��� ������ 	� ������� *� ��� �	��
 ���� ����	�� �� ����� 1�� ���� "�����

;��� �� ����� �
	 ����� 
	��

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

���� ,	� �	������ �������� ���������	�� ,��� 5� ��	
� � �	
�� ���� ����	�
��� ���� � ������

����� ��
 ,��� 5
 ��	
� ��	���� ���� ����	�
��� ���� � �	����� ����� $���� ��� "�� �
	 �����

����� ��	� � ����������� ���
	�� ��������	� 
��� � ���    ����� )<=> �������	��� 5=> ���

��"��	��+� $�� ������������ 	� ���� ���
	�� �� ��������
 ������������� �� ,��� �� �	�� 	� ���

������� 
������������� �������� 	� ��� �	
��� 
�����
 ��	� "�	�	����� 
���� ��� ���� ��� �	���

������� �	���������� �� ����	�
��
 ��
 ����
�	�
� 
��� ������� �	�	�������� ����"���	� ������

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

��� �	������
 	� �	������ ����� ��	� ��� �	��������� 	� 	����� ��	� ���� %&' �������� 
���

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

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

(� ,��� � ���	 ��
������� ��� ���"�� 	� %&' ������ ���� � 
�	�� �-������ ������� 	� �

�	
�� �	������ ���� ������ "�	�
�� ��
 ���
	��� ��	� �	������ ���� �	 �	������ ����� ?��� 	�

��� ���
���� �	� �����"����� �� ��� �������� 	� %&' 
���� �� ��
�������� ��� ��� ��
 �	 �	� ���

����	��� 	� ���� ���
�� 
� ���� ��� �������� ��������	� ��
 ���� ��� 
�����"���	� 	� ����

�	 "� ����	��� ( �	
�� ������ ���� ���� ��� ���� 
������
 �� ,��� 5� ��� � ������ �������

 



���"�� 	� %&' �-������ )�	����������� '���	� � �� ��� ���������+� 
���� � �	����� ���� )����

��� 	�� �� ,��� 5
+ ��� ��
 %&' �-������ )�	���������� '���	� @ �� ��� ���������+� ,����� @

��	
� ��� �	
�� ������ ����7� ����������	�� ��
 �������������
 ������������� �	�
�������� ��


�-������ �������� �	������� �� )"	�� �	�����.�
 �� 
�����"�
 �� �������+ �� ��� )�+ ��������


��
 )"+ 	���	�	��� ������ 	� �	������ ��������� 	��� 	�� ����� 	� ���������	�� )#� 	�� ���
	���

��� ���"���� ���������� �� ���� ��	����� ��
 ����� ��� ������������� �	������� ��	���� ������

�� 
��� "��	
 ��� !���� ������	�
� ���� �	�����.�
 �	 ������ ���� �� �� �"	�� ������ ���

���� �� ��������� !�����+ (� ��� ��������
 ������ ��� �������	�� �	�
������� ��	� ��� %&'

�� � �����!�
 �����	�
�� 
��� ������� �� �������������� ������ 
���� �� 	���	�	��� ����� ���

%&' ��������	� �� ��������� 
	�"��
� A	�� ��� �����!����	� �� ��������
� ��
 ��� ���������


	�"���� �� 	���	�	��� ������ �	��	
 ��	� ��� �����!����	� �	������������ 	� ��
���
��� %&'

������� '	� ��	
� �� ��� ����	��� �	 ��� �������� ����� �B Æ �
�� ��	� ��������
� �	� 
����

��� %&' ��������	� �� ������ �
������� "�� ������� ������
 �� 	���������� ������ #������
����

������ 	� ���������	� ������ �� �	�"�����	�� 	� ����� �����
��� �����!�
 ��
 ��������� 
	�"��



�����	��� )��� ,��� 5 	� �������
 �� �� �+�

(� ��� ������� ����� ���������� �	������
 "� ��� %&' 
���� ������ 
�
��� ��	� �	������ ����

�	 �	������ ����� � �������� ����� ���� �� ��������
 �	� 	�� �	������ ���� 
��� �	� 	���� ����� "�

�� ��������
� 	���	�	���� 	� �������
���� ������� ,	� ����� 
��� ��
�� %&' �-������ ���� 	��

�	
�� ������ ����� ��� 	� ����� "���� 
�����	��� 	� %&' ��������	� �������� "�� ��� 
��������


�� �������
�� (� ������� ������� 	� ���� �� ��� ������ �	����� ����� 
�	�� �������������

����	���� ��� ��	
� �� ,��� @� �� ��� !��� ����� ��������
 �� ,��� 5
� $��� ���� ��� �	 %&'

�-������� ��
 ����� �	 %&' ��������	��

$���� "������ 	� ��� 
������ ������ 	� ��� %&' ������ ������������ �� ����� ������� ���

�	
�� �	���� �������� �� %&' ��������	� ���� �	� �	�� ����� �� �����
 �� ��� !��� ���������	


	� ���������	�� �����
 �� ��� ���	�
 ���� �	� 	������ ��
 �	� ��� 	����� �� �����
 �� "	��

������ )����� �������� �� �� ��+� �	���������� ��� "��� ������ ��������	� C %&' ��������	�

�������
 	��� ��� ����� C ����� �� "	�� ������ 	� ��� ����	
 	� ���������	�� ��
 �� ����������� �	

������ #� � ���
	�� ���� �� ��	��	������� ��
 �	������!����� �	����
� � ���� ������� ���	���

��� �	����	��	������ �	�
�������� ��� �������� 	� ���� 	���� ������ ���� ������
 "� ��� %&'

�� � 
�-����� ����� ������ ( ������� �	��������� �� ���� ����� �	�
�������� ��2��� ��� "���

�



�	����� ��
 �	 ��� ��������� 
	�"��
 ��
 ����� ������������ $��� �� ����������
 �� ,��� @D A	��

��� ����"��	�� ��
 �������	�� �	����	��	������ �	�
�������� 	� ��� ������ ���� ��� ���������


	�"��
 ��
 ����������� �
������� �� ��� �
	 ������ ��	
�� �� ��
��
 ���� ��� ���	 �	� ���

	���� �������
���� ������� $���� 	"�������	�� �	�
 ���� �	� ��� �	����	��	������ �	�
��������

	� ��� �	����� ����E F��������	� �� ��� 	� ��� ������ 	� ����	��� 
	��
 ��	
 ���� ����������

�	 ������ ��
 ��������� 
	�"�����

G���� ������������� ��
 ��������� 
	�"���� ��� ��� �	 �	
 ���� ���
	�� ��	
���� "	��

������ ��
 �	����� ������ ,	� �������� ,��� @A ��	
� ���� %&' ��������	� �� ���������


	�"��
 �� ��� 	���	�	��� ������ ��� ���� ���	�� �	���������� �� ��� %&' ����� �� �	� ��������


�� ��� ������� 	� ��� ����� (� ��������
 �� �������
 �� �� �� �� ��������	� ��
 �	����	��	������

����"���	� ��� �	����� �� "������� ����� ����������� �	����	��	������ ����"���	� �� ��Æ����� �	

�������� ����������
	�"��
 !���� �� ��� 	���	�	��� ������

(�	���� ���������� ������� 	� ��� �	
�� ���
	�� �� ��
�����
 �� ,��� �D $�� ���"��

	� �������	��� %&' �-������ 
������ � �	������ ���� �� ��������� �	�������
 �	 ��� ���"�� 	�

�������	�� �	����	��	������ �-������� $��� ��� ��� ��
�� �������� 	� � ���� ����� �� "� ��� %&'�

��� �	�� ��� ������"�� �	 �������	�� )�����������+ ����	�� �� ��� ���
	��� $��� ��������	� ��

"���
 	� ���	���� 	� �	������ 
����	����� �� 
���� ��� ���"�� 	� �������	�� �������� �� ����

�	�������� � )������ ����������� ����	�� ���� ���	������� �	���������+� $�� �	���������� 	�

���� ��������	� ��� ��
� ����� �� ,��� @�� ,	� ��� �	����� ����� ��� ���� 	� %&' ��������	�

�� �	��������
 �	� "� � ���	��� ����������
	�"��
 �	����	��	������ ��������	�� "������
 "�

����
��� ����������
	�"��
 ����"���	�� $�� !���� ������� 	� ��� ���� �� ���� ��������� ����������


	�"��
� ��
 ����� ������������ �� �� 	"�����
 �	� �	����� ������

,����� � ���	 ����������� ���� 
� ��� ��	
 ��������	� �� ��� �������� "��
��� �	������ �����

)��� ����	��� �	������ ��	!���+� $�� �	��� FG�G 
�� ��� ��� 	� �� (?G( �	��	���� ��


�� '?6( �	��	������ 
��� ����� 
����� ���������
 	��� ����� �� �	��
 ����� �� ���
	���


���� ��� �	������ �	������ �� ��
����
 	��� "� (?G(� ��� ���	�� �	������ �����!����	� ��
 �	

�������������
� ��	"�� 	��������	��� $�� ��	
 ��������	� ��	��
�
 "� '?6( 
�� ��������� �	

������� ���"����� �� ��� ��������� ���
	����� (�	���� ������� 	� ���� �	
�� ���� 
�-����������

�� ��	� �������
 �� �� � �� ��� �������� 	� � ��	"�� ����"���	� ��
 ��������	� ���� �� �	
�����


"� �	��� ���
	�� ��������� $��� ��	"�� �	������ �	��
 "� ����������
� �	� �������� �� "����

,



��
����
 ���	��� ����� � ���
"��� �	 ����� 1�� ��
 
	�� �	� �-��� ������/�	����� �	������	�

����	����� #�� ���� �-��� �� �	 ����	�� 	��������	� ����������� 
����� ��� ������ ��
 �	 ���	��

�	�� 	� ��� 
�-������� �� ���
	�� �������� ���� ��
 ��� ��	� ��� ���
���� ������� 	� 	��������	�

������	��������

(�	���� �	��	� ������ �������� ���
 �	 �������� ��� ����	��� ��	������� 	� �	������ ����	��

�� 
������� �����	�
�� �������� )� ���������� ��������� �	
�����
 ��������� �������� ���
 �� � !��


	��������	�+� ����� 	���� ���
 �	 ��	"� ������������� �	� 	��������	�� ���������� 	� 
������	��

���� �������� ���	 ��	
� �������������� 
�-������� "��
��� ������ ��
 �	����� ������ ,	� ���

�	
�� ������ ��
 �	����� ����� 	� ,���� 5 ��
 @� ,��� 1 ��	
� ����� ������ ��
 �������������

����	���� �	 � 
������� ������� �������� )B �� �� 	������ 	��������	� ��
 ������� ���������+�

$���� ������������� ������� �� ������� 	� �������������� 	"�����
 ������ ��
 �	����� �����D

$�� ������ ���� �	��	
� ��� ����	��� �	
�����	� 	� ��� 
������� ������� �� �� �	��� ���	�� ���

��������� !��
� 
���� ��� �	����� ���� ��	
� �� �������
� �	���� ���	
�����
 !���� 	��� ���


�	�� ����� 	� ���������	��

F��������	� 	� %&' ��
 �	����	��	������ �	�
�������� �� ,��� 1 ���	���� �	� ��� �	
��7�

����	��� �	 
������� ��������� ,����� ��� ���	�� %&' ��������	� ���	 ��� ������ ���� �	
������


��� ��� �������� ���������� 6�-����� ����� ������� %&' ��������	� 	� ������� 
�����	��� "��


�� �	 �����"����� �� "	�� ��� ���"�� 	� %&' �-������� ��
 �� ������� ����� ����������� ����

��� 
������ �� "	�� �������
� ��
 ���� 	� ���� ��������	�� ,	� 
������� ������� ���������	�� ����

����
� � "��� �	����� �	 ��� �	
�� �	���� ���� �� ������ ����	�� �� ���� ��
 
���� ���������

������ �� ������ �������������� �	����	��	������ �	�
���������� $���� �	� ��� �	
�� ������ �����

"	�� ��� ������������� �� ��
 ��� ������������� !���� ������� �	
����� 	� ��� ���� 
����
����

	� ��� %&' ������ �	��������� �	� ��� �	
�� �	����� ���� "	�� �� ��
 ��� !���� �������

��� 
����� "� ��� ���	
�����
 �	����	��	������ �	�
��������� ��
 ����� ��	
 	��� �������
�

���	
�����
 ����	�����

&���� ��� ��������� 	� ��� �	
�� �	����� �� �� ����� ���� 	�� �
	 ������ ������ 	�� ������ ��


	�� �	������ ���� ��� 
����� � �	������� 	� �	���"�� ������������� ��
 ������������� ����	�����

�� ����	�� ���� 
��� � ����
��
 ����������.���	� 	� ����	���D ,����� =� ��	
� ��� ����	����

	� ���������� 
���� ����
 �	� ��� �������������
 �-������ �������� �	�������� �� � ���	�� ���


�	�� �	������	� 	� � �5�    �������	�� ����� 
����� ��� �	
�� �	����� $�� �	
�����	� ����	

�



�� ��� ����	 	� !��� ����	��� �������
� )�� ��� �������� ���������+ �	 ��� ����� ����� 
���

2�� ������������� ����	����� ���� ��� ������ �	����� ���� �� ,��� 1"� ���� ����� �	
�����	�

����	�� $�� 
�����"���	� 	� �	
�����	� ����	 �� "�	�
� ����	
�� ��
 �	�	�	������� 
����������

��
 ��2���� ��� "�	�
 
�����"���	� �� ���"�� 	� %&' �-������ ��
 ��� �	�������� 	� !��
�

�	��� ��������	�� $���� ��� �������� ������ ������������ 
��� 
��� 
���� �	 �	������ ,��� ="

��	
� ��� �	
�����	� ����	 	� ��� ������������� �	������� �	� ��B ����� �� ��� �	����� �������


�������� "� 6���
 ,������ ��
 �	�������� )����	��� �	���������	�+� #� ��	
� ������������

�		
 ����������� ��������� 
��� 	�� ���	������� �	
�� "� ���	 ��	
��� � "�	�
 ��
 ����	
��


�����"���	�� )$�� �	�� ���� 	� ��� ������������ 
��� �	������� 	��� � > 	� ��� ������+

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

�	� �� ��� �	
��� ,��� =� ��	
� �	� ��� �	
�� �	���� ��� 
�����"���	� 	� �	
�����	� ����	 	�

��� �������������
 !���� ����� 
���� ,��� =" ��	
� ��� �������
 
�����"���	�� ��	� 0������ ��

�� � �	� @ B ����� �� ������� *�� ��
 �	� ��� @B �	����
 �� 1�� ,	��	
��� 	����� )���� �	� �+� 
�

��� ���� ������������� ����
 �� � ������!��� ��"����� �� ������ ��	�� ����� 
��� ����
 	 � )��


�� ��� !����+� ��
 �� �	����� ��	�� 
��� ����
 
 � )"��� �� ��� !����+� H������������ ��������

"	�� 
�����"���	�� ��	
 � "��	
�� ��������� �����
 ���� ��� �������� 	� ��� ������!��� "��


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

�� ��� "���� 	� � ������ �	
��� ?������ 4 0�������
 ���� �������� ��	
�
 ���� ������

���� �����!����	� �	��
 ���
 �	 � "��	
�� 
�����"���	� �� ������������� ����
� ���� ��	���

������������� ����	��� �� ����	
���� 
�����"���
� ��� 
	�� ���� ��	
� ���� ���� ������ ���

����� 
����� � �	������ �	
�� 
���� ���	��	����� ���� �������� ���� ��� "�	�	������� ����������

�� �	�� ���� � �	"��� ������ 	� 	�� �	
�� �� ��� ����	
�� ������������� 
�����"���	� 	� ����
�

3	
����� �	 ������� � "��	
�� ������������� 
�����"���	� �������� ���� ��������� ��������	� "�

��Æ������� ���	�� ��
 �	 ������ � ��.�"�� �	������	� 	� �	����� ������

,����� � ��	
� �	
 ���"���� �	�
�������� ������ �	 ������������� ����
� ,����� �� ���

�����
� ��� �	�� 8������9 � ����� ��� ���	���� ��� %&' ��������	�� "�� �� �� ���	 ���� ����

���� ���� ������ ����� ��� ������� ��"�������� ���
	�� ��������	�� ���	�
� �� �� ����� ���� %&'

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

��� ���	�� ����������� �	������ ��������	�� �	����	��	������ ����"���	�� "���� �	����� ����	��

�� ����� ��� �
;��� ��� 6� �	��	���� 	� ��� ������������� ������� ��
 ���� ��� �	
�����	�

-



����	� 3���� �	����	��	������ ����"���	� �� ����� ��
 �� ���� �	�� ����	�� ���� ��������	� 
���

������� �	 ����
� ,������� ���	�� ��� 
�	�� �	������	� �	�� ���� ��� �	��� �	�
������� ��

������ ������ ��������
 	��� "�����	��
 ������ "� ����	�� 	� �
	 	� ������ ��
 �� 
	������


"� ����"���	� )�� �� �������
 �� �� �+� ���� ����� ����"��	�� �	�
������� ��������� ���� "���

�	��
 �� ������ ������������� ��������������� ��� ��� ��
 ����� �-��� 	� �	������ ������	� ���

"��� ���
��
 ���	������������


���������

$�� ���� ������� 	� ���� ����� ��� �����D �� ���� �	��������
 � �	������ �	
��� "���
 	�

?������ *�� �	� ��� ��������� 	� ������ ��
 �	����� ����� 
����� ��� ���� "���� ��������

$���� 
�-����� ����	���� ��2��� 
�-����� ��	�	���	�� 	� ���������� ������ �	����	��	������ ���

������	�� ����� ��� ��	��� 	� ��������	� �� ���� �	����� !��
� ��� 
�����	� ������ 
�
��� ��	�

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

�	������ 
����� ��
 ��� ��������� !��
 ��	������� 	� %&' ��������	�� #� � ������ �	��������


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

"���� ����
� �� ���
��� � "��	
�� "�� "�	�
 ��������� 	� ������������� �	
�����	� ����	� ���

���� ������� ��	� � 
�����"���	� 	� �������������� �	
�����	� ����	� ���� �� "�	�
 ��� �	�	�	����

$��� ���
����	� �� �	�������� 
��� ������"�� 
����

��� �	
�� �� ���� 
�-����� ��	� ��� ��2������� ������������ �	
�� 	� 3�"�� 4 ��������


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

������ �������� � ������ ���
����� 	� ��� 3�"�� 4 ������ �	
�� 
	��
 ����
 � "��	
�� �	������	�

����	��� �� "	�� ��� ������ ��
 �������������� �	
�����	� ����	� �� �� �	� 	"�����
 ����� �	�

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

���	�� ������ ��	� ��� ���
	�� 	� "	�� ������ ��
 �	����� ����� )��� ,��� �+ ��
 
��� ���	��

��� ����� ��������� %&' 
�����

#� 	�� ������ ������	� 	� ��� ������������ �	
��� ������� '���	�� 4 (""	��� ��	
���
 �

���
	�� 	� �	����� ����� ���	��� ���	�� �	����	��	������ ��������	�� $��� �� ��� ���� �������

���� ��	
���� �	����� ����� �� 	�� �	
��� 3	
����� ������ �� � ������� �	�������� �	
��� 
����

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

.



	���
������	���� ���� �	
��� ��� �������� 	� ��
���
��� ����	�� "���� 
����� "� ������� ��

���"���� �	�
�������� ��
 ���	��	����� ���� 	���� �������� 	� "�	�	����� ������� �� ���

�	������ ������������� ( �	�� ���
������� 
�-������ �� ����������� #� ������ �� �� �� ���

	������ 	� ������ ����� ��� ������
� ��
 ���
 �	 
���� ��� �	����� ���� ���
	��� (� 
� ��	


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

������	�� ����� ��� �	������������ 	� %&' ��������	�� ��
 ���� 
� ��	
 �	
 "	�� ������ ��


�	����� ����� ��� ����� 
����� ��� ���� ���
	��� #� 	�� �	
��� �� �� ��� �	
�� 	� �������


�� �� � �� �� ���	�� ���
	�� ����"���	� ���� ��	
���� ��� ������ ������ ����	���� 	� ������ ������

3	
����� ��� ������� �	
�� �� 
��������� 
�-����� ��	� ��� ������ ���� ���
	�� �� �������
 ��

�� �� $�� �������� 	� ���	�� ��������� �	����	��	������ ��������	� �� ��� ������� �	
�� �������

��� �	����� ������ ��
 �� ���� 
�� ����� ��� ������� �	
��7� "�����	� �����"�� ���� 	� *��

�
�����

��� �	
�� �	���� �	������ 	� ����	�������� ���    �	����
 �������	�� ��
 ����"��	�� ����������

��
�!�� )#4,+ �	��� ����	��� 
�	�� ������������� �	�������� �	��	
D

���

�

I ���)�

�
� ��+� ���)
+)�

�
� ��+� ���)
+)�

�
� ��+)�+

I ���	 )
+)�
�
� � �

� )
++�


���� �� �� ��� ���� �	�
�������E ���)
+ ��
 ���)
+ ��� ��� �������	�� ��
 ����"��	�� �	�
���

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

������ ������� ���� 
��� 
������	�� 	� ������� ���� )���� �� I = �����+� ��� ��� ��
 �� ���

��� ����� �������	�� ��
 ����"��	�� �������� �	��������� ������������� #� #4, 
�������� 
���

��� ���"���� �	������� ���� � ������	�
� �	 � � ����� �� ���	�
�
 ��
 �� �� ����������	����

����� �	 ��� (� ����	� �	������� �� ���	�����
 
��� � ���������� ��
 �	�
������� �������

��� ���� 
�����"���
 ���	���	�� ��� ���
	��� G	�������� ��� �	��
������	��� 
��� �	 I ��

�� I  � ��
 "� ����� ��� �	��	��� �������
 ������ �	� ��� ����	�� "�	�������� ���������� ���

�� I 1��<� �� I � ��<� #� F�� )�+� �	 I ��J ��� J ��� �� ��� �	��� ���"���� �	�
������� ��


� �
� I )���

�
� J ���

�
�+��

�
	 �� ��� �-������ )�����
����
���+ �������� �	��������

$	 ��	�� ��� �	
��� 
� ���
 �	 ������� ��� ��
 ��� E #� ��	��� ����� �	�
�������� ��� ��	
���


"� !���� �������� 
����� ��� �	
�� �	����� ��	� ������ �������� ��	� ��� %&'� ��
 ��	� �������

��



	� �������	������ �	������ ( ��;	� ���� 	� ��� �	���������� �� 
�����"�
 ���	��� ,���� ��
 ���

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


)	������+�

�������
���
���

�� ����� 6���	 0������� K	�� 0��.�� ��
 3��� �	��	������ �	� ����� �������� �	�������

$��� 
	�� 
�� ����	���
 "� '�, ������ 6?��::<�B�@ ��
 6?�� 5���==� 'F# ����� 0 �

FL� �1<5 ��
 ��� ��	����
���. G�	���� �� $��	������� '���	"�	�	�� �� 'LM�

����
���� ���
�
��� ����
�
��

$�� ����	�� 
������ ���� ���� ���� �	 �	������� !������� ����������

	
�
�
��
�

�� 3�"��� 6� ��
������� $� 0�������� !��
�� "��	����� ���������	� ��
 ������	��� ������������

	� ��� ���7� ������ �	����� � ������� ������ ���� � �C�=1 )�:�5+�

5� 0������� 6�� �������� 0�� ��
 3�
���� ?� ���������	� ����������� �� ������� ��D 6��������

��
 ������� 
����
����� �� ���
��
���
� ��� =�@:C=�=� )5  5+�

@� �������
� K�� �������� ?�� �������� 0�� ��
 ?�%�������� 6� 3	
 ������ ����� ��� ��
� ��

� �	������� ���
	�� �	
�� 	� ��� ������ �	����� �� ���
��
���
� ��� =5 @C=5�� )5  �+�

1� ?������ N� ��
 ?��N��� 6� $�� �	�� 	� �	��������� �� ��""��� ��������� ���
�� ���	�������

�� �  C�5� )�::1+�

=� ?������ N� �������� ��	�	����D �	�������	� ��
 �		������	� �� �������� ����������� ���
��

��� @<�C@<1 )�::�+�

�� 0	���� �� ��
 G���� 6� A�
������	��� �������� ���������� �� �����������
 ����
��� ����	��

��
 ��� ��������	� 	� �	�
���	��
 ���� ����	����� ���
��
���
� ���� 1==C1�5 )5  5+�

<� ������� ,�� '���	�� ��� ��
 (""	��� %� �	����� ����� �� �	�������� �����!�
 ������ ������

����
� ���
��
���
� �� 5<<C5B5 )�:::+�

��



B� 6� *��	��� 0�� (�"������ 6�� ��
 $�	����� %� ������� ��������� ����������� 	� ����� �� �������

������ �	����� ������ ��� ��� =1=C==: )�:B5+�

:� ?	���	�� K�� $�	���	�� #�� ��
 $	������� 6� 0�������� !��
 	�����.���	� 	� �	����� �����

�� ��� ���7� ������� �	����� � ������� ������ ���� <:C:: )�:<B+�

� � 0��
� 0�� �		
��� 0�� ��
 �������� 0� 6������	��� ����������� ��
 �����	����	��� ���������

	� ��������� !��
� 	� ������ ����� �� ��� ������� �	����� �� ���
�	������� ��� = =C=5: )�::�+�

��� ����.��� 3� ��
 3	�������� �� ������� ��
 �	���������� ����	��� 
����
����� 	� ��������

��	� ����������� �����
�	������ ��� �511C�5�= )�:B=+�

�5� ,��.�������� 6�� %��
� K�� ��
 A���
��� &� #�������� �	������	�� 	� ������� ������� �	����

(-����� ��
 �-����� �	������	�� 	� ������ 1�� ���
��� �� ���
��
���
� �� @@5:C@@1:

)�:B=+�

�@� %��
� K� %	��� ������� ����	�� 	� ������� �	���� ������� �	����D '���	�� 	� ������� 1�

��
 =(� ���
��� �� ���	�
����� ���
����� ���� � C:5 )�:B<+�

�1� �����
��� F� ��
 ������ (� �	����"���	�� 	� ��
���
��� ����� 5 �	 = ����� ����	�� �	 �	���

�������� �� ������� ������� ������ �	����� ������ ���
��
���
� ��� : <C:55 )�::�+�

�=� �����
��� F� %	��� �������� �� ������� ������ �	���� 	� ��� ������� �	�����  ��� ����

���
��
�� ��� 1<C<1 )�::B+�

��� 0��
� 0� ��
 (�	��	� K��?� �����!���� 	� �	�	�������� �	������	�� ��	� �������� �	

������ �	����� ����
� ���� 5B�C5B1 )�::=+�

�<� A	��	�-��� $� ��
 &������
� (� #�	�	��������	� 
	����� �� ��� ������ �	���� ��� �������


�� ���
���� ���� ��������� ����
� ���� 15:C1@� )�::�+�

�B� A���
��� &� 6�-�������� ������� 	� 	����� 
	������� ��
 	��������	� ����������� �� �	����

������� �	����� ���
��� �� ���
��
���
� ��� @��=C@�@B )�::5+�

�:� A���
��� &� ���������	� ������������ ����������� ��
 �	�������� �� ��� �	���� ������� �	�����

���
��� �� ���
��
���
� ��� @�@:C@��� )�::5+�

5 � ?��
	��
	� G�� &	
����� #�� &���� ��� ��
 A	��	�-��� $� ���������	� ����������� �� ����


���� ������� �� ��� ������� �	����� !
���
� ���� �==�C�=== )�::<+�

��



5�� 6�(������� &�� &�	��� 0�� ��.�
�� #�� ��
 ,������� 0� ,�����	��� ����	�	�����.���	� 	�

������� ������ �	����D 0�������� !��
 �������� 	� ����"� ����	��� ���
��� �� ���
��
���
�

��� 1 1�C1 �1 )�:::+�

55� $������ N� ������.���	� 	� ���������� ������ �	 ������ �	������ ����� �� ��� ���� ���� ����

��� @=<C@�1 )�:B=+�

5@� (�	��	� K��?�� M����� �� ?�� ��
 0��
� 0� 0���� 	� �	���������� "��
��� ���������� �����

��
 ������ ����� �� ��� ������� ������ �	����� �� ���
��
�� ��� 1  5C1 �= )5  �+�

51� 0������� 6� ������� ��������� ��
 �������� 	� ����������� ��������� !��
� �� �������

������� ������ �	����� �� ���
�	������� ��� 1==C1�@ )5  5+�

5=� �������� ?�� ?�%�������� 6�� �������� 0�� ��
 �������
� K� ������ 	� ���� �	�
������� ��

� ����������� �	
�� 	� ��� ������ �	����� �� ���	� ���
��
�� ��� :@C� : )5  5+�

5�� 0���
����� ��� ������� K�� ��
 ���� ?� �����!� �	��� 	� ��
� ��
 ���� ������	�� ��


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

�<� C�<�: )5  �+�

5<� ����� O� �������� "���� 	� �	������ ���������� ��������D $�� ���	������ 	� '?6( ������

�	�� �	 
	����� ���	��� �� ���
��
���
� ��� :=B<C:� @ )�:::+�

5B� ?�%�������� 6�� �������� 0�� �������� ?�� ��
 �������
� K� ( ����	��� ���
	�� �	
�� 	�

������� ������� ������ �	���� )*�+D ���������	� ����������� ��
 
������� �� ��� �����

����� 1��� �
�
� �����  
��� !
�� "! ��� B B<CB :5 )5   +�

5:� ��	����� A�� 6�*��	��� 0�� &�	�	�� 6�� ?	���	�� K�� (�"������ 6�� ��
 A	�
�� (� �����������

������ ��
 �	����� ����� 	� ��� "���� 	� ����	��� �	
�����	�� ���� ���� ��� � <:C� B�

)�::�+�

@ � ?������� ,� ��
 0������� 6� �� ��� ������!����	� 	� ������ ��
 �	����� ������ ���� ����

��� � �<C� @@ )5  5+�

@�� A	���&������ %�� ?	����� ��� ��
 ,������� L� *����� ����� ��	��� ��������� ��
 ���	��

�������� ����"���	� �� ������ �	������ ����	��� ����
� ���� @�:C@<@ )�::B+�

@5� 3������ K�� K�?�(�	��	� 0��
� 0�� ��
 ?������.� %� �������� ���������	� �� ������� �	������

������ ������ �� ���
��
���
� ��� :=�<C:=5B )�::B+�

�$



@@� (�
���	�� K�� �����
���� ?�� ��
 ,������� 6� ���������	� ������ 	� ����� �	�
��������

��������	�� ��
 ����"���	� �� ��� ������� ������ �	����� �� ���
�	������� ��� : :C:5�

)5   +�

@1� N	��� �� #��	����
� �� ���	�������� ���	�
 M��������� G����� ���	�
� )�:::+�

� 



Neuron 2 Neuron 3

Neuron 1

pref. orient: (ordered)
pref. phase: (disordered)
LGN strength: N1 (disordered)

pref. orient:
pref. phase:
LGN strength: N2 < N1

pref. orient:
pref. phase:
LGN strength: N3 N1

Neuron 1 Neuron 3

LGN LGNExtra
4C

Extra
4C

spatial coupling
strengths and

profiles

temporal coupling profiles

LGN input subfields

Excitation: Inhibition:

/	"��
 �0 �������	� 
� �

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

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

��������	
� 
� �
�������� &�$ ��
 &'$������ ��� ����� (����������
 "� ��
 ��
 ����� �	�����) �
����� 
�	�����	
� ��


����	�� ����� ���������� 
� 	�
	�	
��� �
��	��� ����� * ����� ����������� ��� 	����	��
 ��
� ���������� 
� 	�
	�	
���

��"
� �����	
��� &�	�����	
� ���������� 	� ��	
 
�� 	� �	�#����� (��� ��
#� 	� �
�
�)+ #�	�� ����	�� ����� ���������� 	�


	���	"���
 ���

��� (��� �
� ��
#�+ "�� 	�
	�	
��� ����� ����������� 	� ��
#� �
� , ������ ����
��)� %�� ���"��


� ��� ����� (��) ��
�	
	�� �'������ ���	�� ��
� ���� �
 ���� (��
#� �
� ������ ����
��) ��
 	� 
	���	"���
 ���

���

	� �
���- (��	�
���� "��#��� . ��
 ,.)� %�� /�	�� ���� 
� 	�
	�	
��� ��� ����� ��� �

����
 �� 	��
�
����
��

0
	��
� ��
������ #	�� ����� ���� ��� ��1�� ��
� � ������
�
�
+ �	���� ����	
$����
��� /���� (�� 
���	��
 ����	
����

	� ��� �)� �
#�� ���� 0����� ������
��	��� �
���	�� ��� 	�
��
�	� #	�� 	�������	
� ��
/��� ��1�� �
 "� �����	��� 	� �����

(�-�	���	
� 	� ��
 ��
 	��	"	�	
� 	� "���)+ #	�� ��� ����������� 
� �-�	���	
� (�..��) ������� ���� ���� 
� 	��	"	�	
�

(�..��)� ���	"	�
�� �
���	�� ��������� ��� ��1�� ���

��� ��
� � �����	�� 
	���	"��	
�+ #�	�� �-�	���
�� �
���	��

��������� ��� 
��#� ��
� �����	�� 
	���	"��	
�� #�
�� ���� ��������� ��� 	�������� ��
�
��	
��� �
 ��� %�� �-���

2�� �
�
�������� ���� ��������� ���� ��� ���
 
��#� ���

��� ��
� �����	�� 
	���	"��	
��� �
#�� �	��� ������

���� �0�0 	� ��1�� �
 "� 3.4 5�05 ��
 3.4 ��65+ #�	�� �� �0�0 	� 
	�	
�
 ������ "��#��� �575� ��
 �

��
#�� 	��	"	�	
� ("���
 
� ������ �-���	������ /�
	��� 
� 7� 8
��
��)�

��



0 0.125 0.25
0

50

100

SECONDS

R
A

T
E

0 0.125 0.25
0

50

100

SECONDS

c d

/	"��
 �0 �	���� ��
 8
����- ���� ����
���� �
 �
������ �������� ��	�����	
� (9 ����	�� ������+ �� 
��	��� 
�	��$

���	
�+ ��
 ����
��� ��
 ����	�� ���:�����)� � ��
 � ��� ��
� �-���	����� 
� 6����
	� �� ��
� (#	�� ����	��	
�)+

#�	�� � ��
 � ��� ����
�� ��
� ��� �

�� ���#
�1� �� ����:�� �	���� ���� 
�	��� �� � ;<� %�� ����	�� ����� 	�


�/��
 �
 ���� 
�� ����	�� ����� 
� ��� ����	�� ������� 	� ,=.Æ� 5� �9.Æ+ ��� ����
��� 	� <��
� �� ����:�� 8
����-

���� 
�	��� �� � ;<� %�� ����
��� 	� �� ��� ���
�
 ����
�	� ��
 	� 	�����	�	�� �
 ����	�� ������ �� �

�� ���#
�1

�	���� ���� 
�	��� �� 2 ;<� �� �

�� ���#
�1 8
����- ���� 
�	��� �� 2 ;<�

�,



0 0.25
0

20

40

60

80

100

Time (sec)

S
pi

ke
s/

se
co

nd

0 0.1 0.2
−0.5

0

0.5

1

1.5
V

S

0 0.25
0

100

200

300

400
g

LGN

0 0.25
0

100

200

300

400
g

EXC

0 0.25
0

100

200

300

400

g
INH

0 0.25
0

20

40

60

80

100

Time (sec)

S
pi

ke
s/

se
co

nd

0 0.25
−0.5

0

0.5

1

1.5
V

S

0 0.25
0

100

200

300

400
g

LGN

0 0.25
0

100

200

300

400
g

EXC

0 0.25
0

100

200

300

400

g
INH

0 0.25
0

20

40

60

80

100

Time (sec)

S
pi

ke
s/

se
co

nd

0 0.25
−0.5

0

0.5

1

1.5

V
S

0 0.25
0

100

200

300

400
g

LGN

0 0.25
0

100

200

300

400
g

EXC

0 0.25
0

100

200

300

400

g
INH

C
on

du
ct

an
ce

 (
se

c−
1 ) 

C
on

du
ct

an
ce

 (
se

c−
1 ) 

C
on

du
ct

an
ce

 (
se

c−
1 ) 

a

b

c

/	"��
 $0 �-���$ ��
 	������������ ����
���� �
 2 ;< �
������ ��������� � ��
 � ��
# ��� �

�� �	���� 8��� 	�

���� �� ����
�
	�� �� 	�� ��������
 ��
 
���
�
��� ����	�� ������� � ��
#� ��� �

�� 8
����- 8��� 	� ���� �� ��


�� 
� ��� ������� >�
� ���� �
 �	���� �����$�������
 /�	�� ���� (#	�� ��� ��
�����
�� ���� 	� ��
 
�����)? �'���	��

�������� �
����	�� �� (�������)? ���$
�	��� �
�
������� (�����)? �
��	�
$�
��	��� �-�	���
�� �
�
������� (��
)?

�
��	�
$�
��	��� 	��	"	�
�� �
�
������� ("���)� 6
���
 �	��� ��� ����
��
 
��	��	
�� �
� ���� 
� ��� �
�
�������� ��


�
� ��� �
����	��� %�	� "���1 �	��� 	�
	���� 	���������
�� ������ 
� �
�
�������� ��
 �
����	���� 8���� �������� ���

����
���
 
��� �2 �������

��



0 0.125
0

20

40

60

80

100

Time (sec)

S
pi

ke
s/

se
co

nd

0 0.125
−0.5

0

0.5

1

1.5
V

S

0 0.125
0

100

200

300

400 g
LGN

0 0.125
0

100

200

300

400 g
EXC

0 0.125
0

100

200

300

400

g
INH

0 0.125
0

20

40

60

80

100

Time (sec)

S
pi

ke
s/

se
co

nd

0 0.125
−0.5

0

0.5

1

1.5

V
S

0 0.125
0

100

200

300

400 g
LGN

0 0.125
0

100

200

300

400 g
EXC

0 0.125
0

100

200

300

400

g
INH

a

b

C
on

du
ct

an
ce

 (
se

c
−1

) 
C

on
du

ct
an

ce
 (

se
c

−1
) 

/	"��
  0 @���
���� �
 9 ;< 
�	��	�� ����	�� �� 
��	��� 
�	�����	
�� � ��
#� ��� �

�� �	���� ���� 	� ���� ��� �

��
#� ��� �

�� 8
����- ���� 	� ���� ��� >�
� ���� �
 �	���� �����$�������
 /�	�� ����� (��
�����
�� ����� �� 
����


��
 �	���)? �'���	�� �������� �
����	�� �� (�������)? ���$
�	��� �
�
������� (�����)? �
��	�
$�
��	��� �-�	���
��

�
�
������� (��
)? �
��	�
$�
��	��� 	��	"	�
�� �
�
������� ("���)� %�� 

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


� ��� �
�
�������� ��
 �
� ��� �
����	��� %�� ��	� "���1 �	��� 	�
	���� 	���������
�� ������ 
� �
�
�������� ��


�
����	���� 8����$�������� ��� ����
���
 
��� 29 �������

�-



0 0.5 1 1.5 2
0

1000

2000

3000

4000

Modulation Ratio of V

N
um

be
r 

of
 E

xc
ita

to
ry

 N
eu

ro
ns

Exc. Complex (extracellular F1/F0 < 1)
Exc. Simple (extracellular F1/F0 > 1)

a

0 0.5 1 1.5 2
0

1000

2000

3000

4000

N
um

be
r 

of
 E

xc
ita

to
ry

 N
eu

ro
ns

Modulation Ratio F1/F0

Complex
Simple

c

0 0.5 1 1.5 2
0

35

70

F1/F0

# 
C

el
ls

Complex cells
N = 184

Simple cells
N = 124

0 1 2
0

5

10
4Cα

d

/	"��
 �0 8
����	�
� 
� 	������������ ��
 �-����������� ����� "��#��� �

�� ��
 �-���	����� �� 6	���	"��	
�


� ����� 
� ���"���� �
����	�� (�����	�� �
 "��1��
��
 ���	�	��) 
� �-�	���
�� ����
�� 	� �

�� ���#
�1+ #���

��	������
 �� 
��	��� 
�	�����	
� ��
 ����	�� ���:������ %�� ��	��� 
� ���� "�� 	�
	����� ��� �
��� ���"�� 
�

�-�	���
�� ����
�� 	� ���� "	�+ #�	�� ��� "��� ��
 ��
 �
��	
�� �
�����
�
 �
 ��� ����� ���� ��� �����	/�
 ��  �	����!


�  8
����-! "���
 
� ���	� �-����������� ����
����� �� 6	���	"��	
� 
� ����� 
� ���"���� �
����	�� 	� �-���	����


� >������ �� ��� 	� ��� ��	���� �	���� �
���- (����"�	���
 
���+ ����
���
 "� >� �������+ ��
 ����	���
 ���� #	��

����	��	
�)� �� 6	���	"��	
� 
� ��� �

����	
� ���	
 ����� 
� �-�	���
�� ����
�� 	� �

�� ���#
�1� (%�� 
	���	"��	
�

�
� ��� 	��	"	�
�� �
�����	
� 	� :���	���	���� �	�	����) �� 6	���	"��	
� 
� ��� �

����	
� ���	
 ����� 
� ,.9 ����� ��
�

��� �-���	����� 
� @	����� �� ��
� (#	�� ����	��	
�)� %�� 
���	� ��
#� ��� 
	���	"��	
� �
� ��� ,9 ����� 	
���	/�
 ��

"�	�� 	� 2�� ;���+ #	�� � "����	�� 
� <��
 /�	�� ����+ ��� �

����	
� ���	
 	� "
��
�
 "��#��� <��
 ��
 �#
�

�.



0 0.5 1 1.5 2
0

100

200

300

400

500

600

700

Modulation Ratio F1/F0

A
ve

ra
ge

 C
on

du
ct

an
ce

/	"��
 ,0 %	��$�������
 �
�
�������� �� � �����	
� 
� ��� (�-�����������) �

����	
� 	�
�- ������ ����� 	� ���$


�	��� �
�
�������? ��
 	� �
��	�
$�
��	��� �-�	���	
�? "��� 	� �
��	�
$�
��	��� 	��	"	�	
� ��
 "���1 	� �
��� �
�
��������

���� �
	�� 	� �
�����
 "� /�
	�� ��� �
�����	
� 
� ����
�� #	��	� � �����	� ����� 	� �����+ ��
 ���� ������	��

(
��� ��� �
�����	
� ��
 
��� �	��)� %�� ����	��� "��� �� ���� �
	�� 
��
�� �
�����	
� ������� 
� ��� ����
��



��	��	
��

��


