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A linear model fails to predict orientation selectivity of cells in

the cat visual cortex
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1.  I l rs tsvn i r l r t i< ,  l x r tcn t i l l s  ( l 'S l ' s )  t ' r ' o l< r ' r l  l r v  v is r r i r l  s t i r r r r t l i r l , io r t  in  s i r r tp l t ' t , c l l s  i t t  t l t t ' t ' r t t  v is r ra l

( : r t t t ' \  u e l e  r r , r . , r r r k ' < l  u s i r r g  1 , ,  l , i r t r t  u , l r o l t ' - t ' r ' l l  t c t ' h r r i r l t r e .  l l t ' s l x r t r s t ' s  t o  s t t t i i l l  s l x r t s  r i 1 ' l i u l r t

l r r r . s t , n t t ' t l  r t t  r l i t l i . r ' r . r r t  l x r s i t i o r t s  o v r , r ' t , l u , t t t t ' p t i v t ' l i t ' k l  ; t r r t l  t 1 ' s l x ) r ' r s ( ' s  t o  t ' I r t t g r t t t ' r l  l r i t l s  o 1 '

r l i f l i ' r t n t  o l i t ' n t r r l i o r r s  c t ' r r t r t r l  o n  t l r c  r t c r ' 1 r 1  i r c  l i r ' l t l  u c t  r '  I t ' t ' o r r k ' r l .

2 . l l j l t t ' s t r r ' h t ' 1 , l r t ' r . i t | i t t t l i r t . t t l r , r l t l | t . i I l l i t t . t . r r t t t t t 1 i l r . l l I , i t ' r l t i i t i r

r ' ( ' s l x lns ( ' s  to  r , long t r t , t ' r l  l l r l s  ucr t  r .o r r r l r i r r r , r l  r i  i t , l r  r t s lx r t ts t ' s  p r t r l i t ' t t ' r l  l r v  t t  l i t t r ' i t l  t t rx l t ' l  t l r r t t t

t l t t  r r ' r ' r ' 1  r l i r - t '  f i c l  l  r r r r rp  o l r l  r t i  t rc r l  l  lo l t t  1 ) i t s l r i  t rg  s l ro t  s .

' l ' l r c  l i n c r i l  r i r r x l t ' l  l i r i t , l r l i r l l r ' p r r ' r l i t . t o r l  t l r r ' p l r , l i ' r ' r t r l  o t ' i c t t l i t t i o t t ,  l r t t t  t t o t .  t l r t ' t l t ' g r t t ' o 1 '

o l i o t t , i r l . i o r r  s r ' k , t ' t i v i t y  o r ' 1 , l r t ' s l t i u ' p y 1 1 ' s 5  o 1 ' o t i c t t l . i t l i o r t  t . t r r r i r r g .  ' l ' l r t '  r ' i i t i o  o l ' o l r t i t t r i t l  t o  t t o l t

o l r t i t t t r t l  r ' ( ' s t ) ( ) n s ( ' s  u i t s  r L l u i t \ s  t t t t t l t ' t r r s t i t t t i t t t ' r l  l r r ' 1 l t r ' t t t , u l t ' 1 .

' [ ' l r r r s  n o r t  l i t t c r r l  r r r c r , h i i n i s n t s ,  r i ] r i t ' l r  t ' ; t r t  i n t ' l t t r k '  s t t P l r r l s s i o l t  o 1 ' r r o t t - o p l i t r r ; t l  t t ' s l x t r l s t ' s

a n r ' l / o l  i r r r r p l i l i t t i t i o n  o t ' o p t i t t t i t l  l 1 ' s l x ) n s ( ' s i  t t t t  i n v r , l v t ' t l  i r r  t l r t ' g t ' t t t ' t ' i L t i o t t  o l  o r i c t t t t i l i o t t

s t ' l t ' t : t i v i t y  in  t l r t '  l r l i r r r t i t ' r '  r ' i s t t i t l  t ' o t  l t ' . t .

: ) \ t  t

I t t l i r rn t r r t io t i  l r ro t ' t ' ss ing  in  l l t t ' t t t r ' l r t ' r t l  r t t t r ' - r  c l i t , i t ' i r l l v

r l t ' p < ' n t l s  o n  t l r c  u i n ' r ' x c i t : r t o t ' . 1 ' r r n r l  i r r l r i l r i t o l ' . 1 ' s v t t i t l r t i t '

i n p r r t s  a t t  s r t r r r n t t ' r l  l r v  s i n g l t '  n ( ' u r ' ( ) r l ( ' s  t o  l r t o v i r l t '  t l r t ' i l
( )u t l )u ls  i rs  r tc t io t t  ; io t r ' t t t i i t l s .  |  ) t ' l r ; t l t  i r t  t i r i *  i t l f  i r  l l i l s  l i ' r , t t s l r l

o r t  t l t c  o p t ' t r r t i o r r  o 1 ' t l t t ' s i r n l r l t ' r ' r ' l l s  o f ' t l r t '  t t t ; t t r t t t t r r l i i t t t  v i s t t r t l

ro r tex .  Ot ic  l i r ru l ru i r t l t t t t l  r lu ts t , io t t  l t : t s  l r t ' r ' t t  n l r t ' t ' l r t ' r ' t l r t ' i l

t i tnc t ionr r l  l r t r r l r r '1 t i1 's ,  su t ' l t  r rs  o l i t ' t t t ' i L t , io t t ,  t I i r t t , t io t t  i t t t r l

sp l t i i r l  f i ' t ' qur , r t r '1 ' s t ' l t ' t ' t i v i t i t , s  (Hr r lx ' l  &  \ \ ' i t ' s , ' [ ,  l1 ] ( i : l ;Or l r r t r r ,

l ! ) l i - [ ;  Hcnr r ' ,  ] l i l l r r r l s ] i i ,  \ \ ' i r r r l r r ,n rc  &  Nt : ( ' r r r t ,  l1 ) ! ) - l ) ,  r ' r r r r  l x '

: l r letpatt 'h'  exl i l t i int ' r l  i ts t . l t t '  r ' t ,sult  ot ' t  l iut ' iu stutt t t t tLt iort ot '

the i l  s t  n t r l r t i c  i r r l ru ts  ( l l r vs l r , rn ,  ' l ' l ton t l rs , r t t  &  'Rr lh r r l s t ,

1 !178;  [ ) r r ln i t , r ' ,  ' l o ru 's  &  St r1 rn , ,s l i i ,  l ! ) l ) l ;  I ) r ' , \ng t ' l i s ,  ( ) l t z iL t t ' , t

&  l ' r ' r , t , rnan,  191) ; i ) ,  { ) l  r i  l r t ' t l r c l  n t , ,L t '  t ' o r r l r l i r ' i t t c r l  t to l i - l i r t r ' i r t

p l rx 'ess ing  t r rkes  l r l i t c r '  in  t lu ' r 'LLJxr l r r tc ' t k 'n r l r i t i t ' t l t ' t ' ( l ) r ' r r r r ,

Tolhulst & \\ 'ather' ,  l l )82; t t . t ' i t l ,  Sorxl irk & SIirr lr l t ' r- ,  1!) l) l ;

To l l ru rs t  &  I ) r ' t rn ,  l1 ) { } l ) .  Hou- r ' r ' t ' t ,  t . l t cs t ' s tu r l i cs  I iav t ' l r t ' t ' t t

l rase< l  o t r  cx t l i t le l l r t l ; t t  t c t 'o l t l i t i gs  o f '  l t t ' t i on  po t . r ' t r l i i r l s .  ; r t t , l

t lms r l id not di ler:t l l  i rclclrcss thc' nat,ule of intt 'gl tr t iott  ol '

the sulrthreshold t ' l r trngt 's in rrrenrlui inc' potcnti tr l . ' f l re

intrrrr lut ' t iorr o1't l re rrr r , i l ' r , ,  u' l iol t ' -c 'r ' l l  ler 'r ,r 'ding 11'1'1111ir1tu'

( l l ' i ,  \ i r l g L r s l r c r ' ,  \ t i r l l l s l g : r r ' &  ( ' r t r r t z l i ' l ( l t ,  l l ) { ) l )  h ; r s  g l t ' r r t h '

l i r r ' i l i t r r t c r l  t lu '  s t r t r l t '  o1 '  l x rs ls t  t t i t l r t i r '  l ro t t ' t t t i i t l s  ( l 'S I ' s )

t ' r ' o l i c r l  l r v  v i s r t i r l  s t i r r r r r l i .  I t  l t , t s  l x ' t ' t t  t L ' t t t o t t s t t t L t t ' r l  t l t : t t

r i i r t r t i o t t  s r ' l t ' t t i v i t l  l i t n  l x ' r ' r l r l , t i t t r ' , 1  l r r  l i t t c i t t  t t t t ' t ' h i t t t i s t t t s

( , l r ru i t ,L ' r ' s l r ,  \ \ ' l r r ' r r t  &  [ ' i ' r ' s t t ' r ' ,  l1 ) l f : i ) .  I r r  u l ro l t ' r ' t ' l l  r t t ' o t ' t l i r tgs

l i o r t t  r ' : t t ,  1 r t ' i t t t r t t l  v i s t t i t l  t ' o l t t ' x ,  r t r ' l i r t t r t r l  t l r a t  t l t t ' o t  i c t t l : t t i o t t

sck ' r ' t i v i t l  o t ' t l r t '  I 'S l )  r ' ( ' s l x ) r ts ( ' s  to  l l i r s l r t ' t l  l r i t t s  t 'o t t l t l  t to t  l x '

l r r t t l i l t t ' r I  l i o t r r  t l r t  l ' S I ' n ' s l r o t t s t ' s  t t ,  f l i t s l t t ' r l  s l r o t s  1 , 1  ; 1

l i r t l i r l  t t t , x l t ' 1 .  \ \ i ' 1 , r 'o l iose  th i r t  t to t t - l i t t t ' a t  s t t t t t t t t t t t io t t  o f

I 'SI 's is t 'sst 'rr t i rLl t i r l  t t t  t ictt l  ol i t ' t r tat iot i  st ' l t 'ct ivi tv.

METHODS
l )S I ) s  l i ' r , t t t  l r ( ' u l 1 ) l l ( ' s  i t r  t l r t ' l r l i t t t r u r  r  i s r t i t l  r o t t t ' x  o l ' i r r l r t l t  t ' aL t s  t \ t ' t t '

r c ro l r l , ' r l  t t s i r t g  t l r e  r l  i ' t i ' o  t t l t o l e  t t ' l l  t e r ' l t r r i r q t r t ' r l e s t t i l x : r l  i r r  r l t ' t r r i l

t l s t ' r r ' l r t ' r e  ( l ' t ' i  t t  t t l .  l l l l ) l ;  \ i , l g t t s l t c r ' .  l l ' i .  \ ' i r l l a s r t ga r '  &
( ' r r . L r t z l i ' I l t ,  l 1 ) l ) : i :  l ' r , i .  \ ' i t h i r s , r s , L r ' ,  \ o l g u s l r r ' r ' &  ( ' r ' t ' t r t z l i ' l i l t ,

l l ) l l - l ) .  l 3 r ' i , r ' l l r ' ,  r r r l t t l l  r ' ; r t s  l r l l r l  i r t  t l t , ' i i t t i t i t i t l  l ) ( ) l l s ( ' { , 1  t h i ' } l r r r

I ' l r r n t k  l ns t i t t r t t '  l i r r '  l i i op l r l s i i ' : i l  ( ' l r e rn i s t l l  i n  ( l i i t t . i r t g i ' l l  \ \ ( ' t e

i r r r a t s t l r r , t i z t r l  u i t h  so t l i t t r i t  q re t t t t i l r i t l l r i t t i t t e  ( : i 5  { t )  r ng  l <g  
'

\ t ' r u l r L r t i r l  r . r ' . ;  S ; r r r r , l i ,  ( ' e va .  ( l e l n r i r t t r ' )  r i t  r t i t l ,  1 . . ' t , , " , i t t , '  I t a , l ' . ,

A l ne i l ung  f  i i r  Nc t r r op l r vs i o l og ie .  ) lA  l / l - 11 ) ,  l ) - . 1+73 ( )  l l r x l r r r r r r ,  ( ) e t  t t t t t t t t ' .
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s t i r r r r r l r t s  i n t e r t s i t v  t as  usu tL l h '  r ' e r l u r ' e r l  I  I ( )  t i r r r es . ' l ' l r e  r na t l i x  f i r r '

l l re lecr :pt i le  f iek l  pIr t  (usual lv  i r  x  i r ,  2 i r  l r i re ls.  u ' i t l r  s l ic i t  r r rat t ' l t ing

t l r t '  p i re l  s ize)  u i rs o l ior t t ' r l  to rnr l tc 'h tht '  opt i rn i i l  or ientat ior t  o1 ' t l t t '

r t l l .  l , i l ' t r : s t i ng  o l i o r t i L t i on  t r r n i ng ,  t l i e  s t i r r r r r l L r s  u i r s  r r s r t t r l l t

i t , n t r t r l  o r r  t l r e ' o r r ' ex t ' i t ; r t o l v  z r i ne .  \ \ i ' r r se  t l r e  t e l r r r i r r r L ,g t '  o l  ' o t t '

i r r r r l ' o l l ' r ' ( ' s l x )nsos  t o  r n l l r r  l ' S l t  t ' l r i r ng t ' s  t , r ' r , l i e r l  l r v  t r t l r t i ng  t l r e

l i g l r t  s t i r nu l L r s  i i l t  t t n t l  o l i ,  r t s l r t ' t t i v t ' 1 r " .  I j - r t i t a t o r t '  l ' c s l x )nses  i u l l

r l t ' l x r l r t l i z i r t i o t t s  o l ' t l r t '  t r r e t r r l r l l ne  p r i l , e r r t i ; r l  i r r r r l  i r r h i l r i t o l r '  r t s l x ) l r s ( ' s

i r r t  l r r ' 1 x ' r ' l x r l r t l i z i t t . i o r r s  t i l  t . l r e  r r r e rn l r l i r r r i ,  l x i t e r r t i a l .  An  ' r i r r '  r t g i r i r t

i t r n  s l l o u  t i t l r c l  i , x i i t r r t i o n  o l  i r r l r i l r i t i o r r .  r | r ' 1 x ' r r r l i n g  o n  u l r t t l r t ' r '

r L ' 1x r l ; t t i z r r t i o t t  o t ' l r t  l r t t  l x r l a l i z r r t i , , t t  u i Ls  cv r , l i t r l  l r t  t . l t t ' s t i t t t t t l u s  a t  i t

r t r t r r i t t  l x r s i t i o t r .  S i n t i l i r l l r ' .  i r n  ' r , l l '  r ' t ' g i o r r  r ' : u r  c . r i l i l r i 1  r ' i t l r e t

t r c i l r r l i o r r  o r  i r r l r i l r i l i o n .  S t i r l L r l i  o l ' r l i l i i ' r ' t , n t  o r i c r r t a t i o n s  ( o r '

l o i ' i r t i o t t s )  t r t r r ' l r r t s i ' t t t i ' r l  i t t  r r  s t ' r r t i - r ' i r r t r L , r r  o l r l t ' r ' .  I l t ' r ' r ' p t i v t  l i t ' k l s

t uu t  r ' l i r s s i l i c r l  i t r r l r r l i t r g  1 ( )  ( 1 ) l l \ ' ( ' n t i ( ) n i r l  t r i t c r  i i r  (O r l r r L r r ,  I 1 ) f 3 - t ) .  l ' i r r '

s o t n t  i t l l s  o t r l i t t ; t l  l x r s i 1 i o t t  ( l r t t s i ' r t t t ' r , t  r r l r s i ' n i t  r i f  ; t  t l o t t o s y l t i t p t i c

t l r i r I r t t t i c  i n ; r r t 1 )  t t i r s  c s l i t r r i r l r ' r l  i r < ' r r , r ' r l i r r g  t o  t l r r ' ] i 1 1 r ' t r c l  o l  t t s l x r t t s t '

1o  r ' l i ' r ' t l i c i r l  s t i t r t t t l i r l i o r r  i r r  t l r l  l ; r 1 t ' r ' i r l  go r i l r r l i r t t ,  r r r r r ' l r , t r s  ( l : i t r l l i t r ' &

I  I t ' r r l r ' .  |  1 )71 ) ) .  I i i ' s l x rns i ' s t r t ng t l r  t l i r s  t s t i t r i t t t ' r l  i t s  t l t t '  i t t t i ' g t r t l  i t t ' r ' i t

o l  i r v t r ' ; r g t ' r l  l ' S l t s  r r i t l r i r r  i r  u i r r r L , r r  o l  l ( t  5 ( t  r r r s  t l t i r t  r l i l i i ' r l r l  l i r r r r r

l l r t  t t t t r t t t  t ' r ' s l i t t g  t t t i ' t t t l r r ' ; t t t r '  1 r r t t ' n t i i r l  l , r '  t r t , , r t  t l r i r t t  o t t r , s t r t t t t l r t t t l

r L ' r ' i r r t i r i n .  \ \ i ' l i , r l  i n t t ' r ' t ' s t t r l  r r ; r i n h  i r r  t l r t  t ' i r l l t ,  s l r o l t  l : r t t n r ' \ '

r c s l x ) r ) s ( ' s ,  l x ' r ' r r r r s t  t l r t s t ' t ' i L l l y  I 'S l ' s ; r r l  r r r os t  l r , l t v i r r r t  l i r l  s l t r r h  i r r g

t l r r ' , , t i g i t t  o l  o t i c t t t i t l i o t t  s c l l r ' 1 i v i 1 r ' ,  t l r i l t  l r r l r ' r ' t r , s l x r n s c s  c i L t t  l x '

l ) l o s t l \ '  ( l u ( '  t o  i t r t l i r r l r ' 1 i r ' ; r l  i r r l r r t l s ,  u l r i r ' l r  r L r t  t l r t i r r l v  o l i t ' t r l i t l i o n

s t k ' i ' 1  i , , r '  ( l ) o t t g l i r s  &  I l r r l t i r r ,  l 1 ) 1 l l I  I " r , l s o r r ,  
' l i i l  

l r .  S l r r , t l r  &  S r r r ' ,

l 1 ) 1 1 - l :  I ) o r r g l l s .  l ( , , r ' l r .  l l l i ' l r , , u i r L l ,  I i ; r r ' 1 i r r  &  S r t i t r t z - ,  l l t l l 5 ) .  
' l i r

t n i n i t r i z t  t l r r '  l r r s s i l r [ '  i r r l l t t c r r r t  o l ' i r r t l r r r l r t i l r r l  r t t r t l r l r r t  i r r l r t t l s .  r t

i t  i t r l , , r t  l i , t  t r t r ' ; t s t t r c t l t ' n t s  t t i t s  t t s t l r l l r '  l x r s i t i on t r l  , , r ' r ' r '  l l r t '  r ' i s i r r g

l i l t i t s c  o l ' i t t ' r ' t r r g t r l  I ) S l )  t t s l x r t r s i ' s ,  l r i t r t i ; t l l r  i . , t t l i t r u .  t l r r '  1 x , r r l t .  l r r

s , r t t c  r t l l s  l i r r ' l l  i r r l r i l r i t o r ' \ '  r ' s l ) ( ) l l s ( ' s  t  o t t l r l  l x '  r l i s t i r r g r r i s l r c r l  i r r r r l

r n t r r s r r r l r l  r v i l l r  i r r r  r r ; r l r n i l r l i r r t r ' l t  p n s i t i , , r r , ' r l  r v i r r r L r t t .  S i r r r t

i  i r l I t t l r r t c r l  l ' ( ' s l r ( ) l r s ( ' s  t t s t I r l l r '  l l i t ( l  l ( ) l t g | l  l i r t cn i . i | s  l l l i u t  n r ( ' i l s l i l r , 1 l

l ' S l ' s ,  r r r l i r s r r l i r r g  l i r r r l , , r r s  l c r t  s l r i l i i , r l  1 ( )  ( o l r 1 ' ( t ,  l i r r ' l l r t ' l i r t t r r c r

r l i i i i ' r ' r ' r r r r ' ,  t r i t l r , r t t  l l r i r t r y l ' . i t r g t l r t i l  r r i r l l l r .  l t r s o u t t ' r ' ; t s t ' s s l r i l i c s  n t t l

t ' r ' t t t , , t c r l  l r l  s o l i r t r t t t  l r l r r r  i r r r l i v i r l r t i r l  1 t ' ; r , ' , ' s  l r i ' l i r r t  r t v t l i t g i t r g . ' l ' l r t

r o t r r g r l l r ' r ' l l g o l i l l r n r  s t r r r r ' l r t r l  l i r l  t l r c  s g r i l t c s .  t l r , r r  r t r r r o v t r l  l l r t t t t

l l r , t r r  t l r t  l r t g i t r t r i r r g -  t o  t l r c  c r r r l ,  r r r r , l  l i r r i r l l l  l i n i . i r r l l  i r r t c r ' 1 r o l l 1 i , r l  l l r c

i . , t t t i t t u o t t s  s i g t t i t l  l i , , t t t  t l t c  t l t ' t t t l r t r t t t r ' l r r t c t r l i r r l  l x . l i r t r , i t t t r l  i r l i t l  t l r t

s1 r i l i r , .  I , i i l  r [ ' l i t i l s  o l  t r l r ' t ' i t t t c t r t i r l  l r l o l o i o l  r t n r l  c r t [ ' t t l r t t i , , t t  o l '

l r t l r l i i l i o r r s  o l  t l r l  l i t r t r r l  t t t , x L ' 1 ,  s t t  I , ' i g s  I  i r r r r l  I  i r r r r l  l l t t ' t t l r t t t ' r l

1 r ' r t .

R,ESULTS
Otu t ' xp t ' r ' i l r t ( ' l ) t i t l  i I l ) l ) r1 ) : Ich  is  i l l L rs t . r ' t r t t , r l  in  l , ' i gs  I  r rn t l  l .

l f i r s t ,  u t '  l r k r t , t c r l  t l t c  r t t ' t ' 1 r t . i v t '  l i ck l  u  i t l r  s ln i r l l  s l ) ( ) ts  ( ) t '

l i g l r l ,  1 l : rs l r r ' r l  t r t  t l i t i i ' r tn t  l ros i t ions  l i t l r in  r l  r1 'g i ( ) l l  \ \ ' l r i ( ' l )

lov t r t r l  t l r t '  r r ' t r 'p t i v t '  t i t , k l .  I r r  t l i t  s i r r r l r l c  t i l s t  o r rk ' r '  t t l l

s l ion  r t  i r r  l , ' i g .  l ,  l , l l 'S I ' }s  u ' r ' r ' t '  r ' r ' t , l i t r l  l r v  snra l l  s t i r r r t r l i

( { ) '5  r l t ' g  x  ( ) '5  r l t ' s - )  t l r rs l r t ' t l  r r t  t l l ,  ( . ( 'n t l r r l  1 r i - r t ' l s  o t '  t l l ,

l n i t t l i \  (F ig - .  l  . l ) .  No s ign i t i c i r r t t  t ' i t t ' h '  I ( ' s l ) ( )ns( 'F i  ( 'ou l ( l  l x '

cvo l l ' r [  ( )u ts i ( [ ( ' t l r i s  r tg io r r . ' l ' h t ' r t s r r l t i r rg  r ' ( ' ( ' ( ' ] ) t i \ r ' f i t , l t l  r r i t r l r

o l '  t l r i s  t ' t ' l l  ro r rs is t t ' r l  o t ' i r  s ing l t '  r , lo t rg t r t t ' t l  r ' \ ( ' i t i r to l  \ '  r ' ( ,g i ( ) t r

( l t ig  1 . ' l ) .  S t ' r 'onr [ ,  \ \ ' ( '  r ' ( ' ( ' o r ' ( l ( , ( [  t lu ,  [ ' 1 . [ ' s  ( ' \ ' ( )k ( , ( [  l r '  l l as l i i r ig

Jtru's ot '  r l i t l i ' r trr t  ol i( 'nt i l t i () l rs ( l" ig-. I  / f) .  ' [ 'ht l r i t t  s rt tr t '

Llsu?rlh'  ( 'el l tr ' ( ' ( l  on t l l ( '  ( ' . \( , i tator ' t-  zouc ot '  t l i t '  r t ' t ,cpt ir-e f iek[.

As r luanti trr l . ivt '  l r i r l trrrret( ' l  f i  () t  ol ir ,ntrrt ion sclect ivi tr-,  ut
(,st i l rr tr t( ' ( [  t l i t '  st,k,t , t iv i tv irrr ler an(l  tLl]r ing- t ' i r l th. l ' l r t '

ol i ( , l I t i t t i () l r  select ir- i tv inr l t 'x, i ' ,  \ \ ' i ls ci i l ( ,ulzrttr l  as the l i r t io

of t l ic r l i t l i , r 'el l ( 'e l)et\ \ ' ( 'en l 'esl lot is( 's to tht '  opti t i i i t l  anrl  non-

t l t l , r ' i i k , ( 15  r r r g  l i u  
' l i t , t a t r t , s t  

t . t t :  I ' i u l i t , l ) av i s .  l 3 r ' r ' l i n ) . . \ r k , t 1 r r : r t . r '

o l ' i t t t a l g e s i a r t a s t c s t t ' r l l A s ( l u ( ' i ' z i l l g ( ) l ' t l l ( ' t ( ) ( , s i t r r r l  l r i r r r ' l r i r r g r i l  t l r e

l r i r r r r r t .  |  ) t t t ' i t t g  t i r r ' l t  s t i r u ' . t , s  o l '  r t r t t r t  s t l r os i i r  t l r ese  r t o r i o r r s  s l i r r r r t l i

l r t ' r x l t t t ' t ' r l  l t t l a r ' t i o r r  o l  t l r r , pa l  i r r r l  r r r i t i c t , i r l r l e  r ' l r i u rges  i r r  l r e r r r t  r ' ; i t i ' .

S t t t ge t t  u i t s  s t i t l t t r l  i r l l r ' r '  1 l r t ' s c  r l t r t t i o r r s  r l i s i r pp t , i r r t r l  i L r r l  s t r L l r l e

i r l l i l ( ' s t l r ( ' s i i I  uas  ac l t i e v t , r l .  So t r t , t i t r c s  t l r i s  r t r l t t i r t r l  r l L l i t i on r r l  r l o s t ' s

r i l '  t l t t  r r n i t t ' s l l r c t i r ' .  - \ l i i ' r '  t r ' : u  l r t ' i L l  i r r r r l  v t r r o r r s  c i r n r r r r l i r t i o r r s  r r r i r l

l r i L r t t ' r ' i t l  t ' t ' r ' r ' i l i r ]  s l r n l r i r t l r e r ' t o r r r t .  t l r t , ; r r r i r r r ; r l s  u t r r ' l r l i r c t r l  i n  i r
s1 t ' t t o t r r r i t '  t t i r t t t r ' .  t l r l  s ] i r r l l  r r i r s  cx l x r s t r l  i r r r r l  l  i  l i u r i o l o r r t r '  ( 5  r r r n r
r l i i t t t t r ' 1 t ' r ' )  t t i t s  r l r , n r , r ) \ ( , r ' i u ' ( ' i t  l 7  o l  t l r t  v i s r t i r l  r o r t c r  t t r r t r t r l  i r t

l ' + / l , l  ( l I o l s l t ' t  ( ' l ; i l l i ) .  . \  l r l i r s s  t r ' l i t r r L ' r '  ( r l i i r t r r c t t , r ' ,  2 ( l  r r r r )  u r r s

t l t n l t t t t r l  o v c t '  t l t r ' , , 1 r t r r i r r g . ' l ' l r o  l r v r l l i L r r l i r . r r l l v  r l l i v u r  n r i t . r ' r ,
l l t i t r r , r L ,  l t o I l t , r ' ( l ) ; i v i r l  l ( o l r l  l n s t l r l r t c r r t s , ' l ' l r . j r r r r g i r ,  ( ' A ,  [ ' S . \ )  r r r r s

n r , r r r r r t t r l  r l i r c t  t l t  o r r t o  t l r t '  s l i r r l ]  r r  i t l r  s c r t u  s  r r r r l  r k ' r r t i r l  r . r ' r r r u t 1 .  . \ l l

t r o u r r r l  l r l g t , s  r r r r r l  l r r t s s t t r t  l x ) i n t s  \ \ 1 ' t 1 '  t r l r r l r ' r l  l  i t l t  ; r  l o i . ; r l

i t t r ; t t s l l r i ' 1 i r '  ( r t ' l o t . r r i n r ' ) .  ] l r r s t . L '  r r ' l i t x ; r t i o r t  u  i t l r  g i r l l i r r r r i r r l  t l i

r , l l r i r x l i r k '  ( 1 , ' | i r t r l i l .  l ) r i r  i s  N  ( l t r . l i .  I ' i ' r r r l  l i i v t r ' ,  \ \ ' ,  [ ' S . \ )  ; r r r r l

; i l t i l i i ' i ; r l  t t s l r i t r t t i o t r  r i l t  s l i u t t r l  c i t l r t l  i r t  t l r i s  l r o i r r t ,  o l  t r r l l i i , r '

r l r r l i n g  t l r c  s u l g ( ' r ' \ ' ,  u  l r l n  l l r c l t  n i ' r ' r '  i r r r l i c r l i o n s  o l  l t s l r i l r r t . r ' r
r l t ' l r t t s s i o t t  u  l r i i  l r  r n i g l r t  l r  r l t t c  t o  r r r I l i t i o t r r r l  r I r s t s  o l  i r r r i r r , s t l r r ' 1 i r . s .
' l ' l r t t r ' ; t l i t t  

; t r l i  r l t t i t l r '  i r t r r r c s t l r t s i i r  t r ; r s  t r r i r i r r l l i r r t r l  l r t  t . r ' .  s r x l i r l r r

p l r r t o l r i r l l r i l o r r r '  ( l  I  r n g  l i u  
' l t  ' )  

u i l l r  i t  g i l s  r r r i r l r r r l  o l

\ " O : O , : ( ' O ,  ( 7 o .  1 1 l ' 1  ( l  l ' i )  { ) t  \ \  i t l t  s o r l i r r r l  l r o r l o l r ; t l l r i l r , r r c
( l i  1  r r g  k g  ' l r  ' 1  

l i l l r , , L r t  r r i l r r r r r s  o r i r L ' .  \ \ ' , , r r r r , l  c r l g i ' s  u t l t

t r ' 1 1 ' r r t c i l h  ( r ' r ' r ' r ' r '  i  S  l r )  I l r ' ; r t t r l  u  i t l r  r r ' L x i r i r r r ' .  I r l r , r ' r '  I  i i  l r

; t r L ' r l t t r r r ' \ ' o l  t l r t  r r r r r r l s l l r c s i r r  r r r r s  t c s t t r l  l r r '  l r x r l t i r r g  l i r l  r . l r i t r r g c s  i r r

l r n t t t  n t l r , .  l i l r r x l  l r r c s s r r r r ' , , r  I , l l , l (  l  r r l r i l t  r r l , l i l l i n g  l r o \ i o u s  s t i r r r r r l i .

. \ t t \ '  , x ' i  r t s i , , r t i t l  r ' l t r t t t ! r , s  s t r ' l r  r t s  r l c s l  n r ' l r l o r r i z c r l  I , ] 1 , ] (  i  u i ' r '
i t r r r r t c r l i i t t c l t  i l u r r l r ' r ' r ' r l  l r r ' ; r r l r r r i r r i s l t , r ' i r r g ; r r r  i r r L l i l i o t r ; L ]  l r o l r r s  r i l '

l r t r r l r , l r r l l r i l o r r r ' ( l  I  r r r l  l t , '  
' .  

r . r ' . ) ; r r r l  l r l  i r r l r r l u ( . i n !  l l i t t ' ( ) l l s  i ) \ i r l ( '

i t t  l l r t ' g ; t s  t t t i r t t t r ' i r r  l l r t  l i ' l  i r r s l r r n t c s  r r l l ' r r  l l r c  r r r l  r r r r s  l x ' i r r !

t l l i r i n l i r i l l ( ' ( l  o t r l \ '  r , t r  l r l r t o l r i r l l r i t o r t r ' .  l ' i r l i r l l s i s  r v r r s  r n l i r r t r r i r l ' r l  l r t

t . t .  i r r l l r s i o r r  o l  g ; r l L r r r r i t r i .  t r i c l l t i r r l i r | r '  ( S  r r r g  l i , t  
' l r  ' )  

i r r  l i i r r g , ' r '
s o l t t t i r i t t .  I , ' l t t i r l  t l l , l r r l t t r r u r t  r r r r s  r r r . l r i r . r ' t , r l  l , r ' 1 l r , ' i r r t l i r r r ' r r , , r r -

r t r l t t t i t t i s l t ; t l i o t r  o l  i t l ) l ) 1 1 ) \ i l r ) i t l ( , l I  J  r r r l  l r  
'  , r l  l i i r r g r ' r '  s o l r r l i , , r r

( ' ( , u l i r i r ) i u g  i ' %  g l r t r . o s r ' .  l , l r r , l  l i r l , i l  ( ' O "  r r i r s  i r r l . j r r s l t r l  1 o  i i ' 5  J ' { l ( l / o t
l r , r l I  t i , n i l r ' r ' r r t r r r t  u r r s  r r r ; r i r r t r r i r r t r l  r r l o r n r l  i i 7  l i S  o ( '  l i o t l r  t l t l s c

l r i t t ; r u r r ' 1 r ' r ' s  u t r l  i r r n t i l r r r . r r s l \  n t , , r r i 1 , , r ' r ' r l . ' l ' l r t  l , ] 1 , ] ( l  r v i r s  r t r r r l r l c r l
t t s i t r g  r ' l t l r t i r k ' r l  s i l v u  r r  i r t s  l r l i r ' r ' r l  o r r  t l r l  r l r r l i r  t l r r r r r r g l r  s r r r i r l l  s l i r r l l
o ; r i ' t t i t t u s  ; r t t r l  r t t r r i ' r r t t r l .  l l l r , , r l  l ) l ( , s s u r 1 '  r r i r s  r r r , ' r r s u n ' r l  r t g L r l i r r  l l

t t s i t t g r t  n o t r  i r r r r r s i r r ' l l ' l ' ( ' r n , , n i t , , t  1 l r ; r l  r r r r r l r l i l i t r l  l r l t o t o t [ ' r . t r i r . i r l h
r k ' 1 i ' i t t r l  t r r i l  ; i r r l s c s .  

' l ' l r t  
i , r 1 r ' r ' i r r r l r r t s  r r s r r ; r l h  I r s t c r l  l i , r '  I  - 1  r l i r l s .

- \ t  l l r r ' , ' r r , l  o l  t l r t ' i ' r 1 r ' r ' i r r r l r r t ,  l l r i ' i r r r i r r r r l s  r r t r r ' l i i l L ' r l  r r i l l r  i r r r
, , \ ' r ' r ' r  l ,  r s l  o l  s r  r  I  i r t  t r r  1  r i . r  t t , , l  r i r l l  r i l  o r r r ' .

' l ' l r '  
i ' l c r t t r r r L , s  t t s t r l  r i t r t  r r r r r k '  , i r r  r r  l , / I l  l i l t  ' \  p r r l l i ' r '  ( l , i s 1

l , l L , r ' l r r r r r i r . ,  l ) r r l r r r s t r r r l t .  ( i u r r r r r r r r ' ) .  i i r r l  l i l l , ' r l  u i l l r  i r  i o r r v i ' r 1 1  i , , r r i r l

l r i r t r ' l r  1 r i 1 x , 1 1 r .  s o l r r t i o n :  l l i ( l  t r r r t  l r o t i r s s i r r r n  g l r r r . r , r r ; r 1 t ' .  i  r t r r r  \ i r ( ' 1 .
l l l  r r r r r  l , l ( l ' l ' . \ .  l ( l  r n \ l  l l r ' 1 r ' s .  I  r r r r r  . \ ' l ' l ) .  I  r r t r r  ( ' i r ( ' 1 " .  I  r r r . r r
I I g ( ' 1 " ;  1 r l I  7  +  ( l i ( ) f l ) .  ' l ' l r l l  

l r i r r l  r r  r l s i s t i u r r . r '  o l  l  7  1 l ( ) .

- \ l t t t t l r t i t t t r '  l x r t t t r t i i r l s  o l  r t c o l r k ' r  l  i t ' l l s  u t r r '  - i i { l  t o  - ( j ( l  r r r \ ' ,  u  i l l r

i l l l ) u t  r l , s i s l i u t ( r ' s o l  . [ 1 ]  l { l 1 l  l l ( ) .  \ ' i s r r ; r l  s t i r n r r l i  l t r r . l r r t s t r r t c r l  o r r  i r
s i ' t ' r ' r ' t t  l r o s i l i o t t t r l  i 7  i  r r r  i r r  l r l r r l  o l  t l t c  i r t r i t r r i r l ,  r r ' l t , , s l  r ' \ r ' s  t r t l t

l i x t t s t r l  o n  t l t c  s r . r l t , r r  u s i n g  i i l r l r l o l r l i i r l r '  r o t r 1 i r i . 1  l t r r s l s .  
' l ' l t c

t l r r ' l r t i v i ' l i r ' k l  r r r r s  l i l s t  I r n r l i z c r l  r r i l l r  i r  l r i r r r r l  l r t , I l  l r r r r , j c i . t o l  i u r r l
t . l r t t  l t i r , l i t i v c  l i l l l  s t t u ( . t u l ' ( '  i L r r r l  o r i t r r l i r t i o r r  l l r r i r r :  r r ,  r r .

i r r v i ' s t i g i r l t r l  i r i l l r  i o r n l r t r t t l  i o r r t r r i l l t ' r l  s t i r r r r r l i .  ' l ' t , s t  s t i r i t r r l i  l c r l

l r r t s e t l r ' r l  l i r r '  ( l  i  l ' J  s ,  u  i t l r  i l n  i t ) t ( , t  v i r l  o l  l ' i  l l  s  l x ' l u c t r r
(  ( ) l l s r ' ( i u ( , n t  s l i r nL r l i .  I ' i r l  r l t r ' l r t i v t  l i t , I l  1 r l , , t s ,  \ \ ( '  u s ( ' ( l  s t l r r i L t l  l i g l t t
s l i r r t t t l i  t l r i t l  u e r r ' ( l i j  r [ ' ! x l l ' i j r l t , g t r i  l ' ( l r l t ' g x l ' 0 r k , g s i z t ' .  l , i r l
o t ' i t ' l t t t t t i o r t  t u l l i n g  t ( ' s t s .  l r L l s  o 1  ( l ' : i  l ' ( l r l t ' y -  u i r l t l r  i r r r r l  l ' ; l  5 r l t , g

| ' t t u t l t  t t l r l  r r s e r l .  l i r , ' l i g l o r l r r l  i l l t r r r r i r r r r t i ( ) l )  \ \ ' i l s  { ) ;  l ' ( l , . 1  r r r  
t .

I ' t t a t t t ' t t t t r t t t ' r l  l t t t r r i r r i u r ,  i ,  o l  l i g l i t  s t i r r r r r l i  l i r s  i j { l  t . t l  r r r  t .  l i r r t



J. l'}ltysiol.496.3 j {o tr - l i  t tenr . \ ' t l tn i l tet ion i t t  or ie t iat iott  s( l(  ( t iL, i ty q,o()

ruratlix antl the rneasulerl r'esponses to spots fi'orri positions

u'hich l'crc coyclcLl lrv tlic bar u-crer niultiplied br'

trr l leslroncl ing croel l i r ' ients uncl sumrnerl (Fig.2[ ') .  Etrcrh

clcllicricnt u rrs tire portion ot' tlic pnlticultrr pixd of' tlie

rnatl ix that u'as covelecl lx ' thc lrar (Fig-.2[ ') .  TLesponses tcr

l l l  or icntt i t iorts t t 'stt ' r l  ut l '  t ' r i l t 'ulatt ' r l  in this u'n:r ' .  ' l -hen lhe

orit 'nt ir t ion selet:t ivi tv ir i r l t ' -r  l t i r l  tuning u' i t l th \ \-el 'e

t 'st irr iatt 'c l  fol  t l r t 'se r '( ,slx)nses. Thest: r 'esponst,s trtr t I  their '

tL rn i r rg  r i , i l l  l t  r t t i ' r ' r ' t ' r l  to  t t s ' r ' i r l t r t la t t ' t l ' o r ' ' p le t l i t r te t l ' .

' [ ' lu '  f i lst-oltk 'r '  sirr i l r l t '  r ' t ' l l  in lr ig. i ' i  hi i t l  i tn elottgatcrl

r trr ' l r t ivt '  f ic l t l  (1, ' ig. i i -- l ) ,  rrrrr l  T)SP rtslxrrrses t ' r 'ol ierI in t l i is

t t l l  l r r ' l l r rs l r i r rg  l r t r rs  s lu ru t r I  r ru r l l l ' r l  r l t 'P t ' rxk 'nc ' t 'on  s t i tnu l r ts

ol i t ' rr t i r t ion (1, ' ig.3/1, r 'ontirrrrorrs l i ru,s). I ' r t ' t l icterl  l t 'sponse's
( l t iu . ; i / i ,  t l i r s l r t ' r l  l i n t ' s )  usua l lv  h i r t l  i r  lo r rgc l  l i r t t ' r t r '1 '  t rn r l  u

r l i f l i ' r r ,n t  t i r r r t '  t l r r rsc  t l r t r r r  t l r t '  r t t t ' i r s rn t t l  r r : s l lo t i s t ' s .  A t

o l i t i rn t r l  o l i r ,n l , i r t ion  (1 , ' iu . : i11 ,  l . l ( ) r l t ' u ) ,  rn r : t rsur t r l  r ' ( ' s l x )ns( )s

I r r r t l  i r l r r r o s t  r t t L l ' n t ' t l  t . o  t l r t ' l r i r s t ' l i n t ' i r l t t ' r ' t l r t ' l i l s t  I l l ' S l )

l r r r r r r l i ,  u l r i l l r  l l s tc r l  t r l x r r r t  50  r r rs  t r l i . t ' r '  t l r t '  l r r t t ' nc r ' ,  l ' l r i l t '

optitntrl orierntrrtions rlivithtl Irv tlrcil suttr:

f t :  (optirnal - non olrt inral)/(optirnal * non optir i ial).

The selcct ivi tv inrL'-r ( ' rul l r l r ' \ ' l iotr 0 (no st ' lect i i ' i t . \ ' )  to 1
(rna-r irrral seler ' t i r- i tr ' ) .  Jrol evaluirt i rnr of '  t l l '  tuning u-ir l th,

l  r- 's l)ol ls( '  tunlr l i turk's rr clr '  l r lottcr l  tLgrLirrst sl irnulus ol i t ' rr-

t l t io t i  r r ru l  t l re  I r r r l t :u i r l t l r  o t ' t lu '  t ' r r l v t '  rL l  l r rL l t ' l re ig l r t  r i ' as

es t i r t t i i t t ' t l . ' l ' l u ,  I cs l ronscs  r t t i r l  l r ru rur t t ' t c t ' s  o f '  th t r i l  tun ing

r r ren t io r i t ' r l  so  l i r l  u  i l l  l x r  l t ' l i ' r ' r t t l  to  r i s  ' r lu , i rsun ' r l ' .  ' l ' h i l r [ ,

l i rn r  t l r c  r t t ' r ' p t i v t ' t i r ' l r l  r r r r r l i  l ' r ' t ' s t in r i i t c r l  r t spons t ' s  o t ' t l r t '

r , t ' l l  to  o l i t ' r r te t l  l r i r l s .  i r s  p r r ' r l i t t t ' r l  i r r  t r  l i n t ' r r l  n r rx lc l  t l r r r t

? IS f iu l l i ( ' s  t l r r r t  t l r l  r l , s lx ) r rs ( '  to  iL  t l i r s l r i r rg  l r i r r  c i r r r  l x 'o l r t r i i r r t , t l

l r r r r r r  t l r t ' s u r r r  o f ' t l r t '  r t s l r o n s t ' s  t o  i r t r l i v i r l u i r l  s c g r r r t ' n t . s  t l r i r t

t t r r r l< t '  t t y r  t l r t '  l r i t r '  ( l " iu .  : ) .  l l i t l s  o l 'o l r t . i r t t t r l  l t t r l  no t t -op t i r i t i r l

o l  i t ' n t i i t i o r rs  \ \1 , r ' ( '  ( ' (  )n l l ) ( )s t ' t l  o1 '  f i v t '  p ix t ' l s  pos i t , io r r t ' r  l  i r l , rng

t l t t '  r r ' s p t ' r ' t i i c  r t t ' r ' l r t i v t '  l i t ' l t l  l x i s  ( 1 . ' i g .  l . J  r r r r r l  / l ) .  I r r  t l u '

t t to t l  g t ' t t t ' t ' i t l  t ' r t s t ' ,  to  r ' : r l c t t l : t t c  t . l r t '  l r r r , r l i c t t ' r l  r t s l ro r ts t ,  i r t ,  t r r r l
g i v t ' t t  o t ' i t ' n t i t t i o r t .  i r  l r r l  u  i l l r  l l u , s r r r r r r ' r l i r r r o r s i o r r s  r r s  r r s t ' r l  i r r

t l r t '  o l i c r r t i r t i o r t  l t t t t i t t g  t c s l  u : t s  l r l o , j t ' t ' t t , r l  o t t t o  t l r t ,  i  x  5
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Figure 1. Experimental approach: stimulation protocols
' l ' l r t  r l r r t ; r  i r t t  l t r r t l  i t  l i r s t  o l r I r ' r ' s i r r r l r l t ' r ' t , l l .  . 1 .  r ' t , r ' r , l r t i v c  l i t , l r l  1 i L i t .  l ' i e s l ) ( ) ns ( , s  t ' r ' o l i t ' r l  l r l  t r  s l x r t  r , l ' l i gh t ,

( l ) ' 5  r k ' ( ' x  l ) ' i  r L ' g )  l l i r s l r t ' r l  i r t  t , i r t ' l r  p i r t ' l  o l '  i r  i  x  i  r l a t l i r  r r t l t '  r t t r i l r l t , r l .  Av t , r ' i r g t ' r l  r ' ( ' s l ) o l l s ( ' s  ( i 1 : 4 , )

t t t t t i ng .  I ) r i s t . s l  r r i t ; r t i t '  l x r t t t t t i t t l s  c vo l i t r l  l l  ; r  l LLs l r r , r l  l r r t r ' ( i  r l cg  x  { ) ' {  r l t ' g )  o1 ' t l i l } ' r ' r ' t ' r r t  o t i en l a t i ons  ( i r t s t ' t )

l t t t  t t t  ot ' r  l t ' r  l

O l i t ' t t t : r t i o r i  t r r r r i r r g  t r r l ve  t i r l  t l r i s  r r ' l l  i s  s l r o r rn  i r t  t l r c  l x r t t o r i r .  ( ' a l i l r r i r t i on  i s  i o r r r r r r o r r  l i r l  i L l l  t l t r r ' r ' s  i n  - {

a r r r l / J . I r l t l i i s a r r r l t l r e 1 i l l | r r r r ' i r r g 1 i g L r r ' e s , t l r t ' r l r r t t t ' r l | i t t t ' s | t r i t t s l l ) o i 1 l I l ' t ' s t i l l g t l t r : l t l l l ' l l l l e

t i , r ' 1 l r i s  l t ' l l ) :  t l r t '  t t i t ces  i u f  l \ ' ( , ' r ' i l g cs  o t ' i r  s t t ' r ' eps  i r t t r l  l i cg i r r  t  i 1h  s t i r n t r l L r s ' , , 1 t ' .  t r t l e ss  s ta te t l  o t l t t ' t ' t t  i s c .



( i r  r {  |

1 l ' t ' t l i t ' te r l  les l )ons ts  s ta lec I  r r t . l l  r r l r r , r 'e  the  l ras t l in t ' . , \ t
ot iett t :r t ions ot lx.r ' t l rr trr optir tr t t l .  nl(, i rsl l l 'e( l  leslxrnst 's lr trc[ a
l i rs t  in i t ia l  l i se .  i rn r l  u 'c lc  la l r i r th - i i l l ( ' r ru i r te r l  rv i th in
l - r - -1 ( )  r r rs  a t te l  t l re  l r r t t ' n t . r - .  In  t . tn r t r ' r t s t ,  l r r t r l i r . le t l  les i l x )ns( , r i
t l i t l  no t  s l ro tv  r ,k ' i r l  r r t t t , r r r r r r t io r r  : r r r r l  l t t s t t ' r l  f i r l  s t ' r ' r , r ' i i l  t t ' r rs  o1 '
rn i l l i s t ' r ' onr ls  ( i ' i g . ; t / l ) .  I t  u .as  t r '1 , i c t r l  t l r r r t  l x r t l r  l i l e r l i t , t t ' t l
1 1 ' s l x ) l ) s ( , s  r r n r l  n r c i r s r r r t t l  l ' S l ' s  l n r l  t l u '  s i r r r r c  o l r t i r n r r l
o l i e r t t ; r t i o n ,  u h i c ' h  r n l r r s l r o r r r l r . r l  t o  1 1 1 , '  l r i 1 l o  1 1 - 1 j "  o 1 ' t l r l
t t t ' t ' l r t i v t  t i r , L l .  l " r r l t l r r ' r ' ,  t l u ' o v r ' r ' i r l l  s l r i r l r t  o t  t h t  o r i r ' r r l i r t i , r r r
t r t r r i t t g  ( : u l \ ' ( '  \ \ ' i r s  s i r r r i L r l  i r r  l r o t l r  , . ; r s r , s  ( 1 , ' i g .  l l ( ' ) .  H , r r v t , r ' r ' r ' .
t ' r t l t ' t t l ; t t r . r l  t r . s l ) ( ) l l s ( ' s  n t l t ' l t s s  s t , l t t . t i v r ' t l r i r n  t n c i r s t t r t r l  I ) S l ' s :
t t o t t r t i r l i z i n g  t l r t .  r r r r r l r l i t r r r k , s  o l , . ; r k . r r l r r t t ' r l  r r r r r l  r r r t ' t r s r r r l r l
l ( ' s [ ) r ) l l s ( ' s  t o  l l r c  r i l r t i r t t l r l  o l i c r t t i r t i o r r  r ' ( , \ ' ( , ? l l ( ' ( l  l t r r  l l r t r o s l
t u o l i r l r l  r l i l i i ' r t r r t . r .  i r r  l r , s 1 r , , r r s c s  1 o  t l r t '  r r o r r  o l i l i r r r i r l  l i u r g r . r i l '
o l i t ' t t l i r t , i o r r s .  I n  r r r . r . o l r l r r r r r . r ' ,  t l r t ' s r . k ' r . t i t ' i 1 r '  i n r l t ' x  u r r s  I r i g l r t , r .
l i r r '  l l r t '  l r rc i rs r r r t r l  l ( ' s l ) ( ) l l s ( ' s  (0 ' ( i i l  r , r . r : s r . r  0 . - t5 ) .  l r ' r r l t l r t ' r . ,  t l r c
r ' ; t l l t t l ; r t l r l  t t r r r i n g  r . r r r v c  i s  r , l r ' ; r r ' l l  u  i r l , ' l '  t l r r r r  t . l r c  r r r r ' l r s r r l r ' r l
c r r r  v r '  ( l i i s -  i i ( ' )

' l ' l t t '  
r r , r r . l r t i v r .  t i c k l  o l  t l r c  o t l r c r '  l i l s t , , r r k , r '  s i r r r 1 , k ,  r . r ' l l

r - o t t s i s t r , r l  o l  t u o  r ' l o r r g - r r t t ' r l  c r t . i ( l r t o r . r ' i u t r l  i r r l r i l r i 1 , , r , r .
l ( ' g i ( ) l t s ,  1 ; o s i t i o l t c r l  o t t t ,  l r r , s i r l c  t l r r .  r , t l t t ' r '  ( F i C .  + . 1 ) .  l , i r r '  1 l r r .
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oli tntrt t ion trrning test. t l ie lr tu's ucte cientred ovcl the
r' .rci t tLtol l  region. The exc' i trr tr)r ' \-  r l rgi() lr  \ \ ' i ls ot lh'  nt iklh-
ck urgi i t t ' r l ,  l rut rr.slxrnses \\ 'ele r.k 'arlv ot ' ientat ion selectivt: ,
i t tr l  t l i t '  olrt i rrr l l  ol ientat ion l iu'  l roth ntoirsul 'e( l  an(l
lrrL'rr l i r tcr l  1'( 's lx) l ls( 's tolLt,sporrr l t ' t l  to t l re krrrg ret,elrt ive f iel I
; r r i s  (55  rk rg  l i r l  th is  r .e l l ;  F ig .  + ) .  . {s  in  thc  p l ' c \ - ious  exa ln l ) le .
r ' { ' s l x )ns( ' s  1 r | t , t l i | te r l  t i run  t -h t ' r t | r l r t i r - t , f ieL l rnap $ 'c t ' t ' rnur .h
I t , ss  s r ,L , r ' t i r - r '  th i r r r  r r tc i rs r r l r ' r l  l )S l )s .  ( 'a l t .uL t t r , r l  l ' ( . s l ) ( ) l )s ( ,s

u t ' r ' r ,  s l ig l r t l v  t t t t r lncs t i t t t r r t c r l  ( l r r  i l  l i t ( . to l  o l  J ' - l )  ; r t  t l r t
, r l r t i tn i r l  o t  i t ' t t t i r t io r t  (1 , ' ig .  { / i ;  l - r i - r  rk ,g )  unr l  s ig r r i t i r . : r r r t l y
ovr . r ' r , s t i r i r i r t t ' r l  ( l r v  r r  l i r r . to l  o l  :3 '5 )  t r l  t l re  non-o I t i t r ra l
, r ' i c r r lu t io r r  (F ig .  - l t ;  l {5  tk .g ) .  ' l ' l r i s  t . t ' l l  l i i r r l  t r  t . l t ' : r r '

i r r l r i l r i t o l l  l ( ' f i l x ) n l i ( ' t ' o r r r l r r r r r r . r r t ,  r ' s 1 r t ' t . i i L l l r ' l r r r r n o t t t t t . t ' t l : r t

r r o r r  o p t i n u r l  o l i t ' r r t i r t i o r r s . ' l ' l r l  i r r l r i l r i l r i r ' \ '  l ( ' s l x ) r ) s ( ' s  o 1 ' t l r i s  r . t , l l
r ' , r u k l  l r c  l r , l s o t t i r l r l \ '  l r r t t l i r . l t ' r l  l r v  t l t t ' r r r r x l t ' l  ( 1 . ' i g .  a / f  a l i ( l  a ' ) .

l n  s o t t t t ' r ' r ' l l s ,  l t o t t t ' t ' r ' r ' , ; r l l r l i r , t . r ' r l  r ' ( ' i s l ) o l ) s ( ' r {  t l i l i i ' n , r l
r l t ; r t t t r r t i c r r l l r ' l i r r r n  t l r o s t ' r r r r ' ; l s l l t t r l . ' l ' l r t , l i r s t - o l r l t ' r ' s i r r r l r l e

r ' , , 1 1  s h , r u  t t  i r r  l , ' i g .  5  l r ; r r l  o n l l  i r r l r i l i i l r , r ' r '  ' o f } ' '  r ' r . s l r o n s t ' s  t o
t l t r . l r t t  s t i r r r r r l i ,  l r r t t  t i r t . r ' r , r . r . l r t i v r . t i c l t l  t ' r l t i l r i t t . t l  l r , r t l r
r ' r c i t i r t o r ' \ ' i r r r r l  i r r l r i l r i t o r ' \ '  r r , g i , r r r s  l  i t l r  s r r r r r l l  s t i r r r t r l i .  l r r  t l r i s
( ' \ l x ' l  i l r ) ( ' n t  l  l r t '  s l i r r r u l i  l i r 1  1  l q 1 .  o l i t ' r r t i r t i o r r  t r r r r i r r g  t t ' s t  r v t , r r ,
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Figure 2. Experimental approach: calculation o1'the preclicted responses

1 l t r ' r | i l t t ' r I l 1 l s l ) ( ) l | S e ' u l l i t , l l i s s l i t r r t t t l L t ' 1 l t t , l l r t 1 r r t i r ' ( ) 1 i 1 i l r r t r l | r ' i r t t r l t t r r r t - r l 1 l 1 i t

t l t o s i t i i ' o l  l r i t t  t s  o l ' t n ; t t t t  l r i - r t ' l s  ( ( ' ) .  
' l ' l r e  

r l a l ; r  i r r r '  l j  o r r r  l  l r l  s i t r r r t '  r t , l l  r r s  i r r  l , ' i g .  1  .



J. Pltysir,l.496.3 i "r  t  t t  -  |  i  tr  e a r, \11 n I nt e t  i ,(  )  t  t i  t  r  r  t r  i c  t  t  t  q t  io  r  t , s (  I  (  ( t  i r i t1 . / 6(.) I

(Fig. t iJ),  u'hi lh inr l icrtes t l l r t  ol)t i lnal ol icntrrt ion ( 'oul. l  l )e

lr ler l ic ' tecl rv<' l l  l l ' r i  l i r terLl r trrxlel.  Horlr ' r-r ' r ' ,  t l ic r i ioclr ' l  coukl

lr l t ' t l i r ' t  neit lx 'r  t i r t '  sclt ' r , t iv i tv inr lex nol thc tuning lr- icl th.
'L ' lu 'sc l t , t ' t i v i t . r ' i n rk 'x  

u ' i rs  s ls t t 'u iu t i r .a l l l  r . r ru le les t i rn i r tc r l :
i t ln ros t  a l l  po in ts  in  l ' - ig .6 / l  an ' l rx , r r tc r l  a l rovc  t l r  rn t i i r r
t l i rrgontr l ,  rvhir,h inr l i r . tr t t 's that plt ' t l i r , t t ' t l  vl lut 's ut,r 'e kru't ' r '

t l t r t t t  t lu r  rL t ' t t t i t l  v i t l tu 's .  S t r i t i s t ie r l  t ' o r r r l i t r l i s t in  n r l r le  t i r r '

t ' l t vcn  s in tpk '  t t l l s  s l ro rv t ' r l  t l r t r t  t l t i s  r l i f i i ' r ' e r r t , r '  i s  l r ig l r l l

s ign i t i t ' t tn t  ( / '  <  0 ' (X) l ;  /  t cs t  va lue ,  i i ' f i 7 ) . ' l ' l i i s  r l i s t ' r ' t ' | tu to '
l rc tu tu r  r r r t , : rsu l t ' r l  i rn r l  c rk , r r l i r te r l  r - r r l r rcs  tu  i s t ' s  l i r lg t ' l v  t r r r r r r
t l t t ' ov t , r r ,s t , i l r t r t t ion  o l '11 's l )onr i ( ' s  to  s t i l r r r r l i  o l  r ron-op t i t r r i r l
o l i c t r t i r t i o r r s .  , \  l r o t t ' n t i r r l  r l r r t ' r ' t ' i r r  o r r l  t ' s t i n r r r t i o r t  o t ' t l r t '
s r ' l t ' r ' t i v i t l  i r r tL ' - r  i s  1 l rc  r t l r r t i v t ' l v  lou  r l t ' r rs i t v  o f ' s t r r r rp l i r rg

r l t r l i r r g  t l r c  r r , r r ' p t i v t '  l i t ' l r l  1 r k r t .  I l  l l r t ,  r r , r . t ' p t i v t '  l i c l r l  i s

r t t r t t l i t ' r lh '  non-hon logcr rcous  u  i t l r in  t l r c  r tn t r ' : r l  l r i r t ' l  ( s r r r ' ,

r x ' r ' t t l r l i t t g  o t t l l  r r  t . i r r y  s t l i P  t l r r r r r r g h  t . l u ,  l r i - r r ' l  r r , n t r r ' ) ,  u  l r i c h

i s  i r r r ' l u t k ' r l  i n  l x r t , l r  o p t i r r r t r l l v  r r r r t l  r r o r r - o l i t i r r r i r l l l  o l i c r r t c r l

l r i r r s ,  l . l u ' r r  i r r  c r r s t ' s  u l r t ' r r  t l r t ' l r r r l  n i r l t l r  i s  l t ' s s  t h a n  t r  s i r r g l t '

l r i x r ' 1 ,  l r r t r l i t ' t t ' r l  t t s l r o t t s t ' s  1 o  t l t t ' o p t  i r r r t r l  o t i o r t i r t i o r r  r , o r t k l

l x ' L u t r l c r t s t i t t t : r 1 t ' r l . ' l i r  c o r l r . t ' t  l i r l  t l r i s  l x r 1 t ' n t i : r l  t ' r ' r ' o r ' ,

centred ()rI  the inhi lr i tolr- zonc. Inhi lr i tor ' \-  r ' r 's lx)ns( 's \ \ 'ex,
clerir l t-  unck:r 'esl irnatet l  in this c,t ' l l  lx iL l i rrerl '  rnockrl .  

' l ' l r t ,

ttte:tsulecl inliilrition ri'as stlorigcl trnrI it coukl lx' crrrht'rl
rx.er '  :r  r i ' i r lel  langc o1'rxir,nttrt iorrs thiLn u-as lr lct l icterl  t i 'ont
t l ie lcccpLive f ielr l  nrqr (1. ' ig.51J rLrrr l  ( ' ) .  In r,ont,r 'ast,
ext: i t tr tor ' .r '  r 'eslx) l ls( 's u' t ' r 'e gt.r ' i r t lv overtst intatcr[.  Strong
exc ' i t i t t io t t  n ' rs  lu t r l i c t t ' t l  l r v  t lu ' l i r r t ' l l  r i to t l t ' l  i r t  sor r r t '
o l ien ta t io t i s ,  l l r t  r to  s ig r i i l i r .an t  r ' - x r . i l i L to r ' \ ' l ' ( ' s l x )ns( ' s  \ \ ' ( ' r ' ( '
te t 'oxkr r l  i i t  r rnv  o l i cn t iL t io r r  (1 , ' ig - .5 / l  i tn r l  ( ' ) .  ' l ' l r t ,  r i ros t
p l t tus i l r l t '  t ' . rp l t rn :L t ion  is  t l r r r t  i r r l r i l r i t io r r ,  n  h i r .h  l t s  i rpp ; r r tn t
o t r l v  i t s  r r r r x l t ' r ' r t t t , r r r t ' r r r l r r i r r r c  l n ' p t ' r ' 1 x r l : r r i z . i r t i o r r  r l r r l i n g  t l r t '
l t ' t ' t ' p t i l t '  l i t , k l  1 i lo t . ,  \ \ ' i l s ,  l l ( ) \ \ ' ( ' \ ' ( ' r ' ,  s t r r r r rg  o toug l r  1o  r . i r r r t . r ' l
t ' xc i t t i to l t '  r ' ( ' s l ) ( ) l l s ( ' s  to  t . l r t '  l r r r l  s1 . i  r r r r r  l r r t  io r r .

' l l r  
r tn r l r : t r r '  \ ' l l i o r rs  l r i r l i r r r r t ' t t l s  o l  l l r t '  r r r t ' r rs tu t r l  i r r r r l

p r t r l i c t c t l  o l i t ' r r t i r t i o r r  t u r r i r r g  r r r . r r r s s  t l r c  s : r r r r p k . ,  l r '  l r L r t t t , r l
sc t t t t t , r '  r l i i tg t i t r t rs .  n l r t ' r r ,  r , t t t . l r  t . r . l l  i s  r r ,p l t ' s t , t r t t , r l  l r v  r r r r
i r r t l i v i t l r l r l  p o i r r t  u  i t  l r  t l r t '  : r l r s r . i s s r r  r r r r r l  1  l r t '  o r r l i r r i r l t '
t ' o t ' r t s l r o n r l i t t g  t o  t l r t '  l i r r , r l i r . t , t ' r l  i r r r r l  I l r t  r r r t , r s r r l c r l  v i r l r r t , s ,
r ' r . s l i t ' r ' t i v t ' l r ' .  I r r  l l r t ' s t , r r t t t ' r ' r l i ; r g l i r r r r  l i r t  o l r l  i r r r : r l  o l i o r t r r l  i o r r ,
i r l l  po i r r t . s  t ' x r , t ' 1 r t  o r r t '  l r l t '  k r r . i r t c r l  o r r  t l r t ,  r r r i t i t t  r l i i rgor r r r l
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Figure 3. Comparison of measured responses and orientation tuning of a first-order simple cell
to the responses and tuning predicted from the receptive field map

l l  1 l l ,  r l t , r t s i t v  o1 ' r . r i v t , r ' i r r g .  
' l i , s t  
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selectivit.r' inclit:es u'ele letrlt'ulatetl fil'irll those c'asrs ((i out

of 11) u' l iere bal rvir l th u' t is 60-8()(% of thc pixci sizc. ' l l l r t '

neiglit of thc ccn|r'irl pi-rt'l (pixol c,tx.flit.it'nt; see Fig. I ttnrl

lelatercl text) utrs set to 1 l i r l  the optinral ol i tntat ion.

Hott 'cver' ,  this plocerlurt r l ic l  not c'ht ingc t l ic otrt t tr i r t ' :

let ' tr lcrul:r lccl sekrt ' t i r- i tv int l ices utrt  sl i l l  krn't ' r '  t l ian t lro

tt tcrtsulerr l  ()nes, irnrl  t [r t '  <1i1] i ' t r 'nct '  r ' t 'nrtr int,r l  higlr lr '

s ig r r i f i c i r r i t  ( l '<  ( ) '00 i r ;  1  tcs t  va lu t , ,  i i ' i 3 l l ) .

fh t '  t r rn ing  u ' i r l t l i  nas  r 'o t i s is t t 'n t l v  ovcr ts t i r r r i r te r l  l r v  th t '

l i t r t ' t r r  t i t r x le l  :  r r ros t  o t ' t l r r '  l ro in ts  in  l , ' i g .  ( j ( 'an .  lo r . i r t t , r l  l x 'L ru '

t l r e  r n i r i t i  r I i u g o r t r r l ,  i r r r l i t ' r r t i n g  t l r r r t  t l r t ' p r t t l i r , t t ' r l  v t i l r r t ' u i r s
gr ta t ( ' r '  than  t l r t '  rnc i l su l t ' t l  o l t t . .

. \ t k l i t io r ra l  ex lx ' r ' i rn t 'n ts  t ' t ' r ' c  p t ' r ' l i r r r r r t ' r l  to  t t ' s t  l l r c t l r t ' r '  l i

l i t t c r t t  tno t l t ' l  o t ' t ' r ' r ' s t i r r r i r t cs  ru r r t -o l i t i rn i r l  r t s l ro r rs t ,s  o r r l t '  i r r

IitlgtL,sh.cu, T. F?. I'idL1asagar end X. Pei J. Physirt.496.3

tlic rcceptive field trentre ol in othel positions also.

Optinrall.l' or nort-olrtinrilllt- olientecl lrtu's u'ere flashecl at

s('yel'trl positions along thr) trvo ler,eptiver field axcs. The

lcr:e ptivc ficlcl u'trs trlso pLrttrrrl n'ith srnall spots (as sliou.n in

J,'ig. 1,{), itrul leslronses to lhe oPtinrirl anil non-optini:rl

st irnul i  at the r l i l lelent lrosit ions u-ere calclr lated :rs

t'xlrlirinecl ('iulir'f. 'flic rlinrcnsions of' 11u-' lgl,eptiye ticlcl

ir long lxrt l t  t l re olrt i rrr ir l  antl  non-opti lni i l  nxes ( ioul( l  l )e \ \ 'el l

l rr t t l i t ' tct[  ( I , ' ig. 7, l1 /)),  as Iuis lreert slurr i ' rr  r i ' i th ext l trce]lulal

rtr t l r l i rrgs. Horlxer' ,  t l i t '  l int 'ar '  pretI ict ion .)vct 'est i l l t r l te( l

t lu '  rrrsportscs to rtorr-olrt i rrral ol ient;rt ions at al l  l rx 'at ions,

k' l t l ing to tn rtrt t l t ' r ' r 'st irrr ir t ion o1'the ol i t 'ntr i t ion seler,t ivi t t ' .
' l 'his rvrts t t  t tc et ' t 'n \ \ 'h( ' l l  rnrr-\ i r) Irr l  r ' ( 's l)()11sos to t , l r t '  cpt irnal

i r t t r l  no t t -o l r t in t r t l  o l i t ' n t i r t i ( ) l l s  \ \ ' ( ' r ' ( ' t ' o r rs i t l t ' r ' cc i  i r l cs l rc t ' t i v t 'o f

;  x rsi t iot i  :  i  n l , ' ig. 7 / ' , ' ,  rrrost l ioints iLrt,  rr l  x l ' t '  l lx '  r I i rrgontr l .
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1 45  deg

Figure 4. Comparison of measured and predicted responses in a first-order simple cell wit'h a
pronounced inhibitory zone in the receptive field

r t i t s  o t ' i i ' t r 1 r ' r l

z r i t t t '  i s  s l t ou  t t  r t  i l l t  n r i t t t t s  s l t r l r , , l s  ( - ) .  l l t ' s l x i r r s t '  s t r l r r g l l r  i s  i r xL : r l  l r l  t l r e  r l t ' r r s i t l  o t ' 1 l r t ,  s t  r n l r o l s .  
' l ' e s t

s t i t t r t t l i  t t t ' t r '  ( l ' 5  r L ' g  x  1 ) ' i  r L ' g  spo t s  l l ; t s l t t r l  1 i , r '  I  s .  / i  s r t l x ' r ' l r r s i t i o r r  o l  r r r t , r Lsu r t r l  ( t o r r t i r r r r r i us  l i r r e )  r r r r r l
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(X  X ) .  l r r t ' r l i r l r ' r l  r , x t ' i t i r t r i l l  l e s l ) o l l s cs  ( t r  - I ) , r r r r l  l r l t , r l i i . t e r l  i r r l r i l i i t o l v  r t , s l x r r r s t ' s  (E  E ) .  S t r r r ng t ' r '

s r r i l i ' t l  1 , ,  l i t t  i l i t r r t t ' t l t e  i o t r p ; t t ' i son . ' l i ' s t  s t i r r r r r l i  l t n ' J  r l eg  x  ( ) ' - l  r L ' g  l r a r s  t l a s l r t ' r l  i i l '  I  s .
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l'igure 5. Comparison of measured and pre<lictc<l responses in a first,-order simple cell evoked
with bars centred on the inhibitory zone of the recoptive field
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Figure 6. Comparison of paramet,ers of measured and predicted orientation tuning across the

sample

t 1 ' s l ) ( ) n s ( ' s  i l i v i r k ' r l  l l  t l r e i l  s L t t n .  ( l  t u n i n g  r r i r l l l r ,  i i r ] r ' r r l i r t t ' r l  a s  h a l t : l i r l t l r  ; r t  l r i t l l : l r t ' i g l r t  o 1 ' t l r e  l r r n i r r g
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lx ' r i  I i l o l r lenr  l i r r 'P lcc l i c r t ion  o f  r .es lx rnses  to  ob l i t lue
ol iertt ;r t ions, u' lr t ,n l  st irntr l trs is r.ornltoserl of '  c.onrl i lex
nrosa i t 'o1  | iL r ts  o t  rnar r \ ' l r i xe ls .  l lL r t  th is  t . r , i t i r , i s l t  i s  no t
r-rr l i r l  t i r l  optiurir l  antl  non-olrt ini i l  or ientr i t ions since t lrcl-
t 'ot ' t ' t 's lrrncl to t lu,rr-res o1't lre rnirtr . ix uscrl  l i rr  thc t,cr lr lr t i r-e
1 i r ' k i  1 r lo t .  Hour . r ' r , r ' ,  the  i r r i r i r i l i t r ' o1  a  l i ru ,a r  n ror l t , l  lo  l t r . t '< l i t . t
t l r c  s l r : i1 re  o f  i r r r l i r - i r lu r i l  t , t ' spons t ' s  i s  ru r t  ne t , t ' ssar . ih . t r
r r ,1 l t ' t ' t i , rn  o f  nor r - l in t ' t r l i t l  o f '  spr r t i ; r l  sur i rn r i r t io r r  in  t l re
r l ) t r ' . r ,  l r t t t  l r i r r l r ]  l x , r l t t r '  t , r  n o n - l i r r t , i r r . s r r r r r r n i t t i o r . t  : r t  i r r l t t t t
cc l l s ,  t i r l  t ' x i r r r r l , l r ' ,  t .o  t t r r t r t  s r r r . r 'o rn t t l  ru t tag( )n isn l  in
t tc t '1 r t i v r ,  l i t ' L ls  o t ' l i L tc l t r l  g t 'n i t .uL t t t ' r r t , r r r r r r res .  [ t  s l rouk l  a lso
l r t '  t to t l r l  t l r r r t  i r r  s ( ) ln ( '  ( . i l s ( ' s  r . i r l t . t t l i r t t , r l  r ' ( ' s l x , l )s ( ,s  r ,ou l l  l r t '
l i t t t ' r l  t o  t h t ' r r , r c l r k ' r l  l ' S [ ' s  l r v  i r  ( 1 ) n l l ) i l l ? l t i o n  o f ' l i r r t i r r .
1  r ' i r r r s t i r l r r r i r l . i . r r s  ( s l r i l l i r r g  r r k r r r g  t l r t '  l i r r r t '  i r x i s  t r n r l  a r n l r l i t u r l t '

DISCUSSION
I l  r i u t ' t t s t  o l  s l r i r t i i r l  s u n t r i r i r t i o n  , , f ' r ' i s L n l l l  e y r i l i e r l  J , S l ) s  i n
c 'o t t i la l  r r t ,u l l )n ( ' s ,  a  l i r r r , i t l  r r ro r le l  o t ' t l r t '  r , t , r . t ' l r t i v t '  l i t , l t l  t i r i l c r l
to  l r le r l i r , t  tu 'o  l t s l r r ' r . t s  o t ' t l te  t . ( ' s l x )n f . ( ' s :  t l r c  s l r i rPe  o f '
i r t r l i r - i r lu r r l  t  ( ' s l ) ( ) l l r i ( . s  i t r t r l  t l r r '  sh iu . l r r rcss  o1 '  th t '  o r j tn l , i r t i r in
tu  n ing .

I ) r ' i ' r I i t , te r l  ]€ ' r i l ) ( ) l rs ( ' s  n ( ' \ ' ( , r . l l l i r t ( , ] ) ( ' r l  th t ' r i r t ' i r s t r r t r l  o ru ,s  i r r
a t t t P l i t u r l r '  i i r t r l  t i r r r l  c o r u . s r ' .  A  l r o 1 r , r r 1 i i r l  r . r . i t i l i s r r r  i n

l r r r , t l i t , t i r r g  l ( , s l ) ( ) r ) s ( ' s  t , r  i r  l r i u . l i r r r r r  t l r t ' r r , r r , 1 r t i r . t , t i r , l r l  r r r r r l r
o l r t : r i n t , r l  u  i t l r  s r r r r r l l  s l x r t s  i s  t l r l t  t l i r '  r . r ' r r ' p t i r . t ' f i t ' k l  n r i r l  r t o t
l x ' l r o n r o g , . r r t o u s  u i l l r i r r  t r r t , l r  s i n g - l t , l r i r l l  i r r r r l  t l r r , r ' r , s l ) ( ) l l r i ( ,
, ' r ' , , l i t , t l  i r t ' i r  s t i r r r t r l r r s  u l r i t . l r  ( 1 ) \ ( . t , s  i r  l r i r r t  o l  t l r t .  l r i r r . l  r r r ; r v
t t o t  l r t '  l r l o l x r l t i o r r i t l  t o  l l r c  t . o v t . r r , t l  i r l t ' i r .  ' l ' l r i s  r . o t t L l  i t r r l t , r , r l
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l ' igure 7. Comparison of mcasured and prcdic:tetl responses to bars of optimal and non-optimal
orientations at different lorrations within the receptive fielrl

. ' l  i r r r , l  / i  t i ' l r t t s t ' t l t  t ( ' s l ) ( ) t ) i l ' s  i t r  t l t t ' o l r t i r n r r r r r  o l i i ' t r l r r t i r i r r  i u r ( l  f  i u ) ( l  1 /  i r r  t l r t  u o r r  o l r t i t r r r r l r  o l i r , r r l r r t i o r r .

o t i l t t t r ' , 1  I ' r r r ' ( l ' i  r L ' g  x  ( l ' i i  r l r ' l )  l l r r s l r i ' r l  r r t  r l i l i i , r t n l  1 r o 5 j { i 1 r 1 1 5 .  I l  s i r r l t , r r s  i r r  . 1 ,  l r r r t  l i , t . l r i r l s  1 i i r r . ; r l l , , l  t o  t l t e

( , 111  i r l l r r l )  ; l t t r l  1 )  ( t t . t t  . p l  i r r r r t l ) ,  r ' s1 r . i ' 1 i v . l r ' .  
' l ' l r i '  

r r t  r r s r r r ' r l  ( o  o )  t n r l  l r r t r l i r . t l r l  ( n -  - n )  r . es l x rns t s  r l k r l g
t l t c l t  i t r i s  t l t t  s l l t , t t t l  t t o t t t t ; t l i z l r l  t o  l l r l  r n r r r i n t u n l  l l , s l x ) t ) s { \  r r r r t r i r r g  l l r l  t \ \ t )  ( . 1 t y 1 s .  l ' .  s r . i r t l r . r  p l . 1  , l '

1  l r t , i I  s r r r r r .  . \ l i r . r i r r r ; r l

t t t r ' l r 1 i r l  j i l k l .  l t r r l ; r  l i r l  S  - i r r r l i l e  t . r , l l s  ( S ' { ) n ' i n ) ( l  ( i ' o 1 i ' ,  r t s ; x i r r s ( , s .  O ) .  ( ) n e  ( . { ) } ) l l ) j ( , \  ( , r , r r . a n r l . o t } ' ,
r e s l ) o n s r . s .  l )  i t r r , l  , , 1 1 1 ,  s i r | | l t '  l i l i r ,  l t Y l ) ( . 1  ( r ) t r l l ) l ( ' . \  ( r , l l  ( * )  i r 1 1 , s l l o \ \ . n .
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Sori icls, Nelson & SLrr ' ,  11195; I)ouqlas d al.  1,995). ' l l r t '  satnt '

t ' f l i ' t ' t  coukl i i lso lr t '  rrrerl iatt ' r l  l r t '  an r '-rci tutolr- c 'ort ico-

gr l l i ( ' u l i r t { :  c i t c r r i t t r ' (S i l J i t , , ,  ' Jo t r t ' s .  ( ie t ' s t t ' i t t  &  \ \ -es t ,  1 ! )94)

' fhus, ,rul e\ lx 'r i l i lents slurt '  that l i t reiu rr ioclcls th:rt  u'etr:

stt l t ' t ,sst i t l  in lr l t ' r l i t ' t inu r l i re, ' t iotr st ' lert ir- i tr ' ( . Irrgrrt l teslr r1 41.

l ! ) ! ) : i )  t r r i l  i n  l lu^  r ' l s t '  o l  o l ien ta t ion  se lec t iv i t ) ' .  A  poss i l r l t '

tctrson t ir l  t l r is t I isclepit t i t ' \ '  is t l i rr t  tests f ir l  t l i l t 'ct iorr

s , , l t ' t ' t i v i t t  l r r r - r '  r ' , r r t tp i r r r ' ,1  l t sy rons ts  to  r lov i t tq  g l r r l i r rgs

tu  i t l r  thos t '  to  s t i r t io r t l l v  g l r i t i t i gs  (o l  lo t tg  l r rL ls ) .  In  t l x '  in t l r r -

t ' t ' l l t t l i L r  s t t t r l t  o t  J : ts i t r l t , t ' sh  t l  r t l .  (1 r1) { ) i3 ) ,  t l re  s t i r r r t t l i  t t s t ' r l

l ' , ' r ' r '  r l i l l i ' r ' t ' r r t  l i rn t  o r r l s  in  r t t i r rn '  t r ' s1 r t ' t ' t s . ' f l r t ' t '  u , ' t  l  o t t t ' -

r l i r r r t ' r r s i o r r r r l  i r r  l l r t '  s p i r t , r '  r L r r r r r r i n  t r r r r l  n t u r r r u - l r r u r t l  i n  t h t '

1 t ' t t r l i o l i r l  l i t t l t r c t t r ' 1 ' r k r t r r i t i n ,  l l r i l t ' o t t t ' s t i r r r t r l i  n ' t ' r t  t t t o -

, l i r r r l r r s i , i t r i r l  i u r r l  t t i r l r ' - l r i r r t t l  i r r  t l r t '  t t ' t r t l x r l a l  l t r ' r 1 t t t ' t r l r '

rL r t t t i r i r r .  l , ' t t t t l r c r ' ,  r ' ( 'F r lx )ns( ' r i  to  I t tov i r tg  s t i r r i t r l i  t lePenr l  i t  Io t

o r r  t t , r r r l x u ' i r l  s r t r r r r r r r r t i o r t ,  r i  l r i c l r  i s  r r , r t  r , r ' i t i c r r l  i t t  o t t t '

r ' r 1 r t ' r ' i r r r c r r t i r i  s i t t t i r t i o r r .  
' l ' l r t r r ,  

i s  i r l s o  t l t t ^  l r o s s i l r i i i h  t l r r r l

r r r t ' r ' l r r r r r i s r r rs  r r r r r t l i l n r t . ing  to  o l i t ' r t t i r t , io r r  s t ' k ' r ' t i r ' ' i t t '  I l ) i t v

i r rvo lv r .  r ron  l in r . i r r i t i t , s  t l r r r t  n l i \ . \ '  no t  l r r ,  i r l r l r t r r r , r t t  r i ' l t c t t

1 r ' s t i r t g  r l i t r ' r ' t i o r r i t l  s t ' L ' t ' t i v i t v  t o  o P l i r r t i t l h ' o t  i t ' r t t c r i  g r i l t i n g s .

I t  u o r r k l  l x ' i r r l t ' r t s t i r r g  1 . o  t t s t  n l r t ' t l r t ' r ' t l r t ' 1 r : u ' t L t t t c t t ' r ' s  o l  t

l i t t t ' i u  r r t r x l t ' l  t l t i r t  r r c t ' r l  t o  l x ' t t r l . j r t s l t ' r l  t o  l r r t t l i c t  l ( ' s l ) ( ) r l s ( ' : i

1 o  t t t o v i l r g  s t i r r r r r l i  l t r r t t t  r r ' s p o t t s l s  t o  s t ; r t i o t t t t t v  s t i t t t t t l i  r t t t

t  l r t  s r r r r r t '  l i r r  r l i l l i ' r ' r ' r r t  o r i t ' t t l r r t i o r r s .

I t t  t ' r ' t r r ' l t t s i , r t t .  o t t t  r l i t . c c t  t c s t  o t ' l r  l i t r , ' i r t  t t t r x k ' l  l r i t s c r l  o t t ; t t t

t ' l o t r g i r l t ' r l t x t ' i t t r l o t v  r t c t ' 1 , t i v c  l i r ' l , l  ( H r r l l ' l  &  \ \ ' i t ' s r ' 1 ,  l ! X i : J ;

l , l ' r ' s 1 r ' r ' ,  l 1 ) f i { i ;  ( ' l r i r l r r r r i r r r  t l  r t l .  l 1 } ! } l )  s l r o u r ' r l  t l t i r t , r r r l l  t l r r '

o l r l i r r r r u r r  o r i c r r l ; r t i o t t  r t l  ; t  r ' , t t l i r r r l  s i r r t l , k '  , ' r ' l l ,  l r t t t  t t , r t .  t l t t '

r l t , g - r r , r '  o l  o l i t ' r r t i r l i o r r  s r . l t t ' l i v i t . r '  i r r t r l  s l i i r r ' 1 r t t t ' s s  o l '  t r t r r i r r g .

r l t t l t l  l r t '  p r t r l i l t t ' r l  u r ' l l .  \ \ i '  l ) r ' o l ) ( ) s ( '  t h r r t  : r r l r l i t i o r r r r l

n r ( ' ( l ) i l r ) i s n ) s ,  s t t r ' l t ; t s  r t o n  l i t t t ' ; i l  i l r l ) l ) r ' ( ' s s i ( ) r ) , r 1 ' t r o t r  o l i t i t r t i t l

r ' ( 'F r l ) ( )n r i ( ' f i  i t t t r l / r , r '  i t t t t l r l i l i t ' r r t io t t  o l  o l r l i t t t iL l  l ( ' s l x ) r )s ( ' s ,  ? r r ' ( '

i r n ' o l v t , ,  l  i r r  t l r t ' g r , r r t , r ' r r t i o t t  o 1 ' o l i c t t t l t i o r r  s t ' l t ' t ' t i v i t v  i r r  t l r '

1 r t  i I r t i t t t  t  i s t t i t l  l , t ' t r ' . r .

I i r x t , s .  - . \ .  l i .  ( l l ) S 1 ) )  l i r i L '  o l  i r r l r i l r i t i o r r  i r r  t l r l  s l r l i ' i l i n t t i o r t  o l
o l i c r r t r r l i o r r  s r ' l t ' r ' t i v i l r ' o l  i t l l s  i r r  t l r r ' r ' r r t  s t l i r t l t ' r t t t l r .  l i , s a a /

. \ i ' t l r , r l t , r r ,  2,  1 l  l t l t .

l i l r . r . r r . ; n . , 1 .  &  l l r , ; s r : r ' , 0 .  1 1 .  ( l 1 l 7 1 l ) .  O l r l i n r r l  l r r s i t i o n  o l  r r t r r r r , n s  i r t  l l r l
r ' ;11 st t i r r tc  cLnlcx.  ,hrurrr r t l  o l  . \ ' r 'un 'p l t tp io l , ry. ry 12,  |  )11 l l ( ; :1.

I  r , \ r ' 1 . \ \ ,  l l . ,  Z r r r s ,  I i .  l i .  &  S t n t  t i r . : n .  l l .  l l  ( l l ) 1 ) 1 ) .  i i l l r r l i r r r r  o l

t o l t i t i r l  r t l l  o l i l r r l i r t i o t t  s t ' l r ' .  t i t  i t l  t o  r r l i u t t nn t t l  r , l  t t t r ' l r t i r c  l i t ' l t l s  o1 '

t l r t  g r , t t i l t t I x l l t i i  i t l  ; r l l i ' r t r t t s  t l r r r l  r t l l x ' t  i z "  r t  i l l t i t r  : t  s i t t g l t '

r r t ' i t ' t t t i r t i r r t t  i r r l t t t r t t t  i t t  l i ' r ' r r ' t  t . i s t t i t l  t \ t t l \ ' \ . , 11 ) i l r t t t l  o f  , \ ' r ' un t : r i t t t t t

1 1 ,  t : i + 7  t : i i s .

I t r : r r . . \ .  l : . .  j l , r . r r r  r l - ' r .  j ) .

l '  t r r l i l ) t j r l  i l l l i l t i l j r l i , ) l t  I ' r

, l i . l i l , ' r r . l r l t , . , l  l , . r  t , , i l r r r ,

l lr ' ,u rrn lt i ts. +il i  +;fi.

l ) r . : A r r r . ; r . t s ,  ( ; .  ( ' . ,  ( ) t t z r t v . r ,  l .  &  l , ' t r , : t , : u , r r .  I i .  l ) .  ( 1 1 ) 1 l i l ) .  S | ; r t i o

1 r ' n r 1 r r , ; ; r l  r ) r ' g i u l i z i r t i r ) n  r i l  s i t r t l , | '  ,  e l l  r r ' r r ' | t i v e  t i e l t l s  i r t  l l r t  r i t l ' s

s t r i r r t c  r l l t t , r .  l l .  L i r r e r r l i t r  ( ) l  t e n l l ) ( ) r ' i r l  i u t t l  s p i i t i a l  s u t t r t t r t t i o t t .

J , t t rn t r r l  o , f  , \ - tun '1 ' l tq ,s i r th ryq  69 ,  l  l  lS  l  l : i ; .

s('r l l ing). Tlut,  prerl ictc'r I  r ' tsl ,ot ist 's to cl i l ]cl t :nt ot ' i t ,nt i t t ions

i1l\ \ 'a\-s re(1ui l ' r ' ( [  r l i t i i ' r ' t 'nt tr irnsl ir lnr i t t ions to f i t  t l i r , t l i r t i r .
' l ' l x ' r 'e t i l t ' .  t l re  s t -n i r | t i t ' i n l ru ts  i r re  su l r l i l e ( l  r l i f i i ' r r : r r t l v  r r lo r rg

t l re  op t in ra l  iu l ( l  l l o l r - ( ) l ) t i l l r i r l  t l - \ ( ' s  o t ' th t '  t t , r ' t ,p t i vc  1 ieL l .

( ) t t t  r l r t t t t  s lLor r '  t l r r r t  i t  l i r t t . r t t '  t t i t x l t . l  , r { '  t l r t '  r t c i , l r t i r - t  l i t ' l< l
(Hr r lx ' l  &  \ \ : i t , s t '1 ,  l lX i l ;  l i ' r ' s tc r ' ,  l l l f i ( i ,  ( ' l r t r l r t i t r r t t ,  Z r rhs  &

S t l l l i e r ' ,  1 1 X ) l ) t o u k l  p r t r l i t ' t  o r r h ' t l u ' o p t i r r u t t i t  ( ) r ' i ( ' l i t i l 1 . i ( ) n

o f  i t  c o t ' t i c r t l  s i r r r 1 , l t , , ' ,  1 1 ,  l r t t t  t t o t  t l r c  r k ' g r t t ' r ' f ' s c k , t ' t i r - i t r ' ; r r u l

t l t t '  s l ta r '1 r r r ' ss  o t ' t r t r i i r tg .  ' l ' l r c  s t ' l t ' t ' t i v i t v  r r i rs  cor rs is t t ' t t t l v

L l n ( l ( ' r 1 ' s t i l l l i l l r ' r l  r r r r , l  t  l t t '  t r r r r i r r g  n  i t l t l r  u  i r s  o v t ' r t s t i r r t r t l t ' r l .

\ \ i '  l t r n ' t ' t ' r ' t ' r ' l t t l t ' s l r o r t  t t  t l t ; r t  t l t r . r , x l i t ; t t o t t ' r ' r ' t ' l r l i v r ' 1 i , ' l i l  i s

r r n l l  r r r i l t l l l  t ' l o t i s i r t t ' r l  ( l \ ' i  r ' l  r t l  l l ) l ) - 1 ) ,  n l r i c l r  r t r i g l r t  r t ' 1 l t ' r ' t

g , ' t r i t ' t t l i r t . t '  o t i t ' r r l i r t io t t  l r i r rs ts  ( \ ' i r l l i r s i rg i l r '  &  U l l r l s ,  I1 ) l i : l )

i t t t ' l / , , r ' ( ' ( ) r ) \ ' r ' r ' ! - ( , r ) ( ' ( ' l l ' o t t t  r i  s l i g l r t l \  r ' l , r r i g i t t t r l  t o u  o f  l i t t t t ; r l

g t l r i ( ' u l i r t ( ' i t c r ' p t i v r ' 1 i l I l s . ' l ' l r t ' l i r i ' t  t l r ; r t  o p t i r r r r t t t t  o l i t r r t i r l i o r r
(  ( ) t l l ( l  l ) ( '  r ' o t t s i s t c r r t  l r '  l r r r ' r l i l t t , t l  i t t  t  l r t '  l r l t ' s r , t t t  t ' x p c l i t t t l t t t
j t t r l i c i t t t , s  t l r r r t  t l r j s  r r r i l r l  r ' l o t r g i r t i ( ) n  o l  t l r t ' r ' r l i t i r t o t ' t  i t r l i r r t  i s

i n r l t ' r ' r l  c l t r c i r t l  i r r  r l r ' 1 r ' r ' n t i r r i r r g  t l r c  o l r t . i l t t t r n r  o t i t ' t t t , i r l i o t t  o l '

t l r c  c t l l .  H ( ) \ \ ' ( ' \ ' ( ' r ' ,  t l r c  l i r r ; r l  s l r ; r r ' 1 r  t t t t t i t r g  o f '  l ' S I ' s ,  r u t r l

c s l u ' r ' i i r l l r  r i f '  s l r i l i l  r l i s t ' l r i r l g c s ,  , ' i , ' r r t l y  r l r ' 1 x ' r r r l s  o n  s o r n c

a r L l i t i o n r r l  t t t t ' r ' l r t r r r i s r r r s  u l r i c h  i r r l r ' r , r l u c c  r r o n - l i r r t r r l i l t '  i r r

s l ) : t t i r l  s u l l l u r r t i ( ) n .  r ' i t l r t ' r ' l l ' s t t l r l r t t s s i t t r . l  t t o t t - o l r t i r t t i t l

t 1 ' s l ) ( ) l r s ( ' s  i t t r r l / , , r '  l r l  r r l r r l r l i l  t  i r r u -  t l t l  o l r t  i r t t r t l .  (  ) r r , .  i r r r y , r , t  f ; 1 1 1 1

t i t l t o l  i s  i t t t l i r - r ' o r ' 1 i t r l  i r r l r i l r i l i o r r ,  r v l r i l l r  r r r i g l r t  l r c  t r o r r -

s l r c l i l i r ' ( \ ' i r l t i r s i r s , r r ' ,  | 1 ) S 7 ;  l i r r r r r l s ,  I l l l i l ) ) ,  o l  l , i i r s c r l  t , , u ' , t t r l s

l l t t  o l  l l t o g o t t ; r l  o l i l t t l r r l i o r r  ( S i l l i t o ,  l l l 7 5 '  N l o t  t r r r r t ' ,  I i r r r r ' &

. \ l r r l l i ' i ,  l 1 ) S i ;  l { r ' g s l l t t t t r l &  N r , , , t s ,  l ! r l i i i ;  \ ' i r l l l s r r g r r r ' ,  l l ) S 7 ;

\ i ' l u t r s l r t ' r ' t l r r l . l l l t l l l ' .  1 \ ' i r ' t  t r l . l l ) ! ) + )  l r r r , i 1 l r r , r . , ' r r s c i t , u ' o t t k l

I t , ; r r l  t o  1 l r t  s l r r r r ' 1 x ' r r i t r g -  o l '  1 t t t r i t t g  o l r s , ' l  t t ' r l  i r r  s t r i r r l l  l r ' l l s

( \ - i r l v r L s i t g : t r ' ,  l l l S T ;  \ ' i r h r r s r r g r u .  l l ' i  &  \ i r l g r r s l r r ' r ' ,  l ! ) l ) { t )

N , r t t  l i t u ' r t t  t ' 1 i i ' r ' l s , , l  i r r l r i l r i t i o r r  i t t t  l , ,  s t  i l l r r s t l r r t c r l  l r r  t l r o s c

t ' ; l s r ' s  \ \ ' l ) , , t  r ' l l r c  i n l r i l , i l i o r r  l l r i r t  u i r s  s l r . r r  o l l \  i r s  r r  u c i r l t

l r r ' p t ' r ' p o l l t l i z i t l i o t r  r t i t s  l r ( ' \ ' ( ' r ' t l ) ( , 1 ( ' s s  i t l r l t '  t o  l o u r r t r , r ' i t t ' 1  ; r

s t t r r t t g  c x c i t i r t o l r '  , l r i v r ,  ( l " i g .  5 ) .  S r r i ' l r  r t o r r  l i r r t i r r i t l  r o t r l r l

I t i t v r ' t r t o  1 , r , s s i l r k , r ' r ; r l i t t t i r t i o n s .  l t  r ' , , r r k l  l x ' r ' i l l r t , l  r l r r r ' 1 o  i r

s l r r t r r t i r r g  i r r l r i l r i l i o r r  o r ' l r l o r l t t c c r l  l r v  i r r r  i r r l r i l r i t o r l  t ' r ' l l  ( o l

r r ' l l s )  u  i t l r  i t t t  o l r t i t r r ; t l  o t  i c t t t ; t t i o t t  , r t  l  l t o g o t t r r l  t o  l  l r i r l  o l '  t  l r c

t l r ' , r t t l t , t l  l ) r ' u r 1 ) l l ( , i r r r r l  t t r l r r i r i l r g  l c r r g l l r  s t u r r r r r ; r l i o t t  l i r l  l i l i r r g .

l l i r t r l i r r g s  t l r i t t  s t t l r l r l t ' s s i o t t  i s  o l i c t t  n r i t \ i n l i r l  r r t  o t i t ' r r t i r t i o t t s

r l i l l i . r t n t  t l o r t t  t l 1 r .  , ' l i t i r r r r r l  l r r  - l i  l ) 0 t L , g  ( H t ' g g r , l r r r r r l  &

n I r i o t s ,  l 1 ) l i i l ;  \ i r l g L r s l r t , r '  r /  r r l .  l 1 ) l ) : i ;  l l ' i  r l  r r l .  l t l l l l )  i r r r r l  l l r : r t

s t t t t t t t t i t t i o r r  o f  i r r l r i l r i t r i l l  i r r p t t t s  l . l  r ' / 1 i r r  t ' i r r r  l r c  l r i g l r l l  r r o r r

l i  r  r t ' i r r '  (  H  i  r s l l r ,  |  1 ) ! ) i )  s t t  1 r q  x  t t  t  l r i s  1  r , , s s i l , i  l i 1  r ' .

A  t i t t t t t l r t l  o t '  r r r c c l r t t t i s l n s  l l l l l  t ' o n t l i l r r r t t ,  t o  r r  p o s i t i v c

1 i , r ' r l l r r L t ' l t  t l r i t t  t , r t l r ; r t t r ' t ' s  o r i r , t t t r r t i o r r  s c l t ' r , t i v i t r '  ( \ ' i r l r ' ; r s i r g r r l

r /  a / .  l l ) l ) { i ) .  ( ) 1 r t . i r l : r l  r 1 ' s l ) o l l s ( . s  n ) i r \  l r r ' { ' n l l ? r n ( , { ' ( l  l r y  v , , l 1 i r g c
r l r ' 1 r t , r r r [ t ' r r t  t h i r r n r t , l s  t l r r r t .  l r ' r r , s l r o r i r r  t o  i r r r r l r l i l r '  l , ] l ' S I ' s  ; r t

t l t , l r o l a l i z r . r I  n l t ' r r r l , r ' i t n r ' l x r t t , n t i i r l s  r r i  l i l r r r  ( H r r g r r r , n i r l r l .

H r r r r r i l l  . \  l ' r ' i r r r ' r , .  I l ) f i { } ) ,  r r r r r l  r n i g l r t  l x '  r c s l x l i s i l r l , '  l i r r '

i nc t ' t ' as ing  l l r t ' r rn r l r l i t t r t l t ' o1 ' r ' i s t t iL l l v  t ' r ' o l l ' r l  r ' ( ' s l )o l rs ( ' s  \ \ ' i l l l

r l t , l x r la l i z r r t . ion  i r r  l r l r , ,  ( \ i r lgus l r r ' ,  l ' r ' i ,  \ ' i r [1 ' r rs i rg ; r t '  t t
( ' r r -u tz1 i ' l t l t ,  l  1 ) f  ) : )  In t l i r t .o l t i t . i r l  r ' - r r . i t i r to t l  t :onn t ' r , t ions

t t ' i th in  tu r  o t ' i ( ' l l t i L t i ( ) t t  t t lu l t t t t  r t t t t l  l r t , t r t ' t ' t ' n  i so  o t i t , r t t i t t io t t
r 'o l t t t i t t t s  r l tL l t l  l t l  t l r t . r .  ; tn t l r l i t v  t l t c  r r ,s l ro t ts r ,s  to  t l t t ,op t i r t t i r l

o l i { ' n t i r t i o r )  ( l ) o u g l ; r s  &  I l r u t i r r ,  l l ) ! ) l ;  N t , l s o r r  r l  ( t l .  1 \ l \ 1 4

l .  &  \ \ r ' t  t r r . : n .  ̂ \ .  S .  ( l ! l S 2 )  N o t t - l i t r t ' i L t
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