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from a set  of V1 neurons 
of a particular orientation.

are activated by real edges

the V2 neuron.

In this case, two V1 neurons

feedforward connections

and feed forward to excite

A V2 neuron receives 

V1

V2

V1

The V2 neuron projects feedback

neurons. In this case, the excited V2
neuron broadcasts the possibility that
extended contour exists to all its V1 
partners. This distributed  feedback 
signal introduces the global context
that encourages the completion of contour
by the V1 neurons based local evidence

connections to the same set of V1 

precisely represented in V1.

V2

���������u���d2�� 	6W�O��S:>�1( �1"?��"?)>$c �/
)C:-��$�)�:C2��	"?2�!#/B:C2�&' �!#"?��"0��2��I�1� 	 �78

RF Center RF Spatial Extentê~ÇCî ê~ÕTî ê~Ïnî

�����������u� 

���X;zQR)>/�"0��:C��(1( ,E"?)�5�"0!#/
)C��$C"0/��  �1�_OC/
2��	"B2�Ob�_.#2S/�� �>2��	"?��(1( ,\"0)�5S"H!#/
)C�V���7: � �
AS/
2�!#���78B
����d;��X�7)?AS/
)C)B�4���S"1.D.#2�/�� �>2��	"?��(�( ,J"?)�5�"0!#/
)C�+$C"H/��  E�1�MO�/
2��	"c2�O��+Qr)-/�"0�H:*�S(1( ,�"?)�5�"0!#/
)C�
�*�S: �-AS/
2�!#���78
	�2�"�.J$*"0/��  D�4�H��"�.F$��})-/
)��D�S)�A�/�)*) QR�1$C!L��(����FAS( ) �4�6.#��:9.+��$���� �d"H��&�)>$ ( ��/HA7)-/�"1.L���
"�.#)D�S����&+)-"?)>/K2�O+"�.#)b:-( ��$C$C��:C��(c/
)C:C)
 G"H��QR) 3})-( ��$K2�O+"1.L)b:C)>(1( $�80

:
�
� .#)b/
)C:C)
 �"0��QR) 3})-( ��$J2�O+"�.#)
��)>!F/
2S�	$d��)>/
)' �( �S:C)*�a��" � �J( 2>:C��"0��2��	$d����)C�S:9.X2�Od"�.#)M$C"0�1&�!#( !#$d�1&+�>A7)-$98

��� �	�+Â Ã�ÄyÆTÇOÈsÇrÒ�ÛrÈÅÁ�ÄJÓLÁ�Î�ÃÅÒ�ÓLÁ�ËLÂxÇOÈ4êiç�ÃÅÛrÆ`ËVÁ1ë � Ï
î!Úk¿0À`Á�ÄyÃÅá�Á�Êrâ(ÓLÀ�Á�ËLÁ
Ï�Á�Î:ÓLÃoÂ�Á�ï`Á�È�Ì
ÊOâ(ÓVÀ`Á�Ï!Á�ÈÅÈ�ËPÇOÒ�Û�Á
Ì1â?ËLÊrÐ ��� �	�GÓVÊ � � h �=ÃÅÒ�ÂCÃ�ÄVÆ`ÇOÈ	ÇrÒ�ÛrÈÅÁrÚ
à�Á{â?Ê�Æ�Ò`Ì�ÓLÀ`ÇxÓ�ÓVÀ�Á
ËVÁ�É�Á
ËVÁ4ÄVÁ�Â�Á�ËPÇOÈrÄyÓLÇrÛrÁnÄ	ÃÅÒ�ÓVÀ�Á�ËVÁnÄyÎ�ÊrÒTÄyÁnÄ�ÊOâ+��ë4Ò�Á
Æ�ËVÊ�Ò`Ä
Ö

Á
Ç�ÏPÀ7É\Ã�ÓLÀÞÌ:ÃÅÄyÓVÃÅÒ`Ï!Ó+ÄVÎ`ÇxÓLÃÅÇrÈ	ËVÁnÄyÎ�ÊrÒTÄyÁ�Î�ËLÊOïTÈoÁnÄGÇxÓ=Ì:Ã�g�Á�ËLÁ�ÒCÓGÓVÁ
ÐÙÎTÊ�ËLÇrÈsÉ\ÃÅÒ`Ì:ÊxÉGÄ
Ú
¿�ÜCÎ`ÃÅÏ
ÇOÈÅÈoÜ�Ö���ë=Ò�Á
Æ�ËVÊ�Ò`ÄkÄJÓPÇOËVÓVÁ
Ì1ÓVÊ.ËLÁ
ÄVÎ�ÊrÒ`Ì�ÇrÕTÊ�Æ:Ó � � Ð1ÄVÁ
Ï=ÇOâ�ÓVÁ
Ë4ÓLÀ�Á+ÄyÓVÃÅÐ.Æ`ÈoÆ`Ä
É0ÇrÄkÌ:ÃÅÄVÎ�È�ÇuÜrÁnÌ1ÊrÒ�ÓVÀ�Á�ÄVÏ�ËVÁ
Á�Ò	Úwç`ËVÊ�Ð � � ÓLÊ%í � ÐÙÃoÈÅÈÅÃÅÄVÁ
Ï�ÊrÒ`Ì�Ä0ÇOâ�ÓVÁ�Ë0ÄyÓVÃÅÐ.Æ�ÈÅÆ`Ä0ÊrÒ�ò
ÄVÁ!Ó
ÖTÓVÀ`Á�Ï!Á
ÈoÈ�Ä)ÕTÁ
À`ÇuÂrÁnÌ7Á
ÄLÄyÁ
Ò�ÓLÃÅÇrÈoÈÅÜ7ÇrÄGÈÅÊ:Ï�ÇrÈ	â?Á
ÇOÓVÆ�ËLÁ.Ì:Á�ÓVÁnÏ]ÓVÊ�ËLÄ=ÊrË)ÈoÃÅÒ�Á
ÇrËGï`ÈoÓVÁ
ËLÄ
ê~ô=Æ�Õ�Á�ÈwÇOÒ`Ì7à�ÃÅÁ
ÄVÁ�È�ë
ìNm	h�Ö �gÊrÈÅÈoÁ
Ò�Á�Ó+ÇrÈ4ë
ì%hrìCî]Ú\¿0À�Á�ËLÁ
ÄVÎTÊ�Ò`ÄVÁ
Ä0ÓLÊ1ÓVÀ�Á.ÓVÁ�ãCÓLÆ�ËLÁ



ë � 8:9�;	<
;?>(@�A B�B

0
20
40
60
80

100
120
140
160
180

-4 -2 0 2 4 6 8

M
e
a
n
 F

ir
in

g
 R

a
te

 (
S

p
ik

e
s/

S
e
c
)

RF to Strip Center in Visual Angle

k30 (40-100 msec)

0
20
40
60
80

100
120
140
160
180

-4 -2 0 2 4 6 8

M
e
a
n
 F

ir
in

g
 R

a
te

RF to Strip Center Distance in Visual Angle

k30 (100-200 msec)

0

20

40

60

80

100

120

140

160

-4 -2 0 2 4 6 8

M
e
a
n
 F

ir
in

g
 R

a
te

 (
S

p
ik

e
s/

S
e
c
)

RF to Strip Center in Visual Angle

k30 (200-300 msec)

���������F�!���7 #��"0����(c/
)>$0 F2��	$�)+ �/
2*3�( )>$D2�OD�_Qr)-/�"0��:C��(�( ,E2S/���)>�	"0)C� 	 �_��)>!#/
2�� "?2E�S� ��)-/�)-�	"
 F�S/�"H$ 2�O'"�.#)dQR)>/�"0��:C��(1( ,M"?)�5�"0!#/
)C�+$C"H/��  I
�
c� AS!F/
) �7Y����S8 � .L)d�7�-$C:>�1$C$��+�1$�"�.#)d����$*"?����:C)M�1�aQ>��$*!L��(
���FAS( )dO�/
2�& "�.#)J� 
 :C)>�	"0)>/J"?2E"�.#)a:C)-�	"?)>/K2�O+"�.#)d36AS!F/
)r8 � .#)a$�2�( ���E( �1��)>$J�1� "�.#)>$�)+AS/
�� 	.F$
�1���S��:C��"?)K"�.#)D&�)C���b3�/����FAX/
��"?)D�4�1"�.F���V"1.L)K"0�1&+)J�4�����S2��+�d�S���X"1.L)D�S��$�.#)C��( ����)-$+�S)� ���:>"�"�.#)
)>�	QR)>( 29 F)+2�O $C"?�����S�S/
�b)>/�/
2�/-8 �N.#)M( ��"?)>/d/
)>$H #2��	$�)+2�O�"�.#)M��)-!#/
2��I)C5r.F�H�-�1"0$ /
)>$0 F2��	$�)' F)C� ��$M��"
"�.#)+��2S!F���S�S/���)>$B�����b��" "�.#)B�R5���$d2�O�"�.#)B$C"0/��  %8

ÄyÓVÃÅÐ.Æ�ÈÅÃ)ÉkÁ�ËLÁ7ÓVÀ`Á�ËLÁ!â?ÊrËLÁ�ÃÅÒ�Ã�ÓLÃÅÇrÈoÈÅÜõÆ�Ò�Ãoâ?ÊrËLÐ5É\ÃoÓVÀ`ÃoÒ×ÇÍËVÁ
ÛrÃÅÊrÒõÊOâ�À�Ê�Ð%Ê�ÛrÁ
Ò�Á�Ê�Æ`Ä
ÓVÁ�ã ÓVÆ�ËLÁrÖ{ÕTÇrÄVÁ
ÌÍÆ`ÎTÊ�Ò�ÓLÀ�Á*Ê�ËVÃÅÁ�ÒCÓPÇxÓVÃÅÊrÒÍÓVÆ�Ò�ÃÅÒ�Û'ÊOâ=ÓVÀ�Á�Ï!Á
ÈoÈ�Ä
Ú izÒ�ÓLÀ�Á*Á�ã�ÇOÐÙÎ�ÈÅÁ
ÄVÀ�ÊxÉ\Ò-ÃÅÒ�ç(ÃÅÛrÆ�ËLÁ*ë�ërÖ�ÓLÀ�Á�Ò`Á�Æ�ËLÊrÒ�ÄyÀ�ÊxÉkÁ
ÌÞÎ�ËVÁ�â?Á�ËLÁ�Ò`Ï�Á.â?Ê�Ë+â?Á
ÇxÓLÆ�ËLÁ
Ä+ÊOâ4Â�Á�ËVÓVÃ�Ï�ÇrÈ
ÊrËLÃÅÁ�ÒCÓLÇOÓVÃÅÊrÒ	Ú izÒ'ÓLÀ�Á1ÃoÒ`Ã�ÓLÃÅÇrÈ4Î�Á�ËLÃoÊ:Ì�Ö�Ã�Ó.ËLÁ
ÄVÎ�ÊrÒ`Ì:ÁnÌ�Æ�Ò�Ãoâ?ÊrËLÐ%ÈÅÜ-ÉkÁ�ÈÅÈ{É\ÃoÓVÀ�ÃÅÒ'ÓVÀ`Á
ÃÅÒ�ÓLÁ�ËLÃoÊ�Ë)Êrâ{ÓVÀ`Á%Â�Á�ËVÓVÃ�Ï�ÇrÈoÈÅÜCòiÓLÁ!ã ÓVÆ�ËLÁ
Ì�ÄyÓVËLÃÅÎ	Ö�Õ�Æ:Ó�ËLÁ
ÄVÎTÊ�Ò`Ì:Á
Ì-ÂrÁ
ËVÜ7Î�ÊCÊ�ËVÈÅÜ�ÓVÊ�ÓVÀ`Á
À�Ê�ËVÃÅá�Ê�Ò�ÓPÇOÈ�ÓLÁ!ã ÓVÆ�ËLÁ�ÊrÆ�ÓLÄVÃÅÌ:Á�ÓLÀ�Á.ÄyÓVËLÃoÎsÚ e Ó)í � Ð%ÃÅÈÅÈoÃ�ÄyÁnÏ!Ê�Ò`Ì�Ä0â?Ê�ÈoÈÅÊxÉ\ÃoÒ`ÛÙÄyÓVÃÅÐ.Æ`ÈoÆ`Ä
ÊrÒTÄyÁ�Ó
Ö�ÕTÊ�Æ�Ò`Ì�ÇrËVÜ7ÄVÃoÛ�Ò`ÇOÈ�Ä=ÄyÓLÇrËyÓLÁ
Ì7ÓLÊ*Ì:Á
ÂrÁ�ÈÅÊrÎ�ÇxÓ=ÓLÀ�Á�ÓVÁ!ã ÓLÆ�ËVÁ�ÕTÊ�Æ�Ò`Ì�ÇrËVÃÅÁ
Ä
Ú)èkÜ
h � ÐÙÄVÁ
ÏrÖOÓLÀ�Á=ËLÁ
ÄVÎTÊ�Ò`ÄVÁ
Ä{ÇOÓ4ÓVÁ�ã ÓVÆ�ËLÁGÕ�ÊrÆ�Ò`Ì`ÇOËLÃoÁnÄ{À`ÇuÂ�Á\ÕTÁnÏ!ÊrÐÙÁ=ÄVÀ`ÇrËVÎ�Á�Ò�ÁnÌ�Ö Ï!ÊrÒ�ò
ÄVÃÅÄyÓVÁ
Ò�ÓwÉ\ÃoÓVÀ%ÓVÀ`ÁkÎTÄyÜ:ÏPÀ�Ê�Î�À Ü ÄVÃ�Ï�ÇOÈ�ÓVÃÅÐÙÁGÏ!Ê�Æ�ËLÄVÁ4Êrâ`ÓLÁ!ã ÓVÆ�ËLÁ\ÄyÁ
ÛrÐÙÁ�ÒCÓPÇxÓVÃÅÊrÒ�ê � Æ�ÈÅÁ
ÄVá
ë
ìNm���î]Ú'izÒ�ÓLÁ�ËLÁ
ÄyÓVÃÅÒ�ÛrÈÅÜrÖ:Õ�Á�Û�ÃoÒ`Ò�ÃoÒ`Û�ÇxÓKh � Ð1ÄyÁnÏOÖ�Ç�ÄkÓVÀ�Á�ËLÁ
ÄVÎTÊ�Ò`ÄVÁ
Ä0ÇxÓ\ÓLÀ�Á�ÕTÊ�Æ�Ò`Ì ò
ÇOËLÜðÕ�Á
Ï�ÇrÐÙÁ�ÐÙÊ�ËVÁ�ÈoÊ:Ï
ÇOÈÅÃoá
Á
Ì�ÖkÇ-ËLÁ
ÄVÎTÊ�Ò`ÄVÁ*Î�Á
ÇrßÍÉkÇ�ÄÙÄyÊ�Ð%Á�ÓVÃÅÐÙÁ
ÄÙÊrÕTÄyÁ
ËVÂ�Á
ÌÍÇOÓ
ÓVÀ`Á.Ï!Á
Ò�ÓLÁ�ËGÊ�Ë\ÓVÀ`Á.Çxã:Ã�Ä0ÊOâgÓVÀ�Á�ÄJÓLËVÃÅÎ	Ú�¿0À`Á.ÄyÎTÇxÓVÃ�ÇOÈsËVÁnÄyÎ�ÊrÒ`ÄVÁ�Î�ËLÊOï`ÈÅÁ
Ä\ÃÅÒÞÄVÆ`Ï�Ï�Á
Äyò
ÄVÃoÂ�Á�ÓVÁ
ÐÙÎTÊ�ËLÇrÈ(É\ÃÅÒ`Ì:ÊxÉGÄ)ÃÅÒ�ç(ÃoÛ�Æ�ËLÁ�ërë%ÄyÀ`ÊxÉ ÓVÀ�Á1Ì:Á
ÂrÁ�ÈÅÊrÎ`Ð%Á
ÒCÓ)ÊOâ4ÓVÀ�Ã�Ä�Ï!Á�ÒCÓLËLÇrÈ
Î�Á
ÇOß�ÚKizÒ�ÇOÒ�ÊrÓVÀ�Á
Ë=Ì:ËPÇOÐ1ÇxÓLÃÅÏ�Á�ã�ÇOÐÙÎ�ÈÅÁ*ê~ç(ÃÅÛrÆ�ËLÁ�ë � î]Ö�Ï!Á
ÈoÈ�Ð � � Ö�É\À�Ã�ÏPÀ�ÉkÇ�Ä=ÇrÈÅÄVÊ
ÂrÁ
ËyÓLÃÅÏ
ÇOÈÅÈoÜ-ÊrËLÃoÁ
Ò�ÓLÁ
Ì�Ö�ÇxÓ�ï`ËPÄJÓ.Ì�ÃÅÌ�Ò�ÊrÓ�ËVÁnÄyÎ�ÊrÒ`Ì'ÇOÓ.ÇOÈÅÈ{É\Ã�ÓLÀ�ÃÅÒ�ÓLÀ�Á�À�Ê�ËVÃÅá�Ê�ÒCÓLÇOÈÅÈÅÜ
ÓVÁ�ã ÓVÆ�ËLÁ
Ì7ÄyÓVËLÃoÎ�Õ�Æ:ÓGÕ�Á
Ï
ÇOÐÙÁ�ÇrÏ!ÓVÃÅÂrÁ�ÇxÓ0ÓVÀ`Á�Çxã:ÃÅÄ0ÊrâsÓLÀ�Á�ÄJÓLËVÃÅÎ�Çxâ�ÓLÁ�ËKh � Ð1ÄVÁ
ÏOÚ

�CÓPÇxÓLÃÅÄyÓVÃ�Ï�ÇrÈoÈÅÜ�ÄVÃÅÛrÒ�ÃoïTÏ�ÇrÒCÓ.Ï!Á�ÒCÓLËLÇrÈ{ÎTÁnÇOß:Ä�ÉkÁ�ËLÁ1ÊrÕTÄyÁ
ËVÂ�Á
Ì�ÃoÒ�ë ��ÊrÆ:Ó%ÊOâ0ÓVÀ`Á
� � Ò�Á
Æ�ËVÊ�Ò`Ä=ÓVÁ
ÄyÓVÁnÌ-É\ÃoÓVÀ�ÓLÀ�ÁÙÂrÁ�ËVÓVÃ�Ï�ÇrÈoÈÅÜCòiÓLÁ!ã ÓVÆ`ËVÁnÌ�ÄJÓLËVÃÅÎ�ÇrÒ`ÌÍë � Ï�Á�ÈÅÈÅÄ+É\ÃoÓVÀ�ÓVÀ`Á
À�Ê�ËVÃÅá�Ê�Ò�ÓPÇOÈÅÈoÜCòYÓVÁ�ãCÓLÆ�ËLÁ
Ì-ÄyÓVËLÃÅÎ êi¿kòiÓLÁ
ÄyÓ
ÖsÎ�� � � � �rî!Ú�ç�ÃÅÛrÆ`ËVÁ7ë � ÄVÀ�ÊxÉGÄ+ÓVÀ�Á�ÇuÂ�Á�ËVò
ÇOÛ�Á1ÄyÎ`ÇOÓVÃ�ÇOÈ(ÓVÁ
ÐÙÎTÊ�ËLÇrÈ{ËVÁnÄyÎ�ÊrÒTÄyÁ%ÊOâkÓVÀ�Á7ë ��Ò`Á�Æ�ËLÊrÒ`Ä+ÓLÀ`ÇxÓ.ÇrËVÁÙÄVÁ�Ò`ÄVÃ�ÓLÃoÂ�Á%ÓVÊ7ÓVÀ`Á
Î�Ê�ÄVÃ�ÓLÃoÂ�Á�ÈÅÜ�ÓVÁ�ãCÓLÆ�ËLÁ
Ì�ÄJÓLËVÃÅÎ`Ä
Ö	ËVÁ
ÂrÁnÇOÈÅÃoÒ�Û�Ç7ÄyÆ�Õ�ÓVÈÅÁ1ËVÁnÄyÎ�ÊrÒ`ÄVÁ%ÎTÁnÇOß-ÇOÓ+ÓLÀ�Á�Çxã:Ã�Ä+ÊOâ
ÄVÜCÐÙÐÙÁ!ÓLËVÜ�ÊOâ(ÓVÀ�Á�ÄyÓVËLÃoÎsÚ
à�À�Á�ÓVÀ�Á
Ë\ÓVÀ`ÃÅÄGÄVÃÅÛrÒ`ÇrÈTÓLÀ`ÇxÓGÉkÁ�ÇrÏ
Ï!Ã�Ì:Á�ÒCÓLÇrÈoÈÅÜ1ÊrÕTÄyÁ
ËVÂ�Á
Ì�ÀTÇrÄ\ÇOÒ ÜCÓVÀ`ÃoÒ�Û%ÓLÊÙÌ�Ê

É\ÃoÓVÀÞÓLÀ�ÁÙÇxã:ÃÅÄ)ÊOâkÄyÜ ÐÙÐÙÁ!ÓVËLÜ7ËVÁ
Î�ËLÁ
ÄVÁ�ÒCÓLÇOÓVÃÅÊrÒ�Ã�Ä+ÄyÓVÃÅÈÅÈ(Ê�ÎTÁ
ÒÞÓLÊ�ÝCÆ�ÁnÄJÓLÃoÊ�Ò	Ú�¿0À�Á�ËLÁ
ÉkÁ�ËLÁ*ÓJÉkÊðÐ1ÇxæJÊ�Ë1Î�ËVÊ�Õ�ÈÅÁ�Ð1Ä1ËLÁ�È�ÇxÓVÁnÌÑÓVÊ'ÓVÀ`ÃÅÄ�ÃoÒCÓVÁ
ËVÎ`ËVÁ�ÓLÇxÓLÃoÊ�Ò	Ú×ç(ÃÅËLÄyÓ
ÖkÓVÀ`Á-Çxã:Ã�Ä
ËLÁ
ÄVÎTÊ�Ò`ÄyÁ�ÄVÁ�Á
Ð1Ä�ÓVÊÞÕ�Á�Ì:Á
ÎTÁ
Ò`Ì:Á
Ò�Ó�ÊrÒ'ÓVÀ`Á�É\ÃÅÌ:ÓVÀðÊOâ0ÓLÀ�Á�ÄyÓVËLÃoÎ`Ä
Ö(ÃiÚ ÁrÚ�ÓVÀ`Á�Çxã:Ã�Ä
ËLÁ
ÄVÎTÊ�Ò`ÄyÁ=ÊOâsÇ.Ï�Á�ÈÅÈ�Ì�ÃÅÄLÇOÎ�Î�Á
ÇrËVÁnÌÙÉ\À�Á�Ò�ÓVÀ�Á+É\ÃÅÌ:ÓVÀ�Êrâ�ÓVÀ�Á�ÄJÓLËVÃÅÎ�É0ÇrÄ4ÃoÒ`Ï�ËVÁnÇrÄVÁ
ÌÙÃÅÒ
ÇOÈÅÈ�Ï
ÇrÄVÁ
Ä
ÚG¿0À�Ã�Ä=ÄVÆ�ÛrÛ�Á
ÄyÓLÄGÃoÓ+Ï�ÊrÆ�È�Ì7Õ�Á.Á!ã:Î�È�ÇOÃÅÒ�ÁnÌ�ÇrÄ=Ç�Î�ËVÊ:Ì:ÆTÏ]Ó)Êrâ{ÄyÊ�Ð%Á.ÛrÈÅÊrÕ`ÇrÈ
ÄVÆ�ËVËLÊrÆ`Ò`Ì.È�ÇxÓLÁ�ËPÇOÈ:ÃÅÒ�À�ÃÅÕ�ÃoÓVÃÅÊrÒ�ÇOÒTÌ�Ì:Ã�ÄyòYÃÅÒ�À�ÃÅÕ�ÃoÓVÃÅÊrÒ1ÐÙÁ
ÏPÀ`ÇrÒ�Ã�ÄyÐ7Ú(à�Á\À`ÇuÂ�Á0ÎTÊ�ÃoÒCÓVÁnÌ



9g>�9�A
üw<
;~<=9(>(þ�<�üw>s8�ûsB�<
;~<)�(÷ � ;~< ��9(A�;?ÿ�9�@(B�<=;?>Þ8sû�B�ý�ø	9(;?> ë�ë

0

50

100

150

200

250

-4 -2 0 2 4 6 8

M
e
a
n

 F
ir

in
g

 R
a
te

RF to Strip Center in Visual Angle

m32 (40-80 msec)

0

20

40

60

80

100

120

140

160

-4 -2 0 2 4 6 8

M
e
a
n

 F
ir

in
g

 R
a
te

 (
S

p
ik

e
s/

S
e
c
)

RF to Strip Center in Visual Angle

m32 (60-80 msec)

0

20

40

60

80

100

120

-4 -2 0 2 4 6 8

M
e
a
n

 F
ir

in
g

 R
a
te

 (
S

p
ik

e
s/

S
e
c
)

RF to Strip Center in Visual Angle

m32 (80-160 msec)

0

20

40

60

80

100

120

-4 -2 0 2 4 6 8

M
e
a
n

 F
ir

in
g

 R
a
te

 (
S

p
ik

e
s/

S
e
c
)

RF to Strip Center in Visual Angle

m32 (160-360 msec)

���������rZu�X; ��2�"�.#)-/D��)-!#/
2��G@ $X

:C)>(1(}&���W-�E/
)>$H #2��	$�)_"?2_"�.#)D.#2�/�� �-2S�	"0�S(1( ,�"?)C5S"0!F/�)*��$C"H/��  

�
}� AS!#/
) �7Y7���S8+;  S G/
2>5S�1&+��"?)-( , ��Y � ��Y_&B$�)C:K��O�"0)>/�$*"0��&B!#( !#$+2��	$�)-" ��"�.#)K:C)>(1(�/�)-$0 F2S���S)C�_!F�	� �
O�2S/�&B( ,d"?2d"�.#) �*�S: �>AS/
2�!#�����-!F"6���H�d��2�"6/�)-$0 F2S���B"?2�"�.#)'"?)�5�"0!#/
)�$C"0/��  b��"���(1(��*)C:C��!F$�)'�1"N�}��$���2�"
"0!F��)C�a"?2D"�.#)+"?)�5�"0!#/
)+�1�	$C�H�S)R8 
 /�2�& ��Yb"?2��7Yb&B$�)C: ��"�.#)D�*2�!#���S��/�,a$C"?��/�"?)*�a"?2b$
.L��/? F)>� � �-!F"
"�.#)>/
)��}��$c$C"H��(1(#��2�/
)>$0 F2��	$�)'�4��"1.#�1�J"�.#)�$*"0/��  %8�[��	"0)>/
)>$C"H���FA�( , ���7Y &�$C)C:'2��	���S/
� ���  �/�2���2�!#��:*)C�
/
)>$0 F2��	$�)  F)C� �+AS/
�S�S!#��(�( ,a�S)>QR)>( 29 F)C�b�S" "1.L)B�>5S�1$d2*O�"�.#)B"?)C5S"0!F/
)B$C"0/��  %8

ÓVÀ`ÃÅÄ)ÊrÆ:ÓÙê*	sÁ�Á�Á�Ó+ÇOÈYÚ�ënìrìGhCî]Ö`ÇrÒ`Ì���ÀTÇOÊrÎ`ÃoÒ�Û 	sÃkêyë
ì�ìrì�îkÀTÇrÄ=ÇrÈÅÄVÊ�Ì:Á
ÐÙÊrÒ`ÄyÓVËPÇxÓLÁ
Ì
ÓVÀ`ÃÅÄkÎ�Ê�ÄLÄyÃÅÕ�ÃÅÈoÃoÓJÜ1É\Ã�ÓLÀ�Ç.ÐÙÊ Ì�Á�È�Õ`Ç�ÄyÁnÌ1ÊrÒ*ÈÅÇOÓVÁ�ËPÇOÈ�ÃÅÒ�À�ÃÅÕ�Ã�ÓLÃoÊ�Ò	Ú{¿0À�Á)â~ÇrÏ!Ó�ÓLÀ`ÇxÓ0ÓVÀ`Á
Ò�Á
Æ�ËVÊ�Ò�ÃÅÄ(ÄVÁ�Ò`ÄVÃ�ÓLÃoÂ�Á{ÓLÊGÓVÀ`Á4É\Ã�Ì ÓVÀ�ÊOâ:ÓVÀ`Á�ÄyÓVËLÃoÎ�ÐÙÃÅÛrÀCÓ�Ò`ÊOÓ�Õ�Á�Ç�Ä�Ì�Á�ÂxÇrÄyÓLÇOÓVÃÅÒ�Û=ÇrÄ�ÃoÓ
ÐÙÃoÛ�ÀCÓwÄVÁ�Á
Ð7Öuâ?ÊrËwÇ+Ð%ÁnÌ:Ã�ÇOÈ:Çxã:Ã�Ä�Ò`Á�Æ�ËLÊrÒ%Ï�ÇOÒ�ÕTÁ\ÄVÁ�Ò`ÄVÃoÓVÃÅÂrÁ�ÓVÊ+ÓVÀ�Á\Ì:Ã�ÇOÐÙÁ�ÓVÁ�ËgÊrâ`ÓVÀ`Á
ÃÅÒ`ÄVÏ�ËVÃÅÕ�ÃÅÒ�Û�Ì�ÃÅÄVß�ÇrÄ�É�Á
ÈoÈwêiç�ÃÅÛrÆ`ËVÁ�ë �Cî!ÚM|)Ò�Á+Ï
ÇOÒ�Ï�ÊrÒ`Ï�Á�ÃÅÂrÁ=ÓVÀ`ÇOÓ0Ç.ÛrËLÊrÆ�Î�Êrâ	ÓVÀ`Á
ÄVÁ
Ï!Á
ÈoÈ�Ä
Ö�ÁnÇrÏPÀÙÓVÆ`Ò�Á
Ì�ÓVÊ�Ç�Î`ÇOËVÓVÃ�Ï!Æ�È�ÇOË�É\ÃÅÌ:ÓVÀ	Ö:Ï!Ê�Æ�È�ÌÙÓVÊ�ÛrÁ!ÓLÀ�Á�Ë�Î�ËLÊxÂCÃ�Ì:ÁGÇrÒ�ÃoÒ ÂxÇOËLÃ�ÇOÒCÓ
ËLÁ�Î�ËLÁ
ÄVÁ�ÒCÓLÇOÓVÃÅÊrÒ�ÊOâgÓVÀ`Á�ÐÙÁ
Ì:Ã�ÇOÈsÇOã:ÃÅÄ
Ú e Õ�Ã�Ó)Ð%Ê�ËVÁ�ÓLËVÊ�Æ�Õ�ÈÅÃoÒ`Û1ÃÅÄ0ÓLÀ�Á�Ê�Õ`ÄyÁ
ËVÂxÇOÓVÃÅÊrÒ
ÓVÀTÇxÓ�ÓLÀ�Á*ÇOã Ã�Ä�ËLÁ
ÄVÎTÊ�Ò`ÄVÁ�ÄyÁ
Á�Ð1Ä�ÓLÊÞÕTÁ*ÇOÕ`ÄVÁ�ÒCÓ.ÃÅÒðÕ�È�ÇrÏPß�ÇrÒ`Ì'É\À�ÃoÓVÁ�ÄyÓVËLÃÅÎ`Ä�êiÄyÁ
Á
		Á
Á-Á�Ó�ÇOÈYÚ ënìrì%h�â?ÊrË7Ì:Á!ÓPÇOÃÅÈÅÄPî]Ú à�Á'ÄyÎ�Á
Ï�Æ�È�ÇxÓVÁ-ÓVÀ`ÇOÓ*Î�Á�ËLÀ`ÇOÎTÄ1ÓVÀ`Á-ÓLÊrÎ:òzÌ:ÊxÉ\Ò
â?Á�ÁnÌ:Õ`Ç�ÏPß%Ã�ÄkÉ�ÁnÇOßÙÃÅÒ�ÓVÀ`ÃÅÄ0Ï�Ç�ÄyÁ+ÇOÒ`Ì�Á!ã�Ï!ÃoÓLÇOÓVÃÅÊrÒ�Õ Ü1ÈÅÊ:Ï�ÇOÈTâ?Á
ÇOÓVÆ�ËLÁ
Ä�Ã�Ä�ËLÁ
ÝCÆ�ÃÅËLÁ
Ì1ÃÅÒ
ÊrËPÌ:Á
Ë)â?Ê�Ë�ÓVÀ�Á1ÄVÆ�Õ:òYÓVÀ�ËLÁ
ÄVÀ�Ê�ÈÅÌ�Çxã:Ã�Ä+ÄVÃÅÛrÒ`ÇrÈ�ÓLÊ�Ð1ÇOÒ�Ãoâ?Á
ÄyÓ�Ã�ÓPÄyÁ
È�âJÚ1ôGÊxÉkÁ�Â�Á�ËnÖ�Ã�âkÓVÀ`Á
ÄVÃoÛ�Ò`ÇOÈ�Ã�Ä\ÄyÊ%É�ÁnÇOß�Ö:Ï!Ê�Æ�ÈÅÌ*ÃoÓ0Î�Ê�ÄLÄVÃoÕ�ÈÅÜ�ÄVÁ�ËLÂrÁ�ÇOÒ Ü1Î�Æ�ËLÎ�Ê�ÄVÁ#{ y�ÊrÆ`ÈÅÌ*É�Á+Õ�Á�ÄyÁ
Á�ÃÅÒ�Û
Ç�ÈoÃoÓyÓLÈoÁ7ÓLÊCÊ'Ð�Æ`ÏPÀ�ÃÅÒ�ÓLÀ�Ã�Ä1ËVÁnÄyÎ�ÊrÒTÄyÁ*ÎTÁnÇOß�ÇOÓ%ÓLÀ�Á�Ï!Á
Ò�ÓLÁ�Ë�{ ¿0À`ÃÅÄÙÁ�ã Î�Á�ËLÃÅÐ%Á
ÒCÓ
Ì:Á
Ð%Ê�Ò`ÄyÓVËPÇxÓVÁnÄ�ÓLÀ`ÇxÓ�ÓVÁ�ã ÓVÆ�ËLÁ�Ï�ÊrÒCÓVÊ�Æ�Ë*Ã�Ä�Ï!ÊrÐÙÎ�Æ�ÓVÁ
ÌºÇOÒ`Ì×ËVÁ
Î�ËLÁ
ÄVÁ�ÒCÓVÁnÌõÃoÒ �.ërÚ
¿0À�Á�Á
Â ÃÅÌ:Á
Ò`Ï!Á�À�ÃoÒCÓPÄ.ÇxÓ.ÓVÀ�Á�Î�Ê�ÄLÄVÃoÕ�ÃÅÈÅÃ�ÓJÜ�ÊOâGÇ7Ò�Á
Æ�ËLÇrÈ�Ï�ÊrËLËVÁ
ÈÅÇOÓVÁÙÊOâ\ÐÙÁ
Ì:Ã�ÇOÈkÇxã:Ã�Ä
Ï!Ê�ÐÙÎ�Æ:ÓLÇOÓVÃÅÊrÒ	Ö:Á
ÂrÁ
Ò�ÓVÀ`ÊrÆ�Û�À�ÓVÀ`Á�Ì�ÇxÓPÇ�Ì:Ê%Ò�ÊrÓ0Î`ËVÊxÂ Ã�Ì:Á+ÄVÊrÈÅÃ�Ì�Î�ËLÊ ÊOâ	ÓLÀ`ÇxÓ\ÐÙÁ
Ì:Ã�ÇOÈ
Çxã:Ã�Ä�ÃÅÄ�ËVÁ
Î�ËVÁnÄyÁ
ÒCÓVÁ
Ì-ÃoÒ ��ë1Á!ã:Î�ÈÅÃÅÏ�Ã�ÓLÈoÜ�Ú � ÊrËLÁ1Ï�ÇrËVÁ�â?Æ�ÈoÈÅÜ-Ì:ÁnÄyÃÅÛrÒ`Á
Ì�Á!ã:ÎTÁ
ËVÃÅÐÙÁ�ÒCÓLÄ
ÇOËLÁ�ËVÁnÝCÆ�ÃoËLÁ
Ì�ÓVÊ�Ï�ÈÅÇrËVÃoâ?Ü1ÓVÀ`ÃÅÄ\Ã�ÄLÄyÆ�Á�Ú



ë � 8:9�;	<
;?>(@�A B�B

−4 −2 0 2 4 6 8

0

100

200

300

400 msec

N
or

m
al

iz
ed

 R
es

po
ns

e

Degree Offset

������� � �u� � .#)E$H #��"0��2�"?)>&� #2�/
��(c #2� �!#( ��"0�H2�� ��Qr)-/
�RAS)_/�)-$0 F2S�	$C)D �/
2�3�( )�2*Ob"1.L) � � �>5S�1$ �
 F2S$*��"0�1Qr)D:C)-(�( $B"?2X"1.L)K��� ��)>/
)>�	"�( 2-:C��"0��2��	$�.L2�/�� �>2��	"?��(�( ,_�S:>/
2�$C$+"�.#)JQr)-/�"0��:C��(�( ,a"?)C5S"0!F/�)*�X$C"0/��  8
T 2>:*�S"H�H2��	$��s«D�S���+WJ�1�a"1.L)�$0 F��"0���S(%2 ��$�)-"��1�����H:C��"?)d"�.#)�( 2-:C��"0��2S�	$'2�O "1.L)�"?)C5S"0!F/
)d�*2�!#���S��/��H)-$98
T 2>:*�S"H�H2��aY��1�J"�.#)�$H #��"0����(�2 ��$�)>"N�1�����H:*�S"0)>$c"�.#)�:C)>�	"?)-/�2�O "�.#)�"?)�5�"0!#/
)�$*"0/��  %8�����$C�1( ,M27�-$�)-/�Qr�7�-( )
�1$ "�.#)�$C"0/
2��FAb�����K$�.#�S/? V�*2�!#���S��/�,b/
)-$0 #2��	$�)-$M�S���b���I�>5���$ /
)-$0 #2��	$�)J2�O�$C&+��(1( )>/d&��RA��	��"H!L�S)
�1�_"�.#)�( ��"?)-/� F��/�"�2�Od"�.#)B/
)-$0 #2��	$�)b
?$�)C)MT )C)+)-" ��( 8 ����� ��O�2S/M�S)>"0�S�1( $H�S8

     Homogeneous Surface - Coloring
b:  Response to the Interior of a

Medial Axis Response Evoked by

a:  Response to Boundary Fragment 1

c: Response to Boundary Fragment  2

Conjunction of a, b and c.
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B. Response to Light from Above (LA)
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D. Response to Light from Below (LB)
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F. Response to White Above (WA)
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H. Response to White Below (WB)
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Each DM neuron is 

Gaussian weights.
birectionally with 
several hypercolumns

 weak excitatory connection strong excitatory  connection

 (EM)

to every EM neuron bidirectionally.  
Each VM neuron is connected 

connected to neurons in 

 Space  Position Map

Top-down spatial bias Top-down object bias

Object class map
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Dorsal-Stream Module (DM)

Early Visual Module

     Hypercolumns  in retinotopic coordinate

Ventral-Stream Module (VM)
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