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Preface

Our c o n s c io us e x p e rie n c e is s t ro n g l y d o m in at e d b y t h e v is ual s e n s e . ‘I s e e ’ , s a i d t h e b l i n d
m a n is m o re t h an a m ac ab re j o k e . It e m p h as iz e s t h e c l o s e re l at io n s h ip b e t w e e n v is ual e n c o un -
t e rin g o f o ur e n v iro n m e n t an d c o g n it iv e p ro c e s s e s , w h ic h b e c o m e s m an if e s t in t h e in t rig uin g
f re q ue n c y o f p e rc e p t ual t e rm s t o d e s c rib e o ur t h in k in g p ro c e s s e s . W e b e l ie v e t h at T h i n k i n g i s
s e e i n g an d t h in k t h at S e e i n g i s b e l i e v i n g . C an y o u s e e t h e p o in t o f t h e arg um e n t ? T o s e e c an
m e an t o un d e rs t an d ( “ I s e e t h e p o in t o f t h e arg um e n t ” ) , t o im ag in e ( “ I c an s e e h im as p re s i-
d e n t ” ) , t o re c o g n iz e ( “ I s e e t h e p ro b l e m ” ) , t o t h in k o r c o n s id e r ( “ L e t m e s e e , ...” ) . Our e y e s are
us e d as m e t ap h o r f o r h av in g an o p in io n o r m ak in g an e s t im at io n ( “ in t h e e y e s o f t h e l aw ” ) ,
d raw in g t h e at t e n t io n t o s o m e t h in g ( “ c at c h s o m e o n e ’ s e y e s ” ) , b e in g aw are o f s o m e t h in g
( “ w it h o n e ’ s e y e s o p e n ” ) , an d s o o n . W h at f o r d o I m ak e t h is l in g uis t ic e x c urs io n ? It s h o ul d
e m p h as iz e t h at p ro b ab l y v is io n re s e arc h is a m o re g e n e ral ap p ro ac h t h an j us t t h e in t e re s t in
o n e s p e c ial s e n s o ry m o d al it y . It m ay h e l p t o un d e rs t an d w h y s o m an y b rain re s e arc h e rs w o rk
in t h e f ie l d o f v is ual p e rc e p t io n . I am f ar f ro m re d uc in g t h e h um an t o a ‘ s e e in g -m ac h in e ’ . B ut
I t h in k t h at v is io n re s e arc h is a us e f ul an d im p o rt p art o f s o l v in g t h e b rain p uz z l e . T h e re is
g o o d re as o n t o b e l ie v e t h at o ur k n o w l e d g e o f t h e n e uro n al b as is o f v is io n w il l h e l p t o g ain a
m o re  g e n e ral  in s ig h t  in t o  t h e  c o n c e p t io n  o f  o ur b rain .

T h e p h y s io l o g ic al f in d in g s o f un iv e rs al an at o m ic al an d m o rp h o l o g ic al b uil d in g b l o c k s
o f t h e b rain j us t if y t h e h o p e t h at p ro c e s s in g m e c h an is m s in t h e b rain m ay b e o f g e n e ral v al id -
it y . C e rt ain t y p e s o f n e uro n s an d t h e ir c o n n e c t iv it y , o r t h e c o rt ic al l ay e r s t ruc t ure c an b e f o un d
ac ro s s t h e c o rt e x . W h y s h o ul d t h e b rain us e t h e s am e s t ruc t ure s f o r d if f e re n t w ay s o f
p ro c e s s in g ? B as ic t as k s in v is io n , l ik e in t e g rat in g d is t in c t e l e m e n t ary in f o rm at io n ( b in d in g )
in t o l arg e r c o n c e p t ual un it s ( o b j e c t s ) , are n o t un iq ue t o v is io n . E q uiv al e n t t as k s h av e t o b e
s o l v e d f o r p e rc e p t io n in o t h e r s e n s o ry m o d al it ie s o r in h ig h e r c o g n it iv e t as k s , l ik e p ro b l e m
s o l v in g . B ut t h e re are al s o d if f e re n t d e m an d s o n n e uro n al p ro c e s s in g in d if f e re n t s e n s o ry o r
m o t o r m o d al it ie s o r f o r c e rt ain c o g n it iv e t as k s . D e f in in g un iv e rs al t as k s o n t h e o n e h an d an d
d if f e re n t iat in g s p e c if ic d e m an d s o n t h e o t h e r h an d is im p o rt an t t o av o id o v e r-g e n e ral iz at io n . I
c o n s id e r t h e  p re m e n t io n e d  b in d in g  t as k  f o r b uil d in g  c o n c e p t ual  o b j e c t s  a un iv e rs al  t as k .
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The c l o s e r el at i o n b et w een v i s i o n an d c o g n i t i o n c er t ai n l y has b een o n e o f t he r eas o n s
f o r t he hi s t o r i c al i n t er es t o f p s y c ho l o g y i n v i s i o n . The i n t en s i v e u s e o f v i s u al p ar ad i g m s i n
p s y c ho p hy s i c al r es ear c h n o w s er v es as a u s ef u l b ac k g r o u n d f o r n eu r o p hy s i o l o g i c al i n v es t i g a-
t i o n s . The l aw s o f v i s u al p er c ep t u al o r g an i z at i o n , as f o r m u l at ed b y t he G es t al t p s y c ho l o g i s t s
i n t he ear l y 2 0 th c en t u r y , o r m an y o p t i c al i l l u s i o n s , w hi c h d em ar c at e t he l i m i t s o f o u r v i s u al
c ap ab i l i t i es , s t i l l n eed t o f i n d t hei r n eu r o p hy s i o l o g i c al ex p l an at i o n . The v ar i et y o f p s y c ho l o g i -
c al f i n d i n g s o n v i s i o n o f f er g o o d s t ar t i n g p o i n t s f o r b u i l d i n g t heo r i es o n v i s u al p r o c es s i n g an d
d er i v i n g hy p o t hes es t o b e p r o v ed w i t h p hy s i o l o g i c al t ec hn i q u es . The c o n n ec t i o n i s t ap p r o ac h,
r el y i n g o n t he c o n n ec t i v i t y i n n eu r o n al s t r u c t u r es as b as i s f o r p r o c es s i n g o p er at i o n s , o f f er s i n
t hi s r es p ec t m o r e s y n er g et i c p o t en t i al t han an ab s t r ac t i n f o r m at i o n -p r o c es s i n g ap p r o ac h, an a-
l y s i n g  m en t al  p r o c es s es  d et ac hed  f r o m  t hei r  n eu r o n al  b as i s .

Ther e ar e o t her , m o r e p r ac t i c al r eas o n s f o r t he u s e o f t he v i s u al s y s t em as a r es ear c h
i t em as w el l . V i s u al s t i m u l i ar e eas i l y ap p l i c ab l e an d w el l d ef i n ab l e t o m ak e a s y s t em -
t heo r et i c al ap p r o ac h i n an al y s i n g b r ai n f u n c t i o n s . C o n s i d er i n g t he b r ai n as an i n p u t ( s en s o r y
s t i m u l u s )  – o u t p u t ( c o n s c i o u s p er c ep t o r ac t i o n ) s y s t em m ak es p o s s i b l e t he u s e o f an al y s i s
t o o l s o r i g i n al l y d ev el o p ed f o r t he d es c r i p t i o n o f t ec hn i c al s y s t em s . Thes e k i n d s o f t as k s c an
eas i l y b e d ef i n ed f o r t he v i s u al s en s e: “ L o o k at t hi s s t i m u l u s an d t el l m e w hat y o u s ee. ” O f
c o u r s e i t i s n o t that eas y . B u t c o m p ar ed t o t he au d i t o r y , s o m at o s en s o r y , o r o l f ac t o r y s en s e, t he
w ay s  o f  r ep o r t i n g  o n  v i s u al  p er c ep t i o n s  s eem  t o  b e m o r e el ab o r at e.

A n o t her ad v an t ag e o f t he v i s u al s y s t em i s t hat t her e ar e an i m al m o d el s , l i k e m ac aq u e
m o n k ey s , w hi c h s har e m o s t c ap ab i l i t i es o f hu m an v i s i o n an d i t s an at o m i c al / p hy s i o l o g i c al
s u b s t r at es . They t her ef o r e al l o w i n v es t i g at i o n o f t he el ec t r o p hy s i o l o g i c al m ec han i s m s o f v i s -
u al p er c ep t i o n o n t he n eu r o n al b as i s . Thi s i s es p ec i al l y at t r ac t i v e s i n c e ab o u t o n e t hi r d o f t he
m ac aq u e b r ai n i s d ed i c at ed t o v i s u al p r o c es s i n g ( w hi c h u n d er l i n es t he d o m i n an c e o f t he v i s u al
s en s e f r o m a p hy l o g en et i c p o i n t o f v i ew ) , an d m an y o f t he c o r t i c al ar eas i n v o l v ed i n v i s i o n ar e
c o m p ar ab l y  eas i l y  ac c es s i b l e f o r  el ec t r o p hy s i o l o g i c al  r ec o r d i n g s .

The t ec hn i q u es f o r n o n -i n v as i v e n eu r o p hy s i o l o g i c al i n v es t i g at i o n s , l i k e f u n c t i o n al
m ag n et i c r es o n an c e i m ag i n g ( f M R I ) , ar e r ap i d l y i m p r o v i n g . Thes e m et ho d s c an b e u s ed i n
hu m an s t u d i es , an d t hei r i m p r o v em en t , t o g et her w i t h o t her n o t y et k n o w n d ev el o p m en t s , m ay
s o m ed ay m ak e an i m al s t u d i es r ed u n d an t . U p t o n o w an i m al r es ear c h i s i n d i s p en s ab l e. W e s t i l l
n eed t o u n d er s t an d t he r el at i o n s hi p b et w een t he el ec t r i c al ac t i v i t y o f i n d i v i d u al n eu r o n s o r l o -
c al g r o u p s o f n eu r o n s , w hi c h i s ac c es s i b l e w i t h t he w i d el y u s ed an d f ar d ev el o p ed el ec t r o -
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physiological m e t hod s, an d t he m or e in d ir e ct sign als r e gist e r e d w it h n on -in v asiv e t e chn iq u e s,
lik e f or e x am ple t he b lood ox yge n at ion le v e l in f M R I . F or som e f u n d am e n t al q u e st ion s on
n e u r on al pr oce ssin g d ise n t an glin g of t he local cir cu it r y, i. e . , t he f u n ct ion al in t e r act ion am on g
sm all gr ou ps of n e u r on s, is e sse n t ial, an d he n ce m icr oe le ct r od e r e cor d in gs ar e st ill n e ce ssar y.
F or ot he r q u e st ion s, e . g. , con ce r n in g highe r cogn it iv e pr oce sse s, an im al st u d ie s w ill b e in su f -
f icie n t . H e n ce hu m an st u d ie s w ill b e e sse n t ial, an d m e t hod s t hat ar e e t hically j u st if iab le f or
t his pu r pose , lik e f M R I , E E G , e t c. A f t e r all it is n ot t he m on k e y b r ain w e ar e pr im ar ily in t e r -
e st e d  in ,  b u t  t he  hu m an .

M ar b u r g,  A u gu st  2 0 0 2
A le x an d e r  G ail
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Abstract

The b i n d i n g -b y -s y n c hr o n i z at i o n hy p o t hes i s f o r n eu r o n al o b j ec t c o d i n g p r o p o s es t hat t ho s e
n eu r o n s w hi c h p ar t i c i p at e i n t he r ep r es en t at i o n o f t he s am e v i s u al o b j ec t ar e c har ac t er i z ed b y
s y n c hr o n o u s ac t i v i t y , w hi l e t ho s e n eu r o n s w hi c h b el o n g t o t he r ep r es en t at i o n s o f d i f f er en t o b -
j ec t s d o n o t s ho w s y n c hr o n o u s ac t i v i t y . I n o r d er t o t es t t hi s hy p o t hes i s , n eu r o n al g r o u p s i g n al s
w er e r ec o r d ed s i m u l t an eo u s l y w i t h m u l t i p l e m i c r o el ec t r o d es f r o m t he p r i m ar y v i s u al c o r t ex
( V 1 ) o f aw ak e r hes u s m o n k ey s p er f o r m i n g v i s u al t as k s . D at a an al y s es c o n c en t r at ed o n t em -
p o r al s i g n al c o r r el at i o n s i n d i f f er en t f r eq u en c y r an g es b y m ean s o f s p ec t r al c o her en c e b as ed
o n  m u l t i p l e u n i t  ac t i v i t y  ( M U A )  an d  l o c al  f i el d  p o t en t i al s  ( L F P ) .

The v al i d i t y o f t he b i n d i n g -b y -s y n c hr o n i z at i o n hy p o t hes i s f i r s t w as ad d r es s ed w i t h a f i g u r e–
g r o u n d s t i m u l u s c o m p o s ed o f a l u m i n an c e-c o n t r as t g r at i n g , w her e an o b j ec t d ef i n ed b y a s p a-
t i al l y p has e-s hi f t ed s q u ar e s u b -r eg i o n w as d i s t i n g u i s hab l e. I n ac c o r d an c e w i t h t he hy p o t hes i s
c o her en c e o f L F P i n t he �-f r eq u en c y r an g e ( 3 5 – 9 0  H z ) r ef l ec t ed p er c ep t u al s c en e s eg m en t a-
t i o n : L F P �-c o her en c e w as hi g h w i t hi n s eg m en t s , i . e. , w i t hi n t he r es p ec t i v e c o r t i c al r an g es o f
r ep r es en t at i o n o f o b j ec t an d b ac k g r o u n d , an d l o w b et w een s eg m en t s , i . e. , ac r o s s t he r ep r es en -
t at i o n o f t he o b j ec t ’ s c o n t o u r . Thi s w as t r u e f o r l at e n eu r o n al r es p o n s e ep o c hs ( >  1 0 0 – 1 5 0  m s
l at en c y ) , b u t n o t f o r ear l i er ep o c hs , an d al s o n o t f o r L F P c o her en c e at l o w -t o -m ed i u m f r e-
q u en c i es ( 1 – 2 0  H z ) at an y t i m e, n o r f o r M U A c o her en c e at an y f r eq u en c y at an y t i m e. M U A
t em p o r al c r o s s -c o r r el at i o n q u al i t at i v el y r ev eal ed s i m i l ar r es u l t s as L F P �-c o her en c e, b u t l es s
r el i ab l y . M u l t i u n i t s p i k e r at e en han c em en t at t he o b j ec t ’ s c o m p ar ed t o t he b ac k g r o u n d ’ s r ep -
r es en t at i o n , as p r o p o s ed b y a c o m p l em en t ar y hy p o t hes i s o n o b j ec t c o d i n g , w as f o u n d i n o n e
m o n k ey ,  b u t  n o t  t he o t her .

I n a s ec o n d s er i es o f ex p er i m en t s p er c ep t i o n -r el at ed m o d u l at i o n s o f n eu r o n al s y n c hr o n i z at i o n
c o u l d b e s ho w n i n a b i n o c u l ar r i v al r y t as k , w her e o b s er v er s p er c ei v ed al t er n at i o n s am o n g
c o n f l i c t i n g s t at i o n ar y g r at i n g s t i m u l i p r es en t ed s i n g l y , b u t s i m u l t an eo u s l y , t o eac h ey e at o r -
t ho g o n al o r i en t at i o n s . A g ai n s t ex p ec t at i o n , w i t h t hi s k i n d o f s t i m u l at i o n p er c ep t i o n -r el at ed
m o d u l at i o n s i n V 1 o c c u r r ed i n L F P p o w er an d c o her en c e at l o w an d m ed i u m ( 4 – 1 2 an d
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12–28 H z ) , b u t n o t at γ-f r e q u e n c i e s (28–9 0  H z ) , s h o r t l y (� 10 0  m s ) b e f o r e t h e m o n k e y s ’
b e h av i o u r al r e s p o n s e . C o r r e s p o n d i n g p e r c e p t i o n -r e l at e d m o d u l at i o n s o f M U A -b as e d
m e as u r e s  w e r e  n o t  f o u n d .

T h e f i n d i n g o f d e c o u p l i n g o f L F P �-c o m p o n e n t s am o n g f i g u r e an d g r o u n d r e p r e s e n t at i o n s i n
V 1 (e x p e r i m e n t 1) s u g g e s t s t h at t h e s e s i g n al s m ay s u p p o r t s p at i al f i g u r e –g r o u n d s e g r e g at i o n .
T h e r e s u l t s w i t h b i n o c u l ar r i v al r y (e x p e r i m e n t 2) d o n o t s u p p o r t t h e e x p e c t at i o n t h at γ-s y n -
c h r o n i z at i o n i n V 1 i s r e l at e d t o t h e c u r r e n t s u b j e c t i v e p e r c e p t u al s t at e o f aw ar e n e s s , b u t i n -
s t e ad s u g g e s t a p e r c e p t i o n -r e l at e d r o l e o f s y n c h r o n y at l o w an d m e d i u m f r e q u e n c i e s i n s u c h
r i v al r o u s  v i e w i n g  s i t u at i o n s .

T h e m o d i f i e d W h e at s t o n e s t e r e o s c o p e f o r d i c h o p t i c al s t i m u l at i o n , d e v e l o p e d f o r t h e b i n o c u l ar
r i v al r y t as k , w as c al i b r at e d o n -l i n e b y m e an s o f m u l t i -c h an n e l d i c h o p t i c al c l as s i c al r e c e p t i v e
f i e l d (D C R F ) m e as u r e m e n t s i n o r d e r t o r e al i z e o p t i m al e y e v e r g e n c e al i g n m e n t an d m i n i m al
v e r g e n c e –ac c o m o d at i o n m i s -m at c h i n t h e m o n k e y e x p e r i m e n t s . T h e r e b y t h e r e m ai n i n g i n c o n -
g r u e n c e o f b i n o c u l ar an d l e f t / r i g h t m o n o c u l ar s t i m u l at i o n c o u l d b e r e d u c e d o n av e r ag e t o
~ 0 . 0 25 ° v i s u al an g l e . T h e e f f e c t i v e n e s s o f t h e D C R F -t e c h n i q u e i s d e m o n s t r at e d b y s h o r t -t e r m
r e c o r d i n g s f o r m e as u r e s o f o c u l ar d o m i n an c e i n M U A - an d L F P -d at a. A d d i t i o n al l y , t h e s e t u p
c o m b i n e d w i t h t h e D C R F -m e t h o d i s s u i t ab l e f o r i n v e s t i g at i o n o f l e f t an d r i g h t e y e i n t e r ac t i o n s
i n  f o r m i n g  b i n o c u l ar  r e c e p t i v e  f i e l d s  as  t h e  n e u r o n al  b as i s  o f  s t e r e o v i s i o n .
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1 I n t r o d u c t i o n

How d o we m an ag e t o b r e ak d own t h e c om p l e x i t y of a v i s u al s c e n e i n t o r e c og n i z ab l e s u b -
u n i t s wi t h ou t n ot i c e ab l e e f f or t ? O r t h e ot h e r way r ou n d : How d o we i n t e g r at e t h e t r e m e n d ou s
am ou n t of d i s t r i b u t e d l oc al p i c t or i al i n f or m at i on i n t o m e an i n g f u l ob j e c t s ? T h e s e ar e b as i c an d
u n s ol v e d q u e s t i on s on t h e f u n c t i on al i t y of h u m an v i s i on . B ot h q u e s t i on s r e f e r t o t h e s am e
p r ob l e m of s e e i n g b u t c on s t i t u t e d i f f e r e n t way s of s e e i n g t h e p r ob l e m . W h at i s c om m on t o
b ot h q u e s t i on s i s h ow ou r v i s u al s y s t e m e x t r ac t s r e l e v an t i n f or m at i on an d r e d u c e s i t t o a c om -
p r e h e n s i b l e  am ou n t ,  an d  e s p e c i al l y  h ow t h i s  i n f or m at i on  i s  r e p r e s e n t e d  i n  ou r  b r ai n .

P e r c e p t u al l y a v i s u al s c e n e i s c om p os e d of a v ar i e t y of visual o b j e c t s. W h at m ak e s a v i s u al
ob j e c t an ob j e c t i n t e r m s of t h e e l e c t r i c al s i g n al s of t h e m an y d i s t i n c t n e u r on s i n v ol v e d i n
p r oc e s s i n g t h e v i s u al i n f or m at i on c on t ai n e d i n t h e s t i m u l u s ? How c an t h e i n f or m at i on c on s t i -
t u t i n g an ob j e c t d y n am i c al l y b e i n t e g r at e d wi t h i n a h i g h l y c on n e c t e d n e t wor k of n e u r on s t o
f or m a c oh e r e n t p e r c e p t of t h i s ob j e c t ? T h i s i s t h e e s s e n c e of t h e b in d in g p r o b le m . F r om t h e
p s y c h op h y s i c al p oi n t of v i e w t h e p r e s e n t wor k d e al s wi t h t h e b i n d i n g p r ob l e m i n v i s u al ob j e c t
p e r c e p t i on wi t h r e g ar d t o f ig ur e – g r o un d se g r e g at io n an d visual aw ar e n e ss. F r om t h e p e r s p e c -
t i v e of n e u r on al c od i n g t h e m ai n f oc u s l i e s on t h e r ol e of d y n am i c as s e m b l y f or m at i on b y sy n -
c h r o n iz at io n  of  n e u r on al  ac t i v i t y .

B e f or e I wi l l p i n p oi n t t h e s p e c i f i c f or m u l at i on of t h e wor k i n g h y p ot h e s i s on n e u r on al ob j e c t
c od i n g b e i n g s u b j e c t of t h e e x p e r i m e n t al s t u d i e s p r e s e n t e d h e r e ( C h ap t e r s 2 t o 4) , I wi l l t r y t o
m ak e c l e ar wh y at al l t h e r e i s a b i n d i n g p r ob l e m t h at n e e d s t o b e s ol v e d . It i s t h e r e f or e n e c e s -
s ar y t o c on s i d e r m or e c l os e l y t h e n at u r e of v i s u al ob j e c t s an d s om e b as i c p r op e r t i e s of t h e
n e u r op h y s i ol og y  of  t h e  v i s u al  s y s t e m  ( c f . b e l ow) .

1.1 V i s u a l  o b j e c t  p e r c e p t i o n

I wi l l b e war e of t r y i n g t o g i v e a d e f i n i t i on of wh at a visual o b j e c t i s . M os t p e op l e h av e an i d e a
of wh at i t i s , an d t h i s t o a f ar e x t e n t i s j u s t wh at I m e an wh e n I u s e t h e t e r m . A r e al l y s at -
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i s f y i n g d e f i n i t i o n , f r o m t h e s c i e n t i f i c p o i n t o f v i e w , i s m o s t p r o b ab l y n o t p o s s i b l e at t h e c u r -
r e n t s t at e o f v i s u al n e u r o s c i e n c e . A n d i t w i l l n o t b e p o s s i b l e u n t i l w e h av e u n d e r s t o o d h o w
o b j e c t v i s i o n i s ac h i e v e d b y o u r b r ai n , o r u n t i l w e h av e s u c c e e d e d i n t e ac h i n g c o m p u t e r s t o
s e e w i t h c o m p ar ab l e p e r f o r m an c e . N e v e r t h e l e s s t h e n e x t p ar ag r ap h s s h o u l d h e l p t o c o n f i n e
t h e  c o n c e p t  o f  a v i s u al  o b j e c t .

Visual o b j e c t s. W h e n w e e n t e r a r o o m an d ar e i n v i t e d t o d e s c r i b e w h at w e s e e , w e c e r t ai n l y
w i l l an s w e r s o m e t h i n g l i k e “ a c h ai r ” , “ a t ab l e ” , “ a b o t t l e ” , an d s o o n (F i g .  1. 1A ). W e c o n -
s c i o u s l y e x p e r i e n c e o u r v i s u al e n v i r o n m e n t i n t e r m s o f a c o m p o s i t i o n o f s u b -u n i t s : v i s u al o b -
j e c t s . I n t h e r e al w o r l d v i s u al o b j e c t s c o r r e s p o n d t o p h y s i c al e n t i t i e s w h i c h t y p i c al l y h av e a
m e an i n g t o u s , an d w h i c h w e as s u m e e x i s t i n t h e d i s t al w o r l d , s i n c e t h e y ar e as c e r t ai n ab l e
w i t h d i f f e r e n t s e n s o r y m o d al i t i e s o r m ay e v e n b e m an i p u l ab l e . W e w i l l an s w e r i n t h e s am e
w ay i n c o n c r e t e t e r m s w h e n w e l o o k at a r e p r e s e n t at i o n al p ai n t i n g , al t h o u g h t h e d e p i c t e d o b -
j e c t s m ay o r m ay n o t e x i s t i n r e al i t y , b u t s t i l l h av e a m e an i n g t o u s an d c an b e c at e g o r i z e d . I n
t h e c as e o f t h e i m p r e s s i o n i s t i c p ai n t i n g (F i g .  1. 1B) t h e v i s u al s t i m u l u s c o n s i s t s o f b l o b s o f
p ai n t o n a s u r f ac e . T h e ar r an g e m e n t o f t h e b l o b s d o e s n o t c au s e t h e s am e p at t e r n o f l i g h t o n
o u r r e t i n as as a c o r r e s p o n d i n g p h y s i c al o b j e c t w o u l d d o , b u t t h e p at t e r n r e s e m b l e s i t , w h i c h i s
e n o u g h t o r e m i n d u s o f s u c h an o b j e c t an d t o c at e g o r i z e i t . W e w i l l m o s t l y f ai l t o g i v e c o n -
c r e t e an s w e r s l i k e ab o v e w h e n w e l o o k at an ab s t r ac t p ai n t i n g (F i g .  1. 1C). Bu t s t i l l w e t e n d t o

Figure 1 . 1 Phenomenological ex amp les t o d elimit t he meaning of t he t er m visual o b j e c t . A : I n t he r eal w or ld
v is u al ob j ect s  as  a r u le r ef er  t o p hy s ical ob j ect s ,  w hich ar e as cer t ainab le w it h s ev er al s ens es ,  may  b e manip u lab le,
and mos t ly hav e a meaning t o u s . B : D ep ict ions of r ealis t ic ob j ect s in r ep r es ent at ional p aint ings may comp let ely
d if f er f r om t heir r eal w or ld cou nt er p ar t s in t he p at t er n of v is u al s ens at ions t hey cau s e. B u t s t ill t hey u s u ally
ap p ear t o u s as p er cep t u al u nit s and can b e r ecogniz ed – a f act P o in t ilism mad e ex t ens iv e u s e of ( D et ail f r om
Pau l S ignac, L e châ t eau d es Pap es à Av ignon, 1 9 0 0 ; r ep r od u ced f r om F eis t ( 2 0 0 0 ) ) C : W it h incr eas ing d egr ee of
ab s t r act ion, ar t is t s of t he clas s ical mod er nis m ap p r oached t he limit s of v is u al ob j ect p er cep t ion ( W as s ily
K and ins k y ,  K leine F r eu d en,  1 9 1 3 ;  r ep r od u ced  f r om D ü cht ing ( 1 9 9 2 ) ) . T her e is  no d ef init e ans w er  of  w hat  cou nt s
as v is u al ob j ect and w hat d oes not . A v is u al ob j ect may b e u nd er s t ood as a p er cep t u al ent it y b as ed on v is u al
s ens at ions of w hich w e can b u ild a concep t or ment al r ep r es ent at ion w it hou t neces s ar ily b eing ab le t o name or
cat egor iz e it .
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d e s c r i b e t h e s c e n e i n t e r m s o f g e o m e t r i c al f i g u r e s , l i k e “ a b l u e d i s t o r t e d r e c t an g l e ” , “ a b l u e
s p l as h ” e t c ., as f ar as p o s s i b l e . At t h i s p o i n t t h e n at u r e o f v i s u al o b j e c t s b e c o m e s l e s s o b v i o u s .
T h e r e i s n o m o r e r e l at i o n t o r e al w o r l d o b j e c t s o r p r e d e f i n e d c o n c e p t s , b u t s t i l l t h e r e i s
s t r u c t u r e i n t h e v i s u al s c e n e an d w e c an e x t r ac t i s o l at e d u n i t s an d c o n c e p t u al i z e t h e m . I w i l l
r e f e r  t o  s u c h  p e r c e p t u al  u n i t s  al s o  as  v i s u al  o b j e c t s .

T h e p r e v i o u s p ar ag r ap h h as g i v e n e x am p l e s , b u t w h at ar e m o r e g e n e r al c h ar ac t e r i s t i c s
o f v i s u al o b j e c t s ? In an y c as e a v i s u al o b j e c t s e e m s t o o c c u p y a l i m i t e d p ar t i t i o n o f t h e v i s u al
s c e n e ; i t c an b e l o c al i z e d w h i c h m e an s t h at w e c an t e l l w h e r e i t i s an d h o w b i g i t i s . A b i r d i n
f r o n t o f t h e b l u e s k y i s e as y t o b e l o c al i z e d , an d l i k e l y t o b e s e e n as an o b j e c t (Fi g . 1.2 A) . T h e
s k y , o n t h e o t h e r h an d , i s as s u m e d t o e x t e n d o v e r al m o s t t h e e n t i r e v i s u al f i e l d , e s p e c i al l y
e v e n b e h i n d t h e b i r d . T h i s i s an e x am p l e o f figure–ground s egrega t ion. W h i l e t h e f i g u r e i s
l i m i t e d i n s p ac e t h e b ac k g r o u n d t y p i c al l y i s p e r c e i v e d (al t h o u g h n o t s e e n ) as s p r e ad i n g b e h i n d
t h e o b j e c t . W h at m ak e s t h e p o t e n t i al i t y o f an o b j e c t t o b e c o m e l o c al i z e d ? Fo r t h e b i r d , n o t f o r
t h e s k y , w e c an f o l l o w i t s c o n t o u r , w h i c h e n c l o s e s a s i n g l e c o h e r e n t ar e a (Fi g . 1.2 ) . M o r e
f o r m al l y , t h e p o t e n t i al i t y t o b e c o m e l o c al i z e d m ay b e d e s c r i b e d as a n e t c o n v e x i t y o f t h e
o u t l i n i n g c o n t o u r s r e s u l t i n g i n a k i n d o f c l os ure (c f . al s o Fi g . 1.3F) . Bu t t h e p o s s i b i l i t y o f
l o c al i z at i o n c an n o t b e s u f f i c i e n t f o r an o b j e c t d e f i n i t i o n . Fo r e x am p l e , t h e r o l e o f t h e b ac k -
g r o u n d i s r e l at i v e , as h as b e e n d e m o n s t r at e d w i t h E s c h e r ’ s b i r d s (Fi g . 1.2 B) . P ar t i al o c c l u s i o n
(e .g ., a d o g b e h i n d a l am p p o s t ) c an v i s u al l y d i v i d e an o b j e c t i n t o s e p ar at e p ar t s an d t h e r e b y
p r e v e n t u n i q u e l o c al i z at i o n i n t e r m s o f a s i n g l e c o h e r e n t ar e a. Al s o , d i s t i n c t p ar t s o f an o b j e c t

Figure 1 . 2 The p o t en t i al i t y o f v i s u al o b j ec t s t o b ec o m e l o c al i z ed i s a p r er eq u i s i t e f o r figure–ground s egrega t ion.
A : I n t he c as e o f a s i n g l e b i r d i n t he s k y , l o c al i z at i o n i s an eas y t as k f o r o u r v i s u al s y s t em . B i l l u s t r at es ho w t he
p o t en t i al i t y o f an ar ea t o b e l o c al i z ed c o n t r i b u t es t o p er c ei v i n g t hi s ar ea as a v i s u al o b j ec t . A s s o o n as t he o u t l i n e
o f an ar ea i s n o t c l o s ed an y m o r e, w hi l e t he o u t l i n es o f ad j ac en t ar eas ar e, t he c l o s ed ar eas ar e l i k el y t o b ec o m e
o b j ec t s , an d t he o t her s t o b ec o m e b ac k g r o u n d ( M .C . E s c her , D ay an d N i g ht , 1 9 3 9 ; r ep r o d u c ed f r o m E r n s t
( 1 9 9 2 ) ) .
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c an t h e m s e l v e s b e c o m e l o c al i z e d i n i s o l at i o n ( t h e b e ak o f t h e b i r d , a w i n g o f t h e b i r d , a
f e at h e r o f t h e w i n g ) . T h e s am e p ar t o f t h e s c e n e c an b e an o b j e c t b y i t s e l f o r p ar t o f an o b j e c t ,
w h i c h m e an s t h at o b j e c t s c an b e h i e r ar c h i c al l y o r g an i z e d . H e n c e , v i s u al o b j e c t s c an
ad d i t i o n al l y b e c h ar ac t e r i z e d b y t h e g r o u p i n g o f p ar t s o f t h e s c e n e i n t o l ar g e r u n i t s ( t h e t w o
h al v e s o f t h e d o g ; t h e b e ak , t h e w i n g , e t c . o f t h e b i r d ) . T h i s p r o c e s s i s c al l e d perceptual
o rg an i z ati o n . T h e o u t c o m e o f t h i s p r o c e s s n o t n e c e s s ar i l y h as t o r e p r e s e n t a k n o w n o r
m e an i n g f u l o b j e c t t o b e c o n s i d e r e d a v i s u al o b j e c t , as i s t h e c as e f o r n o v e l o r ab s t r ac t f i g u r e s .
P e r c e p t u al o r g an i z at i o n i s n o t ar b i t r ar y b u t f o l l o w s c e r t ai n r u l e s . T h e s e r u l e s w i l l h e l p t o
f u r t h e r  c i r c u m s c r i b e  t h e  c o n c e p t  o f  a v i s u al  o b j e c t .

Cognitive a s p ec ts of ob j ec t p er c ep tion. O n e w ay t o l e ar n m o r e ab o u t t h e n at u r e o f v i s u al
o b j e c t s , an d h e n c e t h e w o r k s t y l e o f o u r v i s u al s y s t e m , i s t o as k f o r t h e r u l e s o f p e r c e p t u al o r -
g an i z at i o n . I t s e e m s t h at t h e r e i s n o c o m p l e t e s e t o f r u l e s t h at al l o w s t o c l e ar l y d e f i n e w h at
m ak e s a v i s u al o b j e c t : V i s u al o b j e c t s i n g e n e r al c an n o t b e d e f i n e d b y t h e i r p u r e v i s u al s e n -
s o r y p r o p e r t i e s . T h i s i n s i g h t w as f u r t h e r e d b y t h e p r e s e n t i n c ap ab i l i t y t o b u i l d an ar t i f i c i al v i s -
u al  s y s t e m  w i t h  a p e r f o r m an c e  c o m p ar ab l e  t o  h u m an  v i s i o n .

A l r e ad y b e f o r e t h e i n v e n t i o n o f c o m p u t e r s ( an d t h e s o b e r i n g r e al i z at i o n o f t h e i r ap p ar -
e n t  o b j e c t  ag n o s i a)  t h e  G e s t al t  p s y c h o l o g i s t s  ( W e r t h e i m e r ,  K o f f k a,  K ö h l e r ;  e .g .,  K o f f k a,  19 3 5 )

Figure 1 . 3  The Gestalt laws describe principles of perceptual organization .  E specially  the law of pregnanz (also:
good f igure; A) and good continuation (B) u nderline the interpretativ e character of obj ect v ision in the con-
stru ctiv istic Gestalt approach.  F or ex am ple, the preferred interpretation of the scene in A as being  constitu ted of a
sq u are and a circle, althou g h neither of these is phy sically present in the v isu al stim u lu s, rev eals a cog nitiv e
contribu tion to the process of v isu al obj ect perception. F rom v isu al ex perience the sq u are and the circle are m ore
fam iliar, and this k nowledg e biases interpretation. The preferred g rou ping du e to prox im ity , s im ilarity , com m on
f ate (m ov em ent in the sam e direction), conv ex ity and s y m m etry (C – G) illu strate basic ru les for fig u re– g rou nd
seg reg ation and obj ect integ ration.
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f o r m u l at e d s y s t e m at i c r u l e s o f p e r c e p t u al o r g an i z at i o n . T h e i r G e s t al t p r i n c i p l e s (F i g . 1.3 ) ar e
m ai n l y f o u n d e d o n i n t r o s p e c t i o n an d m ar k t h e t r an s i t i o n f r o m s t r u c t u r al i s m t o c o n s t r u c t i v i s m .
The w ho l e i s m o r e t ha n t he s u m o f i t s p a r t s w as t h e b as i c p r i n c i p l e . P e r c e p t i o n w as r e c o g -
n i z e d t o b e an ac t i v e p r o c e s s r at h e r t h an a p as s i v e c o l l e c t i o n o f s e n s at i o n s 1. T h i s m e an s , t o b e -
c o m e a p e r c e p t a s e n s o r y s t i m u l u s i s s u b j e c t t o o r g an i z at i o n (ac c o r d i n g t o r u l e s ) an d , b e y o n d
t h i s , t o i n t e r p r e t at i o n . T h e i n t e r p r e t at i v e c h ar ac t e r o f p e r c e p t i o n c an b e d e m o n s t r at e d b y m an y
o p t i c al i l l u s i o n s an d b y t h e k n o w l e d g e -d e p e n d e n c e n o t o n l y o f o b j e c t r e c o g n i t i o n , b u t al s o o f
d e t e c t i o n (F i g . 1.4 ). I n c o n c l u s i o n , v i s u al o b j e c t s ar e t h e r e s u l t o f c o g n i t i v e p r o c e s s i n g b as e d
o n  e x p e r i e n c e  an d  p r e v i o u s  k n o w l e d g e  ab o u t  t h e  w o r l d .

E v e n b y u s ag e o f o u r v i s u al e x p e r i e n c e an d k n o w l e d g e a s e n s o r y s t i m u l u s m ay n o t
d e t e r m i n i s t i c al l y l e ad t o a d e f i n i t e p e r c e p t i o n . T h i s c an b e e l u c i d at e d w i t h am b i g u o u s f i g u r e s
(F i g . 1.5): T h e i n t e r p r e t at i o n o f t h e s c e n e i s p e r m an e n t l y c h an g i n g b e t w e e n t w o p o s s i b l e s o l u -
t i o n s al t h o u g h t h e s e n s o r y i n f o r m at i o n d o e s n o t c h an g e . P e r c e p t u al o r g an i z at i o n , an d t h e r e -
w i t h  v i s u al  o b j e c t  d e f i n i t i o n ,  i s  a c o n t i n u o u s  an d  d y n am i c  p r o c e s s .

Visual f e at ur e s. A l t h o u g h i n m o s t e v e r y d ay s i t u at i o n s o b j e c t s c o m e t o t h e m i n d f i r s t , w e ar e
ab l e t o i d e n t i f y t h e b u i l d i n g e l e m e n t s o f a v i s u al o b j e c t . W e c an d e s c r i b e a b o t t l e o f w i n e as
b e i n g g r e e n , h av i n g a s m o o t h g l o s s y s u r f ac e , h av i n g p ar al l e l b o r d e r s w i t h a c o n i c t r an s i t i o n
t o w ar d s t h e b o t t l e n e c k , e t c . V i s u al o b j e c t s ar e a c o m p o s i t i o n o f s u c h b as i c f ea t u r es . T h e r e l a-
1 ‘ Ac t i v e ’ v i s i o n d o e s n o t m e a n t h a t w e a r e a w a r e o f w h a t i s g o i n g o n o r h a v e t o g u i d e p r o c e s s i n g . W e a r e o n l y

a w a r e  o f  t h e  o u t c o m e  o f  t h i s  p r o c e s s i n g ,  i . e . ,  o u r  c u r r e n t  p e r c e p t i o n ,  n o t  o f  t h e  w a y  w e  a c h i e v e  i t .

Figure 1 . 4 Experience a n d k no w l ed g e i n f l u e n c e o b j e c t p e r c e p t i o n . A : T h e p e r c e i v e d s i z e o f v i s u a l o b j e c t s d e -
p e n d s o n t h e e s t i m a t e d d i s t a n c e , w h i c h i s a n u n c o n s c i o u s c o n c l u s i o n f r o m r e a l w o r l d e x p e r i e n c e . B : T h e 3 -D
i n t e r p r e t a t i o n o f t h e s h a d e d s p h e r i c a l o b j e c t s p r e f e r e n t i a l l y a t t r i b u t e s h e i g h t e n i n g t o t h e l e f t c o l u m n a n d d e e p e n -
i n g t o t h e r i g h t . T h e i n v e r s e i n t e r p r e t a t i o n i s h a r d e r t o a c h i e v e a l t h o u g h t h e o b j e c t s a r e m i r r o r -s y m m e t r i c a l . T h e
r e a s o n f o r t h i s b i a s i s o u r i n t e r n a l a s s u m p t i o n a b o u t i l l u m i n a t i o n t y p i c a l l y c o m i n g f r o m a b o v e (t h e i n t e r p r e t a t i o n
r e v e r s e s w h e n t u r n i n g t h e p i c t u r e b y 18 0 ° , a n d v a n i s h e s a t 9 0 ° r o t a t i o n ) . I n A a n d B t h e d e t e c t i o n o f t h e o b j e c t s
d o e s n o t d e p e n d o n c o g n i t i v e i n f l u e n c e , b u t t h e e s t i m a t e o n c e r t a i n a t t r i b u t e s d o e s . C : I n d i f f i c u l t v i e w i n g s i t u a -
t i o n s e v e n d e t e c t i o n (a n d h e n c e o b j e c t d e f i n i t i o n ) m a y d e p e n d o n p r e v i o u s k n o w l e d g e . I f y o u h a v e n e v e r e n -
c o u n t e r e d t h i s p i c t u r e b e f o r e i t w i l l b e h a r d t o p e r c e i v e t h i s f a m o u s a c t o r o f t h e v i s u a l n e u r o s c i e n c e c o m m u n i t y
(A,  B:  r e p r o d u c e d  f r o m  K a n d e l  e t  a l .  (19 9 6 ) ;  C :  p h o t o g r a p h  b y  R . C .  J a m e s ;  r e p r o d u c e d  f r o m  G o l d s t e i n  (19 8 9 ) ) .
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t i o n b e t w e e n t h e s u b j e c t i v e pop-out (U l r i c N e i s s e r ) o f o b j e c t s as a w h o l e an d f e at u r e i d e n t i f i -
c at i o n w as i n t e n s i v e l y s t u d i e d b y B e l a J u l e s z (19 8 6) an d A n n e T r e i s m an (19 9 6, 19 9 8 ) . O b j e c t
p e r c e p t i o n c an b e s e e n as a p r o c e s s , w h e r e i n f o r m at i o n b as e d o n d i s t i n c t f e at u r e s (pe r c e ptua l
pr i m i ti v e s ac c o r d i n g t o T r e i s m an ) i s b o u n d t o g e t h e r t o f o r m an o v e r al l i m p r e s s i o n . T h i s p r o c -
e s s i s c al l e d f e a tur e b i n d i n g . B i n d i n g r e f e r s t o s e v e r al t y p e s o f t e m p o r ar y i n t e g r at i o n p r o c -
e s s e s , o f w h i c h s pa ti a l b i n d i n g i s o n e p r o m i n e n t e x am p l e (al s o r e f e r r e d t o as pa r t b i n d i n g ) .
S p at i al b i n d i n g i s n o t r e s t r i c t e d t o t h e i n t e g r at i o n o f d i s c r e t e e l e m e n t s b u t i n c l u d e s i n t e g r at i o n
o f c o n t i n u o u s s u r f ac e s . T h e r e s u l t o f s p at i al b i n d i n g i s s e g m e n ta ti on o f t h e v i s u al s c e n e i n t o
s e p ar at e p ar t i t i o n s . T h i s i s , f o r e x am p l e , w h at h ap p e n s w h e n w e s e g r e g at e f i g u r e f r o m b ac k -
g r o u n d . T h e n e e d f o r an o t h e r s o r t o f b i n d i n g r e s u l t s f r o m t h e f ac t t h at d i f f e r e n t at t r i b u t e s o f an
o b j e c t o f t e n s h ar e t h e s am e l o c at i o n , as f o r e x am p l e t h e c o l o u r an d t h e t e x t u r e o f an o b j e c t ' s
s u r f ac e d o . T h i s m e an s t h at f e at u r e s o f d i f f e r e n t q u al i t y h av e t o b e c o m e b o u n d t o c o n s t i t u t e an
o b j e c t (pr ope r ty b i n d i n g ; o v e r v i e w : T r e i s m an , 19 9 6) . I n t h i s v i e w v i s u al o b j e c t s ar e e s s e n -
t i al l y d e f i n e d b y t h e r e l at i o n s am o n g d i f f e r e n t v i s u al p r o p e r t i e s an d t h e i r r e s p e c t i v e l o c at i o n s ,
i .e .,  v i s u al  o b j e c t s  ar e  t h e  o u t c o m e  o f  v ar i o u s  b i n d i n g  p r o c e s s e s .

Figure 1 . 5 Visual o b j e c t p e r c e p t io n is a d y n am ic p r o c e ss an d n o t d e t e r m in ist ic ally d e p e n d e n t o n t h e p h y sic al
st im ulus. W h e n am b ig uit ie s in t h e in t e r p r e t at io n o f t h e v isual sc e n e c an n o t b e so lv e d b y e x p e r ie n c e o r k n o w l-
e d g e , p e r c e p t io n v ac illat e s b e t w e e n b o t h so lut io n s. A : Rubin’s V a se . T h e f ig ur e – g r o un d se g r e g at io n is am b iv a-
le n t in t h is e x am p le : E it h e r a w h it e v ase in f r o n t o f t h e b lac k b ac k g r o un d c an b e se e n , o r t h e silh o ue t t e s o f t w o
f ac e s o n a w h it e b ac k g r o un d . B : N e c k e r ’s C ube . T h e d e p t h in t e r p r e t at io n o f t h e sk e le t o n c ub e is am b iv ale n t : T h e
f r o n t -sid e is e it h e r g iv e n b y t h e up p e r r ig h t o r t h e lo w e r le f t sq uar e . C : B ino c ul a r r iv a l r y . P r e se n t at io n o f in c o n -
g r ue n t  c o n f lic t in g  st im uli t o  t h e  t w o  e y e  m ak e s p e r c e p t io n  c h an g e  b e t w e e n  b o t h  st im uli ir r e g ular ly  o v e r  t im e . T h e
e x p e r im e n t al b e n e f it o f suc h st im uli is t h e p o ssib ilit y t o d isso c iat e b e t w e e n n e ur al p r o c e sse s r e lat e d t o c o n sc io us
p e r c e p t io n ( w h ic h alt e r n at e s) an d se n so r y st im ulat io n ( w h ic h d o e s n o t c h an g e ) . N e ur o n al ac t iv it ie s b e in g m o d u-
lat e d in c o r r e sp o n d e n c e w it h c h an g e s o f t h e sub j e c t iv e p e r c e p t ual st at e d e sp it e c o n st an t se n so r y st im ulat io n ar e
o f t e n  r e f e r r e d  t o  as c o r r e l a t e s o f  v isua l  a w a r e ne ss.
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1.2 T h e  b i n d i n g  p r o b l e m

T h e i d e a o f v i s u al o b j e c t s b e i n g t h e r e s u l t o f a p r o c e s s o f f e at u r e i n t e g r at i o n i s s o m e w h at at
o d d s w i t h t h e s u b j e c t i v e i m p r e s s i o n o f o b j e c t s b e i n g i n s t an t an e o u s l y p r e s e n t as a w h o l e w h e n
w e l o o k at t h e m . C o n s c i o u s l y w e e x p e r i e n c e t h e p ar s i n g o f an o b j e c t i n t o m o r e e l e m e n t ar y
u n i t s as a p o s t -h o c an al y s i s w h i c h r e q u i r e s at t e n t i o n . In c o n t r as t , w e ar e n o t aw ar e o f an i n t e -
g r at i o n p r o c e s s . W h y d o w e – f r o m t h e s c i e n t i f i c p o i n t o f v i e w – n o n e t h e l e s s t h i n k t h at v i s u al
o b j e c t s b e c o m e ac t i v e l y b o u n d t o g e t h e r f r o m a c o m p o s i t i o n o f f e at u r e s , an d w h y d o e s t h e r e
r e s u l t a b i n d i n g p r o b l e m f r o m t h i s v i e w ? W h at n e u r o n al m e c h an i s m s c o u l d b e h e l p f u l t o
o v e r c o m e  t h e  p r o b l e m ?

Functional s p e cializ ation in th e v is ual s y s te m . T h e k e y t o t h e b i n d i n g p r o b l e m i s t h e f ac t
t h at d i f f e r e n t f e at u r e s o f a v i s u al o b j e c t (l i k e c o l o u r , s h ap e , m o t i o n ) ar e l i k e l y t o b e p r o c e s s e d
an d r e p r e s e n t e d b y d i s t i n c t p ar t s o f t h e b r ai n , i .e ., d i s t i n c t n e u r o n al u n i t s . T h e r e i s c o n v e r g i n g
an at o m i c al -p h y s i o l o g i c al , p s y c h o p h y s i c al , an d n e u r o p s y c h o l o g i c al e v i d e n c e s u p p o r t i v e f o r
t h i s n o t i o n o f f u n c t i o n al s p e c i al i z at i o n . E v e n w i t h i n e ac h s i n g l e f e at u r e d i m e n s i o n (e .g ., l i n e
o r i e n t at i o n ) p ar am e t e r v al u e s (e .g ., h o r i z o n t al o r v e r t i c al ) ar e r e p r e s e n t e d b y t h e ac t i v i t y o f
d i s t i n c t (g r o u p s o f ) n e u r o n s w i t h i n an d ac r o s s s e v e r al s t ag e s o f p r o c e s s i n g (c f . b e l o w ) . A v i s -
u al o b j e c t t y p i c al l y c o n s i s t s o f d i f f e r e n t f e at u r e s an d c o n t ai n s m o r e t h an o n e v al u e o f a g i v e n
f e at u r e . F o r e x am p l e , i t c o v e r s an e x t e n d e d s p at i al r an g e w i t h a c h an g i n g s u r f ac e b r i g h t n e s s
d u e t o s h ad i n g , an d i s l i m i t e d b y c o n t o u r s o f v ar y i n g l o c al o r i e n t at i o n . Al l t h e d i s t r i b u t e d i n -
f o r m at i o n n e e d s t o b e i n t e g r at e d c o r r e c t l y t o al l o w c o h e r e n t o b j e c t p e r c e p t i o n an d r e l i ab l e
i d e n t i f i c at i o n . T h e p r o b l e m i s ag g r av at e d b y t h e d i f f i c u l t y t o as s i g n t h e r i g h t c o l o u r , s u r f ac e
t e x t u r e , an d c o n t o u r t o t h e r e s p e c t i v e o b j e c t s i n a t y p i c al e v e r y d ay s c e n e w h e r e m u l t i p l e o b -
j e c t s  o v e r l ap .

B e f o r e I w i l l r e f e r t o p r o p o s e d n e u r o n al m e c h an i s m s o f i n t e g r at i o n p o t e n t i al l y s u i t ab l e
t o s o l v e p ar t s o f t h e b i n d i n g p r o b l e m , I w i l l o u t l i n e s o m e e v i d e n c e o n s e p ar at e d p r o c e s s i n g o f
v i s u al  f e at u r e s .

A natom ical- p h y s iolog ical e v id e nce of s e p ar ate d f e atur e p r oce s s ing . T h e v i s u al s y s t e m
c o m p r i s e s s u b -c o r t i c al s t r u c t u r e s an d m an y c o r t i c al ar e as . In m o n k e y v i s u al c o r t e x m o r e t h an
3 0 v i s u al ar e as ar e d i s t i n g u i s h e d (F i g . 1.6 ) . D i f f e r e n t ar e as ar e c o m m o n l y b e l i e v e d t o b e e s p e -
c i al l y s e n s i t i v e t o d i f f e r e n t v i s u al p r o p e r t i e s , l i k e m o t i o n (ar e a M T , M S T ) o r c o l o u r (V 4 ) . V i s -
u al p r o c e s s i n g i n t h e c o r t e x h as f u n c t i o n al l y b e e n d i v i d e d i n t o s e p ar at e d p at h w ay s , a What-
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an d Where-path (U n g e r l e i d e r an d M i s h k i n , 19 82 ), e ac h i n c l u d i n g s e v e r al v i s u al ar e as . T h e
d o rs al (pari etal ) W h e r e -p at h i s m e an t t o b e m ai n l y e n g ag e d i n l o c al i s i n g v i s u al o b j e c t s ,
d i r e c t i n g v i s u al at t e n t i o n , an d s t e e r i n g v i s u o -s p at i al b e h av i o u r , w h i l e t h e v en tral (i n f ero -
tem po ral ) W h at -p at h s e e m s t o b e m o r e i n c h ar g e w i t h o b j e c t i d e n t i f i c at i o n . T h e s e f u n c t i o n al
c l as s i f i c at i o n s ar e n o t t o b e t ak e n t o o s t r i c t l y , y e t d e n o t e an as y m m e t r y i n s t i m u l u s s p e c i f i c i t y
an d t as k r e s p o n s i b i l i t y , an d h e n c e i n d i c at e s e p ar at e d p r o c e s s i n g o f d i f f e r e n t o b j e c t p r o p e r t i e s
t o  a c e r t ai n  d e g r e e .

V i s u al ar e as ar e n o t i s o l at e d p r o c e s s i n g m o d u l e s , i n s t e ad t h e y c o n s t i t u t e a c o m p l e x
n e t w o r k (F i g . 1.6 ). T h e ar c h i t e c t u r e o f an at o m i c al c o n n e c t i o n s b e t w e e n v i s u al ar e as s u g g e s t s a
c o -e x i s t e n c e o f h i e r ar c h i c al an d p ar al l e l p r o c e s s i n g w i t h m as s i v e o p t i o n s f o r i n t e r ac t i o n s . T h e
c o n n e c t i o n s b e t w e e n ar e as ar e m o s t l y r e c i p r o c al , al l o w i n g f eed b ac k i n terac ti o n al o n g t h e
h i e r ar c h i c al f o r w ar d (b o tto m -u p) – b ac k w ar d (to p-d o w n ) ax i s , an d b e t w e e n p ar al l e l p r o c e s s -
i n g s t r e am s (l ateral ). W i t h i n e ac h ar e a t h e r e p r e s e n t at i o n o f v i s u al f e at u r e s b u i l d s s p e c i al t o -
p o g r ap h i e s b as e d o n p ar al l e l p r o c e s s i n g c o m b i n e d w i t h f e e d b ac k an d l at e r al i n t e r ac t i o n . T h e
l at t e r c an b e m e d i at e d e i t h e r d i r e c t l y b y a d e n s e n e t w o r k o f l o c al (i n t r a-ar e al ) l at e r al c o n n e c -
t i o n s (e .g ., G i l b e r t , 19 9 3 ), o r i n d i r e c t l y v i a i n t r a- o r i n t e r -ar e al f e e d b ac k l o o p s c o n t ai n i n g c o n -
v e r g e n t  o r  d i v e r g e n t  p r o j e c t i o n s  (r e v i e w :  S al i n  an d  B u l l i e r , 19 9 5 ).

F o r e x am i n i n g t h e n e u r o p h y s i o l o g i c al b ac k g r o u n d o f t h e b i n d i n g p r o b l e m , I w an t at t h i s p o i n t
t o f o c u s o n s e p ar at e d p r o c e s s i n g o f v i s u al o b j e c t p r o p e r t i e s . T h i s v i e w h as p r i m ar i l y b e e n
g ai n e d b y d e m o n s t r at i n g s e l e c t i v e r e s p o n s i v e n e s s o f n e u r o n s t o d i f f e r e n t v i s u al s t i m u l i p r e -
s e n t e d i n i s o l at i o n . T h e s e l e c t i v i t y w i t h r e s p e c t t o v i s u al f e at u r e s (l i k e l o c at i o n , c o l o u r , e t c .)
f i n d s  i t s  e x p r e s s i o n  i n  t h e  c o n c e p t  o f  t h e  c l as s i c al  rec epti v e f i el d  (CRF).

A d e n s e l ay e r o f pho to rec epto rs (~ 10 8) s am p l e s t h e v i s u al f i e l d (180 ° �13 0 ° i n h u m an
b i n o c u l ar v i s i o n ) g e o m e t r i c al l y p r o j e c t e d o n t o t h e r e t i n ae b y t h e l e n s e s . T h e p ar al l e l p r o c e s s -
i n g w i t h r e s p e c t t o s p at i al i n f o r m at i o n i s k e p t al o n g t h e l o w e r (i n t h e s e n s e o f ‘ m o r e p e r i p h -
e r al ’ ) m ai n v i s u al p at h w ay v i a reti n al g an g l i o n c el l s , o pti c n erv e, l ateral g en i c u l ate n u c l eu s
(L G N ), u p t o t h e f i r s t c o r t i c al ar e a, t h e pri m ary v i s u al c o rtex (V 1 ; al s o : s tri ate c o rtex , B ro d -
m an area 1 7 ) an d s o m e o t h e r ar e as . T h i s o r g an i z at i o n p r i n c i p l e o f reti n o to pi c p r o j e c t i o n s
(k e e p i n g t h e r e t i n al t o p o g r ap h y e x c e p t f o r s p at i al d i s t o r t i o n s ) f i n d s i t s e x p r e s s i o n i n s p at i al l y
c o n f i n e d C R F s : V i s u al n e u r o n s i n r e t i n o t o p i c al l y o r g an i z e d ar e as ar e d i r e c t l y af f e c t e d i n t h e i r
ac t i v i t y  o n l y  b y  l i g h t  c h an g e s  i n  a r e s t r i c t e d  p ar t i t i o n  o f  t h e  v i s u al  f i e l d . R e t i n o t o p y  c o n s t i t u t e s
a c o n t i n u o u s  b u t  d i s t r i b u t e d  n e u r o n al  r e p r e s e n t at i o n  o f  t h e  b as i c  f e at u r e  v i s u al  f i el d  l o c ati o n .
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R e t i n al p r o c e s s i n g i s n o t o n l y p ar al l e l
w i t h r e s p e c t t o s p ac e b u t al s o t o c o l o u r s e l e c t i v -
i t y . T w o f u n c t i o n al k i n d s o f p h o t o r e c e p t o r s ,
cones b e i n g c o l o u r s e l e c t i v e , an d r od s s h o w i n g
b r o ad s p e c t r al s e n s i t i v i t y , r e p r e s e n t an e ar l y d i -
v i s i o n  i n  t h e  v i s u al  s y s t e m . T h e  s e p ar at e d  s i g n al -
l i n g o f c o l o u r i s al s o m ai n t ai n e d o v e r s e v e r al
s t ag e s . A l r e ad y at t h e l e v e l o f r e t i n al g an g l i o n
c e l l s i t i s c o m b i n e d w i t h an o t h e r f u n c t i o n al d i s -
t i n c t i o n : t h e m a g no- an d p a r v o-cel l u l a r p a t h -
w a y . T h e p ar v o -p at h w ay i s c h ar ac t e r i z e d b y h i g h
s p at i al r e s o l u t i o n , l o w t e m p o r al r e s o l u t i o n , an d
c o l o u r s e l e c t i v i t y ; t h e m ag n o -p at h w ay s h o w s n o
c o l o u r s e l e c t i v i t y , l o w e r s p at i al r e s o l u t i o n , b u t
h i g h e r c o n t r as t s e n s i t i v i t y , an d h i g h e r t e m p o r al
r e s o l u t i o n . E ac h p at h w ay c o n t ai n s s m al l an d
l ar g e r e t i n al g an g l i o n c e l l s , w h i c h t h e m s e l v e s
r e c e i v e i n p u t b y b o t h r o d s an d c o n e s v i a b i p ol a r
cel l s ( l at e r al l y c o n n e c t e d b y a m a cr i ne cel l s).
T h e t w o p at h w ay s ar e n am e d af t e r t h e c l e ar l y
s e p ar at e d m ag n o - an d p ar v o -c e l l u l ar l ay e r s i n t h e L G N t h e y p r o j e c t t o . T h e m ag n o - an d
p ar v o -p at h w ay p ar t i al l y i n t e r ac t at t h e l e v e l o f V 1. T h e y p r o j e c t t o d i f f e r e n t V 1 i n p u t l ay e r s
( 4 C �, 4 C �) b u t i n p ar t b e c o m e r e c o m b i n e d i n t h e b l ob r eg i ons ( s t ai n ab l e b y c y t o c h r o m e
o x i d as e ) o f  t h e  u p p e r  V 1 l ay e r s  2/ 3  ( L i v i n g s t o n e  an d  H u b e l , 198 4 , 198 8 ).

V 1 i s t h e l o c u s o f u n i f i c at i o n f o r an o t h e r k i n d o f e ar l y s e p ar at i o n : L e f t an d r i g h t e y e
m onocu l a r af f e r e n t i n p u t s ( as c e n d i n g f r o m r e c e p t o r t o c e n t r al n e r v o u s s y s t e m ) c o n v e r g e at t h e
l e v e l o f V 1 f o r t h e f i r s t t i m e o n t o n e u r o n s w i t h b i nocu l a r r e c e p t i v e f i e l d s , w h i c h ar e e x c i t ab l e
b y  v i s u al  s t i m u l at i o n  v i a e ac h  e y e .

A s a c o n s e q u e n c e o f s e p ar at i o n o n t h e o n e h an d , an d r e c o m b i n at i o n an d l at e r al i n t e r -
ac t i o n o n t h e o t h e r h an d , n e u r o n s i n V 1 c an b e s e l e c t i v e w i t h r e s p e c t t o m an y as p e c t s o f t h e
v i s u al s e n s o r y i n p u t : l o c at i o n , o c u l ar o r i g i n ( l e f t o r r i g h t e y e ), l o c al o r i e n t at i o n o f l u m i n an c e
b as e d c o n t r as t -b o r d e r s an d t h e i r d i r e c t i o n o f m o v e m e n t ( e .g ., H u b e l an d W i e s e l , 197 7 ), s p at i al
f r e q u e n c y ( e .g ., D e V al o i s e t al ., 198 2), c o l o u r ( D o w an d G o u r as , 197 3 ), an d s t e r e o s c o p i c

Figure 1 . 6 Anatomically d e f ine d s u b -cor tical s ta-
g e s and cor tical ar e as , and th e ir conne ctiv ity in th e
monk e y v is u al s ys te m ( R e e s e t al. , 2 0 0 2 ; mod if ie d
f r om: F e lle man and v an E s s e n, 1 9 9 1 ) . T h e layou t
of cor tico-cor tical conne ctiv ity among s e p ar ate
v is u al ar e as d e mons tr ate s h ie r ar ch ical p r oce s s ing
in p ar tly p ar alle l s tr e ams w ith e x te ns iv e late r al and
top -d ow n f e e d b ack inte r activ ity. T h e d if f e r e nt cor -
tical ar e as ar e as s ociate d w ith v ar iou s f or ms of
f u nctional s p e cializ ation.
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d e p t h ( r e t i n al d i s p ar i t y b e t w e e n e y e s ; e .g ., B ar l o w e t al ., 19 6 7 ) . S e l e c t i v i t y f o r t h e o n e o r t h e
o t h e r v i s u al f e at u r e i s d i f f e r e n t l y p r o n o u n c e d i n i n d i v i d u al V 1 n e u r o n s , b u t i n g e n e r al c an b e
q u i t e b r o ad f o r f e at u r e s e x c e p t l o c at i o n . T h i s m e an s t h at t h e s e l e c t i v i t y f o r c o m b i n at i o n s o f
f e at u r e s w i t h d i f f e r e n t q u al i t i e s i s w e ak i n V 1. T o g e t h e r w i t h t h e s p at i al l y c o n f i n e d s i z e s o f
C R F s , w h i c h ar e s m al l c o m p ar e d t o t h e t y p i c al s i z e o f v i s u al o b j e c t s an d s t r o n g l y o v e r l ap i n
n e i g h b o u r i n g n e u r o n s , o n e c an c o n c l u d e t h at m an y n e u r o n s i n V 1 ar e s i m u l t an e o u s l y
ac t i v at e d b y a s i n g l e v i s u al o b j e c t , w h i l e e v e n m o r e o t h e r n e u r o n s ar e at t h e s am e t i m e
ac t i v at e d b y t h e r e s t o f t h e v i s u al s c e n e . T h i s i m p l i e s t h e n e c e s s i t y f o r d e f i n i n g s u b -
p o p u l at i o n s  t o  d i s t i n g u i s h  b e t w e e n  d i s t i n c t  v i s u al  o b j e c t s .

T h e f u n c t i o n al s p e c i al i z at i o n o f v i s u al ar e as an d t h e d e f i n i t i o n o f s e p ar at e d p r o c e s s i n g
p at h w ay s , as m e n t i o n e d at t h e b e g i n n i n g o f t h i s p ar ag r ap h , i n d i c at e t h at f e at u r e s e l e c t i v i t y i s
n o t o n l y a p r o p e r t y o f s i n g l e n e u r o n s at e ar l y p r o c e s s i n g s t ag e s , b u t c an p ar t l y b e f o u n d as p r e -
f e r r e d s e n s i t i v i t y t o t h e o n e o r t h e o t h e r f e at u r e i n t h e m aj o r i t y o f n e u r o n s o f an ar e a at o t h e r
s t ag e s o f p r o c e s s i n g as w e l l . ( F o r m o r e d e t ai l s o n t h e f u n c t i o n al s t r u c t u r e o f t h e v i s u al s y s t e m
s e e ,  f o r  e x am p l e ,  N i c h o l l s  e t  al .,  19 9 2 ;  K an d e l  e t  al .,  19 9 6 .)

T h e f e at u r e s e l e c t i v e r e s p o n s e o f c o r t i c al n e u r o n s as o u t l i n e d i n t h i s p ar ag r ap h s u g g e s t
t h e n e c e s s i t y t o i n t e g r at e t h e n e u r o n al r e p r e s e n t at i o n o f a v i s u al o b j e c t ( b i n d i n g ) f o r p e r c e p -
t i o n , s i n c e t h e i n f o r m at i o n c o n s t i t u t i n g t h e o b j e c t i s d i s t r i b u t e d w i t h i n a n e t w o r k o f m an y
s e p ar at e n e u r o n s . N o t e t h at t h e i s o l at e d p r e s e n t at i o n o f s i n g l e s m al l t e s t s t i m u l i u s e d t o d e r i v e
t h e c l as s i c al r e c e p t i v e f i e l d p r o p e r t i e s r e d u c e s c o n t e x t u al i n f l u e n c e s o n t h e n e u r o n al r e s p o n s e
t o a m i n i m u m , an d i s l i k e l y t o r e v e al m ai n l y t h e s p at i al l y l i n e ar f i l t e r p r o p e r t i e s o f n e u r o n s .
T h e u s e o f s t i m u l u s ar r an g e m e n t s l ar g e r t h an t h e s i z e o f t h e C R F o f a n e u r o n i n V 1, f o r e x am -
p l e , c an r e v e al r e s p o n s e c h ar ac t e r i s t i c s o f t h i s n e u r o n n o t c o v e r e d b y t h e C R F c o n c e p t ( e .g .,
K n i e r i m  an d  v an  E s s e n ,  19 9 2 ;  K ap ad i a e t  al .,  19 9 5 ;  L am m e ,  19 9 5 ;  Z i p s e r  e t  al .,  19 9 6 ;  K as t n e r
e t al ., 19 9 7 ; Z h o u e t al ., 2 000) . S u c h contextual m od ulati ons o f t h e n e u r o n al r e s p o n s e s t r e n g t h
at t h e l e v e l o f V 1 h av e t o b e t ak e n i n t o c o n s i d e r at i o n f o r u n d e r s t an d i n g v i s u al o b j e c t c o d i n g ,
t o g e t h e r w i t h r e c e p t i v e f i e l d p r o p e r t i e s i n v i s u al ar e as b e y o n d V 1, an d t o g e t h e r w i t h c o d i n g
s c h e m e s n o t p u r e l y b as e d o n r e s p o n s e s t r e n g t h b u t r e g ar d i n g t e m p o r al r e s p o n s e c h ar ac t e r i s t i c s
o f  t h e  n e u r o n s  as  w e l l  ( c f . S e c t i o n  1.3  b e l o w ) .

Psychophysical e v id e n ce of se par at e d f e at u r e pr oce ssin g . F u n c t i o n al s p e c i al i z at i o n i n t h e
v i s u al s y s t e m c an al s o b e d e m o n s t r at e d p s y c h o p h y s i c al l y . O n e h i n t o n s e l e c t i v e p r o c e s s i n g
w i t h i n a s i n g l e f e at u r e d i m e n s i o n i s s electi v e ad ap tati on. V i e w i n g o f a g r at i n g s t i m u l u s w i t h a
c e r t ai n o r i e n t at i o n ( e .g ., v e r t i c al ; f o r ab o u t a m i n u t e ) d e c r e as e s c o n t r as t s e n s i t i v i t y t o a s u c c e s -
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s i v e p r e s e n t at i o n o f t h e g r at i n g s t i m u l u s e s p e c i al l y f o r t h e p r e v i o u s o r i e n t at i o n (v e r t i c al ), an d
l e s s f o r o t h e r o r i e n t at i o n s . T h i s i s t h e p s y c h o p h y s i c al c o u n t e r p ar t t o t h e f ac t t h at d i f f e r e n t l y
o r i e n t e d c o n t r as t b o r d e r s ar e r e p r e s e n t e d b y d i s t i n c t ad ap t ab l e n e u r o n al r e s o u r c e s , i .e ., n e u -
r o n s w i t h r e c e p t i v e f i e l d s o f d i f f e r e n t p r e f e r r e d o r i e n t at i o n s (c f . ab o v e ). Ot h e r p s y c h o p h y s i c al
e x p e r i m e n t s d e m o n s t r at e s e l e c t i v e p r o c e s s i n g b e t w e e n d i f f e r e n t f e at u r e d i m e n s i o n s , n am e l y
t h e p ar t i al i n d e p e n d e n c e o f f o r m , c o l o u r , m o v e m e n t , an d d e p t h p e r c e p t i o n (L i v i n g s t o n e an d
H u b e l , 19 8 7 ). A l t h o u g h m o t i o n p e r c e p t i o n , f o r e x am p l e , i s n o t ‘ c o l o r -b l i n d ’ , as e ar l y r e s e ar c h
s u g g e s t e d , s t i m u l i d e f i n e d b y p u r e c h r o m at i c c o n t r as t s (equiluminance) i n s o m e s i t u at i o n s ar e
i n ad e q u at e t o i n d u c e r e l i ab l e p e r c e p t i o n o f f as t m o t i o n . T h e s e f i n d i n g s i n d i c at e a q u al i t at i v e
d i f f e r e n c e o f c o l o r an d m o t i o n p r o c e s s i n g (r e v i e w : G e g e n f u r t n e r an d H aw k e n , 19 9 6 ). S i m i -
l ar l y w as t h e i n d e p e n d e n c e o f c o l o u r an d d e p t h p e r c e p t i o n s u g g e s t e d b y an i m p ai r m e n t t o i n -
d u c e d e p t h p e r c e p t i o n w i t h s t e r e o s c o p i c d e p t h o r p e r s p e c t i v e c u e s f o r m e d b y c o n t r as t s o f
e q u i l u m i n an t c o l o u r s , w h i l e l u m i n an c e c o n t r as t s s e r v e w e l l f o r t h i s p u r p o s e (L i v i n g s t o n e an d
H u b e l ,  19 8 7 ).

T h e r e ar e n o t o n l y p s y c h o p h y s i c al i n d i c at i o n s f o r s e l e c t i v e p r o c e s s i n g b u t al s o f o r t h e
n e c e s s i t y t o f l e x i b l y b i n d f e at u r e s o f d i f f e r e n t q u al i t y f o r an ad e q u at e i n t e r p r e t at i o n o f a v i s u al
s c e n e . I n n o r m al v i s i o n w e u s u al l y d o n o t s u f f e r a p r o b l e m i n c o r r e c t l y as s i g n i n g d i f f e r e n t
c h ar ac t e r i s t i c s t o t h e c o r r e s p o n d i n g o b j e c t s , e v e n w h e n t h e r e ar e s e v e r al o b j e c t s ad j ac e n t l y
p r e s e n t . W e k n o w w h at c o l o u r b e l o n g s t o t h e s h i r t , an d w h at c o l o u r t o t h e t r o u s e r s , w h e n w e
l o o k at a p e r s o n n e x t t o u s . B u t w i t h v e r y b r i e f p r e s e n t at i o n s m i s p e r c e p t i o n s c as u al l y h ap p e n .
A s k e d f o r t h e c o l o u r s o f a b r i e f l y f l as h e d g r e e n X (t h e t r o u s e r s ) an d a r e d O (t h e s h i r t ) s u b -
j e c t s s o m e t i m e s r e p o r t a r e d X an d a g r e e n O (T r e i s m an an d S c h m i d t , 19 8 2). I n a s e r i e s o f e x -
p e r i m e n t s T r e i s m an d e s c r i b e d t h e c o n d i t i o n s u n d e r w h i c h s u c h illus o r y co nj unct io ns o c c u r .
T h e i n t e r p r e t at i o n o f t h e d at a i s t h at w i t h o u t t h e h e l p o f s elect iv e at t ent io n (c o n f i n e d t o a r e -
s t r i c t e d s p at ial f o cus ), w h i c h i s p r e v e n t e d b y t h e s h o r t n e s s o f t h e p r e s e n t at i o n s , w e ar e n o t
ab l e t o b i n d t w o q u al i t at i v e l y d i f f e r e n t f e at u r e s (h e r e c o l o u r an d s h ap e ) t o t h e l o c at i o n (o f
s h i r t o r t r o u s e r s , r e s p e c t i v e l y ) t h e y h av e i n c o m m o n . B u t t h i s b i n d i n g t o l o c at i o n w o u l d b e
n e c e s s ar y f o r a c o r r e c t p e r c e p t i o n s i n c e s h i r t an d t r o u s e r s ar e i d e n t i f i e d b y m e an s o f t h e i r
s h ap e , w h i c h i s p r o c e s s e d i n d e p e n d e n t l y f r o m t h e i r c o l o u r . T h e l o c at i o n as a s p e c i al f e at u r e
s e r v e s as t h e c o n n e c t i n g l i n k i n t h i s v i e w (FIT: f eat ur e int eg r at io n t h eo r y ; T r e i s m an an d
G e l ad e , 19 8 0 ; r e v i e w : T r e i s m an , 19 9 8 ). A n o t h e r l i n e o f e v i d e n c e c o m e s f r o m a s e r i e s o f v i s -
u al s e ar c h t as k s (r e v i e w s : T r e i s m an , 19 9 6 ; W o l f e an d C av e , 19 9 9 ). T h e r e s u l t s (F i g . 1.7 ) i n d i -
c at e t h at t h e r e i s a m aj o r d i f f e r e n c e i n p r o c e s s i n g s p at i al l y d i s t r i b u t e d i n f o r m at i o n w i t h i n o n e
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f e at u r e d i m e n s i o n (l i n e o r i e n t at i o n ) an d ac r o s s d i f f e r e n t d i m e n s i o n s (o r i e n t at i o n an d c o l o u r ) :
W i t h o n e d i m e n s i o n t h e s e ar c h t as k i s as s u m e d t o b e s o l v e d f o r al l p o t e n t i al l o c at i o n s at a
t i m e (parallel s earc h ) , w h i l e t h e c o n j u n c t i o n o f t w o f e at u r e s c an o n l y b e e v al u at e d f o r o n e l o -
c at i o n af t e r t h e o t h e r (s eri al s earc h ) . C o n j u n c t i o n s earc h , ac c o r d i n g t o F IT , n e e d s t h e h e l p o f
s e l e c t i v e at t e n t i o n d i r e c t e d t o e ac h l o c at i o n s u c c e s s i v e l y t o al l o w b i n d i n g t h e f e at u r e s o f d i f -
f e r e n t  q u al i t y  at  t h i s  l o c at i o n  (T r e i s m an  an d  S at o , 19 9 0 ) .

N o t e t h at t h e s e t o p i c s , i l l u s o r y c o n j u n c t i o n s , c o n j u n c t i o n s e ar c h , an d t h e r o l e o f at t e n -
t i o n f o r b i n d i n g , ar e s u b j e c t t o l o n g -l as t i n g c o n t r o v e r s i e s (i n c l u d i n g m o d e l s u g g e s t i o n s d i f f e r -
e n t f r o m F IT , e . g . , W o l f e e t al . , 19 8 9 ; A s h b y e t al . , 19 9 6 ) , w h i c h I w i l l n o t r e c ap i t u l at e at t h i s
p o i n t . F o r t h e p u r p o s e o f t h i s i n t r o d u c t i o n i t i s s u f f i c i e n t t o r e al i z e t h at a) t h e r e i s e v i d e n c e o n
t h e p s y c h o p h y s i c al r e l e v an c e o f t h e p h y s i o l o g i c al l y d e f i n e d s e p ar at e d p r o c e s s i n g p at h w ay s
an d  b )  t h e r e  ar e  w i d e l y  ac c e p t e d  p s y c h o p h y s i c al  i n d i c at i o n s  f o r  a b i n d i n g  p r o b l e m .

Neuropsychological ev id en ce of separat ed f eat ure processin g. A m o n g t h e e ar l i e s t h i n t s o n
d i s t i n c t p r o c e s s i n g s t r e am s f o r d i f f e r e n t v i s u al f e at u r e s l i k e c o l o u r o r s h ap e c am e f r o m n e u -
r o p s y c h o l o g i c al f i n d i n g s . C e r e b r al o r c o r t i c al l e s i o n s o f l i m i t e d e x t e n t c an c au s e a v ar i e t y o f
v i s u al p e r c e p t u al d i s o r d e r s . V i s u al ag n o s i a (F r e u d ) r e f e r s t o an i n ab i l i t y t o v i s u al l y r e c o g n i z e
o b j e c t s o r at t r i b u t e t h e i r f e at u r e s al t h o u g h t h e r e i s n e i t h e r a p r i m ar y s e n s o r y l o s s n o r m e n t al
d e t e r i o r at i o n . P at i e n t s w i t h c o lo u r ag n o s i a, f o r e x am p l e , c an d i s t i n g u i s h an d n am e d i f f e r e n t
c o l o u r s , b u t c an n o t t e l l t o w h i c h o b j e c t a c o l o u r b e l o n g s . S i m i l ar l y t h e r e ar e p at i e n t s w h o s u f -
f e r m o t i o n ag n o s i a an d ar e u n ab l e t o p e r c e i v e t h e m o v e m e n t o f o b j e c t s . P ro s o pag n o s i a i s a
r ar e b u t c u r i o u s d e f i c i t i n r e c o g n i s i n g f ac e s , w h i l e h av i n g n o t r o u b l e w i t h o t h e r v i s u al o b j e c t s .
D i f f e r e n t t y p e s o f ag n o s i a u n d e r l i n e d t h e e x i s t e n c e o f c o r t i c al ar e as e n g ag e d w i t h d i f f e r e n t

Figure 1 . 7 Psychophysical e x pe r im e n t s can d e m on -
st r at e how t he n e ce ssit y f or b in d in g f e at u r e s of d if f e r -
e n t q u alit y in t o an ob j e ct in f lu e n ce s ou r pe r f or m an ce
in visual se ar c h t ask s (ad apt e d f r om W olf e an d C av e
(1 9 9 9 ) ) . I n t his class of e x pe r im e n t s su b j e ct s hav e t o
f in d a t ar g e t (t he r e d v e r t ical or t he g r e e n hor iz on t al
b ar ) w it hin a f ie ld of d ist r ac t o r s (e . g . , g r e e n v e r t ical
b ar s in A) . T he t im e n e e d e d t o solv e t his t ask st r on g ly
d e pe n d s on t he w ay t he t ar g e t can b e d ist in g u ishe d
f r om t he d ist r act or s. A : I f t he d if f e r e n ce is b ase d on a
sin g le b asic f e at u r e (colou r in t he case of t he r e d v e r -

t ical b ar or lin e or ie n t at ion f or t he g r e e n hor iz on t al b ar ) , se ar ch t im e is n e ar ly in d e pe n d e n t f r om t he n u m b e r of
d ist r act or s ( p ar alle l se ar c h ) . B : I f t he d if f e r e n ce is b ase d on t he com b in at ion of at le ast t w o f e at u r e s ( c o n j un c -
t io n  se ar c h ;  t he  r e d  v e r t ical or  t he  g r e e n  hor iz on t al b ar  am on g  r e d  hor iz on t al an d  g r e e n  v e r t ical b ar s) ,  se ar ch t im e
t ypically in cr e ase s lin e ar ly w it h t he n u m b e r of d ist r act or s (se r ial se ar c h ) . I n t his case f e at u r e s of d if f e r e n t q u alit y
(colou r an d or ie n t at ion ) hav e t o b e b ou n d f or e ach ob j e ct t o b e d ist in g u ishab le . T his, accor d in g t o f e at ur e in t e -
g r at io n t h e o r y (T r e ism an an d G e lad e , 1 9 8 0 ) , r e q u ir e s a se r ial scan of e ach ob j e ct locat ion b y m e an s of spat ially
se le c t ive  at t e n t io n  t o allow  f e at u r e  b in d in g  at  t he  r e spe ct iv e  locat ion .

A B



1.2 T h e  b i n d i n g  p r o b l e m 13

v i s u al t as k s al r e ad y b e f o r e d e t ai l e d n e u r o p h y s i o l o g i c al d at a w e r e av ai l ab l e . V i s u al f i e l d d e f i -
c i t s w i t h a s p at i al l y r e s t r i c t e d l o s s o f s e n s i t i v i t y (scotoma) ar e i n d i c at i v e f o r t h e e x i s t e n c e o f a
t o p o g r ap h i c c o r t i c al o r g an i z at i o n , i .e ., a s p at i al l y o r d e r e d r e p r e s e n t at i o n o f t h e v i s u al f i e l d . In
c o n t r as t t o ag n o s i a t h e s e f o r m s o f b l i n d n e s s (an op i a) c an m u c h e as i e r b e r e l at e d t o t h e an a-
t o m i c al -p h y s i o l o g i c al o r g an i z at i o n o f t h e v i s u al s y s t e m . A g e n e r al d i f f i c u l t y i n r e l at i n g s u c h
d e f i c i t s t o c o r t i c al o r g an i z at i o n p r i n c i p l e s o r n e u r o n al m e c h an i s m s ar i s e s f r o m t h e f ac t t h at l e -
s i o n s ar e o f t e n m u l t i -f o c al w i t h r e g ar d t o an at o m i c al -h i s t o l o g i c al ar e a d e f i n i t i o n s o r h ar d t o
as s i g n t o t h e m , an d t h e n u m b e r s o f w e l l i n v e s t i g at e d p at i e n t s ar e l o w . B u t t h e s e l e c t i v e n e s s o f
n e u r o p s y c h o l o g i c al d e f i c i t s e l u c i d at e s t h e r e l e v an c e o f t h e an at o m i c al -p h y s i o l o g i c al f i n d i n g s
f o r h u m an p e r c e p t i o n an d b e h av i o u r an d c o n f i r m s t h e e x i s t e n c e o f s e p ar at e d p r o c e s s i n g f o r
d i f f e r e n t as p e c t s o f v i s u al o b j e c t p r o p e r t i e s . (F o r a m o r e c o m p r e h e n s i v e o v e r v i e w o f n e u r o -
p s y c h o l o g i c al  d i s o r d e r s  s e e ,  e .g .,  K o l b  an d  W h i s h aw ,  19 9 3 ).

1.3 C o n c e p t s  o n  t h e  s o l u t i o n  o f  t h e  b i n d i n g
p r o b l e m

W e h av e n o t o n l y s e e n t h at t h e r e i s a b i n d i n g p r o b l e m f o r p e r c e p t u al l y i n t e g r at i n g t h e f e at u r e s
c o n s t i t u t i n g an o b j e c t , b u t w e c an al s o b e s u r e t h at t h e r e i s a s o l u t i o n f o r i t . W h y ? B e c au s e i n
n o r m al v i s i o n w e d o n o t s u f f e r a p r o b l e m i n f as t an d r o b u s t l y r e c o g n i z i n g o b j e c t s . H e n c e t h e
s e ar c h  f o r  n e u r o n al  m e c h an i s m s  c ap ab l e  t o  o v e r c o m e  t h e  b i n d i n g  p r o b l e m  i s  n o t  an  i l l -d e f i n e d
p r o b l e m . B u t i t m ay b e m i s l e ad i n g t o e x p e c t a s i n g l e s o l u t i o n f o r t h e v ar i o u s d e m an d s o n
b i n d i n g m e c h an i s m s . S c e n e s e g m e n t at i o n , i .e ., t h e s p at i al b i n d i n g an d s e g r e g at i o n o f d i f f e r e n t
l o c at i o n s c o n t i n u o u s l y r e p r e s e n t e d i n t o p o g r ap h i c c o r t i c al m ap s , m ay b e n e u r o n al l y i m p l e -
m e n t e d i n a d i f f e r e n t w ay t h an b i n d i n g c o l o u r t o m o t i o n , t w o f e at u r e s p r o c e s s e d b y d i s t i n c t
v i s u al  s u b -s y s t e m s .

In t h e f o l l o w i n g I w i l l d e s c r i b e d i f f e r e n t c o n c e p t s p r o p o s e d t o s o l v e t h e b i n d i n g p r o b -
l e m . T h e s e c o n c e p t s s h o u l d b e s e e n as c o m p l e m e n t ar y r at h e r t h an b e i n g c o n s i d e r e d m u t u al l y
e x c l u s i v e . C on v e r g e n t p r oj e cti on s e n s u r e f as t an d r o b u s t i n t e g r at i o n o f s e p ar at e d i n f o r m at i o n ,
b u t l ac k f l e x i b i l i t y i f i m p l e m e n t e d i n a h ar d -w i r e d n e t w o r k . T o i n c r e as e t h e f l e x i b i l i t y o f a
c o n v e r g e n t w i r i n g m e c h an i s m f o r o b j e c t i n t e g r at i o n , i t h as t o b e c o m b i n e d w i t h m e c h an i s m s
o f ad ap t i v e l y s e l e c t i n g p ar t i al i n f o r m at i o n f o r f u r t h e r p r o c e s s i n g an d f l e x i b l y c o m b i n i n g s e p a-
r at e d i n f o r m at i o n w i t h i n a n e t w o r k . S u c h se l e cti v e p r oce ssi n g an d f l e x i b l e b i n d i n g i s n e e d e d
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t o ac c o u n t f o r t h e l ar g e n u m b e r o f f e at u r e c o m b i n at i o n s o u r v i s u al s e n s e i s p o t e n t i al l y c o n -
f r o n t e d w i t h , an d t o al l o w f o r v ar i ab i l i t y o f p e r c e p t u al o r g an i z at i o n as o c c u r r i n g , f o r e x am p l e ,
i n  am b i g u o u s  v i e w i n g  s i t u at i o n s  (F i g . 1.5 ) .

B as e d o n n e u r o p h y s i o l o g i c al f i n d i n g s d i f f e r e n t m e c h an i s m s s u p p o r t i v e f o r u n am b i g u -
o u s an d f l e x i b l e o b j e c t d e f i n i t i o n h av e b e e n p r o p o s e d r e l y i n g e i t h e r o n m o d u l at i o n s o f t h e
n e u r o n al r e s p o n s e s t r e n g t h (i .e ., av e r ag e s p i k e r at e w i t h i n ~ 5 0 – 5 0 0  m s ) , o r o n m o d u l at i o n s o f
t h e t e m p o r al s t r u c t u r e o f d i s c h ar g e p at t e r n s i n g r o u p s o f n e u r o n s l e ad i n g t o f as t s y n c h r o n i -
z at i o n (w i t h a t e m p o r al p r e c i s i o n o f ~ 1– 10  m s ) o f n e u r o n al ac t i v i t i e s . R at e e n h an c e m e n t as
w e l l as i n c r e as e d c o i n c i d e n c e o f m u l t i p l e i n p u t s (as a c o n s e q u e n c e o f f as t s y n c h r o n i z at i o n )
ar e s u i t ab l e t o i n c r e as e t h e r e s p o n s e p r o b ab i l i t y o f p o t e n t i al t ar g e t n e u r o n s , d u e t o t h e i r
t h r e s h o l d d e p e n d e n t s p i k e e n c o d i n g w i t h r at h e r s h o r t i n t e g r at i o n t i m e s (~ 10  m s an d l o w e r ) i n
t h e ac t i v at e d c o r t e x (e .g ., K ö n i g e t al ., 19 9 6 ) . H e n c e b o t h m e c h an i s m s ar e c o m p at i b l e w i t h a
s c h e m e o f s e l e c t i v e c o n v e r g e n t p r o c e s s i n g , b u t p r o b ab l y w o r k o n o t h e r t e m p o r al an d m ay b e
al s o  s p at i al  s c al e s .

Convergent p roj ec ti ons . A w i d e l y u s e d m e c h an i s m f o r i n t e g r at i o n i n s e n s o r y s y s t e m s i s
b as e d o n c o n v e r g e n t p r o j e c t i o n s , i .e ., m u l t i p l e f e e d -f o r w ar d c o n n e c t i o n s p r o j e c t i n g t o t h e
s am e n e u r o n . I f t h i s t ar g e t n e u r o n b u i l d s t h e s u m o f al l i t s i n p u t s i t w i l l r e s p o n d t h e s t r o n g e r
t h e m o r e o f an d t h e s t r o n g e r i t s e x c i t at o r y i n p u t n e u r o n s ar e ac t i v e . T h e r e f o r e t h e t ar g e t n e u -
r o n c an r e p r e s e n t a s p e c i al c o m b i n at i o n o f f e at u r e s r e p r e s e n t e d b y i t s i n p u t n e u r o n s (combi-
n a t ion -cod in g ce l l s ) . T h i s p r i n c i p l e c an b e f o u n d al o n g h i e r ar c h i c al l y o r g an i z e d v i s u al ar e as ,
an d f i n d s i t s e x p r e s s i o n i n i n c r e as i n g l y c o m p l e x r e c e p t i v e f i e l d s , e s p e c i al l y i n t h e v e n t r al
s t r e am : I n t h e s p at i al d o m ai n t h e r e i s e s s e n t i al l y c o n c e n t r i c b an d -p as s l i k e c o d i n g o f l o c at i o n
i n t h e r e t i n a an d L G N , o f c o n t r as t -b o r d e r o r i e n t at i o n as a p r o m i n e n t f e at u r e i n V 1 (e .g ., H u b e l
an d W i e s e l , 19 7 7 ) , u p t o a s p e c i f i c i t y f o r c o m p l e x c o n s t e l l at i o n s o f c o n t o u r s , s u r f ac e c o l o u r s
an d t e x t u r e s i n t h e i n f e r o -t e m p o r al c o r t e x (l i k e f ac e s ; P e r r e t t e t al ., 19 8 2 ) . I f s u c h a h ar d -w i r e d
f i l t e r c o n c e p t o f h i e r ar c h i c al n e u r o n al c o d i n g c o u l d b e r e al i z e d f o r e ac h l o c at i o n an d f o r an
ar b i t r ar y n u m b e r o f p o t e n t i al f e at u r e c o n s t e l l at i o n s t h e n t h e r e w o u l d b e n o b i n d i n g p r o b l e m .
E ac h c o n c e i v ab l e s t i m u l u s an y w h e r e i n t h e v i s u al f i e l d c o u l d b e r e p r e s e n t e d b y a f e w n e u r o n s
w i t h a l o c al i z e d an d h i g h l y s o p h i s t i c at e d s t i m u l u s s p e c i f i c i t y (ca r d in a l n e u r on s ; B ar l o w ,
19 7 2 ) . S u c h a c o d i n g s c h e m e i s e x t r e m e l y e x p e n s i v e w i t h r e s p e c t t o t h e n u m b e r o f n e u r o n s
an d c o n n e c t i o n s n e e d e d , an d h e n c e y i e l d s a p r o b l e m o f c o m b i n at o r i al e x p l o d i n g . B e s i d e s ,
t h e r e i s n o i n d i c at i o n f o r a c e n t r al ar e a w h e r e an y k i n d o f d i s t i n c t i n f o r m at i o n o f an ar b i t r ar y
c o m p l e x s t i m u l u s i s r e p r e s e n t e d . I n s t e ad t h e r e ar e h i g h l y i n t e r c o n n e c t e d , b u t al s o p ar t l y
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s e p ar at e d , p r o c e s s i n g s t r e am s t h at s e e m n o t t o an at o m i c al l y c o n v e r g e o n t o a s i n g l e s i t e
(F i g . 1.6 ) .

O n e w ay t h e v i s u al s y s t e m av o i d s e x p e n s i v e c o d i n g o f t o o l ar g e a n u m b e r o f p o t e n t i al
f e at u r e c o m b i n at i o n s i s b u i l d i n g p ar t l y invariant r e p r e s e n t at i o n s . R e c e p t i v e f i e l d s t y p i c al l y
s h o w a t r ad e -o f f b e t w e e n s p at i al s e l e c t i v i t y (p r o m i n e n t at ‘ l o w -l e v e l ’ p r o c e s s i n g s t ag e s ) an d
p at t e r n c o m p l e x i t y (at ‘ h i g h -l e v e l ’ p r o c e s s i n g s t ag e s ) : R e c e p t i v e f i e l d s al o n g t h e v e n t r al p at h -
w ay h av e an i n c r e as i n g s p at i al r an g e o f s e n s i t i v i t y (s i z e o f c l as s i c al r e c e p t i v e f i e l d s ; e .g .,
M au n s e l l an d N e w s o m e , 19 8 7 ) , b u t ar e al s o i n c r e as i n g l y s e l e c t i v e f o r s p e c i f i c c o m p l e x f e a-
t u r e c o m b i n at i o n s (e .g ., K o b at ak e an d T an ak a, 19 9 4 ; T an ak a, 19 9 6 ; H e g d é an d v an E s s e n ,
2 0 0 0 ) . T h i s m e an s , n e u r o n s w i t h r e c e p t i v e f i e l d s s e l e c t i v e f o r c o m p l e x s t i m u l i c h ar ac t e r i s t i -
c al l y ar e i n v ar i an t , f o r e x am p l e , t o t h e e x ac t l o c at i o n o r s i z e o f t h i s s p e c i f i c s t i m u l u s . B u t w i t h
r e s p e c t t o o b j e c t d e f i n i t i o n t h i s i n v ar i an c e -c o d i n g p r o d u c e s a b i n d i n g p r o b l e m : W i t h i n t h e
l ar g e ar e a c o v e r e d b y a h i g h -l e v e l c l as s i c al r e c e p t i v e f i e l d m u l t i p l e v i s u al o b j e c t s o f t h e s c e n e
c an b e c o n t ai n e d . B u t t h e n t h e p r e f e r r e d c o m b i n at i o n o f f e at u r e s , f o r w h i c h t h e n e u r o n i s s e -
l e c t i v e , d o e s n o t n e c e s s ar i l y b e l o n g t o a s i n g l e o b j e c t , w h i c h i s i n c o n t r ad i c t i o n t o an u n am b i -
g u o u s o b j e c t r e p r e s e n t at i o n an d p e r c e p t u al l y m ay g i v e r o o m t o i l l u s o r y c o n j u n c t i o n s (c f .
ab o v e ) .

A n o t h e r p r o b l e m i n h e r e n t t o an y f i x e d c o n v e r g e n t w i r i n g s c h e m e i s t h e l ac k o f f l e x i -
b i l i t y i n c o d i n g o b j e c t s , w h i c h w o u l d b e n e c e s s ar y t o e x p l ai n s o m e c o g n i t i v e as p e c t s o f v i -
s i o n , l i k e t h e p r e v i o u s l y m e n t i o n e d d y n am i c p e r c e p t u al s w i t c h i n g i n am b i g u o u s v i e w i n g
s i t u at i o n s  (F i g . 1.5 ) .

Spike-rate m o d u l atio n s f o r o b j ec t d ef in itio n . M e c h an i s m s b as e d o n s p i k e -r at e m o d u l at i o n s
an d p r o p o s e d t o r e d u c e t h e b i n d i n g p r o b l e m ar e d i s c u s s e d , f o r e x am p l e , i n t h e c o n t e x t o f s e -
l e c t i v e at t e n t i o n . T o o v e r c o m e am b i g u i t i e s r e s u l t i n g f r o m i n v ar i an c e -c o d i n g v i s u al s e l e c t i v e
at t e n t i o n w as p r o p o s e d t o al l o w a s p ac e -b as e d s e l e c t i o n o f s i n g l e o b j e c t s . T h e r o l e o f at t e n t i o n
i n t h i s v i e w i s t o s u p p o r t t h e r e p r e s e n t at i o n o f t h e c u r r e n t l y at t e n d e d o b j e c t b y m e an s o f s p i k e
r at e e n h an c e m e n t s t h r o u g h e x t e r n al i n f l u e n c e f r o m o t h e r c o r t i c al ar e as . T h i s s u p p o r t g ai n s t h e
at t e n d e d o b j e c t an ad v an t ag e i n t h e c o m p e t i t i o n w i t h s i m u l t an e o u s l y p r e s e n t o b j e c t s , t h e r e p -
r e s e n t at i o n s o f w h i c h ar e s u p p r e s s e d b y m u t u al i n h i b i t i o n w h i c h i s c o n t i n u o u s l y i n e f f e c t b e -
t w e e n al l c u r r e n t o b j e c t r e p r e s e n t at i o n s (b ias e d c o m p e titio n, D e s i m o n e an d D u n c an , 19 9 5 ;
L u c k e t al ., 19 9 7 ; C h e l az z i e t al ., 19 9 8 ; R e y n o l d s e t al ., 19 9 9 ; w i t h r e s p e c t t o s p at i al s e l e c t i o n
t h i s r e s e m b l e s t h e i d e as o f F I T , c f . S e c t i o n 1.2 ) . I n e f f e c t s u c h a s p at i al l y s e l e c t i v e m e c h an i s m
c an b e s e e n as p r ac t i c al l y s h r i n k i n g t h e r e c e p t i v e f i e l d s i z e t o t h e e x t e n t o f t h e at t e n d e d o b j e c t ,
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i n c r e as i n g t h e s p at i al s e l e c t i v i t y i n t h e v e n t r al ar e as an d h e n c e r e d u c i n g t h e b i n d i n g p r o b l e m
(r e v i e w s : D e s i m o n e , 19 9 8 ; R e y n o l d s an d D e s i m o n e , 19 9 9 ; W o l f e an d C av e , 19 9 9 ; F o r an
al t e r n at i v e ap p r o ac h t o u n am b i g u o u s o b j e c t d e f i n i t i o n b y e x t e r n al l y g u i d e d d y n am i c r o u t i n g
o f s i g n al s s e e , f o r e x am p l e , O l s h au s e n e t al . , 19 9 3 , 19 9 5 ) . I t i s n o t c l e ar , t h o u g h , h o w s u c h a
s e l e c t i o n p r o c e s s c o u l d w o r k o n an i n p u t c o n t ai n i n g m u l t i p l e ad j ac e n t o r e v e n o v e r l ap p i n g
o b j e c t s w i t h o u t h av i n g al r e ad y s o l v e d t h e s e g m e n t at i o n p r o b l e m , i . e . , t h e b i n d i n g p r o b l e m t o
d e f i n e p o t e n t i al ar e as (o b j e c t s ) f o r s e l e c t i o n . M e c h an i s m s o f s e l e c t i v e p r o c e s s i n g m ay b e
h e l p f u l  t o  av o i d  i l l u s o r y  c o n j u n c t i o n s  w h e n  t h e  s e g m e n t at i o n  o f  t h e  s c e n e  i s  al r e ad y  ac h i e v e d .

I t i s n o t e w o r t h y at t h i s p o i n t t h at t h e as s u m p t i o n o f s p i k e r at e s o f s i n g l e n e u r o n s i n
l o w -l e v e l ar e as (e . g . V 1) , b e i n g c ap ab l e o f r e p r e s e n t i n g s i m p l e l o c al i z e d f e at u r e s o n l y , i s m i s -
l e ad i n g , i f t ak e n t o o s t r i c t l y . S e v e r al f o r m s o f c o n t e x t u al s p i k e r at e m o d u l at i o n s f r o m o u t s i d e
t h e c l as s i c al r e c e p t i v e f i e l d i n V 1 h av e b e e n r e p o r t e d (K n i e r i m an d v an E s s e n , 19 9 2 ; K ap ad i a
e t al . , 19 9 5 ; L am m e , 19 9 5 ; Z i p s e r e t al . , 19 9 6; K as t n e r e t al . , 19 9 7 ) , l i k e l y t o b e r e l at e d t o
m o d u l at i o n s o f p e r c e p t u al t h r e s h o l d s (s t i m u l u s d e t e c t ab i l i t y ) i n c o r r e s p o n d i n g v i e w i n g s i t u a-
t i o n s (e . g . , F i e l d e t al . , 19 9 3 ; K o v á c s an d J u l e s z , 19 9 3 ; P o l at an d S ag i , 19 9 3 , 19 9 4 ) . T h e c o n -
t e x t u al s p i k e r at e m o d u l at i o n s i n c l u d e s n e u r o n s t h at c an i n d i c at e t h e s i d e (r e l at i v e t o t h e i r
C R F p o s i t i o n ) o f a l u m i n an c e -d e f i n e d o b j e c t o f e i t h e r c o n t r as t , al t h o u g h t h e o b j e c t d e f i n i n g
c u e s ar e f ar o u t s i d e t h e C R F (border-ownership c el l s; Z h o u e t al . , 2 0 0 0 ) . H o w s u c h c o m p l e x
r e s p o n s e c h ar ac t e r i s t i c s ar e ac h i e v e d at e ar l y v i s u al s t ag e s i s n o t y e t k n o w n . I t i s l i k e l y t h at f a-
c i l i t at i n g an d i n h i b i t o r y i n t e r ac t i o n s w i t h i n a l at e r al n e t w o r k o f o r i e n t at i o n -s p e c i f i c c o n n e c -
t i v i t y ar e s u p p o r t i v e f o r c o n t o u r -c o d i n g (e . g . , i s o -o r i e n t at i o n f ac i l i t at i o n f o r c o -l i n e ar c o n t o u r
e l e m e n t s an d i n h i b i t i o n f o r p ar al l e l o r c r o s s -o r i e n t e d o n e s ; r e v i e w s : G i l b e r t , 19 9 3 ; G i l b e r t e t
al . , 19 9 6, K ap ad i a e t al . , 2 0 0 0 ) . B u t t h e s o f ar d e s c r i b e d d e g r e e o f s p e c i f i c i t y o f l at e r al c o n -
n e c t i o n s  i s  n o t  s u f f i c i e n t  t o  e x p l ai n  t h e  c o m p l e x i t y  r e v e al e d ,  f o r  e x am p l e ,  i n  b o r d e r -o w n e r s h i p
c o d i n g . Ad d i t i o n al l y , f e e d b ac k i n f l u e n c e w as p r o p o s e d t o f ac i l i t at e ac t i v i t y p ar t i c u l ar l y w i t h i n
t h e r e g i o n c o v e r e d b y an o b j e c t ’ s s u r f ac e - c o m p ar e d t o b ac k g r o u n d -r e p r e s e n t at i o n at t h e l e v e l
o f e ar l y v i s u al ar e as i n c l u d i n g V 1 (L am m e e t al . , 19 9 8 ; H u p é e t al . , 19 9 8 ; L am m e an d R o e l f -
s e m a,  2 0 0 0 ; R o e l f s e m a e t  al . ,  2 0 0 2 ) .

A g e n e r al p r o b l e m w i t h c o n t e x t u al s p i k e r at e m o d u l at i o n s f o r o b j e c t d e f i n i t i o n i n e ar l y
v i s u al ar e as e m e r g e s f r o m t h e f ac t t h at t h e r e s p o n s e s t r e n g t h o f a n e u r o n at t h e s am e t i m e
s t r o n g l y d e p e n d s o n t h e d e g r e e t o w h i c h i t s c l as s i c al r e c e p t i v e f i e l d p r o p e r t i e s ar e m at c h e d b y
t h e p ar t o f t h e c u r r e n t o b j e c t f al l i n g i n t o t h e C R F r an g e . T h i s m e an s t h at s p i k e r at e al o n e i s
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am b i g u o u s  t o  r e p r e s e n t  b o t h  l o c al  f e at u r e  i d e n t i t y  an d  af f i l i at i o n  o f  t h i s  p ar t i c u l ar  f e at u r e  t o  an
o b j e c t . C o n t e x t u al  m o d u l at i o n s  c an  n o t  s o l v e  t h e  s e g m e n t at i o n  p r o b l e m .

Synchronized a s s em b l ies f or ob j ect def init ion. A d i f f e r e n t ap p r o ac h t o s o l v e t h e b i n d i n g
p r o b l e m s t ar t s w i t h t h e c o n c e p t o f n e u r o n al assemblies p r o p o s e d b y H e b b ( 19 4 9 ) . As s e m b l i e s ,
i n t h i s v i e w , ar e t r an s i e n t l y f o r m e d g r o u p s o f n e u r o n s t h at c o n s t i t u t e a d i s t r i b u t e d r e p r e s e n t a-
t i o n o f a c u r r e n t p e r c e p t u al e n t i t y ( e .g ., a v i s u al o b j e c t ) . T h e y al l o w f l e x i b l e b i n d i n g o f ar b i -
t r ar y f e at u r e c o n s t e l l at i o n s . A n e u r o n b e i n g p ar t o f o n e as s e m b l y an d r e p r e s e n t i n g a c e r t ai n
f e at u r e i n o n e s i t u at i o n m ay b e p ar t o f an o t h e r as s e m b l y i n an o t h e r s i t u at i o n , b u t s t i l l r e p r e -
s e n t i n g t h e s am e f e at u r e . T h e v ar i e t y o f c o m b i n at i o n s am o n g e l e m e n t ar y f e at u r e s i n t h e v i s u al
w o r l d i s ac c o m p an i e d b y an e q u i v al e n t p o t e n t i al o f c o m b i n at i o n s i n t e m p o r ar y n e u r o n al as -
s e m b l y f o r m at i o n w i t h t h i s c o d i n g s c h e m e . B u t w i t h t h i s k i n d o f d i s t r i b u t e d r e p r e s e n t at i o n a
s u p e r p o s i t i o n p r o b l e m ar i s e s . W h i c h n e u r o n b e l o n g s t o w h i c h o f t h e c u r r e n t as s e m b l i e s ? O n e
n e e d s an as s e m b l y -d e f i n i n g t ag o f t h e i n d i v i d u al p ar t i c i p at i n g n e u r o n s f o r as s o c i at i n g
i n f o r m at i o n w i t h i n an d d i s s o c i at i n g b e t w e e n as s e m b l i e s t o e n ab l e u n i q u e r e p r e s e n t at i o n s o f
m u l t i p l e o b j e c t s . T h e sy n c h r o n y o f t h e ac t i v i t y am o n g p ar t i c i p at i n g n e u r o n s w as p r o p o s e d t o
r e p r e s e n t  s u c h  an  as s e m b l y -d e f i n i n g  t ag  ( M i l n e r ,  19 7 4 ;  R e i t b ö c k ,  19 8 3;  v o n  d e r  M al s b u r g  u n d
S c h n e i d e r , 19 8 6 ) , w h i l e t h e i n d i v i d u al r e s p o n s e s t r e n g t h s s t i l l r e p r e s e n t t h e d e g r e e o f m at c h -
i n g b e t w e e n t h e s t i m u l u s an d t h e f i l t e r p r o p e r t i e s o f t h e n e u r o n s , i .e ., t h e i r r e c e p t i v e f i e l d s .
T h e bin d in g - by - sy n c h r o n iz at io n h y p o t h e s i s s t at e s t h at d i s t i n c t p ar t s o f t h e b r ai n ( d i s t i n c t n e u -
r o n s ) t h at r e p r e s e n t t h e d i f f e r e n t c h ar ac t e r i s t i c s o f a p e r c e p t u al u n i t ( t h e f e at u r e s o f a v i s u al
o b j e c t ) ar e b o u n d t o g e t h e r t o f o r m a t r an s i e n t n e u r o n al as s e m b l y b y m e an s o f t h e i r e l e c t r i c al
ac t i v i t y b e i n g s y n c h r o n i z e d . Ac c o r d i n g t o t h e h y p o t h e s i s t h i s s y n c h r o n i z e d as s e m b l y r e p r e -
s e n t s t h e c u r r e n t p e r c e p t u al u n i t ( t h e v i s u al o b j e c t ) as a w h o l e , an d t h e r e b y c o n t r i b u t e s t o t h e
s o l u t i o n o f t h e b i n d i n g p r o b l e m . B as e d o n e x p e r i m e n t al f i n d i n g s o f t e m p o r al l y c o r r e l at e d n e u -
r o n al s i g n al s i n ac c o r d an c e w i t h p e r c e p t u al l aw s o f g r o u p i n g , s y n c h r o n i z at i o n as an i n d i c at i o n
o f f e at u r e b i n d i n g i s p r e f e r e n t i al l y d i s c u s s e d f o r ac t i v i t y i n t h e �-f r eq u en c y r an g e ( 30 – 9 0  H z ;
E c k h o r n e t al ., 19 8 8 ; G r ay e t al ., 19 8 9 ; E n g e l e t al ., 19 9 1a, b ; K r e i t e r an d S i n g e r , 19 9 6 ; F r i e n
an d E c k h o r n , 2 0 0 0 ; r e v i e w s : E c k h o r n , 19 9 9 , 2 0 0 1; G r ay , 19 9 9 ; S i n g e r , 19 9 9 ; T al l o n -B au d r y
an d B e r t r an d , 19 9 9 ) . B u t t e m p o r al c o r r e l at i o n s at o t h e r f r e q u e n c i e s ar e al s o d i s c u s s e d i n t e r m s
o f c o -o p e r at i v e p r o c e s s i n g an d i n t e r ac t i v i t y ( e .g ., S c h an z e an d E c k h o r n , 19 9 7 ; v o n S t e i n an d
S ar n t h e i n , 2 0 0 0 ; T al l o n -B au d r y , 2 0 0 1; B r u n s an d E c k h o r n , 2 0 0 2 ) , an d m ay b e i n t e r p r e t e d i n
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r e l at i o n t o o t h e r f o r m s o f b i n d i n g , l i k e hierarchical b in d in g (T r e i s m an , 19 9 6 ) ac r o s s p r o c e s s -
i n g  s t ag e s .

T h e b i n d i n g -b y -s y n c h r o n i z at i o n h y p o t h e s i s s u g g e s t s a m e as u r ab l e i n d i c at o r f o r w h at i s
b o u n d i n a g i v e n s i t u at i o n . O n e i m p o r t an t s t e p i n p r o v i n g t h i s i d e a i s t o s e t t l e t h e p e r c e p t u al
c o n d i t i o n s w h i c h d o o r d o n o t l e ad t o n e u r o n al s y n c h r o n i z at i o n ; o r m o r e s p e c i f i c al l y , t o l o o k
f o r t h e o c c u r r e n c e o f n e u r o n al s y n c h r o n i z at i o n i n c o n c o r d an c e w i t h p e r c e p t u al b i n d i n g . T h i s
i s t h e p u r p o s e o f m y d o c t o r al t h e s i s . T h e f o c u s h e r e l i e s o n t h e r e p r e s e n t at i o n o f s p at i al f e a-
t u r e r e l at i o n s (f eat u re lin k in g ) w i t h i n t e m p o r al l y c o r r e l at e d as s e m b l i e s o f c o n f i n e d r an g e (as -
s o ciat io n f ield s ) e x t e n d i n g t h e c o n c e p t o f c l as s i c al r e c e p t i v e f i e l d s (r e v i e w s : E c k h o r n , 19 9 9 ,
2 0 0 1).

T h e b i n d i n g -b y -s y n c h r o n i z at i o n h y p o t h e s i s p e r s e d o e s n o t s o l v e t h e q u e s t i o n o f h o w
t h e s e l e c t i o n i s ac h i e v e d o f w h at p ar t s o f a c u r r e n t v i s u al s c e n e s h o u l d b e c o m e b o u n d . B e y o n d
d e m o n s t r at i n g t h e o c c u r r e n c e o f n e u r o n al s y n c h r o n i z at i o n i n ac c o r d an c e w i t h p e r c e p t i o n i t i s
s u b s t an t i al i n p ar al l e l t o i n v e s t i g at e t h e u n d e r l y i n g m e c h an i s m s . T h i s c o u l d h e l p t o p u t d o w n
t h e r u l e s o f p e r c e p t u al o r g an i z at i o n t o s o m e c o r r e s p o n d i n g r u l e s f o r n e u r o n al s y n c h r o n i z at i o n .
U p t o n o w t h i s c an h ar d l y b e d o n e b y m e an s o f e l e c t r o p h y s i o l o g i c al r e c o r d i n g s al o n e . C o m -
p u t e r -b as e d n e u r o n al n e t w o r k s i m u l at i o n s t ak i n g i n t o ac c o u n t b i o l o g i c al c o n s t r ai n t s ar e e s s e n -
t i al t o s o l v e t h i s p ar t o f t h e p u z z l e . S u c h m o d e l ap p r o ac h e s (E c k h o r n e t al . , 19 9 0 ; E c k h o r n
19 9 9 , 2 0 0 1) ac c o m p an y p ar t o f t h i s w o r k i n c l o s e c o -o p e r at i o n (S aam e t al . , 2 0 0 0 ; A l -
S h ai k h l y ,  2 0 0 1).

1.4 V i s u a l  o b j e c t  p e r c e p t i o n  –  s u m m a r y

V i s u al o b j e c t p e r c e p t i o n c o n s i s t s o f s e v e r al d i s t i n c t t as k s . T h e f e at u r e s c o m p o s i n g t h e v i s u al
s c e n e m u s t b e d e t e c t e d an d i d e n t i f i e d (f e at u r e d e t e c t i o n an d i d e n t i f i c at i o n ). T h o s e f e at u r e s
c o n s t i t u t i n g a v i s u al o b j e c t m u s t b e s e l e c t e d an d b o u n d (s e g m e n t at i o n an d f e at u r e b i n d i n g ).
S e l e c t i o n t ak e s p l ac e ac c o r d i n g t o c e r t ai n r u l e s o f p e r c e p t u al o r g an i z at i o n b u t al s o d e p e n d s o n
c o g n i t i v e i n t e r p r e t at i o n . T h e v i s u al o b j e c t h as t o b e r e c o g n i z e d (o b j e c t r e c o g n i t i o n ) an d m u s t
b e m ad e ac c e s s i b l e t o c o n s c i o u s n e s s (v i s u al aw ar e n e s s ). T h e s e l at t e r t w o t as k s m ay n o t b e
s e e n as s e q u e n t i al ; b o t h ar e p r e r e q u i s i t e s f o r p e r c e p t i o n n o t t o b e c o m e a b l i n d al l e y b u t t o al -
l o w g u i d an c e o f b e h av i o u r b e y o n d r e f l e x ac t i o n . T h e f i l t e r p r o p e r t i e s o f c o r t i c al n e u r o n s (r e -
c e p t i v e f i e l d s ) s e e m s u i t ab l e t o r e p r e s e n t f e at u r e s o f d i f f e r e n t c o m p l e x i t y i n f u n c t i o n al l y s p e -
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c i al i z e d p ar t s o f t h e v i s u al s y s t e m , an d h e n c e m ay b e r e s p o n s i b l e f o r f e at u r e d e t e c t i o n an d
i d e n t i f i c at i o n . C o r t i c al m e c h an i s m s o f f e at u r e s e l e c t i o n an d b i n d i n g f o r o b j e c t i n t e g r at i o n ar e
s t i l l u n c l e ar . F e e d b ac k an d l at e r al c o n n e c t i o n s ar e l i k e l y t o s u p p o r t m e c h an i s m s o f s e l e c t i o n
an d b i n d i n g . S y n c h r o n i z at i o n i s a p r o p o s e d i n d i c at o r f o r p e r c e p t u al b i n d i n g b e i n g s u b j e c t t o
i n v e s t i g at i o n i n t h e p r e s e n t w o r k . N e u r o n al c o r r e l at e s o f v i s u al o b j e c t aw ar e n e s s an d r e c o g n i -
t i o n ar e s t i l l a m y s t e r y at l ar g e , c e r t ai n as p e c t s o f w h i c h c an b e ad d r e s s e d e m p i r i c al l y t h o u g h .
T h e  p r e s e n t  w o r k  w i l l  al s o  d e al  w i t h  t h e  aw ar e n e s s -r e l e v an c e  o f  n e u r o n al  s y n c h r o n i z at i o n .

1.5 T h e  e x p e r i m e n t s  –  g u i d e  f o r  t h e  r e a d e r

T h e t w o m ai n e x p e r i m e n t s o f m y s t u d y c o n c e n t r at e o n d i f f e r e n t t as k s o f o b j e c t p e r c e p t i o n , y e t
b o t h  i n v e s t i g at e  spatial feature integration.

T h e first ex perim ent (Chapter 2) d e al s w i t h t h e r o l e o f sy nc h roniz ation in v isual sc ene
segm entation: H o w ar e f i g u r al o b j e c t s s e p ar at e d f r o m t h e b ac k g r o u n d o f a s c e n e o r f r o m o t h e r
o b j e c t s , an d h o w ar e t h e s e d i s t i n c t v i s u al s e g m e n t s an d t h e i r c o n t o u r s r e p r e s e n t e d i n t h e c o r -
t e x ? D o e s n e u r o n al s y n c h r o n y o c c u r i n ac c o r d an c e w i t h t h e p e r c e p t u al s e g m e n t at i o n i n t h i s
c as e ? T h i s q u e s t i o n i s ad d r e s s e d w i t h a figure– ground stim ulus w i t h o u t b e h av i o u r al r e l e v an c e
f o r  t h e  m o n k e y s ,  i .e .,  t h e  s t i m u l u s  i s  p r e s e n t e d  w h i l e  t h e  m o n k e y s  p e r f o r m  a f i x at i o n  t as k .

T h e sec ond ex perim ent (Chapter 4) d e al s w i t h t h e r o l e o f sy nc h roniz ation for v isual
aw areness: I n h o w f ar ar e t h o s e as p e c t s o f n e u r o n al s y n c h r o n y , at t r i b u t e d t o c o d i n g an o b j e c t ,
r e l e v an t f o r t h e c o n s c i o u s p e r c e p t i o n o f t h i s p ar t i c u l ar o b j e c t ? T h i s q u e s t i o n i s ad d r e s s e d w i t h
a b inoc ular riv alry p ar ad i g m : P r e s e n t at i o n o f am b i g u o u s i n f o r m at i o n t o t h e t w o e y e s l e ad s t o
p e r c e p t u al s w i t c h i n g b e t w e e n t h e t w o p o s s i b l e i n t e r p r e t at i o n s o f t h e v i s u al i n f o r m at i o n , al -
t h o u g h t h e p h y s i c al s t i m u l u s i t s e l f d o e s n o t c h an g e . T h e m o n k e y s h av e t o r e p o r t o n t h e i r c u r -
r e n t p e r c e p t i o n . T h e s t i m u l u s -i n d e p e n d e n t p e r c e p t u al s w i t c h i n g al l o w s a d i s s o c i at i o n o f
s t i m u l u s - v e r s u s  p e r c e p t i o n -r e l at e d  m o d u l at i o n s  o f  t h e  c o r r e s p o n d i n g  n e u r o n al  ac t i v i t y .

T o ap p l y t h e b i n o c u l ar r i v al r y p ar ad i g m t o aw ak e m o n k e y s s p e c i al e x p e r i m e n t al h u r -
d l e s  h ad  t o  b e  t ak e n ,  o n e  o f  w h i c h  i s  p r e c i s e  d ic h optic al stim ulation.  T h e  s e t u p  an d  t e c h n i q u e s
d e v e l o p e d f o r t h i s p u r p o s e , an d h e l p f u l t o m e e t f u r t h e r r e s e ar c h d e m an d s , ar e i n t r o d u c e d i n
Chapter 3.

B o t h e x p e r i m e n t s i n v e s t i g at e t h e b i n d i n g -b y -s y n c h r o n i z at i o n h y p o t h e s i s i n t h e r e t i n o -
t o p i c al l y o r g an i z e d p r i m ar y v i s u al c o r t e x (V 1) o f r h e s u s m o n k e y s . T h e f i g u r e – g r o u n d e x p e r i -
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m e n t f o c u s e s o n s t i m u l u s - d e p e n d e n t s p a t i a l f e a t u r e b i n d i n g a n d i t s n e u r o n a l c o r r e l a t e s . T h e
b i n o c u l a r r i v a l r y e x p e r i m e n t f o c u s e s o n p e r c e p t i o n - d e p e n d e n t s p a t i a l f e a t u r e b i n d i n g a n d i t s
n e u r o n a l  c o r r e l a t e s .



2 F i g u r e – g r o u n d  S e g r e g a t i o n

Contour decouples ���� - a cti v i ty  a cross tex ture representa ti on
i n m onk ey  stri a te cortex

Previous w ork on f ig ure– g roun d c od in g in m on k ey V 1 reveal ed en h an c ed sp ik e rat es w it h in
an ob j ec t ’ s surf ac e rep resen t at ion , sy n c h ron iz at ion of g am m a osc il l at ion s (�: 3 5 – 9 0  H z ) in ob -
j ec t an d b ac k g roun d reg ion s, b ut n o d ec rease in sig n al c orrel at ion ac ross t h e rep resen t at ion of
a c on t our. T h e l at t er ob servat ion seem s t o c on t rad ic t p revious st at em en t s on t h e rol e of �-sy n -
c h ron iz at ion f or sc en e seg m en t at ion . W e re-ex am in e t h ese f in d in g s b y an al y sin g d if f eren t
c oup l in g m easures an d f req uen c y ran g es of p op ul at ion ac t ivit ies p ot en t ial l y c on t rib ut in g t o
f ig ure– g roun d seg reg at ion . M ul t ip l e un it ac t ivit y (M U A ) an d l oc al f iel d p ot en t ial s (L F Ps)
w ere rec ord ed b y p aral l el µ-el ec t rod es in m on k ey V 1 d urin g st im ul at ion b y a g rat in g in w h ic h
an ob j ec t w as d ef in ed b y a sh if t ed rec t an g l e. I n c on t rad ic t ion t o t h e c on c l usion s in p revious
w ork , w e f in d st ron g d ec oup l in g of p op ul at ion ac t ivit y b et w een f ig ure an d g roun d rep resen t a-
t ion s c om p ared t o t h e sit uat ion in w h ic h t h e ob j ec t is ab sen t . I n p art ic ul ar, c oh eren c e of l at e
�-L F Ps is st ron g l y red uc ed , w h il e red uc t ion is ab sen t d urin g t h e earl y ep oc h s of h ig h am p l i-
t ud e t ran sien t s f or L F P- an d M U A -c oh eren c e at al l f req uen c ies, an d at l ow f req uen c ies al so in
t h e sub seq uen t ep oc h s. O ur resul t s of d ec oup l in g in l at e L F P �-c om p on en t s am on g f ig ure an d
g roun d  rep resen t at ion s sug g est  t h at  t h ese sig n al s m ay  sup p ort  f ig ure– g roun d  seg reg at ion .

The content of this chapter has been published in Gail et al., 2000. Preliminary versions had
been published as conference proceeding s ( Gail et al., 1 9 9 9 a,b) .

2 . 1 I ntroducti on

Perc ep t ual  g roup in g  an d  sc en e seg m en t at ion  are b asic  asp ec t s of  earl y  visual  p roc essin g  as h as
al read y b een sh ow n b y G est al t p sy c h ol og ist s (W ert h eim er, 1 9 2 3 ; K of f k a, 1 9 3 5 ). T h ese as-
p ec t s are t ig h t l y c on n ec t ed t o f ig ure– g roun d seg reg at ion , a n ec essary req uirem en t f or ob j ec t
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r e c o g n i t i o n . S e g r e g at i o n i s a c r u c i al an d d i f f i c u l t t as k b e c au s e t h e s am e o b j e c t c an ap p e ar o n a
v ar i e t y o f b ac k g r o u n d s , i n c l u d i n g t h e m o s t d i f f i c u l t s i t u at i o n , w h i c h i s c o m p o s e d o f l ar g e l y
s i m i l ar f e at u r e s f o r f i g u r e an d g r o u n d . W h i l e m an y p s y c h o p h y s i c al i n v e s t i g at i o n s p r o v i d e m a-
t e r i al ab o u t p e r c e p t u al f e at u r e g r o u p i n g i n v ar i o u s v i s u al s i t u at i o n s ( r e v i e w s i n : B o u c ar t ,
1 9 9 9 ) ,  n e u r al  m e c h an i s m s  o f  f i g u r e – g r o u n d  s e g r e g at i o n  ar e  l ar g e l y  u n k n o w n .

Spike r a t e m o d u l a t io n s f o r f ig u r e– g r o u n d s eg r eg a t io n . A c l as s i c al ap p r o ac h t o f i g u r e –
g r o u n d  s e g r e g at i o n  as s u m e s  c o n v e r g e n t  f o r w ar d  c o n n e c t i o n s  t o  a c o m m o n  t ar g e t  o f  t h o s e  n e u -
r o n s r e p r e s e n t i n g t h e s p e c i f i c f e at u r e s o f an o b j e c t b y t h e i r r e c e p t i v e f i e l d s . A s m al l n u m b e r
o f s i n g l e c ar d i n al n e u r o n s ( B ar l o w , 1 9 7 2) o r a s u b g r o u p o f n e u r o n s o f an as s o c i at i v e m e m o r y
( e .g ., F u k u s h i m a, 1 9 8 0 ; P al m , 1 9 8 2) m ay r e p r e s e n t t h e p r e s e n c e o f an o b j e c t b y an i n c r e as e i n
t h e i r  ac t i v at i o n . M o d e l  i n v e s t i g at i o n s  s u g g e s t  an  o b j e c t  s p e c i f i c  i n c r e as e  i n  s p i k e  r at e  w h i c h  i n
t u r n m i g h t s u p p r e s s ac t i v i t i e s e v o k e d b y o t h e r o b j e c t s v i a m u t u al o r c o m m o n f e e d b ac k i n h i b i -
t i o n an d h e r e w i t h s u p p o r t s e g r e g at i o n o f f i g u r e f r o m g r o u n d ( e .g ., E r b an d Ae r t s e n , 1 9 9 3 ;
G r o s s b e r g  an d  P e s s o a,  1 9 9 8 ) .

O b j e c t s p e c i f i c i n c r e as e s i n p o p u l at i o n s p i k e r at e s ( m u l t i p l e u n i t ac t i v i t y , M U A) w e r e
i n d e e d r e c e n t l y r e p o r t e d f o r n e u r o n s r e p r e s e n t i n g o b j e c t s u r f ac e s r e l at i v e t o t h o s e r e p r e s e n t i n g
b ac k g r o u n d i n m o n k e y V 1 ( L am m e , 1 9 9 5 ; Z i p s e r e t al ., 1 9 9 6 ) . O b j e c t s w e r e d e f i n e d b y t h e
c o n t r as t am o n g t e x t u r e s c o n s i s t i n g o f t h e s am e e l e m e n t s i n s i d e an d o u t s i d e t h e o b j e c t e x c e p t
f o r t h e v al u e o f o n e f e at u r e , as f o r e x am p l e l o c al l i n e o r i e n t at i o n . O b j e c t s p e c i f i c r at e i n -
c r e as e s d i s ap p e ar e d u n d e r an e s t h e s i a, w h i c h w as t ak e n as i n d i c at i o n o f t o p -d o w n i n f l u e n c e
( L am m e e t al ., 1 9 9 8 ) . An al y s i s o f t h e t e m p o r al d e v e l o p m e n t o f s p i k e r at e m o d u l at i o n s s u g -
g e s t e d t h at f i g u r e – g r o u n d s e g r e g at i o n m ay b e i n i t i at e d f r o m t h e d e t e c t i o n o f c o n t o u r s , f o l -
l o w e d b y t h e f i l l i n g -i n o f t h e s u r f ac e s b e t w e e n t h e s e c o n t o u r s t o r e n d e r t h e m v i s i b l e ( L am m e
e t  al .,  1 9 9 9 ) . 

F ea t u r e g r o u pin g b a s ed o n s y n c h r o n iz ed g a m m a - o s c il l a t io n s . Al t e r n at i v e l y , f i g u r e – g r o u n d
s e g r e g at i o n m ay b e b as e d o n t h e g r o u p i n g o f s u r f ac e e l e m e n t s t h at ar e s i m i l ar an d ad j ac e n t , s o
t h at c o n t o u r s ar e i d e n t i f i e d as t h e b o r d e r s b e t w e e n d i f f e r i n g e l e m e n t s . T h i s c o d i n g p o s s i b i l i t y
i s s u p p o r t e d b y t h e o b s e r v at i o n o f c o r t i c al o s c i l l at i o n s i n t h e g am m a r an g e ( 3 5 – 9 0 H z ) i n t h e
v i s u al c o r t e x o f c at s ( E c k h o r n e t al ., 1 9 8 8 ; G r ay e t al ., 1 9 8 9 ) an d m o n k e y s ( K r e i t e r an d
S i n g e r ,  1 9 9 2;  E c k h o r n  e t  al .,  1 9 9 3 a)  b e c au s e  t h e y  o c c u r  i n  s e v e r al  as p e c t s  ac c o r d i n g  t o  G e s t al t
c r i t e r i a o f f e at u r e g r o u p i n g ( r e v i e w s i n : R o e l f s e m a e t al ., 1 9 9 6 ; E c k h o r n , 1 9 9 9 ; G r ay , 1 9 9 9 ) .
I n t h i s c o n c e p t an d r e l at e d m o d e l s , n e u r o n s r e p r e s e n t i n g f e at u r e s o f t h e s am e o b j e c t , c o u p l e
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t h e i r ac t i v i t i e s t r an s i e n t l y b y f o r m i n g s y n c h r o n i z e d as s e m b l i e s ( E c k h o r n e t al ., 19 8 8 ; G r ay e t
al ., 19 8 9 ; E c k h o r n e t al ., 19 9 0 ; E n g e l e t al ., 19 9 1a; r e v i e w s i n : G r ay , 19 9 9 ; E c k h o r n , 19 9 9 ) .
S e g r e g at i o n o f f i g u r e f r o m g r o u n d c an i n t h i s c o n c e p t e i t h e r b e c o d e d b y p h as e s h i f t e d ( e .g .,
H o r n e t al ., 19 9 1; S t ö c k e r e t al ., 19 9 6 ) o r d e c o u p l e d �-o s c i l l at i o n s am o n g o b j e c t an d b ac k -
g r o u n d  r e p r e s e n t at i o n s .

Contradictory f inding s of f ig u re – g rou nd s e g re g ation b as e d on s ig nal de cou p l ing . I n o n e
t y p e o f e x p e r i m e n t , i n v e s t i g at i n g s c e n e s e g m e n t at i o n , n e u r o n s w i t h o v e r l ap p i n g r e c e p t i v e
f i e l d s o f d i f f e r e n t o r i e n t at i o n p r e f e r e n c e w e r e s t i m u l at e d b y e i t h e r a s i n g l e m o v i n g l i g h t b ar o r
b y a s u p e r p o s i t i o n o f t w o l i g h t b ar s o f d i f f e r e n t o r i e n t at i o n an d m o v e m e n t d i r e c t i o n ( c at V 1:
E n g e l e t al ., 19 9 1a; m o n k e y M T : K r e i t e r an d S i n g e r , 19 9 6 ) . W h i l e a s i n g l e b ar w as r e p o r t e d
t o i n d u c e �-o s c i l l at i o n s t h at w e r e c o u p l e d i n m an y r e c o r d i n g s , t h e t w o b ar s i t u at i o n r e d u c e d
c o u p l i n g an d o f t e n g e n e r at e d t w o s e p ar at e g r o u p s o f n e u r o n s w i t h i n t e r n al l y c o r r e l at e d o s c i l -
l at i o n s . 

I n a s e c o n d t y p e o f e x p e r i m e n t , n e u r o n s w i t h s e p ar at e r e c e p t i v e f i e l d s w e r e r e c o r d e d
an d s t i m u l at e d e i t h e r b y a s i n g l e m o v i n g s t i m u l u s ( l i g h t b ar o r g r at i n g ) o r b y t w o s t i m u l i w i t h
a g ap am o n g t h e m m o v i n g e i t h e r i n t h e s am e o r i n an t ag o n i s t i c d i r e c t i o n s ( c at V 1: G r ay e t al .,
19 8 9 ; V 2: B r o s c h e t al ., 19 9 7 ) . F o r t h e s i n g l e s t i m u l u s c o n d i t i o n t h e s e s t u d i e s al s o r e p o r t e d
s t r o n g l y c o r r e l at e d �-o s c i l l at i o n s f o r m an y o f t h e ac t i v at e d n e u r o n s , an d i n t h e t w o s t i m u l u s
s i t u at i o n s o s c i l l at i o n s w i t h r e d u c e d c o r r e l at i o n . H e n c e , e v e n t h o u g h b o t h e x p e r i m e n t s d i d n o t
d i r e c t l y t e s t t h e c l as s i c al f i g u r e – g r o u n d s i t u at i o n , t h e y c am e t o r e l at e d r e s u l t s s u g g e s t i n g t h at
s e g r e g at i o n i s s u p p o r t e d b y d e c o u p l i n g t h e ac t i v i t i e s o f an o b j e c t ag ai n s t t h at o f i t s b ac k -
g r o u n d  r e p r e s e n t at i o n .

H o w e v e r , a r e c e n t i n v e s t i g at i o n i n m o n k e y V 1 s e e m s t o c h al l e n g e t h e h y p o t h e s i s o f
f i g u r e – g r o u n d s e g r e g at i o n b y d e c o u p l i n g ( L am m e an d S p e k r e i j s e , 19 9 8 ) . I n t h i s s t u d y , t h e r e -
l at i o n s h i p b e t w e e n t h e c o r r e l at i o n o f p ai r r e c o r d i n g s an d t h e p e r c e p t u al o r g an i z at i o n o f t h e
s c e n e w as i n m an y c as e s n o t c o n s i s t e n t w i t h t h e h y p o t h e s i s o f f e at u r e -l i n k i n g -b y -s y n c h r o n i z a-
t i o n . I n t h e i r e x p e r i m e n t s v ar i o u s s c e n e s w e r e p r e s e n t e d , c o n s i s t i n g o f a f i g u r e o n a b ac k -
g r o u n d c o m p o s e d o f s i m i l ar t e x t u r e e l e m e n t s . I n p ar t i c u l ar , t h e s t r e n g t h o f m u l t i p l e u n i t
( M U A ) c r o s s -c o r r e l at i o n s b e t w e e n p ai r s o f r e c o r d i n g s i t e s o f t e n w e r e n o t s i g n i f i c an t l y d i f f e r -
e n t , w h e n t h e s i t e s r e p r e s e n t e d e l e m e n t s o f t h e s am e s c e n e s e g m e n t c o m p ar e d t o w h e n t h e y
r e p r e s e n t e d f i g u r e an d g r o u n d . C o n s e q u e n t l y , t h e au t h o r s c o n c l u d e d t h at s y n c h r o n y i n V 1
d o e s  n o t  r e f l e c t  t h e  b i n d i n g  o f  f e at u r e s .
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Our i n v e s t i g a t i o n . I n o u r p r e s e n t i n v e s t i g at i o n w e p r i m ar i l y w an t t o c l ar i f y t h e s e e m i n g l y
c o n t r ad i c t o r y r e s u l t s o f c o u p l i n g an d d e c o u p l i n g am o n g r e p r e s e n t at i o n s o f t w o d i f f e r e n t s e g -
m e n t s o f a s c e n e , i n p ar t i c u l ar t h e e f f e c t e x e r t e d b y a c o n t o u r d e f i n e d b y t e x t u r e s . O t h e r t h an
y e t i n v e s t i g at e d c o u p l i n g m e c h an i s m s m ay p l ay a r o l e i n f i g u r e – g r o u n d c o d i n g . T h e y s h o u l d
b e c o m e v i s i b l e i n t h e m o d u l at i o n o f o t h e r t y p e s o f c o u p l i n g m e as u r e s o r i n d i f f e r e n t f r e -
q u e n c y r an g e s . I n o u r i n v e s t i g at i o n w e t h e r e f o r e an al y s e d s e v e r al s i g n al c o m p o n e n t s an d
m e as u r e s , i n c l u d i n g c r o s s -c o r r e l at i o n , c o h e r e n c e i n t h e g am m a (���3 5 – 9 0  H z ) an d l o w -f r e -
q u e n c y (1 – 20  H z ) r an g e s o f m u l t i p l e u n i t ac t i v i t y an d l o c al f i e l d p o t e n t i al s an d t i m e c o u r s e s o f
s p i k e r at e m o d u l at i o n s . M o n k e y s w e r e s h o w n a f i g u r e – g r o u n d s t i m u l u s c o n s i s t i n g o f o b j e c t
an d b ac k g r o u n d r e g i o n s o f as m u c h i d e n t i c al f e at u r e s as p o s s i b l e . W e c h o s e a g r at i n g t e x t u r e
o f e q u al c o n t r as t , s p at i al f r e q u e n c y , an d o r i e n t at i o n , i n w h i c h t h e o b j e c t w as e x c l u s i v e l y d e -
f i n e d b y an o f f s e t i n t h e g r at i n g ’ s s p at i al p h as e w i t h i n a q u ad r at i c r e g i o n . I n c o n t r ad i c t i o n t o
t h e c o n c l u s i o n s o f L am m e an d S p e k r e i j s e (1 9 9 8 ) , o u r r e s u l t s f r o m V 1 s u g g e s t t h at f i g u r e –
g r o u n d s e g r e g at i o n i s s u p p o r t e d b y d e s y n c h r o n i z at i o n . W e d e m o n s t r at e t h i s b y a s y s t e m at i c
s t r o n g d e c o u p l i n g ac r o s s t h e o b j e c t ’ s c o n t o u r y i e l d e d b y a s u b s t an t i al r e d u c t i o n i n c o h e r e n c e
o f �-L F P s b e t w e e n i n s i d e an d o u t s i d e o f an o b j e c t ’ s r e p r e s e n t at i o n i n t w o m o n k e y s . A d d i t i o n -
al l y , an o b j e c t s p e c i f i c r at e e n h an c e m e n t w as p r e s e n t i n o n e m o n k e y , c o n f i r m i n g p r e v i o u s o b -
s e r v at i o n s  p ar t l y  (L am m e , 1 9 9 5 ; L am m e  e t  al . , 1 9 9 8 , 1 9 9 9 ) .

2.2 M e t h o d s

2.2.1 V i s u a l  s t i m u l a t i o n  a n d  b e h a v i o u r a l  t a s k
V i s ua l s t i m ul a t i o n . V i s u al s t i m u l i w e r e ap p l i e d u s i n g a 21 -i n c h c o m p u t e r m o n i t o r w i t h 9 8  H z
f r am e r at e an d 8 0 0  × 60 0 p i x e l r e s o l u t i o n at a d i s t an c e o f 1 25  c m i n f r o n t o f t h e m o n k e y , c o v -
e r i n g 9 . 1 °  × 6. 8 ° o f t h e m o n k e y ’ s v i s u al f i e l d . T h e s t i m u l u s c o n s i s t e d o f a s i n u s o i d al g r at i n g
e x t e n d i n g o v e r t h e w h o l e s c r e e n . W i t h i n t h i s ar e a a s q u ar e o b j e c t w as d e f i n e d b y a
2. 7 5 °  × 2. 7 5 ° p ar t o f t h e g r at i n g s h i f t e d i n s p at i al p h as e (F i g .  2. 1 ; g r at i n g l u m i n an c e :
0 . 6– 5 8 . 0  c d /m 2 ; M i c h e l s o n c o n t r as t 9 8  % ; l u m i n an c e o f t h e h o m o g e n o u s g r e y s c r e e n an d t h e
s u r r o u n d i n g w al l s w e r e ad j u s t e d t o t h e av e r ag e l u m i n an c e o f t h e g r at i n g o f 6 c d /m 2, c o n s i d e r -
i n g a l o g ar i t h m i c s c al e ) . T h e s p at i al f r e q u e n c y o f t h e g r at i n g w as k e p t c o n s t an t w i t h i n e ac h r e -
c o r d i n g s e s s i o n w h i l e i t c o u l d v ar y b e t w e e n s e s s i o n s . W e u s e d f r e q u e n c i e s o f 1 – 5 c y c l e s  / ° ,



2.2 M e t h o d s 25

w h i c h g u ar an t e e d ad e q u at e ac t i v at i o n at t h e r e c o r d i n g e c c e n t r i c i t i e s c h o se n i n V 1 . W i t h i n
b l o c k s o f t r i al s t h e o r i e n t at i o n o f t h e g r at i n g w as k e p t c o n st an t , b u t i t w as v ar i e d b e t w e e n
b l o c k s t o  al l o w  f o r  d i f f e r e n t  ar r an g e m e n t s o f  t h e  c l assi c al  r e c e p t i v e  f i e l d s r e l at i v e  t o  t h e  o b j e c t
( F i g . 2.2,  an d  se e  b e l o w ) . 

Time c o u r s e o f s t imu l u s p r es en t a t io n a n d b eh a v io u r a l c o n t r o l . T h e m o n k e y f i x at e d a
g r e e n sp o t ( 6 .5 '  × 6 .5 ' v i su al an g l e ; 3 9  c d / m 2) , w h i c h ap p e ar e d at t h e c e n t e r o f t h e sc r e e n w h e n
h e i n d i c at e d h i s r e ad i n e ss f o r t h e n e x t t r i al b y t o u c h i n g a l e v e r ( F i g . 2.1 A ,  B ) . T h i s f i x at i o n
sp o t r e m ai n e d v i si b l e d u r i n g t h e t r i al . T h e t r i al w as e n d e d i m m e d i at e l y w h e n t h e m o n k e y r e -
l e ase d t h e l e v e r o r f ai l e d t o k e e p f i x at i o n w i t h i n 0 .8 °  × 0 .8 ° v i su al an g l e . E y e m o v e m e n t s w e r e
c o n t r o l l e d b y an i n f r a-r e d c am e r a sy st e m w i t h 225  H z f r am e r at e an d a r e so l u t i o n o f 0 .1 ° , d e -
v e l o p e d i n o u r g r o u p . U n l e ss t h e t r i al w as ab o r t e d e ar l y , t h e f i x at i o n sp o t d i m m e d t o 23  c d / m 2
at i t s e n d . S u b se q u e n t l y t h e m o n k e y h ad m ax i m al l y 0 .6 5  s t o r e ac t b y r e l e asi n g t h e l e v e r . H e
o n l y w as r e w ar d e d w i t h w at e r o r j u i c e w h e n h e d i d n o t i n t e r r u p t t h e t r i al e ar l y an d m an ag e d t o

Figure 2 . 1 Time c o u r s e o f s t imu l u s p r es en t at io n an d b eh av io r al c o n t r o l o f a s in g l e t r ial . A :  S u c c es s io n o f ev en t s .
B :  S eq u en c e o f s t imu l at io n . C :  E n l ar g emen t o f t h e s t imu l at io n ar ea c o n t ain in g t h e o b j ec t an d t h e f ix at io n s p o t
( b l ac k  s q u ar e) .  N o t e t h at  t h e o b j ec t  in  p o s it io n s  1  an d  2  is  mir r o r ed  at  o n e o f  it s  v er t ic al  ed g es .



26 2 F i g u r e – g r o u n d  S e g r e g at i o n

r e ac t t o t h e d i m m i n g i n t i m e . T h e se t r i al s w e r e t h e c o r r e c t o n e s t h at w e r e e v al u at e d . T h e
r e g u l ar e n d o f a t r i al w as r e ac h e d af t e r a t o t al o f 2. 6– 3 . 1 s. T h i s i n t e r v al c o n t ai n e d a 0 . 9  s p r e -
st i m u l u s i n t e r v al w i t h a b l an k sc r e e n f o l l o w e d b y t h e g r at i n g st i m u l u s i n t e r v al o f r an d o m d u -
r at i o n o f 1. 7– 2. 2 s (F i g .  2. 1A ,  B ). T r i al s w e r e se p ar at e d b y a p au se o f ap p r o x i m at e l y 2 s d u r a-
t i o n .

2.2.2 D a t a  a q u i s i t i o n  a n d  a n a l y s i s
Preparation and rec ord ing . E x p e r i m e n t s w e r e p e r f o r m e d o n 2 m al e r h e su s m o n k e y s (M a-
c ac a m u l at t a) ag e d 7 (m o n k e y H ) an d 12 y e ar s (m o n k e y S ). P r e p ar at i o n an d r e c o r d i n g w e r e
c ar r i e d o u t as r e p o r t e d e l se w h e r e (E c k h o r n e t al . , 19 9 3 a; F r i e n e t al . , 19 9 4 ) i n ac c o r d an c e w i t h
G e r m an l aw s o f an i m al m ai n t e n an c e an d e x p e r i m e n t at i o n an d t h e g u i d e l i n e s p u b l i sh e d i n t h e
N I H Guide f o r t h e C a r e a n d U s e o f L a b o r a t o r y A n im a l s (N I H p u b l i c at i o n n o . 8 6– 23 , r e v i se d
19 8 7). I n sh o r t , u n d e r d e e p b ar b i t u r at e an e st h e si a t h r e e st ai n l e ss st e e l b o l t s w e r e af f i x e d t o t h e
sk u l l f o r p ai n l e ss h e ad f i x at i o n d u r i n g t h e r e c o r d i n g se ssi o n s, i n ad d i t i o n t o a st ai n l e ss st e e l
c h am b e r  o f  8  m m  o u t e r  d i am e t e r  g i v i n g  ac c e ss t o  p r i m ar y  v i su al  c o r t e x  (V 1) t h r o u g h  t h e  i n t ac t
d u r a. A f t e r a f e w d ay s o f r e c o v e r y r e c o r d i n g se ssi o n s st ar t e d . I n e ac h se ssi o n 7 l i n e ar l y ar -
r an g e d q u ar t z -i so l at e d p l at i n u m -t u n g st e n f i b e r -m i c r o e l e c t r o d e s w i t h 5 0 0 o r 75 0  µ m i n t e r -e l e c -
t r o d e sp ac i n g (E c k h o r n an d T h o m as, 19 9 3 ) w e r e i n se r t e d i n d i v i d u al l y i n t o t h e u p p e r l ay e r s 2
an d  3  o f  V 1 an d  n e u r al  ac t i v i t i e s w e r e  r e c o r d e d  e x t r ac e l l u l ar l y  i n  p ar al l e l  f r o m  al l  e l e c t r o d e s.

D ata aq u is ition. T w o t y p e s o f si g n al s w e r e e x t r ac t e d f r o m t h e r aw b r o ad -b an d si g n al (1 H z t o
10  k H z ). M u l t i p l e u n i t ac t i v i t y (M U A ) w as e x t r ac t e d b y b an d -p assi n g (1– 10  k H z ; 18  d b / o c t ),
f u l l -w av e r e c t i f i c at i o n an d su b se q u e n t l o w -p ass f i l t e r i n g (14 0  H z ; 18  d b / o c t ), y i e l d i n g an am -
p l i t u d e -w e i g h t e d m e asu r e o f p o p u l at i o n sp i k e ac t i v i t y n e ar t h e e l e c t r o d e t i p w i t h o u t r e j e c t i n g
l o w am p l i t u d e sp i k e s. T h e m e an M U A l e v e l d u r i n g p r e st i m u l u s r e c o r d i n g (b l an k g r e y sc r e e n
w i t h f i x at i o n sp o t ) w as su b t r ac t e d f r o m t h e f o l l o w i n g r e sp o n se e p o c h s. S e c o n d , l o c al f i e l d p o -
t e n t i al s (L F P) w e r e o b t ai n e d b y b an d -p assi n g f r o m 1 H z t o 120  H z . B o t h an al o g si g n al s
(M U A ,  L F P ) w e r e  sam p l e d  at  a r at e  o f  5 0 0  H z .

M apping of c l as s ic al rec eptiv e- f iel d s . P o si t i o n an d e x t e n t o f t h e c l assi c al r e c e p t i v e f i e l d s
w e r e m e asu r e d w i t h t h e R F -c i n e m at o g r am m e t h o d (E c k h o r n e t al . , 19 9 3 b ). F o r t h i s, a w h i t e
sp o t o f G au ssi an l u m i n an c e d i st r i b u t i o n c h an g e d i t s l o c at i o n p se u d o -r an d o m l y e v e r y 3 0 . 6 m s
o n a h e x ag o n al g r i d w i t h i n a r e c t an g u l ar f r am e c o n t ai n i n g al l p r e -e st i m at e d r e c e p t i v e f i e l d p o -
si t i o n s. C r o ss-c o r r e l at i o n b e t w e e n st i m u l u s p o si t i o n an d r e sp o n se s y i e l d s a t i m e -r e so l v e d p r o -
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j e c t i o n o f t h e n e u r o n ’ s s p at i al r e s p o n s e p r o f i l e i n v i s u al s p ac e , i .e ., t h e t e m p o r al d e v e l o p m e n t
o f  t h e  s p at i al  as p e c t s  o f  t h e  r e c e p t i v e  f i e l d  s t r u c t u r e . T o  e x t r ac t  t h e  r e c e p t i v e  f i e l d  p o s i t i o n  an d
e x t e n t , t h e t e m p o r al d y n am i c s w e r e i g n o r e d . R e c e p t i v e f i e l d m e as u r e s w e r e o b t ai n e d b y av e r -
ag i n g o v e r t h e e p o c h o f t h e s t r o n g e s t r e s p o n s e (5 0 – 1 20  m s p o s t -s t i m u l u s ). T h i s r aw r e c e p t i v e
f i e l d  p r o f i l e  w as  s p at i al l y  i n t e r p o l at e d  an d  t h e  c o n t o u r  o f  t h e  7 1  % l e v e l  w as  c o n s i d e r e d  t h e  r e -
c e p t i v e f i e l d c o n t o u r . H e n c e , i t s c e n t e r o f m as s g i v e s t h e r e c e p t i v e f i e l d c e n t e r , t h e av e r ag e d i -
am e t e r a m e as u r e f o r i t s s i z e w h i c h i s c l o s e t o t h at o b t ai n e d w i t h t h e m i n i m u m r e s p o n s e
m e t h o d (B ar l o w , 1 9 7 2). I n c o n t r as t t o m e t h o d s u s i n g a m o v i n g l i g h t b ar as s t i m u l u s , t h i s p r o -
c e d u r e av o i d s t h e u n c e r t ai n t y i n r e c o n s t r u c t i n g t h e r e c e p t i v e f i e l d p o s i t i o n f r o m t h e b ar m o v e -
m e n t d u e t o d e l ay d i f f e r e n c e s f o r s t i m u l u s m o v e m e n t d i r e c t i o n s w i t h d i f f e r e n c e s i n r e s p o n s e
s t r e n g t h . I n s t e ad , a m o v i n g l i g h t b ar o f l o w v e l o c i t y (1 .5 ° / s ) w as u s e d t o o b t ai n t h e o r i e n t at i o n
c h ar ac t e r i s t i c s o f t h e r e c o r d i n g p o s i t i o n s . E c c e n t r i c i t i e s o f r e c e p t i v e f i e l d c e n t e r s w e r e p ar af o -
v e al l y b e t w e e n 0 .9 ° an d 2.1 ° w i t h e x t e n t s v ar y i n g f r o m 0 .2° t o 0 .6 ° . C o r r e s p o n d i n g L F P r e -
c e p t i v e f i e l d s w e r e o n av e r ag e 30  % l ar g e r i n d i am e t e r (t h e s i z e s f o r M U A an d L F P w e r e d e -
t e r m i n e d  w i t h  t h e  s am e  c r i t e r i a an d  f r o m  t h e  s am e  r aw  r e c o r d i n g s ).

Classification of r e ce p tiv e fie ld p ositions. T h e v i s u al s t i m u l u s c o n s i s t e d o f a r e c t an g u l ar o b -
j e c t d e f i n e d b y t e x t u r e c o n t r as t . S i m p l i f y i n g t h e s i t u at i o n , w e d e f i n e d 3 c l as s e s o f r e c e p t i v e
f i e l d l o c at i o n s r e l at i v e t o t h e ar e a o f t h e o b j e c t b y g r o u p i n g t h e m w i t h r e s p e c t t o t h e l o c at i o n
o f t h e i r r e c e p t i v e f i e l d s (F i g . 2.2). E ac h r e c o r d i n g p o s i t i o n b e l o n g s t o e i t h e r t h e o b j e c t ’ s s u r -
f ac e (O B ), t h e o b j e c t ’ s c o n t o u r (“ b o r d e r ” : B O ) o r t h e b ac k g r o u n d (B G ). T h i s c l as s i f i c at i o n

Figure 2 . 2 Three d i f f eren t arran g em en t s o f t he c l as s i c al rec ep t i v e f i el d s rel at i v e t o f i g u re an d g ro u n d . R ec o rd -
i n g s w ere m ad e b y a l i n earl y arran g ed array o f 7 µ -el ec t ro d es . A :  R ec ep t i v e f i el d array ac ro s s t he c o n t o u r,
B :  al o n g t he c o n t o u r, C :  p aral l el t o t he c o n t o u r, i . e. , w i t hi n a s c en e s eg m en t ( av erag e rec ep t i v e f i el d d i s t an c e
f ro m  t he c o n t o u r i s  t he s am e as  t hat  o f  t he o u t er rec ep t i v e f i el d s  i n  A ) .  N o t e t hat  t he o b j ec t  p o s i t i o n s  b u t  n o t  t ho s e
o f t he rec ep t i v e f i el d s hav e b een c han g ed d u ri n g t he s am e rec o rd i n g s es s i o n . ( O B : o b j ec t , B O : f i g u re– g ro u n d
b o rd er,  B G :  b ac k g ro u n d ) .
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w as m ad e o n t h e b as i s o f M U A r e c e p t i v e f i e l d s o b t ai n e d b y t h e R F -c i n e m at o g r am m e t h o d .
O n l y c h an n e l s w i t h M U A o f s u f f i c i e n t s i g n al t o n o i s e r at i o ar e c o n s i d e r e d i n o u r an al y s e s .
W h e n e v e r t h e M U A r e c e p t i v e f i e l d c o n t o u r at a g i v e n r e c o r d i n g p o s i t i o n i n t e r s e c t s t h e
o b j e c t ’ s b o r d e r , i t b e l o n g s t o t h e c o n t o u r r e p r e s e n t at i o n ( B O ) . O t h e r w i s e i t i s p ar t o f t h e
o b j e c t ’ s  s u r f ac e  ( O B )  o r  t h e  b ac k g r o u n d  ( B G ) ,  d e p e n d i n g  o n  w h i c h  s i d e  o f  t h e  c o n t o u r  i t  l i e s .

PSTHs, sp e c t r a l a n a l y si s, a n d c o u p l i n g m e a su r e s. D i f f e r e n t m e as u r e s w e r e c al c u l at e d i n
o u r an al y s e s i n t h e t e m p o r al an d s p e c t r al d o m ai n s : p e r i s t i m u l u s t i m e h i s t o g r am s ( P S T H s ) ,
p o w e r s p e c t r a, c r o s s -c o r r e l at i o n , an d c o h e r e n c e f u n c t i o n s . T o e s t i m at e t h e s t i m u l u s -l o c k e d
c o m p o n e n t s o f t h e s i g n al s an d t h e i r c o u p l i n g s t r e n g t h a s h i f t -p r e d i c t o r ( P e r k e l e t al . , 19 6 7 )
w as c al c u l at e d f o r p o w e r s p e c t r a an d c r o s s -c o r r e l at i o n f u n c t i o n s . M o d u l at i o n s o f t h e s e m e as -
u r e s d u e t o d i f f e r e n t s t i m u l u s c o n d i t i o n s w e r e c al c u l at e d f o r t h e s t i m u l u s s p e c i f i c p o r t i o n s o f
t h e r e s p o n s e s , w h i c h m e an s t h e p r e -s t i m u l u s ( b as e l i n e ) l e v e l o f e ac h m e as u r e w as s u b t r ac t e d
b e f o r e c al c u l at i n g r e l at i v e c h an g e s . F o r c o m p ar ab i l i t y w i t h p r e v i o u s w o r k m o d u l at i o n s o f
c r o s s -c o r r e l at i o n c o e f f i c i e n t s w e r e ad d i t i o n al l y c al c u l at e d w i t h s u b t r ac t i o n o f t h e s h i f t -p r e d i c -
t o r  ( w i t h o u t  s u b t r ac t i n g  p r e -s t i m u l u s  c o r r e l at i o n ) .

E x c e p t f o r P S T H s , a s l i d i n g w i n d o w t e c h n i q u e w as u s e d w i t h an e p o c h l e n g t h o f
128 m s an d a s h i f t o f 3 2 m s . A f t e r w i n d o w i n g t h e d at a b y a b o x c ar f u n c t i o n t h e m e an v al u e
w as s u b t r ac t e d f o r e ac h e p o c h i n d i v i d u al l y . F o r s p e c t r al m e as u r e s e p o c h s w e r e t h e n m u l t i -
p l i e d  b y  a H am m i n g  w i n d o w  b e f o r e  c al c u l at i n g  a f as t  F o u r i e r  t r an s f o r m .

C o h e r e n c e s w e r e c al c u l at e d ac r o s s t h e n u m b e r o f t r i al s w i t h ab s o l u t e l y i d e n t i c al s t i m u -
l at i o n ( B ar t l e t t -s m o o t h i n g : G l as e r an d R u c h k i n , 19 7 6 ) 1 an d s o r t e d w i t h r e s p e c t t o d i f f e r e n t
s t i m u l u s p ar am e t e r s s u c h as o b j e c t p o s i t i o n o r s p at i al p h as e o f t h e g r at i n g . A d d i t i o n al av e r ag -
i n g , e . g . , ac r o s s d i f f e r e n t s p at i al p h as e s o f t h e g r at i n g o r ac r o s s d i f f e r e n t r e c o r d i n g p o s i t i o n s ,
w as p e r f o r m e d o n t h e s e c o h e r e n c e v al u e s . A s f o r al l o t h e r n o r m al i z e d m e as u r e s , t h i s w as
d o n e  w i t h  F i s h e r -Z -t r an s f o r m e d  v al u e s .

T h e s p e c t r al r e s o l u t i o n w as r e s t r i c t e d t o 7 . 8 H z d u e t o t h e w i n d o w l e n g t h . T w o f r e -
q u e n c y  r an g e s  w e r e  d i s t i n g u i s h e d :  t h e  l o w -f r e q u e n c y  r an g e  u p  t o  20  H z  ( b i n  0 :  0 – 4  H z  t o  b i n  2:
12– 20  H z ; n o t e t h at f o r L F P s t h e l o w e r b an d -p as s l i m i t i s 1 H z i n o u r r e c o r d i n g s ) an d t h e
�-r an g e f r o m 3 5 t o 9 0  H z ( b i n  5 : 3 5 – 4 3  H z t o b i n  11: 82– 9 0  H z ) . T h e l at t e r r an g e i s d e t e r m i n e d
b y t h e t y p i c al s t i m u l u s s p e c i f i c i n c r e as e o f t h e av e r ag e s i g n al p o w e r w i t h i n t h i s r an g e an d i s
s e p ar at e d  f r o m  t h e  l o w -f r e q u e n c y  r an g e  b y  a g ap  o f  l o w  s i g n al  p o w e r  ar o u n d  3 0  H z .

1 f o r  a  m o r e  f o r m a l  d e s c r i p t i o n  o f  t h e  c o h e r e n c e  m e a s u r e  s e e  a l s o  P a r a g r a p h  4 . 2 . 2
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Receptive f iel d a r r a n g em en ts a n d o b j ect r el a ted m o d u l a tio n s . T o c o m p e n s at e f o r p o s s i b l e
d e p e n d e n c i e s o n c o n t r as t p o l ar i t y o f t h e n e u r al ac t i v at i o n at s i n g l e r e c o r d i n g p o s i t i o n s , w e
u s e d 3 d i f f e r e n t ab s o l u t e s p at i al p h as e s o f t h e g r at i n g an d av e r ag e d d at a ac r o s s t h e s e c o n d i -
t i o n s . T h e s p at i al p h as e s o f t h e o b j e c t an d b ac k g r o u n d ar e as w e r e v ar i e d i n d e p e n d e n t l y . A s a
c o n s e q u e n c e , i n o n e t h i r d o f t h e t r i al s t h e p h as e d i f f e r e n c e b e t w e e n o b j e c t an d b ac k g r o u n d
w as z e r o an d t h e r e f o r e n o o b j e c t b u t a c o n t i n u o u s g r at i n g w as v i s i b l e (F i g . 2.1 C c e n t e r ) . W i t h
a p h as e d i f f e r e n c e an d t h e o b j e c t v i s i b l e , i t c o u l d ap p e ar at t w o p o s i t i o n s m i r r o r e d at o n e e d g e
(F i g . 2.1 C) . T h i s e n s u r e d e q u al r e l at i v e f r e q u e n c y f o r e ac h r e c o r d i n g p o s i t i o n (n o t p ar t o f t h e
c o n t o u r r e p r e s e n t at i o n ) t o b e p ar t o f t h e o b j e c t an d t h e b ac k g r o u n d r e p r e s e n t at i o n w h i l e k e e p -
i n g t h e s am e d i s t an c e t o t h e c o n t o u r . V ar i at i o n o f t h e s p at i al p h as e s e n s u r e d o n av e r ag e l o -
c al l y  i d e n t i c al  s t i m u l at i o n  i n  b o t h  c o n d i t i o n s .

Co m p ar i s o n o f t h e t w o c o n d i t i o n s w i t h d i f f e r e n t o b j e c t p o s i t i o n s al l o w e d t o e x t r ac t o b -
j e c t s p e c i f i c m o d u l at i o n s l i k e L am m e an d c o l l e ag u e s d i d (e .g ., L am m e , 1 9 9 5 ) . Co m p ar i s o n o f
t h e c o n d i t i o n s w i t h o r w i t h o u t o b j e c t al l o w e d t o e x t r ac t m o d u l at i o n s s p e c i f i c f o r t e x t u r e s e g -
m e n t at i o n .

T o an al y s e d at a w i t h r e s p e c t t o b o t h k i n d s o f m o d u l at i o n w e m ad e t h e r e l e v an t e d g e o f
t h e o b j e c t , i .e ., t h e o n e t h e o b j e c t ’ s p o s i t i o n w as m i r r o r e d at , i n t e r s e c t t h e l i n e ar ar r ay o f r e -
c e p t i v e f i e l d s h al f w ay . W e c al l t h i s c o n d i t i o n crossed ar r an g e m e n t (F i g . 2.2A ) . A d d i t i o n al l y ,
w e u s e d ar r an g e m e n t s w i t h al l r e c e p t i v e f i e l d s l y i n g at t h e o b j e c t ’ s c o n t o u r (a l i g n ed ar r an g e -
m e n t ; F i g . 2.2B ) , o r p ar al l e l t o i t w i t h t h e s am e o f f s e t as t h e o u t e r r e c e p t i v e f i e l d s i n t h e
c r o s s e d  ar r an g e m e n t  h ad  (w i t h i n - seg m en t  ar r an g e m e n t ;  F i g . 2.2C) .

S t i m u l i f o r d i f f e r e n t r e c e p t i v e f i e l d ar r an g e m e n t s d u r i n g t h e s am e r e c o r d i n g s e s s i o n
w e r e p r e s e n t e d b l o c k w i s e , w h i l e v ar i at i o n o f al l o t h e r s t i m u l u s p ar am e t e r s w as d o n e p s e u d o -
r an d o m l y  w i t h i n  b l o c k s  o f  t r i al s .

2.3 R e s u l t s

2.3.1 A n a l y s e d  d a t a
I n 1 9 r e c o r d i n g s e s s i o n s d at a s e t s f r o m 1 33 r e c o r d i n g p o s i t i o n s w e r e o b t ai n e d . A f t e r v i s u al i n -
s p e c t i o n an d r e j e c t i o n o f f au l t y r e c o r d i n g p o s i t i o n s (d u e t o b r o k e n e l e c t r o d e t i p s an d o t h e r ar -
t e f ac t s ) c o m p l e t e r e c o r d i n g s f r o m 5 4 o f 5 6 p o s i t i o n s (m o n k e y H ) an d 6 8 o f 7 7 p o s i t i o n s
(m o n k e y  S )  w e r e  u s e d  f o r  f u r t h e r  an al y s i s . 
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P ai r w i s e c o u p l i n g o f n e u r al r e s p o n s e s w as c h ar ac t e r i z e d b y t h e c o h e r e n c e i n t h e l o w -
f r e q u e n c y an d �-r an g e an d c r o s s -c o r r e l at i o n c o e f f i c i e n t s at z e r o t i m e l ag ( b as e l i n e o r s h i f t -p r e -
d i c t o r s u b t r ac t e d ) . T h e f o u r c o u p l i n g m e as u r e s w e r e c al c u l at e d f o r M U A an d L F P f o r t h e f i r s t
f i v e  p o s t -s t i m u l u s  e p o c h s  i n  b o t h  m o n k e y s .  

W e p r i m ar i l y ad d r e s s e d t h e q u e s t i o n o f r e d u c e d c o u p l i n g b e t w e e n o b j e c t an d b ac k -
g r o u n d r e p r e s e n t at i o n s , an d f o r t h i s c o n d i t i o n L F P c o h e r e n c e i n t h e �-r an g e i s t h e o n l y o n e o f
t h e d e t e r m i n e d c o u p l i n g m e as u r e s t h at s h o w s t h i s r e d u c t i o n at h i g h s i g n i f i c an c e i n c o n s e c u -
t i v e e p o c h s . W e t h e r e f o r e m ai n l y p r e s e n t r e s u l t s o n t h e b as i s o f L F P �-c o h e r e n c e . C o m p ar i -
s o n s  w i t h  t h e  o t h e r  c o u p l i n g  m e as u r e s  ar e  m ad e  i n  R e s u l t s  an d  D i s c u s s i o n .

2.3.2 S t i m u l u s - r e l a t e d  m o d u l a t i o n  o f  c o h e r e n c e :
w i t h i n - s e g m e n t  c o n d i t i o n
W i t h i n t h e r e p r e s e n t at i o n o f t h e s am e s c e n e s e g m e n t ( o b j e c t , b ac k g r o u n d o r w h o l e f i e l d )
s t i m u l at i o n i n d u c e d p ar t i c u l ar l y h i g h v al u e s o f L F P c o h e r e n c e i n t h e �-r an g e ( 35 – 9 0 H z ) . F i g -
u r e  2. 4 s h o w s t h e av e r ag e t e m p o r al d e v e l o p m e n t o f c o h e r e n c e d u r i n g t h e f i r s t 25 4  m s p o s t -
s t i m u l u s w h e n b o t h r e c o r d i n g s i t e s ar e p ar t o f t h e o b j e c t ’ s s u r f ac e r e p r e s e n t at i o n ( s o l i d c u r v e ) .
D u r i n g t h e e ar l y p o s t -s t i m u l u s e p o c h ( 0– 1 26  m s ) L F P c o h e r e n c e i s e l e v at e d w i t h i n a b r o ad
s p e c t r al r an g e c o m p ar e d t o t h e p r e -s t i m u l u s e p o c h ( d o t t e d c u r v e ) . T h i s s t i m u l u s s p e c i f i c i n -
c r e as e i n L F P c o h e r e n c e i s e s p e c i al l y p r e s e n t ab o v e 30 H z . W i t h ad v an c i n g t i m e t h e r an g e o f
e l e v at i o n s h r i n k s t o a b an d o f ab o u t 4 0 t o 8 0 H z . M U A s h o w s o n av e r ag e v e r y w e ak s t i m u l u s

s p e c i f i c �-c o h e r e n c e ( F i g .  2. 4 ) , e v e n t h o u g h
M U A i s o n av e r ag e as v i g o r o u s i n i t s e ar l y r e -
s p o n s e an d as s u s t ai n e d i n i t s l at e r r e s p o n s e
p h as e s as L F P ( F i g .  2. 3) . T h e p at t e r n o f c o h e r -
e n c e m o d u l at i o n i n F i g u r e  2. 4 i s i d e n t i c al w h e n
t h e s am e r e c o r d i n g s i t e s ar e p ar t o f t h e b ac k -
g r o u n d r e p r e s e n t at i o n an d i s al m o s t t h e s am e
w i t h s t i m u l at i o n b y t h e c o n t i n u o u s g r at i n g
( d as h e d  c u r v e ) .  

I n p r i n c i p l e , t h e w i t h i n -s e g m e n t c o n d i -
t i o n c an b e an al y s e d i n t h e c r o s s e d r e c e p t i v e
f i e l d ar r an g e m e n t ( F i g .  2. 2A ) as w e l l as i n t h e
w i t h i n -s e g m e n t r e c e p t i v e f i e l d ar r an g e m e n t

Figure 2 . 3 Average p eri -s t i m u l u s t i m e h i s t o gram s
( P S T H s ) i n res p o n s e t o t h e c o n t i n u o u s grat i n g
s t i m u l u s p o o l ed f ro m b o t h m o n k ey s . T h e vi go ro u s
t ran s i en t earl y res p o n s es an d t h e s u s t ai n ed c o n -
t i n u i n g ac t i vat i o n o f m u l t i p l e u n i t ac t i vi t y ( M U A)
an d l o c al f i el d p o t en t i al s ( L F P ) w ere s ep arat ed
f ro m t h e s am e raw d at a. T h ey i n d i c at e t h at b o t h
t y p es o f s i gn al s w ere, o n average, eq u al l y w el l
d ri ven b y t h e grat i n g s t i m u l i ( s w i t c h ed o n at t i m e
z ero ) . N o t e t h at w e c al c u l at ed ro o t -m ean -s q u are
val u es  f o r L F P  i n  t h i s  d ep i c t i o n .
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( F i g . 2.2C ) . I n t h e l at t e r c o n d i t i o n e l e c t r o d e p ai r d i s t an c e s r an g e f r o m 1 t o 6 i n t e r -e l e c t r o d e
s p ac i n g s ( o f 5 0 0  µ m o r 7 5 0  µ m e ac h ) . I n t h e c r o s s e d r e c e p t i v e f i e l d ar r an g e m e n t m ax i m al l y 3
r e c e p t i v e f i e l d s w e r e l y i n g at o n e s i d e o f t h e c o n t o u r . T h i s m e an s t h at o n l y r e c o r d i n g s f r o m
d i s t an c e s o f 1 o r 2 e l e c t r o d e s p ac i n g s c o n t r i b u t e t o av e r ag e s i n t h i s c o n d i t i o n . N e v e r t h e l e s s ,
t h e  av e r ag e  t i m e  c o u r s e s  o f  c o h e r e n c e  l o o k  q u al i t at i v e l y  t h e  s am e  i n  b o t h  ar r an g e m e n t s .

2.3.3 S t i m u l u s -r e l a t e d  d e c o u p l i n g  o f  ����-a c t i v i t y  a m o n g  o b j e c t
a n d  b a c k g r o u n d  r e p r e s e n t a t i o n s
����-coherence. T h e c o u p l i n g b e h av i o u r b e t w e e n n e u r al p o p u l at i o n s o f t h e o b j e c t an d b ac k -
g r o u n d r e p r e s e n t at i o n s i s d i f f e r e n t i n t h e c o n t i n u o u s c o m p ar e d t o t h e f i g u r e – g r o u n d c o n d i t i o n ,
w h i c h w as i n v e s t i g at e d i n t h e c r o s s e d r e c e p t i v e f i e l d ar r an g e m e n t ( F i g . 2.2A) . F i g u r e  2.5 A
s h o w s a c l e ar d e c o u p l i n g e f f e c t i n d i c at e d b y a s u b s t an t i al d e c r e as e o f L F P �-c o h e r e n c e .
St r o n g e s t r e l at i v e r e d u c t i o n o c c u r s i n b o t h m o n k e y s n e ar l y i n t h e s am e p o s t -s t i m u l u s e p o c h
( ar o u n d 18 0  m s ) . F o r m o n k e y H , L F P �-c o h e r e n c e ac r o s s t h e o b j e c t ’ s b o r d e r n e ar l y d r o p s t o
t h e p r e s t i m u l u s l e v e l i n t h e i n t e r v al 128 t o 25 4  m s p o s t -s t i m u l u s . T h i s o c c u r s s i m u l t an e o u s l y
w i t h t h e o b j e c t s p e c i f i c s p i k e r at e e n h an c e m e n t at t h e o b j e c t ’ s s u r f ac e r e p r e s e n t at i o n i n t h i s
m o n k e y ( n o t s h o w n ) . I n m o n k e y S t h e d i s s o c i at i o n o f t h e c o u p l i n g o n t h e c o n t i n u o u s g r at i n g
v e r s u s t h e c o u p l i n g ac r o s s t h e c o n t o u r r e ac h e s i t s m ax i m u m ab o u t 30  m s e ar l i e r t h an i n m o n -
k e y  H  ( 9 6– 222 m s  p o s t -s t i m u l u s ) . 

D u r i n g t h e e ar l y p o s t -s t i m u l u s e p o c h s ( 0 – 126 m s ) r e l at i v e d i f f e r e n c e s i n �-c o h e r e n c e
b e t w e e n t h e c o n t i n u o u s an d t h e f i g u r e – g r o u n d c o n d i t i o n ar e s m al l ( H :  15  % , S:  10  % ) an d b e -
c o m e l ar g e ( H :  8 0  % , S:  7 8  % ) d u r i n g t h e l at e r r e s p o n s e e p o c h s ( H :  128 – 15 4  m s , S:  9 6–
222 m s ) w h i c h i n d i c at e s t h at t h e s t i m u l u s -l o c k e d c o m p o n e n t s o f t h e e ar l y r e s p o n s e s d o n o t
s h o w  c o n t o u r  r e l at e d  c o h e r e n c e  r e d u c t i o n  ( s e e  D i s c u s s i o n ) .

As d at a o f b o t h m o n k e y s s h o w s q u al i t at i v e l y t h e s am e e f f e c t s w e m e r g e d i t ( F i g . 2.5 B ,
l o w e r p an e l s ) . D i f f e r e n c e s b e t w e e n s t i m u l u s c o n d i t i o n s w e r e t e s t e d s e p ar at e l y f o r e ac h c o u -
p l i n g m e as u r e an d e p o c h w i t h t h e W i l c o x o n r an k -s u m t e s t . T o c o m p e n s at e f o r e r r o r ac c u m u -
l at i o n d u e t o m u l t i p l e t e s t i n g , t h e al p h a c r i t e r i o n w as c o n s e r v at i v e l y c o r r e c t e d w i t h a f ac t o r o f
4 0  ( 4  d i f f e r e n t  c o u p l i n g  m e as u r e s  � 5  p o s t -s t i m u l u s  e p o c h s  � 2 s i g n al  t y p e s :  M U A,  L F P )  d u e
t o B o n f e r o n i , t h at i s , an e f f e c t i v e ��= 0 .0 1 w as t e s t e d w i t h �' = 0 .0 0 0 25 . T h e m ai n r e s u l t s o f
t h e s e t e s t s ar e s u m m ar i z e d i n T ab l e  1. T h e r e d u c t i o n i n s t i m u l u s s p e c i f i c L F P �-c o h e r e n c e
( “ s t i m u l u s s p e c i f i c ” r e f e r s t o t h e f ac t t h at t h e e s t i m at e f o r n o n -s p e c i f i c c o h e r e n c e d u r i n g t h e
p r e s t i m u l u s i n t e r v al h as b e e n s u b t r ac t e d , c f . M e t h o d s ) i s h i g h l y s i g n i f i c an t f o r t h e t h r e e l at e r
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r e s p o n s e e p o c h s ( 6 4 – 25 4  m s p o s t -s t i m u l u s ) w h i l e t h i s i s n o t t h e c a s e f o r t h e f i r s t t w o e p o c h s
( 0 – 15 8  m s ) . T h e r e a r e n o s i g n i f i c a n t d i f f e r e n c e s i n c o h e r e n c e d u r i n g a n y s t i m u l u s e p o c h f o r
t h e l o w -f r e q u e n c y b a n d , n e i t h e r w i t h L F P ( T a b .  1 a n d F i g .  2. 5 B u p p e r p a n e l s ) n o r w i t h M U A ,
i n d i c a t i n g t h a t t h e r e a r e n o c o n s i s t e n t c h a n g e s i n c o h e r e n c e f o r l o w -f r e q u e n c y c o m p o n e n t s
a m o n g  f i g u r e  a n d  b a c k g r o u n d  p o s i t i o n s .

MUA c r o s s - c o r r e l a t i o n . M U A c r o s s -c o r r e l a t i o n a n a l y s i s w a s c a l c u l a t e d f o r c o m p a r i s o n w i t h
p r e v i o u s w o r k ( L a m m e a n d S p e k r e i j s e 19 9 8 ) . I t r e v e a l e s t h e s a m e t e n d e n c y f o r t h e r e d u c t i o n
i n c o u p l i n g s t r e n g t h a m o n g f i g u r e a n d b a c k g r o u n d p o s i t i o n s a s s e e n w i t h �-c o h e r e n c e o f L F P ,
b u t l e s s c l e a r l y ( T a b .  1) . T h e r e d u c t i o n i n c r o s s -c o r r e l a t i o n c o e f f i c i e n t d o e s n o t b e c o m e h i g h l y

Figure 2 . 4 Post-stimulus te mp or a l e v olution of a v e r a g e M U A a n d L F P c oh e r e n c e in th e w ith in -se g me n t c on d i-
tion ( mon k e y H : N = 9 9 , S : N = 1 7 0 ) . C oh e r e n c e in p osition s a t b a c k g r oun d r e p r e se n ta tion a r e n e a r ly id e n tic a l to
th ose a t ob j e c t r e p r e se n ta tion s ( c on tin uous lin e s) a n d th e r e f or e n ot sh ow n . Pr e -stimulus v a lue s a r e in c lud e d in a ll
d ia g r a ms f or c omp a r ison ( d otte d lin e s) . S h a d e d a r e a s in d ic a te th e �-r a n g e ( 3 5 – 9 0  H z ) . G r a y sh a d in g : d if f e r e n c e
b e tw e e n p r e -stimulus a n d w ith in -se g me n t c oh e r e n c e . B la c k sh a d in g : d if f e r e n c e b e tw e e n c on tin uous g r a tin g
( d a sh e d lin e s) a n d w ith in -se g me n t c on d ition . T h e b r oa d -b a n d in c r e a se in L F P-c oh e r e n c e d ir e c tly a f te r stimulus-
on se t d e c lin e s in th e la p se of time p a r tic ula r ly a t low f r e q ue n c ie s w h ile L F P �-c oh e r e n c e r e ma in s e n h a n c e d
r e la tiv e to p r e stimulus v a lue s. Note th a t th e c oh e r e n c e f or th e c on d ition of b oth r e c e p tiv e f ie ld s w ith in th e sa me
se g me n t c omp a r e d to th a t of b oth a t th e c on tin uous g r a tin g a r e v e r y simila r . Note a lso th e d if f e r e n t sc a le s f or
M U A  a n d  L F P.
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s i g n i f i c an t i n an y o f t h e p o s t -s t i m u l u s e p o c h s w h e n t h e p r e -s t i m u l u s c o r r e l at i o n i s s u b t r ac t e d
( w h i l e t h e s h i f t -p r e d i c t o r i s n o t s u b t r ac t e d ) , an d i t d o e s b e c o m e h i g h l y s i g n i f i c an t o n l y d u r i n g
a s i n g l e e p o c h ( 1 28 – 25 4  m s ) w h e n t h e s h i f t -p r e d i c t o r i s s u b t r ac t e d ( w h i l e t h e p r e -s t i m u l u s
c o r r e l at i o n  i s  n o t  s u b t r ac t e d ) .

2.3.4 R e d u c t i o n  i n  ����-c o h e r e n c e  n e a r  t h e  c o n t o u r  r e p r e s e n t a t i o n :
c o n t r o l  e x p e r i m e n t s
T h e d e c o u p l i n g ac r o s s t h e o b j e c t ’ s c o n t o u r w o u l d n o t b e o f g r e at e r i n t e r e s t i f d e c o u p l i n g w as
i n d u c e d b y t h e c o n t o u r e q u al l y w e l l am o n g w i t h i n -s e g m e n t an d am o n g ac r o s s -c o n t o u r p o s i -
t i o n s . W e t h e r e f o r e u s e d t h e al t e r n at i v e w i t h i n -s e g m e n t r e c e p t i v e f i e l d ar r an g e m e n t b y r o t at -
i n g t h e f i g u r e – g r o u n d s t i m u l u s w h i l e k e e p i n g t h e i d e n t i c al r e c o r d i n g s i t e s as c o n t r o l ( F i g . 2.2
C ) . I n t h i s c o n d i t i o n ap p r o x i m at e l y t h e s am e d i s t an c e o f t h e c o n t o u r t o t h e r e c e p t i v e f i e l d s o f
b o t h s i t e s w as r e al i z e d as i n t h e c r o s s e d r e c e p t i v e f i e l d ar r an g e m e n t . A m aj o r d i f f e r e n c e w as
t h e c o l l o c at i o n o f t h e r e c e p t i v e f i e l d s l y i n g i n t h e c r o s s e d -c o n d i t i o n o n e i t h e r s i d e o f t h e c o n -
t o u r an d i n t h e w i t h i n -s e g m e n t ar r an g e m e n t o n t h e s am e s i d e . H e r e , d i f f e r i n g f r o m F i g u r e  2.4 ,
d at a o f t h e w i t h i n -s e g m e n t ar r an g e m e n t o n l y i n c l u d e s t h o s e e l e c t r o d e p ai r s al s o c o n t r i b u t i n g
t o d at a i n t h e c r o s s e d ar r an g e m e n t ( N = 34 f o r m o n k e y S ; N = 1 4 f o r m o n k e y H ) , w h i c h ar e
t h o s e  p o s i t i o n s  i n  t h e  c r o s s e d  ar r an g e m e n t  n o t  l y i n g  o n  t h e  o b j e c t ’ s  c o n t o u r .

I n t h i s c o n t r o l c o n d i t i o n t h e r e d u c t i o n i n �-c o h e r e n c e i s r e l at i v e l y l o w ( <  20  % ) c o m -
p ar e d t o t h e c as e w h e n t h e r e c e p t i v e f i e l d s l i e o n d i f f e r e n t s i d e s o f t h e c o n t o u r ( 8 0  % ; s e e
F i g . 2.6 ) . T h i s d e m o n s t r at e s t h at d e c o u p l i n g ac r o s s t h e c o n t o u r r e p r e s e n t at i o n i s d u e t o t h e i n -
t e r s e c t i n g  c h ar ac t e r  o f  t h e  c o n t o u r  an d  n o t  d u e  t o  i t s  v i c i n i t y  al o n e  ( s e e  D i s c u s s i o n ) .

2.3.5 ����-p o w e r  a n d  -c o h e r e n c e  a l o n g  t h e  c o n t o u r  r e p r e s e n t a t i o n
I n s e ar c h o f p o t e n t i al m e c h an i s m s o f d e c o u p l i n g ac r o s s t h e c o n t o u r , t h e c o u p l i n g s t r e n g t h at
t h e c o n t o u r i t s e l f w as an al y s e d . T h i s r e v e al e d l o w e r v al u e s o f L F P �-c o h e r e n c e c o m p ar e d t o
t h e c o n t i n u o u s g r at i n g an d t h e w i t h i n -s e g m e n t c o n d i t i o n d u r i n g t h e p o s t -s t i m u l u s e p o c h s b e -
t w e e n 6 4 an d 25 6  m s . Al t h o u g h t h e s t i m u l u s -r e l at e d r e d u c t i o n i s n o t as d r as t i c as ac r o s s t h e
c o n t o u r i t i s y e t r e m ar k ab l e ( ab o u t 4 0  % ) . H o w e v e r , s t i m u l u s s p e c i f i c L F P �-am p l i t u d e d e n s i t y
i s al s o d e c r e as e d at r e p r e s e n t at i o n s o f t h e c o n t o u r c o m p ar e d t o t h at o f t h e c o n t i n u o u s g r at i n g :
m ax . 35  %  i n  m o n k e y  H  an d  m ax . 4 0  %  i n  m o n k e y  S  ( 5 2– 6 0  H z ;  6 4 – 1 9 0  m s ) .
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Figure 2 . 5 Post-stimulus te mp or a l e v olution of a v e r a g e M U A a n d LF P c oh e r e n c e in th e a c r oss-c on tour c on d i-
tion ( solid lin e s) . A :  A v e r a g e c oh e r e n c e f or mon k e y s H ( N  = 2 7 ) a n d S ( N  = 4 1 ) . Pr e -stimulus v a lue s a r e in c lud e d
in a ll d ia g r a ms f or c omp a r ison ( d otte d lin e s) . Sh a d e d a r e a s in d ic a te th e �-a n g e ( 3 5 – 9 0 Hz ) . G r a y sh a d in g : d if f e r -
e n c e in c oh e r e n c e b e tw e e n p r e -stimulus a n d a c r oss-c on tour c on d ition s. B la c k sh a d in g in d ic a te s th e d if f e r e n c e
b e tw e e n c on tin uous g r a tin g ( d a sh e d lin e s) a n d a c r oss-c on tour c on d ition s. N ote th e str on g a n d b r oa d -b a n d
in c r e a se in LF P c oh e r e n c e f or b oth r e c e p tiv e f ie ld a r r a n g e me n ts d ir e c tly a f te r stimulus-on se t ( p a r tic ula r ly in
mon k e y S) . B U p p e r p a n e ls: C omp a r ison of low -f r e q ue n c y LF P c oh e r e n c e ( 1 – 2 0  Hz ) ob ta in e d w ith c on tin uous
g r a tin g ( a b sc issa ) a n d a c r oss-c on tour a r r a n g e me n t ( or d in a te ) ; p oole d d a ta f r om b oth mon k e y s. Low e r p a n e ls:
C omp a r ison of LF P �-oh e r e n c e w ith c on tin uous a n d a c r oss-c on tour a r r a n g e me n t. N ote th a t th e g a mma b ut n ot
th e low -f r e q ue n c y LF P c oh e r e n c e is h ig h ly sig n if ic a n t r e d uc e d d ur in g th e la te th r e e p ost-stimulus e p oc h s in th e
c r osse d  c omp a r e d  to th e  c on tin uous c on d ition .
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2.3.6 C o m p a r i s o n  o f  d i f f e r e n t  c o u p l i n g  m e a s u r e s  i n  a l l
c o m b i n a t i o n s  o f  r e l a t i v e  r e c e p t i v e  f i e l d  p o s i t i o n s
T o s u m m a r i z e t h e p a t t e r n o f s t i m u l u s s p e c i f i c m o d u l a t i o n s i n c o u p l i n g F i g u r e  2.6 c o m p a r e s
r e l a t i v e v a l u e s o f d i f f e r e n t m e a s u r e s i n a l l c o m b i n a t i o n s o f r e l a t i v e r e c e p t i v e f i e l d l o c a t i o n s .
S i n c e p a i r s o f r e c o r d i n g s i t e s w i t h d i f f e r e n t a v e r a g e d i s t a n c e s a r e p o o l e d f o r t h e d i f f e r e n t
g r o u p s o f r e l a t i v e r e c e p t i v e f i e l d l o c a t i o n s ( O B * O B , O B * B O , e t c .) w e n o r m a l i z e d t h e c o u -
p l i n g v a l u e s f o r e a c h e l e c t r o d e p a i r t o t h e c o r r e s p o n d i n g v a l u e i n t h e c o n t i n u o u s g r a t i n g c o n -
d i t i o n b e f o r e a v e r a g i n g . T h i s e n a b l e s d i r e c t c o m p a r i s o n o f s t i m u l u s -r e l a t e d m o d u l a t i o n s f o r
t h e d i f f e r e n t s i t u a t i o n s B a s e l i n e o r s h i f t -p r e d i c t o r v a l u e s w e r e s u b t r a c t e d . F o r F i g u r e  2.6 w e
o n l y  c o n s i d e r  t h o s e  r e c o r d i n g  p a i r s  s h o w i n g  p o s i t i v e  c o u p l i n g  v a l u e s  i n  t h e  c o n t i n u o u s  g r a t i n g
c o n d i t i o n a f t e r t h i s s u b t r a c t i o n , b e c a u s e w e w a n t e d t o k n o w t h e m o d u l a t i o n s w h i c h a r e s p e -
c i f i c a l l y d u e t o i n s e r t i o n o f t h e o b j e c t . I n a d d i t i o n , r e s u l t s i n t h i s c o m p i l a t i o n ( F i g . 2.6 ) a r e c a l -
c u l a t e d i n t h e o p t i m a l t i m e i n t e r v a l f o r e a c h m o n k e y , i .e . 1 28 t o 25 4  m s f o r m o n k e y H a n d 9 6
t o  222 m s  f o r  m o n k e y  S ,  r e s p e c t i v e l y . 

I n F i g . 2.6 A f o u r l e v e l s o f L F P �-c o h e r e n c e c a n b e d i s t i n g u i s h e d . F i r s t , s t r o n g e s t c o u -
p l i n g i s p r e s e n t b e t w e e n g r o u p s o f n e u r o n s r e p r e s e n t i n g t h e s a m e s c e n e s e g m e n t w h e n b o t h

coherence
epoch (ms) 1 -2 0 H z 3 5 -9 0 H z

M U A
0 - 1 2 6
3 2 - 1 5 8
6 4 - 1 9 0
9 6 - 2 2 2
1 2 8 - 2 5 6

0.392
0.032
0.01 4
0.332
0.0020

0.4 5 8
0.1 8 2
0.27 5
0.4 4 3
0.1 4 9

L F P
0 - 1 2 6
3 2 - 1 5 8
6 4 - 1 9 0
9 6 - 2 2 2
1 2 8 - 2 5 6

0.28 3
0.4 4 1
0.4 7 4
0.005 3
0.24 4

0.05 8
0.001 0 *
0.0000002 **
0.0000007 **
0.0000002 **

cros s - correl a t i on
epoch (ms) mi n u s b a sel i n e mi n u s shi f t -

pr ed i ct or

M U A
0 - 1 2 6
3 2 - 1 5 8
6 4 - 1 9 0
9 6 - 2 2 2
1 2 8 - 2 5 6

0.31 8
0.25 0
0.027
0.00029 *
0.00031 *

0.1 4 9
0.1 93
0.01 7
0.0023
0.00001 1 **

Table 2 . 1 T e s t r e s u l t s ( p-v a l u e s ) f o r t h e d i f f e r e n c e s b e t w e e n t h e c o u pl i n g s t r e n g t h ( e i t h e r c o h e r e n c e o r c r o s s -
c o r r e l a t i o n ) a c r o s s t h e c o n t o u r a n d t h e c o u pl i n g s t r e n g t h i n t h e s i t u a t i o n w i t h t h e c o n t i n u o u s g r a t i n g f o r i d e n t i c a l
r e c e pt i v e f i e l d po s i t i o n s ( W i l c o x o n r a n k -s u m t e s t , N = 6 8 ) . S t a r s i n d i c a t e l e v e l s o f s i g n i f i c a n c e a f t e r B o n f e r o n i
c o r r e c t i o n  ( *:  peff < 0.05 ,  **:  peff < 0.01 ;  f o r  d e t a i l s  s e e  t e x t ) .
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r e c e p t i v e f i e l d s l i e o n t h e o b j e c t ’ s s u r f a c e ( O B * O B ) o r o n t h e b a c k g r o u n d ( B G * B G ) . S e c o n d ,
i n t h e s i t u a t i o n w i t h b o t h r e c e p t i v e f i e l d s o n t h e o b j e c t ’ s b o r d e r ( B O * B O ) , c o h e r e n c e i s l o w e r
c o m p a r e d t o t h e w i t h i n -s e g m e n t c o n d i t i o n ( a t a b o u t 65  % c o m p a r e d t o c o n t i n u o u s g r a t i n g ) .
T h i r d , a n i n t e r m e d i a t e c o u p l i n g s t r e n g t h i s o b s e r v e d f o r p a i r r e c o r d i n g s w h e r e o n e r e c e p t i v e
f i e l d b e l o n g s t o t h e c o n t o u r a n d t h e o t h e r t o t h e o b j e c t ’ s s u r f a c e ( B O * O B ) o r t o t h e b a c k -
g r o u n d ( B G * B O ) . F o u r t h , m o s t i m p o r t a n t f o r t h e p r e s e n t i n v e s t i g a t i o n , w e a k e s t c o u p l i n g
( s t r o n g e s t d e c o u p l i n g ) i s p r e s e n t w h e n o n e r e c e p t i v e f i e l d l i e s o n t h e o b j e c t ’ s s u r f a c e a n d t h e
o t h e r o n t h e b a c k g r o u n d ( O B * B G ) . E x c e p t t h e c o m p a r i s o n s B G * B G v e r s u s O B * O B a n d

Figure 2 . 6 Coupling s t r e ngt h f or d if f e r e nt m e a s ur e s a nd d if f e r e nt pos it ions of t h e r e c e pt iv e f ie ld s r e la t iv e t o t h e
f igur e – gr ound c ont our , nor m a liz e d t o t h e v a lue s ob t a ine d w it h t h e c ont inuous gr a t ing. T h e b a r h e igh t s r e pr e s e nt
t h e m e d ia n r a t io of c oupling s t r e ngt h f or t h e s igna l c om pone nt s in r e s pons e t o t h e f igur e – gr ound s t im ulus a nd t h e
c ont inuous gr a t ing ( e r r or b a r s ind ic a t e q ua r t ile s ) . Not e t h a t f or c oh e r e nc e t h e b a s e line a nd f or c r os s -c or r e la t ions
t h e s h if t -pr e d ic t or w a s s ub t r a c t e d a nd ne ga t iv e v a lue s c a n oc c ur . T h e r e f or e only t h os e r e c or d ing pa ir s w e r e t a k e n
int o a c c ount t h a t s h ow e d pos it iv e c oupling v a lue s in t h e c ont inuous gr a t ing c ond it ion ( t h e ir num b e r s N a r e
plot t e d a b ov e e a c h b a r ) . T h e t ot a l num b e r s of r e c or d e d pa ir s f or t h e d if f e r e nt c ond it ions a r e : 2 6 9 ( B G * B G ,
O B * O B ) , 1 7 3 ( B G * B O , B O * O B ) , 1 9 7 ( B O * B O ) a nd 6 8 ( O B * B G ) . D a t a is m e r ge d f r om b ot h m onk e y s a nd f or
e a c h m onk e y w e t ook t h e opt im a l pos t -s t im ulus e poc h , 9 6 – 2 2 2  m s ( S ) a nd 1 2 8 – 2 5 4  m s ( H ) , r e s pe c t iv e ly . T h e
m a t r ic e s in t h e low e r pa ne l s h ow c or r e c t e d le v e ls of s ignif ic a nc e f or W ilc ox on r a nk -s um t e s t s on d if f e r e nc e s
b e t w e e n t h e c oupling v a lue s f or d if f e r e nt r e c e pt iv e f ie ld loc a t ions . A : L F P �-c oh e r e nc e . D ue t o t h e int r od uc t ion
of t h e f igur e – gr ound c ont our , w it h in-s e gm e nt s it ua t ions ( B G * B G a nd O B * O B ) h a v e s ligh t ly r e d uc e d L F P
�-c oh e r e nc e ( a b out 2 0  % ) , w h ile a c r os s -c ont our s it ua t ions ( B G * O B ) s h ow s t r ong r e d uc t ions in L F P �-c oh e r e nc e
( 8 0  % ) . I nt e r m e d ia t e r e d uc t ions w e r e ob t a ine d b e t w e e n b or d e r a nd one of t h e s e gm e nt s ( B G * B O a nd B O * O B ) .
B : L F P low -f r e q ue nc y c oh e r e nc e s h ow s h igh v a r ia nc e ( la r ge e r r or b a r s ) . Not e , t h a t t h e num b e r of r e c or d ing pa ir s
w it h pos it iv e c oupling v a lue s is m uc h low e r t h a n f or L F P �-c oh e r e nc e . C : M U A c r os s -c or r e la t ion r e s ult s c oa r s ly
r e s e m b le  t h os e  f or  L F P  �-c oh e r e nc e s ,  b ut  a t  m uc h  h igh e r  v a r ia nc e .
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B G * B O v e r s u s B O * O B al l d i f f e r e n c e s i n L F P �-c o h e r e n c e ar e h i g h l y s i g n i f i c an t ( W i l c o x o n ,
p < 0 .0 1 . S e e  s i g n i f i c an c e  m at r i x  i n  F i g . 2.6 ) .

F o r l o w -f r e q u e n c y L F P m an y r e c o r d i n g pai r s d o n o t s h o w a s t i m u l u s -s pe c i f i c i n c r e as e
i n c o u pl i n g at al l , as o n e c an al r e ad y s e e f r o m F i g . 2.5 B . T h e r e ar e s i g n i f i c an t d i f f e r e n c e s i n
c o u pl i n g m o d u l at i o n s o n l y b e t w e e n l o c at i o n s i n c l u d i n g t h e o b j e c t ’ s b o r d e r v e r s u s t h o s e l y i n g
c o m pl e t e l y i n s i d e o r o u t s i d e t h e o b j e c t r e pr e s e n t at i o n . F o r f i g u r e – g r o u n d s e g r e g at i o n t h e
ac r o s s c o n t o u r c o n d i t i o n ( O B * B G ) i s r e l e v an t , b u t t h i s s h o w s n o s i g n i f i c an t d i f f e r e n c e s w i t h
r e s pe c t t o al l o t h e r r e c e pt i v e f i e l d l o c at i o n s ( r i g h t c o l u m n o f s i g n i f i c an c e m at r i x i n F i g . 2.6 B ) .
T h e m o d u l at i o n s o f M U A c r o s s -c o r r e l at i o n s ( F i g . 2.6 C ) c o ar s l y r e s e m b l e t h o s e o f L F P
�-c o h e r e n c e s , b u t at m u c h h i g h e r v ar i an c e ( i n d i c at e d b y t h e l ar g e e r r o r b ar s ) an d t h e r e f o r e
w i t h s i g n i f i c an t r e s u l t s o n l y i n f e w e r c o m b i n at i o n s o f r e c o r d i n g po s i t i o n s . Ho w e v e r , t h e r e -
d u c t i o n i n c o u pl i n g am o n g f i g u r e an d g r o u n d l o c at i o n s ar e h i g h l y s i g n i f i c an t c o m par e d t o
m o s t  o f  t h e  o t h e r  c o m b i n at i o n s .

2.3.7 S t i m u l u s - r e l a t e d  m o d u l a t i o n s  i n  s p i k e  r a t e
O u r  f i g u r e – g r o u n d  s t i m u l u s  d e s i g n  h as  a l o t  i n  c o m m o n  w i t h  t h at  o f  pr e v i o u s  s t u d i e s  ( L am m e ,
1 9 9 5 ; Z i ps e r e t al ., 1 9 9 6 ; L am m e e t al ., 1 9 9 8 ) w h i c h d e m o n s t r at e d a l at e i n c r e as e i n s pi k e
po pu l at i o n ac t i v i t y ( M U A ) w i t h i n t h e r e pr e s e n t at i o n al ar e a o f an o b j e c t ’ s s u r f ac e c o m par e d t o
t h at o f t h e b ac k g r o u n d i n V 1 o f aw ak e m o n k e y s . S u c h o b j e c t s pe c i f i c m o d u l at i o n s i n M U A
ar e al s o c l e ar l y pr e s e n t i n o u r m o n k e y H b e t w e e n 1 5 0 an d 26 0  m s po s t -s t i m u l u s . Ho w e v e r , i n
m o n k e y  S  t h e  s am e  an al y s i s  d o e s  n o t  r e v e al  an y  s i g n i f i c an t  d i f f e r e n c e  ( d at a n o t  s h o w n ) .

2.4 D i s c u s s i o n

W e d e m o n s t r at e t h at t h e c o h e r e n c e o f l at e L F P �-c o m po n e n t s i s s t r o n g l y an d s i g n i f i c an t l y r e -
d u c e d ac r o s s a c o n t o u r ’ s r e pr e s e n t at i o n . T h i s e f f e c t i s al s o v i s i b l e i n M U A c r o s s -c o r r e l at i o n s
d u r i n g l at e e po c h s b u t at m u c h h i g h e r v ar i an c e . Ho w e v e r , �-c o u pl i n g i s o n av e r ag e al m o s t n o t
i n f l u e n c e d d u r i n g t h e e ar l y r e s po n s e ph as e , w h e n s t i m u l u s -l o c k e d c o m po n e n t s d o m i n at e , an d
t h i s i s al s o t r u e f o r l o w -f r e q u e n c y c o h e r e n c e s d u r i n g t h e e n t i r e r e s po n s e e po c h ( L F P an d
M U A ) . He n c e , o u r r e s u l t s s u g g e s t t h at par t i c u l ar l y t h e d e c o u pl i n g o f f as t s i g n al c o m po n e n t s i s
s u i t ab l e  f o r  s u ppo r t i n g  f i g u r e – g r o u n d  s e g r e g at i o n .
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2.4.1 C o n t r a d i c t o r y  r e s u l t s  f r o m  o t h e r  w o r k ?
W h i l e o u r d at a r e l i ab l y d e m o n s t r at e s s u b s t an t i al r e d u c t i o n o f c o u p l i n g ac r o s s t h e r e p r e s e n t a-
t i o n o f a t e x t u r e c o n t o u r c o m p ar e d t o t h e c o n t i n u o u s t e x t u r e t h i s w as n o t t h e c as e i n t h e w o r k
o f L am m e an d S p e k r e i j s e ( 1 9 9 8) u n d e r s i m i l ar s t i m u l u s c o n d i t i o n s . I n t h e i r e x p e r i m e n t d e -
c o u p l i n g ac r o s s c o n t o u r s i s p r e s e n t o n l y i n a f r ac t i o n o f v i s u al s i t u at i o n s . T h i s l e d t h e m t o t h e
c o n c l u s i o n t h at s c e n e s e g m e n t at i o n i s n o t s u p p o r t e d b y d e c o u p l i n g o f s i g n al s at t h e c o n t o u r
r e p r e s e n t at i o n .  H o w  c an  t h e s e  d i f f e r e n c e s  b e  e x p l ai n e d ?

W h i l e w e o b t ai n e d o u r c l e ar e s t r e s u l t s o n t h e b as i s o f L F P s , t h o s e o f L am m e an d
S p e k r e i j s e ar e b as e d o n M U A . E v al u at i o n o f o u r c al c u l at i o n s o f M U A c o h e r e n c e s h o w e d n o
e f f e c t at al l , w h i l e c r o s s -c o r r e l at i o n s r e v e al e d h i g h l y s i g n i f i c an t m o d u l at i o n s o n l y d u r i n g a
s h o r t e p o c h i f s t i m u l u s -l o c k e d c o m p o n e n t s w e r e s u b t r ac t e d ( w i t h o u t s u b t r ac t i o n o f b as e l i n e
c o r r e l at i o n s . H o w e v e r , i f b as e l i n e c o r r e l at i o n s w e r e s u b t r ac t e d ( w i t h o u t s u b t r ac t i o n o f t h e
s h i f t -p r e d i c t o r ) n o s i g n i f i c an t d i f f e r e n c e s i n m o d u l at i o n w e r e f o u n d . T h i s m e an s t h at M U A
d at a i s m u c h l e s s r e l i ab l e i n t h i s t as k t h an L F P ( T ab .  1 ) , e v e n t h o u g h b o t h t y p e s o f s i g n al c o m -
p o n e n t s w e r e e x t r ac t e d f r o m t h e s am e r aw d at a. I n o t h e r w o r d s , t h e r e s u l t s b y L am m e an d
S p e k r e i j s e ar e n o t r e al l y c o n t r ad i c t o r y t o o u r s , b u t d i f f e r e n c e s ar e p r o b ab l y i n t r o d u c e d b y o u r
u s e o f L F P s , w h i c h s e e m t o b e m o r e s e n s i t i v e f o r e f f e c t s o f s y n c h r o n i z at i o n i n v i s u al c o r t e x
t h an M U A . H o w e v e r , o u r c o n c l u s i o n c h al l e n g e s t h at o f L am m e an d S p e k r e i j s e , b e c au s e t h e
r e d u c t i o n i n L F P c o h e r e n c e i n o u r r e s u l t s i s h i g h l y s i g n i f i c an t an d r e l i ab l e an d i s t ak e n t h e r e -
f o r e as an i n d i c at i o n t h at d e c o u p l i n g o f h i g h f r e q u e n c y c o m p o n e n t s s e e m s s u i t ab l e f o r c o d i n g
s c e n e  s e g m e n t at i o n .

2.4.2 L F P -  v e r s u s  M U A - r e c o r d i n g s
L F P p r o v i d e s a c o n s e r v at i v e m e as u r e f o r t h e e f f e c t o f c o h e r e n c e r e d u c t i o n i n t h e p r e s e n t e x -
p e r i m e n t al s i t u at i o n , b e c au s e L F P i s v o l u m e c o n d u c t e d o v e r l ar g e r ar e as t h an s p i k e ac t i v i t i e s
( h al f h e i g h t d e c l i n e o f ab o u t 5 0 0  µ m an d 5 0  µ m , r e s p e c t i v e l y ) . T h i s i s al s o v i s i b l e i n o u r r e -
c e p t i v e f i e l d m e as u r e m e n t s w h i c h h av e o n av e r ag e 30  % l ar g e r d i am e t e r s w i t h L F P c o m p ar e d
t o M U A ( s am e r aw d at a; s am e c r i t e r i o n ) . V o l u m e c o n d u c t i o n c o u n t e r ac t s t h e e f f e c t o f c o h e r -
e n c e r e d u c t i o n ac r o s s t h e c o n t o u r r e p r e s e n t at i o n t h e m o r e t h e c l o s e r t h e r e c o r d i n g p o s i t i o n s
ar e t o t h e c o n t o u r , b e c au s e d e c o u p l e d ac t i v i t y f r o m t h e o t h e r s i d e o f t h e c o n t o u r r e p r e s e n t a-
t i o n  i s  p ar t l y  p i c k e d  u p .

S e v e r al p r o p e r t i e s o f M U A ar e d i s ad v an t ag e o u s f o r t h e e v al u at i o n o f t h e c o u p l i n g p h e -
n o m e n a an al y s e d  h e r e .  F i r s t ,  M U A  c o n t ai n s  s t r o n g  b r o ad -b an d  s t o c h as t i c  p o w e r ,  i n c l u d i n g  t h e
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�-r an g e , t h at i s n o t c o r r e l at e d w i t h v i s u al s t i m u l at i o n . S e c o n d , t h e s e b r o ad -b an d c o m p o n e n t s
ar e o n l y c o r r e l at e d am o n g r e c o r d i n g p o s i t i o n s w i t h i n a s h o r t d i s t an c e r an g e i n V 1 ( K ö n i g e t
al . 1 9 9 5 ). B o t h p r o p e r t i e s r e s u l t i n M U A c o u p l i n g v al u e s d e c l i n i n g m u c h f as t e r t o n o i s e l e v e l
w i t h i n c r e as i n g c o r t i c al d i s t an c e t h an v al u e s o f L F P c o u p l i n g . H e n c e , at m an y p ai r r e c o r d i n g
p o s i t i o n s M U A c r o s s -c o r r e l at i o n an d c o h e r e n c e ar e at n o i s e l e v e l , w h i c h m e an s t h e y d o n o t
r e l e v an t l y c o n t r i b u t e t o g r an d av e r ag e s . T h i s ar g u m e n t at i o n i s s u p p o r t e d b y c o m p ar i s o n o f
L F P an d M U A r e s u l t s o b t ai n e d f r o m t h e s am e r aw d at a i n o u r p r e s e n t i n v e s t i g at i o n . W h i l e
L F P  s h o w s  r e l i ab l e  c o u p l i n g  t h i s  i s  l e s s  r e l i ab l e  f o r  M U A . 

T h e h i g h e r s e n s i t i v i t y o f L F P s f o r c o r t i c al c o u p l i n g i s p r o b ab l y i n h e r e n t i n t h e i r g e n -
e r at i o n . T h e y r e f l e c t t h e s u p e r i m p o s e d p o s t s y n ap t i c ac t i v i t i e s o f t h o u s an d s o f n e u r o n s w h e r e
t h e i n d e p e n d e n t s t o c h as t i c ac t i v i t i e s ar e c an c e l e d o u t w h i l e t h e c o o r d i n at e d f l u c t u at i o n s ( t h e
s y n c h r o n i z e d c o m p o n e n t s ) s u r v i v e ( M i t z d o r f 1 9 8 5 ). T h u s , L F P s ar e w e l l s u i t e d f o r an al y s e s
o f i n t e r ac t i o n s am o n g s p at i al l y w e l l s e p ar at e d p o p u l at i o n s o f c o o p e r at i n g n e u r o n s ( >  5 0 0  µ m :
h al f d e c l i n e o f v o l u m e c o n d u c t e d f i e l d ). I n s u m m ar y , r e s u l t s s i m i l ar t o o u r s m ay h av e b e e n
o b t ai n e d  i f  L am m e  an d  S p e k r e i j s e  h ad  u s e d  L F P  f o r  t h e i r  an al y s e s .

2.4.3 R e d u c t i o n  o f  L F P  ����-c o h e r e n c e  a c r o s s  t h e  c o n t o u r  i s  n o t  a
r e s u l t  o f  a  g e n e r a l  r e d u c t i o n  i n  ����-c o h e r e n c e
I f t h e p r e s e n c e o f a c o n t o u r g e n e r al l y r e d u c e d c o u p l i n g s t r e n g t h o n e i t h e r s i d e o f i t s r e p r e s e n -
t at i o n ( an d n o t o n l y ac r o s s i t ), s e g r e g at i o n b y d e c o u p l i n g w o u l d n o t w o r k . H o w e v e r , o u r d at a
d e m o n s t r at e s t h at t h i s i s n o t t h e c as e . W h e n t h e r e c o r d i n g p o s i t i o n s ( w h i c h w e r e k e p t c o n s t an t
o v e r al l s t i m u l u s s i t u at i o n s ; F i g . 2.2) w e r e al l at t h e o b j e c t ’ s o r t h e b ac k g r o u n d ’ s r e p r e s e n t a-
t i o n i n p ar al l e l t o t h e c o n t o u r , t h e ap p e ar an c e o f t h e o b j e c t an d i t s c o n t o u r i n d u c e d o n l y s m al l
r e d u c t i o n s i n �-c o h e r e n c e o f L F P ( 20  % ) c o m p ar e d t o t h e s i t u at i o n w i t h o n e r e c e p t i v e f i e l d i n -
s i d e an d t h e o t h e r o u t s i d e t h e o b j e c t ( 8 0  % ). T h e s m al l c o h e r e n c e r e d u c t i o n s , d u e t o t h e n e i g h -
b o u r h o o d  o f  t h e  c o n t o u r ,  p ar al l e l s  a d e c r e as e  o f  �-p o w e r  i n  t h i s  s i t u at i o n ,  b u t  o u r  d at a g i v e s  n o
h i n t w h e t h e r an d h o w t h e s e e f f e c t s ar e r e l at e d . A n y h o w , t h e s t r o n g r e d u c t i o n i n �-c o h e r e n c e
ac r o s s t h e c o n t o u r c an n o t b e e x p l ai n e d b y t h e s m al l e f f e c t s p ar al l e l t o i t b e c au s e t h e s i g n al s at
b o t h  s i d e s  o f  t h e  c o n t o u r ’ s  r e p r e s e n t at i o n  l ar g e l y  k e e p  t h e i r  w i t h i n -s e g m e n t  c o h e r e n c e .
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2.4.4 N o t  o n l y  ����-o s c i l l a t i o n s  b u t  a l s o  n o n -r h y t h m i c  ����-a c t i v i t y  i s
d e c o u p l e d  a c r o s s  t h e  c o n t o u r  r e p r e s e n t a t i o n
I n o u r r e c o r d i n g s t h e s t r o n g r e d u c t i o n s i n L F P c o h e r e n c e ac r o s s t h e c o n t o u r r e p r e s e n t at i o n ar e
p r e s e n t o v e r t h e e n t i r e �-r an g e ( 3 5 – 9 0 H z ) , i n d e p e n d e n t o f t h e n at u r e o f t h e s i g n al s b e i n g
o s c i l l at o r y o r n o n -r h y t h m i c . T h i s i n d i c at e s t h at t h e m e c h an i s m s o f d e c o u p l i n g d o n o t o p e r at e
s e l e c t i v e l y o n r h y t h m i c s i g n al s . I n o u r L F P d at a al w ay s a m i x t u r e o f r h y t h m i c an d s t o c h as t i c
c o m p o n e n t s i s p r e s e n t ( t h e f o r m e r c h ar ac t e r i z e d b y a s p e c t r al p e ak ) w i t h d i f f e r e n t r e l at i v e
c o n t r i b u t i o n s d e p e n d i n g o n t h e m o n k e y an d t h e p o s t -s t i m u l u s e p o c h . H o w e v e r , t h e s e c h an g -
i n g c o n t r i b u t i o n s o f f as t o s c i l l at i o n s t o �-ac t i v i t y d o n o t i n f l u e n c e t h e s t r e n g t h o f d e c o u p l i n g .
T h i s i s i m p o r t an t b e c au s e m an y v i s u al s t i m u l i d o n o t i n d u c e �-o s c i l l at i o n s b u t c au s e a s h i f t i n
s p e c t r al c o n t e n t f r o m d o m i n at i n g l o w f r e q u e n c i e s b e f o r e s t i m u l at i o n , r e s e m b l i n g an al p h a
E E G , t o b r o ad -b an d �-c o m p o n e n t s ( E c k h o r n e t al . 1 9 9 3 a; F r i e n e t al . 1 9 9 4; J ü r g e n s e t al .
1 9 9 9 ) , ac c o r d i n g t o a d e s y n c h r o n i z e d E E G ( V i j n e t al . 1 9 9 1 ) . A s t h e s t i m u l u s -l o c k e d L F P
c o m p o n e n t s o f t h e f as t r e s p o n s e at al l f r e q u e n c i e s an d t h e l at e r s t i m u l u s -i n d u c e d c o m p o n e n t s
i n t h e l o w -f r e q u e n c y r an g e ( 1 – 20 H z ; n o t p h as e -l o c k e d t o s t i m u l u s -o n s e t ) ar e n o t d e c o u p l e d
b y t h e i n t r o d u c t i o n o f a c o n t o u r , w e as s u m e i t i s t h e s t i m u l u s -i n d u c e d �-ac t i v i t y o f t h e l at e r r e -
s p o n s e t h at i s s u i t ab l e f o r s u p p o r t i n g f i g u r e – g r o u n d s e g r e g at i o n . P r o b ab l y t h e s am e n e u r al
m e c h an i s m o f l at e r al s i g n al d e c o u p l i n g i s o p e r at i v e f o r r h y t h m i c an d n o n -r h y t h m i c ac t i v i t y ,
an d i n ad d i t i o n , s p e c i f i c al l y i n f l u e n c e s t h e h i g h b u t n o t t h e l o w -f r e q u e n c y c o m p o n e n t s . H o w -
e v e r , f o r a g e n e r al i z at i o n o f o u r as s u m p t i o n s a b r o ad v ar i e t y o f s c e n e s h as t o b e t e s t e d i n t h i s
r e s p e c t  i n  f u t u r e  w o r k .

2.4.5 C o h e r e n c e  r e d u c t i o n  i s  p r o b a b l y  d u e  t o  b l o c k i n g  o f  l a t e r a l
c o u p l i n g  c o n n e c t i o n s  a n d  n o t  t o  f e e d b a c k  f r o m  h i g h e r  v i s u a l
a r e a s
S t r o n g c o h e r e n c e r e d u c t i o n ( 8 0 % ) i s p r e s e n t am o n g r e c e p t i v e f i e l d p o s i t i o n s d i r e c t l y ad j ac e n t
t o e i t h e r s i d e s o f t h e c o n t o u r b u t n o t f o r p ai r p o s i t i o n s at t h e s am e d i s t an c e t o t h e c o n t o u r o n a
s i n g l e s i d e . A s t h e r e c e p t i v e f i e l d s o f V 1 n e u r o n s ar e m u c h s m al l e r t h an t h o s e o f n e u r o n s p r o -
j e c t i n g b ac k f r o m V 2, an d i n p ar t i c u l ar f r o m V 4, T E an d T E O ( R o c k l an d an d D r as h , 1 9 9 6 )
o n e w o u l d n o t e x p e c t s u c h p r e c i s e l y c o n f i n e d d e c o u p l i n g d r i v e n b y b ac k p r o j e c t i o n s r e p r e -
s e n t i n g l ar g e r r e c e p t i v e f i e l d s . H e n c e , t h e s p at i al c o n f i n e m e n t o f t h e s t e p i n c o h e r e n c e t o t h e
c o n t o u r  r e p r e s e n t at i o n  c an n o t  b e  e x p l ai n e d  b y  d e c o u p l i n g  ac t i o n s  f r o m  h i g h e r  c e n t e r s . 

I n s t e ad , c o n v e r g i n g f e e d f o r w ar d c o n n e c t i o n s f r o m V 1 t o t h e s e h i g h e r v i s u al ar e as e s -
t ab l i s h t h e r e c e p t i v e f i e l d p r o p e r t i e s o f t h e i r t ar g e t c e l l s w h i c h m ay s u b s t an t i al l y b e d r i v e n b y
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t h e c o h e r e n t s i g n al c o m p o n e n t s o f t h e i r i n p u t s ( e .g ., s y n c h r o n i z e d �-o s c i l l at i o n s ) . H e n c e , t h e
b ac k -p r o j e c t i o n w i l l c ar r y j u s t t h e s e c o h e r e n t c o m p o n e n t s , r e s u l t i n g i n c o r r e l at i o n s o f V 1 ac -
t i v i t i e s w i t h s i g n al s o f n e u r o n s h av i n g o v e r l ap p i n g r e c e p t i v e f i e l d s i n t h e b ac k -p r o j e c t i n g v i s -
u al ar e as ( E c k h o r n e t al ., 1 9 9 0 ; E n g e l e t al ., 1 9 9 1 b ; F r i e n e t al . 1 9 9 4) . T h e b ac k -p r o j e c t i o n i s
t h e r e f o r e m o r e l i k e l y t o e n h an c e c o h e r e n t c o m p o n e n t s i n V 1 ac r o s s t h e b r o ad r e g i o n s o f t h e
r e c e p t i v e f i e l d s o f h i g h e r ar e as t h an e x e r t i n g a s p at i al l y c o n f i n e d r e d u c t i o n at t h e c o n t o u r . I n
s u m m ar y , i t i s p r o b ab l e t h at t h e l at e r al c o n n e c t i o n s w i t h i n V 1 b e c o m e d i s ab l e d at p o s i t i o n s o f
c o n t o u r r e p r e s e n t at i o n s . T h e m e c h an i s m o f d e c o u p l i n g c an , h o w e v e r , n o t b e d i s c o v e r e d f r o m
o u r  p r e s e n t  d at a.

2.4.6 N o  c o h e r e n c e  r e d u c t i o n  o f  s t i m u l u s - l o c k e d  c o m p o n e n t s
a t  a n y  f r e q u e n c y
W e c al l st i m u l u s- l o c k e d t h o s e s i g n al c o m p o n e n t s t h at ar e p h as e -l o c k e d t o s t i m u l u s -o n s e t .
T h e y ar e e x t r ac t e d f r o m t h e r aw s i g n al b y s t i m u l u s -t r i g g e r e d av e r ag i n g ( v i a s h i f t -p r e d i c t o r )
an d h av e t h e i r p r o m i n e n t p o w e r i n t h e s h o r t d e l ay t r an s i e n t r e s p o n s e . I n t h e p r e s e n t i n v e s t i g a-
t i o n i n s p e c t i o n o f c o h e r e n c e o f s t i m u l u s -l o c k e d c o m p o n e n t s am o n g i n s i d e an d o u t s i d e r e p r e -
s e n t at i o n s  o f  t h e  o b j e c t  r e v e al e d  n o  s i g n i f i c an t  d i f f e r e n c e  af t e r  i n s e r t i o n  o f  t h e  c o n t o u r ,  n e i t h e r
i n t h e l o w -f r e q u e n c y n o r i n t h e �-r an g e ( e v e n t h o u g h s t r o n g s t i m u l u s -l o c k e d �-c o m p o n e n t s ar e
p r e s e n t ; F i g . 2.5 ) . T h i s ag ai n i n d i c at e s t h at c o h e r e n c e r e d u c t i o n i n s t i m u l u s -i n d u c e d �-ac t i v i t y
i s p r o b ab l y d u e t o t h e b l o c k ad e o f l at e r al V 1 c o n n e c t i o n s b y c o n t o u r r e p r e s e n t at i o n s . S e g r e g a-
t i o n b as e d o n d i f f e r e n c e s i n s t i m u l u s -l o c k e d s i g n al s at f i g u r e an d g r o u n d r e p r e s e n t at i o n s i n
V 1 w o u l d b e e x t r e m e l y f as t . A r e c e n t p ap e r o n f i g u r e – g r o u n d e f f e c t s w i t h t e x t u r e s t i m u l i d i s -
c u s s e s t h i s p o s s i b i l i t y ( L am m e e t al ., 1 9 9 9 ) . I t i s s h o w n t h at t h e f as t s t i m u l u s -l o c k e d c o m p o -
n e n t s e v o k e d b y t h e t e x t u r e e l e m e n t s an d t e x t u r e -d e f i n d e d c o n t o u r s ar e n o t c ap ab l e o f s u p -
p o r t i n g s e g r e g at i o n b e t w e e n f i g u r e an d g r o u n d , b u t a l at e i n c r e as e i n s p i k e r at e b e g i n n i n g
1 0 0  m s af t e r s t i m u l u s -o n s e t i s . T h e o c c u r e n c e o f t h i s o b j e c t s p e c i f i c c o m p o n e n t c o r r e s p o n d s
t e m p o r al l y t o t h e e p o c h w h e r e w e f i n d s i g n i f i c an t r e d u c t i o n o f �-c o h e r e n c e ac r o s s t h e f i g -
u r e – g r o u n d c o n t o u r . As t h i s l at e �-ac t i v at i o n i s n o t p h as e -l o c k e d t o s t i m u l u s -o n s e t , i t s u g g e s t s
i n c o r r e s p o n d e n c e t o t h e r e s u l t s o f L am m e an d S p e k r e i j s e , t h at c o n t r i b u t i o n s t o f i g u r e – g r o u n d
s e g r e g at i o n m ay w e l l b e s u p p o r t e d b y s i g n al c o m p o n e n t s t h at ar e n o t s t r o n g l y d r i v e n b y t h e
s t i m u l u s b u t ar e c o n s i d e r ab l y i n f l u e n c e d b y i n t r i n s i c m e c h an i s m s : t h e o b j e c t s p e c i f i c i n c r e as e
i n t h e l at e s p i k e r at e i s p o s s i b l y i n f l u e n c e d b y t o p d o w n e f f e c t s ( L am m e e t al . 1 9 9 8 ) an d t h e
d e c o u p l i n g  o f  l at e  �-ac t i v i t y  b y  t h e  l at e r al  c o r t i c al  n e t w o r k .
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2.4.7 R e l e v a n c e  o f  r e c e p t i v e  f i e l d  p r o p e r t i e s  f o r  f i g u r e – g r o u n d
s e g r e g a t i o n  b y  d e c o u p l i n g
I n o u r an al y s i s , w e c o n c e n t r at e e x c l u s i v e l y o n t h e p o s i t i o n s o f t h e r e c e p t i v e f i e l d s an d d o n o t
i n c l u d e o t h e r t u n i n g p r o p e r t i e s l i k e o r i e n t at i o n p r e f e r e n c e s . T h i s i s d o n e b e c au s e t h e t o t al
n u m b e r o f r e c o r d i n g p o s i t i o n s ( N  = 1 22) i s n o t s u f f i c i e n t f o r s e l e c t i n g e n o u g h c as e s w i t h s i m i -
l ar t u n i n g at e ac h s i d e o f t h e c o n t o u r i n o r d e r t o m ak e c o n v i n c i n g s t at i s t i c al c o m p ar i s o n s .
H o w e v e r , w e ar g u e t h at p e r c e i v e d f i g u r e – g r o u n d c o n t r as t d e f i n e d b y t e x t u r e s i s m ai n l y b as e d
o n t h e r e l at i v e p o s i t i o n s o f l o c al f e at u r e s at c o n t o u r s , an d l e s s , f o r e x am p l e , b y t h e l o c al
o r i e n t at i o n o f t e x t u r e e l e m e n t s . H e n c e , i f f i g u r e – g r o u n d s e g r e g at i o n i s b as e d o n �-d e c o u p l i n g
ac r o s s c o n t o u r r e p r e s e n t at i o n s , o u r r e s u l t s s h o u l d n o t s t r o n g l y d e p e n d o n t h e l o c al c o d i n g
p r o p e r t i e s  o f  t h e  p ar t i c i p at i n g  n e u r al  p o p u l at i o n s .  T h i s  h as  n o t  b e e n  an al y s e d  t o  d at e .

H o w e v e r , s o m e i n d i r e c t h i n t s o n h o w n e u r o n s w i t h d i f f e r e n t o r i e n t at i o n p r e f e r e n c e
c o n t r i b u t e t o t h e e f f e c t s an al y s e d h e r e ar e g i v e n b y a r e c e n t w o r k i n w h i c h t h e s am e c o n t i n u -
o u s g r at i n g h as b e e n u s e d ( F r i e n an d E c k h o r n , 20 0 0 ) . �-, b u t n o t l o w -f r e q u e n c y M U A c o h e r -
e n c e i n V 1 o f aw ak e m o n k e y s i s s h o w n t o b e t h e s t r o n g e r t h e m o r e s i m i l ar t h e o r i e n t at i o n
p r e f e r e n c e s ar e , an d t h e b e t t e r t h e g r at i n g s t i m u l at e s t h e n e u r o n s ( w h i c h i s t h e c as e w h e n t h e
g r at i n g ’ s  o r i e n t at i o n  m at c h e s  t h at  o f  t h e  r e c e p t i v e  f i e l d s ) .  B u t  c o u p l i n g  i s  r e l i ab l y  p r e s e n t  e v e n
am o n g r e c o r d i n g p ai r s w i t h p e r p e n d i c u l ar o r i e n t at i o n p r e f e r e n c e s , i f t h e o r i e n t at i o n o f t h e
s t i m u l u s ac t i v at e s b o t h p o p u l at i o n s s i m u l t an e o u s l y . T h i s m e an s , p o s i t i o n s w i t h d i f f e r e n t o r i -
e n t at i o n p r e f e r e n c e s an d s u b o p t i m al m at c h t o t h e s t i m u l u s o r i e n t at i o n al s o p ar t i c i p at e r e l i ab l y
i n �-c o u p l i n g . T h e r e f o r e , i n o u r L F P r e c o r d i n g s t h e p o p u l at i o n s m at c h i n g t h e g r at i n g ’ s o r i e n -
t at i o n ar e l i k e l y t o h av e c o n t r i b u t e d t h e d o m i n an t c o m p o n e n t s t o t h e h i g h �-c o h e r e n c e d u r i n g
s t i m u l at i o n , w h i l e p o s i t i o n s w i t h s u b o p t i m al m at c h c o n t r i b u t e l e s s . H o w e v e r , p o p u l at i o n s n o t
p ar t i c i p at i n g i n t h i s t as k m ay c o n t am i n at e t h e L F P b y t h e i r u n r e l at e d c o m p o n e n t s o f m ai n -
t ai n e d ac t i v i t y w h i c h r e d u c e c o h e r e n c e n o n s p e c i f i c al l y . I n c o n c l u s i o n , t h e L F P c o h e r e n c e r e -
d u c t i o n i n o u r p r e s e n t i n v e s t i g at i o n i s a c o n s e r v at i v e m e as u r e , w h i c h m e an s w e w o u l d e x p e c t
h i g h e r c o h e r e n c e , an d c o r r e s p o n d i n g l y l ar g e r c o h e r e n c e r e d u c t i o n s , i f w e s e l e c t e d p ai r r e c o r d -
i n g s  w i t h  o r i e n t at i o n  p r e f e r e n c e s  m at c h i n g  t h at  o f  t h e  g r at i n g .  

W e w an t t o n o t e f o r t h e p r e s e n t w o r k t h at t h e o r i e n t at i o n o f t h e g r at i n g an d t h e p o s i -
t i o n s o f t h e r e c e p t i v e f i e l d s w e r e g e n e r al l y n o t c h an g e d w i t h c h an g e s f r o m o b j e c t t o c o n t i n u -
o u s b ac k g r o u n d p r e s e n t at i o n s w h i c h e n s u r e d t h at t h e s am e p o p u l at i o n s o f n e u r o n s c o n t r i b u t e
t o  c o h e r e n c e  w i t h  an d  w i t h o u t  i n t e r s e c t i o n  b y  t h e  c o n t o u r .
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2.4.8 C o n c l u s i o n s  a n d  p e r s p e c t i v e s
O u r e x p e r i m e n t al l o w s c o m p ar i s o n o f s e v e r al c o d i n g as p e c t s o f o b j e c t r e p r e s e n t at i o n i n m o n -
k e y V 1 i n p ar al l e l . C o n t o u r an d s u r f ac e s p e c i f i c m o d u l at i o n s o f s p i k e r at e an d �-c o h e r e n c e o f
L F P s h o w r e l i ab l e c h ar ac t e r i s t i c s ap p r o p r i at e f o r s u p p o r t i n g f i g u r e – g r o u n d s e g r e g at i o n , an d
t h u s , o b j e c t c o d i n g . T h e y p r o b ab l y r e f l e c t c o m p l e m e n t ar y m e c h an i s m s r at h e r t h an b e i n g r e -
d u n d an t . W h i l e s p i k e r at e e n h an c e m e n t at an o b j e c t ’ s s u r f ac e r e p r e s e n t at i o n i n V 1 i s m e an t t o
b e d r i v e n b y t o p -d o w n i n f l u e n c e s ( L am m e e t al . 1 9 9 8 ) , w e as s u m e t h at t h e d e c o u p l i n g e f f e c t s
am o n g r e p r e s e n t at i o n s o f b o t h s i d e s o f a c o n t o u r s h o w n b y u s i s a p r o p e r t y o f t h e l at e r al n e t -
w o r k i n V 1 . T h e p o t e n t i al c o n t r i b u t i o n s o f V 1 t o o b j e c t c o d i n g ar e s u r e l y n o t s u f f i c i e n t f o r
u n i q u e s c e n e s e g m e n t at i o n an d o b j e c t s p e c i f i c at i o n , p ar t i c u l ar l y f o r c o m p l e x s c e n e s c o n t ai n -
i n g m u l t i p l e o b j e c t s . A p p ar e n t l y , ad d i t i o n al v i s u al s t r u c t u r e s an d p o s s i b l y o t h e r m e c h an i s m s
ar e i n v o l v e d . I n ad d i t i o n , f u t u r e r e s e ar c h s h o u l d t e s t w h e t h e r r e d u c t i o n o f h i g h f r e q u e n c y c o -
h e r e n c e i s s p e c i f i c f o r a b r o ad v ar i e t y o f v i s u al s i t u at i o n s . A s f i g u r e – g r o u n d s e g r e g at i o n m ay
b e s u p p o r t e d b y at t e n t i o n al m e c h an i s m s as e ar l y as i n V 1 ( R o e l f s e m a e t al ., 1 9 9 8 ; V i d y as ag ar ,
1 9 9 8 ) , i t w o u l d b e i n t e r e s t i n g t o s t u d y t h e c o m b i n e d ac t i o n o f r at e e n h an c e m e n t at t h e s u r f ac e
r e p r e s e n t at i o n o f an at t e n d e d o b j e c t , as r e p o r t e d i n r e c e n t w o r k , an d t h e �-d e c o u p l i n g ac r o s s
i t s  c o n t o u r  r e p r e s e n t at i o n ,  as  o b s e r v e d  i n  o u r  i n v e s t i g at i o n .





3 D i c h o p t i c a l  R e c e p t i v e  F i e l d
C i n e m a t o g r a m

Simultaneous mapping of multiple binocular and both monocular
receptiv e fields under natural v ergence in aw ak e animals

To determine binocular as well as left and right eye classical receptive fields (CRF) simultane-
ously we ex tended the common reverse correlation techniq ue for mapping spatio-temporal
CRFs to binocular plus dichoptical stimulation with three independent stochastically j umping
spot stimuli presented in a modified W heatstone stereoscope (dichoptical receptive field cine-
matogram). To minimiz e vergence mis-alignment and vergence– accomodation mis-match,
when using the stereoscope with awak e monk eys,  we calibrated the setup by evaluating offsets
between monocular and binocular CRF positions at multiple recording sites (1 6 electrodes) in
parafoveal V 1 . W e were able to thereby reduce spatial incongruency between binocular and
left/ right eye stimulation to ~ 0 . 0 2 5 °  visual angle.  CRFs can be determined with the same algo-
rithm on the basis of single- or multiple-unit spik e activity (S U A , M U A ), or local field poteni-
als (L FP ). W e demonstrate effectiveness of the method in terms of short recording times with
measures of ocular dominance based on M U A and L FP recordings. D ue to the simultaneity of
monocular and binocular CRF determination and the precise positional calibration the method
is well suited to investigate left and right eye interaction in forming binocular CRFs during
normal binocular viewing in awak e animals.

The content of this chapter has been submitted for publication (Gail et al., 2002a).
P reliminary  results hav e been published as conference proceeding s (Gail et al., 2001 a).
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3.1 I n t r o d u c t i o n

S t e r e o v i s i o n i s an e s s e n t i al f e at u r e o f v i s u al p e r c e p t i o n . T h e i n t e r ac t i o n o f n e u r o n al ac t i v a-
t i o n s v i a t h e l e f t an d r i g h t e y e i n c o n s t i t u t i n g c o r t i c al b i n o c u l ar r e c e p t i v e f i e l d s p l ay s a k e y
r o l e i n d e c i p h e r i n g t h e n e u r o n al b as i s o f s t e r e o v i s i o n . C h ar ac t e r i z at i o n o f t h e c l as s i c al r e c e p -
t i v e f i e l d s (CRF) w i t h r e s p e c t t o o c u l ar d o m i n an c e (M ac y e t al . , 1 9 8 2 ; L e V ay an d V o i g t ,
1 9 8 8 ) an d d i s p ar i t y s e l e c t i v i t y (L e V ay an d V o i g t , 1 9 8 8 ; P o g g i o e t al . , 1 9 8 8 ; P o g g i o , 1 9 9 5 ;
C u m m i n g an d P ar k e r , 1 9 9 7 ) an d i t s f u n c t i o n al c o r t i c al o r g an i z at i o n ar e i m p o r t an t i s s u e s i n
t h i s c o n t e x t . B e y o n d t h i s , s p at i o -t e m p o r al i n t e r ac t i o n o f l e f t an d r i g h t e y e m o n o c u l ar C R F s i n
f o r m i n g b i n o c u l ar C R F s g ai n s i m p o r t an t i n s i g h t i n t o t h e m e c h an i s m s o f s t e r e o v i s i o n (F r e e -
m an an d O h z aw a, 1 9 9 0 ; A n z ai e t al . ,1 9 9 9 a-c ; L i v i n g s t o n e an d T s ao , 1 9 9 9 ; P r i n c e e t al . ,
2 0 0 2 a,b ). E s p e c i al l y f o r t h e t as k o f an al y s i n g t h e i n t e r ac t i o n o f m o n o c u l ar C R F s d i c h o p t i c al
s t i m u l at i o n w i t h c o r r e c t e y e v e r g e n c e al i g n m e n t an d v e r g e n c e –ac c o m o d at i o n m at c h ar e d e s i r -
ab l e .

D i c h o p t i c a l s t i m u l a t i o n . T w o d i f f e r e n t k i n d s o f d i c h o p t i c al s t i m u l at o r s ar e c o m m o n l y u s e d
t o r e al i z e c o n t r o l l ab l e s t e r e o v i s i o n i n n e u r o p h y s i o l o g i c al s e t u p s . Shutter s y s tem s u s e t i m e -
m u l t i p l e x e d v i s u al s t i m u l at i o n v i a a s i n g l e o p t i c al t r ac k w i t h s w i t c h i n g s t i m u l i al t e r n at e l y
v i e w e d b y e ac h e y e b y o c c l u s i o n o f t h e o t h e r . A l t e r n at i v e l y , s tereo s c o p es s t i m u l at e t h e e y e s
s i m u l t an e o u s l y v i a s e p ar at e o p t i c al t r ac k s w i t h t w o p i c t u r e s i n d e p e n d e n t l y v i e w e d , f o r e x am -
p l e , v i a t w o m i r r o r s i n f r o n t o f e ac h e y e (W h e at s t o n e ). S h u t t e r s y s t e m s h av e t h e ad v an t ag e t o
al l o w n at u r al e y e v e r g e n c e w i t h ap p r o p r i at e ac c o m o d at i o n  – at l e as t i n t h e z e r o p ar al l ax  / d i s -
p ar i t y c o n d i t i o n  – w i t h o u t an y s p e c i al e f f o r t , s i n c e l e f t an d r i g h t e y e s t i m u l i s h ar e t h e s am e l o -
c at i o n . H o w e v e r , t i m e -m u l t i p l e x i n g o f t h e s t i m u l i m ak e s r e al s i m u l t an e i t y i m p o s s i b l e an d
p e r c e p t u al l y r e l i e s o n f l i c k e r f u s i o n i n s t e ad . T e c h n i c al l y t h i s r e d u c e s t h e m ax i m al av ai l ab l e
f r am e r at e t o h al f i t s v al u e . B e s i d e s , p e r c e p t u al c r o s s t al k b e t w e e n t h e s w i t c h e d i m ag e s ( g ho s t-
i n g ) d u e t o s l o w m o n i t o r l u m i n an c e d e c ay ( a f terg l o w ) o r i n c o m p l e t e s h u t t e r o c c l u s i o n c an n o t
f u l l y b e av o i d e d . T h e s am e g h o s t i n g p r o b l e m h o l d s f o r a n a g l y p hi c s tereo i m a g i n g , w h e r e d i -
c h o p t i c al  s t i m u l at i o n  i s  r e al i z e d  b y  e y e -s p e c i f i c  c o l o r -f i l t e r i n g  o f  s t i m u l i  c o m p o s e d  o f  t w o  d i f -
f e r e n t c o l o r s . W h e at s t o n e -l i k e s t e r e o s c o p e s d o n o t s u f f e r f r o m t h i s r e s t r i c t i o n s b u t r e q u i r e p r e -
c i s e ad j u s t m e n t s o f e i t h e r t h e e y e s o r t h e m i r r o r s  / s c r e e n s t o al l o w c o n g r u e n t v i e w o f t h e d i s -
t i n c t l e f t  / r i g h t e y e s t i m u l i . W i t h an ae s t h e t i z e d an i m al s e y e v e r g e n c e i n p r i n c i p l e c an p as s i v e l y
b e ad j u s t e d b y t h e e x p e r i m e n t e r w i t h an o p h t h al m o s c o p e an d m i s s -ac c o m o d at i o n c an b e c o r -
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r e c t e d b y ap p r o p r i at e l e n s e s . P r ac t i c al l y t h o u g h , t h e v e r g e n c e al i g n m e n t i s h ar d t o k e e p an d
t h e p r e c i s i o n o f t h i s p r o c e d u r e i s u n k o w n . W i t h h e al t h y aw ak e an i m al s o r h u m an s u b j e c t s
s t i m u l u s c o n g r u e n c e i s ac t i v e l y f o r c e d b y t h e v i s u al s y s t e m t h r o u g h ad j u s t m e n t o f t h e e y e v e r -
g e n c e , g i v e n t h at t h e l e f t  / r i g h t e y e s t i m u l i ar e i n p r i n c i p l e f u s e ab l e an d n o t t o o f ar m i s -
al i g n e d . H o w e v e r , i n a s t e r e o s c o p i c s e t u p w h i c h i s n o t ad e q u at e l y c al i b r at e d , e y e v e r g e n c e
m ay n o t r e p r e s e n t t h e s am e s t at e as d u r i n g n o r m al b i n o c u l ar v i s i o n an d m ay n o t f i t t o t h e c u r -
r e n t e y e ac c o m o d at i o n . T h i s i s e s p e c i al l y c r i t i c al s i n c e i t i s u n c l e ar i n h o w f ar v e r g e n c e
an d  / o r f i x at i o n d i s p ar i t y i n f l u e n c e s c o r t i c al d i s p ar i t y t u n i n g (T r o t t e r e t al ., 19 9 6 ; C u m m i n g
an d P ar k e r , 19 9 9 ). I n ad d i t i o n , w h e n u s i n g i n c o n g r u e n t l e f t an d r i g h t s t i m u l i , as i s t h e c as e i n
b i n o c u l ar  r i v al r y  p ar ad i g m s , e y e  v e r g e n c e  w i l l  n o t  au t o m at i c al l y  ad j u s t  u n l e s s  u s i n g  s t r o n g  ad -
d i t i o n al v e r g e n c e f o r c i n g s t i m u l i t o al l o w t h e v i s u al s y s t e m t o s o l v e t h e s t e r e o c o r r e s p o n d e n c e
p r o b l e m . T h e r e f o r e , an as g o o d as p o s s i b l e c al i b r at i o n o f o p t i c al p at h w ay s i n s t e r e o s c o p i c s e t -
u p s i s d e s i r ab l e t o al l o w ad e q u at e v e r g e n c e an d t o m i n i m i z e v e r g e n c e -ac c o m o d at i o n m i s -
m at c h . I n p r i n c i p l e t h i s i s a d e t e r m i n i s t i c g e o m e t r i c al p r o b l e m , g i v e n t h at t h e ab s o l u t e e y e p o -
s i t i o n s r e l at i v e t o t h e s t e r e o s c o p i c s e t u p ar e p r e c i s e l y k n o w n . T h i s , h o w e v e r , i s n o t al w ay s
p r ac t i c ab l e , e s p e c i al l y  i n  e x p e r i m e n t s  w i t h  aw ak e  an i m al s .

Our s e t up . W e t h e r e f o r e d e v e l o p e d a s t e r e o s c o p i c s t i m u l at i o n s e t u p c o m b i n e d w i t h a C R F
m ap p i n g  t e c h n i q u e  s u i t ab l e  f o r  t w o  p u r p o s e s . F i r s t l y , c al i b r at i n g  t h e  s t e r e o s c o p i c  s e t u p  onl i ne ,
w i t h t h e an i m al i n t h e ac u t e r e c o r d i n g p o s i t i o n , v i a b i n o c u l ar an d l e f t  / r i g h t e y e m o n o c u l ar
C R F m ap p i n g t o al l o w d i c h o p t i c al s t i m u l at i o n w i t h as g o o d as p o s s i b l e s t i m u l u s c o n g r u e n c e .
T h e l e f t an d r i g h t s t i m u l at i o n s c r e e n s ar e t h e r e b y al i g n e d r e l at i v e t o a t h i r d , b i n o c u l ar l y
v i e w e d s c r e e n (F i g . 3.1A ). T h i s g u ar an t e e s ap p r o p r i at e v e r g e n c e an d ac c o m o d at i o n . I n t h i s
s e n s e t h e s e t u p c o m b i n e s t h e ad v an t ag e s o f s h u t t e r  / an ag l y p h i c s y t e m s w i t h t h o s e o f c l as s i c al
s t e r e o s c o p e s . S e c o n d l y , t h e m ap p i n g t e c h n i q u e al l o w s i n v e s t i g at i o n o f l e f t  / r i g h t m o n o c u l ar
i n t e r ac t i o n i n f o r m at i o n o f b i n o c u l ar C R F s (an ae s t h e t i z e d c at : A n z ai e t al .,19 9 9 a,b ; aw ak e
m o n k e y : L i v i n g s t o n e an d T s ao , 19 9 9 ; P r i n c e e t al ., 2 0 0 2 a-c ). W i t h t h e c al i b r at e d s e t u p t h i s
c an b e d o n e i n aw ak e an i m al s u n d e r na t u r a l b i n o c u l ar v i e w i n g c o n d i t i o n s , w h e r e b o t h m o -
n o c u l ar  C R F s  an d  t h e  c o r r e s p o n d i n g  b i n o c u l ar  C R F s  ar e  c h ar ac t e r i z e d  at  t h e  s am e  t i m e .

T h e d i c h o p t i c al C R F m ap p i n g (D C R F ) t e c h n i q u e i s b as e d o n a s p ar s e n o i s e r e v e r s e
c o r r e l at i o n m e t h o d (R F -c i n e m at o g r am : E c k h o r n e t al ., 19 9 3b ). I n t h e D C R F b i n o c u l ar an d
l e f t  / r i g h t e y e r e c e p t i v e f i e l d s ar e m ap p e d s i m u l t an e o u s l y b y m e an s o f i n d e p e n d e n t s t i m u l u s
f u n c t i o n s o n e ac h s c r e e n an d s u c c e s s i v e c o r r e l at i o n o f e ac h s t i m u l u s f u n c t i o n w i t h t h e n e u -
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r o n al r e s p o n s e (c f . F r e e m an an d O h z aw a (1 990 ) f o r a p u r e d i c h o p t i c al v e r s i o n ). S i m u l t an e i t y
r e d u c e s r e c o r d i n g t i m e f o r t h e m ap p i n g p r o c e d u r e an d av o i d s p r o b l e m s w i t h i n s t at i o n ar i t y i n
t h e r e c o r d e d d at a. I n ad d i t i o n , l e f t / r i g h t e y e i n t e r ac t i o n c an b e i n v e s t i g at e d w h i l e b o t h e y e s ar e
e q u i v al e n t l y s t i m u l at e d . T h e m e t h o d c an b e ap p l i e d t o v ar i o u s t y p e s o f n e u r o n al s i g n al s : w e
ap p l i e d i t t o s i n g l e u n i t ac t i v i t y (S U A ), m u l t i p l e u n i t ac t i v i t y (M U A ) an d l o c al f i e l d p o t e n t i al s
(L F P ; s e e al s o L o h m an n e t al . , 1 988). W e w i l l p r e s e n t C R F e v al u at i o n i n c l u d i n g o c u l ar d o m i -
n an c e m e as u r e s o f m u l t i -c h an n e l r e c o r d i n g s (1 6 e l e c t r o d e s ) i n s u p r ag r an u l ar l ay e r s o f p r i m ar y
v i s u al  c o r t e x  V 1  o f  aw ak e  m o n k e y .

3.2 M e t h o d s

3.2.1 A n i m a l  p r e p a r a t i o n  a n d  r e c o r d i n g
T w o m al e r h e s u s m o n k e y s (M ac ac a m u l at t a) ag e d 9 an d 1 4 w e r e u s e d f o r r e c o r d i n g e x p e r i -
m e n t s . A l l p r o c e d u r e s w e r e c ar r i e d o u t i n ac c o r d an c e w i t h G e r m an l aw s o f an i m al m ai n t e -
n an c e an d e x p e r i m e n t at i o n an d t h e g u i d e l i n e s p u b l i s h e d i n t h e N I H Guide f o r t h e C a r e a n d
U s e o f L a b o r a t o r y A n im a l s (N I H p u b l i c at i o n n o . 86 – 2 3, r e v i s e d 1 987 ). S h o r t l y b e f o r e t h e e x -
p e r i m e n t al s e s s i o n s a p l as t i c c h am b e r o f 1 0  m m o . d . w as i m p l an t e d u n d e r d e e p b ar b i t u r at e an -
ae s t h e s i a t o g i v e ac c e s s t o p r i m ar y v i s u al c o r t e x (V 1 ) t h r o u g h t h e i n t ac t d u r a. S t ai n l e s s s t e e l
h e ad -p o s t s f o r p ai n l e s s h e ad f i x at i o n d u r i n g r e c o r d i n g s e s s i o n s h ad b e e n i m p l an t e d i n t h e
s am e  w ay  y e ar s  b e f o r e .

I n e ac h r e c o r d i n g s e s s i o n u p t o 1 6 q u ar t z -i s o l at e d , p l at i n u m -t u n g s t e n f i b e r -m i c r o e l e c -
t r o d e s w e r e i n d i v i d u al l y ad v an c e d i n t o t h e c o r t e x u n d e r ac u s t i c al an d o p t i c al c o n t r o l o f t h e r e -
c o r d e d s i g n al s (E c k h o r n an d T h o m as , 1 993). T h e e l e c t r o d e s w e r e ar r an g e d i n a r e g u l ar 4 ��4
ar r ay w i t h 7 5 0  µ m p i t c h . T w o t y p e s o f s i g n al s w e r e r e t ai n e d f r o m t h e r aw b r o ad -b an d s i g n al
(1  H z t o 1 0  k H z ). M u l t i p l e u n i t ac t i v i t y (MUA) w as e x t r ac t e d b y b an d -p as s i n g (1 – 1 0  k H z ;
1 8 d b / o c t ), f u l l -w av e r e c t i f i c at i o n an d s u b s e q u e n t l o w -p as s f i l t e r i n g (1 40  H z ; 1 8 d b / o c t ). T h e
m e an  M U A  l e v e l  d u r i n g  p r e s t i m u l u s  r e c o r d i n g  (b l an k  g r e y  s c r e e n  w i t h  f i x at i o n  s p o t ) w as  s u b -
t r ac t e d f r o m t h e f o l l o w i n g r e s p o n s e e p o c h s . S e c o n d , l o c al f i e l d p o t e n t i al s (L F P ) w e r e o b -
t ai n e d b y b an d -p as s i n g (1 – 1 2 0  H z ; 1 8 d b / o c t ). B o t h an al o g s i g n al s (M U A , L F P ) w e r e s am p l e d
at  a r at e  o f  5 0 0  H z .
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3.2.2 S t e r e o s c o p i c  s e t u p
W e u s e d a m o d i f i e d W h e at s t o n e s t e r e o s c o p e f o r d i c h o p t i c al an d s i m u l t an e o u s b i n o c u l ar
s t i m u l at i o n s u i t ab l e f o r h u m an an d n o n -h u m an s u b j e c t s ( F i g . 3.1 A ). I n ad d i t i o n t o t h e i n d e -
p e n d e n t l e f t an d r i g h t e y e s t i m u l at i o n i n t h e c l as s i c al s e t u p , a t h i r d s t i m u l at i o n s c r e e n i s u s e d
f o r b i n o c u l ar s t i m u l at i o n . V i s i b i l i t y o f t h i s s c r e e n i s r e al i z e d b y r e p l ac i n g t h e r e f l e c t i n g m i r -
r o r s o f t h e c l as s i c al s e t u p w i t h b e am s p l i t t e r s ( s e m i -t r an s p ar e n t m i r r o r s ). E ac h e y e ’ s v i s u al
s t i m u l u s t h e n c o n s i s t s o f a s u p e r p o s i t i o n o f t h e r e s p e c t i v e l at e r al an d t h e c e n t r al s c r e e n i m -
ag e s . S i n c e w e i n v e n t e d t h i s s e t u p f o r a d i f f e r e n t p u r p o s e , t h e b e am s p l i t t e r s i n o u r s e t u p d o
n o t m at c h s t i m u l u s l u m i n an c e al o n g t h e c e n t r al an d l at e r al o p t i c al p at h . T h i s m e an s , f o r e ac h
e y e t h e m ax i m al l u m i n an c e o f a m o n o c u l ar l y v i e w e d l at e r al s t i m u l u s ( 5 4  c d / m 2) i s t w i c e as
h i g h as o f t h e b i n o c u l ar l y v i e w e d c e n t r al s t i m u l u s . A p ar t f r o m t h i s , b r i g h t n e s s an d c o n t r as t
s e t t i n g s o f e ac h s c r e e n w e r e ad j u s t e d t o y i e l d an o p t i m al m at c h i n l u m i n an c e p r o f i l e s f o r t h e

Figure 3 . 1 Dichoptical s e tu p an d pr e -calib r ation . A :  M od if ie d W he ats ton e -s te r e os cope f or s im u ltan e ou s b in ocu -
lar  (ce n tr al s cr e e n ) an d  d ichoptical (le f t / r ig ht) v is u al s tim u lation  v ia s e m i-tr an s par e n t m ir r or s  (b e am  s plitte r s ).  B ,
C :  P r e -calib r ation pr oce d u r e . I n e ach tr ial the f ix ation s pot is pr e s e n te d on the ce n tr al s cr e e n f or the 1st s e con d ,
the n  s w itche s  to e ithe r  of  the  late r al s cr e e n s  f or  ab ou t an othe r  s e con d  b e f or e  d im m in g  af te r  a r an d om  in te r v al (B ).
T he m on k e y s ' g az e d ir e ction is m on itor e d w ith an in f r a-r e d e y e -tr ack in g s y s te m (2 2 5  H z ) calib r ate d on ce n tr al
s cr e e n coor d in ate s . Chan g e s in g az e d ir e ction �g d u e to in con g r u e n t s cr e e n alig n m e n t (C le f t) ar e calcu late d
f r om the e y e pos ition s ig n al w ith 2 0 0  m s late n cy (T) af te r s w itchin g of the f ix ation s pot (C m id d le ; gx s how n
on ly ). T he s cr e e n coor d in ate s of the late r al s cr e e n cu r r e n tly on d u ty ar e r e -calib r ate d tr ial-b y -tr ial w ith a con tr ol-
loop am plif ication  of  – 1/3  (C r ig ht).
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g r e y s c al e i n u s e . T h e s c r e e n s c o v e r e d 1 8 . 2 °  ��1 3. 6 ° ( r e s o l u t i o n : 8 00 ��6 00 p i x e l , d i s t an c e :
1 2 5 c m )  o f  t h e  s u b j e c t s ’  v i s u al  f i e l d .

E ac h s c r e e n i s d r i v e n b y a s e p ar at e P C b u t w i t h i d e n t i c al g r ap h i c s b o ar d s s y n c h r o n i z e d
at 9 8  H z f r am e r at e . A l l 3 g r ap h i c b o ar d s s h ar e t h e s am e q u ar t z c l o c k s i g n al o f t h e c e n t r al
s t i m u l at i o n P C , i . e . , t h e o r i g i n al q u ar t z o f t h e l at e r al g r ap h i c b o ar d s i s r e m o v e d . T o s y n c h r o -
n i z e v i d e o r e f r e s h t h e v e r t i c al s y n c h r o n i z at i o n t r i g g e r ( V S Y N C ) o f t h e c e n t r al g r ap h i c s b o ar d
i s aw ai t e d b y t h e l at e r al g r ap h i c s b o ar d s o n c e at t h e b e g i n n i n g o f t h e s t i m u l at i o n p r o t o c o l .
W e l l -f u n c t i o n i n g o f t h i s p r o c e d u r e w as s u p e r v i s e d b y c o m p ar i n g t h e o u t p u t c u r r e n t s o f p h o t o -
d i o d e s l o c at e d at c o r r e s p o n d i n g p o s i t i o n s o f al l t h r e e s c r e e n s . S t i m u l at i o n p r o t o c o l s o f t h e
t h r e e P C s ar e c o -o r d i n at e d i n r e al t i m e v i a u s e r -d e f i n e d p ar al l e l p o r t c o m m u n i c at i o n . W h e n
u s i n g g r e y s c al e s t i m u l i e x c l u s i v e l y , t h e t e c h n i c al e f f o r t f o r s y n c h r o n i z i n g v i d e o r e f r e s h o n d i f -
f e r e n t s c r e e n s c o u l d b e r e d u c e d b y u s i n g a c o l o u r -s p l i t t e d R G B s i g n al o f a s i n g l e g r ap h i c s
b o ar d  ( P r i n c e  e t  al . ,  2 002 b ) .

3.2.3 P o s i t i o n a l  c a l i b r a t i o n
A i m o f t h e c al i b r at i o n p r o c e d u r e w as t o al i g n e ac h l at e r al s t i m u l at i o n s c r e e n t o b e c o n g r u e n t
w i t h t h e c e n t r al s c r e e n . T h i s e l i m i n at e s v e r t i c al d i s p ar i t y b e t w e e n l e f t an d r i g h t an d ad j u s t s
h o r i z o n t al d i s p ar i t y t o f i t o c u l ar ac c o m o d at i o n f o r t h e d i s t an c e o f t h e c e n t r al s c r e e n , w h e r e t h e
b e h av i o u r al l y r e l e v an t f i x at i o n s p o t i s p r e s e n t e d . P o s i t i o n al c al i b r at i o n i s p e r f o r m e d i n t w o
s t e p s . T h e f i r s t s t e p i s a p r e -c al i b r at i o n b as e d o n a 3-s c r e e n f i x at i o n t as k w i t h g az e c o n t r o l .
T h e s e c o n d s t e p i s b as e d o n t h e al i g n m e n t o f i n d e p e n d e n t l y m e as u r e d b i n o c u l ar an d m o n o c u -
l ar l e f t  / r i g h t e y e c l as s i c al r e c e p t i v e f i e l d s ( D C R F m ap p i n g ) . T h e f i r s t s t e p i s p e r f o r m e d t o
m i n i m i z e t h e t o -b e -s c an n e d ar e a i n t h e s e c o n d s t e p , t h e r e b y o p t i m i s i n g s p at i al r e s o l u t i o n an d
h e n c e p r e c i s i o n o f t h e p o s i t i o n al c al i b r at i o n b as e d o n t h e C R F m ap p i n g . A l t e r n at i v e l y , t h e
D C R F -c al i b r at i o n  c o u l d  b e  p e r f o r m e d  r e p e at e d l y  w i t h  s u c c e s s i v e l y  ad ap t e d  p ar am e t e r s .

I n t h e p r e -c al i b r at i o n t as k t h e m o n k e y s h ad t o f i x at e a s m al l s p o t ( 0. 1 ° ) an d i n d i c at e i t s
d i m m i n g b y l e v e r r e l e as e . D u r i n g t h e t r i al t h e f i x at i o n s p o t s w i t c h e s f r o m t h e c e n t r al s c r e e n t o
t h e c o r r e s p o n d i n g s c r e e n c o o r d i n at e o f o n e o f t h e l at e r al s c r e e n s ( F i g .  3. 1 B ) . W h e n t h e s c r e e n s
ar e m i s -al i g n e d t h i s r e s u l t s i n a c h an g e o f g az e d i r e c t i o n , w h i c h i s m o n i t o r e d w i t h a 2 2 5 H z
i n f r a-r e d C C D c am e r a s y s t e m ( T h o m as R e c o r d i n g , G e r m an y ) . A v e r ag e g az e o f f s e t s �g b e -
t w e e n s t i m u l at i o n v i a c e n t r al an d l at e r al s c r e e n ar e e v al u at e d at t h e e n d o f e ac h t r i al , an d t h e
s c r e e n c o o r d i n at e s o f t h e l at e r al s c r e e n t h at h as c u r r e n t l y b e e n o n d u t y i s e l e c t r o n i c al l y c o r -
r e c t e d b y a f ac t o r o f – 0. 3�g ( F i g .  3. 1 C ) . T h e c o n t r o l l o o p f e e d b ac k am p l i f i c at i o n o f – 0. 3 i s
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e m p i r i c al l y c h o o s e n t o o p t i m i z e c o n v e r g e n c e o f t h e p r o c e d u r e w i t h t h e g i v e n i n ac c u r ac y o f
t h e m o n k e y ' s g az e d i r e c t i o n ( c f . R e s u l t s ) an d i t s d e t e r m i n at i o n ( 0 .0 5 ° ; N i e s s i n g , 1 9 9 9 ) ,
r e s p e c t i v e l y . T h e p r o c e s s i s au t o -t e r m i n at e d af t e r t h e ab s o l u t e r ad i al g az e o f f s e t u n d e r -w e n t a
l i m i t  v al u e  o f  	�0 .25  d e g  1 0  t i m e s  i n  c o n s e c u t i o n  f o r  e ac h  s i d e .

F o r  t h e  C R F -b as e d  c al i b r at i o n  w e  c al c u l at e d  t h e  r e m ai n i n g  s c r e e n  m i s -al i g n m e n t s  f r o m
t h e av e r ag e o f f s e t b e t w e e n C R F c e n t r e s w h e n d e t e r m i n e d b i n o c u l ar l y v e r s u s m o n o c u l ar l y f o r
e ac h s i d e ( f o r d e t e r m i n i n g an d p ar am e t e r i z i n g C R F s w i t h t h e D C R F -m e t h o d s e e b e l o w ) . T h i s
i s an ad v an c e d v e r s i o n o f t h e reference-cell m et h o d ( H u b e l an d W i e s e l , 1 9 7 0 ; F e r s t e r , 1 9 8 1 ;
A n z ai e t al ., 1 9 9 9 a) . I t w o u l d b e d e f i c i e n t t o r e l y o n an i n d i v i d u al s i n g l e c e l l C R F as r e f e r e n c e
f o r c al i b r at i o n s i n c e d i s p ar i t y t u n i n g o f i n d i v i d u al n e u r o n s i s p ar t l y f o r m e d b y l e f t an d r i g h t
e y e C R F s w i t h p o s i t i o n al o f f s e t , an d p ar t l y w i t h p h as e -s h i f t e d C R F p r o f i l e s ( f o r m o s t r e c e n t
w o r k s o n t h i s i s s u e : A n z ai e t al ., 1 9 9 9 a; P r i n c e e t al ., 20 0 2a) . G i v e n t h e d i s p ar i t y t u n i n g o f t h e
n e u r o n i n c o n s i d e r at i o n i s b as e d o n m o n o c u l ar C R F s s h i f t e d i n p o s i t i o n t o o n e an o t h e r , w e
w o u l d e r r o n e o u s l y i n t r o d u c e t h e d i s p ar i t y p r e f e r e n c e o f t h i s p ar t i c u l ar n e u r o n i n t h e w h o l e
s e t u p . E v e n M U A o f a s i n g l e c h an n e l w o u l d f ai l t o o v e r c o m e t h i s p r o b l e m , i f n e u r o n s w i t h
s i m i l ar d i s p ar i t y p r e f e r e n c e ar e l o c al l y c l u s t e r e d an d t h e d i s p ar i t y m e c h an i s m i s b as e d o n a
p o s i t i o n al s h i f t . H o w e v e r t h i s c l u s t e r i n g s e e m s t o b e o n l y w e ak l y t h e c as e i n m o n k e y V 1
( L e V ay an d V o i g t , 1 9 8 8 ; P r i n c e e t al ., 20 0 2b ) . T o o b t ai n h i g h e r s e c u r i t y ag ai n s t b i as aw ay
f r o m z e r o d i s p ar i t y c al i b r at i o n , w e u s e d t h e av e r ag e o f f s e t o f al l av ai l ab l e M U A C R F c e n t r e s
f r o m s i m u l t an e o u s r e c o r d i n g s o f u p t o 1 6 e l e c t r o d e s ( p i t c h 0 .7 5 m m ) . B o t h , t h e l e f t an d t h e
r i g h t s c r e e n ar e c al i b r at e d r e l at i v e l y t o t h e c e n t r al s c r e e n , n o t e x p l i c i t l y w i t h r e s p e c t t o e ac h
o t h e r .

T h e C R F s h av e t o s at i s f y c e r t ai n c r i t e r i a t o b e t ak e n i n t o c o n s i d e r at i o n f o r t h e c al i b r a-
t i o n  p r o c e d u r e ,  i n c l u d i n g  a s u f f i c i e n t  s i g n al -t o -n o i s e  r at i o  ( SNR; c f . b e l o w ) .

3.2.4 R e c e p t i v e  f i e l d  m a p p i n g
T h e p r o c e d u r e an d t h e o r e t i c al b ac k g r o u n d o f t h e s t an d ar d b ac k w ar d av e r ag i n g p r o c e d u r e f o r
C R F s w i t h s i n g l e s p o t s t i m u l i i s p o r t r ay e d i n m o r e d e t ai l i n E c k h o r n e t al . ( 1 9 9 3) . W e u s e d a
s i m p l i f i e d an d f u l l y c o m p u t e r i z e d v e r s i o n o f t h i s m e t h o d ( F i g . 3.2; f o r m al d e s c r i p t i o n s e e A p -
p e n d i x ) . S t i m u l i ar e g e n e r at e d P C -b as e d o n a C R T an d c o n s i s t e d o f s m al l b r i g h t s p o t s w i t h
G au s s i an l u m i n an c e d i s t r i b u t i o n . S t i m u l i ar e r an d o m i z e d o n l y w i t h r e s p e c t t o t h e i r s u c c e s s i v e
p o s i t i o n s i n s p ac e w i t h i n a 1 6  ��1 6 h e x ag o n al g r i d w i t h e q u al p r o b ab i l i t y o f o c c u r r e n c e at e ac h
g r i d n o d e . O t h e r w i s e t h e s p o t s ar e ad ap t e d i n s i z e t o t h e e x p e c t e d C R F s i z e ( ~ 1 / 2 d i am e t e r o f
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v i s i b l e p at c h s i z e f o r an al y s i s o f C R F p o s i t i o n , n o t s u b -s t r u c t u r e s ) an d i n d w e l l t i m e ( 3 v i d e o
f r am e s  =30 . 6  m s ) t o m i n i m i z e t o t al r e c o r d i n g t i m e ag ai n s t t h e b ac k g r o u n d o f a d w e l l t i m e v e r -
s u s s t i m u l u s r e p e t i t i o n t r ad e -o f f ( S c h r ö d e r , 1 9 9 6 ) . T o al l o w an al y s i s o f t i m e - an d am p l i t u d e -
c o n t i n u o u s s i g n al s l i k e L F P an d M U A ( i n t h e f o r m o f a t i m e -c o n t i n u o u s s p i k e d e n s i t i y e s t i -
m at i o n ) w e ap p l i e d forward s t i m u l u s – r e s p o n s e c o r r e l at i o n ( L o h m an n e t al . , 1 9 8 8 ) i n s t e ad o f
r e v e r s e  c o r r e l at i o n  ( s p i k e -t r i g g e r e d  av e r ag i n g ) .

3.2.5 D i c h o p t i c a l  r e c e p t i v e  f i e l d  c i n e m a t o g r a m
T h e d i c h o p t i c al e x t e n s i o n o f t h e R F -c i n e m at o g r am t e c h n i q u e w o r k s w i t h t h r e e s t i m u l u s s e -
q u e n c e s r u n n i n g i n p ar al l e l b u t i n d e p e n d e n t l y at c o n g r u e n t s c an n i n g ar e as o n t h e t h r e e s t i m u -
l at i o n s c r e e n s . T h i s c o u l d b e i n t e r p r e t e d as e x p an d i n g t h e s t i m u l u s d i m e n s i o n al i t y b y t h e f ac -
t o r s t i m u l at i on p at h way c o n s i s t i n g o f t h r e e v al u e s : b i n o c u l ar , l e f t o r r i g h t m o n o c u l ar . B u t t o
s av e r e c o r d i n g t i m e , t h e p at h w ay p ar am e t e r i s n o t r an d o m i z e d l i k e t h e s p o t p o s i t i o n . I n s t e ad ,
al l t h r e e p at h w ay s ar e s t i m u l at e d s i m u l t an e o u s l y i n e ac h s t i m u l at i o n t i m e s t e p , o n l y t h at t h e
s e q u e n c e s o f s p o t p o s i t i o n s am o n g t h e p at h w ay s ar e i n d e p e n d e n t f r o m e ac h o t h e r ( F i g .  3. 3A ) .
T h i s m e an s , at e v e r y p o i n t i n t i m e t h e r e ar e t h r e e s p o t s p h y s i c al l y p r e s e n t , o n e v i e w e d b i n o c u -
l ar l y , t h e s e c o n d t h r o u g h t h e l e f t , an d t h e t h i r d t h r o u g h t h e r i g h t e y e o n l y . E ac h s p o t o c c u p i e s
a r an d o m p o s i t i o n w i t h i n t h e s c an n e d ar e a. T h e s t i m u l u s f u n c t i o n s at c o n g r u e n t p o s i t i o n s b u t
d i f f e r e n t p at h w ay s ar e i n t h e s am e w ay s t at i s t i c al l y i n d e p e n d e n t as s t i m u l u s f u n c t i o n s at d i f -
f e r e n t p o s i t i o n s w i t h i n e ac h s i n g l e p at h w ay . E v al u at i o n o f t h e D R F C t h e r e f o r e p r ac t i c al l y
m e an s c al c u l at i n g s t i m u l u s – r e s p o n s e c o r r e l at i o n s f o r t h r e e t i m e s m o r e s t i m u l u s p o s i t i o n s , o n e
t h i r d o f b e l o n g i n g t o e ac h o f t h e t h r e e p at h w ay s ( F i g .  3. 3B ) . F o r e ac h p at h w ay a s p at i o -t e m p o -

Figure 3 . 2 RF-cinematogram. A :  I n th e comp u teriz ed v ers ion of th e RF-cinematogram (E ck h orn et al ., 19 9 3) a
b righ t s p ot is s u cces s iv el y p res ented at rand om p os itions of a 2 -d imens ional v irtu al s timu l ation grid f or th e d w el l
time of 3 v id eo f rames (30 .6  ms ). For th e d ata p res ented h ere a 1-f rame (10 .2  ms ) d el ay w as ins erted b etw een
s u cces s iv e s p ot p res entations (not s h ow n). Th e monk ey h as to p erf orm a f ix ation tas k on a s mal l green s p ot.
B :  A t each grid nod e (n,  m) th e time cou rs e of s timu l u s ons ets Tn,m(t) rep res ents th e time of ap p earence of th e
s p ot at th is nod e. (N ote th at th e f req u ency of ap p earence of th e s p ot at a s ingl e nod e in real d ata is more s el d om
th an in th e giv en s ch ematic d ata). Th e p h y s ical s timu l u s f u nction Sn,m(t) at th is l ocation is giv en b y th e conv o-
l u tion of th is time cou rs e w ith th e temp oral l u minance p rof il e of a s ingl e s p ot (cf . A p p end ix ). Th e neu ronal
res p ons e f u nction R(t) is correl ated w ith th e time cou rs e of s timu l u s ons ets at each grid nod e to giv e a time-
d ep end ent RF raw map RFnm(�) (B l ow er). A p p earence of th e s p ot w ith in th e RF area (n,  m) y iel d s h igh p os itiv e
cros s -correl ation v al u es (B l ef t), w h il e s timu l ation at ou ts id e RF p os itions (n' ,  m' ) res u l ts in no s timu l u s -res p ons e
correl ation (B righ t). C :  K eep ing th e l atency inf ormation of th e cros s -correl ation f u nctions y iel d s s p atio-temp oral
RF p rop erties (RF-cinematogram; C righ t). For th e p u rp os e of th is s tu d y RF map s w ere av eraged ov er th e p eak
ep och of th e cros s -correl ation f u nction and s p atial l y interp ol ated to ex tract RF p os ition (C l ef t; f or d etail s s ee
M eth od s ). A l l d ata s h ow n is b as ed on mu l ti-u nit activ ity (M U A ) of a s ingl e ch annel . Th e p roced u re is eq u iv a-
l entl y  rep eated  f or al l  oth er s imu l taneou s l y  record ed  ch annel s  b y  ex ch anging R(t).
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r al R F s t r u c t u r e r e s u l t s , al l r e p r e s e n t i n g t h e s am e v i s u al f i e l d ar e a b u t v i e w e d d i f f e r e n t l y : t h e
b i n o c u l ar  R F  an d  t h e  l e f t  an d  r i g h t  e y e  m o n o c u l ar  R F s  ( F i g . 3.3C ) .

3.2.6 R F  p a r a m e t e r i z a t i o n
F o r t h e p u r p o s e o f s e t u p c al i b r at i o n t h e m ai n t ar g e t i s t o d e t e r m i n e C R F p o s i t i o n s . T h e d y -
n am i c s o f R F s t r u c t u r e s w i l l p l ay a s e c o n d ar y r o l e h e r e . T h e t i m e -c o n t i n u o u s n e u r o n al s i g n al s
ar e o r i g i n al l y s am p l e d at 50 0  H z . T o ac c e l e r at e c o m p u t at i o n , d at a ar e c o m p r e s s e d b y a f ac t o r
o f 5 ( t o ap p r o x i m at e l y t h e t e m p o r al r e s o l u t i o n o f t h e v i d e o r e f r e s h ) b y m e an s o f b o x c ar av e r -
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ag i n g . S p i k e -d e n s i t y i n s i n g l e u n i t d at a i s e s t i m at e d b y s i m p l y c o u n t i n g e v e n t s f al l i n g i n t o
e ac h b i n , t h e r e b y b r i n g i n g i t i n t o t h e s am e d at a f o r m at as t h e o r i g i n al l y an al o g u e d at a. L o c al
f i e l d p o t e n t i al s ar e e v al u at e d i n a n e g at i v i t y -u p m an n e r ac c o r d i n g t o E E G c o n v e n t i o n s . F r o m
t h e r e o n , al l t y p e s o f s i g n al s ar e s u b j e c t e d t o t h e s am e p r o c e d u r e . T h e m e an s i g n al am p l i t u d e
ac r o s s t h e e n t i r e r e c o r d i n g t i m e i s s u b t r ac t e d . Co r r e l at i o n o f t h e r e s u l t i n g n e u r o n al r e s p o n s e
f u n c t i o n s Re(t ) w i t h t h e s t i m u l u s -o n s e t t i m e c o u r s e s (c f . e q u at i o n A3. 8 i n Ap p e n d i x ) y i e l d s
RF r aw m o v i e s w i t h t h e s p at i al r e s o l u t i o n o f t h e s t i m u l u s p o s i t i o n g r i d an d t h e t e m p o r al r e s o -
l u t i o n o f t h e r e s am p l e d n e u r o n al d at a (1 0 0  H z ; F i g .  3. 2 C r i g h t ). P s e u d o -s h u f f l e d r e f e r e n c e d at a
i s c o n s t r u c t e d t o e s t i m at e S N Rs f o r d e f i n i n g d at a-b as e d t h r e s h o l d c o n d i t i o n s . T h i s i s d o n e b y
t i m e -r e v e r s i n g t h e n e u r o n al r e s p o n s e o f e ac h e l e c t r o d e o v e r t h e t e r m o f t h e w h o l e r e c o r d i n g .
T h i s p r o c e d u r e s u s t ai n s t e m p o r al c h ar ac t e r i s t i c s o f t h e d at a w h i l e s u f f i c i e n t l y d e s t r o y i n g
s t i m u l u s – r e s p o n s e  c o r r e l at i o n s  w i t h  n e g l i ab l e  c o m p u t at i o n al  e f f o r t .

CRF p o s i t i o n s ar e d e t e r m i n e d i n a t w o -s t e p p r o c e d u r e . I n a f i r s t s t e p t h o s e m o v i e
f r am e s s h o w i n g a p o s i t i v e s t i m u l u s – r e s p o n s e c o r r e l at i o n e x c e e d i n g a p r e -s e t t h r e s h o l d (t i m e
o f i n t e r e s t : TOI) ar e e x t r ac t e d an d av e r ag e d t o y i e l d a s i n g l e RF r aw m ap . I n a s e c o n d s t e p t h e
c e n t e r o f m as s o f a t h r e s h o l d -d e f i n e d r e g i o n o f i n t e r e s t (R OI) i s c al c u l at e d o n a s p at i al l y i n -
t e r p o l at e d RF m ap . F i r s t s t e p : T o e x t r ac t t h e t i m e c o u r s e o f t h e n e u r o n al r e s p o n s e t h e CRF
p o s i t i o n w i t h i n t h e s p at i al r an g e o f t h e r aw f r am e s h as t o b e j u d g e d . W i t h ad e q u at e p ar am e t e r
s e t t i n g s f o r v i s u al s t i m u l at i o n m o r e t h an o n e g r i d n o d e w i l l f al l o n t o t h e ar e a o f t h e CRF . T o
m ak e u s e o f t h e r e s u l t i n g c o r r e l at i o n i n t h e r e s p o n s e t i m e c o u r s e s as s o c i at e d w i t h n e i g h b o u r -
i n g g r i d n o d e s t h e r aw m ap s ar e s m o o t h e d b y m e an s o f n e x t -n e i g h b o u r av e r ag i n g . T h i s n e x t -
n e i g h b o u r s m o o t h i n g i s o n l y ap p l i e d f o r t h e p u r p o s e o f a p r e l i m i n ar y CRF p o s i t i o n j u d g e m e n t
i n t h e r aw m ap s , n o t f o r f u r t h e r e v al u at i o n . T h e s p at i al c o o r d i n at e s o f t h e m ax i m u m v al u e
ac r o s s  s p ac e  an d  t i m e  i n  t h e  s m o o t h e d  f r am e s  i s  t ak e n  f o r  t h e  p r e l i m i n ar y  CRF  p o s i t i o n  j u d g e -

Figure 3 . 3 Dichoptical r e ce ptiv e f ie ld cin e m atog r am . A :  The R F C m e thod is applie d s im u ltan e ou s ly v ia all 3
s tim u lation pathw ay s ( le f t / r ig ht m on ocu lar  = le f t / r ig ht s cr e e n , b in ocu lar  = ce n tr al s cr e e n ). The r e s pe ctiv e s e -
q u e n ce s of s tim u lu s pos ition s ar e s tatis tically in d e pe n d e n t. The r e s u ltin g R F s ( cf . C) ar e u n d e r laid f or d e m on -
s tr atin g the d if f e r e n t tim e s ( tk, tk+ 4 , tk+ 5 ) w he n the d is tin ct s tim u lu s s e q u e n ce s hit the R F ar e a. B :  N e u r on al r e -
s pon s e f u n ction R ( t) an d s tim u lu s f u n ction s S L / B / R

n m ( t) f or e ach pathw ay e x e m plar y at a g r id pos ition ( n , m ) w ithin
the R F ar e a. W hile le f t e y e s tim u lation at the R F ce n te r r e s u lts in a w e ak n e u r on al r e s pon s e ( tk), r ig ht e y e an d
b in ocu lar s tim u lation e licits a s tr on g e r r e s pon s e ( tk+ 4 , tk+ 5 ). C :  A ll s tim u lu s on s e t tim e cou r s e s T L / B / R

n m ( t) f or the 3
optical pathw ay s ar e in d e pe n d e n tly cor r e late d w ith R ( t) as is the cas e f or a s in g le pathw ay in the s tan d ar d R F C
m e thod . F or e ach r e cor d in g s ite this r e s u lts in 3 d if f e r e n t R F s ( le f t / r ig ht m on ocu lar an d b in ocu lar ) e x tr acte d
f r om the s am e n e u r on al d ata R ( t). M aps in C ar e n or m aliz e d to the m ax im u m cor r e lation v alu e w ithin the b in ocu -
lar m ap. This r e v e als r ig ht e y e ocu lar d om in an ce of the r e cor d in g s ite b y m e an s of s tr on g e r s tim u lu s -r e s pon s e
cor r e lation f or r ig ht than f or le f t e y e s tim u lation . N ote that a q u an titativ e com par is on of m on ocu lar an d b in ocu lar
r e s pon s e s tr e n g th is d if f icu lt he r e s in ce the phy s ical con tr as t alon g the b in ocu lar pathw ay w as w e ak e r than alon g
the m on ocu lar pathw ay s . D :  R e s pe ctiv e m on ocu lar an d b in ocu lar R F s of all 1 6 r e cor d in g s ite s m appe d
s im u ltan e ou s ly in this s e s s ion . E le ctr od e s w e r e ar r an g e d in a car te s ian 4 ��4 ar r ay w ith 7 5 0  µ m n e ar e s t n e ig hb ou r
d is tan ce  ( s e e  in s e t).  Total r e cor d in g  tim e  f or  this  M U A  e x am ple  w as  ab ou t 1 2 0  s  ( 30  tr ials  á  ~ 4 s ).
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m e n t . T h e t i m e c o u r s e o f r e s p o n s e a t t h i s m a x i m u m p o s i t i o n i s u s e d t o d e t e r m i n e t h e T O I ,
w h i c h i s t h e e p o c h o f t h e f i r s t t e m p o r a l r e s p o n s e p e a k e x c e e d i n g t h e p r e d e f i n e d t h r e s h o l d b y
a b s o l u t e v a l u e . T h e t h r e s h o l d i s s e t t o f o u r t i m e s t h e s p a t i o - t e m p o r a l v a r i a n c e o f t h e e q u a l l y
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ob tain e d r e f e r e n c e m ap s (f r om th e tim e -r e ve r s e d d ata, c f . ab ove ). I f n o p e ak m e e ts th is
temporal S N R c ri teri on , a d e f au l t T O I of 4 0 – 9 0  m s tim e l ag is u s e d in s te ad . T h e T O I is
d e te r m in e d on th e b as is of r e s p on s e to th e b in oc u l ar s tim u l ation , an d th e id e n tic al T O I is u s e d
f or e val u atin g th e l e f t an d r ig h t m on oc u l ar R F s . S p atial R F -p ar am e te r iz ation s ar e s ol e l y b as e d
on R F m ap s ave r ag e d ac r os s th e T O I (F ig .  3. 2 C l e f t). S e c on d s te p : R F m ap s ar e s p atial l y in -
te r p ol ate d to ob tain R F m ap s w ith or ig in al p ix e l r e s ol u tion of th e s c an n e d s c r e e n ar e a. T h is
r e s am p l in g im p l ie s a tr an s f or m ation f r om th e h e x ag on al s am p l in g g r id to th e n e w c ar te s ian
g r id , w h ic h c an b e d on e b y u p s am p l in g an d l ow -p as s f il te r in g via d is c r e te f ou r ie r tr an s f or m a-
tion , c on s id e r in g th e s h ap e of p e r iod ic ity of th e r e c ip r oc al h e x ag on al g r id (M e r s e r e au an d
S p e ak e , 1 9 8 3). F or th e d ata p r e s e n te d h e r e , th e s y s te m -th e or e tic al id e al l ow -p as s is r e p l ac e d
b y a c os 2-s of t-e d g e c y l in d r ic al l ow -p as s w ith c u t-of f f r e q u e n c y of h al f th e val u e s u g g e s te d b y
th e N y q u is t-th e or e m f or th e x -d ir e c tion an d on e oc tave f l an k w id th (c f . d e f in ition of s am p l in g
g r id in A p p e n d ix ). W e th e r e b y r e j e c t s p atial l y h ig h -f r e q u e n c y n ois e , w h ic h e as e s p e ak e x tr ac -
tion  f or  d e te r m in in g  th e  CR F  p os ition .  A  – 3 d B  am p l itu d e  th r e s h ol d  (7 1  % of  m ax im u m  h e ig h t
w ith in m ap ) is u s e d to d e f in e th e R O I (F ig .  3. 2 C l e f t). T h is R O I h as to b e a c on tig u ou s ar e a to
b e ac c e p te d as a CR F , w h ic h p r ac tic al l y m e an s th at n o oth e r p e ak w ith in th e m ap m ay r e ac h
th e 7 1  % l e ve l (s pati al S N R or s i n g u lari ty c ri teri on ). T h e p os ition of th e CR F is d e f in e d as th e
c e n te r of m as s of th e CR F p e ak , i. e . , th e am p l itu d e w e ig h te d p os ition -ve c tor ave r ag e w ith in
th e  R O I :

�c � 1�N ROI �
i�1

N ROI

R F ��r i� �r i �r i� R O I . (3. 1 )

T h is p r oc e d u r e w ou l d f ail to c on s id e r CR F s u b s tr u c tu r e s ap p r op r iate l y , s in c e it e val u ate s on l y
p e ak s of on e s ig n an d ig n or e s p ote n tial ad j ac e n t in h ib itor y r e g ion s . B u t s u c h s u b s tr u c tu r e s c an
an y w ay  n ot b e  s e e n  in  ou r  M U A  d ata f r om  s u p r ag r an u l ar  V 1  u s e d  h e r e  f or  c al ib r ation .

R e c or d in g s ite s w e r e c h ar ac te r iz e d w ith r e s p e c t to oc u l ar d om in an c e b y m e an s of an
in d e x  (O D I ) b as e d  on  th e  r e c e p tive  f ie l d  m ap p in g ,

ODI�
aip s i

aip s i�a c o n t r a
, (3. 2 )

w h e r e a i p s i / c o n t r a d e n ote s th e r e s p on s ive n e s s to th e ip s i-/ c on tr al ate r al e y e s tim u l ation (M ac y e t
al . , 1 9 8 2 ), h e r e e x p r e s s e d as th e am p l itu d e of th e r e s p e c tive CR F s . W ith s tr on g l y m on oc u l ar
CR F s , d e te c tion of th e R O I w ith in th e w e ak e y e ’ s CR F m ap m ay f ail . T h e r e f or e , th e l e f t/ r ig h t
CR F  am p l itu d e  is  c al c u l ate d  as  ave r ag e  ove r  th e  R O I  of  th e  b in oc u l ar  CR F  (F ig .  3. 8 A ):



3.2 M e t h o d s 5 7

aL �R � �
i�1

N ROI

R F L �R ��r i� �r i� R O I B . (3.3)

W h e n t h e b i n o c u l a r C R F i s n o t a v a i l a b l e i t i s c o n s t r u c t e d a s s u m t h e o f t h e t w o m o n o c u l a r
m a p s  f o r  d e f i n i n g  t h e  c o m m o n  R O I .

3.3 R e s u l t s

3.3.1 P o s i t i o n a l  p r e - c a l i b r a t i o n
T h e t y p i c a l c o n v e r g e n c e b e h a v i o u r o f t h e r e c u r s i v e p r e -c a l i b r a t i o n p r o c e d u r e c a n b e a s s e s s e d
f r o m t h e e x a m p l e d a t a g i v e n i n F i g . 3.4 . W i t h i n a b o u t 1 0 t r i a l s p e r s i d e t h e p r o c e d u r e c o n -
v e r g e s , w h e n t h e i n i t i a l s c r e e n i n c o n g r u e n c e a m o u n t s t o a b o u t 2.5  ° v i s u a l a n g l e . T h i s i n i t i a l
o f f s e t i s l a r g e r t h a n t h e t y p i c a l d a y -b y -d a y i n a c c u r a n c y o f t h e s e t u p , b u t u s e d h e r e f o r d e m o n -
s t r a t i o n p u r p o s e s . T h e p r e c i s i o n b a s e d o n t h e t r i a l -b y -t r i a l f e e d b a c k c o r r e c t i o n a l g o r i t h m i s
n o t i m p r o v e d b y m o r e t r i a l s , a s t h e v a r i a n c e (S D  = 0 .1 0  – 0 .1 4 °) o f t h e e y e p o s i t i o n o f f s e t s f o r
t r i a l s 1 5 t o 30 d e m o n s t r a t e . T h i s i s d u e t o t h e l i m i t e d p r e c i s i o n o f t h e m o n k e y s ’ f i x a t i o n c a p a -
b i l i t i e s i n t h i s t y p e o f e x p e r i m e n t : T h e r e s i d u a l e y e m o v e m e n t s (S D o f g a z e p o s i t i o n ) i n t h e
i n i t i a l p h a s e o f t h e t r i a l s w i t h b i n o c u l a r f i x a t i o n s p o t o n t h e c e n t r a l s c r e e n w a s s m a l l e r (a v e r -
a g e S D  = 0 .0 6 3 ± 0 .0 0 3°; N = 4 3) t h a n a f t e r t h e s w i t c h o f t h e s p o t t o t h e l a t e r a l s c r e e n s w i t h
m o n o c u l a r v i e w i n g (0 .1 5  ± 0 .0 1 5 °). O r i g i n a l e y e t r a c e s a s r e c o r d e d w i t h o u r i n f r a -r e d e y e
t r a c k e r d u r i n g a n a d a p t a t i o n p e r f o r m a n c e o f g a z e d i r e c t i o n a r e s h o w n i n t h e i n l e t o f F i g  1 C .
G a z e d i r e c t i o n a l r e s p o n s e t o t h e s w i t c h i n g o f t h e f i x a t i o n s p o t n o r m a l l y o c c u r s w i t h i n l e s s
t h a n 20 0  m s l a t e n c y (1 7 4  ± 2.4  m s , N = 4 3). T h e n e w e y e p o s i t i o n s w e r e c a l c u l a t e d a s a v e r a g e
f r o m a n o f f s e t t i m e o f 20 0  m s o n , w i t h t h e r e m a i n i n g d a t a s p a n n i n g a b o u t 8 0 0 –1 20 0  m s , d e -
p e n d i n g  o n  t h e  e x a c t  t r i a l  l e n g t h .

3.3.2 R e l i a b i l i t y  o f  s i n g l e  C R F  l o c a l i z a t i o n
T h e m a j o r c o n s t r a i n t s f o r t h e p r e c i s i o n o f t h e D C R F c a l i b r a t i o n p r o c e d u r e a r e g i v e n b y t h e r e -
s i d u a l u n c e r t a i n t y o f t h e C R F l o c a l i z a t i o n . C R F p a r a m e t e r s o f t h e s a m e r e c o r d i n g c h a n n e l d e -
t e r m i n e d i n t w o s u c c e s s i v e b l o c k s o f t r i a l s w i t h i n t h e s a m e s e s s i o n m a t c h o n l y w i t h l i m i t e d
p r e c i s i o n , a s c a n b e s e e n f r o m t h e e x a m p l e i n F i g . 3.5 (c e n t r a l c o l u m n ). W e u s e d t h e d e v i a t i o n
o f b i n o c u l a r C R F p o s i t i o n s i n t w o s u c c e s s i v e r e c o r d i n g b l o c k s t o q u a n t i f y r e l i a b i l i t y o f C R F
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p ar am e t e r i z at i o n u n d e r t h e g i v e n c o n d i t i o n s . W e c o m p ar e d al l av ai l ab l e b i n o c u l ar C R F s d e -
t e r m i n e d t w o t i m e s w i t h i d e n t i c al s t i m u l at i o n p ar am e t e r s i n s u c c e s s i v e r e c o r d i n g b l o c k s
( F i g .  3. 6 ) . T h e r ad i al o f f s e t ( e u c l i d i an d i s t an c e ) o f C R F c e n t e r s b e t w e e n t w o s u c c e s s i v e r e -
c o r d i n g s i s n ar r o w l y an d l e f t s t e e p l y d i s t r i b u t e d ar o u n d a m e d i an o f 0 . 0 2 5° ( 9 0  % p e r c e n t i l e  =
0 . 0 7 0 ° , N = 1 9 5 f r o m 1 5 s e s s i o n s ) . A r e s i d u al u n c e r t ai n t y o f ± 0 . 0 5° ( 3 ar c  m i n ) i s a c o n s e r v a-
t i v e  e s t i m at e  f o r  m o s t  r e c o r d i n g  s i t e s .

3.3.3 C o n g r u e n c e  o f  l a t e r a l  s c r e e n s
T h e p o s i t i o n al c al i b r at i o n p r o c e d u r e s ar e p e r f o r m e d t o o p t i m i z e c o n g r u e n c e o f t h e l at e r al an d
c e n t r al s c r e e n s . T o e s t i m at e t h e ac h i e v ab l e p r e c i s i o n o f c o n g r u e n c e w e c o m p ar e d l e f t an d
r i g h t e y e t o c e n t r al C R F m ap p i n g s , an d l e f t t o r i g h t m ap p i n g s , af t e r a s i n g l e r u n o f t h e D C R F
c al i b r at i o n p r o c e d u r e . T r an s l at i o n v e c t o r s b e t w e e n c o r r e s p o n d i n g l e f t an d r i g h t e y e an d b i n -
o c u l ar C R F s ar e c al c u l at e d t o q u an t i f y c o n g r u e n c e p ai r w i s e l y f o r e ac h o f t h e 3 p o s s i b l e c o m -
b i n at i o n s o f p at h w ay s l e f t ( L ) , b i n o c u l ar ( B ) an d r i g h t ( R ) : L – B , R – B , L – R . T h i s m e an s , f o r
e ac h r e c o r d i n g s e s s i o n ( d ay ) t h r e e t r an s l at i o n v e c t o r s r e s u l t . E ac h v e c t o r i s an av e r ag e o v e r
t h e o f f s e t s o f al l c h an n e l s r e v e al i n g s u f f i c i e n t r e s p o n s i v e n e s s v i a t h e t w o p at h w ay s i n c o n s i d -
e r at i o n . F o r t h e l e f t -r i g h t c o n g r u e n c e , f o r e x am p l e , o n l y t h o s e c h an n e l s c an b e u s e d t o c al c u -
l at e t h e t r an s l at i o n , t h at ar e s u f f i c i e n t l y b i n o c u l ar , an d t h e r e f o r e y i e l d a q u an t i f i ab l e C R F

Figure 3 . 4 Convergence and res i d u al u ncert ai nt y of s t ereos cop i c p re-cal i b rat i on p roced u re. G az e of f s et s d u e t o
s w i t ch i ng of t h e f i x at i on s p ot t o t h e l at eral s creens b ecom e s u cces s i vel y s m al l er i n t h e cou rs e of t h e p re-cal i b ra-
t i on p roced u re. S creens i ni t i al l y w ere m i s al i gned w i t h res p ect t o h ori z ont al b u t not vert i cal vergence i n t h i s
ex am p l e. W i t h a f eed b ack am p l i f i cat i on of – 1 / 3 ab ou t 1 0 t ri al s are need ed t o correct an of f s et of 2 . 5 ° vi s u al
angl e ( V A ) . B ey ond t h i s t h e p reci s i on i s not f u rt h er i m p roved b ecau s e of res t ri ct ed accu racy of t h e ocu l ar f i x a-
t i on and gaz e-d i rect i on d et erm i nat i on, res p ect i vel y . R es i d u al u ncert ai nt y can b e es t i m at ed f rom t h e vari ance d u r-
i ng t h e s t agnat i ng p h as e ( t ri al s  1 5 – 3 0 ) .
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st r u c t u r e f o r l e f t an d r i g h t e y e st i m u l at i o n . T h e av e r ag e n u m b e r o f e v al u ab l e C R F s f o r al i g n -
i n g t w o p at h w ay s w as 1 0 – 1 1 ( o f m ax i m al 1 6 ) f o r a t y p i c al r e c o r d i n g se ssi o n . F i g . 3.7 d e p i c t s
t h e m e d i an ab so l u t e v al u e s o f t h e t r an sl at i o n v e c t o r s f o r t h e t h r e e p ai r s o f p at h w ay s ( N  = 2 3
se ssi o n s) . T h e c o n g r u e n c e s o f t h e c e n t r al sc r e e n t o t h e l e f t an d r i g h t sc r e e n , r e sp e c t i v e l y , ar e
ab o u t t h e sam e ( R – B : 0 .0 2 3° , L – B : 0 .0 1 9 ° ) , t h e c o n g r u e n c e b e t w e e n l e f t an d r i g h t i s w o r se
( L – R : 0 .0 32 ° ) . T h i s p r e c i si o n i s ac h i e v e d w i t h a si n g l e r u n o f t h e D C R F -p r o c e d u r e , w h i c h o n
av e r ag e c o n si st e d o f 31 t r i al s o f 36 9 2  m s m e an r e c o r d i n g t i m e , i .e ., 1 1 5  s ( ~ 2  m i n ) t o t al r e -
c o r d i n g t i m e , i n c l u d i n g ab o u t 1 / 2  m i n f o r r e c o r d i n g t h e b ase l i n e c o n d i t i o n ( f i x at i o n w i t h o u t
ad d i t i o n al  st i m u l i ) .

Figure 3 . 5 Principle o f calib rat ing t h e s t ereo s co pe b as ed o n RF lo caliz at io n. U pper and lo w er ro w s h o w RF
co nt o u rs (– 3 d B lev el) o f a s ing le reco rd ing s it e m apped t w o t im es in s u cces s iv e reco rd ing b lo ck s w it h a re-
calib rat io n o f t h e lat eral s creen co o rd inat es in b et w een. L, R, B d eno t e t h e lef t and rig h t m o no cu lar and b ino cu lar
RF res pect iv ely . F ro m t h e res u lt s o f t h e f irs t m apping (u pper ro w ) t h e inco ng ru ence o f t h e lef t and rig h t s creen
co m pared t o t h e cent ral o ne is j u d g ed f ro m t h e o f f s et o f t h e res pect iv e RF s (�xL/R, �yL/R). (T h e d o t t ed co nt o u rs
repres ent a co py o f t h e b ino cu lar RF int o t h e lef t and rig h t m aps f o r illu s t rat io n pu rpo s es o nly . ) T o im pro v e
precis io n o f t h is pro ced u re t h e t rans lat io n v ect o rs f o r calib rat io n o f t h e lef t and rig h t pat h w ay are av erag ed o v er
all RF s av ailab le f o r t h e res pect iv e s id e (o nly o ne ch annel s h o w n). T h e s u cces s o f t h e calib rat io n is co nt ro lled in
a s eco nd m apping (lo w er ro w ). T h e rem aining RF o f f s et s (L2– B2, R2– B2, L2– R2) are u s ed t o es t im at e t h e preci-
s io n o f t h e calib rat io n pro ced u re (cf . Res u lt s and F ig .  3 . 7 ). T h e o f f s et s o f b ino cu lar RF s b et w een t w o reco rd ing
b lo ck s (B1 – B2 ) are u s ed t o es t im at e reliab ilit y o f RF lo caliz at io n (cf . Res u lt s and F ig .  3 . 6 ) as t h e m ain res t rict ing
f act o r f o r o v erall precis io n o f  t h e m et h o d .
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3.3.4 O c u l a r  d o m i n a n c e
B e y o n d c al i b r at i n g t h e s e t u p , t h e DC R F m e t h o d al l o w s i n v e s t i g at i o n o f o c u l ar l y s p e c i f i c C R F
p ar am e t e r s o r i n t e r o c u l ar i n t e r ac t i o n . A s a s i m p l e e x am p l e e v al u ab l e f o r n e u r o n al g r o u p ac t i v -
i t y , an d w i t h t h e s am e p ar am e t e r s e t t i n g s as u s e d f o r c al i b r at i o n , w e p r e s e n t o c u l ar d o m i n an c e
m e as u r e m e n t s . W i t h t h e s e t u p c al i b r at e d t h e DC R F -m e t h o d i n h e r e n t l y p r o v i d e s o c u l ar i t y o f
t h e C R F s . F i g .  3. 3D s h o w s 1 6 l e f t an d r i g h t e y e M U A C R F m ap s o f a s i n g l e s e s s i o n . R e s p o n -
s i v e n e s s o f al l c h an n e l s s h o w s a m o r e o r l e s s p r o n o u n c e d s e l e c t i v i t y f o r e i t h e r e y e . T h e s e s e -
l e c t i v i t i e s ar e n o t r an d o m l y d i s t r i b u t e d i n t h i s e x am p l e b u t ar e c l u s t e r e d w i t h r e s p e c t t o e y e
d o m i n an c e i n s t e ad . R i g h t e y e d o m i n an c e c an p r e f e r ab l y b e f o u n d i n a w e d g e -s h ap e d ar e a i n
t h e u p p e r r i g h t c o r n e r ( e l e c t r o d e s 3, 4 , 7 , 8 , 1 0) , w h i l e l e f t e y e d o m i n an c e i s p r e v al e n t i n t h e
o t h e r c o r n e r s . Q u an t i f i c at i o n o f o c u l ar s e l e c t i v i t y w i t h an o c u l ar d o m i n an c e i n d e x ( O DI , c f .
M e t h o d s ) y i e l d s o v e r al l d i s t r i b u t i o n s as d e p i c t e d i n F i g .  3. 8 B . M U A i s m o r e o c u l ar l y s e l e c t i v e
( S D = 0. 1 9 , N = 39 2 ) t h an L F P ( S D = 0. 1 6, N = 35 1 ) , b u t L F P i s s t i l l s e n s i t i v e t o e y e d i f f e r -
e n c e s .

Figure 3 . 6 Reliability o f RF lo c aliz atio n . T h e h is -
to g r am s h o w s th e f r eq u en c y d is tr ibu tio n o f th e
p o s itio n al d is p lac em en t o f all bin o c u lar RF s be-
tw een tw o r ec o r d in g blo c k s w ith in o n e s es s io n ( c f .
B1– B2 in F ig .  3 . 5 ) . T h e m ed ian r ad ial o f f s et is
0 . 0 2 5 ° V A ( 1 0  % p er c en tile: 0 . 0 1 ° , 9 0  %: 0 . 0 7 ° ) .
T h e ec c en tr ic ity o f all 1 9 5 M U A RF s c o n tr ibu tin g
to  th is  d is tr ibu tio n  w as  ~ 0 . 3 – 1 . 8 °  V A .
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Figure 3 . 7 P r ec is io n o f c alibr atio n p r o c ed u r e. T h e th r ee
bar s d en o te th e r em ain in g in c o n g r u en c e betw een th e lef t
an d r ig h t an d c en tr al s c r een s as es tim ated f r o m th e
r es id u al o f f s ets am o n g th e lef t an d r ig h t m o n o c u lar
( L ,  R) an d th e bin o c u lar ( B) RF s . Bar h eig h t d en o tes th e
m ed ian v alu e o f 2 3 r ec o r d in g s es s io n s ( R– B: 0 . 0 2 3 ° ,
L – B: 0 . 0 1 9 ° , L – R: 0 . 0 3 2 ° ; m ean o f th es e th r ee m ed ian s :
0 . 0 2 5 ° ) . E r r o r bar s d en o te th e 1 0  % an d 9 0  % p er c en -
tiles r es p ec tiv ely ( L – R 9 0  % en d is c lip p ed f o r d ep ic -
tio n ) . F o r eac h d ay th e s c r een o f f s et w as c alc u lated f r o m
th e av er ag e d is p lac em en t o f all RF s av ailable f o r th e
p ath w ays  in  c o n s id er atio n  ( c f .  F ig .  3 . 5 ) .

0

0.01

0.02

0.03

0.04

R–B L–B L–R

N = 23 sessions

m
e
d
ia

n
 i
n
c
o
n
g
ru

e
n
c
e
 /
 d

e
g



3.4 D i s c u s s i o n 6 1

3.4 D i s c u s s i o n

W e i n t r o d u c e d a s t e r e o s c o p i c s t i m u l at i o n s e t u p w i t h n at u r al e y e v e r g e n c e al i g n m e n t an d p r e -
c i s e v e r g e n c e – ac c o m o d at i o n ad j u s t m e n t i n r e s t r ai n e d aw ak e an i m al s . T h e m e t h o d u s e d f o r
c al i b r at i o n i s at t h e s am e t i m e s u i t ab l e f o r i n v e s t i g at i n g s e v e r al as p e c t s o f b i n o c u l ar r e c e p t i v e
f i e l d p r o p e r t i e s . I n t h e p r e s e n t s t u d y w e d i s c u s s l i m i t at i o n s i n s p at i al p r e c i s i o n o f t h e c al i b r a-
t i o n p r o c e d u r e an d d e m o n s t r at e ap p l i c ab i l i t y an d e f f e c t i v e n e s s o f t h e d i c h o p t i c al C R F m ap -
p i n g  m e t h o d  w i t h  s h o r t -t e r m  r e c o r d i n g  o c u l ar i t y  m e as u r e m e n t s  i n  aw ak e  m ac aq u e  m o n k e y s .

3.4.1 C a l i b r a t i o n
T h e r e l i ab i l i t y o f t h e s i n g l e C R F l o c al i z at i o n i s m o s t c r i t i c al f o r t h e p r e c i s i o n o f t h e c al i b r a-
t i o n p r o c e d u r e as u s e d h e r e . C o m p ar i s o n o f s u c c e s s i v e r e c o r d i n g b l o c k s r e v e al e d an i n ac c u -
r ac y o f l e s s t h an 0 .0 5 ° ( 3 ar c  m i n ) f o r m o s t C R F s ( m e d i an 0 .0 2 5 ° ) . T h i s e s t i m at i o n i s b as e d o n
b i n o c u l ar C R F s m ap p e d t w o t i m e s i n c o n s e c u t i o n an d w e as s u m e t h at i t i s t r an s f e r ab l e t o t h e
s i m u l t an e o u s l y m ap p e d m o n o c u l ar C R F s . F o r t h e al i g n m e n t o f t h e l at e r al s c r e e n s r e l at i v e t o
t h e c e n t r al s c r e e n t h e av e r ag e o f f s e t o f 1 0 t o 1 1 s i m u l t an e o u s l y m e as u r e d s i n g l e C R F s w as

Figure 3 . 8 Ocular d o m i n an ce m e as ure m e n t s w i t h t h e D C R F m ap p i n g . A :  T h e le f t an d ri g h t e y e m o n o cular R F
m ap s can b e co m p are d t o d e f i n e an o cular d o m i n an ce i n d e x OD I i n t e rm s o f an i p s i -  / co n t rallat e ral co m p ari s o n :
OD I  = 0 co n t ralat e ral re s p o n s e o n ly , OD I  = 1 i p s i o n ly ( M acy e t al. , 19 8 2 ). T h e s t re n g t h s o f t h e re s p e ct i v e le f t
an d ri g h t e y e s t i m ulus - re s p o n s e co rre lat i o n s ( aL/R) are calculat e d as av e rag e am p li t ud e w i t h i n a re g i o n o f i n t e re s t
( R OI ) d e f i n e d b y t h e – 3d B le v e l o f t h e b i n o cular R F ( cf . M e t h o d s ). B :  D i s t ri b ut i o n s o f OD I b as e d o n M U A an d
L F P d at a re s p e ct i v e ly . T h e m o re n arro w d i s t ri b ut i o n o f L F P b as e d OD I re f le ct s t h e w i d e r ran g e o f i n t e g rat i o n o f
t h i s s i g n al. B ut t h e re i s s t i ll a s ub s t an t i al s p e ci f i t y o f L F P f o r o culari t y ( OD I  = 0. 2 5  ( 0. 7 5 ) co rre s p o n d s t o a f act o r
o f 3 ( 1/3) i n re s p o n s i v e n e s s d i f f e re n ce b e t w e e n co n t ra- an d i p s i lat e ral). A ll d at a i s re co rd e d i n t h e s up e rg ran ular
lay e rs  2 /3 o f  V 1 i n  t w o  m o n k e y s .
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u s e d i n e ac h s e s s i o n . T h i s w o u l d i m p r o v e t h e p r e c i s i o n f o r t h e s c r e e n al i g n m e n t , i f t h e i n d i -
v i d u al C R F o f f s e t s ar e i n d e p e n d e n t i n t h e i r s i z e an d d i r e c t i o n . B u t t h e m e d i an i n c o n g r u e n c e
b e t w e e n l at e r al s c r e e n s an d t h e c e n t r al s c r e e n ( F i g .  3. 7 ) w as o f t h e s am e s i z e as t h e i n d i v i d u al
C R F i n ac c u r ac y ( F i g .  3. 6). T h i s m e an s t h at f o r t h e c al i b r at i o n p r o c e d u r e n o i m p r o v e m e n t w as
ac h i e v e d b y av e r ag i n g o v e r m u l t i p l e C R F o f f s e t s w i t h i n a s i n g l e s e s s i o n . C l o s e r i n s p e c t i o n o f
t h e d i s t r i b u t i o n s o f C R F o f f s e t s r e v e al e d t h at b e t w e e n t w o s u c c e s s i v e r e c o r d i n g b l o c k s at
s o m e d ay s t h e r e w as a c o h e r e n t s h i f t o f al l d e t e r m i n e d C R F c e n t e r s i n a s i m i l ar d i r e c t i o n . T h i s
c o u l d i n d i c at e t h at t h e i n ac c u r ac y o f t h e C R F p o s i t i o n w as p ar t l y d u e t o s y s t e m at i c e r r o r s
r at h e r t h an r an d o m f l u c t u at i o n s i n C R F -m e as u r e m e n t s . B u t u n e x p e c t e d l y t h e r e i s n o c o r -
r e l at i o n ( r  < 0 . 2; d at a n o t s h o w n ) b e t w e e n t h e p r e c i s i o n o f c al i b r at i o n an d t h e r e l at i v e o r ab s o -
l u t e s i z e o f t h e c o h e r e n t C R F s h i f t s . T h i s m e an s t h at t h e c o h e r e n t s h i f t s s e e m n o t r e s p o n s i b l e
f o r  t h e  f ai l u r e  o f  p r e c i s i o n  i m p r o v e m e n t  b y  av e r ag i n g  o v e r  m u l t i p l e  C R F s .

A l t e r n at i v e l y , t h e as s u m p t i o n c o u l d b e w r o n g t h at t h e r e l i ab i l i t y o f t h e b i n o c u l ar l y
m ap p e d C R F s i s al s o v al i d f o r t h e m o n o c u l ar l y m ap p e d C R F s . M o n o c u l ar C R F s o f o n e e y e
ar e d i f f e r e n t l y s t r o n g d r i v e n b y t h e r an d o m s t i m u l u s , d e p e n d i n g o n t h e o c u l ar d o m i n an c e at
t h e r e c o r d i n g s i t e . A c c o r d i n g l y , C R F l o c al i z at i o n b e c o m e s m o r e d i f f i c u l t w i t h w e ak d r i v e an d
h i g h m ai n t ai n e d ac t i v i t i e s , l e ad i n g t o l o w s i g n al -t o -n o i s e r at i o s . T h e s i n g u l ar i t y c r i t e r i o n ( c f .
M e t h o d s ) at a s i n g l e t h r e s h o l d l e v e l al o n e m ay n o t p r e v e n t m i s -j u d g e m e n t o f t h e C R F c e n t e r
w h e n t h e p e ak i n t h e s p at i al r e s p o n s e p r o f i l e i s m u l t i -m o d al d u e t o a l o w s i g n al s -t o -n o i s e
l e v e l . T h i s u n c e r t ai n t y i n C R F l o c al i z at i o n c o u l d p r o b ab l y b e o v e r c o m e b y c al c u l at i n g C R F
o f f s e t s w i t h a 2-d i m e n s i o n al c r o s s -c o r r e l at i o n an al y s i s am o n g b o t h m o n o c u l ar C R F m ap s .
T h i s av o i d s p ar am e t e r i z at i o n o f t h e i n d i v i d u al C R F s i n c o n s i d e r at i o n an d m i g h t s u c c e e d e v e n
w i t h w e ak C R F s w h e n t h e p e ak d e t e c t i o n al g o r i t h m f o r t h e i n d i v i d u al C R F f ai l s . T h e c o m p u -
t at i o n al e f f o r t , o n t h e o t h e r h an d , i s c l e ar l y h i g h e r , w h i c h i s an ar g u m e n t e s p e c i al l y i n t h e c as e
o f ( p s e u d o -)o n l i n e e v al u at i o n . 2-D c r o s s -c o r r e l at i o n w o u l d al s o b e s u i t ab l e f o r e v al u at i n g o f f -
s e t s an d s i m i l ar i t y b e t w e e n l e f t an d r i g h t e y e s i n g l e u n i t C R F s w i t h O N -O F F s u b -s t r u c t u r e s .
T h i s d i d n o t p l ay a r o l e h e r e s i n c e a) w e r e c o r d e d i n t h e s u p r ag r an u l ar l ay e r s o f V 1 , w h e r e
c o m p l e x -t y p e c e l l s d o m i n at e , an d b ) w e c o n c e n t r at e d o n e v al u at i o n o f C R F s b as e d o n p o p u l a-
t i o n s i g n al s , n am e l y M U A an d L F P . I n ad d i t i o n , w i t h t h e l o w e c c e n t r i c i t i e s u s e d h e r e
( ~ 0 . 2– 2. 0 ° ) c h ar ac t e r i z at i o n o f C R F s u b -f i e l d s i n aw ak e an i m al s w o u l d o n l y b e p o s s i b l e , i f
c o r r e c t i o n f o r t h e i n e v i t ab l e r e s i d u al e y e m o v e m e n t s d u r i n g f i x at i o n i s p o s s i b l e ( L i v i n g s t o n e
an d  T s ao ,  1 9 9 9 ;  b u t  s e e  B r i n k s m e y e r  e t  al . ,  20 0 1 ).
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A n o t h e r l i m i t i n g f ac t o r , w h i c h p r e su m ab l y r e st r i c t s i m p r o v e m e n t o f c o n g r u e n c e , i s t h e
f ac t t h at t h e o b se r v e d C R F u n c e r t ai n t i e s ar e i n t h e o r d e r o f m ag n i t u d e o f t h e u se d m o n i t o r
r e so l u t i o n o f t h e se t u p : a si n g l e p i x e l c o v e r e d 0 .0 2 2 ° v i su al an g l e . S u c h d i sc r e t e st i m u l at i o n
l i m i t s t h e p r e c i si o n o f t h e c al i b r at i o n p r o c e d u r e . S i n c e i n b o t h m o n k e y s C R F s w e r e l o c at e d
p ar af o v e al l y , w e c an n o t t e l l i n w h i c h w ay t h e u se o f m o r e p e r i p h e r al C R F s w o u l d i n f l u e n c e
t h e  p r e c i si o n  o f  t h e  p r o c e d u r e .

T h e w o r se c o n g r u e n c e b e t w e e n l e f t an d r i g h t sc r e e n , c o m p ar e d t o t h e c o n g r u e n c e b e -
t w e e n l e f t  / r i g h t an d c e n t r al sc r e e n , i s l i k e l y t o r e su l t f r o m t h e c al i b r at i o n p r o c e d u r e . T h e l at -
e r al sc r e e n s w e r e e ac h al i g n e d w i t h r e sp e c t t o t h e c e n t r al sc r e e n , b u t n o t w i t h r e sp e c t t o e ac h
o t h e r . O n e h as t o e x p e c t a m ax i m al e r r o r p r o p ag at i o n o f a f ac t o r o f t w o . F o r ap p l i c at i o n s
w h i c h d e si r e h i g h c o n g r u e n c e b e t w e e n l e f t an d r i g h t , d i r e c t al i g n m e n t o f t h e l at e r al sc r e e n s
w i t h r e sp e c t t o e ac h o t h e r c o u l d i m p r o v e t h e si t u at i o n . I t c an n o t f u l l y b e e x c l u d e d , h o w e v e r ,
t h at t h e l ar g e r d i sp l ac e m e n t s b e t w e e n l e f t an d r i g h t m o n o c u l ar C R F s ( c o m p ar e d t o t h e i r d i s-
p l ac e m e n t s r e l at i v e t o t h e b i n o c u l ar C R F s) i n d i c at e so m e d e g r e e o f d i sp ar i t y c o d i n g b y p o si -
t i o n al sh i f t e v e n i n M U A C R F s. P r i n c e an d c o l l e g u e s ( 2 0 0 2 b ) d i d f i n d a w e ak c o r r e l at i o n b e -
t w e e n p r e f e r r e d d i sp ar i t i e s o f S U A an d M U A r e c o r d i n g s f r o m t h e sam e e l e c t r o d e i n m o n k e y
V 1 , i n d i c at i n g so m e d e g r e e o f c l u st e r i n g f o r d i sp ar i t y p r e f e r e n c e . T h e y al so f o u n d p o si t i o n al -
c o d i n g ( al o n g w i t h p h ase -c o d i n g ) t o b e q u i t e c o m m o n f o r d i sp ar i t y -c o d i n g i n m o n k e y V 1
( P r i n c e  e t  al .,  2 0 0 2 a) .

3.4.2 A p p l i c a t i o n s
B e y o n d t h e c al i b r at i o n p r o c e d u r e , w e d e m o n st r at e d t h e ap p l i c ab i l i t y an d e f f e c t i v e n e ss o f t h e
D C R F m e t h o d b y o c u l ar d o m i n an c e m e asu r e m e n t s. 1 0 0 – 1 2 0  s o f t o t al r e c o r d i n g t i m e w e r e
su f f i c i e n t t o m ap b o t h m o n o c u l ar an d b i n o c u l ar C R F s o f 1 6 c h an n e l s si m u l t an e o u sl y . T h e
t i m e n e e d e d d e p e n d s o n t h e si z e o f t h e v i su al ar e a t o b e c o v e r e d , i n c o m b i n at i o n w i t h t h e d e -
si r e d sp at i al r e so l u t i o n . R e c o r d i n g t i m e g r o w s l i n e ar l y w i t h t h e n u m b e r o f st i m u l u s g r i d p o si -
t i o n s o f o n e st i m u l at i o n p at h w ay . S i m u l t an e o u s m ap p i n g o f t h e ad d i t i o n al p at h w ay s d o e s n o t
c o st e x t r a t i m e b e c au se i t i s m ad e i n p ar al l e l . F o r o u r r e c o r d i n g s w e u se d a 4 ��4 e l e c t r o d e ar -
r an g e m e n t w i t h 7 5 0  µ m p i t c h i n p ar af o v e al V 1 . C o r r e sp o n d i n g l y , C R F ar e as ar e l ar g e l y o v e r -
l ap p i n g , h e n c e r e d u c i n g t h e si z e o f t h e sc an n i n g ar e a. I n ad d i t i o n , w e w e r e m ai n l y i n t e r e st e d
i n c h ar ac t e r i z i n g t h e C R F s w i t h r e sp e c t t o t h e i r l o c at i o n an d o c u l ar d o m i n an c e , an d t h e r e f o r e
u se d  a sp at i al  r e so l u t i o n  o f  t h e  sam p l i n g  g r i d  ( 1 6  ��1 6  c o v e r i n g  al l  C R F s)  w h i c h  i s at  t h e  l o w e r
e n d  o f  t h e  ac c e p t ab l e  l i m i t . 
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W e f o u n d t h at t h e d i s t r i b u t i o n o f o c u l ar d o m i n an c e i n d i c e s i s w i d e r f o r M U A t h an f o r
L F P ( F i g .  3. 8 B ) , w h i c h m e an s t h at L F P i s l e s s s e l e c t i v e f o r o c u l ar d o m i n an c e t h an M U A .
C o n s i d e r i n g t h e l ar g e r e f f e c t i v e r an g e o f i n t e g r at i o n ( L F P : ~ 5 0 0  µ m , M U A : ~ 5 0  µ m ) an d t h e
al t e r n at i n g o r g an i z at i o n o f o c u l ar d o m i n an c e w i t h a p e r i o d i c i t y o f ~ 1  m m /p ai r al o n g t h e
V 1  / V 2 b o r d e r  ( L e V ay  e t  al . , 1 9 8 5 )  t h i s  i s  q u al i t at i v e l y  c o n s i s t e n t  w i t h  e x p e c t at i o n .

T h e DC R F m e t h o d i n p r i n c i p l e i s s u i t ab l e f o r an al y s i n g m e c h an i s m s u n d e r l y i n g b i n o c u l ar i n -
t e r ac t i o n . O n c e t h e s e t u p i s c al i b r at e d , s i n g l e C R F ar e as c an b e s am p l e d at h i g h e r s p at i al r e s o -
l u t i o n b y ad j u s t i n g t h e s t i m u l u s g r i d . Du e t o t h e 3-s c r e e n d e s i g n m o n o c u l ar an d b i n o c u l ar
C R F s ar e av ai l ab l e at t h e s am e t i m e . I n a s i m i l ar ap p r o ac h t h i s h as al r e ad y b e d o n e w i t h a
s t an d ar d s t e r e o s c o p i c s e t u p i n an ae s t h e t i z e d c at s ( A n z ai e t al . 1 9 9 9 b ,c ) . M ak i n g u s e o f 1 -D
o r i e n t e d ( b ar -l i k e ) m u l t i -f o c al m -s e q u e n c e s t i m u l i ( S u t t e r , 1 9 8 7 ) , A n z ai an d c o l l e g u e s
m ap p e d 1 -D m o n o c u l ar C R F s an d b i n o c u l ar i n t e r ac t i o n R F s . T h e l at t e r c o n t ai n i n f o r m at i o n
o n t h e n o n -l i n e ar i n t e r ac t i o n o f l e f t an d r i g h t e y e s i g n al s f o r d i f f e r e n t d i s p ar i t i e s o r t h o g o n al t o
t h e o r i e n t at i o n o f t h e o r i e n t e d s t i m u l u s . I n an o t h e r ap p r o ac h L i v i n g s t o n e an d T s ao ( 1 9 9 9 )
m ap p e d 1 -D m o n o c u l ar C R F s an d b i n o c u l ar i n t e r ac t i o n R F s i n aw ak e m o n k e y w i t h t h e u s e o f
s p ar s e s t i m u l i ( 2 s i n g l e b ar s w i t h v ar i ab l e d i s p ar i t y ) . T o s o l v e t h e e y e v e r g e n c e p r o b l e m t h e y
u s e d t h e t e c h n i q u e o f c o l o u r -c o d i n g t h e s t i m u l i f o r l e f t an d r i g h t e y e p r e s e n t e d o n a s i n g l e
s c r e e n , w i t h ap p r o p r i at e f i l t e r i n g i n f r o n t o f e ac h e y e ( an ag l y p h s ) , h e n c e s t i m u l at i n g d i f f e r e n t
c o l o u r c h an n e l s i n b o t h e y e s . C o r r e s p o n d i n g an al y s e s o n b i n o c u l ar i n t e r ac t i o n s c an al s o b e
c o n d u c t e d w i t h o u r m e t h o d . W e u s e a s p ar s e i n s t e ad o f a d e n s e n o i s e s t i m u l u s 1, w h i c h i s m o r e
ad e q u at e h e r e s i n c e t h e b i n o c u l ar s t i m u l u s i s p h y s i c al l y o v e r l ai d w i t h t h e m o n o c u l ar s t i m u l i .
O u r t e s t s t i m u l u s c an b e s p at i al l y r e s t r i c t e d t o s u b f i e l d s i z e o f a C R F ( e . g . , f o r s i m p l e c e l l s ) , i s
n o t o r i e n t e d , an d o f t h e s am e c o l o u r . T h i s m ak e s i t s u i t ab l e f o r i n v e s t i g at i n g 2-D C R F i n t e r ac -
t i o n s , i . e . , e f f e c t s o f b i n o c u l ar s t i m u l u s d i s p ar i t y c an b e c h ar ac t e r i z e d i n an y d i r e c t i o n i r r e -
s p e c t i v e  o f  t h e  p r e f e r r e d  o r i e n t at i o n  o f  t h e  n e u r o n .  P r ac t i c al l y  t h i s  c o u l d  m e an , f o r  e x am p l e , t o
l o o k f o r t h e i n f l u e n c e o f s t i m u l at i o n w i t h a t e s t s p o t at v ar i o u s 2-D p o s i t i o n s i n o n e e y e , w h i l e
s i m u l at i n g at t h e C R F c e n t r e i n t h e o t h e r e y e . I f t h e s e q u e n c e s o f s u c c e s s i v e s t i m u l u s p o s i -
t i o n s ar e s t at i s t i c al l y i n d e p e n d e n t f o r t h e d i f f e r e n t p at h w ay s , an d ar e s u f f i c i e n t l y l o n g i n d u r a-
t i o n , al l  p o s s i b l e  c o m b i n at i o n s  o f  t e s t  s p o t  p o s i t i o n s  w i l l  o c c u r  s e v e r al  t i m e s  at  e q u al  p r o b ab i l -
i t y . I n c o n t r as t t o o u r d at a p r e s e n t e d h e r e , o n e m ay i n c l u d e d ar k i n ad d i t i o n t o b r i g h t s p o t

1 T h e u s e o f s p ar s e v e r s u s d e n s e n o i s e h as i m p l i c at i o n s f o r t h e r e s u l t i n g C R F s e v e n i n 1st o r d e r ( R e i d e t al . ,
19 9 7 ) , b e c au s e t h e u n d e r l y i n g s y s t e m i s n o n l i n e ar ; f o r a s y s t e m at i c d e s c r i p t i o n o f d e t e r m i n i s t i c ap p r o ac h e s i n
n o n - l i n e ar  s y s t e m  an al y s i s  s e e  S u t t e r  ( 19 9 2 ) .
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s t i m u l at i o n t o i m p r o v e d i s t i n c t i o n o f s u b -r e g i o n s w h e n i n v e s t i g at i n g C R F s t r u c t u r e s ( e .g .,
E c k h o r n  e t  al .,  1 9 9 3b ) .

O n e p r o b l e m , i n h e r e n t t o s t e r e o s c o p i c s e t u p s , i s e s p e c i al l y c r i t i c al f o r i n v e s t i g at i o n s o f
b i n o c u l ar i n t e r ac t i o n : m i s -al i g n e d e y e v e r g e n c e . I t c an o n l y p r o v i s i o n al l y b e o v e r c o m e b y r e f -
e r e n c e -c e l l m e t h o d s ( H u b e l an d W i e s e l , 1 9 7 0 ; F e r s t e r , 1 9 8 1 ; A n z ai e t al ., 1 9 9 9 a) . W i t h o u r
i m p r o v e d s t e r e o s c o p e an d ad v an c e d c al i b r at i o n m e t h o d t h i s p r o b l e m i s r e d u c e d t o a m i n i -
m u m . T h e e s t i m at e d p r e c i s i o n i n s c r e e n c o n g r u e n c e o f 0 .0 2 5 ° v i s u al an g l e i s s m al l , c o m p ar e d
t o t h e r an g e o f p r e f e r r e d d i s p ar i t i e s f o u n d i n V 1 n e u r o n s ( A n z ai e t al . ( 1 9 9 9 a) i n c at :
S D  = 0 .6 8 °  / 0 .44° , p h as e an d p o s i t i o n d i s p ar i t i e s , r e s p e c t i v e l y ; P r i n c e e t al . ( 2 0 0 2 a) i n m o n -
k e y : S D  = 0 .2 6 °  / 0 .2 1 ° ) , an d c o m p ar e d t o t h e f l an k w i d t h o f d i s p ar i t y t u n i n g c u r v e s ( 0 .2 – 0 .5 ° ;
c f . e x am p l e s i n P o g g i o e t al ., 1 9 8 8 ; P r i n c e e t al ., 2 0 0 2 a, b ) . O u r s e t u p o f f e r s an ad d i t i o n al c o n -
t r o l  o p t i o n  t o  av o i d  t h e  m i s -al i g n m e n t  p r o b l e m :  G e n u i n e  b i n o c u l ar  C R F s  ( m ap p e d  v i a t h e  b i n -
o c u l ar p at h w ay ) c an b e c o m p ar e d w i t h t h e b i n o c u l ar i n t e r ac t i o n C R F at z e r o d i s p ar i t y
( m ap p e d d i c h o p t i c al l y w i t h s t i m u l i at c o r r e s p o n d i n g p o s i t i o n s b e t w e e n l e f t an d r i g h t ) . B o t h
C R F  p o s i t i o n s  s h o u l d  b e  i d e n t i c al  w h e n  t h e  s e t u p  i s  c al i b r at e d  c o r r e c t l y .

O u r s e t u p m ay al s o b e u s e f u l f o r o t h e r ap p l i c at i o n s . I n b i n o c u l ar r i v al r y p ar ad i g m s i n c o n g r u -
e n t d i c h o p t i c al s t i m u l at i o n e as i l y l e ad s t o d i p l o p i a, u n l e s s s t r o n g ad d i t i o n al c o n g r u e n c e f o r c -
i n g v i s u al s t i m u l i ar e p r e s e n t e d . W h e n t h e c o n g r u e n t p ar t o f t h e v i s u al s t i m u l u s o n l y c o n s i s t
o f t h e f i x at i o n s p o t d i p l o p i a i s l e s s p r o b ab l e i n t h e c as e o f a b i n o c u l ar l y v i e w e d s p o t ( c e n t r al
s c r e e n ) c o m p ar e d t o a d i c h o p t i c al l y c o n g r u e n t p ai r o f s p o t s o n t h e l at e r al s c r e e n s ( p e r s o n al
o b s e r v at i o n ) . I n s t u d i e s o n v i s u al o b j e c t c o d i n g o n e c o u l d s u p e r i m p o s e t h e s p ar s e d e n s i t y t e s t
s t i m u l u s f o r C R F m ap p i n g v i a t h e l at e r al s c r e e n s , w h i l e s i m u l t an e o u s l y p r e s e n t i n g a b e h av -
i o u r al l y r e l e v an t v i s u al o b j e c t o n t h e c e n t r al s c r e e n . T h i s al l o w s i n v e s t i g at i o n s o f m o d i f i c a-
t i o n s  i n  C R F  p r o p e r i e s  d u e  t o  v i s u al  s t i m u l at i o n  o r ,  f o r  e x am p l e ,  d u e  t o  at t e n t i o n al  e f f e c t s .

3.4.3 C o n c l u s i o n
O u r e n h an c e d s t e r e o s c o p i c s e t u p t o g e t h e r w i t h t h e D C R F c al i b r at i o n m e t h o d i s a u s e f u l t o o l
f o r d i c h o p t i c al s t i m u l at i o n i n aw ak e r e s t r ai n e d an i m al s . T h e p o s s i b i l i t y o f s i m u l t an e o u s b i n -
o c u l ar an d d i c h o p t i c al s t i m u l at i o n w i t h h i g h p r e c i s i o n i n e y e v e r g e n c e al i g n m e n t an d l o w v e r -
g e n c e -ac c o m o d at i o n m i s -m at c h c o m b i n e s t h e ad v an t ag e s o f c l as s i c al s t e r e o s c o p e s w i t h t h o s e
o f s h u t t e r - o r an ag l y p h -s y s t e m s , an d m ak e s i t e s p e c i al l y s u i t ab l e f o r i n v e s t i g at i n g t h e n e u r o n al
b as i s  o f  s t e r e o v i s i o n .
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3.5 A p p e n d i x  –  R e c e p t i v e  f i e l d  c i n e m a t o g r a m

F o r e ac h o f t h e 25 6 p o t e n t i al p o s i t i o n s o f t h e 16 ��16 h e x ag o n al g r i d t h e s t i m u l u s f u n c t i o n
Snm(t) i s a t i m e c o u r s e i n d i c at i n g s p o t p r e s e n c e at t h e g r i d n o d e (n, m) w i t h a v al u e o f 1, an d
s p o t ab s e n c e w i t h a v al u e o f 0. T h e t e m p o r al l u m i n an c e p r o f i l e P(t) o f a s i n g l e s p o t p r e s e n t a-
t i o n  i s

P � t� � r e c t � t�D �2
D � � �1: 0	t
D

0: e l s e . (A 3.1)

T h e t i m e c o u r s e o f s t i m u l u s o n s e t s Tnm(t) at e ac h g r i d n o d e (n, m) c an b e d e s c r i b e d as s e r i e s o f
d i r ac  d e l t a f u n c t i o n s

T nm � t� � �
i�1

N nm

�� tinm�t� . (A 3.2)

N o t e , t h e s t i m u l u s p o s i t i o n i s a f u n c t i o n o f t i m e , i .e ., at e ac h t i m e tinm t h e s p o t i s p r e s e n t at
o n l y  o n e  g r i d  n o d e  (n, m). T h e  s t i m u l u s  f u n c t i o n  c an  b e  w r i t t e n  as  a c o n v o l u t i o n

S nm �t� � �P �	�T nm � t�	�d 	

� �
i�1

N nm

P � t�tinm� ,
(A 3.3)

w h i c h r e d u c e s t o a s u m m ak i n g u s e o f t h e p r o p e r t y o f t h e d i r ac f u n c t i o n . Nnm i s t h e n u m b e r o f
s p o t  o c c u r r e n c e s  at  e ac h  g r i d  n o d e  w i t h i n  t h e  r e c o r d i n g  e p o c h  TR.

T h e s am e c an b e d o n e f o r t h e s p ac e d i m e n s i o n s . T h e s p at i al l u m i n an c e p r o f i l e L(x, y)
o f  a s i n g l e  s p o t  i s  o f  g au s s i an  s h ap e  w i t h  m ax i m u m  i n t e n s i t y  I0

L�x, y� � I 0 e x p �� x2� y2

2� 2 �. (A 3.4 )

T h e  s t i m u l u s  g r i d  c an  b e  d e s c r i b e d  as  a s u m  o f  s p at i al  d i r ac  f u n c t i o n s

g �x, y� � �
n, m

��xn�x , ym� y� (A 3.5 )

w i t h

xn � x0���n���1�m �2�a�
ym � y0�� 3�2 ma�

n ,m� 1,2,
R , (A 3.6)
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w h e r e  (x0, y0) ar e  t h e  c o o r di n at e s  o f  t h e  l o w e r  l e f t  c o r n e r  o f  t h e  s i m u l u s  g r i d, a de n o t e s  t h e  g r i d
c o n s t an t (s c al i n g t h e t o b e s c an n e d ar e a i n s i z e ), an d R de n o t e s t h e r e s o l u t i o n w h i c h i s 16 i n
o u r  c as e . T h e  s t i m u l u s  f u n c t i o n  c an  t h e n  b e  g e n e r al i z e d t o

S �x, y, t� � �S nm � t�L�� ,��g �x�� , y���d�d�
� �

n, m
�
i�1

N n,m

P � t�tinm�L�x�xn , y� ym� , (A3.7 )

ag ai n m ak i n g u s e o f t h e p r o p e r t y o f t h e di r ac f u n c t i o n . T h i s r e p r e s e n t s a c o n t i n u o u s de s c r i p -
t i o n o f t h e s t i m u l u s f u n c t i o n , i .e ., t h e ac t u al p h y s i c al s t i m u l u s , ap ar t f r o m t h e l u m i n an c e de c ay
f u n c t i o n  o f  t h e  s c r e e n  p h o s p h o r .

F o r t h e p u r p o s e o f t h i s s t u dy w e di d n o t c o n s i de r t h e r e al p h y s i c al l u m i n an c e t i m e
c o u r s e f o r e ac h p o s i t i o n i n s p ac e . I n s t e ad t h e s p at i o -t e m p o r al R F p r o f i l e s ar e de t e r m i n e d b y
c r o s s -c o r r e l at i n g  t h e  m e an -f r e e  n e u r o n al  r e s p o n s e  o f  e ac h  e l e c t r o de  Re(t) w i t h  t h e  s t i m u l u s  o n -
s e t  t i m e  c o u r s e s  Tn m (t) at  t h e  g r i d n o de  (n, m)

RF nm
e
��� = 1�N nm�

0

T S

Re
� t���T nm � t�d t

= 1�N nm�
i�1

N nm

Re � tinm��� .
(A3.8 )

T h e c o r r e l at i o n i s n o r m al i z e d t o t h e n u m b e r o f s t i m u l u s p r e s e n t at i o n s N n m at e ac h g r i d n o de ,
n o t t o t h e s i g n al p o w e r o f t h e n e u r o n al r e s p o n s e . T h e s p at i al an d t e m p o r al p r o f i l e o f t h e t e s t
s p o t i t s e l f ar e i g n o r e d i n t h i s w ay o f s t i m u l u s -r e s p o n s e c o r r e l at i o n . T h e r e f o r e , t h e R F f u n c -
t i o n s ar e e q u al t o p e r i -s t i m u l u s t i m e h i s t o g r am s (P ST Hs ) c al c u l at e d f o r s t i m u l at i o n at e ac h i n -
di v i du al  g r i d n o de .

F o r t h e r e al p h y s i c al s t i m u l u s S(x,y,t) t h e l u m i n an c e t i m e c o u r s e s at t h e i n di v i du al g r i d
n o de s ar e e v e n t u al l y n o t c o m p l e t e l y s t at i s t i c al i n de p e n de n t an y m o r e , de p e n di n g o n t h e r at i o
b e t w e e n t h e w i dt h o f t h e s p o t ’ s l u m i n an c e di s t r i b u t i o n (� i n A3.4 ) an d t h e g r i d c o n s t an t a
(t y p i c al v al u e s [�, a] i n ar c m i n : m o n k e y H [4 .13' , 6 .8 8 ' ], S [2 .7 5' , 4 .13' ]). B o t h , t h e dw e l l t i m e
o f i n di v i du al s p o t p r e s e n t at i o n s an d t h e s i z e o f t h e g au s s i an p at c h ar e adj u s t e d t o o p t i m i z e
M U A r e s p o n s e p r o p e r t i e s . W i t h r e s p e c t t o a s y s t e m -t h e o r e t i c al w h i t e n o i s e ap p r o ac h (M ar -
m ar e l i s an d M ar m ar e l i s , 19 7 8 ) t h e y ar e n o t adap t e d t o t h e t r an s f e r p r o p e r t i e s o f t h e v i s u al s y s -
t e m , i n t h e s e n s e t h at t h e s t i m u l i ar e m o r e b an d-l i m i t e d i n t i m e an d s p ac e t h an t h e v i s u al s y s -
t e m . T h e r e s u l t i n g R F s t r u c t u r e s t h e r e f o r e ar e s t i m u l u s s p e c i f i c r at h e r t h an an i de al s y s t e m
c h ar ac t e r i z at i o n i n de p e n de n t o f t h e s p e c i f i c s t i m u l u s f u n c t i o n . W e ac c e p t e d t h i s c o m p r o m i s e ,
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s i n c e f o r o u r p u r p o s e w e w e r e m e r e l y i n t e r e s t e d i n d e t e r m i n i n g t h e M U A R F l o c al i z at i o n s o f
al l r e c o r d i n g s i t e s i n t h e s h o r t e s t p o s s i b l e r e c o r d i n g ( an d e v al u at i o n ) t i m e . T h e c e n t e r o f m as s
o f an R F s h o u l d e s s e n t i al l y n o t b e i n f l u e n c e d b y a s l i g h t t e m p o r al u n d e r s am p l i n g o r s p at i al
b l u r o f t h e R F s t r u c t u r e . I n c o n t r as t , R F s i z e s an d t h e c o r r e l at i o n l e n g t h o f t h e n e u r al r e s p o n s e
t o t h e s t i m u l u s m i g h t b e o v e r e s t i m at e d w i t h t h e p ar am e t e r s e t t i n g s i n u s e . N e v e r t h e l e s s , f o r
c al c u l at i o n o f t h e R F c e n t e r s w i t h s u b - g r i d r e s o l u t i o n , R F m ap s w e r e s p at i al l y i n t e r p o l at e d t o
o r i g i n al  C R T  p i x e l  r e s o l u t i o n  b y  l o w - p as s  f i l t e r i n g  ac c o r d i n g  t o  t h e  s am p l i n g  t h e o r e m .
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Perception-related modulations of local field potential power and
coh erence in primary  v isual cortex  of awak e monk ey  during
b inocular riv alry

Cortical s y n ch ron iz ation at γ-f re q u e n cie s (3 5 – 9 0  H z ) h as b e e n p rop os e d to d e f in e th e con n e ct-
e d n e s s  am on g  th e  local p arts  of  a p e rce iv e d  v is u al ob j e ct.  T h is  h y p oth e s is  is  s till u n d e r d e b ate .
W e te s te d it u n d e r con d ition s of b in ocu lar riv alry (B R ) , w h e re a m on k e y p e rce iv e d alte rn a-
tion s am on g con f lictin g g ratin g s (ob j e cts ) p re s e n te d s in g ly to e ach e y e at orth og on al orie n ta-
tion s . W e m ad e m u ltip le m icroe le ctrod e re cord in g s of m u lti-u n it s p ik e rate (M U A am p litu d e )
an d local f ie ld p ote n tials (L F P ) f rom s triate corte x (V 1 ) d u rin g B R w h ile th e m on k e y in d i-
cate d h is p e rce p tion b y p u s h in g a le v e r. W e an aly s e d s p e ctral p ow e r an d coh e re n ce of M U A
an d L F P ov e r 4 – 9 0  H z . A s in p re v iou s w ork , h ig h coh e re n ce w as f ou n d w h e n p airs of re cord -
in g location s w e re s tim u late d con g ru e n tly in b oth e y e s at th e ir p re f e rre d orie n tation . W ith in -
con g ru e n t (riv alrou s ) s tim u lation L F P p ow e r w as of te n m od u late d in con s on an ce w ith th e p e r-
ce p tu al s tate . T h is w as n ot v is ib le in M U A . T h e p e rce p tion -re late d L F P -m od u lation s occu rre d
at low - an d m e d iu m -, b u t n ot at γ-f re q u e n cie s . P e rce p tion -re late d m od u lation s of L F P coh e r-
e n ce w e re als o re s tricte d to th e low – m e d iu m ran g e . I n con clu s ion , ou r re s u lts d o n ot s u p p ort
th e e x p e ctation th at γ-s y n ch ron iz ation in V 1 is re late d to th e p e rce p tu al s tate d u rin g b in ocu lar
riv alry , b u t in s te ad s u g g e s t a p e rce p tion -re late d role of s y n ch ron y at low an d m e d iu m f re q u e n -
cie s .

The content of this chapter has been submitted for publication (Gail et al., 2002b).
P reliminary  results hav e been published as conference proceeding s (Gail et al., 2001 b).

4 . 1 I ntroduction

S y n ch ron iz ation can occu r in th e v is u al corte x at γ-f re q u e n cie s (3 5 – 9 0  H z ) am on g n e u ron s ac-
tiv ate d b y a v is u al ob j e ct. T h is s y n ch ron y h as b e e n as s u m e d to lab e l th e d is trib u te d f e atu re s of
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t h e o b j e c t f o r b e l o n g i n g p e r c e p t u al l y t o g e t h e r . H o w e v e r , t h i s h y p o t h e s i s i s s t i l l u n d e r d e b at e .
T e s t s , w h e t h e r p e r c e p t i o n o f a v i s u al o b j e c t i s r e al l y p ar al l e l e d b y γ-s y n c h r o n y m ay w e l l b e
an al y s e d i n t as k s w h e r e t h e v i s u al s t i m u l u s i s i d e n t i c al w h i l e t h e p e r c e p t h as t w o al t e r n at i v e s .
T h i s i s t h e c as e w i t h b i n o c u l ar r i v al r y (BR) . B R d e s c r i b e s t h e al t e r n at i n g p e r c e p t i o n o f t w o
i n c o n g r u e n t  v i s u al  s t i m u l u s  p at t e r n s  p r e s e n t e d  d i c h o p t i c al l y  t o  b o t h  e y e s .

Bi n o c u l a r r i v a l r y . T h e r e ar e o n g o i n g c o n t r o v e r s i e s at d i f f e r e n t i n t e r m i n g l e d l e v e l s o f d e -
s c r i p t i o n ab o u t t h e n at u r e o f b i n o c u l ar r i v al r y . F r o m a l o n g t r ad i t i o n o f p s y c h o p h y s i c al e x p e r i -
m e n t s a d e b at e ar o s e w h e t h e r b i n o c u l ar r i v al r y i s c au s e d b y i n t e r o c u l ar c o m p e t i t i o n (L e h k y ,
1 9 8 8 ; B l ak e , 1 9 8 9 ; L e e an d B l ak e , 1 9 9 9 ) o r c o m p e t i t i o n o f c o h e r e n t p e r c e p t s (D i az -C an e j a
(1 9 2 8 ) t r an s l at e d i n A l ai s e t al . , 2 000 an d r e p l i c at e d i n N g o e t al . , 2 000; K o v ac s e t al . , 1 9 9 6 ,
L o g o t h e t i s e t al . , 1 9 9 6 ) . A t t h e n e u r o p h y s i o l o g i c al l e v e l t h i s r e ad s as c o m p e t i t i o n b e t w e e n
m o n o c u l ar c h an n e l s at e ar l y s t ag e s (B l ak e , 1 9 8 9 ) o n t h e o n e h an d , an d c o m p e t i t i o n o f h i g h
l e v e l c o r t i c al r e p r e s e n t at i o n s (L o g o t h e t i s , 1 9 9 8 ) o n t h e o t h e r h an d . T h e s t r o n g l y i n c r e as i n g
r e l at i v e n u m b e r o f s i n g l e c e l l s al o n g t h e v e n t r al p at h w ay , t h at r e f l e c t t h e m o n k e y ’ s p e r c e p t i o n
i n b i n o c u l ar r i v al r y t as k s , i s t ak e n as e v i d e n c e f o r t h e h i g h l e v e l e x p l an at i o n (L e o p o l d an d
L o g o t h e t i s , 1 9 9 6 ; S h e i n b e r g an d L o g o t h e t i s , 1 9 9 7; L o g o t h e t i s , 1 9 9 8 ) . M o d u l at i o n o f m o n o c u -
l ar c h an n e l s i n p r i m ar y v i s u al c o r t e x d u e t o al t e r n at i n g p e r c e p t i o n h as b e e n r e p o r t e d w i t h
f M R I  i n  h u m an  (T o n g  an d  E n g e l ,  2 001 ) ,  s u p p o r t i n g  t h e  l o w  l e v e l  m o d e l .

V i s u a l a w a r e n e s s . B e s i d e s i d e n t i f y i n g t h e l o c at i o n s an d m e c h an i s m s t h at u n d e r l y b i n o c u l ar
r i v al r y , r e s p e c t i v e r e s u l t s ar e al s o d i s c u s s e d i n t h e c o n t e x t o f v i s u al aw ar e n e s s an d i t s n e u -
r o n al c o r r e l at e s . E s p e c i al l y t h e r o l e o f p r i m ar y v i s u al c o r t e x i n c o n t ai n i n g s i g n al s c o r r e l at e d
w i t h v i s u al aw ar e n e s s i s h i g h l y c o n t r o v e r s i al (L o g o t h e t i s , 1 9 9 8 ; E n g e l e t al . 1 9 9 9 ; T o n g an d
E n g e l , 2 001 ; A n d r e w s , 2 001 ) . M o r e r e c e n t l y t h e u n d e r s t an d i n g g ai n s ac c e p t an c e , t h at c o m p u -
t at i o n al r e s o u r c e s al o n g t h e w h o l e v i s u al p at h w ay ar e i n v o l v e d i n t h e t as k o f r e s o l v i n g p e r c e p -
t u al am b i g u i t i e s , b i n o c u l ar r i v al r y b e i n g o n l y o n e am o n g o t h e r s , l i k e b i s t ab l e f i g u r e s o f an y
k i n d (B l ak e an d L o g o t h e t i s , 2 002 ) . N o t o n l y t h e l o c u s b u t al s o t h e q u al i t y o f a p o t e n t i al
aw ar e n e s s -r e l e v an t n e u r o n al s i g n al r e m ai n s u n c l e ar . F o r p r i m ar y v i s u al c o r t e x al o n e
ar g u m e n t at i o n i s b as e d o n s u c h d i f f e r e n t m e as u r e s as m e an s p i k e r at e o f s i n g l e c e l l s i n aw ak e
m o n k e y (L e o p o l d an d L o g o t h e t i s , 1 9 9 6 ) , m u l t i -u n i t s p i k e c o r r e l at i o n an d s p i k e -t o -f i e l d -p o t e n -
t i al c o h e r e n c e i n s t r ab i s m i c c at (F r i e s e t al . , 1 9 9 7) , an d B O L D m as s s i g n al i n f M R I o f t h e h u -
m an  b l i n d  s p o t  r e g i o n  (T o n g  an d  E n g e l ,  2 001 ) .
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Binding-by-synchronization. S y n c h r o n i z e d γ-o s c i l l at i o n s o b s e r v e d i n p r i m ar y v i s u al ar e a o f
c at  ( E c k h o r n  e t  al .,  19 8 8 ;  G r ay  e t  al .,  19 8 9 )  an d  m o n k e y  ( K r e i t e r  an d  S i n g e r ,  19 9 2 ;  E c k h o r n  e t
al ., 19 9 3a) h av e o f t e n b e e n as s o c i at e d w i t h f e at u r e b i n d i n g ( r e v i e w e d i n E c k h o r n , 19 9 9 ; E n g e l
e t al ., 19 9 9 ; G r ay , 19 9 9 ) , an d t h e r e f o r e s h o u l d al s o p l ay a r o l e i n p e r c e p t u al s e g r e g at i o n an d
i n t e g r at i o n o f t h o s e f e at u r e s b e l o n g i n g t o t h e c u r r e n t l y p e r c e i v e d o b j e c t . I n t h e c o n t e x t o f b i n -
o c u l ar r i v al r y t h e s y n c h r o n i z at i o n h y p o t h e s i s h as s o f ar o n l y b e e n i n v e s t i g at e d i n t r a-c r an i al l y
i n p r e l i m i n ar y s t u d i e s i n aw ak e m o n k e y i n o u r g r o u p ( K o t t m an e t al ., 19 9 6 ) an d i n s t r ab i s m i c
c at s ( F r i e s e t al ., 19 9 7 ) , b o t h s u g g e s t i n g a k e y r o l e o f γ-s y n c h r o n i z at i o n i n aw ar e n e s s -r e l e v an t
s i g n al l i n g .

As t h e h y p o t h e s i s o f o b j e c t i n t e g r at i o n b y s y n c h r o n i z at i o n at γ-f r e q u e n c i e s i s s t i l l u n -
d e r d e b at e , w e t e s t e d i t i n t h e p r e s e n t s t u d y u n d e r c o n d i t i o n s o f B R , w h e r e a m o n k e y p e r -
c e i v e d al t e r n at i o n s am o n g c o n f l i c t i n g g r at i n g s o b j e c t s p r e s e n t e d d i c h o p t i c al l y at o r t h o g o n al
o r i e n t at i o n s . T h e t w o al t e r n at i v e p e r c e p t s o c c u r d e s p i t e i d e n t i c al p h y s i c al s t i m u l at i o n . T h i s al -
l o w s t o d i s s o c i at e m o d u l at i o n s o f t h e n e u r o n al ac t i v i t y , e .g ., s y n c h r o n i z at i o n i n t h e γ-r an g e o r
at o t h e r f r e q u e n c i e s , d u e t o t h e p e r c e p t u al s t at e f r o m t h o s e d u e t o c h an g i n g s t i m u l at i o n . F o r
t h i s w e p e r f o r m e d m u l t i -c h an n e l m i c r o e l e c t r o d e r e c o r d i n g s f r o m m o n k e y p r i m ar y v i s u al c o r -
t e x ( V 1) d u r i n g b i n o c u l ar r i v al r y an d an al y s e d m u l t i -u n i t ac t i v i t y an d l o c al f i e l d p o t e n t i al s
o v e r a b r o ad f r e q u e n c y r an g e t o f i g u r e o u t t h e r o l e o f s y n c h r o n i z at i o n i n V 1 f o r c o n s c i o u s p e r -
c e p t i o n  ( v i s u al  aw ar e n e s s )  d u r i n g  b i n o c u l ar  r i v al r y .

4.2 M e t h o d s

4.2.1 V i s u a l  s t i m u l a t i o n  a n d  b e h a v i o u r a l  t a s k
V isu al stim u l ation se tu p . D i c h o p t i c al v i s u al s t i m u l at i o n w as r e al i z e d w i t h a 3-s c r e e n s e t u p
s u i t ab l e f o r h u m an s an d m o n k e y s ( F i g . 4.1A) . E ac h m o n i t o r c o v e r e d 18 .2  � 13.6 ° o f t h e v i s u al
f i e l d w i t h a r e s o l u t i o n o f 8 0 0  � 6 0 0 p i x e l d r i v e n at 9 8  H z f r am e r at e . Al l 3 s c r e e n s w e r e s y n -
c h r o n i z e d an d m ad e c o n g r u e n t i n v i e w b y m e an s o f t w o s e m i -t r an s p ar e n t m i r r o r s . A t w o s t e p
c al i b r at i o n p r o c e d u r e e n s u r e d ad j u s t m e n t o f t h e s c r e e n s w i t h an ac c u r ac y o f ab o u t 0 .0 2 5 °
w h e n  u s i n g  t h e  s e t u p  w i t h  m o n k e y s  ( G ai l  e t  al .,  2 0 0 2 ) .

Binocu l ar riv al ry task . T o i n d u c e b i n o c u l ar r i v al r y w e u s e d s t at i o n ar y , s o f t -e d g e , h i g h -c o n -
t r as t , s i n u s o i d al l u m i n an c e g r at i n g p at c h e s o f h o r i z o n t al an d v e r t i c al o r i e n t at i o n , r e s p e c t i v e l y
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( F i g .  4. 1 ) . T h e y w e r e d i c h o p t i c al l y p r e s e n t e d at c o r r e s p o n d i n g r e t i n al p o s i t i o n s o f t h e l e f t an d
r i g h t e y e w h i l e t h e m o n k e y h ad t o k e e p f i x at i o n w i t h i n ± 0 . 45 ° at a s m al l s p o t o n t h e c e n t r al
s c r e e n . T h e p at c h s i z e an d p o s i t i o n w as ad j u s t e d t o c o v e r w i t h i t s f u l l -c o n t r as t r an g e t h e
c l as s i c al r e c e p t i v e f i e l d s o f al l r e c o r d i n g l o c at i o n s i n a s i n g l e s e s s i o n . P at c h e s w e r e m ad e as
s m al l as p o s s i b l e t o m ax i m i z e t h e p r o b ab i l i t y o f e x c l u s i v e d o m i n an c e o f o n e o f t h e g r at i n g s
ac r o s s  i t s  e n t i r e  e x t e n s i o n  ( O ’ S h e a e t  al . ,  1 9 9 7) .

T o c o n t r o l t h e m o n k e y ’ s b e h av i o u r w e u s e d a h i g h p o r t i o n o f c at c h t r i al s an d p e r m a-
n e n t l y c o m p ar e d t h e p s y c h o m e t r i c p e r f o r m an c e w i t h t h at o f h u m an o b s e r v e r s r e c o r d e d i n t h i s
s e t u p . T h r e e d i f f e r e n t t y p e s o f t r i al s o c c u r r e d i n p s e u d o -r an d o m o r d e r : D u r i n g incongruent

Figure 4 . 1 Visual st im ulat io n se t up an d t ask . A :  D ic h o p t ic al st im ulat io n v ia se m i-t r an sp ar e n t m ir r o r s. A ll
sc r e e n s ar e sy n c h r o n iz e d at 9 8  H z (8 0 0  � � � � ) an d p r e c ise ly c o n g r ue n t in v ie w . T h e c e n t r al sc r e e n is v ie w e d b in -
o c ular ly an d is use d f o r f ix at io n w it h n at ur al v e r g e n c e d ur in g d ic h o p t ic al t ask s an d f o r st an d ar d b in o c ular R F
m ap p in g st im ulat io n . G r at in g st im uli in t h e r iv alr y t ask ar e p r e se n t e d v ia t h e le f t / r ig h t sc r e e n . B :  3-alt e r n at iv e
d e c isio n t ask . T h e p air e d p ic t o g r am s f o r t h e d if f e r e n t t r ial t y p e s d e n o t e t h e le f t an d r ig h t st im ulus, r e sp e c t iv e ly .
I n c o n g r ue n t le f t / r ig h t st im ulat io n (�) w it h o r t h o g o n al g r at in g s c ause s b in o c ular r iv alr y an d is ap p lie d w it h v ar i-
ab le r e lat iv e c o n t r ast b e t w e e n le f t an d r ig h t t o c o n t r o l t h e m o n k e y ' s p sy c h o m e t r ic p e r f o r m an c e . 2 t y p e s o f c at c h
t r ials ar e d e sig n e d t o e v o k e a p r e d ic t ab le p e r c e p t an d se r v e as an ad d it io n al c o n t r o l (d e t ails c f . M e t h o d s).
C :  G r at in g st im uli an d r e c e p t iv e f ie ld s. St im uli h av e f ull c o n t r ast (lum in an c e v ia m ir r o r : 0 .5 – 5 4  c d / m 2; sp at ial
f r e q ue n c y : 2.9  c y c / ° ) o v e r 7 5  % o f t h e ir d iam e t e r an d a c o s2-sh ap e d so f t e d g e . T h e p at c h siz e (m o n k e y H : 2.7 5 ° ;
m o n k e y S an d h um an : 1 .8 3° d iam e t e r ) an d p o sit io n w as ad j ust e d t o c o v e r all r e c e p t iv e f ie ld s o f a sin g le r e c o r d -
in g se ssio n w it h in t h e p at c h ’ s r ad ius o f f ull c o n t r ast (o r ig in al sc ale e x am p le ; R F c o n t o ur s d e n o t e -3d B am p li-
t ud e ). D :  E x am p le s o f piecemeal st im uli. T w o d if f e r e n t o f t h e se m ix e d g r at in g st im uli ar e p r e se n t e d d ic h o p t ic ally
in t h e p ie c e m e al c at c h t r ials an d c an n o t b e f use d t o a p e r c e p t o f un if o r m o r ie n t at io n . T h e y m im ic k t h e p e r c e p t
w h e n  e x c lusiv e  d o m in an c e  o f  o n e  o f  t h e  g r at in g  st im uli in  r iv alr y  t r ials f ails.
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t r i al s ( ~ 7 5  % ) o r t h o g o n al g r at i n g s w e r e p r e s e n t e d t o t h e l e f t an d r i g h t e y e , r e l i ab l y e v o k i n g
b i n o c u l ar r i v al r y . Congruent t r i al s ( ~ 1 5  % ) c o n s i s t e d o f g r at i n g s at i d e n t i c al o r i e n t at i o n s ,
w h i c h al w ay s b e c o m e p e r c e p t u al l y f u s e d t o a u n i f o r m g r at i n g . P i ec em ea l t r i al s ( ~ 1 0  % ) c o n -
s i s t e d o f t w o d i f f e r e n t p at c h e s ap p l i e d t o t h e l e f t an d r i g h t e y e , w h e r e e ac h w as a m i x t u r e o f
h o r i z o n t al an d v e r t i c al g r at i n g c o m p o n e n t s ( F i g . 4.1 D ) . T h e l e f t an d r i g h t p at c h w e r e n o t c o m -
p l e m e n t ar y an d t h e r e f o r e i n n o w ay c o u l d b e f u s e d t o t h e p e r c e p t o f a g r at i n g w i t h u n i f o r m
o r i e n t at i o n , i .e ., t h i s al w ay s i n d u c e d a p i ec em ea l p e r c e p t . I r r e s p e c t i v e o f t h e t r i al t y p e , t h e
m o n k e y h ad t o i n d i c at e w h e t h e r h e p e r c e i v e d a h o r i z o n t al ( l e v e r u p ) , a v e r t i c al ( d o w n ) o r a
p i e c e m e al  p at c h  ( l e v e r  r e l e as e ) . T h e  t r i al  e n d e d  af t e r  t h i s  d e c i s i o n  h ad  b e e n  m ad e . 

W h e n r i v al l i n g s t i m u l i ar e s w i t c h e d o n , e x c l u s i v e d o m i n an c e o f o n e o f t h e t w o s t i m u l i
i s n o t i m m e d i at e l y e s t ab l i s h e d , b u t t h e t w o i n c o n g r u e n t s t i m u l i ap p e ar s o m e h o w f u s e d i n s t e ad
( W o l f e , 1 9 8 3 ) . W e t o o k t h i s i n t o ac c o u n t i n t w o w ay s . F i r s t l y , w e i n s e r t e d a p i e c e m e al e p o c h
o f r an d o m d u r at i o n ( 5 0 – 25 0  m s ) at t h e b e g i n n i n g o f t h e c o n g r u e n t t r i al s ( F i g . 4.2B ) . T h i s
m ad e t h e c o n g r u e n t t r i al s l o o k m o r e s i m i l ar t o w h at t h e i n c o n g r u e n t t r i al s w e r e e x p e c t e d t o
l o o k l i k e . B e s i d e s t h i s , t h e m o n k e y w as t h e r e b y t e ac h e d n o t t o r e p o r t s e e i n g p i e c e m e al i m m e -
d i at e l y , b u t t o w ai t w h e t h e r t h e s t i m u l u s t u r n e s o u t t o b e c o m e u n i f o r m i n o r i e n t at i o n o r n o t .
T h e s e c o n d m e as u r e f u r t h e r r e i n f o r c e d t h i s b e h av i o u r . R e p o r t s o f s e e i n g p i e c e m e al w e r e n o t
ac c e p t e d b e f o r e 1 20 0  m s p o s t -s t i m u l u s o n s e t . E x p i r y o f t h i s i n t e r v al w as i n d i c at e d t o t h e m o n -
k e y b y d i m m i n g o f t h e f i x at i o n s p o t . C o n v e r s e l y , r e p o r t s o f h o r i z o n t al o r v e r t i c al o r i e n t at i o n
w e r e n o t ac c e p t e d af t e r t h i s p o i n t i n t i m e ( F i g . 4.2) . T ak e n t o g e t h e r , t h e m o n k e y ’ s t as k w as i n
an y c as e t o s t ar t a t r i al b y t o u c h i n g t h e l e v e r , t o w ai t f o r t h e s t i m u l u s t o ap p e ar , an d t h e n t o
w ai t f o r t h e s t i m u l u s , b e i n g i n i t i al l y p i e c e m e al , t o t u r n i n t o a g r at i n g o f u n i f o r m o r i e n t at i o n

Figure 4 . 2  Trial timing. D e p e nd ing o n th e  trial ty p e  d if f e r-
e nt b e h av io u ral re s p o ns e s in d is tinct e p o ch s w e re co ns id -
e re d co rre ct and re inf o rce d b y re w ard . A :  I n riv alry trials
(�: inco ngru e nt gratings f ro m th e b e ginning o n) d o mi-
nance o f o ne grating o rie ntatio n can b e re p o rte d u ntil d im-
ming o f th e f ix atio n s p o t at 1 2 0 0  ms p o s t s timu lu s o ns e t
(d ark b lu e e p o ch ). F ailu re o f d o minance o f o ne o f th e tw o
s timu li w ith in th is time (i.e ., e nd u ring p ie ce me al p e rce p t)
can b e re p o rte d af te rw ard s (ligh t b lu e ). B :  Catch trials
w ith co ngru e nt s timu li (�) o nly allo w re p o rt o f an e x p licit
o rie ntatio n (d ark b lu e e p o ch ) af te r th e initial p ie ce me al
s timu latio n o f v ariab le d u ratio n (b lack ). C :  Catch trials
w ith e nd u ring p ie ce me al s timu latio n (b lack ) o nly allo w
p ie ce me al re p o rt af te r d imming o f th e f ix atio n s p o t (ligh t
b lu e ).
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b e f o r e t h e f i x at i o n s p o t d i m m e d . I f t h i s w as t h e c as e h e h ad t o i n d i c at e t h e o r i e n t at i o n o f t h e
g r at i n g b y a c o r r e s p o n d i n g l e v e r s w i t c h , i f n o t h e h ad t o r e l e as e t h e l e v e r af t e r d i m m i n g o f t h e
f i x at i o n  s p o t .

T h e c o n g r u e n t an d t h e p i e c e m e al t r i al s s e r v e d as c at c h t r i al s : P e r c e p t i o n w as p r e d i c t -
ab l e i n t h e s e c as e s an d o n l y o n e r e s p o n s e al t e r n at i v e w as c o r r e c t an d r e w ar d e d . T h e y m i m -
i c k e d t w o al t e r n at i v e w ay s o f e x p e r i e n c i n g t h e i n c o n g r u e n t t r i al s , w h e r e p e r c e p t i o n w as u n -
p r e d i c t ab l e  b y  t h e  e x p e r i m e n t e r  an d  b o t h  r e s p o n s e  s c h e m at a ( e ar l y  s w i t c h  o r  l at e  r e l e as e )  w e r e
al l o w e d  an d  r e w ar d e d .

W e t o o k an ad d i t i o n al p r e c au t i o n t o c o n t r o l t h e m o n k e y ’ s b e h av i o u r . I n t h e i n c o n g r u -
e n t t r i al s w e p s e u d o -r an d o m l y v ar i e d t h e c o n t r as t d i f f e r e n c e b e t w e e n t h e l e f t an d t h e r i g h t
g r at i n g f r o m t r i al t o t r i al . T h e p r o b ab i l i t y o f p e r c e i v i n g , f o r e x am p l e , t h e h o r i z o n t al o r i e n t a-
t i o n s h o u l d t h e n d e p e n d o n t h e c o n t r as t d i f f e r e n c e b e t w e e n h o r i z o n t al an d v e r t i c al g r at i n g i n a
w ay c o m p ar ab l e t o t h e r e s p e c t i v e h u m an p s y c h o m e t r i c f u n c t i o n c o l l e c t e d w i t h t h e v e r y s am e
s e t u p . D i f f e r e n c e i n r e l at i v e c o n t r as t r an g e d f r o m – 1 0 0  % ( l e f t g r at i n g o n l y ) t o + 1 0 0  % ( r i g h t
g r at i n g o n l y ) i n 7 ( m o n k e y H ) an d 9 ( m o n k e y S ) s t e p s , r e s p e c t i v e l y . T h o s e t r i al s w i t h m o -
n o c u l ar s t i m u l at i o n an d h e n c e n o n -am b i g u o u s p e r c e p t i o n s e r v e d as y e t an o t h e r s o r t o f c at c h
t r i al s .

4.2.2 D a t a  a q u i s i t i o n  a n d  a n a l y s i s

Animal p r e p ar at io n. T w o m al e r h e s u s m o n k e y s ( M ac ac a m u l at t a) ag e d 9 ( m o n k e y H ) an d
1 4 y e ar s ( m o n k e y S ) p ar t i c i p at e d i n t h e e x p e r i m e n t s . A l l p r o c e d u r e s w e r e c ar r i e d o u t i n ac c o r -
d an c e w i t h G e r m an l aw s o f an i m al m ai n t e n an c e an d e x p e r i m e n t at i o n an d t h e g u i d e l i n e s p u b -
l i s h e d i n t h e N I H Guide f o r t h e C a r e a n d U s e o f L a b o r a t o r y A n im a l s ( N I H p u b l i c at i o n n o .
8 6 – 2 3, r e v i s e d 1 98 7) . A f t e r i n t e n s i v e t r ai n i n g an d s h o r t l y b e f o r e t h e e x p e r i m e n t al s e s s i o n s a
p l as t i c c h am b e r ( 1 0  m m o . d . ) w as i m p l an t e d u n d e r d e e p b ar b i t u r at e an ae s t h e s i a t o g i v e ac c e s s
t o V 1 t h r o u g h t h e i n t ac t d u r a. I n b o t h m o n k e y s t h e c h am b e r w as i m p l an t e d c l o s e t o t h e l u n at e
s u l c u s t o o b t ai n p ar af o v e al r e c e p t i v e f i e l d s . 3 s t ai n l e s s s t e e l h e ad p o s t s e n s u r e d p ai n l e s s h e ad
f i x at i o n  d u r i n g  r e c o r d i n g  s e s s i o n s .  T h e y  h ad  b e e n  i m p l an t e d  y e ar s  b e f o r e .

R e c o r d ing . I n e ac h s e s s i o n u p t o 1 6 q u ar t z -i s o l at e d , p l at i n u m -t u n g s t e n f i b e r -m i c r o e l e c t r o d e s
w e r e i n d i v i d u al l y ad v an c e d i n t o t h e c o r t e x u n d e r ac u s t i c al an d o p t i c al c o n t r o l o f t h e r e c o r d e d
s i g n al s ( E c k h o r n an d T h o m as , 1 993) . A f t e r d e t e c t i n g t h e f i r s t r e l i ab l e s p i k e s t h e y w e r e s l o w l y
d r i v e n an o t h e r 1 5 0 – 2 5 0  µ m . D ai l y c l e an i n g t h e d u r a b e f o r e an d m o r e i n t e n s i v e l y af t e r e ac h
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s e s s i o n r e d u c e d t h i c k e n i n g o f t h e d u r a (an d h e n c e d i m p l i n g d u r i n g e l e c t r o d e i n s e r t i o n ) t o a
m i n i m u m , e n s u r i n g r e c o r d i n g s f r o m l ay e r s 2 an d 3 . T h e e l e c t r o d e s w e r e ar r an g e d i n a r e g u l ar
4-b y -4 ar r ay (7 5 0  µ m p i t c h ). F r o m e ac h r aw b r o ad -b an d s i g n al (1 H z t o 10  k H z ) w e s e p ar at e d
m u l t i p l e u n i t ac t i v i t y (MUA) b y b an d -p as s i n g (1– 10  k H z ; 18  d b / o c t ), f u l l -w av e r e c t i f y i n g an d
s u b s e q u e n t l o w -p as s f i l t e r i n g (140  H z ; 18  d b / o c t ), y i e l d i n g an am p l i t u d e -w e i g h t e d m e as u r e o f
p o p u l at i o n s p i k e d e n s i t y n e ar t h e e l e c t r o d e t i p w i t h o u t r e j e c t i n g l o w am p l i t u d e s p i k e s . T h e
m e an M U A am p l i t u d e d u r i n g p r e s t i m u l u s r e c o r d i n g (b l an k g r e y s c r e e n w i t h f i x at i o n s p o t )
w as s u b t r ac t e d f r o m t h e f o l l o w i n g r e s p o n s e e p o c h s . S e c o n d , l o c al f i e l d p o t e n t i al s (L F P ) w e r e
o b t ai n e d b y b an d -p as s i n g f r o m (1– 120  H z , 18  d b / o c t ). B o t h an al o g s i g n al s (M U A , L F P ) w e r e
s am p l e d  at  a r at e  o f  5 0 0  H z .

D a t a a n a l y s i s . S l i d i n g -w i n d o w s (128  m s e p o c h l e n g t h ; 3 2 m s s h i f t s ) w e r e u s e d t o c al c u l at e
t i m e -r e s o l v e d s p e c t r al p o w e r at s i n g l e s i t e r e c o r d i n g s an d c o h e r e n c e b e t w e e n s i g n al s at p ai r s
o f s i t e s . F o r t h e s ak e o f d i r e c t c o m p ar i s o n t h e s am e w i n d o w s w e r e u s e d f o r t h e s i n g l e -c h an n e l
an al y s e s o f M U A am p l i t u d e . S p e c t r a w e r e c al c u l at e d v i a F as t F o u r i e r T r an s f o r m af t e r ap p l y -
i n g a H am m i n g w i n d o w t o t h e m e an -f r e e s i g n al o f e ac h e p o c h . P ai r w i s e c o h e r e n c e b e t w e e n
s i g n al s o f t w o d i f f e r e n t e l e c t r o d e s n an d m w e r e c al c u l at e d u s i n g B ar t l e t t -s m o o t h i n g ac r o s s N
t r i al s  w i t h  i d e n t i c al  c o n d i t i o n s  (G l as e r  an d  R u s h k i n , 19 7 6 ):
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w h e r e S i s t h e c o m p l e x F o u r i e r s p e c t r u m o f t h e s i g n al e p o c h c e n t e r e d ar o u n d t i m e t (as t e r i s k
d e n o t e s t h e c o m p l e x c o n j u g at e ). T h e e x p e c t e d b i as , i .e ., t h e r an d o m c o h e r e n c e o f t h e e s t i m at e
d e p e n d i n g o n t h e n u m b e r o f t r i al s , w as s u b t r ac t e d (B e n i g n u s , 19 6 9 ; i n : G l as e r an d R u s h k i n ,
19 7 6 ):
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I n s h o r t , c o h e r e n c e i s a s e n s i t i v e m e as u r e t o e s t i m at e t h e l i n e ar c o r r e l at i o n b e t w e e n t w o s i g -
n al s i n d e p e n d e n t l y at e ac h f r e q u e n c y . T o g e t a h i g h c o h e r e n c e v al u e at a g i v e n f r e q u e n c y a
h i g h c o v ar i at i o n o f t h e s p e c t r al am p l i t u d e an d a c o n s t an t p h as e d i f f e r e n c e (n o t n e c e s s ar i l y
z e r o ) at t h i s f r e q u e n c y ac r o s s t r i al s i s n e e d e d . F o r e ac h m e as u r e s i g n al e p o c h s w e r e e i t h e r
al i g n e d w i t h r e s p e c t t o s t i m u l u s o n s e t o r t o t h e p o i n t i n t i m e o f t h e m o n k e y ’ s b e h av i o u r al r e -
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sp o n se to av e r ag e d ata ac r o ss tr i al s. W e d i v i d e d th e sp e c tr u m i n th r e e se c ti o n s ap p r o x i m ati n g
th e c l assi c al th e ta/al p h a-, b e ta- an d g am m a-r an g e s : low (4–12 H z ), m e d i u m (12–27 H z ) an d
h i g h  (28 –9 0  H z ).

D i f f e r e n c e s i n sp e c tr al p o w e r b e tw e e n tw o c o n d i ti o n s w e r e te ste d b y m e an s o f a S tu -
d e n t t-te st (� = 0 .0 5 ), w h e r e th e n u m b e r o f tr i al s d e f i n e s th e sam p l e si z e . C o h e r e n c e an al y si s
f o r e ac h f r e q u e n c y b e ar s o n l y a si n g l e v al u e p e r c o n d i ti o n , p e r ti m e e p o c h an d p e r e l e c tr o d e
p ai r . T e sts b ase d o n th e c o m p ar i so n o f e sti m ate d d i str i b u ti o n p ar am e te r s (e .g ., m e an i n t-te st)
ar e a p r i o r i n o t p o ssi b l e . T h e r e f o r e , c o n f i d e n c e i n te r v al s w e r e e sti m ate d , an d th e d i f f e r e n c e o f
tw o c o h e r e n c e v al u e s w as j u d g e d b y m e an s o f th e o v e r l ap o f th e i r 9 5  % c o n f i d e n c e i n te r v al s.
T o c al c u l ate c o n f i d e n c e i n te r v al s, f i r stl y th e v ar i an c e w as e sti m ate d f r o m th e c o h e r e n c e v al u e
an d  th e  n u m b e r  N o f  e p o c h s c o n tr i b u ti n g  (G l ase r  an d  R u sh k i n , 19 76):

�
2
�

1
2 �N�1�

�1� 0 .0 0 4
1. 6 � NN �1 ��2�

1
N �� 0 . 22�� . (4.3 )

T h e  9 5  % c o n f i d e n c e  i n te r v al  i s th e n  g i v e n  b y

F Z T �1
���2� �

2

 K 2


 F Z T ���2� �
2 , (4.4)

w e r e F ZT i s th e F i sh e r ’ s Z tr an sf o r m F ZT (x) = ½ l n ((1 + x) / (1 – x)). C o h e r e n c e s w e r e c o n si d -
e r e d d i f f e r e n t, i f th e i r c o n f i d e n c e b an d s d i d o v e r l ap l e ss th an 3 0  %. T h i s th r e sh o l d p e r c e n tag e
w as e m p i r i c al l y d e te r m i n e d ; i t c o r r e sp o n d s to th e p e r c e n tal o v e r l ap o f th e 9 5  % c o n f i d e n c e i n -
te r v al s o f tw o n o r m al d i str i b u ti o n w h e n sh i f te d j u st so f ar th at a t-te st b e c o m e s si g n i f i c an t at
th e  0 .0 5  % n i v e au .

Receptive f iel d ch a r a cter iz a tio n . T h e b i n o c u l ar , an d l e f t an d r i g h t e y e m o n o c u l ar c l assi c al
r e c e p ti v e f i e l d (C RF ) p o si ti o n s w e r e d e te r m i n e d si m u l tan e o u sl y w i th a n e w l y d e v e l o p e d d i -
c h o p ti c al m ap p i n g te c h n i q u e (G ai l e t al ., 20 0 2) b ase d o n a u n i f o c al r e v e r se -c o r r e l ati o n
m e th o d (E c k h o r n e t al ., 19 9 3 b ). A p p l i e d w i th i n d e p e n d e n t sti m u l u s se q u e n c e s si m u l tan e o u sl y
o n al l th r e e sc r e e n s i t p r o v i d e s p o si ti o n , te m p o r al d y n am i c s, an d o c u l ar d o m i n an c e o f al l
C R F s o f a se ssi o n w i th i n 10 0 –20 0  s r e c o r d i n g ti m e . P se u d o -o n l i n e e v al u ati o n o f th e se d ata al -
l o w e d p r e c i se c al i b r ati o n o f th e d i c h o p ti c se tu p an d ad j u stm e n t o f th e v i su al sti m u l u s. C R F s
w e r e l y i n g p ar af o v e al l y an d c l o se to o r ar o u n d th e v e r ti c al m e r i d i an i n b o th m o n k e y s. H o r i -
z o n tal e c c e n tr i c i ty : 0 .4° (c o n tr a) to 0 .2° (i p si ) i n m o n k e y S , 0 .7° (c o n tr a) to 0 .2° (i p si ) i n m o n -
k e y  H . V e r ti c al  e c c e n tr i c i ty  (l o w e r  h e m i f i e l d ): 0 .2°  – 0 .7°  (S ), 0 .9 °  – 1.8 °  (H ).
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O c u l ar d o m i n an c e w as d e t e r m i n e d f r o m t h e d i c h o p t i c m ap p i n g (G ai l e t al ., 20 0 2) an d
q u an t i f i e d  b y  an  o c u l ar  d o m i n an c e  i n d e x  (ODI;  M ac y  e t  al ., 19 8 2)

ODI�
aipsi

aipsi�a c o n t r a
, (4.5 )

w h e r e aR/L d e n o t e s t h e n e u r al r e s p o n s e b y m e an s o f M U A/ L F P am p l i t u d e t o r i g h t / l e f t s t i m u l a-
t i o n w i t h i n t h e r e c e p t i v e f i e l d . A m o n o c u l ar i t y i n d e x (MI) w as d e f i n e d t o q u an t i f y d e v i at i o n
f r o m  t h e  b i n o c u l ar  e q u i l i b r i u m  (L e V ay  an d  V o i g t , 19 8 8 ):

MI�2�O D I� 0 .5 �. (4.6 )
T h i s  i n d e x  r an g e s  f r o m  0  (e q u al  r e s p o n s e s  f o r  b o t h  e y e s ) t o  1 (r e s p o n s e  o n l y  f o r  o n e  e y e ).

P e r c e p t i o n - r e l a t e d m o d u l a t i o n s . O n e i m p o r t an t r at i o n al e o f o u r s t u d y i s t o d e c i d e w h e t h e r ,
an d i f s o w h at , as p e c t s o f V 1 ac t i v i t y ar e c o r r e l at e d w i t h p e r c e p t i o n . T h e p r o c e d u r e w as t o
f i n d r e c o r d i n g s i t e s t h at b e c o m e m o d u l at e d b y d i f f e r e n t s t i m u l u s o r i e n t at i o n s i n t h e c o n g r u e n t
c o n d i t i o n w i t h r e s p e c t t o a c e r t ai n m e as u r e , e .g ., s p i k e r at e o r L F P p o w e r . U n ab l e t o d e c i d e
w h e t h e r t h i s m o d u l at i o n i s d u e t o t h e d i f f e r e n t v i s u al s t i m u l i o r d u e t o t h e ac c o m p an y i n g d i f -
f e r e n t  p e r c e p t s , w e  c o m p ar e d  i t  t o  t h e  m o d u l at i o n  o f  t h e  s am e  m e as u r e  b y  d i f f e r e n t  p e r c e p t s  i n
t h e i n c o n g r u e n t c o n d i t i o n , w h e r e t h e p e r c e p t (b u t n o t t h e s t i m u l u s ) c h an g e d f r o m t r i al t o t r i al .
N o t e t h at f o r t h i s an al y s i s o n l y t r i al s w i t h n o d i f f e r e n c e i n s t i m u l u s c o n t r a s t b e t w e e n l e f t an d
r i g h t w e r e e v al u at e d . I n c as e t h at t h e m o d u l at i o n w as p r e s e n t c o n s i s t e n t l y i n b o t h c o n d i t i o n s ,
w e c al l i t p e r c e p t i o n - r e l a t e d . I n c as e t h at i s o n l y p r e s e n t i n t h e c o n g r u e n t c o n d i t i o n , w e c al l i t
s t i m u l u s - r e l a t e d . S i g n i f i c an c e o f t h e d i f f e r e n c e s b e t w e e n v e r t i c al - an d h o r i z o n t al -r e p o r t t r i al s
i s t e s t e d s e p ar at e l y i n e ac h c o n d i t i o n (c o n g r u e n t an d i n c o n g r u e n t ) an d f o r e ac h f r e q u e n c y b i n
(7 .8  H z r e s o l u t i o n ). W i t h i n t h e m e d i u m - an d h i g h -f r e q u e n c y r an g e s (c f . ab o v e ) t h e al p h a c r i t e -
r i o n i s c o n s e r v at i v e l y c o r r e c t e d f o r m u l t i p l e t e s t i n g (B o n f e r o n i c o r r e c t i o n ) b y d i v i d i n g b y t h e
n u m b e r o f f r e q u e n c y b i n s w i t h i n t h i s r an g e (l o w r an g e  = 1 b i n ). I t i s t h e n l o o k e d w h e t h e r t h e r e
i s a s i g n i f i c an t d i f f e r e n c e an y w h e r e w i t h i n t h i s r an g e . F o r m o d u l at i o n s t o b e c o n s i d e r e d p e r -
c e p t i o n -r e l at e d , t h e y h av e t o s h o w u p i n b o t h c o n d i t i o n s (c o n g r u e n t an d i n c o n g r u e n t ), i n t h e
s am e d i r e c t i o n (e .g ., s t r o n g e r f o r h o r i z o n t al s t i m u l u s an d p e r c e p t ), an d at t h e s am e f r e q u e n c y
(n o t o n l y t h e s am e f r e q u e n c y r an g e ). M o d u l at i o n s (M) f o r e ac h c o n d i t i o n ar e q u an t i f i e d b y an
i n d e x

M�
�R pr e f �R n o n pr e f �

�R pr e f �R n o n pr e f �
, (4.7 )



78 4 B i n o c u l a r  R i v a l r y

w h e r e Rpref/nonpref r e p r e s e n t s t h e r e s p o n s e t o t h e p r e f e r r e d / n o n p r e f e r r e d s t i m u l u s o r i e n t a t i o n ( d e -
t e r m i n e d i n t h e c o n g r u e n t c o n d i t i o n ) . T h e r e s p o n s e i s e i t h e r m e a s u r e d b y s p i k e r a t e ( M U A
a m p l i t u d e )  o r  b y  M U A / L F P  p o w e r  o r  c o h e r e n c e  i n  a  c e r t a i n  f r e q u e n c y  r a n g e .

4.3 R e s u l t s

4.3.1 P s y c h o p h y s i c s
F o u r o b s e r v a t i o n s i n d i c a t e t h a t t h e m o n k e y s u n d e r s t o o d a n d c o r r e c t l y p e r f o r m e d t h e t a s k . 1 )
T h e m o n k e y s r e p o r t e d c o r r e c t l y i n t h e c a t c h t r i a l s . G e n e r a l p e r f o r m a n c e , i . e . , t h e p e r c e n t a g e
o f t r i a l s w i t h a p p r o p r i a t e f i x a t i o n a n d t i m i n g , w a s i n b o t h m o n k e y s a r o u n d 90  % ( S :  85 . 6  %,
H :  90 . 6  %) . D u r i n g a m b i g u o u s s t i m u l a t i o n ( l e f t – r i g h t i n c o n g r u e n c e a n d c o n t r a s t d i f f e r e n c e
< 1 0 0  %) w e c o n s i d e r e d a l l d e c i s i o n s a s v a l i d t h a t w e r e m a d e w i t h i n t h e a p p r o p r i a t e t i m e i n -
t e r v a l . D u r i n g n o n -a m b i g u o u s s t i m u l a t i o n ( l e f t – r i g h t c o n g r u e n c e o r m o n o c u l a r ) d e c i s i o n s a d -
d i t i o n a l l y h a d t o f i t t h e s t i m u l u s . T h e a v e r a g e p e r c e n t a g e o f c o r r e c t d e c i c i o n s f r o m a l l v a l i d
n o n -a m b i g u o u s c a t c h t r i a l s w a s 94. 2  % ( S :  N = 9 s e s s i o n s ) a n d 98. 9 % ( H :  N = 1 1 ) , r e s p e c -
t i v e l y . 2 ) T h e m o n k e y s ’ p s y c h o m e t r i c f u n c t i o n i s n e a r l y i d e n t i c a l t o t h o s e o f h u m a n s ( F i g .  4. 3
A ) . T h e p r o b a b i l i t y o f p e r c e i v i n g t h e o n e s t i m u l u s o r t h e o t h e r , d e p e n d i n g o n t h e c o n t r a s t d i f -
f e r e n c e b e t w e e n t h e m , s h o w s i n b o t h m o n k e y s t h e s a m e s i g m o i d a l r u n o f t h e c u r v e a s t h e a v -
e r a g e c u r v e o f s e v e n h u m a n o b s e r v e r s u s i n g t h e i d e n t i c a l s t i m u l a t i o n s e t u p . 3 ) R e a c t i o n d e -
l a y s a r e l o n g e r a r o u n d z e r o c o n t r a s t d i f f e r e n c e . T h i s i s t h e c a s e i n b o t h m o n k e y s a n d h u m a n
( F i g .  4. 3 C ) : r e s p o n s e s w e r e 1 6 7 m s ( S ) a n d 98 m s ( H ) , r e s p e c t i v e l y , s l o w e r w i t h i n c o n g r u e n t
s t i m u l i a t z e r o c o n t r a s t d i f f e r e n c e c o m p a r e d t o t h e a v e r a g e r e a c t i o n t i m e i n t h e m o n o c u l a r o r
c o n g r u e n t c o n d i t i o n s . 4) T h e p r o b a b i l i t y o f p i e c e m e a l r e p o r t s p e a k e s a t z e r o c o n t r a s t d i f f e r -
e n c e . T h i s c o m e s u p t o e x p e c t a t i o n e q u i v a l e n t l y t o t h e l o n g e r r e a c t i o n d e l a y s . M a x i m u m r a t e s
o f p i e c e m e a l r e p o r t s i n t h e i n c o n g r u e n t c o n d i t i o n w i t h o t h o g o n a l g r a t i n g s ( n o t p i e c e m e a l
c a t c h t r i a l s ) w e r e 5 . 0  % ( S ) a n d 1 1 . 2  % ( H ) , r e s p e c t i v e l y ( F i g .  4. 3 B ) . No t e t h a t f o r h u m a n o b -
s e r v e r s t h e a v e r a g e r e p o r t e d p i e c e m e a l p r o b a b i l i t y w a s m u c h h i g h e r ( u p t o 5 0  %) , b u t w i t h
l a r g e  i n t e r -i n d i v i d u a l  d i f f e r e n c e s .
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4.3.2 D a t a  s e l e c t i o n
W e r e c o r d e d d at a at 1 35 ( m o n k e y S ) an d 1 6 5 ( H) r e c o r d i n g s i t e s d u r i n g 9 ( S ) an d 1 1 ( H) s e s -
s i o n s w i t h a s u f f i c i e n t n u m b e r o f t r i al s an d r e l i ab l e p s y c h o p h y s i c al p e r f o r m an c e . O n l y s i t e s
w i t h o u t t e c h n i c al ar t i f ac t s an d w i t h c l e ar M U A r e c e p t i v e f i e l d s w e r e f u r t h e r an al y s e d ( S :  1 1 9,
H:  1 6 0 ) . F o r c al c u l at i o n s o f i n t e r -e l e c t r o d e c o h e r e n c e r e m ai n e d 7 34 ( S ) an d 1 0 8 6 ( H) e l e c -
t r o d e p ai r s , r e s p e c t i v e l y . F o r t h e s e l e c t e d c h an n e l s an y i n d i v i d u al t r i al w as r e j e c t e d c o n t ai n i n g
a s i g n al  ar t i f ac t  i n  L F P  ac c o r d i n g  t o  v i s u al  i n s p e c t i o n .

4.3.3 C o n g r u e n t  v e r s u s  i n c o n g r u e n t  s t i m u l a t i o n
T h e av e r ag e s p e c t r o -t e m p o r al p r o p e r t i e s o f t h e V 1 ac t i v i t i e s ar e d i f f e r e n t b e t w e e n t h e t w o
m o n k e y s an d w i t h c o n g r u e n t c o m p ar e d t o i n c o n g r u e n t s t i m u l at i o n ( F i g . 4.4) . L F P s o f m o n k e y
H s h o w a p r o m i n e n t s t i m u l u s -i n d u c e d p o w e r i n c r e as e b e t w e e n 40 an d 6 0  Hz i n t h e c o n g r u e n t

Figure 4 . 3 Psychometric p erf orman ce. C omp arison of
mean hu man (N  = 7 , error b ars: in ter-in d iv id u al v arian ce)
an d in d iv id u al ov eral l mon k ey p erf orman ce, d ep en d in g on
the d if f eren ce in con trast b etw een the horiz on tal an d the
v ertical stimu l u s, rev eal s hig h simil arity. N ote the n on -l in -
ear x-scal e to en l arg e the ran g e of smal l con trast d if f er-
en ces in the mid d l e, an d the n on -con tin u ity to ad d the tw o
con g ru en t con d ition s (�, mon k ey d ata on l y) at the v ery
l ef t an d rig ht, resp ectiv el y. A :  T he p rob ab il ity of rep ortin g
the p ercep t of a horiz on tal g ratin g show s a typ ical sig moi-
d al d ep en d en ce. A t eq u al l ef t/ rig ht con trast (x = 0) b oth
mon k eys show a 5 0 / 5 0 -p rob ab il ity to rep ort p ercep tion of
the horiz on tal / v ertical stimu l u s. B :  T he p rob ab il ity of re-
p ortin g p iecemeal p ercep tion in b oth mon k eys is v ery l ow
comp ared  to hu man  d ata, b u t show s a p eak  at z ero con trast
d if f eren ce, in accord an ce w ith exp ectation . H u man d ata
show a hig h in ter-in d iv id u al v arian ce. C :  M ean reaction
times al so p eak at z ero con trast d if f eren ce. R eaction times
in the con g ru en t con d ition s are measu red w ith resp ect to
the time of the stimu l u s sw itch, i.e., w hen the stimu l i b e-
come con g ru en t af ter the in itial p iecemeal ep och. A l l three
f in d in g s tog ether stron g l y su g g est, that the mon k eys exp e-
rien ced an d hon estl y rep orted b in ocu l ar riv al ry at eq u al
l ef t/ rig ht con trast. O n l y these trial s w ith eq u al con trast, to-
g ether w ith the con g ru en t trial s as ref eren ce con d ition ,
w ere u sed f or ev al u ation of p ercep tion -rel ated mod u l a-
tion s.

h
o
ri
z
o
n
ta

l
p
ro

b
a
b
ili

ty

0.4

0.6

0.8

1.0

0

0.2

p
ie

c
e
m

e
a
l
p
ro

b
a
b
ili

ty

0

0.2

0.4

0.6

0.8

1.0

contrast difference
horiz. stim. – vert. stim.

re
a
c
ti
o
n
 t
im

e
 /
 m

s

A

B

C

0

200

400

600

human (N=7)
monkey S
monkey H

-1.0 -0.1 0.0 0.1 1.0C C



80 4 B i n o c u l a r  R i v a l r y

c o n d i t i o n a f t e r d e c a y o f t h e s t i m u l u s -o n s e t t r a n s i e n t . T h i s �-f r e q u e n c y s i d e l o b e i s w e a k e r w i t h
i n c o n g r u e n t s t i m u l a t i o n . P o w e r i s a l s o s l i g h t l y w e a k e r i n t h e l o w - a n d m e d i u m -f r e q u e n c y
r a n g e i n t h e i n c o n g r u e n t c o m p a r e d t o t h e c o n g r u e n t c o n d i t i o n ( F i g .  4. 4B , r i g h t ) . I n m o n k e y S
d i f f e r e n c e s b e t w e e n t h e t w o c o n d i t i o n s a r e s m a l l a n d m a i n l y a f f e c t t h e l o w -f r e q u e n c y r a n g e .
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N o t e t h at al t h o u g h s p e c t r al p o w e r o n av e r ag e p e ak s at l o w f r e q u e n c i e s , r e l at i v e e n h an c e m e n t
c o m p ar e d t o p r e s t i m u l u s b as e l i n e i s b r o ad -b an d , m ai n l y ac r o s s t h e m e d i u m an d h i g h -f r e -
q u e n c y r an g e d u r i n g t h e s u s t ai n e d e p o c h o f t h e r e s p o n s e s ( >  2 0 0  m s ) . T h e c o r r e s p o n d i n g
M U A s p e c t r a l o o k s i m i l ar b u t w i t h l e s s p r o n o u n c e d l o w -f r e q u e n c y p o w e r ( d at a n o t s h o w n ) .
P ai r w i s e i n t e r -e l e c t r o d e c o h e r e n c e o f L F P s h o w s n o ap p ar e n t d i f f e r e n c e at l o w an d m e d i u m ,
an d a w e ak d i f f e r e n c e at h i g h f r e q u e n c i e s b e t w e e n t h e t w o c o n d i t i o n s i n b o t h m o n k e y s
( F i g . 4.4C ) . W i t h t h e g i v e n i n t e r -e l e c t r o d e s p ac i n g s ( 0 .7 5 – 3.2  m m ) c o r r e s p o n d i n g M U A c o -
h e r e n c e s ar e m o s t l y t o o l o w t o b e c o n s i d e r e d ad e q u at e l y . D i f f e r e n c e s i n s p i k e d e n s i t y ( M U A
am p l i t u d e ) b e t w e e n t h e t w o c o n d i t i o n s ar e r e s t r i c t e d t o e f f e c t s r e s u l t i n g f r o m t h e s l i g h t l y d i s -
t i n c t s t i m u l at i o n p r o t o c o l , i .e ., t h e i n s e r t e d s t i m u l u s s w i t c h i n t h e c o n g r u e n t c o m p ar e d t o t h e
i n c o n g r u e n t  c o n d i t i o n  ( F i g . 4.4A) .

4.3.4 P e r c e p t i o n - r e l a t e d  L F P  p o w e r
L F P p o w e r s h o w e d t h e m o s t p r o m i n e n t r e s u l t s o f al l c o n s i d e r e d m e as u r e s . M an y r e c o r d i n g
s i t e s s h o w e d p e r c e p t i o n -r e l at e d m o d u l at i o n s i n L F P p o w e r ar o u n d t h e t i m e o f t h e m o n k e y ’ s
d e c i s i o n . F i g u r e  4.5 g i v e s an e x am p l e o f c o n s i s t e n t m o d u l at i o n s i n t h e c o n g r u e n t an d i n c o n -
g r u e n t c o n d i t i o n s , r e s p e c t i v e l y . T h e m o d u l at i o n s ar e c o n s i s t e n t i n t h e s e n s e t h at h i g h e r p o w e r
r e s u l t s i n b o t h c o n d i t i o n s f r o m p e r c e p t i o n o f t h e s am e o r i e n t at i o n , h e r e h o r i z o n t al . T h e d i f f e r -
e n c e i n s p e c t r al am p l i t u d e d o e s n o t e q u al l y af f e c t t h e e n t i r e f r e q u e n c y r an g e . I n t h e c o n g r u e n t
c o n d i t i o n p o w e r d u r i n g t h e p e r c e p t o f t h e h o r i z o n t al g r at i n g i s e n l ar g e d c o m p ar e d t o v e r t i c al
b e l o w 30  H z , b u t n o t ab o v e . I n t h e i n c o n g r u e n t c o n d i t i o n t h e p o w e r i n c r e as e i s c o n f i n e d t o t h e
r an g e 1 0 – 40  H z w i t h a m ax i m u m ar o u n d 2 0  H z . T h e g i v e n e x am p l e u n d e r l i n e s t h e d i s t i n c t i v -
n e s s b e t w e e n d i f f e r e n t f r e q u e n c y r an g e s . O n l y t h e m e d i u m -f r e q u e n c y r an g e ( 1 2 – 2 7  H z ) f u l l -
f i l l s t h e c r i t e r i o n f o r perception-related m o d u l at i o n s at t h i s r e c o r d i n g s i t e ( c f . M e t h o d s ) . T h e

Figure 4 . 4 General neu ro nal res p o ns e c h arac t eri s t i c s f o r c o ng ru ent v s . i nc o ng ru ent s t i m u lat i o n. A v erag e M U A
am p li t u de (A) L F P s p ec t ral am p li t u de dens i t y (B), and L F P p ai rw i s e s p ec t ral c o h erenc e (C) o f all rec o rdi ng s i t es
i n m o nk ey S (lef t 3 c o lu m ns ; N = 1 1 9 s i t es , 7 34 p ai rs ) and H (ri g h t , N = 1 6 0 / 1 0 8 6 ) i n t h e c o ng ru ent (�) c o m -
p ared t o t h e i nc o ng ru ent (�) c o ndi t i o n w i t h eq u al lef t and ri g h t c o nt ras t . W i t h i n-m o nk ey c o lu m ns s h o w dat a
ali g ned w i t h res p ec t t o s t i m u lu s -o ns et SO (lef t ), and t o b eh av i o u ral res p o ns e R (m i ddle), res p ec t i v ely . T i m e-
av erag es o v er t h e dep i c t ed res p o ns e-t ri g g ered dat a i s added (ri g h t ) f o r s p ec t ral dat a (B , C). D i f f erenc es b et w een
c o ndi t i o ns ,  res u lt i ng  f ro m  t h e s t i m u lu s  s w i t c h  (SS m ark s  av erag e t i m e o f  s w i t c h i ng ) f ro m  p i ec em eal t o  c o ng ru ent
s t i m u li 5 0 – 2 5 0  m s af t er s t i m u lu s o ns et i n t h e c o ng ru ent c o ndi t i o n, c an b e s een i n t h e s t i m u lu s -t ri g g ered av erag es
o f all m eas u res . A ddi t i o nal di f f erenc es b et w een t h e m o nk ey s and t h e c o ndi t i o ns c an b e s een i n t h e s p ec t ral dat a,
m ai nly af f ec t i ng t h e �-rang e (2 8 – 9 0  Hz ): M o nk ey H s h o w s a s i delo b e b et w een 4 0 and 6 0  Hz i n p o w er and c o h er-
enc e, w h i c h i s no t v i s i b le i n m o nk ey S. O v erall i n t h i s g rand-av erag e dat a t h ere i s larg er �-f req u enc y p o w er and
c o h erenc e w i t h c o ng ru ent c o m p ared t o i nc o ng ru ent s t i m u lat i o n. No t e t h at f o r c o m p arab i li t y t h e M U A am p li t u de
dat a i s s u b j ec t ed t o an eq u i v alent s li di ng w i ndo w p ro c edu re as t h e s p ec t ral dat a, w h i c h ac c o u nt s f o r t h e s m o o t h -
nes s .
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l o w -f r e q u e n c y r a n g e ( 4– 1 2 H z ) i s stimulus-related, b u t n o t p erc ep tio n -related. T h e h i g h -f r e -
q u e n c y  r a n g e  ( 28– 9 0  H z )  s h o w s  n o  p r e f e r e n c e  i n  t h i s  e x a m p l e .

I n t h e p o p u l a t i o n d a t a p e r c e p t i o n -r e l a t e d m o d u l a t i o n s a r e m o r e c o m m o n i n t h e L F P
l o w -f r e q u e n c y r a n g e t h a n i n o t h e r f r e q u e n c y r a n g e s o r i n M U A . F i g . 4.6 c o n t r a s t s m o d u l a t i o n
i n d i c e s o f M U A a m p l i t u d e ( 6 A , u p p e r p a n e l s ) a n d L F P l o w -f r e q u e n c y p o w e r ( 6 A , l o w e r ) f o r
a l l r e c o r d i n g s i t e s o f m o n k e y S i n t h e i n c o n g r u e n t a n d c o n g r u e n t c o n d i t i o n f o r d i f f e r e n t t i m e
e p o c h s . T h i s c o m p a r i s o n r e v e a l s c l e a r d i s t i n c t i v n e s s b e t w e e n M U A a m p l i t u d e a n d L F P l o w -
f r e q u e n c y p o w e r w i t h r e s p e c t t o p e r c e p t i o n -r e l a t e d m o d u l a t i o n s : W h i l e m o d u l a t i o n i n d i c e s
f o r l o w -f r e q u e n c y L F P s h o w i n c r e a s i n g n u m b e r s o f p e r c e p t i o n -r e l a t e d c h a n n e l s t o w a r d s t h e
t i m e o f d e c i s i o n , M U A i n d i c e s a r e w i d e l y s c a t t e r e d w i t h o u t d i s c e r n i b l e t e m p o r a l d e v e l o p -
m e n t . A t t h e t i m e o f d e c i s i o n t h e m o d u l a t i o n i n d i c e s i n t h e i n c o n g r u e n t ( r i v a l r o u s ) c o n d i t i o n
a r e b r o a d l y a n d s y m m e t r i c a l l y d i s t r i b u t e d a r o u n d z e r o i n M U A , w h i l e m a n y l o w -f r e q u e n c y
L F P i n d i c e s a r e s h i f t e d t o w a r d s t h e p o s i t i v e b i s e c t i o n l i n e , i n d i c a t i n g c o n s i s t e n t m o d u l a t i o n s
i n  b o t h  c o n d i t i o n s , a n d  h e n c e  p e r c e p t i o n -r e l a t e d  m o d u l a t i o n s . N o t e  t h a t  a t  t h e  t i m e  o f  d e c i s i o n

Figure 4 . 5 Example f o r per c ept i o n -r elat ed mo d u lat i o n o f L F P po w er . L F P d at a at a s i n g le r ec o r d i n g s i t e o f mo n -
k ey S i s s h o w n i n 4 d i f f er en t c o n d i t i o n s . Upper r o w : c o n g r u en t (�) c o n d i t i o n s , lo w er : i n c o n g r u en t (�), lef t c o l-
u mn s : r epo r t o f v er t i c al per c ept , r i g h t : h o r i z o n t al. A :  O r i g i n al L F P t r ac es (n eg at i v i t y u p). Epo c h s s u b j ec t ed t o r e-
s po n s e-t r i g g er ed av er ag es (B) ar e u n d er lai d i n g r een . B :  R es po n s e-t r i g g er ed t i me-f r eq u en c y maps o f t h e d at a i n
A. T r an s par en t li g h t b lu e b ar s i n d i c at e t h e t i me d epi c t ed as c u r v e s pec t r a i n C . C :  D ef i n i t i o n o f per c ept i o n -r e-
lat ed mo d u lat i o n s . F r eq u en c i es (an y w h er e w i t h i n t h e pr e-d ef i n ed f r eq u en c y r an g es ), at w h i c h i n b o t h c o n d i t i o n s
t h er e i s a s i g n i f i c an t mo d u lat i o n w i t h t h e s ame pr ef er en c e w i t h r es pec t t o t h e per c ei v ed g r at i n g o r i en t at i o n (h o r i -
z o n t al v s . v er t i c al), ar e c o n s i d er ed t o b e per c ept i o n -r elat ed (c f . M et h o d s ). F o r t h e g i v en example o n ly t h e po w er
at  med i u m f r eq u en c i es  (1 2 – 2 8  H z ;  t r an s par en t  li g h t  b lu e b ar ) f u llf i lls  t h i s  c r i t er i o n .
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t h e r e i s n o c as e o f L F P l o w -f r e q u e n c y p o w e r s i g n i f i c an t l y m o d u l at e d i n t h e i n c o n g r u e n t c o n -
d i t i o n , b u t i n t h e o p p o s i t e d i r e c t i o n o f t h e m o d u l at i o n i n t h e c o n g r u e n t c o n d i t i o n (anti-modu-
l ation) . F o r m o n k e y S al s o L F P �-f r e q u e n c y p o w e r s h o w s a t e n d e n c y t o p e r c e p t i o n -r e l at e d
m o d u l at i o n s , b u t t e s t s b as e d o n s i n g l e c h an n e l d at a r e v e al e d n o s i g n i f i c an c e s . Be s i d e s , i n
m o n k e y H t h e �-f r e q u e n c y p o w e r d o e s n o t s h o w t h i s t e n d e n c y f o r p e r c e p t i o n -r e l at e d m o d u l a-
t i o n s , w h i l e m o d u l at i o n s o f MU A am p l i t u d e an d L F P l o w -f r e q u e n c y p o w e r l o o k s i m i l ar i n
b o t h  m o n k e y s  (s i n g l e  c h an n e l  d at a n o t  s h o w n ) .

4.3.5 P o p u l a t i o n  d a t a
F o r q u an t i t at i v e e v al u at i o n o f t h e p o p u l at i o n d at a, o n l y t h o s e r e c o r d i n g s i t e s ar e t ak e n i n t o ac -
c o u n t t h at s h o w e d o r i e n t at i o n s p e c i f i c m o d u l at i o n i n t h e c o n g r u e n t c o n d i t i o n f o r t h e m e as u r e
i n c o n s i d e r at i o n . P o p u l at i o n d at a i s q u an t i f i e d i n t w o w ay s . F i r s t , t h e n u m b e r o f s i n g l e r e c o r d -
i n g s i t e s s i g n i f i c an t l y an d c o n s i s t e n t l y m o d u l at e d i n b o t h c o n d i t i o n s i s c o u n t e d (F i g . 4.6 , 4.7
A ) . Se c o n d , b e c au s e f o r s o m e m e as u r e s t h e r e i s a t e n d e n c y t o w ar d s c o n s i s t e n t m o d u l at i o n s i n
t h e c o n g r u e n t an d i n c o n g r u e n t c o n d i t i o n s (al t h o u g h n o t r e ac h i n g s i g n i f i c an c e i n t h e s i n g l e
c h an n e l s ) , w e c al c u l at e d f o r al l r e c o r d i n g s i t e s s i g n i f i c an t l y m o d u l at e d i n t h e c o n g r u e n t c o n d i -
t i o n t h e av e r ag e r at i o o f t h e m o d u l at i o n i n d i c e s i n t h e s e t w o c o n d i t i o n s (c o-modul ation r atio:
C MR  = 1 /N  
 Mincongruent / Mcongruent ) . Be i n g g r e at e r t h an z e r o t h i s CMR v al u e i n d i c at e s t h e t e n -
d e n c y t o w ar d s p e r c e p t i o n -r e l at e d m o d u l at i o n s i n t h e p o p u l at i o n d at a (F i g . 4.7 B, d e t ai l s s e e b e -
l o w ) .

4.3.6 D y n a m i c s  o f  p e r c e p t i o n - r e l a t e d  m o d u l a t i o n s
T h e n u m b e r o f p e r c e p t i o n -r e l at e d r e c o r d i n g s i t e s i n L F P l o w -f r e q u e n c y p o w e r h as b e e n
s h o w n t o i n c r e as e s t o w ar d s t h e t i m e o f d e c i s i o n (F i g . 4.6 A , l o w e r ) . A t ar o u n d 1 2 8  m s p r i o r t o
d e c i s i o n t h e m o d u l at i o n i n d i c e s i n t h e i n c o n g r u e n t c o n d i t i o n e s s e n t i al l y s c at t e r ar o u n d z e r o
(al t h o u g h m an y c h an n e l s ar e s i g n i f i c an t l y m o d u l at e d i n t h e c o n g r u e n t c o n d i t i o n ) . A t t h e t i m e
o f d e c i s i o n t h e n u m b e r o f p e r c e p t i o n -r e l at e d c h an n e l s r e ac h e s 34 i n t h i s m o n k e y , w h i l e n o
an t i -m o d u l at e d c h an n e l s ar e p r e s e n t . T h e c o r r e s p o n d i n g d at a f o r m u l t i -u n i t s p i k e r at e (MU A
am p l i t u d e ) d o e s n o t s h o w t h i s t e m p o r al d e v e l o p m e n t : T h e n u m b e r s o f p e r c e p t i o n -r e l at e d an d
an t i -m o d u l at e d c h an n e l s s t ay b al an c e d (F i g . 4.6 A , u p p e r ) . F i g . 4.6 B s u m m ar i z e s t h e t e m p o r al
d e v e l o p m e n t o f al l u s e d m e as u r e s q u an t i t at i v e l y . T h e t i m e c o u r s e s ar e s i m i l ar f o r al l m e as u r e s
s h o w i n g p e r c e p t i o n -r e l at e d m o d u l at i o n s . T h e as y m m e t r y i n f av o u r o f p e r c e p t i o n -r e l at e d
m o d u l at i o n s  s t ar t s  ab o u t  1 0 0  m s  b e f o r e  t h e  b e h av i o u r al  r e s p o n s e  o f  t h e  m o n k e y s .
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4.3.7 C o m p a r i s o n  o f  d i f f e r e n t  m e a s u r e s
F i g . 4.7  s u m m ar i z e s  t h e  r e s u l t s  f o r  al l  m e as u r e s  i n  c o n s i d e r at i o n  b y  m e an s  o f  t h e  m ax i m al  p e r -
c e n t ag e o f s i g n i f i c an t l y m o d u l at e d ( c o n s i s t e n t l y an d o p p o s i t e l y ) c h an n e l s ( F i g . 4.7 A ) an d t h e
m ax i m al c o -m o d u l at i o n r at i o ( F i g . 4.7 B ) , r e s p e c t i v e l y . T h e m ax i m u m i s t ak e n f r o m t h e l as t 6
e v al u at i o n e p o c h s b e f o r e b e h av i o u r al d e c i s i o n ( F i g . 4.6B ) . B o t h m o n k e y s s h o w at l ar g e c o n -
s i s t e n t  r e s u l t s .

L F P p o w e r ( F i g . 4.7 A ,  B ; c o l u m n s 2 – 4) r e v e al s a g r ad e d e f f e c t f o r t h e d i f f e r e n t f r e -
q u e n c y r an g e s , w i t h p e r c e p t i o n -r e l at e d m o d u l at i o n s p r e d o m i n an t l y f o u n d at l o w f r e q u e n c i e s ,
an d m o d e r at e l y p r e s e n t at m e d i u m f r e q u e n c i e s . W i t h r e s p e c t t o s i n g l e c h an n e l s i g n i f i c an c e s
t h e h i g h -f r e q u e n c y r an g e i s n o t s i g n i f i c an t l y p e r c e p t i o n -r e l at e d . I n c o n t r as t , t h e C M R e x -

Figure 4 . 6 Dynamics o f p e r ce p tio n-r e l ate d mo d u l atio ns. A :  E x amp l e s o f tw o d if f e r e nt me asu r e s in mo nk e y S.
C o mp ar iso n o f M U A (u p p e r r o w ) and co r r e sp o nd ing L F P l o w -f r e q u e ncy p o w e r (l o w e r ) r e su l ts e x amp l if ie d b y
me ans o f al l r e co r d ing p o sitio ns o f mo nk e y S at th r e e d if f e r e nt time s r e l ativ e to th e b e h av io u r al r e sp o nse . M o d u -
l atio n ind ice s in th e inco ng r u e nt co nd itio n (MI) ar e p l o tte d ag ainst mo d u l atio n ind ice s in th e co ng r u e nt co nd itio n
(MC) f o r e ach r e co r d ing p o sitio n and e p o ch . G r e y: no sig nif icant mo d u l atio n in th e co ng r u e nt co nd itio n; b l ack :
mo d u l atio n o nl y in th e co ng r u e nt co nd itio n; g r e e n/ r e d : mo d u l atio n in b o th co nd itio ns w ith e q u al / o p p o site sig n.
G r e e n me ans p e r ce p tio n-r e l ate d ne ss acco r d ing to o u r d e f initio n (cf . M e th o d s and F ig . 4 .5 ). B :  O v e r v ie w o f te m-
p o r al d e v e l o p me nt o f p e r ce p tio n-r e l ate d mo d u l atio ns f o r d if f e r e nt me asu r e s. T h e cu r v e s sh o w th e p e r ce ntag e o f
p e r ce p tio n-r e l ate d ch anne l s co mp ar e d to al l ch anne l s mo d u l ate d in th e co ng r u e nt co nd itio n f o r th e l ast 6 e p o ch s
b e f o r e th e b e h av io u r al r e sp o nse s o f th e mo nk e ys. N o te th at th e incl ine o n av e r ag e is r e str icte d to th e l ast 1 0 0  ms
b e f o r e  r e sp o nse .
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p r e s s e s a s m al l as y m m e t r y i n f av o u r o f p e r c e p t i o n -r e l at e d m o d u l at i o n s , b u t o n l y i n m o n k e y S.
N o t e t h at i n b o t h m o n k e y s t h e r e ar e m an y r e c o r d i n g s i t e s m o d u l at e d i n t h e h i g h -f r e q u e n c y
r an g e i n t h e c o n g r u e n t c o n d i t i o n , b u t n o t i n t h e i n c o n g r u e n t o n e . E s p e c i al l y i n m o n k e y H,
w h i c h s h o w e d a s u b s t an t i al s i d e l o b e i n t h e �-r an g e i n t h e o v e r al l av e r ag e ( F i g . 4.4B , r i g h t ) ,
t h e r e ar e m u c h m o r e c h an n e l s i n t h e h i g h - t h an i n t h e l o w - o r m e d i u m -f r e q u e n c y r an g e s o l e l y
m o d u l at e d i n t h e c o n g r u e n t c o n d i t i o n , i .e ., s t i m u l u s -r e l at e d c h an n e l s ac c o r d i n g t o o u r d e f i n i -
t i o n .

L F P c o h e r e n c e ( F i g . 4.7 A ,  B ; c o l u m n s 5 – 7 ) s h o w s i n m o n k e y S s i m i l ar r e s u l t s as L F P
p o w e r i n t h i s m o n k e y . E s p e c i al l y t h e l o w -f r e q u e n c y c o h e r e n c e o f t e n i s p e r c e p t i o n -r e l at e d .
M e d i u m an d h i g h f r e q u e n c i e s s h o w m o d e r at e e f f e c t s . L o w -f r e q u e n c y c o h e r e n c e r e v e al s t h e
o n l y m aj o r d i f f e r e n c e b e t w e e n t h e m o n k e y s , g i v e n b y t h e f ac t t h at i n m o n k e y H t h e r e ar e
m an y ( 5 0 / 2 7 4) an t i -m o d u l at e d c as e s , h e n c e p u l l i n g t h e C M R b e l o w 0 .2 . T h e r e f o r e , f o r m o n -
k e y H c o h e r e n c e an d p o w e r d i f f e r i n f r e q u e n c y s p e c i f i c i t y : C o h e r e n c e i s o n l y i n t h e m e d i u m -
f r e q u e n c y  r an g e  m o d e r at e l y  p e r c e p t i o n -r e l at e d .

M U A  am p l i t u d e  r e v e al s  i n  b o t h  m o n k e y s  s e v e r al  i n s t an c e s  o f  p e r c e p t i o n -r e l at e d  m o d u -
l at i o n s i n t h e s e n s e o f t h e ab o v e g i v e n d e f i n i t i o n : P = 17  % ( 13/ 7 6 ) i n m o n k e y S, P = 12  %
( 13/ 10 5 ) i n m o n k e y H ( F i g . 4.7 A , 1st c o l u m n ) . B u t i n c o n t r as t t o L F P p o w e r , h e r e t h e n u m b e r s
o f an t i -m o d u l at e d r e c o r d i n g s i t e s ar e ab o u t t h e s am e h e i g h t : S 11 % ( 8 / 7 6 ) , H 2 3 % ( 2 4/ 10 5 ) .

Figure 4 . 7 Overview o f p o p u l a t io n d a t a o n p erc ep t io n -rel a t ed m o d u l a t io n s f o r d if f eren t m ea s u res . A :  M a x im a l
p erc en t a g es o f p erc ep t io n -rel a t ed rec o rd in g s it es f o r t h e d if f eren t m ea s u res in c o n s id era t io n (g reen ) a n d c o rres -
p o n d in g n u m b ers o f a n t i-m o d u l a t ed s it es (red ) o f t h e ep o c h s p rio r t o o r a t t h e t im e o f res p o n s e. B l a c k n u m b ers
d en o t es t h e n u m b er o f rec o rd in g s it es s ig n if ic a n t l y m o d u l a t ed in t h e c o n g ru en t c o n d it io n f o r ea c h m ea s u re.
B :  M a x im a l c o -m o d u l a t io n ra t io (c f . R es u l t s ) f o r t h e d if f eren t m ea s u res (erro r b a rs : S D o f m ea n ). A , B : T h e re-
s u l t s a re a t l a rg e c o n s is t en t b et ween b o t h m o n k ey s . A g en era l t ren d is t h a t p erc ep t io n -rel a t ed m o d u l a t io n s o c c u r
m o re p ro b a b l e a t l o w-t o -m ed iu m f req u en c ies (4 – 2 8  H z ) a n d a re a l m o s t a b s en t a t �-f req u en c ies (2 8 – 9 0  H z ), a l t -
h o u g h s ig n if ic a n t m o d u l a t io n s a re o f t en f o u n d a t �-f req u en c ies wit h c o n g ru en t s t im u l a t io n (es p ec ia l l y in m o n k ey
H ).
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Ac c o r d i n g l y , t h e m e an r at i o o f m o d u l at i o n s i n i n c o n g r u e n t v s . c o n g r u e n t c o n d i t i o n ( C M R ) i s
n e ar l y  z e r o  ( F i g .  4. 7 B , 1 st c o l u m n ) .

S pe c t r al d e c o m po s i t i o n o f t h e M U A s i g n al d i d n o t y i e l d an y f r e q u e n c y s pe c i f i c c l u s t e r -
i n g o f pe r c e pt i o n -r e l at e d m o d u l at i o n s e i t h e r ( d at a n o t s h o w n ) . M U A s pe c t r al c o h e r e n c e s f o r
m o s t e l e c t r o d e pai r s d i d n o t e x c e e d t h e t o b e e x pe c t e d b i as ( c f . M e t h o d s ) an d h e n c e w e r e n o t
f u r t h e r  an al y s e d .

4.3.8 N o  d i f f e r e n c e  i n  o c u l a r  d o m i n a n c e  o f  p e r c e p t i o n - r e l a t e d
r e c o r d i n g  s i t e s
T h e o c u l ar d o m i n an c e s o f t h o s e r e c o r d i n g s i t e s r e v e al i n g pe r c e pt i o n -r e l at e d m o d u l at i o n s d o
n o t d i f f e r i n s t r e n g t h ( b y m e an s o f t h e m o n o c u l ar i t y i n d e x M I ) f r o m t h e w h o l e s am pl e ( r an k -
s u m t e s t , p > 0 . 1 ) i n b o t h m o n k e y s . T h e r e i s n o d i f f e r e n c e b e t w e e n t h e s u b s e t o f pe r c e pt i o n -r e -
l at e d  an d  t h o s e  s o l e l y  m o d u l at e d  i n  t h e  c o n g r u e n t  c o n d i t i o n  ( s t i m u l u s -r e l at e d )  e i t h e r  ( p > 0 . 1 ) .

O n e m i g h t ar g u e , t h at o c u l ar i t y o f t h e pe r c e pt i o n -r e l at e d c h an n e l s i n o u r s t u d y i s n o t
t h e c r i t i c al m e as u r e t o j u d g e t h e r e l e v an c e o f i n t e r -o c u l ar r i v al r y . P e r c e pt i o n -r e l at e d m o d u l a-
t i o n s h e r e ar e q u al i f i e d b y m e an s o f s e l e c t i v e n e s s f o r pe r c e i v e d o r i e n t at i o n . A h y po t h e t i c al
m o n o c u l ar c h an n e l w i t h ar b i t r ar y o r i e n t at i o n s e l e c t i v i t y , b e i n g s w i t c h o n an d o f f ac c o r d i n g t o
t h e c u r r e n t e y e d o m i n an c e o r s u ppr e s s i o n ( b u t n o t ac c o r d i n g t o d o m i n an c e / s u ppr e s s i o n o f t h e
c h an n e l ’ s pr e f e r r e d o r i e n t at i o n ) , w o u l d n o t s h o w an y m o d u l at i o n h e r e , s i n c e s t i m u l u s o r i e n t a-
t i o n  w as  r an d o m l y  i n t e r c h an g e d  b e t w e e n  l e f t  an d  r i g h t  f r o m  t r i al  t o  t r i al .

W e t h e r e f o r e d i d t h e w h o l e an al y s i s i n an al t e r n at i v e w ay : W e u s e d m o n o c u l ar s t i m u -
l at i o n as t h e r e f e r e n c e c o n d i t i o n i n t h i s c as e , i . e . , t h e m o d u l at i o n i n d e x f o r t h e ‘ c o n g r u e n t ’
c o n d i t i o n  w as  n o w  c al c u l at e d  b e t w e e n  l e f t  an d  r i g h t  m o n o c u l ar  s t i m u l at i o n , i r r e s pe c t i v e  o f  t h e
g r at i n g o r i e n t at i o n . W e t h e n s o r t e d al l i n c o n g r u e n t t r i al s w i t h r e s pe c t t o t h e s i d e o f t h e pe r -
c e i v e d s t i m u l u s ( ‘ d e c i s i o n f o r r i g h t ’ v s . ‘ d e c i s i o n f o r l e f t ’ ) . T h i s l e ad s t o ps y c h o m e t r i c pe r -
f o r m an c e c u r v e s i n c o m pl e t e an al o g y t o F i g .  4. 3 , b u t t h i s t i m e d e pe n d i n g o n t h e s t i m u l u s c o n -
t r as t b e t w e e n r i g h t an d l e f t ( i n s t e ad o f h o r i z o n t al an d v e r t i c al ) . T o c h e c k f o r pe r c e pt i o n -r e -
l at e d m o d u l at i o n s d e pe n d i n g o n t h e s i d e o f t h e pe r c e pt u al l y d o m i n an t s t i m u l u s , w e ag ai n o n l y
c o m par e d t r i al s w i t h e q u al l e f t / r i g h t c o n t r as t . T h i s pr o c e d u r e d i d n o t y i e l d a po pu l at i o n t e n -
d e n c y i n f av o u r o f pe r c e pt i o n -r e l at e d o c u l ar s e l e c t i v i t y i n an y o f t h e u s e d m e as u r e s ( d at a n o t
s h o w n ) .
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4.4 D i s c u s s i o n

O u r r e s u l t s s h o w a c o m p l e x p i c t u r e o f V 1 i n v o l v e m e n t i n b i n o c u l ar r i v al r y . T h i s i n c l u d e s a
m aj o r d i f f e r e n c e b e t w e e n m u l t i -u n i t s p i k e r at e an d L F P p o w e r . W h i l e L F P i n m an y c as e s i s
m o d u l at e d i n c o n s o n an c e w i t h al t e r n at i o n s i n t h e m o n k e y s p e r c e p t u al s t at e , t h i s i s n o t t h e c as e
f o r m u l t i u n i t s p i k e r at e . T h e m ai n r e s u l t o f t h i s i n v e s t i g at i o n i s t h at s i g n i f i c an t p e r c e p t i o n -r e -
l at e d m o d u l at i o n s o f L F P p o w e r an d s y n c h r o n y am o n g p ai r r e c o r d i n g s ar e p r e s e n t i n V 1 at
l o w an d m e d i u m f r e q u e n c i e s , b u t , ag ai n s t e x p e c t at i o n , ar e w e ak o r ab s e n t at γ-f r e q u e n c i e s .
P e r c e p t i o n -r e l at e d m o d u l at i o n s o c c u r e d w i t h r e s p e c t t o o r i e n t at i o n b u t n o t t o o c u l ar p r e f e r -
e n c e .

4.4.1 P s y c h o p h y s i c a l  p e r f o r m a n c e
W i t h b i n o c u l ar r i v al r y w e t o o k g r e at c ar e i n d e s i g n i n g t h e t as k an d c o n d u c t i n g t h e t r ai n i n g t o
e n s u r e t h at t h e m o n k e y s ’ r e p o r t s r e l i ab l y r e f l e c t e d p e r c e p t i o n . W e ar e c o n v i n c e d t h at b o t h
m o n k e y s e x p e r i e n c e d b i n o c u l ar r i v al r y an d c o r r e c t l y r e p o r t e d t h e i r p e r c e p t s b e c au s e o f f o u r
r e as o n s : 1 ) T h e y r e p o r t e d c o r r e c t l y i n t h e c at c h t r i al s . 2 ) T h e i r p s y c h o m e t r i c f u n c t i o n i s n e ar l y
i d e n t i c al t o t h o s e o f h u m an s . T h e s m o o t h t r an s i t i o n i n t h e p r o b ab i l i t y o f s e e i n g e i t h e r o f t h e
s t i m u l i i n d e p e n d e n c e o f t h e r e l at i v e s t i m u l u s c o n t r as t c an h ar d l y r e s u l t f r o m an y o t h e r s t r at -
e g y ( e .g ., r an d o m b e h av i o u r i n t h e c as e o f i n c o n g r u e n t s t i m u l i ) t h an h o n e s t l y r e p o r t i n g t h e
p e r c e p t . 3 ) R e ac t i o n t i m e s ar e s l o w e r ar o u n d z e r o c o n t r as t d i f f e r e n c e . W h e n f l as h i n g i n c o n -
g r u e n t s t i m u l i f o r l e s s t h an 1 5 0  m s , t h e y ap p e ar f u s e d i n a p l ai d l i k e m an n e r t o m o s t h u m an
o b s e r v e r s ( W o l f e , 1 9 8 3 ) . T h i s m e an s , e x c l u s i v e d o m i n an c e o f o n e o f t h e t w o s i m u l i i s r e -
t ar d e d af t e r s t i m u l u s o n s e t , an d t h e r e f o r e o n e s h o u l d e x p e c t l at e r r e p o r t s o f t h e s t i m u l u s
o r i e n t at i o n i n t h e s t r o n g l y r i v al l i n g c o m p ar e d t o t h e n o n -r i v al l i n g c o n d i t i o n s . T h e o b s e r v e d
d e l ay s o f o u r m o n k e y s ’ r e s p o n s e s f i t t h e h u m an d at a. T h i s f ac t al s o n e c e s s i t at e d t h e i n t r o d u c -
t i o n o f a p i e c e m e al e p o c h at t h e b e g i n n i n g o f t h e c o n g r u e n t c at c h t r i al s ( c f . M e t h o d s ) . 4) T h e
p r o b ab i l i t y o f p i e c e m e al r e p o r t s p e ak e s at z e r o c o n t r as t d i f f e r e n c e . T h i s f i t s e x p e c t an c y
e q u i v al e n t l y  t o  t h e  s l o w e d  r e ac t i o n  t i m e s  an d  w as  al s o  o b s e r v e d  i n  o u r  h u m an  d at a.

T ak e n t o g e t h e r , t h e s e r e s u l t s i n d i c at e t h at t h e m o n k e y s f o l l o w e d t h e s t r at e g y m e an t t o .
I t r e m ai n s u n c l e ar h o w e v e r , h o w s t r i c t t h e m o n k e y s ’ c r i t e r i o n f o r ‘ e x c l u s i v e d o m i n an c e ’ w as .
T h e v e r y l o w p r o b ab i l i t i e s o f p i e c e m e al r e p o r t s c o m p ar e d t o o u r h u m an s u b j e c t s m ay i n d i c at e
a l e s s s t r i c t c r i t e r i o n , h e n c e a d i s p o s i t i o n t o i n d i c at e a s t i m u l u s o r i e n t at i o n b e f o r e t h e r i v al r y i s
f u l l y  r e s o l v e d  i n  f av o u r  o f  t h i s  o r i e n t at i o n .
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4.4.2 I n c o n s i s t e n t  M U A  a n d  L F P  r e s u l t s
P ar t l y , V 1 s e e m s c ap ab l e o f r e f l e c t i n g t h e c u r r e n t p e r c e p t u al s t at e o f a m o n k e y d u r i n g r i v al r y -
i n d u c e d c h an g e s o f p e r c e p t i o n . I n o u r d at a t h i s c ap ab i l i t y i s v i s i b l e i n t h e l o w -t o -m e d i u m -f r e -
q u e n c y r an g e o f t h e L F P s i g n al ( 4– 2 8 H z ) , w h i l e t h e l o c al s p i k e d e n s i t i e s ( c ap t u r e d b y t h e
M U A -am p l i t u d e ) ar e l e s s c l e ar l y m o d u l at e d w i t h r e s p e c t t o t h e p e r c e p t u al al t e r n at i o n s , e v e n
t h o u g h t h e y w e r e r e c o r d e d s i m u l t an e o u s l y b y t h e s am e e l e c t r o d e s . T h e f e w s i t e s w i t h s i g n i f i -
c an t p e r c e p t i o n -r e l at e d M U A -am p l i t u d e s ar e b al an c e d b y an e q u al n u m b e r o f an t i -m o d u l at e d
s i t e s . I n ad d i t i o n , t h e r e i s n o ap p ar e n t t e m p o r al d e v e l o p m e n t i n t h e M U A s p i k e r at e m o d u l a-
t i o n at t h e s e s i t e s i n ad v an c e o f t h e b e h av i o u r al d e c i s i o n , as i s t h e c as e f o r L F P p o w e r
( F i g .  4. 6 ) . T h e r e f o r e , al t h o u g h s i g n i f i c an t o n t h e b as i s o f s i n g l e c h an n e l an al y s i s , t h e M U A
d at a c o u l d s i m p l y r e f l e c t i n c i d e n t al s i g n i f i c an c e s d u e t o an ' ar b i t r ar y ' t h r e s h o l d c r i t e r i o n i n -
h e r e n t t o s t at i s t i c al t e s t i n g . I n c o n t r as t , L F P m o d u l at i o n s s h o w a m ar k e d as y m m e t r y i n f av o u r
o f  p e r c e p t i o n -r e l at e d  m o d u l at i o n s  at  t h e  s am e  t i m e .

T h e d i f f e r e n t i al r e s u l t s b e t w e e n L F P an d M U A c o u l d r e s u l t f r o m a s i g n al -t o -n o i s e ad -
v an t ag e i n L F P , i f t h e p e r c e p t i o n -r e l at e d m o d u l at i o n s ar e c ar r i e d b y t h e s y n c h r o n i z e d ac t i v i t y
o f l ar g e c e l l p o p u l at i o n s . S i m i l ar q u an t i t at i v e d i f f e r e n c e s b e t w e e n M U A an d L F P r e s u l t s ap -
p e ar e d i n e ar l i e r s t u d i e s u s i n g t h e s am e t e c h n i q u e s ( G ai l e t al . , 2 0 0 0 ) . L F P an d M U A s i g n al s
ar e d i f f e r e n t w i t h r e s p e c t t o t h e i r e l e c t r o p h y s i o l o g i c al o r i g i n ( L F P r e f l e c t i n g s o m at o -d e n d r i t i c
p o t e n t i al s , c o m p ar e d t o s p i k e o u t p u t i n M U A ) , an d w i t h r e s p e c t t o t h e i r e x t r ac e l l u l ar r an g e o f
i n t e g r at i o n , i . e . , t h e n u m b e r o f n e u r o n s d i r e c t l y c o n t r i b u t i n g ( L e g at t e t al . , 1 9 80 ; M i t z d o r f ,
1 9 87 ) . T h i s h as am b i v al e n t c o n s e q u e n c e s f o r t h e s p e c i f i t y o f L F P : T h e s o m at o -d e n d r i t i c p o -
t e n t i al s s h o u l d p ar t l y r e p r e s e n t t h e o r i e n t at i o n -s e l e c t i v i t y o f t h e l o c al l at e r al c o n n e c t i v i t y ( G i l -
b e r t , 1 9 9 3 ) , w h i c h l e ad s t o a s i g n al -t o -n o i s e ad v an t ag e i n L F P c o m p ar e d t o t h e m o r e s t o c h as -
t i c s p i k e o u t p u t s . O n t h e o t h e r h an d , t h e l ar g e r r an g e o f u n s p e c i f i c e x t r ac e l l u l ar i n t e g r at i o n
o v e r n e u r o n s o f d i f f e r e n t o r i e n t at i o n p r e f e r e n c e s c o n t r i b u t i n g t o L F P s h o u l d r e d u c e t h e d e g r e e
o f i t s o r i e n t at i o n -s e l e c t i v e m o d u l at i o n s , s i n c e o r i e n t at i o n s e l e c t i v i t y b e c o m e s w e ak e r w i t h u n -
s p e c i f i c av e r ag i n g , w h i c h w o u l d b e c o u n t e r p r o d u c t i v e f o r t h e o b s e r v e d p e r c e p t i o n -r e l at e d
m o d u l at i o n s . I n c o n c l u s i o n , w e c o n s i d e r t h e c o n t r i b u t i o n o f s u b -t h r e s h o l d p o t e n t i al s ( s p e c i f i -
c al l y i n t e g r at i n g n e u r o n s w i t h s i m i l ar o r i e n t at i o n p r e f e r e n c e s ) t o L F P r e s p o n s i b l e f o r t h e d i f -
f e r e n c e  t o  t h e  M U A  r e s u l t s  i n  t h i s  s t u d y .
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4.4.3 P e r c e p t i o n - r e l a t e d  s y n c h r o n i z a t i o n
I n c r e as e d s y n c h r o n i z at i o n i n t h e γ-r an g e ( 3 5 – 9 0  H z ) am o n g l o c al c e l l p o p u l at i o n s , r e p r e s e n t -
i n g f e at u r e s o f o n e o f t h e r i v al l i n g o b j e c t s , h as b e e n p r o p o s e d t o r e p r e s e n t p e r c e p t u al d o m i -
n an c e o f t h i s o b j e c t d u r i n g r i v al r y ( K o t t m an e t al ., 1 9 9 6 ) . O b s e r v at i o n o f i n c r e as e d γ-s y n -
c h r o n y as s o c i at e d w i t h p e r c e p t u al d o m i n an c e i n a r i v al r y t as k w i t h s t r ab i s m i c c at s h as b e e n
t ak e n as s u p p o r t f o r t h i s i d e a ( F r i e s e t al ., 1 9 9 7 ; F r i e s e t al ., 2 0 0 2 ) , al t h o u g h t r an s f e r ab i l i t y t o
m e c h an i s m s o f r i v al r y i n n o r m al l y r ai s e d an i m al s w i t h an i n t ac t v i s u al s y s t e m i s q u e s t i o n ab l e .
M o d u l at i o n o f p o w e r i n M E G r e c o r d i n g s i n c o r r e l at i o n w i t h t h e p e r c e p t d u r i n g r i v al r y h as
al s o b e e n i n t e r p r e t e d i n f av o u r o f t h e s y n c h r o n i z at i o n h y p o t h e s i s , s i n c e p o w e r i n t h e M E G
s i g n al i s as s o c i at e d w i t h t h e d e g r e e o f s y n c h r o n i z at i o n i n l o c al c e l l p o p u l at i o n s ( T o n o n i e t al .,
1 9 9 8 ) . I n  an al o g y ,  t h i s  h as  b e e n  d o n e  f o r  s y n c h r o n i z at i o n  o f  l ar g e  c e l l  p o p u l at i o n s  t h at  ar e  d i s -
t r i b u t e d i n d i f f e r e n t c o r t i c al ar e as , b as e d o n p e r c e p t i o n -r e l at e d l ar g e -s c al e M E G c o h e r e n c e
m o d u l at i o n s d u r i n g r i v al r y ( S r i n i v as an e t al ., 1 9 9 9 ) . D u e t o t h e m e t h o d o f f r e q u e n c y -t ag g i n g ,
t h e s e M E G s t u d i e s , h o w e v e r , c an g i v e n o an s w e r o n t h e f r e q u e n c y -s p e c i f i t y o f t h e o b s e r v e d
m o d u l at i o n s ,  s i n c e  o n l y  t h e  p o w e r  at  t h e  t ag  f r e q u e n c y  i s  an al y s e d .

I n t h e p r e s e n t s t u d y w e d i d n o t r e l i ab l y f i n d s i g n i f i c an t γ-f r e q u e n c y s p e c i f i c m o d u l a-
t i o n s r e l at e d t o p e r c e p t u al s t at e . N e i t h e r p o w e r at s i n g l e e l e c t r o d e s n o r i n t e r -e l e c t r o d e c o h e r -
e n c e d i d s h o w m aj o r d e p e n d e n c e o n p e r c e p t i o n i n t h e γ-b an d . T h i s s e e m s t o b e i n c o n t r ad i c -
t i o n t o an o t h e r s t u d y f r o m o u r l ab o r at o r y , i n w h i c h s y n c h r o n i z e d γ-ac t i v i t y o c c u r r e d w i t h t h e
c o r r e c t p e r c e p t i o n i n a d i f f i c u l t f i g u r e -g r o u n d t as k i n V 2 ( W ö l b e r n e t al ., 2 0 0 2 ) . N o t e , h o w -
e v e r , t h at i n t h e p r e s e n t s t u d y s t i m u l u s -d e p e n d e n t m o d u l at i o n s o f γ-f r e q u e n c y p o w e r an d c o -
h e r e n c e d i d o c c u r i n t h e c o n g r u e n t s t i m u l at i o n c o n d i t i o n , l i k e t h e y d i d i n m an y p r e v i o u s s t u d -
i e s ( e .g ., F r i e n an d E c k h o r n , 2 0 0 0 ; F r i e n e t al ., 2 0 0 0 ; r e v i e w s : E c k h o r n , 1 9 9 9 ; G r ay , 1 9 9 9 ;
S i n g e r , 1 9 9 9 ) . T h i s m e an s t h at i n o u r p r e s e n t i n v e s t i g at i o n γ-f r e q u e n c y p o w e r an d c o h e r e n c e
i n V 1 b e t t e r r e f l e c t t h e s t i m u l u s p r o p e r t i e s t h an t h e p e r c e p t u al s t at e . I n t h i s c o n t e x t i t i s n o t e -
w o r t h y t h at t h e r e i s a r e d u c t i o n o f L F P p o w e r an d c o h e r e n c e , e s p e c i al l y d u r i n g t h e l at e r e -
s p o n s e ,  w i t h  i n c o n g r u e n t  c o m p ar e d  t o  c o n g r u e n t  s t i m u l at i o n  ( o b v i o u s  ab o v e  3 0  H z ;  F i g . 4.4) .

N e v e r t h e l e s s , t h e r e ar e p e r c e p t i o n -r e l at e d m o d u l at i o n s o f L F P c o h e r e n c e i n t h e l o w -
an d m e d i u m -f r e q u e n c y r an g e s . C o h e r e n c e at l o w f r e q u e n c i e s ( t h e t a/al p h a: 4– 1 2  H z ) h as r e -
c e n t l y b e e n d i s c u s s e d i n t e r m s o f l o n g -r an g e i n t e g r at i v e p r o c e s s e s ( e .g ., v o n S t e i n an d S ar n t -
h e i m , 2 0 0 0 ) , b as e d o n f i n d i n g s t h at t h i s f r e q u e n c y r an g e i s c ap ab l e o f m e d i at i n g c o n t e x t d e -
p e n d e n t t o p -d o w n f e e d b ac k t o p r i m ar y v i s u al c o r t e x i n a c at g o - / n o -g o t as k ( v o n S t e i n e t al .,
2 0 0 0 ) . T h e au t h o r s s u g g e s t c o u p l i n g s am o n g c o r t i c al ar e as i n t h e al p h a-t o -t h e t a r an g e t o b e
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m o s t p r e g n an t , w h e n t h e b r ai n i s “ g e n e r at i n g [ a] h y p o t h e s i s ab o u t t h e e n v i r o n m e n t ” ( v o n
S t e i n an d S ar n t h e i m , 2 000, p . 3 1 1 ) , e s p e c i al l y , w h e n b o t t o m -u p i n f o r m at i o n i s i n s u f f i c i e n t f o r
a u n i q u e p e r c e p t . T h i s i s al s o t h e c as e i n o u r B R e x p e r i m e n t s i n w h i c h s e n s o r y i n f o r m at i o n i s
p r e s e n t , b u t am b i g u o u s , s o t h at t h e d e c i s i o n i n f av o u r o f o n e o r t h e o t h e r i n t e r p r e t at i o n o f t h e
s t i m u l u s c an s o l e l y b e m ad e i n t e r n al l y , i .e ., t h e p e r c e p t i o n -r e l at e d m o d u l at i o n s i n t h e 4– 1 2  H z
b an d m ay b e i n t e r p r e t e d as a s i g n at u r e o f i n t e r n al h y p o t h e s i s g e n e r at i o n ab o u t t h e s t i m u l u s .
A n o t h e r n e c e s s i t y f o r l o n g -r an g e i n t e g r at i o n as s o c i at e d w i t h l o w -f r e q u e n c y s i g n al s i n o u r t as k
m ay r e s u l t s f r o m t h e f ac t t h at t h e r e c e p t i v e f i e l d s o f o u r r e c o r d i n g s i t e s w e r e al l c l o s e t o t h e
v e r t i c al m e r i d an . T h e s t i m u l u s p at c h e s i n c o n s e q u e n c e c o v e r e d r i g h t - an d l e f t -s i d e v i s u al f i e l d
p o s i t i o n s s i m u l t an e o u s l y . T h e c o r t i c al r e p r e s e n t at i o n o f t h e w h o l e s t i m u l u s t h e r e f o r e r e q u i r e s
i n t e g r at i o n o f c o r t i c al ac t i v i t y f r o m b o t h h e m i s p h e r e s . O n t h e b as i s o f o u r d at a w e c an n o t
d e c i d e , h o w e v e r , w h e t h e r t h e l o c al l o w -f r e q u e n c y ac t i v i t y i n o u r d at a i s as s o c i at e d w i t h
c o r r e s p o n d i n g  e x t r as t r i at al  o r  c o n t r a-h e m i s p h e r i c al  ac t i v i t y .

4.4.4 B i n o c u l a r  r i v a l r y  i n  V 1
H o w c an t h e r o l e o f V 1 i n b i n o c u l ar r i v al r y b e s e e n o n t h e b ac k g r o u n d o f t h e av ai l ab l e f i n d -
i n g s ? E ar l i e r r e p o r t s o n r i v al r y -i n d u c e d m o d u l at i o n s al o n g t h e v i s u al c o r t i c al p at h w ay w e r e
d i s p ar at e ab o u t t h e r o l e o f V 1 . S p i k e r at e s i n m ac aq u e V 1 o f v e r y f e w c e l l s d i d s h o w p e r c e p -
t i o n -r e l at e d m o d u l at i o n s , w h i l e w i t h i n c r e as i n g l e v e l o f t h e v i s u al ar e as h i g h e r n u m b e r s o f
m o d u l at e d c e l l s w e r e f o u n d ( L e o p o l d an d L o g o t h e t i s , 1 996 ; S h e i n b e r g an d L o g o t h e t i s , 1 997 ) .
C o r r e s p o n d i n g f M R I B O L D m e as u r e s i n h u m an s d i d s h o w V 1 ac t i v at i o n b e i n g c o r r e l at e d
w i t h p e r c e p t i o n d u r i n g r i v al r y , b u t n o t as s t r o n g as d u r i n g t h e n o n -r i v al r o u s r e f e r e n c e c o n d i -
t i o n ( P o l o n s k y e t al ., 2 000) . B O L D d i f f e r e n c e s d u e t o al t e r n at i n g p e r c e p t u al s t at e s i n h u m an s ,
b e i n g as l ar g e d u r i n g r i v al r y as d u r i n g c o n g r u e n t v i e w i n g , w e r e f o u n d i n t h e b l i n d s p o t r e p r e -
s e n t at i o n o f V 1 ( T o n g an d E n g e l , 2 001 ) . A l l t h e s e r e s u l t s , t o g e t h e r w i t h o u r s , w o u l d f i t i n t o
t h e s am e o v e r al l p i c t u r e o f V 1 p ar t i c i p at i n g i n B R , g i v e n t h at t h e B O L D s i g n al r e p r e s e n t s
m o s t l y  ( s u b t h r e s h o l d )  s o m at o -d e n d r i t i c  ac t i v i t y . A  r e c e n t  s t u d y  c o n f i r m s  t h i s  v i e w  ( L o g o t h e t i s
e t al ., 2 001 ) . A l t h o u g h i n d i r e c t e v i d e n c e s u g g e s t s t h at t h e B O L D s i g n al w e l l c o r r e l at e s w i t h
o v e r al l s p i k e ac t i v i t y ( V 1 : H e e g e r e t al ., 2 000; V 5 : R e e s e t al ., 2 000) , a d i r e c t c o m p ar i s o n o f
s i m u l t an e o u s l y r e c o r d e d f M R I - an d m i c r o e l e c t r o d e -s i g n al s s h o w e d h i g h e r c o r r e l at i o n o f
B O L D w i t h L F P t h an w i t h s p i k e d e n s i t y ( L o g o t h e t i s e t al ., 2 001 ) . T h i s c o u l d e x p l ai n t h e v ar i -
o u s r e s u l t s o n V 1 m o d u l at i o n d u r i n g b i n o c u l ar r i v al r y , an d w o u l d l e ad t o t h e s u g g e s t i o n t h at
t h e s e  m o d u l at i o n s  ar e  m ai n l y  s u b t h r e s h o l d .
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4.4.5 L a t e n c y  o f  m o d u l a t i o n s
T h e p e r c e p t i o n -r e l at e d m o d u l at i o n s w e f o u n d , ap p e ar e d o n av e r ag e s h o r t l y b e f o r e t h e m o n -
k e y s ’ d e c i s i o n s . T h e f i r s t as y m m e t r i e s i n f av o u r o f c o n s i s t e n t m o d u l at i o n s i n t h e p o p u l at i o n
d at a c an ap p r o x i m at e l y b e s e e n i n t h e e p o c h c e n t e r e d ar o u n d 9 6  m s ( – 1 5 6 t o – 3 2  m s ) b e f o r e
t h e  t i m e  o f  d e c i s i o n ,  w i t h  i n c r e as i n g  s t r e n g t h  t o w ar d s  t h e  t i m e  o f  d e c i s i o n  ( o n l y  m o d u l at i o n  o f
l o w -f r e q u e n c y c o h e r e n c e i n m o n k e y S i s o c c u r r i n g e ar l i e r , F i g . 4.6 ) . F r o m t h e m e an r e ac t i o n
t i m e s i n t h e c o n g r u e n t c o n d i t i o n s ( m o n k e y H : 3 9 5  m s ; S: 3 7 2  m s ) o n e c an e s t i m at e t h e m ax i -
m u m i n t e r v al f r o m s t i m u l u s s p e c i f i c V 1 ac t i v at i o n t o t h e m o t o r o u t p u t t o ab o u t 2 7 0 – 3 2 0  m s
( b y s u b t r ac t i n g 7 0 – 1 0 0  m s s t i m u l u s – r e s p o n s e l at e n c y t o s u p r ag r an u l ar l ay e r s i n V 1 ( F i g . 4.5 ;
c f . al s o N o w ak an d B u l l i e r , 1 9 9 7 ) f r o m t h e r e ac t i o n t i m e s ) . T h i s e s t i m at e i s c o n s e r v at i v e i n
t w o w ay s . F i r s t , m o s t t r i al s ar e s h o r t e r t h an t h e m e an r e ac t i o n t i m e , s i n c e r e ac t i o n t i m e i s t y p i -
c al l y as y m m e t r i c al l y d i s t r i b u t e d w i t h a l o n g -t ai l e d e n d t o w ar d s l o n g r e ac t i o n t i m e . T h e r e f o r e
t h e m e an o v e r e s t i m at e s r e ac t i o n t i m e s . Se c o n d , e v e n w h e n as s u m i n g t h at V 1 ac t i v i t y r e f l e c t s
p e r c e p t u al s t at e s r e s p o n s i b l e f o r t r i g g e r i n g d e c i s i o n s , i t i s n o t c l e ar w h e t h e r t h e e ar l i e s t ac t i v a-
t i o n c an b e m ad e r e s p o n s i b l e f o r t h i s . N e v e r t h e l e s s , t h e t i m e r e m ai n i n g af t e r t h e f i r s t p e r c e p -
t i o n -r e l at e d m o d u l at i o n s t o t h e m o t o r o u t p u t i s r at h e r s h o r t t o c o n t ai n t h e w h o l e p r e p ar at i o n
an d  p e r f o r m an c e  o f  t h e  m o t o r  r e s p o n s e .

T w o r e as o n s m ay ac c o u n t f o r t h e l at e n e s s o f t h e g i v e n e f f e c t s : F i r s t , f r o m t h e p s y c h o -
p h y s i c al d at a t h e s u s p i c i o n ar o s e , t h at t h e h i g h l y t r ai n e d m o n k e y s c o u l d h av e b e e n p r e m at u r e
i n m ak i n g t h e d e c i s i o n , i .e ., j u d g e d t h e o n c o m i n g p e r c e p t b e f o r e p e r c e p t u al d o m i n an c e o f o n e
g r at i n g w as e x c l u s i v e . M e as u r e s r e f l e c t i n g t h e p e r c e p t u al s t at e o f d o m i n an c e t h e n w o u l d b e
l at e . Si n c e w e w e r e ai m i n g f o r s i g n al c o m p o n e n t s p o t e n t i al l y c au s at i v e f o r t h e m o n k e y s ’ d e c i -
s i o n s , o u r s t i m u l at i o n p r o t o c o l d o e s n o t al l o w t o e v al u at e l at e r t i m e e p o c h s ( af t e r t h e m o n k e y
p u s h e d t h e k e y ) . H e n c e , w e c an n o t e v al u at e , w h e t h e r t h e i n c r e as e i n t h e p e r c e p t u al l y r e l at e d
m o d u l at i o n o u t r e ac h e s t h e t i m e o f d e c i s i o n . Se c o n d , p e r c e p t i o n -r e l at e d m o d u l at i o n s d e s c r i b e d
i n t h i s s t u d y m ay n o t o r i g i n at e i n V 1 , b u t i n s t e ad r e f l e c t t o p -d o w n i n f l u e n c e f r o m h i g h e r v i s -
u al ar e as . Su c h f e e d b ac k p r o j e c t i o n s ar e n o t n e c e s s ar i l y s l o w e r t h an i n t e r n al V 1 i n t e r ac t i o n s
( H u p é e t al ., 2 0 0 1 ) , an d t h e r e f o r e s h o u l d n o t au t o m at i c al l y b e at t r i b u t e d t o h i g h e r l at e n c i e s .
B u t t h e p o s s i b i l i t y o f f e e d b ac k b e i n g r e s p o n s i b l e f o r t h e o b s e r v e d m o d u l at i o n s w o u l d p e r s e
t ak e t h e ab o v e t e m p o r al c o n s i d e r at i o n s o u t o f e f f e c t , s i n c e t h e V 1 -t o -m o t o r -o u t p u t d e l ay i s n o t
t h e  r e l e v an t  t i m e  f ac t o r  an y  m o r e  ( m o r e  ab o u t  t o p -d o w n  c f . b e l o w ) .
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4.4.6 E y e  v e r s u s  o b j e c t  r i v a l r y
O c u l ar i t y o f t h e n e u r o n s r e v e al i n g p e r c e p t i o n -r e l at e d ac t i v i t y h as at t ai n e d a k e y r o l e i n d e t e r -
m i n i n g t h e r e l e v an c e o f t h e i n t e r -o c u l ar c o m p e t i t i o n c o n c e p t o f r i v al r y o n t h e o n e h an d (eye
r i v a l r y: L e h k y , 1 98 8 ; B l ak e , 1 98 9; L e e an d B l ak e , 1 999; T o n g an d E n g e l , 20 0 1 ) , an d t h e c o n -
c e p t o f c o m p e t i t i o n am o n g h i g h l e v e l p e r c e p t s o n t h e o t h e r h an d (o b j ec t r i v a l r y: K o v á c s e t al . ,
1 996 ; L o g o t h e t i s e t al . , 1 996 ; N g o e t al . , 20 0 0 ) . O n t h e b ac k g r o u n d o f t h e h u g e v ar i e t y o f
s e e m i n g l y c o n t r ad i c t o r y p s y c h o p h y s i c al an d n e u r o p h y s i o l o g i c al f i n d i n g s o n t h i s i s s u e , i n s i g h t
g ai n s g r o u n d t h at r i v al r y m ay b e d i s e n t an g l e d at s e v e r al l e v e l s o f p r o c e s s i n g , d e p e n d i n g o n
s t i m u l u s p r o p e r t i e s (B o n n e h e t al . , 20 0 1 ; B l ak e an d L o g o t h e t i s , 20 0 2) . H i g h l y c o h e r e n t s t i m -
u l i t e n d t o e v o k e o b j e c t r at h e r t h an e y e r i v al r y (B o n n e h e t al . , 20 0 1 ) . W i t h r e s p e c t t o s t i m u l u s
s i z e an d u n i f o r m i t y w e u s e d s t i m u l i w i t h h i g h p e r c e p t u al c o h e r e n c e , ac c o r d i n g t o t h e d e f i n i -
t i o n o f B o n n e h e t al . (20 0 1 ) , h e n c e w i t h h i g h p r o b ab i l i t y t o e v o k e o b j e c t r i v al r y . T h i s i s c o n -
s i s t e n t w i t h t h e f ac t t h at i n o u r s t u d y t h e r e i s n o d i f f e r e n c e i n t h e s t r e n g t h o f o c u l ar d o m i n an c e
b e t w e e n t h o s e c h an n e l s s h o w i n g o r i e n t at i o n -s e l e c t i v e m o d u l at i o n w i t h p e r c e p t i o n (c o m p ar i n g
p e r c e p t i o n o f a h o r i z o n t al v s . v e r t i c al g r at i n g ) an d t h e r e m ai n i n g r e c o r d i n g s i t e s ; i n ad d i t i o n ,
w e d i d n o t f i n d p e r c e p t i o n -r e l at e d m o d u l at i o n s w i t h r e s p e c t t o o c u l ar s e l e c t i v i t y (c o m p ar i n g
p e r c e p t i o n o f t h e l e f t v s . r i g h t s t i m u l u s ) . O n t h e o t h e r h an d , w e u s e d h i g h c o n t r as t s w h i c h ar e
m o r e p r o b ab l y s u b j e c t e d t o e y e r i v al r y , ac c o r d i n g t o t h e f i n d i n g s o f L e e an d B l ak e (1 999) .
H o w e v e r ,  o u r  d at a g i v e s  n o  i n d i c at i o n  o n  e y e  r i v al r y  u n d e r  t h e  g i v e n  c o n d i t i o n s .

I n t e r e s t i n g l y , a p r e v i o u s m u l t i -s t ag e m o d e l o n b i n o c u l ar r i v al r y p r e d i c t s d e c r e as e d s y n -
c h r o n i z at i o n o f b i n o c u l ar n e u r o n s at V 1 l e v e l d u r i n g i n c o n g r u e n t c o m p ar e d t o c o n g r u e n t
s t i m u l at i o n (L u m e r , 1 998 ) . T h i s m o d e l i s n o t b as e d o n t h e e y e r i v al r y c o n c e p t an d c r e at e s
c o m p e t i t i v e f i r i n g p at t e r n s i n h i g h e r v i s u al ar e as w i t h o u t c o r r e s p o n d i n g m o d u l at i o n o f m o -
n o c u l ar V 1 n e u r o n ac t i v i t y . T h e c o m p e t i t i v e f i r i n g p at t e r n s ar e i n t e r p r e t e d b y t h e au t h o r as
k i n d o f p e r c e p t i o n -r e l at e d m o d u l at i o n s . B as i c i d e as o f t h i s m o d e l m ay b e s u p p o r t e d b y o u r
f i n d i n g o f d e c r e as e d c o h e r e n c e d u r i n g i n c o n g r u e n t s t i m u l at i o n , an d b y r e d u c e d c r o s s -c o r r e l a-
t i o n o b s e r v e d b y o t h e r s (D . L e o p o l d , p e r s o n al c o m m u n i c at i o n ) , an d l ac k i n g e v i d e n c e f o r a
s p e c i al  r o l e  o f  m o n o c u l ar  r e c o r d i n g  s i t e s .

4.4.7 E x t r a s t r i a t a l  i m p a c t  o n  V 1 ?
W h e r e c o u l d t h e p e r c e p t i o n -r e l at e d L F P m o d u l at i o n s l ac k i n g c o r r e s p o n d i n g s p i k e r at e e f f e c t s
i n V 1 c o m e f r o m ? T h e r e ar e 3 p o t e n t i al s o u r c e s : i ) s u b c o r t i c al , af f e r e n t i n p u t f r o m L G N d , i i )
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i n t r i n s i c , l a t e r a l V 1 c o n n e c t i o n s , a n d i i i ) e x t r i n s i c f e e d b a c k p r o j e c t i o n s f r o m h i g h e r v i s u a l a r -
e a s .

T h e f i r s t a l t e r n a t i v e s e e m s t o b e r u l e d o u t , s i n c e L G N d i n a w a k e m o n k e y d o e s n o t
s h o w d i f f e r e n t i a l a c t i v a t i o n d u e t o c o n g r u e n t a n d i n c o n g r u e n t s t i m u l a t i o n , r e s p e c t i v e l y , a n d
t h e r e f o r e i s a s s u m e d n o t t o t a k e p a r t i n b i n o c u l a r r i v a l r y ( L e h k y a n d M a u n s e l l , 1 9 9 6 ) . U n f o r -
t u n a t e l y , i n t h e s e e x p e r i m e n t s t h e m o n k e y s ' p e r c e p t i o n w a s n o t m o n i t o r e d . B e s i d e s t h i s , a f f e r -
e n t  i n p u t s  f r o m  L G N  t o  V 1  a r e  t y p i c a l l y  e x c i t a t o r i l y  d r i v i n g  a n d  n o t  m a i n l y  m o d u l a t o r y .

I f t h e s e c o n d a l t e r n a t i v e w a s i n e f f e c t , w e w o u l d h a v e t o e x p e c t q u a l i t a t i v e l y c o n s i s t e n t
r e s u l t s i n o u r M U A a n d L F P d a t a . W e t y p i c a l l y r e c o r d e d f r o m t h e u p p e r V 1 l a y e r s 2 / 3 , w h e r e
i n t r i n s i c  l a t e r a l  f e e d b a c k  m a i n l y  o r i g i n a t e s  f r o m  w i t h i n  t h e  s a m e  l a y e r s  v i a  h o r i z o n t a l  c o l l a t e r -
a l s o f p y r a m i d a l n e u r o n s ( R o c k l a n d a n d L u n d , 1 9 8 3 ; Y o s h i o k a e t a l ., 1 9 9 6 ) . B u t t h e n o u r
M U A s i g n a l s c o n t a i n n o t o n l y s p i k e a c t i v i t y o f t h o s e n e u r o n s b e i n g m o d u l a t e d , b u t a l s o o f
t h o s e b e i n g t h e s o u r c e o f t h e m o d u l a t o r y a c t i v i t y . T h e r e f o r e , i f p e r c e p t i o n -r e l a t e d L F P m o d u -
l a t i o n s w e r e m e d i a t e d b y l a t e r a l f e e d b a c k i m p a c t , t h i s i n f o r m a t i o n s h o u l d a l s o b e c o n t a i n e d i n
V 1 l a y e r 2 / 3 s p i k e a c t i v i t y . M o r e o v e r , i f b i n o c u l a r r i v a l r y i s i n a n y w a y r e s o l v e d a t t h e l e v e l
o f V 1 a n d t h i s i n f o r m a t i o n i s t r a n s m i t t e d t o h i g h e r v i s u a l a r e a s , t h e n t h i s s h o u l d b e m e a s u r -
a b l e i n s p i k e a c t i v i t i e s o f l a y e r 2 / 3 , s i n c e t h e s e a r e t h e m a i n f e e d -f o r w a r d o u t p u t l a y e r s t o
h i g h e r c o r t i c a l l e v e l s ( e .g ., R o c k l a n d a n d P a n d y a , 1 9 7 9 ) . H o w e v e r , w e c o u l d n o t d e m o n s t r a t e
t h i s b y m e a n s o f m u l t i -u n i t s p i k e r a t e , n o r b y M U A p o w e r i n a n y f r e q u e n c y r a n g e . D u e t o t h e
l a r g e s t o c h a s t i c c o m p o n e n t s M U A c o h e r e n c e w a s i n g e n e r a l t o w e a k t o b e e v a l u a t e d a d e -
q u a t e l y . O f c o u r s e , w e c a n n o t e x c l u d e , t h a t t h e i n f o r m a t i o n i s p r e s e n t i n s o m e o t h e r m e a s u r e
o f l a y e r 2 / 3 s p i k e a c t i v i t i e s . C o u p l i n g m e a s u r e s i n t h e t e m p o r a l d o m a i n ( l i k e c r o s s -c o r r e l a -
t i o n ) , o r m u l t i -c h a n n e l m e t h o d s t a k i n g i n t o a c c o u n t a l l r e c o r d e d c h a n n e l s s i m u l t a n e o u s l y i n
o r d e r t o i m p r o v e s e n s i t i v i t y ( K r e m p e r e t a l ., 2 0 0 2 ) , c o u l d y i e l d a d d i t i o n a l a s p e c t s o f t h e r o l e
o f  V 1  s p i k e  a c t i v i t y  i n  b i n o c u l a r  r i v a l r y .

T a k e n t o g e t h e r , t h i s i n d i r e c t l y s u g g e s t s t h e t h i r d p o s s i b i l i t y , f e e d b a c k o f p e r c e p t i o n -r e -
l a t e d s i g n a l s f r o m e x t r a s t r i a t e c o r t i c a l a r e a s . T h i s s e e m s p l a u s i b l e , s i n c e m a n y e x t r a s t r i a t e
f e e d b a c k c o n n e c t i o n s t e r m i n a t e i n l a y e r 2 / 3 o f V 1 ( i n a d d i t i o n t o i n f r a g r a n u l a r l a y e r s ) a n d a r e
t y p i c a l l y m o d u l a t o r y i n n a t u r e ( r e v i e w e d i n : F e l l e m a n a n d v a n E s s e n , 1 9 9 1 ; S a l i n a n d B u l l i e r ,
1 9 9 5 ) . F u n c t i o n a l i m a g i n g s t u d i e s o n b i n o c u l a r r i v a l r y r e p o r t e d s e v e r a l e x t r a s t r i a t e a r e a s
m o d u l a t e d b y p e r c e p t u a l a l t e r n a t i o n s . T h e s e i n c l u d e t h e f u s i f o r m f a c e a r e a ( F F A ) a n d t h e
p a r a h i p p o c a m p a l p l a c e a r e a ( P P A ) , w h e n u s i n g r i v a l r y b e t w e e n f a c e s a n d h o u s e s ( T o n g e t a l .,
1 9 9 8 ) . E a r l y  v e n t r a l  s t r e a m  ( V 1 – V 4)  w a s  s h o w n  t o  r e f l e c t  p e r c e p t u a l  a l t e r n a t i o n s  w i t h  t h e  l e s s
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c o m p l e x g r at i n g s t i m u l i ( P o l o n s k y e t al . , 2 0 0 0 ) . F u r t h e r , o c c i p i t o -t e m p o r al i n v o l v e m e n t i n
e x p r e s s i o n o f d i f f e r e n t p e r c e p t u al s t at e s d u r i n g r i v al r y w as r e p o r t e d b y L u m e r e t al . ( 1 998 ) . I n
t h i s s t u d y , s p e c i f i c ac t i v at i o n i n f r o n t o -p ar i e t al r e g i o n s w as as s o c i at e d w i t h p u r e l y p e r c e p t u al
t r an s i t i o n s ( e x c l u s i v e l y o c c u r r i n g w i t h o u t s t i m u l u s s w i t c h e s ) . O t h e r w h o l e -h e ad s t u d i e s w i t h
V E P s ( e . g . , B r o w n an d N o r c i a, 1 997 ) o r M E G ( T o n o n i e t al . , 1 998 ; S r i n i v as an e t al . , 1 999)
l ac k e d s p at i al r e s o l u t i o n t o r e s o l v e t h e p ar t i c i p at i n g c o r t i c al s i t e s i n t e r m s o f ar e a d e f i n i t i o n s .
I n m o n k e y b i n o c u l ar r i v al r y S h e i n b e r g an d L o g o t h e t i s ( 1 997 ) h av e s h o w n t h at B R i s f u l l y
‘ r e s o l v e d ’ i n i n f e r o t e m p o r al c o r t e x , v i s i b l e i n s i n g l e c e l l s p i k e r at e m o d u l at i o n s b e i n g al m o s t
al w ay s i n c o n c o r d an c e t o p e r c e p t u al s w i t c h e s . I n s u m m ar y , i n f l u e n c e b y f e e d b ac k f r o m
t e m p o r al ar e as o n V 1 i s , f r o m t h e k n o w n d i r e c t ( R o c k l an d an d v an H o e s e n , 1 994) o r i n d i r e c t
( F e l l e m an  e t  al . ,  1 997 )  p r o j e c t i o n s ,  c o n c e i v ab l e .

4.4.8 S u m m a r y  a n d  C o n c l u s i o n
T h e ac t i v i t y i n s t r i at e c o r t e x ( V 1 ) o f m o n k e y s i s m o d u l at e d i n c o n s o n an c e w i t h t h e al t e r n at i v e
p e r c e p t s i n b i n o c u l ar r i v al r y . P e r c e p t i o n -r e l at e d m o d u l at i o n s o c c u r r e d i n p o w e r an d c o h e r e n c e
o f L F P at l o w -t o -m e d i u m f r e q u e n c i e s , b u t n o t i n t h e �-r an g e o f L F P , o r an y f r e q u e n c y r an g e
o f M U A . T h i s d e m o n s t r at e s t h at e v e n i n V 1 ac t i v i t y c o m p o n e n t s ap p e ar t h at ar e c o r r e l at e d
w i t h v i s u al aw ar e n e s s . T h e q u e s t i o n r e m ai n s , i n h o w f ar t h e s e c o m p o n e n t s r e p r e s e n t aw ar e -
n e s s -r e l e v an t ac t i v i t y i t s e l f , o r t ak e p ar t i n an aw ar e n e s s -r e l e v an t s e l e c t i o n p r o c e s s , o r j u s t ar e
an e p i p h e n o m e n o n o f o t h e r aw ar e n e s s -r e l e v an t p r o c e s s e s , n o t c ap t u r e d i n t h e p r e s e n t r e c o r d -
i n g s . T h e s o m at o -d e n d r i t i c n at u r e o f t h e p e r c e p t i o n -r e l at e d c o m p o n e n t s ( L F P ) , t o g e t h e r w i t h
t h e i r c l o s e t e m p o r al ap p e ar e n c e t o t h e b e h av i o u r al r e s p o n s e , m ak e i t q u e s t i o n ab l e f o r b e i n g
c au s at i v e f o r t h e p e r c e p t u al s w i t c h i t s e l f . I n s t e ad w e ar g u e f o r a f e e d b ac k i m p ac t o n V 1 f r o m
o t h e r c o r t i c al ar e as al r e ad y r e p r e s e n t i n g o r c ar r y i n g a p r e d i c t i o n ab o u t t h e o n c o m i n g p e r c e p -
t u al s t at e . T h e r o l e o f s u c h an i m p ac t c o u l d b e t o s t ab i l i z e a n e w l y e s t ab l i s h e d p e r c e p t b y s u p -
p o r t i n g V 1 n e u r o n s i n r e p r e s e n t i n g f e at u r e s o f t h e c u r r e n t l y o r o n c o m i n g d o m i n an t s t i m u l u s .
I t w o u l d b e t e m p t i n g t o k n o w , w h e t h e r t h i s c an l e ad t o f as t s y n c h r o n i z at i o n o f �-ac t i v i t y i n V 1
ac c o r d i n g t o t h e f e at u r e -b i n d i n g h y p o t h e s i s . T o t e s t s u c h an i d e a, i t w o u l d b e h e l p f u l t o m ak e
t h e s am e i n v e s t i g at i o n w i t h r e c o r d i n g s l as t i n g o v e r t h e t i m e o f s e v e r al p e r c e p t u al s w i t c h e s , t o
b e  ab l e  t o  o b s e r v e  s i g n al s  d u r i n g  l o n g e r  p h as e s  o f  s t ab l e  p e r c e p t s .
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The m ai n ex p er i m en t s o f t hi s s t u d y ad d r es s ed t w o i m p o r t an t as p ec t s o f o b j ec t p er c ep t i o n , f i g -
u r e– g r o u n d s eg r eg at i o n an d v i s u al aw ar en es s . I n b o t h ex p er i m en t s t he r o l e o f s y n c hr o n i s at i o n
f o r f eat u r e b i n d i n g ac r o s s s p ac e i n t he r et i n o t o p i c al l y o r g an i z ed p r i m ar y v i s u al c o r t ex w as
m at t er o f s u b j ec t . D et ai l ed d i s c u s s i o n o f t he r es u l t s c an b e f o u n d i n t he r es p ec t i v e c hap t er s ,
b u t  a f ew  s u m m ar i z i n g  r em ar k s  m ay  b e hel p f u l 1.

Synchrony a nd v i s u a l s e g m e nt a t i on. The o u t c o m e o f t he figure–ground ex p erim ent ( C hap -
t er  2) w as c o n s i s t en t w i t h o u r ex p ec t at i o n ; d ec o u p l i n g ac r o s s s eg m en t b o r d er s i s p r ed i c t ed b y
t he b i n d i n g -b y -s y n c hr o n i s at i o n  hy p o t hes i s .

A c c o m p an y i n g n et w o r k s i m u l at i o n s s ho w ho w t hi s d ec o u p l i n g c an b e ac hi ev ed w i t h
p hy s i o l o g i c al l y p l au s i b l e as s u m p t i o n s o n t he c o n n ec t i v i t y an d l at er al i n t er ac t i o n w i t hi n o n e
f eat u r e d i m en s i o n ( o r i en t at i o n o f l o c al c o n t r as t -b o r d er s ) o r g an i z ed i n a r et i n o t o p i c al m ap as
t y p i c al l y  f o u n d  i n  V 1  ( S aam  et  al .,  20 0 0 ;  A l -S hai k hl i ,  20 0 1 ). D i s c o n t i n u i t y  o f  t he r el ev an t  f ea-
t u r e ( n o t n ec es s ar i l y f eat u r e c o n t r as t ) w i t hi n a t o p o g r ap hi c r ep r es en t at i o n t u r n ed o u t t o b e a
s u f f i c i en t  p r er eq u i s i t e f o r  d ec o u p l i n g  ac r o s s  s eg m en t s  i n  t he m o d el s .

A c r o s s o b j ec t c o n t o u r s i n r eal w o r l d o f t en m u l t i p l e f eat u r es r ev eal a d i s c o n t i n u i t y ( e.g .,
d i f f er en t s t er eo s c o p i c d ep t h an d d i f f er en t c o l o u r o f f i g u r e v er s u s b ac k g r o u n d ). B u t a f eat u r e
m ay al s o c o n t i n u e u n c han g ed ac r o s s o b j ec t b o r d er s ; t he p r i n c i p l e o f c am o u f l ag e t r i es t o m i n i -
m i s e d i s c o n t i n u i t i es ( e.g ., t he s t r i p ed t ex t u r e o n t he f u r o f a t i g er i n t he p r ai r i e). The d i s t i n c -
t i o n  o n  w het her  o r  n o t  p ar t s  o f  a s c en e b ec o m e s eg r eg at ed  m ay  r ef l ec t  t he n et  b al an c e o f  c o n t i -
n u i t i es an d d i s c o n t i n u i t i es ac r o s s al l b as i c f eat u r e d i m en s i o n s at a p o t en t i al s eg m en t b o r d er .
( I f t he t i g er s t an d s s t i l l w e m i g ht o v er s ee hi m b ec au s e o f t he c o n t i n u i t y o f c o l o u r an d t ex t u r e;
i f he m o v es t her e i s an ad d i t i o n al d i s c o n t i n u i t y i n t he v i s u al f i el d w i t h r es p ec t t o m o t i o n ,
w hi c h hel p s t o s eg r eg at e hi m f r o m t he b ac k g r o u n d .) W i t hi n eac h f eat u r e d i m en s i o n s p at i al
n eu r o n al ( d e-)s y n c hr o n i s at i o n o f f as t s i g n al c o m p o n en t s m ay ad j u s t o n a r et i n o t o p i c al m ap ac -
c o r d i n g t o t he ( d i s -)c o n t i n u i t y o f t he f eat u r e i n s p ac e. The n et ( i n t eg r at i n g o v er al l el em en t ar y
f eat u r e d i m en s i o n s ) s t at e o f s y n c hr o n i s at i o n al o n g s p ac e c o u l d t hen d ec i d e ab o u t p er c ep t u al
s eg r eg at i o n . P r i m ar y v i s u al c o r t ex V 1 i s p r ed es t i n ed t o ho u s e s u c h a m ec han i s m s i n c e m u l t i -

1 e s p e c i a l l y  f o r  t h o s e  w h o  s k i p p e d  t h e  p r e v i o u s  c h a p t e r s  �.
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p l e f e at u r e s ar e r e p r e s e n t e d w i t h i n t h e s am e r e t i n o t o p y . I t i s t e m p t i n g t o t e s t t h i s s e g m e n t at i o n
h y p o t h e s i s w i t h a m o r e c o m p r e h e n s i v e c l as s o f f i g u r e – g r o u n d s t i m u l i t h an u s e d i n t h e e x p e r i -
m e n t s  p r e s e n t e d  h e r e .

Synchrony a nd v i s u a l a w a re ne s s . T h e r e s u l t s o f t h e binocular riv alry e x p e rim e nt ( C h ap -
t e r  4) w e r e n o t c o n s i s t e n t w i t h o u r e x p e c t at i o n . W h at d o e s t h i s m e an f o r t h e b i n d i n g -b y -s y n -
c h r o n i s at i o n  h y p o t h e s i s ?

T h e h y p o t h e s i s s t at e s s y n c h r o n i s at i o n f o r t h e p u r p o s e o f b i n d i n g f e at u r e s i n t o o b j e c t s .
I t w as p r o p o s e d t h at t h i s b i n d i n g i s a n e c e s s ar y p r e r e q u i s i t e f o r p e r c e i v i n g an o b j e c t , an d m ay
b e c l o s e l y r e l at e d t o v i s u al s e n s o r y aw ar e n e s s ( C r i c k an d K o c h , 1 990 ; r e v i e w s : C r i c k an d
K o c h , 1 998 ; E n g e l an d S i n g e r , 2 0 0 1 ). B u t i s b i n d i n g s u f f i c i e n t f o r cons cious p e r c e p t i o n ? C an
o b j e c t s s u b c o n s c i o u s l y b e c o m e b o u n d t o f o r m c o h e r e n t e n t i t i e s w i t h o u t e n t e r i n g a s t at e o f v i s -
u al aw ar e n e s s ? O n e o f t h e c u r r e n t v i e w s o n t h e p e r c e p t u al p h e n o m e n o l o g y o f b i n o c u l ar r i -
v al r y s u g g e s t s “ y e s ” 2. T h e obj e ct riv alry ap p r o ac h as s u m e s c o h e r e n t o b j e c t s at h i g h l e v e l s o f
p r o c e s s i n g t o c o m p e t e f o r ac c e s s t o aw ar e n e s s i n b i n o c u l ar r i v al r y ( c f . P ar ag r ap h  4.4.6). T h i s
m e an s , t h e r e w o u l d h av e t o b e s u b c o n s c i o u s n e u r o n al r e p r e s e n t at i o n s o f b o t h e n t i r e o b j e c t s . I f
t h e s e r e p r e s e n t at i o n s , i n c l u d i n g t h e i r n e u r o n al p r e r e q u i s i t e s at e ar l y p r o c e s s i n g s t ag e s l i k e V 1 ,
ar e u n t o u c h e d b y p e r c e p t u al s w i t c h e s , t h e n V 1 w o u l d b e r u l e d o u t f o r c o n t r i b u t i n g c au s at i v e l y
t o  an  aw ar e n e s s -r e l e v an t  s e l e c t i o n  p r o c e s s .

I n t h e b i n o c u l ar r i v al r y e x p e r i m e n t t h e n e u r o n al s y n c h r o n i s at i o n w as t e s t e d f o r c o r r e l a-
t i o n w i t h t h e b e h av i o u r al r e p o r t s o f t h e m o n k e y s , w h i c h ar e as s u m e d t o r e f l e c t t h e i r m o m e n -
t ar y s t at e o f c o n s c i o u s p e r c e p t i o n . T h e r e s u l t s w i t h r e s p e c t t o �-s y n c h r o n i s at i o n c o u l d s t i l l b e
c o n s i s t e n t  w i t h  t h e  b i n d i n g  h y p o t h e s i s ,  i f  t h e  b i n d i n g  p r o c e s s e s  c ar r i e d  b y  t e m p o r al  s i g n al  c o r -
r e l at i o n ar e s e e n as p re - cons cious analy s is o f t h e i n f o r m at i o n al c o n t e n t o f t h e s e n s o r y s t i m u -
l u s w h i c h r e g ar d r u l e s o f p e r c e p t u al o r g an i z at i o n ( e .g ., w i t h r e s p e c t t o s e g m e n t at i o n ), b u t n o t
n e c e s s ar i l y l e ad t o v i s u al aw ar e n e s s . T o t e s t s u c h a h y p o t h e s i s , i t w i l l b e n e c e s s ar y t o i n v e s t i -
g at e  t h e  s t at e s  o f  �-s y n c h r o n i s at i o n  f o u n d  w i t h  r i v al r o u s  ( l e f t – r i g h t  i n c o n g r u e n t ) s t i m u l at i o n  i n
m o r e d e t ai l . T h e r e s u l t s w i t h r e s p e c t t o s y n c h r o n i s at i o n at l o w -t o -m e d i u m f r e q u e n c i e s e v e n t u -
al l y m ay b e i n t e r p r e t e d i n t h e s e n s e o f t o p -d o w n i n t e r ac t i o n ( h i e r ar c h i c al b i n d i n g ) c o m i n g i n t o
p l ay i n am b i g u o u s v i e w i n g s i t u at i o n , w h e r e t h e s e n s o r y s t i m u l u s i n n o t s u f f i c i e n t t o i n d u c e a

2 T h e r e h a s b e e n p l e n t y o f o t h e r r e s e a r c h o n t h e r e l a t i o n b e t w e e n s u b c o n s c i o u s a n d c o n s c i o u s v i s i o n , a n d t h e
p u t a t i v e r o l e o f d i f f e r e n t v i s u a l s u b s y s t e m s c o n t r i b u t i n g t o i t , b a s e d , f o r e x a m p l e , o n l e s i o n s t u d i e s , a n d i n -
c l u d i n g p h e n o m e n a l i k e b l i n d s i g h t ( e . g . , S t o e r i g a n d C o w e y , 1 9 9 7 ; S t o e r i g e t a l . , 20 0 2) ; s o m e r e c e n t r e v i e w s
o n v i s u a l a w a r e n e s s a r e : S t o e r i g , 1 9 9 6 , 20 0 1 ; C r i c k a n d K o c h , 1 9 9 8 ; P o l l e n , 1 9 9 9 ; Z e k i a n d B a r t e l s , 1 9 9 9 ;
L a m m e  e t  a l . ,  20 0 0 ,  E n g e l  a n d  S i n g e r ,  20 0 1 .
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u n i q u e p e r c e p t u al s t at e , an d e m b e d d i n g o f t h e s e n s o r y i n f o r m at i o n i n t o h i g h e r -o r d e r c o n t e x t s
m ak e s  ad d i t i o n al  i n t e r p l ay  b e t w e e n  s e v e r al  p r o c e s s i n g  s t ag e s  n e c e s s ar y .

Phase-continuity f or ob j ect-continuity? N e u r o n al s y n c h r o n i z at i o n at �-f r e q u e n c i e s i n t h e
c o r t e x , as c o n s i d e r e d h e r e , i s o n av e r ag e l i m i t e d i n i t s s p at i al e x t e n t t o a f e w m i l l i m e t r e s , e v e n
w i t h i n r e g i o n s r e p r e s e n t i n g c o h e r e n t o b j e c t s u r f ac e s ac r o s s a w i d e r c o r t i c al r an g e ( J ü r g e n s e t
al . , 19 9 6 ; F r i e n an d E c k h o r n , 20 0 0 ) . T h e o b s e r v e d s c o p e s o f s y n c h r o n i z at i o n al l o w t o e x p an d
t h e c l as s i c al r e c e p t i v e f i e l d c o n c e p t t o t h e n o t i o n o f as s o c i at i o n f i e l d s ( r e v i e w s : E c k h o r n ,
19 9 9 , 20 0 1) , b u t m ak e s y n c h r o n i z at i o n , s t r i c t l y s p e ak i n g , a q u e s t i o n ab l e c an d i d at e f o r c o d i n g
o b j e c t  c o h e r e n c e  o v e r  i t s  e n t i r e  r an g e .

H o w e v e r , m o r e s o p h i s t i c at e d an al y s e s o f t h e s p at i al d i s t r i b u t i o n o f s i g n al c o h e r e n c e i n
t h e i d e n t i c al r e c o r d i n g s s u g g e s t e d p r e v i o u s f i n d i n g s at l e as t p ar t l y t o b e a t e c h n i c al c o n s e -
q u e n c e o f av e r ag i n g : T h e t e m p o r al v ar i ab i l i t y o f r e l at i v e p h as e b e t w e e n t w o s i g n al s h as b e e n
s h o w n t o i n c r e as e p r o p o r t i o n al l y w i t h t h e d i s t an c e o f t h e t w o r e c o r d i n g s i t e s . B u t f o r a s i n g l e
p o i n t i n t i m e t h e p h as e g r ad i e n t al o n g s p ac e ( d e t e r m i n e d w i t h m u l t i p l e al i g n e d r e c o r d i n g
s i t e s ) i s o f t e n f o u n d t o b e c o n s t an t . B as e d o n t h e s e o b s e r v at i o n s i t i s p r o p o s e d t h at o b j e c t -c o n -
t i n u i t y m ay b e c o d e d b y phase-continuity ( G ab r i e l an d E c k h o r n , 19 9 9 ; E c k h o r n e t al . , 20 0 1)
w i t h v ar i ab l e p h as e g r ad i e n t s , r at h e r t h an b y s t r i c t s y n c h r o n y . F o r t ar g e t n e u r o n s at a s u b s e -
q u e n t p r o c e s s i n g s t ag e , e ac h w i t h a c o n f i n e d r e g i o n o f s u p p o r t f r o m t h e p r e v i o u s s t ag e , p h as e -
c o n t i n u i t y c o d i n g w o u l d e f f e c t i v e l y n o t m ak e m u c h d i f f e r e n c e t o s t r i c t s y n c h r o n y , as l o n g as
t h e p h as e g r ad i e n t s ar e s u f f i c i e n t l y s m al l t h at t e m p o r al d e l ay s ac r o s s t h e r e g i o n o f s u p p o r t f o r
t h e t ar g e t n e u r o n s d o n o t e x c e e d t h e i r f i n i t e t e m p o r al r an g e o f i n t e g r at i o n . I n d e e d , m o d e l c o n -
s i d e r at i o n s s u g g e s t t h at , as s u m i n g H e b b i an l e ar n i n g , t h e 2nd s t ag e r e c e p t i v e f i e l d s i z e s ar e d e -
t e r m i n e d b y t h e w i d t h o f t h e 1s t s t ag e as s o c i at i o n f i e l d s ( S aam an d E c k h o r n , 20 0 0 ) , i . e . , t h e r e -
g i o n s o f s u p p o r t f o r t h e 2nd s t ag e R F s d o n o t e x c e e d t h e s c o p e o f s y n c h r o n i z at i o n at t h e f i r s t
s t ag e , w h i c h i s s m al l e r t h an t h e s c o p e o f p h as e -c o n t i n u i t y . T h e r e s u l t s o f t h e f i g u r e – g r o u n d
e x p e r i m e n t ar e c o m p at i b l e w i t h t h i s b r o ad e n e d v i e w o n n e u r o n al s e g m e n t at i o n f o r o b j e c t c o d -
i n g .

N eed f or sp eed ? T h e b i n d i n g -b y -s y n c h r o n i z at i o n h y p o t h e s i s h as b e e n c h al l e n g e d i n r e c e n t r e -
p o r t s r e l y i n g o n t h e p s y c h o p h y s i c al f i n d i n g t h at n e u r o n al s y n c h r o n y ex ter nal l y f o r c e d b y f l i c k -
e r i n g v i s u al o b j e c t s i s n o t s u p p o r t i v e f o r s c e n e s e g m e n t at i o n ( e . g . , K i p e r e t al . , 19 9 6 ; F ah l e
an d  K o c h ,  19 9 5;  b u t  s e e ,  e . g . ,  L e o n ar d s  e t  al . ,  19 9 6 ;  B l ak e  an d  Y an g ,  19 9 7 ) .
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F as t t r an s i e n t s t i m u l u s c h an g e s , as i n f l i c k e r i n g s t i m u l at i o n , e v o k e e ar l y n e u r o n al r e -
s p o n s e s p h as e -l o c k e d t o t h e o n s e t o f s t i m u l u s c h an g e ( ~ 3 0 – 80  m s l at e n c y i n V 1 ) , w h i l e l at e r
ac t i v i t i e s d u r i n g s u s t ai n e d v i s u al s t i m u l at i o n an d o c u l ar f i x at i o n ar e l i k e l y t o r e v e al i n t r i n s i c
s y n c h r o n i z at i o n , o f t e n o f o s c i l l at o r y c h ar ac t e r , an d n o t p h as e -l o c k e d t o t h e o n s e t o f s t i m u l u s
c h an g e ( e . g . , E c k h o r n an d S c h an z e , 1 991 ; J ü r g e n s e t al . , 1 999) . P h as e -l o c k e d r e s p o n s e t r an -
s i e n t s d u e t o f as t s t i m u l u s c h an g e s o r ( m i c r o -) s ac c ad i c e y e m o v e m e n t s d i s t u r b s t i m u l u s -i n -
d u c e d i n t r i n s i c f as t o s c i l l at i o n s ( E c k h o r n an d S c h an z e , 1 991 ; K r u s e an d E c k h o r n , 1 996 ; G ü t -
t l e r e t al . , 1 996 ) . In t h e f i g u r e – g r o u n d e x p e r i m e n t , p r e s e n t e d h e r e , t h e s t i m u l u s s p e c i f i c i t y o f
s y n c h r o n i z at i o n ( i . e . , t h e d e c o u p l i n g ac r o s s t h e o b j e c t c o n t o u r ) w as v i s i b l e o n l y i n t h e l at e
s t i m u l u s -i n d u c e d  r e s p o n s e  e p o c h s ,  b u t  n o t  i n  t h e  e ar l y  s t i m u l u s -l o c k e d  c o m p o n e n t s .

D o e s t h i s , t o g e t h e r w i t h t h e ab o v e m e n t i o n e d p s y c h o p h y h s i c al r e s u l t s , s u g g e s t a n o t i o n
o f o n l y t h e l at e ( >  1 0 0  m s l at e n c y ) r e s p o n s e c o m p o n e n t s , n o t p h as e -l o c k e d t o e x t e r n al s t i m u l u s
e v e n t s , b e i n g c ap ab l e t o r e p r e s e n t s c e n e s e g m e n t at i o n ? S u c h a n o t i o n w o u l d h av e t o b e r e -
c o n s i d e r e d t o g o w e l l w i t h t h e v e r y f as t c at e g o r i z at i o n c ap ab i l i t i e s i n h u m an an d m o n k e y v i -
s i o n i n t e r p r e t e d i n f av o u r o f f as t f e e d -f o r w ar d p r o c e s s i n g ( e . g . , T h o r p e e t al . , 1 996 ; D e l o r m e
e t al . , 2 0 0 0 ) . B e s i d e s , o b s e r v at i o n s f r o m d i f f e r e n t s t u d i e s r e v e al e d a b r o ad c ap ab i l i t y o f t h e
v i s u al s y s t e m t o m an ag e s c e n e s e g m e n t at i o n b as e d o n t e m p o r al c u e s , r an g i n g f r o m e v al u at i o n
o f s h o r t t e m p o r al s t i m u l u s o n s e t as y n c h r o n i e s ( 5– 1 0  m s ; e . g . , F ah l e , 1 993 ; L e o n ar d s e t al . ,
1 996 ) t o l o n g -l as t i n g t e m p o r al i n t e g r at i o n f o r f i g u r e p e r c e p t i o n ( s e v e r al t e n t o h u n d r e d m i l l i -
s e c o n d s ; e . g . , A l t m an e t al . , 1 986 ; F ah l e an d K o c h , 1 995) . T h e r e l at i o n o f f as t s y n c h r o n i z at i o n
t o  s u c h  d i f f e r e n t  d e m an d s  o n  v e l o c i t y  i n  v i s u al  p r o c e s s i n g  i s  an  u n s o l v e d  i s s u e .

A n s w e r i n g o p e n q u e s t i o n s , l i k e t h e c o n s e q u e n c e s o f t h e l i m i t e d s p at i al r an g e o f c o r t i c al s y n -
c h r o n i z at i o n f o r c o d i n g l ar g e o b j e c t s , t h e t e m p o r al c h ar ac t e r i s t i c s o f s y n c h r o n i z at i o n e f f e c t s
o n t h e b ac k g r o u n d o f v e r y f as t p e r c e p t u al s e g m e n t at i o n an d c at e g o r i z at i o n c ap ab i l i t i e s , o r
t h e i r r e l e v an c e f o r v i s u al aw ar e n e s s w i l l b e e s s e n t i al t o p i n d o w n t h e r o l e o f s y n c h r o n i z at i o n
i n  o b j e c t  p e r c e p t i o n  i n  f u t u r e  r e s e ar c h .

F i n al l y , I ag ai n w an t t o e m p h as i z e t h at d i f f e r e n t c o n c e p t s f o r n e u r o n al p r o c e s s i n g , l i k e f e e d -
f o r w ar d f i l t e r i n g , t h e m e c h an i s m s at t r i b u t e d t o c o n t e x t u al m o d u l at i o n s o r s e l e c t i v e at t e n t i o n ,
o r t h e s y n c h r o n i s at i o n f o r f e at u r e b i n d i n g , s h o u l d n o t b e u n d e r s t o o d as m u t u al l y e x c l u s i v e i n
t h e v i s u al s y s t e m . T h e i d e a o f f e at u r e b i n d i n g b y s y n c h r o n i s at i o n , f o r e x am p l e , i s b as e d o n t h e
as s u m p t i o n s t h at as s e m b l i e s c o n s t i t u t e o f p ar t i c i p at i n g n e u r o n s w i t h i n t e r m e d i at e -l e v e l f i l t e r
p r o p e r t i e s . A n d i t d o e s n o t e x c l u d e t h e p o s s i b i l i t y t h at t h e i n f o r m at i o n al c o n t e n t c ar r i e d b y an
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as s e m b l y i s s e l e c t i v e l y an d f l e x i b l y p r o j e c t e d o n t o h i g h l y s p e c i f i c n e u r o n s o r n e u r o n al as s e m -
b l i e s .  T h i s  v i e w  w o u l d  as s i g n  s y n c h r o n i s at i o n  a p l ac e  at  s o m e  i n t e r m e d i at e  l e v e l  o f  p r o c e s s i n g
t o al l o w f l e x i b i l i t y w h e n n e c e s s ar y , b u t c o m p l e m e n t ar y t o e s t ab l i s h e d h ar d -w i r e d p r o c e s s i n g
f o r m e e t i n g p e r m an e n t r e q u i r e m e n t s i n a f as t an d r o b u s t m an n e r . T h e f l e x i b i l i t y o f
s y n c h r o n i s at i o n , o n t h e o t h e r h an d , c o u l d w e l l b e u s e d b y c o n t e x t u al o r at t e n t i o n al m e c h a-
n i s m s t o g u i d e s e l e c t i o n p r o c e s s e s . B u t t h e s e ar e s p e c u l at i o n s o u r b r ai n g i v e s p l e n t y o f r o o m
f o r  –  b o t h ,  as  a s u b j e c t  o f  r e s e ar c h  an d  as  t h e  e x e c u t i n g  o r g an .





Epilogue

To p i c k u p t h e p r e f ac e ’ s i n t r od u c i n g p u n on e m ay as k w h o t h e blind m a n i s . I n v i e w of t h e
p r e s e n t s t i l l p oor s t at e of k n ow l e d g e i n v i s u al n e u r os c i e n c e , m ay b e w e as s c i e n t i s t s s h ou l d
f e e l ad d r e s s e d . B u t t h e r e h as al s o b e e n a l ot of p r om i s i n g p r og r e s s i n u n d e r s t an d i n g t h e b as i c s
of v i s i on . A n d af t e r al l i t h ol d s t h at I n t h e k ing do m o f t h e blind t h e o ne - e y e d is k ing . S o, i t al l
d e p e n d s on h ow y ou l ook at i t . L e t m e t h e r e f or e c l os e w i t h an s c e p t i c al y e t op t i m i s t i c W e a r e
t h e  blind m e n,  bu t  w e  w ill s e e .
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Abbreviations

BOLD b l o o d  o x y g e n a t i o n  l e v e l  d e p e n d e n t
BR b i n o c u l a r  r i v a l r y
C M R c o - m o d u l a t i o n  r a t i o
C R F c l a s s i c a l  r e c e p t i v e  f i e l d
DC R F d i c h o p t i c a l  c l a s s i c a l  r e c e p t i v e  f i e l d  ( m a p p i n g )
E E G e l e c t r o e n c e p h a l o g r a m
f M R I f u n c t i o n a l  m a g n e t i c  r e s o n a n c e  i m a g i n g
LF P l o c a l  f i e l d  p o t e n t i a l
LG N ( d ) l a t e r a l  g e n i c u l a t e  n u c l e u s  ( d o r s a l )
M E G m a g n e t o e n c e p h a l o g r a m
M U A m u l t i p l e  u n i t  a c i t v i t y
ODI o c u l a r  d o m i n a n c e  i n d e x
P S T H p e r i - s t i m u l u s  t i m e  h i s t o g r a m
R OI r e g i o n  o f  i n t e r e s t
R F r e c e p t i v e  f i e l d
S D s t a n d a r d  d e v i a t i o n
S N R s i g n a l - t o - n o i s e  r a t i o
S U A s i n g l e  u n i t  a c t i v i t y
T OI t i m e  o f  i n t e r e s t
V 1 p r i m a r y  v i s u a l  c o r t e x  ( a l s o :  s t r i a t e  c o r t e x )



Glossary

Action p ote ntia l    F as t , t r an s i e n t , i m p u l s e -l i k e ( ~ 1  m s ; ~ 1 0 0  m V ) e l e c t r i c al m e m b r an e d e p o -
l ar i s at i o n ac t i v e l y g e n e r at e d i n an al l -o r -n o t h i n g m an n e r an d t r an s m i t t e d al o n g t h e ax o n
o f  a n e u r o n * .

B inocu l a r r iv a l r y    P e r c e p t u al p h e n o m e n o n i n d u c e d b y i n c o n g r u e n t v i s u al s t i m u l at i o n o f t h e
l e f t an d r i g h t e y e w i t h n o n -f u s e ab l e p at t e r n s . S u b j e c t i v e p e r c e p t i o n s t o c h as t i c al l y
s w i t c h e s  b e t w e e n  t h e  t w o  al t e r n at i v e s  o f f e r e d  v i a t h e  t w o  e y e s .

C oh e r e nce    L i n e ar , s p e c t r al s e l e c t i v e c o u p l i n g m e as u r e f o r p ai r w i s e s i g n al s , h e r e e x c l u s i v e l y
u s e d f o r t i m e s e r i e s ( f o r a f o r m al d e f i n i t i o n c f . P ar ag r ap h  4 . 2 . 2 ) . At e ac h f r e q u e n c y c o h e r -
e n c e i s i n d e p e n d e n t l y n o r m al i z e d , an d i s s e n s i t i v e t o c o v ar i at i o n o f am p l i t u d e d e n s i t i e s
an d  c o n s t an c y  o f  r e l at i v e  p h as e  at  t h i s  f r e q u e n c y .

F ig u r e – g r ou nd s e g r e g a tion   S e g r e g at i o n o f a v i s u al p at t e r n i n t o an o b j e c t ( f i g u r e ) s e e n i n
f r o n t  o f  a b ac k g r o u n d ;  t h e  b ac k g r o u n d  i s  as s u m e d  t o  e x t e n d  b e h i n d  t h e  o b j e c t .

L oca l f ie l d p ote ntia l , L F P    L o c al s u p e r p o s i t i o n o f s l o w s o m at o -d e n d r i t i c p o t e n t i al s * o f a
g r o u p o f n e u r o n s * . C ap t u r e d b y e x t r ac e l l u l ar m i c r o e l e c t r o d e r e c o r d i n g s af t e r l o w -p as s f i l -
t e r i n g  ( 1 – 1 4 0  H z ;  1 8  d b /o c t ) .  E s t i m at e d  r ad i u s  o f  s u p p o r t  ( h al f -h e i g h t  d e c l i n e ) :  ~ 5 0 0  µ m .

M u l tip l e u nit a ctiv ity , M U A   L o c al ac t i o n p o t e n t i al ( s p i k e ) * d e n s i t y o f a g r o u p o f n e u r o n s * .
C ap t u r e d b y e x t r ac e l l u l ar m i c r o e l e c t r o d e r e c o r d i n g s af t e r b an d -p as s f i l t e r i n g ( 1 – 1 0  k H z ;
1 8  d b /o c t ) , f u l l -w av e r e c t i f i c at i o n , an d s u b s e q u e n t l o w -p as s f i l t e r i n g ( 1 4 0  H z ; 1 8  d b /o c t ) .
E s t i m at e d  r ad i u s  o f  s u p p o r t  ( h al f -h e i g h t  d e c l i n e ) :  ~ 5 0  µ m .

N e u r on   M ai n c e l l t y p e i n t h e n e r v o u s s y s t e m ( ~ 1 0 11 [1 0 5
 / m m 3] i n t h e h u m an b r ai n ) ; c o m -

p r i s i n g s e v e r al c l as s e s , e . g . , p y r am i d al c e l l s , b as k e t c e l l s , s t e l l ar c e l l s , e t c . A t y p i c al c e n -
t r al n e u r o n c o n s i s t s o f t h r e e m ai n p ar t s : d e n d r i t e s , s o m a, an d ax o n . D e nd r ite s f o r m an o f -
t e n w i d e -s p r e ad ar b o r i z e d , r e c e p t i v e r e g i o n o f a n e u r o n i n t e g r at i n g s y n ap t i c i n p u t s ( o f
t y p i c al l y ~ 1 0 3– 1 0 4 s y n ap s e s * i n a c e n t r al n e u r o n ) . S om a r e f e r s t o t h e c e l l b o d y , c o m p r i s -
i n g m e t ab o l i s t i c s t r u c t u r e s an d a s p e c i al i s e d s p i k e -e n d c o d i n g r e g i o n . T h e a x on i s t h e
l o n g -t ai l e d , ac t i o n p o t e n t i al * c ar r y i n g o u t p u t s t r u c t u r e o f a n e u r o n , s t ar t i n g f r o m a s p e -
c i al i z e d s p i k e -e n c o d i n g r e g i o n o f t h e s o m a, e v e n t u al l y d i v e r g i n g i n t o m an y c o l l at e r al s ,
an d t e r m i n at i n g i n p r e s y n ap t i c al e n d i n g s at o t h e r n e u r o n s ’ d e n d r i t e s , s o m at a, o r ax o n s ( o r
e f f e c t o r s  o u t s i d e  t h e  c e n t r al  n e r v o u s  s y s t e m ) .
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Peri-stimulus time h isto g ra m, PS T H    N e u r o n al r e s p o n s e t i m e -s i g n al s av e r ag e d o v e r r e p e t i -
t i o n s o f i d e n t i c al s t i m u l u s p r e s e n t at i o n s an d t r i g g e r e d w i t h r e s p e c t t o t h e p o i n t s i n t i m e o f
t h e  s t i m u l u s  o n s e t s .

Prima ry v isua l c o rtex , V 1    F i r s t c o r t i c al ar e a t o r e c e i v e i n p u t v i a t h e m ai n v i s u al s e n s o r y
p at h w ay . I n p r i m at e s i d e n t i c al t o t h e an at o m i c al -h i s t o l o g i c al d e f i n i t i o n o f B r o d m an ar e a
17 .

R ec ep tiv e f ield , v isua l   T h e c l as s i c al r e c e p t i v e f i e l d c o n c e p t r e f e r s t o t h e s p at i al ar e a o f p h o -
t o r e c e p t o r s i n t h e r e t i n a ac t i v at i n g a c e r t ai n n e u r o n w h e n e l i c i t e d . T h e t e r m i s s y n o n y -
m o u s l y u s e d f o r t h e c o r r e s p o n d i n g ar e a o f t h e v i s u al f i e l d , an d i s m o s t l y d e f i n e d as a
minimum r e s p o ns e f ie l d ( B ar l o w , 19 7 2) d e t e r m i n e d w i t h a s m al l t e s t s t i m u l u s . R e c e p t i v e
f i e l d s ar e t y p i c al l y c h ar ac t e r i z e d b y e x t r a s t i m u l u s s p e c i f i c i t i e s , e . g . , f o r c o l o u r , o r i e n t a-
t i o n o f l o k al c o n t r as t b o r d e r s , d i r e c t i o n o f m o t i o n , e t c . T h e r e c e p t i v e f i e l d c o n c e p t c an
al s o b e e x t e n d e d b y i t s d y n am i c p r o p e r t i e s , o r b y t h e d e f i n i t i o n o f ad d i t i o n al r e g i o n s o f
m o d u l at o r y i n f l u e n c e c o m i n g i n t o p l ay o n l y i f a n e u r o n i s s i m u l t an e o u s l y ac t i v at e d v i a
s t i m u l at i o n  i n  t h e  c l as s i c al  r e c e p t i v e  f i e l d .

S in g le un it a c tiv ity ,  S U A    A c t i o n  p o t e n t i al  ( s p i k e ) *  o u t p u t  o f  a s i n g l e  n e u r o n * .  
S o ma to – d en d ritic p o ten tia ls   P o s t s y n ap t i c , g r ad e d , d e - o r h y p e r -p o l ar i s i n g m e m b r an e p o -

t e n t i al c h an g e s at t h e d e n d r i t e s o r s o m a o f a n e u r o n * ; s l o w p o t e n t i al s c o m p ar e d t o ax o n al
ac t i o n p o t e n t i al s * d u e t o l o n g e r t i m e c o n s t an t s o f t h e s o m at o – d e n d r i t i c m e m b r an e ( t y p i -
c al l y  b y  a f ac t o r  o f  ~ 10– 100) .

S p ik e   c f .  ac t i o n  p o t e n t i al
S tria te c o rtex    c f .  p r i m ar y  v i s u al  c o r t e x
S y n a p se   C o n n e c t i n g s t r u c t u r e b e t w e e n n e u r o n s * m e d i at i n g e l e c t r i c al o r c h e m i c al s i g n al

t r an s m i s s i o n  ( ~ 1014  [ 108/ m m 3]  c h e m i c al  s y n ap s e s  i n  t h e  h u m an  b r ai n ) .
V isua l a w a ren ess   S u b j e c t i v e c o n s c i o u s e x p e r i e n c e o f a v i s u al s e n s o r y s t i m u l u s . U n l e s s o t h -

e r w i s e  i n d i c at e d  t h e  t e r m  p e r c e p t io n,  as  u s e d  h e r e ,  i n c l u d e s  t h e  s t at e  o f  v i s u al  aw ar e n e s s .
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EDUCATION:

s i n c e 1 1 /1 9 9 7 R e s e a r c h  As s o c i a t e
i n  D F G  r es ear c h  g r o u p  “ D y n ami c s  o f  C o g n i t i v e R ep r es en t at i o n ” ,
Neu r o p h y s i c s  G r o u p ,  D ep t .  P h y s i c s ,
P h i l i p p s  U n i v er s i t y  M ar b u r g

0 2 /2 0 0 0 Co u r s e  o n  L a b o r a t o r y  An i m a l  S c i e n c e
S c h o o l  o f  V et er i n ar y  M ed i c i n e H an n o v er

0 7 /1 9 9 7 P h y s i c s  Di p l o m a
S u b j ec t s o f ex ami n at i o n : T h eo r et i c al P h y s i c s , E x p er i men t al P h y s i c s ,
S y s t em T h eo r y an d S y s t em- Neu r o p h y s i o l o g y , C o g n i t i v e P s y c h o l o g y
an d  Neu r o p s y c h o l o g y ;
D i p l o ma t h es i s : “ S i g n al c o r r el at i o n s i n t h e v i s u al c o r t ex o f aw ak e
mo n k ey  i n  t h e c o n t ex t  o f  l ear n i n g  p r o c es s es ” .

1 0 /1 9 9 3  –  0 7 /1 9 9 7 P h y s i c s  s t u d i e s  ( c o n t i n u ed )
at  P h i l i p p s  U n i v er s i t y  M ar b u r g .

1 0 /1 9 9 1  –  0 9 /1 9 9 3 P h y s i c s  s t u d i e s  i n c l u d i n g  V o r d i p l o m ( i n t er med i at e ex ami n at i o n )
at  U n i v er s i t y  o f  A u g s b u r g

0 6 /1 9 9 0 Ab i t u r
W er n h er - v o n - B r au n  G y mn as i u m,  F r i ed b er g /B ay .




