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

������� ������ �� ����� �� !" � ����#��� ����" �� �$% �
� �&'�" ������" �� (�& )"�� �$*

� +�,��#�-��# '� ./0����� 1��!����#�# '�  �� 2  �� 3� �����
4567678 9� -� '� ��  "���� :,���* 2��#�#&#" ��'�#������" '� 4�#&'�"� ;!����'"���:2�5123�
4567678 9� -� '� ��  "���� :,���%2��#�#&#" '� ./0����� 1��!����'�' '�  � (�, /&< ����

2=&� >??@� �"�#�!�'�" 88>66� 1�&=&�A

BCDEFGHEI JK LMNOP MQK RKSTUK VW XYMTZT[XMKO LPYZQRVYT\XMTVY TYNYTOTRKZMTVYX]]P ZVN[]KO UVOK] YKNRVYL LN^_KZM MV X ZVUUVY K`MKRYX]
X[KRTVOTZ WVRZTYS MQXM UXaKL MQKTR ^KQXbTVR NY[RKOTZMX^]KI JK LQVc YNdUKRTZX]]P XYO ^P TU[]KUKYMXMTVY TY XYX]VS QXROcXRK K]KZMRVYTZ ZTRZNTMLMQXMe NYOKR X[[RV[RTXMK ZVN[]TYS ZVYOTMTVYLe MQK [N]LKL fRKO ^P MQK L]XbK
YKNRVY XYMTZT[XMK gTIKI [RKOTZMh MQK [N]LKL fRKO ^P MQK UXLMKR YKNRVYI
iQTL XYMTZT[XMKO LPYZQRVYT\XMTVY VZZNRL KbKY cQKY MQK ZVUUVY K`MKRYX]
WVRZTYS TL X cQTMK YVTLKI

j klmnopqrmsol
:A��t�"����#�"� "u �"� ����� �A�#�-� �� � u������#��= �&<v��# #t�# t�� <���
�w#����!� A �#&'��' "� �  ��=� !����#A "u ,tA���� ��' <�" "=��� �A�#�-�x8yz
{t� � �A��t�"����#�"� "u "���  �#"�� ="�� <��� #" #t� |"�� <A }&A=���� #t� ��# '���'� t�� |�#�����' �� ��������' ��#����# �� #t� #",�� "u �A��t�"����#�"�
"u �t�"#�� �A�#�-� x?yz

(����# A� ~"�� x�y t�� '���"!���' � ��| ��t�-� "u �A��t�"����#�"�� ��  �'���#���,�#�' �A��t�"����#�"��z ~"�� t�� �t"|� #t�# <A &���= �,,�",���#� '� �A ���� �# �� ,"���< � #" �A��t�"���� #|" &��'����#�"��  A �"&, �' �A�#�-� �� �&�t
� |�A #t�# #t� ����� �A�#�-� ����� ,��'��#� #t� <�t�!�"� "u #t� ������ �A�#�-�
����z ��� "u #t� �"&, ��= ��t�-� |�� �"���'���'�

����� � � ������
����� � � ������ � �x���� � ��� � ��y� �8�

� ��� �� � u&��#�"� |t��t '����� #t� ���������� 'A��-��� �A�#�- &�'�� �"�5��'���#�"�� � �� #t� �"&, ��= �#���=#t ��' � �� � '� �A #�-�z 2# �� ���A #" ���
#t�# #t� -���u" ' ���� � ��� � �� �� � �" &#�"� "u #t� � &�#�"��� |t�# <��"-��
-"�� ��-����< � |t�� #t� 'A��-��� "u #t� -��#�� �A�#�- � �� ���#�������  A



 
 

Delayed Feedback 
 

External  
Stimulus 

Master 
Neuron 

Slave 
Neuron 

ττ  

RC 

RD 

.�=&�� 8� :�t�-�#�� '��=��- "u #|" -"'� ��&�"�� �"&, �' �� � &��'����#�"�� 
�"��=&��#�"�� �&<v��#�' #" #t� ��-� �w#���� u"����= ��' |�#t � u��'<���  "",�|�#t � '� �A #�-� � � �� #t� � �!� ��&�"�z

&�,��'��#�< ��� �� �# �� #t� ���� "u � �t�"#�� �A�#�-z {� �#&'A �&-�����  A��' �w,���-��#�  A #t� ��=�-� "u ��#���,�#�' �A��t�"����#�"� �� �w��#�< � ����
���������� �A�#�-�z 2� "&� ���� #t� ��#������ &�,��'��#�<� �#A "u #t� <�t�!�"�
"u #t� 'A��-��� �A�#�- � '"�� �"# ����� u�"- � �t�"#�� 'A��-���� <&# u�"-
#t� �w��#���� "u �� �w#���� ���'"- u"����=z {� �"���'�� #t� �"&, �' �A�#�-�

����� � � ������ � ����
����� � � ������ � ���� � �x���� � ��� � ��y� �?�

|t��� ���� ��,�����#� � �"--"� �,���"'�� �w#���� u"����=z �"#��� #t�# ���� �
��� � �� �� �"  "�=�� �� �w��# �" &#�"� "u #t� � &�#�"��z {� �t"| #t�# &�'���,,�",���#� �"&, ��= �"�'�#�"�� #t��� ��� <� � !��A =""' �"��� �#�"� <�#|������� ��' ������ |t��t� �� ,���#���� �  "|� #t� ,��'��#�"� "u #t� u&#&�� <�t�!�"�
"u ���� |�#t � t�=t '�=��� "u ���&���Az

:,������  A� |� t�!� �"���'���' -"'� � "u ����"�A ��&�"��z :���"�A ��&5�"�� #����u"�- �w#���� �#�-& � ��=�� � �� ,����&��� #�-,���#&��� � ��#��� ,& ����
�#�z� ��#" #����� "u ��#�"� ,"#��#�� �� &�&�  A ��u����' #" �� ��,����� "� �����=��z
)t��� <�t�!�"� �� #A,��� "u �w��#�< � �A�#�-�� �u #t� u"����= �� �<"!� � ���#���
#t���t" '� #t� ��&�"� ���� � ,& ��� ��' �u#�� #t� ����=� #t� ���"!��A ,�"����
,�"'&��� �� �<�" &#� ��u���#"�A #�-� '&���= |t��t � ���"�' ����= ����"# "��&�z
2� =����� � ����"�A ��&�"�� |"�� �� � �"��A ��!��"�-��#z ;� � �"��� &�����
#t� #�-� ��#��!� � <�#|��� �,���� �"�#��� � ��=������# ���'"- �"-,"���#� ��'
���'"- �,���� "u#�� "��&� �!�� �� #t� �<����� "u �#�-& �z )t� #",��� "u �A�5�t�"�"&� "���  �#�"�� ��' �"��� t�!� �����!�' -&�t �##��#�"� ����� �z=z� x>y��
����� �# t�� <��� �&==��#�' #t�# �A��t�"�"&� ����= ��#�!�#A "u ����"�A ��&�"��
-�=t# <� � ,��# "u t�=t�� <���� u&��#�"�� ��' � -�#t"' u"� ��#�=��#��= '��5#��<&#�' ��u"�-�#�"� ��#" � = "<� ,��#&�� x@yz }��� |� ��' #t�# #t� ��#��, �A
"u �"&, ��=� '� �A�' u��'<���� ��' �"--"� �"��� ���  ��' #" ��#���,�#�' �A�5�t�"����#�"�z {� �  &�#��#� #t�� ����# �� #t� |�  ��"|� .�#�}&=t5��=&-" ��'
}"'=���5}&w �A ��&�"� -"'� �z 3A �"&, ��= #|" "u �&�t �A�#�-� �� �� &��5
'����#�"�� �"��=&��#�"� �� ��,�����#�' �� #t� �A�#�- �?�� |� ��' #t�# |t��



<"#t �&<�A�#�-� ��� �&<v��#�' #" #t� ��-� �w#���� ���'"- u"����=� #t� � �!����� #t� ��-� #���� "u �,���� �� #t� -��#��� <&# �# � ���#��� �-"&�# "u #�-�
��� ���z

.�=&�� ?� ��u# ,��# "u #t� ,��� �t"|� #t� ,& �� "<#����' u�"- � �&-����� 
��#�=��#�"� "u #t� .�#�}&=t5��=&-" ��# "u 4 �z��5>�z )t� ,���-�#��� ����
� � 6�8��� � � ?�@>� � � 6�66�� � � 6�8@z )t� �w#���� u"����= � ��� �'��, �A�'�� �=&�� �<�� �� � ���'"- �-, �#&'� �"��� "u �t����#����#�� #�-� � � ?� -���!� &� �	 � 6�6� ��' �-, �#&'� 
 � 6�68z �"#��� ��=&�� ���� #t�# #t� ,& �� "u
#t� � �!� �A�#�- ����� �'��t�'  ���� ��#���,�#�� #t� ,& �� "u #t� -��#�� �A�#�-
����� ��" �'  ���� <A � #�-� �,,�"w�-�#� A � &� #" #t� #�-� '� �A � � >z
)t� ��=t# ,��# "u #t� ,��� �t"|� #����� "u �,���� "<#����' u�"- �&-����� 
��-& �#�"�� "u -"'� � "u &��'����#�"��  A �"&, �' ��&�"�� �&<v��#�' #" #t� ��-�

�&����� |t�#� �"��� |�#t -��� �	 ��' �"��� �#�"�� �x� ��� � �	y x� ���� � �	y� �
?
��� � ������� ��' �<� �t"| #�-� ����� ��' "�� ����= "&# "u #t� #�-� �����
"u .�#�}&=t5��=&-" ��&�"��� 4 �z ��5>�z )t� ,���-�#��� ��� � � 6�8���
� � ?�@>� � � 6�66�� �	 � 6�6�� � � 6�6�� � � 86� 
 � ?�>@ � 86�� � ���
��' �'� �t"| #�-� ����� ��' "�� ����= "&# "u #t� #�-� ����� "u }"'=���5}&w �A
��&�"��� 4 �z �@� |�#t � � 6�6� -���� � �@6 -�� ��' 
�6z@ -~*�-�� �  
"#t�� ,���-�#��� �� �� x�y �� � � �� �� � �7@ -; �� #t� �"#�#�"� "u #t�#
,�,���z

� �q��nsr�� n� q�m 
.���# |� �t"| ���& #� <���' "� #t� #|"5'�-����"�� .�#�}&=t5��=&-" -"'� 
|�#t !����< �� � � ��� ��*�z )t� u��# !����< �� ��� �� ���"���#�' |�#t #t� ��#�5



!�#"�� ��' #t� � "| ���"!��A !����< �� �* � �� ���"���#�' |�#t #t� ��t�<�#"�z )t�
� &�#�"�� u"� #t� -��#�� � � ��� ��*� ��' #t� � �!� � � �����*� �A�#�-�� &�'��
&��'����#�"�� �"&, ��= ���� ���,��#�!� A ���� #t� ��t�-�#�� '��=��- �t"|� ��
.�=z 8�� ��� � ������ � ����� � 8� ��* � � ���

��* � ���� � ��*� ���
��' ��� � ������ � ����� � 8� � �* � � ����

�� x����� � ���� � ��y
��* � ���� � ��*�

�>�

|t��� �� �� ��' � ��� �"��#��#�� � �� #t� �"&, ��= �#���=#t� � �� � '� �A #�-�����"���#�' #" �� ��t�<�#"�A u��'<���  "", �� #t� � �!� ��&�"�� ��' � ��� �� ��
"��5'�-����"�� �w#���� u"����= �''�' #" #t� u��# !����< �� "u #|" �A�#�-� ���' �z �"#� #t�# "� A #t� u��# !����< �� "u #t� #|" �A�#�-� ��� �"&, �'z 2u #t�
�w#���� u"����= �� �"��#��# ��' �<"!� #t���t" '� u"� �,,�",���#� !� &�� "u �
��' � #t� -��#�� �A�#�- ���� ,& ��� ,���"'���  A ��' #t� �"&, ��= ��'&��� �
�"��#��# #�-� �t�u# � <�#|��� -��#�� ��' � �!� �,����z {� '�' �"# �"���'�� �
�"��#��# !� &� "u � ��� <&# "� #t� �"�#���A |� t�!� �"���'���' '������# #A,�� "u
���'"- �w#���� u"����=z )t� ���# "�� �"����,"�'� #" � ���'"- ,�"���� |t"���-, �#&'� �|�#�t�� �u#�� ���t #�-� ,���"' � #" � ��| ���'"- !� &� �t"���
&��u"�- A �� x�	 � 
��	 � 
y� |t��� 
 �� #t� �"��� ��#����#Az {� �t"�� �	!��A � "�� #" �<&# <� "|� #t� ����= #t���t" ' "u #t� �w��#�< � �A�#�-z 2# |"& '�,,��� �# ���# #t"&=t# #t�# |�#t #t�� #A,� "u �w#���� u"����= #t� <�t�!�"� "u #t�
-��#�� �A�#�- ��� <� ���� A ,��'��#�< �z }"|�!��� #t��� ��� #|" -��� u��#"��
#t�# -��� #t� �A�#�- ���,"��� &�,��'��#�< �� �u #t� ����# "u #t� ,��#&�<�#�"��� �"# �#�"�= ��"&=t #t� �A�#�- '"�� �"# ��� � ,& ��� <���'��� #t� �A�#�- t��
� ��u���#"�A #�-� '&���= |t��t� ��"#t�� ����= �� �"# ,"���< �z .�=&�� ?� �u#
��5<�� �t"|� #t�# ��#���,�#�"� "��&��z ;u#�� �� ���#�� #�������# #�-� #t� #|"�A�#�-� �A��t�"���� �&�t #t�# #t� � �!� �A�#�- ��#���,�#�� #t� ����=� "u #t�
-��#�� �A�#�- <A � #�-� ��#��!� � z

)t� ��-�  &� �#�#�!� ���& #� ��� u"&�' |�#t "#t�� #A,�� "u �w#���� u"����=
�&�t �� �" "��' "� �!�� |t�#� �"���z .�=&��� ?���=t# ��5<�� '��, �A #t� �,����
"u #t� -��#�� ��' � �!� �A�#�-� |t�� � ��� �� 
�&����� |t�#� �"���z :"-�#�-��
#t� � �!� �A�#�- -���� �� ���"� �� ��#���,�#��= #t� -��#�� ����=� �z�z �# -�=t#
��� �� ��w#��� ,& ��� |t��t t�� �" �"����,"�'��= ,& �� �� #t� #���� "u ,& ���
���' <A #t� -��#��z �"#��� #t�# �� .�=z ?���=t# ���� �� ���"� �# �<"&# � � 8�66"��&��z �"# �&�,�����= A� |� ��' #t�# #t�  "�=�� #t� ��#���,�#�"� #�-� � � #t� ��=�� #t� �&-<�� "u ���"��z }"|�!��� u"� � =�!�� ��#���,�#�"� #�-�� #t� �&-<��
"u ���"�� ��� <� ��'&��' �"���'���< A �u � ������'�� "u �� �'� &�#� �&-<��
"u � �!� ��&�"�� �� �"���'���'z ��w# |� �t"| ��-& �#�"�� <���' "� � -"��
��� ��#�� -"'� � ��-� A #t� -"'� "u � ��#�"5����,#"�� ,�","��' <A 3��&� �#z
� x�yz )t�� -"'� �� � -"'����#�"� "u #t� }"'=���5}&w �A ��&�"� -"'� �
�� �� � ���� � �� � ��� � ��� � �� � |t��� � �� #t� ,"#��#�� !" #�=� ���"�� #t�
-�-<���� ��' �� �� #t� ��,���#����� ��� ��' �� ��� #t� u��# �"'�&- ��'
,"#����&- �&����#�� ��� ��' ��� ��� �''�#�"�� � "| �&����#�� �� �� � ,����!�  ���



.�=&�� �� 4w,���-��#� #���� "u �,���� #t�# �t"|� ��#���,�#�"� �� #t� �,����
���' <A #t� � �!� ��&�"�z )t� ��#���,�#�"� #�-� �� �,,�"w�-�#� A 8> -�z

�&����#z ."� '�#�� � ��' u&��#�"�� '�,��'���� "u #t� �&����#� "� #t� !" #�=�
� ��' "#t�� u��#"�� ��� #�-,���#&��� ��� x�yz

{� �w#��' #t� -"'� #" ���"&�# u"� #|" &��'����#�"��  A �"&, �' ��&�"���
|�#t � '� �A�' u��'<���  "", �� #t� � �!� ��&�"�� ��' �&<v��# #" � �"--"�
�w#���� u"����= � ���� �� #t� ��-� |�A �� �� #t� .�#�}&=t5��=&-" -"'� � �z=z�
#t� � &�#�"�� u"� #t� -��#��� �� ��' u"� #t� � �!�� � � ��&�"�� ����

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

� � x���� � ��� � ��y �
�@�

.�=&��� ?��5'� '��, �A #t� ���& #� |t�� #t� �"--"� �w#���� u"����= � ��� �� �

�&����� |t�#� �"���z {� �t"�� ,���-�#��� �&�t #t�# �� #t� �<����� "u u"����=
#t��� ��� �" �,���� ��&<#t���t" '� �"���5��#�!�#�' ����= ��=�-��z )t� <�t�!�"�
"<���!�' ��  &� �#�#�!� A #t� ��-� �� �� #t� .�#�}&=t5��=&-" -"'� �#t� � �!�
��&�"� ��#���,�#�� #t� ���� "u #t� -��#�� ��&�"��� |t��t ��'���#�� #t�# #t� ��5#���,�#�"� ,t��"-��"� �� =����� ��' -"'� ��'�,��'��#z (�-����< A� �� #t��
-"'� #t� ��#���,�#�"� #�-� ��� <�  ��=�� #t�� #t� ,& �� '&��#�"�z )" ������ #t�
�"<&�#���� "u #t� ��#���,�#�' �A��t�"����#�"� "<���!�' �� #t� �&-����� ��-&5 �#�"��� |� t�!� �-, �-��#�' #t� .�#�}&=t5��=&-" -"'� �� ��� "= t��'|�����' �"��#�&�#�' #|" �"&, �' � ��#�"��� ��&�"��z )t� '�#�� �' '�����,#�"� "u #t�
� ��#�"��� �-, �-��#�#�"� ��� <� u"&�' �� x7yz :�-� �� � ��#�"��� ��&�"�� t�!�
<��� �-, �-��#�' �� x�y� |t��� �# |�� �t"|� #t�# #t��� <�t�!�"� �� !��A ��-� ��
#" #t�# "u <�" "=��� ��&�"��� |t�� ��#��u���' #" <�" "=��� ��&�"��� tA<��'����&�#�� |�#t #t� � ��#�"��� ��&�"�� #����= #t� , ��� "u -�����= "� '�-�=�'
<�" "=��� ��&�"��� �"& ' u&��#�"� �"�-�  Az �&� � ��#�"��� �"&, �' ��&�"��
<�t�!� !��A ��-� �� �� �� #t� �&-����� ��-& �#�"��z ."� �� �,,�",���#� !� &�
"u #t� �"&, ��=� |� "<���!� #t�#� �u#�� � #�������#� #t� -��#�� ��' � �!� � ��5#�"��� ��&�"�� �A��t�"���� �� �&�t � |�A #t�# #t� � �!� ��&�"� ��#���,�#�� #t����� "u #t� -��#�� ��&�"� <A � #�-� ��#��!� �,,�"w�-�#� A � &� #" #t� '�5 �A #�-� � "u #t� u��'<��� -��t����-z .�=&�� � �t"|� � #A,��� �,��� #����z
{�#t"&# �"&, ��= ��' u��'<��� #t� ��&�"�� ��� ,& ��� |t��t ���� �� =����� �
'��A��t�"����' �'&� #" #t� �-�  -��-�#�t <�#|��� #t� ����&�#��z



� �olr�q sol 

)" �&--������ |� t�!� �#&'��' #t� ��=�-� "u ��#���,�#�' �A��t�"����#�"� ���"&, �' �A�#�-� �wt�<�#��= ��&�"�� 5#A,� �w��#�< � <�t�!�"�� |t�� #t�A ���
'��!�� <A �"--"� �w#���� �,���"'�� u"����=z {� t�!� �t"|� #t�# &�'�� �,5
,�",���#� �"�'�#�"��� #t� � �!� �A�#�- ��� ��#���,�#� #t� ���'"- �,���� "u #t�
-��#�� �A�#�-z )t�� �� '��,�#� "u #t� u��# #t�# #t� ��#���,�#�' �A��t�"����5#�"� -���u" ' �� �"# � �" &#�"� "u #t� � &�#�"��z {� t�!� ��-& �#�' �&-���5��  A #t� �"&, �' ��&�"�� |�#t #t� .�#�}&=t5��=&-" ��' � -"'���' }"'=���5
}&w �A -"'� � ��' |� t�!� �"���'���' '������# #A,�� "u ���'"- u"����=z )t�
.�#�}&=t5��=&-" -"'� |�� � �" �-, �-��#�' �� ��� "= t��'|���� �t"|��=
#t�# #t� ��#���,�#�"� ,t��"-��"� �� !��A =����� ��' �"<&�#z �&� ���& #� �t"|
#t�# �� �"&, �' -"'� ��&�"�� |�#t �"�w��#���� "u �"��� ��' '� �A�' u��'<�����
� ��| ��#����#��= ��' &��w,��#�' ,t��"-��� -�=t# �,,���z {� t",� #t�# "&���'��=� |�  �#�-& �#� #" �����t u"� ��#���,�#�' �A��t�"����#�"� �� <�" "=��� 
�A�#�-� ��' #" ��!��#�=�#� #t� ���"���#�' ����#� |t��t �&�t �A��t�"����#�"�
-�=t# ,�"'&��z

����n�lr� 
x8y ;z 9��"!��A� �z ("���< &- ��' �z �&�#t�� ���	
����
������ � ���������
	��	��� �� ��������� �	���	�� ���-<��'=� 1��!����#A 9����� ��| �"��� ?668�z

x?y :z 3"��� �  �� �z �&�#t�� 
z ���,"!� +z�z ~�  �'���� ��' �z:z �t"&� 9tA�z
(�,z ����8 �?66?�z

x�y }z 1z ~"��� 9tA�z (�!z 4 ��� @88@ �?666�� 9tA�z (�!z 4 ��� 6���6>�4�
�?668�� 9tA�z (�!z ��##z ��� 68>86? �?668�z

x>y ;z �"�=#��� ;z 3& ����� ��' .z �"��� 9tA�z (�!z ��##z ��� �@� �8��8��
�z �z �"  ���� ����"� �z �t"|� ��' )t"-�� )z 2-t"�� 9tA�z (�!z 4 ���
(��?8 �8��@�� ��#&�� ���� ?�� �8��@�� +z (z �t�� !"� ;z �"�=#��� ��' �z
�&  ��5
�����=� 9tA�z (�!z 4 �� 87�� �8��7�z

x@y �z 
 ��� ��' �z �z �����A� ���� 	��	�� �� 	
���� �
� �
��
�� �� �����9�����#"� 1��!����#A 9����� 9�����#"�� ��� 8����z
x�y }z ;z 3��&�� �z }&<��� �z +�|� '� �z :�t��u�� ��' �z ~"�=#� 2�#z �z "u

3�u&���#�"� �t�"� ;,, z :��z 4�=z �� ��8 �8����� 1z .�&'� � ;z ��&-��� �z
9��� {z {"v#����� }z 3��&�� �z }&<�� ��' .z �"��� �t�"� � � ?�8 �?666��
{z 3��&�� 3z 4��t��'#� }z ;z 3��&� ��' �z }&<��� 9tA�z (�!z 4 ��� ��@?
�?666�z

x7y �z ������� �z �� !"� �z ����" ��� �z ������"� (z )"�� �
t##,�����w�!z"�=��<���"�'5-�#�6?6�@��

x�y (z �z 4 �"�� ;z 2z :� !���#"�� (z }&��#�� �z .z (& �"!� �z 2z (�<��"!��t
��' }z +z 2z ;<��<��� � 9tA�z (�!z ��##z ��� @��? �8����z


