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1 Вступ
Первинне сприйняття запахiв здiйснюється ольфакторними рецепторними
нейронами (ОРН). ОРН утворюють синапси на мiтральних i тафтових клi-
тинах нюхової бульби. Цi клiтини передають сигнали про запахи далi в
нюхову кору i називаються бульбарними проекцiйними нейронами (ПН).

З’єднання мiж ОРН i ПН має конвергентний характер: значна кiлькiсть
ОРН синапсує на один ПН. Ступiнь конвергенцiї залежить вiд виду орга-
нiзму i може бути досить великим [22]. Це один з механiзмiв забезпечення
високої чутливостi до рiзних запахiв [7, 8, 13].

Вiдомо, що селективнiсть окремих ПН до окремих запахiв є кращою вiд
такої у ОРН, [9, 17]. Прийнято вважати що таке покращення селективностi
забезпечується механiзмом латерального гальмування [9, 6], добре вивче-
ним для зорової системи, де цей механiзм забезпечує збiльшення контрасту
мiж окремими дiлянками зорового поля [15, 2, 16]. В системi нюху меха-
нiзм латерального гальмування здiйснюється через гранулярнi клiтини, якi
стимулюються мiтральними клiтинами i гальмують сусiднi ПН, [31, 26]. В
результатi система працює за принципом “переможець одержує все”, i це
може бути причиною вищої нiж у ОРН селективностi ПН.

В недавнiх дослiдженнях [14, 27] було з’ясовано, що механiзм латераль-
ного гальмування не є таким же простим i прямолiнiйним, як в зоровiй
системi. Виникає питання чи може цей механiзм забезпечити таке саме “пiд-
силення контрасту” як в зоровiй системi. Остаточний висновок в цьому пи-
таннi може бути зроблено при проведеннi додаткових експериментальних
дослiджень.

В цiй роботi розглядається iнший механiзм пiдвищення селективностi
ПН, який може дiяти незалежно вiд латерального гальмування. Цей меха-
нiзм може мати мiсце в окремому ПН без участi iнших бульбарних клiтин.
Пререквiзитами цього механiзму є наступнi:

(i) конвергенцiя значної кiлькостi ОРН на один ПН,
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(ii) стохастичний характер стимулiв, якi одержує ПН вiд ОРН,

(iii) пороговий характер реагування проекцiйних нейронiв на цi стимули.

Подiбний механiзм може дiяти i в окремому рецепторному нейронi [28, 30], а
також в сенсорах типу “електронний нiс”, основаних на адсорпцiї-десорпцiї
запахiв, [29].

Для даного теоретичного дослiдження в якостi ПН використано модель
нейрона, запропоновану ранiше iншими авторами, [19]. Активнiсть окремих
ОРН описується як процес Пуассона фiксованої iнтенсивностi. Комунiкацiя
мiж групою ОРН i одним ПН характеризується ступенем конвергенцiї N i
мiнiмальним числом вхiдних спайкiв N0, необхiдних для пострiлу ПН (три-
герний порiг). Для такої системи означено коефiцiент пiдвищення селектив-
ностi Gl, який показує як покращується селективнiсть ПН порiвняно з ОРН.
Знайдено явний вигляд Gl i проаналiзовано його поведiнку при змiнi пара-
метрiв системи. Зокрема, встановлено, що для фiзiологiчно обгрунтованих
параметрiв селективнiсть ПН може перевищувати таку у ОРН в декiлька
десяткiв разiв, Табл. 2.

2 Методи

2.1 Модель нейрона з випадковим часом життя отри-
маних збуджувальних iмпульсiв

В якостi моделi нейрона взято модель, використану в роботi [19]. В цiй
моделi розпад мембранної деполяризацiї за рахунок електричних втрат мо-
делюється випадковим розпадом окремих вхiдних iмпульсiв, кожен з яких
до моменту свого зникнення зберiгається в нейронi незмiнним. Отже, мо-
жливi значення деполяризацiї складають скiнченну множину, нумеровану
числом наявних в нейронi iмпульсiв. Випадковий час життя одного iмпуль-
су розподiлений за експоненцiйним законом. Таким чином, розпад наявного
збудження вiдбувається за експоненцiйним законом, як i має бути, але при
цьому зменшення деполяризацiї вiдбувається стрибками висота яких дорiв-
нюється висотi вхiдного iмпульса. Якщо висота iмпульса мала порiвняно з
пороговою деполяризацiєю, то така модель досить точно описує електричнi
втрати в нейронi.

Математично дана модель формулюється наступним чином. Нейрон в
станi спокою має деполяризацiю рiвну нулю, V = 0. При одержаннi вхi-
дного iмпульса наявна деполяризацiя збiльшується на його висоту, h. На
промiжку часу мiж одержанням двох послiдовних iмпульсiв деполяризацiя
незмiнна, V (t) = const. Отже, в будь-який момент часу деполяризацiя може
приймати значення з дискретної множини: V ∈ {0, h, 2h, 3h, . . . }. Нейрон ха-
рактеризується порогом збудження V0: якщо деполяризацiя перевищує V0,
то нейрон генерує вихiдний iмпульс i переходить в стан спокою. Умову збу-
дження сформульовану через V0 можна сформулювати через мiнiмальне
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число N0 вхiдних iмпульсiв, необхiдних для збудження:

N0 = [V0/h] + 1, (1)

де квадратнi дужки [x] позначають цiлу частину числа x.
До цього мiсця описана модель збiгається з вiдомою моделлю “доскона-

лий iнтегратор”, [1]. В роботi [19] додатково припускається, що наявний в
нейронi iмпульс має випадковий час життя, розподiлений за експоненцiйним
законом з константою µ. Останнє означає, що iмпульс може зникнути на
будь-якому iнтервалi [t; t+dt[ з ймовiрнiстю µdt1. Якщо в нейронi в момент
t присутнi k збуджувальних iмпульсiв, то деполяризацiя рiвна V (t) = kh.
Нехай пiсля моменту t стимуляцiя вiдсутня. На короткому iнтервалi [t; t+dt[
може розпастись будь-який з k наявних iмпульсiв. Якщо iмпульси розпада-
ються незалежно, то ймовiрнiсть зменшення деполяризацiї на h за час dt
дорiвнюється kµ dt. Отже, на кiнцi iнтервалу [t; t+dt[ маємо деполяризацiю
V (t + dt) = (k − 1)h з ймовiрнiстю kµ dt, або V (t + dt) = kh з ймовiрнi-
стю 1− kµ dt. Середнє по багатьом реалiзацiям значення деполяризацiї має
наступний вигляд:

V (t+ dt) = (k − 1)hkµ dt+ kh(1− kµ dt) = kh(1− µdt) ≈ V (t)e−µ dt.

З останнього видно, що наявна деполяризацiя в середньому зменшується за
експоненцiйним законом як i має бути при електричних втратах, а констан-
та µ має фiзичний змiст оберненого часу релаксацiї мембрани τ .

2.2 Проекцiйний нейрон, стимульований багатьма ОРН
Схему з’єднання ПН з ОРН подано на Рис. 1. Для дослiдження анонсовано-
го у Вступi, вище, впливу конвергенцiї на чутливiсть i селективнiсть нема
необхiдностi розглядати додатковi клiтини, зокрема гранулярнi, i додатко-
вi дендритнi вiдгалуження, якi можуть закiнчуватись в iнших гломерулах.
Позначимо кiлькiсть ОРН, якi конвергують на одну клiтину через N . При-
пустiмо, що кожен з цих ОРН при стимуляцiї певним запахом генерує ви-
падковий потiк iмпульсiв з яких формується стимул для ПН. Враховуючи
специфiку сприйняття запаху природньо розглядати вихiдний потiк ОРН
як процес Пуассона з iнтенсивнiстю λin, де iндекс “in” позначає, що йдеться
про вхiднi iмпульси для ПН вiд окремого ОРН. Сумарний вхiдний потiк вiд
всiх ОРН буде тодi потоком Пуассона з iнтенсивнiстю

λtot = Nλin. (2)

2.3 Чутливiсть i селективнiсть, означення
Тут йдеться про порiвняння чутливостi i селективностi окремого ОРН з
такими у ПН на який конвергує багато ОРН. Природньо очiкувати, що

1В роботi [19, Стор. 896] припускається, що скiльки б не було iмпульсiв в нейронi,
в черзi на розпад стоїть лише один з них. Це вiдповiдає системам зi зносом, [18]. В
таких системах деполяризацiя розпадається лiнiйно з часом, а не експоненцiйно, як для
електричних втрат.
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Рис. 1: Приклад зв’язку мiж ольфакторними рецепторними нейронами i
ПН. Тут до кiлькох тисяч ОРН [4] (конкретне число залежить вiд виду)
можуть конвергувати через одну гломерулу на один ПН. Кожен з цих ОРН
експресує один i той же рецепторний бiлок.

якщо окремий ОРН генерує вихiдний потiк малої iнтенсивностi, наприклад
λin = 0.1 Гц, то сукупнiсть значної кiлькостi ОРН буде генерувати потiк
бiльшої iнтенсивностi, λtot. Для мишей N ∼ 5000, [22]. Отже, для взятого
прикладу λtot = 500 Гц. Цей вхiдний потiк перетворюється в ПН за пра-
вилами, означеними в Розд. 2.1, в його вихiдний потiк iнтенсивностi λo. λo
може перевищувати λin, що означатиме бiльш високу чутливiсть до певно-
го запаху у ПН нiж у окремого ОРН. Це пiдсилення чутливостi позначимо
числом Gn, яке назвемо коефiцiентом пiдсилення, де

Gn =
λo
λin

. (3)

В роботi оцiнюються можливi значення Gn. Якщо Gn > 1, то має мiсце
покращення чутливостi.

Для означення селективностi розглянемо ситуацiю коли в двох рiзних
експериментах ОРН знаходяться пiд дiєю двох рiзних запахiв O i O′, засто-
сованих в однiй i тiй самiй концентрацiї. Це викличе вихiдну iмпульсацiю
ОРН з iнтенсивнiстю λin i λ′in, вiдповiдно. Припустiмо, що запах O′ бiльш
афiнний до рецепторних бiлкiв ОРН нiж O. Тодi λ′in > λin:

λ′in = λin + ∆λin,

де ∆λin > 0. Селективнiсть або дискримiнацiйну здатнiсть s ОРН по вiд-
ношенню до O i O′ можна означити як вiдношення:

s =
∆λin
λin

. (4)

ПН на який конвергують цi ОРН буде також давати бiльшу вихiдну iнтен-
сивнiсть для бiльш афiнного запаху:

λ′o = λo + ∆λo,

i селективнiсть, S, ПН по вiдношенню до O i O′ можна означити аналогiчно:

S =
∆λo
λo

. (5)
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Пiдсилення селективностi можна означити так:

Gl =
S

s
.

З огляду на означення (4) i (5), останнє записується як похiдна:

Gl =
d(log(λo))

d(log(λin))
. (6)

Gl можна назвати коефiцiентом пiдвищення селективностi. Якщо покраще-
ння селективностi має мiсце, то Gl > 1.

2.4 Вихiдна iнтенсивнiсть
З означень (3) i (6) зрозумiло, що для визначення Gn i Gl потрiбно знайти λo
як функцiю λin . Замiсть вихiдної iнтенсивностi λo можна шукати середнiй
мiжспайковий iнтервал m0 на виходi проекцiйного нейрона. Тодi

λo =
1

m0
. (7)

Для знаходження m0 слiд розглянути ПН як систему з N0 можливими ста-
нами занумерованими числами k = 0, 1, 2, . . . , N0 − 1. Стан з номером k
вiдповiдає ситуацiї коли в нейронi є k вхiдних iмпульсiв, див. Рис. 2. Си-

0 1
λtot

µ

λtot

2µ

λtot

kµ

k

λtot

(N0 − 1)µ
N0 − 1

λtot 0

Рис. 2: Рiзнi стани збудження ПН.Швидкостi переходу мiж станами вказано
бiля стрiлок. Якщо нейрон в станi з N0 − 1 iмпульсами одержує вхiдний
iмпульс, то вiн генерує спайк i переходить в стан спокою.

стеми такого типу в теорiї випадкових процесiв вiдомi як системи зi стоком
на правому кiнцi. Для них побудовано теорiю, яка зокрема дає формули
обчислення середнього часу очiкування спайку через величини швидкостей
переходу та iншi параметри. Скористаємось, наприклад, формулою (1.69) з
книги [32]. Безпосереднє використання цiєї формули з швидкостями пере-
ходiв, вказаними на Рис. 2 дає наступний вираз для m0:

m0 =
1

λtot

∑
0≤l≤N0−1

∑
0≤k≤l

l!

k!

(
µ

λtot

)l−k
(8)

де λtot = Nλin.
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3 Результати

3.1 Чутливiсть
Пiсля елементарних перетворень маємо замiсть Рiвн. (8) наступне:

m0 =
1

λtot

∑
0≤j≤N0−1

(
µ

λtot

)j
1

j + 1

N0!

(N0 − 1− j)!
. (9)

В Розд. 2.3,2.4 λtot визначено як сумарний стимул вiд всiх N ОРН, якi
конвергують на один ПН: λtot = Nλin. З врахуванням останнього маємо з
(3) i (9):

Gn =
1

m0λin
= N

 ∑
0≤j≤N0−1

(
µ

λtot

)j
1

j + 1

N0!

(N0 − 1− j)!

−1 . (10)

Останнiй вираз досить складний для аналiтичного дослiдження. В Розд.
3.3 будуть зробленi числовi оцiнки. Тут можна передбачити певну граничну
поведiнку Gn. Розглянемо випадок коли ПН дiє як досконалий iнтегратор.
Тодi µ = 0 (вiдсутнi електричнi втрати). В цьому випадку в Рiвн. (9) i (10)
в сумi по j залишається тiльки доданок з j = 0. В результатi маємо

µ = 0 ⇒ m0 =
N0

λtot
, Gn =

N

N0
. (11)

Отже, при вiдсутностi електричних втрат в мембранi, пiдвищення чутливо-
стi завдяки конвергенцiї дорiвнюється ступеню конвергенцiї (N) подiлено-
му на порогову деполяризацiю (N0), вимiряну в одиницях висоти вхiдного
ЗПСП. Це найбiльше можливе значення Gn, оскiльки при наявностi втрат
в сумах в (9) i (10) з’являються позитивнi доданки з j > 0. В результатi
маємо

µ > 0 ⇒ m0 >
N0

λtot
, Gn <

N

N0
. (12)

З математичної точки зору в Рiвн. (10) µ→ 0 це те саме, що λtot →∞. Т.т.
висновок, зроблений вище для малих втрат, справедливий i для реальних
втрат, але при iнтенсивнiй стимуляцiї.

Протилежна ситуацiя — це низькоiнтенсивна стимуляцiя: iнтенсивнiсть
вхiдного стимулу прямує до нуля. В цьому випадку, як видно з (10), пiдси-
лення чутливостi також прямує до нуля:

λtot → 0 ⇒ Gn → 0. (13)

Отже, при дуже слабкiй стимуляцiї пiдвищення чутливостi за рахунок кон-
вергенцiї не вiдбувається. Цей висновок виглядає контрiнтуiтивним, якщо
його трактувати без врахування втрат: сума вхiдних iмпульсiв вiд конвер-
гентних входiв як для сильних так i для слабких стимулiв однаково пере-
вищує стимул вiд одного з них. Але такий висновок слiдує з стохастично-
го характеру стимуляцiї, порогового реагування ПН на неї i електричних
втрат.
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3.2 Селективнiсть
Вираз для селективностi (6) можна перписати з врахуванням (7) наступним
чином:

Gl = −λin
m0

dm0

d λin
.

Пiдставивши сюди m0 з (9) i виконавши перетворення одержимо наступне:

Gl = 1 +

∑N0−1
j=0

j
j+1

(
µ

Nλin

)j
1

(N0−j−1)!∑N0−1
j=0

1
j+1

(
µ

Nλin

)j
1

(N0−j−1)!

. (14)

Цей вираз занадто складний для аналiтичного дослiдження. В Розд. 3.3 бу-
дуть зробленi числовi оцiнки. Тут можна зробити деякi граничнi висновки.

Якщо нейрон реагує на кожен вхiдний iмпульс вихiдним спайком, то
N0 = 1. В цьому випадку кожна з двох сум в (14) зводиться до одного
доданка з j = 0, що дає вiдсутнiсть покращення селективностi:

N0 = 1 ⇒ Gl = 1. (15)

Якщо для збудження нейрона потрiбно бiльше одного вхiдного iмпульса,
то N0 > 1 i (14) можна подати наступним чином:

Gl = 1 +

∑N0−1
j=1

j
j+1

(
µ

Nλin

)j
1

(N0−j−1)!

1
(N0−1)! +

∑N0−1
j=1

1
j+1

(
µ

Nλin

)j
1

(N0−j−1)!

(16)

Розглянемо випадок досконалого iнтегратора. В цьому випадку втрати
вiдсутнi i, як видно з (16), нема покращення селективностi:

µ = 0 ⇒ Gl = 1. (17)

Аналогiчно, при дуже iнтенсивнiй стимуляцiї покращення селективностi
за рахунок запропонованого механiзму також не спостерiгається:

λin →∞ ⇒ Gl ≈ 1. (18)

При дуже слабкiй стимуляцiї (λin → 0) права частина в Рiвн. (16) пере-
творюється на N0, отже, покращення селективностi дорiвнює висотi порогу:

λin → 0 ⇒ Gl ≈ N0. (19)

Останнiй приклад слiд сприймати з обережнiстю, оскiльки при слабкiй сти-
муляцiї вихiднi спайки будуть спостерiгатись занадто рiдко, щоб мати фi-
зiологiчне значення.

Можна довести, що похiдна вiд (14) по λin вiд’ємна, отже Gl спадає
коли λin збiльшується. Таким чином, у всiх iнших випадках, тобто коли
N0 > 1, µ > 0, i застосовано помiрну стимуляцiю, коефiцiент пiдвищення
селективностi буде в наступних межах: 1 < Gl < N0 i буде спостерiгатись
деяке покращення селективностi. Числовi приклади даються в Розд. 3.3.
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порогова висота частота час релаксацiї
деполяризацiя, ЗПСП, спайкiв ОРН, мембрани ПН,

V0, mV h, µV λin, 1/ms τ , ms
5 - 12, [26, 5] 30 - 665, 10−3, [25] 90, [21]

середнє 131, [24]

Табл. 1: Експериментальнi числовi значення параметрiв, джерела вказано
в квадратних дужках.

вихiдна
порiг частота
N0 λo, 1/s Gn Gl
300 10.3 10.3 1.78
400 5.3 5.3 3.15
500 0.67 0.67 30.3

Табл. 2: Результати розрахункiв. λo, Gn, Gl розраховано за формулами (7),
(10), (14), вiдповiдно. N0 вибрано з врахуванням сказаного в Табл. 1.
.

3.3 Числовi приклади
Для наведення числових прикладiв потрiбно задатись значеннями вели-
чин, якi фiгурують в формулах (10), (16). Експериментальнi данi, якi до-
зволяють визначити всi необхiднi величини для одного конкретного виду,
вiдсутнi. Тому доводиться користуватись приблизними оцiнками i аналогiя-
ми. Використанi для розрахункiв величини подано в Таблицi 1. Значення h
амплiтуди ПСЗП, який створується в ПН спайком вiд ОРН знайти не вда-
лось. Разм з тим це значення необхiдне для розрахунку порогу збудження
в одиницях вхiдних iмпульсiв: N0 = V0/h. Використано значення h для CA1
пiрамiдних нейронiв. Слiд зауважити, що ця амплiтуда для ПН може бути
значно нижчою внаслiдок взаємного шунтування дендритiв через щiлиннi
контакти в гломерулi, [3, 17]. Швидкiсть електричних втрат (темп розпаду
вхiдних iмпульсiв, Розд. 2.1, вище) обчислено як µ = τ−1 = 0.0111 ms−1.
Ступiнь ковергенцiї скрiзь однаковий, N = 5000, [22]. Результати розрахун-
кiв подано в Табл. (2).

Залежностi шуканих величин вiд iнтенсивностi стимуляцiї i вiд висоти
порогу подано на Рис. 3 i 4, вiдповiдно.

4 Висновки i обговорення
Питання селективностi вторинних нейронiв системи нюху в порiвнянi з
первинними неоднократно обговорювалось в контекстi вищої селективностi
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вторинних нейронiв, [9, 10, 13, 12, 11]. Єдиний механiзм, запропонований
для пояснення пiдвищеної селективностi ПН — це латеральне гальмуван-
ня, [9, 31, 6]. Разом з тим, рiзними авторами висловлювалась думка, що
конвергентний характер зв’язку мiж ОРН i ПН також може спричиняти
покращення селективностi у вторинних нейронах, [8]. Наскiльки менi вiдо-
мо, фiзичного механiзму такого покращення не було запропоновано.

В данiй роботi пропонується механiзм пiдвищення селективностi вто-
ринних нейронiв, який базується виключно на конвергентному характерi
зв’язку мiж ОРН i ПН, стохастичному характерi стимулiв, якi одержуються
вторинними нейронами i пороговому характерi реагування на цi стимули.
Необхiдною також є наявнiсть втрат в ПН. Цей механiзм не залежить вiд
латерального гальмування. Дослiджено також вплив конвергенцiї на чутли-
вiсть вторинних нейронiв порiвняно з первинними. Дано означення коефi-
цiентiв пiдвищення чутливостi, Gn i селективностi, Gl, i отримано оцiнки
на них при фiзiологiчно реальних параметрах нейронiв i стимулiв.

Основнi характеристики цих коефiцiентiв наступнi. Якщо електричнi
втрати в мембранi дуже малi, або частота спайкiв вiд множини первин-
них нейронiв дуже велика, то Gn ≈ N

N0
, де N — ступiнь конвергенцiї, N0 —

мiнiмальна кiлькiсть вхiдних iмпульсiв, здатна збудити вторинний нейрон
до генерацiї спайку, див. Рiвн. (11). Якщо частота спайкiв первинних нейро-
нiв дуже мала, то Gn ≈ 0, див. Рiвн. (13). В умовах помiрних електричних
втрат i частоти спайкiв первинних нейронiв 0 < Gn <

N
N0

, див. Рiвн. (12).
Для коефiцiента пiдвищення селективностiGl мають мiсце наступнi спiв-

вiдношення. Якщо для збудження вторинного нейрона досить одного вхi-
дного iмпульсу, то пiдвищення селективностi не спостерiгається, див. Рiвн.
(15). При збiльшеннi порогу збудження селективнiсть зростає, див. Рис.
4. При вiдсутностi електричних втрат, або при дуже високiй частотi спай-
кiв первинних нейронiв, коли незважаючи на електричнi втрати кожнi N0

iмпульсiв вiд множини ОРН спричиняють спайк ПН, пiдвищення селектив-
ностi вiдсутнє, див. Рiвн. (17), (18). При дуже низькiй частотi спайкiв пер-
винних нейронiв кофiцiент пiдвищення селективностi набуває свого най-
бiльшого значення, Gl ≈ N0, див. Рiвн. (19). При помiрнiй стимуляцiї ПН
1 < Gl < N0.

При наближених до фiзiологiчних значеннях параметрiв, див. Табл. 1,
запропонований механiзм може забезпечити в кiлька десяткiв разiв кращу
селективнiсть вторинних нейронiв порiвняно з первинними, див. Табл. 2 i
Рис. 3, 4. При цьому пiдвищення чутливостi ПН не спостерiгається. Остан-
нє (невисока частота пачок спайкiв ПН) спостерiгається експериментально,
[13].

Окремо слiд розглянути питання залежностi селективностi ПН вiд кон-
центрацiї запахiв. При пiдвищеннi концентрацiї збiльшується частота спай-
кiв ОРН, λin. В такому випадку механiзм, запропонований в цiй роботi,
прогнозує зменшення селективностi, див. Рис. 3. Це узгоджується з експе-
риментальними спостереженнями роботи [25]. Разом з тим в iнших роботах
спостерiгалось покращення селективностi ПН при збiльшеннi концентрацiї,
[12], або вiдсутнiсть впливу концентрацiї на селективнiсть, [10]. Це проти-
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рiччя може бути розв’язане, якщо звернути увагу на те, що концентрацiя
стимулiв, застосованих в [25], значно нижча нiж в [13, 12]. В [13, 12] також
спостерiгається прогресивне рекрутування бульбарних нейронiв при збiль-
шеннi концентрацiї запаху. В процесi такого рекрутування кiлькiсть актив-
них гальмiвних нейронiв зростає швидше нiж збуджувальних, [9, 23]. Це є
пререквiзитом механiзму латерального гальмування. Останнiй може бути
бiльш ефективним при вищих концентрацiях, що пояснює збiльшення селе-
ктивностi при пiдвищеннi концентрацiї. При самих низьких концентрацiях
гальмiвної активностi не спостерiгається, [9], отже, латеральне гальмування
не працює, а розглянутий тут механiзм прогнозує покращення селективно-
стi при зменьшеннi концентрацiї.

На закiнчення слiд зауважити, що розглянутий механiзм запропоновано
виходячи з суто теоретичних мiркувань, якi базуються на значному спро-
щеннi реальної картини. Зокрема, модель ПН, Розд. 2.1 вiдповiдає розпо-
всюдженiй моделi iнтегруючого нейрона з втратами лише в середньому. Та-
ку модель, запропоновану в [19], використано тут, оскiльки для неї можна
знайти точнi математичнi формули, якi характеризують стохастичний про-
цес збудження ПН. При оцiнцi активностi ОРН (величина λin) не враховано,
що комунiкацiя вiд ОРН до ПН знаходиться пiд впливом пресинаптичного
гальмування, [20]. Результатом останнього може бути зменшення ефектив-
ної активностi ОРН i вiдповiдне пiдвищення селективностi ПН. Також, тут
виключено з розгляду спонтанну активнiсть ОРН i ПН.
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