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МАКСИМIЗАЦIЯ СЕЛЕКТИВНОСТI
ОЛЬФАКТОРНОГО РЕЦЕПТОРНОГО
НЕЙРОНА В ПIДПОРОГОВОМУ РЕЖИМIУДК 539

Ранiше було вiдомо, що представлення запахiв ольфакторному рецепторному нейрону
(ОРН) в пiдпороговiй концентрацiї, тобто коли середнє значення кiлькостi його зв’яза-
них рецепторних бiлкiв (РБ) недостатнє для генерацiї спайкiв, але така генерацiя все
ж можлива завдяки флуктуацiям навколо середнього, селективнiсть ОРН може бути
вищою, нiж при вищих концентрацiях i, зокрема, вищою, нiж у його РБ. У цiй роботi
для спрощеної моделi ОРН знайдено значення оптимальної концентрацiї для забезпече-
ння найвищої селективностi i виведено залежнiсть найвищої селективностi вiд повної
кiлькостi 𝑁 РБ в ОРН i їх порогового значення 𝑁0. Ефект покращення селективностi
в пiдпороговому режимi проявляється найкраще, коли 𝑁0 близьке до одиницi, або до 𝑁 .
Також вiн краще проявляється для бiльших 𝑁 .
К люч о в i с л о в а: ольфакторний рецепторний нейрон, селективнiсть, пiдпороговий ре-
жим, флуктуацiї.

1. Вступ

Iдентифiкацiя речовин в повiтрi живими органi-
змами здiйснюється сенсорною системою нюху як
сприйняття/розпiзнавання запахiв. Система нюху
має iєрархiчну органiзацiю, [1]. Спостерiгається,
що нейрони на кожному з iєрархiчних рiвнiв мають
кращу селективнiсть i чутливiть до запахiв, нiж
на попередньому, наприклад, [2]. Зокрема, краща
селективнiсть вторинних ольфакторних нейронiв
порiвняно з первинними пояснюється механiзмом
латерального гальмування в нюховiй цибулинi, [3].
Для низьких концентрацiй запаху, коли механiзм
латерального гальмування не працює, [2], запро-
поновано iнший механiзм [4], фiзично близький до
розглянутого в цiй роботi.

Первинна рецепцiя запахiв i першi стадiї оброб-
ки iнформацiї про запах подiбнi у бiльшостi жи-
вих органiзмiв, [5]. Найперший нейрон, який вiдгу-
кується на запах – це ольфакторний рецепторний
нейрон (ОРН). Звичайно вважається, що ОРН –
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це перший рiвень в iєрархiчному сприйняттi запа-
ху. Але при сприйняттi запаху ОРН є двi послi-
довних стадiї, перша з яких чисто фiзична (див.
розд. 1.1). ОРН має на частинах своєї поверхнi,
експонованих в зовнiшнє середовище, значну кiль-
кiсть iдентичних рецепторних бiлкiв (РБ). В ме-
жах одного органiзму є багато рiзних типiв РБ i
є багато нейронiв, якi несусть один i той самий
тип РБ [6]. Молекули запаху внаслiдок броунiв-
ського руху можуть зв’язуватись з РБ i звiльняти
РБ, з яким перед тим зв’язались. При зв’язуваннi
РБ в мембранi ОРН вiдкриваються йоннi канали,
в результатi чого мембрана деполяризується. Ви-
никає рецепторний потенцiал. Якщо деполяриза-
цiя достатня для збудження i генерацiї вихiдних
iмпульсiв, то ОРН посилає iмпульси до вторинних
нейронiв.

Окремо взятий ОРН по рiзному реагує на рiзнi
запахи (посилає iмпульси з рiзною частотою). Та-
кож ОРН, якi несуть рiзнi РБ, по рiзному реагу-
ють на один i той самий запах. Це створює мо-
жливiсть комбiнаторного коду, який дозволяє роз-
рiзняти значно бiльше запахiв, нiж iснує рiзних ти-
пiв РБ [7].

Ранiше було помiчено теоретично [8], що при за-
стосуваннi запахiв до ОРН в концентрацiях, ниж-
чих, нiж необхiдно для стабiльної генерацiї спай-
кiв (пiдпорогових), коли можлива лише випадко-
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ва генерацiя за рахунок флуктуацiй, селективнiсть
ОРН може бути значно покращено. В цiй робо-
тi робляться оцiнки можливих параметрiв ОРН i
концентрацiї, якi забезпечують найбiльше покра-
щення селективностi. При цьому використано над-
звичайно просту модель ОРН, яка зберiгає лише
статистику процесу зв’язування-звiльнення моле-
кул запаху рецепторними бiлками. Отже, одержа-
нi результати не претендують на адекватний опис
явищ в бiологiчному ОРН, а можуть трактуватись
лише як натяк на те, якi значення параметрiв мо-
гли б покращити селективнiсть в найбiльшiй мiрi.
Зробленi тут оцiнки може бути використано для
постановки експериментiв з реальними нейронами
в умовах низької концентрацiї запахiв для забез-
печення найвищої селективностi, а також при кон-
струюваннi штучних хемосенсорiв.

1.1. Первинне сприйняття запахiв

З фiзичної точки зору, первинне сприйняття мо-
лекули запаху в системi нюху вiдбувається в про-
цесi її асоцiацiї-дисоцiацiї з рецепторним бiлком.
В бiльшостi випадкiв реакцiя ассоцiацiї-диссоцiацiї
йде за такою схемою:

O+𝑅
𝑘+


𝑘−

O𝑅, (1)

де O – молекула запаху; 𝑅 – рецепторний бiлок.
Цей процес є першим кроком у сприйняттi запаху.
Його результатом є те, що частина рецепторних
бiлкiв буде окупована молекулами запаху, а решта
РБ – вiльнi. Кiлькiсним вимiром цього результату
є пропорцiя 𝑝 мiж зайнятими i вiльними РБ:

𝑝 =
𝑛

𝑁
, (2)

де 𝑁 – повне число РБ в окремому ОРН; 𝑛 – число
зайнятих РБ. Якщо в двох окремих експериментах
ОРН одержує два рiзних запахи в однаковiй кон-
центрацiї i при цьому спостерiгались рiзнi значен-
ня пропорцiї зайнятих РБ, то РБ здатен розрiзня-
ти цi два запахи, тобто має селективнiсть по вiд-
ношенню до цих запахiв. Якщо ж пропорцiї рiвнi,
то РБ не здатен розрiзнити цi два запахи. В остан-
ньому випадку також i вiдповiдний ОРН не буде
здатен розрiзнити згаданi два запахи, оскiльки вiд
кiлькостi зайнятих РБ залежить деполяризуючий
трансмембранний струм, який визначає темп гене-
рацiї спайкiв нейроном.

1.1.1. Селективнiсть ОРН

Кiнцевим результатом сприйняття запаху ольфа-
кторним рецепторним нейроном є генерацiя ним
вихiдних iмпульсiв. Бiльшiсть ОРН реагують гене-
рацiєю iмпульсiв на багато рiзноманiтних запахiв:
вони є генералiстами, а не спецiалiстами. Здатнiсть
ОРН розрiзняти два запахи проявляється в нео-
днаковiй частотi iмпульсацiї, якщо запахи пред’яв-
лено в рiвнiй концентрацiї в двох окремих експери-
ментах. Для набору запахiв, на якi реагує окремий
ОРН, можна побудувати криву, яка умовно хара-
ктеризує селективнiсть ОРН, рис. 1.

Виникає питання: чи селективнiсть ОРН це те
саме, що i селективнiсть його рецепторних бiлкiв.
Зрозумiло, що чим бiльша пропорцiя РБ зв’язаних
з молекулами запаху, тим бiльшою буде деполя-
ризацiя збудливої мембрани ОРН i з тим бiльшою
частотою ОРН буде генерувати вихiднi спайки. Це
пов’язує селектвнiсть ОРН з такою його РБ. Але,
з огляду на складнi промiжнi механiзми хемоеле-
ктричної трансдукцiї вiд зв’язування-звiльнення
РБ до створення рецепторного потенцiалу i далi
до генерацiї спайкiв, нема пiдстав прирiвнювати
селективностi РБ i ОРН, який експресує цi бiлки.

В цiй роботi з’ясовується, при яких параметрах
ОРН i концентрацiї запахiв можна очiкувати най-
вищу селективнiсть ОРН з врахуванням того, що
зв’язування-звiльнення його РБ вiдбувається ви-
падковим чином. З цiєю метою використано най-
простiшу модель ОРН, в якiй всi промiжнi ста-
дiї хемоелектричної трансдукцiї, якi завершуються
генерацiєю спайкiв, замiнено на факт досягнення
порогового значення числа зв’язаних РБ. Також
розглядається режим рецепцiї, в якому флуктуацiї
числа зв’язаних РБ мають iстотнiй вплив на гене-

Рис. 1. Приклад рiзної чаcтоти вихiдних спайкiв ОРН для
одного типу РБ, стимульованого рiзними запахами. Мо-
дифiковано з [9] (through Creative Commons public license,
https://creativecommons.org). Див. також [5, Figure 3]
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рацiю спайкiв – пiдпороговий режим, розд. 2.1.1.
Попереднi результати, одержанi для такої моделi
[8], показали, що в пiдпороговому режимi можна
одержати селективнiсть ОРН, яка значно переви-
щуе таку його РБ.

2. Методи

2.1. Безмембранна модель ОРН

Модель ОРН, яка використовується для аналiзу,
включає в себе тiльки подiї, що вiдбуваються на
зовнiшнiй поверхнi ОРН при взаємодiї його РБ з
молекулами запаху. Ця модель подiбна до моделi,
розглянутої в [10], але є ще простiшою, оскiльки не
розглядає етап проходження молекул запаху через
слиз ольфакторного епiтелiю. В цiй моделi ОРН
характеризується повною кiлькiстю 𝑁 iдентичних
рецпторних бiлкiв, iнкорпорованих в його мембра-
ну, i пороговим числом 𝑁0 < 𝑁 . Якщо число зв’я-
заних РБ менше вiд 𝑁0, то ОРН не генерує спайкiв.
В протилежному випадку, ОРН генерує спайки з
постiйною частотою 𝑓 (порiвн. з розд. “Olfactory
threshold ” в [10]).

Слiд зауважити, що пропозицiя такої моделi має
на увазi те, що зв’язування одного РБ з молекулою
запаху вiдкриває один йонний канал. Таке має мi-
сце в ОРН комах, де рецепторнi бiлки – це гете-
ромернi лiганд-керованi iоннi канали, [11]. В ОРН
бiльш складних органiзмiв мiж зв’язуванням РБ
i вiдкриттям йонних каналiв вiдбуваються промi-
жнi бiохiмiчнi подiї, в результатi яких зв’язування
одного РБ забезпечує вiдкриття декiлькох каналiв
структурно вiдокремлених вiд РБ, наприклад, [12].
Цi промiжнi подiї є додатковим джерелом флукту-
ацiй, якi вимагають додаткового аналiзу порiвняно
з зробленим в данiй роботi.

2.1.1. Пiдпороговий режим

Тут, для спрощення обчислень вважається, що
ОРН генерує вихiднi iмпульси з постiйною часто-
тою 𝑓 незалежно вiд того, наскiльки перевищено
порiг 𝑁0. Останнє є значним вiдхиленням вiд ре-
альностi, коли концентрацiя запаху висока i число
зв’язаних РБ, 𝑛, постiйно перевищує порiг 𝑁0. В
такому випадку збiльшення 𝑛 призводить до збiль-
шення частоти вихiдних iмпульсiв. Але в данiй ро-
ботi розгляд зосереджено на низьких концентрацi-
ях, коли середнє число зв’язаних РБ нижче по-

рогового, а порiг досягається на короткi промiж-
ки часу за рахунок флуктуацiй, (див. розд. 2.3),
нижче. Припускається, що за час неперервного пе-
ребування над порогом може згенеруватись один
iмпульс, або жодного. В такому режимi величи-
на середньої частоти вихiдної iмпульсацiї диктує-
ться ймовiрносними характеристиками перетинан-
ня порога, а не ступенем його перевищення.

Для строгого обґрунтування можливостi описа-
ного вище пiдпорогового режиму необхiдно зна-
ти часовi характеристики стохастичного процесу
зв’язування-звiльнення РБ i кiнетики процесу ге-
нерацiї вихiдних iмпульсiв збудливою мембраною
нейрона. До них вiдносяться константи швидко-
стей реакцiї (1), провiднiсть каналiв, якi вiдкрива-
ються при зв’язуваннi РБ, електричнi характери-
стики мембрани. Врахувати такi характеристики
можна в чисельних експериментах. В цiй роботi ми
не конкретизуємо цих характеристик маючи намiр
зробити це в наступних роботах.

2.2. Означення селективностей

Можна по-рiзному визначати селективностi РБ i
ОРН. Тут ми слiдуємо означенням з [8]. В них ви-
ключено розгляд концентрацiї i константи дисоцi-
ацiї для реакцiї (1), а розгляд базується на пропор-
цiї 𝑝 зв’язаних РБ, рiвняння (2). Це виправдано з
двох причин. По-перше, працювати з 𝑝 бiльш про-
сто i в той же час формула (8), нижче, дає одно-
значний зв’язок мiж 𝐾 i 𝑝 при фiксованiй концен-
трацiї 𝑐, або мiж 𝑐 i 𝑝 при фiксованiй константi ди-
соцiацiї 𝐾. По-друге, ольфакторний нейрон не має
доступу до значень 𝐾 i 𝑐, а iнформацiя про пов-
ну кiлькiсть 𝑁 i кiлькiсть зв’язаних РБ, 𝑛 на його
поверхнi, (еквiвалентно 𝑝 за формулою (2)), – це
якраз те, що пiддається подальшiй обробцi в ОРН
i завершується вихiдними iмпульсами.

Селективнiсть РБ по вiдношенню до двох запа-
хiв O1 i O2 визначається таким чином. Якщо O1

i O2 представлено ОРН в концентрацiї 𝑐 в двох
окремих експериментах i при цьому спостерiгались
рiзнi значення 𝑝: 𝑝1 i 𝑝2, то цей РБ може розрiзня-
ти цi два запахи. Нехай для визначеностi 𝑝1 > 𝑝2:

𝑝1 = 𝑝2 +Δ𝑝, Δ𝑝 > 0. (3)

Тодi селективнiсть РБ можна означити таким чи-
ном:
𝑆𝑅 =

Δ𝑝

𝑝1
. (4)
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Для цiлого ОРН реакцiя на запах проявляється
як генерацiя вихiдних iмпульсiв. Можна очiкува-
ти, що завдяки (3) середня частота iмпульсiв 𝐹
буде вищою для O1:

𝐹1 = 𝐹2 +Δ𝐹, Δ𝐹 > 0. (5)

Тодi селективнiсть ОРН можна означити таким
чином:

𝑆ORN =
Δ𝐹

𝐹1
. (6)

Якщо вважати аналогiчно [10], що для високих
концентрацiй запаху, коли число зайнятих РБ по-
стiйно перевищує порiг збудження, вiдгук ОРН
пропорцiйний числу зайнятих РБ, то селектив-
нiсть ОРН буде рiвна селективностi РБ. Дiйсно,
в нашому випадку вiдгук ОРН це середня частота
iмпульсiв 𝐹 . Якщо 𝐹 пропорцiйно зростає з 𝑛, то

𝑆ORN =
𝑁Δ𝑝

𝑁𝑝1
=

Δ𝑝

𝑝1
= 𝑆𝑅. (7)

Отже, для концентрацiй, якi забезпечують постiй-
не перевищення порога збудження, селективнiсть
ОРН в простiй моделi трансдукцiї збiгається з се-
лективнiстю його РБ.

Якщо концентрацiя запаху пiдпорогова така, що
порiг 𝑁0 перевищується на короткi промiжки часу
за рахунок флуктуацiй, то вiдгук ОРН буде визна-
чатись пропорцiєю часу, яку число зв’язаних РБ
проводить над порогом збудження. Як вiдмiнностi
статистики цих випадкових перетинiв порога для
запахiв O1 i O2 визначають селективнiсть ОРН
дослiджується нижче.

2.3. Флуктуацiї первинної рецепцiї

Оскiльки первинна рецепцiя запаху рецептор-
ним нейроном здiйснюється через зв’язування-
звiльнення його рецепторними бiлками молекул
запаху, то вона неминуче є випадковою. Як на-
слiдок, вториннi сигнали про запах, такi як мем-
бранний (рецепторний) потенцiал, або мембранний
струм теж будуть випадковими. Флуктуацiї транс-
мембранного струму в ОРН амфiбiї (Ambystoma
tigrinum) спостерiгались експериментально, [13].
При цьому застосовувались мiнiмальнi концентра-
цiї запаху: 10−10–5 ·10−7–10−5 M. Ольфакторнi ре-
цепторнi нейрони амфiбiй мають бiльш складний,

нiж у комах механiзм хемоелектричної трансду-
кцiї, наприклад, [12], який допускає часову iнте-
грацiю слабких стимулiв, [13]. Для спрощеної мо-
делi ОРН, в данiй роботi ми не розглядаємо мо-
жливiсть часової iнтеграцiї.

При застосуваннi запаху O до ОРН його РБ,
пiд впливом броунiвського руху випадковим чи-
ном зв’язують молекули O i звiльняються вiд них.
Тут вважається, що випадкова поведiнка окремо-
го РБ є незалежною вiд iнших РБ. Пiсля завер-
шення перехiдних процесiв кожен РБ, належний
до певного ОРН, може бути зв’язаний з молеку-
лою O з певною ймовiрнiстю. Зауважимо, що ця
ймовiрнiсть дорiвнює числу 𝑝, визначеному в рiв-
няннi (2). Якщо вiдомi концентрацiя 𝑐 застосова-
ного запаху O i константа дисоцiацiї 𝐾 для реакцiї
асоцiацiї-дисоцiацiї мiж O i РБ (1), то за вiдомою
формулою (порiвн. з [14, рiвн. (3)] i [10, рiвн. (4)]):

𝑝 =
1

1 +𝐾/𝑐
. (8)

Для описаної в роздiлi 2.1 моделi важливо зна-
ти з якою ймовiрнiстю P число зв’язаних РБ пе-
ревищить порiг 𝑁0, або досягне його при умовi,
що запах, застосований до ОРН, забезпечує певну
пропорцiю 𝑝 (в середньому) зайнятих РБ. Оскiль-
ки, як зазначено вище, ця пропорцiя є також i
ймовiрнiстю, що поодинокий РБ зв’язано з мо-
лекулою запаху, то при статистичнiй незалежно-
стi окремих РБ, шукана ймовiрнiсть P досягнен-
ня/перевищення порога обчислюється за вiдомою
формулою (наприклад, [15, S 11, рiвн. (1)]):

P(𝑁,𝑁0, 𝑝) =

𝑁∑︁
𝑘=𝑁0

(︂
𝑁

𝑘

)︂
𝑝𝑘(1− 𝑝)𝑁−𝑘. (9)

В описаному пiдходi величина P(𝑁,𝑁0, 𝑝) –
це ймовiрнiсть досягнення/перевищення порога в
будь-який момент часу, а частота 𝑓 , введена в роз-
дiлi 2.1 – це розмiрний множник, який дозволяє
обчислити середню частоту вихiдних iмпульсiв:

𝐹 = 𝑓 P(𝑁,𝑁0, 𝑝). (10)

В означеннi селективностi (6) величина 𝑓 неiс-
тотня:

𝑆ORN =
P(𝑁,𝑁0, 𝑝1)−P(𝑁,𝑁0, 𝑝2)

P(𝑁,𝑁0, 𝑝1)
. (11)
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3. Результати

3.1. Оптимальна концентрацiя

Вирази P(𝑁,𝑁0, 𝑝) i 𝐹 , заданi формулами (9) i
(10), залежать вiд 𝑝 “сiгмоїдним” чином, тобто по-
вiльно зростають, виходять на дiлянку з швидким
зростанням i далi знову зростають повiльно до по-
стiйної величини. Враховуючи те, що 𝑝 монотонно
зростає з 𝑐 (рiвняння (8)), залежнiсть P(𝑁,𝑁0, 𝑝)
i 𝐹 вiд 𝑐 буде якiсно така сама. Якщо запахи O1

i O2 мають майже однакову афiннiсть до РБ, то
вiдповiднi значення 𝑝1 i 𝑝2 будуть дуже близькi.
Це означає низьку селективнiсть РБ по вiдношен-
ню до цих запахiв. Якщо забезпечено таку концен-
трацiю запахiв, що 𝑝1 i 𝑝2 потрапляють на дiлянку
швидкого зростання P(𝑁,𝑁0, 𝑝), то можна сподi-
ватись на велику вiдмiннiсть в середнiй частотi iм-
пульсiв ОРН для цих двох запахiв (рiвняння (10)).
Це означатиме кращу селективнiсть ОРН. Ситуа-
цiю проiлюстровано на рис. 2.

Рис. 2. Ймовiрнiсть досягнення порога P(𝑁,𝑁0, 𝑝) для
𝑁 = 2500 000, 𝑁0 = 250. Тут 𝑝2 = 0,9296 · 10−4, 𝑝1 =

= 1,040 · 10−4, 𝑆𝑅 = 0,1, (див. рiвняння (4)), 𝑆ORN =

= 0,8, (див. рiвняння (6), (11)). Значення 𝑁,𝑁0 прибли-
зно вибрано на основi даних роботи [16] для молi Antheraea
polyphemus

Рис. 3. Залежнiсть максимального значення похiдної
𝑑Pmax(𝑁,𝑁0) вiд висоти порога 𝑁0 при фiксованому повно-
му числi РБ, 𝑁 = 2500 000. Найменше значення функцiї –
1262. Значення в точках 𝑁0 = 250 i 𝑁0 = 𝑁−250 приблизно
рiвнi i досягають 63 · 103

Для визначення оптимального значення 𝑝 (i 𝑐)
слiд знайти точку 𝑝0, в якiй значення похiдної
вiд P(𝑁,𝑁0, 𝑝) найбiльше. Ця похiдна має такий
вигляд:

𝑑

𝑑𝑝
P(𝑁,𝑁0, 𝑝) =

=
𝑁 !

(𝑁0 − 1)!(𝑁 −𝑁0)!
𝑝𝑁0−1(1− 𝑝)𝑁−𝑁0 . (12)

Для знаходження максимуму останнього слiд про-
диференцiювати ще раз (незалежний вiд 𝑝 мно-
жник опущено):

𝑑2

𝑑𝑝2
P(𝑁,𝑁0, 𝑝) ∼

∼ 𝑝𝑁0−2(1− 𝑝)𝑁−𝑁0−1(𝑁0 − 1− 𝑝(𝑁 − 1)) = 0. (13)

З останнього маємо:

𝑝0 =
𝑁0 − 1

𝑁 − 1
. (14)

Отже, оптимальна концентрацiя 𝑐0 має забезпечу-
вати середнє число зв’язаних РБ нижче вiд 𝑁0 i
бiльше вiд 𝑁0 − 1. Величина 𝑐0 одержується з рiв-
нянь (8) i (14):

𝑐0 =
𝐾(𝑁0 − 1)

𝑁 −𝑁0
. (15)

Зрозумiло, що по-перше, в задачi даної роботи не
входить з’ясування можливих механiзмiв точного
забезпечення оптимальної концентрацiї (але див.
роздiл 4), i по-друге, ефект покращення селектив-
ностi буде проявлятись в певному дiапазонi зна-
чень 𝑝 навколо 𝑝0. Останнє можна помiтити на
рис. 2.

3.2. Вплив висоти порога

У попередньому роздiлi знайдено, якою має бути
концентрацiя слабо вiдмiнних мiж собою запахiв
для найкращого прояву ефекту пiдвищення селе-
ктивностi ОРН порiвняно з його РБ, якщо повне
число РБ в нейронi 𝑁 i порогове число 𝑁0 зафiксо-
вано. Оптимальна концентрацiя забезпечує опти-
мальну ймовiрнiсть зв’язування 𝑝0, формула (14),
таку, що похiдна вiд P(𝑁,𝑁0, 𝑝) по 𝑝 найбiльша
в точцi 𝑝0. Але прояв ефекту покращення селе-
ктивностi залежить вiд абсолютного значення по-
хiдної в точцi 𝑝0. Останнє визначається величи-
нами 𝑁 i 𝑁0. З’ясуємо як максимальне значення
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похiдної 𝑑Pmax(𝑁,𝑁0) залежить вiд 𝑁0 при фiксо-
ваному 𝑁 . Пiдставимо для цього 𝑝0 замiсть 𝑝 в
формулу (12):

𝑑Pmax(𝑁,𝑁0) =
𝑑

𝑑𝑝
P(𝑁,𝑁0, 𝑝)

⃒⃒⃒⃒
𝑝=𝑝0

=

= 𝑁

(︂
𝑁 − 1

𝑁0 − 1

)︂
𝑝𝑁0−1
0 (1− 𝑝0)

𝑁−1−(𝑁0−1), (16)

де 𝑝0 має вигляд (14).
При 𝑁0 = 1 формула (14) дає 𝑝0 = 0. Зрозумi-

ло, що селективнiсть до запахiв, представлених у
нульовiй концентрацiї, не має сенсу. Але значен-
ня 𝑑Pmax(𝑁, 1) може дати уявлення про крутизну
графiка функцiї P(𝑁, 1, 𝑝) в околi точки 𝑝 = 0 i це
може бути цiкаво в ситуацiї з дуже низькою кон-
центрацiєю 1. Потрiбне значення можна знайти як
границю:

𝑑Pmax(𝑁, 1) = lim
𝑝→0

𝑁

(︂
𝑁 − 1

0

)︂
𝑝0(1− 𝑝)𝑁−1 = 𝑁.(17)

Для 𝑁0 = 2 маємо 𝑑Pmax(𝑁, 2) ≈ 𝑁
𝑒 .

Для великих 𝑁 , 𝑁0 можна використати фор-
мулу Стiрлiнга i одержати з (16) наближене зна-
чення:

𝑑Pmax(𝑁,𝑁0) ≈ 𝑁

√︃
𝑁 − 1

2𝜋(𝑁0 − 1)(𝑁 −𝑁0)
, (18)

звiдки видно, що 𝑑Pmax(𝑁,𝑁0) зростає як
𝑁 , що узгоджується з (17). Приклад графiка
𝑑Pmax(𝑁,𝑁0) показано на рис. 3.

3.3. Iлюстративний приклад

Для порiвняння селективностi ОРН з такою йо-
го РБ тут будуються графiки селективностi, ана-
логiчнi зображеному на рис. 1. З цiєю метою ге-
нерується набiр з 30 рiзних значень 𝑝, притаман-
них гiпотетичним запахам так, що графiк селе-
ктивностi РБ утворює широку дзвоноподiбну кри-
ву (рис. 4, a). Для одержання вiдносних частот по-
стрiлiв ОРН (рис. 4, b) вказанi 30 значень 𝑝 вико-
ристано в формулах (9) i (10).

1 Зауважимо, що в експериментах спостерiгалась здатнiсть
мишей детектувати запахи в концетрацiї 10−11 M, [17].
В [18] наводиться значення 10−13 M в ролi теоретичної
оцiнки для мiнiмальної концентрацiї, доступної для дете-
ктування в системi нюху.

a

b
Рис. 4. Iлюстрацiя кращої селективностi ОРН, нiж його
РБ в пiдпороговому режимi: a – пропорцiя 𝑝 зв’язаних РБ
для набору з 30 гiпотетичних запахiв з рiзною афiннiстю
до РБ; b – частота (вiдносна) генерацiї спайкiв ОРН при
застосуваннi вказаних гiпотетичних запахiв

Селективностi мiж запахами #9 i #16 з рис. 4
обчисленi за формулами (4) i (6) набувають таких
значень:

𝑆𝑅 = 0,178, 𝑆ORN = 0,998. (19)

4. Висновки i дискусiя

У цiй роботi для спрощеної моделi ольфакторно-
го рецепторного нейрона знайдено умови, якi за-
безпечують максимальне покращання селективно-
стi ОРН порiвняно з його рецепторними бiлками.
Перша умова – це пiдпороговий режим сприйняття
запаху. Вона забезпечується вибором концентрацiї
запаху, рiвняння (14), (15). Друга умова – це мiнi-
мальна кiлькiсть 𝑁0 зв’язаних рецепторних бiлкiв,
необхiдна для для того, щоб ОРН почав генерува-
ти спайки, рiвняння (16), (18), рис. 3. З останнього
видно, що покращення селективностi в пiдпорого-
вому режимi буде тим бiльшим, чим нижчий три-
герний порiг ОРН, а концентрацiя, вiдповiдна, тоб-
то теж дуже низька. Для реальних ОРН цi умови
можна задовольнити лише частково. По-перше, ве-
личина порога 𝑁0 диктується електричними вла-
стивостями мембрани ОРН i йонних каналiв, по-
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в’язаних з кожним РБ. Вимiрянi мiнiмальнi значе-
ння 𝑁0 для ОРН жаби ∼35, [18]. Але кожен зв’я-
заний РБ в ОРН жаби вiдкриває декiлька йонних
каналiв завдяки механiзму, описаному в [12]. Для
комах, де один РБ вiдкриває один канал, значе-
ння порога в кiлька сотень здається близьким до
реальностi. По-друге, повне число РБ в ОРН має
бути великим, рiвняння (16)–(18), але чи можли-
во впливати на величину 𝑁 достатньо швидко?
Якщо перша умова керує способом представлення
запаху, то друга – конструкцiєю, чи динамiчними
характеристиками ОРН. Бiологiчна система нюху
має засоби, щоб в певних межах задовольнити цi
умови. По-перше, повiтря з розчиненим запахом
контактує не безпосередньо з поверхнею ОРН, а
через слиз. Останнiй мiстить ферменти, якi хiмi-
чно розкладають молекули запаху, [19], регулю-
ючи ефективну концентрацiю запаху на поверхнi
ОРН. При наявностi процесу розкладання швид-
кiсть дихання також впливає на ефективну кон-
центрацiю. По-друге, рiвень порогової деполяри-
зацiї збудливої мембрани ОРН залежить вiд йон-
ного складу середовища поблизу мембрани. Змiна
останнього може впливати на 𝑁0. По-третє, низка
бiологiчних механiзмiв, [20], серед яких iнтерналi-
зацiя РБ, може впливати на кiлькiсть 𝑁 РБ на
поверхнi ОР.

Задовольнити перечисленi вище умови можна
було б в штучних нейроморфних сенсорах типу
бiосенсорiв, чи електронного носу, [21–25]. Для та-
ких пристроїв цiкавим буде також i випадок ду-
же високих концентрацiй. Як видно для вели-
ких значень 𝑁0 на правому кiнцi графiка рис. 3,
для концентрацiй, близьких до насичення, вели-
чина P(𝑁,𝑁0, 𝑝) в околi 𝑝0 також змiнюється ду-
же швидко як функцiя 𝑝. Правда, точна реєстра-
цiя перетину порога, коли його значення – декiль-
ка мiльйонiв буде проблематичною. З iншого боку,
в штучному сенсорi можна реєструвати кiлькiсть
вiльних рецепторiв, яка при високих концентрацi-
ях невисока.

Вище вже було перечислено деякi вiдхилення
розглянутої моделi вiд реального ОРН. Додамо
тут ще, що реальнi нейрони не є постiйними в часi.
При постiйному впливi запаху чутливiсть ОРН по-
нижується, спостерiгається явище адаптацiї, [26].
Також тут не розглянуто наявнiсть спонтанної
активностi ОРН при вiдсутностi запахiв, [27]. За-
уважимо також, що аналiз флуктуацiй первинного

вiдгуку в хiмiчних сенсорах застосовується також i
за межами статистики зв’язування-звiльнення ре-
цепторiв [28, 29].

Ця робота була пiдтримана Програмою фун-
даментальних дослiджень Вiддiлення Фiзики i
Астрономiї Нацiональної академiї наук України
“Iндукованi шумом динамiка та кореляцiї в не-
рiвноважних системах”, № 0120U101347, а та-
кож Американською приватною фундацiєю Si-
mons Foundation.
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O.K.Vidybida

MAXIMIZATION OF THE OLFACTORY
RECEPTOR NEURON SELECTIVITY
IN THE SUB-THRESHOLD REGIME

It is known that if odors are presented to an olfactory receptor

neuron (ORN) in a sub-threshold concentration – i.e., when

the average value of the number of the ORN bound receptor

proteins (RPs) is insufficient for the generation of spikes, but

such a generation is still possible due to fluctuations around

the average value – the ORN selectivity can be higher than the

selectivity at higher concentrations and, in particular, higher

than the selectivity of the ORN’s RPs. In this work, the opti-

mal odorant concentration providing the highest ORN selectiv-

ity is found in the framework of a simplified ORN model, and

the dependence of the highest selectivity on the total number of

RPs in the ORN, 𝑁 , and its threshold value 𝑁0 is derived. The

effect of enhanced selectivity in the sub-threshold regime is best

manifested, if 𝑁0 is close to either unity or 𝑁 . It is also more

pronounced at large 𝑁 -values.

Ke yw o r d s: olfactory receptor neuron, selectivity, sub-thre-
shold regime, fluctuations.
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