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Резюме 

В статье обсуждается механизм возникновения гамма-осцилляции мозга, которые, 
как показывают исследования последних лет, вовлечены в реализацию самых 

различных психических процессов: усиление внимания и изменение функционального 
состояния, перцепцию и рабочую память, узнавание и опознание стимула, 

сознание, выполнение семантических операций и т. д. Обсуждаются две гипотезы 
происхождения гамма-ритма — пейсмекерная и ансамблевая. Для анализа этой 
проблемы разработан специальный исследовательский метод, основанный на 

узкополосной частотной фильтрации так называемого вызванного гамма-ритма, 
локализации его диполъных источников на структурных МРТ срезах мозга. 

Полученные данные совместимы с пейсмекерной гипотезой. 

 

Современные технологии объемного 
отображения активности мозга че-
ловека, такие, как позитронная эмисси-
онная томография (ПЭТ) и функцио- 

нальная магнитно-резонансная томо-
графия (фМРТ), предоставляют уни-
кальные возможности для изучения 
мозговых механизмов психической 
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деятельности человека. Они позволяют 
выявлять зоны локальной активности, 
специфически связанные с той или 
другой психической функцией 
(Posner, 2004; Posner, Raichle, 1998). 
Данные методы дорогостоящи и се-
годня имеют недостаточно высокое 
временное и пространственное разре-
шение. Наиболее высокое временное и 
пространственное разрешение до-
стигается при регистрации нейронной 
активности мозга. Но такой метод 
практически мало приемлем для 
человека, так как требует операцион-
ного вмешательства в мозг. Однако в 
качестве аналога нейронной актив-
ности человека можно рассматри-
вать гамма-ритм, регистрируемый в 
составе ЭЭГ при высокой частоте 
оцифровки электрического сигнала. На 
это указывает высокая частота гамма-
ритма,   которая  охватывает 
широкий диапазон частот от 30 до 
600 Гц и выше. Гамма-ритм присутст-
вует  не   только   в   электрической 
(ЭЭГ), но и в магнитной записи ак-
тивности мозга (МЭГ). Недавно по-
лучено новое подтверждение связи 
гамма-ритма с нейронной активнос-
тью мозга. Показана высокая корре-
ляция уровня синхронизации гамма-
осцилляции с гемодинамическим 
сигналом (фМРТ), зависящим от со-
держания кислорода в крови. Срав-
нение записей, полученных парал-
лельно при внутриклеточной реги-
страции спайковых разрядов отдель-
ных   нейронов,   мультинейронной 
активности и фокального потенциала 
с сигналом фМРТ от зрительной 
коры обезьяны показало, что измене-
ния в фокальном потенциале наи-
лучшим образом коррелируют с ди-
намикой гемодинамического сигнала 
(Logothetis et al., 2001). 

Метод фМРТ позволяет любой 
вид когнитивной деятельности пред-
ставить в виде распределенной сис-
темы очагов активности, зависящей 
от ее специфики. Высокая корреля-
ция гамма-ритма с гемодинамиче-
ским сигналом дает основание рас-
сматривать его в качестве неинвазив-
ного показателя активности локаль-
ных нейронных ансамблей. Сходную 
точку зрения высказывает Е. Басар. 
Он определяет гамма-ритм как мост 
через пропасть, разделяющую актив-
ность отдельных нейронов и их ней-
ронных ансамблей (Basar et al., 2001). 
Впервые гамма-ритм в низкочас-
тотном диапазоне (30-80 Гц) был 
выделен Бергером в 1924 г., когда он у 
своего сына зарегистрировал элек-
трическую активность мозга во время 
решения им арифметических задач. С 
тех пор элсктрофизиологи мало 
обращали внимания на высокоча-
стотную активность мозга. Одна из 
причин — малая величина гамма-сиг-
нала: около 1 мкв, для регистрации 
которого длительное время не было 
нужной техники. И только в последние 
годы, когда появились первые 
экспериментальные данные, подтвер-
ждающие вовлечение гамма-осцил-
ляции в реализацию самых различ-
ных психических процессов, возник 
бурный всплеск интереса специали-
стов, работающих в области нейро-
наук, к роли и функции гамма-ритма. 
Установлена связь гамма-ритма с 
усилением внимания и изменением 
функционального состояния (Дани-
лова, Быкова, 2003; Данилова и др., 
2005; Данилова, Ханкевич, 2001; Tii-
tinen, 1993), с восприятием, узнаванием 
и опознанием стимула (Данилова, 
Астафьев, 2000; Данилова, Быкова, 
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2003; Basar et al., 2000; Singer, Gray, 
1995), иллюзией (Kqjo, Liinasuo, Ro-
vamo, 1993), с рабочей памятью (Tal-
lon-Baudry, 1995; Tallon-Baudry, Krei-
ter, Bertrand, 1999), с процессами 
сознания (Singer, 1991; Singer, Gray, 
1995), с выполнением семантических 
операций (Lutzenberger et al., 1994; 
Pulvermuller et al., 1995). Гамма-ритм 
требуется для выполнения двига-
тельных реакций. Вспышки гамма-
ритма появляются в моторной и пре-
моторной коре, дополнительном мо-
торном поле и в париетальной коре 
человека до начала движения, реги-
стрируемого в виде элсктромиограм-
мы (ЭМГ), продолжаются во время 
его исполнения и дополнительно по-
являются на прекращение движения. 
Вспышки гамма-осцилляции в мо-
торной коре совпадают по частоте и 
опережают по фазе ритм Пипера 
ЭМГ. Гамма-ритм при регистрации 
ЭМГ — это наиболее простое доказа-
тельство его управляющей функции. 
Усиление мощности гамма-ритма на-
блюдается и при торможении двига-
тельной реакции на нецелевой сти-
мул (Mima et al., 1999; Popivanov, 
1999). 

Показана зависимость успешности 
сохранения информации в рабочей 
памяти от мощности гамма-ритма. В 
опытах с периодом задержки, в 
течение которого требуется сохранять 
ранее полученную информацию для 
последующего ее использования, 
исследователи наблюдали на интер-
вале задержки устойчивое увеличе-
ние мощности гамма-осцилляции 
(24-60 Гц) в зрительной коре и бета-
осцилляции (15-20 Гц) во фрон-
тальной. Увеличение периода за-
держки приводило к ослаблению 
гамма-осцилляции, что совпадало с 

параллельным ухудшением резуль-
татов опознания целевого стимула 
(Tallon-Baudry, 1999). Авторы пола-
гают, что репрезентации объектов в 
зрительной кратковременной памяти 
состоят из синхронизированных 
осцилляции клеточных ансамблей. 

Включение гамма-ритма в самые 
различные сенсорные, когнитивные 
и исполнительные процессы, нали-
чие его в различных структурах мозга 
не только человека, но и животных, 
в том числе беспозвоночных, 
позволяет рассматривать его в качестве 
универсального механизма мозга. Е. 
Басар сравнивает гамма-осцилляции с 
функциональными строительными 
блоками, из которых формируются 
когнитивные и сенсорные процессы 
(Basar, 1999; Basar et al., 2000). 

Открытие явления пространст-
венно-временной синхронизации 
гамма-ритма между удаленными 
участками мозга заложило основу 
для появления концепции связыва-
ния (binding) (Eckhorn et al., 1988). 
Сам принцип связывания нейронов в 
более сложные структуры на основе 
корреляции их сигналов во времени 
был предложен К. фон дер Мальс-
бургом и В. Шнайдером (Von der 
Malsburg, 1995). Первоначально речь 
шла о том, что когерентные гамма-ос-
цилляции отражают механизм зри-
тельной коры, обеспечивающий ин-
теграцию различных черт объекта 
для конструирования его образа, 
формирования гештальта (Eckhorn et 
al., 1990; Kojo, 1993). P. Экхорн 
(Eckhorn et al., 1988) вводит понятие 
пространственного «контраста син-
хронизации» между областями, пред-
ставляющими разные объекты, что поз-
воляет различать их. Позже синхро-
низация осцилляторной активности 
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удаленных локусов мозга на частоте 
гамма-ритма стала рассматриваться 
как более универсальный и основной 
механизм коммуникации между ней-
ронными сетями, который обеспечивает 
различные психические процессы и их 
взаимодействие (Basar, 1999). Факт  
пространственно-временной 
синхронизации на частоте гамма-
осцилляции  многократно  под-
твержден при регистрации активности 
мозга человека и животных как 
поверхностными электродами и спе-
циальными датчиками (в случае ре-
гистрации   магнитной   активности 
мозга), так и при регистрации спай-
ковой активности отдельных нейронов. 
Нейроны зрительной коры кошки, 
пространственно удаленные, но 
обладающие одинаковыми детектор-
ными свойствами с селективной на-
стройкой  реагировать  па  переме-
щающиеся полоски в определенном 
направлении и с определенной ско-
ростью, при восприятии адекватных 
для них зрительных стимулов разря-
жались пачками потенциалов действия 
(ПД), повторяющимися с частотой 40 
Гц гамма-ритма. Если же полоски 
пересекали рецептивные поля 
нейронов в другом направлении, то 
синхронизация их разрядов не воз-
никала (Singer, 1991). 

Согласно концепции связывания, 
ритмическая активность, генерируе-
мая в одном локусе мозга, при опре-
деленных обстоятельствах может 
инициировать такой же ритм в дру-
гом участке мозга, что и обеспечивает 
их взаимодействие и связывание в 
одну систему. 

Вычисление функции когерент-
ности гамма-ритма по многоканаль-
ной ЭЭГ или МЭГ используется для 
определения частотно-фазовых от- 

ношений гамма-осцилляции, реги-
стрируемых различными электрода-
ми. В зависимости от величины фа-
зового сдвига метод позволяет опре-
делять ведущие и ведомые участки 
мозга, взаимодействующие на общей 
частоте. Такой подход позволил об-
наружить нейронные генераторы 
ритмической активности в специфи-
ческих и неспецифических ядрах та-
ламуса, показать их роль в появле-
нии осцилляторной активности в 
новой коре, а также исследовать об-
ратные связи от коры к таламусу, 
поддерживающие взаимодействие 
этих структур в процессе восприятия 
стимулов (Pcdroarcna, Llinas, 1997). 
Однако не все экспериментальные 

данные укладываются в концепцию   
пространственно-временного 
связывания. Так нейроны-детекторы 
зрительной коры кошки, обладаю-
щие общей избирательностью в от-
ношении определенных параметров 
стимула, представляющие различные 
колонки зрительной коры, которые 
пространственно удалены друг от 
друга на 7 мм, демонстрируют 
синхронизацию гамма-осцилляции 
при нулевой фазовой задержке (Singer, 
1991). Это означает, что синхронизация 
гамма-осцилляции не обязательно 
предполагает последовательную  
передачу  сигнала  от  одного 
нейрона к другому. С позиции кон-
цепции связывания трудно объяснить 
и другие свойства нейронов-де-
текторов:   чем   ближе   стимул   по 
своим характеристикам к селектив-
ным свойствам нейрона, тем больше 
амплитуда фокальных ритмических 
потенциалов на частоте 70-80 Гц в 
зоне отведения активности нейрона, 
что можно объяснить лишь тем, что 
генерация гамма-осцилляции связана 
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с гипотетическим резонансным ме-
ханизмом. 

Понимание механизма синхрони-
зации гамма-осцилляции требует 
рассмотрения самого процесса гене-
рации гамма-ритма. 
Существуют две основные гипотезы 

относительно возникновения гамма-
ритма.   Согласно   первой,   гамма-
ритм   создается   как   результат 
функционирования ансамбля нейро-
нов, ритмическая активность которого 
возникает за счет обратных и реци-
прокных связей между его нейронами. 
По другой гипотезе, существуют 
нейроны-пейсмекеры как внутрикле-
точные генераторы  или водители 
ритма, активность которых и опреде-
ляет появление гамма-ритма (Соко-
лов, 2003). Их эндогенная ритмиче-
ская активность проявляется и после 
полной изоляции такого нейрона от 
связей с другими клетками (Гречен-
ко, 1999). Такая эндогенная ритмиче-
ская активность отдельного нейрона 
представлена последовательностью 
негативно-позитивных пейсмекер-
ных потенциалов, которые не обяза-
тельно переходят в спайковые разряды.  
Внутриклеточная микроэлектродная 
регистрация пейсмекерных нейронов 
специфического таламуса показала, 
что частота эндогенных потенциалов 
зависит от состояния нейрона, 
представленного уровнем его 
мембранного потенциала. С деполя-
ризацией нейрона растет частота его 
эндогенных потенциалов. Генерация 
нейроном-пейсмекером гамма-ритма 
связана с активацией высокоиорого-
вых ионных каналов кальция, лока-
лизованных на дендритах. За мед-
ленные осцилляции, на частоте альфа-
ритма ответственна низкопороговая   
кальциевая   проводимость   на 

соме того же нейрона (Pedroarena, 
Llinas, 1997). Другим важным свой-
ством пейсмекерных нейронов является 
их реакция на внешние стимулы. 
Постсинаптические потенциалы, 
поступающие на пейсмекерный нейрон, 
могут влиять на смещение фазы 
пейсмекерной волны, вызывая ее пе-
резапуск (reset). В результате этого 
пейсмекерная волна, имеющая эндо-
генное происхождение, синхронизи-
руется с внешним стимулом. Входной 
сигнал вызывает гиперполяризацию 
нейрона — тормозную паузу в 
ритмических эндогенных потенциалах, 
после которой они вновь восста-
навливаются па прежней частоте. 
Длительность    тормозной    паузы, 
определяющая величину фазового 
сдвига, зависит от параметров вход-
ного сигнала (Kazantsev, Nekorkin, 
Makarenko, Llinas, 2004). Таким об-
разом, псйсмсксрпый нейрон упра-
вляется входными сигналами. Пейс-
мекерные нейроны обладают также 
свойством пластичности, благодаря 
которой могут менять частоту своих 
эндогенных потенциалов. 

Итак, гипотеза генерации гамма-
ритма, основанная на ансамблевом 
взаимодействии нейронов, пред-
полагает наличие по крайней мере 
двух пространственно разделенных 
очагов активности и передачу сигнала 
от одного к другому. Тогда как 
пейсмекерная гипотеза позволяет 
предположить существование изоли-
рованных очагов активности гамма-
ритма, которые не связаны друг с 
другом последовательной передачей 
сигнала. 

Установление механизма переза-
пуска пейсмекерной волны, приво-
дящего к синхронизации пейсмекер-
ной волны со стимулом, имеет важные 
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следствия. При повторении стимула 
усреднение вызванных потенциалов 
(ВП) в результате перезапуска пейс-
мсксрпой волны не будет приводить к 
подавлению гамма-колебаний, так 
как они будут одинаково синхрони-
зированы со стимулом. При регуляр-
ной подаче стимула с постоянным 
интервалом в результате формирова-
ния условного рефлекса па время 
пейсмекерные волны могут синхро-
низироваться с моментом времени, 
предшествующим подаче стимула, 
образуя механизм антиципации, 
предваряющей действие очередного 
стимула. 
Проверка рассмотренных след-

ствий, исходящих из пейсмекерной 
гипотезы происхождения гамма-рит-
ма, привела к формированию сле-
дующей парадигмы исследования, 
получившей название метода микро-
структурного анализа гамма-ритма 
(Данилова, 2005; Данилова и др., 
2005). Он включает: 

1) многократное повторение сен-
сорного стимула для получения ус-
редненного ВII для каждого канала 
регистрации активности мозга; 

2) выделение из усредненного ВП 
методом узкополосной частотной 
фильтрации так называемого вы-
званного гамма-ритма, синхронизи-
рованного по фазе со стимулом, что 
отвечает характеристикам пейсме-
керных нейронов; 

3) определение локализации в 
структурах мозга эквивалентного 
диполя на каждой частоте гамма-ос-
цилляции на основании данных, по-
лученных 16-канальной регистрацией 
вызванных потенциалов; 

4) совмещение мозговой локали-
зации каждого эквивалентного диполя 
на данной частоте с соответствую- 

щим срезом структурной томограм-
мы мозга обследуемого наблюдателя; 

5) анализ распределения разных 
но частоте и локализации эквива-
лентных диполей на интервале анти-
ципации и сенсорного ответа; 

6) измерение активности узкопо-
лосных гамма-генераторов суммой 
локализованных эквивалентных ди-
полей для интервала антиципации и 
сенсорного ответа. 

Узкополосный гамма-ритм чело-
века был исследован в опытах с мно-
гократным предъявлением индиффе-
рентных звуковых щелчков в одной 
серии и с выполнением на те же стимулы 
двигательной реакции — в другой. 

Многократное повторение звуко-
вого стимула подтвердило известные 
данные о локализации максимальной 
амплитуды ВП под электродами, 
представляющими область слуховой 
коры. В составе усредненного ВП 
присутствуют узкополосные гамма-
колебания в полосе частот 30-75 Гц, 
представленные на участке 
антиципации и сенсорного ответа 
(рис. 1). Однако узкополосные гамма-
колебания, различающиеся частотой, 
появляются с разной вероятностью и 
имеют различную интенсивность. 
Временная дискретность активности 
узкополосных гамма-осцилляции в 
составе усредненной ЭЭГ отчетливо 
видна на частотно-временных 
гистограммах, где их активность 
измеряется количеством 
эквивалентных диполей для каждого 
кванта времени в 100 мс (рис. 2). 

Решение обратной задачи — рас-
чет координат эквивалентных токо-
вых диполей узкополосных гамма-ос-
цилляции по данным многоканаль-
ной ЭЭГ — показало их простран-
ственную дискретность — точечную 
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Рис.1 
Широкополосная (30-45 Гц) и узкополосная частотная фильтрация ВП с шагом в 1 Гц в 

том же частотном диапазоне 

Вертикальная линия — метка по-
дачи стимула 

F4 — отведение ЭЭГ, для которого 
получен ВП 
Виден различный вклад частотно-

специфических гамма-осцилляции в 
реакцию антиципации и сенсорный от-
вет (100 мс после стимула) 

локализацию  в  структурах  мозга 
(рис. 3). 

При действии индифферентного 
звука эквивалентные дипольные ис-
точники разных по частоте осцилля-
ции локализуются преимущественно 
в модально-специфической части 
височной коры, связанной с вос-
приятием звука. Однако при привле-
чении внимания к стимулу часть их 
во время реакции антиципации зву-
кового стимула и сенсорного ответа 
локализуется в передней поясной и 
фронтальной коре. При этом возни-
кает частотно-фазовая синхрониза-
ция гамма-осцилляции, регистриру-
емых в слуховой коре и передних от-
делах мозга (поясной и фронтальной 

коре). Последние результаты под-
тверждаются картиной фокусов ге-
модинамической активности мозга, 
полученной методом фМРТ при 
анализе исполнительного внимания, 
которую описывают как переднюю 
мозговую нейронную сеть, включа-
ющую фронтальные доли и перед-
нюю поясную кору (Duncan, 2004). 
Ее активация требуется как для вы-
полнения инструкции, так и для 
процессов саморегуляции и контро--
ля. 

Итак, при сопоставлении следст-
вий, вытекающих из пейсмекерной 
гипотезы происхождения гамма-ритма, 
с результатами проведенных экс-
периментов можно заключить, что 

___________________________________________________ 

 



Рис.2 
Гистограмма частотно-временного распределения активности частотно-специфических гамма-
осцилляции в составе усредненной ЭЭГ длительностью в 1,5 с после стимула 
По горизонтальной шкале частота осцилляции от 30 до 45 Гц. Шкала времени разбита на кванты 

по 100 мс от начала стимула. Интенсивность гамма осцилляции представлена суммой 
выявленных эквивалентных дигюльных источников для каждого кванта времени. Виден 
дискретный характер активности гамма-осцилляции. (Индивидуальные данные исп. М.С.) 

 
Рис.3 

Проекция шести эквивалентных дипольных источников для гамма-осцилляции с частотой 35 Гц для 
временного окна 100 мс после стимула на аксиальный структурный МРТ срез мозга исп. М.С. 
Видна точечная привязка диполя к локальному участку слуховой коры в условиях восприятия 

индифферентных звуковых щелчков 
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полученные данные не противоречат 
этим следствиям. 

Сохранение гамма-колебаний при 
усреднении ответов свидетельствует 
в пользу участия механизма переза-
пуска пейсмекерной волны, обеспе-
чивающего ее синхронизацию со сти-
мулом и тем самым препятствующего 
подавлению таких синхронизиро-
ванных колебаний. Тот факт, что 
такая синхронизация наблюдается 
на отдельных частотах, указывает, 
что перезапуск пейсмекерной волны 
имеет место в отдельных пейсмекер-
ных нейронах, обладающих разной 
частотой иейсмекерной активности. 

Точечная привязка источников 
узкополосных гамма-осцилляции к 
локальным участкам мозга соответ-
ствует принципу отдельных пейсме-
керных нейронов, а не ансамблевому 
механизму возникновения гамма-рит-
ма. Появление источников узкопо-
лосных гамма-осцилляции в усло-
виях активного внимания в передней 
поясной и фронтальной коре на 
участке антиципации стимула и сен-
сорного ответа также согласуется с 

механизмом перезапуска пейсмекер-
ных волн. 

Гипотеза пейсмекерного проис-
хождения гамма-ритма позволяет далее 
предположить, что в структурах 
мозга существует множество пейсме-
керных нейронов, которые встроены в 
локальные нейронные сети и при 
деполяризации будут генерировать 
гамма-осцилляции на своих часто-
тах. Системная интеграция простран-
ственно удаленных нейронных сетей 
осуществляется за счет фазово-час-
тотной синхронизации гамма-осцил-
ляции их пейсмекерных нейронов. 
Нейроны-пейсмекеры локальных 
нейронных сетей в составе единой 
системы имеют общую резонансную 
частоту. Когерентность гамма-осцил-
ляции в такой системе возникает в 
результате прихода к ним общего 
сигнала. 

В заключение следует подчерк-
нуть, что интеграция структурной 
МРТ с локализацией частотно-спе-
цифических эквивалентных диполей 
позволяет глубже понять функции 
гамма-ритма. 
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