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Резюме
Предложен новый экспериментальный подход для изучения структуры и ди+

намики когнитивных процессов, базирующийся на пейсмекерной гипотезе про+
исхождения высокочастотных ритмов ЭЭГ. Для проверки гипотезы разрабо+
тан метод микроструктурного анализа осцилляторной активности мозга,

включающий узкополосную частотную фильтрацию потенциалов, связанных
с событиями (ERP), вычисление по данным многоканальной ЭЭГ эквивалент+
ных токовых диполей и наложение их на структурные томографические маг+
нитно+резонансные срезы индивидуального мозга. Выделен новый электроэн+
цефалографический показатель активности локальных нейронных сетей в

виде частотно+селективных гамма+ или бета+генераторов, характеризующих+
ся дискретностью их активности во времени и пространстве и отображающих
активность пейсмекерных нейронов в локальных сетях. Частотно+селектив+
ные генераторы реализуют функцию интеграции локальных нейронных сетей

в системы за счет синхронизации их активности на общей частоте при ее
фазовой привязке к стимулу, а также в результате периодически возни+

НЕИНВАЗИВНОЕ ОТОБРАЖЕНИЕ АКТИВНОСТИ
ЛОКАЛЬНЫХ НЕЙРОННЫХ СЕТЕЙ У ЧЕЛОВЕКА

ПО ДАННЫМ МНОГОКАНАЛЬНОЙ
РЕГИСТРАЦИИ ЭЭГ

Н.Н. ДАНИЛОВА

Исследование поддержано грантом РГНФ проект № 07�06�00421а.



Н.Н. Данилова 115

Исследование активности локаль�
ных нейронных сетей у человека
всегда сталкивается с большими
трудностями, так как оно возможно
только в условиях клиники, когда по
медицинским показателям с по�
мощью микроэлектродной техники
необходимо зондировать работу от�
дельных структур мозга. В решение
этой проблемы большой вклад внес�
ли новые технологии отображения
активности мозга — позитронно�эми�
сионная томография (ПЭТ) и осо�
бенно функциональная магнитно�ре�
зонансная томография (фМРТ), не�
инвазивно отображающие фокусы
активности мозга. Главным  дости�
жением томографических методов
стало убедительное доказательство
системного характера управления
психической деятельностью. Пока�
зано, что любой вид когнитивной де�
ятельности может быть представлен
в виде паттерна очагов активности и
ее провалов, распределенных по

пространству мозга,  специфически
связанного с выполняемой менталь�
ной функцией (Corbetta, Shulman,
2002; Posner, 2004; Mantini et al.,
2007; Corbetta et al., 2008). 

Следует отметить, что первые ис�
следования активности локальных
сетей мозга у человека осуществлены
Е.И. Бойко. Следуя идеям И.П. Пав�
лова и используя время реакции в
качестве поведенческого показателя
активности, в 1950�х годах он разра�
ботал метод тестирующего стимула,
выполняющего функцию зонда со�
стояний возбудимости в разных
пунктах зрительного анализатора.
Этот метод был успешно использо�
ван в экспериментах его сотрудни�
ками (М.М. Власова, Н.И. Крылов,
Т.Н. Ушакова, Н.И. Чуприкова и
др.). Позже его ученики распро�
странили данный метод и на иссле�
дования звукового анализатора, а так�
же в связи с обработкой словесных
сигналов в вербально�семантических

кающих вспышек совместной активности многих генераторов, работающих
на разных частотах. Карты пространственной локализации эквивалентных
дипольных источников активированных частотно+селективных генераторов

выявляют типы взаимодействия локальных фокусов активности и их
изменение во времени. При проекции локализованных диполей частотно+селек+
тивных генераторов на анатомические магнитно+резонансные томограммы
индивидуального мозга точность картирования активированных участков

мозга повышается. Возможности метода микроструктурного анализа осцил+
ляторной активности мозга компенсируют недостатки томографических

методов, связанные с их низким временным разрешением. Рассматривается
продуктивность предлагаемого метода в выявлении активности локальных
нейронных сетей мозга человека в рамках направления, ранее заложенного в

нейродинамической концепции Е.И. Бойко. 

Ключевые слова: частотно+селективный генератор, синхронизация осцилля+
ций, эквивалентный диполь, пейсмекерный нейрон, локальная нейронная сеть,

структурная магнитно+резонансная томография
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сетях (Ушакова, 2004). Тестирующий
стимул позволил выявлять про�
странственные паттерны локальных
очагов активности, а последователь�
ное его применение с разными ин�
тервалами после «целевого» стиму�
ла, на который направлено произ�
вольное внимание человека, давало
представление об изменении во вре�
мени локальных процессов возбуж�
дения и торможения. На этом осно�
вании он ввел термин нейрохроно�
метрии — способ изучения динами�
ки, временного течения нервных
процессов. В работах Е.И. Бойко и
его учеников, использовавших доста�
точно простые технические средства,
впервые получили эксперименталь�
ное подтверждение системный ха�
рактер очагов локальной мозговой
активности человека и его зависи�
мость от инструкции, формули�
рующей задачу индивиду. 

При всей успешности современ�
ных томографических методов из�за
низкого временного разрешения ме�
тоды фМРТ и ПЭТ не могут исследо�
вать динамику изменений как в пре�
делах отдельного активированного
локуса, так и быстро меняющегося
взаимодействия между различными
очагами активности в мозге. На се�
годняшний день минимальное время,
требуемое для томографического
сканирования мозга и получения
пространственной картины распре�
деления очагов активации/инакти�
вации, составляет около 2 с. Психи�
ческие процессы отличает высокая
скорость. Опознание объекта осуще�
ствляется уже в пределах 100 мс.
Требованиям высокого временного
разрешения, необходимого для ис�
следования динамики психических
процессов, отвечают методы регис�

трации ЭЭГ и МЭГ, однако послед�
ние не лишены недостатков. Так,
МЭГ отображает активность на близ�
ком расстоянии от датчиков и поэ�
тому регистрирует активность
только коры. При регистрации ЭЭГ
трудно разделить процессы, проте�
кающие в коре и в подкорковых
структурах мозга. Применение фак�
торного анализа для многоканаль�
ных записей ЭЭГ также не решает
этой проблемы. Поэтому актуаль�
ность приобретает задача разработки
неинвазивного метода — эквивален�
та томографическим методам, позво�
ляющего по данным многоканальной
записи электроэнцефалограммы с
высоким временным разрешением
отображать очаги локальной мозго�
вой активности в объеме целого моз�
га и тем самым исследовать мозго�
вую структуру и динамику психичес�
ких процессов. 

Как найти в ЭЭГ отображение ак�
тивности локальных нейронных
сетей? Одним из кандидатов на эту
роль может претендовать высокочас�
тотная электрическая активность
мозга — гамма�ритм, охватывающий
частотный диапазон от 30 до 200 Гц,
а по некоторым данным и до 600 Гц
(Sannita, 2000). Высокая частота гам�
ма�ритма и высокий уровень синхро�
низации гамма�осцилляций локаль�
ного поля со спайковыми разрядами
нейронов (Singer, Gray, 1995; Logo�
thetis et al., 2001) свидетельствует в
пользу этого предположения.

Другое важное обстоятельство —
связь гамма�осцилляций с самыми
разными когнитивными процессами.
Корреляция гамма�ритма выявлена с
процессом внимания (Spydel et al.,
1979; Tiitinen, et al., 1993), восприя�
тием (Tallon�Baudry et al., 1995; Basar,
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1999; Basar et al., 2000; Данилова,
Астафьев, 2000; Данилова и др.,
2002), памятью (Tallon�Baudry, Krei�
ter, Bertrand, 1999; Данилова, Хан�
кевич, 2001; Jensen, Lisman, 2005),
процессами сознания (Singer, Gray,
1995), выполнением семантических
операций (Lutzenberger et al., 1994;
Pulvermuller et al., 1995). Показано,
что гамма�ритм улучшает распознав�
ание стимулов, выступая в качестве
особого частотно�специфического
механизма, селективно повышающе�
го эффективность передачи сигнала
в локальных нейронных сетях. На
этом основании гаммаосцилляции
можно рассматривать как неинвазив�
ное электроэнцефалографическое
отображение активности локальных
сетей. Сходную точку зрения выска�
зывает Е. Башар, рассматривающий
гамма�осцилляции как мост через
пропасть, разделяющую активность
отдельных нейронов и их нейронных
ансамблей (Basar et al., 2001). 

Предлагается новый эксперимен�
тальный подход для выявления ак�
тивности локальных нейронных
сетей, основанный на локализации
источников генерации высокочас�
тотной активности ЭЭГ в гамма� и
бета�диапазонах, позволяющий ис�
следовать мозговую структуру и ди�
намику когнитивных процессов.
В его основе пейсмекерная гипотеза
происхождения высокочастотных
ритмов ЭЭГ. Метод получил назва�
ние микроструктурного анализа
осцилляторной активности мозга.
Пейсмекерная гипотеза исходит из
представления о внутриклеточном
происхождении ритмической актив�
ности мозга, предполагающего под�
держание ритмической активности у
нейрона, полностью изолированного

от связей с другими клетками (Гре�
ченко, Соколов, 1979; Соколов,
1981). Эндогенная ритмическая ак�
тивность «полностью изолирован�
ного нейрона» представлена последо�
вательностью негативно�позитивных
потенциалов, которые не обязательно
переходят в спайковые разряды.
Нейроны, обладающие эндогенной
активностью, принято называть
пейсмекерными нейронами. В таких
нейронах пейсмекерный механизм,
взаимодействующий с хемовозбуди�
мой и электровозбудимой мембра�
ной, превращает нейрон в устройство
«с встроенным управляемым гене�
ратором» (Соколов, Незлина, 2007).
Эти внутриклеточные генераторы и
определяют появление ритмов ЭЭГ
(Соколов, 2003). Сегодня показано,
что нейроны с пейсмекерными свой�
ствами широко представлены в са�
мых различных структурах мозга и
включены в самые различные пси�
хические функции. Они выявлены в
неокортексе, таламусе, гиппокампе,
мозжечке, нижней оливе и других
структурах мозга (Греченко, 2008).
Пейсмекерная гипотеза альтернатив�
на концепции связывания (binding),
рассматривающей ритмическую ак�
тивность мозга как результат обрат�
ных и горизонтальных связей между
нейронами, временно формирующи�
ми ансамбль — систему взаимосвя�
занных нейронов.

Пейсмекерные нейроны обладают
способностью к изменению частоты
генерируемых потенциалов. Внутри�
клеточная микроэлектродная регист�
рация пейсмекерных нейронов спе�
цифического таламуса кошки пока�
зала, что частота эндогенных потен�
циалов зависит от состояния
нейрона, представленного уровнем
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его мембранного потенциала. С депо�
ляризацией нейрона частота их рас�
тет. Генерация гамма�осцилляций у
нейрона�пейсмекера связана с акти�
вацией высокопороговых ионных ка�
налов кальция, локализованных на
его дендритах. За медленные осцил�
ляции на частоте альфа�колебаний
ответственна низкопороговая каль�
циевая проводимость на соме того же
нейрона (Pedroarena, Llinas, 1997).
Другим важным свойством пейсме�
керных нейронов являются их реак�
ции на внешние стимулы. Постсинап�
тические потенциалы, поступающие
на пейсмекерный нейрон, могут вли�
ять на смещение фазы пейсмекерной
волны, вызывая ее перезапуск (re�
set). В результате пейсмекерная вол�
на, имеющая эндогенное происхож�
дение, синхронизируется с внешним
стимулом. Входной сигнал вызывает
гиперполяризацию нейрона — тор�
мозную паузу в ритмических эндоген�
ных потенциалах, после которой они
вновь восстанавливаются на преж�
ней частоте (Kazantsev et al., 2004).
Длительность тормозной паузы, опре�
деляющая величину фазового сдвига,
зависит от параметров входного сиг�
нала. Таким образом, пейсмекерный
нейрон реагирует на входные сиг�
налы, следовательно, он может быть
ими управляем. Способность пейс�
мекерных нейронов к перезапуску
обнаружена и у виноградной улитки
(Палихова, 1995; Sheviakova, Palik�
hova, 2002). Пейсмекерный нейрон
обладает свойством пластичности
(Греченко, 2008), благодаря которой,
работая на разной частоте, он может
быть включен в состав различных
нейронных сетей. Эти свойства пейс�
мекерных нейронов делают их уни�
кальными для функции управления.

Метод микроструктурного анали�
за осцилляторной активности мозга
использует данные многоканальной
ЭЭГ для вычисления эквивалентных
токовых диполей (модель подвиж�
ных диполей) для узкополосных час�
тотных составляющих, извлекаемых
частотной фильтрацией с шагом в
1 Гц из потенциалов, связанных с со�
бытиями (ERP) (рисунок 1 а, б). По
полученным координатам эквива�
лентные диполи накладываются на
структурные томографические маг�
нитно�резонансные срезы индивиду�
ального мозга. Сумма полученных
диполей для выбранного кванта
времени и частотного диапазона ис�
пользуется в качестве меры осцилля�
торной активности мозга.

Ранее в экспериментах с много�
кратным предъявлением звукового
стимула в условиях пассивного и ак�
тивного внимания (Данилова, Бы�
кова, 2003) выявлена частотно�вре�
менная дискретность активности
узкополосных гамма�осцилляций. Это
отчетливо видно на частотно�времен�
ной гистограмме ERP, где активность
гамма�осцилляций представлена ко�
личеством диполей для каждой час�
тоты от 30 до 45 Гц и каждого времен�
ного окна величиной в 100 мс на про�
тяжении 0.8 секунды после стимула
(рисунок 1 г). Частотно�временную
избирательность активности гам�
ма�осцилляций в составе ERP с по�
зиции пейсмекерной гипотезы мож�
но объяснить тем, что перезапуск
осцилляций с сохранением фазовой
привязки к стимулу происходит не
на всех частотах. Это означает, что
среди пейсмекерных нейронов, гене�
рирующих различную частоту эндо�
генной активности, только отдельные
пейсмекеры реагируют на стимул
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перезапуском своей пейсмекерной
волны. Высокая частотно�временная
избирательность узкополосных гам�
ма�осцилляций, представляющих
«вызванный», синхронизированный
по фазе со стимулом гамма�ритм, поз�
воляет ввести понятие частотно�се�
лективных гамма�генераторов, ото�

бражающих активность пейсмекер�
ных нейронов. Уровень активности
частотно�селективного гамма�ге�
нератора определяется числом его
дипольных источников, вычислен�
ных для его частоты по данным мно�
гоканальной ЭЭГ. Чем больше дипо�
лей гамма�осцилляций локализовано

Рисунок 1
4 этапа метода микроструктурного анализа осцилляторной активности мозга 

а б

в г

Примечание. а — получение потенциала, связанного с событиями (ERP); б — узкополосная
частотная фильтрация ERP; в — локализация эквивалентных диполей частотно�селективного
генератора на индивидуальных томографических срезах мозга испытуемых; г — получение час�
тотно�временных гистограмм активированных частотно�селективных генераторов. По горизон�
тали — шкала частот в Гц, по вертикали — сумма локализованных диполей, в глубину — шкала
времени в квантах в 100 мс.
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в объеме целого мозга, тем выше уро�
вень активности частотно�селектив�
ных гамма�генераторов. При вы�
сокой активности одного частот�
но�селективного гамма�генератора
соседние, отличающиеся частотой в
1 Гц, могут быть не активированы.
Активность частотно�селективных
гамма�генераторов во времени носит
прерывистый характер, что отображ�
ается в изменении количества его
эквивалентных диполей. 

Анализ мозговой локализации
эквивалентных дипольных источ�
ников активированных гамма�генера�
торов позволяет выявлять те струк�
туры мозга, в которых активирован
тот или иной генератор. Этим спосо�
бом можно получать картины очагов
активности мозга при реализации
самых различных когнитивных про�
цессов. Применение этого метода по�
казало, что мозговая локализация
эквивалентных диполей узкополос�
ных гамма�генераторов характеризуе�
тся точечной привязкой к структуре
мозга (Данилова, 2006). Повторно по�
являющиеся диполи, отображающие
активность определенного частот�
но�селективного генератора, устой�
чиво сохраняют свою локализацию
(рисунок 1 в). Это показывает, что
для активности частотно�селектив�
ных гамма�генераторов характерна не
только частотно�временная, но и
пространственная дискретность. 

Ниже представлены результаты
исследования мозговой структуры
когнитивных процессов и ее измене�
ния в экспериментах с рабочей па�
мятью по данным мозговой локали�
зации активированных частотно�селек�
тивных гамма� и бета�генераторов. 

В исследовании рабочей памяти
субъект запоминал четыре пары дву�

значных чисел (St1) и удерживал их
в памяти на интервале задержки для
последующего сравнения со стиму�
лами St2 или St3, содержащими одно
двузначное число. Числа для запо�
минания никогда не повторялись. На
стимул St2 нужно было отвечать мо�
торной реакцией, так как он совпадал
с одним из чисел St1 и был целевым.
Стимул St3 был дифференциро�
вочным, его числа не совпадали ни с
одним из чисел стимула St1. Продол�
жительность экспозиции каждого
стимула — 1 с. Длительность интер�
вала задержки — 5 с. Исследование
выполнено на 10 субъектах в возрас�
те 20–23 лет. ЭЭГ регистрировалась
с помощью компьютерной системы
«Brainsys» фирмы НМФ «Стато�
кин» (Россия). Использовалась 15�ка�
нальная запись ЭЭГ по международ�
ной системе 10–20% с отведениями в
О2,O1, P4, P3, C4, C3, CZ, T6, T5, T4,
T3, F4, F3, F8, F7. Референтом
служил объединенный ушной элект�
род. Частота оцифровки ЭЭГ 400 Гц.
Полоса пропускания 0.3–80 Гц.
Применялся режекторный фильтр на
частоте 50 Гц. Для каждого типа сти�
мулов вычислялся усредненный по�
тенциал, связанный с событиями
(ERP), который обрабатывался ме�
тодом микроструктурного анализа,
включающем узкополосную частот�
ную фильтрацию с шагом в 1 Гц в
полосе бета� (14–30 Гц) и гамма�
(31–45, 55–75 Гц) ритма. По ком�
пьютерной программе Brainloc (мо�
дель одного подвижного диполя) для
выделенных осцилляций рассчиты�
вались координаты эквивалентных
диполей. При частоте оцифровки
ЭЭГ в 400 Гц определение наличия
дипольного источника производи�
лось каждые 2.5 мс. Рассчитанные по
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15�канальной ЭЭГ координаты
источников осцилляций при коэф�
фициенте дипольности в 0.95 прое�
цировались на структурные томогра�
фические срезы мозга конкретных
субъектов, полученных на магнит�
но�резонансном томографе TOMI�
KON S50 (BRUKER) в Центре маг�
нитно�резонансной томографии и
спектроскопии (ЦМТС) МГУ. 

В экспериментах с рабочей па�
мятью для групповых данных выяв�
лена высокая активность фронталь�
ных зон мозга. Активация фронталь�
ной коры представлена как на
интервале предъявления чисел для
запоминания, так и на интервале за�
держки. Помимо фронтальных зон
мозга, в активность вовлечена ассо�
циативная кора (височная, темен�
ная), сенсорная зрительная кора и
мозжечок. Активность этих структур
доминирует как на стадии предъяв�
ления чисел, так и на интервале за�
держки. Только небольшое число ди�
полей локализовано в области тала�
муса и гиппокампа. 

По числу локализованных экви�
валентных диполей гамма� и бета�ге�
нераторов средний уровень сум�
марной активности структур мозга
во время экспозиции чисел для запо�
минания в два раза выше, чем на ин�
тервале задержки. При этом прева�
лирует активность во фронтальной
коре, которая нередко возрастает к
концу экспозиции чисел (рисунок 2).
Видно, что в конце предъявления
чисел, на интервале 600–1000 мс
после включения стимула, число ди�
полей в фокусе активности фрон�
тальной коры существенно превос�
ходит количество диполей, получен�
ное для начала восприятия (100–400 мс
после стимула).

Соотношение активности четырех
выделенных структур меняется с
переходом от интервала предъявления
чисел к периоду задержки. Во время
экспозиции чисел для запоминания
32.9% всех диполей, полученных для
четырех структур мозга, представле�
но во фронтальной доле. Активность
ассоциативной, затылочной коры и
мозжечка, измеренная числом лока�
лизованных диполей и выраженная в
процентах к их общей сумме, соот�
ветственно составляет 28.3%, 20.5% и
18.2%. На интервале задержки мак�
симум активности перемещается из
фронтальной к ассоциативной коре
(34.1%) и мозжечку (29.2%). Фрон�
тальные зоны и зрительная кора
также вовлечены в активность, но
уровень их ниже, он представлен
меньшим числом локализованных
дипольных источников (18.7% и
17.9% соответственно). Перемеще�
ние фокуса активности от фронталь�
ной коры к ассоциативной на ин�
тервале задержки подкрепляет гипо�
тезу о существовании операции
перезаписи информации из ассоциа�
тивных зон мозга в префронтальную
кору. Это делает данную операцию
важным звеном процесса удержания
информации в памяти. Рост актив�
ности мозжечка на интервале
задержки, который обнаружен в этих
же опытах, по�видимому, связан с
формированием моторной готовнос�
ти и способностью предсказывать
момент предъявления стимула, тре�
бующего поведенческой реакции.
Сходный эффект ранее уже был
отмечен в условиях многократного
выполнения одного и того же мо�
торного задания на звуковые сти�
мулы, следующие с фиксированным
временными интервалами (Дани�
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лова, Быкова, 2003; Данилова и др.,
2003). Можно предположить, что на
интервале задержки активируются
не только следы сенсорной, но и мо�
торной памяти. 

Изучение динамики удержания
следов памяти на интервале за�
держки показало, что на интервале
задержки частотно�селективные ге�
нераторы, работающие на различных
частотах бета� и гамма�диапазонов,

формируют вспышки совместной
активности, которые периодически
появляются и исчезают. Частота
флуктуации их активности — около
1 Гц. На рисунке 3 представлены ин�
дивидуальные гистограммы временно�
го распределения суммы эквивален�
тных диполей гамма� и бета�генера�
торов в составе ERP, полученного на
стимул St1 — зрительное предъявле�
ние четырех чисел для запоминания.

Рисунок 2
Возрастание активности частотно`селективных генераторов во фронтальной системе мозга 

к концу восприятия чисел для запоминания

Примечание. Зоны активности выделены окружностями. Возрастание активности частотно�
селективных генераторов во фронтальной системе мозга к концу восприятия чисел для запоми�
нания представлено увеличением числа локализованных  диполей и возрастанием частоты акти�
вированных генераторов с 25 Гц до 42 Гц. При этом локализация диполей сохраняется. Данные
одного испытуемого (C.З.).
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Длительность ERP — 6 с., включая
1 с. до стимула, 1 с. во время его пред�
ъявления и интервал задержки длит�
ельностью в 4 с. Шкала времени ра�
зделена на кванты, равные 100 мс.
В каждом кванте представлена сум�
ма всех локализованных эквивален�
тных диполей, отображающих актив�
ность частотно�селективных генера�
торов в двух частотных диапазонах:
бета� (А) и гамма� (Б) независимо от
их локализации в структурах мозга.
Гистограммы демонстрируют хоро�
шо выраженные флуктуации актив�
ности частотно�селективных гене�
раторов, измеряемой числом локали�
зованных диполей.

На интервале задержки каждой
волне увеличения числа диполей со�
ответствует свой паттерн очагов ак�
тивности в мозге. На рисунке 4 пока�
заны локусы активности всех гене�
раторов, которые были активированы
на волне увеличения числа диполей
от 3300 до 3700 мс после включения
стимула St1. На этом интервале ак�
тивированы генераторы во фрон�
тальной (27 Гц), зрительной (15 Гц)
и ассоциативной коре (35 Гц) сов�
местно с мозжечком. Видна устойчи�
вая привязка каждого генератора к
своей структуре, которая может со�
храняться на протяжении 200–300 мс.
Совместную активность генераторов,

Рисунок 3
Индивидуальные гистограммы временного распределения суммы эквивалентных диполей

гамма` и бета`генераторов в составе ERP, полученного на стимул St1

Примечание. Гистограммы временного распределения числа суммы эквивалентных диполей
для всех активированных частотно�селективных бета�генераторов в частотном диапазоне
14–30 Гц (А) и гамма�генераторов в диапазоне частот 30–75 Гц (Б) в составе ERP на стимул St1,
содержащий числа для запоминания. Длительность ERP 6 с., включая 1 с. во время его предъяв�
ления и интервал задержки в 5 с. Шкала времени разделена на кванты в 100 мс. Данные двух ис�
пытуемых: С.З и С.М.
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локализованных в различных струк�
турах мозга, можно рассматривать
как отображение системы их взаим�
одействия. Пространственно удален�
ные локальные сети формируют си�
стему. Их интеграция в систему до�
стигается за счет особого вида
синхронизации осцилляторной акти�
вности частотно�селективных ген�
ераторов, которая обеспечивается
низкочастотной модуляцией из дру�
гого источника. Флуктуации подоб�
ного типа были выявлены в гемоди�
намическом сигнале в работах с
фМРТ. При исследовании зритель�
ного пространственного внимания у
человека и обезьяны авторы выде�
лили систему целенаправленного
внимания и дефолт�систему (Cor�

betta et al., 2008). Системы находятся
в реципрокных отношениях: перио�
дически активность одной из них
сменяется активностью другой. Ав�
торы рассматривают этот процесс
как отображение поведенческой кон�
куренции между вниманием, сфоку�
сированном на задаче, и процессами,
обслуживающими события и мысли,
нерелевантные задаче. Они связы�
вают колебания гемодинамического
сигнала с колебательной актив�
ностью нейронных ансамблей, в том
числе с ультрамедленными колеба�
ниями суммарной мощности гам�
ма�ритма. 

Обращает внимание, что совмест�
ная активность фронтальных зон
мозга со зрительной и височной

Рисунок 4
Совместная активность частотно`селективных гамма` и бета`генераторов 
на интервале 3300–3700 мс после предъявления чисел для запоминания. 

Генераторы (выделены окружностями) локализованы в височной коре и мозжечке,
зрительной и фронтальной коре. Индивидуальные данные (C.З.)
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корой возникает на интервале за�
держки и отсутствует во время вос�
приятия чисел. Эти факты согла�
суются с гипотезой о том, что на ин�
тервале задержки взаимодействие
локальных сетей обеспечивает пере�
запись информации о числах из ас�
социативных зон мозга в префрон�
тальную кору, где она приобретает
активную форму для использования
в поведении (Goldman�Rakic, 1996).
Новым является то, что в процесс
взаимодействия префронтальной и
ассоциативной коры вовлекается
также модально�специфическая зри�
тельная кора.

При поиске электроэнцефало�
графического отображения акти�
вированных следов памяти обычно
указывают на осцилляции в диапа�
зоне тета�ритма (4–7 Гц), усиление
которых наблюдается при работе с
памятью. При этом многие исследо�
ватели подчеркивают либо отсутст�
вие корреляции гамма�осцилляций с
активацией следов памяти, либо не�
достаточность данных о причастнос�
ти гамма�осцилляций к процессам
рабочей памяти (Sarnthein et al.,
1998; Jensen et al., 2002; Sauseng et al.,
2007). Наши результаты об актива�
ции частотно�селективных генерато�
ров, работающих на интервале задер�
жки с частотой гамма� и бета�ритмов,
указывают на вовлеченность вы�
сокочастотных осцилляций в про�
цессы рабочей памяти, что согласует�
ся и с результатами, полученными
методом вейвлет�анализа (Tal�
lon�Baudry et al., 1999). Традиционно
увеличение гамма�ритма связывают
с ростом внимания. Мы предлагаем
другое объяснение. Усиление актив�
ности частотно�селективных гамма�
и бета�генераторов — проявление ак�

тивности локальных нейронных
сетей, выполняющих самые раз�
личные функции, в том числе
операции, связанные с памятью.
Известно, что при работе с числами
используется не только кратковре�
менная, но и долговременная память.
Поэтому можно предположить, что
совместная активация частотно�се�
лективных гамма� и бета�генерато�
ров отображает механизм перевода
следов долговременной памяти о
числах в режим кратковременной,
рабочей памяти и сохранение следов
активированной памяти на интерва�
ле задержки. Активированная эн�
грамма имеет свой электрический
эквивалент. Таким эквивалентом мо�
жет быть активированный частот�
но�селективный гамма� или бета�ге�
нератор. Процесс удержания следа
памяти в активной форме носит вол�
новой характер. На это указывает
периодическое возникновение сов�
местной активности гамма� и бета�ге�
нераторов. Взаимодействие локаль�
ных нейронных сетей височной,
префронтальной и зрительной коры
возникает на вспышке их совместной
активности. Можно предположить,
что оно достигается за счет времен�
ной синхронизации осцилляторной
активности частотно�селективных
генераторов, работающих на разных
частотах. При этом совместная актив�
ность гамма� и бета�генераторов мо�
дулируется низкочастотной волновой
активностью мозга (Данилова, 2005;
Данилова, Быкова, 2003). К сходным
выводам об интеграции осцилляций
разной частоты приходят и другие
исследователи (Sauseng et al., 2007;
Sauseng et al., 2008). Авторы рассмат�
ривают мгновенное фазовое вырав�
нивание осцилляций с разными
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частотами в качестве механизма ин�
теграции за счет временного совме�
щения максимумов их позитивных
фаз. Однако их заключение основано
на вычислении фазовой синхрони�
зации между тета� и гамма�осцилля�
циями, регистрируемыми для вы�
бранных пар электродов. В нашем
исследовании речь идет о синхрон�
ной осцилляторной активности час�
тотно�селективных генераторов, ло�
кализация которых определяется по
данным многоканальной ЭЭГ и ото�
бражает активность локальных
нейронных сетей, которая определя�
ется их пейсмекерными нейронами. 

Один из вопросов, который вол�
нует исследователей: как кодируется
в нервной системе ожидание и пред�
сказание, каков механизм выбора и
координации мозговой активности,
которая предсказывает появление
стимула? Чтобы получить ответ на
этот вопрос, ранее мы исследовали
локализацию активированных час�
тотно�селективных гамма�генерато�
ров на интервале в 100 мс, предшест�
вующем моменту предъявления зву�
кового стимула (Данилова, Быкова,
2003; Данилова, 2006). Известно, что
при регулярном предъявлении сти�
мула с фиксированным межстимуль�
ным интервалом легко формируется
условный рефлекс на время (Павлов,
1951). Условный рефлекс на время —
простая форма антиципации, когда
запоминается длительность межсти�
мульного интервала, что позволяет
концентрировать внимание перед
предъявлением стимула. Однако
антиципация превращается в более
сложный процесс, когда речь идет об
опережающей активности, которая
работает на предвидение. Сопостав�
ление локализаций диполей частот�

но�селективных гамма�генераторов
во временном окне на интервале
100 мс перед звуковым стимулом и
во время сенсорного ответа — 100 мс
после стимула показало их хорошее
совпадение. Ожидание стимула акти�
вирует те же частотно�селективные
гамма�генераторы и с той же локали�
зацией в мозге, что и сам стимул. Тот
факт, что диполи во время антиципа�
ции и сенсорного ответа обнаружи�
вают большое сходство по коорди�
натам, позволяет утверждать, что
реакция антиципации не только
управляет вниманием к стимулу по
типу условного рефлекса, но также
формирует образ самого стимула,
что облегчает и ускоряет процесс его
опознания. Таким образом, во время
активного внимания к стимулу проис�
ходит слияние двух потоков информ�
ации: «bottom�up» и «top�down»,
представленное одновременной ак�
тивацией частотно�селективных гам�
ма�генераторов во фронтальной и мо�
дально�специфической слуховой
коре, работающих на общей частоте
и имеющей одинаковую фазовую
привязку к стимулу. Такое объеди�
нение сенсорных процессов с про�
цессами памяти можно видеть не
только во время сенсорного ответа,
но и на стадии ожидания стимула.
Таким образом, электрическую ак�
тивность мозга, предшествующую
стимулу, которую обычно называют
фоновой и рассматривают как шум,
нельзя игнорировать. Она содержит
информацию об эндогенных когни�
тивных процессах, которые в общем
виде обозначают как контекст, ко�
торый существенно влияет на приня�
тие решения. 

Исследование рабочей памяти
подтвердило факт формирования
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антиципации при регулярном предъ�
явлении стимулов, которая ранее
была получена в опытах со звуковой
стимуляцией в условиях пассивного
и активного внимания. В составе
ERP на стимул St2 на интервале
100 мс до стимула выявлена реакция
антиципации, которая во многом
воспроизводила сенсорный ответ.
Как и в опытах со звуковыми стиму�
лами, во время этих реакций акти�
вированные генераторы работали на
общей частоте, которая по фазе была
синхронизирована со стимулом.
В опытах с рабочей памятью сходст�
во в локализации дипольных источ�
ников выражено хуже, что, по�види�
мому, связано с большей неопреде�
ленностью, которая возникала из�за
необходимости делать выбор относи�
тельно поведенческой реакции, что
отсутствовало в опытах со звуко�
выми стимулами. Кроме того, в опы�
тах с рабочей памятью диполи во
фронтальной коре чаще возникали
на интервале антиципации, чем во
время сенсорного ответа. По сущест�
ву, реакция антиципации совпадает с
концом интервала задержки и
сохраняет свойства, присущие про�
цессу удержания следов памяти.

Полученные результаты позво�
ляют сделать вывод о существовании
двух механизмов интеграции локаль�
ных нейронных сетей в системы.
Один механизм — это совместная ак�
тивность частотно�селективных гам�
ма� и бета�генераторов, работающих
на разных частотах, которые времен�
но синхронизируют свою волновую
активность. Используя активность
частотно�селективных генераторов
как показатель активности локаль�
ной нейронной сети, мы выявили
факты параллельной активности час�

тотно�селективных гамма� и бета�ге�
нераторов, работающих на разных
частотах. При удержании инфор�
мации в рабочей памяти на интерва�
ле задержки активность мозга флук�
туирует и частотно�селективные ге�
нераторы, настроенные на раз�
личные частоты, имеют тенденцию к
параллельному изменению своей ак�
тивности. Сходное явление было
обнаружено в наших опытах с при�
выканием к индифферентному сти�
мулу в результате его многократного
повторения (не опубликованные
данные). Снижение активности на�
блюдалось параллельно у всех акти�
вированных гамма�генераторов, так
же как и ее возрастание в результате
растормаживания, возникающего
спонтанно или под влиянием экстра�
раздражителя. Другой механизм ин�
теграции — это объединение локаль�
ных сетей в систему на основе гене�
рации осцилляций на общей частоте
при ее фазовой синхронизации со
стимулом. Такой механизм обна�
ружен во время сенсорного ответа и
реакции антиципации в опытах со
звуком в условиях как пассивного,
так и активного внимания. В послед�
нем случае на интервале антиципа�
ции и сенсорного ответа активиро�
ванные частотно�селективные гам�
ма�генераторы во фронтальной и
модально�специфической слуховой
коре работали на одной частоте (Да�
нилова, Быкова, 2003; Данилова и
др., 2003). Таким образом, управле�
ние частотными и фазовыми харак�
теристиками пейсмекерной эндоген�
ной активностью локальных нейрон�
ных сетей представляется эффектив�
ным механизмом, обеспечивающим
их активацию и интеграцию в более
сложные системы. 
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Заключение

Предложен новый эксперимен�
тальный подход к изучению струк�
туры и динамики когнитивных про�
цессов, базирующийся на пейсмекер�
ной гипотезе происхождения
высокочастотных ритмов ЭЭГ. На
этой основе разработан метод
микроструктурного анализа осцил�
ляторной активности мозга, вклю�
чающий узкополосную частотную
фильтрацию потенциалов, связан�
ных с событиями (ERP), вычисление
по данным многоканальной ЭЭГ
эквивалентных токовых диполей и
наложение их на структурные томо�
графические магнитно�резонансные
срезы индивидуального мозга.

Данным методом выделен новый
электроэнцефалографический пока�
затель активности локальных нейрон�
ных сетей в виде частотно�селектив�
ных гамма� и бета�генераторов, ото�
бражающих активность пейсмекер�
ных нейронов в локальных сетях.
Частотно�селективный генератор от�
личает избирательная настройка на
частоту. Его активность измеряется
суммой локализованных эквивалент�
ных диполей и характеризуется дис�

кретностью во времени и простран�
стве (Данилова, 2005; Данилова и
др., 2005; Данилова, 2006). Карты
пространственной локализации
эквивалентных дипольных источ�
ников активированных частотно�
селективных бета� и гамма�генерат�
оров выявляют различные типы
взаимодействия локальных нейрон�
ных сетей и позволяют исследовать
их изменения с высоким времен�
ным разрешением.

Разработка метода микрострук�
турного анализа осцилляторной ак�
тивности мозга как показателя ак�
тивности локальных нейронных се�
тей ставит вопрос о возможности его
использования в исследованиях,
проводимых в контексте концепции
Е.И. Бойко. Применение метода не
требует введения в эксперимент до�
полнительной и не органичной для
исследуемой психологической дея�
тельности произвольной реакции
человека, что составляет его преиму�
щество. В то же время расширение
сферы его применения, в том числе
для изучения вербально�семантичес�
ких сетей мозга может послужить раз�
витию и верификации предлагаемо�
го метода.
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