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ОСЦИЛЛЯТОРНАЯ АКТИВНОСТЬ МОЗГА
В РАБОЧЕЙ ПАМЯТИ

Методом микроструктурного анализа осцилляторной активности
мозга, «связанной с событиями», исследован вклад гамма= и бета=
ритмов в процессы рабочей памяти (РП), динамику сохранения сле=
дов памяти на интервале задержки и определение структур мозга,
вовлекаемых в процессы РП. Исследование проведено на 8 субъек=
тах, которые должны были удерживать в памяти в течение 5=секунд=
ного периода задержки четыре двузначных числа для последующего
сравнения с двузначными числами: целевыми и нецелевыми стиму=
лам — при выполнении двигательной реакции только на целевой сти=
мул. Показано, что сохранение следов памяти на интервале задерж=
ки носит прерывистый характер, он представлен периодическими
вспышками активности частотно=селективных гамма= и бета=гене=
раторов, локализованных в префронтальной, ассоциативной, зри=
тельной коре и мозжечке при ведущей роли префронтальной коры.
Выявлена совместная активация локальных областей мозга, обес=
печиваемая синхронизацией волновой активности частотно=
селективных генераторов, работающих как на разных частотах, так
и на общей частоте.

Ключевые слова: рабочая память, частотно=селективный генератор,
эквивалентный диполь.

Под рабочей памятью (РП) понимают временную активацию
следов памяти для ее оперативного использования в когнитив=
ной деятельности и поведении. В концепции А. Бэдделли (Bad=
deley, 2000) РП выделяется в самостоятельную систему обработ=
ки информации, в которой следы кратковременной памяти функ=
ционируют совместно со следами памяти долговременной и вза=
имодействуют с другими психическими процессами. В составе РП
могут преобладать реактивированные следы ранее приобретен=
ной памяти, временно извлеченные из долговременного хране=
ния, или следы недавно приобретенной памяти. Но во всех слу=
чаях факт взаимодействия следов «новой» и «старой» памяти при=
сутствует. В зависимости от вида информации, c которой работа=
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ет субъект, выделяют вербальную и невербальную память, про=
странственную и непространственную, вербальную и образную
память. РП может быть разделена на два компонента: собствен=
но память — удержание информации в активной форме в тече=
ние выполнения задания — и манипуляция со следами активи=
рованной памяти.

В настоящей работе исследуется связь осцилляторной актив=
ности мозга с тем компонентом РП, который обеспечивает сохран=
ность следов недавно полученной информации и их доступность
для оперативного использования. С этой целью проведен экспе=
римент с интервалом задержки, получивший широкое распрост=
ранение при изучении процессов в РП у человека и животных.
В таких опытах сенсорная информация, предъявленная для вре=
менного запоминания, активно сохраняется на интервале задерж=
ки для последующего ее сравнения с другими стимулами и вы=
полнения двигательной реакции на те из них, которые частично
или полностью совпадают с ранее предъявленными. Такой прием
позволяет отделить период восприятия и опознания от периода
сохранения информации во времени.

Большой вклад в изучение механизмов РП внесли современ=
ные технологии — позитронная эмиссионная томография (ПЭТ) и
функциональная магнитно=резонансная томография (фМРТ), —
неинвазивно отображающие фокусы активности мозга человека.
Они позволяют связывать психические процессы со структурами
мозга. Гемодинамический метод фМРТ подтвердил, что большое
разнообразие когнитивных заданий может быть представлено в виде
системы фокусов активации, распределенных по зонам мозга, каж=
дая из которых специфически связана с ментальными функциями
(Posner, 2004; Posner, Raichle, 1998). Положение о распределенном
характере процессов памяти, т.е. о том, что память возникает при
взаимодействии многих структур мозга, в значительной мере так=
же обязано результатам, полученным именно этими методами.
Однако существенным недостатком томографических методов ис=
следования является их сравнительно низкое временно�е разреше=
ние, что не позволяет исследовать динамику процессов внутри ак=
тивированного локуса и взаимодействие между активированными
зонами мозга.

Вместе с тем методами фМРТ и ПЭТ показано участие пре=
фронтальной коры в процессах РП, усиление ее активности во
время сохранения информации на интервале задержки. Эти фак=
ты хорошо согласуются с результатами исследования нейронной
активности обезьяны, в префронтальной коре которой выявлено
существование «нейронов памяти», активирующихся на интерва=
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ле задержки при запоминании как пространственного располо=
жения целевых объектов, так и самих объектов (Голдман=Ракич,
1992; Goldman=Rakic, 1996). Авторы рассматривают префронталь=
ную кору как зону актуализации следов памяти. Информация,
хранящаяся в теменной и височной коре, при оперативном ис=
пользовании поступает по дорзальному и вентральному каналам
в префронтальную кору. Однако остается неясным, как в режиме
РП выстраиваются отношения префронтальной коры с другими
отделами мозга. Что представляет собой процесс реактивации
следов памяти, требует ли он параллельной работы префронталь=
ной коры с другими областями коры или ограничивается одной
операцией считывания и перезаписи следов памяти? Достаточ=
но ли для обеспечения РП взаимодействия префронтальной коры
только с ассоциативными зонами коры, такими, как височная
кора — «система Что», содержащая гностические нейроны, хра=
нящие память о различных объектах, и теменная кора — «сис=
тема Где», содержащая информацию о координатах этих объектов
во внешнем пространстве? Вносят ли свой вклад в актуализацию
следов памяти сенсорные области коры, в том числе зрительная
кора? Решение этих проблем в значительной мере зависит от
концептуальных представлений исследователей о том мозговом
механизме, который обеспечивает взаимодействие простран=
ственно удаленных друг от друга участков мозга и их интеграцию
в системы.

В последнее десятилетие в когнитивной психофизиологии ин=
тенсивно развивается направление, ориентированное на изучение
функций осцилляторной (волновой) электрической и магнитной
активности мозга, которую рассматривают в качестве базисного
механизма взаимодействия нейронных сетей, обеспечивающих
реализацию сенсорных, когнитивных и исполнительных про=
цессов (Данилова, 2006а, б; Данилова, Быкова, 2003а, б; Данило=
ва и др., 2002; Basar, 1999; Basar et al., 2000; Buzsaki, 2006; Kazantsev
et al., 2004). Существенное достоинство метода регистрации ос=
цилляторной активности — высокое временно�е разрешение, по=
зволяющее исследовать динамику процессов в мозге с шагом до
миллисекунд. Однако метод ЭЭГ не лишен недостатков, к кото=
рым следует отнести необходимость располагать регистрирующие
электроды на поверхности скальпа, что затрудняет разделение
процессов, протекающих в коре и подкорке.

Нами разработан метод микроструктурного анализа осцилля=
торной активности мозга, претендующий на аналогию с томогра=
фическими методами, т.е. позволяющий получать карты актив=
ности мозга в трехмерном отображении при высоком временно�м
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разрешении (Данилова, 2005а). В данном методе использован ди=
польный анализ — нахождение эквивалентных дипольных источ=
ников генерации электрических потенциалов как в коре, так и в
подкорковых структурах мозга для любого фрагмента многока=
нальной записи ЭЭГ. Метод базируется на гипотезе о пейсме=
керной природе осцилляторной активности мозга (Данилова,
2006а).

Нейронные исследования последних лет показывают, что по=
мимо сетевого генератора ритмов электрической активности моз=
га, который представлен группой нейронов, временно формиру=
ющих ансамбль взаимосвязанных клеток с возбуждающими и тор=
мозными обратными связями, существует генератор иного типа.
Это особый тип нейронов, получивших название пейсмекеров,
или водителей ритма, способных к генерации эндогенной ритми=
ческой активности и при отсутствии каких=либо связей с други=
ми клетками (Греченко, 1999; Kazantsev et al., 2004; Pedroarena,
Llinas, 1997). Характеристики осцилляций в составе усредненных
вызванных потенциалов, так называемые «вызванные осцилля=
ции» (Galambos, 1992) хорошо соответствуют свойствам пейсме=
керных нейронов (Данилова, 2006а). Поэтому метод микрострук=
турного анализа ритмической электрической активности мозга
ориентирован прежде всего на изучение осцилляторной структу=
ры вызванных потенциалов (или потенциалов, связанных с со=
бытиями).

Данным методом выделен новый показатель ЭЭГ в виде
частотно=селективных генераторов с узкой настройкой на свои ча=
стоты, локализация которых в структурах мозга представлена
эквивалентными диполями. Доказан дискретный характер актив=
ности генераторов во времени и пространстве (Данилова, 2005б;
Данилова и др., 2005; Danilova, 2006). Метод дает возможность по=
лучать карты пространственной локализации эквивалентных ди=
польных источников активированных частотно=селективных ге=
нераторов и исследовать их быстрые преобразования во времени.
Точность координат при картировании активированных участков
мозга повышается при проекции локализованных частотно=селек=
тивных генераторов на анатомические томограммы индивидуаль=
ного мозга, получаемые методом структурной МРТ (Данилова
и др., 2005).

В осцилляторной активности мозга наибольший интерес вы=
зывает высокочастотная активность, именуемая гамма=ритмом,
которая присутствует в ЭЭГ и вызванных потенциалах. Частотный
диапазон гамма=осцилляций простирается от 30 до 200 Гц, а по не=
которым данным, и до 600 Гц (Sannita, 2000).
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Рост мощности и синхронизации гамма=ритма наблюдается
при реализации различных психических функций. Его мощность
растет в момент восприятия и опознания стимула, при возник=
новении иллюзий, формировании гештальта (Данилова, 2000;
Данилова, Астафьев, 2000; Данилова, Ханкевич, 2001; Данилова
и др., 2002; Лукьянчикова, 2007; Eckhorn et al., 1990; Singer, Gray,
1995; Tallon=Baudry et al., 1995). Усиление гамма=ритма происхо=
дит при работе не только с сенсорной, но и c семантической ин=
формацией (Lutzenberger, Pulvermuller, Birbaumer, 1994; Pulvermul=
ler et al., 1995). Усиление гамма=осцилляций коррелирует и с вы=
полнением двигательных реакций. Вспышки гамма=ритма регис=
трируются в моторной и премоторной коре, дополнительном мо=
торном поле и в париетальной коре человека до начала движения,
продолжаются во время его исполнения и дополнительно возни=
кают на прекращение движения. Устойчивое увеличение мощно=
сти осцилляций в частотной полосе гамма=ритма также обна=
ружено под отдельными электродами, регистрирующими ЭЭГ,
при сохранении информации в РП (Tallon=Baudry, Kreiter, Bert=
rand, 1999).

Включенность гамма=ритма в самые разные сенсорные, ког=
нитивные и исполнительные процессы, наличие его в мозге не
только человека, но и  животных, включая беспозвоночных, по=
зволило Е. Башару (Basar, 1999; Basar et al., 2000) рассматривать
гамма=ритм как систему универсальных строительных блоков для
обеспечения интегративной деятельности мозга и психических
функций.

Цель работы — исследование методом микроструктурного ана=
лиза «вызванной» осцилляторной активности вклада гамма= и бета=
ритмов в процессы РП, прослеживание динамики сохранения сле=
дов памяти на интервале задержки, определение структур мозга,
вовлекаемых в процессы РП с особым вниманием к взаимодей=
ствию префронтальной и зрительной коры.

Мы предположили, что при удержании в памяти зрительно
предъявленной информации параллельно с префронтальной корой
будут задействованы не только ассоциативные зоны коры, но и зри=
тельная кора. Эта гипотеза опирается на результаты исследования
нейронной активности коры обезьян, где было показано, что пол=
ноценное восприятие лиц обеспечивается параллельной активаци=
ей «гностических единиц» и нейронных детекторов (Rolls, 2000).
Можно предположить, что в тех случаях, когда информация в па=
мяти удерживается в форме зрительных образов, префронтальная
кора в режиме РП будет взаимодействовать не только с ассоциа=
тивной, но и со зрительной корой.
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Методика

Исследование выполнено на 8 испытуемых в возрасте 20—
23 лет. Структура опыта включала период задержки, часто исполь=
зуемый для изучения РП. Испытуемому на экране монитора
предъявлялись стимулы трех типов. Стимул 1 (С1) содержал че=
тыре пары двузначных чисел для запоминания. Время его экспо=
зиции 1 с, за экспозицией чисел следовал интервал задержки, в
течение которого числа нужно было сохранять в памяти для
последующего сравнения со стимулами 2 или 3 (С2, С3), состоя=
щими из одного двузначного числа. Только на С2 следовало реа=
гировать движением (нажатием на кнопку), так как он всегда вос=
производил одно из двузначных чисел, содержащихся в С1. Чис=
ла С3 не совпадали с числами С1, и моторная реакция на них не
требовалась. С2 и С3 чередовались в случайном порядке. Числа
для запоминания никогда не повторялись. В каждом опыте
предъявлялось 300 С1 и по 150 С2 и С3.

ЭЭГ регистрировалась с помощью компьютерной системы
«Brainsys» фирмы НМФ «Статокин» (Россия). Использовалась 15=
канальная запись ЭЭГ по международной системе 10—20% с отве=
дениями в О2, O1, P4, P3, C4, C3, CZ, T6, T5, T4, T3, F4, F3, F8, F7.
Референтом служил объединенный ушной электрод. Частота оциф=
ровки ЭЭГ 400 Гц. Полоса пропускания 0.3—80 Гц. Применялся
режекторный фильтр на частоте 50 Гц.

Для каждого типа стимулов вычислялся усредненный вызван=
ный потенциал (ВП), который обрабатывался методом микрострук=
турного анализа, включающий узкополосную частотную фильтра=
цию ВП с шагом в 1 Гц в полосе бета= и гамма=ритмов. По програм=
ме Brainloc (модель одного подвижного диполя) для выделенных
осцилляций рассчитывались координаты эквивалентных диполей.
При частоте оцифровки ЭЭГ в 400 Гц определение наличия ди=
польного источника производилось каждые 2.5 мс. Рассчитанные
по 15=канальной ЭЭГ координаты источников осцилляций прое=
цировались на аксиальные срезы анатомического атласа мозга.
По наличию эквивалентных диполей определяли активированные
частотно=селективные генераторы и их локализацию в структурах
мозга.

Уровень активности частотно=селективных генераторов оце=
нивался числом его дипольных источников для выбранного кванта
времени при коэффициенте дипольности (КД), равном 0.95. Для
исследования динамики активности частотно=селективных гене=
раторов строились частотно=временные гистограммы с делением
временно�й шкалы на кванты в 100 мс на интервале восприятия и
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запоминания чисел и на интервале задержки длительностью в 4 с.
В данной статье будут представлены результаты анализа осцил=
ляторной активности в составе усредненных ВП на С1 на часто=
тах гамма= и бета=ритмов. В центре внимания будут высокочас=
тотные осцилляции в двух частотных диапазонах гамма=ритма
(30—45 и 55—75 Гц) и в диапазоне бета=ритма (14—29 Гц).

Анализ и обсуждение результатов

Анализ локализации дипольных источников частотно=селек=
тивных гамма= и бета=генераторов выявил активацию префронталь=
ной коры как во время предъявления чисел для запоминания, так
и на интервале задержки. Помимо префронтальной коры в актив=
ность вовлечены ассоциативная кора (височная, теменная), сен=
сорная зрительная кора и мозжечок. Четыре выделенные структу=
ры доминируют по активности как на стадии предъявления чисел,
так и на интервале задержки. Только небольшое число диполей
локализовано в области таламуса и гиппокампа.

По числу локализованных эквивалентных диполей гамма= и
бета=генераторов средний уровень суммарной активности указан=
ных структур мозга при восприятии в два раза выше, чем на ин=
тервале задержки. На интервале предъявления чисел для запо=
минания превалирует активность префронтальной коры. От об=
щего числа локализованных диполей в четырех структурах мозга
32.9% представлено в префронтальной коре. Активность ассоци=
ативной, затылочной коры и мозжечка, измеренная числом ло=
кализованных диполей и выраженная в процентах к их общей
сумме, составляет соответственно 28.3, 20.5 и 18.2. На интервале
задержки максимум активности перемещается от префронталь=
ной к ассоциативной коре (34.1%) и мозжечку (29.2%). Префрон=
тальная и зрительная кора также вовлечены в активность, но уро=
вень ее ниже, он представлен меньшим числом локализованных
дипольных источников (18.7 и 17.9% соответственно). Переме=
щение фокуса активности от префронтальной коры к ассоциа=
тивной на интервале задержки подкрепляет гипотезу об опера=
ции перезаписи информации из ассоциативных областей мозга,
что делает ее важным звеном процесса удержания информации в
памяти. Рост активности мозжечка по отношению к другим струк=
турам мозга, появляющийся на интервале задержки, по=видимо=
му, можно связать с формированием моторной готовности и уме=
нием предсказывать момент предъявления стимула, требующего
поведенческой реакции, что обычно возникает в условиях мно=
гократного выполнения одного и того же задания с фиксирован=
ными временны�ми интервалами (Данилова, Быкова, 2003а, б).



44

Это позволяет предположить, что на интервале задержки акти=
вируются следы не только сенсорной, но и моторной памяти.

Совершенно новым результатом является прерывистый харак=
тер активации структур мозга на интервале задержки. Вспышки
активности частотно=селективных генераторов, работающих на
частотах гамма= и бета=ритмов, появляются периодически. На
рис. 1 показаны гистограммы частотно=временно�го распределе=
ния эквивалентных диполей для гамма= и бета=генераторов, по=
лученных для усредненного ВП на С1 — зрительное предъявление
четырех пар двузначных чисел для запоминания. Гистограммы
дают представление о динамике активности частотно=селектив=
ных генераторов в составе усредненной ЭЭГ длительностью 6 с,
включая 1 с до стимула, во время его предъявления, равного 1 с, и
на интервале задержки длительностью в 4 с. Шкала времени раз=
делена на кванты. В каждом кванте, равном 100 мс, представлена
сумма всех локализованных эквивалентных диполей, отобража=
ющих активность частотно=селективных генераторов в двух час=
тотных диапазонах (гамма или бета) независимо от индивидуаль=
ной частоты их осцилляций и локализации в структурах мозга. Как

Рис. 1. Периодическое появление вспышек активности частотно=селективных
генераторов во время интервала задержки (испытуемые Д.И. и С.З.): А — для
групп генераторов с частотой бета=ритма (14—30 Гц); Б — гамма=ритма (30—45
и 55—75 Гц). По ординате — сумма дипольных источников всех активирован=
ных генераторов для каждого кванта времени в 100 мс. По абсциссе — время в
квантах по 100 мс, 1 с до и 5 с от момента включения стимула в виде четырех

двузначных чисел для запоминания. Время экспозиции чисел 1 с
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показывает анализ локализации эквивалентных диполей, каждая
вспышка активности отображает совместную активность не од=
ной, а нескольких структур мозга.

Выявлена совместная активность префронтальной и зритель=
ной коры, появляющаяся во время предъявления чисел для за=
поминания и повторяющаяся на интервале задержки. На рис. 2
показана их совместная активация во время восприятия четы=
рех пар двузначных чисел на интервале 600—900 мс от начала их
предъявления. В префронтальной коре генератор, активирован=
ный на частоте 42 Гц, привязан к ее медиальной области, в это
же время эквивалентные дипольные источники генератора, ра=
ботающего на частоте 24 Гц, локализованы в зрительной коре.
Локализация параллельно активированных частотно=селектив=
ных гамма= и бета=генераторов в течение 300 мс устойчиво со=
храняется.

Связь активации зрительной и префронтальной коры перио=
дически воспроизводится и на интервале задержки, что подтверж=
дается сходством локализации диполей генераторов на интервале

Рис. 2. Совместная активация частотно=селективных генераторов во время вос=
приятия чисел (испытуемый С.З.): А — в префронтальной коре на частоте гам=
ма=ритма (41—42 Гц) и Б — в зрительной коре на частоте бета=ритма (23—24 Гц).
Здесь и на следующих рисунках: числа в мс обозначают интервалы времени,
для которых получена локализация диполей на аксиальных срезах анатомиче=

ского атласа мозга; цифры на срезах — их нумерация по глубине
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задержки и во время восприятия чисел (рис. 3). На интервале 2600—
2900 мс видна хорошо выраженная вспышка активности бета=ге=
нераторов (на частоте 22—23 Гц) в зрительной коре (рис. 3, Б). Ей
предшествует активность частотно=селективных гамма=генерато=
ров в префронтальной коре, осциллирующих с частотой 34—35 Гц
на интервале 2300—2600 мс (рис. 3, А). Следующая вспышка со=
вместной активности в зрительной и фронтальной коре возникает
примерно через 1 с после предыдущей на интервале 3400—3700 мс
(рис. 4). Она имеет сходную локализацию с предыдущей вспыш=
кой. Однако при этом активность в зрительной коре опережает ак=
тивность в префронтальной коре, затем обе структуры активиру=
ются совместно, а завершается вспышка только сохранением ак=
тивности в префронтальной коре.

На рис. 5 представлена последняя вспышка активности частот=
но=селективных генераторов на интервале задержки, непосред=
ственно перед подачей С2 или С3, с которыми информация, со=
держащаяся в памяти, должна быть сопоставлена. Видно, что ак=
тивация представлена исключительно активностью одного час=
тотно=селективного гамма=генератора с частотой осцилляций 42—
43 Гц. Ее локализация устойчиво привязана к медиальной фрон=

Рис. 3. Динамика взаимоотношений префронтальной коры со зрительной
в течение двух вспышек активности на второй секунде интервала задержки
(испытуемый С.З.): активация префронтальной коры опережает активность

зрительной коры

2400

2800

А

Б
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Рис. 4.  Динамика взаимоотношений префронтальной коры со зрительной
в течение двух вспышек активности на третьей секунде интервала задержки
(испытуемый С.З.): активация зрительной коры предшествует периоду

совместной активности зрительной и префронтальной коры

Рис. 5. Вспышка активности генераторов во фронтальных зонах мозга в конце
периода задержки (на четвертой секунде), непосредственно перед подачей сти=
мулов 2 или 3, с которыми информация, содержащаяся в памяти, должна быть
сопоставлена. Активация представлена исключительно активностью одного
частотно=селективного гамма=генератора с частотой осцилляций в 42—43 Гц.

Испытуемый С.З.

тальной коре на протяжении 500 мс на интервале 4300—4800 мс от
момента включения С1. При этом активность в зрительной коре
не наблюдается.

При поиске электроэнцефалографического отображения акти=
вированных следов памяти обычно указывают на осцилляции диа=
пазона тета=ритма (4—7 Гц), усиление которых наблюдается при
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работе с памятью. При этом многие исследователи указывают либо
на отсутствие корреляции  гамма=осцилляций с активацией следов
памяти, либо на недостаточность данных о причастности гамма=
осцилляций к процессам рабочей памяти (Jensen, Tesche, 2002;
Sauseng et al., 2007). Наши результаты об активации частотно=се=
лективных генераторов, работающих на частоте гамма= и бета=рит=
мов, на интервале задержки указывают на вовлеченность гамма= и
бета=осцилляций в процессы РП, что подтверждает результаты,
полученные методом вейвлет (wavelet), анализа (Tallon=Baudry, Krei=
ter, Bertrand, 1999). Традиционно увеличение гамма=ритма связы=
вают с ростом внимания. Мы предлагаем другое объяснение. Уси=
ление активности частотно=селективных гамма= и бета=генерато=
ров — проявление локальной формы активации, которая может
возникать в нейронных сетях, выполняющих самые разные функ=
ции. В наших опытах активация частотно=селективных гамма= и
бета=генераторов на протяжении периода задержки имеет прямое
отношение к процессам РП, а именно к ее компоненту, обеспечи=
вающему удержание информации в активной форме. Таким обра=
зом, периодическое возникновение активности гамма= и бета=гене=
раторов в нескольких структурах мозга, включая префронтальную
и зрительную кору, отображает процесс активизации в памяти реп=
резентаций чисел.

Современные нейрофизиологические данные подчеркивают
роль неспецифической, модулирующей системы мозга, играю=
щей решающую роль в воспроизведении и фиксации следа па=
мяти, и вводят понятие «состояние следа памяти» (Греченко,
1999). Энграмма может находиться как в активном, готовом к ис=
пользованию, так и в неактивном состоянии, недоступном для
реализации. Активированная энграмма имеет свой электричес=
кий эквивалент. Согласно нашим данным, таким эквивалентом
может быть активированный частотно=селективный гамма= или
бета=генератор, локализованный в нейронной сети, сохраняю=
щей след памяти.

Очевидно, что работа с числами требует не только кратковре=
менной, но и долговременной памяти. В процессе РП перевод эн=
грамм долговременной памяти в активное состояние осуществ=
ляется через механизм активации частотно=селективных генера=
торов, что делает  следы долговременной памяти доступными для
использования в поведении и когнитивной деятельности. На ин=
тервале задержки частотно=селективные гамма= и бета=генерато=
ры, управляемые сигналами из префронтальной коры, продлева=
ют активность нейронных сетей ассоциативных зон коры, сохра=
няющих следы долговременной памяти, недавно активированные
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сенсорной информацией. Это  способствует перезаписи инфор=
мации из ассоциативной коры в префронтальную.

Полученные результаты также показывают, что в процесс со=
хранения чисел в РП вовлекается и зрительная кора. Это согласу=
ется с субъективным отчетом испытуемых о том, что при запоми=
нании чисел они используют и зрительную память. Способность
управляющих сигналов фронтальной коры активировать нейро=
ны модально=специфической зрительной коры недавно получи=
ла подтверждение в опытах на животных. Локальная микрости=
муляция фронтального поля движения глаз обезьяны вызывает
саккаду, которая совпадает с активацией определенной точки зри=
тельного поля V4. При снижении интенсивности микростимуля=
ции саккада не возникает, но возбудимость нейронов поля V4,
связанных со стимулируемой точкой фронтального поля движе=
ния глаз, растет. Это облегчение возникает в пределах 40 мс после
микростимуляции и улучшает различение нейронами стимулов,
воздействующих на разные рецептивные поля (Armstrong, Moore,
2007).

Согласно нашим данным, взаимодействие префронтальной и
зрительной коры носит двусторонний характер. Совместная ак=
тивация префронтальной и зрительной коры может начинаться с
активации как первой, так и второй структуры и обеспечивается
генераторами, работающими на разных частотах. Ранее мы уже
описали данный тип интеграции структур мозга в функциональ=
ные системы в опытах с выполнением сенсомоторной реакции на
звуковые стимулы за счет механизма временной синхронизации
активности групп разночастотных гамма=генераторов, создающих
общий ритм чередования периодов активации и инактивации (Да=
нилова, 2005б; Данилова, Быкова, 2003б). К выводам о существо=
вании сходного механизма  интеграции локальных нейронных се=
тей в систему за счет синхронизации осцилляций разной частоты
приходят и другие исследователи (Sauseng et al., 2007, 2008). Авто=
ры вводят понятие мгновенного фазового выравнивания осцилля=
ций с разными частотами, рассматривая его в качестве механиз=
ма интеграции. Однако их заключение основано на вычислении
фазовой синхронизации между тета= и гамма=осцилляциями,
зарегистрированными для выбранных пар электродов. В нашем
исследовании речь идет о синхронной активности частотно=
селективных генераторов, выявляемых по многоканальной запи=
си ЭЭГ.

Интеграция нейронных ансамблей в функциональные систе=
мы достигается не только за счет временной синхронизации актив=
ности разночастотных генераторов, но и за счет дистантной фазо=
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во=частотной синхронизации генераторов, работающих на общей
частоте (Данилова, 2007а, б).

Двусторонние связи между префронтальной корой и модаль=
но=специфической слуховой корой были обнаружены в опытах с
регулярным предъявлением звукового стимула, когда субъект дол=
жен был отвечать двигательной реакцией на его выключение (Да=
нилова, Быкова, 2003а; Данилова, Рогожин, 2007). В этих услови=
ях формировалось ожидание, антиципация стимула, которая про=
являлась в совместной активации префронтальной и слуховой
коры перед включением целевого стимула. При этом фокусы ак=
тивности, определяемые по локализации дипольных источников
частотно=селективных гамма=генераторов, периодически переме=
щались из префронтальной коры в слуховую и обратно. Антици=
пация и РП имеют много общего. В обоих случаях формируются
следы памяти, которые сохраняются в активном состоянии для
оперативного применения. Эти результаты служат дополнитель=
ным доказательством участия модально=специфических отделов
коры в процессах РП.

Заключение. Итак, на интервале задержки выявлена актив=
ность частотно=селективных гамма= и бета=генераторов, кото=
рые вовлечены в процесс удержания в кратковременной памяти
двузначных чисел. Сохранение следов памяти носит прерывис=
тый характер, и на интервале задержки он представлен перио=
дическими вспышками активности частотно=селективных гене=
раторов в префронтальной коре, ассоциативных зонах мозга,
зрительной коре и мозжечке. При этом префронтальная кора вза=
имодействует не только с ассоциативными зонами коры, но и с
модально=специфической зрительной корой. Характер этого вза=
имодействия обеспечивается двусторонними связями при веду=
щей роли префронтальной коры, оказывающей модулирующие
влияния на зрительную кору. Эта ведущая роль проявляется в
том, что активированные частотно=селективные генераторы пре=
фронтальной коры работают с частотой гамма=ритма, а генера=
торы зрительной коры — с более низкой частотой бета=ритма.
Совместная активация двух структур мозга обеспечивается час=
тотно=селективными генераторами, работающими как на разных
частотах, так и на общей частоте. Следует отметить, что уже на
интервале задержки при сохранении в кратковременной памяти
информации о числах выявлен высокий уровень активности
мозжечка. Можно предположить, что в режиме РП формирует=
ся не только сенсорная готовность в виде актуализации следов
стимулов, но и моторная готовность к ожидаемым двигательным
реакциям.
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Представленная выше интегративная функция частотно=се=
лективных генераторов может выполняться пейсмекерными ней=
ронами — генераторами эндогенной активности, встроенными в
локальные нейронные сети и обеспечивающими их взаимодействие
как за счет частотно=фазовой синхронизации, так и за счет времен=
но�го совмещения максимумов позитивных фаз осцилляций разной
частоты.

Высокая корреляция синхронизации гамма=осцилляций в ло=
кальном участке мозга обезьяны с гемодинамическим сигналом
фМРТ (Logothetis et al., 2001) подтверждает перспективность ис=
пользования осцилляций мозга как средства отображения актив=
ности локальных нейронных сетей, вовлеченных в когнитивные
операции, в том числе и в процессы РП. Исследование поведения
частотно=селективных генераторов и их локализации в мозге —
эффективный инструмент для изучения микроструктуры когни=
тивной деятельности человека.
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