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Резюме
Рабочая память как способность мозга удерживать информацию, недоступную непосред
ственно органам чувств, лежит в основе многих высших когнитивных функций. 
Нейробиологической основой рабочей памяти считается самоподдерживающаяся спайко- 
вая активность нейронов ассоциативных отделов коры. Помимо частоты спайков, в задачах 
на рабочую память модулируется коллективная осцилляторная активность нейронных 
ансамблей в различных частотных диапазонах. В данной статье проведен обзор экспери
ментальных данных, касающихся роли бета- и гамма-ритмов в реализации функций рабо
чей памяти. Особое внимание уделено освещению роли этих ритмов в различных фазах 
экспериментальной задачи, в частности — в момент предъявления подлежащего запомина
нию стимула и в момент удержания стимула в рабочей памяти. Продемонстрировано соот
ветствие между разными исследованиями в части взаимосвязи усиления префронтального 
гамма-ритма с кодированием стимулов и взаимосвязи усиления бета-ритма с удержанием 
следа памяти. Полученные результаты также рассмотрены в более общем контексте роли 
бета- и гамма-ритмов в организации нейрональной активности: считается, что гамма-ритм 
связан с восходящим распространением информации и со сменой состояния нейрональ
ных популяций, а бета-ритм — с нисходящими воздействиями и с поддержанием статуса- 
кво. Наконец, рассмотрены основные проблемы, касающиеся доказательства каузальной 
роли префронтальных бета- и гама-ритмов в процессах кодирования и удержания стиму
лов, а также проблемы, связанные с недостаточным пониманием механизмов влияния бета- 
ритма на активность сетей рабочей памяти. Обсуждается потенциальная роль эксперимен
тов с инвазивной и неинвазивной стимуляцией коры, а также роль численного моделиро
вания нейрональной активности в разрешении указанных выше проблем.
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Рабочая память и ее 
электрофизиологические 

корреляты

Рабочая память представляет 
собой способность мозга к удержа
нию в течение небольшого периода 
времени некоторой информации, не 
воспринимаемой непосредственно 
сенсорными системами, в такой 
форме, что эта информация может 
быть использована при совершении 
когнитивных операций или при реа
лизации поведения (Baddeley, 2003).

Наиболее четко установленным 
электрофизиологическим корреля
том процесса удержания информа
ции в рабочей памяти является 
устойчивое изменение частоты гене
рации спайков нейронами коры в 
течение периода удержания (Gold- 
man-Rakic, 1995). Помимо измене
ния частоты спайков, при выполне
нии задач на рабочую память модули
руется коллективная осцилляторная 
активность популяций нейронов 
(Dipoppa et al., 2016). В отличие от 
модуляции частоты спайков, связь 
которой с рабочей памятью доста
точно хорошо осмыслена теоретиче
ски, взаимосвязь нейрональных 
осцилляций с функциями рабочей 
памяти установлена не до конца. 
Данный обзор направлен на освеще
ние роли бета- и гамма-ритмов в реа
лизации функций рабочей памяти. 
Будут рассмотрены современные 
экспериментальные данные, касаю
щиеся данного вопроса, а также упо
мянуты общетеоретические взгляды 
на роль указанных ритмов в органи
зации нервной деятельности.

Бета- и гамма-ритм в разных 
фазах выполнения задач на 

рабочую память

В последние десятилетия был 
проведен ряд исследований рабочей 
памяти, в ходе которых были обнару
жены следующие явления: (1) усиле
ние гамма-ритма (Pesaran et al., 2002; 
Haegens et al., 2010); (2) усиление 
бета-ритма (Spitzer et al., 2010), 
(3) повышение когерентности между 
различными областями коры в бета- 
диапазоне (Tallon-Baudry et al., 2001; 
Salazar et al., 2012), а также когерент
ность между спайками и бета-актив
ностью (Salazar et al., 2012; Siegel et 
al., 2009). Однако полученные дан
ные не позволяют сделать однознач
ный вывод о конкретной функцио
нальной роли каждого из этих рит
мов. Существенным продвижением, 
сделанным в последние годы, стало 
изучение динамики ритмов в зависи
мости от конкретной фазы экспери
ментальной задачи.

В работе К. Виммера с соавт. 
(Wimmer et al., 2016) регистрирова
лись спайковая активность и локаль
ный потенциал (LFP) в дорзолате- 
ральной префронтальной коре 
(dlPFC) обезьян, выполняющих зада
чу на отложенное установление соот
ветствия (delayed match-to-sample 
task, DMS), в которой требовалось 
сопоставлять скорости или направле
ния движения двух зрительных 
паттернов, разнесенных во времени. В 
качестве контрольной ситуации 
использовалась пассивная фиксация 
взгляда с предъявлением аналогич
ных стимулов. Было установлено, что
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гамма-ритм усиливается в DMS- 
задаче в течение всего периода ее 
выполнения, причем это усиление 
является наиболее выраженным в 
моменты предъявления стимулов; 
усиление гамма-ритма было достовер
но менее выраженным при пассивной 
фиксации в моменты предъявления 
стимулов и в середине периода удер
жания. Мощность бета-ритма в DMS- 
задаче уменьшалась во время предъ
явления стимулов и восстанавлива
лась в середине периода удержания; 
при пассивной фиксации полного вос
становления мощности не происходи
ло. Кроме того, в DMS-задаче, но не 
при пассивной фиксации наблюдалось 
подготовительное снижение мощно
сти бета-ритма еще до предъявления 
запоминаемого стимула. Также была 
установлена когерентность между 
спайками и LFP в бета-диапазоне.

В работе С. Корнблита с соавт. 
(Kornblith et al., 2016) регистрирова
лась LFP-активность в префронталь
ной и в теменной коре обезьян при 
выполнении ими задачи на отложен
ное установление цветового соответ
ствия. В качестве подлежащих запо
минанию стимулов выступали одно
временно предъявляемые массивы 
из 2 -5  цветных квадратов (1 -3  в 
каждом зрительном полуполе); 
тестовые стимулы были аналогичны 
запоминаемым, за исключением 
того, что один из квадратов менял 
цвет и обезьяна должна была совер
шить саккаду в направлении этого 
квадрата. В работе анализировались 
три временных окна: (1) начало 
предъявления стимула, (2) конец 
предъявления стимула/начало удер
жания, (3) поздний период удержа
ния. Предполагалось, что обработка 
и удержание стимула реализовыва

лись преимущественно в полушарии, 
контралатеральном зрительному 
полуполю, в котором предъявлялся 
стимул. В связи с этим изучалась 
зависимость мощности колебаний в 
двух частотных диапазонах [альфа + 
бета (8 -50  Гц) и гамма (50-100 Гц)] 
в зависимости от контра- и ипсилате- 
ральной загрузки рабочей памяти. 
Было установлено, что мощность 
низкочастотной активности в dlPFC 
снижается как с контра-, так и с 
ипсилатеральной загрузкой памяти в 
периоды (1) и (2). В период (3) мощ
ность бета-ритма повышалась с конт
ралатеральной загрузкой памяти и 
снижалась с ипсилатеральной загруз
кой. Мощность высокочастотных 
колебаний в dlPFC снижалась с конт
ралатеральной загрузкой в период (1) 
и повышалась в периоды (2) и (3); 
также мощность снижалась с ипсила- 
теральной загрузкой во всех 
временных интервалах. Дополнитель
ный анализ показал, что найденное 
ослабление низкочастотной ак
тивности с контралатеральной загруз
кой в периоды (1) и (2) происходило 
как в областях, селективных к про
странственному расположению сти
мула, так и в областях, неселективных 
к нему. Напротив, усиление низкоча
стотной активности с контралатераль
ной загрузкой в период (3) происхо
дило только в селективных областях. 
Кроме того, в селективных областях 
высокочастотные колебания усилива
лись с контралатеральной загрузкой 
во всех временных интервалах; в несе
лективных областях они ослаблялись 
в периоды (1) и (3), а в период (2) — 
усиливались, но достоверно слабее, 
чем в селективных областях.

В работе М. Лундквиста с соавт. 
(Lundqvist et al., 2016) обезьянам
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последовательно предъявлялось 1-3 
стимула, каждый из которых пред
ставлял собой цветной квадрат с 
некоторым пространственным рас
положением; за последним стимулом 
следовала задержка, после которой 
предъявлялись тестовые стимулы. 
Количество тестовых стимулов сов
падало с количеством запоминаемых 
стимулов, также совпадало располо
жение квадратов в них; при этом цвет 
одного из квадратов мог измениться, 
в случае чего обезьяна должна была 
совершить саккаду в направлении 
этого квадрата. Регистрировались 
спайки и L F P -сигналы в dlPFC. 
Анализировалась LFP-активность в 
бета-диапазоне (20-35  Гц) и в гамма- 
диапазоне (45-100 Гц). Было уста
новлено, что бета- и гамма-актив
ность возникают в виде коротких 
узкополосных вспышек со стерео
типной амплитудой и длитель
ностью; изменение мощности ука
занных ритмов, наблюдаемое в 
подавляющем большинстве работ, в 
действительности представляет 
собой изменение вероятности воз
никновения вспышек соответствую
щей частоты. Селективные к стиму
лу области регистрации определя
лись в соответствии с критерием 
усиления гамма-активности в мо
мент предъявления стимула; было 
обнаружено, что определенные та
ким способом области совпадают с 
областями, спайки в которых несут 
информацию о предъявленном сти
муле. В периоды между стимулами 
гамма-активность в селективных 
областях ослабевала по сравнению с 
моментом предъявления, однако ее 
уровень оставался существенно 
выше, чем в пассивном состоянии. 
При последовательном предъявле

нии нескольких стимулов гамма- 
активность повышалась в селектив
ных областях с ростом загрузки как в 
моменты предъявления, так и между 
стимулами; в неселективных обла
стях гамма-активность медленно 
ослабевала с ростом загрузки. Бета- 
активность при предъявлении сти
мулов ослабевала; это ослабление 
увеличивалось с загрузкой памяти и 
было более выраженным в селектив
ных областях. В периоды между сти
мулами бета-активность восстанав
ливалась, причем максимум актив
ности повышался с загрузкой памяти 
в селективных популяциях и сни
жался в неселективных. Кроме того, 
наблюдалось повышение частоты 
спайков во время гамма-вспышек, но 
не во время бета-вспышек. Также 
были обнаружены две различные 
популяции нейронов, одна из которых 
активировалась в моменты предъ
явления стимулов, а вторая — в перио
ды удержания; временная динамика 
частоты спайков в этих популяциях 
была похожа на динамику гамма- и 
бета-активности соответственно.

Функциональное значение 
бета- и гамма-ритмов в задачах 

на рабочую память

Описанные выше результаты ука
зывают на существование двух 
функционально различных состоя
ний сетей префронтальной коры: 
(1) «динамическое» состояние в 
периоды поступления новых стиму
лов и (2) «стационарное» состояние в 
периоды между стимулами и до 
поступления первого стимула. Ста
ционарное состояние характеризуется 
сильным бета-ритмом (причем более 
сильным в селективных популяциях
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при удержании следа памяти), а 
также умеренно повышенным гамма- 
ритмом в селективных популяциях в 
период удержания. Напротив, дина
мическое состояние характеризуется 
генерализованным подавлением 
бета-ритма и значительным усилени
ем гамма-ритма в селективных 
популяциях. Указанные факты поз
воляют выдвинуть следующие гипо
тезы относительно функциональной 
роли рассматриваемых ритмов: (1) 
селективное повышение гамма-ритма 
при поступлении стимулов обеспечи
вает их запись в рабочую память; (2) 
селективная остаточная гамма-актив
ность между предъявлениями стиму
лов отражает процесс удержания 
следа памяти; (3) селективное повы
шение бета-активности между предъ
явлениями стимулов обеспечивает 
стабилизацию следа памяти; (4) гене
рализованное подавление бета- 
активности в периоды предъявления 
стимулов на короткое время дестаби
лизирует состояние префронтальных 
сетей, позволяя изменить его, запи
сав новый стимул в память.

Взаимосвязь бета- и гамма-рит
мов с функционированием префрон
тальных сетей при выполнении задач 
на рабочую память имеет аналоги, 
наблюдаемые в других эксперимен
тальных условиях и в других отделах 
коры. В частности, в сенсорных и 
ассоциативных отделах коры бета- 
активность меняется на гамма- 
активность при поступлении стиму
ла и восстанавливается после его 
окончания (Panagiotaropoulos et al., 
2013), а в моторных отделах бета- 
активность меняется на гамма- 
активность при инициации движе
ния и восстанавливается после его 
окончания (Talakoub et al., 2016).

Совокупность имеющихся данных 
позволила выдвинуть теорию о бета- 
ритме как о корреляте поддержания 
статуса-кво в кортикальных сетях 
(Engel, Fries, 2010), частным случаем 
которого является удержание ин
формации в рабочей памяти.

Открытые вопросы и пути 
их решения

Основная проблема, касающаяся 
понимания связи бета- и гамма- 
осцилляций с рабочей памятью, 
заключается в отсутствии убедитель
ных доказательств каузальной роли 
этих осцилляций в реализации опи
санных выше функций. Общетеоре
тические выводы относительно роли 
бета- и гамма-ритмов в основном 
опираются на исследования мотор
ной системы. В частности, показано, 
что транскраниальная стимуляция 
моторной коры в бета-диапазоне 
приводит к замедлению инициации 
движений (т.е. к стабилизации по
зы), а стимуляция в гамма-диапазо
не, напротив, облегчает ее (Moisa et 
al., 2016; Pogosyan et al., 2009). 
Существует также ряд исследова
ний, демонстрирующих улучшение 
рабочей памяти при транскраниаль
ной стимуляции префронтальной 
коры в гамма-диапазоне (Hoy et al., 
2015), а также при стимуляции 
теменной коры в бета-диапазоне 
(Feurra et al., 2016). Исследования, 
показывающие влияние бета-ритма 
на рабочую память при стимуляции 
префронтальной коры, на данный 
момент отсутствуют. Кроме того, 
транскраниальная стимуляция обычно 
проводится в непрерывном режиме, 
что не позволяет четко установить, в 
какой фазе выполнения задачи эта
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стимуляция оказывает эффект. Су
щественное продвижение могло бы 
быть достигнуто путем проведения 
опытов с животными с использовани
ем инвазивной ритмической стимуля
ции, а также путем применения транс
краниальной стимуляции, привязан
ной к определенным эксперимен
тальным событиям (предъявление 
стимула, начало удержания и т.д.).

Другая проблема связана с отсут
ствием четкого понимания механиз
ма стабилизации состояния нейро
нальных популяций при помощи 
бета-ритма. Существует исследова
ние срезов теменной коры (Roopun 
et al., 2008), показывающее возмож
ность конкатенации гамма-ритма и 
верхнего бета-ритма, в результате 
чего возникает нижний бета-ритм. 
В теоретической работе Н. Копелл с 
соавт. (Kopell et al., 2011) была 
построена численная модель данного 
явления и продемонстрирована воз
можность формирования устойчи
вых нейрональных ансамблей за счет 
возникновения самоподдерживаю
щегося нижнего бета-ритма после 
кратковременной стимуляции сети. 
В то же время в префронтальной 
коре не наблюдается конкатенации

бета- и гамма-ритмов; напротив, 
наблюдается конкуренция между 
ними. На данный момент не суще
ствует вычислительных моделей, 
предлагающих какой-либо механизм 
каузального влияния бета-ритма на 
функции рабочей памяти в префрон
тальной коре. Ситуация осложняет
ся тем, что большинство моделей 
рабочей памяти основано на явлении 
самоподдерживающегося повыш е
ния частоты спайков (Amit, Brunel, 
1997), в то время как эксперимен
тально повышения частоты спайков 
в моменты вспышек бета-ритма 
обнаружено не было (Lundqvist et al., 
2016). Можно предложить два пути 
решения проблемы: (1) построение 
мультипопуляционных моделей,
подобных описанной в работе 
М. Лундквитса с соавт. (Lundqvist et 
al., 2010), и изучение роли бета- и 
гамма-ритмов в синхронизации 
популяций, а также (2) построение 
спайковых нейросетевых моделей, в 
которых след памяти кодируется не 
средней частотой спайков, а их опре
деленной последовательностью (Sza- 
tmary, Izhikevich, 2010), и исследова
ние роли колебаний в стабилизации 
таких последовательностей.

Ссылки на зарубежные источники см. в разделе References после англоязычного блока.
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Abstract

Working memory, the brain’s ability to  retain information th a t is not directly present in the 
sensory systems, underlies many higher cognitive functions. The putative neurobiological basis 
of working memory is the self-sustained spiking activity of neurons in the associative regions of 
the cortex. In addition to  the firing rates, collective oscillatory activity of neural ensembles in 
various frequency ranges is modulated during working memory tasks. In this review, we discuss 
the existing experimental evidence for the possible roles of beta and gamma oscillations in imple
mentation of working memory functions. We specifically focus on the role of these oscillations in 
the different phases of the experimental tasks; in particular during the presentation of the to-be- 
memorized stimuli and during retention of the stimuli in the working memory. We demonstrate 
tha t the various studies provide a converging evidence toward the role of the prefrontal gamma 
oscillations in stimulus encoding and for the prefrontal beta oscillations in working memory 
retention. We also discuss the reviewed data in a more general framework th a t implies specific 
roles for the beta and gamma oscillations in the organization of neural activity. The framework 
suggests th a t gamma oscillations are related to  the bottom -up propagation of information, as well 
as to  changing the states of the neuronal populations. At the same time, the beta oscillation are 
presumably related to  top-down influences and to  maintaining the status quo. Finally, we discuss 
the main problems of proving the causal roles for prefrontal beta and gamma oscillations in stim 
ulus encoding and retention, as well as lacunea in our understanding of the mechanisms via 
which beta oscillations influence the activity of the working memory networks. We discuss the 
potential role of experiments w ith invasive and non-invasive cortical stimulation, as well as the 
role of computational modeling of the neural activity in solving the aforementioned difficulties.

Keywords: working memory, neural oscillations, beta oscillations, gamma oscillations.
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