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摘要 Gamma神经振荡的频率在 30～ 100 Hz之间，存在于动物和人类大脑的多个区域，如丘脑、体感皮层以及海马等部
位，在各个尺度水平上都可被检测到．抑制性中间神经元组成的神经网络是产生此高频节律性活动的主要条件之一．皮层的

gamma神经振荡与丘脑 -皮层系统有关．Gamma神经振荡具有易化突触可塑性和调节神经网络的作用，主要参与感觉特征
绑定、选择性注意以及记忆等高级功能．
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Gamma神经振荡是一种高频波，频率在 30～
100 Hz之间，存在于大脑很多区域，如嗅球、丘
脑、海马和各种感觉和运动皮层等部位，是神经网

络活动的一种基本形态．Adrian[1]于 1942年首次在
麻醉刺猬的嗅球上记录到 gamma神经振荡，他发
现经过强烈的气味刺激后，刺猬嗅球的电活动转变

为小波幅的、频率约为 50 Hz的放电活动．

1 Gamma神经振荡的分类及研究方法
根据诱导产生的条件不同，Galambos [2]将

gamma 神经振荡分成三种类型：a．自发 gamma
(spontaneous gamma)．大脑许多区域，在没有外界
刺激的情况下，自发产生的 gamma频率的节律活
动 ； b ． 锁 时 gamma (evoked gamma) 或 诱 发
gamma．由刺激或任务诱导的、与刺激呈锁时关系
的 gamma 节律成分．事件相关电位(event related
potential，ERP)的 gamma 神经振荡就是一种锁时
gamma．c．非锁时 gamma(induced gamma)或引发
gamma． 是与刺激或事件呈现非锁时关系的
gamma节律．

Gamma节律的研究尺度包括小尺度的单细胞
记录、中间尺度的神经元群体活动的记录以及大尺

度的脑电图(encephaloelectrogram，EEG)记录，可

见它是神经元和神经元群的一种基本的神经活动．

小尺度的研究方法是用单个微电极或多个微电极记

录动物或者人的单个神经元的动作电位，此时

gamma 节律表现为每 10～30 ms重复的节律性放
电，反应了单个神经元的高频节律性活动，是微观

的 gamma活动．大尺度的研究方法是用 EEG来记
录动物或人的 gamma神经振荡，包括头皮脑电和
皮层脑电两种记录方法，此时 gamma节律是频率
为 30～100 Hz的节律振荡，反应的是皮层的节律
活动，是宏观的 gamma活动．介于单细胞和皮层
脑电活动之间的是局部多个神经元群体活动，即局

部场电位(local field potential，LFP)，是由单电极
或多电极记录的突触后电位的整合，反应的是局部

神经元群整体的高频节律活动，也称为介观的

gamma活动[3](图 1)．
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Fig援1 The gamma band oscillation detected at the levels
of microscope (spike) and mesoscope (LFP)
图 1 不同尺度水平检测到的 gamma振荡

(a) 来自猫初级视觉皮层 2个神经元的放电活动(spike)的交互相关

图．2个神经元每隔 20 s有一个显著的相关，即每秒 50次的同步

(图片来自 : Maldonado PE, Friedman-Hill S, Gray C M. Dynamics of

striate cortical activity in the alert macaque: 域 . Fast time scale

synchronization. Cereb Cortex, 2000, 10(11): 1117-1131). (b)在局部场

电位水平上的 gamma神经振荡．刺激后神经振荡的频率增加，为

每秒 60次(图片修改自: Siegel M, Konig P. A functional gamma-band

defined by stimulus-dependent synchronization in area 18 of awake

behaving cats. J Neurosci, 2003, 23(10): 4250-4260).

2 Gamma神经振荡产生及其同步调节
Gamma神经振荡在许多皮层区域都存在，但

其产生和调控机制的研究大多数都是在海马上进行

的．海马的 gamma节律可以由紧张性电刺激、代
谢性谷氨酸受体(mGLuRs)激动剂和红藻氨酸受体
激动剂以及钾离子溶液所诱导发生．但是当离子型

谷氨酸受体被阻断以后，gamma节律依然能够产
生 [4]，而 酌- 氨基丁酸 A 受体 (GABAA)抑制剂
(bicuculline)却能阻断由电和化学刺激所诱导的
gamma节律，并且通过调节 GABAA配体门控通道

的开启，可以调控 gamma节律[5]，说明抑制性突触

是 gamma同步产生的必要和充分的条件，而兴奋
性突触则不是 gamma神经振荡的必要条件．因此
认为，由抑制性中间神经元组成的网络是 gamma
节律振荡产生的关键因素，此观点也被许多离体实

验所证明，发现抑制性中间神经元网络自身就可以

产生 gamma节律振荡．
抑制性中间神经元可大体分为快速放电和非快

速放电两类，其中，又根据表达钙结合蛋白和神经

肽的不同，将中间神经元分为 16个种类．然而并
不是任何一类抑制性中间神经元组成的网络都是产

生 gamma神经振荡的关键因素．实验发现，具有
快速放电的、表达有小白蛋白的篮状细胞组成的抑

制性中间神经元网络是产生 gamma神经振荡的主
力军．实验结果显示，只有快速放电的抑制性中间

神经元以高频(20～80 Hz)活动时，20～80 Hz局部
场电位的功率才增强，而非快速放电的神经元不论

以低频还是高频活动，都不能产生 gamma振荡的
功率增强．同时，给予宽频带刺激快速放电细胞

后，只有 gamma振荡的功率谱改变，而且当快速
放电细胞活动强度增强时，也是只有 gamma频段
的活动随之改变，表明 gamma振荡的产生是细胞
特异性的，具有共振电路特性[6]．

抑制性中间神经元网络的一些特性与 gamma
振荡产生密切相关．第一个特性是中间神经元之间

的快速交互抑制．抑制性中间神经元之间的突触延

迟时间影响振荡活动的频率和同步性．实验发现，

缩短突触延迟时间，振荡的平均频率增大，表现为

高频 gamma振荡同步性增强，而延长突触延迟时
间，振荡的平均频率降低，表现为低频 gamma振
荡[7-8]．表明中间神经元之间的快速性抑制信号是

非常有效的同步信号，是 gamma振荡产生的重要
条件．第二个特性是 GABAA受体介导的分流性抑

制(shunting inhibition)在产生 gamma振荡中也扮演
重要角色．每一个篮状细胞都与约 60个同类细胞
之间相互联系，由 GABAA受体介导的 GABA突触
活动是一种分流抑制而不是超极化抑制，即去极化

的同时降低细胞的兴奋性．分流抑制是一种门控式

的调节机制，可以调节神经元的反应性．它包括两

个阶段，第一个阶段由于 GABAA受体激活，导致

突触的电导增加，从而造成分流效果，致使细胞兴

奋性降低，因此将兴奋性高的神经元下一次的放电

时间推后，而第二个阶段由于突触活动的作用减

弱，电导作用逐渐减弱，细胞膜的去极化还能维持

很长时间，因此能增加细胞兴奋性使那些兴奋度低

的神经元下一次的放电时间前移，最终达到放电

时间同一化，从而产生稳定的 gamma节律同步振
荡 [9-11]．此外，中间神经元之间的缝隙连接 (gap
conjunction)这种电突触可以促进 gamma振荡同步
化．在含有 GABA受体的中间神经元上有这种电
突触的表达，电突触可以使动作电位迅速扩步，

可以促进和增强 gamma 同步．缝隙连接的特异
性和非特异性抑制剂，均可以抑制 gamma神经振
荡[12-13]．

在体的情况下，gamma 节律的产生还需要锥
体细胞与中间神经元之间的兴奋性突触活动．

AMPA受体和 NMDA受体被阻滞后，由 40 Hz刺
激快速放电的中间神经元所产生的 gamma功率谱
显著性的降低[6]，显示锥体细胞与中间神经元之间
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的兴奋性突触活动具有调节 gamma 节律的作用，
而且还可以将局部的同步化扩散到全局的同步[11]．

简而言之，外界刺激或者兴奋性输入，导致锥体细

胞兴奋，释放 AMPA等兴奋性递质，然后在这些
递质的作用下，使得一种能够快速放电，且有小白

蛋白表达的篮状细胞(GABA能神经元)兴奋，这种
篮状细胞通过缝隙连接和 GABA突触形成一个产
生 gamma节律性的中间神经元网络，并使锥体细
胞也受到 gamma节律的调节，进而形成新一轮的
gamma神经振荡[11](图 2)．

除此以外，Sheer[14]提出丘脑 -皮层模型，认为
丘脑和皮层的交互作用也对 gamma的产生有重要
作用．体感皮层发现有一种锥体细胞，可以固有

产生频率为 20～60 Hz的快速爆发式放电，被认为
是 gamma 神经振荡的“内在产生器”[15]．而且，

Steriade 等 [16]发现丘脑的 gamma 振荡与皮层的
gamma振荡有同步现象．

3 Gamma神经振荡同步的功能
这种在某种生理状态下存在的高频振荡，其生

理作用是什么呢？首先，gamma神经振荡调节神
经元放电活动．神经元的放电总是在 gamma神经
振荡的特定相位发生[17]，而且兴奋程度不同的神经

元在 gamma神经振荡不同的时相放电[18]．所以说，

gamma 神经振荡为神经元的放电活动提供了精确
的时间模板，gamma 同步增加则导致神经元放电

活动同步性增加．由 Hebb的理论得知，LTP的产
生需要突触前和突触后神经元精确同步放电为条

件，gamma 同步导致突触前和突触后神经元活动
同步性增强，从而调节突触可塑性．实验证明，当

突触后电位发生在 gamma神经振荡的谷峰处，可
诱导产生 LTP，而发生在 gamma神经振荡谷底时，
产生的是 LTD[19]．因此说，gamma 神经振荡具有
促进神经元之间的信息交流和整合的作用．

其次，gamma 神经振荡对神经网络具有调节
作用．采用视觉神经网络模型研究 gamma神经振
荡对神经网络功能的影响，发现兴奋性神经元 E-E
模型产生的 gamma神经振荡，可以动态调节神经
网络针对不同强度的回返性刺激的反应性，较弱的

刺激可以被放大，这就说明 gamma神经振荡可以
使得神经网络对不同的感觉输入信息进行选择性的

增大[20]．

上述 gamma神经振荡对神经元放电和神经网
络的调节作用与其神经系统的功能是密切相关的．

Gamma 神经振荡的这些功能主要包括感觉和知
觉 [21]、唤醒 [14]、运动 [22]、注意和记忆 [23]等．其中，

感觉特征绑定、注意和记忆作用的研究较为深入．

下面就这几方面稍做更多的阐述．

3.1 感觉特征绑定

用脑电图(EEG)、深部脑电(intracranial EEG，
iEEG)和脑磁图(magnetoencephalography，MEG)等
方法在动物和人的实验中都证实，gamma 神经振
荡同步与感觉相关，包括视觉[24]、听觉[25]以及躯体

感觉[26]等．其中大多数实验是与视觉相关的研究．

Gamma神经振荡的一个显著作用就是对多特征的
绑定(binding)功能．有研究用移动的光栅作为视觉
刺激，记录猫视觉皮层对光栅方向有不同偏好的两

个神经元放电时发现，如果光栅的方向位于两个神

经元共同偏好的方向范围中，两个神经元就以

gamma频率同步放电，而用各自分别偏好方向的
刺激时，两个神经元的活动就不同步[27]．这表明

gamma神经振荡具有将同一性质刺激的不同特征
绑定和联合的作用．除此之外，EEG实验还发现，
想象的三角形视觉刺激导致 gamma同步增加，说
明 gamma神经振荡绑定了三角形的各个特征以形
成感觉[28]．用脑磁图的方法记录正常健康被试者对

伤害性刺激的反应，发现在相同的刺激强度下，被

感知的伤害性刺激诱导 gamma神经振荡的幅度比
未感知的伤害性刺激显著性增加[29]. 说明 Gamma
神经振荡参与感知觉形成方面有重要作用．

Fig. 2 A model of the mechanisms of gamma oscillation
generation by the inhibitory interneuron network

图 2 Gamma振荡产生的细胞机制
外界刺激或者兴奋性输入导致锥体细胞兴奋，通过 AMPA等兴奋

性递质，使含有 GABA的、快速放电的中间神经元兴奋，后者通

过缝隙连接和 GABA突触形成一个产生 gamma节律性的中间神经

元网络，并使锥体细胞也受到 gamma节律的调节，进而形成新一

轮的 gamma神经振荡.

抑制性
中间神经元
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神经元

缝隙连接

CABAA
受体

690· ·



王静, 等：Gamma神经振荡产生机制及其功能研究进展2011; 38 (8)

Gamma神经振荡不仅具有绑定同一刺激物的
各特征以形成感觉，而且还可以绑定同一事物的两

种不同性质的多模态刺激．向被试者同时展示同一

种动物的图片和声音时，gamma功率谱增加，而
向被试者展示来自不同动物的图片和声音时 gamma
功率谱的增加就没有那么显著[30]．Gamma 神经振
荡的这种作用与 gamma具有促进神经元之间信息
交换和整合的功能是一致的．Gamma神经振荡能
够把编码不同刺激特征的神经元活动协调整合起

来，以形成一个事物同一感觉．

3.2 注意

Gamma神经振荡的另一个重要功能是参与选
择性注意．注意的过程就是选择与任务或目标特征

相匹配的刺激．在视觉的空间注意任务实验中，提

示被试者关注某一侧屏幕上出现的视觉刺激，当注

意侧的刺激信号出现后，gamma活动在注意侧的
对侧顶枕叶增强．而且，当注意侧视觉刺激的空间

发生变化时，gamma活动也显著增加.说明 gamma
振荡参与选择与目标匹配的刺激[31]．躯体感觉刺激

的选择性注意也同样显示 gamma振荡参与选择性
注意．让被试者计数施加于一个手指上的痛觉刺

激，以此作为目标刺激，而把让被试者忽略施加于

另一个指头的刺激，作为对照刺激．实验发现，目

标刺激引发了更强的 gamma活动[32]．gamma振荡
参与的注意过程具有区域特异性．研究发现，注意

可以抑制初级视觉皮层 V1而增强视觉皮层 V4的
gamma 振荡[33]，注意增强了刺激诱发的梭状回的

gamma活动，却抑制了外侧枕叶的 gamma活动[34].
与注意相对的习惯化的实验结果，进一步证实

了 gamma活动与注意的关系．反复给予被试者同
一图片刺激导致其 gamma功率下降，同时电极之
间的 gamma同步也降低[24]．另有实验发现，用被

试熟悉的刺激重复作用，gamma的同步降低，而
用被试者不熟悉的刺激重复作用后 gamma的同步
增加[35]．

3.3 记忆

Gamma 神经振荡与记忆任务的执行密切相
关．记忆任务分为两个阶段，一个是学习记忆阶

段，另一个是回想阶段．Gamma与这两个阶段都
密切相关．首先，在学习记忆阶段 gamma神经振
荡同步增加．把学习的条目按照随后是否被成功记

住分成两类．深部脑电的实验发现，与学习那些没

有被记住的单词相比，在学习那些被成功记住的单

词时，海马和内嗅皮层的 gamma同步增加[36]．这

个现象说明，gamma神经振荡参与了记忆的编码
过程．深部脑电实验进一步发现，在编码阶段，海

马、左侧前额叶皮层下部 (left inferior prefrontal
cortex，LPIC)和颞叶处只有 gamma频率的同步增
加参与被成功记住单词的学习过程，而其他频率的

能量表现为减少[37]．也就是说，gamma振荡特异性
地参与了学习记忆过程．其次，gamma 振荡还参
与了记忆的回想和重现过程．实验研究发现，在记

忆的辨认阶段，与未被记住的图片相比，被记住的

图片引导出更强的 gamma同步．用 MEG 的方法
研究发现，在听觉记忆任务中，左侧颞叶和前额叶

的 gamma 同步(coherence)在整个回想过程中显著
增加[38]．Gamma 神经振荡参与记忆作用在一些神
经疾病的研究结果中得到佐证．有记忆损害的老年

痴呆症(Alzheimer忆s disease，AD)患者 EEG的结果
发现，自发的 gamma活动以及在图片刺激条件下
引发的 gamma活动都明显降低[39]．另外，具有负

性症状的精神分裂症患者的 gamma神经振荡功率
谱显著低于正常人[40]．

Gamma神经振荡的这些功能与 gamma基本的
生理作用是密不可分的．Gamma振荡将刺激的不
同特征绑定在一起形成同一感觉，当它发生在感觉

皮层及以上的高级认知中枢时，通过调节下游的感

觉神经元对靶刺激的反应性，从而使得对靶刺激的

反应性增强，形成选择性的注意．我们知道，记忆

过程多伴有注意增强的过程．Gamma神经振荡促
使神经元同步活动，结果是突触可塑性的形成，也

即形成记忆痕迹．这个过程涉及到脑的高级功能中

枢如前额叶和颞叶的 gamma同步，参与了短时和
长时记忆．

综上所述，gamma神经振荡是神经元和神经
元群的快速振荡活动，主要由抑制性中间神经元组

成的网络产生，具有易化突触传递和调节神经网络

的作用，它主要参与刺激特征的绑定、选择性注意

和记忆任务等感觉认知活动．
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The Gamma Frequency Band Neural Oscillation:
Generation Mechanisms and Functions*
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Abstract Gamma band oscillation ranges from 30 to 100 Hz. It can be recorded in many brain areas such as
somotosensory cortex, hippocampus and thalamus. The gamma band oscillation can be detected at different levels
such as microscopic (spikes), mesoscopic (local field potentials, LFP) and macroscopic (electroencephalogram,
EEG) level. GABAergic inhibitory interneuron network is considered as the main source of the gamma oscillation
generation, and the cortical gamma oscillation is also related with the interaction of thalamo-cortical system.
Gamma band oscillation is associated with sensory and cognition functions, in particular the feature binding,
selective attention and memory processing.
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