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서      론

뇌에서 발생하는 신호의 진동(oscillations)은 멀리 떨어져 

있는 뇌 영역 사이의 연결과 소통을 가능케 한다.1) 1924년 

Hans Berger가 최초로 인간 뇌파를 기록한 이후, 심리생리학

적 연구들은 뇌파를 심리 현상과 행동의 신경상관물(neural 

correlate)로서 바라볼 수 있게 해주었다. 뇌신경과학에서 다

루는 고전적인 주제인 학습과 기억 또한 뇌파 기록 및 분석 

방법의 발전에 힘입어 지속적으로 연구되어 왔다.

초기 연구는 알파파(7~12 Hz)와 베타파(12~30 Hz)를 중

심으로 한 학습과 기억에 관여하는 주의(attention)와 각성

(awakeness)에 관한 뇌파 연구에 집중되었다. 또한 깊은 수면 

중에 나타나는 느린 주기와 큰 진폭을 가지는 델타파(0.1~4 

Hz)와 수면 중 기억 공고화(consolidation)의 관련성에 대한 

연구가 이루어졌다. 세타파(4~7 Hz)는 행동주의 학파의 동물 

조건화(conditioning) 실험을 통해 공간기억과 작업기억에 관

련이 있는 것으로 알려졌다. 특히, 베타파와 감마파(＞ 30 Hz)

와 같은 고주파수 대역 진동에 초점을 맞춘 뇌파 연구들은 

최근 10여 년간 활발하게 이루어졌으며, 이 고주파 활동이 중

추 신경계의 정보 처리, 특히, 지각, 운동 통제, 감각-운동 통

합, 주의, 억제, 기억 등 다양한 인지기능, 특히 고차원적 인지

에 관련되어 있음을 보여주었다.2-7) 

본 종설은 학습과 기억 처리과정의 신경상관물로서의 뇌파

에 대한 것으로, 주파수 대역에 따라 구분된 정량뇌파 연구

들을 개략적으로 소개할 것이다.

학습과 기억의 신경상관물로서의 뇌파

학습과 기억의 기저에 위치한 세타파

세타파(설치류에서는 주로 4~12 Hz, 인간에서는 4~7 Hz

의 뇌파)는 Jung과 Kornmüller8)가 토끼에서 최초로 발견했

으나 당시 연구자들은 세타파의 의미를 파악할 수 없었다. 

1972년 Landfield 등9)이 쥐가 전기충격을 기억하는 정도와 

세타파의 양이 상관을 보인다는 것을 보고한 이후, 세타파가 
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기억에 관여하고 있다는 주장이 힘을 얻었다. 동물 연구를 

통해 세타파의 근원 영역이 내측 중격(medial septum, MS)

임이 밝혀졌으며,10) 인간에게서는 상동물(homologue)은 중

격핵(septal nucleus)이다. 뿐만 아니라 해마 수평 개재뉴런

(horizontal interneuron)에 의해 해마에서 내재적으로 세타

파를 생성할 수 있음이 밝혀졌다.11)12) 

해마와 인접 뇌 영역들은 세타파를 이용해 정보를 포장

(packaging)하여 전달하는 것으로 알려져 있다.13) 다수의 연

구는 세타파가 설치류의 연합 학습, 공간 기억과 후각 기억의 

부호화(encoding) 및 인출(retrieval), 인간의 시각적 작업기억, 

서술 기억(declraritive memory)의 부호화 및 인출에 중요하

다는 것을 보여주었다.14-24) 연합 학습이란 본래 독립적이던 

사건들 사이의 연관성을 학습하는 것을 말한다. 아무런 의미

를 갖지 못하는 중성자극(neutral stimulus, NS)이 무조건적

인 특정 반응(unconditioned response, UCR)을 이끌어내는 

무조건자극(unconditioned stimulus, UCS)과 짝지어짐에 따

라 이 중성자극이 조건자극(conditioned stimulus, CS)으로 

작용하게 되어 조건반응(conditioned response, CR)을 이끌

어 내도록 하는 Pavlov의 고전적 조건화(classical condi-
tiong), 유기체가 행동(behavior)을 하며 그 결과로 얻을 수 

있는 자극인 강화인(reinforcer)을 통해서 행동-강화인의 관

계를 짝짓게 되는 조작적 조건화(operant conditioning)가 

연합 학습에 해당한다. 해마의 세타파가 연합 학습, 기억의 

부호화와 인출과 관련이 있다는 것은, 학습과 기억에 있어 

세타파가 중요한 신경상관물임을 시사한다. 

또한 세타파는 설치류가 움직이는(movement) 동안 발생하

는데,25) 특히 수동적인 활동을 할 때보다 능동적인 활동을 

하는 동안 높은 진폭을 나타낸다.26) 설치류 세타파 주파수는 

쥐가 수염으로 더듬는 빈도,27) 코를 킁킁대는 빈도16)와 일치

한다. 그러나 쥐가 목표 없이 공중에 수염을 더듬을 때는 세

타파와 수염 더듬기 사이의 상관은 관찰되지 않았다.28) 또한 

세타파의 주파수는 인간의 단속적 안구 운동(saccadic eye 

movement)의 빈도와 일치한다는 보고가 있다.29) 즉, 세타파

는 능동적 자극 수집 과정과 관련이 있으며,30) 공간상에서의 

학습과 작업기억의 기초를 이룬다고 볼 수 있다.

그리고 세타파는 렘수면으로 알려진 고속 안구 운동(rapid 

eye moevemnt, REM) 수면 중에 발생하는 것으로 알려져 

있다.25)31) 세타파가 렘수면 중의 기억 공고화에 중요한 역할

을 할 수 있다는 주장이 있으나,32)33) 논쟁의 여지가 있으며 

결론을 내리기에는 보다 많은 연구가 필요하다.34)

정보의 결합과 감마파

전통적인 정의로는 베타 대역(12~30 Hz) 이상의 주파수, 즉 

30 Hz 이상을 감마 대역이라고 한다.35-38) 동물 연구를 통해 감

마 대역 활동이 시지각과정 동안 나타나는 것이 밝혀졌고,39-42) 

인간 뇌파 연구에서 청각,43-47) 시각48-55)과 체감각 자극56)57)에 

대한 응답으로서 감마파가 관찰되었다. 이는 감마파가 단순

한 감각 신호 처리과정에 맞물려 나타나는 것이 아니라, 자

극의 감각적 특징들을 결합하여 하나의 대상으로 통합적으

로 지각할 수 있게 해주는, 이른바 “결합 문제(binding prob-
lem)”에 관련되어 있음을 보여준다. 뿐만 아니라 감마파는 자

발적인 움직임,58-60) 주의,61-64) 작업 기억,65-68) 기억의 회상36)에 

의해 유도되었다. 이러한 실험적 발견 이후 감마파는 보다 고

차원적인 인지활동에 수반되는 신경상관물로 간주되어 왔

다. 측두엽 감마파는 사람들이 직감적으로 문제해결을 할 때 

해답을 “아하!“ 하고 깨닫는 순간 짧은 폭발(burst) 형태로 관

찰되는데,69) 이는 단순히 지각된 자극의 속성들끼리만 결합

했을 때 감마파가 관찰되는 것이 아니라, 이미 기억하고 있는 

사전지식과의 비교를 통해 통합적 경험을 했을 때 감마파가 

관찰되는 것임을 시사한다.

최근에는 감마파를 활용한 뉴로피드백이 등장하였다. 인

센티브 훈련 과정에서, 무작위 강화 또는 전혀 강화가 없는 

조건에 비해 강화물을 사용한 조건에서 두정(parietal) 전극의 

40 Hz 부근의 감파 활동이 증가했고 좌반구 전두(frontal) 전

극의 20~30 Hz(연구자들은 베타파가 아니라 저감마파로 정

의했다) 활동이 증가했다.70) 이는 감마 활동과 관련된 조작적 

조건화의 사례가 될 수 있다. 이를 근거로 연구자들은 감마 활

동 또한 학습과 기억 과정에 동반되는 신경상관물일 수 있음

을 제안했다. 또 다른 감마파 조건화 연구에서, Oz에서 기록

된 36~44 Hz 대역의 감마 파워를 높이는 8일간의 훈련 중 세

션이 지날수록 감마 파워는 점진적으로 증가했다. 훈련 후에, 

시각적 특징(feature)을 결합하는 과제의 수행은 향상되었다.35) 

더불어, 감마 파워 변화와 지능 사이에서 양의 상관 관계가 

발견되었다. 현재, 인간에게서 “감마 결합 가설”의 실험적 검

증은 현저하게 부족하다. 이러한 사실에도 불구하고, 지금까

지의 연구는, 감마파는 새로이 지각된 자극의 특징들을 결합

하는 처리과정과 관련이 있을 뿐만 아니라, 기존 기억 내용을 

인출하여 새로이 지각된 자극과 비교하는 기능, 자극과 그에 

따른 반응 그리고 결과를 종합할 수 있는 연합 학습(assco-
ciative learning) 능력과도 깊은 관련성을 보여주고 있다.

흥미롭게도, 감마 진동은 세타파 진동과 동시에 발생(co-

occur)하고,71)72) 세타 위상 선행(theta phase precession)과 같

은 신경 활동이나 순차 회상(sequence retrieval)과 같은 기억 

기능에 있어서 중요한 역할을 할 수 있다.73)74) 세타 위상 선행

이란 해마 세타 활동과 CA1 영역 피라미드 세포 스파이크 활

동의 상호작용으로, 쥐가 어떤 장소 세포(place cell)의 공간장
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(place filed)을 통과할 때 그보다 앞서 해마 CA1 영역의 스

파이크 활동이 나타나는 현상이다.75) 해마 CA1 영역은 해마 

세부 조직 중 하나로 셰퍼 곁가지(Schaffer collaterals) 등 여

러 신경 경로가 통과하는 영역으로, 단기 기억을 장기 기억으

로 전환하는 것과 같이 학습과 기억에 크게 기여한다. 따라

서 감마파는 해마 세타파나 스파이크와 함께 협조하여 학습

과 기억에 관여하고 있음을 알 수 있다. 쥐가 미로 결정 지점

에서 일시 정지해서 다가올 위치의 순서를 장소 세포(place 

cell)가 표상할 때 강력한 감마파가 발생하고,76) 느린 감마 리

듬은 양 반구 해마의 세타-감마 동기화(synchronizaion)를 

통해 기억에 대한 재활성화(replay 또는 reactivation)를 촉

진한다.77) 이러한 주파수 간 상호작용(cross-frecuency inter-
action)의 발견은 서로 다른 주파수 대역의 뇌파 활동이 학

습과 기억에 공동으로 관여하고 있음을 보여준다.

주의와 정보처리 속도에 의해 매개되는 알파파

알파파는 7~12 Hz의 느리고 큰 진폭을 갖는 진동 신호이

다. 알파파를 다룬 초기 신경생리학적 연구들은 자발적(spon-
taneous) 알파파에 대한 연구였다. 시각 자극 제시 후에 후

두(occipital) 전극에서 알파파가 일시적으로 차단(block)되

었다가 다시 등장하는 현상과, “적절한 방해의 결과(result of 

approriate disturbance)”로서 알파파가 수면의 초기 단계와 

마지막 단계에서 등장하는 현상이 보고되었다.78-80) 알파파는 

눈을 감고 있거나 안정된 상태에서 쉽게 관찰되었기 때문에 

주로 뉴로피드백에 활용되어 왔다. 뉴로피드백은 피검자의 

신경생리학적 신호를 측정해 피검자에게 실시간으로 제공함

으로써 그가 스스로 신경계를 통제할 수 있도록 훈련하는 기

법이다. 기존에는 알파파 뉴로피드백이 조건화 학습에 의한 

것으로 이해되었다. 그러나 몇몇 연구들은 그러한 해석에 동

의하지 않았다. 예를 들어, 희미한 주변 조명 조건에서 이루

어진 알파파 뉴로피드백 훈련은 참가자의 알파파 지속시간

을 더욱 길게 했으나, 완전히 조명을 차단한 조건에서는 그렇

지 않았다.81) 즉, 희미한 빛의 알파 억제 효과가 훈련을 통해 

극복된 것임을 암시한다. 어둠 속에서는 이미 알파 활동이 

높아져 있기 때문에 알파 활동의 추가적 증진이 불가능하고 

빛에 의한 알파 억제 또한 나타나지 않은 것으로 해석된다. 

알파파를 억제하는 빛에 대한 주의를 낮춤으로써 달성될 수 

있는, 빛이 존재하는 상황에서의 알파 증진 가능성은, 알파

파의 진정한 조건화가 존재하는지 여부에 대한 의문을 품게 

했다.82) 알파파의 강화가 알파 수반성 시각 피드백이 주어진 

참가자와 알파 비수반성 피드백을 받은 참가자 모두에게서 

일어났다는 연구 역시 알파파에 대해 조작적 조건화가 가능

하다는 주장에 의문을 제기했다.83) 알파파는 주의와 밀접하

게 관련되어 있다는 것이 지속적으로 보고되었기 때문에,84-87) 

알파 조건화는 주의의 조건화와 분리될 수 없다. 이러한 뇌

파 연구 결과들은 학습과 기억이 단순한 정보처리과정이 아

니라 주의와 같은 하위 인지기제에 의존적임을 시사한다.

흥미로운 것은, 여러 인지 과제에서 더 빠른 반응시간을 

기록한 참가자들의 알파 주파수가 반응시간이 느린 참가자

들에 비해 더 높다는 보고이다.20) 이 결과는 기억 과제 수행을 

더 잘한 참가자들의 알파파 주파수가 기억 과제 수행을 못한 

참가자들의 알파 주파수보다 약 1 Hz 높다는 다른 실험 결

과와도 일맥상통한다.88-93) Klimesch94)는 두 집단에게서 기

억으로부터 정보를 불러내는 속도가 다르기 때문에 반응 속

도 차이와 알파 주파수 차이가 나는 것으로 해석했다. 따라

서 알파파는 주의와 정보처리 속도에 종속적이지만, 학습과 

기억 상황과도 깊이 연관되는 신경상관물이라고 할 수 있다. 

결론 : 학습과 기억 연구의 미래

세타파의 경우에는 동물 연구로부터 강력한 행동적 증거

와 함께 외부 자극으로부터의 정보 획득을 통한 공간 기억 및 

작업 기억에 대한 기여를 확인할 수 있다. 감마파의 경우, 고

차 인지기능의 신경상관물로 알려져 있으며, 특히 지각된 자

극과 기존의 기억 내용을 무의식적이고 직관적으로 비교하는 

기능과 관련이 있다. 알파파는 이완 상태에서 증가하고 각성 

상태에서 감소하는 특징이 있는데, 여기에는 주의가 핵심적인 

역할을 한다. 주의를 조절함으로써 알파파 그 자체를 조절하

는 법을 학습하는 뉴로피드백은 알파파가 주의의 신경상관

물이자 동시에 학습과 기억에 강하게 영향을 주고 있음을 나

타낸다. 또한 알파파의 속도 그 자체는 기억의 인출과 반응속

도에 영향을 미치는 것으로 알려져 있다. 이를 요약하면 Table 

1과 같다.

뇌파의 발견 이래로 학습과 기억뿐만 아니라 여러 뇌신경

학적 개념의 뇌파 신경상관물에 대한 지식이 축적되어 왔다. 

하드웨어가 발전하여 다채널 고밀도 뇌파를 기록할 수 있게 

되며 디지털 신호처리 기법을 활용한 다양한 분석법이 고안

됨에 따라 우리는 뇌의 전기적 활동에 대해 보다 많이 알 수 

있게 되었다. 그럼에도 불구하고 여전히 논쟁적인 주제가 남

아 있다. 최근, Heib 등95)은 수면 중 기억 공고화 과정에서 잃

어버린 고리(missing link)에 해당했던 수면 직전 세타 활동

의 중요성을 수면 단어 회상(recall)이 유발하는 세타 활동의 

증가를 통해 확인했다. 그러나, 수면 중이거나 깨어 있을 때에 

일어나는 기억 공고화와 관련이 있는 뇌파의 연구와 더불어   

공고화된 기억을 인출한 뒤의 재공고화(reconsolidation)에 

대한 뇌파 연구, 기억의 소거(extinction)와 망각(forgetting)



Electroencephalography of Learning and Memory █ Jeon H, et al

journal.biolpsychiatry.or.kr 105

에 대한 뇌파 연구, 멀리 떨어져 있는 영역 간의 신호 전달과 

기억의 관련성에 대한 연구, 감각기억(sensory memory)-작

업기억(working memory)-장기기억(long-term memory)을 

가로지르는 기억 부호화 과정의 뇌파 연구 등은 앞으로 추가

적인 조사가 필요한 주제이다. 특히, 고령화 사회로의 전환과 

함께, 노화에 따른 기억 감퇴 연구의 필요성은 시급한 편이

다. Lithfous 등96)은 3D 미로를 부호화하는 공간 기억 과제에

서 노인군이 젊은 성인군에 비해 더 낮은 좌반구 전두 영역 

세타 활동을 나타내었다는 것을 보여주었으며, 이는 뇌파 연

구용 패러다임이 임상적 개입의 시점과 정도를 파악하는 데

에 크게 기여할 수 있음을 시사한다. 

또한, 학습과 기억의 임상 뇌파 연구는 지속적으로 알츠하

이머병, 주의력결핍 과잉행동장애, 학습장애, 실어증, 난독증, 

조현병, 양극성 장애, 정서 장애 등 다양한 질환에 동반되는 

기억 손상과 학습 결손을 다룰 것이다. Başar97)가 개괄한 것

과 같이, 특정 정신질환에 대해 관련된 신경전달물질(neu-
rotransmitter)의 수준을 조절하는 약물을 처치함으로써 상

황을 개선하고 이와 관련된 뇌파 상의 변화를 확인하는 것

은 인지과정에 대한 우리의 지식을 확장할 것이다. 요약하자

만, 학습과 기억의 뇌파 연구의 임상적 활용은 질환 그 자체

를 이해하는 데 도움을 줄 뿐만 아니라 진단 및 치료와 같은 

실용적인 가치 역시 클 것으로 기대된다(Fig. 1).

중심 단어：뇌파·학습·기억.
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