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Тета-ритм (4–12 Гц) – главный ритм гиппокампа, в отличие от других ритмов он имеет
свой пейсмекер (медиальную септальную область) и физиологические механизмы регуля-
ции. Состояние генерации тета-ритма критически необходимо для обработки новой ин-
формации, поступающей в гиппокамп. В этом обзоре мы постарались описать современ-
ные представления о том, как именно синхронизация нейронной сети гиппокампа на тета-
частоте участвует в когнитивных процессах.
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Гиппокамп вовлечен во множество когни-
тивных функций, таких как детекция новиз-
ны, внимание, декларативная (в том числе
эпизодическая) и пространственная память
[Buzsáki, Moser, 2013; Vinogradova, 1995; Vino-
gradova, 2001]. Тета-ритм является неизмен-
ным спутником процессов внимания и памя-
ти, связанных с гиппокампом [Buzsáki, 2002;
Buzsáki, Moser, 2013; Vinogradova, 1995; Vino-
gradova, 2001].

Тета-ритм как колебания локального по-
левого потенциала в гиппокампе был впер-
вые описан в экспериментах на кроликах еще
в 1938 г. [Jung, Kornmüller, 1938]. Однако си-
стематические исследования тета-ритма на-
чались лишь в 50-е годы, и уже первые работы
показали корреляцию возникновения тета-
ритма и исследовательской активности жи-
вотного [Grastyan et al., 1959; Green, Arduini,
1954]. На сегодняшний момент корреляция
возникновения тета-ритма и процессов
обучения показана не только у грызунов,
мышей и крыс, но и у множества других мле-
копитающих, в частности летучих мышей
[Ulanovsky, Moss, 2007], кошек [Gołebiewski
et al., 2006], собак [Preobrazhenskaya, 1991] и
человека [Burgess, Gruzelier, 1997; Doppelmayr
et al., 1998; Grunwald et al., 2001; Klimesch et al.,
2001; Sarnthein et al., 1998; Tesche, Karhu,
2000]. При этом параметры тета-ритма у че-

ловека и у грызунов в значительной степени
совпадают, например взаимосвязь тета-рит-
ма с другими ритмами гиппокампа [Chaieb
et al., 2015] или соотношение тета-ритма в
разных частях гиппокампа [Zhang, Jacobs,
2015]. Это позволяет говорить о схожести ме-
ханизмов генерации тета-ритма у животных и
человека.

В 60-е годы стало понятно, что тета-ритм в
гиппокампе не обнаруживается при наруше-
нии связи от медиальной септальной области
(МСО) – небольшого ядра переднебазально-
го мозга. Хирургическое удаление или фар-
макологическая инактивация активности в
МСО нарушает гиппокампальный тета-ритм
[Green, Arduini, 1954; Mitchell et al., 1982; Mi-
zumori et al., 1990; Petsche, Stumpf, 1962; Wang
et al., 2015], в то время как электрическая,
фармакологическая или оптогенетическая
стимуляция МСО вызывают и усиливают его
[Lee et al., 2017; Robinson et al., 2016; Sweet et
al., 2014; Zutshi et al., 2018]. Дальнейшие мно-
гочисленные исследования обнаружили, что
тета-ритмическая активность возникает в
МСО, а затем передается в гиппокамп [Brazh-
nik, 2004; Vinogradova, 1995]. Однако тета-
ритм как колебания полевого потенциала
возникает именно в гиппокампе, поскольку
он имеет упорядоченную структуру апикаль-
ных дендритов пирамидных клеток [Buzsáki
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et. al., 2012; Chizhov et al., 2015]. Исходя из вы-
шеизложенного в литературе часто встреча-
ется разделение определений, МСО называ-
ют пейсмекером тета-ритма, а гиппокамп –
генератором. Далее в этой статье мы сосредо-
точимся на процессах, происходящих в гип-
покампе и функциях тета-ритма.

Подавляющее большинство теоретиче-
ских концепций об участии тета-ритма в об-
работке информации основываются на двух
экспериментальных фактах. Во-первых, все
области гиппокампальной формации (вклю-
чая сам гиппокамп, субикулярный комплекс
и энторинальную кору) генерируют тета-
ритм, при этом наблюдается высокая коге-
рентность между всеми точками регистрации
[Kocsis et al., 1999; Mizuseki et al., 2009]. Во-
вторых, все нейронные популяции гиппо-
кампальной формации в большей или мень-
шей степени проявляют привязку своей ак-
тивности к фазе тета-ритма, иными словами,
они генерируют потенциалы действия пре-
имущественно в определенной фазе тета-
цикла, например, пирамидные и OLM ней-
роны имеют пик разрядов на минимуме тета-
цикла, а парвальбумин-содержащие интер-
нейроны преимущественно дают разряды на
нисходящей фазе тета-ритма [Klausberger et
al., 2003; Mizuseki et al., 2009; Somogyi et al.,
2014].

Теоретические концепции, основанные на
этих фактах, можно условно разделить на две
большие группы. Первые предполагают, что
тета-ритм каким-то образом организует ра-
боту гиппокампальной нейронной сети,
когерентность между отделами гиппокам-
пальной формации рассматривается как под-
тверждение того факта, что между ними про-
исходит передача информации [Fries, 2005].
Другая группа теоретических идей рассмат-
ривает привязку активности нейронов к фазе
тета-ритма как отражение синхронизации
нейронов, необходимую для процессов си-
наптической пластичности, лежащих в осно-
ве процессов памяти [Bi, Poo, 1999; Feldman,
2012]. Далее мы более подробно рассмотрим
эти теоретические идеи.

ТЕТА-РИТМ И ФОРМИРОВАНИЕ 
НЕЙРОННЫХ АНСАМБЛЕЙ

Современные теории о механизмах памя-
ти, формирующейся с участием гиппокампа,
берут свое начало в 70-х годах ХХ века, когда
были открыты так называемые “клетки ме-

ста” – нейроны, генерирующие потенциалы
действия, когда животное находилось в опре-
деленном месте пространства [O’Keefe, 1976].
Эффект клеток места быстро привлек внима-
ние многих ученых. Было показано, что от
30% до 50% пирамидных клеток в поле CA1
являются клетками места со специфически-
ми полями места [Mizuseki et al., 2012]. В поле
СА3 (и даже в энторинальной коре) клетки
места также присутствуют, хотя и в меньшем
количестве, чем в СА1. При помещении жи-
вотного в новую обстановку клетки места
быстро (в течение нескольких минут) пере-
страиваются на новые поля места, которые
затем остаются устойчивыми в заданной об-
становке [Jeffery, 2011]. При незначительном
изменении окружающей обстановки клетки
места сохраняют свои поля места, хотя могут
до некоторой степени изменять свою актив-
ность [Moser et al., 2015].

Топографические свойства пространства
не отражаются в формируемых полях места,
т.е. клетки места с близкими полями места
могут располагаться в далеких друг от друга
участках гиппокампа. Каждое место кодиру-
ется популяцией клеток, которые активиру-
ются одновременно при попадании крысы в
данное место [O’Keefe, 1976].

Другой важнейшей вехой в исследовании
памяти стало открытие синаптической пла-
стичности в форме долговременной потен-
циации и долговременной депрессии в гип-
покампе, когда при высокочастотной тетани-
зации коллатералей Шаффера происходит
усиление ответов на последующие одиноч-
ные стимулы, а при низкочастотной стимуля-
ции (от 1 до 15 импульсов в с.), до наоборот,
происходит угашение полевых ответов на по-
следующие стимуляции [Alger, Teyler, 1976].
На сегодняшний день синаптическую пла-
стичность рассматривают как молекулярный
механизм памяти. Дальнейшие исследования
показали, что для возникновения пластично-
сти необходимо относительное совпадение
во времени возникновения потенциала дей-
ствия на пре- и постсинатическом нейронах,
описанное в литературе как функция STDP
(spike-timing dependent plasticity, пластич-
ность, зависимая от времени между импуль-
сами) [Bi, Poo, 1998; Feldman, 2012; Markram
et al., 1997]. Для гиппокампа и неокортекса
оказалось, что условием потенциации явля-
ются последовательные разряды на преси-
наптическом, а затем, с задержкой до 30 мс,
на постсинаптическом нейроне.
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После открытия клеток места, синаптиче-
ской пластичности и тета-ритма стало понят-
но, что все эти явления тесно взаимосвязаны.
Один из неожиданных и интересных феноме-
нов был обнаружен при исследовании актив-
ности клеток места в 90-е годы ХХ века. Этот
феномен называется фазовой прецессией
[O’Keefe, Recce, 1993; Skaggs et al., 1996]. Ре-
цептивные поля различных клеток места в
СА1 и СА3 могут в большей или меньшей сте-
пени пересекаться. Оказалось, что в момент
генерации клеткой места импульса он привя-
зан по времени к фазе тета-ритма и зависит от
положения животного относительно центра
поля места. При перемещении животного от
одного края поля места к другому краю клет-
ка этого места разряжается на разных фазах
тета-ритма в последовательности тета-цик-
лов, немного опережая тета-ритм. Предпола-
гается, что такая временнáя организация ак-
тивности клеток места необходима для созда-
ния или усиления нужных связей между
клетками места в процессе обучения ориен-
тации в пространстве. Благодаря синаптиче-
ской пластичности, связи между клетками
места в СА3 и СА1, которые разряжаются по-
следовательно с короткой временной задерж-
кой, усиливаются. Это дает возможность
животному запоминать и вспоминать после-
довательность перемещений. Кроме того,
синхронное срабатывание клеток места в
СА3 и СА1, имеющих одинаковые рецептив-
ные поля и связанных коллатералями Шаф-
фера, должно приводить к усилению связи
между этими нейронами и координации их
активности. Все это создает условия для ко-
дирования траекторий движения и формиро-
вания пространственной памяти [Foster, Wil-
son, 2007].

В начале ХХ века в гиппокампе были от-
крыты клетки времени [Eichenbaum, 2014],
нейроны, которые разряжаются в определен-
ные фазы действия животного, например, от-
мечают начало, середину и конец какого-ли-
бо поведенческого акта. При этом было пока-
зано, что одни и те же нейроны могут быть
как клетками места, так и клетками времени
[Eichenbaum, 2014; Wang et al., 2015]. С учетом
характера синаптической пластичности в
гиппокампе и фактов о клетках места и вре-
мени в литературе сложилось мнение, что
главная функция гиппокампа – это запоми-
нание последовательностей [Mehta, 2015].

Идея о запоминании последовательностей
получила развитие в аттракторной теории,

которая на сегодняшний день является доми-
нирующей для описания когнитивных про-
цессов, происходящих в гиппокампе. Суще-
ствует большое разнообразие аттракторных
моделей, предложенных различными автора-
ми [Jeffery, 2011]. Основой аттракторных мо-
делей служит предположение о существова-
нии непрерывных аттракторов. Под аттрак-
торами понимаются устойчивые состояния
нейронной сети, другими словами, состоя-
ния, в которых при отсутствии внешних сти-
мулов в течение длительного времени актив-
ными остаются одни и те же нейроны. Непре-
рывность аттракторов подразумевает, что
между близкими аттракторами возможны пе-
реходы, которые могут происходить либо с
течением времени, либо под действием
внешних стимулов. В свою очередь близость
аттракторных состояний подразумевает то,
что они кодируют близкие объекты, напри-
мер, соседние места в лабиринте. Иными
словами, активность аттрактора, кодирую-
щего клетки места, может переходить на ат-
тракторы, кодирующие соседние места, но не
далекие локации в лабиринте. Как правило,
предполагается, что пирамидные нейроны
внутри одного аттрактора связаны сильными
связями, при этом сила связей с нейронами
из других аттракторов падает в зависимости
от степени удаленности аттракторов (рис. 1).
Также часто предполагается, что интерней-
роны принимают участие в формировании
аттракторных состояний, а именно интер-
нейроны имеют противоположную схему
связей, т.е. сильно тормозят пирамидные
нейроны далеких аттракторов и слабо близ-
ких. Это приводит к выделению активности
только одного аттрактора и подавлению ак-
тивности других пирамидных нейронов, не
кодирующих данное место. В математиче-
ских моделях показано, что “аттракторная”
схема связей возникает в ходе обучения сети
по правилу STDP в результате нескольких по-
вторений одной и той же последовательности
входов [D’Albis et al., 2015; Yoshida, Hayashi,
2007].

Аттракторная теория объясняет эффект
клеток места следующим образом. В каждый
момент времени в аттракторной сети есть ак-
тивные нейроны, которые кодируют текущее
положение. Перемещение активности в дру-
гой аттрактор кодирует перемещение живот-
ного в пространстве. Поскольку животное
перемещается между близкими местами, то
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нейронная активность перемещается между
соседними аттракторами.

Многие исследования демонстрируют
важную роль тета-ритма в формировании ат-
тракторных состояний и запоминании после-
довательностей. Например, фармакологиче-
ская блокада тета-ритма путем введения
ГАМКергического агониста мусцимола в
МСО нарушает формирование клеток места,
делая неустойчивыми их поля места [Wang
et al., 2015]. Кроме этого, в многочисленных
экспериментах in vivo и in vitro было показано,

что стимуляция различных структур гиппо-
кампа на тета-частоте может вызывать долго-
временную потенциацию (обзор [Wójtowicz,
Mozrzymas, 2015]).

Главным механизмом участия тета-ритма
в усилении синаптической пластичности
рассматривается синхронизация нейронов
[Wójtowicz, Mozrzymas, 2015]. Исходя из тео-
рии о роли пластичности, зависящей от вре-
мени между импульсами (STDP), для обеспе-
чения пластичности необходимо одновре-
менное срабатывание пресинаптического и
постсинаптического нейрона в интервале
около 30 мс. При отсутствии внешней син-
хронизации вероятность случайного совпа-
дения этих событий чрезвычайно мала.

В энторинальной коре также обнаружены
пространственно зависимые нейроны – это
клетки решетки, клетки границ и клетки по-
ворота головы [Hartley et al., 2014]. Значи-
тельная часть исследований сосредоточена
на клетках решетки. Клетки решетки были
впервые обнаружены во II и III слоях меди-
альной энторинальной коры крыс [Hafting et
al., 2005]. Активность этих нейронов обуслов-
лена пространственным положением живот-
ного, а именно, эти нейроны генерируют им-
пульсы, когда животное находится в узлах
гексагональной решетки. Клетки решетки,
как и клетки места, проявляют свойство фа-
зовой прецессии относительно тета-ритма
[Jeewajee et al., 2014]. Одним из теоретиче-
ских направлений, объясняющих эффект
клеток решетки, также являются аттрактор-
ные модели. Идеи, заложенные в эти модели,
очень похожи на те, что мы описывали рань-
ше для клеток места, с той разницей, что для
клеток места функцией близости между ат-
тракторными состояниями было расстояние
между местами, а для клеток решетки функ-
цией близости является расположение жи-
вотного относительно центра ячейки [Burak,
2014; Hasselmo, Brandon, 2012; Si et al., 2014].
Предполагается, что роль тета-ритма также
заключается в стабилизации аттракторных
состояний. Другая гипотеза состоит в том,
что при перемещении животного в простран-
стве тета-ритм необходим для того, чтобы
“погасить” предыдущий аттрактор. Посколь-
ку пирамидные нейроны гиппокампа модули-
руются тета-ритмом, а их активность меняется
с периодом тета-ритма, то периодическое за-
тухание их активности может быть необходи-
мо для возможности активации соседнего ат-
тракторного состояния [Stella, Treves, 2011].

Рис. 1. Типичная схема связей нейронов в ат-
тракторных моделях гиппокампа и энториналь-
ной коры. Близкие в функциональном смысле
пирамидные нейроны связаны сильными связя-
ми между собой и с тормозными нейронами.
Интернейроны, наоборот, сильно тормозят да-
лекие пирамиды. На сегодняшний день предло-
жено огромное количество аттракторных моде-
лей. Некоторые авторы использую приведен-
ную схему связей, например [Fuhs, Touretzky,
2006]. В моделях аттакторных состояний в гип-
покампе авторы часто используют только воз-
буждение близких нейронов, схема тормозных
связей при этом не упорядочена по состояниям
[Ponulak, Hopfield, 2013; Solovyeva et al., 2015;
Wang et al., 2015]. Иногда, наоборот, предпола-
гается только упорядоченная схема тормозных
связей, однако это делается в основном в моде-
лях энторинальной коры [Burak, Fiete, 2009;
Couey et al., 2013].
Fig. 1. A typical pattern of neuronal connections in
attractor models of the hippocampus and entorhinal
cortex. Close functional pyramidal neurons are con-
nected by strong synapses among themselves and
with inhibitory neurons. Interneurons strongly in-
hibit neurons, on the contrary, the distant pyramids.
To date, a huge number of attractor models have
been proposed. Some authors use the given scheme
of relations, for example [Fuchs, Touretzky, 2006].
In models of attractor states in the hippocampus, the
authors often use only the excitation of close neu-
rons, the scheme of inhibitory connections is not or-
dered by states [Ponulak, Hopfield, 2013; Solovyeva
et al., 2015; Wang et al., 2015]. Sometimes, on the
contrary, only an ordered scheme of inhibitory con-
nections is assumed, but this is done mainly in mod-
els of the entorhinal cortex [Burak, Fiete, 2009;
Couey et al., 2013].

Внешний вход

Пирамидные нейроны

Интернейроны
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При этом зависимость частоты тета-ритма от
скорости движения животного рассматрива-
ется как доказательство этой гипотезы, так
как чем быстрее движется животное, тем
быстрее необходимо “гасить” предыдущий
аттрактор.

В заключение данного раздела стоит заме-
тить, что прямая регистрация эффекта STDP
проводилась только при внутриклеточной
регистрации двух нейронов на срезах или
культурах нейронов. Исходя из этого многие
авторы высказывают критику самого эффек-
та STDP. Есть множество данных, указываю-
щих влияние дофамина и ацетилхолина. В
частности показано, что выброс дофамина в
гиппокампе необходим для фиксации пла-
стичности, без активации дофаминергиче-
ских рецепторов пластические изменения со
временем угасают [Lisman et al., 2011]). Более
того, при активации дофаминергических ре-
цепторов становится неважна последователь-
ность, в какой активировались нейроны, в
любом случае наблюдается потенциация [Lis-
man et al., 2011]. Дальнейшие исследования
показали, что при активации мускариновых
рецепторов и отсутствии активации дофами-
нергических рецепторов происходит обрат-
ный эффект, всегда наблюдается синаптиче-
ская депрессия [Brzosko et al., 2017]. В послед-
нее время появились данные по регистрации
внутриклеточной активности, полученные in
vivo. Эти данные показывают, что синхрони-
зированность нейронной активности в СА3
и СА1 может составлять до 3 сек, чтобы на-
блюдалась пластичность [Bittner et al., 2017].
Тем не менее, несмотря на разнообразие ва-
риантов пластичности, большинство данных
указывают на необходимость совпадения мо-
ментов возникновения потенциалов дей-
ствия на пресинаптическом и постсинаптиче-
ском нейроне, что может обеспечиваться тета-
ритмом.

ТЕТА-РИТМ И УПОРЯДОЧЕННАЯ 
АКТИВНОСТЬ НЕЙРОННЫХ АНСАМБЛЕЙ

В этом разделе мы рассмотрим теоретиче-
ские идеи, рассматривающие тета-ритм как
процесс, упорядочивающий нейронную ак-
тивность, которая в свою очередь необходима
для обработки информации. Эта группа идей
очень разнородна, далее мы опишем не-
сколько наиболее цитируемых.

Интересно предположение, что на разных
фазах тета-ритма выполняются разные функ-

ции в поле СА1 [Cutsuridis et al., 2010; Cutsu-
ridis, Poirazi, 2015; Hasselmo et al., 2002; Manns
et al., 2007]. Эта гипотеза основывается на
том, что поле СА1 получает два информаци-
онных потока: от СА3 по коллатералям Шаф-
фера и из энторинальной коры по перфори-
рующему пути. Сигнал по этим двум входам
приходит в разные фазы тета-ритма [Mizuseki
et al., 2009; Montgomery et al., 2009]. Авторы
предполагают, что на минимуме тета-волны
наибольший вход приходит от энториналь-
ной коры, и нейронная сеть СА1 работает в
режиме “записи” (рис. 2). На пике тета-вол-
ны наибольший вход приходит от поля СА3,
при этом поле СА1 воспроизводит запомнен-
ную информацию. Следует заметить, что
принципиальные нейроны третьего слоя эн-
торинальной коры разряжаются на пике тета-
ритма в пирамидном слое поля СА1, однако
сигнал передается с большой задержкой в
70–80 мс и приходит около минимума тета-
ритма в СА1 [Mizuseki et al., 2009].

Кроме аттракторных теорий, существует
другое популярное направление, объясняю-
щее возникновение клеток решетки, которое
называется осцилляторно-интерференцион-
ные модели [Burgess, Burgess, 2014; Burgess,
2008; Burgess et al., 2007; Bush, Burgess, 2014;
Jeewajee et al., 2008; Jeewajee et al., 2014]. Эти
модели основаны на предположении о суще-
ствовании контролируемых скоростью ос-
цилляторов (КСО) (velocity-controlled oscilla-
tors, VCO в терминологии авторов). КСО –
это клеточные популяции, которые продуци-
руют ритмический сигнал, частота которого
пропорциональна проекции скорости движе-
ния животного на предпочтительное направ-
ление осциллятора (рис. 3). В модели эти
направления имеют дискретные значения с
шагом 60°. Клетки решетки получают воз-
буждающий вход от КСО, а также возбужда-
ющий ритмический вход со стабильной ча-
стотой в диапазоне тета-ритма. Сигналы о
скорости животного в различных направле-
ниях интерферируют на клетках решетки. К
достоинствам данной модели можно отнести
тот факт, что фазовая прецессия возникает в
модели без каких-либо дополнительных
условий. Таким образом, в данных моделях
авторы рассматривают тета-ритм как своеоб-
разный стандартный сигнал, относительно
которого вычисляется положение животного
внутри границ ячейки сетки с помощью ин-
формации о скорости и направлении движе-
ния животного.
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Однако следует заметить, что предположе-
ние о тета-ритме как сигнале с постоянной
частотой не является истинным. Показано,
что частота и мощность тета-ритма коррели-
руют со скоростью движения животного
[Chen et al., 2011; Ledberg, Robbe, 2011; Long
et al., 2014]. Основываясь на этих результатах,
некоторые авторы выдвигали мнение, что те-
та-ритм контролирует двигательное поведе-
ние [Kelemen et al., 2005; Robinson, Whishaw,
1974; Sinnamon, 2005a; Sinnamon, 2005b; Van-
derwolf, 1975]. Подчеркивалось, что тета-осцил-
ляции возникают лишь при целенаправлен-
ных, “произвольных” движениях, в противо-
положность стереотипной, “непроизвольной”
активности [Vanderwolf, 1969; Wyble et al.,
2004]. Несмотря на то что данное мнение не
поддерживается в современной литературе,
последние исследования позволяют рассуж-
дать о механизмах этого явления. Было пока-
зано, что глутаматергические нейроны МСО
за счет входа от глубоких слоев энториналь-
ной коры модулируются скоростью движе-
ния животного [Justus et al., 2017]. В другом
исследовании in vivo было показано, что ча-
стота гиппокампального тета-ритма сильно
зависит от частоты оптогенетической стиму-
ляции септальных глутаматергических ней-
ронов [Robinson et al., 2016]. Также проде-
монстрировано, что инъекция глутаматерги-
ческих агонистов в МСО увеличивает
мощность гиппокампального ритма [Astashe-
va et al., 2015]. Таким образом, механизм кор-
реляции тета-ритма и скорости движения
животного можно объяснить активацией
септальных глутаматергических нейронов.

В самой работе, где обнаружили зависимость
разрядов септальных глутаматергических
нейронов от скорости движения, авторы по-
казали, что проекции септальных глутама-
тергических нейронов в медиальную энтори-
нальную кору играют важную роль в интегра-
ции пути животным [Justus et al., 2017].

Еще одна популярная гипотеза о роли те-
та-ритма в когнитивных процессах заключа-
ется в том, что тета-осцилляции используют-
ся для сравнения поступающей сенсорной
информации с таковой, уже хранящейся в па-
мяти [Hasselmo, 1999; Lisman, Otmakhova,
2001; Lörincz, Buzsáki, 2000; Pickenhain, Kling-
berg, 1967; Sokolov, 1963; Vertes et al., 2004].
Наибольшую разработку эта идея получила в
работах О.С. Виноградовой [Vinogradova, 1995;
Vinogradova, 2001; Виноградова, 1975; Вино-
градова, Дудаева, 1972]. На основании соб-
ственных многолетних исследований Вино-
градовой была выдвинута теория о гиппокам-
пе как компараторе (детекторе новизны). По
мнению Виноградовой, функция сравнения
информации, приходящей по сенсорным
входам с имеющейся в памяти, выполняется
в поле СА3 гиппокампа. Это поле получает
информацию из зубчатой фасции и медиаль-
ной септальной области. Зубчатая фасция по-
лучает сигнал от энторинальной коры по пер-
форирующему пути, энторинальная кора в
свою очередь имеет связи с другими отделами
неокортекса. Виноградова считала, что в зуб-
чатую фасцию приходит информация, уже
хранящаяся в памяти. В зубчатой фасции она
упрощается и уже в предобработаном виде
передается в поле СА3. Информация о теку-

Рис. 2. Гипотетическая схема потоков информации на нисходящей и восходящей фазе тета-ритма [Cutsu-
ridis et al., 2010; Cutsuridis, Poirazi, 2015; Hasselmo et al., 2002; Manns et al., 2007].
Fig. 2. Hypothetical scheme of information flows in the descending and ascending phases of theta rhythm [Cutsu-
ridis et al., 2010; Cutsuridis, Poirazi, 2015; Hasselmo et al., 2002; Manns et al., 2007].
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щем сенсорном входе идет через стволовые
структуры мозга, прежде всего через ядра ре-
тикулярной формации в МСО и далее в поле
СА3. В МСО информация также упрощается
и подготавливается к сравнению. Далее в по-
ле СА3 происходит проверка на согласован-
ность информации, приходящей от коры и от
ствола мозга. В случае расхождения по колла-
тералям Шаффера в поле СА1 и далее обрат-
но в кору передается сигнал о новизне и о не-
обходимости фиксации новой информации в
памяти. В теории Виноградовой МСО рас-
сматривается как синхронизатор при компа-
раторном устройстве, а тета-ритм – как вре-
менной фильтр (“окно”), обеспечивающий
пропуск на выход гиппокампальных нейро-
нов только тех сигналов, которые приходят в
определенном фазовом отношении к тета-
волне. Виноградова предполагала, что такое
квантование сигналов в виде тета-циклов
должно увеличивать надежность работы ком-
параторного устройства, поскольку это поз-
воляет сравнивать сигналы, приходящие по
разным входам, которые относятся к одному
событию [Vinogradova, 2001]. О.С. Виногра-
дова также уделяла большое внимание явле-
нию сброса (reset) нейронной активности.
Это явление заключается в периоде торможе-
ния гиппокампальных нейронов (от 50 до
150 мс) после прихода нового стимула, при
этом при приходе аналогичных повторных
стимулов торможение не наблюдается. После
сброса начинается синхронная ритмическая
активность. Виноградова полагала, что сброс
нейронной активности служит точкой отсче-
та от момента появления нового стимула и
синхронизации нейронов для его обработки
[Vinogradova, 2001].

Во многих исследованиях показано, что
при поступлении новой информации усили-
вается когерентность между гиппокампом и
отделами коры, ответственными за эпизоди-
ческую память и планирование действий,
прежде всего дорзолатеральной и медиаль-
ной префронтальной корой [Numan, 2015].

ТЕТА-РИТМ И СОН

Существует большое количество работ,
показывающих изменения электрофизиоло-
гических параметров гиппокампа в различ-
ных фазах сна (обзоры [Diekelmann, Born,
2010; Freund, Buzsáki, 1996]). Достаточно дав-
но было установлено, что тета-ритм наиболее
сильно выражен в фазе быстрого сна [Jouvet,

1969], и наоборот, в фазе медленного сна те-
та-ритм в гиппокампе выражен крайне слабо.
В фазе медленного сна наблюдается асин-
хронная активность, которая прерывается
периодически возникающими риппл осцил-
ляциями [Buzsáki, 1989; Buzsáki et al., 1992;
Carr et al., 2011; Csicsvari et al., 1999; Sullivan
et al., 2011]. Существует большое количество
данных, указывающих на антагонистический
характер этих видов электрической активно-
сти [Buzsáki, 2002; Buzsáki, 2015]. Такой фи-
зиологический антагонизм проявляется и во
сне.

Тета-ритм во время быстрого сна по всем
параметрам очень похож на тета-ритм, на-

Рис. 3. Осцилляторно-интерференционная мо-
дель клеток решеток. (а) Схема формирования
клеток решеток в линейном лабиринте. Клетки
решетки суммируют тета-сигнал из МСО и сиг-
нал, частота которого пропорциональна скоро-
сти. (б) Схема формирования клеток решеток в
открытом поле. На верхних графиках показана
активность контролируемых скоростью осцил-
ляторов, частота каждого осциллятора пропор-
циональна проекции скорости животного на
ось данного осциллятора [Burgess, Burgess, 2014;
Burgess, 2008; Burgess, Barry, O’Keefe, 2007; Bush,
Burgess, 2014; Jeewajee et al., 2008; Jeewajee et al.,
2014].
Fig. 3. Oscillatory-interference model of grid cells.
(а) Scheme of formation of grid cells in a linear
maze. The grid cells summarize the theta signal from
the medial septum and the signal whose frequency is
proportional to the velocity. (б) Scheme of forma-
tion of grid cells in an open field. The upper plots
show the activity of velocity-controlled oscillators,
the frequency of each oscillator is proportional to the
projection of the animal’s speed on the axis of the os-
cillator [Burgess, Burgess, 2014; Burgess, 2008; Bur-
gess et al., 2007; Bush, Burgess, 2014; Jeewajee et al.,
2008; Jeewajee et al., 2014].
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блюдаемый в состоянии активного бодрство-
вания. В частности, наблюдаются примерно
те же параметры привязки активности нейро-
нальных популяций к фазам тета-ритма
[Buzsáki, 2002], сильная связанность тета- и
гамма-ритмов [Belluscio et al., 2012], а также
распространение тета-ритма по септо-темпо-
ральной оси в виде “бегущей” волны [Patel
et al., 2012]. Все это указывает на схожесть ме-
ханизмов генерации тета-ритма в состоянии
активного исследовательского поведения и
быстрого сна. Кроме того, в нескольких рабо-
тах было показано, что клетки места в быст-
ром сне активируются в том же порядке, что
и при нахождении бодрствующего животного
в лабиринте [Louie, Wilson, 2001; Nádasdy et al.,
1999; Skaggs, McNaughton, 1996].

Все эти данные наводят на мысль, что и
информационные процессы в состоянии ак-
тивного бодрствования и быстрого сна очень
похожи, и что в состоянии быстрого сна про-
исходит обработка информации. Впервые
идея об обработке информации в быстром
сне была выдвинута Марром [Marr, 1970].
В теории Марра гиппокамп выполняет роль
временного хранилища новой информации,
которая не успела обработаться в течение пе-
риода бодрствования в неокортексе. В тече-
ние сна эта информация повторно воспроиз-
водится и снова передается в неокортекс, где
уже осуществляются ее полная обработка и
запоминание. Дальнейшие исследования по-
казали важную роль не только быстрого, но и
медленного сна в консолидации памяти. Од-
нако на сегодняшний день идеи Марра широ-
ко поддерживаются в литературе [Diekel-
mann, Born, 2010].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Несмотря на большое количество исследо-
ваний вопрос о том, как тета-ритм участвует в
когнитивных функциях гиппокампа, остает-
ся открытым. Ответ на этот вопрос требует
ответа на другой связанный вопрос. Какую
функцию выполняет сам гиппокамп? Не-
смотря на огромное количество работ гиппо-
камп остается одной из самых загадочных
структур мозга. С одной стороны, гиппокамп
составляет всего около 10% сырой массы моз-
га у крыс, а количество нейронов в гиппокам-
пе не превышает 0.5% от количества нейро-
нов в новой коре [Herculano-Houzel, 2009;
West, Gundersen, 1990]; кроме этого, он имеет
относительно простое анатомическое и ги-

стологическое строение по сравнению с но-
вой корой, всего один слой принципиальных
нейронов в гиппокампе против шести в
неокортексе. С другой стороны, гиппокамп иг-
рает критическую роль почти во всех когнитив-
ных процессах, таких как детекция новизны,
внимание, пространственная и эпизодическая
память и т.д. В гиппокампе можно обнару-
жить нейроны, реагирующие практически на
все виды сенсорных стимулов, такие как зри-
тельные, слуховые, обонятельные и тактиль-
ные. У человека в гиппокампе обнаружены
нейроны, реагирующие на специфические
абстрактные стимулы, например, связанные
с образом любимой актрисы или известного
политика, так называемые “нейроны бабуш-
ки” [Kreiman et al., 2000; Quiroga et al., 2005].
Такое “противоречие” между простой струк-
турой и очевидной сложной функцией требу-
ет объяснения. Многие авторы в разных фор-
мах высказывают гипотезу, которая могла бы
снять это “противоречие”. Гипотеза заклю-
чается в следующем. Гиппокамп выполняет
одну “простую” функцию в обработке ин-
формации, но эта функция очень важна и она
используется при анализе сигналов всех мо-
дальностей. Например, Д. Марр рассматри-
вал гиппокамп как временное хранилище ин-
формации. О.С. Виноградова рассматривала
гиппокамп как детектор новой информации
в процессе внимания.

Большое разнообразие теоретических
идей о том, как тета-ритм участвует в опера-
циях обработки информации на нейронном
уровне, связано в значительной степени с
многообразием представлений о функциях
самого гиппокампа. С одной стороны, боль-
шинство идей, изложенных в данной статье,
не противоречат друг другу. Например, уча-
стие тета-ритма в создании условий для обуче-
ния нейронной сети по правилу STDP не
противоречит идее о том, что тета-ритм упо-
рядочивает приход информации от разных
структур мозга. С другой стороны, при рас-
смотрении всего многообразия эксперимен-
тальных данных и теоретических представле-
ний о функциях тета-ритма сложно отделать-
ся от мысли, что существует “простой”
способ описать обработку информации в
нейронной сети при выполнении “простой”
функции гиппокампа таким образом, чтобы
вышеупомянутые идеи были либо частным
случаем этого описания, либо опровергались.
Мы полагаем, что прорыв в области функций
тета-ритма будет сделан, когда будет хорошо
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установлена такая “простая”, но очень нуж-
ная функция всего гиппокампа. Однако это
очень сложная задача. Практически все опи-
санные теоретические концепции очень слож-
но верифицируемы. Несмотря на всю мощь
методов современной нейронауки, очень
трудно предложить эксперимент, однознач-
но доказывающий, например, выполнение
разных операций на разных фазах тета-рит-
ма, хотя возможность этого хорошо показана
в вычислительных моделях. На сегодняшний
день в одном эксперименте возможно реги-
стрировать в лучшем случае только несколь-
ко десятков нейронов, в то время как в гиппо-
кампе их сотни миллионов [Herculano-Houzel,
2009; West, Gundersen, 1990]. Это делает край-
не затруднительным изучение тонких инфор-
мационных процессов в эксперименте, что в
свою очередь затрудняет построение единой
теории и приводит к множеству разнообраз-
ных гипотез. Таким образом, несмотря на бо-
лее чем полувековую историю исследования,
функциональная роль гиппокампа и тета-рит-
ма остается дискуссионной областью, в кото-
рой стоит ждать революционных открытий.

Работа поддержана грантом Российского
научного фонда № 17-75-20245.
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FUNCTIONS OF HIPPOCAMPAL THETA RHYTHM
I. E. Mysin#

Institute of theoretical and experimental Biophysics of RAS, Pushchino, Russia
#e-mail: imysin@mail.ru

Theta rhythm (4–12 Hz) is the main rhythm of the hippocampus, unlike other rhythms it has its
own pacemaker (medial septum) and physiological mechanisms of regulation. The state of genera-
tion of the theta rhythm is crucial for the processing of new information coming into the hippocam-
pus. In this review, we have tried to analyze modern ideas about how synchronization of the hippo-
campal neural network at the theta frequency is involved in cognitive processes.

Keywords: medial septum (MS), field CA1, field CA3, entorhinal cortex, perforant path, Schaffer
collaterals
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