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Резюме

В обзоре рассматриваются исторические аспекты номенклатуры гиппокампа. Его анатомическое изучение на-
чалось еще древними греками, которые назвали необычно выглядевшую структуру «бараньим рогом» – cornu 
ammonis. Термин «гиппокамп» (др.-греч. ἱππόκαμπος, от ἵππος «лошадь» и κάμπος «морское чудовище» или 
«морской конек») был впервые введен в шестнадцатом веке анатомом Дж.Ч. Арантиусом. Термин «формация 
гиппокампа» в настоящее время применяется к группе цитоархитектонически различных смежных областей, 
включающих, наряду с самим гиппокампом, зубчатую извилину, субикулум, пресубикулум, парасубикулум и эн-
торинальную кору. Основанием для включения этих шести областей в группу «формация гиппокампа» является 
то, что они связаны друг с другом уникальными и в значительной степени однонаправленными проводящими 
путями. Обзор посвящен пространственной, морфологической и цито- и миелоархитектонической организации 
всех отделов формации гиппокампа крысы и отличительным нейроанатомическим характеристикам ее отделов. 
Описаны сравнительные особенности строения формации гиппокампа крысы, обезьяны и человека. Хотя объем 
гиппокампа примерно в 10 раз больше у обезьян и в 100 раз больше у людей, чем у крыс, базовая архитектура 
формации гиппокампа является общей, хотя имеются и некоторые видовые различия. Относительно простая 
организация основных клеточных слоев в сочетании с высокоорганизованным ламинарным распределением 
отростков нейронов гиппокампа способствует использованию его в качестве модельной системы в современной 
нейробиологии.
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Abstract

The review examines the historical aspects of the hippocampus nomenclature. Its anatomical study began by the 
ancient Greeks, who called the unusual–looking structure a “ram’s horn” – cornu ammonis. The term “hippocampus” 
(ancient Greek: ἱππόκαμπος, from ἵππος, “horse” and κάμπος, “sea monster”, or “sea-horse”) was first introduced in 
the sixteenth century by anatomist J.C. Arantius. The term “hippocampal formation” is currently applied to a group 
of cytoarchitectonically different adjacent areas, including, along with the hippocampus itself, the dentate gyrus, 
subiculum, presubiculum, parasubiculum and entorhinal cortex. The reason for including these six regions in the 
“hippocampal formation” group is that they are connected to each other by unique and largely unidirectional pathways. 
The review is devoted to the spatial, morphological and cyto- and myeloarchitectonic organization of all departments 
of the rat hippocampus formation and the distinctive neuroanatomic characteristics of its departments. Comparative 
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features of the structure of the hippocampus formation of a rat, monkey and human are described. Although the volume 
of the hippocampus is about 10 times larger in monkeys and 100 times larger in humans compared to rats, the basic 
architecture of the hippocampus formation is common, although there are some species differences. The relatively simple 
organization of the main cellular layers in combination with the highly organized laminar distribution of hippocampal 
neuron processes contributes to its use as a model system in modern neuroscience.
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Введение

Гиппокап – древняя часть коры больших по-
лушарий головного мозга, лежащая под неокор-
тексом. Она обеспечивает такие важные функции 
мозга, как память, ориентация в пространстве, 
выработка отставленных условных рефлексов, 
процесс обучения и др. [1]. Его анатомическое 
изучение началось еще древними греками, кото-
рые назвали необычно выглядевшую структуру 
«бараньим рогом» – cornu ammonis. После по-
явления микроскопов гиппокамп стал еще более 
интересным для изучения, с его характерным чет-
ко организованным расположением клеток. Ци-
тоархитектоническая организация гиппокампа и 
функционально связанных с ним отделов мозга и 
по сегодняшний день привлекает внимание мно-
гих исследователей центральной нервной систе-
мы. В нашем предыдущем обзоре кратко описаны 
строение, проводящие пути и развитие гиппокам-
па и зубчатой извилины [2]. 

Целью данного обзора является анализ дан-
ных литературы по анатомии, гистологии и видо-
вым особенностям формации гиппокампа, вклю-
чающей разные зоны собственно гиппокампа, 
зубчатую извилину, субикулярный комплекс и 
энторинальную кору.

Исторические аспекты номенклатуры 
гиппокампа

Термин «гиппокамп» (др.-греч. ἱππόκαμπος от 
ἵππος «лошадь» и κάμπος «морское чудовище» или 
«морской конек») был впервые введен в шестнад-
цатом веке анатомом Дж.Ч. Арантиусом, который 
рассматривал трехмерную форму человеческого 
гиппокампа. Арантиус также сравнивал гиппо-
камп с шелкопрядом, но его термин «bombycini» 
или «bombyx» так и не прижился. Поскольку ав-
тор, описавший расположение и структуру этой 
области мозга, не заявил о своих правах на тер-
мин «гиппокамп», другие анатомы позднее ис-
пользовали его как собственный. Основная, или 

внутрижелудочковая, часть гиппокампа челове-
ка впервые проиллюстрирована Ж.Л. Дювернуа 
в 1729 г., и он продолжал называть эту область 
«морской конек» и «шелковый червь». Другие 
сравнивали арочную структуру гиппокампа с ба-
раньим рогом, а Р.-Ж.К. де Гаренжо (1742) назвал 
его «cornu ammonis», или «рог Аммона», в честь 
мифологического египетского бога Амона Кнефа, 
чьим символом был баран [3]. В настоящее время, 
согласно Международной анатомической номен-
клатуре, «гиппокамп» считается общепринятым 
термином, а «аммонов рог» («cornu ammonis») – 
его синонимом, давшим начало названию полей 
гиппокампа – CA1–CA4 [4]. 

Гиппокамп часто ассоциируется с термином 
«лимбическая система». Происхождение этого 
термина связано с описанием неврологом П. Бро-
ка (1878) [5] «большой лимбической доли», со-
стоящей из ряда смежных корковых и подкор-
ковых структур, расположенных на медиальной 
поверхности мозга и окружающих желудочек на 
уровне границ корковой мантии. Первоначально 
лимбическая доля была описана как состоящая 
из таких околожелудочковых образований, как 
подмозолистая, поясная и парагиппокампальная 
извилины, а также нижележащее образование 
гиппокампа. Однако количество структур, вклю-
ченных в рубрику «лимбическая система», резко 
возросло с 1950-х годов и включает в том числе 
миндалевидное тело, септальные ядра и около-
водопроводное серое вещество среднего мозга. 
Другими учеными гиппокамп рассматривается 
как независимая функциональная система, а не 
как часть более крупной группы структур, кото-
рые в совокупности называют лимбической сис-
темой [6]. 

Гиппокамп и формация гиппокампа
Существует два термина: «гиппокамп» и 

«формация гиппокампа». Гиппокамп включает 
поля СА1–CA3, идентифицированные нейроана-
томом Р. Лоренте де Но [7]. Термин «формация 
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гиппокампа» применяется к группе цитоархитек-
тонически различных смежных областей, вклю-
чающих наряду с самим гиппокампом зубчатую 
извилину, субикулум, пресубикулум, парасуби-
кулум и энторинальную кору. Основанием для их 
включения этих шести областей в группу «фор-
мация гиппокампа» является то, что они связаны 
друг с другом уникальными и в значительной сте-
пени однонаправленными проводящими путями 
(рис. 1). 

Так, аксоны нейронов поверхностных сло-
ев энторинальной коры (слой II) проецируются 
в зубчатую извилину и поле гиппокампа СА3 
через перфорантный путь, образуя часть основ-
ного входного пути гиппокампа. При этом зубча-
тая извилина не проецируется обратно в энтори-

нальную кору. В свою очередь аксоны основных 
клеток зубчатой извилины, клеток-зерен в виде 
мшистых волокон иннервируют пирамидные 
клетки поля гиппокампа СА3, которые не обра-
зуют ретроградные связи с зубчатой извилиной. 
Пирамидные клетки СА3, в свою очередь, явля-
ются источником основного входа в поле СА1 
(коллатеральные аксоны Шаффера). CA1 также 
не образует ретроградные связи с CA3, но ин-
нервирует субикулум, обеспечивая его основной 
возбуждающий вход. Опять же субикулум не про-
ецирует обратно в СА1, но иннервирует глубокие 
слои энторинальной коры. Таким образом, гип-
покампальная формация организована способом, 
который явно отличается от большинства других 
корковых образований [8] (см. рис. 1).

Рис. 1. �Межнейрональные связи в формации гиппокампа: а – связи между отделами, б – проекции вдоль по-
перечной оси формации гиппокампа: ЗИ – зубчатая извилина; CA3, CA2, CA1 – поля гиппокампа; Суб – 
субикулум, Пре – пресубикулум, Пара – парасубикулум; ЭК – энторинальная кора ([8] с изменениями)

Fig. 1. �Interneuronal connections in the hippocampus formation: а – links between departments, б – projections along 
the transverse axis of the hippocampal formation: ЗИ – dentate gyrus; CA3, CA2, CA1 – fields of hippocampus; 
Суб –subiculum, Пре – presubiculum, Пара – parasubiculum; ЭК – entorhinal cortex ([8] with modifications)
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Пространственная организация формации 
гиппокампа крысы

Формация гиппокампа крысы представляет 
собой удлиненную бананообразную структуру, 
длинная ось которой (септотемпоральная) прохо-
дит С-образно от средней линии мозга возле ядер 
перегородок (ростродорсально) над таламусом и 
позади него в зачаточную височную долю (каудо-
вентрально). Ортогональная ось формации гип-
покампа называется поперечной осью (рис. 2).

Разные области формации гиппокампа на 
разных септотемпоральных уровнях отличают-
ся. На крайних септальных уровнях, например, 
присутствуют только зубчатая извилина и поля 
гиппокампа СА1–СА3. Примерно на трети пути 
вдоль септотемпоральной оси сначала появляется 
субикулум, а пре- и парасубикулум видны на бо-
лее высоких височных уровнях. Еще дальше кау-
дально и вентрально расположена энторинальная 
кора. Дорсолатеральная граница энторинальной 
коры находится примерно у ринальной бороз-
ды, которая образует заметное, рострокаудально/
горизонтально ориентированное углубление на 
вентролатеральной поверхности мозга крысы. 
Эта борозда номинально отделяет энториналь-
ную кору вентрально и дорсально от перири-
нальной и постринальной коры. На ростральных 
уровнях, однако, периринальная кора простира-
ется несколько вентральнее ринальной борозды, 
а на каудальном уровне энторинальная кора про-
стирается лишь немного дорсальнее ринальной 
борозды [9].

Общая морфологическая характеристика 
и цитоархитектоника формации гиппокампа

Зубчатая извилина представляет собой трех-
слойную кору характерной V- или U-образной 
формы. Она имеет относительно сходное строе-
ние на всех уровнях гиппокампальной формации 
и обычно не делится на подобласти. Часть слоя 
зернистых клеток, расположенная между полями 
СА3 и СА1 (разделенная щелью гиппокампа), на-
зывается супрапирамидной пластинкой, а часть, 
противоположная ей, – инфрапирамидной. Об-
ласть, соединяющая две лопасти (на вершине 
буквы V или U), называется гребнем [10] (рис. 3).

На поверхности ближе всего к борозде гип-
покампа находится молекулярный слой, содержа-
щий редкие корзинчатые нейроны и клетки-кан-
делябры, у крысы его толщина составляет около 
250 мкм. Слой зернистых клеток лежит глубже 
молекулярного и состоит из плотно упакованных 
рядов (от четырех до восьми) зернистых клеток, 
среди которых встречаются корзинчатые ней-
роны. Зернистый и молекулярный слои, иногда 
называемые зубчатой фасцией, образуют V- или 
U-образную структуру (в зависимости от септо-
темпорального положения), которая окружает 
клеточную область (полиморфный слой). Здесь 
содержатся моховидные, веретеновидные, мел-
кие полиморфные, звездчатые нейроны и клет-
ки-канделябры. Из 9 типов нейронов зубчатой 
извилины зернистые, наиболее многочисленные, 
являются глутамат/динорфинергическими, мохо-

 Рис. 2. �Трехмерная организация области гиппокампа крысы (С-образный гиппокамп показан в прозрачном моз-
ге, представлены три коронарных среза (пронумерованные 1–3) на разных рострокаудальных уровнях 
через формацию гиппокампа). Суб – субикулум, Пре и Пара – пре- и парасубикулум, ЭК – энторинальная 
кора, Рб – ринальная борозда ([9]с изменениями)

Fig. 2. �Three-dimensional organization of the rat hippocampus region. A C-shaped hippocampus is shown in a trans-
parent rat brain. Shown are three coronal sections (numbered 1–3) at different rostrocaudal levels through the 
hippocampal formation. Суб –  subiculum; Пре and Пара –  pre- and parasubiculum; ЭК –  entorhinal cortex; 
Рб –  rhinal sulcus according ([9] with modifications)
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видные – глутаматергическими, остальные – тор-
мозными, ГАМКергическими [2]. 

Основным типом клеток зубчатой извилины 
являются зернистые клетки. Их общее число в 
одной зубчатой извилине крысы составляет около 
1,2×106 [11, 12], плотность упаковки и толщина 
слоев клеток-зерен несколько варьируются вдоль 
ее септотемпоральной оси [13]. Хотя пролифера-
ция клеток и нейрогенез в зубчатой извилине со-
храняются у взрослых и, по-видимому, находятся 
под контролем окружающей среды, некоторые 
исследования показали, что общее количество 
зернистых клеток у взрослых животных не ме-
няется [12]. Только у новорожденных и моло-
дых мышей, находящихся в социально сложных, 
«обогащенных» условиях, наблюдается более 
крупная зубчатая извилина и большее количес-
тво зернистых клеток, которые сохраняются во 

взрослом возрасте, по сравнению с животны-
ми, выращенными в стандартных лабораторных 
условиях [14]. Подобные манипуляции, прово-
димые у взрослых животных, могут влиять на 
пролиферацию клеток и / или выживание вновь 
образовавшихся нейронов, но существенно не из-
меняют объем зубчатой извилины или общее ко-
личество клеток-зерен [15]. 

Зернистая клетка имеет множество дендри-
тов, направленных к поверхностной части мо-
лекулярного слоя и образующих конусовидное 
дерево. Большинство дистальных концов ден-
дритных отростков заканчиваются прямо у щели 
гиппокампа или у края желудочка. Зернистые 
клетки – это единственный тип клеток, дающий 
начало аксонам, покидающим зубчатую извилину 
для иннервации поля гиппокампа СА3. 

Аксоны моховидных нейронов покидают 
зубчатую извилину одного полушария мозга для 
того, чтобы иннервировать зубчатую извилину 
другого полушария. Большинство других типов 
нейронов является тормозными интернейронами, 
из них наиболее изучены пирамидные корзинча-
тые клетки, которые обычно располагаются вдоль 
глубокой поверхности зернистого клеточного 
слоя и имеют перикарионы пирамидной формы 
диаметром от 25 до 35 мкм. Корзинчатые ней-
роны слегка вклиниваются в зернистый клеточ-
ный слой, их аксоны образуют перицеллюлярные 
сплетения, которые окружают тела зернистых 
клеток и образуют с ними синапсы. С. Рамон-и-
Кахаль впервые описал пирамидные корзинчатые 
клетки как имеющие один главный остроконеч-
ный апикальный дендрит, направленный в моле-
кулярный слой (где он делится на несколько ши-
повидных ответвлений), и несколько основных 
базальных дендритов, которые разветвляются и 
простираются в полиморфный клеточный слой. 
Большинство этих клеток содержит биохимиче-
ские маркеры тормозного медиатора – гамма-ами-
номасляной кислоты (ГАМК) – и, таким образом, 
являются ингибирующими [16, 17]. Количество 
корзинчатых клеток не постоянно на поперечном 
или септотемпоральном протяжении зубчатой из-
вилины [18]. Интернейроны можно отличить от 
других клеток на основе распределения их аксо-
нальных сплетений и электрофизиологических 
характеристик [19].

Молекулярный слой занимают в основном 
дендриты гранулярных, корзинчатых и поли-
морфных клеток, а также аксоны и концевые ак-
сонные ветви из энторинальной коры и других 
источников. В молекулярном слое также при-
сутствуют по крайней мере два типа нейронов: 
мелкие корзинчатые, чьи аксоны заканчиваются 
на корзинчатых клетках зернистого слоя, а ден-

Рис. 3. �Схематичный рисунок различных областей, 
слоев и проводящих путей гиппокампа крысы. 
ЭК– энторинальная кора (римские цифры – ее 
слои); Пара – парасубикулум; Пре – пресуби-
кулум; УП – угловатый пучок; ЗИ – зубчатая 
извилина (м – ее молекулярный слой; з – слой 
зернистых клеток; п – полиморфный слой); гб 
– гиппокампальная борозда; СА1, СА2, СА3 – 
соответственно поля гиппокампа СА1, СА2 и 
СА3 (л – лучистый слой гиппокампа; б – бле-
стящий слой; м-л – молекулярный лакунозный 
слой гиппокампа; п – слой пирамидных клеток 
гиппокампа; а – альвеус ([8] с изменениями)

Fig. 3. �Schematic drawing of the various regions, layers, 
and pathways of the rat hippocampus. ЭК –  ento-
rhinal cortex (Roman numerals – its layers); Пара 
– parasubiculum; Пре – presubiculum; УП – an-
gular beam; ЗИ – dentate gyrus мl – its molecular 
layer; з – layer of granular cells;п  – polymorphic 
layer); гб – hippocampal sulcus; СА1, СА2, СА3 
– fields CA1, СА2, СА3 of the hippocampus, rel-
atively; (л – radiant layer of the hippocampus; б 
– lustrous layer; м-л – molecular lacunar layer of 
the hippocampus; п – layer of pyramidal cells of 
the hippocampus; al – alveus; а – angular bundle 
([8] with modifications)
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дриты не покидают молекулярного слоя [2, 17], 
и клетки-канделябры [20], аксоны которых идут 
в зернистый слой, а дендриты ветвятся в преде-
лах молекулярного слоя. Данные типы нейронов 
получают импульсы по возбуждающему пер-
форантному пути, являются ГАМКергическими 
(также содержат парвальбумин) и оказывают тор-
мозное влияние на зернистые нейроны [21, 22]. 

Полиморфный слой содержит несколько ти-
пов нейронов. Наиболее распространенным из 
них являются моховидные (мшистые). Тела мохо-
видных нейронов крупные (25–35 мкм) и часто 
имеют треугольную или многополюсную форму. 
Три и более толстых дендрита отходят от тела 
клетки и простираются на большие расстояния 
в полиморфном слое. Каждый основной дендрит 
разветвляется один или два раза и обычно дает 
начало нескольким боковым ответвлениям. Отли-
чительной особенностью моховидных нейронов 
является то, что все их проксимальные дендриты 
покрыты крупными сложными шипиками – мес-
тами окончания аксонов зернистых нейронов 
зубчатой извилины. Моховидные нейроны – глу-
таматергические, их аксоны проецируются во 
внутреннюю треть молекулярного слоя зубчатой 
извилины [23]. 

Известно, что интернейроны подавляют ак-
тивность зернистых нейронов. Однако совре-
менные исследования демонстрируют гетероген-
ность интернейронов и рассматривают их как 
неотъемлемые компоненты нормальной обработ-
ки информации в формации гиппокампа [24].

Собственно гиппокамп (аммонов рог). Р. Ло-
ренте де Но разделил гиппокамп на три поля: 
СА3, СА2 и СА1. Поля СА3 и СА2 эквивалентны 
крупноклеточной, а поле СА1 – мелкоклеточной 
области Рамона-и-Кахаля. Помимо большего раз-
мера пирамидных клеток в СА3 и СА2, по сравне-
нию с СА1, входы и выходы этих областей также 
различны. Пирамидные клетки СА3, например, 
получают мшистые волокна из зубчатой извили-
ны, в отличие от пирамидных клеток СА1. Поле 
CA2 было предметом серьезных споров. Как пер-
воначально определил Р. Лоренте де Но, это узкая 
зона клеток, расположенная между СА3 и СА1, 
которая состоит из крупных тел пирамидных кле-
ток, сходных с таковыми в СА3, но, как и СА1, 
они не иннервируются мшистыми волокнами зуб-
чатой извилины. Хотя существование СА2 часто 
подвергалось сомнению, большая часть имею-
щихся данных указывает на то, что действитель-
но существует узкое поле СА2, которое можно от-
личить от других полей гиппокампа с помощью 
различных критериев, включая нейрохимичес-
кие маркеры. Р. Лоренте де Но также определил 
поле СА4. Как выяснил Т. Блэкстад [25], а затем 

Д. Амарал [26], область, которую Р. Лоренте де 
Но назвал СА4, на самом деле является глубоким, 
или полиморфным, слоем зубчатой извилины [8].

Согласно современной гистологической но-
менклатуре, в гиппокампе выделяют три слоя 
клеток: 1) молекулярный (stratum moleculare), 
включающий эумолекулярный (substratum 
eumoleculare), лакунарный (substratum lacunosum) 
и радиальный (substratum radiatum) подслои; 2) 
пирамидный (stratum pyramidale); 3) краевой 
(stratum oriens) [2, 27].

Основным является слой пирамидных кле-
ток. Он плотно упакован в СА1 и более рыхло – в 
СА2 и СА3. Пирамидные клетки поля СА3 име-
ют базальное и апикальное дендритное дерево, 
которые простираются соответственно в краевой 
слой и до щели гиппокампа. Длина дендритов и 
организация пирамидных клеток СА3 весьма ва-
риабельны [28]. Клетки, расположенные у края 
зубчатой извилины, имеют мало или вообще не 
имеют дендритов, простирающихся в молеку-
лярный слой, и, таким образом, к ним поступает 
мало или совсем не поступает прямая информа-
ция от энторинальной коры. Однако они получа-
ют на свои апикальные и базальные дендритные 
отростки большее количество терминалей мшис-
тых волокон и, таким образом, находятся под вли-
янием зернистых клеток, в отличие от дистально 
расположенных клеток поля СА3, которые имеют 
вход только от апикальных мшистых волокон.

В глубине слоя пирамидных клеток располо-
жен относительно бесклеточный краевой слой, 
который содержит дендриты пирамидных клеток 
и несколько классов вставочных нейронов. Он 
может быть определен как инфрапирамидальная 
область, в которой расположены некоторые из ас-
социативных связей СА3 с СА3 и коллатеральные 
связи Шаффера от СА3 к СА1. В молекулярном 
слое заканчиваются волокна энторинальной коры. 

Пирамидные клетки СА1 демонстрируют го-
могенность своих дендритных отростков, они 
также в среднем меньше клеток СА3. Анатоми-
ческая однородность, однако, не отражает функ-
циональную однородность, так как существуют 
различия во входных сигналах энторинальной 
коры, получаемых в разных местах вдоль попе-
речной оси СА1. Пирамидные нейроны – самые 
многочисленные в гиппокампе, однако, как и в 
зубчатой извилине, имеется гетерогенная груп-
па интернейронов, разбросанных по всем слоям. 
Пирамидная корзинчатая клетка располагается 
в слое пирамидных клеток или вблизи него, а ее 
дендриты простираются в краевой слой и ради-
альный и лакунарный подслои молекулярного 
слоя. 
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Корзинчатые клетки имеют разнообразную 
форму: в краевом слое – веретеновидную, в ра-
диальном подслое – звездчатую. Их аксоны ин-
нервируют тела и проксимальные дендриты пи-
рамидных клеток. Второй тип интернейронов 
гиппокампа – клетки-канделябры. Их тела, как и 
тела корзинчатых клеток, расположены в слое пи-
рамидных нейронов или рядом с ним, а дендри-
ты охватывают все слои гиппокампа. В краевом 
и молекулярном слоях гиппокампа также суще-
ствует множество непирамидных типов клеток, 
преимущественно ГАМКергических [29]. Таким 
образом, из восьми известных типов нейронов 
гиппокампа пирамидные являются холинергиче-
скими, а остальные – гамкергическими [20]. 

Субикулум, пре- и парасубикулум иногда 
объединяют одним термином «субикулярный 
комплекс». Поскольку каждая из этих областей 
коры имеет различные нейроанатомические 
особенности, их лучше рассматривать как не-
зависимые. Граница между СА1 и субикулумом 
проходит точно в том месте, где заканчивается 
коллатеральная проекция Шаффера от поля СА3, 
у грызунов – примерно там, где слой конденси-
рованных пирамидных клеток СА1 начинает 
расширяться в более толстый слой субикулума. 
Пресубикулум примыкает к субикулуму и, как 
правило, состоит из более чем трех слоев, харак-
терных для зубчатой извилины, гиппокампа и су-
бикулума. Однако точное отграничение глубоких 
слоев пресубикулума и дифференцировка клеток, 
принадлежащих пресубикулуму, от относящихся 
к глубоким слоям энторинальной коры так и не 
были четко установлены. Отличительной чертой 
пресубикулума является плотно упакованный на-
ружный клеточный слой, который населен отно-
сительно небольшими пирамидными нейронами. 
Для парасубикулума характерен клиновидный 
слой клеток, которые несколько крупнее и менее 
компактны, чем в пресубикулуме [30].

Субикулум состоит из молекулярного, пира-
мидного, мультиформного слоев, прободающего 
тракта, лотка, спайки свода, слоев дорсальных и 
вентральных волокон. Первые три слоя содержат 
перикарионы нейронов, а нижележащие – их от-
ростки. Основными клетками субикулума явля-
ются большие пирамидные нейроны, апикаль-
ные дендриты которых идут в молекулярный 
слой, а базальные – в более глубокие участки 
пирамидного слоя. Интернейроны субикулума в 
основном аналогичны тем, которые встречаются 
в собственно гиппокампе. Нейромедиаторами их 
являются ГАМК, соматостатин и парвальбумин 
[20]. Интернейроны образуют синаптические 
связи с волокнами перфорантного пути [31]. 

В пресубикулуме выделяют молекулярный, 
наружный и внутренний мелкопирамидный, 
сетчатый, пирамидный и мультиформный слои. 
Тормозные интернейроны располагаются в по-
верхностных слоях, образуя аксонные корзинки 
вокруг тел пирамидных клеток, их медиаторами 
являются ГАМК и парвальбумин, они встречают-
ся только в дорсальной части пресубикулума [20].

Парасубикулум содержит молекулярный, пи-
рамидный и мультиформный слои. Пирамидный, 
основной слой, образован перикарионами круп-
ных пирамидных нейронов. В этом слое также 
располагаются клетки-канделябры и корзинча-
тые нейроны, оказывающие тормозное влияние 
на пирамидные клетки. Молекулярный и муль-
тиформный слои состоят из тормозных ГАМКер-
гических и возбуждающих кальретинин-положи-
тельных непирамидных интернейронов [32].

Энторинальная кора – единственная об-
ласть формации гиппокампа, демонстрирующая 
шестислойность. Здесь можно выделить моле-
кулярный, звездчатый, пирамидный, крупнокле-
точный, мелкоклеточный и мультиформный слои 
[33] (см. рис. 3).

Первый слой практически лишен нейронов и 
содержит поперечно-ориентированные нервные 
волокна, второй в основном содержит средние и 
крупные звездчатые нейроны, как правило, груп-
пирующиеся в кластеры (клеточные острова), 
которые каудально сливаются, образуя непре-
рывный слой. Третий слой содержит пирамидные 
нейроны. Четвертый наиболее выражен в кау-
дальном отделе энторинальной коры, на осталь-
ных участках он фрагментарен. В верхней части 
пятого слоя находятся редко расположенные пи-
рамидные и полиморфные нейроны, которые в 
нижнем его подслое лежат плотнее. Шестой слой 
содержит гетерогенную популяцию нейронов, 
плотность расположения перикарионов кото-
рых уменьшается в нижних отделах, прилежа-
щих к белому веществу [33, 34]. Таким образом, 
хотя энторинальная кора значительно тоньше, ее 
структурная организация очень напоминает нео-
кортекс.

Особенности строения формации       
гиппокампа крысы, обезьяны и человека

Объем гиппокампа у крыс примерно в 10 раз 
меньше, чем у обезьян, и в 100 раз меньше, чем 
у человека (соответственно 32, 340 и 3300 мм3). 
В зубчатой извилине у обезьян примерно в 10 
раз больше зернистых клеток, чем у крыс, соот-
ношение, которое соответствует общей разнице 
в объеме. Однако зернистых клеток в зубчатой 
извилине человека всего в 15 раз больше, чем у 
крыс, тогда как объем зубчатой извилины и гип-

 Zimatkin S.M. et al. Structural organization of the rat hyppocampal formation

SIBERIAN SCIENTIFIC MEDICAL JOURNAL  2023; 43 (3): 4−14



	 11

покампа – примерно в 100 раз. В поле гиппокам-
па обезьяны СА1 пирамидных клеток в три раза 
больше, чем у крысы, тогда как у человека – в 
35 раз [35]. При этом базовая архитектура гип-
покампа является общей для всех трех видов. У 
обезьян формация гиппокампа находится полно-
стью в пределах височной доли и не имеет ярко 
выраженной С-образной формы вдоль ее септо-
темпоральной оси, столь характерной для крыс. 
Область, эквивалентная септальному полюсу 
гиппокампа крысы, расположена у обезьяны кау-
дально, а эквивалентная височному полюсу – рос-
трально [36]. Гиппокамп обезьяны лежит почти 
горизонтально в височной доле, составляя, как 
и у человека, большую часть дна височного рога 
четвертого желудочка. Ее энторинальная кора фи-
зически связана только с ростральной частью по-
лей гиппокампа и простирается каудально только 
до уровня латерального ядра коленчатого тела, 
тогда как зубчатая извилина, гиппокамп и суби-
кулум – значительно каудальнее этого уровня. 
Трехмерное положение формации гиппокампа 
человека подобно таковому в мозге макак, однако 
вследствие большего развития височной ассоциа-
тивной коры строение вентромедиальной поверх-
ности мозга, в том числе извилистых паттернов, 
существенно отличается. Классическое макро-
скопическое изображение формации гиппокампа 
человека представляет собой выпуклость на дне 
височного рога бокового желудочка. Как и у обе-
зьяны, эта часть формации гиппокампа наиболее 
широка в ростральном направлении, где структу-
ра изгибается к медиальной поверхности мозга 
(рис. 4).

Существует несколько цитоархитектоничес-
ких различий между формацией гиппокампа 

крысы, обезьяны и человека. Полиморфный 
слой зубчатой извилины у обезьяны относитель-
но меньше, чем у крысы [37]. Слой пирамидных 
клеток в области поля СА1 более толстый и ге-
терогенный у человека и обезьяны, чем у крысы, 
его толщина составляет соответственно 30, 10–15 
и около 5 клеток. Пирамидальный клеточный 
слой поля СА1 у человека не только утолщается, 
но и приобретает отчетливо многослойный вид с 
преобладанием клеток разного размера и формы 
на разной глубине слоя. В результате менее чет-
кой становится не только граница между слоем 
пирамидальных клеток и лучистым слоем, но и 
граница между СА1 и субикулумом. У обезья-
ны некоторые из коллатералей Шаффера от СА3 
оканчиваются в слое пирамидных клеток, пред-
положительно на апикальных дендритах клеток, 
расположенных глубоко в слое, или на базальных 
дендритах нейронов, лежащих поверхностно.

Другой областью, демонстрирующей видо-
вые различия, является энторинальная кора. У 
обезьян ее ламинарная организация гораздо чет-
че, чем у крыс: например, у первых существует 
четкое различие между V и VI слоями, тогда как 
у последних они имеют тенденцию смыкаться. 
Энторинальная кора обезьяны также гораздо бо-
лее дифференцирована, чем у крысы. У крыс она 
обычно делится на два основных цитоархитекто-
нически различных подразделения – на латераль-
ную и медиальную области. У обезьяны выделя-
ют 7, а в человеческом мозге – 27 подразделений 
(хотя недавние описания признают всего 8, по-
добно тому, что наблюдается у обезьян) [8]. 

Еще один пример различий у крысы и обезья-
ны возник при внутриклеточном окрашивании 
мшистых клеток полиморфной области зубчатой 

Рис. 4. �Общая организация и особенности строения гиппокампа у крысы, обезьяны и человека. 
ЗИ – зубчатая извилина; СА1, СА2, СА3 – соответственно поля гиппокампа СА1, СА2 и СА3; Суб – су-
бикулум ([9] с изменениями)

Fig. 4. �General organization and structural features of the hippocampus in rats, monkeys and humans. 
ЗИ – dentate gyrus; СА1, СА2, СА3 – fields CA1, СА2, СА3 of the hippocampus, relatively; Суб – subiculum 
([9] with modifications)
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извилины. У крысы они дают начало ассоциатив-
но-комиссуральным связям с внутренней частью 
молекулярного слоя, а их дендриты, как прави-
ло, приурочены к полиморфной области (т. е. не 
выходят ни в молекулярный слой, ни в соседнее 
поле СА3). Мшистая клетка у обезьяны совсем 
другая. Во-первых, существует как минимум две 
формы. Одна очень похожа на мшистую клетку 
крысы, с дендритами, ограниченными полиморф-
ным клеточным слоем, и аксонами, направленны-
ми к молекулярному слою. Однако существует 
второй тип, у которого большая часть дендритной 
ветви простирается в молекулярный слой. Более 
того, многие из этих клеток дают проекции в со-
седнюю область СА3. Значение этой измененной 
морфологии у обезьяны состоит в том, что дан-
ные моховидные клетки могут получать иннер-
вацию перфорантного пути в молекулярном слое 
зубчатой извилины, в то время как стандартные 
моховидные клетки не способны (поскольку пер-
форантный путь не входит в полиморфный слой). 
Более того, у крыс зернистые клетки являются 
единственным входом в СА3, тогда как у обезьян 
мшистые клетки, по-видимому, вносят дополни-
тельный вклад [37, 38].

Базовая организация внутренних цепей гип-
покампа обезьян напоминает наблюдаемую у 
крыс, за небольшими исключениями. У обезь-
яны, например, волокна перфорантного пути, 
идущие от ростральной энторинальной области 
(эквивалент латеральной энторинальной области 
крысы), заканчиваются, как и у крысы, главным 
образом во внешней трети молекулярного слоя 
зубчатой извилины. Некоторые окончания, одна-
ко, также продолжаются с уменьшающимся гра-
диентом в среднюю треть молекулярного слоя. 
Проекции из каудальной энторинальной коры 
(область, эквивалентная медиальной энториналь-
ной области крысы) заканчиваются аналогичным 
образом: самые длинные – в средней трети и пос-
тепенно уменьшающиеся – во внешней трети мо-
лекулярного слоя. Таким образом, граница между 
латеральным и медиальным энторинальными 
окончаниями у обезьяны выражена гораздо менее 
отчетливо, чем у крысы [36].

Одно из наиболее выраженных различий 
между крысой и обезьяной связано с органи-
зацией комиссуральных связей [39, 40]. У крыс 
имеется массивная комиссуральная система, 
обеспечивающая почти одну шестую часть воз-
буждающего входа в зубчатую извилину [41, 42]. 
Однако у макак и, предположительно, у человека 
комиссуральные связи в зубчатой извилине почти 
полностью отсутствуют [39]. У крыс имеются об-
ширные комиссуральные проекции от полиморф-
ного слоя зубчатой извилины к контралатераль-

ному молекулярному слою зубчатой извилины и 
от поля СА3 к контралатеральным полям СА3 и 
СА1. У обезьяны эти связи практически отсут-
ствуют. Только самая ростральная часть зубча-
той извилины и гиппокампа (соответствующая 
самой височной части у крысы) демонстрирует 
какие-либо комиссуральные связи, которые огра-
ничены гомотопическими областями на контра-
латеральной стороне. Интересно, что в то время 
как комиссуральные связи зубчатой извилины и 
гиппокампа в значительной степени отсутствуют, 
связи, возникающие в пресубикулуме и заканчи-
вающиеся в III слое контралатеральной энтори-
нальной коры, столь же прочны у обезьяны, как и 
у крыс. Помимо этого, отличается и химическая 
нейроанатомия формации гиппокампа [8].

Заключение 
Таким образом, пространственная, структур-

ная организация, цито- и миелоархитектоника 
формации гиппокампа у крысы к настоящему 
времени достаточно хорошо изучены и могут 
служить основой для дальнейшего морфофунк-
ционального исследования при различной пато-
логии с возможной экстраполяцией полученных 
данных на человека.
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