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Аннотация. Проведен анализ возможных механизмов влияния разномодальной сенсорной информации 
на активность «клеток места» и формирование ассоциаций «запах — объект — место» в гиппокампе, 
а также роль гиппокампальной формации в появлении «клеток места» в разных областях коры. 
Использованы известные данные о том, что кроме потоков информации «что» и «где», поступающих 
в гиппокамп соответственно через латеральную и медиальную части энторинальной коры,  
на активность гиппокампа влияют различные области коры через таламические ядра — передние, 
реуниенс и медиодорзальное. Анализируемая нейронная сеть, обеспечивающая взаимозависимую 
обработку разномодальной сенсорной и пространственной информации, включающая топографически 
связанные области коры, гиппокампальной формации, базальных ганглиев, мозжечка, таламических 
и других подкорковых ядер, представляет собой всеобъемлющий коннектом. Этот коннектом состоит 
из топографически организованных коннектомов, в каждом из которых происходит обработка свойств 
сенсорных стимулов определенной модальности. Предположено, что длительные дофамин-зависимые 
пластические изменения эффективности синаптической передачи между нейронами в коннектоме 
могут лежать в основе динамических перестроек в активности «клеток места» в гиппокампальной 
формации и в коре, обеспечивая адекватную пространственную навигацию с учетом разнообразного 
сенсорного окружения. Следствия предлагаемого механизма согласуются с известными из литературы 
результатами экспериментальных исследований.

Ключевые слова: клетки места, гиппокампальная формация, мультимодальная сенсорная информация, 
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Введение

При нахождении животного в определенной 
области пространства (поле места) в гиппокам-
пе (ГИПП) возбуждаются «клетки места».  
На активность «клеток места» влияют зритель-
ные, слуховые, тактильные и обонятельные 
сенсорные сигналы. Полагают, что «клетки 
места» в ГИПП представляют собой мультимо-
дальный класс нейронов, получающих инфор-
мацию из множества различных сенсорных 
источников, и это позволяет правильно ото-
бражать в их активности ограниченную область 
окружающей среды (Jeffery 2007). Разномодаль-
ная сенсорная информация поступает в ГИПП 
из первичных, вторичных и ассоциативных об-
ластей коры (Esteves et al. 2021). Считают, что 
наиболее существенно на активность «клеток 
места» влияют зрительные сигналы и те, которые 
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Abstract. We performed an analysis of possible mechanisms of influence of multimodal sensory information 
on the activity of “place cells” and the generation of “odor – object – place” associations in the hippocampus, 
as well as the role of the hippocampal formation in the appearance of “place cells” in different areas of the 
cortex. The research was based on the readily available data that, in addition to the “what” and “where” 
information entering the hippocampus through the lateral and medial parts of the entorhinal cortex, 
respectively, various areas of the cortex influence hippocampal activity through the anterior, reuniens,  
and mediodorsal thalamic nuclei. The analyzed neural network interdependently processes multimodal 
sensory and spatial information. This network includes topographically connected areas of the cortex, 
hippocampal formation, basal ganglia, cerebellum, thalamic and other subcortical nuclei, thus forming  
a global connectome. This connectome consists of topographically organized connectomes, each of which 
processes the properties of sensory stimuli of a certain modality. It has been suggested that long-term 
dopamine-dependent plastic changes in the efficacy of synaptic transmission between neurons  
in the connectome may underlie dynamic reorganizations in the activity of “place cells” in the hippocampal 
formation and in the cortex providing adequate spatial navigation based on a diverse sensory environment. 
The consequences of the proposed mechanism are consistent with the experimental results known from 
the literature.
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связаны с движением (Gener et al. 2013). Значи-
тельный вклад в генерацию разрядов «клетками 
места» вносит активация зрительной и теменной 
областей коры (Poucet et al. 2003), а для форми-
рования пространственной памяти необходимо 
взаимодействие ГИПП с ассоциативной темен-
ной корой (Save et al. 2005). Хотя зрительная 
информация, когда она доступна, имеет приори-
тетное влияние на срабатывание «клеток места» 
в ГИПП, локальные обонятельные и/или так-
тильные сигналы в сочетании с сигналами, 
связанными с движением, также могут обеспе-
чивать стабильное срабатывание этих клеток 
(Poucet et al. 2000). Имеются различные свиде-
тельства того, что у грызунов, у которых отно-
сительно плохая острота зрения, но очень  
развита обонятельная система, запахи способ-
ствуют формированию пространственных ото-
бражений окружающей среды в активности 
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нейронов ГИПП и играют важную роль в про-
странственной навигации (Aikath et al. 2014).

Результаты экспериментальных исследований 
указывают на то, что метрические и контексту-
альные входные данные взаимодействуют  
в таких структурах, как энторинальная кора 
(ЭК) и другие области коры, которые обеспечи-
вают более сложный характер обработки ин-
формации по сравнению с «клетками места»  
в ГИПП (Jeffery 2007). В выполнении поведен-
ческих задач, связанных с навигацией, участвует 
и медиальная префронтальная кора (мПфК) 
(Sauer et al. 2022). Ранее исследования простран-
ственной памяти в основном были сосредото-
чены всего на нескольких структурах мозга, 
включая гиппокампальную формацию и ЭК, 
однако современные анатомические, поведен-
ческие и электрофизиологические исследования 
позволили дополнить эту сеть такими структу-
рами, как передние ядра таламуса, срединные 
ядра таламуса и ограда (клауструм) (O’Mara, 
Aggleton 2019). В этих областях обнаружены 
пространственно настроенные клетки, в том 
числе клетки со свойствами, подобными «клет-
кам места» ГИПП (O’Mara, Aggleton 2019). 

Мы полагаем, что предложенный нами ранее 
возможный механизм формирования отобра-
жений ассоциаций «запах-объект-место»  
на нейронах ГИПП (Силькис 2021c) может яв-
ляться одной из составляющих более общего 
механизма участия сенсорной информации  
в пространственной навигации, в основе кото-
рого лежат пластические перестройки эффек-
тивности связей между нейронами различных 
корковых и подкорковых структур. Анализ 
некоторых особенностей участия этих пере-
строек в реорганизации активности нейронов 
в коннектоме, включающем такие структуры 
как новая кора, ГИПП, таламус, мозжечок, ба-
зальные ганглии и другие подкорковые ядра, 
был проведен нами ранее (Силькис 2022). Целью 
настоящей работы являлся анализ возможных 
механизмов взаимозависимого функциониро-
вания различных структур в ЦНС, обеспечива-
ющих участие разномодальной сенсорной ин-
формации в пространственной навигации.

Отображения пространственной 
информации в разных структурах ЦНС 

(обзор данных литературы)

Отображения полей места в активности 
«клеток места» в гиппокампе

Запись активности 100 «клеток места» в поле 
CA1 при выполнении крысами задачи навигации 

с вознаграждением позволила показать, что 
«клетки места», которые кодируют сходные 
пространственные местоположения, имеют 
тенденцию к образованию небольших простран-
ственных кластеров (Wirtshafter, Disterhoft 2022). 
Эти кластеры в основном формируются клет-
ками, которые отображают поля места вокруг 
локусов, в которых ранее было дано вознаграж-
дение. Однако очевидного топографического 
отображения местоположения окружающей 
среды в активности клеток ГИПП, как это на-
блюдается в зрительной коре, не обнаружено 
(Wirtshafter, Disterhoft 2022). После перестанов-
ки характерных ориентиров в окружающей 
среде нейроны поля CA3, отображающие поля 
места, сохраняют более высокую степень коге-
рентности, чем нейроны поля CA1 (Knierim et 
al. 2006). Этот эффект согласуется с представ-
лением о поле CA3 как об ауто-ассоциативной 
сети. В поле CA2, как и в поле СА1, имеются 
«клетки места» (Alexander et al. 2016). Они ре-
агировали на новые положения в пространстве 
увеличением средней частоты разрядов, хотя  
в поле СА2 оценка положения в пространстве 
была хуже, чем в поле СА1 (Bhasin, Nair 2022). 
Пространственные паттерны возбуждения от-
дельных пирамидных нейронов в поле СА2, 
отображающих поля места, существенно от-
личались по характеристикам от паттернов  
в поле СА1 (Mankin et al. 2015).

Взаимозависимая обработка зрительной  
и пространственной информации

С одной стороны, в обработке простран-
ственной информации в ГИПП участвуют зри-
тельные стимулы. Так, в ГИПП обнаружены 
нейроны, реагирующие на сложные зрительные 
стимулы или их отдельные свойства. Например, 
некоторые нейроны ГИПП, как и нейроны зри-
тельных областей новой коры, отвечали  
на стимулы определенной формы и размера,  
а также на стимулы, движущиеся в определенном 
направлении (Kazarian et al. 1995). С другой 
стороны, положение животного в окружающей 
среде влияет на вызванные зрительными сти-
мулами реакции нейронов первичной зритель-
ной коры (V1). В активности нейронов в поле 
V1 кодируются те же пространственные локусы, 
которые кодируются «клетками места» в поле 
CA1 (Saleem et al. 2018). Пространственная ин-
формация сильнее модулирует и активность 
нейронов ретросплениальной коры. При этом 
эффект был выражен сильнее, чем для нейронов 
поля V1, причем у этих нейронов наблюдали 
удивительно схожую пространственную на-
стройку (Fischer et al. 2020). На активность 
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«клеток места» в поле СА1 влияет не только 
зрение. Например, предпочтение «клеток места» 
зависело от пройденного расстояния (Ravassard 
et al. 2013). При одновременной регистрации 
активности нейронов в зрительном поле V1  
и в поле СА1 было обнаружено, что в знакомой 
среде сенсорная обработка в поле V1 и про-
странственное кодирование в поле СА1 моду-
лируются не только зрительными сигналами 
(Fournier et al. 2020).

У крыс в свободном поведении в передней 
части ограды зарегистрированы «клетки места», 
в активности которых кодируется информация 
о месте и границах объекта (Jankowski, O’Mara 
2015). Пространственная информация может 
поступать в ограду из медиальной части энто-
ринальной коры (ЭКм). Кроме того, активность 
«клеток места» в ограде крыс модулируется 
входами из зрительных областей коры.  
Так, обнаружено, что активность нейронов 
передней части ограды зависит от окружающе-
го контекста и от скорости передвижения кры-
сы (Jankowski et al. 2017). При удалении зритель-
ных сигналов из окружающей среды активность 
«клеток места» в ограде крыс менялась, причем 
эффект зависел от активации НМДА-рецепторов 
(Rizzello et al. 2022). Из этих данных следует, что 
в основе этого эффекта лежат пластические 
перестройки эффективности синаптической 
передачи между нейронами. С другой стороны, 
нейроны ограды, которые иннервируют нейро-
ны в различных областях коры, могут напрямую 
модулировать их активность, предоставляя 
информацию о положении тела, границах  
и ориентирах (Jankowski, O’Mara 2015). 

Взаимозависимая обработка обонятельной 
и пространственной информации

Обычно в формировании «полей места» 
ключевыми элементами являются зрительно-
пространственные ассоциации. Однако и в от-
сутствие визуальной информации как люди, так 
и другие позвоночные, способны генерировать 
очень эффективные пространственные ото-
бражения. Воздействие запахов усиливает ак-
тивность нейронов ГИПП, связанных с обра-
боткой пространственной информации. При 
выполнении задания, требующего участия обо-
нятельной рабочей памяти, в поле CA1 гиппо-
кампа мыши активировались «клетки запаха», 
причем их рецептивные поля оставались ста-
бильными в течение суток (Taxidis et al. 2020). 
У голубей, подвергавшихся воздействию запахов, 
в дорсолатеральной части ГИПП активировалось 
значительно больше нейронов, чем у голубей, 

подвергавшихся воздействию фильтрованного 
воздуха без запахов (Jorge et al. 2014). 

В свою очередь, информация о простран-
ственном расположении запаха может влиять 
на его восприятие, поскольку она поступает  
не только в ГИПП, но и в переднее обонятельное 
ядро, которое получает иннервацию из обоня-
тельной луковицы и передает ее в пириформную 
кору (ПК) (Aqrabawi, Kim 2020). Рабочую память 
о запахе поддерживает вентральная часть ГИПП 
(Kesner et al. 2011). Полагают, что за счет про-
екций из вентрального ГИПП в переднее обо-
нятельное ядро опосредуется ассоциация за-
паха с его контекстом (Levinson et al. 2020).  
Не исключено, что в переднем обонятельном 
ядре хранятся контекстуально значимые эн-
граммы запахов, и что эта активность необхо-
дима и достаточна для поведенческого выраже-
ния памяти о запахе (Aqrabawi, Kim 2020). 
Пространственная память на запах нарушалась 
после ингибирования топографически органи-
зованных путей из ГИПП в переднее обонятель-
ное ядро (Aqrabawi, Kim 2018). Обратимое по-
вреждение либо переднего обонятельного ядра, 
либо ГИПП после обучения ассоциации запах — 
зрительно-пространственный контекст нару-
шало выполнение задачи. При этом дискрими-
нация запахов, не связанных с контекстом,  
не нарушалась (Levinson et al. 2020). 

Современные данные указывают на то, что 
внутренняя связь между обонянием и простран-
ственной памятью поддерживается взаимоза-
висимым функционированием ГИПП и меди-
альной орбитофронтальной коры (ОфК) (Dahmani 
et al. 2018). У пациентов с поражением медиаль-
ной ОфК наблюдали дефицит как идентифика-
ции запахов, так и пространственной памяти 
(Dahmani et al. 2018).

Взаимозависимая обработка звуковой  
и пространственной информации

В слуховой системе пространственная ин-
формация кодируется с учетом положения ис-
точника звука относительно наблюдателя  
и считается эгоцентрической на протяжении 
всего слухового пути (Amaro et al. 2021). В актив-
ности нейронов в первичном слуховом поле А1 
генерируются отображения таких свойств зву-
кового объекта, как пространственное положе-
ние, исходная идентичность и значимость (Nelken 
et al. 2003). Тонически активные клетки поля А1 
реагировали на положение звука изменением 
частоты (Sakai et al. 2009). Активность нейронов 
в поле А1 отображает звуки с точки зрения 
звуковых объектов, а не с точки зрения  
инвариантных акустических характеристик  
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(Nelken 2004). Раньше такое восприятие отно-
сили к высшим слуховым областям.

При сочетании условного звукового раздра-
жителя и безусловного раздражителя в виде 
электрического тока «клетки места» в ГИПП 
крыс начинали отвечать на звуковой условный 
стимул только тогда, когда крыса находилась  
в пределах поля места, и не отвечали на этот 
стимул, если его предъявляли изолированно 
(Moita et al. 2003). Эти данные указывают на то, 
что ГИПП способствует формированию кон-
текстно-зависимой памяти во время ассоциа-
тивного обучения с участием звука. У большин-
ства пространственно чувствительных нейронов 
в слуховых областях предпочтение положения 
источника звука существенно изменялось в за-
висимости от конкретной задачи (Amaro et al. 
2021). При обучении песчанок задаче поиска 
пищи, которая требовала локализации и иден-
тификации источников звука во время свобод-
ной навигации, в поле А1 были выявлены ото-
бражения объектов (Aronov et al. 2017). С другой 
стороны, при одновременной регистрации ак-
тивности нейронов в ГИПП и в ЭК крыс  
во время задания, в котором менялась частота 
звукового тона, в обеих структурах были обна-
ружены дискретные локусы возбуждения для 
определенных звуковых частот (Aronov et al. 
2017). 

Взаимозависимая обработка тактильной  
и пространственной информации

Исследование активности нейронов в дор-
зальной части коры мышей, бегущих по беговой 
дорожке в окружении тактильных стимулов, 
показало, что 40–80% нейронов, располагавших-
ся в первичных, вторичных и ассоциативных 
областях коры, характеризуются выраженными 
паттернами активности, отражающими про-
странственную локализацию этих стимулов 
(Esteves et al. 2021). Такая связанная с локали-
зацией специфичность нарушалась после по-
вреждения ГИПП. Из этих данных следует, что 
существует значительная широко распределен-
ная по коре популяция нейронов, которые  
в совокупности образуют непрерывное ото-
бражение исследуемой среды, причем для под-
держания точного отображения пространства 
в коре необходимы входы из ГИПП (Esteves et 
al. 2021). В первичной соматосенсорной коре 
крыс S1 обнаружены пространственно-избира-
тельные паттерны возбуждения, подобные тем, 
которые наблюдаются в гиппокампально-энто-
ринальной сети, в частности, «клетки места»  
и клетки направления головы (Long, Zhang 2021). 
Эти клетки формируют пространственную 

карту за пределами ГИПП и подтверждают 
гипотезу о том, что информация о местополо-
жении модулирует отображение тела в сомато-
сенсорной коре. 

Тактильная информация, собираемая усами, 
широко представлена в коре головного мозга 
крыс. Влияние на «клетки места» в ГИПП так-
тильных стимулов, обнаруженных с помощью 
усов, изучали в обогащенной тактильной среде, 
тогда как остальные сенсорные сигналы были 
скрыты. Оказалось, что после поворота так-
тильных стимулов 90% полей места повернулись 
вместе с ними (Gener et al. 2013). После тактиль-
ной депривации (с помощью нанесения лидо-
каина на подушечку усов) у большинства «кле-
ток места» снижалась частота срабатывания,  
а их поля места расширялись (Gener et al. 2013). 
Эти результаты свидетельствуют о том, что  
в тактильно-обогащенной среде, когда другие 
сенсорные стимулы недоступны, тактильная 
информация интегрируется «клетками места» 
ГИПП.

Участие теменной и префронтальной 
областей коры во взаимозависимой 

обработке пространственной  
и разномодальной сенсорной информации
У контрольных крыс большинство полей 

места оставались стабильными при вращении 
обонятельных и/или других сенсорных стимулов 
(Save et al. 2005). Поскольку у крыс с поврежде-
нием ассоциативной теменной коры большинство 
полей места сместилось обратно в исходное 
стандартное положение, было предположено, 
что в таком случае для поддержания стабиль-
ности поля места крысы полагались на некон-
тролируемые фоновые сигналы (Save et al. 2005). 
Эти данные свидетельствуют о том, что при 
формировании пространственной памяти ГИПП 
и ассоциативная теменная кора взаимодействуют. 
Данные, полученные при записи отдельных 
нейронов теменной коры, как у крыс, так  
и у обезьян, позволяют предположить, что си-
стема отсчета, используемая теменной корой, 
может быть абстрактной по своей природе.  
Так, показано, что активность нейронов темен-
ной коры у грызунов в свободном поведении 
организована в соответствии с пространством, 
определяемым маршрутами, так что эта область 
коры вносит вклад в решение навигационных 
задач (Nitz 2009). Теменная кора во взаимодей-
ствии с ГИПП играет критически важную роль 
в выборе наиболее подходящего маршрута 
между двумя точками (Nitz 2009). При выпол-
нении задачи в лабиринте Хебба — Уильямса 
двустороннее повреждение дорзального ГИПП 
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ухудшало усвоение аллоцентрической задачи, 
тогда как двустороннее повреждение теменной 
коры ухудшало усвоение эгоцентрической  
задачи (Rogers, Kesner 2006). Судя по результатам, 
полученным в указанной работе, во время сбора 
данных ГИПП и теменная кора обрабатывают 
пространственную информацию параллельно; 
однако когда это необходимо для поиска и/или 
доступа к этой информации, требуется совмест-
ное функционирование обеих структур.

Интеграция и привязка звуковых стимулов 
к расстояниям в процессе обучения также опос-
редуется нижней теменной корой и ГИПП (Chan 
et al. 2012). Правая часть клинообразной области 
коры (cuneus), возможно, образует усиленную 
сеть для перекрестного слухо-пространствен-
ного обучения. Эта функциональная сеть, веро-
ятно, уникальна для людей с ранней слепотой, 
поскольку у людей с нормальным зрением 
аналогичная активность происходит только  
в теменной коре (Chan et al. 2012).

Показано, что в мПфК имеет место динами-
ческое топографически организованное коди-
рование полей места (Sauer et al. 2022). Обрати-
мая инактивация мПфК нарушала выполнение 
крысами задания, в котором требовалось ассо-
циировать два разных звуковых тона с входом 
в два разных рукава Y-образного лабиринта 
(Wang et al. 2015). При этом 14,5% нейронов 
мПфК активировалось преимущественно при 
формировании ассоциаций «звук — место». 
Судя по этим данным, для решения различных 
задач необходимо взаимодействие ГИПП  
с фронтальными областями коры. В ГИПП вы-
явлено объектно-ориентированное отображение 
пространства, когда участники обнаруживали 
себя в среде с объектами, в то время как в мПфК 
это пространство отображалось при вспомина-
нии местоположения целевого объекта.  
Во время воспоминаний функциональная связь 
между этими двумя структурами увеличивалась 
и зависела от характера задачи (Zhang, Naya 2020).

Функциональная организация связей между 
нейронами гиппокампальной формации, 

коры и таламуса

Связи гиппокампальной формации  
с различными ядрами таламуса

Схема организации взаимосвязей гиппокам-
пальной формации с разными областями коры 
и таламическими ядрами представлена на ри-
сунке 1. Естественно предположить, что тала-
мические ядра, которые реципрокно связаны  
и с ГИПП, и с корой, могут участвовать в отобра-
жении пространства с учетом разномодальной 

сенсорной информации. В частности, в про-
странственной навигации и пространственной 
памяти участвует таламическое ядро реуниенс, 
которое расположено в срединной части вен-
трального таламуса и реципрокно связано  
с ГИПП и с мПфК (рис. 1) (Griffin 2021). По-
вреждение ядра реуниенс изменяло поведенче-
скую способность распознавать изменения 
местоположения объекта (Jung et al. 2019),  
нарушало выполнение задачи на тактильно-
зрительную дискриминацию, зависящую  
от рабочей памяти (Hallock et al. 2013), и изме-
няло активность «клеток места» в поле СА1 при 
нахождении в знакомой среде (Cholvin et al. 
2018). Ядро реуниенс участвует в долговремен-
ной консолидации пространственной памяти 
на системном уровне (Loureiro et al. 2012).  
Оно может являться ключевой структурой, 
способствующей трансформации новой про-
странственной памяти, зависящей от ГИПП,  
в удаленную, зависящую и от корковых сетей. 
Поскольку обогащенная окружающая среда 
ослабляла негативное влияние удаления ядра 
реуниенс на пространственную память, было 
предположено, что этот эффект может являть-
ся следствием усиленной активации нейронов 
в мПфК (Ali et al. 2017). 

Один из основных информационных потоков, 
жизненно важный для формирования эпизоди-
ческой памяти, поступает в гиппокампальную 
формацию из передних ядер таламуса (Tsanov, 
O’Mara 2015). К этой группе таламических ядер 
относят антеромедиальное, антеродорсальное 
и антеровентральное, а иногда и латеральное 
дорсальное. Передние ядра таламуса реципрокно 
 связаны с субикулюмом, поясной и ретроспле-
ниальной областями коры (Kaitz, Robertson 1981; 
Robertson, Kaitz 1981). Передние ядра таламуса, 
как и ядро реуниенс, реципрокно связаны  
и с ГИПП, и с мПфК. Однако разные группы 
нейронов в ПфК и в поясной коре проецируют-
ся в реуниенс и в передние ядра таламуса. Есть 
некоторые различия и среди нейронов ГИПП, 
проецирующихся в эти таламические ядра (Ma-
thiasen et al. 2021). Авторы указанной работы 
полагают, что анатомические различия могут 
лежать в основе взаимодополняющих когни-
тивных функций этих двух групп таламических 
ядер. Нейроны передних ядер таламуса сильно 
и избирательно иннервируют маленькие пира-
мидные клетки в ретросплениальной коре, 
тогда как активность соседних клеток ретро-
сплениальной коры с регулярными спайками 
преимущественно контролируют входы  
из ограды и передней поясной коры (Brennan et 
al. 2021). Передние ядра таламуса являются 
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Рис. 1. Упрощенная схема организации межнейронных связей гиппокампальной формации с областями 
коры и ядрами таламуса. ЗИ — зубчатая извилина, СА1, СА2, СА3 — поля гиппокампа;  

Суб. — субикулюм. Ядра таламуса: ЛДЯ, МДЯ, ПЯ, РЕ — латеродорзальное, медиодорзальное, передние, 
реуниенс. Тал. — ядра таламуса, связанные с сенсорными областями коры. ОЛ — обонятельная 
луковица. Области коры: мПфК, ОфК, Пир.К, ПоК, РсК, ТК, ЭК — медиальная префронтальная, 

орбитофронтальная, пириформная, поясная, ретросплениальная, теменная; энторинальная.  
Стрелки — возбудительные связи, двунаправленные стрелки — реципрокные возбудительные связи.

Fig. 1. A simplified scheme of the organization of interneuronal connections of the hippocampal formation with 
the neocortical areas and thalamic nuclei. DN — dentate nucleus; СА1, СА2, СА3 — hippocampal fields;  

Sub. — subiculum. Thalamic nuclei: LDN — laterodorsal; MDN — mediodorsal; AN — anterior; RE — reuniens. 
Thal. — thalamic nuclei connected with sensory cortical areas. OB — olfactory bulb. Cortical areas:  

mPfC — medial prefrontal; OfC — orbitofrontal; PC — perirhinal; CC — cingulate, RsC — retrosplenial,  
PC — parietal, EC — entorhinal. Arrows — excitatory connections, bidirectional arrows — reciprocal excitatory 

connections.
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жизненно важным узлом в цепях, связывающих 
их и с ГИПП, и с поясной извилиной. Они  
не только поддерживают пространственное 
обучение и память, но и участвуют в обработке 
различной контекстуальной информации,  
а также в непространственном обучении (Nelson 
2021). Поражения передних ядер таламуса  
у самцов крыс снижало пространственную па-
мять, хотя на активность «клеток места» в поле 
CA1 в значительной степени не влияло (Frost et 
al. 2021). Подобно тому, как поражения ГИПП 
в основном ответственны за «височную» амне-
зию, поражения передних ядер таламуса в ос-
новном ответственны за аналогичную потерю 
памяти, названной «диэнцефальной» амнезией 
(Frost et al. 2021). Передние ядра таламуса и ядро 
реуниенс содержат нейроны, реагирующие  
на пространственные стимулы (Mathiasen et al. 
2020). Однако, поскольку ядро реуниенс больше 
связано с ПфК, а передние ядра таламуса —  
с поясной корой, ядро реуниенс вносит свой 
вклад в когнитивный контроль, тогда как перед-
ние ядра таламуса имеют решающее значение 
для многих аспектов пространственного коди-
рования в ГИПП (Mathiasen et al. 2020). Пола-
гают, что нейронная сеть, связывающая ПфК, 
срединные ядра таламуса и поле СА1/субикулюм, 
участвует в пространственной навигации  
и принятии решений (Bueno-Junior, Leite 2018).

Связи периринальной, постринальной  
и энторинальной областей коры

В периринальную кору проецируются ядра 
реуниенс, супрагеникулярное и внутреннее ко-
ленчатое тело (проекционное ядро, через которое 
в ЦНС поступает звуковая информация), что 
соответствует роли этой области коры в воспри-
ятии и обработке мультимодальной информации 
и формировании ассоциаций (Tomás Pereira et al. 
2016) (рис. 1). В постринальную кору проецирует-
ся дорсальный таламус, особенно заднее лате-
ральное ядро (lateral posterior nucleus), которое 
участвует в зрительно-пространственном внима-
нии (Tomás Pereira et al. 2016). Периринальная кора 
получает самые многочисленные проекции также 
из ЭК, ПК, в которой обрабатывается обонятель-
ная информация, и из островковой (инсулярной) 
области коры (Burwell, Amaral 1998). В постри-
нальную кору самые многочисленные проекции 
поступают из зрительной ассоциативной коры и 
зрительно-пространственных областей, таких как 
задняя теменная кора (Burwell, Amaral 1998).  
Показано, что нейроны постринальной коры 
участвуют в зрительно-пространственных функ-
циях, отслеживая изменения окружающей среды 
(Burwell, Hafeman 2003). 

В латеральную часть энторинальной коры 
(ЭКл) в основном поступают сигналы из пери-
ринальной, островковой, пириформной и по-
стринальной областей коры. В медиальную часть 
энторинальной коры (ЭКм) в основном посту-
пают сигналы из ПК и постринальной коры,  
а также меньшее количество проекций из ре-
тросплениальной, задней теменной и зрительной 
ассоциативной областей коры (Burwell, Amaral 
1998). Корковые проекции в ЭКл более много-
численны, чем в ЭКм (Burwell, Amaral 1998). 
Результаты современных исследований пока-
зывают, что нейроны периринальной коры  
и ЭКл нельзя рассматривать только как детек-
торы свойств объектов, а нейроны ЭКм — толь-
ко как детекторы положения объекта. Эти ре-
зультаты указывают на более сложную органи- 
зацию отображений контекста в указанных струк-
турах. Так, в активности нейронов перириналь-
ной коры и ЭКл отображаются и объекты,  
и места, где они расположены, а в активности 
нейронов ЭКм отображаются местоположение 
и находящиеся в нем объекты (Keene et al. 2016). 
Показано, что в ЭКл комбинируются отображе-
ния непространственной и пространственной 
информации (Deshmukh et al. 2012). С точки 
зрения предложенного нами механизма форми-
рования ассоциаций (Силькис 2021c), указанные 
эффекты могут быть связаны, в частности,  
с тем, что и в ЭКл, и в ЭКм возвращаются сиг-
налы из поля СА1, в котором уже сформирова-
ны отображения «запах-объект-место». Совре-
менные исследования подчеркивают важность 
взаимодействия ЭК и ГИПП для формирования 
отображения пространства «клетками места» 
в поле СА1. При повреждении ЭК заметно 
уменьшались частота разрядов этих клеток  
и размер отображаемого ими поля места. Кро-
ме того, уменьшалась стабильность отображения 
этого поля, как в постоянных условиях, так  
и после вращения или удаления объекта (Van 
Cauter et al. 2008). Поскольку поражения ЭКм 
влияли на стабильность поля места и ряд свойств 
«клеток места» в поле СА1, полагают, что про-
странственная информация передается из ЭКм 
в ГИПП, чтобы способствовать закреплению  
и поддержанию стабильного пространственного 
отображения (Jacob et al. 2020).

Связи гиппокампальной формации с оградой, 
поясной, орбитофронтальной, теменной, 

островковой, ретросплениальной  
и сенсорными областями коры

В ЦНС всех млекопитающих имеется струк-
тура — ограда, которая расположена между 
островковой областью коры и стриатумом  
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(Kim et al. 2016). Нейроны ограды образуют 
многочисленные реципрокные связи с корко-
выми и подкорковыми областями мозга  
(Kitanishi, Matsuo 2017; Terem et al. 2020) (рис. 1). 
В частности, ограда связана с разными частями 
коры больших полушарий, ГИПП и хвостатым 
ядром стриатума (Smith, Alloway 2010). Самая 
дорсальная часть ограды более тесно связана  
с сенсорными областями коры (Witter et al. 1988). 
Вентральная часть ограды реципрокно связана 
преимущественно с ЭК, передним обонятельным 
ядром и ПК, т. е. структурами, в которых об-
рабатывается обонятельная информация (Wit-
ter et al. 1988). Более дорзально расположенная 
часть ограды преимущественно связана с ОфК, 
островковой, передней лимбической и поясной 
областями коры, а также с периринальной корой 
и субикулюмом. Также она связана с ЭКл (Wang 
et al. 2017) и с ПфК (Tanné-Gariépy et al. 2002). 
Одной из основных мишеней передней части 
ограды является ЭКм, причем нейроны, проеци-
рующиеся в ЭКм, в значительной степени от-
делены от нейронов, проецирующихся в пер-
вичные области коры M1, S1 или V1 (Kitanishi, 
Matsuo 2017). Полагают, что путь из ограды  
в ЭКм активируется новым контекстом и вли-
яет на участие ЭКм в контекстуальной памяти 
(Kitanishi, Matsuo 2017). 

Нейроны ограды, проецирующиеся в перед-
нюю поясную кору и в другие лобные области, 
получают моносинаптические входы от остров-
ковой коры. Сенсомоторные области коры пре-
имущественно иннервируют те нейроны ограды, 
которые не проецируются в переднюю поясную 
кору. В свою очередь, нейроны ограды, проеци-
рующиеся в первичную сенсомоторную кору, 
избирательно иннервируют и другие сенсомо-
торные области (Chia et al. 2020). Эти данные 
свидетельствует о том, что связи между оградой 
и новой корой образуют функциональные мо-
дули, которые могут специализироваться для 
обработки различных типов информации. Сле-
дует отметить, что связи между нейронами 
ограды, проецирующимися в кору, довольно 
редки, тогда как моносинаптические входы из 
коры в ограду многочисленны (Kim et al. 2016). 
Судя по этим данным, рекуррентные возбужда-
ющие цепи только в ограде вряд ли способству-
ют интеграции разных сенсорных модальностей, 
но они поддерживают модульный характер 
обработки. Даже реципрокные связи с оградой 
всех семи слуховых областей коры, включая 
первичную область А1, различаются по силе  
и/или топографии (Beneyto, Prieto 2001).  
При этом кортикальные проекции в ограду по-
крывают площади, в значительной степени 

перекрывающиеся с теми, которые занимают 
нейроны ограды, проецирующиеся обратно  
в ту же область коры (Beneyto, Prieto 2001). Хотя 
в ограде имеются области, обрабатывающие 
информацию какой-либо одной определенной 
сенсорной модальности, она имеет единообраз-
ное строение и состоит из одинаковых типов 
клеток, что указывает на сходство обработки 
разномодальной информации в этой структуре 
(Smith, Alloway 2010). Поскольку ограда имеет 
сильные реципрокные связи с префронтальной 
и поясной областями коры, а также сильные 
реципрокные связи с височными и ретрогип-
покампальными областями, она может играть 
решающую роль в различных когнитивных про-
цессах (Wang et al. 2017).

Ретросплениальная кора, которая реципрок-
но связана с сенсорными областями коры,  
с передними ядрами таламуса и парагиппокам-
пальной областью (гомолог постринальной 
коры) (рис. 1), играет важную роль в обработке 
пространственной информации, участвуя как  
в навигации, так и в памяти (Czajkowski et al. 
2014). Существенный вклад в эти процессы 
вносит связь ретросплениальной коры с по-
стринальной (парагиппокампальной) областью 
коры (Bucci, Robinson 2014). Примечательно, что 
у нейронов ретросплениальной коры наблюда-
ли настройку положения и ориентации стимула, 
а также ретинотопическую организацию, уди-
вительно сходную с нейронами первичной 
зрительной коры V1, чьи аксоны, проецируют-
ся в ретросплениальную кору (Powell et al. 2020). 
Эти данные свидетельствуют о стабильных 
пространственно избирательных отображениях 
зрительных сигналов в ретросплениальной коре. 
Инактивация ретросплениальной коры изме-
няла нормальное расположение полей места  
в ГИПП, хотя другие электрофизиологические 
свойства «клеток места» не менялись (Cooper, 
Mizumori 2001). По мнению авторов указанной 
работы, ретроспленальная кора и ГИПП явля-
ются частями интерактивной нейронной сети, 
обеспечивающей навигацию. 

Ранее полагали, что гиппокампальная фор-
мация имеет решающее значение для кодиро-
вания информации о координатах, тогда как 
теменная кора важна для кодирования категорий 
пространственной информации (Baumann,  
Mattingley 2014). Однако современные данные  
указывают на взаимодействие этих структур.  
Теменная кора участвует в пространственной 
памяти и навигации, поскольку связана с по-
ясной извилиной, ретросплениальной корой  
и ГИПП (Rolls et al. 2022b). С теменной корой  
и ГИПП связаны также вентромедиальная ПфК 
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и задне-вентральные части поясной извилины, 
которые эффективно взаимодействуют со зри-
тельными и слуховыми областями коры и обе-
спечивают обработку и поступление в ГИПП 
информации «что» (Rolls et al. 2022b). Передне-
дорзальные отделы поясной извилины, а также 
ретросплениальная кора связаны со зритель-
ными областями коры, верхней теменной корой 
и ГИПП. Эти связи обеспечивают обработку 
информации «где» для формирования эпизо-
дической памяти в ГИПП и пространственной 
навигации (Rolls et al. 2022b). 

Орбитофронтальная кора, которая взаимо-
действует с обонятельными, височными зри-
тельными и слуховыми областями коры, связа-
на с передней и задней областями поясной коры 
и гиппокампальной формацией, что позволяет 
ей участвовать в пространственной памяти  
и навигации (Rolls et al. 2022a). Примечательно, 
что в ОфК, как и в вентро-медиальной ПфК  
и ЭКм, обнаружены «нейроны решетки» (Raith-
el, Gottfried 2021). Судя по экспериментальным 
данным, в активности нейронов ОфК форми-
руются пространственные отображения, ука-
зывающие на последующую цель движения  
на протяжении всей пространственной навига-
ции (Basu et al. 2021).

Возможные механизмы взаимозависимого 
функционирования гиппокампальной 

формации и сенсорных систем
Возможные механизмы формирования 

отображений ассоциаций «запах-объект-
место» на нейронах гиппокампа

Возможные механизмы формирования ото-
бражений ассоциаций «объект-место» и «запах-
объект-место» на нейронах разных частей ГИПП 
были предложены нами ранее (Силькис 2009; 
2021с). Мы полагаем, что нейронные паттерны, 
отображающие такие ассоциации, вначале фор-
мируются в зубчатой извилине (ЗИ), где кон-
вергируют поступающие в ГИПП потоки ин-
формации о свойствах объекта из ЭКл и о месте 
его расположения из ЭКм (рис. 1). Следует  
отметить, что оба этих потока поступают  
и в другие поля ГИПП, т. е. в СА3, СА2 и СА1 
(Naber et al. 2001). Поэтому, при переносе сиг-
налов от нейронного паттерна, сформирован-
ного в ЗИ, к нейронам поля СА3 после суммации 
с сигналами из ЭКл и ЭКм в активности нейро-
нов поля СА3 формируется более сложный 
нейронный паттерн, отображающий ассоциацию 
«запах-объект-место» (Силькис 2021c). Анало-
гичные процессы последовательно происходят 
в полях СА2 и СА1. Нами также отмечены  

преимущества такого иерархического обобще-
ния и хранения отображений ассоциаций  
в активности нейронов из разных полей ГИПП 
(Силькис 2011). 

Значительный вклад в формирование ассо-
циаций «запах-объект-место» вносит поле СА2, 
расположенное между полями СА3 и СА1. Пи-
рамидные нейроны поля СА2 в дополнение  
к прямому входу от нейронов слоя II ЭК полу-
чают возбуждение из поля СА3 и из ЗИ (Kohara 
et al. 2014) (рис. 1). На пирамидных нейронах 
поля СА2 в три раза больше входов из ЭКл, чем 
на нейронах поля СА1, а ВПСП в 5–6 раз боль-
ше, чем в поле СА1. Такого возбуждения из ЭКл 
достаточно для генерации спайков нейронами 
поля СА2, но не поля СА1 (Srinivas et al. 2017). 
Возбуждение, поступающее на проксимальные 
дендриты нейронов поля СА2 из поля СА3, 
является слабым (Chevaleyre, Siegelbaum 2010). 
Поскольку возбуждение из ЭК, поступающее 
на дистальные дендриты нейронов поля СА2, 
затем преобразуется в сильное возбуждение 
этих нейронов, поле СА2 способствует про-
движению сигналов из ЗИ в поле СА1 (Chevaleyre, 
Siegelbaum 2010). На функционирование нейро-
нов в поле СА2 существенное влияние оказы-
вают нейроны различных ядер гипоталамуса, 
непосредственно иннервирующие нейроны 
этого поля и активирующие расположенные  
на них рецепторы, чувствительные к поступа-
ющим из гипоталамуса нейромодуляторам (Benoy 
et al. 2018). С учетом данных о том, что инфор-
мация о запахе поступает из ЭКл в разные поля 
ГИПП, а также о том, что нейромодуляторы, 
поступающие в поле СА2 из гипоталамуса, 
способствуют индукции длительной потенциа-
ции эффективности синаптической передачи  
в пути СА2-СА1 и суммации возбуждения, по-
ступающего из полей СА3 и СА2 в поле СА1, 
поле СА2 должно играть существенную роль  
в формировании ассоциаций «запах-объект-
место» на нейронах ГИПП (Силькис 2021с).  
На то, что благодаря уникальности связей, от-
личающих поле СА2 от полей СА1 и СА3,  
а также от ЗИ, это поле может вносить важный 
вклад в кодирование и запоминание информа-
ции о контексте, было указано и ранее (Benoy 
et al. 2018; Hitti, Siegelbaum 2014). Имеются раз-
личные свидетельства того, что нейроны поля 
СА2 участвуют в обработке различных видов 
информации и в формировании гиппокамп- 
зависимой памяти (Lehr et al. 2021). В частности, 
поле СА2 играет важную роль в запоминании  
и извлечении из памяти информации, связанной 
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с обонянием (Middleton, McHugh 2020; Stevenson, 
Caldwell 2014). 

Так как информация об отображениях ассо-
циаций «запах-объект-место», сформированных 
на нейронах поля СА1, передается от них об-
ратно в ЭК, а также в таламические ядра и через 
них в кору, то на активность клеток-мишеней 
ГИПП должна накладываться информация  
о результатах совместной обработки разномо-
дальной сенсорной информации и простран-
ственном расположении сенсорных стимулов. 
Следует отметить, что не только поле СА1,  
но и поле СА2 посылает обратные проекции  
в ЭК, причем большинство прямых входов  
из гиппокампа в ЭКм начинается не в поле СА1, 
а в поле СА2 (Rowland et al. 2013). Существенную 
роль в указанных процессах кроме ЭК должны 
играть таламические ядра.

Взаимозависимое функционирование 
сенсорных систем и гиппокампальной 

формации в коннектоме
Возможный механизм функционирования 

нейронной сети, включающей топографически 
связанные области неокортекса, гиппокампаль-
ной формации, базальных ганглиев, мозжечка, 
таламуса и связанных с ними подкорковых ядер, 

названной коннектомом, был предложен в нашей 
предшествующей работе (Силькис 2022).  
С учетом известных результатов морфологиче-
ских и электрофизиологических исследований 
было указано на то, что мозжечок может влиять 
на функционирование ГИПП через таламическое 
ядро реуниенс, ретросплениальную и префрон-
тальную области коры, а также через медиаль-
ную перегородку и супрамамиллярное ядро 
гипоталамуса, которые иннервируют разные 
части ГИПП (рис. 2). В свою очередь, ГИПП 
может влиять на функционирование мозжечка 
через неокортекс и ядра моста, а также через 
базальные ганглии, мишенями выходных ядер 
которых являются субталамическое и педунку-
лопонтийное ядра (Силькис 2022).

В основе функционирования каждого из 
топографически организованных коннектомов 
лежат дофамин-зависимые перестройки эффек-
тивности синаптической передачи и активности 
нейронов в цепях кора-базальные ганглии- 
таламус-кора, а также связанных с ними струк-
турах (Силькис 2014; 2021a; 2021b; 2022). В каж-
дом из таких коннектомов происходит обработка 
свойств сенсорных стимулов разных модальностей. 
Дофамин также влияет на функционирование 

Рис. 2. Упрощенная схема коннектома, связывающего гиппокампальную формацию с корой, таламусом, 
базальными ганглиями, мозжечком и другими подкорковыми структурами. Области коры: Сенс. К, Огр., 

Тем. К, ПЕР, ПОР — сенсорные, ограда, теменная, периринальная, постринальная.  
БГ — базальные ганглии; Мозж. — мозжечок; ППЯ — педункулопонтийное ядро;  

СМЯ — супрамамиллярное ядро; МП — медиальная перегородка; ЯМ — ядра моста.  
Линии с ромбами — тормозные входы. Остальные обозначения как на рис. 1
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Fig. 2. A simplified  scheme of the connectome connecting the hippocampal formation with the cortex, 
thalamus, basal ganglia, cerebellum and other subcortical structures. Cortical areas: Sens. C—sensory;  

Clau.—claustrum; Par.C—parietal; PER—perirhinal; POR—postrhinal. BG—basal ganglia. Crb.—cerebellum. 
PPN—pedunculopontine nucleus. SMN—supramammillary nucleus. MS—medial septum. PN—pontine nuclei.  

Lines with rhombs—inhibitory inputs. For the other abbreviations see Fig. 1

ГИПП и связанное с ним пространственное обу-
чение (Силькис 2016). В частности, дофамин 
улучшает условия формирования отображений 
ассоциаций «объект-место» на пирамидных 
клетках поля СА1, и эти отображения меньше 
искажаются не относящейся к ним информаци-
ей, поступающей из ЭК и таламуса (Силькис 
2016). Также дофамин влияет на функциониро-
вание таламуса и мозжечка (Силькис 2021a; 
2021b; 2022). Пластические перестройки вы-
явлены и в цепи, связывающей поле СА1 с мПфК 
и медиодорзальным ядром таламуса (Bueno-
Junior et al. 2018). Дисфункции в этих взаимо-
действиях приводят к когнитивному дефициту. 

В современной литературе также обсуждают 
данные, посвященные функциональным и ана-
томическим многоуровневым взаимодействиям 
мозжечка и ГИПП, а также роли этих взаимо-
действий в целенаправленной навигации (Ron-
di-Reig et al. 2022). Например, подчеркивается, 
что связи мозжечка позволяют ему комбиниро-
вать разнообразные сенсорные сигналы и вли-
ять на пространственную карту в ГИПП (Rondi-
Reig et al. 2014). При этом важную роль играют 
связи с теменной корой. В нее топографически 
организованным образом через таламус проеци-
руются нейроны глубоких ядер мозжечка  
(Giannetti, Molinari 2002). Выявлено участие  

в пространственной навигации топографически 
организованного динамического взаимодействия 
дорсального ГИПП с ограниченными участками 
областей мозжечка (Watson et al. 2019).

Нами учтено то обстоятельство, что для 
взаимодействия базальных ганглиев с дофами-
нергическими структурами характерна спираль-
ная организация. Поэтому изменения актив-
ности в лимбических цепях кора-базальные 
ганглии-таламус-кора (они включают и гиппо-
кампальную формацию) влияют на процессы  
в сенсорных цепях, а последние влияют на про-
цессы в моторной цепи (Joel, Weiner 2000).  
Исследования показали, что при выполнении 
поведенческих задач в активность последова-
тельно вовлекаются разные части всеобъемлю-
щего коннектома (Fermin et al. 2016). Вначале 
активируется цепь, включающая вентромеди-
альную ПфК, вентральный стриатум и заднюю 
часть мозжечка. По мере прогресса обучения 
активируется ассоциативная когнитивная цепь, 
включающая дорзолатеральную ПфК, дорзоме-
диальный стриатум и латеральную заднюю часть 
мозжечка. Затем активность смещается в мо-
торную цепь, которая включает дополнительную 
моторную область коры, скорлупу стриатума  
и переднюю часть мозжечка (Bostan, Strick 2018). 
Таким образом, обработка поступающей  
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информации, выбор команды для целенаправ-
ленного поведения и его осуществление явля-
ются результатом функционирования всех частей 
коннектома. 

С учетом топографической организации 
связей между структурами выдвинуто предпо-
ложение, что мозг можно рассматривать как 
всеобъемлющий коннектом, состоящий из от-
дельных, сходным образом функционирующих 
коннектомов, каждый из которых участвует  
в обработке определенного вида информации 
(Силькис 2022). С учетом механизма, предлага-
емого в настоящей работе, в каждом из коннек-
томов одновременно обрабатываются сенсорная 
и пространственная информация, а в основе 
динамических перестроек активности «клеток 
места» в разных структурах лежат длительные 
пластические перестройки эффективности 
синаптической передачи между всеми нейрона-
ми в коннектоме. 

Полагают, что пространственная навигация 
по своей сути является динамичным и мульти-
модальным процессом, который может служить 
модельной системой в когнитивной нейробио-
логии (Chersi, Burgess 2015; Ekstrom et al. 2017). 
В работе (Chersi, Burgess 2015) проведен анализ 
особенностей обучения с подкреплением и воз-
действием на стриатум (входную структуру 
базальных ганглиев), основанного на эгоцен-
трических отображениях сенсорных состояний 
и Хеббовской ассоциации сенсорной информа-
ции с аллоцентрическими отображениями со-
стояний в ГИПП, а также оценку выходных 
данных обеих систем в мПфК. Авторы работы 
(Ekstrom et al. 2017) полагают, что простран-
ственные отображения включают континуум 
сетевых взаимодействий, сосредоточенных  
в ретросплениальной и задней теменной коре. 
В предлагаемом нами механизме в простран-
ственной навигации участвуют различные об-
ласти коры, включая первичные сенсорные, 
ассоциативные и высшие, которые связаны друг 
с другом, таламусом, ГИПП и базальными ган-
глиями.

Следствия предлагаемого механизма  
и их сопоставление с известными 

экспериментальными данными
Из предлагаемого механизма формирования 

ассоциаций «запах-объект-место» следует, что 
наличие запаха может усилить активность «кле-
ток места» в поле СА1 за счет дополнительной 
активации нейронов в этом поле со стороны 
«клеток места» в поле СА2. Действительно по-
казано, что во время обучения задаче, в которой 
ориентирами являлись запахи, они улучшали 

отображение пространства «клетками места» 
в поле CA1 и значительно облегчали навигацию 
(Fischler-Ruiz et al. 2021). Предъявление одного 
и того же запаха в разных локусах порождало 
разные отображения этих локусов «клетками 
места». Сигнальный запах увеличивал плотность 
«клеток места», а также приводил к образованию 
«клеток места» за пределами локализации сиг-
нала (Fischler-Ruiz et al. 2021). Это способство-
вало распознаванию второго, более отдаленно-
го сигнального запаха в качестве отдельного 
ориентира (Fischler-Ruiz et al. 2021). У «клеток 
места» поля CA1, вовлеченных в управляемую 
запахом устойчивую виртуальную навигацию, 
проявлялись свойства, аналогичные тем, кото-
рые характерны для навигации в условиях ви-
зуального наблюдения за средой (Radvansky, 
Dombeck 2018). Из этого следует, что при на-
вигации, основанной на сигналах различных 
сенсорных модальностей, используются сходные 
когнитивные карты. Хотя «поля места» следуют 
за вращением только зрительных сигналов, обо-
нятельные сигналы все же влияют на отобра-
жение пространства в ГИПП. Так, удаление 
знакомых запахов серьезно нарушало как долго-
временную стабильность, так и поворот к зри-
тельным стимулам в новой среде (Aikath et al. 
2014). По мнению авторов указанной работы, 
запахи со временем становятся неотъемлемой 
частью контекста и оказывают сильное влияние 
на его стабильность. Современный анализ по-
казал, что ЭКл, которая является центром ин-
теграции мультисенсорной информации, игра-
ет важную роль в формировании эпизодической 
памяти до ГИПП и в долговременной ассоциа-
тивной памяти «запах-контекст» (Persson et al. 
2022). Крысы с поражением ЭКл нормально 
распознавали объекты и места их расположения, 
но независимо друг от друга (Wilson et al. 2013).

Из предлагаемого механизма следует, что  
и другие сенсорные стимулы, такие как звуковые 
или тактильные, также участвуют в простран-
ственном картировании, поскольку информация 
о них, как и о запахах, поступает во все поля 
ГИПП через ЭКл. Показано, что слепые люди 
могут демонстрировать исключительные спо-
собности к слуховой пространственной обра-
ботке, и что такие улучшенные характеристики 
могут быть неразрывно связаны с вовлечением 
затылочных областей, лишенных своих нор-
мальных зрительных входов (Collignon et al. 
2009). Такие данные подчеркивают способность 
мозга перепрограммировать свои структуры, 
чтобы компенсировать нарушение зрения.  
Вовлечение затылочных зрительных областей 
в обработку информации другой модальности 
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характерно не только для лиц, потерявших 
зрение в раннем младенчестве, но и при потере 
зрения в более позднем возрасте. Судя по этим 
данным, даже у зрячих людей затылочные об-
ласти играют более важную роль в простран-
ственной обработке звуков, чем предполагалось 
ранее. Имеются данные о том, что у мышей 
имеются модально-инвариантные нейроны, 
отображающие абстрактную поведенчески ре-
левантную координату независимо от ее физи-
ческой модальности (Radvansky et al. 2021). 
По-видимому, ГИПП отображает пространство 
не как одну физическую переменную, а как 
комбинацию сенсорных и абстрактных систем 
отсчета, определяемых поведенческой целью 
(Radvansky et al. 2021).

Существует мнение, что ГИПП и хвостатое 
ядро стриатума (входная структура базальных 
ганглиев) имеют решающее значение для на-
вигации, основанной на пространственной 
реакции и реакции на сенсорный стимул соот-
ветственно (Dahmani, Bohbot 2015). Авторы 
указанной работы, базируясь на полученных 
ими экспериментальных данных, предположи-
ли, что вентромедиальная ПфК, включая ОфК, 
поддерживает пространственное обучение, 
кодируя ассоциации стимул-вознаграждение,  
в то время как дорсомедиальная ПфК поддер-
живает обучение, кодируя ассоциацию действие-
вознаграждение. С точки зрения механизма, 
предлагаемого в настоящей работе, при решении 
многообразных задач ГИПП и базальные ганглии 
в целом, включая не только хвостатое ядро 
стриатума, но и вентральную часть стриатума, 
в которую проецируются ГИПП и ПфК, а также 
выходные ядра базальных ганглиев (проециру-
ющиеся в таламические ядра), функционируют 
взаимозависимо.

Заключение

В обзоре (Chao et al. 2022) на основе анализа 
современных экспериментальных данных от-
мечено, что память распознавания объектов  
и места их расположения базируется на про-
цессах в нейронных цепях, связанных с мПфК 
и ГИПП. При определенных условиях в про-
цессы памяти вовлекаются периринальная, 
энторинальная и ретросплениальная области 
коры таламические ядра реуниенс, медиодор-
зальное и передние, а также стриатум, мозжечок 
и нейромодуляторные структуры, включая 
медиальную перегородку. У человека, кроме 
поступающих в ГИПП через ЭКл и ЭКм потоков 
информации, имеются обширные корковые 

входы, которые в обход ЭК соединяют ГИПП  
с периринальной и парагиппокампальной  
областями коры, с ретросплениальной корой  
и даже с ранними сенсорными областями коры 
(Huang et al. 2021; Ma et al. 2022). Поскольку 
корковые связи менее иерархичны и разделены, 
чем это принято в схеме для двух потоков через 
ЭКл и ЭКм, одним из следствий такой органи-
зации связей является то, что парагиппокам-
пальная и периринальная области коры могут 
выполнять специализированную обработку 
информации, используя данные от потоков «что» 
и «где» (Huang et al. 2021). 

С учетом проведенного анализа функцио-
нальных взаимодействий разных областей коры, 
гиппокампальной формации, связанных с ними 
таламических ядер и мозжечка, нами внесены 
дополнения в предложенный ранее возможный 
механизм формирования отображений ассоци-
аций «запах-объект-место» на нейронах ГИПП 
(Силькис 2021c). Предлагаемый механизм вза-
имозависимой обработки информации в кон-
нектоме может лежать в основе эксперимен-
тально наблюдавшихся «клеток места» в разных 
областях коры и влияния разномодальной сен-
сорной информации на функционирование 
«клеток места» в ГИПП и на пространственную 
навигацию.
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