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Цель работы: анализ и обобщение данных литературы о строении и развитии гиппокампа крыс для по-
следующего изучения нарушений развития этого отдела коры мозга и экстраполяции полученных эксперимен-
тальных данных на человека. 

Результаты: полученные сведения дают представление о морфофункциональной организации гиппокампа 
крысы, необходимы для дальнейшего изучения данного отдела коры головного мозга в норме и при различных 
патологиях и экстраполяции на человека полученных экспериментальных данных.
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Кора больших полушарий головного мозга 
– высший отдел центральной нервной систе-
мы. Она представляет собой наиболее молодой  
филогенетически и наиболее сложный по мор-
фофункциональной организации отдел головно-
го мозга. Это место высшего анализа и синтеза 
всей информации, поступающей в мозг. Здесь 
происходит интеграция всех сложных форм по-
ведения. Кора мозга отвечает за сознание, мыш-
ление, память, «эвристическую деятельность» 
(способность к обобщениям, открытиям). Сре-
ди многих отделов коры особое место занима-
ет гиппокамп (аммонов рог). Он обеспечивает 
пространственную ориентацию и запоминание 
определенных мест в пространстве [1], играет 
важную роль в обонятельных реакциях, а имен-
но в запоминании запахов [2]. Гиппокамп име-
ет большое значение в обеспечении процессов 
обучения и памяти. У крыс при повреждении 
гиппокампа ухудшается обученное пассивное 
избегание в связи с тем, что они не способны ло-
кализовать предметы в пространстве, при этом 
животные плохо справляются с переключением 
навыка. Наиболее характерным нарушением у 
крыс после гиппокампэктомии  является затруд-
нение выработки отставленных условных реф-
лексов [1].

Крыса – один из важных объектов экспери-
ментальных исследований, в том числе при изу-
чении коры головного мозга в норме и при раз-
ной патологии. Для экстраполяции полученных 
в эксперименте на животных данных на челове-
ка необходимо четкое понимание морфофунк-
циональных особенностей разных отделов коры 
мозга крысы, включая гиппокамп.

Гиппокамп находится в глубине больших 
полушарий головного мозга, входит в состав ви-
сочной доли и относится к обонятельному моз-
гу.  Одна из классификаций относит гиппокамп 
вместе с обонятельной корой к древней коре (ар-
хикортекс), другая – к старой (палеокортекс) [3].

Строение гиппокампа
Гиппокамп состоит из плотно упакованных 

в ленточную структуру клеток, которые тянут-
ся вдоль медиальных стенок нижних рогов бо-
ковых желудочков мозга в переднезаднем на-
правлении (рис. 1). Обе половины гиппокампа 
связаны между собой комиссуральными нерв-
ными волокнами [4, 5, 6, 7]. Гиппокампальную 

формацию подразделяют на «собственно гиппо-
камп» (поля СА1, СА2 и СА3), зубчатую изви-
лину и субикулум. Собственно гиппокамп делят 
на проксимальную крупноклеточную и дисталь-
ную мелкоклеточную области [8], причем поля 
СА3 и СА2 эквивалентны крупноклеточной об-
ласти, а CA1 – мелкоклеточной [9, 10] (рис. 1). 

 А 

 Б 

Рисунок 1. – Расположение полей (СА1, СА2 и СА3) и 
зубчатой извилины (DG) гиппокампа (показан  

стрелками) на схеме фронтальных срезов  
головного мозга крысы  [11]. А – Bregma – 2.56 мм,  

Б – Bregma – 6.04 мм
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Согласно современной гистологической но-
менклатуре, в собственно гиппокампе выделяют 
три слоя: 1) молекулярный (stratum moleculare), 
включающий эумолекулярный (substratum 
eumoleculare), лакунарный (substratum 
lacunosum) и радиальный (substratum radiatum) 
подслои; 2) пирамидный (stratum pyramidale) 
и 3) краевой (stratum oriens) слои (рис. 2) [12]. 
Организация слоев, как правило, одинакова для 
всех полей гиппокампа (табл.  1).

В молекулярном слое находятся тела трех ти-
пов непирамидных ГАМК-ергических  нейронов 
[13]. В эумолекулярном подслое лежит пучок во-
локон, направляющийся из субикулума, закан-
чиваются афферентные пути из энторинальной 
коры и ядер срединного таламуса и в лакунар-
ном подслое проходят аксоны, идущие от гип-
покампа в субикулум. В поле CA3, в отличие  от 
полей CA2 и CA1, есть узкая бесклеточная зона, 
расположенная чуть выше слоя пирамидных 
нейронов, где проходят аксоны клеток зубчатой 
извилины (substratum lucidum). На дистальном 
конце эти волокна образуют изгиб, который от-
мечает границу полей CA3 и CA2. Substratum 
radiatum включает  нервные волокна, обеспечи-
вающие связи нейронов полей СА3 и СА1.

Пирамидный слой является основным сло-
ем собственно гиппокампа. Он содержит пира-
мидные, корзинчатые, триламинарные нейроны 
и клетки-канделябры. Дендриты пирамидных 
клеток направлены как к молекулярному, так и 
к краевому слою [8]. Лоренте де Но (1934) от-
метил различия в дендритной организации пира-
мидных клеток в разных частях СА3 и СА1 и ис-
пользовал это для дальнейшего разделения дан-
ных полей в три подрегиона (CA3a, b, c, CA1a, 
b, c) [10]. 

Узкий, относительно бесклеточный краевой 
слой содержит базальные ветвления дендритов 
пирамидных нейронов, а также тела и ветвле-

Рисунок 2. – Схема нейронной организации гиппокампа крысы (по данным US National Library of Medicine) [14]

ния дендритов полиморфных (непирамидных) 
интернейронов. 

В собственно гиппокампе различают 8 ти-
пов нейронов. Основные из них, пирамидные, 
являются холинергическими, а остальные – 
ГАМК-ергическими [15] (табл. 1). Пирамидные 
нейроны располагаются в пирамидном слое. Их 
размеры и организация в СА3 изменяются после-
довательно в зависимости от положения вдоль 
оси СА3. Клетки проксимальной части, располо-
женные поблизости от зубчатой извилины, име-
ют наименьшие, а нейроны дистального отдела 
поля CA3 (около CA2) – наибольшие ветвления 
дендритов. CA2 содержит смешанную популя-
цию как нейронов с обширным ветвлением ден-
дритов, аналогичных по размерам таковым для 
дистального отдела СА3, так и клетки, имеющие 
меньшие дендритные ветвления, напоминающие 
пирамидные нейроны CA1. 42-51% базальных 
дендритов пирамидных нейронов СА3 находит-
ся в stratum oriens, в этот же слой простирает-
ся 34% ветвлений дендритов нейронов СА1, а 
18% апикальных дендритов тех же полей идут в 
stratum moleculare и lacunosum [13] (рис. 2).

 Кроме пирамидных нейронов в пирамидном 
слое гиппокампа присутствует гетерогенная по-
пуляция корзинчатых клеток разных размеров и 
форм [16, 17]. Они имеют апикальные и базаль-
ные ветвления дендритов. Аксоны корзинчатых 
нейронов простираются в поперечном направле-
нии от тела клеток и формируют сплетения в виде 
корзин, которые образуют синапсы с телами пи-
рамидных нейронов гиппокампа. Корзинчатые 
нейроны получают возбуждающие импульсы 
от пирамидных нейронов, а сами оказывают на 
них тормозное воздействие. Пирамидные клетки 
генерируют рекуррентное возбуждение, которое 
является важным механизмом формирования 
памяти [16, 17] (табл. 1).
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Существуют разные типы непирамидных ин-
тернейронов. Они располагаются в молекуляр-
ном и краевом слоях.  Подавляющее большин-
ство из них считаются нейронами локальных це-
пей [18]. Дендриты интернейронов гиппокампа 
идут в stratum oriens, аксоны образуют синапсы  
в stratum moleculare [19, 20]. Эти клетки образу-
ют синапсы с дендритами пирамидных нейро-
нов, оказывая на них тормозное действие [21, 
22] (табл. 1). Некоторые из интернейронов поля 
CA1 имеют довольно обширные аксональные 
ветвления вдоль поперечной оси гиппокампа, 
достигая поля СА3 и зубчатой извилины. Такие 
клетки обычно встречаются в краевом слое, их 
дендриты ветвятся в горизонтальной плоскости. 
Аксоны этих нейронов образуют симметричные 
синапсы на дендритах пирамидных нейронов и 
обеспечивают ингибирующую обратную связь 
[16, 20].

Несмотря на то, что за последнее десятиле-
тие появилось много информации о строении 
гиппокампальных интернейронов [16, 20, 22, 23, 
24], их функции до сих пор до конца не изучены. 
Интернейроны могут возбуждать или ингибиро-
вать другие клетки,  имеют чрезвычайно вари-
абельное количество возбуждающих и тормоз-

ных входов. Более того, 
общий эффект межней-
ронной передачи может 
быть разным в зависимо-
сти от вида интернейро-
на и постсинаптической 
структуры, с которой он 
образует синаптический 
контакт. Большинство 
из непирамидных клеток 
являются ГАМК-ергиче-
скими и оказывают тор-
мозное влияние на холи-
нергические пирамидные 
нейроны гиппокампа [25] 
(табл. 1).

Кроме того, в гиппо-
кампе существуют ин-
тернейроны с дополни-
тельным терминальным 
сплетением отростков в 
пирамидном слое – три-
ламинарные нейроны. Их 
дендриты оплетают ден-
дриты пирамидных нейро-
нов, а аксоны формируют 
экстрагиппокампальные 
синапсы. Перикарионы 
других интернейронов 
располагаются в пирамид-
ном или радиальном слое,  
имеют довольно ограни-
ченную локальную сеть 
аксонов, образующих си-
напсы с дендритами пира-
мидных клеток [21]. Все 
поля гиппокампа в пира-
мидном слое также содер-

жат клетки-канделябры. Их дендриты образуют 
синапсы на дендритах пирамидных нейронов, 
аксоны же иннервируют начальный аксональ-
ный сегмент пирамидных нейронов [22, 23, 24]. 

Зубчатая извилина
Зубчатая извилина (парагиппокамп) в перед-

ней части мозга находится под собственно гип-
покампом, а в задней части – медиальнее его. 
Она состоит из трех слоев. Самый глубокий на 
фронтальных срезах – молекулярный (stratum 
moleculare), затем зернистый слой (stratum 
granulare), а самый верхний – мультиформный 
(stratum multiforme) (рис. 2). В этих слоях распо-
лагаются 9 типов нейронов (табл. 2).

 В молекулярном слое располагаются тела 
мелких корзинчатых нейронов, чьи аксоны за-
канчиваются на корзинчатых клетках зернисто-
го слоя, а дендриты не покидают молекулярного 
слоя [26]. Второй тип нейронов молекулярного 
слоя – клетки-канделябры [27]. Их аксоны идут 
в зернистый слой, а дендриты ветвятся в преде-
лах молекулярного слоя. Данные типы нейронов 
получают импульсы по возбуждающему перфо-
рантному пути, являются ГАМК-ергическими 
(также содержат и парвальбумин) и оказывают 
тормозное влияние на зернистые нейроны [19] 

Название 
нейрона

Слои (подслои) 
коры

Афферентная 
иннервация

Эфферентная 
иннервация

Медиатор

Непирамидные 
интернейроны

Молекулярный
(stratum 

molecular)

Аксоны нейронов 
энторинальной коры 

и ядер таламуса, 
непирамидные 
интернейроны 

молекулярного и 
краевого слоев

Непирамидные 
интернейроны 
молекулярного 

и краевого 
слоев, дендриты 

пирамидных 
нейронов

ГАМК

Непирамидные 
интернейроны

Лакунарный 
подслой

(substratum 
lacunosum)

Непирамидные 
интернейроны 

молекулярного и 
краевого слоев

–//– ГАМК

Непирамидные 
интернейроны

Pадиальный 
подслой 

(substratum 
radiatum)

Непирамидные 
интернейроны

молекулярного и 
краевого слоев

–//– ГАМК

Пирамидные 
нейроны

Пирамидный 
(stratum 

рyramidale)

Аксоны зернистых 
нейронов зубчатой 
извилины, волокна 
Шаффера, аксоны 

корзинчатых клеток и 
всех других нейронов 

молекулярного и 
краевого слоев

волокна 
Шаффера, 
нейроны 

энторинальной 
коры, 

корзинчатые 
нейроны

А
це

ти
лх

ол
ин

Корзинчатые 
нейроны Пирамидный Аксоны пирамидных 

нейронов
Пирамидные 

нейроны ГАМК

Триламинарные 
нейроны Пирамидный –//– Нейроны 

субикулума ГАМК

Клетки-
канделябры Пирамидный –//– Пирамидные 

нейроны ГАМК

Непирамидные 
интернейроны

Краевой (stratum 
оriens)

Непирамидные 
интернейроны 

молекулярного и 
краевого слоев

Пирамидные 
нейроны ГАМК

Таблица 1. – Нейронная и трансмиттерная организация собственно 
гиппокампа
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(табл. 2). Кроме того, в этом слое располагаются 
дендриты зернистых, корзинчатых и полиморф-
ных нейронов.

В зернистом слое располагаются 2 типа ней-
ронов. Зернистые нейроны имеют перикарионы 
эллиптической формы. Ветвления их дендритов 
направлены в молекулярный слой [22]. Между 
зернистыми и полиморфными  нейронами нахо-
дятся корзинчатые клетки. Их аксоны оплетают 
перикарионы зернистых клеток [8], апикаль-
ные дендриты направляются в молекулярный 
слой, базальные – в полиморфный. Зернистые 
нейроны используют в качестве медиаторов 
глутамат и динорфин, корзинчатые – ГАМК и 
парвальбумин [26]. Особо важным является тот 
факт, что нейроны зернистого слоя продолжают 
свою дифференцировку и у взрослых крыс [6]  
(табл. 2).

В полиморфном слое находится пять типов 
нейронов. Самые распространенные из них – мо-
ховидные. Их перикарионы имеют пирамидную 
или полигональную форму. Дендриты образуют 

Название 
нейрона Слой коры Афферентная 

иннервация
Эфферентная 
иннервация Медиатор

Корзинчатые 
нейроны Молекулярный

Перфорантный 
путь (аксоны 

нейронов 
энторинальной 

коры)

Зернистые 
нейроны

ГАМК/
парвальбумин

Клетки-
канделябры Молекулярный –//– Зернистые 

нейроны
ГАМК/

парвальбумин

Зернистые 
нейроны Зернистый –//–

Дендриты 
пирамидных 

нейронов СА3 
гиппокампа

Глутамат/
динорфин

Корзинчатые 
нейроны Зернистый –//– Зернистые 

нейроны
ГАМК/

парвальбумин

Моховидные 
нейроны Полиморфный

Моховидные 
волокна 
(аксоны 

зернистых 
нейронов)

Пирамидные 
нейроны 

гиппокампа, 
нейроны поли-
морфного слоя

ГАМК

Веретеновидные 
нейроны Полиморфный –//–

Пирамидные 
нейроны 

гиппокампа, 
нейроны поли-
морфного слоя

ГАМК

Мелкие 
полиморфные 
нейроны

Полиморфный –//–

Пирамидные 
нейроны 

гиппокампа, 
нейроны поли-
морфного слоя

ГАМК

Звездчатые 
нейроны Полиморфный –//–

Пирамидные 
нейроны 

гиппокампа, 
нейроны поли-
морфного слоя

ГАМК

Клетки-
канделябры Полиморфный –//–

Пирамидные 
нейроны 

гиппокампа, 
нейроны поли-
морфного слоя

ГАМК

ветвления в пределах полиморфного слоя, аксо-
ны оканчиваются на других нейронах этого же 
слоя и на пирамидных нейронах полей гиппо-
кампа. Кроме моховидных клеток  существуют 
веретеновидные, мелкие полиморфные, звезд-
чатые нейроны и клетки-канделябры (табл. 2). 
Афферентную иннервацию они получают от мо-
ховидных волокон, а их аксоны либо образуют 
синапсы в пределах полиморфного слоя, либо 
простираются в поля гиппокампа, к его пира-
мидным нейронам. Все нейроны полиморфно-
го слоя содержат медиатор ГАМК и оказывают 
тормозное влияние на пирамидные клетки полей 
гиппокампа и на соседние нейроны своего же 
слоя [28].

Проводящие пути гиппокампа
Существуют два основных типа нейронных 

цепей в гиппокампе: трисинаптическая и мо-
носинаптическая (рис. 3). В трисинаптической 
цепи афферентная иннервация идет от энтори-
нальной коры и поступает к зернистым нейро-
нам зубчатой извилины через перфорантный 

путь (он перфорирует суби-
кулум). Аксоны зернистых 
нейронов образуют моховид-
ные волокна и формируют си-
напсы с дендритами пирамид-
ных нейронов СА3. Из СА3 
импульсы передаются в СА1 
и СА2 волокнами Шаффера 
(аксоны пирамидных нейро-
нов СА3). Аксоны пирамид-
ных нейронов СА1 через су-
бикулум образуют обратную 
эфферентную связь с энтори-
нальной корой.

Моносинаптическая цепь, 
минуя зубчатую извилину и 
поле СА3, передает инфор-
мацию напрямую из энтори-
нальной коры на пирамидные 
нейроны СА1 [16, 20].

Развитие гиппокампа
В гиппокампе крысы пер-

выми дифференцируются 
пирамидные нейроны полей 
CA3ab (на 17-е сутки эмбрио-
генеза), затем нейроны полей 
СА1 и CA3c. Зернистые ней-
роны зубчатой извилины гип-
покампа образуются главным 
образом в течение первой не-
дели после рождения [6, 7, 8].

Авторадиографические ис-
следования, проведенные на 
эмбрионах крыс,  показали, 
что нейроэпителий, из кото-
рого формируются нейроны 
гиппокампа, состоит из трех 
компонентов. Один дает на-
чало пирамидным клеткам. 
Второй –  гранулярным клет-
кам зубчатой извилины. Из 

Таблица 2. – Нейронная и трансмиттерная организация зубчатой 
извилины
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третьего развивается глия  основных входящих и 
исходящих из гиппокампа волокон. Предполага-
емый источник развития пирамидных нейронов 
гиппокампа – выпуклость медиальной стенки 
переднего мозгового пузыря, которую можно 
заметить у 14-суточных эмбрионов крысы. Ее 
нейроэпителий имеет высокий уровень проли-
феративной активности до 19-х суток внутриу-
тробного развития [4]. Образующиеся в после-
дующие дни эмбриогенеза пирамидные нейроны 
покидают эту зону и мигрируют в пирамидный 

слой. Нейроны поля CAl мигрируют 
в радиальном направлении в течение 
четырех  дней до места назначения. 
Хотя нейроны CA3 дифференциру-
ются раньше, чем нейроны CAl, им 
требуется больше времени для мигра-
ции, так как они огибают скопления 
нейронов СА1. Возможно, что более 
раннее время возникновения нейро-
нов СА3 связано с их более длитель-
ной миграцией. У новорожденных 
крысят многие пирамидные клетки 
все еще мигрируют в соответствую-
щие слои [4, 6].

Зернистые нейроны зубчатой из-
вилины развиваются из  нейроэпи-
телия так называемой «зубчатой на-
сечки» (зачаток зубчатой извилины).  
С 19-х суток эмбриогенеза  до мо-
мента рождения пролиферирую-
щие клетки мигрируют в зубчатую 
извилину, следуя изогнутой тра-
ектории вокруг края гиппокампа.  
На 20-30-е сутки после рождения 

стволовые клетки в гиппокампе сохраняются 
только под гранулярным слоем [4]. 

Таким образом, изложенные выше сведе-
ния о морфофункциональной организации гип-
покампа крысы дают основу для дальнейшего  
изучения данного отдела коры головного мозга 
в норме и при разных патологиях,    позволяют 
экстраполировать на человека полученные экс-
периментальные данные в тех их аспектах, кото-
рые не связаны со второй сигнальной системой, 
уникальной для человека.

Рисунок 3. – Схема проводящих путей гиппокампа крысы  
(по данным US National Library of Medicine) [14]
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STRUCTURE AND DEVELOPMENT OF THE RAT HYPPOCAMPUS
Bon Ye. I., Zimatkin S. M.

Education Institution “Grodno State Medical University”, Grodno, Belarus

The aim of this study was to analyze and generalize the literature data on the structure and development of the 
rat hippocampus for the subsequent study of the developmental disorders of this section of the brain cortex and the 
extrapolation of the obtained experimental data to humans.

Results: The information about morphofunctional organization of the rat hippocampus provides a basis for further 
study of this section of the brain cortex in norm and various pathologies and allows extrapolating the obtained 
experimental data to humans.

Keywords: hippocampus, neurons, rats, ontogenesis.


