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海马神经振荡的产生机制和功能

卢 凝1
，邢丹琴

2,3
，盛 涛3

，陆 巍3,*

1东南大学吴健雄学院，南京 210096；2南京邮电大学地理与生物信息学院，南京 210046；3东南大学生命科学研究院，“发

育与疾病相关基因”教育部重点实验室，南京 210096

摘  要：神经元集群(neuronal ensemble)的节律性活动往往能诱导产生清晰可见的神经振荡，反映着该群神经元规则化和同步

化的活动。通常依据频率可将神经振荡分为delta振荡(0.5~3 Hz)、theta振荡(4~12 Hz)、beta振荡(12~30 Hz)、gamma振荡

(30~100 Hz)和尖波涟漪(sharp-wave ripples, SWR)(>100 Hz的纹波叠加在0.01~3 Hz的尖波上)。这些神经振荡在人和动物的许

多脑区中出现，常伴随着感觉、运动、睡眠等行为产生，在认知、学习和记忆巩固过程中发挥着至关重要的作用。本文简

要回顾海马脑区神经振荡的研究历程，对其中的最重要的三种神经振荡——theta振荡、gamma振荡和SWR的产生机制、主

要功能及各频率神经振荡的相互作用作出概述，并对今后的研究方向作出展望。
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The mechanism and function of hippocampal neural oscillation
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Abstract: Neural oscillation is rhythmic or repetitive neural activity in the central nervous system that is usually generated by oscilla-
tory activity of neuronal ensembles, reflecting regular and synchronized activities within these cell populations. According to several 
oscillatory bands covering frequencies from approximately 0.5 Hz to >100 Hz, neural oscillations are usually classified as delta oscil-
lation (0.5–3 Hz), theta oscillation (4–12 Hz), beta oscillation (12–30 Hz), gamma oscillation (30–100 Hz) and sharp-wave ripples 
(>100 Hz ripples superimposed on 0.01–3 Hz sharp waves). Neural oscillation in different frequencies can be detected in different 
brain regions of human and animal during perception, motion and sleep, and plays an essential role in cognition, learning and memory 
process. In this review, we summarize recent findings on neural oscillations in hippocampus, as well as the mechanism and function of 
hippocampal theta oscillation, gamma oscillation and sharp-wave ripples. This review may yield new insights into the functions of 
neural oscillation in general.
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综　述

运用局部场电位 (local field potential, LFP) 记录

活动的大脑可持续观察到周期性的振荡神经活动 [1]。

神经元可以通过兴奋性和抑制性突触相互影响，产

生同步化的活动，这种可以被胞外 LFP 记录到的节

律性振荡反映了神经元集群的同步化情况 [2]。单个

神经元不能独立完成复杂的认知任务。认知等高级

脑功能必须由分散的神经细胞集群形成一定的神经

功能环路才能够实现，而神经环路的活动常常伴随

着神经节律的发生，因此同步化活动所产生的神经

节律与认知和记忆间也往往存在着重要的关联 [3]。
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海马体是参与记忆和认知最重要的脑区之一 [4]。

首先，海马对空间和时间记忆的获取不可或缺，是

研究神经节律与记忆之间关系的理想脑区。其次，

海马中锥体神经元顶树突呈平行排列，尤其是在

CA1 亚区中，同方向的突触电流很容易共同诱导大

幅度局部电位，这是进行神经振荡研究的有利条件。

同时，由于对海马结构、细胞类型和功能连接的相

关研究较多，对海马的中间神经元和锥体神经元活

动机制及特性已有一定的了解，有助于在此基础上

更好地理解神经振荡。关于海马内的神经振荡在近

几十年来受到学界的广泛关注，其研究也取得了许

多重要的发现及成果 [5]。

海马的神经振荡主要包括 theta 振荡、gamma
振荡和尖波涟漪 (sharp-wave ripples, SWR)。它们分

别在特定的行为模式中被发现，由特定的机制产生，

并且与神经元的发放特性相关，独立或协同地参与

不同的脑功能。本文简要回顾海马神经振荡的研究

历程，介绍其产生的基本机制及其功能，并对今后

的研究方向作出展望。

1  Theta振荡

Theta 振荡是主动探索和快速动眼睡眠阶段中

均有产生的一种特定波段的神经振荡 [6–12]，它的频

率相对较低 (4~12 Hz)[7]，是最为常见的一类动物神

经节律。Theta 振荡由 Jung 和 Kornmulle 于 1938 年

首次在兔子中发现 [13]，尽管当时科学家们并不清楚

神经节律的具体作用，这些大幅度的近似正弦波的

规则电信号还是引起了广泛的关注。随后的几十年

中，theta 振荡又逐渐在猫、大鼠、小鼠、蝙蝠、猴

子等多种动物及人类中被记录到 [14–18]。

1.1  Theta振荡产生的相关机制

早期观点普遍认为，内侧隔核 (medial septum)
在海马 theta 节律的产生中具有至关重要的作用 [4]。

内侧隔核的 GABA 能神经元作为节律起振点 (gen-
erator) 直接投射到海马，调节齿状回 (dentate gyrus, 
DG)、CA1 和 CA3 区的中间神经元产生相位恒定的

节律性 theta 振荡 [19]。作为起振点的中间神经元会

表达小清蛋白 (parvalbumin, PV) 和超极化激活的环

状核苷酸非选择性阳离子通道 (hyperpolarization- 
activated cyclic nucleotide-gated channels, HCN)[20,21]，

从而促进其节律产生 [22]。

但 theta 振荡的产生过程远比这些蛋白的特异

性表达复杂得多，相较细胞本身特性，它更依赖于

内侧隔核 - 海马神经环路的相互作用。起振的中间

神经元会节律性地解除对海马锥体神经元的抑制，

从而促进其节律性发放。Somogyi 等人研究显示，

内侧隔核中间神经元投射到多种类型的海马中间神

经元，且不同类型的海马中间神经元在其发放周期

中具有不同的固定相位 [19,23]，即海马不同种类中间

神经元在 theta 周期中特定的相位中发挥不同作用。

O’Keefe 及 Skaggs 等人在上世纪九十年代的实验中

就已经证实，PV 阳性的中间神经元主要向胞体进

行投射，如果沉默这类中间神经元会促进位置细胞

的发放，这种增多的位置细胞发放常出现在进入位

置野 (place field)之前，这时 theta周期常处于晚时相。

而生长激素抑制素 (somatostatin, SOM) 阳性的中间

神经元主要向树突进行投射，沉默这类中间神经元

也会促进位置细胞发放，这种发放的增加则常出现

在离开位置野之前，这时 theta 周期常处于早时

相 [24,25]。Buzsáki 实验室将头部固定的小鼠放在有

视觉线索和触觉线索的环境中进行平板运动实验

(treadmill test)，分别特异性抑制不同种类的中间神

经元活动，也充分证实了上述观点 [26]。也就是说，

在形成空间记忆的过程中，PV 阳性的中间神经元

可以在 theta 节律中筛选出活跃的位置细胞，SOM
阳性的中间神经元则能够在动物到达位置野的边界

时抑制位置细胞的活动，从而根据正在进行的活动

和当前的周围环境线索更新其所处位置的信息 [4]。

内侧隔核中与 GABA 能神经元相对应的另一类

神经元——胆碱能神经元则是通过间接的方式调节

theta节律的。胆碱能神经元本身并不产生 theta节律，

但却能够通过调节其他类型神经元的兴奋性促进

theta 振荡 [27]。内侧隔核的胆碱能神经元投射到海

马并刺激海马内的神经元兴奋、促进 theta 的产生，

同时也能够抑制另一种与 theta 产生拮抗作用的节

律——SWR[28,29]。

然而，近年来的一些研究显示，在没有内侧隔

核参与的情况下，海马自身也可以产生 theta 振荡。

离体实验证实，急性分离的完整海马脑结构内也有

自发性的 theta 节律 [30]，且去掉 CA3 亚区后 CA1
亚区内仍然有 theta节律存在，这说明在某些情况下，

有节律的抑制性输入可能并不是 theta 节律产生的

唯一要素。此外，全细胞膜片钳记录显示 CA1 亚

区锥体神经元表现出节律性的突触后抑制，而中间

神经元表现出节律性的突触后兴奋 [6]。在海马结构

的长轴上，靠近内侧隔核一侧细胞的 theta 节律快
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于靠近颞叶的一侧，且这两个位置的 theta 节律不

会在长轴中间位置相互抵消，只会导致两侧 theta
节律不再同步 [6]。这些研究结果都说明海马内部锥

体神经元和中间神经元的局部相互作用有能力产生

theta 节律。

不过，对于自由活动的动物而言，内侧隔核在

theta 节律产生过程中的作用仍然是十分重要的。内

侧隔核的中间神经元早于海马中间神经元开始 theta
振荡，驱动海马靠近内侧隔核一侧的区域 theta 节

律的产生 [31,32]。内侧隔核损伤或者被抑制都会造成

接受投射的区域——内嗅皮层 (entorhinal cortex, EC)
和海马的 theta 节律的扰乱。在生理状态下，内侧

隔核和海马同步化的 theta 节律网络仍然具有十分

重要的意义。

1.2  Theta振荡的主要功能

作为周期性节律中最常见的一类，theta 振荡的

作用一直受到广泛的关注。早期研究在脑电 (elec-
troencephalograph, EEG) 中检测 theta 振荡，发现可

以通过 theta 振荡来预测动物学习的速度 [33–35]，也

有许多的实验证实 theta 振荡在记忆任务和突触可

塑性过程中均有参与 [36–42]，因此过去一向认为 theta
节律在学习过程和记忆形成中必不可少。但随着对

位置细胞研究的逐渐深入，这个理论开始受到质

疑 [43]。

动物在新环境中的运动探索实质上就是位置细

胞进行空间学习、在脑内形成位置野的过程，但研

究却证明，即使大鼠的 theta 节律和峰波电位 (spike)
的节律性发放都在内侧隔核被阻断，位置野也依

然能够形成 [43]。Yartsev 等人的研究也确认，蝙蝠

的位置细胞几乎没有 theta 节律性的发放 [44]。这暗

示着从单个细胞的层面来说，theta 节律并不是形成

空间记忆的必备要素。

然而很重要的一点是，记忆在本质上就是一个

由细胞集群合作完成而非单个细胞独立进行的分散

性过程。在形成空间记忆的过程中，位置细胞是按

照特定的顺序被激活的，而抑制内侧隔核的 theta
节律会导致大鼠在完成延迟选择任务时位置细胞的

激活顺序被打乱，导致位置细胞集群不能正常相互

配合 [45]。这种位置细胞的激活顺序被称为“theta
序列”(theta sequence)[46,47]，这个序列并不只是简单

地反映结构上的连接，更会随着动物的行为意向发

生动态变化 [48]。此外，动物在运动中通过感官获得

环境刺激，theta 节律还可以将参与的神经元联系起

来，这些神经元为编码同一个经历的不同感官信息

的神经元，通过这种联系实现对多种感官信息的整

合 [49,50]。例如在嗅觉辨别任务中，当大鼠嗅探的频

率慢于 theta 频率时，辨别任务的评分就会比较低 [51]。

另外，每个周期的 theta 节律都代表着一段对应的

重要信息单元，阶段性记忆就通过这样的方式被保

留下来 [52,53]。综上所述，theta 节律的意义就在于，

通过对复杂概念、感官和经验的集成，将支持记忆

机制的相关细胞集群联系起来，并对海马收集到的

感官信息进行整合，从而协助多种行为的正常执行。

2  Gamma振荡

Gamma 神经振荡是一种频率范围在 30~100 Hz
之间的高频波，研究者普遍认为这种神经振荡与感

觉、记忆、认知和运动等功能相关。在嗅球、丘脑、

海马、新皮层内等脑区内均可观察到 gamma 神经

振荡，且在EC和海马内其活动最为明显 [54]。1938年，

Jasper 和 Andrews 首次使用 gamma 波来命名频率在

35~45 Hz 的幅值较低的 beta 类似波。1955 年时

Das 和 Gastaut 也介绍了类似的 40 Hz 振荡可能是认

知节律频段。1980 年，Freeman 发表了一系列相关

文章，由此，gamma 振荡开始逐渐成为神经振荡研

究中的热门。Gamma 振荡具有宽频段分布性，通

常根据其产生的脑区及生理功能，大致分为“低频

gamma”( 频率在 30~50 Hz) 和“高频 gamma”( 频
率在 50~100 Hz)。
2.1  Gamma振荡产生的相关机制

从产生的脑区层面上讲，很多实验表明海马的

gamma 振荡的产生可能与 DG-CA3-CA1 脑区间的

联系有关 [55]。当使用 CA1 作为参考时，可在 CA3
观察到 gamma 振荡电流的产生；当选择 DG 为参

考时，DG 中的 gamma 振荡与 CA1 腔隙层 (stratum 
lacunosum) 的 gamma 振荡相位耦合。所以说海马

的 gamma 振荡产生可能有两个发生器，一个是依

赖于 EC 输入的 DG，另一个是向 CA1 投射的 CA3
区域 [56]。研究显示这两个 gamma 发生器相互独立，

但某些情况下仍然会有耦合现象发生。

最新的研究成果还显示，低频 gamma 和高频 
gamma 很可能有着不一样的形成机制。Colgin 等人

研究显示 gamma 振荡的两个发生器可能分别对应

产生了不同频率的 gamma 振荡。在做自由探测行

为的大鼠中，发现 CA1 中低频 gamma 与 CA3 有相

位同步的现象，而 CA1 中高频 gamma 节律与 DG
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和内嗅皮层中间侧 (medial entorhinal cortex, MEC)
的相位有同步现象 [57]，即 CA3 可能驱动了低频 
gamma，DG 和 MEC 可能驱动高频 gamma 的产生。

从产生的细胞机制上来讲，gamma 振荡通常是

由神经元兴奋和抑制的协调作用产生，可通过记录

LFP 检测到。有研究表明抑制性中间神经元是产生

gamma 振荡的关键，且至少有两种中间神经元参与

了海马 gamma 振荡的形成，gamma 振荡产生的主

要驱动力量是突触前中间神经元对锥体细胞产生节

律性的抑制性突触后电位 (inhibitory postsynaptic 
potential, IPSP)[56]。Buzsáki 等人早期研究显示快速

放电的中间神经元和 PV 阳性的篮状细胞在 gamma
振荡中有显著作用 [58]。Cardin 等人利用光遗传方法

对小鼠进行光照激活证明快速放电中间神经元能够

有选择地增加 gamma 振荡的幅度，而激活锥体神

经元能增强低频 gamma 振荡的幅度，以此也证明

了特异性的中间神经元环路对 gamma 振荡起着关

键作用 [59]。篮状细胞拥有的低放电阈值、不间断快

速放电的能力以及对随机兴奋性电导输入 (stochas-
tic excitatory conductance inputs) 产生共振等特性在

gamma 振荡的形成中起着至关重要的作用 [60]。

2.2  Gamma振荡的主要功能

Gamma 神经振荡的主要功能有很多，在海马层

面则大多与记忆功能相关，包括记忆编码、工作记

忆、记忆检索等。

在对猴认知过程中海马神经活动的研究显示，

gamma 频段的放电活动和能量都有明显升高 [61]。

与没有被记住的线索出现时相比，那些被成功记住

的线索出现时，海马和 EC 的 gamma 同步化程度增

加 [62]。这些现象都说明了 gamma 神经振荡参与了

记忆的编码过程。高频 gamma是由 EC输入驱动的，

由于 EC 能够整合处理感觉信息，可以推测高频 
gamma 的其中一个功能是编码记忆中的现有感觉信

息 [14]。比如当小鼠根据线索到达指定地点得到奖励

的行为中，高频 gamma 频段的能量会有所增加 [63]。

在一个圆形轨道上运动的大鼠实验中，乙酰胆碱受

体拮抗剂东莨菪碱 (scopolamine) 可以减少高频 
gamma 振荡，影响记忆编码 [64]。

Gamma 振荡不仅与记忆编码相关，还参与到工

作记忆中。在癫痫患者的颅内记录中发现，在工作

记忆信息不断输入的过程中，海马内的 gamma 振

荡也随之增加 [65]。另一项研究显示在工作记忆保持

阶段，海马 CA1 的 theta 相位和 gamma 能量的耦合

有所增强 [66]。

Gamma 振荡与记忆检索也有很大关联，参与情

景记忆分布的神经元发放常相对于 gamma 振荡有

时相锁定的现象 [56]。在奖赏驱动的工作记忆试验中，

CA3 和 CA1 的 gamma 相位同步程度有所增加，

CA1 中的 gamma 能量也有明显的增加 [67]。在大鼠

进行气味相关的空间任务时，当需要大鼠唤起位置

关联记忆时，在内嗅皮层外侧 (lateral entorhinal cortex, 
LEC) 和 CA1 之间出现低频 gamma 耦合现象 [68]。

当动物学习精确空间位置定位任务时，CA3 中低频 
gamma 的振幅增加 [69]。在另一项研究奖赏驱动环

境信息检索的试验中，CA1 位置细胞放电相位锁定

于低频 gamma[70]。当大鼠通过一个熟悉的直线轨道，

位置细胞的位置野中低频 gamma 的放电会比高频 
gamma 更早地到来，且低频 gamma 在位置细胞集

群中优先检索即将到来的位置信息，而高频 gamma
编码已经过去的位置信息 [71]。

以上大量研究都表明 gamma 振荡参与记忆编

码、工作记忆和记忆检索等重要海马功能。大量的

在体电生理与动物行为学实验显示，gamma 振荡的

能量或振幅有所增加、相位有所变化，由此确定了

gamma 振荡与海马高级脑功能之间密切的关联。

3  SWR
SWR 是一种大幅度、不规律发生的 LFP，由

110~250 Hz 的高频纹波 (ripple) 叠加在 0.01~3 Hz
的尖波 (sharp wave) 上构成。尖波主要反映了锥体

神经元的同向顶树突强烈的共同去极化，而高频的

纹波反映的是锥体细胞与其胞体周边中间神经元的

相互作用。SWR 多出现在动物的清醒静止状态、

慢波睡眠和完善行为 (consummatory behavior，指固

有的奖赏行为，如进食、交配等 ) 等与环境有较少

互动的状态中 [4,72]。基于产生的结构基础和细胞排

列特性，这种振荡主要集中在海马产生，在内嗅区

皮层也有发现 [73]。

SWR 在大鼠、小鼠、兔子、蝙蝠、猫、非人灵

长类和人类中都有产生 [72,74,75]，但是它是否存在于

非哺乳类动物中尚存在争议。尽管在斑马鱼中曾记

录到类似 SWR 的振荡 [76]，但鸟类的海马类似结构

中没有发现 SWR 的存在 [77]。

作为认知活动第一个确定的生物学标志，SWR
还有几个显著的特点 [78]。首先，SWR 是一种突发

的细胞群体性振荡。在这种振荡中，大量神经元短
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时间同步发放，由单个神经元的峰波电位集合成大

幅度信号 [79]。其次，SWR 是哺乳动物大脑中同步

化程度较高、比较具有特征性的神经振荡 [72]。最

后也可能是最重要的一个特点是 SWR 包含了重要

的峰波电位信息。在清醒动物回想训练过程的意识

活动中，神经元是按一定顺序参与活动的，SWR
就反映了一段时间内的神经元峰波电位发放序

列 [80–83]。并且 SWR 所包含的峰波电位信息在时间

间隔上并不与训练过程一致，以更为紧凑的、更压

缩的发放序列被记录到。说明 SWR 不但包含了峰

波电位信息，还做了压缩处理。为之后向新皮质传

输，达到巩固的目标奠定了基础。

3.1  SWR产生的相关机制

尽管 SWR 是由尖波和纹波耦合形成的，但本

质上来说这两种振荡是分别独立产生的。尖波由

CA3 向 CA1 亚区传导的兴奋性电位 [71,84] 产生，而

纹波则由CA1亚区内的篮状细胞的脉冲尖峰 (ripple- 
frequency spike) 产生 [85–87]。CA1 的纹波频率高于

CA3，且 CA1 位置细胞的峰波电位对于 CA1 的纹

波相位恒定，而对于 CA3 中的纹波相位则不恒

定 [84,88]，故通常认为 CA1 的峰波电位不是由 CA3
引起的。

不过，CA3 区中尖波的峰波电位却会对 CA1
区纹波期间的细胞电位发放产生影响，一个典型的

例子就是位置细胞的重激活 (reactivation)。重激活

是指位置细胞在活跃探索中的发放模式会在随后的

SWR 振荡时再现的现象 [82,83,89,90]。一项关于 CA3 和

CA1 细胞重激活的研究检测了大鼠清醒状态下的

CA1 区纹波，发现在同一空间记忆中 CA3 和 CA1
细胞会同步重激活 [91]。Nakashiba 等人的研究则显

示在转基因小鼠中抑制 CA3 对 CA1 的输入会阻断

CA1位置细胞的纹波相关的重激活 (ripple-associated 
reactivation)[92]。但即使如此，CA1 区纹波出现率也

不会由于这种抑制而显著改变，只是纹波的频率会

变慢，这个结论与纹波产生于局部的观点相吻合。

3.2  SWR的主要功能

基于前文提到的 SWR 的一些显著的特点，我

们推测在大脑不再接受外界环境刺激时，有组织的

神经元集群能够通过 SWR 把压缩的神经元发放序

列从海马中传递到新皮质中。短期记忆在海马中形

成，继而通过 SWR 传递到新皮质中形成长期记忆，

这就是记忆巩固最为简化的“两阶段模型”[72]。

纹波的产生过程也能够说明它具有巩固记忆的

功能。睡眠大鼠的 CA1 区纹波频率与尖波的幅度

具有正相关关系，尖波幅度增加表明 CA3 向 CA1
传递兴奋性信号增强，CA1 中的纹波则越快 [84]。

在睡眠状态下，CA1 细胞的发放对于纹波相位恒定，

所以纹波越快 CA1 中峰波电位的时间间隔就越短，

这样 CA1 就能够向下游传递更强的输出，有利于

纹波将记忆信息从海马中转移到新皮质中，从而实

现记忆巩固 [89,90,93–96]。

此外，在 SWR 振荡中，CA1 的锥体神经元不

仅会去极化，还会受到来自纹波的短暂分路抑制

(shunting inhibition)。这种分路抑制提高了峰波电位

的产生阈值，阻止大多数细胞进行发放 [97]。这说明

实现记忆巩固时，纹波的作用就在于仅筛选出那些

被重复增强的记忆。只有那些接受到足够兴奋性刺激

的细胞，也就是在早期记忆中不断得到强化的突触，

才能够抵抗普遍性的抑制并将记忆转移到长期储存中。

由于 SWR 主要出现在动物相对安静、与环境

有较少交互的状态中，过去认为它的功能也主要是

完成非情景记忆，例如记忆巩固 [83,89,90,93–96,98]、海马

记忆路径的清除等 [99,100]。不过近来有研究表明，

SWR 在活跃的空间定位中也扮演着重要的角

色 [98,101,102]。位置细胞每隔一段时间都需要表达能

够代表当前位置的信息，这时位置细胞并不能对即

时环境刺激的输入做出回应，而是需要被其它形式

的兴奋性输入激活。尖波恰好能为位置细胞提供这

种兴奋性输入，使位置细胞能够在其位置野外发放

电位，从而在清醒时表达不同的位置信息 [72,90,97,103]。

在空间运动中，对未来的行动轨迹做出规划不

仅需要获取当前的位置信息，更需要这个位置信

息的内在表达，而 SWR 振荡对于这种地图的获取

也至关重要 [102]。Jadhav 等人的研究表明，对完成

空间记忆任务的大鼠，阻断 SWR 会导致其表现不

佳 [102]。另一项空间记忆任务要求大鼠找到随机位

置的食物并回到一个可预测的目标地点，发现在大

鼠静息时，其 SWR 中位置细胞的发放序列代表了

通向目的地的路径，并且随后动物实际选择的路径

和这个在 SWR 中表达的路径的确是一致的 [80]。

此外，在清醒状态下，SWR 很可能在其它与路

径规划有相似性的任务中也发挥着重要作用。对路

径的规划实质上是对未来的设想与预判，它和记忆

检索、设想从未经历过的事情一样，都属于内在驱

动的意识过程 [91,101]。SWR 可能在这类内在驱动的

过程中扮演着重要的作用。
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4  不同频率神经振荡之间的相互作用

不同频率范围内的神经振荡原则上可以独立地

工作、运行，然而实验中发现它们可能会同时出现，

进而相互调节、相互作用。

Gamma 振荡和 theta 振荡有相位 - 幅值耦合

(phase-amplitude coupling) 现象，gamma 振荡的幅

度由 theta 振荡的相位调制，而这种跨频率耦合

(cross-frequency coupling) 对神经活动有很大影响。

受 theta 振荡调制的 gamma 振荡在不同时期有不同

的振幅和持续时间，高频 gamma 在 theta 振荡相位

高峰之后出现，而低频 gamma 则在 theta 相位下降

时出现 [104]。Gamma 振荡可以将 theta 循环分割成

很多的“时间 - 位置 (time-slots)”段，不同段的 theta
循环编码着不同的信息，同时发现 theta 循环中

gamma循环的数量决定了工作记忆的跨度 (span)[105]。

在某些疾病模型中，theta 与 gamma 的耦合也发生

了异常 [106,107]。

将纹波振荡和 gamma 振荡的起源和细胞内突

触机制对比，发现 ：(1) 纹波振荡与高频 gamma 振

荡涉及相同的神经网络且有相似的机制；(2) 高频 
gamma 的频率和振幅都与纹波节律的振幅正相关；

(3) 高频 gamma 和纹波在 CA1 中的振荡频率都比在

CA3 中的高 [84]。在没有 theta 振荡的情况下，对于

CA3的输入，CA1中会出现纹波振荡和gamma振荡，

两者的协同促进神经网络去极化和共振的产生 [108]。

此外，在纹波振荡节律性放电中，80% 的细胞

接收抑制性的输入，且相位锁定于 CA1 锥体层

theta 波段的负峰。同时发现在纹波中内侧隔核神经

活动与海马中间神经元负相关，在 theta 波中内侧

隔核神经活动与海马中间神经元正相关 [109]。受

theta 振荡的相位调节，能使参与纹波振荡的抑制性

神经元、胆碱能神经元及 GABA 能神经元间具有

相关性 [110]。

大量不同神经振荡频段相互作用的发现，说明

在完成复杂的高级脑功能时参与细胞集群的广泛性

和复杂性，研究神经振荡能更深入地帮助我们了解

海马的工作方式。

5  结语与展望

神经元的同步化放电是神经振荡产生的生理基

础。随着光遗传学、高密度电极记录等新型实验技

术和设备的开发和改进，近些年来对海马节律功能

和机制的研究也逐渐兴起，但是仍有一些重要的问

题亟待解决。比如，相比于在熟悉的环境，在新的

环境中运动探索的动物，其海马中出现的低频率

theta 振荡到底有何功能意义 [111] ？纹波振荡是否会

影响海马的突触可塑性或其下游结构？在前向和后

向的记忆回想 (replay) 中，纹波振荡的可靠机制究

竟是什么 [78] ？在很多神经精神疾病中发现了各种

异常的神经振荡，例如精神分裂症和阿尔茨海默病

等 [14]。这些神经振荡是否能够作为一种辅助检验认

知疾病的手段？相信随着科学技术及实验方法的不

断进步，关于海马节律振荡的机制、功能研究将更

加深入，从而也将对诊断或治疗相关疾病产生一定

的指导意义。
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