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摘要：Theta 是一种广泛研究的神经系统振荡，但关于该主题的评论很少. 目

前尚无法对θ振荡的认知-情感相关性进行具体审查. 本综述旨在填补这一空白. 

这篇综述表明，基于 theta 的海马结合将环境触发的情节或场景的多模态元素结

合在一起，使多模态感觉/知觉和运动处理、促进和抑制注意力、导航和情节记忆

成为可能. 海马集中在一个选择性分布的 theta 网络中. 不同信息源之间的关联

以及不同频带的振荡之间的关联、theta 网络中的连通性以及所选大脑区域之间

的一致性有助于人脑中的同步和超同步. 由 theta 振荡表示的密集关联的信息

池在这个紧密互连且高度同步的海马皮质系统上传播. 在这个网络中，基于θ的

皮质-海马相互作用产生了许多认知-情感过程，主要是记忆及其编码、巩固和检

索阶段. 本综述并未对进化谱中的 theta 进行比较评估；它专注于海马-皮层系统，

不考虑 theta 网络的皮层下和脑干结构；在许多不同类型的记忆中，专门处理情

景记忆. 未来的 theta 评论可能会选择也处理这些问题. 提供对当前可用的经验

发现和理论公式的简明阐述，这种最先进的审查可能会刺激研究，提供新的结论，

并导致创造性的综合，从而可以详细了解 theta 振荡对全脑工作和人的思想.  
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已故的 Erol Basar 教授指出了撰写关于 theta 振荡的评论论文的必要性.  

主题的选择和它们的逻辑继承是我们共同的项目.  这是 Basar 教授计划并在他

最后的日子里评估的最后一份手稿.  

1、引言 

本文的目的是提出一个最先进的评论，概述有助于我们当前理解 theta 振荡

及其认知-情感相关性的关键发展. 目前，大量的经验发现和替代的理论公式描述

了θ振荡的性质和功能相关性. 本文试图对实证和理论研究进行综合和简明总

结，旨在激发研究、新结论和创造性综合.  

1.1 振荡动力学的出现 

大脑振荡的历史可以追溯到 1929 年，当时 Hans Berger 记录了人类自发的

“Berger 波”（阿尔法波）. 睁眼时自发记录到高频（β）波；在这种状态下，

阿尔法波被阻挡了.  Berger (1929) 得出结论，α 波代表放松的清醒状态，β 波

代表专注的状态或专注的清醒状态. 随后，Adrian (1942) 确定了伽马振荡，这一

次是对刺激的反应. 在随后的几年中，科学界对大脑振荡的兴趣不断波动（参见 

Karakas¸ 和 Barry，2017 年的评论）. 尽管如此，到 1990 年代，已经对内脏器

官（例如胃、结肠、脉管系统）的体外组织神经振荡反应进行了研究（Bas¸ar，

1976；Bas¸ar 和 Weiss，1981），并在体内脑组织（Eckhorn 等人，1988 年；

Gray 和 Singer，1989 年；Jahnsen 和 Llin´as，1984 年）. 直接记录来自无脊

椎动物（例如，Helix pomatia）和低等脊椎动物（金鱼和鳐）的神经系统，而深

度记录来自高等脊椎动物（例如，猫、大鼠和猴子）（有关评论，请参阅 Bas¸ar，

1980 年，2011 年；Green 和 Arduini，1954 年；Lopes da Silva，1992 年. 另见 

Dudkin 等人，1978 年）. 一开始，对人类的研究主要集中在响应感官刺激而获

得的振荡电位上（综述见 Bas¸ar，1980；Green 和 Arduini，1954；另见 Galambos 

等人，1981）.  

脑电图在 1937 年的一次论坛上被公认为科学现象（Karakas¸ 和 Barry，

2017 年）. 在 20 世纪末，Mountcastle (1992) 说：“我们突然之间发生了范式

转变，因为慢波事件是信号传输的有效成分的命题是一个可检验的假设. ”随后

的几十年见证了关于神经振荡动力学的大量数据的积累（Bernat 等人，2007；

Besle 等人，2011；Cravo 等人，2013；Gomez-Ramirez 等人，2011；Henry 和

Obleser, 2012; Ishii 等人, 2009; Jones 等人, 2006; K¨osem 等人, 2014; Stefanics 

等人, 2010). 脑振荡成为理解认知情感过程的概念工具（评论见 Karakas¸ 和 

Bas¸ar，2006a，2006b；Mountcastle，1998）. 通过频率编码机制（Pribram，1980）

解释了环境刺激（表现）向认知情感过程（表现）的转移. 这些发现导致了概括；



经实验检验的概括随后导致了描述宇宙运行方式的原则，这些最终导致了解释宇

宙为何如此运行的理论（Bas¸ar, 1976, 1980, 1998, 1999, 2011; for 回顾，见 Karakas

¸ 和 Bas¸ar，2006b).  

使用各种频率分解技术，确定了振荡分量及其子分量. 主要振荡分量及其通

常接受的频率范围定义如下：delta (0.5–3.5 Hz)、theta (4.0–7.5 Hz)、alpha (8.0–

13.5 Hz)、beta (14.0–29.0 Hz) 和 gamma ( 30.0–70.0 赫兹）. 其中四个成分（δ、

α、β 和 γ）及其功能相关性在不同的评论文章中得到了广泛的讨论和/或在

一些关键论文中得到了处理（Berger，1929；Adrian，1942；Bas¸ar 等人， 1973；

Demiralp 等人，1999；Güntekin 和 Bas¸ar，2007、2009、2010、2014；Karakas

¸ 和 Bas¸ar，1998. 有关最新评论，请参阅 Bas¸ar，2012、2013；Bas¸ar 和 G

üntekin , 2012, 2013; Buzsaki 和 Wang, 2012; Güntekin 和 Bas¸ar, 2014, 2016; 

Harmony, 2013; Karakas¸ 等人, 2001; Klimesch, 2012; Knyazev, 2012).  

1.2 需要一篇关于θ振荡的评论文章 

Jung 和 Kornmüller（1938 年）从兔子身上获得了第一个关于 theta 带活动

的海马记录.  Theta 被认为是大脑中最大、最好同步和最正弦的节律，主要由海

马结构的细胞产生（Kowalczyk 等人，2013a；Kowalczyk 等人，2013b）. 令人

惊讶的是，关于θ振荡的评论文章很少. 最早的文章是 Green and Arduini (1954) 

和 Stumpf (1965). 第一篇文章讨论了关于θ反应的电生理学的研究；描述了猫、

大鼠、兔子和猴子海马θ的基本特性；并考虑海马体θ与唤醒反应的相关性. 第

二篇文章讨论了药物对海马电活动的影响. 在这个早期阶段，θ 振荡的功能相

关性并没有引起科学界的兴趣（Schacter，1977）.  

到 20 世纪，Klimesch (1999) 回顾了他的研究小组关于人类记忆相关振荡

的主要发现，并得出结论，事件相关的 theta 同步表示新信息的编码，而事件相

关的上 alpha 去同步表示语义记忆. 作者认为海马皮层反馈回路是事件相关 θ 

的基础，而丘脑皮质反馈回路是事件相关 α 的基础. 在后来的评论中，Klimesch 

及其同事 (Klimesch et al., 2008) 提出了以下假设：theta 和上 alpha 振荡反映了

自上而下的处理，其中工作记忆 (WM) 和长期记忆访问和操纵存储的信息. 随

后的一篇综述 (Colgin, 2013) 重点关注了低等哺乳动物，特别是大鼠的 theta 振

荡背后的神经元机制.  

据我们所知，目前缺乏对θ振荡的各种认知-情感相关性的最新回顾. 本文旨

在简要阐述 theta 振荡及其功能相关性，特别是从认知神经科学的角度.  

 

 



2、海马θ及其功能相关 

Grastyan 及其同事是研究海马认知-情感相关性以及认知功能与 theta 节律

之间关系的先驱. 他们展示了θ振荡与条件反射的发展（Grastyan 等人，1959 年）

和动机的稳态调节（Grastyan 等人，1966 年）的相关性. 其他研究报告了海马θ

在工具条件反射（Aleksanov et al., 1986）、延迟条件反射（Karmos and Grastyan, 

1962）、定向反应（Karmos et al., 1965; Sokolov, 1963）、食欲中的认知-情感相

关性. 和厌恶条件反射（Buzsaki 等，1981）.  

到 20 世纪，theta 已成为研究最多的海马节律（综述见 O'Keefe，2007；

Miller，1991a，1991c）. 与脑电图 (EEG) 中的自发活动相对应的 theta 振荡在

刺激时会产生共振. 感觉刺激触发诱发振荡（EOs），而认知情感刺激产生事件

相关振荡（EROs）. 接下来的几十年专注于评估认知情感操作对 EEG、EOs 和 

ERPs 中 theta 带振荡的影响. 下面的文字提供了海马θ和选择性分布θ网络的

发现和理论公式的简明阐述. 图 1 是大脑 theta 网络及其在神经认知功能中的

作用的简化表示.  

2.1 感觉/知觉和运动处理中的 Theta 

2.1.1 感觉/知觉处理 

这些是要研究的最早的海马体功能相关性. 最初的研究注意到点击刺激、伤

害性刺激、坐骨神经和视神经电刺激后海马活动延长（Gerard 等，1936；Lib-erson 

和 Cadilhaci，1953；Jung 和 Kornmüller，1938；MacLean 等等人，1952 年）. 

在一项早期研究中，Bas¸ar 和 ¨Ozesmi (1972) 通过植入右侧海马背侧的电极

证明了自由移动的猫的听觉 EO. 后来对多个颅内电极的研究显示了来自不同海

马层（CA1、CA3 和 CA4）、听觉通路结构和网状结构的听觉 EO 的 theta 反

应（Bas¸ar 等人，1975a；Bas¸ ar 和 Ungan，1973；Bas¸ar-Ero˘glu 等人，1991a；

Demiralp 等人，1994）.  θ 响应与感觉处理的相关性也在简单的生物体中得到

证实，例如螺旋 pomatia. 气味刺激在该物种的足神经节中引起延长的θ反应

（Schütt 等人，2000）.  

2.1.2.运动过程 

运动 theta 的背景研究可以追溯到 1930 年至 1950 年期间，当时主要对植

入颅内电极的啮齿动物进行研究（综述参见 Green 和 Arduini，1954 年）. 在此

期间发现了两种与反应相关的海马θ. 第一种类型的运动θ出现在活动期，当啮

齿动物进行自主运动，如步行、跑步、跳跃、压杠或探索性嗅探时，与自主运动

相关的θ非常强，可以持续数秒，因此得名“有节奏的缓慢活动”（RSA）. 第



二种类型的运动θ出现在不活跃的时期，即啮齿动物梳理、进食或睡觉的时候. 

在这些功能状态下，RSA 被大而不规则的 theta 波 (LIR) 所取代 (Vanderwolf, 

1969).  

有两种类型的 RSA (Kramis et al., 1975).  1 型 RSA 在大鼠中的频率为 8 

Hz，在猫和兔中的频率为 4-6 Hz. 它不受乙酰胆碱 (Ach) 拮抗剂的影响，并且

对阿托品有抗药性. 在行为上，它发生在活跃状态，如自愿响应.  1 型 theta 起

源于海马外区域，或者是几种神经递质在受体部位相互作用的结果（Kono-packi 

等，1988）.  

2 型 RSA 的频率在 4 到 7 Hz 之间. 它在兔子、猫和豚鼠中观察到，但在

大鼠中很少见（Robinson，1980；Sainsbury 等，1987）. 它被 Ach 拮抗剂阻断，

对阿托品敏感. 使用兔海马体的体外切片也获得了胆碱能（毒蕈碱）介导的 2 型 

theta 的证据（Konopacki，1996；Konopacki，1998；Konopacki 等，1987）. 在

行为上，2 型 RSA 发生在不活动状态，如长时间不动（冻结）、一动不动的警

觉和快速眼动 (REM) 睡眠. 当有移动的意图或准备移动时，它也会发生：在这

些功能状态下，θ 持续时间很短（Robinson，1980；Sainsbury 等，1987；Whishaw 

和 Vanderwolf，1973）. 在猕猴和松鼠猴中，2 型 RSA 也在麻醉下发生（Stewart 

和 Fox，1990）.  

Schütt、Bas¸ar 和 Bullock (1992) 在 Helix pomatia 的内脏神经节中发现了 

Ach 诱导的 theta 反应.  Ach 效应是稳健的，并产生了持久的θ振荡（4-6 分

钟） . 在所有其他波段中仅观察到短暂的影响 .  Konopacki 及其同事 

(Konopacki, 1996; Konopacki, 1998; Konopacki et al., 1987) 通过用胆碱能激动剂

对海马体外切片进行浴灌注，在兔子身上发现了类 theta 振荡. 振荡与阿托品拮

抗.  Vinogradova (2001) 在麻醉兔神经元活动的细胞外记录过程中描述了 theta 

节律的产生. 随后的研究表明，胆碱能诱导的体外 θ 样活性复制了体内观察到

的 θ 节律的生理和药理学特性（Konopacki 等人，2000；Kowalczyk 等人，

2013a）. 这些研究的第二个优点是它们为在研究完整生物体中的θ振荡时使用

体外切片提供了依据.  

1 型 RSA 与自愿运动之间的关联通过一系列事件发展（Ledberg 和 Robbe，

2011 年）. 当老鼠以一定的速度（50-100 cm/s）奔跑时，它们的头部会出现垂直

振荡 . 随意运动的运动动力学与海马的  theta 节律（1 型  RSA）相互作用

（Vanderwolf，1969）.  Theta 振荡是运行速度的函数：随着速度的增加，theta 

频率在 6.5-9 Hz theta 范围内增加. 在来自头部振荡的输入和海马θ之间也存在

相位关系，因此当来自头部振荡的输入与海马θ同相时，θ的幅度变得最大. 因



此，跑步速度（或头部振动）和θ之间存在正相关. 运动动力学和海马θ之间的

相互作用使后者更强更快.  

根据前面描述的信息，θ 振荡涉及感觉/知觉和运动处理. 对猫海马的早期

研究表明，实验操作在 CA3（和 CA4）和运动皮层产生了类似的 theta 增加

（Bas¸ar 和 Ungan，1973；Bas¸ar-Ero˘glu 等人，1991a；Demiralp 等人， 1994）. 

海马体θ不仅与多模态感觉/知觉处理以及运动处理密切相关，导致海马体的θ

振荡负责多模态感觉运动整合的想法（Vanderwolf，1969）.  

 

2.1.3 临床模型 

阿尔茨海默病 (AD) 始于短期（近期）记忆障碍；在这个阶段，感觉运动功

能得以保留（Goedert 和 Spilantini，2006；Kumar 和 Singh，2015）.  Theta 振

荡活动存在于初级和次级感觉区域以及运动区域，但幅度远高于健康参与者的幅

度（Ferreri 等，2003）. 枕顶区域的 theta 响应也更高（Yener 和 Bas¸ar，2013；

Yener 等人，2007；Yener 等人，2009）. 腹侧、枕颞“什么”通路（物体感知）

和背侧、枕顶“位置”通路（视觉空间感知）中高于正常的 theta 振幅（Ungerleider 

和 Posternak，2004 年；Ungerleider 和 Mishkin，1982 年）表明 AD 患者通过

过度活跃的感觉运动系统来弥补他们的记忆问题（Yener 和 Bas¸ar，2013 年）.  

2.2. 注意力处理中的 Theta 



根据认知心理学和认知神经心理学领域（Banich 和  Compton，2011；

Goldstein，2011；Richard 等，2004），注意力是一个复杂的调节过程，由相互

关联的子过程组成（Hoffman，1990）. 注意力具有中心地位，并且是这些科学领

域中增长最快的研究领域（Posner 和 Rothbart，2007 年）.  

有两种一般类型的注意力：被动和主动. 被动注意是前注意和前意识的（N¨

a¨at¨anen et al., 2008）. 主动注意可以是选择性的、集中的或持续的（警惕性）. 

在选择性注意中，从众多刺激中选择一个相关的刺激. 集中注意力负责将注意力

转移到选定的刺激上. 持续的注意力或警觉负责在较长时间内将注意力集中在

选定的刺激或刺激模式上（有关评论，请参见 Driver，2001；Oken 等人，2006）.  

与注意力密切相关的两个过程是定向反应（OR）和唤醒. 第一个，OR，是

人类和动物的内在反射，即使是对环境中最轻微的变化也能立即做出反应

（Sokolov，1963）. 被动注意，通常由被动古怪任务（OB-p）通过实验触发，是

一种非自愿的 OR 反应. 非自愿 OR 的指标之一是错配负性 (MMN) 事件相

关电位 (ERP) 组件 (N¨a¨at¨anen et al., 2008). 主动注意通常由主动的古怪

任务（OB-a）在实验上触发，是一种自愿的 OR. 主动 OR 的推定指数已被确定

为 P30 的 P3a 或新奇 P3 组件（Polich，2007；Sokolov，1990）.  

第二个与注意力相关的过程，唤醒，由生理激活和皮层反应性代表. 觉醒负

责注意力（或意识）在清醒-睡眠频谱上的变化. 如下节所示，theta 振荡在主动

和被动类型的注意力以及两个与注意力相关的过程 OR 和唤醒中都起作用（综

述参见 Karakas¸ 和 Bas¸ar，2006a）.  

2.2.1 清醒注意的 Theta 

海马θ与注意力相关过程、唤醒和 OR 之间的关系已在早期研究中进行了概

述.  Vanderwolf (1969) 的一项早期研究表明，theta 节律与自主唤醒反应（立毛）

同时发生.  Green 和 Arduini (1954) 的评论文章表明，唤醒表现为海马 theta 和

唤醒反应的皮层表征之间的反比关系（例如，去同步化）. 另一方面，失活表现

为海马中较大的不规则θ波（LIR）和皮层中的慢波.  

Kemp 和 Kaada (1975) 发现在强直 OR 过程中海马θ 最大（如在固定凝

视或视觉搜索中）. 另一方面，在阶段性 OR 期间（如反射性头部转动、刻板运

动或单向运动活动），海马 theta 减弱. 这些发现导致了对唤醒和θ振荡之间关

系的修正解释（Kemp and Kaada，1975）. 根据这种修改，海马θ增加与伴随战

斗或逃跑反应的唤醒程度呈正相关. 习惯引起的觉醒，例如在刻板运动或单向运

动活动中，与海马体θ呈负相关.  

后来的研究表明 OR 诱导的 theta 和其他振荡成分的不同步（Barry 等人，

2012）. 一个人自己的名字是 OR 的强大来源. 在具有不同意识程度（植物人状



态、最小意识和正常意识）的参与者中，在听到自己的名字时会显示出强烈的 

theta 同步（Fellinger 等人，2011）.  

 

Adey 等人率先展示了 theta 振荡与注意力之间的关系.  （1960 年）. 注意

力由海马锥体细胞树突层的θ振荡表示（Radulovacki 和 Adey，1965）. 大量文

献通过一组复杂的认知过程解释了 theta 响应与注意力处理的相关性，由此注意

力集中在短期记忆中与任务相关的模板上（Bas¸ar-Ero˘glu 等人， 1992；Demiralp 

和 Bas¸ar，1992；Karakas¸，1997；Yordanova 和 Kolev，1998；Klimesch，1999）. 

在执行刺激遗漏任务期间，展示了 theta 振荡与集中注意力的相关性的一个示例. 

在这项任务中，听觉刺激块以固定的刺激间隔呈现. 在每个块中，有四个实际刺



激，一个省略刺激. 要求人类参与者将注意力集中在连续呈现的听觉刺激上，并

在第四次刺激之后指出第五次刺激应该发生的时间点.  

在刺激遗漏任务中，对第五个（遗漏）刺激的期望（预期）触发 OR（Sokolov，

1963）；或者，反过来，支持集中注意力. 这项任务已用于两项配套研究，一项

针对人类（使用头皮电极），另一项针对猫（在海马中嵌入电极）（Bas¸ar-Ero˘glu 

和 Bas¸ar，1991；Demiralp 和 Bas¸ar ，1992 年；Demiralp 等人，1994 年）. 

在人类和猫中，第四个（系列中的最后一个）听觉刺激和随后的省略刺激产生了 

theta EO. 这些发现证明了 theta 振荡在集中注意力和 OR 中的作用. 研究结果

还支持海马在 theta 节律性中的关键作用.  

Posner 和 Rothbart (2007) 断言，theta 响应的变化代表了不同类型和程度的

注意力. 在一项关于事件相关振荡 (ERO) 的研究中，Karakas¸ 等人.  (2000) 通

过一系列由 1000-Hz 异常刺激和 2000-Hz 标准刺激组成的任务来操纵注意力. 

在主动古怪任务 (OB-a) 中，参与者选择异常刺激并对其进行计数；这项任务基

本上需要选择性注意. 在单刺激（SS）任务中，参与者计算目标；这个简单的任

务只需要集中注意力. 被动古怪任务 (OB-p) 的刺激与 OB-a 任务的刺激相同. 

然而，在 OB-p 中，参与者将注意力集中在不相关的任务上，被引导相信这是实

验任务； OB-p 任务触发异常刺激的前注意处理.  

Karakas¸ 等人的研究.  (2000) 表明，所有三个任务都会触发早期的 theta 

响应，该响应在 P300 (P3b) ERP 组件之前终止. 集中注意力（SS 任务）和注意

力前变化检测（OB-p 任务）由短期 theta 响应表示. 选择性注意（OB-a 任务）

由持续时间较长的高振幅 theta 响应表示. 这些发现表明，theta 响应可以通过

幅度和持续时间的变化来代表不同形式的注意力（Posner 和 Rothbart，2007）.  

引起注意的任务在刺激后 200 毫秒产生两个 ERP 组件.  OB-p 任务触发

前注意处理，该处理由 N2a ERP 组件表示.  OB-a 任务触发注意处理，该处理

由 N2b ERP 组件表示. 后来的 N2b 是由参与通道的输入引发的，这个 ERP 组

件代表选择性注意（回顾，Patel 和 Azzam，2005；Campbell 和 Colrain，2002；

Na¨¨at¨anen 和 Picton，1986；Paavilainen 等人，1987；佩林等人，1999）.  

Karakas¸ 等人的研究.  (2000) 发现 theta 节律的相位与 N2a 相一致，代表注

意力前处理（OB-p 任务）；和 N2b，代表选择性注意（OB-a 任务）. 这些发现

代表了 theta 响应在注意力处理中的多功能作用.  

集中注意力和选择性注意力有助于与任务相关的感知、认知和反应产生

（Anderson 等，1996）. 然而，注意力处理不仅涉及促进作用. 同时发生的动作

会抑制不相关或不相容的感觉/知觉系统或不相容的反应（Hasher 和 Zacks，1988；

Frazier 等人，2004；Kamarajan 等人，2004；Schweizer 等人，2005；Neumann，



1996；Sainsbury ，1998 年；维诺格拉多娃和杜达耶娃，1972 年）. 因此，抑制

作用有助于选择性地提高感觉/知觉和/或运动处理.  

注意处理的促进和抑制方面在细胞和系统水平上都有体现. 当输入是新的

（促进、增加效应）时，海马细胞会被激发，而当刺激重复（抑制、减少效应）

时，它们会变得习惯（Vinogradova，1970，1976；Vinogradova 和 Dudaeva，1972）. 

神经元活动的细胞外记录表明，θ 振荡是维持对选定刺激的反应并同时保护其

免受干扰的机制（Vinogra-dova，2001）. 在系统层面，海马体和主要位于后脑的

结构通常对信息处理具有促进作用. 然而，前额叶皮层的区域，例如前扣带皮层，

通常会产生抑制作用（Herd et al., 2006） . 这种双重功能在偏差竞争模型

（Desimone 和 Duncan，1995）中被解释为抑制神经活动对与任务无关的刺激

（抑制）和神经活动对任务相关刺激的偏见（促进）.  

1988 年心理生理研究学会奖的获得者 Evgeny N. Sokolov (Graham, 1989) 

解释了手术室背景下的促进性和抑制性注意 (Sokolov, 1990; Pri-bram, 1980; Bas¸

ar, 2004 ）. 在这个模型中，海马体形成一个神经元模型（前面的刺激重复在神

经系统中留下的记忆痕迹），并将这个标准与每个传入的刺激相匹配.  OR 是由

精心设计的神经元模型与传入刺激（新奇反应；促进效应）之间的不匹配触发的. 

如果传入的刺激与神经轨迹匹配（表明刺激正在重复），海马中的新奇检测器就

会变得习惯（抑制效应），电生理激活减少，并且在行为上忽略刺激（Sokolov，

1990；Kirvelis 和瓦纳加斯，2014）.  

根据以往的研究，θ振荡代表不同形式的促进注意，如选择性注意（OB-a 任

务）、集中注意（SS 任务、刺激遗漏任务）和预注意（OB-p 任务）. 除了这些

促进形式，theta 振荡也代表抑制性注意. 正如以下部分将显示的那样，theta 响

应是多功能的，不仅对于不同类型的注意力（Posner 和 Rothbart，2007），而且

对于不同的行为功能，如导航、情景记忆和记忆处理阶段.  

2.2.2. 临床模型 

注意缺陷多动障碍 (ADHD) 的症状之一是注意力不集中（美国精神病学协

会，2013 年）. 就其症状而言，ADHD 可作为研究注意力处理的有效模型.  

在儿童早期获得的定量脑电图 (q-EEG) 的特征是 delta 和 theta 频率范围

内的慢波. 在 7.5 岁左右发育正常的儿童中，缓慢的振荡被高频振荡所取代

（Barry 等，2003）. 然而，在 ADHD 中，这些变化发生在 10 岁左右. 与成熟

滞后模型（Kinsbourne，1973）一致，10 岁 ADHD 儿童的 q-EEG 模式以 delta 

和 theta 为主，出现高频振荡，注意力处理自发改善（Erdo ̆ gan Bakar 和 Karakas¸，

提交）.  



即使这样，多动症病例也可以证明脑电图振荡模式的异常，这可能作为多动

症的生命周期生物标志物. 根据成熟偏差模型（Klinkerfuss 等，1965），成人 

ADHD 是由中枢神经系统功能异常引起的. 这些异常以额叶 q-EEG θ 增加以

及颞叶和顶叶记录部位的 β 和 α 降低为特征，在任何年龄都不被认为是正常

的，并且这些异常不太可能正常成熟（Bresnahan 和 Barry，2002 ；Clarke 等人，

2001 年；Hermens 等人，2005 年）. 在成人 ADHD 参与者中，这种模式伴随

着注意力不集中和前额叶负责的执行功能障碍（Makris 等，2007；Barkley，1997；

Pennington 和 Ozonoff，1996）.  

考虑到 theta 振荡对注意力处理的重要性，Lubar (1991) 将表征 ADHD 的

慢 theta 和快 beta 结合在了 theta-beta 比率 (TBR) 中. 目前，该比率在常规临

床实践中用作预后标准（Mon-astra 等人，1999 年）和 ADHD 的可靠诊断标准

（关于荟萃分析，参见 Arns 等人，2012 年）.  

2.2.3. 睡眠中的注意力θ 

第一个关于听觉 EP 的幅频特性的睡眠研究是在长期植入电极的猫身上进

行的（Bas¸ar et al., 1975b）. 慢波睡眠 (SWS) 的特点是 θ 活动分布到由听觉

通路中的海马、网状结构、新皮层和皮层下中心组成的网络.  

Hoedlmoser 及其同事（Hoedlmoser 等人，2011 年）通过剥夺人类参与者的

睡眠来操纵警惕. 随着睡眠剥夺持续时间的增加，对精神运动警觉任务的反应时

间和主观嗜睡的评分也增加了.  ERP 成分的振幅，特别是视觉诱发电位的 P1 

成分显示出逐渐降低的趋势. 嗜睡的增加和警惕性的降低伴随着脑电图强直活

动的逐渐增加，特别是θ和δ波段，以及δ/θ锁相值的降低. 这项研究得出的结

论是，delta/theta 锁相代表了警惕性的一夜变化，因此也引起了关注.  

根据 N¨a¨at¨anen 和 Gaillard (1983) 以及 De Lugt 等人.  （1996 年），

睡眠 N2 与清醒 N2b 相当，后者是选择性注意的指标（Campbell 和 Colrain，

2002；Na¨¨at¨anen 和 Picton，1986；Paavilainen 等，1987；Perrin 等， 1999）. 

在睡眠阶段中，第 2 阶段的特点是对环境刺激的反应性最高（Kryger 等，2011）. 

与睡眠的 REM 和非 REM 阶段的 theta 响应相比，第 2 阶段对 OB-p 任务的 

theta 响应更高. 在第 2 阶段，theta 节律的特定阶段与睡眠-N2 相吻合（Karakas

¸ 等人，2007a；Karakas¸ 等人，2007b）. 这些发现表明，在第 2 阶段存在某

种形式的注意处理.  

在 REM 中，对环境刺激的反应性处于最低值，然而，EEG 由表征警觉觉

醒的 β 波主导（Kryger 等，2011；Rechtschaffen 和 Kales，1968）. 根据这些

发现，REM EEG 是就像在警觉中一样，但这种活动并没有与环境刺激的低阈值

相结合.  Theta 振荡为解梦大脑的悖论提供了一把钥匙. 在 REM 中，OB-p 任



务触发了一个早期的短时 theta 振荡（Karakas¸ 等人，2007a；Karakas¸ 等人，

2007b）. 这样的 theta 也是清醒时 OB-p 反应的一个特征.  OB-p 任务产生感

觉记忆，其中认知处理是前意识和前注意的（Karakas¸，1997；Karakas¸ 和 Bas

¸ar，2004；Muller-Gass 和 Campbell，2002；Na¨at¨anen，1992） .根据大量

研究（有关评论，请参见 Muller-Gass 和 Campbell，2002；Na¨¨at¨anen，1992），

由 OB-p 任务产生的感觉记忆对于经常出现的、标准刺激，因为它被用作比较标

准刺激的感觉记忆表示与异常刺激的物理和时间属性之间的不匹配（Sokolov，

1990；Atienza 和 Cantero，2001；N¨ a¨at¨anen 等人，1993 年）. 在 REM 

中，对标准刺激的 theta 反应的持续时间相对较长于对异常刺激的反应（Karakas

¸ 等人，2007a；Karakas¸ 等人，2007b）. 这些发现，特别是清醒和 REM OB-

p 反应之间的相似性（即，与标准刺激的相对较长的 theta 持续时间）表明，与

清醒一样，在这种情况下，REM 中存在某种形式的注意，在这种情况下是前注

意处理.  

2.3.导航和情景记忆中的 Theta 

涉及 1 型 theta 的自愿运动和涉及 2 型 theta 的移动意图都需要积极参

与环境. 必须处理外部环境中的刺激（尤其是视觉刺激）以执行实际或预期的运

动. 必须处理内部环境中的刺激（特别是动觉刺激）以形成运动计划，执行运动

校正，并使用这些线索产生连续的反应. 与相对简单的感觉-运动整合（第 2.1 节）

相比，这些过程的组合需要更高水平的视觉空间行为（Banich 和 Compton，2011）. 

毫不奇怪，关于θ振荡的感觉-运动相关性的早期研究已逐渐演变为导航，这是

一种比感觉-运动整合涉及更高水平的视觉空间处理的认知.  

基于他们对海马功能的系统研究，O'Keefe 及其同事对导航的神经认知本质

进行了解释. 这些研究的路线图始于对海马神经元响应环境操纵的放电特性的

广泛调查（O'Keefe，1976；O'Keefe 和 Dostrovsky，1971）. 这项工作的高潮是

一本关于位置细胞的书（O'Keefe 和 Nadel，1978 年）. 这本书介绍了海马体在

构建空间记忆使用的认知地图中的功能作用.  Kahana 及其同事 (Kahana et al., 

1999) 在使用颅内电极的癫痫患者中展示了这一点. 在这些患者中，虚拟迷宫导

航表现为复杂迷宫比简单迷宫更突出的 theta 活动情节.  

早期的研究（综述参见 Green and Arduini, 1954; Kramis et al., 1975; Sainsbury 

et al., 1987）已经表明海马 theta 和对 1 型 RSA 的自愿反应的相关性，以及静

止不动的相关性警觉性（冻结）和转移到 2 型 RSA 的意图. 他们还描述了 lo-

comotor 动力学和 theta 节律性之间的关系（Vanderwolf，1969）.  O'Keefe 和 

Recce (1993) 发现，当老鼠进入位置细胞的射击场时，尖峰发生在 theta 节律的

后期. 当老鼠在射击场中移动时，尖峰转移到 theta 节律的早期阶段. 当老鼠在



一个决定点停下来时，将细胞以强烈的伽马节律激发，代表即将到来的位置序列

（约翰逊和雷迪什，2007）.  O'Keefe 及其同事（O'Keefe 和 Burgess，1996 年）

还发现了边界矢量细胞，它们对与环境中障碍物的特定距离作出反应. 这些研究

为通过 theta 研究导航活动铺平了道路 

正如先前报道的结果所表明的（作为综述，Green 和 Arduini，1954 年；

O'Keefe 和 Recce，1993 年；Vanderwolf，1969 年），导航行为和情景记忆都由

海马θ 表示. 神经解剖学上，振荡在 CA3 锥体细胞以及 CA3-CA3 和 CA3-

CA1 层的递归连接中得到特别证明（Buzsaki，2006）.  Klimesch 及其同事的早

期工作为 theta 节律与情景记忆的相关性提供了神经心理学证据. 情景记忆由

前边缘系统 (Klimesch, 1996) 的 theta 波段 (Klimesch 等, 1994) 中的事件相关

同步 (ERS) 表示.  Theta ERS 将情景记忆表现出色的人与表现不佳的人区分开

来（Doppelmayr 等人，1998b；Klimesch 等人，1994）.  

Yamaguchi (2003) 解释了通过 theta 相位进动创建新序列. 根据这个过程，

当受试者进入细胞的位置场时，尖峰首先出现在 theta 周期的后期. 随后，尖峰

出现在 theta 循环的早期阶段（O'Keefe 和 Recce，1993；Skaggs 等，1996）. 因

此，局部场θ振荡与在θ频率范围内也具有分级活动的神经振荡器之间的锁相在

连续变化的神经群中的神经活动之间建立了稳定的相位关系. 海马网络中的前

馈和反馈预测在情景记忆的组成部分或视觉空间场（导航）的组成部分之间产生

选择性关联，从而能够存储时间序列.  

前面的小节表明，海马θ负责多个认知-情感过程. 函数的多样性是可能的，

因为频率是表征振荡的变量之一（Bas¸ar, 1988, 1998, 1999）. 振荡的功能意义根

据大量变量而变化，其中一些与振荡活动有关，而另一些则不相关. 与振荡相关

的变量是增强、衰减、阻塞、持续时间（延长）、潜伏期、时间锁定、锁相、频

率锁定和不同频率范围内振荡的叠加 与振荡无关的变量是记录地点、实验任务、

研究参与者的发育水平和物种，以及大脑区域之间的连贯性（有关审查，请参见 

Karakas¸ 和 Barry，2017）. 振荡相关变量和非相关变量以及这些变量的组合改

变了θ振荡的功能意义，并使其代表不同的认知-情感过程.  

3. 从海马体到全脑：从绑定到选择性分布的θ系统 

Theta 代表海马负责的认知情感过程. 然而，theta 并不是海马体所独有的. 

这种振荡是选择性分布到大脑的网络中的主要操作节奏. 此外，海马体确实在选

定的认知情感过程中发挥着关键作用，但即使是这种作用也是通过与通常是分布

式 theta 网络的一部分的其他大脑区域的交互来实现的.  

3.1. 绑定：海马贡献 



海马体通过穿孔通路从不同的新皮层和皮层下区域接收输入，例如杏仁核、

扣带皮层、额叶、颞叶、眶皮层、嗅觉皮层和感觉区域（Andersen et al., 2007; Lopes 

da Silva 等人，1990；Lopes da Silva 和 Arnolds，1978；Lopes da Silva 等人，

1984）. 这些区域选择性地负责认知情感过程，例如感觉、知觉、注意力和执行

功能（综述参见 Banich 和 Compton，2011；Andersen、Morris、Bliss 和 O'Keefe，

2007；Miller 和 Cummings，2007 ；斯图斯和本森，1986 年）.  

因此，到达海马体的信息已经在多个皮层区域进行了预处理（Vinogradova，

2001）. 所有这些皮层区域都以压缩的方式投射并在海马体中表现出来（Green 

和 Arduini，1954；Amaral 和 Lavenex，2006；Buzsaki，2002；O'Keefe，2007；

Stark，2007）. 到达海马体的皮质预处理信息单元被传播到构成海马体复杂神经

解剖结构的多层密集神经元（Andersen et al., 2007）. 平行组织回路（CA1 和内

嗅皮层第 3 层）和循环回路（CA3 和内嗅皮层第 2 层和第 5 层）交替工作. 当

循环回路被激活时，信息变得集成；当并联电路被激活时，它就会被隔离（Buzsaki，

2002）.  

由于多层密集的神经元和强烈弯曲的层，来自多个通路的θ振荡以不同的相

位关系撞击海马层（Buzsaki，2002）. 作为它们在海马体中位置的函数，θ 振

荡的相位和幅度以非常复杂的方式变化（Buzsaki，2006）. 这种神经结构导致“关

系”处理和海马结合（Banich 和 Compton，2011）. 将情节（如情节记忆）或场

景（如导航）的环境触发的多模态元素结合在一起的东西是具有约束力的.  

绑定由 theta 节奏表示. 假设相关的信息项被包装在 theta 循环中；换句话

说，每个 theta 循环代表一大块相关信息. 该实体可以由感觉/知觉信息的离散样

本或感觉/知觉、认知和动机（情绪）因素之间的特定关系组成（Kepecs 等，2006）；

情节的要素（连贯的情节记忆）（Goldstein，2011；Jezek 等人，2011）；或迷

宫中过度表示的片段序列（连贯的空间概念）（Gupta et al., 2012）. 在导航和相

位进动期间，早期 theta 相位的尖峰代表当前位置，后期的尖峰代表即将到来的

位置（Lisman 和 Redish，2009）.  

3.2.协会 

3.2.1.  Theta 振荡反映超模态关联处理 

海马结合，以θ振荡为代表，是一种将到达海马的输入连接起来的机制. 另

一种机制是在不同的信息来源之间形成关联.  Theta 再次成为这个关联过程的

主要参与者. 因此，联想 theta 主要来自多模式三级联想皮质，例如前额叶、顶

颞枕叶和边缘皮质（Lang 等人，1987；Mizuki 等人，1980；Mundy-Castle， 1951；

Remond 和 Leservre，1957；Walter 等人，1984；Westphal 等人，1990）.  



θ 振荡与联想加工的关系可以在双感觉刺激的研究中得到证明. 萨科维茨

等人.  (2000) 进行了这样的研究，发现双峰诱发反应主要记录在多峰前额叶关

联区域. 刺激导致显着的 theta 反应，这不能通过对两个单峰刺激的反应的线性

加法来解释. 这些发现表明，双峰刺激以非常复杂的方式关联听觉和视觉.  

跨模态研究证明了另一个关联的例子.  Bas¸ar 及其同事在两篇论文中研究

了这种效应. 其中一篇论文是关于人类头皮记录的（Bas¸ar 和 Schürmann，1994 

年），另一篇是关于自由活动猫的深度记录（Bas¸ar 等人，1991 年）. 这些跨

模态实验研究了初级视觉皮层的视觉和听觉 EO. 在头皮记录（人类）和深度记

录（猫）中，足够的刺激（来自初级视觉皮层的 EO 记录的视觉刺激）产生了早

期（0-250 毫秒时间窗口）α 反应. 不充分的刺激（来自初级视觉皮层的 EO 记

录的听觉刺激）产生了长时间的 theta 反应. 根据 Bas¸ar 及其同事的说法，阿

尔法反应代表初级感觉处理. 然而，theta 反应代表了一种超模态的联想认知处

理.  

3.2.2. θ 与其他振荡分量之间的关联 

第 2 节表明，目前在认知神经科学中讨论的一些认知情感状态可以用海马

θ 来表示. 这是可能的，因为单独出现的 theta 的功能意义会根据与振荡相关

和与振荡无关的调制效应而变化（综述参见 Banich 和 Compton，2011；Karakas 

和 Barry，2017）. 不同频段的振荡也可以同时发生；发生的同时性和由此产生

的叠加，实际上是另一个与振荡相关的变量. 根据叠加原理，给定的神经电响应

（EO 或 ERO）是不同频率范围内振荡分量时间叠加的结果（综述参见 Karakas

¸ 和 Barry，2017）. 正如以下部分将显示的，当 theta 与其他频段的振荡相关

时，不同的认知情感过程成为可能.  

3.2.2.1.  Theta/delta 关联. 在早期的工作中，Stampfer 和 Bas¸ar (1985) 表

明 P300 的特点是叠加在 delta 振荡上的 theta 振荡增强和延长. 对 OB-a 任

务的研究支持了这一发现. 认知上，OB-a 任务需要积极关注. 主动注意在 P300 

(P3b) 潜伏期由叠加在 delta 响应上的高幅度和长持续时间的 theta 响应表示

（Karakas¸ 等人，2000；Polich 和 Criado，2006）. 在 OB-p 任务中，注意力

转移到别处；对实验任务（异常刺激）的注意力是被动的. 这种类型的注意力仅

由短期的 theta 响应表示（Karakas¸ et al., 2000）.  

P300 成分的潜伏期和幅度随着认知负荷的增加而增加（Kahana 等人，1999；

Pinal 等人，2014）. 认知负荷由 300 ms 延迟下的 theta 和 delta 振荡之间的特

定叠加和相位关系表示. 在高认知负荷下，δ 振荡的正向臂与 θ 振荡的第二

个正向臂同相. 随着负载的减少，这种模式将不复存在（Güntekin 和 Bas¸ar，

2014；Karakas¸ 等人，2000）.  



3.2.2.2.  Theta/alpha 关联. 记忆任务性能通过 P1-N1 时间窗口的 theta 和 

alpha 振荡之间的锁相来表示（Klimesch 等人，2004；Gruber 等人，2005；Schack 

等人，2005）. 关于 theta 和 alpha 振荡之间交叉耦合的发现使作者得出结论，

theta 振荡代表 WM，而 alpha 振荡代表语义记忆.  

3.2.2.3.  Theta/gamma 关联. 虽然早期伽马反应基本上与感觉/知觉处理有

关（Karakas¸ 和 Bas¸ar，1998），但晚期伽马反应与高级认知加工有关（Bas¸ar-

Ero˘glu 和 Bas¸ar，1991；Karakas¸ 等等人，2001 年）.  P300 特有的 delta 和 

theta 振荡与后期出现的 gamma 振荡叠加（Bas¸ar-Ero˘glu 和 Bas¸ar，1991；

Karakas¸ 等，2001） . 叠加的晚期伽马振荡发生在多稳态视觉感知  (Bas¸ar-

Ero˘glu et al., 1996)、注意力 (Sheer, 1984)、记忆 (Lisman and Jensen, 2013)、记

忆匹配和利用 (Herrmann et al., 2004）. 这些发现表明，由叠加的 delta、theta 和 

gamma 振荡组成的模式代表了不同的认知-情感过程.  

后期 300 毫秒伽马响应的头皮记录可能会出现较弱的时间锁定和锁相（Fell 

等人，1997；Herrmann 等人，2004）. 然而，猫脑 HI3 层的深度记录显示出强

烈的 P300–40 Hz 复合体（Bas¸ar-Ero˘glu 和 Bas¸ar，1991；Bas¸ar-Ero˘glu 等，

1991a；Bas¸ar-Ero˘glu 等，1991a；Bas¸ar-Ero˘glu 等，1991a ¸ar-Ero˘glu 等人，

1991b). 研究结果表明，集中注意力和相关的 OR 不仅由 theta 振荡（Demiralp 

和 Bas¸ar，1992）表示，而且由 theta-gamma 交叉耦合表示. 这种耦合反映了自

下而上的注意力分配处理和同时发生的自上而下的记忆存储激活处理（Sauseng 

et al., 2008）.  

因此，伽马振荡由较慢的节奏调制.  Theta 提供了编码顺序所需的绝对相位

参考，伽马周期在事件顺序的高精度计时中发挥作用（Lisman，2005）. 位置由

伽马激发神经元的空间模式编码，空间序列由叠加在 theta 循环上的伽马子循环

编码（Buzsaki 和 Wang，2012；Buzsaki 等，1983）. 这些发现表明，theta/gamma 

交叉耦合代表了排序，其中信息单元以串行顺序编码.  

Gamma 节律性在 theta 相位进动中也起作用（Dragoi 和 Buzsaki，2006 年），

据此，早期 theta 相位的尖峰代表当前位置，而后期的尖峰代表即将到来的位置

（Lisman 和 Redish，2009 年）. 在 theta 相位进动期间，CA1 位置细胞产生的

尖峰受到伽马振荡的调制（Senior 等人，2008）. 有证据表明，到达树突的 θ 

调制伽马振荡增加了膜电位，从而增强了信号传播.  

短期记忆中视觉信息的维持是基于顶叶记录位点中θ和伽马振荡之间的跨

频相位同步（Sauseng et al., 2009）.  WM 由额叶中线 theta 和额叶 theta 和分

布 gamma 之间的交叉频率相位耦合表示（Griesmayer 等人，2010）. 在这两种

情况下，在操纵保留刺激期间的权力都高于在保留刺激期间的权力 . 与 



theta/gamma 耦合相关的操作/保留差异在延迟期的前半段最为明显，而与额中线 

theta 相关的操作/保留差异在延迟期的后半段最为明显时期. 作者得出结论，

theta/gamma 耦合反映了对项目时间序列的监控，而前中线 theta 反映了排练过

程.  

3.2.2.4.  WM 作为同时发生的振荡之间的关联. 先前描述的研究结果表明，

一些综合认知-情感加工的创建和维持是基于θ振荡与根据振荡相关和振荡无关

变量而变化的各种其他振荡之间的关联（Bas ¸ar 等人，2004 年）. 这种作案手

法是特别复杂的认知-情感过程（例如 WM）不可或缺的神经电学基础.  

WM 的特点是信息的同时存储和处理. 在认知上，这是通过两个从属系统来

实现的，即语音存储和视觉空间画板，它们在中央执行机构的监视和控制下运行

（Baddeley，1997）. 之前的从属系统负责时间序列的维护，后者负责空间序列

的维护（Baddeley，1997）. 排序是 WM 的项目级控制机制，由 theta 和 gamma 

振荡之间的耦合以及 theta 振荡的相位重置来表示（Sauseng 等，2010）. 负责

在 WM 保护伞下整合认知过程的过程级机制由大脑相关区域之间的 theta 同

步表示. 当 theta 和上 alpha 相位同步时，theta 代表执行功能，alpha 代表长期

记忆代码的重新激活 (Klimesch et al., 2005). 在 WM 中，theta 振荡是有序项目

组织的基础；伽马振荡是信息维护的基础； α 振荡是抑制无关刺激的基础

（Roux 和 Uhlhaas，2014 年）. 前额θ代表保留；高 WM 执行者表现出增强

的 theta 响应（Hsieh 等人，2011）.  theta 响应的功率代表 WM 任务的认知负

荷（Klimesch 等，2005）.  

3.3.连接性和同步性 

3.3.1. 结构连接和同步 

分布式 theta 系统产生其独特的认知情感过程星座的另一种方式是大脑区

域之间的“连接性”（有关评论，请参见 Bas¸ar 等人，2016）.  Theta 并不是

海马体所独有的，存在一个同步的 theta 网络是 Adey 及其同事首先证明的

（Adey 等，1960）. 这项开创性的工作是对接受调理的猫的 theta 同步进行调

查. 作者通过光谱和相干函数研究了猫的 theta 同步的程度和模式，并证明了在

行为调节期间与 theta 事件相关的相干性的增加.  

随后的研究发现了其他显示大脑区域的 theta，证明 theta 不仅是海马体的

指纹，而且是其他边缘结构的指纹（Lopes da Silva，1992），以及其他大脑区域. 

在海马（CA1、CA3）、听觉皮层、视觉皮层、网状结构和运动皮层（Demiralp 

et al., 1994; Bas¸ar et al., 1975a,b) . θ振荡显示在内鼻皮质、鼻周皮质、压后皮

质、内侧乳头体、下丘脑乳头上核、丘脑前核、杏仁核、下丘和几个脑干核（Buzsaki，



2002）. 诸如此类的发现表明，大脑中有一个选择性分布的 theta 网络. 作为该

网络的一部分的中隔区域与海马体具有相互联系，并与也显示θ节律的大脑区域

相连（Andersen et al., 2007）. 该区域的破坏消除了 theta 节律（Buzsaki，2002；

Stewart 和 Fox，1990），这表明中隔区域是 theta 振荡的发生器（有关评论，

请参见 Colgin，2013；Vertes 和 Kocsis，1997） . 

Lopes da Silva 及其同事的研究集中在分布式 theta 系统上的信息传输. 这

些研）.  RSA 是在分布式θ 系统中指导信息流的门控机制（Lopes da Silva et al., 

1990）. 然后，Theta 匹配海马输出和目标结构电路之间的共振，从而促进电路

中的长期增强 (Lopes da Silva, 1992).  

3.3.2.连接性和同步性的认知-情感相关性 

各种认知-情感过程基于选择性分布的 theta 网络中独特的连接模式. 多模

式感觉运动整合是通过海马体和感觉运动区域之间的连接产生的. 运动和导航

是通过海马体和负责以自我为中心和以异能为中心的空间参考框架的区域之间

的连接产生的. 情景记忆是通过海马体与负责多模式感觉-知觉处理和高级认知-

情感处理的区域之间的连接产生的. 脚本、场景和情景记忆也是这个复杂网络的

结果（参见 Banich 和 Compton，2011；Goldstein，2011）.  

执行新的手指运动序列需要额叶和顶叶皮层之间的区域间连接. 通过这种

方式，感觉/知觉信息与运动反应的执行控制相结合（Sauseng 等，2007）. 在前

部和后部区域之间的连接路径上传播的长程θ振荡根据试验是停留还是切换而

有所不同（Sauseng et al., 2006）. 长程 theta 连贯性代表了自上而下的行为控制

（Sauseng 等人，2006），以及与访问和操作记忆存储中的信息有关的记忆过程

（Klimesch 等人，2008）. 后来的一项研究表明，长期 theta 连贯性与情景记忆

有关，而长期 α 连贯性与语义记忆有关（Klimesch 等，2010）. 海马和新皮质

系统之间的分工由海马中基于 theta 的 ERS 和新皮质中基于 theta 的事件相

关去同步化 (ERD) 的综合模式代表 (Hanslmayr et al., 2016).  

3.3.3.海马体和选择性分布的 theta 网络 

先前描述的研究结果强调了海马在 theta 生成中的关键作用.  Theta 振荡

主要在海马结构的细胞中产生（Colgin，2013；Buzsaki，2006；O'Keefe 和 Burgess，

1996；O'Keefe 和 Recce，1993）. 然而，theta 振荡并不局限于海马体. 由θ振

荡器携带的θ振荡分布在整个大脑中. 该网络中的行波反映了弱耦合振荡器的

相互作用（参见 Colgin，2013；Lubenov 和 Siapas，2009）.  

在结构内，海马体提供高度相关的信息（过程：绑定）. 这些信息（通过穹

窿）传播到一个共振通信网络，该网络在大量并行网络上运行，这些网络有选择



地分布在大脑中（Bas¸ar et al., 2001b; Buzsaki, 2002, 2005, 2006; O'Keefe ，2007 

年；格林和阿迪，1956 年）. 在结构上，信息被进一步编码在这个网络中和/或

用于行为表现（过程：连接），或者，如在电影模型中，来自多种模式的小模式

整合形成大模式（弗里曼，2006）. 简而言之，海马体中的结构内关联（即结合）

以及海马体和皮层区域之间的结构间连接提供了一个密集关联的信息池，该信息

库在一个紧密互连且高度同步的海马皮质系统中传播（Amaral 和 Lavenex，2006 

年；O'Keefe，2007 年）.  θ 振荡中的海马皮质相互作用（Buzsaki，1989；Fogel 

等人，2009；Miller，1991a，1991b）产生负责认知情感处理的 θ 增强、选择性

分布式并行处理.  

3.3.4. 连接和同步的理论方法 

通过 theta 振荡的连接性和同步性也不能免于反驳，这些反驳主要基于头皮

和海马记录的可比性或 theta 与单神经元放电的关系（Lopes da Silva，1992）.  

Green 和 Arduini (1954) 在灵长类动物的头皮记录中仅报告了短暂的海马 theta 

爆发. 在他们对癫痫患者的大型系统研究中，Cantero 和他的同事 (Cantero et al., 

2003) 可以获得 REM 以及睡眠和清醒之间转换的海马 θ 的皮质内记录. 然

而，在海马和皮质θ之间没有观察到对应关系. 他们得出的结论是，这两个事件

是独立的，并由独立的机制提供服务. 这些发现，再加上海马体的大小、海马体

和皮层之间的距离，以及与非人类物种中的 theta 相比，人类中较弱的 theta 提

供了反对直接海马 - 皮质对应的证据，并表明被动体积传导皮层的 theta 节律

（有关评论，请参见 Andersen 等人，2007）.  

然而，根据大部分文献，广泛的 theta 不是容积传导或任何其他被动机制的

结果. 广泛的 theta 是主动过程的结果，而 theta 是选择性分布的 theta 网络中

的主要操作节奏. 基于对大脑振荡动力学的广泛研究，Bas¸ar 提出了“全脑工作”

的概念（Bas¸ar，2006）. 在全脑范围内，选择性分布的振荡允许大脑结构之间

的选择性合作；这种解剖生理组织导致进化的大脑拥有的超同步性. 选择性超同

步的全脑使涉及综合功能（如记忆）的高级认知过程成为可能（Bas¸ar，1998，

1999，2011；Bas¸ar 等人，1999a，1999b；Bas¸ar 等人，2001a ）. 根据他们的

研究，Klimesch 和同事还得出结论，关于记忆的信息存储在分布式 theta 网络中

（Sauseng 等人，2008 年）.  

关于大脑的早期理论和表述强调功能的定位. 根据神经元理论（Cajal 等，

1954）和仍然有影响的布罗德曼区域（布罗德曼，1909），离散结构（分别为神

经元和 BA）负责离散函数. 然而，当代神经解剖学大脑理论与 Bas¸ar 的全脑

工作概念是一致的. 根据 Fuster (2006) 的说法，认知信息存储在认知网络中，认

知网络是分布式、相互交织和重叠网络的网络. 根据 John (1988) 的说法，大脑



被组织成巨大的模块或超神经元；它的功能由这些超神经元执行. 记忆结构的全

息假设 (Pribram et al., 1974) 假设呈现的水平（例如，刺激环境）通过类傅里叶

变换转移到计算的重新呈现（神经元模型）. 这种不受约束的傅立叶坐标系“无

处不在”，“随时随地将部件相互纠缠”（Pribram，2007，第 2735 页）. 当代

关于大脑及其功能的思考被“动态定位”（Luria，1966）这个术语恰当地概括了，

这表明“神经科学的任务不是定位中心，而是识别组件各种复杂系统相互作用以

产生心理功能”（Solms 和 Turnbull，2003 年，第 64 页）.  

3.3.5. 中期摘要 

θ振荡是本文的主题，是哺乳动物大脑的主要运作节律之一. 海马体至关重

要，但θ振荡并不局限于海马体.  Theta 由一个复杂的网络提供服务，该网络选

择性地分布到大脑的新皮层和皮层下区域. 在功能上，θ 振荡代表不同的认知

情感功能，例如注意力处理、感觉运动整合、导航和记忆. 正如第 3 节的小节所

示，这些功能是在高度互连的网络中产生的，并且在新皮层和皮层下结构之间的 

theta 带活动（和任何其他共存带）的强烈转移. 这样的系统使得对海马活动的皮

质对应的任何反驳都毫无意义.  

3.4.在选择性分布的θ系统内形成记忆：理论方法 

在大鼠中，海马θ可能被锁相到额中线θ；然而，这两个 thetas 也可以是独

立的 (Mitchell et al., 2008). 根据这些作者的说法，对连通性和连贯性的研究是必

要的，但中线θ的认知功能及其与海马θ的关系尚不清楚，至少在大鼠中是这样.  

然而，对于前额叶皮层和海马结构之间的相互作用，有一长串经验发现和理

论公式. 在 20 世纪后期，Miller (1991a, 1991b) 对海马和皮层之间的关联进行了

功能和电生理分析，并开发了皮质-海马相互作用模型. 根据这个模型，海马神经

元和广泛分布于额叶和顶叶皮层的神经元之间存在特定的环路模式. 这些环通

过赫布突触强化过程得到强化（Hebb，1949），这种强化在皮层中产生激活的强

直状态. 在功能上，循环代表上下文，无论是信息片段（如感知）或事件（如模

式和脚本）之间的关联形式. 反过来，这些上下文代表了用于识别或操纵特定信

息项或特定事件的背景信息.  

根据皮质-海马相互作用模型，这些结构之间的连接通过θ频率范围内的共

振发生（Miller，1991c）. 前额叶皮层和海马的节点之间存在一致的相位关系，

并且这些循环模式中的每一个中的总传导延迟时间对应于θ周期. 该模型是解

释分布式 theta 网络及其在联想认知性能中的作用的初步尝试.  

Buzsaki (1989) 使用皮质-海马相互作用模型（图 1）来解释记忆（表 1）. 在

两阶段模型的阶段 1 中，新皮层信息被传输到海马体. 这是采集阶段，处理由θ



振荡表示. 在第 2 阶段，海马体信息被传输到新皮质. 这一阶段的特点是获得信

息的反复重新激活，并以尖波 (SPW) 为代表. 这个阶段发生在睡眠、完成行为

和不动的 SWS 阶段.  

Fogel 等人应用了 Buzsaki (1989) 的两阶段模型.  （2009）睡眠中的记忆处

理. 该模型基于大鼠硬膜外电极的发现. 在该模型中，阶段 1 涉及新获取信息的

组织和整合. 这些过程通过海马-新皮质对话发生并发生在快速眼动阶段. 这个

阶段由高θ活动表示. 第二阶段涉及信息的新皮质细化. 此阶段发生在 SWS 阶

段，由纺锤体表示. 应该指出的是，福格尔等人的第 1 阶段和第 2 阶段.  (2009) 

睡眠模型对应于 Buz-saki 模型中的第 2 阶段，其中第 1 阶段是海马激活阶段，

第 2 阶段是信息向新皮质区域的传递.  

在 Diekelmann 和 Born (2010) 模型中，阶段的顺序和功能特征略有不同. 

根据该模型，第一阶段涉及“系统整合”. 在这个阶段，海马形成的记忆被重新

激活，它们被重新分配到相关的新皮质部位. 这些过程发生在 SWS 期间，以慢

波、纺锤和波纹为代表. 第 2 阶段涉及“突触巩固”. 在这个阶段，记忆在皮质

部位得到巩固. 这个过程发生在 REM 期间，以高 theta 活动为代表（有关评论，

请参见 Poe 等人，2010）. 应该注意的是，Diekelmann 和 Born (2010) 模型中

的第 1 阶段和第 2 阶段再次对应于 Buzsaki 模型中的第 2 阶段. 然而，与 

Fogel 等人不同.  (2009) 模型，第 1 阶段涉及将信息传递到新皮质部位，第 2 

阶段涉及皮质巩固.  

记忆是一个多阶段过程（Atkinson 和 Shiffrin，1968 年），由编码（获取）、

巩固和检索阶段组成（Goldstein，2011 年；Richard 等人，2004 年）. 记忆巩固

的标准模型（Squire 和 Alvarez，1995；McGaugh，2000）使用皮质-海马相互作

用模型计算了记忆处理的所有三个阶段. 表 1 是在记忆的顺序阶段中这种相互

作用的简化表示.  

在标准模型中，阶段 1 是编码阶段（Frankland 和 Bontempi，2005）. 在这

个阶段，皮层的许多部分都有激活，每个区域都对其相关输入进行编码. 前额叶

皮层（特别是腹外侧和背外侧前额叶皮层），专注于并组织编码过程；这些区域

负责记忆的战略介导方面（Fernandez et al., 1999）. 前额叶皮层的记忆编码方式

可以预测随后的表现（Brewer 等人，1998；Wagner 等人，1998）. 然后，这些

编码信息被传输到海马体，其中场景或情节（事件）的属性被绑定到连贯的记忆

痕迹中. 海马体负责关系处理（第 3.1 节）；因此，当它对关系进行编码时，它

显示出更大的激活（有关评论，请参见 Cohen 等人，1999）. 总之，编码是海马

和前额叶皮层的联合功能.  



在获取以后可以记住的单词期间获得更高的 theta 功率（Klimesch 等，

1996），表明 theta 振荡与情景记忆的编码阶段特别相关. 在编码过程中，还有

一个强大的  theta 同步（Klimesch，1999），这在良好的记忆表现中更强

（Doppelmayr 等人，1998b）. 这种与编码相关的顶叶 theta 的延迟大约为 300 

毫秒（Doppelmayr 等人，1998b；Kli-mesch 等人，2006）.  

第二阶段是巩固阶段（Squire 和 Alvarez，1995；McGaugh，2000；Frankland 

和 Bontempi，2005）. 整合将编码信息从容易被破坏的脆弱状态转变为更持久的

状态，在这种状态下它可以抵抗破坏. 因此，这些过程为在特别是情景记忆中长

期保留信息铺平了道路（Tulving，1972）.  

在巩固阶段，海马体在几个小时内重播并重新激活最近形成的记忆的特定网

络. 神经元的放电得到增强，神经通路有模式激活，伴随着更大的神经递质释放

和持久的神经变化. 这是突触巩固阶段 (Anderson et al., 2007)，并在啮齿动物中

通过长时程增强 (LTP) 进行索引. 这种突触巩固的稳定增长可以持续数小时到

数周（有关评论，请参见 Raymond，2007）.  

巩固过程可以通过有意识地排练材料来触发，但它也可以在放松的清醒和睡

眠期间自发发生. 随着记忆的巩固，海马体的激活减少. 突触巩固的记忆逐渐脱

离海马体并转移到新皮质. 认知信息的传递基本上是在 SWS 期间进行的，并由

尖波波纹 (SWR) 介导 (Rattenborg et al., 2011).  

情绪信息的记忆处理略有不同. 在第二阶段（以及随后的第三阶段）和快速

眼动睡眠（Rattenborg 等人，2011 年；Hutchison 和 Rathore，2015 年）中进行

巩固、分离和转移到新皮层. 然而，与认知信息一样，θ 振荡是这个过程的中介

（Karakas¸ 等人，2007a；Karakas¸ 等人，2007b）.  

系统整合基于 theta 网络中神经元的同步触发. 巩固使神经元更有可能在

未来一起激发；结果，网络中的组件变得彼此永久敏感. 在这个系统整合阶段，

记忆变得独立于海马体；它们可以独立于海马体进行检索和激活（Frankland 和 

Bontempi，2005；Nadel 和 Moscovitch，1997）. 这个过程是动态的：首先，系

统整合持续数周至数年，并允许构成分布式θ系统的大脑区域逐渐重组. 第二，

系统被新的经验所修改；连接被重新路由，组织被重新安排. 重新整合是大脑可

塑性的标志，提供了更新现有记忆的机会（Andersen et al., 2007）.  

第三阶段是检索阶段. 关于检索的结构基础有不同的看法. 根据记忆的标准

模型，检索是新皮质的功能. 到了第三阶段，皮层内的连接已经变得足够强大，

可以连接皮层的不同部分（Frankland 和 Bontempi，2005）. 新皮质存储合并的

记忆痕迹并将它们与预先存在的记忆痕迹整合. 检索的尝试反映在前后传播的



行波中，实际检索由从后部到额部的反向动作表示（Sauseng et al., 2002; Kli-mesch 

et al., 2005）. 这些研究表明，检索是在新皮质中进行的.  

关于检索的第二种观点认为，检索是海马体的功能. 根据 Tulving (1972) 的

说法，剧集与心理标签一起存储，显示剧集在何处、何时以及如何被拾取. 再激

活模型（Sutherland 和 McNaughton，2000 年）假设海马体存储有指数. 类似于 

Tulving (1972) 的心理标签，这些指数显示了在新皮质处理器中，事件的不同方

面存储在哪里. 海马体知道它们的位置后，会检索特定记忆的组成部分，并将它

们组合成记忆轨迹的模式. 在检索中，记忆痕迹是重复的，根据多重痕迹模型

（Nadel and Moscovitch，1997），每次重复都会重新形成痕迹，并且每次重复痕

迹都会变得更强.  

4、限制 

本文的目的是提出一项最新的评论，概述有助于我们目前理解 theta 振荡及

其认知-情感相关性的关键发展. 在一篇期刊文章的范围内，本文只能对与 theta 

振荡的认知-情感相关性相关的经验发现和理论问题进行选择性和简洁的总结. 

如果这项工作是一本关于 theta 振荡的书，那么可以讨论 theta 的许多其他经验

和理论方面. 下面提到了其中一些方面作为这篇评论文章的限制.  

Jung 和 Kornmüller (1938) 在兔子身上首次记录了 theta 带活动的海马体. 

大多数关于 theta 振荡的发现是针对啮齿动物的边缘皮层，特别是海马体（有关

评论，请参见 Green 和 Arduini，1954；Stumpf，1965；Colgin，2013）.  Theta 

节律在啮齿动物中是连续的（Buzsaki 等人，1981），但它发生在蝙蝠、猴子和

人类的发作中（Kahana 等人，1999；Killian 等人，2012）. 本综述没有对进化

谱中的 theta 节律进行比较评估.  

本论文主要关注海马-新皮质系统的θ活动. 未来的研究应该更广泛地讨论 

theta 网络中的其他结构，如丘脑、脑干-间脑中隔系统和网状激活系统，以便更

广泛地覆盖 theta 网络的结构（Bas¸ar 等人， 1973 年；Vertes 等人，2004 年）.  

Theta 振荡与一种陈述性（显性）记忆密切相关：情景记忆. 本综述文章还

关注情景记忆的 theta 相关性. 同时，离散记忆的概念（Tulving，1972）与本文

讨论的整体功能大脑或选择性分布的 theta 网络的想法不一致. 根据 Schneider 

和 Shiffrin (1977)，情景记忆和语义记忆是语境依赖和控制的两个不同实例；情

景记忆涉及与上下文相关的受控处理，而语义记忆涉及与上下文无关的自动处理

（Pribram，1977）. 在皮层表征的网络模型中，种类、感觉、情节和语义记忆是

分层组织的（Fuster，2006）. 较高的层次是基于较低的层次，较低的层次嵌套在

较高的层次中. 根据 Bas¸ar 等人的说法.  （2004 年），记忆和其他形式的认知

处理（注意力、感知和学习）都基于大脑振荡. 这些过程紧密集成，没有一个可



以被认为是独立于其他的. 由于主要强调情景记忆，本综述文章未能在集成记忆

系统的背景下讨论 theta 振荡.  

五、总结与结论 

目前关于 theta 振荡及其功能相关性的评论文章可总结如下： 

• 在啮齿动物的海马体中发现了θ节律. 这一发现之后是一大群主要针对

海马θ及其功能相关性的研究（图 1）. 早期的研究是关于海马θ节律对情景记

忆和视觉空间处理的作用. 后来的研究表明，theta 在从感觉/知觉加工、运动加

工（例如 1 型 RSA、2 型 RSA、LIR）、注意力相关过程（唤醒、OR）、被动

注意（preattention）、促进性主动注意（选择性注意、集中注意）、抑制性主动

注意、导航（例如航位推算、基于地标/地图）到不同类型的记忆（情景记忆和工

作记忆）.  Theta 振荡通过与振荡相关的变量（例如，幅度、频率、延迟、持续

时间、锁相、同步/去同步、不同频率范围的振荡叠加）的变化（第 3.2.2 节）来

表示这些不同的过程，和与振荡无关的变量（例如，记录地点、实验任务、研究

参与者的发育水平和物种、大脑区域之间的连贯性）. 海马体的神经解剖学特征

（其在大脑中的独特位置、与皮层和皮层下区域的连接、其复杂的分层组织学）

也促进了这项艰巨的任务. 由于其神经解剖学，海马θ节律的相位和幅度以非常

复杂的方式变化，这使得关系处理成为可能. 汇聚在海马体上的输入被绑定在一

起. 绑定是形成内存痕迹的机制. 示例：场景的多模式元素之间的绑定，最终导

致导航行为. 属性之间的绑定，产生一个情节并最终产生情节记忆.  

• Theta 是海马生理学的一个特征，基于 theta 的认知-情感处理是海马体对

信息处理的贡献. 然而，海马体并不是观察到θ的唯一大脑区域. 海马体是 theta 

系统的一部分，选择性地分布到皮层（例如前额叶、顶叶-颞-枕叶和边缘皮层）

和皮层下区域. 由于这种神经结构，海马体以非常复杂的方式连接到其他大脑区

域，产生了所谓的皮质-海马体相互作用. 输入组合的一种机制是绑定. 在那里，

输入被组合以形成记忆轨迹. 第二种机制是关联. 超模态和多模态处理基于两个

或多个感觉系统之间的关联.  

• 另一种类型的关联发生在θ 和其他频带中的振荡之间.  Theta 振荡可以

单独发生，如总结的前面部分，也可以与其他频带的振荡一起发生. 在后一种情

况下，不同的振荡在时间轴上同时发生，形成特定的叠加模式. 综合认知-情感处

理由这些耦合振荡表示. 例如，认知负荷的程度由特定的叠加以及  theta 和 

delta 振荡之间的相位关系表示. 集中注意力和 OR 由 theta-gamma 交叉耦合

表示. 视觉信息的短期维护是基于顶叶记录位点中θ和伽马振荡之间的跨频相

位同步.  



• 另一种输入组合机制，即连接性，决定了选定大脑区域之间的连贯模式. 

例如，感觉运动整合是海马体和感觉运动区域之间功能连接的结果. 导航是海马

体与负责以自我为中心和以异能为中心的空间参考框架的区域之间功能连接的

结果. 脚本、场景和情景记忆一方面是海马体与负责多模态感觉-知觉处理和高级

认知-情感过程的区域之间功能连接的结果.  

• 基于 Theta 的皮质-海马相互作用，被标准的记忆巩固模型和支持性发现

用来解释记忆的顺序阶段（表 1）. 在所有与任务相关的皮层区域进行编码（第 

1 阶段）；这项活动是由前额叶皮层组织的. 编码材料的信息被传输到海马体，

不同的属性被绑定到连贯的记忆痕迹中. 编码阶段表示延迟、功率、同步/去同步

和耦合中的 theta 振荡的变化. 巩固（第 2 阶段）涉及皮层和海马体之间的重复

信息传递.  (2a) 海马体重放并重新激活最近形成的记忆的特定网络以产生突触

巩固. 该过程由高θ活动表示.  (2b) 随着记忆的巩固，海马体的激活减少. 突触

巩固的记忆逐渐脱离海马体并转移到皮层. 信息被重放并重新分配到皮层部位

以进行进一步细化. 这个阶段由 theta 振荡的尖波波纹表示.  (2c) 在系统整合

阶段，皮层相关区域的记忆痕迹与先前存在的记忆痕迹整合；因此，它们被重组

和重新整合. 这些活动由分布式 theta 网络的触发、theta 相干性、同步和去同步

化来表示. 检索（阶段 3）是最后阶段. 根据记忆的标准模型，皮层从其相关的皮

层部位检索记忆痕迹. 检索的尝试反映在前后传播的行波中，而实际的检索则由

从后部到前部的反向动作表示. 这个阶段由θ振荡的双边耦合表示. 在其他模型

中，检索归因于海马体或大脑中选定的大脑区域. 然而，不管负责的大脑区域或

系统的性质如何，处理还是基于θ振荡，它在功率、时间锁定、同步延迟和连贯

性方面有所不同.  

总而言之，结构间结合机制（在海马中）、结构内关联形成机制和连贯性（皮

质-海马网络的连接性）导致了一个密集连接的信息池. 这些信息以θ波的形式通

过一个相互关联的、高度同步的系统（皮质-海马系统）传播； theta 是系统的主

要运行节奏.  Theta 振荡代表了认知心理学和认知神经科学所涵盖的许多认知-

情感过程.  

6. 未来方向 

• 整体运作大脑的概念和选择性分布网络中的连接模式目前是认知神经科

学家关注的焦点. 该领域的进步在很大程度上取决于技术的发展，通过该技术，

区域间相干矩阵的可靠和实用的量化将成为可能 . 最近引入的 CLAIR 模型 

(Bas¸ar et al., 2014) 允许通过所选大脑区域之间独特的连接模式对离散的认知-

情感功能进行量化映射.  CLAIR 或任何其他类似模型将能够定量描述 theta



（和其他振荡）在其中运行的高度连接的网络. 因此，前瞻性研究和开发应集中

于功能性神经解剖学的量化，以及每个认知-情感过程的区域间连贯性的描述.  

• 特别出现在刺激后时间窗口的 Theta 响应对刺激具有弱时间和锁相. 这

些“诱导”节律通过单次扫描分析技术进行研究（Bas¸ar 和 Bullock，1992）. 正

如这篇评论文章所示，关于 theta 的文献主要基于平均值，并作为锁相诱发和/或

事件相关活动进行研究. 未来的科学努力应该利用单次试验方法并分析单次扫

描（Bas¸ar 和 Bullock，1992）. 这样的科学活动将极大地促进我们对非锁相、

诱导 theta 的理解，从而丰富我们对 theta 振荡的认识（Demiralp 等人，1999；

Klimesch 等人，1998）.  

• 一个多世纪以来，对大脑自发活动（EEG）的研究肯定比与事件相关的活

动更先进. 刺激前振荡（θ 或任何其他）对刺激后振荡的功率和形态有很大影响

（Bas¸ar 等人，1984；Bas¸ar 等人，1998；Doppelmayr 等人，1998a）. 这个问

题没有得到应有的重视. 未来的研究应该关注例如自发 theta 对刺激后 theta 

反应的影响.  

在健康的儿童中，认知-情感发展从生命的第一年开始，并在儿童后期出现

快速增长. 与此同时，构成大脑自发活动 (EEG) 的慢波（delta 和 theta）减少，

而快波（alpha beta 和 gamma）增加. 对于诱发的、事件相关的和诱导的振荡活

动中的振荡成分的发展尚未达成这样的共识. 现有的发展研究没有令人满意地

考虑大脑振荡的选择性分布网络. 对生命最初 10-12 岁的研究应包括对构成整

体功能大脑的诱发和诱导活动的 theta（以及所有其他振荡成分）的发展进行系

统研究.  

目前，theta 振荡和一般的振荡都是基于证据的. 相关文献已经达到一定的

成熟度，这一水平证明了对神经精神疾病（如阿尔茨海默痴呆、帕金森痴呆、双

相情感障碍、注意力缺陷多动障碍）中脑振荡的研究是正确的. 研究表明，这些

疾病的特征在于 θ 振荡和其他频率范围内的振荡的振荡相关和振荡无关参数

的变化. 已经发现了稳健的特定于无序的振荡活动模式. 因此，关于振荡活动的

变化和模式的发现可作为鉴别诊断、亚型分类和阶段估计的有希望的生物标志物. 

现有的关于神经精神科认知情感过程的振荡动力学的评论文章要么讨论了所有

的振荡，要么没有充分涵盖 theta 振荡（Bas¸ar，2012；Bas¸ar 和 Güntekin，2008、

2012、2013；Yener 和巴斯勒，2010 年）. 一篇关于θ振荡在临床疾病中的作用

的评论文章是及时的. 这样的文章将汇集关于临床疾病的现有 theta 发现，指出

辅助诊断标准，指出用于治疗评估（药物联合治疗、心理治疗或手术）和监测疾

病进展的生物标志物.  
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densely connected pool of information. This information travels over an 
interconnected, and highly synchronized system (cortico-hippocampal 
system) in the form of theta waves; theta is the major operating rhythm 
of the system. Theta oscillation represents many of the cognitive- 
affective processes that cognitive psychology and cognitive neurosci
ence encompass. 

6. Future directions

• The concept of the wholistically operating brain and the connectivity
patterns in selectively distributed networks are presently at the focus
of attention of the cognitive neuroscientists. Advancement in this
area is heavily dependent on the development of a technology by
which a reliable and practical quantification of inter-areal coherence
matrices will be possible. The recently introduced CLAIR model
(Başar et al., 2014) allows quantified mapping of discrete cognitive- 
affective function via unique patterns of connectivities between
selected brain areas. CLAIR or any other similar model will be able to
quantitatively describe the highly connected network in which theta
(and the other oscillations) operate. Prospective research and
development should thus be focused to the quantification of the
functional neuroanatomy, and the delineation of inter-areal co
herences of each cognitive-affective process.

• Theta responses that appear at specifically the later poststimulus
time windows have weak-time and phase locking to the stimulus.
These “induced” rhythms are studied by the single-sweep analysis
technique (Başar and Bullock, 1992). As this review article shows,
literature on theta is largely based on averages and studied as phase- 
locked evoked and/or event-related activity. Future scientific en
deavors should make use of the single-trial methodology and analyze
single-sweeps (Başar and Bullock, 1992). Such a scientific activity
will greatly contribute to our understanding of the nonphase-locked,
induced theta and thus enrich our knowledge on the theta oscillation
(Demiralp et al., 1999; Klimesch et al., 1998).

• With a history of over a century, research on the spontaneous activity
(EEG) of the brain is definitely more advanced than the event-related
activity. The prestimulus oscillations (theta or any other) have strong
influence on the power and the morphology of the poststimulus ones
(Başar et al., 1984; Başar et al., 1998; Doppelmayr et al., 1998a). This
issue has not received the attention it deserves. Future studies should
focus on the effect of, for example, the spontaneous theta on the
poststimulus theta response.

• In healthy children, cognitive-affective development starts with the
first year of life and shows a rapid increase until late childhood. In
parallel, slow waves (delta and theta) that compose the spontaneous
activity of the brain (EEG) decrease while fast waves (alpha beta and
gamma) increase. Such a consensus is not yet achieved for the
development of the oscillatory components in the evoked, event- 
related and induced oscillatory activity. Existing developmental
research does not satisfactorily consider the selectively distributed
networks of the brain oscillations. Research on the first 10–12 years
of life should include systematic studies on the development of theta
(and all the other oscillatory components) that compose the evoked
and induced activity of the wholistically functioning brain.

• At the present, the theta oscillation, and oscillations in general are
evidence-based. Relevant literature has reached a certain level of
maturity, and this level justified the study of the brain oscillations in
neuropsychiatric disorders (e.g., Alzheimer dementia, Parkinson’s
dementia, bipolar disorder, attention deficit hyperactivity disorder).
Research has shown that these disorders can be characterized by
variations in oscillation-related and oscillation-unrelated parameters
of the theta oscillations and oscillations in the other frequency
ranges. Robust disorder-specific patterns of oscillatory activity have
been discovered. Findings on the variations and the patterns of
oscillatory activity thus stand as promising biomarkers for differen
tial diagnosis, subtype classification, and stage estimation. Existing

review articles on the oscillatory dynamics of cognitive-affective 
processes in neuropsychiatric either discuss all of the oscillations 
or they do not amply cover the theta oscillation (Başar, 2012; Başar 
and Güntekin, 2008, 2012, 2013; Yener and Başar, 2010). A review 
article on the role of specifically the theta oscillation in clinical 
disorders is timely. Such an article will bring together the existing 
theta findings on clinical disorders, point to auxiliary criteria for 
diagnosis, indicate biomarkers for treatment evaluation (pharma
cotherapy, psychotherapy or surgery) and monitorization of disease 
progression. 
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Başar, E., Weiss, C., 1981. Vasculature and circulation. Elsevier, Amsterdam, North 
Holland.  
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Başar-Eroğlu, C., Schmielau, F., Schramm, U., Schult, J., 1991b. P300 response of 
hippocampus analyzed by mens of multielectrode in cats. Int. J. Neurosci. 60, 
239–248. 
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Başar-Eroğlu, C., Strüber, D., Kruse, P., Başar, E., Stadler, M., 1996. Frontal gamma band 
enhancement during multistable visual perception. Int. J. Psychophysiol. 24, 
113–125. 

Berger, H., 1929. Uber des elektroenkephalogram. Arch Psychiatry Nervenkr 87, 
527–570. 

Bernat, E.M., Malone, S.M., Williams, W.J., Patrick, C.J., lacono, W.G., 2007. 
Decomposing delta, theta, and alpha time–frequency ERP activity from a visual 
oddball task using PCA. Int. J. Psychophysiol. 64, 62–74. 

Besle, J., Schevon, C.A., Mehta, A.D., Lakatos, P., Goodman, R.R., McKhann, G.M., et al., 
2011. Tuning of the human neocortex to the temporal dynamics of attended events. 
J. Neurosci. 31, 3176–3185. 

Bresnahan, S.M., Barry, R.J., 2002. Specificity of quantitative EEG analysis in adults with 
attention deficit hyperactivity disorder. Psychiatry Res. 112 (2), 133–144. https:// 
doi.org/10.1016/S0165-1781(02)00190-7. 

Brewer, J.B., Zhao, Z., Desmond, J.E., Glover, G.H., Gabrieli, J.D., 1998. Making 
memories: brain activity that predicts how well visual memories will be 
remembered. Science 28 (5380), 1151–1152. 

Brodmann, K., 1909. Vergleichende Lokalisationslehre der Grosshirnrinde [Brodmann’s 
Localisation in the Cerabral Cortex] (Trans. And Ed. L.J. Garey). Verlag von Johann 
Ambrosius Barth, Leipzig.  

Buzsaki, G., 1989. Two-stage of memory trace formation: a role for “noisy” brain states. 
Neuroscience 31 (3), 551–570. 

Buzsaki, G., 2002. Theta oscillations in the hippocampus. Neuron 33 (3), 325–340. 
Buzsaki, G., 2005. Theta rhythm of navigation: link between path integration and 

landmark navigation, episodic and semantic memory. Hippocampus 15 (7), 
827–840. 

Buzsaki, G., 2006. Rhythms of the Brain. Oxford University Press, New York.  
Buzsaki, G., Wang, X.J., 2012. Mechanism of gamma oscillation. Annu. Rev. Neurosci. 

35, 203–225. 

Buzsaki, G., Haubenreiser, J., Grastyan, E., Czopf, J., Kellenyi, L., 1981. Hippocampal 
slow wave activity during appetitive and aversive conditioning in the cat. 
Electroencephalogr. Clin. Neurophysiol. 51, 276–290. 

Buzsaki, G., Leung, L.W., Vanderwolf, C.H., 1983. Cellular bases of hippocampal EEG in 
the behaving rat. Brain Res. 287 (2), 139–171. 

Cajal, S.R., UbedaPurkiss, M., Fox, C.A., 1954. Neuron Theory or Reticular Theory? 
Madrid: Consejo Superıor de Investigaciones Cientificas. 

Campbell, K.B., Colrain, I.M., 2002. Event-related potential measures of the inhibition of 
information processing: II. The sleep onset period. Int. J. Psychophysiol. 46 (3), 
197–214. 

Cantero, J.L., Atienza, M., Stickgold, R., Kahana, M.J., Madsen, J.R., Kocsis, B., 2003. 
Sleep-dependent theta oscillations in the human hippocampus and neocortex. 
J. Neurosci. 26, 23 (34), 10897–10903. 

Clarke, A.R., Barry, R.J., McCarthy, R., Selikowitz, M., 2001. Electroencephalogram 
differences in two subtypes of attention-deficit/hyperactivity disorder. 
Psychophysiology 38 (2), 212–221. https://doi.org/10.1111/1469-8986.3820212. 

Cohen, N.J., Ryan, J., Hunt, C., Romine, L., Wszalek, T., Nash, C., 1999. Hippocampal 
theta system and declarative (relational) memory: summarizing the data from 
functional neuroimaging studies. Hippocampus 9 (1), 83–98. 

Colgin, L.L., 2013. Mechanisms and functions of theta rhythms. Annu. Rev. Neurosci. 8 
(36), 295–312. 

Cravo, A.M., Rohenkohl, G., Wyart, V., Nobre, A.C., 2013. Temporal expectation 
enhances contrast sensitivity by phase entrainment of low-frequency oscillations in 
visual cortex. J. Neurosci. 33, 4002–4010. 
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locked theta response reflects interindividual differences in human memory 
performance. Neurosci. Lett. 278 (3), 141–144, 14.  
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Güntekin, B., Başar, E., 2007. Emotional face expressions are differentiated with brain 
oscillations. Int. J. Psychophysiol. 64 (1), 91–100. 
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