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 ریزی حرکتی ها در حافظه و برنامههای هیپوکمپی و نقش آن ریپل 
 
 

 *2،1یرشجاعیام، 2،1زادهسیدجواد میرنجفی ،1یاحمد مهسا

 

 رانيمدرس، تهران، ا تیدانشگاه ترب  ،یدانشكده علوم پزشك ،یولوژيزیگروه ف .1
 رانيمدرس، تهران، ا تیمؤسسه مغز و شناخت، دانشگاه ترب .2

 
 

 1401اسفند  28پذيرش:                                                                                        1401دی  27دريافت: 
 

 چکیده
م هوشیییاری شوند. اين امواج در هنگاکه از امواج ويژه هیپوکمپی محسوب می  هستندهرتز(    250تا    150)  بالا  فرکانس  با  بزرگنسبتاً    دامنهها امواجی با  ريپل

که در جهت ارضییای  شودگفته می ای از رفتارهانهايی زنجیره همرحلدر روانشناسی به پايانی ) ريزی حرکتی، در طی رفتارهایحرکتی، انجام برنامههمراه با بی
چنین در زمان خواب با موج آهسییته انند خوردن و آشامیدن و تمیزکردن خود و هم( مانجامدمی  یمشخص   انگیزه درونیو به کاهش  گیرد  می  صورتيک میل  

 یابيیی باز حافظییه، یداريیی پا و  تییی تثبدر  یپییوکمپیه یهاپلير که اندنشان داده یمختلف طالعاتگردند. مهیپوکمپ ايجاد می  CA1به صورت موضعی در ناحیه  
 پردازيم.ها در موارد ذکر شده مینقش آنها و در اين مقاله ما به مكانیسم ايجاد ريپل نقش دارند. یحرکت یزيربرنامههمچنین در و  حافظه
 

 های هیپوکمپیريزی حرکتی، تثبیت حافظه، ريپلبازيابی حافظه، برنامهی کلیدی:  هاواژه
  

 

  مقدمه 
( و 1گییردد )جعبییه قبل برمیها تاريخ مطالعه حافظه به سال

طییورکلی بییه های مختلفی برای آن ارائه شده اسییت. بییهتعريف
 حییاتیهییا و ترجها، نگرش ها، ارزش انش، مهارتکسب د  نديفرآ
هییا که توسییآ آن  شود و به فرآيندهايیگفته می  يادگیری  ديجد

 2ی و تثبیییتسییازرهیذخ شییده و سییپس1یرمزگییذار اطلاعییات،
، حافظییه شییوندیم 3یابيیی بازبعداً اطلاعات ذخیره شده و  گرديده  
 جديیید کسییب اطلاعییاتفرآينیید  ی. رمزگذار[1]شود  اطلاق می
. در طی ايیین مرحلییه، اطلاعییات حسییی بییه دسییت آمییده است
شوند. بندی شده و به صورت کوتاه مدت در مغز ذخیره میدسته
آن حافظه   یشود که طیاطلاق م  ینديبه فرآنیز  حافظه    تیتثب

شود و یمذخیره  بلندمدت    به صورت  جيتازه شكل گرفته به تدر
د، اگرچه ممكن گردیتر ممقاومبا ساير اطلاعات تداخل  در برابر  
بمانیید.   یبییاق  شتریو اصلاح ب  یروزرسانمستعد بههمچنان  است  
شییده   رهییی است که به موجب آن اطلاعییات ذخ  ینديفرآ  یابيباز

 
1 Encoding 
2 Consolidation 
3 Retrieve 

  ریتیی  در حییال انجییام  یبییر رفتارهییا و شییوندفراخییوانی می
   .[1]گذارند یم

از لحاظ مدت زمان نگهداری اطلاعات، حافظه به دو دسته 
روانشناسییان . [2] 5شییودمییدت تقسیییم میو بلند 4مییدتکوتاه
را حافظییه   هییی  ان  30تا    15نگهداری اطلاعات به مدت    یشناخت

تییر از آن را حافظییه بلنیید مییدت در نظییر کوتییاه مییدت و بیش
شییود کییه هايی میشییامل مكانیسییم  مدتگیرند. حافظه بلندمی

بییا  ايیی کننیید یم داییی  بییات پها با واسطه آن یاکتساب  یهاحافظه
تییوان یرا م  مییدت. حافظه بلند[2]شوند  یم  تيگذشت زمان تقو

کییرد.  میتقسیی  7آشكار يییا ضییمنیریغحافظه و  6آشكاربه حافظه 
حییواد   یبییراای حافظییه) 8رويییدادیاز حافظییه   آشییكارحافظه  

 وابسته  نه   ی ودانش عموم یبرا  ای)حافظه 9يیگذشته( و معنا

 
4 Short-term memory 
5 Long-term memory 
6 Explicit memory 
7 Implicit memory 
8 Episodic 
9 Semantic 

 مروری مقاله 
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   حافظه طالعهم  خچهیتار:  1  جعبه
ذهین انسیان را  "درباره روح". او در رساله خود با عنوان گرددیبرمدرک حافظه  یبرا  ارسطو هیاول یهابه تلاش وسال قبل  2000مطالعه حافظه انسان حداقل به  یخيلحاظ تار  از
مجموعیه  حاصیلصیرفاً  دهیدیها را شیكل مانسان تيچه هوهرآن و نديآیم ایدنبه  یدانش چ یه بدونها که همه انسان ساخترا مطرح  هينظر نيکرد و ا  هیتشب یلوح خال کيبه  
از او در مورد حافظیه متیداول  پسها قرن یکه برا  یا هينظر کرد؛یم ادي "10استعاره انبار"از آن به عنوان  یگاه و سهيم مقابونقش در  جاديحافظه را با ا  ارسطو.  هاستآن  اتیتجرب
)کیه  "یحافظیه مصینوع "( و کننیدیکه همه هیر روزه از آن اسیتفاده می ی)حافظه ذات "یعیحافظه طب"بود که دو نوع حافظه وجود دارد:   نيبر ا   یور عمومدر دوران باستان با.  بود

را مطرح کرد کیه  هیفرض نيکه ا بود  یکس نیقرن هجدهم، اول یسیانگل لسوفیف ، 12هارتلی ديويدشود(. آموزش داده می 11کردن  حفظ  یهاکیتكن  انواع  نيتمر  و  یریادگي  قيازطر

 درک یبیرا  جلیو بیه رو یگام يیابتدا  هينظر نيبود، اما ا  يیابتدا  اریحافظه بس نديفرآ یاو برا  هيشوند. اگرچه نظریم یرمزگذار یعصب ستمیدر س  13حرکات پنهان  قيخاطرات از طر

 بیش کي یدارا  یفراموش کردیم انیب که معروف شد 15ريبوت قانون به که  کرد  مطرح  را   یا هیضفر  14تئودول آرماند ريبوت  ، 1881  سال  در.  آمدیم  حساب  به  حافظه  یهاسمیمكان

 جیوان لسیوفیف کیه بیود 1880 دهه اواسآ تا حال،  نيا  با(. ستین نطوريا  شهیهم عمل در)اگرچه  است دورتر خاطرات  از  شتریب  ریاخ  خاطرات  رفتن  نیب  از  احتمال  را يز  است،   یزمان

 بیه را  هیاآن سیپس و داد انجام یمعنیب یهجاها از يیهافهرست از استفاده با را  يیهاشيآزما او. کرد جاديا   حافظه  مطالعه  یبرا   را   یعلم  كرديرو  نیاول  16گهوسهرمان ابین  یآلمان

 و یریادگيی یمنحن میمفاه به توانیم جمله آن از که تاس مانده پابرجا همچنان امروز به تا قاتیتحق نيا  از او یهاافتهي از یبرخ صحت.  کرد  مرتبآ  هم  با  داریمعن  کلمات  صورت

 نیاولی یبرا  یآلمان شناسستيز 17ريچارد سايمون. [51] کرد اشارهمدت بلند حافظه ومدت کوتاه  حافظه  ، یحس  حافظه  شامل  حافظه  زيمتما  نوع  سه  یبندطبقه  و  ، یفراموش  یمنحن

. بیا دیینامظیه حاف یردپاهیا اي 18انگرام را  آن او که گذاردیم  جا  به  مغز  یهانورون  از  یخاص  یهاشبكه  یرو  بر  را   یكيزیف  یرد  تجربه  که  کرد  مطرح  را   دهيا   نيا   1904  سال  در  بار

خیود را وقیف  یسیال از زنیدگ 25 19کارل لشلیآمد.   ديپد  یرمزگذار  یهاهينظر  یبرا   یكيولوژیب  یا هيپا  آن  با  همراه  و  یروانشناس  عصب  نهیزم،  1940  دهه  در  یتكنولوژ  شرفتیپ

 جیهینت نيیبه ا  1950ها در مغز، در سال انگرام ايحافظه  ا رات یریگمحل شكل  قیدق  نییتع  یبرا   یقیکرد. او در تحق  یشگاهيآزما  یمازهادر    يیصحرا   یهاموش  یبر رو  قیتحق
 نید، یبب بیاز مغیز آسی یخاصی یهیاو اگیر قسیمت گردنیدیشوند بلكه به طور گسترده در سراسر قشیر پخیش میقسمت از مغز متمرکز نم  کيوجه در    چ یکه خاطرات به ه  دیرس

کیرد  انییب 20دونالید هیببیه نیام  يیکانیادا  دانشیمنداناز  گیريد یكي، 1949سال  لي. در اوا رندیبر عهده گ یحد تارا  دهيد بیمغز ممكن است نقش بخش آس  گريد  یهاقسمت

 نیبی یناپسییسدهد که اتصالات یرخ م یخاطرات زمان یکه رمزگذار یمعن نيبه ا  کنند؛یبا هم ارتباط برقرار م میس قيطر از اتصال مثابهکنند، به یم  کیکه با هم شل  يیهانورون
و  میدتیطولان تيیحافظیه، تقو تییتثب سیمیمكانبیا کشیف  شیودیم اديیاز آن  Hebbبه عنوان قانون   یکه گاه  ینظر  دهيا   ني. ا شودیم  تيتقواستفاده مكرر    قيها از طرنورون

 حافظه جاديا  یهاسمیمكان نهیزم در یاصل هينظر کيوان عن بهامروزه  و  شد  ديیت   يیايدر  یهاحلزون  یبر رو  21ی اريک کندلهاشيتوسآ آزما  1970در دهه    ینورون  یريپذشكل

و  رهییذخ ، یرمزگیذار یندهايفرآ فهمدر  شرفتیو مغز آشكار شد که منجر به پ انهيرا  یندهايفرآ نی، تشابهات ب1960و  1950 یهادر دهه انهيرا  یمانده است. با توسعه فناور  یباق
 یدر میورد چگیونگ ديیجد هيینظر نيه چنیددور نيیا  در. شودیم ادي "یانقلاب شناخت"به عنوان  1960و  1950 یهادهه یطدر در مطالعه حافظه   تحول  از.  ديگردحافظه    یابيباز

 یرو 1970دهیه  در 25اندل تولوينی  شگامانهیپ  قاتیبه دست آمد. تحق  24و کارل پیربرام  23، يوجین گالانتر22جورج میلرتوسآ    یرگذاریتا   یهاشد و کتاب  مطرحمشاهده حافظه  

اصیل  1983و در سیال  شنهادیپ 1972را در سال  يیمعنا حافظهو  رويدادیحافظه  یعني بلندمدت حافظه زيمتما نوع دو که بود یکس نیاول او. بود رگذاریت   اریبس زیحافظه انسان ن
. کیرد یسازهیشب یوتریکامپ صورتها را به آن شدیکه م افتنديسعه از حافظه تو  یمدل رسم  نيچند  1990و    1980  یهادر طول دهه  .ابداع کرد  زیرا ن  اطلاعات  یرمزگذار  یژگيو

جیمیز میک توسیآ  کیه 29یمیواز انتشیاری پیردازش مدل شد،  شنهادیپ 1981در سال  28ريچارد شیفرين  و 27جروم رايژمیكر که توسآ 26یارتباطحافظه  یاز جمله مدل جستجو

عییه تیوس 1993در سیال  34جیان اندرسیونکه توسآ  33فكر یقیمختلف مدل کنترل تطب یهاو نسخه  ديگرد  رحمط  1986در سال    32جفری هینتونو    31ديويد روملهارت  ، 30کللند

 .]51 ،52[ د شویم  شناخته یشناخت اعصاب علوم  عنوان  به که  است دو  نيا  ی ارشته  نیب  وندیو پ  ،و علوم اعصاب  یشناخت  یروانشناس  ی هااز رشته ی. امروزه مطالعه حافظه انسان بخشافتي

 
10 Storehouse metaphor 
11 Mnemonic techniques 
12 David Hartley 
13 Hidden motions 
14 Theodule Armand Ribot 
15 Ribot's Law 
16 Hermann Ebbinghaus 
17 Richard Simmons 
18 Engram 
19 Karl Lashley 
20 Donald Hebb 
21 Eric Kandel 
22 George Miller 
23 Eugene Galanter 
24 Karl Pribram 
25 Endel Tulving 
26 Search of Associative Memory Model 
27 Jerome Raaijmaker 
28 Richard Shiffrin 
29 Parallel Distributed Processing Model 
30 James McClelland 
31 David Rumelhart 
32 Geoffrey Hinton 
33 Adaptive Control of Thought Model 
34 John Anderson 
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وجییود دارد کییه  غیرآشییكارچهار نییوع حافظییه . گیردرا در بر می
 شییودمی  38و آغازگر  37رتباطیا، غیر36ارتباطی،    35ایشامل رويه

 دخالییت داشییتن  واناتیانسان و ح  ی(. مطالعات رو1)شكل    [3]
ا رآشییكار در مراحل پییردازش مختلییف حافظییه    پوکمپیهناحیه  

ی، در رمزگییذار  یسییاختار مغییز  نيیی بر نقش او    نشان داده است
   .[4] کنندیم دیت ک  رويدادی و معنايی حافظه یابيو بازتثبیت  
 

 نقش هیپوکمپ در یادگیری و حافظه
يونانی به معنی اسب دريايی اسییت کییه   هیپوکمپ يک واژه

طرفه و به شكل اسب دريايی خمیده در قشییر مغییز وساختاری د
بییه  (DG) 39ایپوکمپ، سابیكولوم و شكنج دندانه. هی[5]است  

. هیپوکمییپ [5] شییوندعنوان تشكیلات هیپوکمییپ شییناخته می
 40نیسآموشناسی بسیار متمايز است و به آن کورنودارای ريخت

(CAمی ).ناحیییهريبییه چهییار زتییوان  میرا    سیآمونکورنو  گويند 
هسییتند   CA4و    CA1  ،CA2  ،CA3  شییاملکییه    کییرد  میتقس

 CAمناطق    یاصل  یسلول  هيلا   یعصب  یهاسلولالف(.  2)شكل  
 کيیی گلوتاماترژ  ها از نوعنورون  اينهستند.    41یهرم  هاینورون
ر شییامل لايییه ديگیی   3رنوآمونیس  ودر مناطق مختلف کهستند.  

شییود. لايه اورينس، راديییاتوم و مولكییولار لاکونییوزوم ديییده می
 هییا،نترنورونيانواع مختلف ا  یحاو  اتوميو راد  نسياور  هایهيلا 
از .  [5]  هسییتند  یدو قطبیی   یهاسییلول  ی وسبد  یهاسلول  مانند

شناسی، ناحیه هیپوکمپ در جوندگان حداقل به دو لحاظ ريخت
ارتباطات درونییزاد   یالگوشود.  پشتی و شكمی تقسیم می  ناحیه
ها از گونییه  یاریدر بسیی آن    یدر امتداد محور طییول  پوکمپیدر ه
آوران و وابییران در   ارتباطاتحال،  ني. با ا[6]  است  يكساننسبتاً  
 کنییدیم  ریییی تغآن    گريد  قطببه    قطب  کيمحور از    نيامتداد ا
 جونییدگان  یو شییكم  یپشت  پوکمپیه  دهدینشان ماين امر  که  
( ممكیین انسییان  یو قییدام  یخلف  پوکمپیمربوط به ه  بی)به ترت

هیپوکمپ نقش مهمی داشته باشند.    یزيمتما  یاست عملكردها
اع مختلف حافظه اخباری دارد. اکنون اعتقاد بر اين اسییت در انو
بیشییتر در ارتبییاط بییا يییادگیری و جوندگان    یپشت  پوکمپیهکه  

حافظه فضايی است، درحییالی کییه هیپوکمییپ شییكمی مسییئول 

 
35 Procedural 
36 Associative 
37 Non-associative 
38 Priming 
39 Dentate gyrus 
40 Cornu ammonis 
41 Pyramidah cells 

يییادگیری و حافظییه غیرفضییايی از جملییه يییادگیری و حافظییه 
 اسییت  یکارچنین حافظه  هیجانی و بازشناسی اشیاء جديد و هم

از جمله   آشكارحافظه    یهاتمام جنبهانجام    یبرا  پوکمپی. ه[7]
هیپوکمپ دارای   .[4]است    یضرور  یابيو باز  تیتثب  ،یرمزگذار

های منحصر به فییرد اسییت. يكییی از ايیین انواع مختلفی از ريتم
هستند کییه بییا امییواج     (2هرتز( )جعبه    12-4ها امواج تتا )ريتم

 وانییی ح  تتای قشر متفییاوت هسییتند. ايیین امییواج هنگییامی کییه
، دهییدیانجییام میی   محیآدر    یرا به سمت هدف خاص  يیرفتارها

حافظییه و   نديفرآ  یدهنده رمزگذارنشانو    [8]شوند  مشاهده می
. ريتم مغزی ديگر منحصر بییه هیپوکمییپ امییواج است  یریادگي

 حافظییه،  یداريپا  و  تیتثبدر    یپوکمپیه  یهاپليرريپل هستند.  
  نقش دارند. یحرکت یزيرو برنامه  حافظه یابيباز
 

 هاو مکانیسم ایجاد آن امواج ریپل
 در سییال  42ف کورنلیییوس وانییدرول  توسییآها اولین بییار  ريپل
 بییا 1978در سییال  43اوکییییفو بعییداً   [9]  ندمشاهده شیید  1969

 یشتریب  اتيیرا با جزاين امواج  ها،  موش   يیمطالعه حافظه فضا
 یالگوهییا  نيترزمییاناز هم  یكیی اين امییواج ي.  [10]کرد    یبررس
داران در مغز پسییتان  هادسته جمعی نورون  یخود به خودفعالیت  

ها امواجی بییا فرکییانس بییالا در محییدوده شوند. آنمحسوب می
هییای نییامنظم در  بتهرتز هسییتند کییه بییه طییور    250تا    150

. (2ل  )شییكدهنیید  رخ می  (LFP)های میدانی موضییعی  پتانسیل
در هنگام بیداری در حال اسییتراحت و يییا   اين امواج در حیوانات

 ین در طییی( و همچنیی 3هنگام خییواب بییا مییوج آهسییته )جعبییه  
تمیزکردن بدن نیز  رفتارهای آشامیدنی مانند خوردن و بلعیدن و  

انجییام شییده در اکثییر مطالعییات  . اگر چییه  [10]  شودمشاهده می
 جونییدگان  رابطه با نقش فیزيولوژيک امواج ريپل عمدتاً بر روی

 مونی، م، خرگوش ش ، خفادر گربه ها، اما ريپلاست  گرفتهانجام  
در هنگام  در انسان نیز. ]10 ،11[ اندنیز  بت شده انسان حتی و

اسییت   شییتریببروز اين امییواج    یحرکتیو ب  با موج آهسته  خواب
. در سراسییر مغییز ارتبییاط دارد  تیگسترده فعال  راتییو با تغ  [11]

شییوند، اگرچییه ها عمدتاً به شبكه هیپوکمپ محدود میاين ريتم
شییوند. نیز مشییاهده می  [13]و آمیگدال    [12]  در قشر انتورينال

  40تییا    8ده  ها معمولًا همزمان با امواج ديگییری در محییدوريپل
د.کننیی یم بییروز 44تیییزنییوک بییه امییواج  هرتییز موسییوم

 
42 Vanderwolf Cornelius 
43 O'Keefe 
44 Sharp waves 
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 : نوسانات تتای هیپوکمپ۲جعبه  

کیه يی يین ريیتم بیا فرآينیدهاا   بت کرد. توانیاست که م مغز پستانداراننوسانات  نيتراز منظم یكيهرتز است که    12  تا  4در محدوده    تتا  تمير  دیدر تول  یهیپوکمپ ساختار اصل
پیكری، ناحیه انتوراينال و نیواحی -های عمل نورونی در بسیاری از نواحی قشری مغز از جمله نواحی حسیشلیک پتانسیل  .، مرتبآ استضروری هستندی شناختی  برای عملكردها

 45توسیآ يونی  و کورنمیولر. اين نوسانات بیرای اولیین بیار  [53]دهندپیشانی با نوسانات تتای هیپوکمپ جفت هستند و به طور غالب با فاز خاصی از اين نوسانات روی میپیش

فعالییت  گیرين و آردوينیی نشیان دادنید کیه. [55]ها انجیام دادنید تری روی آن( تجزيه و تحلیل دقیق1954) 46گرين و آردوينیو بعدا  [54]دند ( در هیپوکمپ توصیف ش1938)

و  پیردازش اطلاعیاتاين امواج بیا  هیپوکمپ و قشر مغز، رابطه نزديک تتای اين ارتباط بین فعالیتافتد.  اتفاق میدر هیپوکمپ    تتازمان با فعالیت  همو  هماهن     یقشرهای  نورن
های اولیه و کلییدی در ايین های ايجاد نوسانات تتای هیپوکمپ مطالعات زيادی صورت گرفته است، اما تلاشم. در مورد مكانیسدهدنشان می  را   توجه  اعمال شناختی مغز از جمله

در ايجاد و کنترل نوسانات تتای هیپوکمپ نقش دارند. امروزه نشان داده شده اسیت کیه   48گردد که نشان دادند ناحیه سپتوم میانیبرمی  [56]و همكاران    47پتچه  زمینه به مطالعات

گرهای نوسیانمچنیین  گیرند و ه( منش  میDbB-MS) 49مورب بروکا به ناحیه هیپوکمپ که خود از نواحی سپتوم میانی و نوار گلوتاماترژيک و کولینرژيکهای گاباارژيک، ورودی
و  MS-DbBهیای عصیبی از های هیپوکمپی توسآ ورودیدهی دقیق نورونالبته عصب .]57[در ايجاد و کنترل نوسانات تتا نقش مهمی دارند درون هیپوکمپ    هایعصبی و مدار
هیای نورون مشیارکت  .میورد بحیا اسیتهنیوز  امیواج تتیا  اين  هیپوکمپ در پیدايش    نورونی و مدارهای مختلفهای  جمعیتزيرسهم  ها در القای فعالیت تتا و همچنین  نقش آن
ها از نوع پاروآلبومینی بیوده و . اين نورورن[58] تتا کاملاً  ابت شده استامواج در تولید کنند، به صورت موزون و نوسانی شلیک میهای عمل را که پتانسیل  MS-DbBگاباارژيک
حیائز نكتیه . [59] ويژگی نوسیانی کمیک کنیدها از برخورداری آنتواند به که می  گردندفعال می  50نهیپرپلاريزاسیوحلقوی و    نوکلئوتیدداری هستند که با  دريچهای  هکانالدارای  

هیای مهیاری هیپوکمیپ اتصیالات از آنجیايی کیه مییان نورون .[58]کننید ارتباط برقرار میهیپوکمپ مهاری های نورونانواع مختلف  ها عمدتاً بااهمیت اين است که اين نورون
تحريكیی اصیلی هیای نورونسبب از بین رفتن مؤ ر مهار اعمال شده بیر   MS-DbBهای نوسانی از  شود، ورودیها میزمانی فعالیت در میان آندار وجود دارد که سبب همشكاف

از آنجايی که در طی امیواج تتیا ترشیس اسیتیل . [60]تواند به ايجاد امواج تتا منجر شوند  شوند و از اين طريق مییای و موزون مبه صورت دورههرمی  های  هیپوکمپ يعنی نورون
را در ايجاد امواج تتا مورد بررسی قرار دادند. مطالعات بعیدی نشیان داد کیه  MS-DbBهای کولینرژيک مندان نقش ورودی، دانش[61]  يابد( در هیپوکمپ افزايش میAChکولین )

توانست سیبب کولین نیز می. همچنین افزايش فعالیت کولینرژيک ناشی از مهار هیدرولیز استیل[62]  شوندهای آن در هیپوکمپ القا میامواج تتا توسآ استیل کولین و يا آگونیست
توانند در ايجاد امواج تتا نقیش داشیته باشیند. گیرند میمنش  می MS-DbBهای کولینرژيک به هیپوکمپ که از داد که ورودیهمه اين شواهد نشان می .[63] ايجاد امواج تتا گردد

 MS-DbBهای کولینرژيک رضیه ورودیهای گاباارژيک به هیپوکمپ است. طبق اين فهای کولینرژيک و ورودیدر ابتدا، پیشنهاد شد که امواج تتا حاصل ترکیبی از ا رات ورودی
کنند که در ترکییب بیا شده دقیقی را ايجاد میبندیهای گاباارژيک مهار نوسانی زمانزمان با آن فعالیت ريتمیک ورودیکنند که همدپلاريزاسیون نسبتاً طولانی مدتی را ايجاد می

کولین را ، اسیتیلMS-DbBهای کولینرژيک ناشی از موافق با اين نظريه ديده شده است که پايانه.  [57]  شودهای گلوتاماترژيک باعا ايجاد امواج تتا میتحريک حاصل از ورودی
تری عمر بیشتری دارد و تحريک طیولانیکولین سیناپسی نیمهشود نسبت به استیلکنند. استیل کولینی که در فضای بین سلولی آزاد میدر فضای بین سلولی در هیپوکمپ آزاد می

( بیان شده در نورون های هرمی هیپوکمپ انجام میی شیود. بیا mAChRs)کولین عمدتاً توسآ گیرنده های موسكارينی . القای امواج تتا توسآ استیل[64]  اعمال نمايدتواند  را می
های های نیكیوتینی و هیم گیرنیدههای گاباارژيیک هیپوکمیپ کیه هیم گیرنیدهشوند با ا ر بر اينترنورونهای کولینرژيک سپتوم میانی آزاد میکولینی که از پايانهاين حال، استیل

هیپوکمیپ وابسیته بیه رفتیار -سپتومسیر ا رات کولینرژيک بر فعالیت داد که  مطالعات بعدی نشان  .  [65]د در پیدايش امواج تتا نقش دارند  کننموسكارينی استیل کولین را بیان می
افزايش توان امیواج تتیا ها ا رات قوی در موشمانند زمان استراحت های رفتاری غیرفعال حالتدر طی  MS-DbB های کولینرژيکسازی اپتوژنتیک انتخابی نوروناست، زيرا فعال
مطالعیه ( بیا 2010هیو و همكیاران ). ج تتیا مشیارکت دارنیددر تولید اموا نیز  MS-DbBی های تحريكورودی. [66]ضعیف است رفتارهای فعال  ه اين ا ر در زمان  دارد، در حالی ک

هیای در نورون AMPAهای گیرنیده با واسطه ی را های سیناپسی سريعپاسخ   MS-DbBهای گلوتاماترژيکنورونکه  ندزارش دادهیپوکمپ گ-مغزی حاوی نواحی سپتو هایبرش
هیپوکمپ و مدارهای داخل هیپوکمپ سیهم مهمیی در پییدايش -اگرچه فعالیت مسیر سپتو. [67]قش داشته باشند  توانند در ايجاد امواج تتا نکنند که میايجاد میهرمی هیپوکمپ  
لاريزه کننیده بیه دپ تزريق جريانبرای پیدايش اين نوسانات اهمیت دارند. به عنوان مثال  های هیپوکمپ نیز  های ذاتی نورونويژگیکنند که  شواهد پیشنهاد می،  نوسانات تتا دارند

د دارد که هیر ها در هیپوکمپ وجوعلاوه بر اين، انواع مختلفی از اينترنورون.  [68]کند  میايجاد  ها  را در اين نوروندر محدوده فرکانس تتا    ینوسانات  های هرمیهای نوروندندريت
های شلیک پتانسیل عمل منحصر به خود را نیز دارند. بنابراين هر يک از اين انواع نورونی به طور متفاوتی کنند و ويژگیدهی میهای هرمی را عصبيک نواحی متفاوتی از نورون
يا بیه راه رفتن و يا دويدن است و شود: اول، زمانی که حیوانی در حال صحرايی، تتای هیپوکمپ عمدتاً در دو حالت ديده میهای  در موش.  [69]  کنندیدر ايجاد امواج تتا شرکت م

امواج تتیا بیه طیور فعال مانند دويدن، پريدن يا بو کردن اکتشافی  به طور کلی در طی حالات. REM [9]  خواب طیدوم، در  .نحوی ديگر فعالانه با محیآ اطراف خود تعامل دارد
های موضیعی بیا فعالییت الكتريكیی بیا دامنیه بیزرگ و نیامنظم در  بیت پتانسییل های غیرفعال مانند غذا خوردن يا نظافت باحالتواضس در هیپوکمپ رخ می دهند. در حالی که 

دهید کیه شود که اين امر نشیان میظاهر میتتا اغلب چند صد میلی  انیه قبل از شروع حرکت  اند کهنشان دادهمطالعات متمايز از نوسانات تتا هستند.   هیپوکمپ همراه هستند که
 بیالاترهیم تتیا نوسیانات تر بیدود، فرکیانس هر چه حیوان سريع. [70]امواج تتا بیشتر با قصد حیوان برای حرکت کردن مرتبآ هستند تا اينكه در نتیجه حرکت کردن ايجاد شوند 

رفتارهای داوطلبانیه با بروز  ن ريتمدهد که ايمطالعات نشان می. [71]  يابدافزايش میحافظه کوتاه مدت    هایآزمونبرخی از    طیفعالیت فرکانس تتا ناشی از هیپوکمپ در  ند.  هست
م تتیا دهید کیه ريیت. شواهد زيیادی نشیان می[9]ها مرتبآ است ( در موشدر زمان خشم و يا ترسهای هشدار )و غیره( و حالت  استفاده از حافظه فضايیاکتشاف،  )مانند  مختلف  

يادگیری و بازيابی حافظه بسیار قوی است و اعتقیاد بیر  طینتورينال جوندگان در ا ريتم تتا در هیپوکمپ و قشر . [71]دخیل است تعیین مسیر حرکت احتمالاً در يادگیری فضايی و  
بییرای القییای  ایالگییوی بهینییه تتا با فرکانسدر واقع، پیشنهاد شده است که تحريک .  [72]  حیاتی استهیپوکمپ    در مدارات  اين است که برای القای تقويت طولانی مدت

 .[72] هیپوکمپ استدر  تقويت طولانی مدت

 
45 Jung and Kornmüller 
46 GREEN and Arudini 
47 Petsche 
48 Medial septum 
49 Diagonal band of Broca 
50 Hyperpolarization-activated, cyclic nucleotide-gated channels 
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 . بندی حافظه بلندمدتطبقه  -1شکل 
 

 
ها امییواج شوند و به مجموعه آنها جفت میو به اصطلاح با آن

تنی نشان های درونداده  شود.( گفته میSWRريپل )-تیزنوک
بییه . هیپوکمییپ هسییتند موضعیرويدادهای    هاSWRاند کهداده

های مغییز بییا عنوان مثال، جدا کردن هیپوکمپ از بقیه قسییمت
خودی بییهخود ايجاد دينامیییکهای اصلی منجر به ورودی  حذف

در   SWR  الگییوی  شییود کییهمیدر  بت خارج سلولی اين ناحیه  
بر اساس اين شواهد حتی پیشیینها شییده . [14]ها غالب است آن

ممكن است يییک حالییت شییبكه   SWRاست که فعالیت امواج  
به طور سنتی فییرض .  [14]  فرض« برای هیپوکمپ باشد»پیش

از ايجاد فعالیییت تحريكییی عمییدتاً در   هاSWRبر اين است که  
ه عنییوان مثییال، . بیی گیرندسرچشمه میهیپوکمپ  CA3 منطقه

 CA3در ناحیییه  هاتعییداد زيییادی از سییلول موضییعیتحريییک 
با اين حال، شییواهد .  [15]گردد    SWRايجاد  تواند منجر به  می

هیپوکمییپ اشییاره  CA1هییای ناحیییه دخالت اينترنوروناخیر به  
سازی اند که فعالنشان داده (2016) و همكاران 51کوهوس دارد. 
ی هییادر برش   لبومینآپاروکننده پروتیین  ی بیانهای سبدسلول

 ظییرف چنییددر  SWR تواند منجر به رويدادهایمی هیپوکمپی
توانند توسییآ يییک همچنین میها  SWR. [16]  انیه شودمیلی

و  52بییازلوتد. القییا شییون  CA3پتانسیل عمل يک نورون هرمی
نییورون القییايی يییک  اسییپايککه  دادندنشان  (2016)همكاران 

 
51 Kohus 
52 Bazelot 

 3)کمتییر از پییس از يییک تییاخیر کوچییک   CA3ناحیییه  هرمی
تواند منجر به ايجییاد امییواج نییوک تیییز در ناحیییه می  ( انیهمیلی

CA1  [17]گردد.  
زمییان همامییروزه عقیییده بییر ايیین اسییت کییه فعییال شییدن 

هییای های آکسییونی کییه از نورونی از آورانبزرگ  یهامجموعه
 ونیزاسیی يدپلار  گیرند سییبب ايجییادمنشا می  CA3هرمی ناحیه  

 هيدر لا   CA1  ی ناحیههرم  یهاسلول  ی رأسیهاتيدندر  بزرگ
تیز در  بییت شود که به صورت امواج نوکم رادياتوم میاسترياتو

شییود های میدانی هیپوکمییپ مشییاهده میخارج سلولی پتانسیل
هییای هرمییی اين دپلاريزاسیون سبب فعال شییدن نورون.  [18]

هییا های عمییل در آنو شلیک قطییاری از پتانسیییل  CA1ناحیه  
هیپوکمییپ نیییز بییا  CA1هرمییی ناحیییه  هایشییود. سییلولمی

های گاباارژيک خاصییی انشعابات جانبی آکسون خود اينترنورون
سییازند را نیز در اين ناحیییه فعییال می  53های سبدیبه نام سلول
در   هییاشییود کییه ايیین اينترنورون(. اين امییر سییبب می2)شكل  

ايیین   کییه  کنند  کیهرتز( شروع به شل  250-150)  فرکانس بالا 
و هییا  بییین آنگسییترده    رتباطاتا  لیاحتمالًا به دل  الگوی شلیک

آکسییون ايیین  .[19] اسییتهییا آن يیغشییا یذاتیی  یهییایژگيو
هییا را فعییال هییای هرمییی کییه آنها با همییان نوروناينترنورون
 CA1هرمی مجاور در ناحیه    هایاند و همچنین با نوروننموده
مدتکوتاه بسیار   های زمانیدر دوره را   هاو آن  داده    سیناپس

 
53 Basket cells 
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های حیه هیپوکمپ و ارتباط آن با قشر انتورينال نشان داده شده است. ورودی مكانیسم ايجاد امواج ريپل. در قسمت الف، در سمت راست مدار داخلی نا  -۲  شکل

های عمل  شوند. اين دپلاريزاسیون سبب شلیک پتانسل می  CA1های هرمی ناحیه  های رأسی نورونسبب دپلاريزاسیون بزرگ دندريت  CA3تحريكی از ناحیه  
نورون  اين  در  میمكرر  نورونها  اين  ويژه  ارتباط  اينترنورون  هاشود.  ويژگیبا  همچنین  و  سبدی  اينترنورونهای  ذاتی  الكتروفیزيولوژيک  و   های  اتصالات ها 

هرتز  شلیک    250تا    150زمان و با فرکانس  های عمل را به صورت هم های هرمی، پتانسیل شود که جمعیتی از نورونها باعا میمیان اين اينترنورون  دارشكاف 
های میدانی )که شكل شماتیک آن در نیمه سمت چپ شكل نشان داده شده است( به صورت امواج ريپل قابل  بت هستند.  ی  پتانسیل کنند که در  بت خارج سلول

هرتز  بت شده   500تا    0های میدانی موضعی خام را که در محدوده فرکانسی  ای از امواج ريپل هیپوکمپی. نمونه  بت بالا در بخش ب  بت پتانسیل نمونهب.  
  ها از میانگیندهد. امواجی که دامنه آن هرتز فیلتر شده است نمايش می   250تا   150دهد. سیگنال قسمت پايین همان سیگنال را که در محدوده  را نشان می   است

خطوط نارنجی رن  .  ]25[  شوندمی    انیه باشد به عنوان امواج ريپل در نظر گرفتهمیلی   30ها حداقل  برابر انحراف معیار نوسانات پايه بیشتر باشد و مدت آن  4  ± 
 دهند.زير سیگنال پايین زمان وقوع امواج ريپل را نشان می 
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 خواب و مراحل آن : 3 جعبه

ی  پاسخ  های حسیمحرک به  متعاقباً  و  گیرد  اطراف انجام نمی  آ یاز محی  ادراک  هیچ  است که در آن   ريبرگشت پذ  ی حالت رفتار  ک يخواب    ،ساده  فيتعر  ک يطبق  
 شامل   NREM  اب خو  .( استNREM)  چشم   ع يسر  حرکات   بدون  خواب( و  REM)  چشم   عيمتناوب با حرکات سر  یهامل دورهخواب شا  .]73[شود  ه نمینیز داد
روند. مرحله  یبه خواب م   NREMها معمولاً با وارد شدن به خواب  انسانهمراه هستند.    EEGهر يک از مراحل خواب با تغییرات به خصوصی در    مرحله است.  3
 ن ی، اول2 مرحله .کندهستند کاهش پیدا می  یداریحالت بمشخصه که  EEGدر با فرکانس بالا امواج  تیفعال اين مرحلهخواب است. در   به یاردیب گذار از ،خواب 1

  ه ی ان 1-2دوره  کيهرتز در  15تا  7 ی در محدودهنوسیامواج سرود. وقوع است و با شروع اين مرحله هوشیاری تقريباً به طور کامل از بین می خواب یمرحله واقع
با ظهور بخش قابل    3خواب مرحله در اين مرحله از خواب است.    EEGهای  از مشخصه  Kبه نام کمپلكس    دامنه بلندبا    ی خواب و امواج دو فاز  یبه نام دوک ها

شود. در  یم  دهیموج آهسته نام  باخواب  ان  بوده و تحت عنو  مرحله خواب  نيترقی عم  اين مرحله.  همراه است  EEGهرتز( در    4-5/0از نوسانات موج دلتا )  یتوجه
خواب    ايچشم    عيبا حرکت سر  خوابخواب که به عنوان    4شود. مرحله  یم  دهیموج آهسته نام   باخواب     NREMتمام خواب  از جمله جوندگان    واناتیاز ح  یبرخ

REM  مرحله    .[74]  (3)شكل    شوند مشاهده    بیعج  یواضس و حتبه صورت  توانند  یم  اها يکه در آن رو است    یاشود، دوره یشناخته مNREM  نديفرا  شه یهم 
در    ساعت،  ينتواند بعد از چندخواب می .  [75]  یدنام  خوابچرخه    کيتوان  را می متعاقب آن  REM دوره خواب  و    NREM  دوره خواب  کيکند.  خواب را آغاز می 

کشد،  طول می   قه یدق  120تا   60  ن یب  کي رخه در شب وجود دارد که هر  چ 8تا   1 نیانسان ب  . در حالی که دربرسد  ان يبه پا  NREMمرحله   اي  REMخواب    مرحله 
 .  [75] ساعت نشان دهند  24 طولچرخه در  50-140ممكن است جوندگان تا 

 

ای از امواج الكتروانسفالوگرافی فرد در زمان بیداری و مراحل مختلف خواب  نمونه)الف(  فعالیت الكتريكی مغز در حین بیداری و مراحل مختلف خواب. -3شکل 

 .دهدساعت خواب شبانه نمايش می  8هیپنوگرام يک فرد سالم را در طی )ب(  دهد.را نشان می 

 
ای کییه (. به واسییطه ارتباطییات دو طرفییه2کنند )شكل  مهار می

، وجییود دارد CA1 های هرمی ناحیهها با نورونمیان اينترنورون
هییای هرمییی در نورون  یمهییار نوسییان  ها سبب ايجادفعالیت آن
سییريع   نوسانها شده و منجر به بروز  دندريت  ماليپروگزبخش  

هییای سییم سییلولی نوروندر لايییه ج  یدانییی م  پتانسیل الكتريكی
 250تییا    150)موسییوم بییه امییواج ريپییل    CA1هرمی در ناحیه  

 هاپلير  که  اندنشان داده  یمختلف  مطالعات  .[20]  شودیهرتز( م
 یحرکتیی  یزيرو برنامییه حافظییه یابيیی باز  ،و يییادگیری  حافظهر  د

 نقش دارند.

 حافظه و یریادگی در هاپلیر قشن
 وانییی توسییآ ح  آیمحیی   یجسییتجو  ايیی و    یریادگيبه دنبال  

. اعتقاد بر شوندیفعال م  پوکمپیه  هیها در ناحاز نورون  یادسته
 یاژهيیی و  یهاها جنبهنورون  نياز ا  کيهر    تیلاست که فعا  نيا
. امییواج تتییا کنندیم يیاطراف را بازنما آیمح ايو    داديرو  کياز  
هییا، بییه نورون  نيا  نیمدت ارتباطات ب  یطولان  تيتقو  قياز طر
 یکه بییه تییازگ  یخاطرات.  ]21[  کنندیحافظه کمک م  یکدگذار
موجود در   اطلاعات  رياند در معرض تداخل با ساشده  یرمزگذار

در   شتریحافظه ب  تیتثب  نديدارند. فرآ  تیبه تثب  ازیمغز هستند و ن

 )الف(
 

 (ب) 
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 نيیی . در ادهییدیهنگام استراحت و خواب با مییوج آهسییته رخ م
انیید، بوده  لییی حافظییه دخ  یکییه در کدگییذار  يیهاها نورونزمان

 جییاديا  قيیی شییده را از طر  یو حافظه کدگییذار  دهدوباره فعال ش
حافظییه و   تییی بییه تثب  نییديفرآ  نيا  .کنندیبازپخش م  پليامواج ر

مختلییف قشییر   یبه نواح  پوکمپیانتقال آ ار )انگرام( حافظه از ه
برخییی . ]22، 23[ شییودی( منجییر میقشر ريز ی)و احتمالًا نواح

هییا سییبب تقويییت بیشییتر انیید کییه ريپلمطالعات پیشیینهاد کرده
گردند و ارتباط عملكییردی هیپوکمییپ بییا مدارات هیپوکمپی می

دهند و بییدين صییورت سییبب ف قشر را افزايش مینواحی مختل
در مقابل اين نظريه، مطالعییات .  ]8،  24[  شوندتثبیت حافظه می
اند که خواب فرصتی را برای زدودن تقويییت ديگر پیشنهاد کرده

سازد ای که در طی بیداری ايجاد شده است، فراهم میسیناپسی
ه را دچار تواند کدگذاری حافظو تقويت بیشتر در حین خواب می

هییای اند که در ا ر ريپلها نشان دادهآن.  ]25،  26[  اختلال کند
هیپوکمپی تقويت سیناپسییی ناشییی از کدگییذاری اطلاعییات در 

های ناحیییه و نورون  CA3های ناحیه  های میان نورونسیناپس
CA1  رود و بنییابراين توانییايی تقويییت سیناپسییی بییه از بین می

. توانییايی تقويییت سیناپسییی يییک گرددحالت پايه و اولیه بر می
های وابسته به هیپوکمییپ محسییوب فاکتور مهم برای يادگیری

های حیییوانی تضییعیف ايیین توانییايی در مییدل. ]27[ شییودمی
های انسان همچون صرع سبب اخییتلال در يییادگیری و بیماری

و چنانچه با روشییی نظیییر تحريكییات   ]28،  29[  شودحافظه می
هییای هیپوکمییپ را بییه ی نورونعمقی مغز بتوان تحريک پذير

حالت طبیعی نزديییک سییاخت، ايیین انییواع حافظییه بهبییود پیییدا 
 .[30-32]کنند  می

اند العات نشان دادهطدر ت يید نقش امواج ريپل در حافظه، م
 تثبیییتمییانع از    يییادگیریها به دنبال  ريپلاختلال در    جادياکه  

ه ئیی اراو در مقابییل    [33]  شییودحافظه وابسته بییه هیپوکمییپ می
، شود هاکه منجر به افزايش تعداد ريپل  ایيادگیری  یهامحرک

جوندگان نشان ه بر روی  مطالع.  [34]  ندکیم  عيرا تسر  یریادگي
کییه   يیهافعال کردن مجدد نورون  یبرا  امواج ريپلدهد که  یم

 یهاماننیید سییلول  کننیید،یم  یرا رمزگییذار  رويدادی  یهاحافظه
نمايند، به کارگرفتییه که حافظه فضايی را کدگذاری می  54یمكان
 . [35]گردند شوند و سبب تثبیت حافظه رمزگذاری شده میمی
 تییی در تثبهییا  ريپل  ینقییش عل یی   یبرا  میشواهد مستق  نیاول

 یبه طور انتخییاب هاريپلدر آن ه شد که ئارا یاحافظه در مطالعه

 
54 Place cell 

در ايیین کنند.  بررسیرا  حافظه تیتثبا ر آن بر تا   شدندمهار می
روزانه توسآ يک آزمون حافظه فضايی وابسییته ها  موش   مطالعه

شدند. به دنبال هر جلسه آزمییون بییه به هیپوکمپ آموزش داده  
. در مرحلییه ابنییدسییاعت بخو  کيیی تا    شدیاجازه داده م  حیوانات
و طور خودکییار    بهريپل  امواج  شروع وقوع    با موج آهسته  خواب

ی ايیین كیی يالكتر  کيیی تحراعمال  و با    يیشناسابه صورت برخآ  
در ايیین مطالعییه   پییليرامییواج  . سرکوب  ندشدیم  امواج سرکوب

کییه بییا   حیییوان شییددر عملكرد    چشمگیریاختلال    جاديباعا ا
 اسییت،  گییزارش شییده  پوکمییپیه  عهيضادچار    واناتیآنچه در ح

نشییان داده شیید کییه   گريد  یامطالعه  در.  [36]قابل مقايسه بود  
ساعات خواب با امواج آهسییته   نیدر اول  پلير  امواجوقوع    زانیم
 یاعطییاکه با    یارتباطآزمون    کيدر    واناتیح  موزش آ  دنبال  به

 میییزان.  ابییديیم  شيافییزا  ،همییراه بییود  هییاآنبه    يیايپاداش بو
ساعت پس از حافظییه تییازه   2ها تا  و مدت آن  پلير  یدادهايرو

را در  آزمون ارتبییاطیکه    يیها. موش افتي  شيشكل گرفته افزا
 پییلير جامییوا رد یریییی تغ چینگرفتند، ه ادي  یطول جلسه آموزش
 به  هاپلير  تیفعالکه    یاالعهمط  در  نیچنهم.  [37]نشان ندادند.  

 بییا  مییرتبآ  یریادگيیی   و  یمكان  زيتما  ،يیفضا  یوجوجست  دنبال
 ،شیید  یبررسیی   آهسییته  مییوج  بییاخییواب    طییول  درمكان  -پاداش 
مشییاهده شیید کییه  يیهییاموش  در پییلير امواج بروزدر   یشيافزا
در   یبییا بهبییود قابییل تییوجه  و اين امییر  گرفتندیم  اديرا    آزمون
 یامطالعییه  در  نیچنیی هییم.  [38]اه بییود  همییر  ها نیییزآن  عملكرد

 را  پییلير  امییواجوقوع    کیاپتوژنت  یهاروش   از  ی با استفادهگريد
 جییاديا  تراريخته کییاهش دادنیید. ايیین امییر سییبب  یهادر موش 

 contextual fear conditioningحافظییه  تییی اختلال در تثب
  .[39] گرديد

ها با همییان ها، نوروندهد که در طی ريپلشواهد نشان می
تانسیییل عمییل توالی که در طی کدگذاری حافظییه بییه شییلیک پ

اند، در طول خواب يا استراحت به همان ترتیییب امییا در پرداخته
شییوند و بییدين تر، مجییدداً فعییال میمقیاس زمانی بسیار فشرده

 55ازپخشهییا بیی وسیله حافظه کدگییذاری شییده را در طییی ريپل
کنند و بدين صورت سییبب تثبیییت حافظییه در طییول خییواب می
همكییارانش در سییال   و  56توسآ ژانیی ای که  گردند. مطالعهمی
 یبییرا کيیی ولوژيزیشییواهد الكتروف نیاولیی انجییام گرفییت،  2018

و نقییش   کرده  ئحافظه در انسان را ارا  تیبازپخش مربوط به تثب

 
55 Replay 
56 Zhang 
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بییا   خییواب  حافظه توسآ امواج ريپل در طییول  پخشبازبرجسته  
ديییده  .[40]حافظییه ت يییید کییرد   تیتثب  نديدر فرآرا    موج آهسته

 یهییاريپل ،حافظییه یابيیی و باز تییی تثب شییده اسییت کییه بییرای
در واقییع امییواج   .[41]کننیید  تعامل میبا نئوکورتكس    پوکمپیه

 لیبییه نئوکییورتكس را تسییهاز هیپوکمییپ    حافظییهانتقال    ريپل
 هییاريپلاختلال در اند که چنین مطالعات نشان داده. همکنندمی
حافظه   ديباعا اختلال شد  مدار هیپوکمپ به قشر انتوراينالدر  
 .[42]شود یم

اطلاعات حاصل از امواج  تیاستاندارد، تثب  یتئوريک  طبق   
 یبه نواحاطلاعات مربوط به حافظه  ل کامل  منجر به انتقاريپل  

 پوکمییپیهآن از  و پاک شدن همزمییان    مختلف قشر جديد مغز
حافظییه   یریگشییكلبا توجه به آنچه کییه گفتییه شیید    .دگردیم

ا ری . اول، [43]افتد یدر دو مرحله اتفاق م پوکمپیهوابسته به  
 بییه صییورت  از حافظه در طی نوسانات تتا در مرحله رمزگییذاری

 جییاديا CA1بییه  CA3در شییبكه  فیضییع یناپسیی یس تيیی تقو
طییی شییده در    تيیی تقو  یهییا  ناپسی. در مرحله بعیید، سیی شودیم

تر رمزگذاری دوباره با همان الگو اما در مقیییاس زمییانی فشییرده
حافظییه منجییر و تثبیییت    هییاريپل  دییی بییه تول  شوند کییهفعال می
 . [24]شود می
 

 حافظه  یابیدر باز هاپلیر نقش

يک خییاطره   یعصب  یهايیبازنما  یابيآوردن شامل باز  اديبه
. [43]  اندايجاد شدهدر قشر مغز    ،تجربه  نیاولبه دنبال  ه  است ک

بییه  ی،جگاهیقشییرگهای میییانی بخش  نشان داده شده است که
قشر مغییز های مختلف  بخشبا    از طريق تعامل  ،پوکمپیه  ژهيو

 البتییه مكانیسییم.  [43]  هسییتند  رويییدادیحافظه    یابيبازمسئول  
گرفتییه  انجییام قییبلاًکییه    مطالعاتیناشناخته است.    اين امروقوع  
ی ابيو باز  پليربه صورت امواج    یعصب  تیفعال  نیارتباط ب  ،است
شییواهدی وجییود دارد کییه .  ]35،  42[  است  داده  نشان  را  حافظه

دهیید امییواج ريپییل در تعامییل میییان هیپوکمییپ و نشییان می
 ابی حافظه نقش مهمی دارند.های مختلف قشر برای بازيبخش

ای در مطالعییه(  2021)  شهمكییاران  و  57نییورمن  مثییالبه عنوان  
 58یانامهیزندگ  مربوط به وقايع  حافظه  یادآوريکه    دادندنشان  
صییورت   پوکمییپیه  یهاپلير  يی با واسطهمعناحقايق    یابيبازو  
ها مشاهده کردند که امواج ريپییل بلافاصییله آن.  [44]پذيرد  می

 
57 Norman 
58 Autobiographical events 

گردنیید و قبل از به خاطرآوری حافظییه در هیپوکمییپ ايجییاد می
همزمان با امواج ريپل نواحی مختلفی در قشر جديد به صییورت 

پردازنیید. از میییان نییواحی می  هماهن  با اين امواج بییه فعالیییت
مختلف قشری، بیشترين همبستگی بییا امییواج ريپییل را نییواحی 

 کيفرض   شیشبكه حالت پمربوط به شبكه حالت پیش فرض)
بزرگ شییناخته شییده اسییت کییه شییامل   اس یدر مق  یشبكه مغز
 ،میییانی  یشانیپشیسطس بالا مانند قشر پ  یشناخت  هیناح  نيچند
. دادنیید( نشییان  است  60یجدار  یو نواح  59یخلف  تینگولیقشر س
 ها در نواحینورون  فعالیت  نشان دادند که  زیو همكارانش ن  61واز

 پییليرنوسییانات بییه صییورت پويییا بییا  62گیجگاهی  یقشر ارتباط
 یابيیی باز  اين جفت شییدگی در زمییان.  شوندهیپوکمپی جفت می

هییا بییا هییم داده  نيیی تر بود. ابرجسته  یحافظه کلام  زیآمتیموفق
کنیید جفییت پیشیینهاد میکییه    دهندیه مئرا ارا  یمیشواهد مستق
ممكیین اسییت  یقشییرنییواحی و هیپییوکمپی  یهییاپییليرشییدن 
 .[45] موفق حافظه باشد یابيباز سازنهیزم
 

 ریزی حرکتیرنامهبدر  هاپلیر نقش
 یرهایمسیی   یابيمستلزم ارزتجربه قبلی  بر اساس    مسیريابی

 )ها(یجسییتجو  اتیاز اطلاعات مربوط به تجرببا استفاده  بالقوه  
 یایدن  بازنمايی ذهنیاست.  حرکتی    یزيربرنامهانجام  گذشته و  

تحییت عنییوان   که در مغز به خاطر سییپرده شییده اسییت،  یرونیب
بییرای   یرییی گمیتصم.  [46]  شودمی  از آن ياد  "63ینقشه شناخت"

 بررسییی و سیینجش  نییديفرآ  کيتوان به عنوان  یرا م  مسیريابی
 قيیی مختلییف از طر  یرهایآن مسیی   یدر نظر گرفت که ط  ذهنی

 نییوع  نيیی در ادر واقییع شییود. یمیی  یابيیی ارز ینقشییه شییناخت
و جوانب   ردیگیمتعدد را در نظر م  یهانهيگز  فرد  ،یریگمیتصم

 نییهيگز  نيترتییا در مییورد مناسییب  دسیینجیرا میی   یمثبت و منفیی 
اين کار به بازيابی حافظه ذخیییره شییده نیییاز کند.    یریگمیتصم

انییید کیییه فرآينییید بازيیییابی و دارد. مطالعیییات پیشییینهاد کرده
از   یتعییدادفعالیییت  بییه    ريزی حرکتیییگیری برای برنامهتصمیم
وابسییته مغییز    پیشییانیو قشییر    پوکمپیاز جمله ه  یق مغزمناط
هییا کییه در آن  تییی فعال  یو الگوهییا  یعصب  یسترهاالبته ب.  است

 کننیید،مشییارکت می ممكیین یهانهيگز یابيو ارزبازيابی حافظه  

 
59 Posterior cingulate cortex 
60 Parietal regions 
61 Vaz 
62 Temporal association cortex 
63 Cognitive map 

 [
 D

ow
nl

oa
de

d 
fr

om
 ij

pp
.p

hy
ph

a.
ir

 o
n 

20
25

-0
5-

22
 ]

 

                             9 / 13

http://ijpp.phypha.ir/article-1-613-en.html


 و همكاران احمدی       ها های آن های هیپوکمپی و نقش ريپل

 

  

 274-286، صفحه 16، پیاپی 6، دوره 1401ال س 283 مجله فیزيولوژی و فارماکولوژی ايران 

 

 .[47]نامشخص هستند   زيادی تا حدهنوز 
کییه  یدر زمییانمطالعه بر روی جونییدگان نشییان داده اسییت  

)در زمییان بیییداری   سییتیبه طور فعال در حال کییاوش ن  حیوان
همانطور . شودیبرجسته م  پوکمپیه  در  امواج ريپل  تیفعالآرام(  

 اتییی تجرب پوکمییپیهکه قبلاً نیز اشاره شد در طی امواج ريپییل 
بنابراين  .کندیدوباره فعال مبه صورت فشرده و کوتاه گذشته را  
 شییوند، سییببهییايی کییه در زمییان بیییداری آرام ايجییاد میريپل
 یدارییی در حالییت بگذشییته    و تجربیییات  خاطرات  عيسر  یادآوري
مطالعات آزمايشگاهی بییر روی حیوانییات نشییان  .[48]گردند  می
از   یاریبسیی کنیید،  دهد هنگامی که حیوان در ماز حرکییت میمی
. در ايیین زمییان [49]دهند یرخ م ریانتخاب مس زمانها در ريپل
 توقییفمییاز مسیر در در نقاط انتخاب  یمدت کوتاه  یبراحیوان  
برای رسیییدن تا    چرخاندیم  جلوو سر خود را به عقب و    کندیم

. [50]کنیید    مییرورممكن را قبل از انتخاب    یرهایمسبه پاداش،  
امواج   دارد  یریگمرسد زمانی که حیوان نیاز به تصمیبه نظر می
   .ندنکیم به فعالیتشروع   پوکمپیهدر  ريپل

در   حافظییهبییازپخش  بنابراين با توجه به آنچه که بیان شیید  
 یربنییاياست که ز  نوروفیزيولوژيكی  سمیمكان  کي  هاريپلطول  
چنین هیپوکمییپ هم  .حرکت است  برای  مسیر  انتخابو    یابيارز
 توانییدی، مپیشییانیقشییر پیییشماننیید   یتعامل با مناطق  قياز طر
 وبییالقوه    یانتخییاب  یهانییهيگز  یابيیی ارز  برایرا    گريد  یهاشبكه
 .به کار گیرد  یریگمیتصم

 

 

 گیرینتیجه
توانند حافظه کسب شده رويدادی هیپوکمپ می  امواج ريپل

اين بازپخش هم برای تثبیت و هم يا معنايی را بازپخش نمايند. 
های وابسییته بییه هیپوکمییپ نقییش برای به خاطر آوردن حافظه

گیری و های عصبی در تصمیممهمی دارند. اين بازيابی بازنمايی
   ريزی حرکتی نیز نقش مهمی دارند.برنامه
 

 سپاسگزاری
دانشكده علوم پزشكی دانشییگاه   مالی  حمايت  با  مطالعه  ينا

حمايییت ايشییان   بدينوسیییله از  .ستا  گرفته  مانجا  تربیت مدرس 
  گردد.تشكر و قدردانی می

 

 ملاحظات مالی
صییورت   مییدرس   تربیت  دانشگاه  مالی  حمايت  با  مطالعه  اين
 .است پذيرفته
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Ripples are waves with a relatively large amplitude and high frequency (150 to 250 Hz), which are considered as 

hippocampal exclusive waves. These waves are generated locally in the CA1 area of the hippocampus during immobile 

wakefullness, action planning, consumatory behaviors such as eating and drinking, and self-cleaning, as well as during 

slow-wave sleep. Various studies have shown that hippocampal ripples play a role in memory consolidation, memory 

retrieval, and also in action planing. In this article, we review the mechanism of ripple generation and role of these 

events in the mentioned instances. 
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