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BEHAWIORALNE METODY OCENY PAMIECI PRZESTRZENNEJ U ZWIERZAT

WSTEP

Uktad nerwowy zapewnia skuteczna realiza-
cje roznorodnych potrzeb zyciowych organizmu
odbierajac, kodujac i przechowujac roznorodne
informacje w postaci ,Sladow”.

Zdolnos¢ uktadu nerwowego do tworzenia
SSladow” informacji nazywamy pamiecig.
Zrodiem informacji moga by¢ zewnetrzne zmia-
ny srodowiska, jak i zmiany wewnatrz ustroju.
Uktad nerwowy reaguje na te zmiany dzieki
swoim odtwoérczym i twérczym wihasciwosciom.
Przejawem odtworczej funkcji uktadu nerwo-
wego jest zdolno$¢ do poréwnywania szybko
naptywajgcych sygnatéw. Procesy takie zacho-
dzg na poziomie bton komoérek uktadu nerwo-
wego i trwajg od utamkow sekund do kilkudzie-
sieciu minut. Pamieé, ktérej funkcjonowanie
zalezy od powstawania krétkich i bardzo krot-
kich Sladow pamieciowych okres$la sie pamie-
cig krotkotrwata.

Tworcza rola ukladu nerwowego wigze sie
bezposrednio z jego plastycznoscia, czyli zdol-
noscig do odbierania, przeksztatcania i prze-
chowywania informacji docierajgcych w postaci
bodzcow, w wyniku czego powstajg trwate zmia-
ny, prowadzace do modyfikacji zachowania.
Modyfikacja zachowania jest mozliwa dzieki
ditugotrwatemu utrzymywaniu sie pobudzenia
komorek uktadu nerwowego, co w efekcie po-
woduje zmiany na wszystkich poziomach orga-
nizacji neuronalnej: molekularnej, komoérkowej
i strukturalnej. Takie zjawisko nazywamy pa-
miecig diugotrwalg. Implikuje ona uczenie sie i
poszerzanie zdolnosci adaptacyjnych organi-
zmu. Atrybutami uczenia sie jest tworzenie,
utrzymywanie i wielokrotne wykorzystywanie
Sladéw pamieciowych powstatych w wyniku do-
Swiadczen osobniczych.

Nic dziwnego, ze heterogeniczne zjawiska
jakie towarzyszg procesom pamieci skupiajg

uwage wielu dyscyplin naukowych, takich jak:
neurobiologia, neurochemia, medycyna, psy-
chologiai etologia. Z uwagi na réznorodne zain-
teresowania badawcze w obrebie kazdej z tych
dyscyplin powstato kilka systemow klasyfikacji
i definiowania proceséw pamieci. Jeden z nich
za kryterium klasyfikacji przyjmuje czas utrzy-
mywania sie sladéw pamieciowych (patrz wy-
zej). Inny dzieli pamie¢ w zaleznosci od rodzaju
zapamietywanych informacji na deklaratywng i
proceduralng (Squire 1987). Pamie¢ deklara-
tywna, przypisywana wytgcznie ludziom, doty-
czy zapisu okreslonych wydarzen, ktére moga
by¢ zwerbalizowane lub utrzymywane w Swia-
domosci jako wyobrazenia. Pamieé¢ proce-
duralna zaréwno u ludzi, jak i zwierzat, przeja-
wia sie opanowaniem okreSlonego sposobu
dziatania, ztozonego z wielu nastepujacych po
sobie, powtarzajgcych sie aktéw ruchowych,
ktore nie wywotujg umystowych wyobrazen na
przyktad opanowanie jazdy na rowerze. Jeszcze
inna klasyfikacja proceséw pamieci opiera sie o
rodzaj analizatora opracowujgcego informacje,
stad wyrdéznia sie pamieé stuchowa, wzrokowa,
smakowg czy wechowg. Wigze sie to z badania-
mi nad zwigzkiem pamieci z okreslong struktu-
ra anatomiczna.

Do badania pamieci opracowano kilka mo-
deli zwierzecych, ktére funkcjonujgw oparciu o
kryteria oceny pamieci deklaratywnej. Nalezy tu
wymieni¢ testy: labiryntu oSmiopromiennego
Oltona, labiryntu wodnego Morrisa oraz unika-
nia miejsca Bure$a. W testach tych wykorzystu-
je sie wrodzone predyspozycje zwierzecia do
przeszukiwania otoczenia w celu zdobycia po-
karmu czy unikniecia nieprzyjemnej sytuacji.
Nalezy zdawa¢ sobie sprawe, ze ré6znorodne te-
sty majg w istocie podobny cel, a mianowicie
zbadanie, czy ijak informacje prezentowane w
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Scisle okreslonych warunkach doswiadczal-
nych wptywajg na krétkotrwate zapamietywa-
nie i/lub na diugotrwate zmiany w ukiadzie
nerwowym prowadzgce do uczenia.

Do badania proceséw pamieci wykorzystuje
sie zjawisko pamieci przestrzennej. Ma ono nie-
kwestionowane znaczenie biologiczne dla prze-
zywania zwierzat, w tym ludzi. Zapewnia cho-
ciazby unikniecie niebezpieczenstwa, odnale-
zienia drogi do ztozonego pokarmu, czy powroét
matki ze zdobycza do mtodych zostawionych w
gniezdzie. Pamiec ta ksztattuje sie dzieki infor-
macjom odbieranym przez receptoiy wzroku,
wechu, dotyku, czucia giebokiego. Jej funkcjo-

CECHY PAMIECI

Mimo zréznicowania warunkéw zewnetrz-
nych, wynikajagcych na przyktad ze zmian
oSwietlenia, zwierze nieomylnie porusza sie w
srodowisku w kierunku waznych dla siebie
miejsc. Dzieki temu odnajduje pokarm, wode,
schronienie, potomstwo. Jest to wynikiem fun-
kcjonowania pamieci przestrzennej, ktora okre-
sla miejsce danego organizmu w przestrzeni
(tutaj), w stosunku do miejsca poprzednio zaj-
mowanego (tam). Nawigacja do lub od tego celu
Swiadczy o zapamietaniu okreslonego miejsca
w przestrzeni. Termin nawigacja, ktory kojarzy
sie nam z zeglowaniem, czyli ptynieciem do celu
przy uzyciu wszelkich dostepnych strategii
okreslajacych pozycje statku i wybor kursu,
najlepiej okresla nature zachodzacych proce-
SOW.

Cel, czy inaczej miejsce w przestrzeni, nie
musi by¢ zaznaczone w szczegdlny fizyczny spo-
s6b. Do jego okreslenia ludziom i zwierzetom
wystarczajg bliskie, wyraziste wskazéwki lub
widoczne, zewnetrzne, state wzgledem siebie,
czesto odlegte elementy otoczenia. Przy dobrej
widocznosci wykorzystywane sg dwa mechani-
zmy dotarcia do celu: wedrowanie prosto do lub
od wskazéwki lub zapamietanie konfiguraciji
pomiedzy stacjonarnymi odlegtymi elementami
otoczenia.

Odbiér informacji wzrokowych zapewniajg
receptory wzroku, fotoreceptory, ktére sa zlo-
kalizowane w siatkéwce oka. Jedna zjej warstw
zbudowana jest z czopkodw i precikéw. Czopki
odpowiadajg za widzenie przy silnym oswietle-
niu i widzenie barw. Preciki pozwalajg nawidze-
nie przy stabym oswietleniu. Rozréznienie ele-
mentéw otoczenia wigze sie z okresleniem barw
przedmiotéw, percepcja réznej intensywnosci
o$wietlenia oraz oceng odlegtosci miedzy obser-
watorem a przedmiotem czy grupa przedmio-
tow. Umozliwiajg to ruchy gatek ocznych. Przy
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nowanie wigze sie z hipokampem, strukturg
nalezaca do centralnego uktadu nerwowego.
Przestaniem niniejszej pracy jest zaznajo-
mienie czytelnikéw ze znanymi, jak i nowymi
faktami dotyczacymi funkcjonowania pamieci
przestrzennej, oraz z najnowszym testem stoso-
wanym do jej badania — testem unikania miej-
sca Bures$a. Drugi artykut w tym numerze KOS-
MOSU, dostarcza informacji dotyczacych ana-
tomicznego podioza proceséw pamieci prze-
strzennej, ktérego rozwéj i funkcjonowanie uza-
leznione jest od warunkdéw stosowanych podczas
hodowli zwierzat we wczesnym okresie ich zycia
(wzbogacone i zubozone warunki hodowli).

PRZESTRZENNEJ

prawidtowym zatrzymaniu wzroku na danym
obiekcie obraz przedmiotu pada zawsze na
odpowiadajace sobie miejsca obu siatkowek.
Poniewaz kazde oko patrzy pod nieco innym
katem na przedmiot, powstaje roéznica miedzy
obrazami. Jest ona podstawg oceny odlegtosci
patrzacego od przedmiotu jak i odbioru prze-
strzennych zaleznosci miedzy przedmiotami. W
utrzymaniu danego obrazu, poza ustawieniem
oczu, biorg udziat ruchy gtowy i ciata. Mecha-
nizm ten okresla siejako koordynacje wzrokowo
-ruchowa.

Dzieki okresleniu danego miejsca w stosun-
ku do elementéw przestrzeni i relacjom zwierze-
cia w stosunku do tych odlegtosci, dochodzi do
procesu nazywanego ,uczeniem miejsca”. Za-
pewnia on skuteczne badanie otoczenia.

Okreslenie miejsca w oparciu o zewnetrzne,
widzialne znaki nazywamy orientacjq allotety-
czna, a pamieé¢ ksztattujaca sie w wyniku tego
procesu pamiecig allotetyczng. Podazanie do
celu odbywa sie w tym przypadku dzieki nawi-
gacji opartej o widzialne znaki zewnetrzne (Sa-
dowski I Chmurzynski 1989). Nie mozna wyklu-
czyc€, ze zwierze w pewnym stopniu wykorzystu-
je informacje odbierane przez receptory wechu,
stuchu czy dotyku.

Z whasnego doswiadczenia wiemy, ze poru-
szajgc sie w ciemnosci potrafimy skutecznie
omija¢ przeszkody. Jest to mozliwe, poniewaz
na podstawie informacji pochodzacych z nasze-
go ruchu i przypadkowych kontaktéw z prze-
szkodami powstaje w naszym moézgu mapa
przestrzeni. Te same procesy kierujg nawigacja
zwierzat w ciemnosci. Podstawa dla tworzenia
sie takiej] mapy jest poruszanie sie. Biorgw tym
udzial receptory umieszczone w migsniach,
Sciegnach i wiezadlach zwane proprioceptora-
mi. Informacja o przebytym dystansie trafia do
centralnego ukiadu nerwowego, gdzie na jej
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podstawie powstaje wyobrazenie o rzeczywistej
przestrzeni. Z poruszaniem wigze sie tez utrzy-
manie réwnowagi, za co odpowiada aparat
przedsionkowy ucha wewnetrznego. Na przy-
ktad, u cztowieka w sktad narzadu réwnowagi
wchodzi woreczek i tagiewka z otolitami oraz
kanaty pétkoliste. Utrzymanie réwnowagi jest
wypadkowa ruchu odbieranego jako przyspie-
szenie liniowe, co wigze sie z postrzeganiem
cigzenia, oraz przyspieszenia katowego wyste-
pujacego podczas obrotéw ciata. Za pierwszy
rodzaj ruchu odpowiadajg otolity umieszczone
w woreczku i tagiewce, za drugi kanaty potkoli-
ste. Ogolnie, oba te mechanizmy wigzg sie z
bezwitadnoscig ciata podczas ruchu, niezaleznie
czy ruch jest samoistny czy bierny.

Orientacje w przestrzeni na podstawie infor-
macji pochodzacych z wnetrza ciata w wyniku
zmiany jego potozenia w przestrzeni nazwano
orientacja idiotetyczna (Mittelstaedt i Mittel-
staedt 1973). Pamie¢ ksztattujgca sie na pod-
stawie utworzonych w ten sposob informacji
nazwano pamieciqg idiotetyczna, w przeciwien-
stwie do pamieci allotetycznej, ksztattujacej sie
na podstawie informacji powstajgcych w wyni-
ku relacji organizm a zewnetrzne czynniki fizy-
czne. Orientacja idiotetyczng jest zréznicowa-
nym procesem. Zwierze moze okresla¢ swoje
potozenie w odniesieniu do punktu startu. W
zwiazku z tym, ksztatt powierzchni po ktorej sie
porusza okreslonyjest przez poczatkowy Kieru-
nek poruszania, a przebyta droga dostarcza
informacji o przestrzeni. Z taka sytuacja spoty-
kamy sie, kiedy wedrowanie odbywa sie po
otwartej, pustej, jednorodnej powierzchni, na
przyktad po okragtej arenie. Inna strategia, kto-
ra zapewnia skuteczng orientacje w terenie po-
lega na okresleniu wektora od danego miejsca
do nastepnego poprzez integracje serii ruchow,
ktére byly wykonane stamtad — tutaj. Taki
system zwany jest integracja drogi, czy Slepa
orientacjg (Galtistel 1990). Dzieki Slepej orien-
tacji kazde miejsce w przestrzeni moze by¢ wy-

korzystane w celu okreslenie swojego potozenia
przez zwierze i ustalenia nowego kursu; powrét
do punku startu nie jest konieczny.

Nalezy zaznaczy¢, ze odbior i integracja in-
formacji idiotetycznych nie wyklucza rejestracji
informacji allotetycznych oraz innych informa-
cji zewnetrznych, ktérych zrédiem sa trudne do
wyeliminowania wskazowki z podtoza na przy-
klad slady po defekacji czy urynacji. W ich
odbiorze biorg udziat receptory wechu czy doty-
ku. Wspomagajg one orientacje przestrzenng
allo- i idiotetyczng. Uwaza sie, ze nawet zwie-
rzeta o nocnym trybie zycia nie ograniczajg
nawigacji tylko do orientacji na podstawie we-
wnetrznych informacji. Co jaki$ czas koryguja
one swoja pozycje, nie tylko powracajac do pun-
ktu startu, ale rowniez wykorzystujac wczesniej
powstate wyobrazenia wzrokowe. Obecnie, co-
raz czesciej, orientacje zwierzat zar6wno na
podstawie informacji z otoczenia, jak i tych
wewnetrznych tworzonych podczas poruszania
okresla sie wspélnie nawigacjg (Save 1997).

Oba procesy, orientacja allotetyczna i idio-
tetyczna, prowadzg do automatycznej rejestra-
cji przestrzeni. Dopiero podazanie do lub od
okreslonego miejsca (celu), dzieki kierowaniu
sie informacjami zewnetrznymi i/lub wewnetrz-
nymi, pozwala méwi¢ o nawigacji zachodzacej
pod kontrola orientacji allotetycznej lub idiote-
tycznej, czy tez obu jednoczes$nie.

Pamiec przestrzenna formuje sie szybko w
oparciu o informacje allo- i idiotetyczne. Ukilad:
organizm — okreslone miejsce — znaki z oto-
czenia niejest staly z uwagi na przemieszczanie
sie zwierzecia. W zwigzku z tym zwierze uaktu-
alnia obraz srodowiska dokonujac na biezaco
analizy informacji przy réwnoczesnym ich ko-
dowaniu w celu powtérnego wykorzystania.
Biorg w tym udziat mechanizmy pamieci krot-
ko- i dtugotrwatej. Badania pamieci przestrzen-
nej zmierzajg do ustalenia relacji pomiedzy pa-
miecig allo- i idiotetyczna, jak réwniez okresle-
nia natuiy powstajgcych sladéw pamieciowych.

TESTY STOSOWANE W BADANIACH PAMIECI PRZESTRZENNEJ

Kazdy test, ktéry stuzy do badania pamieci
przestrzennej opiera sie na statych zasadach:

1) okresla sie miejsce, ktére zwierze ma
zapamieta¢. W tym celu, na wydzielonym, nie-
wielkim obszarze umieszcza sie pokarm, usta-
wia platforme, na ktorg szczur moze wejs¢ lub
podaje sie szok elektryczny;

2) tak okreslone miejsce wprowadza sie do
przestrzeni charakteryzujacej sie licznymi, od-
leglymi elementami pozostajgcymi miedzy sobg
w statych relacjach (umiejscowienie w pokoju

okien, drzwi, lampy). W dalszej czesci artykutu,
elementy rozmieszczone w pokoju doswiadczal-
nym stuzgce do orientacji nazywane bedg w
skrécie ,,znakami z pokoju”, a dostarczone przez
nie informacje ,informacjami z pokoju”. Ele-
menty fizyczne, celowo umieszczone blisko
okreslonego miejsca beda nazwane ,wskazéw-
kami miejsca”;

3) zwierzeta mogg swobodnie rozgladac
i/lub poruszac sie w przestrzeni, gdzie znajduje
sie dane miejsce. Zapamietujg je dzieki wyko-
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rzystaniu informacji wzrokowych i/lub pocho-
dzacych z ruchu ciala.

Najbardziej popularne testy stuzace do ba-
dania pamieci przestrzennej to oSmiopromien-
ny labirynt Oltona i labirynt wodny Morrisa.
Najnowszym testem jest test unikania miejsca
Buresa.

OSMIOPROMIENNY LABIRYNT OLTONA

Osmiopromienny labirynt Oltona (Oi1ton i
Samuelson 1976) wykorzystuje naturalne za-
chowanie gtodnego zwierzecia do poruszania sie
po terenie w celu znalezienia pokarmu. Aparat
skiada sie z oSmiu ramion tej samej dtugosci,
ktére sg potaczone centralng, oSmiokatng plat-
forma o Srednicy trzykrotnie krétszej od dtugo-
sci ramienia (Ryc. 1A). Catlos¢ umieszcza sie

Ryc. 1 Schemat labiryntu oSmiopromiennego Olto-
na (A), basenu Morrisa (B), testu unikania miejsca
Buresa (C).

nad poditoga, w dobrze oswietlonym pokoju, w
ktérym znajduje sie wiele wyrazistych znakoéw
Na poczatku treningu zwierzeta ucza sie wcho-
dzenia do ramion labiryntu. W tym celu, we-
wnatrz labiryntu rozkitada sie mate porcje po-
karmu. Podczas sesji doswiadczalnych pokarm
umieszcza sie jedynie na koricu ramion. Popra-
wne wykonanie testu na pamieé przestrzenng
wymaga od szczura wejscia do kazdego z ra-
mion labiryntu w okreslonym, krotkim czasie,
z minimalnaliczbg powtoérzen, to znaczy zwierze
musi wyeliminowac¢ wejscia do ramion poprze-
dnio odwiedzanych. Gtéwnym wskaznikiemjest
liczba bteddéw, to znaczy powtdérnych wejs¢ do
ostatnio odwiedzonego ramienia w stosunku do
wejs¢ poprawnych. Wykazano, ze szczury roz-
wigzujg ten test w oparciu o pamiec przestrzen-
ng, a nie strategie wyboru oparte o kolejnosé,
czy blisko$¢ ramion.

LABIRYNT WODNY MORRISA (BASEN MORRISA)

Test Morrisa wykorzystuje wrodzong umie-
jetnos¢ plywania szczuréw i jednoczesna ich
preferencje do przebywania na statym podtozu.

Labirynt wodny to duzy okragly basen, ktoéry
ustawia sie tak, aby r6zne elementy pokoju byty
dobrze widoczne. Wypetnionyjest do 2/3 wyso-
kosci nieprzezroczystg, zabielang woda (26°C).
W jednej z ¢wiartek basenu umieszcza sie nie-
wielka, okraglg platforme (Ryc. IB). Platforma
moze by¢ catkowicie zanurzona, i wtedy jest
niewidoczna, lub nieznacznie wystawac¢ ponad
lustrowody iwtedy staje sie widoczng wskazéw-
kg z basenu (Morris 1981). W obu sytuacjach
zadaniem szczura jest zapamietanie umiejsco-
wienia platformy. W innych wersjach tej metody
wprowadzono pewne zmiany, ktére mialty ula-
twia¢ wykonanie zadania lub prowadzi¢ do
trwalszego zapamietania miejsca z platforma.
W pierwszym przypadku ukryta pod woda plat-
forma wynurzata sie w momencie, kiedy szczur
przeptywat ponad jej powierzchnig. W innej
wersji platforma réwniez podnosita sie, ale
szczur musiat dtuzej ptywac wjej poblizu (Mar-
kowska I wspélaut. 1993). Umieszczona ponad
basenem kamera rejestrowata ruch szczura.
Dane te przekazywane byty do systemu kom-
puterowego, ktéry obliczat dtugosc¢ drogi, traje-
ktorie jaka pokonat szczur ptynac do platformy
i czas ucieczki na platforme (latencje w sek.).
Poniewaz wazne byto miejsce, z ktérego zwierze-
ta rozpoczynaty ptywanie w odniesieniu do lo-
kalizacji platformy, przyjeto umowne oznacze-
nie basenu w stosunku do stron swiata: pétnoc-
potudnie (N-S), wschod-zachéd (E-W). Réznica
pomiedzy labiryntemm wodnym a labiryntem
promienistym, oczywiscie poza rodzajem moty-
wacji, dotyczyla wyboru strategii prowadzacej
do odnalezienia celu. W labiryncie szczur fatwo
orientowat sie, ze pokarm znajduje sie na koncu
ramienia i po rozpoznaniu wlasciwego, nie od-
wiedzanego wczesniej ramienia, biegt prosto do
celu. Natomiast odnalezienie w basenie bezpie-
cznego miejsca w postaci niewidocznej platfor-
my zmuszato szczura do przyjecia okreslonego
sposobu zachowania, ktore okazywato sie mniej
lub bardziej skuteczne. Na przykiad, zwierze
mogto ptywac wokét Sciany basenu lub zakre-
Slac¢ petle. Ten drugi spos6b postepowania gwa-
rantowat szybsze natrafienie na platforme.

TEST UNIKANIA MIEJSCA BURESA

Oba wyzej opisane testy, labiryntu i basenu,
posiadaty pewne ograniczenia badawcze. W la-
biryncie poruszanie szczura bylo zminimalizo-
wane do ramion i matej centralnej platformy, a
w basenie zwierze pozbawione byto kontaktu ze
statym podtozem. Zlikwidowanie tych niedo-
godnosci, oraz wykorzystanie zdolnosci szczura
do biernego i aktywnego unikania obszaru nie-
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korzystnego lezg u podstawy testu unikania
miejsca (Bures iwspotaut. 1983, Bures i wspol-
aut. 1997a, Sacchetti i wspOtaut. 1997).

Zasada testu jest niestychanie prosta. Otéz
na okragtg arene spada pokarm (Ryc. 1C). Nie-
nasycone zwierze zbiera go spontanicznie we-
drujac po powierzchni areny. Pokarm podawa-
ny jest automatycznie, w niewielkich ilosciach,
CO zmusza szczura do systematycznego prze-
szukiwania terenu. Wedrujacy szczur w pew-
nym miejscu areny otrzymuje staby szok ele-
ktryczny. Jest to mozliwe, poniewaz arena po-
krytajest drobng miedziang siatka, a szczur ma
pod skdrg na karku umieszczony srebrny drut,
ktory jest polaczony ze zrédiem pradu. Szok
trwa 0,5 sek. ijest podawany co 3 sek., jezeli
wczesSniej zwierze nie opusci ,karanego miej-
sca”’. Zadaniem zwierzecia jest zapamietanie
miejsca, gdzie moze otrzymac szok i unikanie
go, stad nazwa metody — test unikania miejsca.
Fizycznie miejsce szoku niczym sie nie wyro6z-
nia, jest okredlone przez program komputero-
wy.

Kiedy pokdj jest oswietlony zwierze moze
zlokalizowac i zapamieta¢ karane miejsce na
podstawie ,znakéw z pokoju”. Po zgaszeniu
Swiatta w pokoju panuje catkowita ciemnosg.
W tej sytuacji zwierzeta moga odbierac¢ infor-
macje o otoczeniu dzieki wewnetrznym syg-
natom powstajgcym podczas ruchu ciata
oraz z przypadkowych, trudnych do usunie-
cia (mimo mycia areny) $ladéw pozostawio-
nych na arenie przez mocz czy defekacje.
tacznie nazwano je ,wskazowkami z areny”.

Niewatpliwg zaletg testu unikania miej-
scajest rejestracja poruszania sie zwierzecia
nie tylko w oswietlonym pokoju, ale i w cie-
mnos$ci (kamery na podczerwien) oraz na nie-
ruchomej i obracajgcej sie arenie. Nowator-
stwo metody polega przede wszystkim na
mozliwosci rozdzielenia na dwie trajektorie
danych opisujacych poruszanie sie zwierze-
cia podczas obracania sie areny : 1) w odnie-
sieniu do statych elementéw otoczenia, to
znaczy znakow z pokoju oraz 2) w odniesie-
niu do powierzchni areny. To rozdzielenie na
dwa obrazy zapisu drogi jakg pokonuje zwie-
rze stworzyto, po raz pierwszy, mozliwosc
niezaleznej analizy dwéch form pamieci prze-
strzennej: allo- i idiotetycznej, w tym samym
czasie, w tych samych lub réznych warun-
kach oswietlenia. Podczas sesji treningowej
zapisywana jest: liczba szokéw, czas ich
trwania oraz dtugos¢ drogi w poszczegblnych
sektorach, odpowiadajgcych wielkoscig ka-
ranemu obszarowi. Metoda umozliwia anali-
ze wszystkich wskazanych parametrow w

stosunku do lokalizacji dwoéch karanych ob-
szaréw okreslonych w stosunku do odlegtych
znakéw z pokoju i/lub  wspoétrzednych z
areny.

Na podstawie wartosci czasu i drogi okre-
Sla sie obszar rzeczywiscie unikany przez
zwierze, w poréwnaniu do wyznaczonego se-
ktora kojarzonego z szokami (na przyktad
60°). W przypadku obracania sie areny droga
jaka wykonuje szczur obliczana jest przez
odjecie od catkowitej diugosci drogi, tych
wartosci, ktére wynikajg z obracania sie are-
n -

Y Teoretyczne relacje pomiedzy karanym
miejscem, znakami z pokoju oraz wskazéw-
kami z areny w zaleznosci od warunkow
oswietlenie na nieruchomej, badz obracaja-
cej sie arenie przedstawiono na Ryc. 2.

Nalezy zwrdci¢ uwage, ze tylko na nieru-
chomej arenie w oswietlonym pomieszczeniu
karane miejsce moze by¢ zapamietane w
oparciu o informacje pochodzgce z dwéch
zrodet: 1) od znakoéw z pokoju, dzieki uktado-
wi wzrokowemu oraz 2) od wskazowek z are-
ny, dzieki poruszaniu sie zwierzecia po niej
(Rye. 2A1). Stanowi to podstawe do formo-
wahia sie pamieci allo- i idiotetycznej. Na
obracajacej sie arenie, przy wigczonym
oswietleniu, jedynie postugiwanie sie wska-
zéwkami z pokoju zapewni zwierzeciu spraw-
ne unikanie szokéw podawanych w miejscu
okreslonym w stosunku do znakéw z pokoju.
Wowczas formuje sie pamie¢ allotetyczna
(Rye. 2A3). Wylaczenie oswietlenia eliminuje
dostep do informacji wzrokowych. Zapamie-
tanie zakazanego miejsca okreslonego w sto-
sunku do powierzchni areny moze formowac
sie w oparciu o informacje pochodzace z po-
ruszania sie i niezidentyfikowane wskazéwki
z podioza (Ryc. 2A2). Ruch areny zmienia
potozenie poruszajgcego sie zwierzecia w sto-
sunku do niezidentyfikowanych wskazéwek
z podtoza i karanego obszaru (Rye. 2A4). W
dwodch ostatnich sytuacjach formuje sie pa-
miec idiotetyczna. We wszystkich opisanych
przypadkach szok byt prezentowany w jed-
nym miejscu, ktore bylo okreslone w odnie-
sieniu do znakow z pokoju, albo w stosunku
do wskazowek z areny. Istnieje tez mozliwosc
podwdjnego prezentowania szokéw, a mianowi-
cie w odniesieniu do znakoéw z pokoju i rowno-
czes$nie w stosunku do wskazowek z areny (Ryc.
2B1i B2). Musimy sobie zdawac sprawe, ze taka
hipotetyczng sytuacje zwierze moze rozwigzac,
czyli unikng¢ szokéw, jezeli w jego strukturach
maézgowych powstang dwie reprezentacje prze-
strzeni, kazda uformowana na podstawie in-
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Ryc. 2. Uktad zaleznosci pomiedzy oswietlonymi warunkami a ciemnoscia i nieruchoma lub obracajaca sie
areng rozdzielajacy informacje na pochodzace z ,pokoju” i z ,areny,, podczas unikania zakazanego miejsca.

Biata wewnetrzna strzatka pokazuje obecng pozycje szczura (poczatek strzatki) i poczatkowg (koniec strzatki). Miejsce
podawania szokéw oznaczone jest przez zygzak na wycinku kota. Ukiad pomiedzy szczurem a znakami z pokoju i
jednoczes$nie unikanym miejscem pokazuja czarne przerywane linie. Uktad pomiedzy szczurem a informacjami pochodza-
cymi z poruszania sie oraz od niezidentyfikowanych znakéw na powierzchni areny, okreslonych przez litery A i B, i
jednoczes$nie unikanym miejscem pokazuje biala przerywana linia. Zewnetrzna czarna lub biata strzatka oznacza ruch
areny. A 1 Sytuacja, w ktérej wiaczone jest o$wietlenie i arena nie obraca sie. Karane miejsce moze by¢ unikane na
podstawie informacji pochodzacych od znakéw z pokoju i wskazéwek z areny, ktére naktadaja sie i wskazujg ten sam
obszar (oznaczono to przez wycinek kotaw biato-czarna kratke). A 2. Panuje ciemnos¢, arena nie obraca sie. Karane miejsce
moze by¢ unikane na podstawie informacji pochodzacych z poruszania sie po arenie i niezidentyfikowanych sladéw (A i
B), oznaczone jest na powierzchni kota czarno-szarg kratka. A 3. Sytuacja, w ktérej wigczone jest oSwietlenie i arena obraca
sie. Bialy wycinek kota oznacza karany obszar, ktéry moze by¢ unikany na podstawie informacji z pokoju. A 4. Sytuacja
analogiczna do poprzedniej, jedyna réznice stanowi wylgczenie oswietlenia. W zwigzku z tym $lady (A i B) zmieniajg swoje
potozenie wraz z areng i karanym miejscem. B 1 Poczatek podwdjnego unikania przy wigczonym swietle na obracajacej
sie arenie, kiedy oba karane obszary pokrywaja sie. B 2. Obracanie areny doprowadza do rozdzielenia reprezentacji pokoju
od reprezentacji areny, szczur moze otrzymacé prad w dwéch réznych miejscach (wycinek kota kolejno w biatg lub w
czarno-szarg kratke). Aby tego unikng¢ szczur musi poruszaé sie w oparciu o informacje pochodzace z pokoju, jak i z
areny. Efektem tego jest podwdjne unikanie zakazanego miejsca. Nalezy zauwazy¢, ze co jeden pelny obrét areny oba
zakazane obszary bedg sie pokrywaty, najlepszg strategia dla unikniecia szoku jest wtedy ucieczka poprzez srodek areny,
z zatozenia wolny od szokéw (biata, kreta linia na powierzchni areny).

nych informacji. Zwierze musiatoby zbiera¢, ko-
dowac i na koniec wykorzystywac¢ informacje w
tym samym czasie. Unikanie obu miejsc, od-
nosnie do pokoju i odno$nie do areny, to znaczy W teScie basenu mierzono czas potrzebny do
wykonanie podwdjnego unikania, $wiadczyloby znalezienia platformy, natomiast w tescie uni-
o autonomicznych wiasciwosciach obu form kaniamiejsca— czas, w ktérym zwierze wedru-
pamieci przestrzennej. Wykorzystujac wtasci- Jac po arenie nie wchodzito na obszar z szokiem.
wosci metody unikania miejsca potwierdzono O funkcjonowaniu pamigci przestrzennej
hipoteze 0 autonomicznym funkcjonowaniu $wiadczyto szybkie doptyniecie do platformy lub
obu rodzajéw pamieci przestrzennej. diugotrwate omijanie karanego miejsca. Ten

SPOSOBY OCENY PAMIECI PRZESTRZENNEJ
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etap doswiadczenia nazwano uczeniem. W wy-
niku efektywnego unikania miejsca szczur
rzadko wchodzit na karany obszar i w zwigzku
z tym otrzymywat niewielkg liczbe szokéw. W
tescie basenu Morrisa zwierze wkladane jest do
basenu kilka razy w ciggu tego samego dnia. W
tescie unikania miejsca kazdy szczur otrzymuije
dziennie jedna sesje trwajaca od 15 do 45 min.

Trwatos¢ formowanych $ladéw pamiecio-
wych badano od przypomnienia miejsca z plat-
forma (test basenu) lub karanego miejsca (test
unikania miejsca). Nastepnie, nie dotykajac
zwierzeciawyjmowano platforme lub wytgczano
szoki. Ten etap prowadzono do wczesniej usta-
lonego kryterium, ktére byto réwnoznaczne z
tak samo diugim przebywaniem i pokonaniem
podobnej ditugosci drogi we wszystkich cze-
Sciach badanej przestrzeni. Takie zachowanie
zwierzecia Swiadczyto o zapomnieniu lokalizacji
karanego miejsca. Stosujac inne postepowanie
sprawdzano trwato$¢ uformowanych Sladéw
pamieciowych. A mianowicie od poczatku sesji
nie byto platformy czy szokéw. Zwierze mogto
szuka¢ platformy lub unika¢ poprzednio kara-
nego szokami miejsca na podstawie utworzo-
nych wczesniej i przechowanych sladéw pamie-
ciowych. Taki test mozna nazwac testem przy-
pominania.

FORMOWANIE PAMIECI PRZESTRZENNEJ

W oparciu o takie testy jak labirynt osmio-
promienny, basen czy wedrowanie u chomikéw
stwierdzono, ze do formowania pamieci prze-
strzennej zwierzeta wykorzystujg jedno Zrédto
informacji w zaleznosci od warunkow zewnetrz-
nych. Wykazano ksztattowanie sie pamieci allo-
tetycznej albo idiotetycznej. Testy te nie pozwa-
laty najednoczesng ocene udziatu obu pamieci
w nawigacji. Dostepnos¢ informacji zewnetrz-
nych sprzyjata formowaniu i diugotrwatemu
funkcjonowaniu pamieci allotetycznej. Szczury
sprawnie znajdowaty ukryta pod wodg platfor-
me w oswietlonym pokoju (MORRIS i wspoétaut.
1981, schenk 1985). Osiagaty onejeszcze lepsze
wyniki nawigacji, gdy miejsce z platforma byto
dodatkowo oznaczone (Morris i wspotaut.
1982, Whishaw i Mittleman 1986). Podobnie
zachowywaly sie chomiki (Etienne i wspétaut.
1985), czy myszy (Alyan i Jander 1994) majac
do dyspozycji znaki zewnetrzne. Pamiec idiote-
tyczna zapewniata nawigacje, kiedy byt utru-
dniony dostep do znakéw zewnetrznych. Jezeli
podczas nawigacji Swiatto gasto, zwierzeta mia-
ty problemy z odnalezieniem celu (Aroifo i
wspotaut. 1994). Informacje allotetyczne, ktére
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Poprzednie testy stuzace badaniu pamieci
przestrzennej u szczuréw wykorzystywaty ru-
chliwosé tych zwierzat. U chomikéw wzieto pod
uwage ich naturalng zdolnos$¢ pobierania jed-
norazowo wiekszej ilosci pokarmu do toreb po-
liczkowych i przenoszenia go do gniazda, w celu
zmagazynowania. Zrodto pokarmu byto umie-
szczane centralnie na okraglej arenie, ktora
mogta by¢ obracana o okreslonag wartos¢ kato-
wg w stosunku do znajdujacej sie na brzegu
areny klatki domowej. Orientacje przestrzenng
zwierzat okreslano na podstawie katowego od-
chylenia kierunku drogi powrotnej w stosunku
do pozycji wyjsciowej zwierzecia okreslanej jako
»,0". Celem eksperymentéw byto okreslenie
udziatu informacji allotetycznych i idiotetycz-
nych podczas drogi powrotnej do gniazda w
ré6znych warunkach oswietlenia, po aktywnym
lub biernym odnajdowaniu zrédta pokarmu,
pod kontrolg tfa i/lub bliskich obiektow (Etien-
ne i wspotaut. 1985,1986; Georgakopoulos i
Etienne 1994). Stosujgc podobne postepowanie
badano pamie¢ przestrzenng myszy wykorzy-
stujgc instynkt opieki nad potomstwem (Alyan
i Jander 1994).

W ZALEZNOSCI OD ZRODLA INFORMACJI

zapewniaty im sprawng orientacje nie wystar-
czaty teraz, a brak byto wyobrazenia o prze-
strzeni utworzonej na podstawie informaciji
idiotetycznych. Dluzsze ptywanie w oswietlo-
nych warunkach poprawiato orientacje, ale nie
utatwiato to nawigacji w ciemnosci. Orientacja
w ciemnosci ulegata znacznej poprawie dopiero
po dtuzszym przebywaniu zwierzgt na danej
przestrzeni (Save 1997) lub otrzymaniu przez
nie dodatkowych sesji treningowych przepro-
wadzonych tylko w ciemnosci (Aroifo i wspot-
aut. 1994, Georgakopoulos | Etienne 1994).
Wtedy, na podstawie wewnetrznych informacji
pochodzacych z poruszania sie, ksztattowata sie
pamiec¢ idiotetyczna gwarantujgca odnalezienie
celu. Dodatkowe wskazéwki, w postaci punkto-
wego zrodta swiatta, utatwiaty orientacje w cie-
mnosci, pod warunkiem, ze nie zmieniano miej-
sca lokalizacji oswietlenia, czy tez nie wprowa-
dzano nowych wskazéwek. Nawigacje popra-
wiato raczej zmniejszenie, niz zwiekszenie liczby
wskazdéwek zewnetrznych (Fenton i wspdlaut.
1994).

W zaleznosci od dostepnosci i wyrazistosci
wskazowek chomiki i myszy wybieraty droge do



82

Matgorzata W esierska

Ryc. 3. Uczenie sie unikania karanego miejsca na nieruchomej arenie przy wigczonym Swietle oraz
zapominanie przechowywanych wyobrazen o lokalizacji przestrzennej obu karanych miejsc po wytaczeniu
szokoéw na obracajacej sie arenie przy wiaczonym Swietle.

A. Catkowity zapis, dla pojedynczego szczura, dtugosci drogi podczas uczenia sie lokalizacji karanego miejsca (gorna lewa
cze$¢ lyciny) i zapominania tego miejsca w odniesieniu do informacji pochodzacych od znakéw z ,pokoju” i wskazéwek z
»areny” tworzonych podczas poruszania sie (dolna lewa czes¢ ryciny). Kazdej rycinie przedstawiajgcej dtugos¢ drogi podczas
uczenia i zapominania karanego miejsca (lewa strona ryciny) odpowiadajg kotowe histogramy dtugosci drogi w % (prawa
strona ryciny). Obszar karany zaznaczony jest przez ciggta czarnag linie a obszar unikany przez szary kolor. Pierwsza cyfra
wewnatrz histogramu wskazuje absolutng katowa réznice pomiedzy centrum karanego obszaru, zaznaczonego przez
zewnetrzna kreske, a centrum rzeczywiscie unikanego obszaru, oznaczonego przerywana linig (DEV). Druga cyfra to katowa
szeroko$é rzeczywiscie unikanego obszaru — margines bezpieczerstwa (WIDTH). Srodkowe kétko oznacza obszar bez
szoku, przerywane koto wskazuje poziom powyzej ktérego dtugosci pokonanej drogi w poréwnywanych obszarach nie réznig
sie.

B. Uczenie sie (biate stupki) i zapominanie lokalizacji karanego obszaru po wytaczeniu szokéw (czarne stupki). Karane
miejsce byto okreslone na podstawie informacji pochodzacych od znakéw z ,pokoju” i wskazéwek z ,areny” tworzonych
podczas poruszania sie. Jak wida¢ na nieruchomej arenie przy wiaczonym Swietle zwierzeta praktycznie nie wchodzag na
zakazany obszar, o czym $wiadczy minimalny dystans (MIN). Karane miejsce jest unikane z duzg doktadnoscia (DEV), z
duzym marginesem bezpieczenstwa (WIDTH). Po wytgczeniu szokéw szczury wcigz efektywniej unikajg zakazanego obszaru
w odniesieniu do znakoéw z ,pokoju” niz ,z areny”, na co wskazujg mniejsze wartosci dystansu (MIN) i wiekszy obszar, na
ktory nie wchodza (WIDTH). Przerywana linia wskazuje poziom, powyzej ktérego dtugosci pokonanej drogi w poréwnywa-
nych obszarach nie réznia sie.

celu w oparciu o jeden system informacji: albo
znaki zewnetrzne (pamie¢ allotetyczna), albo
nieokre$lone wskazéwki z samej areny i system
integracji drogi (pamie€ idiotetyczna) (Etienne |
wspotaut. 1985, 1986, 1990a; Alyan i Jander
1994). Na przykiad chomiki wykorzystywaty
stabe bodZce Swietlne, jako bodzce utatwiajgce

powrét do gniazda, gdy pokazywano je z chwilg
rozpoczynania magazynowania jedzenia lub
podczas drogi powrotnej od Zrédta pokarmu do
gniazda. Droga poczatkowa pozostawata zwykle
pod kontrolg $lepej orientacji (Etienne i wspot-
aut. 1990b).
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Stwierdzono, ze stata zaleznos$¢ przestrzen-
na pomiedzy bliskimi wskazéwkami, a nie ich
ustawienie w stosunku do zewnetrznych, odle-
glych znakéw odgrywa duzg role w tworzeniu
wewnetrznej reprezentacji przestrzeni stuzacej

do efektywnej nawigacji (Biegler i Morris

1993, 1996). Sugeruje to, wykorzystywanie in-
formacji pochodzacych od wskazowek, a nie
powstatych w wyniku uczenia asocjacyjnego, to
znaczy przenoszenia informacji dotyczacych
wskazéwek z areny na odlegte znaki (Biegler i
Morris 1996).

DOWODY NA AUTONOMICZNE FUNKCJONOWANIE PAMIECI ALLO- | IDIOTETYCZNEJ

Jak wykazano, pamie¢ przestrzenna jest
roznorodna, to znaczy sktada sie z dwoéch rodza-
joéw pamieci: allo- i idiotetycznej. Jednakze sto-
sowane metody pozwalaty analizowa¢ w tej sa-
mej chwili tylko jeden rodzaj pamieci prze-
strzennej, allotetyczng formowang na podsta-
wie informacji zewnetrznych albo idiotetyczng
ksztattowanag na podstawie informacji pocho-
dzacych z ruchu ciata. W zwigzku z tym nie
mozna byto stwierdzi¢, czy obie formy pamieci
moga funkcjonowaé¢ w tym samym czasie nie-
zaleznie.

Autonomiczny charakter pamieci allo- i
idiotetycznej wykazuje dopiero zastosowany
test unikania miejsca. Na nieruchomej arenie,
w oswietlonym pokoju, zwierzeta szybko uczyty
sie lokalizacji karanego miejsca wykorzystujac
oba rodzaje pamieci (BuresS i wspotaut. 1997b).
Drugiego dnia treningu tylko czasami wchodzi-
ty na karany obszar. Po etapie uczenia wytgcza-
no szoki. Ruch areny zroznicowat karane miej-
sce na dwa. Jedno z nich bylo okreslone w
stosunku do statych znakoéw zewnetrznych z
pokoju. Drugie byto okreslone w stosunku do
obszaru areny. W zwigzku z tym, na tej samej
arenie byty teraz dwie reprezentacje wczesniej
karanego miejsca, ktére charakteryzowaly sie
statg i/lub zmienng lokalizacja. Okazato sie, ze
mimo iz zwierzeta uczyty sie unikania jednego
karanego miejsca, to przechowywaty dwawyob-
razenia o jego istnieniu (Ryc. 3A). Na etapie
zapominania, na obracajacej sie arenie bez szo-
kéw, szczury wykorzystywaty reprezentacje ka-
ranego miejsca utworzong w oparciu o mecha-
nizmy pamieci allo- i idiotetycznej. Stwierdzo-
no, ze zwierzeta pamietaly i z duzag sprawnoscia
unikaty obu miejsc, mimo iz podczas sporady-
cznych wejs¢ nie otrzymywaty szokéw (Ryc. 3B).
Szczury czasami podchodzity bardzo blisko do

zakazanego obszaru, aby w ostatniej chwili zre-
zygnowac z obranego kierunku i pobiec w inng
strone. Wida¢ to bylo na zapisach trajektorii,
poniewaz w naturze karany obszar areny nie byt
oznakowany. Poniewaz karane miejsce miato
ksztatt tréjkata (60°) zwierzeta musiaty nie tyl-
ko pamieta¢, gdzie poprzednio byt zakazany
obszar, ale jednoczesnie uwzgledniac jego sze-
rokosé. Szczury nie zwazajac na obracanie sie
areny wysmienicie radzity sobie z tym proble-
mem. Czesto wybieraty droge przez srodek are-
ny, z zatozenia wolny od szokdw.

Przechowywanie reprezentacji jednego ka-
ranego miejsca w postaci dwoch wyobrazen
udowodnito, ze obie formy pamieci przestrzen-
nej sa autonomicznymi procesami. Ksztattujg
sie podczas treningu w oswietlonym pokoju na
nieruchomej arenie. Dzieki temu powstajg dwie
reprezentacje przestrzeni wykorzystywane
przez zwierze w zaleznosci od potrzeb (cie-
mnos¢, ruch areny) (Fenton i wspotaut. 1998).

Nalezy zaznaczy¢, ze zapamietywanie kara-
nego obszaru jest trwalsze w stosunku do miej-
sca okreslonego na podstawie informacji allote-
tycznych (z pokoju), niz informacji idiotetycz-
nych (z areny). W przypadku formowania pa-
mieci allotetycznej dochodzi do uczenia. Po-
wstajg ditugotrwate Slady pamieciowe. Pamiec
idiotetyczna, chociaz predzej zanika, w sposéb
istotny zabezpiecza unikanie karanego miejsca
nie tylko na obracajacej sie arenie przy wiaczo-
nym oswietleniu, ale réwniez w ciemnosci
(Bures i wspétaut. 1998, wesierska i wspétaut
1998). Nowe badania, wykorzystujace specyfi-
czne wlasciwosci testu unikania miejsca, zmie-
rzajg do dalszej analizy natuiy obu form pamie-
Ci przestrzennej oraz struktur mézgowych bio-
racych udziat w tworzeniu, przechowywaniu i
ujawnianiu Sladéw pamieciowych.

PODSUMOWANIE

Pamie¢ przestrzenna pozwala sprawnie re-
alizowac¢ zadania, od ktérych czesto zalezy prze-
zycie organizmu. Ma ona heterogenna nature,
poniewaz sktada sie z dwéch autonomicznych
form: pamieci allotetycznej i idiotetycznej. R6z-
nica miedzy nimi dotyczy zrédta informacji, na

ktérych budowanajest reprezentacja przestrze-
ni w centralnym uktadzie nerwowym. Informa-
cje o fizycznych cechach przestrzeni sa odbie-
rane przez receptory wzroku. Informacje o rela-
cji ciata w stosunku do otoczenia sg odbierane
przez proprioceptory, czyli receptory znajdujace
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sie w miesniach, Sciegnach i wiezadtach oraz
przez ukiad przedsionkowy zapewniajacy row-
nowage ciala. Wykorzystanie réznorodnych in-
formacji prowadzi do powstania zrdznicowa-
nych sladéw pamieciowych. Informacje sg pod-
dawane szybkiej selekcji w celu usuniecia tych
zbednych. Te istotniejsze dla zwierzecia, utrzy-
mujg sie dtugo. Dochodzi do uczenia sie. Nalezy
uznac¢, ze pamie¢ allotetyczna opiera sie na
mechanizmach odpowiedzialnych za pamieé
diugotrwala, ktéra w tym przypadku formuje
sie szybko, a przechowuje informacje dtugo.
Wtedy pamiec idiotetyczng dziatataby jako ,za-
wor bezpieczenstwa” we wszystkich trudniej-
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szych sytuacjach zyciowych, szczeg6lnie wtedy,
kiedy dostep do informacji wzrokowych jest
utrudniony. Stad jej odmienny charakter.
Dzieki obu rodzajom pamieci przestrzennej
zwierze moze zapamietywac coraz to inne sytu-
acje i skutecznie realizowa¢ wiasne réznorodne
potrzeby.

Sktadam podziekowanie Profesorowi Kazi-
mierzowi Zielinskiemu, ktoiy zainspirowat m-
nie do napisania tego artykutu. Doc. dr hab.
Elzbiecie Szelgg, dr Grazynie Walasek, dr hab.
Tomaszowi Werka serdecznie dziekuje za kiyty-
czne uwagi podczas przygotowywania pracy.

IN ANIMALS

Summary

Effective orientation in space is necessary for survival
but animals have no single sensory organ for navigation and
no receptor surface onto which the external space could be
mapped. However it is known that mammals have spatial
memory. They use different sources of information about
space to build cognitive maps and use them to guide
behaviour efficiently. In illuminated environment, a place
in space is specified by a list of its topographical relation-
ships to visible landmarks. This allothetic orientation re-
quires exteroception mediated by the visual system detec-
ting cues in the environment. This kind of memory is called
allothetic memory. In contrast, in darkness, when distal
landmarks are not be visible, orientation is depends on limb
muscle proprioception, vestibular signals and motor ef-
ference copies generated by self-induced movements from
a start position. This kind of memory is called idiothetic
memory. In this case the animal navigates using a different
strategy. It remembers the turns or route when moving from
here to there. Another is to calculate the vector from here
to there by integrating the series of movements that were
made to get from there to here, a process called path
integration. Under standard conditions the above sources
of information coexist and the corresponding reference
frames overlap.

Formation, retrieval and extinction of place memories
has been intensively studied in Olton’s radial maze, Morris
water maze and with Bure$ place avoidance tests. It was
shown that, in a radial maze, rats used spatial maps to visit
the baited arms. In the Morris water maze rats, swimming
in a circular pool filled with opaque water, learned to escape
to a safe underwater platform. In light rats learned to
navigate to the hidden platform when distal cues were
available. In the probe trial memory was tested during
retrieval when the platform was removed.

In the place avoidance test a rat searching scattered
food on a stationary or rotating circular arena learns to
avoid a prohibited sector (place avoidance) where a mild foot
shock is applied. When the platform is stable in the light,
place avoidance memories are acquired in both the allo-
thetic frame of the room and idiothetic frame of the arena.
During subsequent slow rotation ofthe arena, the rats avoid
two different regions that correspond to the two reference
frames. The results showed that although both room and
arena frame memories exist and are autonomous, the allo-
thetic memoiy was dominant. Place avoidance test is a new
method allowing simultaneous study of both allothetic and
idiothetic memories when corresponding sources of infor-
mation are available to support effective spatial navigation.
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