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WPŁYW RÓŻNORODNYCH CZYNNIKÓW NA KSZTAŁTOWANIE PAMIĘCI PRZESTRZENNEJ
U ZWIERZĄT

WSTĘP

Uniknięcie lub powrót zwierzęcia do okre­
ślonego wcześniej miejsca w przestrzeni jest 
możliwe dzięki funkcjonowaniu pamięci prze­
strzennej, której mechanizmy badano stosując 
trzy testy: ośmiopromienny labirynt Oltona, ba­
sen Morrisa czy test unikania miejsca Bureśa 
(patrz artykuł w tym samym zeszycie KOSMO­
SU). Analizowano, które informacje: allotetycz- 
ne (odbierane przy udziale wzroku) czy idiotety- 
czne (formowane podczas poruszania się) wyko­
rzystywane są przez zwierzęta do zapamiętania 
miejsca istotnego biologicznie. Okazało się, że 
dla zapamiętywania i/lub przechowywania 
utrwalonych śladów pamięciowych dotyczą­
cych lokalizacji ważnego miejsca zasadnicze 
znaczenie miały warunki, w jakich zwierzęta 
zapoznawały się z tym miejscem: oświetlenie, 
dostęp do bliskich wskazówek, obracanie się 
areny. Doświadczenia przeprowadzano na na­
iwnych, dorosłych zwierzętach, hodowanych od 
urodzenia w stałych, standardowych warun­
kach laboratoryjnych. Jednakże przekonamy 
się, że poza warunkami stosowanymi zwykle w

czasie sesji doświadczalnej istnieją dodatkowe 
czynniki, które również wpływają na tworzenie 
i przechowywanie śladów pamięciowych służą­
cych do rozpoznawania miejsca w przestrzeni. 
Wywierają one bezpośredni lub pośredni wpływ 
na rozwój, a w wyniku tego na funkcjonowanie 
hipokampu, tej struktury mózgu, która zgodnie 
z teorią O ’K e e fe a  i N a jd e la  (1978) jest podło­
żem dla tworzenia się „mapy poznania”. Do 
czynników bezpośrednich zaliczymy uszkodze­
nia chirurgiczne hipokampu, natomiast takie 
czynniki jak: wiek zwierząt, warunki hodowli 
(wzbogacone lub zubożone środowisko), przery­
wany kontakt z matką w okresie karmienia, to 
czynniki pośrednie. Powodują one morfologicz­
ne zmiany hipokampu, których następstwem 
są zmiany funkcjonalne.

Jak wykazano, w wielu dotychczasowych 
badaniach, hipokamp odgrywa dominującą rolę 
w kształtowaniu pamięci przestrzennej. Dalsze 
rozważania zaczniemy od zapoznania się z jego 
budową.

BUDOWA, ORGANIZACJA ORAZ GŁÓWNE

Hipokamp, inaczej zwany rogiem Ammona 
(łac. AC, cornuAmmoniś), jest formacją korową, 
filogenetycznie należącą do starej kory. Powsta­
je z wpuklenia się warstwy korowej do światła 
komory bocznej mózgu w okolicy rogu skronio­
wego (Ryc. 1). Hipokamp, nazywany też hipo- 
kampem właściwym, wchodzi w skład formacji 
hipokampu (łac. formatio hippocampi), która 
obejmuje następujące obszary korowe: zakręt 
zębaty (łac. GD, gyrus dentatus), kompleks pod­
kładki (łac. Sub, suhiculum) i korę śródwęchową

POŁĄCZENIA FORMACJI HIPOKAMPU

(łac. EC, cortex entorhinalis) (Ryc. 2A) (Kosmal 
1995). Jest on wydłużoną, zagiętą ku dołowi 
strukturą przypominającą swoim kształtem li­
terę C. Wyróżnia się w nim część grzbietową — 
septalną, leżącą bliżej przegrody (łac. septum, 
S) i część brzuszną — temporalną, położoną 
bliżej części skroniowej (łac. T, cortex tempora­
lis). Te dwie części wyznaczają długą septalno- 
temporalną oś hipokampu (Ryc. 2 B).

Poszczególne struktury formacji hipokam­
pu różnią się między sobą budową morfologicz-
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ną, liczbą komórek oraz połączeniami neuro- 
nalnymi. Biorąc pod uwagę dominującą w danej 
warstwie populację neuronów oraz połączenia 
dendiytów szczytowych, można wyróżnić trzy 
warstwy w budowie zakrętu zębatego i hipo-

Ryc. 1. Schemat przekroju mózgu szczura w 
płaszczyźnie czołowej na poziomie ciała migdałowa­
tego i hipokampu.
Hip — hipokamp, Am — ciało migdałowate, S.rh — 
bruzda węchowa, EC — kora śródwęchowa, ant. — 
skrawek przedni, post. — skrawek tylny.

kampu. W zakręcie zębatym dominuje warstwa 
zbudowana z licznych, gęsto ułożonych drob­
nych neuronów, która nosi nazwę — warstwy 
ziarnistej. Neurony tej warstwy wysyłają swoje 
dendryty ku powierzchni zakrętu zębatego two­
rząc w ten sposób warstwę drobinową. W hipo- 
kampie dominuje warstwa złożona z komórek 
piramidalnych, których neurony różnią się 
wielkością ciała neuronu, długością wypustek 
aksonalnych oraz ich kierunkiem. Dendryty 
szczytowe komórek piramidalnych skierowane 
są do wnętrza hipokampu, a ich wtórne rozga­
łęzienia zajmują obszar warstwy drobinowej. 
Pozwala to wyróżnić w warstwie piramidalnej 
pola CA1, CA2 i CA3 (N a rk iew icz  i M o ry ś  1993) 
(Rye. 2A). Skrót CA został wprowadzony do

mona. Położenie pól hipokampu w stosunku do 
zakrętu zębatego wyznacza oś poprzeczną hipo­
kampu, prostopadłą do jego długiej osi 
(Ryc. 2B).

Dla zrozumienia mechanizmów związanych 
z formowaniem i funkcjonowaniem pamięci du­
że znaczenie miało poznanie organizacji połą­
czeń hipokampu z innymi strukturami mózgu 
oraz w jego obrębie. W formacji hipokampu 
wyróżnia się trzy główne systemy połączeń neu- 
ronalnych. Połączenia przychodzące do hipo­
kampu z innych części kory, wewnętrzne -  po­
między jego częściami i wychodzące do innych 
struktur korowych i podkorowych mózgu (Ama­
r a l  1993, B u r w e l l  i współaut. 1995).

Większość włókien dośrodkowych, które do­
chodzą do kory węchowej, pochodzi ze struktur 
korowych i podkorowych. Biorąc pod uwagę 
miejsce wejścia tych włókien do kory węchowej, 
jak i przebieg włókien w jej obrębie, wyróżnia 
się: korę okołowęchową (PER), śródwęchową i 
korę zawęchową (POR) (Ryc. 3). Z uwagi na to, 
że włókna wychodzące z kory okołowęchowej i 
zawęchowej dochodzą do różnych obszarów ko­
ry śródwęchowej wyróżniono w niej obszar bo­
czny (LEC) i przyśrodkowy (MEC). Większość 
włókien z kory około- i zawęchowej trafia do 
bocznej części kory śródwęchowej, a tylko nie­
wielka ich część dochodzi do przyśrodkowej 
części kory śródwęchowej. Z koiy śródwęcho­
wej, a dokładnie z jej drugiej i trzeciej warstwy, 
biorą początek włókna drogi przeszywającej 
(pp). Dochodząc do kolejnych struktur formacji 
hipokampu rozdzielają się w płaszczyźnie po­
przecznej. W wyniku tego rozdzielenia włókna 
obu wiązek drogi przeszywającej dochodzą do 
innych części pola CA3, zakrętu zębatego, pola

Ryc. 2. Lokalizacja, na przekroju poprze­
cznym mózgu szczura, struktur formacji 
hipokampu względem siebie z uwzględ­
nieniem pierwotnego modelu ich połą­
czeń.

(A). Lokalizacja hipokampu po usunięciu czę­
ści koiy ze wskazaniem osi podłużnej (S-T) i 
poprzecznej (B). EC — kora śródwęchowa, GD 
— zakręt zębaty, Sub — przegroda, T — kora 
skroniowa, mf — włókna mszyste, sc — kola- 
terale Schaffera, pp— włókna drogi przeszywa­
jącej.

oznaczenia tych pól przez L o r e n te  D e  Nó (1934) 
od pierwszych liter łacińskiej nazwy rogu Am-

CA1 i podkładki. Do formacji hipokampu, za 
pośrednictwem włókien sklepienia, dochodzą
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również włókna z przegrody. Przyśrodkowa 
część przegrody wysyła włókna do zakrętu zę­
batego i pola CA3.

Połączenia wewnętrzne w formacji hipo- 
kampu występują pomiędzy zakrętem zębatym 
a polem CA3, polem CA3 a polem CA1 oraz 
polem CA1 a podkładką. Pierwsze z tych połą­
czeń tworzą rozgałęzione aksony komórek ziar­
nistych zakrętu zębatego, czyli włókna mszyste. 
Tworzą one liczne złącża synaptyczne na gru­
bych kolcach dendrytycznych neuronów pira­
midalnych z pola CA3. Połączenia te przebiegają 
poprzecznie przez warstwy formacji hipokam- 
pu. Z kolei komórki piramidalne pola CA3 mają 
silnie rozgałęzione aksony, czyli kolaterale 
Schaffera, zarówno w samym polu CA3 jak i w 
polu CA1. Połączenie pomiędzy polem CA3 a 
polem CA1 utworzone jest z wielu, a nie jak 
poprzednio uważano, z pojedynczych aksonów. 
Przechodzą one poprzecznie poprzez warstwy 
pola CA1, gdzie rozdzielając się trafiają oddziel­
nie do bliskiej i dalekiej części pola CA1 (orien­
tację poszczególnych pól hipokampa określa się 
w odniesieniu do zakrętu zębatego). Istnieje też 
silne, składające się z wielu włókien, połączenie 
pola CA1 z podkładką. Włókna, które wychodzą 
z pola CA1, mają wyraźnie poprzeczny układ.

Dochodzą do podkładki w jej trzech różnych 
częściach tworząc kolumny.

Z kolumn podkładki biorą swój początek 
główne drogi wychodzące z formacji hipokam- 
pu. Dochodzą one nie tylko do koiy śródwęcho- 
wej, ale również do wzgórza, ciała suteczkowego 
w podwzgórzu i do jąder półleżących należących 
do jąder podstawy, czyli do ośrodków podkoro-

Ryc . 3. Lokalizacja koiy śródwęchowej (EC), około- 
węchowej (PER) i zawęchowej (POR) na powierzchni 
mózgu szczura. Widok od strony bocznej.

wych. Stąd wyjście z podkładki określa się czę­
sto jako podkorowe. Inne włókna wychodzące z 
formacji hipokampu tworzą połączenia pola 
CA3 z przeciwległym hipokampem oraz z bocz­
nym jądrem przegrody przez drogę spoidłową 
(Swanson i współaut. 1980).

WPŁYW CZYNNIKÓW BEZPOŚREDNICH NA KSZTAŁTOWANIE PAMIĘCI PRZESTRZENNEJ U
SZCZURÓW

STRUKTURY MÓZGOWE ZAANGAŻOWANE W PROCESY 

PAMIĘCI PRZESTRZENNEJ U SZCZURÓW

Funkcjonowanie pamięci przestrzennej wią­
że się z formacją hipokampu (O’Keefe i Najdel 
1978, Morris i współaut. 1982). Z uwagi na jej 
zróżnicowaną budowę badano, czy wszystkie 
części biorą taki sam udział w procesach kształ­
towania i utrzymywania śladów pamięciowych. 
W tym celu dokonywano różnych uszkodzeń 
chirurgicznych, co powodowało bezpośrednie 
zmiany w tworzeniu śladów pamięciowych.

W początkowych badaniach do uszkodzeń 
hipokampu stosowano metodę odsysania, w 
wyniku której usuwano znaczną jego część, 
często wraz z sąsiadującymi obszarami kory 
śródwęchowej. Po takich operacjach obserwo­
wano u szczurów upośledzenie zapamiętywania 
lokalizacji platformy w teście pływania (pamięć 
miejsca) w porównaniu do grupy kontrolnej i 
grupy z uszkodzoną nową korą (Morris i współ­
aut. 1982). Podobne kłopoty obserwowano po 
wybiórczych uszkodzeniach pojedynczych ko­
mórek hipokampu (uszkodzenia neuroche- 
miczne) w obu półkulach mózgu, czy komórek i

włókien przechodzących przez połączenie strzę­
pek hipokampu — sklepienie (uszkodzenia ele­
ktrolityczne) (WHiSHAWi Jarrard 1995). Wydłu­
żanie treningu pływania wspomagało tworzeniu 
i przechowywaniu śladów pamięciowych w  cza­
sie sesji, ale utrudnione było formowanie no­
wych śladów. Przekonano się o tym zmieniając 
lokalizację platformy. Szczury z uszkodzonym 
sklepieniem miały większe kłopoty z zapamię­
taniem nowego miejsca platformy, niż szczury 
z uszkodzonym hipokampem. Wprowadzenie 
wskazówki w  postaci widocznej platformy pole­
pszało formowanie śladów pamięciowych, jed ­
nak formowały się one tylko w oparciu o infor­
macje pochodzące z poruszania się, a nie na 
podstawie dodatkowych informacji z otoczenia. 
Ukrycie platformy (Morus  i współaut. 1982), 
czy umieszczenie w  innym miejscu ponownie 
zakłócało jej lokalizację (Whishaw 1998). Można 
przypuszczać, że informacje inne niż idiotetycz- 
ne nie miały odpowiedniej wartości informacyj­
nej dla uformowania trwałych śladów pamięcio­
wych. Zwierzęta z grupy kontrolnej szybko 
uczyły się nowej lokalizacji platformy.

Podobne wyniki zaburzenia uczenia miejsca 
na podstawie odległych znaków otrzymano po



90 M a łg o r z a t a  W ę s ie r s k a

przecięciu bocznej i przyśrodkowej drogi prze­
szywającej (Ferbinteanu i współaut. 1999) oraz 
komórek zakrętu zębatego i pól hipokampu 
(Jarrard 1993). W ostatnich latach do uszko­
dzeń komórek hipokampu stosuje się nową me­
todę, która polega na naświetlaniu promieniami 
X określonego obszaru głowy u jednodniowych 
szczurów, co w efekcie prowadzi do uszkodzeń 
komórek w zakręcie zębatym u dorosłych zwie­
rząt (Czurko i współaut. 1997, Czeh i współaut.
1998). Uszkodzenia ograniczone do jednej pół­
kuli mózgu nie zaburzały formowania się śla­
dów pamięciowych. Natomiast po obustron­
nych uszkodzeniach występował głęboki deficyt 
w ich formowaniu (Czurko i współaut. 1997).

Biorąc pod uwagę fakt, że szczury po uszko­
dzeniach formacji hipokampu były względnie 
zdolne rozwiązywać test na pamięć przestrzen­
ną, powstało pytanie, jaka część hipokampu 
jest niezbędna do zapamiętania lokalizacji da­
nego miejsca przez krótki, a jaka przez długi 
czasu. W tym celu czasowo blokowano lub obu­
stronnie uszkadzano fragmenty grzbietowego 
hipokampu (Moser i Moser 1998a). Zwierzęta 
z niewielkim uszkodzeniem grzbietowego hipo­
kampu nie różniły się w przechowywaniu śla­
dów pamięciowych dotyczących lokalizacji 
ukrytej platformy od zwierząt kontrolnych. Na­
tomiast zwierzęta z większymi uszkodzeniami 
równomiernie przeszukiwały cały basen, co 
wskazywało na upośledzenie pamięci miejsca. 
Zapamiętanie nowej lokalizacji platformy, gdy 
dodatkowo zmieniano wszystkie zewnętrzne 
ściany i znaki, nie było zaburzone u zwierząt z 
częściowo uszkodzonym, czy zablokowanym 
grzbietowym hipokampem. Gdy wykonano po­
dobne ilościowo uszkodzenia brzusznej części 
hipokampu stwierdzono jej ograniczony udział 
w kształtowaniu pamięci miejsca.

Należy uznać, że dla przechowywania śla­
dów pamięciowych ważniejsze jest pozostawie­
nie większej nienaruszonej części grzbietowej 
niż brzusznej. Do krótkotrwałego zapamiętania 
nowego miejsca wystarcza znacznie mniejsza 
część grzbietowego hipokampu niż do przecho­
wywania i ponownego wykorzystania wcześniej 
utworzonych śladów pamięciowych.

ORGANIZACJA FUNKCJONALNA W ŚWIETLE ANATOMII 

FORMACJI HIPOKAMPU

Przytoczone wyniki wskazują na zależność 
zapamiętywania, przechowywania i ujawniania 
się śladów pamięciowych dotyczących określo­
nego miejsca w  przestrzeni od rodzaju i wielko­
ści uszkodzonego obszaru hipokampu. O’Keefe 
i Dostrovsky (1971) przy pomocy metody ele- 
ktrofizjologicznej odkryli, że pojedyncze komór­

ki piramidalne hipokampu odpowiadają zwię­
kszoną aktywnością, kiedy zwierzę wchodzi na 
ściśle określony obszar znanego środowiska 
podczas swobodnego poruszania się. Komórki 
odpowiadające zwiększoną aktywnością nazwa­
no komórkami miejsca. Obecnie wykazano, 
obok komórek miejsca, istnienie w hipokampie 
komórek odpowiadających zwiększona aktyw­
nością na przesunięcie ciała czy skierowanie 
głowy w stronę znanego miejsca.

Uwzględniając powyższe informacje oraz 
zróżnicowaną budowę formacji hipokampu po­
wstały próby odniesienia funkcji do formy ana­
tomicznej tej struktury.

Pierwszą próbą, na podstawie badań ele- 
ktrofizjologicznych, było przyjęcie hipotezy An­
dersena o blaszkowej (lamellarnej) organizacji 
formacji hipokampu (Andersen i współaut. 
1971). Zgodnie z tą hipotezą włókna prostopad­
łe do długiej osi, biegnące w tym samym kierun­
ku, tworzą w tej formacji niezależne, równoległe 
blaszki, które funkcjonują równocześnie. Za­
proponowano model trój synaptycznej organiza­
cji formacji hipokampu, według którego pier­
wszy obwód rozpoczynał się w korze śródwęcho- 
wej i kończył w zakręcie zębatym. Drugi rozpo­
czynał się w komórkach granularnych zakrętu 
zębatego, a kończył w komórkach piramidal­
nych pola CA3, a trzeci występował pomiędzy 
aksonami komórek piramidalnych pola CA3 i 
pola CA1 (Ryc. 2A).

Późniejsze dane anatomiczne dotyczące bu­
dowy formacji hipokampu ukazują bardziej 
skomplikowaną budowę i połączenia pomiędzy 
poszczególnymi obszarami tej struktury (Ama­
ral 1993). Pierwsza różnica dotyczy istnienia 
niejednej, ale dwóch dróg, którymi biegną włók­
na wychodzące z kory śródwęchowej: bocznej i 
przyśrodkowej drogi przeszywającej, które roz­
dzielają swoje włókna do różnych struktur for­
macji hipokampu. Druga różnica dotyczy połą­
czeń neuronalnych pomiędzy strukturami for­
macji hipokampu, ze szczególnym podkreśle­
niem połączeń pomiędzy polem CA1 a podkład­
ką, które nie zostały uwzględnione w poprze­
dnim modelu (Amaral i współaut. 1991).

Odkryte niezależne połączenia pomiędzy 
strukturami formacji hipokampu, jak i w ich 
obrębie, w których uczestniczą włókna bocznej 
i przyśrodkowej drogi przeszywającej zasługują 
na szczególna uwagę. Włókna te umożliwiają 
dalsze przesyłanie informacji w takim porząd­
ku, w jakim dochodzą one z różnych obszarów 
kory do koiy około-, za- i śródwęchowej (Ryc. 4). 
Informacje somatosensoiyczne i węchowe tra­
fiają do koiy okołowęchowej odpowiednio z 
przyśrodkowej koiy przedczołowej oraz z koiy 
wyspowej, gruszkowatej i obszaru okalającego
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ciało migdałowate. Informacje słuchowe biegną 
do kory okołowęchowej od asocjacyjnej kory 
czołowej i pierwszorzędowej kory czołowej. In­
formacje wzrokowe, szczególnie istotne dla for­
mowania śladów pamięci allotetycznej, docho­
dzą zarówno do kory około-, jak i zawęchowej 
za pośrednictwem włókien z koiy oczodołowej. 
Informacje węchowe, które pełnią bardzo ważną

wania długotrwałych śladów pamięciowych, ale 
pozwalają na zapamiętanie położenia nowego 
miejsca przez krótki czas, to znaczy podczas 
trwania sesji doświadczalnej.

Należy zaznaczyć, że poza informacjami do­
chodzącymi z obszarów korowych, kora około- 
węchowa i zawęchowa otrzymują informacje z 
ośrodków podkorowych. I tak, do kory okołowę-

rolę w życiu szczura, są jeszcze szerzej, niż 
informacje wzrokowe reprezentowane w całej 
korze węchowej. Do kory zawęchowej trafia rów­
nież część informacji somatosensoiycznych z 
kory ciemieniowej. Następnie informacje z kory 
okołowęchowej i zawęchowej trafiają do bocznej 
części kory śródwęchowej (ta ostatnia wysyła 
większość połączeń do kory śródwęchowej za 
pośrednictwem kory okołowęchowej), skąd 
przesyłane są boczną drogą przeszywającą do 
hipokampu. Do przyśrodkowej części kory 
śródwęchowej trafia bezpośrednio tylko część 
informacji z kory zawęchowej. Kora okołowę- 
chowa nie ma bezpośredniego połączenia z 
przyśrodkową korą śródwęchową. Istnieje nato­
miast możliwość przesłania informacji z przy­
środkowej do bocznej części kory śródwęcho­
wej, wykazano bowiem takie połączenie we­
wnątrz samej kory śródwęchowej.

Zgodnie z opisaną organizacją włókien, in­
formacje z różnych struktur korowych docho­
dzą do hipokampu głównie za pośrednictwem 
bocznej części kory śródwęchowej. Prawdopo­
dobnie duże uszkodzenia grzbietowego hipo­
kampu niszczą większą część tych dróg wejścio­
wych, w wyniku czego dociera mniejsza ilość 
informacji. Są one niewystarczające do uformo-

Ryc. 4. Schemat dróg wejściowych 
do hipokampu poprzez korę śródwę­
chową od struktur korowych (czar­
ne strzałki) i podkorowych (szare 
strzałki) oraz droga wyjściowa z hi­
pokampu do koiy śródwęchowej i 
ośrodków podkorowych, za pośred­
nictwem włókien z podkładki (prze­
rywane strzałki).

W korze śródwęchowej rozpoczynają się 
boczna i przyśrodkowa droga przeszywa­
jąca. Białe strzałki oznaczają połączenia 
pomiędzy obszarami kory węchowej. 
Grubsza strzałka wskazuje na większą 
ilość włókien biorących udział w danym 
połączeniu.

chowej dochodzą włókna z jąder podstawy (ciało 
migdałowate, jądra półleżące, jądra ogoniaste) 
oraz ze struktur międzymózgowia (region około- 
kolankowaty wzgórza, środkowa część wzgó­
rza). Do koiy zawęchowej dochodzą natomiast 
włókna z jąder podstawy (jądra ogoniaste, prze­
dmurze) oraz ze struktur międzymózgowia 
(środkowa część wzgórza, tylno-boczna część 
wzgórza). Na podkreślenie zasługuje fakt, że 
ciało migdałowate nie ma połączeń z korą zawę- 
chową, posiada natomiast bezpośrednie połą­
czenia z przyśrodkową częścią kory śródwęcho­
wej (B u r w e ll  i współaut. 1995). Informacje o 
stanie emocjonalnym i homeostazie organizmu 
przekazywane są do hipokampu z ośrodków 
podkorowych poprzez korę śródwęchową. Ob­
raz przedstawionych połączeń tłumaczy nie­
wielki wpływ uszkodzeń brzusznego hipokam­
pu na kształtowanie pamięci przestrzennej.

Kolejna zależność pomiędzy funkcją a budo­
wą formacji hipokampu wynika z organizacji 
włókien przechodzących poprzecznie, prosto­
padle i wzdłuż długiej osi tej struktuiy. Okazało 
się, że włókna mszyste dochodzące z zakrętu 
zębatego do pola CA3 i połączenie pomiędzy 
polem CA3 a CA1 poprzez kolaterale Schaffera 
przebiega tylko częściowo wzdłuż poprzecznej
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osi. Wiele z tych włókien biegnie wzdłuż długiej 
grzbietowo-brzusznej osi formacji hipokampu 
(Am ara l i W it t e r  1989). Włókna te ulegają roz­
dzieleniu, 2/3 z nich dochodzi do grzbietowej 
części a 1/3 do brzusznej części hipokampu. 
Taka organizacja, to znaczy podział włókien 
biegnących podłużnie przy jednoczesnym, jak 
pamiętamy, uporządkowaniu włókien docho­
dzących z różnych obszarów kory, które w usta­
lonym porządku wchodzą do koiy śródwęcho- 
wej, sprzyja konsolidacji informacji na poziomie 
hipokampu przy jednoczesnym rozdzielaniu in­
formacji przesyłanych do grzbietowego i brzu­
sznego hipokampu (M o s e r  i M o s e r  1998b).

Mimo tylu wiadomości o budowie, połącze­
niach i funkcji różnych obszarów formacji hi­
pokampu trudno udzielić autorytatywnej odpo­
wiedzi na pytanie, które z tych obszarów są 
odpowiedzialne za tworzenie i/lub przechowy­
wanie śladów pamięciowych na podstawie in­
formacji wzrokowych, bądź pochodzących z po­
ruszania się ciała, na podstawie których formu­

je się allo- i egotetyczna pamięć przestrzenna. 
Wydaje się, że dłuższe przechowywanie śladów 
pamięciowych o ważnym miejscu (np. lokaliza­
cja platformy w basenie) jest związane z hipo- 
kampem, a szczególnie z jego grzbietową czę­
ścią, do której dociera większość informacji z 
obszarów korowych. Pamiętanie nowego miej­
sca przez krótki czas (czyli tworzenie krótko­
trwałych śladów pamięciowych) jest mniej czułe 
na uszkodzenie hipokampu. Informacje docho­
dzące drogą wzrokową, słuchową, czuciową i 
ruchową, są przesyłane do formacji hipokampu 
w formie uporządkowanej, najpierw oddzielnie 
trafiają do koiy okołowęchowej i zawęchowej, a 
następnie są przesyłane do bocznej lub przy­
środkowej koiy śródwęchowej i dalej, drogą 
przeszywającą boczną lub przyśrodkową, do­
chodzą do kolejnych struktur hipokampu, skąd 
włóknami wychodzącymi z podkładki wysyłane 
są zwrotnie do kory śródwęchowej i ośrodków 
podkorowych (Ryc. 4).

WPŁYW CZYNNIKÓW POŚREDNICH NA FORMOWANIE PAMIĘCI PRZESTRZENNEJ

WIEK

Wiek jest jednym z ważnych czynników po­
średnich, od których zależy odbieranie i kodo­
wanie informacji o przestrzeni. Lokalizacja celu 
na podstawie odległych znaków z otoczenia u 
bardzo młodych szczurów (21 dni) okazała się 
nieskuteczna. Kiedy w kolejnych dniach powta­
rzano trening, bądź dodatkowo określano dane 
miejsce przez ulokowanie w jego pobliżu wska­
zówki, następowała poprawa wyników odnajdy­
wania tego miejsca. Zwierzęta rozpoczynające 
trening w 40-tym dniu życia bardzo szybko 
uczyły się lokalizacji ukrytej platformy. Po wy­
jęciu platformy wyraźnie preferowały tą część 
basenu, w której się ona znajdowała. Wskazy­
wało to na formowanie śladów pamięciowych w 
oparciu o odległe lub bliskie i odległe informacje 
z otoczenia (S chenk  1985).

Dominujące znaczenie dla kształtowania się 
pamięci przestrzennej miał wiek, w jakim zwie­
rzęta rozpoczynały trening, a nie liczba otrzy­
manych przez nie prób. Jeżeli trenowano bar­
dzo młode szczuiy (16 dni), to zwiększona liczba 
prób nie poprawiała zapamiętywania miejsca 
ukrytej platformy (Rudy i P a y lo r  1988). Najwię­
kszą sprawnością przy rozwiązywaniu zadań 
uzależnionych od funkcjonowania pamięci 
przestrzennej wykazywały się 40-dniowe szczu­
ry (Schenk 1985).

Świadczy to, że szczuiy około połowy dru­
giego miesiąca życia są zdolne kształtować i 
wykorzystywać ślady pamięciowe niezbędne do 
funkcjonowania pamięci przestrzennej.

ROZWOJOWE ZMIANY FUNKCJONALNE W OBRĘBIE UKŁADU 

WZROKOWEGO

Zależność funkcjonowania pamięci prze­
strzennej od wieku wiązano ze stopniem rozwo­
ju centralnego układu nerwowego (CUN). W 
związku z tym, gorsze wyniki w rozwiązywaniu 
testu ośmiopromiennego, czy testu basenu 
Morrisa wiązano z nieukończonym rozwojem 
CUN u młodych zwierząt, a w szczególności koiy 
wzrokowej i formacji hipokampu.

Z badań dotyczących funkcjonowania ukła­
du wzrokowego wiadomo, że u ssaków (kot, 
małpa, człowiek) system wzrokowy nie osiąga 
pełnej dojrzałości w momencie urodzenia. Sto­
sując metodę elektrofizjoplogiczną wykazano, 
że odpowiedzi na bodźce wzrokowe (prążki 
świetlne pokazywane pod różnym kątem), od­
bierane z komórek koiy wzrokowej kotów, do­
piero w czwartym tygodniu życia w zasadzie nie 
różniły się od obserwowanych u kotów doro­
słych (B lak em ore  i S lu y te r s  1975). U człowie­
ka, po urodzeniu, różne funkcje układu wzro­
kowego znajdują się na różnym etapie rozwoju. 
Czułość na błyski światła w trzecim miesiącu 
życia jest na podobnym poziomie jak u doro­
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słych. Widzenie przestrzenne i inne funkcje 
obuoczne dojrzewają pomiędzy trzecim a siód­
mym miesiącem życia noworodka, zaś ostrość 
widzenia podlega najdłuższemu, powolnemu 
kształtowaniu, nawet do kilku lat po urodzeniu 
(B o o th e  i współaut. 1985).

Szczury otwierają oczy między 12 a 14-tym 
dniem życia, co nie świadczy o zakończonym 
rozwoju funkcjonalnym układu wzrokowego. 
Na podstawie licznych badań ustalono, że trwa 
on do 45-ego dnia życia. Dojrzewanie kory wzro­
kowej polega na anatomicznej reorganizacji po­
łączeń i dojrzewaniu neuronów pod wpływem 
bodźców wzrokowych. Jeżeli szczury od urodze­
nia do trzeciego miesiąca życia były pozbawione 
światła, to okazało się, że komórki w korze 
wzrokowej odpowiadały na bodźce świetlne pre­
zentowane w postaci prążka świetlnego podob­
nie, jak komórki kory wzrokowej niedojrzałych, 
17-to dniowych szczurów kontrolnych, hodo­
wanych w standardowych warunkach oświetle­
nia (12 godzin światła/12 godzin ciemności) 
(F ag io lin i i współaut. 1994). Czasowe ograni­
czenie dostępu do bodźców wzrokowych komó­
rek receptorowych siatkówki oka prowadziło do 
różnych od kontrolnych odpowiedzi odbiera­
nych z komórek kory wzrokowej u szczurów 
(Thoenen  1995).

Okazało się, że te same warunki, od których 
zależy funkcjonowanie kory wzrokowej wywie­
rają wpływ na poziom mózgowych czynników 
odżywczych, popularnie zwanych czynnikami 
troficznymi (Schoups i współaut. 1995). Są one 
zaangażowane w szeroko rozumianą plastycz­
ność neuronalną, czyli regulację funkcjonowa­
nia, różnicowania i przeżywania różnych popu­
lacji neuronów. Do czynników troficznych zali­
cza się: czynnik mózgowy (ang. brain-derived 
neurotrophic factor, BDNF), czynnik stymulu­
jący rozrost neuronów czuciowych i współczul- 
nych oraz cholinergicznych w centralnym ukła­
dzie nerwowym (ang. nerve growth factor, NGF) 
i inne neurotrofiny (ang. neurotrophin-3, NT-
3). I tak, u szczurów hodowanych w warunkach 
naturalnego oświetlenia (12 godzin światła/12 
godzin ciemności) około 21-ego dnia życia wzra­
sta ekspresja BDNF mRNA przy niskiej ekspre­
sji NGF mRNA. U szczurów hodowanych od 
urodzenia w ciemności relacje pomiędzy powy­
ższymi czynnikami troficznymi są przeciwne. 
Dopiero wprowadzenie oświetlenia powodowało 
wzrost poziomu ekspresji BNDF mRNA w grupie 
hodowanej w ciemności (Schoups i współaut.
1995). Ponieważ NGF jest produkowany przez 
obwodowe komórki Schwanna sprawdzono, czy 
poprawi się funkcjonowanie koiy wzrokowej po 
wprowadzeniu tych komórek do komory bocz­
nej mózgu trzynastodniowych szczurów trzy­

manych od urodzenia w ciemności (F ag io lin i i 
współaut. 1997). Po okresie krytycznym (45 dni) 
dla rozwoju koiy wzrokowej analizowano spon­
taniczne odpowiedzi z jej komórek na bodźce 
prezentowane w postaci prążków. Okazało się, 
że u zwierząt doświadczalnych (transplantacja 
komórek Schwanna i hodowanie w ciemności) 
wzór reagowania odbierany z komórek koiy 
wzrokowej był zbliżony do odpowiedzi u normal­
nych zwierząt, natomiast uległ zmianie u zwie­
rząt kontrolnych (hodowanie w ciemności ale 
bez transplantacji komórek Schwanna). Wyniki 
te potwierdziły znaczenie obecności NGF dla 
prawidłowego rozwoju i funkcjonowania koiy 
wzrokowej, jak również rekompensujący wpływ 
stymulacji świetlnej po wcześniejszym hodowa­
niu w ciemności, dla otrzymania stand­
ardowych odpowiedzi z koiy wzrokowej (F ag io ­
lin i i współaut. 1994).

KSZTAŁTOWANI PAMIĘCI PRZESTRZENNEJ WE 

WZBOGACONYCH LUB ZUBOŻONYCH WARUNKACH 

ŚRODOWISKA

Oprócz zróżnicowanych warunków świetl­
nych, czy wieku zwierząt, również warunki śro­
dowiska, które korelują z powyższymi czynni­
kami przyczyniają się do zmian morfologicz­
nych i funkcjonalnych w różnych strukturach 
centralnego układu nerwowego, między innymi 
w hipokampie i korze wzrokowej.

Wyróżnia się trzy zasadnicze typy warun­
ków, które mogą wywołać takie zmiany: 
1) wzbogacone środowisko, 2) zubożone środo­
wisko oraz 3) procedurę polegającą na dotyka­
niu i manipulowaniu osobnikami nazywaną po­
pularnie handlingiem (ang. handling — mani­
pulacja, przetaczanie, przesuwanie). Za wzbo­
gacone środowisko uważa się duże klatki wypo­
sażone w różnorodne elementy przestrzenne, 
gdzie przebywają matki z miotami lub większa 
liczba osobników tego samego gatunku, w tym 
samym wieku (6 do 8 osobników) (F ag io lin i i 
współaut. 1997). Czasami zwierzęta hodowane 
we wzbogaconych warunkach poddawane są 
dodatkowemu traktowaniu, które polega na 
wyjmowaniu ich z klatek, oddzielaniu od matek 
i umieszczaniu, na krótki czas, w pojemnikach 
wysłanych papierem (M ean ey i współaut. 
1988). Towarzyszą temu: potrząsanie, umiesz­
czanie w ciepłej lub zimnej wodzie, lub na cie­
płym lub zimnym metalu, podawanie szumu i 
błysków świetlnych (S ch ap iro  i V u kov ich  
1970). Zubożone warunki, często określane ja­
ko standard, to małe klatki, któiych dno pokry­
wają trociny, a zwierzęta pozbawione są bezpo­
średnich kontaktów z innymi osobnikami lub 
kontakty te są ograniczone tylko do osobników
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jednego miotu (2-3 osobniki) (Van R ijz in gen  i 
współaut. 1997, Cummins i współaut. 1977). 
Dodatkową zmienną, obok stosowania różnych 
warunków zewnętrznych, był wiek w jakim 
zwierzęta poddawano różnorodnemu traktowa­
niu, oraz czas hodowania w określonych okoli­
cznościach. Okazało się, że wybór warunków 
hodowli ma istotny wpływ na morfologię wybra­
nych struktur korowych. Zmiany te oceniano 
porównując: ciężar czy grubość określonej stru­
ktury bądź stosowano metody histologiczne czy 
immunohistochemiczne. Na przykład szczury, 
które po okresie ssania, w 18-tym dniu życia 
odstawiano od matek i hodowano w małych 
grupach przez 18, 30, 90 bądź 120 dni we 
wzbogaconych warunkach, charakteryzowały 
się większą masą przodomózgowia, w stosunku 
do masy ciała, niż zwierzęta w tym samym 
wieku, ale żyjące pojedynczo w zubożonych wa­
runkach (Cummins i współaut. 1977). Zwiększo­
ną liczbę kolców na dendrytach komórek pira­
midalnych kory, bez zmian długości dendrytów, 
czy rozmiarów komórek stwierdzono u szczu­
rów, które przez 8 dni od urodzenia poddawano 
różnorodnym, wzbogaconym warunkom środo­
wiska (S chap iro  i V u kov ich  1970). W innym 
doświadczeniu, myszy od 21 do 40-ego dnia 
życia hodowano we wzbogaconych lub stand­
ardowych warunkach (myszy kontrolne), a na­
stępnie porównywano skuteczność odnajdywa­
nia platform w teście basenu Morrisa oraz roz­
wój anatomiczny wybranych struktur formacji 
hipokampu. Okazało się, że myszy hodowane 
we wzbogaconych warunkach osiągały lepsze 
wyniki w teście basenu Morrisa niż zwierzęta 
hodowane w warunkach standardowych. U my­
szy doświadczalnych w zakręcie zębatym odno­
towano o 57% więcej wyznakowanych komórek 
i grubszą warstwę granularną niż u myszy z 
grupy kontrolnej. Do badań histologicznych za­
stosowano metodę immunohistochemiczną, 
która opiera się na podawaniu dootrzewnowo 
BrdU (bromdeoksyuiydyna), analogu tymidy­
ny. Jest on wbudowywany do DNA dzielących 
się komórek i dzięki temu wykrywany immuno- 
histochemicznie, co umożliwia określenie ilo­
ściowych, jak i jakościowych zmian w budowie 
hipokampu (Kempermann i współaut. 1997).

Zarówno zmiany morfologiczne w wybra­
nych strukturach mózgu, jak i tworzenie śla­
dów pamięciowych podczas formowania pamię­
ci przestrzennej zależało nie tylko od zastoso­
wanych warunków zewnętrznych, ale od mo­
mentu ich wprowadzania w ontogenezie. U 
szczurów, poddawanych procedurze handling 
przez pierwsze 22 dni życia od urodzenia i

hodowanych w cyklu: 12 godzin światła/12 
godzin ciemności, obserwowano wzrost gęstości 
receptorów dla glukokortykoidów. Te same 
zwierzęta w wieku 12 i 24 miesięcy miały zwię­
kszoną gęstość neurytów w polach CA1 i CA3 
hipokampu (M eaney i współaut. 1988). Zwie­
rzęta po procedurze handling, niezależnie od 
wieku, w którym je testowano, lepiej pamiętały 
miejsce z platformą od szczurów żyjących w 
standardowych warunkach laboratoryjnych. 
Ponieważ u tych ostatnich zwierząt wraz z wie­
kiem analogiczne wyniki byty gorsze niż u 
szczurów po procedurze handling (wydłużał się 
czas potrzebny do odnalezienia platformy ukry­
tej pod woda), sugeruje to, że warunki oddzia­
łujące na zwierzęta we wczesnym okresie roz­
woju ujawniają się dopiero w późniejszym okre­
sie życia.

W innym doświadczeniu szczury w okresie 
ssania (10-24 dzień) były na pewien czas odsta­
wiane od matek i umieszczane we wzbogaco­
nych warunkach (w klatkach znajdowały się 
różne przedmioty, prezentowano bodźce słu­
chowe i wzrokowe oraz prowokowano pływanie 
szczurów). Lepiej rozwiązywały one test na pa­
mięć przestrzenną niż szczury, u których zasto­
sowano takie samo wzbogacone środowisko, ale 
po okresie ssania (25-39 dzień życia) (V en ab le  
i współaut. 1988). Można przypuszczać, że 
źródłem większej plastyczności mózgu szczura 
w okresie karmienia, w porównaniu do 
późniejszego okresu, jest jego anatomiczna i 
funkcjonalna niedojrzałość. Jednakże znane są 
przypadki, że wprowadzenie wzbogaconych wa­
runków hodowli po okresie karmienia wywołało 
u szczurów lepsze wyniki w teście basenu Mor­
risa, w porównaniu do zwierząt kontrolnych 
hodowanych w warunkach standardowych (Hu­
b e r  i współaut. 1997). Odmienne wyniki jakie 
otrzymano w przedstawionych doświadcze­
niach mogą być spowodowane jakościową róż­
nicą pomiędzy zastosowanymi wzbogaconymi 
warunkami, w jakich hodowano zwierzęta oraz 
sposobem testowania. W opisanym wyżej do­
świadczeniu, poza tym, że klatki wzbogacono w 
różne przedmioty to jeszcze dodatkowo wprowa­
dzono procedurę handling oraz na pewien czas 
wpuszczano obcego szczura. Prawdopodobnie 
warunki zastosowane przez V en a b le  i współau­
torów (1988), w przeciwieństwie do warunków 
zastosowanych przez Hubera i współautorów 
(1997), powodowały wystarczającą stymulację 
układu nerwowego podczas okresu karmienia, 
która była jednak za słaba na późniejszym eta­
pie życia, kiedy układ nerwowy jest mniej pla­
styczny.
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PODSUMOWANIE

Kształtowanie się pamięci przestrzennej u 
szczurów jest procesem, który zależy zarówno 
od czynników bezpośrednich, jak i pośrednich.

Do czynników bezpośrednich wpływających 
na pamięć przestrzenną przede wszystkim na­
leżą uszkodzenia grzbietowego hipokamu i 
struktur korowych. Niewielki wpływ na tworze­
nie i utrzymanie pamięci przestrzennej miały 
uszkodzenia brzusznego hipokampu. Wydaje 
się, że hipokamp jest niezbędny do kontroli i 
kodowania informacji tworzonych przez ruch 
ciała zwierzęcia pod wpływem bliskich, zewnę­
trznych wskazówek i odległych znaków zewnę­
trznych. Uszkodzenia związanych z nim stru­
ktur wywołują podobny deficyt funkcjonowania 
idiotetycznej pamięci przestrzennej. Ogólnie 
mówiąc, hipokamp stanowić może część syste­
mu zarządzającego i przekazującego informacje 
o otoczeniu do zewnętrznych struktur mózgo­
wych, które prawdopodobnie odpowiadają za 
ich przechowywanie. Jak dotąd takich struktur 
nie określono (W hishaw  1998).

Do czynników pośrednich zaliczamy wiek 
zwierząt, wzbogacone lub zubożone warunki 
hodowli ze szczególnym podkreśleniem warun­
ków świetlnych, kontaktów socjalnych między 
szczurami i procedury handling. W wyniku 
działania tych czynników obserwowano zmiany 
w budowie i grubości koiy mózgowej oraz liczby 
neuiytów w hipokampie. W okresie wzrostu i 
tworzenia się połączeń pomiędzy neuronami 
układ nerwowy jest szczególnie podatny na

działanie czynników pośrednich. U szczurów 
okres krytyczny dla zakończenia kształtowania 
się kory wzrokowej oraz formacji hipokampu — 
to pierwszych 45 dni życia zwierząt. W tym 
czasie kora wzrokowa jest szczególnie wrażliwa 
na warunki oświetlenia, które mogą modulować 
jej rozwój. Dodatkowo, wrażliwość szczurów na 
stymulację zależy od kontaktów z matką, szcze­
gólnie we wczesnym okresie ich życia. Formo­
wanie, jak i zmiany funkcjonowania pamięci 
przestrzennej, wynikałyby ze zmiany funkcjo­
nowania struktur formacji hipokampu czy koiy 
wzrokowej, któiych budowa ulega zmianie na 
skutek stosowania tych pośrednich czynników.

Należy zaznaczyć, że przedstawione wyniki 
otrzymano stosując głównie test pływania Mor­
risa. Można przypuszczać, że wykorzystanie te­
stu unikania miejsca (równocześnie bada się 
pamięć uformowaną na podstawie informacji 
wzrokowych i/lub pochodzących z poruszania 
się) pozwoli na zebranie nowych lub weiyfikację 
istniejących danych odnośnie kształtowania i 
przechowywania śladów allo- i idiotetycznej pa­
mięci przestrzennej.

Składam podziękowanie Profesorowi Kazi­
mierzowi Zielińskiemu, który zainspirował 
mnie do napisania tego artykułu. Doc. dr hab. 
Elżbiecie Szeląg, dr Grażynie Walasek, dr hab. 
Tomaszowi Werka dziękuję za krytyczne uwagi 
podczas przygotowywania wcześniejszej wersji 
pracy.

THE EFFECT OF DIFFERENT FACTORS ON SPATIAL MEMORY FORMATION IN ANIMALS

Sum m ary

The mammals form allothetic and idiothetic memories 
when corresponding sources of information are available to 
support effective spatial navigation. Experimental studies 
showed that spatial memory is dependent on the hippocam­
pus and entorhinal cortex. Spatial memory was tested after 
direct damage to different structures of hippocampal forma­
tions by electrolytic, chemical or aspiration lesions. The 
results showed that dorsal hippocampus is the most im­
portant for spatial memoiy formation. It receives input from 
neocortical structures projecting through perirhinal cortex 
to entorhinal cortex, then to dentate gyrus, sub fields of 
hippocampi proper and to the subiculum. The ventral part 
of hippocampus is more closely connected with subcortical 
structures, particularly with amygdala. It was also shown 
that environmental factors influences at the early postnatal 
stages of life, e.g. light deprivation, enriched vs. standard 
living conditions or handling procedures can induce anat­
omical and functional changes in the central nervous sys­

tem, especially in the hippocampus. Development of brain 
structures is not finished after the birth. The visual cortex 
develops during 21 days whereas the hippocampal forma­
tion maturates during the first 45 days of postnatal life in 
rats. Acquisition of spatial memory tested in the Morris 
water maze was worse in 16-day-old rats than 45-day-old 
rats. Mice exposed to enriched conditions and handling had 
more of granule cells in the dentate gyrus and better spatial 
memory in the Morris water maze in comparison to mice 
housed individually in impoverished environment (stand­
ard conditions).

Spatial memoiy was tested in the Morris water maze, 
in which the animal can use extramaze allothetic orienta­
tion but idiothetic orientation is very limited. The place 
avoidance task, which makes it possible to dissociate both 
kinds of memory: allothetic and idiothetic can be used to 
resolve the problem of the place of spatial memories forma­
tion after specific brain lesions.
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