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NAWIGACJA W PRZESTRZENI —
OD KOMORKI DO MENTALNEJ MAPY
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Streszczenie

Hipokamp, struktura mézgowia ssakow jest zlokalizowana w ptacie skroniowym i odpowiada za dtugotrwata
pamig¢ oraz nawigacje przestrzenng. Komorki miejsca, czyli neurony zlokalizowane w hipokampie, two-
rza poznawcza mape Srodowiska. Komorki te stanowia podstawowy element systemu nawigacyjnego, jednak
nie dziatajg same, poniewaz pobieraja informacje z pozostalych komoérek hipokampa (komorki czasu) oraz
z kory srédwechowej (komorki siatki, granicy, kierunku glowy, szybkosci), tworzac spojna mape srodowiska.
Interakcje pomiedzy tymi komoérkami sa kluczowe dla stworzenia takiej reprezentacji, wykorzystywanej do
pbzniejszej orientacji w przestrzeni. Nawigacja oparta na punktach orientacyjnych bazuje na informacjach
zmystowych (wzrok, wech, dotyk, stuch). Tak tworzona jest mapa allocentryczna, ktéra stanowi ogolng wie-
dze na temat przestrzennego uktadu obiektow. Drugim mechanizmem jest nawigacja oparta na integracji $cie-
zek. Uzyteczne informacje pobierane sa z miesni oraz z blednika, w ten sposob powstaje cigg epizodycznych
wydarzen, w ktorych uczestniczymy podczas podrozy do celu.

Abstract

Hippocampus, a structure of mammalian brain is located in the temporal lobe. It is responsible for the long-
-term memory and spatial navigation. Hippocampal place cells form the cognitive map of environment. Place
cells are the basic elements of the navigation system, but they do not function alone. They retrieve informa-
tion from other hippocampus cells (time cells) and from entorhinal cortex (grid, head direction, border and
speed cells) to form a coherent map of environment. Interactions between these cells are crucial for creating
representations that are later used for orientation in space. Navigation based on landmarks relies on sensory
information (sight, smell, touch, hearing) that creates an allocentric map, which is general knowledge about
the spatial arrangement of objects. The second mechanism is called paths integration. Useful information are
derived from muscles and the bony labyrinth. In this way created is a series of episodic events in which we
participate during locomotion.
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Nawigacja przestrzenna jest niezmiernie waznym
aspektem zycia, umozliwia prawidtowe funkcjono-
wanie oraz poruszanie si¢ w srodowisku. Niewatpli-
wie najwazniejsza struktura umozliwiajaca proces
powstawania pamigci przestrzennej jest hipokamp.
To on otrzymuje informacje z otoczenia i z wngtrza
organizmu, nadajac im kontekst emocjonalny oraz
motywacyjny. Zdolno$¢ komorek hipokampa do neu-
roplastyczno$ci w procesie uczenia si¢ jest bardzo
wazna rowniez podczas nawigacji w przestrzeni [4].
Zmiany plastyczne hipokampa umozliwiajg odbie-
ranie przestrzennych i nieprzestrzennych sygnatow
oraz zakodowanie ich (zapamictanie) jako repre-
zentacje otoczenia z mozliwoscia pozniejszego od-
tworzenia (przypomnienia). System umozliwiajacy
nawigacj¢ przestrzenng jest skomplikowanym two-
rem, taczacym wiele komorek o réoznych funkcjach.
Wazrost zainteresowania tematem percepcji przestrze-
ni zaowocowal w 2014 roku przyznaniem nagrody
Nobla trzem naukowcom. Byli to John O’Keefe, za
odkrycie komoérek miejsca oraz matzenstwo Edvard
Moser i May-Britt Moser, za odkrycie komorek siatki
[1]. Jednak model struktur zaangazowanych w nawi-
gacje przestrzenng jest znacznie szerszy. W pierwszej
cze$ci artykutu omowig rodzaje komorek zwigzanych
Z nawigacja przestrzenna, nast¢pnie przejde do me-
chanizmow wykorzystywanych w tym procesie.

Komorki:

Komorki miejsca (ang. place cells). Badania
eksperymentalne dotyczace reprezentacji otoczenia
tworzonej w mozgu rozpoczely si¢ wraz odkryciem
komorek miejsca. W 1971 roku O’Keefe i Dostro-
vsky rozpoczeli serie eksperymentdw, podczas kto-
rych rejestrowali aktywnos¢ pojedynczych neuronow
hipokampa w czasie, gdy szczur poruszat si¢ swo-
bodnie. Okazato si¢, ze czgs¢ tych komorek aktywna
jest wtedy, gdy szczur znajdowat si¢ w konkretnym
miejscu, po czym gdy szczur opuscit to miejsce, akty-
wacja neuronow gasta. Naukowcy doszli do wniosku,
ze aktywno$¢ tego rodzaju komorek skorelowana jest
z konkretnym miejscem przebywania badanego
szczura, stad nazwa komorek za to odpowiedzialnych
—komorki miejsca. Sasiadujace ze sobg komorki miej-
sca, aktywowane w tej samej pozycji szczura nazwa-
no polem miejsca (ang. place field) [11]. Rekonstruk-
cja danego $rodowiska sktada sie¢ wigc z wielu pol
miejsca przypisanych do danego obszaru srodowiska
1w ten sposOb powstaje mentalna mapa otoczenia [8].
W 1978 roku postawiono tezg, ze komorki miejsca
stanowig podstawowy element budulcowy reprezen-
tacji srodowiska (mapy), a glowng ich funkcja jest

mozliwo$¢ ciaglej aktualizacji mapy na podstawie in-
formacji z otocznia oraz z innych komorek [10].

Komérki siatki (ang. grid cells). Pdzniejsze ba-
dania dowiodly, Zze nie tylko hipokamp zaangazowa-
ny jest w procesy zwigzane z pamigcig przestrzenng.
W korze $rodwechowej, strukturze znajdujacej sie
w sgsiedztwie hipokampa, znaleziono komorki, kto-
re nazwano komorkami siatki. W przeciwienstwie do
komorek miejsca, jedna komorka siatki aktywowana
byta kilka razy w danym $rodowisku. Powstata w ten
sposob siatka nadaje metryczne wrazenie do powsta-
tej w hipokampie reprezentacji przestrzeni — to tak
jakby na mape¢ powstala w hipokampie naniesiono
skale [5]. Komorki te, w przeciwienstwie do komo-
rek miejsca, nie sg przypisane jednemu $rodowisku.
Charakteryzuje je uniwersalnos¢ — sg w stanie zmie-
nia¢ wzorce swojej aktywnosci (proces kodowania),
gdy bodzce docierajace ze srodowiska ulegly zmia-
nie. Wzory aktywno$ci moga rdzni¢ si¢ miedzy soba
parametrami, co daje mozliwo$¢ kodowania réznych
srodowisk w odmienny sposéb [10].

Komorki kierunku glowy (ang. head direction
cells). W korze $rodwechowej odkryto réwniez ko-
morki, ktore aktywowane byly, gdy glowa szczura
odwrocita si¢ i wskazata pewien kierunek. Kierunek
ten jest okreslany jako preferencyjny. Komorki te nie
dziataja jak kompas, poniewaz nie sg wrazliwe na
dziatanie pola magnetycznego, ale wskazuja specyfike
potozenia glowy. Pobieraja one informacje z uktadu
przedsionkowego, reagujac na obroty glowy i jest to
glowny bodziec niezbgdny dla wygenerowania sy-
gnalu. Natomiast informacje z wizualnych punktow
orientacyjnych oraz z uktadu ruchowego sg istotne
dla aktualizacji sygnatu. Rozne komorki sg w stanie
reprezentowac rozne kierunki (w sumie 360° wokot
zwierzecia), a poprzez ich najwiekszg aktywnos$¢, gdy
glowa zwierzecia wskaze kierunek preferowany, po-
zwalajg na kodowanie informacji, w ktorym kierunku
znajdowala si¢ glowa podczas odbioru bodzca [12].

Komérki granicy (ang. border cells). Odkryto
wiele komorek aktywowanych, gdy zwierze zbliza-
o si¢ do wystajacego elementu srodowiska — ktore
nazwano komoérkami granicy. Znajduja si¢ one w hi-
pokampie, w korze $roédwechowej oraz w podporze
hipokampa. Scisle wspotpracujg z komérkami miej-
sca w hipokampie, nadajac rekonstrukcji srodowi-
ska skonczony wymiar — granice. Na ich aktywno$¢
wplywaja bodzce czuciowe i wzrokowe. Badania
dowiodly, ze to wtasnie komorki granicy jako pierw-
sze uczestnicza w tworzeniu pol miejsca w hipokam-
pie zanim zostang aktywne komorki siatki, dlatego
tez uwazane sg za pierwszy czynnik wptywajacy na
aktywnos¢ komorek miejsca w hipokampie, dajac
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mozliwo$¢ nawigacji przestrzennej na wezesnym eta-
pie zycia osobnika [2].

Komorki czasu (ang. time cells). Oprocz komorek
miejsca w hipokampie znajdujg si¢ rowniez komorki
czasu. Co wigcej, jest to ta sama populacja aktywo-
wanych neuronow, ktore w podobny sposob koduja
informacje, tak wiec komorki hipokampa moga kodo-
wac informacje o przestrzeni i czasie lub obie naraz.
Komorki te kodujg - umiejscawiajg dane wydarzenie
w czasie — czyli pomi¢dzy dwoma innymi wydarze-
niami, dajgc mozliwos¢ chronologicznego odtworze-
nia wydarzen [7].

Komérki predkosci (ang. speed cells). Najnow-
sze badania nad kora srodwechowa doprowadzity do
odkrycia kolejnego rodzaju populacji komoérek, tym
razem odpowiedzialnych za percepcje predkosci. Ko-
morki te pobierajg informacje z receptorow w mige-
$niach, stawach lub $ciegnach, dlatego tez staja sie
niezalezne od czynnikow wizualnych i mozliwa jest
percepcja predkosci w ciemnosci. Predkosé sygnatow
pochodzacych z komorek predkosci pozwala aktu-
alizowa¢ tempo aktywnosci komorek siatki zgodnie
z ruchem osobnika, czyli im szybciej porusza si¢ zwie-
rz¢, tym szybciej aktywowane sg komorki siatki [9].

System Nawigacyjny

Zrozumienie interakcji pomiedzy tymi komorka-
mi jest kluczowe dla wyjasnienia, tego w jaki sposob
kodowane sg informacje o lokalizacji, kierunku, od-
leglosci oraz tego, w jaki sposob sa taczone. U pod-
stawy funkcjonalnych mozliwosci do tworzenia men-
talnego odzwierciedlenia srodowiska lezy potaczenie
hipokampa 1 kory $rodwechowej, a zatem potacze-
nie wyzej wymienionych komoérek znajdujgcych sig
w tych strukturach. Istnieje kilka modeli wspotpracy
pomiedzy tymi komérkami. W najprostszej sytuacji
na powstania $ladu pamigciowego w hipokampie
(utworzonego przez komorki miejsca) wptywajg bez-
posrednio komorki siatki (Ryc. 1). Tak jak wspomnia-
tam wyzej, komorki siatki sg uniwersalne, czyli moga
zmienia¢ swoje wzorce aktywacji odzwierciedlajac
tym samym zmiany w $rodowisku. Na wzorce ak-
tywacji komorek siatki wptywaja pozostate komor-
ki kory $rodwechowej — komorki kierunku gltowy,
granicy, szybkosci. Komorki te posiadajg zdolnos¢
do zmiany wzorca aktywacji komorek siatki pod
wplywem informacji ktore dostajg. Nastepnie zmiany
w komorkach siatki (np. przesunigcie fazy, orientacji,
lub zwigkszenie odstgpow pomiedzy aktywowanymi
komorkami) sg prezentowane do komorek miejsca
w hipokampie i dopiero komorki hipokampa tworza
te wlasciwg pamig¢ (pola miejsca), przypisana do

jednego konkretnego miejsca w srodowisku. Wiele
badan potwierdzito taki model, jednak trzeba miec
na uwadze, ze jest on bardzo uproszczony [8]. Czes¢
badaczy uwaza, ze komorki granicy nie tylko wpty-
waja na aktywnos¢ komorek siatki, ale rowniez pew-
na populacja tych komorek bezposrednio wptywa na
aktywacj¢ komorek miejsca [2]. By¢ moze pozostate
komorki rowniez posiadaja taka zdolnos¢. Niemiej
jednak niezaprzeczalnym faktem jest to, ze komor-
ki siatki, dzieki ich zdolnosci do réznorodnej odpo-
wiedzi (przy zmianach w srodowisku), umozliwiajg
powstawanie ogromne;j ilosci reprezentacji srodowi-
ska w hipokampie. Co wigcej, potaczenie uniwer-
salnych wiasciwosci komorek siatki z unikalnymi
wlasciwosciami komorek miejsca daje mozliwosé
zapamigtywania nowych informacji bez ubytku na
juz posiadanych reprezentacjach. Z racji tego, ze sys-
tem nawigacyjny zawiera tak wiele sktadowych oraz
obejmuje rozne struktury, istnieje ogromna mozli-
wos¢ modyfikacji danych dostarczanych do komorek
miejsca. Dlatego juz niewielkie zmiany w $rodowi-
sku wptywaja na zmiang aktywnosci komorek — kaz-
de $rodowisko moze by¢ wyrazane jako unikalna
kombinacja aktywno$ci poszczegdlnych komorek,
a w konsekwencji moze wplynac na zapisywanie $ro-
dowiska przez komdrki miejsca [3].

Jezeli moéwimy o pamigci przestrzennej, warto wy-
jasni¢, czym ona jest. Pamiec¢ z fizjologicznego punk-
tu widzenia jest, w duzym uproszczeniu, wzmocnie-
niem potgczenia pomigdzy neuronami. Poprzez takie
wzmocnienie wzorzec aktywacji w danym potacze-
niu moze zosta¢ zakodowany, zapamigtany i przywo-
fany [4]. Z psychologicznego punktu widzenia mozna
powiedziec, ze pamig¢ przestrzenna nalezy do pamie-
ci jawnej, inaczej deklaratywnej. Pamig¢ ta wykazuje
dychotomig, poniewaz mozna ja podzieli¢ na pamigé
epizodyczng oraz pami¢¢ semantyczng. Pamiecig se-
mantyczng nazwano ogolng wiedza o §wiecie, doty-
czacg faktow oraz zjawisk, ktore zapamigtane zostaty
bez zwigzku na okolicznosci. Przykladem takiej pa-
migci moze by¢ znajomos¢ jezyka, nazw i obiektow.
W przeciwienstwie do tego, pami¢¢ epizodyczna jest
bardzo mocno zwigzana z okoliczno$ciami jej po-
wstania, wynikajacymi z do§wiadczenia konkretnego
osobnika w konkretnym wydarzeniu. Pamig¢ epizo-
dyczna jest zbiorem sekwencji zdarzen, ktorym towa-
rzyszy kontekst przestrzenny i czasowy [6].

Poruszajac si¢ w obrebie dwoch sktadowych pa-
migci przestrzennej, nie trudno domysle¢ sie, ze po-
winny istnie¢ ré6zne mechanizmy kodowania infor-
macji. Orientacja przestrzenna opiera si¢ na dwoch
powiazanych ze sobg mechanizmach tworzenia re-
prezentacji srodowiska (Ryc. 2). Nawigacja oparta na
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punktach orientacyjnych (ang. landmark navigation)
czasami nazywana jest nawigacja oparta na mapie.
Wystepuje, gdy pobierane sa informacje z otoczenia
o polozeniu jednego obiektu w stosunku do drugie-
go. Relacje przestrzenne pomig¢dzy punktami orien-
tacyjnymi (obiektami) pomagaja w zdefiniowaniu
wiasnej lokalizacji w $rodowisku. Uzyteczne infor-
macje pozyskiwane sg na drodze czuciowej, za po-
mocg zmystow takich jak wech, wzrok oraz stuch.
Sygnaty te traktowane sg jako allocentryczne (obiekt
wzgledem drugiego obiektu). Drugi rodzaj nawigacji
to nawigacja polegajaca na integracji Sciezek (ang.
path integration). Wymaga przemieszczania si¢ pod-
czas eksploracji srodowiska. Sygnaty uzywane do tej
nawigacji nazywane sg egocentrycznymi (,,ja” wzgle-
dem obiektow), a zalicza si¢ do nich motoryczno —
sensoryczne informacje z proprioreceptorow (mig-

HIPOKAMP

allocentryczng mapg. Pamig¢¢ epizodyczna $cisle
zwigzana jest z nawigacja polegajaca na integracji
sciezek, czegsto nazywang rowniez egocentryczng,
poniewaz wszystkie informacje pobierane sa w od-
niesieniu do osoby/zwierzecia poruszajacego si¢
w $rodowisku. Dostarcza ona fragmentarycznych
epizodow, czyli wydarzen z calym ogromem kon-
tekstowych informacji (dystans, potozenie ciala, kie-
runek, szybkos¢, ilos¢ skretow itp.). W ten sposob
powstaje cigg wielu epizodycznych wydarzen, ktory
w cato$ci stanowi przebyta droge [3].

Oba modele uzupekniaja si¢ wzajemnie, gdy zwie-
rz¢ pozbawione informacji z jednego zrédta musi
polega¢ na drugim. Warto tez zauwazy¢, ze integra-
cja sciezek jest procesem statym (o ile potaczone jest
z lokomocja), przez ktdry organizm nieustannie moni-
toruje swoja pozycje, a nawigacja oparta na punktach

W Komorki

miejsca

Komarki

siathi "

KORA SRODWECHOWA

Ryec. 1. Uproszczony model struktur zaangazowanych w nawigacje przestrzenna.

Na schemacie przedstawiono hipotetyczny schemat wspotpracy komorek hipokampa wraz z komérkami kory srodwechowej podczas tworzenia men-
talnej mapy srodowiska. Na czerwono przedstawiono korg¢ srodwechowa, w ktorej znajduja si¢ neurony (komorki siatki), ktore pobieraja sygnaty od
pozostatych komorek tej struktury. Nastgpnie informacja przekazywana jest do komoérek miejsca w hipokampie (niebieski kolor). Tworzona jest w ten
sposob mapa. Dodatkowo na prace komorek miejsca wptywaja hipokampalne komorki czasu. Rycina wykonana przez autorke.

$nie) oraz z drogi przedsionkowej (blednik). Podczas
przemieszczania si¢ pobierane sg informacje na temat
szybkosci, czasu drogi, kierunku glowy i poczatko-
wej pozycji. Nastepnie dochodzi do wewngtrznych
oszacowan i mozliwe jest zaplanowanie lub skroce-
nie drogi. Pamigcig przypisang do nawigacji opartej
na punktach orientacyjnych jest pamig¢ semantycz-
na, ktora definiuje obiekty w $srodowisku niezaleznie
od czasu i kontekstu. Mozna to poréwna¢ do ogodl-
nej wiedzy na temat przestrzennego uktadu miasta.
Powstata w ten sposob reprezentacja nazywana jest

orientacyjnych jest procesem nieciagglym, wystepuja-
cym gdy dostgpne sg bodzce zewngtrzne. Modele te
wydaja si¢ dobrze wpasowywa¢ w funkcjonowanie
poznanych neuroanatomicznych struktur mozgo-
wia, ktore biorg udzial w nawigacji przestrzenne;.
[8] Rozne komorki pobierajg informacje na roézny
sposob. Komorki miejsca i granicy sa komorkami,
ktore przewaznie bazuja na percepcji allocentrycz-
nej. Pobieraja one informacje czuciowe (wzrok,
wech, shuch) ze $wiata zewngtrznego i koduja za
pomoca pamigci semantycznej — bezkontekstowej
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(obiekt a drugi obiekt). Komorki kierunku gtowy oraz
komorki szybkosci glownie bazuja na sygnatach ego-

a)PUNKTY ORIENTACY)NE

{percepcja obiektdw Zmystami)

Pamiec semantyczna

(allocentryczna)
- zakodowane obiekty
-odniesienie: obiekt - obiekt

]

&

Mapa allocentryczna

niesamowicie skomplikowany i wymaga ciagtych ba-
dan dla wyjasnienia wielu niewiadomych [3].

b) INTEGRACJA SCIEZEK

(percepcja egocentryczna)

g
<

Pamied epizodyczna

(egocentryczna)
rakodowane wielosktadnikowe
informacje pobrane ze srodowiska,

w formie epizoddw z podrdzy
- pdniesienie: "ja" - srodowisko

3
<

Przebyta droga
A

",

NAWIGAC)A

a) Nawigacja oparta na punktach orientacyjnych: za pomoca zmystoéw kodowane jest potozenie obiektow wzgledem siebie nawzajem. W ten sposob
tworzona jest pamig¢é semantyczna jako reprezentacja srodowiska (mapa allocentryczna) wraz z umieszczonymi obiektami w zarejestrowanych wcze-

Ryc. 2. Mechanizmy nawigacji przestrzennej.

$niej relacjach.

b) Nawigacja oparta na integracji $ciezek: uzyteczne informacje pobierane z wngtrza ciata (btgdnik, mig$nie). Tworzona jest w ten sposob pamig¢ epizo-
dyczna, stanowiaca ,,mentalng podr6z" w czasie i przestrzeni. Dzigki takiemu mechanizmowi moze doj$¢ do zespolenia epizodéw aby stworzyty jedna
podréz oraz wewnetrznych oszacowan skutkujacych zmiana trasy (przyktadowo skrocenie trasy — czerwona $ciezka). Rycina wykonana przez autorke.

centrycznych, uniezalezniajac si¢ tym od wizualnych
informacji. Pobieraja informacje z propriorecepto-
réw oraz ukladu przedsionkowego tworzac pamieé
epizodyczna (,,ja” a dane wydarzenie/miejsce). Jed-
nak nie mozna powiedzie¢, ze konkretne komorki
bazuja na konkretnej strategii pobierania informacji.
Dysonans widoczny jest na przyktadzie wielu komo-
rek. Komorki kierunku glowy pobieraja informacje
z proprioreceptorow i btednika, a wige typowo egocen-
tryczne, ale dodatkowo pobieraja roéwniez informacje
allocentryczne z uktadu wzrokowego. Uktad ten jest

Odkrycia te w sposob znaczacy wzbogacily wie-
dze na temat tego, w jaki sposob pobierane sa in-
formacje podczas kodowania $rodowiska. Niemalze
wszystkie badania przeprowadzono na gryzoniach.
Zatem czy mozna przypuszczaé, ze u innych ssa-
koéw ten system dziata podobnie? Oczywiscie u ludzi
implantacja wolframowych drucikow do rejestracji
aktywnos$ci neuronow jest zbyt niebezpieczna. Jed-
nak niektore badania z uzyciem innych technik, jak
i réwniez badania nad pacjentami z uszkodzeniem
hipokampa, pozwalaja stwierdzi¢, ze jest to osrodek
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odgrywajacy kluczowa role w procesie tworzenia
pamigci przestrzennej. Techniki z wykorzystaniem
wirtualnej rzeczywistosci pozwolity na udowodnie-
nie istnienia zarowno komorek siatki, jak 1 komorek
miejsca w ludzkim moézgu. Pozostate rodzaje komo-
rek wymagaja dalszych badan [5].

Caloksztalt pracy systemu nawigacyjnego mozna
poréwnac do prac kartograficznych. Na poczatku jest
pusta kartka, potem zbiera si¢ dane o konkretnych

dotyk), pobiera¢ informacje z wnetrza organizmu
(np. z receptorow obecnych przy migsniach lub
z uktadu przedsionkowego) i zapisywaé wszystko
jako reprezentacj¢ otoczenia. A wigc hipokamp nada-
je wymiar czasu oraz przestrzeni, pobiera informacje
metryczne z pozostatych komorek i tagczy wszystkie
skladowe jako nowe reprezentacje Srodowiska bez
ubytku na juz istniejacych. Czyni je trwatymi sladami
pamig¢ciowymi, z rownoczesng mozliwoscig ich mo-

miejscach, odleglosciach, kierunkach i nanosi si¢ na
papier. Podobnie dziata moézg. Posiadamy zmysty
dzigki ktorym mozemy pobiera¢ informacje poprzez
docierajace do nas bodzce (wzrok, smak, zapach,

dyfikacji oraz odtworzenia przy ponownej wizycie
w znajomych miejscach.
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