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Ludzie i zwierzęta poznają świat na różne sposo-
by, w  tym poprzez odbiór sygnałów ze środowiska, 
kojarzenie i poprzez informację zwrotną. Uczenie się 
i pamięć to dwie najbardziej tajemnicze zdolności na-
szego umysłu, które są stale badane przez naukowców 
pod kątem anatomicznym, np.: obserwowanie zmian 
strukturalnych w ludzkim mózgu poprzez rezonans ma-
gnetyczny, biochemicznym, np.: poprzez oznaczenie 
poziomu takich neuroprzekaźników, jak: kwas gamma-
-aminomasłowy (GABA), glutaminian czy serotonina 
i psychologicznym np.: poprzez różnego rodzaju testy 
zdolności umysłowych. Uczenie się to biologiczny 
proces zdobywania nowej wiedzy o świecie, a pamięć 
to proces zapamiętywania i rekonstruowania tej wie-
dzy w czasie. Większość naszej wiedzy i większość 
naszych umiejętności nie są wrodzone, ale wyuczone, 
dlatego fundamentem jest to, czego się nauczyliśmy, 
co pamiętamy i o czym zapomnieliśmy (17, 22). Liczni 
badacze twierdzą, że w procesy pamięciowe jest zaan-
gażowanych wiele obszarów mózgu, które mają swoją 
specyfikę zależną zarówno od rodzaju pamięci, jak i od 
fazy procesu. W badaniach nad pamięcią kluczową rolę 
odgrywa hipokamp należący do układu limbicznego. 
Ma on bardzo duże znaczenie w tworzeniu, organizo-
waniu i przechowywaniu wspomnień, ale odpowiada 
również za np.: nawigację przestrzenną, zachowania 
emocjonalne (32).

Z punktu widzenia biochemicznego w przetwarza-
niu i magazynowaniu pamięci ważną rolę odgrywają 

neurosteroidy oraz neuroprzekaźniki. Neurosteroidy 
początkowo opisane zostały jako steroidy obecne 
w mózgu w stężeniach wyższych niż w obwodowym 
układzie nerwowym. Koncepcja syntezy steroidów 
w  mózgu powstała po odnotowaniu ich obecności 
w  strukturach mózgu 15 dni po usunięciu steroido-
gennych gruczołów obwodowych (13, 47). Późniejsze 
badania pozwoliły na sformułowanie terminu „neuro-
steroidy”, odnoszącego się do hormonów o budowie 
steroidowej, które mogą być syntetyzowane w syste-
mie nerwowym (4). Potwierdzono również, że neu-
rosteroidy są syntetyzowane w większości obszarów 
mózgu (28, 29). Neurosteroidy biorą udział w rozwoju, 
plastyczności neuronalnej, w  funkcji poznawczej, 
kontroli nastroju, zachowań społecznych i seksualnych 
(8). Uważa się, że te neurosteroidy odgrywają również 
ważną rolę w procesie tworzenia pamięci (46, 47).

Celem niniejszego opracowania jest podsumowanie 
wiedzy na temat wybranych procesów biochemicznych 
zaangażowanych w proces uczenia się i pamięci w po-
szczególnych strukturach mózgu.

Anatomia mózgu
Mózgowie wraz z całym układem nerwowym jest 

strukturą o  dużym zróżnicowaniu morfologicznym 
i czynnościowym. Nieustannie odbiera ono informa-
cje z otoczenia oraz sygnały z organizmu, analizuje 
je i przechowuje, a także przekazuje dalej, do innych 
organów. Rozwój tego złożonego układu rozpoczyna 
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się we wczesnym życiu płodowym. Przez nieregu-
larny rozrost cewy nerwowej tworzą się trzy zgięcia 
i odpowiadające im pęcherzyki pierwotne, z których 
kolejno powstają: przedmózgowie, śródmózgowie 
i tyłomózgowie. Przedmózgowie wtórnie ulega podzia-
łowi na kresomózgowie i międzymózgowie, natomiast 
tyłomózgowie dzieli się na tyłomózgowie wtórne 
i  rdzeniomózgowie. Z  kresomózgowia ostatecznie 
wykształcają się: kora mózgu, jądra nerwowe, a także 
układ limbiczny. Z kolei z międzymózgowia powstaje 
wzgórze, podwzgórze oraz nadwzgórze. W trakcie pro-
cesu ontogenezy śródmózgowie rozwija się w konary 
mózgu, nakrywę śródmózgowia i  pokrywę śródmó-
zgowia. Z  tyłomózgowia wtórnego tworzą się most 
i móżdżek, natomiast z rdzeniomózgowia wykształca 
się rdzeń przedłużony (7, 33, 49). Z wymienionych 
struktur najważniejszą w aspekcie szeroko pojętego 
procesu „nauki” jest układ limbiczny, a  w  zasadzie 
należący do niego hipokamp (50).

Hipokamp jako ośrodek pamięci 
i neuroplastyczności

Hipokamp odgrywa istotną rolę w  powstawaniu 
pamięci przestrzennej, a  także pamięci świadomej 
(deklaratywnej) (16). U zwierząt hipokamp pomaga 
zdecydować, czy na podstawie rozeznania węchowego 
będą one jeść określone pokarmy, unikać niebezpie-
czeństwa, reagować na feromony, czy też podejmować 
decyzje dotyczące życia i śmierci. Hipokamp jest rów-
nież miejscem zapisywania informacji w pamięci, co 
pozwala na ich przetworzenie i wykorzystanie w przy-
szłości. U naczelnych struktura ta posiada dodatkowo 
mechanizm przekształcania pamięci krótkotrwałej 
w  pamięć długotrwałą, łącząc myślenie werbalne 
i symboliczne w informacje wykorzystywane do po-
dejmowania decyzji (17).

Z punktu widzenia morfologicznego, hipokamp 
to podłużna trójwarstwowa struktura znajdująca się 
głęboko w płacie skroniowym z  tyłu każdej półkuli 
mózgowej, swoim kształtem przypominająca literę 
„S”. Hipokamp właściwy zbudowany jest z  rogu 
Ammona i zakrętu zębatego. Dla potrzeb omówienia 
procesów zapamiętywania istotny jest podział rogu 
Ammona na trzy pola oznaczone kolejno CA1, CA2 
i CA3 (ryc. 1) (23, 26). W każdym z tych pól znajdu-
ją się różnego rodzaju neurony posiadające zarówno 
autoreceptory, jak i  heteroreceptory, co oznacza, że 
mogą one reagować na własne neurotransmitery, jak 
i neurotransmitery wydzielane przez sąsiednie neurony. 
Po połączeniu z aminokwasowym neurotransmiterem, 
autoreceptory uczestniczą w pobudzeniu (przykładem 
jest kwas glutaminowy) lub hamowaniu (przykładem 
jest kwas gamma-aminomasłowy; GABA) przekaź-
nictwa, pośrednicząc w pętli dodatniego lub ujemnego 
sprzężenia zwrotnego i  tym samym odpowiadają za 
autoregulację uwalniania własnych neuroprzekaźni-
ków (6). W procesie uczenia się często dochodzi do 

inicjowania mechanizmu szeroko określanego jako 
neuroplastyczność. Termin ten określa zdolności neu-
ronów mózgu do adaptacji i zmian w odpowiedzi na 
nowe doświadczenia. Obejmuje on zarówno zmiany 
na poziomie morfologicznym, jak również adaptacje 
biochemiczne i  farmakologiczne (szlaki wewnątrz-
komórkowe, receptory, białka synaptyczne), zmiany 
w sieciach neuronalnych (zmiany w łączności, prze-
budowa dendrytów oraz liczbie i morfologii kolców 
dendrytycznych) oraz generowanie nowych neuronów 
(20).

Procesy pamięci i ich lokalizacja
Ustalenie, które ze struktur mózgu są odpowie-

dzialne za pamięć, jest procesem bardzo trudnym 
i złożonym. Uznaje się, że za szeroko pojętą funkcjo-
nalność pamięci odpowiada wiele złożonych procesów 
zachodzących w  różnych systemach i  ściśle wyspe-
cjalizowanych do wykonywania określonych zadań. 
Eksperymentalnie ustalono, że poszczególne dotych-
czasowo zdefiniowane obszary mózgu odpowiadające 
za pamięć powiązane są z różnymi rodzajami pamięci. 
Połączone one są siecią rozproszonych neuronów, co 
pozwala na przetwarzanie informacji ich późniejsze 
przechowywanie, a  także wydobywanie wiedzy. 
Przykładowo, dana informacja może być zakodowana 
w jednym obszarze mózgu, a następnie przetwarzana 
w innych strukturach mózgu, co powoduje, że procesy 
pamięciowe przetwarzane są w dość zintegrowanym 
i  ściśle współdziałającym systemie. Szereg danych 
o charakterze eksperymentalnym potwierdza znaczenie 
i  udział w  procesach pamięciowych przyśrodkowej 
części płatów skroniowych, kory przedczołowej, 
międzymózgowia, móżdżku, w szczególności układu 
limbicznego, ale przede wszystkim hipokampa (14, 
42). Pamięć długotrwała dzieli się na pamięć jawną 
(deklaratywną) i  utajoną (niedeklaratywną). Pamięć 
jawna to świadome i celowe przywoływanie faktycz-
nych dotychczasowych doświadczeń, wiedzy i pojęć, 

Ryc. 1. Przekrój poprzeczny hipokampa szczura wybarwiony 
metodą Nissla w powiększeniu 40 ×
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pamięć utajona zaś jest niezamierzona i nieświadoma, 
obejmuje umiejętności oraz umożliwia szybsze i lepsze 
działanie (43, 48). Hipokamp (z wtórnym podziałem 
na pola CA1, CA2 i  CA3) odpowiada za zarówno 
niejawne, jak i jawne przetwarzanie pamięci. U osób, 
które doznały rozległych uszkodzeń hipokampa, 
może dochodzić do amnezji następczej lub wstecznej. 
Cierpią one na niezdolność do tworzenia lub zacho-
wywania nowych wspomnień, a  czasem także tych 
powstałych przed momentem uszkodzenia (11). Do 
charakterystyki mechanizmów przyswajania wiedzy 
pomocne jest wyróżnienie pamięci mechanicznej 
oraz pamięci logicznej. Pamięć mechaniczna oznacza 
zapamiętywanie treści niezrozumiałych dla uczącego 
się, co uniemożliwia późniejsze wykorzystanie wiedzy 
i wyciągnięcie z niej wniosków. Z kolei pamięć logicz-
na polega na zapamiętywaniu nowych treści za pomocą 
skojarzeń i powiązań pozwalających na zastosowanie 
nabytej wiedzy w  praktyce. W  badaniach u  ludzi 
stwierdzono, że mimo możliwości zapamiętania dużej 
partii materiału za pomocą pamięci mechanicznej, wy-
kazano dużo większe wykorzystanie praktyczne treści 
przyswojonych za pomocą pamięci logicznej (2, 25).

Neurosteroidy
Termin „neurosteroidy” został zaproponowany na 

początku lat 90. XX wieku, kiedy odkryto, że hormony 
steroidowe, takie jak: pregnenolon (PREG), dehydro-
epiandrosteron (DHEA) i  siarczany tych związków 
(PREGS, DHEAS), były obecne w wyższych stęże-
niach w tkankach układu nerwowego (mózgu i nerwów 
obwodowych), niż w osoczu (12, 13). Neurosteroidy 
są syntetyzowane w  większości obszarów mózgu, 
podwzgórzu, hipokampie, korze mózgowej i móżdżku 
oraz w  obwodowym układzie nerwowym (28, 29). 
Substratem do syntezy neurosteroidów jest cholesterol, 
przekształcany do pregnenolonu (PREG) przez enzym 
P450scc w  mitochondriach komórek neuronalnych 
i glejowych (22). PREG jest następnie przekształcany 
przez różne enzymy w inne neurosteroidy, np. takie 
jak: siarczan PREG (PREGS), dehydroepiandrosteron 
(DHEA), estradiol i inne (46).

Synteza neurosteroidów rozpoczyna się od translo-
kacji cholesterolu przez błonę mitochondrialną. W ten 
proces zaangażowane są białka transportowe, takie jak: 
steroidogenne ostre białko regulatorowe (białko StAR), 
białko translokacyjne (TSPO), zależny od napięcia 
kanał anionowy (VDAC) i translokator nukleotydów 
adeninowych (ANT) (36). Konwersja cholesterolu 
do PREG jest katalizowana przez enzym zawierający 
cytochrom P450 (P450 scc) rozszczepiający łańcuch 
boczny cholesterolu (10). Inne enzymy odgrywające 
rolę w  biosyntezie neurosteroidów obejmują 5a-
-reduktazę i  dehydrogenazę 3a-hydroksysteroidową 
(35). Te dwa enzymy biorą udział w biosyntezie al-
lopregnanolonu (ALLO) i tetrahydrodeoksykortyko-
steron (THDOC). Ekspresję tych enzymów u gryzoni 

wykazano w korze mózgowej, hipokampie, opuszce 
węchowej, ciele migdałowatym i wzgórzu, co sugeruje, 
że ALLO i THDOC mogą być syntetyzowane w tych 
strukturach (1).

Znaczenie neurosteroidów
Neurosteroidy regulują różne funkcje w ośrodko-

wym i obwodowym układzie nerwowym. Steroidy te 
biorą udział w  rozwoju, plastyczności neuronalnej, 
funkcjach poznawczych, kontroli nastroju oraz zacho-
waniach społecznych i seksualnych, a także w mielini-
zacji (8). Uważa się, że neurosteroidy odgrywają ważną 
rolę w pamięci i wydajności poznawczej podczas roz-
woju i dorosłości. Udowodniono, że zmiany w pozio-
mach neurosteroidów w mózgu są związane z poprawą 
nabywania i  przechowywania pamięci u  szczurów 
w  teście labiryntu wodnego Morrisa (Morris Water 
Maze) (47). Potwierdzono również występowanie 
korelacji między poziomem krążących neurosteroidów 
i sprawnością poznawczą u ludzi (3). Obserwacje te su-
gerują, że niektóre neurosteroidy wzmacniają procesy 
uczenia się i tworzenia pamięci w hipokampie poprzez 
pobudzanie lub hamowanie transmisji synaptycznych 
(12). Wzrost aktywności synaps w procesie uczenia 
się określono jako długotrwałe wzmocnienie synap-
tyczne (long term potentation – LTP), które prowadzi 
do zwiększenia skuteczności pobudzającego działania 
synapsy na komórkę nerwową. Wskutek wytworzenia 
LTP może dochodzić do przebudowy struktury synapsy. 
Pobudzenie włókna presynaptycznego powoduje uwol-
nienie przekaźnika – kwasu glutaminowego. W błonie 
postsynaptycznej występują dwa rodzaje receptorów 
jonotropowych tego przekaźnika – NMDA i AMPA 
(41). PREGS i DHEAS modulują uwalnianie kwasu 
glutaminowego z zakończeń presynaptycznych w neu-
ronach hipokampa (15, 34) i działają jako stymulatory 
receptorów AMPA i NMDA oraz inhibitory receptorów 
GABA (44, 45). Estradiol działa również jako stymu-
lator receptorów NMDA i inhibitor receptorów GABA 
(18, 31, 40). Z drugiej strony, allopregnanolon (AP) 
i THDOC działają jako stymulatory receptorów GABA 
i stąd znane są jako neurosteroidy GABAergiczne (5). 
W związku z tym coraz więcej dowodów wskazuje, 
że niektóre neurosteroidy są ważnymi endogennymi 
modulatorami procesów uczenia się i  konsolidacji 
pamięci w  formacji hipokampa. Wiele badań doty-
czących uczenia się i zapamiętywania skupia się nad 
wpływem neurosteroidów na synapsy mózgu (19, 24, 
37). Stopień, w jakim lokalnie syntetyzowane endo-
genne neurosteroidy w mózgu przyczyniają się do tych 
działań w hipokampie, nadal wymaga dalszych badań 
i lepszego poznania.

Neuroprzekaźniki
Neuroprzekaźniki to związki chemiczne, które prze-

noszą sygnały pomiędzy neuronami poprzez synapsy, 
a  także z komórek nerwowych do mięśniowych lub 
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gruczołowych (6). Sugeruje się, że 
poszczególne neuroprzekaźniki, takie 
jak: adrenalina, dopamina, serotonina, 
kwas glutaminowy, kwas gamma-ami-
nomasłowy i acetylocholina zaangażo-
wane są w procesy tworzenia pamięci 
(tab.  1) (30). Wiadomo, że wpływają 
na komunikację między neuronami, co 
ma kluczowe znaczenie dla tworzenia 
nowych wspomnień. Cykliczna aktyw-
ność neuronów prowadzi do wzrostu 
liczby neuroprzekaźników w  synap-
sach i  zwiększenia liczby połączeń 
synaptycznych. Proces ten prowadzi do 
konsolidacji wspomnień (6).

Uważa się, że również silne emocje 
mogą powodować uwalnianie neu-
roprzekaźników i hormonów, co również wzmacnia 
konsolidację pamięci. Koncepcja ta jest określana 
jako koncepcja pobudzenia emocjonalnego (9). Pod 
wpływem stresu mózgi zwierząt i  ludzi wydzielają 
więcej kwasu glutaminowego, co pomaga w  efek-
tywniejszym zapamiętaniu stresujących wydarzeń 
(27). Efekt ten jest określany jako „pamięć fleszowa”. 
Hormony stresu wyzwalają takie emocje, jak strach 
i  agresja. Głównym zadaniem ciała migdałowatego 
jest regulacja emocji oraz udział w przechowywaniu 
wspomnień. Rola ciała migdałowatego polegająca na 
przetwarzaniu informacji nacechowanych emocjami 
powoduje, że sposób przechowywania wspomnień 
zależny jest od hormonów stresu (39).

Naukowcy od wielu lat zajmują się badaniem ludz-
kiego umysłu, a mimo to nadal wiele kwestii pozostaje 
niewyjaśnionych. Kluczowe obszary biorące udział 
w  procesach pamięciowych, to: płaty skroniowe, 
międzymózgowie, ciało migdałowate, hipokamp, móż-
dżek i kora przedczołowa. Wyróżnia się kilka typów 
pamięci. Każdy z nich może ulec zaburzeniu wskutek 
uszkodzenia innej okolicy mózgu. Podczas uczenia się 
zachodzi wiele zmian, które wzmacniają lub osłabiają 
aktywność w różnych strukturach mózgu. Sugeruje się, 
że zmiany te stanowią fizjologiczne podłoże uczenia 
się i pamięci. Równie ważną rolę pełnią neurosteroidy, 
które są syntetyzowane w większości obszarów mózgu 
i regulują różne funkcje w ośrodkowym i obwodowym 
układzie nerwowym. Niektóre neurosteroidy są waż-
nymi endogennymi modulatorami procesów uczenia 
się i  tworzenia pamięci w hipokampie, poprzez po-
budzanie lub hamowanie transmisji synaptycznych. 
Stopień, w jakim lokalnie syntetyzowane endogenne 
neurosteroidy w  mózgu przyczyniają się do tych 
działań w hipokampie, nadal wymaga dalszych badań 
i lepszego poznania. W procesy pamięciowe zaangażo-
wane są również swoiste neuroprzekaźniki, takie jak: 
adrenalina, dopamina, serotonina, kwas glutaminowy 
i acetylocholina. Zależna od nich komunikacja mię-
dzy neuronami ma kluczowe znaczenie dla tworzenia 

nowych wspomnień. Cykliczna aktywność neuronów 
prowadzi do wzrostu liczby neuroprzekaźników w sy-
napsach, jak również do zwiększenia liczby połączeń 
synaptycznych i ich efektywności. Tak zachodzi kon-
solidacja wspomnień.

Konieczne są dalsze badania w  celu ustalenia 
dokładnych zależności pomiędzy anatomią struktur 
mózgowych i biochemią procesów uczenia się i zapa-
miętywania, jednak już teraz wydaje się oczywiste, że 
można wspomóc te procesy, aby nauka była bardziej 
efektywna i skuteczna.
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