
 

Univerzita Karlova  

Přírodovědecká fakulta 

 

Studijní program: Molekulární biologie a biochemie organismů 

Studijní obor: Speciální chemicko-biologické obory  

 

 

 

 

Lucie Šafová 

 

 

Ontogeneze neurálních mechanismů epizodické paměti  

 

Ontogeny of neural mechanisms of episodic memory 

 

 

 

Bakalářská práce 

 

 

Školitel: PhDr. RNDr. Tereza Nekovářová, Ph.D. 

 

 

 

 

Praha, 2023 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Prohlášení: 

Prohlašuji, že jsem závěrečnou práci zpracovala samostatně a že jsem uvedla všechny použité 

informační zdroje a literaturu. Tato práce ani její podstatná část nebyla předložena k získání 

jiného nebo stejného akademického titulu.  

 

 

V Praze, 2.8.2023 

 

 

      Podpis 

 

 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Tímto bych ráda upřímně poděkovala vedoucí mé bakalářské práce PhDr. RNDr. Tereze 

Nekovářové, Ph.D. za její trpělivou pomoc, velkou ochotu, rady a čas, jež mi při psaní práce 

věnovala. 

 

 

 

 

 

 



 

Abstrakt 

Pro epizodickou paměť, tedy schopnost vybavit si osobní zkušenosti s detaily o čase, místě a 

události, jsou zásadní zejména dvě mozkové struktury – hipokampus a prefrontální kůra (PFC). 

K postupnému rozvoji epizodické paměti výrazně přispívají právě jejich vývojové změny. 

Hipokampus je komplexní strukturou složenou z několika podoblastí, která zaujímá ústřední 

postavení ve funkci nervových základů epizodické paměti. Zjištění ukazují, že vliv na 

epizodickou paměť mají jak v něm probíhající neuronální změny, tak změny v jeho objemu a 

objemu hipokampálních podpolí. Stejně jako v hipokampu, i změny v prefrontální kůře mají na 

epizodickou paměť vliv, PFC patří mezi poslední oblasti, které plně dozrávají a ovlivňuje 

přesnost vybavování kontextových detailů epizodických vzpomínek. Pro epizodické 

vzpomínky je pak zásadní i přenos informací mezi oblastmi mozku, ten zajišťují propojení bílé 

mozkové hmoty (fornix, cingulum, uncinátní fascikulus). Tato bakalářská práce shrnuje 

poznatky o strukturách a mechanismech, které se uplatňují ve vývoji epizodické paměti, a 

zmiňuje i faktory, které mají na vývoj vliv. 

Klíčová slova: epizodická paměť, ontogeneze, hipokampus, prefrontální kůra, synaptická 

plasticita 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

Abstract 

Two brain structures in particular - the hippocampus and the prefrontal cortex (PFC) - are 

essential for episodic memory, the ability to recall personal experiences with details of time, 

place, and event. It is their developmental changes that contribute significantly to the 

progressive development of episodic memory. The hippocampus is a complex structure 

composed of several subregions that is crucial to the function of the neural basis of episodic 

memory. Findings show that both neuronal changes within the hippocampus and changes in its 

volume and the volume of hippocampal subfields influence episodic memory. As in the 

hippocampus, changes in the prefrontal cortex also affect episodic memory, with the PFC being 

among the last regions to fully mature and affecting the accuracy of recalling contextual details 

of episodic memories. The transfer of information between brain regions is also crucial for 

episodic memories, and is provided by white matter connections (fornix, cingulum, uncinate 

fasciculus). This thesis summarizes the knowledge about the structures and mechanisms 

involved in the development of episodic memory and mentions the factors that influence its 

development. 

Keywords: episodic memory, ontogeny, hippocampus, prefrontal cortex, synaptic plasticity 
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Seznam použitých zkratek 

PFC prefrontální kůra prefrontal cortex 

BDNF mozkový neurotrofický faktor brain-derived neurotrophic factor 

BOLD 
metoda závislá na měření hladiny kyslíku 

v krvi 

blood-oxygen-level-dependent 

imaging 

CA cornu ammonis cornu ammonis 

DG gyrus dentatus gyrus dentatus 

DTI difuzní tenzorové zobrazování diffusion tensor imaging 

EC entorhinální kůra entorhinal cortex 

EEG elektroencefalografie electroencephalography 

FG fusiformní gyrus fusiform gyrus 

fMRI funkční magnetická rezonance 
functional magnetic resonance 

imaging 

IFG dolní frontální gyrus inferior frontal gyrus 

MEC mediální entorhinální kůra medial  entorhinal cortex 

MEC-L2 2. vrstva mediální entorhinální kůry medial  entorhinal cortex – layer 2 

mGluR5 metabotropní glutamátový receptor 5 metabotropic glutamate receptor 5 

mPFC mediální prefrontální kůra medial prefrontal cortex 

MTL mediální spánkový lalok medial temporal lobe 

NMDA 

receptor 
 N-metyl-D-aspartátový receptor N-methyl-D-aspartate receptor 

PET pozitronová emisní tomografie positron emission tomography 

PHC parahipokampální kůra parahipocampal cortex 

PRC perirhinální kůra perirhinal cortex 

REM rychlé pohyby očí rapid eye movement 

SWR události zvlnění ostrých vln sharp-wave ripple 

SWS spánek s pomalými vlnami slow-wave sleep 
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1. Úvod 

Epizodická paměť byla v 70. letech minulého století představena Endelem Tulvingem, 

který ji tehdy charakterizoval jako paměť na konkrétní osobní zážitky nebo události, jež jsou 

spojeny se specifickým časem a místem (Tulving 1972). Existuje více jejích charakteristik, ale 

my v práci vycházíme z toho, že epizodická paměť uchovává osobní zkušenosti v podobě 

znalosti o čase, místě a události a vyskytuje se jak u zvířat, tak u lidí, přičemž u lidí je závislá 

na vědomí vlastního já (Nyberg et al. 1996, Tulving 1985). Liší se od autobiografické paměti, 

jež vychází z epizodické, ale je silně subjektivní pro daného jedince. Autobiografické 

vzpomínky mají základ v epizodických, které jsou ale kratší a zasadí-li se do širšího 

autobiografického kontextu, vznikají právě vzpomínky autobiografické. Ty často nejsou 

kompletním popisem nějaké události, jsou podbarvené emocemi a na rozdíl od epizodických 

nejsou nutně přesně ukotveny v čase a prostoru (Conway 1996, 2001, 2009). 

Aby mohla být epizodická vzpomínka uložena, musí dojít k jejímu zakódování, 

následné konsolidaci, a nakonec může dojít k jejímu vybavení (Wang et al. 2012). V těchto 

procesech zaujímají zcela zásadní roli dvě oblasti lidského mozku – hipokampus a prefrontální 

kůra (PFC) (Eichenbaum 2017). Základ vzpomínek je uložen v síle synaptických spojení mezi 

neurony těchto oblastí a ve změně této síly (Martin et al. 2000). 

Samotný vznik epizodických vzpomínek je spojen s postupným vývojem hipokampu a 

PFC. Vývoj a růst hipokampu mají vliv zejména na kódování a vybavování asociací, jež jsou 

základem pro vznik epizodické vzpomínky (Lee et al. 2014, Dick et al. 2022). Naopak s 

vývojem PFC se zvyšuje přesnost vybavování asociací (Ofen et al. 2007). Další důležitou roli 

v epizodické paměti pak hraje přenos informací mezi oblastmi mozku, jež je zprostředkován 

spoji bílé hmoty (fornix, uncinátní fascikulus, cingulum) (Lockhart et al. 2012). Ačkoli zjištění 

starších studií (např. Mabbott et al. 2009) ukazovala, že vývoj těchto oblastí přímo koreluje 

s vývojem epizodických vzpomínek s postupujícím věkem, nedávná studie (Dick et al. 2022) 

tato zjištění nepotvrdila a tvrdí, že tyto spojující oblasti přílišným vývojem v pozdějším věku 

již neprocházejí a tedy, ač jsou pro epizodickou paměť podstatné, nepodílejí se na jejím vývoji 

s věkem.  

Vývoj epizodické paměti může být také ovlivňován vlivy prostředí. V práci se 

zabýváme vlivem stresu, díky němuž může dojít ke krátkodobým i dlouhodobým změnám jako 

jsou například změny v synaptické plasticitě, zmenšení objemu hipokampu, neschopnost 

kódování prostorové paměti atd. (Pham et al. 2003, Kloc et al. 2020). 
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 Tato práce si klade za cíl stručně popsat, jak se v současné době epizodická paměť 

definuje, co je pro ni charakteristické a jaký je rozdíl mezi ní a jinými typy pamětí, zejména 

pamětí autobiografickou. Dalším jejím cílem je pak uvést a charakterizovat klíčové oblasti a 

procesy, jež se podílejí na vývoji a zrání epizodické paměti. Nejzásadnějším cílem práce je 

detailně rozebrat, jaké vývojové změny probíhají v mozkových oblastech pro epizodickou 

paměť zásadních, jak se tyto změny projevují a jaké faktory mohou vývoj epizodické paměti 

ovlivnit.  
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2. Definice epizodické paměti 

Termín „epizodická paměť“ zavedl v roce 1972 kanadský psycholog a neurovědec 

Endel Tulving. V rámci dlouhodobé explicitní paměti rozlišil tehdy sémantickou paměť od 

epizodické na základě typu a zdroje zapamatovaných informací. Epizodická paměť byla 

definována jako osobně prožité zkušenosti a zážitky, zatímco sémantická jako známá fakta 

(Tulving 1972).  

Obecně lze paměť rozdělit na implicitní (nedeklarativní) a explicitní (deklarativní). 

Explicitní paměť zahrnuje takové učení, při kterém si informaci vědomě uchováváme, naopak 

implicitní paměť pak ukládá podvědomé informace, které mohou způsobit například změny 

v chování či zrychlení reakcí. Pod implicitní paměť zařazujeme procedurální paměť, jež je 

charakteristická osvojením nějakého pohybu či sekvence pohybů, příkladem může být řízení 

auta. Dále sem řadíme i emocionální paměť, jež je definovaná změnami reakcí na podněty, 

které byly dříve neutrální, ale na základě minulých zkušeností se vůči nim vytvořila například 

preference či averze. Tento druh závisí na podkorových a korových oblastech, zatímco 

procedurální paměť pak na kortokostriatálním systému (Dickerson a Eichenbaum 2010). 

Explicitní paměť také dělíme na několik typů. Patří sem krátkodobá pracovní paměť, 

jež se týká dočasného uložení informací, jakými může být například zapamatování telefonního 

čísla těsně před jeho vytočením. Pracovní paměť se také dále dělí na několik subtypů, nicméně 

v této práci se zaměřujeme na paměť dlouhodobou. Dlouhodobá deklarativní paměť pak 

zahrnuje dva typy: sémantickou paměť a paměť epizodickou. Sémantická paměť obsahuje 

paměť na faktické znalosti, které byly naučeny, ale nemusíme vědět specifický čas a místo kdy. 

Jedná se o encyklopedické znalosti, jakými jsou například obecné vlastnosti objektů (např. 

víme, že pomeranče jsou oranžové) nebo historické události. Epizodická paměť je pak paměť, 

která uchovává osobní zkušenosti s detaily o čase, místě a události (Newcombe et al. 2007, 

Dickerson a Eichenbaum 2010). 

Epizodickou paměť najdeme jak u zvířat, tak u lidí. Není ale možné ji definovat u 

obojího naprosto stejně. U zvířat, jak bude rozvedeno dále, si můžeme, lépe než u lidí, 

k definování epizodické paměti vzít přístup s použitím kritéria „co-kde-kdy“, jež pomáhá 

s vymezením jejího obsahu. Událost ukládající se do epizodické paměti je definována jako 

něco, co se v určitém čase vyskytovalo na určitém místě. Je tedy určena třemi vlastnostmi – 

svým obsahem (co?), umístěním v prostoru (kde?) a výskytem v čase (kdy?) (Nyberg et al. 

1996, Tulving 1985). 
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2. 1. Epizodická vs. sémantická paměť 

Výše uvedené kritérium „co-kde-kdy“ však později nebylo považováno za zcela přesné 

a za dobře aplikovatelné i na člověka, a proto byla definice epizodické paměti nadále 

doplňována. Tulving došel k závěru, že sémantickou paměť od epizodické lze odlišit za pomoci 

konceptu takzvaného „mentálního cestování v čase“, kterého je jedinec schopen jen v případě 

epizodické paměti. V případě sémantické paměti u lidí jsou informace jednoduše známé, jedná 

se o mentální úschovnu obecných znalostí o světě, jež mohou být jak encyklopedické, tak 

získané za našeho života, ale naprosto nezávislé na prostorovém nebo časovém kontextu (např. 

jméno autora známé knihy) (Tulving 1985, Tulving 2002). U epizodické paměti událost 

mentálně znovuprožíváme tak, jak se stala. Jedná se o subjektivní vzpomínku (např. jak jsem 

skládala maturitu).  

Tyto dva odlišné stavy byly pojmenovány jako autonoetické (epizodická paměť) a 

noetické vědomí (sémantická paměť). Epizodická paměť je závislá na vědomí vlastní existence, 

vlastního já. To úzce souvisí právě s autonoetickým vědomím, tedy s vědomím, že 

zapamatované osobní zážitky se staly v minulosti mně samému a jsou tak součástí mé osobní 

historie. Zato když si vybavujeme obecné nesubjektivní informace bez opětovného prožívání 

minulosti, jedná se o paměť sémantickou (Tulving 2002). 

U člověka tedy základní principy, kterými byla původně epizodická paměť 

charakterizovaná (kritérium „co-kde-kdy“) mohou být aplikovatelné i na paměť sémantickou. 

Důkazem toho mohou být pacienti, kteří následkem úrazu či nemoci trpí epizodickou amnézií, 

a přesto jsou schopni si znovu úspěšně zapamatovat specifické časové údaje a prostorové 

detaily své osobní minulosti. Je však pravdou, že pacient tyto informace zpracoval spíše jako 

sémantickou informaci nežli jako znovuprožívání své vlastní minulosti. Z toho lze usoudit, že 

rozlišení „času, místa a obsahu“ je nedostatečné jako základ pro rozlišení epizodického systému 

od sémantického. Naproti tomu autonoetické/noetické kritérium je pro klasifikaci veskrze dobře 

aplikovatelné (Klein 2013). 

V roce 2009 Conway sepsal devět kritérií charakterizujících epizodickou vzpomínku. 

Jedná se podle něj o takovou vzpomínku, která je souhrnným záznamem nějakého prožitku (ten 

je tedy smyslově, percepčně i abstraktně zpracován). Zároveň je to taková vzpomínka, která má 

různě přístupné jednotlivé detaily, což souvisí se schopností pamatovat si relevantním 

způsobem, nikoliv doslovně. Jedná se o vzpomínku, která je často znovu vybavována ve formě 

vizuálních obrazů a vždy má perspektivu nějakého subjektivního pozorovatele. Epizodické 
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vzpomínky, obzvláště ty vizuální, jsou pouze krátké části nějakého prožitého zážitku. Jsou 

většinou reprezentovány se zachováním jejich časové posloupnosti a jsme tedy schopni určit co 

vzpomínce předcházelo a co se stalo až po ní. Epizodická vzpomínka podléhá zapomínání a 

v dlouhodobé paměti se sama o sobě delší dobu neudrží. Epizodické vzpomínky jsou specifické, 

díky čemuž nám umožňují získat příslušné potřebné informace a tím pádem jsou klíčové pro 

získávání nových znalostí a při osvojování pojmů. Takto charakterizované epizodické 

vzpomínky se poté skládají do složitějších komplexů představujících jednotlivé události, jež 

jsou následně ukládány do dlouhodobé paměti, do paměti epizodické (Conway 2009). 

Epizodickou paměť je tedy možné definovat dvěma způsoby: ukládáním reprezentací 

jedinečných osobních minulých událostí („co-kde-kdy“) a opětovným prožíváním minulých 

událostí (autonoetické vědomí). Výzkum zvířecích modelů se zaměřuje na behaviorální důkazy 

kvůli nemožnosti hodnotit subjektivní zkušenosti u neverbálních zvířat. U zvířat tedy není 

autonoetické/noetické kritérium aplikovatelné a používá se „co-kde-kdy“ model. Hovoříme u 

nich o specifickém typu paměti, o tzv. paměti epizodického typu (z anglického „episodic-like 

memory“). Zároveň i zvířata mají sémantickou paměť, kterou můžeme zase nazvat pamětí 

sémantického typu (z anglického „semantic-like memory“) a která spočívá v generalizaci 

epizodických znalostí, příkladem může být třeba znalost vlastností specifické potravy u 

některých druhů ptáků (Clayton et al. 2001, Crystal 2010). 

2. 2. Epizodická vs. autobiografická paměť 

Koncem 90. let 20. století se objevila myšlenka, že Tulvingova charakteristika 

epizodické paměti, jakožto paměti zahrnující jak časoprostorové, tak faktické znalosti, které 

dávají vzpomínanou událost do souvislosti se subjektivním osobním zážitkem pamětníka, ve 

skutečnosti popisuje jiný typ paměti odlišný od epizodické (Conway 1996). Tento typ paměti, 

doposud Tulvingem považovaný za ekvivalentní s epizodickou, byl nazván pamětí 

autobiografickou (Tulving 1985). Conway, jenž s termínem přišel, tvrdil, že autobiografická 

paměť ve skutečnosti kombinuje paměť epizodickou se sémantickými vědomostmi. Důležitou 

vlastností autobiografických vzpomínek tedy je, že jsou sestaveny z několika typů znalostí a 

zároveň jsou silně vztaženy k sobě samému. Jedná se tedy o vzpomínky, které se týkají nějaké 

události, jež byla ze subjektivního důvodu významná pro daného člověka. Z toho tedy vyplývá, 

že autobiografické vzpomínky jsou klíčové pro lidské „já“ (Conway 1996). 

V prvních přibližně 3-5 letech života schopnost jedince vytvářet autobiografické 

vzpomínky buď chybí, nebo není plně rozvinuta. Samozřejmě to neznamená, že vzpomínky se 
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v raném věku nevytvářejí. Již malé děti mají schopnost si pamatovat, nicméně vzpomínky na 

konkrétní události, které děti vytvářejí v raném věku, postrádají vlastnosti později se 

rozvíjejících autobiografických vzpomínek (Bauer 2015). 

V této práci vycházíme z Conwayova rozlišení epizodických a autobiografických 

vzpomínek, které je následující: autobiografické vzpomínky vychází z epizodických, které jsou 

ale kratší a složí-li se do širšího komplexního rámce, vznikají právě vzpomínky autobiografické. 

Ty jsou však spíše osobní interpretací než pravdivým záznamem minulých událostí. Z toho 

vyplývá, že autobiografické vzpomínky mohou být nesprávné, avšak chyby jsou často 

vysvětlitelné vlivem vlastního já. Zároveň mohou být pozoruhodně detailní, a to i přes to, že 

nemusejí být kompletním popisem událostí. Jsou zkrátka spíše neúplnými záznamy zážitků, 

protože pozornost je věnována určitému rysu události, který je pro pamětníka stěžejní, tím 

pádem jsou jiné rysy události zapamatovány jen slabě nebo vůbec. Autobiografická paměť je 

tedy silně subjektivní, vztahuje se k sobě samému a na rozdíl od epizodické je ještě obohacena 

o složky jedinečné pro danou osobu, například o myšlenky a emoce či o sémantické znalosti. 

Epizodická paměť pak spočívá v opětovném prožívání nějaké události, přičemž je jasná 

kontinuita této události v čase, skládá se z jednotlivých epizodických vzpomínek (viz. výše) 

složených do komplexů představujících jednotlivé události (Conway 1996, 2001, 2009). 

Zkráceně můžeme říci, že epizodické vzpomínky se začínají objevovat v raném dětství 

(v prvních přibližně 2 letech života) a jedná se o vzpomínky na jednotlivé události z osobní 

minulosti, jež jsou zasazeny v čase a prostoru. Autobiografické vzpomínky se pak formují mezi 

3-5 rokem života a základ pro ně tvoří právě vzpomínky epizodické, které jsou ale ovlivněny 

subjektivními zkušenostmi jedince (Conway 1996, Bauer 2015, Hayne et al. 2011). 

2. 3. Vliv vlastního já na epizodickou paměť 

Již výše jsme zmínili, že epizodická paměť je úzce spojena se schopností 

jedince mentálně cestovat v čase. Schopnost promítání sebe sama do minulosti je s největší 

pravděpodobností umožněna vědomím vlastního já (z anglického „self“), které úzce souvisí jak 

se sebepojetím jedince, tak s jeho schopností uchovávat a interpretovat vzpomínky. Zároveň 

má vliv nejen na promítání sebe sama do minulosti, ale i do budoucnosti. Paměťové procesy a 

procesy související s uvědoměním vlastního já společně utvářejí způsob, jakým člověk 

znovuprožívá minulé události a zároveň i předvídá události budoucí (Suddendorf a Corballis 

2007, Dings a Newen 2021). 
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Zároveň nám vliv vlastního já na epizodickou paměť pomáhá objasnit rozdíly 

v organizaci vzpomínek a rozdíly v projekcích budoucnosti mezi jednotlivými lidmi. Každý 

člověk je schopen mít svůj osobní systém organizace sebedefinujících událostí jak minulých, 

tak budoucích, který by se bez onoho vlivu vlastního já pravděpodobně nemohl mezi jedinci 

tolik lišit (Dings a Newen 2021). 

Vznik autobiografické paměti je tedy logicky také úzce spjat právě s vytvořením vědomí 

vlastního já. Jedním z možných důvodů pozdního vzniku autobiografické paměti je tedy vývoj 

vědomí vlastní identity, bez kterého by se vzpomínky neměly kolem čeho uspořádat. Toto 

vědomí sebe sama, tedy vlastního já, zaujímá subjektivní pohled na okolní události a hodnotí 

je z hlediska jejich významu pro daného jedince. Bez vlivu vlastního já nemůže existovat 

subjektivní vztažení k sobě samému, a tedy ani autobiografická paměť (Bauer 2015). 
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3. Neurální mechanismy epizodické paměti 

V uspořádávání a uchovávání epizodických vzpomínek u člověka hrají klíčovou roli dvě 

oblasti lidského mozku – hipokampus a prefrontální kůra (Eichenbaum 2017). Prefrontální kůra 

se podílí zejména na vyhledávání informací, zatímco hipokampus se zapojuje při samotném 

ukládání a propojování informací uložených v paměti (Newcombe et al. 2007). Jejich vzájemné 

interakce jsou důležité pro zapamatování si událostí. Tyto dvě oblasti jsou spolu spojeny 

takzvanou oscilační synchronií (viz. 3. 2. 2), která zajišťuje obousměrný tok informací a jejíž 

mechanismus bude vysvětlen později. Spojují je přímé a nepřímé dráhy a oba vysílají a přijímají 

velké množství informací do i z kortikálních a subkortikálních oblastí (Eichenbaum 2017). 

3. 1. Mozkové oblasti a jejich uplatnění v epizodické paměti 

Při uchovávání dlouhodobých vzpomínek se nejprve skrze smysly zaznamenávají 

informace o tom, o „co“ se jedná a „kde“ v prostoru se událost vyskytuje, smyslovými dráhami 

se informace přesunou do vzestupných nervových drah v míše a následně do asociačních 

korových oblastí. Tyto proudy informací jsou dále zpracovány v mozkové kůře a odtud jsou 

posílány do mediálního spánkového laloku, kde se sbíhají do hipokampu. Hipokampus hraje 

klíčovou roli při utváření ucelených vzpomínek v kontextu, ve kterém se události odehrály, na 

druhou stranu prefrontální kůra (PFC) podporuje vybavování vzpomínek na to, „co“ se stalo, 

tím, že poskytuje informaci o tom, „kde“ se daná událost odehrála a zase naopak (Preston a 

Eichenbaum 2013). Také řídí vybavování vzpomínek relevantních za dané situace tak, že 

potlačuje vybavování vzpomínek, které pro danou okolnost nemají význam (Eichenbaum, 

2017). 

Hipokampus se nachází v mediálním spánkovém laloku (MTL) (viz. Obrázek 1) a je 

obklopen entorhinální (EC), parahipokampální (PHC) a perirhinální kůrou (PRC). Je propojen 

s několika korovými a podkorovými oblastmi jako jsou mamilární tělíska, talamus, bazální 

přední mozek a retrospleniální kůra.  

Většina signálů přichází do hipokampu z perirhinální a parahipokampální kůry (obě 

hrají roli ve vizuálním zpracování podnětů) přes entorhinální kůru a vychází zpět do 

entorhinální kůry. Perirhinální kůra je klíčová pro zpracování komplexních jevů, 

parahipokampální naopak hraje roli při zpracování vizuoprostorových informací. 

V mamilárních tělíscích, talamu a entorhinální kůře se nacházejí buňky, které zprostředkovávají 

informaci o směru (Bird a Burgess 2008). 
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Obrázek 1 - Mozkové oblasti – a jejich vzájemná propojení – uplatňující se v epizodické paměti 

(Nadel a Hardt 2011) 

Hipokampus jako takový (viz. Obrázek 2) se pak skládá z vlastního hipokampu (CA – 

cornu ammonis) s podoblastmi CA3, CA2 a CA1, gyru dentatu (DG) a subikula (Maass et al. 

2014). Výstupní axony z hipokampu se sbíhají v oblasti bílé hmoty – v alveolus a poté ve 

fimbrii. Subikulum zprostředkovává spojení mezi hipokampem a entorhinální kůrou. 
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Obrázek 2 - Nákres hipokampální formace (převzato z vanat.cvm.umn.edu 2021) 

Zpracování epizodických vzpomínek má tři fáze: kódování (z anglického „encoding“) 

neboli vytváření vzpomínek, konsolidace (z anglického „consolidation“) – stabilizace 

vzpomínek a vybavování (z anglického „recall“), tedy zpřístupnění uložených vzpomínek 

(Wang et al. 2012). Kromě těchto tří procesů existuje ještě proces rekonsolidace, při němž se 

dříve konsolidované vzpomínky při opětovném vyvolání dočasně stávají nestabilními, může 

dojít k jejich aktualizaci a poté se při opětovném uložení do mozku znovu stabilizují (Nader 

2015). Při všech těchto procesech hraje ústřední roli odlišná oscilační dynamika, specifické 

typy neuronů a synaptická plasticita, o čemž bude řeč později (viz. 3. 2.) (Cutsuridis a Yoshida 

2017). Jednotlivé fáze zpracování epizodických vzpomínek a oblasti mozku, jež se v nich 

uplatňují si nyní podrobněji rozebereme. 

3. 1. 1. Kódování epizodických vzpomínek 

Při procesu kódování se vnímané informace přeměňují na tzv. paměťovou stopu a při 

vyvolávání se paměťové stopy znovu aktivují, aby se zpřístupnily informace dříve zakódované 

a uložené v mozku (Cutsuridis a Yoshida 2017). 

Při kódování epizodických vzpomínek jak u lidí, tak u zvířat má stěžejní význam 

mediální spánkový lalok (MTL), zahrnující hipokampus, amygdalu a parahipokampální oblasti. 

Obecně můžeme říci, že úlohou hipokampu při kódování je spojení různorodých korových 

vstupů do konzistentní paměťové stopy. Kódování epizodických vzpomínek je založeno na 
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rychlém vytváření nových asociací. Studie na lidech dokázaly, že z hlediska nervových 

mechanismů jsou nové asociace kódovány na úrovni jednotlivých buněk (Ison et al. 2015). 

Jednotlivé vzpomínky jsou reprezentovány malými sadami neuronů s nízkým překrýváním, 

proto je detekce aktivity spojená s konkrétními epizodickými vzpomínkami náročná, jelikož 

vždy pouze malá část neuronů vykazuje zvýšenou frekvenci pálení (Wixted et al. 2018). Během 

učení a tvorby kontextových asociací dochází k rychlým změnám ve vzájemných reakcích 

jednotlivých buněk. To bylo dokázáno analýzou aktivity neuronů MTL během učení a 

následného vybavování asociací mezi položkou a místem (Ison et al. 2015). 

Studie zkoumající vztah mezi kódováním a trvalostí paměti na lidských subjektech za 

pomoci funkční magnetické rezonance (fMRI) odhalila, že se může objevit aktivace stejných 

oblastí při ukládání dlouhodobých a krátkodobých vzpomínek. Totožné kódování u 

krátkodobých i dlouhodobých vzpomínek bylo zjištěno v oblastech levého hipokampu, levého 

dolního frontálního gyru (IFG) a levého fusiformního gyru (FG), s tím, že aktivita v dolním 

frontálním gyru byla při kódování dlouhodobých vzpomínek zvýšená.  Tato oblast se hojně 

uplatňuje i při udržování sémantické paměti, toto zjištění by naznačovalo, že paměťové 

reprezentace procházejí v průběhu času změnami, při kterých ubývá specifických detailů a 

přibývá sémanticky zprostředkovaného obsahu (Uncapher a Rugg 2005). 

Následný efekt známosti (tedy vyhodnocení, že je daný objekt povědomý), který je 

shodný jak při dlouhodobém, tak při krátkodobém uchovávání vzpomínek, byl zjištěn 

v souvislosti s aktivitou v pravé parahipokampální kůře (PHC) (Uncapher a Rugg 2005). Ta se 

také uplatňuje v rozpoznávací paměti pro asociace mezi předmětem a místem (Malkova a 

Mishkin 2003). 

Zatímco hipokampus má stěžejní význam pro kódování nových položek, v kódování 

epizodické paměti se spolu s ním ještě výrazně uplatňují mediální prefrontální (mPFC) a 

entorhinální kůra (EC) (Eichenbaum 2017, Chao et al. 2020). mPFC má vliv na plánování, 

časové zpracování, pozornost, flexibilitu chování, sociální a emoční chování (Chao et al. 2020) 

a jeho souhra s hipokampem se podílí na zpracování epizodické paměti (Eichenbaum 2017). 

Ve studiích na hlodavcích byl zjištěn jejich význam zejména ve vytváření asociací mezi 

odlišnými objekty a jejich umístěním, což je zásadní pro vznik epizodických vzpomínek. EC 

se pak zaměřuje jak na zpracování informací o poloze kódované položky, tak i na zpracování 

informací o časovém kontextu a předpokládá se, že k epizodické paměti přispívá tím, že slučuje 

informace „co“ a „kde“ v hipokampu (Chao et al. 2020). 
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3. 1. 2. Konsolidace epizodických vzpomínek 

Konsolidace paměti je proces přeměny nově zakódovaných reprezentací do stabilnějších 

forem pro budoucí použití (McGaugh 1989). Při procesu konsolidace nové informace 

nepřepisují informace staré, dochází totiž nejprve k dočasnému uložení vzpomínek a ty jsou až 

poté postupně ukládány do dlouhodobé paměti (O’Neill et al. 2010, Inostroza a Born 2013). V 

tomto procesu hraje stěžejní roli spánek, při kterém jsou vzpomínky, jež byly zakódovány 

v bdělém stavu postupně transformovány a ukládány do paměti během fáze spánku s tzv. 

pomalými vlnami (SWS – z anglického „slow-wave sleep“) (Daurat et al. 2007). Při konsolidaci 

vzpomínek dochází k reaktivaci neuronů během SWS, což umožňuje zachovat podstatu 

zaznamenané informace a její uložení do paměti. Následná REM fáze (z anglického „rapid eye 

movement“) pak přispívá ke stabilizaci nově transformované informace, což je pro epizodickou 

paměť klíčové (Rauchs et al. 2004, O’Neill et al. 2010, Inostroza a Born 2013). 

V procesu konsolidace zůstává stěžejní jak hipokampus, tak kortikální oblasti. Během 

bdělosti jsou epizodické vzpomínky kódovány v hipokampu i prefrontální kůře, během 

následného spánku se hipokampální reprezentace přehrávají a přesouvají se do neokortikálních 

sítí. Spánek přednostně posiluje epizodickou paměť na kontextové rysy události, zejména 

časové a prostorové, jež jsou závislé na hipokampálním zpracování, na rozdíl od toho, 

rozpoznávání založené na známosti informace, jenž se spoléhá na parahipokampální kůru, je 

spánkem ovlivněno méně (Inostroza a Born 2013). 

3. 1. 3. Vybavování epizodických vzpomínek 

Aktivace hipokampu při vybavování vzpomínek spočívá v tom, že jsou v minulosti 

zakódované položky znovu vyvolány v takovém formátu, v jakém byly zaregistrovány 

(Fletcher et al. 1997). 

Jelikož má hipokampus tendenci automaticky kódovat nové informace, je potřeba při 

experimentech oddělit aktivaci hipokampu v důsledku kódování nových položek od aktivace 

za účelem vybavení starých informací (Fletcher et al. 1997). Příkladem studie, která ukázala, 

že tyto dva procesy aktivují anatomicky odlišné zóny mediálního spánkového laloku je studie 

z roku 2003 (Zeineh et al.), jež používala funkční magnetickou rezonanci (fMRI). Výzkum měl 

za cíl identifikaci změn v podoblastech hipokampu u dobrovolníků, kteří se učí nové asociace 

a následně si vybavují již známé informace. Prokázal, že existuje silná korelace mezi aktivitou 

v DG a ukládáním nových asociací. Vybavování již naučených informací bylo spojeno 



13 

 

s aktivitou v jiné zóně mediálního spánkového laloku, a to konkrétně v subikulu (Zeineh et al. 

2003). 

Proces vybavování je možné rozdělit na tři složky, na jeho úspěšnost, přesnost a živost 

vzpomínek. Bylo zjištěno, že je-li vybavení vzpomínek úspěšné či ne, záleží na hipokampu a 

ona úspěšnost je zde spojena se zvýšením tzv. BOLD signálu (odezva závislá na hladině kyslíku 

v krvi, která odráží nervovou aktivitu v rámci různých podoblastí mozku) při měření fMRI. Na 

druhou stranu přesnost vybavování se měnila úměrně s aktivitou v gyrus angularis a živost 

vzpomínek zase s aktivací v precuneu. Z těchto zjištění tedy vyplývá, že při vybavování 

vzpomínek se uplatňuje úzce propojená síť mezi hipokampem a oblastmi v prefrontální kůře, 

kde hipokampus iniciuje vybavování, jež je dále podporováno kortikálními oblastmi (Richter 

et al. 2016). Kesteren a kolegové (2010) dále dokázali že aktivita prefrontální kůry se zvyšuje, 

když se vybavují informace, které se shodují s předchozími znalostmi, tedy takové, jež jsou 

v souladu s tím, co už jsme věděli, tušili, či předpokládali. Též bylo dokázáno (Wimber et al. 

2009), že při selektivním vybavování určité informace dochází k zapomínání déle 

nevybavených položek, jež narušují vybavení konkrétní vzpomínky.  

3. 2. Neurální mechanismy epizodické paměti 

Stěžejním anatomickým substrátem epizodické paměti je tedy hipokampus a 

prefrontální kůra. Nyní se přesuneme ke konkrétním neurofyziologickým mechanismům uvnitř 

hipokampu, které se podílejí na procesech vybavování, kódování a ukládání událostí epizodické 

paměti. 

3. 2. 1. Neurofyziologický základ epizodických vzpomínek 

Mozkové struktury nezbytné pro vytváření epizodických vzpomínek jsou v současné 

době zkoumány primárně na zvířatech. U zvířat sice nemůžeme hovořit o mentálním cestování 

v čase, existují ale aspekty, které s epizodickou pamětí souvisí a lze je hodnotit i u zvířat, 

například paměť na objekty, místa a trasy a na časoprostorový kontext (Vann a Albasser 2011). 

Nervový základ vzpomínek je uložen v síle synaptických spojení mezi neurony. 

Hypotéza synaptické plasticity a paměti předpokládá, že změna síly spojení mezi neurony je 

mechanismem zodpovědným za kódování a ukládání paměťových stop (Martin et al. 2000). 

Aby se vzpomínka uložila, musí událost vyvolat určitou změnu v síle synapsí. Tyto změny se 

nazývají synaptickou plasticitou a vyžadují přesně časované vztahy mezi vystřelujícími 

propojenými neurony (Citri a Malenka 2008, Cheng a Werning 2016).   
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Pro zkoumání neurofyziologického základu epizodických vzpomínek je zásadní nález 

tzv. place cells u hlodavců, což jsou neurony v hipokampu, které se aktivují, když zvíře navštíví 

určitou oblast svého prostředí tzv. place fields (Eichenbaum a Cohen 1988, Grieves et al. 2020). 

Tyto buňky jsou pro existenci epizodické paměti klíčové proto, že jsou zodpovědné za kódování 

míst v prostoru (O’Keefe et al. 1998, Spencer a Bland 2019), což spočívá v tom, že k 

jejich aktivaci dochází pouze na určitých místech v prostředí. Zdá se pravděpodobné, že 

postupná aktivace určitých place cells odráží posloupnost výskytu událostí v place fields, které 

k nim přísluší (Cheng a Werning 2016). Po prvním vystavení neznámému prostředí buňky 

získají schopnost během několika minut zvýšit frekvenci pálení kdykoliv se zvíře vrátí na určité 

místo (place field) v tomto prostředí. Place fields odráží celé okolí zvířete, což znamená, že 

všechna prostorová místa v daném prostředí jsou nějakým způsobem reprezentována (Grieves 

et al.). Tím se vytváří tzv. kognitivní mapa (Eichenbaum a Cohen 1988, Spencer a Bland 2019). 

Tuto představu kognitivní mapy následně Eichenbaum rozporoval a společně s kolegy odmítl 

představu systematického prostorového mapování a přišel s hypotézou ekvivalentní k systému 

kognitivních map. Tato hypotéza tvrdí, že prostorové prostředí není explicitně mapováno a že 

place cells slouží jen jako kódy, jež identifikují minulé epizody na základě jejich společného 

pojítka – v tomto případě místa (Eichenbaum et al. 1999). 

Kromě place cells existují v hipokampu i tzv. time cells. Jedná se o hipokampálními 

neurony, jež kódují po sobě jdoucí okamžiky (Eichenbaum 2017). Jejich existenci dokázal 

Manns et al. ve studii na potkanech z roku 2007, kdy měli potkani plnit takovou úlohu, při které 

si museli zapamatovat pořadí sekvence pachových podnětů. Během úlohy vědci pozorovali, že 

se při kódování postupně měnil vzorec aktivity neuronů v CA1 a tato změna následně 

odpovídala výkonnosti paměti při testování, což svědčí o kódování časového kontextu, který je 

pro epizodickou paměť zásadní (Manns et al. 2007).  

3. 2. 2. Oscilační aktivita mozku 

Pro kognitivní schopnosti savců, jako je například učení, paměť a pozornost, je důležitá 

oscilační aktivita mozku. V hipokampu, stejně jako v prefrontálním kortexu, jsou přítomné tři 

typy oscilací (Butler a Paulsen 2015). Stav, ve kterém se mozek nachází, věnuje-li se aktivně 

nějakému úkolu se nazývá on-line stav a je charakterizován theta oscilacemi (4-12 Hz), které 

se vyskytují převážně během pohybu a REM fáze spánku (Buzsáki 2002); a gama oscilacemi 

(300-100 Hz), které jsou zodpovědné mimo jiné za smyslové asociace a pracovní paměť. 

Během on-line stavu, kdy jsme výkonní a plně soustředěni, je zapotřebí větší množství 

neurotransmiteru acetylcholinu, aby se zajistilo efektivní zpracování informací. (Butler a 
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Paulsen 2015). Naopak off-line stav nastávající, když zvíře či člověk setrvává klidně na místě 

nebo spí, je charakterizován nižší hladinou acetylcholinu v hipokampu a zároveň se dá 

pozorovat nepravidelná vysokofrekvenční aktivita mozku, známá jako ostré vlny (SWR – 

z anglického „sharp-wave ripple“), která je zřejmě dalším způsobem zpracovávání informací 

v hipokampu, sloužící ke konsolidaci informací a jejich následnému uložení do dlouhodobé 

paměti (Butler a Paulsen 2015, Cheng a Werning 2016).  

Existuje korelace mezi on-line a off-line stavem mozku, jelikož buňky, které se aktivují 

v bdělém stavu, se také často aktivují během odpočinku a spánku. Populace neuronů v off-line 

stavu často vykazuje sekvenční aktivitu podobnou té, kterou projevují neurony v předchozím 

on-line stavu, jedná se tedy zřejmě o opakování předešlých zkušeností (Cheng a Werning 2016). 

U člověka byl tento jev pozorován například během experimentu, v němž si měli participanti 

prohlédnout sérii fotek domů a lidí a vždy posoudit, zda je člověk/dům na fotce mladý či starý. 

V datech z fMRI bylo možné detekovat během plnění úkolu opakující se vzorce. Následně bylo 

testováno, zda data detekovaná v klidových stavech odráží sekvenční strukturu úkolu, který 

participanti dříve řešili. Výzkum ukázal, že vzorce fMRI z lidského hipokampu v klidovém 

stavu odrážejí sekvenční přehrávání stavů, jež byly dříve zažity v rozhodovacím úkolu (Schuck 

a Niv 2019). 
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4. Ontogeneze epizodické paměti 

V průběhu našeho dětství se schopnost kódovat a uchovávat si složité vzpomínky stále 

zlepšuje. To zahrnuje také schopnost vytvářet a pamatovat si do podrobností minulé události, a 

nejen je rozpoznávat na základě podobnosti s dřívějšími zážitky. Abychom mohli tento vývoj 

pochopit, je nutné studovat jak kognitivní změny nastávající v průběhu života jedince, tak 

nervové substráty a jejich proměny, které se v epizodické paměti uplatňují (Ghetti a Bunge 

2012). 

4. 1. Kognitivní vývoj paměťových schopností 

Pomocí neverbálních testů bylo zjištěno, že již ve věku 9 měsíců jsou kojenci schopni 

si zakódovat a dokonce i po nějakou dobu (cca 1 týden – 1 měsíc) pamatovat konkrétní události. 

V průběhu druhého roku života se doba, po kterou vzpomínky přetrvávají, rychle zvyšuje až na 

12 měsíců. Následně v průběhu předškolního věku se paměťové schopnosti nadále mění, a to 

v několika aspektech, jež jsou důležité i pro vývoj autobiografické paměti. Zaprvé se zvyšuje 

pravděpodobnost, že se daná vzpomínka uchová. To znamená, že starší děti mají větší šanci si 

vzpomenout na události, které se staly před delší dobou (3leté děti v řádu měsíců) než mladší 

děti. Dále děti také dokáží lokalizovat události v určitém čase a na určitém místě. Například 

používají časové ukazatele jako "včera" nebo "loni v létě", které jim pomáhají si vzpomenout 

na události a zařadit je do časového rámce. Tyto změny znamenají, že děti jsou schopné si do 

paměti ukládat více událostí s více detaily, tedy události pro ně jedinečné a lokalizované v čase 

a místě, které si pamatují po dlouhou dobu (Benson 2020). 

4. 1. 1. Vývoj paměti u novorozenců a kojenců 

Je otázkou, zda lze u novorozenců a kojenců (do 1 roku života) hovořit o přítomnosti 

explicitní (deklarativní) paměti, tedy zda jsou schopni si vědomě pamatovat určité události či 

informace. V prvních šesti měsících života jsou již k dispozici techniky pro hodnocení paměti, 

např. vizuálně párové porovnávání, které měří, jak moc kojenci sledují nové předměty 

v porovnání s předměty jim známými nebo měření, které spočívá v tom, že dítě reprodukuje 

činnost, kterou předtím předváděl zkoušející. Z těchto konkrétních typů měření vyplývá, že 

explicitní paměť je ve věku do 6 měsíců patrná (Newcombe et al. 2007, Bauer 2007, 2015). 

Zdá se však, že i přesto, že kojenci (do 1 roku) jsou schopni si pamatovat sekvence, 

vytvoření vzpomínek, které přežijí i desetiletí, je stále problematické (Bauer a Leventon 2013). 

Vědci si to vysvětlují dvěma způsoby. Jedním z důvodů může být, že paměťové schopnosti dětí 
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jsou ještě ve druhém roce života stále poměrně křehké (Newcombe et al. 2007, Bauer 2007, 

2015). Další možností je domněnka, že raná explicitní paměť je spíše sémantické povahy než 

epizodické (například ptáme-li se dítěte, co mělo k snídani, lze posoudit jen těžko, zda se při 

jeho odpovědi skutečně uplatňuje epizodická paměť nebo zda se dítě opírá o sémantické 

znalosti, jelikož ví, co se obvykle snídá například proto, že se ho na otázku dotazujeme často) 

(Colombo a Hayne 2010). 

4. 1. 2. Vývoj epizodických a autobiografických vzpomínek 

Epizodické vzpomínky jako takové vznikají v prvních přibližně 2-3 letech života, avšak 

autobiografické vzpomínky, které se od běžných epizodických liší subjektivním a osobním 

postojem se formují až později (Bauer 2015). 

Že jsou epizodické vzpomínky přítomné již ve třech letech, dokázala například studie 

z roku 2011 (Hayne et al.), kde se porovnávaly schopnosti tříletých a pětiletých dětí popsat 

události, které se jim staly v nedávné minulosti a zároveň i takové, které se stanou v blízké 

budoucnosti. Obě tyto skupiny dokázaly o těchto událostech podat alespoň nějakou informaci. 

I tříleté děti, ač ne tak uceleně jako pětileté, vykazovaly známky epizodické paměti a dokázaly 

popsat (ač ne tak přesně), jak události minulé, tak předvídat události budoucí. 

Zjištění studie tedy zpochybnily názor, že tříleté děti nemají dostatečné dovednosti 

v oblasti epizodické paměti. Vědci při testování používali metodu, kterou již dříve použil 

Suddendorf (2005, 2010), ale upravili ji tak, aby byla pro děti přívětivější (omezili počet dalších 

faktorů souvisejících s věkem, které by mohly ovlivnit výkon v úkolu). Děti byly při popisu 

událostí úspěšnější než děti v Suddendorfových experimentech. Studie dokázala, že tříleté děti 

mají schopnost pamatovat si minulé události a předpovídat budoucí, i když jejich zprávy nebyly 

tak detailní jako u starších dětí (Hayne et al. 2011). 

Naproti epizodickým vzpomínkám, autobiografické vzpomínky vznikají až později, 

přibližně mezi 2-3 rokem života (viz. Graf 1). Možným důvodem je, že jejich vývoj je vázán 

na vývoj sebepojetí, kolem kterého lze vzpomínky uspořádat. Brzkým autobiografickým 

vzpomínkám tedy brání absence subjektivního já, které zaujímá osobní pohled na životní 

události a hodnotí je z hlediska jejich významu pro sebe samého. Bez tohoto vývoje tedy 

nemůže existovat onen autobiografický prvek v epizodických vzpomínkách, a tedy 

autobiografická paměť jako taková. Dalším možným faktorem je, že v prvních přibližně 3–5 

letech život dětem chybí plně vyvinuté komplexní autonoetické vědomí, což má za následek, 

že nejsou schopné mentálně cestovat v čase a znovuprožívat minulé události a zážitky, což je 
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rys, o němž se předpokládá, že doprovází jak epizodické, tak autobiografické vybavování 

(Rubin 2000, Bauer 2015). 

 

Graf 1- Rozložení autobiografických vzpomínek v závislosti na věku, které ukazuje jejich relativní nedostatek 
v prvních přibližně 3 letech života a následně jejich rychlý nárůst v raném dětství a jejich následné dozrání 

kolem 7 let (Rubin 2000) 

Ačkoli každý z výše uvedených faktorů zahrnuje jinou specifickou složku paměťových 

schopností, vychází z nich, že vzpomínky dětí ve věku přibližně do pěti let jsou epizodické, 

postrádají však vlastnosti, jež jsou typické pro autobiografické vzpomínky, které jsou tedy 

vytvářené až v pozdějším věku (Bauer 2015). 

4. 2. Neurofyziologický vývoj epizodické paměti 

Aby si mozek mohl vybavit detaily minulých událostí, musí zpracovat jednotlivé rysy 

událostí a následně je spojit do časoprostorového kontextu, v němž se tyto rysy vyskytly. Ačkoli 

byla tato schopnost u dospělých již relativně dobře prostudována, výzkum v oblasti 

neurofyziologického vývoje epizodické paměti je stále v plném proudu. V této kapitole se 

budeme zabývat vývojem oblastí, jež jsou za epizodickou paměť zodpovědné a budeme 

rozebírat, jaké změny v těchto oblastech mohou přispět k rozvoji schopnosti vybavit si detaily 

minulých událostí.  

Zaměříme se na neurofyziologické aspekty vývoje epizodické paměti, zvláště pak na 

změny v hipokampu, prefrontální kůře a bílé hmotě, jež jsou s epizodickou pamětí spojené. 

Budeme zkoumat, jak se hipokampus, struktura zásadní pro vytváření a obnovování 

reprezentací specifických událostí, vyvíjí během dospívání u hlodavců a u člověka a jak tyto 
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změny ovlivňují schopnost vybavit si epizodické informace. Dále nás bude zajímat, jak se 

prefrontální kůra, struktura spojená s kódováním vzpomínek, vyvíjí a jaké změny v raném 

období života jsou pro ni charakteristické. Nakonec se budeme zabývat strukturami, které 

propojují bílou hmotu, což zprostředkuje přenos informací mezi oblastmi mozku. 

4. 2. 1. Změny v hipokampu 

Vývoj hipokampu probíhá později než u většiny ostatních částí mozku a v jeho rámci 

dochází jak k migraci a zrání neuronů, tak i k morfologickým změnám. V této kapitole se 

nejprve zaměříme na neurální vývoj a následně na vývojové změny v objemu hipokampu a jeho 

podoblastí.  

Opožděný vývoj hipokampu oproti korovým oblastem (kromě prefrontální kůry, jež 

patří mezi naposledy dozrávající oblasti) vykazují jak lidé, tak hlodavci, avšak najdeme mezi 

nimi rozdíly. U hlodavců se počáteční dva týdny postnatálního růstu shodují s pozdějšími 

fázemi vývoje mozku během lidského těhotenství. Zároveň také hlodavci dosahují neuronálních 

vývojových vrcholů, jež se u člověka rovnají závěru kojeneckého věku, již během třetího týdne 

po narození (Semple et al. 2013). U hlodavců neurony hipokampu upravují svou aktivitu na 

základě předešlých zkušeností již ve věku do 21. postnatálního dne, což může vést k následným 

trvalým biologickým změnám. Tyto změny pak usnadňují zrání synapsí kódujících vzpomínky 

na události z raného života. Na základě toho je tedy možné usuzovat, že některé mechanismy 

epizodické paměti jsou k dispozici již kojencům (Donato et al. 2021). 

Neurální vývoj hipokampu byl pozorován u hlodavců ve studii z roku 2017, jež odhalila 

postupné zrání hipokampální sítě během prvního měsíce života hlodavce. Z jejich výsledků 

vyplynulo, že hlavní úlohu v tomto procesu by mohly hrát hvězdicovité buňky (z anglického 

„stellate cells“). Vědci zkoumali neurogenezi a synaptogenezi za využití histologických 

markerů a vytvořili díky nim časoprostorovou mapu zrání entorhinálně-hipokampální sítě. 

Výsledkem bylo odhalení, že postupný vývoj zrání se řídí specifickou posloupností a že 

hvězdicovité buňky v mediální entorhinální kůře (MEC) hrají klíčovou roli v iniciaci a řízení 

strukturálního zrání interneuronové sítě zapojené do vyšších kognitivních funkcí. K 

postupnému vývoji zrání, jenž odráží tok informací v neuronálních sítích (obvodech) mozku 

dospělých hlodavců, je zapotřebí signál vyvolaný excitační aktivitou, který se šíří napříč sítí 

prostřednictvím synaptických spojení a iniciuje zrání v následujících oblastech. Vědci 

pozorovali, že šíření signálu probíhá vždy ve stejném pořadí, a to následovně: od povrchových 

vrstev mediální entorhinální kůry nahoře, přes hipokampus uprostřed k hluboké vrstvě 
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entorhinální kůry dole. Narušení excitační aktivity v jakékoli oblasti sítě bránilo zrání 

v oblastech pod ní, zatímco oblasti nad ní mohly dosáhnout téměř shodné úrovně zrání jako 

dospělí. Hvězdicovité buňky ale zůstávaly narušením neovlivněny, z čehož lze vyvodit, že jsou 

nezávislé na příchozí excitační aktivitě, a naopak slouží jako iniciátoři zrání neuronové sítě. 

Poskytují excitační podněty svým synaptickým cílům, a to vede k postupným fázím zrání v 

entorhinálně-hipokampálním okruhu. (Donato et al. 2017, Rowland et al. 2018). 

 

Obrázek 3 - Entorhinálně-hipokampální okruh – na obrázku můžeme vidět, jak jsou povrchové vrstvy 
entorhinální kůry spojeny s hipokampálními podpolemi. Během vývoje řídí excitační aktivita pocházející z 2. 

vrstvy mediální entorhinální kůry (MEC-L2) zrání entorhinálně-hipokampální sítě dle lineární posloupnosti, 
jež odráží tok excitačních informací v síti dospělých jedinců. Utlumení hvězdicových buněk, na rozdíl od 

narušení pyramidových neuronů, zastaví postup zrání celého entorhinálně-hipokampálního okruhu (Donato 

et al. 2017) 

Během prvního měsíce života hlodavců tedy dochází k dozrávání hipokampální sítě, 

zároveň dochází také k vývoji theta oscilací, jež jsou stěžejní pro postupné vytváření 

vzpomínek. U hlodavců je kódování prostorových reprezentací spojeno s aktivitou place cells, 

tedy s časově komprimovanými sekvencemi, jež jsou známé jako theta sekvence. Tyto 

sekvence jsou vázány na sousedící místa, kterými se živočich pohyboval. Theta oscilace se 

objevují v hipokampu potkanů na začátku třetího postnatálního týdne a lze identifikovat tři fáze 

jejich vývoje v oblasti CA1 hipokampu. První stádium (končící kolem 16. dne postnatálního 

vývoje) je charakteristické přítomností neuronálních souborů, jejichž aktivita znázorňuje 



21 

 

jednotlivá místa v prostředí, ne však sekvenční dráhy před, během nebo po dané zkušenosti. 

Rychlé kódování nových prostorových míst se objevuje ve druhém stádiu (během 17. až 21. 

postnatálního dne), stále se však neobjevují žádné detekovatelné theta sekvence. A nakonec ve 

třetí fázi (22. až 24. postnatální den) jsou postupně zažitá místa v prostředí vázána v rámci 

hipokampálních theta sekvencí a následně jsou během spánku přehrávána s čím dál tím vyšší 

přesností a četností. Tato zjištění dokazují, že ke vzniku theta sekvencí, a tedy k přesné 

reprezentaci minulých, současných a budoucích míst dochází v průběhu času (Farooq a Dagoi 

2019). 

S vývojem hipokampu dochází také ke zvětšování jeho objemu v souvislosti s věkem, u 

člověka jsou zvláště patrné tyto změny v období do čtyř let. Tento růst lze přičíst především 

přírůstku nově vzniklých neuronů v gyru dentatu, tvorbě synapsí a myelinizaci axonálních 

vláken. Následně pak u dospělých byl zaznamenán opětovný úbytek objemu hipokampu 

s postupujícím věkem. Vědci také dokázali, že strukturní vývoj jednotlivých částí hipokampu 

u dětí není rovnoměrný a že jednotlivé podoblasti hipokampu mají odlišné vývojové dráhy 

(Utsunomiya et al. 1999, Gogtay et al. 2006, Lee et al. 2014). Vlivu hipokampu na proces 

rozvoje ep. paměti a v průběhu dětství a adolescence se věnovala studie z roku 2014 (Lee et 

al.). Tato studie předpokládá, že různé oblasti hipokampu (DG, CA1, CA3, subikulum) se vyvíjí 

různě rychle (mění se jejich objem), což má vliv na epizodickou paměť. Do studie se zapojilo 

39 dětí ve věku od 8 do 14 let, jejichž úkolem bylo udržet si v paměti správné spojení mezi 

kresbou a k ní příslušící barvou okraje, což autoři interpretovali jako vhodný model pro 

kontextuální zapamatování, uplatňující se v epizodické paměti. Účastníci se tedy snažili 

zapamatovat si barvu rámečku každé kresby a odpovědět na otázku, zda viděli kresbu s 

červeným rámečkem, se zeleným rámečkem, nebo novou kresbu, kterou předtím neviděli. 

Aktivita hipokampu byla sledována pomocí fMRI. Byly zjištěny rozdíly mezi dětmi v různých 

věkových skupinách. Byly pozorovány významné vztahy mezi objemem pravé podoblasti 

hipokampu a paměťovým výkonem. Objem CA3/DG souvisel s úspěšným vybavováním 

asociace mezi kresbou a barvou jejího okraje. Celkový objem levé hipokampální oblasti 

nevykazoval statisticky významnou souvislost s přesností vybavení asociace. V souladu 

s těmito zjištěními se předpokládá, že podoblasti DG a CA3 podporují kódování a následné 

vybavování konkrétních rysů událostí a jejich vzájemných souvislostí, což je pro epizodickou 

paměť zásadní. Na rozdíl od podoblastí DG/CA3, nebyl objem CA1 významně spojen 

s epizodickou pamětí (Lee et al. 2014). 
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Nedávná studie prováděná na participantech ve věku 3 až 21 z roku 2022 také zkoumala 

věkově podmíněné rozdíly v objemu hipokampu a jeho podoblastí. Autoři studie došli k závěru, 

že větší objem hipokampu a jeho podoblastí vykazuje nelineární vztah s věkem. Zvětšování 

objemu hipokampu i jeho podoblastí DG, CA3 a CA1 pokračuje přibližně do 16. roku života 

(viz Graf 2, 3 a 4). Studie také dokázala, že zvýšení objemu podoblastí DG/CA3 i CA1 pozitivně 

koreluje s výkonem v úlohách, jež testovaly epizodickou paměť. Toto zjištění je v rozporu 

s výše zmíněnou studií z roku 2014, která zvýšení objemu CA1 podoblasti nespojovala 

s epizodickou pamětí (Dick et al. 2022). 

 

Graf 2, 3, 4 - Závislost věku na objemu hipokampu, CA1, DG/CA3 (Dick et al. 2022) 
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Dalším typickým rysem vzpomínek vytvořených v raném věku je fakt, že dochází 

k jejich rychlému zapomínání a v dospělosti není možné si je vybavit (dětská amnézie). K té 

dochází jak u lidí, tak u hlodavců, studie mechanismů tohoto fenoménu jsou však obvykle 

prováděné na hlodavcích. Možným důvodem fenoménu amnézie je právě fakt, že hipokampus 

je v raném věku (do třetího postnatálního týdne u hlodavců) natolik nezralý, že není schopen 

konsolidovat a ukládat epizodické reprezentace (Alberini a Travaglia 2017). Uložení 

dlouhodobých vzpomínek je závislé na mozkovém neurotrofickém faktoru (BDNF) a na 

metabotropním glutamátovém receptoru 5 (mGluR5), jež přepínají expresi podjednotek NMDA 

receptoru, a to z 2B na 2A. Tvorba a uložení paměťové stopy vyžaduje přepnutí podjednotek 

GluN2B-GluN2A zprostředkované mGluR5. Aktivace mGluR5 nebo zvýšení BDNF 

v hipokampu urychluje funkční způsobilost pro tvorbu paměti, čímž pádem podporuje postupné 

ukončení období dětské amnézie a dlouhodobé uložení epizodických vzpomínek (Travaglia et 

al. 2016, Bessières et al. 2020). 

4. 2. 2. Změny v prefrontální kůře 

Vývoj prefrontální kůry (PFC) se považuje za jedno z možných vysvětlení dozrávání 

epizodické paměti během dětství a dospělosti, kdy se ukazují změny v její tloušťce. Tuto 

hypotézu podporuje i fakt, že se v tomto věku zlepšují paměťové schopnosti, jež jsou právě 

PFC ovlivňovány (Sowell et al. 2001, 2004). 

V prvním až čtvrtém postnatálním týdnu života hlodavce zaujímají neurony PFC svou 

konečnou polohu a začínají se diferencovat a vytvářet synaptická spojení. V tomto období také 

v PFC dozrávají a diferencují se pyramidové buňky, zvětšuje se délka bazálních a apikálních 

dendritů a axony se prodlužují. Následuje zdokonalování synaptických spojení. Synaptické 

kontakty jsou zpočátku života savců relativně stabilní, následně zažívají velký nárůst kolem 3,5 

let u člověka a přibližně čtvrtého postnatálního týdne u hlodavců (Caballero et al. 2016, Kroon 

et al. 2019). Období následného postupného úbytku do období adolescence naznačuje, že 

dochází k výběru a zdokonalení synaptických spojení, a to během let, kdy jsou nejintenzivnější 

zkušenosti s učením (Rakic et al. 1986). U lidí i hlodavců patří PFC mezi poslední oblasti, které 

plně dozrávají. Přesnost vybavování kontextových detailů epizodických vzpomínek se zvyšuje 

s postupnou tvorbou nových synapsí (tzv. synaptogeneze) a s odstraňováním nepoužitelných 

synapsí (tzv. prořezáváním) během ontogeneze (Rakic et al. 1986, Kroon et al. 2019). 

 Ve studii prováděné na lidech v roce 2007 byl zkoumán růst PFC a jeho vliv na přesnost 

vybavování kontextových detailů. Pomocí fMRI bylo zjištěno, že se přesnost vybavování 
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konkrétních scén od 8 do 24 let výrazně zlepšuje s věkem (Ofen et al. 2007), u hlodavců pak 

neurofyziologické změny vrcholí v 7. postnatálním týdnu (Caballero et al. 2016). To je 

doprovázeno růstem specifických oblastí dorsolaterální prefrontální kůry. Studie odhalila, že 

zvýšení aktivace PFC v závislosti na věku má vliv na zapamatování většího množství 

kontextových detailů, ale nikoliv na rozpoznávání známosti dané informace (Ofen et al. 2007). 

Ze studií vyplývá, že nezralost PFC omezuje detailnost i specifičnost vzpomínek u dětí ve 

srovnání s dospělými (Wendelken et al. 2011, Ofen et al. 2007). Studie také zjistily, že ve věku 

od 8-12 let se vyvíjí schopnost záměrného potlačování vzpomínek, což je spojeno se zvýšenou 

aktivací laterální prefrontální kůry (Paz-Alonso et al. 2009). 

4. 2. 2. Změny ve strukturách pro vedení signálu 

Výše jsme hovořili o vývoji dvou hlavních struktur, jež se podílejí na ukládání a 

vybavování epizodických vzpomínek. Existují ale i další struktury, jež hrají roli v epizodické 

paměti. Jedná se o struktury, které se zasluhují o propojení bílé hmoty. Toto propojení 

zprostředkuje přenos informací mezi oblastmi mozku (Lockhart et al. 2012). U dětí je vývoj 

epizodické paměti podmíněn nárůstem nervových interakcí mezi temporálními a frontálními 

korovými oblastmi. Jednou takovou strukturou je uncinátní fascikulus, který je drahou 

usnadňující neurální komunikaci. Ze studie prováděné na dětech z roku 2009, která využívala 

k měření uspořádání bílé hmoty difuzní tenzorové zobrazování (DTI), vyplývá, že bílá hmota 

zprostředkovává propojení mezi korovými oblastmi, čímž usnadňuje efektivní vybavování 

vzpomínek. Také zjistila, že celistvost bílé hmoty v uncinátním fasciklu, jež se zvyšuje s věkem, 

přispívá ke sluchově-verbální paměti (Mabbott et al. 2009). 

Druhá struktura významná pro epizodickou paměť jak u člověka, tak u zvířat je fornix, 

primární axonální dráha hipokampu, jež spojuje hipokampální oblasti se zbytkem limbického 

systému a zároveň také propojuje pravý a levý hipokampus. Jedná se o strukturu, která 

nevykazuje přílišné změny s věkem (Lebel et al. 2008, Hoffman et al. 2022), ale studie DTI 

prokázala, že už v raném dětství se zdá být fornix vyvinutější než jiné oblasti mozku a ve věku 

do pěti let může být jeho vývoj ukončen (Lebel et al. 2008). 

Další strukturou, která hraje důležitou roli v epizodických vzpomínkách, je svazek 

vláken zvaný cingulum, který propojuje frontální, parietální a mediální temporální oblasti 

(Bubb et al. 2018). Pro vybavování epizodických vzpomínek je pak zvláště důležitý dorzální 

cingulární svazek, jehož aktivita koreluje s výkonem v epizodické paměti, ale příliš se 
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nezvyšuje s věkem, což stejně jako v případě fornixu ukazuje, že je cingulum již v raném věku 

(před čtvrtým rokem života člověka) plně vyvinuto (Bouyeure et al. 2022). 

Studie z roku 2022 též zkoumala, jak se na vývoji epizodické paměti podílí výše 

zmíněné dráhy bílé hmoty. Tato studie našla jen velmi málo důkazů o vlivu věku na jejich vývoj 

a tím i na epizodickou paměť. Studie přímo rozporuje zjištění z výše zmíněné studie od 

Malbotta a kolegů z roku 2009, která tvrdila, že celistvost bílé hmoty v uncinátním fasciklu 

zvyšující se s věkem koreluje s postupným zlepšováním epizodického vývoje. Jejich poznatky 

pak souhlasí s těmi studiemi, které nenalézají, že by vývoj v uncinátním fasciklu, fornixu a ani 

cingulu s postupujícím věkem výrazně koreloval s vývojem epizodické paměti. Jedním 

z možných vysvětlení může být, že dříve konané studie byly prováděné v menším rozsahu (a to 

ať už se týká věku, či počtu účastníků), zatímco tato studie byla prováděna na 830 dětech ve 

věku od 3 do 21 let (Dick et al. 2022). Dalším možným vysvětlením pak může být fakt, že tyto 

struktury se relativně obtížně měří. Například při studiu fornixu může být problémem, že jeho 

velká část je obklopena mozkomíšním mokem, jenž může při měření bílé hmoty interferovat 

(Hoffman et al. 2022).   

4. 2. 4. Faktory ovlivňující neurofyziologický vývoj epizodické paměti 

Změny v jednotlivých mozkových strukturách uplatňujících se v epizodické paměti jsou 

podmíněné věkem. Individuální rozdíly v epizodické paměti jsou jak u člověka, tak u zvířat 

způsobeny vlivy prostředí, jako jsou například chronický stres nebo vystavení toxickým látkám 

(Kim a Yoon 1998, Ghetti a Bunge 2012). V práci jsme se rozhodli soustředit hlavně na stresové 

faktory a na nich ukázat možné vývojové odchylky. Při mírné úrovni stresu (viz. Graf 5) 

dochází ke krátkodobým změnám v emočním prožívání, které mohou pozitivně ovlivnit 

procesy učení a paměti. S čím dál tím vyšší úrovní stresu pak (ať už z pohledu trvání či 

intenzity) naopak dochází v hipokampu jak k trvalým, tak k přechodným změnám, jako jsou 

například změny v synaptické plasticitě, morfologické změny nebo ztráta funkčnosti neuronů 

(Kim a Yoon 1998). 
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Graf 5 - Fyziologické účinky stresu na hipokampus (Kim a Yoon 1998) 

Vlivem stresu se zabývala studie, kterou prováděl Lee a kolegové na laboratorních 

potkanech. Studie zkoumala vliv stresu na objem hipokampu po 21 denním vystavení 

chronickému stresu. Bylo odhaleno, že dochází k výraznému úbytku objemu hipokampu ve 

srovnání s výchozím stavem před stresem (zmenšení objemu po stresu činilo přibližně 3 %). 

Úbytek objemu koreluje se schopností kódovat a vybavovat si asociace v epizodické paměti 

(Lee et al. 2009). Jiná studie zase pozorovala, že chronický stres způsobuje reorganizaci 

struktury gyru dentatu u dospělých potkanů, což zahrnuje pokles neurogeneze a pokles 

celkového počtu neuronů a také objemu DG (Pham et al. 2003).  

V animální studii z roku 2020 prováděné na potkanech pak bylo dokázáno, že pokud 

dojde k narušení hipokampální oscilační aktivity, která se u hlodavců objevuje během prvních 

tří postnatálních týdnů a s jejímž dozráváním je spojena prostorová paměť, má to za následek 

významné deficity v prostorovém poznávání potkanů. Ze studie vyplývá, že dojde-li k narušení 

hipokampální oscilační aktivity v kritickém období vývoje (a to i po velmi krátkou dobu – 1 

hodina denně po dobu 4 dnů), následuje poškození kódování place cells, jež jsou nezbytné pro 
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prostorovou paměť. Autoři předpokládají, že tato zjištění pomohou s léčbou neurologických 

onemocnění, jež jsou způsobené encefalopatickými poruchami v kritickém období vývoje 

paměti (Kloc et al. 2020).  

Bylo také zjištěno, že nejen stres postnatální nebo prenatální může mít vliv na vývoj 

epizodické paměti, ale že i stres matky v období před početím potomka může mít negativní vliv 

na vývoj paměti. Potkaní samice, které byly vystaveny prekoncepčnímu stresu, měly potomky, 

u kterých analýza mozku odhalila změny v tloušťce prefrontální kůry, což má též negativní vliv 

na epizodické schopnosti (Liu et al. 2017). 

 Studie zabývající se vlivy stresu na vývoj epizodické paměti však nevyužívají vždy jen 

animální subjekty. Ve studii na dětech z roku 2017 se vědci zaměřili na zkoumání vlivu 

špatného zacházení v raném dětství na vývoj hipokampu. Tato studie ukázala, že mladí jedinci, 

jež byli v dětství vystaveni špatnému zacházení, vykazují sníženou míru vývoje šedé hmoty 

pravého hipokampu ve srovnání s jedinci, kteří se v dětství se špatným zacházením nesetkali 

(Paquola et al. 2017). 
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5. Závěr 

Tato práce poskytuje náhled do výzkumu vývoje základních mechanismů epizodické 

paměti. Studie prezentované v práci přispívají k lepšímu poznání vývoje hipokampu a 

prefrontální kůry s postupujícím věkem a s tím souvisejícího vlivu na vývoj epizodické paměti. 

V práci byly zmapovány lokální změny objevující se při kódování, konsolidaci i vybavování 

epizodických vzpomínek v rámci hipokampu i PFC a také změny v propojeních mezi těmito 

oblastmi. 

Hipokampus i PFC u člověka procházejí nejdůležitějšími vývojovými změnami 

v období do 2-4 roku, tyto změny pokračují u hipokampu až do 16. roku života člověka (Dick 

et al. 2022), u PFC pak až do dospělosti (Sowell et al. 2004). U hlodavců pak nejdůležitější 

změny probíhají do konce 4. postnatálního týdne (Farooq a Dagoi 2019, Donato et al. 2021) a 

pokračují až do 8. (Caballero et al.). Mezi zásadní změny patří zrání synapsí mezi neurony 

(Semple et al. 2013, Kroon et al. 2019), zvětšování objemu hipokampu a jeho podoblastí 

(Gogtay et al. 2006, Lee et al. 2014), změny v tloušťce PFC (Sowell et al. 2004) atd. Na vývoj 

pak má negativní vliv působení stresu v kritickém období, jehož vlivem dochází k úbytku 

objemu hipokampu (Lee et al. 2009), poklesu neurogeneze (Pham et al. 2003) nebo změnám 

v tloušťce PFC (Liu et al. 2017). 

Výzkum epizodické paměti a jejího vývoje zaznamenal v minulých letech velký posun. 

Důvodem je velký rozvoj technik, jež je možné k měření použít a díky nimž se nyní daří 

zmapovat mechanismy vývoje i na buněčné a molekulární úrovni. Budoucnost výzkumu 

epizodické paměti leží ještě v detailnějším prostudování jejích funkcí, vývoje mechanismů a 

jejich dlouhodobého dopadu na kognitivní funkce, a to ideálně za pomoci většího množství 

longitudiálních studií napříč živočišnými druhy. Abnormální vývoj hipokampu i PFC totiž 

může vést k množství behaviorálních problémů, jejichž řešení je závislé na lepším pochopení 

vývojových mechanismů.  
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