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Tanulás és memória: alapvető kérdések

1. Egy vagy több memóriarendszer?

2. Struktúra vs. folyamat?

3. Rövid vs. hosszútávú?

4. Explicit vs. implicit, deklaratív vs. nondeklaratív?

5. „Executiv” probléma: figyelem, munkamemória, 

motoros program?

6.  Agyi lokalizáció?

- PFC

- Hippocampus

- Basalis ganglionok/szenzoros cortex

7. Versengés vagy együttműködés?

8. Időbeli integráció?



Tulving-féle tudástípusok (1985)

1. ANOETIKUS: készségek és szokások fokozatos, nem tudatos elsajátítása

(implicit, non-deklaratív) 

– procedurális memória

2. NOETIKUS: tények és fogalmak tudatos tanulása

(explicit, deklaratív) („Tudom, hogy Franciaország fővárosa Párizs.”) 

– szemantikus memória

3. AUTONOETIKUS: komplex események megjegyzése, szelf,

tér- és időbeliség („Emlékszem, amikor múlt nyáron találkoztunk Párizsban.”)

– epizodikus memória





I. A praefrontalis cortex: 

kognitív kontroll



Miller & Cohen, 2001

A prefrontális kéreg szerveződése



Környezeti input

Szenzoros regiszterek

(látás, hallás, tapintás)

- nagy kapacitás

- miliszekundum

Rövid távú tár

- limitált kapacitás

- szekundum

- bevésés, frissítés, előhívási stratégia

döntéshozatal

Cselekvés

Hosszú távú tár

- szekundum- évtizedek

I. Atkinson & Shiffrin (1968) modellje



Perceptuális 

feldolgozás

Tárolt információ

reprezentációja

Tervek versengése -

„contention scheduling”

Effektor

rendszer

„Supervisory attentional system (SAS)”: a tervek kiválasztásának szabályozása, 

az automatikus válaszok gátlása (intencionálisan vezérelt adaptív viselkedés)

Dorsolateralis praefrontalis cortex (Brodmann 9,10,46)

SAS

II. Norman & Shallice SAS modellje (1982)



III. „Working memory” modell, Baddeley & Hitch (1977, 2000)

Fonológiai hurok 
(Phonological loop)

verbális anyag rövid távú tárolása
(szavak és számok fenntartása, 7+/-2)

Epizodikus puffer

eseménykomplexek

rövid távú tárolása

Vizuális-téri vázlatfüzet
(Visuo-spatial sketch pad)

képek rövid távú tárolása

Központi végrehajtó (Central Executive)

szelektív figyelem, 

tervezés, döntéshozatal



Tanulási fázis:

betűk (verbális)

a betűk helye (vizuális)

Disztraktorok:

mondjon számokat a hangjelzés után

kövesse a mozgó pont nyomát

A Baddeley-Hitch modell neurobiológiai tesztelése



Fonológiai hurok – betűk fenntartása

bal praefrontal (6,44,45) - parietal

Disztraktor: a fonológiai hurok megszakítása,

központi végrehajtó működésbe lép,

anterior praefrontal (9,10,46)

Vizuális-téri vázlatfüzet:

jobb superior praefrontal + occipito-parietal cortex

Végrehajtó működés tesztjei (?): Stroop, Wisconsin Card Sorting, Tower of London, 

n-back, Iowa Gambling Test („hot” executive, kumulatív jutalom/büntetés, orbitofrontalis régió)



IV. Miyake & Friedman: a végrehajtó működések bontása

látens változóelemzéssel

Váltás

Gátlás   

Frissítés

Miyake A et al. Cogn Psychol 2000;41:49



Nee DE et al. Cereb Cortex 2013;23:264.

A munkamemória és a végrehajtó működések agyi lokalizációja



Nee DE et al. Cereb Cortex 2013;23:264.

Végrehajtó működések:

meta-analízis



Nee DE et al. Cereb Cortex 2013;23:264.



Nee DE et al. Cereb Cortex 2013;23:264.

L_IFGTria: bal IFG, pars triangularis, R_cSFS: jobb caudal SFS



A válaszgátlás mérésének komplexitása: go/no-go meta-analízis

Criaud M & Boulinguez P Neurosci Biobehav Rev 2013;37:11

Azonosítás: hány féle inger (2 v 2+)

Gyakoriság: go:no-go arány (50:50 v nem)

Munkamemória: inger-válasz párosítás változik-e (igen v nem)

Azonosítás: jobb SMG, jobb IFG, bal claustrum és insula, jobb DLPFC, SMC

Gyakoriság: SMC-ACC, jobb DLPFC

Munkamemória: bal IPL, jobb DLPFC, insula, IFG, bal LFC/lateral SMC, SMC



A specifikus hatásoktól (azonosítás, gyakoriság, munkamemória) 

függő aktivitásmintázat ~50% átfedést mutat a globális go/no-go

hálózattal

Átfedés: figyelem, munkamemória, válasz-szelekció, 

pre-SMA gátlásban is részt vesz, de nem specifikus

Nem átfedő go/no-go: DLPFC, mPFC, superior temporal gyrus

Proaktív gátlás a go és 

a no-go feltételben 

egyaránt jelen van!

Criaud M & Boulinguez P Neurosci Biobehav Rev 2013;37:11



Proaktív gátlás

Supplementer motor complex

Albares, M. et al. HBM 2014;35:5517



Munakata Y et al TiCS 2011;15:453 

Irányított, globális és indirekt kompetitív 

mechanizmusok a gátló kontroll hátterében?

Az aktivitás 

fokozódása

és gátlása a gátló 

kontroll működésében

Célokhoz tartozó 

reprezentációk

Szubkortikális és archikortikális területek 

irányított, globális gátlása 

(szubtalamikus magvak, hippokampusz, dorzális 

raphe mag)

A versengés 

súlyozása kortikális 

és szubkortikális 

régiókban



A végrehajtó működések szerveződésének 

újragondolása

Miyake A & Friedman N Curr Dirr Psych Sci 2012;21:8

A gátlás feloldódik az általános végrehajtó működésekben: 

célok és a hozzájuk kapcsolódó információ aktívan tartása 

az alacsonyabb szintű feldolgozás súlyozása

Váltás: rugalmasság Frissítés: gating / szabályozott előhívás



Problémák a „frontalis” működésekkel: új léziós eredmények

FAB = Frontal Assessment Battery

1. Konceptualizáció (fogalmi hasonlóságok)

2. Mentális flexibilitás (verbális fluencia)

3. Cselekvés-szekvenciák (megfigyelt motoros mintázat ismétlése)

4. Interferencia (ellentétes cselekvés végrehajtása)

5. Gátlás (go-nogo)

6. Megragadási reakció (deliberációs reflex) 

Chapados & Petrides. Brain 2013;136:2966.



Chapados & Petrides. Brain 2013;136:2966.



Feladat: Alanyok: selyemmajmok (később 

betegek is + fMRI)

Jutalom: mályvacukor a helyes

ingerrel jelzett dobozban

Lézió: lokális quinolénsav 

Dias R et al. Nature 1996;380:69.

V. Robbins: kognitív és affektív shift



Kontroll

Lateralis PFC

Orbitofrontalis

Dias R et al. Nature 1996;380:69.



Disszociáció a PFC területén a kognitív (figyelmi) és az affektív 

(kontingencia) váltások között

LAT: lateralis praefrontalis

cortex

ORB: orbitofrontalis

IDS: intradimezionális shift

EDS: extradimenzionális shift

REV: reversal (kontingenciaváltás)

Dias R et al. Nature 1996;380:69.



VI. Cohen & Carter: kognitív monitorozás és kontroll

Stroop task: olvasd a szót (automatikus)

nevezd meg a színt, amivel írva van (kontrollált)

KÉK – kongruens

KÉK – inkongruens (konfliktus)

DLPFC: dorsolateralis

praefrontalis cortex 

- szín megnevezése

Kognitív kontroll

ACC: anterior cingulum

- konfliktus aktiválja

Kognitív monitorozás

MacDonald AW et al. Science 2000;288:1835.



Botvinick MM et al. TiCS 2004;8:539

Kontroll-állítás: erős gyenge

Inkongruens próba 

után inkongruens

Hiba az előző 

próbán

Az anterior cinguláris kéreg és a kognitív kontroll igazítása





Error-related negativity (ERN): 150 ms-al a hibás válasz után negatív

potenciál az anterior cingulum területén  generálódva

Wessel JR et al. Front Hum Neurosci 2012;6:1.



VII. Badre – D’Esposito: hierarchikus reprezentáció

- Elsőrendű absztrakció: tulajdonság (pl. mi a szín?) fenntartása

- Másodrendű: kapcsolat a tulajdonságok között (LPFC)

- Harmadrendű / kontextus: egy kulcsinger határozza meg, hogy milyen tulajdonság szerint 

kell két tárgyat összehasonlítani (anterior PFC)

- Epizodikus kontroll: egy kulcsinger határozza meg, hogy milyen tulajdonságok lehetnek 

relevánsak az összehasonlításhoz

Badre D. Trends Cogn Sci 2008;12:193. 



Badre & Frank. Cereb Cortex 2012;22:527.

A hierarchikus szerveződést a fronto-striatalis kapcsolatok mediálják

P(Rew) – jutalom valószínűsége

Resp –válasz

S – stimulus

Ctxt – kontextus

PMD – dorsalis premotor cortex

(PFC hátsó része)

Ctxt

S
striatum

Atten=attention

Maint=

fenntartás



A striatális és prefrontális dopamin eltérő szerepe a kognitív kontrollban:

kognitív rugalmasság és stabilitás

Váltási-költség: 

rugalmasság
Zavaróinger-költség: 

stabilitás

bromocriptine: 

D2 receptor agonista

A striatum dopaminszintézise alacsony és 

magas munkamemória-terjedelmű személyeknél

Cools R et al. J Neurosci 2007;27:5506; Cools R et al. J Neurosci 2008;28:1208; Cools R & D’Esposite M Biol Psychiatry 2011;69:e113

A dopaminerg szer hatása a munkamemóriára 

a munkamemória kapacitástól függ



Részösszefoglalás I/1.

• Kognitív kontroll: DLPFC – ACC –

posterior asszociációs cortex rendszer

• Lateralis PFC hierarchikus szerveződése 

(posterior-anterior): a szabály/absztrakció 

bonyolultsága

• OFC: kontingenciaváltás

• Kapcsolat a basalis ganglionokkal

KÉRDÉS: Mit kódolnak a PFC neuronjai?



A PFC neuronjainak fenntartott aktivitása, mint 

a rövid-távú memória sejtszintű alapja

Fuster JM & Alexander GE. Science 1971;173:652.

A prefrontális kéreg (A), és a talamusz 

mediodorzális magcsoport (B) 

neuronjainak átlagolt tüzelése

Feladat: két hely egyikére elhelyezik a 

jutalmat, 15-60 másodpercre 

eltakarják, majd az állatnak meg kell 

mutatnia, hogy hol van a jutalom



Sawaguchi T & Goldman-Rakic PS. Science 1991;251:947.; Sawaguchi T & Goldman-Rakic PS. J Neurophysiol 1994;71:515

A dorzolaterális PFC D1 receptorainak szerepe 

a téri rövid távú memóriában

Később induló, pontatlanabb memória-vezérelt 

szakkádok D1 antagonista adása után (Post)  

Okulomotoros késleltetett 

válasz feladat:



Preferált irány Nem preferált irány
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Fordított-U kapcsolat a PFC D1-receptor aktivációja és 

a téri munkamemória között

Vijayraghavan S et al. Nat Neurosci 2007;10:376

Hangolási görbe szélessége 

(kontroll)

H
a
n

g
o

lá
s
i 
g

ö
rb

e
 

s
z
é

le
s

s
é
g

é
n

e
k

 

v
á

lt
o

z
á

s
a

 



A D2-receptorok a PFC szakkád-függő 

aktivitását modulálják

Wang M et al. Science 2004;303:853.

Preferált irány Nem preferált irány

Kontroll D2 antagonista D2 agonista

A kulcsinger és 

a késleltetés 

alatti aktivitásra 

nem mutattak 

ki hatást



Durstewitz D & Seamans JK Biol Psychiatry 2008;64:739

A PFC D1 / D2 receptorainak aktivációja és 

a stabilitás vs. flexibilitás egyensúlya



A fenntartott aktivitáson túl: A PFC neuronjai tanult absztrakt 

kategóriákat kódolnak

Freedman DJ et al. Science 2001;291:312.



A laterális PFC neuronjai képesek több, független

tanult absztrakt kategória kódolására

Cromer JA et al. Neuron 2010;66:796



A PFC neuronjai tanult absztrakt szabályokat kódolnak

Wallis JD et al. Nature 2001;411:953.



Wallis JD et al. Nature 2001;411:953.



Wallis JD et al. Nature 2001;411:953.



Éles váltások a patkány mediális PFC neuronpopulációinak 

állapotában egy új szabály tanulása közben 

Durstewitz D et al. Neuron 2010;66:438.



A PFC neuronok executiv működése: a percepció és a cselekvés

összekapcsolása

Opris I et al. Sci Rep 2013;3:2285.

CN – n. caudatus

Pu - putamen



Opris I et al. Sci Rep 2013;3:2285.



Opris I et al. Sci Rep 2013;3:2285.



Roesch & Olson. Science 2004;304:307.

Jutalom vs. motiváció reprezentációja 

az orbitofrontalis (OFC) és a premotoros cortex-ben 



Fenntartott aktivitás vs. rövid, dinamikus kisülések?

Lundqvist M et al. Neuron 2017;90:152; Stokes M & Spaak E TiCS 2016;20:483



Részösszefoglalás I/2.

A lateralis PFC neuronjai:

- Fenntartott aktivitás késleltetési fázis alatt

- Dopaminerg moduláció

- Absztrakt kategóriák

- Viselkedésirányító szabályok

- Percepció-cselekvés összekapcsolása

- Megerősítés-jutalom szignál (OFC)


