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記憶 と そ の脳 内メカニズム の解明 を目 指す 多 く の
研究の 中 で， 実 際に 記憶 を働 かせ 行動 し て い る ラッ

ト を用 い た 研 究 は ， 最近盛んな分子 生物 学的 研究 を
行動的 研究 と 結 びつ け る た め に も ， ま す ま す重要 と
な る は ず であ る 。 そ の記憶 を 行動的 に 検討 す る 際に
は， い く つ か の実 験心理学的問題 に つ い て ま ず考 察
す る必要 があ る 。 そ し てこ れ ま で記憶 に 関 わ る と さ
れて き た脳部位につ い て調べ てみ る と ， や は り 海馬 が

研究の中心であ る こ と がわか る 。 記憶 と 海馬 と の 関係
をよ り 明 ら か に す る た め に ， 空 間記憶 ， relat iona l

repr es entat ion， 作業 記憶 ， 等 と 関連づけ る 研究が
多 い が， ど れ も不十 分で・ あ り ， そ れ ら を 進展 させ た
新 たなフレーム ワーク が現在必要で、 あ る 。

はじめに

高 次な精 神機能 の 基礎 に は必 ず 記憶 が働 い て い る 。
心 と は 何か， 人 間 と は 何か， を 明 ら か に す る た め に

は ， ま ず記憶 の 解 明 が必要で、 あ る 。 き ら に ， 現代社

会 に お け る高齢 化の確実な到来 は， 記憶障害 へ の臨
床的 対応 を も要求 し て い る （ Dement ia 第 3 巻 2 号
の特集， 神経研究の進 歩 第38巻 6 号の特集， な ど ） 。
こ のよ う に ， 記憶研究の重要性 は ， 人間 理解 を目 指

す心理学のみな ら ず， 神経科学や臨床 医学全般 に わ
た り ， 今 後 と も増 大す る ば か り であ る 。 当然 のこ と

な が ら ， そ のメカニズム の解明 に は ， 記憶 を客観 的
な 対象 と し て操作 し得 る ， 厳密な動物実 験が不可欠
であ る 。 特にマウ ス や ラッ ト 等 の菌歯 類 を用 い た実

験 は ， 近年著 し い 進展 を 見せ て い る 分子生物 学的 研
究 を 行動実 験 と結 び付 け る た め に も ， 今 後 と も 中心
的役割 を 果 た す は ず であ る 。

本稿 は ， こ れ ま での知 見が最 も豊富 であ る ， ラッ
ト の 記憶 に 関す る 実験心理学的・ 神経科学的 研究，

つ ま り 実 際に 記憶 を働 かせ行動 し て い る ラッ ト を用

い た 研究に的 を絞 り ， そ の現状 に つ い て概説す る 。

ま た そ の脳 内機構 に 関 し ， 海馬 と の 関係 を 中心 に 解

説す る 。 ラッ ト の研究の問題 点や今 後 の 展望 を も含
む ， よ り 詳 し い議論 は ， 他稿1 ） を参照 さ れ た い 。

記憶 に関する実験心理学的問題

ラッ ト の記憶 に 関す る膨大な研究の ほ と ん ど は ，
何 ら か の行動課 題 を用 い て い る が， そ こ で対象 と す
る 記憶 の種 類 は 様々 であ る 。 課 題 そ の も の は人工的

操作 で あ る か ら ， ほぽ無 限 に作 れ る 。 し か し実 験結

果 の 明 確な解釈 の た め に は ， そ の設定に 対す る慎重
な配慮、 が必要 であ る 。 そ し て そ の行動 を 十分 に 解析
す る こ と で， そ こ で機能 し て い る 記憶 と は 何か， に
つ い て 明 ら か に す るこ と が必要で、 あ る 。
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I 記憶課題設定の問題

記憶課題 を 設定 す る 際に は ， ラッ ト が覚 え て い る
刺 激 を 明確に し ， 体系的 に操作 す る こ と が重 要 で‘あ

る 。 刺 激の違 い て1 そ の記憶 に 関 わ る脳 内 部位や そ
のメカ ニ ズ ム は 当然 異な る か ら であ る 。 簡便な 方 法
と し て使 わ れ る こ と が 多 い受動的 回避課題 （ pass ive

avoidanc e ） は ， 薬 理的 研究 は と も か く ， 脳 内メカ

ニ ズ ム の解明 を 目 指 し た 研究では， ほ と ん ど用 い ら
れ て いな い 。 「 と も か く 記憶 であ る こ と は 間違 いな

い 」 ， と い う 観 点 のみ か ら 記憶課題 を 選 ん だ研究は，
現在 は ほ と ん ど何 も 寄与 し 得な い 。 ま た 嫌悪 刺 激 を
使 っ た 回避課題 は ， 特 に 情動 を 対象 と す る の でな け

れば 2 ）， 出来 る だ け避 け るべ き であ る 。 記憶 と 情動
は密接 に結 びつ き 機能 し 得 る がゆ え に ， 実 験的 に は

そ れ ら を 狩立 に操作 し 検討す る こ と が必要だか ら で
あ る 。 情動的 要 因 を避 け た 事態 での ラッ ト に 相応 し
い 刺激 と し て， 空間 （space ） や場所 （plac e ） が有名
であ る が， こ れ も最近の研究 では， ラッ ト が何 を手
掛か り に ど のよ う に し て 空 間 を 覚 え て い る の か ， 様
々 に操作 し た 詳細な 検討が必 要 とな っ て い る 3 ） 。 そ
の他， 音 も 有用な 刺 激 であ る が 4 ） ， 特に最近 は 唄覚
刺激がよ く 用 い ら れ成 果 を挙げ て い る 5 � 7 ) 。

II 誤解の多い問題

ラッ ト の記憶 に 関す る 行動的検討の歴 史 は 長 く ，
記憶痕 跡の性質， 符合化， リ ハーサ ル効果， 干渉効

果等 に つ い て ， す でに 明 ら か にな っ て い る 点 も 少な
く な い 8 ' 9 ） 。 L か し そ れ ら 明 ら か にな っ た 事実 や 問

題 点 を踏 ま え ず， ��意的な解釈が行わ れ る 場合 も残 念
ながら 多 い 。 例 えば， 作業記憶 （working memory ) 
が短 期記憶 （short-term memor y ） と ほ ぼ同義に 扱

わ れ る こ と が あ る 。 そ れ ら は 明 ら か に 異な る記憶 で
あ り ， 作業記憶 は短 期成 分 と 長期成 分 の 両 方 を 持 ち

得 る こ と がわ かっ て い る JO） 。 あ る い は ， 空 間記憶 の

実 験 で用 い ら れ る こ と が 多 い 放 射状 迷路 （ radial ­
arm ma ze ） に お い て ， ラ ッ ト が 全 体 の 認知 地 図
(c ognitive map ） を形成 し て い る と 解釈き れ る こ と

があ る 。 し か し実 際 は ， 個々 の 走路 の配置 を 個 別 に
覚 え 行動 し て い る ら し い 11 ） 。 ま た ， 作業記憶や短 期
記憶 の実 験 でよ く 使 わ れ る 遅延見本合わ せ （delayed
matching-to-sa mple ） に お い て ， ラッ ト が実 際 に 見
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本 刺 激 を 遅延期 間 中覚 え ， 見本合わせ （matching )
を し て い る か ど う か は ， 必 ず し も 確か ではな い 12 ） 。

凹 論争中の問題

最近 は物 理的 刺 激 を そ の ま ま 覚 え る 能力 だけ では
な し そ の組み 合わせ に 基づ く 抽象的な 表象 ， と で
も言 う べ き 高 次な 記憶 の形成 に 関す る 検討 も 盛 ん で
あ り ， そ の有無 や性 質 に つ い て の論争 も 多 い 。 ま だ

決 着 の つ い て いな い興味深 い問題 の 1 っ と し て， 例
えば numerica l discrimination が挙げ ら れ る 。 ラッ

ト は数 と い う 抽象的 表象 を形成 し て 行動 を 制御 で き
る のか， と い う 問題 であ る 13,14 ） 。 ま た最近特に議論
が盛 ん で、あ る Configural Assoc iation 説15） も 興味深
い 。 同 時提示 さ れ た 2 つ の 刺 激 を ， ラッ ト は 1 つ の
configuration あ る い は c ompound と し て 捉 え 覚 え

る のか， と い う 問題 が あ り ， 行動的 検討は極め て 多

い 1619） 。 ま た 人聞 の記憶 と のアナロ ジー と し て は ， 系

列 刺 激 の 記憶 に お け る 初頭性効果（primacy effec t )  

と 新近性効果 （rec enc y effect ） が， ラッ ト に も あ る

か 否か の論争があ る 20- 2 ） 。

記憶 に関わ る脳部位

ラッ ト の記憶 に 関 わ る脳 部位 と し て ， 例 えば 様々
な 皮 質領域が こ れ ま で検討 さ れ て き た が23） ， 報告が
一定 し て 継 続 し て い る の は 前頭 前 野 （prefr ontal
cortex ） で あ ろ う 24・ 25） 。 特 にサ ル と ラッ ト と で類似

の結 果が得 ら れ て い る 点 で興味深 い26－制。 ま た 前頭

前 野 と 相互結 合 を 持つ視床 背 内側核 （dorsomedia l 

tha lamus ） の報告 も 一定 し て い る 26, 27, 29 ） 。 ま た 老化
研究 と の 関連で前脳 基底核 （basa l fore bra in ） も ，
そ こ での生化学的メカ ニズ ム も 含め最近報告が 多 い30） 。

ま た ， 中隔 野（septum ) 31' 32l ， 扇桃体（amygdala ) 33' 4 l , 

尾状 核 （caudate ) 35l 等の報告 も 続 い て い る 。 し か し
最近 こ れ ら の部位 は ， そ れ単独 で、 検討 さ れ る こ と は
希であ る 。 こ こ で示 し た 中隔 野， 扇桃体， 尾状 核の
文献 も ， 全 て海馬 と 共 に 比較検討 さ れて い る 。 ま た
先の 前頭前野 も海馬 と 比較検討 さ れ る こ と が 多 く な

っ て い る 36, 37 ） 。 事実 ， ラッ ト の記憶 の脳 内部位 を 扱
っ た こ こ 5 年 間 の全論文の っ ち ， そ の約半数が海馬

を 対象 と し て い る 。 つ ま り ラッ ト の記憶 の神経機構
に 関す る 研究お い て は ， 常 に海 馬 が 中心 とな っ て い



ラ ッ ト の記憶 と脳 内機構

る こ と カfわ カミ る 。

海 馬 と 記 憶

ラッ ト の記憶 と 海馬 を 関連づけ る 研究は， 30年以

上の歴史があ る 。 に も 関わ ら ず 現在 も 衰 え るこ と が
な く 増大す る一方 であ り ， 単行本や ま と ま っ た 総説
も毎年のよ う に 出 て い る 38 40） 。 ラ ッ ト の海馬 を 研究
す る 際の フレーム ワークやテー マ の い く つか を ， 以

下 紹 介 し てみ る 。

I 空 間 記憶と認知地図

ラ ッ ト の海馬 の機能に 関 し こ れ ま で最 も優 勢な 説
は ， そ れが空 間 の情報処理に 関係 す る と い う も の で
あ り ， そ の代表 と し て の 認知 地 図 （cognit ive map ) 

説は あ ま り に 有 名 であ る 。 ラッ ト 以外の動物種 も含
め， 海馬 が空 間 の 記憶 に 広 〈 関わ っ て い る こ と 自 体
は 間違 いな い と 思わ れ る が41 ） ’ そ の情報処理の性質
に つ い て のよ り 詳細な検討 が最近 は 重要 で、 あ り 42) '
活 発な議論 が続 い て い る （ Hippocampus 第 1 巻 3

号の特集な ど ）。 例 えば， 海馬 が関わ る 空間記憶 と は
allocentr icな情報 の処理 と 想起 であ る と す る 説43） ’
あ る い は 空 間 記憶 を， 複数の事物聞 の multiple rep­
resent at ion と 捉 え る 説44）な どがあ る 。 ま た ， 空間 内
の 特 定 の場所で活動 す る ， 海馬 CAI と CA3 の 「場

所細胞 （place unit ） 」 に つ い て も ， 単 に 特定の場所
の 記憶 を 反 映 し て い る と い う よ り も ， 運動 制御l も含

む 広汎で、柔軟な 記憶情報処理 を 反 映 し て い る可 能性

があ り 45） ’ よ り 詳細な 検討 が続 い て い る 46-49 ）
。

II Relat ional representat ion と configural asso・

c iation 

空 間 記憶 と は ， 空 間 内 の事物 聞 の relational rep­
resentation の一例であ り ， 空 間 であ るこ と自体が海
馬 に と っ て 重要なわ け ではな い ， と す る 説 も 最近有
力 であ る 38, 50） 。 同様の考 え 方に ， 先 に 紹 介 し た ， 複
数 刺 激 聞 の configural association の形成 に 海馬 が
関わ る ， と の 説が あ り15） ， そ の 是 非 に 関 す る 論 争

が進行 中 で あ る 51 53） 。 こ の 説 の オ リ ジ ナ ル で あ る
Suther land と Rudy ( 1989） の 説 に つ い て は ， そ の ま

ま では 受 え 入れが た い と す る 否定的 見解が現在 は 多

い 54-56） 。 し か し こ の 説 を う ま く 発展 きせ得 るな らば，

。。TA
 

海馬 の機能 を 明 ら か に す る ヒン ト が得 ら れ る か も し

れな い。 例 えば， 海馬 は 複数 刺 激 を l つの複合 （com­
pound ） 刺 激 と し て 処理す るこ と に は 関 与せ ず， 個
別の刺激聞 の連合（ association ） の形成 に 関与 す る 57)

と い う 結 果な ど は 興味深 い 。

III 作業記憶と参照記憶

空 間 か 非 空 間 か と い う 刺 激特性 によ る 分類の上位
とな り 得 る ， よ り 包 括的な フレーム ワーク が， 記憶
情報処理の種 類であ る作業記憶 （wor king memor y )  

と参照 記憶 （reference memor y ） であ る 。 特に作業
記憶 に 関 し て は ， 空 間 か 非空間 に 関わ ら ず海馬 が関
係 す る と し 寸 報告が続い て お り 5自） ’ 参照記憶 に 関 し
て は 空 間記憶 の形成 のみ に 関与す る ， と い う の が比
較的優 勢な 見解 であ る 59 ） 。 し か し そ れ ら に 否定的な
報告 も 少な くな く 60） ， 結論は一定せ ず 混迷 し て い る 61 ）。
つ ま り こ の フレーム ワーク も ， 海馬の機能 を 包括的
に 捉 え る に は 適切 でな い のか も し れな い 。 例 えば ，
空 間要 因 を完 全に 排除 し た作業記憶 を 見 る た め の遅
延見本合わせ課 題 を 遂行 中 の海馬 ニ ュー ロン 活動 は ，
保持刺 激 と 眼前刺激の比較に 基づい て 反応 を 適切 に

制 御 す る ， と い う プ ロ セ ス を 主に 反映 し て い た 62） 。
し か し そ のよ う な作業 記憶 の保持に 関 し て は ， 海馬
ニ ュー ロン がよ り 関与す る と い う こ と はな く 63, 64 ) ' 
む し ろ 新皮 質ニ ュー ロンが関与 し て い た 63） 。 つ ま り ，
海馬 が作 業記憶や参照記憶 に 関与 し て い る か 否か の
議論 に は ， そ れ ら の 記憶情報処理の どの プ ロ セ ス に

関与 し て い る か， に 関す る 検討 が必要な の であ る 。
こ の こ と か ら考 え る と ， 破壊実験だけ で結 論が出な か
っ た の は 当然か も し れな い 。 例 えば Sakur ai ( 1994 ) 65 ' 

は ， 先 と 同 様 の 音 の作 業記憶課 題 と 全 く 同ーの装置
と 刺 激か ら な る参照 記憶課題 を 設定 し 66） ， ラ ッ ト が
両課 題 を 遂行す る 際の 同 じ海馬 二 ユー ロン 活動 を 解

析 し 比較 し た 。 そ の結果， 海馬 領域 内 の 大 多数の ニ
ユー ロン は ， 刺 激の弁別 に 関 し て は ， 参照記憶課題
で特異的な 活動 を 示 し ， 刺 激 の 比較 と 反応 の制御に
関 し て は， 作 業記憶課題 で特異的な活動 を 示 し た 。
結局， 海馬 は作業 記憶に も参照 記憶に も 広汎 に 関わ
る が， そ の 関わ り 方が異な る と い う こ と ら し い 。

N システ ムと し て の海馬

海 鳥 と い う 用 語 は 狭 義 に は 錐 体 細 胞 層 （CAl ,
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CA3 等 ） を指す が， そ の周辺部 も含 ん だよ り 広 い 領
域 を 指すこ と も 多 い 。 ラ ッ ト に つ い て は ， 錐体細胞

層 を 中 心 と す る海馬 領域内 の解剖学的構 造が最近明
ら か になっ て い る た め67）， 今 後 は そ の 入 出 力 系 も含
め た シ ス テム と し て海馬 領域 を 正確に 捉 え ， 記憶 と
の 関係 を詳 細 に 検討 し て い く べ き であ ろ う 。 例 え は‘
先の場所細 胞 に 関 し ， 歯状 回 （dentate gyrus ） か ら

の 入 力 は そ の 特 異的活動 に 関係 な く 68 ） ， 日臭 内 皮 質
( entorhina l  cortex ） に はよ り 感覚的 機能 を 持っ た
場所細胞がす で に あ り 69 ） ＇ 海馬 台 （subiculum ） に は

場所特異性 の低 い場所細 胞があ るこ と 58, 70 ） ＇ な どが
分か つ て お り ， 空間情報処理の た め の海馬 内 シ ス テ
ム が明 ら か にな り つつ あ る 。 こ のよ う に海馬 を シ ス
テム と し て 捉 え る ア プ ロ ー チ に お い て， 今 後最 も

有 望 で あ る の は 唄 内 皮 質ー海馬 系 で あ ろ う 。 雑誌
Hippocampus 第 2 巻 1 号 ( 1992） は ， 記憶 を 含む 様
々な機能 と 嘆 内 皮 質ー海馬 系 と の関係 に つ い て の特
集 であっ た 。 こ の 系 あ る い は 嘆 内 皮 質単独 の破壊 に
よ り ， 様々な 記憶 が阻害 き れ る と い う 報告 も 相次 い
でお り 71 75 ） ， 日臭 内 皮 質ー海：馬 系の機能に 関す る 包括
的な総説 も あ る 76） 。 今 後， 従 来の海馬 単独 の 破壊実
験 では 捉 え ら れな い， 海馬 領域内 の 記憶 情 報処理 シ
ス テム が明 ら か にな っ て い く こ と が期待 出 来 る 。

お わ り に

以上， ラ ッ ト の記憶 と そ の脳 内機構 の研究 に つ い

て ， ご く 簡 単 に 解 説 し た 。 今 後 き ら に そ の脳 内機
構 を 解 明す る た め に は ， 「 ど こ が処理 し て い る か
(wher e ） 」 の みな ら ず， 「 ど のよ う に 処理 し て い る か

(how ） 」 に つ い て も 検討 しな け ればな らな い 。 例 え
ば ， ニ ュー ロン 回路網に実 現 さ れ て い る 神経 コー ド
(neura l code ） に 関す る 研究が必要であ る 77刊） 。 あ

る い は ま た ， 記憶 に お け る 感覚入力 と 運動 出 力 の相
互作用 の 問題 や80） ， 古 く て 新 し い 問題 であ る 脳 部位

聞 の等能性 （equipotentia lity ） の 問題81 ）な ど も ， 今

後検討 さ れ るべ き 研究課題 であ る 。
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