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This review gives a survey of computational models of the hippocampus that is a brain region maintaining
memory. The hippocampus has been modeled as auto-associative network of which concept was applied to explain
several aspects of hippocampus-related memories, such as spatial memory, temporal sequence memory, object-place
associative memory, etc. Representation of the cortical input to the hippocampus is essential for the understanding
of the hippocampus-related memories with these models.

1. はじめに

昨年度のノーベル生理学・医学賞は，”海馬における空間認
識システムをなす神経細胞の発見”の功績により，オキーフと
モザー夫妻が授賞した（総説，[佐藤 14]）．海馬は記憶と関わ
りがあることは知られていたが，脳の深部に位置するため，ど
のような情報処理が行われているかを明らかにすることは難
しいと考えられた．しかし，オキーフが 1971年にラット海馬
に場所細胞（ラットがいる場所（空間位置）に対して選択的に
活動する神経細胞）を発見して以来，学習や想起の過程，環境
情報と記憶の関係，海馬内の各部位の役割分担などの具体的な
仕組みが明らかになった．脳の認知的な情報処理に関する授賞
は，1981年の第一次視覚野の眼優位性・方位選択性コラムに
関する授賞以来のことであり，海馬の神経メカニズムは今後の
脳情報処理研究の基礎になると思われる．本稿では，海馬の記
憶の計算モデルについて概説し，今後の海馬計算モデルの展望
について議論する．

2. 海馬の記憶

海馬は辺縁系と呼ばれる古い脳に属し，大脳皮質とは違っ
て閉回路構造を持つことに特徴がある (総説， [Johnston 98])

（図 1）．内嗅野は海馬閉回路の入出力にあたる部位であり，大
脳皮質の広範な部位と連絡を持つ．内嗅野から海馬へ入力され
た神経活動パターンは，歯状回，CA3野，CA1野，海馬台と
複数の部位を経て，内嗅野にフィードバックされる．それぞれ
の部位は数十万～数百万ヶの神経細胞より成る．CA3野は神
経細胞間の相互結合が密な部位であり，連想記憶回路として働
くと考えられてきた [Marr 71]．これと関連して，歯状回は活
動パターンの直交化，CA1野は記憶と入力の比較器として働
くと議論されることが多い [Marr 71, Hasselmo 96]．海馬は，
側坐核などの評価系（情報の価値づけに関わる部位群）や，扁
桃体などの情動系とも密な連絡があり，それら部位と協調して
記憶を制御していると考えられる．また，海馬はシナプス長期
増強（学習に応じて神経細胞の間の連絡が長期にわたり強まる
こと）が起こりやすい部位で，記憶機能の実装に適している．
海馬を損傷すると，ラットの場合は空間の記憶が悪くなる．

例えば，環境の特定の位置に移動するとか，複数のエサ場を通
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図 1 海馬の神経回路の模式図．四角形はそれぞれの脳部位を，
矢印は脳部位間の神経投射を表す．

り抜けて全てのエサを食べるという課題ができなくなる．海馬
には多数の場所細胞が存在することから，環境の地図が記憶
貯蔵されていると考えられており [O’Keefe 78]，これらの海馬
損傷の行動実験の結果と矛盾しない．一方，ヒトの海馬に損傷
が起こると，空間記憶に加えて，エピソード記憶（個人の経験
の記憶）が悪くなる [Scoville 57]．この場合，毎日会う看護師
の顔や，1時間前に自分が何をしていたか，などについては記
憶できなくなるが，短期記憶（電話番号を一時的に覚える，な
ど），運動学習（鏡映図形の描画，など）や通常の会話には問
題がない．損傷前の記憶，例えば子供のときの記憶，には問題
がないことから，海馬には一時的に経験の記憶が保持されたの
ち，徐々にその記憶が大脳皮質に移ると考えられている（長期
記憶の形成）．

3. 連想記憶回路としての海馬

海馬の神経回路の構造として，海馬は CA3野を中心とした
連想記憶回路として働くと考えられてきた [Marr 71]．その機
能としては，(1) 神経活動パターンの入力を受け，そのパター
ンを回路網に埋め込む（記銘），(2) その記憶を保存する（貯
蔵），(3)記憶した活動パターンの一部を受け，活動パターン全
体を復元する（認識），(4) 入力によらず記憶した活動パター
ンを復元する（想起），(5) 必要のない記憶を消去する（忘却），
などと考えられる．CA3野の神経回路の生理学的なパラメー
タを考慮すると，連想回路としては記憶できる独立なパターン
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の数は，約数万ヶとの報告がある [de Almeida 07]．
大脳皮質との関連における役割として，海馬は大脳皮質の活動

パターンのインデックス，として働くと考えられた [Teyler 86]．
すなわち，海馬と大脳皮質の活動パターンが対応づけられるこ
とで，海馬の記憶想起を介して大脳皮質での記憶想起を引き起
こすと考えられた．これは，海馬が任意の活動パターンの記憶
装置として働くという，大脳皮質との関連における海馬の役割
をよく表している．また，大脳皮質を可塑性の弱い（細胞間の
結合の強さが変わりづらい）連想記憶回路とみなして，海馬―
大脳皮質の神経回路を構成することで，長期記憶の形成がうま
く説明できた [Alvarez 94]．
以上のように，計算モデルの大枠として，海馬は連想記憶回

路とみなされてきた．しかし，より詳細にみれば，海馬には場
所細胞のように特定の情報をコードする神経細胞が多く報告
されており，連想記憶のような独立なパターンの記憶装置とは
合致しない点もある．また，海馬の神経活動はリズム活動や突
発的な同期活動など，時間的な活動が顕著であり，これらの記
憶機能への寄与に関する計算モデルも多数報告されている．以
下，海馬の計算モデルを機能毎に，空間記憶，時間記憶，物–

場所連合記憶と分類し，それぞれを概説する．

4. ラットの空間記憶のモデル

オキーフらが発見した場所細胞の発見を基点として，海馬
の空間処理の詳細な仕組みが明らかになった（図 2）．場所細
胞は，ラットが特定の位置にいるときにだけ活動する神経細胞
で，CA3 野や CA1 野に多い．細胞毎に活動場所が異なるこ
とから，集団的な活動で環境における位置を表すと考えられた
[O’Keefe 78]．場所細胞集団の活動パターンは，ラットの移動
に対して連続的に変化することになるが，連想記憶回路では，
連続的な場所のつながりを連続アトラクタとして貯蔵できるこ
とが示されている [Samsonovich 97]．

CA1野や海馬台には，ヘッドディレクション細胞という，ラッ
トが特定の方角を向いたときにだけ活動する神経細胞が見つ
かった．このような方角の情報は，CA3野・CA1野の場所の
情報を受けて算出されると考えられた．ヘッドディレクショ
ン細胞のモデルとして，それぞれの方角に関するヘッドディ
レクション細胞がリング状に結合された神経回路回路がある
[McNaughton 07]．リング状回路では，局所的な活動（1次元
上の連続アトラクタ）によりある 1 つの方角が定められ，前
庭器官からの入力によりその方角が更新される．
場所細胞が存在する CA3野・CA1野の入力部にあたる内嗅

野からは，グリッド細胞が見つかった．グリッド細胞は場所細
胞と同じく，ラットの環境における位置に応じて活動するが，
場所細胞と異なり，環境内で活動する場所が複数あり，しかも
それらが平面上で六角格子を成す（図 2）．グリッド細胞の活
動は，移動情報距離の情報を各方角で累積した活動（仮想的
に，バンド細胞と呼ばれる）の 3 方向の活動の重ね合わせと
してモデル化された [Burgess 07]．また，複数のグリッド細胞
の活動の重ね合わせとして場所細胞の活動が算出できることも
示されている [Solstad 06]．
一方，場所細胞（やグリッド細胞）を構成する環境入力情報

として，自己中心的な環境の境界の情報（バウンダリ細胞）
が場所細胞の活動を説明できることがモデルにより示され
[Hartley 00]，のちに実験でも確認された．上記の神経表現を
用いた空間認知のシステムモデルも提案されており，自己中心
座標から他社中心座標への変換，場所の認識，メンタルイメー
ジの過程などを説明することができた [Byrne 07]．

ヘッドディレクション細胞
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図 2 海馬の空間認知システム．左と下の四角形は，ラットが
乗るテーブルを示す．灰色の領域は，ラットがあちこち
歩いた場合にそれぞれの神経細胞が活動するラットの位
置を表す．

5. 時間の記憶のモデル

エピソード記憶として”いつ”の情報が重要であり，連想記
憶回路を用いた時系列記憶のモデルが多く提案されている．通
常の連想記憶回路の学習では時間対称的なヘブ側（対となる
神経細胞間が同時に活動した際に，両者の結合強度が強まる）
を用いるため，時系列の情報を記憶保持することはできない．
しかし，実際の神経回路と同じく，時間非対称のへブ則（対と
なる神経細胞が順序を持って活動した際，先に活動した細胞か
らあとに活動した細胞への結合強度が強まる）を用いること
で，時系列の学習や想起を行うことができる [Abbott 96]．例
えば，場所細胞の活動の時系列を保持すると考えれば，ゴール
地点までの経路学習を説明できる [Redish 98]．時間的に離れ
た事象を時系列として学習することも可能で，その際，神経細
胞の活動が時間軸上で組織化し，それらの時間順序的な活動に
より時間的なコンテクストを表現された [Levy 05]．
海馬の時系列記憶モデルでは，シータリズムと呼ばれる 4–12

Hzの集団電位が重要な役割を果たす．ラットの場合，移動時
にはシータリズムが増大し，場所細胞もこれに同期して活動す
る．興味深いことに，場所細胞は活動の始めはシータ波の遅れ
位相で生じるが，移動が進むにつれて，徐々に進み位相に活動
が生じるようになる（”シータ位相歳差”）[O’Keefe 93]．この
とき，図 3 に示すように，異なる場所細胞はそれぞれ異なる
位相を持つため，結果として，ラットが移動した経路上の場所
細胞の順序が，シータリズムの位相上の順序活動として繰り返
しあらわれることになる．このシータリズム上の活動の時間幅
は，時間非対称ヘブ則の生理学的な値と合致する上，繰り返し
によりシナプス増強が効率的に起こると考えられることから，
海馬の時系列学習の基盤と考えられた．このような活動がワー
キングメモリとして働くことや [Jensen 96]，一試行の学習に
寄与することが [Yamaguchi 03]，計算モデルにより示されて
いる．
海馬の連想記憶回路モデルでは，学習フェーズと想起フ

ェーズは薬理学的に制御されていると考えられているが
[Hasselmo 96]，実際に込み入った課題を遂行する際には，短
い期間で両フェーズの処理を行うことが必要である．このよう
な状況で，シータリズムの半周期で学習フェーズ，他の半周期
で想起フェーズが行われるとの提案もあり [Hasselmo 02]，実
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図 3 シータ位相歳差．上図の黒線は場所細胞の活動を表す．下
線部の時刻のラットの位置とおけ場所細胞の活動場所の
位置関係を下図に示す．

験でも確認されている．
ところで，これらの海馬の時系列記憶モデルでは，想起の時

系列は，もとの時系列より時間圧縮されて再生される場合が
多く [Jensen 96, Yamaguchi 03]，また，これを支持する実験
データもある．このように時間圧縮表現された時系列は，記憶
の固定に役立つとの議論もある．

6. 物–場所連合記憶のモデル

海馬への入力の特徴として，多モダリティの情報の収斂があ
り，エピソード記憶の情報表現と関わりが深いと考えられる．
中でも，エピソード記憶の要素として”どこで”，”何が”の組
み合わせが重要で，かつ，視覚処理に関する物体視と空間視の
投射経路が内嗅野に収斂されることと対応することから，物–

場所連合記憶は，エピソード記憶の実験モデルとして頻繁に用
いられてきた．連想記憶回路においても，独立性の高いパター
ンと，場所細胞のような連続的なパターンの組み合わせと入力
として与えると，両者の組み合わせを学習・想起できることが
示されている． [Rolls 02] ．また，空間記憶のモデルでもラン
ドマークと連続空間の情報の組み合わせが空間認知に役立つこ
とが示されている [Byrne 07]．
著者らはシータ位相歳差により，視空間の物–場所連合を記

憶するモデルを提案した [佐藤 05]．神経要素として様々な空
間スケールを表す神経細胞群を仮定すると，シータ位相歳差に
おいては，広い空間を表す細胞と局所的な位置を表す細胞が一
定の位相差を生むため，階層的な空間表現と物体情報の連合を
一試行学習で獲得できることを示した．このような階層的な空
間構造は，多数の物体を含む環境の記憶において，特定の場所
に関係する物体を，選択的な想起を可能にするため記憶の構造
として有用であるする [Sato 09a]．さらに，このモデルを用い
たヒトの視線・脳波データを解析方法を提案し，ヒト被験者の
記憶を予測することができることを示すことで，モデルの妥当
性を検証した [Sato 09b]．

7. 海馬から大脳へ

海馬の計算モデルは連想記憶回路の枠組みで，独立事象の
記憶，空間記憶，物–場所連合記憶などに適用されてきた（図
4）．また，時間の記憶は，シータ位相歳差現象に関連して，位
相コードを用いた時系列記憶モデルが提案されてきた．これら

“どこで”

空間経路

独立事象連続空間

時系列

物ー場所連合

“何が”

“いつ”

海馬の連想記憶回路モデル

順序
エピソード

図 4 海馬の計算モデルの機能による分類

のモデルは，場所細胞の実験事実に牽引されて，神経科学的な
モデルとして発展してきたという経緯があり，ラットの行動の
それぞれの側面をよく説明することができる．しかし，やはり
海馬は脳深部の構造であり，海馬の記憶を環境入力とどう対応
づけるのか，とか，実生活で遭遇するよう意味的なコンテクス
ト情報（ヒトのエピソード記憶）をどのようにコードして海馬
に蓄えるか，というような問いに対しては，十分に答えること
はできない．もちろん，ラットの空間表現については，バウン
ダリ細胞モデル [Hartley 00]のような成功例もあり，今後は，
エピソード記憶をどのようにコードして，連想記憶回路の枠組
みに当てはめるのかが重要な課題となると思われる．
環境入力に関わる情報表現は，視覚系で特に詳しく調べられ

ており，今後は初期視覚と海馬の関連を埋めていくことがひと
つの方向性になるだろう．一方，近年の，ヒト被験者の脳機能
画像データからその人がどんな画像を見ているかを推定する研
究では，視覚特徴に基づく推定だけでなく，意味的な情報を加
えた推定の精度が高いことが示されている [Naselaris 09]．ま
た，著者は，海馬関連の画像の記憶課題でヒトの記憶成績を解
析すると，画像特徴の情報よりも，意味特徴の情報のほうが，
よりヒトの記憶を説明できることを示した [Sato 11]．これら
のような意味表現と海馬の関連を明らかにすることも１つの方
向性だろう．いずれにせよ，海馬の記憶をより深く理解するた
めには，このような情報コードに関わるモデルアプローチがさ
らに重要になると考えられ，機械学習の手法などを組み入れて
いくことが重要と思われる．
ところで，上記では海馬を”連想記憶回路に基づく記憶装置”

とみなして議論してきたが，この枠組みを越えて，脳システム
全体における海馬の役割を考えることは非常に重要である．例
えば，経路学習においても，手続き的に覚えた記憶と，地図と
して覚えた記憶は，別々の脳部位で行われることが知られてお
り，両者が協調して働くための計算論が重要である．また，学
習時には価値付けや情動に関わる脳部位との協調が，想起時に
は多数の脳部位間の循環的な相互作用が重要だと考えられる．
このようなシステムを一足飛びに全て解明することは難しい
が，海馬–大脳皮質の情報処理の解明は，このような脳システ
ム全体の理解への鍵と思われる。
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