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研究成果の概要（和文）：本研究課題では、海馬CA1野における学習と記憶の情報表現について、異なる周波数
帯域から構成される「文脈情報」と「感覚入力情報」がどのように相互作用するかを明らかにするため、生理実
験と理論研究をおこなった。生理実験では、スライス標本を用いて、海馬のCA1野の錐体細胞に文脈情報と感覚
情報を模した時系列情報を入れたときのカントールコーディングの情報精度を調べた。理論研究では、海馬をモ
デルとして、文脈情報と感覚情報を統合・保持するネットワークモデルを作成し、それらの相互作用を調べた。

研究成果の概要（英文）：In hippocampal CA1, low-frequency gamma oscillations reflect context inputs,
 while high-frequency gamma oscillations reflect sensory inputs. We investigated the interaction 
between these inputs in learning and memory by using computational model and physiological methods. 
In physiological study, by using slice preparation, we applied spatiotemporal information, which 
mimics context and sensory information, and analyzed the accuracy of cantor coding. In theoretical 
study, we constructed a CA1 network model, which integrates context and sensory inputs.

研究分野：神経生物学
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１．研究開始当初の背景 
 
 海馬への感覚信号入力は、嗅内野（EC）か
ら直接 CA1 に接続する経路がある。この経
路は、CA1の分子層にシナプスを形成してい
る。一方で、CA3から CA1への経路があり、
この経路では、EC から歯状回（DG）、CA3
を介して処理され、最終的に CA1 の放線層
のシナプスに情報を記憶する。海馬の CA3 
にはフィードバックをもった回帰性の結合
を持つ特徴的な神経回路網が存在し、この回
路網は過去の履歴現象を現在に重ね合わせ
ることによって事象の系列情報の処理をす
ることができる。これら CA1 に入力をおこ
なう 2つの経路は、扱う意味情報の質が違う
だけでなく、神経入力の周波数帯域が異なる。
CA3 野からの文脈入力は低γ帯域（30～
50Hz）の入力で、ECからの入力は高γ帯域
（60～100Hz）の入力である。また、海馬で
は迷路学習の最中に局所脳波(LFP)としてθ
波（5～6Hz）が発生すること、および、迷路
内の状況変化に伴いスパイク発火時刻のθ
波に対する位相が変化することが知られて
いる。海馬 CA1 における、γ帯域とθ帯域
の関係については、一周期のθ波の中に 5～7
個のγ波が組み入れられており、このθ波の
周期で区切られるワンセットの時系列情報
の構造が記憶の単位として脳内で処理され
ているという理論的な仮説が提案され、実験
的にもその存在が推測されている。高橋ら
(2014)は課題遂行中のラット海馬において、
CA1 への入力周波数が高γ波から低γ波へ
と変化することを発見した。しかし、θ波、
低γ波、高γ波の相互作用による周波数入力
のヘテロなカップリングが、海馬における情
報表現や学習に及ぼす影響をみた研究はあ
まりない。 
 
 研究分担者である津田（1992）は、海馬
CA3 の時空間文脈の形成にはカオスアトラ
クタ（カオス的遍歴）が有効であることをモ
デルによって示した。CA3におけるこの不安
定な回路網（カオス駆動ネットワーク）がカ
オス的遍歴によって一つの文脈を形成し、安
定な回路網（縮小ダイナミクス、CA１）はカ
ントールコーディングとしてその情報を符
号化する。福島らは、このカオス駆動による
縮小システムの計算論モデル仮説を、詳細な
神経モデル(Yamaguti et al., 2010)およびス
ライス標本中のCA1ニューロン(Fukushima 
et. al, 2007; Kuroda et al. 2009)で検証する
ことにより、時間系列の記憶処理の有用なモ
デルを示した。 
 また、研究分担者である塚田(1996)は、海
馬の錐体細胞で出力発火を必要としない入
力間の同期性に基づく時空間学習則が働い
ていることを発見した。福島は、塚田のこれ
までの時空間学習則を発展させ、理論と実験
の両面から、時空間学習則とカントールコー
ディングを組み合わせた海馬モデルを提案

している (Tsukada and Fukushima 2010)。 
 
２．研究の目的 
 
 海馬での文脈形成の原理（学習則）につい
て次の２段階の仮説を検証する。 
（１）低γ波の帯域でフラクタルコードとし
て記録された海馬 CA1 の文脈配列情報（時
系列情報）が、高γ波の帯域を持つ感覚情報
入力が加わった際に、どのように周波数カッ
プリングによる相互作用をおこなうかを、単
独ニューロンレベルで、生理実験とモデルで
検証する。 
（２）海馬で学習の際に計測されるθ波の影
響を考慮し、2 種類の高低γ波帯域の入力と
θ波の周波数カップリングがどのように相
互作用を示すかについて生理実験とモデル
によって検証する。また、これらの単独ニュ
ーロンが組み合わせて構成した CA1 の神経
回路が、学習によりヘテロな情報をどのよう
に統合していくかについて、モデルで検証し
ていく。 
 これらの仮説が検証できればヘテロな質
の情報を統合する記憶処理のキーポイント
となる。 
 
 記憶の書き込みは次の２つの過程からな
っていると考えられる。第一の過程は出来事
などの情報を時空間の文脈として蓄える短
期記憶の過程であり、一時的な文脈の保持が
重要であり、海馬にその機能が存在すると考
えられている。第２の過程は海馬での一時的
な短期記憶を必要に応じて安定に蓄える長
期記憶の過程であり、皮質（連合野）に存在
すると考えられている。今回は特に第一の過
程である海馬における一時的な文脈保持に
注目し、海馬におけるヘテロな質の情報の相
互作用と学習の関係について明らかにして
いく。 
（１） 『不安定な回路網（カオス駆動ネッ
トワーク,CA3）がカオス的遍歴によって一つ
の文脈を形成し、低γ波帯域での出力をおこ
ない、安定な回路網（縮小ダイナミクス、CA
１）はカントールコーディングとしてその情
報をフラクタル的なコードとして符号化す
るカオス駆動縮小システムの計算論モデル』
が、EC からの高γ波帯域での感覚入力によ
ってコーディングの性質をどう変えるかに
ついて単独ニューロンレベルで生理実験で
検証し、理論モデルを構築する。 
（２） 学習時に海馬 CA1の領域でみられる
『θ波帯域でのゆらぎの振幅や位相の変化』
が、2 種類のγ帯域での情報の相互作用にど
んな影響を与えるか検証する。θ波帯域のゆ
らぎと２つのγ帯域の情報の周波数カップ
リングによる相互作用について、カントール
コーディングと対応させ、生理学的な実験と
理論モデルによって検証する。最終的に、こ
れらの単独ニューロンの組み合わせで構築
された仮想ネットワークのヘテロ情報統合



機能について理論モデルで検証する。 
 
３．研究の方法 
 
 海馬 CA3-CA1 の神経回路において、EC-CA1
の感覚情報を用いた入力が文脈情報のカン
トールコーディングに対して、どのように影
響を与えるかについて生理実験（海馬スライ
ス）で検証した。4 本の微小ガラス管を用い
て海馬 CA1 の 錐体細胞の樹状突起上のシナ
プスに時系列刺激を模したランダム時空間
パターンで刺激をおこなった。4 本の刺激電
極を、EC からの軸索終末が多く分布する分子
層に 2 本、CA3 からの軸索終末が多く存在す
る放線層に 2本、配置した。分子層に配置し
た電極へは、高γ帯域でのランダム時系列入
力、放線層に配置した 2本の電極へは低γ帯
域でのランダム時系列入力をおこなった。記
録された情報のコーディング特性を、カント
ールコーディングの時系列情報表現の精度
を指標として解析をおこなった。この実験は、
まず、可塑的な変化の起きない状態（定常状
態）で、その後、可塑的な変化の起こる状態
（非定常状態）で、おこなう。生理実験は、
福島と相原（研究分担者）が担当し、データ
解析は研究代表者である福島と山口（研究分
担者）が担当した。モデルの再構築に関して、
理論研究者である塚田（研究分担者）・津田
（研究分担者）・山口（研究分担者）の協力
による共同研究を実施した。 
 海馬 CA1 の神経回路における、2つのγ波
帯域の情報の相互作用に、θ波によるゆらぎ
を加えた結果おこるヘテロな周波数カップ
リングの相互作用を明らかにしていった。θ
波の入力は、(1) 微小電極を使い、シナプス
を介してθ帯域でのランダム時系列入力を
おこなうもの、(2) シナプスを介さず受動的
なθ波ゆらぎの影響について検証するため
に細胞外の二カ所に棒状の金属電極を配置
してその間にθ波揺らぎの電場をかけるも
の、の二通りでおこなった。また、CA1 での
θ波ゆらぎの振幅依存性を明らかにするた
め、θ波帯域の入力の振幅を変えた条件での
周波数カップリングを解析した。 
 これらの生理実験の結果から、CA1 の単独
ニューロンの周波数カップリング特性を理
論モデル化した後、複数のニューロンで構成
された神経回路を模擬構築した。 
 
４．研究成果 
 
 生理学実験に関して、ラット海馬 CA１野の
錐体細胞に異なる周波数配列をもつ時系列
情報刺激をおこない、膜電位応答を記録した。
その結果、高γ帯域、低γ帯域での刺激の周
波数によるカントールコーディングにおけ
る情報の精度の違いが見られた。高γ帯域で
のカントールコーディングの精度に比べ、低
γ帯域でのカントールコーディングのほう
が精度が高いとの結果を得られた。情報の再

現精度の指標である cluster index, 応答の
自己相似性の指標である self-similarity 
index の両者について、低γ帯の情報のほう
が精度が高いことが明らかになった。特に、
活動電位の誘導を伴う程度の大きさの情報
（域値上の応答）が入ったときに、これらの
差が大きくなることがわかった。コレラの結
果より、海馬の錐体細胞は文脈情報をコーデ
ィングには適した応答特性を保持している
ことが示された。一方、感覚情報は、これら
の文脈情報のコーディングに対しての就職
情報としての意味合いが強いことが推測さ
れる。 
 次に、これらの低γ帯および高γ帯の入力
を生理条件と同様にニューロンに入力した。
具体的には、細胞体近位の放線層側には、低
γ帯の入力、細胞体遠位の分子層側には、高
γ帯の入力である。刺激の結果、与えられた
時系列情報は、神経細胞に膜電位として一時
的に格納され、同時入力の際にも情報をコー
ディング可能であることがわかった。しかし、
今回の実験の範囲内では、遠位近位の入力位
置および高低γ波に関する明確な相互作用
がみられなかった。刺激電極には、微小θ管
を用いてかなり刺激領域を限局させている
のにも関わらず、これらの明確な結果が見ら
れなかったのは残念である。これらの相互作
用は、刺激位置や入力強度の組み合わせ条件
によって大きく影響が起こることが想定さ
れ、生理条件に準じて明確な相互作用が見ら
れるような組み合わせを探し出すことが重
要だと考えられる。今後は、理論研究での結
果から最適な刺激強度や刺激位置の組み合
わせを類推した上で、文脈情報と感覚情報の
相互作用を明らかにするための生理実験を
進めて行く必要があるとおもわれる。 
 また、生理条件に模した条件で場全体への
θ波がカントールコーディングの精度にど
のような影響を与えるかについての研究を
開始した。スライス標本をのせた記録チェン
バー全体をθ帯域で電場振動させるため、ス
ライスの両側の棒電極を置き、その状況でラ
ンダム時系列刺激をおこない、その際の時系
列情報の保持精度の検討を試みた。しかし、
現在の我々のシステムでは、刺激のための棒
電極が分極しやすく、本実験条件において安
定した情報処理をおこなうための十分な記
録時間の間、安定してθ周波数で電場をゆら
す刺激が出来なかった。このことについても、
装置上の改良を加え、実験を進めて行く必要
があると考えている。 
 理論研究においては、スパイクバーストタ
イプの興奮性ニューロンと抑制性ニューロ
ンを用いた５００個のニューロンからなる
混合型のニューラルネットワークを作成し、
回路をθ波帯域で振動させ、γ帯域での情報
を入力した場合の情報保持特性について検
討した。現在、詳細な解析をおこなっている
最中であるが、θ帯域での振動が情報保持に
ついてポジティブな効果を示すデータが得



られつつある。 
 また、我々が従来用いていた 2コンパート
メントモデルよりも精密にニューロンを模
したシングルニューロンモデルを作成し、シ
ングルニューロンにおける高低γ波による
時系列情報処理特性について検討した。この
モデルでは、主に生理実験でのヘテロ周波数
の相互作用を明確に示す実験条件の設定が
主な目的である。このモデル実験についても
現在、研究を進めている状況である。 
 残念ながら全般的に研究の進捗は遅れ気
味ではあったが、随所随所に興味深い知見が
得られつつある。今後もこの研究を続けて、
理論的な研究と生理学実験を結びつけつつ、
脳のダイナミクスについて明らかにしてい
きたいと考えている。 
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