
　空間認知の神経メカニズムの研究といえば，場所細
胞とグリッド細胞の研究が2014年のノーベル生理学医
学賞を受賞したことを記憶されている方もあるだろう。
どちらも動物が特定の場所にいるときに反応するもの
で，細胞が反応する様子がヒートマップ形式で示される
ことが多い。印象として分かりやすい示しかたのため，
その細胞が場所を表象しているということでわかった
気になるかもしれないが，少し考えると，必ずしも当然
のことではない。本稿では，こうした空間認知の理論
的側面について少し議論してみたい。

場所細胞
　大脳辺縁系の一部位である海馬のニューロンには，
生体がある空間内の特定の領域に位置している際に
活発に活動電位を発するものがある1。このような細
胞は場所細胞（place cells）と呼ばれ，生体が場所フ
ィールドと呼ばれる領域内にいるときに盛んに活動する
（図1A）。その際，環境内での頭の向きは関係がなく，

どの方向を向いていても場所フィールド内に入ると活
動が盛んになる。ほとんどの場所細胞の場所フィール
ドは，その空間内でたった一か所である。
　海馬の場所細胞については様々な特徴が知られて
おり，その一つにリマッピングがある。リマッピング（グ
ローバル・リマッピング）は，場所細胞が反応する場所
フィールドが，外的環境の変化に応じて再配置される
現象である2。同じ実験室内であっても，異なる形状の
実験箱に入れられると，細胞が反応する実験室内の相
対位置が変化する。反応する場所が変わるので，位置
の表象としては不安定な情報ともいえるが，一定数の
細胞ポピュレーション全体としては，空間あるいは文脈
に依存した当該空間内の位置を表象していると考えら
れている。

グリッド細胞
　海馬への主要な情報の入力源は嗅内皮質である。
齧歯類の嗅内皮質は内側部と外側部に分けることがで
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図1 ラットにおける場所細胞（A），頭部方向細胞（B），グリッド細胞（C）の反応例
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A，C，Dの黒い線はある空間におけるラットの走行軌跡で，赤いドットは，当該の細胞がスパイクを発した（細胞が反応した）場所を示している。Bの黒い
線は，ラットがその方向に頭を向けた際の細胞の反応の強さ（スパイクの頻度）を示している。線が中心から外側にあるほど反応が強い。文献3より許
諾を得て掲載。D（境界細胞）については本記事では扱っていない。
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きるが，空間的な情報は主に内側部が扱っている。嗅
内皮質内側部には，反応する領域が場所細胞のように
一か所ではなく，複数の反応領域が正三角形状パター
ンに整然と並ぶグリッド細胞（grid cells）が存在する4

（図1C）。反応領域のパターンは違うが，いくつかの点
でグリッド細胞は海馬の場所細胞と類似している。た
とえば，海馬場所細胞と同様に，複数のグリッド細胞
の活動から，その活動を記録している動物の現在地を
デコードするのに十分な情報を得ることができる。ま
た，各グリッドの各反応領域の大きさ，およびグリッドの
間隔が嗅内皮質内側部の背側から腹側にかけて増大
することも，海馬の場所細胞の場所フィールドが背側部
では小さく，腹側部では大きいことと一致する。近くに
あるグリッド細胞が反応する領域は少しずつずれている
が，そのずれの方向には法則性がないことも，隣り合う
場所細胞の場所フィールドの位置に法則性が認められ
ないことと類似している。

頭部方向細胞
　場所細胞やグリッド細胞の活動は空間内での位置を
表象しており，空間に対する身体の向きとは関係ない。
つまり，どこにいるのかという情報は持っているが，どち
らを向いているのかという情報は持っていない。これ
に対して，Papez回路に含まれる後海馬台，乳頭体，視
床前核などにみられる頭部方向細胞は環境内での頭
の向きによって応答性を変化させ，環境内での場所に
は依存しない5。つまり，その細胞の好みの方向を向
いていれば，どこにいるかは関係なく反応する（図1B）。
このように，頭部方向細胞と場所細胞とは表裏の関係
にある。典型的な頭部方向細胞は単一の好みの方向
に強い選択性を示す。

細胞応答特性のモデル
　頭部方向細胞の選択性の形成過程については，連
続アトラクターネットワーク（continuous attractor 

network: CAN）を基盤とした理論が提唱されている6。 
アトラクターネットワークはニューラルネットワークの一
つで，複数の安定状態が存在し，どの安定状態に落ち
着くかは，その時々のネットワークの活動パターンに依
存する。個々の神経細胞ユニット同士が隣接したユニ
ットと相互に局所的な興奮性の結合を有し，かつ全体
的には過活動を抑制するようなフィードバック結合が

あるニューラルネットワークがあるとする。このような
ネットワークは，一つの隆起（bump，あるいはactivity 

packetと呼ばれる）を持つポピュレーション活動として
安定することが知られている（図2上）。このネットワー
ク内の特定の細胞集団のみが活性化している安定状態
（隆起）は自然発生的に生じるもので，このままで何か
の情報を表象しているわけではない。
　ここで，このネットワークに中間層（隠れ層）を加え
る。隠れ層のユニットは，元のネットワークを構成する
各ユニットからの入力に加えて，なんらかのパラメータ
（頭部方向細胞の場合は頭の向き）が変化したとい
う情報を受ける。そして，その隠れ層の出力によって，
元のネットワーク状態が更新されるような結合があると
（図では，右方向へユニット一つ分シフトした形での出
力結合），そのネットワークは，そのパラメータの現在状
態を表象するものとなる（図2下）。ネットワークが，標
的とするパラメータの現在の状態を表象するようにな
るのは，そのパラメータの変化についての情報が与え
られ，そして，その変化の情報によって状態が更新され
るからである。頭部方向細胞のCANモデルでは，隠れ

右方向への回転を表象する
前庭系ニューロン

隠れ層
ニューロン群

全般的な抑制性入力

近隣への興奮性入力

頭部方向細胞群

図2 連続アトラクターネットワークの概念図（文献6を参考に作図）

上：近隣のニューロンへ勾配をつけた興奮性の入力，および過活動を抑え
るための全般的な抑制性の入力が想定されている。このようなネットワ
ークは一つのbumpを示す状態で安定する。下：頭部方向細胞の連続ア
トラクターネットワークモデル。隠れ層のニューロン群には，頭部方向細
胞群からの現在情報の入力と，前庭系からの頭部回転の情報が入力され
る。隠れ層ニューロン群の出力は頭部方向細胞群へシフトする形でなさ
れる。このようにして，頭部方向の状態情報が更新される。この図では
右方向への頭部方向の変化のみが示されているが，左方向の変化につい
ては別の隠れ層が想定される。
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層のユニットは前庭系からの頭部方向の変化情報の入
力と，頭部方向細胞から現在の頭部方向の情報を受
け取る（頭部方向細胞群から隠れ層への入力は，各ユ
ニットから出る下向き点線の矢印で示している）。そし
て，隠れ層から頭部方向細胞層へ出力が戻されるわけ
だが，この出力は変化に応じてシフトする形で行われる
（図の例では一つ右隣のユニットに出力が与えられる）。
このことで，頭部方向細胞群の状態が更新され，隆起
が少しシフトした安定状態へと移行する。
　場所細胞やグリッド細胞のように空間内の特定の場
所に対する反応する特性も，CANを2次元に拡張する
ことで形成できる。この場合，ネットワーク状態を更新
するために，2次元平面上での移動方向の情報と，もと
の場所細胞群から入力される現在の位置状態とを集
約する隠れ層が必要となってくる。実際に，グリッド細
胞の一部には，グリッド状に並んだ位置への反応が頭
部方向によって変調されるような特性を示すものがあ
り7，こうした細胞は隠れ層ユニットに相当する可能性
がある。
　頭部方向細胞は，1次元のCANによって構成できる
が，この際，方向という周期性のある性質と一致して，
細胞ユニットはリング状に構成されていると考えられて
いる（図3上）。2次元平面の場合も，無限に広がる平
面を表象することは現実的ではないため，1次元の場
合と同様に，それぞれがある程度の広さの反応領域を
持つ細胞ユニットの境界を反対側の境界とつなげると
よい。その結果，細胞の反応の構成はトーラス状にな
る（図3下）。このトーラス表面上に一つの場所フィー
ルドがあるとすると，実空間上では，反応する場所フィ

ールドが一定の間隔で繰り返される形になると予測さ
れる6。この予測と一致した反応様式を示すのがグリッ
ド細胞である。つまり，グリッド細胞の反応する場所フ
ィールドが規則正しく配置されていることは，それが2

次元的なCANによって構成されているためだといえる。
実際に，内側嗅内皮質のグリッド細胞の反応様式がト
ーラス状の構造を持つことも報告されている8。
　グリッド細胞には，ある一定の広がりを持った領域が
表象されているが，生体がその領域を出ると同様の反
応領域が繰り返し表象されることになる。そのため，同
様に繰り返し出現する反応領域のうち，どれが自分の
いるものなのかが区別できなくなってしまう。しかし，
個々のグリッド細胞が集まったポピュレーションとしては
移動についての情報は持っているので，2次元平面上
での生体の移動が表現され得る。こうした情報を利用
することによって経路統合（path integration）が実現
可能である。
　経路統合とは，自身の移動の情報（どの方向にどの
程度の距離移動したのかという情報の系列）を統合
することで，出発地点との相対位置として現在地点を
同定することである。空間内での位置の情報は，GPS

のように絶対的な位置情報を持つということは考えに
くい。巣を持つ動物の多くは，主に巣を基準点として，
移動情報を統合することで，巣から出て一定の移動後
の現在位置を同定すると考えられる。
　経路統合では，現在地情報を更新していくために，
自身の運動の情報を随時蓄え，それを統合する計算を
し続ける必要がある。常に情報が更新され続けなけれ
ばならないため，誤差も加算的に増大していくことにな
る。そのため，長距離・長時間の移動後には，経路統
合によって算出された位置は，実際の空間位置とずれ
てしまうことになる。これを避けるために，ランドマーク
（空間内の特定の位置に紐づいた外部情報）を用い
た現在地情報の校正がなされると考えられている。頭
部方向細胞では，このような校正プロセスに当たる活
動がみられることも知られている5。

海馬の場所細胞について
　グリッド細胞と同様に，海馬の場所細胞の場所フィ
ールドもCANから構成されることが提唱されているが9，
グリッド細胞に比べると説明できないことも多いと考え
られているようである。リマッピング現象はCANの安

図3 頭部方向および場所を表象するネットワークの概念的構造

上：頭部方向細胞では，リング状にユニットが配置される。下：二次元平
面の場合，境界をなくすためには両軸のエッジを結合すればよい。図中
平面の縦方向の両端を結合すると円筒形になり，さらに円筒の両端を結
合すればトーラス状になる。

18



特集 空間認知の科学 最前線

定状態の遷移に相当するのかもしれないが，実際にど
のように遷移が生じるかなどの詳細はまだ明らかとはい
えない。典型的な場所細胞では，当該環境内に一つ
の場所フィールドがみられ，グリッド細胞のような繰り返
しパターンはみられない。つまり，一つの場所細胞が，
空間内に複数の反応領域を持つことはない。実空間
において，ある環境を表象する際，境界もなく無限に表
象空間が広がっているということは考えにくく，我々が
実際に実空間の表象を形成する際は，ある境界によっ
て当該空間を切り取っていると思われる。海馬の場所
細胞は，このように何らかの形で区切られた空間の表
象を構成していると思われる。
　この区切られた小空間は「文脈」に相当するのかも
しれない。つまり，場所細胞は現在位置というよりも，
当該空間を文脈として表象することを行っている可能
性がある。この際，場所細胞ポピュレーションに含まれ
る個々の細胞の場所フィールドが安定化することが当
該空間の文脈表象の完成に当たると思われる。海馬
と文脈表象との関わりは，これまでも多くの脳損傷実
験などで示されてきたことでもある。
　グリッド細胞群が経路統合によって現在位置を表象
しているとすると，別の形式であるとはいえ，海馬にお
いて現在位置情報をもう一度形成する意味はあまりな
いように思える。実際に，海馬の場所情報には現在位
置以上のなにかがあると考えられており，その一つがエ
ピソード記憶への関与である。それを裏づける現象の
一つに，かつて通った（あるいはこれから通る）経路に
沿った場所フィールドが系列的に，かつ瞬時に再活性化
されるリプレイ現象がある10。

場所細胞様活動の種による違い
　場所細胞およびグリッド細胞はラットにおいて発見さ
れたこともあり，その研究のほとんどが齧歯類を対象と
したもので，霊長類における報告は多くはない。サル
の海馬では，場所細胞よりも景観細胞（spatial view 

cell）と呼ばれるニューロン活動が優勢だといわれてい
る11。これは，空間内の場所ではなく，視線を向けた先
にある景色に対して反応する細胞である。この景観細

胞の反応様式は，場所細胞（空間内の特定の場所にい
るときに反応）や頭部方向細胞（特定の方向に頭を向
けているとき反応）とも異なっている。なぜサルの海
馬では場所細胞ではなく景観細胞が優勢なのかは未だ
不明だが，齧歯類が外界情報の取得に嗅覚系や触覚
系に頼る割合が高く，主に経路統合によって現在地を
同定するのに対して，霊長類では視覚系に重きを置き，
眼球運動系が発達していることから，ランドマークやシ
ーンの視覚的認知を通した現在地の同定が主であるこ
とと関係するのかもしれない。
　空間情報は元来感覚情報に根差したものではない。
時間と同様に，空間情報を直接検出する感覚器官は存
在せず，空間情報の表象は感覚情報を利用して内的に
作り出す必要がある。そのため，感覚情報やその処理
系の重みづけの違いが空間情報処理系に反映される
ことは当然なのかもしれない。このことは，神経細胞
の反応様式の違いだけではなく，現在地の同定やナビ
ゲーション方略にも影響すると予測され，実際にそれら
の種差を示唆する報告もなされている。空間認知の神
経メカニズムについては齧歯類における研究が華々し
いためか，こうした点はあまり着目されない印象もある
が，人間の空間認知を考える上では重要であろう。
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