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神経系における情報表現とその動的な変化を手がかりにした

思考メカニズムの研究

一前頭連合野におけるワ}キングメモリをてがかりにー

船橋新太郎

1 .はじめに

私たちは、毎日の生活の中で、どっちにすべきか、どちらを選ぶべきか、の判断をし

なければならないことがよくある。どのような状況であっても、今の状況を把握し、記

憶や経験にもとづいて、最も妥当と思われる解決策を考えだし、行動にうっすことがで

きる。毎日の生活の中に現れるさまざまな問題を、適切に、そしてすばやく解決するた

めには、脳の柔軟な情報処理が不可欠で、ある。柔軟な脳の情報処理は、神経系のどのよ

うなしくみにより実現されているのだろうか。

私たちが毎日の生活のさまざまな場面でする判断や決断が、知性や理性にのみもとづ

くものであり、記憶や経験によって規定されたアルゴリズムによってのみ行われるもの

であるとすると、向じ状況に遭遇した人がとる判断や決断の方向はいつも同じであろう

と考えられる O そのようなアルゴリズムを組み込まれたロボットなら、向じ状況に置か

れれば常に同じ判断や選択をするだろうということは容易に想像できる O しかし、人の

行動は、このロボットのような単純なものではない。同じ状況に遭遇しでも、判断や決

断の方向は以前のそれと必ずしも同じではない。その時の気分や感情、気分とまではい

かないある種の内的な状態、「虫の知らせjとか「第6感jとかで表現されるある種の

感覚などによって、判断や決断の方向が左右される。気分、感情、情動、動因という用

語で表現されるある種の内的な状態により脳内情報処理が影響を受け、結果として思考

や推論や判断の方向性が影響をうけることを考えると、人の行動を理解する上で、感情、

情動を切り離すことはできない0・口ボットにはない人の人らしい行動のしくみは、感情

や情動をとおして明らかにできるのかも知れない。しかしながら、思考、推論、判断な

どの高次脳機能の研究は、感情や情動の影響をあまり考慮することなく進められてきた。

その理由は、思考、推論、判断のしくみ自体がまだそれほど明らかでないからであろう O

ここでは、思考、推論、判断の基礎過程と考えられているワーキングメモリをとりあ

げ、そのしくみにはどのような構成要素や神経回路がかかわり、それらがどのように機

能しているのかをまず考えてみる O そして、そのしくみに感情、情動系がどのような影

響を及ぼしているかを考えてみることにする O

8 



2 .ワ}キングメモリ

会話や文章の理解、暗算、判断、推論や思考など、さまざまな認知活動に一時的な情

報の保持が不可欠であることは広く認められている。このような活動における一時的な

情報の保持や処理機構として、“ワーキングメモリ"がよく用いられている 2.28)。ワー

キングメモリとは、 f状況の変化の文脈を過去数分間にわたって貯蔵するものであり、

それによって事象の知覚、談話の理解、推理や算数の課題など、さまざまな活動や課題

の遂行が可能になるようなものであるJ(平凡社「心理学事典Jより)0ワキングメモ
リとは、例えてみれば作業机のようなものであり、ある作業に必要な情報を一時的に貯

蔵しておく場所である。日的に応じてさまざまな作業が行われることから、そこへは多

種多様な情報が入力されることになる。しかし、そこに貯蔵される情報は、今行われて

いる作業、あるいはこれから行おうとする作業に必須なものである。また、一時的な貯

蔵とはいえ、情報はなんらかのしくみにより能動的に保持される。つまりワーキングメ

モリとは、ある認知的な活動や課題を行うために必要な情報を、必要な期間能動的に貯

蔵するメカニズ、ムと考えることができる 2，5)。

ワーキングメモリとして一時貯蔵される情報にはさまざまな種類のものが考えられ

るが、入力され貯蔵される情報は、今行われている認知活動に必須な情報である O 特定

の認知活動に必要な情報を入力し貯蔵するためには、内外に存在するさまざまな情報の

中から必要な情報を選択し、貯蔵庫に入力するメカニズムが必要であるo また、活動に

伴う状況の変化などにより、必要な情報や必要とする情報処理は時々刻々変化してゆく。

そこで、活動状況や活動文脈の変化に応じて、一時貯蔵されている情報は次々に更新・

置換されたり、変化・処理されてゆく必要がある O このように考えると、ワーキングメ

モリとは、さまざまな認知活動に不可欠な情報の一時貯蔵機構であると同時に、貯蔵す

べき情報の選択や、貯蔵している情報の操作・処理をも含む情報処理システムであると

考えることができる 4.28)。

3 .ワーキングメモリをどのようなシステムと考えるか

ワーキングメモリは、ある活動に必要な情報の一時貯蔵機構であると河時に、貯蔵さ

れている情報の操作や処理をも含む情報処理システムであると考えられる。そこで、こ

れを実現するために必要な神経機構を考えると、次のようになる。ワーキングメモリと

は、短期間ではあるが、ある期間中必要な情報を能動的に保持するメカニズムである O

そこで、情報を能動的に貯蔵する神経機構(情報の一時貯蔵機構)が不可欠である。一

方、一時貯蔵機構に保持される情報としては、外界から入力された感覚情報、長期記憶

から取り出されてきた情報、脳の他の部位で行われている情報処理を制御する制御情報、

行動や行為などの出力情報、一時貯蔵機構上で処理された結果の情報や処理途中の情報

9 



など、さまざまなものが考えられる。しかし、一時貯蔵機構に入力され保持される情報

は、今行われている活動に直接かかわるものである O そこでワーキングメモリには、さ

まざまな情報の中から必要な情報を取捨選択し、貯蔵機構に入力する神経機構(情報の

選択・入力機構)が必要である。ところで、一時貯蔵機構に貯蔵されている情報は今行

われている認知活動に亙接かかわる情報であるが、活動の進行に伴って必要な情報も変

化する O このような変化に対応するためには、貯蔵している情報を吏新・置換したり、

操作を加えたり、情報を統合して新たな情報を生成したりしなければならない。そこで

ワーキングメモリには、情報の操作や統合にかかわる処理機構(情報の処理機構)が必

要である O さらに、一時貯蔵されている情報は必要とする脳部位に出力され、長期記憶

として保存されたり、制御信号として他の脳部位で行なわれている情報処理に影響を与

えたり、運動や行為として表出されるであろう。そこでワーキングメモリには、貯蔵し

ている情報を必要とする部位へ効率よく出力する神経機構(情報の出力・提供機構)が

必要で、ある。

) e 

図1: 4つの機構からなるワーキングメモリのモデル

このように考えると、ワ}キングメモリとは、図 lに示したように、能動的に情報を
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貯蔵する「情報の一時貯蔵機構j、さまざまな情報の中から必要な情報を選択し一時貯

蔵機構に入力する「情報の選択・入力機構J、貯蔵している情報を関連部位に出力する
「情報の出力・提供機構J、そして、貯蔵している情報の操作や統合にかかわる「情報
の処理機構Jや「調節信号jから構成される情報処理システムであると考えることがで
きる 4.13)。そして、後述するように、ここにあげた機構のいくつかは、単一のニューロ

ンあるいはニューロン集団の機能として理解できる可能性がある 4.13)。一方、情報の処

理機構は、他の3つのように独立した機構と考えるよりはむしろ、情報の一時貯蔵機構

どうしの相互作用や、一時貯蔵機構と入力機構や出力機構との問の相互作用により、貯

蔵されている情報が変化してゆく過程と考えることができる証拠も存在する 4)。このよ

うに、ワーキングメモリは、情報の一時貯蔵機構、情報の選択・入力機構、情報の出力・

提供機構、そして情報の処理機構から成る動的な情報処理システムと考えることができ

る。そして、思考、推論、判断などに不可欠な内的な情報処理過程とは、情報の一時貯

蔵機構間や情報の一時貯蔵機構と他の機構間の相互作用などによって生じる、脳内情報

表現のダイナミックな変化過程ととらえることができるのではないだろうか。

4.ワ}キングメモリと前頭連合野

ヒトの大脳における46野の位罷

マカクザルの大脳における46野の位置

図2:ヒトとマカクザルの脳における前頭連合野の位置。

図では空間情報のワーキングメモリにかかわる領域である 46野が強調されている。
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ワ}キングメモリにかかわる動的な情報処理システムは、脳のどこで担われているの

だろうか。ワーキングメモリの概念を用いると前頭連合野の機能や障害の特徴をうまく

説明できることを Goldman-Rakic(1987)が指摘し 17)、前頭連合野に中央実行系が存在

する可能性を Baddeley(1986)が示唆 2)して以来、前頭連合野とワーキングメモリと

の密接な関係を支持する研究が数多く報告されている。

前頭連合野は、図2に示したように、額のすぐ後ろ側にある大脳皮質の一部分(中心

溝の前にある運動関連皮質より前の皮質部分)で、ヒトの大脳皮質全体の3割を占める

大きな領域であり、また、霊長類の中でもヒトで最も大きく発達した部位である。その

ため、人を理解する上で前頭連合野の機能の理解は不可避である、と考えられてきた。

にもかかわらず、現在に至るまで未知の領域として残されてきた理由は、前頭連合野に

大きな損傷を受けても、感覚・知覚障害や運動障害はもちろん、記憶や学習の障害も全

く生じない一方で、性格や感情の変化(積極性・自発性・創造性の消失、多幸感、感情

の起伏の増加など)、ある種の知性の変化(問題解決行動の欠知、計画性の欠如、定型

的な問題の解決はできるが、応用問題を解決できない、など)、社会的行動の変化(リ

スクを考えない行動選択など)などを生じることにある O このような変化はすこぶる人

間的なものであり、容易に動物モデルを作れる他の領域の障害とは一線を画する O この

ような変化を起こす要因としてさまざまなものが考えられてきたが、動物実験で繰り返

し観察されていた短期記憶の障害から、短期記憶貯蔵を含むある種の情報処理機構の損

傷が要因として注目されるようになった。そして、この情報処理機構こそワーキングメ

モリであることが指摘され、近年これを支持する多数の研究成果が報告されてきている。

5 .ワーキングメモリにかかわる神経機構

ワ}キングメモリとは、今行っている認知活動に必要な情報の一時貯蔵機構であると

同時に、貯蔵している情報の操作や処理をも含む情報処理システムであり、情報の一時

貯蔵機構、情報の選択・入力機構、情報の出力・提供機構、そして情報の処理機構を含

む動的な神経システムと考えられることを述べた。このような動的な神経システムが前

頭連合野のニューロンによりどのようにして担われているのかを、注視と記憶誘導性眼

球運動を組み合わせた遅延反応課題を用いて行ってきた私たちの研究 8，9，此 11，12)を例

に、考えてみることにする。

図3は遅延反応課題の時間経過を模式的に示したものである O サルはモンキ}・チェ

アーに座り、暗い小部屋の中でテレビ・モニタ}に面している。数秒の試行間関障の後、

テレビ・モニターの中央に注視点(小さな白点)を呈示する O サルが注視点の凝視を l

秒間(注視期間)続けると、注視点の周辺に白色の小さな四角形が1個 0.5秒間現れ

て(手がかり刺激呈示期)、消える。手がかり刺激呈示期、そしてこれに続く 3秒の遅

延期(眼球運動開始までの待ち時間)の問、サルが注視点を凝視していると、遅延期の
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終了と同時に注視点が消える。これを合図に、四角形の現れた位置まで 0.5秒以内(反

応期)に眼球運動をすれば、サルに報酬を与える。この課題では、眼球運動の目標位置

を示す四角形が、実験者が設定した8か所の呈示位置のうちランダムに選択された lか

所に呈示される。手がかりとなる四角形の現れる位置が試行ごとに変化するため、試行

ごとに刺激呈示位置の情報の入力、保持、消去を繰り返す必要がある。

眼球運動を用いた遅延反応課題

試行時間隔
(3-5秒)

使用した手がかり刺滋主主示位置

90" 

手がかり刺激ゑ示期
( 0.5秒)

議
鑓，150

下
が
か
り
刺
激

180り 。。

250欝みえ 50

遅延燦
(3秒)

反応期
(最大 0.5秒)

報麟期

図3:注視と記憶誘導性眼球運動を組み合わせた遅延反応課題の模式図と、この課題で用

いられている 8ヶ所の手がかり刺激呈示位置。

図4は前頭連合野から記録されたニューロン活動の例である O ニューロン活動は、課

題イベントとの関連により、手がかりとして呈示した視覚刺激に対する応答、遅延期間

に生じる持続的な遅延期間活動、反応期に生じる眼球運動関連活動に分類できる O 課題

関連活動をもっニューロンのうち約3割が手がかり刺激に対する応答を、約6割のニユ

ーロンが遅延期間活動を、そして約6割のニューロンが眼球運動関連活動を示した。以

下に、観察された課題関連活動の特徴と、ワーキングメモリにかかわる神経機構との関

係を考えてみる。
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図4:前頭逮合野ニユ}ロンで観察される 3種類の典型的な課題関連ニユ}口ン活動。

それぞれの例の上図は各試行で、のニューロンの発火の様子を、下国は課題の時間経過にともなうニューロ

ンの発火量の推移を示す。図中のCは手がかり刺激呈示期、 Dは3秒の遅延期、 Rは眼球運動の行なわれる
反応、期を示す。

情報の一時貯蔵機構

図4の中段の図は、遅延期間中に生じる持続的活動(遅延期間活動)の例である O 遅

延期間活動は、手がかり刺激の呈示後 300-400 msの潜時で発火頻度の増加を生じ、

遅延期間中発火を持続する O多くのニューロンではほぼ一定した発火頻度で持続するが、

中には遅延期間の終了に向かつて発火頻度が漸増するものや、漸減するニューロンも存

在した。もまた、 42%のニューロンでは、遅延期間中発火頻度の持続的減少が見いださ

れている 8)。
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このような遅延期間活動の特徴は、その大部分が、図5に見られるような手がかり刺

激の呈示される位置に依存した応答の変化(位置選択性)を示すことである 8)。この例

では、手がかりとなる視覚刺激がo0の位置に現れた試行でのみ興奮性の遅延期間活動
が生じるが、他の位置に現れた試行では生じなかった。遅延期間中の呈示される刺激(注

視点)や動物の行動(注視点の凝視)はどの試行でも全く同じであるにもかかわらず、

手がかり刺激の呈示される位置の違いにより遅延期間活動の出現に大きな違いが見ら

れた。また、遅延期間活動の活動期間が遅延期の増減に伴って増減し、さらに、この活

動は正しく反応する試行でだけ観察された。このことから、遅延期間活動は課題に必要

な情報の一時貯蔵機構を反映すること、つまり、情報の一時貯蔵とは、特定のニューロ

ンの持続的な発火活動としてとらえられる、と言うことができる 4.8. 13)。

1J噛幽JU地“山。l型企
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図5:あるニューロンが示した位置選択性をもっ遅延期間活動。
中央の図は手がかり刺激呈示位置を、周辺の8個の園は、それぞれの手がかり刺激呈示位置に視覚刺激が
呈示された試行でのニューロン活動のようすを示す。

ところで、実験に使用している遅延反応課題において、正しく反応するために必要で、

遅延期間中保持しなければならない情報は、手がかりとなる視覚刺激の呈示位置、ある

いは、遅延後に行う眼球運動の方向や大きさである O そこで、遅延期間活動が、視覚刺
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激に関する情報を反映しているのか、運動に関する情報を反映しているのかを調べるた

め、船橋ら (1993)は、遅延終了後に視覚刺激の呈示位置へ眼球運動をする課題(遅延

pro-saccade課題)と、遅延終了後に視覚刺激の呈示位置とは反対方向に眼球運動をす

る課題(遅延 anti-saccade課題)の両方をサルに行わせ、同一ニューロンで観察され

る遅延期間活動を解析した 7)。

課題1

課題2

臨
し
区
一
ー
悶

Y
¥ーー

脚

〔

山

2種類の課題

注視期

瞳4磯町.

両課題でのニューロン活動

課題1

雌11
1!JlJ6.01 

課題2

10116.1 i) 

図6:遅延pro-saccade課題(謀題1)と遅延anti-saccade課題(課題2)における同一

ニュ}ロンの遅延期間活動の比較。

両課題でのニューロン活動を示す図の上方には、注視点に対する手がかり刺激呈示位賓と眼球運動の方向

を模式的に示した。

その結果の 1例を図6に示した。このニューロンは、遅延pro-saccade課題(課題1) 

では、手がかり刺激が注視点の右側に呈示され、反応時に右方向に眼球運動する条件で

有意な遅延期間活動を生じ、一方遅延 anti-saccade課題(課題2)では、反応時に左

方向に眼球運動をする条件で遅延期間活動を生じた。遅延期間活動の出現が、眼球運動

の方向の違いによらず、手がかり刺激が呈示された位置に依存することから、この遅延

16 



期間活動は手がかりとして呈示した視覚刺激の呈示位置に関する情報を反映している

と結論できる O分析した遅延期間活動の約7割は視覚刺激が呈示された位置の情報を表

象し、残りの3割では遅延後に行われる眼球運動の方向を表象していることが明らかに

なった。同様の結果は、二木と渡辺(1976)の実験でも報告されている 29)。

また最近、遅延 pro-saccade課題と、遅延後の眼球運動を視覚刺激の呈示位置から

9 0 0 時計回り方向、または、 90 0 反時計回り方向に行う課題とを組み合わせ、同

一ニューロンの遅延期間活動の選択性を比較した実験でも、同様の結果が見いだされて

いる 35)。図7はこのような遅延期間活動の例で、遅延pro-saccade課題 (A)では、注

視点の下方向 (2700) に手がかり刺激が呈示され、同じ方向に眼球運動をする試行で遅

延期間活動が観察された。眼球運動の方向が視覚刺激の呈示位置から 90 0 時計回り方

向になる課題 (B)でも、また、 900 反時計回り方向に行う課題 (C)でも、注視点の

下方向 (2700) に手がかり刺激が呈示される試行で遅延期間活動が観察された。この結

果は、遅延期間活動の選択性は手がかりとなる視覚刺激の呈示位置に依存し、眼球運動

の方向には依存しないことを示している。遅延期間活動を示すニューロンの約8割でこ

のような活動が観察されている。

Neuron m010 

A. ODR task 

'''''''''wiヘミ主

…+ Iilil 7ア
a')'，て掬12::1

B. Condi tional ODR tas孟 (clocklrisedirection) 

4ニ

C. Condi tional ODR task (counter-clockwise direction) 

210・叩〉σ c 

50，. 

o 、
ー兄

・0抗1003.11

ζ 句対

1. 

図7:あるニューロンで記録された、手がかり刺激の呈示位置は同じであるが、遅延後の

眼球運動の方向が異なる 3種類の課題での遅延期間活動。
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このように、前頭連合野ニューロンの一部が情報の一時貯蔵機構として機能している

こと、情報を一時貯蔵するしくみは遅延期間活動にみられるようなニューロンの持続的

な発火活動としてとらえられることが明らかになっている O同様の持続的な遅延期間活

動は、手の運動を用いた遅延反応課題 12，29)、遅延見本あわせ課題 14;27， 30， 31， 32)、遅延

っきの条件性 Go/No-go学習課題 39)など、遅延を含むさまざまな認知課題に関連して多

くの前頭連合野ニューロンで観察されている。したがって、ワーキングメモリにおける

情報の一時貯蔵とは、その情報と関わりのある一群のニューロンの、必要な期間持続す

る発火活動としてとらえられる、と言うことができるo

7. 前頭連合野における情報の処理機構

情報の処理としては、貯蔵されている情報の置換や変換・操作・統合などが存在する。

これには、さまざまな課題関連活動をするニューロン簡の相互作用、さまざまな選択性

の違いをもっニューロン聞の相互作用、あるいは、前頭連合野に入力してくるさまぎま

な信号と前頭連合野のニューロンとの相互作用などが、そのメカニズムとして考えられ

るO
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図8:前頭連合野で観察される限球運動に関連したニユ}ロン活動。
このニューロンの活動の強さは践球運動の方向に選択性をもつが、 Bに見られるように、眼球運動の開始
後にニューロン活動が開始する pos-saccadic活動であり、この活動は自発性の眼球運動では起こらず(C)、
報酬を伴う眼球運動時にのみ観察される。
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一時貯蔵されている情報の操作にかかわる信号の一つに、運動系からのフィ ドパッ

ク入力がある O さまざまな行動課題を動物に行わせ、前頭連合野のニューロン活動を分

析すると、運動に関連して一過性に活動増加するニューロンが多数見つかる 3.23. 24)。

発火の潜時、運動パラメータとの関係、運動野や前頭眼野、上丘で観察されている運動

関連活動との類似性などから、前頭連合野で記録される運動関連活動は反応期の行動の

トリガー信号として機能していると考えられてきた 21.22)。しかし、船橋ら(1991)10)は、

前頭連合野で記録された眼球運動関連活動の大部分は、眼球運動の開始と同時か、それ

より数十から数百ミリ秒遅れて活動を開始する post-saccadic活動であることを見い

だした。図8の例に見られるように、 post-saccadic活動の大きさは眼球運動の方向に

対する選択性をもち、その特徴が pre-saccadic活動と類似していることから、

pre-saccadic活動と同様に眼球運動関連活動であることがわかる O しかし、記録され

た post-saccadic活動は、報酬を伴う眼球運動時には生じたが(図8B)、それと同じ

方向、同じ大きさの眼球運動であっても、報酬を伴わない自発性の眼球運動時には生じ

なかった(図 8C)。

B A 
1 .遅延期間活動

サッケードの開始

/ 

20 s/s 

2.0 s 1.0 -1. 0 

S
 

F
/
 

q
M
 

A
U
 

n
d
 

-

.

.
健
闘

"
t
u
'
s
・

圃

S

1
1
1
n

，

.

 

-
削

'
t川
路

u

t

-

-

l

弘

E
i
i
n
-
-
2
1
1

幽

1
J

s

g

M

H

・・

・5

・・E
'

M

踊

E
1
2日
E
S
E
l
l

-
n
f
R
i
-
-
r
 

EHU
川

i
M
M
l
剛

E'"""--m

1
1
U
H
i
g
h
r
uド
れ

l
L
r
i

川
山
川
い
川
山
'
川
E
g
l
H

i
f
i
l
e
-

N

s

i

t

 

a
'
E
a
t
S
H
i
t
t司

[

5

1

1

;

1

 

1

1

1

i

i

 

u
削

l

l

t
B
-
-
t
・・1

t
i
t
t
i
-
-
i
s
o
l
a
-
-
s
t
i
l
l
i
-
-

p
u
l
l
z
H
I
l
l
 

ze---eat--Bl
』.電.，
E
E
h
n
f
t

‘，““
3
2

E

羽
目
川
川
i
t
E
U

H
-
-
3
m
t
"
“一川

1
I
M

I

-

-

"
削

1
1
1

，
 

••• 

，
 

••. 
E

-

a

s

e

 

H
崎

E

・E

・RU
幅

削

3029.0-3 

図9:遅延期間活動の終結と post-saccadic活動の開始の時間関係。

前頭、連合野で観察される post-saccadic活動は、明らかに眼球運動中枢からのフィ

ードパック情報と考えられるが、なぜこのような活動が多数の前頭連合野ニューロンで

観察されるのだろうか。図9から明らかなように、遅延期間活動は反応期に入ったとこ

2. Post-saccadic活動

5018.0-2 
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ろで急速に減衰し、自発発火レベルにもどる。反応期に遅延期間活動をこのように急速

に消滅させるためには、何らかの入力が必要で、あり、この候補として post-saccadic活

動を考えることができるopost-saccadic活動が始まるタイミングと遅延期間活動が停

止するタイミングを比較したところ、図9Bに見られるように、両者の関に時間的な一

致が見いだされた 18)。この結果は、 post-saccadic活動によって遅延期間活動が制御さ

れていることを示している。反応期に反応が生じると、結果はどうであれ課題は終了し、

貯蔵していた情報は不要になる。 post-saccadic活動は、新たな情報の入力に備えるべ

く、不安になった情報を消去するために運動系から送られてきた信号と考えられる O
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図10:運動の手がかりとなる 2ヶ所の視覚刺激呈示位置と呈示された瀬序の記憶を必要と

する遅延反応課題 (DSR課題)で観察された遅延期間活動。

各図の上に表示されたL，M，Rは3ケ所の視覚刺激呈示位置(友、中央、右)を、 1，2は呈示された順序を
示す。この課題では遅延時間をランダムに変化させた。そのため、各図の左図の活動は遅延期の開始で、

右図の活動は反応期の開始でそろえである。

一方、一時貯蔵機構どうしの相互作用により 1情報の統合や処理が行われている可能
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性が示唆される。船橋ら (1997)12)は、運動の手がかりとなる 2か所の視覚刺激呈示位

置と呈示された順序の情報を保持しなければならない遅延反応課題 (DSR課題)を用い

て、遅延期間活動を分析した。その結果、図 10の例に見られるように、刺激が呈示さ

れた位置(中央と右側)と、呈示された順序(右一>中央の}I頂)の組み合わせを反映し

た遅延期間活動が見出された。このほかにも、刺激の位置の組み合わせ、刺激の位置と

呈示順序の組み合わせ(例;右側の刺激が2番目に呈示される)、呈示される 2刺激の

相対的な位置関係などの情報を反映した遅延期間活動が、前頭連合野で多数観察された。

同時に、刺激呈示位置の組み合わせや呈示順序によらず、手がかり刺激がある位霊に呈

示されればいつでも遅延期間活動を生じるニューロンも多数観察された。また、呈示位

置の組み合わせや呈示}I医序を反映する遅延期間活動を示すニューロンの中には、手がか

りとなる視覚刺激がlか所にのみ呈示される従来の遅延反応課題でも、条件に応じて遅

延期間活動を示すことが観察された。これらの結果は、さまざまな組み合わせの刺激に

対応するニューロンがもともと用意されているのではなく、あるニューロンと、その周

囲に存在し、異なる選択性をもっニューロンとの簡の機能的な相互作用により、より複

雑な情報の表象を可能にするニューロン活動が生じてくることを示唆している。

井上ら(1997)20)は、ニューロン間の機能的相互作用の存在を調べる目的で、前頭連

合野ニューロンの記憶野(有意な遅延期間活動を生じる手がかり刺激呈示位置の範囲)

を決定した後、記憶野の内外2か所(うち lか所は常に記憶野内)にJII真に視覚刺激を呈

示し、数秒の遅延の後、視覚刺激の現れた位置へ現れた順序で、眼球運動を行う課題をサ

ルに行わせ、遅延期間活動を観察した。その結果、記憶野外に呈示される視覚刺激の呈

示位置や呈示順序により遅延期間活動の増強や減弱が生じ、結果として複雑な選択性を

示すニューロン活動が現れることが明らかになった。この結果は、視野のある場所に記

憶野をもっニューロンは、その付近に記憶野をもっ周辺のニューロンから興奮性または

抑制性の入力を受けていること、周辺のニユ}ロンからの入力のタイミングにより、そ

のニユ}ロンのその後の活動性が影響を受けることを示唆している O

このような結果から、運動系からのフィードバック信号による遅延期間活動の操作、

遅延期間活動をもっニューロン問の興奮性または抑制性の相互作用、あるいは、さまざ

まな課題関連活動をもっニューロ.ン間のさまざまな相互作用が、情報の統合や処理のし

くみではないかと思われる O したがって、ワーキングメモリにおける情報の処理機構を、

独立した一つの神経機構と考えるよりはむしろ、情報の一時貯蔵機構どうしの相互作用

や一時貯蔵機構と入力機構や出力機構との間の相互作用により、貯蔵されている情報が

変化してゆく過程と考えた方がいいと思われるべ

8.前頭連合野ニューロン間に観察される機能的相互作用

前頭連合野のニューロン間にさまざまな相互作用が存在し、それにより複雑な情報表
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現が可能になることが示唆されるが、実際に前頭連合野のさまざまなニューロン間に機

能的な相互作用が存在するのだろうか。近隣のニューロン間に存在する相互作用の研究

法として、同時記録した2倍のニューロンの発火の時間的棺関をもとにする相互相関分

析法がある。得られる相互相関グラフの形やピークの位置をもとに、同時に記録した2

個のニューロン聞に存在する入出力関係を推定することができる方法で、外山ら

(1981)37.38)により第1次視覚野の局所回路の研究に適用されて以来、局所神経由路を推

定する方法として広く用いられている。私たちは、眼球運動を使った遅延反応諜題を行

っているサルの前頭連合野から単一記録電極を用いてマルチプル・ニューロン活動を記

録し、これから 2-3偲の単一ニューロン活動を分離し、課題関連活動の有無を決定し

た後、これらのニューロンの発火活動をもとにして相互棺関分析を行った11)。
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図11:同時記録した2偲の前頭連合野ニユ}ロンの活動をもとに得られたニューロン活動

の相互棺関グラフの例。

168組のニューロン対を使って相互相関分析を行ったところ、その半数で有意な活

動相関が得られた。得られた相関グラフの例を図11に示す。図 11の上図では、時間

Oに有意なピークが生じている O この結果は、相関を求めた 2僧のニューロンが向時に
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発火する確率が高いことを示し、機能的な相関が強いこと、何等かの共通する入力によ

り駆動されている可能性が示唆される。このような相関グラフを示すニューロン対は、

有意な相関の観察されたものの 44%で観察され、事実、両方のニューロンが同じ課題

イベントに関連して発火する傾向や、課題関連活動の刺激呈示位置や運動方向に対する

選択性の類似が観察された。一方、図 11の下図の例のように、時間Oの前後に少しず

れた所に相関グラフのピークが生じ、また、時間Oの前後で非対称的な形のグラフが5

6%のニューロン対で得られた。この結果は、 2つのニューロンがある時間差で発火す

る確率が高いことを示し、一方のニューロンから他方のニューロンへの情報伝達が示唆

される。そして、そのピーク位置の時間的ずれから、情報伝達が単シナプス性のものか

多シナプス性のものかを推定することができる。今回の実験ではこの時間ずれの平均値

が 2ms程度であることから、単シナプス性の結合関係であることがわかる。このよう

な分析をさまざまな課題関連活動をもっニューロン簡で行い、得られたニューロン間の

機能的関係を模式的に示したのが、図12である O 分析の結果は、さまざまな課題関連

活動をもっニューロン間に相互作用が存在すること、課題の進行に準じた情報の流れを

生み出す相互作用の存在と向時に、これとは逆方向の情報の流れも存在すること、さら

に、遅延期間活動をもっニューロン間に高い頻度で相互作用が観察されることが明らか

になっているo

図12:前頭連合野の課題関連ニューロン簡で観察された機能的関係の模式図。

矢印の方向は情報の流れる方向を示す。

ところで、図 11に示した相互相関グラフは、課題の開始から終了までの間に生じた

スパイク発火の全てを用いて計算したものであり、こうして得られる 2個のJニューロン
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間の機能的関係は解剖学的な入出力関係を反映したものと考えられているO しかしなが

ら、個々のニューロンの発火活動の大きさは課題イベントに依存して大きく変化する O

そこで、相互相関分析で得られた相関グラフのピーク値は、

時間経過により変化するのではないかと考えられる O

同時記録した 2個のニューロン間の機能的結合関係の強さの時間的な変化を調べる

方法として、 Gersteinと Perkel(1969， 

って提案されている方法がある O これは j

分析法と呼ばれている方法である O 図13 

の課題遂行時の発火活動を時間経過に従つ

の活動を時間経過に従って縦軸方向

間軸を区切ってマトリックスを作り、試行

を求める O 全ての試行でこれを繰り返し、

確率を求める O このような方法で求めた

は、一方のニユ一ロンのある時点点、でで、生じたス

ユーロン

ニューロンが発火している区間

の各ます日の間に生じる発火の

〈図13の左図)である O この図

の時点の発火と強い相関があるかを示したものでで、ある O 従って、図13の左図の左下か

ら右上にヲiかれる対角線上のます自は、間ニューロンがほぼ向時に発火する確率の時間

的変化を表すことになる O これは coincidencehistogramと呼ばれ、向ニューロン間

に見られる機能的結合の強さの変化の指標となることが示されている O図13の右側の

対角線上に表示されたヒストグラムが coincidencehistogramである O

相互相関分析を行ったニューロン対を用いて j-PSTH、coincidencehistogramを求

め、 coincidencehistogramの形状や持間的変化より、ニューロン間に存在する機能的

結合の強さが課題イベントや課題の時間経過により変化するかどうかを検討した 6)。図

1 3は両方のニューロンで遅延期間活動が観察された例である o co inc idence 

histogramは遅延期間中増大していることから、この期問機能的結合の強さが増加して

いることがわかる O 組み合わされたニューロン対によりさまざまな形状の coincidence

histogramが得られるが、視覚刺激呈示や眼球運動時に一過性に結合強度の増加する例、

遅延期間全体にわたって結合強度の増加する例、遅延期間のある時期に結合強度が増加

する例、また反対に棺互抑制が強化される例などが得られているO このことは、課題イ

ベントや課題の時間経過に応じて、ニューロン間の機能的関係がダイナミックに変化す

ることを示しており、このような変化をさらに詳しく解析することにより、さまざまな

情報の統合や処理の原理を明らかにすることができるのではないかと考えられる O
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図13:同時記録した2個の前頭速合野ニューロンの活動をもとに作成したj-PSTH(左図)

とcoincidencehistogram (右図)。

J-PSTHの縦軸、横軸に表示されているヒストグラムは、 2個のニューロンの課題時の活動を示す。 C，D，R

はそれぞれ、手がかり刺激呈示期、遅延期、反応期を示す。

9.情報の出力・提供機構

情報の出力・提供機構を反映する活動のーっとして、反応時に生じる一過性のニュー

ロン活動 (pre・-movement活動、 pre-saccade活動など)がある。この活動は、運動野

や、前頭限野、上丘で観察されている運動関連活動との類似から、行動の発現や制御に

関与している可能性が示唆されている 10，2九そこで、この活動は、行動の発現や制御

に供するため運動関連領域に出力される情報を表現していると考えられる。しかし、前

頭連合野の損傷や破壊によって運動障害は起きないこと、前頭連合野は運動関連領野に

直接投射をしないことなどから、観察される運動関連活動は、遅延期間活動をもっ前頭

連合野ニューロンに運動関連情報を出力し、この活動の操作に関与している可能性や、

運動開始のタイミングの決定や行動の選択に関連している可能性も考えられる。一方、
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二前頭連合野が、他の領域で、同時並列的に行われている情報処理を制御するトップ・ダウ

ン的な制御信号を出力しているという証拠が存在する 19.25.36)。しかしながら、前頭連

合野が、どの領域に、どのようなタイミングで、どのような信号や情報を送っているの

かはまだ明らかではない。前頭連合野が担っていると考えられる実行機能の神経機構を

考えるためには、このような視点からの研究が不可欠で、あると思われる。

1 o.情報の選択・入力機構

図4の上段の図に見られるような、手がかり刺激として呈示した視覚刺激に対する一

過性の応答は、選択されて前頭連合野に入力された情報を反映している 9)。課題に必要

な情報の選択が、脳のどの部位でどのようして行われるのかは明かではない。前頭連合

野が他の連合野、大脳辺縁系、皮質下領域などさまざまな部位と密な線維連絡をもっ17)

ことは、このような経路を通じて効率よく情報を選択・入力することが可能で、あること

を示している O ドットやスリットといった比較的単純な視覚刺激に対する応答が前頭連

合野のニューロンで報告されている 26.34)。一方、物理的には同一の視覚科激(同じ色

や形の刺激)でありながらその行動文脈(それが反応の方向を指示する場合や、反応す

るか、しないか、の決定に関与する場合など)の違いにより異なった応答をするニュー

ロンが前頭連合野で見いだされている 33.39)。このような行動文脈に依存した感覚応答

の存在は、必要な情報の選択が前頭連合野以外の部位で行われ、前頭連合野は選択され

た結果の情報を受けていることを示唆する O 脳のどこで、どのようにして必要な情報が

選択され、入力されてくるのかは今後の重要な問題である O

1 1.情動系からの影響

ワーキングメモリにかかわる神経系の構成要素や神経回路、それらの関に存在する相

互作用を、前頭連合野で見出された知見をもとに考察してきた。ワーキングメモリにか

かわる神経団路は、図 lにまとめることができる O 課題や行為に必要な情報は選択・入

力機構を通して一時貯蔵機構に入力される。一時貯蔵機構は作業台や作業机として機能

し、その上でさまざまな情報処理が行われる O 情報の一時貯蔵とは、それにかかわる一

群のニューロンの持続的発火としてとらえることができ、貯蔵されている情報の棺違は、

それにかかわるニューロンの選択性の相違としてとらえることができることが明らか

になった。また、一時貯蔵機構上で行われる情報処理とは、貯蔵されている情報どうし

の相互作用、貯蔵されている情報と新たに入力された情報との相互作用、また、外部か

ら入力されてきたある種の調節信号との相互作用による情報の変化としてとらえるこ

とができるであろう o この場合の相互作用とは要素隠の機能的関係の変化、あるいは入

出力関係の強度の変化と考えられ、それは j-PSTHを用いた分析により明らかにできる
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可能性が示された。

このように、思考、推論、判断の基礎過程にかかわるワーキングメモリの構成要素や

それらの働きが明らかになってきたoさらに、ワーキングメモリにおける情報処理とは、

構成要素間に存在する機能的相互作用の文脈に依存したダイナミックな変化にその基

礎があるらしいことが明らかになってきているo しかし、課題や行動の文脈に依存した

機能的相互作用のダイナミックな変化がどのようなしくみで生じるのかは明らかでは

ない。図14の中にひとくくりのものとして記載した「調節信号Jの役割が、この問題
を解く最重要な鍵になると思われる。

図14:ワ}キングメモリの神経機構に及ぼす情動系、報酬系の影響の模式図。

前頭連合野に入力してくる情報で、前頭連合野の神経活動を変化させるものとして最

も重要なものが報酬系、あるいは情動系の入力である。情動系の中枢として扇挑体が知

られている O扇桃体からワーキングメモリにかかわる前頭連合野背外側部への直接的な

入力は報告されていないが、視床背内側核や前頭眼寓野を経由する入力経路、また前部

帯状屈を経由する経路も知られている。視床背内側核、前頭眼鶴野、前部帯状回のいず

れでも情動や動因にかかわる神経活動が記録されており、このような活動が前頭連合野

に入力され、構成要素関の機能的相互作用の強さを変化させている可能性が考えられる。
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また、調節信号として重要な鍵を握るものとして、ドーパミン、ノルアドレナリンなど

のカテコールアミン系の伝達物質などが考えられる。これらの伝達物質が報酬の有無、

報酬出現への期待、注意などと深く関わっていることは、さまざまな研究により明らか

にされてきている O また、前頭連合野のニューロン活動の大きさがこれらの伝達物質の

局所的な濃度変化により影響されることや、ワーキングメモリ課題の遂行に伴ってこれ

らの伝達物質の放出量が変化することなどが明らかにされている。このような事実は、

課題や行為の文脈に依存した報酬系、情動系からの入力の変化により、前頭連合野内の

情報処理が影響を受けていることを示している。

今後は、情動系や報酬系からどのような情報がワ}キングメモリを構成するどのよう

な要素に入力されているのか、入力される情報は課題文脈によりどのように変化するの

か、このような変化により前頭連合野で観察される活動の時間的・空間的パターンはど

のように変化するのか、さらに、前頭連合野のニューロン簡で見出された機能的入出力

関係の課題文脈に依存したダイナミックな変化をどのように変容するのか、それによっ

て出力がどのように変化するのか、を明らかにする必要がある。これにより、さまざま

な状況で直面するさまざまな問題を、適切に、そして、迅速に解決できる、脳の柔軟で

可塑的な情報処理のしくみを理解することができるであろう。
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