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要旨  

 

現在地から目的地へと移動する行動であるナビゲーショは生物が生存す

る上で必要不可欠な機能の一つである。現在地から目的地が見えない大規模

空間  (large-scale space) と呼ばれる空間においてナビゲーションを行う場

合，現在地の情報，目的地の方向や距離の情報が必要になる。ヒトの脳梁膨

大後部皮質  (retrosplenial cortex) と呼ばれる脳領域が損傷した場合，この

大規模空間における移動が困難になる道順障害  (heading disorientation) 

を引き起こすことが知られている。このことからヒトの脳領域後部皮質は大

規模空間内のナビゲーションにおいて重要な役割を果たすと考えられてい

る。げっ歯類の脳梁膨大後部皮質は過去の電気生理学的な研究や損傷研究か

ら，空間処理に関わる領域であることが示されてきた。しかし大規模空間内

で脳梁膨大後部皮質のナビゲーションにおける機能について検討されたも

のは少なく，その機能は十分に検討されていない。また，ヒトの脳梁膨大後

部皮質はエピソード記憶に関連する脳領域であることが知られている。エピ

ソード記憶は，「いつ」・「どこで」・「何を」という要素で構成されている。「い

つ」「どこで」「何を」といった記憶は，大規模空間内のナビゲーションでの

手がかりの利用や実際に移動する上で重要であると考えられる。本博士論文

研究ではラットの脳梁膨大後部皮質について，経路学習課題と物体探索課題

を用いて大規模空間内でのナビゲーションとエピソード様記憶およびその

各要素の記憶との関連について検討した。  

研究 1-A では，大規模空間における経路学習と近道行動における脳梁膨大

後部皮質の機能を検討した。実験では，ラットに格子状迷路内でスタートか

らゴールまでの経路を学習させた。その後，学習した経路よりも近道となる

経路を迷路内に追加し，近道を利用するようになるまでの試行数を脳梁膨大



  

 

後部皮質に損傷処置を施すラットと損傷処置を施さないラット間で比較し

た。実験の結果，脳梁膨大後部皮質を損傷の有無に限らず経路を学習するこ

とが可能であった。また脳梁膨大後部皮質を損傷したラットは，近道を利用

するまでに必要な試行数が少なかった。これは，脳梁膨大後部皮質の機能が

損なわれたことによって，経路を追従する上で進路の判断に必要な情報の円

滑な切り替えや行動のシーケンス化といった経路特異的な処理が損なわれ

た可能性があり，脳梁膨大後部皮質は学習した経路を習慣的に追従する機能

に関与している可能性を示した。  

研究 1-B では，研究 1-A で示された習慣的な経路追従への脳梁膨大後部皮

質への関与についてさらなる検討を行った。課題では，スタートからゴール

までの経路を学習した後に，学習した経路上に局所的な迷路の構造の変化を

与えその影響を脳梁膨大後部皮質の損傷を有するラットと損傷処置を施さ

ないラットの間で比較した。脳梁膨大後部皮質が正常に機能する場合は，習

慣的に経路を追従するため環境上に変化が生じた場合においても学習した

経路から逸脱せずに走行するが，経路特異的な機能が損なわれた場合，経路

を習慣的に追従できないため，環境の変化の影響を受け学習した経路から逸

脱するような行動が増加すると予測した。実験の結果，脳梁膨大後部皮質を

損傷したラットは，初めて環境の変化に遭遇する試行において，健常なラッ

トと比較して学習した経路からの逸脱回数が増加した。また，脳梁膨大後部

皮質を損傷した場合，学習した経路上での選択点での滞在時間が損傷処置を

施さなかったラットよりも長く，脳梁膨大後部皮質を損傷していないラット

は環境の変化の有無による選択点での滞在時間に変化は確認されなかった。

これらの結果から脳梁膨大後部皮質の損傷によって経路を習慣的に追従で

きず選択点毎において進路の意思決定が必要であった可能性を示しており，

脳梁膨大後部皮質は経路の習慣的に追従する機能への関与を示した。  



  

 

 研究２では，脳梁膨大後部皮質とエピソード様記憶との関係について明ら

かにするために，物体探索課題を用いて，エピソード様記憶と，エピソード

様記憶の「いつ」「どこで」「何を」の記憶に脳梁膨大後部皮質損傷が与える

影響を検討した。課題では物体再認課題，位置再認課題，順序再認課題，エ

ピソード課題の 4 つの課題を実施した。これらの課題では，オープンフィー

ルド内に設置した物体の同一性，位置，呈示順序を操作した物体への探索時

間を脳梁膨大後部皮質の損傷を有するラットと損傷処置を施さないラット

の間で比較した。実験の結果から，物体の同一性である「何を」と物体位置

である「どこで」の要素の記憶は脳梁膨大後部皮質の損傷の影響を受けない

ことが示された。物体の新近性である「いつ」の記憶は，脳梁膨大後部皮質

損傷によって損なわれ，新近性による探索時間の違いはなかった。エピソー

ド様記憶も同様に脳梁膨大後部皮質の損傷によって損なわれ，健常なラット

と異なる探索傾向を示した。これらの結果からラットの脳梁膨大後部皮質が

時系列的な記憶の処理に関与を示唆した。  

これらの研究を通して，本博士論文研究では，脳梁膨大後部皮質の大規模

空間内におけるナビゲーションの機能並びに，エピソード様記憶との関連を

示した。脳梁膨大後部皮質が関与する習慣的な経路の追従をする上で，利用

する手がかりや運動や順序の記憶は重要であり，時系列の記憶の処理によっ

て支えられている可能性がある。本研究は，空間処理における脳梁膨大後部

皮質の新たな機能を示し，またエピソード様記憶と経路学習の関連を示唆し

た。この研究成果は，ナビゲーションの神経基盤を理解する上で重要な基礎

的知見となることが期待される。今後，脳梁膨大後皮質のナビゲーションの

機能を詳細に検討していくことは重要であり，さらに空間処理に関わる多く

の脳領域についても大規模空間における機能を検討することでナビゲー

ションにおける神経基盤が明らかになると考えられる。  
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第1章  序論   

1.1 はじめに  

ナビゲーションとは出発地点から目的地へと移動する行動であり，生物が

生存する上で必要不可欠な機能の一つである。動物は様々な手がかりをもと

にナビゲーションを実行する。例えば，昆虫は主に，経路追従  (route-

following)，経路統合  (path-integration)，地図基盤  (map-base) といったシ

ステムを用いたナビゲーションを行う ( We h n e r  &  M e n z e l ,  1 9 9 0 )。経路追

従システムでは，道標を辿ることで目的地まで到達する方法であり，代表的

な手がかりとして，他個体が目的地までの間に引いたフェロモンを辿る化学

的道しるべ  (chemical trail; e.g. David Morgan, 2009)や，環境の縁や溝に

沿って移動する構造的ガイドライン  (structural guideline; e.g.  K l o t z  &  

R e i d ,  1 9 9 2 )  などが挙げられる。経路統合のシステムは，自身の移動方向

と移動距離のベクトルの積算によって，現在地から目的地までのベクトルを

算出し利用する方法である。移動方向は空の偏光  ( D u e l l i  &  We h n e r,  

1 9 7 3 )  や，磁気  ( S c h m i t t  &  E s c h ,  1 9 9 3 )  などのコンパスを利用し，移

動距離はオプティックフロー  (optic flow; Srinivasan et al., 1996)や，歩数

(Wittlinger et al., 2006)を利用して測ることが知られている。地図基盤のシ

ステムでは，視覚的ランドマーク  (Collett, 1996) や，触覚ランドマーク

( S e i d l  &  We h n e r,  2 0 0 6 )をもとにナビゲーションを行う。一方，魚類のサ

ケは，川で生まれた後に海で回遊を経たあと，自身が産まれた川に産卵のた

めに遡上する。その際，自身の生まれた川までは，地磁気  (Putman et al., 

2013) や，嗅覚  (Tanaka et al., 2001; Yamamoto et al., 2013)  を手がかり

として用いたナビゲーションを行う。鳥類は，方向定位に太陽コンパス

(Budzynski et al., 2000)，地磁気コンパス  (Ki 脳梁膨大後部皮質 hvink, 

1982) や星座コンパス  ( E m l e n  &  E m l e n ,  1 9 6 6 )  等を用いる。また，海鳥
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のミズナギドリは，嗅覚を阻害すると帰巣の経路が大きく変化する  (Nevitt, 

2008; Reynolds et al., 2015)  ため嗅覚によるナビゲーションを行っている

と考えられる。鳥類については，渡りを行う種もいることから，近距離のナ

ビゲーションと長距離のナビゲーションのいては異なる手がかりを用いる

可能性もある。  

哺乳類のナビゲーションについては，ヒトの行動実験や迷路を用いたげっ

歯類の研究がよく行われる。ラットでは認知地図  (cognitive map) よばれる

Tolman (1948) にて提唱された環境内の空間関係を表した内的表象を持つ

と考えられている。認知地図を利用することによって，ラットは迷路内で近

道をすることが可能である  ( G r i e v e s  &  D u d c h e n k o ,  2 0 1 3 ;  R o b e r t s  e t  

a l . ,  2 0 0 7 ;  S a t o  e t  a l . ,  2 0 1 8 )。Sato et al. (2018) は，格子状の迷路を

使ってラットが近道をすることが可能であることを示した。 O ’ K e e f e  &  

D o s t r o v s k y  ( 1 9 7 1 )  はラットの海馬において空間位置特異的に応答する

場所細胞  (place cell) を報告した。この場所細胞の発見より，認知地図の神

経基盤は海馬にあると考えられてきた  ( O ’ K e e f e  &  N a d e l ,  1 9 7 8 )。げっ歯

類だけでなく，ヒトの海馬もナビゲーションとの関連性が示唆されている  

(Maguire et al., 2000)。  

認知地図で表象される空間関係は現在地から目的地が見えない大規模空

間  (Kuipers, 1978) と呼ばれる空間内でのナビゲーションにおいて重要な

役割を果たすと考えられる。ヒトのイメージング研究において，大規模空間

における知識の獲得と検索には，海馬体  (hippocampal formation)，海馬傍

回  (parahippocampal gyrus)，後帯状皮質  (posterior cingulate cortex)，楔

前部  (precuneus) が関与していることが報告されている (Aguirre et al., 

1996; Ghaëm et al., 1996; Maguire et al., 1998)。また，脳梁膨大後部皮質  

(retrosplenial cortex) と呼ばれる脳領域を損傷した場合，地誌的失見当  
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(topographical disorientation) の 一 つ で あ る 道 順 障 害  (heading 

disorientation) を 引 き 起 こ す こ と が 知 ら れ て い る ( A g u i r r e  &  

D ’ E s p o s i t o ,  1 9 9 9 ;  E .  M a g u i r e ,  2 0 0 1 ;  N .  Ta k a h a s h i  e t  a l . ,  1 9 9 7 ) 。

道順障害は見渡せる範囲内での移動は問題ないが，現在地から見えない地点

への移動が困難になる，大規模空間内でのナビゲーションにける障害である。

このことから，脳梁膨大後部皮質は大規模空間における重要な役割を担うと

考えられる。  

げ っ 歯 類 の ナ ビ ゲ ー シ ョ ン に お け る 神 経 基 盤 と し て ， O ’ K e e f e  &  

D o s t r o v s k y  ( 1 9 7 1 )  の場所細胞の発見以降，海馬以外の複数の領域におい

ても様々な空間情報に特異的な応答パターンを示す神経細胞が発見された。

例 え ば 動 物 の 頭 の 特 定 の 方 向 に 特 異 的 に 応 答 す る 頭 方 位 細 胞  (head-

direction cell ; e.g. Boccara et al., 2010; Clark et al., 2010; Taube, 1995)  

や空間内で等間隔に位置する場所に滞在しているときに応答する格子細胞  

(grid cell; Fyhn et al., 2004)，環境の境界に特異的に応答する境界細胞  

(border cell; Solstad et al., 2008) 等が挙げられる。これらの神経細胞はナ

ビゲーションにおいて重要な働きをすると考えられており (McNaughton et 

al., 1996, 2006; Moser et al., 2008; Taube, 2007)，ナビゲーションを含む

空間的な処理には複数の脳領域が関連していることが示唆されているが，そ

れらの機能は十分に明らかになっていない。  

げっ歯類の空間研究の多くは，空間内の移動を伴う課題が多いが，ラット

の脳梁膨大後部皮質の機能を検討した研究のほとんどは見渡せる範囲内の

移動を対象としており，現在地から見えない地点への移動を要求するような

課題についてはこれまでほとんど検討されていない。ヒトの脳梁膨大後部皮

質損傷が道順障害の責任病巣であることからも，大規模空間内でのナビゲー

ションにおける脳梁膨大後部皮質の機能を検討することが重要である。そこ
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で，本博士論文では，ラットの脳梁膨大後部皮質が大規模空間内でのナビ

ゲーションにおける機能について焦点をあて，その機能を明らかにすること

を目的とした。  

 

1.2 脳梁膨大後部皮質の位置と名称  

脳梁 膨大 後部 皮質 は 帯状 皮質  (cingulate cortex) と呼 ばれ る ，脳梁  

(corpus callosum) の周囲の皮質領域の最も尾側に位置する領域である。帯

状皮質の尾側領域は後部帯状皮質と呼ばれ，ヒトの脳ではブロードマン脳地

図で 23 野，31 野と定義されている。脳梁膨大後部皮質はブロードマンの脳

地図で 26 野，29 野，30 野と定義される。解剖学的にはラットの脳梁膨大後

部皮質はヒトノ後部帯状皮質に相当する  ( Vo g t  &  P e t e r s ,  1 9 8 1 )。ラット

の脳梁膨大後部皮質は Krieg (1946) によって初めて定義され，ブロードマ

ンの脳地図に基づいて 29 野と定義された。Krieg (1946) は，脳梁膨大後部

皮質の下位領域として，29c 野と 29b 野を定義した。29c 野は無顆粒皮質  

(aguranular cortex) と見なされていたが，Vo g t  &  P e t e r s  ( 1 9 8 1 )  による

と厳密に言えば異顆粒皮質  (dysgranular cortex) と見なされる。 Krieg 

(1946) 以降の研究においては，この領域は 29d 野や Rdg 野  (retrosplenial 

dysgranular)，RSA 野あるいは RSAG 野  (retorosplenial aguranular) など

のように呼ばれることが多い ( M e i b a c h  &  S i e g e l ,  1 9 7 7 ;  S h i b a t a  e t  a l . ,  

2 0 0 9 ;  S u t h e r l a n d  e t  a l . ,  1 9 8 8 ;  Va n  G r o e n  e t  a l . ,  2 0 0 4 ;  Vo g t  &  

M i l l e r,  1 9 8 3 )。Krieg (1946) の定義である 29c 野を 30 野として扱う場合

もある (Czajkowski et al., 2014; Sugar et al., 2011)。この領域は脳梁膨大

後部皮質の背側部に位置している  (Figure 1-1，5 頁参照 )。Krieg (1946) で
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定義されたもう一つの下位領域である 29b 野は顆粒皮質  (granular cortex) 

であり，さらに 2 から 3 領域に分けられる。Vo g t  &  P e t e r s  ( 1 9 8 1 )  や

Shibata et al. (2009) は脳梁膨大後部皮質の顆粒皮質を，腹側から Rga 野，

Rgb 野，Rgc 野  (retrosplenial granular a, b, c) の 3 領域からなると定義し

ている  (Figure 1-1)。Rga 野と Rgb 野の領域は同一の領域と扱われること

もある  ( J o n e s  e t  a l . ,  2 0 0 5 ;  M e i b a c h  &  S i e g e l ,  1 9 7 7 ;  Va n  G r o e n  &  

Wy s s ,  1 9 9 0 b )。その場合は Vogt et al. (1981) で定義されている Rga 野と

Rgb 野を合わせた領域を Rga 野， Rgc 野を Rgb 野と呼ぶ場合が多い  

( H i n d l e y  e t  a l . ,  2 0 1 4 b ;  P o t h u i z e n  e t  a l . ,  2 0 0 9 ;  Va n  G r o e n  &  Wy s s ,  

1 9 9 0 a ,  2 0 0 3 )。それぞれ，RSv-a 野  (ventral retrosplenial cortex ventral 

part)，RSv-b 野  (ventral retrosplenial cortex dorsal part ) と呼称する場合

や (Jones et al., 2005)，RSGd 野  (retrosplenial granularis dorsalis )，RSGv 

Figure 1-1. ラットの脳梁膨大後部皮質の位置・領域区分を示す模式図。

図中の略称はそれぞれ，Rdg (retrosplenial dysgranular)，Rga，Rgb，

Rgc (retrosplenial granular a, b, c)，ACC (anterior cingulate cortex)， 

4 (area 4)，18 (area 18)を示す。  
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野  (retrosplenial granularis ventralis ) な ど と 呼 称 す る 場 合 も あ る  

( M e i b a c h  &  S i e g e l ,  1 9 7 7 )。本稿では損傷実験等でよく用いられる，脳梁

膨大後部皮質を 3 つの領域  (Rga 野，Rgb 野，Rdg 野 ) に分ける  Va n  G r o e n  

&  Wy s s  ( 1 9 9 0 a )  の定義に基づいて脳梁膨大後部皮質の機能について言及

していく。  

 

1.3 脳梁膨大後部皮質の投射関係  

ラットの脳梁膨大後部皮質は，下位領域を考慮せず，全体で見た場合，海

馬 傍 回 や 海 馬 台  (subiculum) ， 視 床 前 背 側 核  (anterodorsal thalamic 

nuclei) や視床前腹側核  (anteroventral thalamic nuclei ) といった空間処

理に関わる領域と相互投射を持つ領域である ( J o n e s  &  Wi t t e r,  2 0 0 7 ;  

S h i b a t a ,  1 9 9 4 ;  Va n  G r o e n  &  Wy s s ,  1 9 9 0 a ,  1 9 9 0 b ,  1 9 9 0 c ;  Vo g t  &  

M i l l e r,  1 9 8 3 ) 。 海 馬 傍 回 は 前 海 馬 台  (presubiculum) ， 傍 海 馬 台  

(parasubiculum)，嗅内皮質  (entorhinal cortex)，嗅周皮質  (perirhinal 

cortex)，後嗅皮質  (postrhinal cortex) で構成される (Sugar et al., 2011; 

Van Strien et al., 2009)。また，前部帯状皮質  (anterior cingulate cortex)，

一次運動野  (primary motor area)，二次運動野  (secondary motor area)，

との相互投射を持つ ( S h i b a t a  e t  a l . ,  2 0 0 4 ;  S h i b a t a  &  N a i t o ,  2 0 0 8 )。 

これらの投射関係は脳梁膨大後部皮質の下位領域ごとで異なっている。

ラットの Rga 野は前海馬台，嗅内皮質，視床背外側核  (laterodorsal thalamic 

nuclei)，前部帯状皮質と相互投射を持つことが知られている ( J o n e s  &  

Wi t t e r,  2 0 0 7 ;  S h i b a t a ,  1 9 9 4 ;  S h i b a t a  e t  a l . ,  2 0 0 4 ;  S h i b a t a  &  

N a i t o ,  2 0 0 8 ;  Va n  G r o e n  &  Wy s s ,  1 9 9 0 a ,  1 9 9 0 b ,  1 9 9 0 c ,  1 9 9 2 ,  2 0 0 3 ;  

Vo g t  &  M i l l e r,  1 9 8 3 )。脳梁膨大後部皮質の Rga 野と傍海馬台，嗅周皮質，

後嗅皮質，視床前背側核，海馬台，海馬 CA1 領域，二次運動野，腹側眼窩野  
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(ventral orbital area) との間の結合は一方向性で，それらの領域からの入

力は受け取るが，Rga 野からそれらの領域への出力はない ( J o n e s  &  Wi t t e r,  

2 0 0 7 ;  M i y a s h i t a  &  R o c k l a n d ,  2 0 0 7 ;  N a b e r  &  Wi t t e r,  1 9 9 8 ;  

S h i b a t a ,  1 9 9 4 ;  S h i b a t a  e t  a l . ,  2 0 0 4 ;  S h i b a t a  &  N a i t o ,  2 0 0 8 ;  Va n  

G r o e n  &  Wy s s ,  1 9 9 0 a ,  1 9 9 0 b ,  1 9 9 0 c )。Rga 野と視床前腹側核との結合

は，これとは逆で，視床前腹側核から Rga 野への入力はなく，Rga 野から視

床前腹側核へ出力があるのみである  ( Va n  G r o e n  &  Wy s s ,  1 9 9 0 b ,  1 9 9 2 )。 

一方で Rgb 野は前海馬台，嗅周皮質，後嗅皮質，嗅内皮質，後海馬台  

(postsubiculum)，海馬台，視床前背側核，前部帯状皮質，視床背外側核，前

部帯状皮質，一次運動野，二次運動野と相互に投射をしている  ( A g s t e r  &  

B u r w e l l ,  2 0 0 9 ;  G o n z a l o - R u i z  &  B a y o n a ,  2 0 0 1 ;  I n s a u s t i  e t  a l . ,  

1 9 9 7 ;  J o n e s  &  Wi t t e r,  2 0 0 7 ;  M e i b a c h  &  S i e g e l ,  1 9 7 7 ;  S h i b a t a ,  

1 9 9 4 ;  S h i b a t a  e t  a l . ,  2 0 0 4 ;  S h i b a t a  &  N a i t o ,  2 0 0 8 ;  Va n  G r o e n  &  

Wy s s ,  1 9 9 0 b ,  1 9 9 0 c ,  1 9 9 2 ;  Vo g t  &  M i l l e r,  1 9 8 3 )。視床前背側核，18

野，海馬 CA1 領域から Rgb 野への入力はあるが，Rgb 野からそれらの領域

への出力はない  (Van Groen & Wyss, 2003)。Rga および Rgb の区別に関す

る言及はないものの，顆粒皮質領域全体として，聴覚野  (audotiroy cortex)，

前障  (claustrum) からの入力を受ける (Todd et al., 2016)。海馬 CA3 領域と

Rgb 野 の 間 に 相 互 投 射 が あ る こ と を 報 告 し て い る 研 究 も あ る が  

( P a k h o m o v a  &  A k o p y a n ,  1 9 8 5 )，その後同様の報告はなされていない。 

Rdg 野は，海馬傍回の各領域，前部帯状皮質，一次運動野，二次運動野，

腹側眼窩野との相互投射に加えて，視覚に関係する 17 野，18 野と相互の投

射をもつ  ( A g s t e r  &  B u r w e l l ,  2 0 0 9 ;  J o n e s  &  Wi t t e r,  s h i b a t a 2 0 0 7 ;  

O l s e n  e t  a l . ,  2 0 1 7 ;  S h i b a t a ,  1 9 9 4 ;  S h i b a t a  e t  a l . ,  2 0 0 4 ;  S h i b a t a  

&  N a i t o ,  2 0 0 8 ;  Va n  G r o e n  &  Wy s s ,  1 9 9 0 b ,  1 9 9 2 ;  Vo g t  &  M i l l e r,  
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1 9 8 3 ) 。海馬台，外側眼窩野  (lateral orbital area) 内側眼窩野  (medial 

orbital area)，聴覚野，前障から Rdg 野への入力はあるが，Rdg 野からそれ

らの領域への出力はない  ( B u r w e l l  &  A m a r a l ,  1 9 9 8 ;  D e a c o n  e t  a l . ,  

1 9 8 3 ;  F i n c h  e t  a l . ,  1 9 8 4 ;  J o n e s  &  Wi t t e r,  2 0 0 7 ;  S h i b a t a ,  1 9 9 4 ;  

S h i b a t a  e t  a l . ,  2 0 0 4 ;  S h i b a t a  &  N a i t o ,  2 0 0 8 ;  To d d  e t  a l . ,  2 0 1 6 ;  

Vo g t  &  M i l l e r,  1 9 8 3 ;  Wi t t e r  e t  a l . ,  1 9 9 0 )。  

 

1.4 空間課題に脳梁膨大後部皮質の損傷が与える影響とその機能  

ラットの脳梁膨大後部皮質は他の空間機能に関連する脳領域と相互の投

射を持つことから，空間的な処理に関連することが予測される。げっ歯類の

空間的能力は，放射状迷路  ( O l t o n  &  S a m u e l s o n ,  1 9 7 6 )  やモリス型水迷

路  (Morris, 1981)，T 迷路 ( H u n t e r  &  Ya r b r o u g h ,  1 9 1 7 )  などの迷路課題

を用いて検討されてきた。  

 

1.4.1 放射状迷路を用いた脳梁膨大後部皮質の機能の検討  

ラットの脳梁膨大後部皮質を損傷した場合，放射状迷路を用いた課題にお

いて，部屋の構造や，室内における目的地の絶対位置，室内に設置された目

的地の目印などの環境中心的な手がかりの利用や，空間的な作業記憶  

(working memory) が 阻 害 さ れ る こ と が 知 ら れ て い る  ( Va n n  e t  a l . ,  

2 0 0 3 ;  Va n n  &  A g g l e t o n ,  2 0 0 2 ,  2 0 0 4 ,  2 0 0 5 )。放射状迷路課題で作業記

憶を検討する場合， 8 本のアーム全ての先端に報酬となるエサを配置し，全

ての報酬を獲得するまでに必要なアーム選択数を作業記憶の指標とする。興

奮毒性  (excitotoxic) のある薬物投与によって脳梁膨大後部皮質を損傷した

ラットは 8 選択の放射状迷路課題において，誤選択が増加することから，作

業記憶が阻害されていることが示された  ( Va n n  &  A g g l e t o n ,  2 0 0 2 ,  
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2 0 0 4 )。Rga 野を含む脳梁膨大後部皮質の尾側のみを興奮毒性のある薬物投

与によって損傷した場合は，この様な作業記憶の阻害は確認されていない

(Vann et al., 2003)。薬物によって Rdg 野のみを損傷した場合は，8 選択場

面において誤選択が増加したが，その誤選択は脳梁膨大後部皮質全体を損傷

したときよりは少ないものであった  ( Va n n  &  A g g l e t o n ,  2 0 0 5 )。  

放射状迷路を用いた課題では，作業記憶だけでなく空間的な手がかりの利

用も検討される。課題では 8 本のアーム全ての先端に報酬となるエサを配置

し，4 本のアームを選択させた後に迷路を回転させ，残りの 4 本のアームを

選択させるという手続きが用いられた。このとき，迷路の回転と同じく報酬

を回転させる場合と回転させない場合で，利用できる空間的な手がかりを操

作する。迷路と共に報酬を回転させると，迷路外に存在する手がかり  (extra-

maze cue) と報酬の位置関係が変化，つまり，環境中心的な位置関係が変化

するため，迷路外手がかりの利用が制限される。反対に，実験室内での報酬

の相対位置を変えない場合は，報酬の設置されていたアームが変化するため，

迷路内の手がかり  (intra-maze cue) の利用が制限される。脳梁膨大後部皮

質を標的とした損傷研究では，後者の報酬位置を変えない条件，つまり迷路

内手がかりを制限する手法が多く用いられている  ( P o t h u i z e n  e t  a l . ,  

2 0 0 8 ;  S u t h e r l a n d  e t  a l . ,  1 9 8 8 ;  Va n n  e t  a l . ,  2 0 0 3 ;  Va n n  &  

A g g l e t o n ,  2 0 0 2 ,  2 0 0 4 ,  2 0 0 5 )。この場合，迷路内手がかりの利用が制限

されるため環境中心的な手がかりの利用が効果的だといえる。実験の結果，

損傷の手法を問わず，脳梁膨大後部皮質が損傷されたラットは，統制群と比

較して誤選択が増加したことから，脳梁膨大後部皮質の損傷は環境中心的な

手がかりの利用を阻害したと考えられた。  
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1.4.2 水迷路を用いた脳梁膨大後部皮質の機能の検討  

 脳梁膨大後部皮質の機能について，モリス型水迷路を使用した場所学習

課題や遅延場所見本合わせ課題による検討もなされている。その結果，放射

状迷路の場合と同様に，脳梁膨大後部皮質と環境中心的な手がかりの利用や

作業記憶への関連が示されている  ( H a r k e r  e t  a l . ,  2 0 0 2 ;  H a r k e r  &  

W h i s h a w,  2 0 0 4 ;  S u t h e r l a n d  e t  a l . ,  1 9 8 8 ;  Va n  G r o e n  e t  a l . ,  2 0 0 4 ;  

Va n n  e t  a l . ,  2 0 0 3 ;  Va n n  &  A g g l e t o n ,  2 0 0 2 ,  2 0 0 4 )。場所学習課題で

は，ラットを水迷路内のランダムなスタート位置から泳がせ，固定された位

置に設置されたプラットフォームの位置を学習させる。この学習の後，プ

ラットフォームを取り除いた状態でラットを泳がせるプローブテストが実

施される。その際，プラットフォームが存在していた位置を横切った回数と，

その近辺の領域内の滞在時間を空間的な参照記憶  (reference memory) の

指標とする。遅延場所見本合わせ課題では，水迷路内に設置されたプラット

フォームの位置が日毎に変化し，ラットは日毎にプラットフォームの位置を

学習することが要求される。1 日の最初の試行で学習したプラットフォーム

の位置を見本とし，それ以降の試行を想起試行とみなし，同じプラット

フォームの位置を思い出すことを求める課題である。脳梁膨大後部皮質を損

傷することによって，統制群と比較して，場所学習課題での学習が遅延し，

遅延場所見本合わせ課題では，想起試行においてプラットフォームを探索す

る時間が長くなった  ( H a r k e r  e t  a l . ,  2 0 0 2 ;  H a r k e r  &  W h i s h a w,  2 0 0 4 ;  

S u t h e r l a n d  e t  a l . ,  1 9 8 8 ;  Va n  G r o e n  e t  a l . ,  2 0 0 4 ;  Va n n  e t  a l . ,  

2 0 0 3 ;  Va n n  &  A g g l e t o n ,  2 0 0 2 ,  2 0 0 4 )。遅延場所見本合わせ課題の探索

時間の増加は，見本で呈示されたプラットフォーム位置の記憶が損なわれた

結果であり，空間的な作業記憶の阻害を示している。迷路内手がかりが利用

できない場合，主に環境中心的な手がかりや，前庭感覚や体性感覚などから
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得られる自己運動手がかり  (idiothetic cue) を利用して空間的な位置を学

習する。一般的に，水迷路課題は迷路内の手がかりがなく ( e . g .  Va n n  &  

A g g l e t o n ,  2 0 0 2 ,  2 0 0 4 )，さらに，スタートする位置もランダムに変更さ

れることから，自己運動手がかりも利用しにくく，環境中心的な手がかりの

信頼性が高くなる。脳梁膨大後部皮質が損傷されたラットの場所学習課題に

おけるプラットフォーム位置の学習の遅延は，脳梁膨大後部皮質損傷によっ

て環境中心的な手がかりの利用が阻害された可能性を示している。  

 

1.4.3 脳梁膨大後部皮質の損傷方法とその影響の違い  

 脳梁膨大後部皮質損傷による空間課題への影響が報告される一方で，脳

梁膨大後部皮質の損傷が空間課題へ影響を与えないとする研究も存在する  

(Aggleton et al., 1995; Neave et al., 1994; Warburton et al., 1998; Zheng 

et al., 2003)。脳梁膨大後部皮質損傷の影響について，これらの一貫しない

知見は，損傷範囲の要因が大きいと捉えられているようである。ラットの脳

を損傷する手法はいくつか存在するが，脳梁膨大後部皮質の損傷においては

N -メチル - D -アスパラギン酸  (N-methyl-D-aspartate; NMDA) などを用

いた興奮毒性のある薬物投与による損傷や，吸引  (aspiration) による物理

的な損傷が多く用いられてきた。一部の研究では，NMDA の投与範囲が適切

で な く ， 脳 梁 膨 大 後 部 皮 質 の 尾 側 の 領 域 が 損 傷 さ れ ず に 残 っ て お り  

(Aggleton et al., 1995; Neave et al., 1994)，結果として  NMDA による脳梁

膨大後部皮質の損傷範囲が吸引損傷と比較して小さい可能性があった。その

後，損傷の範囲による影響を検討するために，吸引あるいは，興奮毒性のあ

る薬物投与によって脳梁膨大後部皮質の前後に渡ってほぼ全体を損傷した

複数の実験が行われた  ( H a r k e r  &  W h i s h a w,  2 0 0 4 ,  2 0 0 2 ;  Va n n  &  

A g g l e t o n ,  2 0 0 2 )。その結果，完全な脳梁膨大後部皮質損傷は空間課題の成
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績を損なうことが示された  ( H a r k e r  &  W h i s h a w,  2 0 0 4 ,  2 0 0 2 ;  Va n n  &  

A g g l e t o n ,  2 0 0 2 )。Va n n  &  A g g l e t o n  ( 2 0 0 4 )  では，それまでの NMDA

による標準的な脳梁膨大後部皮質の損傷と，脳梁膨大後部皮質全体にわたる

完全な損傷が空間課題の成績に与える影響が検討された。結果として，必ず

しも脳梁膨大後部皮質の損傷範囲が大きくなるにつれて課題成績が低下す

るというわけではないが，完全に脳梁膨大後部皮質が損傷されている場合は，

空間記憶や環境中心的手がかりの利用が損なわれることが示された。  

また，損傷方法の違いによって生じる隣接領域の損傷の影響についても検

討されてきた  ( H a r k e r  &  W h i s h a w,  2 0 0 2 ,  2 0 0 4 ;  Va n n  &  A g g l e t o n ,  

2 0 0 2 ,  2 0 0 4 )。吸引による損傷は，脳梁膨大後部皮質を損傷すると同時に，

帯状束  (cingulum bundle) と呼ばれる神経線維束も損傷していた。帯状束

は視床前核  (anterior thalamic nuclei) と帯状皮質や海馬，海馬傍回をつな

ぐ神経繊維束であり  (Domesick, 1970; Shibata, 1993b, 1993a)，帯状束の

み損傷した場合でも，T 迷路や放射状迷路を用いた空間記憶課題の成績が低

下することが示されている  (Aggleton et al., 1995; Ennaceur et al., 1997; 

Neave et al., 1997; Warburton et al., 1998)。そのため脳梁膨大後部皮質の

吸引損傷で見られる空間課題の成績低下は，帯状束の損傷による効果の可能

性があった。その後の研究で帯状束を損傷せず脳梁膨大後部皮質のみを損傷

した場合においても，空間課題の成績が損なわれることが示されたことから，

帯状束ではなく，脳梁膨大後部皮質が空間処理に関わることが改めて示され

た  ( H a r k e r  &  W h i s h a w,  2 0 0 2 ,  2 0 0 4 ;  Va n n  &  A g g l e t o n ,  2 0 0 2 ,  

2 0 0 4 )。空間能力に乏しい Dark Agouti 系統のラットでは，脳梁膨大後部皮

質損傷の効果が見られないとする報告もあるが  ( H a r k e r  &  W h i s h a w,  

2 0 0 2 ,  2 0 0 4 )，同系統のラットを用いた他研究において，脳梁膨大後部皮質

損傷による空間課題の成績低下が見られている  ( Va n n  e t  a l . ,  2 0 0 3 ;  



13 

 

Va n n  &  A g g l e t o n ,  2 0 0 2 ,  2 0 0 4 )。  

 

1.4.4 T 迷路を用いた脳梁膨大後部皮質の機能検討  

脳梁膨大後部皮質は空間記憶や，環境中心的な手がかりの利用において重

要な働きをすることが示されているが，頭部方向の情報の利用においても重

要である  (Pothuizen et al., 2008)。T 迷路を用いた通常の強制交替反応課

題  (forced-alternation task) では損傷の手法を問わず脳梁膨大後部皮質の

損傷の効果は見られて来なかった  ( A g g l e t o n  e t  a l . ,  1 9 9 5 ;  N e a v e  e t  a l . ,  

1 9 9 7 ;  Va n n  &  A g g l e t o n ,  2 0 0 2 ;  Va n n  e t  a l . ,  2 0 0 3 )。強制交替反応課

題は T 迷路の特定の方向へ強制的に走行させた後  (sample)，次の試行で反

対方向に進む  (choice) ことで報酬が得られる課題である。通常の強制交替

反応課題は，様々な手がかり  (e.g. 迷路内・迷路外の手がかりや自己の運動

情報 ) が利用可能である  ( D u d c h e n k o ,  2 0 0 1 ;  F u t t e r  &  A g g l e t o n ,  

2 0 0 6 )。脳梁膨大後部皮質の損傷が環境中心的な手がかりの利用を損なうと

しても，その他の手がかりを利用することで強制交替反応課題の解決は可能

である。Pothuizen et al. (2008) では，明暗の条件と隣接する 2 つの T 迷路

を用いることで，利用できる手がかりに制限を加えて脳梁膨大後部皮質の機

能が検討された  (Figure 1-2 A, B, 14 頁参照 )。彼らの実験では，十字迷路の

いずれか 1 つのアームを塞ぐことで T 迷路を作成した。塞ぐアームを変更す

ることにより，迷路を回転させることなくスタート位置を変更できた。暗室

下でかつ sample 時と choice 時で使用する迷路が変更される条件でのみ，興

奮毒性のある薬物投与によって脳梁膨大後部皮質を損傷したラットの課題

学習が阻害された  (Figure 1-2A, 14 頁参照 )。この条件では sample と choice

で塞がれたアームの方向が同じであったため，環境  (部屋 ) に対する頭部方

向の手がかりと自己運動手がかりのみが利用可能な条件であった。上記の条
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件に加えて sample と choice 間で塞がれたアームの方向が異なる  (環境に対

する頭部方向の情報が利用できない ) 条件  (Figure 1-2B) では，損傷群およ

び統制群のラットはチャンスレベルと同等の正答率であった。一般的にラッ

トは自己運動手がかりのみで強制交替反応課題を解決することが困難であ

ることからも  ( D u d c h e n k o ,  2 0 0 1 ;  F u t t e r  &  A g g l e t o n ,  2 0 0 6 )，彼らは，

Figure 1-2. Pothuizen et al. (2008) で実施された課題の一部の模式図。

迷路内の実線矢印は sample 時の進路を示し，破線矢印は choice 時の報酬

が得られる進路，円は報酬位置を示す。それぞれの課題は暗室下で，

Sample から Choice へ移行する際に隣接した異なる迷路が使用された。こ

れにより，迷路内手がかりの利用を妨げた。A では環境内のスタートアー

ムの位置する方角が Sample と Choice で変化しないため，自己運動手が

かりに加えて環境に対する頭の方向の情報が利用可能であった。B は

Sample と Choice でスタートアームの位置する方角が環境内で異なってい

るため，自己運動手がかりのみが利用可能であった。  
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脳梁膨大後部皮質損傷によって頭部方向情報の利用が阻害されたと主張し

た  (Pothuizen et al., 2008)。脳梁膨大後部皮質内に特定の頭部の方向に特

異的な活動をする 頭方位細胞  (head-direction cell) が存在することや

( C h e n ,  L i n ,  B a r n e s ,  e t  a l . ,  1 9 9 4 ;  C h e n ,  L i n ,  G r e e n ,  e t  a l . ,  1 9 9 4 ;  

C h o  &  S h a r p ,  2 0 0 1 )，頭方位細胞を持つ脳の他の領域と相互投射をもつ  

(Boccara et al., 2010) ことは，この主張を支持するものである。  

 

1.4.5 脳梁膨大後部皮質と手がかり情報の統合  

脳梁膨大後部皮質が環境中心的な手がかりや頭部方向情報の利用に重要

であるとする中で，脳梁膨大後部皮質が経路統合  (path integration) を使用

する空間課題を解決する際に重要な働きをするという主張も存在する  

( C o o p e r  e t  a l . ,  2 0 0 1 ;  C o o p e r  &  M i z u m o r i ,  1 9 9 9 ;  E l d u a y e n  &  S a v e ,  

2 0 1 4 )。経路統合とは自身の移動距離や方向の情報から継続的に自身の位置

を定位しアップデートする機能である。多くの動物は，環境中心的な手がか

りがない場合や，それが意味を持たない場合においても，前庭感覚や体性感

覚などから得られる自己運動手がかりを利用した経路統合によるナビゲー

ションが可能である  ( E t i e n n e  &  J e f f e r y,  2 0 0 4 )。C o o p e r  &  M i z u m o r i ,  

( 1 9 9 9 )  は明暗の条件下で 8 選択の放射状迷路課題を用いることで，ラット

の脳梁膨大後部皮質の機能を検討した。彼らの研究では，脳梁膨大後部皮質

を損傷するのではなく，テトラカイン  (tetracaine) を脳梁膨大後部皮質に

投与することで一時的に不活性化する手法が用いられた。照明下では，テト

ラカインを投与していないベースライン時と不活性化時の間に誤選択数の

違いは見られなかったが，暗室下で脳梁膨大後部皮質を不活性化すると誤選

択が増加することが示された。暗室下における誤選択の増加は，経路統合に

おける視覚情報と自己運動情報の統合による累積的な誤差の修正ができな
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かった結果であり，脳梁膨大後部皮質が経路統合を行う際の視覚情報と自己

運動手がかりの 統合 に重要な働きを して いると主張した  ( C o o p e r  &  

M i z u m o r i ,  1 9 9 9 ) 。 E l d u a y e n  &  S a v e  ( 2 0 1 4 )  では，バーンズ迷路  

(Barnes, 1979) のような，円形のテーブルの外周に 8 個の穴がある迷路を

使用し，経路統合に対するラットの脳梁膨大後部皮質損傷の効果を検討した。

課題は外周の穴の 1 つと接続された待機ケージからスタートし，円形のテー

ブル上に複数あるエサ箱の中からエサを探索し，取得後スタートへ持ち帰る

ことであった。まず，照明下で事前訓練をした後，熱による物理的な脳梁膨

大後部皮質損傷を施してから照明下で課題を行う条件と暗室下で行う 2 つ

の条件を設けた。その結果，脳梁膨大後部皮質を損傷したラットは，暗室下

において経路統合に失敗し，帰巣時の角度誤差が大きくなることが示された。

彼らも，脳梁膨大後部皮質を損傷することにより，視覚情報と自己運動手が

かりとの統合が損なわれた可能性を示唆している。環境中心的，自己運動手

がかりのような，異なる参照系の情報の統合が阻害されることで，手がかり

間の対応付けが出来ず課題中に利用する手がかりの切り替えができなくな

る可能性が考えられる。放射状迷路を 4 アームの選択後に回転させる課題に

おいて  (報酬の部屋内の相対位置は変えない )，迷路が回転された後の 4 選択

では，迷路内手がかりから得られる正解アームの位置情報と迷路外手がかり

から得られる位置情報は競合することとなる。この場合，脳梁膨大後部皮質

を損傷することで誤選択が増加するのは  ( P o t h u i z e n  e t  a l . ,  2 0 0 8 ;  Va n n  

&  A g g l e t o n ,  2 0 0 4 )，ラットが迷路内手がかりに依存した課題解決方略を

取っていた可能性，あるいは，利用する手がかりの切り替えに失敗していた

可能性がある。Nelson et al. (2015) では，脳梁膨大後部皮質が 1 つの空間

的な手がかり  (e.g. 環境中心的手がかりや自己運動手がかり ) の利用に関

与するか，あるいは利用する手かがりの統合や切り替えに関与するかについ
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ての検討がなされた  (Figure 1-3A，B，C，17 頁参照 )。Sample と Choice 

の間で迷路が回転する  (迷路内手がかりが利用できない ) 条件  (Figure1-3 

A) において，脳梁膨大後部皮質が興奮毒性のある薬物投与によって損傷さ

れたラットは統制群よりも低い正答率を示した。これは脳梁膨大後部皮質を

損傷されたラットが，環境中心的な手がかりや自己運動手がかりではなく，

迷路内手がかりを利用して課題を解決しようとしていた可能性と，迷路内手

がかりあるいは自己運動手がかりから環境中心的手がかりへ  

と利用する手がかりを切り替えられない可能性のいずれかを示している。照

明下での標準的な強制交替反応課題から，Sample と Choice で部屋の明暗が  

変化する条件  (Figure 1-3B) へと切り替わった最初の試行において，統制群

はチャンスレベルにまで正答率が低下したが，脳梁膨大後部皮質を損傷した

ラットはある程度正答率を維持していた。暗室下では，環境中心的な手がか

りや迷路内手がかりの利用が制限されるが，この状態でも正答率を維持した

ことは脳梁膨大後部皮質損傷のラットが課題解決に自己運動手がかりを利

用していた可能性を示唆する。ただし，Sample と  Choice の間で明暗が変

化する条件では，自己運動手がかりの利用が効果的であるにもかかわらず，

最初の試行こそ脳梁膨大後部皮質損傷のラットが統制群のラットよりも正

答率が高かったものの，その後の試行で正答率の上昇は見られなかった。こ

のことから，安定して自己運動手がかりを利用できていたわけではないと考

えられる。一方で統制群はその後の試行で正答率が上昇している  

ことから，課題解決に効果的な手がかりの利用へと方略を切り替えることが

出来ていたといえる。加えて，隣接する T 迷路を使用して Sample と Choice

で異なる迷路を使用する条件  (Figure 1-3C) では，環境中心的な手がかりの

利用が効果的であるが，脳梁膨大後部皮質損傷による正答率の低下は見られ

なかった。これらの結果から，脳梁膨大後部皮質の損傷の影響は，  
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Figure 1-3. Nelson et al. (2015) で実施された一部の課題の模式図。迷路

内の実線矢印は sample 時の進路を示し，破線矢印は choice 時の報酬が得

られる進路，円は報酬位置を示す。A は Sample から Choice へ移行する際

に，スタート位置を変えずに迷路を 90 度回転するため迷路内手がかりの利

用を制限した。B は Sample と Choice 間で明暗が変化するため，ラットは

利用する手がかりの変更を要求された。C は Sample 時と Choice 時で隣接

した異なる迷路を使用し，強制交替反応課題を実施することで，迷路内手

がかりの利用を妨げた。  
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環境中心的な手がかりや自己運動手がかり自体の利用ができなくなるだけ

ではないとしている。迷路の回転や，明暗の変化は，単に迷路内および迷路

外の手がかりを利用できなくするだけではなく，矛盾する手がかりの情報を

無視し，正しい選択を導く手がかりを選択することが必要となる。これらの

結果から Nelson et al. (2015) は，脳梁膨大後部皮質は空間課題を解決する

ための柔軟な手がかりの利用に関わっていると主張している。  

以上の研究から，ラットの脳梁膨大後部皮質が空間的な処理に関係してい

ることは明らかである。その中でも，空間記憶，環境中心的な手がかりの処

理，頭部方向情報の利用，利用する手がかり情報の統合や切り替えに関連す

る領域であると考えられる。  

 

1.5 脳梁膨大後部皮質とその周辺領域の電気生理学的研究  

脳梁膨大後部皮質が空間処理に関連する領域であることは，脳梁膨大後部

皮質の神経活動を検討した研究でも示されている。上でも述べたように，

ラットの脳梁膨大後部皮質において頭方位細胞の存在が確認されている  

( C h e n ,  L i n ,  B a r n e s ,  e t  a l . ,  1 9 9 4 ;  C h e n ,  L i n ,  G r e e n ,  e t  a l . ,  1 9 9 4 ;  

C h o  &  S h a r p ,  2 0 0 1 ;  C l a r k  &  Ta u b e ,  2 0 1 2 )。Rdg 野では 2 つの方向に

特異的に活動する頭方位細胞が確認されている  (Jacob et al., 2017)。頭方

位細胞に加えて，脳梁膨大後部皮質内で特定の場所や方向と動きの組み合わ

せによって活動するニューロンが発見されている  ( A l e x a n d e r  &  N i t z ,  

2 0 1 5 ;  C h o  &  S h a r p ,  2 0 0 1 )。A l e x a n d e r  &  N i t z  ( 2 0 1 7 )では，ラット

が十字や円形の迷路の外周を走行する際に，経路上で周期的に応答する神経

細胞を報告しており，こういった神経細胞は距離の推定に利用している可能

性がある。霊長類では，脳梁膨大後皮質を含む頭頂葉内側部  (medial 

parietal region) において，特定の場所に対して応答する神経細胞や，特定
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の場所で特定の行動を行うことに応答する細胞が報告されている  (Sato et 

al., 2006, 2010)。これらの電気生理学的な知見からも脳梁膨大後部皮質はナ

ビゲーションにおいて重要な役割をもつと考えられる。  

 

1.6 エピソード様記憶  

1.6.1 動物におけるエピソード様記憶  

エピソード記憶とは，陳述記憶  (declarative memory) の１つであり過去

の出来事について意識的に思い出す記憶のことである  (Tulving, 1972)。エ

ピソード記憶とは主観的な時間感  (subjective time), 想起意識  (autonoetic 

awareness)， 投影される自己  (self) によって，心的時間旅行  (mental time 

travel) を可能にするシステムである (Tulving, 2002)。エピソード記憶が動

物にもみられるかどうかという点では多く議論がなされているが，動物が自

身の過去の出来事を意識的に検索し想起する能力を持つかを確認すること

は難しく  ( S u d d e n d o r f  &  B u s b y,  2 0 0 3 ;  S u d d e n d o r f  &  C o r b a l l i s ,  

2 0 0 7 )，そのため，真に動物がエピソード記憶を持つかどうかを直接的に検

討することは非常に困難である。もちろん，動物のエピソード記憶に直接検

討した研究はいくつか存在し，意識的な想起が求められるエピソード記憶の

特徴を利用して，ラットが積極的にこれまで想起してこなかった以前の手が

かりを想起しなければならない状況用意することで，ラットの海馬や脳梁膨

大後部皮質とエピソード記憶の関連を示した研究 も存在する  (Panoz-

Brown et al., 2018; Sato, 2021; Zhou et al., 2012)。しかし，多くの場合動

物で研究の対象になるのはエピソード記憶の「いつ」「どこで」「何を」の要

素を含むエピソード記憶に似た記憶という意味での，エピソード様記憶  

(episodic-like-memory; C l a y t o n  &  D i c k i n s o n ,  1 9 9 8 ) である。エピソー

ド様記憶は what， where， when (いつ・どこで・何を ) の頭文字をとった
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WWW 記憶とも呼ばれる場合もある ( S u d d e n d o r f  &  B u s b y,  2 0 0 3 )。  

動物のエピソード様記憶に関する議論のきっかけとして，フロリダカケス

の貯食性を利用した研究がある  ( C l a y t o n  &  D i c k i n s o n ,  1 9 9 8 ,  1 9 9 9 a ,  

1 9 9 9 b )。C l a y t o n  &  D i c k i n s o n  ( 1 9 9 8 )は，餌を隠す際に餌の種類  (餌の

保存可能な期間の違い ) と隠した位置を記憶し，回収時に適切な行動を示し

たことから，フロリダカケスが「いつ」「どこで」「何を」といった要素を記

憶しているとし，エピソード様記憶を持つことを示唆した。  

ラットでは，げっ歯類の新奇物に対する探索性を利用した物体探索課題を

用いてエピソード様記憶について検討されている  (Dere et al., 2005, 2006; 

Kart-Teke et al., 2006)。げっ歯類は，新しい環境に晒された時に探索行動

を起こし，環境内の探索が進むにつれて環境内の新奇性が低下し，探索行動

が減少することが知られている  (e.g. Berlyne, 1950)。探索を終えた環境内

で新奇性が新たに高まると，減少していた探索行動は再び開始される。物体

探索課題  ( E n n a c e u r  &  D e l a c o u r,  1 9 8 8 )  では，複数の物体が設置された

空間を動物に探索させるサンプルフェイズと，サンプルフェイズで探索した

物体に何らかの変化を与えて再び動物に探索させるテストフェイズで構成

される。テストで物体に与える変化は物体の新奇性を高めるものであり，動

物はその変化が与えられた物体をより長く探索することが期待される。した

がって物体の与える新奇性の属性を操作することによって実験者はテスト

する記憶の要素を選択することができる。物体再認課題では，サンプルフェ

イズで呈示した物体の一方を別の物体に変えることによって，動物が物体の

同一性つまりは「何を」について記憶しているかをテストすることができる。

位置再認課題では，テストで物体の呈示位置を変化させ，物体の空間位置の

側面であるは「どこで」の記憶についてテストすることができる。時間的な

側面である，「いつ」の記憶については，２回のサンプル呈示を行い，呈示さ
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れた時間的に古い物体と新しい物体のどちらをより探索するかをテストす

る順序再認課題によって検討が可能である。この課題の場合は，時系列的に

古い物体の方が直前で呈示された物体よりも新奇性が高いと考えられる。

Kart-Teke et al. (2006) では，これらの物体の同一性  (何を )，物体の位置  

(どこで )，物体の呈示順序  (いつ ) を複合した課題であるエピソード課題を

行い，ラットのエピソード様記憶を示した。他にも放射状迷路を用いた，迷

路のアームの位置  (どこで )，呈示された食物の種類  (何を )，時間の経過  (い

つ ) の組み合わせを統合的に認識させるエピソード様記憶課題によるエピ

ソード様記憶の検討もおこなわれている  ( B a b b  &  C r y s t a l ,  2 0 0 5 ,  2 0 0 6 )。 

 

1.6.2 ナビゲーションとエピソード記憶  

哺乳類のナビゲーションにおいて重要と考えられる認知地図の神経基盤

として，ラットの海馬や海馬で発見された場所細胞が重要な働きを持つと考

えられている  ( O ’ K e e f e  &  N a d e l ,  1 9 7 8 )。場所細胞は特定の場所に対して

特異的に応答する応答を示す神経細胞であり，応答を示す場所は場所受容野  

(place field) と呼ばれる  ( O ’ K e e f e  &  N a d e l ,  1 9 7 8 )。複数の場所細胞の集

団の活動からラットの頭部位置の推定した場合，高精度で頭部位置を推定す

ることが可能である  ( Wi l s o n  &  M c N a u g h t o n ,  1 9 9 3 )。M u l l e r  &  K u b i e  

( 1 9 8 7 )  は実験環境が変化することによって場所受容野が再配置されること

を報告した。場所細胞の再配置にはいくつかの種類があり，場所細胞集団の

一部のみに再配置が生じる部分再配置  (partial remapping) や場所細胞集

団 の 全 て に 再 配 置 が 生 じ る 完 全 再 配 置  (complete remapping) が あ る

( M u l l e r  &  K u b i e ,  1 9 8 7 )。また場所受容野の位置は変化せず，発火頻度の

みが変化する頻度再配置  (rate remapping) や，位置，発火頻度共に変化す

る包括的再配置  (global remapping)，が生じることも報告されている  
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(Leutgeb et al., 2005) が，完全再配置と包括的再配置は同一であるという

主張もある  (Leutgeb et al., 2007)。このような場所細胞の再配置は外部環

境の情報を海馬が処理していると考えられる。  

特定の場所を行き来するような課題を行った場合，単一の場所細胞が往路

と復路で異なる位置に場所受容野を持つことが知られている  (Gothard et 

al., 1996a; Gothard et al., 1996b)。また，場所受容野内での場所細胞の発

火頻度は走行速度によって変調する  (McNaughton et al., 1983)。これらの

実験から位置，頭部の方向  (往復路 ) や速度の情報を場所受容野は保持し，

自己中心的な的な位置情報を場所細胞から取り出すことができることを示

す。このような場所受容野が保持する頭部の情報は頭部方向細胞から，走行

速度はスピード細胞  (speed cells, Kropff et al., 2015) と呼ばれる自身の移

動の速度に特異的に発火頻度を変調させる神経細胞から情報を得ることが

でき，場所受容野の形成の一端を担っていると考えられる。  

空間情報を保持する場所細胞はナビゲーションにおいて重要な働きをす

ると考えられるが，ラットの内的状態によっても場所受容野は変化する ( e . g .  

F e r b i n t e a n u  &  S h a p i r o ,  2 0 0 3 ;  Wo o d  e t  a l . ,  2 0 0 0 ) 。Wood et al., 

(2000)は Figure 1-4 (24 頁参照 ) に示した迷路を用いて，交代反応課題  

(spontaneous alternation task) を連続して実施し場所細胞の活動を記録し

た。交代反応課題は，直前の試行と反対の方向に進むことで報酬が得られる

課題である。中央の走路を走る時点で，頭部の方向，走行速度に違いは見ら

れないにも関わらず，場所受容野が発火頻度が変化することからラットが過

去に中央の走路に侵入した方向，もしくは次に進むべき進行方向よって場所

受容野が変化することを示した ( Wo o d  e t  a l . ,  2 0 0 0 )。Wood et al., (2000) 

では 2 種類の試行パターンしかなく，過去に訪れた方向か次に進むべき進路

のどちらが場所受容野の発火頻度を変調させたかを区別できないため，
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F e r b i n t e a n u  &  S h a p i r o  ( 2 0 0 3 )  は十字迷路を使用し，過去に訪れた方

向と次に進むべき方向を 4 方向に増やし実験を行った。実験の結果，4 方向

全てに対して，場所受容野の位置と発火頻度を変化させる場所細胞が発見さ

れた。この研究の結果から，場所細胞の場所受容野は過去の記憶である回想

記 憶  (retrospective memory) と 将 来 行 う こ と の 記 憶 で あ る 展 望 記 憶  

(prospective memory) のそれぞれから影響を受けていると示された。つま

り，ラットの海馬では，エピード記憶の要素のうちの「いつ」や「どこ」の

情報を保持していることを示している。さらに，音  (Sakurai, 1990) や臭い

( O t t o  &  E i c h e n b a u m ,  1 9 9 2 )  刺激を用いた遅延非見本合わせ課題をラッ

トに課した場合，刺激の一致不一致に応じて，発火頻度を変化させる細胞が

海馬に存在することが報告されている。これらの研究は海馬が刺激の同一性

のような非空間的な情報，つまり，エピソード記憶における「何を」に関す

る情報を保持していることを示している。さらに，八の字型の迷路を用い，

Figure 1-4. Wood et al. (2000) で実施された課題の模式図。線はそれぞれ

の試行におけるラットの正解の進路を示し，左折試行では中央の選択点に

て左折することで報酬が得られ，右折試行では右折することで報酬を獲得

できる。円は報酬位置を示す。  



25 

 

交代反応課題，遅延交代反応課題，与えられた視覚刺激の方向へ進む視覚手

がかり課題を連続的に実施することによって複数のエピソードをラットに

経験させた場合，それぞれの課題や進路の違いによって場所細胞の場所受容

野の位置や発火頻度が変化することが示されている  (Takahashi, 2013)。こ

のことから場所受容野がエピソードの情報を保持することが示唆された。  

このようにラットの海馬の場所細胞は，ナビゲーションだけでなく，エピ

ソード記憶においても重要な役割を果たすと考えられる。またその場所受容

野の形成において必要な頭部方向や速度に特異的に応答する神経細胞を持

つ脳領域は，ナビゲーションとエピソード記憶の両方においても重要な役割

を果たす可能性がある。大規模空間内での移動には，「いつ」「どこで」「何を」

するのかを系列的に処理する必要があり，エピソード記憶の機能を検討する

ことで，ナビゲーションにおける機能の解明の一助となると考えられる。  

 

1.6.3 脳梁膨大後部皮質とエピソード様記憶における機能  

Papez 回路  (Papez, 1937)と呼ばれる海馬から，脳弓  (fornix)，乳頭体  

(mammillary body)，視床前核，帯状皮質を経て海馬へ戻ってくる神経回路

はエピソード記憶に関連する領域と考えられている  (Aggleton, 2012)。ヒト

において，この回路に含まれる領域が損傷すると健忘  (amnesia) と呼ばれ

るエピソード記憶の障害が生じることが知られている  (e.g. A g g l e t o n  &  

B r o w n ,  2 0 0 6 ;  C a r l e s i m o  e t  a l . ,  2 0 11 ;  G o l d  &  S q u i r e ,  2 0 0 6 ) 。これ

らの回路の一部である脳梁膨大後部皮質も同様にエピソード記憶に関与し

ていると考えられてきた  (Aggleton, 2010; Maguire, 2001; McDonald et al., 

2001; Valenstein et al., 1987)。Valenstein et al. (1987) は脳梁膨大後部皮

質が損傷した場合に重篤な前向性健忘  (anterograde amnesia) および逆行

性健忘  (retrograde amnesia) を呈する脳梁膨大後部健忘  (retrosplenial 
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amnesia) の症例を報告している。  

ラットの脳梁膨大後部皮質とエピソード様記憶との直接的な関与を示し

た研究はほとんどない。しかし，エピソード様記憶の各要素については個別

に検討されてきた。  

「何を」に関する記憶については物体探索課題を用いて検討されている。

脳梁膨大後部皮質を損傷しても物体探索課題における物体の同一性の弁別

は可能であり，「何を」に関する記憶は損なわれないという報告がなされて

い る ( E n n a c e u r  e t  a l . ,  1 9 9 7 ;  P a r r o n  &  S a v e ,  2 0 0 4 ;  Va n n  &  

A g g l e t o n ,  2 0 0 2 )。  

「どこ」に関する記憶については，これまで述べてきた空間的な記憶を損

なうことを報告した研究  ( e . g .  H a r k e r  &  W h i s h a w,  2 0 0 2 ;  Va n n  &  

A g g l e t o n ,  2 0 0 2 ,  2 0 0 4 )  から脳梁膨大後部皮質の損傷は「どこ」の記憶を

損なうと考えられる。しかし，放射状迷路や水迷路を用いる課題では，特定

の目的地に向かうナビゲーションが含まれる。空間的な記憶のみを損なった

かという点についてはナビゲーションの要素を除いた課題を用いた研究に

ついても考慮する必要がある。Va n n  &  A g g l e t o n  ( 2 0 0 2 )は，物位置再認

課題を行い，脳梁膨大後部皮質損傷が物体の位置の記憶に影響を与えること

報告している。しかしながら，Ennaceur et al. (1997) では，位置再認課題

において，脳梁膨大後部皮質の損傷の影響は見られなかったと報告している。

Va n n  &  A g g l e t o n  ( 2 0 0 2 )  は，サンプルフェイズで異なる種類の 4 個の物

体を呈示し，テストでそのうち２つの場所を入れ替えている。つまり，物体

の位置だけでなく，物体同士の位置関係というのも記憶する必要があり物体

の同一性と位置の情報の統合が求められる課題であった。それに対して，

Ennaceur et al. (1997) は，サンプルで呈示する物体は２個であり，テスト

での呈示位置は片方のオブジェクトの呈示位置を変えるものであり，単純な
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位置の記憶のテストであった。これらの研究から，脳梁膨大後部皮質は物体

の位置の記憶には関係がなく，物体間の空間関係やエピソード様記憶の要素

の統合の処理に関わっている可能性がある。また，K e e n e  &  B u c c i  ( 2 0 0 8 )  

では文脈恐怖条件づけ  (contextual fear conditioning) を用いてラットの脳

梁膨大後部皮質の機能を検討した。文脈に対してフットショックによる恐怖

条件づけを行う際に，音刺激をフットショックの直前に呈示した場合は脳梁

膨大後部皮質の損傷の有無に限らず音刺激に対する恐怖反応は見られた。し

かし，損傷されたラットの文脈に対する恐怖反応は脳梁膨大後部皮質の損傷

処置を行っていない群と比較しては大きく減少した。また，音刺激を呈示せ

ずに文脈に対する恐怖条件づけをおこなった場合も同様に文脈に対する恐

怖反応は損傷のないラットと比較して減少した。これらのことから，脳梁膨

大後部皮質損傷が損なわれると文脈に関する記憶が損なわれることが示さ

れた。「どこ」の記憶にも位置，空間関係，どの場所  (環境 ) といった側面が

あり，その全ての処理に脳梁膨大後部皮質が関わっているわけではないと考

えられる。脳梁膨大後部皮質がこれらの処理にどのように関連するかについ

ては詳細な検討が必要である。  

「いつ」の記憶については，Powell et al. (2017) が順序再認課題を用

いて検討した。脳梁膨大後部皮質を損傷したラットは，呈示された時間的に

古い物体と新しい物体の弁別，つまりは新近性の判断が出来ないことから，

新近性つまりは，時間順序の記憶が損なわれたとし，「いつ」の要素の記憶に

脳梁膨大後部皮質が関わることを報告した。  

このようにラットの脳梁膨大後部皮質の損傷は，エピソード様記憶の

「いつ」「どこで」といった要素の記憶を損なう。しかし，脳梁膨大後部皮質

がそれぞれの要素である記憶過程にどのように関与しているのか，また，統

合過程にも同時に関与しているのかどうかについては明らかにされていな
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い。  

 

1.7 本博士研究の目的  

本研究ではラットの脳梁膨大後部皮質のナビゲーションにおける役割に

ついて検討するために，３つの研究を実施した。研究 1-A では膨大後部皮質

が大規模空間内のナビゲーションにおける役割を明らかにするために，ス

タート地点からゴールを見ることができない大規模空間を想定した迷路を

利用しその中で経路の学習と，そこから近道を獲得するまでの行動を損傷実

験の手続きを用いて検討した。研究 1-B では詳細な脳梁膨大後部皮質のナビ

ゲーションにおける機能を検討するために学習した経路上に局所的な構造

的変化が生じた際のナビゲーション行動に与える損傷の影響を検討した。研

究２では物体探索課題を用いて脳梁膨大後部皮質のエピソード様記憶への

関与について検討することで，時空間的な記憶における脳梁膨大後部皮質の

役割を検討した。これらの研究を通じて，脳梁膨大後部皮質のナビゲーショ

ンにおける役割を明らかにし，ナビゲーションにおける神経基盤について検

討することを目的とした。  
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第2章   

脳梁膨大後部皮質損傷が大規模空間内での近道行動に与える影響  

 (研究 1-A)  

2.1 はじめに  

脳梁膨大後部皮質は空間処理のさまざまな側面に関与し，ラットの脳梁膨

大後部皮質は空間記憶に関与している  ( Va n n  &  A g g l e t o n ,  2 0 0 2 ,  2 0 0 4 )。

脳梁膨大後部皮質の空間的な機能を検討してきた研究には，モリス水迷路  

( S u t h e r l a n d  e t  a l . ,  1 9 8 8 ;  Va n n  &  A g g l e t o n ,  2 0 0 2 ,  2 0 0 4 ;  W h i s h a w  

e t  a l . ,  2 0 0 1 )  および放射状迷路   ( K e e n e  &  B u c c i ,  2 0 0 8 ;  P o t h u i z e n  

e t  a l . ,  2 0 0 9 ;  Va n n  &  A g g l e t o n ,  2 0 0 4 )を用いた課題が含まれる。ラット

の脳梁膨大後部皮質の神経細胞には，場所，頭部の方向，および自己運動手

がかりの組み合わせに対して特異的に応答を示す  ( A l e x a n d e r  &  N i t z ,  

2 0 1 5 ;  C h o  &  S h a r p ,  2 0 0 1 )。脳梁膨大後部皮質の損傷によって暗室下で

の経路統合能力が損なわれ，視覚情報と自己運動情報の統合における脳梁膨

大 後 部 皮 質 の 重 要 性 を 示 唆 し て い る  ( C o o p e r  &  M i z u m o r i ,  1 9 9 9 ;  

E l d u a y e n  &  S a v e ,  2 0 1 4 )。また空間的手がかりの柔軟な利用にも関与し

ていることが示唆される  (Nelson, Powell, et al, 2015; Pothuizen et al, 

2008)。  

このように，利用する空間情報の切り替えや統合において脳梁膨大後部皮

質は重要な役割を果たすため，Sato et al. (2018) に示されているように，

近道行動などの適切な経路の選択するような効率的なナビゲーションに関

与している可能性がある。近道をする能力における脳梁膨大後部皮質の役割

を理解することで，大規模空間でのナビゲーションにおける効率的な経路の

選択や環境条件の変化への適応能力の根底にある神経メカニズムが明らか

することができる。  



30 

 

大規模空間内でのナビゲーションにおける脳梁膨大後部皮質と近道行動

との関連性を調べるため，脳梁膨大後部皮質を損傷したラットに対して経路

学習を含むナビゲーション課題を課した。課題では，まず迷路のスタートか

らゴールまでの経路を学習させた。経路を学習させた後，迷路内に新奇経路

としてゴールまでの近道となる経路を追加し近道課題をおこなった。近道課

題では，ラットが近道を使用してゴールまで到達できるようになるまで続け

た。脳梁膨大後部皮質損傷を有するラットと損傷されていないラットが近道

を利用するようになるまでの日数を比較することにより，脳梁膨大後部皮質

と大規模空間における近道行動の関連について検討した。脳梁膨大後部皮質

がナビゲーションにおいて重要な役割を果たす  ( e . g .  A l e x a n d e r  &  N i t z ,  

2 0 1 5 ,  2 0 1 7 ;  C o o p e r  &  M i z u m o r i ,  1 9 9 9 )  ことをから，脳梁膨大後部皮

質を損傷したラットは経路の学習に要する日数が，健常なラットと比較して

長くなると予測した。また，近道を見つけるために空間情報を効率的に利用

する能力できないため，近道を選択するまでに要する日数が長くなると予測

した。  

 

2.2 方法  

2.2.1 被験体  

本実験では，実験経験のない雄性の Wistar ラット  (日本 SLC, 浜松 ) を

25 匹使用した。全ての被験体は実験開始時に 10 週齢で，平均体重は 355g 

(331 ― 369 g) であった。実験実施期間において，温度 23℃，湿度 55％を維

持するように設定され，14 時間の明暗サイクル  (明期 9 時 -11 時 ) を維持し

た飼育室内において，被験体をステンレス製のワイヤーケージ  (200 × 250 × 

187 mm) で単独飼育した。全ての被験体は，課題時に自由摂食時の体重の

85%の体重を維持するために，摂餌  (MF，  株式会社オリエンタル酵母 ) を
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制限した。被験体に対して摂水の制限はなく自由に水を摂取することが可能

であった。被験体を Lesion 群  (n = 9)，Sham 群  (n = 9), Intact (n = 8) の

3 群に分けた。  

 

2.2.2 外科的処置  

 Lesion 群と Sham 群の被験体に対してペントバルビタールナトリム  (40 

mg/kg ) の腹腔内投与もしくは，イソフルランの吸入麻酔下において外科的

処置をおこなった。イソフルラン麻酔は 5％イソフルランによる麻酔導入  

(流速 0.5 L / min) を 2-3 分実施した後，イソフルランの濃度を 2－3％  (流

速 0.3 L / min) で外科的処置終了まで維持した。  

 麻酔下の被験体を，脳定位固定装置  (David kopf 社製 ) に固定し，脳梁膨

大後部皮質の薬理的損傷を実施した。薬理的損傷は，NMDA 溶液  (Sigma-

aldrich ) の投与によっておこなった。NMDA 溶液は 0.1M のリン酸緩衝生

理食塩水  (PBS; pH 7.4) に NMDA を 17.5 mg / ml の濃度で溶解し作成し

た。NMDA 溶液の投与には，5 μl 容量のマイクロシリンジ  (Hamilton 社製 ) 

の先端にプーラ  (PC-10, ナリシゲ社 ) で細く引き延ばしたガラスチップを

装着しておこなった。標的部位は脳梁膨大後部皮質の両側 6 ヶ所  (AP -4.7 

mm, ML ±0.6 mm from bregma, DV -1.0 mm from dura; AP -5.8 mm, ML 

±0.8 mm, DV 1.2 mm; AP -6.9 mm, ML ±0.9 mm, DV -1.5 mm) であった。

ガラスチップの先端を標的部位まで刺入し，５分間留置した。その後 0.3 μl 

の NMDA 溶液を１分間かけて投与した。投与後は３分間留置した後，ゆっ

くりとガラスチップを引き抜いた。Sham 群に対しては，NMDA 溶液の代わ

りに生理食塩水を投与し，外科的処置の統制として投与物以外の手続きにつ

いては Lesion 群と同様であった。 Intact 群に対しては一切の外科的処置を

実施しなかった。  
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2.2.3 装置  

 実験はすべて，厚さ 0.5 cm の黒色ポリ塩化ビニル板で構築した格子迷路  

(Figure 2-1) で行った。迷路は 180 × 180 × 24 cm で，縦 5 本，横 5 本の

経路で構成され，それぞれの経路の幅は 12 cm であった。迷路の四隅には

それぞれ 32 × 13 × 24 cm の箱が接続されていた。四隅の箱のうち 1 つは

スタート箱，もう 1 つはゴール箱として使用し，ゴールボックスの床には

餌皿  (直径 3 cm，高さ 1.2 cm) を設置した。迷路は実験室の床から 20 cm

の高さに設置した。迷路の周囲に遮蔽物はなく，被験体は迷路内から周囲を

見ることができた。迷路の周囲には家具  (1 つ目の壁に近い棚，2 つ目の壁

に近い 2 つのスチールラック，3 つ目の壁にあるドア ) があった。被験体は

これらを迷路外の手がかりとして使用することが可能であった。被験体の

行動を記録するため，実験室の天井にウェブカメラ  (BSW20KM，バッファ

ロー社 ) を取り付けた。課題中の臭い手掛かりのの統制のために，迷路に

0.2％酢酸溶液を塗布することで洗浄と消臭を行った。課題に対する報酬と

Figure 2-1. 実験で使用した迷路の模式図。数値の単位は全てミリメート

ル。  
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して，45 mg のフードペレット  (F2001-J, Bioserv 社 ) を用いた。  

 

2.2.4 手続き  

2.2.4.1 馴致・ハンドリング  

Lesion 群および Sham 群の外科的処置および回復期間  (1 週間 ) の後，全

群の被験体の体重が自由摂食時体重の 85％に到達するように食餌制限を課

した。目標の体重に到達した時点から，6 日間ハンドリングを１日５分間実

施し被験体を人間の手に慣れさせた。被験体を実験環境に慣れさせるために，

６日間のハンドリングの４日目から６日目までの 3 日間は，ハンドリングに

加えて迷路に馴致させた。馴致では，迷路内のすべてのプレートを外した状

態の迷路を 5 分間探索させた。馴致時では，迷路の各交差点にフードペレッ

トを置き，探索行動を誘発した。ハンドリングと馴致の手続きが終了した時

点で迷路課題の学習期へと移行した。  

 

2.2.4.2 迷路課題：学習期  

学習期では，Figure 2-2 (34 頁参照 ) に示すように，スタートボックスと

ゴールボックスおよび，迷路の構造を設定した。被験体の課題は迷路内を走

行しスタートボックスからゴールボックスまで到達することであった。被験

体を迷路内部と仕切り板で仕切られたスタートボックスに入れ，仕切り板を

取り除くことで試行を開始した。被験体の尾の付け根がゴールボックスに入

る，もしくは被験体がゴールボックスに５分以内に到達しなかった場合に試

行を終了した。ゴールボックスには報酬としてフードペレットを 3 粒設置し

た。1 日のセッションは 5 試行であった。被験体の胴体の半分以上が最短ルー

トから外れた場合はエラーとした。学習の達成基準として，連続する２日間

の 10 試行のうち 8 試行以上を最短経路でゴールへ到達することであった。
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ただし，連続 2 日間で 8 試行の基準を満たしたとしても，前日よりエラーを

した試行数が増加した場合は，学習が不十分とみなし，学習期を継続した。

基準達成の翌日から次のショートカット期を開始した。  

 

2.2.4.3 迷路課題：ショートカット期  

ショートカット期の課題は，学習期と同様にスタートボックスからゴール

ボックスに到達することであった。ショートカット期も学習試行と同様に 1

日のセッションは 5 試行であった。第 1 試行の迷路の構造は学習期と同じで

あったが，第 2 試行から第 5 試行では，学習段階での経路に加えてゴールま

での近道となる新規経路が利用可能であった  (Figure 2-3，32 頁参照 )。第 2

試行と第 4 試行では，学習期でのスタートボックスとゴールボックスの関係

を入れ替え，学習期のゴールボックスから学習段階のスタートボックスまで，

逆走するように移動することを求めた逆走試行であった  (Figure 2-3A)。こ

Figure 2-2. 学習期に使用した迷路の構造。破線の矢印はスタートからゴー

ルまでの最短経路を示す。  
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の逆走試行は慣れ親しんだ環境内での探索行動を誘発するために設定した。

第 3 試行と第 5 試行は，スタートとゴールの箱の位置は学習期と同じであっ

たが，近道が可能になっている近道試行であった  (Figure 2-3B)。ショート

カット期のすべての試行において，ゴールボックスの餌皿には試行ごとにペ

レットを３粒設置した。ショートカット期の終了基準は，被験体が 2 日間連

続の 4 試行の近道試行において，新規経路を利用した最短ルートを通って

ゴールに到達することであった。25 日以内にシートカット期の終了基準を

満たさない個体についてはそこで実験を打ち切った。  

 

 

Figure 2-3. ショートカット期の逆走試行で使用した迷路の構造（A）。ショー

トカット期の近道試行で使用した迷路の構造（B）。それぞれの円で囲った位

置は学習期の迷路の構造から取り除かれたプレートの位置を示す。破線の矢

印はスタートからゴールまでの最短経路を示す。  

 

(A) 

) 

(B) 

) 
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2.2.5 組織学的検索  

ショートカット期後，Lesion 群および Sham 群のすべての被験体をペント

バルビタールナトリウム  (120 mg / kg) を腹腔内に投与することで麻酔を

おこなった。深麻酔下で開胸し，左心室より 200 ml の生理食塩水を灌流し

脱血した。続いて 200 ml の固定液  (10%ホルマリン中性緩衝液 ) で灌流固定

した。摘出した脳は固定液に浸潤し 4℃で一日間固定した。その後スクロー

ス -PBS 溶液に脳を浸潤させることで固定液をスクロース -PBS 溶液に置換

した。スクロース -PBS 溶液の濃度は 3 日間かけて 10％，20％，30％と順次

変えていった。スクロース -PBS 溶液への置換が完了した時点で，脳は凍結

し 40 μm 間隔で切片化されニッスル染色をおこなった。  

 

2.2.6 データ解析  

行動指標として，学習達成の基準に到達する試行数と，各試行のゴールに

到達するまでの所要時間を測定した。所要時間の測定にはビデオデータを使

用し，スタートプレートが抜かれたビデオのフレームから，ゴールボックス

に被験体の胴体の中心が侵入したフレームまでのフレーム数から所要時間

を算出した。試行中ゴールボックスに到達しなかった被験体については走行

時間を最大の 300 秒とみなした。近道期については，近道期を終えるまでに

要した試行数を比較し，25 日以内に近道を利用しなかった個体については，

最大値の 50 試行とみなした。分析には二要因分散分析を用い，多重比較に

は Ryan 法を使用した。  
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2.3 結果  

2.3.1 組織学的検索  

脳梁膨大後部皮質の損傷の範囲について Figure 2-4 に示す。Lesion 群

において脳梁膨大後部皮質に両側性の損傷が認められた。Lesion 群のほとん

どの被験体では，主に Rdg 領域と Rgb に損傷が認められた。損傷は脳梁膨

大後部皮質の領域に限られ，他の領域への損傷は認められなかった。Sham

群の被験体は脳梁膨大後部皮質に損傷は確認されなかった。  

Figure 2-4. Lesion 群の脳梁膨大後部皮質の損傷範囲を示した被験体の脳の

冠状断の模式図。数値はそれぞれブレグマからの距離を示す  (mm)。黒色部

分は最小損傷範囲を示し，灰色部分は最大損傷範囲を示す。右最下段は，

ニッスル染色を施した Lesion 群の脳梁膨大後部皮質の顕微鏡写真。  
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2.3.2 学習期  

Figure 2-5 は学習期の各個体の１試行の所要時間ついて日ごとの平均を

示す。全ての被験体の所要時間は，学習が進むにつれて短くなった。Figure 

2-5 のインセットは学習達成の基準に到達するまでに要した総試行数を 10

等分したブロックに分けて群ごとに平均した所要時間を示す。両群の所要時

間について，群  (3 ) × ブロック  (10) を用いた二要因分散分析をおこなった

ところ，群の主効果  (F(2, 22) = 4.48, p = .02)，ブロックの主効果  (F(9, 198) 

= 70.68, p < .01) が有意であり，有意な交互作用は認められなかった  (F(18, 

198) = 1.64 p = .05)。Ryan 法による多重比較の結果，Sham 群は Intact 群

より有意に短い走行時間を要した  (p < .05 )。  

Figure 2-5. 各被験体の１日毎の平均所要時間。インセットは学習達成の基

準までの総試行数を 10 個のブロックに分けて平均した群ごとの所要時間を

示す。  
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Figure 2-6 A には学習期の初日の平均所要時間と最終日  (学習基準を達

成した日 ) の平均所要時間を示す。試行時間について，群  (3) × 日  (2) の二

要因分散分析をおこなったところ，日の主効果は有意であったが  (F(1, 22) 

= 102.77，p < .01 )，群の主効果はなく  (F(2, 22) = 0.08，p = .93)，群  × 日

の交互作用も認められなかった  (F(2, 22) = 0.02，p = .80)。Figure 2-6 B 

は，学習期の学習基準を満たすために要した総試行数の平均を示している。

群間の平均試行数について一要因三水準の分散分析で比較した結果，群の主

効果は認められなかった  (F(2, 224) = 1.622, p = .22)。これらの所要時間と

学習基準到達までの試行数の結果から，全群の被験体が経路を学習できたこ

とが示唆される。さらに，Lesion 群と Sham 群・ Intact 群で試行時間に差

Figure 2-6. 学習期の最初の 5 試行と基準を満たした最後の 5 試行の平均所要

時間  (A)。学習期の学習基準に達するまでの平均試行回数  (B)。エラーバーは

標準誤差  (SEM)， (**) は p < .01 を示す。  

(A) (B) 
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がないことから，脳梁膨大後部皮質の損傷は迷路内での運動能力に対して影

響を及ぼさなかったことが示唆された。  

 

2.3.3 ショートカット期  

Figure 2-7 は，ショートカット期の終了基準に達するまでに要した平均試

行数を示している。群間の試行数に対して一要因分散分析の結果，群による

有意な主効果が認められた  (F(2, 22) = 5.48, p = .01)。Ryan 法による多重

比較の結果，Lesion 群は，Sham 群および Intact 群と比べて終了基準に達

するまでに必要な試行数が少なかった  (ps < .05)。Sham 群と Intact 群の間

には差はなかった  (p = .75)。Intact 群の 3 匹の被験体は 25 日間で近道を利

用するようにならなかった。このことは，Lesion 群は，Sham 群や Intact 群

よりも早く近道を利用してゴールに到達できるようになったことを示す。近

Figure 2-7. ショートカット期の終了基準に達するまでの平均試行回数。エ

ラーバーは SEM， (*) は p < .05 を示す。  
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道期で逆走試行  (第 2，4 試行 ) について基準に達するまでに要した試行数

を 6 等分した試行ブロックに分け、所要時間を平均した  (Figure 2-8)。所要

時間について，群  (3) × ブロック  (6) の二要因分散分析を行ったところ，ブ

ロックの主効果は有意であったが  (F(5, 110) = 33.63, p < .01)，群の主効果

はなく  (F(2, 22) = 1.10, p = .35)，有意な交互作用も見られなかった  (F(10, 

110) = 1.28, p = .24)。近道期の初日と、ショートカット期で終了基準を達成

した日の平均所要時間について、群  (3) × 日  (2) の二要因分散分析を行っ

たところ、日の主効果は有意であったが  (F(1, 22) = 189.66, p < .01)，群の

主効果は見られず  (F(2, 22) = 0.04, p = .95) 有意な交互作用も認められな

かった  (F(2, 22) = 1.06, p = .36)。このことは、逆転試行の初期は探索行動

が誘発され、試行が進むにつれて探索行動が減少したことを示唆している。 

逆転試行と同様に、近道試行  (第 3，5 試行 ) において 6 等分したブロッ

クに分け所要時間を平均した  (Figure 2-9)。所要時間について群  (3) × ブ

Figure 2-8. ショートカット期における逆走試行の総試行数を 6 個のブ

ロックに分け平均した群ごとの所要時間。インセットは、ショートカット

段階の最初の 5 試行と最後の 5 試行における逆転試行の平均時間を示して

いる。  
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ロック  (6) 二要因分散分析を行った結果、ブロックの主効果  (F(5, 110) = 

9.80, p < .01) と交互作用  (F(10, 110) = 2.18, p = .02) が有意に認められた

が、群の主効果は認められなかった  (F(2, 22) = 0.53, p = .59)。ショートカッ

ト期の初日と基準達成日の平均試行時間を比較した。群  (3) × 日  (2) の二

要因分散分析を行った結果、日の主効果  (F(1, 22) = 24.14, p < .001) が認

められ，交互作用は有意傾向であった  (F(2, 22) = 2.83, p = .08)。群の主効

果は認められなかった  (F(2, 22) = 2.26, p = .12)。  

過学習とショートカット能力との関係を評価するため，学習期とショート

カット期それぞれの終了基準到達までの試行数について，ピアソンの相関係

数を算出した。その結果，学習期とショートカット期のそれぞれに要した試

行数の間に相関は見られなかった  (r = .09, p = .67)。  

また，逆走試行における新規経路の平均使用回数と近道試行における新規

経路の平均使用回数の間のピアソンの相関係数を計算した。中等度の正の相

関があった  (r = 0.56, p < .01)。このことは，被験体が逆走試行で新奇経路

Figure 2-9. ショートカット期における近道試行の総試行数を 6 個のブ

ロックに分けて平均した群ごとの所要時間。インセットは、ショートカッ

ト期の最初の 5 試行と最後の 5 試行の平均試行時間を示している。  
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を使用する回数が多いほど，ショートカット試行においても新奇経路を使用

する可能性が高いことを示している。  

 

2.4 考察  

本実験の目的は，経路の学習における脳梁膨大後部皮質損傷が与える影響

と，大規模空間における近道能力に脳梁膨大後部皮質が関与しているかどう

かを調べることであった。被験体は格子状迷路のスタートボックスからゴー

ルボックスまでの経路を学習した。被験体が経路を学習した後，学習した経

路に加えてゴールまでの近道となる新奇経路を迷路に導入し近道を使用す

るになるまでの日数を比較した。実験の結果から，脳梁膨大後部皮質を損傷

しても経路を学習することができた。また，被験体は近道を利用することが

できることが示された。脳梁膨大後部皮質の損傷によって，近道を利用する

までの日数が長くなると予想したが，予測とは逆の結果で Lesion 群は統制

群  (Sham 群と Intact 群 ) よりも早く近道を利用するようになった。  

この要因として，脳梁膨大後部皮質の機能が損なわれていない統制群は学

習期に学習した経路に固執し，学習期の経路から近道を取り入れた経路への

切り替えが遅くなった可能性がある。脳梁膨大後部皮質は，位置情報と自己

移動情報を統合することにより、経路ベースのナビゲーションにおいて重要

な役割を果たしている  (Sato et al., 2006)。脳梁膨大後部皮質の損傷により，

経路を追従する上で進路の判断に必要な情報の円滑な切り替えや，行動と位

置情報の統合といった経路特異的な処理が損なわれたことで，特定の場所と

その後の反応との関係などのナビゲーションにおける局所的な意思決定が

必要となった可能性がある。  

 他の要因として，Lesion 群の経路表象が統制群よりも脆弱であった可能性

がある。統計学的な差は認められていないが，統制群，特に Sham 群は Lesion
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群よりも学習期の学習基準を満たすのに多くの試行数を必要とする傾向が

あった。さらに Intact 群の 3 匹の被験体が近道を利用しなかったことから

も，統制群が過学習にあった可能性がある。しかし，学習期で経路を学習す

るのに必要な試行回数とテスト期での達成基準を満たすのに必要な試行回

数に相関がなかった。このことから，統制群が過学習によって強固な経路表

象を作成し学習期に使用した経路に固執した可能性は低いと考えられる。  

 全体として，脳梁膨大後部皮質を損傷した被験体では近道を取り入れるの

が早かったことから，脳梁膨大後部皮質が学習した経路を習慣的に追従する

機能を持つ可能性がある。脳梁膨大後部皮質には線条体への投射を持つ神経

細胞があり，( M o n k o  &  H e i l b r o n n e r,  2 0 2 1 )，線条体は習慣行動と関わっ

ている  (van Elzelingen et al., 2022)。この２領域間で空間情報と習慣行動

に関する処理を統合する役割を果たし，習慣的に経路を追従するような効率

的なナビゲーション機能を形成し実行する可能性がある。   
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第3章   

脳梁膨大後部皮質損傷が局所的な環境の変化を伴う  

環境内のナビゲーションに与える影響  (研究 1-B)  

 

3.1 はじめに  

研究 1-A の結果から，脳梁膨大後部皮質が学習した経路を習慣的にたどる

役割を果たしている可能性があるため，研究 1-B では，学習した経路に沿っ

て局所的な環境の変化がナビゲーションに与える影響を明らかにすること

で，その可能性をさらに詳しく検討した。もし脳梁膨大後部皮質が習慣的な

経路追従に関わる機能を持つのであれば，脳梁膨大後部皮質が損傷した場合，

局所的な経路上の変化であったとしても，敏感に反応し学習した経路からの

逸脱するような行動が増加すると予測する。反対に脳梁膨大後部皮質の機能

が損なわれていない場合，習慣的に経路を追従するため，局所的な環境の変

化の影響は小さく学習した経路からの逸脱は少なくなると予測される。  

 

3.2 方法  

3.2.1 被験体  

本実験では，実験経験のない雄性の Wistar ラット  (日本 SLC, 浜松 ) を

27 匹使用した。全ての被験体は実験開始時に 10 週齢で，平均体重は 386 g 

(372 ― 400 g) であった。ラットの半数，飼育・維持条件，器具は研究 1-A

と同じであった。残りの半数は，実験室運営の都合上，プラスチック製ホー

ムケージ  (276 × 445 × 204 cm) にペーパーチップ敷料を敷いて個別に飼育

した。被験体を Lesion 群  (n = 17)，Control 群  (n = 10) の 2 群に分けた。 
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3.2.2 実験装置  

実験装置は研究 1-A と同じであった。  

 

3.2.3 手続き  

外科的処置，ハンドリング，馴致の手順は研究 1-A と同じであった。研究

1-B は，学習期とテスト期の 2 段階から構成された。学習期は迷路の構造以

外は研究 1-A と同じであった。研究 1-B 迷路の学習期の迷路の構造は Figure 

3-1 A に示す。学習期のラットの課題は研究 1-A と同様に，被験体の課題は

スタート地点からゴールの箱までの最短ルートを通ることであった。学習達

成の基準は研究 1-A と同じ，2 日間で連続 10 回の試行のうち 8 試行以上最

短経路でゴールへ到達することであった。学習達成の基準を満たした個体は

翌日からテスト期へと移行した。  

Figure 3-1. 学習段階で使用した迷路の構造。破線はスタートボックスから

ゴールボックスへの最短ルートを示す (A)。テスト期の新規経路の位置。丸

で囲んだ箇所はテスト期で追加される新規経路を示し，灰色の線は，テスト

期に取り除くプレートを示す (B）。  

(A) (B) 
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テスト期の被験体の課題は学習機と同様にスタートからゴールまで到達

することであった。テスト期では 1 日のセッションは 6 試行であった。第 1

試行は学習期と同じ迷路の構造であった。第 2 試行から第 6 試行では，迷路

の局所的に環境を変化させるために迷路に学習期に学習した経路に加えて

1 ヶ所の新奇経路が利用可能となった。１日のセッション内で追加される新

奇経路の位置は固定し，テストの日毎に新規経路を追加する位置を変えてテ

スト期全体で合計７ヵ所の新規経路を追加した  (Figure 3-1B, 46 頁参照 )。

た。新奇経路を追加する順番は被験体間でカウンターバランスをとった。前

日のテストの影響を排除するため，各テストセッションの翌日は再訓練セッ

ションをおこなった。再訓練セッションの手続きは学習期と同じであった。 

 

3.2.4 データ分析  

行動指標として，学習達成の基準に到達する試行数と，各試行のゴールに

到達するまでの所要時間を測定した。所要時間の測定方法は研究 1-A と同様

で，試行中ゴールボックスに到達しなかった被験体の走行時間を最大の 300

秒とみなした。  

エラー数の分析のために，迷路を Figure 3-2A (48 頁参照 ) のように 109

個 の 領 域 に 分 割 し た 。 ト ラ ッ キ ン グ 用 ソ フ ト ウ エ ア  (UMATracker; 

Ya m a n a k a  &  Ta k e u c h i ,  2 0 1 8 ) を用いて，ビデオデータからラットの座

標値を算出した。得られた座標値を使用して，最短経路から外れた領域  

(Figure3-2 (A) の白色の領域 ) への侵入に加えて，既に通過した最短経路上

の領域  (Figure3-2A の灰色の領域 ) への再侵入することをエラーと定義し，

侵入した領域の数をエラー数としてカウントした。また，テスト段階では， 
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ラットの意思決定に要した時間の 指標として，迷路内の選択点となる

Decision point (Figure3-2B の灰色の斜線の領域 ) にラットが滞在した時間

の合計である Decision time を算出した。分析には二要因分散分析を用い，

多重比較には Ryan 法を使用した。  

 

3.2.5 組織学的検索  

 組織学的検索の手順については，研究 1-A と同様であった。  

 

  

Figure 3-2. 分析に用いた迷路の 109 個の領域。点線は領域間の境界を示す。

灰色に塗られた領域は学習期に学習した経路上の領域を示す (A)。ラットが

学習した経路上で道の選択が求められ領域を Decision point として灰色の

斜線で示す (B）。  

(A) (B) 
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3.3 結果  

3.3.1 組織学的検索  

脳梁膨大後部皮質の損傷領域について Figure 3-3 に示す。Lesion 群では

能力の両側性の損傷が認められた。Lesion 群のほとんどの被験体は，主に

Rdg と Rgb に損傷があった。損傷は脳梁膨大後部皮質の領域に限られてい

た。しかし，2 匹の被験体は脳梁膨大後部皮質の損傷領域が極めて小さかっ

たため，その後の分析から除外した。Control 群では脳梁膨大後部皮質に損

Figure 3-3. Lesion 群の脳梁膨大後部皮質の損傷範囲を示したラット脳の

冠状断の模式図。数値はそれぞれブレグマからの距離を示す  (mm)。黒色

部分は最小損傷範囲を示し，灰色部分は最大損傷範囲を示す。右最下段は，

ニッスル染色を施した Lesion 群の脳梁膨大後部皮質の顕微鏡写真。  
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傷は確認されなかった。  

 

3.3.2 学習期  

学習期の各個体の１日の平均所要時間ついて Figure 3-4 に示す。全ての

被験体の所要時間は，学習が進むにつれて短くなった。Figure 3-4 のイン

セットは学習達成の基準に到達するまでに要した総試行数を 10 等分したブ

ロックに分けて群ごとに平均した所要時間を示す。両群の所要時間について，

群  (2) ×ブロック  (10) の二要因分散分析をおこなったところ，ブロックの

主効果は有意であったが  (F (9, 207) = 133.99, p < .01)，群の主効果はなく  

(F (1, 23) = 1.80, p = .19)，群×ブロックの交互作用有意ではなかった  (F (9, 

207) = 1.00 p = .43)。また，群ごとの学習期の初日の平均所要時間と学習達

Figure 3-4. 各被験体の１日毎の平均所要時間。インセットは学習達成の基

準までの総試行数を 10 個のブロックに分けて平均した群ごとの所要時間を

示す。  
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成の基準を満たした日の平均所要時間について，Figure 3-5A に示す。両群

の所要時間について群  (2) ×日  (2) の二要因分散分析を行ったところ，日の

主効果は有意であったが  (F (1, 23) = 360.23, p < .01)，群の主効果はなく  

(F (1, 23) = 0.13, p = .72)，有意な交互作用も認められなかった  (F (1, 23) 

= 0.169, p = .68)。基準到達に要した平均試行回数について Welch の t 検定

をおこなったところ，Lesion 群と Control 群との間に差は認められなかっ

た  (t (20) = 2.08, p = 0.83, Figure 3-5B)。これらの結果は両群のラットが

ルートを学習したことを示唆しており，所要時間が Lesion 群，Control 群と

もに同様に減少したこと，学習基準を満たすのに要した試行数に両群間で差

(A) (B) 

Figure 3-5. 学習期の最初の 5 試行と最後の 5 試行の平均所要時間  (A)。

学習期の学習基準に達するまでの平均試行回数  (B)。エラーバーは

SEM， (**)は p < .01 を示す。  

 



52 

 

がなかったことから，脳梁膨大後部皮質の損傷は経路学習に影響を及ぼさな

かったと考えられる。  

 

3.3.3 テスト期  

Figure 3-6 にはテスト期の試行ごとにエラー数を示す。テスト期において，

新規経路が与えられる第 2 試行では，第 1 試行よりも平均エラー数が増加し

た。エラー数について，群  (2) × 試行  (6) の二要因分散分析をおこなった結

果，試行の主効果  (F(5, 115) = 17.57, p < .01) が有意であり，群×試行の交

互作用  (F(5, 115) = 2.30, p = .04) が有意であったが，群の主効果は確認さ

れなかった  (F(1, 23) = 1.72, p = .20)。単純主効果検定をおこなったところ，

第 2 試行と第 6 試行においてで，Lesion 群は Control 群より有意にエラー

数が増加した  (ps < .05)。Ryan 法による多重比較の結果，Lesion 群では，

Figure 3-6 テスト期における各試行の平均エラー数。エラーバーは SEM ，

(*)は p < .05，  (**)は p < .01 を示す。  
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第 1 試行は第 2，3，6 試行よりも有意にエラー数が少なかった  (ps < .01)。

さらに第２試行では，他のすべての試行よりもエラー数が増加した  (ps 

< .01)。Control 群は，第 1 試行は第 2，3 試行よりもエラーが少なかった  

(ps < .01)。さらに，第 2 試行は第 5，6 試行よりもエラーが多く  (ps < .01)，

第 3 試行は第 6 試行よりもラットのエラー数が多かった  (ps < .01)。これら

の結果は，両群とも環境が変化した第 2 試行でエラーが増加したが，Lesion

群は第２試行目でより多くのエラーを示したことから，Control 群よりも強

く環境変化の影響を受けたことが示された。  

Figure 3-7 には，学習したルート上の各選択地点で費やした 総時間  

(Decision time) の試行ごとの平均を示す。Decision time について，群  (2) 

× 試行  (6) の二要因分散分析をおこなったところ，群の主効果  (F(1, 23) = 

Figure 3-7 テスト段階の全日における各試行での平均 Decision time。エ

ラーバーは SEM，  († )は p < .1，シングルアスタリスク (*)は p < .05 を示

す。  
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4.73, p = .04 ) および試行の主効果  (F(5, 115) = 5.20, p < .01)，群  × 試行  

(F(5, 115) = 2.69, p = .02) の交互作用が認められた。単純効果検定の結果，

Lesion 群は Control 群に比べ，第２試行と第 3 試行で有意に Decision time

長く  (ps < .05)，1 回目の試行では有意傾向であった  (p = .06)。Ryan 法に

よる多重比較の結果，Lesion 群は，第 2 試行において第１，第 4，第 5，第

6 試行よりも有意に長い Decision time を示した  (ps < .05)。さらに，第 3

試行では第４，第 5 試行よりも長い Decision time を示した  (ps < .05)。

Control 群では，試行間に差確認されなかった。このことから，Lesion 群は

環境の変化に最初に直面することで，学習した経路上の選択地点で選択に要

する時間が長くなるのに対し，Control 群は影響を受けないことが示唆され

た。  

 

3.4 考察  

研究 1-B では，脳梁膨大後皮質が学習した経路を習慣的にたどる機能を持

つかどうかを検討した。課題ではラットにスタートボックスからゴールボッ

クスまでの経路を学習させた後，学習した経路上に局所的な環境の変化を加

え，経路上の変化がナビゲーション行動に与える影響の違いを検討した。実

験の結果から Lesion 群は Control 群と比較して，学習した経路上の局所的

な環境の変化に初めて遭遇した試行  (テスト期の 1 日のセッションの第 2 試

行 ) においてエラーが増加した。この結果は脳梁膨大後部を損傷することに

よって，習慣的な経路の追従機能が損なわれ，経路上の局所的な変化に敏感

に反応し，学習した経路から逸脱する行動が増加するという予測通りの結果

であった。   

この結果は，脳梁膨大後部皮質の損傷により，学習された経路上を習慣的

に追従する機能が損なわれたと考えられる。脳梁膨大後部皮質が正常に機能
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する場合，学習した経路上を半ば自動的に追従することが可能となるが，

Lesion 群のラットは各選択地点で自動的な経路の追従ができないため，次に

進むべき進行方向に関する局所的な意思決定が選択点毎に必要となり，その

結果環境の変化によって次に進むべき進路判断に混乱が生じた可能性があ

る。このことは， Lesion 群において環境の変化に遭遇した時点で Decision 

time 長くなるという結果からも支持される。Control 群ではテストセッショ

ン通して一貫していることから，習慣的な経路の走行ができていたため，進

路判断への影響が小さかった可能性がある。また，テスト期の第１試行にお

ける Decision time は，Lesion 群の方が Control 群よりも長い傾向にあっ

た。これは，学習し終えた経路であったとしても，選択点毎に意思決定を行っ

ていたことを示唆する。これらの結果は，脳梁膨大後部皮質は経路の習慣的

に追従する機能を制御していることを示し，運動情報と位置情報の統合のよ

うな経路特異的な機能に関与している可能性を示す。  
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第4章   

脳梁膨大後部皮質損傷がエピソード様記憶に与える影響  (研究 2)  

 

4.1 はじめに  

ヒトの脳梁膨大後部皮質はエピソード記憶に関与している  (Aggleton, 

2010; Maguire, 2001; McDonald et al., 2001; Valenstein et al., 1987) が，

ラットの脳梁膨大後部皮質においては，これまでの研究では，エピソード様

記憶における個々の要素について検討がなされており，「どこ」 ( H a r k e r  &  

W h i s h a w,  2 0 0 2 ;  K e e n e  &  B u c c i ,  2 0 0 8 ;  Va n n  &  A g g l e t o n ,  2 0 0 2 ,  

2 0 0 4 )，「いつ」  (Powell et al., 2017) の要素への関連が示されている。し

かし，直接的にエピソード様記憶との関連を報告した研究はほとんどなくエ

ピソード様記憶の要素の統合過程との関連性は明らかになっていない。  

そこで研究 2 では，物体再認課題  (e.g. Ennaceur et al., 1997)，位置再認

課題  (e.g. Ennaceur et al., 1997)，物体順序再認課題  (e.g. Dere et al., 

2005)，それらの要素を複合したエピソード課題  (e.g. Kart-Teke et al., 

2006) の４種類の課題を用いて，エピソード様記憶および，エピソード様記

憶の「いつ」，「どこで」，「何を」の各要素の記憶に対して，脳梁膨大後部皮

質損傷が与える影響について検討する。  

 

4.2 方法  

4.2.1 被験体  

本実験では，実験経験のない雄性 Long-Evans ラットを  (日本 SLC，浜松 ) 

16 匹使用した。全ての被験体は実験開始時に 11 週齢で，平均体重は 423 ± 

14 g (平均±SD) であった。実験実施期間中，全ての被験体は温度 23℃，湿

度は 40％ -70％範囲で維持した飼育室内で，プラスチック製のホームケージ  
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(260 × 420 × 180 mm) 内で個別飼育した。飼育室内は 12 時間の明暗サイク

ル  (明期 10 時 -22 時 ) あった。全ての被験体は実験中いつでも餌と水を自由

に摂取することができ，摂餌・摂水の制限はなかった。被験体を Lesion 群  

(n =8 )，Sham 群  (n = 8) の 2 群に分けた。  

 

4.2.2 外科的処置  

 Lesion 群に対して脳梁膨大後部皮質の損傷処置をおこなった。Lesion

群に対する外科的処置は研究 1 とには同様であったが，Sham 群は，マイク

ロシリンジの先端をターゲットの領域に刺入した後，薬剤の注入は行わな

かった。その他の手続きは研究１と同様であった。  

 

4.2.3 装置・刺激  

実験はすべて，ポリプロピレン製のオープンフィールド  (470 × 680 × 400 

mm) 内でおこなった。オープンフィールドは実験室の床から 300 mm の高

さに設置した。オープンフィールドの周囲にはラットが遠位手がかりとして

使用できるいくつかの家具があった。  

物体刺激として 7 種類の物体を用意した：ガラス製容器，スチール缶  (350 

ml 容量 )，四角柱上の金属製ペンスタンド，プラスチック製の飲料用容器  

(PET ボトル，285 ml 容量 )，LEGO®ブロックで作られたオブジェクト，プ

ラスチック製シャンプーボトル，プラスチックのスプレーボトル。物体は直

径 60〜80 mm，高さ 135〜180 mm であった。ペンスタンドはラットが内部

に侵入しないようにアルミ製の缶を挿入した状態で呈示した。物体が安定し

て呈示できるように，ガラス容器と空き缶は砂，PET ボトルは水で満たした。

被験体の探索によって物体を動かないように，底面を両面テープでオープン

フィールドに固定して呈示した。  
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ラットの行動を記録するために，ビデオカメラ  (Stingray F033C，Allied 

Vision) を実験室の天井に取り付けた。各実験課題の試行の後，オープン

フィールド内は 0.2％の酢酸溶液によって消臭・清掃した。  

 

4.2.4 手順  

全ての被験体は外科的処置後および回復期間  (1 週間 ) の後に，課題を実

施した。5 日間ハンドリングを 1 日あたり 5 分間実施し，人間の手に慣れさ

せた。オープンフィールドへの馴致のために，被験体を 1 日あたり 10 分間

オープンフィールド内で自由に行動させた。馴致は 3 日間おこない，その後

各課題へと移行した。  

被験体には，物体再認課題，位置再認課題では，順序再認課題，エピソー

ド課題の 4 種類のうちの 1 日に 1 種類の課題を実施した。被験体は各課題を

1 回ずつ経験し，その順序は被験体間でカウンターバランスを取った。これ

らの課題を通じて，脳梁膨大後部皮質の損傷の影響がエピソード様記憶とエ

ピソード様記憶の各要素に与える影響を検討するために，Sham 群と Lesion

群で物体への探索時間を比較した。  

 

4.2.4.1 物体再認課題  

物体再認課題では，物体の同一性に関する記憶についてテストした。課題

は探索フェイズとテストフェイズの 2 段階で構成されていた。サンプルフェ

イズでは，オープンフィールド内に同一の物体を 2 つ呈示した  (Figure 4-1，

59 頁参照 )。呈示位置はオープンフィールドを 3 × 3 のセクションに分け，

その中央左と中央右のセクションに配置した  (Figure 4-1)。被験体にオープ

ンフィールド内を自由に 5 分間探索させた。その後，被験体をホームケージ

に戻し 50 分間のインターバルを設けた。インターバルの後，テストフェイ
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ズに移った。テストフェイズでは，探索フェイズで呈示された 2 個の物体の

片方を異なる種類の物体に置き換えた  (Figure 4-1)。被験体には再び５分間

オープンフィールド内を探索させた。中央左または中央右のどちらの物体を

置き換えたかは被験体間でカウンターバランスをとった。  

物体再認課題では，サンプルフェイズと同じ物体  (familiar) よりも，置き

換えた物体  (novel) の方が，新奇性が高いと考えられる。脳梁膨大後部皮質

を損傷した被験体は，「何」に関する記憶については損なわれない  ( e . g .  

Va n n  &  A g g l e t o n ,  2 0 0 2 )  と考えられているため， familiar の物体よりも

novel の物体への探索時間が長くなると予測される。   

 

4.2.4.2 位置再認課題  

位置再認課題では物体の位置に関する記憶をテストした。物体再認課題と

同様に，位置再認課題はサンプルフェイズとテストフェイズの 2 段階で構成

されていた。サンプルフェイズでは， 2 つの同一の物体を 5 分間呈示し，被

験体に探索をさせた。50 分のインターバル後，テストフェイズへ移った。5

分間のテストフェイズで呈示する物体は，サンプルフェイズと同じであった

Figure 4-1. 物体再認課題の手続きと物体の配置位置の模式図。四角はオー

プンフィールドを示す。A と書かれた丸と B と書かれた三角は，それぞれオ

ブジェクトの種類を意味する。  
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が，片方の物体をサンプルフェイズと異なる位置に呈示した  (Figure 4-2)。

左側の物体の位置を変える場合は，左上または左下にどちらかに設置し，右

の物体の位置を変更する場合は右上または右下のどちらかに移動させた。左

右どちらの物体の位置を変更したか，さらに上下どちらに移動させたかにつ

いては被験体間でカウンターバランスを取った。位置再認課題では，移動さ

せた物体  (displaced) の方が移動し物体  (stationary) よりも新奇性が高い

と考え考えられる。脳梁膨大後部皮質を損傷した場合，位置の記憶は損なわ

れない  (Ennaceur et al., 1997) ため，displaced の物体に対する探索時間

の方が stationary の物体への探索時間よりも長くなる予測する。  

 

4.2.4.3 順序再認課題  

順序再認課題では，呈示された物体の時間順序の記憶についてテストした。

順序再認課題はサンプルフェイズ１，サンプルフェイズ２，テストフェイズ

の３段階で構成されていた。各フェイズで，被験体にはオープンフィールド

内を 5 分間探索させ，各フェイズの間には 50 分間のインターバルを設けた。

全フェイズを通して物体の位置はオープンフィールドの中央左と中央右で

あった。サンプルフェイズ１と２では，各フェイズで 2 つの同一の物体を呈

Figure 4-2. 位置再認課題の手続きと物体の配置位置の模式図。四角はオー

プンフィールドを示す。A と書かれた丸と A‘と書かれた丸は，それぞれ物

体の種類を意味する。A’の物体は探索フェイズと異なる場所に呈示された。 
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示し，フェイズ間で物体の種類は異なった  (Figure 4-3)。テストフェイズで

は，サンプルフェイズ１と２で呈示した２種類の物体を１つずつそれぞれの

サンプルフェイズで呈示されていた位置と同じ位置に呈示した  (Figure4-3)。

２種類の物体の呈示位置は被験体間でカウンターバランスを取った。順序再

認課題で呈示された順序的に古いサンプル１で呈示した物体  (older) の方

が，サンプル２で呈示した新しい  (recent) 物体よりも新奇性が高いと考え

られる。脳梁膨大後部皮質が時間順序の弁別能力が損なわれることが示され

ているため  (Powell et al., 2017)，Lesion 群は older と recent の物体の探

索時間に差が見られないと予測する。  

 

4.2.4.4 エピソード課題  

エピソード課題では，呈示された物体の同一性，位置，および時間順序の

情報を統合した記憶をテストした。エピソード課題はサンプルフェイズ１，

サンプルフェイズ２，テストフェイズの３段階で構成されていた。各フェイ

ズで，被験体にはオープンフィールド内を 5 分間探索させた。各フェイズの

間には 50 分間のインターバルを設けた。全てのフェイズで４つの物体が呈

示された。サンプルフェイズ１，２ではそれぞれ同一の物体を４つ呈示した。

Figure 4-3. 順序再認課題の手続きと物体の配置位置の模式図。四角はオー

プンフィールドを示す。A と書かれた丸と B と書かれた三角は，それぞれオ

ブジェクトの種類を意味する。  
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テストでは 2 種類の物体を 2 つずつ合計 4 つの物体を呈示した  (Figure 4-

4)。テストフェイズで呈示した物体は，呈示位置が変わらず時間的に古い物

体  (older stationary)，呈示位置が変わらず時間的に新しい物体  (recent 

stationary)，呈示位置が異なり時間的に古い物体  (older displaced)，呈示位

置が異なり時間的に新しい物体  (recent displaced) の４つのタイプがあっ

た。Older の物体はサンプルフェイズ１で，recent の物体はサンプルフェイ

ズ２で呈示した物体であった。Displace の物体は，サンプルフェイズ 1 と 2

で呈示した物体の位置が入れ替わるように呈示した  (Figure 4-4)。  

Sham 群が呈示されたオブジェクトの同一性，位置，および時間順序を統

合的に記憶している場合，older displace の物体を最も長く探索すると予測

される。脳梁膨大後部皮質がエピソード様記憶に関わっているのであれば，

損傷群のラットは，４つのタイプのオブジェクトの新奇性の違いが正しく認

知できないため各オブジェクトに対する時間に差はないと予測される。  

Figure 4-4. エピソード課題の手続きと物体の配置位置の模式図。四角は

オープンフィールドを示す。A と書かれた丸と B と書かれた三角は，それ

ぞれオブジェクトの種類を意味する。A1 は older stationary，B1 は recent 

stationary の物体であり，サンプルフェイズでの呈示位置と同じ位置に呈

示された物体を示す。A2 は older displaced と B2 は recent displaced の

物体であり，サンプルフェイズと異なる位置に呈示された物体を示す。  
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4.2.5 行動指標  

行動指標として，全ての課題のテストフェイズのそれぞれの物体に対する

探索時間を測定した。探索時間は，被験体が物体に対してのスニッフィング

および，物体の方向を向いている状態で体の一部が接触している時間とし，

ビデオデータをもとに目視で計測した。物体に体が接触していた場合であっ

ても，被験体の後ろ足が地面から離れている状態は，探索ではなく物体に

登っている状態であると判断し探索時間から除外した。  

 

4.2.6 組織学的検索  

組織学的検索の手順については，研究 1 と同様であった。  
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4.3 結果  

4.3.1 組織学的検索  

脳梁膨大後部皮質損傷の範囲について Figure 4-5 に示す。Lesion 群では，

脳梁膨大後皮質に両側性の損傷が認められた。ほとんどの場合，損傷は脳梁

膨大後皮質領域に限られ，他の領域への損傷は認められなかった。隣接する

皮質への小さな両側損傷が 1 例に認められた。Sham 群では脳梁膨大後皮質

への損傷は見られなかった。  

 

4.3.2 物体再認課題  

Figure 4-6A (65 頁参照 ) は，物体再認課題のテストフェイズにおける各

物体への探索時間を示している。物体再認課題では，Lesion 群と Sham 群

ともに，familiar の物体よりも novel の物体を長く探索した  (Figure 4-6A)。

群  (2) × 物体  (2) の二要因分散分析を行ったところ，物体の主効果が有意

Figure 4-5. Lesion 群の脳梁膨大後部皮質の損傷範囲を示したラット脳の冠

状断の模式図。数値はそれぞれブレグマからの距離を示す  (mm)。黒色部分

は最小損傷範囲を示し，灰色部分は最大損傷範囲を示す。  
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であった  (F(1, 14) = 11. 12, p < .01)，群の効果は有意傾向であった  (F(1, 

14) = 3.16, p = .10)，有意な交互作用は認められなかった  (F(1, 14) = 0.92, 

p = .35)。これらの結果から脳梁膨大後部皮質の損傷は，物体の同一性  (何 )  

の記憶を損なわないことが示された。  

 

4.3.3 位置再認課題  

位置再認課題では，両群のラットは displace の物体を，stationary の物体

よりも長く探索した  (Figure 4-6B)。群  (2) × 物体  (2) の二要因分散分析の

結果，物体の主効果は有意であったが  (F(1, 14) = 8.14, p = .01)，群の有意

な効果は認められず  (F(1, 14) = 0.39, p = .54)，有意な交互作用も認められ

なかった  (F(1, 14) = 0.01, p = .93)。これらの結果から，脳梁膨大後部皮質

の損傷は位置に関する記憶を損なわないことが示された。  

Figure 4-6. 物体再認課題における各物体に対する群ごとの探索時間  (A)。

位置再認課題における各物体に対する群ごとの探索時間  (B)。エラーバーは

SEM， (†)は p < .1 (**)は p < .01 を示す。  

 

(A) (B) 
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4.3.4 順序再認課題  

順序再認課題では，Sham 群のラットは recent の物体よりも older の物体

を長く探索したが，Lesion 群は older の物体を recent の物体と同程度の探

索時間を示した  (Figure 4-7)。群  (2) × 物体  (2) の二要因分散分析の結果，

物体の主効果  (F(1, 14) = 3.99, p = .07) は有意傾向であり，群の主効果は

見られなかった  (F(1, 14) = 0.39, p = .54)。有意な交互作用が認められた  

(F(1, 14) = 5.66, p = .03)。単純主効果検定の結果，Sham 群のラットは Older

な物体を Recent の物体より有意に長く探索した  (p < .01)。しかし，Lesion

群では物体間で探索時間に違いは認められなかった  (p = .84) これらの結果

から，Sham 群では呈示された物体の時間的順序を弁別できたが，Lesion 群

Figure 4-7.  

順序再認課題における各物体に対する群ごとの探索時間エラーバーは

SEM， (†)は p < 0.1 (**)は p < .01 を示す。  
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では弁別できなかったことが示唆される。また，Lesion 群のラットは Sham

群のラットよりも recent の物体を長く探索したことが明らかになった  (p 

= .04)。  

 

4.3.5 エピソード課題  

エピソード課題では，Sham 群では物体のタイプによって探索時間が異な

る傾向がみられたが，損傷群では物体間で探索時間が異なるような傾向はみ

られなかった  (Figure 4-8)。各群に対して，時間順序  (2) × 物体位置  (2) の

二要因分散分析を群ごとに個別におこなった。Lesion 群では，有意な主効果

は認められなかった  (呈示順序：  F (1, 7) = 3.36, p = .11；物体位置：  F (1, 

7) < 0.01, p = .99)，また有意な交互作用についても認められなかった  (F (1, 

Figure 4-8. エピソード課題における各物体に対する群ごとの探索時間エ

ラーバーは SEM ， (†)は p≦0.1 (**)は p＜ .01 を示す。  
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7) < 0.01, p= .96)。Sham 群では，時間順序  (F(1, 7) = 1.35, p = .28) と物

体位置  (F(1, 7) = 0.15, p = .71) のいずれも有意な主効果を示さなかったが，

時間順序×物体位置の交互作用は有意であった  (F(1, 7) = 15.90, p = .01)。

単純効果検定の結果，older stationary と recent stationary の物体の間に有

意な差が認められ  (p = .01)，older stationary と older displace の間には有

意な傾向が見られた  (p = .07)。このことは，Sham 群は older stationary を

最も長く探索したのに対し，Lesion 群ではそのような傾向を示さなかった。 

 

4.4 考察  

本研究では，エピソード様記憶における脳梁膨大後部皮質の関与について

検討することを目的とした。Sham 群の物体再認，位置再認，順序再認課題

において，新奇性の高い物体を長く探索した。この結果はラットが新奇性の

高い物体への選好を示唆するこれまでの知見とも一致し  (e.g Berlyne, 

1950)，本研究の実験課題の妥当性を確認するものである。また，Lesion 群

のラットは，物体再認課題および位置再認課題において，Sham 群のラット

と同程度に新奇性の高い物体  (novel・displace) を長く探索した。これらの

結果は，脳梁膨大後部皮質の損傷が物体の同一性  ( Va n n  &  A g g l e t o n ,  

2 0 0 2 )  と位置  (Ennaceur et al., 1997) の記憶に影響を及ぼさなかった先行

研究と一致する。一方，エピソード課題では，損傷群のラットは呈示順序や

呈示位置による新奇性の高い物体に対して選好を示さなかったが，Sham 群

は呈示順序と呈示位置の特性によって異なる探索傾向を示した。このことは

脳梁膨大後部皮質がエピソード様記憶における同一性，位置，時間的側面で

統合された実体を認知するために必要であることを示す。  

順序再認課題において，損傷群のラットは，older の物体を recent の物体

と同程度探索したのに対し，Sham 群のラットは older の物体を recent の物
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体よりも長く探索した。このことは，脳梁膨大後部皮を損傷することによっ

ては時間順序の記憶が損なわれ，新奇性の弁別が出来なくなったことを示す。

脳梁膨大後部皮質損傷が新近性の記憶を阻害することは先行研究によって

示唆されている (Powell et al., 2017)。この知見は，本研究の順序再認課題の

結果と一致しており，脳梁膨大後部皮質と時間的順序やその情報処理との間

に何らかの関係があることを示唆している。   

この時間順序の記憶の欠損が，エピソード課題における Sham 群のラット

との探索傾向の違いを引き起こした可能性がある。エピソード様記憶では，

「いつ」，「どこで」，「何を」という要素情報を統合した記憶である。そのた

めこの要素の１つが損なわれることでエピソード記憶の欠損を引き起こし

た可能性があるが，単に時間順序の記憶だけに脳梁膨大後部皮質が関わるの

かどうかについては慎重な議論が必要である。ラットの時間的順序認識能力

を検討するために想定した順序再認課題では，サンプル 1，サンプル 2，テ

ストの各フェイズで 2 種類の物体が同じ位置に呈示された。この課題では，

ラットは物体の新近性だけでなく，それらの同一性についての弁別も必要が

あった。課題の解決には，ラットは少なくとも物体の同一性に関する情報と

時間的順序に関する情報を統合する必要があった。もし脳梁膨大後部皮質が

異なる刺激の側面の統合処理に関与しているのであれば，脳梁膨大後部の損

傷は順序再認課題における障害を引き起こす可能性がある。順序再認課題の

ように，時間的側面についてテストする場合，「何」や「どこ」といった情報

の統合も要するため，エピソード的な処理が要求される。時間的処理とエピ

ソード的処理を比較する際に，時間的要素だけを取り出して検討することは

困難である可能性がある。  

 しかし，順序再認課題の手続きは，今回の結果の別の解釈を可能にする。

順序再認課題のテスト段階では，older と recent の物体の両方を呈示した。
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Recent の物体はサンプル２と同じ位置に呈示したが，older の物体について

はサンプル２で呈示した物体をサンプル 1 で呈示した物体に置き換えた。も

しラットが物体の呈示された親近性の違いではなく，直前に呈示された物体

が別の物体と入れ替わっていたことに反応したのであれば，本研究の順序再

認課題の結果のように，recent の物体よりも older の物体の探索が長くなる

可能性がある。しかし，この可能性は物体再認課題の結果から否定できる。

脳梁膨大後部皮質損傷を有することによって，物体が入れ替わったこと認知

する能力が阻害されるのであれば，物体再認課題においても同様の効果が観

察されるはずである。したがって，本研究のラットが順序再認課題で物体の

入れ替わりの影響を受けた可能性は低い。さらに，順序再認課題と物体再認

課題の探索に対する脳梁膨大後部皮質損傷の効果が異なることから，脳梁膨

大後部皮質損傷は物体の同一性に対する感受性の障害ではなく，時間的順序

に対する記憶の障害を引き起こすことが示唆される。  

エピソード様記憶と時間記憶における脳梁膨大後部皮質の関与について

はさらなる研究が必要である。刺激系列の時間的側面における脳梁膨大後部

皮質の関与を調べた研究はほとんど行われていない。この点については行動

学的には様々な課題パラダイムを用いる必要がある。本研究の順序再認課題

で期待される探索行動を示すためには，対象物の同一性に関する情報と時間

的順序に関する情報を統合する能力が必要だった可能性がある。脳梁膨大後

部皮質はこの統合プロセスに関与している可能性がある。統合プロセスに関

与する場合は，「何」と「どこ」，「いつ」と「どこ」の統合のように，他の要

素同士の組み合わせについての検討も必要である。 Va n n  &  A g g l e t o n  

( 2 0 0 2 )  においては，「どこ」と「何」の要素の統合が必要な課題において，

脳梁膨大後部皮質の損傷の影響が確認されていることから，時間的側面とは

別に，エピソード様記憶の各要素の統合への可能性は十分に考えられる。   
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第5章   

総合論議  

 

5.1 本研究のまとめ  

本研究では，脳梁膨大後部皮質が大規模空間内でのナビゲーションへの関

与について検討し，空間記憶および経路学習におけるナビゲーションの神経

基盤の解明を試みた。研究 1-A では，大規模環境内でのナビゲーションにお

ける脳梁膨大後部皮質の機能を検討するために，複雑な経路の学習を含む課

題を用いて近道能力における脳梁膨大後部皮質の役割を検討した。研究 1-Ｂ

では，脳梁膨大後部皮質の習慣的な経路追従の制御における機能を学習した

経路上に生じた局所的な環境の変化の影響から検討した。研究２では，ナビ

ゲーションにおけるエピソード様記憶との関連について検討するために，

ラットの脳梁膨大後部皮質がエピソード様記憶における機能について検討

した。  

研究 1-A では，脳梁膨大後部皮質の損傷によって近道早く利用するような

行動が確認された。これは学習した経路を習慣的に辿ることができなくなる

ことで，経路の選択の柔軟性が高まった可能性がある。  

研究 1-B で学習した経路上で局所的に環境を変化させると，脳梁膨大後部

皮質を損傷したラットは，学習した経路からの多く逸脱するようになった。

これは，脳梁膨大後部皮質の損傷によって経路を習慣的に追従できず選択点

毎に次の進路について意思決定が求められた結果，環境の変化を受けやすく

なったことを示しており，脳梁膨大後部皮質は経路の習慣的に追従する機能

への関与を示した。  

研究２では，物体探索課題を用いたエピソード様記憶とその各要素におけ

る脳梁膨大後部皮質の機能検討した結果，脳梁膨大後部皮質の損傷によって
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物体の新近性の弁別ができなかった。同一性，位置，時間順序の統合的な記

憶であるはエピソード様記憶のテストでは統制群と異なるパターンの探索

の傾向を示した。ことから，脳梁膨大後部皮質は時系列の記憶の処理に関与

することが示された。またエピソード様記憶が損なわれたことから，エピ

ソード様記憶の各要素の統合に関わる可能性を示した。  

 

5.2 脳梁膨大後部皮質の大規模空間内のナビゲーションにおける機能  

研究 1-A，1-B の結果は，Sato et al. (2006, 2010) における，サルの脳梁

膨大後部皮質を含む頭頂葉内側部の神経細胞が，仮想空間内の特定の経路上

の特定の場所で特定の方向に移動すると活性化する報告と一致する。ラット

では，脳梁膨大後部皮質の神経細胞が，場所，方向，移動の特定の組み合わ

せに特異的に応答し  ( A l e x a n d e r  &  N i t z ,  2 0 1 5 ;  C h o  &  S h a r p ,  2 0 0 1 )，

経路に沿って周期的な応答を示す  ( A l e x a n d e r  &  N i t z ,  2 0 1 7 )。これらの

知見は，脳梁膨大後部皮質が特定の経路内を適切にナビゲートする機能を

持っていることを示唆している。このような，経路特異的な処理は，何らか

の空間処理を順次切り替える必要性が含まれる可能性がある。動物が経路を

追従するとき，特定の場所とその後の反応との関連付けなど，局所的な意思

決定に必要なプロセスを順次移動するごとに切り替える必要がある。そう

いった，経路を追従するための行動を適切に制御することで，学習した経路

からの逸脱を防ぎ，習慣的な経路追従を促進する可能性がある。いくつかの

研究で，脳梁膨大後部皮質が空間的手がかりの柔軟な利用，切り替えに関与

していることが示唆されている  (Nelson, Powell, et al., 2015; Pothuizen et 

al., 2008)。また，脳梁膨大後部皮質は，ナビゲーションにおける視覚情報と

自己運動手がかりの統合に関与していることが示唆されており  ( C o o p e r  &  

M i z u m o r i ,  1 9 9 9 ;  E l d u a y e n  &  S a v e ,  2 0 1 4 ) ,このような手がかり利用の
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柔軟性も，経路特異的な処理を支えている可能性がる。  

 

5.3 脳梁膨大後部皮質のナビゲーションにおける機能とエピソード様記

憶の関連  

ヒトやサルの脳梁膨大後部皮質はナビゲーションの特にルート知識

（ route knowledge）に関与していることが示されている  (Sato et al., 2006, 

2010; Takahashi et al., 1997)。ルート知識は，特定の場所における特定の

行動を逐次的に表現するものと考えられている  ( S i e g e l  &  W h i t e ,  1 9 7 5 ;  

T h o r n d y k e  &  H a y e s - R o t h ,  1 9 8 2 )。ルート知識を形成するにあたって，ラ

ンドマークや空間手がかりの順序的な情報は重要である。研究２において，

脳梁膨大後部皮質を損傷することによって，時間順序の記憶が損なわれるこ

とを示した。脳梁膨大後部皮質を損傷することで，ナビゲーションにおいて

も同様に，ランドマークや経路上の見えなどの空間的な手がかりの経路上の

手がかりの順序や，行動の順序等の順序の記憶が損なわれている可能性がる

そのため，学習した経路を追従するための手がかりや運動といった情報が 1

連のシーケンスとして形成されず，選択点ごとに手がかりと行動の関係を学

習して個別に実行している可能性がある。研究 1-A，1-B から示された，脳

梁膨大後皮質が習慣的な経路の追従する機能への関与は，この時系列的な記

憶の処理によって支えてられている可能性がある。しかし，今回の研究から

直接的にナビゲーションとエピソード様記憶との関連を明らかにすること

はできない。この点については今後さらなる検討が必要である。  

 

5.4 脳梁膨大後部皮質と経路学習における機能  

研究 1-A，1-B の両実験の学習期において，損傷群と統制群の間で学習過

程に統計学的差は見られなかったことから，脳梁膨大後部皮を損傷したラッ
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トでも，スタート地点からゴール地点までの最短ルートを学習が可能であっ

た。この点は一見すると，ヒトの脳梁膨大後部皮質損傷による道順障害の症

状と矛盾するが，ヒトが道順障害を呈した場合，ランドマークの順序付けお

よび方向  (ランドマークに対してどちらに進むか )，など進路を見つけるため

の代替方略を利用することでナビゲーションにおける障害を改善すること

ができる  (Antonakos, 2004)。本研究で脳梁膨大後部を損傷したラットにお

いても，道順障害と同様の状態を示していたとしても，迷路内の各選択点に

おける手がかりに対してどのように行動するのかを，学習し実行することで，

経路全体での行動のシーケンスではなくではなく，選択点ごとの行動を個別

に実行することで課題を解決していた可能性がある。実際，研究１ -B におけ

る，テスト期の第１試行の Decision time が統制群のラットよりも長い傾向

にあったのは，各選択地点に関連づけられた手がかりや，その後の行動の判

断を常に実行していた可能性がある。  

実際に損傷を受けたラットが，どのような手がかりを利用して経路の学習

をしていたかは今回の実験から明らかにすることは出来ない。研究 1-A では，

統計的な差はなかったが，統制群の方が損傷群よりも学習に要する試行回数

が多い傾向にあった。異なるモダリティで表象された同じ空間情報へアクセ

スし，利用する表象の切り替えに，脳梁膨大後部皮質が関わっていることが

示されている  (Mitchell et al., 2018)。利用可能な表象や手がかりに制限が

かかることで，統制群のラットとは異なる手がかりや戦略を用いて経路を学

習した可能性は否定できない。しかし，研究１ -B では，学習の基準到達まで

の試行数に損傷群と統制群で差がなかったことから，経路を学習する過程に

群間で差が生じた可能性は低いと考えられる。損傷によって使用する戦略や

手がかりが異なる場合，迷路の形状によっては健常なラットよりも経路学習

が容易になる可能性もある。本研究の結果は，脳梁膨大後部皮質の損傷が経
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路の学習そのものを損なわない可能性を示唆しているが，その判断には今後

の研究が必要である。  

 

5.5 脳梁膨大後部皮質の下位領域の機能  

本研究の全ての実験において，脳梁膨大後部皮質の損傷は主に異顆粒皮質

の Rdg と顆粒皮質  である Rgb が主であり，Rga の損傷はほとんどのラッ

トで観察されなかった。また，主に尾側の脳梁膨大後部皮質のを損傷してい

た。これまでの研究で，脳梁膨大後皮質の各下位領域はそれぞれ異なる機能

を持っていることが報告されている  (例えば，Van Groen ら，2004；Vann 

& Aggleton，2005；Hindley ら，2014a)。Van Groen ら  (2004) は，Rgb の

損傷により，水迷路における空間的な作業記憶が損なわれることを示した。

物体認識課題では，Rdg の損傷は，最初のサンプルとその後の物体認識の間

に，実験条件が暗所  (嗅覚または触覚の手がかり ) から明所  (視覚の手がか

り ) に切り替わった場合にのみ，クロスモーダルな認知を阻害した障害した

(Hindley et al., 2014a)。脳梁膨大後部皮質の吻側部分と尾側部分，および

脳梁膨大後部皮の顆粒皮質と異顆粒皮質の間には，空間的な作業記憶におい

て機能的な違いがあることが報告されている  (Pothuizen et al., 2009)。脳

梁膨大後部皮質全体の損傷は，今回の課題に対してより強い，あるいは異な

る効果をもたらす可能性がある。大規模空間内での脳梁膨大後部皮質のサブ

領域の個々の機能を明らかにするためには，それぞれの領域ごとに損傷を施

しさらなる研究が必要である。  

 

5.6 博士論文研究の課題と今後の展望  

 本博士研究では，脳梁膨大後部皮質の大規模空間におけるナビゲーション

とエピソード様記憶への関与について検討したが，さらに検討が必要な問題
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点も挙げられる。まず本博士研究の脳梁膨大後部皮質の損傷は，経路学習を

開始する前に実施された。これにより，損傷が経路の学習に与える効果の検

討はなされたが，損傷による逆行性健忘としての側面，つまりはすでに獲得

した空間情報の処理に関する機能については検討できなかった。ヒトの脳梁

膨大後部皮質が損傷した場合，強い前向性健忘と同時に逆行性健忘も生じる

ことが報告されている  (e.g. Valenstein et al., 1987) ことからも，自身が獲

得している記憶の処理においても脳梁膨大後部皮質は寄与すると考える。そ

の た め ， 損 傷 処 置 の タ イ ミ ン グ を 操 作 す る こ と や ， 光 遺 伝 学 的 手 法  

(optogenetics) のような脳をリアルタイムで操作できるような手法  ( e . g .  

B o y d e n  e t  a l . ,  2 0 0 5 )  を用いて検討をすることが今後必要である。しかし，

どのような手法で脳梁膨大後部皮質を操作するかは慎重に判断するべきで

ある。睡眠中の海馬と脳梁膨大後部皮質の相互作用が記憶の固定に関わると

いう報告もあり  (de Almeida-Filho et al., 2021)，実験期間中慢性的に脳梁

膨大後部皮質の機能が損なわれる損傷実験と，実験操作中のみでその活動を

変化させる光遺伝学的手法では，記憶課題の結果に相違が生じる可能性があ

るため十分に注意が必要である。また，頭方位細胞等の空間特異的な応答示

す神経細胞が，大規模空間内でのナビゲーションにどのように寄与している

のかという点についても検討できていない。神経活動記録やカウルシウムイ

メージング法  ( Vo i g t s  &  H a r n e t t ,  2 0 2 0 )  を用いて，それらの神経細胞が，

ナビゲーション中にどのような機能を担っているか検討することは脳梁膨

大後部皮質の機能を明らかにする上で重要であると考える。  

 

5.7 結論  

 本研究より，脳梁膨大後部皮質が大規模空間におけるナビゲーションにお

いて，スターからゴールまでの経路を追従するための行動を適切に制御し，
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習慣的なナビゲーション行動に関わる機能を持つことが示唆された。この機

能の背景には，エピソード様記憶の要素の一つである，時系列的な記憶の処

理が関与している可能性があり，順序再認課題によって脳梁膨大後皮質が順

序の記憶に関わることが示された。本研究は，空間課題における脳梁膨大後

部皮質の新たな機能を提案するだけでなく，大規模環境での実験の重要性を

示唆している。空間処理に関わる脳領域は，脳梁膨大後皮質だけではなく多

くの領域が関わっている。大規模空間において，それらの脳領域を調べるこ

とで，新たに機能やナビゲーションにおける神経基盤が明らかになることが

期待される。  
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C z a j k o w s k i ,  R . ,  J a y a p r a k a s h ,  B . ,  Wi l t g e n ,  B . ,  R o g e r s o n ,  T. ,  

G u z m a n - K a r l s s o n ,  M .  C . ,  B a r t h ,  A .  L . ,  Tr a c h t e n b e r g ,  J .  T. ,  

&  S i l v a ,  A .  J .  ( 2 0 1 4 ) .  E n c o d i n g  a n d  s t o r a g e  o f  s p a t i a l  

i n f o r m a t i o n  i n  t h e  r e t r o s p l e n i a l  c o r t e x .  P r o c e e d i n g s  o f  t h e  

N a t i o n a l  A c a d e m y  o f  S c i e n c e s  o f  t h e  U n i t e d  S t a t e s  o f  

A m e r i c a ,  111 ,  8 6 6 1 – 8 6 6 6 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 7 3 / p n a s . 1 3 1 3 2 2 2 111  

D a v i d  M o r g a n ,  E .  ( 2 0 0 9 ) .  Tr a i l  p h e r o m o n e s  o f  a n t s .  I n  

P h y s i o l o g i c a l  E n t o m o l o g y  3 4 ,  1 – 1 7 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1111 / j . 1 3 6 5 - 3 0 3 2 . 2 0 0 8 . 0 0 6 5 8 . x  

d e  A l m e i d a - F i l h o ,  D .  G . ,  K o i k e ,  B .  D .  V. ,  B i l l w i l l e r,  F. ,  F a r i a s ,  

K .  S . ,  d e  S a l e s ,  I .  R .  P. ,  L u p p i ,  P.  H . ,  R i b e i r o ,  S . ,  &  

Q u e i r o z ,  C .  M .  ( 2 0 2 1 ) .  H i p p o c a m p u s - r e t r o s p l e n i a l  c o r t e x  

i n t e r a c t i o n  i s  i n c r e a s e d  d u r i n g  p h a s i c  R E M  a n d  c o n t r i b u t e s  

t o  m e m o r y  c o n s o l i d a t i o n .  S c i e n t i f i c  R e p o r t s ,  11 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 3 8 / s 4 1 5 9 8 - 0 2 1 - 9 1 6 5 9 - 5  

D e a c o n ,  T.  W. ,  E i c h e n b a u m ,  H . ,  R o s e n b e r g ,  P. ,  &  E c k m a n n ,  K .  

W.  ( 1 9 8 3 ) .  A f f e r e n t  c o n n e c t i o n s  o f  t h e  p e r i r h i n a l  c o r t e x  i n  

t h e  r a t .  J o u r n a l  o f  C o m p a r a t i v e  N e u r o l o g y ,  2 2 0 ,  1 6 8 – 1 9 0 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 0 2 / c n e . 9 0 2 2 0 0 2 0 5  

D e r e ,  E . ,  H u s t o n ,  J .  P. ,  &  D e  S o u z a  S i l v a ,  M .  A .  ( 2 0 0 5 ) .  

E p i s o d i c - l i k e  m e m o r y  i n  m i c e :  S i m u l t a n e o u s  a s s e s s m e n t  o f  

o b j e c t ,  p l a c e  a n d  t e m p o r a l  o r d e r  m e m o r y.  B r a i n  R e s e a r c h  
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P r o t o c o l s ,  1 6 ,  1 0 – 1 9 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / j . b r a i n r e s p r o t . 2 0 0 5 . 0 8 . 0 0 1  

D e r e ,  E . ,  K a r t - Te k e ,  E . ,  H u s t o n ,  J .  P. ,  &  D e  S o u z a  S i l v a ,  M .  A .  

( 2 0 0 6 ) .  T h e  c a s e  f o r  e p i s o d i c  m e m o r y  i n  a n i m a l s .  I n  

N e u r o s c i e n c e  a n d  B i o b e h a v i o r a l  R e v i e w s  3 0 ,  1 2 0 6 – 1 2 2 4 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / j . n e u b i o r e v. 2 0 0 6 . 0 9 . 0 0 5  

D o m e s i c k ,  V.  B .  ( 1 9 7 0 ) .  T h e  f a s c i c u l u s  c i n g u l i  i n  t h e  r a t .  B r a i n  

R e s e a r c h ,  2 0 ,  1 9 – 3 2 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / 0 0 0 6 -

8 9 9 3 ( 7 0 ) 9 0 1 5 0 - 2  

D u d c h e n k o ,  P.  A .  ( 2 0 0 1 ) .  H o w  d o  a n i m a l s  a c t u a l l y  s o l v e  t h e  T  

m a z e ?  B e h a v i o r a l  N e u r o s c i e n c e ,  11 5 ,  8 5 0 – 8 6 0 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 3 7 / 0 7 3 5 - 7 0 4 4 . 11 5 . 4 . 8 5 0  

D u e l l i ,  P. ,  &  We h n e r,  R .  ( 1 9 7 3 ) .  T h e  s p e c t r a l  s e n s i t i v i t y  o f  

p o l a r i z e d  l i g h t  o r i e n t a t i o n  i n  C a t a g l y p h i s  b i c o l o r  

( F o r m i c i d a e ,  H y m e n o p t e r a ) .  J o u r n a l  o f  C o m p a r a t i v e  

P h y s i o l o g y  A ,  8 6 ,  3 7 – 5 3 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 0 7 / B F 0 0 6 9 4 4 7 6  

E l d u a y e n ,  C . ,  &  S a v e ,  E .  ( 2 0 1 4 ) .  T h e  r e t r o s p l e n i a l  c o r t e x  i s  

n e c e s s a r y  f o r  p a t h  i n t e g r a t i o n  i n  t h e  d a r k .  B e h a v i o u r a l  

B r a i n  R e s e a r c h ,  2 7 2 ,  3 0 3 – 3 0 7 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / j . b b r. 2 0 1 4 . 0 7 . 0 0 9  

E m l e n ,  S .  T. ,  &  E m l e n ,  J .  T.  ( 1 9 6 6 ) .  A t e c h n i q u e  f o r  r e c o r d i n g  

m i g r a t o r y  o r i e n t a t i o n  o f  c a p t i v e  b i r d s .  T h e  A u k ,  8 3 ,  3 6 1 –

3 6 7 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 2 3 0 7 / 4 0 8 3 0 4 8  

E n n a c e u r,  A . ,  &  D e l a c o u r,  J .  ( 1 9 8 8 ) .  A n e w  o n e - t r i a l  t e s t  f o r  
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n e u r o b i o l o g i c a l  s t u d i e s  o f  m e m o r y  i n  r a t s .  1 :  B e h a v i o r a l  

d a t a .  B e h a v i o u r a l  B r a i n  R e s e a r c h ,  3 1 ,  4 7 – 5 9 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / 0 1 6 6 - 4 3 2 8 ( 8 8 ) 9 0 1 5 7 - X  

E n n a c e u r,  A . ,  N e a v e ,  N . ,  &  A g g l e t o n ,  J .  P.  ( 1 9 9 7 ) .  S p o n t a n e o u s  

o b j e c t  r e c o g n i t i o n  a n d  o b j e c t  l o c a t i o n  m e m o r y  i n  r a t s :  T h e  

e f f e c t s  o f  l e s i o n s  i n  t h e  c i n g u l a t e  c o r t i c e s ,  t h e  m e d i a l  

p r e f r o n t a l  c o r t e x ,  t h e  c i n g u l u m  b u n d l e  a n d  t h e  f o r n i x .  

E x p e r i m e n t a l  B r a i n  R e s e a r c h ,  11 3 ,  5 0 9 – 5 1 9 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 0 7 / P L 0 0 0 0 5 6 0 3  

E t i e n n e ,  A .  S . ,  &  J e f f e r y,  K .  J .  ( 2 0 0 4 ) .  P a t h  i n t e g r a t i o n  i n  

m a m m a l s .  H i p p o c a m p u s ,  1 4 ,  1 8 0 – 1 9 2 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 0 2 / h i p o . 1 0 1 7 3  

F e r b i n t e a n u ,  J . ,  &  S h a p i r o ,  M .  L .  ( 2 0 0 3 ) .  P r o s p e c t i v e  a n d  

r e t r o s p e c t i v e  m e m o r y  c o d i n g  i n  t h e  h i p p o c a m p u s .  N e u r o n ,  

4 0 ,  1 2 2 7 – 1 2 3 9 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / S 0 8 9 6 -

6 2 7 3 ( 0 3 ) 0 0 7 5 2 - 9  

F i n c h ,  D .  M . ,  D e r i a n ,  E .  L . ,  &  B a b b ,  T.  L .  ( 1 9 8 4 ) .  A f f e r e n t  

F i b e r s  t o  R a t  C i n g u l a t e  C o r t e x .  4 8 5 ,  4 6 8 – 4 8 5 .  

F u t t e r,  J .  E . ,  &  A g g l e t o n ,  J .  P.  ( 2 0 0 6 ) .  H o w  r a t s  p e r f o r m  

s p a t i a l  w o r k i n g  m e m o r y  t a s k s :  L i m i t a t i o n s  i n  t h e  u s e  o f  

e g o c e n t r i c  a n d  i d i o t h e t i c  w o r k i n g  m e m o r y.  Q u a r t e r l y  

J o u r n a l  o f  E x p e r i m e n t a l  P s y c h o l o g y ,  5 9 ,  7 7 – 9 9 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 8 0 / 0 2 7 2 4 9 9 0 5 4 4 0 0 0 0 6 8  

F y h n ,  M . ,  M o l d e n ,  S . ,  Wi t t e r,  M .  P. ,  M o s e r,  E .  I . ,  &  M o s e r,  M .  

B .  ( 2 0 0 4 ) .  S p a t i a l  r e p r e s e n t a t i o n  i n  t h e  e n t o r h i n a l  c o r t e x .  



86 

 

S c i e n c e ,  3 0 5 ,  1 2 5 8 – 1 2 6 4 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 11 2 6 / s c i e n c e . 1 0 9 9 9 0 1  

G h a ë m ,  O . ,  M e l l e t ,  E . ,  T z o u r i o ,  N . ,  J o l i o t ,  M . ,  C r i v e l l o ,  F. ,  

P e t i t ,  L . ,  L a u r i e r,  L . ,  B e r t h o z ,  A . ,  M a z o y e r,  B . ,  &  D e n i s ,  M .  

( 1 9 9 6 ) .  F u n c t i o n a l  a n a t o m y  o f  m e n t a l  s i m u l a t i o n  o f  

m e m o r i z e d  r o u t e s .  N e u r o I m a g e ,  3 ,  S 2 4 9 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / s 1 0 5 3 - 8 11 9 ( 9 6 ) 8 0 2 5 1 - 5  

G o l d ,  J .  J . ,  &  S q u i r e ,  L .  R .  ( 2 0 0 6 ) .  T h e  a n a t o m y  o f  a m n e s i a :  

N e u r o h i s t o l o g i c a l  a n a l y s i s  o f  t h r e e  n e w  c a s e s .  L e a r n i n g  

a n d  M e m o r y ,  1 3 ,  6 9 9 – 7 1 0 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 11 0 1 / l m . 3 5 7 4 0 6  

G o n z a l o - R u i z ,  A . ,  &  B a y o n a ,  I .  ( 2 0 0 1 ) .  L o c a l i z a t i o n  o f  

e x c i t a t o r y  a m i n o  a c i d  a n d  n e u r o p e p t i d e  m a r k e r s  i n  n e u r o n s  

o f  t h e  s u b i c u l a r  c o m p l e x  p r o j e c t i n g  t o  t h e  r e t r o s p l e n i a l  

g r a n u l a r  c o r t e x  o f  t h e  r a t .  E u r o p e a n  J o u r n a l  o f  A n a t o m y ,  5 ,  

11 9 – 1 3 2 .  

G o t h a r d ,  K .  M . ,  S k a g g s ,  W.  E . ,  &  M c N a u g h t o n ,  B .  L .  ( 1 9 9 6 ) .  

D y n a m i c s  o f  m i s m a t c h  c o r r e c t i o n  i n  t h e  h i p p o c a m p a l  

e n s e m b l e  c o d e  f o r  s p a c e :  I n t e r a c t i o n  b e t w e e n  p a t h  

i n t e g r a t i o n  a n d  e n v i r o n m e n t a l  c u e s .  T h e  J o u r n a l  o f  

N e u r o s c i e n c e ,  1 6 ,  8 0 2 7 – 8 0 4 0 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 5 2 3 / J N E U R O S C I . 1 6 - 2 4 - 0 8 0 2 7 . 1 9 9 6  

G o t h a r d ,  K . ,  S k a g g s ,  W. ,  M o o r e ,  K . ,  &  M c N a u g h t o n ,  B .  ( 1 9 9 6 ) .  

B i n d i n g  o f  h i p p o c a m p a l  C A 1  n e u r a l  a c t i v i t y  t o  m u l t i p l e  

r e f e r e n c e  f r a m e s  i n  a  l a n d m a r k - b a s e d  n a v i g a t i o n  t a s k .  T h e  
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J o u r n a l  o f  N e u r o s c i e n c e ,  1 6 ,  8 2 3 – 8 3 5 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 5 2 3 / J N E U R O S C I . 1 6 - 0 2 - 0 0 8 2 3 . 1 9 9 6  

G r i e v e s ,  R .  M . ,  &  D u d c h e n k o ,  P.  A .  ( 2 0 1 3 ) .  C o g n i t i v e  m a p s  a n d  

s p a t i a l  i n f e r e n c e  i n  a n i m a l s :  R a t s  f a i l  t o  t a k e  a  n o v e l  

s h o r t c u t ,  b u t  c a n  t a k e  a  p r e v i o u s l y  e x p e r i e n c e d  o n e .  

L e a r n i n g  a n d  M o t i v a t i o n ,  4 4 ,  8 1 – 9 2 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / j . l m o t . 2 0 1 2 . 0 8 . 0 0 1  

H a r k e r,  K .  T. ,  &  W h i s h a w,  I .  Q .  ( 2 0 0 2 ) .  I m p a i r e d  s p a t i a l  

p e r f o r m a n c e  i n  r a t s  w i t h  r e t r o s p l e n i a l  l e s i o n s :  I m p o r t a n c e  

o f  t h e  s p a t i a l  p r o b l e m  a n d  t h e  r a t  s t r a i n  i n  i d e n t i f y i n g  

l e s i o n  e f f e c t s  i n  a  s w i m m i n g  p o o l .  T h e  J o u r n a l  o f  

N e u r o s c i e n c e ,  2 2 ,  11 5 5 – 11 6 4 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 5 2 3 / J N E U R O S C I . 2 2 - 0 3 - 0 11 5 5 . 2 0 0 2  

H a r k e r,  K .  T. ,  &  W h i s h a w,  I .  Q .  ( 2 0 0 4 ) .  I m p a i r e d  p l a c e  

n a v i g a t i o n  i n  p l a c e  a n d  m a t c h i n g - t o - p l a c e  s w i m m i n g  p o o l  

t a s k s  f o l l o w s  b o t h  r e t r o s p l e n i a l  c o r t e x  l e s i o n s  a n d  

c i n g u l u m  b u n d l e  l e s i o n s  i n  r a t s .  H i p p o c a m p u s ,  1 4 ,  2 2 4 –

2 3 1 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 0 2 / h i p o . 1 0 1 5 9  

H i n d l e y,  E .  L . ,  N e l s o n ,  A .  J .  D . ,  A g g l e t o n ,  J .  P. ,  &  Va n n ,  S .  D .  

( 2 0 1 4 a ) .  D y s g r a n u l a r  r e t r o s p l e n i a l  c o r t e x  l e s i o n s  i n  r a t s  

d i s r u p t  c r o s s - m o d a l  o b j e c t  r e c o g n i t i o n .  L e a r n i n g  a n d  

M e m o r y ,  2 1 ,  1 7 1 – 1 7 9 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 11 0 1 / l m . 0 3 2 5 1 6 . 11 3  

H i n d l e y,  E .  L . ,  N e l s o n ,  A .  J .  D . ,  A g g l e t o n ,  J .  P. ,  &  Va n n ,  S .  D .  

( 2 0 1 4 b ) .  T h e  r a t  r e t r o s p l e n i a l  c o r t e x  i s  r e q u i r e d  w h e n  

v i s u a l  c u e s  a r e  u s e d  f l e x i b l y  t o  d e t e r m i n e  l o c a t i o n .  
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B e h a v i o u r a l  B r a i n  R e s e a r c h ,  2 6 3 ,  9 8 – 1 0 7 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / j . b b r. 2 0 1 4 . 0 1 . 0 2 8  

H u n t e r,  W.  S . ,  &  Ya r b r o u g h ,  J .  U .  ( 1 9 1 7 ) .  T h e  i n t e r f e r e n c e  o f  

a u d i t o r y  h a b i t s  i n  t h e  w h i t e  r a t .  J o u r n a l  o f  A n i m a l  

B e h a v i o r ,  7 ,  4 9 – 6 5 .  

I n s a u s t i ,  R . ,  H e r r e r o ,  M .  T. ,  &  Wi t t e r,  M .  P.  ( 1 9 9 7 ) .  E n t o r h i n a l  

c o r t e x  o f  t h e  r a t :  C y t o a r c h i t e c t o n i c  s u b d i v i s i o n s  a n d  t h e  

o r i g i n  a n d  d i s t r i b u t i o n  o f  c o r t i c a l  e f f e r e n t s .  H i p p o c a m p u s ,  

7 ,  1 4 6 – 1 8 3 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 0 2 / ( S I C I ) 1 0 9 8 -

1 0 6 3 ( 1 9 9 7 ) 7 : 2 < 1 4 6 : : A I D - H I P O 4 > 3 . 0 . C O ; 2 - L  

J a c o b ,  P.  Y. ,  C a s a l i ,  G . ,  S p i e s e r,  L . ,  P a g e ,  H . ,  O v e r i n g t o n ,  D . ,  

&  J e f f e r y,  K .  ( 2 0 1 7 ) .  A n  i n d e p e n d e n t ,  l a n d m a r k - d o m i n a t e d  

h e a d - d i r e c t i o n  s i g n a l  i n  d y s g r a n u l a r  r e t r o s p l e n i a l  c o r t e x .  

N a t u r e  N e u r o s c i e n c e ,  2 0 ,  1 7 3 – 1 7 5 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 3 8 / n n . 4 4 6 5  

J o n e s ,  B .  F. ,  G r o e n e w e g e n ,  H .  J . ,  &  Wi t t e r,  M .  P.  ( 2 0 0 5 ) .  

I n t r i n s i c  c o n n e c t i o n s  o f  t h e  c i n g u l a t e  c o r t e x  i n  t h e  r a t  

s u g g e s t  t h e  e x i s t e n c e  o f  m u l t i p l e  f u n c t i o n a l l y  s e g r e g a t e d  

n e t w o r k s .  N e u r o s c i e n c e ,  1 3 3 ,  1 9 3 – 2 0 7 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / j . n e u r o s c i e n c e . 2 0 0 5 . 0 1 . 0 6 3  

J o n e s ,  B .  F. ,  &  Wi t t e r,  M .  P.  ( 2 0 0 7 ) .  C i n g u l a t e  c o r t e x  

p r o j e c t i o n s  t o  t h e  p a r a h i p p o c a m p a l  r e g i o n  a n d  h i p p o c a m p a l  

f o r m a t i o n  i n  t h e  r a t .  H i p p o c a m p u s ,  1 7 ,  9 5 7 – 9 7 6 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 0 2 / h i p o . 2 0 3 3 0  

K a r t - Te k e ,  E . ,  D e  S o u z a  S i l v a ,  M .  A . ,  H u s t o n ,  J .  P. ,  &  D e r e ,  E .  
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( 2 0 0 6 ) .  Wi s t a r  r a t s  s h o w  e p i s o d i c - l i k e  m e m o r y  f o r  u n i q u e  

e x p e r i e n c e s .  N e u r o b i o l o g y  o f  L e a r n i n g  a n d  M e m o r y ,  8 5 ,  

1 7 3 – 1 8 2 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / j . n l m . 2 0 0 5 . 1 0 . 0 0 2  

K e e n e ,  C .  S . ,  &  B u c c i ,  D .  J .  ( 2 0 0 8 ) .  N e u r o t o x i c  l e s i o n s  o f  

r e t r o s p l e n i a l  c o r t e x  d i s r u p t  s i g n a l e d  a n d  u n s i g n a l e d  

c o n t e x t u a l  f e a r  c o n d i t i o n i n g .  B e h a v i o r a l  N e u r o s c i e n c e ,  1 2 2 ,  

1 0 7 0 – 1 0 7 7 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 3 7 / a 0 0 1 2 8 9 5  

K i r s c h v i n k ,  J .  L .  ( 1 9 8 2 ) .  P a l e o m a g n e t i c  e v i d e n c e  f o r  f o s s i l  

b i o g e n i c  m a g n e t i t e  i n  w e s t e r n  C r e t e .  I n  E a r t h  a n d  

P l a n e t a r y  S c i e n c e  L e t t e r s  5 9 ,  3 8 8 - 3 9 2 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / 0 0 1 2 - 8 2 1 X ( 8 2 ) 9 0 1 4 0 - 6  

K l o t z ,  J .  H . ,  &  R e i d ,  B .  L .  ( 1 9 9 2 ) .  T h e  u s e  o f  s p a t i a l  c u e s  f o r  

s t r u c t u r a l  g u i d e l i n e  o r i e n t a t i o n  i n  Ta p i n o m a  s e s s i l e  a n d  

C a m p o n o t u s  p e n n s y l v a n i c u s  ( H y m e n o p t e r a :  F o r m i c i d a e ) .  

J o u r n a l  o f  I n s e c t  B e h a v i o r ,  5 ,  7 1 – 8 2 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 0 7 / B F 0 1 0 4 9 1 5 9  

K r i e g ,  W.  J .  S .  ( 1 9 4 6 ) .  C o n n e c t i o n s  o f  t h e  c e r e b r a l  c o r t e x .  I .  

T h e  a l b i n o  r a t .  B .  S t r u c t u r e  o f  t h e  c o r t i c a l  a r e a s .  J o u r n a l  

o f  C o m p a r a t i v e  N e u r o l o g y ,  8 4 ,  2 7 7 – 3 2 3 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 0 2 / c n e . 9 0 0 8 4 0 3 0 2  

K r o p f f ,  E . ,  C a r m i c h a e l ,  J .  E . ,  M o s e r,  M . - B . ,  &  M o s e r,  E .  I .  

( 2 0 1 5 ) .  S p e e d  c e l l s  i n  t h e  m e d i a l  e n t o r h i n a l  c o r t e x .  N a t u r e ,  

5 2 3 ,  4 1 9 – 4 2 4 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 3 8 / n a t u r e 1 4 6 2 2  

K u i p e r s ,  B .  ( 1 9 7 8 ) .  M o d e l i n g  s p a t i a l  k n o w l e d g e .  C o g n i t i v e  

S c i e n c e ,  2 ,  1 2 9 – 1 5 3 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / S 0 3 6 4 -
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0 2 1 3 ( 7 8 ) 8 0 0 0 3 - 2  

L e u t g e b ,  J .  K . ,  L e u t g e b ,  S . ,  M o s e r,  M . - B . ,  &  M o s e r,  E .  I .  

( 2 0 0 7 ) .  P a t t e r n  s e p a r a t i o n  i n  t h e  d e n t a t e  g y r u s  a n d  C A 3  o f  

t h e  h i p p o c a m p u s .  S c i e n c e ,  3 1 5 ,  9 6 1 – 9 6 6 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 11 2 6 / s c i e n c e . 11 3 5 8 0 1  

L e u t g e b ,  S . ,  L e u t g e b ,  J .  K . ,  B a r n e s ,  C .  A . ,  M o s e r,  E .  I . ,  

M c N a u g h t o n ,  B .  L . ,  &  M o s e r,  M . - B .  ( 2 0 0 5 ) .  I n d e p e n d e n t  

c o d e s  f o r  s p a t i a l  a n d  e p i s o d i c  m e m o r y  i n  h i p p o c a m p a l  

n e u r o n a l  e n s e m b l e s .  S c i e n c e ,  3 0 9 ,  6 1 9 – 6 2 3 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 11 2 6 / s c i e n c e . 111 4 0 3 7  

M a g u i r e ,  E .  ( 2 0 0 1 ) .  T h e  r e t r o s p l e n i a l  c o n t r i b u t i o n  t o  h u m a n  

n a v i g a t i o n :  A r e v i e w  o f  l e s i o n  a n d  n e u r o i m a g i n g  f i n d i n g s .  

S c a n d i n a v i a n  J o u r n a l  o f  P s y c h o l o g y ,  4 2 ,  2 2 5 – 2 3 8 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1111 / 1 4 6 7 - 9 4 5 0 . 0 0 2 3 3  

M a g u i r e ,  E .  A . ,  F r i t h ,  C .  D . ,  B u r g e s s ,  N . ,  D o n n e t t ,  J .  G . ,  &  

O ’ K e e f e ,  J .  ( 1 9 9 8 ) .  K n o w i n g  W h e r e  T h i n g s  A r e :  

P a r a h i p p o c a m p a l  i n v o l v e m e n t  i n  e n c o d i n g  o b j e c t  l o c a t i o n s  

i n  v i r t u a l  l a r g e - s c a l e  s p a c e .  J o u r n a l  o f  C o g n i t i v e  

N e u r o s c i e n c e ,  1 0 ,  6 1 – 7 6 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 11 6 2 / 0 8 9 8 9 2 9 9 8 5 6 3 7 8 9  

M a g u i r e ,  E .  A . ,  G a d i a n ,  D .  G . ,  J o h n s r u d e ,  I .  S . ,  G o o d ,  C .  D . ,  

A s h b u r n e r,  J . ,  F r a c k o w i a k ,  R .  S .  J . ,  &  F r i t h ,  C .  D .  ( 2 0 0 0 ) .  

N a v i g a t i o n - r e l a t e d  s t r u c t u r a l  c h a n g e  i n  t h e  h i p p o c a m p i  o f  

t a x i  d r i v e r s .  P r o c e e d i n g s  o f  t h e  N a t i o n a l  A c a d e m y  o f  

S c i e n c e s ,  9 7 ,  4 3 9 8 – 4 4 0 3 .  
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h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 7 3 / p n a s . 0 7 0 0 3 9 5 9 7  

M c N a u g h t o n ,  B .  L . ,  B a r n e s ,  C .  A . ,  G e r r a r d ,  J .  L . ,  G o t h a r d ,  K . ,  

J u n g ,  M .  W. ,  K n i e r i m ,  J .  J . ,  K u d r i m o t i ,  H . ,  Q i n ,  Y. ,  S k a g g s ,  

W.  E . ,  S u s t e r,  M . ,  &  We a v e r,  K .  L .  ( 1 9 9 6 ) .  D e c i p h e r i n g  t h e  

h i p p o c a m p a l  p o l y g l o t :  t h e  h i p p o c a m p u s  a s  a  p a t h  

i n t e g r a t i o n  s y s t e m .  T h e  J o u r n a l  o f  E x p e r i m e n t a l  B i o l o g y ,  

1 9 9 ,  1 7 3 – 1 8 5 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 2 4 2 / j e b . 1 9 9 . 1 . 1 7 3  

M c N a u g h t o n ,  B .  L . ,  B a r n e s ,  C .  A . ,  &  O ’ K e e f e ,  J .  ( 1 9 8 3 ) .  T h e  

c o n t r i b u t i o n s  o f  p o s i t i o n ,  d i r e c t i o n ,  a n d  v e l o c i t y  t o  s i n g l e  

u n i t  a c t i v i t y  i n  t h e  h i p p o c a m p u s  o f  f r e e l y - m o v i n g  r a t s .  

E x p e r i m e n t a l  B r a i n  R e s e a r c h ,  5 2 ,  4 1 – 4 9 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 0 7 / B F 0 0 2 3 7 1 4 7  

M c N a u g h t o n ,  B .  L . ,  B a t t a g l i a ,  F.  P. ,  J e n s e n ,  O . ,  M o s e r,  E .  I . ,  &  

M o s e r,  M . - B .  ( 2 0 0 6 ) .  P a t h  i n t e g r a t i o n  a n d  t h e  n e u r a l  b a s i s  

o f  t h e  “ c o g n i t i v e  m a p ” .  N a t u r e  R e v i e w s .  N e u r o s c i e n c e ,  7 ,  

6 6 3 – 6 7 8 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 3 8 / n r n 1 9 3 2  

M e i b a c h ,  R .  C . ,  &  S i e g e l ,  A .  ( 1 9 7 7 ) .  S u b i c u l a r  p r o j e c t i o n s  t o  

t h e  p o s t e r i o r  c i n g u l a t e  c o r t e x  i n  r a t s .  E x p e r i m e n t a l  

N e u r o l o g y ,  5 7 ,  2 6 4 – 2 7 4 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / 0 0 1 4 -

4 8 8 6 ( 7 7 ) 9 0 0 6 2 - 0  

M i t c h e l l ,  A .  S . ,  C z a j k o w s k i ,  R . ,  Z h a n g ,  N . ,  J e f f e r y,  K . ,  &  

N e l s o n ,  A .  J .  D .  ( 2 0 1 8 ) .  R e t r o s p l e n i a l  c o r t e x  a n d  i t s  r o l e  i n  

s p a t i a l  c o g n i t i o n .  B r a i n  a n d  N e u r o s c i e n c e  A d v a n c e s ,  2 ,  

2 3 9 8 2 1 2 8 1 8 7 5 7 0 9 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 11 7 7 / 2 3 9 8 2 1 2 8 1 8 7 5 7 0 9 8  
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M i y a s h i t a ,  T. ,  &  R o c k l a n d ,  K .  S .  ( 2 0 0 7 ) .  G A B A e r g i c  p r o j e c t i o n s  

f r o m  t h e  h i p p o c a m p u s  t o  t h e  r e t r o s p l e n i a l  c o r t e x  i n  t h e  

r a t .  E u r o p e a n  J o u r n a l  o f  N e u r o s c i e n c e ,  2 6 ,  11 9 3 – 1 2 0 4 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1111 / j . 1 4 6 0 - 9 5 6 8 . 2 0 0 7 . 0 5 7 4 5 . x  

M o n k o ,  M .  E . ,  &  H e i l b r o n n e r,  S .  R .  ( 2 0 2 1 ) .  R e t r o s p l e n i a l  

c o r t i c a l  c o n n e c t i v i t y  w i t h  f r o n t a l  b a s a l  g a n g l i a  n e t w o r k s .  

J o u r n a l  o f  C o g n i t i v e  N e u r o s c i e n c e ,  3 3 ,  1 0 9 6 – 11 0 5 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 11 6 2 / j o c n _ a _ 0 1 6 9 9  

M o r r i s ,  R .  G .  M .  ( 1 9 8 1 ) .  S p a t i a l  l o c a l i z a t i o n  d o e s  n o t  r e q u i r e  

t h e  p r e s e n c e  o f  l o c a l  c u e s .  L e a r n i n g  a n d  M o t i v a t i o n ,  1 2 ,  

2 3 9 – 2 6 0 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / 0 0 2 3 - 9 6 9 0 ( 8 1 ) 9 0 0 2 0 - 5  

M o s e r,  E .  I . ,  K r o p f f ,  E . ,  &  M o s e r,  M .  B .  ( 2 0 0 8 ) .  P l a c e  c e l l s ,  

g r i d  c e l l s ,  a n d  t h e  b r a i n ’s  s p a t i a l  r e p r e s e n t a t i o n  s y s t e m .  I n  

A n n u a l  R e v i e w  o f  N e u r o s c i e n c e  3 1 ,  6 9 – 8 9 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 11 4 6 / a n n u r e v. n e u r o . 3 1 . 0 6 1 3 0 7 . 0 9 0 7 2 3  

M u l l e r,  R . ,  &  K u b i e ,  J .  ( 1 9 8 7 ) .  T h e  e f f e c t s  o f  c h a n g e s  i n  t h e  

e n v i r o n m e n t  o n  t h e  s p a t i a l  f i r i n g  o f  h i p p o c a m p a l  c o m p l e x -

s p i k e  c e l l s .  T h e  J o u r n a l  o f  N e u r o s c i e n c e ,  7 ,  1 9 5 1 – 1 9 6 8 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 5 2 3 / J N E U R O S C I . 0 7 - 0 7 - 0 1 9 5 1 . 1 9 8 7  

N a b e r,  P.  A . ,  &  Wi t t e r,  M .  P.  ( 1 9 9 8 ) .  S u b i c u l a r  e f f e r e n t s  a r e  

o r g a n i z e d  m o s t l y  a s  p a r a l l e l  p r o j e c t i o n s :  A d o u b l e - l a b e l i n g ,  

r e t r o g r a d e - t r a c i n g  s t u d y  i n  t h e  r a t .  J o u r n a l  o f  C o m p a r a t i v e  

N e u r o l o g y ,  3 9 3 ,  2 8 4 – 2 9 7 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 0 2 / ( S I C I ) 1 0 9 6 -

9 8 6 1 ( 1 9 9 8 0 4 1 3 ) 3 9 3 : 3 < 2 8 4 : : A I D - C N E 2 > 3 . 0 . C O ; 2 - Y  
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N e a v e ,  N . ,  L l o y d ,  S . ,  S a h g a l ,  A . ,  &  A g g l e t o n ,  J .  P.  ( 1 9 9 4 ) .  L a c k  

o f  e f f e c t  o f  l e s i o n s  i n  t h e  a n t e r i o r  c i n g u l a t e  c o r t e x  a n d  

r e t r o s p l e n i a l  c o r t e x  o n  c e r t a i n  t e s t s  o f  s p a t i a l  m e m o r y  i n  

t h e  r a t .  B e h a v i o u r a l  B r a i n  R e s e a r c h ,  6 5 ,  8 9 – 1 0 1 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / 0 1 6 6 - 4 3 2 8 ( 9 4 ) 9 0 0 7 7 - 9  

N e a v e ,  N . ,  N a g l e ,  S . ,  &  A g g l e t o n ,  J .  P.  ( 1 9 9 7 ) .  E v i d e n c e  f o r  t h e  

I n v o l v e m e n t  o f  t h e  m a m m i l l a r y  b o d i e s  a n d  c i n g u l u m  b u n d l e  

i n  a l l o c e n t r i c  s p a t i a l  p r o c e s s i n g  b y  r a t s .  E u r o p e a n  J o u r n a l  

o f  N e u r o s c i e n c e ,  9 ,  9 4 1 – 9 5 5 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1111 / j . 1 4 6 0 -

9 5 6 8 . 1 9 9 7 . t b 0 1 4 4 5 . x  

N e l s o n ,  A .  J .  D . ,  H i n d l e y,  E .  L . ,  P e a r c e ,  J .  M . ,  Va n n ,  S .  D . ,  &  

A g g l e t o n ,  J .  P.  ( 2 0 1 5 ) .  T h e  e f f e c t  o f  r e t r o s p l e n i a l  c o r t e x  

l e s i o n s  i n  r a t s  o n  i n c i d e n t a l  a n d  a c t i v e  s p a t i a l  l e a r n i n g .  

F r o n t i e r s  i n  B e h a v i o r a l  N e u r o s c i e n c e ,  9 ,  1 – 1 6 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 3 3 8 9 / f n b e h . 2 0 1 5 . 0 0 0 11  

N e l s o n ,  A .  J .  D . ,  P o w e l l ,  A .  L . ,  H o l m e s ,  J .  D . ,  Va n n ,  S .  D . ,  &  

A g g l e t o n ,  J .  P.  ( 2 0 1 5 ) .  W h a t  d o e s  s p a t i a l  a l t e r n a t i o n  t e l l  u s  

a b o u t  r e t r o s p l e n i a l  c o r t e x  f u n c t i o n ?  F r o n t i e r s  i n  

B e h a v i o r a l  N e u r o s c i e n c e ,  9 ,  1 – 1 5 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 3 3 8 9 / f n b e h . 2 0 1 5 . 0 0 1 2 6  

N e v i t t ,  G .  A .  ( 2 0 0 8 ) .  S e n s o r y  e c o l o g y  o n  t h e  h i g h  s e a s :  T h e  

o d o r  w o r l d  o f  t h e  p r o c e l l a r i i f o r m  s e a b i r d s .  I n  J o u r n a l  o f  

E x p e r i m e n t a l  B i o l o g y  2 11 ,  1 7 0 6 – 1 7 1 3 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 2 4 2 / j e b . 0 1 5 4 1 2  

O ’ K e e f e ,  J . ,  &  D o s t r o v s k y,  J .  ( 1 9 7 1 ) .  T h e  h i p p o c a m p u s  a s  a  
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s p a t i a l  m a p .  P r e l i m i n a r y  e v i d e n c e  f r o m  u n i t  a c t i v i t y  i n  t h e  

f r e e l y - m o v i n g  r a t .  B r a i n  R e s e a r c h ,  3 4 ,  1 7 1 – 1 7 5 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / 0 0 0 6 - 8 9 9 3 ( 7 1 ) 9 0 3 5 8 - 1  

O ’ K e e f e ,  J o h n . ,  &  N a d e l ,  L .  ( 1 9 7 8 ) .  T h e  h i p p o c a m p u s  a s  a  

c o g n i t i v e  m a p .  O x f o r d  U n i v e r s i t y  P r e s s .  

O l s e n ,  G .  M . ,  O h a r a ,  S . ,  I i j i m a ,  T. ,  &  Wi t t e r,  M .  P.  ( 2 0 1 7 ) .  

P a r a h i p p o c a m p a l  a n d  r e t r o s p l e n i a l  c o n n e c t i o n s  o f  r a t  

p o s t e r i o r  p a r i e t a l  c o r t e x .  H i p p o c a m p u s ,  2 7 ,  3 3 5 – 3 5 8 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 0 2 / h i p o . 2 2 7 0 1  

O l t o n ,  D .  S . ,  &  S a m u e l s o n ,  R .  J .  ( 1 9 7 6 ) .  R e m e m b r a n c e  o f  p l a c e s  

p a s s e d :  S p a t i a l  m e m o r y  i n  r a t s .  J o u r n a l  o f  E x p e r i m e n t a l  

P s y c h o l o g y :  A n i m a l  B e h a v i o r  P r o c e s s e s ,  2 ,  9 7 – 11 6 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 3 7 / 0 0 9 7 - 7 4 0 3 . 2 . 2 . 9 7  

O t t o ,  T. ,  &  E i c h e n b a u m ,  H .  ( 1 9 9 2 ) .  N e u r o n a l  a c t i v i t y  i n  t h e  

h i p p o c a m p u s  d u r i n g  d e l a y e d  n o n‐m a t c h  t o  s a m p l e  

p e r f o r m a n c e  i n  r a t s :  E v i d e n c e  f o r  h i p p o c a m p a l  p r o c e s s i n g  

i n  r e c o g n i t i o n  m e m o r y.  H i p p o c a m p u s ,  2 ,  3 2 3 – 3 3 4 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 0 2 / h i p o . 4 5 0 0 2 0 3 1 0  

P a k h o m o v a ,  A .  S . ,  &  A k o p y a n ,  E .  V.  ( 1 9 8 5 ) .  D i r e c t  c o n n e c t i o n s  

o f  t h e  h i p p o c a m p u s  w i t h  t h e  r e t r o s p l e n i a l  c o r t e x  i n  r a t s .  

N e u r o p h y s i o l o g y ,  1 7 ,  8 5 – 8 9 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 0 7 / B F 0 1 0 5 2 7 9 7  

P a n o z - B r o w n ,  D . ,  I y e r,  V. ,  C a r e y,  L .  M . ,  S l u k a ,  C .  M . ,  R a j i c ,  G . ,  

K e s t e n m a n ,  J . ,  G e n t r y,  M . ,  B r o t h e r i d g e ,  S . ,  S o m e k h ,  I . ,  

C o r b i n ,  H .  E . ,  Tu c k e r,  K .  G . ,  A l m e i d a ,  B . ,  H e x ,  S .  B . ,  
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G a r c i a ,  K .  D . ,  H o h m a n n ,  A .  G . ,  &  C r y s t a l ,  J .  D .  ( 2 0 1 8 ) .  

R e p l a y  o f  e p i s o d i c  m e m o r i e s  i n  t h e  r a t .  C u r r e n t  B i o l o g y ,  

2 8 ,  1 6 2 8 - 1 6 3 4 . e 7 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / j . c u b . 2 0 1 8 . 0 4 . 0 0 6  

P a p e z ,  J .  W.  ( 1 9 3 7 ) .  A p r o p o s e d  m e c h a n i s m  o f  e m o t i o n .  I n  

A r c h i v e s  o f  N e u r o l o g y  A n d  P s y c h i a t r y  3 8 ,  7 2 5 – 7 4 3 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 0 1 / a r c h n e u r p s y c . 1 9 3 7 . 0 2 2 6 0 2 2 0 0 6 9 0 0 3  

P a r r o n ,  C . ,  &  S a v e ,  E .  ( 2 0 0 4 ) .  C o m p a r i s o n  o f  t h e  e f f e c t s  o f  

e n t o r h i n a l  a n d  r e t r o s p l e n i a l  c o r t i c a l  l e s i o n s  o n  

h a b i t u a t i o n ,  r e a c t i o n  t o  s p a t i a l  a n d  n o n - s p a t i a l  c h a n g e s  

d u r i n g  o b j e c t  e x p l o r a t i o n  i n  t h e  r a t .  N e u r o b i o l o g y  o f  

L e a r n i n g  a n d  M e m o r y ,  8 2 ,  1 – 11 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / j . n l m . 2 0 0 4 . 0 3 . 0 0 4  

P o t h u i z e n ,  H .  H .  J . ,  A g g l e t o n ,  J .  P. ,  &  Va n n ,  S .  D .  ( 2 0 0 8 ) .  D o  

r a t s  w i t h  r e t r o s p l e n i a l  c o r t e x  l e s i o n s  l a c k  d i r e c t i o n ?  

E u r o p e a n  J o u r n a l  o f  N e u r o s c i e n c e ,  2 8 ,  2 4 8 6 – 2 4 9 8 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1111 / j . 1 4 6 0 - 9 5 6 8 . 2 0 0 8 . 0 6 5 5 0 . x  

P o t h u i z e n ,  H .  H .  J . ,  D a v i e s ,  M . ,  A l b a s s e r,  M .  M . ,  A g g l e t o n ,  J .  

P. ,  &  Va n n ,  S .  D .  ( 2 0 0 9 ) .  G r a n u l a r  a n d  d y s g r a n u l a r  

r e t r o s p l e n i a l  c o r t i c e s  p r o v i d e  q u a l i t a t i v e l y  d i f f e r e n t  

c o n t r i b u t i o n s  t o  s p a t i a l  w o r k i n g  m e m o r y :  E v i d e n c e  f r o m  

i m m e d i a t e - e a r l y  g e n e  i m a g i n g  i n  r a t s .  E u r o p e a n  J o u r n a l  o f  

N e u r o s c i e n c e ,  3 0 ,  8 7 7 – 8 8 8 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1111 / j . 1 4 6 0 -

9 5 6 8 . 2 0 0 9 . 0 6 8 8 1 . x  

P o w e l l ,  A .  L . ,  Va n n ,  S .  D . ,  O l a r t e - S á n c h e z ,  C .  M . ,  K i n n a v a n e ,  

L . ,  D a v i e s ,  M . ,  A m i n ,  E . ,  A g g l e t o n ,  J .  P. ,  &  N e l s o n ,  A .  J .  D .  
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( 2 0 1 7 ) .  T h e  r e t r o s p l e n i a l  c o r t e x  a n d  o b j e c t  r e c e n c y  m e m o r y  

i n  t h e  r a t .  E u r o p e a n  J o u r n a l  o f  N e u r o s c i e n c e ,  4 5 ,  1 4 5 1 –

1 4 6 4 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1111 / e j n . 1 3 5 7 7  

P u t m a n ,  N .  F. ,  L o h m a n n ,  K .  J . ,  P u t m a n ,  E .  M . ,  Q u i n n ,  T.  P. ,  

K l i m l e y,  A .  P. ,  &  N o a k e s ,  D .  L .  G .  ( 2 0 1 3 ) .  E v i d e n c e  f o r  

g e o m a g n e t i c  i m p r i n t i n g  a s  a  h o m i n g  m e c h a n i s m  i n  p a c i f i c  

s a l m o n .  C u r r e n t  B i o l o g y ,  2 3 ,  3 1 2 – 3 1 6 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / j . c u b . 2 0 1 2 . 1 2 . 0 4 1  

R e y n o l d s ,  A .  M . ,  C e c e r e ,  J .  G . ,  P a i v a ,  V.  H . ,  R a m o s ,  J .  A . ,  &  

F o c a r d i ,  S .  ( 2 0 1 5 ) .  P e l a g i c  s e a b i r d  f l i g h t  p a t t e r n s  a r e  

c o n s i s t e n t  w i t h  a  r e l i a n c e  o n  o l f a c t o r y  m a p s  f o r  o c e a n i c  

n a v i g a t i o n .  P r o c e e d i n g s  o f  t h e  R o y a l  S o c i e t y  B :  B i o l o g i c a l  

S c i e n c e s ,  2 8 2 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 9 8 / r s p b . 2 0 1 5 . 0 4 6 8  

R o b e r t s ,  W.  A . ,  C r u z ,  C . ,  &  Tr e m b l a y,  J .  ( 2 0 0 7 ) .  R a t s  t a k e  

c o r r e c t  n o v e l  r o u t e s  a n d  s h o r t c u t s  i n  a n  e n c l o s e d  m a z e .  

J o u r n a l  o f  E x p e r i m e n t a l  P s y c h o l o g y :  A n i m a l  B e h a v i o r  

P r o c e s s e s ,  3 3 ,  7 9 – 9 1 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 3 7 / 0 0 9 7 -

7 4 0 3 . 3 3 . 2 . 7 9  

S a k u r a i ,  Y.  ( 1 9 9 0 ) .  H i p p o c a m p a l  c e l l s  h a v e  b e h a v i o r a l  

c o r r e l a t e s  d u r i n g  t h e  p e r f o r m a n c e  o f  a n  a u d i t o r y  w o r k i n g  

m e m o r y  t a s k  i n  t h e  r a t .  B e h a v i o r a l  N e u r o s c i e n c e ,  1 0 4 ,  2 5 3 –

2 6 3 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 3 7 / / 0 7 3 5 - 7 0 4 4 . 1 0 4 . 2 . 2 5 3  

S a t o ,  N .  ( 2 0 2 1 ) .  E p i s o d i c - l i k e  m e m o r y  o f  r a t s  a s  r e t r o s p e c t i v e  

r e t r i e v a l  o f  i n c i d e n t a l l y  e n c o d e d  l o c a t i o n s  a n d  i n v o l v e m e n t  

o f  t h e  r e t r o s p l e n i a l  c o r t e x .  S c i e n t i f i c  R e p o r t s ,  11 .  
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h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 3 8 / s 4 1 5 9 8 - 0 2 1 - 8 1 9 4 3 - 9  

S a t o ,  N . ,  F u j i s h i t a ,  C . ,  &  Ya m a g i s h i ,  A .  ( 2 0 1 8 ) .  To  t a k e  o r  n o t  

t o  t a k e  t h e  s h o r t c u t :  F l e x i b l e  s p a t i a l  b e h a v i o u r  o f  r a t s  

b a s e d  o n  c o g n i t i v e  m a p  i n  a  l a t t i c e  m a z e .  B e h a v i o u r a l  

P r o c e s s e s ,  1 5 1 ,  3 9 – 4 3 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / j . b e p r o c . 2 0 1 8 . 0 3 . 0 1 0  

S a t o ,  N . ,  S a k a t a ,  H . ,  Ta n a k a ,  Y.  L . ,  &  Ta i r a ,  M .  ( 2 0 0 6 ) .  

N a v i g a t i o n - a s s o c i a t e d  m e d i a l  p a r i e t a l  n e u r o n s  i n  m o n k e y s .  

P r o c e e d i n g s  o f  t h e  N a t i o n a l  A c a d e m y  o f  S c i e n c e s ,  1 0 3 ,  

1 7 0 0 1 – 1 7 0 0 6 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 7 3 / p n a s . 0 6 0 4 2 7 7 1 0 3  

S a t o ,  N . ,  S a k a t a ,  H . ,  Ta n a k a ,  Y.  L . ,  &  Ta i r a ,  M .  ( 2 0 1 0 ) .  

C o n t e x t - d e p e n d e n t  p l a c e - s e l e c t i v e  r e s p o n s e s  o f  t h e  n e u r o n s  

i n  t h e  m e d i a l  p a r i e t a l  r e g i o n  o f  m a c a q u e  m o n k e y s .  C e r e b r a l  

C o r t e x ,  2 0 ,  8 4 6 – 8 5 8 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 9 3 / c e r c o r / b h p 1 4 7  

S c h m i t t ,  D .  E . ,  &  E s c h ,  H .  E .  ( 1 9 9 3 ) .  M a g n e t i c  o r i e n t a t i o n  o f  

h o n e y b e e s  i n  t h e  l a b o r a t o r y.  N a t u r w i s s e n s c h a f t e n ,  8 0 ,  4 1 –

4 3 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 0 7 / B F 0 11 3 9 7 5 9  

S e i d l ,  T. ,  &  We h n e r,  R .  ( 2 0 0 6 ) .  Vi s u a l  a n d  t a c t i l e  l e a r n i n g  o f  

g r o u n d  s t r u c t u r e s  i n  d e s e r t  a n t s .  J o u r n a l  o f  E x p e r i m e n t a l  

B i o l o g y ,  2 0 9 ,  3 3 3 6 – 3 3 4 4 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 2 4 2 / j e b . 0 2 3 6 4  

S h i b a t a ,  H .  ( 1 9 9 3 a ) .  D i r e c t  p r o j e c t i o n s  f r o m  t h e  a n t e r i o r  

t h a l a m i c  n u c l e i  t o  t h e  r e t r o h i p p o c a m p a l  r e g i o n  i n  t h e  r a t .  

J o u r n a l  o f  C o m p a r a t i v e  N e u r o l o g y ,  3 3 7 ,  4 3 1 – 4 4 5 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 0 2 / c n e . 9 0 3 3 7 0 3 0 7  

S h i b a t a ,  H .  ( 1 9 9 3 b ) .  E f f e r e n t  p r o j e c t i o n s  f r o m  t h e  a n t e r i o r  
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t h a l a m i c  n u c l e i  t o  t h e  c i n g u l a t e  c o r t e x  i n  t h e  r a t .  J o u r n a l  

o f  C o m p a r a t i v e  N e u r o l o g y ,  3 3 0 ,  5 3 3 – 5 4 2 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 0 2 / c n e . 9 0 3 3 0 0 4 0 9  

S h i b a t a ,  H .  ( 1 9 9 4 ) .  Te r m i n a l  d i s t r i b u t i o n  o f  p r o j e c t i o n s  f r o m  

t h e  r e t r o s p l e n i a l  a r e a  t o  t h e  r e t r o h i p p o c a m p a l  r e g i o n  i n  

t h e  r a t ,  a s  s t u d i e d  b y  a n t e r o g r a d e  t r a n s p o r t  o f  b i o t i n y l a t e d  

d e x t r a n  a m i n e .  N e u r o s c i e n c e  R e s e a r c h ,  2 0 ,  3 3 1 – 3 3 6 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / 0 1 6 8 - 0 1 0 2 ( 9 4 ) 9 0 0 5 5 - 8  

S h i b a t a ,  H . ,  H o n d a ,  Y. ,  S a s a k i ,  H . ,  &  N a i t o ,  J .  ( 2 0 0 9 ) .  

O r g a n i z a t i o n  o f  i n t r i n s i c  c o n n e c t i o n s  o f  t h e  r e t r o s p l e n i a l  

c o r t e x  i n  t h e  r a t .  A n a t o m i c a l  S c i e n c e  I n t e r n a t i o n a l ,  8 4 ,  

2 8 0 – 2 9 2 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 0 7 / s 1 2 5 6 5 - 0 0 9 - 0 0 3 5 - 0  

S h i b a t a ,  H . ,  K o n d o ,  S . ,  &  N a i t o ,  J .  ( 2 0 0 4 ) .  O r g a n i z a t i o n  o f  

r e t r o s p l e n i a l  c o r t i c a l  p r o j e c t i o n s  t o  t h e  a n t e r i o r  c i n g u l a t e ,  

m o t o r,  a n d  p r e f r o n t a l  c o r t i c e s  i n  t h e  r a t .  N e u r o s c i e n c e  

R e s e a r c h ,  4 9 ,  1 – 11 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / j . n e u r e s . 2 0 0 4 . 0 1 . 0 0 5  

S h i b a t a ,  H . ,  &  N a i t o ,  J .  ( 2 0 0 8 ) .  O r g a n i z a t i o n  o f  a n t e r i o r  

c i n g u l a t e  a n d  f r o n t a l  c o r t i c a l  p r o j e c t i o n s  t o  t h e  

r e t r o s p l e n i a l  c o r t e x  i n  t h e  r a t .  T h e  J o u r n a l  o f  C o m p a r a t i v e  

N e u r o l o g y ,  5 0 6 ,  3 0 – 4 5 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 0 2 / c n e . 2 1 5 2 3  

Siegel, A. W., & White, S. H. (1975). The development of spatial 

representations of large-scale environments. Advances in child 

development and behavior, 10, 9-55. https://doi.org/10.1016/S0065-

2407(08)60007-5 
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S o l s t a d ,  T. ,  B o c c a r a ,  C .  N . ,  K r o p f f ,  E . ,  M o s e r,  M . - B . ,  &  M o s e r,  

E .  I .  ( 2 0 0 8 ) .  R e p r e s e n t a t i o n  o f  g e o m e t r i c  b o r d e r s  i n  t h e  

e n t o r h i n a l  c o r t e x .  S c i e n c e ,  3 2 2 ,  1 8 6 5 – 1 8 6 8 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 11 2 6 / s c i e n c e . 11 6 6 4 6 6  

S r i n i v a s a n ,  M .  V. ,  Z h a n g ,  S .  W. ,  L e h r e r,  M . ,  &  C o l l e t t ,  T.  S .  

( 1 9 9 6 ) .  H o n e y b e e  n a v i g a t i o n  e n  r o u t e  t o  t h e  g o a l :  v i s u a l  

f l i g h t  c o n t r o l  a n d  o d o m e t r y.  J o u r n a l  o f  E x p e r i m e n t a l  

B i o l o g y ,  1 9 9 ,  2 3 7 – 2 4 4 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 2 4 2 / j e b . 1 9 9 . 1 . 2 3 7  

S u d d e n d o r f ,  T. ,  &  B u s b y,  J .  ( 2 0 0 3 ) .  M e n t a l  t i m e  t r a v e l  i n  

a n i m a l s ?  Tr e n d s  i n  C o g n i t i v e  S c i e n c e s ,  7 ,  3 9 1 – 3 9 6 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / s 1 3 6 4 - 6 6 1 3 ( 0 3 ) 0 0 1 8 7 - 6  

S u d d e n d o r f ,  T. ,  &  C o r b a l l i s ,  M .  C .  ( 2 0 0 7 ) .  T h e  e v o l u t i o n  o f  

f o r e s i g h t :  W h a t  i s  m e n t a l  t i m e  t r a v e l ,  a n d  i s  i t  u n i q u e  t o  

h u m a n s ?  B e h a v i o r a l  a n d  B r a i n  S c i e n c e s ,  3 0 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 7 / S 0 1 4 0 5 2 5 X 0 7 0 0 1 9 7 5  

S u g a r,  J . ,  Wi t t e r,  M .  P. ,  v a n  S t r i e n ,  N .  M . ,  &  C a p p a e r t ,  N .  L .  

M .  ( 2 0 11 ) .  T h e  r e t r o s p l e n i a l  c o r t e x :  i n t r i n s i c  c o n n e c t i v i t y  

a n d  c o n n e c t i o n s  w i t h  t h e  ( p a r a ) h i p p o c a m p a l  r e g i o n  i n  t h e  

r a t .  A n  I n t e r a c t i v e  C o n n e c t o m e .  F r o n t i e r s  i n  

n e u r o i n f o r m a t i c s ,  5 ,  7 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 3 3 8 9 / f n i n f . 2 0 11 . 0 0 0 0 7  

S u t h e r l a n d ,  R . ,  W h i s h a w,  I . ,  &  K o l b ,  B .  ( 1 9 8 8 ) .  C o n t r i b u t i o n s  

o f  c i n g u l a t e  c o r t e x  t o  t w o  f o r m s  o f  s p a t i a l  l e a r n i n g  a n d  

m e m o r y.  T h e  J o u r n a l  o f  N e u r o s c i e n c e ,  8 ,  1 8 6 3 – 1 8 7 2 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 5 2 3 / J N E U R O S C I . 0 8 - 0 6 - 0 1 8 6 3 . 1 9 8 8  
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Ta k a h a s h i ,  N . ,  K a w a m u r a ,  M . ,  S h i o t a ,  J . ,  K a s a h a t a ,  N . ,  &  

H i r a y a m a ,  K .  ( 1 9 9 7 ) .  P u r e  t o p o g r a p h i c  d i s o r i e n t a t i o n  d u e  

t o  r i g h t  r e t r o s p l e n i a l  l e s i o n .  N e u r o l o g y ,  4 9 ,  4 6 4 – 4 6 9 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 2 1 2 / W N L . 4 9 . 2 . 4 6 4  

Ta k a h a s h i ,  S .  ( 2 0 1 3 ) .  H i e r a r c h i c a l  o r g a n i z a t i o n  o f  c o n t e x t  i n  

t h e  h i p p o c a m p a l  e p i s o d i c  c o d e .  E L i f e ,  2 ,  e 0 0 3 2 1 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 7 5 5 4 / e L i f e . 0 0 3 2 1  

Ta n a k a ,  H . ,  Ta k a g i ,  Y. ,  &  N a i t o ,  Y.  ( 2 0 0 1 ) .  S w i m m i n g  s p e e d s  

a n d  b u o y a n c y  c o m p e n s a t i o n  o f  m i g r a t i n g  a d u l t  c h u m  

s a l m o n  O n c o r h y n c h u s  k e t a  r e v e a l e d  b y  

s p e e d / d e p t h / a c c e l e r a t i o n  d a t a  l o g g e r.  J o u r n a l  o f  

E x p e r i m e n t a l  B i o l o g y ,  2 0 4 ,  3 8 9 5 – 3 9 0 4 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 2 4 2 / j e b . 2 0 4 . 2 2 . 3 8 9 5  

Ta u b e ,  J .  S .  ( 1 9 9 5 ) .  H e a d  d i r e c t i o n  c e l l s  r e c o r d e d  i n  t h e  

a n t e r i o r  t h a l a m i c  n u c l e i  o f  f r e e l y  m o v i n g  r a t s .  T h e  J o u r n a l  

o f  N e u r o s c i e n c e ,  1 5 ,  7 0 – 8 6 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 5 2 3 / J N E U R O S C I . 1 5 - 0 1 - 0 0 0 7 0 . 1 9 9 5  

Ta u b e ,  J .  S .  ( 2 0 0 7 ) .  T h e  h e a d  d i r e c t i o n  s i g n a l :  o r i g i n s  a n d  

s e n s o r y - m o t o r  i n t e g r a t i o n .  A n n u a l  R e v i e w  o f  N e u r o s c i e n c e ,  

3 0 ,  1 8 1 – 2 0 7 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 11 4 6 / a n n u r e v. n e u r o . 2 9 . 0 5 1 6 0 5 . 11 2 8 5 4  

Thorndyke, P. W., & Hayes-Roth, B. (1982). Differences in spatial 

knowledge acquired from maps and navigation. Cognitive 

psychology, 14, 560-589.  https://doi.org/10.1016/0010-
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To d d ,  T.  P. ,  M e h l m a n ,  M .  L . ,  K e e n e ,  C .  S . ,  D e A n g e l i ,  N .  E . ,  &  

B u c c i ,  D .  J .  ( 2 0 1 6 ) .  R e t r o s p l e n i a l  c o r t e x  i s  r e q u i r e d  f o r  t h e  

r e t r i e v a l  o f  r e m o t e  m e m o r y  f o r  a u d i t o r y  c u e s .  L e a r n i n g  &  

M e m o r y ,  2 3 ,  2 7 8 – 2 8 8 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 11 0 1 / l m . 0 4 1 8 2 2 . 11 6  

To l m a n ,  E .  C .  ( 1 9 4 8 ) .  C o g n i t i v e  m a p s  i n  r a t s  a n d  m e n .  

P s y c h o l o g i c a l  R e v i e w ,  5 5 ,  1 8 9 – 2 0 8 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 3 7 / h 0 0 6 1 6 2 6  

Tu l v i n g ,  E .  ( 1 9 7 2 ) .  E p i s o d i c  a n d  s e m a n t i c  m e m o r y.  I n  

Tu l v i n g . E  &  D o n a l d s o n . W  ( E d s . ) ,  O r g a n i z a t i o n  o f  m e m o r y  

( p p .  3 8 2 – 4 0 3 ) .  A c a d e m i c  P r e s s .  

Tu l v i n g ,  E .  ( 2 0 0 2 ) .  E p i s o d i c  me m o r y :  f r o m  m i n d  t o  b r a i n .  

A n n u a l  R e v i e w  o f  P s y c h o l o g y ,  5 3 ,  1 – 2 5 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 11 4 6 / a n n u r e v. p s y c h . 5 3 . 1 0 0 9 0 1 . 1 3 5 11 4  

Va l e n s t e i n ,  E . ,  B o w e r s ,  D . ,  Ve r f a e l l i e ,  M . ,  H e i l m a n ,  K .  M . ,  D a y,  

A . ,  &  Wa t s o n ,  R .  T.  ( 1 9 8 7 ) .  R e t r o s p l e n i a l  a m n e s i a .  B r a i n ,  

11 0 ,  1 6 3 1 – 1 6 4 6 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 9 3 / b r a i n / 11 0 . 6 . 1 6 3 1  

v a n  E l z e l i n g e n ,  W. ,  Wa r n a a r,  P. ,  M a t o s ,  J . ,  B a s t e t ,  W. ,  

J o n k m a n ,  R . ,  S m u l d e r s ,  D . ,  G o e d h o o p ,  J . ,  D e n y s ,  D . ,  A r b a b ,  

T. ,  &  Wi l l u h n ,  I .  ( 2 0 2 2 ) .  S t r i a t a l  d o p a m i n e  s i g n a l s  a r e  

r e g i o n  s p e c i f i c  a n d  t e m p o r a l l y  s t a b l e  a c r o s s  a c t i o n -

s e q u e n c e  h a b i t  f o r m a t i o n .  C u r r e n t  B i o l o g y ,  3 2 ,  11 6 3 - 11 7 4 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / j . c u b . 2 0 2 1 . 1 2 . 0 2 7  

Va n  G r o e n ,  T. ,  K a d i s h ,  I . ,  &  Wy s s ,  J .  M .  ( 2 0 0 4 ) .  R e t r o s p l e n i a l  

c o r t e x  l e s i o n s  o f  a r e a  R g b  ( b u t  n o t  o f  a r e a  R g a )  i m p a i r  

s p a t i a l  l e a r n i n g  a n d  m e m o r y  i n  t h e  r a t .  B e h a v i o u r a l  B r a i n  
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R e s e a r c h ,  1 5 4 ,  4 8 3 – 4 9 1 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / j . b b r. 2 0 0 4 . 0 3 . 0 1 6  

Va n  G r o e n ,  T. ,  &  Wy s s ,  J .  M .  ( 1 9 9 0 a ) .  C o n n e c t i o n s  o f  t h e  

r e t r o s p l e n i a l  g r a n u l a r  a  c o r t e x  i n  t h e  r a t .  T h e  J o u r n a l  o f  

C o m p a r a t i v e  N e u r o l o g y ,  3 0 0 ,  5 9 3 – 6 0 6 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 0 2 / c n e . 9 0 3 0 0 0 4 1 2  

Va n  G r o e n ,  T. ,  &  Wy s s ,  J .  M .  ( 1 9 9 0 b ) .  T h e  c o n n e c t i o n s  o f  

p r e s u b i c u l u m  a n d  p a r a s u b i c u l u m  i n  t h e  r a t .  B r a i n  

R e s e a r c h ,  5 1 8 ,  2 2 7 – 2 4 3 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / 0 0 0 6 -

8 9 9 3 ( 9 0 ) 9 0 9 7 6 - I  

Va n  G r o e n ,  T. ,  &  Wy s s ,  J .  M .  ( 1 9 9 0 c ) .  T h e  p o s t s u b i c u l a r  c o r t e x  

i n  t h e  r a t :  c h a r a c t e r i z a t i o n  o f  t h e  f o u r t h  r e g i o n  o f  t h e  

s u b i c u l a r  c o r t e x  a n d  i t s  c o n n e c t i o n s .  B r a i n  R e s e a r c h ,  5 2 9 ,  

1 6 5 – 1 7 7 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / 0 0 0 6 - 8 9 9 3 ( 9 0 ) 9 0 8 2 4 - U  

Va n  G r o e n ,  T. ,  &  Wy s s ,  J .  M .  ( 1 9 9 2 ) .  C o n n e c t i o n s  o f  t h e  

r e t r o s p l e n i a l  d y s g r a n u l a r  c o r t e x  i n  t h e  r a t .  T h e  J o u r n a l  o f  

C o m p a r a t i v e  N e u r o l o g y ,  3 1 5 ,  2 0 0 – 2 1 6 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 0 2 / c n e . 9 0 3 1 5 0 2 0 7  

Va n  G r o e n ,  T. ,  &  Wy s s ,  J .  M .  ( 2 0 0 3 ) .  C o n n e c t i o n s  o f  t h e  

r e t r o s p l e n i a l  g r a n u l a r  b  c o r t e x  i n  t h e  r a t .  T h e  J o u r n a l  o f  

C o m p a r a t i v e  N e u r o l o g y ,  4 6 3 ,  2 4 9 – 2 6 3 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 0 2 / c n e . 1 0 7 5 7  

Va n  S t r i e n ,  N .  M . ,  C a p p a e r t ,  N .  L .  M . ,  &  Wi t t e r,  M .  P.  ( 2 0 0 9 ) .  

T h e  a n a t o m y  o f  m e m o r y :  A n  i n t e r a c t i v e  o v e r v i e w  o f  t h e  

p a r a h i p p o c a m p a l -  h i p p o c a m p a l  n e t w o r k .  N a t u r e  R e v i e w s  
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N e u r o s c i e n c e ,  1 0 ,  2 7 2 – 2 8 2 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 3 8 / n r n 2 6 1 4  

Va n n ,  S .  D . ,  &  A g g l e t o n ,  J .  P.  ( 2 0 0 2 ) .  E x t e n s i v e  c y t o t o x i c  

l e s i o n s  o f  t h e  r a t  r e t r o s p l e n i a l  c o r t e x  r e v e a l  c o n s i s t e n t  

d e f i c i t s  o n  t a s k s  t h a t  t a x  a l l o c e n t r i c  s p a t i a l  m e m o r y.  

B e h a v i o r a l  N e u r o s c i e n c e ,  11 6 ,  8 5 – 9 4 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 3 7 / 0 7 3 5 - 7 0 4 4 . 11 6 . 1 . 8 5  

Va n n ,  S .  D . ,  &  A g g l e t o n ,  J .  P.  ( 2 0 0 4 ) .  Te s t i n g  t h e  i m p o r t a n c e  o f  

t h e  r e t r o s p l e n i a l  g u i d a n c e  s y s t e m :  e f f e c t s  o f  d i f f e r e n t  s i z e d  

r e t r o s p l e n i a l  c o r t e x  l e s i o n s  o n  h e a d i n g  d i r e c t i o n  a n d  

s p a t i a l  w o r k i n g  m e m o r y.  B e h a v i o u r a l  B r a i n  R e s e a r c h ,  1 5 5 ,  

9 7 – 1 0 8 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / j . b b r. 2 0 0 4 . 0 4 . 0 0 5  

Va n n ,  S .  D . ,  &  A g g l e t o n ,  J .  P.  ( 2 0 0 5 ) .  S e l e c t i v e  d y s g r a n u l a r  

r e t r o s p l e n i a l  c o r t e x  l e s i o n s  i n  r a t s  d i s r u p t  a l l o c e n t r i c  

p e r f o r m a n c e  o f  t h e  r a d i a l - a r m  m a z e  t a s k .  B e h a v i o r a l  

N e u r o s c i e n c e ,  11 9 ,  1 6 8 2 – 1 6 8 6 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 3 7 / 0 7 3 5 -

7 0 4 4 . 11 9 . 6 . 1 6 8 2  

Va n n ,  S .  D . ,  K r i s t i n a  Wi l t o n ,  L .  A . ,  M u i r,  J .  L . ,  &  A g g l e t o n ,  J .  

P.  ( 2 0 0 3 ) .  Te s t i n g  t h e  i m p o r t a n c e  o f  t h e  c a u d a l  

r e t r o s p l e n i a l  c o r t e x  f o r  s p a t i a l  m e m o r y  i n  r a t s .  

B e h a v i o u r a l  B r a i n  R e s e a r c h ,  1 4 0 ,  1 0 7 – 11 8 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / s 0 1 6 6 - 4 3 2 8 ( 0 2 ) 0 0 2 7 4 - 7  

Vo g t ,  B .  A . ,  &  M i l l e r,  M .  W.  ( 1 9 8 3 ) .  C o r t i c a l  c o n n e c t i o n s  

b e t w e e n  r a t  c i n g u l a t e  c o r t e x  a n d  v i s u a l ,  m o t o r,  a n d  

p o s t s u b i c u l a r  c o r t i c e s .  J o u r n a l  o f  C o m p a r a t i v e  N e u r o l o g y ,  

2 1 6 ,  1 9 2 – 2 1 0 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 0 2 / c n e . 9 0 2 1 6 0 2 0 7  
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Vo g t ,  B .  A . ,  &  P e t e r s ,  A .  ( 1 9 8 1 ) .  F o r m  a n d  d i s t r i b u t i o n  o f  

n e u r o n s  i n  r a t  c i n g u l a t e  c o r t e x :  A r e a s  3 2 ,  2 4 ,  a n d  2 9 .  

J o u r n a l  o f  C o m p a r a t i v e  N e u r o l o g y ,  1 9 5 ,  6 0 3 – 6 2 5 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 0 2 / c n e . 9 0 1 9 5 0 4 0 6  

Vo i g t s ,  J . ,  &  H a r n e t t ,  M .  T.  ( 2 0 2 0 ) .  S o m a t i c  a n d  d e n d r i t i c  

e n c o d i n g  o f  s p a t i a l  v a r i a b l e s  i n  r e t r o s p l e n i a l  c o r t e x  d i f f e r s  

d u r i n g  2 d  n a v i g a t i o n .  N e u r o n ,  105, 237– 245. 

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / j . n e u r o n . 2 0 1 9 . 1 0 . 0 1 6  

Wa r b u r t o n ,  E .  C .  C . ,  A g g l e t o n ,  J .  P.  P. ,  &  M u i r,  J .  L .  L .  ( 1 9 9 8 ) .  

C o m p a r i n g  t h e  e f f e c t s  o f  s e l e c t i v e  c i n g u l a t e  c o r t e x  l e s i o n s  

a n d  c i n g u l u m  b u n d l e  l e s i o n s  o n  w a t e r  m a z e  p e r f o r m a n c e  b y  

r a t s .  E u r o p e a n  J o u r n a l  o f  N e u r o s c i e n c e ,  1 0 ,  6 2 2 – 6 3 4 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 4 6 / j . 1 4 6 0 - 9 5 6 8 . 1 9 9 8 . 0 0 0 7 4 . x  

We h n e r,  R . ,  &  M e n z e l ,  R .  ( 1 9 9 0 ) .  D o  i n s e c t s  h a v e  c o g n i t i v e  

m a p s ?  A n n u a l  R e v i e w  o f  N e u r o s c i e n c e ,  1 3 ,  4 0 3 – 4 1 4 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 11 4 6 / a n n u r e v. n e . 1 3 . 0 3 0 1 9 0 . 0 0 2 1 5 5  

W h i s h a w,  I .  Q . ,  M a a s w i n k e l ,  H . ,  G o n z a l e z ,  C .  L .  R . ,  &  K o l b ,  B .  

( 2 0 0 1 ) .  D e f i c i t s  i n  a l l o t h e t i c  a n d  i d i o t h e t i c  s p a t i a l  

b e h a v i o r  i n  r a t s  w i t h  p o s t e r i o r  c i n g u l a t e  c o r t e x  l e s i o n s .  

B e h a v i o u r a l  B r a i n  R e s e a r c h ,  11 8 ,  6 7 – 7 6 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / S 0 1 6 6 - 4 3 2 8 ( 0 0 ) 0 0 3 1 2 - 0  

Wi l s o n ,  M .  A . ,  &  M c N a u g h t o n ,  B .  L .  ( 1 9 9 3 ) .  D y n a m i c s  o f  t h e  

h i p p o c a m p a l  e n s e m b l e  c o d e  f o r  s p a c e .  S c i e n c e ,  2 6 1 ,  1 0 5 5 –

1 0 5 8 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 11 2 6 / s c i e n c e . 8 3 5 1 5 2 0  

Wi t t e r,  M .  P. ,  O s t e n d o r f ,  R .  H . ,  &  G r o e n e w e g e n ,  H .  J .  ( 1 9 9 0 ) .  
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H e t e r o g e n e i t y  i n  t h e  d o r s a l  s u b i c u l u m  o f  t h e  r a t .  D i s t i n c t  

n e u r o n a l  z o n e s  p r o j e c t  t o  d i f f e r e n t  c o r t i c a l  a n d  s u b c o r t i c a l  

t a r g e t s .  E u r o p e a n  J o u r n a l  o f  N e u r o s c i e n c e ,  2 ,  7 1 8 – 7 2 5 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1111 / j . 1 4 6 0 - 9 5 6 8 . 1 9 9 0 . t b 0 0 4 6 2 . x  

Wi t t l i n g e r,  M . ,  We h n e r,  R . ,  &  Wo l f ,  H .  ( 2 0 0 6 ) .  T h e  A n t  

O d o m e t e r :  S t e p p i n g  o n  S t i l t s  a n d  S t u m p s .  S c i e n c e ,  3 1 2 ,  

1 9 6 5 – 1 9 6 7 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 11 2 6 / s c i e n c e . 11 2 6 9 1 2  

Wo o d ,  E .  R . ,  D u d c h e n k o ,  P.  A . ,  R o b i t s e k ,  R .  J . ,  &  E i c h e n b a u m ,  

H .  ( 2 0 0 0 ) .  H i p p o c a m p a l  n e u r o n s  e n c o d e  i n f o r m a t i o n  a b o u t  

d i f f e r e n t  t y p e s  o f  m e m o r y  e p i s o d e s  o c c u r r i n g  i n  t h e  s a m e  

l o c a t i o n .  N e u r o n ,  2 7 ,  6 2 3 – 6 3 3 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / s 0 8 9 6 - 6 2 7 3 ( 0 0 ) 0 0 0 7 1 - 4  

Ya m a m o t o ,  Y. ,  S h i b a t a ,  H . ,  &  U e d a ,  H .  ( 2 0 1 3 ) .  O l f a c t o r y  

h o m i n g  o f  c h u m  s a l m o n  t o  s t a b l e  c o m p o s i t i o n s  o f  a m i n o  

a c i d s  i n  n a t a l  s t r e a m  w a t e r.  Z o o l o g i c a l  S c i e n c e ,  3 0 ,  6 0 7 –

6 1 2 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 2 1 0 8 / z s j . 3 0 . 6 0 7  

Ya m a n a k a ,  O . ,  &  Ta k e u c h i ,  R .  ( 2 0 1 8 ) .  U M ATr a c k e r :  A n  

i n t u i t i v e  i m a g e - b a s e d  t r a c k i n g  p l a t f o r m .  J o u r n a l  o f  

E x p e r i m e n t a l  B i o l o g y ,  2 2 1 ,  j e b 1 8 2 4 6 9 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 2 4 2 / j e b . 1 8 2 4 6 9  

Z h e n g ,  Y. ,  S m i t h ,  P.  F. ,  P e a r c e ,  J .  M . ,  Va n n ,  S .  D . ,  G o o d ,  M . ,  

J e n k i n s ,  T.  A . ,  &  A g g l e t o n ,  J .  P.  ( 2 0 0 3 ) .  U s i n g  i d i o t h e t i c  

cu e s  t o  s w i m  a  p a t h  w i t h  a  f i x e d  t r a j e c t o r y  a n d  d i s t a n c e :  

n e c e s s a r y  i n v o l v e m e n t  o f  t h e  h i p p o c a m p u s ,  b u t  n o t  t h e  

r e t r o s p l e n i a l  c o r t e x .  B e h a v i o r a l  N e u r o s c i e n c e ,  11 7 ,  1 3 6 3 –
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1 3 7 7 .  h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 3 7 / 0 7 3 5 - 7 0 4 4 . 11 7 . 6 . 1 3 6 3  

Z h o u ,  W. ,  H o h m a n n ,  A .  G . ,  &  C r y s t a l ,  J .  D .  ( 2 0 1 2 ) .  R a t s  a n s w e r  

a n  u n e x p e c t e d  q u e s t i o n  a f t e r  i n c i d e n t a l  e n c o d i n g .  C u r r e n t  

B i o l o g y ,  2 2 ,  11 4 9 – 11 5 3 .  

h t t p s : / / d o i . o r g / 1 0 . 1 0 1 6 / j . c u b . 2 0 1 2 . 0 4 . 0 4 0  

 


