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ハエ動き検知神経回路モデルによる
Waterfall illusionの機序理解
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概要：Waterfall illusionとは，一定方向に回転する刺激をしばらく見続けた後に刺激が停止すると，刺激
が動いていたときとは逆方向に動いてみえるという錯視である．Srinivasanと Dvorakは，実験によりハ
エがWaterfall illusionを知覚する可能性を示し，さらに，視葉内の動き検知細胞においてその知覚と相関
したリバウンド応答および抑制性応答を報告している．これを受け，本研究ではハエのWaterfall illusion
の知覚が，視葉内の動き検知細胞の一種である Lobula plate tangential cells（LPTCs）が構成するネット
ワークに起因すると仮説を立てた．そして，T型カルシウムチャネルを導入した LPTCsの回路モデルを
構築し，この特徴的な膜電位応答の再現を試みた．その結果，刺激停止後での特徴的な膜電位応答である
リバウンド応答および抑制性応答を再現できた．本モデルから，T型カルシウムチャネルはリバウンド応
答のトリガーの役割を果たし，LPTCs回路が反響回路として動作してリバウンド応答を促進することが示
された．また，抑制性応答はリバウンド応答した細胞からの抑制により生じうることが示された．これら
の結果は，ハエのWaterfall illusionの知覚の背後にある神経基盤の可能性の 1つを示すものである．
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Abstract: Waterfall illusion is a motion aftereffect experienced when looking at a stationary stimulus after
watching a stimulus moving in one direction for some time. The stationary stimulus appears to have move-
ment in the opposite direction to the moving stimulus previously exposed. Srinivasan and Dvorak suggested
the possibility that the fly could perceive the waterfall illusion, and its motion-sensitive neurons might in-
duce rebound and inhibitory responses correlated with this perception. In this paper, we hypothesized that
this perception is based on a network consisting of Lobula plate tangential cells (LPTCs), which were ones
of motion-sensitive neurons. To test the hypothesis, we constructed a circuit model of LPTCs getting the
newly introduced T-type calcium channel, and tried to reproduce this characteristic neural response after the
stimulation was stopped. As a result of numerical simulation using the circuit model of LPTCs, we were able
to reproduce the rebound and inhibitory responses. The result of simulation suggested that T-type calcium
channel could act as a trigger for the rebound response, and LPTCs circuit might work as a reverberation
circuit to promote the rebound response. This result also showed that the inhibitory response could be
caused by suppression from the cells inducing the rebound response. In conclusion, this study showed one of
the possible neural mechanisms underlying fly’s waterfall illusion.
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1. はじめに

錯視現象は神経系の視覚情報処理の特性を露わにする．

錯視現象の神経回路機序の理解は，視覚情報の神経回路で

の表現や処理の解明に繋がることが期待される [1], [2], [3]．

本研究で着目するWaterfall illusionは，一定方向に動く

パターンを所定の時間見続けたあとにパターンを静止する

と動いていたときとは逆方向にパターンが動いてみえると

いう錯視である [3], [4], [5], [6], [7], [8]．Waterfall illusion

は特定の運動方向に応答する細胞集団が刺激に対して選択

的に適応することから生じると示唆されている [8]．また

動物がドリフトのような急速な回転運動を行うことに直面

した際にも，視覚的な動きの知覚を正確に行うようにする

役割を果たすと考えられている [8]．錯視であるWaterfall

illusionの知覚の仕方の解明を試みることで，神経回路に

おいて視覚的な動き情報がどのように処理されるかを解明

する一助になる可能性がある．しかしながら，この錯視を

生み出す具体的な神経回路機構とその機序の解明には至っ

ていない．

Srinivasan と Dvorak は，クロバエにおいて Waterfall

illusionの知覚が生じていることを示唆している [4]．ハエ

には視運動反応という視覚的な動きに追従する性質があ

り，視覚情報処理の結果を反映するものとしてよく測定さ

れている [9], [10], [11], [12]．彼らは，左回転方向へ動く格

子を視覚刺激としてクロバエの両眼に一定時間呈示した

後，刺激を停止するという実験を行い，そのときの視運動

反応を測定した．その結果，クロバエは刺激停止直後に数

秒間右回転方向へ歩くことが確認された．彼らはさらに，

視運動反応の測定と同時に，視小葉板に存在する動き検知

神経細胞の神経活動を測定した．その結果，選好方向が回

転刺激と反対の向きの細胞において，刺激停止直後に発火

率が高まるリバウンド応答の存在が確認された．また選好

方向が回転刺激と一致する細胞においては，刺激停止直後

に発火率が静止状態より低くなる抑制性応答が確認された．

Srinivasanと Dvorakはこれらを考慮し，ハエのWaterfall

illusionの知覚と動き検知神経細胞の神経活動には関連が

あると示唆している．

これまで様々な研究にて，視小葉板に存在する動き検知

細胞の一種である Lobula Plate Tangential Cells（LPTCs）

の活動と視運動反応には強い関連があることが報告されて

いる [13], [14], [15], [16], [17]．LPTCsは両側の視葉に左

右対称の回路を構成している．この回路は，水平や垂直と

いった特定の方向の動きに選択的に応答をする細胞から

構成されている．そのため，上記実験におけるWaterfall

illusionの知覚時に観測された神経活動は，これら LTPCs

の活動と関連があると考えられる．

本研究では，LTPCsの活動がWaterfall illusionの知覚

と関連するという仮説のもと，LTPCsの回路モデルを構

図 1 LPTCsの回路モデル．図中の矢印は，各細胞の選好方向を表

す．(A) Suzuki らが構築した 16-LPTCs モデル．(B) 中本

ら，森田らが構築した 6-LPTCs モデル

Fig. 1 LPTCs models.

築する．そして，回路モデルにWaterfall illusionを引き

起こす視覚刺激を与え，Srinivasanと Dvorakが報告した

リバウンド応答と抑制性応答を，数値的に再現できること

を示す．Srinivasanと Dvorakの研究で確認されたWater-

fall illusionは，水平方向の動き刺激に対するものである．

Suzukiら [18]，中本ら [19]，森田ら [20]は水平方向の動き

に選択的に応答する細胞のみを考慮した LPTCsの回路モ

デルを構築してきた（図 1）．本研究では，これら回路モデ

ルの最小限の改変により，報告されている神経活動の再現

を試みる．これにより，Waterfall illusionを引き起こす神

経回路機序の可能性の 1つを示す．

我々は，上記回路モデル [20]と同様に，膜興奮モデルと

して Connor-Stevens Model [21]のみを組み込んだ回路モ

デルに回転刺激に対応する電流刺激を与え，刺激開始か

ら停止後数秒間における発火細胞の膜電位変化をシミュ

レーションした．しかし，Srinivasanと Dvorakが実験に

て観察したような，刺激停止直後のリバウンド応答およ

び抑制性応答は再現できなかった．そこで，我々は T型

カルシウムチャネルに着目した．T 型カルシウムチャネ

ルは低閾値カルシウムチャネルの一種であり，これによ

り膜電位がリバウンド応答を起こすことが示唆されてい

る [22], [23], [24], [25], [26]．この T 型カルシウムチャネ

ルは，ハエの LPTCs にも存在することが示唆されてい

る [27], [28]．我々は，リバウンド応答と抑制性応答を再現

することを目的とし，回路モデルに T型カルシウムチャネ

ルを導入した．シミュレーションの結果，本モデルに左右

対称に存在する 2つの活動電位を発生する細胞にて，選好

方向が回転刺激と反対の向きの細胞における刺激停止直後

のリバウンド応答と，選好方向が回転刺激と一致する細胞

における刺激停止直後の抑制性応答を再現することに成功

した．また，LPTCs回路は反響回路として動作し，リバ

ウンド応答を促進している可能性を示した．

2. 方法

本研究では，Suzukiら [18]，中本ら [19]，森田ら [20]を参

c© 2020 Information Processing Society of Japan 11
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表 1 細胞のプロパティ（∗ は発火細胞を表す）
Table 1 Property of cells.

長さ 直径 伝導率 膜容量 平衡電位

[µm] [µm] [S/cm2] [µF/cm2] [mV]

CH 250 15 0.002 1 −55

HS 250 15 0.002 1 −55

H2∗ 200 5 — 1 —

考に，以下に述べる 6-LPTCsモデルを NEURONシミュ

レータ [29]上に構築し，このモデルの振舞いを調べる．

2.1 LPTCsモデルの概要

本研究において構築する LPTCsの回路モデルは，Suzuki

ら [18]，中本ら [19]，森田ら [20]が構築したモデルを参考

にしている．

Suzukiらと中本らは，LPTCsの中でも水平方向の動き

に選択的に応答する細胞のみを考慮した 16-LPTCsモデル

および 6-LPTCsモデルという 2つの数理モデルを構築し

た（図 1）[18], [19]．16-LPTCsモデルは実験的に同定され

た水平方向の動きを検知する細胞がすべて組み込まれてお

り，水平方向の動きに関しては現実の LPTCsに非常に近

いと考えられる．また 6-LPTCsモデルは 16-LPTCsモデ

ル内に存在する同種類の細胞（HS-細胞および-CH細胞）

を 1つの細胞にまとめ，相互に電気結合している細胞だけ

に着目したモデルである．

しかしながら，これら先行モデルでは，gradedシナプス

伝達のメカニズムを経験的な観点で簡略的にモデル化して

おり，モデルの生理学的な妥当性が多少欠けていた．そこ

で森田らは，Suzukiらおよび中本らが構築した LPTCs回

路モデルを元にして，gradedシナプスの生理学的妥当性

を高めた．gradedシナプスのモデルの詳細は，以下に述

べる．

本研究で構築したモデルは，gradedシナプスの生理学的

妥当性を高めた 6-LPTCsモデルに基づいている．

2.2 細胞の形態と膜特性

細胞の形態は円柱で近似した．発火細胞である H2細胞

のモデルは Connor-Stevens Model Type IIを用いた [21]．

非発火細胞である HS細胞および CH細胞は受動的なケー

ブルとしてモデル化した．回路モデル中の各細胞のパラ

メータを表 1 に示す．これらの値は森田らのモデルと同じ

である [20]．また膜電位の揺らぎとして，平均 0 nA，偏差

0.8 nAの白色雑音を CH細胞および HS細胞に与えた．

2.3 細胞の結合様式

図 1 (B) のとおり 6-LPTCs モデルは左右対称である．

H2細胞が反対側の CH細胞へ興奮性伝達を行い，その CH

細胞が同側の H2細胞に対し抑制性伝達を行っている．こ

こで CH細胞から H2細胞への抑制性伝達は gradedシナ

プス伝達である．また H2細胞と HS細胞，HS細胞と CH

細胞は電気結合している．

興奮性シナプス伝達のモデルには second-order kinetic

モデルを採用した．本研究で用いたモデルは森田らと同じ

である [20]．以下のシミュレーションでは，明示しない限

り最大シナプスコンダクタンスを 0.008μSとした．最大シ

ナプスコンダクタンスを変化させて，回路の挙動を調べる

実験も行った．時定数を 10 ms（立ち上がり）と 30 ms（減

衰）とした．

電気結合の抵抗値は，結合がネットワークの左右をまた

ぐ場合には 20 MΩ，そうでない場合は 10 MΩとした．こ

れらの値は森田らのモデルと同じである [20]．

抑制性伝達を構成する gradedシナプス伝達のモデルお

よびそのモデルの動作に必要なカルシウム電流のモデル

の構築には，De Schutterらの研究を参考にした [30]．De

Schutterらは，ヒルの心臓の介在ニューロンにおけるシナ

プス前電流，シナプス後電流および電位の生理データを用

いて gradedシナプス伝達および細胞膜を通過するカルシ

ウム電流の数理モデルを構築した．本研究ではそれを採用

し，gradedシナプス伝達のモデルを以下の式 (1)のように

した．

i = k[CaCHin
2+]3(V − e) (1)

ここで i [nA]はシナプス後電流，k [μS/mM3]はコンダクタ

ンス，[CaCHin
2+] [mM]はシナプス前細胞であるCH細胞内

の Ca2+濃度，V [mV]はシナプス後細胞である H2細胞の

膜電位，e [mV]は反転電位である．本研究では k = 2000，

e = −80とした．これらの値は森田らのモデルと同じであ

る [20]．

カルシウム電流は，De Schutterらが構築したFastカルシ

ウム電流 ifast [nA]および Slowカルシウム電流 islow [nA]

（式 (2)，式 (3)）に基づく．

ifast = gfastmfasthfast(V − efast) (2)

islow = gslowmslowhslow(V − eslow) (3)

ここで gfast，gslow [μS/cm2] はコンダクタンス，mfast，

hfast は ifast の活性化ゲート変数と不活性化ゲート変数，

mslow，hslow は islow の活性化ゲート変数と不活性化ゲー

ト変数，efast，eslow [mV]は反転電位である．本研究では

gfast = gslow = 1.2，efast = eslow = 135.2とした．これ

らの値は森田らのモデルと同じである [20]．

また ifast と islow のゲート変数 x は，以下の式に従

う [32]．

dx(V, t)
dt

= αx(V )(1 − x(V, t)) − βx(V )x(V, t) (4)

ここで αx，βx はゲート変数 xの速度定数である．

c© 2020 Information Processing Society of Japan 12
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ifast における活性化ゲート変数の速度定数 αmfast，

βmfast [/s]，不活性化ゲート変数の速度定数 αhfast，

βhfast [/s]，islow における活性化ゲート変数の速度定数

αmslow，βmslow [/s]，不活性化ゲート変数の速度定数，

αhslow，βhslow [/s]は，De Schutterらが構築したモデルを

用いた．

αmfast =
0.04

1 + exp(−(V + 39)/2.8)
(5)

βmfast =
−0.13(v + 57)

1 − exp((V + 57)/2.0)
(6)

αhfast = − 0.005
exp((V + 61)/5.6)

(7)

βhfast =
0.028

1 + exp(−(V + 45)/3.0)
(8)

αmslow =
0.0072

1 + exp(−(V + 51)/3.5)
(9)

βmslow =
0.19

1 + exp((V + 58)/3.5)
(10)

αhslow =
0.0027

1 + exp((V + 58)/2.0)
(11)

βhslow =
0.00072(V + 67)

1 + exp((V + 67)/6.5)
(12)

CH 細胞内 Ca2+ の動態は，カルシウム電流 iCa(=

islow + ifast)を用いて以下の式 (13)でモデル化した [21]．

d[CaCHin
2+]

dt
= − iCa

adzF
− [CaCHin

2+] − [CaCHin
2+]0

τCa

(13)

ここで a [nm2]は Ca2+バッファーの面積，d [nm]は Ca2+

バッファーの細胞膜からの深さ，z はイオンの価数，F は

ファラデー定数，[CaCHin
2+] [mM]はCH細胞内のCa2+濃

度，[CaCHin
2+]0 [mM]は CH細胞内 Ca2+ 濃度の定常値，

τCa [ms]は Ca2+ が CH細胞内から取り除かれる速度を決

定する時定数である．また本研究では a = 1.0，d = 0.5，

τCa = 10とした．これらの値は森田らのモデルと同じであ

る [20]．

2.4 H2細胞への T型カルシウムチャネルの導入

H2細胞における電位反転を表現するモデルの構築には，

Destexheらの研究を参考にした [33]．Destexheらは，マ

ウスの視床皮質におけるリレー細胞（TCリレー細胞）に

おける低閾値カルシウム電流の生理データを用いて，T型

カルシウムチャネルを通過する低閾値カルシウム電流の数

理モデルを構築した．本研究ではこの先行研究モデル [33]

を踏襲した．また以下の式中の数値は Destexheが作成し

た modスクリプト [34]と同じ値を用いている．

低閾値カルシウム電流 ICaT と，その活性化ゲート変数

mおよび不活性化ゲート変数 hのダイナミクスを，以下の

式 (14)，式 (15)，式 (16)としている．

ICaT = m2h bPCaGCa(V, [CaH2in
2+], [CaH2out

2+])

(14)

dm(V, t)
dt

= − 1
τm(V )

(m(V, t) − m∞(V )) (15)

dh(V, t)
dt

= − 1
τh(V )

(h(V, t) − h∞(V )) (16)

ここで式 (14)に関して b [cm2]は低閾値カルシウム電流

通過部分の面積，PCa [cm/s]は細胞膜におけるCa2+の単位

時間あたり最大透過率，V [mV]はH2細胞の膜電位である．

本研究では単位面積を電流が通過すると考え，b = 1.0とし

た．GCa(V, [CaH2in
2+], [CaH2out

2+]) [mC/cm3]は膜電位と

H2細胞内外の Ca2+ 濃度（[CaH2in
2+], [CaH2out

2+] [mM]）

から電流値を求める非線形関数で，式 (17)のものである．

GCa(V, [CaH2in
2+], [CaH2out

2+])

=
z2F 2V

RT

[CaH2in
2+] − [CaH2out

2+] exp(− zFV
RT )

1 − exp(− zFV
RT )

(17)

ここで z(= 2)は Ca2+ の価数，F はファラデー定数，R

は気体定数，T [K]は実験環境の温度である．本研究では

T = 309，[CaH2in
2+] = 2.4×10−4，[CaH2out

2+] = 2.0とし

た．これらの値はDestexheが作成したmodスクリプト [34]

と同じである．Ca2+濃度は細胞内外で約 104倍の違いがあ

るため，定電場整流が顕著という特徴がある [35]．そのた

め本研究ではオームの法則でなくGoldman-Hodgkin-Katz

の電流式を用いた．

式 (15)，式 (16)において，活性化ゲートと不活性化ゲー

トの活性化関数 m∞ および h∞ は以下の式 (18)，式 (19)

のものである．式中の数値は Destexheが作成したmodス

クリプト [34]と同じ値を用いている．

m∞(V ) =
{

1 + exp
[
−V +Vshift+Vactshift + 57

6.2

]}−1

(18)

h∞(V ) =
{

exp
[

V + Vshift + 81
4.0

]}−1

(19)

ここで Vshift および Vactshift は活性化関数のシフトを調

整するパラメータである．

また活性化ゲートおよび不活性化ゲートの時定数 τm，

τh [ms] を式 (20)，式 (21) のようにした．式中の数値は

Destexheが作成したmodスクリプト [34]と同じ値を用い

ている．

τm(V )

=(0.612+1.0/(exp[−(V +Vshift+Vactshift+132)/16.7]

+exp[(V +Vshift+Vactshift+16.8)/18.2]))/φm (20)
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表 2 T 型カルシウムチャネルのパラメータ

Table 2 Parameters of T-type Ca channel.

qm qh Vshift Vactshift

1 12 0.2 12

図 2 左回転刺激

Fig. 2 Leftward rotation stimulus.

表 3 入力電流の値（単位は nA）

Table 3 Input current (nA).

HSL HSR H2L H2R

0.90 −0.80 −0.70 0.75

τh(V ) =

⎧⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎨
⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎩

exp[(V + Vshift + 467)/66.6]

φh

(V + Vshift < −80)

28 + exp[−V +Vshift+22
10.5 ]

φh

(V + Vshift > −80)

(21)

φmおよび φhは，前述した実験環境の温度（T[K]）に依存

したものとして，式 (22)，(23)のようにした．式中の数値

はDestexheが作成したmodスクリプト [34]と同じ値を用

いている．

φm = q(T−297)/10
m (22)

φh = q
(T−297)/10
h (23)

ここで qmおよび qhは，活性化および不活性化ゲートの時

定数の大きさを決めるパラメータである．

リバウンド応答が本シミュレーションで実現できるよ

うに，qm，qh，Vshift，Vactshift を Destexhe が作成した

modスクリプト [34]と異なる値とした．手動による試行

錯誤で決定した各パラメータ値を表 2 に示す．また，以

下のシミュレーションでは，明示しない限り最大透過率を

PCa = 0.00025とした．この最大透過率を変化させて，回

路の挙動を調べる実験も行った．

2.5 刺激電流値の探索

視覚刺激である左回転刺激を，回路モデルでは定常な入

力電流で表現した．左回転刺激（図 2）に対応する HSL，

HSR，H2L，H2Rに入力した電流値を表 3 に示す．これ

らの入力電流値は，以下の条件を満たす組合せのなかでグ

リッドサーチで決定した．

( 1 ) 刺激と選好方向が一致する細胞（HSL，H2R）には正の

値，刺激と選好方向が反対の向きの細胞（HSR，H2L）

には負の値を設定する．

( 2 ) 刺激と選好方向が反対の向きの細胞への入力電流より

刺激と選好方向が一致する細胞への入力電流の大きさ

が大きくなるように設定する．

( 2 )に関して，ハエの動き検知神経細胞に電流刺激を与

えたときの応答をパッチクランプなどで測定すると，刺激

と選好方向が反対の向きの細胞の応答の絶対値より刺激と

選好方向が一致する細胞の応答の絶対値の方が大きくなる

傾向にある [14], [16], [36], [37]．そのため，生理学的妥当

性を高める目的でこのような条件を設けた．

また同様の目的のため，H2細胞およびHS細胞への入力

電流が過剰に大きくならないよう留意した．具体的には，

H2細胞は発火細胞であるため，その入力電流は発火閾値を

少し超える程度とし，HS細胞は非発火細胞であり，選好刺

激に対する応答は 5～10 mV程度であるため [28], [38], [39]，

それを逸脱しない程度とした．

上記のグリッドサーチにおいて，探索する各電流パラ

メータ値ごとに実行する数値積分の時間を 80秒間とした．

入力電流の注入は 60秒間で，その前後に 10秒間ずつ無刺

激の時間をもうけた．この時間設定に関しては Srinivasan

と Dvorak の研究を参考にした．数値積分の時間刻みは

0.1ms とした．各細胞の膜電位の初期値は −55 mV とし

た．グリッドサーチでの電流の探索範囲はそれぞれ 0～

1.2 nA, 刻み幅は 0.1 nAとした．

3. 結果

3.1 モデルによる応答の再現

まず，T型カルシウムチャネルを導入していない 6-LPTCs

回路モデルに左回転刺激に対応する入力電流（表 3）を与

えた場合を調べた（図 3）．数値積分の時間を 80秒間とし

た．左回転の視覚刺激に対応する入力電流の注入は 60秒

間で，その前後に 10秒間ずつ無刺激の時間をもうけた．刺

激呈示中は，選好方向が刺激と一致する発火細胞 H2Rは

脱分極し活動電位を発生した．逆に選好方向が刺激と反対

の向きの発火細胞である H2Lにおいて過分極応答が生じ

た．また，H2Rからの興奮性伝達を受け HSLと電気結合

する非発火細胞 CHLは脱分極応答，H2Rと CHLと電気

結合している非発火細胞HSLも脱分極応答を示した．H2L

からの興奮性伝達を受け HSRと電気結合する非発火細胞

CHRは過分極応答，H2Lと CHRと電気結合している非

発火細胞 HSRも過分極応答を示した．刺激停止後は，発

火細胞である H2Lと H2Rにはリバウンド応答と抑制性応

答が生じず，その他の非発火細胞においてもリバウンド応

答と抑制性応答が生じなかった．このシミュレーションで

用いたモデルのパラメータは，T型カルシウムチャネルを

除き，以下の T型カルシウムチャネルを導入したモデルと

同じである．細胞の形態やシナプスコンダクタンスなどの

パラメータを変更しても，Srinivasanと Dvorakの報告の
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図 3 T 型カルシウムチャネルを導入していない 6-LPTCs モデルに左回転刺激を与えたとき

の全細胞の応答

Fig. 3 Response of whole cells to leftward rotation stimuli in 6-LPTCs model without

T-type Ca channel.

ようなリバウンド応答と抑制性応答は生じなかった．

次に，T型カルシウムチャネルを導入した 6-LPTCs回

路モデルに左回転刺激に対応する入力電流（表 3）を与え

た場合を調べた（図 4）．実験の条件は，図 3 と同じであ

る．刺激呈示中は，T型カルシウムチャネルを導入してい

ないモデルと同様に，選好方向が刺激と一致する発火細胞

H2Rは脱分極して活動電位が発生し，選好方向が刺激と

反対の向きの発火細胞 H2Lは過分極応答を示した．また，

H2Rからの興奮性伝達を受け HSLと電気結合する非発火

細胞 CHLは脱分極応答，H2Rと CHLと電気結合してい

る非発火細胞 HSLも脱分極応答を示した．H2Lからの興

奮性伝達を受け HSRと電気結合する非発火細胞 CHRは

過分極応答，H2Lと CHRと電気結合している非発火細胞

HSRも過分極応答を示した．刺激停止直後に，発火細胞

H2Lにおいてリバウンド応答，発火細胞 H2Rにおいて抑

制性応答が生じた．また，刺激停止直後に，H2Lからの興

奮性伝達を受け HSRと電気結合する非発火細胞 CHRは

脱分極応答，H2Lと CHRと電気結合している非発火細胞

HSRも脱分極応答を示した．刺激停止直後に，H2Rから

の興奮性伝達を受け HSLと電気結合する非発火細胞 CHL

は僅かであるが過分極応答，H2Rと CHLと電気結合して

いる非発火細胞 HSLは顕著な過分極応答を示した．方法

で述べたパラメータ値を用いた T型カルシウムチャネルを

導入したモデルにより，Srinivasanと Dvorakが報告して

いる応答を，持続時間約 5秒も一致させて再現することが

できた（図 4）．

3.2 T型カルシウム電流の挙動および最大透過率 P Caと

リバウンド応答の持続時間の関係

図 4のシミュレーションでの，刺激呈示前，呈示中，呈示

後のH2Lのカルシウム電流の時間変化を調べた．刺激呈示

前および刺激呈示中，電流はほぼ流れない．刺激が停止す

る 70秒から図 4 に示したリバウンド応答が生じている約

5秒間，負値のスパイク状のカルシウム電流が生じ，カル

シウム電流が細胞内に流入していることが分かる（図 5）．

スパイク状のカルシウム電流のピーク値は−0.021μAであ
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図 4 T 型カルシウムチャネルを導入した 6-LPTCs モデルに左回転刺激を与えたときの全細

胞の応答

Fig. 4 Response of whole cells to leftward rotation stimuli in 6-LPTCs model with

T-type Ca channel.

図 5 H2L におけるカルシウム電流の時間変化

Fig. 5 Behavior of calcium current in H2L cell.

り，次第にピーク値が減衰している．

次に，最大透過率 PCa を変化させ，リバウンド応答の

持続時間がどのように変化するのかを調べた．図 6 (B)～

(E)には，様々な最大透過率に対する H2Lの膜電位応答を

示す．最大透過率 PCa の増加とともに，リバウンド応答

の持続時間が増加する傾向にある．図 6 (A)に最大透過率

PCaと持続時間の関係を示す．最大透過率が 0.00006 cm/s

以下においてリバウンド応答は起こらず，0.00092 cm/s付

近で持続時間が飽和している．

Srinivasan と Dvorak が報告している応答の持続時間

（5秒）を再現できる最大透過率は，本実験条件において

PCa = 0.00025である．

3.3 興奮性伝達のシナプスコンダクタンスとリバウンド

応答の持続時間との関係

H2Rから HSLへと H2Lから HSRへの興奮性伝達のシ

ナプスコンダクタンスを変化させ，リバウンド応答の持続

時間がどのように変化するのかを調べた．図 7 (B)～(E)

には，様々なシナプスコンダクタンス値に対する H2Lの

膜電位応答を示す．シナプスコンダクタンスの増加とと

もに，リバウンド応答の持続時間が増加する傾向にある．

図 4 (A)にシナプスコンダクタンスと持続時間の関係を示
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図 6 最大透過率 PCa を変化させたときの H2Lの応答の変化．(A)最大透過率 PCa とリバウ

ンド応答の持続時間の関係．(B) PCa = 0.00004 のときの H2L の応答．持続時間 0 s．

(C) PCa = 0.00008 のときの H2Lの応答．持続時間 1.61 s．(D) PCa = 0.00025 のと

きの H2Lの応答．持続時間 5.09 s．(E) PCa = 0.00092のときの H2Lの応答．持続時

間 7.92 s

Fig. 6 Relationship between Maximum transmittance PCa and duration of rebound

response in H2L cell.

図 7 興奮性伝達のシナプスコンダクタンスを変化させたときの H2Lの応答の変化．(A)興奮

性伝達のシナプスコンダクタンスとリバウンド応答の持続時間の関係．(B) 興奮性伝達

のシナプスコンダクタンスが 0.004 µS のときの H2L の応答．持続時間 4.23 s．(C) 興

奮性伝達のシナプスコンダクタンスが 0.008 µSのときの H2Lの応答．持続時間 4.93 s．

(D) 興奮性伝達のシナプスコンダクタンスが 0.012 µS のときの H2L の応答．持続時間

6.51 s．(E)興奮性伝達のシナプスコンダクタンスが 0.016 µSのときの H2Lの応答．持

続時間 9.34 s

Fig. 7 Relationship between synaptic conductance of excitatory transmission and du-

ration of rebound response in H2L cell.

す．シナプスコンダクタンスが 0.007μS以下において持続

時間は変化せず，0.007μS以上では単調に増加する傾向に

ある．

SrinivasanとDvorakが報告している応答の持続時間（5

秒）を再現できる興奮性伝達のシナプスコンダクタンスは，

本実験条件において 0.008μSである．

4. 考察

4.1 SrinivasanとDvorakの研究との対応

Srinivasanと Dvorakの研究では，Waterfall illusionと
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相関したハエの視小葉板（Lobula Plate）に存在する動き

検知神経細胞の活動を測定した．そして選好方向が回転刺

激と反対の向きの細胞において，刺激停止直後に発火率が

高まるリバウンド応答の存在が確認された．また選好方向

が回転刺激と一致する細胞においては，刺激停止直後に発

火率が静止状態より低くなる抑制性応答が確認された．こ

れらリバウンド応答と抑制性応答の顕著な持続時間は約 5

秒であることが報告されている．

本研究で構築した T型カルシウムチャネルを組み込ん

だ 6-LPTCsモデルでは，選好方向が回転刺激と反対の向

きの H2Lにおいて左回転刺激停止直後にリバウンド応答，

また選好方向が回転刺激と一致する H2Rにおいて抑制性

応答を再現することができた．このモデルでは，約 5秒の

持続時間のリバウンド応答と抑制性応答を再現することが

でき，Srinivasanと Dvorakの研究と一致するものである．

したがって，本研究ではハエのWaterfall illusionと相関

した神経活動を再現することができた．

4.2 本モデルが示唆するハエ動き検知神経細胞のリバウ

ンド応答と抑制性応答の機序

3.1 節にて図 3 に示したように，T型カルシウムチャネ

ルを導入していない 6-LPTCs回路モデルに左回転刺激に

対応する入力電流を注入した場合，刺激停止後において，

発火細胞である H2Lと H2Rにリバウンド応答と抑制性応

答が生じなかった．2.2 節に示したように，T型カルシウ

ムチャネルを導入していない 6-LPTCs 回路モデルでは，

発火細胞である H2細胞の興奮膜モデルは Connor-Stevens

Model Type II，非発火細胞である HS細胞および CH細

胞は受動的なケーブルで表現している．Hopf分岐で興奮

状態になる Connor-Stevens Model Type IIだけでは [40]，

その分岐の構造上，高頻度発火をともなうリバウンド応答

を 5秒も持続するのは困難である．これら発火細胞に受動

的なケーブルで表現した非発火細胞を加えたリカレント回

路を構成しても，持続的なリバウンド応答や抑制性応答を

実現する条件を見つけることはできなかった．

これに対して，T 型カルシウムチャネルを組み込んだ

6-LPTCsモデルでは，刺激停止直後に選好方向が回転刺激

と反対の向きの H2Lにおいてリバウンド応答，また選好

方向が回転刺激と一致する H2Rにおいて抑制性応答を再

現することができた（図 4）．T型カルシウムチャネルはリ

バウンド応答のトリガの役割を果たす．まず，左回転刺激

呈示により H2Lは過分極し，H2Lの T型カルシウムチャ

ネルの不活性化ゲートは脱不活性化する．刺激呈示停止後

に H2Lの膜電位が静止膜電位に近づくことにより，H2L

の T型カルシウムチャネルの活性化ゲートは開放状態，不

活性化ゲートもその時定数により開放状態を短時間持続す

る．これにより Ca2+ が H2L内に流入し（図 5），H2Lの

膜電位が脱分極して活動電位を誘発するものである．H2L，

CHRと HSRは興奮性伝達と電気結合によるループを形成

していて，H2Lのリバウンド応答により CHRと HSRも

脱分極応答する（図 4）．また，興奮性伝達のシナプスコン

ダクタンスを増加させると，H2Lでのリバウンド応答の持

続時間が長くなる（図 7）．これらの結果は，H2L，CHR

と HSRが構成する興奮性伝達と電気結合によるループは

反響回路として動作することを示している．このループに

よりリバウンド応答を促進することができる．

また，対側にある発火細胞 H2Rは CHRを介して H2L

から抑制されるため，刺激停止後に抑制性応答を示すもの

である．H2Rと電気結合でつながっている CHLと HSL

も抑制性応答を示す（図 4）．

これが我々のモデルが示唆する，Waterfall illusionと相

関した動き検知神経細胞のリバウンド応答と抑制性応答の

機序である．

4.3 本モデルの生理学的妥当性の検証方法

ショウジョウバエは，古くからモデル生物として実験に

用いられており，遺伝学的実験手法が確立している．特

に，近年 GAL4-UAS法 [41]という，特定の細胞において

特定の分子の発現を操作できる手法が確立された．この方

法と，特定の分子の発現を抑制できる方法である RNA干

渉法 [42]を組み合わせることにより，特定の組織や細胞に

おいて目的とする分子の発現抑制が可能になる．そこで，

我々のモデルを実験的に検証する実験としては，たとえ

ば，H2細胞特異的に T型カルシウムチャネルの発現を抑

制させた個体を作成し，視運動反応による行動実験と神経

活動測定を行う実験が考えられる．具体的には，一方向へ

の回転刺激を一定時間与え，停止直後の視運動反応を測定

する．さらに同時に，神経活動を測定する．これらの測定

結果を野生型と H2細胞特異的に T型カルシウムチャネル

の発現を抑制させた個体とで比較する．そして回転刺激停

止後の行動やリバウンド応答に変化が認められるか検証す

る．これによりWaterfall illusionの知覚への T型カルシ

ウムチャネルの関与が検証できる可能性がある．我々は，

ショウジョウバエがWaterfall illusionを知覚する可能性

を，視運動反応測定により予備的に示し報告している [43]．

リバウンド応答は実験的に確かめられてはいないがショウ

ジョウバエにもクロバエと同様な神経回路が存在して同様

な細胞応答を示す事が明らかになっており [44]，HS細胞の

神経応答の測定なども行われている [45]．このようにショ

ウジョウバエにおいて我々のモデルを実験的に検証できれ

ば，非常に有意義である．

4.4 Waterfall illusionが示すハエ視運動反応特性の機

能的役割

Waterfall illusionより明らかになったハエ視運動反応特

性の機能的役割として，以下のことが考えられる．ハエが
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視覚的な回転刺激を一定時間受けた直後，反対方向の回転

を知覚することにより，これまでの回転刺激を打ち消す反

対方向への運動司令を出すことになり，ハエは制動をかけ

ることができる．たとえば目標を追従するためには，目標

の動き検知とともに目標の動きに合わせた瞬時の運動方向

の切り替えが必要である．相手の動きが反対方向に切り替

わった際に，これまで検知した動きの方向を打ち消す反対

方向への運動司令を出すことにより，ハエは制動をかける

ことができて，目標の動きに合わせた瞬時の運動方向の切

り替えが可能となる．

これまで様々な研究にて，LPTCsの活動と視運動反応

には強い関連があることが報告されている [13], [14], [15],

[16], [17]．我々のモデルが示唆する LPTCsでのリバウン

ド応答と抑制性応答が，このような機能を実現している可

能性がある．

5. 結び

本研究では T型カルシウムチャネルを含む 6-LPTCsモ

デルを構築し，左回転刺激を与えた際の各細胞の膜電位

変化を NEURONシミュレータを用いて調査した．その結

果，Srinivasanと Dvorakが報告したWaterfall illusionに

相関した動き検知神経細胞の神経活動の再現に成功した．

T型カルシウムチャネルは，ハエの LPTCsにも存在する

ことも示唆されている [27], [28]．本モデルは，T型カルシ

ウムチャネルはリバウンド応答のトリガーの役割を果たし，

LPTCs回路が反響回路として動作してリバウンド応答を

促進できることを示した．また，抑制性応答はリバウンド

応答した細胞からの抑制により生じ得ることを示した．こ

れらの結果は，ハエのWaterfall illusionの知覚の背後にあ

る神経基盤の可能性の 1つを示すものである．
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