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Существование магнитной компасной системы, позволяющей животным поддерживать направле-
ние миграционных перемещений, было впервые показано у птиц около пятидесяти лет назад. За
прошедшие полвека был получен большой объем косвенных, главным образом поведенческих, дан-
ных об особенностях работы магнитного компаса птиц и его взаимосвязи с восприятием световой
информации. На основании этих данных сложилось доминирующее на сегодняшний день представ-
ление о том, что первичный магниторецептор у птиц расположен в сетчатке глаза, и наиболее попу-
лярной гипотезой, описывающей работу такого магниторецептора, является модель радикальных пар.
Согласно этой модели первичными рецепторными молекулами, воспринимающими магнитное поле,
являются белки криптохромы, присутствующие в нейронах сетчатки птиц. Предполагается, что моле-
кулы криптохромов, локализованные в фоторецепторных клетках, могут иметь упорядоченную ори-
ентацию относительно поверхности сетчатки. При поглощении фотонов коротковолновой области
спектра эти молекулы давали бы зависящий от направления внешнего магнитного поля химический
отклик. Чувствительность фотохимических реакций с участием радикальных пар в криптохромах к
магнитному полю подтверждается как теоретическими расчетами, так и экспериментами. Однако к
настоящему времени не получено никаких экспериментальных данных о молекулярных механизмах
дальнейшей трансдукции сигнала, индуцированного магнитным полем. Существующие гипотезы о
возможной природе этих механизмов имеют ряд проблем с точки зрения их совместимости с совре-
менными представлениями о работе фоторецепторной сенсорной системы. Эти гипотезы предпо-
лагают наличие у участников зрительного процесса особых свойств (как на молекулярном, так и на
клеточном уровне), к настоящему времени не подтвержденных экспериментально. Таким образом,
в настоящее время перед наукой о магниторецепции ставится задача последовательной проверки
имеющихся гипотез о молекулярной природе магнитного компаса птиц.
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Магнитное поле Земли является источником
информации о сторонах света и о положении в
пространстве для многих животных. История
изучения принципов работы механизмов, стоя-
щих за этими процессами у представителей раз-
ных таксонов, насчитывает значительный срок.
За это время были сделаны принципиально важ-
ные открытия, позволившие экспериментально
подтвердить факт наличия магнитосенсорного
чувства как еще одной сенсорной модальности, в
дополнение к гораздо лучше изученным фото-,
хемо- и механорецепции и менее изученной элек-
трорецепции.

Существование магнитной компасной систе-
мы, которая предоставляет возможность выби-
рать и поддерживать соответствующее сезону на-
правление миграционных перемещений, было
впервые показано для птиц (Wiltschko, 1968;
Wiltschko W., Wiltschko R., 1972). В дальнейшем
разные авторы сообщали о наличии магнитного
компаса у многих животных, в частности у грызу-
нов (Deutschlander et al., 2003; Phillips et al., 2013;
Malewski et al., 2018) и рукокрылых (Holland et al.,
2006) из млекопитающих, бесхвостых амфибий
(Diego-Rasilla et al., 2013; Shakhparonov, Ogurtsov,
2017), костных рыб (Quinn, 1980; Bottesch et al.,
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2016), у десятиногих ракообразных (Lohmann et al.,
1995), бабочек (Guerra et al., 2014; Dreyer et al.,
2018), двукрылых (Gegear et al., 2008), муравьев
(Fleischmann et al., 2018). Следует, однако, под-
черкнуть, что сведения об использовании маг-
нитного компаса птицами являются наиболее на-
дежными. Они были многократно независимо
подтверждены разными группами исследовате-
лей, в том числе теми, кто первоначально отно-
сился к сообщениям о наличии у птиц магнитно-
го компаса со скепсисом, но были переубеждены
имеющимися экспериментальными данными
(Emlen et al., 1976). Данные по другим группам
животных, как позвоночных, так и беспозвоноч-
ных, на настоящий момент должны рассматри-
ваться как многообещающие и предварительные.
Поэтому в области изучения магниторецепции
модельной группой организмов до сих пор явля-
ются мигрирующие птицы.

Помимо информации о сторонах света (ком-
пасной), магнитное поле Земли может предостав-
лять информацию о положении животного по от-
ношению к цели, т.е. исполнять роль физической
основы ментальной карты. Достаточно надежные
данные о том, что магнитная карта используется
животными при перемещениях на местности, име-
ются для костных рыб (Putman et al., 2014; Naisbett-
Jones et al., 2017), морских черепах (Lohmann et al.,
1999; Putman et al., 2011, 2015) и птиц (Kishkinev et al.,
2015; Chernetsov et al., 2017). Сенсорная основа
магнитной карты рыб и черепах в настоящее вре-
мя неизвестна, а для птиц есть основания пола-
гать, что магнитная навигационная информация
поступает в мозг от неустановленного рецептора,
иннервируемого глазничной ветвью тройничного
нерва (Kishkinev et al., 2013; Pakhomov et al., 2018).
Принято считать, что физические основы сен-
сорных систем, обеспечивающих работу магнит-
ного компаса и карты птиц, различны. Экспери-
ментально показано, что в отличие от магнитной
карты, работа магнитного компаса у зарянок
(Erithacus rubecula) не зависит от информации,
поступающей по тройничному нерву: птицы с пе-
ресеченным тройничным нервом продолжают
успешно выбирать сезонное направление мигра-
ции по магнитному полю (Zapka et al., 2009). Это
говорит о том, что работу магнитной компасной
системы птиц обеспечивает другой рецептор.

В настоящее время наиболее разработанной
концепцией биофизического механизма работы
сенсорной системы, лежащей в основе магнитного
компасного чувства птиц, является так называе-
мая модель радикальных пар, предполагающая на-
личие химического магниторецептора на основе
обратимых бирадикальных реакций (Hore, Mourit-
sen, 2016). Целый ряд известных из поведенческих
экспериментов свойств магнитного компаса птиц
указывают на эту возможность – в частности, инкли-
национность и светозависимость компаса (Wiltsc-

hko W., Wiltschko R., 1972, 1995, 1999, 2001). Важ-
ными вопросами для построения адекватной мо-
дели магниторецепции являются идентификация
молекулы-рецептора, а также типа или типов
магниточувствительных клеток, участвующих в
формировании сигнала. В рамках модели ради-
кальных пар предлагаются лишь гипотетические
кандидаты на эти роли, пока не получившие экс-
периментального подтверждения.

В настоящем обзоре рассмотрены основные
гипотезы, составляющие систему представлений
о работе магнитного компаса на основе биради-
кальных реакций у позвоночных, в частности, у
птиц. Несмотря на достаточно долгую историю
изучения этой проблемы, в системе представле-
ний о механизмах восприятия магнитного поля
до сих пор имеются значительные и даже крити-
ческие пробелы, не позволяющие к настоящему
времени сформулировать обоснованную, обще-
принятую и непротиворечивую концепцию маг-
ниторецепции, как это было сделано, например,
в области изучения фото- или хеморецепции. Од-
нако достижения самых последних лет позволяют
надеяться на возможность скорого успеха в этом
направлении.

СВЯЗЬ МАГНИТОРЕЦЕПЦИИ
И ФОТОРЕЦЕПЦИИ.

СПЕКТРАЛЬНАЯ ЗАВИСИМОСТЬ 
МАГНИТОРЕЦЕПТОРНОЙ ФУНКЦИИ
Первые сведения о взаимосвязи систем маг-

нитного компаса и фоторецепции у птиц появи-
лись почти одновременно с открытием самого
факта их чувствительности к магнитному полю, и
за последние десятилетия накоплено уже немало
данных, свидетельствующих о том, что для рабо-
ты магнитного компаса требуется свет, причем с
определенными спектральными характеристика-
ми. Все имеющиеся к настоящему времени данные
о спектральной зависимости магниточувствитель-
ности получены в поведенческих экспериментах
по ориентации птиц. Ввиду этого следует при-
знать, что аргументация для утверждения о связи
между магниторецепцией и фоторецепцией явля-
ется скорее косвенной, чем прямой, поскольку нет
возможности поставить поведенческий экспери-
мент в полной темноте и однозначно разделить
два сенсорных стимула – свет и направление маг-
нитного поля.

Подавляющее большинство работ по зависи-
мости ориентации птиц в магнитном поле от спек-
тральных характеристик освещения выполнены
исследовательской группой под руководством су-
пругов Вольфганга и Розиты Вильчко (Wolfgang
Wiltschko, Roswitha Wiltschko) из Франкфуртского
университета (Германия). Так, ими было показа-
но, что у домашних голубей (Columba livia) на спо-
собность ориентироваться влияет длина волны
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света, при которой их транспортировали к месту
выпуска – они успешно ориентировались, если
использовался свет полного спектра или зеленый,
но не ориентировались, если их транспортировали
при красном свете (Wiltschko R., Wiltschko W.,
1998). Также данной группой были проведены
множественные поведенческие эксперименты на
перелетных птицах – зарянках, австралийских
белоглазках (Zosterops lateralis) и садовых славках
(Sylvia borin) в круговых аренах при свете разной
длины волны. Было показано, что при освещении
желтым (λmax = 590 нм) и красным (λmax = 617–645)
монохроматическим светом птицы были дезори-
ентированы, либо направление их миграционно-
го поведения было смещено на 90° от ожидаемого
направления, тогда как при освещении ультрафи-
олетовым (λmax = 373 нм), синим (λmax = 424 и 443 нм),
сине-зеленым (λmax = 502 и 510 нм) и зеленым све-
том (λmax = 565–568 нм) птицы успешно ориенти-
ровались в магнитном поле (Wiltschko et al., 1993,
2003, 2008; Munro et al., 1997; Rappl et al., 2000;
Wiltschko W., Wiltschko R., 2001; Stapput et al.,
2008; Muheim et al., 2002, и ряд других работ, об-
зор Wiltschko et al., 2010). В совокупности пере-
численные исследования показывают, что “пере-
ломной” для ориентации птиц в магнитном поле
является желто-зеленая область спектра, т.е. дли-
на волны приблизительно 570 нм, и освещение с
длиной волны менее этого значения позволяет
птицам ориентироваться, а более – не позволяет.
Похожие результаты, но в другой поведенческой
модели с применением социального стимула бы-
ли получены на цыплятах (Gallus gallus): они были
способны ориентироваться при освещении си-
ним (465 нм), но не красным (645 нм) светом
(Wiltschko et al., 2007). Совсем недавно похожие
результаты по зависимости ориентации в магнит-
ном поле от длины волны освещения были получе-
ны группой из Швеции на лабораторных птицах –
зебровых амадинах (Taeniopygia guttata). Поведен-
ческие эксперименты на зебровых амадинах также
проводили в круговых аренах, предварительно
птиц обучали находить пищевое подкрепление в
рамках пространственной ориентационной зада-
чи. Амадины демонстрировали правильную ориен-
тацию, когда обучение и сам эксперимент проводи-
ли при зеленом (521 нм), синем (460 нм) и фиолето-
вом (430 нм) свете, тогда как при обучении и
испытаниях в красном свете (638 нм) ориентация
имела тенденцию к отклонению от правильной на
45° (Pinzon-Rodriguez, Muheim, 2017). В целом при-
веденные данные о зависимости ориентации птиц в
магнитном поле от спектральных характеристик
предъявляемого света являются серьезным основа-
нием, чтобы предполагать связь структур, обеспечи-
вающих работу магнитного компаса со светочув-
ствительными клетками – фоторецепторами.

Фоторецепторные клетки позвоночных – па-
лочки и колбочки – находятся в сетчатке глаза.
У некоторых животных, в том числе у птиц, суще-
ствует и другой тип фоторецепторов, локализо-
ванных в пинеальном органе – пинеалоциты, со-
держащие зрительный пигмент и обладающие ти-
пичной для фоторецепторов сетчатки морфологией
(Collin, Oksche, 1981; Okano et al., 1994; Bailey, Cas-
sone, 2005). Эксперименты, проведенные на мухо-
ловках-пеструшках (Ficedula hypoleuca), показали,
что хирургическое удаление пинеального органа
(при ежедневных инъекциях мелатонина) не вы-
зывает нарушений ориентации (Schneider et al.,
1994). Предполагается, что обработка магниторе-
цепторного сигнала у птиц происходит в так назы-
ваемом кластере N, являющимся частью зритель-
ного гиперпаллиума – структуры, аналогичной
зрительной коре млекопитающих, получающей
сигнал непосредственно от сетчатки (Mouritsen et
al., 2005; Heyers et al., 2007). Так, показано, что раз-
рушение кластера N у зарянок приводит к потере
способности к компасной ориентации по магнит-
ному полю (Zapka et al., 2009). Эти результаты поз-
воляют считать сетчатку наиболее вероятным ор-
ганом локализации магниторецепторной функции
у птиц.

ФИЗИЧЕСКИЕ ПРИНЦИПЫ РАБОТЫ 
МАГНИТОРЕЦЕПТОРА НА РАДИКАЛЬНЫХ 

ПАРАХ. КРИПТОХРОМЫ

Модель радикальных пар основана на хорошо
установленном факте зависимости кинетики спе-
цифического класса химических реакций от маг-
нитного поля. В ходе таких реакций происходит
либо распад исходной молекулы на два радикала,
либо перенос электрона внутри сложной молеку-
лы с образованием двух радикальных групп. Как
правило, образование пары радикалов происходит
за счет энергии поглощенного фотона. Поэтому
такие реакции (называемые бирадикальными)
обычно идут при облучении вещества светом опре-
деленного спектрального диапазона. Чувствитель-
ность бирадикальных реакций к магнитному полю
обусловлена спиновой корреляцией электронов в
образующихся радикалах. Эти два электрона, ко-
торые исходно образовывали ковалентную связь,
после ее разрыва оказываются в состоянии с анти-
параллельными спинами (синглетном). Пока их
спиновая корреляция сохраняется, остается вы-
сокой вероятность рекомбинации радикалов с
восстановлением ковалентной связи. Переход
пары электронов в квантовое состояние с парал-
лельными спинами (триплетное) блокирует про-
цесс рекомбинации. В этом случае повышается
вероятность вступления радикалов в независи-
мую цепь реакций, приводящих к формированию
так называемых триплетных продуктов. Перехо-
ды из синглетного в триплетное состояние и об-
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ратно индуцируются градиентом магнитного поля,
который создается обычно магнитными момента-
ми атомных ядер в самих радикалах. Внешнее маг-
нитное поле само по себе не приводит к таким пере-
ходам, но может влиять на их скорость, тем самым
меняя выход триплетных продуктов. Это влияние
зависит от характера взаимодействия между элек-
тронными и ядерными спинами в радикалах.
В частности, если это взаимодействие анизотроп-
но, эффект магнитного поля на скорость реакции
может зависеть от его ориентации по отношению
к оси молекулы, что может служить основой для
работы “химического компаса”. Принципиаль-
ная возможность реализации химического ком-
паса на бирадикальных реакциях продемонстри-
рована в модельном эксперименте П. Хора с со-
трудниками (Maeda et al., 2008).

Идея биологического компаса на бирадикаль-
ных реакциях, впервые высказанная Шультеном
в 1978 г. (Schulten et al., 1978), приобрела реальное
звучание в 2000 г. после того, как Шультен и Ритц
предложили в качестве молекулярной основы та-
кого компаса светочувствительный белок крип-
тохром (Ritz et al., 2000). Криптохромы относятся
к группе флавопротеинов и способны поглощать
свет в области 350–500 нм благодаря наличию
хромофорных групп: 5,10-метенилтетрагидрофо-
лата и флавинадениндинуклеотида (ФАД). Крип-
тохромы близки по строению к фотолиазам – фер-
ментам, обеспечивающим светозависимую репара-
цию ДНК, однако сами не имеют репарирующей
функции, вместо этого они участвуют в регуляции
циркадных ритмов, образуя петлю транскрипцион-
но-трансляционной обратной связи совместно с
белками PER, CLOCK и BMAL1 (Sancar, 2000;
Chaves et al., 2011). В сетчатке птиц было обнару-
жено четыре различных белка, относящихся к
этой группе: криптохром 1 в двух сплайс-вариан-
тах (CRY1a и CRY1b), криптохром 2 (CRY2) и
криптохром 4 (CRY4) (Möller et al., 2004; Mourit-
sen et al., 2004; Nießner et al., 2011; Bolte et al., 2016;
Günther et al., 2018). Для криптохрома 1a, обнару-
женного в сетчатке садовой славки, была показа-
на возможность формирования долгоживущих
радикальных пар (Liedvogel et al., 2007). Образова-
ние радикалов под действием света также продемон-
стрировано для криптохрома 4 курицы (Mitsui et al.,
2015). При этом происходит последовательный
трансфер электрона между тремя аминокислот-
ными остатками триптофана с последующим об-
разованием радикальной пары из ФАД, перешед-
шего в семихинонную форму, и ближайшего к не-
му триптофанового остатка (Dodson et al., 2013;
Hore, Mouritsen, 2016). Следует отметить недав-
нюю работу Нилсена с соавт. (Nielsen et al., 2018),
в которой с помощью квантово-механических
расчетов было показано, что ФАД, будучи связан-
ным с каким-либо из 6 различных криптохромов,
в том числе CRY1a и CRY4 зарянки, не способен

поглощать свет с длиной волны более 550 нм.
Аналогичный результат был получен при прямой
записи спектра CRY1a садовой славки, экспрес-
сированного в культуре клеток Sf9 (Liedvogel et al.,
2007). Поведенческие эксперименты, в свою оче-
редь, говорят о том, что птицы успешно ориенти-
руются при освещении зеленым светом (λmax =
= 565–568 нм, см. раздел “Связь магниторецеп-
ции и фоторецепции. Спектральная зависимость
магниторецепторной функции”), что приводит
авторов к гипотезе о том, что магниторецепция
использует в качестве хромофорной группы не
только ФАД.

К настоящему моменту основным кандидатом
на роль молекулярного магниторецептора счита-
ется криптохром 4. В его пользу говорят результа-
ты недавних исследований, показавшие, что экс-
прессия гена Cry4 в сетчатке зарянок и цыплят не
претерпевает значимых изменений в течение
цикла день–ночь (что говорит об отсутствии
функциональных связей с циркадными ритма-
ми), но усиливается у зарянок во время миграци-
онного сезона весной и осенью (Günther et al.,
2018). Отсутствие циркадной ритмики экспрес-
сии в сетчатке генов Cry4, но не Cry1 и Cry2, так-
же было показано для зебровых амадин (Pinzon-
Rodriguez et al., 2018).

За последние годы были достигнуты значитель-
ные успехи в теоретическом описании и моделиро-
вании бирадикальных реакций в криптохроме.
В частности, рассчитаны времена спиновой релак-
сации электронов, образующих радикальные пары
(Kattnig et al., 2016), исследована кинетика основ-
ных стадий цикла реакции (Solov’yov et al., 2012),
предложены и исследованы различные механизмы
повышения чувствительности бирадикальной ре-
акции к величине и направлению магнитного поля
(Kattnig et al., 2016a, b; Hiscock et al., 2016).

Основные экспериментальные подтвержде-
ния модели радикальных пар на сегодняшний
день получены в поведенческих экспериментах
по ориентации птиц в круглых аренах и включают
в себя нечувствительность компаса к полярности
магнитного поля (инклинационность) и наруше-
ние работы компаса слабыми радиочастотными
магнитными полями. Последний факт вызывает
в последнее время большие дискуссии, так как
модель радикальных пар оказывается неспособна
количественно объяснить экспериментально на-
блюдаемую высокую чувствительность компаса
птиц к переменным полям мегагерцового диапа-
зона (Hiscock et al., 2017). В качестве одного из ва-
риантов решения этой проблемы была выдвинута
гипотеза о наличии в клетках сетчатки кластеров
магнитных нанокристаллов, ко-локализованных с
молекулами криптохрома (Kavokin, 2017). Такая
структура предположительно усиливала бы внеш-
нее магнитное поле, обеспечивая чувствитель-
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ность магнитосенсорной функции, соответству-
ющую данным поведенческих экспериментов.
Однако возможность ее существования пока не
подвергалась экспериментальной проверке.

ЛОКАЛИЗАЦИЯ КРИПТОХРОМОВ
В СЕТЧАТКЕ.

ВЕРОЯТНЫЙ КЛЕТОЧНЫЙ
СУБСТРАТ МАГНИТОРЕЦЕПЦИИ

Поскольку нейронов, не участвующих в зри-
тельном процессе, в сетчатке не обнаружено, сле-
дует предположить, что криптохромы или другие
молекулярные рецепторы, чувствительные к на-
правлению магнитного поля, локализованы в тех
же самых клетках, в которых происходит генера-
ция и первичная обработка зрительного сигнала.
Нейроны сетчатки образуют слоистую структуру
и включают в себя светочувствительные клетки –
фоторецепторы, обеспечивающие преобразова-
ние светового стимула в электрический ответ
(фототрансдукцию), биполярные и ганглиозные
клетки, проводящие сигнал от рецепторов в цен-
тральную нервную систему, и горизонтальные и
амакриновые клетки, модулирующие зритель-
ный сигнал, но не имеющие прямого выхода к
мозгу (рис. 1а). Фоторецепторы в свою очередь
подразделяются на палочки и колбочки – рецеп-

торы сумеречного и дневного зрения, причем
колбочки различаются за счет экспрессии разных
зрительных пигментов (с различными максиму-
мами спектров поглощения): существуют ультра-
фиолет-, сине-, зелено- и красночувствительные.
Фоторецепторы имеют высокоспециализирован-
ный компартмент клетки – так называемый на-
ружный сегмент, содержащий множество плотно
уложенных мембранных дисков, в которых локали-
зованы молекулы зрительного пигмента и других
участников биохимического каскада фототранс-
дукции (рис. 1б). Такая специфическая морфология
гипотетически могла бы обеспечить полную или хо-
тя бы частичную пространственную иммобилиза-
цию молекул криптохрома (Ritz et al., 2000), что
предположительно могло бы обеспечить преиму-
щественную чувствительность всех молекул крип-
тохрома в одной клетке к магнитному полю опреде-
ленного направления и не допустить усреднения и
взаимного обнуления сигналов магниторецепции в
случае хаотической ориентации осей молекул.

В последние два десятилетия появились рабо-
ты по экспериментальному определению локали-
зации криптохромов в сетчатке птиц. Мёллер с
соавт. показали, что в сетчатке зарянок экспрес-
сируются по меньшей мере CRY1a, CRY1b и
CRY2 (Möller et al., 2004). В работе Моуритсена с
соавт. (Mouritsen et al., 2004) исследовалась экс-

Рис. 1. Схема строения сетчатки и фоторецепторов. а – Сетчатка включает несколько типов нейронов: фоторецепторы
(ФР), горизонтальные (ГорК), биполярные (БК), амакриновые (АК) и ганглиозные клетки (ГК), образующих слои-
стую структуру. б – Палочки и колбочки позвоночных подразделяются на два компартмента: внутренний сегмент, со-
держащий ядро, аппарат синтеза белка и другие органеллы и оканчивающийся синаптической терминалью; наруж-
ный сегмент, в котором локализованы белки–участники каскада фототрансдукции, составленный из множества
плотно уложенных мембранных дисков. У палочек диски расположены внутри наружного сегмента, у колбочек –
представляют собой выросты плазматической мембраны.
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прессия криптохромов 1 и 2 в сетчатке садовых
славок в миграционном состоянии. Криптохром
1 был локализован в цитозоле ганглиозных кле-
ток и больших смещенных ганглиозных клеток
(чьи тела расположены в более глубоких слоях
сетчатки, чем у типичных ганглиозных). Крипто-
хром 2 оказался локализован в ядрах клеток, что,
по мнению авторов, говорит о его вовлеченности
в регуляцию циркадных ритмов, но не магнито-
рецепцию. Нисснер с соавт. (Nießner et al., 2011)
исследовали локализацию криптохрома CRY1a в
сетчатке двух видов птиц – зарянки и домашней
курицы – иммуногистохимическим методом. У
обоих видов CRY1a присутствует исключительно в
наружных сегментах ультрафиолет-чувствитель-
ных колбочек. На основе данных иммуногистохи-
мии и электронной микроскопии авторы показали,
что CRY1a выстраивается в тяжи вдоль мембранных
дисков наружных сегментов, а фракционирование
клеток показало, что CRY1a присутствует в мем-
бранной фракции.

На сегодняшний день большой вклад в реше-
ние данной проблемы внесла группа Хенрика Мо-
уритсена из Ольденбургского университета (Гер-
мания). Методом иммуногистохимии ими иссле-
довалась локализация криптохрома 1b (CRY1b) в
сетчатке птиц (Bolte et al., 2016). Авторы использо-
вали в своем исследовании поликлональное анти-
тело, обеспечивающее высокую селективность
окрашивания на CRY1b, но не CRY1a. Было пока-
зано, что у трех видов птиц – зарянки, обыкновен-
ной каменки (Oenanthe oenanthe) и голубя – CRY1b
обнаруживается в цитозоле ганглиозных клеток,
смещенных ганглиозных клетках и внутренних сег-
ментах фоторецепторов. По мнению авторов, цито-
зольная локализация CRY1b в сетчатке свидетель-
ствует против участия CRY1b в циркадных ритмах, а
значит, он мог бы работать в механизме магнитно-
го компаса. Одновременно с упомянутым иссле-
дованием была опубликована другая работа
(Nießner et al., 2016), в которой иммуногистохи-
мический анализ также выявил локализацию
CRY1b в ганглиозных клетках, но не в фоторецеп-
торах зарянки.

В недавней работе Гюнтер с соавт. (Günther et al.,
2018) исследовали локализацию CRY4 в том или
ином типе фоторецепторов в сетчатке зарянок и
цыплят при помощи двойного иммунного окра-
шивания поликлональным антителом, специ-
фичным к CRY4, и антителами к различным зри-
тельным пигментам. Было показано, что белок
CRY4 специфически экспрессируется в наруж-
ных сегментах двойных колбочек (см. следующий
раздел) и красночувствительных (длинноволно-
вых) одиночных колбочек (у обоих исследован-
ных видов птиц). На рис. 2 приведена сводная ин-
формация по локализации различных криптохро-
мов в сетчатке.

Таким образом, по современным представле-
ниям все наиболее вероятные кандидаты на роль
молекулярного субстрата магниторецепции лока-
лизуются в фоторецепторах сетчатки, в том числе
в колбочках. Это позволяет предположить, что
они под воздействием магнитного поля Земли
могли бы модулировать работу каскада фототран-
сдукции или запускать отдельный каскад переда-
чи сигнала на ионные каналы плазматической
мембраны. Другая возможность, которую пока
нельзя исключить, – это модулирующее влияние
криптохромов на работу ганглиозных клеток, о
возможных молекулярных механизмах которого
к настоящему времени ничего не известно.

МАГНИТОРЕЦЕПЦИЯ
В ФОТОРЕЦЕПТОРАХ.
ДВОЙНЫЕ КОЛБОЧКИ

Хотя реальные молекулярные механизмы маг-
ниторецепции до сих пор не известны, существу-
ет определенный набор теоретических представ-
лений о том, как мог бы быть устроен анализатор
направления магнитного поля, находись он в сет-
чатке и используй он криптохромы как первичные
молекулярные сенсоры направления магнитного
поля (Ritz et al., 2000, 2009, 2010; Hore, Mouritsen,
2016; Worster et al., 2017). Вкратце эти представле-
ния состоят в следующем.

1. Магниторецепция осуществляется молеку-
лами криптохрома, в которых вероятность пере-
хода в сигнальное состояние после поглощения
фотона определяется ориентацией самой молеку-
лы по отношению к направлению магнитного по-
ля (см. раздел “Физические принципы работы
магниторецептора на радикальных парах. Крип-
тохромы”).

2. Хаотически расположенные молекулы
криптохрома не смогли бы создавать сигнал, уро-
вень которого зависел бы от ориентации клетки
по отношению к магнитному полю, поэтому
предполагается, что, хотя молекулы криптохрома
не являются транс- или при-мембранными бел-
ками, они тем не менее могут образовывать ком-
плексы с другими при-мембранными белками и
таким образом выстраивать ориентированные
структуры внутри клетки. Если развивать это
предположение, становится очевидно, что чем бо-
лее упорядочена матрица, служащая основой для
выстраивания молекул криптохрома, тем лучше
такая клетка будет различать направление магнит-
ного поля. Наиболее упорядоченной структурой в
сетчатке являются наружные сегменты фоторе-
цепторов – палочек и колбочек, содержащие стоп-
ки многочисленные мембранных дисков, поэтому
вполне естественно предположить, что крипто-
хромы могут образовывать комплексы с молекула-
ми зрительного пигмента и таким образом форми-
ровать упорядоченные структуры.
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3. Присутствие в фоторецепторной клетке
криптохромов и обусловленная этим ее чувстви-
тельность к направлению магнитного поля озна-
чают наличие в одной сенсорной клетке двух сен-
сорных модальностей. Подобные примеры, хотя
и редки, но все же существуют. Так, в окончаниях
термочувствительных нейронов проводимостью
одних и тех же TRP (Transient Receptor Potential)
каналов управляют и температура, и химический
лиганд (Dhaka et al., 2006; Baez et al., 2014). Теоре-
тически возможен и другой вариант, когда одна
сенсорная модальность (например, магниторе-
цепция) не влияет непосредственно на проводи-
мость наружной мембраны, но модулирует работу
второй сенсорной модальности (например, фото-
рецепции). Таким образом, в случае фоторецептор-
ной клетки предполагается гипотетическая схема,
при которой криптохромы через неизвестный мо-
лекулярный механизм модулируют работу каскада
фототрансдукции.

Считается, что все многочисленные основные
и регуляторные компоненты каскада фототранс-
дукции определены и связи между ними хорошо
известны. Поглотив квант света, молекула зри-
тельного пигмента изменяет свою конформацию
и переходит в активное состояние, запуская кас-
кад фототрансдукции – многостадийный про-
цесс, в результате работы которого в палочках акти-

вация только одной молекулы пигмента приводит к
закрытию нескольких сотен катионных каналов на
наружной плазматической мембране фоторецепто-
ра. В случае колбочек эффективность каскада су-
щественно меньше, и активация одной молекулы
колбочкового зрительного пигмента генерирует
сигнал, неразличимый на уровне шума. Для моле-
кулы криптохрома, при всей привлекательности ги-
потезы о ее роли первичного магниторецептора, не-
известны никакие механизмы взаимодействий ни с
участниками каскада фототрансдукции, ни с любы-
ми другими сигнальными процессами в фоторецеп-
торах.

Поскольку магниторецепция, основанная на
фотохимических реакциях в криптохроме, не мо-
жет работать в полной темноте, возникает также
вопрос о возможной конкуренции за свет между
криптохромами и зрительными пигментами.

Необходимость конкуренции за кванты света с
молекулами зрительного пигмента делает палоч-
ки маловероятным местом возможной локализа-
ции криптохромов, в то время как в колбочках,
которые не функционируют при сумеречных
уровнях освещенности, криптохромы могли бы за-
пускать механизмы, обеспечивающие вечернее ми-
грационное поведение, характерное для перелет-
ных воробьинообразных птиц (Hore, Mouritsen,
2016). Это предположение согласуется с результата-

Рис. 2. Локализация криптохромов в сетчатке мигрирующих птиц (зарянок). а – Локализация криптохрома 1a наблю-
дается в наружных сегментах колбочек, чувствительных к ультрафиолетовой области спектра (по: Nießner et al., 2011).
УФК – ультрафиолет-чувствительные колбочки. б – Криптохром 1b обнаруживается во внутренних сегментах фото-
рецепторов (ВС), и ганглиозных клетках (ГК), а также в смещенных ганглиозных клетках (СГК), чьи тела расположе-
ны в более глубоких слоях сетчатки (по: Bolte et al., 2016). в – Криптохром 4 локализован в наружных сегментах кол-
бочек, содержащих зрительный пигмент, чувствительный к длинноволновой области видимого спектра – двойных
колбочках (ДК) и одиночных красночувствительных колбочках (КК) (по: Günther et al., 2018). Криптохром 2, не пред-
ставленный на рисунке, локализован в ядрах различных типов нейронов сетчатки, поэтому предполагается, что его
функция связана с циркадной ритмикой (регуляцией экспрессии генов), но не с магниторецепцией (Mouritsen et al.,
2004).

а б вCRY1a CRY1b CRY4
УФК

ВС

СГК

ГК

ДK + КК
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ми иммуногистохимического анализа, показываю-
щего ко-локализацию некоторых криптохромов с
колбочковыми зрительными пигментами (см. раз-
дел “Локализация криптохромов в сетчатке. Веро-
ятный клеточный субстрат магниторецепции”).

Кроме того, такая модель делает принципи-
ально неразличимыми модулирующее воздей-
ствие магнитного поля и изменения интенсивно-
сти света, падающего на фоторецептор. Удачным
решением этой проблемы, по мнению ряда авто-
ров (Hore, Mouritsen, 2016; Worster et al., 2017), бы-
ло бы наличие двух рядом расположенных детек-
торов, у которых реакция на свет была бы одина-
ковой, а реакция на магнитное поле – разной из-за
взаимно перпендикулярного расположения крип-
тохромов в одном рецепторе относительно друго-
го. На роль такого детектора был предложен реаль-
но существующий тип фоторецептора – двойная
колбочка.

Двойные колбочки не встречаются у млекопита-
ющих, но широко распространены в сетчатках рыб,
амфибий, рептилий и птиц (Hart, 2001; Hunt et al.,
2009). Двойная колбочка состоит из двух неоди-
наковых по размеру и форме частично сросшихся
колбочек – основной и дополнительной. Основ-
ная колбочка, как правило, более длинная и уз-
кая, дополнительная – короткая и широкая. На-
ружные сегменты основного и дополнительного
компонента двойной колбочки из-за близкого рас-
положения оптически тесно связаны. Обе колбочки
соединены на уровне внутреннего сегмента таким
образом, что мембраны прилегающих областей
образуют, по некоторым данным, щелевые кон-
такты (Smith et al., 1985). С другой стороны, в сет-
чатке рептилий показано отсутствие функцио-
нальной связи между основной и дополнительной
составляющими двойных колбочек (Firsov, Green,
1998). Наружные сегменты обоих компонентов
двойных колбочек у всех до сих пор исследован-
ных видов птиц содержат одинаковый длинновол-
новый пигмент. Единственным известным исклю-
чением является мигрирующий рисовый трупиал
(Dolichonyx oryzivorus), у которого в основном на-
ружном сегменте экспрессируется длинноволно-
вый пигмент (565 нм), а в дополнительном – ко-
ротковолновый (403 нм) (Beason, Loew, 2008).
Считается, что основной функцией двойных кол-
бочек в сетчатке является не цветоразличение, а
различение интенсивностей в пределах поля зре-
ния и выделение контрастов. Два компонента
двойной колбочки не являются спектрально иден-
тичными детекторами света, так как основной
компонент, в отличие от дополнительного, содер-
жит во внутреннем сегменте так называемую мас-
ляную каплю – светофильтр, отсекающий корот-
коволновую часть света, достигающего наружного
сегмента (Hunt et al., 2009).

У основного и дополнительного элемента
двойной колбочки диски наружных сегментов
располагаются в параллельных плоскостях. Рав-
ным образом и во внутренних сегментах нет
структур, которые ориентировали бы молекулы
криптохрома под углом друг к другу, обеспечивая
разную реакцию на магнитное поле. Тем не менее
упорядоченная и расположенная под углом ориен-
тация криптохромов в двух соседних клетках могла
бы быть достигнута их сцеплением с тяжами родоп-
синов в мембранных дисках двух составляющих
двойной колбочки (Hore, Mouritsen, 2016). Некото-
рые из имеющихся к настоящему времени данных
действительно свидетельствуют о возможности су-
ществования различных олигомерных аггрегаций
родопсина в мембранных дисках фоторецепторов
рептилий (Govardovskii et al., 2009) и мышей
(Gunkel et al., 2015), хотя только у последних пока-
зано наличие линейных олигомерных структур ро-
допсина, ориентированных в одном направлении.

Неизвестен специальный механизм, который,
сравнивая выходные сигналы двух компонентов
двойной колбочки, позволял бы вычленять моду-
лирующий магниторецепторный сигнал. Таким
образом, двойная колбочка, по крайней мере на
уровне современных знаний, не предоставляет
преимущества для осуществления магниторецеп-
ции по сравнению с двумя одиночными близко-
расположенными колбочками – и в том, и в дру-
гом случае предписанных гипотетических свойств
больше, чем реально существующих.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В 2018 г. исполнилось 50 лет со времени начала

публикации Вольфгангом и Розитой Вильчко с
соавторами серии статей, в которых на основании
данных поведенческих экспериментов было объ-
ективно подтверждено ранее высказанное пред-
положение о том, что птицы ориентируются в
своем миграционном перемещении по магнитно-
му полю. Удивительно, но за прошедшие полвека
это положение так и остается почти единствен-
ным фактическим составляющим науки о магни-
торецепции позвоночных. Прогресс, достигну-
тый за это же время в изучении фото- , хемо- и в
меньшей степени механорецепции, определил же-
лательный уровень комплексного подхода к опи-
санию механизмов рецепции. Сегодня описание
работы какой-либо сенсорной системы должно
содержать информацию о молекулярном механиз-
ме рецепции сенсорного стимула, о внутриклеточ-
ных механизмах трансдукции сенсорного стимула
в электрический ответ клетки-рецептора, об ос-
новных нейрональных путях первичной обработ-
ки сенсорного сигнала и о путях передачи сенсор-
ной информации в мозг, а также представление о
центральных механизмах обработки сенсорного
сигнала и о воздействии соответствующей сенсор-
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ной информации на поведение животного. Очевид-
но, что для магниторецепции у птиц пока только
последнее из вышеперечисленных положений мо-
жет считаться в значительной степени изученным.

В то же время, за последние 20 лет было выдви-
нуто много интересных гипотетических концеп-
ций и о природе молекулярных сенсоров магнит-
ного поля, и о клеточных механизмах рецепции.
Были предложены конкретные кандидаты на
роль клеточных субстратов магниторецепции –
двойные колбочки сетчатки птиц. В настоящем
обзоре мы постарались показать, что хотя некото-
рые положения выдвинутых гипотез плохо совме-
стимы с современными представлениями о работе
фоторецепторной сенсорной системы или даже
прямо им противоречат, предложенные варианты
работы магниторецепторной сенсорной системы
следует тем не менее считать вероятными и в общих
чертах теоретически реализуемыми. Очевидно, что
современное состояние науки о магниторецепции
характеризуется достаточным количеством вполне
приемлемых рабочих гипотез, которые требуют
экспериментальной проверки. Мы полагаем, что
первоочередной задачей является проведение
комплексного электрофизиологического иссле-
дования сетчатки на уровне целой ткани и отдель-
ных клеток для определения источника первичного
магниторецепторного сигнала. Необходимо также
однозначно идентифицировать молекулярный ре-
цептор магнитного поля и определить молекуляр-
ные механизмы, при помощи которых сигнал ре-
цептора транслируется на следующие нейроны.
Можно надеяться, что в случае успешного реше-
ния этих базовых вопросов наука о магниторецеп-
ции получит мощный стимул к дальнейшему раз-
витию.

Исследование выполнено при поддержке
гранта РНФ 16-14-10159.
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The existence of a magnetic compass system allowing animals to maintain the direction of their migratory
journeys was first shown in birds about fifty years ago. Over the past half century, a large amount of indirect,
mainly behavioral, data on the features of the avian magnetic compass and its relationship with the perception
of light has been obtained. Based on these data, the dominant idea suggests that the primary magnetoreceptor
in birds is located in the retina, and the most popular hypothesis concerning operation of such a magnetore-
ceptor is the radical pair model. According to this model, the primary receptor molecules that perceive the
magnetic field are cryptochromes expressed in the neurons of the avian retina. It is assumed that crypto-
chrome molecules localized in photoreceptor cells may have an ordered orientation relative to the retina
plane. When photons are absorbed in the short wavelength range of the spectrum, cryptochromes would pro-
duce a chemical response depending on the direction of the external magnetic field. The sensitivity of photo-
chemical reactions involving radical pairs in cryptochromes to a magnetic field is confirmed both by theoret-
ical calculations and experimentally. However, up to date there is no experimental data obtained on the mo-
lecular mechanisms of further transduction of signal induced by a magnetic field. The existing hypotheses on
possible nature of these mechanisms have some issues concerning their compatibility with the current con-
cepts of the photoreception. These hypotheses ascribe special properties to the participants of the visual pro-
cess both at the molecular and at the cellular level, which has not yet been proved experimentally. Thus, now-
adays the science of magnetoreception is posed to consistently test the existing hypotheses on the molecular
basis of avian magnetic compass.
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