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Наличие системы магнитного компаса было впервые показано у птиц. С тех пор было аккумулиро-
вано большое количество данных о работе магнитного компаса птиц и его взаимосвязи со зритель-
ной рецепцией. Сейчас доминирует представление о том, что рецептор, обеспечивающий работу
магнитного компаса, у птиц находится в сетчатке глаза. Наиболее популярной гипотезой относи-
тельно того, как работают рецепторы магнитного поля, является гипотеза радикальных пар, а кан-
дидатом на роль первичной магниторецепторной молекулы является криптохром, и более конкрет-
но, его изоформа криптохром типа 4a. В последние годы появились сведения о взаимодействии
криптохрома с некоторыми белками-участниками каскада фототрансдукции, а также многообеща-
ющие данные электрофизиологических исследований, сочетающих в себе зрительные (световые) и
магнитные стимулы. Кроме того, ряд морфологических исследований сетчатки птиц также помога-
ет сузить круг возможных клеток-кандидатов на роль магниторецептора, и наиболее вероятной та-
кой клеткой в настоящее время является двойная колбочка. В настоящем обзоре мы обсуждаем по-
следние исследования в данной области.
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ВВЕДЕНИЕ
Многие животные в течение своей жизни со-

вершают дальние перемещения, в ходе которых
они покидают пределы своего участка обитания и
пересекают незнакомые им и часто непригодные
для их жизни пространства. В ходе таких переме-
щений у них возникает необходимость выбирать
и поддерживать определенное компасное направ-
ление относительно сторон света. Такую способ-
ность принято называть способностью к ориента-
ции, а совокупность поведенческих адаптаций,
обеспечивающих эту способность – компасной
системой (Chernetsov, 2016; Mouritsen, 2018). Кро-
ме того, и при локальных перемещениях в преде-
лах знакомого животному по предыдущему опыту
индивидуального участка, если перед животным
стоит задача сколько-нибудь продолжительное
время двигаться по прямой, оно должно обладать
компасной системой, основанной на глобальных

источниках информации, а не только на локаль-
ных ориентирах (Finkelstein et al., 2016).

Одним из таких глобальных источников ин-
формации о сторонах света и о положении в про-
странстве для многих животных является магнит-
ное поле Земли. Экспериментально подтвержден
факт наличия у многих животных из разных так-
сономических групп, как позвоночных, так и раз-
личных беспозвоночных, магнитосенсорного
чувства как особой сенсорной модальности, в до-
полнение к уже известным фото-, хемо-, механо-
и электрорецепции. Существование магнитной
компасной системы, которая предоставляет воз-
можность выбирать и поддерживать направление
миграционных перемещений, впервые было по-
казано для птиц (Wiltschko, 1968; Wiltschko,
Wiltschko, 1972). Есть опубликованные данные о
наличии магнитного компаса у грызунов
(Deutschlander et al., 2003; Diego-Rasilla et al., 2013;
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Malewski et al., 2018), рукокрылых (Holland et al.,
2006), бесхвостых амфибий (Diego-Rasilla et al.,
2013; Shakhparonov, Ogurtsov, 2017), костных рыб
(Quinn, 1980; Bottesch et al., 2016), ракообразных
(Lohmann et al., 1995), насекомых (Guerra et al.,
2014; Dreyer et al., 2018; Gegear et al., 2008; Fleis-
chmann et al., 2018). Не исключено, что человек, у
которого способность к магниторецепции, не-
смотря на многочисленные попытки, так и не бы-
ла обнаружена (Chernetsov et al., 2021), является
скорее исключением среди животных. Следует,
однако, подчеркнуть, что именно для птиц имею-
щиеся сведения об использовании магнитного
компаса являются наиболее надежными и много-
кратно независимо подтверждены разными груп-
пами исследователей. В области изучения магни-
торецепции как сенсорной системы модельной
группой организмов являются мигрирующие
птицы, несмотря на то, что это дикие животные,
не размножающиеся в лабораторных условиях
(т.е. их приходится изымать из природы).

Согласно современным представлениям, си-
стема магнитного компаса птиц тесно взаимосвя-
зана с фоторецепцией (Astakhova et al., 2020а).
Одним из наиболее убедительных аргументов в
пользу этой точки зрения (но не единственным)
является тот факт, что для корректной работы
компасной системы требуется свет с определен-
ными спектральными характеристиками. Зави-
симость функциональности магнитного компаса
от спектра падающего света была показана в ряде
поведенческих экспериментов как на диких ми-
грирующих птицах (Wiltschko, 1978; Wiltschko et al.,
1993, 2000, 2001, 2003, 2007, 2008; Wiltschko,
Wiltschko, 1995, 1999, 2001, Munro et al., 1997; Rap-
pl et al., 2000; Muheim et al., 2002; Stapput et al.,
2008), так и на лабораторных видах – домашних
курицах Gallus gallus, сизых голубях Columba livia и
зебровых амадинах Taeniopygia guttata (Wiltschko,
Wiltschko, 1998; Wiltschko et al., 2007; Pinzon-Ro-
driguez, Muheim, 2017). В совокупности исследо-
вания показывают, что птицы успешно ориенти-
руются при освещении коротковолновым светом
(ближний ультрафиолет, фиолетовый, синий, зе-
леный), а при пересечении некой границы в жел-
то-зеленой области спектра (длина волны при-
близительно 550–570 нм) и далее, они оказыва-
ются дезориентированы. Данные результаты
стали серьезным основанием, чтобы предпола-
гать связь структур, обеспечивающих работу маг-
нитного компаса со светочувствительной нерв-
ной тканью – сетчаткой глаза.

Данный обзор посвящен конкретной пробле-
ме, возникающей при изучении магнитного чув-
ства птиц, – поиску первичной магниторецеп-
торной клетки в сетчатке глаза, к настоящему
времени остающейся неизвестной. В нем будут
освещены различные подходы к поиску ответа на
этот вопрос, на основании последних экспери-

ментальных данных сделано предположение о
наиболее вероятном кандидате на эту роль, а так-
же описаны перспективы дальнейших исследова-
ний в этом направлении.

ПОИСК МАГНИТОРЕЦЕПТОРНОЙ КЛЕТКИ 
ПО ЛОКАЛИЗАЦИИ 

МАГНИТОЧУВСТВИТЕЛЬНЫХ МОЛЕКУЛ

Биофизическая модель компасной магниторецепции

Наиболее детально разработанной концепци-
ей биофизического механизма работы сенсорной
системы, лежащей в основе магнитного компас-
ного чувства птиц, является модель радикальных
пар, предполагающая наличие химического маг-
ниторецептора на основе обратимых бирадикаль-
ных реакций (Hore, Mouritsen, 2016). Два важных
свойства магнитного компаса птиц, известных из
поведенческих экспериментов, – его инклинаци-
онность и светозависимость, указывают на эту
возможность (Wiltschko, Wiltschko, 1972; 1995;
1999; 2001). Важными вопросами для построения
адекватной модели магниторецепции представ-
ляются идентификация молекулы-рецептора, а
также типа или типов магниточувствительных
клеток, участвующих в формировании сигнала.
Наиболее очевидными кандидатами на роль ре-
цепторной молекулы являются белки семейства
криптохромов, которые характеризуются способ-
ностью формировать радикальные пары.

Гипотеза, согласно которой в основе магнито-
чувствительных рецепторов могут лежать хими-
ческие реакции, была выдвинута в конце 1970–
1980-х гг. (Schulten et al., 1978; Schulten, 1982;
Schulten, Windemuth, 1986). До начала XXI века
эта гипотеза не привлекала внимания биологов,
так как была весьма абстрактной и не предлагала
физиологически правдоподобных механизмов
восприятия и передачи магнитной информации в
живых организмах. В 2000 г. на основе этих идей
была сформулирована модель радикальных пар
(Ritz et al., 2000), которая исходит из того, что
птицы могут использовать в качестве магниторе-
цепторов светочувствительные молекулы крип-
тохромов. Была высказана гипотеза, что крипто-
хромы расположены в клетках сетчатки глаза
птиц, и что они подвергаются фотоокислению в
результате абсорбции фотонов, обладающих
определенной энергией. Модель радикальных
пар объясняет вышеупомянутые поведенческие
результаты следующим образом: только фотоны с
определенной энергией (т.е. соответствующие
определенной длине световой волны) могут ин-
дуцировать перенос электрона от молекулы крип-
тохрома к рецептору (которым, вероятнее всего,
является кофактор криптохрома – флавинаде-
ниндинуклеотид, ФАД). В результате образуется
пара молекул с неспаренными электронами, со-
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стоящая из донора-криптохрома и его партнера-
акцептора. Эта радикальная пара существует от
нескольких наносекунд до нескольких миллисе-
кунд и в итоге либо рекомбинирует, либо распа-
дается на более энергетически устойчивые про-
дукты реакции. Относительные вероятности рас-
пада или рекомбинации радикальной пары
определяются соотношением времени ее жизни и
скоростью обратимой реакции интерконверсии
продуктов, зависящей от напряженности внеш-
него магнитного поля и его ориентации по отно-
шению к магнитной оси пары. Благодаря этому
пропорция разных продуктов такой реакции ме-
няется в зависимости от величины и направления
внешнего магнитного поля.

Авторы модели радикальных пар предположи-
ли, что молекулы криптохромов должны быть
упорядочены так, чтобы движение радикальных
пар было ограничено, например, за счет прикреп-
ления к элементам цитоскелета или клеточных
мембран (Ritz et al., 2000). Сетчатка глаза хорошо
подходит на роль ткани, где происходят эти про-
цессы, так как мембранные диски фоторецептор-
ных клеток имеют упорядоченную ориентацию.
Каким образом могут птицы воспринимать маг-
нитное поле посредством радикальных пар? Было
высказано предположение, что разные продукты
бирадикальной реакции посредством биохими-
ческого каскада могут по-разному модулировать
чувствительность фоторецепторов (Ritz et al.,
2000). Можно представить, что один тип продук-
тов радикальной пары будет приводить к ингиби-
рованию зрительной информации, а другой – к
усилению (или наоборот). В результате этой мо-
дуляции нейронного сигнала в разных частях сет-
чатки чувствительность фоторецепторов будет
разной в зависимости от ориентации (и, соответ-
ственно, положения в сетчатке) содержащего
криптохром фоторецептора к вектору магнитного
поля. В результате птица может буквально “ви-
деть” магнитное поле, т.е. воспринимать его в ка-
честве зрительного образа (например, затемнен-
ное или, наоборот, беловатое прозрачное пятно),
наложенного на обычную зрительную картину мира.

Следует отметить, что модель радикальных пар
не объясняет все имеющиеся экспериментальные
факты. Так, надежно установлено, что работа
магнитного компаса птиц нарушается очень сла-
быми переменными магнитными полями в мега-
герцовом диапазоне. В настоящее время есть дан-
ные об эффекте переменных магнитных полей с
частотами от 0.4 до 85 МГц (Ritz et al., 2004; Tha-
lau et al., 2005; Ritz et al., 2009; Engels et al., 2014;
Pakhomov et al., 2017; Kobylkov et al., 2019; Leb-
erecht et al., 2022), причем амплитуда колебаний
более чем на три порядка ниже, чем интенсив-
ность статического геомагнитного поля, и состав-
ляет десятки и даже единицы нанотесла. Этот эф-
фект качественно объясняется в рамках модели

радикальных пар как результат спинового резо-
нанса электронов, формирующих радикальную
пару (Hiscock et al., 2017). Однако удовлетвори-
тельного количественного объяснения данного
явления до сих пор получить не удается: в экспе-
рименте магнитная компасная ориентация птиц
нарушается переменными магнитными полями с
амплитудой на два порядка меньшей, чем пред-
полагает теоретическая модель (Kavokin, 2009).
Возможно, существует какой-то механизм усиле-
ния сигнала, который приводит к такому эффекту
(Hiscock et al., 2017), но в настоящее время ника-
кой модели такого внутреннего усилителя не
предложено (Kavokin, 2009).

Криптохромы как магниторецепторные молекулы 
в сетчатке глаза

Криптохромы представляют собой обширное
семейство флавопротеидов, поглощающих свет
преимущественно в синей области спектра, со-
держащих флавин в качестве кофактора и имею-
щих массу от 50 до 70 кДа. Способность абсорби-
ровать свет определяется наличием флавина (в
форме ФАД) и птерина. В свое время криптохро-
мы были предложены на роль магниточувстви-
тельных молекул (Ritz et al., 2000), так как данные
белки представляют собой единственный извест-
ный класс молекул у позвоночных, которые спо-
собны формировать радикальные пары после по-
глощения фотонов. Следует, однако, отметить,
что чувствительность к геомагнитному полю тре-
бует весьма долгих времен жизни радикальной
пары, не менее десяти микросекунд, в то время
как в экспериментах in vitro криптохромы мигри-
рующих птиц не демонстрируют времен, превы-
шающих сотни наносекунд (Xu et al., 2021). Впро-
чем, это может объясняться отсутствием специ-
фических условий, в которых криптохромы
существуют внутри магниторецепторной клетки.

Криптохромы встречаются в клетках высших
растений и животных, и разные их классы выпол-
няют различные биологические функции (Chaves
et al., 2011). В организме животных встречаются
криптохромы дрозофилового типа (I тип), кото-
рые представляют собой фотопигменты, участву-
ющие в синхронизации циркадных ритмов с
освещением в окружающей среде напрямую,
криптохромы типа тех, что найдены у млекопита-
ющих (mammalian-like CRYs, II тип), которые
способны синхронизировать циркадные ритмы
опосредованным путем и выполнять ряд других
функций (Michael et al., 2017), а также недавно от-
крытый криптохром IV типа, который был обна-
ружен у птиц, амфибий, рыб и рептилий (Zoltows-
ki et al., 2019). Из перечисленных типов к настоя-
щему времени в сетчатке птиц известно об
экспрессии шести разных изоформ криптохро-
мов (Cry1a, Cry1b, Cry2a, Cry2b, Cry4a и Cry4b).
Целый ряд работ в последние годы был посвящен
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изучению локализации перечисленных изоформ
криптохромов в специфических типах клеток сет-
чатки, и даже в отдельных компартментах клеток,
а также связи профиля их экспрессии с сезонны-
ми и суточными ритмами. В зависимости от полу-
чаемых результатов разные группы исследовате-
лей склонялись в пользу участия того или иного
типа криптохромов в механизме магнитного ком-
паса птиц.

Следует отметить, что сама по себе задача на-
дежного иммуногистохимического определения
селективной экспрессии разных типов и изоформ
криптохромов в сетчатке птиц является методи-
чески сложной. Для этого научным группам, ра-
ботающим в этом направлении, пришлось прой-
ти путь по расшифровке последовательностей та-
ких изоформ и созданию селективных антител к
каждой из них (Günther et al., 2018). Профиль и
характер экспрессии некоторых типов и изоформ
криптохромов в сетчатке птиц делают их малове-
роятными кандидатами на роль ключевой моле-
кулы в механизме магнитного компаса. Так, Cry2
в сетчатках зарянок Erithacus rubecula, голубей и
куриц обнаруживается во внутренних сегментах
фоторецепторов, наружном и внутреннем ядер-
ных слоях в ганглиозных клетках, а в плане суб-
клеточной локализации – в цитоплазме и в ядрах
клеток, формирующих указанные слои (Einwich
et al., 2022). По мнению авторов данного исследо-
вания, экспрессия в ядрах свидетельствует в
пользу участия Cry2 в регуляции суточных ритмов
у птиц, а не в пользу вовлечения в процесс магни-
торецепции. Исследования интерактома Cry2 в
сетчатке сизого голубя подтверждают эту гипоте-
зу, поскольку основными мишенями для взаимо-
действия с ним оказались белки, вовлеченные в
регуляцию циркадных ритмов (PER2, CLOCK и
ARNTL, Balay et al., 2021).

До недавнего времени многообещающим кан-
дидатом на роль магниторецепторной молекулы
считалась изоформа Cry1a. Этот криптохром был
обнаружен в ультрафиолет (УФ)-чувствительных
колбочках сетчатки курицы и зарянки (Nießner
et al., 2011). В работах данной группы утвержда-
лось, что характер распределения этого крипто-
хрома в колбочках указывает на индуцируемые
светом конформационные изменения: в сетчатке
у птиц, которых освещали светом полного спек-
тра или в диапазоне от 373 до 590 нм (т.е. от УФ до
зеленого света) перед приготовлением препара-
тов, Cry1a и опсин УФ-чувствительных колбочек
были колокализованы, а у птиц, освещаемых
красным светом или выдерживаемых в темноте,
Cry1a в тех же компартментах не определялся
(Nießner et al., 2011; 2014). Однако другим иссле-
дователям в сетчатках курицы, сизого голубя, за-
рянки (Bolte et al., 2021), а также зебровой амади-
ны (Pinzon-Rodriguez, Muheim, 2021) данный ре-
зультат воспроизвести не удалось.

Ряд авторов считают более вероятным канди-
датом на роль магниторецепторной молекулы
Cry4a (Günther et al., 2018; Görtemaker et al., 2022).
У зарянок, которые являются классическим объ-
ектом для исследований магниторецепции
(Wiltschko, Wiltschko, 1972) и у которых существо-
вание магнитной компасной системы было мно-
гократно независимо подтверждено в поведенче-
ских экспериментах, Cry4 был колокализован с
красночувствительным зрительным пигментом,
что свидетельствует о его экспрессии в наружных
сегментах двойных колбочек и, возможно, крас-
ночувствительных одиночных колбочек (Günther
et al., 2018). Известно, что изоформа Cry4a, обна-
руженная у зарянок, показывает значительно бо-
лее выраженную реакцию на изменения магнит-
ного поля, чем Cry4 домашней курицы и сизого
голубя (Xu et al., 2021).

Взаимодействие криптохромов с участниками 
каскада фототрансдукции

Важнейшим пунктом в рассмотрении вопроса
о том, как может работать магниторецепторная
сенсорная система в сетчатке птиц, является по-
иск сигнальных путей, через которые первичная
воспринимающая молекула (криптохром или
другой кандидат) могла бы передать сигнал об из-
менении магнитного поля. В последние несколь-
ко лет одно за другим появились два сообщения
об исследованиях, выполненных коллективом ав-
тором под руководством К.-В. Коха и Х. Моурит-
сена (Wu et al., 2020, Görtemaker et al., 2022) и по-
казывающих возможность взаимодействия Cry4 с
белками-участниками каскада фототрансдукции
непосредственно в фоторецепторных клетках птиц.

Лежащий в основе зрительного восприятия
каскад фототрансдукции обеспечивает преобра-
зование энергии фотонов в электрический сиг-
нал. Это многоступенчатый каскад реакций, ос-
новными участниками которого являются зри-
тельный пигмент, возбуждаемый фотоном, G-белок
трансдуцин, передающий сигнал от зрительного
пигмента к эффекторному ферменту, и сам эф-
фекторный фермент – фосфодиэстераза (ФДЭ),
снижающий внутриклеточную концентрацию
циклического гуанозинмонофосфата (цГМФ) и
приводящий тем самым к закрытию ионных ка-
налов плазматической мембраны фоторецептора
(Pugh, Lamb, 2000; Arshavsky, Burns, 2014).

В первой из двух перечисленных работ (Wu et al.,
2020) авторами была разработана дрожжевая
двухгибридная система, в которой выявлялись
потенциальные молекулярные партнеры по взаи-
модействию для Cry4 зарянки. На первом этапе
скрининга был определен широкий круг канди-
датов, а на втором этапе круг был сужен до шести
наиболее многообещающих кандидатов: красно-
чувствительный опсин колбочек (LWS); альфа-
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субъединица G белка трансдуцина-2 (GNAT2);
гамма-субъединица G-белка-10 (GNG10); 2-й член
подсемейства калиевых потенциал-зависимых
каналов V (KCNV2); ретинол-связывающий бе-
лок 1 (RBP1) и G-белок-сопряженный рецептор
ретиналя (RGR). На основании указанных шести
мишеней взаимодействия авторы предложили
гипотетические пути встраивания сигнала с Cry4
в пути зрительной трансдукции; так, по их мне-
нию, в случае взаимодействия Cry4 с опсином
красночувствительных колбочек, в данном типе
фоторецепторов каскад фототрансдукции мог бы
запускаться в ответ на магнитный стимул, начи-
ная с первого его звена. В качестве альтернативы,
при взаимодействии с Cry4 с альфа-субъедини-
цей G-белка каскад фототрансдукции может ак-
тивироваться, начиная со второго его этапа, а вза-
имодействие Cry4 с калиевыми потенциал-зави-
симыми каналами позволило бы ему напрямую
менять мембранный потенциал фоторецептор-
ной клетки.

Поскольку GNAT2 и GNG10, определенные в
качестве партнеров по взаимодействию с Cry4 в
исследовании (Wu et al., 2020), являются колбоч-
ко-специфичными ортологами субъединиц гете-
ротримерного G-белка трансдуцина, который
опосредует фототрансдукцию в фоторецепторах
позвоночных, второе из перечисленных исследо-
ваний той же группы (Görtemaker et al., 2022) бы-
ло посвящено более глубокому изучению потен-
циального взаимодействия Cry4a с GNAT2 зарян-
ки на молекулярном уровне. При помощи
биосенсоров на основе поверхностного плазмон-
ного резонанса авторы проанализировали про-
цесс белок-белкового взаимодействия и его кине-
тические параметры, и дополнительно наличие
такого взаимодействия in vitro было подтвержде-
но в эксперименте с аффинным осаждением.
Кроме того, в этой же работе наличие взаимодей-
ствия между Cry4a зарянки и альфа-субъединицы
G-белка трансдуцина-2 дополнительно было по-
казано в культуре нейроретинальных клеток птиц
при помощи метода резонансного переноса энер-
гии флуоресценции (FRET). Хотя возможность
такого взаимодействия непосредственно в кол-
бочках птиц еще не была проверена, данные на-
блюдения кажутся нам весьма многообещающи-
ми для выяснения сигнального пути, лежащего в
основе магнитного компаса птиц.

ПОИСК МАГНИТОРЕЦЕПТОРНОЙ КЛЕТКИ 
ПО ЭЛЕКТРОФИЗИОЛОГИЧЕСКИМ 

И МОРФОЛОГИЧЕСКИМ ОСОБЕННОСТЯМ 
СЕТЧАТКИ

Особенности строения сетчатки птиц

Среди позвоночных птицы обладают наиболее
высокоразвитой зрительной системой, а их сет-

чатка имеет ряд существенных отличий от сетчат-
ки млекопитающих. В первую очередь она харак-
теризуется аваскуляризацией – отсутствием сосу-
дистой системы, пронизывающей внутренние
слои нейронов (Willis, Wilkie, 1999). Трофическая
функция обеспечивается пигментным эпители-
ем, а также гребнем – складчатой структурой, бе-
рущей начало от зрительного нерва (область сле-
пого пятна) и тянущейся к периферии сетчатки
(Wingstrand, Munk, 1965; Jasiński, 1973). Нервные
клетки сетчатки птиц (биполярные, горизонталь-
ные, амакриновые и ганглиозные клетки) также
имеют ряд адаптаций к отсутствию прямого кон-
такта с сосудистой системой, как, например, спе-
цифические отростки, связывающие их с мюлле-
ровскими глиальными клетками (Quesada, Génis-
Gálvez, 1985). Как и у других позвоночных, эти
нейроны образуют слоистую структуру, однако,
плотность клеток, а также степень разветвленно-
сти их отростков, в особенности во внутренних
слоях, отвечающих за предварительную обработ-
ку зрительного сигнала, очень велика, что свиде-
тельствует о комплексности выполняемой ими
задачи (Seifert et al., 2020).

Светочувствительные клетки сетчатки птиц –
фоторецепторы, как и у других позвоночных,
подразделяются на палочки и колбочки. В сетчат-
ке подавляющего большинства видов птиц обна-
ружено пять типов колбочек: ультрафиолет-,
сине-, зелено- и красночувствительные различа-
ются за счет экспрессии разных зрительных пиг-
ментов, а дополнительный тип – двойные кол-
бочки, – содержат красночувствительный пиг-
мент и представляют собой две рецепторные
клетки, электрически связанные друг с другом
(Hart, 2001). Таким образом, птицы обладают тет-
рахроматическим цветовым зрением, различая
гораздо больше оттенков (и в более широком
спектральном диапазоне), чем большинство дру-
гих позвоночных. Более того, колбочки птиц со-
держат особые структуры – “масляные капли” –
бесцветные или окрашенные образования сфери-
ческой формы, содержащие молекулы каротино-
идов, растворенные в липидных каплях (Toomey,
Corbo, 2017). Показано, что бесцветные капли вы-
ступают, главным образом, в роли светофокуси-
рующих структур, собирая падающий свет на не-
большом светочувствительном сегменте, в то
время как окрашенные выступают в роли селек-
тивных светофильтров, снижая степень перекры-
тия спектров чувствительности разных типов
колбочек (Wilby, Roberts, 2017). Масляные капли
обнаруживаются и у других позвоночных, однако
именно у птиц они достигают наибольшего раз-
нообразия, благодаря чему образуется набор вы-
сокоселективных светоприемников, охватываю-
щих видимый диапазон и ближнюю ультрафио-
летовую часть спектра (Kelber, 2019; Baden,
Osorio, 2019).



8

СЕНСОРНЫЕ СИСТЕМЫ  том 37  № 1  2023

АСТАХОВА и др.

Некоторые исследователи предполагают, что
фоторецепторы птиц также способны к различе-
нию поляризации падающего света, однако, их
специфическая морфология такова, что трудно
представить, как это может быть реализовано.
Дипольные моменты молекул зрительных пиг-
ментов лежат хаотично, диффундируя в плоско-
сти клеточных мембран, но всегда перпендику-
лярно к оси клетки/направлению естественно па-
дающего света, что теоретически исключает
чувствительность к поляризации света (Roberts et
al., 2011). Несмотря на существование исследова-
ний, демонстрирующих поведенческую реакцию
на изменение поляризации света у птиц (Muheim,
2011; Åkesson, 2014), в настоящее время коррект-
ность использованных в них экспериментальных
протоколов подвергается сомнению. В частно-
сти, Мелгар и соавт. (Melgar et al., 2015) провели
исследование, по результатам которого утвержда-
ют, что восприятия поляризации света как от-
дельного стимула у птиц обнаружить не удается;
там же они выражают сомнение в корректности
трактовки экспериментальных результатов про-
шлых лет. Следует отметить, что задача отделить в
эксперименте реакцию на изменение поляриза-
ции света от реакции на изменение освещенности
является весьма сложной. Имеющиеся положи-
тельные результаты вполне могут быть объясне-
ны ответом на изменение интенсивности света.

Следует отметить, что у некоторых животных,
в том числе у птиц, существует и другой тип фото-
рецепторов, локализованных в пинеальном орга-
не головного мозга – пинеалоциты, которые так-
же могли бы претендовать на роль магниторецеп-
торных клеток (Collin, Oksche, 1981; Bailey,
Cassone, 2005). Однако было показано, что хирур-
гическое удаление пинеального органа у мухоло-
вок-пеструшек (Ficedula hypoleuca) при поддержа-
нии циркадных ритмов ежедневными инъекциями
мелатонина не вызывает нарушений ориентаци-
онного поведения (Schneider et al., 1994). Более
того, для птиц локализована функциональная
область, предположительно отвечающая за об-
работку магниторецепторного сигнала – часть
зрительного гиперпаллиума (аналог зритель-
ной коры млекопитающих), получившая назва-
ние “кластер N” (Mouritsen et al., 2005; Heyers et
al., 2007). Кластер N получает сигнал от сетчатки
по таламофугальному зрительному пути через ла-
теральное коленчатое тело таламуса. Его разру-
шение химическим воздействием (путем введе-
ния холерного токсина) приводило к потере
способности к ориентации по магнитному полю
у зарянок (Zapka et al., 2009). Следует заметить,
что кластер N – не анатомически выделяемая
структура, а функциональная область зрительно-
го гиперпаллиума птиц (Heyers et al., 2022). Эти
данные также указывают на то, что наиболее ве-

роятным местом локализации магниторецептор-
ной функции у птиц является сетчатка глаза.

Электрофизиологические исследования, 
направленные на поиск механизма магнитного 

компаса в сетчатке

Хотя идея о применении электрофизиологиче-
ского подхода для решения имеющихся вопросов
в области светочувствительного магнитного ком-
паса у птиц напрашивалась в последние годы, до
недавнего времени из опубликованных работ в
этой нише можно было назвать только цикл элек-
трофизиологических исследований структур зри-
тельных путей в мозге, выполненных Семмом,
Бисоном и Демайном в 1980-х годах. Авторы по-
казали, что значительная (70%) часть нейронов
оптического тектума (аналог верхнего двухолмия
млекопитающих) голубя (Semm, Demaine, 1986) и
ветви тройничного нерва рисового трупиала Doli-
chonyx oryzivorus (Beason, Semm 1987; Semm, Bea-
son, 1990) проявляет чувствительность к направ-
лению внешнего магнитного поля, а некоторые
ответы зависели от длины волны освещения.
Однако в более позднем исследовании на боль-
шой выборке птиц эти результаты не удалось вос-
произвести в аналогичных экспериментах
(Ramírez et al., 2014), что ставит под сомнение их
релевантность.

Насколько нам известно, первые опублико-
ванные работы по электрофизиологии магнито-
рецепции в сетчатке птиц были выполнены на-
шей группой. В цикле работ мы проверяли, может
ли изменение направления магнитного поля вли-
ять на фотоответы сетчатки птиц. В качестве ме-
тода исследования был выбран метод электроре-
тинографического отведения от изолированной
сетчатки птиц, при этом изменение направления
магнитного поля сочеталось с синими или крас-
ными вспышками света для возбуждения фотоот-
вета. В первых двух из этого цикла работ (Rotov
et al., 2018; 2020) такой экспериментальный про-
токол был применен к сетчатке голубей, которые
хоть и не являются перелетными птицами, все же
предположительно пользуются магнитным ком-
пасом при хоминге (Walcott, Green, 1974). Было
показано, что амплитуда тотального ответа сет-
чатки голубя на вспышки синего, но не красного
света, зависит от того, параллелен или перпенди-
кулярен плоскости сетчатки вектор магнитного
поля в момент регистрации такого ответа; эффект
был небольшим, но статически значимым. При
более детальном изучении влияния направления
магнитного поля на выделенный фоторецептор-
ный ответ сетчатки голубя было показано, что
данный компонент электроретинограммы в ответ
на синие вспышки не зависит от направления
магнитного поля. Результат можно было бы объ-
яснить тем, что в данной работе фоторецептор-
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ный ответ был представлен главным образом па-
лочковым компонентом. В дальнейших исследо-
ваниях нашей группы (Astakhova et al., 2020б;
Rotov et al., 2022) аналогичным образом были ис-
следованы эффекты магнитного поля на фотоот-
веты сетчатки зарянки, которая является ночным
мигрантом и классической моделью в поведенче-
ских исследованиях магнитного компаса птиц.
В двух данных работах сетчатки разделялись на
четыре части, как принято в гистологических ис-
следованиях – на назальный, вентральный, тем-
поральный и дорсальный квадранты. Такое деле-
ние имеет смысл, так как в жизни в зрительных
процессах такие области могут выполнять не-
сколько различающуюся функцию (из-за разно-
сти попадающего на эти области изображения), и
было сделано предположение, что такие области
также могут иметь разное отношение к магнито-
рецепции. Это предположение оправдалось и эф-
фект направления магнитного поля был выявлен
только на амплитуду ЭРГ-ответов на синие
вспышки и только в назальном квадранте сетчат-
ки зарянок. Кроме того, было выявлено, что эф-
фект магнитного поля обнаруживается только
при предъявлении умеренно интенсивных синих
вспышек, а при превышении определенной ин-
тенсивности стимула данный эффект не обнару-
живался.

В целом описанные результаты серии электро-
физиологических исследований хорошо согласу-
ются с результатами большого пула поведенче-
ских работ по светозависимости магнитного ком-
паса птиц: так и в поведенческих экспериментах
разные виды птиц были дезориентированы при
длинноволновом свете (красный, желтый), но со-
храняли способность ориентироваться в магнит-
ном поле при коротковолновом освещении (зеле-
ный, синий, фиолетовый и УФ) (Munro et al.,
1997; Rappl et al., 2000), и, кроме того, также теря-
ли способность ориентироваться при коротко-
волновом, но более интенсивном освещении
(Muheim et al., 2002; Johnsen et al., 2007).

Морфологические исследования сетчатки птиц, 
связанные с поиском возможных 

клеток-магниторецепторов

В последние годы среди научных групп, кото-
рые заняты исследованием механизма магнитно-
го компаса птиц, заметные усилия были направ-
лены также и на изучение особенностей морфо-
логии сетчатки разных видов, которые могли бы
пролить свет на то, какие клетки или структуры
могли бы стать морфологической основой магни-
торецепции (Seth et al., 2021). В опубликованных
к сегодняшнему дню морфологических исследо-
ваниях потенциальных магниторецепторных кле-
ток наибольшее внимание было уделено двойным
колбочкам и путям передачи их сигнала в сетчат-

ке птиц, поскольку предполагается, что они за-
действованы не в цветовом зрении, а выполняют
другие функции (Kirschfeld, 1998). Одной из таких
работ является исследование Гюнтер и соавт.
(Günther et al., 2021), где изучались взаимосвязи
между разными типами колбочек, в первую оче-
редь двойными колбочками, и вторыми нейрона-
ми сетчатки – биполярными клетками – у цып-
лят методом многолучевой сканирующей элек-
тронной микроскопии серийных срезов. Авторы
показали, что двойные колбочки имеют тесные и
многочисленные контакты с соседними двойны-
ми колбочками, кроме того, было идентифици-
ровано 15 типов биполярных клеток, 13 из кото-
рых образуют контакты по меньшей мере с одним
из членов двойных колбочек. Детальная рекон-
струкция индивидуальных двойных колбочек по-
казала, что основной и вспомогательный ее чле-
ны соединены структурой, напоминающей плот-
ный щелевой контакт. По мнению авторов, такой
плотный щелевой контакт мог бы закрываться
при условиях, когда более значимым стимулом
становится магниторецепторный, чем зритель-
ный сигнал, т.е. во время восприятия магнитного
стимула члены двойной колбочки могут работать
относительно независимо.

В другом исследовании этой же группы (Chet-
verikova et al., 2022) авторы задались вопросом,
образуют ли двойные колбочки регулярную моза-
ику в сетчатке перелетных птиц (зарянок), по-
скольку это является важным условием для вы-
полнения данным типом колбочек магниторе-
цепторной функции. В работе двойные колбочки
визуализировались иммуногистохимическим спо-
собом (антителом, которое связывается с каль-
биндином – надежным селективным маркером
двойных колбочек) и далее снимки, полученные с
препарата целой сетчатки, анализировались на
предмет регулярности расположения соседних
пар двойных колбочек. Результаты исследования
указывают на то, что массив двойных колбочек в
высокой степени регулярен, и угол между сосед-
ними двойными колбочками в центральных об-
ластях сетчатки приближается к 90°/–90°, а в пе-
риферических областях 180°/0°. Авторы заключа-
ют, что если предположить регулярное и
одинаковое выстраивание Cry4 в обоих членах
двойных колбочек (основном и вспомогатель-
ном), то регулярная мозаика соседних двойных
колбочек, наблюдаемая на периферии сетчатки
зарянки и домашней курицы, должна способ-
ствовать выполнению данной зоной магниторе-
цепторной функции.

Еще одно любопытное морфологическое на-
блюдение в сетчатке зарянки было сделано в ра-
боте нашей группы (Rotov et al., 2022). Первона-
чально обнаружив, что эффект на изменение
направления магнитного поля в электрофизио-
логической части исследования демонстрировал
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только назальный квадрант сетчатки зарянки, мы
задались вопросом, чем он может отличаться от
других квадрантов в морфологическом аспекте.
Неожиданно было обнаружено, что в назальном
квадранте (и прилежащей части вентрального
квадранта) бледно-желтые масляные капли двой-
ных колбочек имеют более интенсивную окраску,
чем масляные капли этого же типа колбочек в
других зонах сетчатки. Данный феномен был по-
казан при помощи световой микроскопии, а при-
мененный дополнительно метод микроспектро-
фотометрии (позволяющий регистрировать спек-
тры отдельных субклеточных структур) выявил
статистически значимое смещение поглощения
масляных капель двойных колбочек в назальном
квадранте в длинноволновую область. На микро-
скопических снимках мы также обнаружили, что
по меньшей мере в части двойных колбочек за-
рянки вспомогательный член, в отличие от основ-
ного, не содержит масляной капли. Интенсивно
окрашенная желтоватая капля могла бы блокиро-
вать прохождение коротковолнового света к на-
ружному сегменту основного члена двойной кол-
бочки, тогда как наружный сегмент вспомога-
тельного члена получает свет полного спектра и
мог бы работать как магниторецептор. В этом
случае для адекватной реализации магниточув-
ствительности потребуется два дополнительных

члена двойных колбочек, расположенных в опре-
деленной ориентации друг относительно друга,
что согласуется с данными о регулярности в рас-
положении двойных колбочек на периферии сет-
чатки зарянки (Chetverikova et al., 2022).

ОСНОВНЫЕ КАНДИДАТЫ НА РОЛЬ 
КЛЕТОК-МАГНИТОРЕЦЕПТОРОВ 
В СЕТЧАТКЕ ПЕРЕЛЕТНЫХ ПТИЦ

На основании перечисленных эксперимен-
тальных данных и предлагаемых на их основе ги-
потез наиболее вероятным типом клеток, выпол-
няющим магниторецепторную функцию в сет-
чатке, представляются двойные колбочки (рис. 1).

В целом это наиболее распространенный тип
колбочек в сетчатке птиц, который составляет
около 50% от всех колбочек. В то же время их
вклад в цветовое зрение не очевиден. Это наводит
на мысль о том, что двойные колбочки в сетчатке
птиц могли бы выполнять другие важные функ-
ции. В наружных сегментах основного члена
двойных колбочек, как показано, экспрессирует-
ся наиболее популярный молекулярный кандидат
на роль первичной воспринимающей магнитное
поле молекулы – Cry4, причем уровень его экс-
прессии повышается в сезон миграции (Günther
et al., 2018), и для него показана способность спе-

Рис. 1. Двойная колбочка сетчатки птиц в роли магниторецептора согласно актуальным экспериментальным данным.
а – Магниточувствительные клетки локализованы в назальном квадранте сетчатки, причем на периферии двойные
колбочки образуют регулярную мозаику (угол между соседними клетками 180°/0°). б – Ярко окрашенная масляная
капля, характерная для назального квадранта, блокирует доступ для коротковолнового света в наружный сегмент ос-
новного члена двойной колбочки. В наружном сегменте дополнительного члена двойной колбочки экспрессируется
изоформа криптохрома типа 4a, причем упорядоченная структура мембранных дисков обеспечивает определенную
пространственную ориентацию магниточувствительных молекул. Криптохром 4a колокализован с красночувстви-
тельным опсином двойных колбочек и колбочковой изоформой трансдуцина, и способен специфически с ними вза-
имодействовать, вероятно модулируя активность каскада фототрансдукции.

Назальный квадрант сетчатки Регулярная мозаика
двойных колбочек

Масляная капля
основного члена

двойной колбочки

Мембранные диски
наружного сегмента

Криптохром 4а
(Cry4a)

Красночувствительный
опсин (LWS)

a

б
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цифично взаимодействовать с красночувстви-
тельным опсином, характерным для этого типа
фоторецепторов (Wu et al., 2020). Кроме того, в
сетчатке перелетных птиц показано наличие ре-
гулярной мозаики, образованной соседними
двойными колбочками, причем на периферии
угол между колбочками близок к 180°/0°, что не-
обходимо для разделения изменений стимула,
вызванных поляризацией света и магнитным по-
лем (Chetverikova et al., 2022). Вопрос о том, как
магниточувствительная колбочка должна разде-
лять воспринимаемую информацию о свете и о
магнитном поле, представляется крайне важным
при поиске среди клеток сетчатки возможного
кандидата на роль клетки-магниторецептора, и,
согласно современным представлениям, именно
взаимная ориентация под углом 180° благоприят-
ствует возможному восприятию направления
вектора внешнего магнитного поля (Worster et al.,
2017).

Дополнительно на роль в магниторецепции
двойных колбочек указывают наши данные о бо-
лее интенсивной окраске и спектральном сдвиге
масляной капли их основного члена в назальном
квадранте сетчатки птиц, в то время как для дру-
гих типов колбочек подобных изменений обнару-
жено не было (Rotov et al., 2022). Благодаря нали-
чию такой капли в основном члене двойной кол-
бочки, та часть спектра, которая нужна для
активации криптохрома, в его наружный сегмент
доходить не будет, и только вспомогательный
член может воспринимать информацию о маг-
нитном поле. Таким образом, на роль магниторе-
цепторов претендует лишь малая популяция
двойных колбочек, локализованная в назальном
квадранте сетчатки. В качестве аргумента против
ведущей роли двойных колбочек в магниторецеп-
ции некоторые авторы приводят наличие между
основным и вспомогательным членом плотного
контакта, который ведет к электрическому сме-
шению сигналов от двух членов (Wiltschko et al.,
2021). Однако, как было упомянуто выше, другие
авторы предполагают, что такой плотный контакт
может блокироваться при световых условиях, ко-
гда более значимым стимулом становится магни-
торецепторный сигнал (Günther et al., 2021).

Еще одним кандидатом на роль клетки-магни-
торецептора могли бы быть ультрафиолет-чув-
ствительные колбочки. В их наружных и внутрен-
них сегментах была выявлена экспрессия Cry1a, а
их масляные капли свободно пропускают свет в
видимом диапазоне, в том числе и коротковолно-
вый, необходимый для активации криптохромов
(Bischof et al., 2011). Тем не менее регулярной мо-
заики для УФ-чувствительных колбочек не пока-
зано, хотя ее наличие и проверялось в работе Чет-
вериковой и соавт. (Chetverikova et al., 2022).

Кроме того, по-видимому, УФ-чувствительные
колбочки играют важную роль в цветовом зрении
(Smith et al., 2002), и это, вероятно, их основная
функция в сетчатке птиц.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Перспективы дальнейших поисков 

магниторецепторной клетки

В настоящее время конкретные клетки – ре-
цепторы магнитного поля в сетчатке птиц не
установлены надежно, хотя ряд эксперименталь-
ных данных указывают на двойные или УФ-чув-
ствительные колбочки. Их роль в магниторецеп-
ции, несомненно, требует прямой эксперимен-
тальной проверки. Очевидным решением этой
проблемы представляется проведение экспери-
ментов на птицах с нокаутом криптохромов, для
которых предполагается роль первичных молеку-
лярных сенсоров магнитного поля: Cry4 для про-
верки роли двойных колбочек, и Cry1а для УФ-
чувствительных колбочек. Однако генетические
манипуляции на птицах существенно усложня-
ются труднодоступностью и сложным строением
их зиготы, хотя в настоящее время и существуют
подходы к решению этих проблем (Woodcock et al.,
2017). Другой важной проблемой является тот
факт, что мигрирующие воробьиные птицы, для
которых надежно установлено наличие магнито-
чувствительности, не размножаются в лаборатор-
ных условиях, а результаты поведенческих экспе-
риментов на доступных в лаборатории видах (ку-
рицах, голубях и зебровых амадинах) могут иметь
неоднозначную трактовку.

Другим важным направлением является реги-
страция ответов отдельных клеток сетчатки с це-
лью поиска той популяции, что реагирует на маг-
нитную стимуляцию. Регистрация электрических
ответов отдельных ганглиозных клеток при помо-
щи мультиэлектродных матриц кажется привле-
кательным методом, однако показано, что арте-
факты, вызванные быстрыми изменениями маг-
нитного стимула, могут имитировать по форме
спайки нейронов, тем самым затрудняя анализ
данных (Ahlers et al., 2022). Однако авторы этого
исследования также показали, что эти индукци-
онные артефакты возможно четко отделить от
нейронных ответов, если учесть их простран-
ственно-временные характеристики, что дает на-
дежду на скорое получение новых электрофизио-
логических данных. Альтернативой прямым за-
писям электрических ответов клеток является
кальциевый имиджинг – технология, позволяю-
щая регистрировать их активность по изменению
внутриклеточной концентрации ионов Ca2+. При
этом регистрируется интенсивность флуоресцен-
ции, которая не подвержена индукционным арте-



12

СЕНСОРНЫЕ СИСТЕМЫ  том 37  № 1  2023

АСТАХОВА и др.

фактам от переменного магнитного поля. Хотя
имиджинг сетчатки, самой по себе являющейся
светочувствительной тканью, кажется трудной
задачей, к настоящему времени отработаны про-
токолы, позволяющие проводить подобные экс-
перименты на сетчатке млекопитающих (Brigg-
man, Euler, 2011; Euler et al., 2019), что делает эту
методику весьма перспективной.

Поскольку ганглиозные клетки, вероятно, не
являются первичными сенсорами магнитного
поля, данные об их активности в меняющемся
магнитном поле позволят в ближайшем будущем
лишь сузить круг поиска магниторецептора среди
нейронов наружных слоев сетчатки. Задача же од-
нозначного определения первичной клетки-ре-
цептора, по всей видимости, потребует примене-
ния принципиально новых методических подхо-
дов и ее решение может занять ближайшие
несколько лет.
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The existence of the magnetic compass system was first shown in birds. Since then, a large amount of data
has been accumulated on the performance of the avian magnetic compass and its relationship with visual re-
ception. The current dominant concept is that the receptor for the magnetic compass in birds is located in the
retina. The most popular hypothesis for the mechanism of operation of magnetic field receptors is the radical
pair model, and a candidate for the role of the primary magnetoreceptor molecule is cryptochrome, and more
specifically, its isoform, cryptochrome 4a. In recent years, data have been published on the interaction of
cryptochrome with some proteins involved in the phototransduction cascade, as well as promising data from
electrophysiological studies combining light and magnetic stimuli. In addition, a number of morphological
studies of the avian retina also allow us to narrow down the range of promising cells for the role of a magne-
toreceptor, and the double cone is currently the most likely candidate. In this review, we discuss the latest re-
search data in this area.
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