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眼非视觉功能在生物感磁过程中的作用
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""%摘要&"眼的非视觉功能包括生物昼夜节律的调节以及生物感磁' 生物感磁是指各种生物包括人类可

通过地磁场获取方向位置信息' 具有视网膜结构的生物可能是以视网膜隐花色素蛋白作为磁受体#完成生物

感磁过程' 生物感磁的假说分别是基于化学反应和自由基对的磁感应假说以及光磁耦合的生物指南针假说'

这 # 个假说都认为视网膜上的分子可能是生物感磁的受体蛋白#眼可能是生物感磁的器官' 但基于化学反应

和自由基对的磁感应假说认为是通过自由基电子自旋方式的改变#影响了视网膜隐花色素蛋白的分子结构#

引起下游化学反应产生不同的化学产物#从而感受到磁场的变化"光磁耦合的生物指南针假说指出隐花色素

蛋白作为光受体#与另一种磁受体蛋白经过多聚反应形成棒状小体#光信号和磁信号的耦合影响了棒状的复

合体指向的变化' 这些视网膜上的改变再通过某种途径传输至大脑#从而产生方向感' 研究生物感磁有助于

从新的角度诊断和治疗眼脑疾病#并且带来磁敏材料领域的革新' 本文就眼非视觉功能*生物感磁过程的机

制假说和眼非视觉功能在生物感磁过程中可能的作用机制进行综述'
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基金项目! 国家自然科学基金项目 (&!;(%&<!* &!:(%(:&)

BXO$!%6$(;%L9*+6Y69/!!<:&:E#%!:%'#(E%%#%#

;','+$/-#$%5$',,%()-'$%4'%*(%(Q."+5'*%$".(5 *0(/).%(,%*'3',.("+5(')%$'/'#).%(%*%$5+(.,",

G8&' G)4)%*#X)& G)6)&'-#M8&' +)&'*#!2%&' C2/&1

*@0H%9#I0&#8:DH2#2%,I8,8'6#"0T)&' K&)L09>)#632)9? M8>H)#%,#A0)4)&' *NN*`*#C2)&%"-"0T)&' K&)L09>)#6G=288,8:

.):0G=)0&=0#A0)4)&' *NNOQ*#C2)&%"1"0T)&' K&)L09>)#6G#0IC0,,;0>0%9=2 C0&#09#A0)4)&' *NN*`*#C2)&%

C8990>H8&?)&' %/#289>$M8&' +)&'#EI%),$28&'>2%?8SV28#I%),W=8I"!2%&' C2/&#EI%),$U2%&'=*V6%288W=8I

"62,)$+/)#7]@/E,*+27G@A*,/2G5/94,@/C@G7.7C,/9-587417A725-+4,@/ @G̀ ,@-@2,9+-9,A9+8,+/ A1.41* +/8

`,@-@2,9+-*+2/74@A797\4,@/6W,@-@2,9+-*+2/74@A797\4,@/ *7+/C41+4_+A,@5C@A2+/,C*C,/9-58,/215*+/ @̀4+,/ 417

8,A794,@/ +/8 \@C,4,@/ ,/G@A*+4,@/ 41A@521 41727@*+2/74,9G,7-86NA7+45A7Cb,41 A74,/+A7+-,07*+2/74@A797\4,@/

A72+A8,/2A74,/+-9A.\4@91A@*7+C*+2/74@A797\4@A6T.\@417C7C@G*+2/74@A797\4,@/ 9@/4+,/ 417A+8,9+-E\+,A417@A.+/8

417`,@-@2,9+-9@*\+CC417@A.6 1̂74b@417@A,7C`@41 A79e@/ A74,/+-7-7*7/4C+C\@CC,̀-7A797\4@A\A@47,/ @G

*+2/74@A797\4,@/#+/8 7.7C+CA797\4@A@A2+/6̂17A+8,9+-E\+,A417@A.C5227C4C41+491+/27@GA+8,9+-C\,/ ,/G-57/97C

417C4A5945A7@GA74,/+-9A.\4@91A@*7#-7+8,/24@8,GG7A7/48@b/C4A7+* 917*,9+-A7+94,@/ \A@8594C#b1,91 *+e7C417

_+A,+̀-7*+2/74,9G,7-8 ,/G@A*+4,@/ \7A97,_+̀-76a/8 417`,@-@2,9+-9@*\+CC417@A.\A@\@C7C+A@8E-,e79@*\-7[

9@*\@C78 @G\@-.*7A,078 9A.\4@91A@*7C+/8 *+2/74@A797\4@A\A@47,/C#b1,91 9+/ \@,/44@8,GG7A7/48,A794,@/C8574@

-,214+/8 *+2/74,9C,2/+-C6̂17C791+/27C,/ A74,/+4A+/C*,427@*+2/74,9G,7-8 C,2/+-4@417`A+,/#+/8 417/ C7/C7@G

8,A794,@/ ,CG@A*786g7C7+A91,/2`,@-@2,9+-*+2/74@A797\4,@/ \A@*@47C+/@_7-\7AC\794,_7,/ 4178,+2/@C,C+/8

4A7+4*7/4@G7.7+/8 `A+,/ 8,C7+C7C#+/8 `A,/2C,//@_+4,@/ ,/ *+2/74,9*+47A,+-G,7-86O/ 41,C+A4,9-7#/@/E,*+27G@A*,/2

G5/94,@/C@G7.7C#1.\@417C7C@G*+2/74@A797\4,@/ +/8 \@CC,̀-7*791+/,C*@G/@/E,*+27G@A*,/2G5/94,@/C@G7.7C,/

*+2/74@A797\4,@/ b7A7A7_,7b786

"='3 >%$1,#7 ]@/E,*+27G@A*,/2G5/94,@/" k+2/74@A797\4,@/" NA.\4@91A@*7" k+2/74@A797\4@A\A@47,/

?0(1#$%5$+"$ ]+4,@/+-]+45A+-P9,7/97c@5/8+4,@/ @GN1,/+(&!;(%&<!# &!:(%(:&)

BXO$!%6$(;%L9*+6Y69/!!<:&:E#%!:%'#(E%%#%#

!&;<! 中华实验眼科杂志 #%#! 年 ; 月第 $: 卷第 ; 期"N1,/ Z)[\ X\141+-*@-#Z5/7#%#!#D@-6$:#]@6;



""眼是人和动物利用光感知外界事物的视觉器官' 眼非视

觉功能是指眼除了传递视觉信息之外的功能#例如调节昼夜节

律以及其相关的瞳孔舒缩*情绪变化等生理过程#还包含参与

生物感磁的过程
+!, ' 生物感磁是指生物具备感应周围磁场的

能力' 生物可通过周围磁场#主要是地磁场#获取方向*位置信

息#从而迁徙至更利于自身生存繁衍的环境' 关于生物感磁行

为的研究已有 <% 余年的历史#从低等细菌到人类#许多生物存

在与磁场相关的生理活动
+#H<, #生物感磁机制的研究随之而至'

近年来研究者发现蓝光与生物感磁的相关性#从迁徙鸟类视网

膜中发现的蓝光受体蛋白隐花色素(9A.\4@91A@*7#NA.)成为最

可能的磁受体
+;, ' 本文就 NA.介导的眼非视觉功能在生物感

磁过程中的作用进行综述'

@7眼非视觉功能

@6@"昼夜节律的调节
昼夜节律是指生物与昼夜交替同步的周期性生命活动#例

如睡眠周期*激素水平等' 光照是形成昼夜节律最关键的因

素' 近年来#研究者们在视网膜结构上发现了内部感光视网膜

神经节细胞 ( ,/4A,/C,9+--.\1@4@C7/C,4,_7A74,/+-2+/2-,@/ 97--C#

,\gFNC) +(, ' 人类 ,\gFNC占视网膜神经节细胞的 %=#Q#且绝

大多数位于视网膜的中央部#,\gFNC发出神经纤维到达昼夜

节律调节中枢111视交叉上核#以此参与生物昼夜节律的调

节
+!#&, ' f5AA,7A+:,等研究发现#消除小鼠 ,\gFNC传递的神经递

质后#小鼠的昼夜节律发生了显著变化' ,\gFNC比普通视网

膜神经节细胞具有更强的抗压性#在高眼压小鼠模型中较晚出
现凋亡#形成了通过诱导 ,\gFNC传递视觉信号治疗青光眼的

新思路
+!%, ' 研究发现#除了调节昼夜节律外#,\gFNC还介导瞳

孔舒缩* 情 绪 变 化 的 过 程 +!#!!H!$, ' XC4A,/ 等 +!',
研 究 表 明#

,\gFNC数量减少后#瞳孔的基线直径会增大#瞳孔缩小的幅度

会降低' 晚期青光眼会出现继发性的 ,\gFNC数量减少#这些

患者也表现出瞳孔反射障碍和昼夜节律异常
+!<, ' 徐金华等 +!;,

发现光照节律的改变会导致大鼠视网膜萎缩变薄#视网膜光感
受器细胞出现溶解*空泡等改变'

@6C"生物感磁

生物感磁行为最早在 !:;$ 年发现#W7--,/,描述了趋磁细

菌可通过地磁场获取方向信息#产生定向下移#从而到达更适

宜生存的微氧环境' 自此#从海洋生物到陆地生物昆虫类*哺

乳类生物的感磁能力逐渐被行为学研究证实
+#H<, ' 人类感磁的

行为学研究较少#但一些研究也证实了人类导航行为可能受到

磁场的影响' W+e7A等 +!(,
通过指路实验#发现人类头戴磁铁后

指认方向的准确性大大降低"?+/2等 +!&,
实验证实#人在静止

状态占优势的脑电波是 #波#在屏蔽无关的电磁干扰以及声

音*触觉等信号刺激后#当外界磁场发生变化时##波的振幅会

下降#且该实验具有良好的可重复性' 但是到目前为止#除了

在趋磁细菌体内发现趋磁小体外
+!:, #还没有确切的证据证明

任何一种动物体内存在感磁的器官'

C7生物感磁过程的机制假说

眼非视觉功能参与生物感磁的假说有 # 种#分别是基于化

学反应和自由基对的磁感应假说
+#%, #以及光磁耦合的生物指

南针假说
+#!, #提出了 # 种生物体内感磁受体的模型'

C6@"基于化学反应和自由基对的磁感应假说

基于化学反应和自由基对的磁感应假说提出#NA.是生物

感磁的关键分子' !:(: 年研究者在隐花植物中发现 NA.#主要

作用是感受蓝光#之后 NA.被发现广泛存在于各种生物体内#

与动植物的生物节律相关
+;, ' NA.和磁场的相关性最早在拟南

芥生长实验中被发现#a1*+8 等 +##,
实验表明#在蓝光照射下#

磁场强度增强#野生型的拟南芥表现为生长抑制作用#而在红

光照射下并不表现出抑制作用' 且在 C96基因敲除的拟南芥

中#蓝光照射下磁场强度的增加没有生长抑制作用' 最早关于

动物 NA.和磁场的相关性研究是 ?,-4C91e@等 +#$H#',
发现欧洲知

更鸟在蓝光波长区域内表现出更好的方向性#而在黄光波长区

域出现方向迷失的行为' 这个现象提示感受蓝光和感磁具有

相关性#蓝光受体蛋白 NA.是最可能的磁受体分子' 研究者认

为生物体内存在的感磁系统是独立于视觉传导之外的系统#但

与视觉传导共用视网膜'

C6@6@"NA.的结构及其在眼内的分布"NA.蛋白结构包括 # 个

功能区#即氨基端和羧基端#在氨基端光裂解酶相关区域存在

一腔隙#包裹着可以进行电子传递的基团111黄素腺嘌呤二核

苷酸(G-+_,/ +87/,/78,/59-7@4,87#caB)#caB与 NA.分子之间为

非共价结合' 在 NA.分子内部#存在 $ 个高度保守的色氨酸

(4A.\4@\1+/# Â\)#即 Â\a* Â\W和 Â\N#三者排列成链状#并称

为色氨酸三联子' Â\N与 caB距离最近#可实现 Â\ 和 NA.之

间的电子传递
+#<H$!, '

在有视觉器官的动物体内#NA.在多个器官组织中表达#其

中包括视网膜
+$#, ' NA.通常包括多种亚型#其中一些亚型表达

具有节律性#与生物节律相关#与感磁相关的 NA.通常是其中

的一种
+$$H$<, ' 在视网膜上#NA.在视网膜多个层次中均有表

达#尤其在视网膜神经节细胞中呈现高表达' NA.亚型的含量

在不同物种间有明显区别' k@5A,4C7/ 等 +$;,
通过染色迁徙鸟类

和非迁徙鸟类的视网膜发现#两者 NA.! 的表达含量有显著区

别' 1̂@*\C@/ 等 +$(,
通过实时荧光定量 fNg对人视网膜 NA.!

和 NA.# 的 *g]a进行定量#发现 NA.# 的 *g]a表达量是 NA.!

的 !! 倍#通过免疫组织化学法检测发现人 NA.# 在神经节细胞

层和内核层高表达#且在细胞质和细胞核中均有表达' 人的

C96基因序列与低等动植物的 C96基因序列高度相似#F727+A

等
+$&,
将人的 C96- 基因植入 C96基因敲除的果蝇体内#果蝇可

以恢复原有的磁感应能力#这个实验在基因水平上证明 NA.与

生物感磁相关' W+0+-@_+等 +$:,
通过基因表达沉默的方式阻止

了蟑螂的 NA.# g]a表达#蟑螂的方向性显著降低'

C6@6C"NA.介导的磁感应过程"根据量子力学原理#光激发的

电子转移反应可以产生自由基对#NA.分子内部的 Â\ 及结合

基团 caB发生反应#其过程如图 !' 自由基对中的 # 个电子均

处于单重态#单重态电子的旋转逐渐受到原子核自旋以及周围

磁场的影响#发生自旋排列的改变' 在一些情况下#初始单重

态通过电子自旋和核自旋的超精细相互作用可以耦合成简并

三重态#这 # 种状态存在的概率是不等的' 假设单重态与三重
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态会引起下游化学反应产生不同的化学产物#那么根据不同的

产物#生物便能感受到磁场的变化 +#;#'%, ' 即使磁场强度很低

时#因为自由基本身处于十分不稳定的状态#磁场依然可以影

响上述过程
+'!H'#, '

FAD* FADH?Trp? FADH?TyrO?
1ms

FADH?TyrOH

FAD

bl
ue

lig
ht 5ms

>100ms

DOX
D

5ms

A Ared

图 @7自由基对的形成 +CN, "caB在黑暗中是氧化稳定态#其在吸收

蓝光或近紫外光后#激发成单电子激发态(caB& ) #需要接受 NA.分
子内色氨酸( Â\)的电子实现还原反应#电子的转移形成了自由基对
注$caB$黄素腺嘌呤二核苷酸" Â\$色氨酸

以上假说构建了光激发下的自由基对模型#通过不稳定的

中间态可以感知较弱的地磁场信号#解释了生物在外界磁场变

化时方向性行为也随之改变的现象' 该假说的基础之一是激

发光为蓝绿光波段#但是也有研究表明#caB在不同 NA.中吸

收光谱无明显差异#意味着可能存在其他的因子辅助识别蓝绿

光波段
+'$, '

C6C"光磁耦合的生物指南针假说

基于化学反应和自由基对的磁感应假说具有一定的局限

性#它仅能解释生物可以获取磁场信号#但不能解释如何获取

更详细方向信息' 有研究认为#当自由基对自旋相干达数微秒

以上时#会产生一个尖锐的峰值信号#峰值信号使得迁徙鸟类

不断调整方向
+'', ' 另一种研究即光磁耦合的生物指南针假

说#该假说提出了另一种位于视网膜的重要蛋白质111磁受体

蛋白(*+2/74@A797\4@A#k+2g)#NA.与 k+2g形成棒状*具有磁性

的多聚复合体结构#揭示了外界磁场改变引起生物体内分子水

平的变化#该假说进一步完善了眼非视觉功能在生物感磁过程

中的作用机制'

NA.Lk+2g分子指南针是由 NA.和 k+2g经过多聚反应形

成的棒状小体' 多个 k+2g分子线性排列形成棒状小体的内

核#多个 NA.分子在 k+2g内核的外围螺旋排列#形成棒状小体

的外壳' 目前在电子显微镜下观察到#体外条件下 NA.可以与

k+2g发生聚合反应#形成棒状*具有磁性的 NA.Lk+2g复合体#

当外界磁场方向变化时#棒状的复合体也会发生指向的变化'

在体内条件#原鸽的视网膜免疫组织化学染色结果提示#鸽子

的 NA.和 k+2g在视网膜的不同层次中呈现不同程度的表达"

但在视网膜的神经节细胞层*内核层和外核层 $ 个层次中#NA.

和 k+2g共定位且高强度表达#其中神经节细胞层的共定位现

象最明显
+#!, ' 共定位现象提示在体内条件下#视网膜上可能

也存在 NA.Lk+2g复合体#传递外界磁场方向信息'

光磁耦合的生物指南针假说解释了生物产生方向感的原

因#且研究者成功地在体外观察到了 NA.Lk+2g复合体及其内

在磁性' 虽然在体内实验中证明了 NA.和 k+2g共定位于视网

膜#但是体内条件下 NA.和 k+2g是否能够形成复合体#以及复

合体是否仍具有磁性#需要进一步的探讨'

D7眼非视觉功能在生物感磁过程中可能的作用机制

综上所述#以上 # 个假说均认为视网膜上的分子可能是生

物感磁的受体蛋白#这提示眼可能是生物感磁的器官' 光线和

磁场的变化通过自由基电子自旋方式的改变影响了视网膜上

NA.的分子结构#进一步产生不同的化学产物"或者光信号和磁

信号通过某种方式的耦合#影响了视网膜上 NA.Lk+2g复合体

的形成和指向' 这些视网膜上的改变再通过某种途径传输至

大脑#从而产生方向感'

眼非视觉功能的研究具有广阔的前景#一方面#体外条件

下 NA.Lk+2g多聚复合体呈现棒状结构#并在外加旋转磁场中

发生同步变化#提示生物蛋白 NA.Lk+2g可以作为新的磁敏材

料运用在材料工程*生物医学*物理学等领域#带来新的技术创

新#例如磁场控制药物载体*肿瘤靶向治疗*磁性生物传感器的

研究开发等"另一方面#磁场信息通过视网膜分子的结构变化

传入大脑#提示眼脑之间存在新的连接通路' 新的连接通路可

能成为检测视觉通路的新方法#例如青光眼*糖尿病视网膜病

变等病变早期出现视觉通路损害时#或者脑肿瘤患者出现视觉

障碍时#通过检测感磁功能#可以为眼病和脑病的诊断提供线

索"同时#新通路在治疗视觉通路受损的神经眼科疾病方面可

能成为新的靶点#它可能代替原有的通路传递视觉信息#为低

视力患者恢复视力或者研发低视力辅助设备提供可能性'

利益冲突"所有作者均声明不存在利益冲突
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