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摘要 地球上的生物每时每刻都受到地球磁场的影响．本文从介绍磁场及地球磁场入手，详细阐述了生物对地球磁场的磁响

应现象．从候鸟到厌氧细菌，大量生物已被证实可对磁场产生生理和行为响应，即表现为磁场影响生物的生理发育，且提供

地磁信息作为“罗盘”与“地图”，指导动物远距离迁徙或短距离扩散等．关于生物磁响应的机制，目前有两种假说得到广

泛认可，即磁颗粒介导的磁受体假说和依赖光并基于自由基对的磁响应假说，而近期由中国科学家提出的磁蛋白生物指南针

模型更是引起了广泛关注，但至今尚缺乏生物活体验证．目前，全球变化背景下的地磁场变化面临加剧风险，而国际上(尤
其是国内)对生物磁响应现象的研究才刚刚起步，相关研究亟待深入开展，以便为应对地磁场变化提供基于生物磁响应的科
学依据．
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1 磁场与地磁场

磁场是一种由运动的电荷或电场发生变化而产

生的特殊物质，能以机械力的方式作用于一定范围

内的磁体或运动电荷；简言之，磁场是由移动的电

荷(电子)产生的．在微观层面，电子(核)自旋可生
成磁场；在宏观层面，线圈内流动的电流可产生一

定强度的磁场，用磁感应强度 B表示[1]．磁感应强

度又称磁通密度，是一种描述磁场强弱和方向的物

理矢量，国际通用单位是特斯拉(T)，常用单位之
间的换算为：1T=103mT=106滋T=109nT．

地球本身就是一个大磁体，其产生的磁场即为

地球磁场，简称地磁场．地磁场的磁感应强度约在

30 滋T至 60 滋T之间，地磁两极处最大，磁赤道处
最小，平均强度 50 滋T左右．地磁场作为一个地心
轴向偶极磁场，其范围覆盖整个地球及近地空间，

目前的地磁南极靠近地理北极，地磁北极靠近地理

南极．地磁场也是矢量场，磁力线环绕地球时产生

的磁倾角、磁偏角及不同磁纬度对应的磁场强度构

成了可描述地球任意一点的地磁场三要素．地磁场

的磁力线从南半球方向向上离开地球表面，经磁赤

道处平行于地表，至北半球方向向下进入地磁北

极．磁力线与地理北极在水平面内的夹角为磁偏角

(D)，与水平面的夹角为磁倾角(I)，磁倾角在南半
球由磁南极-90毅逐渐变至磁赤道 0毅，在北半球又从
磁赤道 0毅逐渐增至磁北极 90毅[2]．

地磁场不仅能够阻挡来自宇宙空间的高能粒子

辐射，还能够对地球生物生活的大气圈、水圈提供

一个温和环境，同时地磁场要素(地磁偏角、倾角
和强度)还能为许多生物在泳动、迁徙、觅食等过
程提供定位导航信息．值得一提的是，近 1 000年
来地球磁场强度显著衰弱，而这势必对长期暴露其

中的地球生物造成一定的影响．已有充足的证据表

明，当磁场强度降低至 5 滋T以下，即进入亚磁场
(hypomagnetic field，HMF)范围[3]时，长期处于该环

境下的动物中枢神经系统将出现功能障碍，体现在
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鸟类的发声行为和昼夜节律受到干扰[4]，鸡和果蝇

出现记忆受损现象[5-6]，小鼠的活动减少、痛觉敏

感度改变[7-8]等．此外，亚磁场也会显著影响动物

的发育过程，如褐飞虱的胚胎、幼虫发育延迟 [9]，

蝾螈和爪蟾的畸形胚胎增多[10-11]，以及小鼠的胚胎

发育早期受到抑制[12]等．短期暴露于这种极弱磁场

环境下也会对人体造成负面影响，如毛细血管循环

增加，心率降低，瞳孔扩大，工作效率降低且更易

发生错误[13-15]等．由此可见磁场这一难以屏蔽的环

境因子影响着生物的方方面面，地磁场变化对地球

生物的磁生物学效应、尤其是不利效应亦有待我们

去逐步阐明．

2 生物磁响应现象

生物磁响应 (magnetic response)指生物感知磁
场强度及方向的信息，并直接或间接地通过行为、

生理、代谢等做出从宏观表型到微观分子水平响应

的现象．相较于生理响应，目前动物对于地磁场行

为响应的研究进行得更为深入．迁徙动物，特别是

为人们所熟知的候鸟，可在地磁信息的指导下进行

长距离的移动，从而准确地往返于繁殖地与越冬地

之间[16]．这无疑是生物对地磁场演化过程适应性响

应的重要证据，具有重要的进化生物学意义．在动

物迁徙过程中，地磁场自赤道向两极渐变的磁场强

度和磁倾角为其提供了两种潜在的地理信息：一种

是用于确定南北磁极和提供方向性信息的“磁罗

盘”(magnetic compass)，该信息多用于动物的磁定
向(magnetic orientation)行为；另一种是用于提供位
置性信息以修正运动路线的“磁地图”(magnetic
map)，该信息多用于动物的磁导航 (magnetic
navigation)行为[17]．除迁徙过程中的磁响应行为外，

许多动物还有一种主动将身体朝向与地磁轴对齐的

趋势，即磁排列(magnetic alignment)行为．
2援1 磁定向 (magnetic orientation)

所谓定向，即生物基于内部或外部信息，通过

调整身体方向，进行自主运动的行为[18]．动物通过

磁罗盘感知(magnetic compass sense)进行磁定向行
为．磁罗盘感知是一种应用行径路线与地磁北极连

线间的方位角，使动物在移动过程中保持稳定方向

的感知过程．本质上，磁罗盘感知不为动物提供任

何有关“定位”的信息，即动物不可通过这种感知

过程判断当前所在地与目的地间的相对位置关系，

而只为动物明确目的地的方向，且这种方向不可被

矫正[19]．总而言之，磁定向行为依赖磁罗盘感知，

强调方向而非位置．

候鸟是最具代表性的可进行磁定向的动物，它

们在长途迁徙过程中使用磁罗盘作为定向信息．迁

徙鸟类的磁定向行为最早发现于欧洲知更鸟，如在

欧洲知更鸟迁徙季节，于实验室内创造与当地磁场

等方向不同的人工磁场环境，发现知更鸟的飞行方

向会发生相应改变，均偏向于完全替代地磁场的人

工磁场的磁北极[20]．这一结果有力地证明了欧洲知

更鸟在迁徙过程中受地磁信息的引导而确定前进方

向．之后的研究中，人们又在其他鸟类，如雀形目

鸟类、信鸽和滨鸟中发现了类似的磁定向行为[21]．

除了鸟类，磁定向在其他动物，包括脊椎动

物、甲壳纲动物、昆虫和软体动物中广泛地存在．

如研究发现，在地磁水平分量旋转 90毅的人工磁场
中，红鲑鱼(Oncorhynchus nerka)幼鱼夜间迁徙方向
也随之偏转约 90毅[22]．在完全黑暗环境中，红海龟

(Caretta caretta L.)幼崽在地磁场下的平均移动方向
为 42毅，但在一个强度与地磁场相同而水平方向偏
转的人工磁场内，红海龟幼崽的平均移动方向为

196毅，且两个磁场内红海龟的移动分布差异显著[23].
对雄性绿红东美螈(Notophthalmus viridescens)的研
究表明，其可运用一种轴向罗盘机制进行磁定向，

与在候鸟中发现的磁定向原理类似[24]．无脊椎动物

中也有类似的磁定向研究报道，如在磁极对调时，

线虫的垂直运动方向发生改变 [25]；帝王蝶和其他

迁徙性蝴蝶在迁徙过程中表现出一定的磁定向特

征[26]；夜蛾科 Noctua pronuba飞行方向随磁场方向
和强度的改变而改变[27]．近期，有实验证明磁场强

度和方向的变化可影响粘虫的定向行为[28]．

事实上，除磁场外，另有许多来自外界环境的

方向信息可供动物利用，如太阳、重力、偏振光、

风、景观特色等，种种线索构成了一个复合罗盘系

统，且有研究证明磁场只是其中一员，并非在该等

级体系中起主导作用．如在野生环境中测试蚂蚁

Atta colombica时，天体罗盘(celestial compass)的比
重大于磁罗盘 [29-30]．当重力向量与地磁场向量发

生冲突时，蜜蜂更倾向于利用重力来确定它们的行

为 [31]．磁罗盘与其他罗盘的关系在一种赤道砂蚤

(Talorchestia martensii)身上得到了诠释．研究表明，
只有当太阳和景观信息无法被轻易地用来测定方位

角时，这种跳蚤才会利用磁罗盘感知[32-33]．无独有

偶，主要利用太阳罗盘进行定向的帝王蝶在阴天求

助于磁罗盘[34]，因为后者不需要时间补偿，因此可

以用来矫正太阳罗盘[35]．说明生物在应用复合罗盘
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Fig. 1 Piny lobsters recognize their geographical position according to magnetic field parameters[40]

图 1 根据磁场参数，龙虾可以辨认出自身所在的地理位置[40]

实验设置 2个磁场，分别模拟距离龙虾捕获地南 /北 400 km处的磁场环境(图中两处星号位置).当被置于这 2个模拟磁场中时，龙虾能够做

出正确的方向选择以回到栖息地.说明根据磁场参数，小龙虾可以在佛罗里达州识别出它们的地理位置.

感知的过程中可对各种罗盘的信息线索进行权衡，

而磁罗盘凭借自身特点可作为其他罗盘的校准和

补充．

2援2 磁导航 (magnetic navigation)
导航是“一种制定路线前往遥远目的地的理论

及实践”[18]．许多动物可主动记录与方向及位置有

关的运动信息，此类信息是其在长距离迁徙中所感

知到的，据此动物可绘制出一张“导航地图”．这

种导航地图分为两类，即镶嵌地图和梯度地图，后

者依赖于一个或多个在不同地理位置上存在梯度渐

变的物理量，而地磁场恰好符合此标准．动物的磁

导航行为主要依赖于磁地图感知 (magnetic map
sense)，相较于磁罗盘感知，地图感知不仅能让动
物保持迁徙方向，而且给了它们进行“更正”的能

力，即根据当前位置与目的地的相对关系进行定

位，从而使真正意义上的导航成为了可能[36]．总而

言之，磁导航行为更强调位置信息，在定向的基础

上进行定位，从而使动物能够不断修正自己的运动

方向．

动物的磁导航行为首次发现于统计数据，地磁

场的偶然扰动使家鸽迷失了方向[37]．此后，利用家

鸽进行实验证明，在磁场强度异常的环境中家鸽有

很大概率迷失方向[38]．据此推测，磁场强度是导航

地图的重要组分，可为家鸽磁导航提供路线信息．

以南半球为例，磁场强度自北向南逐渐增强；因

此，一旦感受到某地的磁场强度大于栖息地，鸟

类就会“意识”到自身正处于较栖息地偏南的地

方，接下来必须向北方迁移才能回到栖息地，反之

亦然[39]．

一种生活在加勒比海和美国东南沿海的迁徙性

龙虾为磁导航行为提供了最为确凿的证据(图 1)．
科学家将这些于佛罗里达洲捕获的龙虾分为两组，

分别置于实验室内的 2个不同磁场环境内．结果表
明，置于模拟捕获地北部 400 km处磁场环境的龙
虾朝西南方向移动，而模拟捕获地西南方向磁场环

境内的龙虾向北方移动，证明了龙虾可根据磁场

参数确定自己的地理位置，借此制定路线返回栖息

地[40]．

位于南方位点时的定位

180毅

90毅270毅

90毅270毅

0毅

捕获位点

82毅W86毅W18毅N

22毅N

26毅N

30毅N

位于北方位点时的定位
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除了利用地磁信息判别位置，磁场信息也可作

为迁徙过程中的信号标记．某些特殊区域的磁场强

度和磁倾角提示动物在经过此处时对行径路线做出

相应的调整和改变．如一种生活在欧洲中部的斑姬

鹟，在其飞往非洲途中，先是向西南飞行，到达伊

比利亚半岛后改为朝向东南方向飞行，直到绕过阿

尔卑斯山，穿过地中海和撒哈拉沙漠，最终抵达目

的地[41]．以德国当地的斑姬鹟为研究对象，将之置

于人工磁场环境中进行实验，发现只有当人工磁场

的强度和方向与北非地磁场一致时，斑姬鹟的飞行

方向才会从西南改变为东南．此外，花园莺(Sylvia
borin)自北向南穿越赤道的迁徙途中，赤道处的磁
场信息同样起到了信标作用，使其飞行朝向由朝向

赤道转变为朝向地磁极，最终花园莺得以继续向南

半球迁徙到达目的地[42]．

2援3 磁排列 (magnetic alignment)
排列(alignment)是指动物在休息或运动过程

中，将身体朝向调整到某个最佳位置，以达到更节

能、更舒适或其他潜在的目的．排列现象在自然界

中并不少见，如鳟鱼在溪流中头部朝向逆流方向的

流体排列、反刍动物迎风或背风站立的风排列、动

物使身体垂直或水平位于太阳光下的热排列等；相

应地，磁排列是指有机体根据地磁场的场线调整身

体主轴的自发定向行为[43]．磁排列最早发现于一些

厌氧细菌和藻类中，因其体内含有单晶纳米级铁磁

颗粒排成链状形成的磁小体 (magnetosome)结构，
会被动地沿磁感线方向移动至有利于生长的位置[44].

昆虫提供了大部分的磁排列例证．早在 1958
年便有研究表明，白蚁有一种沿磁罗盘主轴(即
N-S方向和 E-W方向)排列自己身体轴线的倾向，
这种排列方式也被称为四向模式(quadrimodal)[45]．

在随后的室内研究中白蚁不仅重现了这种排列倾

向，且当磁场受到强磁铁扰乱时，白蚁的排列方向

也随之发生改变，证实白蚁的排列行为确与磁场有

关[46]．随后，这种沿磁场主轴进行的四向模式磁对

齐现象又在双翅目昆虫的若干种中得以发现，如丽

蝇 (Calliphora erythrocephala)、 家 蝇 (Musca
domestica)、果蝇 (Drosophila melanogaster)和蜜蜂
(Apis mellifera)[47-50]．最近一项针对美洲大蠊的研究

显示其静止位置的分布符合四向模式，即对齐于磁

场的主轴[51]．一系列的研究结果暗示以四向模式为

代表的磁排列行为在昆虫中较为普遍．

除昆虫外，脊椎动物中也有磁排列现象报道．

Begall 等 [52]用谷歌地球航拍图片，对世界范围内

308家牧场的牛进行了身体朝向检查．总平均向量
计算结果显示，牛的体轴大致与地磁场的南北轴对

齐，即进行 N-S定向．相比站立和进食的牛，这
种现象在躺下和休息的牛中更为明显[53]．此外，牧

场中靠近高压电线的牛身体方向是随机的，显然

由输电线生成的极低频磁场扰乱了牛的磁校准行

为[54]．类似的 N-S对齐行为也在狍和马鹿中得到了
印证[53]．

磁排列是一种位置特性，相较于磁定向和磁导

航行为中明确的空间目标指向，磁排列仅反应生物

的方向偏好，多表现为静止状态下的分布及体轴朝

向，因此位移不会改变磁排列的方向[43]．目前对于

磁排列的研究远少于磁定向和磁导航，这不得不归

因于磁对齐是一种“微妙”的现象，不仅容易被其

他可用于定向的因素(太阳、风等)抑制和掩盖，而
且其生物学功能和适应性意义始终成谜，目前科学

家仅对白蚁筑巢行为中的磁排列现象进行了假设和

解释，即在聚群的白蚁中，四向模式的地道建筑可

能是一种在缺乏其他线索、大而空旷地下空间内，

为了组织分散劳动力的有效机制[55]，而利用地磁线

索建筑的特定蚁穴朝向便于散热，从而维持温度相

对稳定的生存环境[56]．

2援4 磁场的生物学效应

目前，有关生物磁生理响应的研究主要集中于

中等强度磁场，即磁感应强度介于 1mT～1T间的
磁场产生的生物学效应．有大量证据表明，中等强

度的静态磁场能够影响许多功能与膜通道特性密切

相关的生物系统[57]．然而早期研究多集中于现象描

述，且重复性差．例如，有实验表明 400 mT的磁
场可引发小鼠的白细胞减少症 [58]，但也有研究发

现，该磁场下小鼠白细胞数量和生长率没有变化[59].
随后学者将研究重点转移到细胞层面，结果表明，

静态的中等强度磁场和 50 Hz的调制磁场可刺激细
胞内的多种反应、干扰哺乳动物细胞的体外增殖能

力[60]、提高与诱变剂接触的细胞的突变率[61]、增加

了接受杀细胞疗程后肿瘤细胞的存活率[62]、使易感

癌症的小鼠肿瘤发病率增加[63]、通过改变肿瘤相关

基因的表达，影响肿瘤的发育[64]．此外，中等强度

磁场对亚细胞器也可产生影响，具体而言，中等强

度磁场可诱导：脂质过氧化和活性氧的生成 [65]、

DNA损伤[66]以及细胞内 Ca2+信号传导[67]．

过去十几年的研究数据表明，静态磁场在生物

系统中的作用与膜分子结构性质有关，而 Ca2+ 信

号通路是磁场的主要靶标[68]．具体而言，中等强度

692· ·



贺静澜, 等：生物地磁响应研究进展2018; 45 (7)

的静态磁场可通过集体抗磁特性改变膜上磷脂分

子的转动，其作用足以改变嵌入式离子通道的功

能，进而对所有涉及跨膜运输的生命活动产生生物

效应[57]．此外在不同的实验模型中，中等强度的静

态磁场可改变 Ca2+ 的跨膜流量 [69-72]．众所周知，

Ca2+控制着已分化细胞的所有生理功能，代表着最

重要的细胞内信号，胞质 Ca2+最终决定细胞增殖

速度，这解释了中等强度磁场为何有利于肿瘤的生

长[73]．但这一机制并不能解释所有情况，如在强度

较低的磁场中观察到的生物学效应会发生变化，且

当静态磁场与交变磁场同时存在时，磁场与生物的

互作才最为明显．

至于磁场强度小于 1mT的弱磁场，人们更多
关注生物对其在行为方面的响应，而其中生物对地

球磁场的行为响应更是研究的热点，详见 2.1 至
2.3节．而针对强磁场(1～5T)以及超强磁场(> 5T)
生物学效应的研究，则多基于这类磁场可能对人体

造成的潜在危险，如核磁共振成像等[74]．强 /超强
静态磁场的生物学效应包括：改变非洲爪蟾卵的卵

裂面(16.7T)[75]以及改变蛙卵中有丝分裂器的定位[76]

等．然而强 /超强磁场并不一定总对生物体造成负
面影响：将黑腹果蝇的卵、幼虫及成虫暴露于

3.7T的磁场中 7d，其突变率与正常处理并无显著
差异[77]；暴露于 4.75T的磁场中 48 h没有影响正常
淋巴细胞的生理行为[78]；8T与 14T的静态磁场也
没有诱导鳕鱼体内黑色素细胞的聚集[79]．因此目前

这类磁场的生物学效应还有待进一步研究．

3 生物磁响应机制假说

行为学的研究成果已证明，许多动物可利用地

磁场线索指导自身进行迁徙或其他非运动型定向活

动，但生物磁响应的机理目前还不得而知．事实

上，生物地磁感知的关键环节在于“磁受体”

(magnetoreceptor)的确定，而这也正是生物磁响应
研究领域内最大的难点．在寻找生物体内潜在磁受

体的过程中，学者们提出了种种合理的假说，而其

中有两种得到了广泛认可：磁颗粒介导的磁受体假

说与依赖光的自由基对假说．前者以物理媒介———

磁性颗粒为受体；后者以化学过程———自由基对反

应为核心，二者均获得了大量的实验支持，但究竟

孰是孰非还没有定论．目前学界倾向于认同生物磁

响应过程是这两种机制共同作用的结果．具体而

言，生物通过磁性颗粒感受磁场强度的信息，从而

运用磁地图感知进行定位与导航，并通过自由基对

反应了解磁场方向与倾角的线索，从而运用磁罗盘

感知确定迁徙的方向[20]．

除以上两种理论外，也有学者认为，在随时间

变化的极弱磁场中，生物可通过离子回旋共振机制

响应磁场 [80]，而一些深海鱼类可应用电磁诱导机

制———即存在于皮肤表面的微导电线在游动过程中

切割地磁场形成微电压，来感受地磁场的信息[81]．

除此之外，科学家也致力于寻找全新的、自身具有

磁性的磁受体蛋白．

3援1 磁颗粒介导的磁受体假说

3援1援1 生物体内的磁颗粒

提及磁场定向，人们首先想到的便是利用磁铁

或其他磁性物质制成的指南针．铁是一种活性元

素，在生物体内可以 Fe3O4 和 Fe2O3 的形式存在，

即俗称的磁铁矿和磁赤铁矿，其中前者被认为最有

可能作为功能性磁受体[82]．生物体内磁铁矿可构成

两种微粒，即超顺磁性磁颗粒(superparamagnetic
particles， SPM)和单筹磁性颗粒 (single-domain
magnetic particles，SD)[83]．前者微粒较小，由于无

法克服背景热能而只能通过外界磁场获得磁矩，方

向与外界磁场相同；后者由于晶体足够大而有永久

磁矩，因此表现出类似于磁罗盘指针的特性[84]．

生物体内磁铁矿对于地磁场的响应首先被发现

于一些细菌和浮游植物中．在这些微生物体内，单

晶纳米级铁磁颗粒通常排成链状，构成名为“磁小

体(magnetosome)”的结构[44]．该结构可使微生物沿

地磁场磁感线方向排列，或沿磁感线方向移动至有

利于生长的方向．趋磁细菌是第一个被证明含有生

物铁磁颗粒的生物，由于其多为厌氧性细菌，磁小

体结构的存在可保证其始终处于氧气浓度更低的环

境中[85]．这种被动磁响应行为暗示了真核生物体内

的磁铁矿或有作为磁受体的潜质，也为在高等动物

中寻找磁颗粒与地磁响应的关系提供了依据．

3援1援2 寻找动物体内的潜在磁颗粒受体

此后，针对磁颗粒介导的磁受体，科学家们对

大量动物的不同身体部位进行了研究．目前得到公

认的、最有可能存在该类磁受体的 4种主要形态结
构有：昆虫的腹部、鸟的上喙和内耳，以及鱼的鼻

组织．

已有相当的证据证明 SPM 和 SD 粒子存在于
一些昆虫的腹部，其中蜜蜂 api mellifera是研究的
焦点，其前腹背侧区域被认为是磁颗粒介导的磁受

体可能存在的解剖位点之一．对该位置进行磁测量

可直接观察到横向排列的 SPM粒子[86-87]，而行为学
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Fig. 2 Magnetic particle鄄mediated magnetoreception in the upper beak of pigeons[97]

图 2 家鸽上喙磁颗粒介导的磁受体假说 [97]

(a)家鸽上喙皮肤组织中被普鲁士蓝染色的神经末梢，被染成深蓝色的点中含有高浓度的铁. (b)家鸽头骨示意图，三叉神经眼部分支通过中

间分支使家鸽上喙尖端体觉受到神经支配. (c)家鸽上喙内部的光学显微观察，图中的 6个白点是磁接收器神经末梢所在点，t代表舌头.

(d)以 SPM粒子介导的磁受体的次细胞结构，1：SPM粒子束黏附的膜和覆盖于 SPM粒子束的神经线，2：围绕 SPM粒子束的“纤维篮”

结构，3：赤铁矿锚定组成的“铁板”结构.

证据表明，前腹背侧区域附有磁线的蜜蜂对磁场的

判别能力下降[88]；此外，也有学者观察到蜜蜂的前

腹背侧区域生长着一组含有 SPM的特殊毛发组织[89].
遗憾的是，由于缺乏后续研究，因此无法判断该

区域的 SPM 磁铁矿粒子与含有 SPM 毛发组织间
的联系，也不能证明二者是否与蜜蜂的磁响应行为

有关．

除前腹背侧区域外，蜜蜂腹部脂肪层中的营养

细胞也被推测可能存在磁颗粒介导的磁受体．昆虫

脂肪层营养细胞存在于腹部表皮下，并参与各种代

谢活动，包括能量储存、卵黄蛋白的产生、重金属

解毒和过量饮食铁的储存[90-91]．用普鲁士蓝对蜜蜂

的腹部进行染色可发现，着色颗粒呈条带状分布于

所有腹节的表皮之下，这些颗粒直径从 100～900 nm
不等，主要由铁、氧、磷和钙组成[92-93]．有研究指

出，位于蜜蜂腹侧的营养细胞通过轴突与腹神经

索连接，并受到神经系统的调控，暗示营养细胞中

含有 SPM磁铁矿的颗粒可能借此发挥磁受体的潜
能 [94]．但这一解释随后便受到了质疑，有学者认

为，营养细胞中这些被普鲁士蓝染色的颗粒内的铁

微粒大小约为 7.5 nm，与铁蛋白或血铁黄素蛋白一
致，即这些颗粒极有可能发挥贮藏铁的功能，而非

磁感受蛋白[95]．

大量的研究表明，鸟类的头部、鼻子和上喙区

域存在一个磁感受器系统，目前研究最为深入的莫

过于家鸽，其三叉神经的眼部分支或参与磁响应过

程[96-98](图 2)．具体而言，家鸽上喙内部存在 6个可
被普鲁士蓝染色的点状区域，在较高放大倍数下可

发现，被染色的是平均直径约为 5 滋m的三叉神经
眼部分支神经末梢，其内部均包含聚集成束的

SPM磁颗粒，和排成列状的磁赤铁矿(酌-Fe2O3)“铁
板”，这 6个离散的感觉神经元簇组成了家鸽的磁
感受系统．基于此，一个以 SPM 为基础的家鸽
“磁接收器”模型得以提出，它假设，列状的磁赤

铁矿将磁场传递给 SPM 粒子束，后者拖拽纤丝，
使神经细胞膜发生形变，从而使膜上的机械感觉离

子通道打开，家鸽因此可以感受到磁场的变化．

(a) (c)

(b)

(d)

三叉神经

眼支中间分支

3

2

1

2 mm

10 滋m
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鸟类的这一磁响应理论在近 10余年间不断被
完善，已基本得到认可，然而最近的一项结合光

学、普鲁士蓝染色和透射电子显微镜的综合分析研

究结果表明，家鸽上喙被普鲁士蓝染色的结构不是

磁感受神经元，而是富含铁的巨噬细胞[99-100]．在寻

找磁颗粒介导的磁受体过程中，鸟类的上喙是被研

究得最为彻底的组织，饶是如此也未能在其中发现

与磁颗粒相关的磁接收器，而最新的神经生物学的

证据依旧支持三叉神经参与生物磁响应过程 [101]．

综合来看，这暗示了另一种可能性：该位点也许存

在另一种基于光的磁受体，这极有可能是下文将要

提到的自由基对磁受体．

无论磁受体以何种形式存在，其感应到的磁刺

激必然会被传入大脑进行最终处理，因此利用免疫

组化标记技术可精确定位脑内相关神经元的表达．

利用该技术对家鸽的脑神经进行研究发现，暴露

在不同磁场环境下的家鸽大脑神经元会被相应地

激活，这个可被激活的区域通过传入神经与内耳相

连[102-103]．而一项极具挑战性的实验证明，内耳听

壶被切除的家鸽，其感应磁场变化的前庭活动被极

大地削弱了 [102]，这一发现引发了学者对鸟类内耳

中潜在磁受体的探索．利用透射电子显微镜结合元

素分析，科学家在鸽子的耳蜗和前庭毛发细胞的表

皮细胞中发现了一种此前未被描述过的富含铁的细

胞器，它的尺寸从 300～600 nm不等，由铁蛋白类
颗粒组成．引人注目的是，几乎所有的毛细胞内只

含这一种富含铁元素的细胞器，且这类细胞器似乎

仅存在于鸟类．考虑到特定的亚细胞位置、元素构

成、以及进化保守性，科学家认为该结构是鸟类感

觉器官的组分之一[104]．虽然后续研究表明这类细

胞器中所含的铁蛋白颗粒仅能表现出弱磁性 [105]，

但它的发现仍引起了人们对于鸟类磁感知机制的

兴趣．

除以上 3种动物的身体部位外，磁铁矿颗粒也
在包括金枪鱼、鲑鱼和鳟鱼在内的多种鱼类的嗅觉

组织中得以发现．这些磁性物质以 SD磁铁矿的形
式存在，大小在 40～100 nm之间，呈链状排列[106-108].
随后在鳟鱼中这些磁颗粒组织和亚细胞层的位置得

到了确认，即位于嗅觉薄片的固有膜层，且与神经

系统有所联系[109-110]．

3援1援3 小结

尽管已有相当的证据表明，在上述 3种动物群
体(昆虫、鸟类、鱼类)的特定身体部位确有磁铁矿
颗粒存在，但以其介导的磁感受系统是否成立仍没

有确凿的实验证据．早在 20多年前蜜蜂前腹背侧
的磁颗粒就已经得到了发现，但至今未有进一步的

行为学和机制探究；而最近对家鸽上喙磁性物质的

研究结果几乎颠覆了一直以来的“磁接收器”模

型，这似乎暗示了鸟类的磁感受系统可能不存在于

此，或者其结构与当前假设的模型不同，因而一直

没能被发现；在针对鱼类的研究中，始终无法分离

含有磁颗粒的细胞阻滞了研究的进程，而上一篇[110]

从动物的嗅觉组织中发现磁铁矿颗粒的报道还要追

溯到 15年前．此外，尽管有行为学证据表明海龟、
蝾螈和龙虾等具有一定的磁定向和磁导航能力，但

在爬行动物、两栖动物或甲壳类动物中至今仍无任

何有关磁颗粒介导的磁受体研究报道．相较于行为

学研究，一直积极地为生物磁响应提供表型证据，

在确定磁颗粒介导的磁响应系统的解剖位置、结构

和功能方面的进展则十分缓慢．目前以及未来的主

要目标仍然是充分描述磁受体的精细结构，以及磁

粒子与细胞的相互作用．

3援2 依赖光的自由基对磁受体机制

3援2援1 自由基对理论

如果 1个分子含有奇数个电子，则该分子必含
有 1个未成对的电子，这种拥有不成对电子的原子
或基团称为自由基，而该未成对电子的自旋状态有

2种，即上旋(尹)或下旋(引)．自由基对是指一种
将 2个自由基串联起来的短暂反应，作为该反应的
中间体常见于光激发电子转移的反应中，而组成自

由基对的 2个未配对电子的自旋方向彼此相反(即
尹引，称为单线态 singlet)或平行(尹尹或引引，称
为三线态 triplet)．因电子自旋与磁矩有关，所以自
由基对的两种化学状态可在内部(外部)磁场影响下
转变，Ritz等[111]基于此原理提出了依赖光的自由基

对磁感受假说(图 3)．理论计算结果 [112]与实验模

拟 [113]均显示，地磁场可调节由自由基对反应产生

的单线态与三线态产物比率，这种调节并非直接影

响单线态 - 三线态产物差异，而是通过一种“延
迟”效应来改变自由基对中间体的寿命，从而使依

赖于外部磁场的生化反应过程发生改变，这为地磁

场作为许多动物的磁罗盘定向提供了生物化学基础.
实际上，并非所有形成自由基对的反应都具有

“生物指南针”功能，为了感知相对微弱的地磁场，

这类化学磁受体必须满足以下要求[114]：a．由于自
由基对反应的第一步受光激发，所以作为磁受体的

分子同时也应是光受体且对光敏感，其吸收光谱

应与可引起磁定向行为的磁场强度范围相匹配．
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Fig. 3 Reaction scheme for a radical pair reaction[111]

图 3 自由基对反应机制[111]

自由基对假说认为，光敏分子受光激发诱导电子转移，形成中间态供体(D)-受体(A)电子对，虚线箭头表示电子自旋方向.电子自旋方向可发

生变化，如从反向平行变为平行，从而使自由基对由单线态变为三线态；不同状态下的自由基对反应速率与反应产物不同，因此终产物中，

单线态产物与三线态产物的比例差异由单线态、三线态自由基对的比例差异及反应速率决定；电子自旋方向受局域磁场影响，而该局域磁

场由外部(地磁场)场和原子核磁矩产生的内部磁场组成，因此地磁场的改变直接作用于中间态自由基对，并改变终产物中单线态与三线态产

物的比例.

b．受光激活的自由基对的半衰期必须能持续一定
时间(超过 1 滋s)，以使地磁场完成对自由基对的单
线态和三线态之间的相互转换调节，同时，其寿命

亦不可过长以免受到其他噪声干扰．c．自由基对
反应中的单线态与三线态的反应产物不同．如一种

反应产物为某种神经递质，而另一种不是，或一种

反应产物可干扰视觉感受器的敏感性，而另一种无

此影响．只有如此生物方可感受到外界磁场对自由

基对状态互变产生的影响．d．自由基对形成的分
子整体或部分需以某种方式固定于细胞，否则它的

自由移动将导致超精细耦合作用对于磁场的各向异

性被破坏，分子将无法感知磁场信息．e．最初的
电子转移不能随机改变两个电子间初始的平行或反

向平行的自旋关系，即自旋角动量守恒．虽然该定

律并不适用于所有的电子转移过程，但当转移过程

由光激活时，这一守恒定律通常成立．

3援2援2 隐花色素———最有可能的生物磁受体

早在 1995年，一项针对候鸟的研究就已证实
其在迁徙过程中的磁定向行为依赖于环境光的波

长，具体而言，在绿光波长(波峰 565 nm)和蓝光波
长(波峰 443 nm)下，欧洲知更鸟和澳洲银绣眼鸟表

现出良好的定向行为，而当处于红光波长 (波峰
630 nm)下时，它们不再表现出定向性[115]．而在这

之前便有学者通过测量发现，只有在光照和完整的

视网膜都存在的情况下，才能观察到家鸽基于磁场

变化的神经电生理反应[116]．随后 Ritz等[117]通过量

子力学计算证明，存在于生物系统中的自由基对反

应可响应弱磁场(强度与地球磁场持平)的变化，且
眼球模型评估结果证实，鸟类进行磁罗盘定向需要

高能光(即短波光)的存在，结合鸟类磁定向行为对
特定色光的依赖以及其与视网膜和视觉系统的关

联，最终 Ritz提出，磁受体的最佳候选者为一种
存在于哺乳动物视网膜中的蓝光受体蛋白———隐花

色素．

隐花色素(cryptochrome, CRY)属于光裂解酶家
族，是黄素蛋白的一类，可吸收蓝光(400～500 nm)
和紫外光(320～400 nm)．隐花色素基因 CRY 序列
具有高度保守性，其晶体结构与 DNA光裂解酶相
似，但不同的是隐花色素缺乏修复受紫外线损伤

DNA的功能[118]．CRY存在于许多生物体内，如植
物、藻类、细菌、昆虫、鱼类、两栖动物、鸟类和

哺乳动物等，其可调节植物的生长发育，并在动物

三线态产物单线态产物

三线态 Triplet单线态 Singlet

电子转移

光

D +AD +A

D +A
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的昼夜节律等行为中起重要作用．目前，隐花色素

可分为 3类，即植物隐花色素、动物隐花色素和
CRY-DASH[119]．植物隐花色素均为光受体，其对

植物生长发育的调控主要体现在光形态建成方面，

如对下胚轴伸长的抑制、叶片中花青素的积累、子

叶的脱落等 [120]．动物隐花色素又可分为 2 种，即
光敏的玉型隐花色素(果蝇类隐花色素)和非光敏的
域型隐花色素(脊椎动物类隐花色素)[121]．分类依据

是二者的功能：玉型为蓝光受体，在生物钟系统中
起着感光作用；域型为昼夜节律调节过程中的反馈
回路抑制子．CRY-DASH是一类独特的隐花色素，
最先发现于蓝藻细菌(Synechocystis sp.)中[122]．系统

发育分析表明，CRY-DASH在进化上是一个独立
的分支，更类似于动物的隐花色素，并有可能是后

者的祖先[123]．CRY-DASH的独特之处在于可修复
单链 DNA(ssDNA)，因此它最终被归入了 ssDNA
光裂解酶类[124]．

多数隐花色素(CRY-DASH除外)含有 2个结构
域，分别是位于氨基端的与光裂解酶同源的 PHR
区域 (photolyase-related region)和位于羧基端的区
域[125]．PHR结构域内包含 2个发色团，即黄素腺
嘌呤二核苷酸 (FAD)和 5, 10- 亚甲基四氢叶酸
(5, 10-CH=THF)[123]．不同物种的 PHR 三维结构域
极为相似，均通过折叠形成 1个 琢/茁结构域和 1个
螺旋结构域，后者通过 1个可变动的域间环与前者
连接．螺旋结构域包含 1个腔体结构，称为 FAD
口袋，在这个“口袋”的底部 FAD通过 U形构象
以非共价键的形式与隐花色素结合 [126]．吸收蓝光

后，FAD还原为黄素半醌自由基(FAD窑或其质子化
中性体 FADH窑-)，脱下的电子在 3个高度保守的
色氨酸残基(称为三联体)间进行传递，最终氧化末
端的色氨酸残基使其变为 TrpH窑+，而后亦可通过
反质子化过程形成 Trp窑，最终形成 FAD-Trp自由
基对[127]．

3援2援3 支持隐花色素 -自由基对理论的实验证据
隐花色素作为生物磁受体的假设提出后，离体

条件下该色素蛋白受光激发的自由基对反应得到了

大量研究．实验证明，一种候鸟———花园莺的隐花

色素被光激发后可形成以 ms为周期的自由基对[128],
类似的半衰期大于 1 ms的自由基对也可在拟南芥
隐花色素的光反应中产生 [129]，二者的寿命均可满

足自由基对理论的要求．而以大肠杆菌光解酶

EcPL作为模式系统的测试，则证明了 FAD-Trp自
由基对的光化反应可受外界磁场的影响 [130]．具体

而言，外部磁场可改变其自由基对的量子产率和动

力学特征，且在适当的条件下，弱磁场强度(如强
度为 50 滋T的地球磁场)即可使其产生显著反应．
由于光解酶与隐花色素在结构上高度相似，因此这

一结论间接证明了隐花色素的磁特性．随后一项针

对拟南芥隐花色素 AtCRY的研究则直接证明了在
生理温度下，隐花色素的自由基对可响应地球磁

场 [131]．考虑到大肠杆菌 EcPL与拟南芥 AtCRY 同
属光裂解酶，可推测磁敏性可能是该蛋白质家族的

普遍特征，这种对弱磁场敏感的特性可以外推至鸟

类的隐花色素．以上结论均表明，隐花色素中进行

的自由基对反应满足“生物指南针”的基本要求．

此外大量的行为学实验表明，生物探测磁场的

能力与隐花色素密切相关．

只含有一种玉型隐花色素的果蝇是理想的模式
生物．种种实验表明，蓝光受体———隐花色素的存

在是果蝇进行依赖光的磁敏反应的必要条件．

Gegear等[132]指出，在全光谱光照下，经过训练的

野生型果蝇可对磁场做出显著反应，而当隐花色素

可接受的光谱被屏蔽时，果蝇对磁场失去了响应，

此外隐花色素缺陷的果蝇在全光谱光照下仍对磁场

无响应，该实验为基于隐花色素的磁敏系统提供了

首个遗传学证据；随后在有关昼夜节律的研究中，

有学者发现，蓝光光谱下，磁场可增强隐花色素对

果蝇生物钟节律的“减缓”现象，且 300 滋T的磁
场效果最明显，而隐花色素突变体中则观察不到这

种现象[133]；此外也有研究表明，果蝇以爬行为代

表的负趋地性可受磁场干扰，该干扰效应由隐花色

素介导，且删除隐花色素的 c端会破坏其对磁场的
响应，证明隐花色素在该通路中扮演着重要的信号

角色[134]．

植物中的拟南芥是另一种可用于研究隐花色素

与磁响应关联的模式生物，一项针对其下胚轴生长

和花青素积累的实验直观地证明了植物隐花色素对

磁场变化的响应．实验选用正常拟南芥和一种

CRY1、CRY2 基因均缺失的双突变体作为研究对
象，证明磁场可增强蓝光对拟南芥下胚轴生长的抑

制作用，这种“增强”效应需要隐花色素参与．花

青素积累实验的结果与之类似，均表明磁场强度的

改变可影响蓝光对拟南芥的生理效应[135]．

以鸟类作为研究对象或许更具说服力．Ritz等[136]

发现，当在地磁场外附加一个垂直的宽频磁场

(0.085 滋T；0.1～10 MHz)或一个单频磁场(0.47 滋T；
7 MHz)时，欧洲知更鸟失去了方向感．进一步通
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过 7 MHz单频磁场的研究发现，当该磁场与地磁
场平行时知更鸟表现出明显的方向性偏好，与未受

干扰时的行为一致，而当此单频磁场与地磁场间存

在一个 24毅或 48毅夹角时知更鸟再次失去方向性偏
好．事实上，在细胞内环境的阻尼效应影响下，铁

磁性物质难以追踪弱射频磁场，即使在黏度极低的

生理条件下，一个频率为 7 MHz的射频磁场必须
达到 285 滋T 的磁场强度才能对铁磁物质的取向
产生影响，而这一强度显然远远高于实验所用的

0.47 滋T[137-138]．可见，该实验中观察到的知更鸟对

磁场变化的行为学响应并非基于铁磁性物质．与之

相对的，由于电子与外磁场互作产生的塞曼效应可

发生于 0.1～10MHz 频率范围，故频率在 0.1～
10MHz的振荡磁场可能会对自由基对产生振荡效
应，从而引起知更鸟方向感丧失 [139]．该实验间接

证明了自由基对反应与磁响应行为间的关系．

3援2援4 小结

目前隐花色素参与生物磁敏反应的证据已经相

当丰富且具有说服力，但它作为磁受体的确凿证据

却依旧缺乏．

以果蝇为模型的行为学实验中，研究对象均为

敲除或先天缺失隐花色素基因的试虫，这些实验表

明隐花色素的存在对果蝇的磁性反应是至关重要

的．但目前的结果并不能排除隐花色素在另外的磁

敏感体的上游或下游发挥非磁性作用的可能，也不

能解释磁场强度如何影响果蝇基于隐花色素的磁场

方向探测．而植物中依赖蓝光的磁场效应结果直

观，但可惜的是该实验并无可重复性 [140]．在鸟类

中，对隐花色素蛋白质结构认识的缺乏限制了研究

的深度．目前，整个隐花色素 /光裂解酶家族中，
蛋白质晶体结构得到完整解析的仅有大肠杆菌光解

酶[141]、拟南芥 CRY3[142]以及果蝇 DmCRY[143]，其余

部分结构域得以解析的隐花色素也囿于小鼠 [144]，

而鸟类及高级哺乳动物的隐花色素仍待进一步研

究，目前已知的鸟类隐花色素有 4种基因亚型，具
体哪一种可感应磁场还不得而知．

此外，隐花色素与下游蛋白质的互作以及其在

生物体内传递磁信息的精细过程仍不明朗．一项针

对果蝇隐花色素突变体的研究甚至动摇了受光激发

的自由基对理论．该实验显示，果蝇隐花色素蛋

白中的色氨酸突变为苯丙氨酸不影响其进行磁性传

导 [145]，而传统理论中完整的色氨酸三联体对于隐

花色素感应磁场是必要的，因此可能需要新的光化

学机制假说来解释自由基对磁响应理论．

3援3 其余潜在磁受体蛋白探索

除以上两种理论外，生物磁感知研究中，还有

很多研究者在寻找可能的磁受体蛋白．但是通常来

说，蛋白质本身不具备磁性，因此很多已得到生物

学实验证实的“磁感知受体”，只能被证明参与磁

感知过程，但是无法在物理学理论层次得到其直接

参与磁相互作用的证据．

近期，中国的谢灿团队 [146]发现了一种合适的

磁受体蛋白(magnetoreceptor protein，MagR)，他们
通过计算机模拟结合文献分析，以果蝇为研究对象

进行了全基因组筛选，最终目标锁定为果蝇铁硫簇

装配蛋白 IscA1：Drosophila CG8198．随后通过电
镜扫描结合同源建模，一种全新的磁受体复合

物———Cry/MagR生物指南针模型得以建立(图 4)．

Fig. 4 Structural model of CRYs/MagR protein complex[146]

图 4 CRYs/MagR蛋白复合体结构模型[146]

该模型以MagR为中心形成棒状聚合物，每 4个MagR结合 4个铁硫簇排列成“铁环”，CRY环绕在外作为接受光刺激的“天线”，最终形

成稳定的螺旋 -螺旋结构.左下黑白图示该蛋白复合体亚显微结构.
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该模型以 MagR为中心形成棒状聚合物，CRY环
绕在外作为接受光刺激的“天线”，最终形成稳定

的螺旋 - 螺旋结构，且 CRY 与 MagR的数量比为
1∶2；随后，该团队利用免疫荧光技术，在鸽视网
膜细胞中发现 MagR 蛋白与 CRY 存在共定位表
达．电镜成像、纯化实验、结晶实验和MagR/CRY
复合物磁性检测结果均证实该复合物不仅可感应外

界磁场，且自身具有磁性，符合生物指南针的理论

要求．该理论模型一经提出，立刻引起了国内外相

关领域学者的广泛关注．MagR蛋白作为目前已知
唯一一种可长时间感受磁性、同时本身亦具磁性的

蛋白质，其发现为生物磁感受机制研究带来了新的

曙光．

然而，这一由磁受体与光受体互作构成的生物

指南针模型虽然极具突破性，但现阶段仍存在不少

疑点：a．该模型是否依赖两种受体蛋白质互作来
进行光磁耦合？MagR 与 CRY在鸽视网膜中的共
定位表达不足以证明二者在生物体内确实存在互

作，且该实验中与 MagR 结合的隐花色素为家鸽
clCRY4，而在之前的 40余年间，大量针对鸟类的
行为学实验表明，与磁响应密切相关的隐花色素蛋

白为 CRY1[147-149]．此外，与谢灿团队的体外研究结

果类似，侧重于体内生物学实验的张生家课题组[150]

也支持 MagR(IscA1)具有磁感受功能，但后者的研
究结果表明MagR可不依赖隐花色素单独调控神经
活动．b．MagR/CRY复合物的磁特性值得商榷．
有学者指出MagR蛋白中所含铁原子数量过少不足
以对地球磁场进行耦合 [151]．此外，铁是一种地壳

中高度丰富的元素，实验过程中极有可能受到环境

和实验室的污染 [152]，而谢灿团队四个验证内禀磁

矩的实验均在离体条件下进行，不能排除

MagR/CRY复合物被外源铁物质污染的可能性．再
者，MagR/CRY复合物的结构是通过同源建模得到
的，缺乏后续活体验证，光磁耦合的信号传导通路

也不得而知．

尽管种种问题的存在使得以MagR/CRY复合物
为核心的生物指南针模型真实性存疑，但不可否认

的是，有关 MagR(IscA1)磁受体新功能的报道为完
全揭示动物磁响应分子机制翻开了崭新的篇章，而

以 MagR 为基础衍生出的非损伤性的神经调控方
法———磁遗传学(magnetogenetics)更是具有广泛的
应用前景[151]．

4 展 望

生物地磁导航需要“磁罗盘”(方向信息)和
“磁地图”(位置信息)．其中，磁力线的方向或磁
倾角指示方向，是生物的定向“磁罗盘”；梯度变

化的磁场则显示不同的地表位置，提供“磁地图”

的作用．“磁罗盘”广泛存在于鱼类、两栖类、鸟

类、哺乳类等动物中，相对于“磁罗盘”的广泛存

在，“磁地图”仅在部分物种如龙虾 (Panulirus
argus)中得到证实．越来越多确凿的实验证据表明
许多生物具有高度保守的磁感受能力，因此，通过

开展生物 -磁场互作研究来揭示磁地图的作用与机
制显得格外重要．

生物地磁导航机制研究是一门古老而又年轻的

学科领域，涉及到量子物理学、自旋化学、功能组

学等多学科的交叉融合 /协调发展，结合顺磁共振
检测技术、低温超导量子干涉技术和多物理场耦合

模型等先进物理、化学技术及分析手段，相信在不

久的将来，我们终将揭开生物磁响应的神秘面纱．
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Progress in The Study of Giomagnetic Responses of Organisms*
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Abstract Organisms living on earth are markedly affected by the geomagnetic field (GMF). In this review article,
it was firstly introduced of the magnetic fields (MF) and GMF, and then the magnetic response phenomenon of
organisms to MF and/or GMF was furtherly reviewed in details. It has been verified that many species of
organisms, ranging from migratory birds to anaerobic bacterium etc., have some physiological and behavioral
responses to the GMF, that is, resulting of changes in growth, development and reproduction or providing
information to guide their migration or diffusion of some migratory animals by using the GMF playing a role as a
'map' or a 'compass'. To date, there are three generally recognized magnetic-response mechanisms (or hypotheses)
of organisms, i.e., the magnetic-response mechanism based on iron minerals and depended light and radical pairs’
hypothesis. Moreover, the magnetic-response mechanism based upon the bio-compass of magnetic proteins
(including CRY and MagR) reported by our Chinese scientists has aroused widespread concern, while it hasn’t
been verified through experiments in vivo. At present, the change in GMF intensity is becoming more and more
serious under the background of global change, while it is just beginning to study the magnetic response of
organisms worldwidly (especially in China), the relevant research should be carried out in depth in order to
providing scientific evidences based on bio-magnetic responses for the dealing with the changes in GMF.
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