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МОДЕЛЬ ДЕЙСТВИЯ СВЕТА НА «СЕНДВТ1Ч» МЕМБРАН 
ВНЕШНЕГО СЕГМЕНТА ФОТОРЕЦЕПТОРА

Предложена теоретическая модель, позволяющая установить возможный характер՛ 
распределения молекул родопсина на глубину фоторецептора ог мембраны к мембране 
Сделан расчет зависимости общего числа выцветших .молекул в рецепторе от коэффш 
циента эффективного взаимодействия света с веществом (К)

Известно, 'ЧТО фотохромные системы способны обратимо перестраи
ваться под действием света, что проявляется не только в уменьшении 
коэффициента поглощения, но и в изменении всего спектра поглощения 
системы [3, 6, 10—13, 15].

В отношении пигмента такие обратимые переходы между родопси
ном и некоторыми стабильными продуктами его фотолиза (метародоп
син—I, метародопсин—II) показаны рядом авторов [4, 7—9, 13]. Мы 
наблюдали полную обратимость процессов выцветания родопсина [1] 
в изолированной сетчатке, т. е. в условиях, близких к прижизненным. 
Это говорит в пользу того, что при каждом определенном уровне осве
щенности сетчатки устанавливается определенное динамическое равно
весие концентраций родопсина и его стабильных продуктов фотолиза 
при прочих постоянных внешних факторах (температура, pH среды и 
т. д). Причем вполне вероятно, что такие продукты, как метародоп- 
сии-П активно участвуют в процесах фотовосприятия, что имеет место в 
других биологических системах, как, например, в морских водорослях

Однако до сих пор при взаимодействии света с пигментом предпо
лагалось равномерное распределение света и пигмента по всему объему 
внешнего сеп.мента, в то время как ясно, 'что в мембранах, лежащих 
вблизи горлышка, соединяющего внешний и внутренний сегменты, вы 
цветание будет сильнее, так как свет именно с этой стороны входи । во 
внешний сегмент, а на мембранах, лежащих вблизи рецепторной поверх 
пости (копчики внешних сегментов), оно будет гораздо слабее ле- 
дователыю, изменится и соотношение родопсин-метародопсин I , по 
приведет в свою очередь к изменению спектра поглощаемого свет< 
висимости от глубины.

Ниже нами приводится расчет возможного распределения концент
рации пигмента в мембране и ее изменение на глубину внешн 
мента, а также изменение интенсивности падающего на рецепт [ -
чения по глубине; с помощью вычислительной техники построены 
цы и графики для ряда таких зависимостей֊



42 Л. П. Кпшеиевская, В. Г. Какоян. Л. II. Кпшнпенский

Прежде всего для расчета этих зависимостей необходимо сделать 
два предположения, вытекающие из приведенных выше эксперимен
тальных данных.

Концентрации пигментов в каждой мембране находятся в динами
ческом равновесии при постоянных внешних условиях (освещенность, 
температура, среда и т. д.).

Уменьшение интенсивности будем считать фактом, происходящим 
только за счет поглощения в мембране, пренебрегая отражением и рас
сеянием света, которые, как известно, минимальные во внешних сег
ментах. Однако их участие приводит лишь к более резкому изменению 
интенсивности на глубину внешнего сегмента. Концентрацию главного 
зрительного пигмента, скажем, родопсина, в п-ой мембране, считая от 
соединительного горлышка, обозначим \'п, а коэффициент, характери
зующий вероятность поглощения фотона одной молекулой мембраны с 
дальнейшим переходом в свой продукт (метародопсин֊П), обозначим 1\.иТогда можно последовательно записать для каждой (мемораны вы
ражение для числа молекул родопсина в ней:

= лк, (1-1)

где Л — интенсивность падающего излучения.

М.,= (З-ГК)К = ГК(1 - К) (1-2)
К,= р֊).К(1֊ К)] = ФК(1֊К + К2) (1—3)

М„ = Л-К(1 -К + К2-КЧ-------Н-К)՞-1]. (1-п)

В выражении для Мп мы имеем ряд, который можно привести к из
вестной функции, умножив и разделив каждый член на свой (п—I) фак
ториал [2]. Тогда функция примет вид:

X,, = Л -К 11 - А _ 1(2!)1/;-К|г _ Г(3!)»*-КГ 
1 П ' 2! 3!

... 4 (֊1)я-1||(п-1)!)И"-1.К"-1| 
(п-1)! [

Подставив в (2) X = [(п ֊1)1 ]■/"->.к, получим в 
как выражения (2) табличную функцию е-\ тогда 
примет вид:

(2)

фигурных скоб-11

выражение (2)

Мп = 3 -К-е-Мы֊!)!]1/"֊1 (3)
Как видно из (3), изменение концентрации родопсина на глубину 

носит экспоненциальный характер возпастяяр Р, возрастая от горлышка между сег
ментами фоторецептора к его коник/- н концу. Аналогичную закономерность
можно получить для метародопсина-11 р1 1 а но с убыванием концентрациик концу внешнего сегмента цеп*рай
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Для получения зависимости общего числа выцветших молекул ро
допсина в сетчатке от интенсивности падающего излучения необходимо 
проинтегрировать полученное нами выражение (3) по п от 1 до п0, где 
По—4число мембран во внешнем сегменте, которое может доходить~до 
30.000.

Однако интегралы такого тина не берутся, в связи с чем можно про
вести анализ другим путем.

Из [1-2]; [1-3]-..|1-п| имеем
\\ = Л-К
М2 = 1К(1֊К)

М1֊>]К[|֊К + К2-К3-- -4֊ (֊К)”-1].

Полное число выцветших молекул будет равняться сумме Мп 
по п: 

П“П0 п = 11о
V \п — З-К у (п04֊1—п) (—К)п ', (4)

П—1 Пе1

1 по число мембран (~ 30.000). Разделим эту сумму на две более 
простые

П == А1 + А2, (5)
где в А| войдут все четные степени К и, следовательно, все положитель
ные члены суммы, а в А2 все нечетные члены, и, следовательно, отрица
тельные члены суммы; тогда, вынося знак минуса за знак суммы будем
иметь в (5)

И = Ах ֊֊ А2, (6)
где

и

п-п0
А1 = Л-К V (п0֊2п + 2).

п—1

П=П0А2 —Л-К У (п0Ч- 1 — 2п).(К)՜'1՜1, 
п -1

(7)

(8>

Но каждая из этих сумм .есть смешанная дрифметическн-геометри- 
ческая прогрессия, сумма которой дается Градштейном и Рыжиком 1-Ь 

к* ) -
-- ч* IX \ | __ ( I IX ) 1

л.к (Л-К)[<п. -Р2)-(2-п0)к2"»]-2К11-к2(п^12!1 = 
“ (I—К)г

К {(1—К)(п0+2)—2К-К2пЧ(»-К)(2-П.) + 2К 1 ]! . (9>
О-К)’

Гретин член в фигурных скобках значительно меньше первой н 
Для достаточно больших номеров п приближаете я к нулю, поэт м. 
можно пренебречь. Тогда выражение (9) примет вид.
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п» 4- 2
1 —К

2К ]
(1- ю։1

(10)

(По-1)-[(па-1)֊2по] К^ -2К1-К0—>
= J' К J------------ 1 К (1 ֊Ю։

, ((1—К)(По4-1) — 2К]— К*1""՜1 [(1 —К) (1—Пд) 4-2К] |
J • К —--------------------------- 77՜ 777 г I ’

Из (11) второй член в фигурных скобках стремится к нулю для 
достаточно больших п и не может быть сравним с первым, поэтому им 
можно пренебречь. Тогда из (11) будем иметь:

(12)

Подставляя (10) и (12) в (6), получим:

N = А. — А, = J • К —— или N = J ——
1 - 1-К 1֊ К

(13)

Поскольку число выцветших молекул не может быть больше числа
упавших на них квантов, введем ограничение

(14)
тогда

Ктах
(15)

max

Lf 
max = 1/2.

Выражение (3/ удобно было бы представить в 
виде

(16) 
логарифмическом

(17)
но J-K = N отсюда (17) можно записать в виде

Выражения (3), (13) и (17) и далее решались
(18) 

и‘ м лалсе решались на вычислительной
машине М-6000 ВК-2, на языке «Basic». Результаты получены 

таблиц для значений Nn/J-K; Nn/J, In(Nn/J-iK)
в виде

„ ~ . ՝ ' ֊и при заданных значениях
У и п. очность подсчета 10 •՛, Поскольку К—есть коэффициент, не

могущий превышать I, ио и не менее 0. то значение для К брались от 
, до 1,0 включительно для выражений (3) и (17) (табл. 1) Для 
К = оТ |13> <ТабЛ’ 2) К “е М0Жет бь1ть более °՛5- так ка« Уже при 

И отослал кпя'цТ е '"7° вьщветших молекул равно числу падающих на 
^то наибольшее « " был°йпринято от 1 Ю.000. так как известно,
десятков тысяч П МеМ ран в Ф()|орецепторе составляет несколько 
та от 10 щ 00_ч ш°М °Т ° Д0 10 через ’’ интерва'
интервала от 1000 7 б ИНТервала от 100 Ю00-через 100 и для 
ишервала от 1иоо до 10000—через 2000

И
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Таблица I
Зависимость относительного числа выцветших молекул родопсина (Мп/Й) от номера 

мембраны (п), из выражения (3) при нескольких значениях коэффициента 
эффек!ивного взаимодействия (К)

Ь4п/ЛЬЛп/З
п п

К =0,2 К = 0,4 К-0,8 К =0,2 К =0,4 К —0,8

2
3
4
5
6
7
8
9

10
20
30
40
50
60

0,163746
0,150728
0,139058
0,128463
0,118781
0,109899
0,1.01729

0,268128 
0,227188 
0,193372 
0,165029 
0,141090 
0,120777 
0,103488

9.4210՜2 0.8741 10՜2

8,73-10
4,1-10
1,9 10
9,1-Ю

-2

-3

4,3-10՜3 
2,МО՜3

7,614-Ю՜2 
1,677-Ю՜2
3,75 10'-3
8,46-Ю՜4
1,91-Ю՜4
4,34-Ю՜5

0,359.63
0,258073
0,186964
0,136172
0,09.5 Я
0,072935
0,053549

3,9374-10 ’2
2,898-Ю՜2
1,407-Ю՜3
1,05-Ю՜5
3,58-Ю՜6
1.8310՜7 '
9.42-10՜9

70 9,9-10՜4
80 4,7-Ю՜4
90 2,3-Ю՜4

100 1,1-Ю՜4
200 6,7 10՜8
300 4,2 10
400 2,7 10

-п
-14

500 1.7-10-17
600
700
800
900

1,1-Ю՜20
6,8-Ю՜24 
4,3-Ю՜27 
2,7.10-30

1000 1,7-10՜33
2000

9,86-1 О՜՜6 
2,24 Ю՜6 
5.11-10՜7 ( 
1,1 МО՜7
4,5-Ю՜14 
1,8-Ю՜20
7,МО՜27 
2,8-10՜33

О
О
О
О
О
О

4,8610~10 
•2,52-Ю՜11

1,3-Ю՜12
6,8-10-и 

ю՜26
о 
о 
о 
о 
о 
о 
о 
о 
о0

Таблица 2
Зависимость относительного полного числа вы

цветших молекул родопсина (14/3) от коэффициен
та эффективного взаимодействия (К) из выра

жения (13)

К м/л К ы/й

0,025 ; 
0,05 1
0,075 I 
0,1 
0,125 
0,15
0,175 
0,2
0.225 
0,25

0,275 
0,3 
0,325 
0,35 
0.375
0.4 
0,425 
0,45
0,475 
0.5

О 
0,0256 
0,0526 
0,061 
0,1111 
0,1428 
0,1764 
0,2121 
0,25 
0,20 
0,3(3)

0,3793
0,4285
0,4814
0.5384
0,6
0,6(6) 
0,7391 
0,81(81)
0,9047
1,0

При вычислении выражения (3) память м 
точной для подсчета е("-'* для п более 10. 
вания выражения (3) к тождественному виду

ашины оказалась недоста- 
Однако после преобразо- 
решение уравнения стало

л=10Ю

Ы„ = 3-К-е-к П (п (19)
п ~ I
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возможным за счет уменьшения величины числа при перестановке оп, 
раций умножения и возведения в ^ветших М0Лекул родопси-

Логарифмическая зависим ՝ номера мембраны, показа
на на гпубину фоторецептора, или вернее от номера и
на также на рис. I, из которого видно, что измене

- 200՝

- е» (ъ/х)
Рис. 1. Семейство логарифмических характеристик зависимости относи
тельного числа выцветших молекул родопсина (№п/М]) от номера мембра
ны (п), при разных значениях коэффициента эффективности взаимодей

ствия родопсина в мембране со светом (К).

молекул, даже для малых значений К, (К=0,2) от первой до тысячной 
мембраны меняется на 60 логарифмических единиц, т. е. уже в интерва
ле от 1 до двухсотой мембраны мы имеем уменьшение числа выцвет
ших молекул на 10 порядков, что практически может применяться для 
всех типов рецепторов.

Причем наклон логарифмических кривых определяется величиной 
К и растет с его ростом.

Выражение (13), т. е. зависимость общего числа выцветших моле- 
к\л от коэффициента взаимодействия вещества со светом, может, по- 
видимому, в частном случае быть применено к спектральной зависимос
ти поглощения или пропускания света сетчаткой, так как там мы также 
имеем зависимость уровня выцветения от коэффициент а взаимодействия 
вещества со светом, поскольку и этот коэффициент связан с дли
ной волны падающего света. Это показано на рис. 2, где представлены 
спектр поглощения родопсина (цитировано по [8]) и зависимость М/Л, 
т. е. относительного числа выцветших молекул от К-коэффициента 
эффективного взаимодействия родопсина в мембране со светом, из вы- 
ражения (13). Можно отметить хорошее согласование этих кривых,
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особенно в среднем участке. При 
соответствует изменению К на 0,1.

этом изменение примерно на 20 нм

Рис. 2. Зависимость относительного поглощения родопсина в видимой об
ласти спектра от длины волны (X) (оплошная кривая, цитировано по [8] и 
теоретическая кривая зависимости относительного числа выцветших моле
кул родопсина в рецепторе (1Ч/Л) от коэффициента эффективности взаимо
действия родопсина в рецепторе со светом (К) (кривая в виде рассчитан

ных точек, взято из выражения (13)).

Техническая реализация такого распределения фоточувствительных 
веществ на глубину фотоприемника в мишени видикона [5] показала, 
что это распределение позволяет иметь приемник с повышенной инте
гральной чувствительностью, расширенным спектральным диапазоном 
и повышенным сроком службы, что является важнейшими характери
стиками фотоприемных устройств.
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Ա մ փ П փ ում

Ուսումնասիրելով ցանցաթաղանթի մեջ ցանվող ռողոպսինի գունաթափ. 

ման ու գունավորման հատկությունը և եղրակացնելով, որ գունաթափվող 
մոլեկուլների բաշիւումր ռեցեպտորի խորության ուղղությամբ ոչ հավասա
րաչափ £ կատարվում, առաջարկվում է տեսական մոգել, որի իյոցով կա 
րելի է որոշել ռողոպսինի մոլեկուլների հնարավոր բաշխումը ֆոտորեց պ֊ 

տոբի խորության վրա, մեմբրանից մեմբրան։



48 П. Кишеневская, В. Г. Какоян, Л. П. Кишиневский

Հաշվարկված է գունաթափված մոլեկուլների ընդհանուր թվի կախվա

ծությունը րնկա լիլում լույսի և նյութի արդյունավետ փ ոխ ա գդ եց ո ւթյան գոր- 

ծաԿցՒՑ (1<):
Բոլոր բնութագրական, քանակական հաշվումները կատարվել են Ւ\-֊6000 

մեքենայի վրտ էփգվով:
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