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Светочувствительные белки родопсины представлены во всех царствах живых организмов. Родопсины
I типа (микробиальные) как правило, выполняют фотоэнергетическиую функцию; большинство ро-
допсинов II типа – фоторецепторные белки животных. В работе представлено сравнение спектральных
характеристик и фотохимических реакций трех различных родопсинов: бактериородопсина галофиль-
ной архебактерии H. salinarum, родопсина почвенной психротрофной бактерии E. sibiricum и зритель-
ного родопсина палочек быка. Рассматривается стационарное поглощение белков, параметры фотохи-
мической реакции, такие как скорость изомеризации хромофора (ретиналя) и образования первых
продуктов, а также вероятность обратной фотореакции и наличие спонтанной тепловой изомеризации
ретиналя. Предполагается, что в ходе эволюции механизм взаимодействия ретиналя с ближайшим бел-
ковым окружением в хромофорном центре зрительных родопсинов животных (родопсинов II типа) как
фотоинформационных белков стал более совершенным и специфичным.
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Родопсины – это ретиналь-содержащие белки
(РСБ), представляют собой обширную группу све-
точувствительных трансмембранных белков, пре-
образующих энергию света для выполнения раз-
личных биологических функций у представителей
всех царств живых организмов.

Большое количество представителей родопси-
нов I типа или микробиальных родопсинов функ-
ционируют как ионные насосы, выполняя фото-
энергетическую функцию (простейший фотосин-
тез) [1–4]. Большинство родопсинов II типа
функционируют как G-белок-связывающие ре-
цепторы животных, обеспечивая фотоинформаци-
онную, в первую очередь зрительную, функцию
[5]. Общей для всех родопсинов является структура
апобелка (опсина), представленная семью транс-
мембранными α-спиралями и хромофорной груп-
пой (ретиналь), ковалентно связанной с лизино-
вым остатком опсина в седьмой α-спирали. Хромо-
форный центр – наиболее консервативный домен

всех РСБ. Белковое окружение ретиналя обеспечи-
вает спектральную настройку РСБ и способствует
его сверхбыстрой фотоизомеризации, протекаю-
щей в фемтосекундном временном диапазоне [6, 7]
с высоким квантовым выходом [8, 9] и являющейся
первичной реакцией в процессе функционирова-
ния РСБ. В процессе этой фотохимической реак-
ции происходит запасание энергии кванта света в
химическую энергию конформационных пере-
строек белка, которая будет использована в даль-
нейшем для выполнения различных функций. Ин-
тересно отметить тот факт, что аналогичная реак-
ция фотоизомеризации ретиналя в растворе
протекает с небольшим квантовым выходом и в
2.5–6 раз медленнее, чем в белковом окружении
[10, 11].

Несмотря на обширные литературные данные,
касающиеся родопсинов и I, и II типов, некоторые
фундаментальные вопросы остаются открытыми.
Один из таких вопросов – их эволюционное про-
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исхождение, единого мнения по которому не суще-
ствует. Считается, что родопсины I типа (напри-
мер, бактериородопсин) появились одновременно
с возникновением биосферы Земли, около 3–
3.5 млрд лет назад, а родопсины II типа как G-бе-
лок-связывающие белки – около 1 млрд лет назад

(подробнее см. [12]). Несмотря на похожую струк-
туру, эти белки не обнаруживают сходства на уров-
не аминокислотной последовательности [13]. По-
этому можно предположить, что они могли воз-
никнуть независимо, в результате конвергентной
эволюции. С другой стороны, нельзя исключить и
того, что они могли произойти от общего утерян-
ного предшественника [14].

В этой связи сравнение характеристик родопси-
нов I и II типов, связанных с их функциями, пред-
ставляет существенный интерес. В данной работе
представлен обзор полученных нами ранее резуль-
татов, касающихся сравнения спектральных харак-
теристик, и фотохимических реакций трех различ-
ных родопсинов [15–23]. Два из них – представители
родопсинов I типа: бактериородопсин галофиль-
ной архебактерии Halobaсterium salinarum (BR) и
недавно открытый родопсин (ESR) почвенной
психротрофной бактерии Exiguobacterium sibiricum,
найденной в сибирской вечной мерзлоте возрас-
том около 3 млн лет [24]. ESR близок по строению
к протонным насосам морских бактерий – протео-
родопсину и ксантородопсину, и в меньшей степе-
ни протонному насосу – BR [25, 26]. Третий родоп-
син – это классический зрительный родопсин II
типа – родопсин палочек быка Bos taurus (Rh).
Спектральные характеристики и фотохимические
реакции Rh, BR и ESR исследовались нами метода-
ми стационарной спектрофотометрии и фемтосе-
кундной абсорбционной лазерной спектроскопии.

Все представители родопсинов I и II типов ха-
рактеризуются широкой полосой поглощения c
весьма высоким коэффициентом экстинкции, в
нашем случае с максимумами 498 нм (Rh), 568 нм
(BR) и 528 нм (ESR). Положение максимума поло-
сы поглощения каждого белка адаптировано к
спектральной характеристике световой среды, в
которой он функционирует. По существу, положе-
ние максимума полосы поглощения родопсинов и
I, и II типов подчиняется законам дарвиновского
естественного отбора. Ярким тому примером мо-
жет служить спектральная настройка родопсина
двух популяций креветок одного и того же вида My-
sis relicta [27–29]. Одна из популяций обитает в по-
чти полной темноте в глубоком озере, куда доходит
лишь немного света в области 680 нм, и у которой,
соответственно, максимум спектра поглощения
родопсина смещён в длинноволновую область
(560 нм). Другая, морская популяция, обитает в
прибрежных водах, куда доходит больше света, в
том числе коротковолновый свет. Максимум спек-
тра поглощения родопсина у этой популяции сме-
щён в коротковолновую область – 530 нм.

Что касается параметров фотохимической реак-
ции, то между родопсинами I и II типов просмат-
риваются различия, связанные с особенностями
строения хромофорного центра, а также, с конфор-
мацией хромофора – полностью-транс (родопси-

Рис. 1. Кинетические кривые фотоиндуцированного
поглощения Rh, BR и ESR, представленные на харак-
терных длинах волн зондирования (сплошные линии),
а также соответствующие модельные экспоненциаль-
ные кривые (пунктирные линии), позволившие опре-
делить характерные времена наблюдаемых процессов.
Время образования первичных промежуточных про-
дуктов фотореакций Rh, BR и ESR с изомеризованным
ретиналем составило 50−100 фс для фотородопсина
(Rh), 500 фс для продукта J (BR) и 700 фс для продукта
J (ESR). Время образования следующих промежуточ-
ных продуктов – батородопсина (Rh), продукта K (BR)
и продукта K (ESR) составило 2, 1.8 и 6.3 пс, соответ-
ственно. Экспоненциальные кривые были построены
независимо на разных длинах волн в широком спек-
тральном диапазоне. Значение характерного времени
определенного процесса было рассчитано как среднее,
с учетом всех длин волн, на которых данный процесс
наблюдался и доминировал.
Fig. 1. Kinetic curves of the Rh, BR and ESR photoinduced
absorption, presented at the characteristic probing wave-
lengths (solid lines), as well as the corresponding model ex-
ponential curves (dotted lines), which made it possible to
determine the characteristic times of the observed processes.
The formation times of the primary intermediate products of
Rh, BR and ESR photoreactions with isomerized retinal
were 50−100 fs for photorhodopsin (Rh), 500 fs for product
J (BR), and 700 fs for product J (ESR). The formation times
of the following intermediate products – bathorhodopsin
(Rh), product K (BR), and product K (ESR), were 2, 1.8,
and 6.3 ps, respectively. Exponential curves were plotted in-
dependently at different wavelengths over a wide spectral
range. The value of the characteristic time of a certain pro-
cess was calculated as an average, taking into account all
wavelengths at which this process was observed and domi-
nated.
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ны I типа) и 11-цис (родопсины II типа) ретиналя.
При поглощении кванта света хромофорная груп-
па РСБ переходит в электронно-возбужденное со-
стояние. Переход затем в основное состояние со-
провождается изомеризацией ретиналя, скорость
которой сильно отличается в родопсинах I и II ти-
пов. В случае BR и ESR первый фотопродукт с изо-
меризованным ретиналем (интермедиат J) образу-
ется за 500 и 700 фс, соответственно (рис. 1) [6, 21–
23]. Для BR квантовый выход этой реакции доволь-
но высок и составляет φ = 0.64 [8]. В случае Rh фо-
тоизомеризация ретиналя происходит за более ко-
роткое время, а именно, всего за 50–80 фс [18, 30–
32] и также с высоким квантовым выходом φ = 0.65
[9]. Это самая быстрая реакция в фотохимии, из-
вестная на сегодняшнее время. Фотоизомеризация
ретиналя приводит к образованию первого продук-
та – фотородопсина (рис. 1). Сверхбыструю изоме-
ризацию в Rh связывают с отсутствием у 11-цис ре-
тиналя, в отличие от полностью-транс ретиналя
микробиальных родопсинов, небольшого барьера
на поверхности потенциальной энергии возбуж-
денного состояния, а также со строением хромо-
форного центра, в частности с сильным электро-
статическим взаимодействием ретиналя с арома-
тическим кластером [33]. Существенное различие в
скорости фотореакции родопсинов I и II типов
представляется функционально важным.

Еще одним функциональным преимуществом
родопсина II типа (Rh), связанным со структурой
его хромофорного центра и взаимодействием с
хромофорной группой, является практически пол-
ное отсутствие спонтанной тепловой изомериза-
ции 11-цис ретиналя в темноте, подобной темно-
вой, спонтанной изомеризации полностью-
транс→13-цис в молекуле BR и некоторых других
родопсинов I типа [34]. Это связано с высоким теп-
ловым барьером изомеризации 11-цис ретиналя в
Rh (45 ккал/моль), что препятствует ложному запус-
ку процесса фототрансдукции [35, 36]. Физиологиче-
ский смысл столь высокого теплового барьера изоме-
ризации 11-цис ретиналя и столь высокой скорости и
эффективности его фотоизомеризации состоит в
том, чтобы, с одной стороны, исключить ложное
срабатывание Rh в темноте (уменьшить, насколько
это возможно, темновой, тепловой шум) и, с дру-
гой стороны, чтобы использовать энергию погло-
щенного кванта света именно для фотохимической
реакции изомеризации с минимальной возможно-
стью ее рассеяния в виде тепла или высвечивания в
виде флуоресценции (квантовый выход флуорес-
ценции Rh исключительно мал – 1.2 × 10–5 [37]).

Для всех РСБ характерны обратные фотореак-
ции, которые могут быть инициированы из разных
промежуточных продуктов прямой фотореакции.
Важным отличием родопсинов II типа от родопси-
нов I типа в отношении обратных фотореакций яв-
ляется то, что эффективность обратной фотоизо-
меризации ретиналя (полностью-транс→11-цис) в

раннем продукте зрительного родопсина – баторо-
допсине в пять раз меньше обратной фотоизомери-
зации ретиналя (13-цис→полностью-транс) в про-
дукте K бактериородопсина [31]. Иными словами,
вероятность обратной фотореакции в зрительном
родопсине существенно меньше, чем в микроби-
альном.

Судя по всему, в ходе эволюции РСБ внутримо-
лекулярный механизм взаимодействия ретиналя
как хромофорной группы с его ближайшим белко-
вым окружением в хромофорном центре стал более
совершенным и специфичным для зрительных ро-
допсинов как фотоинформационных белков по
сравнению с более древними микробиальными ро-
допсинами как, в основном, фотоэнергетическими
(фотосинтез) белками. Такое совершенство и спе-
цифичность хромофорного центра зрительного ро-
допсина обеспечивают надёжность и эффектив-
ность прямой реакции фотоизомеризации 11-цис
ретиналя, запускающей процесс фототрансдук-
ции.

Работа поддержана Российским фондом фунда-
ментальных исследований (№ 18-015-00305, № 17-
00-00166).
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Comparative Study of Photochemistry 
of Microbial Rhodopsins (Type I) and Animal’s Rhodopsins (Type II)
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The light-sensitive proteins, rhodopsins, are present in all the kingdoms of living organisms. Type I (microbial)
rhodopsins generally have a photoenergetic function; most type II rhodopsins are photoreceptor proteins of an-
imals. The paper presents a comparison of the spectral characteristics and photochemical reactions of three dif-
ferent rhodopsins: bacteriorhodopsin of the halophilic archaeon H. salinarum, rhodopsin of the soil psychro-
trophic bacterium E. sibiricum, and visual rhodopsin of bovine rods. Stationary absorption of the proteins, pa-
rameters of their photochemical reactions, such as the rate of isomerization of retinal chromophore, and the
formation of the first products, as well as the probability of reverse photoreaction and the presence of sponta-
neous thermal isomerization of retinal are considered. It is assumed that, in the course of evolution, the mecha-
nism of interaction of retinal with the protein in the chromophore center of animal visual rhodopsins (type II
rhodopsins) as photoinformation proteins has become more perfect and specific.

Keywords: microbial rhodopsin, visual rhodopsin, bacteriorhodopsin, rhodopsin Exiguobacterium sibiricum, evo-
lution of rhodopsins, photochemistry of rhodopsins
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