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IZVLE^EK

KLJU^NE BESEDE: foto re cep tor ji, foto trans duk ci ja, rodop sin, trans du cin, fos fo die ste ra za, s c GMP urav na va ni kana li CNKX

^lo ve{ ka mre` ni ca vse bu je dve vrsti foto re cep tor jev: pali~ ni ce in ~ep ni ce. Prve so zelo ob~utlji -
ve in omo go ~a jo gle da nje v po go jih {ib ke osvet lje no sti, dru ge so odgo vor ne za gle da nje podnevi
in zaz na va nje barv. Absorp ci ja foto nov v fo to re cep tor jih pov zro ~i kon for ma cij sko spre mem -
bo in akti va ci jo mole kul vid ne ga pig men ta rodop si na, ta pa akti vi ra sig nal no zapo red je, ki
vodi v bio ke mi~ ni, elek tri~ ni in sekre tor ni celi~ ni odziv. Prvi korak v fo to trans duk ci ji pred -
stav lja akti va ci ja sig nal ne mole ku le trans du ci na, ki nato akti vi ra fos fo die ste ra zo. Sled nja hidro -
li zi ra c GMP, zato se c GMP, vezan na s c GMP urav na va ne kana le, sko zi kate re v temi dote ka jo
pred vsem katio ni Na+ in Ca2+ ter vzdr ̀ u je jo foto re cep tor pri mem bran skem poten cia lu oko -
li –40m V, spro{ ~a z ve zav nih mest, kar zmanj {a ver jet nost odprt ja teh kana lov. Zara di zmanj{ane
pre vod no sti teh kana lov in posle di~ no manj {e ga doto ka katio nov v ci to sol se ob so~a snem
nes pre me nje nem izme nje va nju ionov sko zi dru ge kana le in izme nje val ce mem bra na foto -
re cep tor ja hiper po la ri zi ra. Posle di~ no se na ter mi nal nem odrast ku zapro od nape to sti odvi -
sni kana li za Ca2+, kar zmanj {a izlo ~a nje ̀ iv~ ne ga pre na {al ca glu ta ma ta. Po vsa kem odgo vo ru
na svet lob ni dra` ljaj se mora jo akti vi ra ne kom po nen te foto trans duk cij ske kaska de vrni ti v svo -
je osnov no sta nje, za kar skr bi ta dva meha niz ma. Prvi omo go ~i deak ti va ci jo in raz grad njo akti -
vi ra ne ga rodop si na, dru gi deak ti va ci jo kom plek sa α-po de no te trans du ci na in fos fo die ste ra ze.
Vzpo red no z inak ti va ci jo mem bran skih kom po nent pote ka v ci to so lu sin te za c GMP z gva ni -
lil ci kla zo, ki vzpo sta vi nje go vo osnov no kon cen tra ci jo. Na tra ja jo ~o osvet li tev se foto re cep -
tor ji adap ti ra jo s po mo~ jo urav na va nja aktiv no sti enci mov gva ni lil ci kla ze in rodop sin kina ze
ter spre memb v ob ~ut lji vo sti s c GMP urav na va nih kana lov in ble de njem foto pig men tov, ki
jih posre du je spre me nje na zno traj ce li~ na kon cen tra ci ja ionov Ca2+.

ABSTRACT

KEY WORDS: photoreceptors, phototransduction, rhodopsin, transducin, phosphodiesterase, cGMP regulated channels

Human retina contains two types of photoreceptors. Rods are very sensitive and enable vision
in dim light conditions, whereas cones mediate daylight vision and color detection. In pho-
toreceptors, absorption of photons causes conformational change and activation of visual pig-
ment rhodopsin which in turn activates signalling cascade that leads to biochemical, electric
and secretory cell response. The first step in phototransduction is activation of signalling
G-protein transducin which activates phosphodiesterase. The later hydrolyses cyclic guano-
sine monophosphate (cGMP) thus lowering its concentration and decreasing open probability
of cGMP-gated channels. In darkness, Na+ and Ca2+ ions enter the photoreceptor through
cGMP-gated channels maintaining membrane potential at approximately –40 mV. Due to

1 Asist. dr. Li di ja Kri ̀ an ~i} Bom bek, univ. dipl. biol., In{ti tut za fizio lo gi jo, Medi cin ska fakul te ta, Uni verza
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decreased cGMP these channels close, lowering the cytosolic cation concentration. Simmulta -
neously, the ionic fluxes through other channels and exchangers remain unaffected. This leads
to photoreceptor hyperpolarisation which is electrotonically conducted to the synaptic ter-
minal causing closure of voltage dependent Ca2+ channels and decrease in the exocytosis of
neurotransmitter glutamate. After having responded to a light stimulus, the activated components
of the phototransduction cascade have to return to their ground state, which is achieved through
two mechanisms. The first mechanism enables deactivation and degradation of the activat-
ed rhodopsin, whereas the second mechanism deactivates complexes of activated transducin
α-subunit and phosphodiesterase. Simmultaneously, cytoplasmic enzyme guanylyl cyclase
is synthesizing cGMP thus restoring its basal concentration. Photoreceptors adapt to prolonged
illumination by modulating the activity of guanyly cyclase and rhodopsin kinase as well as
by changing sensitivity of cGMP-gated channels and bleaching of photopigments. All these
effects are mediated by changes in intracellular Ca2+ concentration.

je celi ce pig ment ne ga epi te la, opor ne celi ce
(Muel ler je ve celi ce in celi ce nevro gli je) in pet
glav nih vrst `iv~ nih celic (fo to re cep tor je,
bipo lar ne, hori zon tal ne, ama kri ne in gan glij -
ske celi ce), ki so ana tom sko ure je ne v pla sti
ozi ro ma skla de in med seboj ver ti kal no in late -
ral no komu ni ci ra jo. Muel ler je ve celi ce tesno
sode lu je jo s fo to re cep tor ji, saj glu ko zo iz krvi
pre tvar ja jo ve~i no ma v lak tat, ki ga izlo ~a jo
v zu naj ce li~ ni pro stor, tam pa ga priv za me -
jo foto re cep tor ji in ga oksi di ra jo v Kreb so vem
ciklu. Poleg tega Muel ler je ve celi ce sode lu je -
jo pri pre tvor bi glu ta ma ta, izlo ~e ne ga iz foto -
re cep tor jev, v glu ta min ter pri meta bo liz mu
amo ni ja in neka te rih ami no ki slin (1).

Ve~ plast na mre` ni ca (lat. re ti na) (sli ka 1)
na notra nji stra ni zad nje ga dela o~e sne ga
zrkla sesto ji iz zuna nje pla sti, ime no va ne pig -
ment ni epi tel, in ve~ plast ne notra nje nevral -
ne pla sti.

Pig ment ni epi tel

Pig ment ni epi tel je eno slo jen sklad kubi~ nih
celic, ki oprav lja jo mno go nalog, klju~ nih za
ohra nja nje zdrav ja mre` ni ce (2). Api kal na
mem bra na celic pig ment ne ga epi te la je nagu -
ba na v ob li ki mikro vi lov in je v sti ku z zu nanji -
mi seg men ti foto re cep tor jev, bazo la te ralna
mem bra na pa se doti ka Bruc ho ve membrane,
ki pig ment ni epi tel lo~u je od endo te li ja kapi -
lar. Pre ko celic pig ment ne ga epi te la poteka
trans port ionov, vode in meta bol nih odpad -
nih pro duk tov iz mre` ni ce v kri, v obrat ni sme -
ri pa iz krvi do foto re cep tor jev pote ka trans -

UVOD
Svet lob ni `ar ki, ki vsto pi jo v oko, se uklo ni -
jo na ro`e ni ci in le~i ter pade jo na mre` ni co,
kjer jih niz spe cia li zi ra nih celic pre tvo ri
v elek tri~ ne sig na le. Ti v ob li ki akcij skih poten -
cia lov potu je jo po opti~ nem `iv cu v la te ral -
no geni ku lat no jedro in od tam v vi{ je cen tre
v mo` ga nih, ki infor ma ci je obde la jo.

V za ~et nem delu pris pev ka bo na krat ko
pov ze ta zgrad ba mre` ni ce in osnov ne fizio -
lo{ ke zna ~il no sti vid nih ~util nih celic – foto -
re cep tor jev. V na da lje va nju bo govo ra o na -
stan ku elek tri~ ne ga sig na la v fo to re cep tor ju –
foto trans duk ci ji o kon~anju fototransdukcijske
kaskade ter o vlogi znotrajceli~ne koncentra -
cije ionov Ca2+ pri adaptaciji fotoreceptorjev
na mo~no osvetlitev.

ZGRADBA MRE@NICE
Oko je zgra je no tako, da usme ri svet lob ne
`arke v ̀ a ri{ ~e (fo kus) na mre` ni ci ob mini -
mal nem popa ~e nju sli ke. V spred njem delu
o~e sne ga zrkla ro`e ni ca (lat. cor nea) in le~a
sode lu je ta pri usmer ja nju svet lo be na mre` -
ni co. Ro`e ni ca s svo jo ukriv lje nost jo in vi{ jim
lom nim koli~ ni kom od zra ka pris pe va prib -
li` no dve tret ji ni loma svet lo be, preo sta nek
loma svet lo be pa omo go ~i le~a, kate re ukriv -
lje nost se spre mi nja s po mo~ jo liga men tov,
pri pe tih na radial no le`e ~e ciliar ne mi{i ce.

Mre` ni ca je del cen tral ne ga ̀ iv~ ne ga siste -
ma, zato ima podob no sinap ti~ no orga ni za -
ci jo kot dru ge struk tu re tega siste ma. Vse bu -
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port hra nil, kot so glu ko za, reti nol in ma{ ~ob -
ne kisli ne.

Ce li ce pig ment ne ga epi te la vse bu je jo
tem ni pig ment mela nin, kate re ga glav na
nalo ga je absorp ci ja svet lo be, ki pro dre mimo
foto re cep tor jev (3, 4). Na ta na~in pig ment -
ni epi tel varu je foto re cep tor je pred nes pe ci -
fi~ nim vzdra ̀ e njem, ki bi nasta lo kot posle -
di ca odbo ja in raz pr {i tve svet lo be zno traj
o~e sne ga zrkla. Dodat ne nalo ge pig ment ne -
ga epi te la so tudi izlo ~a nje raz li~ nih rast nih
in imu no su pre siv nih fak tor jev (5, 6).

Ena od pogla vit nih nalog pig ment ne ga
epi te la je neneh no izme nje va nje reti na la med
celi ca mi pig ment ne ga epi te la in foto re cep tor -
ji. Sled nji namre~ niso spo sob ni izo me ri za ci -
je all-trans-re ti na la, ki nasta ne po absorp ci ji
foto nov, nazaj v 11-cis-re ti nal. Za ohra nja nje
vzdra` no sti foto re cep tor jev je zato nujen
nene hen trans port all-trans-re ti na la iz foto -
re cep tor jev v ce li ce pig ment ne ga epi te la,
kjer se rei zo me ri zi ra v 11-cis-re ti nal in trans -
por ti ra nazaj v fo to re cep tor je. Ta cikli~ ni pro -
ces se ime nu je reti noid ni ali reti na lov cikel (7).

Dru ga pomemb na vlo ga celic pig ment ne -
ga epi te la je sode lo va nje pri obno vi foto re cep -
tor jev v ob li ki fago ci to ze diskov naj bolj distal -
ne ga dela foto re cep tor jev (8, 9). Zuna nje
seg men te foto re cep tor jev obda jo mikro vi li
celic pig ment ne ga epi te la in jih raz gra di jo,
esen cial ne sno vi, kot je reti nal, pa reci kli ra -
jo in trans por ti ra jo nazaj v fo to re cep tor je, kjer
se upo ra bi jo za sin te zo novih diskov.

Ne vral ni del mre` ni ce

Ne vral ni del mre` ni ce sestav lja devet skla dov
celic ozi ro ma nji ho vih odrast kov. Nepo sred -
no ob pig ment nem epi te lu je sklad foto re cep -
tor jev (pa li~ nic in ~ep nic), ki mu v sme ri pro ti
sre di ni o~e sne ga zrkla sle di jo zuna nji mej ni
sklad (se stav lja jo ga sti ki med opor ni mi Muel -
ler je vi mi celi ca mi in foto re cep tor ji), zuna nji
jedr ni sklad (iz jedr nih delov foto re cep tor jev),
zuna nji mre ̀ a sti – plek si form ni sklad (iz

nevri tov foto re cep tor jev in den dri tov bipo lar -
nih in hori zon tal nih celic), notra nji jedr ni
sklad (iz opor nih Muel ler je vih celic in jedrnih
delov bipo lar nih, hori zon tal nih in ama kri -
nih celic), notra nji mre ̀ a sti – plek si form ni
sklad (iz nevri tov bipo lar nih in ama kri nih
celic ter dendri tov gan glij skih celic), gan glij -
ski sklad (iz jedr nih delov gan glij skih celic),
sklad `iv~nih vla ken (iz akso nov gan glij skih
celic, ki obliku je jo vid ni `ivec) in notra nji
mej ni sklad (iz bazal nih lamin opor nih Muel -
ler je vih celic) (10).

Pre den svet lob ni `ar ki, ki pade jo v oko,
dose ̀ e jo foto re cep tor je, mora jo pro dre ti skozi
ve~ pla sti ̀ iv~ nih celic in nji ho vih odrastkov
(sli ka 1), zato je pomemb no, da so te struktu -
re ~im bolj pro soj ne. Sklad no s tem so tudi
akso ni gan glij skih celic, ki zapu{ ~a jo o~e sno
zrklo v sle pi pegi,1 nemie li ni zi ra ni, saj bi se
v nas prot nem pri me ru svet lo ba na mie lin -
skem2 ovo ju odbi ja la in sipa la ter pov zro ~i la
vzdra ̀ e nje sosed njih foto re cep tor jev ozi ro ma
popa ~e nje sli ke na mre` ni ci. K bolj {i ostri ni
sli ke na mre` ni ci v po dro~ ju fovee (lat. fo vea
cen tra lis) pri po mo re tudi raz mak nje nost akso -
nov gan glij skih celic, da lah ko svet lo ba pade
nepo sred no na foto re cep tor je. Ker je v fo vei
popa ~e nje sli ke naj manj {e, je za`e le no, da svet -
lo ba s pred me tov, ki jih `eli mo vide ti ostro,
pade narav nost v fo veo, kar dose ̀ e mo s spre -
mi nja njem polo ̀ a ja gla ve in o~i.

Raz po re di tev foto re cep tor jev na mre` nici
ni ena ko mer na. ̂ ep ni ce so naj bolj zgo{ ~e ne
v fo vei (≈ 150.000–200.000/mm2) in se proti
peri fe ri ji red ~i jo, tako da je nji ho va gosto ta
90° late ral no od fovee le {e oko li 10.000/mm2.
Gosto ta pali~ nic je naj ve~ ja 20–30° late ral no
od fovee (≈ 200.000/mm2) in pro ti peri fe ri ji
po~a si pade na prib li` no tret ji no naj vi{ je
gosto te. V fo veo li3 so pali~ ni ce povsem odsot -
ne, na preo sta lem obmo~ ju fovee pa red ke.
V stro gem cen tru foveo le prav tako ni ~ep nic,
ki zaz na va jo krat ke valov ne dol ̀ i ne svet lo be
(mo dro) (11).

1 Podro~ je na mre` ni ci, kjer opti~ ni `ivec zapu{ ~a mre` ni co, se ime nu je sle pa pega, saj na tem mestu ni
foto re cep tor jev in zato svet lo be, ki pade nanj, ne vidi mo.

2 Mie lin sestav lja oko li 40 % vode in 60 % suhih sno vi, od kate rih kar 70–85 % pred stav lja jo ma{ ~o be in
15–30 % belja ko vi ne. Glav na ma{ ~ob na kom po nen ta mie li na je gli ko li pid galak to ce re bro zid.

3 Foveo la je osred nji del cen tral ne fovee (fo vea cen tra lis) in meri prib li` no 0,3°.
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FOTORECEPTORJI: PALI^NICE
IN ^EPNICE

^lo ve{ ka mre` ni ca vse bu je dve vrsti vid nih
~util nih celic, zara di nji ho ve ana tom ske struk -
tu re ime no va nih pali~ ni ce in ~ep ni ce. ̂ ep ni -
ce, ki jih je oko li 6–7 mi li jo nov, so name nje ne
gle da nju pod ne vi, zato so ljud je, pri kate rih
pri de do okva re ~ep nic, z me di cin ske ga vidi -
ka sle pi. Pali~ ni ce, ki jih je oko li 120 mi li jo -

nov, so prib li` no 30–300-krat ob~ut lji vej {e4 od
~ep nic ter omo go ~a jo gle da nje v mra ku in pri
{ib ki svet lo bi, ko svet lob ni dra` lja ji ne zado -
stu je jo za vzdra ̀ e nje ~ep nic. Popol na izgu ba
nji ho ve funk ci je za ~lo ve ka pome ni no~ no sle -
po to, med tem ko je vid pod ne vi ozi ro ma pri
mo~ ni svet lo bi nepri za det.

Med pali~ ni ca mi in ~ep ni ca mi obsta ja
mno go struk tur nih, funk cio nal nih in bio ke -
mi~ nih raz lik, ki so v gro bem nave de ne v ta -
be li 1 (12).

Sli ka 1. Zgrad ba mre` ni ce. Mre` ni ca vse bu je pet glav nih vrst ̀ iv~ nih celic (fo to re cep tor je, bipo lar ne, hori zon tal ne, ama kri ne in ganglijske
celi ce), ki so ana tom sko ure je ne v pla sti ozi ro ma skla de ter med seboj ver ti kal no in late ral no komu ni ci ra jo.

4 Glav ni raz log za ve~ jo ob~ut lji vost pali~ nic je ve~ ja ob~ut lji vost rodop si na v pri mer ja vi z jo dop si ni ~epnic,
poleg tega sta pri pali~ ni cah ve~ ja tudi kon ver gen ca foto re cep tor jev na eno gan glij sko celi co ter bio kemi~na
okre pi tev sig na la.
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Ana tom ska zgrad ba
foto re cep tor jev in vid ni
pig men ti (fo to pig men ti)

Tako pali~ ni ce kot ~ep ni ce so zgra je ne iz {ti -
rih funk cio nal nih delov. Zuna nji seg ment
z mem bran ski mi struk tu ra mi z vid ni mi pig -
men ti in notra nji seg ment z en do pla zem skim
reti ku lu mom, Gol gi je vim apa ra tom ter mno -
`i co mito hon dri jev sta pove za na z ozko cito -
pla zem sko ciliar no struk tu ro (lat. cil lium).
Telo foto re cep tor ja vse bu je jedro, pre ko sinap -
ti~ ne ga ter mi nal ne ga odrast ka pa foto receptor
komu ni ci ra z bi po lar ni mi in hori zon talni mi
celi ca mi. Zuna nji seg men ti foto re cep tor jev
le`i jo nepo sred no ob pig ment nem epi te lu in
vse bu je jo oko li 1000–2000 mem bran skih
struk tur, ki so pri pali~ ni cah v ob li ki diskov
in se naha ja jo pro sto v ci to so lu, pri ~ep ni cah
pa v ob li ki lamel, ki jih tvo ri navz no ter uviha -
na zuna nja celi~ na mem bra na. Diska ste mem -
bran ske struk tu re pali~ nic nasta ne jo z uvi ha -
njem zuna nje celi~ ne mem bra ne, a se od nje

odce pi jo in pro sto »pla va jo« v ci to so lu. V mem -
bra nah lamel in diskov so usi dra ni belja ko -
vinski deli spe cia li zi ra nih vid nih pig men tov
(fo to pig men tov). V no tra njem seg men tu
foto re cep tor jev se naha ja jedro in ve~i na celi~ -
nih orga ne lov (12). Sinap ti~ ni ter mi nal ni
odra stek vse bu je mem bran ske vezi kle z ̀ iv~ -
nim pre na {al cem (ne vro tran smi tor jem) glu -
ta ma tom, ki se ob pri mer nem dra` lja ju zli je -
jo s ce li~ no mem bra no in vzdra ̀ i jo bipo lar no
celi co.

Po dob no kot ve~i na ̀ iv~ nih celic se foto -
re cep tor ji ne deli jo, se pa neneh no obnav lja -
jo nji ho ve mem bran ske struk tu re v zu na njih
seg men tih. Pov pre~ no se v pa li~ ni cah vsa ko
uro sin te ti zi ra jo tri je novi diski. Vzpo red no
z ne neh nim nasta ja njem novih diskov kon ti -
nui ra no pote ka tudi sin te za in inte gra ci ja vid -
nih pig men tov vanje (13). Sta ri, izrab lje ni
mem bran ski diski se odcep lja jo na vrhu zuna -
nje ga seg men ta, kjer jih s fa go ci to zo odstra -
ni jo celi ce pig ment ne ga epi te la (8).

Pa li~ ni ce ^ep ni ce

v ci to so lu zuna nje ga seg men ta se naha ja jo mem bran ski diski ce li~ na mem bra na zuna nje ga seg men ta je uvi ha na v la me le
s fo to pig men ti s fo to pig men ti

ve li ka ob~ut lji vost na svet lo bo; spe cia li zi ra ne za gle da nje manj {a ob~ut lji vost na svet lo bo; spe cia li zi ra ne za gle da nje
ob {ib ki svet lo bi ob mo~ ni svet lo bi

ve~ foto pig men tov; uja me jo ve~ svet lo be manj foto pig men tov

ve li ka okre pi tev dra` lja ja; lah ko zaz na jo tudi posa mez ne manj {a okre pi tev dra` lja ja
foto ne svet lo be

slab {a ~asov na lo~ lji vost; po~a sen odziv na dra` lja je, do bra ~asov na lo~ lji vost; hiter odziv na dra` lja je, kra tek inte gra cij ski
dolg inte gra cij ski ~as dra` lja jev ~as dra` lja jev

ve li ka ob~ut lji vost na raz pr {e no svet lo bo naj bolj ob~ut lji ve na nepo sred no (ak sial no) svet lo bo

ena obli ka rodop si na tri obli ke rodop si na z raz li~ ni mi spek tral ni mi ob~ut lji vost mi
trans du cin Gαt1Gβ1ν1 trans du cin Gαt2Gβ3γ8
gva ni lil ci kla za GC1 in GC2 gva ni lil ci kla za GC1
GCAP1 in GCAP2 GCAP1
ro dop sin kina za GRK1 ro dop sin kina za GRK7

Si stem pali~ nic Si stem ~ep nic
majh na ostri na; odsot nost v cen tral ni fovei, veli ka kon ver gen ca ve li ka ostri na; naj ve~ ja gosto ta v cen tral ni fovei, majh na kon ver gen ca
foto re cep tor jev v re cep tiv nih poljih foto re cep tor jev v re cep tiv nih poljih

akro ma ti~ nost; ena vrsta foto pig men ta tri kro mat ski vid; tri vrste foto pig men tov, ki ima jo naj ve~ jo ob~ut lji vost
pri raz li~ nih valov nih dol ̀ i nah

Ta be la 1. Raz li ke med pali~ ni ca mi in ~ep ni ca mi. GC – gva ni lil ci kla za, GCAP – akti va cij ska belja ko vi na gva ni lil ci kla ze (angl. guanylyl
cycla se acti va tion pro tein).
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Vid ni pig ment, v pa li~ ni cah ime no van
rodop sin, je sestav ljen iz oko li 40.000 Da veli -
ke belja ko vi ne opsin in majh ne nebe lja ko vin -
ske kom po nen te 11-cis-re ti nal, ki je spo sob na
kon for ma cij ske spre mem be ob vzdra ̀ e nju
s fo to ni svet lo be. V vsa kem foto re cep tor ju je
1000–2000 di ska stih mem bran skih struk tur,
zlo ̀ e nih v skla dov ni co. Glav na belja ko vin ska
kom po nen ta (ve~ kot 90 %) diskov, rodop sin,
zase da prib li` no 50 % nji ho ve povr {i ne, preo -
sta le sesta vi ne pa so pred vsem fos fo li pi di in
hole ste rol. Na vsa kem disku je oko li 80.000 mo -
le kul rodop si na, kar pome ni, da posa mez ni
foto re cep tor lah ko vse bu je do 108 mo le kul
vid nih pig men tov (14, 15). Rodop sin5 je tran -
smem bran ska belja ko vi na iz 348 ami no ki slin,
ki so zvi te v se dem α-he lik sov, poleg tega tvo -
ri jo {e tri zunaj ce li~ ne in tri zno traj ce li~ ne zan -
ke. V neak tiv ni obli ki rodop si na je na
ami no ki slin skem ostan ku Lys196 pre ko Schif -
fo ve baze kova lent no veza na kro mo for na
mole ku la 11-cis-re ti na la (ob li ka vita mi na A).
Ob absorp ci ji svet lo be pri de do fotoi zo me ri -
za ci je6 11-cis-re ti na la v kon for ma ci jo all-trans,
kar spro ̀ i foto trans duk cij sko kaska do (16).
V ob li ki all-trans je reti nal neob ~ut ljiv za
svet lo bo in posle di~ no rodop sin nefunk cio -
na len. Obno vi se tako, da se all-trans-re ti nal
zame nja z no vim 11-cis-re ti na lom, ki ga sin -
te ti zi ra jo celi ce pig ment ne ga epi te la.

Ne ka te ri ami no ki slin ski ostan ki na opsi -
nu, ime no va ni mesta spek tral ne ga urav na va -
nja (angl. spec tral tuning sites), mo~ no vpli va jo
na vrh absorp cij ske ga spek tra opsi na ozi ro -
ma foto re cep tor ja, ki ta opsin izra ̀ a, in tako
dolo ~a jo, v ka te rem delu vid ne ga spek tra svet -
lo be bo tak {en foto re cep tor naj bolj vzdra ̀ en
(17, 18). Prvi tip foto re cep tor jev ima vrh
absorp cij ske ga spek tra pri 420–440 nm (mo -
dra svet lo ba), dru gi pri 534–545 nm (ze le na
svet lo ba) in tret ji pri 564–580 nm (rde ~a

svet lo ba). Ob osvet li tvi s svet lo bo dolo ~e ne
valov ne dol ̀ i ne se gle de na raz li~ na raz mer -
ja vzdra ̀ e nih ~ep nic posa mez ne ga tipa v mo` -
ga nih ustva ri pred sta va o »bar vi« svet lo be.7 Na
ta na~in je pri ~lo ve ku omo go ~e no tri kro mat -
sko zaz na va nje barv.

FOTOTRANSDUKCIJA
Ab sorp ci ja svet lo be z vid ni mi pig men ti v fo -
to re cep tor ju spro ̀ i sosled je dogod kov – foto -
trans duk cij sko kaska do, ki vodi v spre mem be
ion skih tokov sko zi raz li~ ne kana le v pla zem -
ski mem bra ni, zara di ~esar se mem bran ski
poten cial foto re cep tor ja zni ̀ a ozi ro ma se
foto re cep tor hiper po la ri zi ra (19). Spre mem -
ba mem bran ske ga poten cia la, ime no va na
tudi recep tor ski poten cial, nasta ne na zuna -
njem seg men tu foto re cep tor ja in se toni~ no
pre va ja pre ko cili ja, notra nje ga seg men ta in
tele sa foto re cep tor ja do sinap ti~ ne ga ter mi -
nal ne ga odrast ka kot inhi bi tor ni sto penj ski
(gra dui ra ni) poten cial. V ter mi nal nem odrast -
ku zmanj {a ver jet nost odprt ja od nape to sti
odvi snih kana lov za kal cij (angl. vol ta ge depen -
dent cal cium chan nels, VDCC), kar zmanj {a
zno traj ce li~ no kon cen tra ci jo ionov Ca2+. Posle -
di ca je zmanj {a no spro{ ~a nje `iv~ ne ga pre -
na{al ca glu ta ma ta v si nap ti~ no {pra njo med
foto re cep tor jem in bipo lar no celi co. Spre me -
nje na koli ~i na glu ta ma ta v si nap ti~ ni {pra nji
pov zro ~i gra dui ra no spre mem bo mem bran -
ske nape to sti post si nap ti~ ne bipo lar ne celi -
ce,8 ta pa nato s spre mem bo last ne ga izlo ~a nja
glu ta ma ta urav na va frek ven co pro ̀ e nja akcij -
skih poten cia lov v gan glij ski celi ci, s ka te ro
komu ni ci ra.

Fo to trans duk cij ska kaska da (sli ka 2) je
zapo red je treh sklo pov bio ke mi~ nih reak cij.
V pr vem kora ku svet lo ba akti vi ra mole ku le
vid ne ga pig men ta rodop si na. Gre za eno naj -

5 Pone kod v li te ra tu ri je belja ko vin ski del rodop si na ime no van opsin, da se raz li ku je od obli ke z ve zanim
kro mo for nim delom reti na lom, ki je ime no van rodop sin.

6 V tem kon kret nem pri me ru gre za rota ci jo oko li 11-cis dvoj ne vezi.
7 Na pri mer ko s svet lo bo valov ne dol ̀ i ne 580nm (ru me na) osvet li mo ~ep ni ce, se mo~ no vzdra ̀ i jo ~epnice

z op si nom, naj bolj ob~ut lji vim na zele no, in mak si mal no vzdra ̀ i jo ~ep ni ce z op si nom, naj bolj ob~utlji -
vim za rde ~o svet lo bo. Pri svet lo bi valov ne dol ̀ i ne 600 nm (oran` na) se »ze le ne« ~ep ni ce manj vzdra`ijo
kot pri 580 nm, »rde ~e« ~ep ni ce pa so {e ved no mo~ no vzdra ̀ e ne. Iz raz mer ja vzdra ̀ e no sti posa meznega
tipa ~ep nic mo` ga ni nato dolo ~i jo bar vo svet lo be, ki je zade la ~ep ni ce.

8 Poz na mo dve vrsti bipo lar nih celic, ki se raz li ku je jo v ka na lih na post si nap ti~ ni mem bra ni. Glu ta mat
pov zro ~i depo la ri za ci jo ON-cen ter bipo lar nih celic ozi ro ma hiper po la ri za ci jo OFF-cen ter bipo lar nih celic.
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bo lje prou ~e nih sig nal nih poti, posre do va nih
z G-pro tei ni. Recep tor ska mole ku la rodop sin
akti vi ra sig nal no mole ku lo G-pro tein, imenovan
trans du cin, ta pa akti vi ra encim c GMP-fos fo -
die ste ra zo. V dru gem kora ku sle di zni ̀ a nje
cito pla zem ske kon cen tra ci je c GMP, saj ga c -
GMP-fos fo die ste ra za hidro li zi ra, v  tret jem
kora ku pa se kot posle di ca zni ̀ a ne kon cen -
tra ci je c GMP zmanj {a pre vod nost s c GMP
urav na va nih mem bran skih kana lov, kar vodi
v hi per po la ri za ci jo foto re cep tor ja.

V na da lje va nju bo naj prej podrob ne je
opi sa no fizio lo{ ko sta nje neos vet lje ne ga foto -
re cep tor ja, nato pa spre mem be, do kate rih
pri de ob osvet li tvi v pro ce su foto trans duk ci -
je. V zad njem delu pris pev ka bo govo ra o re -
ge ne ra ci ji posa mez nih kom po nent, ki so
sode lo va le v fo to trans duk cij ski kaska di.

Tok v temi (angl. the dark
cur rent)

Klju~ no vlo go v ka ska di dogod kov igra nukleo -
tid c GMP. Pri pali~ ni cah ima c GMP vlo go zno -
traj ce li~ ne ga pre na {al ca, saj pove zu je v ci to -
so lu pro sto pla va jo ~e diska ste mem bran ske
struk tu re, kjer pote ~e absorp ci ja svet lo be,
z zu na njo celi~ no mem bra no, kjer pri de do
spre memb mem bran ske pre vod no sti ozi ro ma
tokov sko zi kana le. Pri ~ep ni cah zno traj ce li~ -
ni pre na {a lec ni nujen, saj se foto pig men ti
naha ja jo na lame lah uvi ha ne zuna nje celi~ -
ne mem bra ne, a c GMP kljub temu igra ena -
ko vlo go kot pri pali~ ni cah. Delu je tako, da
urav na va ion ske toko ve sko zi spe cia li zi ra ne
kana le, ime no va ne s c GMP urav na va ni kation -
ski kana li, ki se naha ja jo pred vsem v ce li~ ni
mem bra ni zuna nje ga seg men ta foto re cep torja.

S c GMP urav na va ni kana li sodi jo v dru`i -
no nese lek tiv nih kation skih kana lov, regu lira -
nih s ci kli~ ni mi nukleo ti di (angl. cyclic-nucleo -
ti de-ga ted chan nels, CNG) (20). Pri pali~ ni cah
so zgra je ni hete ro te tra mer no iz treh pode not
CNGA1 in ene CNGB1, pri ~ep ni cah pa iz po
dveh pode not CNGA3 in CNGB3 (21, 22).
Posa mez ni kanal ima na cito sol ni stra ni vsaj
tri vezav na mesta, na kate ra se koo pe ra tiv no

ve`e jo mole ku le c GMP (23, 24). V temi je
bazal na zno traj ce li~ na kon cen tra ci ja c GMP
oko li 1–10 µM, kar vzdr ̀ u je maj hen dele`
(∼ 1 %) s c GMP urav na va nih kana lov v pre -
vod nem sta nju (25, 26). V sta nju pre vod no -
sti sko zi te kana le v ci to sol dote ka jo pred vsem
katio ni Na+ (∼ 85 %) in Ca2+(∼ 15 %),9 ki vzdr -
`u je jo foto re cep tor v rah lo depo la ri zi ra nem
sta nju (27). Na kon stant no kon cen tra ci jo c -
GMP se kana li ne adap ti ra jo (de sen zi ti zi ra -
jo), kot je to zna ~il no za dru ge kana le, urav -
na va ne z li gan di, kar je klju~ ne ga pome na za
ohra nja nje stal ne ga toka ionov v temi.

V ce li~ ni mem bra ni notra njih seg men tov
foto re cep tor jev se naha ja jo nere gu li ra ni kana -
li za K+ , sko zi kate re kon ti nui ra no izte ka jo
ioni K+ in »po ti ska jo« mem bran ski poten cial
pro ti rav no te` ne mu poten cia lu za K+. Prav
tako je na notra njih seg men tih pove ~a na
gosto ta ~rpalk Na+/K+, ki skr bi jo za aktiv no
izlo ~a nje Na+ in vra ~a nje K+ v ce li co. Da se
ohra ni jo kon cen tra cij ski gra dien ti posa mez -
nih ionov, so na zuna njem seg men tu foto re -
cep tor jev pri sot ni izme nje val ci Na+/Ca2+-K+,
ime no va ni tudi izme nje val ci NCKX, ki v za -
me no za {ti ri ione Na+, pre ne se ne iz zunaj -
ce li~ ne ga pro sto ra v ci to sol, izlo ~i jo iz celi ce
po en ion K+ in Ca2+ ter tako v fo to re cep torju
sku paj s ka na li, urav na va ni mi s c GMP, ustvar -
ja jo pre bi tek pozi tiv ne ga nabo ja (28). Zani -
mi vo je, da izme nje val ci NCKX in s c GMP
urav na va ni kana li na zuna njih seg men tih
tvo ri jo sta bil ne kom plek se, kar jim naj ver jet -
ne je omo go ~a vza jem no urav na va nje kon cen -
tra ci je ionov Ca2+.10 Kom bi na ci ja kana lov in
izme nje val cev v nevz dra ̀ e nem foto re cep -
tor ju tipi~ no ohra nja mem bran ski poten cial
pri oko li –40 m V. Kro` ne mu toku katio nov
v fo to re cep tor v zu na njem seg men tu ter iz
foto re cep tor ja v no tra njem seg men tu pra vi -
mo »tok v temi« (angl. dark cur rent) in pri vre -
ten ~ar jih zna {a oko li 20–70 p A (27).

V ter mi nal nem odrast ku foto re cep tor ja
se naha ja jo nape tost no odvi sni kana li zaCa2+,
ki so pri mem bran skem poten cia lu –40 m V
pre te` no odpr ti. Ioni Ca2+, ki vsto pa jo v fo to -
recep tor, so sig nal za izlo ~a nje (ek so ci to zo)

9 Mini mal ni pris pe vek ima jo tudi ioni Mg2+.
10 Med osvet li tvi jo foto re cep tor ja se dotok ionov Ca2+ sko zi s c GMP urav na va ne kana le zmanj {a, medtem

ko osta ne izlo ~a nje Ca2+ sko zi kana le CNKX nes pre me nje no. Posle di ca je zni ̀ a nje cito sol ne kon centracije
Ca2+.
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`iv~ ne ga pre na {al ca glu ta ma ta, kar kon ti nui -
ra no pote ka ves ~as neos vet lje no sti foto re cep -
tor ja.

Kon cen tra ci jo c GMP v  fo to re cep tor ju
urav na va ta dva enci ma. Za nje go vo sin te zo
iz GTP skr bi encim gva ni lil ci kla za, za raz grad -
njo v 5'-GMP pa je odgo vor na c GMP-fos fo die -
ste ra za, belja ko vi na, ki je peri fer no veza na na
mem bra no diskov ali lamel. Kon cen tra ci ja c -
GMP je odvi sna od svet lo be in zno traj ce li~ne
kon cen tra ci je ionov Ca2+ (29). V temi je aktiv -
nost c GMP-fos fo die ste ra ze niz ka, zato je kon -
cen tra ci ja c GMP rela tiv no viso ka. Akti va ci ja
mole kul vid nih pig men tov vodi v ak ti va ci jo
c GMP-fos fo die ste ra ze, ki cepi mole ku le c GMP
in zni ̀ a nje go vo cito sol no kon cen tra ci jo.

Prvi korak

Ob osvet li tvi foto re cep tor ja11 pri de na 11-cis-
re ti na lu do absorp ci je foto nov, kar v oko li
200 fem to se kun dah spre me ni nje go vo kon for -
ma ci jo iz obli ke cis v trans (15). Ta reak ci ja
je v ce lot ni foto trans duk cij ski kaska di edi na
odvi sna od svet lo be. Spre me nje na kro mo for -
na mole ku la all-trans-re ti nal ste ri~ no ne ustre -
za svo je mu vezav ne mu mestu na opsi nu,
kar v ne kaj mili se kun dah po vme snih korakih
pre ko bato ro dop si na, lumi ro dop si na in meta -
ro dop si na  I vodi v na sta nek nesta bil ne ga
meta ro dop si na II (30). Sled nji v ne kaj sekun -
dah raz pa de na opsin in all-trans-re ti nal.
Mole ku la all-trans-re ti na la se trans por ti ra
v ce li ce pig ment ne ga epi te la, kjer se v ne kaj
minu tah pre ko all-trans-re ti no la (vi ta min A)12

pre tvo ri v 11-cis-re ti nal, ta pa se trans por ti -
ra nazaj v fo to re cep tor in zdru ̀ i z op si nom
v novo mole ku lo vid ne ga pig men ta.

Dru gi korak

Pre den meta ro dop sin II raz pa de, late ral no
difun di ra v mem bra ni in je v ∼ 100 ms spo -
so ben akti vi ra ti do ve~ kot 200 mem bran sko
veza nih mole kul tri mer ne ga G-pro tei na, ime -
no va ne ga trans du cin (31, 32). Gre za prvi korak
okre pi tve sig na la v fo to trans duk cij ski kaskadi.

Trans du cin je v dveh raz li~ nih izo formnih
obli kah: Gαt1Gβ1ν1 v pa li~ ni cah in Gαt2Gβ3γ8
v ~ep ni cah (33, 34). Raz mer je med mole ku -
la mi rodop si na in trans du ci na je v gro bem
10 : 1. Za trans du cin v pa li~ ni cah je zna ~il no,
da se ob mo~ ni osvet li tvi pode no ti trans du -
ci na Gαt2 in Gβ1ν1 iz zuna njih seg men tov
foto re cep tor jev pre raz po re di ta v no tra nje
seg men te, kar je naj ver jet ne je pove za no z adap -
ta ci jo foto re cep tor jev na svet lo bo ali z za{ ~i -
to pali~ nic pred mo~ no svet lo bo (35, 36). Za
raz li ko od pali~ nic pri de v ~ep ni cah do pre raz -
po re di tve Gαt2 le ob izjem no mo~ ni svet lo bi.

Ak ti va ci ja trans du ci na pote ~e tako, da se
na α-po de no ti veza na mole ku la GDP zamenja
za mole ku lo GTP (37, 38). Akti vi ra ni trans -
du cin se raz ce pi na dva dela, na akti vi ra no po -
de no to α- (Gα-GTP) in pode no to βγ-trans du -
cin (Gβγ), ki se odce pi ta od meta ro dop si na II.
Sled nji je sedaj prost in spo so ben akti vi ra ti
nove mole ku le trans du ci na. Gα-GTP v mem -
bra ni late ral no difun di ra do mem bran sko
veza ne c GMP-fos fo die ste ra ze (PDE).

PDE je tetra mer iz po ene pode no te α in β
ter dveh ena kih pode not γ in je na mem branah
diskov z ro dop si nom v raz mer ju 100 : 1 (39).
V temi pode no ti γ delu je ta inhibi tor no, ob
osvet li tvi pa ju ste ri~ no izpo drine ta dve mole -
ku li Gα-GTP ter tako omo go ~i ta, da posta ne
PDEαβ kata li ti~ no aktiv na in hidro li zi ra
cGMP (40). Poleg inhi bi tor ne vlo ge je pode -
no ta PDEγ nuj na za inte gri te to kata li ti~ -
ne pode no te PDEαβ, saj v pri me ru nje ne
odsotno sti foto re cep tor ji pro pa de jo zara di
nenor mal no viso ke cito sol ne kon cen tra ci je c -
GMP (41). Poleg inhi bi tor ne vlo ge ima PDEγ
vlo go tudi v pro ce su kon ~a nja vzdra ̀ e nja foto -
re cep tor jev, kjer pos pe {i avto ka ta li ti~ no delo -
va nje trans du ci na, kot bo podrob ne je opi sa -
no v na da lje va nju.

Ak ti vi ra na PDE je spo sob na hidro li ze ve~
kot 1000 mo le kul c GMP na sekun do. Gre za
dru gi korak v okre pi tvi odgo vo ra foto re cep -
tor ja na svet lo bo. Skup no je tako absorp ci ja
posa mez ne ga foto na svet lo be zara di pom no -
`e va nja bio ke mi~ nih reak cij na rav ni meta -

11 Foto trans duk cij ska kaska da je v pa li~ ni cah in ~ep ni cah ena ka.
12 All-trans-re ti nol (vi ta min A) je klju~ na sesta vi na vid nih ~util nih celic. Ljud je ga ne more mo sin te ti zi -

ra ti sami, zato ga mora mo v telo vne sti s hra no. Pomanj ka nje vita mi na A na za~et ku vodi v no~ no sle -
po to, saj so prve pri za de te pali~ ni ce, kate rih ob~ut lji vost se zmanj {a, kasne je pri de do degra da ci je zuna njih
seg men tov foto re cep tor jev in kon~ no do popol ne sle po te.
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ro dop si na II in PDE okrep lje na tudi za red
veli ko sti 105, kar zago tav lja pali~ ni cam veli -
ko ob~ut lji vost (42–44).

Tret ji korak

Leta 1985 so Fesen ko in sode lav ci ter Yau in
Naka ta ni odkri li obstoj kation skih kana lov,

odvi snih od c GMP, kar je potr di lo dom ne vo,
da je sekun dar na spo ro ~e val na mole ku la, ki
pove zu je akti vi ra ni rodop sin na mem bra -
nah diskov s spre mem bo pre vod no sti zuna -
nje celi~ ne mem bra ne, cikli~ ni gva no zin
mono fos fat (cGMP) in ne ioni Ca2+, kot so spr -
va dom ne va li (24, 45, 46).

Sli ka 2. Foto trans duk cij ska kaska da. Reti nal v ro dop si nu absor bi ra foto ne in pov zro ~i nasta nek meta ro dop si na II. Ta akti vi ra membransko
veza no sig nal no belja ko vi no trans du cin, ki spod bu di encim sko aktiv nost mem bran sko veza ne fos fo die ste ra ze (PDE), ki hidro li zira cikli~ni
gva no zin mono fos fat. Zara di zni ̀ a ne kon cen tra ci je c GMP v fo to re cep tor ju se zmanj {a ver jet nost odprt ja s c GMP urav na va nih kationskih
kana lov (CNKX), kar vodi v zmanj {an dotok katio nov in hiper po la ri za ci jo zuna nje celi~ ne mem bra ne. GC – gva ni lil ci kla za, GCAP –
akti va cij ska belja ko vi na gva ni lil ci kla ze (angl. guanylyl cycla se acti va tion pro tein), PDE – fos fo die ste ra za, CNKX – s c GMP urav na vani
kation ski kana li.
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Ob osvet li tvi foto re cep tor ja pri de do
hidro li ze c GMP in pad ca nje go ve cito sol ne
kon cen tra ci je, kar pov zro ~i diso cia ci jo mole -
kul c GMP z ve zav nih mest na s c GMP uravna -
va nih kana lih, to pa ima za posle di co zmanj -
{a nje nji ho ve pre vod no sti za katio ne v manj
kot mili se kun di (47). Dotok pozi tiv ne ga
nabo ja v fo to re cep tor se tako zmanj {a. So~a -
sno sko zi izme nje val ce in nese lek tiv ne kana -
le nepri za de to izte ka jo ioni K+, zato se koli -
~i na katio nov na cito sol ni stra ni mem bra ne
zmanj {u je, kar vodi v zni ̀ a nje mem bran ske -
ga poten cia la na oko li –70 m V ozi ro ma v hi -
per po la ri za ci jo mem bra ne foto re cep tor ja. To
zni ̀ a nje mem bran ske ga poten cia la zapre na -
pe tost no odvi sne kana le za Ca2+ na ter mi nal -
nem odrast ku in zmanj {a ekso ci to zo glu ta ma -
ta iz foto re cep tor ja v si nap so z bi po lar no celico.

Kon ~a nje foto trans duk cij ske
kaska de

Vzdra ̀ e nje foto re cep tor ja ni stal no. Po vsa -
ki absorp ci ji svet lo be in spro ̀ e ni foto trans -
duk cij ski kaska di je nuj no, da se foto re cep tor
~im hitre je vrne v svo je za~et no sta nje, da lah -
ko ustrez no odgo vo ri na nasled nje dra` lja je.
Da bi bilo to mogo ~e, se mora jo inak ti vi ra ti vse
akti vi ra ne kom po nen te kaska de (me ta rodop -
sin II, trans du cin in fos fo die ste ra za) poleg
tega mora pote ~i rege ne ra ci ja rodop sina in se
vzpo sta vi ti bazal na kon cen tra ci ja cGMP.

Za kon ~a nje opi sa nih bio ke mij skih reak -
cij skr bi ta dva meha niz ma. Prvi je fos fo ri la -
ci ja meta ro dop si na II s spe ci fi~ no pro tein sko
kina zo, ime no va no rodop sin kina za, in veza -
vo fos fo ri li ra ne ga meta ro dop si na II z re gu la -
tor nim pro tei nom are sti nom, kar vodi v hi tro
inak ti va ci jo prve ga. Dru gi meha ni zem vklju -
~u je inak ti va ci jo trans du ci na, ki pote ~e zaradi
nje go ve last ne GTP azne13 aktiv no sti in kom -
plek sa regu la tor nih belja ko vin, ime no va ne -
ga GAP.

Ker v obeh meha niz mih, ki sode lu je ta
v kon ~a nju foto trans duk cij ske kaska de, sode -
lu je jo povsem raz li~ ne kom po nen te z raz li~ -

ni mi hitrost mi bio ke mij skih reak cij, je za
kon~ ni u~i nek ome ju jo~ po~a snej {i meha ni -
zem. V pa li~ ni cah je hitrost kon ~a nja foto -
trans duk cij ske kaska de ome je na s hi trost jo
inak ti va ci je kom plek sa pode no te trans du ci -
na Gα-GTP in akti vi ra ne fos fo die ste ra ze, ki
je odvi sna od kon cen tra ci je kom plek sa GAP,14

in je prib li` no 2,5-krat po~a snej {a kot inak -
ti va ci ja meta ro dop si na II z ro dop sin kina -
zo (48).

Inak ti va ci ja meta ro dop si na II
in rege ne ra ci ja rodop si na

Ak ti vi ra na obli ka rodop si na meta ro dop sin II
se inak ti vi ra v dveh kora kih. Naj prej pote ~e
nje go va fos fo ri la ci ja z ro dop sin kina zo (GRK1)
na ve~ ami no ki slin skih ostan kih seri na in treo -
ni na,15 pri ~emer je jakost inak ti va ci je soraz -
mer na s {te vi lom fos fo ri li ra nih mest (49).

Fos fo ri la ci jo meta ro dop si na II z ro dop sin
kina zo urav na va mole ku la reko ve ri na (angl. re -
co ve rin), ki sodi med vezav ne belja ko vi ne za
ione Ca2+ (50). V temi, ko je kon cen tra ci ja pro -
stih ionov Ca2+ v ci to so lu foto re cep tor jev viso -
ka in so vezav na mesta za Ca2+ na reko ve rinu
zase de na, se kom plek si reko ve rin-Ca2+ ve`ejo
na rodop sin kina zo in inhi bi ra jo nje no fos fo -
ri la ci jo meta ro dop si na II. Ob zni ̀ a nju kon cen -
tra ci je Ca2+ po osvet li tvi, ioni Ca2+ diso cii ra jo
z re ko ve ri na. Afi ni te ta reko ve ri na do rodop -
sin kina ze se zmanj {a, zato kom plek si reko -
ve ri na z ro dop sin kina zo raz pa de jo. Pro sta
rodop sin kina za je tako spo sob na fos fo ri la ci -
je meta ro dop si na II (51, 52) (sli ka 3).

Ker fos fo ri la ci ja vsa ke ga fos fo ri la cij ske ga
mesta na meta ro dop si nu II pred stav lja samo -
sto jen dogo dek pri nje go vi inak ti va ci ji, je na
tak na~in dobro urav na va na jakost nje go ve
aktiv no sti in `iv ljenj ska doba, ki je prib li` -
no 80 ms (48). Inak ti va ci ja meta ro dop si na II
je pri ~ep ni cah hitrej {a kot pri pali~ ni cah,
saj vsebu je jo dru go obli ko rodop sin kina ze
GRK7 s pre cej vi{ jo spe ci fi~ no aktiv nost jo od
GRK1 (53). To jim omo go ~a hitrej {e odzi va -
nje na svet lob ne dra` lja je in povra tek v os nov -

13 GTP aze so enci mi, ki hidro li zi ra jo GTP na GDP in anor gan ski fos fat.
14 V ~ep ni cah je kon cen tra ci ja kom plek sa GAP vi{ ja kot v pa li~ ni cah, zato ta korak ni nuj no ome ju jo~,

ven dar podro~ je {e ni zado vo lji vo razi ska no.
15 Pri mi{ jem rodop si nu je teh mest {est, pri ~lo ve{ kem sedem, pri ~lo ve{ kih ~ep ni cah, naj bolj ob~ut ljivih

na rde ~o svet lo bo, pa 13.



MED RAZGL 2013; 52

451

no sta nje, hkra ti pa je to naj ver jet ne je meha -
ni zem, ki zmanj {u je nji ho vo ob~ut lji vost na
svet lo bo.

V dru gem kora ku inak ti va ci je meta ro dop -
si na II se na fos fo ri li ra ni meta ro dop sin II ve`e
mole ku la are sti na (Arr1),16 kar povsem usta -
vi nje go vo aktiv nost in pos pe {i nje gov raz -
pad (54).

Inak ti va ci ja kom plek sapode no te
trans du ci na Gα-GTP in akti vi ra ne
fos fo die ste ra ze (PDE)

Inak ti va ci ja pode no te trans du ci na Gα-GTP
pote ~e avto ka ta li ti~ no, ko pri de do hidro li ze
nanj veza ne mole ku le GTP do GDP zara di
last ne po~a sne GTP azne encim ske aktiv no sti.
To encim sko aktiv nost mo~ no pos pe {i veza -
va kom plek sa GAP, ki zdru ̀ u je mem bran sko

16 Ime no van tudi 48 K-pro tein ali S-an ti gen.

veza no belja ko vi no R9AP, dol go obli ko pode -
no te Gβ5-L sig nal ne G-be lja ko vi ne in regu -
lator no belja ko vi no sig nal ne G-be lja ko vi ne
RGS9-1. Po hidro li zi GTP se kom pleks Gα-GDP
odce pi od pode no te γ fos fo die ste ra ze, ki nato
inhi bi ra kata li ti~ ni pode no ti αβPDE (55).

Vzpo sta vi tev bazal ne
kon cen tra ci je c GMP

Za ohra nja nje kon stant ne bazal ne kon cen tra -
ci je c GMP v fo to re cep tor ju je nuj no uskla je -
no delo va nje dveh enci mov. Po kon ~a nem
odzi vu na osvet li tev, med kate rim je bila
pove ~a na aktiv nost fos fo die ste ra ze, ki je zni -
`a la cito sol no kon cen tra ci jo c GMP, je potreb -
na sin te za novih mole kul c GMP, za kar skr bi
encim gva ni lil ci kla za (GC). V pa li~ ni cah sta
pri sot ni dve obli ki enci ma: GC1 (GC-E) in GC2

Sli ka 3. Pro ce si rege ne ra ci je kom po nent foto trans duk cij ske kaska de. Meta ro dop sin II se inak ti vi ra v dveh kora kih: s fos fo ri la ci jo z rodopsin
kina zo in veza vo are sti na. Pro ces urav na va mole ku la reko ve ri na v od vi sno sti od kon cen tra ci je ionov Ca2+. Inak ti va ci ja pode no te trans -
du ci na Gα-GTP pote ~e avto ka ta li ti~ no ob pomo ~i kom plek sa GAP. Za podrob no sti glej bese di lo. PKA – fos fo ki na za A, GAP – kom pleks
belja ko vin R9AP, Gβ5-L in RGS9-1, P – anor gan ski fos fat, RK – rodop sin kina za.
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(GC-F), med tem ko je v ~ep ni cah pri sot na le
obli ka GC1 (56). Aktiv nost gva ni lil ci kla ze je
odvi sna od kon cen tra ci je ionov Ca2+, ki se ve`e -
jo na regu la tor ne belja ko vi ne, ki akti vi ra jo
gvanililciklazo (angl. guany la te-cycla se-ac ti va -
ting pro teins, GCAP s) in pre ko nega tiv ne
povrat ne zan ke urav na va jo nje no delo va nje.
Belja ko vi ne GCAP sodi jo v dru ̀ i no vezav nih
belja ko vin za Ca2+, podob nih kal mo du li nu, pri
~emer sta v pa li~ ni cah pri sot ni obli ki GCAP1
in GCAP2, v ~ep ni cah pa sko raj izklju~ no
GCAP1 (57). V temi, ko je kon cen tra ci ja Ca2+

v fo to re cep tor ju viso ka, so ioni Ca2+ veza ni na
svo ja vezav na mesta na belja ko vi nah GCAP,
kar omo go ~a inhi bi ci jo gva ni lil ci kla ze (sli -
ka 2). Ko se po osvet li tvi foto re cep tor ja kon -
cen tra ci ja Ca2+ zni ̀ a, ioni Ca2+ diso cii ra jo
z be lja ko vin GCAP, kar omo go ~i, da GCAP ̀ e
v ™ 40 ms akti vi ra gva ni lil ci kla zo (58). Ta
povrat na zan ka je pre cej hitrej {a od fos fo rila -
ci je meta ro dop si na II in ima velik pomen pri
hitrem vra ~a nju kon cen tra ci je c GMP na bazal -
no raven ter posle di~ no pri vzpo stav lja nju
»toka v temi«.

VLOGA ZNOTRAJCELI^NE
KONCENTRACIJE IONOV CA2+

IN ADAPTACIJA NA MO^NO
SVETLOBO
Ka dar sto pi mo v mo~ no osvet ljen pro stor ali
na son~ no svet lo bo, ima mo spr va ob~u tek,
da je ta svet lo ba zaslep lju jo ~a, a ̀ e po nekaj
sekun dah ozi ro ma minu tah ome nje ni ob~u -
tek izzve ni in o~i se pri va di jo na mo~ nej {o
osvet lje nost. Obrat no se doga ja, kadar vstopi -
mo v za tem njen pro stor, saj spr va le s te ̀ a -
vo raz lo ~i mo pred me te v pro sto ru in {ele po
kraj {em ~asu adap ta ci je lah ko vidi mo podrob -
no sti. Adap ta ci ja na svet lo in tem no vklju ~u -
je ve~ meha niz mov v o~e su in mre` ni ci (na
pri mer o`e nje in {ir je nje zeni ce, da se zmanj -
{a ozi ro ma pove ~a koli ~i na svet lo be, ki pade
na mre` ni co), naj po memb nej {i spre mem bi pa
se zgo di ta v ~ep ni cah.

Prva spre mem ba med pri la ga ja njem na
dalj ~asa tra ja jo ~o osvet li tev ~ep nic je postop -
no zvi {e va nje mem bran ske ga poten cia la
iz hiper po la ri zi ra ne ga sta nja pro ti mirov ne -
mu mem bran ske mu poten cia lu, ki je pri oko -
li –40 m V. Dru ga spre mem ba je zmanj {a nje
ob~ut lji vo sti foto re cep tor jev. V na da lje va nju

bodo natan~ ne je opi sa ni dogod ki med adap -
ta ci jo na mo~ no osvet li tev, med tem ko se v ~a -
su adap ta ci je na temo odvi ja jo obrat ni pro ce si.

V temi ioni Ca2+ neneh no dote ka jo v zu -
na nji seg ment foto re cep tor ja sko zi s c GMP
urav na va ne kana le, zato je nji ho va kon cen -
tra ci ja v ci to so lu rela tiv no viso ka, a os ta ja kon -
stant na pri nekaj µM zara di izme nje val cev
CNKX. Ioni Ca2+ se v ci to plaz mi ve`e jo na
vezav no belja ko vi no za Ca2+, ime no va no kal -
mo du lin, ki spod bu di fos fo ri la ci jo belja ko -
vine fos du cin s po mo~ jo c AMP in fos fo ki -
naze A (PKA). Fos du cin se v ne fos fo ri li ra ni
obliki, ki nasta ne po osvet li tvi foto re cep tor -
ja zara di zni ̀ a ne kon cen tra ci je Ca2+, pove -
`e s po de no to trans du ci na Gβγ in tako one -
mo go ~i nje no pove za vo s po de no to Gα-GTP.
Na ta na~in osta ne pode no ta Gα-GTP pro sta
in spo sob na sode lo va nja v fo to trans duk cij ski
kaska di.

Os vet li tev foto re cep tor ja pov zro ~i zaprt -
je kation skih s c GMP urav na va nih kana lov.
Posle di~ no ioni Ca2+ pre ne ha jo dote ka ti v fo -
to re cep tor in pri de do hiper po la ri za ci je ~ep -
ni ce do rav no te` ne ga poten cia la za K+ pri
oko li –70 m V. V tak {nem sta nju ~ep ni ca ni
spo sob na odgo vo ri ti na nov svet lob ni dra` ljaj.
So~a sno osta ja jo izme nje val ci CNKX aktiv ni,
zara di ~esar se kon cen tra ci ja ionov Ca2+ postop -
no zni ̀ u je (26, 29, 60). Ker ioni Ca2+ zavi rajo
aktiv nost enci ma gva ni lil ci kla ze, ki je odgo -
vor na za sin te zo c GMP, posta ne ob zmanj {a -
ni kon cen tra ci ji ionov Ca2+ ta encim aktiv nej {i
in omo go ~i sin te zo novih mole kul c GMP (58).
Te se ve`e jo na kana le, odvi sne od c GMP, in
jih odpre jo, v fo to re cep tor za~ no ponov no
dote ka ti katio ni Na+ in Ca2+, zato se mem bra -
na postop no depo la ri zi ra pro ti mirov ni vred -
no sti.

Dru ga spre mem ba med adap ta ci jo na
svet lo bo je zmanj {a nje ob~ut lji vo sti (de senzi -
ti za ci ja) foto re cep tor jev, do kate re pri de zara -
di u~in ka zni ̀ a ne kon cen tra ci je ionov Ca2+ na
vid ne pig men te in s c GMP urav na va ne kana -
le. Zni ̀ a nje kon cen tra ci je ionov Ca2+ pov zro -
~i hitrej {o inak ti va ci jo vid nih pig men tov, saj
pre ko veza ve na S-mo du lin inhi bi ra delo vanje
rodop sin kina ze in s tem fos fo ri la ci jo meta -
ro dop si na  II. Kadar je kon cen tra ci ja Ca2+

zni ̀ a na, je rodop sin kina za aktiv nej {a in raz -
grad nja meta ro dop si na II hitrej {a (61). Poleg
tega zni ̀ a nje kon cen tra ci je ionov Ca2+ zmanj -
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{a ob~ut lji vost s c GMP urav na va nih kana lov
na spre mem be v kon cen tra ci ji c GMP. Zara -
di teh u~in kov Ca2+ je za ena ko mo~an odziv
foto re cep tor ja (za pi ra nje ena ke ga {te vi la
kana lov, odvi snih od c GMP) potre ben mo~ -
nej {i svet lob ni dra` ljaj. Med dol go traj no tra -
ja jo ~o osvet li tvi jo ozad ja naj manj {e pove ~a nje
osvet li tve, ki {e lah ko izzo ve zaz nav no spre -
mem bo mem bran ske ga poten cia la, nara{ ~a
soraz mer no z ja kost jo osvet li tve ozad ja. Pro -
ce si adap ta ci je foto re cep tor jev na mo~ no in
{ib ko svet lo bo se med pali~ ni ca mi in ~ep nica -
mi raz li ku je jo, podrob no sti pa {e niso povsem
razi ska ne (59).

ZAKLJU^EK
Proces fototransdukcije in oja~anje sprejetih
svetlobnih dra`ljajev, ki poteka v fotorecep -
torjih, je prvi korak k obdelavi vidnih infor -
macij na mre`nici. V nadaljevanju poteka
integriranje in procesiranje informacij iz ve~ -
jega {tevila fotoreceptorjev s pomo~jo bipolar -
nih, horizontalnih in amakrinih celic. Tak{ne
delno obdelane informacije nato ganglijske
celice v obliki akcijskih potencialov po opti~ -
nem `ivcu prenesejo do mo`ganov. 
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