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т.ота контура), то емкост1ный датчик за время т поз;воляет раз.решат~ 
смещение [5] 

Лq=Лх --~- --. V-n d vnюeR 
' 2тю Qe и~ 

(9)· 

где d - расстояние между пластинами конденсатора, Qe, R - доброт
ность и оопротивле.ние контура, u0 - амплитуда генератора накачки. 

При этом вносится возмущение импульса 1согласно принципу неопре-
1 

деленности Лу = --. Если частота накачки не попадает в полосу 
4Лх 

конту1ра, то раз,решение :смещения в Qe раз хуже. Поэтому можно 
считат1', что регистрируемый диапазон изменения 1юординаты равен 

d 
Для того чтобы .получился «да-нет детектор» для измерения:. 

Qe 
фазы с точностью ЛС ~ 1/а, надо потребовать (см. (9)) 

- 1i d 1 у--
Qe - 4 m(J)(] ' 

нетрудно показать, что при этом 'td: 1/2 aro. 
Естественно, предложенная процеду1ра из·мерения может служить.. 

также и для ·Создания <«оверхкогерентного» состояния. так как о.на 

позволяет осуществить условия (7). При этом, правда, нельзя обес-
печить дополнительно условия (8). 

Авто,р глубоко благодарен В. Б. Брагинскому за постановку за-
дачи и стимулирующие дискуссии, а также Ю. И. Воронцову и: 
Ф. Я. Халили за обсуждение результатов. 
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ЭЛЕКТРОННО-МИКРОСКОПИЧЕСКИЯ АНАЛИЗ РАЗМЕРОВ· 
МИТОХОНДРИЯ В ХОДЕ КОЛЕБАНИЯ ИОННЫХ ПОТОКОВ 

В настоящее :время внимание исследователей, работающих в об
ласти биоэнергетики, направлено на вьшснение моле·кулярных меха
низмов, лежащих в основе возникновения колебательных режимов:: 
функционирования митохондрий (МХ) in vitro [1-4]. Анализ имею
щихся на ·сегодняшний день результатов показывает, что одним из не
обходимых условий возникновения колебательного состояния являет-
ся движение через мембрану МХ одно- и двухвалентных катионов: 
(3, 4]. Так как ,внутренняя мембрана МХ ·осиотичеоки активна, МОЖjН() 
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ожидать, что циклическое накопление и выброс ио.нав К+ и Са2+ бу· 
дет приводить к увеличению и уменьшению объема маТ1рикса мх~ 
Соответствующие изменения концентраций катионов и субстратов 
окисления, локализованных в матриксе МХ, могут о.казаться сущест
венными в регуляции состояния МХ и генерации 1юлеба.ний. Очевид
но, что 1юличест,венная оценка этих изменений невозможна без точного 
определения объема МХ и величины его изменений в ходе колебаний. 

В настоящей работе изложен метод расчета истинного размера 
МХ по площади срезов, получающихся на электронных микрофото-
11рафиях, и приведены результаты такого расчета для МХ в колеба
тельном состоянии. МХ отбирались и фиксировались глута1ровым 
альдегидом [ 5] в разных точках .колебательного цикла (см. рис. 1). 

Рис. 1. Инициированные иона• 
:м:и Sr2+ колебания концентра
ции ионов (а, 6, в, г), кривая 
д показывает изменение свето
рассеяния суспензии МХ под 

углом 90° 

р 

5 

J 

2 

Рис. 2. Схема рассечения мито
хондрии (а) и распределения ми

тохондрий по·размерам (6) 

При этом условия инкубацИ1и и методика определения 1юнцентраЦ1ИИ 
ионов те же, что и в [ 4]: 20 мМ сахарозы, 1 мМ KCI, 5 1мМ янтарной 
кислоты, 12 мМ трисс-буфера, рН 7,5. К МХ добавлено 5 нг/мг МХ 
белка валиномицина. 

Метод расчета распределения МХ по истинным размерам. Един
ственным методом прямого наблюдения за формой МХ является ме
тод элекгронной микроскопии. Однако прямые измерения площадей 
сечений МХ, получающихся на фотог.рафиях, .не позволяют сделать 
каких-либо определенных выводов о ;размерах МХ, потому что пло
щади сечения зависят ~как от гетерогенности популяции МХ, так и от 
высоты 1сечения данной МХ (рис. 2, а). Колебания пото1юв ионов 
происходят в гипотонической среде, поэтому МХ набухают и им.еют 
сфериче·скую форму. Об этом говорит то, что все сечения МХ круглые. 
На оанове большого числа электронных микрофотографий срезов МХ 

8• 
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в виде гистограммы строится экспериментальное распределение плот

ности вероятности орезов в зависимости от их радиу1са Рэксп (r). 
Если считать, что МХ в пrроцессе приготовления образцов для 

электронно-,микр.о·с1юпических снимков рассекаются случайно, то 
плотность вероятности получить срез радиуса r для МХ радиуса R 
(рис. 2, а) запишется следующим образом: 

gR (r) R у;2 - ,2 . 
Нероятность dFr,R получить срез радиуса r, если имеются МХ раз

ных размеров, а 1pacceчeI;Ia МХ ,радиуса R, имеет вид 

dFr,R = Р х (R.) dR.gR (r) dr, 

где Px(R)dR - вероятность того, что ,рассечена МХ радиусом R. 
Сечение радиуса r можно получить, если будет рассечена любая 

МХ радиуса R;;:::.,r, поэтому .полная вероятность получить сечение ра
диуса r, которая и определяется на основе элек'!'ронно-микр.оскопиче

ских снимков, равна 

Rmax 

dr J. Рх (R.) gR (r) dR. = Р эксп (r) dr, 
r 

где Rmax - радиус самой большой рассеченной МХ (рис. 2, б). 
Таким образом, мы получаем уравнение, связывающее ~распреде

л.ение срезов МХ по радиусам Рэксп(r) (1), полученное из опыта, с 
распредел·ением ;ра·ссеченных МХ по радиусам Рх (R) (3). 

Rmax 

р э~сп (r) = S R у;2 _ , 2 р х (R.) dR.. (1) 

r 

Вероятность того, что ·рассечена МХ радиуса R, пропорциональна 
линейным .раз1мерам МХ: 

Рх (R.) = kR.P0 (R.), 

где Ро (R) (2) - истинное распределение МХ по радиусам в объеме 
пробы; k - коэффициент Пiропорциональности. Значение k можно 
получить, проинтегрировав обе части по R: 

где Rmax и Rmш - максимальный и минимальный радиусы МХ на 
наших электронно-микроскопических фотог,рафиях, R - средний ра
диус МХ в распределении Px(R). 

Окончательно для расчета истинного распределения МХ по ра
диусам получим выражение 

R. 
Ро (R) = R Рх (R.), 
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где ·ра1спреде.пение Р х (R) находится из у1равнения ( 1) на основе полу
ченного из эксперимента распределения сечений МХ Рэ:исп(r) по ра
диусам r. 

Результаты. Для построения Рэ:исп (r) в каждой точке (см. рис. 1) 
было :взято по 500 сечений МХ. Уравнение ( 1) решалось численным 
методом на ЭВ:М «МИР-2», и по найденным значениям Р х (R) было 
построено истинное расцределение МХ по радиусам Ро (R). 

Данrные, приведенные на рис. 2, 6, относятrся к точке О рис. 1. 
Аналогичные .результаты получбны и для других точек (1, 2, 3), ука
зан1ных ,на 1к.ривых рис. 1. 

Таким образом, ~решен вопрос об изменениях объема МХ в про
цессе колебаний. Сравнение результатов, полученных при обработке 
площадей орезов МХ в разных фазах колебательного цикла, показы
вает, что средние радиусы МХ в сокращенном и ~набухшем состоянии 
различаются в 1,8 раза, а объемы - более чем в 5 раз. Эти данные 
показывают, что при анализе молекулярных механизмов rвозни1шове-

1шя колебательных состояний в МХ необходимо учитывать изменения 
объема .МХ, связанные с накоплением и выходом ио1нов, принимаю
щих участие в колебаниях. 

В заключение 1благодарим Г. А. Семенову за помощь в приготов
лении препаратов для электронного миК1роскопа. 
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