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В статье описан комплекс межэндотелиальных соединений лимфатического капилляра кишечной 
ворсинки крысы, и изучен путь транспорта хиломикронов через стенку лимфатического капилляра после 
липидной нагрузки. 

Материал и методы. Для исключения высокой липидной нагрузки использовали эксперимен-
тальную модель, в которой 10 крысам линии Вистар в начальный отдел тонкой кишки вводили шприцом 
химус от крыс-доноров. Химус забирали у животных-доноров из начального отдела тонкой кишки через 
60 мин после перорального введения 1.5 мл кукурузного масла. Контролем служили животные после  
12-часового голодания. Материал изучали с помощью трансмиссионной электронной микроскопии. 

Результаты. Было показано, что чаще всего клетки соединяются черепицеобразным (66±2.2%) 
или простым пальцевидным (27±2.4%) контактами, укрепленными плотным соединением и точечным 
адгезивным (в крайней точке контакта). Якорные филаменты, расположенные на базальной поверхности 
эндотелиоцитов на некотором расстоянии от крайней точки контакта, «фиксируют» стенку лимфатиче-
ского капилляра, обеспечивая ее растяжение, изменение давления внутри капилляра и открытие клапана. 
В условиях низкой липидной нагрузки основной транспортный путь липидов из интерстиция кишечной 
ворсинки в просвет лимфатического капилляра совершается по адгезивным межклеточным контактам. Не 
обнаружено хиломикронов в просвете плазмолеммальных везикул и почек. Кавеолы в эндотелиальных 
клетках лимфатического капилляра как после липидной нагрузки, так и у голодных животных немного-
численны. Кавеолосомы в обеих группах встречаются редко. В условии низкой липидной нагрузки не об-
наружено слияния везикул с образованием трансэндотелиальных каналов. 

Выводы. Выявленные закономерности строения контактов эндотелия лимфатического капилляра 
морфологически обосновывают гипотезу о регулируемой резорбции интерстициальной жидкости и мак-
ромолекул в просвет лимфатического капилляра. 

 

Ключевые слова: эндотелиальная клетка; эндотелий лимфокапилляра; капилляры;  
адгезивные соединения; тонкая кишка; крысы. 
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The article highlights a complex of interendothelial connections of the lymphatic capillary of the rat intes-
tinal villi, and focuses on the path of chylomicron transport through the lymphatic capillary wall after lipid load-
ing. 

Material and methods. An experimental model was used to exclude a high lipid load; chymus from do-
nor rats was injected with a syringe into the initial section of the small intestine in 10 Wistar rats. Chymus was 
collected from the initial section of the small intestine of donor animals 60 min after oral administration of 1.5 ml 
of corn oil. The control group consisted of the animals exposed to 12-hour fasting. The material was studied using 
transmission electron microscopy. 

Results. It was shown that most often cells are connected by tile-like (66±2.2%) or simple finger-like 
(27±2.4%) contacts, reinforced with a tight connection and a point adhesive (at the extreme point of contact). An-
chor filaments located on the basal surface of endothelial cells at some distance from the extreme contact point 
“fixed” the lymphatic capillary wall, ensuring its stretching, changing the pressure inside the capillary and opening 
the valve. Under low lipid load, the main transport pathway of lipids from the interstitium of the intestinal villus 
to the lumen of the lymphatic capillary was through adhesive intercellular contacts. No chylomicrons were found 
in the lumen of plasmolemmal vesicles and kidneys. Caveolae in the endothelial cells of the lymphatic capillary, 
both after lipid loading and in hungry animals, were few. Caveolosomes were rare in both groups. Under low lipid 
load, no fusion of vesicles with the formation of transendothelial canals was found.
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Conclusions. The detected structure of contacts of the lymphatic capillary endothelium morphologically 
substantiates the hypothesis of the regulated resorption of interstitial fluid and macromolecules into the lumen of 
the lymphatic capillary. 
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Введение 

 
Известно, что начальным отделом лим-

фатической системы является слепо начи-
нающийся лимфатический капилляр (ЛК), 
обладающий способностью собирать и транс-
портировать интерстициальную жидкость, 
белки, коллоиды и клетки, включая метаста-
тические [1, 19]. В 1969 году на основе анализа 
обширного фактического материала разных 
органов и тканей В.В. Куприянов пришел к 
выводу о необходимости выделения еще од-
ного звена на пути от лимфатических капил-
ляров к коллекторным микрососудам – лим-
фатический посткапилляр (ЛПК) [2, 4–6]. С 
тех пор в русской литературе принято деление 
лимфатических микрососудов с общими све-
тооптическими характеристиками строения 
стенки на капилляр и посткапилляр. Единст-
венным их явным отличием явилось присут-
ствие внутрипросветных клапанов, образо-
ванных складками эндотелиальной выстилки. 

В последние годы возобновилась дис-
куссия о возможных механизмах образования 
лимфы и факторах, заставляющих лимфу 
двигаться дистально в терминальном млеч-
ном сосуде, в том числе обеспечивая однона-
правленный ток жидкости [2, 6]. Ретроград-
ный ток лимфы на уровне ЛПК предотвраща-
ется хорошо известными внутрипросветными 
клапанами, которые, тем не менее, не могут 
предотвратить возврат лимфы в интерстиций 
[19]. Для этой роли необходим другой барьер, 
который должен обеспечиваться эндотели-
альными клетками (ЭК). 

В 2003 г. G. Schmid-Schönbein предпо-
ложил существование в стенке ЛК клапанного 
аппарата, отвечающего за резорбцию интер-
стициальной жидкости [17]. В 2007 г. P. Baluk 
с соавт. описывает в ЛК трахеи систему ме-
жэндотелиальных контактов, способных рабо-
тать как внутристеночный клапан, препятст-
вующий обратному току жидкости из просвета 
ЛК [10]. 

В настоящее время показано, что в 
стенке лимфатического капилляра имеются 
адгезивные соединения. Метки VE-
кадгерином видны вдоль контактов, которые 
имеют на проекции форму синусоиды [19], 

причем точечная зона мечения наблюдается 
на верхушке языкообразного уплощенного 
выроста наслаивающихся ЭК. Описаны якор-
ные филаменты, которые располагаются 
вдоль межэндотелиальных контактов, при-
крепляя базолатеральные плазматические 
мембраны эндотелиальных клеток к коллаге-
новым фибриллам, расположенным в интер-
стиции [3]. 

С развитием молекулярной биологии 
вопрос транспорта макромолекул через эндо-
телий лимфатического капилляра стал еще 
более острым. Есть предположения, что лим-
фатические капилляры участвуют в транспор-
те экзосом, образующихся в том числе и опу-
холевыми клетками [16], которые попадают в 
кровь через ЛК. Метастатические опухолевые 
клетки для распространения могут также ис-
пользовать ЛК, так как они прорастают в на-
правлении развивающейся опухоли быстрее, 
чем кровеносные капилляры [5]. При этом 
морфологические доказательства данных 
предположений пока не представлены. 

Продолжается дискуссия о механизмах 
транспорта липидов в просвет терминальных 
отделов лимфатических капилляров. Соглас-
но имеющимся в настоящее время данным, 
хиломикроны проходят через соединения 
между ЭК лимфатических капилляров [3, 12, 
19]. Однако некоторые ученые доказывают, 
что часть хиломикронов проходит через эндо-
плазматические клетки лимфатического ка-
пилляра путем трансцитоза с использованием 
кавеол, поскольку при транспорте липидов 
большинство соединений между эндоплазма-
тическими клетками лимфатического капил-
ляра оставалось закрытыми [3, 9, 10]. 

Таким образом, результаты ранее про-
веденных исследований показывают, что мно-
гие вопросы организации межклеточных кон-
тактов эндотелия в инициальных лимфатиче-
ских сосудах не ясны, в том числе о существо-
вании второй системы клапанов на уровне 
терминальных лимфатиков, которая в на-
стоящее время морфологически подтвержде-
на только в тканях трахеи [16]. 

Поэтому детальное электронно-
микроскопическое изучение контактов ЭК в 
инициальных лимфатических сосудах остает-
ся актуальным. Необходимы морфологиче-
ские доказательства такой же системы межэн-
дотелиальных контактов в ЛК других органов 
и тканей, что позволит дополнить и, в ряде 
случаев, пересмотреть наши представления о 
механизмах образования и транспорта лим-
фы. 

Целью нашей работы стало изучение 
контактов ЛК кишечной ворсинки крысы для 
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подтверждения/опровержения гипотезы о 
существовании внутристеночных клапанов в 
терминальных отделах ЛК. 
 

Материал и методы исследования 
 

Ультраструктура кишечной ворсинки 
изучалась на половозрелых крысах самцах 
линии Вистар с соблюдением «Правил прове-
дения работ с использованием эксперимен-
тальных животных» (1977) и пересмотренным 
вариантом Хельсинской декларации (1975). 
Исследование одобрено этических комитетом 
Ивановской государственной медицинской 
академии (протокол №5 от 13.12.2017 г.). Жи-
вотные перед всеми экспериментами содер-
жались на стандартной лабораторной диете в 
клетках с дном из сетки. 

В эксперименте участвовало 15 живот-
ных. Для моделирования липидной нагрузки 
экспериментальным животным под наркозом 
(комбинация препаратов золетила и рометара 
в соотношении 3/1, в дозе 0.1 мл на 100 г мас-
сы тела) вскрывали переднюю брюшную 
стенку и в начальный отдел тонкой кишки 
вводили химус крыс доноров. Для получения 
химуса животному-донору шприцом с поли-
этиленовой трубкой-наконечником вводили 
перорально 1.5 мл кукурузного масла. Через 
60 мин у животного под наркозом вскрывали 
брюшная полость, и шприцом из начального 
отдела тонкой кишки забирали химус. Для 
исследования иссекали изолированный уча-
сток тонкой кишки через 45 минут после вве-
дения химуса. Животное выводили из экспе-
римента до окончания действия наркоза по-
сле вскрытия грудной клетки быстрым введе-
нием насыщенного раствора калия хлорида 
внутрисердечно в дозе 1 2 ммоль/кг. Кон-
трольной группой стали 5 крыс после  
12-часового голодания. 

Экспериментальный материал готовили 
для электронно-микроскопического исследо-
вания. Ткань фиксировали 2.5% раствором 
глутарового альдегида и готовили образец для 
просвечивающей электронной микроскопии. 
Для этого материал промывали фосфатным 
буфером (pH 7.2), затем дополнительно фик-
сировали 1% раствором четырех окиси осмия 
в течение 1 ч, вновь отмывали фосфатным бу-
фером и обрабатывали 1% раствором танино-
вой кислоты 40 мин, дегидратировали в эта-
ноле восходящей концентрации, ацетоне и 
заливали в эпон-812. Полутонкие и ультра-
тонкие срезы готовили на ультрамикротоме 
«Leica ultracut R» (Austria). Ультратонкие сре-
зы контрастировали 0.4% раствором уранила 
ацетата и цитратом свинца, изучали под элек-
тронным микроскопом Теcnai 20 («Philips», 
Netherlands). 

Частота встречаемости адгезивных кон-
тактов разной формы оценивалась как мини-
мум по 30 электронно-микроскопическим 

изображениям. Для каждого параметра вы-
числяли среднее значение, его стандартную 
ошибку. Закономерность расположения кон-
тактных комплексов в адгезивных контактах 
разных форм оценивалась по критерию Пир-
сона (χ2). Статистический анализ проводился 
с помощью программы Statistica 6.0. 
 

Результаты и их обсуждение 
 

Вопрос организации межклеточных 
контактов является важным в понимании 
дренажной функции корней лимфатической 
системы [5, 7, 17], так как до сих пор нет доста-
точных морфологических обоснований меха-
низмов резорбции интерстициальной жидко-
сти в инициальных лимфатических сосудах 
[18]. 

Лимфатический капилляр кишечной 
ворсинки представляет собой центрально рас-
положенный, начинающийся слепо микросо-
суд, у которого в нижней трети микроворсин-
ки появляется вырост ЭК – внутрипросветный 
клапан. В верхней и средней трети микровор-
синки ЭК ЛК формируются адгезивные кон-
такты разной конфигурации. Простой стыко-
вой, имеющий прямую проекцию, как на про-
дольном, так и на поперечном срезе; встреча-
ется в 7±0.8% случаев. Черепицеобразный, где 
наблюдается попеременное «чешуйчатое» 
перекрытие двух соседних клеток эндотелия, 
встречается чаще всего, в 66±2.2% случаев. 
Простой пальцевидный регистрируется в 
27±2.4% случаев. Он имеет один «зубчатый» 
контакт соседних клеток. Проекция адгезив-
ного контакта на люминальной части плазма-
леммы ЭК больше, чем на базальной. Откры-
тые контакты нами зарегистрированы не бы-
ли. 

Адгезивные контакты между эндотели-
альными клетками подкрепляются плотными 
и промежуточными соединениями. В крайней 
точке контакта на самой верхушке уплощен-
ного выроста напластывающейся эндотели-
альной клетки, между этим выростом и под-
лежащей клеткой, как правило, в срез попада-
ет точечное адгезивное соединение (рис. 1). 

В контактной щели ближе к апикальной 
плазмолемме между клетками образуются 
типичные, хотя и слабо развитые плотные со-
единения (zonula occludens) (рис. 2). На элек-
тронограммах выявляется зона контакта, где 
шесть слоев плазматический мембраны со-
седних клеток сливаются в трехслойную 
структуру, образуя 2–3 области (места) слия-
ния (рис. 2). 

Мы проанализировали частоту встре-
чаемости контактных комплексов в адгезив-
ных контактах разной конфигурации. Уста-
новлено, что в 18 случаев из 30 в черепицеоб-
разном контакте регистрируются и плотное и 
точечное адгезивное соединения; в простом 
интердигитирующем – в 6 случаях из 
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Рис.1. Лимфатический капилляр кишечной вор-
синки крысы, пальцевидный межклеточный кон-
такт. Стрелка – адгезивное соединение. ТЭМ, ув. 
26000. 
 

 
Рис. 2. Плотный контакт между эндотелиаль-
ными клетками лимфатического капилляра. 
В просвете капилляра электронно-плотные час-
тицы – хиломикроны. ТЭМ, ув. – 28000. 
 

 
Рис. 3. Интерпретация синусоидного межэндоте-
лиального контакта (по Baluk et al., 2009 в моди-
фикации): темный участок – плотные соедине-
ния; светлый – зона слабого «склеивания»; пре-
рывистая линия - границы эндотелиоцитов, ви-
димые со стороны интерстиция; стрелки – на-
правление тока интерстициальной жидкости 
(ТЭМ, ув. 16500). 
 
30 (рис. 4). Результаты статистического ана-
лиза χ2 критерия Пирсона показали значимую 
связь между факторными и результативными 
признаками на уровне р<0.01, что указывает 
на закономерный характер расположения 
структур. 

Известно, что адгезивные контакты эн-
дотелиальных клеток лимфатического капил-
ляра отличаются от эндотелия кровеносных 
микрососудов молекулярным строением. У 
них обнаружены особые белки десмоплакин и 
плакоглобин и некоторые еще неидентифиц-
рованные белки подобного типа, а также 
кальций-зависимые трансмембранные глико-
протеины, V-кадгерин и кадгерин-5 [18]. При 
этом эндотелиальные клетки капилляра ки-
шечной ворсинки не включают другие из-
вестные в настоящее время десмоглеины и 
десмоколин-адгезивные соединения, присут-
ствующие в эпителии, миокарде и некоторых 
других клетках. 

Р. Baluk et al. (2007) указывает, что в 
лимфатическом капилляре трахеи адгезивное 
соединение не всегда расположено строго по 
центру выроста [10]. Однако в большинстве 
случаев точки, меченные на белок  
VE-cadherin, видны в крайней точке контакта, 
на верхушке люменального плоского выроста 
эндотелиальных клеток [10]. 

Адгезивное промежуточное соединение 
может обеспечивать слабую адгезию между 
люменально уплощенным выростом и подле-
жащим участком эндотелиальной клетки за 
счет белков LYVE-1 и RECAM. Этого взаимо-
действия, видимо, достаточно, чтобы предот-
вратить загибание люменального выроста и 
обеспечить его последующее возвращение в 
первоначальное положение. 

Р. Baluk et al. (2007) описывает извили-
стые межклеточные границы в стенке ЛК тра-
хеи, которые в ряде случаев напоминают по 
форме край дубового листа [10]. При этом уп-
лощенные широкие выросты цитоплазмы, 
одной клетки попеременно наслаиваются на 
цитоплазму соседней клетки. На люменально-
базальной проекции такие контакты имеют 
форму близкую к синусоиде. При этом zonula 
occludens формируется при переходе синусои-
ды контактной щели через, так называемую 
«нулевую точку» (рис. 3). 

В нашем исследовании в клетках ки-
шечной ворсинки люменально-базальная 
проекция межклеточного контакта не всегда 
напоминает синусоидную кривую, однако со-
храняется прерывное расположение плотных 
и адгезивных соединений. 

На базальной поверхности в зоне кон-
такта эндотелиоцитов регистрируются якор-
ные филаменты. Они расположены на неко-
тором расстоянии от «верхушки» контакта и 
идут косо от края подлежащей ЭК. С помощью 
якорных филаментов стенка лимфатического 
капилляра прикрепляется к эластическому 
каркасу органа или ткани. При этом свобод-
ные плоские выросты ЭК, направленные лю-
менально, не прикреплены якорными фила-
ментами к плазматической мембране подле-
жащей ЭК. Следовательно, они могут 
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Рис. 4. Гистограмма распреде-
ления частоты встречаемости 
контактных комплексов в 
структуре адгезивных контак-
тов разных форм. * – связь меж-
ду факторами статистически 
значима на уровне р<0.01 
(χ2=23500). 

 
отклоняться током интерстициальной жидко-
сти внутрь просвета, пропуская жидкость во 
внутрь лимфатического капилляра. 

Таким образом, межэндотелиальные 
контакты стенки лимфатического капилляра, 
якорные филаменты в совокупности с ком-
плексом гладкомышечных клеток, образую-
щих «манжетку» вокруг лимфатического ка-
пилляра, формируют структуру, способную 
функционировать как клапанный механизм, 
обеспечивающий односторонний ток жидко-
сти. 

Описано, что в цитоплазме ЭК капилля-
ра кишечной ворсинки крысы располагается 
достаточно большое количество микровези-
кул, диаметром 50–60 нм [13] до 160 нм [10]. 
В настоящий момент, большинство авторов 
рассматривает эти везикулы в качестве мор-
фологической основы транспортной формы 
передвижения молекул в просвет лимфатиче-
ского капилляра [3, 9, 10]. Однако специаль-
ным образом организованные исследования 
показали, что кавеолы и микропиноцитозные 
везикулы играют очень незначительную роль 
в трансцитозе через эндотелий лимфатиче-
ских капилляров [4]. 

Многие исследователи отмечают выра-
женную тенденцию лимфатического эндоте-
лия к слиянию везикул [9, 10, 13], в результате 
чего могут образовываться редкие трансэндо-
телиальные каналы, а также симфиосомы, 
представляющие собой крупные везикулы 
размером 0.1–4 мкм [3, 13]. 

В настоящее время принимается, что 
белки и большие молекулы абсорбируются в 
просвет ЛК через открытые контакты [11]. 
Другие авторы ставят под сомнение существо-
вание открытых контактов или, по крайней 
мере, предполагают механизм регулируемой 
проницаемости, а возможно и существование 
«клапанов входа» и «клапанов выхода» для 
крупных молекул и частиц [14]. 

Наши исследования показали, что в ус-
ловии низкой липидной нагрузки хиломик-
роны, диаметром в среднем 98±15 нм регист-
рируются в интерстиции собственной пла-
стинки кишечной ворсинки, просвете лимфа-
тического капилляра, а также в просвете адге-

зивных контактов. При этом самый край лю-
минального «языка» контакта остается при-
крепленным к нижележащей эндотелиальной 
клетке. 

Как на апикальной, так и на базальной 
части плазмолеммы регистрируются немно-
гочисленные прикрепленные плазмолем-
мальные везикулы диаметром 60 нм, колбо-
видной формы и с суженной «шейкой». Каве-
олосомы в цитоплазме эндотелиальных кле-
ток встречаются редко. Обнаружены окайм-
ленные везикулы, часть из которых имели 
клатриновое покрытие, а также клатриновые 
почки на апикальной части плазмолемы. Ни 
прикрепленные, ни свободные округлые мем-
бранные профили не содержали хиломикро-
ны. В условии низкой липидной нагрузки на-
ми не обнаружено слияния везикул с образо-
ванием трансэндотелиальных каналов. На-
против, липидные капли выявлялись в про-
свете щели адгезивных контактов ЭК. 

Наши исследования и анализ литера-
турных данных позволили предложить гипо-
тезу образования лимфы в инициальных 
лимфатических сосудах. 

Так, известно, что одним из основных 
механизмов резорбции интерстициальной 
жидкости и взвешенных в ней «частиц» в 
большинстве органов и тканей является пе-
риодическое изменение гидростатического 
давления в интерстиции вследствие его сжа-
тия под действием различных факторов. Ме-
ханической основой для такого изменения в 
кишечнике является сокращение миоцитов, 
расположенных в самой кишечной ворсинке и 
мышечной оболочке, что приведет к повыше-
нию гидростатического давления в интерсти-
ции и затем в просвете ЛК. 

При исчезновении внешнего давления 
структура органа или ткани принимает преж-
нюю форму и просвет ЛК увеличивается, т.к. 
ЭК фиксированы якорными филаментами к 
волокнам интерстиция. Давление в просвете 
ЛК падает, и интерстициальная жидкость да-
вит на стенку ЛК, что приводит к «отклеива-
нию» плазмалемм ЭК в зоне косых межкле-
точных контактов. При этом, плоские вырос-
ты ЭК, налегающие на соседнюю клетку со 
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стороны просвета, отгибаются, образуя косо 
расположенный и достаточно широкий канал, 
через который интерстициальная жидкость и 
крупные «частицы» всасываются в просвет 
ЛК. Точечные адгезивные соединения не по-
зволяют люменальным выростам ЭК отвора-
чиваться, и они позже возвращаются в исход-
ное положение. 

Затем орган или ткань снова сдавлива-
ется, и давление внутри просвета ЛК быстро 
повышается. Обратному току лимфы препят-
ствуют внутрипросветные выросты ЭК, кото-
рые «прижимаются» к подлежащим клеткам 
давлением внутри просвета ЛК, что приводит 
к формированию промежуточного соедине-
ния связи между белками LYVE 1 и PECAM. 
Интрамуральные клапаны закрываются и не 
позволяют лимфе вытекать из ЛК обратно в 
интерстиций. Новая порция лимфы «откры-
вает» внутрипросветный клапан и уходит в 
прилежащий ЛПК [15]. 

При наличии двух клапанных систем 
однонаправленный транспорт в начальном 
отделе лимфоносных сосудов становится бо-
лее понятным. Во время расширения терми-
нального отдела ЛК, его просвет заполняется 
интерстициальной жидкостью. В этот период 
внутристеночные клапаны должны быть от-
крыты, а внутрипросветные, на границе ЛК и 
ЛПК закрыты, чтобы предотвратить перете-
кание лимфатической жидкости проксималь-
но. Во время сжатия ЛК внутристеночные 
клапаны должны быть закрыты, чтобы пре-
дотвратить выход жидкости обратно в интер-
стиций, в то время как внутрипросветные от-
крыты. Таким образом, лимфа транспортиру-
ется в проксимальном направлении к сосудам, 
обладающим сократительной активностью и 
лимфатическим уздам. При таких условиях 
роль давления лимфы в просвете ЛК умень-
шается, а имеет значение его временное паде-
ние ниже давления интерстициальной жидко-
сти при расширении терминального отдела 
ЛК. 
 

Заключение 
 

Таким образом, комплекс контактов эн-
дотелиальных клеток лимфатического капил-
ляра, якорных филаментов и гладкомышеч-
ных клеток кишечной ворсинки формируют в 
стенке лимфокапилляров структуру, способ-
ную работать как клапан, обеспечивающий 
регулируемый ток жидкости в просвет лимфа-
тического капилляра. Проекция внутристе-
ночного клапана напоминает синусоиду, у ко-
торой крайняя точка укреплена адгезивным 
точечным соединением, препятствующим вы-
ворачиванию створки, а в основании распо-
ложен плотный контакт, фиксирующий клет-
ки между собой. Якорные филаменты, распо-
ложенные на базальной поверхности эндоте-
лиоцитов на некотором расстоянии от «вер-

хушки» контакта «фиксируют» стенку лим-
фокапилляра, обеспечивая ее растяжение, 
изменение давления внутри капилляра и от-
крытие клапана. Выявленные закономерно-
сти строения контактов эндотелия лимфати-
ческого капилляра морфологически обосно-
вывают механизм регулируемой резорбции 
интерстициальной жидкости и макромолекул 
в просвет капилляра. 
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