
ORIGINAL PAPERS

 Russian Biomedical ReseaRch том 2   № 2   2017

34

УДК 612.3

Структурно-функциональные оСновы вСаСывания  
в кишечной ворСинке
© Наталья Рафаиловна Карелина1, Иван Добромирович Димов1, Кирилл Игоревич Пелих1,  
Галина Владимировна Безнусенко2, Ирина Сергеевна Сесорова3, Александр Александрович Миронов2

1 Санкт-Петербургский государственный педиатрический медицинский университет, 194100, Санкт-Петербург, Литовская ул., д. 2 
2 Институт молекулярной онкологии, лаборатория электронной микроскопии, Италия, 20139, Милан, Виа Адамелло, д. 16 
3 Ивановская государственная медицинская академия, 153012, г. Иваново, Ивановская обл., Шереметевский пр., д. 8

Контактная информация: Карелина Наталья Рафаиловна — д.м.н., зав. кафедрой анатомии человека Санкт-Петербургского 
государственного педиатрического медицинского университета. Е-mail: karelina_nr@gpma.ru

РЕзюМЕ: Одной из главных проблем функциональной анатомии является разработка ряда вопросов, по-
зволяющих прогнозировать возможные нарушения функциональных показателей ткани в условиях нагруз-
ки. В особенности это значимо для понимания становления таких жизненно важных функций, как всасыва-
ние питательных веществ. Несмотря на огромное число опубликованных результатов изучения кишечной 
ворсинки, имеющиеся данные во многом носят отрывочных характер и лишены комплексного подхода. В 
данной работе впервые изучена гистофизиология всасывания в кишечной ворсинке, как  модели взаимо-
действия кровеносных и лимфатических микрососудов, непосредственно связанных с трансэпителиаль-
ным и интерстициальным обменом. Показано, что в процессе постнатального онтогенеза лимфатические 
капилляры ворсинки перестают играть роль главной дренажной системы и начинает формироваться гра-
диент онкотического давления, лежащий в основе механизма гемато-интерстициально-лимфатического 
транспорта кишечной ворсинки у взрослых животных. Таким образом, исследования структурно-функци-
ональных основ всасывания в указанном аспекте приобретают общебиологический и фундаментальный 
характер.
КЛючЕВыЕ СЛОВА: кишечная ворсинка; интерстициональное пространство; гематолимфатический перенос; 
лимфатические и кровеносные микрососуды.
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ABStRAct: Predicting possible disturbances of functional parameters of tissue under strain is one of the major goals 
of functional anatomy. It is of particular interest for comprehension of vital functions’ development like absorption of 
nutrients in the intestine. In spite of multitudinous publications describing results of morphological studies of intestinal 
villus, these data are mostly fragmentary and lack complex approach. the present pioneer work is devoted to histo-
physiology of absorption in the intestinal villus as a model of interaction of blood microvessels with lymphatic ones, all 
of them intimately associated with transepitelial and interstitial metabolism. Lymphatic capillaries of the intestinal villus 
have been demonstrated during postnatal ontogenesis to stop olaying the part of main drainage system exchanging it 
for forming the oncotic pressure gradient which determines hemato-interstitial-lymphatic transport of intestinal villus 
in adult animals. thus, studying structural and functional basis of intestinal absorption in the aforementioned aspect 
is of general biological and fundamental interest.
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Традиционно считается, что в кишечной ворсинке чело-
века и животных располагается одиночный лимфатический 
микрососуд — млечный синус [5, 32, 25, 16]. Применение в 
работе метода серийных полутонких срезов и прижизненной 
интерстициальной инъекции дало нам возможность убеди-
тельно показать, что в ворсинке тощей кишки взрослой бе-
лой крысы находится несколько лимфатических капилляров, 
нередко соединенных между собой анастомозами. Получен-
ные нами данные согласуются с результатами А.В. Борисова 
(1956), А. Кахарова (1963) и Р.Н. Шахмурадяна (1973) (рис. 1).

Уровень расположения начальных замкнутых отделов 
лимфатических капилляров преимущественно соответствует 
верхней и средней части ворсинки, в основании же локализу-
ются дистальные отделы всех ее лимфатических микрососу-
дов. Проведенные нами измерения показывают, что, по мере 
увеличения ширины ворсинки от верхушки к основанию, в 
расширенных отделах стромы начинают появляться на более 
низких уровнях новые лимфатические капилляры. Их началь-
ные отделы находятся на таком же расстоянии от эпителия, 
как и у начинающихся выше лимфатических капилляров. Таким 
образом, можно считать, что расстояние от боковой стороны 
ворсинки (так называемого «ребра») до стенки ближайшего 
лимфатического капилляра практически является постоянной 
величиной на всех ее уровнях и может рассматриваться как па-
раметр, лимитирующий число этих микрососудов (рис. 2).

Принимая во внимание эти особенности топографии лимфа-
тических капилляров, можно было бы предположить, что мак-
симальная лимфатическая резорбция идет в нижних отделах 
ворсинки. Но оказалось, что события развиваются иначе. Суще-
ствует достаточно обоснованное положение о том, что наиболее 
активное всасывание жидкости и липидов из просвета кишки 
происходит в верхней части ворсинки [30, 4]. Соответственно, 

эвакуация жидкости и всосавшихся нутриентов в первую оче-
редь будет осуществляться из верхних отделов интерстициаль-
ного пространства. Во время всасывания вода будет частично 
реабсорбироваться кровеносными микрососудами, а хиломикро-
ны, представляющие собой крупные частицы, могут транспорти-
роваться единственно возможным у взрослых животных путем 
— лимфатическими капиллярами [21]. Таким образом, именно 
начальные отделы лимфатических капилляров характеризуются 
наибольшими резорбционными возможностями при пищевой на-
грузке. Это положение подтверждается проведенным нами уль-
траструктурным анализом строения лимфатических капилляров 
ворсинки при разной функциональной нагрузке.

J.R. casley–Smith (1983) рассматривает кишечную вор-
синку как структуру с такой высокой обменной активностью 
тканей, которая предполагает наличие открытых межэндоте-
лиальных соединений в лимфатических капиллярах. На ос-
новании проведенных расчетов S.Elhay и J.R. casley–Smith 
(1976) показали, что если открыты 1–2% всех межклеточных 
соединений, то этого совершенно достаточно для заполнения 
просвета лимфатических микрососудов в начальной фазе 
резорбции. W.O. Dobbins и E.L. Rollins (1970) считают откры-
тыми около 2% всех контактов в лимфатических капиллярах 
кишечной ворсинки. По нашим данным, в состоянии относи-
тельного покоя тонкой кишки, такие контакты отсутствуют, а 
пищевая нагрузка стимулирует появление 7% открытых меж-
клеточных щелей в эндотелии. Одновременно показано, что 

рис. 1. лимфатические микрососуды (↑↑) и их анастомозы 
(↑) кишечной ворсинки. тощая кишка взрослой крысы.  
инъекция массы Герота. об.*20, ок.*12,5

рис. 2. Схема продольного и поперечного сечения ворсинки 
тощей взрослой крысы: 1 — верхний отдел ворсинки; 
2 — средний отдел ворсинки; 3 — основание ворсинки 
(нижний отдел); Д1 — продольный размер стромы на по-
перечном сечении ворсинки; Д2 — передне-задний раз-
мер стромы; d1— продольный размер лимфатического 
капилляра; d2 — переднее-задний размер лимфатическо-
го капилляра; R1 — расстояние между лимфатическим 
капилляром и базальной мембраной эпителия поверх-
ности ("ребра") ворсинки; R2 — расстояние между лим-
фатическим капилляром и базальной мембраной эпите-
лия краниальной  (каудальной)  поверхности ворсинки;  
I, II, III, IV — соответственно уровни срезов ворсинки в 
области ее верхушки, верхнего, среднего и основания
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открытые контакты неравномерно распределяются по высоте 
микрососуда: их число постепенно уменьшается по направле-
нию к основанию ворсинки и в базальной части лимфатиче-
ских капилляров открытые щели выявляются редко.

Показанные нами сложные контактные зоны в лимфатиче-
ском эндотелии представляют собой пространства, сформи-
рованные несколькими отростками смежных эндотелиоцитов 
(рис. 3) и ограниченные с обеих сторон плотными контактами. 
Наличие в этих пространствах хиломикронов и продукта ре-
акции пероксидазы указывает на непосредственную связь с 
интерстициальными промежутками. Вероятно, такие контакт-
ные зоны являются попавшими в срез фрагментами «интра-
эндотелиальных» каналов, существование которых доказано 
J. collan, t.V. Kalima (1974) и G. Azzali (1930–1982) при рекон-
струкции серийных ультратонких срезов (рис. 4).

Перенос макромолекул в лимфатическое русло осуществ-
ляется не только через открытые межклеточные щели: в 
этом процессе участвуют также плотные контакты и соеди-
нения адгезионного типа. Наши данные указывают на то, что 
контактный комплекс плотных соединений в лимфатических 
капиллярах, как и в кровеносных, обладает пропускной спо-
собностью для белков средней молекулярной массы. Продукт 
пероксидазной реакции отчетливо выявляется по всей длине 
межклеточной щели, как до плотного контакта, так и после 
него, и, соответственно, в просвете лимфатического капил-
ляра. Учитывая небольшую концентрацию пероксидазы в ин-
терстициальном пространстве и лимфе, следует исключить 
возвратное проникновение продукта реакции из просвета ми-
крососуда в контактную щель.

Эндотелиальные клетки лимфатических капилляров раз-
личных органов обладают развитой клеточной подвижностью 
[7]. Показанные нами элементы цитоскелета в эндотелиоци-
тах, и в частности, хорошо выраженные пучки микрофиламен-
тов, образующие иногда волокна натяжения, свидетельству-

ют о динамическом характере организации лимфатического 
эндотелия кишечной ворсинки.

Данные иммуноэлектронномикроскопического анализа со 
всей очевидностью показывают, что в околоконтактных об-
ластях цитоплазмы эндотелиоцитов сконцентрированы акти-
новые филаменты, по–видимому, участвующие в регуляции 
проницаемости межклеточных стыков корней лимфатической 
системы в кишечной ворсинке. Актин обнаружен и в других 
участках цитоплазмы, однако в гораздо меньшем количестве. 
Все это позволяет ставить вопрос о том, что конвективный 
перенос между интерстицием и просветом лимфатического 
капилляра является активно регулируемым процессом, тре-
бующим затрат энергии.

Во время всасывания происходит активное сокращение 
эндотелиоцитов, что ведет к увеличению просвета лимфа-
тических капилляров (рис. 5) и соответственно вызывает 
трансформацию каналов резорбции. Мы допускаем, что со-
кращение эндотелиоцитов определяет появление открытых 
межклеточных щелей, которые практически отсутствуют в 
состоянии относительного покоя (голода).

Представляет определенный интерес механизм регуляции 
трансэндотелиального переноса веществ в лимфатических 
микрососудах, связанный с «работой» стропных, или якорных, 
филаментов [10, 11, 9, 29, 16, 15]. Во время всасывания жидко-
сти из просвета кишки значительно гидратируется интерстиций 
ворсинки. Наши эксперименты в определенной степени это 
доказывают. Объем стромы вследствие набухания интерсти-
циального матрикса существенно увеличивается, что влечет 
за собой натяжение стропных филаментов, связывающих эн-
дотелий лимфатических капилляров со структурами соедини-
тельнотканного окружения [28]. (Kalima t.V., 1971). Натяжение 
филаментов вызывает не только расширение лимфатического 
микрососуда, но и может изменять проходимость межклеточ-
ных соединений [29, 15]. Можно предположить, что «резервны-

рис. 4. открытый межклеточный контакт между эндотелиоци-
тами лимфатического капилляра кишечной ворсинки, 
заполненный хиломикронами, транспортирующимися 
из окружающего интерстиция в просвет лимфатика. то-
щая кишка взрослой крысы. ПЭМ. ув.: 21000

рис. 3. Межклеточное соединение в эндотелии лимфатическо-
го капилляра в виде интердигитации. выросты одного 
эндотелиоцита заходят в соответствующие углубления 
другого. виден плотный контакт (↑↑) между плазмолем-
мами клеток. ПЭМ. ув.: 12000
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ми» соединениями для образования открытых контактов явля-
ются соединения адгезионного типа, постоянно выявляемые 
независимо от функциональной нагрузки органа.

С везикулярным аппаратом эндотелиоцитов (рис. 6) свя-
зан диссипативный перенос макромолекул в просвет лимфа-
тических капилляров, в эндотелиоцитах которых определя-
ется значительно больше плазмолеммальных везикул, чем 
в эндотелии фенестрированных капилляров ворсинки. Такие 
авторитетные исследователи как В.А. Шахламов и А.П. Цаме-
рян (1982), G. Ottaviani и G. Azzali (1969), W.O. Dobbins и E.L. 
Rollins (1970) полагают, что везикулярный транспорт являет-
ся основным при резорбции интерстициального содержимого 
в лимфатическое русло (рис. 7). Следует иметь в виду, что 
механизмы лимфообразования непосредственно связаны с 
колебаниями гидростатического [1, 37]. или коллоидно-осмо-
тического [13,15] давлений. По данным c.c.O'Morchoe с соав-
торами (1982), везикулярный аппарат может переорганизовы-
ваться при изменении уровня гидратации тканей.

Таким образом, усиление процесса лимфообразования во 
время активного всасывания идет не только за счет ускоре-
ния конвективного переноса, но и за счет некоторой стимуля-
ции везикулярного транспорта, однако трудно найти конкрет-
ные свидетельства этой стимуляции.

При обсуждении организации везикулярного аппарата 
лимфатического эндотелия можно провести аналогию с теми 
положениями, которые предполагают варианты существова-
ния одиночных и кластерных форм везикул в эндотелии кро-
веносных микрососудов [13, 22, 14].

Большая часть профилей везикул, кажущихся дискрет-
ными в цитоплазме эндотелиоцитов лимфатических капил-
ляров, оказываются связанными с внеклеточным простран-
ством и, таким образом, представляют собой фрагменты 
плазмолеммальных инвагинаций [27]. В нашем исследова-
нии получены данные, указывающие не только на участие 
везикул в транспорте белков, но и пути прямого перехода 
липидов (в форме хиломикронов). Все стадии переноса 
хиломикронов, характерные для «квантовой» модели G.R. 
Palade (1963), прослежены нами при помощи ультраструк-
турного анализа. Проникновение макромолекул в плазмо-
леммальные инвагинации может осуществляться путем 
диффузии, но заполнение замкнутых кластеров хиломикро-
нами — достаточно крупными частицами — маловероятно. 
Эти наблюдения позволяют нам считать, что определенная 
часть плазмолеммальных везикул «работает» в качестве 
одиночных переносчиков белка и липидов. Отсюда следует, 
что в настоящее время еще нет достаточных оснований для 
исключения роли одиночных плазмолеммальных везикул в 
осуществлении процессов транспорта через эндотелий лим-
фатических капилляров.

рис. 5. Поперечный срез нижнего отдела кишечной ворсинки. вид-
ны два профиля (↑) лимфатических капилляров в ее стро-
ме. тощая кишка взрослой крысы. Серийный полутонкий 
срез. окраска толуидиновым голубым. об.*20, ок.*12,5

рис. 6. Плазмолеммальные везикулы в эндотелии лимфатиче-
ского капилляра кишечной ворсинки. видны базальные 
везикулы, содержащие хиломикроны (↑↑), цитоплазма-
тические (*) и люминальные (↑). тощая кишка взрослой 
белой крысы. ПЭМ. ув.: 21000

рис. 7. фрагмент эндотелиоцита лимфатического капилляра 
кишечной ворсинки. видны дискретные цитоплазмати-
ческие везикулы (↑), содержащие хиломикроны, люми-
нальные везикулы (↑↑), выгружающие своё содержимое 
в просвет лимфатика. тощая кишка взрослой крысы. 
ПЭМ. ув.: 30000
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Существование базальной мембраны в лимфатических 
капиллярах ворсинки обсуждается достаточно давно и взгля-
ды авторов далеко не однозначны [5,10, 11, 35, 23, 14]. Наши 
данные свидетельствуют об отсутствии базальной мембраны 
практически на всем протяжении лимфатических капилляров 
ворсинки, что облегчает гематолимфатический перенос и ре-
зорбцию значительного количества хиломикронов во время 
активного всасывания из просвета кишки (рис. 8). Базальная 
мембрана может появляться в виде фрагментарных участков 
лишь в самых базальных отделах лимфатических микрососу-
дов ворсинки перед впадением их в криптальное сплетение.

Анализируя полученные нами результаты, мы пришли 
к заключению, что существующие гистотопографические 
особенности лимфатических капилляров ворсинки опреде-
ляют их интенсивную резорбтивную деятельность. Если в 
верхних и средних отделах ворсинки существенное значе-
ние для организации транспорта имеют пространственные 
взаимоотношения между эпителием и лимфатическими ка-
пиллярами, то в нижних — между ними и посткапиллярными 
венулами. Мы уверены, что в данном расположении этих 
микрососудов заложен определенный смысл, исключающий 
элемент случайности.

Наличие достаточно большого количества межклеточ-
ных контактов, доступных для белка, в венулярном эндоте-
лии предполагает высокое содержание протеинов около ве-
нул в интерстициальном пространстве, несмотря на практи-
чески полное отсутствие фенестр. Расположенные в зоне 
выхода протеинов лимфатические капилляры резорбируют 
их и, таким образом, участвуют в регуляции интерстициаль-
ной концентрации плазменных белков [2]. Мы полагаем, что 
в нижней трети ворсинки венулы и лимфатических капилля-
ров формируют своеобразный комплекс микрососудов, вы-
носящих из ворсинки воду, белки и липиды. Таким образом, 
процессы всасывания нутриентов и жидкости в ворсинке 

приводят не только к активации транспорта белка через 
эндотелий кровеносных сосудов, но и стимулируют лимфо-
образование. Поступление больших объемов жидкости из 
полости кишки сопровождается заметным перераспределе-
нием содержания протеинов в интерстициальном простран-
стве и изменением его объемных параметров.

По мнению D.N. Granger с соавторами (1985), фильтрация 
из капилляров ворсинки происходит в состоянии голода или 
«покоя». Это связано также с тем, что расслабление прека-
пиллярных сфинктеров в микрососудах слизистой оболочки 
тонкой кишки ведет к увеличению гидростатического давле-
ния в капилляре, в результате чего усиливается фильтрация 
из капилляра.

D.N. Granger (1985) считает, что в состоянии покоя 
значения гидростатического и коллоидно-осмотического 
давлений в просвете капиллярных микрососудов и в ткани 
обеспечивает умеренную фильтрацию жидкости из плазмы 
в интерстициальное пространство. Результирующий поток 
из плазмы уравновешивается некоторым базовым уровнем 
лимфотока: при такой ситуации «чистый» объем жидкости, 
который транспортируется через кишечный эпителий, равен 
нулю. Иными словами, всасывание практически отсутствует 
и объем интерстициального пространства ворсинки остает-
ся постоянным.

Активная абсорбция — баланс сил приводит к более, чем 
двукратному увеличению потока лимфы, причем часть интер-
стициальной жидкости и макромолекулы резорбируются также 
и в просвет кровеносных капилляров (рис. 9, 10). Происходит 
увеличение массы белка в оттекающей лимфе, что свидетельст-
вует об его усиленном поступлении в интерстиций. Однако кол-
лоидно-осмотическое давление в интерстициальной жидкости 
уменьшается по сравнению с состоянием покоя на 2 мм рт.ст., 
а интерстициальное гидростатическое давление, наоборот, уве-
личивается на 2 мм рт. ст. Таким образом, эффективная разница 
значений интерстициальных давлений по абсолютной величине 
меньше, чем в состоянии покоя. Каким же образом уменьшение 
влекущего давления сочетается с интенсивным всасыванием 
жидкости через эпителиальную мембрану?

Показано, что содержание белка в узких прослойках 
соединительной ткани непосредственно под базальной 
мембраной эпителия больше, чем в центральных отделах 
стромы. Это объясняется тем, что, во–первых, густая ка-
пиллярная сеть ворсинки расположена непосредственно 
под эпителием (рис. 11) и, во–вторых, существует «поляри-
зация» эндотелия капилляров — фенестры (рис. 12) и зоны 
межклеточных контактов обращены к базальной мембра-
не эпителия. Однако, вклад фенестр в перенос протеинов 
оценить пока трудно; возможно, более важную роль играют 
короткие трансзндотелиальные каналы и доступные для 
белка «протекающие» межклеточные контакты, то есть кон-
вективные пути транспорта. Эффективность конвективных 
путей особенно важна при пищевой нагрузке, когда замет-
но возрастает коэффициент фильтрации, а следовательно, 
и поток жидкости, переносящий белок в интерстиций.

рис. 8. лимфатический капилляр, заполненный хиломикронами, в 
ворсинке тощей кишки взрослой крысы во время пищевой 
нагрузки. в сложной контактной зоне (↑↑) между отростка-
ми эндотелиоцитов видны хиломикроны. в окружающем 
лимфатик интерстициальном пространстве (↑) количество 
хиломикронов незначительно. ПЭМ. ув.: 3000
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рис. 9. Диафрагмированные плазмолеммальные везикулы на 
люминальной (↑) и базальной (↑↑) поверхностях эндо-
телиоцита кровеносного капилляра кишечной ворсинки. 
тощая кишка взрослой крысы. ПЭМ. ув.: 24000

рис. 10. Перенос растительной пероксидазы плазмолеммальными 
везикулами через эндотелий кровеносного капилляра ки-
шечной ворсинки цитоплазматические (↑) и базальные (↑↑) 
везикулы интенсивно «помечены» продуктом пероксидаз-
ной реакции. тощая кишка взрослой крысы. ПЭМ. ув.: 18000

рис. 11. Подэпителиальное расположение маргинального ка-
пилляра (↑) в микрососудистой сети кишечной вор-
синки. тощая кишка взрослой крысы. Биомикрофото. 
об.*25, ок.*12,5

рис. 12. фенестры (↑) в стенке маргинального капилляра ки-
шечной ворсинки. тощая кишка взрослой крысы. ПЭМ. 
ув.: 42000

тического давления. Абсолютные размеры межклеточного 
матрикса у взрослых крыс при этом увеличиваются более, 
чем в два раза.

Способность к расширению интерстициального простран-
ства при гидратации, то есть его податливость выражена в 
различных участках стромы неодинаково: наиболее рези-
стентно узкое субэпителиальное пространство. Большие кон-
центрации белка в субэпителиальной зоне являются одним 
из важнейших факторов, поддерживающих всасывание жид-
кости из полости кишки (рис.13). Одновременно такая малая 
податливость субэпителиальных зон позволяет более эф-
фективно «передавать» фильтрующуюся и всасывающуюся 
жидкость в центральные участки, способствуя возрастанию в 
них гидростатического давления.

Именно здесь, в верхних и средних отделах ворсинки у 
взрослых крыс, гидростатическое давление стимулирует про-
цесс лимфатической резорбции.

Перед обсуждением особенностей транспортных процес-
сов у новорожденных крысят во время кормления необходи-
мо суммировать выявленные нами структурные отличия вор-
синок новорожденных и взрослых крыс.

У новорожденных ворсинки имеют пальцевидную, вытя-
нутую форму. У взрослых крыс — уплощенные, листовидные. 
Соотношение фактора формы по высоте ворсинки у новоро-
жденных — 1 : 1 : 1 : 1,3, а у взрослых — 1 : 2 : 3,2 : 4,5. Далее, 

В состоянии покоя концентрации белка в нижней и верх-
ней половинах интерстиция ворсинки примерно одинаковы: 
базально–апикальное отношение составляет 1,14. При кор-
млении — через 2 часа — уже 1,44, причем, в основном, за 
счет усиленного транспорта белка в базальные отделы.

Интенсификация процесса пищеварения приводит к усилен-
ному транспорту белка в первую очередь в большей части ка-
пилляров, а лишь затем — в микрососудах основания ворсинки.

Этот усиленный транспорт протеинов сопровождается 
интенсивным всасыванием жидкости из полости кишки и, пре-
жде всего, в апикальные отделы ворсинки [6].

Сочетанный эффект фильтрации жидкости из капилляров 
и ее поступление из полости кишки приводит к гидратации 
интерстициального пространства и к возрастанию гидроста-
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уровень расположения лимфатических капилляров у новоро-
жденных существенно ниже, чем у взрослых, У новорожденных 
лимфатические капилляры едва заходят в среднюю треть вор-
синки, у взрослых — определяются и в верхней трети (рис. 14).

У новорожденных в каждой ворсинке находится один лим-
фатический капилляр, у взрослых крыс определяется мно-
жественная лимфатическая конструкция. У новорожденных 
расстояние до боковой поверхности ворсинок (до «ребер»), 
так же постоянно по высоте лимфатического капилляра, но 
меньше, чем у взрослых крыс в 5 раз. У новорожденных во 
время кормления (при активном всасывании) площадь про-
филя лимфатического капилляра в основании ворсинки в 
4 раза больше, чем у взрослых животных.

Напомним, что у взрослых крыс абсолютные размеры инте-
рестициального пространства во время всасывания увеличива-

ются более, чем в 2 раза, У новорожденных крысят после пер-
вого кормления абсолютная площадь интерстициальных щелей 
достоверно увеличивается по сравнению с этим параметром у 
некормленных новорожденных следующим образом: в обла-
сти верхушки ворсинки — в 5,7 раза, в верхнем отделе — в 3, 
в среднем — в 2,3, в нижнем — в 4 раза, при этом наибольшие 
абсолютные размеры интерстициального пространства (ИП) 
определяются в среднем и нижнем отделах кишечной ворсинки. 
Соотношение абсолютных величин площадей интерстициаль-
ного пространства по высоте ворсинки новорожденного — (за 1 
принята площадь ИП в области верхушки)– 1 : 2,4 : 2,9 : 1,6.

Таким образом, пытаясь проанализировать последова-
тельность событий при всасывании у новорожденных кры-
сят, нужно учитывать следующее: во–первых, отличия в 
микроанатомии ворсинки у новорожденной и взрослой кры-
сы; во–вторых, характер поступающей пищи и временную 
организацию этого процесса. Молоко (а это не что иное, как 
жидкость, белки и липиды) поступает в кишку практически 
беспрерывно, и беспрепятственно проходит через эпители-
альный барьер в строму ворсинки; в–третьих, значительная 
податливость ИП, равномерная по всей высоте ворсинки 
новорожденного, может определять состояние жидкостного 
баланса при всасывании в этом периоде постнатального он-
тогенеза.

У голодных новорожденных в кишечной ворсинке про-
исходят преимущественно процессы фильтрации, что под-
тверждается экспериментами с введением растительной 
пероксидазы. Большая проницаемость капилляров (меньше 
контактных фибрилл в плотных контактах эндотелия, может 
быть, особенности строения диафрагм фенестр и т.д.) опре-
деляет и выход белка одинаковый по всей высоте ворсинки. 
У голодных новорожденных это может иметь принципиаль-
ное значение для всасывания жидкости.

При пищевой нагрузке кровеносные капилляры стано-
вятся резорбирующими, при этом абсолютная площадь, за-
нимаемая кровеносными капиллярами в строме ворсинки, 
достоверно увеличивается в 2,6 раза («рабочая гиперемия»). 
значительное поступление жидкости из просвета кишки при-
водит к гидратации ИП и соответственно к повышению гидро-
статического давления по всей высоте ворсинки. При таких 
условиях поступление плазменных белков в ИП не будет 
иметь существенного значения, так как они будут слишком 
«размешаны» и не создадут должной концентрации, тем бо-
лее, что у новорожденных крысят коллоидно-осмотическое 
давление плазмы крови 5,3 мм рт.ст., что в 4 раза меньше, 
чем у взрослых животных.

Таким образом, отсутствие градиента распределения 
белка в ИП можно объяснить двояко: или кровеносные ка-
пилляры новорожденных вообще непроницаемы для ма-
кромолекул, что не соответствует нашим данным; либо все 
кровеносные капилляры еще проницаемы в этом периоде 
постнатальной жизни и тогда, хоть и небольшая, но имеюща-
яся в ИП концентрация белка будет равномерной. Последнее 
соответствует истинному положению вещей, и, таким обра-

рис. 13. Поперечный срез ворсинки тощей кишки взрослой 
крысы. видно интерстициальное пространство вор-
синки на периферии стромы около маргинальных 
(↑↑↑) и под эпителиальных капилляров (↑↑) и в её цент-
ральной части (↑). ПЭМ. ув.: 1500

рис. 14. форма и топография лимфатических микрососудов в 
ворсинке тощей кишки у новорожденных (I) и взрослых 
(II) крыс



оригинальные статьи 41

 Российские биомедицинские исследования  том 2   № 2   2017 
 

зом, можно предположить, что в ворсинке новорожденного 
отсутствует «фактор онкотического насоса».

По нашим данным, процентное содержание всосавшихся 
липидов в интерстициальном пространстве распределяется 
следующим образом: на верхушке ворсинки — 63,7%, в верх-
нем отделе — 47,61%, в среднем отделе — 55% и в нижнем — 
47%, то есть отмечается тенденция к максимальному содержа-
нию липидов в области верхушки. По высоте ворсинки разница 
статистически недостоверна. Следует отметить, что только в 
этом периоде постнатального онтогенеза выявляется такое 
значительное содержание липидов; у крысят в возрасте 7 дней 
этот процент снижается на всех уровнях ворсинки.

что же является основным в регуляции всасывания жид-
кости и нутриентов из ИП ворсинки у новорожденных? На 
этом этапе онтогенеза активно дренирующими структурами 
являются не только лимфатические капилляры, но и крове-
носные капилляры ворсинки.

Высокое гидростатическое давление, увеличенный абсо-
лютный размер интерстициального пространства, существен-
но значимое количество липидов в нем, низкое расположение 
лимфатических капилляров предопределяют транспорт ли-
пидов не только традиционным путем в лимфатические ка-
пилляры, но и в кровеносные капилляры верхнего и среднего 
отделов ворсинки.

Колоссальная нагрузка в этом периоде онтогенеза на со-
судистую систему кишечной ворсинки, интенсивный конвектив-
ный перенос макромолекул через фенестры и межклеточные 
контакты капилляров, требуют определенной физиологической 
«страховки». защитным механизмом может быть так называе-
мый противоточный обмен. Гипотеза О. Lundgreen (1967–1982) 
была подтверждена им в экспериментах на пальцевидных вор-
синках тонкой кишки кошек. часть исследователей отвергла 
идею противоточного обмена на основании того, что ворсинки 
кошки — не типичные, в подавляющем большинстве случаев 
у разных видов животных и человека ворсинки языковидные, 
листовидные  и гребневидные (рис. 15). Но никто не обратил 
внимания на то, что в раннем постнатальном онтогенезе паль-
цевидные ворсинки являются типичными для всех млекопита-
ющих и эта вытянутая форма определяет пространственную 
ориентацию микрососудов в строме (рис. 16).

У крыс выявлена гиперосмотичность in vivo в верхней 
части ворсинок, которая поддерживается за счет активного 
механизма «противоточного умножителя–обменника», дей-
ствующего аналогично таковому в почечных канальцах [26]; 
рН увеличивается от верхушки ворсинки к основанию, то есть 
по ее продольной оси, что связано с секрецией Н+ зрелыми 
энтероцитами [17].

Верхушка пальцевидной ворсинки новорожденного — ме-
сто, где может происходить быстрый противоточный обмен 
жирорастворимых веществ при условии близкого расположе-
ния капилляров и артериолы. На верхушке ворсинки возни-
кает гиперосмолярность (отношение концентраций жирораст-
воримых веществ на верхушке и в основании ворсинки 5:1), 
что может явиться пусковым механизмом проникновения в 

кровеносные капилляры жиров именно у новорожденных. 
У взрослых — другая форма ворсинки, другие гистотопогра-
фические отношения между артериолой, капиллярами под-
эпителиальной сети и лимфатическими микрососудами.

О. Lundgreen (1982) показал, что интерстициальная жид-
кость гипертонична на всем протяжении ворсиночной соеди-
нительной ткани. Если у новорожденных ведущим во всасы-
вании воды является не градиент коллоидно-осмотического 
давления в подэпителиальном пространстве и в основании 
ворсинки, то именно противоточный механизм, действуя как 
умножитель, создает гиперосмолярное пространство в вор-
синке и обеспечивает этим быструю и эффективную абсорб-
цию жидкости из просвета кишки.

Можно полагать, что постепенно, в процессе постна-
тального онтогенеза, лимфатические капилляры ворсинки 
перестают играть роль главной дренажной системы, так как 
с появлением сегментарных различий в проницаемости кро-

рис. 15. кишечные ворсинки (↑) трапециевидной формы 30-днев-
ной крысы. видно, что ворсинки уплощены и расположе-
ны в шахматном порядке. тощая кишка. СЭМнП. ув.: 80

рис. 16. кишечные ворсинки двухсуточной новорождённой крысы. 
ворсинки расширены в средней части (↑). СЭМнП. ув.: 40
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веносных микрососудов начинает формироваться градиент 
онкотического давления, лежащий в основе механизма гема-
то–интерстициально–лимфатического транспорта в кишечной 
ворсинке у взрослых животных.

Таким образом, кишечная ворсинка представляет собой 
идеальную модель для расшифровки организации потоков 
в ткани как результат пространственной организации всего 
комплекса лимфатических и кровеносных сосудов, обладаю-
щих различными транспортными потенциями.
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