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Предупреждение. Знания и практический опыт в области меди-
цинской физиологии постоянно развиваются. Новые исследова-
ния и клинический опыт расширяют наши знания, поэтому мо-
жет возникнуть необходимость в изменении методов диагности-
ки, способов лечения и лекарственной терапии. В любом случае
советуем читателям помимо этой книги обращаться к другим ис-
точникам информации. При назначении больным лекарствен-
ных средств необходимо ознакомиться с сопроводительной ин-
струкцией, вложенной в упаковку, для уточнения рекомендован-
ной дозы, способа и продолжительности применения, а также
противопоказаний. Только профессионал, полагаясь на соб-
ственный опыт и знания о больном, отвечает за постановку ди-
агноза, определение дозировки и наилучшей схемы лечения для

каждого пациента. По закону ни издатель, ни автор не несут ка-
кой-либо ответственности за любой вред и/или ущерб, нанесен-
ный людям или собственности в результате или в связи с любым
использованием материала, содержащегося в этой книге.

Все права защищены. Не допускается воспроизведение или
распространение в любой форме или любым способом (элек-
тронным или механическим, включая фотокопирование, видео-
запись или любую систему хранения и поиска информации) без
письменного разрешения издателя. Разрешение можно запро-
сить непосредственно у Elsevier’s Health Sciences Rights Department
в Филадельфии, Пенсильвании, США: телефон: (+1) 215 239 3804,
факс: (+1) 215 239 3805, e-mail: healthpermissions@elsevier.com или
on-line на http://www.elsevier.com.
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П А М Я Т И  А В Т О Р А

Внезапная гибель доктора А.К. Гайтона в автомобильной катастрофе
3 апреля 2003 г. ошеломила и опечалила всех, кому посчастливилось
знать его. Артур Гайтон был гигантом в области физиологии и медици-
ны, лидером среди лидеров, великим учителем мирового уровня и вдох-
новляющим примером для подражания.

Артур Клайфтон Гайтон родился в Оксфорде, штат Миссисипи, в семье
доктора Билли С. Гайтона — весьма уважаемого специалиста по болезням
глаз, уха, носа и горла, позднее ставшего деканом медицинской школы
университета в Миссиссипи, и Кейт Смолвуд Гайтон — преподавателя ма-
тематики и физики, которая до брака была миссионером в Китае. В дет-
стве и юности Артур любил наблюдать за работой своего отца в клинике
Гайтона, играть в шахматы и обмениваться сюжетами с Уильямом Фол-
кнером, строить парусные шлюпки (одну из которых он позднее продал
Фолкнеру). Кроме того, он создавал бесчисленные механические и элек-
трические устройства, которые продолжал создавать в течение всей жиз-
ни. Его блестящий ум проявился рано, когда он стал первым учеником в
своем классе в университете штата Миссиссипи. Позднее он стал выдаю-
щимся студентом Гарвардской медицинской школы, а затем аспирантом,
когда начал осваивать хирургию в главном госпитале штата Массачусетс. 

Его медицинское образование дважды прерывалось: сначала в связи со
службой во флоте во время Второй мировой войны, а затем в 1946 г. во
время последнего года прохождения вторичной специализации из-за по-
разившего его полиомиелита. Паралич правой ноги, левой руки и мышц
плечевого пояса привел его в курортный город Уорм-Спрингс штата
Джорджия, где А.К. Гайтон лечился девять месяцев. Здесь он применил
свой изобретательный ум для создания первого моторизованного инва-
лидного кресла с «рычагом управления», моторизованного подъемника
для больных, специального фиксирующего устройства для ног и других
аппаратов, предназначенных для инвалидов. 

А.К. Гайтон вернулся в Оксфорд, где посвятил себя преподавательской и
научной деятельности в Медицинской школе университета в Миссисипи, и
в 1948 г. был назначен на должность заведующего кафедрой физиологии. В
1951 г. его признали одним из десяти выдающихся людей нации. Вскоре по-
сле переезда Медицинской школы университета Миссиссипи в город
Джексон в 1955 г. А.К. Гайтон разработал одну из первых всемирных про-
грамм исследований сердечно-сосудистой системы. Замечательная жизнь
ученого, литератора и преданного отца подробно описана в биографии, из-
данной в 1989 г. [1].

Выдающийся физиолог. Научное наследие Артура Гайтона, представлен-
ное в 600 статьях и 40 книгах, является легендарным и позволяет считать
его одним из самых выдающихся физиологов истории. Его исследования
охватили фактически все аспекты проблемы регуляции сердечно-сосуди-
стой системы и послужили основой многих плодотворных концепций,
которые ныне являются неотъемлемой частью нашего понимания сердеч-
но-сосудистых нарушений, таких как артериальная гипертензия, сердеч-
ная недостаточность и отек. Трудно обсуждать сердечно-сосудистую фи-
зиологию, не учитывая представлений А.К. Гайтона о сердечном выбро-
се и венозном возврате, отрицательном давлении интерстициальной
жидкости и регуляции объема жидкости в тканях и отеке, регуляции тка-
невого кровотока и саморегуляции кровотока во всем организме, о нат-
рийурезе в зависимости от почечного давления и долговременной регу-
ляции кровяного давления. Действительно, его концепции о регуляции
сердечно-сосудистой системы представлены фактически в каждом значи-
мом учебнике физиологии. Эти концепции стали настолько известными,
что иногда забывают об их происхождении.

vii
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viii Памяти автора

Одним из самых важных научных достижений
доктора А.К. Гайтона было применение им техни-
ческих принципов и системного анализа к сердеч-
но-сосудистой регуляции. Он использовал мате-
матические и графические методы для количе-
ственной оценки различных аспектов функции
системы кровообращения еще до того, как стали
широко доступны компьютеры. А.К. Гайтон соз-
давал аналоговые компьютеры и был новатором в
области применения анализа сложных систем для
моделирования сердечно-сосудистой системы до
появления цифровых вычислительных машин.
Использование компьютеров в научных исследо-
ваниях дало ему возможность расширить модели
сердечно-сосудистой системы и включить в них,
наряду с функциями сердца и сосудов, почки и
жидкости тела, гормоны и вегетативную нервную
систему [2]. А.К. Гайтон провел также первый все-
сторонний системный анализ регуляции кровяно-
го давления. Этот уникальный подход к физиоло-
гическому исследованию предшествовал появле-
нию биомедицинской инженерии, которую Артур
Гайтон помогал внедрить и продвинуть в физио-
логию, способствуя превращению дисциплины в
количественную, а не описательную науку.

Дань гению Артура Гайтона — широкое призна-
ние его концепций регуляции сердечно-сосуди-
стой системы. Эти концепции, казавшиеся сначала
«еретическими», стимулировали исследователей
во всем мире проверить их экспериментально. В
настоящее время многие из его представлений о
механизмах регуляции сердечно-сосудистой систе-
мы являются неотъемлемой частью учебных про-
грамм большинства курсов медицинской физио-
логии. Они продолжают быть фундаментальными
для нескольких поколений физиологов, исследую-
щих сердечно-сосудистую систему.

Доктор А.К. Гайтон получил более 80 высших
наград от разнообразных научных и гражданских
организаций и университетов всего мира, особен-
но за исследования в области физиологии сердеч-
но-сосудистой системы. Среди них премия Уигер-
са Американского физиологического общества,
премия фирмы «СИБА» от Совета по исследова-
нию высокого кровяного давления, премия Уи-
льяма Гарвея от Американского общества арте-
риальной гипертензии, премия за научные дости-
жения Американской сердечной ассоциации и
премия фирмы «Мерк, Шарп и и Доум» Междуна-
родного общества артериальной гипертензии. Не
удивительно, что в 1978 г. А.К. Гайтон был при-
глашен Королевским колледжем врачей в Лондо-
не для чтения лекции в честь 400-й годовщины со
дня рождения Уильяма Гарвея, открывшего кро-
вообращение.

Любовь доктора А.К. Гайтона к физиологии бы-
ла превосходно сформулирована в его президент-
ском адресе, посвященном Американскому физио-
логическому обществу в 1975 г. [3], соответственно
названному «Физиология, Красота и Философия».
Позвольте мне процитировать лишь одно предло-
жение из этого адреса: «Что другой человек, будь он

богословом, юристом, доктором медицины, физиком,
или кем бы то ни было, знает больше, чем ты, фи-
зиолог, о жизни? Ведь физиология — истинное объяс-
нение жизни. Какой другой предмет обсуждения мо-
жет быть более пленительным, более захватываю-
щим, более привлекательным, чем сама жизнь?»

Великий учитель. Научные достижения доктора Ар-
тура Гайтона легендарны, однако его педагогиче-
ская деятельность, вероятно, имела еще большее
значение. Одно то, что он и его замечательная же-
на Рут воспитали десять детей, ставших выдающи-
мися врачами, — замечательный педагогический
успех. Восемь детей Гайтона закончили Гарвард-
скую медицинскую школу, один — Медицинскую
школу университета Дьюка и один — Медицин-
скую школу университета Майами после получе-
ния степени доктора философии в Гарварде. В
статье, опубликованной в Reader’s Digest в 1982 г.,
была ярко описана их удивительная семейная
жизнь [4]. 

Успех детей Гайтона не был случайным. Фило-
софией образования для доктора А.К. Гайтона был
девиз «Обучение через действие». Дети участвова-
ли в бесчисленных семейных проектах, таких как
проектирование и строительство дома и системы
отопления, плавательного бассейна, теннисного
корта, парусных шлюпок, детских колясок и элек-
трических автомобилей, бытовых технических
приспособлений и электронных аппаратов для их
инструментальной компании в Оксфорде (Oxford
Instruments Company). Телевизионные програм-
мы, такие как «Доброе утро, Америка» и «20/20»,
описали замечательную домашнюю атмосферу,
созданную Артуром и Рут Гайтон для воспитания
детей. Преданность А.К. Гайтона семье превосход-
но выражена в посвящении к его учебнику «Меди-
цинская физиология»[5]:

Моему отцу за его бескомпромиссность, 
которой я руководствуюсь в жизни

Моей маме за ее способность увлечь своих детей 
миром интеллектуальных ценностей 

Моей жене за ее изумительную преданность семье 
Моим детям за увлеченность полезным делом. 

Доктор А.К. Гайтон был превосходным препо-
давателем университета в Миссисипи, где работал
более 50 лет. Всегда занятый административными
обязанностями, научными исследованиями, под-
готовкой к печати своих трудов и преподаватель-
ской деятельностью, он никогда не отказывался
поговорить с оказавшимся в затруднении студен-
том. А.К. Гайтон не принимал приглашений про-
читать престижную лекцию, если это противоре-
чило расписанию его учебной работы.

Его вклад в образование в большой степени
связан со многими поколениями аспирантов и
докторантов по физиологии. Он обучал более 150
ученых, по крайней мере, 29 из которых стали за-
ведующими собственных кафедр, а 6 — президен-
тами Американского физиологического общества.
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А.К. Гайтон поддерживал в студентах веру в их
способности и подчеркивал свое убеждение, что «в
мире науки действительно успешны лишь те, кто
постоянно занимается самообразованием». Он на-
стаивал, чтобы его ученики свои эксперименталь-
ные данные интегрировали в широкую концепту-
альную структуру, включающую другие взаимо-
действующие системы. Такой подход обычно
позволял им совершенствовать количественный
анализ и лучше понимать изучаемые физиологи-
ческие системы. Не было более плодовитого педа-
гога в подготовке лидеров физиологии, чем Артур
Гайтон.

Учебник «Медицинская физиология» доктора Ар-
тура Гайтона, впервые изданный в 1956 г., быстро
стал самым востребованным в мире учебником 
по этой дисциплине. А.К. Гайтон обладал даром
объяснять сложные понятия так ясно и занима-
тельно, что изучение физиологии превращалось
почти в забаву. Он написал книгу не для того, что-
бы произвести впечатление на коллег по профес-
сии, а чтобы учить своих студентов. Популярность
учебника среди студентов сделала его наиболее
широко используемым учебником физиологии в
истории. Одного этого достижения достаточно для
утверждения его наследия.

Учебник «Медицинская физиология» начал свое
существование в виде лекционных записей, по-
явившихся в начале 1950-х, когда доктор А.К. Гай-
тон преподавал весь курс физиологии для студен-
тов-медиков в Миссисипском университете. Он
узнал о трудностях с учебниками у студентов и на-
чал раздавать им копии своих лекций. Описывая
свои впечатления, доктор А.К. Гайтон утверждал:
«Многие учебники по медицинской физиологии
стали дискурсивными*. Пишут их преимуще-
ственно преподаватели физиологии для других
преподавателей языком, понятным преподавате-
лю, но трудно воспринимаемым обычным студен-
том, изучающим медицинскую физиологию[6]». 

Своим учебником «Медицинская физиология»,
переведенным на 13 языков, А.К. Гайтон, вероят-
но, сделал для преподавания физиологии в мире
больше, чем любой другой человек. В отличие от
большинства известных учебников, часто имею-
щих 20 или более авторов, первые восемь изда-
ний были полностью написаны самим доктором
А.К. Гайтоном — случай беспрецедентный для
любого большого медицинского учебника. За его
громадный вклад в медицинское образование
доктор А.К. Гайтон в 1996 г. получил премию
Абрахама Флекснера от Ассоциации американ-
ских медицинских колледжей (AAMC). Согласно
AAMC, Артур Гайтон «...в течение прошлых 50
лет оказал беспрецедентное влияние на медицин-
ское образование». Кроме того, в его честь Аме-
риканское физиологическое общество учредило
ежегодную премию Артура Гайтона за заслуги в
области преподавания. 

Вдохновляющий образец для подражания. Дости-
жения доктора А.К. Гайтона выходят далеко за
пределы науки, медицины и образования. Он
был вдохновляющим образцом для подражания
как в жизни, так и в науке. Никто не оказал боль-
шего вдохновляющего влияния на мою научную
карьеру, чем доктор А.К. Гайтон. Он учил своих
студентов не только физиологии, а гораздо боль-
шему — он учил нас жизни, не столько тем, что
говорил, но своим необыкновенным мужеством и
верностью высочайшим стандартам.

У А.К. Гайтона была особая способность увле-
кать людей своей неукротимой силой духа. Хотя
у него были серьезные проблемы в связи с полио-
миелитом, те из нас, кто с ним работал, никогда
не воспринимал его как инвалида. Нам приходи-
лось стараться не отставать от него! Его блестя-
щий ум, его неутомимая преданность науке, об-
разованию и семье, его личность очаровывали
студентов и стажеров, коллег по профессии, по-
литических деятелей, деловых лидеров и факти-
чески каждого, кто знал его. Он не поддавался по-
следствиям полиомиелита. Его мужество бросало
нам вызов и вдохновляло нас. Он ожидал только
лучшего и каким-то образом находил самое луч-
шее в людях.

Мы приветствуем великолепную жизнь Артура
Гайтона, сознавая, что в неоплатном долгу перед
ним. Он передал нам творческий и новаторский
подход к исследованию и много новых научных
концепций. Он предоставил бесчисленным сту-
дентам во всем мире возможность понять физио-
логию, а многим из нас подарил захватывающую
научную карьеру. Он вдохновлял нас своей пре-
данностью образованию, уникальной способно-
стью открывать лучшее в окружающих людях, те-
плой и щедрой душевностью и мужеством. Это
невосполнимая потеря для нас, но он останется в
нашей памяти как яркий пример самого лучшего
в человеке. Артур Гайтон был реальным героем
мира, и его наследие будет жить вечно.

Джон Э. Холл 
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Учебник «Медицинская физиология» (первое
издание) был написан Артуром К. Гайтоном
почти 50 лет назад. В отличие от многих зна-
чимых медицинских учебников, часто имею-
щих 20 или более авторов, первые восемь из-
даний учебника «Медицинская физиология»
были написаны полностью доктором А.К.
Гайтоном, причем каждое новое издание вы-

ходило по плану в течение почти 40 лет. За эти годы учебник получил
широкое распространение во всем мире и был переведен на 13 языков.
Главной причиной беспрецедентного успеха книги была поразительная
способность доктора Гайтона объяснять сложные физиологические про-
цессы языком, хорошо понятным студентам. Основная цель А.К. Гайто-
на — научить студентов физиологии, а не поразить коллег по профессии.
Его стиль изложения всегда сохранял интонации преподавателя, говоря-
щего со своими студентами. 

Мне посчастливилось работать с доктором А.К. Гайтоном в тесном со-
трудничестве в течение почти 30 лет, я был удостоен чести помогать ему
при подготовке 9-го и 10-го изданий. При подготовке 11-го издания моя
цель была та же, что и в предыдущих изданиях — объяснить языком, лег-
ко понятным студентам, как различные клетки, ткани и органы человече-
ского тела работают вместе для поддержания жизни. Эта была трудная и
увлекательная задача, поскольку быстрое расширение знаний физиоло-
гии продолжает раскрывать новые тайны функций организма. Было раз-
работано много новых методов для изучения молекулярной и клеточной
физиологии. Мы все больше можем представить принципы физиологии
с позиции молекулярных и физических наук, а не просто как ряд отдель-
ных и необъяснимых биологических феноменов. Такое изменение при-
ветствуется, но оно также делает необходимым пересмотр каждой главы. 

В этом издании я попытался сохранить прежнюю удобную для студен-
тов унифицированную структуру текста и обеспечить достаточную пол-
ноту изложения материала для того, чтобы студенты захотели использо-
вать книгу в будущем как базу для своего профессионального роста. Я на-
деюсь, что этот учебник передаст величие человеческого организма и
многих его функций и будет стимулировать студентов к изучению фи-
зиологию на протяжении всей их профессиональной деятельности. Фи-
зиология обеспечивает связь между фундаментальными науками и меди-
циной. Большим достоинством физиологии является то, что она объеди-
няет индивидуальные функции различных клеток, тканей и органов всего
тела в функциональное целое — человеческий организм. Действительно,
организм человека гораздо больше, чем сумма его частей, и жизнь зави-
сит от этой общей функции, а не от функции отдельных частей тела, изо-
лированных от других.

Это приводит нас к важному вопросу: как отдельные органы и системы
объединяются для поддержания надлежащей функции всего организма? К
счастью, наш организм снабжен обширной сетью механизмов регуляции с
обратной связью, которые обеспечивают необходимое равновесие, без ко-
торого мы не смогли бы существовать. Физиологи называют этот высокий

xi
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уровень регуляции внутренней среды гомеостази-
сом. Различные заболевания серьезно нарушают
функциональное равновесие, ослабляя гомеоста-
зис. Предельное нарушение даже одной функции
делает невозможной жизнь всего организма. В свя-
зи с этим важная цель этой книги — показать эф-
фективность и красоту механизмов гомеостазиса, а
также представить результаты нарушений их
функций при болезни.

Кроме того, мы стремились к максимально воз-
можной точности. С этой целью были собраны раз-
личные предложения и критические замечания
многих физиологов, студентов и клиницистов все-
го мира и использованы для проверки точности
фактических данных и соответствия их тексту. Но
при переработке многих тысяч битов информации
вполне возможны ошибки, поэтому я хотел бы об-
ратиться ко всем читателям с просьбой присылать
информацию о замеченных ими ошибках или не-
точностях. Физиологи понимают важность обрат-
ной связи для надлежащей функции человеческого
организма; точно также обратная связь важна для
совершенствования учебника «Медицинская физио-
логия». Многим людям, которые нам помогли при
подготовке учебника, я выражаю искреннюю бла-
годарность. 

Необходимо коротко объяснить некоторые
особенности 11-го издания. Многие главы были
пересмотрены в связи с необходимостью включе-
ния новых физиологических данных, вместе в
тем тщательно контролировалось общее количе-
ство текста с целью ограничения объема книги,
чтобы ее могли было эффективно использовать
студенты медицинских вузов и специалисты в
области здравоохранения. Изменены также мно-
гие рисунки: теперь они представлены в более
красочном виде. Новые литературные ссылки от-
бирались, преимущественно, по представленным
в них физиологическим принципам, качеству их
собственной библиографии и их доступности.
Использование этих библиографических ссылок

могут дать возможность студенту получить пол-
ное представление о современном состоянии
практически всех областей физиологии.

Другой особенностью является использование
двух размеров шрифтов. Материал, напечатанный
на полную колонку основным шрифтом, представ-
ляет собой фундаментальную физиологическую
информацию, которая потребуется студентам фак-
тически во всех видах их медицинской и научной
деятельности. Мелким шрифтом на более узком
размере колонки напечатан материал нескольких
типов. Во-первых, анатомическая, химическая и
другая информация, необходимая для непосред-
ственного обсуждения, но большинством студен-
тов изучаемая подробнее в других курсах. Во-вто-
рых, физиологическая информация, особо важная
для определенных областей клинической медици-
ны. В-третьих, информация, имеющая ценность
для студентов, желающих изучить особые физио-
логические механизмы более глубоко. 

Я хочу поблагодарить многих людей, которые
помогли при подготовке этой книги, включая мо-
их коллег по кафедре физиологии и биофизики
Медицинского центра университета в Миссисипи,
за их ценные предложения. Я также благодарен
Ivadelle Osberg Heidke, Gerry McAlpin и Stephanie 
Lucas за их превосходные секретарские услуги и
William Schmitt, Rebecca Gruliow, Mary Anne Folcher
и остальным сотрудникам издательства Elsevier
Saunders за редактирование учебника и отличное
качество полиграфического исполнения. 

Наконец, я в громадном долгу перед Артуром
Гайтоном за мою захватывающую карьеру в фи-
зиологии, за его дружбу и великую привилегию
участия в создании учебника «Медицинской фи-
зиология», за вдохновение, которым он одарил
всех, кто знал его.

Джон Э. Холл 
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О Т  Р Е Д А К Т О Р А  И З Д А Н И Я
Н А  Р У С С К О М  Я З Ы К Е

Предложение выступить в качестве научного редактора перевода учебника
«Медицинская физиология» Артура К. Гайтона и Джона Э. Холла на русский
язык мною было воспринято как большая честь. В последнее десятилетие в
нашей стране появилось много учебников по физиологии человека, написан-
ных отечественными авторами. Каждый из этих учебников имеет свои досто-
инства и недостатки. Очевидно, что издание зарубежного учебника на рус-
ском языке предъявляет особые требования к нему и к авторам. 

Учебник «Медицинская физиология» А.К. Гайтона и Дж.Э. Холла широко из-
вестен во всем мире и, естественно, в нашей стране. Как совершенно справед-
ливо указывает Дж.Э. Холл в предисловии к учебнику, «главной причиной
беспрецедентного успеха книги была поразительная способность доктора
А.К. Гайтона объяснять сложные физиологические процессы языком, хорошо
понятным студентам. При каждом издании учебника главной целью А.К. Гай-
тона было научить студентов физиологии, а не поразить коллег по профес-
сии. Его стиль изложения всегда сохранял интонации преподавателя, говоря-
щего со своими студентами». Таким образом, данный учебник в первую оче-
редь предназначен для студентов и аспирантов медицинских и биологических
факультетов высших учебных заведений. Авторы не ограничились исключи-
тельно данными, которые обычно относят к физиологии. Они постарались,
насколько это необходимо, дать общие сведения о смежных областях, что,
естественно привело к увеличению объема учебника. Большой объем учебни-
ка в определенном смысле не является недостатком, а скорее достоинством,
поскольку каждый может найти для себя полезную информацию: от основ-
ных физических законов и химических процессов до изменений в организме
человека при космических полетах или погружениях в глубины океана.

Развитие любой науки определяется взаимодействием между эксперимен-
тальными данными и теоретическими обобщениями. Не всегда можно согла-
ситься с теми теоретическими обобщениями, которые предлагают авторы
учебника. Поскольку основной коллектив переводчиков данного издания со-
ставляют профессиональные физиологи, преподаватели кафедры физиоло-
гии, вполне естественно, что у них при переводе возникало желание скоррек-
тировать текст. Как научный редактор перевода я пытался пресечь эти попыт-
ки и, по возможности, полностью сохранить дух и букву авторского текста,
хотя и сам не всегда был согласен с авторами учебника. Можно было бы вы-
нести эти замечания отдельно, но тогда была бы нарушена структура учеб-
ника. Внимательный читатель легко увидит эти расхождения с традиционны-
ми представлениями отечественной физиологии. 

Главное достоинство и значение учебника «Медицинская физиология»
А.К. Гайтона и Дж.Э. Холла, как нам кажется, состоит в том, что он форми-
рует основу клинического мышления будущего врача. Причем это формиро-
вание осуществляется на базе современных знаний об организме: от физио-
логии клеток до сложнейших форм поведения человека в окружающей сре-
де. Большое количество клинических примеров, несомненно, помогает
формировать клиническое мышление. Кроме того, читатель по достоинству
оценит великолепное качество рисунков, которые облегчают восприятие и
запоминание текста.

Знакомясь с широким разнообразием вопросов, составляющих учебник,
вы увидите, что развитие физиологии обеспечили сотрудники лабораторий
многих стран мира. К сожалению, работы отечественных авторов единичны.

При определенном критическом отношении к некоторым положениям
этого учебника вдумчивый читатель сможет найти в нем много нового и по-
лезного. Следует приветствовать решение издательства «Логосфера» издать
знаменитый учебник «Медицинская физиология» А.К. Гайтона и Дж.Э. Холла
на русском языке.

Научный редактор 
В.И. Кобрин

xiii
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Микроциркуляция 
и лимфатическая система: 
обмен воды в капиллярах, 

тканевая жидкость и отток лимфы

Главное целевое назначение системы крово-
обращения — это транспорт питательных
веществ к тканям и удаление клеточных ме-
таболитов, которое осуществляется в ми-
кроциркуляторном русле. Мелкие артерио-
лы контролируют кровоток в каждом участ-
ке тканевой капиллярной сети, а местный

уровень метаболизма в тканях, в свою очередь, контролирует диа-
метр артериол. Таким образом, каждая ткань в большинстве случаев
регулирует свой собственный кровоток в зависимости от индивиду-
альных потребностей. Механизмы местной регуляции кровотока по-
дробно изложены в главе 17.

Стенка капилляров очень тонкая. Она состоит из одного слоя эндо-
телиальных клеток и характеризуется высокой проницаемостью, по-
этому обмен воды, питательных веществ, метаболитов между тканя-
ми и протекающей кровью происходит быстро и легко.

В периферическом отделе сосудистой системы насчитывается около
10 млн капилляров с общей обменной площадью от 500 до 700 м2 (поч-
ти 1/8 площади футбольного поля), поэтому каждая клетка организма
располагается не далее чем в 20–30 мкм от кровеносного капилляра.

Строение микроциркуляторного
и капиллярного русла

Микроциркуляторное русло каждого органа имеет специфическое стро-
ение и соответствует потребностям органа. Общим является то, что каж-
дая питающая артерия, входя в орган, разветвляется 6–8 раз, прежде чем
образуются мелкие артериолы с внутренним диаметром 10–15 мкм. За-
тем разветвляются артериолы (от 2 до 5 раз), в результате их диаметр уме-
ньшается до 5–9 мкм. 

Артериолы имеют сравнительно толстую гладкомышечную стенку, и
их диаметр может меняться в широких пределах. В стенке метартериол
(терминальных артериол) уже нет непрерывного мышечного слоя. Коль-
цевой гладкомышечный слой встречается только в отдельных участках
сосуда, как показано черными точками на рис. 16–1. 

Там, где от метартериолы отходят истинные капилляры, гладкомышеч-
ные волокна окружают начальный участок капилляра. Это так называ-
емый прекапиллярный сфинктер. Сфинктер может открывать и закры-
вать вход в капилляр. 

Венулы обычно крупнее артериол, но имеют более тонкий и слабый
мышечный слой. Несмотря на это венулы могут развивать значительное
сокращение, т.к. давление в венулах гораздо ниже, чем в артериолах. 

Такая типичная организация капиллярного русла встречается далеко не
во всех частях сосудистой системы организма. Тем не менее, имеются об-
щие особенности, связанные с выполнением одних и тех же функций. Са-
мым важным является то, что метартериолы и прекапиллярные сфинк-
теры находятся в тесном контакте с окружающими тканями. Следова-
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тельно, уровень метаболизма в тканях посред-
ством изменения таких показателей, как концен-
трация питательных веществ, конечных продук-
тов метаболизма, ионов водорода и др., может
оказывать прямое воздействие на сосуды и кон-
тролировать местный кровоток в каждом от-
дельно взятом участке тканей. 

Строение стенки капилляров. На рис. 16–2 показано
ультрамикроскопическое строение типичных
эндотелиальных клеток капиллярной стенки,
которое характерно для большинства органов,
но особенно для мышечной и соединительной
ткани. Обратите внимание, что стенка капилля-
ра состоит из одного слоя эндотелиальных кле-
ток, расположенных на очень тонкой базальной
мембране. Толщина стенки — всего 0,5 мкм.
Внутренний диаметр капилляра (от 4 до 9
мкм) — достаточно широкий для продвижения
по нему эритроцитов и других клеток крови. 

Поры в мембране капилляра. На рис. 16–2 можно ви-
деть, что в стенке капилляра имеются два типа
микроскопических каналов, соединяющих внут-
ренний просвет капилляра с окружающим про-

странством. Один из них представляет собой
межклеточный промежуток — узкую изогнутую
щель между соседними эндотелиальными клет-
ками. В каждом межклеточном промежутке име-
ются отдельные белковые мостики, соединяю-
щие эндотелиальные клетки между собой, что,
однако, не мешает свободному перемещению
жидкости в этом пространстве. Ширина межкле-
точных промежутков в норме равна 6–7 нм
(60–70 ангстрем), т.е. чуть меньше, чем диаметр
молекулы альбумина.

Поскольку межклеточные промежутки распо-
ложены только между эндотелиальными клетка-
ми, в сумме они составляют всего 1/1000 общей
площади поверхности капиллярной стенки. Тем
не менее, скорость теплового движения молекул
воды, а также ионов и низкомолекулярных ве-
ществ, растворимых в воде, настолько велика,
что они легко диффундируют между просветом
капилляра и окружающим пространством по
этим щелевидным межклеточным промежуткам.

Кроме того, в эндотелиальных клетках имеется
множество микропиноцитозных везикул. Они
формируются на одной поверхности клетки как
впячивания плазмолеммы, заполненные плазмой
или тканевой жидкостью, и медленно движутся
через эндотелиальную клетку. Установлено, что
отдельные везикулы могут сливаться, образуя ве-
зикулярные каналы, пронизывающие эндотели-
альную клетку, как показано в правой части рис.
16–2. Однако тщательные исследования, прове-
денные на лабораторных животных, доказывают,
что в количественном отношении везикулярный
транспорт не имеет большого значения.

Поры специального типа, обнаруженные в капиллярах не�
которых органов. Поры в капиллярах некоторых ор-
ганов имеют следующие особенности, связанные
со специфическими потребностями органа.
1. В капиллярах головного мозга между эндотели-

альными клетками имеются главным образом
«плотные» контакты, по которым к тканям
или от тканей мозга могут проходить только
самые маленькие молекулы, такие как вода,
кислород, углекислый газ.

2. В капиллярах печени наоборот: межклеточные
промежутки между эндотелиальными клетка-
ми настолько велики, что все компоненты
плазмы крови, включая белки, могут выхо-
дить из капиллярного русла в ткани.

3. В капиллярах желудочно-кишечного тракта
размеры пор имеют среднюю величину по
сравнению с капиллярами мышц и печени.

4. В эндотелиальных клетках капилляров почеч-
ного клубочка имеется большое количество
маленьких овальных окошечек, которые назы-
вают фенестрами. Сквозь них фильтруется
огромное количество низкомолекулярных ве-
ществ и ионов (за исключением крупномоле-
кулярных белков плазмы). Таким образом,
фильтрация происходит прямо через клетки
эндотелия, минуя межклеточные промежутки.

Основной каналМетартериола

Артериола

Венула

Прекапилляр� 
ный сфинктер

Истинные капилляры

Рис. 16–1

Строение мезентериального капиллярного русла [Zweifach B.W.
Factors Regulating Blood Pressure. New York: Josiah Macy, Jr., Foun�
dation, 1950]

Эндотелиальная 
клетка

Микропиноцитозные 
везикулы

Везикулярный 
канал (??)

Базальная 
мембранаМежклеточный 

промежуток

Рис. 16–2

Строение стенки капилляра. Обратите особое внимание на меж�
клеточный промежуток между соседними эндотелиальными
клетками. Полагают, что большинство водорастворимых ве�
ществ диффундируют через стенку капилляра по межклеточным
промежуткам
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Кровоток в капиллярах. 
Вазомоция

Обычно в капиллярах не бывает непрерывного
тока крови. Наоборот, кровоток в капиллярах
имеет перемежающийся характер: каждые не-
сколько секунд или минут он появляется и пре-
кращается. Причиной этого является так назы-
ваемая вазомоция. Это явление связано с тем,
что метартериолы и прекапиллярные сфинкте-
ры (а иногда даже мелкие артериолы) сокраща-
ются и расслабляются попеременно.

Регуляция вазомоции. Главный фактор, который
влияет на степень открытия и закрытия метар-
териол и прекапиллярных сфинктеров, — это
концентрация кислорода в тканях. Когда степень
потребления кислорода тканями возрастает и
концентрация кислорода снижается по сравне-
нию с нормой, ток крови в капиллярах возобнов-
ляется чаще, а сама продолжительность крово-
тока удлиняется. Это позволяет снабжать ткани
большим количеством кислорода (а также пита-
тельных веществ) из протекающей по капилля-
рам крови. Действие этого фактора, а также
многих других, контролирующих местный тка-
невой кровоток, обсуждается в главе 17.

Общие функции капиллярной 
системы

Несмотря на то, что кровоток в капиллярах
носит перемежающийся характер, количество
капилляров в тканях настолько велико, что в це-
лом все показатели капиллярного кровообраще-
ния усредняются. Это значит, что в капилляр-
ном русле каждого органа наблюдается средняя
скорость кровотока, среднее капиллярное давле-
ние и средняя скорость обмена веществ между
кровью и окружающей тканевой жидкостью. Да-
лее в этой главе мы еще не раз вернемся к  усред-
нению, но необходимо помнить, что усреднен-
ные показатели в действительности являются ре-
зультатом функции миллионов отдельных
капилляров, в каждом из которых кровоток пе-
риодически меняется в зависимости от потреб-
ностей окружающих тканей.

Обмен воды, питательных 
веществ и других компонентов
между кровью и тканевой 
жидкостью

Диффузия через капиллярную 
стенку

Наиболее важным механизмом обмена веществ
между плазмой и тканевой жидкостью является
диффузия. На рис. 16–3 изображен этот процесс:

пока кровь протекает вдоль капилляра, огром-
ное количество молекул воды и растворенных в
ней частиц диффундирует в ту и другую сторо-
ну через стенку капилляра, обеспечивая по-
стоянное перемешивание тканевой жидкости и
плазмы. В основе диффузии лежит тепловое дви-
жение молекул воды и растворенных в ней ве-
ществ, во время которого молекулы и ионы ха-
отично движутся то в одном направлении, то в
другом, случайно сталкиваясь и соударяясь друг
с другом.

Жирорастворимые вещества могут диффундировать непо�
средственно через клеточные мембраны эндотелиальных
клеток. Если вещества растворимы в жирах, они
могут диффундировать прямо через клеточные
мембраны, независимо от наличия или отсут-
ствия специальных пор или каналов. Такими ве-
ществами являются кислород и углекислый газ.
Поскольку эти вещества могут беспрепятствен-
но проникать через капиллярные стенки всех со-
судистых областей, транспорт их осуществляет-
ся во много раз быстрее, чем транспорт веществ,
не растворимых в жирах (например, ионов нат-
рия, глюкозы), которые могут проходить только
через специальные поры.

Водорастворимые (нерастворимые в жирах) вещества диф�
фундируют только через межклеточные поры в стенке ка�
пилляров. Многие вещества, необходимые тка-
ням, растворимы в воде и не могут проходить
через липидные мембраны эндотелиальных кле-
ток. Такими молекулами являются, прежде все-
го, молекулы воды, а также ионы натрия, ионы
хлора, молекулы глюкозы. Несмотря на то, что
межклеточные промежутки в эндотелиальной

Артериальный конец Венозный конецКровеносный капилляр

Лимфатический 
капилляр

Рис. 16–3

Диффузия молекул жидкости и растворенных в ней веществ
между капилляром и интерстициальным пространством
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стенке составляют не более 1/1000 общей пло-
щади поверхности капилляров, скорость тепло-
вого движения молекул в этих узких простран-
ствах настолько велика, что даже такой неболь-
шой площади оказывается достаточно, чтобы
через нее происходила массивная диффузия во-
ды и водорастворимых веществ. Чтобы дать
представление о скорости диффузии этих ве-
ществ, скажем, что скорость диффузии молекул
воды через стенку капилляра примерно в 80 раз
больше, чем скорость движения самой плазмы
вдоль капилляра.

Размеры молекул влияют на скорость диффузии.
Ширина межклеточных промежутков в стенке
капилляров составляет от 6 до 7 нм, что пример-
но в 20 раз больше молекулы воды, которая яв-
ляется наименьшей из молекул, в норме прохо-
дящих через капиллярные поры. И наоборот, раз-
меры молекул белков плазмы несколько больше,
чем ширина пор. Другие вещества (ионы натрия,
ионы хлора, глюкоза, мочевина) имеют проме-
жуточные размеры. Таким образом, проница-
емость капилляров для разных веществ разная
и зависит от размера их молекул.

В табл. 16–1 приведены данные об относитель-
ной проницаемости капиллярных пор в скелет-
ных мышцах для наиболее часто встречающих-
ся веществ. Так, например, проницаемость для
молекул глюкозы равна 0,6 по сравнению с про-
ницаемостью для молекул воды, в то время как
проницаемость для молекул альбуминов очень
низкая, всего 0,001 по сравнению с проницаемо-
стью капилляров для молекул воды.

Однако следует учитывать, что проница-
емость капилляров в разных тканях имеет су-
щественные различия. Например, синусоидаль-
ные капилляры печени проницаемы даже для
белков плазмы, которые проходят через стенку
капилляра так же легко, как вода и другие веще-
ства. Проницаемость капилляров почечных
клубочков для воды и электролитов в 500 раз

выше, чем проницаемость капилляров скелет-
ных мышц. Однако это не относится к белкам
плазмы, для которых клубочковые капилляры
так же мало проницаемы, как и капилляры дру-
гих органов и тканей. Когда мы будем изучать
функцию различных органов в других разделах
учебника, станет ясно, почему некоторым орга-
нам, например печени, необходима высокая
проницаемость капилляров для интенсивного
обмена питательных веществ между кровью и
клетками паренхимы печени, или почкам — для
фильтрации большого объема жидкости и фор-
мирования мочи.

Разность концентраций влияет на скорость диффузии через
стенку капилляра. Скорость диффузии вещества
через любую мембрану пропорциональна раз-
ности концентраций данного вещества по обе
стороны мембраны. Значит, чем больше раз-
ность концентраций данного вещества по обе
стороны мембраны, тем интенсивнее движение
вещества через мембрану преимущественно в
одном направлении. Так, например, концентра-
ция кислорода в крови, протекающей по капил-
лярам, обычно выше, чем в тканевой жидкости,
поэтому большое количество кислорода дви-
жется из крови в ткани. И наоборот, концентра-
ция углекислого газа в тканях выше, чем в кро-
ви, поэтому избыток углекислого газа движется
в кровь, и таким образом удаляется из тканей.

Скорость диффузии важнейших веществ че-
рез стенку капилляра настолько велика, что не-
большой разницы в концентрации достаточно
для адекватного обмена между плазмой и ткане-
вой жидкостью. Например, концентрация ки-

Табл. 16–1

Относительная проницаемость капилляров скелетных мышц
для молекул разной величины1

Вещество Молекулярная масса Проницаемость

Вода 18 1,00
NaCl 58,5 0,96
Мочевина 60 0,8
Глюкоза 180 0,6
Сахароза 342 0,4
Инулин 5000 0,2
Миоглобин 17600 0,03
Гемоглобин 68000 0,01
Альбумин 69000 0,001

1 Pappenheimer J.R. Passage of molecules through capillary walls. Phys-
iol rev 133:387, 1953.

Везикулы 
свободной
жидкости

Ручейки 
свободной
жидкости

Филаменты 
протеингликана

Пучки коллагеновых 
волоконКапилляр

Рис. 16–4

Структура интерстиция. Все пространство между пучками колла�
геновых волокон заполнено филаментами протеингликана.
Встречаются везикулы и небольшие ручейки свободной жидкости
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слорода в тканевой жидкости у наружной по-
верхности капилляра лишь на несколько про-
центов отличается от его концентрации в плаз-
ме крови. Этой небольшой разницы достаточно,
чтобы кислород переходил из крови в межкле-
точное пространство, удовлетворяя метаболиче-
ские потребности тканей, которые в условиях ак-
тивной деятельности организма составляют не-
сколько литров кислорода за минуту.

Интерстиций 
и интерстициальная жидкость

Примерно 1/6 общего объема тела приходится
на межклеточные пространства. Они имеют об-
щее название «интерстиции». Жидкость, запол-
няющую это пространство, называют интер-
стициальной (тканевой) жидкостью. 

Структура интерстициального пространства
показана на рис. 16–4. Оно содержит плотные
компоненты: (1) пучки коллагеновых волокон;
(2) филаменты протеингликана. Пучки колла-
геновых волокон имеют большую длину. Они
являются особо прочными и обеспечивают зна-
чительную часть упругости тканей. Филаменты
протеингликана представляют собой очень тон-
кие свернутые или перекрученные молекулы, со-
стоящие на 98% из гиалуроновой кислоты и на
2% из белка. Эти молекулы настолько тонкие,
что никогда не видны в световой микроскоп и с
трудом определяются даже при электронной ми-
кроскопии. Тем не менее, они формируют плот-
ную мелкоячеистую сеть, похожую на войлок.

Гель в интерстициальном пространстве. Жидкость ин-
терстициального пространства образуется пу-
тем фильтрации и диффузии из просвета ка-
пилляров. Она содержит все компоненты плаз-
мы, кроме белков, поскольку  белки в основном
не могут выходить из капилляров. Интерсти-
циальная жидкость задерживается главным об-
разом в микроскопических пространствах меж-
ду молекулами протеингликана. Совокупность
этих молекул и жидкости, захваченной ими,
имеет свойства геля, и поэтому ее называют
тканевым гелем.

Из-за большого количества молекул протеин-
гликана жидкость с трудом протекает через
тканевой гель. Вместо этого она диффундирует
через гель. Это означает, что жидкость благода-
ря тепловому движению перемещается из одной
точки в другую буквально молекула за молеку-
лой, а не течет общим потоком, в котором уча-
ствует сразу большое количество молекул.

Скорость диффузии через гель составляет
95–99% скорости диффузии в свободной жид-
кости. Поскольку расстояние между капилляра-
ми и клетками тканей очень короткое, диффу-
зия обеспечивает быстрый транспорт не только

воды, но также электролитов, низкомолекуляр-
ных питательных веществ, метаболитов, угле-
кислого газа и др.

Свободная жидкость в интерстиции. Несмотря на то,
что почти вся жидкость в интерстиции захваче-
на тканевым гелем, существуют отдельные ма-
ленькие ручейки свободной жидкости и везикулы,
содержащие свободную жидкость. Эта жидкость
не связана с молекулами протеингликана и по-
этому течет свободно. Если в циркулирующую
кровь ввести краску, можно видеть, как она
протекает в интерстиции маленькими ручейка-
ми, чаще всего вдоль коллагеновых волокон
или клеточных мембран.

Количество свободной жидкости в тканях
обычно невелико — не более 1%. И наоборот,
когда в тканях развивается отек, количество ве-
зикул и потоков свободной жидкости значитель-
но увеличивается. В этом случае более полови-
ны объема жидкости в тканях представляет со-
бой свободно текущую жидкость, не связанную
с протеингликанами.

Фильтрация жидкости через
стенку капилляра зависит 
от гидростатического 
и коллоидно%осмотического
давления, а также 
от коэффициента фильтрации

Гидростатическое давление в капиллярах спо-
собствует выходу воды и растворенных в ней
веществ через стенку капилляров в интерсти-
циальное пространство. И наоборот, осмотиче-
ское давление, создаваемое белками плазмы
(так называемое коллоидно-осмотическое, или
окотическое, давление) способствует движению
жидкости из интерстициального пространства
в кровь. Другими словами, коллоидно-осмоти-
ческое давление белков предотвращает умень-

Капиллярное 
давление 

(Pк)

Коллоидно�осмотическое 
давление плазмы 

(Pкопл)

Давление 
интерстициальной 

жидкости (Pиж)

Коллоидно�осмотическое 
давление интерстициальной 

жидкости (Pкоиж)

Рис. 16–5

Капиллярное давление жидкости и коллоидно�осмотическое
давление — силы, вызывающие движение жидкости через стен�
ку капилляра в разных направлениях
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шение объема внутрисосудистой жидкости, т.к.
препятствует выходу ее в интерстициальное
пространство.

Особое значение имеет лимфатическая систе-
ма, которая возвращает в кровоток небольшое
количество жидкости и белков, которые попали
из крови в интерстиций. Далее в этой главе мы
обсудим механизмы, которые контролируют
как процесс фильтрации в капиллярах, так и
лимфоотток, и таким образом регулируют соот-
ношение объема плазмы и объема интерсти-
циальной жидкости.

Четыре основных фактора определяют движение жидкости
через стенку капилляра — гидростатические и коллоидно�
осмотические силы. На рис. 16–5 показано действие
четырех основных сил, которые определяют,
будет ли жидкость переходить из крови в интер-
стиций или, наоборот, из интерстиция в кровь.
Эти силы назвали силами Старлинга в честь фи-
зиолога, который первым подчеркнул их важ-
ное значение.
1. Давление в капиллярах (PК), которое способ-

ствует выходу жидкости из капилляров в меж-
клеточное пространство.

2. Давление интерстициальной жидкости (PИЖ),
которое способствует входу жидкости в капил-
ляр, если оно положительное, и выходу жидко-
сти из капилляра, если оно отрицательное.

3. Коллоидно-осмотическое давление плазмы в ка-
пилляре (РкоПЛ), которое способствует входу
жидкости в капилляр.

4. Коллоидно-осмотическое давление интерсти-
циальной жидкости (РкоИЖ), которое спо-
собствует выходу жидкости из капилляров в
межклеточное пространство.

Если сумма этих сил, создающих фильтра-
ционное давление, положительная, то происхо-
дит фильтрация жидкости через стенку капил-
ляров. Если сумма сил Старлинга отрицатель-
ная, то происходит реабсорбция жидкости из
интерстициального пространства в капилляры.
Величину фильтрационного давления (PФ) рас-
считывают следующим образом:

PФ = PК – PИЖ – PкоПЛ + PкоИЖ.

Как будет сказано далее, фильтрационное дав-
ление в нормальных условиях имеет неболь-
шую положительную величину, поэтому в
большинстве органов происходит фильтрация
жидкости через стенку капилляров в интерсти-
циальное пространство. Кроме того, скорость
фильтрации в тканях зависит от количества и
размеров пор в стенке капилляров, а также от
количества действующих капилляров. Все пере-
численные факторы учитываются в виде коэф-
фициента фильтрации (KФ). Коэффициент
фильтрации определяет способность капил-
лярной стенки фильтровать жидкость при

данной величине фильтрационного давления
и выражается обычно в мл/мин на 1 мм рт. ст.
фильтрационного давления.

Скорость фильтрации жидкости в капиллярах
рассчитывают следующим образом:

В следующем разделе мы подробно обсудим
каждый из факторов, влияющих на скорость
фильтрации.

Гидростатическое давление 
в капиллярах

Существуют два метода, позволяющих оценить
величину гидростатического давления в капил-
лярах: (1) прямое канюлирование капилляра с по-
мощью микропипетки, которое определяет
среднее давление в капиллярах как 25 мм рт. ст.;
(2) непрямое функциональное измерение давле-

Фильтрация = КФ ×  РФ.

Артериальное давление
Кишка

100

80

60
Д

ав
ле

ни
е

40

20

0
100 50

Капиллярное давление 
= 17 мм рт. ст.

Артериальное

Венозное
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0

Венозное давление

Рис. 16–6

Изогравиметрический метод измерения капиллярного давления
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ния, которое определяет среднее давление в ка-
пиллярах как 17 мм рт. ст.

Измерение давления в капиллярах методом микроканюли�
рования. Для измерения давления в капиллярах
путем канюлирования стеклянную микропипет-
ку вводят непосредственно в капилляр. Давле-
ние измеряют с помощью специальной микро-
манометрической системы. Таким методом бы-
ло измерено капиллярное давление в некоторых
тканях животных, а также в крупных капилляр-
ных петлях ногтевого ложа человека. Эти из-
мерения показали, что в артериальном конце
капилляров давление крови равно 30–40 мм рт.
ст., в венозном конце капилляров — 10–15 мм
рт. ст., а в средней части капилляров — около
25 мм рт. ст.

Изогравиметрический метод непрямого измерения функ�
ционального давления в капиллярах. Рис. 16–6 демон-
стрирует изогравиметрический метод непрямого
измерения капиллярного давления. На рисунке
показан фрагмент кишечника, закрепленный в
специальном устройстве и подвешенный к одно-
му плечу аптекарских весов. Кровеносные сосу-
ды кишечной стенки перфузируются кровью.
Когда артериальное давление снижается, снижа-
ется и давление в капиллярах. Это приводит к
абсорбции жидкости из кишечной стенки в
кровь — и вес кишки уменьшается. В связи с
этим немедленно происходит смещение чаши
весов. Чтобы предотвратить уменьшение веса
кишки, венозное давление повышают на величи-
ну, достаточную, чтобы преодолеть действие
сниженного артериального давления (т.е. урав-
новесить чаши весов). Другими словами, давле-
ние в капиллярах поддерживается на постоян-
ном уровне за счет одновременного (1) умень-
шения артериального давления и (2) повышения
венозного давления.

На графике в нижней части рисунка видно, что
изменения артериального и венозного давления
устранили всякое изменение веса перфузируе-
мого органа. График артериального давления
совпал с графиком венозного давления на уров-
не 17 мм рт. ст. Следовательно, давление в капил-
лярах также остается на этом уровне, иначе бу-
дет происходить или фильтрация, или абсорб-
ция жидкости. Так, в соответствии с принципом
«качелей» измеренное функциональное давле-
ние в капиллярах равно примерно 17 мм рт. ст.

Почему функциональное давление в капиллярах ниже ве�
личины давления, измеренного методом микроканюлиро�
вания? Очевидно, что два вышеупомянутых ме-
тода не дают одинакового результата измерения
капиллярного давления. Однако изогравиме-
трический метод определяет величину капил-
лярного давления, которая в точности уравнове-
шивает все силы, вызывающие вход жидкости в
капилляр или выход жидкости из капилляра.

Поскольку такое равновесие сил является нор-
мальным состоянием, среднее функциональное
давление в капиллярах должно быть ближе все-
го к величине, измеренной изогравиметриче-
ским методом, т.е. около 17 мм рт. ст.

Легко объяснить, почему метод канюлирова-
ния капилляров дал более высокие результаты.
Дело в том, что эти измерения проводили в ка-
пиллярах, артериальный конец которых от-
крыт, и кровь активно протекает через капил-
лярное русло. Однако из прежних рассуждений
о вазомоции мы знаем, что в норме бо´льшую
часть вазомоторного цикла метартериолы и
прекапиллярные сфинктеры закрыты. Когда
они закрыты, капиллярное давление должно
быть почти равным давлению в венозном кон-
це капилляров, т.е. около 10 мм рт. ст. Таким об-
разом, бо´льшую часть времени функциональное
среднее давление в капиллярах ближе к уровню
венозного, чем к уровню артериального конца
капилляра.

Существуют еще две причины того, что
функциональное капиллярное давление оказы-
вается ниже, чем давление, измеренное мето-
дом микроканюлирования. Во-первых, гораздо
больше капилляров находятся вблизи венул, и
меньше — вблизи артериол. Во-вторых, прони-
цаемость закрытых («венозных») капилляров в
несколько раз больше, чем проницаемость от-
крытых («артериальных») капилляров. Оба эти
обстоятельства приводят к существенному по-
нижению функционального давления капил-
ляров.

Гидростатическое давление 
интерстициальной жидкости

Существуют несколько методов измерения дав-
ления интерстициальной жидкости, которые
также дают разные результаты. Однако все они
показывают, что давление в интерстиции на
несколько миллиметров ртутного столба мень-
ше атмосферного давления. Это позволяет го-
ворить об отрицательном давлении интерсти-
циальной жидкости. 

Измерение давления интерстициальной жидкости с помо�
щью микропипетки. Такой же тип микропипетки,
который применяется для измерения капилляр-
ного давления, можно использовать для измере-
ния давления интерстициальной жидкости. Кон-
чик микропипетки имеет диаметр около 1 мкм,
однако это, по меньшей мере, в 20 раз больше,
чем размеры промежутков между молекулами
протеингликанов в интерстиции. Следователь-
но, давление может быть измерено в довольно
крупной ячейке интерстиция, содержащей сво-
бодную жидкость.

Первые измерения с применением микропи-
петки показали, что давление в интерстиции
имеет величину от –1 до +2 мм рт. ст., т.е. слег-
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ка положительное. Однако по мере усовершен-
ствования метода и накопления опыта исследо-
ваний оказалось, что в таких довольно рыхлых
тканях, как кожа, давление в среднем равно
–2 мм рт. ст., что несколько меньше атмосферно-
го давления.

Измерение давления свободной интерстициальной жидкости
с помощью вживленной перфорированной полой капсулы.
Давление свободной жидкости в интерстициаль-
ном пространстве рыхлой подкожной ткани, из-
меренное с помощью капсулы диаметром 2 см,
оказалось равным –6 мм рт. ст. Однако примене-
ние капсул меньшего диаметра показало, что в
этом случае величина интерстициального давле-
ния не слишком отличается от результата –2 мм
рт. ст., полученного с использованием микропи-
петки (рис. 16–7).

Измерение давления свободной интерстициальной жидкости
с помощью хлопчатобумажного фитилька. Еще один ме-
тод измерения заключается во введении в ткани
небольшой тефлоновой трубочки, в просвете ко-
торой находятся примерно 8 хлопчатобумажных
нитей. Этот хлопчатобумажный фитилек непо-
средственно контактирует с тканевой жидкостью
и передает давление интерстициальной жидкости
в тефлоновую трубочку, которое затем измеряют
обычным манометрическим методом. Исследова-
ния с применением этой методики показали, что
в рыхлой подкожной ткани интерстициальное
давление имеет величину от –1 до –3 мм рт. ст.,
т.е. является отрицательным.

Давление интерстициальной жидкости 
в плотных тканях
Некоторые ткани организма со всех сторон
плотно окружены компактными структурами.
Например, головной мозг помещен в черепную
коробку; почки заключены в прочную фиброз-
ную капсулу; скелетные мышцы разделены фи-
брозными фасциями; ткани глазного яблока
окружены плотной склерой. В большинстве та-
ких тканей давление интерстициальной жидко-
сти, измеренное различными методами, оказы-
вается положительным. Однако во всех случаях
интерстициальное давление оказывается все же
меньше, чем давление среды, окружающей тка-
ни внутри капсулы или костной полости. На-
пример, давление цереброспинальной жидко-
сти у животного, лежащего на боку, в среднем
равно +10 мм рт. ст., в то время как давление ин-
терстициальной жидкости в тканях головного
мозга составляет от +4 до +6 мм рт. ст. В почках
давление под капсулой, окружающей почку,
равно примерно +13 мм рт. ст., в то время как
давление интерстициальной жидкости в тканях
почки — в среднем +6 мм рт. ст. 

Действительно ли давление 
интерстициальной жидкости 
в рыхлых тканях ниже атмосферного?
Представление о том, что давление интерсти-
циальной жидкости во многих, если не во всех,

тканях организма ниже атмосферного, возни-
кло на основе клинических наблюдений, кото-
рые невозможно было объяснить, исходя из
прежних представлений о том, что интерсти-
циальное давление всегда положительное. К та-
ким наблюдениям относятся следующие.
1. Когда кожный лоскут помещают на вогну-

тую поверхность тела (например, в области
глазницы после удаления глазного яблока),
прежде чем кожа приживется на месте по-
вреждения, под ней начинает накапливаться
жидкость; кожный лоскут укорачивается,
возникает опасность удаления его из глазной
впадины. В дальнейшем отрицательное дав-
ление под кожным лоскутом способствует
абсорбции жидкости и буквально присасы-
вает его к вогнутой поверхности глазницы.

2. Для введения больших объемов жидкости в
рыхлые подкожные ткани, например в про-
странство под нижним веком («мешки» под
глазами), подмышечную впадину или в
область мошонки, требуется незначительное
положительное давление величиной менее
1 мм рт. ст. Подсчитано также, что объем
жидкости в этих пространствах может увели-
читься в 100 раз по сравнению с нормой, если
положительное давление возрастет только до
2 мм рт. ст. Известно, что в этих рыхлых тка-
нях отсутствуют прочные волокна, способ-
ные предотвратить накопление больших
объемов жидкости. Следовательно, должны
быть другие механизмы, например отрица-
тельное давление в интерстициальном про-
странстве, чтобы препятствовать накопле-
нию воды в рыхлых тканях.

3. В большинстве естественных полостей орга-
низма, где свободная жидкость находится в
динамическом равновесии с интерстициаль-
ной жидкостью окружающих тканей, изме-
ренное давление имеет отрицательную вели-
чину. Например:

Плевральное пространство –8 мм рт. ст.
Синовиальное пространство от –4 до 

суставов –6 мм рт. ст.
Эпидуральное пространство от –4 до

–6 мм рт. ст.

4. Для регистрации динамических изменений
величины интерстициального давления ис-
пользуют имплантированные капсулы. По-
лученные при измерении данные почти пол-
ностью совпадают с расчетными данными во
всех случаях, когда: (1) происходит увеличе-
ние или уменьшение артериального давле-
ния; (2) вводится жидкость в окружающие
ткани; (3) вводится в кровь коллоидно-осмо-
тический агент в высокой концентрации, спо-
собный абсорбировать тканевую жидкость.
Маловероятно, чтобы происходило такое

ch16_rus_trap.qxd  18.04.2008  10:02  Page 203



204 Часть IV Кровообращение

совпадение данных, если давление в капсуле
не отражает истинное интерстициальное дав-
ление.

Средняя величина отрицательного интерстициального да�
вления в рыхлых подкожных тканях. Несмотря на то,
что разные методы измерения дают несколько
разные результаты, общее мнение большинства
физиологов сводится к тому, что истинное дав-
ление интерстициальной жидкости в рыхлых
подкожных тканях ниже атмосферного и в
среднем составляет –3 мм рт. ст.

Насосная функция лимфатической 
системы является основной причиной 
отрицательного давления в интерстиции
Лимфатическая система подробно обсуждается
в этой главе далее, однако сейчас необходимо
понять, что именно эта система играет основ-
ную роль в создании отрицательного давления
интерстициальной жидкости. Лимфатическая
система является тем «дворником», который
удаляет избыток воды и белковых молекул,
продукты разрушения клеток и другие частицы
из межклеточных пространств. Обычно когда
жидкость поступает в терминальные лимфати-
ческие капилляры, стенка лимфатических сосу-
дов в течение нескольких секунд автоматически
сокращается и перекачивает лимфу в систему
кровообращения. Благодаря этому создается
отрицательное давление, которое может быть
измерено в жидкости интерстициального про-
странства.

Коллоидно#осмотическое давление
плазмы

Белки плазмы создают коллоидно�осмотическое давле�
ние. В главе 4 дана основная характеристика ос-
мотического давления. Там подчеркивалось,
что только те молекулы и ионы, которые не
проходят через поры полупроницаемых мем-
бран, участвуют в создании осмотического
давления. Поскольку белки являются раство-
ренными в плазме и тканевой жидкости компо-
нентами, которые не проходят через поры ка-
пиллярной стенки, именно они ответственны за
величину осмотического давления по обе сто-
роны стенки капилляров. Чтобы отличать ос-
мотическое давление, которое существует по
обе стороны клеточной мембраны, от осмоти-
ческого давления, которое существует по обе
стороны стенки капилляра, последнее стали на-
зывать коллоидно-осмотическим давлением, или
онкотическим давлением. Термин «коллоидно-
осмотическое давление» исторически возник из
представления о том, что раствор белков явля-
ется коллоидным раствором, хотя в действи-
тельности он является истинным молекуляр-
ным раствором.

Нормальная величина коллоидно�осмотического давления.
Коллоидно-осмотическое (онкотическое) давле-
ние плазмы крови здорового человека в среднем
равно 28 мм рт. ст. Из них 19 мм рт. ст. создается
молекулами растворенных белков, а 9 мм рт.
ст. — благодаря эффекту Доннана за счет осмоти-
ческого давления натрия, калия и других катио-
нов, связанных с белками плазмы.

Влияние различных белков плазмы на коллоидно�осмоти�
ческое давление. Белки плазмы представляют собой
смесь, содержащую альбумины (молекулярная
масса которых составляет в среднем 69000), гло-
булины (молекулярная масса 140000), фибрино-
ген (молекулярная масса 400000). Таким обра-
зом, 1 г глобулина содержит только половину
числа молекул, которые составляют 1 г альбуми-
на, а 1 г фибриногена содержит всего 1/6 числа
молекул, составляющих 1 г альбумина. Величи-
на осмотического давления зависит от числа моле-
кул, растворенных в жидкости, а не от их массы
(см. главу 4). Далее в таблице приведены как кон-
центрации разных белков в плазме крови (г/дл),
так и вклад белка каждого типа в общее колло-
идно-осмотическое давление плазмы (PкоПЛ).

Из таблицы видно, что около 80% общего
коллоидно-осмотического давления плазмы
создается альбуминами, 20% — глобулинами и
ничтожно малая часть — фибриногеном. Та-
ким образом, для поддержания динамического
равновесия между жидкостью в капиллярах и
тканях наиболее важное значение имеют альбу-
мины.

Коллоидно#осмотическое давление
интерстициальной жидкости

Обычно размеры пор капиллярной стенки мень-
ше, чем размеры белковых молекул, однако это
справедливо не для всех пор, поэтому небольшое
количество белков плазмы может проходить че-
рез стенку капилляра в интерстициальное про-
странство. 

Общее содержание белков в 12 л интерсти-
циальной жидкости организма немного боль-
ше, чем общее количество белков плазмы, но
поскольку этот объем в 4 раза больше объема
плазмы, концентрация белков интерстициаль-
ной жидкости составляет только 40% концен-
трации белков плазмы, т.е. примерно 3 г/дл.
Легко рассчитать, что эта концентрация белков
соответствует коллоидно-осмотическому (он-
котическому) давлению 8 мм рт. ст.

г/дл PкоПЛ (мм рт. ст.)

Альбумин 4,5 21,8
Глобулины 2,5 6,0
Фибриноген 0,3 0,2
ИТОГО 7,3 28,0
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Обмен жидкости через стенку 
капилляра

Теперь, когда известны основные факторы, обес-
печивающие движение жидкости через стенку
капилляра, выясним, каким образом поддержи-
вается нормальное распределение объемов жид-
кости между плазмой крови и интерстицием.

В среднем давление крови в артериальном
конце капилляра на 15–25 мм рт. ст. выше, чем
в венозном конце. Благодаря этой разнице жид-
кость в артериальном конце из капилляра филь-
труется, а в венозном конце реабсорбируется
обратно в капилляр. Таким образом, небольшое
количество жидкости действительно «течет» че-
рез ткани из артериального конца капилляров к
венозному концу капилляров. Далее представ-
лена динамика этого процесса.

Анализ сил, вызывающих фильтрацию в артериальном кон�
це капилляра. Средняя величина сил, действую-
щих в артериальном конце капилляра и вызы-
вающих движение жидкости через стенку капил-
ляра, следующая.

Таким образом, за счет сил, действующих в
артериальном конце капилляра, создается эф-
фективное фильтрационное давление величи-
ной 13 мм рт. ст., которое обеспечивает выход
жидкости через капиллярные поры в интерсти-
ций. За время протекания крови через капилля-
ры примерно 1/200 часть плазмы фильтруется
из артериального конца капилляров в интерсти-
циальное пространство. 

Анализ сил, вызывающих реабсорбцию в венозном конце ка�
пилляра. Низкое давление крови в венозном конце
капилляра меняет соотношение сил в пользу ре-
абсорбции, что видно из следующей таблицы.

Таким образом, сила, вызывающая движение
жидкости в капилляр (28 мм рт. ст.), оказывает-
ся больше, чем сила, противодействующая ре-
абсорбции (21 мм рт. ст.). Разница в 7 мм рт. ст.
представляет собой так называемое эффектив-
ное реабсорбционное давление, действующее в ве-
нозном конце капилляра. Реабсорбционное дав-
ление заметно ниже, чем фильтрационное дав-
ление. Однако следует помнить, что закрытых
(«венозных») капилляров гораздо больше и
проницаемость их выше, чем открытых («арте-
риальных») капилляров, поэтому меньшего ре-
абсорбционного давления оказывается доста-
точно, чтобы обеспечить движение жидкости
обратно в капиллярное русло.

Полость, заполненная жидкостью

Для 
измерения 
давления

Кожа
Вживленная 

капсула
Кровеносные 

сосуды

Рис. 16–7

Измерение давления интерстициальной жидкости с помощью
перфорированной капсулы

мм рт. ст.

Силы, способствующие выходу жидкости 
из капилляра

Капиллярное давление (артериальный конец
капилляра) 30
Отрицательное давление интерстициальной 
жидкости 3
Коллоидно-осмотическое давление 
интерстициальной жидкости 8
ИТОГО 41

Силы, способствующие входу жидкости 
в капилляр

Коллоидно-осмотическое давление плазмы 28
ИТОГО 28

Суммарный эффект
Силы, способствующие выходу жидкости 
из капилляра 41
Силы, способствующие входу жидкости 
в капилляр 28

СИЛЫ, ОБЕСПЕЧИВАЮЩИЕ ФИЛЬТРАЦИЮ 13
(В АРТЕРИАЛЬНОМ КОНЦЕ КАПИЛЛЯРА)

мм рт. ст.

Силы, способствующие входу жидкости 
в капилляр

Коллоидно-осмотическое давление плазмы 28
ИТОГО 28

Силы, способствующие выходу жидкости 
из капилляра

Капиллярное давление (венозный конец 
капилляра) 10
Отрицательное давление интерстициальной 
жидкости 3
Коллоидно-осмотическое давление 
интерстициальной жидкости 8
ИТОГО 21

Суммарный эффект
Силы, способствующие входу жидкости 
в капилляр 28
Силы, способствующие выходу жидкости 
из капилляра 21

СИЛЫ, ОБЕСПЕЧИВАЮЩИЕ РЕАБСОРБЦИЮ 7
(В ВЕНОЗНОМ КОНЦЕ КАПИЛЛЯРА)
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Эндотелиальные клетки

Заякоренные филаменты

Клапаны

Рис. 16–9

Специальные структуры лимфатических капилляров, благодаря
которым высокомолекулярные вещества поступают в лимфу

В венозном конце капилляров реабсорбиру-
ется примерно 9/10 объема жидкости, которая
профильтровалась в артериальном конце. Остав-
шаяся 1/10 часть оттекает по лимфатическим
сосудам и также возвращается в циркулирую-
щую кровь.

Равновесие Старлинга для обмена
жидкости в капиллярах

Старлинг (E.H. Starling) более 100 лет назад по-
казал, что в нормальных условиях жидкость по
обе стороны капиллярной стенки находится в
состоянии, близком к равновесному. Это зна-
чит, что количество жидкости, которое филь-
труется в артериальном конце капилляра, поч-
ти полностью соответствует количеству жидко-
сти, которое затем возвращается в кровоток
путем реабсорбции. Небольшое несоответствие
объясняется тем, что некий объем жидкости

Шейные узлы

Надключичный (сторожевой) узел
Подключичная вена

Правый лимфатический проток

Грудной проток

Подмышечные узлы

Лимфатическая цистерна

Брюшные узлы

Паховые узлы

Периферические лимфатические сосуды

Рис. 16–8

Лимфатическая система
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Итак, для всей капиллярной системы кровооб-
ращения мы обнаруживаем состояние почти
полного равновесия между силами, обеспечи-
вающими выход жидкости (28,3 мм рт. ст.), и си-
лами, обеспечивающими вход жидкости в ка-
пилляры (28,0 мм рт. ст.). Небольшое несоответ-
ствие сил, составляющее 0,3 мм рт. ст., приводит
к более интенсивной фильтрации жидкости в
интерстициальное пространство по сравнению с
реабсорбцией. Легкий избыток фильтрации, на-
зываемый эффективной фильтрацией, в норме
составляет всего 2 мл/мин для целого организма.
Этот небольшой объем жидкости возвращается
в кровоток по лимфатическим сосудам.

Коэффициент фильтрации. В приведенном ранее при-
мере небольшое несоответствие сил, вызываю-
щих движение жидкости через стенку капилля-
ров, равное 0,3 мм рт. ст., вызывает избыточную
фильтрацию, составляющую 2 мл/мин для цело-
го организма. Рассчитав этот показатель на 1 мм
рт. ст., получим так называемый коэффициент
фильтрации, который равен 6,67 мл/мин на
1 мм рт. ст. Это показатель скорости эффектив-
ной фильтрации для целого организма.

Коэффициент фильтрации можно также рас-
считать для отдельных органов и тканей, выра-
зив его в миллилитрах фильтрата за минуту на
миллиметр ртутного столба, приходящегося на
100 г ткани. Так, коэффициент фильтрации в
среднем равен 0,01 мл/мин/мм рт. ст./100 г тка-

ни. Поскольку существуют огромные различия
в проницаемости капиллярных сосудов, этот ко-
эффициент варьирует более чем в 100 раз для
разных тканей организма. Коэффициент фильт-
рации очень низок в тканях головного мозга и в
мышечной ткани, несколько выше — в подкож-
ных тканях, довольно высокий — в кишечнике
и чрезвычайно высок — в печени и почечных
клубочках, где капиллярные поры или имеются
в огромном количестве, или широко открыты.
Кроме того, широко варьирует и проницаемость
капиллярной стенки для белков. Так, концентра-
ция белков в интерстициальной жидкости мы-
шечной ткани составляет около 1,5 г/дл, в под-
кожной ткани — 2 г/дл, в кишечнике — 4 г/дл,
а в печени — 6 г/дл.

Нарушение равновесия сил, 
действующих на стенку капилляра
Если среднее давление в капиллярах растет вы-
ше 17 мм рт. ст., сила, способствующая фильт-
рации жидкости в межклеточное пространство,
также растет. Так, увеличение среднего капил-
лярного давления на 20 мм рт. ст. приводит к
преобладанию фильтрационных сил над сила-
ми реабсорции с 0,3 до 20,3 мм рт. ст. В резуль-
тате эффективная фильтрация жидкости в ин-
терстициальное пространство увеличивается в
68 раз. Такая избыточная фильтрация жидкости
требует увеличения лимфооттока в 68 раз, а это
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2 раза/
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7 раз/
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Рис. 16–10

Взаимосвязь между давлением интерстициальной жидкости и
лимфооттоком в нижней конечности собаки. Обратите внима�
ние, что лимфоотток достигает максимальной величины, когда
давление интерстициальной жидкости (PИЖ) становится выше
атмосферного давления (0 мм рт. ст.) (предоставлено Harry
Gibson и Aubrey Taylor)

возвращается в кровоток по лимфатическим со-
судам. 

Далее приведена таблица, которая демонстри-
рует принцип равновесия Старлинга. В этой та-
блице для расчета используют среднее функцио-
нальное капиллярное давление, величина которо-
го по всей длине капилляра равна 17,3 мм рт. ст. 

мм рт. ст.

Среднее значение сил, способствующих выходу 
жидкости из капилляра

Среднее капиллярное давление 17,3
Отрицательное давление интерстициальной 
жидкости 3,0
Коллоидно-осмотическое давление 
интерстициальной жидкости 8,0
ИТОГО 28,3

Среднее значение сил, способствующих входу 
жидкости в капилляр

Коллоидно-осмотическое давление плазмы 28
ИТОГО 28

Суммарный эффект действия средних сил
Силы, способствующие выходу жидкости 
из капилляра 28,3
Силы, способствующие входу жидкости 
в капилляр 28

СИЛЫ, ОБЕСПЕЧИВАЮЩИЕ ВЫХОД 0,3
ЖИДКОСТИ ИЗ КАПИЛЛЯРА 
(ЭФФЕКТИВНУЮ ФИЛЬТРАЦИЮ)
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в 2–5 раз превышает возможности лимфатиче-
ской системы. Следовательно, жидкость начи-
нает накапливаться в интерстициальном про-
странстве и развивается отек.

И наоборот, если давление в капиллярах пада-
ет, реабсорбция жидкости в капилляры начина-
ет преобладать над фильтрацией жидкости из
капилляров. В результате объем крови в сосудах
увеличивается за счет уменьшения объема ин-
терстициальной жидкости. Различные вариан-
ты нарушения распределения объемов жидко-
сти и развитие отеков разного типа подробно
обсуждаются в главе 25.

Лимфатическая система

Лимфатическая система представляет собой до-
полнительный путь, по которому жидкость из
интерстициального пространства поступает в
кровь. Следует особо отметить, что только лим-
фатическая система способна выводить из тка-
невых пространств белки и другие высокомоле-
кулярные вещества, которые не могут реабсор-
бироваться непосредственно в кровеносные
капилляры. Возвращение белков в кровь из ин-
терстициального пространства является важ-
нейшей функцией, при нарушении которой че-
ловек может умереть через 24 ч.

Лимфатические сосуды 
организма

Почти все ткани организма имеют специальную
систему лимфатических сосудов, которые отво-
дят избыток жидкости непосредственно из ин-
терстициального пространства. Исключением
являются наружные слои кожи, центральная
нервная система, эндомизиум мышц и кости.
Однако даже в этих тканях имеются мельчайшие
интерстициальные канальцы, называемые пре-
лимфатическими, по которым интерстициаль-
ная жидкость оттекает либо в лимфатическую
систему, либо (из тканей головного мозга) в це-
реброспинальную жидкость, а затем непосред-
ственно в кровь. Необходимо отметить, что лим-

фатические сосуды нижних конечностей и ни-
жней части туловища формируют общий груд-
ной проток, который затем впадает в венозную
систему на уровне слияния левой внутренней
яремной вены с левой подключичной веной, как
показано на рис. 16–8.

Лимфа от левой половины головы, левой руки
и части грудной клетки также поступает в груд-
ной проток, а затем в венозную систему.

Лимфа от правой половины головы, правой
руки и правой части грудной клетки оттекает в
правый лимфатический проток (который суще-
ственно меньше, чем грудной проток). Правый
лимфатический проток впадает в венозную си-
стему на уровне слияния правой внутренней
яремной вены с правой подключичной веной.

Концевые лимфатические капилляры и их проницаемость.
Бо´льшая часть жидкости, которая фильтруется
из артериального конца кровеносных капилляров,
протекает в межклеточном пространстве и за-
тем реабсорбируется в венозном конце кровенос-
ных капилляров. Однако примерно 1/10 часть
фильтрата поступает в лимфатические капилля-
ры и возвращается в кровь по лимфатическим
сосудам. Общий объем лимфы, образующийся
в организме, составляет не более 2–3 л в сутки.

Жидкость, которая возвращается в систему
кровообращения по лимфатическим сосудам,
имеет исключительно важное значение. Дело в
том, что такие высокомолекулярные вещества,
как белки, не могут абсорбироваться из тканей
никаким другим способом. В то же время в лим-
фатические капилляры они поступают практи-
чески беспрепятственно. Причиной этого явля-
ется специфическое строение лимфатических
капилляров, показанное на рис. 16–9. На ри-
сунке видно, что эндотелиальные клетки лим-
фатических капилляров прикреплены к окружа-
ющей соединительной ткани с помощью фик-
сированных, или заякоренных, филаментов. В
месте контакта соседних эндотелиальных кле-
ток их края перекрываются таким образом, что
образуют своеобразные створки, способные
свободно открываться внутрь лимфатического

Поры

Лимфатические 
капилляры

Собирательный 
сосуд

Клапаны

Рис. 16–11

Строение лимфатических капил�
ляров и собирательных лимфа�
тических сосудов (показаны кла�
паны)
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капилляра и таким образом выполнять функ-
цию миниатюрных клапанов. Интерстициаль-
ная жидкость вместе с находящимися в ней кру-
пными частицами открывает клапаны и посту-
пает прямо в лимфатический капилляр. Однако
жидкость не может покинуть капилляр, т.к. об-
ратный ток жидкости закрывает клапаны, плот-
но прижимая края клеток друг к другу. Таким
образом, клапаны в лимфатической системе
имеются как в мельчайших конечных капилля-
рах, так и в более крупных лимфатических со-
судах на всем их протяжении до места впадения
в венозную систему.

Образование лимфы

Лимфа образуется из интерстициальной жидко-
сти, которая поступает в лимфатические капил-
ляры. Следовательно, первоначально лимфа
имеет такой же состав, что и интерстициальная
жидкость.

Концентрация белков в интерстициальной
жидкости большинства тканей составляет при-
мерно 2 г/дл, поэтому концентрация белков в
лимфе, оттекающей от этих тканей, соответ-
ствует этой величине. Лимфа, образующаяся в
печени, имеет более высокую концентрацию
белков — около 6 г/дл, а лимфа кишечника —
от 3 до 4 г/дл. Поскольку 2/3 объема лимфы об-
разуется именно в печени и кишечнике, концен-
трация белков в лимфе общего грудного прото-
ка достигает 3–5 г/дл.

Лимфатическая система является также одним
из главных путей оттока питательных веществ,
особенно жиров, которые всасываются в желу-
дочно-кишечном тракте (см. главу 65). Действи-
тельно, после приема пищи с высоким содержа-
нием жиров их концентрация в лимфе грудного
протока увеличивается иногда до 1–2%.

И наконец, даже такие крупные частицы, как
бактерии, проникают между эндотелиальными
клетками лимфатических капилляров и таким
путем попадают в лимфу. Во время прохожде-
ния лимфы через лимфатические узлы эти ча-
стицы практически полностью удаляются и раз-
рушаются (см. главу 33).

Скорость движения лимфы

Через грудной проток человека в состоянии покоя
лимфа протекает со скоростью около 100 мл/ч.
Еще 20 мл лимфы поступает в систему кровооб-
ращения по другим лимфатическим сосудам.
В целом объемная скорость движения лимфы со-
ставляет 120 мл/ч, или от 2 до 3 л в сутки.

Влияние интерстициального давления на движение лим�
фы. На рис. 16–10 показано влияние давления
интерстициальной жидкости на ток лимфы, из-
меренный в нижней конечности собаки. Обра-
тите внимание на очень низкий уровень лим-

фооттока при более отрицательном давлении
интерстициальной жидкости по сравнению с
нормой: –6 мм рт. ст. Затем по мере увеличения
давления до 0 мм рт. ст. (атмосферное давление)
отток лимфы увеличивается более чем в 20 раз.
Итак, любые факторы, которые увеличивают
давление интерстициальной жидкости, увели-
чивают также и отток лимфы, если лимфатиче-
ские сосуды функционируют нормально. Таки-
ми факторами являются:

– увеличение давления в капиллярах;
– уменьшение коллоидно-осмотического дав-

ления плазмы;
– увеличение коллоидно-осмотического дав-

ления  интерстициальной жидкости;
– увеличение проницаемости капилляров.
Все эти факторы приводят к сдвигу равнове-

сия, вызывая выход жидкости из капилляров в
интерстиций. При этом происходит увеличение
объема интерстициальной жидкости, увеличе-
ние давления интерстициальной жидкости, а
также увеличение лимфооттока.

На рис. 16–10 показано, что при увеличении
давления интерстициальной жидкости до 1–2
мм рт. ст. (т.е. выше нулевого уровня) дальней-
шее увеличение лимфооттока прекращается да-
же несмотря на продолжающийся рост давле-
ния. Дело в том, что увеличение давления ин-
терстициальной жидкости вызывает не только
поступление жидкости в лимфатические капил-
ляры, но также и сдавление лимфатических со-
судов, затрудняя отток лимфы. При высоком
давлении эти два фактора почти полностью
уравновешивают друг друга. Лимфатический
ток при этом достигает максимальной величи-
ны, что отражается в виде плато в верхней части
кривой на рис. 16–10.

Лимфатический насос увеличивает ток лимфы. Во всех
лимфатических сосудах имеются клапаны. На
рис. 16–11 показано типичное строение клапанов
в собирательном лимфатическом сосуде, в кото-
ром открываются лимфатические капилляры. 

Киносъемка лимфатических сосудов как у жи-
вотных, так и у человека показала, что наполне-
ние жидкостью и растяжение собирательных
или более крупных лимфатических сосудов
приводит к автоматическому сокращению глад-
комышечной стенки сосудов. Более того, каж-
дый сегмент лимфатического сосуда между по-
следовательно расположенными клапанами
действует как отдельный автоматический насос
(помпа). Даже небольшое наполнение сегмента
сосуда приводит к его сокращению, за счет
этого жидкость, открывая клапаны, переходит в
следующий сегмент сосуда. Наполнение сле-
дующего сегмента несколькими секундами позд-
нее приводит к его сокращению — и процесс со-
кращения продолжается вдоль всех лимфатиче-
ских сосудов, пока, наконец, лимфа не вольется
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в кровеносную систему. В крупных лимфатиче-
ских сосудах, таких как грудной проток, лимфа-
тический насос может создавать давление до 50
и даже до 100 мм рт. ст.

Насосная функция, создаваемая периодическим
сдавливанием лимфатических сосудов извне. В
дополнение к периодическому сокращению сте-
нок самих лимфатических сосудов внешние
факторы, вызывающие периодическое сдавли-
вание лимфатических сосудов, тоже способ-
ствуют насосной функции. Перечислим основ-
ные факторы в порядке их значимости:

– сокращение окружающих скелетных мышц;
– движение различных частей тела;
– пульсация артерий, расположенных вблизи

лимфатических сосудов;
– периодическое сдавление тканей организма

извне (например, массаж).
Лимфатический насос становится очень эф-

фективным во время физических упражнений.
Лимфоотток при этом может увеличиваться в
10–30 раз. И наоборот, в состоянии покоя и мы-
шечного расслабления лимфоотток становится
медленным, почти нулевым.

Насосная функция лимфатических капилляров. Конце-
вые лимфатические капилляры также осуществ-
ляют насосную функцию в дополнение к насос-
ной функции крупных лимфатических сосудов.
Как объяснялось в данной главе ранее, стенка
лимфатических капилляров прочно связана с
клетками окружающих тканей с помощью зая-
коренных филаментов. Каждый раз, когда в тка-
нях появляется избыток жидкости и начинается
отек, филаменты растягивают стенку лимфати-
ческих капилляров, и жидкость поступает в кон-
цевые отделы капилляров через промежутки
между эндотелиальными клетками. Затем, ког-
да ткани сдавливаются внешними силами, дав-
ление в капиллярах увеличивается, приводя к
плотному смыканию перекрывающихся краев
эндотелиальных клеток, что похоже на закры-
тие клапанов. В результате лимфа из капилля-
ров продвигается в собирательные лимфатиче-
ские сосуды, вместо того чтобы возвращаться
обратно в интерстиций через межклеточные
промежутки.

Эндотелиальные клетки в лимфатических ка-
пиллярах также содержат несколько сократи-
тельных актомиозиновых филаментов. В тка-
нях некоторых животных (например, в крыльях
летучих мышей) такие филаменты обеспечива-
ют ритмические сокращения лимфатических
капилляров наряду с ритмическими сокраще-
ниями мелких кровеносных и более крупных
лимфатических сосудов. Таким образом, впол-
не возможно, что лимфатические капилляры
вносят свой вклад в общую насосную функцию
лимфатической системы.

Общая характеристика факторов, определяющих лимфо�
отток. Все изложенное ранее позволяет сделать
вывод, что движение лимфы определяют два
главных фактора: (1) давление интерстициаль-
ной жидкости; (2) активность лимфатического
насоса. Следовательно, можно сказать, что ско-
рость лимфооттока является результатом ум-
ножения величины интерстициального давления
на активность лимфатического насоса.

Роль лимфатической системы 
в регуляции содержания белков 
в интерстициальной жидкости, 
а также объема и давления 
интерстициальной жидкости

Итак, лимфатическая система функционирует
как водосливный механизм, который возвраща-
ет в систему кровообращения избыток жидко-
сти и белков из межклеточных пространств.
Следовательно, лимфатическая система играет
центральную роль в регуляции: (1) содержания
белков в интерстициальной жидкости; (2) объ-
eма интерстициальной жидкости; (3) давления
интерстициальной жидкости. Попытаемся объяс-
нить, как взаимодействуют эти факторы.

Во-первых, вспомним, что небольшое коли-
чество белков постоянно проникает через стен-
ку кровеносных капилляров в интерстиций. Это
незначительное количество белков не может
вернуться в кровь в венозном конце капилляров
и накапливается в интерстициальной жидкости.
Накопление белков, в свою очередь, приводит к
повышению коллоидно-осмотического давле-
ния интерстициальной жидкости.

Во-вторых, увеличение коллоидно-осмотиче-
ского давления интерстициальной жидкости
сдвигает равновесие сил, действующих на стенку
кровеносного капилляра, в пользу фильтрации
жидкости из плазмы в интерстиций. Следова-
тельно, благодаря осмотическому действию бел-
ков жидкость перемещается в интерстициальное
пространство и вызывает увеличение объема и
давления интерстициальной жидкости.

В-третьих, увеличение давления интерсти-
циальной жидкости существенно увеличивает
скорость образования и движения лимфы. Это
приводит к удалению избыточного объема ин-
терстициальной жидкости и белков, накопив-
шихся в интерстициальном пространстве.

Поскольку повышение концентрации белков
приводит к увеличению объема и давления ин-
терстициальной жидкости, возвращение избыт-
ка белков и жидкости в кровоток с участием
лимфатической системы становится достаточ-
ным, чтобы уравновесить скорость поступления
этих веществ из кровеносных капилляров в ин-
терстиций. Таким образом, количественные по-
казатели всех действующих факторов приходят
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в состояние устойчивого равновесия. Они оста-
ются в устойчивом, сбалансированном состоя-
нии, пока что-нибудь не приведет к новому из-
менению скорости выхода белков и жидкости из
кровеносных капилляров.

Значение отрицательного давления 
интерстициальной жидкости как фактора, 
удерживающего ткани организма 
в компактном состоянии
Существует устоявшееся представление, что
ткани организма удерживаются вместе за счет
волокон соединительной ткани. Однако во мно-
гих участках тела волокна соединительной тка-
ни или слабо выражены, или отсутствуют. Это
наблюдается в тех областях, где происходит
скольжение одних тканей относительно других.
Примером могут служить участки кожи на
тыльной поверхности кисти или на лице. Но да-
же в этих участках ткани удерживаются вместе
благодаря отрицательному давлению интерсти-
циальной жидкости, которое в действительно-
сти представляет собой частичный вакуум. Если
отрицательное давление в тканях исчезает, в ин-
терстициальных пространствах накапливается
жидкость и развивается отек. Механизмы разви-
тия отека изложены в главе 25.
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