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This article analyzes patterns of structural and functional organization of the parenchyma of different groups of 
lymph nodes, structural features of their connective tissue frame and lymphatic sinuses. We studied superficial and deep 
somatic (Limphonodi mandibulares, L. cervicales superficiales, L. axillares proprii, L. poplitei), somatovisceral 
(L. retropharyngei mediales, L. iliaci mediales), visceral (L. mediastinales caudales, L. jejunales) features of mature 
male dromedaries (Camelus dromedarius Linnaeus, 1758). We used a complex of traditional macroscopic and 
histological techniques, and also immunohistochemical staining of lymph node sections for identifying the features of 
localization of T- and B-lymphocyte populations in the parenchyma of the nodes. We found that the parenchyma of 
camels’ lymph nodes is characterized by a spongy type structure in the form of a complex of partly concrescent round-
oval fragments of lymphoid tissue, surrounded by large lymphatic spaces (sinuses). The connective tissue frame of the 
lymph nodes is represented by a two-layer (connective tissue-muscular) capsule and two types of trabeculae: two-
layered (connective-muscular, type I), which contain blood and lymphatic vessels, as well as lymphatic cysternas, and 
single-layered, formed only by a smooth muscular system (type II). Intranodal lymphatic sinuses are subdivided into 
subcapsular, peritrabecular and medullary sinuses. The subcapsular sinuses and sinuses related to trabeculae of type I 
and their branching is the most developed. At the tissue level, the lymph node parenchyma has a clearly manifested 
lobular structure. Lymphoid lobules in the lymph node parenchyma are positioned diffusely (mosaically) and consist of 
four main cellular zones: transit and cell-cell interaction (analogous to the cortical plateau), clonal proliferation of T- 
and, respectively, B-lymphocytes (deep cortex units, lymphatic nodules), accumulation of plasmocytes and synthesis of 
antibodies (brain cords). The lymphoid lobes (compartments) of the lymph nodes parenchyma are bipolar, their tops 
formed by the zones of transit and cell-cell interaction, and also by the zones of proliferation of B lymphocytes, and the 
bases by a complex of brain cords (zone of accumulation of plasmocytes and synthesis of antibodies). The zone of  
T-lymphocytes proliferation is in intermediate position and underlies the subunits of the parenchyma. The tops of the 
lymphoid lobes are located along the sinuses of the trabeculae of type I and the bases along the sinuses of the trabeculae 
of type II, which form the efferent lymphatic vessels. The maximum relative capacity of all studied lymph nodes was 
typical for zones of plasmocyte accumulation and synthesis of antibodies (19–27%), the minimum capacity was typical 
for transit and cell-cell interaction zones (3–8%). The relative capacity of zones of clonal proliferation of T- and  
B-lymphocytes in most lymph nodes was 1.5–3.0 times less than that of the zone of plasmocyte accumulation and 
antibody formation and was, respectively, 8–16% and 9–18%. The study showed that the structure of the lymph nodes 
parenchyma of dromedaries is not absolutely unique. As in other mammal species, it is subdivided into specialized cell 
zones which are connected in lymphoid lobules. Specific features of parenchyma structure include: diffuse (mosaic) 
location of lymphoid lobules; absence of signs of regulated localization of lymphoid lobules relative to the capsule and 
the sinus bordering the nodes.  
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Проанализирована структура паренхимы, соединительнотканного остова и лимфатических синусов в лимфатических узлах самцов 
половозрелого одногорбого верблюда (Camelus dromedarius Linnaeus, 1758). Использовали комплекс макроскопических, классических 
гистологических методик и иммуногистохимическое окрашивание срезов лимфатических узлов. Макроскопически паренхима лимфатических 
узлов имеет губкообразный тип строения в виде округло-овальных фрагментов лимфоидной ткани, разделенных широкими синусами. 
Внутриузловой соединительнотканный остов представлен трабекулами двух типов: соединительнотканно-мышечными (І тип) и гладко-
мышечными (ІІ тип). Лимфатические синусы подразделяются на широкие подкапсулярные и перитрабекулярные трабекул І типа, а также 
менее развитые – перитрабекулярные трабекул ІІ типа и мозговые. Микроскопически лимфоидная ткань лимфатических узлов состоит из 
диффузно расположенных (мозаичных) скоплений лимфоидных долек, каждая из которых образована четырьмя специализированными 
клеточными зонами. Вершины лимфоидных долек представлены зонами транзита и межклеточного взаимодействия и лимфатическими 
узелками (В-зоны), основания – комплексом мозговых тяжей (зоны аккумуляции плазмоцитов и антителообразования), центры – единицами 
глубокой коры (Т-зоны). Зоны транзита и межклеточного взаимодействия лимфоидных долек ориентированы вдоль синусов трабекул І типа, а 
основания долек – вдоль синусов трабекул ІІ типа. Наиболее развитыми клеточными зонами лимфоидных долек являются мозговые тяжи 
(относительный объем – 19–27%), а наименее – зоны транзита и межклеточного взаимодействия (аналоги коркового плато, относительный 
объем – 3–8%). Объем зон клональной пролиферации Т- и В-лимфоцитов в 1,5–3,0 раза меньше объема мозговых тяжей, 8–16% и 9–18%, 
соответственно.  

Ключевые слова: компартменты; лимфоидные дольки; лимфатические узелки; единицы глубокой коры; мозговые тяжи  

Введение  
 

На сегодняшний день не вызывает сомнения факт, что для 
паренхимы лимфатических узлов млекопитающих характерна вы-
сокая степень упорядоченности, которая заключается в зональной 
специализации и интеграции отдельных клеточных зон (Kelly, 
1975; Konenkov et al., 2008; Butler et al., 2016).  

Дискретная структура паренхимы лимфатических узлов мле-
копитающих является морфологическим проявлением целого 
комплекса процессов, которые развиваются во время реализации 
функции иммунологической реактивности: миграции, коопера-
ции, клональной пролиферации различных типов иммунокомпе-
тентных клеток, а также антителообразования (Kowala and Schoe-
fi, 1986; Konenkov et al., 2008; Margaris and Black, 2012).  

Особенности морфофункциональной дифференциации и ин-
теграции паренхимы лимфатических узлов обусловлены в равной 
степени структурой их кровеносного и лимфатического русел. 
Кровеносные сосуды обеспечивают процесс односторонней ми-
грации лимфоцитов из крови в паренхиму узлов, а лимфатические 
сосуды и синусы – беспрепятственную многовекторную мигра-
цию антигенпрезентирующих и иммунокомпетентных клеток меж-
ду лимфатическими пространствами и лимфоидными структура-
ми узлов (Ikomi et al., 2012; Chandrasecaran and King, 2014).  

Транзит лимфоцитов через стенки венул с высоким эндоте-
лием осуществляется в периферических участках глубокой коры 
лимфатических узлов (паракортикальные тяжи), а также в корко-
вом плато (интерфолликулярная зона). В этих же зонах парен-
химы осуществляется взаимодействие (премирование) лимфоци-
тов с антигенпрезентирующими клетками (De Bruyn and Cho, 
1990; Platt and Randolph, 2013; Ruddle, 2016; Ager, 2017).  

Зоны клональной пролиферации премированных лимфоцитов 
в паренхиме лимфатических узлов представлены сферообразны-
ми структурами двух различных типов: лимфатическими узелка-
ми (В-зоны), которые формируются вдоль лимфатических сину-
сов на основе коркового плато и относительно крупными округло-
овальными образованиями или единицами глубокой коры  
(Т-зоны), расположенными в центральных участках паренхимы, 
которые непосредственно не контактируют с системой внутриуз-
ловых синусов (Kaldjian et al., 2001; Katakai et al., 2004; Palm et al., 
2016). Концентрация плазматических клеток и антителообразова-
ние происходит в мозговых тяжах, занимающих пространство 
между глубокой корой и воротами узлов и образующих в сово-
купности мозговое вещество лимфатических узлов (Andrian and 
Mempel, 2003; Olson et al., 2012; Houston et al., 2016).  

Структурным проявлениям интегративных процессов в па-
ренхиме лимфатических узлов является формирование на ее ос-
нове ряда идентичных по гистоархитектонике образований, вклю-
чающих все вышеуказанные клеточные зоны. Данные субъедини-
цы в лимфатических узлах млекопитающих обозначаются как 

компартменты или лимфоидные дольки (Gretz, 1997; Willard-Mack, 
2006; Sainte-Marie, 2010). Дольчатая структура лимфатических 
узлов формируется у млекопитающих в процессе эмбриогенеза в 
результате внедрения множества мезенхимных почек в просвет 
лимфатических синусов (Mebius, 2003). В дефинитивном лимфа-
тическом узле каждой дольке его паренхимы соответствует один 
афферентный лимфатический сосуд (Sainte-Marie, 2010).  

Общепринятое на сегодня представление о лимфоидной доль-
ке (компартменте) лимфатических узлов было разработано на 
основе исследования зональной структуры паренхимы данных 
органов у приматов и некоторых видов лабораторных животных 
(Belisle and Sainte-Marie, 1981; Ikomi et al., 2012; Butler et al., 2016). 
Характерными чертами строения данных субъединиц являются: 
четко выраженная морфологическая полярность с локализацией 
лимфатических узелков и мозговых тяжей на противоположных 
полюсах компартментов и их упорядоченное линейное располо-
жение вдоль краевого синуса узлов, что придает паренхиме лим-
фатических узлов слоистую структуру (Gunnes et al., 1998; Iwasaki 
et al., 2016).  

Проведенные впоследствии более широкие исследования за-
кономерностей строения паренхимы лимфатических узлов у раз-
личных видов млекопитающих с разной организацией основных 
жизнеобеспечивающих систем показали, что вышеуказанное 
представление о структуре компартментов паренхимы лимфати-
ческого узла не является универсальным.  

При исследовании лимфатических узлов быка домашнего ус-
тановлено, что, несмотря на наличие в данных органах явных 
признаков упорядоченного дольчатого строения паренхимы, мор-
фологическая полярность в лимфоидных дольках не наблюдается, 
что связано с особым характером локализации лимфатических 
узелков в пределах компартментов, в которых узелки формиру-
ются как на основе коркового плато, так и в паракортикальных и 
мозговых тяжах (Gavrilin et al., 2013, 2017).  

В большинстве работ, посвященных описанию структуры 
лимфатических узлов верблюда, млекопитающего, отличающего-
ся наличием наиболее совершенных механизмов адаптации в 
чрезвычайно сложных природно-климатических условиях, указы-
вается, что паренхима узлов подразделяется на ряд специализиро-
ванных участков, но какая-либо определенная закономерность в 
их взаиморасположении и локализации в целом в паренхиме узла 
отсутствует (Abdel-Magied et al., 2001; Zidan, 2002; Zidan and Pabst, 
2012). Известно также, что разноуровневый или гнездовой прин-
цип локализации компартментов в лимфатических узлах свиньи 
домашней связан со специфической структурой капсулы узлов, 
которая образует многочисленные складки и инвагинации, глу-
боко внедряющиеся в их паренхиму. Кроме того, внутри складок 
капсулы располагаются лимфатические цистерны и интратрабеку-
лярные лимфатические каналы, которые обеспечивают одномо-
ментное равномерное поступление лимфы как в поверхностные, 
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так и в глубокие синусы узлов (Hoshi et al., 1986; Gavrilin et al., 2014). 
Существующие на сегодня противоречия в отношении общих 
закономерностей морфофункциональной дифференциации и спе-
циализации паренхимы лимфатических узлов млекопитающих 
препятствуют развитию и окончательному утверждению в морфо-
логии концепции о ее универсальном дольчатом (компартмент-
ном) строении, что, в свою очередь, негативно отражается на по-
нимании и интерпретации изменений в данных органах в норме, 
при экспериментальных воздействиях и развитии различных пато-
логий. Решение данной проблемы заключается в проведении ком-
плексного сравнительного анализа строения лимфатических узлов 
у представителей всех основных когорт млекопитающих с учетом 
степени морфологической сложности и эволюционной иерархии.  

Цель исследований – определить закономерности структуры 
паренхимы лимфатических узлов половозрелого одногорбого вер-
блюда в связи с особенностями строения соединительнотканного 
остова и внутриузлового лимфатического русла.  
 
Материал и методы исследований  
 

Образцы для исследования получены от 10 половозрелых 
трехлетних клинически здоровых самцов одногорбого верблюда 
после убоя животных на мясокомбинате г. Уаргла (Алжир). 
Материал исследования – лимфатические узлы различной локали-
зации: поверхностные соматические: нижнечелюстные (Limpho-
nodi mandibulares), поверхностные шейные (L. cervicales superfi-
ciales); глубокие соматические: подмышечные (L. axillares proprii), 
подколенные (L. poplitei); висцеральные: каудальные средостен-
ные (L. mediastinales caudales), тощей кишки (L. jejunales); сме-
шанные или сомато-висцеральные: медиальные заглоточные (L. 
retropharyngei mediales), медиальные подвздошные (L. iliaci medi-
ales) (Zelenevsky, 2013). Всего исследовано 140 органов, так как 
соматические и сомато-висцеральные узлы являются парными, а 
висцеральные – непарными.  

С целью выяснения особенностей строения и архитектоники 
системы лимфатических пространств лимфатических узлов осу-
ществляли непрямую инъекцию лимфатического русла дисталь-
ных отделов грудной и тазовой конечностей суспензией черной 
туши на 3% желатиновом геле (Kostiyk, 2008). После наполнения 
соответствующей контрастной массой синусов региональных 
лимфатических узлов конечностей (подмышечный, подколенный) 
органы рассекали в различных плоскостях и проводили макроско-
пическую оценку степени развития и особенностей строения вну-
триузлового лимфатического русла.  

При отборе материала для гистологических исследований 
учитывали особенности макроскопической структуры лимфати-
ческих узлов верблюда, которые представляют собой конгломера-
ты из частично сросшихся между собой субъединиц без опреде-
ленной закономерности в их взаиморасположении (Gavrilin et al., 
2015). Для исследований от каждого лимфатического узла отбира-
ли по 6 наиболее развитых и обособленных субъединиц. Из отоб-
ранных субъединиц вырезали тотальные фрагменты в сегменталь-
ной плоскости, фиксировали в 10% растворе нейтрального забу-
ференного формалина.  

После фиксации часть фрагментов (по 3 фрагмента) лимфати-
ческих узлов заливали в парафин (гистопласт). Парафиновые 
срезы толщиной 3–5 мкм окрашивали гематоксилином и эозином 
(по Ван-Гизон), а также использовали для иммуногистохимичес-
ких исследований. Иммуногистохимические исследования прово-
дили прямым методом Кунса по методике Rodney and Miller 
(Rodney, 2001). Использовали первичные кроличьи моноклональ-
ные антитела, которые дают перекрестные реакции с лейкоцитами 
верблюда (антитела к CD3 антигену (общие Т-лимфоциты) анти-
тела к CD22 антигену (В-лимфоциты)). Иммуногистохимический 
анализ состоял из следующих основных стадий: ингибиция эндо-
генной пероксидазы (гидроген пероксид в метаноле); демаскиров-
ка антигенов (Tris + ЕДТА), инкубация с первичными монокло-
нальными кроличьими антителами (CD3, CD22); обработка стре-
птавидином, конъюгированным с пероксидазой; обработка PBS 

(pH 7,2), содержащим 0,05% 3,3-диаминобензидинтетрагидрохло-
рид и 0,03% перекись водорода; окраска гематоксилином Майера.  

Другую часть фрагментов лимфатических узлов использовали 
для изготовления замороженных срезов на микротоме-криостате. 
Замороженные срезы импрегнировали нитратом серебра по мето-
дике Фута в авторской модификации (Gavrilin, 1999), что давало 
возможность для одновременной четкой визуализации всех ос-
новных компонентов паренхимы лимфатических узлов, которая 
обусловлена специфической для каждой зоны паренхимы архи-
тектоникой сетей ретикулярных волокон.  

Исследование гистопрепаратов проводили с использованием 
световых мироскопов Olympus CX-41 и Leica DM 1000 (окуляр 
х10, объективы х10, х40). В гистопрепаратах, окрашенных гемато-
ксилином и еозином, азур-ІІ еозином, по Ван-Гизон, а также им-
муногистохимически определяли комплекс качественных харак-
теристик исследуемых органов: степень развития и дифференци-
ровки стромы и паренхимы узлов, особенности гистоархитекто-
ники паренхимы, характер взаимоотношений отдельных компо-
нентов в паренхиме узлов, принципы локализации в паренхиме 
узлов популяций Т- и В-лимфоцитов.  

В гистопрепаратах, импрегнированных нитратом серебра, оп-
ределяли процентную объемную плотность или относительный 
объем (V, %) стромы (капсула, трабекулы), синусов и лимфоид-
ной ткани в лимфатических узлах в целом, а также особенности 
локализации лимфоидных долек на всей площади тотальных сре-
зов и совокупный относительный объем их отдельных структур-
ных компонентов: зона транзита и межклеточного взаимодей-
ствия (периферические участки единиц глубокой коры), зона кло-
нальной пролиферации Т-лимфоцитов (центральная зона единиц 
глубокой коры), зона клональной пролиферации В-лимфоцитов 
(лимфатические узелки), зона аккумуляции плазмоцитов и синте-
за антител (мозговые тяжи).  

Количественный анализ вышеуказанных компонентов прово-
дили методом «точечного счета» (Avtandilov, 1990) с использова-
нием окулярных тестовых систем с нанесенными равноудален-
ными точками (100 точек) на всей площади гистопрепарата. Отно-
сительный объем структурных компонентов лимфоидной парен-
химы лимфатических узлов вычисляли по формуле:  

Vi = Pi/Pt · 100%, 
где Vi – относительный объем структурного компонента, Pi – 
число точек, попавших на структурный компонент, Pt – общее 
число точек тестовой системы, попавших на гистопрепарат.  

Необходимое для получения достоверных данных число то-
чек ñ (минимальный размер выборки, при котором выборочные 
наблюдения отклоняются от значений для генеральной сово-
купности не ниже чем на 5%), определяли по формуле:  

ñ = 400 (100 – n) / n,  
где n – число точек, приходящихся на анализируемый компонент 
при предварительном подсчете 100 точек (Avtandilov, 1990).  

Измерения проводили на световом микроскопе Olympus 
CX-41 (объектив х10/0,25; х40/0,65). Макрофотографии изготав-
ливали с помощью фотокамеры Canon, а микрофотографии – с 
использованием микроскопов Leica DM 1000 (окуляр х4, объектив 
х10/0,25, х40/0,65), интегрированного с персональным компью-
тером и Olimpus CХ-41.  

Результаты исследований статистически обработаны и пред-
ставлены с помощью Statistica 12.0 (StatSoft Inc., USA). Вероят-
ность разницы значений в различных группах лимфатических 
узлов оценивали при помощи t-критерия Стьюдента (Р < 0,05) 
после проверки нормальности распределения и разницы между 
генеральными дисперсиями.  
 
Результаты и их обсуждение  
 

При макроскопическом исследовании тотальних срезов лим-
фатических узлов после наполнения их лимфатических про-
странств (синусов) тушью установлено, что паренхима данных ор-
ганов у верблюда одногорбого отличается уникальной губчатой 
структурой. В отличие от большинства видов млекопитающих, у 
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которых лимфоидная паренхима в лимфатических узлах «концен-
трируется» вдоль краевого синуса и максимально приближена к 
устью афферентных лимфатических сосудов, в соответствующих 
органах верблюда она равномерно распределена по всей площади 
среза узлов и состоит из комплекса незавершенных долек и тяжей 
лимфоидной ткани, ограниченных широкими лимфатическими 
пространствами (рис. 1).  

Формирование губчато-островковой структуры паренхимы в 
лимфатических узлах одногорбого верблюда может быть обус-
ловлено особым типом строения их стромального каркаса и вну-
триузлового лимфатического русла. Соединительнотканная стро-
ма узлов представлена капсулой и комплексом ее многочислен-
ных производных или трабекул. Капсула лимфатических узлов 
верблюда имеет четко выраженное двухслойное строение. Ее вне-
шний слой образован, преимущественно, плотной волокнистой 
неоформленной соединительной тканью, а внутренний – гладкой 
мускулатурой (Taher et al., 1989; Abdel-Magied, 2001; Zidan and 
Pabst, 2011). Трабекулы, в отличие от капсулы, подразделяются на 

два основних типа: двухслойные (соединительнотканно-мышеч-
ные) и однослойные (мышечные) (рис. 2). Трабекулы І типа отхо-
дят непосредственно от капсулы в виде ее мощных складок или 
инвагинаций, глубоко внедряются в паренхиму узлов, формируя 
древовидные внутриузловые разветвления. Трабекулы ІІ типа мо-
гут быть производными внутреннего слоя капсулы или капсуляр-
ных трабекул І типа. Они являются более мелкими и многочис-
ленными. Капсула и капсулярные трабекулы лимфатических 
узлов верблюда сопровождаются широкими, субкапсулярными и 
перитрабекулярными синусами, что придает паренхиме узлов ха-
рактерную дискретную структуру в виде комплекса незавершен-
ных лимфоидных долек, окруженных относительно равномерной 
сетью широких лимфатических пространств. При исследовании 
динамики относительного объема стромы в лимфатических узлах 
установлено, что соединительнотканный остов достаточно хоро-
шо развит во всех исследованных органах. При этом максималь-
ный относительный объем капсулы и трабекул характерен для со-
матических, особенно подкожных, лимфатических узлов (рис. 3).  

 

 
Рис. 1. Синусы подколенного лимфатического узла одногорбого верблюда,  

заполненные контрастной массой (суспензия черной туши на 3% желатиновом геле)  

 
Рис. 2. Трабекулы соединительнотканно-мышечного типа в паренхиме нижнечелюстного лимфатического узла: окраска по Ван-Гизон  
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В более глубоких сомато-висцеральных и висцеральных лим-
фатических узлах относительный объем стромы существенно 
меньше, чем в соматических узлах обеих групп, за исключением 
медиального подвздошного узла, относительный объем капсулы и 
трабекул которого достоверно не отличается от соответствующего 
показателя глубоких соматических узлов. Учитывая тот факт, что 
основная масса синусов в лимфатических узлах верблюда распо-
лагается вдоль капсулы и трабекул, динамика их совокупного от-
носительного объема в узлах различных групп четко взаимосвя-
зана с изменениями объема стромы данных органов. Так, в боль-
шинстве как соматических, так и висцеральных лимфатических уз-
лов относительный объем стромы и синусов практически равнозна-
чен или незначительно отличается, в пределах 4–7% (рис. 4).  

Исключением являются медиальный подвздошный лимфа-
тический узел и лимфатический узел тощей кишки, где относи-
тельный объем синусов в 2,0–2,5 раза меньше, чем объем кап-
сулы и трабекул.  
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Рис. 3. Относительный объем стромы (капсулы и трабекул)  

на площади тотальных срединных сегментальных срезов 
лимфатических узлов (n = 10): а – соматические лимфати-

ческие узлы: поверхностные (1 – подчелюстной, 2 – поверх-
ностный шейный), глубокие (3 – подмышечный, 4 – подколен-
ный); б – висцеральные лимфатические узлы (1 – каудальный 
средостенный, 2 – тощей кишки); сомато-висцеральные (3 – ме-
диальный заглоточный; 4 – медиальный подвздошный); по оси 
абсцисс – лимфатические узлы, по оси ординат – относитель-

ный объем стромы (%)  
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Рис. 4. Относительный объем синусов на площади тотальных 
срединных сегментальных срезов лимфатических узлов (n = 10): 

а – соматические лимфатические узлы: поверхностные (1 – 
подчелюстной, 2 – поверхностный шейный), глубокие (3 – 

подмышечный, 4 – подколенный); б – висцеральные лимфати-
ческие узлы (1 – каудальный средостенный; 2 – тощей кишки); 
сомато-висцеральные (3 – медиальный заглоточный; 4 – меди-
альный подвздошный); по оси абсцисс – лимфатические узлы, 

по оси ординат – относительный объем синусов (%)  

Вследствие значительного развития соединительнотканно-
го остова и системы синусов относительный объем паренхимы 
в лимфатических узлах различных групп практически не пре-
вышает 57% с максимальным значением данного показателя в 
висцеральных и сомато-висцеральных узлах, и минимальным – 
в поверхностных соматических (рис. 5).  
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Рис. 5. Относительный объем лимфоидной паренхимы на 

площади тотальных срединных сегментальных срезов лимфа-
тических узлов (n = 10): а – соматические лимфатические 

узлы: поверхностные (1 – подчелюстной, 2 – поверхностный 
шейный), глубокие (3 – подмышечный, 4 – подколенный); б – 

висцеральные лимфатические узлы (1 – каудальный средо-
стенный; 2 – тощей кишки); сомато-висцеральные (3 – медиаль-
ный заглоточный; 4 – медиальный подвздошный); по оси абс-
цисс – лимфатические узлы, по оси ординат – относительный 

объем лимфоидной паренхимы (%)  

При исследовании серии гистопрепаратов лимфатических 
узлов, окрашенных гематоксилином и эозином, по Ван-Гизон, 
а также импрегнированных нитратом серебра, нами установле-
но, что паренхима данных узлов имеет зональную структуру. 
При этом отдельные клеточные зоны объединяются в идентич-
ные по строению дольки, характер локализации которых опре-
деляется особенностями развития и архитектоники различных 
типов трабекул и, соответственно, перитрабекулярных синусов 
(рис. 6). Основания лимфоидных долек направлены в сторону 
перитрабекулярных синусов трабекул І типа, а их противопо-
ложные полюса («вершины») граничат с соответствующими 
синусами трабекул ІІ типа.  

Архитектоника сетей ретикулярных волокон краевых 
участков паренхимы, которые непосредственно граничат с си-
нусами, расположенными вдоль трабекул І типа, аналогична 
ретикулярным сетям в корковом плато (интерфолликулярной 
зоне) лимфатических узлов у большинства других видов мле-
копитающих. Интерфолликулярная зона вместе с паракорти-
кальными тяжами относится к зоне транзита и межклеточного 
взаимодействия (взаимодействие лимфоцитов с антигенпре-
зентирующими клетками). Для данной зоны характерна сред-
непетлистая ретикулярная сеть с наличием значительного ко-
личества грубых волокнистых тяжей, которые пронизывают 
перитрабекулярные синусы и достигают внутреннего слоя тра-
бекул. В зоне транзита располагаются многочисленные широ-
кие сосуды, которые относятся к венулам с высоким эндоте-
лием (De Bruyn and Cho, 1990; Ruddle, 2016).  

Вглубь от зон транзита и межклеточного взаимодействия 
располагаются сферообразные участки лимфоидной паренхимы, 
ретикулярная строма которых имеет равномерную сотовидную 
крупнопетлистую архитектонику. Большая часть лимфоидных 
клеток данной зоны относится к Т-клеткам, что свидетельствует 
о том, что данный участок паренхимы представляет собой очаг 
клональной пролиферации соответствующей популяции лимфо-
цитов (рис. 7). В лимфатических узлах представителей различ-
ных видов млекопитающих с классической слоистой структурой 
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паренхимы зона пролиферации Т-лимфоцитов вместе с паракор-
тикальными тяжами, которые находятся на их периферии, фор-
мируют так называемые единицы глубокой коры (Belisle and 
Sainte-Marie, 1981; Vyrenkov et al., 1995). Единицы глубокой коры 
располагаются цепочкой между корковым плато и мозговыми 
тяжами и в совокупности образуют глубокую кору узлов. В па-
ренхиме лимфатических узлов верблюда аналогичные структу-

ры отличаются менее упорядоченным характером расположения 
вдоль перитрабекулярных синусов трабекул І типа и их крупных 
ветвей, от которых они ограничены зонами транзита и межкле-
точного взаимодействия, которые охватывают данные структу-
ры полукольцом (рис. 8). Свободный внутренний участок еди-
ниц глубокой коры граничит с мозговыми тяжами и образует 
кортико-медуллярное соединение.  

 

 
Рис. 6. Лимфоидные дольки в паренхиме лимфатического узла верблюда: окраска гематоксилином и эозином  

 
Рис. 7. Скопления Т-лимфоцитов (CD22) в паренхиме лимфатического узла:  

иммуногистохимическое окрашивание, окраска гематоксилином Майера  

Мозговые тяжи имеют характерную мелкоячеистую струк-
туру ретикулярного остова, между мозговыми тяжами распо-
лагаются многочисленные узкие мозговые синусы. На основе 
зон транзита формируются лимфатические узелки, большая 
часть клеток которых относится к популяции В-лимфоцитов. 
Уникальность структуры лимфатических узелков в лимфати-
ческих узлах верблюда связана с наличием в составе их стро-
мы многочисленных гладкомышечных клеток, которые в узел-
ках со светлыми центрами размножения формируют специфи-
ческие гладкомышечные капсулы, вероятно, обладающие со-

кратительной способностью. Сети ретикулярных волокон в 
лимфатических узелках развиты, преимущественно, на их 
периферии в мантийных зонах в виде ретикулярных «корзи-
ночек». В центрах узелков обнаруживаются редкие крупнопет-
листые сети или отдельные фрагменты ретикулярных волокон 
(рис. 9). Таким образом, паренхима лимфатических узлов верблю-
да имеет зональную структуру. Отдельные клеточные зоны инте-
грируются в лимфоидные дольки или компартменты, архитекто-
ника и принцип расположения которых имеют ряд характерных 
отличий. Так же, как и в лимфатических узлах лабораторных 
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животных и приматов, основой каждой лимфоидной дольки в 
лимфатических узлах верблюда являются сферообразные зоны 
пролиферации Т-лимфоцитов, а их периферия на одном из полю-
сов представлена зоной транзита и межклеточного взаимодей-
ствия и лимфатическими узелками, а на другом – комплексом 
мозговых тяжей. В то же время лимфоидные дольки в паренхиме 
лимфатических узлов верблюда расположены диффузно без ка-
ких-либо четких признаков упорядоченности, что придает парен-
химе характерный мозаичный рисунок. Наряду с пространствен-

ной неупорядоченностью в паренхиме лимфатических узлов вер-
блюда наблюдаются определенные закономерности в расположе-
нии лимфоидных долек относительно перитрабекулярных сину-
сов трабекул различных типов. Наши исследования показывают, 
что транзитные зоны лимфоидных долек с лимфатическими узел-
ками ориентированы, преимущественно, вдоль перитрабекуляр-
ных лимфатических синусов трабекул І типа с их разветвлениями, 
а в зоне расположения мозговых тяжей находятся в основном тра-
бекулы ІІ типа.  

 

 
Рис. 8. Компартмент паренхимы подчелюстного лимфатического узла: зона транзита и межклеточного взаимодействия (1), 

лимфатический узелок (2), единицы глубокой коры (3), мозговые тяжи (4); импрегнация азотнокислым серебром х100  

 
Рис. 9. Лимфатические узелки в паренхиме средостенного каудального лимфатического узла: импрегнация азотнокислым серебром  

Установленная нами мозаичность структуры паренхимы лим-
фатических узлов верблюда может определяться рядом их струк-
турно-функциональных особенностей. Значительное развитие в 
каркасе лимфатических узлов верблюда гладкой мускулатуры, 
вероятно, является фактором, обеспечивающим процесс принуди-
тельной внутриузловой лимфоциркуляции, что дает возможность 
для быстрого и глубокого проникновения в паренхиму узлов ан-

тигенпрезентирующих клеток, в результате чего очаги клональ-
ной пролиферации Т- и В-лимфоцитов могут формироваться как в 
поверхностных, так и глубоких участках паренхимы.  

С другой стороны, мозаичная структура паренхимы в лимфа-
тических узлах верблюда может быть связана с наличием у дан-
ного вида млекопитающих особого типа лимфоснабжения, кото-
рый также характерен для лимфатических узлов слонов, дельфи-

1 
2 

3 4 
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нов, носорогов и свиней (Cave and Aumonier, 1962a, 1962b; 
Moskov, 1969; Hoshi et al., 1986). Вышеуказанный тип лимфоснаб-
жения характеризуется наличием внутри сильноразвитых капсу-
лярных трабекул І типа лимфатических цистерн и интратрабеку-
лярных лимфатических каналов, которые одновременно сообща-
ются как с подкапсулярным, так и глубокими или внутренними 
синусами. В результате этого антигенпрезентирующие клетки 
проникают одномоментно в поверхностные и глубокие слои 
паренхимы, вызывая развитие очагов клеточной пролиферации 
лимфоцитов, как под капсулой, так и в других, более удаленных 
участках паренхимы, вдоль синусов, сопровождающих капсуляр-
ные трабекулы. В то же время зона аккумуляции плазмоцитов и 
синтеза антител (мозговые тяжи) формируются вдоль синусов мы-
шечных трабекул ІІ типа, которые, вероятно, являются истоком 
для эфферентных лимфатических сосудов.  

Исходя из вышеуказанного, формирование всесторонне обос-
нованной концепции строения паренхимы лимфатических узлов у 
верблюда невозможно без проведения исследований структуры и 
взаимоотношения внутриузловой системы лимфатических про-
странств, кровеносных сосудов и микроциркуляторного русла.  

Таким образом, основными особенностями внутриузловой 
лимфоциркуляции в лимфатических узлах верблюда является на-
личие в соединительнотканном каркасе узлов сократительных 
элементов, а также, вероятно, дополнительных структурных меха-
низмов, которые обеспечивают одновременное поступление анти-
генпрезентирующих клеток как в поверхностные, так и глубокие 
участки паренхимы узлов. Наиболее развитым компонентом лим-
фоидных долек паренхимы лимфатических узлов половозрелого 
одногорбого верблюда являются зоны аккумуляции плазмоцитов 
и синтеза антител (комплекс мозговых тяжей).  

Совокупный относительный объем мозговых тяжей в лимфа-
тических узлах различных групп является относительно стабиль-
ной величиной и варьирует от 19% до 24%, за исключением под-
коленного лимфатического узла, объем мозговых тяжей в кото-
ром достигает почти 37%.  

Зоны клональной пролиферации обеих популяций лимфоци-
тов развиты в меньшей степени, чем мозговые тяжи, и имеют 
практически одинаковые показатели относительно объема. Отно-
сительный объем зон клональной пролиферации Т-лимфоцитов 
варьирует от 8% до 16%, а В-лимфоцитов от 9% до 18%. (табл.).  

В поверхностных соматических и висцеральных лимфатичес-
ких узлах верблюда зоны клональной пролиферации В-лимфо-
цитов развиты в несколько большей степени, чем Т-зоны (на 1–
4%), а в глубоких соматических и сомато-висцеральных узлах, 
наоборот, преобладают зоны клональной пролиферации Т-лимфо-
цитов (на 2–3%). В целом в большинстве соматических и сомато-
висцеральных лимфатических узлов относительный объем зон 
пролиферации обеих популяций лимфоцитов примерно соответ-
ствует объему зон аккумуляции плазмоцитов и синтеза антител. 
То есть степень развития лимфатических узелков и единиц глубо-
кой коры соответствует степени развития комплекса мозговых 
тяжей. В висцеральных лимфатических узлах совокупный относи-
тельный объем зон пролиферации обеих основных популяций 
лимфоцитов на 10–20% превышает объем мозговых тяжей. Отно-
сительный объем зон транзита и межклеточного взаимодействия в 
исследованных лимфатических узлах в 1,5–5,0 раз меньше, чем 
объем мозговых тяжей. Вышеуказанная зона наиболее развита в 
сомато-висцеральных лимфатических узлах, несколько меньше в 
висцеральных и большинстве соматических узлов, за исключе-
нием подмышечного, где данный показатель минимален (4,2%).  

Таблица  
Относительный объем отдельных структурных компонентов (специализированных клеточных зон)  
в лимфоидных дольках лимфатических узлов верблюда (V, %, M ± m, n = 6)  

Лимфатический узел 

Лимфоидные дольки (компартменты) 
зона транзита и 
межклеточного 
взаимодействия 

зона клональной 
пролиферации  
Т-лимфоцитов 

зона клональной 
пролиферации  
В-лимфоцитов 

зона аккумуляции 
плазмоцитов, 

синтеза антител 
II III IV VII 
Соматические поверхностные 

Подчелюстной a   5,00 ± 0,41b,d 11,05 ± 0,41b,e–h   12,78 ± 0,58b,c,g,h     19,63 ± 0,55b–d,f,g 
Поверхностный шейный b       3,13 ± 0,31a,c,d,h       8,05 ± 0,31a,c,d,e–h      9,10 ± 0,35a,d,e–h 22,98 ± 0,7a,d,h 

Соматические глубокие 
Подмышечный c    4,83 ± 0,44b,d   12,03 ± 0,43b,d,e,h    10,28 ± 0,36a,d,e–h     21,99 ± 0,44a,d,f,h 
Подколенный d        4,20 ± 0,45a–c,g,h     9,99 ± 0,36b,c,e,h     12,25 ± 0,41b,c,e,g,h      26,95 ± 0,53a–c,e–h 

Сомато-висцеральные 
Медиальный заглоточный e  4,15 ± 0,30f,h     15,93 ± 0,53a–d,g,h     13,93 ± 0,38b–d,f–h   20,95 ± 0,29d,f–h 
Медиальный подвздошный f   6,10 ± 0,33b,e 15,03 ± 0,35a–d      12,10 ± 0,48b,c,e,g,h       24,28 ± 0,31a,c–e,g,h 

Висцеральные 
Каудальный средостенный g    5,33 ± 0,46b,d   14,00 ± 0,35a–d,e 16,88 ± 0,43a–f     22,93 ± 0,42a,d–f,h 
Тощей кишки h      5,73 ± 0,28b,e,d   14,15 ± 0,43a–d,e 17,93 ± 0,47a–f 19,05 ± 0,37b–g 
Примечание: латинскими буквами обозначена статистическая вероятность разницы Р < 0,05 относительного объема (V%) в пределах отдельных 
групп структурных компонентов (I–VII) в различных лимфатических узлах (a–h).  

Таким образом, лимфоидная паренхима в лимфатических уз-
лах верблюда, как и соответствующий компонент данных органов 
у других видов млекопитающих, имеет четко выраженные призна-
ки зональной специализации и интеграции. Участки паренхимы, 
которые в ряде работ обозначаются как анодулярная плотная лим-
фоидная ткань (Abdel-Magied, 2001, Saliman and Mazher, 2005), яв-
ляются, по сути, зонами транзита лимфоцитов и межклеточного 
взаимодействия, в совокупности с зонами клональной пролифера-
ции Т-лимфоцитов, первые из которых, как правило, примыкают 
к перитрабекулярным синусам трабекул І типа, а вторые располо-
жены в более глубоких участках паренхимы. Диффузная лимфо-
идная ткань представляет собой совокупность мозговых тяжей, 
которые обеспечивают аккумуляцию плазмоцитов и синтез анти-
тел, а в лимфатических узелках, как известно, происходит кло-
нальная пролиферация В-лимфоцитов и образование клеток памя-
ти (Rouse et al., 1984; Palm et al., 2016).  

Как и у других млекопитающих, функциональные зоны парен-
химы лимфатических узлов верблюда интегрированы в лимфоид-
ные дольки или компартменты, которые имеют особый мозаич-
ный характер расположения, что связано с рядом уникальных 
черт строения соединительнотканного остова узлов, а также со 
спецификой лимфо- и кровоснабжения узлов и внутриузловой 
лимфо- и гемодинамикой.  
 
Выводы  
 

Основными морфофункциональными характеристиками па-
ренхимы лимфатических узлов одногорбого верблюда являются: 
отсутствие морфологической полярности и слоистости данного 
структурного компонента, а также, соответственно, признаков 
концентрации лимфоидной ткани в направлении устья афферент-
ных лимфатических сосудов; тотальный губкообразный принцип 
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строения лимфоидной ткани в виде комплекса незавершенных 
округло-овальных паренхиматозных фрагментов, разделенных 
широкими лимфатическими пространствами (синусами). Соеди-
нительнотканный остов лимфатических узлов верблюда отлича-
ется наличием сильно развитой внутриузловой системы капсуляр-
ных трабекул двух типов – основных или двуслойных соедини-
тельнотканно-мышечных (І тип) и дочерних однослойных, постро-
енных из глакомышечных клеток (ІІ тип). Трабекулы І типа со-
держат в своем составе лимфатические сосуды и лимфатические 
цистерны. Степень развития соединительнотканного остова в уз-
лах различных групп значительно варьирует, что максимально 
выражено в поверхностных соматических лимфатических узлах и 
минимально – в висцеральных.  

Основная масса лимфатических пространств в паренхиме 
лимфатических узлов, за исключением мозговых синусов, распо-
лагается вдоль трабекул, наиболее крупными при этом являются 
синусы, сопровождающие трабекулы І типа, затем следуют сину-
сы трабекул ІІ типа и синусы, расположенные в мозговом веще-
стве лимфоидных долек.  

Паренхима лимфатических узлов верблюда имеет четко выра-
женную зональную специализацию, а также дольковую (компарт-
ментную) структуру. Структурно-функциональные единицы лим-
фатических узлов верблюда устроены в соответствии с общими 
принципами морфофункциональной организации данных субъе-
диниц у млекопитающих с наличием трех основных типов специа-
лизированных зон: транзита и межклеточной кооперации, кло-
нальной пролиферации Т- и В-лимфоцитов, аккумуляции плазмо-
цитов и антителообразования. Объемные количественные харак-
теристики основных структурных компонентов лимфоидных 
долек в узлах различных групп являются относительно стабиль-
ными. Максимальный относительный объем имеют зоны аккуму-
ляции плазмоцитов и антителообразования, затем следуют зоны 
клональной пролиферации Т- и В-лимфоцитов. Минимальный 
относительный объем характерен для зон транзита и межклеточ-
ной кооперации.  

Для лимфоидных долек (компартментов) лимфатических 
узлов верблюда характерен диффузный (мозаичный) принцип 
расположения в пределах паренхимы в целом, а также полярный 
принцип строения с преимущественной локализацией зон тран-
зита и межклеточного взаимодействия с лимфатическими узелка-
ми вдоль перитрабекулярных синусов трабекул І типа и концен-
трацией мозговых тяжей (зон аккумуляции плазмоцитов и синтеза 
антител) в направлении перитрабекулярных синусов трабекул 
ІІ типа, которые, вероятно, являются «истоками» эфферентных 
лимфатических сосудов. Зоны клональной пролиферации Т-лим-
фоцитов непосредственно с перитрабекулярными синусами не 
граничат и концентрируются в глубоких слоях паренхимы, фор-
мируя основу или центральную зону ее компартментов. Дальней-
шие исследования структуры лимфатических узлов у одногорбого 
верблюда будут направлены на выяснение возрастных аспектов 
их морфогенеза, а также закономерностей строения и взаимоотно-
шения внутриузловой системы лимфатических пространств и раз-
личных типов кровеносных сосудов.  
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