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ПРЕДИСЛОВИЕ

Учебник «Ветеринарная иммунология. Фундаментальные основы» написан 
известным иммунологом и иммуногенетиком академиком Международной 
академии наук экологии и безопасности жизнедеятельности профессором В.М. 
Манько и заслуженным ветеринарным врачом России член-корреспондентом 
РАСХН профессором Д.А. Девришовым. Выпуск учебника носит событийный 
характер. Эта событийность определяется рядом фактов.

В последние годы отмечается все большая востребованность иммуноло-
гии в ветеринарных вузах. Одним из примеров этому является организация в 
2003 году первой в стране кафедры ветеринарной иммунологии в Московской 
государственной академии ветеринарной медицины и биотехнологии им. К.И. 
Скрябина, выпускающей большой отряд специалистов, в т.ч. и в области имму-
нологии. На этом фоне весьма заметно отсутствие учебника по ветеринарной 
иммунологии, в связи с чем студенческая аудитория вынуждена использовать 
учебники и/или учебные пособия не по ветеринарной медицине, а по медицин-
ской иммунологии. Именно поэтому публикация учебника для ветеринарных 
врачей разного профиля является значимым событием, хотя бы в малой степе-
ни восполняющим образовавшийся вакуум.

Следует отметить, что ветеринарная иммунология еще не достигла тех глу-
бин в познании механизмов иммунитета, какими характеризуется в настоящее 
время медицинская иммунология, что также связано с многообразием видов 
животных. Однако авторы проделали большую работу по описанию особен-
ностей иммунологической реактивности с.-х. и  домашних животных. При 
характеристике закономерностей функционирования системы иммунитета 
авторы зачастую обращаются к закономерностям, установленным для челове-
ческой популяции. В целом это оправдано, поскольку механизмы иммуните-
та у млекопитающих сходны, и это дало возможность описать все основные 
феномены иммунитета и закономерности функционирования иммунной си-
стемы, ее эффекторных функций и регуляторной активности на молекулярно-
генетическом, клеточном и организменном уровнях. Такой подход делает учеб-
ник полезным не только для ветеринарных врачей, но и для биологов широкого 
профиля, а также для медицинских работников, интересующихся ветеринар-
ными и общебиологическими проблемами иммунологической дисциплины. 
Более того, становятся очевидными проблемы, уже решенные ветеринарными 
иммунологами, и проблемы, которые еще предстоит изучить. И это другая важ-
ная причина, определяющая значимость публикации учебника.

Наконец является существенной оригинальность построения материала. 
Каждая из глав не только отражает в сжатом виде практически все основные 
сведения по данной тематике, но и снабжена предысторией решения данной 
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проблемы. Интересной и важной для понимания истории разработки имму-
нологических идей является глава, посвященная описанию становления и раз-
вития иммунологии с древних времен до наших дней. В целом авторам удалось 
в довольно сконцентрированном виде ясным и хорошим языком представить 
все основные разделы современной фундаментальной иммунологии.

Учебник оригинальнен по стилю изложения, весьма полезен для студентов, 
ординаторов, аспирантов, преподавателей ветеринарной медицины, для широ-
кого круга ветеринарных врачей, а также для биологов и специалистов других 
дисциплин, интересующихся проблемами иммунологической науки.

Академик РАН, РАМН и РАСХН
Р.В. Петров,

Академик РАСХН Е.С. Воронин 
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УСЛОВНЫЕ ОБОЗНАЧЕНИЯ

АГ — антиген; 
АМФ — аденозинмонофосфат; 
АПК — антигенпредставляющая клетка; 
АТ — антитело; 
ВИЧ — вирус иммунодефицита человека; 
ВКР — В-клеточный рецептор; 
ГКГС — главный комплекс гистосовместимости; 
Г-КСФ — гранулоцитарный колониестимулирующий фактор; 
ГМ-КСФ — гранулоцитарно-макрофагальный колониестимулирующий 
фактор; 
ЖКТ — желудочно-кишечный тракт; 
ИЛ — интерлейкин; 
ИНФ — интерферон; 
кД — килодальтон; 
КСФ — колониестимулирующий фактор; 
ЛПС — липополисахарид; 
мкАТ — моноклональное антитело; 
М-КСФ — макрофагальный колониестимулирующий фактор; 
РТПХ — реакция «трансплантат против хозяина»; 
ТКР — Т-клеточный рецептор; 
ФНО — фактор некроза опухоли; 
HLA (Human leucocyte antigen) — антиген лейкоцитов человека; 
Ig — иммуноглобулин; 
ITAM (Immunoreceptor tirozine-bazed activation motiv)) — тирозинсодержащие 

активационные последовательности аминокислот в иммунорецепторах; 
ITIM (Immunoreceptor tirozine-bazed inhibit motiv) — тирозинсодержащие ин-

гибирующие последовательности амикислот в иммунорецепторах; 
МНС (Major histocompatibility complex) — главный комплекс гистосовместимо-

сти; MHC-I, MHC-II — главный комплекс гистосовместимости классов I и 
II соответственно; 

NK (Natural killers) — естественные клетки-киллеры; 
NK-T-клетки — Т-лимфоциты с активностью естественных киллеров; 
Th  — Т-хелперы; 
Th 0 — предшественники Т-хелперов; 
Th 1 — Т-хелперы типа I (регулируют реакции клеточного иммунитета); 
Th 2 — Т-хелперы типа II (регулируют реакции гуморального иммунитета).
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ВВЕДЕНИЕ

Иммунология характеризуется высоким уровнем развития с первых лет ее 
становления и вплоть до наших дней. Успехи в разработке ее проблем отме-
чены большим числом Нобелевских премий (см. главу «Годы озарений и от-
крытий»). Иммунология вошла в клиническую практику. Наблюдения ведущих 
отечественных и зарубежных клинических центров показали, что отсутству-
ют заболевания, не индуцированные нарушениями в системе иммунитета или 
заболевания, не приводящие к ее нарушениям, результатом чего является их 
существенно более тяжелое, продолжительное и осложненное течение. Для 
диагностики иммунопатологий, выявления нарушений в системе иммунитета, 
контроля применяемой терапии и массовой оценки иммунного статуса с целью 
выявления иммунодефицитов и прогнозирования возможного их развития 
были созданы панели моноклональных антител, играющие выдающуюся роль 
в разработке фундаментальных проблем иммунологии. Разработаны и созда-
ются новые иммунодиагностикумы, иммунотропные, иммуномодулирующие 
лекарственные средства, адъюванты и вакцинные препараты, разрабатывают-
ся новые приемы иммунотерапии заболеваний. Запросы клинической практи-
ки явились мощным стимулом для дальнейшего развития фундаментальной 
иммунологии. Востребованность иммунологии в клинической медицинской 
практике, в фундаментальных и прикладных исследованиях нашла широкое 
отражение в создании кафедр иммунологии, курсов и кафедр повышения ква-
лификации врачей аллергологов-иммунологов во многих вузах страны. Опу-
бликовано как за рубежом, так и в России огромное количество учебников, раз-
личных учебных пособий и монографий по медицинской иммунологии, многие 
из которых стали настольными. Так, например, помимо известных учебников 
по иммунологии В.И. Иоффе (1968), А.Е. Вершигоры (1975, 1980), Р.В. Петро-
ва (1982, 1987), А.Я.  Кульберга (1985), В.Г. Галактионова (1998, 2000, 2004), 
А.А. Ярилина (1999, 2010), А.В. Караулова и соавт. (1999, 2005), Г.Н. Дранника 
(1999, 2003, 2006), Р.М. Хаитова и соавт. (2000, 2002, 2010), Н.Н. Попова и соавт. 
(2004), Р.М. Хаитова (2006, 2008, 2010) и др. известны трехтомники по имму-
нологии (под редакцией У. Пола, 1987–1989) и по клинической иммунологии и 
аллергологии (под ред. Л. Йегера, 1990), руководство по клинической иммуно-
логии и аллергологии (под ред. Г. Лолора-младшего и др., 2000). В течение ряда 
лет в России издается переводной учебник по иммунологии И. Ройта и соавт. 
В 2007–2008 гг. выпущены руководства по наглядной иммунологии (Г.-Р. Бур-
местер и соавт.) и по наглядной аллергологии (М. Рёкен и соавт.), в 2003  и 
2008 гг. — атлас по медицинской микробиологии, вирусологии и иммунологии 
(под ред. А.С. Быкова, А.А. Воробьева и В.В. Зверева), в 2010 г. Р.М. Хатовым, 
А.А. Ярилиным и Б.Б. Пинегиным издан атлас по иммунологии и др. 
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Несмотря на большой прогресс в области ветеринарной медицины, дости-
жения иммунологии в этой области менее ощутимы. Первая в стране кафед-
ра ветеринарной иммунологии была создана в Московской государственной 
академии ветеринарной медицины и биотехнологии им. К.И. Скрябина лишь 
в 2003  году. Учебные пособия по современной ветеринарной иммунологии 
практически отсутствуют. Ранее созданные учебники по ветеринарной имму-
нологии (P.M. Outteridge, 1985; Я.Е. Коляков, 1986; Воронин Е.С. и соавт., 2002) 
фактически устарели или не полностью отражают достижения современной 
иммунологической науки. Современные учебники по ветеринарной иммуно-
логии исчисляются единицами (I.R. Tizard, 2009) и мало доступны. Между тем, 
в последние годы появились новые данные, существенным образом углубляю-
щие наши представления о строении и функциях иммунной системы живот-
ных, высокозначимые для клинической практики. Учитывая большой интерес 
студенческой аудитории, аспирантов и ветеринарных врачей к проблемам им-
мунологии, мы решились на нелегкий труд — хотя бы в малой степени запол-
нить образовавшийся вакуум. Представляемая читателю первая часть учеб-
ника «Ветеринарная иммунология. Фундаментальные основы» рассматривает 
центральные проблемы иммунологической науки — строение и функции си-
стемы иммунитета. Эта часть учебника содержит 20  глав, в которых охарак-
теризованы основные вехи становления и развития иммунологии и аллерго-
логии, описано структурно-функциональное строение системы иммунитета. 
Даны представления о функционально различных клеточных системах, попу-
ляциях и субпопуляциях Т- и В-систем иммунитета, обеспечивающих поддер-
жание генетического гомеостаза животных в ответ на поступление в организм 
разных форм антигена, о механизмах формирования иммунологических реак-
ций врожденного и адаптивного иммунитета, центральной, периферической 
и оральной толерантности. Особое внимание уделено описанию центральных 
эффекторов врожденного иммунитета (макрофаги, естественные киллеры), 
неклассических форм лимфоцитарных субпопуляций (B1-, MzB-, MAIT-, γδT- 
и NK-T-лимфоциты) и образраспознающих рецепторов (PRR), распознающих 
молекулярную мозаику патогенов (РАМР-лиганды), обеспечивающих основы 
для формирования реакций адаптивного иммунитета и являющихся первой 
линией противомикробной защиты организма. Даны представления о клетках 
миелоидного ряда, участвующих в реакциях иммунитета. Описаны молекуляр-
ные механизмы формирования антигенраспознающего рецепторного аппарата 
лимфоцитов, клеточных взаимодействий и сигнальных путей, приводящих к 
активации клеток системы иммунитета. Описаны и охарактеризованы раство-
римые продукты иммуноцитов (цитокины, антитела, пептиды-антибиотики, 
система комплемента и др.), через которые опосредуются функции эффектор-
ных клеток. Даны современные представления о генетических механизмах кон-
троля индукции и развития реакций иммунитета, о главном комплексе гисто-
совместимости человека и животных и его биологических функциях. Описаны 
первичные и вторичные иммунодефициты животных и иммуномодуляторы, 
применяемые для нормализации приобретенных нарушений иммунитета. 



  ВВЕДЕНИЕ

Даны также сведения о достижениях иммуно- и нанобиотехнологии. Описаны 
модельные системы, применяемые для исследовательских целей в области им-
мунологии. В приложениях даны описания систем CD человека и животных, 
терминологический словарь и рекомендуемая литература. 

Таким образом, огромный контингент студентов, ординаторов, аспирантов, 
преподавателей не только ветеринарных вузов, но и биологических, ветеринар-
ных врачей и исследователей в области ветеринарной медицины получает са-
мые последние сведения по современной иммунологии, описанные в учебнике 
на основе вскрытых фактов и сформулированных на их основе закономерно-
стей. Все замечания и пожелания будут приняты авторами с благодарностью.

Пользуясь случаем, авторы приносят глубокую благодарность А.М. Федо-
сеевой, доцентам кафедры иммунологии МГАВМиБ им. К.И. Скрябина канд. 
биол. наук Т.П. Жаровой, канд. биол. наук Г.Н. Печниковой, канд. вет. наук 
В.Е. Брылиной, а также доктору вет. наук, проф. П.А. Емельяненко за постоян-
но ощущаемую поддержку и помощь, особенно в период подготовки учебника 
к печати. 

В.М. Манько,
Д.А. Девришов 

25.02.2010
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ГОДЫ ОЗАРЕНИЙ И ОТКРЫТИЙ
(ИСТОРИЯ РАЗВИТИЯ ИММУНОЛОГИИ)

Современная иммунология, как и многие другие дисциплины, составляю-
щие историю развития Науки о жизни, корнями уходит в далекое прошлое. 
Однако не многие из них имеют столь внушительный список озарений и от-
крытий, удостоенных высшей награды научного сообщества  — Нобелевской 
премии (см. таблицу). Этой дисциплине посвящены исследования многих бли-
стательных умов, внесших значительный вклад в развитие иммунологии, бла-
годаря озарениям и открытиям которых шлифуются уже созданные и открыва-
ются новые грани познаний в иммунологии и смежных дисциплинах — физио-
логии, цитологии, микробиологии, биохимии, биотехнологии и многих других. 
И, наконец, сама иммунология — одна из немногих, внесших огромный вклад 
в практическое здравоохранение и сельское хозяйство благодаря постоянно 
накапливающимся, обновляющимся и углубляющимся познаниям в области 
фундаментальных исследований и внедрению их результатов в практическую 
деятельность. Иммунология внесла неоценимый вклад в развитие профилак-
тики, диагностики и терапии многих инфекционных и соматических болезней 
человека и животных, их реабилитации и прогнозирования заболеваний. Не-
смотря на более чем двухвековую историю развития, иммунология удивитель-
но молодая дисциплина, интенсивно развивающаяся по огромному количеству 
«горячих точек» вплоть до настоящих дней. 

Первые сведения из области иммунологии пришли к нам из глубины веков, 
в т.ч. из Древнего Востока, Древней Греции, Рима, Египта и были связаны с 
описанием историками бушевавших эпидемий таких страшных опустошитель-
ных болезней, как чума, оспа, холера. Важнейшим наблюдением тех ранних лет 
было заключение об устойчивости переболевших и выживших людей к по-
вторному заражению. Это позволяло переболевшим ухаживать за больными 
и хоронить умерших. Впоследствии устойчивость к повторному заражению 
стали называть иммунитетом (от «иммунитас»), что в древнем Риме означало 
освобождение гражданина от службы или какой-либо иной государственной 
повинности. 

Из известных врачевателей более поздних лет история сохранила нам ряд 
имен, внесших свой важный вклад в развитие иммунологических знаний. Так, 
персидский врач, философ и алхимик Разес (865–932)  — Rhazes (Abu Bakr 
Muhammad ibn Zakarija) полагал, что оспа, преимущественно поражающая 
юношей, обусловлена избытком влаги в крови, которая в результате брожения 
изливается через образующиеся при оспе пустулы. Отсутствие избыточной 
влаги приводит к длительной невосприимчивости к заболеванию, поскольку 
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отсутствует субстрат, необходимый для заражения. Все дело в том, что чело-
век в процессе жизни (от рождения до старости) все время приближается к 
сухости. В связи с этим кровь младенцев и детей значительно более влажная, 
чем кровь юношей и, тем более, стариков. Именно вследствие влажности кро-
ви преимущественно заболевают юноши, но не старики. Разес не только четко 
дифференцировал оспу от кори и других инфекционных болезней, но и пытал-
ся лечить людей, укушенных скорпионами, сывороткой ослов, переболевших 
после укусов этими членистоногими. 

Наблюдения относительно устойчивости к повторному заражению нату-
ральной оспой обосновали возможность вариоляции (оспопрививания) с ис-
пользованием корки или содержимого пустул больных «с благоприятным» те-
чением болезни, вводимых здоровым лицам для предупреждения возможного 
заражения. Приемы вариоляции были особенно развиты в Китае, где материа-
лы пустул вдували в ноздрю (мальчикам — в левую, девочкам — в правую) или 
наносили на кожные надрезы.

Представления о том или ином субстрате, присутствующем в организме и 
обеспечивающем возможность заражения патогеном, и об истощении этого 
субстрата, приводящего к выздоровлению, в течение длительного периода вре-
мени бытовали среди многих исследователей человеческого тела.

Так, итальянский врач Джироламо Фракасторо (Girolamo Fracastoro) по-
лагал, что болезнь вызывают мелкие семена (контагии), которые обладают 
сродством к определенному растению, животному или человеку и могут пере-
даваться от одного организма другому на большие расстояния через одежду 
или предметы домашнего быта. В организме контагии обладают сродством к 
определенному органу или жидкости тела, где создают подобные себе другие 
семена. Так, оспа имеет сродство к примеси менструальной крови, которая по-
падает к зародышам млекопитающих еще in utero. При заражении остатки мен-
струальной крови начинают бродить, выступают на поверхность кожи в виде 
пустул и выводятся вон, когда лопаются пустулы, очищая организм от этих 
примесей. С  примесью менструальной крови рождаются все организмы, без 
нее болезнь возобновиться не может. Иначе говоря, освобождение организма 
от остатков менструальной крови приводит к развитию приобретенного имму-
нитета. Таким же образом организм приобретает иммунитет и к другим инфек-
ционным заболеваниям. Эти воззрения Фракасторо изложил в труде «О конта-
гии, контагиозных болезнях и лечении», изданным им в Венеции в 1546 году. 
Представления Фракосторо подверглись существенной критике со стороны 
Геронимуса Меркуриалиса (Heironymus Mercurialis). Последний полагал, что в 
случае правоты Фракосторо избавление организма от остатков менструальной 
крови при оспе должно было бы приводить к невосприимчивости организма 
к заболеванию корью. Такой «перекрестный иммунитет», как полагает Мерку-
риалис, противоречит фактам.

По-видимому, представления Фракасторо и Меркуриалиса являются пер-
выми попытками объяснить природу естественной невосприимчивости к за-
болеваниям, их специфичности и контагиозности. 
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В целом благодаря анализу наблюдений над болезнями и попыток их лече-
ния к середине — концу XVI века стало очевидным, что:

  особи, выздоровевшие после инфекционного заболевания, становятся 
невосприимчивыми к повторному заражению этим же возбудителем, у 
них развивается к нему состояние иммунитета;

  инфекционное заболевание может передаваться на расстоянии от одной 
особи другой с помощью самовоспроизводящихся инфекционных факто-
ров — «семян» или «зародышей» (seminaria);

  выздоровление от инфекционного заболевания не является препятстви-
ем для заболевания другой инфекцией, т.е. характеризуется специфич-
ностью.

Один из важнейших постулатов заключался и в том, что чувствительность 
к заражению патогенами определялась, как считалось, наличием в организме 
определенного субстрата, чувствительного к действию микробов, тогда как его 
отсутствие характеризовало резистентность к заболеванию. Принципиально 
такой точки зрения придерживался и великий Пастер, основатель иммуноло-
гии, полагавший, что для размножения нативных микробов или их аттенуи-
рованных штаммов необходимы специфические вещества. При их истощении 
рост микробов прекращается. Состояние приобретенного иммунитета про-
должается лишь до тех пор, пока эти уникальные вещества не образуются 
вновь. Исследования последующих лет (Теобальд Смит, Шибасабуро Китазато, 
Эмиль Беринг и др.) продемонстрировали, что состояние иммунитета может 
быть достигнуто не только с помощью живых микробов, но и убитых, а также 
с помощью надосадочной жидкости бульонных культур. Тем самым была до-
казана несостоятельность бытовавшей точки зрения, в т.ч. и точки зрения Па-
стера. Однако, как оказалось, это возражение справедливо лишь в приложении 
к созданию приобретенного иммунитета. Врожденная невосприимчивость к 
отдельным инфекциям трактуется и в наши дни с позиций отсутствия тех или 
иных факторов, способствующих размножению патогена, или, наоборот, на-
личием факторов, блокирующих его выживание. В любом случае наличие или 
отсутствие таких факторов находится под генетическим контролем отдельной 
конкретной особи. 

В начале XVIII века вариаляция широко распространилась в Европе. В зна-
чительной степени этому содействовала леди Мери Уортли Монтегю (Lady Mary 
Wortley Montagu, 1689–1762) — жена английского посла в Турции (1716–1718). 
В 1717 году в Константинополе был провакцинирован против оспы ее 6-летний 
сын, а затем в Англии в 1721 году — ее 4-летняя дочь. В 1722 году в Англии, 
благодаря усилиям леди Монтегю, вводится оспопрививание как средство пре-
дотвращения заболевания натуральной оспой. В существенной степени этому 
способствовало оспопрививание членам королевской семьи. 

В 1746 году в Лондоне вводятся добровольные прививки против оспы на-
селению, а в 1756 году начинается оспопрививание в России. В 1768 году были 
привиты против оспы императрица Екатерина II и ее сын Павел I. На это со-
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бытие повлияли неблагоприятные известия о 
заболевании оспой императрицы Марии Те-
резии и членов ее двора во время эпидемии 
оспы в Австрии. 

Несмотря на широкое развитие во мно-
гих странах мира оспопрививания, открытие 
вакцинации как метода защиты против нату-
ральной оспы датируется 1796 годом. 

В мае этого года английский врач Эдвард 
Дженнер (Edward Jenner, 1749–1822) (рис. 1) 
привил 8-летнего мальчика материалом, по-
лученным из пустулы на руке доярки, забо-
левшей коровьей оспой, а затем материалом 
пустулы человеческой оспы. Такая процедура 
не вызвала клинических симптомов заболева-
ния натуральной оспой. 

Именно поэтому в разгар последующей 
эпидемии коровьей оспы (1798) прививки были значительно более многочис-
ленными (рис. 2). Создание невосприимчивости к натуральной оспе назвали 
вакцинацией (от латинского «вакха», что означает корова). 

Методология Э. Дженнера, превратившая народное наблюдение в общедо-
ступный способ предохранения от заболевания оспой, получила широкое рас-

пространение. Оспопрививание проводилось 
в России. В  1801  году оспопрививание рас-
пространилось в Индии. В  США президент 
Джефферсон вакциной Дженнера провакци-
нировал семью и соседей. В  1840  году оспо-
прививание официально вводится в Англии. 
Тем не менее, отсчет времени возникнове-
ния иммунологии, открывшей миру способ 
создания противомикробного иммунитета, 
начинается не с 1796, а с 1881  года  — года 
осмысленного создания вакцин французским 
исследователем Луи Пастером (Louis Pasteur, 
1822–1910) (рис. 3) против разного рода ин-
фекций. Дело в том, что Э. Дженнер, открыв 
способ вакцинации против оспы, не осмыс-
лил возможности использования этого прие-
ма для защиты организма от заражения дру-
гими инфекциями. Люди научились бороться 
с оспой, но не знали, как бороться с корью. 

Отсутствовала теория вакцинаций, метод 
вакцинации против оспы не был распростра-
нен на другие инфекции. Л. Пастер показал, 

Рис. 1. Эдвард Дженнер 
(Edward Jenner, 1749–1822)

Рис. 2. «Коттедж для вакцинаций» 
близ дома Эдварда Дженнера 

в Беркли (Англия), где он 
вакцинировал сельских жителей 

противооспенной вакциной
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