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В обзоре систематизированы данные литературы по формированию стратегий иммунной защиты рептилий  
к патогенам среды обитания и приведены собственные исследования иммуногематологических показателей ядовитых 
и неядовитых змей. Рептилии – первые полностью наземные позвоночные эктотермные животные. Лимфоидная 
система рептилий высокоорганизованная, лимфомиелоидный комплекс характеризуются гетерогенностью. Защита 
от ксенобиотиков обеспечивается неспецифическим (врождённым) и специфическим (адаптивным, приобретённым) 
иммунитетом. Врождённая система, по сравнению с адаптивными ответами, реагирует более быстро и эффективно. 
Мощная защита против инфекций представлена антимикробными пептидами: лизоцимами, дефензимами, системой 
комплемента, набором неспецифических лейкоцитов, формированием воспалительной реакции, набором цитокин-
подобных компонентов. Механизмы адаптивного иммунитета реализуются действием клеточных и гуморальных 
факторов. Отличительной особенностью рептилий является ослабленная реакция отторжения чужеродного транс-
плантата. Гуморальные иммунные ответы осуществляются посредством В-лимфоцитов. Для рептилий известно 
как минимум два класса иммуноглобулинов, обсуждаются их строение и функции. Отмечены особенности пере-
ключения внутриклеточного синтеза иммуноглобулинов с одного изотипа на другой; соматическая рекомбинация 
генов иммуноглобулинов. Показано, что стратегия иммунной защиты определяется как онтогенетическими осо-
бенностями рептилий, так и путём поступления, величиной и длительностью воздействия антигенов, диапазоном 
внешней температур, сезонностью. Выявлены закономерности иммунного реагирования ядовитых и неядовитых 
змей на комплекс факторов окружающей среды. Впервые использован иммуногематологический подход для оценки 
состояния популяции узорчатого полоза Elaphe dione на заповедной территории. В механизмах формирования 
адаптивной реакции рептилий на популяционном уровне установлена биотопическая и межвидовая изменчивость. 
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We systematized the literature data on reptiles’ immune system and provided our own research on the immunohe-
matological characteristics of venomous and non-venomous snakes at that review.

The reptiles’ lymphomyeloid complex is characterized by heterogeneity. The protection against to a wide range of habitat 
antigens is provided by two forms of immune response: innate and adaptive immunity. The innate immunity in comparison 
with adaptive responses responds more quickly and effectively. Protection against infections is represented by antimicrobial 
peptides, the complement system, a set of nonspecific leukocytes, and the formation of an inflammatory reaction, with a set 
of cytokine-like components. The mechanisms of adaptive immunity are cellular and humoral factors actions. The reptiles 
have a weakened reaction of transplant rejection. Humoral immune responses are carried out by B-lymphocytes. In this paper 
there are discussed the structure and functions reptiles’ immunoglobulins, as well as  the switching features of intracellular 
synthesis of immunoglobulins from one isotype to another. It was shown that the immune protection strategy is determined 
not only by the ontogenetic features of reptiles, but also by the input, size, and duration of exposure to antigens, by the range 
of external temperatures, by seasonality. The patterns of the immune response of venomous and non-venomous snakes to 
a complex of environmental factors were revealed. For the first time an immunohematological approach has been used to 
assess the status of the population of Elaphe dione in nature reserve. Biotopic and interspecific variability was found in the 
mechanisms of formation of the adaptive response at the population level.
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Одной из главных задач факториальной 
экологии является исследование влияния 
абиотических факторов на живые организмы 
в природных условиях с целью установления 
пределов толерантности и оценки устойчиво-
сти видов к внешним воздействиям. Ключе-
вой гомеостатической системой организма, 
обеспечивающей адаптацию организма к 
постоянно изменяющимся условиям среды, 
является иммунная система. В настоящее 
время многое известно о функционировании 
иммунитета млекопитающих, гораздо менее 
изучены другие группы позвоночных, в том 
числе первые настоящие наземные позво-
ночные – пресмыкающиеся или рептилии 
(Reptilia) [1–5]. Современные рептилии 
представлены отрядами: Клювоголовые 
(Rhynchocephalia), Крокодилы (Crocodilia) 
и Черепахи (Chelonia). Вместе с птицами 
и млекопитающими рептилии формируют 
группу амниот – первично-наземных высших 
позвоночных, единственных эктотермных 
животных, не подвергающихся метаморфозу. 
Неспецифические иммунные ответы репти-
лий во многих случаях протекают сильнее, 
чем у млекопитающих, но относительно мало 
изучены. Реакции же адаптивного иммуни-
тета, включая клеточный и гуморальный от-
веты, практически не исследованы. Изучение 
специфических форм защиты от чужерод-
ных агентов у представителей этого класса 
крайне важно для познания эволюционного 
становления иммунитета и отслеживания 
преемственной связи с птицами и млекопи-
тающими, для которых характерен высший 
уровень иммуноэволюции – интегрирован-
ный клеточный и гуморальный иммунитет.

Целью настоящей работы явилась систе-
матизация данных литературы по форми-
рованию стратегий иммунной защиты реп-
тилий к совокупности чужеродных агентов 
инфекционной и неинфекционной природы, 
постоянно поступающих в организм из окру-
жающей среды.

Лимфомиелоидные органы 
и ткани рептилий

Важнейшая функция иммунитета за-
ключается в поддержании динамического 
равновесия внутренней среды организма, 
защите от паразитов и чужеродных агентов 
(ксенобиотиков). Рептилии – эволюционно 
первая группа животных, у которой начина-
ется расхождение клеток по самостоятельным 
лимфатическим и кровеносным путям [6, 7].  

Организация иммунной системы рептилий 
имеет много общего, с одной стороны, с кровью 
рыб и амфибий, с другой – птиц и млекопи-
тающих [8–10]. 

Лимфоидную и кроветворную систему 
рептилий объединяют в единый лимфомие-
лоидный комплекс, включающий хорошо 
организованную вилочковую железу (тимус), 
селезёнку, лимфоидную ткань кишечника, 
лимфоидные агрегаты в клоаке и костный 
мозг [1, 11]. В центральных органах им-
мунной системы рептилий (костном мозге, 
тимусе) происходит формирование и созре-
вание иммуноцитов. Костный мозг рептилий 
является основным источником стволовых 
элементов кроветворения [12], местом созре-
вания Т-клеток [13] и начинает развиваться 
на самых ранних этапах онтогенеза [14].  
У взрослых животных в зависимости от си-
стематической принадлежности наблюдаются 
анатомические вариации тимуса как по ло-
кализации, так и по числу сформированных 
долей.

Тимус рептилий подвержен возрастной  
и сезонной инволюции, выражающейся в ни- 
велировке различий между корой и медул-
лой, замещением лимфоидной массы органа 
соединительной тканью [15–17]. Морфоло-
гически тимус наиболее выражен осенью, в 
зимний период наблюдается его инволюция 
с последующей реконструкцией к весне [18].

В периферических органах иммунной 
системы (селезёнке, скоплении лимфоидной 
ткани, лимфоузлах) происходит пролифера-
ция и дифференцировка зрелых лимфоцитов, 
продуцируются антитела и эффекторные лим-
фоциты. Селезёнка рептилий имеет дольчатое 
строение [19], характеризуется наличием 
гистологически различающихся участков: 
красной и белой пульпы [20, 21]. Зародыше-
вые центры в селезёнке не образуются [22, 
23]. Лимфатические узлы рептилий не имеют 
фолликул или центров размножения [24, 25]. 
Сезонные изменения в лимфоидных органах 
рептилий контролируются нейроэндокрин-
ной системой [18, 26, 27].

Врождённый иммунитет

Существенным препятствием на пути 
проникновения ксенобиотиков в организм 
являются внешние покровы [28]. Мощная 
защита против инфекций у рептилий пред-
ставлена антимикробными пептидами: ли-
зоцимами – гидролитическими ферментами, 
разрушающими пептидогликановый слой 
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клеточной стенки бактерий, и дефензимами 
[33, 34]. Впервые β-дефензин, известный 
как пептид TBD-1, был выделен из лейкоци-
тов европейской болотной черепахи (Emys 
orbicularis) [35]. К другим семействам анти-
микробных пептидов рептилий относится 
пеловатерин [36] и кателицидины [37–39].

Ключевым компонентом врождённого 
иммунитета является система комплемен-
та – группа сывороточных белков, которые 
циркулируют в плазме крови [40]. Инте-
ресно, что система комплемента американ-
ского аллигатора (Alligator mississippiensis) 
более эффективна в отношении нескольких 
штаммов грамположительных бактерий [41], 
вируса иммунодефицита типа 1 (ВИЧ-1), 
вируса лихорадки Западного Нила, вируса 
простого герпеса [42] по сравнению с сы-
вороткой крови человека. Клеточные меха-
низмы неспецифической резистентности у 
рептилий представлены набором лейкоцитов: 
моноцитами, базофилами, эозинофилами и 
гетерофилами [43]. Моноциты обрабатывают 
и представляют антигены, а также высвобож-
дают цитокины – гуморальные регуляторы 
межклеточных взаимодействий [4, 44, 45]. 
Фагоцитарная активность этих клеток суще-
ственно зависит от температуры [46]. Гетеро-
филы участвуют в воспалительной реакции 
и подавляют вторжение микроорганизмов 
[47–49]. Эозинофилы играют важную роль 
в защите от паразитарных инфекций [4] и 
развитии воспалительных реакций [49]. Ак-
тивация антиген-специфических рецепторов 
на мембране базофилов приводит к деграну-
ляции клетки и выбросу гистамина [50].

В ответ на внутриклеточные патогены, 
у рептилий образуются гистиоцитарные 
гранулёмы с участием макрофагов, которые 
активно продуцируют цитокины. Так, у чере-
пах (Testudo graeca) обнаружена способность 
синтезировать интерфероны макрофагами 
[51] и клетками миокарда [52]. Есть сведе-
ния об идентификации хемокина, гомолога 
интерлейкина-8 (IL-8) в панцире мягкотелой 
трёхкоготной черепахи (Pelodiscus sinensis) 
[53]; интерлейкина-2 в тимоцитах диадемо-
вого полоза (Spalerosophis diadema) [54, 55]. 
Интенсивность развития у рептилий воспали-
тельной реакции определяется оптимальной 
для вида температурой окружающей среды 
[56–58]. Установлен сложный характер 
взаимосвязи активации неспецифических 
факторов резистентности рептилий, как эк-
тотермных животных, с температурой среды 
обитания [58].

Адаптивный (приобретённый) 
иммунитет

Под адаптивным (приобретённым) им-
мунным ответом понимают специфический 
по отношению к антигену ответ, осуществляе-
мый клонами иммунокомпетентных клеток, 
имеющих соответствующие антигенраспоз-
нающие рецепторы [1]. Механизмы адап-
тивного иммунитета реализуются действием 
клеточных и гуморальных факторов.

Клеточные реакции. Т-лимфоциты яв-
ляются основными участниками клеточной 
формы иммунного реагирования и обнаруже-
ны у представителей всех отрядов рептилий 
[59]. Пролиферативная способность Т-клеток 
имеет выраженный сезонный характер [55, 
60, 61]. При этом, у черепах не обнаружено 
половых различий в интенсивности клеточ-
ных реакций [61, 62]. Напротив, у песчаных 
змей они чётко выражены [63]. Реакция 
бласттрансформации Т-лимфоцитов у яще-
риц протекает аналогично реакции у млеко-
питающих [64, 65].

Отличительной особенностью рептилий 
является менее эффективное отторжение ал-
лотрансплантата по сравнению с амфибиями 
[66], при этом установлена слабая выражен-
ность индивидуальных различий по антиге-
нам гистосовместимости [67].

Гуморальные реакции. Гуморальные им-
мунные ответы (посредством В-лимфоцитов) 
у рептилий осуществляются медленнее по 
сравнению с млекопитающими [5]. Наи-
более активным органом в продукции анти-
тел является селезёнка (50% В-клеток). В 
периферической крови обнаружено 25% 
В-клеток; в костном мозге – 20%; в тимусе – 
1%. В раннем онтогенезе дифференцировка 
В-клеток осуществляется в печени [1]. По-
добно В-клеткам других амниот В-клетки 
красноухой черепахи (Trachemys scripta) 
обладают и фагоцитарной способностью [68].

Рептилии производят не менее двух клас-
сов иммуноглобулинов: IgM и IgY [69]. IgM 
синтезируется первым в ответ на инфекцию, 
IgY передаётся от матери к эмбриону, имеет 
длительный период полураспада, произво-
дится в большем количестве [70]. Гены тя-
жёлой цепи иммуноглобулинов содержат вы-
сокий уровень генетического разнообразия и 
расположены в виде единого локуса с множе-
ством генов вариабельной области в структуре 
молекулы [71], поэтому рептилии характе-
ризуются гетерогенностью по иммуноглобу-
линам [72–76]. В результате рекомбинации 
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между IgM и IgY возможно возникновение 
IgA-подобных иммуноглобулинов [77, 78]. 
Рептилии также могут производить иммуно-
глобулин IgD [76, 79, 80], функция которого 
пока не изучена. После иммунизации антите-
ла обнаруживаются в плазме крови рептилий 
в течение шести–восьми недель [3, 39, 71, 
81–83]. При повторном воздействии антигена 
период выработки антител сокращается [3, 4, 
84, 85]. Однако, в отличие от млекопитающих, 
не происходит увеличения титра антител [5] 
и вновь синтезируются первичные IgМ [4, 
5]. Наиболее высокие иммунные ответы на-
блюдаются при определённой, оптимальной 
для конкретного вида рептилий температуре 
[41, 46, 86, 87]. Исследования стратегий 
иммунной защиты рептилий имеют важное 
практическое значение в ветеринарии для 
оценки клинического состояния и лечения 
заражённых животных [88–90]. 

Знание механизмов регуляции защитных 
функций организма необходимо для решения 
практических природоохранных вопросов в 
области экологии отдельных видов. В этой 
связи отметим работы, посвящённые оценке 
воздействия конкретных поллютантов [91, 
92] и антропогенных загрязнителей среды 
[93, 94] на иммунный статус организма 
рептилий, сравнительному анализу адап-
тивных реакций системы крови ядовитых и 
неядовитых змей [95, 96], оценке состояния 
популяции узорчатого полоза Elaphe dione на 
особо охраняемой территории [97].

Заключение

Подводя итог систематизации сведений 
о строении иммунной системы рептилий, от-
метим гетерогененность лимфомиелоидного 
комплекса и фактическое его соответствие 
лимфоидной системе высокоорганизован-
ных позвоночных животных. Являясь эво-
люционно более продвинутой группой, по 
сравнению с амфибиями, рептилии обладают 
широким спектром адаптивных реакций, 
сведения о которых на сегодняшний день 
фрагментарны и мало изучены. Врождён-
ная система иммунитета характеризуется 
более высоким развитием и эффективной 
реакцией на широкий спектр патогенных 
антигенов среды обитания, по сравнению с 
адаптивными ответами. Иммунная система 
рептилий является ключевой гомеостатиче-
ской структурой, чувствительным маркером 
неспецифических и специфических реакций 
организма, что имеет практическую значи-

мость, связанную с оценкой качества среды 
путём биоиндикации.

Не менее актуальны и вопросы определе-
ния характеристик популяционного иммун-
ного гомеостаза, обеспечивающего выжива-
ние и существование рептилий в условиях 
антропогенного стресса. 
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