
64 Рыбное хозяйство • № 1 • январь-февраль 2026

Обзорная статья УДК 579.6; 639.3

Подвижные аэромонады (Aeromonas spp.)  
в аквакультуре: этиология, факторы вирулентности 
и современные стратегии контроля

АКВАКУЛЬТУРА

https://doi.org/10.36038/0131-6184-2026-1-64-76
EDN: RKEBID

Никифоров-Никишин Дмитрий Львович – кандидат биологических наук,  
Ведущий научный сотрудник, Центр «Аквакультура», Московский государственный университет 
технологий и управления им. К.Г. Разумовского (ПКУ), Россия, Москва
E-mail: niknikdl@rambler.ru

Гаврилин Кирилл Владимирович – доктор биологических наук, директор по развитию  
проектов в области биотехнологии и аквакультуры, Национальный фонд экологической защиты  
и развития Арктики, Крайнего Севера и приравнённых к ним местностей «Якутия», Россия, Республика 
Саха (Якутия), Якутск
E-mail: k.gavrilin@yandex.ru

Кочетков Никита Ильич – кандидат биологических наук, научный сотрудник, Центр «Аквакультура», 
Московский государственный университет технологий и управления им. К.Г. Разумовского (ПКУ), 
Россия, Москва
E-mail: samatrixs@gmail.com

Гаффарова Виктория Марсовна – Заведующий лабораторией, Центр «Аквакультура», Московский 
государственный университет технологий и управления им. К.Г. Разумовского (ПКУ), Россия, Москва
E-mail: gaff-vik@mail.ru

Гладыш Наталья Станиславовна – старший преподаватель, кафедра биологии и биоинформатики, 
Московский государственный университет технологий и управления им. К.Г. Разумовского (ПКУ); 
Институт молекулярной биологии им. В.А. Энгельгардта РАН, Россия, Москва
E-mail: natalyagladish@gmail.com

Гречишкина Полина Сергеевна – аспирнт, кафедра ихтиологии и рыбоводства, Московский 
государственный университет технологий и управления им. К.Г. Разумовского (ПКУ), Россия, Москва
E-mail: Pol-grech@yandex.ru

Адреса: 
1. Московский государственный университет технологий и управления  
им. К.Г. Разумовского (ПКУ) – Россия, Москва, 109004, Земляной Вал, д. 73 
2. Национальный фонд экологической защиты и развития Арктики, Крайнего Севера  
и приравнённых к ним местностей «Якутия» – Россия, республика Саха (Якутия,  
677027, Якутск, ул. Октябрьская, д. 18, кв. 12
3. Институт молекулярной биологии им. В.А. Энгельгардта РАН – Россия, Москва, 119334,  
ул. Вавилова, д. 32, стр. 1 

www.vniro.ru

Аннотация. Данный обзор посвящен анализу современного состояния проблемы бактери-
альных заболеваний рыб, вызываемых подвижными представителями рода Aeromonas, кото-
рые представляют одну из наиболее значимых угроз для тепловодной аквакультуры. В статье 
подробно рассматривается этиология аэромоноза (бактериальной геморрагической септице-
мии), его распространение в рыбоводных хозяйствах РФ и экономический ущерб, наносимый 
карповым и другим видам рыб. Особое внимание уделено развитию систематики аэромонад: 
показан переход от фенотипической классификации к современным молекулярно-генетиче-
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Annotation. This review analyses the current state of bacterial fish diseases caused by motile repre-
sentatives of the genus Aeromonas, which pose one of the greatest threats to warm-water aquacul-
ture. The article examines the aetiology of aeromonosis (bacterial haemorrhagic septicaemia) in de-
tail, as well as its spread on fish farms in the Russian Federation and the economic damage it causes 
to carp and other species of fish. Particular attention is paid to progress in aeromonad systematics, 
with a focus on the shift from phenotypic classification to modern molecular genetic identification 
methods. The main pathogenic species (A. hydrophila, A. veronii, A. caviae and A. dhakensis) are 
examined, as are the factors of their virulence, including toxin production, enzyme production and 
quorum sensing mechanisms. The influence of environmental factors such as water temperature and 

ским методам идентификации. Охарактеризованы основные патогенные виды (A. hydrophila, 
A. veronii, A. caviae, A. dhakensis) и факторы их вирулентности, включая продукцию токсинов, 
ферментов и механизмы «чувства кворума». Анализируется влияние экологических факто-
ров, таких как температура воды и стресс, на переход бактерий от комменсализма к патоген-
ности. Значительная часть работы посвящена методам борьбы с заболеванием. Обсуждается 
эффективность вакцинации, проблемы разработки вакцин из-за антигенной гетерогенности 
штаммов, а также ситуация с ростом антибиотикорезистентности возбудителей. В качестве 
перспективных направлений контроля рассматриваются фаготерапия, внедрение строгих 
протоколов биобезопасности и разработка новых антимикробных препаратов. 

Ключевые слова: аквакультура, аэромоноз, геморрагическая септицемия, вирулентность, 
антибиотикорезистентность, молекулярная идентификация, карповые рыбы
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Таблицы – авторские / The tables were made by the author

ВВЕДЕНИЕ
Одними из основных обьектов теплово-

дной аквакультуры в РФ являются карповые 
виды рыб, а именно: карп (Cyprinus carpio), бе-
лый амур (Ctenopharyngodon idella), пестрый 
(Hypophthalmichthys nobilis) и белый толсто-
лобик (H. molitrix), а также их гибриды [1].  
Отечественные специалисты-ихтиопатологи 
уделяют большое внимание изучению их наи-
более эпизоотически и экономически значи-
мых заболеваний. 

Заболевания, вызываемые бактериями 
рода Aeromonas, являются одной из наиболее 
значительных угроз для аквакультуры во всем 
мире, вызывая существенные экономические 
потери [2]. Наиболее распространенным кли-
ническим типом заболевания у выращивае-
мых видов рыб, этиологическим агентом ко-
торого являются аэромонады, считается MAS 
(от англ. motile aeromonad septicemia – септи-
цемия подвижных аэромонад) или (более 
распространенное в нашей стране название) 
бактериальная геморрагическая септицемия 
(БГС) [3]. Этот род бактерий включает как па-
тогенные, так и условно-патогенные штаммы, 
широко распространенные в пресноводных  
и морских экосистемах, и в настоящий момент 
насчитывает 36 признанных видов. Соглас-
но нашим наблюдениям, патогенные штам-
мы могут относиться практически к любому 
виду, хотя представители нескольких таксо-
номических единиц встречаются чаще. Это 
согласуется с данными зарубежных авторов, 
которые указывают, что наиболее часто ассо-
циированными со вспышками заболеваний  
у рыб являются представители видов 
Aeromonas hydrophila, A. veronii, A. caviae,  
A. sobria, A. salmonicida и A. dhakensis [4].

Историю изучения бактериальных болез-
ней, вызываемых аэромонадами, можно от-

считывать с момента выяснения этиологии, 
так называемой, «краснухи карпа». Состо-
яние пораженных особей характеризуется 
при остром течении асцитно-гемморагиче-
ским, а при хроническом – геморрагическим  
и язвенным синдромами. Среди специали-
стов шли активные дискуссии об этиологии 
рассматриваемого заболевания. Одни иссле-
дователи указывали на вирусную природу 
болезни, другие – на бактериальную, причем 
оба мнения были подкреплены существен-
ным массивом фактических данных. Спор 
был разрешен, когда сначала в Югославии 
(1971 г.), а в следующем году и в СССР был 
описан возбудитель вирусного заболевания 
весенней виремии карпа – Rhabdovirus carpio, 
а «краснуха» бактериальной этиологии была 
разделена на аэромоноз и псевдомоноз [5]. 
Углубленное изучение инфекции поставило 
перед исследователями целый ряд важных 
теоретических и практических вопросов, на-
прямую связанных с эффективностью кон-
троля этих болезней. 

В настоящее время исследованию подвиж-
ных аэромонад уделяется значительное вни-
мание во всем мире, так как они не только 
вызывают заболевания гидробионтов, но  
и представляют потенциальную опасность 
для человека [6]. В аквакультуре РФ имеются 
множественные сообщения о вспышках аэро-
моноза, вызываемых патогенными штамма-
ми рода Aeromonas, в частности A. hydrophila, 
A. sobria и A. caviae [7-10]. Аэромонады ши-
роко распространены во всех пресноводных 
экосистемах. В южных регионах (Ростовская 
область и Краснодарский край) заболевае-
мость аэромонозом встречается наиболее 
часто [11]. Это объясняется более высокой 
температурой в вегетационный период [12]. 
Заболевание также фиксируется на кар-

stress on the transition of bacteria from commensalism to pathogenicity is analysed. A significant 
part of the work is devoted to methods of combating the disease. The effectiveness of vaccination 
and the problems encountered in vaccine development due to the antigenic heterogeneity of strains 
are discussed, as is the situation with the growth of antibiotic resistance in pathogens. Phage ther-
apy, the introduction of strict biosafety protocols and the development of new antimicrobial drugs  
are considered to be promising areas for control. 
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повых хозяйствах в Московской области  
и других субъектах центрального федераль-
ного округа [13]. Помимо карповых видов 
рыб, бактериальная инфекция, вызываемая 
подвижными аэромонадами, была описана  
для осетровых, лососевых и других культиви-
руемых видов. 

Подвижные аэромонады являются необхо-
димым элементом трофических цепей водной 
экосистемы. Это редуценты, обеспечивающие 
деструкцию органического вещества и, соот-
ветственно, самоочищение воды. Их количе-
ство колеблется от сотен до многих тысяч ми-
кробных клеток в одном миллилитре воды [14].  
Численность аэромонад определяется, глав-
ным образом, температурой воды и нали-
чием в ней питательных субстратов – ор-
ганического загрязнения [15]. Более того, 
имеются данные, что аэромонады, находящиеся  
в кишечнике рыб и являющиеся их нормаль-
ной микрофлорой, продуцируют аминокисло-
ты, витамины, бактерицидные и антивирус-
ные вещества [16, 17]. Таким образом, рыбы 
находятся в постоянном контакте с аэромона-
дами, и можно констатировать наличие ком-
менсальных и даже симбиотических взаимо-
отношений между рыбой и бактерией. В свою 
очередь, наблюдаемые вспышки заболевания 
могут быть связаны как попаданием в водоем 
высоковирулентных штаммов, так и с индуци-
рованием вирулентности у условно-патоген-
ных штаммов под действием неблагоприят-
ных условий среды.

Цель настоящего обзора – рассмотрение 
современного состояния исследований, по-
священных бактериальным болезням рыб, вы-
зываемых подвижными аэромонадами.

СИСТЕМАТИКА БАКТЕРИЙ  
РОДА AEROMONAS

Отсутствие четкой взаимосвязи между ви-
довой принадлежностью и вирулентностью 
аэромонад значительно усложняет диагно-
стику заболеваний. Первоначально изучение 
видовой структуры подвижных аэромонад 
полностью опиралось на фенотипическую 
систематику. Ранее подвижных аэромонад 
было предложено разделять на два вида:  
A. punctata (с подвидами – punctata и caviae) 
и A. hydrophila (с подвидами – hydrophila, 
anaerogenes и proteolitica) [18]. В дальнейшем 
выяснилось, что A. punctata и A. hydrophila 
относятся к одному виду (за исключением  
A. caviae), и была описана новая группа штам-
мов, объединённая под названием A. sobria [19].  
Рассматриваемая классификация для целей 
практической ихтиопатологии оказалась 
неприменима. Более половины штаммов, 

выделяемых из воды рыбоводных прудов  
и биоматериала, оставалось не идентифици-
рованными, несмотря на применение десят-
ков биохимических тестов [14].

Для аквакультуры решающую роль играет 
функциональная характеристика штаммов.  
В настоящий момент важную роль играют две 
основные фенотипические группы аэромонад. 
Первая группа – психрофильные, неподвиж-
ные аэромонады – комплекс A. salmonicida, 
классический возбудитель фурункулеза у ло-
сосевых и связанных с ним язвенных заболе-
ваний у многих холодноводных и некоторых 
морских рыб [20]v. Вторая – подвижные, мезо-
фильные аэромонады – остальные виды рода, 
включая A. hydrophila, A. veronii, A. caviae,  
A. bestiarum, A. piscicola, A. dhakensis и недавно 
описанные виды, жизнедеятельность которых 
связана с рыбами (например, A. ichthyocola,  
A. mytilicola), вызывающие септицемию под-
вижных аэромонад, геморрагическую септи-
цемию и язвенные заболевания [21].

Подвижные мезофильные аэромона-
ды включают в себя большинство видов 
Aeromonas и основную часть изолятов из ры-
боводных хозяйств, биопленок и больных рыб 
[22]. Отличительными характеристиками 
данной группы являются: (1) подвижность, 
благодаря полярному/боковым жгутикам;  
(2) рост при температуре 28-37 °C (многие 
могут расти и при более низких температу-
рах) [4]; (3) распространенность в пресной и 
солоноватой воде, донных отложениях и био-
пленках [22, 3]; (4) статус факультативных 
патогенов, т.е. проявление вирулентности 
при воздействии на организм рыбы различ-
ных стрессоров (высокая плотность посадки, 
низкое качество воды, перепады температуры 
и т.д.) и сопутствующих заболеваний (параз-
иты, другие бактериозы) [23, 24]. При этом 
важно отметить, что некоторые, хотя и доста-
точно редко встречающиеся, штаммы являют-
ся облигатными патогенами.

Развитие генетических методов позволило 
пересмотреть и усовершенствовать система-
тику аэромонад, переводя критерии оценки 
от сугубо фенотипической характеристики  
к выявлению генетических соответствий [25]. 
Современная филогения опирается на такие 
геномные методы как: средняя нуклеотидная 
идентичность, цифровая ДНК – ДНК-гибриди-
зация, а также – мультилокусный анализ после-
довательностей генов, отвечающих за жизне-
деятельность (например, gyrB, rpoB, recA) [26].  
«Золотым стандартом» характеристики (в том 
числе в случае описания новых видов и штам-
мов) считается использование полной после-
довательности генома [27].
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A. hydrophila является наиболее часто выде-
ляемым и изучаемым видом, который счита-
ется основным возбудителем тяжелой формы 
геморрагической септицемии у пресноводных 
объектов аквакультуры [30]. Этот вид, по дан-
ным выборки из 236 изолятов, характеризу-
ется наличием нескольких генов вирулентно-
сти, включая aerA (80,5%), act (80,1%) и ряд 
дополнительных факторов агрессии, причем 
примерно 88,9% изолятов содержат по край-
ней мере один из исследованных генов [22].

A. veronii – крайне распространенный пато-
ген во всем мире, особенно часто фиксируе-
мый в Центрально-Азиатском регионе. Он де-
монстрирует выраженную цитотоксическую 
и гемолитическую активность, а его профили 
факторов вирулентности нередко превышают 
таковые у A. hydrophila [29]. Примечательно, 
что гены цитотоксического энтеротоксина по-

стоянно присутствуют у 88,51% клинических 
изолятов A. veronii, что существенно превыша-
ет распространенность этого фактора у дру-
гих видов.

A. caviae, по данным ряда авторов, де-
монстрирует более низкую вирулентность  
по сравнению с A. hydrophila и A. veronii  
в моделях бактериемии у рыб [31, 32].  
Это проявляется, в частности, в сниженной 
распространенности генов цитотоксического 
энтеротоксина (21%), что указывает на видо-
вые различия в патогенезе [33].

За последние 10 лет в исследованиях, про-
веденных в различных географических реги-
онах, A. dhakensis был идентифицирован как 
новый патоген для выращиваемых гидро-
бионтов. Ранее его ошибочно идентифициро-
вали за A. hydrophila. Этот вид обладает зна-
чительным потенциалом вирулентности, что 

Таблица 1. Основные подвижные виды аэромонад, имеющих значение в аквакультуре,  
с указанием их систематического положения (по данным [28-30]) / Table 1. The main 
mobile species of aeromonads of importance in aquaculture, with an indication of their 
systematic regulations (according to the data [28-30])

Вид / комплекс Таксономические примечания Поражаемые виды гидробионтов

A. hydrophila

Классический представитель подвижных 
аэромонад; некоторые штаммы 

исторически ошибочно принимали  
за A. dhakensis

Карповые, тиляпия, сом, окуневые, 
декоративные рыбы, форель и другие 

культивируемые виды

A. veronii/sobria

Отдельные виды внутри комплекса  
A. sobria/veronii; распространен,  

при некоторых вспышках БГС;  
аэролизин является ключевым  

фактором вирулентности

Карповые (карп, белый амур), сом, тиляпия  
и другие пресноводные рыбы

A. caviae Член комплекса A. caviae; выделяется  
из больных рыб

Пресноводные рыбы (карп, тиляпия, форель) 
и декоративные виды; часто выделяется 

совместно с другими видами

A. bestiarum
Ранее ошибочно определялся  

как A. sobria; отдельный вид внутри 
комплекса A. veronii/sobria

Морской окунь, лососевые  
и другие культивируемые рыбы

A. piscicola
Описан у больных рыб (карповых); 

группируется внутри клады подвижных 
мезофилов по генетическим данным

Карповые и лососевые рыбы и другие 
культивируемые пресноводные виды

A. dhakensis

Ранее объединялся  
с A. hydrophila; теперь отдельный,  

часто более вирулентный вид (по данным 
полногеномного анализа  

и генотипирования β-лактамаз)

Выделяется из воды рыбоводных водоемов  
и рыб в тропических регионах, а также 
от людей; конкретная роль в развитии 

заболеваний уточняется

A. aquariorum Выделен из воды аквариумов Декоративные рыбы 

A. ichthyocola sp. nov.

Новый вид (2025), выделенный  
из радужной форели, отличается  
по геномным и фенотипическим 

критериям

Радужная форель,  
возможно другие лососевые

A. mytilicola sp. nov. 
и A. mytilicola subsp. 

Aquatica

Новый вид/подвид, выделенный  
от мидий и форели; генетически отличен, 
но относится к подвижным аэромонадам

Мидии (Mytilus galloprovincialis),  
радужная форель
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подтверждается высокой распространенно-
стью генов энтеротоксина, сериновой проте-
азы (ser), липазы (lip) и эластазы (ela). Таким 
образом, он представляет собой «кандидата» 
на роль патогена рыб, что подчеркивает необ-
ходимость совершенствования диагностиче-
ских подходов [3, 24].

В настоящее время развитие молекуляр-
но-генетических методов обусловило посто-
янный пересмотр таксономического статуса 
аэромонад, сопровождающийся описанием 
новых подвидов и формированием видовых 
комплексов. Несмотря на отсутствие уни-
фицированной систематики, для ихтиопа-
тологии приоритетным является не столько 
таксономическая идентификация, сколько де-
тальная характеристика факторов вирулент-
ности с последовательным анализом физиоло-
гии конкретных изолятов. Ключевой задачей 
остается установление корреляции между 
выявленными детерминантами патогенности  
и клинической картиной заболевания. 

ПАТОГЕННОСТЬ ПОДВИЖНЫХ  
АЭРОМОНАД

Различия в смертности, а также – в вы-
раженности клинических и патологических 
нарушений, обнаруживаемые у рыб, зара-
женных аэромонадами, в первую очередь об-
условлены наличием комбинаций различных 
факторов агрессии бактерий. По результатам 
множества исследований, подвижные аэро-
монады было предложено разделить на четы-
ре поливидовые группы, в соответствие с их 
эпизоотической значимостью [34]. К анало-
гичным выводам пришли и зарубежные ис-
следователи, также разделившие подвижные 
аэромонады на три группы, в зависимости от 
диапазонов среднелетальных концентраций 
в биопробе [35, 36]. Свойства (и одновре-
менно критерии) отнесения определенного 

штамма к той или иной группе приведены  
в таблице 2.

Штаммы из первой группы (высоковиру-
лентные) могут приводить к вспышкам за-
болевания, сопровождающимся массовой 
гибелью рыб, тогда как умеренно и слабо-
вирулентные штаммы индуцируют разви-
тие хронической инфекции, при которой 
наблюдается единичная гибель [29]. Важно 
отметить, что высоковирулентные аэромо-
нады (как было упомянуто выше) обнаружи-
ваются не часто, а умеренно, и слабовиру-
лентные имеют явную тенденцию к переходу 
между группами. В частности, при хранении  
на плотных питательных средах, а именно при 
сапрофитном питании, их вирулентность сни-
жается, а при пассажах через организм рыбы –  
увеличивается [34, 37]. Факт увеличения ви-
рулентности конкретного штамма, при вы-
полнении так называемой «триады Коха» (за-
ражение – реизоляция – заражение), является 
экспериментально подтвержденным фактом.

Многочисленными исследованиями под-
тверждена способность аэромонад проду-
цировать эндотоксины и широкий спектр 
экзотоксинов: гемолизины (включая цито-
литические и аэролизин), ДНКазы, цито-  
и энтеротоксины. Патогенный потенциал 
вирулентных штаммов дополнительно обу-
словлен факторами адгезии и инвазии, ме-
ханизмами уклонения от иммунного ответа,  
системами транспорта железа, детерминанта-
ми антибиотикорезистентности и наличием 
системы «чувства кворума» [28].

Эндотоксины представляют собой сход-
ные по химическому строению липополи-
сахариды, являющиеся компонентом кле-
точной стенки бактерий. Во внутреннюю 
среду организма рыбы они попадают при 
лизисе бактериальных клеток. По механиз-
му воздействия на рыб относятся к группе 

Таблица 2. Обобщенная классификация подвижных аэромонад по уровню  
их патогенности для рыб (по данным [34-36] / Table 2. Generalized classification  
of mobile aeromonads by the level of their pathogenicity for fish (according to [34-36])

Классификация 
вирулентности Диапазон LD50 (КОЕ/рыбу) Патогенный потенциал

Высоковирулентные <105 Тяжелая, быстротечная форма БГС/MAS  
со смертностью ≥60% в течение 48 ч

Умеренно вирулентные 105–107 Септицемия с кумулятивной  
смертностью 30–60%

Слабовирулентные 107–108 Локализованная инфекция, смертность <30%

Авирулентные >108 Отсутствие значимой смертности и низкая 
выраженность патологических изменений
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суперантигенов, приводящих к развитию 
системного воспаления. Существует широко 
распространенное мнение, что сходство кли-
нической картины, при поражении рыб грам-
негативными бактериями (преимущественно  
сем. Vibrionaceae и Enterobacteriaceae), свя-
зано как раз с наличием у них эндотоксина. 
При этом, в результате ряда экспериментов  
с введением рыбам большого количества 
инактивированных микробных тел аэромо-
над, не удалось выявить никаких клиниче-
ских, патологоанатомических и гистологиче-
ских признаков системного воспаления. Это 
указывает на необходимость более подробно-
го изучения этого вопроса.

Фактором вирулентности, встречающимся 
у большинства патогенных штаммов аэромо-
над, является цитотоксический энтеротоксин 
(Act) [38]. Данный белок – это порообразую-
щий токсин, который проявляет гемолитиче-
скую, цитотоксическую и энтеротоксическую 
активности [39]. Термостабильные и термо-
лабильные энтеротоксины (гены ast и alt) 
также широко распространены у патогенных 
штаммов, при этом, их распределение среди 
аэромонад варьируется и коррелирует с по-
тенциалом вирулентности. 

Аэролизины (гены Aer/Haem) представля-
ют собой еще одни важные цитотоксические 
и гемолитические факторы, которые служат 
маркерами вирулентности у A. hydrophila  
и, по данным исследований, обнаруживается 
в 80,5-88,51% клинических и экологических 
изолятов [30]. Наличие комбинации генов 
вирулентности (таких как aerA, act и др.) явно 
коррелирует с повышенной патогенностью. 
При этом изоляты, обладающие четырьмя  
и более генами экзотоксинов, проявляют зна-
чительно более высокую вирулентность, по 
сравнению с микроорганизмами с меньшим 
количеством таких генов [4]. Дополнительно 
было продемонстрировано отсутствие гена 
аэролизина у не гемолитических штаммов:  
A. hydrophila, A. caviae и A. sobria [40]. Это ука-
зывает на перспективность использования 
анализа гемолитической активности штам-
мов для прогнозирования вирулентности изо-
лятов [41].

Помимо различных экзотоксинов, аэромо-
нады обладают широким набором систем ад-
гезии и подвижности, которые обеспечивают 
изначальное прикрепление к клеткам хозяина 
и дальнейшее распространение по организму 
[42]. В частности, пили типа IV (гены T4P) 
играют ключевую роль в первоначальном 
прикреплении бактерий к тканям и являются 
недавно обнаруженными компонентами ви-
рулентности у A. hydrophila [43]. Присутствие 

оперонов, кодирующих компоненты этих 
пилей, отмечено исключительно в гиперви-
рулентных штаммах, в то время как в авиру-
лентных изолятах они отсутствуют. Эти пили 
опосредуют переход от планктонного к сидя-
чему образу жизни и способствуют образова-
нию микроколоний, которые впоследствии 
развиваются в биопленки [44].

Можно заключить, что патогенность под-
вижных аэромонад носит ярко выраженный 
мультифакторный характер. Она не опре-
деляется наличием единственного фактора 
вирулентности, а является результатом дей-
ствия ряда генетически детерминированных 
факторов: от систем адгезии и формирования 
биопленок до продукции широкого спектра 
экзотоксинов и ферментов. Такое разнообра-
зие механизмов вирулентности, в сочетании 
с высокой геномной пластичностью, обеспе-
чивает бактериям эффективное преодоление 
иммунных барьеров рыб и быструю адапта-
цию к меняющимся условиям среды.

ЭТИОЛОГИЯ БАКТЕРИАЛЬНОЙ  
ГЕМОРРАГИЧЕСКОЙ СЕПТИЦЕМИИ 

Актуальной задачей современной ихтио-
патологии является унификация номенкла-
туры и классификации группы «краснухопо-
добных» заболеваний рыб, фигурирующих  
в литературе под синонимичными назва-
ниями: карповая краснуха, бактериальная 
геморрагическая септицемия, септицемия 
подвижных аэромонад, инфекционная брюш-
ная водянка. На данный момент в научном 
сообществе сформировался консенсус отно-
сительно целесообразности объединения под 
термином «бактериальная геморрагическая 
септицемия» всех неспецифических бактери-
озов, этиопатогенез которых детерминирован 
снижением иммуно-физиологического стату-
са рыб (независимо от природы стресс-факто-
ра) и индукцией вирулентности условно-пато-
генной микрофлоры [5, 14, 45].

Несмотря на включение аэромоноза в пе-
речень карантинных болезней РФ и на данные  
об относительной стабилизации эпизоотиче-
ской ситуации, экономический ущерб от дан-
ной патологии в прудовом рыбоводстве остает-
ся существенным. В этой связи представляется 
методологически верным использование но-
менклатуры, производной от таксономии воз-
будителя (аэромоноз, псевдомоноз, протеоз), 
исключительно для обозначения специфиче-
ских заболеваний, вызываемых штаммами об-
лигатных патогенов, обладающих факторами 
агрессии, достаточными для преодоления им-
мунных барьеров здорового организма [46].  
Следует учитывать высокую внутривидовую 
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гетерогенность возбудителей: так, подвиж-
ные аэромонады преимущественно выступа-
ют этиологическими агентами БГС как оп-
портунистической инфекции, тогда как их 
отдельные высоковирулентные штаммы ини-
циируют классический аэромоноз [34].

Доминирующую роль в этиологической 
структуре БГС играют мезофильные под-
вижные аэромонады. Являясь автохтонны-
ми обитателями водных биоценозов, данные 
микроорганизмы присутствуют в донных от-
ложениях и в составе нормальной кишечной 
микробиоты рыб. Переход от комменсализма 
к паразитированию происходит на фоне нару-
шения гомеостаза макроорганизма, вызван-
ного ухудшением гидрохимического режима 
(гипоксия, накопление азотистых соедине-
ний, колебания pH), термическим стрессом 
или травматизацией покровов [6]. Было по-
казано, что температурно-зависимая регуля-
ция вирулентности происходит посредством 
нескольких механизмов, причем максималь-
ная экспрессия факторов вирулентности ча-
сто наблюдается при температуре 20-25  °C 
(диапазон, характерный для тепловодной ак-
вакультуры), что позволяет бактериям дости-
гать пика вирулентности при инфицировании 
[47, 48]. Колебания температуры значитель-
но влияют на метаболическую активность  
и скорость роста бактерий, модулируя как пря-
мую продукцию факторов вирулентности, так  
и способность бактерий переносить воздей-
ствие стрессовых явлений при попадании  
в организм хозяина [2].

Традиционно инфекционный процесс рас-
сматривается как бинарное взаимодействие 
патогена с восприимчивым макроорганиз-
мом. Однако в современных исследованиях 
этиологии бактериозов рыб акцент смеща-
ется на изучение микробных ассоциаций. 
Установлено, что при БГС преобладают поли-
микробные сообщества грамотрицательных 
бактерий [45]. Наряду с подвижными аэро-
монадами, выступающими в роли первичных 
или вторичных агентов, часто идентифици-
руются представители родов Pseudomonas, 
Shewanella, Moraxella, Acinetobacter, 
Plesiomonas, Flavobacterium. Клинико-мор-
фологические проявления, вызываемые дан-
ными ассоциациями, характеризуются зна-
чительной вариабельностью – от локальных 
язвенных поражений до генерализованного 
сепсиса с асцитом и экзофтальмией. Патоге-
нетический синергизм в таких сообществах 
может реализовываться через механизмы 
«чувства кворума», способствующие коорди-
нации экспрессии факторов вирулентности 
и формированию биопленок [44]. Послед-

ние существенно повышают резистентность 
микроорганизмов-ассоциантов к факторам 
иммунной защиты хозяина и антибактери-
альным препаратам, что осложняет терапию 
и определение первичного этиологического 
агента [49].

Таким образом, этиология БГС носит муль-
тифакторный характер, где ключевым звеном 
является дисбаланс в системе «паразит-хозя-
ин-среда», приводящий к активации патоген-
ного потенциала убиквитарных аэромонад  
и формированию вирулентных полимикроб-
ных комплексов.

ПРОФИЛАКТИКА И ЛЕЧЕНИЕ  
БАКТЕРИАЛЬНЫХ ЗАБОЛЕВАНИЙ,  
ВЫЗЫВАЕМЫХ АЭРОМОНАДАМИ

Для успешной борьбы с бактериальны-
ми заболеваниями объектов аквакультуры, 
вызываемыми бактериями рода Aeromonas, 
необходимо дальнейшее углубление фунда-
ментальных знаний о взаимодействии в сис- 
теме «патоген-хозяин». В настоящее время 
контроль аэромоноза (БГС) рыб, помимо 
обязательного проведения ветеринарно-са-
нитарных и рыбоводно-мелиоративных ме-
роприятий, базируется на трех основных 
направлениях: иммунопрофилактика, фаго-
терапия и химиотерапия. В настоящий мо-
мент эффективная профилактика заболева-
ний требует внедрения надежных протоколов 
биобезопасности, включая строгий карантин 
рыбопосадочного материала, дезинфекцию 
оборудования, а также – применение УФ-об-
лучения при водоподготовке [50]. 

Вакцинация является одним из наиболее 
проблемных направлений профилактики аэ-
ромоноза. Несмотря на то, что принципиаль-
ную возможность иммунизации рыб против 
подвижных аэромонад показал ещё Шаперк-
лаус в середине прошлого века (получивший 
в экспериментальных условиях индекс за-
щиты около 67%) [41], работы по разработ-
ке универсальной вакцины ведутся до сих 
пор. Ключевой проблемой создания вакцин 
против подвижных аэромонад является их 
значительная антигенная гетерогенность, 
не позволяющая создать вакцину, обеспечи-
вающую кросс-защитную иммунность [52, 
53]. Наиболее ранние моновалентные вак-
цины демонстрировали определенную эф-
фективность при заражении штаммами-про-
дуцентами вакцины (RPS – относительный 
процент выживших, в разных экспериментах 
колеблется от 100 до 43%), но не защищали 
рыб при заражении гетерологичными штам-
мами [54]. Аналогичные проблемы проде-
монстрировали и молекулярные антигены –  
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гемолизины и липополисахариды [51, 55]. 
Несколько лучшие результаты (RPS до 75%) 
были получены при использовании полива-
лентных биопрепаратов, изготовленных на 
основе нескольких генетически разнородных 
штаммов [56]. Таким образом, ранние ре-
зультаты указывают на необходимость про-
изводства вакцины фактически для каждого 
водоема, что на практике не представляется 
возможным. 

Проблема была близка к решению, когда  
из цитоплазмы высоковирулентного штамма 
A. sobria 77-18 был выделен белок массой око-
ло 67 кДа, обладающий выраженными имму-
ногенными свойствами. Его внутрибрюшин-
ное инъецирование карпам защищает их как 
от заражения штаммом-продуцентом, так  
и от гетерологичных штаммов подвижных 
аэромонад [10]. Успешно прошли испыта-
ния как инъекционной вакцины ВЮС-2, так  
и фармолвакцины на основе очищенного кор-
пускулярного антигена из A. sobria 77-18 [57].  
Также многообещающие результаты были 
получены при применении иммерсионной 
вакцины против аэромоноза, состоящей из 
инактивированных штаммов A. salmonicida  
и A. hydrophila для кумжи (Salmo trutta) [46]. 
Тем не менее, несмотря на успешно завер-
шенный цикл научно-исследовательских 
работ, коммерческий препарат на рынок не 
поступил. Многообещающую эффективность 
демонстрирует создание пероральных вак-
цин, содержащих белки внешней мембраны 
(OMP), которые инкапсулированы в биораз-
лагаемые полимеры (такие как полимолоч-
ная кислота (PLA), полимолочно-гликоле-
вая кислота (PLGA) и хитозан). Такая форма 
обеспечивает устойчивое высвобождение 
антигена и его усиленное поглощение анти-
генпрезентирующими клетками [58]. 

Другим важным направлением является 
терапия бактериофагами, которая, возмож-
но, при дальнейшем развитии будет пред-
ставлять собой некоторую альтернативу ан-
тибиотикам. В настоящий момент выделены 
фаги, эффективные против широкого спек-
тра бактериальных патогенов рыб, таких 
как представители родов Vibrio, Aeromonas  
и Flavobacterium [59]. Повышение стабильно-
сти и эффективности фагов, с помощью ме-
тодов микрокапсулирования и интеграции 
с технологией CRISPR-Cas9, позволяет осу-
ществлять целенаправленный контроль над 
патогенами [60].

Наиболее надежным способом контроля 
аэромоноза (бактериальной геморрагиче-
ской септицемии), в условиях аквакультуры 
РФ, является химиотерапия. Ее основную 

проблему составляют появление и распро-
странение антибиотикорезистентных штам-
мов подвижных аэромонад [61]. В частности, 
отмечено развитие устойчивости к наиболее 
широко применяемому в рыбоводстве РФ ан-
тибиотику – ципрофлоксацину. Согласно на-
шим данным, по состоянию на 2006 г., число 
резистентных к нему представителей рода 
Aeromonas составляло 9,5% [62], а в 2014 г. 
уже 10,8% [63]. Исследователями из Китая 
было установлено, что от 88,9% до 99% кли-
нических и экологических изолятов демон-
стрируют резистентность к ампициллину  
и амоксициллину, а 77-81% – к окситетра-
циклину [64]. Значения индекса множествен-
ной лекарственной устойчивости (MAR) выше 
0,2, что указывает на то, что резистентность 
к нескольким классам антибиотиков обна-
руживается у 74,7-99% изолятов, при этом,  
от 26,7% до 44% из них классифицируются 
как штаммы с множественной лекарствен-
ной устойчивостью (МЛУ) [65]. Согласно 
данным метаанализа, среди аэромонад к наи-
более распространенным генам резистент-
ности относятся mcr-3 (20% резистентность 
к колистину), floR (13,3% резистентность  
к флорфениколу), а также qnrS (резистентности  
к хинолонам), sul1, sul2 (резистентность  
к сульфаниламидам) – по 13,3%.

Указанные факторы диктуют необходи-
мость систематического мониторинга анти-
биотикорезистентности, результаты которого 
должны стать базисом для разработки и вне-
дрения в отечественную аквакультуру новых 
антибактериальных средств. Формируемая 
номенклатура препаратов должна включать 
средства «первой линии», препараты выбора 
и резерва, а протоколы лечения предусматри-
вать их своевременную ротацию. Кроме того, 
требуется установление релевантных погра-
ничных значений минимально пограничных 
концентраций in vitro для основных групп ан-
тибиотиков. Следует также отметить крити-
ческую недостаточность и фрагментарность 
имеющихся данных о фармакокинетических 
параметрах даже ключевых отраслевых пре-
паратов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Проведенный анализ литературы свиде-

тельствует о том, что проблема аэромоноза 
сохраняет высокую актуальность для совре-
менной аквакультуры и далека от оконча-
тельного разрешения. Несмотря на обшир-
ные данные об этиологии заболевания, 
высокая пластичность генома Aeromonas, 
сложная таксономия и способность бактерий 
формировать устойчивые полимикробные 
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сообщества создают серьезные трудности для 
диагностики и лечения.

Традиционные методы борьбы, основанные 
на применении антибиотиков, теряют эффек-
тивность ввиду глобального распространения 
штаммов с множественной лекарственной 
устойчивостью. В связи с этим, перспективы 
преодоления эпизоотических угроз связаны  
с переходом на новый технологический уро-
вень: внедрением молекулярно-генетических 
методов мониторинга, переходом от описатель-
ной к предиктивной ихтиопатологии, внедре-
нием современных протоколов химиотерапии. 
В дальнейшем арсенал средств контроля, воз-
можно, дополнится эффективными средствами 
иммунопрофилактики и фаготерапии. Интегра-
ция фундаментальных научных исследований 
с практическими мерами биобезопасности яв-
ляется необходимым условием для повышения 
рентабельности рыбоводства и обеспечения 
продовольственной безопасности. 
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