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摘要  噬菌体在维持宿主肠道微环境中发挥着重要作用. 基于宏基因组学方法全面研究阿旺绵羊肠道噬菌体. 共注释

到1 050种噬菌体，主要来自10个门、11个科、225个属和1 050个种. 大多数噬菌体主要来自长尾病毒科Siphoviridae、
短尾噬菌体科Podoviridae和肌尾噬菌体科Myoviridae，所占比例分别为29.9%、12.8%和9.1%. 其中未分类到科的噬

菌体占34.4%. 225个属主要为塞昆克病毒属Cequinquevirus（2.8%）、痘苗病毒属Vaccinivirus（2.8%）、副痘病毒属

Parapoxvirus（1.8%）和弗鲁纳病毒属Friunavirus（1.1%）等. 在种水平上，1 050个噬菌体注释到的种包括有尾噬菌体

Caudovirales_phage（9.4%）、克拉斯噬菌体CrAss_phage（3.4%）和蛭弧菌噬菌体Bdellovibrio_phage（1.3%）等. 此
外，不同养殖方式之间，噬菌体群落结构存在显著差异（科水平：R = 0.853，P < 0.01；属水平：R = 0.832，P < 0.01；种
水平：R = 0.840，P < 0.01）. 在α多样性指数方面，不同养殖方式的Chao1指数与Shannon指数存在着显著差异. 本研究

揭示了阿旺绵羊肠道噬菌体的群落结构特征以及养殖方式对肠道噬菌体群落结构的重要影响，为利用肠道噬菌体进行疾

病防控提供了新的视角，也为保障阿旺绵羊肠道健康提供了重要的理论依据. （图17 表1 参24）
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Abstract  Bacteriophages play important roles in maintaining the host intestinal microenvironment. Few 
studies have reported intestinal bacteriophages in sheep. In this study, we comprehensively explored intestinal 
bacteriophages in Awang sheep using metagenomics. We identified a total of bacteriophages, mainly from 
11 families, 225 genera, and 1 050 species. Most bacteriophages belonged to Siphoviridae, Podoviridae, and 
Myoviridae, accounting for 29.9%, 12.8%, and 9.1%, respectively. Among these, 34.4% were bacteriophages 
that were not classified into families. These 225 genera were mainly Cequinquevirus (2.8%), Vaccinivirus (2.8%), 
Parapoxvirus (1.8%), and Friunavirus (1.1%). Among the 1 050 phages, Caudovirales_phage (9.4%) was the 
dominant species, followed by CrAss_phage (3.4%) and Bdellovibrio_phage (1.3%). Significant differences 
were observed in the structure of the bacteriophage community among the different breeding models of Awang 
sheep (family: R = 0.853, P < 0.01; genus: R = 0.832, P < 0.01; species: R = 0.840, P < 0.01). Significant 
differences were also noted in the alpha and Shannon diversity indices among all the breeding models. This 
study revealed the community structure characteristics of intestinal phages in Awang sheep and the significant 
impact of feeding models on the community structure of intestinal phages, providing a new perspective for the 
prevention and control of diseases using intestinal phages as well as an important theoretical basis for ensuring 
the intestinal health of Awang sheep.  
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动物肠道内定殖着大量微生物[1]，主要为细菌、真

菌、病毒以及部分原生动物[2]. 同为病毒的噬菌体是地

球上最丰富的生物之一，拥有极高的生物多样性[3]. 肠
道噬菌体对肠道微生物的生态平衡起着至关重要的

作用，如炎症性肠病患者肠道中尾病毒噬菌体的丰富

度增加，噬菌体通过攻击宿主菌体可以限制细菌的行

为和致病性[4]，有助于宿主构建健康的菌群结构[5]. 可
见，噬菌体与细菌之间的相互作用对宿主健康有显著

影响. 
阿旺绵羊是青藏高原的特色畜种，主要分布于昌

都市贡觉县境内及周边地区，是我国的宝贵畜种资源

之一，同时也是当地的重要经济动物[6]. 鉴于阿旺绵羊

在青藏高原及当地经济中的重要地位，研究其肠道噬

菌体群落结构不仅有助于揭示这一宝贵畜种资源的生

物学特性，还能为保护该物种胃肠道乃至生理健康提

供科学依据. 然而，目前关于阿旺绵羊肠道噬菌体的

物种丰度、多样性数据、优势种群及进化关系尚不明

确，其与宿主健康指标存在的关联则更不清楚. 因此，

亟须开展有关阿旺绵羊肠道噬菌体多样性的研究，以

完善阿旺绵羊肠道噬菌体群落结构信息. 
随着测序技术的快速发展，关于高通量测序方法

的研究陆续涌现，这也使得肠道微生物群落多样性的

研究成为可能 [7]. 宏基因组学测序技术基于Illumina 
Hiseq测序平台，能够获得环境或样品中微生物群落

的所有基因组信息，同时能将测序所得的物种序列注

释到种水平 [8]. 宏基因组学研究手段近期在肠道微生

物的相关研究中应用得较为频繁且大部分研究对象主

要为细菌、真菌[9-11]. 但也有少量将宏基因组学应用于

人体肠道噬菌体组探究方面的报道 [5, 12]. 然而目前尚

未见阿旺绵羊肠道噬菌体组学方面的研究，因此，亟

须运用组学手段来探究阿旺绵羊肠道噬菌体的群落分

布. 
鉴于此，我们借助宏基因组学研究手段对阿旺绵

羊肠道噬菌体多样性进行深入分析，通过150个样本

测序规模来揭示阿旺绵羊肠道噬菌体组的物种丰度、

多样性、优势种群及相关种群的进化关系，为进一步

研究噬菌体的功能以及阿旺绵羊肠道疾病防控提供

数据支撑. 

1  材料与方法

1.1  样品采集

样品采样由西藏昌都市畜牧总站组织完成，采样

时间为2023年6月，样本采集地点分别为贡觉县阿旺

乡（纯放牧：分组fm）（30°54′N，98°52′E）、昌都市

觉拥种畜场（半舍饲：分组bs）（31°34′N，97°93′E）
以及贡觉县藏东生物科技有限公司（全舍饲：分组qs）
（30°89′N，98°26′E）. 在阿旺绵羊排便时，使用无菌

采样袋搜集新鲜粪便样品，并编号记录，此次采样共

采集粪便150个，采集后立即将样品用液氮进行速冻，

然后运送至实验室，-80 ℃保存. 采样的详细信息见

表1. 
1.2  DNA提取及宏基因组测序

使用Qiagen公司的PowerFecal® Pro DNA Kit
（Qiagen，Inc.）DNA提取试剂盒对采集的粪便样品

进行DNA提取. 提取步骤严格按照试剂盒DNA提取说

明书步骤进行. 获得的DNA进行质量检测，检测合格

后送欧易生物公司（oe-biotech，Inc.）进行测序，测序

平台为Illumina Hiseq 测序平台. 
1.3  数据质控

使用SeqPrep（https://github.com/jstjohn/
SeqPrep）截去3′和5′端的Barcode，同时剔除低质

量的读取（如长度< 50 bp或质量值< 20或有N个碱

基）（https://github.com/najoshi/sickle），同时去除

宿主及无关的基因组. 使用基于De bruijn-graph的
汇编器SOAPdenovo（http://soap.genomics.org.cn, 
Version 1.06）组装短读. 每个样本的K-mers的读长

在1/3-2/3之间. 保留长度超过500 bp的scaffold进行

统计学检验，我们对每个装配产生的scaffold的质量

表1  样品采集详细信息

Table 1  Details of the samples collected

样品编号
Sample ID

性别
Gender

年龄
Age

体质量
Body mass

(m/kg)
样品编号

Sample ID
性别

Gender
年龄
Age

体质量
Body mass

(m/kg)
样品编号

Sample ID
性别

Gender
年龄
Age

体质量
Body mass

(m/kg)
aw_fm_01 ♀ 1 20 aw_bs_01 ♂ 2 30 aw_qs_01 ♀ 2 28
aw_fm_02 ♀ 2 19 aw_bs_02 ♀ 2 28 aw_qs_02 ♀ 2 33
aw_fm_03 ♀ 2 20 aw_bs_03 ♀ 2 32 aw_qs_03 ♀ 2 39
aw_fm_04 ♂ 1 10 aw_bs_04 ♂ 1 28 aw_qs_04 ♀ 2 43
aw_fm_05 ♂ 1 18 aw_bs_05 ♀ 1 33 aw_qs_05 ♀ 2 37
aw_fm_06 ♀ 6 18 aw_bs_06 ♀ 1 33 aw_qs_06 ♀ 2 31
aw_fm_07 ♀ 1 20 aw_bs_07 ♀ 2 35 aw_qs_07 ♀ 2 38
aw_fm_08 ♀ 6 20 aw_bs_08 ♀ 2 26 aw_qs_08 ♀ 2 39
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续表1  Table 1 (continued)

样品编号
Sample ID

性别
Gender

年龄
Age

体质量
Body mass

(m/kg)
样品编号

Sample ID
性别

Gender
年龄
Age

体质量
Body mass

(m/kg)
样品编号

Sample ID
性别

Gender
年龄
Age

体质量
Body mass

(m/kg)
aw_fm_09 ♂ 1 15 aw_bs_09 ♀ 2 34 aw_qs_09 ♀ 2 37
aw_fm_10 ♀ 5 25 aw_bs_10 ♀ 1 31 aw_qs_10 ♀ 2 35
aw_fm_11 ♀ 3 25 aw_bs_11 ♀ 2 28 aw_qs_11 ♀ 2 18
aw_fm_12 ♀ 3 21 aw_bs_12 ♀ 4 41 aw_qs_12 ♀ 2 38
aw_fm_13 ♀ 3 30 aw_bs_13 ♀ 4 44 aw_qs_13 ♀ 2 41
aw_fm_14 ♂ 2 28 aw_bs_14 ♀ 2 29 aw_qs_14 ♀ 2 30
aw_fm_15 ♂ 1 15 aw_bs_15 ♀ 3 41 aw_qs_15 ♀ 2 33
aw_fm_16 ♀ 6 30 aw_bs_16 ♀ 2 35 aw_qs_16 ♀ 2 27
aw_fm_17 ♀ 2 24 aw_bs_17 ♀ 2 33 aw_qs_17 ♀ 2 30
aw_fm_18 ♀ 3 33 aw_bs_18 ♀ 3 37 aw_qs_18 ♀ 2 55
aw_fm_19 ♀ 4 30 aw_bs_19 ♀ 3 39 aw_qs_19 ♀ 2 27
aw_fm_20 ♀ 2 28 aw_bs_20 ♀ 3 45 aw_qs_20 ♀ 2 30
aw_fm_21 ♀ 5 25 aw_bs_21 ♀ 3 42 aw_qs_21 ♀ 2 45
aw_fm_22 ♀ 3 30 aw_bs_22 ♀ 3 37 aw_qs_22 ♀ 2 47
aw_fm_23 ♂ 3 35 aw_bs_23 ♀ 2 46 aw_qs_23 ♀ 2 29
aw_fm_24 ♂ 1 25 aw_bs_24 ♂ 2 41 aw_qs_24 ♀ 2 27
aw_fm_25 ♀ 1 20 aw_bs_25 ♂ 2 33 aw_qs_25 ♀ 2 33
aw_fm_26 ♀ 2 28 aw_bs_26 ♀ 2 35 aw_qs_26 ♀ 2 36
aw_fm_27 ♂ 2 20 aw_bs_27 ♀ 2 44 aw_qs_27 ♀ 2 54
aw_fm_28 ♂ 1 25 aw_bs_28 ♀ 3 38 aw_qs_28 ♀ 2 32
aw_fm_29 ♀ 7 35 aw_bs_29 ♀ 4 51 aw_qs_29 ♀ 2 30
aw_fm_30 ♀ 6 33 aw_bs_30 ♀ 1 37 aw_qs_30 ♀ 2 40
aw_fm_31 ♀ 1 20 aw_bs_31 ♀ 3 44 aw_qs_31 ♀ 2 30
aw_fm_32 ♀ 7 32 aw_bs_32 ♀ 2 41 aw_qs_32 ♀ 2 50
aw_fm_33 ♀ 5 35 aw_bs_33 ♀ 2 31 aw_qs_33 ♀ 2 42
aw_fm_34 ♀ 1 15 aw_bs_34 ♀ 3 38 aw_qs_34 ♀ 2 29
aw_fm_35 ♀ 2 25 aw_bs_35 ♀ 3 44 aw_qs_35 ♀ 2 28
aw_fm_36 ♂ 2 35 aw_bs_36 ♀ 2 41 aw_qs_36 ♀ 2 30
aw_fm_37 ♀ 2 20 aw_bs_37 ♀ 3 47 aw_qs_37 ♀ 2 39
aw_fm_38 ♀ 3 20 aw_bs_38 ♂ 3 41 aw_qs_38 ♀ 2 35
aw_fm_39 ♀ 2 25 aw_bs_39 ♂ 2 34 aw_qs_39 ♀ 2 28
aw_fm_40 ♀ 7 28 aw_bs_40 ♀ 3 39 aw_qs_40 ♀ 2 43
aw_fm_41 ♂ 2 35 aw_bs_41 ♂ 2 41 aw_qs_41 ♀ 2 36
aw_fm_42 ♀ 5 28 aw_bs_42 ♂ 2 36 aw_qs_42 ♀ 2 47
aw_fm_43 ♀ 4 25 aw_bs_43 ♂ 3 50 aw_qs_43 ♀ 2 53
aw_fm_44 ♀ 4 30 aw_bs_44 ♂ 2 37 aw_qs_44 ♀ 2 32
aw_fm_45 ♀ 5 33 aw_bs_45 ♂ 3 45 aw_qs_45 ♀ 2 34
aw_fm_46 ♀ 1 20 aw_bs_46 ♂ 2 41 aw_qs_46 ♀ 2 35
aw_fm_47 ♀ 7 33 aw_bs_47 ♀ 2 33 aw_qs_47 ♀ 2 44
aw_fm_48 ♀ 6 30 aw_bs_48 ♂ 2 39 aw_qs_48 ♀ 2 35
aw_fm_49 ♂ 1 23 aw_bs_49 ♀ 2 39 aw_qs_49 ♀ 2 42
aw_fm_50 ♂ 1 25 aw_bs_50 ♀ 2 44 aw_qs_50 ♀ 2 34
以“aw_fm_”开头的样品来自贡觉县阿旺乡（纯放牧），“aw_bs_”来自昌都市觉拥种畜场（半舍饲），“aw_qs_”来自贡觉县藏

东生物科技有限公司（全舍饲）. ♂代表雄性，♀代表雌性. 年龄范围：0-1岁为幼年绵羊，2-8岁为成年绵羊. fm绵羊以高原草甸为

食，bs绵羊以高原草甸、青干草和芫根为食，qs绵羊以颗粒饲料为食. 
Samples starting with “aw_fm_” come from Awang Town, Gongjue County (pure grazing), “aw_bs_” from Jueyong Breeding 
Farm in Changdu City (semi-house feeding), and “aw_qs_” from Zangdong Biotechnology Co., Ltd. in Gongjue County (full 
house feeding). ♂ stands for the male, ♀ stands for the female. Age range: 0-1 years old for juvenile sheep, 2-8 years old 
for adult sheep. fm sheep feed on plateau meadows, bs sheep feed on plateau meadows, green hay, and coriander roots, 
and qs sheep feed on pelleted feed.
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和数量进行了评估，最终选择了最佳的K-mer，得到了

scaffold数量的最小值以及N50和N90的最大值. 然后

提取长度超过500 bp的scaffold，将其破碎成无间隙

的contig. 并利用该基因序列进行进一步的基因预测

和注释. 
1.4  生物信息学分析

基因分类及噬菌体注释主要参考文献[13]进行. 
具体步骤如下：使用MetaGene（http://metagene.
cb.k.u-tokyo.ac.jp/）预测每个元基因组样本的开放阅

读框（ORFs）；使用NCBI数据库检索长度为或超过

100 bp的预测ORFs，并将其翻译为氨基酸序列；通过

CD-HIT（http://www.bioinformatics.org/cd-hit/）将来

自具有95%序列标识（90%覆盖率）的基因集的所有

序列聚集为非冗余基因目录；使用bowtie2（v 2.2.9，
https://bowtie-bio.sourceforge.net/bowtie2/index.
shtml）将质控后的Reads映射到代表性基因，并对每

个样本中的基因丰度进行评估. 使用Soap denovo 2
软件重新组装这些非冗余序列；基于NCBI的NR库对

应的分类学信息数据库获得噬菌体注释，以此计算各

分类水平上噬菌体的基因丰度. 
1.5  数据统计及可视化

相关的统计分析及作图主要用Microsoft Excel
（Microsoft，Inc.）和R软件（https://www.r-project.
org）进行，Venn图于Draw Venn Diagram网站

（http://bioinformatics.psb.ugent.be/webtools/
Venn/）进行在线绘制. 此外，LefSE分析于Galaxy
网站进行相关在线分析（http://huttenhower.sph.
harvard.edu/galaxy/）. 

2  结果与分析

2.1  测序数据质量

在所有样本中共获得104.4 Gbs（Gigabytes）的
高质量序列，平均每个样本约为0.69 Gbs. 每个样本

的短序列（short reads）被重新组装到较长的拼接片

段（contigs）中进行进一步的分析和注释. 最终共获

得2.7亿个contigs，平均372.2个contig N50. 剔除宿主

基因后，得到134.6亿个reads，共计2.3亿个开放阅读

框. 
2.2  阿旺绵羊肠道噬菌体群落结构

本次测序共获得1 050种噬菌体，主要来自10
个门、11个科、225个属和1 050个种. 大多数噬菌体

主要来自长尾病毒科Siphoviridae、短尾噬菌体科

Podoviridae和肌尾噬菌体科Myoviridae，所占比例分

别为29.9%、12.8%和9.1%；其中，未分类到科的噬菌

体占34.4%（图1、图2）. 

图2  各样品中主要科水平的相对丰度. 
Fig. 2  The most abundant family of phage in each sample.
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图1  总体肠道噬菌体主要分类科相对丰度.
Fig. 1  The most abundant family of phage.
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225个属主要为塞昆克病毒属Cequinquevirus
（2.8%）、痘苗病毒属Vaccinivirus（2.8%）、副

痘病毒属Parapoxvirus（1.8%）和弗鲁纳病毒属

Friunavirus（1.1%）等（图3、图4）. 
在种水平上，1 050个噬菌体注释到的种包括有尾

噬菌体Caudovirales_phage（9.4%）、克拉斯噬菌体

CrAss_phage（3.4%）和蛭弧菌噬菌体Bdellovibrio_
phage（1.3%）等（图5、图6）. 
2.3  阿旺绵羊肠道噬菌体多样性差异

我们对获得的150个样品内的噬菌体及其相关

功能信息进行分层抽样调查，运用ANOSIM分析分

层抽样的组间差异情况. 结果表明，基于不同养殖方

式在噬菌体科、属、种水平上差异显著（科水平：R = 
0.853，P < 0.01；属水平：R = 0.832，P < 0.01；种水

平：R = 0.840，P < 0.01）. 不同养殖方式是导致阿旺

绵羊肠道中噬菌体物种群落丰度及其相关功能存在

差异的主要因素. 

在α多样性方面，3个养殖方式噬菌体群落的

Chao1指数分别为503.5 ± 54.0（fm）、557.9 ± 40.9
（bs）和579.3 ± 36.0（qs），3个养殖方式噬菌体群落
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图4  各样品中主要属水平的相对丰度. 
Fig. 4  The most abundant genus of phage in each sample. 
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图5  总体肠道噬菌体主要分类种相对丰度.
Fig. 5  The most abundant species of phage. 
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图3  总体肠道噬菌体主要分类属相对丰度. 
Fig. 3  The most abundant genus of phage.
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的Shannon指数分别为3.65 ± 0.08（fm）、3.81 ± 0.11
（bs）和4.18 ± 0.05（qs）. 由图7可见，各养殖方式之

间的Chao1和Shannon指数差异显著. 
在科水平上，3个养殖方式主要拥有26个噬菌

体分类科（图8），主要为长尾病毒科、短尾噬菌体科

和肌尾噬菌体科等，在科水平上三者差异的物种不多

（图9）. 
在属水平上，3个养殖方式拥有178个共同的噬菌

体分类属（图10）主要为塞昆克病毒属、痘苗病毒属、

副痘病毒属和弗鲁纳病毒属等（图11）. 此外，fm养殖

方式独有6个属（包括Plaisancevirus、Baxtervirus、
Twortvirus和Myunavirus等），bs养殖方式独有2

个属（包括Votkovvirus和Majavirus），qs养殖方式

独有3个属（包括Teseptimavirus、Gorganvirus和
Decapodiridovirus）. 

在种水平上，3个养殖方式拥有762个共同的

噬菌体分类种（图12），主要为克拉斯噬菌体、有

尾噬菌体和蛭弧菌噬菌体等（图13），这些也是所

有样品中的优势种.  此外，fm养殖方式独有35个种

（包括Bacillus_phage_Aurora、Vibrio_phage_
V039C、Lactococcus_phage_phage_PhiE1127、
Lactococcus_ phage_P092、Mycobacterium_
phage_Reptar3000、Geobacillus_phage_GBK1
和Bacillus_phage_MG-B1等），bs养殖方式独有
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图6  各样品中主要种水平的相对丰度.
Fig. 6  The most abundant genus of phage.

图7  各养殖方式绵羊肠道噬菌体群落的Chao 1和Shannon指数. fm、bs和qs分别代表放牧、半舍饲和全舍饲3个不同饲养方式. 
** P < 0.01，*** P < 0.001. 
Fig. 7  Chao 1 and Shannon indices of phage communities for each breeding model. fm, bs, and qs represent 
grazing, semi-house feeding, and full house feeding, respectively. ** P < 0.01，*** P < 0.001.
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20个种（包括Staphylococcus_phage_StB20、
Mycobacterium_virus_Sirduracell、Bacil lus_
phage_BCP12、Enterococcus_phage_EFA-2、
Pseudomonas_ phage_vB_PaeM_USP_25和
Lactococcus_phage_LW81等），qs养殖方式独有

17个种（包括Streptococcus_phage_Javan119、
Vibr io_ phage_ JA-1、Bacil lus_ phage_ pW4、
Lactococcus_phage_P078、Acinetobacter_phage_
vB_AbaP_APK37和Vibrio_phage_qdvp001等）. 

使用β多样性指数计算各养殖方式之间噬菌体的

群落结构，以加权UniFrac距离计算，PCoA分析（图

14）发现，在各分类水平上（纲、科、属、种）各养殖方

式之间的噬菌体群落结构存在明显差异（r > 0，P < 
0.001）. 

图8  各养殖方式噬菌体科水平Venn图. fm、bs和qs分别代表

放牧、半舍饲和全舍饲3个不同饲养方式. 
Fig. 8  Venn plots of phage family for each breeding 
model. fm, bs, and qs represent grazing, semi-house 
feeding, and full house feeding, respectively.
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图9  各养殖方式噬菌体主要科水平相对丰度. fm、bs和qs分
别代表放牧、半舍饲和全舍饲3个不同饲养方式. 
Fig. 9  The most abundant family of phage in each 
breeding model. fm, bs, and qs represent grazing, semi- 
house feeding, and full house feeding, respectively.

图10  各养殖方式噬菌体属水平Venn图. fm、bs和qs分别代

表放牧、半舍饲和全舍饲3个不同饲养方式. 
Fig. 10  Venn plots of phage genus for each breeding 
model. fm, bs, and qs represent grazing, semi-house 
feeding, and full house feeding, respectively.
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图11  各养殖方式噬菌体主要属水平相对丰度. fm、bs和qs分
别代表放牧、半舍饲和全舍饲3个不同饲养方式. 
Fig. 11  The most abundant genus of phage in each 
breeding model. fm, bs, and qs represent grazing, semi-
house feeding, and full house feeding, respectively.

图12  各养殖方式噬菌体种水平Venn图. fm、bs和qs分别代

表放牧、半舍饲和全舍饲3个不同饲养方式. 
Fig. 12  Venn plots of phage species for each breeding 
model. fm, bs, and qs represent grazing, semi-house 
feeding, and full house feeding, respectively.
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通过LefSE图分析3个养殖方式存在显著差异的

分类单元，分析发现3个养殖方式在多个分类水平上

存在差异，在fm养殖方式中，与其他两个养殖方式

存在极显著差异的物种为[log10 (LDA score) > 4]f__

Siphoviridae；在bs养殖方式中，与其他两个养殖方式

存在极显著差异的物种为：c__Caudoviricetes、p__

Uroviricota、o__Caudovirales的log10 (LDA score)
大于5，f__Myoviridae、f__Autographiviridae、f__

Podoviridae、g __Friunavirus、f__Herelleviridae

的 log10 (LDA score)大于4；在qs养殖方式中，

与其他两个养殖方式存在极显著差异的物种

为o_ _Or ter v i ra les、p _ _ Ar tver vi r icota、c_ _

Rev t r av i r i c e tes、f _ _Cau l imov i r i dae、g _ _

Cequinquevirus、g__Vaccinivirus、o__Chitovirales 

[log10 (LDA score) > 4]（图15）. 
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图13  各养殖方式噬菌体主要种水平相对丰度. fm、bs和qs分
别代表放牧、半舍饲和全舍饲3个不同饲养方式. 
Fig. 13  The most abundant genus of phage in each 
breeding model. fm, bs, and qs represent grazing, semi- 
house feeding, and full house feeding, respectively.

图14  PCoA（principle coordinates analysis）主坐标分析展示了各分组间的差异. fm、bs和qs分别代表放牧、半舍饲和全舍

饲3个不同饲养方式. 
Fig. 14  PCoA (principle coordinates analysis) exhibiting the discrepancy of gut phage composition among all the 
feeding models. fm, bs, and qs represent grazing, semi-house feeding, and full house feeding, respectively.
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3  讨论与结论

本研究中，阿旺绵羊肠道中的大多数噬菌体主

要来自长尾病毒科、短尾噬菌体科和肌尾噬菌体科. 
其中，长尾病毒科是一种双股DNA病毒，只会感染细

菌，具有长且无收缩性的尾鞘，衣壳为正多面体或扁

形. 目前该科共有313个种，且隶属于47个属，其中λ、
T5 噬菌体为代表种[16]. 短尾病毒科是Caudovirales
目的一个病毒家族，细菌为主要宿主.  目前该科有

50个种，分20个属 [17].  肌尾病毒科是尾状病毒目噬

菌体家族，该科共有93个种，隶属于30个属. 由于大

多数肌尾病毒科是裂解性噬菌体，而非温和性噬菌

体，一些研究人员已经研究了它们作为治疗人类细菌

性疾病的方法 [18].  阿旺绵羊肠道噬菌体中丰度较高

的下属分类也都隶属于上述3个优势科，诸如塞昆克

病毒属、痘苗病毒属和副痘病毒属. 目前关于几个优

势属的研究资料较少，所知道的是塞昆克病毒属是

Caudoviricetes类（具有头尾形态的细菌和古菌病

毒）的dsDNA病毒属（https://www.ncbi.nlm.nih.gov/
datasets/taxonomy/1912760/）. 在种水平上具体注

释出来且相对丰度大于1%的噬菌体为数不多，主要

为有尾噬菌体、克拉斯噬菌体、Bacteroides_phage
和蛭弧菌噬菌体. 尽管本研究将噬菌体的种群注释到

了种水平，由于测序深度的影响及测序水平的受限，

本研究中超过50%的噬菌体未被注释出来，有望通过

后续的三代宏基因组测序进行进一步的注释. 此外，

目前尚无有关绵羊肠道噬菌体多样性的研究，因此

在绵羊噬菌体群落结构方面暂无法开展相关的横向

对比. 另有研究表明，噬菌体与细菌之间存在寄生关

系，对应的菌群可为对应的噬菌体提供良好的寄生条

件，噬菌体也反作用于肠道菌群结构 [19]，如噬菌体从

某种程度上能够溶解细菌细胞 [20]，可以控制细菌数

量并影响细菌多样性和新陈代谢[16]. 目前可以确定的

是，长尾病毒科的宿主多为常见的病原菌，如大肠杆

菌、沙门氏菌、志贺氏菌[21]. 然而，作者前期分析阿旺

绵羊肠道菌群结构发现，在属水平上菌群主要以罗姆

布茨菌属Romboutsia、不动杆菌属Acinetobacter、瘤
胃球菌属Ruminococcus、拟杆菌属Bacteroides、尿
杆菌属Turicibacter、优杆菌属Eubacterium和梭菌属

Clostridium等为主（图16），并未注释到大肠杆菌、沙

门氏菌和志贺氏菌等病原菌. 因此，具体噬菌体和具体

菌属之间的寄生关联还有待进一步核实. 
本研究进行了分层抽样调查和ANOSIM差异显著

分析，发现不同养殖方式之间阿旺绵羊肠道噬菌体群

落结构存在显著差异，结合PCoA分析也发现各养殖

图15  3种养殖方式之间阿旺绵羊噬菌体差异显著的分类单元. fm、bs和qs分别代表放牧、半舍饲和全舍饲3个不同饲养方式. 
Fig. 15  Significant taxa in phages among three breeding models of Awang sheep. fm, bs, and qs represent grazing, 
semi-house feeding, and full house feeding, respectively.
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方式间噬菌体群落数据聚类较好. 也就是说，养殖方

式的不同成为主导阿旺绵羊肠道噬菌体产生差异的

重要因素，而在组间差异方面年龄和性别似乎没有产

生重要影响. 值得一提的是，在先前有关大熊猫肠道

噬菌体多样性的研究中也发现，不同饲养基地宿主肠

道噬菌体群落结构的差异较为显著 [22]. 同样地，在α
多样性指数方面，不同养殖方式的Chao1与Shannon
指数存在着显著差异，从放牧到半舍饲再到全舍饲，

Chao1和Shannon指数都在不断升高. 据记录，不同

养殖方式之间绵羊的饲喂食物有一定的区别，放牧

养殖方式的绵羊以高原草甸为食，半舍饲养殖方式的

绵羊除高原草甸外还会饲喂一定的青干草和芫根，而

进入全舍饲后则以饲喂颗粒饲料为主. 毫无疑问，饮

食结构的不同对肠道微生物的群落变化起着主导作

用[23]，由于肠道菌群受到了影响形成差异，从而可能

使肠道菌的寄生物噬菌体的群落结构及其功能产生

差异[24]. 然而，不同养殖方式之间，除饮食和地理因素

外，诸如气候、海拔、温度、湿度、降水等也是可能为

导致该差异产生的重要介导因子. 然而，本研究缺乏对

采样地点湿度、温度、水质和气候等环境因子的采集，

因此，具体的环境影响因素及其相关机制有待进一步

研究. 通过LefSE分析进一步挖掘各养殖方式之间的

差异物种发现，大部分差异出现在了一些比较冷门的

分类单元，然而都缺乏详细的生物学特征资料，且具

有显著差异的噬菌体分类单元大部分并非阿旺绵羊肠

道内的优势噬菌体分类单元. 值得注意的是，在放牧

养殖方式中，发现了与其他两个养殖方式存在极显著

差异的分类单元长尾病毒科[log10 (LDA score) > 4]. 
然而，该病毒科下所包含的噬菌体分类较多，无法进行

更具体的定性分析. 此外，结合前期在不同养殖模式

阿旺绵羊肠道菌差异物种分析，并未发现差异菌体与

噬菌体存在的明显关联（图17）. 

0 1 2 3 4 5 6

p__Proteobacteria
c__Gammaproteobacteria

o__Pseudomonadales
f__Moraxellaceae
g__Acinetobacter

c__Bacilli
o__Bacillales

s__Acinetobacter_lwoffii
o__Bacteroidales

c__Bacteroidia
p__Bacteroidetes
f__Rikenellaceae

f__Bacteroidaceae
g__Bacteroides

c__Clostridia
o__Clostridiales

p__Firmicutes
f__Ruminococcaceae

g__Ruminococcus

qs
bs

fm

log10 (LDA score)

qs p__Proteobacteria qs c__Gammaproteobacteria qs o__Pseudomonadales qs f__Moraxellaceae
qs g__Acinetobacter qs c__Bacilli qs o__Bacillales qs s__Acinetobacter_lwoffii
bs o__Bacteroidales bs c__Bacteroidia bs p__Bacteroidetes bs f__Rikenellaceae
bs f__Bacteroidaceae bs g__Bacteroides fm c__Clostridia fm o__Clostridiales
fm p__Firmicutes fm f__Ruminococcaceae fm g__Ruminococcus

图17  3种养殖方式之间阿旺绵羊肠道细菌差异显著的分类单元. fm、bs和qs分别代表放牧、半舍饲和全舍饲3个不同饲养方式. 
Fig. 17  Significant taxa in intestinal bacteria among three breeding models of Awang sheep. fm, bs, and qs 
represent grazing, semi-house feeding, and full house feeding, respectively.
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图16  阿旺绵羊总体肠道细菌主要分类属相对丰度.
Fig. 16  The most abundant genus of intestinal bacteria 
of Awang sheep.
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总之，本研究利用宏基因组学方法对阿旺绵羊肠

道噬菌体进行了全面探究，共注释到1 050种噬菌体，

主要分布于长尾病毒科、短尾噬菌体科和肌尾噬菌体

科. 研究还发现，不同养殖方式之间噬菌体群落结构

存在显著差异，且α多样性指数也存在明显差异. 本研

究扩展了对阿旺绵羊肠道噬菌体的群落结构的认知，

有助于挖掘阿旺绵羊肠道噬菌体在疾病防控及治疗的

潜力，为保障阿旺绵羊的肠道健康提供新的思路. 
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