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摘要：厌氧氨氧化细菌(AnAOB)在地球氮循环和环境污染治理中扮演着重要角色.AnAOB 含有独特的梯烷脂,其核心结构是 3 或 5 个线性串联的环丁

烷基团.至今尚未发现梯烷脂存在于其他细菌中,而且其生物合成通路和生理功能仍然未知.本文对 AnAOB梯烷脂的发现、结构、性质、种类、合成及

其应用进行了系统综述,并对梯烷脂的前沿问题和未来研究方向进行了讨论与展望. 
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Research advances in ladderane lipids of anammox bacteria. WANG Yi-cheng, YAN Peng, CHEN You-peng* (College of 

Environment and Ecology, Chongqing University, Chongqing 400045, China). China Environmental Science, 2023,43(9)：4886~4895 

Abstract：Anaerobic ammonium-oxidizing bacteria (AnAOB) play an important role in the global nitrogen cycle and environmental 

pollution control. AnAOB contain unique ladderane lipids, whose key structure is three or five linearly concatenated cyclobutane 

moieties. Ladderane lipids have not been found in other bacteria so far, and their biosynthetic pathway and physiological function 

remain unknown. In this work, the advances in the discovery, structure, properties, types, applications, and synthesis of AnAOB 

ladderane lipids were comprehensively reviewed, and the current issues and prospected future research directions were discussed. 

Key words：anaerobic ammonium-oxidizing bacteria；phospholipids；ladderane lipids；cyclobutane；biosynthesis；biomarker 

 

厌氧氨氧化细菌 (AnAOB)是属于浮霉菌门

(Planctomycetes)的一类独特细菌,能够进行厌氧氨

氧化(Anammox)并产生氮气,从中获取能量生长繁

殖
[1-4]

.AnAOB 是介导地球氮循环的重要微生物类

群
[2-3]

,而且其在缺氧条件下无需外加有机碳源就可

以实现脱氮 ,对于污水处理具有重要意义
[2-3,5-7]

. 

Anammox反应被证明发生在AnAOB特殊的亚细胞

结构厌氧氨氧化体(Anammoxosome)中
[8]

.厌氧氨氧

化体占据细胞总体积的 40%~70%,而且厌氧氨氧化

体膜具有致密、相对不渗透性的特点,含有大量特殊

的磷脂——梯烷脂(Ladderane lipids);AnAOB 所有

的细胞膜均含有梯烷脂
[8-10]

.Damste等
[9]
通过理论计

算表明以单一梯烷脂构成的磷脂双分子层膜的密

度达到了 1.5kg/dm
3
,明显高于其他一般细胞膜的密

度(大多为 1.2kg/dm
3
).梯烷脂含有 3个或 5个线性顺

式连接的环丁烷基团,该基团拥有独特的 CCC 键角

度和扭转应变,纯化后的梯烷脂能够形成脂质堆积

密度较高的液膜
[9,11-13]

.至今为止,仅在 AnAOB中发

现了梯烷脂 ,因此它也被用作指示 AnAOB 和

Anammox活动的生物标记物
[14-25]

. 

鉴于梯烷脂组成的厌氧氨氧化体膜通透性较

低,梯烷脂的作用可能是避免 Anammox过程中的有

毒中间产物(例如肼或其他更大的有毒分子)从厌氧

氨氧化体中扩散出来,从而保护细胞核酸和周质内

容物免受损伤,维持正常代谢功能
[9,26]

.除了避免有

毒中间产物泄露外,梯烷脂的功能还可能是阻碍质

子从厌氧氨氧化体中被动扩散出去.因为 Anammox

代谢缓慢,AnAOB 需要致密的梯烷脂膜来维持合成

ATP 所需的质子动力势
[27]

.但是,对化学合成的天然

梯烷脂的最新研究结果则表明,梯烷脂的功能极有

可能是阻止质子动力势的崩溃 ,而不是阻止肼在

AnAOB 中的跨膜扩散
[28]

.综上,基于现有的研究结

果对于梯烷脂的生物功能假说主要分为两类:(1)作

为Anammox有毒中间产物的屏障;(2)维持质子动力

势.然而,由于目前尚未实现 AnAOB 的纯培养,其基

础代谢研究较为困难 ,梯烷脂的生物功能和在

Anammox反应中发挥的作用依然是一个谜. 

厌氧氨氧化体是 Anammox 反应发生的主要场

所
[29-30]

,其膜的重要组成成分梯烷脂对于 Anammox 
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和 AnAOB 具有关键作用,而且梯烷脂可以成为可

再生、高能量密度的航空燃料
[11-12,31]

,因此梯烷脂

的功能和可控人工合成研究具有重要的科学意义

和工程应用前景
[1]

.本文通过对 AnAOB 梯烷脂的

结构、种类、功能、合成及其应用进行系统综述,

并指出梯烷脂研究的可能发展方向 ,旨在为深入

研究梯烷脂的功能、生物合成和工程应用提供有

价值的参考. 

1  梯烷脂的结构与种类 

Damste等
[9]
于 2002年首次报道了AnAOB梯烷

脂,这类物质是特殊的由甘油分子和含有环丁烷基

团的烷烃支链结合而成的磷脂,由于线性连接的环

丁烷基团的投影呈梯子状 ,因此被称为 “梯烷 ” 

(Ladderane)(图 1).AnAOB菌体中的天然梯烷目前共

发现有两种分子结构,分别称为 X结构和 Y结构(图

1)
[9]

.甘油分子作为梯烷脂的骨架,其具有 3个连接位

点,分别是 sn-1、sn-2、sn-3(图 1).sn-1位点可以连

接氢、普通烷烃或梯烷支链(通过醚键或酯键连接烷

基)等多种不同基团,sn-2 位点通过醚键连接含有 X

结构的梯烷支链,而 sn-3 位点则可以与一个极性首

基(Polar headgroup)相结合;如果 sn-3位点连接有首

基,被称为完整梯烷脂(Intact ladderane lipids),失去

首基但含有梯烷基团则被称为核心梯烷脂(Core 

ladderane lipids)(图 2,Ⅰ和 a-d)
[9,14,29,32]

.由于细胞死

亡后 ,磷脂会迅速分解 ,因此完整梯烷脂只来自

AnAOB 细菌活体 ,其适合用于指示正在进行的

Anammox 活动
[19,33-34]

.核心梯烷脂相对稳定,可能来

自 AnAOB 细菌活体,也可能来自凋亡的细菌,更适

合用于重建古环境的 Anammox活动
[35]

. 

完整梯烷脂的极性首基目前共发现 3 类,分别

是磷酸胆碱 (PC)、磷酸乙醇胺 (PE)和磷酸甘油

(PG)(图 1).Boumann 等
[32]
检测发现 Candidatus. 

Kuenenia stuttgartiensis的富集培养物含有的完整梯

烷脂的极性首基主要为 PC 和 PE.Rattray 等
[14]
则在

4 个 不 同 属 (Candidatus Anammoxoglobus 、

Candidatus Brocadia 、 Candidatus Kuenenia 和

Candidatus Scalindua)的 AnAOB(表 1)中都检测到

了 PC和 PE首基完整梯烷脂,并发现了 PG首基.该

研究还表明不同属的 AnAOB 梯烷脂的组成有较大

差异 ,这可能是由于物种或培养条件的差异所造

成 

[14]
.此外, Rattray等

[14]
发现 4个属的 AnAOB均含

有 C20梯烷脂和 C18梯烷脂,而且 C20梯烷脂是主要

的梯烷脂.AnAOB 的梯烷脂结构相对复杂且种类较

多:首基和甘油骨架的组成结构共有 10种,分别用罗

马数字 I-X 表示,而 sn-1 位点连接的尾部烷烃支链

共有 10种,分别用小写英文字母 a-j表示(图 2). 

 

图 1  梯烷脂的分子结构 

Fig.1  Molecular structures of ladderane lipids 

(A)线性串联的环丁烷基团;(B)甘油骨架;(C)完整梯烷脂 

表 1  含有梯烷脂的 AnAOB 

Table 1  The AnAOB containing ladderane lipids 

属 种 梯烷脂 参考文献 

Candidatus 

Anammoxoglobus

Ca. 

Anammoxoglobus 

propionicus 

+ [14,36] 

Candidatus 

Brocadia 

Ca. Brocadia 

anammoxidans
+ [9] 

Candidatus 

Brocadia 

Ca. Brocadia 

fulgida 
+ [14,37] 

Candidatus 

Kuenenia 

Ca. Kuenenia 

stuttgartiensis
+ [14,38] 

Candidatus 

Scalindua 
 + [14,37,39] 

 

目前对于梯烷脂的检测和鉴定,主要局限在 4

个属的AnAOB富集培养物,但是其他新发现的属或

科 ( 例 如 Cadidatus Jettenia
[40-41]

、 Cadidatus 

Loosdrechtia
[42]
、 Cadidatus Anammoxibacter

[43]
和

Cadidatus Anammoxibacteraceae
[43]

)的 AnAOB的梯

烷脂的结构、种类或含量则未见报道.此外,浮霉菌
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门的细菌具有细胞器膜化和细胞壁缺少肽聚糖的

独特特征
[44]

,因此除了 AnAOB 以外的其他浮霉菌

门细菌(特别是可纯培养的浮霉菌)的膜磷脂结构和

种类值得进一步探究. 

 

图 2  AnAOB富集培养物核心脂类和完整梯烷脂的类型[14] 

Fig.2  Types of core lipids and intact phospholipids found in AnAOB enriched cultures[14] 

2  梯烷脂在环境研究中的应用 

如前所述,梯烷脂是 AnAOB 特有的磷脂,因此

可以用作指示 AnAOB 和 Anammox 活动的生物标

记物.截至目前,已有大量研究基于梯烷脂探究某一

特定区域的 AnAOB 的分布或 Anammox 对氮循环

的贡献(表 2).Kuypers 等
[20]
首次利用梯烷脂作为生

物标记物来指示海洋中的 Anammox活动,结合氮同
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位素标记和荧光原位杂交技术 (FISH),证明了

AnAOB 在海洋氮循环中发挥了重要作用.此外,许

多海洋区域的沉积物中也检测出梯烷脂,再次证明

Anammox 是海洋氮循环中的重要途径
[15,17,33,35]

. 

Jaseschke 等
[35]
利用海洋沉积物柱中的核心梯烷脂

结合年代地层学技术重建了阿拉伯北部海域古环

境的 Anammox 活动,结果表明 Anammox 活动在该

海洋区域至少存在了 14万年.Zhao等
[15]
利用沉积物

柱和悬浮微粒物质中的梯烷脂重建中国东海过去

百年尺度的 Anammox活动,并分析了梯烷脂对富营

养化和缺氧的响应,认为梯烷脂可以作为中国东海

过去缺氧变化的有效指示物质,同时能够间接地用

于沿海海洋区域富营养化记录的重建. 

目前利用梯烷脂作为生物标记物的研究对象

主要是海洋环境,鲜见对其他环境(如湖泊、土壤等)

的调查研究报道.此外,虽然先前的研究表明梯烷脂

是研究海洋氮循环或缺氧的有效指示物,但是未来

仍需进一步探究环境影响因素(如溶解氧、营养盐浓

度、温度、水深等)和梯烷脂种类或含量之间的联系. 

表 2  利用梯烷脂作为生物标记物探究自然环境中的厌氧

氨氧化的研究 

Table 2  Studies on anammox in natural environments using 

ladderane lipids as biomarkers 

年份 研究区域或对象 参考文献 

2003 黑海 [20] 

2004 丹麦格陵兰东北部海冰 [45] 

2005 南大西洋本格拉上升流区 [21] 

2006 瑞典古尔马峡湾 [46] 

2007 阿拉伯海最小含氧层 [18] 

2009 阿拉伯海沉积物 [35] 

2009 爱尔兰海和凯尔特海沉积物 [33] 

2009 深海热液喷口 [47] 

2009 温泉 [48] 

2010 非洲西北部大陆架和斜坡沉积物 [19] 

2011 阿拉伯海最小含氧层 [22] 

2011 瑞典古尔马峡湾海洋沉积物 [17] 

2012 北太平洋东部热带最小含氧层 [23] 

2013 中国东海 [25] 

2016 长江口 [49] 

2019 中国东海 [15] 

2023 中国东海 [50] 

 

3  梯烷脂的合成 

鉴于 AnAOB 梯烷脂的独特性质、良好的环境

研究和工业应用前景,因此揭示梯烷脂的生物合成

通路和高效化学合成梯烷脂具有重要意义.总的来

说,天然梯烷脂的生物合成通路至今仍然未知,需要

进一步挖掘 AnAOB 膜磷脂的合成基因簇和相关通

路,但是在化学合成天然或非天然梯烷(脂)方面目前

已经取得了重要突破——现已开发出多种化学合

成梯烷(脂)的方法. 

3.1  生物合成 

Damste 等
[51]
首次提出了梯烷脂的生物合成假

说:AnAOB 首先合成 C20多不饱和脂肪酸,然后 C20

多不饱和脂肪酸在 C9和 C20处环合形成 C12大环,

随后形成CC单键,最终形成线性连接的环丁烷基团;

由于梯烷脂基团的结构相似,可以通过增加或减少

环化步骤的数量来合成含有 3 或 5 个环丁烷基

团.Mascitti 等
[52]
则认为梯烷生物合成可能通过级联

型多环化发生,该反应可能利用的底物是丙二烯系

C20 脂肪酸 9,10,12,16,18,19-二十二碳六烯酸 .此

外,Nouri等
[11]
也提出了 3种可能的需要六步多环化

反应的梯烷脂生物合成机制. 

细菌一般通过Ⅱ型脂肪酸合成(FASⅡ)通路进

行饱和/不饱和脂肪酸的合成
[53]

,梯烷脂有可能通过

该通路合成 .Strous 等
[54]
发现在 Ca. Kuenenia 

stuttgartiensis 基因组中,脂肪酸生物合成功能基因

分布在 4 个基因簇上,其中两个基因簇由已知的

FASⅡ和 S-腺苷-甲硫氨酸(SAM)自由基酶编码基

因的同源基因组成.由于 SAM自由基酶编码基因在

细菌基因组中较为少见,而且这些酶通常负责催化

困难的化学反应,所以他们认为这些基因簇最有可

能负责梯烷脂的合成
[54]

. 

随后,Rattray 等
[55]
以模式细菌 Escherichia coli

的基因组为参考通过比较基因组学的方法进一步

鉴定了 Ca. Kuenenia stuttgartiensis的脂肪酸合成基

因,发现 Ca. Kuenenia stuttgartiensis拥有除了 fabA、

fabK、fabR和 fadR 以外大部分的 FASⅡ功能基因,

同时它的 FASⅡ基因簇中有 6 个基因编码 SAM 自

由基酶或甲基化酶(Methylase enzymes),有 2个基因

的 产 物 和 八 氢 番 茄 红 素 脱 氢 酶 (Phytoene 

dehydrogenases)有一定的同源性.此外,Rattray 等
[55]

通过序列比对鉴定了其他 137个物种是否拥有类似

的 FASⅡ基因簇,发现Ca. Kuenenia stuttgartiensis的

这些基因簇稀少但并不唯一,属于 δ-变形菌纲的两

种细菌 (Desulfotalea psychrophila 和 Pelobacter 
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carbinolicus) 具 有 类 似 的 基 因 簇 , 并 且 D. 

psychrophila 除了拥有 SAM 自由基酶和八氢番茄红

素脱氢酶的同源编码基因外,还有 1个功能未知的膜

蛋白和 1 个苯乙酰 CoA 连接酶(Phenylacetyl-CoA 

ligase)的编码基因.然而,在 D. psychrophila细胞中并

没有发现梯烷脂,但是检测到不常见的多不饱和碳氢

化合物,该化合物在 Ca. Kuenenia stuttgartiensis细胞

中并未检测到
[55]

.基于上述的研究结果,Rattray 等 

[55]

提出了两种 C20-[5]-梯烷脂肪酸的生物合成通路(图

3):通路 a,首先合成多不饱和碳氢化合物,然后经过

SAM 自由基酶的作用形成梯烷脂肪酸;通路 b,梯烷

基团通过未知的合成通路形成,然后进入到 FASⅡ通

路,最终形成梯烷脂肪酸.然而,对Ca. Brocadia fulgida

的碳同位素标记实验结果表明,其梯烷脂的关键结构

环丁烷和环己烷的碳原子不是通过已知的 FASⅡ通

路合成,因此梯烷基团更可能是通过未知的新通路合

成
[56]

.Chen 等
[57]
通过量子化学计算探究了利用低聚

环丙烷(Oligocyclopropane)作为前体生物合成梯烷的

反应可行性,并认为一种涉及到混合机制的合成通路

从自由能变的角度来看是较为合理的. 

 

图 3  C20-[5]-梯烷脂肪酸的两种生物合成通路
[55] 

Fig.3  Two biosynthetic pathways of C20-[5]-ladderane fatty acids
[55] 

2016 年,Javidpour 等
[31]
首次通过异源表达和鸟枪

蛋白组学研究了先前在Ca. Kuenenia stuttgartiensis基

因组中鉴定出的 27 个可能涉及到梯烷脂合成的基

因的功能,尽管他们最终并没有确定梯烷脂的合成
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基因(失败的原因可能是部分候选基因未能有效表

达、表达蛋白不能正确折叠或者选择的宿主 E. coli

可能并非 AnAOB 基因最佳的异源表达宿主),但是

在这项研究中他们建立起了有效的 AnAOB 基因异

源表达载体构建方法.此外,Javidpour 等
[31]
的研究结

果表明先前被认为在梯烷脂合成中可能起到重要

作用的去饱和酶(由基因 kuste3336 和 kuste3607 编

码,和八氢番茄红素去饱和酶 CrtI 有大约 30%的序

列相似性)并不能将八氢番茄红素去饱和产生番茄

红素. 

当前,对于梯烷脂的生物合成功能基因的推测

主要基于 Ca. Kuenenia stuttgartiensis的比较基因组

学研究结果,然而梯烷脂合成的碳同位素标记实验

对象是 AnAOB另一个属的 Ca. Brocadia fulgida,物

种本身的差异可能导致合成通路的差异.因此,基于

Ca. Brocadia fulgida的实验推论可能不适用于 Ca. 

Kuenenia stuttgartiensis.后续可采用 Ca. Kuenenia 

stuttgartiensis的富集培养物开展类似的碳同位素标

记实验,以检验 Rattray 等
[55-56]

提出的推论.此外,鉴

于目前已有多个 AnAOB(属于确认含有梯烷脂的 4

个属)的全基因组序列公布,可考虑对这些基因组进

行比较基因组分析——鉴定它们所共有的核心脂

肪酸合成基因簇,在 Rattray 等
[55]
的研究基础上进一

步鉴定可能的梯烷脂生物合成通路.Javidpour 等
[31]

的结果为通过异源表达技术研究 Ca. Kuenenia 

stuttgartiensis 的梯烷脂合成基因建立了基础,未来

可考虑在此基础之上优化启动子和核糖体结合位

点(RBS)序列,利用与 AnAOB 较为近缘的浮霉菌门

细菌作为表达宿主. 

3.2  化学合成 

 

图 4  化学合成的梯烷(脂) 

Fig.4  Chemically synthesized ladderane (lipids) 

2004 年,Mascitti 等
[58]
首次报道了天然梯烷脂的

关键结构之一(±)-[5]-梯烷酸(Ladderanoic acid)(图 4)

的外消旋合成(Racemic synthesis)方法,关键步骤利用

了光化学[2+2]-环加成和 Wolff 重排环收缩反应.而

后,Mascitti 等
[52]
继续优化了合成策略于 2006 年报道

了 (±)-[5]- 梯烷酸的拆分合成 (Enantioselective 

synthesis)方法,即逐级连接环丁烷形成线性串联的

环丁烷基团.Mercer 等
[59]
通过拆分合成方法化学合

成了(-)-[5]-梯烷酸,同时第一次合成了天然梯烷脂

的另一个关键结构[3]-梯烷醇(Ladderanol),而且首
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次通过化学合成和自组装获得了一种常见的天然

梯烷脂——PC 首基[5]-[3]-梯烷(图 4);他们提出的

策略利用了基于 Ramberg– Bäcklund反应的环收缩

和 Zweifel烯基化反应,可以合成高纯度和产量相对

较多的天然梯烷脂,这将有助于梯烷脂的生物物理

研究.Line等
[60]
通过拆分合成方法分为 14个步骤合

成了对映-[3]-梯烷醇.Moss 等
[28]
则在先前 Mercer

等
[59]
的拆分合成方法基础上,又合成了 PC 首基

[3]-[3]-梯烷(最常见天然梯烷脂之一)和非天然结

构的 PC首基[5]-[5]-梯烷(图 4).最近,Hancock等
[61]

和 Ray 等
[62]
分别报道了改进的(+)-[5]-梯烷酸和

[3]-梯烷醇的拆分合成策略.此外,还有一些关于非

天然梯烷的化学合成研究报道 

[11,63-65]
. 

尽管光化学[2+2]-环加成、基于 Wolff 重排和

Ramberg–Bäcklund反应的环收缩以及 Zweifel烯基

化反应已经被证明是切实可行的梯烷(脂)合成策略,

但是由于应变引起的变形和迭代环丁烷组装导致

合成难度较高
[64]

,未来仍然需要开发更为简单可行

的合成方法.梯烷脂的化学合成促进了一些新的合

成方法和策略的开发,同时化学合成梯烷脂则在一

定程度上提示了生物合成梯烷脂的可能前体和组

装过程,并且可以提供高纯度的标准梯烷(脂),这将

有助于梯烷脂的生物合成和功能研究. 

4  影响梯烷脂生物合成的因素 

梯烷脂是 AnAOB 磷脂膜的主要成分 ,其和

AnAOB 的生长状态密切相关.已有相关研究表明,

温度是影响梯烷脂生物合成的重要因素,但其他可

能的影响因素如盐度、基质浓度、氧气浓度等则鲜

见报道. 

从污水处理系统中富集得到的 AnAOB 大多是

嗜中温菌,生长温度为 20~43℃
[66-67]

.但是在自然环

境中,AnAOB 生长温度的范围更广.目前已经在北

极海冰 (温度为 -2.5 )℃
[45]
、热泉 (温度高达

65 )℃
[48,68]
、石油储层(温度高达 75 )℃

[69]
、深海热液

喷口区域(温度高达 85 )℃
[47]
检测到 AnAOB 或

Anammox 活动.此外,从海洋沉积物中富集的 Ca. 

Scalindua属的AnAOB可以在 15~20℃生长
[70]

.值得

注意的是,从上述高温环境中检测到一些从污水系

统中富集得到的嗜中温 AnAOB,说明这些 AnAOB

存在某些生理机制以适应环境温度的变化. 

其他含有脂肪酸的细菌会通过调整磷脂膜的

组成维持细胞膜的流动性 ,以适应环境温度的变

化  

[71-74]
.AnAOB 同样表现出类似的温度适应机制. 

Rattray等
[37]
研究了温度对 4种不同属的AnAOB富

集培养物梯烷脂的影响 ,发现随着温度的升高

C20-[5]-梯烷脂肪酸相对于 C18-[5]-梯烷脂肪酸的

含量升高,而随着温度的降低,C18-[5]-梯烷脂肪酸

相对于C20-[5]-梯烷脂肪酸的含量升高.基于该实验

结果,Rattray 等
[37]
提出了 NL5指数(式(1))来定量描

述梯烷碳链长度的变化趋势. 

5

20

18 20

NL =

[C -[5]-ladderane fatty acid]

[C -[5]-ladderane fatty acid]+[C -[5]-ladderane fatty acid]

 

  (1) 

此外,他们还测定了其他处于不同温度下的自然环

境样品的梯烷脂肪酸含量,发现 NL5 指数和样品原

位环境温度具有强相关性,因此利用 NL5 指数有可

能确定沉积物中梯烷脂的来源(原位或非原位产

生)
[37]

.对 Ca. Kuenenia stuttgartiensis的冷适应策略

研究发现,低温对该物种梯烷脂的影响主要体现在 3

个方面:[5]-梯烷烷基的碳链长度减少、sn-1位点连

接碳链更短的C14和C16非梯烷烷基以及 PE首基的

相对含量增加
[38]

.Kouba 等
[39]
对 14 种不同温度下

(10~37℃)的 Anammox富集培养物梯烷脂的研究结

果也表明随着温度降低 AnAOB 会减少[5]-梯烷烷

基的碳链长度,而且还发现在低温下AnAOB主要的

无首基梯烷和完整梯烷脂并不匹配,这些无首基梯

烷可能是与低温适应有关的常规膜组分.上述研究

的关注点主要为梯烷脂在温度改变时的变化,后续

可基于梯烷脂生物合成通路的研究结果探究不同

温度下候选梯烷脂合成基因/蛋白的表达量和梯烷

脂含量及种类的变化,为揭示其合成通路提供重要

依据. 

5  总结与展望 

梯烷脂是 AnAOB 独有的膜磷脂且相对含量较

高,在 4种不同属的AnAOB富集培养物中都可以检

测到,能够作为指示 AnAOB和 Anammox活动的生

物标记物,还可以作为可再生、高能量密度的航空燃

料.从发现梯烷脂以来,已取得许多重要的研究进展,

这些加深了人们对 AnAOB、Anammox及地球氮循
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环的认识,然而关于AnAOB梯烷脂仍然存在很多问

题亟待解决,未来可开展如下研究: 

5.1  可利用梯烷脂结合基因分子标记物探明

AnAOB 的种类和分布环境,研究特定环境中的氮循

环过程以及评估 Anammox对氮循环的贡献,还可以

结合年代地层学和其他指标,重建古环境的地球化

学演化规律. 

5.2  梯烷脂是反映海洋缺氧事件的有效指示物,然

而梯烷脂如何定量反映特定环境过去及现在的缺

氧和富营养化事件,以及人类活动对水体环境的影

响是值得深入探讨的问题.这可为未来生态环境变

化预测提供有价值的理论依据. 

5.3  目前仅在 AnAOB 中检测到梯烷脂,但是其他

细菌类群或是古菌是否含有梯烷脂仍然是后续研

究中应该关注的问题. 

5.4  一些 AnAOB 新的种、属以及科陆续被发现,

因此值得探究这些新的AnAOB是否也含有梯烷脂;

如果检测到梯烷脂,则需要关注它们的梯烷脂含量、

结构及种类,这将有助于揭示梯烷脂在 Anammox过

程中发挥的作用. 

5.5  虽然化学合成的天然梯烷脂的通透性研究表

明梯烷脂的功能很可能是阻止厌氧氨氧化体内部

质子动力势的崩溃,但是这仅仅是基于两种天然梯

烷脂的实验结果的推论,今后需要对其他的天然梯

烷脂进行生物物理学表征以进一步检验该推论的

正确性.此外,基于该推论,如何通过厌氧氨氧化体膜

形成质子动力势则是待解答的另一个问题. 

5.6  当前对于梯烷脂生物功能的假说之一是主要

由梯烷脂构成的厌氧氨氧化体膜可以作为

Anammox 有毒中间产物肼的屏障.厌氧氨氧化体膜

的组成较为复杂,而且AnAOB菌体内的其他细胞膜

也含有梯烷脂,因此当前基于两种单一梯烷脂的体

外膜渗透性实验结果仍不足以推翻上述假说.相比

之下,活体的功能研究更具有说服力.可以考虑采用

密度梯度离心技术获得高纯度的AnAOB菌体,进而

分离出厌氧氨氧化体及其他细胞组分,检测各个组

分中肼和其他 Anammox中间产物的含量,相关结果

将有助于检验上述假说的正确性. 

5.7  比较基因组学和碳同位素标记分析初步揭示

了梯烷脂的生物合成通路,但是梯烷脂(特别是关键

结构串联的环丁烷基团)的生物合成通路仍然有待

阐明.因此,可以采用合适的技术方法如新的标记底

物或标记方法、宏蛋白质组学、脂质组学、异源表

达等深入挖掘梯烷脂的合成通路.而后,在梯烷脂的

生物合成通路得到阐明的基础上,利用合成生物学

技术和工程菌规模化生产梯烷脂,进而将其应用到

工业生产领域. 
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