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���(��������)*+ ���)*+��+�	$
�,��  ������)*+����'�"
���
���
��������-
�&��	����.���
#��*�/  )0.
1/�-�.���.�"�'�����+��*2 (Canter,1997) ��-
0?�'�"
���.��"���$�� 6 
0,�� 
(Sharon, 1998)  
�,"�����������)*+����'�"
���
���#E�#��F���(
��0*�$- methemoglobinemia 
��,�
��.�����,"��� "�$�� blue baby syndrome )0.��
����-PE���+'�
��.��������.
���".�
�&���
����2 ��-#������
��)��!�
�� ! "�
�&�#��/�Q��-�-�.���	����!�
��'����(������.
������

�
,����0���!�
��  ������)�+0	�����$��($������)*+����'�"
����
�R��
���#E��.������
�,"��

�F����/	S��������
0?���-���
��".$�(���	����
��0
-
�?����-��'��
0����������0($. 
(Puckett, 1995, Kross et al., 1993 ��- Campbell, 1999)  �����������
���'�"��
�������
������������� \ .	�'����(/,����� ��-#�����.
���%
���)��.����$0
�?$��+��
F�$����  ���
�R
���!�
���������0��  #��F���(
��0����
���
#�. (
/��]/��%2 +R����R�, 2529)   
 �����
�������
��������������
����.#�
��� )0.#�
���#�$���%�
��0������
��(��_.��-
���'�����
�Q�� �������.����'������)��������#�����
 �$
P �����'��������+��
�(��
�,��  '����(
������
�������
���������
��� ��'���a 0	��	�� ���$	0���
�R��
���� �
�+$�

���
�&��.���.�"�  
/,"��-�0(��'��+$�+�
��-�b���	��
���(���
�R��
���������#E�
��� ��
�&�
�	����.���#��*�/ ! "���+2�� The Environmental Protection Agency (EPA) �0(�����0�-0	�
��
���������'�"��(��������)*++$��
�
��� 10 
������	
������� (Davis, 1990)  ��-�-0	�������2
�
�
��� 1 
������	
������� (Nolan et al., 1997) 
 �������$�#�������
�R��
���#�
��P'���0(���.$��� #�$���%�
�&�$���'��

+
�'�"
�&�/�Q���#�"��$0�(�
 
��� ���F�����
�����+��	
�2�+0

�".
 
/,"���0�$!2��
���
�&���
����2 (Clesceri et al., 1989, Clinch et al., 1987)  ��,������(��0!����!�������0���
-P	�

�(
�(� '����(
��0���/	��2��
��� (Cataldo et al., 1975) 
�&��(�  #�$�$������'�"
������	�������(��
������	�'�"�
�
�&�/�Q���#�"��$0�(�
 +,� �����(
���!
2��
�����0	�
'# (Nitrate reductase)  )0.

���.

�&� sol-gel immobilized nitrate reductase (Aylott, 1997) ��,� Nitrate Reductase Kit 
(The Nitrate Elimination Company.,  Inc.,  NECi)  ! "���( NADH (reduced nicotinamide 
adenine dinucleotide)  
�&��	$��(��
�?������ ��
�
�&�/�Q���#�"��$0�(�
 ��-#-0$������
�n��	����� 
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2��
�����0	�
'# (NR) 
�&�
���!
2'�"
����n�����.��������-�$���� 
nitrate assimilation ��/,� #�����. ��-��������0  ��
����-PE�
���".�
�&�������2 ��-
��
)

��.
  ��	�����	���-PE��������(#	�
+��-�2 ��0�-
�)� )����� ��-#����-�����)��
��
�,"� \ �����  ���
�R��-+�R#
�	����� NR ��#�"�
���$�� � ���	�����	.���.�.��� 
���  ���
�R
��,�+$�

�(
�(������
���'�" �0(�	�  +$�

�(
�#� (Crawford, 1995) ��-���
�R#��
+��2)��q
0�� (Larios et al., 2001) ������] �Q���� Hyde ��-+R- (1989)  /�$��
���!
2
��
�����0	�
'#'�"#�	0�0(���������(�$)/0
�+��+$�
$����$���
/�- (specific activity) #E� � �
�
���F��������
�R
��
/,"��������(
�&���0$�
+��-�2���
�R��
�����'�����+(� (NECi)  ���.	�
�
�
�
���!
2��
�����0	�
'#'�"
�+$�

#P�.������R�*E
���-'����+$�
�(���0(0� 

 0	��	�� FE($��	.� �#���'�"�-] �Q�
���!
2��
�����0	�
'#'�"
�+$�

#P�.�  +�'�
���+$�
�(�� 
�]	�.*�/���������	0��
���  ��-#�
��P��-.���2��(��$
�	�
���!
2�,"� \  
���   
��-����2��0	�
'#, ��)��
������!02��0	�
'#  ��-�0��)��
������!02��0	�
'# 
/,"���	0��
���
�������
#�.)0.
���".���
���
�&��s�!��)��
�� (www.nitrate.com/eznet1.htm, Somers et al., 
1997 ��- Campbell, 2001)  ��������
���!
2'�"'������0(����R�*E
�#E�����-�0(
����
#�"�
���$��'�"#�
��P�.E���#�"��$0�(�
'�"
���R�*E
�#E� 
��� �������/��(��'�"
���R�*E
�#E� ��-#�"�
���$��'�"

�+�R#
�	��'������R�*E
�#E��0(  
��.� thermophilic organism ��-���0($.�����'��.2���.���0 

��� ��+'�
��. #�����. 
�&��(�  )0.'	"$��#�����.���.���0#�
��P
���%
���)��0(0�'�"��R�*E
�
#E� ! "�#�����.
��������.E�������
 thermophilic algae ��-+�R#
�	��'�"'����(#�����.����
���
#�
��P'��.E�����R�*E
�#���0( 
�,"�����#�����.#�
��P#�(��

,����(
 ��-)

�������)�����
�	��	$�	����� #�$���%�#�����.0	�����$'�"/�������/��(���-
�&�#�����.#�
��.$��
����
��� (blue-
green algae) 

 FE( $� �	.� �#���+	0 
�,��#���� �.#� 
��.$��
��� � 
���'�"'������R�*E
�#E � 
(thermophilic blue-green algae) ���������������� �.�-���  
�,"�����#�����.����
�������-
�

���!
2��
�����0	�
'#'�"
�+�R#
�	��#�
��P'������0('�"��R�*E
�#E� ��-���
���!
2
���(
��-).��2����-�$����$�
+��-�2��
���  ��,�/	S��
/,"���(����	0��
���������
#�.�������-���

/�-
���.�#�����.����
��������$.�������-�.	0�(�'�������F��� ��������������
/�-
���.�
#�����.����
����
��(����(�-��+$�+�
��R�*E
� ��-.	�
�&�����b���	����
���)���������'��.2���0
�,"����0($. (.�$0� /��/�/�]��, 2544)   
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 ���� ��)��
�� (N) 
�&�����/,��v�����#�" �
���$��
/��-��)��
��
�&�
#�$���-������)

���� )��������� \ ��-��0��$+����� ������)��
��
�
�����!�
0�	��	����� 
N(V) ��- N(-III) ! "�#P��-
�������#�
��P/���$	n�	����)��
�� ��-
����
���".�
��
���!�
0�	�)0.��-�$����'����$$�'.�  ! "�
�#�"�
���$��/$���+'�
��.
�&��	$���������
���".�
�E������)��
��
�������  Richardson ��- Watmough (1999) #������'��.2��)��
���-

���".�����)0.��-�$���� dinitrogenfixation ��,� nitrate assimilation ! "���-�$����
dinitrogenfixation �s�!��)��
�� (N2) �-PE��� ���
�&���
)

��.
����	���-PE�
���".�
�&���-

�������-�$���� nitrification ��- ��
����-PE�
���".�
�&�������2 ��)��
������!02 (NO 
��- NO2) ��-�s�!)��
�� (N2) )0.��-�$���� denitrification #�$���-�$���� nitrate 
assimilation 
�&���-�$����'�"
���".���
�����	���
�&���
)

��.
 0	��E�'�" 1.1  ����0��-

���
�&���%����	���$	n�	����)��
�� ! "�
�+$�
#��+	%���
�Q�����
 #�"��$0�(�
 ��-#��*�/  
)0.����0��
���#�$���%�
��0��������
�������()0.��+'�
��. �� #�����. ��-/,��	��#E�  

 ��-�$����
���".��E������)��
�������)��
��'�"
�&�#������'��.2'�"
��0���
�����(��_.'�����
�Q��'�"
�&�#�
�����	�������#-#
��
���������  0	��	�����$	0���
�R��

���
�&�#�"�#��+	% 
/��-������)*+����'�"
��-0	���
���'�"#E� 
�&�#�
������*�$-)�+ methemo- 
globinemia ��-
-
�?�����-
/�- )0.��+'�
��.��'��
0��������-
���".���
���
�&�#��'�"
�	����.������
#����-��� N-nitroso (Van et al, 1996)   

����0��
�����#�"��$0�(�
)0.#�"�
���$��
�0($.�	� 3 ��-�$����'�"��������	� 
�0(���  

1.  �����(��_.��
���
�&��������)��
�������
���%
���)� (nitrate assimilation) 
2.  �����(��
���
�&�/�	����#����	�
!��2 )0.��(��
���
�&��	$�	���
�?������	$#�0'(�. 

(nitrate respiration) 
3.  �����-��./�	����#����	�#
0����0��!2 (nitrate dissimilation)   
 ����+'�
��.��(��
���
�&��	$�	���
�?������	$#�0'(�. ! "��-
���".���
�����


�&���-����2 ��-#����-�����)��
���,"� \ ����� )0.��(
���!
2 3 ���0�0(���  
1. cytoplasmic assimilatory reductase (Nas) 
2. membrane-bound respiratory reductase (Nar)  
3. periplasmic dissimilatory nitrate reductase (Nap)  
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����� 1.1  ���
���".����������)��
����$	{�	����)��
�� (nitrogen cycle)  
               �	$
������ \ +,� 
���!
2'�"
��".$�(����$	{�	����)��
�� (Cabello et al., 2004) 

  1-2 =   glutamine synthetase-glutamate synthase (GS-GOGAT) 
   3   =   glutamate dehydrogenes (GDH) 
   4   =   nitrogenase 
   5   =   assimilatory nitrate reductase (Nas) 
   6   =   assimilatory nitrite reductase (siroheme-Nir) 
   7   =   dissimilatory and respiratory nitrate reductase (Nap and Nar) 
   8   =   respiratory nitrite reductase (Cu-Nir and Cd1-Nir) 
   9   =   nitric oxide reductase (Nor) 
  10  =   nitrous oxide reductase (Nos) 
  11  =   ammonia monooxygenase 
  12  =   hydroxylamine oxidase 

              13  =    nitrite oxidase 
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���!
2��
�����0	�
'#��.E+���)����-��+'�
��.'�����0�-
� molybdenum 
(Mo) 
�&�cofactor '�"���
$R active site ��-)+��#�(��/,��v����� cofactor ���.E+���)��
�&�
molybdopterin, '�"
����
E���� 6-alkyl pterin, phosphorylate C4 chain ��- ����
 thiol 2 ����
 
�	��	� Mo ! "�������� cofactor '�"/���
���!
2��
�����0	�
'#����+'�
��. molybdopterin ! "�
��-���0($. FAD, cytochrome 557 ��- Mo cofactor ������0�.E����E���� bis-molybdoperin 
guanine dinucleotide (MGD)  ��������� membrane bound Nar 
����0	��--
�)�+�(�.�	�

���!
2������2���!�
0#��� nitrifying bacteria ��-�	��	� MGD 
���!
2���
���������!�
0�	�
������2��
�&���
��� �����
���%��� chemoautotrophic ��-�
�#�
��P
����n�����.�
.(����	� (Sundermeyer et al.,1984) 

 Assimilation nitrate reductase ��.E+���)�� /����!)�!�� ��-���0($. 2 
���$..��.'�"
�
,�� \ �	� ! "���( pyridine nucleotide 
�&��	$��(��
�?�����������-���$..��. 
�

$�)

���� 100-120 kDa '�"��-���0($. prosthetic 3 ����
 )0.
� Mo cofactor �.E�'�"���. N, 
heme �.E�������� ��- 
� FAD �.E�������. C (�E�'�" 1.2) ��-)+��#�(��.��'�"�����	#
�&�

���!
2��
�����0	�
'#, ������2��0	�
'#, high affinity nitrate ��- nitrite transporters /��0(
'	"$����.E+���)�����.���0 
 

	�
��������������������
�
���	��� 

  Campbell (1999) �0(���������'��������
���!
2��
�����0	�
'# )0.
/����R����+�R#
�	�����
���!
2'�"�-�	���
�?�������� NADH ��,� NADPH ��,� �	��0('	�� 2 
�.��� (NAD(P)H bispecific �0( 3 �E���� +,� 
 1. NADH-NR (EC 1.6.6.1) 
�&��E����'�"#�
��P/��0('	"$����/,��	��#E� ��,�#�����.
������0 
 2. NAD(P)H (EC 1.6.6.2)  /���/,�����
�(�$ 
��� �(�$)/0 �(�$���2
��.2 �(�$ ��-
#�����.������0 
 3. NADPH (EC 1.6.6.3) /�����������0 
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����� 1.2  Nitrate assimilation pathway ��#�����.#�
��.$���0 Chlamydomonas    
              Reinhardtii 
 Nitrate ��- nitrite transport system, NAD(P)H dependent nitrate reductase  
 ferredoxin-dependent nitrite reductase ��-
���!
2��
���-��0	�
'#'�"��-���0($.  

 Cyt b (cytochrome b), Fd (ferredoxin), MoCo (molybdenum cofactor) ��-����
 
 .��'�"
��".$�(���� nitrate assimilation pathway (Moreno-Vivian et al., 1999) 
 
 )

�������
���!
2��
�����0	�
'##�
��P����
�&�#�$�.��.�0( 

,"�/����R�

���������������	���
�?�����
1/�-#�$���
���!
2 ��,�
��.�$�� partial activity (Kramer et 
al., 1987) �0(0	����+,�  
 1. NADH dehydrogenase #�
��P��0�$!2 ferricyanide ������'��������

���!
2 NADH: ferricyanide reductase ��,� �����0�$!2 cytochrome c ������'��������

���!
2 NADH: cytochrome c reductase ��,� �����0�$!2 dichlorophenol indophenol ���
���'��������
���!
2 NADH: dichlorophenol indophenol reductase 
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 2. #�$����
���!
2'�"
��".$�(����������(��
�?�������� FADH2 ��,� FMNH2 : 
nitrate reductase )0.F��� heme redox center ��,���������(��
�?�������� dithionite 
reduced methyl viologen (MV: nitrate reductase) ��,� bromophenol blue (BPB: nitrate 
reductase))0.F��� molybdenum redox center 0	��E�'�" 1.3 
 

   NAD(P)H   Ferri cyanide 
                 NO3¯ 

 
   ē           

                   

NO2¯ 
       Cyt c/DCPIP            MV   BPB 

 

����� 1.3  �#0�#�$�.��.��)

�������
���!
2��
�����0	�
'#��#�"�
���$��/$�.E+���)��/�(�
 
                 ������������	�-#����
�?������	� artificial electron acceptor-donors (Kleinhofs et  
              al,1987) 
 

 �����������
�
���	���"�#���
$��� 
Assimilatory nitrate reductase "�456  

  Rufty ��-+R- (1986) ��	�������0E0!	���
���
�(�#E�
!��2/,� ��-�$���� 
nitrogen assimilation �-
��0� ��)0.�����0�$!2��
�����
�&�������2���	���������(�������	��	�
�-�$��������������
������
!��2 ��-�����#����
���
�(�#E� vacuole (�E�'�" 1.4) 
���!
2��

�����-0	�
'#�.E��� cytosol ���
!��2�	�����#�0������, +��2
'?�!2 ��-
!��2 mesophyll ��
#�$����.�0/,� (Vaughn and Campbell,1988; Fedorova et al.,1994)  
���!
2��
�����0	�

'#�-��#����
�?����� 2 �	$��� NAD(P)H ��#E���
���)0.F��� #�$���-���'�"!	�!(����� 
redox center 3 �	$ ! "���-���0($. prosthetic group 2 ����
 (Flavin adenine dinucleotide 
(FAD) ��- heme) ��-  Mo cofactor ! "�
�&�)+��#�(��'�"!	�!(����� molybdate  ��- pterin  
)0.'	"$��
���!
2��
�����0	�
'#��/,�
�&� homodimer ��,� homotetramer ! "�����-���$.
�
���0 110 kDa  ��-
� redox center ��$.�����'��������
���!
2�	�#�$��,"� \ (�E�'�" 1.5)  

FAD-domain Cyt b 557 
( Heme-Fe ) 

Mo-MPT 
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 Campbell ��- Smarrelli (1978) ] �Q����'��������
���!
2��
�����0	�
'#
�������-�(�$)/0 /�$��
���!
2
����'�������� two-site pingpong )0.�	���
�?�������� 
NADH #��F��� ��.	���
��� 

 Andrea ��- +R- (2000) ] �Q�
���!
2��
�����0	�
'#�����-���� ��-��F	�
)�
 /�$�� Mg2+
�&��	$.	�.	��
���!
2��
�����0	�
'#�0('	�������-������-��F	�)�
 ��� 14-3-3 
protein .	�.	��������

���!
2����F	�)�
 )0.�	�'�"�������� ser 543 ����
�#�
��P.	�.	��
������

���!
2�����-���� 
���!
2��
�����0	�
'#���-����
�������
�"��
��'�"+�� pH 
'���	� 7.6 
(
� Mg2+��$
�.E�0($.) ���
�������
#E�#�0'�" pH 
'���	� 6.5 '	��������
�&�
/��-
���!
2��
�����0	�

'#���-����
�+$�
�$��� Mg2+ 
/�"
� ��

,"�+�� pH 
/�"
� �� ���������.	�/�$��������

���!
2��

�����0	�
'#.	�� ���.E��	���$��#�����$	�-����+,����0($. 

 Mackintosh ��- Meek (2001) /�$�� ���+$�+�

���!
2��
�����0	�
'#��.E
+���)�� 
�&����+$�+�
��� posttranslational regulation )0. Ca2+, protein kinase, protein 
phosphatase, 14-3-3 protein ��- protease �.������?��
#�"�
���$��/$�.E+���)��
�
���!
2��

�����0	�
'#'�"
�+$�

#P�.��"�� ������] �Q���� Oaks ���a 2000 
�,"�$��+$�

#P�.�'�"�"�����

���!
2��
�����0	�
'#
�&�F�
�������'��������
���!
2 endopeptidase ���a 1975 
Solomonson /�$�� 
���!
2��
�����0	�
'#'�"���#�'���
�+$�

#P�.�#E�� ��

,"�
�?��$(�����
!���� 
50 
���2
!?��2 '�"��R�*E
� -20 ��]�
!�
!�.# ��-#�
��P�	�Q�������

���!
2�$(�0(���.
0,�� 
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����� 1.4  Nitrate assimilation Pathway  
     ��-�$���� assimilatory nitrate reductase ��/,���-���0($.
���!
2���.���0  
             �0(��� NR (nitrate reductase) , NiR (nitrite reductase) , GS (glutamine synthase) 
     (Crawford,1995) 

 

����� 1.5  �#0�)+��#�(����-���'��������
���!
2��
�����0	�
'# 

 )+��#�(��
���!
2
�&� homodimer ! "�����-���$.��-���0($. FAD (flavin domain),  
 Fe  (heme domain) ��- MoCo (molybdenum cofactor) (Crawford,1995) 
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 	�
����9� assimilatory nitrate reductase "�456 

 Crawford (1995) /�$�����+$�+�

���!
2��
�����0	�
'#��/,��	��#E�
�����	.
���.����	. �0(��� �-0	� substrate, carbon skeletons, nitrogen metabolites, CO2 ��- �#�  
���������.	�#�
��P+$�+�
�0('	�����-0	� transcription ��- post-transcription (Warner et 
al., 1981; Vaucheret et al.,1990; Wilkinson and Crawford, 1991; Dorbe et al.,1993) 
��-�$�������+$�+�
������

���!
2��
�����0	�
'#
��0����$� post-translation (Douglase 
et al. 1995; Bachmann et al.,1996; Su  et al.,1996; Lillo et al.,1997)  
�&���-�$������	�
�����+$�+�
������
���
���!
2 )0.���
��0 phosphorylation ��- dephosphorylation ���

���!
2 ! "�
�
���!
2 protein phosphatase '����(�'�"������	0�
E���#
�� ���������.	�
�
)�����.	�.	��'�"'����(�'�".	�.	����-+$�+�
���'��������
���!
2���'�"�E(�	��	����,"���� )����� 14-
3-3 (Huber et al., 1992) 

 
 Assimilatory nitrate reductase "���:
;�# 	<9;�#���
$��� 

 ���a 1975 Solomonson ��-+R- #�	0
���!
2��
�����0	�
'#���#�����. 
Chlorella vulgaris /�$��
���!
2��-���0($.���$..��.'�" 
�
,�� \ �	� 3 ���$..��. 

(homotrimer) )0.����-���$..��. 
����0 90 ± 5 kDa ��-
���!
2#�
��P
����n�����.�
#�$�.��.�0( ������'��������
���!
2��
�����0	�
'#)0.�����0�$!2��
�����
�&�������2 '����(

��0F�F���+,� NAD+ ��-������2 '�"#�
��P.	�.	�����'��������
���!
2�0( )0.'	��#���	$
#�
��P.	�.	�����'�����
���!
2 
���
0�.$�	� ADP ��- ��)��!.�
�� (thiocyanate) ! "�
�&��	$
.	�.	����������	�
����	�  ���a 1981 De la Rosa ��- Vega ] �Q�
���!
2��
�����0	�
'#��
#�����.#�
��.$ Ankistrodesmus braunii  /�
���!
2��
�����0	�
'#'�"
�
$�)

���� 467 kDa 
��-���0($. 8 ���$..��.'�"
�
,���	� ����-���$..��.
����0 58 kDa ���������.	�/� FAD 
����$� 4 ���$., heme group 4 ���$. ��- molybdenum 2 �-��
  

 Lopes ��-+R- �a 2002 ] �Q�
���!
2��
�����0	�
'#��#�����.#��0� 
Gracilaria tenuistipitata 
���!
2�0(���#�'��� 500 
'���� 4 �	�� +,� ion exchange (Q-
Sepharose), ammonium sulfate precipitation, gel filtration (Sephacryl S-300) ��- affinity 
chromatography (Affigel-blue resin)  ��-���'��
����
�?�)������!�#���
#�.#*�/ /�$��

���!
2��
�����0	�
'#
�
$�)

����
'���	� 110 kDa ���������.	�
����'��
����
�?�)������!�#
����
�
#�.#*�/ /�$��
���!
2
�
$�)

����
'���	� 440 kDa '����('���$�� 
���!
2��
�����-
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0	�
'#��#�����.#��0� G. tenuistipitata ��-���0($. 4 ���$..��.'�"
�
,�� \ �	� 
(homotetramer) 

 
 	�
����9� assimilatory nitrate reductase "���:
;�#	<9;�#���
$��� 

 ���+$�+�

���!
2��
�����0	�
'#��#�����.+�(�.�	��	�'�"/���/,��	��#E� ���
�����+�	�������#	�
+��-�2
���!
2��
�����0	�
'#�
����
�&��(��
���
���
�&��	$�	����
���!
2��
#�����.#�
��.$ ��- �0�-��
 (diatom) 
�,"�����/�$��
����#	�
+��-�2
���!
2��
�����0	�
'#
� �� �R-'�"
!��2#�����.
���%�������'�"
���
)

��.

�&��������)��
�� (Kessler and 
Osterheld, 1970; Amy and Garrett, 1974) ��#�����..	�
���-�$���� phosphorylation ��� 
nitrate reductase ! "�
�&����+$�+�
������
���
���!
2  ����
�/���-�$����0	�����$���0-
�-��
'-
� (Gao et al.,1993) ��- dinoflagellates ������0 (Harrison, 1976; Collos and 
Slawyk, 1980; Hochman, 1982) ���
�&�
/��-
���!
2��
�����0	�
'#����0�-��
'-
� ��- 
dinoflagellates �.E���#�$���� chloroplast ! "��������#�����.�,"�'�"
�
���!
2��
�����0	�
'#��
#�$�����!)�/��#! 
 (Fritz et al.,1996) 

 Weidner ��- Kiefer (1981) ] �Q����+$�+�

���!
2��
�����0	�
'#��
#�����.#�������� Giffordia mitchellae /�$����$�$	���������(�#�#�
��P+$�+�
�-0	�
���!
2
��
�����0	�
'#  Cramer ��- Myers (1948) /�$���#� ��- carbon metabolism 
��'��'
#��+	%������	������(
!��2
����#	�
+��-�2
���!
2��
�����0	�
'# ��#�����.#�
��.$ Chlorella 
���������.	�/�$����-�$���� nitrate assimilation ���#�����.#�
��P
��0����$�
,0�0(���  
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 �����������
�
���	���"���
��
$��� 
 �����������
�
���	���"�=�����
�#=<>��:
;�#�����#�=	��?����$� 

���!
2��
�����0	�
'#����+'�
��.#�
��P�������0( 3 ���0 +,� 
1. Bacterial assimilatory nitrate reductase (Nas) 
2. Respiratory membrane-bound nitrate reductase (Nar) 
3. Dissimilatory periplasmic nitrate reductase (Nap) 
 
 Bacterial assimilatory nitrate reductase (Nas) 
 ��
��
���=<>�9D�����$��� assimilatory nitrate reductase 

 ���] �Q� assimilatory nitrate reductase ���-0	���$
+
� ��- �-0	�.�� /�$��
����+'�
��.
�������
� assimilatory nitrate reductase 2 ���0  +,� ferredoxin- ��,� flavodoxin 
dependent Nas ��- NADH-dependent enzyme (�E�'�" 1.6) ! "�'	�� 2 ���0 
� MGD cofactor 
��- [Fe-S] '�"���. N ����
�
� heme group 

,"�
'�.��	�
���!
2��
�����0	�
'#��.E+���)�� 
��,���+'�
��.�,"� \ ���!.�)���+'�
��. Ferredoxin Nas 
�&�
���!
2��
�����0	�
'#������$.

0�.$'�"
�
$�)

���� 75-85 kDa (Mikimi and Ida, 1984, Rubio et al.,1996)  ���R-'�" 
flavodoxin-Nas ��� Azotobactor vinelandii 
����0)

����
'���	� 105 kDa (Gangeswaran 
and Eady, 1996; Gangeswaran et al.,1993) ��-������$�
+��-�2���0	���0�-
�)����

���!
2 /�$��
� Cys motif '�"���. N ���)

����
���!
2 ! "�����-�	��	� [4Fe-4S] ��,� [3Fe-
4S] center ���������.	�/� ferredoxin Nas ����+'�
��.���0�,"� ��� 
��� Azotobacter 
chroococcum, Clostridium perfringens ��- Ecthiorhodospira shaposhnikovii (Guerrero 
et al., 1981)  #�$� NADH-Nas ! "�/��� Klebsiella pneumoniae (Lin et al., 1994) ��- 
Rhodobacter capsulatus (Blasco et al., 1997) 
�&� heterodimers ! "���-���0($. FAD 
diaphorase '�"
����0 45 kDa ��- catalytic subunit '�"
� MGD cofactor 
�
$�)

���� 95 kDa 
���������.	�
� [4Fe-4S] center '�"���. N ���0($.  NADH-Nas ��� Klebsiella 
� [2Fe-2S] 
center �	��	��-
�)� Cys '�"���. C '�"+�(�.�	����0	��-
�)����)����� NifU (Lin and Stewart, 
1998) ! "�'����(�'�"�'� ferredoxin �������#����
�?����� ��
���!
2'�"�
�
� ferredoxin-Nas  
Ogawa ��-+R- (1995) /�$�� )����� Nas �� Bacillus subtilis �
�
�)����� NifU �� catalytic 
subunit ���
� NifU-like modules 2 )

���� '�"
��.��	���#�$�������� FAD-containing 
Diaphorase 
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 �.������?��

���!
2��
�����0	�
'#'�"����$
�#�
��P��( viologen 
�&�#����(
��
�?����� ��-#�
��P��( bromophenol blue 
�&� artificial reductant ����-�$���� nitrate 
assimilation (Blasco et al.,1997; Gangeswaran et al.,1993) ���������.	�/�$��������


���!
2 �� R. capsulatus PE�.	�.	��)0. cyanide ��- azide ��� cyanate ��- chlorate �
�
�F�
���
���!
2 
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����� 1.6  
���.�
'�.�����
.�� nitrate assimilation ��#�����.#�
��.$��
����
��� �	���+'�
��.  
 (Moreno-Vivian et al., 1999)  

   (A)  : $�P� nitrate assimilation  
   !(�. : NADH-dependent nitrate ��- nitrite reductase �����+'�
��. Klebseilla  
   ��- Rhodobacter 
   �$� : ferredoxin(Fd)-dependent nitrate ��- nitrite reductase ����!.�)� 
   ��+'�
��. 
   (B) : ����
.��'�"+$�+�
assimilatory nitrate ����+'�
��. Klebseilla ��-Rhodobacter 
   (C) : ����
.��'�"+$�+�
 assimilatory nitrate ��#�����.#�
��.$��
����
���  
  Synechococcus sp. strain PCC 7942 ��- Synechococcus sp. strain PCC 6803 
  :��#�:�9 : �E�]��#0�'�]'���� transcription ���.��'�"
��".$�(���	� nitrate    
  assimilation 

OUTER MEMBRENE 

PERIPLASM 

PLASMAMEMBRANE 

NADH-DEPENDENT REDUCTASES (Klebsiella, Rhodobacter) 

Klebsiella oxytoca M5ai 

nasR             nasF       nasE nasD nasC       nasB           nasA 

Fd-DEPENDENT REDUCTASES 
         (blue-green algae) 
 Synechococcus sp. strain PCC 7942 

ntcB       nirB        nirA         nrtA     nrtB  nrtC    nrtD   narB      

Synechococcus sp. strain PCC 6803 

 nrtA        nrtB     nrtC        nrtD        narB                     nirA 

(A) 

 

(B) (C) 
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 	�
����9� assimilatory nitrate reductase "�=�����
�# 

 ����#0�������.�� nas ��� Klebsiella PE�+$�+�
)0. nitrogen regulatory 
system (Ntr) )0.
���
)

��.

�&��	$�0  #�$�����	��������#0�������.��
�
/�.� ��
��� 
��- ������2 
'���	��'�"#�
��P�	��������#0�������.���0( (Goldman et al.,1994; Lin and 
Stewart, 1998)  #�$���%����+$�+�
��)��
�����
!��2 �(������������)��
���������-��(�
����#0�������.�� ��-#�"�
���$��'�"
���%'�"
����
�R��)��
������	0 /�$�� )����� NtrB �-
��-��(�)����� NtrC )0.���
��
�
E���#
�� ��($ Ntc �-�	��	� upstream sequence ��� 
promoter 
/,"������-��(���� transcription ���.��'�"+$�+�
��)��
�� (Merrick et al., 1995)   

�,"����� ��
��� ��,� ������2 
'���	��'�"
�&��	$�	����������#0�������.�� NasR ����+'�
��. 
Klebsiella sp 0	��	�� ��
��� ��,� ������2 � �
�&� positive regulator '�"'����(�'�"�����
/�"

��-�$� transcription ��(
����#	�
+��-�2
���!
2�0(
�?$� �� Castillo ��-+R- (1996) /�$����

����	������-�$����#	�
+��-�2
���!
2��
�����0	�
'# ��-PE��00($.�	���#�$���� C/N '�"�"�� 
)0.F���#
0����� 2-oxoglutarate �	� glutamine #�$���
)

��.

�&��	$.	�.	�������#����

���
�(�#E�
!��2 ! "��
�
�F��������	���������#	�
+��-�2
���!
2 (Dobao et al., 1994)  
 ��#�����.#�
��.$�������
��� Synechococcus sp. strain PCC7942 /�$��
��
)

��.

�&��	$�0����#0�������.��'�"
��".$�(���	���-�$���������
�������( �0(��� ����

.�� nirA-nrtABCD-narB #�$���
�����-������2
�&��	$��-��(���� transcription ���.������
 
nitrate assimilation (Vega-Palas et al., 1992.) ���������.	�/�$��
����+$�+�
�-����)�
��
)0.)����� Ntc A ��- Ntc B ! "�)����� Ntc A �-��-��(���-�$����  transcription ���.��'�"

��".$�(���	���������
�������('	���
0 #�$�)����� Ntc B �-��-��(�����#0�������.�� nirA 
! "�
�&�������#������������2
/,"��0���
�R������2*�.��
!��2 (Aichi and Omata, 1997) 
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 Respiratory membrane-bound nitrate reductase (Nar) 
 ��
��
���=<>�9D�����$��� membrane-bound nitrate reductase  

 
���!
2�	$���
��".$�(���	� denitrification ��- anaerobic nitrate respiration �E�
'�" 1.7 ! "�/��0(�� E. coli ��- Paracoccus denitrificans (Zumft,1997) Ramirez ��-+R- 
(1998) /�$�� Thermus thermophilus 
�)����� Nar '�"
�&� thermophilic ! "�
���R�*E
�'�"

�
�-#
#����	�'��������
���
���!
2 
'���	� 80 ��]�
!�
!�.# �� E. coli /� membrane-
bond nitrate reductase 2 ���0'�"�����	� �0(��� NRA ��- NRZ 
���!
2'	�� 2 
�+$�
+�(�.�	�

�� ��-#�
��P
��0
�&� hybrid complex (Blasco et al.,1992)  NRA 
�&�
���!
2��
�����0	�

'#'�"�#0������#*�$- anaerobiosis ��-
�������

���!
2+�0
�&� 90 
���2
!?��2 ���
������

���!
2'	���
0 ������0 +,� NRZ 
�&�
���!
2��
�����0	�
'#'�"
��.E����0
$�� (Blasco 
et al., 1990; Bonnefoy et al., 1994) 

 )0.'	"$��
���!
2 Nar ��-���0($. 3 ���$..��. �0(��� catalytic α subunit 
(NarG) 
�
$�)

���� 112-140 kDa 
�  MGD cofactor, ���$..��.'�" 2 +,� soluble β subunit 
(NarH) 
����0)

�����	����� 52-64 kDa ��-
� [3Fe-4S] 1 )

���� ��- [4Fe-4S] center ��-
#�0'(�.+,� biheme b quinol-oxidizing γ subunit (NarI) 
����0)

���� 19-25 kDa  α ��- β 
subunit 
�&� soluble enzyme ! "��.E���#�$�����!)�/��#! 
 )0.
� γ subunit . 0��0�	�




��� ��-PE�'����.�0( )0.#�� detergent ��-+$�
�(�� 
/��- NarI 
�+$�
�$���+$�
�(�� 
��-���
#�.#*�/�0(����-�$���� purification  ! "��-
��,�
/�.� soluble αβ complex ��-.	�
#�
��P��0�$!2��
����0()0.��( viologen 
�&��	$��(��
�?����� ���������.	�
� δ polypeptide 
(NarJ) ! "��
�/�
�&���+2��-�����
���!
2��
�����0	�
'# ���
�#�$�#��+	%�����'����( αβ 
complex 
�+$�

#P�.�����'�"�-
��	��	� membrane (Blasc, 1992; Dubourdieu and 
Demoss, 1992) 

 Nar #�
��P��0�$!2 chlorate �0(�(����-�-PE�.	�.	��)0. azide, chlorate, 
cyanide ��- thiocyanate (Hochstein and Tomlinson, 1998) �-�� Nar �����+'�
��.��
�-��'��
0����������
��Q.2
�+$�

��".$�(���	���-�$���� nitrosation ! "�#����-��� N-
nitroso 
�&�#�
�����	�������
��0
-
�?����-��'��
0����������
��Q.2 ���������.	�/�$��

���!
2������2��0	�
'#
�+$�
#	
/	��2�	�
���!
2������
���0($.   

 
���!
2 NRA ��( quinol pool 
�&��	$��(��
�?����� ��-F��� PMF (proton 
motive force) )0.������� redox loop (Berk et al.,1995; Richard et al., 1998) �������( 
quinol pool 
�&��	$��(��
�?����� NarI �-���!��0!2 quinol ��#�$���� periplasmic �� 
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membrane  ��-�-����.)����� 2 �	$ ����#�$���� periplasm ����	����
�?�����'�"�0(�-PE�
#��F��� Fe-S center ��- NarG 
/,"���0�$!2��
�����(
�&�������2��'�"#�0  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 


����� 1.7  (A) : Nitrate respiration ��- denitrification ����+'�
��.��-����
.��'�"
��".$�(��  
                (Moreno-Vivian et al., 1999) 

   (B) : ����
.��'�"+$�+�
 assimilatory nitrate ����+'�
��. E. coli 
   (C) : ����
.��'�"+$�+�
 respiratory nitrate reductase ����+'�
��. Pseudomonas  
   stutzeri 
   :��#�:�9 : �E�]��#0�'�]'����������
 transcription ���.��'�"
��".$�(���	�  
    nitrate respiration ��- denitrification pathway 

 
 

(B) 
E. coli chlC locus 

narL    narX      nark          narG         narH    narJ   narI 

E. coli chlZ locus 

narU          narZ           narY     narW   narV 

(C) 
Pseudomonas stuizeri nas, nir and nor genes 

    R       Z    D   F  Y    L                        Y  N     E    J        Q   S    T  B  M C F  DLG H  C  B   D       fnrD 

 nas genes         nir genes           nor genes 

(A) 
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 	�
����9� Respiratory membrane-bound nitrate reductase 

 ���
�R��
��� ��- ������2*�.��
!��2 E. coli PE�+$�+�
)0..�� nar ! "�
/�$��
�)������	$���� 2 �	$ '�"��(+$�
+�
����#0�������.��0	�����$ +,� membrane sensor 
protein (NarX ��- NarQ) ! "�
�&�)�����'�"+$�+�
������#��������
�����-������2���!)�/
��#! 
  )0.)����� NarX ��- NarQ �-+$�+�
��� phosphorylation )����� NarL ��- NarP 
��-)����� NarL �	� NarP '�"PE���-��(��-#�
��P�	����
$R'�"���
/�-��#�. DNA  ��-
/�"

��-�$���� transcription (Darwin and Stewart, 1995; Stewart, 1994) ������] �Q�������

��� sensor protein ��#*�$-'�"�
�
���
��� ��- ������2/�$�� NarQ 
�&��	$�	0�
E���#
����� 
NarP #�$� NarX 
�&��	$�	0�
E���#
����� NarL ��#*�$-'�"
���
��� NarQ ��- NarX �-
��

��#
����('	�� NarP ��- NarL ���

,"�
�������2����n /�$�� NarX �-
��
�
E���#
����(�	�

1/�- NarP 0	��	����������#������������2 NarX � �
�&� positive regulator ��� NarP ��-

�&� negative regulator ��� NarL ��'������	��(�
 NarQ �-
��
�
E���#
����('	�� NarL ��- 
NarP ��������#���'	����
�����-������2 (Williams and Stewart, 1997)  

 �.������?��
����� operon 
��� ��
�����0	�
'# narGHJ, fumarate 
reductase frdABCD ��- nitrite export narK PE�+$�+�
)0.)����� NarL 
/�.����0
0�.$ 
���R-'�"operon �,"� \ 
��� nitrite reductase  nrfABCDEFG ��- periplasmic nitrate 
reductase PE�+$�+�
)0.)�����'	�� 2 �	$ (NarL ��- NarP) (Darwin et al., 1995) 

 Kikuchi ��- +R- (1996) �0(] �Q����+$�+�
���#�(��
���!
2��
�����0	�
'#
��#�����. Synechococcus sp. strain PCC 7942 /�$��������2
�&��	$��-��(������#�(�� 
mRNA ��-��)!�!.�
��
�&��	$.	�.	�����#�(�� mRNA �����F���
���!
2 ��-�	$��#����
��� 
0	��	����)!�!.���02� �
�&��	$+$�+�
����-�$���� feedback inhibition �����+$�+�
���
#	�
+��-�2
���!
2 (�E�'�" 1.8) 
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����� 1.8  ���+$�+�
 operon ���
!��2#�����.#�
��.$��
����
��� Synechococcus sp. strain  
                PCC 7942 (Kikuchi et al.,1996) 
                CP   =   carbamoylphosphate 
                NRT  =   nitrate transporter '�"PE������	#
����.�� nrt ABCD 
                NCO¯=   Isocyanate ion 
                nirA operon =    .��'�"��(�����F��� mRNA ��� nitrate reductase, nitrite  
                reductase ��- nitrate transporter 
                MSX  =   L-methionine-DL-sulfoximine 
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 Dissimilatory periplasmic nitrate reductase (Nap) 
 ��
��
���=<>�9D�����$��� periplasmic nitrate reductase 

 Periplasmic nitrate reductase 
�&�
���!
2�	$���'�"
����] �Q��� 
phototrophic ��- denitrifying bacteria  ! "�/�
���!
2�������+'�
��.���
�$����.���0 
������
���
���!
2 Nap �
�
��".$�(���	� nitrate assimilation ��- anaerobic respiration  
P ��
($��������2'�"
��0� ��������'�������� Nap �-#�
��P���
���(
�&��������)��
�� ��,�
#���	���(��������.������
���(���!�
�� (anaerobic respiration) ��#�"�
���$���	�� \  ��������
���
���!
2 periplasmic nitrate reductase �.E���#�$���� periplasm �������-�$��������
�'��
��(
��0 PMF  �-�� Nap 
�&��-��'�"��#�-��� energy-conserving cytochrome bc1 complex 
����-
�,"�
�	����#�(�� PMF �R-'�"��
�?�������� NADH #��F��� proton-translocating 
NADH dehydragenase  (Berks et al., 1995: Richardson and Watmough, 1999)      �.�����
�?��
 �-/��-��0	�����$��#�"�
���$��'�"
���%��#*�$-'�"
����!�
�� ��-
���
��� 
��� �� 
Rhodobacter sphaeroides (Kerber and Cardenass, 1982; Moreno and Ferguson,1998)   

 Nap 
����.��(�'�" ���'�"
0���	0'�"#�0 +,� Nap 
�&� dissimilatory enzyme '�"��(
#����	���	�#
0����0��!2 (redox balanceing) (Berk et al.,1995; Moreno and Ferguson, 
1998; Richardson et al.,1988; Scars et al.,1997) ����	�Q�#
0����0��!2
�+$�
���
�&�
#����	����
���)������+'�
��.'�"
�
�-#
�����#*�$- 
��� ��-�$�����
	��� enteric 
bacteria, �����0�$!2+��2����� aerobic heterotrophs ��,� ���
���%��� photoheterotrophic 
��#*�$-��(���!�
�� '	��������!�
��
�&�.	�.	���	$�������-�$���� denitrification �������#��
��
�������+'�
��.'�"#�
��P#	�
+��-�2�#� (Denis et al., 1990)  
 ������] �Q� Nap �� Alcaligenes eutrophus (Ralstonis eutropha), T. 
pantotropha (P. denitrificans), E. coli ��- Rhodobacter sp. /�$��
���!
2 Nap 
�&� 
heterodimer '�"��-���0($. catalytic subunit (NapA) ! "�
����0 90 kDa ��-
� MGD 
cofactor 
�&�#�$���-��� ��-���$..��. biheme cytochrome c (NapB) 
����0 15 kDa 
� 
N-terminal [4Fe-4S] center ��-�	���
�?�������� NapC ! "�
�&� membrane-bound 
tetraheme cytochrome c 
����0 25 kDa (Berks et al., 1994; Reyes et al.,1996) ��
��-�$���� purification ��� NapB subunit '����(������
�������0�$!20($. viologen �0���� 
R. capsulatus (McEwan et al., 1987) �����] �Q���� Reyes ��- +R- (1996) /�$�� NapC 

���(�'�"�������#����
�?�������( periplasmic enzyme complex ��-
�+$�

��".$�(���	����
��#����
�?��������  quinol ��



��� (�E�'�" 1.10.) ���������/�$��������
��� Nap �
�PE�
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.	�.	��)0. cyanide ��-�
�#�
��P��0�$!2 chlorate ���PE���-��(�)0. thiocyanate ��- azide �0(
�(�� (Berks et al., 1995; Hochstein et al., 1988) �.������?��
 �?.	�
�������
 Nap �� R. 
sphaeroides '�"PE�.	�.	��)0. chlorate �.���#
�E�R2 

 Iman ��- David (2004) ��(+��
�� (chlorate) 
�&��	$.	�.	��������

���!
2 
��-#�
��P��(�����������
���!
2��
�����0	�
'# 2 ���0 +,� membrane-bound nitrate 
reductase (Nar)  ��- periplasmic nitrate reductase (Nap)  )0.+��
��
�F����
���!
2��

�����0	�
'#����+'�
��. 2 ���0�����	� +,� Comamonas testosterone  ! "�
�&� denitrifier '�"
�
'	�� membrane-bound nitrate reductase ��- periplasmic nitrate reductase #�$� Klebsiella 
pneumoniae 
�&� nitrate ammonifier '�"
�
1/�- periplasmic nitrate reductase  /�$�� +��

��#�
��P.	�.	�����'��������
���!
2��
�����0	�
'#�� K. pneumoniae �0( 100 
���2
!?��2 
#�$��� C. testosterone  #�
��P.	�.	���0(
/�.� 50 
���2
!?��2 '	������0(�	��#

��v��$�� +��
��
���.	�.	�����'��������
���!
2��
�����0	�
'#�� K. pneumoniae '�"�	$��#����
��� 0	��E� 
1.9 

 
 


����� 1.9  �#0�#

��v�����.	�.	��������
���Nar (a) �
�
�+��
��.	�.	�� (b) 
�+��
��.	�.	��,  
                P = periplasm, M = membrane, C= cytoplasm 
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           Rhodobacter sphaeroides DSM158 
 
 
 
 
 
 
 
 
 


����� 1.10  Periplasmic nitrate reducing system 
 (A) : periplasmic nitrate reducing system �� R. sphaeroides   
 
���!
2 periplasmic nitrate reductase 
� quinone pool (QH2) 
�&��	$��( 
 ��
�?����� 
               (B) : ����
.�� nap ����+'�
��. R. sphaeroides, E. coli ��- A. eutrophus  
         (Moreno-Vivian et al., 1999) 

    :��#�:�9 : �E�]��#0�'�]'������� transcription ���.�� periplasmic nitrate  
      reducing system 

Escherichia coli 

  napK  E    F       D              napA                                  napB   napC 

  napF  napD                               napA                               napG napH  napB    napC 

Alcaligenes eutrophus 

     napD                              napA                                 napB    napC 

(A) 

(B) 
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 	�
����9� dissimilatory periplasmic nitrate reductase 

 .�� nap �-
�+$�
��������	�������-#�"�
���$�� )0.'�"��
)

��.
��-���!�
��
�
�
�F�����-�� Nap 
/��-������
��� Nap 
��0� ���0('	����#*�$-'�"
����!�
�� ��-�
�
�
���!�
�� 
!��2�-PE���-��(�0($.��
��� ����
�PE�.	�.	��0($.��
)

��.
��,�#
0�����+��2���
��-��)��
��*�.��
!��2 (Dobao et al., 1994; Reyes et al., 1996) �.������?��
 P. 
denitrificans 
���%�0(�
(�
�
���
��� ��-�-
�������
#E�#�0

,"�
������0�$!2�����+��2��� 
��� 
butyrate ! "�
�&����+$�+�
 Nap ��������#������ redox state ����+'�
��. (Sears et al., 
1997) ��-+�(�.�	��	��-�� Nap '�"�
�PE��	����)0.��
����� A. eutrophus  ! "�
�������


���!
2#E�#�0��#*�$-'�"
����!�
�� ��-�.E��� stationary phase (Siddiqui et al., 1993)  
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 �����������
�
���	���"� Archaea 

 Archaea 
�&���+'�
��.)���R'�"#�
��P��0�$!2#����-�����)��
����$	n�	��
��)��
�� ��-�$���� assimilation �0(��� nitrate assimilation ��- N2 fixation  ��- 
dissimilation reaction �0(��� nitrate respiration ��- denitrification 
 

 Assimilatory nitrate reductase "� archaea 

 Archaea #�$���%���(��
���
�&��	$�	���
�?����� �����] �Q� assimilation 
nitrate reductase ��- nitrite reductase �� Haloferax mediterranie ! "�
�&� archaea '�"
���%
��#*�$-'�"
+?
�	0 /�$�� archaea �	$���#�
��P
���%�0(��#*�$-'�"
����!�
�� ��-��(��
���

�&��������)��
��
/�.��.���
0�.$ ������R-
0�.$�	�
	�#�
��P
��0��-�$���� 
denitrification �0(0($.
�,"�����
�
���!
2'	�� Nas ��- Nar  

 Nas �� archaea 
�&� heterodimer '�"
����0)

����
'���	� 105 kDa ��- 50 
kDa ��-��( ferridoxin 
�&� reductant ����
���( NAD(P)H (Martienz-Espinosa et al., 2001b) 
Km �����
��� 
'���	� 0.95 mM ��-��R�*E
�'�"
�
�-#
�����'���n�����.�
'���	� 80 ��]�

!�
!�.# '�"+$�

�(
�(�
��,�
'���	� 3.1 M NaCl  Smith ��- +R- (1997) ] �Q� Nas �� 
Methanothermobacter thermautotrophicus 
�
���!
2��
�����0	�
'#'�")+��#�(��
�
,���	� 
Nas ����+'�
��. Kawashima ��- +R- (2000); Ruepp ��- +R- (2000) ] �Q� Nas �� 
Thermoplasma strains /�$�� 
���!
2
�����0	�
'#+�(�.�	��	� NADPH ��
�����0	�
'# ���.E
+���)�� ���
���!
2�� archaea 
����0
�?��$��
�� (��-
�R 200 residues) 
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����� 1.11  
���.�
'�.� assimilation nitrate reductase ����+'�
��.��- archaea (Cabello et  
                al., 2004) 

      (A) : assimilation nitrate reductase ����+'�
��. 
      (B) : assimilation nitrate reductase �� archaea 
 
 
 
 
 

(A) 

(B) 
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 Respiratory nitrate reductase "� archaea 

 +$�
#�
��P�������(��
���
�&��	$�	���
�?������	$#�0'(�.����-�$����

F�F��%/�	����/��0(�� halophilic ��- hyperthrmophilic archaea �� archaea ���.���0
#�
��P'���������-�$���� denitrification 
/��-
�
���!
2 respiration Nar ������] �Q��� 
Haloferax sp. 3 ���0 ��- Haloarcula marismortui /�$��
���!
2
�������
#E�#�0'�"��R�*E
� 
89 ��]�
!�
!�.# ��+$�

�(
�(�
��,� 3.2 M NaCl 
�+�� Km �����
����.E�����$� 2.5-6.7 mM 
� ���.E��	�+$�

�(
�(�
��,� (Alvarez-Ossirio et al., 1992) Nar membrane-bound ! "�
�&� 
Haloferax denitrificans ��-���0($. 2 ���$..��. '�"
����0�����	� +,� 116 kDa ��- 60 kDa 

�+�� Km �����
���
'���	� 0.2 mM ��-
���!
2
�+$�

#P�.�� ��

,"��
�
�
��,� ��-������


���!
2�-�0��

,"�+$�

�(
�(�
��,�
/�"
� �� (Hochstein and Lang, 1991) Haloferax volcanii 

� membrane-bound Nar '�"
� 3 ���$..��. '�"
����0 100 kDa, 61 kDa ��- 31 kDa ������

���
���!
2
/�"
� ��

,"�+$�

�(
�(�
��,�
/�"
� �� 
���R�*E
�'�"
�
�-#
�����'��������
���

���!
2
'���	� 80 ��]�
!�
!�.# 
�+�� Km �����
���
'���	� 0.36 mM (Bickel-Sandkotter 
and Ufer, 1995) #�$� Haloarcula marismortui 
� Nar '�"
�+�� Km �����
���
'���	� 80 µM '�"
+$�

�(��(�
��,�
'���	� 2.0 M NaCl 
�&� homotetramer '�"
����0)

����
'���	� 63 kDa 
(Yoshimatsu et al., 2000) H. marismortui ��� strain �� "�
� membrane-bound Nar '�"
���!
2
��-���0($. 2 ���$..��. ! " �
�)+��#�(��+�(�.�	� NarGH ����+'� 
��. ����
�
�  NarI 
membrane-associated protein ��- NarGH complex 
����0	���0�-
�)���-)+��#�(�����

���!
2+�(�.�	� dissimilatory selenate reductase ��� Thauera selenatis ����
�#�
��P
��0�$!2 selenate �0(  ���������.	�/�$��
���!
2
� Asp ligands �	� Mo cofactor 
�&�
#�$���-������
���!
2���0($. (Jormakka et al., 2004) NarGH complex ��� H. 
marismortui �
�
� quinol-oxidizing cytochrome b ����-
� MGD cofactor �'�  ������] �Q�
��� Klenk ��- +R- (1997) /�$�� Archaeoglobus fulgidus 
�.�� AF0176 '�"�����	#
�&�
)�����'�"+�(�.�	� NarG �� E. coli  ���)����� NarG �� A. fulgidus 
����0
�?��$��
�� 
(��-
�R 80 kDa) ��-
� arginine 1 +E� ��-+�0$��F�F������.�� AF0175 #�
��P�	��	� 
[4Fe-4S] ���R-'�".�� AF0174 
�&�)�����'�"�	��	� membrane  ����
�
�����
 heme �	��	�
)�������� (Klenk et al.,1997; Richardsons et al., 2001) hyperthermophilic archaea ������0
#�
��P��(��
�������-�$������.���0( 
��� Pyrobaculum aerophilum ��(��
���
�&��	$�	�
��
�?���������-�$������.�� (Volkl et al.,1993) ��-/�$��
���!
2
�+�� Km �����-
���

'���	� 58 µM 
� optimum temperature 
'���	� 95 ��]�
!�
!�.# ��-��������
���
���!
2
� 
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tungstate ��$
�.E�0($. �� P. aerophilum 
� Nar 
�&� heterotrimer '�"
����0 130 kDa, 52 kDa 
��- 32 kDa 
� cytochrome b, Mo cofactor ��- Fe-S center 
�&�#�$���-������
���!
2 
(Afshar et al., 2001) 

 
 Regulation of nitrogen metabolism in archaea 

  ���������+$�+�

���!
2��
�����0	�
'#�� respiratory nitrate reduction 
��- denitrification �� achaea .	��
�
���	�v������	0  ��-����-+�(�.�	��	����+$�+�
 nitrate 
reduction ����+'�
��. ! "�
�)����� FNR, NNR, NarR, NarXL 
�&��(� '�"+$�+�
 nitrate 
reduction  ����� archaea �
�/�.��'�"�-�����	#
�&�)�����0	�����$ 0	��	������-
��-����
���
���+$�+�
 nitrate reduction �� archaea ������] �Q���� Studholme ��- Pau (2003) 
/�$�� molybdenum #�
��P��-��(���� transcription  ModE factor �� archaea ������0 
0	��	�� Mo ���
�&��	$+$�+�
����#0�������.���� archaea 

 
6�$������:
;�#���\]	^� 
                Phylum       Cyanophyta 
                        Order                           Chroococcales 
                               Family             Synechococcaceae 
                                      Sub Family                    Aphanothecoideae 
                                             Genera                  Cyanobacterium 
                                                     Species                     Synechococcus minervae  
                                                         ��,�                           Cyanobacterium minervae 
 

<�	^D>������ 
  
�&�#�����.#�
��.$��
����
��� 
�'	���.E�
�&�
!��2
0�.$ ��,��.E�
�&�+E��R-����
!��2 

(/��.E�
�&�+E����. ����-�.��	������-����
!��2���+�	��
#
�)  �������
!��2���+�	���
�#

��� 
�#�
��.$

-��� ��,�#�
��.$��
����
���  �E�����
!��2
�'	���E����� ��
, '�������,�'����-��� 
����#�
��.$��
����
���

��,�#�
��.$
-��� �����-/�
#(� chromatoplasm ��
��$.�$���
!��2 ���0
!��2
� +$�
.�$�	����� 4 -
10 �
)+�

�� ��-�$(�� 2.2 -4.5 �
)+�

�� ��-
�

,����(
 (���
��'�"#�0��-
�R 0.8 �
)+�

��) 
���������.	�/�����
��?� ��-�-���#�������� #�
��P'�+$�
�(���0(0�  /��0(������/��(��'�"
�&�0��� '�"

��R�*E
� 23.5 -64.1'������'	"$)�� �,"����#�����.���0���
����.�,"� 
��� Cyanobacterium minervae 

(Komarak  et al.,1999), Synechococcus minervae, Cyanothece minervae (Copeland) 
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(Komarak, 1976)  ���������.	�
���.���$��/�#�����.���0���'��*�+
��,����������'.)0. .�$0� /��/
�/�]�� (2544) /�#�����.���0���'	�� 9 �����'�"
�?��	$�.���  ��-/�������/��(��'�"
�&�0���'�"
���R�*E
���-
�R 
30-60 ��]�
!�
!�.# 
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2��
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����� ��,�

�+�R#
�	��
�&� thermostable enzyme 
 2.  ] �Q���-#�	0
���!
2��
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  3.  ] �Q�#
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+
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2��
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