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1. ����	�������� 
 

��������	�
���������������������������������� ��!"��# $������$#��%&������
�����
�'
��(����
#��!�"��#������)�'���������������������������' ��$*�$���'��
��(�$�+�����        
,-./��0����������"���$���$1��  $���)-
���2  ��+�����-�3/,��#3/,��,�����4��  $���������
0������������������� ��!"��#�$#�*�$
����-���$ ,4� $���"��-5'��3���*���$���$1�����!�$
�$#���  $���������'*�$3������-�
��$��!  ���
�'�6'��2  ��+0���
�'*�$
���2��+!�-1'2 
�������$#�$��"+������
7���������� ��!"��#  ����+��)�,�����  
���8��!�#$�  ��+���'
��+��)������'-3�� ��!69���,2$�����!�'
#��������! (WHO) ���$�������#!�.������������
��#3/,�!��$#� 10 mg/l (Ward et al., 2005) �!4��!�-1'2��������#!�.���������
7��$#���$������$#�
3�, methemoglobinemia �����$ (blue baby syndrome)  ��+3�,�$��'�$���+��$����'�*��
(7�
7���'-  ��4���*�$����������0��
7�����$�'*+������U#$#�#'�$���+��!���V$)7�'2$�����W�3!3$��#�  
������W�3!3$��#��!�
�!��60�
����$X#�*����  ��$*�$��������$�������������	���+*����4�
����#!�.
7���*�
��'����$���$#�!+��V���4���4����$������'�+���� Y��� �"�� ������ ����
�  $�+���+
����� �+������������4�� ��+�+����4�� ��4���*�$������
�!��6��	�
�����������$���$#�

����+$��$�-�! N-nitroso (NOC) X9����	�
������'7���$�-�!
���#1���'�� (genotoxic compound) 
��+'��
��(�����+����+
��
���$���  �������$#�3�,�������"�#���� 1 ��+��*�����
7�3�,
����'�2��� (Ward et al., 2005)  �������*9�*����	�����!�$�����*
����#!�.�����������������
 ��!"��#  ��+������#3/,��,�����4����	���+*�� ��4��,��!����/�'0��
#��!�"��#���+�����
��������$��$��*�� ��4�����%&�����*+�$#�09��  X9���# �����"�
�������#�,��+�2��#!�.��������
�%**-���!����'�# �����$� ion chromatography (Campbell et al., 2000)  High Performance Liquid 
Chromatography (Xia et al., 2003)  ��,�#, colorimetric X9���"��,��!��'!��	�������#�X2��������+
$���"�$��X��#X#�#,��$��$��!+6���0�!0���������$#���-��� -2������ (Clesceri et al., 1989; 
Chinch et al., 1987) 3�'��,�#,���$������������������U#���#$������������+�!�
�!��6�#�,��+�2
��
6�����*�#���� $�����-�
7� �# �$���#�,��+�2,���0���'�$ (7��U#���#����!�,��!�7���+,��!"����&
��$���"��,�4���!4���	��'����� (�������*�$$���#�,��+�2�!�!�,��!�!��'���������,��6��������'���!�
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���4����$�� ��+�����,�#,�!�
�!��6�#�,��+�2���6������'���!�,��!0-��
7� !���-/�,�4��
������� ��+!�,��,��!��	�$����	�����
7� Y ��$*�$���
������"����!��$���#�,��+�2!�$��	�
������'��+��	��#1���
#��������! (Champbell et al., 2000) 

�%**-������!�$��������-���,�#,��!����!����*
����#!�.������ X9����	�    
��,�#,������!��"�������'  !�,��!*�����+��+,��!�!��'��
7� ��,�67$ ��+�!������'
#��������!     
����,4�$���"�����X!2����������$��
��4�����#�X2��������	�������2 3�'�7
�����$#�09����4�������$
��#!�.���������!�������'����#�,��+�2 3�'����'!��	� sol-gel immobilized nitrate reductase          
(Aylott, 1997) ��4���	� NR test kit (The Nitrate Elimination Company.,Inc.,NECi)  

*�$$��)9$1�0�� Campbell ��+,.+ (2001) �����
�!��6�"�����X!2������   
����$��
��#
-� 2*�$��0���3��!��"���$���#�,��+�2��#!�.��������
#��������!�����+
�!��6
���!��"����$���"���,�#, colorimetric X9���"��,��!��'!��	�������#�X2��������+$���"�$��X��#X#
�#,��$��$��!+6���0�!0���������$#���-��� -2��������� ��#1�� NECi ���(�#� NR test kit *�$
����X!2����������$��
��#
-� #qX9���'$���*�$��0��0���3�� 3�'��,�#, monoclonal antibody-
based immunoaffinity chromatography (Campbell, 2002)  ��+����X!2����������$��
��#
-� #q���

$�����*�$��0��0���3��!�,�� specific activity 
7� (40-60 µmole/min/mg protein) !�,��!�
6�'�

7�
�!��6�$V��������-.�/7!#������� *9�!�$��(�#�����#!�.!�$��4��������"�(�#�"-��#�,��+�2
��#!�.��������
#��������! (Hyde et al., 1989)   

����X!2����������$��
���!�,��!�
6�'�
7���+,������,��!���� *9�!�,��!��� 

��*���!�
����"-���
����������
#��������!��� (Somer et al., 1997; Campbell, 2001) �����
0������X!2������������������-.�/7!#
7� ���*+���*�$
#��!�"��#�����*�#&��#�3����������#��. ��
�����-����4���������-���� �"�� 
�����'"�#����� Y  

(7��#*�'��V���V��������X!2����������$��
���!�,-.
!���#����������� ��+�
6�'����
�-.�/7!#����*9�!�,��!���
��* ��4���*�$
+��$��$��������"���+�$V���$1�������' ��4����w����
�"���+3'"�2��$���#�,��+�2������3�'�!���	��#1���
#��������! X9��*+�$#���+3'"�2���"-!"�   
��+
��,!3�'��! ����#*�'���*9�������$���$V�����'���
�����'*�$��������-������+,����4�$����'���

�����'���!�����X!2����������$��
���!�,-.
!���#��!�������$��  )9$1�
/��+�����!�+
!���$��
�*�#&��#�3�0��
�����' 
/��+���
��(��������X!2����������$��
��
�����'���������
7�
-� 
)9$1�
!���#�����+$��0������X!2����������$��
 �7����$���$V���$1�����X!2 ��+������     
�#�,��3����2���
���0��'�� nar 
����������X!2����������$��
 ��4����	���+3'"�2��+���,#�

������(7��#*�'���*+)9$1���4����������������,� 
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2. �	��������	�  
  

��3���*���	���� ��-���!�,��!*����	����
#��!�"��#� ����+��	�
����+$��0��
��
"��3!��$-����
��,�& ����$� 3�������+$���#�,���#, ��3���*�����'7���
#��������!�'7����7�X9��!�
��+*-*�$ +5 69� -3 3�'$�������'��7�0����3���*���	�����!��U*�$��3���*� (nitrogen cycle) 
����7���� 1.1 X9����,�����'!������
��,�&����U*�$���� 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

������ 1.1   ��U*�$���3���*� (nitrogen cycle)  
0������$�������'�����0��
����+$����3���*��$��'�0���$��$��������0������X!2
���� Y ������V��
��69���0��$X#��"���0��
����+$������+��� �
���9� �
���#6�$��
��'�* (denitrification) �
����+ �
��$�+���$�� dissimilatory ��+ assimilatory 
ammonification ($�+���$������$"��������� �
��3�'�7$)��9�) �
��*-� �
�� nitrogen 
fixation  �
����+*-� �
��$�+���$�� nitrification ��+�
���9�
���� �
�� �U#$#�#'�0��
����X!2 ammonium monooxygenase (ANAMOX)     

���!�  Gonzalez et  al. (2006) 
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�U#$#�#'�$�����#�X2������ (nitrate reduction) !������
��,�&����U*�$�
��3���*���+!�,��!
��,�&���$���$1�� 
#��������! ��+�$��'�$��
-0/��0��!�-1'2 X9���U#$#�#'�
���$�����$#�09�����3�'
#��!�"��#�$�-�!��,�����', �"4����, 
�����' ��+�4"  

Nitrate reduction ��
#��!�"��#�!���+3'"�2 3 ��+$��,4� 
1.�"���������	��������3���*�
������$���*�#&��#�3� (nitrate assimilation) 
2.�������$#����������$�+���$���!�����#X9!   (metabolism)    3�'�"������� 

��	��������#��V$�������
-����' (nitrate respiratory)  
3.�������$#�$��
��'���0����3���*�������4���4��,��!
!�-�      (nitrate dissimi- 

lation)  (Moreno-Vivian et al., 1999) 
nitrate assimilation ��
#��!�"��#�������)�'����X!2����������$��
��$������

�U#$#�#'� X9��*+�$#��U#$#�#'�����7���� 1.2 ����X!2����������$��
��	�����X!2�����$���#6����$����
��+��	����,��,-!,��!��V�0���U#$#�#'� (rate-limiting step) !�,��!
��,�&3�'�����'������� 
(NO3

-) ��	������2� (NO2
-) ��+�����2�67$�����'���	���!3!���'! X9��*+�"���$�+���$��


���,��+�2$���+!#3���+
����+$����3���*��4������� (Campbell, 1999)  
����X!2����������$��
!� 4 "�#� ,4� 
1. Eukaryotic assimilatory nitrate reductase  
2. Cytoplasmic assimilatory nitrate reductase (Nas) 
3. Membrane-bound respiratory nitrate reductase (Nar) 
4. Periplasmic dissimilatory nitrate reductase (Nap) 

����X!2����������$��
"�#���� 1 ����
#��!�"��#�*����$'7,��#3��  ��+"�#����  2-4  ���� 

#��!�"��#�*����$3��,��#3�� (Moreno-Vivian et al., 1999) 
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������ 1.2   �#6�$���"������� (Nitrate assimilation pathway) ��
#��!�"��#�$�-�! cyanobacteria   

����+$����3���*����� Y �����'�������	���!3!���'! ������!3!���'!�0�����!
���#6� glutamine synthetase-glutamate synthase ��4��
����
����+$��$�7��!��        
��+$�7���!� 
����+$����3���*�*�$$�7��!����+$�7���!������'���	�
����+ 
$����3���*������  Nrt ,4� ���0�
����������+������2"�#� ABC  Urt ,4� ���
0�
��'7���'"�#� ABC  Amt ,4� ����X!2 ammonium permease  Nar ,4� ����X!2������
����$��
  Nir ,4�����X!2������2����$��
  NifHDR ,4�����X!2 nitrogenase complex 
FdxH ,4� heterocyst-specific ferredoxin PEP carboxylase ,4� phosphoenolpyruvate 
carboxylate  2-OG ,4� 2-Oxoglutarate GS ,4� ����X!2 glutamine synthetase  GOGAI 
,4� glutamine synthase     

���!�  Flores and Herrero (2005) 
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1.  Eukaryotic assimilatory nitrate reductase 

Campbell (1999)�����'����������X!2����������$��
��
#��!�"��#���$'7,��#3�� 
��	�����X!2�����$���#6�$��������������"� ��+��	����,��,-!,��!��V�0���U#$#�#'� ���4""��� 

7�������X!2����������$��
����$��+�� ����X!2*+67$"�$���3�'������6����#!�.������

7�����������X!2!���,�#�#��
7����' 

1.1 )*�����	�+����,-./,������01��� 

����X!2����������$��
��'7�#,��#3����	� soluble enzyme ����
����X3�X��    
3,��
����0������X!2��+$�����'
������''��'�����!4��$�� *�$$��)9$1����������X!2      
����������$��
 ��+$�����' 900 residues X9������+����''��'!�0�����+!�. 100 KDa 
��+$�����'  FAD domain, heme (cyt b557) domain ��+ molybdenum domain (Mo�pterin)     
�������
��� 1:1:1 ����7���� 1.3  (Redinbaugh and Campbell, 1985 ; Campbell, 2001)  
   Campbell (1996) �����������X!2����������$��
��	�
��
�����!���������������
�U#$#�#'� ,4� 

1) ��#��.���!�$��6��'����#��V$����*�$ NADH ��'�� FAD ��4����#�!�����$��
0�
���#��V$����(��� heme-Fe ��'�� Molybdate- Molybdopterin  

2) ��#��.���������67$���#�X2��	�������2 
 
 
 
           
 
 
 
 
 
  
 
 
          
  

H+ + NAD(P)H 

NAD(P)+ 

FAD Cytochrome b557 Mo 

NO2
- + H2O 

NO3
-
 

��#��.��� 1 ��#��.��� 2 
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N  N-terminus     
A  Acedic N-terminal region 
C  C-terminus 
1  Hinge 1 
2  Hinge 2 
MoCo  Molybdate/Molybdopterin binding-site 
NO3

-   Nitrate binding and reduction site 
FAD  FAD-binding site 

 Cyt b-Heme Cytochrome b fragment and Heme-Fe binding site 
 
 

������ 1.3  3,��
����0������X!2����������$��
��
#��!�"��#�$�-�!'7,��#3�� ��+$�����' FAD 
domain  heme (cyt b557) domain ��+molybdenum domain ��������������3,��,����2  

���!�  Campbell (1999)  
 
 
 
 
 
 
 

Hinge 2 Hinge 1 

A

N C

2e- 

NAD(P)H+ 

NAD(P)+ 

NO2
- 

MoCo FAD Cyt b-Heme 

1 2 

NO3
- 
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1.2  A��	���BCD�	���	�	�+����,-./,������01��� 

����X!2����������$��
��������������$�����#�X2���'
���#��V$���� ��4�������'�   
��������	�������2 3�'�"� pyridine nucleotide ��	��������#��V$���� X9����	�$��$$���"�
��3���*����4""���
7� �� ��+
�����' (Campbell,1999) ,��,-!$�������'�
����#����'2�����	�

���#����'2���4" (Beever and Hageman, 1969)  

Campbell (1999) *����$�7����$��������0������X!2����������$��
 3�'
�#*��.�*�$��$1.+$������#��V$����*�$ NADH ��4� NADPH ��4�$��!�,-.
!���# NAD(P)H 
bispecific 3�'������� 3 �7���� ,4� 

1.NADH-NR (EC 1.6.6.1) ��	�"�#���������4""���
7���+
�����' ����#��V$����
*�$ NADH 

2.NAD(P)H-NR (EC 1.6.6.2) ��	�"�#���������4""���
7� 
�����' ��+�� !�
!���#
��	� bispecific ,4� ����#��V$�����������*�$ NADH ��+ NADPH 

3.NADPH-NR (EC 1.6.6.3) ��	�"�#����������+������+!�,��!*�����+��� 
NADPH 

��$*�$$��*����$�7����$��������0������X!2����������$��
  ��!�7����
���$�������� ����X!2!�$�������������	�
���'��'3�'���'$��� partial activity (Kramer et al., 1987) 
X9���!4���#*��.�*�$��������$���������*�����+����+���
�����3!��$-�0������X!2���� 
�!��6
���������	� 2 $�-�!$���� Y (�7���� 1.4) ,4� 

1.  NADH dehydrogenase X9��*+�$#�����$"��0�� ferricyanide *�$$��������0��
����X!2 NADH : ferricyanide reductase ��4�����$"���0�� cytochrome c *�$$��������0��
����X!2 NADH : cytochrome c reductase ��4�����$"���0�� dichlorophenol indophenol *�$$��
������0������X!2 NADH : dichlorophenol indophenol reductase  

2. ��,�#�#������$#�*�$$������#��V$����*�$   FADH2     ��4�    FMNH2 : nitrate  
reductase 3�'(��� heme redox center ��4�3�'$������#��V$����*�$ dithionite reduced methyl 
viologen (MV : nitrate reductase) ��4� bromophenol blue (BPB : nitrate reductase 3�'(��� 
molybdenum redox center) 
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Cyt c   =   cytochrome c 
DCPIP =   dichlorophenol indophenol 
MV      =   reduced methyl viologen 
BPB     =   reduced bromphenol blue 
 
������ 1.4  3,��
����0������X!2����������$��
 �
�������������-
���#��V$�����+�����)7�'2����
�U#$#�#'�0������X!2$��
������Y 
���!�  Kramer et al. (1987) 

 
 
 
 
 
 
 

 

FAD-domain 
Cyt b557 
(Heme-Fe) 

NO3
- 

NO2
- 

NAD(P)H Ferricyanide 

Cyt c/DCPIP MV BPB 

e- 
e- Mo-MPT 
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1.3 �D���	�+��F�BCD�	�GH�,����G�I�H 

*�$$��)9$1�0�� Crawford and Glass (1998) ����� ����������+��'�'7����#�*+ 
67$�7�X9!�0��
7��X��2��$��+!�$��0�
�� 4 ���,4� 1) �����'���	�������23�'��)�'����X!2������
����$��
����'7����X3����
X9! 2) ���$�����$0�����$�X��2(������
!��!!������'�� apoplasm 
3) ����0�������X��2��+�$V��������,#�3�� ��4� 4) 0�
����'������+'��3�'(�������X��! 
(xylem) X9����	�$��0�
�����+'+'�� (long-distance translocation) ����7���� 1.5  
������$��0�
��
���
-����'����� ������*+��$*�$�X��!(��� leaf apoplasm �0��
7��X��2"���!�3X����2 
(mesophyll cells) 0������4���7�X9!��������$,���� ��+��*�����'���	�������2��4��$V������      
��,#�3�� �!�$�+���$��0�
����+�7�X9!����������*+���' ������������,��!�0�!0��
7�����'7�
��0������/�'���X��! (xylem sap) ��+����+���������3����! (phloem) 64����!�,��!
��,�&���
$���7�X9!����������
#�� 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

������ 1.5  �
�����$���0��-��$0�������� (NO3
−) /�'���X��2  

���!�  Crawford and Glass (1998) 
 
 
 
 

 

2H
+
 

Xylem 

NO3
− NO3

− Amino acids 

Cytosol Vacuole 

1 

Cell wall 

2 

4 

3 
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$��0�
���������0��
7��X��2�4"*+������)�'���0�
�������� (nitrate transporter) 
X9��*+�'7�����!!���� ���0�
�����������$����!�'�� 2 $�-�!,��,-! ����$� 1) RT2 ��	� high-affinity 
carrier ��+$�����'$���+!#3� 503-507 ��� !��������$3!��$-� 54-55 KDa ��+ 2) NRT1 ��	� 
dual- or low-affinity transporter ��+$�����'$���+!#3� 590 ��� 

*�$$��)9$1�3�' Chrispeels ��+,.+ (1999), Forde (2000) ��+ Glass ��+,.+ 
(2001) ������+��$��0�
������������$�4"��+$�����' 3 �+�� ,4� 

�+����� 1   inducible high-affinity transport system (iHATS)  �+�����*+������
�!4��������$��"�$���*�$������ ��4�������2/�'��$ ������ ��+67$,��,-!3�'�+�����������
��4���'4����4�(�(�#�������*�$$�+���$���"����������4" ,��!�0�!0�������������!�+
!*+�'7�
�+����� 0.2-0.5 mM, Km 10-100 µM 

�+����� 2  constituitive high-affinity transport system (cHATS) ��	��+�����
������������ �!�����!�!�������*�$/�'��$!�$�+�-����+!�,��!*�����+���������
7� ��$*�$���
���4"���"�#��������,�#�#��'��
�!��6$�+�-�������#�!09��������'�����!4�������������� 

�+����� 3   low-affinity transport system (LATS)  ��	��+��������������������
����!��+���������/�'��$�0�!0��!�$$��� 1 mM  

�� ��!"��#����� $������������0��!��"����X��2�4"*+������)�'$��������
���!$��0���+��$��0�
������������ 3 �+�� �������09���'7�$��,��!
�!��6��$���7�X9!��+
0�
��������������4" X9��*+��$����$����!"�#�0���4"���' 

1.4  �	�*��*K.�	���	�	�+����,-./,������01��� 

$��,��,-!$��������0������X!2����������$��
 ���������	� 2 �+��� ,4� 
�+��� transcription ��+�+��� protein turnover (Hoff et al., 1995; Crawford, 1995) ������� Douglas 
��+,.+ (1995) Bachmann ��+,.+ (1996) Su ��+,.+ (1996) ��+ Lillo ��+,.+ (1997) 
�
�������V���� post-translation modification 0������X!2����������$��
!�$�+���$�� 
phosphorylation X9����	�$�+���$�����$��$��,��,-!��,�#�#��0������X!2 
�������U#$#�#'�$��
�$#� phosphorylation ��+ dephosphorylation 0������X!2���!�,��!�$��'�0���$��$��
���,��+�2�
�
3�' protein phosphatase ������������$������!7���
��� 3��������67$$�+�-��3�'�
���0������
$��
���,��+�23����� (Huber et al., 1992) ��$*�$���'�������!� inhibitor protein X9������������
'��'�����,�#�#��0������X!2����������$��
��
/��+���!� divalent cations �"�� Ca2+, Mg2+ ��+ 
Mn2+ /�'����*�$����X!267$��#!��
�������������� Ser-543 ���� ���!������ inhibitor protein 
���$����,4� 3����� 14-3-3 (Bachmann et al., 1996; Moorhead et al., 1996)  *�$$��)9$1�0�� 
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Weiner ��+Kaiser (1999) ����(�$30!����� 3����� 14-3-3 !��������$��
��'����X!2��
��������$��
 ��+������*
��$��*��$��0��3����� 14-3-3 $������X!2����������$��
��
��

$��*�$��(�$30! ������!7���
���0��3����� 14-3-3 *+*��$������X!2����������$��
 
(phospho-NR) ��#��.�X�������������� 543 (Ser543) ��+$��*��$��0��3�������+����X!2���$����
*+��#�!09���!4��!�$�������'�����0��"����
� (light/dark transition) 
��(��������X!2����������$
��
!���,�#�#������ (low activity) �������!�
�!��6�����'�����������	�������2��� (MacKintosh 
et al., 1995)   
 

2. Prokaryotic nitrate reductase 

2.1  Cytoplasmic assimilatory nitrate reductase (Nas) 

2.1.1 )*�����	�BCD�.�1�M�	�H��*.�+����,-./ 
Nas ������$��	� 2 "�#� ,4� (�7���� 1.6) 
1. ferredoxin ��4� flavodoxin-dependent Nas 
2.  NADH-dependent Nas 
Nas    ����
��"�#�!�    MGD    (bis � molybdopterin  guanine  dinucleotide)  ��	�            

3,��,����2 (cofactor) ��+ N-terminal !��!7� iron-sulfur ����!�!��!7� heme X9����$����*�$����X!2
����������$��
��
#��!�"��#���$'7,��#3��   (eukaryote)   ����X!2����������$��
����$�X'�3�
��,�����'  (cyanobacteria)  X9����	�  ferredoxin-Nas     �����+$�����'����''��'����'�0���    75-85     
KDa (Mikami and Ida, 1984; Rubio et al., 1996) ��0.+���  flavodoxin-Nas 0�� Azotobacter 

vinelandii  ��	�3���������2���!�0��� 105 KDa (Gangeswaran and Eady, 1996) ��+��	�����X!2 
flavodoxin-Nas "�#����'�$��$��������� Azotobacter chroococcum, Clostridium perfringens  ��+ 
Ectothiohodospira shaposhnikovii (Guerrero et al., 1981) �����$����*�$����X!2����������$��

������� Klebsiella pneumoniae (Lin et al., 1994) ��+�� Rhodobacter capsulatus (Blasco et al., 
1997) X9����	� NADH-Nas ���!���$1.+��	� heterodimer ��+$�����' 
��������	� diaphorase ���!� 
FAD ��	�3,��,����2 !�0��� 45 KDa ��+
��������	�����''��'�������U#$#�#'� (catalytic subunit)  
!�0��� 95 KDa 3�'��
������*+!� MGD ��	�3,��,����2��+ !�  N-terminal  ���!�)7�'2$�����	�
�!7� [4Fe-4S]   

��
#��!�"��#�$�-�! archaea ������,V!��� �"�� Haloferax mediterranei  X9��
�*�#&��#�3���
/��+���!���$X#�*� ����� Nas !���$1.+��	� dimer ���!�0��� 105 ��+ 50 KDa  
�!�
�!��6�"� NADH ��	��������#��V$���� ����"�  ferredoxin ��� (Martinez-Espinosa et al., 2001) 
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�
����� Nas ��
#��!�"��#�$�-�! archaea !���$1.+��$����*�$ Nas 0����,�����' ����+ ferredoxin-
Nas 0����,�����'!���$1.+��	�����'����'� (monomer) ���6����	� NADH-Nas *+!���$1.+��	� 
heterodimers (Moreno-Vivian et al., 1999) *�$$��)9$1�
!���#0�� Nas �� H. mediterranei  ���
,�� Km 
��������������	� 0.95 mM �-.�/7!#�����!�+
!���$��������0������X!2�!4��!� NaCl 
,��!�0�!0�� 3.1 M ,4� 80 ºC ���6��!� NaCl 1.3 M *+���������������-.�/7!# 60 ºC 3�'$��         
������0������X!267$"�$���������'������ ��+$�������'��!3!���'!�"�����'�$������,�����' 
(Martinez-Espinosa et al., 2001)  

 *�$$��)9$1�0�� Blasco ��+,.+ (1997) ����� Nas �� R. capsulatus 67$'��'���
������'�X'����2 (cyanide) ��+���X�2 (azide) ����X'���� (cyanate) ��+,����� (chlorate) �!�

�!��6'��'���$��������0������X!2���  ��$*�$��� NADH '��!�(�����������X!2�������!������

/��+���!���$X#�*�3�'$���������$#� superoxide anion ����������������	� diaphorase flavin X9��
�$#�*�$$��������0������X!2 superoxide dismutase 

2.1.2 �	�+��F�,����G��D�� Nas +��B�*����N 
                           ��4���*�$ Nas ��	�����X!2����'7����X3����
X9! �������*9�����!�$��0�
��        
�������0��!�/�'���X��2 ����7���� 1.6 3�'$��0�
������,�����'
�����&�*+�"����0�
��"�#� 
ABC (ABC-type transporter) X9����	�3��������*���'7�$������#���
!#$�!!���� (periplasmic 
membrane) *�$$��)9$1���    Synechococcus     ��������0�
����������+$�����'3��������*��
�'7�$������#���
!#$�!!���� (6�����
*�$ nrtA gene) 3���������'7����!!���� (6�����
*�$ nrt 

B gene) ��+3����� 2 ������*���'7�$�� ATP (6�����
*�$ nrt C ��+ nrtD) (Luque and Herrero, 
1994; Omata, 1995) X9��(���������!4��$��$�-�!'�� nrt ������*�$)9$1��� Synechocytis (Kaneko et 

al., 1996), Anabaena (Cai and Wolk, 1997; Frias et al., 1997) Phormidium laminosarum 
(Merchan   et al., 1995) 
������$��)9$1��� Klebsiella ����� ���0�
��"�#� ABC (6�����
*�$ 
Nas FED genes) ��+$�����'3��������!�0��� 46 KDa *���'7�$������#���
!#$�!!���� 
(6�����
*�$ Nas F gene) 3�����
��������*���'7�$�� ATP (6�����
*�$ Nas D gene) (Lin and 
Steward, 1998; Wu and Steward, 1998) 

2.1.3 �	�*��*K.�	�B�0����+�� Nas 

*�$$��)9$1�$���
����$0�� nas gene �� K. pneumoniae  �����$��
�
����$0�� nas gene 67$,��,-!���' 2 �+�� ,4� 

1. $��$� (repression) ���'��!3!���' X9����	��+��$��,��,-!$���"���3���*�
������  (Ntr)  3�'  Ntr  *+,��,-!$��
���,��+�2����X!2�������'����$��'�$��$���"������
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��3���*� ���+����������,�����'�*�#&��#�3���
#��������!���!���3���*�*��$��  3�'*+!�$����#!
�!7���
��� (phosphorylation) ���$��3����� NtrC X9����	�$��$�+�-�� NtrC ���*��$�������������
��	� upstream 0�� promoter *9�$�+�-�� transcription 0�� gene ���,��,-! Ntr (Merrick and 
Edwards, 1995) 

2. $��"�$������'��������4�������2���$���
����$0��        nas genes       ��  
Klebsiella (���3����� NasR ��	�$��,��,-!�����$����������$#� transcription ���'�� 3�'��

/��+����!�!���������4�������2*+!��%**�'����������!��$#� transcription 0�� nas gene ����!4��!���
������4�������2 *+�!�!��%**�'���$���� ������!�$���
����$0�� nas gene ��� �������$��,��,-!
���'�������!������	�$��,��,-!*-���#�!���0�� transcription �����	�$��,��,-!*-�
#��
-� (Lin 
and Stewart, 1996) 
 
  
 
 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

������ 1.6    $���$#� assimilation 0������������,�����'  
     0�� : ferredoxin (Fd)-dependent assimilatory nitrate ��+ nitrite reductase *�$   
                  cyanobacteria 
     X��'   :  NADH-dependent nitrate *�$ Klebsiella  ��+ Rhodobacter    
���!�  Gonzalez et  al. (2006) 
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2.2  Respiratory membrane-bound nitrate reductase (Nar) 

2.2.1 )*�����	�BCD�.�1�M�	�H��*.�+�� Nar 
Nar �$��'�0���$��$�+���$�� nitrate respiration ��
/��+����!�!���$X#�*� 

(anaerobic nitrate respiration) ����7���� 1.7  Ramirez ��+,.+ (1998) ���!�$�������#
-� #q Nar *�$
��,�����'������������,4� Thermus thermophilus ���������X!2���������������-.�/7!# 80 ºC ��+
*�$$��)9$1� Nar �� E. coli  �����!���3X�X!2 2 "�#� ,4� NRA *+�
����$/�'���
/��+���!���
��������!�!���$X#�*�,#���	� 90% 0����,�#�#�������!� ��+ NRZ X9��!�$���
����$�������� 
(Blasco et al., 1992; Bonnefoy et al., 1994)   
     

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
������ 1.7  $�+���$�� respiratory nitrate reduction 3�'����X!2 Respiratory membrane-bound   
                nitrate reductase (Nar) 
���!�  Gonzalez et. al. (2006) 
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$�+���$�� nitrate respiration �$��'�0���$�� Nar X9����+$�����' 3 ����''��' 
(�7���� 1.8)  ,4�   

1. ����''��' γ (NarI) !�0�����+!�. 9 69� 25 KDa  ��������������#��V$����*�$ 
���#�X2,�#�������'7����!!���� 

2. ����''��' β (NarH) !�0�����+!�. 52 69� 64 KDa !� [3Fe-4S] 1 "-� ��+ 
[4Fe-4S]     3 "-� ��	�)7�'2$��� ����������0�
���#��V$����*�$ NarI ��'�� NarG   

3. ����''��' α (NarG) !�0�����+!�. 112 69� 140 KDa !� MGD ��	�3,��,-
����2 ��������������#��V$����*�$ NarH ��+���3�����*�$�X3����
X9!��4�����#�X2��������	�
������2  

����*�$����������2*+67$0�
����$��$�X��23�'3����� NarK 
����''��' α  ��+ β ��	�
�������+��'���  (soluble) 3�'!�
�����9���'7���
���    

�X3����
X9!��+��$
����#�$���!!���� 0.+�������''��' γ ��	�
�������%��'7����!!������+*+
��-���$!�����!4���"�������2�*��2��4��"�,��!���� �������''��'���*+�����,��!������+�
�'
/��
������'��0������$�������#
-� #q (Blasco et al., 1992) 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

������ 1.8  3,��
������� 3 !#�#0������X!2 NarGHI �� E.coli K 12 
    �7$)��
��"4��0������+����''��' ��+3,��,����2  
���!�  Gonzalez et  al. (2006) 
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3�'����������X!2����������$��
 ����$�+�#�$���!!����
�!��6���#�X2,�����
��+67$'��'���������'���X�2, ,�����, �X'����2��+� 3��X'���� (Hochstein and Tomlinson, 
1988) 

����X!2 Nar �"�,�#�����	��������#��V$������+�������$#� proton motive force 
(PMF) 3�' NarI *+��$X#��
2,�#������������������#�$������#���
X9!0���!!����*9�����'
3����� 2 ����0��
7���������#���
X9! 
����#��V$����*+67$
�������#�X2������3�'���3����� 2 
���*�$�����X3����
X9! *9��$#�,��!����)�$'2�+����� 2 ����0�� NarI X9�����'����0����!!���� 
�'7�������0�
���#��V$����(����!!������� (Berks et al., 1995) 

*�$$��)9$1�����X!2 Nar ��
#��!�"#�#�$�-�! archaea ���'"�#� �"�� Nar 0�� 
Haloferax denitrificans ��+$�����' 2 ����''��'���!�0��� 116 ��+ 60 KDa !�,�� Km 
������     
��������	� 0.2 mM !�,��!�
6�'��!4���!�!��$�4���+��,�#�#��*+�����!4��!�,��!�0�!0��0���$�4�
!�$09�� (Hochstein and Lang, 1991) 
��� Nar �� Haloferax volcanii  !���$1.+��	� trimer 
��+$�����'����''��'���!�0��� 100, 61 ��+ 31 KDa ��,�#�#��0������X!209���'7�$���$�4� 
�-.�/7!#�����!�+
!���$��������0������X!2���,4� 80 ºC  !� Km 
��������������	� 0.36 mM 
��$*�$���'��!�$��)9$1�
!���#0�� Nar ��
#��!�"��#�$�-�! archaea ������������ ,4� Pyrobaculum 

aerophilum ���������X!2 Nar ��+$�����' 3 ����''��' ,4�����''��'���!�0��� 130, 52 ��+      
32 KDa 3�'!�3!�#��#��! (molybdenum), ���V$ (iron) ��+ �X3�3,�! �� (cytochrome b)  ��	�    
3,��,����2
�!��6�"�  benzyl viologen ��	��������#��V$�����$���������+,�������� 3�' Km 

��������������+,�����  ��	� 58 ��+ 140 mM ��!������ !����X�2 ��	����'��'�������0��0��
��+�X'����2��	����'��'�������!��0��0�� �-.�/7!#�����!�+
!���$��������0������X!2���!�,��
!�$$��� 95 ºC ����!4����!����X!2��������#
-� #q�����������-.�/7!# 100 ºC ���������X!2!� haft-life 
���'� 1.5 "���3!� ����+����X!2*+!�,��!�
6�'��!4���#��'7�$���!!���� ��������!4��
$�����'
����
����2�*��2����������X!2
7&�
�',��!�
6�'��� 

Craske and Ferguson (1986) ��������#
-� #q��+)9$1� Nar *�$ Paracoccus 

denitrificans 3�'�"� non-ionic detergent ���������X!2��+$�����' 3 3���������2 ,4� α, β ��+ 
γ !�0���3!��$-� 127, 61 ��+ 21  KDa 
�!��6�"� duroquinol ��4� reduced-viologen ��	�������
�#��V$���� 3�'������X!2���'���!����(���$�������#
-� #q*+!��X3�3,�! �� X9���"� duroquinol ��	�
�������#��V$������+�"���������	��������#��V$�������   �������X!2���(���$�������#
-� #q����*+
�!�!��X3�3,�! �� ��+�!�!�����''��' γ �������!�
�!��6����#��V$����*�$ duroquinol ������'��

�!��6���*�$ reduced viologen ��� *9�
�-������� ���!!����0�� P. denitrificans  ����''��' γ 
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��������������$��0�'��'�#��V$����������*�$ duroquinol �+���������''��' α ��+ β  0������X!2
����������$��
 *�$$��)9$1����!������ /�'���
/��+�!�!���$X#�*�����X!2*+!�,��!�������
����,��!�0�!0������ Y ���+��� µM ���    ��+
�!��6�"�,�������	�
�����������$���$#��U#$#�#'�
��� 3�'!�,�� Km 
��������������	� 13 µM ��+ Km 
������,�������	� 470 µM �!4���"� 
duroquinol ��	��������#��V$���� ����!4���"� viologen ��	��������#��V$����*+���,�� Km 
��������
������	� 283 µM ��+ Km 
������,�������	� 470 µM 
�����
�!��6'��'���$��������0��
����X!2���,4����X�2X9����	����'��'�������0��0�� 3�'!�,�� Ki  ��	� 0.55 µM 

�� Micrococcus denitrificans !�����X!2����������$��
 2 "�#� ,4� assimilatory 
NR ��+ respiratory NR 3�'���� 2 "�#�*+�$�+�#��'7�$���!!���� �!4�����
����!!����!�)9$1�
���������X!2 �"� NADH ��+ succinate ��	��������#��V$���� !� Km 
������ NADH ��	� 18 µM 
��+ 20 µM �!4���"���������+��$X#�*���	��������#��V$������!������   ����!4��
$������X!2��$
*�$�!!������+�����#
-� #q���������X!2*+�����'���������	�������23�'�"� reduced benzyl 
viologen ��+ reduced methyl viologen ��	��������#��V$��������"� NADH, succenate ��+ 
reduced cytochrome c ��	��������#��V$�����!���� 
�����'��'���$��������0������X!2���,4�         
� 3��X'���� (KCNS) ��+ toluene-3,4- dithiol ����+
������ 2 "�#����
�!��6�$#� chelate $��           
3!�#��#��!��� 
/��+�����!�+
!���$��������0������X!2 ,4� ��� pH 6.3 3�'!�,�� Km 
��������
������	� 9.6 µM  �!4���"� reduced benzyl viologen ��	��������#��V$���� (Lam and Nicholas, 
1968) 

2.2.2  �	�+��F�,����G��D�� Nar 
��4���*�$�������� active site 0�� NarG �'7���
����X3����
X9! �������������

*9�����67$0�'��'�0�������X��2$���*+67$���#�X2��+!�$��0��������2��$!�������#���
X9! ���'
�+��$��0�����*�����+$��������2 
���$���7�X����������$�+���$�� respiratory '���!���	����
�0���*��$ �����	�����0���*$���������"��������$��0�
��������*+!�,��!*�����+���������
7�  
��+67$'��'���������'��$X#�*� (Denis, 1990) X9����$����*�$$���7�X����������$�+���$�� 
assimilatory ����"����0�
����������	� ABC-type 

2.2.3 �	�*��*K.�	�B�0����+�� Nar 
�� E. coli  !�$��,��,-!$��
���,��+�23����� Nar 2 �+�� ,4� 1) �+�����09���'7�

$����$X#�*� 3�'!�3����� FNR (fumarate and nitrate reductase regulation) ��	����,��,-! ��+ 
2) �+�����09���'7�$����������4�������2��
#��������!  ���'�+��$��,��,-!���!� 2 
���3�'
���
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��$��	�3��������
��
�&&�. 2 ��� ,4� NarX $�� NarQ ��+
������
����	����3��������,��,-!$��
*��$�� DNA 2 ��� ,4� NarL $�� NarP 

�� E. coli  �����0�� FNR ��$��,��,-! transcription ,4���	�)7�'2$�����
$���
����$0�� gene ����$��'�$��$�+���$���!�����#X9!��
/��+����!�!���$X#�*� 3�' FNR 
*+*������������� upstream 0�� promotor ���,��,-! FNR �������$#�$��$�+�-����4�$��$�        
X9��09���'7�$�������������*�� 3�'/�'���
/��+�!�!���$X#�*� FNR *+*��$�� DNA ��+$�+�-�� 
transcription 0�� nar gene ��+ gene ����$��'�$��$�+���$���!�����#X9!��
/��+�!�!���$X#�*�
����Y �����
/��+���!���$X#�*�$�-�!0�� [4Fe-4S]2+*+�����'���	� [3Fe-4S]2+ ��4� [2Fe-2S]2+ ���
��� FNR �'7����7�����������!���� 

2.3 Dissimilatory periplasmic nitrate reductases (Nap) 

2.3.1 )*�����	�BCD�.�1�M�	�H��*.�+�� Nap 
����X!2 Nap ������,�����'�����	� phototrophic  ��+ denitrifying ��,�����' 

��+��,�����'�$�!�����'"�#�3�'����
�������#���
X9!0���X��2 (�7���� 1.9) $��������
0�� Nap �!��$��'�0���$�� nitrate assimilation ��4� nitrate respiration �������������2����$#�09��*9��"�
��	��������3���*� ��4���	�
���������
������$�+���$�� anaerobic respiration 09���'7�$��
��,�����'����+"�#� $��������0������X!2 Nap �!��������$#� PMF 3�'������ Nap *+�$��'�0���
$��$���$#� PMF �!4��!�$��
���#��V$����*�$ NADH ����� NADH dehydrogenase (Berks et al., 
1995) ����� Pseudomonas sp. ����X!2 Nap ��	�����X!2��������U#$#�#'���$��$�+���$�� 
denitrification X9����	�$�+���$������������$#�������� �������$��$$��������0�� Nap ����������$#�
�������*9�'���!���	�����0���*$����$ (Bedzyk et al., 1999)  ��$*�$���������������$�'/��    
0�� Nap '��!�,��!��$����$������,�����'����"�#�$����4���,�����'"�#����'�$������'7���
/��+
����$�� �����������"���*�0�� Nap ,4���	� dissimilatory ����X!2���"��'��$1�
!�-�0��
/��+
������!�����!�+$��$���*�#&��#�3�0����,�����' 

Nap �� Haloarcula marismortui !� Km 
��������������	� 80 µM �!4��!�        
�$�4� (NaCl) ,��!�0�!0�� 2.0 M 3�'�$�4�*+��	����
���
�-���,�#�#��0������X!2��"�����$    
*�$$��)9$1�0�� Yoshimatsu ��+,.+ (2000) ���������X!2�����	�3���������2���!�0���          
63 KDa  ������!����������X!2�����	� dimer �����+$�����'����''��'���!�0��� 117  ��+ 47 KDa 
���*�$$��)9$1�����X!2 Nap �� Alcaligenes eutrophus (Ralstonia eutropha), Thiosphaera  

pantotropha, E. coli ��+ Rhodobacter  �������	� heterodimer ��+$�����'����''��'������
�U#$#�#'�0��� 90 KDa (NapA) (�7���� 1.10) 3�'!� MGD ��	�3,��,����2  !� N-terminal ���!��!7� 
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[4Fe-4S] ��	�)7�'2$��� ��+!�����''��'��	��X3�3,�! X� ���!���$1.+��	� biheme (NapB) 0��� 
15 KDa 3�'����''��'���*+����#��V$����*�$ NapC X9��!�0��� 25 KDa ��+��	��X3�3,�! X� ���!�
��$1.+��	� tetraheme '9��$�+�'7�$���!!���� (Berks et al., 1994 ; Berks et al., 1995)   Nap 
��$����*�$ Nar ,4� Nap �!������$��'��'������'�X'����2 ��$�����!�
�!��6�"�,�������	�
������
������ ��$*�$���'��67$$�+�-�����'� 3��X'������+���X�2�����V$���' (Berks et al., 1995) 

*�$$��)9$1� Nap �� Paracoccus pantotrophus ��+ E. coli  ������+����'����'
��������!����
��� (tungsten) ����'����'�$���!4���������!�3!�#���� (molybdate) ����� Nap 
*�$ P. pantotrophus ������+����'����'��������!�3!�#���� 
�!��6���#�X2���������3�'!�,�� V max 
����$�� 3.41±0.16 µmole/min/mg protein ��+ Km 
��������������	� 0.24±0.05 µM  ��$*�$���
����X!2���'��!�,��!�
6�'�����-.�/7!#!�$$��� 50 ºC X9����$����*�$ Nap 0�� P. pantotrophus ���
���+����'����'��������!� tungsten ������#�X2������������',��!��V��������$�����+!�,��!*�����+$��   
���������'$������' ,4� !� V max ����$��  0.05±0.002 µmole/min/mg protein ��+ Km ����$�� 
3.91±0.45 µM  ����'���!��
6�'��!4���$V��������-.�/7!#
7�$��� 20 ºC  ��+ Nap *�$ E. coli  2 
�'��� -2 
,4� 
�'��� -2����"���������$���*�#&��#�3���+
�'��� -2���!�$���
����$0�� Nap ���'��'���
���'� ����� Nap *�$ E. coli 
�'��� -2��$67$'��'�������!4���������������+����'�!� tungsten ,��!
�0�!0�����+������'$���!#��#3!���2 ��� Nap ��
�'��� -2���
��67$ tungsten '��'���������
����!4��!�
,��!�0�!0��0�� tungsten ,��!�0�!0�� 10 mM  *�$0��!7����(���!��!�!���'������ tungsten 

�!��6������ molybdate ����������� active site ���  ���
�!��6��������������������� active site 
����� molybdoenzymes *�$��,�����'���"�#��������� (Gates et al., 2003)  

2.3.2  �	�*��*K.�	�B�0����+�� Nap 
                            69��!����$���
����$0�� nap gene *+!�,��!��$����$������,�����'����"�#�
$��   ���3�'������������!3!���'!��+��$X#�*��!�$������$#�(�$�+���� Y ����+��0�� Nap  
3�'������� phototrophic ��,�����'!�$��������0�� Nap ������
/��+���!���$X#�*���+�!�!�
��$X#�*� 3�'�!�������(�$�+��*�$��!3!���'!��+,��!
!�-�'20��,��2�����+��3���*�
���X��2 ��$*�$���69��!����*+!�$��������0�� Nap ��
/��+����!�!����������6����
/��+          
���!������������  ������
�!��6$�+�-��$��������0�� Nap ��� (Reyes et al., 1996)                     
*�$$��)9$1��� P. denitrificans ��$��������0�� Nap ���+�����$���*�#&��#�3���
/��+���!�
��$X#�*��!����*+�!�!������� 3�'*+!���,�#�#��
7��!4��!������,��2�������'7����7����#�X2 �"�� 
butyrate (Sears and Richardson, 1997) �"�����'�$�� Nap ������� A. eutrophus ����!����67$"�$���



 

 

21   

���'��������+�
����$
7���
/��+���!���$X#�*���"���$���*�#&��#�3�"��� stationary phase 
(Siddiqui et al., 1993) 

 
������ 1.9  $�����#�X2��������
�������#���
X9! �� R.sphaeroides Nap  
   !�����''��'����$��'�0���$��$�����#�X2��������
�������#���
X9! ,4�  

1. NapC !�����������#�X2,�#��� 
2. NapB 0�
���#��V$����*�$ NapC ��'�� NapA 
3. NapA ��	�)7�'2�����U#$#�#'����#�X2����������	�������2 3�'����#��V$����*�$ 

NapB ��+3�����*�$��
�������#���
X9! (�7���� 1.10) 
4. NapE ��+ NapK ��	� transmembrane 3��������'���!��7��������������"�� 
5. NapF ��	� 3���������+��'�������!�$���+!#3� Cys 4 $�-�!X9����**+*��$���!7�      

[4Fe-4S] X9���$��'�0���$��)7�'2$���0�� NapA �����	��!7� [4Fe-4S] 
6.   NapD ��	�3���������'7����X3����
X9!��+!�
������!��$��������0�� NapA 

 
���!�  Moreno-Vivian et al. (1999) 
 

 

4 

4Fe-4S 

4Fe-4S 

MGD 
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������ 1.10  3,��
������� 3 !#�# 0�� NapA �� Desulfovibrio desulfuricans ATCC 27774 
���!�  Gonzalez et. al. (2006) 
 

3.  �F�IK�U�	����BCD�	A�F	NG��F��U�	IK���� 

 

��������-�������'7���������� Y ����3�$������'-3�� ����+��)
���8��!�#$� 
�#�X�����2��4������"�' �"�� ����+��)!����X�' ���#����
2 &���-����+��' ��	���� �����-��������7�*�$
$����$V,4� �����-������� Yellowstone National Park ����+��)
���8��!�#$� Castenholz (1969) ���
*����$"�#�0����������-������!�����$����#���������� 

1. Volcanic � NaCl   hot spring ��	������-�������!������$����#�!�*�$/7�0��� ����!�
,��,��!��	�$��-���� (pH) ��+!�. 7 
�������!�$������ ,4� 3X���'! (Na),   ,�����2 (Cl),                     
��,��2����� (HCO3

-)  ��+X#�#�$�  ,��,��!�,V!�'7���"��� 1,000-3,000 mg/l 
2. Volcanic � acid SO4 hot spring  ��	������-�������!������$����#�!�*�$/7�0��� 

����!�,��,��!��	�$��-���� ��+!�. 1-4 
�������!�$������,4� $��X���7�#$ (H2SO4) ��+  X�����2 
(S2-) ,��,��!�,V!�'7���"��� 35,000-100,000 mg/l 



 

 

23   

3. Calcareous travertine � depositing hot spring  ��	������-�������!������$����#�!�
*�$/7�0��#��7� ����!�,��,��!��	�$��-���� ��+!�. 7 
�������!�$������,4� �,��X�'! (Ca) 
�!$���X�'! (Mg)  ��+ ��,��2�����  �����������*����#!�.X�����2���
7� 

4.  Meteoric � Low Salinity hot spring  �������!�,��,��!��	�$��-������+!�. 9 

�������!�$������,4� 3X���'!��+�,��X�'! ��#!�.,�����2*+�����' ��$*�$���*+���$�

��3���*���	�*�����!�$ �-.�/7!#0������,���0��������!4������'����'�$�� Calcareous spring 

5. Thermal brine hot spring  ��	������-�������!������$����#��#�$���+������!�,��
,��!��	�$��-������+!�. 7 ,��,��!�,V!!�,��$�+*�'����������'*�69�����$��,��!�,V!0�������+�� 
!���#!�.�$�
!����,���0���
7� 

�%**-������!�$��)9$1�69�
#��!�"��#������)�'����������-����$����	�*�����!�$ �"�� 

����*
�����'*�$��������-������*�������"�'���!� ���/�,���4�0����+��)��' (��������-      
����
��$�������+�!����) 3�'�+�-"�#�0��
�����'3�'��)�'$��)9$1��������
�.8���#�'���+    

����#�'������
�����'����$V������	�
�����'
��0�'��$!������#������������� (thermophillic cyano- 
bacteria) X9���*�#&��#�3����������-.�/7!# 50 °C (Hayashi et al., 1994)  ��+*�$$��)9$1�����������-
���� Yellowstone National Park ����+��)
���8��!�#$� �����!�
�����'
��0�'��$!������#��'7�
��!$����,�����'���
�!��6
���,��+�2�
���� (photosynthetic bacteria) 3�'�'7���!$����	��(��
�$�+�'7���!(#����� (Madigan and Brock, 1977)  ��$*�$��� Bateson and Ward (1988) 
����*

#��!�"��#�����������-���� Mushroom spring �� Yellowstone National Park X9������!��-.�/7!#        
55-58 ºC ��
�����'
��0�'��$!������#� ����$� Synechococcus lividus  
�����'��������-����       

�����&���	�
�����'
��0�'��$!������#����!�0�����V$ ���6����	���#��.�������!��-.�/7!#�!�
7�!�$��

�����'
��0�'����'  (Kullberg, 1968) 

                    
5.  �	A�F	N��+�N�B�.�U�	�M� 

  


�����'
��0�'��$!������#���4� Cyanobacteria ��	�
#��!�"��#�$�-�!3��,��#3��    �'7�
����.�*�$�3!���� (Monera)  �#�#"���X'�3�����  (Cyanophyta) !�,��3����2   ��  
�!��6

���,��+�2�
���� ��+���$��X��$X#�*���	�(�#�(�*�$$�+���$�����$����   (Wang et al., 2003)   


�����'
��0�'��$!������#�!��7�������$1.+    2     ��� ,4� 
1) ��	��X��2����!�!�����������'$��� ,�,,�'�2 (coccoid form) X9���������X��2    

����'� Y (unicellular), 3,3��� (colony) ��+ 2) ����
��
�' (filamentous form)  �X��2
�����'       
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��0�'��$!������#���+$�����'(����X��2 2 "��� ��+�����$��	�"��X9����	�
���!4�$�-�!�'7� 6��*�$
(����X��2�0����0�������	��'4����� Y ���'$��� �'4�����
!� (plasma membrane) �-�!�X3����
X9!
���   �X3����
X9!
�����$����'7��$��(����X��2!�$!�
��
�$�+*�'�'7���	�*�����!�$ ���'$
��������� 
3,�3!���
X9! (chromoplasm) 
����X3����
X9!��	�
��������!���$1.+,���'�#��,��'
����!�!�
�'4���-�!�#��,��'
 ���'$��� �X�3�����
X9! ��
���0��3,�3!���
X9! *+!��X'�3���X#�      
�$��7�X9����	��!V���V$ Y ����������
+
!����$�+*�'�'7������� ��+!��$�
��,,#�3�� (gas vacuole) 
X9��/�'��!��$�
��3���*���4�
����+$����3���*���$��!�����*-�'7�  
�����'
��0�'��$!����
��#�
4���� -2����!���)�'��)  ����$� $�������X��2 ��	�$����#�!*�����*�$ 1 ��	� 2 *�$ 2 ��	� 4
......��+$��
����
���2 (����� ������2, 2544)       

$���,�4������0��
�����'
��0�'��$!������#���	�$���,�4����������4����� (glid- 
ing movement) $���,�4��������*��	����6�'����6�'���� (backward and forward gliding) 
��4���	�����$�����0���X��'��+0���0��
���$�� 3�'�,�4����������+���'�
��
�' �,�4������  
�����	�,�4�� (moving movement) ��4��!-���	��$��'����,��
���� (spiral movement)  
����-
0��$���,�4������������  ��*�$#�*�$$��(�#�
���!4�$/�'���X��2��������'��$����7��V$0��
(����X��2 $����$�����'�
��/�'���X��2$������/�'��$  ��$*�$���
/��+������!'����	��%**�'���

��(����$���,�4������ ����$� �
���+�-.�/7!#  3�'6���
���+�-.�/7!#!�$09�� $���,�4������*+!�$
09�� (Desikachary, 1959) 


�����'
��0�'��$!������#��X��2����'�"�#� Synechococcus sp.  
�!��6�*�#&��#�3�
�����
/��+���!� ��-������������ 
�!��6�"������� $��X��3���*� ��+��!3!���'!��	������
��3���*���� 
�!��6
���,��+�2�
���+���$��X��$X#�*�*�$$�+���$��������' ��$*�$���

�!��6
��������������*�$$�+���$����9�$��X,��2�������$�X�2����U*�$�,���#� (Calvin 
cycle) 3�'�"�,��3�����2 �� ���'$��� ��3,�#�#� (phycobilins) ��	�����7�X���
� 0.+���'7,��#3��
�"�,��3�����2 �� �� �+���
� 1 ��+�+���
� 2 ��	�����7�X���
� ��� phycobilins �� 

Synechococcus 
�!��6�7�X���
���"���,�4�����$����$��� (Fahnenstiel and Carrick, 1991)        
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3.  �1�VK��D��*/ 
3.1   
����*��
�����'���!�����X!2����������$��
 (NR) ����������-���� *.$�+��� 
3.2 ,����4�$����'���
�����'���!�����X!2 NR ���!�,��!�
6�'�����-.�/7!#������+

�+�-"�#�0��
�����' 
3.3  )9$1�
!���#���"���,!�0������X!2 NR ���
$�����*�$
�����'�X��2����'�"�#� 

Synechococcus sp.  
3.4   )9$1��7������+�# �$���$V���$1�
��
$������X!2 NR 
3.5 3,����+)9$1�$�����'��������#�,��3����2���
���0��'��  nar  
������

����X!2 NR        
       

 

 


