
����������������������������
� ���������������������������

�
�

１． 背 景

硝酸塩（NO３－）を，窒素（N２）あるいは亜酸化窒素（N２O）

ガスに変換する生物学的過程を脱窒と呼ぶ．環境中に過剰

に蓄積されたアンモニウム塩は，微生物による硝化作用に

よって硝酸塩へと酸化され，さらに脱窒性の微生物によっ

て大気中に再還元される（図１）．

脱窒能はバクテリアの多くのグループに広く見出される

が，真核生物とアーキアにも脱窒活性を有する種が報告さ

れている１）．真核微生物である菌類の一部は，N２Oガスを

最終産物とする特徴的な脱窒を行う３）．またユーリアーキ

オータに属する好塩性アーキアとクレンアーキオータに属

する超好熱性アーキアに脱窒活性を示す種が知られ４，５），そ

れぞれ飽和濃度の塩水，および沸騰温度に近い高温という

極限環境における窒素循環を担っていると考えられる．死

海やソルトレイクなどの塩水湖，あるいは天日塩田には，

好塩性アーキア，好塩性バクテリア，高度に耐塩性の藻類

などの微生物のみからなる生態系が存在する６）．外部から

流入する窒素化合物はこれらの微生物に吸収同化され繰り

返し利用されるが，最終的には，脱窒により N２ガスとし

て大気中へと還元されていくのであろう．

バクテリアによる脱窒は，以前から活発に研究が行わ

れ，その生化学的性質や誘導制御の分子機構は詳しく明ら
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脱窒能を持つ好塩性アーキアは，塩水湖や天日塩田などの極端な塩水環境における窒素

循環を担っていると考えられる．脱窒反応の第一段階を触媒する異化型硝酸塩還元酵素の

遺伝子を好塩性アーキアからクローニングしたところ，Nar型硝酸塩還元酵素の遺伝子

と，呼吸鎖電子伝達系の構成成分であるシトクロム bc１複合体の遺伝子とが連結したオペ

ロン構造を持つことがわかった．また遺伝子改変実験により，好塩性アーキアの硝酸塩還

元酵素が，実際にシトクロム bc１と Nar型硝酸塩還元酵素とのハイブリッド酵素である

NarBC-NarD-NarGH複合体として機能することが示唆された．
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図１ 微生物による窒素代謝と窒素循環
脱窒反応は，酸素のかわりに硝酸塩を電子受容体とする嫌気的
な呼吸である１）．多くの通性嫌気性バクテリアが脱窒を行う他，
真菌とアーキアの一部にも脱窒能が見出されている．硝酸塩を
呼吸基質とするが，最終産物として亜硝酸塩，あるいはアンモ
ニウム塩を生じるアンモニア化を行うバクテリアも多い．硝酸
塩を２電子還元し亜硝酸塩を生じる異化型硝酸塩還元酵素は，
脱窒とアンモニア化の第一段階を触媒する酵素である．硝化細
菌の一つである亜硝酸塩酸化細菌は，亜硝酸塩を２電子酸化し
硝酸塩を生じる亜硝酸塩酸化酵素を持つが，その構造は Nar型
硝酸塩還元酵素とよく似ている．アンモニウム塩と亜硝酸塩か
ら窒素ガスを生成する嫌気的硝化作用として近年注目を集めて
いるアナモックス細菌にも，Nar型の硝酸塩還元酵素が存在す
るらしい２）．



かにされている１）．脱窒は，亜硝酸塩，一酸化窒素（NO），

N２Oを中間生成物とする４段階の連続する還元反応により

進行し（式１），各反応を触媒する還元酵素は，プロトン

駆動力の形成に共役することで ATP合成に寄与している．

すなわち脱窒は，酸素の代わりに硝酸塩を電子受容体とし

て用いる嫌気的な硝酸塩呼吸として理解することができ

る．

NO３－ → NO２－ → NO→ N２O→ N２ （１）

４種の還元酵素は種々のバクテリアから分離精製されて

いる．硝酸塩の２電子還元を触媒し亜硝酸塩を生成する異

化型硝酸塩還元酵素には，それぞれ Nar型と Nap型と呼

ばれる２種類の酵素が知られている．Nar型硝酸塩還元酵

素はヘテロ三量体 NarGHIを機能単位とする膜結合酵素で

あり，Nap型硝酸塩還元酵素はペリプラズムに局在するヘ

テロ二量体 NapABの可溶性酵素であるが，いずれも活性

中心としてモリブデン補酵素を含む．亜硝酸塩を NOに還

元する異化型亜硝酸塩還元酵素にも NirK型と NirS型の２

種類が知られている．NirKは青～緑色を呈する銅タンパ

ク質であるが，NirSは活性中心としてヘム c，ヘム d１を

含むシトクロムである．両者は同じ酵素機能を持つが，ア

ミノ酸配列の相同性は全くない．２分子の NOから N２Oを

生成する一酸化窒素還元酵素 NorBCは，酸素呼吸におけ

る電子伝達系末端酵素であるシトクロム酸化酵素と構造・

機能の両面で高い共通性を示し，酸素呼吸と脱窒との進化

的関係は興味深い７）．また，亜酸化窒素還元酵素 NosZは，

特異な４核銅中心 CuZを活性中心とする不安定な酵素であ

る８）．

祥雲らは，真核生物である菌類が脱窒を行うことを発見

し，その分子メカニズムについて精力的な研究を行ってい

る３）．菌類による脱窒はミトコンドリアで行われ，Nar型

硝酸塩還元酵素と NirK型亜硝酸塩還元酵素が見出されて

いる．特筆すべきは，菌類の脱窒にシトクロム P４５０が関

与することである．シトクロム P４５０は，酸素添加酵素と

して生体分子の生合成や薬剤代謝を触媒するヘム酵素であ

るが，脱窒性の菌類には一酸化窒素還元活性を示す

P４５０norが存在し，NirKの作用により生成した NOを N２O

に変換する．菌類には亜酸化窒素還元酵素 NosZが存在せ

ず N２Oガスが最終産物となるが，この N２Oは二酸化炭素，

メタンに次ぐ温室効果ガスであるため，耕作地から発生す

る N２Oと菌類による脱窒との関係が議論の対象となって

いる．

アーキアの脱窒については，好塩性アーキアに古い報告

があり４），また好熱性アーキアでは，通性好気性の Pyro-

baculum aerophilum に脱窒能が報告されている５）．アーキ

アの一般的な特質として，代謝的な性質はバクテリアに，

また遺伝情報伝達に関するメカニズムは真核生物にそれぞ

れ共通する点が多いことが以前から指摘されている．この

観点から，アーキアによる脱窒の生化学，さらにその誘導

制御のメカニズムを研究することで，新しい現象を見出す

ことができるのではないかと期待した．我々の研究開始時

点で，好塩性アーキアについては Haloferax 属の数種の菌

を用いた分析が行われており，硝酸塩還元酵素９，１０）と亜硝

酸塩還元酵素１１）に関する初歩的な解析結果が報告されてい

た．そこで我々は，脱窒活性が知られている Haloarcula

属の菌株を用い，好塩性アーキアによる脱窒の分子機構を

明らかにする研究を開始した．本稿では，脱窒の第一段階

である硝酸塩の還元を触媒する酵素の生化学的性質を中心

として，未発表のデータもまじえて好塩性アーキアの脱窒

機構を解説する．

２． 好塩性アーキアの硝酸塩還元酵素

Haloarcula marismortui は通性好気性であり，硝酸塩存

在下に嫌気的に培養を行うと，N２とともに N２Oガスを発

生しつつ増殖する．この菌は，ジメチルスルフォキシドな

どの硫黄化合物も呼吸基質とすることから，窒素だけでな

く硫黄循環にも関与しているのかもしれない．脱窒の第一

段階を触媒する硝酸塩還元酵素の構造と機能を明らかにす

るため，その精製を試みた．目的の酵素活性は細胞膜画分

に回収されたので，界面活性剤を用いて可溶化し，陰イオ

ン交換カラムクロマトグラフィーにより精製を行った１２）．

好塩性アーキアの酵素タンパク質は，その安定性・活性に

高濃度の塩を要求することが多いが，本酵素の場合は塩が

無くても安定であり，また高い活性を示した（ただし，２M

以上の NaClを添加することで，酵素活性は約２倍に上昇

する）．得られた硝酸塩還元酵素は，それぞれ１１７，０００と

４７，０００の分子量を示す α，βサブユニットからなるヘテロ
二量体構造を示し，モリブデン補酵素および複数の鉄イオ

ウ中心を含んでいた．得られた酵素標品はバクテリアの

Nar型酵素と共通する分子的・酵素的性質を示し，さらに

遺伝子クローニングの結果，α，βサブユニットのアミノ
酸配列は，活性中心であるモリブデン補酵素を含む NarG

サブユニット，４個の鉄イオウ中心を含む NarHサブユ

ニットとそれぞれ相同であった１３）．一方，得られた酵素に

は，バクテリアの Nar型酵素に存在する NarIサブユニッ

トが欠けていた．NarIは，Nar型酵素の生理的電子供与体

であるキノールとの反応をつかさどるヘム b を含む疎水

性のサブユニットである．

遺伝子クローニングの結果，いくつかの興味深い事実が

判明した．図２に示したのが，H. marismortui の硝酸塩還

元酵素の遺伝子構造である．おそらく一つのオペロンであ

ろう計１２個の ORFから成る遺伝子クラスター構造は，

narGHJI の４種の ORFのみからなるバクテリアの Nar型

酵素遺伝子オペロンと比較して複雑である．第５，６，９番

目の ORFが，それぞれ narG，narH，およびシャペロン
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様タンパク質をコードする narJ に相同であるが，NarIを

コードする ORFは存在しない．すなわち，この硝酸塩還

元酵素には，NarIに相当するサブユニットは元々存在し

ないことがわかった．また，２，３番目の ORFである

narB，narC 遺伝子は，シトクロム bc１複合体の Rieske型

鉄イオウサブユニット FbcF，シトクロム b サブユニット

FbcBと，それぞれ相同なタンパク質をコードしていた．

シトクロム bc１はミトコンドリアや様々なバクテリアの呼

吸鎖電子伝達系の構成成分であり，呼吸鎖複合体�とも呼

ばれる．この酵素はキノール：シトクロム c 酸化還元酵

素活性を持ち，酸化的リン酸化による ATP合成に共役し

ている．このシトクロム bc１複合体はキノールを酸化する

際に，生じる２電子のうち１電子を再びキノンの還元に用

いることによって，効率的に細胞膜の内側から外側へプロ

トンを運び出し，プロトン駆動力を生じる１４）．残りの一電

子は，FbcFサブユニット，シトクロム c１サブユニット

FbcC，さらにシトクロム c へと受け渡されていくが，

FbcCに対応するタンパク質をコードする ORFは，好塩性

アーキアの遺伝子クラスター中には存在しなかった．以上

の結果，H. marismortui の硝酸塩還元酵素遺伝子は，Nar

型酵素とシトクロム bc１の遺伝子が連結した構造を持つこ

とが明らかとなった．

また本酵素の細胞内局在性についても，興味深い結果が

得られている．バクテリアの Nar型酵素では，細胞膜表在

性の NarG，NarHサブユニットは細胞質側に局在する．一

方，H. marismortui の narG 遺伝子産物の N末端には，膜

間輸送シグナルである TAT（twin-arginine translocation）シ

グナル配列が存在する．すなわち，H. marismortui の硝酸

塩還元酵素では，バクテリアの Nar型酵素とは逆に，

NarGサブユニットが細胞膜のペリプラズム側に局在する

ことを示唆する．細胞膜透過性の異なる人工電子供与体を

用いた分析によって，NarGサブユニットがペリプラズム

側に存在することが実際に示された１３）．これらの諸性質

は，Lledóらにより行われた Haloferax mediterranei 硝酸塩

還元酵素の生化学的・分子生物化学的解析によっても確認

されている１５）．

図２ 好塩性アーキアの硝酸塩還元酵素の遺伝子構造
Haloarcula marismortui と Haloferax volcanii は系統的関係は離れているが，いずれも脱窒能を有する．（A），
（B）は，それぞれ H. marismortui ATCC４３０４９と H. volcanii ATCC２９６０５（strain DS２）の硝酸塩還元酵素遺伝
子の構造である．また，（C）は光合成細菌 Rhodobacter sphaeroides のシトクロム bc１遺伝子 fbcFBC，（D）は
大腸菌の Nar型硝酸塩還元酵素遺伝子 narGHJI である．H. marismortui の narB，narC 遺伝子は，シトクロ
ム bc１の FbcF，FbcBとそれぞれ相同なタンパク質をコードしている．５，６，９番目の ORFはそれぞれ
narG，narH，narJ に相同であるが，narI 遺伝子は存在しない．narD 遺伝子は，疎水性の b 型シトクロムを
コードしている．他の ORFの機能は不明である．硝酸塩還元酵素遺伝子オペロンの直ぐ上流の narR 遺伝子
にコードされる DNA結合タンパク質は，脱窒の誘導に関与している．
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上述のように，好塩性アーキアの硝酸塩還元酵素は，

Nar型酵素とシトクロム bc１とが融合したハイブリッド構

造を持つ酵素である可能性が示された．細胞膜画分中のキ

ノール：硝酸塩酸化還元活性が，シトクロム bc１の特異的

阻害剤であるアンチマイシン Aによって完全に抑えられ

ることもこれを支持する（吉松ら，未発表）．ところが

H. marismortui 酵素は NarGHというヘテロ二量体として精

製され，その後，narC 遺伝子産物である b 型シトクロム

も単独で精製されている１６）．これは，酵素分子を細胞膜か

ら抽出する際に，可溶化力が非常に強い界面活性剤 Triton

X-１００を用いたため，各サブユニット分子間の結合が弱め

られ分離してしまったためと考えられる．そこで，生体中

でこの酵素が実際にハイブリッド構造をとっていることを

確かめることを目的として，NarBサブユニットをター

ゲットとする分子生物学的実験を行った．

この実験を行うにあたり，H. marismortui にかわり，系

統的関係は離れているが，同じく脱窒能を有する好塩性

アーキアである Haloferax volcanii を実験対象として用い

ることとした．この菌は，全ゲノム情報がすでに明らかに

なっていること，プラスミドや各種の変異株などのツール

が整備されつつあることから，近年，好塩性アーキアの分

子生物学的研究によく用いられるようになっている．

H. volcanii の硝酸塩還元酵素遺伝子は H. marismortui と同

様に，２，３番目の narB，narC 遺伝子にシトクロム bc１の

FbcF，FbcBと，ま た５，６，８番 目 の narG，narH，narJ

遺伝子に Nar型酵素との相同タンパク質がそれぞれコード

されている（図２）．まず我々は，H. volcanii のウラシル

合成酵素 PyrE２の欠損株である H２６株を用い，narB 遺伝

子欠損株を作成した．これは，オロト酸のアナログである

フルオロオロト酸（５-FOA）が，ウラシル合成酵素によっ

て毒性の高いフルオロウラシルに変換されることを利用し

た方法である．pyrE２遺伝子を載せたプラスミド DNAを，

ゲノム上の narB 遺伝子の位置に相同組換えにより挿入し

た後，再度の組換えによって得られるΔnarB 株を，５-

FOA耐性を指標として選択した１７）．また，大腸菌と好塩性

アーキアとのシャトルプラスミド１８）を用いて，リコンビナ

ント NarBをΔnarB 株に発現させた．

得られたΔnarB 株は脱窒による増殖能を失っていたが，

リコンビナント NarBを発現させることにより回復した

（図３）．これにより，H. volcanii の硝酸塩還元酵素の機能

に，NarBサブユニットが必須であることが確かめられた．

さらに，His６タグ配列を付加した NarBを発現させた

ΔnarB 株からの硝酸塩還元酵素の精製を試みた．２M

NaClの共存下に，界面活性剤としてデシルマルトシドを

用いて可溶化を行った．その後，Ni-アフィニティークロ

マトグラフィーにより得られた酵素標品を，SDS-PAGEで

分析したのが図４である．図中の各バンドの N末端アミ

図３ NarB欠損株を用いた培養実験
嫌気条件下に硝酸塩を含む培養液中で静置培養すると，H２６株
（○）は脱窒により増殖するが，ΔnarB 株（●）は全く増殖し
ない．しかしシャトルプラスミド pMLH３２Sを用い，亜硝酸塩
還元酵素遺伝子 nirK のプロモーターを利用して，ΔnarB 株に
NarB（△），あるいは C末端に His６タグを付加した NarB（▽）
を発現させることで，脱窒による増殖能が回復した．▲は
pMLH３２Sを導入したΔnarB 株の培養の結果である．

図４ 好塩性アーキアの硝酸塩還元酵素の精製
His６タグ配列を C末端に付加した NarBを発現させたΔnarB 株
の細胞膜画分から，デシルマルトシドを用いて硝酸塩還元酵素
を可溶化し，Ni-アフィニティークロマトグラフィーによる精
製と SDS-PAGEを行った．矢印で示したタンパク質バンドの
N末端アミノ酸配列は，プロセッシング後の NarB，NarC，
NarG，NarH，NarDの推定配列とそれぞれ一致した．
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ノ酸配列は，プロセシング後の NarB，NarC，NarG，

NarH，NarDタンパク質の推定配列とそれぞれ一致した．

これらの結果は，H. volcanii の硝酸塩還元酵素が，Nar型

酵素とシトクロム bc１とが融合した構造を持つハイブリッ

ド酵素として存在することを示す．

３． 構 造 と 機 能

以上の結果を踏まえ，好塩性アーキアの硝酸塩還元酵素

の構造とその働きについて考察したい．図５に示すよう

に，この酵素は，バクテリアの Nar型酵素のコアサブユ

ニットである NarG，NarHと，シトクロム bc１の FbcF，

FbcBサブユニットにそれぞれ相同な NarB，NarCとが複

合体化した構造を持つと考えられる．NarDサブユニット

は，おそらく b 型シトクロムと考えられるが，NarIとは

相同性は示さない．ここで注意すべきなのは，Nar型酵素

の生理的電子供与体であるキノールとの反応部位である

NarI，シトクロム bc１からの電子をシトクロム c に渡す機

能を持つ FbcC，それぞれに対応するサブユニットが，い

ずれもこの複合体の中に存在しないことである．一つの可

能性として，NarDサブユニットが，NarBCと NarGHとの

間の電子伝達を仲介しているのではないかと，今のところ

考えている．このようなシトクロム bc１とのハイブリッド

酵素は，すでに報告例がある．好気性の好熱性アーキア

Sulfolobus acidocardarius の呼吸鎖末端酵素は，シトクロム

酸化酵素のサブユニット�，�に対応する SoxM，SoxH，

シトクロム bc１の FbcF，FbcBにそれぞれ相同な SoxF，

SoxG，さらに SoxMHと SoxFG間の電子伝達を行う銅タ

ンパク質 SoxEからなる‘超’複合体として精製されてい

る１９）．

NarG，NarHが，バクテリアの Nar型酵素とは逆に，細

図５ 好塩性アーキアの硝酸塩還元酵素の構造と機能
（A）に示すバクテリアの Nar型硝酸塩還元酵素は，キノールの酸化をペリプラズム側（図中 P），硝酸塩還
元を細胞質側（図中 C）で行うことで，ペリプラズム側が酸性化されプロトン駆動力が生じる．シトクロ
ム bc１の触媒するキノール：シトクロム c 酸化還元反応（B）では，まず，細胞膜（図中 IM）のペリプラズ
ム側でキノールが２電子酸化される．２電子のうちの１電子は FbcF，FbcCサブユニットを経てシトクロム
c の還元に用いられる．残る１電子は，FbcBサブユニット中のヘム bLを経てヘム bHに渡り，細胞膜の細
胞質側でキノンの還元に用いられる．Qサイクルと呼ばれるこの過程によって，ペリプラズム側の酸性化
が起こる．好塩性アーキアの硝酸塩還元酵素は，Nar型酵素の NarG，NarH，シトクロム bc１の FbcF，FbcB
にそれぞれ相同な NarB，NarC，および b 型シトクロムと考えられる NarDが NarBC-NarD-NarGH複合体を
構成し，NarGHによる硝酸塩還元が NarBCによる Qサイクルと共役することで，プロトン駆動力が生じう
る（式２）．図中の はモリブデン補酵素， は［４Fe-４S］型または［３Fe-４S］型鉄イオウ中心， は Rieske
型鉄イオウ中心， ， はそれぞれヘム b，ヘム c を示す．
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胞膜のペリプラズム側に存在するという点は奇妙に思え

る．バクテリアの Nar型酵素は，キノールの酸化をペリプ

ラズム側，硝酸塩の還元を細胞質側で行うことでプロトン

駆動力を生じる．従って，硝酸塩還元をペリプラズム空間

で行いプロトンを消費する場合，その反応は酸化的リン酸

化に寄与しないばかりか，かえって ATP合成を邪魔する

ことになりかねない．ところが，NarBC-NarD-NarGH複合

体の存在を考えれば，図５に示すように NarGHによる硝

酸塩還元反応が NarBCによる Qサイクルと共役するた

め，効率的なプロトン駆動力の生成が可能であろう（式

２）．精製した複合体を用いた，硝酸塩還元と Qサイクル

の直接的な共役の証明が今後の課題である．

QH２＋２H＋
in＋NO３－ → Q＋２H＋

out＋NO２－＋H２O （２）

４． 進化的位置付け

好塩性アーキアの硝酸塩還元酵素は，バクテリアの Nar

型酵素よりは，特殊な活性を持つ数種のモリブデン酵素

と，分子進化的により近縁であることがわかった．図６

は，H. marismortui の硝酸塩還元酵素の NarG，NarHサブ

ユニットのアミノ酸配列を，いずれもヘテロ三量体構造を

持つ膜結合性のモリブデン酵素である，超好熱性アーキア

（P. aerophilum，Aeropyrum penix）およびバクテリア（大

腸菌 Escherichia coli，枯草菌 Bacillus subtilis，好熱菌 Ther-

mus thermophilus）の硝酸塩還元酵素，Thauera selenatis の

セレン酸還元酵素，Azoarcus EbN１のエチルベンゼン脱水

素酵素と比較したものである．T. selenatis は，セレン酸塩

を呼吸基質として従属栄養的に増殖することのできるバク

テリアであり，この‘セレン酸塩呼吸’の末端酵素である

セレン酸還元酵素は，SerABC構造を持つ膜結合性酵素で

ある２０）．また Azoarcus EbN１は，エチルベンゼンを唯一の

炭素源として増殖可能なバクテリアであり，エチルベンゼ

ンを酸化し資化する酵素 EbdABCもまた，同様の構造を

持つ２１）．図６の A，Bは，各酵素のモリブデン補酵素を含

む αサブユニット，鉄イオウ中心を含む βサブユニット
それぞれのアミノ酸配列に基づく系統樹であるが，好塩菌

の硝酸塩還元酵素の NarG，NarHが，セレン酸還元酵素の

SerA，SerB，エチルベンゼン脱水素酵素の EbdA，EbdB

と近縁であることが，一見してみてとれる．また SerA，

EbdA，好塩性・好熱性アーキアの NarGには上述の TAT

シグナル配列がそれぞれ存在し，ペリプラズム局在と考え

られる．さらに，H. marismortui 硝酸塩還元酵素の NarD

サブユニットの配列は，セレン酸還元酵素の SerC，エチ

ルベンゼン脱水素酵素の EbdCと非常によく似ている．飛

躍を恐れずに言えば，モリブデン酵素タンパク質の共通祖

先からバクテリア・菌類の Nar型硝酸塩還元酵素が分岐す

る一方，セレン酸還元酵素やエチルベンゼン脱水素酵素な

どに変化していくグループの中にも硝酸塩還元活性を獲得

した酵素が出現し，これがシトクロム bc１とハイブリッド

化したものが好塩性アーキアの硝酸塩還元酵素となった，

というシナリオもあり得るのではなかろうか．

５． 展 望

好塩性アーキアの脱窒に関与する酵素タンパク質として

は，硝酸塩還元酵素とともに，亜硝酸塩還元酵素が

H. marismortui から精製され，活性中心として銅を含む

NirKタイプの酵素であった２２）．また H. marismortui のゲノ

図６ 好塩性アーキアの硝酸塩還元酵素の系統関係
H. marismortui の硝酸塩還元酵素（NarG，NarH）のアミノ酸配列を，超好
熱性アーキア P. aerophilum（図中 Pa），A. penix（Ap）の硝酸塩還元酵素，
E. coli（Ec），B. subtilis（Bs），T. thermophilus（Tt）の硝酸塩還元酵素，T. se-
lenatis のセレン酸還元酵素（SerA，SerB），Azoarcus EbN１のエチルベンゼ
ン脱水素酵素（EbdA，EbdB）と比較し，αサブユニット（A），βサブユニッ
ト（B）それぞれについて，ClastalW（http:／／clustalw.genome.ad.jp／）を用いて
系統樹を作成した．＄はアーキアを，＃は TATシグナル配列を持つこと
を示す．
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ム中には，一酸化窒素還元酵素 NorB，亜酸化窒素還元酵

素 NosZにそれぞれ相同なタンパク質の遺伝子も見出され

ているが，未だ両酵素の精製の報告はない．好塩性アーキ

アによる脱窒は，バクテリアと同様の４段階の連続還元反

応によるものであるが，バクテリアや菌類との間には，硝

酸塩還元酵素の構造と機能という点で大きな相違があると

いえるだろう．一方，超好熱性アーキアについても，

α（NarG）β（NarH）γサブユニット構造を持つ硝酸塩還元酵
素，および一酸化窒素還元酵素として NorBが精製されて

いるが２３，２４），ゲノム情報から NirS型と考えられる亜硝酸塩

還元酵素，および亜酸化窒素還元酵素 NosZは未精製であ

る．

最近，好塩性アーキアにおける脱窒の誘導制御について

も，興味深い結果が得られはじめている．バクテリアによ

る脱窒は，２成分転写制御系である FixJL，および FNRと

呼ばれる転写制御系によってコントロールされているが１），

これらの転写制御因子のホモログはアーキアには存在しな

い．我々は，硝酸塩還元酵素遺伝子オペロンの直ぐ上流に

コードされている NarRが脱窒の誘導に必須であることを

見出している（図２；志波ら，未発表）．NarRは DNA結

合タンパク質であり，好塩性アーキア特有の光合成タンパ

ク質であるバクテリオロドプシンの誘導に関わる転写制御

因子 Batと，ある程度相同性を示す２５）．ところが，Bat中

にあって酸素センサーとして機能すると考えられる PAS

モチーフは NarRには存在しない．NarRによる脱窒の誘

導制御のメカニズムもまた，今後さらに研究を進めるべき

課題である．
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