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Наведено огляд вітчизняної та зарубіжної літератури, що стосується будови
нітратредуктази, її локалізації та функціонування, зокрема у бобово-ри-
зобіальних симбіотичних системах. Висвітлено питання, присвячені регу-
ляції синтезу та активності цього ферменту, показано їх зумовленість чин-
никами зовнішнього середовища і можливість зниження інгібувальної дії
останніх при застосуванні певних прийомів. Зазначено, що в кореневих
бульбочках бобових, які формуються в результаті взаємодії рослин і ризобій,
відбуваються процеси відновлення нітратного й молекулярного азоту, в яких
беруть участь відповідно нітратредуктаза і нітрогеназа. За наявності в
симбіозі бобова рослина—бульбочкові бактерії активної системи фіксації ат-
мосферного азоту нітратредуктаза може по-різному взаємодіяти з нітрогена-
зою залежно від локалізації і типу ферменту, генетичних особливостей
симбіонтів, умов культивування бобових. Розглянуто гіпотези щодо можли-
вих механізмів взаємодії обох ферментів, наведено дані про розподіл нітрат-
редуктазної активності в різних зонах бульбочки. Розкрито роль нітратредук-
тази в азотному живленні й формуванні урожаю рослин. Окремо висвітлено
значення монооксиду азоту для рослин та участі нітратредуктази в його син-
тезі. Окреслено можливі шляхи оптимізації функціонування нітратредуктази
з метою підвищення ефективності симбіозу й продуктивності рослин.

Ключові слова: нітратредуктаза, нітрогеназа, азотне живлення рослин, бобо-
во-ризобіальний симбіоз, бульбочки, нітрати, монооксид азоту, продук-
тивність.

Продуктивність сільськогосподарських культур великою мірою виз-
начається їх азотним живленням, оскільки нітроген є вагомим чин-
ником біомаси рослин і найважливішим компонентом біомолекул.
Джерела азоту для більшості рослин — амоній і нітрати ґрунту. Бо-
бові рослини поза симбіозом теж використовують для життєдіяль-
ності лише той азот, що міститься в ґрунті. В разі живлення
амонійними солями рослини не накопичують вільний аміак, який
отруйний для них, а відразу використовують його на синтез аміно-
кислот, білків чи амідів. Нітрати ж добре засвоюються кореневою си-
стемою і можуть накопичуватись у рослинному організмі в різних тка-
нинах [1]. Перш ніж вступити у взаємодію з вуглеводами чи
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продуктами їх перетворень нітрати відновлюються до нітритів, а
відтак — до аміаку. В агросистемах забезпечення нітратами прямо
впливає на ріст і продуктивність рослин [2, 3].

Виробництво і застосування азотних добрив потребує величезної
кількості енергії, а їх надлишок шкодить довкіллю. Тому підвищен-
ня ефективності використання рослинами азоту важливе для сталого
розвитку сільського господарства [4, 5]. У зв’язку з цим питання, що
стосуються особливостей азотного живлення рослин, сьогодні є
особливо актуальними. 

Ключовим ферментом азотного живлення рослин є нітратре-
дуктаза (НР) [6]. Вона каталізує НАД(Ф)H відновлення нітратів до
нітритів. Ця реакція є першою і найповільнішою ланкою в ланцю-
гу перетворень атома азоту від окисненого стану до компонента ор-
ганічних сполук, тому саме цей етап лімітує швидкість процесу за-
галом. У рослинних тканинах немає альтернативних шляхів
відновлення NO3

— і NO2
—, відтак активність НР свідчить про інтен-

сивність засвоєння нітратного азоту [7]. НР у рослинах локалізована
головно в цитозолі, хоча відомо про існування її аналога, зв’язано-
го з плазматичною мембраною [7, 8]. Припускають, що нітратре-
дуктаза, яка локалізується на зовнішньому боці мембрани, діє як
сенсор NO3

—[9].
У рослин НР є гомодимером, кожна мономерна частина якого

містить ФАД, цитохром b557 и молібдоптерин [10]. In vitro у НР ви-
явлено дві активні частини: діафораза, що каталізує відновлення
штучних акцепторів (фериціанід чи цитохром с з НАД(Ф)H), і
термінальна НР, яка каталізує відновлення нітратів із використанням
електронів, які постачаються ФАД, віологенами чи бромфенолом
синім, хімічно відновленим дитіоніном [1, 6].

Донором електронів для реакції відновлення нітратів є
НАД(Ф)H, який утворюється в процесі дихання і частково світлових
реакціях фотосинтезу. Це зумовлює тісний зв’язок процесів віднов-
лення нітратів і дихального газообміну. Оскільки для нормального
перебігу дихання потрібні вуглеводи, то в разі штучного зниження
вмісту цих сполук нітрати накопичуються в рослинах. За посиленого
надходження нітратів вміст вуглеводів зменшується. Отже, на процес
відновлення нітратів, а також на рівень активності НР істотно впливає
світло [11, 12] — за низького освітлення, дефіциту заліза і молібдену ак-
тивність ферменту знижується і нітрати накопичуються в клітині.

Виявлено, що індукування НР світлом і нітратами забезпечує
адитивні ефекти і стимулюється цитокінінами [11]. Показано, що
NO2, який є основним компонентом газоподібних викидів автотранс-
портних засобів, може поглинатися рослинами після окиснення до
нітрату і спричинювати підвищення нітратредуктазної активності чи
білків НР у мезофілі листків [13—15]. Довготривала посуха призво-
дить до інактивації та деградації НР [16], а короткотривалий водний
стрес зумовлює зворотну інактивацію НР, що припиняється додаван-
ням НАДН чи фериціаніду [17]. У бобових характер змін нітратредук-
тазної активності внаслідок дії водного стресу пов’язаний з особли-
востями формування симбіотичних відносин між рослинами та
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ризобіями. Застосування лектину сумісно з активним штамом ри-
зобій зменшує інгібувальний вплив нестачі вологи на активність НР
у листках рослин сої [18], а передпосівна обробка лектином насіння
люцерни підвищує нітратредуктазну активність у стеблах і листках
рослин за недостатнього водозабезпечення [19]. Під впливом сольо-
вого стресу активність ферменту теж знижується, але цей ефект мож-
на ослабити внесенням високих доз неорганічного азоту чи викори-
станням цитокінінів [20—22]. Виявлено чутливість нітратредуктазної
активності до температурного стресу, при цьому зазначено, що в разі
застосування молібдену його негативний ефект зменшується [23, 24].
Отже, регуляція НР — досить складний процес і відбувається як на
рівні транскрипції, так і на посттранскрипційному рівні, при цьому
її експресія індукується нітратами, а активність визначається умова-
ми навколишнього середовища [25—27]. 

Нітрати в рослинах асимілюються як у надземній частині, так і
в коренях. Різні рослини відрізняються за розподілом активності НР
по органах. Більше того, відмінності за цим показником виявлено у
представників однієї родини чи навіть виду. Так, показано кон-
трастність стосовно розподілу нітратредуктази в рослинах звичайної
та лімської квасолі. Найвищий рівень НР активності у квасолі зви-
чайної був у листках, найнижчий — у коренях і бульбочках, що ха-
рактерно і для інших видів триби Phaseoleae. І навпаки, лімська ква-
соля мала найвищий рівень НР активності в бульбочках, а в листках
цей показник упродовж розвитку рослин постійно знижувався. По-
різному реагували рослини і на зростаючі дози азоту. На основі от-
риманих результатів автори дійшли висновку про наявність у різних
органах певних ізоформ НР (конститутивної чи індуцибельної),
відмінних за чутливістю до нітратів [28]. Різні моделі нітратредуктаз-
ної активності, що визначались сортовими особливостями, виявлено
в арахісу: у сорту Tegua активність НР у бульбочках була вищою, ніж
у листках і коренях, тоді як у сорту Utre відмінностей за цим показ-
ником у різних органах не виявлено [29]. 

Бобові в процесі взаємодії з ризобіями і формування спеціалізо-
ваних симбіотичних структур — бульбочок набувають здатності до
фіксації молекулярного азоту атмосфери. При цьому в бульбочках
може відновлюватись і екзогенний нітратний азот [30, 31]. Нітратре-
дуктазна активність у цих органах виявлена в більшості бобових рос-
лин [31, 32]. 

Ризобії та бактероїди можуть містити асиміляторні й дисиміля-
торні (дихальні) НР, які каталізують відновлення нітратів до нітритів.
У бульбочках гороху і квасолі нітратредуктазну активність виявлено
лише в цитозольній фракції, тоді як у вигни, сої та люцерни — як у
бактероїдах, так і в цитозолі [31]. 

Дослідження внеску цитозольної та бактероїдної НР до загаль-
ної НР бульбочок показали, що в утворенні більшості нітритів
бульбочками сої бере участь бактероїдний фермент [33, 34], який
за своїми функціями є дисиміляторним і відрізняється від рослин-
ного за фізіологічним значенням і властивостями. За результатами
досліджень з міченим 15NО3

— автори праць [35—37] установили, що
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15N може залучатися до складу аміносполук у бульбочках in vivo.
Проте пізніше було виявлено [38, 39], що метаболізм нітратів
здебільшого відбувається у зовнішньому кортексі бульбочок сої і
нормально не відбувається в інфікованій тканині бактероїдів.

Зазначено [40], що бульбочки мають найменшу нітратвіднов-
лювальну ємність порівняно з іншими органами рослини.
Внаслідок цього НР інфікованої зони, що має високу потенційну
активність, є субстратлімітованою. Більшість нітрату, що надійшов
у бульбочку, зосереджується в її корі. Однак невисокий рівень по-
тенційної НР цієї зони повністю не забезпечує реалізацію
нітратвідновлювальної активності бульбочки. Низький нітратний
статус бульбочки і невисока реальна активність НР в обох тканин-
них зонах, на думку авторів, свідчить про наявність структурних чи
метаболічних бар’єрів, що обмежують доступ нітрату в бульбочку.
На рівні цілої рослини активність асиміляції азоту в різних органах
визначає векторність транспорту асимілятів у рослині. В складній
системі конкурентних взаємовідносин головний азотасимілюваль-
ний орган можна розглядати як основну вуглецьатрагувальну зону
рослини. За симбіотичного типу азотного живлення і засвоєння
14СО2 листком сої середнього ярусу атрагувальний стосовно фото-
асимілятів потенціал азотасимілювальних органів можна подати та-
ким спадним рядом: бульбочки > корені > верхні листки > нижні
листки. За наявності в середовищі нітрату головним чинником, що
лімітує метаболічний потенціал нативної бульбочки, є зниження
надходження в бульбочку фотоасимілятів унаслідок підвищення ат-
рагувального і нітратвідновлювального потенціалів інших органів,
головно коренів і листків.

Отже, бульбочкові бактерії можуть використовувати генетично
зумовлені ферментні системи відновлення NO3

— і N2 залежно від ек-
зогенних чи ендогенних умов. Так, в умовах достатнього забезпечен-
ня рослин екзогенним нітратним азотом ферментні системи ризобій
здатні переходити від засвоєння N2 до утилізації NO3

— чи функціону-
вати одночасно [28]. Відновлювати екзогенний нітратний азот за цих
умов може як рослина, так і ризобії, а нітрогеназа може інгібуватися
[30, 41]. Наявність у бактероїдах бульбочок двох систем відновлення
азоту свідчить, очевидно, про тонку регуляцію рослиною-хазяїном
механізмів утилізації азоту. 

До початку 1970-х років нітрогеназу й НР вивчали незалежно од-
ну від одної, проте з появою робіт про наявність загального кофак-
тора в молібденовмісних ферментах звернули увагу на їх подібність.
Питання про взаємодію нітрогенази і НР надзвичайно широке, воно
починається з тонких відмінностей структури молібдокофакторів за-
значених ферментів та умов їх синтезу й функціонування в клітинах
і закінчується пошуком найефективнішого режиму живлення бобо-
вих рослин, оскільки від своєчасного перемикання з азотфіксації на
використання нітрату і навпаки практично залежить азотне живлен-
ня вільноіснуючих і симбіотичних азотфіксаторів, а відтак — їх вне-
сок в азотний баланс ґрунту та урожай бобових [42]. 

У багатьох дослідженнях зазначались відносини конкурентного
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характеру між цими ферментами. Серед можливих пунктів конку-
ренції визначають відновлені піридиннуклеотиди, які в клітині є до-
норами електронів, від безперервного потоку яких залежить
функціонування обох ферментів [43]. Швидке зниження чи повне
інгібування процесу засвоєння молекулярного азоту при перенесенні
бобової рослини на середовище з нітратами пояснюють також вико-
ристанням фотоасимілятів, які надходять у бульбочку переважно для
асиміляції нітратів [44—46]. Водночас зазначалось, що нестача вугле-
водів може спричинити втрату активності нітрогенази лише на ранніх
стадіях нітратіндукованого старіння бульбочок [47].

Нітрогеназа і НР — молібденовмісні ферменти. Тому на середови-
щах, збіднених на молібден, теж виявляють своєрідну конкуренцію
за цей елемент між зазначеними ферментами [48]. На середовищі з
достатнім вмістом молібдену одночасно зростала активність обох
ферментів. Доведено, що подібна конкуренція за молібден між
нітрогеназою і НР відбувається в бактероїдах бульбочок, а також
між нітрогеназою бульбочок і НР листків рослин [49]. При цьому
«пік» конкуренції в люпину жовтого досягається у період бу-
тонізації, коли в бульбочках інтенсивно синтезуються нітрогеназа і
фередоксинзалежна НР, а в листках — НАДН-залежна нітратредук-
таза. За нестачі молібдену в середовищі у фазу бутонізації в буль-
бочках і листках різко знижується активність НР у результаті «пе-
рехоплення» нітрогеназою наявного молібдену. Оскільки синтез
останньої залежить від наявності молібдену, дефіцит його у цій
фазі може призвести до утворення ослабленого апарату симбіотич-
ної азотфіксації [50], тому підживлення рослин молібденом забез-
печує максимальну стимуляцію нітрогеназної і нітратредуктазної
активностей [51, 52]. Активна НР, яка може конкурувати з нітро-
геназою бульбочок за продукти фотосинтезу, молібден чи віднов-
лені форми піридиннуклеотидів, міститься в листках, стеблах і ко-
ренях бобових рослин [49].

Польські дослідники [53], у свою чергу, висунули дві гіпотези
щодо прямого зв’язку активності НР та інгібування нітрогенази в
бульбочках за наявності нітратів. Перша пояснює зниження
азотфіксації як ефект конкурування за відновлювальний потенціал
між нітрогеназою та НР, друга — про інгібування нітрогенази нітри-
тами, що генеруються бактероїдною НР.

Відомо, що головним чинником, який впливає на нітрогеназну
активність, є концентрація вільного кисню всередині бульбочки [54].
Наявність кисню в інфікованій зоні кореневих бульбочок контро-
люється рослиною-хазяїном [55, 56], що зумовлено наявністю легге-
моглобіну та опору газової дифузії [57—59].

Стосовно припущення, що зниження нітрогеназної активності
за наявності нітратів спричинене акумуляцією токсичних нітритів —
продуктів функціонування НР, то воно було спростоване експери-
ментально. Так, показано [38, 39, 41], що процес накопичення
нітритів всередині бактероїдів строго лімітований. Наявність нітрит-
редуктазної активності забезпечує короткотривалу акумуляцію
нітритів всередині бульбочки в незначній кількості [41]. Це підтвер-
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дили й інші дослідники [60], які продемонстрували, що добавляння
нітрату приводить до підвищення активності НР й одночасного
істотного зростання нітритредуктазної активності у бактероїдній
фракції. Більш того, нітритредуктазна активність може перевищува-
ти нітратредуктазну й ефективно запобігати накопиченню нітритів
всередині бульбочки. 

Висловлено думку [45], що функціонування нітрогенази і НР
швидше комплементарне, ніж конкурентне: іони NO3

— i NH4
+ інгібу-

ють азотфіксацію через регуляторну систему, пов’язану з рівнем у
рослині розчинного азоту. В окремих публікаціях показано посилен-
ня азотфіксації внаслідок наявності в бактероїдах активної НР та
існування симбіотичних асоціацій, в яких функціонування НР ком-
плементарне функціонуванню нітрогенази через здатність бактероїдів
до дисиміляторного відновлення нітратів [60]. Порівняння різних па-
раметрів, пов’язаних з азотфіксацією (маса рослин, вміст загального
азоту в стеблах, питома і загальна нітрогеназні активності), показало
їх високу позитивну кореляцію із активністю НР [59], що підтверди-
ло припущення про функціональну комплементарність цих фер-
ментів. Водночас виявлено тенденцію до підвищення нітратредуктаз-
ної активності у форм гороху з низьким рівнем азотфіксації і до її
зниження — у форм із високою азотфіксацією [61], тобто в цьому
разі спостерігається деякий компенсаторний ефект взаємодії двох си-
стем асиміляції неорганічного азоту в рослині. 

Більшість бобових відповідає на наявність нітратів у середо-
вищі втратою вмісту білка і маси сухої речовини бульбочок [62]. Од-
нак активна НР може змінювати масштаби цього процесу. Показа-
но [60], що в деяких штамів Rhizobium наявність нітратів не чинить
негативного впливу на процес бульбочкоутворення. В результаті
дослідження трьох штамів Bradyrhizobium sp. (Lupinus), що відрізня-
лися за НР активністю (перший штам мав конститутивну НР, дру-
гий — індуцибельну, а третій — не виявляв НР активності), було
продемонстровано, що штами з індуцибельною і конститутивною
нітратредуктазними активностями могли інфікувати корені навіть
за порівняно високих (12 мМ) концентрацій нітратів, тоді як NR—-
штам повністю втрачав здатність формувати бульбочки. Більш того,
за концентрації нітратів 1–2 мМ штами з НР активністю інфікува-
ли корені ефективніше, ніж за відсутності нітратів. Отже, показано
можливість формування симбіотичних асоціацій, в яких наявність
нітратів не інгібує нодуляцію. В описаному експерименті маса буль-
бочок, сформованих штамами з НР активністю, була вищою, ніж
утворених NR—-ризобіями. Цей ефект позитивно корелював із
вмістом азоту в стеблах рослин.

При розгляді впливу нітратів на активність нітрогенази слід
пам’ятати, що NO3

—-іони не спричинюють деградації нітрогенази, а
її репресія є зворотним процесом. Більшість ензимних протеїнів за-
лишаються незмінними впродовж 8 діб після добавляння нітратів, та-
ка ж картина спостерігається навіть упродовж наступних 20 діб [63].
Отже, ні наявність нітратів у середовищі, ні підвищення опору дифузії
кисню не веде до постійного інгібування нітрогенази — її активність
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відновлюється після видалення нітратів із середовища [44, 62].
З урахуванням результатів окремих досліджень, в яких виявлено

істотну кореляцію між нітратредуктазною і нітрогеназною активнос-
тями у бульбочкових бактеріях сої [64] і люцерни [65], було висуну-
то припущення про можливість оцінювання в культурі перспектив-
ності ризобій за показником активності НР. Проте детальніше
вивчення даного питання з використанням великої кількості об’єктів
спростувало цю гіпотезу — експериментально було підтверджено не-
можливість використання показників специфічної активності НР як
швидкого фізіологічного тесту для добору високоефективних штамів.
Так, у ризобій сої не виявлено кореляції між активністю НР у бакте-
роїдах і ацетиленвідновлювальною активністю коренів із бульбочка-
ми [66]. У результаті перевірки 48 мутантів ризобій вигни теж було
спростовано припущення про прямий зв’язок між двома фермента-
ми і зазначено, що активність нітрогенази чутливіша до нітритів, а не
до нітратів [67]. Вивченням активності «асиміляторної» та «дисиміля-
торної» нітратредуктаз у 41 штаму бактерій люцерни, різних за ак-
тивністю симбіотичної азотфіксації, не виявлено істотної кореляції
між активностями обох ферментів та урожаєм маси сухої речовини
люцерни [68]. 

Реакції, що відбуваються за участю НР, відіграють істотну роль
у підтриманні нітратного гомеостазу в рослинних клітинах [69—71],
що важливо як для ефективного засвоєння нітратів, так і для
нітратного сигналінгу [70, 72, 73]. Нітрати і продукти їх перетворень
є не лише субстратами різноманітних реакцій азотного обміну, а й
регуляторами процесів, безпосередньо не пов’язаних із засвоєнням
азоту [74]. Так, показано, що в арабідопсису більш як 1000 генів ек-
спресуються у відповідь на нітрати [75] і тим самим визначають
особливості морфогенезу та продукційного процесу рослин. При
цьому роль нітрату як потужного сигнального агента виявляється на
етапах його сенсингу, поглинання, транспорту і запасання в різних
клітинах, тканинах та органах рослин, а також регуляції загального
метаболізму.

На сьогодні загальновизнаним є факт, що НР відіграє важли-
ву роль у продукуванні NO, хоча механізм його утворення в росли-
нах de novo досі є об’єктом полеміки [76—79]. Починаючи з 1998
р., коли вперше було виявлено важливу роль монооксиду азоту в
рослинному організмі [80, 81], інтенсивно досліджуються його
функції [82—84]. На сьогодні відомо, що NO залучений у регуляцію
важливих фізіологічних процесів рослин, таких як ріст, розвиток,
диференціація тканин, метаболізм, старіння листків, закривання
продихів, відповідь на біотичні й абіотичні стреси, захисні ме-
ханізми і взаємодія рослина—патоген, що останнім часом активно
обговорюються [85—89].

Продукування NO у бобово-ризобіальному симбіозі підтвердже-
но в низці досліджень. Так, упродовж кількох годин після інфікуван-
ня Mesorhizobium loti та Sinorhizobium meliloti монооксид азоту виявля-
ли в коренях відповідно лядвенцю і люцерни посівної [90, 91]. Він
брав участь у контрольованому ауксином формуванні бульбочок у
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люцерни посівної та люцерни усіченої [92]. NO утворювався у
функціонуючих бульбочках у системах люцерна усічена—S. meliloti
[93], а також у зрілих бульбочках симбіозу соя—B. japonicum в умовах
затоплення [94, 95]. Широку модуляцію NO-чутливих генів виявлено
в процесі становлення функціонуючих бульбочок, що вказує на мож-
ливий внесок NO у їх метаболізм [96]. Більш того, показано, що лег-
гемоглобін (гемопротеїн, що забезпечує потік кисню до бактероїдів у
мікроаерофільних умовах бульбочки) є скавенджером NO [97], що
підтверджує участь цього гемопротеїду в захисті нітрогенази від
інгібування монооксидом азоту [98—100]. Виявлено, що NO індукує ек-
спресію несимбіотичних генів гемоглобіну в лядвенцю [90] та надекс-
пресію генів гемоглобіну класу 1, здатних посилювати симбіотичну
азотфіксувальну активність у системах лядвенець—M. loti [99]. Так са-
мо й бульбочки люцерни посівної чи усіченої, утворені штамом
S. meliloti, дефектним за флавогемоглобіном Hmp, що зменшує
кількість NO, виявляли знижену ефективність азотфіксації [101].

Дедалі більше доказів з’являється на користь думки про критич-
ну роль взаємодії активних форм кисню і NO у процесах упізнаван-
ня, сигналінгу та захисту упродовж перших етапів симбіотичних
асоціацій між двома партнерами [102]. Як активні форми кисню, так
і NO накопичуються в коренях і бульбочках, що ростуть, відповідно
до конкретних просторово-часових моделей, і регулюють експресію
численних генів, які керують розвитком і створенням зрілих бульбо-
чок. У кількох оглядах підкреслено різні функції цих молекул в
азотфіксувальному симбіозі залежно від бактеріального чи рослинно-
го їх походження [102—105].

Досі остаточно не з’ясовано походження NO у симбіотичних
бульбочках. У бактерій основним шляхом продукування монооксиду
азоту є процес денітрифікації [106], що дало підставу припустити: він
може бути джерелом цієї сполуки і в симбіотичних бульбочках.
Справді, було виявлено, що головним джерелом продукування NO у
бульбочках сої в умовах затоплення є периплазматичні нітрат- і
нітритредуктази B. japonicum [95]. Застосування інгібіторів ферментів
теж підтвердило, що НР разом із ензимами, подібними на NO-син-
тазу, є головними шляхами утворення NO на ранніх етапах взаємодії
рослин і бульбочкових бактерій [107].

Із використанням фармакологічних і генетичних підходів вивча-
ли джерела NO в бульбочках у симбіозі люцерна усічена—S. meliloti в
умовах нормального забезпечення киснем та гіпоксії [108]. Виявлено,
що продукування NO у бульбочках стимулюється нітратами й нітри-
тами і пригнічується інгібітором НР, вольфрамом. За отриманими
результатами дійшли висновку, що і рослинна, і бактеріальна НР, а
також електронтранспортний ланцюг залучені в синтез NO. Автори
припустили існування NO3

——NO дихального процесу в бульбочках,
що може відігравати роль у підтриманні енергетичного статусу в умо-
вах нестачі кисню.

Що стосується механізму синтезу NO за участю НР, то цікавим
є нещодавно опублікований огляд [109], в якому автори детально
проаналізували наявні на сьогодні результати дослідження ролі НР у
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синтезі NO і дійшли висновку, що НР включається у продукування
монооксиду азоту як компонент комплексу NR:NOFNiR разом з
іншим молібдоензимом — так званою NO-формувальною нітритре-
дуктазою (NOFNiR). При цьому має значення не молібденовмісний
центр НР, а електронтранспортний ланцюг від НАД(Ф)H до гему.
Отже, саме комплекс NR:NOFNiR, на думку авторів, є основною си-
стемою продукування монооксиду азоту в умовах стандартного фото-
трофного росту рослин при надходженні кисню. Крім того, було про-
демонстровано роль НР у підтриманні гомеостазу NO внаслідок
постачання електронів від НАД(Ф)H через домен діафораза/дегідро-
геназа до гемоглобіну THB1, який утилізує NO за рахунок діоксиге-
назної активності [1].

Значний інтерес дослідників до питань, пов’язаних із будовою та
функціонуванням НР, зумовлений насамперед визначальним впли-
вом процесу засвоєння нітратів на ріст і продуктивність рослин. Вод-
ночас речовини, що утворюються за участю НР, зокрема NO, є важ-
ливими компонентами сигнальних і метаболічних процесів у
рослинному організмі. 

З метою підвищення ефективності використання нітратного
азоту для синтезу азотовмісних сполук і поліпшення урожайності,
а також для зниження накопичення в рослинах потенційно небез-
печних для людини нітратів доцільні проведення молекулярно-ге-
нетичних досліджень, пов’язаних з впливом на регуляторні гени,
залучені в синтез НР, а також пошук сполук-регуляторів, що поси-
люють дію генетичної системи синтезу ферменту. Для підвищення
каталітичної активності НР у рослинних тканинах перспективними
є розробка способів введення в геном рослин генів із бактеріаль-
них клітин, які кодують активніші форми НР, та оптимізація
структури ферменту заміною окремих нуклеотидів у структурних
генах НР для синтезу видозміненого білка з підвищеною каталітич-
ною активністю.

У розрізі практики сільськогосподарського виробництва для
запобігання накопиченню в рослинах великої кількості нітратів
важливо розробити технології вирощування рослин, які б забезпе-
чували контроль та оптимальне їх живлення макро- й мікроелемен-
тами. Так, відомо, що низькі концентрації нітратів сприяють фор-
муванню симбіозу [31, 110], а характер впливу цих сполук на
азотфіксувальні системи бобових рослин залежить від цілої низки
чинників, зокрема виду і сорту рослини [111], а також штаму ри-
зобій [112]. Тому необхідною є селекція стійких до підвищених доз
азоту штамів бульбочкових бактерій і сортів рослин та ефективне
поєднання симбіонтів із метою створення високопродуктивних за
тих чи інших умов вирощування азотфіксувальних систем. Гено-
типну варіабельність за стійкістю до нітратів [113] можна викори-
стовувати і для добору бобових із підвищеною здатністю до за-
своєння нітратів у поєднанні з мінімальним впливом на фіксацію
молекулярного азоту для ослабення процесу підкислення ґрунтів у
агроекосистемах, основою яких є ці рослини.
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НИТРАТРЕДУКТАЗА И ЕЕ РОЛЬ В БОБОВО-РИЗОБИАЛЬНОМ СИМБИОЗЕ

С.Я. Коць, Л.М. Михалкив 

Институт физиологии растений и генетики Национальной академии наук Украины,
Киев

Представлен обзор отечественной и зарубежной литературы относительно строения
нитратредуктазы, ее локализации и функционирования, в частности в бобово-ризо-
биальных симбиотических системах. Освещены вопросы, посвященные регуляции
синтеза и активности данного фермента, показана их обусловленность факторами
внешней среды и возможность снижения ингибирующего действия последних при
использовании определенных приемов. Указано, что в корневых клубеньках бобовых,
формирующихся в результате взаимодействия растений и ризобий, происходят про-
цессы восстановления нитратного и молекулярного азота, в которых принимают уча-
стие соответственно нитратредуктаза и нитрогеназа. При наличии в симбиозе бобо-
вое растение—клубеньковые бактерии активной системы фиксации атмосферного
азота нитратредуктаза может по-разному взаимодействовать с нитрогеназой в зависи-
мости от локализации и типа фермента, генетических особенностей симбионтов, ус-
ловий культивирования бобовых. Рассмотрены гипотезы о возможных механизмах
взаимодействия обоих ферментов, представлены данные о распределении нитратре-
дуктазной активности в разных зонах клубенька. Раскрыта роль нитратредуктазы в
азотном питании и формировании урожая растений. Отдельно освещено значение
монооксида азота для растений и участие нитратредуктазы в его синтезе. Очерчены
возможные пути оптимизации функционирования нитратредуктазы с целью повыше-
ния эффективности симбиоза и продуктивности растений.

Ключевые слова: нитратредуктаза, нитрогеназа, азотное питание растений, бобово-ри-
зобиальный симбиоз, клубеньки, нитраты, монооксид азота, продуктивность.

NITRATE REDUCTASE AND ITS ROLE IN LEGUME-RHIZOBIA SYMBIOSIS
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The structure, localization and functioning of nitrate reductase, in particular in legume-rhi-
zobial symbiotic systems, are reviewed. The question of this enzyme synthesis and activity
regulation is highlighted. The influence of environmental factors on these processes and the
possibility to reduce their inhibitory effect by certain methods are shown. It is noted that in
the root nodules of legumes formed as a result of the plant-rhizobia interaction the process-
es of reduction of nitrate and molecular nitrogen take place. The nitrate reductase and nitro-
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genase, respectively, are participate in ones. At the presence of the active molecular nitro-
gen fixation system in the legume plant—nodule bacteria symbiosis, nitrate reductase can
interact with nitrogenase differently, depending on the location and type of enzyme, genet-
ic characteristics of symbionts, and cultivation conditions. Hypotheses on the possible mech-
anisms of this interaction are considered. The data about the distribution of nitrate reduc-
tase activity in different nodule zones are presented. The role of nitrate reductase in nitrogen
nutrition and plant yield formation is disclosed. A separate place in the review is devoted to
the question of the importance of nitric oxide for plants and the participation of nitrate
reductase in its synthesis. Possible ways of nitrate reductase functioning optimization with
the aim of increasing the efficiency of symbiosis and plant productivity are given.

Key words: nitrate reductase, nitrogenase, nitrogen nutrition of plants, legume-rhizobia sym-
biosis, nodules, nitrates, nitric oxide, productivity.
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