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摘要：菊苣（Cichorium intybus L. ）是一种被广泛用于畜牧业中的多年生牧草。持绿蛋白脱镁螯合酶参与调控叶绿

素的分解，是植物调控持绿性状的关键因子，对提高菊苣的抗逆性至关重要。本研究在菊苣基因组中初步筛选到

了 2 个菊苣 SGR 基因，这两个基因编码的蛋白质分别属于 SGR 亚家族和 SGRL 亚家族，分别将其命名为 CiSGR 和

CiSGRL。二者编码的蛋白质分别由 274 和 232 个氨基酸组成。蛋白结构域分析表明，CiSGR 和 CiSGRL 具有叶绿

体转运肽结构域、高度保守的 SGR 结构域和 C 端可变区。顺式元件分析表明，CiSGR 和 CiSGRL 的启动子含有光、

激素和胁迫相关转录元件。亚细胞定位表明 CiSGR 主要定位于叶绿体和细胞核，CiSGRL 主要定位于细胞核和细

胞质。组织表达模式分析发现，CiSGR 和 CiSGRL 均在茎中表达量最高，并受到 6 种不同胁迫信号的显著诱导。本

研究对菊苣 SGR 和 SGRL 基因进行了系统鉴定和分析，为提升菊苣牧草的产量与品质提供理论依据。

关键词：菊苣；SGR 基因家族；饲草；胁迫反应

中图分类号：Q943. 2    文献标识码：A    文章编号：1007-0435（2026）06-2043-12

Identification and Stress--Induced Expression Profiling of Stay--Green 
Genes CiSGR and CiSGRL in Chicory

XIE Ming-yu1， LIU Xue2，3， WANG Chen-chen4， FENG Qing-xiang4， LI Da-yong2，3，

 ZHANG De-chun1*， ZHANG Bin2，3*

（1. College of Biology and Pharmaceutical， China Three Gorges University，Yichang ， Hubei Province 443000， China；
2. National Engineering Research Center for Vegetables， Beijing Vegetable Research Center， Beijing Academy of Agriculture and Forestry 

Science， Beijing 100097， China； 3. Beijing Key Laboratory of Crop Molecular Design and Intelligent Breeding， Beijing 100097， China；
4. College of Life Sciences， Shandong Normal University， Jinan， Shandong Province 250014， China）

Abstract：Chicory （Cichorium intybus L. ） is a perennial forage extensively utilized in livestock production.  
The magnesium-dechelatase involved in chlorophyll degradation plays a pivotal rolein regulating chlorophyll 
breakdown and is a key factor in the control of stay-green traits of plants.  Enhancing the stay-green phenotype 
is critical for improving chicory’s resilience to environmental stresses.  In this study， two putative SGR （Stay-
Green） genes were preliminarily identified in the chicory genome， and designated as CiSGR and CiSGRL based 
on their respective phylogenetic affiliations to the SGR and SGRL subfamilies.  The proteins encoded by these 
genes were composed of 274 and 232 amino acids， respectively.  Structural domain analysis revealed that both 
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CiSGR and CiSGRL possessed chloroplast transit peptide domains， highly conserved SGR domains， and vari⁃
able regions at the C-terminus.  Cis-regulatory element analysis indicated that the promoters of CiSGR and 
CiSGRL contained light-responsive， hormone-related， and stress-inducible transcriptional elements.  Subcellu⁃
lar localization assays demonstrated that CiSGR predominantly localized to chloroplasts and nuclei， whereas 
CiSGRL primarily resided in nuclei and cytoplasm.  Tissue-specific expression profiling showed the highest tran⁃
script levels of both genes in stems and significant induction under six different abiotic stress conditions.  This 
systematic identification and analysis of chicory SGR and SGRL genes provides a theoretical foundation for strat⁃
egies aimed at improving chicory forage yield and quality.
Key words：Cichorium intybus；SGR gene family；Forage grass；Stress response

菊苣（Cichorium intybus L. ），又称欧洲菊苣，是

一种起源于地中海地区的多年生草本植物。它属

于菊科（Asteraceae）菊苣属（Cichorium）。菊苣广泛

分布在欧洲、亚洲西部和非洲北部地区，具有耐寒、

抗旱的特性，能够适应多种气候条件，常被用作传

统的牧草资源。作为优质的饲草作物，菊苣具有显

著的农业经济价值与生物学特性［1］。它的叶片柔嫩

多汁，纤维素含量低，反刍动物摄食后消化率可达

80% 以上。此外，菊苣植株分蘖能力强、产量高，且

再生能力强，展现出高效的生物量积累能力与可持

续利用潜力［2］。当前，菊苣研究主要聚焦于遗传育

种与品种选育、食品营养组分解析、植物化学成分

鉴定、药用活性机制探究及牧草资源开发利用等领

域［3］。而牧草的持绿性不仅有助于增强其抗环境胁

迫能力，还可以显著提高牧草的产量，这对于菊苣

等牧草资源的开发与利用具有重大意义［4］。

植物的持绿能力是由叶绿素含量直接决定的。

叶绿素（Chlorophyll， Chl）是一类具有四吡咯结构

的分子，主要包含两种类型：叶绿素 a（Chl a）和叶绿

素 b（Chl b）。它们在光合作用过程中承担着吸收光

能并传递电子的重要功能［5］。脱镁作用是叶绿素 a
降解的关键步骤，指在脱镁螯合酶的催化下，叶绿

素 a 失去中心镁离子，形成脱镁叶绿素 a 并释放电

子［6-7］；所释放的电子是光合作用中光能转化的起始

环节，而脱镁叶绿素 a同时也是光系统 II（PSII）起始

合 成 过 程 中 不 可 或 缺 的 组 成 部 分［8］。 STAY-
GREEN（SGR）基因编码脱镁过程的关键酶脱镁螯

合酶，在叶绿素 a 中提取中心镁元素的过程中发挥

关 键 作 用［9］。 此 外 ，持 绿 蛋 白（STAY-GREEN，

SGR）还能够与光收集复合物 II（Light-Harvesting 
complex II， LHCII）以及叶绿素分解代谢酶（Chlo⁃
rophyll catabolic enzymes， CCEs）相互作用形成复

合体。这一复合体不仅加速了叶绿素的降解过程，

还 减 轻 了 分 解 代 谢 物 对 细 胞 膜 造 成 的 潜 在

损伤［10-11］。

绿色子叶调控基因的研究始于孟德尔在豌豆

中的经典工作，并通过草地羊茅（Festuca pratensis 
Huds. ）的基因渐渗系统得以完成其精确定位。在

拟南芥中发现 At4g22920 基因的表达在衰老叶片中

显著上调，并利用 RNA 干扰技术确定 At4g22920 可

能是调控子叶持绿的关键基因［12］，因此被命名为

STAY-GREEN1（SGR1）［13］；此后，多个物种中的

同源基因相继被鉴定和克隆，例如 Jiang 等［14］在粳稻

（Oryza sativa subsp.  japonica Kato）中通过突变体

分离出 OsSGR 基因；Hu 等［15］从番茄（Solanum lyco⁃
persicum L. ）中克隆出 LeSGR1（番茄 SGR1）基因；

Barry 等人［16］在甜椒（Capsicum annuum var.  Gros⁃
sum）突变体中克隆并鉴定出 CaSGR 基因；Shi 等［17］

在大豆［Glycine max （L. ） Merr.］中通过文库筛选

获得 GmSGR1；Luo 等［18］在猕猴桃（Actinidia chi⁃
nensis Planch. ）基因组数据库中通过 BLASTp 筛选

并鉴定出多个猕猴桃 SGR 家族基因。根据进化关

系，SGR 基因家族可分为 SGR 亚家族和 SGRL 亚家

族［19］。高等植物通常含有至少一个 SGRL 蛋白和

多个 SGR 蛋白［20-21］。该家族蛋白普遍具有叶绿体

传递肽、SGR 结构域，以及可变的 C 端区域，SGR 相

比 SGRL 在 C 端具有特有的富含半胱氨酸基元

（Cysteine-Rich motif，CRM），该基元对于脱镁螯合

酶活性以及叶绿素降解至关重要［22-23］。研究表明，

SGR 基因主要参与调节叶绿素降解、类胡萝卜素代

谢、果实成熟和叶片衰老［24-25］。拟南芥有三个 SGR
成员：SGR1/NYE1，SGR2/NYE2 和 SGRL。其中，

SGR1/NYE1 蛋白通过调节叶绿素 a 加氧酶活性促

进衰老期间的叶绿素降解［26］。SGR2 的功能研究结

果存在看似矛盾之处，即 SGR2 过表达会导致拟南

芥持绿而其突变体却提前黄化［27］，但有研究证实

SGR2 蛋白具有促进叶绿素降解的能力［28］。SGRL
蛋白则主要参与衰老前叶绿素的周转［26］。在水稻

中过表达 SGR1 和 SGRL 均导致叶片在黑暗诱导下

早衰，但 SGRL 蛋白可能主要参与非衰老期叶绿素
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稳态和光系统复合体调控［29］。大豆的遗传研究表

明，sgr1，sgr2 单突变及双突变体均能产生持绿表

型，印证了 SGR 基因在促进叶绿素降解方面的功能

保守性［30］。此外，SGR 基因还广泛参与植物胁迫响

应，它通过调控叶绿素降解途径，影响植物对多种

病害的抗性，如黄瓜炭疽病［31-32］、水稻纹枯病［33］、大

豆锈病［34］及茶树白化病［35］等。在非生物胁迫方面，

番茄 SlSGR2 的表达受盐胁迫调控［36］；茶树 CsSGR1
在冷胁迫下受到显著诱导［35］；柳杉 CfSGR2 转基因

的拟南芥在多种胁迫下表现出更强的抗性［37］；而日

本结缕草（Zoysia japonica Steud. ）ZjSGR 基因突变

体在低温下表现出更强的持绿和抗衰老能力［38］。

这些研究表明 SGR 基因可能参与对生物和非生物

胁迫的反应。

目前，菊苣持绿基因 SGR 的功能及其潜在作用

缺乏系统性研究。因此，为了鉴定菊苣 SGR 基因家

族成员并研究其在菊苣中的潜在作用，本文对菊苣

SGR 基因家族进行了鉴定与克隆，并对其参与叶绿

素降解的关键特征（包括进化关系、蛋白质特性、亚

细胞定位以及表达模式）进行了分析，为进一步阐

明菊苣 SGR 成员的功能奠定基础，为深入解析其生

物学作用提供重要参考，同时也为培育具有优异性

状的饲草菊苣提供了理论依据。

1　材料与方法

1. 1　植物材料及栽培条件

试验在北京市农林科学研究院蔬菜所（116°
42′10. 41″ E，39°42′1. 35″ N）进行，所用菊苣品种

为‘普那’（K017）。挑选饱满种子播种于湿滤纸上，

进行萌发；当芽伸长约 2 cm 时，转到蛭石∶营养土为

3∶1 比例的基质中；5~6 天后转入大棚，自然培

养［39］。当菊苣生长至抽薹开花，取其根、茎、叶、花

于-80 ℃冰箱贮存。非生物胁迫处理实验设置 6 个

实验组，将 23 日龄的菊苣幼苗分别放置在不同的处

理 液 和 培 养 环 境 中 ，干 旱 处 理 组 为 加 入 15% 
PEG6000 的 霍 格 兰 溶 液 ，盐 处 理 组 为 加 入 0. 15 
mol·L-1 NaCl 的霍格兰溶液［40］，碱处理组为加入

0. 2 mol·L-1 NaHCO3的霍格兰溶液［41］，高温处理组

为 37℃恒温培养箱处理，低温处理组为 4℃冰箱处

理，黑暗处理组为完全隔绝光照的暗培养箱处理，

对照为每组 0 h 取样的样品，实验组（除高温、低温

和暗处理外）和对照组菊苣材料均在 24 ℃恒温培养

箱培养。取处理 0 h，1 h，6 h，12 h，24 h 和 48 h 的幼

嫩叶片，立即放入液氮中速冻，随后转移至-80℃冰

箱保存，以备后续实验使用。

1. 2　SGR 基因家族鉴定及基本特征分析

在网站（ftp：//ftp. agis. org. cn/Inulin_plants/） 
下载菊苣全基因组数据［42］；TAIR（https：//www.
arabidopsis. org）下载拟南芥（Arabidopsis thaliana）

SGR 成员基因序列、蛋白编码序列和全长氨基酸序

列 ；在 数 据 库 Phytozome v13（http：//phytozome.
jgi. doe. gov/pz/）下载生菜  （Lactuca sativa L. ）SGR
成员基因序列、蛋白编码序列和全长氨基酸序列。

本文使用拟南芥和生菜的 SGR 基因家族成员的基

因序列在菊苣全基因组数据库进行 blast 比对，删掉

E 值大于 1e-16 的基因；然后将序列上传至在线分析

软件 InterPro（https：//www. ebi. ac. uk/interpro）和
Batch CD-Search （https：//www. ncbi. nlm. nih.
gov/Structure/bwrpsb/bwrpsb. cgi），删掉不含 SGR
保守结构域的基因，最终确定了 2 个具有绿色保守

结构域的菊苣 SGR 基因家族成员。利用 ProtParam
（https：//web. expasy. org/protparam/）在线工具对

2 个 SGR 蛋白序列进行分析，得出其蛋白分子量、理

论等电点、氨基酸数量等理化性质数据。

1. 3　蛋白系统进化分析

根据文献下载其他物种中 SGR 的同源序列。

通过 DNAMAN 获得不同物种中 SGR 氨基酸序列

比对图，采用 1000 次 bootstrap 试验的邻接法构建系

统发育树。

1. 4　Domain 和 Motif 分析

使用菊苣基因组 GFF 文件和筛选后的菊苣

SGR 家族的核苷酸序列，利用 TBtools 软件进行基

因结构的分析。将菊苣 2 个 SGR 家族成员以及其

他 物 种 中 SGR 蛋 白 序 列 上 传 至 在 线 分 析 软 件

Batch CD Search 进行 Domain 分析；使用在线网站

MEME（https：//meme-suite. org/meme/tools/meme）
进 行 Motif 分 析 ，motif 数 目 设 置 为 10。 使 用

TBtools 软件对菊苣 SGR 家族基因结构、Domain，
Motif分析进行可视化作图。
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1. 5　顺式作用元件分析

在网站下载菊苣全基因组序列与 GFF 文件，使

用 TBtools 软件，提取每个基因转录起始位点上游

2000 bp 区域的序列。将其上传至在线预测网站  
PlantCare（http：//bioinformatics. psb. ugent. be/web 
tools/plantcare/html/）进行预测。使用 TBtools 软

件对预测的结果进行可视化作图。

1. 6　蛋白二级结构分析和三维结构预测

将确定好的菊苣 SGR 家族成员蛋白序列依次

上传到蛋白二级结构分析网站 SOPMA （https：//
npsa. lyon. inserm. fr）和蛋白质三维结构在线预测

网 站  Swiss-Model（https：//swissmodel. expasy.

org），得到各成员的蛋白质二级结构和三维预测

结构。

1. 7　亚细胞定位分析

为了阐明 CiSGR1 和 CiSGR2 的亚细胞定位，

将它们缺少终止密码子的开放阅读框（Open read⁃
ing frame，ORF）整合到 pCAMBIA2300-35S：：GFP
载体中，得到 35S：：CiSGR-GFP 和 35S：：CiSGRL-
GFP 载体。随后对这两个重组载体质粒进行大量

提取，并将其转化到拟南芥原生质体中。12 h 后，利

用 激 光 扫 描 共 聚 焦 显 微 镜（LSM980； Zeiss， 
Oberkochen，Germany）。构建重组载体所使用的引

物如表 1 所示。

1. 8　荧光定量 PCR 及数据分析

选择菊苣 Actin（CiACT）作为内参基因［43］，根

据各成员编码序列（Coding sequence，CDS）在在线

网站设计引物（表 2）。采集菊苣的根、茎、叶、花进

行 RNA 提取。RNA 提取和实时荧光定量 PCR 预

混液均采用南京诺唯赞公司试剂盒进行，试验方法

以 说 明 书 为 准 ，RT-qPCR 实 验 以 罗 氏（Roche）
LC480 荧光定量 PCR 仪进行基因表达检测。选用

2-ΔΔCT方法［44］进行数据分析，将每一个样本技术重复

3次，用平均值±标准差表示基因的相对表达量。

2　结果与分析

2. 1　菊苣 SGR 家族基因的鉴定

本研究以拟南芥SGR氨基酸序列为检索序列，在

菊苣基因组中利用同源比对鉴定到 2个基因，分别为

Cint. ptg000044l. g622. t1和Cint. ptg000101l. g945. t1，
前者与 AtSGR1 同源性为 64%，P 值（显著性）为

2e-121，后者与AtSGRL同源性为 56%，P值（显著性）

为 4e-79，所以这两个基因很有可能是后续研究的菊苣

SGR基因，暂时分别命名为CiSGR1和CiSGR2。

2. 2　系统进化分析及保守结构域分析

本研究对已鉴定到的菊苣以及拟南芥、水稻、

大豆、番茄等其他物种 SGR 家族进行系统进化分析

（图 1A）。在进化树中，明确划分出单子叶植物分支

与双子叶植物分支 ，其中单子叶分支包含水稻

（Os）、玉 米（Zm）、小 麦（Hv）等 物 种 的 SGR 和

SGRL 基因；双子叶分支包含拟南芥、烟草、大豆、番

茄的目标基因。系统进化树的结果显示，双子叶植

物如菊苣 CiSGR 与双子叶的番茄 SlSGR 同源率最

高 ，CiSGRL 与 双 子 叶 的 番 茄 SlSGRL、烟 草

NtSGRL 亲缘关系最近，而与单子叶的水稻 OsSGR
和 OsSGRL、玉米 ZmSGR1 和 ZmSGR2 亲缘关系较

远。所以根据系统进化分析结果并参考拟南芥

SGR 基因家族的分类［26］，将菊苣 SGR 家族分为

SGR 和 SGRL 两个亚家族，其中 CiSGR1 属于 SGR
亚家族，CiSGR2 属于 SGRL 亚家族。因此将其分

别命名为 CiSGR 和 CiSGRL。对菊苣和拟南芥共

表 1　CiSGR 和 CiSGRL GFP 标签表达载体的构建引物序列

Table 1　Primer sequences construction of CiSGR and CiSGRL GFP tag expression vectors
基因  Gene

CiSGR
CiSGRL

上游引物  Forward primer 5'-3'
GAGCTCAAGCTTCGAATTCATGGCTTCTCTGATCCTTCCAG
GAGCTCAAGCTTCGAATTCATGTTCGGTTGCAGTCTAAACC

下游引物  Reverse primer 3'-5'
GCCCGCGGTACCGTCGACgAGCTTTTTGTTGCAACCCTTGT

GCCCGCGGTACCGTCGACgCAAAAGAAACGTTACAAGTAGTTGAAA

表 2　CiSGR 和 CiSGRL RT--qPCR 引物序列

Table 2　CiSGR and CiSGRL RT-qPCR primer sequence
基因  Gene

CiSGR

CiSGRL

CiACT

上游引物  Forward primer 5'-3'
TGAAGTTGTAGCAGAATGGAGG

GGGATCGTGCCTTATTCAGTC
CCAAATCCAGCTCATCAGTCG

下游引物  Reverse primer 3'-5'
CAGAGGGAGTTCTTTGGTGAAG

CATTTGATCCCCTACTCGTCC
TCTTTCGGCTCCGATGGTGAT
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17 个 SGR 蛋白的全长序列进行比对，结果显示，所

有 SGR 蛋白和 SGRL 蛋白均具有 3 个典型的结构

域，包括叶绿体转运肽结构域、高度保守的 SGR 结

构域和 C 端可变区（图 1B）。

2. 3　菊苣 SGR 家族 Domain，Motif 分析及 SGR 和

SGRL 顺式作用元件分析

利用 TBtools 软件与在线工具对菊苣 SGR 家

族进行 Domain 和 Motif分析。Domain 分析发现，这

些不同物种的 SGR 家族成员均含有 SGR 保守结构

域。 Motif 分析发现，这些 SGR 家族成员均含有

Motif 1-5及 Motif 9，但 CiSGR 与 CiSGRL 在 N，C 两

端的 Motif不同（图 2A）。CiSGR的 N端为 Motif 8，C
端为 Motif 6（CRM 基序）；CiSGRL 的 N 端为 Motif 
10，C 端为 Motif 9，推测 Motif 8，Motif 6 和 Motif 10，
Motif 9可能分别是这两个亚家族的特有结构。

启动子中的顺式作用元件在一定程度上可以

反 映 基 因 的 转 录 调 控 功 能 。 我 们 对 CiSGR 和

CiSGRL 的 ATG 上游 2 kb 的启动子序列中的顺式

作 用 元 件 进 行 了 分 析 ，结 果 发 现 ，CiSGR 和

CiSGRL 的启动子序列中存在光和植物激素响应元

件，此外，CiSGR 启动子中还存在低温、防御和厌氧

等与胁迫相关的响应元件（图 2B）。结果表明，菊苣

SGR 家族可能在植物激素调控、生长发育和应对环

境胁迫方面发挥作用。

2. 4　CiSGR 和 CiSGRL蛋白的二级和三级结构预测

利 用 蛋 白 质 结 构 预 测 工 具 对 CiSGR 和

CiSGRL 的二级和三级结构进行预测，结果显示

CiSGR 和 CiSGRL 均具有 3 种蛋白质二级结构，但

所占比例有所不同（表 3）。其中 CiSGR 蛋白的 α-螺
旋占比约为 25%，无规则卷曲的占比超过 60%，

CiSGRL 蛋白的 α-螺旋占比最大，且与无规则卷曲

的占比相近，二者蛋白结构均无 β-转角。CiSGR 和

CiSGRL 蛋白的三级结构模型显示二者的三级结构

存在显著差异（图 3）。

2. 5　CiSGR 基因家族克隆和基本特征分析

为了对菊苣 SGR 基因家族进行初步功能分析，

我 们 在 菊 苣 的 基 因 组 和 cDNA 中 对 CiSGR 和

CiSGRL 进行了克隆，分别获得 CiSGR 和 CiSGRL
基因 CDS 全长序列，分别为 825 bp 和 699 bp（图 4）。
然后对 2 个菊苣 SGR 基因家族成员的理化性质进

行分析，结果显示，CiSGR 和 CiSGRL 蛋白分别由

274 和 232 个氨基酸残基组成，对应分子量为 30. 85
和 26. 44 kDa；二者均为疏水蛋白；等电点分别为

8. 43 和 8. 54（表 4）。

图 1　CiSGR 和 CiSGRL 蛋白的系统进化树分析（A）和多序

列比对（B）

Fig. 1　Phylogenetic tree analysis（A） and multiple sequence 
alignment（B） of CiSGR and CiSGRL proteins

注：图 B 为 CiSGR 和 CiSGRL 蛋白的多序列比对。叶绿体传递肽（蓝

色）、保守 SGR结构域（红色）和可变 C端区域（绿色）用三条底线表示

Note： Figure B presents a multiple sequence alignment of CiSGR and 
CiSGRL proteins.  Blue line， chloroplast transit peptide domain； red 
line， conserved SGR domain； green line， variable C-terminal region

表 3　CiSGR 和 CiSGRL 蛋白的二级结构预测结果

Table 3　The prediction results of secondary structure of CiSGR and CiSGRL protein in Cichorium intybus

蛋白  Protein

CiSGR
CiSGRL

蛋白二级结构 Protein secondary structure
α-螺旋  α-helix

25.55
41.81

延长链  Extended strand
12.77
16.81

β-转角  β-turn
0
0

无规则卷曲  Random coil
61.68
41.38

三级结构模型  3D structure
7y5y.1.A
7mk2.1.A
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2. 6　CiSGR 和 CiSGRL 的亚细胞定位

为了确定 CiSGR 和 CiSGRL 在细胞中的功能

位 置 ，我 们 构 建 了 35S：：CiSGR-GFP 和 35S：：

CiSGRL-GFP 瞬时表达载体，并转化拟南芥原生质

体，使用激光共聚焦显微镜观察荧光表达情况（图

5）。结果显示，在对照样品（35S：：GFP）的转化细

胞中观察到 GFP 荧光信号广泛分布在细胞中，

CiSGR-GFP 主 要 定 位 于 叶 绿 体 和 细 胞 核 中 ，

CiSGRL-GFP 主要定位于细胞核和细胞质（图 5）。
结果进一步暗示了 CiSGR 和 CiSGRL 可能在叶绿

体、细胞核或细胞膜上发挥功能。

2. 7　 CiSGR 和 CiSGRL 在菊苣不同组织中的表达

模式分析

为了研究 CiSGR 和 CiSGRL 在菊苣不同组织

中的表达模式，我们利用 RT-qPCR 技术在菊苣的

根、茎、叶、花序组织中对 CiSGR 和 CiSGRL 的表达

量进行了检测。结果显示，CiSGR 和 CiSGRL 的表

达模式相似，CiSGR 和 CiSGRL 在茎中表达量最

高，其次是叶，CiSGR 在根中表达量高于花序，而

CiSGRL 在根中表达量低于花序（图 6）。

表 4　CiSGR 和 CiSGRL 理化性质分析

Table 4　Analysis of physicochemical properties of CiSGR and CiSGRL
基因名称  Gene name

CiSGR

CiSGRL

基因 ID Gene ID
Cint.ptg0000441.g622
Cint.ptg000101l.g945

氨基酸数  Amino acid number
274
232

分子量  Molecular weight/kDa
30.85
26.44

等电点  Isoelectric point pI
8.43
8.54

图 2　植物 SGR 蛋白的 Domain，Motif 分析（A）和菊苣 SGR
家族启动子的顺式调控元件（B）

Fig. 2　Plant SGR proteins Domain， gene structure and 
Motif analysis（A） and cis-regulatory elements of the 

Cichorium intybus SGR family promoters（B）
注：图 A 为 CiSGR 和 CiSGRL Domain 和 Motif 分析，绿色矩形为

SGR 保守结构域，不同颜色矩形代表不同基序。图 B 为 CiSGR 和

CiSGRL 的启动子（ATG 上游 2 kb）中转录元件分析

Note： Figure A illustrates the Domain and Motif analysis of CiSGR 
and CiSGRL.  The green rectangle denotes the conserved SGR 
domain， while rectangles of varying colors represent distinct motifs 
identified in the protein sequences.  Figure B illustrates the analysis of 
cis-regulatory elements within the promoter regions（2 kb upstream of 
ATG） of CiSGR and CiSGRL

图 3　CiSGR（A）和 CiSGRL（B）蛋白三级结构预测

Fig. 3　Tertiary structure prediction of CiSGR（A）and 

CiSGRL（B）proteins

图 4　CiSGR 和 CiSGRL 的克隆

Fig. 4　Molecular cloning of CiSGR and CiSGRL
注：泳道 M 为  DNA Marker
Note： Lane M is DNA Marker
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2. 8　 CiSGR 和 CiSGRL 在不同胁迫下的表达模式

分析

在 CiSGR 和 CiSGRL 的启动子中检测到胁迫

相关元件，为了进一步确定这两个基因在胁迫环境

下的潜在功能，对菊苣进行了 PEG6000 模拟干旱处

理、NaCl盐胁迫处理、NaHCO3碱胁迫处理、4℃低温

处理、37℃高温处理和黑暗处理。RT-qPCR 结果显

示（图 7），经 NaCl 处理后，CiSGR 的表达量呈先下

降后上升的趋势，其表达量在 1 h 下降，随后在 24 h

显著上升，在 48 h 达到峰值，CiSGRL 的表达趋势与

CiSGR 相似，在 24 h 和 48 h 同样显著上升；在 PEG
模拟的干旱胁迫处理后，CiSGR 和 CiSGRL 的表达

量趋势基本相同，整体呈现上升趋势，并在 48 h 达

到峰值；经 4℃处理的冷胁迫中，CiSGR 和 CiSGRL
的表达量呈先上升后下降又上升的波动趋势，均在

1 h 达到峰值随后下降，其中 CiSGRL 表达量在 12 h
和 48 h 显著升高；37℃处理的高温胁迫中，CiSGR
和 CiSGRL 的表达量整体上均呈现先上升再下降的

趋势，在 24 h 显著升高并达到峰值，随后下降；

NaHCO3处理后，CiSGR 的表达量呈逐渐上升趋势，

在 48 h 被 显 著 上 调 ；黑 暗 处 理 后 ，CiSGR 和

CiSGRL 的表达模式相似，均呈现先上升再显著下

降，在 6 h 表达量达到峰值，为 0 h 表达量的 7. 67 倍。

这些发现表明，CiSGR 和 CiSGRL 在不同非生物胁

迫中的表达趋势基本一致，并都可以响应 NaCl，
PEG，NaHCO3，黑暗胁迫和高低温胁迫的信号。

3　讨论

SGR 同源物在叶片衰老的 Chl降解和响应逆境

胁迫方面起重要作用。近年来，一些研究发现 SGR
基因的表达在番茄、茶树、柳杉等植物中受到不同

逆境胁迫的影响，然而缺乏对菊苣 SGR 基因的功能

研究。本研究中，我们首次在菊苣中鉴定了两个

SGR 基因家族成员。系统发育分析表明，两个成员

CiSGR 和 CiSGRL 分属 SGR 和 SGRL 亚家族（图

2A），这一分类模式与拟南芥、水稻等物种中 SGR
家族的功能分化高度一致［24，27］。所有成员均定位于

叶绿体，且蛋白序列中均包含叶绿体转运肽、高度

保守的 SGR 结构域及 C 端可变区，该结构特征与拟

南芥、番茄等其他植物物种中 SGR 家族成员的报道

结果高度一致［10，23］。

亚细胞定位表明 CiSGR 主要定位于叶绿体和

细胞核中，CiSGRL 主要定位于细胞核和细胞质。

这一发现与 SGR 家族的主要功能及潜在调控作用

高度契合。叶绿体作为植物叶绿素合成与降解的

核心场所，是 SGR 蛋白发挥脱镁螯合酶功能的关键

位置。此前的研究已证实，拟南芥 AtSGR1 基因与

水稻 OsSGR 基因均通过其编码蛋白的叶绿体定位，

调控叶绿素降解过程［14，26］，而细胞核定位的潜在可

能性则暗示二者可能存在除叶绿素代谢外的其他

功能。CiSGR 与 CiSGRL 启动子区域均含有丰富

图 5　CiSGR 和 CiSGRL 蛋白的亚细胞定位

Fig. 5　Subcellular localization of the CiSGR and 
CiSGRL proteins

注：拟南芥原生质体中CiSGR和CiSGRL蛋白的亚细胞定位。35S：GFP

作为阳性对照。叶绿体用红色表示。比例尺=10 µm
Note： Subcellular localization of CiSGR and CiSGRL proteins in Ara⁃
bidopsis mesophyll protoplasts.  35S：GFP served as the positive con⁃
trol.  Chloroplasts are pseudo-colored in red.  Scale bar=10 µm

图 6　CiSGR 和 CiSGRL 在不同菊苣组织中的表达水平

Fig. 6　Expression levels of CiSGR and CiSGRL in different 
chicory tissues

注：不同字母表示差异显著（P<0. 05）。下同

Note：Significant differences are indicated by different letters （P<
0. 05）.  The same as below
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的光响应元件（如 G-box）、激素响应元件（如 ABA
响应元件 ABRE，MeJA 响应元件）及胁迫响应元件

（如干旱响应 MYB 结合位点），这些元件是转录因

子结合的关键区域，直接关联基因的转录调控功

能［40］。已有研究报道，部分叶绿体定位蛋白可通过

“核质穿梭”机制参与核内转录调控，例如拟南芥叶

绿素合成相关的原叶绿素酸酯氧化还原酶（Proto⁃
chlorophyllide oxidoreductase，POR）可进入细胞核，

通过结合光敏色素互作因子（Phytochrome Interact⁃

ing Factors，PIFs）调控光响应基因表达［45］。据此推

测，CiSGR 与 CiSGRL 基因的编码蛋白可能定位于

细胞核，进而直接或间接调控下游胁迫响应及激素

信号通路相关基因的表达，从而协同叶绿体中的叶

绿素代谢功能，增强菊苣对逆境的适应性。

从胁迫响应模式来看，CiSGR 与 CiSGRL 的表

达量能够受盐、干旱、碱及黑暗胁迫的显著诱导，且

不同胁迫下的表达模式差异反映了基因功能的特

异性与环境适应性，为解析菊苣抗逆机制提供了关

图 7　CiSGR 在不同胁迫下的表达水平

Fig. 7　Expression levels of CiSGR in response to different stresses
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键分子证据。盐胁迫处理下，CiSGR 与 CiSGRL 的

表达量均呈现先下降后上升的趋势，这一表达模式

与番茄 SlSGR2 在盐胁迫下的响应特征相似［36］。盐

胁迫初期（1 h）基因表达的短暂下调，而后期表达上

调，该现象可能与水稻 OsSGR 过表达植株在盐胁迫

下应对离子失衡的应答机制具有相似性［33］，水稻

OsSGR 在盐胁迫初期基因表达短暂下调以减少短

期内叶绿素过度降解导致的光合效率骤降；而后期

表达上调则可能通过加速受损叶绿素的降解，减少

活 性 氧 的 产 生 。 干 旱 胁 迫 处 理 下 ，CiSGR 与

CiSGRL 的表达量整体呈现持续上升趋势，并在 48 
h 达到峰值，这一响应模式与柳杉 CfSGR2 在干旱胁

迫 下 的 表 达 特 征 高 度 符 合［37］。 此 外 ，CiSGR 与

CiSGRL 启动子中的干旱响应 MYB 结合位点，暗示

其可能受 MYB 类转录因子直接调控，这与报道的

草地早熟禾  PpMYB2 基因通过调控下游抗逆基因

图 8　CiSGRL 在不同胁迫下的表达水平

Fig. 8　Expression levels of CiSGRL in response to different stresses
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表达提升耐旱性的机制相似［40］。碱胁迫作为盐碱地

常见的胁迫类型，其对植物的伤害不仅包括离子毒

害，还涉及高 pH 值对酶活性的抑制［41］。本研究中，

CiSGR 的表达量在碱胁迫下与 CiSGRL 不同，这可

能与苜蓿在碱胁迫下通过代谢重编程适应逆境的结

果相似［41］：苜蓿 SGR 主导碱胁迫后期的叶绿素降解

调控，通过清除受损叶绿素维持细胞稳态；SGRL 则
参与中期的应激响应，调控叶绿素周转以适应高 pH
环境。CiSGR 和 CiSGRL 在响应碱胁迫时有同样的

功能分工。黑暗胁迫作为诱导植物叶片黄化（叶绿

素降解）的典型环境信号，其通过抑制光合作用光反

应过程，进而激活叶绿素分解代谢通路［10，29］。本研究

中，CiSGR 与 CiSGRL 在黑暗胁迫下 6 h即达表达峰

值，随后虽有下降但仍维持较高水平，这与拟南芥

AtSGR1在黑暗中 24 h达峰的趋势一致［26］，但响应速

度更快，这一机制可能是菊苣作为牧草在高密度种

植及遮阴环境下形成的特异性适应策略。从实际应

用来看，菊苣在高密度种植时易因光照不足出现叶

片黄化，导致生物量与营养品质下降［1］，而 CiSGR 与

CiSGRL在黑暗中的高响应性提示，通过基因编辑技

术（如  CRISPR/Cas9）抑制二者在黑暗中的表达，可

能延迟遮阴下的叶片衰老，从而提升单位面积生物

量，这一方向需后续通过转基因实验验证。例如参

考构建日本结缕草 Zjsgr突变植株的方法［46］，明确基

因编辑对菊苣持绿性的实际影响。在 4℃低温胁迫

下，CiSGR 与 CiSGRL 的表达变化趋势完全同步：处

理 0~6 h内均维持较低表达水平；12 h时达到表达峰

值，24 h时表达量略有回落。这一响应模式虽表明两

基因能感知低温信号并上调表达，但与其他物种相

比，响应幅度更小：例如茶树 CsSGR1在 4℃处理 12 h
时表达量较对照上调 2. 5 倍［35］，柳杉 CfSGR2 在 5℃
处理 48 h时上调幅度达 3. 8倍［37］，而菊苣两基因的最

大上调幅度均未超过 2 倍，且峰值后快速回落，未出

现持续高表达现象。在 37 ℃高温胁迫中，CiSGR 与

CiSGRL 的协同响应特征更为明显：二者均在处理 6 
h 时开始显著上调，24 h 时达到表达峰值，且峰值阶

段两基因表达量无显著差异。同样，这一响应与番

茄 SlSGR1 的高温响应存在差异：番茄 SlSGR1 在

37℃处理 24 h时表达量为对照的 3. 1倍［36］，显著高于

菊苣两基因的响应幅度，且番茄 SlSGR1在峰值后仍

能维持高表达，而菊苣两基因在 37 ℃处理 36 h 时表

达量已降至对照的 1. 3倍左右，表现出“快速响应、适

度上调、及时回落”的独特模式。

4　结论

本研究鉴定并克隆了菊苣的 2 个 SGR 家族成

员（CiSGR 和 CiSGRL），并对这两个成员基因进行

了一系列生物信息学的分析。亚细胞定位表明

CiSGR 主要定位于叶绿体和细胞核中，CiSGRL 主

要定位于细胞核和细胞质。组织表达模式分析显

示，CiSGR 和 CiSGRL 在不同的组织中存在表达量

的差异，但表达模式相似，均在茎中表达量最高，叶

中其次。胁迫处理后，CiSGR 和 CiSGRL 的表达量

均显著受到盐、干旱、碱、黑暗和高低温胁迫的诱

导，但 CiSGR 和 CiSGRL 的胁迫诱导模式在不同胁

迫处理间存在差异。本研究首次完成了菊苣 SGR
基因的鉴定与功能的初步分析，为靶向改良菊苣持

绿性状 ，提升菊苣产量及饲用品质奠定了分子

基础。
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