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摘要
钾是促进作物生长和发育最重要的元素之一。此外，

钾还具有许多与作物健康相关的生理功能，这些功能可
以缓解作物生长发育过程中生物性和非生物性的胁迫。然
而，钾的普遍缺乏导致了作物生长缓慢、产量减少、纤维品
质降低。本文综述了钾元素的生理性功能及其在减少胁迫
中的作用，总结了农学方面的关于钾的需求、土壤及作物
的钾元素状态诊断以及改良建议等。钾的生理性过程包括
酶和有机质化合物合成、水分生理和气孔调节、光合作用、
运输过程、细胞信号传导，以及作物对干旱、寒冷、盐碱等

以及生物胁迫的响应特征。钾肥的农学特性表现为棉花对
钾的需求、钾吸收和土壤特性、钾吸收和利用中的基因差
异和缺钾的主要症状等。此外，还讨论了土壤和作物中钾
状态的诊断方法和改善措施。
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引言
钾对于作物的新陈代谢、生长、发育、产量起着关键

性作用。钾素缺乏会导致作物许多生理功能紊乱，包括水
分生理、酶的活性、电荷平衡、生长缓慢、产量下降以及抗
胁迫能力下降等。此外，钾素还涉及作物健康、抗生物和非
生物胁迫等生理功能。从最佳的作物生长过程和生产能力
来看，现代作物种植需要大量的钾素，尤其是在作物的生
殖发育时期。作物需求量最大的矿物质元素是氮，其次是
钾元素。最佳生长状态下作物钾的需求量是其干重的2%到
5%(Marschner, 1995)。然而，由于土壤和作物的某些原因，
钾的供应常常达不到应有的需求水平，因而出现了因钾缺
乏而导致作物减产的现象。此外，作物可利用的有效钾的
浓度经常会受到其他必需元素有效性和浓度的影响。

过去20多年以来，美国及其他一些地方的农场主一直
施用化学肥料，并在很大程度上改善了肥料的施用与管
理。然而，尽管在作物种植之前进行了土壤分析和制定肥
料施用方案，钾元素缺乏还是时有发生，甚至有点出乎意
料。这引起了对棉花施用钾肥管理的新的重视，即重点关
注棉花对钾肥的需求和利用情况。高效的肥料管理制度不
仅包括对土壤营养状态的准确掌握，还要根据不同季节
进行可靠的植株分析，微调土壤肥力水平，避免一些不可
预见性的钾素缺乏。做好该项工作，应从根本上理解并掌
握营养元素在作物新陈代谢、提高产量、减轻胁迫中的作
用。本文选择棉花作为示例作物，综述了钾素的一般农艺
学特征、生理性功能、抗胁迫功能，以及诊断钾素缺乏和
改善施肥管理措施等。

钾的生理作用
钾作为一种作物生长发育所必需的基本的大量元素，

影响着作物基本的生理过程(Clarkson and Hanson, 1980)。 
钾是作物细胞中包含最多的阳离子，不仅存在于细胞质
中，还存在于细胞液中。然而，钾在细胞不同隔室的聚集状
态决定了其在作物生理过程中的功能(Marschner, 1995)。
此外，钾具有高迁移率的特征，其表现不仅是个体细胞和
相邻组织间的短距离传输，还表现为通过木质部和筛管的
长距离传输。这些特征将钾作为控制作物许多生理和生化
过程的主要营养元素在作物内部进行运输，比如酶活化过
程、细胞渗透势调节、可溶性和不可溶性分子离子中和及
细胞pH值稳定等(Marschner, 1995)。钾在作物的水分生理
过程中起到整体性作用，涉及到很多与水分相关的生理功
能，包括水分蒸散、细胞膨压维持、气孔开闭、同化易位、
酶的活化和叶的运动。最后，作物光合作用以及C、N化合
物的传输主要依靠钾素作用。

钾的农学特性
钾对棉花的重要性

从农学视角，钾缺乏或过量在经济上和环境上都是低
效的，都会对产量产生不良影响。棉花（陆地棉L）钾肥过
量的一般特征表现为：容易生铃腐病(Bennett et al., 1965)，
株高过高 Bennett et al., 1965; Pettigrew and Meredith, 1997)， 
延迟成熟期(Bennett  et  a l.,  1965;  Clement-Bailey  and 
Gwathmey, 2007; Gwathmey and Howard, 1998; Gwathmey 
et al., 2009)。钾素缺失导致水分亏缺(Coker et al., 2000)，减
少衣分率(Pettigrew et al., 1996)，降低干物质量(Gerardeaux 
et al., 2010; Rosolem et al., 2003; Zhao et al., 2001)，降低株
高(Zhao et al., 2001)，减少叶面积(Gerardeaux et al., 2010; 
Zhao et al., 2001),缩短节间长度(Gerardeaux et al., 2010),
减少种子重量(Pettigrew et al., 1996)、降低棉籽的质量
(Pettigrew et al., 1996)，降低N的利用率(Pettigrew and 
Meredith, 1997)，减少皮棉产量(Gormus, 2002; Pettigrew et 
al., 1996; Stromberg, 1960)。钾缺失还会通过停止早熟期生
长发育和提高早期开花率来影响作物的成熟期(Pettigrew, 
2003)。

棉花对钾的需求
正常的棉花 生长和纤维发育 对钾的需 求量仅次于

氮，居第二位。成熟的棉花平均含钾量大约为110～250kg 
ha-1  (Hodges,  1992)，或者说生育期每天的需钾量约为 
2～5 kg ha-1 (Bassett et al., 1970; Halevy, 1976; Mullins and 
Burmester, 1991)。每100kg皮棉大约含13kg钾 (Mullins and 
Burmester, 2009)，其中50%钾在棉铃中，24%钾存在种子和
棉绒中(Mullins and Burmester, 2009)。在成熟期，棉铃的荚
壁钾的总量比例超过60%，种子中的钾占27%，纤维中的钾
占10%，所有的钾几乎全部存在于棉铃中(Leff ler,  1986)。 
大量的钾存在于非收获组织中，一 般生产一个218kg 大
的棉花纤维包需要2 0 k g 钾，其中2 . 5～6 k g被种子 带 走
(Hodges,1992; Rimon, 1989)。

棉花缺钾的特征
棉花对有效钾含量低的敏感性比其他主要的大田作

物高，经常对一般不认为缺钾的土壤表现出缺钾的信号
(Cassman et al., 1989)。当棉花缺钾时可观察到植株矮小、
提早落叶，并自下而上地发展，这归结于作物内部养分运
动的自然规律。这种传统症状开始表现为全部叶子变萎
黄和叶子边缘坏死，随着钾继续缺乏，叶子变得脆弱并呈
现古铜色。由于缺钾的这些表现特征，这一症状一般称为 
“棉锈病”(Maples et al., 1988)。
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除了传统缺钾症状时常会看到，另外一些新的缺钾症
状出现在生长期后期，伴随着棉铃发育，表现为新生叶面
缺钾，包括由于严重缺钾而使得整个叶面枯黄直至变成
金黄色，甚至导致叶面组织坏死。这种新的缺钾症状于二
十世纪六十年代初期第一次出现在美国的加利福尼亚州
(Brown et al., 1973)。这些新的缺钾症状主要出现在作物生
长的后半季并广泛存在于不同的土壤类型和棉花品种。观
察到的幼小组织的缺钾症状，与传统的成熟叶片的缺钾症
状相似，都表现为叶面边缘卷曲和过早脱落。与传统的症
状相比，其不同之处表现为从冠层上部向下发展(Maples et 
al., 1988; Stromberg, 1960)。

一般认为导致这种缺钾症状改变的因素有两种：（1）
早熟品种基因改变使得根系发育不充分，造成根系对其表
面钾的利用率降低；（2）高产、早熟品种比低产、传统品种
对钾和其他营养元素的需求量更多。正确理解棉花生长期
后期缺钾的本质和原理，可以减少或缓解缺钾的发生概率
和严重性（Bednarz and Oosterhuis,1998）。

钾吸收和土壤特性
作物从土壤中吸收钾的主要过程机制为质流和扩散

(Barber,  1962)。在正常条件下，绝大部分钾的吸收通过扩
散过程完成，而通过质流过程吸收的钾仅占全部钾吸收
的1%～3% (Marschner, 1995; Rosolem et al., 2003)。但是，
这种主要机制的重要性随着土壤和作物参数的改变而变
化，比如根系特征、钾需求量、水通量率等(Baligar, 1985)。 
棉花 对钾的吸收 过 程和干物质积 累过 程相似，到花 期
峰值时钾的吸收量达到最大值并开始下降(Bassett et al., 
1970; Halevy et al., 1987; Schwab et al., 2000)。同时，这一时
期也是钾需求量显著增加的时期，这是因为处于发育中的
棉铃，作为该元素的库，对钾的需求量增加(Halevy, 1976; 
Leff ler and Tubertini, 1976)。

在最基本的观念中，作为可以被认为是营养（尤其是
钾）的流动束，棉花将钾从不同深度的土壤胶体和有机质
的交换场所运移并营养集聚到上述组织的周围（Brouder 
and Cassman, 1990)。与其他作物收获的生物量相比，棉花
通过叶子、茎和果实外壳将大量钾返还回土壤。这些作物
组织被或者纳入到土壤表层，或者被纳入保护性耕作系
统中使之能够在土壤表面分解。由于粘重质地土壤负电荷
吸附和钾的正电荷特性，使钾很难逃离上层土壤。在美国
的金华河谷可以找到很多这样的例子，尽管这些区域普遍
来说钾素充足（Brown et al., 1973)，但该区域是第一个被认
为现代性缺钾的典型案例，因为河谷土壤剖面中多数钾被
固定在粘质蛭石性表层土壤。底层土壤钾耗尽现象在美国
的中南部、东南部地区也出现过（Maples et al., 1988)。

Gulick等（1989）开展了金华河谷土壤中钾分层特征的
模拟实验，用以检测棉花和大麦对土壤剖面不同层次的响
应特征。研究结果表明，除了表层土壤之外，棉花的生根
模式和大麦十分相似。在表层土壤中大麦的根长密度是
棉花的2.7倍，因此，棉花从表层土壤中吸收的钾比大麦吸
收的少得多。在美国东南部进行的长期肥料观测试验，进
行了棉花、大豆和玉米的钾吸收对比试验，结果发现，棉
花对缺钾的敏感性远比其他两种作物高（Cope,  1981）。 
Brouder和Cassman（1990）在该区域的试验中检验了两种
棉花品种的根系生长，一种对缺钾敏感，一种是可以耐钾
素缺乏。耐缺钾品种具有较大的平均根圆直径，花期峰值
后的根系扩展增强，此时许多缺钾的外在症状容易观察
到。进一步来讲，根区密度试验表明任何品种棉花都不是
从土壤表层吸收钾。

钾吸收和利用的基因差异
有人提出，关于现代种植品种缺钾的报道的不断增

多，主要是由于现代品种比传统品种具有早熟特性或者高
产特征(Oosterhuis,  1995)。理论上，早熟品种在生长季节
比后期的生殖生长较早地需要更多钾。按照上述理论，早
熟品种可以不用生长庞大的根系或者像晚熟品种那种储
存大量的钾，这一推论看似符合逻辑，但是试验表明该理
论呈现出不同的结果。

图1.中度缺钾症状的棉花叶片特写照片（D.M. Oosterhuis 拍摄）
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科学家们早在1970年代就开始研究作物早熟对钾吸
收的影响。Halev y(1976)研究发现，早熟品种对钾缺失比
较敏感，是因为早熟品种生殖发育期提前，并且该时期需
要大量的钾，然而该时期根系发育比晚熟品种相应时期发
育相对迟缓。上述早熟品种特征，导致钾过早地从叶子迁
移到果实。因此，早熟品种的缺钾症状出现的要比晚熟品
种早。Clement-Bailey和Gwathmey(2007)也报道了相似的
发现。研究者们都仅仅关注早熟品种增加钾含量可以显著
提高产量（对于晚熟品种增加钾施用量的作物产量响应
未有研究）。Tupper等(1996)得到了同样的结论，早熟品种
需要更多的钾，增加钾肥施用量能够提高产量，但是这一
措施对于晚熟品种没有效果。Cassman等(1989)进行了两
种品种的钾吸收差异性试验，认为作物从土壤中吸收钾是
决定钾的效率的主要因素，但是两种品种对钾吸收效率没
有差别。然而，作者注意到的仅是在低钾水平时的钾效率
差异，而在钾含量高水平下的差异没有被注意到。相似的
研究结论在López等(2008)的控制作物生长条件的试验中
也被证实。Keino等(1996)对钾吸收试验做了进一步分析，
他们检验了叶片钾起作用之后两种不同成熟期品种棉花对
钾的吸收效应。他们发现早熟和晚熟品种叶片钾都是根部
吸收钾的2倍，尽管晚熟品种的组织发育和根根系长度被
高估了一些。

但是，还有一些其他的研究显示晚熟或早熟品种对钾
吸收没有显著的差异。Pettigrew(1999)和Pettigrew等(1996) 
研究了早熟、正常成熟、晚熟棉花品种对不同钾肥施用量
的响应程度，发现基因差异的作用不显著。除了成熟期之
外的基因差异在以往的研究中也受到关注，这使得研究
者开展了进一步研究，检验了两种秋葵叶型和正常叶型品
种对钾吸收的响应(Pettigrew, 2003)。选择该方法是由于秋
葵叶型的早熟品种和正常叶型品种作对比试验，比采用一
般的两种不同成熟期品种的比较试验，前面两者更具有较
多相似的基因特征。两种品种对钾缺失反应的显著性得
到证实，但是早熟品种对缺钾的反应的灵敏性增加并不显
著。Gwathmey等(2009)研究也发现不同成熟期品种对钾的
利用吸收效率的差异并不显著，但是他指出在低钾状态下
可能会出现差异。虽然这些结论不一致，但是研究表明，
早熟品种确实在第一个三年生长期内需要吸收更多的钾，
在第二个三年期内在果实中积累较多的钾。

钾和抗胁迫
钾参与到了作物的许多生理功能，这些功能与作物的

健康和抵抗生物或非生物胁迫有关。因此，钾在作物的新
陈代谢和减轻胁迫等方面起到重要作用。

干旱胁迫
所有作物在其生长周期中或多或少会受到水资源短

缺的威胁，这对作物生长带来了许多不利影响。因此，减
少干旱胁迫是对作物生长管理的最重要的任务。水分胁迫
下的叶绿体会引起钾渗漏，将会进一步抑制光合作用(Sen 
Guptaand Berkowitz, 1987)。在钾供应量超过适宜供应量
的条件（钾充足条件）下，缺水胁迫下的作物仍能够维持
有效的光合作用活动(Berkowitzand Whalen, 1985; Pier and 
Berkowitz,  1987)，并且比正常水分条件下钾聚集程度高
(Cakmak and Engels, 1999)。这是因为钾具有维持二氧化
碳吸收率的功能，这一功能是通过调节气孔和平衡细胞水
分关系来实现的(Mengeland Kirkby, 2001; Sangakarra et al., 
2000)。富钾水平还与维持叶绿体基质最适宜pH浓度和
保持最优的光合作用功能有密切关系(Pier and Berkowitz, 
1987)。

低温胁迫
作物有效钾含量和耐低温胁迫能力呈正相关关系，而

低于最佳浓度则会强化低温胁迫的作用(Kaf kafi,  1990)。
增加钾浓度会增强作物耐低温胁迫能力，不仅能够提高抗
氧化酶水平，还可以充当渗透物和降低作物体液的冰冻点
(Hankerlerler et al., 1997; Kaf kafi, 1990; Kant and Kaf kafi, 
2002)。

盐分胁迫
Na含量高的土壤可以显著减少作物细胞质对钾的吸

收，并使水分从细胞液中渗出导致细胞膨压降低(Yeo  et 
al., 1991; Zhu et al., 1997)。高浓度的Na阳离子与K阳离子
在土壤中竞争，实质上会降低作物对这些阳离子的吸收
(Zhu, 2003)。因为钾具有增强作物抗氧化能力，所以土壤
中较高的K含量和作物富裕K积累一样，他们大部分作物
具有较高的耐盐性有关，比如拟南芥(Liu and Zhu, 1997; 
Zhu et al., 1998)、小麦(Rascio et al., 2001; Santa Maria and 
Epstein, 2001),黄瓜(Cucumis sativus L.)和胡椒(Kaya et al., 
2001)。

钾与生物胁迫
有 报 道 称 ，高 浓 度 钾 可 以 减 轻 病 虫 害 胁 迫

(Bergmann,1992; Perrenoud, 1990; Prabhu et al., 2007)。这是
由于钾具有调节作物初级代谢功能的作用，作物内部高浓
度钾可以促进高分子化合物合成，如蛋白质、淀粉和纤维
素，同时可以抑制可溶性糖、有机酸、氨基化合物的形成，
而这些化合物是滋生致病菌和昆虫的必要之物(Amtmann 
et al., 2008; Marschner, 1995). 对棉花来说，钾对于减少由
尖孢镰刀菌造成的枯萎病和烂根病具有显著作用(Prabhu 
et al., 2007).
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作物钾营养状态的诊断和改善
自然状态土壤中的养分含量不能够完全满足高产品

种作物的营养元素需求。因此，必须通过施用肥料来满足
作物生长的需求。生物非生物因素的时空变化导致不同田
块、不同季节作物营养元素需求的变化。对钾来说，当前
有两种方式来确定钾肥的最佳施用量。

土壤采样和分析
土壤化验分析法，是一种确定钾肥施用量的传统方法

(Baker et al., 1992)。美国的每个种植棉花的州的合作推广
服务机构都推荐使用土壤采样化验分析法（与美国农业
部合作）。一般来讲，土壤采样深度为耕作层15cm深度左
右，按照人字形布局采样点，并在相同的采样区每隔3～4
年采样一次。将采样点混合后的土壤干燥后进行钾含量
测试。土壤测试实验室根据利用分析、土壤类型、作物生
长状况和产量预估，给出钾肥施用建议。但是，实验室定
制的“足量”施用水平也会出现钾素缺乏情况(Oosterhuis 
and Weir, 2010)。这些意料之外的钾缺乏可能是由于采集
到薄层土而棉花没有充分利用该层土壤中的钾(Brouder 
and Cassman, 1990)，或者是由于季节因素导致对营养需求
的判定不够精确。

组织采样与分析
尽管检测钾缺乏的大部分是通过土壤采样实验来判

定的，但是对不同时期作物组织化验分析也是一种潜在的
很有价值的方法(Baker et al., 1992)。遗憾的是，采用这种
方法后，确定作物钾的指标特征变得更加复杂。

一 般情况下，在早期生长钾聚集 在叶子和茎部，然
后转移到生殖部，这里是作物生长后期主要的钾汇集部 
(Bassett et al., 1970; Cassman et al., 1989；Halevy, 1976)。这
些转变导致测试目标随着生长阶段的变化而变化。由于很
难准确判断采样植物的生长阶段，或者很难准确描述钾
在棉花不同组织部位的聚集状况，所以组织采样分析是
非常困难的。许多其他的基因和环境条件、外因胁迫也可
能影响钾的在各组织中的浓度，这一作用主要受吸收和迁
移影响。此外，棉花在钾供应过量的条件下会吸收大量钾
(Kaf kafi,  1990)，这可能会对组织检测诊断结果造成不确
定性影响(Oosterhuis,  1995)。所有这些钾的特性，已经导
致对叶面钾临界值判断的不一致甚至是矛盾的(Reddy and 
Zhao, 2005)。

目前已经报道了许多关于特定组织对钾的敏感性的不
同研究结果。Rosolem and Mikkelsen(1991)研究结果为，不
同组织对钾的敏感性由低到高依次为：叶<棉铃<根<茎。 

这一结果表明，只有严重缺钾时才能降低叶部钾的浓度。
与此相反，Bednarz and Oosterhuis(1995)试验发现以下的
敏感性排序：棉铃<茎<叶<根。但是，许多研究表明叶柄部
采样检测非常有效和灵敏，这是因为它对钾的敏感度高，
并且观测到叶柄部钾浓度降低比作物缺钾症状出现提前7
天(Coker et al., 2003).

改善肥料施用
尽管金河谷地不同土壤层次钾的研究结果看起来认

为，底层钾肥会提高钾吸收和增加产量，但是美国东南部
和中南部地区研究未能证实该结论。Mullins等(1997)研究
了深层和表层土壤施肥对棉花产量的影响，结果表明产量
与施肥方式没有显著的差异特征。Mullins and Burmester 
(2009)在阿拉巴马州的进一步试验（穴施钾肥、条施钾肥
和撒施钾肥）研究也发现，施肥方式对作物影响没有显著
差异。Adeli和Varco(2002)在密西西比地区的撒施钾肥和
条施钾肥对比试验也发现了相似的结论。研究者仅注意
到了植物生长时期条施肥对作物产量的影响，还有一些
其他问题值得深入思考，如不同施钾肥深度(Tupper et al., 
1988)，虽然施肥深度与产量的关系被认为不存在一定关
系(Reevesand Mullins, 1995)。

Brouder and Cassman (1994)研究了不考虑土层深度
的条施肥和穴施肥方式对产量的影响。他们的试验检测
了棉花根部和嫩枝对N、P、K固定施肥的响应，结果表明
充分施用N、P肥料后根系生长和扩散非常显著，但是充分
施用钾肥后的效果不显著。因此，N在土壤中的分布和浓
度很大程度上通过作用于根系生长影响作物K吸收。这
就是为什么增加氮肥施用量可以提高钾肥吸收量的原因
(Halevy et al., 1987)，但是增加钾肥施用量不会提高N的吸
收量(Pettigrew and Meredith, 1997)。

当土壤分析表明需要增施钾肥时，棉花等作物经常被
单一、均匀性地施用钾肥，氯化钾作为最常用的肥料，由于
其成本低和钾含量高，是钾肥最普通的来源(IPNI,  2011a)。
氯化钾中氯离子(Cl–)一般易被水过滤溶解，在水分充足
的半湿润地区一般不会考虑氯离子对棉花的负面影响，但
是，在干旱地区氯离子会起反作用。另外干旱区施用硫酸
钾，一般称为硫酸盐化合物，是另外一种可吸收钾的来源
(IPNI,  2011b)。基于上述条件的试验表明，施用氯化钾和
硫酸钾对棉花产量有显著的差异影响(Pervez et al., 2005)，
其他钾来源包括硫酸镁钾，还有无水钾镁矾和硝酸钾，这
些肥料主要用于高价值的作物，很少用于棉花种植(IPNI 
2011c; IPNI, 2011d)。
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对棉花来说，中期施肥很少被采用，叶面施肥仅用于
棉花成铃时补充钾肥缺乏。叶面施用钾肥是快速补救生长
中期缺钾最快最有效的方法，尤其是在后期缺钾但土壤
施钾肥很难起作用的时候。在过去20年来，叶面施用钾肥
仅证实对于棉花产量作用显著，但是仍有许多关于该项措
施的怀疑和猜测。然而，有许多关于土壤可利用钾的研究
报道(e.g. Kerby and Adams, 1985)，但没有关于叶面施钾肥
的有效性的决定研究结论。早期的研究(Oosterhuis, 1976; 
Oosterhuis et al., 1991)表明，叶面施用钾肥对提高种子产量
具有显著性作用。还有研究表明叶面施用钾肥可以提高皮
棉质量和产量(Oosterhuis et al., 1990; Pettigrew et al., 1996)。 
随着当前对皮棉质量(Sasser, 1991)的重视和大容积仪器的
引入，钾对皮棉质量的影响可能会被证实是最重要的。

结论
本文综述了钾在作物生理过程中对棉花正常生长和

产量的主要作用。分析了缺钾症状及其对作物功能的影
响。钾还参与到作物大量的生理功能，这些功能与作物健
康和抵抗生物非生物胁迫能力有关。此外，钾在减轻外界
因素胁迫的作用非常突出。最后，讨论了钾的农学方面的
需求、土壤和作物中钾含量状态的诊断以及改善措施等重
要问题。然而，尽管本研究重点关注了如拟南芥、大米、玉
米等典型作物，但是没有涉及到钾营养元素的生物化学、
重要的分子生物学在棉花作物中的作用。辨别棉花中钾所
控制的代谢途径，将有助于我们更好地理解作物对缺钾的
适应性，可以帮助农民制定更好的钾肥施用策略，也能够
对未来改良作物基因的研究工作提供更多的信息。
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