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摘要：硫（Ｓ）是植物生长发育不可或缺的营养元素之一，且在凋落物分解过程中起着重要作用，但凋落物硫的初始含量（新鲜凋

落物 Ｓ 含量）特征仍不清楚。 基于收集自 ８３ 篇公开发表文献的 ３１０ 个观测值，整合分析了凋落物硫的初始含量特征，同时评估

了菌根类型（丛枝菌根、外生菌根与两者都有，即同时含有丛枝菌根和外生菌根）、系统分类（裸子植物与被子植物）、生活型（乔

木、灌木与草本植物）、叶型（阔叶与针叶）、土壤性质及气候等因子对其的影响。 结果表明：（１）不同类型凋落物初始硫含量差

异显著，叶、枝、根、茎、果、树皮和倒木硫含量分别为：２．２２ ｇ ／ ｋｇ、０．８０１ ｇ ／ ｋｇ、０．６９１ ｇ ／ ｋｇ、１．５７ ｇ ／ ｋｇ、１．３１ ｇ ／ ｋｇ、０．４６８ ｇ ／ ｋｇ和 ０．１１０

ｇ ／ ｋｇ；（２）灌木植物叶凋落物初始硫含量低于草本植物和禾本植物，而外生菌根植物根凋落物的初始硫含量低于丛枝菌根和同

时具有两种菌根的植物；（３）被子植物的叶、枝、根凋落物硫初始含量均高于裸子植物，阔叶树种的叶、枝、根凋落物初始硫含量

显著高于针叶树种；（４）最湿月降水量、最暖月最高温以及年均温是枝凋落物初始硫含量的主要调控因子，而最冷月最低温、年

均温、土壤总氮是根凋落物的主要驱动因子。 研究结果为深入认识硫在凋落物分解及其伴随的物质循环过程中的作用提供了

基础数据。

关键词：基质质量；菌根类型；生活型；气候；土壤性质；整合分析

植物凋落物是土壤中碳（Ｃ）和养分输入的主要来源，凋落物分解过程促进营养元素的释放和土壤有机质

（ＳＯＭ）的形成，以来促进生态系统中陆生植物的生长［１］，同时在维持陆地生态系统结构和功能起着重要作

用［２］。 硫作为氮（Ｎ）、磷（Ｐ）、钾（Ｋ）之后的第四大化学营养元素，参与其生物的生长发育和代谢过程，如参

与蛋白质、氨基酸和叶绿素形成，控制光合作用中碳水化合物代谢［３］，影响植物呼吸作用、酶和脂类的形成和

非生物胁迫抗性等［４］。 土壤母质、大气沉降、农业灌溉、施肥、火山活动和微生物分解是硫的重要来源［５］。 植

物体内的硫可分为有机硫和无机硫，有机硫大多以蛋白质和氨基酸的形式存在，无机硫则以硫酸根离子

（ＳＯ２－
４ ）的形式在细胞中积累，除少部分通过叶片从大气中直接吸收外，主要由根系从土壤中吸收硫酸盐，通

过质流、扩散，再通过酸沉降、地表径流和植物吸收等途径参与硫的生物地球化学循环，在植物－土壤系统中，
约有 ９５％—９８％的硫储存于土壤系统中［６］。 目前，有关营养元素的研究主要集中在碳、氮、磷的动态变化特

征，而陆地生态系统中，凋落物初始硫的含量特征及影响因素尚不清楚。
凋落物初始硫是指新鲜凋落物硫的含量，且凋落物初始硫含量受多种因素控制，如植物性状、菌根组合、

气候和土壤性质等。 不同的植被类型和植物不同的器官对硫的吸收和利用程度不一样，因而不同性状下凋落

物初始硫含量存在较大的异质性［７］，植物性状，会因资源条件的差异形成不同的生态对策来获取养分［８］，硫
在植物中通过根系吸收、凋落物分解进行内部循环，植物根系主要通过吸收植物－土壤间释放的营养离子来
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积累植物生长发育所必须的硫元素，而营养离子间的拮抗或促进作用［９］，影响植物对硫的吸收，因此，植物特

性是影响凋落物初始硫的含量的重要因素。 菌根组合可能是影响凋落物初始硫含量的重要因素，菌根真菌主

要分为丛枝菌根和外生菌根，丛枝菌根真菌通常清除无机养分，分泌菌根外丝作用于植物膜上附着酶活性来

调节寄主植物对凋落物初始硫含量的吸收［１０］，外生菌根真菌可以分泌大量的氧化酶来降解有机物，使得与外

生真菌有关的凋落物养分含量较低［１１］，此外，菌根组合通过调节土壤特性，影响土壤微生物群落间接影响凋

落物初始硫的含量［１２］。 植物各器官凋落物间的分解具有一致性，不同生活型植物的各器官的分解速率存在

差异［１３］，导致凋落物不同器官中硫含量差异较大。 此外，气候会直接或间接影响凋落物硫初始含量。 气候一

方面通过调节植物养分吸收的过程来直接影响凋落物初始硫含量，另一方面，气候通过淋溶和风化过程来决

定土壤的发育，进一步间接影响全球范围内不同气候区凋落物初始硫含量。 例如，温度会影响土壤内部环境

变化，进而影响植物养分吸收过程，改变土壤基质质量［１４］，降水通过淋溶作用和风化作用加速凋落物中可溶

性养分溶解，来调节土壤的化学环境，影响凋落物中养分的含量［１５］。 土壤性质也是驱动凋落物初始硫的重要

因素，土壤是植物获取养分的贮存库，是植物生长发育不可或缺的催化剂［１６］，然而，对于不同的变量是如何影

响全球范围内凋落物初始硫的含量，目前仍缺乏足够的研究与认识。
基于此，本研究整合了 ８３ 篇公开出版文献的 ３１０ 个观测值，构建数据库，评估凋落物硫初始含量特征。

研究目标是：（１）量化全球范围内不同物种和凋落物类型中凋落物初始硫的初始含量；（２）评估植物性状、菌
根组合和气候对凋落物硫初始含量的影响，以及探讨潜在的因素。 研究假设：（１）不同物种和凋落物类型中

凋落物初始硫含量差异显著；（２）凋落物初始硫含量受植物性状、菌根组合和气候的调控。

１　 研究方法

１．１　 数据提取与整理

本研究搜索了 ２０２１ 年 １０ 月 ２０ 日之前发表在中国知网、谷歌学术中有关凋落物硫含量的文献，使用的中

文的关键词有（“硫”）和（“凋落物”或“植物碎屑”）；同时通过 Ｗｅｂ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅ， 谷歌学术搜索英文关键词为

（ｓｕｌｆｕｒ ＯＲ Ｓ） ＡＮＤ （“ｐｌａｎｔ ｌｉｔｔｅｒ” ＯＲ “ｐｌａｎｔ ｄｅｔｒｉｔｕｓ”）。 纳入本研究分析必须满足以下条件：（１）文章中必须

有记录新鲜凋落物硫初始含量特征的图表或文字信息，且必须含有采样地的经纬度等位置信息；（２）文章中

必须明确表明凋落物的植物种类和器官类型，同时凋落物有拉丁名且可以在相关数据库中搜索并确定其功能

性状；（３）凋落物硫的实验数据必须在自然条件下获取，且排除人为因素的干扰；（４）如果数据来自同一研究

地点和同一采样年份且在不同的文章中报道，则数据库只纳入一篇文章。
通过检索，本研究的数据库中包含了 ８３ 篇文献报道的 ３１０ 个观测值，包括 ２５６ 条叶凋落物、１９ 条树枝凋

落物、１４ 条根凋落物、１０ 条倒木凋落物、４ 条树皮凋落物、４ 条花凋落物和 ３ 条茎凋落物。 根据世界植物在线

数据库（ ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｆｏｐｌａｎｔｌｉｓｔ． ｏｒｇ ／ ｐｌａｎｔ⁃ｌｉｓｔ） 将植物分为裸子植物和被子植物；根据 （ ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ． ｇｂｉｆ． ｏｒｇ ／
ｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅ ／ ｓｅａｒｃｈ）将植物菌根分为丛枝菌根真菌、外生菌根真菌和内外生菌根真菌；利用（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｉｐｌａｎｔ．
ｃｎ ／ ）和（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ．ｉｎａｔｕｒａｌｉｓｔ．ｏｒｇ ／ ）来辨别植物生活型及叶形。 研究所用的数据直接从选定研究的主要文

本、表格、图表和附录中提取。 当数据以图形形式报告时，本文使用 Ｇｅｔ Ｄａｔａ（软版本 ２．２５；ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｇｅｔｄａｔａ
－ｇｒａｐｈ－ｄｉｇｉｔｉｚｅｒ．ｃｏｍ）提取。
１． ２　 统计分析

由于茎、树皮、倒木凋落物的样本量太小，因此仅将叶、枝、根凋落物纳入本次分析。 本研究中数据的分析

在 Ｒ 软件（ｖ４．１．２）和 ＳＩＭＣＡ 软件（ｖ１４．１）中进行。 在进行统计分析之前，检查数据方差的正态性，必要时在

统计分析之前进行对数转换。 运用线性混合模型中的 ｌｍｅｒ 函数来评估植物性状、气候、土壤性质对凋落物硫

初始含量的影响，同时使用 Ｔｕｋｅｙ 事后检验来比较组织和凋落物性状之间的差异［１７］。 为了进一步评估各因

子对凋落物硫初始含量的相对重要性，本研究将数据进行归一化处理，使用 ＳＩＭＣＡ 软件进行了基于偏最小二

乘法的重要因子模型选择，其中每个预测因子重要性计算为包含它的所有模型的 Ａｋａｉｋｅ 权重之和，Ａｋａｉｋｅ 权

７０００１　 ２３ 期 　 　 　 何敬慧　 等：凋落物硫初始含量特征及其影响因素整合分析 　
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重的截止值设置为 １．０，以区分重要和非重要预测因子［１８］。

２　 结果

２．１　 凋落物硫初始含量特征

研究结果的分布和样本量大小如图 １ 所示。 凋落物硫初始含量总体呈现略微偏斜的正态分布，作为植物

生长发育必需的营养元素，凋落物硫初始含量极低（图 ２）。 凋落物硫初始含量会随着植物器官的变化而发生

很大的变化，不同器官之间凋落物硫初始含量差异显著，总的来说，凋落物的平均初始硫含量为 １．３９ ｇ ／ ｋｇ，所
有器官的平均初始硫含量排序依次为叶（２．２２ｇ ／ ｋｇ） ＞茎（１．５７ｇ ／ ｋｇ） ＞果（１．３１ ｇ ／ ｋｇ） ＞枝（０．８０１ ｇ ／ ｋｇ） ＞根（０．
６９１ ｇ ／ ｋｇ）＞树皮（０．４６８ ｇ ／ ｋｇ）＞倒木（０．１１０ ｇ ／ ｋｇ）（图 ３）。

图 １　 研究样点在全球的分布图

Ｆｉｇ．１　 Ｇｌｏｂａｌ ｍａｐ ｓｈｏｗｉｎｇ ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎｓ

图 ２　 凋落物初始硫含量观测值数量分布图

　 Ｆｉｇ． ２ 　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｌｉｔｔｅｒ ｉｎｉｔｉａｌ

ｓｕｌｆｕｒ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

Ｎ 表示凋落物的数量

在系统分类中，被子植物凋落物硫初始含量要高于

裸子植物，对于不同的叶型而言，阔叶树种的初始硫含

量显著高于针叶树种。 在叶凋落物中，灌木植物的初始

硫含量要低于草本植物和禾本植物。 在根凋落物中，外
生菌根植物的初始硫含量要高于丛枝菌根和内外生菌

根的植物（图 ４）。
２．２　 凋落物硫初始含量影响因素

年均温、土壤总磷、最冷月最低温、ｐＨ、年降水量和

最湿月降水量是叶凋落初始硫含量的主要驱动因子；最
湿月降水量、最暖月最高温以及年均温则是枝凋落物初

始硫含量的最主要影响因子；最冷月最低温、年均温和

土壤总氮是根凋落物初始硫含量的主要驱动因子

（图 ５）。

３　 讨论

硫作为植物生长必需的矿质营养元素，在植物的光合作用、酶活性、各种氨基酸、蛋白质的合成中发挥着

重要的作用，缺硫会阻碍蛋白质的合成，限制植物的生长，还会使叶绿体发育不良，光合作用受到阻碍［１９］。 本

文研究发现，凋落物初始硫含量远少于其他必需营养元素，吴宇等［２０］研究得出硫是植物生长必需元素中含量

最少的，约占植株干重的 ０．１％，张苗云等［２１］研究表明植物体内的硫约占 ０．１％—１．５％，这是因为硫在凋落物

８０００１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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图 ３　 不同类型凋落物初始硫含量特征

Ｆｉｇ．３　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｕｌｆｕｒ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｌｉｔｔｅｒ

括号数字表示观测值个数，实心圆点表示平均值，字母表示不同类型凋落物硫含量差异显著 （Ｐ＜０．０５）

图 ４　 菌根类型、系统分类、生活型、叶型对不同类型凋落物硫含量的影响

Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｍｙｃｏｒｒｈｉｚａｌ ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ， ｔａｘｏｎｏｍｉｃ ｄｉｖｉｓｉｏｎ， ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ， ａｎｄ ｌｅａｆ ｔｙｐｅ ｏｎ ｓｕｌｆｕｒ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｔｔｅｒ ｔｙｐｅｓ

图中空心圆点表示观测值，菱形表示平均值，ｎｓ 表示不同类型凋落物硫含量差异不显著
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图 ５　 不同影响因子对凋落物硫含量的相对重要性

Ｆｉｇ．５　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｉｎｆｌｕｅｎｃｉｎｇ ｆａｃｔｏｒｓ ｆｏｒ ｌｉｔｔｅｒ ｉｎｉｔｉａｌ ｓｕｌｆｕｒ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

截止值设为 １．０，来探索最重要的预测因子，虚线是截止线；ＭＡＴ：年均温；ＭａｘＷａｒｍ：最热月最高温；ＭｉｎＣｏｌｄ：最冷月最低温；ＡＰ：年降雨量；

ＷＭＰ：最湿月降雨量；ｐＨ：ｐＨ（Ｈ２Ｏ）；ＴＣ：土壤总碳；ＴＮ：土壤总氮；ＴＰ：土壤总磷；ＴＳ：土壤总硫

体内是稳定的，且在凋落物在凋落之前完成了养分的内转移和重吸收，使得凋落物体内的一部分硫返还到植

物体，从而减少植物体内硫的损失。
不同植物组织的凋落物初始硫含量在全球范围内存在显著差异，由图 １ 可以看出，凋落物初始硫含量集

中分布在欧洲西部、亚洲东部以及北美洲东岸，探究其原因可知，自工业革命开始，这些地区由于工业发达，过
量燃烧化石燃料，金属冶炼以及土地利用变化等人类活动使得大气中 ＳＯ２和 Ｈ２Ｓ 含量升高，凋落叶作为植物

敏感器官，对外部环境变化尤为敏感，ＳＯ２和 Ｈ２Ｓ 通过叶片气孔进入植物体内，硫在一定程度上破坏了天然硫

的分布，从而导致凋落物初始硫含量密集分布在这些地区，不同地区分布情况还与植物组织不同的植物特性

和营养获取策略相关［２２］。
不同植物、植物不同的器官对于硫元素的吸收、积累和富集存在差异，本文发现叶凋落物硫的初始含量显

著高于根凋落物与枝凋落物，黎磊等［２３］提出，根被称为植物营养元素的“集散库”，是营养元素的供给器官，
根系主要从土壤中吸收硫酸盐来保证植物正常的发育，随后将其吸收的硫元素通过茎转运给新陈代谢最为旺

盛的叶片，来用于促进叶绿素和蛋白质的合成，随着植物的生长，将营养元素转运到植物的地上部分［２４］，植物

为了适应环境的胁迫性，需要协同地上和地下的功能性状来更好的获取和分配有限资源，其中叶的生长依赖

于根系土壤资源的输送，而根的生长又取决于叶片光合产物的分配［２５］，刘思等［２６］ 的研究可证实，叶片对硫的

吸收与积累能力呈现出较高的相关性，同时叶片要比其他器官更为敏感；被子植物的初始硫含量高于裸子植

物，这可能是两个分类群之间不同的植物特性和矿物养分分配间的差异造成的［１］。 阔叶树种初始硫含量要

高于针叶树种，因为针、阔叶都具有养分重吸收的特点，而针叶树种的养分重吸收率大于阔叶树种［２８］。 在叶
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凋落物和枝凋落物中，草本植物初始硫含量要高于灌木植物，因为快速生长的短寿命草本植物中的矿物养分

含量高于长寿命灌木植物。 因此，不同生命形式和不同叶型凋落物初始硫含量的差异也反映了植物群之间营

养生存策略的复杂性和差异性［２９］，这也更好地解释了植物性状对凋落物初始硫含量的影响。
丛枝菌根真菌植物中叶和枝凋落物初始硫含量高于外生菌根植物中根凋落物初始硫含量，菌根通过与植

物根系形成互惠共生体，使得植物能够最大程度的获取土壤硫素，但两者的作用方式和吸收矿质营养元素的

能力有所差异［３０］，丛枝菌根真菌水解和氧化能力有限，主要帮助植物从土壤中获取游离的氨基酸和无机养

分，而外生菌根通过产生大量的胞外酶和水解酶来分解有机质并直接获取有机硫（如几丁质、蛋白质和氨基

酸等）来供给植物［３１］；不同菌根类型自身的功能性状也是影响凋落物初始硫含量的重要因素，外生菌根中凋

落物中凋落物质量低，且丛枝菌根真菌中含有大量自由的腐生物，使得含有丛枝菌根凋落物的分解速率更

快［３２］；此外，菌根组合通过调节土壤特性间接影响凋落物初始硫含量，丛枝菌根真菌通过影响土壤团聚体之

间的水分状况，导致不同微生物群落的数量和组成不同，从而影响凋落物的分解速率［１２］。
气候等环境因素强烈相互作用，影响矿质营养元素的吸收和利用。 温度变化会影响不同器官间矿质营养

元素的分配，温度升高可以促进土壤养分的矿化过程，使得土壤中难溶的养分在微生物的作用下转化成植物

可吸收利用的养分，提高养分的吸收和储存［３３］；而低温影响水黏性和膜渗透性，抑制植物的代谢过程和光合

作用，进而抑制了根系和土壤微生物的活性［３４］，进而限制了植物对矿质营养元素的吸收；温度条件（最暖月最

高温、最冷月最低温以及年均温）在本研究中影响积极。 水分条件对植物的生长发育更为复杂，降水直接影

响土壤的酸碱条件，进而影响微生物的活性和根系吸收矿质营养元素的效率和植物中矿质营养养分的运输和

分布［３５］，此外土壤中矿物元素的积累将随着降水量的增加而迅速减少，会导致植物的营养限制，在此次研究

中年降雨量是调控凋落物初始硫的重要因子。
尽管本研究清楚的揭示了凋落物初始硫含量及驱动因素，但仍有一些不确定的问题和知识亟待解决，尤

其是不同凋落物类型之间的样本量差异很大，重点在于叶凋落物，这则限制了对其他凋落物类型对凋落物硫

含量的可靠结果的影响。

４　 结论

综上所述，不同类型凋落物硫初始含量差异显著，叶、枝、根、茎、果、树皮和倒木硫含量分别为：２．２２ ｇ ／ ｋｇ、
１．５７ ｇ ／ ｋｇ、１．３９ ｇ ／ ｋｇ、０．８０１ ｇ ／ ｋｇ、０．６９１ ｇ ／ ｋｇ、０．４６８ ｇ ／ ｋｇ 和 ０．１１０ ｇ ／ ｋｇ；灌木植物叶凋落物初始硫含量要低于

草本植物和禾本植物，而外生菌根植物根凋落物初始硫含量要低于丛枝菌根和两者兼有的植物；被子植物的

叶、枝、根凋落物初始硫含量均高于裸子植物，阔叶树种的叶、枝、根凋落物硫初始含量显著高于针叶树种；年
均温、土壤总磷、ｐＨ、年降雨量、最冷月最低温以及最湿月降雨量是叶凋落物初始硫含量的主要影响因子，最
湿月降雨量、最暖月最高温以及年均温是根凋落物初始硫含量的主要调控因子，最冷月最低温、年均温、土壤

总氮和 ｐＨ 是驱动枝凋落物的主要驱动因子。 本研究旨在探索全球凋落物初始硫含量特征，评估影响凋落物

初始硫含量的的驱动因子，来更好地理解硫在植物养分循环过程中的作用提供一定的数据支持。
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