
 

土壤可溶性有机硫的微生物分解与植物利用机制
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摘要: 硫 (S) 是植物生长必需的营养元素，但是近年来植物的潜在缺硫现象在全球范围内普遍发生。可溶性有机

硫 (DOS) 作为土壤硫的一种重要形态，可被微生物快速分解为硫酸盐而被植物吸收，因此，明确土壤 DOS 含

量、组成、微生物分解机制和植物利用过程有利于解决潜在缺硫问题。本文综述了土壤 DOS[ 可溶性蛋白质、

含硫氨基酸蛋氨酸 (Met) 和半胱氨酸 (Cys)] 的微生物分解过程及植物吸收利用机制。可溶性蛋白质可以在数天

内分解成无机硫 (SO4
2−)，而含硫氨基酸可以在数分钟到数小时内被分解。微生物吸收含硫氨基酸后的几分钟到

几小时内，可将含硫氨基酸中的碳、氮和硫分别以 CO2、NH4
+和 SO4

2−的形式释放到微生物体外，释放的无机硫

会被微生物再次利用以满足其生长发育。微生物能迅速利用 DOS (Met、Cys)，当其被微生物同化时，其原始分

子结构决定了其转化成的生物大分子，从而影响 DOS 与 SO4
2−之间的转化速率。Cys 的硫醇基 (H―S―C) 易被

氧化，因此微生物吸收利用 Cys 后 SO4
2−释放量高于 Met。小麦和油菜对 Met 和 Cys 的摄取量随着其供应量的增

加而增加，田间条件下小麦和油菜可吸收 0.63%～2.2% 的外源 Cys 和 0.4%～2.1% 的外源 Met。Met 和 Cys 在植

物氮营养中的作用有限，但它们在植物硫营养中的作用非常重要，约占植物硫吸收总量的 10%。土壤 DOS可被

微生物快速分解，产生的 SO4
2−可被植物快速吸收利用。即使存在土壤微生物的激烈竞争，植物也能够吸收完整

的分子态有机硫 (Met和 Cys)，DOS是植物生长的重要硫源，其吸收主要发生在富含有机质的土壤中。
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Abstract: Sulfur (S) is essential for plant growth, however, potential sulfur deficiency is happening worldwide.
Soluble organic sulfur (DOS) is an important form of soil sulfur, and can be decomposed quickly into sulphate by
microorganisms for the absorption of plants. Clarifying the pathways and influence factors of DOS microbial
decomposition process and plant uptake is crucial for the regulation of plant S nutrition. Therefore, we reviewed
the researches on plant bioavailability and microbial decomposition of DOS, focusing mainly on proteins, and the
S-containing amino acids methionine (Met) and cysteine (Cys). Soluble proteins can be decomposed to SO4

2−

within days, while S-containing amino acids can be decomposed within minutes to hours. After absorbed into
microbial biomass, the carbon, nitrogen, and sulfur in S-containing amino acids would be released outside the microorganisms
in form of CO2, NH4

+, and SO4
2− within minutes to hours, the microorganisms will utilize the released inorganic
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sulfur and nitrogen to meet their growth requirements cyclically. Microorganisms assimilate DOS (Met and Cys)
rapidly, and the original molecular structures of DOS dictate the resulting biopolymers upon microbial
assimilation, thereby influencing the rate of conversion between DOS and SO4

2−. The thiol group (H―S―C) of
cysteine is susceptible to oxidation, resulting in a higher release of SO4

2− after utilized by microorganisms,
compared to methionine. The uptake of methionine and cysteine by wheat and rapeseed increase with the
enhanced supply of sulfur in the field. Studies have found that they can absorb 0.63%−2.2% of added cysteine and
0.4%−2.1% of methionine. Met and Cys have a limited role in plant nitrogen uptake, but they play very important
roles in sulfur nutrition, accounting for about 10% of total plant sulfur uptake. The DOS can be decomposed by
soil microorganisms rapidly, and the produced SO4

2− is a superior sulfur source for plant absorption. Even in the
face of intense competition with soil microorganisms, plants are capable of absorbing intact molecular organic
sulfur (Met and Cys), especially in soils rich in organic matter.
Key words: sulfur deficiency; S-containing amino acids; sulfur decomposition; sulfur bioavailability;

plant sulfur uptake

硫 (S) 是继氮、磷、钾之后植物所需的第四大营

养元素[1]，其吸收量仅次于氮素，与磷素相当[2]，占

植物干重的 0.3%～0.5%[3−4]。硫在植物代谢过程中发

挥着关键作用，包括合成氨基酸如蛋氨酸 (Met) 和半

胱氨酸 (Cys) 及生物素 (biotin)、辅酶 A (coenzyme
A)、谷胱甘肽 (glutathione)、硫胺素 (thiamine)、叶绿

素 (chlorophyll)，还包括次级硫化物的合成，如硫代

葡萄糖苷 (glucosinolates) 和蒜氨酸 (alliins)[5−6]。由于

重金属的生物利用和移动与土壤中硫的生物地球化

学过程密切相关，在特定条件下硫会在植物根表微

域形成根表胶膜，降低水稻地上部的砷积累[7]，且施

用有机硫能有效降低土壤镉的有效性并减轻水稻对

镉的吸收积累[8]，因此，施加硫改良剂有利于减少植

物中的重金属积累，且有可能产生含硫的植物络合

物来帮助植物降低毒害[9]。与氮、磷、钾相比，硫对

作物的增产效应相对较小，且土壤中本身含有的硫

以及通过干湿沉降进入土壤中的硫能够满足植物生

长，因此很少出现土壤缺硫或植物缺硫的现象。长

期以来农民只注重氮、磷、钾肥料的施用，而忽视

了硫肥的配合施用[10]。然而，随着时间的推移，哪怕

在过去硫含量充足的土壤中，缺硫现象也逐渐变得

普遍[11]。研究显示，从 2009—2015 年，全球硫肥施

用量从 665 万 t 增至 700 万 t[12]。此外，硫供应量的

减少与土壤有机质的流失也密切相关[13]，因为土壤总

硫的 95% 来源于土壤有机质[14]。土壤侵蚀、传统耕

作方式和全球变暖等因素均易引发土壤有机质含量减

少[15]。一般来说，砂质土壤或有机质含量较低的土壤

淋溶率较高，因此这些土壤更容易缺硫[16]。此外，气

候、土壤类型以及作物种类都可能引起土壤缺硫[17]，

因此国内学者开始研究土壤硫的循环机制和高效利

用技术[18]。

目前世界各地土壤出现缺硫现象，主要可归结

为以下几个原因：肥料普遍含硫量少 (如含硫量低的

重过磷酸钙)[19]，严格的排放法规减少了二氧化硫向

大气中的排放 (通过干沉降和湿沉降进入土壤的硫素

减少)[20]，农家肥施用量减少，耕地复种指数提高，

集约化农业生产及高产品种需硫量增大，土壤退化

和养分流失，含硫杀虫剂及除草剂用量也在不断降

低[21−23]。在印度，大约 39% 的土壤缺硫[24]。我国是世

界第一大硫矿产品进口国，对国外的硫素依附度较

高[25]。近年来，东北三省、山东和山西等地相继出现

土壤缺硫问题 [10]，南方 10 省 26.5% 的土壤有效硫

含量<12 mg/kg ，潜在缺硫土壤面积约 660 万 hm2[26]。

国际硫研究所 (TSI) 的数据显示，2012 年亚洲地区

硫素的亏缺量达 600 万 t，其中我国土壤硫亏缺量占

比约为 46%[27]，安徽省耕地缺硫面积于 2018 年上升

至 53.1%[28]。崔帅等[29]发现，吉林省不同生态区主要

土壤类型的 232 个表层土壤样品中 48%存在缺硫或

潜在缺硫现象。张璐等[30]基于全国 282 个水稻土监测

点的数据分析，发现长三角和华南地区有效硫含量

较低。徐杰等[31]基于在元谋县采集的 2368 个表层土

壤样品，建立有关元素异常的数学模型，发现硫含

量异常低，主要是由于干热河谷区脆弱的生态系统

土壤中缺乏有机硫。李娟等[32]研究发现，闽东南地区

耕地土壤有效硫含量平均为 26.2 mg/kg，其中水田

为 22.35 mg/kg，旱地为 28.31 mg/kg，其中 69% 的土

样有效硫含量低于临界指标，表明硫已成为闽东南

耕作土壤的养分限制因子之一。近年来，南方红壤

地区的缺硫现象十分普遍[27]，土壤中缺硫程度日趋加

剧的现状亟需得到社会各界的广泛关注[24]。
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硫在作物光合作用和蛋白质合成中起关键作

用，缺硫会造成作物产量降低[33]。缺硫会严重降低玉

米籽粒饱满度和质量，从而大大降低玉米产量[34]。缺

硫也会通过减少麦谷蛋白 (含硫蛋白) 含量和影响面

团流变学特性来降低小麦的烘焙质量 [5, 35−36]。此外，

硫和氮的双重缺乏会加剧影响作物产量[37]。硫和氮存

在代谢联系，植物缺硫会减少对氮的吸收进而增加

农业土壤中的氮损失 [38]。而在缺硫土壤中生长的作

物，其较低的含硫氨基酸易导致动物和人体营养水

平下降。不过，除非摄入的蛋白质很少，否则很少

引起人体缺硫的情况[39]。为提高农业生态系统中硫的

生物有效性，需要对土壤中硫的含量、组成、周转

过程进行更深入的研究，且这些研究也不仅仅局限

于有机耕作农业系统。尽管在常规耕作中可以通过

施加矿物硫肥来缓解硫缺乏，但也必须是基于对土

壤硫循环过程的理解来制定合理的施肥时间、肥料

用量和施肥方式。

本文通过查阅有关土壤可溶性有机硫的生物利

用与分解的相关文献，综述了土壤中硫的形态组

成、转化过程、可溶性蛋白质的分解，半胱氨酸

(Cys) 和蛋氨酸 (Met) 的微生物利用过程，植物对含

硫氨基酸的吸收利用等几方面内容，并提出了未来

可能的研究重点。而我们之所以关注这些物质，是

因为在植物根系与微生物周转以及添加其他有机废

弃物 (如作物秸秆、粪便、微生物残体等) 的过程

中，蛋白质是有机硫进入土壤的主要形态。当土壤

中 SO4
2−供应不足时，土壤可溶性有机硫的分解也是

硫循环中的重要环节，在微生物作用下，土壤有机

硫可以快速转化为无机硫供植物吸收利用。本文主

要关注农业生态系统中的硫循环，而有关湿地中的

硫循环，可参考 Wu等[40]和 Karimian等[41]的研究。 

1    土壤中硫的形态

土壤中的硫以有机和无机两种形式存在，硫在

土壤中通过固定、移动、矿化、氧化和还原作用在

有机和无机形态之间循环[42]。有机硫指的是与有机物

结合在一起的硫，而无机硫则以简单的离子或小分

子形式存在。在通气良好的土壤中，有机硫一般占

总硫的 90%～95%，主要来源于微生物或动植物残

留物，无机硫在热带和温带土壤中一般占比不足 5%。

当硫以无机形式存在时，其氧化态介于−2和+6 之

间，具体取决于它是以硫化氢 (H2S)、硫酸盐 (SO4
2−)

还是亚硫酸盐  (SO3
2−) 的形式存在 [ 4 3−45 ]。土壤有机

硫根据其官能团不同通常分为 3 种主要形态：碳键

硫 (C―S，主要是氨基酸)，酯键硫 (C―N―S、C―
O―S 和 C―S―S)，以及残渣态硫 (难以利用)。土壤

有机硫化合物种类繁多，但是人们缺乏对其组成的

深入研究[46]。一般根据溶解性和稳定性将土壤中无机

硫分为水溶性硫、酸挥发性硫、吸附性硫、酸溶性

硫[47]。通常情况下，在 pH>6 的农业土壤中，无机硫

大部分都以水溶性硫的形式存在[48]。有效硫指土壤中

能被植物直接吸收利用的硫组分，通常包括水溶性

硫、吸附性硫和部分有机硫 [49]，土壤总硫含量与这

3 种有效硫组分有不同程度的正相关关系，而这 3 种

有效硫之间并没有显著相关关系[50]。研究结果表明，

土壤有机硫是植物有效硫的主要来源[51]，并且土壤有

机硫是土壤全硫的主体 [52]。尽管植物吸收的硫主要

为硫酸盐形式，但有机硫化合物尤其是分子量<1000
MW 的小分子有机硫化合物也是植物生长的重要硫

源，可被植物根系直接吸收利用[38, 53]。由于对土壤溶

液中的有机硫化合物组成及其相对浓度了解甚少，

人们对植物和微生物吸收有机硫能力的认识有限。

随着代谢组学技术的不断进步，未来对土壤中不同

有机硫的代谢物将有更深入的认识[54−56]。 

1.1    碳键硫和酯键硫

碳键硫包括 Cys、Met、硫醇[57]、亚砜、亚磺酸

等[58]，其中只有含硫氨基酸 Cys 和 Met 会通过生物

合成形成蛋白质，大部分来自于植物枯枝落叶和根

系分泌物，也有一些存在于微生物生物体中[59]。酯键

硫主要包括氨基磺酸硫、硫酸酯和硫磺酸半胱氨

酸。碳键硫是土壤有机硫中最易分解的部分，在农

业土壤中主要以蛋白质的形式存在，大约占土壤硫

的 20%～40%[60]，且与微生物量相关，可被微生物迅

速分解，难以在土壤中大量留存。酯键硫 (氧化部分)
占有机硫库的 35%～60%，且大部分在 35% 左右[61]。

除了部分无机硫满足作物生长的需要以外，大量硫

(20%～50%) 以酯键硫的形式被固定下来，部分酯键

硫也会缓慢转化为惰性的残渣态硫 [62]。在森林土壤

中，总硫含量为 820～1270 mg/kg，其中酯键硫含硫约

301～769 mg/kg，碳键硫含硫约为 426～505 mg/kg。
长期耕作可促使残渣态硫逐渐向碳键硫和酯键硫转

化，从而提高硫的生物有效性[63]。土壤中磷酸盐提取

的硫酸盐态硫仅有 17～79 mg/kg[64]。土壤微生物量硫

一般占总有机硫的 1.5%～5.0%，是土壤中最具活力

的硫库之一[57]。辅酶、硫脂等对土壤总硫含量的贡献

微乎其微[60]。已有少部分研究证明，在非根际土壤中
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发现的酯键硫多于根际[65]，而根际中的碳键硫与非根

际相比没有显著差异，这表明酯键硫对植物的硫营

养可能更为重要[66]。 

1.2    可溶性有机硫

土壤可溶性有机硫 (DOS) 指的是溶解于土壤溶

液中或者通过水/盐溶液能够被提取的那部分有机

硫。尽管土壤可溶性有机硫的生物利用率很高，但

在表层土壤中仅有 1% 左右的有机硫可被提取出来。

例如，土壤溶液中的可溶性有机硫浓度为 143～
334 μg/L[67−68]，然而 0.01 mol/L Ca(H2PO4)2 提取的有

机硫量仅为 30～60 mg/kg[69]，因为大部分 DOS 被吸

附在土壤颗粒表面，难以被有效提取。土壤中

DOS 的物质组成十分复杂，研究也较少。土壤溶液

中主要的 DOS 由分子量较大 (富含腐殖质) 的物质组

成，它被微生物和胞外酶缓慢分解[70]。而由游离蛋白

质、多肽和氨基酸等组成的 DOS，可被土壤微生物

迅速转化，不能在土壤中大量积累[71−73]。在长期施肥

的砂质农田土壤中，总硫、有机硫、微生物量硫和

SO4
2−的含量分别为 455、452、7.1和 3.6 mg/kg[74]。土

壤溶液中的游离氨基酸浓度通常很低 (<1 mg/kg)，其

中 Cys 和 Met 的含量分别为 0.14 和 0.22 mg/kg，而

SO4
2−的浓度则高得多，为 1.8 mg/kg[71]。即使在低浓

度下，Cys 和 Met 也处于动态平衡状态，可以被土

壤微生物和植物快速消耗[75]，也可以通过大分子含硫

物质如蛋白质和多肽的分解以及根系、微生物分泌

物的输入而快速补充[76]。由于低分子量有机物的快速

周转，Cys 和 Met 可能是土壤 SO4
2−和植物可利用硫

的重要来源[71]。因此，有机硫的浓度固然重要，但不

同有机硫在土壤溶液中的净通量也很关键[77]。此外，

可溶性有机硫是海洋中最大的有机硫库，有关海洋

环境中可溶性有机硫的来源与组成，具体可参考

Ibrahim等[78]的研究。 

2    土壤中硫的转化

硫酸盐是植物吸收硫的主要形式，但土壤中的

无机硫含量极低且无法长期稳定存在。土壤中 95%
以上的硫素以有机硫的形式贮存于土壤中[79]，制约了

植物对硫元素的吸收利用。在农业生产中可通过施

用硫肥来进行改良，但此方法持续作用时间短且成

本较高。研究发现，当土壤中 SO4
2−供应不足时，土

壤可溶性有机硫可通过微生物作用转化为无机硫进

而被作物吸收。然而，土壤有机硫矿化难以满足作

物对硫素的需求[31]，有必要对土壤中硫的转化进行深

入研究，进而通过技术措施调控土壤硫循环过程。

土壤中的硫含量受生物过程的影响，易发生有

机硫的矿化和无机硫的固定，也受到非生物过程的

影响，如可溶性硫的淋失、大气干湿沉降 (图 1)。部

分有机硫可能会在土壤表面紫外线照射下发生非生

物矿化，但转化速度非常缓慢[80]。土壤中的硫来自施

肥、植被 (即根系分泌物、植物残体)、动物残体和

大气沉降，并可通过植物吸收、气体损失、淋溶和

地表径流而损失[74, 81]。在土壤中，有机硫化物可被依

次降解为甲硫醇 (CH3SH)、含硫氨基酸 (Cys、Met)
和 H2S，还原态硫化物可被硫氧化细菌 (不) 完全氧

化为多种无机硫化合物[82]。由于范德华力、氢键、极

性分子之间相互作用和其他静电力，土壤硫可以被

土壤颗粒吸附，部分硫可以通过解吸附过程释放。

吸附过程很大程度上与化合物中硫的存在形式无

关，而是取决于有机分子中的其他官能团。由于含

硫氨基酸在大多数土壤中 pH 呈中性，其在土壤颗

粒上存在较弱吸附，易发生解吸附 [75,  83]。但若存在

带正电荷的氨基酸残基 (如赖氨酸)，则含有含硫氨

基酸的寡肽可能会被稳定保存于土壤颗粒上。植

物可以吸收完整的低分子量有机硫或其衍生的无机

硫[19, 74, 84]。关于硫的生物地球化学过程，包括与铁、

硫的反应和微生物机制，在这之前已有综述[41, 85−86]进

行了详细的介绍，故在本文中没有展开论述。尽管

硫非常重要，但目前仍缺乏有关低分子量和高分子

量有机硫在特定化合物水平上转化/分解的数据，同

时也缺乏在单一物质层面上有关硫在微生物量中积

累及 SO4
2−释放的研究。 

2.1    有机硫的矿化

土壤 C/S 比可用来指示土壤硫矿化和固定过程

的转变。研究认为，当 C/S 比低于 200 时，主要发

生硫的矿化；当 C/S 比大于 400 时，则发生硫的固

定；而当 C/S 比在 200～400 时，两种情况都可能发

生 [87]。此外，土壤硫矿化和固定过程与可溶性有机

碳、氮、硫含量密切相关[88]。有机硫矿化对满足低硫

酸盐环境中的植物养分需求至关重要 [61]。有研究表

明，种植作物可能会刺激土壤有机硫的矿化 [89]。此

外，韩萌等 [51]发现施用有机肥能促进土壤有机硫矿

化，增强供硫潜力。有机肥本身含有部分有机硫，

从而能增加土壤有机硫含量，且其存在的大量有机

物质促进了微生物的生长和繁殖，进而加速了有机

硫的矿化[90]。而与土壤中氮转化过程相关的酶也会影

响土壤有机硫的矿化，因为土壤中的碳、氮含量和
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周转过程与硫转化密切相关[91]。

土壤中大约有 1%～5% 的有机硫在生长季节内

被矿化[43]，释放的 SO4
2−可供植物吸收[92]。Carciochi

等[93]发现，年平均有机硫矿化量为 36 kg/hm2 (18～
50 kg/hm2)。McGill 等[94]提出有机硫矿化是通过生物

矿化 (biological mineralisation，在微生物矿化有机碳

后从 C―S 中释放出无机硫) 和生化矿化 (biochemical
mineralisation，酯―S 的胞外水解) 进行的。生物矿

化是由维持微生物生长所需的碳驱动，通常会释放

无机硫。在生化矿化模式中，有机硫的矿化受硫需

求和硫供应的调节，但不受碳 (能量 ) 需求的调

控 [94]。许多酶类如硫二氧化酶 (sulfur dioxygenase
EC:1.13.11.18)、硫氢化酶 (sulfhydrogenase EC:1.12.
98.4)、钼酸盐合硫转移酶 (molybdopterin synthase
sulfurtransferase EC:2.8.1.11)、S-L-半胱氨酸水解酶

(S-L-cysteine hydrolase EC:3.13.1.6)、硫还原酶 (sulfur
reductase EC:1.12.98.4)和硫载体蛋白腺苷酸基转移酶

/硫基转移酶 (sulfur-carrier protein adenylyltransferase/
sulfurtransferase EC:2.7.7.80, 2.8.1.11) 也在土壤硫循

环中发挥重要作用[95]。芳基硫酸酯酶 (arylsulphatases

EC:3.1.6.1) 催化酯―S 的水解，是有机物分解和土壤

硫循环的限速步骤[96−97]。然而，由于大多数有机硫通

过蛋白质进入土壤，因此芳基硫酸酯酶在土壤硫循

环中的作用可能有限。在这种情况下，蛋白酶和肽

酶等其他酶类可能是土壤中有机硫循环的关键调节

因子。

土壤有机硫中最容易矿化的活性部分尚不清楚。

研究发现，C―S 是可矿化硫的主要来源，而非土

壤中的酯―S[98−99]，因此认为生物矿化对长期的硫矿

化起重要作用 [ 4 3 ]。与此同时，有研究也证明了酯

―S对矿化的重要性[100]。与酯―S的矿化过程不同[94]，

C―S的矿化过程一般分为两步，即 C―S 首先转化

为酯类硫酸盐，之后进一步水解为硫酸盐[101]。生物

和非生物矿化过程在硫循环中都是必不可少的，它

们的相对重要性取决于土壤硫组成及微生物群落组

成[102]。而硫循环速率则由土壤中微生物群落及其代

谢活动控制，但这一过程是否由特定的属或物种控

制尚不清楚[46]。 

2.2    无机硫的固定

无机硫的固定和有机硫的矿化是硫循环的两个
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图 1   土壤硫循环模式[19, 64, 74, 81, 84, 92−88]

Fig. 1   Cycling paradigm of soil sulfur
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关键过程，均由微生物介导[103]。前人研究认为无机

硫的固定受土壤中硫酸盐和有机碳的影响，当土壤

溶液中硫酸盐含量高时，大部分硫会被固定为酯键

硫[86]。Kertesz 等[46]使用35S-硫酸盐研究无机硫的固定

及其在不同硫库中的分配情况发现，微生物在 96 h
内可持续吸收利用 SO4

2−，而蛋白质和氨基酸的固定

发生在几分钟到几小时内 [72]，并且土壤在八周内将

35%～44% 的标记硫酸盐同化为有机硫组分。SO4
2−

的固定比氨基酸和蛋白质的固定慢得多，这表明微

生物主要利用有机硫，而不是无机硫 [ 8 4 ]。与吸收

SO4
2−和 NH4

+合成氨基酸相比，直接用氨基酸合成

蛋白质能够节约更多能量。此外，最快矿化的有机

硫库是最新被固定的，即矿化和固定同时发生[72]。在

矿化和固定的动态平衡中土壤微生物发挥重要作

用，在初始阶段，无机硫主要结合到微生物体内，

形成不稳定的酯键硫形态，而后随时间推移很快转

化为碳键硫形态[86]。碳键硫通过原生动物捕食或土壤

微生物死亡后进入土壤有机硫库，通过细菌和真菌

细胞化合物释放到土壤中。影响微生物活性的因

素，如温度、水分、可利用碳源等都会影响硫矿化

和固定[51]。 

2.3    硫的氧化还原

硫的微生物氧化过程在还原态硫存在的情况下

十分重要，该过程将还原态无机硫 (如硫化物、元素

硫、硫代硫酸盐) 氧化为高氧化态 (如硫酸盐)。硫的

微生物氧化作用通常对碱性土壤有益，表现为：

1) 增加磷、钾、钙和镁的生物利用率；2) 氧化产生

的酸也可用于降低土壤 pH，从而改善碱性土壤，尤

其是在温暖潮湿的条件下。此外，元素硫 (S0) 的氧

化作用也有利于减少硝酸盐淋失[104−105]，但也可能会

进一步降低酸性土壤的 pH，从而加速 Ca2+和 Mg2+的

流失。虽然土壤中会发生硫的化学氧化，但这一过

程主要由微生物介导，并主要涉及 3类微生物：1)化能

自养型硫细菌，如硫杆菌科 (Thiobacteriaceae)、白硫

菌科 (Beggiatoaceae) 和无色硫菌科 (Achromatiaceae)；
2) 光合型硫细菌，如硫杆菌科 (Thiorhodaceae) 和氯

杆菌科 (Chlorobacteriaceas)；3) 某些异养微生物，包

括 一 些 放 线 菌 、 细 菌 和 真 菌 [ 如 假 单 胞 菌 属

(Pseudomonas spp.)、节杆菌属 (Arthrobacter spp.)、
黄杆菌属 (Flavobacterium spp.)和芽孢杆菌属 (Bacillus
spp.)]。其中，硫杆菌属为化学自养型细菌，通过硫

氧化过程获得能量[106]。硫杆菌属中有 4 个菌种被认

为是土壤中硫氧化的重要菌种，即反硝化细菌、铁

氧化菌、硫杆菌和硫氧杆菌[106]。

硫酸盐可被硫酸盐还原菌 (SRB) 通过同化或异

化途径直接还原成硫化物[107]。硫酸盐的同化还原和

异化还原均开始于三磷酸腺苷 (ATP) 激活硫酸盐，

之后 ATP 和硫酸盐在 ATP 硫化酶的催化下形成腺苷

磷酸硫酸盐 (APS)[108]。在异化还原过程中，APS 的

硫酸根被 APS 还原酶直接还原成亚硫酸盐 (SO3
2−)；

而在同化还原过程中，APS 和无机磷酸盐 (Pi) 以及

ATP 通过磷酸化反应形成磷腺苷磷硫酸盐 (PAPS)，
之后 PAPS 被还原成亚硫酸盐[109]。亚硫酸盐一旦形

成，即可通过亚硫酸盐还原酶还原生成 H2S，之后

丝氨酸被丝氨酸乙酰转移酶 (SAT) 激活，结合乙酰

辅酶 A 形成 O-乙酰-Ser (OAS)，而后 OAS 在乙酰丝

氨酸裂解酶的催化下形成半胱氨酸[110]。同化途径产

生的还原型硫化物用于氨基酸和蛋白质的生物合

成，因此硫化物不会直接释放[85]。而在异化还原过程

中，硫酸盐会被厌氧硫酸盐还原菌还原成无机硫

化物[111]。从土壤肥力的角度来看，将硫酸盐转化为

H2S 的过程中会减少植物生长所需的硫，但在碱性和

厌氧条件下的土壤中，这一过程可能具有重要意义，

因为这一过程产生的酸性物质可用于降低土壤 pH。

SRB 群落的组成及其相对丰度大小取决于与土壤 pH
和硫酸盐可利用性密切相关的土壤管理制度[112]。 

2.4    硫损失

淋溶是表土中硫损失的主要途径。全球主要作

物的肥料硫利用效率 (SUE) 大约为 18%。SUE 较低

主要是由于硫淋失 (从表土到底土)、气体损失、固

定和吸附造成的[113]。将来可能会使用更多硫肥来满

足日益增长的粮食需求，SUE 可能会下降到 18% 以

下[113]。由于淋溶是硫损失的主要途径[114]，减少硫淋

失可以使可供作物吸收的硫大幅增加，从而提高

SUE。植物根系主要吸收土壤中的 SO4
2− [115]。然而，

SO4
2−是带负电荷的，很容易从吸附能力较低的砂土

和带负电荷的土壤中流失[116]。在施硫量由 60 kg/hm2

增至 120 kg/hm2 后，硫的淋失量从 13 kg/hm2 增加到

19 kg/hm2，并且还随着降雨量的增加而增加[116]。

砂质土壤中的硫淋溶量比黏土高[57]。硫的沉淀和

吸附与土壤 pH 密切相关。在 pH>7 的土壤中，与含

有大量铝和铁氧化物的酸性土壤相比，吸附硫的

量有限 [117]。因此，保持最佳 pH 对提高谷类作物的

SUE至关重要，这可以通过提高酸性土壤的 pH以减

少沉淀和吸附，降低碱性土壤的 pH 以减少淋溶损失

来实现[113]。土壤是含硫气体的重要源头，主要释放
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H2S、COS、二甲基硫 (DMS)、CS2、甲硫醇 (MSH)
和二甲基二硫 (DMDS) 等，而土壤氧化反应是产生

挥发性硫的主要原因[118]，然而，Zhou 等[119]发现有氧

条件下只有少量硫以 H2S 形式释放，因此有氧环境

中，挥发途径造成的硫损失不大[113, 120]。 

3    土壤可溶性蛋白质的分解

蛋白质是土壤生物可利用有机物的主要来源，

是微生物所需硫、氮和碳的重要来源。动植物残体

或有机肥中的有机硫主要以蛋白质或其他生物聚合

物 (大分子，如磺酸盐) 的形式进入土壤，随后被胞

外酶水解 [ 1 21 ]。微生物和植物含有种类繁多的蛋白

质，它们代表了一组不同的有机物，其大小、电

荷、结构和溶解度各不相同[122]。一些蛋白质的生物

利用率很高，在蛋白酶的催化下被水解成多肽和氨

基酸，因此，阐明蛋白质在土壤中的分解机制是理

解土壤元素循环和建立预测模型的关键[123]。在土壤

中，可溶性蛋白质约占可溶性有机物总量的 50%，

而可溶性氨基酸却不到 5%[124−125]。虽然土壤中的蛋白

质含量超过了氨基酸含量，但蛋白质的生物利用率

和分解率远远低于氨基酸[121]。这是因为氨基酸在土

壤中的分解速率非常快，通常在 3 h内[126−127]，而蛋白

质的分解速率要慢得多，需要几天到几个月。然而

最近的研究发现，可溶性蛋白质的矿化速率几乎与

氨基酸周转速率一样快，因此，可溶性蛋白质可能

在硫循环中发挥关键作用[74, 123]。

基于从植物组织中提取出的 3 5S 标记蛋白质，

Ma 等[74]初步研究了蛋白质的分解机制。蛋白质参与

土壤硫循环的 3 个重要过程，包括：1) 蛋白质在几

小时内被水解成多肽和氨基酸，进而被微生物吸收

入体内 (微生物生物量，MB)；2) MB 中的 S 以 SO4
2−

的形式释放 (当加入 50 μmol/L S 时，最高的释放量

发生在加入蛋白质 2 天以后，在砂质土壤中大约一

半的 S 以 SO4
2−的形式释放)；3) 释放的 SO4

2−被微生

物再利用 (图 2)；在英国洛桑试验站 Woburn 土壤

中，基于 1 4C、 1 5N、 3 5S 同位素标记，发现 Cys 和

Met 被迅速固定在微生物生物量 (MB) 中，与 Met 相
比，Cys 释放的 CO2 与 SO4

2−更多。NH4
+的产生随着

时间的推移而减少，一些 NH4
+会氧化成 NO3

−。Cys
中的还原硫基 (硫醇，—SH) 具有强烈的亲核性，使

其容易转化为 SO4
2−。Cys 通过 L-Cys 脱硫酶作用分

解为丙酮酸、NH4
+和 H2S，而丙酮酸分解为 CO2。
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图 2   土壤中半胱氨酸 (Cys)、蛋氨酸 (Met) 的碳 (C)、氮 (N) 与硫 (S) 的循环机制

Fig. 2   Cycling mechanisms of carbon (C), nitrogen (N), and sulfur (S) from cysteine (Cys) and methionine (Met) in soil
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H2S 氧化为 SO4
2−。Met 分解为 α-酮丁酸、甲硫醇和

NH4
+[72, 74]。此外，在自然界中，蛋白质分解和通过微

生物和植物输入是一个持续的过程，这些过程在任

何一个特定的时间点总是在不断发生。由于蛋白质

的含量比土壤中的氨基酸含量高得多 (至少一个数量

级)，因此蛋白质的快速分解和高生物利用率对土壤

中的硫循环至关重要[124−125, 127]。与难溶性高分子量蛋

白质相比，可溶性低分子量蛋白质被微生物矿化的

速度要快得多，所以容易分解的蛋白质主要是可溶

性的[74]。而可溶性蛋白质由于在土壤溶液中的扩散速

率较高，其生物利用率相对较高；难溶性蛋白质在

植物细胞 (如膜蛋白、管蛋白和肌动蛋白) 和土壤有

机物中也很丰富，但其矿化过程却很少被研究[123]。 

4    土壤中半胱氨酸和蛋氨酸衍生的
硫、氮和碳循环

含硫氨基酸 Met 和 Cys 是土壤中可溶性有机硫

的重要组成部分，主要来源于死亡的微生物、植

物、动物残体和有机肥。即使浓度相对较低，含

硫氨基酸也能在几分钟到几小时内被迅速矿化成

SO4
2−和 NH4

+[71, 92]，成为硫和氮的重要来源 [74, 128−129]。

Brailsford 等[130]发现，河水中 Cys 和 Met 在 1 h 内就

能迅速分解，因此 Cys 和 Met 是微生物和植物根系

可高效利用的硫和氮来源。

土壤微生物对 Met 和 Cys 的利用包括氨基酸被

迅速固定到 MB，释放 SO 4
2−，以及土壤微生物对

SO 4
2−的再利用，与蛋白质分解相似，但其速度更

快[84, 131]。由于14C、15N和35S标记的 Cys和Met比相应

标记的蛋白质更容易获得，因此 Ma 等 [92]对 Cys 和
Met中硫元素的循环过程进行了更加深入的研究，发

现 Cys 和 Met 添加到土壤中后，一些仍留在土壤溶

液中，其中一部分被土壤颗粒吸附，大部分被固定

在微生物生物量中 (MB)。微生物量中的 C 和 S 分别

以 CO2 和 SO4
2−的形式释放到土壤中，植物根系吸收

一部分 Cys 和 Met，它们所含的 C 以 CO2 的形式从

叶片中释放出来 (图 3)。Cys 和 Met 会在几分钟内被

迅速固定到 MB 中，而由于微生物的快速利用，植

物根系只能获得有限的低分子量有机硫；MB 中的

硫、氮和碳分别以 SO4
2−、NH4

+和 CO2 的形式释放，

且在被微生物吸收的几个小时内，从 Cys 释放的硫

比例高于从 Met 释放的 SO4
2−，但它们释放的 NH4

+量

相似[92]。NH4
+的释放随着时间的推移而减少，部分被

氧化成 NO3
−。NH4

+、NO3
−和 SO4

2−可以成为植物可利

用的氮、硫源。此外，微生物与底物之间的元素比

例不平衡可能在土壤硫循环中发挥重要作用，因为

在微生物吸收高硫底物后，会释放大量的 SO4
2− [92 ]

(图 3)。与 Met 相比，微生物利用 Cys 后 SO 4
2 −释

放量更多，因此可以满足植物生长，成为更好的硫

源[92]。通过根际管试验，发现小麦和油菜在 48 h 后

分别利用了 2.64% 和 18.74% 来自 Cys 的35S，而只分

别利用了来自 Met 的 1.47% 和 4.87% 的35S。释放的

SO4
2−随后被微生物利用，表明微生物不仅与植物竞

争有机硫，而且还竞争无机硫[72, 92, 132]。

而在利用含硫氨基酸时，微生物对硫的快速

固定主导了硫的周转过程。含硫氨基酸能在土壤中

迅速分解，SO 4
2−的释放受生物对无机硫利用率的

调节 (土壤中高 SO4
2−刺激微生物利用 Met 和 Cys 后

释放 SO4
2−)。在异养生物吸收底物后，其体内 S∶C

或 N∶C 值超过了一定阈值，将导致净硫、氮的矿

化从而释放 SO4
2−和 NH4

+以维持其自身的化学计量平

衡[72, 133−134]。此外，微生物从 Met 和 Cys 中保留的硫

比碳少，这表明土壤有机硫矿化是由微生物对碳的

需求驱动的，这与有机磷矿化相似[84, 135]。土壤有机碳

和植物生物量密切相关，较高的植物生物量可能会

增加植物吸收硫的量，并进一步促进了硫的矿化过

程[49]，而微生物对碳的需求引起的土壤有机硫的矿化

可能有利于植物的硫供应，这在 SO4
2−含量低和硫可

用性低的土壤中特别重要。一些被土壤颗粒吸附的

Met和 Cys，也可能被植物根系所利用[84, 136]。

微生物对有机化合物的利用涉及复杂的分解代

谢过程，会引发 NH4
+、SO4

2−和 CO2 的释放，并同时

提供能量和物质用于微生物生长，从而导致其生物

量增加[137−138]。与 Cys 相比，Met 中更多的硫和碳被

保留在微生物体中，表明微生物对元素的利用受到

底物特征和质量的控制。分解代谢中利用 Met 的比

例较低的原因可能是由于：1) Met 能与酸性多肽配

合从而能与土壤有机物快速结合，土壤微生物对

Met 的利用率降低 [ 1 3 9 ]；2) 受非极性侧链的影响，

Met 与原生土壤溶液的混合速度较慢[140]；3) 分解过

程中产生了多种生物合成中间体 [141]。有研究表明，

矿化过程对 Cys 来说至关重要，但对 Met 则不然[142]。

Met 被微生物以相对高的速率吸收，只有少量的

SO4
2−被释放[74]。在大肠杆菌中，Met 和 Cys 的生物合

成分别需要消耗 34.3 和 24.7 个高能磷酸键[143]。Cys
分解释放的能量比 Met 少，后者会诱发微生物对

硫和碳的同化。对于微生物来说，代谢 Met 而不是

Cys 来构建蛋白质在能量供应上会更有效率 [84]，因

为 Cys 中的还原硫基 (—SH，硫醇) 易被氧化 [ 144 ]，
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容易转变成 SO4
2−[141]。Ma 等[74]基于对代谢物的检测

和速率的量化，推断 Cys 被 L-Cys 脱硫酶 (L-Cys
desulfhydrase) 分解为 H2S、NH4

+和丙酮酸，然后

H2S 被氧化为 SO4
2−，丙酮酸被分解为 CO2

[74, 145]。而

Met 则分解为甲硫醇 (CH 3SH)、NH 4
+和 α-酮丁

酸[74, 141]，并可能被代谢为 S-腺苷蛋氨酸 (S-adenosy-
lmethionine)、β-硫甲基丙胺 (β-thiomethylpropylamine)
或 α-酮-γ-硫甲基丁酸 (α-keto-γ-thiomethylbutyrate)[146−147]。
但后一过程的活性可能很低，因为微生物利用 Met
后释放出了大量的 NH4

+[74]，其释放的 SO4
2−通常可以

忽略不计[148]。将特定的代谢物检测与特定位置的同

位素标记方法相结合有利于彻底探索元素循环过

程 [ 1 4 9 ]。而这些分析也将为各种微生物代谢过程中

Met 和 Cys 的转化以及土壤硫、氮和碳循环中的底

物调控机制提供依据。

在本文中，我们重点关注含硫氨基酸、蛋白质

和 SO4
2−，其他硫形态如 NRO―S和 C―O―S在土壤

硫循环中的作用尚不清楚。介导有机硫转化过程的

微生物功能基因在不同环境中广泛分布，不同生态

系统中功能基因丰度不同，而微生物群落多样性受

土壤养分含量与土壤基本特性的影响，因此土壤硫

循环途径与土壤有效硫含量有关[150]，不同耕作方式

驱动与硫循环相关微生物的变化[151]。此外，人们在

食草动物的粪便中发现了高浓度的磺酸盐，在人类

肠道中发现了磺胺喹乙醇，它是硫化氢的一个重要

来源[152]。因此，仍需进一步探讨各种有机硫化物的

循环过程及其微生物驱动机制。
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图 3   土壤中含硫氨基酸循环的简化模型 (A) 以及植物、土壤同位素标记半胱氨酸 (B)、

蛋氨酸 (C) 硫与硫酸盐 (D) 的分布

Fig. 3   The simplified model of soil sulfur-containing amino acid cycling (A) and the distribution of carbon and sulfur from
labelled cysteine (B), methionine (C) and sulphate(D) in plants and soils
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5    植物对含硫氨基酸的吸收
 

5.1    植物吸收 SO4
2−

植物主要以 SO4
2−，部分以硫代硫酸 (S2O3

2−) 的形

式，逆着根部的电化学势梯度从根际吸收硫[85]，同时

叶片能够吸收少量的二氧化硫 (SO2)。养分首先会从

土壤中迁移到根系附近，之后离子被根细胞表面吸

附后通过跨膜运输吸收进胞内，养分离子被运输至

地上部并进行分配 [ 1 5 3 ]。研究表明，作物体内存在

9 种不同类型的转录因子，其中，SO 4
2 −转运蛋白

(SULTR) 是最重要的硫吸收转运子 [154 ]。在拟南芥

中，硫吸收主要是由根部两个特异性高亲和力的

SO4
2−转运子 SULTR1;2 和 SULTR1;1 驱动[155]，两者

均受缺硫条件的诱导[156]。SO4
2−被根部细胞吸收，并

通过 SULTR;3 运输到液泡中储存或进入质体 (同化

为有机硫化合物)[157]，部分 SO4
2−经木质部转运到地上

部，部分进入叶绿体还原为 Cys 、S2–以及还原型

GSH，SO4
2−再通过韧皮部转运至根部[158]。而这些运

输蛋白的合成受遗传因素和环境条件共同影响，因

此即使是同种作物对硫素的需求也不尽相同 [7]。若

SO4
2−吸收过多，则阴离子总量会超过阳离子总量从

而释放 OH−，会导致根际 pH 发生变化进而影响土壤

养分浓度 [159]。植物体外 pH 的升高可能会抑制硫的

吸收。

植物对硫酸盐的吸收、转运和积累受不同基因

的调控。当缺硫时，这些基因会迅速做出反应 [160]。

miR395 控制硫代谢基因的转录后调节 [154]，硫限制

因子 (sulfur limitation 1, SLIM1) 和 miR395 是作物

缺硫时基因表达的主要调节者，而磷胁迫应答因子

(phosphate starvation response 1, PHR1) 则对 SULTR1
基因的表达有正向调控效应[161]。研究表明，以植物

对缺硫时的遗传敏感性为依据的硫基因表达法，是

一种快速、经济有效的植物硫评估技术。这种方法

的局限性在于几个重要的硫响应基因以及大多数硫

酸盐转运蛋白也受氮或碳水平的影响[42]。此外，钼/
硫值可能是评估玉米、小麦、豌豆 (Pisum sativum
L.)、番茄 (Solanum lycopersicum  L.) 和卷心菜

(Brassica oleracea var. capitata L.) 的硫需求量的有效

方法[162]。SO4
2−和钼酸盐 (MoO4

2−) 是竞争关系，钼酸

盐吸收是通过 SO4
2−转运体进行的[163]。研究发现，钼

的积累率会随着硫缺乏程度的增加而增加。因为在

缺硫条件下，由于缺乏 SO4
2−的竞争，钼往往会转移

到根部 SO 4
2 −转运体的区域。因此，有研究利用

SO4
2−转运体的表达模式建立了钼积累率与硫缺乏之

间的联系，并有效地利用这一钼/硫值作为硫缺乏的

诊断工具[164]。 

5.2    植物吸收含硫氨基酸

与同化 NO3
−、NH4

+和 SO4
2−相比，从氨基酸中吸

收和结合氮、硫所需能量相对更少。研究表明，植

物可以吸收氨基酸等小分子有机化合物[165−167]和季铵

化合物[168]。也可以吸收大分子化合物，如蛋白质和

核酸，但其对植物营养的相对贡献尚不清楚 [169−170]。

氨基酸的生物利用率和周转率很高 [ 1 2 6 ,   1 2 8 ,   1 7 1 − 1 7 3 ]。

Cys 和 Met 是土壤中低分子量有机硫的重要组成部

分 [84 ]，在水培条件下可被植物根系直接吸收利用。

Maggioni 等[174]发现，马铃薯可以代谢大量 Cys，但

不能代谢Met。Cys和Met的硫贡献率范围为 2.8%～

27.0%，证实了可溶性有机硫在植物营养中的潜在重

要性[175]。此外，Cys 的硫贡献率高于 Met，这是因为

尽管 Met 是植物和土壤微生物中挥发性硫化物的前

体，但 Cys 比 Met 更容易被矿化为 SO4
2−[148]。基于无

菌水培 (避免微生物分解) 和35S 标记的研究发现，油

菜、玉米和小麦吸收 Met 和 Cys 的能力很强，但它

们在高浓度 (> 500 μmol/L) 会抑制植物生长，这与硫

酸盐相比有所不同。Met 和 Cys 的吸收水平在不同

植物种之间存在差异，表现在油菜 (高硫需求) 的吸

收几乎是小麦 (中硫需求) 的 20 倍，转运速率也比小

麦高得多，这表明油菜吸收含硫氨基酸并将其代谢

和运输到地上部中的能力更强[132]。

根据 Michaelis-Menten 动力学，小麦和油菜对

Met 和 Cys 的摄取量随着硫浓度的增加而增加，但

不同物质间吸收速率存在差异。小麦对硫酸盐的吸

收随着硫酸盐浓度的增加而呈线性增加，小麦对

Cys 和 Met 的吸收比对硫酸盐的吸收快，而油菜对

硫酸盐的吸收比对 Met 的吸收慢，比对 Cys 的吸收

快。在35S、15N、13C 和14C 标记的盆栽试验中，由于

存在土壤微生物的竞争，玉米 (maize)、小麦 (wheat)、
大豆 (soybean) 和油菜 (oilseed rape) 等作物，以及三

叶草 (clover)、小米 (millet) 和黑麦草 (ryegrass) 等
草地上生长的植物，在低浓度 (50 μmol/L) 下仅利用

0.2%～2.2% 的 Cys 和 Met[72]。营养贡献相对较低的

原因如下：1) 土壤微生物对 Cys 和 Met 的快速转

化 [ 92 ,   175−176 ]；2) 植物根细胞跨膜运输氨基酸能力较

低；3) 土壤溶液中无机氮和硫的供应量相对较高。

在田间，有研究发现小麦和油菜吸收了 0.63%～

2.2% 所添加的 Cys 和 0.4%～2.1% 的 Met，证明在

田间环境下植物可以吸收一定量完整的分子态有机
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硫[176]。然而，由于在通气良好的土壤中微生物是受

碳限制的，而没有明显的氮或硫限制，因此植物根

部吸收氨基酸的压力比吸收 SO4
2−、NO3

−和 NH4
+的压

力更大[72]。

与 Met 相比，Cys 在微生物分解后能释放更多

的 SO4
2−，可作为植物生长更有利的硫源。在微生物

吸收 6 h后，发现 15.6%～33.3%的Met-S和 32.5%～

44.1%的 Cys-S转化为 SO4
2−[71]。大豆和玉米分别从土

壤中吸收 SO4
2−和无机氮作为其主要的硫和氮来源[92]。

然而，来自 Met 和 Cys 的氮仅约占土壤中总摄取氮

的 1%，而完整的 Met 和 Cys 约占总摄取氮的 0.2%。

这表明，由于农业土壤中的无机氮含量很高 (主要来

自化肥)，这两种含硫氨基酸在植物氮营养中发挥的

作用有限[74]。然而，Ma 等[92]发现 Met 和 Cys 对总硫

吸收量 (即源于 Met 和 Cys 的有机硫和无机硫吸收

量) 的贡献 (10%～15%) 比它们对氮吸收量的贡献大

一个数量级，这表明 Cys 和 Met 在土壤硫营养中发

挥重要作用。硫素增加又可以提高土壤氮的有效

性，降低土壤硝态氮的淋溶损失[177]。

植物对游离氨基酸的吸收可能会随土壤中的氨

基酸浓度升高而增大[178−179]。细胞死亡后会出现较高

的土壤有机硫、氮瞬时浓度。在蚯蚓和三叶草分解

后，发现氨基酸在土壤中的热点区域浓度分别达到

45.3 和 2.7 mmol/L，为根部吸收提供了高浓度的有

机硫和氮[172]。土壤 Cys 的分解是快速的 (50 μmol/L；
t1/2 = 1.37 h)，然而，这一速度随着 Cys 浓度的增加而

下降 (1 mmol/L；t1/2 = 6.53～6.61 h)。当微生物利用

率最低时，此时植物对 Met 和 Cys 的吸收量最高[71]。

因此，植物对有机硫的吸收主要发生在富含有机质

的土壤中[178, 179]。根际土壤含有大量来自根系分泌物

和矿化植物组织所形成的氨基酸，其含量高于非根

际土壤溶液，导致氨基酸的硫贡献可能很高[175]。植

物与土壤微生物对氮和硫存在竞争吸收[165, 180−181]。土

壤可溶性有机硫矿化所释放的无机硫和氮为植物根

系提供了硫源和氮源[182]，这表明，由于从土壤到根

系的单向营养流，植物长期生长可以获取大量的氮

和硫[180]。此外，利用同位素标记35S-Cys 和35S-Met 证
明有机硫还可以通过菌根途径运输至植物体[183]。在

低硫条件下，丛枝菌根 (AM) 共生可能增加作物对硫

素的吸收。尽管根际区域的微生物和植物对养分竞

争很激烈，但生态位分化也在一定程度上促进了互

利关系的形成，这可以防止在根部吸收缓慢或没有

吸收的条件下土壤硫和氮的损失，并能为作物根部

提供持续可用的硫和氮[180]。 

6    问题与展望

综上，土壤中的可溶性有机硫对土壤硫循环至

关重要。微生物对有机硫的利用受底物特性和土壤

条件的制约。在微生物分解作用下，氨基酸分解产

物无机硫是植物生长的重要硫源，同时植物可以利

用有限量的含硫氨基酸。

以下几个方面是今后重要研究方向：

1) 除蛋白质和氨基酸外，可溶性有机硫在植物

硫营养中的作用尚不清楚。各种形式的低分子量和

高分子量有机硫的代谢过程是未知的，且不清楚它

们是否能被植物根系吸收利用。由于方法上的限

制，较难检测出植物对有机硫的长期吸收量。因

此，仍需要更多研究来明确有机硫对植物生长的贡

献。此外，由于土壤中大部分有机硫是难溶性的，

因此不能被土壤微生物和植物根系所利用，它必须

被分解成可溶性的形式，才能被生物利用。目前仍

需要大量研究来确定难溶性有机硫能否被土壤微生

物分解为硫酸盐，及其中的哪种成分可以被分解成

具有高生物利用率的可溶形式，并需明确其所涉及

的主要过程。

2) 与硫酸盐相比，目前人们对于从土壤中通过

径流和淋溶损失的可溶性有机硫和颗粒态有机硫的

量和形式了解不足，需加强对可溶性有机硫流失方

面的研究。温度、水分、光照、pH 等环境因子均会

影响生态系统中的硫循环，需进一步明确影响硫循

环的主要环境因子。

3) 施肥策略和土壤硫的相关管理模式对作物生

产和植物生长至关重要，这两方面都需要开展进一

步的研究。需找到合适的方式来调节农业土壤硫的

生物利用率，提高硫肥的使用效率，以减少土壤硫

的损失。此外，还需要对不同条件下如何、何时、

何地施用硫肥进行详细研究。

4) 微生物硫只占土壤有机硫的很小部分，但这

部分被认为是土壤硫循环中最活跃的硫，也是为植

物所利用的有机硫库的重要构成部分[184]，其可利用

性取决于其周转率。因此，需要研究更多土壤类型

和不同植物种中微生物硫的季节性变化，并深入探

讨微生物硫的代谢途径和调控机制，包括硫氧化还

原过程中的关键基因与酶及其与能量代谢之间的耦

合关系等，这有助于揭示微生物硫在生物地球化学

循环中的作用。根瘤菌中的特定微生物种在硫循环

中能发挥更大的作用，但迄今为止，无法确定能直

接参与各个过程的特定微生物种及在土壤硫循环中
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起主导作用的特定种群。更好地了解土壤微生物对

养分供应的影响机制和过程，对于设计新型生物肥

料尤为重要，对微生物进行合理组合可提高大量和

微量营养元素 (氮、磷、钾和硫等) 的溶解度和植物

利用率[24, 185]。此外，大气中的含硫气体可以直接被叶

片吸收，形成亚硫酸氢盐 (HSO3
−) 和亚硫酸盐 (SO3

2−)，
HSO3

−在叶肉细胞间隙中具有很高的溶解度 [186]。因

此，未来需要研究土壤和植物中挥发性硫的周转

过程。
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