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摘 要:植物的死亡即一株植物生命活动的终结,具有完结性和不可逆性,可分为正常死

亡和非正常死亡.无论是正常死亡还是非正常死亡,都意味着生命意义的丧失,而且有其经

济、社会乃至生态的属性.植物的正常死亡是植物生命活动规律的必然,而植物的非正常死

亡则是有多种原因,大规模、持续性的植物非正常死亡将会给农、林业带来严重的损失,也

可能会给生态、气候和环境带来极大的影响.植物非正常死亡的原因及机制探究,以及如何

避免植物的非正常死亡已经成为现代生命科学、农业科学和植物医学的重要科学问题.本

文论述了植物死亡的概念、死亡的判断标准、死亡的原因、死亡的过程与机制等,从避免植

物非正常死亡的角度分析了植物健康管理的意义,呼吁人们积极探索避免植物非正常死亡

的有效措施,把消除导致植物不健康及非正常死亡的因素、避免植物的非正常死亡当作植

物医学最为重要的事业.
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Abstract:Thedeathofaplantistheendofthelifeactivities,whichisterminateandirreversi-
ble,andcanbedividedintonormaldeathandabnormaldeath.Whetheritisnormaldeathorab-
normaldeath,itmeansthelossofthemeaningoflife,andhasitseconomic,socialandecologi-
calattributes.Thenormaldeathofplantsistheinevitableresultofthelawofplantlifeactivi-
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ties,whiletheabnormaldeathofplantshasmultiplecauses.Large-scaleandsustainedabnor-
maldeathofplantswillcauseseriouslossestoagricultureandforestry,andmayalsohavea
greatimpactonecology,climateandenvironment.Thecauseandmechanismofplantabnormal
deathandhowtoavoidithavebecomeimportantscientificissuesinmodernlifescience,agri-
culturalscienceandphytomedicine.Thispaperdiscussestheconceptofplantdeath,thecriteria
forjudgingdeath,thecauseofdeath,themechanismofdeathandthemeasurestoavoidabnor-
maldeath,analyzesthesignificanceofplanthealthmanagementfromtheperspectiveofavoi-
dingabnormaldeathofplants,callsonpeopletoactivelyexploretheeffectivemechanismtoa-
voidabnormaldeathofplants,andregardseliminatingthefactorsthatleadtounhealthyand
abnormaldeathofplantsasthemostimportantcauseofphytomedicine.
Keywords:planthealth;plantdeath;plantdeathstandard;plantdeathmechanism;plant
healthmanagement

  植物是有生命的,其生命的意义在于能够适应环境,制造、积累和传递能量及有机物质,

是自然界生命世界中最为重要的生产者,为人类、动物和微生物提供基本的生存物质;植物是

有生命的,其生命的基本特征是遗传、生长、繁衍、死亡,周而复始,生生不息;植物是有生命

的,其生命的价值是绿色创造者、环境美化者、生态构筑者,系统维护者[1].呵护植物健康,满

足其需求,治疗其疾病,让其更好地完成生命周期,更好地体现其生命的价值,避免其死亡是

人类的基本责任,也是植物医学和植物医生的重要使命[2].但我们却不得不经常面临植物的死

亡问题,特别是非正常死亡的大面积发生.植物死亡带来的不仅是一株植物生命的完结,更重

要的是会给人类带来严重的影响,给生态环境带来极大的伤害.如在2010年,干旱引发了美国

的白杨枯死,严重影响了科罗拉多州以及美国西部和加拿大部分地区约17%的白杨森林,引发

了一系列的生态问题[3].这种事件不仅仅发生在北美,在世界范围内,干旱和高温气候导致的

森林大面积死亡事件屡见不鲜.2022年重庆发生的连续高温天气,导致了山体树木、行道树、

园林花卉和农田作物等植物的大量死亡,造成了严重的经济损失.这些大面积的植物死亡事件

不仅影响生态平衡,也会对人类社会产生严重影响,例如,降低空气质量、破坏土壤结构、减少

水资源等.实际上,因为生物因子(如物种组成、种内和种间竞争、植物自身的衰老、人类活动

和病虫害等)和非生物因子(如阳光、温度、水、空气、土壤等)导致的植物的非正常死亡是一种

普遍现象,几乎随时都在发生.近5年来,我国农作物病虫害年均发生面积4.3亿hm2、每年仅

因病虫害导致的植物死亡造成的损失十分惊人[4].如何维护植物的正常生长,充分展示植物的

基因潜力,避免不正常死亡,已经成为人们关注的一个重要的科学问题.在植物生长过程中,

植物一般会处于健康状态或者亚健康状态,极端的情况才是死亡状态.植物医学的责任是保障

植物的健康,减少亚健康,消除病态,避免植物的非正常死亡.但鉴于植物的特殊性,什么状态

才算是死亡,其死亡的标准是什么,目前还没有很好的界定;植物死亡的原因、过程以及机制

等也没有很好地深入探究.本文尝试就这些问题进行分析和讨论,以引起人们对植物死亡问题

的重视,能够自觉地从如何避免和预防植物非正常死亡的角度进行植物的健康管理.

1 植物死亡的概念

1.1 关于死亡

生物学概念中,死亡(death)即是一个生命体的终结,意指维持一个生物存活的所有生物学

功能和属性的完全丧失,且不可逆转的终止.
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《系统医学原理》认为死亡是内稳机制(internalstabilitymechanism)以及相应的内稳态

(homeostasis)整体的消失或崩溃.死亡是生命的基本特征之一,是自然循环链中的一个环节,

是活的世界变化中的必然.没有死就没有生,死亡后系统的遗产是其他既有或者新生事物的相

应材料[5].
从一般意义上理解,死亡对于一个生命体来说是可悲的,任何生物都有畏惧死亡和逃避死

亡的本能,但任何生物都不得不面临死亡.对于那些不该死亡的生命体来说,由于他们尚没有

完成生的使命,当他们面临死亡威胁的时候,他们会尽全力挣扎,努力找回生的希望,这是一

个自然的程式,充满了各种可歌可泣的故事.人类更能理解生死的意义,无论是对自己还是对

别的个体,避免死亡,拯救生命,哪怕有一丝希望,也不轻言放弃.
我们这里讨论的死亡是一个生命体的结局,其含义不同于物种的灭绝,物种灭绝意味着这

个物种的不可再生性地消失或者不复存在,是个体死亡导致群体灭亡的最终结局.一个瑞典和

英国研究团队发表于《自然—生态与进化》的一项研究显示,自18世纪中叶以来,人类活动平

均每年导致两种以上植物从地球上消失,从1753年到2018年,有571种植物灭绝[6].这是我们

要关心重视植物死亡问题的另一个重要原因,因为物种的灭绝是个体死亡所带来的极端结果.

1.2 关于植物的死亡

在生命的意义中,有生就有死,但植物的生命意义似乎超越了简单的生死.正常情况下,

植物个体或者细胞,生生不息,无论是茂密深林的参天大树,还是离离原上的无名小草,它们

或者落叶,或者枯枝,以特殊的方式应对着自然,看似枯萎凋零了,但生命还在.从伦理和人文

的角度讨论植物的死亡,意义不大.我们关注的是在一些因素的影响下,许多不该死亡的植物,

却失了天命甚至夭折这一现实问题.
植物的死亡是指一株植物其一切生命特征都丧失了,而且永久性不可逆转,最终变成无生

命特征的物质[7].一般草本植物的死亡,会干枯残败;木本植物死亡,会形成木材,虽然仍然会

有物体的存在,但其已没有任何生命特征.无论什么植物,死亡后在微生物的作用下,结合合

适的温湿条件,最后都会腐烂,转变成基本元素,回归自然[8].
植物的生命周期包括种子的萌发、植株的生长发育、开花、结果、衰老和死亡等几个阶段.

植物的死亡主要分为正常死亡和非正常死亡[7].植物的正常死亡(normaldeath)是植物生命周

期的最后一个阶段,其完成了一系列生命过程,达到了基因表达的最终目的,因衰老而死亡,

这有其重要的自然生态意义,是自然循环发展的必然,如果植物都不死亡,自然界就将崩溃.
绝大多数植物的寿命是有限的,它的机体到了一定年限就会衰弱,自身也会分泌有害物质,导

致自然死亡,属于正常死亡.
植物的非正常死亡(abnormaldeath),也称非自然死亡(unnaturaldeath)是指植物在生长

发育过程中,受到了各种不良环境因素的影响,包括各种病害、虫害、自然灾害、污染和人为因

素等,导致本该正常生长的植物出现病态而导致的死亡.非正常死亡可发生在植物生命周期的

任何一个阶段,即使在衰老的过程中,由于受各种因子的影响而表达出了非自然死亡,这也是

非正常死亡[9].植物受各种生物因子和非生物因子的影响和伤害,出现各种病害导致的植株死

亡,属于非正常死亡;多年生或者一年生植物的生命周期内,本该正常生长的植物受到了内因

或者外因的作用,不能完成其生活史,半途夭折而失去天命,是典型的非正常死亡.
一年生植物(annualplant)受其寿命的影响,如玉米、水稻、花生、豆类等一年就完成其生

命周期,要通过植株死亡来度过不良环境;两年生植物(biennialplant)虽然可以跨年,但仍是
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一个生命周期,只是把生命周期的阶段分配到两年的不同季节中,完成了开花结实的生育过程

后,也会衰老死亡,如小麦、油菜等[7];多年生植物(perennialplant),如木本植物,理论上可以

寿命很长,例如,我国贵州省福泉市黄丝镇李家湾一棵古银杏树已经有5000年的历史,而在

瑞典的一个国家公园发现的一棵欧洲云杉的根系至少已经有9500年历史[10],这些树木可以千

年、万年的存在,生命之树常青[11].对于植物正常生命周期的死亡有其生物学意义,因为他们

已经完成了繁衍后代的使命,要把不能适应的形态死去,以种子的形态来换得新生;而参天大

树已经有了应对各种生存挑战的对策,如果突然死亡,或者是一年生的植物正处在生长期时的

死亡,还没有完成其开花结果的使命,就出现了死亡,这些都可以理解为植物的非正常死亡[7].
本文重点讨论的是植物的非正常死亡,因此,植物正常生命过程中表现出死亡的一些理论

这里不做论述.

2 植物死亡的判断

2.1 判断植物死亡的三要素

判断一个生命体是不是已经死亡是一件非常严肃的事情.比如人体,脑死亡和心脏停止跳

动都意味着死亡,可是,把一个心脏停止跳动但是脑还没有死亡的人判定为死亡,将是最大的

医疗事故;而脑已经死亡,身体的其他器官虽然还有生命体征,实际上已经意味着一个人生命

的终结.1968年,人类成功地进行心脏移植的第2年,美国哈佛大学医学院将人死亡的标准由

原来的“心脏停止跳动”改为“脑死亡”[12].
植物没有大脑,植物死亡的标准是什么,目前几乎找不到相应的定义.当一个植物体的根、

茎、叶、花、果实等所有器官都没有活力,而且这种活力也没有恢复的可能,就可以理解为这株

植物已经死亡了.从这个意义上讲,植物的死亡要素应包括以下几个方面:一是系统性的生命

特征的丧失,不能吸收水分和营养,不能进行光合作用,不能进行呼吸作用;二是植物组织细

胞的完全死亡,组织器官整体出现不可逆的坏死;三是无论采取什么措施,也无法恢复其生命

活动,这3种情况都存在就意味着植株的完全死亡.
判断一株植物是不是死亡的三要素:一是能不能进行光合作用;二是能不能传导水分;三

是组织细胞有没有活力.
以上3个要素都具备,说明这个植物已经死亡;只有一个要素或者两个要素具备,则一般

不能确定为植物的死亡,如冬季植物叶子完全脱落,不进行光合作用,如果给与温度和光照,

植物就会复苏;关于组织细胞活力,要进行全面判断,局部的细胞没有活力,也不能判断植物死

亡,而应该从根、茎、叶各个组织进行判断,各个组织都没有活力了,就意味着这株植物死亡了.

2.2 判断植物死亡的基本程序

植物的死亡在外观和内在都有表现.外观的表现最为典型的是失绿,内在的特征最为典型

的是失水.
判断植株死亡的基本程序:

1)观察植物的外观表现.同周边正常的植物相比,该植物是否有植株干枯、组织坏死、叶色

脱落、茎秆受伤等现象.

2)进行基本的物理判断.可以先掰断或剪断植物的枝条,看看横截面是否还有水分和颜色,

如果还有较多的水分,里面的颜色比较鲜艳,表明植株还是有生命活力;然后要看茎秆和枝条

里面是否干透,用剪刀在茎干上刻一刀,看一下表皮层是不是已经变得干褐,如果没有任何绿
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色,已经褐变,那就意味着这里的组织已经死亡.

3)观察植株的根系活力.如果植株的根系腐烂或者干枯程度不深,那就可能还具有生机,

如果根系腐烂很严重,没有一点活力迹象,那就说明已经死了.

4)测量植物的生理指标.死亡的植物测不出任何的生理指标,没有呼吸量,没有光合作用

能力等.

2.3 植物死亡判断的几种特殊情况

2.3.1 植株的死亡

1)针对一年生或二年生的植物,在开花结实后,整体植株衰老枯竭,失去了生命力,这是

正常的死亡.

2)植株个体局部个别细胞没有死亡(如枝条、块茎、叶片),在自然情况下,不会因为这些

细胞或者组织的存活而导致原植株的复活,就可以算作原植株的死亡[13].

3)通过克隆、扦插或者无性繁殖等形式获得了新个体,但原植株已经死亡的,仍判断原植

株为死亡[14].

4)一株植物死亡后,其种子携带着基因,在一定条件下,种子萌发又表达出新的个体,这

实际是一个新的生命体的诞生,而原来的植株已经死亡.如尽管土豆一直一代代地无性生殖下

来,但是当收获之后,这棵土豆植株已经死亡了[15].

2.3.2 植株未死亡

1)当遇到极端天气或者极端伤害,整个植物地上部分都枯萎了,但根部没有死,过一段时

间又可以长出新的植株.

2)整株植物叶子变黄脱落,甚至某些枝条出现坏死现象,但植株个体在一定条件下,仍可

以抽芽长出新叶,或者从根部发出新芽来,说明生命得到了延续,这株植物没有死.

3)植株处于休眠状态,虽然看不出明显的生机,但遇到合适条件后仍可以焕发生机.

3 植物死亡的类型

3.1 导致植物死亡的胁迫因子

一株自然的或者栽培的植物,要完成其整个生命周期,保障其正常的生命活动,必须有空

气、水分、养分和阳光,还特别需要合适的土壤[7].植物能不能正常生长发育,确保其生命力的

旺盛,还需要各种因素的协调作用.无论哪种因素出了问题,超过了一定的阈值,都有可能导

致植物的死亡[16].在植物医学领域,植物的非正常死亡通常伴随着病因,植物先是生病,然后

才是死亡,在植物与各种病因相互博弈的过程中,植物战胜了病魔,就可能换发青春,植物战

胜不了病魔,就将面临死亡[17].导致植物死亡的因子又叫胁迫因子(stressfacter),在植物医学

上可以把这些因子叫做致病因子,一般分为生物因子、非生物因子、生态因子和人类影响因子

等[18].主要的致死因子见图1所示.
植物体是一个开放系统,决定植物健康生长的因素包括长期进化形成的遗传潜力和环境胁

迫.植物在环境压力下,不断地激发自身潜力,以抗御各种灾害.在逆境条件下,植物通过信息

传递的变化将发育水平、细胞和代谢水平、基因表达水平整合在一起,使植物在整体上对环境

胁迫做出应答[19].当植物能够有效克服致害因子,就将适应并生存,当不能克服致害因子的伤

害,或者受到伤害后不能及时修复,那么植物就将面临生命危险,最终导致死亡.
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图1 植物致死因子的种类

3.2 植物死亡的类型

植物死亡的一些基本类型见表1.

表1 植物死亡的主要类型及原因

死亡类型 主要原因 主要表现 主要机制 备注

1困死

土壤因子、营养因子等
导致根部环境不适,根
系发育受阻,水分和营
养吸收困难

生长不良,发育受阻,
引发其他疾病、枯萎

能量物质不能产生、基
础代谢不能进行、组织
器官受到伤害

不适合 植 物 生 长 的 环
境条件 都 会 导 致 植 物
困死

2旱死
水分严重亏缺,土壤、
大气及生理干旱

叶片失水、气孔关闭、
植株萎焉、整株干枯

改变了膜结构及透性,
破坏植物正常代谢,造
成机械性损伤等

3淹死
水分过多产生渍害,水
量过多产生涝害

根呼 吸 受 阻、根 系 受
伤、根腐烂,淹没部分
或者全部植株,正常生
理过程紊乱

液相缺氧,呼吸受阻;
饥饿胁迫,有害产物伤
害,自由基伤害等

叶片或 者 生 长 环 境 中
湿度过 大 会 导 致 病 害
致死

4热死 温度过高,热害 过度蒸腾、植物萎焉
高温抑制光合作用、酶
系变性、毒素积累、蛋
白质分解等

热和干 燥 可 联 合 发 挥
作用;热也可以和高湿
联合发挥作用

5冻死
冰点以 上 连 续 低 温 产
生冷害,冰点以下连续
低温产生冻害

冷害:表面损伤,水渍
状坏死,脱水萎蔫,褪
色,加速衰老等;
冻害:叶 片 像 烫 伤 一
样,细胞失去膨压,组
织柔软,叶色变褐,干
枯死亡

冷害:植物生理活动受
到抑制和失调,导致植
物受伤、死亡;
冻害:胞 间 与 胞 内 结
冰,巯基减少,二硫健
增多,膜伤害等

冻害和 冷 害 都 有 时 间
效应

6 植 物 医 学        http://xbbjb.swu.edu.cn       第2卷



死亡类型 主要原因 主要表现 主要机制 备注

6饿死
植物必 需 的 营 养 元 素
缺失

缺素症,严重缺失出现
抵抗力下降,生命活动
不能进行

不能进 行 正 常 的 光 合
作用和代谢活动,没有
抗逆和抗病能力

大中微 量 元 素 在 影 响
植物健 康 方 面 作 用 是
一样的

7撑死
营养不平衡,一种或多
种元素过分吸收,盐害

植株体 内 一 些 元 素 含
量过高导致代谢紊乱、
生长受阻、畸形、枯死

生理代谢紊乱、渗透性
改变、离子失调、膜透
性改变

8病死 病原物侵染
组 织 受 伤、畸 形、腐
烂、不能正常吸收水分
和营养

直接竞争营养,毒素伤
害,物理伤害,破坏光
合和呼吸作用

9毒死 化学药剂、污染物伤害
叶片枯焦、产生枯斑、
畸形、枯萎

破坏叶绿素,影响光合
作用,破坏呼吸系统,
破坏酶系统,膜伤害、
组织器官伤害等

10老死 组织器官衰竭
整体生命活力下降、器
官功能衰竭

基因调控,细胞程序性
死亡(PCD)

11伤死
机械伤害,虫害咬食、
冰雹、风、雷、电、火
灾等

缺刻、空洞、断裂、干
枯、枯焦

组织器官受伤,正常生
命活动受阻

3.3 导致植物死亡的原因分析

3.3.1 土壤因素一般导致植物困死

植物是不能移动的,一旦定植,就把自己的生命活动建立在了自己根系所能涉及的这片土

地上.因此,土壤是植物健康生长的第一要素,同样也是导致植物不健康生长的关键.在植物生

活的全过程中,土壤具有能供应与协调植物生长发育所需的水分、养分、空气和热量的能力,

因此土壤是植物生长的基础,土壤性质、成分、pH值、密实度、水分状况、通气状况和营养状

态以及根际微生物均会影响植物的生长发育和健康状况[20].例如,土壤缺氧或者水分过多可以

导致植株根部厌氧呼吸、根系腐烂,影响植株的正常生长和吸收养分,最终导致植株死亡.无

论是种子萌发后的生根发芽、移栽,还是嫁接,当植物遇到与自己基本生长规律不符的土壤条

件后,就可能会慢慢死亡.
土壤的酸碱性及有机质含量对植物的生长发育影响显著.主要表现在直接影响和间接影响

两个方面,间接影响主要是通过对土壤物理、化学及生物学特性的影响而影响植物生长,直接

影响主要表现在对植物外观形态、物质代谢、生长发育以及品质和产量等方面产生的作用[20].
在新开垦或者新修复的土地上,很多是新填土,此时土层或过于密实或过于疏松,未经过必要

的自然熟化,土壤中固、液、气三相流动混乱,对栽培植物来说很难正常成活[21].盐渍化的土

地会造成作物脱水,随后抑制作物的呼吸作用,降低作物的免疫力,从而提高染病的几率,同

时盐渍化的土地会导致作物出现长势弱、发黄、发蔫等缺素症状,严重时整株枯死.

3.3.2 水分因素导致植物旱死或者淹死

水是生命之源,也是植物生存的基本保障,植物要想进行新陈代谢、生长发育、积累能量

和流通物质,无论那一项生命活动都离不开水.水太少导致植物旱死.干旱导致的“水力失衡”

是高强度干旱胁迫下树木死亡的主要原因[22].植物的叶片背面布满了气孔,这是植物失去水分

的主要渠道,叶片越薄、面积越大,失去水分越快[23].除了CAM呼吸的植物(多肉仙人掌、菠
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萝等)在白天关闭它的气孔以外,其他植物的气孔都是24h开着的,所以需要从根部吸取更多

的水分才能补充回来[24].此外,干旱导致土壤缺水,使土壤颗粒的水膜厚度降低,有机物质以

及矿质元素的扩散路径变得曲折,进而导致植物营养获取受限,缺水时间过长最终导致植物

死亡[25].
水太多会导致植物淹死.淹水对植物的伤害并非是因为水分过多而造成的直接伤害,而是

由于淹水造成CO2 过多、缺氧胁迫等次生胁迫,促使植株体内产生大量无氧呼吸产物,造成代

谢紊乱,阻碍矿质养分的正常吸收,导致植株光速率与叶绿素含量降低,叶片相对含水量减少,

干物质、氮素的积累与运转减少;同时也降低了光合产物向根系的分配比例,植株根变细,根

系活力下降、生长受到抑制,甚至出现植株死亡的现象[26-27].例如,植物受水淹胁迫后会处于

极度缺氧的状态,根系的细胞进行无氧呼吸,乙醇、乙醛、乳酸在无氧呼吸的条件下大量积累,

二氧化碳的积累会抑制吸氧菌的活动,厌氧性细菌活跃,从而产生一些有害物质,导致植物根

部受伤腐烂[28].

3.3.3 温度因子导致植物热死或者冻死

高温会导致植物热死.高温对植物生长的危害首先是破坏了光合作用和呼吸作用的平衡,

使呼吸作用不同程度地超过了光合作用,不断加大体内积累的消耗,结果将使植物因长期饥饿

而死亡[29].高温也是加强植物蒸腾作用的主要原因,蒸腾作用加强,体内水分过分散失,体内

水分平衡受到破坏,使植物因失水而萎蔫、枯死;当气温达到近45℃以上的高温时,可使植物

体内蛋白凝固而影响植物的正常生长,除少数热带多汁植物外,绝大多数植物将会死亡[30].大

太阳烘烤下或者生长环境温度太高,植物就会热死.温度高加上足量的水,导致高温高湿环境,

这个环境特别有利于病原微生物的滋生,由此导致植物容易感病死亡;温度高,空气中没有湿

度,叠加水分的大量散失,加重植物的缺水死亡,如小麦快要成熟时最怕干热风,就是因为这

时小麦的生长代谢需要大量的水分,而温度过高导致的过度蒸发,使植物的肌体代谢紊乱,器

官衰竭,导致死亡[31].
低温胁迫会导致植物冷死或者冻死.冷害是指植物在低温胁迫下的生理和生化反应,包括

光合作用受阻、叶片脱水、细胞膜的液晶状态改变等.冻害则是指植物因长时间处于低温环境

下,细胞组织结构和细胞膜被破坏,细胞内外液体形成晶体,导致植物死亡.温度太低,植物就

无法进行正常的生命活动,一般温度低于0℃时植物不能生长,在零度以上的低温为冷害,而

零度以下的低温为冻害.冷害或者冻害都会经常发生,持续的时间越长,对植物的影响就越大,

植物就会出现死亡[32].冻害也会和湿度一起发挥作用,又冷又湿,或者又冷又干,都会加速植

物死亡[33].

3.3.4 营养因素会导致植物饿死或者撑死

植物营养需求是植物生命活动的基本特征.元素营养讲究的是平衡性,根据土壤的养分结

构和农作物需肥特性,科学配方,合理施肥,均衡地向农作物提供必需的营养元素,提高肥料

的利用率和土壤肥力,对于保障植物健康,改善农产品品质十分重要[34].一般情况下,植物正

常生长发育所需要的17种元素一个都不能少,而且还要在生育期内保障其平衡需求.植物缺

肥、植物营养不平衡,都会导致植物的缺素症,缺素症得不到缓解,植物就会死亡[7].一般饿死

的植物很多是发生在盆栽条件下,由于没有很好掌握施肥种类、施肥量、施肥时期、施肥方式,

往往会造成植物出现缺素症,特别是需肥量大的植物几十天内就可以把养分消耗光,如果不能

及时补充,过不了多久就饿死了[7,34].过量施肥也同样会导致植物出现不适.过量施肥,土壤中
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的水势变小,低于根系细胞的水势,根系细胞无法从土壤中正常吸收水分,植物细胞失水,最

终导致整株植物严重失水,出现枯萎,甚至死亡[35].如在植物幼苗期,对植株周围施肥浓度过

高(浇清粪水等),由于植株细胞失水严重,幼苗会出现快速死亡的现象;在农作物田间管理过

程中,氮肥过量造成易受机械损伤(倒伏)和病害侵袭(如小麦赤霉病、水稻褐斑病、烟草青枯病

等),容易出现非正常死亡[36].此外,过量施用化肥,会导致土壤板结、酸化加剧、盐碱化严重,

而且导致肥料利用率极低,地下水遭受污染,作物长势差,抗性下降,容易死亡.

3.3.5 病原生物入侵植物导致植物病死

真菌、细菌和病毒等病原生物侵染植物,获取植物的营养和能量,植株一旦感染,受到的

影响非常大,轻则局部枯死,重则全株死亡.由于植物的再生能力强,一般情况下如果局部受

伤或者感染后,进行局部去除组织或器官的治疗和修复[37],植物可以重新生长出能够替代原来

组织和器官的结构[38];但是如果植物的根部发生病害或者虫害,由于处于土壤之中,如果无法

及时发现,可能导致根部受伤甚至腐烂,最终导致整体植株出现死亡的现象[39].

3.3.6 化学物质导致植物中毒死亡

有机化合物导致死亡最典型是化学除草剂,除草剂分为选择性和非选择性.非选择性除草

剂如草甘磷对任何的绿色植物都有杀死作用;选择性除草剂在一定的剂量下,会对一些植物相

对安全,而对另外一些植物则具有显著的致死作用,如二甲四氯,对单子叶植物如小麦相对安

全,而对双子叶植物如花生则具有杀死作用[40].无机化合物如化肥是植物所需要的,但化肥过

量或者在根际周围存留大量的化肥会导致植物根部腐烂,植物会逐渐死亡[41].
一些污染区的化学物质局部范围内浓度过大或者含量过高,也会导致植物死亡.强碱、强

酸物质对生命细胞和组织的伤害十分严重,对植物来说,局部的强碱和强酸物质可能不致命,

但对于茎秆和根部的伤害则是致命的.
地膜的使用也是化学物质对植物的影响.地膜覆盖的土壤如果管理不善,导致根部通透性

差,局部温度过高等也会导致植物死亡;地膜覆盖后破碎地膜清理不完全,长期在土壤中残留,

会导致根系受伤,也会逐渐影响到植物的存活.

3.3.7 基因突变、生理生化体系紊乱等导致系统性病害

受外界因素或者植物自身因素的影响,植物经常会出现基因突变或者基因变异,生理生化

体系紊乱,一些生长素或者植保素等合成受阻,植物细胞受伤、器官受害、过度生长或者生长

受阻等也会导致植物的死亡.假如没有脱落酸,就不会有乙烯的存在,也不会有秋天的落叶缤

纷,更不会有春天的欣欣向荣,因为植物已经在冬天被冻死了;抗性丧失,或者适应性变化,导

致植物自身在环境中受伤严重,也会导致植物死亡[7].
植物生命周期被打乱后,植物不该发芽的时候发芽,该开花的时候不开花,不该凋谢的时

候凋谢,该休眠的时候不休眠等都预示着植物出现严重的生理问题,也预示着植物出现了生命

障碍,救助不及时必然会导致植物的死亡[7].

3.3.8 极端天气一般导致植物意外死亡

极端天气对植物有很多影响,最重要的影响就是他改变了植物生长的环境,使植物生长发

育受到影响,组织器官受到伤害,甚至使植物失去生命[15].例如:雷击会导致植物死亡(电死);

冰雹会导致植物茎叶受损,严重时导致植物死亡;强烈的辐射影响,虽然植物能够耐受紫外线

等辐射的伤害,但强烈的辐射会导致植物伤害致死.大风、狂风会吹断树木,也会对小草或者

低等植物产生伤害,对植物连根拔起的大风必然会导致植物的死亡.短时间内极端的降温、极
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端的升温,都可能导致植物的死亡.夏天,极端高温45℃以上天气持续7d,就将会导致50%
以上的旱地植物死亡;冬季连续的霜降冰冻,会导致一些不耐寒的植物快速死亡.

3.3.9 失火一般导致植物被烧死

植物遇到火一样的高温,植物的组织和细胞都会受到严重的损伤,但根部能不能到致死的

程度,还要看过火的时间.合理的火烧能清除一些植被物、改善土壤的水热条件、保持植被物

种多样性,促进生态系统的能量循环和物质循环,如草原火烧是自然生态系统维持稳定性与生

态健康的重要干扰因子,但是严重的火烧能造成了岩石破碎和地表裸露,易受风力和水力侵蚀

而使表土层有机物丢失,动物承载能力降低和土地退化.因失火烧死植物的现象是比较普

遍的[42].

3.3.10 人为因素导致植物被害死

从栽培植物的角度讲,很多植物的死亡都与人为有关.移栽植物的过程中,植物根系受伤

严重,最终整株植物死亡[43];将植物栽培到不适宜的地方或者地区,会导致植物的死亡;移栽

后田间管理不当,会导致植物死亡,例如,人为喷洒不当药物;栽培后没有及时施肥和管理,会

导致植物死亡;有时候甚至是无意间导致了植物的死亡,如不需要浇水的时候,人为多浇水;

不需要肥料的时候,人为地多施肥;不需要长快的时候,人为地拔苗助长,打破植物的正常生

长规律,导致植物死亡的现象经常出现[6].

4 植物死亡的过程与机制

4.1 植物死亡过程

死亡是一种状况或状态,是死亡过程的终点.任何死亡都会有一定的原因,有一个发生和

发展的过程.衰老的组织和生命体还是有活力的,死亡的组织和生命体已经没有活力,在这两

种状态之间有一个过渡过程,就是死亡的过程(dyingprocess)[44].植物死亡不是突然发生的,

即使雷击、火烧,也可能先是组织器官的坏死,然后才是整株的死亡.因此,判断一株植物是否

死亡,以及要采取措施挽救一株即将死亡的植物,都需要看它处于死亡的什么时期和什么阶段.
植物死亡过程可以分为3个时期:初期、中期和晚期.在初期,植物开始出现生理变化,如

叶片开始变黄、萎焉,果实开始出现腐烂等.这些变化可能是由于各种胁迫因素导致的,如干

旱、高温、低温、病害等.在这个阶段,植物还有一些自我修复的能力,可以通过调节生理代

谢,以及消除病因来恢复健康[45].在中期,植物已经出现了明显的死亡征兆,如枝条和叶片开

始干枯、凋萎,整个植株变得脆弱,容易折断.在这个阶段,植物已经失去了自我修复的能力,

可能需要外界的帮助才能维持一段时间的生存.在晚期,植物绝大部分器官已经死亡,植株变

得枯黄,根系开始腐烂,无论采取什么措施也难以恢复这株植物的生机.
从植株自身的反应来看,植物的死亡过程可分为以下5个阶段:首先是植物受到逆境或者

轻微伤害时出现生理生化反应的变化;第二是有信号刺激后造成局部细胞损伤出现程序性死亡

(programmedcelldeath,PCD)[45];第三个阶段则是局部组织坏死;第四个阶段是根、茎、叶等

器官损伤坏死;第五个阶段是植物系统性功能障碍,丧失生存能力,进入死亡状态[7].每一个阶

段的具体特征见表2.
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表2 植物受伤到死亡的几个阶段

阶段 可能原因
主要特征

叶片 茎秆 根部 生化指标 分子指标

生理生化指
标异常

干 旱、药 物、
温度变化、病
原侵染、物理
刺激

叶 片 变 色、
形状有轻微
变化

几乎看不到
变化

根毛颜色异
常、须根变
少

脯 氨 酸 (Pro)、丙 二 醛
(MDA)、可溶性糖、可溶
性蛋白、超氧化物歧化酶
(SOD)活性、过氧化物酶
(POD)和 过 氧 化 氢 酶
(CAT)活性的变化.多酚
氧化酶(PPO)、谷胱甘肽
(GSH)等含量变化可测到

编 码 PI蛋
白1和2能
够测到

细胞程序性
死亡(PCD)

涝灾、病原入
侵、矿物离子
胁 迫、低 温、
热击、低渗以
及 UV辐射等

有色斑、坏
死斑

局部坏死斑

颜 色 异 常,
根尖生长受
阻,局部坏
死

谷氨酸脱氢酶、氨基转换
酶和水解酶的活性都增强

染色体边缘
化、 核 浓
缩、 DNA
片段化,细
胞皱缩及凋
亡小体产生

组织坏死
病菌侵染、昆
虫伤害、局部
药害

各 种 形 状、
大小、颜色
不同的斑点

表皮有坏死
斑、维管束
的褐变和韧
皮部坏死

侧 根 腐 烂,
茎基部出现
坏死斑

病变部位的组织结构消失,
变为境界不甚清晰的颗粒
状、小条或小块状无结构
物质,呈强嗜酸性

纤维蛋白染
色呈阳性

器官坏死
病菌侵染、局
部药害、毒素
伤害

叶 片 腐 烂,
褐变,有脱
落

茎 秆 变 色、
维管束褐变

部分主根坏
死、茎基部
有 坏 死 斑,
有腐生菌丝
产生

器官无生命指标
器官无活性
基因

整株死亡 所有致死因子

叶 片 干 枯、
大 量 脱 落、
干燥情况下
没有水分

茎 秆 干 枯,
没 有 青 绿
色,伴有腐
生菌

主 根 坏 死,
茎基部有坏
死斑,有腐
生菌丝产生

整株无活性指标
整株无活性
指标

4.2 植物死亡的机制

死亡机制(mechanismofdeath)指由损伤、中毒或疾病等死因引起的导致死亡的病理生理

过程.死亡机制与死因不同,不能将死亡机制用作死因诊断,大多数致死的因素并不一定会导

致植物死亡,植物有强大的抗逆抗灾和抗损伤能力[46].植物死亡的机制可以从生理、细胞和分

子水平上进行探讨.
在生理水平上,植物死亡通常涉及生长和代谢的重要过程,如光合作用、呼吸作用、蒸腾

和营养物质转运等.不同的环境因素或内部因素会对这些生理过程产生影响,从而导致植物

死亡.
在细胞水平上,植物死亡通常涉及细胞凋亡、坏死和自噬等过程.细胞凋亡是一种程序性

死亡,通常是由外部或内部因素引起的信号级联,最终导致细胞死亡.坏死是一种非程序性死

亡,通常是由急性创伤、热、毒素等因素引起的细胞死亡.自噬是一种细胞质内的程序性降解,

通常是在逆境下启动以保护细胞.
在分子水平上,植物死亡通常涉及DNA、RNA和蛋白质的异常.不同的环境因素或内部

因素会对这些分子的结构和功能产生影响,从而导致细胞和组织的死亡.
总体而言,植物死亡是一种复杂的过程,涉及多种生理、细胞和分子水平上的相互作用.
当植物遇到损伤、中毒或者病原的影响时,大多数情况下是通过自身的抗性与免疫机制,
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修复伤害,恢复健康;但一旦植物的修复和免疫能力不足以抗住灾害时,就将面临着死亡的结

局.对于动物来说常见的死亡机制是致病因子影响到心、肺、脑,最终都导致心、肺、脑活动停

止而死亡[5].但对植物来说,茎叶的光合作用是获取能量的关键,根部是获取水分和矿物最重

要的器官,维管束是有机无机物质传送的通道,这3个方面的损伤都将是致命的.植物死亡的

机制将是由致病因子导致了不能正常光合作用,不能正常吸收水分和矿物质,不能传导营养和

水分等[7].从目前研究的情况看,植物死亡的机制研究还不够深入,有些现象还没有解释清晰,

这里简单概括几种植物的死亡机制.

4.2.1 植物死亡的生物学机制

对于一年生或者两年生植物,其正常死亡受基因控制,在一定的信号因子的刺激下,通过

细胞程序性死亡,将器官活力降低,最后死亡,这应该是一种真正的老死现象,是一年生植物

长期进化而形成的一种适应机制[45].因此,植物的正常死亡可能是一种特定的生物过程,这个

过程以一种可预测的方式向最终状态发展,当植物感应到刺激信号后,激素和其他信号分子、

激酶和转录因子依次被激活,导致生理变化最终植物衰老死亡[46];还有一种是非正常死亡,由

于外界环境的刺激,导致植物正常的生长发育被打断,最后出现死亡的现象.
植物死亡的机制到底是什么? 科学家们做了多种解释植物正常死亡的机制,其中有一种观

点认为,死亡是受生物本身的内在因素决定的.植物体的死亡是因为它具有一种限定寿命的因

素,到一定时期就达到了“天年”,必须死亡[47].死亡并不是蛋白质、胶体、酶、激素、盐类等与

生活有机体内其他作用因素有关的生命过程的简单停止,而是由于蛋白质发生了不可逆转的变

化,也就是生活物质分解、腐败,植物体生活机制停止,主要结构都被破坏,这样,即使条件良

好也不能恢复生命,“死神”就降临了[7].第二种观点认为,死亡是外在因素支配的结果,认为植

物体周围外界一切条件改变了,不能满足其正常存活的基本需要,它就可能出现死亡.直到目

前,人们对植物生命停止的原因无法说得清楚,这是植物科学领域的一个未解之谜.

4.2.2 植物死亡的物理学机制

近来提出的干旱导致树木死亡的假说主要是从物理角度考虑的,其机制主要有3种:一是

水力学失败假说,认为干旱导致的低水势阻碍植物体内水分的长距离运输,使植物因组织脱水

干燥而死亡;二是碳饥饿假说,认为干旱过程中发生的气孔关闭会限制碳摄取,光合作用不能

进行,导致植物体内可利用碳的耗竭;三是生物攻击假说,认为干旱中的植物易受生物因子(昆

虫和病原体)的攻击而死亡[3].3种假说都是需要发生一些物理学的过程,如水分的运输,植物

气孔的关闭,以及生物的物理伤害等.这能解释一定的现象,但又都存在缺陷,主要问题是不

能解释所有干旱导致树木死亡的现象.近年来的研究越来越关注这些机制之间的共同作用或相

互作用,水力学失败、碳饥饿和生物因子之间会相互影响而加重干旱对植物的作用,尤其是水

力学失败和碳饥饿相耦合已得到越来越多的认可[3].

4.2.3 导致植物死亡的生物化学机制

一些化合物通过与植物生命器官内生命物质的结合,导致生理生化活动的异常,最后导致

植物死亡,除草剂就是一种典型的致死因子,其导致植物死亡的机制主要有以下几种.

1)抑制植物光合作用.化学物质通过抑制植物的光合作用来切断能量来源致使植物死

亡[48].如三嗪类、取代脲类除草剂,是光合电子传递抑制剂,通过系列反应,使植物光合作用

不能正常进行,进而使植物得不到生长必须的能量而死亡[49].

2)破坏植物呼吸作用.一些化合物通过与呼吸作用中某些复合物反应,造成呼吸作用不能
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正常进行而造成植物死亡[50].

3)抑制植物的生物合成.一是抑制植物脂类合成.乙酰辅酶A羧化酶(ACCase)是催化脂肪

酸合成的关键酶.通过抑制ACCase即可抑制植物脂肪酸合成,致使植物死亡[51].二是抑制氨

基酸及蛋白质的合成.如乙酰乳酸合成酶(ALS)抑制剂通过抑制植物乙酰乳酸合成酶活性,导

致缬氨酸、亮氨酸和异亮氨酸合成受阻,蛋白质合成停止,使植物细胞分裂不能正常运行而死

亡[52].草甘膦作用靶标是植物体5-烯醇式丙酮酸莽草酸-3-磷酸合成酶(EPSPS),由于抑制了该

酶的活性,从而抑制莽草酸向苯丙氨酸、络氨酸及色氨酸的转化,使蛋白质的合成受到干扰导

致植物死亡[53].三是抑制色素生物合成.色素是植物生命活动中的关键因子,例如叶绿体色素

与光合作用密切相关.

4.4 植物死亡的微生态机制

在植物活的躯体周围及内部存在大量的微生物以及一些小动物,他们相互适应,协同进

化,建立动态复杂的微生态体系,构成微生态系统(microecosystem),这个微生态体系在能量

的供应与消耗、营养的吸收与利用、物质的合成与分解等方面与植物建立密切的平衡关系,这

个平衡一旦被打破,植物就将失去生存的支撑.能寄生于植物的病毒、细菌、真菌和原生动物

通常被称为植物的病原微生物,在少量发生时只引起植物生长的失调并降低其在生态环境中的

生活和竞争能力;而这些微生物一旦条件合适,种群数量得到大量增殖时,则很快就可以导致

植物死亡.在植物体表或者体内大量存在的病原微生物通过各种途径干扰植物的正常功能并引

起病害.例如,病原菌侵染导致植物叶组织坏死造成叶斑;病原菌分泌的果胶酶和纤维素酶可

使植物组织和细胞解体造成溃疡和腐烂[54];气孔或输导组织被病菌侵染后可导致萎蔫和枯萎;

病原菌破坏叶绿素合成代谢功能则造成植株缺绿[49];病原菌产生的吲哚乙酸等生长素类物质

可使局部组织细胞过度增生而产生畸形、树瘿等特殊形态[55].植物一旦受到病原微生物的危害

之后常常会给某些条件致病菌造成侵染的机会,两类或者多类微生物的双重或多重侵染又进一

步加重了对植物的损害.病原物以及植食性昆虫导致植物受伤或者死亡,从致死的机制来说,

可以是物理的,也可以是化学的,但根本上是生物因子引起的,少量发生可以刺激植物的抗性,

促进植物和这些生物的协同进化,严重时则会导致植物个体的死亡,群体死亡也会经常发展.
一个地区病害严重发生时导致的大面积死亡则会影响到一种作物在某一特定地区种植的可能

性,甚至能够让一个物种在一个地区都不能存活.

5 关注植物死亡的意义

讨论植物死亡是为了避免植物的非正常死亡,找出其原因,并给植物以医学关怀,这是植

物医学发展的必然.其重要意义表现在:一是植物大面积死亡不仅发生在森林中,更重要地是

经常而且普遍地发生在我们栽种的农作物中,植物的大面积死亡给人类食物供应、生态环境、

持续发展等都具有基础性的重要影响.二是从科学的角度来讲,我们更要重视植物死亡的过程

与机制.我们一般看到的田间单株的死亡与生物因子关系十分密切,这是可以忽略的;干旱或

者高温导致的植物大面积死亡,也可以归咎于天灾;但实际上,生物因子导致的植物死亡,就

像青枯病导致的茄科作物死亡,马铃薯晚疫病导致的马铃薯大面积死亡,稻飞虱导致的水稻的

大面积死亡,螨类刺吸危害导致的作物大面积死亡等却常常发生在我们身边,是我们植物医生

挥之不去的阴影,重视植物死亡的过程与机制研究,就能够明白植物管理的关键环节,也能够

理解植物保护学上常说的经济阈值的意义.三是我们需要从救死扶伤的角度研究更切合实际需
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求的防控措施,一方面要从消除植物死亡的病因中研发技术和产品,另一方面要从提升植物的

抗逆能力,特别是要在植物的碳消耗、水分传导和根损伤这些关键致死途径上出现偏差,从根

源上解决植物的健康维护问题,这些关键死亡途径的切断,对于我们防控植物病害的指导意义

十分巨大.四是对于杂草来说,从死亡机制出发,开发致使杂草死亡的除草剂则更有针对性.也

许,死亡对于一株植物来说是必然的结局,如果我们能够把那些面临死亡威胁或者处于死亡边

缘的植物抢救回来,那么,我们的植物医生和植物医学能够体现出其应有的价值.
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