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摘要：近年来，植物记忆研究为深入理解种群分布格局、群落构建、群落演替等生态学过程提供了新的视角，因此备受生态学家

的关注。 在介绍生态胁迫记忆、表观遗传记忆、生态记忆、土壤记忆概念的基础上，综述了近几年来相关领域在生态学研究中的

最新进展，并提出了植物记忆在生态学研究中值得关注的方向，以期为全面深入的理解生态学过程提供一个新的角度。
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“记忆”是指有机体能够将与过去的经历相关的信息存储起来，并从中获得经验，且在晚些时间能够提取

出这些信息，利用其来指导当前或未来行为的一种能力［１⁃２］。 早期关于植物是否有记忆能力曾备受争议，从
对经典的春化作用的研究［３］到含羞草坠落实验［４］，现在越来越多的研究者确信植物具备记忆的能力。 植物

曾经的胁迫经历能够改变其随后的响应方式，使其在将来面临胁迫环境时具有更强的胁迫耐受性，这种能力

在高等植物中又被称作“胁迫记忆”（Ｓｔｒｅｓｓ Ｍｅｍｏｒｙ）或“胁迫印记”（Ｓｔｒｅｓｓ Ｉｍｐｒｉｎｔ） ［５］。 ２０１８ 年，“植物对逆境

的记忆功能与进化”入选中国科协的 ６０ 个重大科学问题和工程技术难题，也充分显示了相关研究的重要性。
在生态学领域，生态学家也逐步意识到植物记忆在群落的发展及生态系统动力学中的重要作用，相关研究也

相继展开。 本文紧紧围绕生态学中和植物记忆相关的两个概念“生态胁迫记忆”（Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｓｔｒｅｓｓ Ｍｅｍｏｒｙ）和
“生态记忆”（Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｍｅｍｏｒｙ），就相关领域近年的主要研究作一综述，并提出了值得大家关注的研究方向，
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希望能够为全面深入理解生态学过程提供一个新的视角。

１　 生态胁迫记忆

胁迫记忆在生态学研究中又被称作“生态胁迫记忆”。 生态胁迫记忆是基于植物个体水平的概念，指植

物个体曾经的胁迫经历影响其面临未来胁迫时反应的能力。 生态胁迫记忆需要形成一个持久的“印记”，这
种印记所形成的记忆在施加胁迫后很长时间内仍保持活跃，使植物能够更快、更充分地对再次的胁迫事件作

出响应，并且，生态胁迫记忆往往能够提高植物个体对未来胁迫的耐受性［６］。 这也是生态胁迫记忆和“滞后

的胁迫效应”（Ｌａｇｇｅｄ Ｓｔｒｅｓｓ Ｅｆｆｅｃｔｓ）的区别。 滞后 ／或延迟的胁迫效应是指单次胁迫事件所造成的有害影响

在一段时间后才会明显显现（例如当植物死亡或群落崩溃时）。 滞后的胁迫效应和生态胁迫记忆只能通过比

较单次及重复胁迫后植物的响应来进行分辨，只有当重复遭受胁迫后植物的表现有所提高，才能被称作生态

胁迫记忆［６］。
近年来，在全球气候变化的背景下，许多学者对各种胁迫条件下植物的生态胁迫记忆及其效应进行了研

究。 例如干旱胁迫下的马铃薯［７］、燕麦（Ａｒｒｈｅｎａｔｈｅｒｕｍ ｅｌａｔｉｕｓ） ［８］、玉米（Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ．） ［９⁃１０］、拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ） ［９］、春小麦（Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ． ｃｖ． Ｖｉｎｊｅｔｔ） ［１１］、咖啡（Ｃｏｆｆｅａ ｃａｎｅｐｈｏｒａ） ［１２］、葡萄（Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ） ［１３］；
ＵＶ⁃Ｃ 辐射胁迫下的拟南芥［１４⁃１５］；低氮、盐胁迫、茉莉酸模拟的虫食及水杨酸模拟的病原菌侵染环境中的蒲公

英（Ｔａｒａｘａｃｕｍ ｏｆｆｉｃｉｎａｌｅ） ［１６］等，这些研究证明了胁迫记忆有助于植物应对再次来临的胁迫环境［１７］。 此外，植
物生长发育过程中环境的综合胁迫记忆效应也有研究，例如 Ｎｉｋｉｆｏｒｏｕ 和 Ｍａｎｅｔａｓ 对 ７ 种乔木种叶片的不对称

性和光合过程的关系进行了研究，结果表明，油橄榄（Ｏｌｅａ ｅｕｒｏｐａｅａ）和乳香黄连木（Ｐｉｓｔａｃｉａ ｌｅｎｔｉｓｃｕｓ）叶片较高

的不对称性与其低的光合损伤风险以及高的光合能力相关，他们指出过去的逆境可能在单个叶片的生理上留

下“印记 ／记忆”，而成熟植物叶片的不对称性就是年轻时所受到的胁迫记忆的综合表现，叶片所经历的胁迫

记忆会反映在其生理过程中，并赋予其对未来胁迫的抵抗力［１８］。
１．１　 生态胁迫记忆的表观遗传学（Ｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃｓ）基础

植物记忆涉及生理、蛋白质组学、转录水平和表观遗传机制的多种修饰［１７］。 无论哪一种类型的记忆都是

以分子为基础的，包括接收并传递环境刺激信号，以及信息的存储和提取过程。 外界刺激或环境信号可以通

过直接（如改变 Ｃａ２＋的电离状态）或间接的信号传递途径（通过改变电信号、植物激素、Ｃａ２＋、小 ＲＮＡ 等进而导

致表观遗传或者生物钟变化）将与植物的信息存储相关的基因由锁定态变为解锁态，从而激活和信息存储

（ＳＴＯ ／ ＲＣＬ）或习惯化记忆（Ｈａｂｉｔｕａｔｉｏｎ）相关的基因，最终调控植物的生长发育以及防御等反应过程［２，１９⁃２０］。
近年来，由于表观遗传修饰在维持基因组稳定性、调节植物生长发育和响应逆境胁迫等方面的的重要作

用，表观遗传学成为植物学、生态学的热点研究领域。 表观遗传修饰指在 ＤＮＡ 序列没有发生变异的情况下，
基因表达发生可遗传的改变，主要通过 ＤＮＡ 甲基化、组蛋白修饰、染色质重塑和小分子 ＲＮＡｓ（ｓＲＮＡｓ） 调控

等方式来实现［２１］。 而表观遗传学修饰在植物记忆中的重要作用也被众多的研究所证实［５，２２⁃２３］。 研究发现，在
“顺式记忆”（Ｃｉｓ Ｍｅｍｏｒｙ）中表观遗传信息存储在局部染色质的状态中（例如与 ＤＮＡ 甲基化或组蛋白修饰相

关的状态）；而“反式记忆” （Ｔｒａｎｓ Ｍｅｍｏｒｙ）中表观遗传信息则存储在可移动的因子中（例如转录抑制因

子） ［２３］。 由表观遗传修饰所调控的记忆常常被称作表观遗传记忆（Ｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃ Ｍｅｍｏｒｙ），例如受到病原菌侵染

的胁迫记忆由组蛋白存储，组蛋白修饰模式与防御基因的启动密切相关［２４］。 而干旱胁迫、热胁迫及虫食胁迫

环境中，除了高水平的组蛋白修饰，ｓＲＮＡ 也发挥着表观记忆的调控作用［２５⁃２７］。 ｓＲＮＡｓ，特别是微小 ＲＮＡ
（ｍｉＲＮＡｓ）和小干扰 ＲＮＡ（ｓｉＲＮＡｓ）也是植物盐胁迫适应的关键表观遗传调控因子，是促进小非编码 ＲＮＡ 介

导的耐盐性的正、负基因调控的可能表观遗传机制［２８］。
值得注意的是，不同的条件下，环境诱导的表观遗传记忆会形成不同的表现：有些表观遗传变化是可逆

的，因此只能形成短期的胁迫耐受性；还有些表观遗传变化可以通过有丝分裂传递，形成稳定的胁迫应答基因

调节，这些表观遗传变化则可以维持一段时期，从而在世代内形成长期的胁迫耐受记忆。 但这些表观遗传变

８８３９ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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化往往不具备遗传性，而表观遗传记忆在每一代被重置，使后代必须重复母代的某些发育过程。 最经典的例

子就是植物的春化作用，拟南芥开花抑制因子 ＦＬＣ（Ｆｌｏｒａｌ Ｒｅｐｒｅｓｓｏｒ Ｌｏｃｕｓ）表达的重置就是一个重要的表观

遗传学重编程过程。 在春化过程中，长时间的寒冷会使 ＦＬＣ 受到表观遗传学沉默，但是 ＦＬＣ 会在种子发育完

成之前重新激活，因此，每一代植物都需要重新经历低温春化过程［２９］。 更有意思的是，有一部分表观遗传变

化可以通过有丝分裂及减数分裂跨世代的稳定遗传下去，从而形成更加稳定的胁迫诱导的基因调节，最终形

成跨世代记忆（Ｔｒａｎｓｇｅｎｅｒａｔｉｏｎａｌ Ｍｅｍｏｒｙ）。 跨世代记忆（又称隔代记忆）有可能增强植物后代对逆境的适应

性，从而改变子代植物与环境之间的相互作用［１９，２２，３０⁃３１，］。 已有研究证明，ＣＧ 型 ＤＮＡ 甲基化在植物的跨世代

记忆的作用过程中扮演者中心调控者的角色，其维持稳定的隔代遗传，而其他的表观遗传修饰可能在瞬时的、
非遗传性的逆境胁迫应答过程中发挥功能［２１］。

由于跨世代记忆深远的生态学意义，有关生态胁迫记忆的跨世代效应的研究更受关注。 例如水杨酸处理

后的两个蒲公英品种 （ Ｔａｒａｘａｃｕｍ ａｌａｔｕｍ 和 Ｔ． ｈｅｍｉｃｙｃｌｕｍ）；虫食及病原菌侵染诱导蒲公英 （ Ｔａｒａｘａｃｕｍ
ｏｆｆｉｃｉｎａｌｅ）都发生了明显的 ＤＮＡ 甲基化变异，甲基化修饰所携带的记忆信息被忠实地传递给了并没有经历过

胁迫环境的后代［１６，３２］。 同样，遭受 ＵＶ⁃Ｃ 辐射胁迫后的拟南芥母代发生的抗氧化酶的活性变化的记忆也可以

遗传给子代［１６］。 而暴露于短期的 ＵＶ⁃Ｃ 辐射以及鞭毛蛋白（植物防御激发子）时拟南芥的体细胞同源重组频

率提高，且这种表观遗传信息变化所携带的记忆甚至能够传递到未经历过辐射环境的第四代［１４］。 此外，对分

布在不同生境（橡树林下或邻近的草地）中的 Ｃｌａｙｔｏｎｉａ ｐｅｒｆｏｌｉａｔａ 在小尺度范围内的研究显示，当生长在草地

生境时，草地分布的母代植株的后代比林下分布的母株的后代具有更高的适合度，也证明了母代环境记忆对

后代适合度影响的跨世代效应［３３］。
众多的研究证实了逆境下形成的表观遗传记忆可能有助于植物能够迅速适应变化，从而应对新的胁迫环

境，而这其中，表观遗传变化所引发的植物表型变异是重要的一环。 植物的表型变异是生态和进化的核

心［３４］，表型能够影响植物的资源利用能力、入侵性、竞争性等，进而影响种间关系、种群分布格局、群落构建等

生态过程。 传统观念认为植物的表型变异不可遗传，但随着表观遗传学的研究深入，目前越来越多的证据表

明植物的表型不仅是基因型和环境相互作用的结果，而且还受表观遗传变化及跨世代效应的影响［３５⁃３８］。 如

盐胁迫环境中蒲公英除了发生跨世代的 ＤＮＡ 甲基化变化外，还发生了跨世代的表型变化，和对照相比较，其
后代在叶片形态，根冠比等方面发生了变化，而这些表型变异有利于提高其后代的胁迫适应性［３９］。 更重要的

是，在预测的气候变化下，通过快速 ＤＮＡ 遗传变异来适应环境变化的潜力可能受到限制，与突变相比较，表观

遗传修饰能在更短的时间内发挥作用，而植物的由表观遗传记忆所诱导的表型变异在应对环境的快速变化方

面就显得尤为重要［４０⁃４１］，图一显示了表观遗传变异及其潜在的生态学效应。 相应的，在生态学领域，作为研

究表观遗传变异和生态表型变异之间关系的学科，诞生了生态表观遗传学（Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃｓ），并成为一

个让人兴奋的领域。 通过将基于生态表观遗传学的植物记忆概念纳入现有的植物生态学研究，使研究者能够

超越传统进化遗传学的限制，更深入全面的解释生态和进化等方面的科学问题［６，３６，４２⁃４４ ］。
１．２　 克隆植物（Ｃｌｏｎａｌ ｐｌａｎｔｓ）的生态胁迫记忆研究

前面已经提到，由于一些环境诱导的表观遗传变化有可能在减数分裂期间被重置，因此阻碍了有性繁殖

产生的表观遗传记忆的传递，但很多多年生植物是通过不发生减数分裂的无性克隆的方式进行繁殖的，从而

能将胁迫记忆很好的传递下去。 所以克隆植物是研究生态胁迫记忆及其跨世代效应的很好的材料。
克隆植物普遍存在于植物的各个分类群和几乎所有的生态系统类型中，并在许多生态系统中占据优势地

位［４５⁃４６］，其对于群落的物种组成、生物多样性以及群落的格局和动态都具有重要影响［４７］，因此关于克隆植物

的研究也成为生态学的热点领域之一。 Ｌａｔｚｅｌ 指出克隆植物表现出比非克隆植物更强的对过去环境作用的

记忆能力，并认为这与克隆植物能在克隆繁殖过程中更“忠实”有效的在无性系中传递表观遗传信息密切相

关［３８］，更有研究者指出克隆植物能够快速的占据其栖息地，与其表观遗传学变化的作用密不可分，其诱导的

表型变异及其适应性变化可以成功的传递给下一代，和跨世代效应相关的生态胁迫记忆对于克隆植物尤其具

９８３９　 ２４ 期 　 　 　 刘晓　 等：生态学中的植物记忆研究 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 １　 表观遗传学变化及其潜在的生态学效应

Ｆｉｇ．１　 Ｅｐｉｇｅｎｅｔｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｔｓ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｅｆｆｅｃｔｓ

有重要的生态及进化意义［３５，４８⁃４９］，因此，克隆植物也被认为是充分利用表观遗传驯化来适应自然选择的最好

的例子之一［４６］。
关于克隆植物生态胁迫记忆的研究多侧重于胁迫记忆的跨世代效应方面，例如干旱胁迫影响白三叶

（Ｔｒｉｆｏｌｉｕｍ ｒｅｐｅｎｓ）母株 ＤＮＡ 甲基化水平，并诱导其子代形成对母代所经历的干旱胁迫的记忆，从而使子株表

型发生改变。 但抗虫食茉莉酸处理对白三叶母株的效应并没有传递给子代［３５，５０］。 紫羊茅（Ｆｅｓｔｕｃａ ｒｕｂｒａ）母
株所处的温度及湿度条件显著影响其子株对新气候环境的反应［４９］。 Ｒｅｎ 等的研究发现长期过度放牧影响了

羊草（Ｌｅｙｍｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）的跨世代的表型可塑性以及光合功能，证明了具有矮秆表型的羊草对长期过度放牧的

记忆效应以及适应，这又为克隆植物的跨世代记忆提供了新的证据［５１］。 当然在牧草植物中，有人指出引起子

代的表型变化的跨世代记忆有可能被恢复［５２］。 Ｌｏｕâｐｒｅ 等人的研究证明决定两种委陵菜（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｒｅｐｔａｎｓ 和
Ｐ． ａｎｓｅｒｉｎａ）的新生分株就地生根还是继续伸长其匍匐茎的，不仅仅是新生分株所在的环境（当前的环境），还
有来自较老分株的环境（过去的环境）的影响，两者共同影响了克隆植物的觅食行为［５３］，虽然该研究中没有

提出胁迫记忆的概念，但较老分株的跨世代记忆在子代的觅食行为中发挥着不可忽略的作用。 以上这些研究

都证明克隆植物的生长和行为不仅受到其目前所在环境的影响，还受现在可能已经不复存在的母株过去的环

境的影响，而这实质就体现了母株所形成的生态胁迫记忆在克隆子株生长中的重要性。 当然，我们必须承认，
有些生态胁迫记忆的跨世代效应可能并不总是起到积极的作用，其方向和程度取决于特殊的环境压力及其变

化，但跨世代记忆可能是克隆植物的后代应对新环境的重要驱动力［４９］。

２　 生态记忆

与生态胁迫记忆基于植物个体的概念不同，生态记忆是基于群落或生态系统而提出的，其概念源于生态

史研究，最早由 Ｐａｄｉｓáｋ 提出，指群落过去的状态或经验对其目前或未来生态响应的影响能力，包括物种、物
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种之间的相互作用、土壤性质、以及生境的历史，这些决定了生态系统受到强烈干扰后群落的更替［５４］。 因此，
生态记忆既呈现了生态系统过去所受的干扰，也能反映系统目前的状态及其未来的可能走向。
２．１　 土壤记忆（Ｓｏｉｌ Ｍｅｍｏｒｙ）

土壤记忆，也被称作土壤遗产效应（Ｓｏｉｌ Ｌｅｇａｃｙ Ｅｆｆｅｃｔｓ），是指土壤作为自然系统和特殊载体，能够反映、
记住和记录其形成过程以及自然环境主要特征的基本能力［５５］。 土壤记忆的相关研究是目前土壤科学中较新

的领域，而其作为生态记忆的重要组成部分，也逐渐受到生态学家的关注。 影响土壤记忆的成分包括土壤形

态、土壤微生物、土壤种子库、掉落物等。 以下就近些年来土壤记忆在生态学中的研究做一介绍。
虽然关于土壤种子库的研究已经开展了很多年，在过去的研究中并没有将其与土壤记忆相联系，但现在

从土壤记忆的角度来看，土壤种子库实质上反应了土壤记忆的信息，并且是土壤记忆的重要组成部分，其形成

存在时间跨度，与地上植被的发展历史具有重要的关联。 通过对其记忆能力的研究可以反映植被发展历史，
正常的植被更新在很大程度上依赖于土壤种子库的潜在植被能力， 而干扰作用下土壤种子库则决定着植被

的演替趋势，因此土壤种子库在追源植被演化过程中具有重要指示作用。 土壤种子库是植被更新、繁衍源物

质提供者，一个由长命种子组成的森林土壤种子库， 也是植物种群的天然基因库， 土壤种子库就相当于保存

了“进化的记忆” ［５６］。 我国学者对于土壤种子库的研究已经发表了多篇综述文章［５６⁃６０］，近年来一些研究明确

将其纳入生态记忆研究的范畴，分析了土壤种子库对群落演替的影响［６１］，以及作为土壤记忆组分的种子和凋

落物对入侵种银荆（Ａｃａｃｉａ ｄｅａｌｂａｔａ）和本地种海岸松（Ｐｉｎｕｓ ｐｉｎａｓｔｅｒ）的生长和竞争能力的影响［６２］。
土壤湿度记忆也是备受关注的方向，土壤湿度记忆是指土壤能够“记住”大气干或湿的异常状况的能力，

其主要受降水、蒸发和径流的影响。 例如中国土壤湿度记忆时间呈现西北长东南短的分布趋势，降水较为充

沛的华南地区土壤湿度和大气相互作用强烈，但持续时间短（１０—２０ｄ）。 西北地区属于干旱地区，土壤湿度

与大气的相互作用偏弱，但持续时间长（７０—８０ｄ）。 东北地区和华北大部土壤记忆时间约在 ４０ 天左右［６３］。
全球土壤湿度记忆性的时间尺度在 ２０—１１０ ｄ 不等，干旱地区浅层（０—１０ ｃｍ） 土壤湿度记忆性较短，中深层

（１０—２００ ｃｍ） 较长，湿润区及高山地区土壤湿度记忆性均较长，北半球春季土壤湿度记忆性最长，南半球夏

季土壤湿度记忆性最长［６４］。 土壤湿度记忆研究有助于预测次季节和季节尺度内的气候以及分析这一时间尺

度内的陆气相互作用。
另一些研究涉及到植被与土壤记忆的相互作用，例如 Ｐａｗｌｉｋ 证实树木的生物力学以及生化效应影响其

下方土壤的记忆形成［６５］，而 Ｐｈｉｌｌｉｐｓ 指出个别树木对土壤形态的影响可能是森林土壤异质性的重要来源，因
为这些树木对其下方土壤的生物力学效应以及根系附近发生的分解作用，维持并增强了林下土壤与周围土壤

的养分差异，随着时间的推移，这种影响可能是非随机的。 由于曾经存在的树木对土壤性质的影响，在相应的

位置会形成记忆，进而会影响当前乔木的位置，因此即使是相对均一的区域，土壤记忆的效应会造成土壤异质

性，最终可能呈现出树木丰富的斑块，这些斑块有利于树木一代代在此处形成，而树木贫瘠的斑块则很少形成

树木［６６］。
土壤记忆研究中另一个令人兴奋的方向与根际微生物有关。 近年来生态学家已逐步意识到根际微生物

对植物的重要作用。 植物、根际微生物以及土壤构成一整套连通的体系，植物的根际沉积物可以迅速改变根

际土壤微生物群落动态，而根际微生物释放的有机物被整合到土壤有机质中，影响未来幼苗的建立，也可能影

响到有利的适应性表型的表达。 并且即使植物被从土壤中移除，土壤中微生物也能对植物后代产生长期的影

响。 那些成功适应环境的植物的根际微生物也可以被传递给后代，植物和根际微生物之间复杂的关系可以简

化的看作一种类型的土壤记忆，而土壤微生物可能是土壤记忆中的主要参与者［６７］。 例如有研究表明土壤中

１９ 种丝状真菌对高温胁迫有不同的反应，且对高温记忆的时间长短不一，而这将影响菌群在土壤中的共

存［６８］。 所以说以根际微生物为切入点来研究土壤记忆，可以为我们理解物种共存、群落构建、演替等生态学

问题开拓新的视角。
２．２　 生态记忆影响生态系统动态过程

生态记忆对生态系统动态的影响也是目前的热点研究领域之一。 例如生态记忆在生态系统对干扰的响
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应以及系统的恢复过程中扮演了重要角色。 干扰通过改变物种的种类、比例和空间格局而形成生态记忆的编

码。 Ｓｔｅｒｋ 等人对恢复的河漫滩区域的研究显示，放牧促进了河漫滩植物的内源记忆（Ｅｎｄｏｇｅｎｏｕｓ Ｍｅｍｏｒｙ）和
外源记忆（Ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ Ｍｅｍｏｒｙ）编码［６９］。 若是小范围的干扰波动只产生短期记忆，高强度或高频率的干扰则

会形成长期记忆。 有大量记忆的生态系统比记忆较少的生态系统响应干扰的方式更复杂［７０］，生态系统响应

干扰的经验积累则构成了生态记忆的储存和保持环节，而当所经历的干扰再次发生时，生态记忆会提取先前

积累的经验和信息，加快系统的反应速度，增强系统的抵抗力［７１］，生态记忆决定了受到干扰后生态系统维持

其功能和结构的能力（即生态系统的弹性） ［７２⁃７３］，因此在制定管理措施时应使生态系统尽可能地保持和利用

生态系统的这些记忆，以加强系统的弹性［７４］。
此外，生态记忆还为全面的理解群落的演替过程提供了新的视角。 因为群落演替具有一定的方向和规

律，并且往往能够被预见，在生态记忆的驱动下，生态系统的自适应循环（Ａｄａｐｔｉｖｅ Ｃｙｃｌｅ）不断的运转着［７４］。
例如不同恢复模式下的 ４ 种 ２６ 龄的人工林（桉树林、豆科树种混交林、乡土树种混交林以及针叶树种混交

林）现阶段的生态记忆间无显著差别，并具有相同的累积模式，演替的记忆状态均处于草坡至针叶林区间［７２］。
而我国南方亚热带森林在不同演替阶段所积累的主要生态记忆组分不同，生态记忆在演替过程中呈非线性增

长，并遵循一定的聚集规律。 土壤中主要的微生物和动物的记忆从演替的最初到早期阶段保持积累，它们起

到了改善土壤基质的作用；鸟的种类及可利用光的的记忆主要积累于演替早到中期，这些记忆确保了再生种

子的来源以及林下幼苗的存活；而植被和土壤种子库的记忆主要在演替的后期积累，保证了生态系统达到演

替的顶级阶段［６１］。 以上研究明确指出生态记忆是影响群落演替的重要因素，生态记忆不仅记录了一个生态

系统的成长史，也为其他年轻的生态系统提供了可参考的发展轨迹。 可见生态记忆是研究演替机理和指导生

态恢复的有效工具，其在评估恢复后的生态系统离参考生态系统有多远，或恢复后的生态系统偏离其自然演

替轨迹的程度中发挥着重要作用，将生态记忆进一步应用于资源保护、生态恢复以及管理研究等领域，能更好

得发挥生态记忆潜在的生态学价值［６１， ７５⁃７６］。
还有一些研究中虽然并没有明确提出“生态记忆”的概念，但其所涉及到的过程实际上就反映了生态记

忆的效应。 例如，退化森林系统中保留木对非生物和生物因子（如附生生物多样性、动物活动和动物多样性、
树木更新、空间结构）的影响研究，实质上就印证了生态记忆的客观存在，这种生态记忆源于动植物的相互作

用、动态联系（在退化生境传播种子的鸟类）和生物遗产（在破碎化景观中提供种质资源的保留木和小片森林

斑块） ［７７］。
尽管生态记忆的研究内容不断被丰富，我们在进行生态记忆的研究中，除了考虑形成记忆的因素外，还需

要考虑记忆作用的三要素（记忆的长度、时间模式及强度）对系统的影响，其中记忆的长度用于量化早先的条

件或状态对当前进程或状态影响的时间段；记忆的时间变化模式是在过去不同时间发生的事件的相对重要性

的变化，包括潜在的重要的时间点的滞后表现；记忆的强度则描述了早先的条件对过程的影响程度［７８］。 在今

后的研究中，若能同时考虑到以上三要素对生态系统的影响，将有助于更全面的理解生态记忆对生态系统动

态变化的作用。

３　 结语

植物记忆在生态学领域中逐步受到重视，围绕记忆也开展了许多研究工作，以下几方面值得进一步关注：
⑴ 虽然表观遗传变异对环境的响应在第一代就能迅速积累，且跨世代表观遗传记忆能够保证生态性状

的可塑性和适应性，但表观遗传变异和遗传变异必须协同进化，这样表观遗传可塑性才不会完全缓冲进化的

过程，引起适应度与基因型之间相关性的降低。 因此，我们在强调表观遗传变异的重要性的同时，切记植物的

适应和进化是由遗传变异和表观遗传变异的双重遗传共同来保证的，过分强调或者忽略哪一类变异都不是科

学的做法。
⑵ 生理整合（克隆整合）是克隆植物区别于非克隆植物最重要的特性之一，也是克隆植物在逆境中具备
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强的竞争优势的生理基础，因此备受克隆生态学者的关注。 前人的研究多侧重于资源物质（水分、养分等），
甚至污染物（Ｃｕ、Ｃｒ、Ｃｄ 等）在克隆分株之间的整合，而在克隆植物的间隔子之间传递的不仅有物质，还应考

虑到胁迫记忆信息在克隆分株之间的传递，这使得解释克隆植物行为变得更加复杂了，而这也许是更有意义

的研究领域。
⑶ 相比较而言，多数生态记忆的研究往往强调过去的外界因子对生态系统当前及未来状态的影响，而对

系统内部因素所决定的内源记忆的探讨相对较少，内源记忆可以反映过去分解模式或其他由生物介导的生态

系统反馈的影响（如过去的凋落物的分解率、微生物生物量或活性等），对内源记忆的量化可能更有助于我们

深入了解潜在的重要生物反馈，更全面的理解生态记忆。
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