
植物科学学报　 ２０１９ꎬ ３７(１): １１６~１２３
Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｐｌａｎｔｓｃｉｅｎｃｅ.ｃｎ

ＤＯＩ:１０􀆰 １１９１３ / ＰＳＪ􀆰 ２０９５－０８３７􀆰 ２０１９􀆰 １０１１６
宁宇ꎬ 王义飞ꎬ 李肖夏ꎬ 玛吉措. 电路理论在植物景观遗传学研究中的应用潜力分析[Ｊ] . 植物科学学报ꎬ ２０１９ꎬ ３７(１): １１６－１２３
Ｎｉｎｇ Ｙꎬ Ｗａｎｇ ＹＦꎬ Ｌｉ ＸＸꎬ Ｍａ ＪＣ. Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｏｆ ｃｉｒｃｕｉｔ ｔｈｅｏｒｙ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｇｅｎｅｔｉｃｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｊｏｕｒ￣
ｎａｌꎬ ２０１９ꎬ ３７(１): １１６－１２３

电路理论在植物景观遗传学研究中的应用潜力分析
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摘　 要: 景观遗传学的迅速发展为研究异质性系统中的进化生物学问题提供了新颖的理论和方法ꎮ 本文以电路理

论(ｃｉｒｃｕｉｔ ｔｈｅｏｒｙ)在植物景观遗传研究中的应用为主题ꎬ 系统解析理论框架ꎬ 明确其核心概念和生态学过程间

的映射关系ꎬ 从研究主题、 方法和模型验证 ３ 方面综述近十年的相关文献ꎬ 并在此基础上归纳了该理论的优势

和局限性ꎮ 其优势主要为: (１)可对多条潜在传播路径进行通盘考察并予以比较ꎬ 有助于鉴别影响连接度的关键

区域或廊道ꎻ (２)对哈迪￣温伯格平衡假设和栅格大小不敏感ꎬ 保证了模型的适应性ꎻ (３)模型要求物种对生境无

明显经验积累ꎬ 特别适合分布区形状不规则ꎬ 以及连续广泛分布的物种ꎬ 与许多植物的生物学特点相契合ꎮ 该

理论要求物种具有随机漫游和传播各向同性 ２ 个前提条件ꎬ 限制了生物媒介类植物的适用度ꎮ 在传播过程具有

方向偏好的生态系统中ꎬ 其应用也需慎重考虑ꎮ 结合未来发展趋势ꎬ 本文认为电路理论在植物景观遗传学研究

中具有很好的潜力ꎬ 但还需要依据具体的研究问题、 物种习性、 空间尺度和系统性质来进行科学的应用ꎮ
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　 　 景观遗传学综合了景观生态学和种群遗传学的

相关理论和方法ꎬ 将生境的景观特征与种群动态联

系起来ꎬ 定量化研究景观要素及其在时空尺度上的

变化对种群间基因流和遗传分化的影响[１－３]ꎮ 该类

研究将生态学中的“异质性”和“尺度”这 ２ 个核心

概念纳入到种群交流和物种演化过程中ꎬ 有助于改

善经典种群遗传学研究中模型偏于理想化的局限

性ꎮ 自 ２００３ 年正式提出“景观遗传学”这一学术概

念后ꎬ 相关理论及研究实例得到了迅速的发展ꎬ 并

广泛应用到保护生物学与进化生物学研究中[４ꎬ ５]ꎮ
相对于动物景观遗传学的蓬勃发展ꎬ 植物景观遗传

学的相关研究明显落后[６ꎬ ７]ꎮ 这可能是由于植物基

于花粉和种子 ２ 种方式进行传播交流ꎬ 使其景观尺

度基因流的研究比动物复杂[７]ꎮ 植物在很多生态

系统中都具有基础性意义ꎬ 厘清景观要素ꎬ 例如道

路、 大坝、 城市群等ꎬ 对植物演化趋势的影响ꎬ 不

仅具有理论意义ꎬ 还对生物多样性保护的实践具有

参考价值ꎮ 因此ꎬ 植物景观遗传学亟待在理论基础

和研究实践方面加以突破ꎮ
生境斑块或种群间的连接度是景观遗传学研究

中一个关键指标ꎮ 目前广泛使用的连接度测定方法

是基于阻力平面( ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｓｕｒｆａｃｅ)进行的最小

成本路径( ｌｅａｓｔ ｃｏｓｔ ｐａｔｈꎬ ＬＣＰ)方法[８]ꎮ 根据目

标物种的习性ꎬ 对不同的景观要素赋予不同的阻力

值ꎬ 将整个景观转化为一个阻力平面ꎬ 最小成本路

径则指的是在该平面上ꎬ 对于给定的 ２ 个斑块或种

群ꎬ 其间累积阻力最小的那条路径ꎮ 通常认为该路

径是物种最可能的迁移或扩散途径ꎮ 尽管很多研究

表明ꎬ ＬＣＰ 是一种衡量功能性连接的优秀模型ꎬ
但它也存在固有的缺陷ꎮ 首先ꎬ 它假定生物对生境

有充足的前期积累知识ꎬ 可以判断哪个路径耗费最

小ꎻ 其次ꎬ 该方法对阻力平面的构建具有高度敏感

性[９]ꎮ Ｒａｙｆｉｅｌｄ 等[１０] 的研究发现ꎬ 土地覆盖类型

阻力值的变化会引起 ＬＣＰ 位置的明显变化ꎬ 并且

其变化程度在不同结构的景观中也具有差异ꎬ 因

此ꎬ 专家经验和数据质量可能会限制该方法的有效

性ꎻ 最后ꎬ 只考虑单一最优路径扩散会低估生境破

碎化对种群或斑块间连接度的影响ꎬ 因为局部的破

碎可能并不影响最优路径ꎬ 但却降低了整体的景观

质量[１１]ꎮ
自 ２００６ 年起ꎬ ＭｃＲａｅ 等[１２－１４] 通过一系列奠

基性的文献将电路理论引入到生态学和保护生物学

领域ꎮ 电路理论也是一种基于阻力平面来考察连接

度的模型ꎬ 但是该模型并不注重考察最优路径ꎬ 而

是借用物理学中电流回路来类比迁移和扩散过程ꎬ
通过欧姆定律确定有效阻力距离和电流ꎬ 通盘考虑

多条可能的连接路径ꎬ 识别出景观中的整体连接格

局ꎮ 该理论创新性的提供了一种过程驱动的模型来

模拟生物在异质性景观中的基因流和移动情况ꎬ 并

在各种尺度上都表现稳定[１１]ꎮ 目前ꎬ 该理论在景

观遗传学领域ꎬ 以及与之相关的保护生物学、 种群

生态学和恢复生态学等基础研究和实践中得到了广

泛应用ꎬ 并获得了良好评价ꎮ 截至 ２０１８ 年底ꎬ
ＭｃＲａｅ 等[１２－１４]的系列奠基性文献合计引用次数已

经达到了 ２０７３ 次(ｇｏｏｇｌｅ ｓｃｈｏｌａｒ 数据统计)ꎬ 但

是该理论在植物景观遗传学研究中尚未得到充分应

用ꎮ 本文的目的在于系统介绍电路理论的核心概

念ꎬ 辨析其适用于植物景观遗传学研究的特点ꎬ 明

确其应用前提和适用情境ꎬ 并对未来的发展方向做

出展望ꎮ

１　 电路理论的核心概念及其与景观遗传学

过程的关系

　 　 电路理论在本质上是图论(ｇｒａｐｈｓ)的一种特
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化形式[１２ꎬ １５]ꎮ 在图论中ꎬ 节点 ( ｎｏｄｅｓ) 由边际

(ｅｄｇｅｓ)连接形成网络(ｎｅｔｗｏｒｋｓ)ꎮ 而在电路理

论的框架中ꎬ 节点间的连接以电阻( ｒｅｓｉｓｔｏｒ)代替ꎬ
整个电流回路(ｃｉｒｃｕｉｔ)被定义为由若干电阻连接不

同的节点而形成的网络系统(图 １)ꎮ 映射到栅格

(地理信息系统中的数据结构ꎬ 其核心是将地球表

面依据特定方法划分为均匀、 紧密相邻的网格阵

列ꎬ 用网格的集合来表征地物或其现象属性)图中

时ꎬ 每个栅格都被视作 １ 个节点ꎬ 斑块之间的阻力

值则由景观要素水平和目标物种的生物学特性共同

决定ꎬ 从而使整个景观被视为 １ 个阻力平面( ｒｅ￣
ｓｉｓｔａｎｃｅ ｓｕｒｆａｃｅ)ꎮ 在此框架下ꎬ 利用物理学中电

子在电路中随机游走的特性ꎬ 来模拟物种个体或基

因流在景观中的迁移扩散过程ꎬ 并使用欧姆定律作

出解释ꎮ 例如ꎬ 并联电路中有效电阻会随着电路路

径数的增加而降低ꎬ 相应的电流会增大ꎬ 所以ꎬ 该

模型中不同斑块或种群间存在多条廊道时ꎬ 迁徙或

基因流所受到的整体阻力会减小ꎬ 成功扩散的概率

会增大[１６]ꎮ
和物理学中的电流回路相似ꎬ 应用在景观遗传

学上的电路理论也有电阻、 电流电导和电压等基本

概念ꎬ 并且具有各自的生态解释(表 １)ꎮ 由于电路

回路中不相邻的 ２ 个节点之间可能存在多种形式的

连接网络ꎬ 其实际电阻(或电导)值并不是各个电

阻的简单相加ꎬ 所以产生了有效电阻 /有效电导的

概念ꎮ 有效电阻与中性位点的遗传分化程度呈线性

相关ꎬ 而有效电导则和种群间的有效迁移量呈线性

相关[１２]ꎮ 这 ２ 个特性使它们适宜作为衡量种群间

隔离程度和基因流过程的指标ꎬ 并产生了相对于地

理隔离模型( ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ｂｙ ｄｉｓｔａｎｃｅ)的阻力隔离模

型( ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ｂｙ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ) [１４]

从概念上看ꎬ 电路理论摆脱了最小成本路径模

型中物种能够“智慧”地选择最优路径的假设ꎬ 承

认了多条传播路径同时存在的可能性ꎬ 能够更真实

反映异质性景观中生物的迁移交流情况ꎮ 此外ꎬ 由

于电流和有效电阻等概念的引入ꎬ 研究者可以建立

种群间遗传距离和阻力距离的配对ꎬ 在此基础上判

定潜在的多条廊道ꎬ 以及流量集中的夹点地区

(ｐｉｎｃｈ ｐｏｉｎｔ) [１２ꎬ １７]ꎮ 此外ꎬ 电路理论中阻力平面

的构建方法和 ＬＣＰ 是相通的ꎬ 在综合运用 ２ 种模

型时具有较好的兼容性ꎮ

２　 电路理论在植物景观遗传学中的应用情况

目前ꎬ 电路理论应用于植物景观遗传学的研究

还非常有限ꎮ 从检索到的文献来看ꎬ 只有十余例研

究直接涉及 ｃｉｒｃｕｉｔ ｔｈｅｏｒｙ 或者 ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｄｉｓｔａｎｃｅꎬ

a b c

A A A

B B
B
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ａ: Ｌｅａｓｔ ｃｏｓｔ ｐａｔｈ 模型ꎻ ｂ: Ｃｉｒｃｕｉｔ 模型ꎻ ｃ : 图 ｂ 的电流回路表达ꎮ Ａ 和 Ｂ 分别表示交流过程的 ２ 个端点ꎮ 在 ＬＣＰ
模型下ꎬ 只会获得 １ 条路径ꎻ 而在 ｃｉｒｃｕｉｔ 模型下ꎬ 则可能存在多条路径ꎬ 而这些路径之间可能存在着流量的差异ꎮ
ａ: Ｆｌｏｗ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｕｎｄｅｒ Ｌｅａｓｔ￣ｃｏｓｔ ｐａｔｈ ｍｏｄｅｌꎻ ｂ: Ｆｌｏｗ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｕｎｄｅｒ Ｃｉｒｃｕｉｔ ｍｏｄｅｌꎻ ｃ: Ｍａｎｉｆｅｓｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｉｒｃｕｉｔ ｂａｓｅｄ
ｏｎ ｐａｎｅｌ ｂ. Ａ ａｎｄ Ｂ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｔｗｏ ｅｎｄｐｏｉｎｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ. Ｏｎｌｙ ｏｎｅ ｒｏｕｔｅ ｗａｓ ｏｂ￣
ｔａｉｎｅｄ ｕｎｄｅｒ ＬＣＰ. Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｐａｔｈｗａｙｓ ｍａｙ ｃｏｅｘｉｓｔ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｃｉｒｃｕｉｔ ｍｏｄｅｌꎬ ａｌｔｈｏｕｇｈ ｔｈｅ ｆｌｏｗ ｖｏｌｕｍｅ ｍａｙ ｖａｒｙ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒ￣
ｅｎｔ ｗａｙｓ.

图 １　 不同模型对异质性景观中交流格局的模拟
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｉｌｌｕｓｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｌｏｗ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｉｎ ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｏｄｅｌｓ
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表 １　 电路理论的核心概念及其生态意义
Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｒｅ ｃｏｎｃｅｐｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｉｒｃｕｉｔ ｔｈｅｏｒｙ ａｎｄ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ

电路术语

Ｔｅｒｍｉｎｏｌｏｇｙ
模型内解释

Ｅｘｐｌａｎａｔｉｏｎ ｗｉｔｈｉｎ ｍｏｄｅｌ
生态意义

Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｍｅａｎｉｎｇ

电阻

Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ
对电流的阻力值ꎬ每个单独电阻的阻力值由其涵

盖的景观要素决定

生境中的景观要素ꎬ如水面、山脊、森林覆盖率等ꎬ对基因流

或迁移扩散的阻力ꎮ

有效电阻

Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ
对于电导面中不相邻的 ２ 个节点ꎬ其间的实际阻

力值由电阻网络决定ꎬ服从欧姆定律

可作为生境或种群间有效距离的衡量ꎬ能包含多个通道的效

应ꎮ 常被称为阻力距离( ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｄｉｓｔａｎｃｅ)ꎬ与距离隔离

( ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ｂｙ ｄｉｓｔａｎｃｅ)相对应ꎮ

电导

Ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ
电阻的倒数ꎬ反映单个电阻的导电能力

生境的渗透度(ｐｅｒｍｅａｂｉｌｉｔｙ)ꎬ表征了穿越某生境的可能性ꎬ
作为栅格图上相邻种群间交流度的衡量ꎮ

有效电导

Ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ
有效电阻的倒数ꎬ反映给定节点间电阻网络的导

电能力

作为连接度的有效衡量ꎬ反映了在电阻网络中ꎬ随机游走的

目标物种在指定节点间迁移或交流的可能性ꎮ

电流

Ｃｕｒｒｅｎｔ
流动在电阻网络中的电流强度ꎬ由电压和电阻经

欧姆定律决定
用于预测目标物种沿着节点间模拟路径移动的净流量概率

电压

Ｖｏｌｔａｇｅ
在电阻网络中ꎬ２ 个给定节点间的电压强度

预测随机游走的目标物种离开一个节点并到达另一个指定

节点的概率ꎬ可用来表征成功扩散的概率ꎮ

　 　 注:改自 ＭｃＲａｅ 等[１２]对电路理论在连接度建模理论基础方面的论述ꎮ
Ｎｏｔｅ: Ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｆｒｏｍ ＭｃＲａｅ ｅｔ ａｌ.[１２] ꎬ ｗｈｉｃｈ ｄｅｍｏｎｓｔｒａｔｅｓ ｔｈｅ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎ ｏｆ ａｐｐｌｙｉｎｇ ｃｉｒｃｕｉｔ ｔｈｅｏｒｙ ｔｏ ｍｏｄｅｌ ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｉｔｙ.

并且其中有 ５ 例是在 ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｄｉｓｔａｎｃｅ 的框架下

采用了 ＬＣＰ 方法(或其改进版本ꎬ 如 ＬＣＴ、 分类

ＬＣＰ 等)(表 ２)ꎮ 从研究主题上来看ꎬ 现有的研究

主要集中在木本植物中ꎮ Ｓａｅｋｉ 等[１８] 研究了森林

退化对槭树(Ａｃｅｒ ｍｉｙａｂｅｉ Ｍａｘｉｍ.)不同种群间连

接度的影响ꎬ 并结合 ＬＣＰ 和 ｃｉｒｃｕｉｔ ｔｈｅｏｒｙ 两种方

法来确定该物种的优先保护区域和重要廊道ꎬ 发现

种群间的遗传距离和阻力距离有显著的正相关ꎬ 与

地理距离没有明显相关性ꎮ Ｇｈａｒｅｈａｇｈａｊｉ 等[１９] 对

栎属植物(Ｑｕｅｒｃｕｓ ｌｏｂａｔｅ Ｎｅｅ.)的研究确定了该

物种在北部的一个高连接度节点ꎬ 并指出海拔是影

响种群间交流的重要因素ꎮ 对栎属植物(Ｑ. ｃｈｒｙ￣
ｓｏｌｅｐｉｓ Ｌｉｅｂｍ.)的研究则从更长的时间尺度上考

察了生境适宜性对群体间基因交流的作用ꎬ 其结果

认为生境的稳定性对风媒型树木的群体遗传交流具

有关键作用[２０]ꎮ 在铁杉属(Ｔｕｓｇａ)植物的 ２ 例研

究中ꎬ 基于 ＬＣＰ 和 ｃｉｒｃｕｉｔ ｔｈｅｏｒｙ 的方法都证明该

类植物具有长距离传播的能力ꎬ 使该类物种有一定

潜力应对全球气候变化所带来的影响[２１ꎬ ２２]ꎮ 相对

于木本植物ꎬ 对草本和灌木植物的研究在时空尺度

上都较小ꎬ 并且需要区分历史景观要素和现时景观

要素各自的作用ꎮ 对柽柳属植物(Ｔａｍａｒｉｘ ｒａｍｏ￣
ｓｉｓｓｉｍａ Ｌｏｕｒｅｉｒｏ)的研究结果显示ꎬ 景观要素中的

河流网络促进了种群间的交流ꎬ 而大坝和低温则阻

碍了种群间的交流[２３]ꎮ Ｔｕｍａｓ 等[２４]对墨西哥湾沿

岸的灯心草属植物(Ｊｕｎｃｕｓ ｒｏｅｍｅｒｉａｎｕｓ Ｓｃｈｅｅｌｅ)
的研究发现ꎬ 所有种群可以划分为 ２ 支谱系ꎬ 相互

间呈混杂分布ꎬ 人为开发利用是阻碍物种基因流的

主要因素ꎬ 海岸带 ５００ ｍ 范围内最适合设置廊道ꎮ
而对海岸沙丘植物 Ｃｉｒｓｉｕｍ ｐｉｔｃｈｅｒ Ｔｏｒｒ. ＆ Ａ. Ｇｒａｙ
的研究则认为ꎬ 历史上湖水深度的变化是景观尺度

上遗传结构的主要成因ꎬ 而基质的沙质化程度则更

好的解释了局部尺度上群体间的交流[２５]ꎮ
目前的研究实例还体现了多样化的方法ꎮ 在针

对具体物种的景观遗传学研究中ꎬ 确定遗传分化情

况ꎬ 建立景观模型ꎬ 模型拟合和检验是 ３ 个必须的

步骤ꎮ 在遗传分化层面ꎬ 现有的植物研究实例多以

ＳＳＲ 为分子标记手段(标记数目常为 １０ ~２０) (表
２)ꎬ 以 ＧＢＳ ( ｇｅｎｏｔｙｐｉｎｇ ｂｙ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ) 或者

ＲＡＤ( ｒｅｓｔｒｉｃｔｉｏｎ￣ｓｉｔｅ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ＤＮＡ)类简化基因

组测序方法来开发 ＳＮＰ 标记(标记数目常为 １０３ ~
１０４)进行遗传分化情况的研究尚属少数ꎮ 对于这 ２
类标记ꎬ 都需注重考察其是否满足选择中性的前

提ꎬ 以免引起推论的误差ꎮ 已有的研究表明ꎬ 基于

ＥＳＴ 或转录组测序信息所开发的 ＳＳＲ 位点有较大

可能不满足中性选择的条件[２６]ꎬ 而 ＳＮＰ 标记由于
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表 ２　 Ｃｉｒｃｕｉｔ框架下的植物景观遗传学研究概览
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｕｍｍａｒｙ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｇｅｎｅｔｉｃｓ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｃｉｒｃｕｉｔ ｆｒａｍｅｗｏｒｋ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

生活型
Ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ

标记类型 (数目)
Ｍａｒｋｅｒ

ｔｙｐｅ (Ｎｏ.)

景观要素
Ｌａｎｄｓｃａｐｅ ｅｌｅｍｅｎｔｓ

构建方法
Ｍｅｔｈｏｄｓ ｏｆ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ

模型类别
Ｍｏｄｅｌ ｔｙｐｅ

Ｔａｍａｒｉｘ ｒａｍｏｓｉｓｓｉｍａ
Ｌｏｕｒｅｉｒｏ 灌木 ＳＮＰ(１９９７) 海拔ꎬ年最低气温ꎬ水库容量ꎬ

河流长度ꎬ公路长度
变量共线性分析＋ＡｒｃＧＩＳ ｃｏｓｔ ｐａｔｈ
函数

ＬＣＰ

Ｊｕｎｃｕｓ ｒｏｅｍｅｒｉａｎｕｓ
Ｓｃｈｅｅｌｅ 草本 ＳＳＲ(１９) 土地覆盖类型ꎬ分为湿地、水

面ꎬ已开发土地和森林四类
ＡｒｃＧＩＳ ｃｏｓｔ ｐａｔｈ 初步构建样带ꎬｒａｓ￣
ｔｅｒ 包和 ｒｇｄａｌ 包(Ｒ 语言)进行改进

ＬＣＴ

槭树
Ａｃｅｒ ｍｉｙａｂｅｉ Ｍａｘｉｍ. 乔木 ＳＳＲ(１２) 森林覆盖程度ꎬ距离河岸距离 Ｃｉｒｃｕｉｔｓｃａｐｅ＋ＡｒｃＧＩＳ ｃｏｓｔ ｐａｔｈ 函数

ＬＣＰ ＆
Ｃｉｒｃｕｉｔ

沙漠凤梨
Ｅｎｃｈｏｌｉｒｉｕｍ ｈｏｒｒｉｄｕｍ Ｌ.
Ｂ. Ｓｍｉｔｈ

草本 ＳＳＲ(１３) １９ 个 ｂｉｏｃｌｉｍａｔｉｃ 变量(Ｗｏｒｌｄ￣
ｃｌｉｍ) ＳＤＭ＋ＡｒｃＧＩＳ ｃｏｓｔ ｐａｔｈ 函数 ＬＣＰ

Ｑｕｅｒｃｕｓ ｌｏｂａｔａ Ｎｅｅ 乔木 ＳＳＲ(８) 土地覆盖类型和海拔
专家经验得到原始阻力等级ꎬ使用加
权方式计算后得到最终阻力值

Ｃｉｒｃｕｉｔ

铁杉
Ｔｓｕｇａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ
(Ｆｒａｎｃｈ.) Ｐｒｉｔｚ.

乔木
ＧＢＳ 测序
(－－)

１９ 个 ｂｉｏｃｌｉｍａｔｉｃ 变量(Ｗｏｒｌｄ￣
ｃｌｉｍ) ＳＤＭ＋ｃｉｒｃｕｉｔｓｃａｐｅ Ｃｉｒｃｕｉｔ

Ｍｉｃｏｎｉａ ａｆｆｉｎｉｓ ＤＣ. 乔木 ＳＳＲ(９) 地理距离ꎬ海拔ꎬ森林的退化程
度

变量共线性分析＋ｃｉｒｃｕｉｔｓｃａｐｅ 来获
得阻力距离

Ｃｉｒｃｕｉｔ

云南铁杉
Ｔｓｕｇａ ｄｕｍｏｓａ
(Ｄ. Ｄｏｎ) Ｅｉｃｈｌｅｒ

乔木
ｃｐＤＮＡꎬ
ｍｔＤＮＡꎬ ｎＤＮＡ

１９ 个 ｂｉｏｃｌｉｍａｔｉｃ 变量(Ｗｏｒｌｄ￣
ｃｌｉｍ)和海拔

ＳＤＭ＋分层 ＬＣＰ 的来获得联接路径
分层
ＬＣＰ

Ｑｕｅｒｃｕｓ ｃｈｒｙｓｏｌｅｐｉｓ
Ｌｉｅｂｍ. 乔木 ＳＳＲ(１３) １９ 个 ｂｉｏｃｌｉｍａｔｉｃ 变量(Ｗｏｒｌｄ￣

ｃｌｉｍ)

ＥＮＭ＋生境适合度和稳定度赋值 ＋
ｃｉｒｃｕｉｔｓｃａｐｅ 计算 ＩＢＲ( Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ
ｂｙ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ)

Ｃｉｒｃｕｉｔ

Ｃｉｒｓｉｕｍ ｐｉｔｃｈｅｒ (Ｔｏｒｒ. ｅｘ
Ｅａｔｏｎ) Ｔｏｒｒ. ＆ Ａ. Ｇｒａｙ 草本 ＳＳＲ (７) 岸际沙化度和湖水深度

专家经验直接设定各要素的阻力等
级ꎬ利用 ＡｒｃＧＩＳ 导出阻力平面

Ｃｉｒｃｕｉｔ

Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ｐｅｔｉｏｌａｒｉｓ Ｌ. 草本 ＳＳＲ(１５) 是否沙丘地貌ꎬ有无目标物种
专家经验直接设定各要素的阻力等
级ꎬ利用 ＡｒｃＧＩＳ 导出阻力平面

Ｃｉｒｃｕｉｔ

Ｔｒｉｇｌｏｃｈｉｎ ｍａｒｉｔｉｍａ Ｌ.
Ｐｕｃｃｉｎｅｌｌｉａ ｍａｒｉｔｉｍａ
(Ｖａｓｅｙ) Ｈｉｔｃｈｃ.

草本 ＳＳＲ(１９ꎬ１１) 海岸基质和潮汐节律
参考相关数据库设定各要素阻力等
级ꎬ利用 Ｒ 语言形成阻力平面

Ｃｉｒｃｕｉｔ

数目巨大ꎬ 可能与非中性位点形成连锁ꎬ 需要进行

异常值(ｏｕｔｌｉｅｒ)类测试进行排除后再行应用[２７]ꎮ
在实际研究中ꎬ 应当结合研究目的、 周期和物种的

生物学特性来确定应该采用的标记类型ꎬ Ｙｕ 等[２１]

综合运用 ｃｐＤＮＡ、 ｍｔＤＮＡ 和 ｎＤＮＡ 这 ３ 种各具遗

传特性的标记考察了云南铁杉 ( Ｔｓｕｇａ ｄｕｍｏｓａ
(Ｄ. Ｄｏｎ) Ｅｉｃｈｌｅｒ)的景观遗传格局ꎬ 是较具代表

性的实例ꎮ
在模型构建和验证层面ꎬ 电路理论的算法基础

和支持软件都比较成熟ꎬ 其关键在于阻力平面的构

建和验证ꎮ 阻力平面主要有 ２ 种构建方法: 基于专

家经验和基于实验验证[２８]ꎮ 现有的研究较多采用

专家经验进行景观要素的选择ꎬ 并对不同水平进行

阻力赋值ꎮ 和动物相比ꎬ 植物更难直接获取不同生

境间的流通数据ꎬ 这一特性可能阻碍了实验验证方

法的应用ꎮ 空间尺度转化可能是一种有效提高阻力

平面构建过程客观性的方法ꎮ 在槭树的研究中ꎬ 栅

格的大小设置为 ０􀆰５、 １、 ２ 和 ３ ｋｍ 这 ４ 个水平来

分别产生阻力平面ꎬ 较好的涵盖了物种空间遗传结

构尺度(２􀆰６ ｋｍ)和生境异质性[１８]ꎮ 但使用尺度转

化时要注意防止线性特征的丢失[１２]ꎬ 目前在大时

空尺度的植物研究常借助建模手段来构建阻力平

面ꎬ 即采用 Ｗｏｌｄｃｌｉｍ 数据库中的标准 ｂｉｏｃｌｉｍａｔｉｃ
变量(表 ２)ꎬ 建立物种分布模型(ＳＤＭ)或者生态

位模型(ＥＮＭ)ꎬ 在此基础上进行反向转化形成阻

力平面ꎮ 相对的ꎬ 在较小尺度的研究通常根据研究
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目的和生物学特性来选择景观要素ꎮ 如对海岸沙丘

植物(Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ｐｅｔｉｏｌａｒｉｓ Ｌ.)的研究ꎬ 采用是否

沙丘地貌ꎬ 有无目标物种来划分阻力等级ꎬ 结合物

种分布数据构建阻力平面[２９]ꎮ 而对海韭菜(Ｔｒｉｇｌｏ￣
ｃｈｉｎ ｍａｒｉｔｉｍａ Ｌ.) 和碱茅属 (Ｐｕｃｃｉｎｅｌｌｉａ ｍａｒｉｔｉｍａ
(Ｖａｓｅｙ) Ｈｉｔｃｈｃ.)ꎬ 则应用海岸基质和潮汐强度作

为景观要素ꎬ 较好的呈现了生境主要因子对物种景

观遗传格局的作用[３０]ꎮ

３　 电路理论应用于植物景观遗传研究的优

势与局限性

　 　 电路理论运用于景观遗传学中具有较强的优

势ꎮ 对中美洲地区大叶桃花心木(Ｓｗｉｅｔｅｎｉａ ｍａｃ￣
ｒｏｐｈｙｌｌａ Ｋｉｎｇ)基因流的研究发现ꎬ 基于电路理论

的 ＩＢＲ 模型的预测能力ꎬ 比承认空间异质性但只

考察优选路径的 ＬＣＰ 模型高出 ４２％ꎬ 比不考虑

路径宽度的一维 ＩＢＤ 模型高出 ３７％ꎬ 比考虑路径

宽度的二维 ＩＢＤ 模型高出 ７３％ꎬ 这种优势在对狼

獾(Ｇｕｌｏ ｇｕｌｏ Ｌ.)的模拟中更是达到了 １８８％[１３] ꎮ
Ｔｈｉｅｌｅ 等[３１]在基于电路理论的植被相似性研究中

发现ꎬ 阻力距离( ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｄｉｓｔａｎｃｅ)在预测区域

性植物种群或群落交流动态方面具有显著优势ꎮ 从

本质上来看ꎬ 这些优势来源于电路理论对物种随机

游走的假设ꎮ 在此假设下ꎬ 目标物种对周围的景观

没有选择偏好ꎬ 避免了 ＬＣＰ 方法中“生物知道那条

路是最容易的”ꎮ 有研究发现ꎬ 电路理论对幼小动

物的扩散交流过程特别适宜ꎬ 因为幼体缺乏生活经

历ꎬ 对障碍和危险的感知能力还比较有限[１１]ꎮ 可

以推测ꎬ 对于由非生物因素传播的植物ꎬ 如风媒植

物ꎬ 由于其传播过程也具有随机性ꎬ 该理论应该也

是适用的ꎮ 电路理论允许多条交流路径的存在ꎬ 并

且能够用量化的指标(如电流、 电压等)来比较不

同路径间的交流频率和流量[３２]ꎬ 有助于识别景观

中的关键区域ꎬ 从而对保护策略提供客观的参考ꎮ
电路理论还纳入了对分布区形状( ｒａｎｇｅ ｓｈａｐｅ)的
考虑ꎬ 有助于更合理的确定隔离障碍和历史事件在

形成群体遗传结构中的作用ꎬ 例如北美的狼獾种

群ꎬ 其分布区南端半岛状范围内的种群具有较明显

的隔离ꎬ 在电路理论的框架下ꎬ 可以更确信的鉴别

该区域的传播障碍和种群密度效应[１３]ꎮ 该优势契

合了自然情况下物种复杂的分布区形状ꎬ 以及由于

土地利用变化或者生境破碎化所带来的分布区改

变ꎮ 此外ꎬ 电路理论在模拟分布区域连续且广泛的

物种时特别有优势[３３]ꎬ 可以推测ꎬ 区域植被中的

优势种应该比较适合该理论ꎮ
电路理论还具有另外 ２ 个容易被忽视的优点ꎮ

首先ꎬ 它对群体遗传分化过程中的哈迪－温伯格平

衡假设(Ｈａｒｄｙ￣Ｗｅｉｎｂｅｒｇ ｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ) 要求不高ꎬ
而在 ＩＢＤ 模型中ꎬ 平衡假设是后续分析的前提ꎮ
即使满足平衡假设时ꎬ 电路理论的预测效果也可能

优于 ＩＢＤ 和 ＬＣＰ[１３]ꎮ 其次ꎬ 它对栅格的尺度变化

不敏感ꎬ 不会因为栅格代表的实际空间尺度变化而

表现出较大的变动ꎮ ＭｃＲａｅ 等[１２] 的模拟显示ꎬ 在

栅格尺度变化 １００ 倍时ꎬ 电流密度和阻力距离仍

然保持很好的一致性ꎮ 但是ꎬ 尺度变换要保证景观

要素(尤其是线型景观ꎬ 如狭窄的廊道、 障碍物

等)不丢失ꎮ
电路理论也具有一定的局限性ꎮ 其应用同样受

制于理论基础和假设ꎮ 由于电阻的阻力值是各向同

性的(即在所有方向上都表现出相同的阻力)ꎬ 如

果现实的传播过程具有方向偏向性ꎬ 则该模型可能

不适用ꎬ 例如方向性比较强的潮汐或洋流等[１１ꎬ １２]ꎮ
其“随机游走”的假设也需要认真考察ꎮ 电路理论

要求的是马尔科夫链式的随机过程ꎬ 即已有的行动

不对后续行动产生任何影响ꎮ 因此ꎬ 目标物种在移

动过程中知识的积累(以及随之带来的习性改变)ꎬ
甚至途中死亡率的增加等都可能影响其随机性[１２]ꎮ
已有研究证明ꎬ 电路理论在预测季节性的迁移路径

时并不比 ＬＣＰ 方法更加优越ꎬ 而在预测非常规性

的扩散通道时优势则较为明显[３４ꎬ ３５]ꎬ 这可能是由

于动物对所熟悉的生境已经有了选择性ꎮ 具体到植

物相关的研究ꎬ 如果是生物媒介传播过程ꎬ 那么其

传播过程可能受到携带者的影响而减少了随机性ꎮ
总之ꎬ 电路理论在植物景观遗传学应用中具有很大

的潜力ꎬ 但是其效力还要视具体的物种、 尺度和系

统性质而定ꎬ 这也是一个亟待加以深入研究的方

向ꎮ

４　 结论和展望

电路理论是比较新颖的理论模型ꎬ 其在植物景

观遗传学研究中的应用还亟待展开ꎬ 其适宜性主要

表现在: (１)可对多条潜在传播路径进行通盘考察

并予以比较ꎬ 有助于鉴别影响连接度的关键区域或

者廊道ꎻ (２)对哈迪－温伯格平衡假设和栅格大小
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不敏感ꎬ 保证了模型的适应性ꎻ (３)模型要求物种

对生境无明显经验积累ꎬ 并特别适合连续广泛分布

的物种ꎬ 这些都和很多植物的生物学特点相契合ꎮ
在研究实践中ꎬ 需满足其“随机游走”的前提ꎬ 生

物媒介传播的植物尤其要注意考察携带者行为对传

播随机性的影响ꎮ 同时ꎬ 在传播过程具有方向偏好

的系统中ꎬ 需要慎重考虑电路理论的适用程度ꎮ
总之ꎬ 电路理论在植物景观遗传学应用中具有

很大的潜力ꎮ 对理论模型的深入理解ꎬ 对景观要素

的合理选择以及对目标物种生物学和生态学习性的

了解程度都是重要前提ꎮ 同时ꎬ 该理论也在不断深

化ꎬ 并涌现出一些结合前沿概念和技术的问题ꎬ 例

如从目前的强调传播结果转为强调传播过程ꎬ 考察

扩散速率景观中的动态变化[３６]ꎻ 采用更高效的技

术方法ꎬ 如 Ｊｕｌｉａ 语言等ꎬ 加强对景观要素的分析

处理效率ꎬ 提升尺度和分辨率[３７]ꎻ 采用基因组信

息代替传统分子标记ꎬ 来探索景观要素对适应性变

化的影响[３８]等ꎬ 都是亟待探索的新问题ꎮ
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