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系统发育研究中“长枝吸引”假象概述 
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摘要: 系统发育研究(phylogeny)不仅有助于重建地球所有生物体的进化历史, 而且还可以揭示进化生物学领域

中的一些基本问题。清晰了解各生物物种进化历程及不同物种之间的进化关系, 是进一步研究和探索生物学其
他学科的基础。但是现今广泛应用的所有系统发育分析方法都存在一定的局限性, 在一定程度上不能有效消除
各种误差, 从而不能客观地处理和分析数据, 也就不能成功重建生物进化历程, 真实反映物种进化关系。系统
发育研究中, “长枝吸引” (Long-branch Attraction, LBA)假象是最为困扰研究者的问题。文章从“长枝吸引”问题
的产生原由、检测方法以及消除策略等多个方面进行详尽概述, 并通过列举典型实例, 阐述了解决“长枝吸引”
问题的途径。 
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“Long-branch Attraction” artifact in phylogenetic recon-
struction 
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Abstract: Phylogenetic reconstruction among various organisms not only helps understand their evolutionary history but 
also reveal several fundamental evolutionary questions. Understanding of the evolutionary relationships among organisms 
establishes the foundation for the investigations of other biological disciplines. However, almost all the widely used phy-
logenetic methods have limitations which fail to eliminate systematic errors effectively, preventing the reconstruction of 
true organismal relationships. “ Long-branch Attraction” (LBA) artifact is one of the most disturbing factors in phylogenetic 
reconstruction. In this review, the conception and analytic method as well as the avoidance strategy of LBA were summa-
rized. In addition, several typical examples were provided. The approach to avoid and resolve LBA artifact has been dis-
cussed.      

Keywords: phylogenetic reconstruction; Long-branch Attraction; phylogenetic methods  



 
660 HEREDITAS (Beijing)  2007 第 29卷 

  

 

追溯生物界不同生物类型的起源及进化关系 , 
即重建生物类群的系统发育树是进化生物学领域中

一个十分重要的内容。系统发育研究不仅对重建地

球生物进化历程, 真实反映各物种间进化关系具有
重大意义, 而且也是进一步研究和探索生物学其他
学科的基础。就目前而言, 推断物种间系统发育关
系已成为分析所有进化问题的必经过程[1]。遗憾的

是, 目前系统发育研究中使用的所有分析方法都有
一定的局限性, 不能有效消除各种误差。因此, 得到
的系统发育结果往往不能正确反映所研究物种的真

实进化历程。在系统发育分析中 , “长枝吸引 ” 
(Long-branch Attraction, LBA)假象是最为困扰研究
者的问题。 “长枝吸引”是指在用系统发育分析方法
分析一个有限数据集时, 由于高频率的相似变化(如
趋同、平行进化)和加速的进化速率等因素的存在使
序列达到相同状态而人为地将这些不是来自于共同

祖先的序列的代表分类元聚在一起, 使这些分类元
之间相互“吸引”。因此, 在进行系统发育分析时, 应
尽可能避免“长枝吸引”假象的产生, 从而构建出可
靠的系统发育树。 

1  “长枝吸引”(LBA)的概念 

“长枝吸引”假象由Felsenstein(1978)首次提出。
1978年, Joseph Felsenstein在对由 4个分类元组成的
数据集进行最大简约分析 (Maximum Parsimony,   
MP)时发现, 当 4个分类元突变速率显著不同时, 进
化速率快的分类元会因为形成长枝而互相发生吸引, 
将原本不是姐妹群关系的分类元错误地聚在一起。

如图 1所示, 假设A, B, C, D 4个分类元具有显著不
等的突变速率, 其中A和B之间, C和D之间是真实的
姐妹群关系。p和q分别代表各分类元的突变速率 , 
当p < q2时 , 由于A和C分类元突变速率相对较快 , 
MP分析会将A与C或B与D人为地聚在一起, 呈现姐
妹群关系。Felsenstein将这种现象称为“长枝吸引”, 
而受到“长枝吸引”影响的区域称为Felsenstein zone。
1989 年, Hendy和Penny在Felsenstein的基础上对产
生长枝吸引的条件加以扩充, 他们认为在分析数据
时, 即使各个分类元进化速率相等, 只要产生的拓
扑结构中各分类元枝长不等也同样可以产生“长枝
吸引”假象[2]。除了进化速率差异以外, 非对称的拓
扑结构(主要由不同的物种消亡速率和形成速率以
及不完全采样形成)也会导致 

 
图 1  “长枝吸引”假象[2]   

Fig. 1  The “Long-branch Attraction” artifact[2] 

 
不等枝长的产生。 
目前的研究不仅对“长枝吸引”假象进行了大量

的理论探索, 而且还使用真实数据对其进行了详尽
探讨[2,

 
3]。无论是在种内水平的系统发育研究, 如水

蚤[4], 蜜蜂[5]以及甲虫[6], 还是种上水平的研究如硬
骨鱼属[7], 硬骨鱼科[8], 昆虫目[9~11], 哺乳动物[12~16]

以及鸟类[17], 甚至基于门阶元和纲阶元水平如后生
动物 [18,

 
19], 被子植物 [20], 种子植物[21], 红藻[22]以及

真核生物 [23~26], 细菌 [27]和生命之树 [28~31]等研究中 , 
都发现了“长枝吸引”假象 [2], 这在一定程度上干扰
了物种系统发育树的正确构建。 

2  “长枝吸引”假象的产生原因 

在系统发育分析过程中, 有多种原因可造成“长
枝吸引”假象, 常见的主要包括以下几个方面: (1)使
用的数据集中包含进化速率显著加快的分类元, 这
些分类元序列在拓扑结构中表现为“长枝”; (2)使用
不恰当的或亲缘关系过远的分类元作为外群, 外群
分类元很有可能与内群中的长枝分类元发生相互吸

引从而改变内群内部拓扑结构; (3)使用的数据集中
存在趋同、平行等进化特征, 系统发育分析会将这
些进化特征认为是共源性状(Synapomorphies), 将非
真实姐妹群关系的分类元人为地聚在一起, 造成“长
枝吸引”假象; (4)分析的数据集与系统发育分析中所
假设的核苷酸替换模型之间不匹配; (5)系统发育分
析结果得到非对称拓扑结构。 

3  “长枝吸引”假象的避免方法 

为了尽量避免受到“长枝吸引”假象的影响, 系
统发育研究者提出了一系列有效的方法[2]。最早是

将简约法加以改良来分析数据[32,
 
33], 随后的研究普

遍认为相对于简约法, 最大似然法不太容易产生“长
枝吸引”假象, 因此最大似然法被广泛应用[35~37]。但

是, 也有研究表明最大似然法对于“长枝吸引”来说
并不具有绝对免疫力 , 即使使用似然率检验
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(Likelihood ratio test)方法也不能确保不会造成“长
枝吸引”[38]。因此, 就目前来看, 还没有一种方法可
以完全避免“长枝吸引”假象, 一般建议将几种不同
的方法结合使用。目前避免“长枝吸引”的方法主要
包括: 

3.1  模型优化法 

分析数据时, 尽可能考虑位点间替换速率的异
质性, 通过设定 gamma 分布参数, 优化核苷酸替换
模型, 避免形成“长枝吸引”假象。 

3.2  排除法 

3.2.1  去除序列中第三密码子位点 

相对于第一和第二密码子, 第三密码子进化速
率更快, 将其去除可以大大降低由于不同位点进化
速率不一致造成的“长枝吸引”假象。但是同时, 由于
第三密码子所包含的有用信息量往往又是最丰富的, 
所以第三密码子的去除在一定程度上会影响系统发

育结果, 降低数据对物种进化关系的解决能力。 

3.2.2  去除分类群中进化速率较快的长枝分类元 

这种方法已在很多研究中证明可以较好的避免

“长枝吸引”, 但是如果这些长枝分类元是研究中不
可缺少的部分, 那么该方法的可行性也有一定的限
制。鉴于此, 有些系统发育学家建议在进行系统发
育分析时应尽可能选用进化速率较慢的分类元, 以
避免形成“长枝”[18,

 
28,

 
37]。 

3.3  打断长枝法 

   增加与长枝分类元关系较近的分类元进行系统
发育分析, 以打断长枝。多数情况下, 这种方法能够
避免形成“长枝吸引”。但是, 如果需要增加的分类元
是已消亡物种时, 这种方法则无法应用。此外, 我们
还要意识到即使增加了分类元, 打断了长枝, 新增
加的分类元数据同时也会给系统发育分析带来新的

问题[39,
 
40]。 

3.4  无关联数据集整合分析法 

同时使用两个或多个无关联的独立数据集进行整

合分析, 比如形态学数据和分子数据的联合分析[41~43]。

这种方法的优点是分析结果不再单纯地来源于一个数

据集, 一个数据集中无法提供的系统发育信息可以通
过另一个数据集弥补, 使分析结果更为可靠, 同时避免
了诸如“长枝吸引”等进化噪音的形成。 

4  “长枝吸引”假象的检测策略 

在系统发育分析时, 如果怀疑所得结果可能受
到“长枝吸引”影响而呈现错误的系统发育关系(拓扑
结构), 那么就应当对系统发育结果进行检验。目前, 
检测“长枝吸引”的方法主要包括以下几种[2]:  

4.1  单独比较分析法(Separate partition analysis) 

这种方法主要包括 4 个层面的内容: (1)相对于
分子数据 , 形态学数据不易形成“长枝吸引”假象 , 
因此可以首先将形态学数据和分子数据进行单独分

析, 如果得到不一致的结果, 那么分子数据很有可
能受到了“长枝吸引”的影响。当然, 这种方法只能作
为形成“长枝吸引”假象的一个佐证, 因为不一致的
研究结果也可以来源于物种树和基因树之间的拓扑

结构差异, 并不能说明一定受到了“长枝吸引”假象
的影响。(2)通过分析比较不同基因的进化速率, 检
测进化速率较快的基因是否将长枝分类元聚在一 
起[44]。(3)将进化速率较快的序列位点单独形成矩阵
与进化速率较慢序列位点形成的矩阵进行比较分析, 
如果形成相冲突的拓扑结构, 那么进化速率较快的
序列位点很有可能造成了“长枝吸引” 假象。同时也
可以去除进化速率快的位点进行重新分析, 观察所
得结果是否有差。(4)分析编码蛋白的序列时, 可以
将进化速率明显不同的第三密码子与第一、二密码

子分开分析, 或者是将第三密码子去除以后重新分
析, 检验结果是否一致。由于同一密码子中处于不
同位置的核苷酸不可能有着不同的进化历史, 因此
可推断不一致结果可能是分析方法的不恰当以及随

机误差或是人为错误引起的。 
     总之 , 当研究者使用其他方法检测到可能形
成了“长枝吸引”的前提下, 单独分析方法可以通过
启发式的分析方法较好地指引研究者确定那些受到

“长枝吸引”影响的数据, 提供一些有价值的研究信
息。而且在分类元采集以及如何选取各种进化特征

进行系统发育分析方面, 这种方法也有一定的指导
意义。 

4.2  长枝抽提法(Long-branch extraction) 

长枝抽提法是基于“长枝吸引”假象产生的一个
必要条件而提出的一种有效的检测方法。由于只有

在树图结构中存在两个或两个以上的长枝分类元时

“长枝吸引”才有可能发生, 因此, 可以先保留一个
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长枝分类元, 同时将剩余长枝分类元去除, 进行分
析得到一个结果 , 然后再将另一长枝分类元保留 , 
去除其余的长枝单元 , 进行分析得到另一个结果 , 
以此重复分析, 最后将各个长枝分类元单独分析得
到的结果进行比较。 

长枝抽提法简单易操作, 而且与去除第三密码
子或去除进化速率较快位点的方法比较, 这种方法
尽可能地保留了有效信息, 丢失的信息也可以通过
增加分类元以弥补。已有很多研究证实此方法可以

有效检测到“长枝吸引”假象[6,
 
45]。 

4.3  随机生成序列检测法 (Adding artificial LB 
sequences) 

在系统发育分析中, 当使用亲缘关系较远的分
类元作为外群进行有根树分析时, 外群枝长越长其
系统发育关系推断的准确度越低[46]。基于此, 我们
可以通过随机生成与外群等长序列若干条(如 100
条), 分别将每条随机序列与真实外群调换后进行相
同方法分析, 并将结果与使用真实外群进行相同分
析得到的结果进行比较, 如果随机生成序列的分析
结果与真实外群结果相同的概率较高, 那么可推断
真实数据集中很可能受到了“长枝吸引”的影响。已
有多项研究通过这种方法成功检测到“长枝吸引”假
象[31,

 
47~51]。 
随机生成序列法一个明显的不足之处表现在当

长枝分类元确实位于拓扑结构中较基部的位置的情

形中。因此在进行分析时我们必须尽可能涵盖外群

所含的分类元, 以打断外群过长的枝长, 避免与内
部长枝分类元发生吸引, 同时尽量选用进化速率慢
的分类元进行分析, 避免长枝分类元的出现。 

4.4  参数模拟检测法(Parametric simulation) 

这种方法用于检测两个分类元的枝长是否足够

长以致发生相互吸引。首先假设一个核苷酸替换模

型和一个模型树 , 树中长枝分类元为非姐妹群关
系。基于真实数据估计模型参数(比如枝长)后, 模拟
一系列与真实数据集同等大小的重复数据集, 最后
使用与真实数据集相同的分析方法对重复数据集进

行分析, 将得到的结果与真实数据集得到的结果进
行比较, 如果非姐妹群关系的分类元在重复数据集
中高频率的以姐妹群关系出现, 那么可推断所分析
的数据集中很可能形成了“长枝吸引”假象。 
参数模拟法被普遍用于检测“长枝吸引”, 已有

多项研究通过这种方法检测到数据中确实存在“长
枝吸引”假象[4,

 
7,

 
21,

 
52~55]。 

4.5  相关显著共源性状分析法(Relative apparent s 
ynapomorphy analysis,  RASA) 

RASA方法是基于统计学原理检测特征矩阵中
的系统发育信号[56], 随后用于检测长枝分类元[48,

 
57~63].。

但是 , 由于在许多实际研究中RASA都无法检测到
“长枝吸引”假象的存在 [64,

 
65], 因此, 越来越多的研

究者对这种方法提出了质疑[64~67]。Grant和Kluge[41]

还针对RASA方法的局限性作了详细地阐述[2]。 

4.6  谱分析 (Split decomposition and spectral 
analysis) 

    该方法可用于检测系统发育数据中是否存在冲
突信号。方法原理主要基于: 由于趋同进化作用的
存在可能会导致“长枝吸引”假象的产生, 扰乱真实
的系统发育信号, 所以在研究的数据集中很有可能
存在着冲突信号。如果在由这种方法得到的图表中

发现box-like结构时则表明数据中有冲突信号[68,  69]。

Grant和Kluge[41]对谱分析方法的检测优势进行了详

尽的讨论[2]。到目前为止, 已有很多研究通过使用这
种方法检测到“长枝吸引”假象[8,

 
36,

 
70~72]。 

4.7  不同方法的不一致分析(Methodological dis-
concordance) 

对一个数据集, 如果怀疑有“长枝吸引”假象的
存在, 那么可以通过使用不同的分析方法对这一数
据集进行分析, 将所得到的各种结果加以比较, 如
果出现不一致现象, 那么数据集中很有可能存在扰
乱真实系统发育的信号, 以致形成“长枝吸引”假象。 
综上所述, 现在常用的“长枝吸引”假象检测方法都
有各自的优缺点, 没有一种方法可以适用所有的数
据。因此在实际检测过程中, 要尽可能同时使用多
种方法检测“长枝吸引”。检测结果之间表现出来的
一致程度, 也可作为结果可靠性的标准之一。  

5  “长枝吸引”典型研究实例 

  为了更直观, 更系统地说明“长枝吸引”问题, 以
下列举了在“长枝吸引”方面较为典型的研究实例并
加以讨论说明。 

5.1  原生生物小孢子虫(Microsporidia)系统发育研究[73]

   小孢子虫是一类真菌寄生虫。由于它们缺少有
“发电站”作用的有氧呼吸细胞器—线粒体, 因此一
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直被认为是进化过程中比较原始的生物。基于核糖

体 RNA 的研究结果也显示小孢子虫位于系统发育
树中较基部的位置(图 2), 甚至比后生植物更早出
现。在拓扑结构中明显发现, 3个分类元, 即毛滴虫
(Trichomonodida)、眼虫(Euglenazoa)和小孢子虫的枝
长相对其他分类元显著增长, 小孢子虫序列的枝长
最长位于最基部 , 成为最先分化的物种。直到
Germot A(1997)使用线粒体 HSP70蛋白(一种分子伴
侣, 在细菌、真核生物胞质中, 内质网、叶绿体中和
线粒体中普遍存在)作为分子标记重新对这些分类
元进行系统发育分析, 结果表明(图 2)小孢子虫虽然
仍有显著增长的枝长(因其较快的进化速率), 但并
不是最先分化的物种, 而是与真菌聚在一起, 晚于
Metazoa 出现。很明显, 基于核糖体 RNA 的分析结
果受到了“长枝吸引”的影响, 枝长较长的 3 个分类
元与外群发生相互吸引而位于系统发育树拓扑结构

中较基部的位置, 得到了错误的系统发育关系。 
在一些情况下 , 由于突变饱和效应(Mutational 

saturation)[75~79], 无根树分析中的长枝分类元在有
根树分析时与其他分类元相比枝长并没有显著增

长。突变饱和和“长枝吸引”之间的关系可以用图 3
说明。图 3: A中假设分类元A、B有相同的突变速率, 
即它们与外群O之间的遗传距离相等。在另外一种情
况下, A和C的突变速率有显著差异, C相对于A有更
快的突变速率。但A和C的突变速率刚好位于突变饱
和平台期(当真实进化距离难以估算, 再加上多次替
换以及不恰当地修正使得图 3中A、C的突变率刚好
位于曲线的平台期), 那么同时分析A、B、C以及外
群 O 时 , 多 数 检 测 方 法 都 会 检 测 到 分 子 钟
(Molecular-clock)的存在, 认为A、B和C有相同的进
化速率(图 3: B)。这种情况在使用亲缘关系较远的外
群时更为严重。 

在真核生物 (Eukaryotes)的系统发育研究中就 
出现了这样的情况, 如图 4 所示[73]。当选取亲缘关

系较近的α-蛋白菌 (α-Proteobacteria)作为外群时 ,  
Nosema locustae(属于小孢子门中的一种物种)表现
出明显增长的枝长 , 在内群分类元中与酵母
(Saccharamyces cerevisiae, Schizosaccharamyces  
pom be)聚为一枝, 分歧时间较近(图 4: A)。但当选取
亲缘关系较远的胞质溶胶同分异构体(Cytosolic iso-
form)作为外群分析时, 小孢子虫就处于内群分类元

类元中最基部的位置, 成为仅次于外群而最先分化
的分类元, 而且其枝长相对其他分类元来说并未显
著增长(图 4: B)。很明显, 使用亲缘关系较远的外群, 
会使外群与内群中进化速率较快的小孢子虫发生

“相互吸引”而将小孢子虫分类元位于系统发育树拓
扑结构的基部位置, 错误的显示为最早分化的内群
分类元。因此研究者在进行类似研究时往往会忽略

“长枝吸引”假象的存在, 误认为所得到的结果是可
靠的。 

 
 
图 2  小孢子虫系统发育研究  
图中划横线部分表示枝长显著增长的分类元。 
Fig. 2  Microsporidia phylogeny  
Taxa underlined represent long branch. 
 

 
 

图 3  突变饱和与“长枝吸引”的关系  
图中 ■ 表示 A 的突变率; ▲ 表示 C 的突变率。  

Fig. 3  The relationship between mutational saturation and 
“Long-branch Attraction”  
Black square and trangle represent mutational rates of A and C ,   
respectively. 
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图 4  真核生物系统发育研究[73]

Fig.4  Phylogeny of eukaryotes[73]

5.2  胎盘哺乳类动物系统发育研究 

5.2.1  天竺鼠(guinea-pig)是否属于啮齿类动物？啮
齿类动物是否是单系起源? 

在胎盘哺乳类动物的系统发育研究中, 其中一
个一直悬而未决, 长期存有争议的问题是天竺鼠的
系统发育位置。自D’Erchia等[80]在 1996年《自然》
杂志上发表了一篇通过分析天竺鼠全线粒体基因组

数据得到不支持天竺鼠属于啮齿类动物的报道后 , 
天竺鼠的进化地位便引起了学术界的普遍关注。直

到Sullivan和Swofford等 [81]对这一问题进行重新分

析的结果发现, 在D’Erchia等人的研究中, 由于鼠科
物种(包括大、小鼠)进化速率很快, 加上其特有的核
苷酸组成偏好, 使得在系统发育分析时, 鼠科进化
枝和外群分类元发生了相互吸引而使其位于系统发

育树拓扑结构的基部位置, 天竺鼠也就排除在啮齿
类动物进化枝之外, 得到了天竺鼠不属于啮齿类动
物或者啮齿类动物不是单系起源的错误结果。

Sullivan和Swofford通过增加分类元打断“长枝”以及

考虑位点替换速率异质和优化模型对数据进行了重

新分析, 得到的系统发育结果支持啮齿类动物单系
起源[81]。 
5.2.2  刺猬(hedgehog)是最先分化的胎盘哺乳类动

物吗？ 

由于刺猬表现出显著加快的进化速率 , 因此 , 
关于刺猬在哺乳类群中确切的系统发育位置一直难

以解决。Krettek等[82]在 1995年对刺猬线粒体全基因
组序列分析认为刺猬是最先分化的胎盘哺乳类动

物。后来, 一些研究者[82~84]发现刺猬由于进化速率

太快, 以及其显著不同的核苷酸组成, 使它在系统
发育树上形成长枝并与有袋动物外群发生相互吸引

从而得到刺猬是最先分化的胎盘哺乳类动物的错误

结果。Murphy等[85]发表在 2001 年《科学》杂志的
研究中通过增加分类元以及选取合适的核基因作为

分子标记, 优化似然模型后, 支持刺猬与劳亚古大
陆兽亚纲哺乳动物进化枝中的食虫动物聚在一起 , 
而不是最先分化的胎盘哺乳类动物。 
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6  小 结 

“长枝吸引”假象在分子系统发育研究中广泛存
在, 并日益受到关注。就目前所使用的系统发育分
析方法, 包括简约法, 还是最大似然法, 贝叶斯法, 
距离法等, 均有报道受到了“长枝吸引”的影响。因此, 
在期待更加合理的分析方法出现的同时, 目前能够
有效避免和消除“长枝吸引”假象的方法是通过增加
分类元, 合并多个独立数据集以及使用相对不易产
生“长枝吸引”的分析方法(如最大似然法), 并结合
使用以上阐述的各种检测方法以尽可能地去除“长
枝吸引”假象, 构建可靠的系统发育树。因此, 我们
建议在系统发育研究过程中, 如果怀疑所得结果可
能受到了“长枝吸引”的影响, 首先可将外群分类元
去除, 进行无根树分析, 将得到的结构与有根树结
构相比较, 如果得到不一致结果, 那么可以推断数
据很有可能确实受到了“长枝吸引”的影响。如结果
一致时 , 可以通过去除可疑分类元重新进行分析 , 
检测拓扑结构是否发生改变, 寻找合理途径以解决
“长枝吸引”问题, 使我们的结果能够更接近所研究
物种间真实的系统发育关系。 
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