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协同系统发生的研究方法
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摘　 要：协同系统发生研究生态上相关群体的系统发生间的关系，其研究方法主要分为两类：基于事件法和整体拟合法。 基

于事件法包括布鲁克斯简约分析、组分分析、协调树分析等，此类方法考虑进化情境，逻辑性强，但分析结果过多，较难选择；
整体拟合法考虑了系统发生的误差，提供较好的关系一致性，但缺乏联系进化情境。 本文详细比较了两类方法下各种分析软

件的优劣，提出了整合两类方法的可能性，以便更好地理解协同系统发生。
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１　 协同系统发生的概念

协同系统发生（Ｃｏｐｈｙｌｏｇｅｎｙ， ｏｒ ｐａｒａｌｌｅｌ ｃｌａｄｏ⁃
ｇｅｎｅｓｉｓ ｏｒ ｃｏ⁃ｃｌａｄｏｇｅｎｅｓｉｓ）是研究生态上相关群体

（如类群、地理区域，基因等）系统发生间的关系，在
此，“主”（如有机体、寄生物的宿主或一个地区）系
统发生是独立的，而“辅” （如基因、寄生物或有机

体）系统发生在某种程度依赖于“主”系统发生［１］。
两个物种的协同进化是协同系统发生研究的主要领

域之一。 使用协同进化这个术语时要区别协同趋异

（Ｃｏｄｉｖｅｒｇｅｎｃｅ）和协同成种（Ｃｏｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ）。 协同进

化（Ｃｏｅｖｏｌｕｔｉｏｎ）指的是两个物种内或相互作用的种

群内彼此进化变化的一般过程。 协同趋异指平行分

支的进化过程（当一个物种分支为两个或多个物种

时）或者说一个生物体实体的成种导致与此相关的

其它生物体实体的成种［２］。 协同趋异与协同成种

常常交替使用，一些学者认为协同趋异是相关类群

分成截然不同的群体的过程，注重过程；而协同成种

指的是它们已经独立进化为不同的物种，注重结

果［３］。 协同趋异或协同成种可以说是协同进化的

一部分。 以宿主———寄生物这种串联模式为例，寄
生物和宿主能彼此协同进化，相互作用产生新的特

征和性状，如果这些新性状的差异足够大，可以形成

新种，那么协同趋异（协同成种）就会发生。 协同系

统发生的研究内容就包括分析和比对生物的系统发

生以揭示协同趋异的模式［２］。
在对宿主———寄生物关系的早期研究中产生了一



些主流的关系规则，如 Ｆａｒｅｎｈｏｌｚ 规则（Ｆａｒｅｎｈｏｌｚ′ ｓ
Ｒｕｌｅ，１９１３）、Ｓｚｉｄａｔ 规则（Ｓｚｉｄａｔ′ｓ Ｒｕｌｅ，１９４０）等，Ｆａｒｅｎ⁃
ｈｏｌｚ 规则宣称寄生物的系统发生反映了宿主的系统发

生［４］。 实际上，几乎所有协同成种的实例中，除了宿主

反常地依靠其协作者的例子外，很少有遵循 Ｆａｒｅｎｈｏｌｚ
规则的。 因为此规则将协同进化的可能性狭窄到只有

协同趋异，而协同趋异仅仅是协同系统发生产生的众

多事件中的一种可能。 协同趋异的模式没有绝对的规

则，因为两个物种不必遵循相同的进化路径。 其它四

种可能的进化情境（Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｓｃｅｎａｒｉｏ）（见图 １）增加了

协同系统发生研究模式的复杂性［５－７］。
第一种情境称为分类事件（ Ｓｏｒｔｉｎｇ ｅｖｅｎｔｓ），表

明似乎是宿主分类时寄生物不跟随。 这有三种生物

学可能，一是寄生物出现但未被探测到（称为 ｘ 事

件）；二是被认为失掉载体（Ｍｉｓｓｉｎｇ ｔｈｅ ｂｏａｔ ，ＭＴＢ），
宿主形成新物种而寄生物只跟随趋异的宿主，从而

丢掉了其它的宿主种类。 当宿主迁移到一新的没有

寄生物的栖息地形成新物种就会发生这种情况；三
是寄生物在宿主谱系上灭绝（Ｄｒｏｗｎｉｎｇ ｏｎ ａｒｒｉｖａｌ，
ＤＯＡ），宿主与寄生物不再发生关联。 第二种情境

称为宿主转换事件（Ｈｏｓｔ ｓｗｉｔｃｈｉｎｇ ｅｖｅｎｔｓ），寄生物

寄生于不同于原先宿主谱系的宿主上，继而开拓新

宿主的近亲为宿主。 第三种情境称为复制（Ｄｕｐｌｉ⁃
ｃａｔｉｏｎ）或宿主内成种（Ｉｎｔｒａｈｏｓｔ ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ）。 寄生物

不刺激宿主形成新种，而在进化上发生分歧，两个寄

生种群分隔进入不同的生态位———可能为避免竞

争，以形成新种而结束，但仍具相同的宿主。 第四种

情境称为惰性（ Ｉｎｅｒｔｉａ），即寄生物对宿主趋异不发

生任何反应，这种“惰性”导致寄生物具有多个宿

主，从而使得一种寄生物能在不同宿主上存活。 不

同于“丢失载体”的情形，此种寄生物遵循两个以上

的趋异宿主，虽然本身并不发生趋异。
这几种生物学进化情境为研究宿主———寄生物

的协同系统发生提供了基础，使用这些生物类别，通
过对比系统发生就可以更好地理解协同进化事件，
而这些事件导致了现存的物种分类结构。 将要讨论

的协同系统发生方法就是使用这些类别来描述进化

结果。 关于协同系统发生研究必须要提的一点是假

定取样充分和彻底，除此之外，分类系统的构建和每

个物种的系统发生也假定正确。 这些假定是值得注

意的，因为那可能会对分析协同系统发生有潜在的

影响。 先前描述的场景是按自然和生物发生规律发

生的，人类在取样和系统发生上的误差可能会增加

其他的进化情境，从而导致对协同系统发生解释的

不正确或不完全。 比如，观察到的一个寄生物种离

开宿主而灭绝可能是生物进化的合法结果或仅仅是

不完全取样的结果。 更重要的是，必须做到物种系

统发生的准确构建以确保随后对协同系统发生的准

确分析。 物种系统发生的细小差别都可能产生对发

生的协同进化情境不正确的描述。
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图 １　 五种可能的进化情境

Ｆｉｇ．１　 Ｆｉｖｅ ｐｏｓｓｉｂｌｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｓｃｅｎａｒｉｏｓ
注：此图引自参考文献［８］。 （ａ）协同成种事件（‘Ｃ’），（ｂ）分类事件（‘Ｓ’），（ｃ）寄主转换事件（‘Ｈ’），（ｄ）复制事件（‘Ｄ’），（ｅ）惰性（‘ Ｉ’）。
图中 Ｅ－Ｇ 三个阴影线表明了三个宿主单元的系统发生，１－５ 线为寄生物的谱系。
Ｎｏｔｅｓ：Ｔｈｅ ｆｉｇｕｒｅ ｉｓ ｃｉｔｅｄ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ８ｔｈ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ． （ａ） Ｃｏｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ ｅｖｅｎｔｓ（‘Ｃ’）．（ｂ） Ｓｏｒｔｉｎｇ ｅｖｅｎｔｓ （‘Ｓ’） ． （ ｃ） Ｈｏｓｔ ｓｗｉｔｃｈｉｎｇ ｅｖｅｎｔｓ （‘Ｈ’）． （ｄ）
Ｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｅｖｅｎｔ （‘Ｄ’）． （ｅ） Ｉｎｅｒｔｉａ （ ＇Ｉ＇） ． Ｅａｃｈ ｆｉｇｕｒｅ ｓｈｏｗｓ ａ ｐｈｙｌｏｇｅｎｙ ｏｆ ｔｈｒｅｅ ｈｏｓｔ ｔａｘａ （Ｅ－Ｇ： ｓｈａｄｅｄ ｌｉｎｅ） ｗｉｔｈ ａ ｐａｒａｓｉｔｅ ｌｉｎｅａｇｅ （１－５： ｌｉｎｅ）
ｍａｐｐｅｄ ｕｐｏｎ ｉｔ．
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２　 协同系统发生的研究方法

协同系统发生的研究方法大体分为两类：“基
于事件法” （Ｅｖｅｎｔ⁃ｂａｓｅｄ ｍｅｔｈｏｄｓ）和“整体拟合法”
（Ｇｌｏｂａｌ⁃ｆｉｔ ｍｅｔｈｏｄｓ） ［９］。 前者试图结合四种进化情

境将寄生物的系统发生图做到宿主的系统发生作图

上。 这种作图可以通过“基于简约特征” （Ｐａｒｓｉｍｏ⁃
ｎｙ⁃ｂａｓｅｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒ ）的最优化（如布鲁克斯简约分析

（Ｂｒｏｏｋｓ ｐａｒｓｉｍｏｎｙ ａｎａｌｙｓｉｓ， ＢＰＡ）） 或协调树分析

（Ｒｅｃｏｎｃｉｌｅｄ ｔｒｅｅ ａｎａｌｙｓｉｓ）（如 ＴｒｅｅＭａｐ 或 ＴｒｅｅＦｉｔｔｅｒ）
达到，在系统发生制图的不一致可能要归因于进化

事件和进化情境，因为所提出的进化情境（通常是

几个）首先是以最优性标准为基础的。 相对地，整
体拟合法不提出进化情境，而是评估宿主和寄生物

间的整体一致性，并识别有助于协同系统发生构建

的个别的宿主———寄生物关联。 此种方法中，一致

性越高，协同成种就越普遍。
２．１　 基于事件法

２．１．１　 ＢＰＡ
ＢＰＡ 是历史生物地理学的研究方法之一，最早

由 Ｄ．Ｒ．Ｂｒｏｏｋｓ 于 １９８１ 年提出理论基础，后在 １９８６
年被 Ｅ．Ｏ．Ｗｉｌｅｙ 正式命名为 ＢＰＡ［１０－１２］。 ＢＰＡ 是一

种直接应用系统发育学原理，结合生物地理学知识，
探讨“种历史”的方法，它以“替代假说”为框架，采
用简约原则进行分析。 ＢＰＡ 分析寄生物的系统发

生时，把其转化成一套累积的二进制字符，然后经由

简约法绘制到宿主树图上。 这些二进制码通过代表

各自身份的所有树节点定义每个分类单元。 使用这

些二进制码就可以构建主系统发生图，然后将宿主

系统发生与独立证据比对，如独立识别的宿主关系

或地理学和生物地理学证据。 与基于事件法中的其

他方法不同（如协调树分析）不同，ＢＰＡ 不是基于模

型的，因此不会产生系统发生像模型那样的整齐的

臆断，而且它并不试图将预先假设做最大化调整。
但正如 Ｐａｇｅ 和其他学者所说［１３］，ＢＰＡ 由于源于寄

生物树的字符的非独立性，使得其过多估计了宿主

转化的数目。
２．１．２　 Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ

Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ 即以计算机程序 Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ 用于研

究系统发生、树形分布、基因树（物种树）、宿主———
寄生物的协同进化及生物地理学等，由 Ｐａｇｅ 发

起［１４］。 Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ 并非由数据推导得到树，而是将

已存在的树导入程序中，通过几种树对比法，包括计

算一致性树、树间的相似度及绘制一个树图到另一

个上。 也许对于用户来说，组分分析最令人感兴趣

的是它的作树图能力，它可以将寄生物树作图到宿

主树上，物种树作图到区域树上，基因树作图到物种

树上，使两个不一致树发生关联。 Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ 运行

快，界面友好，缺点是不对由于协同进化事件引起的

宿主转换作解释［１５－１６］。
２．１．３　 协调树分析（Ｒｅｃｏｎｃｉｌｅｄ ｔｒｅｅ ａｎａｌｙｓｉｓ）

协调树 （ Ｒｅｃｏｎｃｉｌｅｄ ｔｒｅｅｓ ） 的概念可追溯至

Ｇｏｏｄｍａｎ 等人试图协调公认的哺乳动物进化关系与

血红蛋白基因进化关系的分歧［１７］。 协调树分析通

过对寄生物（或基因、有机体等“辅”）系统发生到宿

主（或有机体、地区等“主”）系统发生作图来推断哪

些进化关系是真实的，哪些是不适合的，任何不一致

的结果都可以归于协同进化事件来协调。
协调树分析也是由 Ｐａｇｅ 开发，而由 Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ

提供方法，它假定宿主的协同者有足够多的复制和

缺失（灭绝、非样本类群）对于协同树完全适合宿主

树的关系是必须的。 宿主树要和协调过的协同树适

合，可以通过三种不同方法达到：复制数目、增加的

节点数目和独立缺失的数目。 宿主树和其协同树的

相似度可以通过 Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ 的随机树发生器产生大

量的随机树而统计测定。 最初的协同树从而得以和

每个随机树协调，对三种适合方法产生一个评估可

能性分布［１８－１９］。 但 Ｐａｇｅ 承认，协调树分析经常产

生一些非现实的协调协同树。
２．１．３．１　 ＴｒｅｅＦｉｔｔｅｒ

对于宿主———寄生物系统图的协调经常产生多

种可能的关系，这就使得很难确定哪种才代表真实

的关 系。 ＴｒｅｅＦｉｔｔｅｒ 是 第 一 个 把 事 件———代 价

（Ｅｖｅｎｔｓ⁃ｃｏｓｔ）分析组合到基于简约的程序。 它采取

随意的代价分配使得复制、归类和宿主转换事件有

零或正相关。 协同趋异事件可能有正、负或零代价。
这种事件———代价分配系统允许协调树分析法首次

回复到更可能的代表实际的系统发生关系［２０］。
２．１．３．２　 ＴｒｅｅＭａｐ

协调树分析中下一个主要的发展就是由 Ｐａｇｅ
开发的 ＴｒｅｅＭａｐ，ＴｒｅｅＭａｐ 是执行系统发生作图的一

个 Ｍａｃ 程序，由 Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ 派生的，这个程序的主要

更新是将宿主转换事件作为宿主———寄生物系统发

生不一致的可能解释。 当前通用的 ＴｒｅｅＭａｐ２．０２ 在

程序中增加了许多特征，其中一个重要的就是 Ｊｕｎ⁃
ｇｌｅ 运算法则，以解释以往程序分析时的中断。 另一

重要特征是用户可以为回归可行的重建设置限制，
比如可以指定宿主转换事件的最大数目，以消除某

些不可能发生的生物学重建情境［１３，１９］。
２．２　 整体拟合法

如前所述，整体拟合法不像基于事件法那样提
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出进化情境，实际上，它们使用统计方法评价宿主和

寄生物间系统发生的一致性程度，确定有助于协同

系统发生的特定关联。 整体拟合法重要的一点是将

最初系统发生重建时误差率考虑得较为充分，使用

一个分隔的一致性检验计算了有关的不正确的系统

发生概率。 而基于事件法的臆断是建立在将要分析

的系统发生树是完全而准确的基础上的。 某些简单

的一致性检验包括 Ｋ － Ｈ 检验 （ Ｋｉｓｈｉｎｏ⁃ｈａｓｅｇａｗａ
ｔｅｓｔ，ＫＨ ｔｅｓｔ）和不一致性长度差异检验（ Ｉｎｃｏｎｇｒｕ⁃
ｅｎｃｅ⁃ｌｅｎｇｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｔｅｓｔ，ＩＬＤ ｔｅｓｔ）。 前者估算不同

树形图概似值的方差，后者重点评价各种来源的

ＤＮＡ 序列（所研究的宿主和寄生物）系统发生的一

致性。
２．２．１　 最大似然法（Ｍａｘｉｍｕｍ ｌｉｋｅｌｉｈｏｏｄ）

Ｈｕｅｌｓｅｎｂｅｃ 等人［２１］提出了两种不同的零假说，
以验证检查是否宿主和寄生物系统发生是同一的。
第一种方法即最大似然法，使用概率比验证，以评估

同一和不同一的程度。 第二种方法即最大事后概率

法，使用贝叶斯推论（Ｂａｙｅｓｉａｎ ｉｎｆｅｒｅｎｃｅ）直接计算

宿主和寄生物系统发生的事后概率。
２．２．２　 ＰａｒａＦｉｔ

ＰａｒａＦｉｔ 是最新的协同系统发生数据检验，由
Ｌｅｇｅｎｄｒｅ 开发［２２］。 ＰａｒａＦｉｔ 不是要将协同成种最大

化，而是在观察协同成种时相当保守（第一类错误

足够，第二类错误相当低），而且，它也不是要重建

协同趋异情境。 ＰａｒａＦｉｔ 用一个置换检验协同趋异

评价宿主———寄生物协同进化的整体假说，它使用

三种类型的信息来描述矩阵式情形：寄生物系统发

生、宿主系统发生和一套可观测到的宿主———寄生

物关联。 除了评价宿主———寄生物协同进化的一致

性水平，ＰａｒａＦｉｔ 还标记每个宿主———寄生物关联，
可用于以后更多特定的研究。

３　 结语与展望

协同系统发生方法不仅影响研究宿主———寄生

物关系，而且影响许多类似关系，如病毒与人类的协

同进化关系，可能会对医学研究提供某些思路，这些

方法越过各物种对比基因的差异来理解蛋白质组的

进化，可以更好理解所有有机体功能。 协同系统发

生方法也和生物地理领域相关，可以更好理解生物

到达的不同地理区域的物种进化。
总之，每种方法论都有其利弊，因此必须经过权

衡，选择最优方法。 基于简约字符的最优化方法对

于分析来说好而简单，虽然它忽视了某些协同进化

场景情境；基于事件法似乎最具逻辑性，几乎把所有

可能的进化路径都考虑了，但是在一个给定分析中，
过多的结果很难筛选，也很难发现真正的关系。 这

两种方法都没有考虑潜在的系统发生取样和重建误

差。 整体拟合法统计不仅考虑系统发生的误差，还
提供较好的关系一致性，但缺乏联系协同进化情境。
总的来说，改善每种方法都还有较大空间，如果能组

合其优点，屏其弊端，那么研究协同系统发育关系将

会受益更多。
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