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摘要 

臺灣的地形呈現豐富的海拔梯度變化，此一海拔梯度差異所產生的多樣化環

境，提高了廣適性物種的族群破碎分佈到不同海拔而產生遺傳分化與在地適應，

甚至最終導致族群間產生生殖隔離而促成新物種的產生。然而另一方面高低海拔

族群間，可能受限於地理隔離不足而仍能基因交流，進而抑制族群間的分化。因

此，在臺灣間斷分佈的杜鵑便提供了探討適應性演化抗衡族群間基因交流以建立

生殖隔離，最終產生新品種的絕佳素材。杜鵑花科的玉山杜鵑複合群包含四種杜

鵑，其中紅星杜鵑局限分佈於低海拔，其餘三種（玉山杜鵑、森氏杜鵑、南湖杜

鵑）則局限分佈於較高的海拔。本研究以擴增片段長度多態性（AFLP）分子標

記獲得四種杜鵑（9 個族群、172 個個體）之變異。 

為了評估玉山杜鵑複合群的族群結構與遺傳距離，我們採用 STRUCTURE 和

DAPC 分析 AFLP 分子標記基因座，幫助我們瞭解各種間的遺傳差異。為了評估

環境差異是否對玉山杜鵑複合群的遺傳變異產生影響，表示有適應性演化的發

生，我們使用 ARLEQUIN 和 BAYESCAN 對種間遺傳變異做離群檢測找出偏離中

性演化的基因座。而為了評估環境變量對玉山杜鵑複合群的影響，我們使用 PCA

分析族群間的環境因數差異性，並通過相關性檢測篩選出共線性較低的六個環境

因子。然後以 RDA 分析遺傳變異、族群分群和環境因子之間的關聯性。最後使

用 SAMBADA 的邏輯回歸來檢測偏離中性演化的基因座頻率和這些族群間有差

異的環境變數之間的關聯性，以確定那些環境因數可能和適應性演化有關。 

STRUCTURE 和 DAPC 分析一致顯示紅星杜鵑與玉山杜鵑複合群內的另外三

種杜鵑之間具有最大的種間遺傳差異。Outlier loci 檢測到六個顯著偏離中性演化

的基因座。環境因子做 PCA 分析發現與溫度相關的環境因子相較於雨量而言，

可以更好的將紅星杜鵑和其他三個物種的生育環境做區分。RDA 分析證明六個相

關性較低的環境因子中（BIO01、BIO04、BIO13、BIO18、BIO19、BIO20）三個

與溫度相關的環境因子（BIO01、BIO04、BIO20）在區分紅星杜鵑和其他三個物
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種間貢獻了主要力量。SAMBADA 的分析結果也顯示六個偏離中性演化的位點中

有五個檢測出與溫度相關的環境因子存在較大的關聯性。 

總結發現，紅星杜鵑和玉山杜鵑複合群內的其他三個種隨著海拔梯度的變化

呈現遺傳分化和環境差異，且檢測出偏離中心演化的基因座和環境因子具有關聯

性。因此，我們認為紅星杜鵑已經發生了適應性分化，應該將其從玉山杜鵑複合

群中獨立出來。另外，南湖杜鵑雖然形態上和複合群內的其它三個種有所差異，

但遺傳分析並不支持南湖杜鵑與複合群內的其它三個種有最大的遺傳距離，所以

本研究不認同南湖杜鵑歸為亞屬里不同的種。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

關鍵詞：玉山杜鵑複合群、天擇、在地適應、適應性基因座、遺傳分化  
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Abstract 

Taiwan has dramatic elevation gradient changes of terrain, and the altitudinal 

gradients of diversified environment may lead to the increased opportunities for local 

adaptation of different ecotypic species. Populations distributed at different altitudes may 

encounter reproductive isolation and even speciation. Rhododendron pseudochrysanthum 

complex (Ericaceae) includes four species. Among them, Rhododendron rubropunctatum 

is restricted to low elevation and the other three (Rhododendron morii, Rhododendron 

pseudochrysanthum, Rhododendron hyperythrum) are restricted to higher elevations. We 

used amplified fragment length polymorphism (AFLP) technique to quantify the genetic 

variation and divergence of 172 individuals from nine populations of R. 

pseudochrysanthum complex. In order to evaluate genetic structure and genetic 

differentiation of the R. pseudochrysanthum complex, STRUCTURE and DAPC were 

used to infer genetic composition of R. pseudochrysanthum complex. To detect genetic 

loci deviated from neutral evolution, we used ARLEQUIN and BAYESCAN to detect 

the outlier loci. To evaluate the suitable whether environmental factors variation among 

species in R. pseudochrysanthum complex, we applied PCA analysis the environmental 

factors among different populations. Further, to co-evaluate the Association between 

genetic data and environmental variables, we applied RDA to study correlation among 

genetic data, population data and environmental variables. Finally, we used SAMBADA 
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to assess the correlation between outlier loci and environmental variables to examine 

whether local adaptation signal exist among these outlier loci. Both DAPC and 

STRUCTURE showed that R. rubropunctatum formed its own cluster within R. 

pseudochrysanthum complex. Outlier loci analysis detected six loci that deviated from 

neutral selection. PCA and RDA portrayed that environment factor of R. 

pseudochrysanthum complex can be diversified into two groups. SAMBADA results 

showed that the outlier loci were significantly correlated with the environmental factors 

about temperature. In conclusion, according to the genetic data and environmental 

variables analysis, R. rubropunctatum has the local adaptation in R. pseudochrysanthum 

complex, We proposed that the R. rubropunctatum may be phylogenetically separated 

from R. pseudochrysanthum complex. In addition, although the R. hyperythrum is 

morphologically different from the other three species in R. pseudochrysanthum complex, 

but the genetic analysis does not support the maximum genetic distance between the R. 

hyperythrum and the other three species in the complex. So this study doesn't support 

that  the R. hyperythrum  belong to the  Hymenanthes  subgenus’s Ponica 

s u b s e c t i o n .                                              .    

 

Key worlds: Rhododendron pseudochrysanthum complex, Natural selection, Local 

adaptation, Selective outliers, Genetic differentiation                          .                        
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第一章：研究背景與動機 

1.1：冰河期循環對於植物遷徙的影響 

因氣候震盪引起的冰河循環，深深地影響著陸生動植物的分佈與拓殖史。當冰

期(Glacial)來臨時，全球氣溫下降，使得原本適應寒冷氣候的寒溫帶物種往低緯度

或低海拔遷徙。相反，當間冰期(Interglacial)來臨時，溫度上升，原本拓殖於低緯度

或低海拔的寒溫帶物種會再度退回高緯度或高海拔。Hewitt 對動物於冰期遷徙的

研究也證明，在冰期未被冰層覆蓋的地區因穩定潮濕的氣候環境為物種生存和新

譜系的產生提供了適當的棲息地而成為避難所(Hewitt, 2000)。很多研究也不斷的發

現新的避難所，例如: 美國西部、日本南部、澳大利亞北部等。這些研究都說明更

新世(Pleistocen)的氣候變化確實影響了物種的族群史(Brubaker et al., 2005; Shumpei 

et al., 2005; Su et al., 2007)。 

臺灣是位於亞洲大陸邊緣的大陸島(Continental island)，由歐亞板塊與菲律賓板

塊推擠而形成多樣的地形地貌。南北走向的中央山脈將臺灣分成東部和西部區域，

最高海拔達 3,952 公尺且海拔達到 3,000 公尺的高峰就超過 200 個，從而形成了臺

灣島豐富的地形(Hsieh, 2002)。冰期來臨時海平面下降，亞洲大陸上的寒溫帶物種

透過露出水面的臺灣海峽（陸橋）往臺灣遷移，使得臺灣的中低海拔區域，在冰期

成為寒溫帶植被的避難所。Tsukada 學者以日月潭湖底沉積物分析孢粉化石組成並

配合 C14 同位素定年法推估最後一次冰河期(玉木冰期)該區域的植被環境。研究發

現日月潭湖底沉積物中的孢粉多為寒溫帶針葉樹種(Tsukada, 1966)。與今日的植被

環境比較則發現，玉木冰期生長於日月潭一帶的植物現今則生長於海拔約 2,500 公

尺的山區，以海拔上升 100 公尺氣溫便下降 0.6℃推算可得知，當時的平均溫度比

現在約低 8 至 11℃。以此推估，玉木冰期寒溫帶植物曾廣泛分佈在中低海拔，而

冰河退去後，由於溫度升高，寒溫帶植物無法與生長迅速且更適應低海拔環境的亞

熱帶物種競爭(Jump et al., 2009)，這時寒溫帶植物就會往高緯度或高海拔拓殖以尋

求適合的生長環境。但後冰期(Postglacial)氣候回暖造成的海平面上升使得臺灣海
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峽的陸橋沒入海裡，臺灣島不與大陸相連，導致植物無法往亞洲大陸的高緯度回

遷，但臺灣高聳的山脈卻提供了寒溫帶物種往高海拔遷徙的空間。研究發現，臺灣

的森林在冰期過後往高海拔遷移 1,500 至 1,600 公尺(Chen et al., 2013)。以上研究

都支持，間冰期的氣候暖化會使得分佈在較為局限區域(如臺灣島嶼)的低海拔寒溫

帶物種往高海拔拓殖。 

植物本身拓殖能力差異和地形限制都會影響植物族群能否隨氣候變化而成功

拓植到新棲息地。臺灣中央山脈的寒溫帶植物族群在後冰期就因為受到地形和氣

候的限制而被迫往棲息地較小的高海拔遷徙，這樣往往會造成連續分佈的原始族

群消失或破碎化為次族群(Subpopulation) ( Dechaine & Martin, 2005)。次族群破碎

化後會使得各族群間的基因流(Gene flow)受到限制，且不同海拔的環境差異也可

能會促進在地適應的發生。若分佈於不同海拔的族群持續缺乏基因交流，甚至可

能會演化出新的物種(Gavrilets & Vose, 2005)。 

 

1.2：族群破碎化對遺傳結構變動與演化的影響 

不論是人為還是自然因素都有可能會造成植物族群的破碎化，而族群破碎化

後立即的影響包括次族群間隔離程度的增加和有效族群數量的下降(Lowe et al., 

2005)。進一步的影響則是基因流(Gene flow)的減少、遺傳漂變(Random genetic 

drift)強度的增加、以及近親交配和自交(Inbeeding)機率的升高。破碎化的次族群

面臨的不同生態環境，會影響族群遺傳結構分歧，並可能導致適應性演化的發

生，因此破碎化的族群能夠為早期異域種化之特徵的相關研究提供良好的機會

(Bernardi & Lape, 2005; Wiens, 2004)。 

族群破碎化會使得族群縮小，族群的縮小會導致有效個體數量的下降，有效

個體數量下降的程度和持續的時間都會影響族群遺傳結構變動的嚴重程度。族群

因破碎化而失去棲息地後個體數量的減少，會導致有機會繁衍後代的有效個體數

量也隨之下降，進而導致稀有對偶基因（Rare alleles）先消失，經過數個世代後
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普遍對偶基因（Common alleles）也會消失，造成遺傳歧異度降低。有效個體數

量的減少也會增加遺傳漂變的強度，因為不一定每個個體都有機會將基因傳給下

一代，所以遺傳漂變是隨機事件，而這個過程將會造成對偶基因頻率的隨機變

化，以至某個基因固定或消失在族群裡，此過程對個體數量較少的族群有更大的

影響力(Elam, 1993)。有效個體數量的減少還會增加自交和近親交配的機率，自交

會影響對偶基因的異質結合度，而近親交配也會將有害的隱性遺傳累計在族群

裡。因此，族群破碎化會造成次族群間遺傳結構的分歧(Young et al., 1996)。 

不過破碎化對族群遺傳結構的影響程度還取決於不同植物生活史特性的差

異，例如種子的散佈方式、繁殖系統的形式和壽命的長短等(Lowe et al., 2005)。

以種子的散佈方式而言，風傳媒比蟲傳媒的物種具有更廣泛的傳播距離，因此相

距較遠的族群間可能會有更多的基因流，族群遺傳結構也更相似。破碎化的次族

群也可能會存活在不同的生態環境下，而次族群間的地理隔離和生存地的環境差

異都有可能是促進遺傳分化的驅動力(Gavrilets & Vose, 2005; Laurance et al., 

2007)。 

 

1.3：地理隔離和環境差異對次族群間遺傳分化產生的影響 

影響物種遺傳分化最常見的兩種原因是環境差異和地理隔離。在物種分化的

過程中，環境差異對基因組的遺傳分化所產生的影響一直是演化生物學的重要議

題(Schluter, 2001; Williams, 1966)，而過去的研究發現地理距離也會通過影響基因

交流(Gene flow)的頻繁程度而影響遺傳分化(Bolnick & Fitzpatrick, 2007)。 

台灣這個板塊擠壓形成的多山島嶼，夏季除了容易受到颱風及梅雨帶來大規

模降雨外，冬季還會受到西伯利亞大陸冷氣團的影響。一方面，如此錯綜複雜的

地形結構及氣候形態，可能導致物種棲地的生態環境產生異質性，及不同的天擇

壓力發生。另外一方面，台灣面積有限，分佈臨近的族群可能有較多的基因交

流，因而降低族群間遺傳分化的產生(Jerry & Coyne, 2004; Via, 2012)。但近年來
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的研究發現伴隨基因交流發生分化的例子越來越多(Patrik, 2008)，尤其是因為族

群間生態環境或棲位(Niche)差異的分歧天擇(Divergent selection)作用，導致生殖

隔離而產生的生態分化(Ecological differentiation)(Nosil et al, 2009(B); Rundle & 

Nosil, 2005; Schluter, 2001)，由此給我們研究環境差異可能是開啟基因交流族群間

分化的重要因數提供了良好的機會(Via, 2012)。 

 

1.4：玉山杜鵑複合群之相關研究 

玉山杜鵑複合群在分類上屬於杜鵑花科(Ericaceae)杜鵑花屬(Rhododendron)，

是分佈最廣泛的木本植物之一，除南美洲及非洲以外的溫帶及寒溫帶均有分佈，

主要分佈於北半球，全球有超過一千個種，共 70 個屬(Chamberlain et al., 1996)，

其中有 6 個屬在臺灣被發現(黃啟俊與徐再文, 2005)。臺灣氣候環境豐富，海拔差

異大，是冰河時期(Ice age)的避難所(Refuge)之一，所以植被種類豐富。在後冰河

期(Postglacial)的長期地理隔離下，現在已經發現了很多臺灣特有種，根據 2003

年完成的第二版《臺灣植物志》統計，臺灣的維管束植物共計 4,077 分類群，其

中大約有 1/4 是特有種。 

Hymenanthes 是杜鵑花屬中常見的亞屬，包含 225 個物種(Mabberley, 1997)。

臺灣的特有種杜鵑包含 13 個種以及 2 個亞種，其中 5 個特有種杜鵑被分類在

Hymenanthes 亞屬之下，這 5 個物種為臺灣杜鵑(Rhododendron formosanum)與玉

山杜鵑複合群(Rhododendron pseudochrysanthum complex)。玉山杜鵑複合群包含

四個種，分別為紅星杜鵑(Rhododendron rubropunctatum) 、玉山杜鵑

(Rhododendron pseudochrysanthum)、森氏杜鵑(Rhododendron morii)和南湖杜鵑

(Rhododendron hyperythrum)。紅星杜鵑、玉山杜鵑和森氏杜鵑分類屬於

Maculifera subsection，南湖杜鵑則是 Hymenanthes 亞屬裡面唯一屬於 Ponica 

subsection 的種( Li et al., 1998)。玉山杜鵑複合群之所以被稱為複合群是因為各種

間外在形態上只有微小的差異，難以區分，所以也曾有研究建議將這些種應合併
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為同一物種，但難以否認他們之間確實仍存在差異(Chung et al., 2007)。 

臺灣杜鵑分佈廣泛，在海拔 1,000 至 2,000 公尺的亞熱帶闊葉林均能存活，葉

片背部沒有絨毛，葉緣捲曲，花期為 4 月。玉山杜鵑複合群分佈在山地，其中紅

星杜鵑族群僅稀疏的生長於臺灣北端海拔 600 至 1,200 公尺之間的亞熱帶闊葉林

( Li et al., 1998)，葉片背部有白色絨毛，厚革質葉，且葉緣捲曲，花期為 4 月到 6

月。如今在野生環境中只剩下少數殘餘族群，並且已經被認為是瀕臨滅絕的物

種。森氏杜鵑族群主要生長於海拔約 2,400 至 3,000 公尺之間的寒溫帶闊葉林的

裸露碎石斜坡上，葉片背部有棕色絨毛，厚革質葉，且葉緣捲曲，花期為 3 月到

5 月。玉山杜鵑族群主要生長於海拔 3,000 公尺以上的冷溫帶針葉林周邊的裸露

碎石斜坡上，葉片背部有白色至淺棕色絨毛，厚革質葉，且葉緣捲曲，花期為 4

月到 6 月。森氏杜鵑與玉山杜鵑生長于高山的頂端，在臺灣中南部與南部海拔在

3,000 至 3,950 公尺處有重疊分佈。因為森氏杜鵑與玉山杜鵑在形態和分佈上的雷

同，親緣樹等遺傳研究也發現這兩種物種極為相似，故有人主張將其二者合併為

同一物種( Lu & Yang, 1989)。南湖杜鵑族群僅生長于南湖大山頂峰，海拔約 3,500

公尺的高山凍原，葉片背部有黃褐色絨毛，葉緣平緩，花期為 3 月到 5 月。 

前人以 cpDNA(Chloroplast DNA)基因 trnF-trnL 序列分析 8 個臺灣特有種杜

鵑，結果表明玉山杜鵑複合群四個種間的親緣關係非常接近(黃士穎與徐國凱，

2001)。近一步以 cpDNA 基因 atpB-rbcL 的序列分析森氏杜鵑及玉山杜鵑發現，

森氏與玉山杜鵑有相當多類似的單套型而使兩者無法清楚分開，結果表明森氏杜

鵑和玉山杜鵑是非常相似的物種(黃啟俊與徐再文，2005)。藉由葉綠體 DNA 序列

變異數據的分析，顯示玉山杜鵑複合群在上一次冰期可能經歷了由中海拔山區由

北往南擴張的情形，以演化的角度來看，演化方向是由北部的紅星杜鵑往中、南

部分佈的玉山杜鵑複合群其它物種演變(Chung et al., 2007)。因為葉綠體 DNA 在

演化上的特性為母系遺傳，所以具有高度的保守性。更進一步的研究使用核基因

ITS(Internal transcribed spacer)分析玉山杜鵑複合群內四個物種間的親緣關係發
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現，南湖杜鵑、森氏杜鵑及玉山杜鵑的遺傳距離為 0，紅星杜鵑與南湖杜鵑的遺

傳距離為 0.4(Tsai et al., 2015)，因此核基因 ITS 的序列分析說明玉山杜鵑複合群

裡的紅星杜鵑與其它三個種間有較遠的親緣關係。最新使用 EST-SSR 做多型性分

子標記的研究發現，後冰期(Postglacial)的氣候暖化造成了玉山杜鵑複合群的破碎

化，在分佈於臺灣各區域的次族群中，除紅星杜鵑以外的其他種的各族群都分佈

在高海拔山頂，且紅星杜鵑與其它三種杜鵑有較大的遺傳差異(Chen et al., 

2013)。本研究則可以進一步探索玉山杜鵑複合群次族群間造成在地適應的環境因

數。 

 

1.5：本研究欲探討之議題 

玉山杜鵑複合群因為各種間的形態特徵差異微小，不易採用形態特徵區分。

鑒於此，前人研究也嘗試用不同類型的分子標記如 cpDNA、ITS 和 SSR，針對玉

山杜鵑複合群進行鑒別種的研究。然而，這些分子標記僅能鑒別出紅星杜鵑與他

種杜鵑有遺傳差異，至於其他種杜鵑之間則仍然無法區別。此外，前人研究著重

于玉山杜鵑複合群內的鑒種，並沒有探討分佈於不同海拔的玉山杜鵑族群是否有

適應演化的現象。因此本研究想要根據玉山杜鵑複合群的遺傳差異和生存環境因

數之間的關聯性，進一步瞭解玉山杜鵑複合群內是否有因為適應環境差異而演化

出新物種的趨勢。 
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第二章：材料與方法 

2.1：研究材料 

本研究對象為杜鵑花 Hymenanthes 亞屬中的 5 個台灣特有種，包含台灣杜鵑

(Rhododendron formosanum)與玉山杜鵑複合群(Rhododendron pseudochrysanthum 

complex)。玉山杜鵑複合群包含四個種，紅星杜鵑(Rhododendron 

rubropunctatum)、玉山杜鵑(Rhododendron pseudochrysanthum)、森氏杜鵑

(Rhododendron morii)和南湖杜鵑(Rhododendron hyperythrum)，它們因為形態相似

而被歸為一個複合群，早期的形態分類學家認為紅星杜鵑、玉山杜鵑、森氏杜鵑

和南湖杜鵑都起源于玉山杜鵑(Hui-Lin et al., 1998)，所以統稱為玉山杜鵑複合

群。在本研究中加入台灣杜鵑的樣本是因為台灣杜鵑為玉山杜鵑複合群的最近緣

物種，同在 Hymenanthes 亞屬之下(黃士穎與徐國凱, 2001)，因此使用台灣杜鵑當

作有效的外群，以提升玉山杜鵑複合群內的解析度。 

紅星杜鵑樣本來源於菜公坑(RrTGK)族群的 14 個個體、燦光寮(RrTGL)族群

的 21 個個體。玉山杜鵑樣本來源於大雪山(RpTHS)族群的 19 個個體、合歡山

(RpHHS)族群的 17 個個體、鹿鳴山(RpLLS)族群的 20 個個體。森氏杜鵑樣本來

源於阿里山(RmALS)族群的 18 個個體、大雪山(RmTHS)族群的 8 個個體、合歡

山(RmHHS)族群的 14 個個體。南湖杜鵑樣本來源於南湖大山(RhNHTS)族群的 41

個個體。台灣杜鵑樣本來源於棲蘭山(RfCLS)族群的 11 個個體、大雪山(RfTHS)

族群的 11 個個體、裡龍山(RfLELS)族群的 14 個個體、杉林溪(RfSLX)族群的 10

個個體和思源(RfSY)族群的 14 個個體。本研究樣本採集點位置如圖一所示,樣本

數及採集地資訊如表一所示。 
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表一、 臺灣杜鵑及玉山杜鵑複合群物種樣本數及採集地資訊表 
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圖一、 各樣本採集點分佈圖 
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2.2：實驗方法 

2.2.1：DNA 定量與稀釋 

本研究使用的 DNA 來自於梁博凱學長留下的 DNA 原液，萃取方法請詳見梁

博凱之碩士論文(梁博凱, 2011)。 

取出 DNA 原液 1µL 放置於 Nano drop1000(Thermo fisher scientific)測定濃度，

再從已測定 DNA 濃度值的樣本中取出適量的原液用 ddH20 稀釋，使稀釋後樣本

濃度為 20ng/µL，置於-20℃冰箱中儲存備用。 

 

2.2.2：擴增片段長度多型性( AFLP ) 

本研究選用的 AFLP 分子標記法已被廣泛的應用於動植物、細菌、真菌及害

蟲的研究上(Bensch & Akesson, 2005)，此方法的特點在於結合了過去限制片段多

型性(Restriction fragment length polymorphism, RFLP)和聚合酵素連鎖反應

(Polymerase chainreaction, PCR)的優點，首先是此技術不需要預先得知物種的序列

資訊，並可偵測到全基因組遺傳差異，而且只需要少量的 DNA 就可以得到大量

的多型性條帶以此來估算出族群間的遺傳差異。 

根據 1995 年 Vos 等人所提出 AFLP 之實驗方法及結合引子序列(Adapter)進行

AFLP 實驗流程，主要分為三個步驟。首先，利用兩種限制性酵素酶(Restriction 

enzyme)切割基因組 DNA 後，在這些片段的兩端黏上相對應的結合子序列，其序

列包含一段核心序列(Core sequence)及一段限制酶專一序列(Enzyme-specific 

sequence)。其次，利用與結合子序列對應的引子(Primer)進行選擇性擴增限制片

段，引子的設計包含一段核心序列、一段限制酶專一性序列和一段選擇性衍伸序

列，衍伸序列(Selective extension)由 3 到 4 個可以任意組合的鹼基組成，此步驟需

進行兩次聚合酶連鎖反應(PCR),分別為前擴增反應(Pre-selective amplification)和選

擇性擴增反應(Selective amplification)，在選擇性擴增時，添加熒光標記於引子的

5’端，並擴增出具有引子相對應的 DNA 片段。 
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2.2.2.1：限制酶切割(Digestion) 

1：取濃度為 20 ng/µL 的 DNA 稀釋液 5µL，加入所需的內切酶(Restriction 

endonuclease)，包含 1µL 的 EcoRⅠ(濃度為 20U/ml) (NEB, cat. #R3101L)和

1µL 的 MseⅠ(濃度為 10U/ml) (NEB, cat. #R0525L)，以及相對應的反應試劑

2µL 的 CutSmart buffer(濃度為 10X) (NEB, cat. #B7204S)，和 11µL 的

ddH2O，共 20 µL 於 37℃下對 DNA 進行 1.5 小時的酶切。切割反應結束後升

溫至 65℃處理 15 分鐘用以去除反應管內限制酶的活性。 

 

2.2.2.2： Adaptor 接合(Ligation) 

1：酶切後的 DNA 模版會形成與 EcoRⅠ及 MseⅠ相對應具有突出末端的切位，

我們使用相對應的反應試劑 Rapid ligation kit (cat. #RC011, Real Biotech 

Corporation, Taipei, Taiwan)，包含 2µL 的 EcoRⅠadaptor (濃度為 5µM)、2µL 

的 MseⅠadaptor (濃度為 50µM)、2µL 的 10×Buffer A、2µL 的 10×Buffer B、

1µL 的 Ligase (濃度為 3U/ul)和 1µL 的 dd H2O，共 10 µL 加到 Digestion 的產

物中，於 22℃作用 1 小時，使其產生平整的引子對接位供後續多型性片段擴

增使用。 

2：將 Ligation 完成後的產物以 T10E0.1 稀釋 10 倍備用。 

 

2.2.2.3：前擴增反應(Pre-selection amplification) 

1：取 4µL 已稀釋 10 倍的 Ligation 產物，加入含 0.75µL 的 EcoRⅠ(濃度為

20U/ml) (E00AC: 5′-GACTGCGTACCAATTCAC-3′)及 0.75µL 的 MseⅠ(濃度為

10U/ml) (M00G: 5′-GATGAGTCCTGAGTAAG-3′) 引子對的 PCR 緩衝液中(配

方為 1µL 的 10X Buffer (2 ml 的 Tris-HCl, 10 ml 的 KCl, 0.01 ml 的 EDTA)、

0.5µL 的 dNTP (濃度為 2.5mM)、0.5µL (濃度為 0.15mM)的 MgCl2、0.2µL 的

Units Taq DNA 聚合酶 (濃度為 5U/ul) (Zymeset biotech, Taipei, Taiwan)和
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2.3µL 的 ddH2O 中，共 10 µL 的混合物進行第一次 PCR,以 BIO-RADs1000TM 

Thermal Cycler 進行反應，其 PCR 反應溫度設定如下：(a)72℃(Pre-heating)作

用 2min。(b)94℃(Pre-denaturation)作用 3min。(c)94℃(Denaturation)作用

30s、56℃(Annealing)作用 30s、72℃(Extension)作用 1min，循環 25 次。(d)72

℃(Final Extension)作用 5min。 

2：將 Pre-selective amplification 完成後的產物以 T10E0.1 稀釋 20 倍備用。 

 

2.2.2.4：選擇性擴增反應(Selective PCR amplification of restriction fragments) 

1：取 1µL 已稀釋 20 倍的 Pre-selection 產物，在 5’端含螢光標定 (Fam、Hex )的

1µL 的 EcoRⅠ(濃度為 20U/ml)及 1µL 的 MseⅠ(濃度為 10U/ml)選擇性引子對

(Selective primer pair)的 PCR 反應所需緩衝液中(Selective amplification) ((1µL

的 10X Buffer、0.5µL 的 dNTP (濃度為 2.5mM)、0.1µL 的 Taq DNA 聚合酶 

(濃度為 5U/ul) (Zymeset biotech, Taiwan)、0.5µL 的 MgCl2 (濃度為 0.15mM)和

4.9µL 的 ddH2O)，共 10µL 的混合液中進行第二次的 PCR 反應溫度設定如

下：(a)94℃(Pre-denaturation)作用 3min。(b)94℃(Denaturation)作用 30s、65℃

(Annealing)作用 30s (第一個循環 65℃，之後每個循環降 0.7℃)、72℃

(Extension)作用 1min，循環 13 次。(c)94℃(Denaturation)作用 30s、56℃

(Annealing)作用 30s、72℃(Extension)作用 1min，循環 23 次。(d) 72℃(Final 

Extension)作用 5min。 

  

2.2.2.5：電泳及基因分型(Genotyping)檢測 

AFLP 引子對的篩選對是否能成功擴增出多型性片段及獲得正確的遺傳分型

資料極為重要，我們會先以瓊膠電泳判讀 AFLP 產物。判讀法是將 PCR 反應後各

樣本最終所得之產物各取 2µL 加上 1µL 的 Loading dye 和 2%洋菜膠，置於 60 伏

特、0.5×TBE 緩衝液中，進行電泳約 60 分鐘後，在 UV 燈照射下用相機拍照記
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錄，確認產物在 100-500 bp 之間發現均勻分佈的 Smear 片段並帶有少數明顯條帶

後，將剩餘產物交送生技公司做基因分型(Genotyping)的檢測。 

本研究以 ABI PRISM 3730 XL DNA Analyzer(Applied Biosystems)進行毛細管

電泳分析，並加入 LIZ600 螢光標定片段做為參考標準品比對擴增片段大小，獲

得的基因數據後使用軟體 Peak Scanner Software V1.0(Applied biosystems)匯出條帶

資訊，並以 TinyFLP(Arthofer, 2010)判讀條帶有無(1/0)並獲得遺傳分型數據。 

 

2.3：資料分析 

2.3.1：AFLP 條帶之獲得 

我們使用 TinyFLP 軟體依據顯示的熒光訊號之強弱及 DNA 片段的長度來自

動判讀條帶(Automatic scoring pattern)。判定條件如下所敘，將特定片段長度位置

有條帶出現者記錄為 1(Presence)，無條帶被擴增者記錄為 0 (Absence)。但條帶的

篩選須符合如下條件(TinyFLP 軟體參數設定)： DNA 條帶長度介於 100 到 500bp

之間(Minimum size:100, Maximum size:500)；條帶螢光強度(Intensity)要高於 150 

(Minimum peak height:150)；峰寬需小於 1bp (Maximum peak width:1)；兩條帶最

高峰相近時，雙峰的間距如果小於 1bp 時，這個雙峰都會捨棄 (Minimum peak-

peak distance:1, Peak height difference:0)，不同的個體間峰值範圍左右距離不能超

過 0.8bp (Size tolerance range: +/− 0.8 bp)，等位基因頻率在 1-99%之間 (Minimum 

and maximum allelic frequency: 1% − 99%)。 

 

2.3.2：引子錯誤率(Error rate)及多型性(Polymophism)條帶之獲得 

Bonin (2007)建議 AFLP 遺傳分型的錯誤率應維持在 10%以下，才能獲得較正

確的估算數據。我們從玉山杜鵑複合群內九個族群的樣本中每個族群都各隨機選

取 1 個個體，從外群台灣杜鵑內五個族群的樣本中隨機選取 3 個個體，共 12 個

個體做三重複試驗，利用所獲得共 3 次重複數據中有差異的條帶數除以總條帶數



doi:10.6342/NTU201900257

14 

 

計算出各組引子的錯誤率。 

由於外群(台灣杜鵑)的樣本數量約占總樣本量的 1/3，所以在僅分析玉山杜鵑

複合群時為避免過多數量的外群影響分析，藉由 ARLEQUIN v3.5(Excoffier & 

Lischer, 2010)單獨分析玉山杜鵑複合群，並移除該資料組中無多型性條帶的基因

座並將其刪除，以得到玉山杜鵑複合群的 AFLP 多型性條帶。 

 

2.3.3：遺傳資料之分析 

2.3.3.1：遺傳歧異度 

AFLP 為顯性分子標記，因此各種遺傳歧異度參數(Diversity indexes)是利用條

帶的出現與否(0/1)進行估算。估算參數包含獨有和固定獨有的條帶數(Numbers of 

private and fixed private bands,  Np/N𝑓p)、多型性基因座比例(Percentage of 

polymorphic loci, P)、平均理論異質度(Expected heterozygosity, HE)和遺傳分化值

(Pairwise FST) 等。 

使用軟體 FAMD v1.31(Schlüter, 2013)以分析只有某族群個體才有可能出現的

Loci(Np)和已經固定下來在某族群個體中都會出現的 loci (N𝑓p)，計算獨有或固定

獨有的條帶數(Np/N𝑓p) (Huang et al., 2015(A))。使用軟體 AFLP-SURV 

v1.0(Vekemans (A), 2002)以計算各族群個體的多型性條帶的基因座所占該族群總

數的比例，並基於貝氏統計(Bayesain)執行 500 次的 Permutation，估算多型性基

因座的比例(Percentage of polymorphic loci, %P) (P%=多型性條帶的基因座數/總基

因座數)；以及依據哈溫定律計算各族群中雜合子所佔該族群總數的比例，估算平

均理論異質度(Expected heterozygosity, HE)，估計公式為:                    

（m 為基因座總數，𝑃𝑖為第 k 個等位基因的第 i 個頻率）。 

為了估算遺傳分化值(Pairwise FST)，我們使用軟體 ARLEQUIN v3.5(Excoffier 

& Lischer, 2010)和 AFLP-SURV v1.0(Vekemans (B), 2002)進行 500 次的重複排列

(Permutation test)分析。遺傳分化值(FST)是以族群內及族群間的遺傳差異為計算基

𝐻𝐸 = 1 −
1

𝑚
∑∑𝑃𝑖

2

𝑘

𝑖=1

𝑚

𝑙=1
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礎，其計算結果可以從 0(族群間沒有分化)到 1(不同對偶基因都已經固定，族群

間完全分化)。Wright 建議，實際研究中，FST為 0-0.05 時表示群體間遺傳分化很

小，可以不考慮；FST 為 0.05-0.15 時表示群體間存在中等程度的遺傳分化；FST

為 0.15-0.25 時表示群體間遺傳分化較大；FST為 0.25 以上時表示群體間有很大的

遺傳分化(Weir & Cockerham, 1984)。FST值的大小會受到族群間的距離和生存地

的環境差異等影響，如長時間受到地理隔離而累積變異、遷徙後產生適應性演化

或是受到天擇影響使得兩組群間差異增大，均會使 FST值有上升趨勢；相反，若

是基因交流頻繁，族群間沒有太大差異，則族群間的 FST值則會降低。 

 

2.3.3.2：族群遺傳結構與分群 

為瞭解玉山杜鵑複合群和台灣杜鵑的遺傳組成，並依據遺傳組成推估適當的

歸群數目，我們使用 AMOVA、STRUCTURE、DAPC 和 NJ tree(Neighbor-Joining 

Tree)進行下列分析。 

分子變方分析(Analysis of Molecular Variance, AMOVA)可估算族群不同階層下

的遺傳組成差異，可分析階層遺傳變異程度在包含分群間(Among group)、分群內

或族群間(Within group or among population)和族群內(Within population)。軟體

ARLEQUIN v3.5(Excoffier & Lischer, 2010)在分析台灣杜鵑和玉山杜鵑複合群混

合、及玉山杜鵑複合群獨立時，會執行 1,000 次的重複排列(Permutation)檢測其顯

著性。 

推估適當的歸群數目是使用軟體 STRUCTURE(Jombart et al., 2010)分析台灣

杜鵑和玉山杜鵑複合群混合、及玉山杜鵑複合群獨立時的 AFLP 所獲得的基因型

數據，以建立適當的分群數。STRUCTURE v2.3.4 為一種利用貝式分群法

(Bayesian model-based)做歸群分析的軟體(Porras-Hurtado et al., 2013)。在考慮每個

個體的等位基因頻率及聯鎖不平衡(Linkage Disequilibrium, LD)的情況下，以

Bayesian clustering approach 估算每個個體被分配於可能歸群數(K)下的機率值
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(Posterior probability)。貝氏分析結合了先驗機率(Prior distribution)與概似函數 

(Likelihood function)來針對不可觀測的數量(包括參數及預測值)進行其後驗分配 

(Posterior distribution)。在估算後機率值之前，先定義 Prior information 中的

Ancestry model(即過去演化歷史祖先與後裔個體的關係)及 Allele frequency 

model，並利用 MCMC(Markov Chain Monte Carlo)隨機過程理論中的 Metropolis-

Hasting(MH)或 Gibbs 等抽樣方法來進行估計，以計算貝氏模式中被歸為 K 群的

各後驗分配的參數值，確保當模擬次數趨近於無窮時，其所模擬出的樣本積分點

可以代表欲積分函數的分配形狀與機率，因此我們可以利用 MCMC 的隨機模擬

過程來累積模擬樣本，再運用樣本的平均數去估計複雜的貝氏後驗機率分配平均

值等。最後以 Mean log probability (LnP(D))及 Change in the log probability (ΔK)判

斷最佳歸群結果(Evanno et al., 2005)。有關詳細的貝氏理論說明及抽樣方法可參考

Basu 和 Smith 的相關文章(Basu, 2003; Smith, 1993)。 

在玉山杜鵑複合群和台灣杜鵑的歸群分析中，Structure 假定所有樣本共來自

K 個族群，接著對這些樣本每一個基因座的對偶基因頻率加以定義，再利用貝氏

分群策略(Bayesian clustering approach)建立族群結構並指定每個樣本歸屬哪一個

族群的機率。當分析台灣杜鵑和玉山杜鵑複合群混合時，我們使用 Admixture 

model 做為 Prior information(使用 Admixture model 意謂著有一定比例的個體來自

K 個群)，因為共有 14 個族群，所以設置 K = 1-15 進行分析，進行 1,000,000 次的

運算，並忽略前 10%( MCMC (Markov Chain Monte Carlo): 106、Burn-in length: 

105)，並對 K 的每個級別重複 10 次運行。當獨立分析玉山杜鵑複合群時，因為一

共有 9 個族群，所以設置 K = 1-10 進行分析，其它運算同上。接著使用軟體

STRUCTURE HARVESTER v0.6.8 統計選擇適當分群，藉由 LnP(D)和△L(K)來判

斷最適當的分群數及給定 K 值下每次運行的相似係數 SSC 值(Symmetric similarity 

coefficient)。最後使用軟體 CLUMPP v1.1.2 進行 Structure 圖表的呈現。 

除了以 STRUCTURE 推估玉山杜鵑複合群可能的歸群數目，我們還使用 R 
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軟體“adegenet” package 以主成分判別分析(Discriminant Analysis of Principle 

Components, DAPC)進行族群間差異的估算(Jombart et al., 2010)。相較於

STRUCTURE，DAPC 在運算過程中無任何有關族群遺傳模型的假設。此外相較

於 PCA 分析，DAPC 有機會得到更清楚的分群結果，因為 DAPC 是先做 PCA 分

析，後將 PCA 所產生的 PCs 經由 Discriminant Analysis(DA)進行計算，以放大解

釋族群間的遺傳變異，並減少族群內個體間的遺傳變異(Jombart et al., 2010)。要

將多少的 PCs 交由 DA 進行分析是 DAPC 的關鍵，PCs 太少可能導致遺傳變異不

足以區分族群，過多則會造成分析 Over-fitting，因此我們會利用 a-score 優化值

(a-score optimisation spline interpolation)先計算出最佳的 PCs 量，再透過兩個解釋

最多的 DA 軸呈現結果，並分別繪製台灣杜鵑和玉山杜鵑複合群混合、及玉山杜

鵑複合群獨立時的 DAPC，以檢測各族群可能的分群關係。 

另外，我們還使用軟體 R 建立 NJ tree (親緣樹)，利用族群間遺傳距離計算台

灣杜鵑和玉山杜鵑複合群混合時各族群間的親緣關係。我們以 R 軟體“poppr”  

package 裡的 nei.dist 函數(Kamvar et al., 2017)計算出族群間的遺傳距離矩陣，並

使用 aboot 函數畫出 Neighbor-Joining (NJ) Tree。 

 

2.3.3.3：偏離中性演化的基因座之選擇 

為了瞭解玉山杜鵑複合群在演化的過程中基因組是否有受到天擇作用之影

響，因而某些基因位點發生適應性分歧。此部分藉由 ARLEQUIN(Excoffier & 

Lischer, 2010)和 BAYESCAN(Foll & Gaggiotti, 2008)這兩種中性檢測的方法來檢測

族群內是否有基因座受到天擇的影響，藉此瞭解玉山杜鵑複合群在演化過程中是

否受到天擇作用之影響而發生基因組的適應性分歧。因為本研究只需要探討玉山

杜鵑複合群內各族群間所受的環境影響，所以只會單獨對的玉山杜鵑複合群做分

析。使用軟體 ARLEQUIN 和 BAYESCAN 將玉山杜鵑複合群分為 2 到 4 群作分析

(圖二)，具體分群方式為：當 n=2 時，是將複合群內有最大遺傳差異的紅星杜鵑
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和其它三個種區分(紅星杜鵑為一群，玉山、森氏和南湖杜鵑為一群)；當 n=3

時，是將屬於不同亞屬的南湖杜鵑從複合群內的其它三個種間區分出來（紅星杜

鵑為一群，南湖杜鵑為一群，玉山和森氏杜鵑為一群）；當 n=3 時，是將玉山杜

鵑複合群內四個種各為一群。 

 

尋找偏離中性演化基因座的第一種方法是使用軟體 ARLEQUIN，這種方法來

自於 Beaumont 和 Nichols(1996)(Harding, 1999; Mark, 1996)開發的 FDIST2 模型的

延伸和優化。為了使得分析結果穩定，參考前人研究分析參數的設置如下(Huang 

et al., 2015(B))：50,000 次的模擬(Simulations)和每組 100 個 Demes。尋找可能受

天擇影響的基因座是基於 FST P-value 選擇的，當 FST P-value<0.001 時，表示強烈

支持其為 Outlier。 

尋找偏離中性演化基因座的另一種方法是使用軟體 BAYESCAN，這種方法是

基於貝氏回歸模型(Bayesian regression model)，利用 MCMC 計算每個基因座

(Locus)的 Odds of probability(PO)，PO 值為受天擇作用基因座的事後機率值

(Posterior probability)。軟體中參考 Jeffrey’s scale of evidence(Graham Coop et al., 

2010)，將 PO 值轉換為 log10(PO)且 p 值經 FDR 校正後其 p-value 仍顯著者，做

為判斷基因座可能受天擇作用的可信度。BAYESCAN 採用基於貝氏回歸模型

(Bayesian regression model)，利用 MCMC 計算每個基因座(Locus)的 Odds of 

probability(PO)；如果 log10(BF)值(log10(BF)=log10(PO)-1)介於 0.5-1 時為

圖二、玉山杜鵑複合群之分群方式 

n=4                       n=3                      n=2 
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Substantial evidence for selection；log10(BF)值介於 1.5-2 時為 Very strong evidence 

for selection；log10(BF)值大於 2 時為 Decisive evidence for selection。我們以

log10(BF)值大於 1 當作標準以篩選出玉山杜鵑複合群各族群可能受天擇作用的基

因座。為了使得分析結果穩定，參考前人研究分析參數的設置如下(Huang et al., 

2015(B))：50,000 的樣本大小(Sample sice)，20 次試驗運行(Thinning interval)，

100 次反覆運算(Pilot runs)，長度(Pilot run length)為 50,000，並進行 100,000 次運

算(Additional burn in)，其他參數的設置為預設值。 

 

2.3.4：環境因數之分析及篩選 

我們收集了 20 個環境因數(19 個 BIO 氣候因數和海拔)以分析可能影響玉山杜

鵑複合群遺傳變異的潛在因素，除採樣時記錄的海拔高度以外，其它 19 個藉由

WorldGlim v1.4 資料庫下載，該資料庫記錄 1960-1990 年間的全球生物氣象

(Hijmans et al., 2005)，並由 ArcGIS 軟體中 Kriging method 與 Spherical model 等

推估法估算研究樣點周圍未知環境因數的各項參數 BIO01-19 (Hunter, 2005)。具

體包含：BIO01 年平均溫、BIO02 溫差範圍(每月平均（最高溫-最低溫）)、

BIO03 年溫變化指標(BIO02/BIO07)（數值越大，溫度變化越劇烈）、BIO04 溫度

季節性變化（標準差）、BIO05 最熱月份的最高溫度、BIO06 最冷月份的最低溫

度、BIO07 年溫範圍（BIO05- BIO 06）、BIO08 最濕季節的平均溫度、BIO09 最

乾季節的平均溫度、BIO10 最熱季節的平均溫度、BIO11 最冷季節的平均溫度、

BIO12 年降雨量、BIO13 最濕月份的降雨量、BIO14 最乾月份的降雨量、BIO15

雨量季節性變化（標準差）、BIO16 最濕季節的降雨量、BIO17 最乾季節的降雨

量、BIO18 最熱季節的降雨量、BIO19 最冷季節的降雨量。 

為探討環境差異對玉山杜鵑複合群遺傳變異的影響，此部分藉由 PCA 和

RDA 等分析方法探討玉山杜鵑複合群遺傳分化和環境因數之間的關聯性。在分析

前先使用 R 程式“vegan”package 中的 varpart 函數對遺傳資料進行 DCA 分析以判
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斷是否該選用線性(Linear)模型或單峰(Unimodal)模型，以此來決定後續分析需要

使用的分析方法，因為符合線性模型的數據適合使用 PCA 和 RDA 分析，而符合

單峰模型的數據則更適合使用 DCA 和 CCA 做分析。分析發現 Lengths of gradient

的第一軸(DCA1=1.05)小於 3，所以會選用基於線性模型的 PCA 和 RDA 做後續分

析。我們先以 PCA 排除環境因數間的自相關性(Autocorrelation)，並觀察溫度和

雨量不同類型的環境因數分別對族群遺傳分歧的影響，再使用 RDA 變異分配分

析探討遺傳變異可被溫度、雨量和海拔因素所影響的程度及解釋的比例。 

為排除環境因數間的共線性，我們以 R 程式 “stats” package 中的 prcomp 函

數進行主成份分析(PCA, Principal Component Analysis) 將各族群與溫度(BIO01-

11)和雨量(BIO02-19)相關的環境因數簡化降維，瞭解溫度和雨量當作解釋變因時

玉山杜鵑複合群各族群間的關係，通過考慮 PCA loadings, correlation between 

variables ( r <0.8)及 VIF (<10)以解決共線性的問題並保留有效的環境變量進行後

續分析。  

我們以 R 程式 “vegan” package 中的 varpart 函數進行 Redundancy Analysis 

(RDA) (Yaqian Guo et al., 2018)分析，將樣本遺傳資料、族群分群和環境因數反映

在同一個二維圖上，藉以瞭解樣本遺傳分群和環境因數間的關聯性。 

 

2.3.5：適應性演化基因座之檢測 

為了瞭解偏離中性演化的基因座與環境因數間的相關性，我們利用

SAMBADA 程式來檢測各基因座頻率和環境因數之間是否存在相關性(Stucki et 

al., 2017)。此方法主要採用邏輯迴歸檢測(Logistic regression)分析所有的 AFLP 基

因座與環境因數的關聯性，以瞭解哪些環境因數扮演天擇的角色影響遺傳變異。

本研究目的在於瞭解玉山杜鵑複合群各族群是否因受到分歧天擇(Divergent 

selection)而產生在地適應(Local adaptation)。 
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第三章：結果 

3.1：AFLP 引子的篩選 

本研究經由前測，篩選出再現性較高的引子組合。於前擴增反應中使用了一

組引子 E00 和 M00 (5’-GACTGCGTACCAATTC-3’; 5’-GATGAGTCCTGAGTAA-

3’)，於選擇性擴增反應中使用了七組引子(表二)來篩選。 

 

 

 

 

 

 

 

表二、 選擇性擴增反應引子之序列及錯誤率 

*螢光標定為 Fam 

^螢光標定為 Hex 



doi:10.6342/NTU201900257

22 

 

本研究使用七組選擇性擴增引子對，對台灣杜鵑和玉山杜鵑複合群混合的 14

個族群 232 個樣本中，共篩選出 583 個多型性條帶，每對引子對可獲得 75-89 個

多型性條帶，錯誤率在 5.61-11.38%之間；而在獨立的玉山杜鵑複合群內 9 個族群

172 個樣本中，則篩選出 515 個多型性條帶。 

 

3.2：遺傳歧異度 

本研究包含臺灣杜鵑的五個族群和玉山杜鵑複合群裡四個種的九個族群，共

232 個樣本(表一)，多型性條帶和遺傳歧異度皆經由 AFLP-SURV 分析。臺灣杜鵑

和玉山杜鵑複合群中的多型性百分比(%P, Perenct polymophism)平均為 62.4%，標

準差為 1.4，其中多型性百分比最高的種是森氏杜鵑(%P = 64.8%)，其次為玉山杜

鵑(%P = 62.6%)與臺灣杜鵑(%P = 62.4%)，最低的種是紅星杜鵑(%P = 60.5%)(表

三)。本研究五個種的遺傳歧異度(Diversity)平均為 0.21，標準差為 0.01，其中遺

傳歧異度最高的種是臺灣杜鵑(HE = 0.23)，其次為紅星杜鵑 (HE = 0.22)，最低的

是南湖杜鵑(HE = 0.19)(表三)。 
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表三、 臺灣杜鵑及玉山杜鵑複合群之遺傳歧異度 

Code：各採樣點族群代號 

N   ：各採樣點樣本的數量 

P%  ：各採樣點樣本的多型性基因座比例 

𝑁𝑝  ：獨有的條帶數 

𝑁𝑓𝑝 ：固定獨有的條帶數 

𝐻𝐸 ：各採樣點樣本的歧異度(Gene diversity) 

SE ：𝐻𝐸的標準誤差(Standard error) 
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3.3：族群遺傳結構與分群 

為了得出兩兩族群間的遺傳差距 FST，分別用 AFLP-SURV 和 ARLEQUIN 來

計算十四個族群(臺灣杜鵑的五個族群和玉山杜鵑複合群的九個族群)，這兩個分

析結果均顯示，玉山杜鵑複合群和臺灣杜鵑之間呈現顯著分化（FST>0.25），其中

ARLEQUIN 估算的 FST 值表示顯著支持(P-value<0.01)(表四)，且這兩種程式演算

法的 FST值成顯著相關性。 

分子變方分析（analysis of molecular variance, AMOVA）用來探究玉山杜鵑複

合群的遺傳變異在 3 種不同階層分群間的遺傳變異分布情形(圖二)。結果顯示，

臺灣杜鵑和玉山杜鵑複合群間為顯著分化 (R.f vs R.r+R.p+R.m+R.h)，差異值 FCT

為 0.275 (P<0.001)；玉山杜鵑複合群各族群間為低度分化且顯著(R.r vs R.p vs R.m 

vs R.h)，差異值 FCT為 0.064 (P<0.001)；將玉山杜鵑複合群分為三群(紅星杜鵑、

玉山杜鵑和森氏杜鵑、南湖杜鵑)分別比較時(R.r vs R.p+R.m vs R.h)，各族群間為

低度分化且顯著，差異值 FCT為 0.07(P<0.001)；將玉山杜鵑複合群分為兩群(紅星

杜鵑、玉山杜鵑和森氏杜鵑及南湖杜鵑)分別比較時(R.r vs R.p+R.m+R.h)，各族群

間為低度分化且顯著，差異值 FCT為 0.11 (P<0.001)(表五)。該分析結果顯示，臺

灣杜鵑和玉山杜鵑之間為顯著分化，在玉山杜鵑複合群內各族群間的分化程度不

一，但皆顯著，且大部分遺傳差異都集中在族群內(Within population)。 

 

 

 圖二、玉山杜鵑複合群獨立之分群方式 

K=4                       K=3                      K=2 



doi:10.6342/NTU201900257

25 

 
 

表
四
、

 臺
灣
杜
鵑
及
玉
山
杜
鵑
複
合
群
之
族
群
間
兩
兩
比
較

的
𝐹 S
T
值

 

無
“
_”

: 
AR

L
E

Q
U

IN
估
算
的
臺
灣
杜
鵑
及
玉
山
杜
鵑
複
合
群
之
族
群
間
兩
兩
比
較

的
𝐹 S
T
值

 

“
_”

: 
AF
LP
-S

U
R
V
估
算
的
臺
灣
杜
鵑
及
玉
山
杜
鵑
複
合
群
之
族
群
間
兩
兩
比
較
的
𝐹 𝑆
𝑇
值

 

加
粗
：
 族

群
間
顯

著
𝐹 S
T
值
大
於

0.
25
 



doi:10.6342/NTU201900257

26 

 
 

表
五
、
 
臺
灣
杜
鵑
及
玉
山
杜
鵑
複
合
群
之

A
M

O
V

A
分

析
結

果
 



doi:10.6342/NTU201900257

27 

 

為了分析族群遺傳結構並獲得最適當的分群數，我們使用基於貝氏法

(Bayesian)來估算分群機率值的軟體 STRUCTURE。本研究參考下列幾項參數做為

選取該物種最佳歸群數(Optimal K)的判斷標準：(1)Ln Pr(D)的最大值或轉折點

(Curvature plateau)；(2)ΔK 最大值；(3)Symmetric Similarity Coefficient(SSC)；(4)

對該物種在生物學上的瞭解(Janes et al., 2017)。當同時分析臺灣杜鵑和玉山杜鵑

複合群時，△L(K)值在 K=2 時支持度最高(圖四 a)，歸群(Clustering)結果顯示將臺

灣杜鵑和玉山杜鵑複合群分開(圖三 a)(SSC>0.99)，而△L(K)=8 的高支持度是由

△L(K)=9 的標準偏差過大引起的(圖四 b)，所以將△L(K)=9 的離值刪除後, 標準偏

差消失(圖五 b)，△L(K)=8 的高支持度也隨之下降(圖五 a)。當獨立分析玉山杜鵑

複合群時，△L(K)值在 K=3 時支持度最高(圖六 a)，結果顯示紅星杜鵑自成一群 

(Cluster)，而另外三個種的遺傳差異無法分離(圖三 b、c) (SSC>0.99)。該分析結果

顯示，玉山杜鵑複合群四個種間雖然任保留有部分相同的基因座位點，但歸群結

果任能夠看出紅星杜鵑與其它三個種有明顯的分化。 

 

 

 

 

 

 

圖三、 STRUCTURE 檢測臺灣杜鵑及玉山杜鵑複合群獨立之分群結果 

      (族群代號請見表一) 

      (a): K=2 

(b): K=2  

      (c): K=3 

(a) 

(b) 

(c) 
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(a) (b) 

圖四、 STRUCTURE 檢測臺灣杜鵑及玉山杜鵑複合群之分群△L(K)結果 

     (a):圖顯示 K=2 時，△L(K)值最高；(b):各 K 值的 meanL(K) 

圖五、 刪除 STRUCTURE 分群下△L(K)=9 后的離值後檢測臺灣杜鵑及玉山杜

鵑複合群之分群△L(K)結果 

      (a):圖顯示 K=8 時的高支持度已經下降；(b):各 K 值的 meanL(K) 

(b) (a) 

(a) 
(b) 

圖六、 STRUCTURE 檢測玉山杜鵑複合群獨立之分群△L(K)結果 

      (a):圖顯示 K=3 時，△L(K)值最高；(b):各 K 值的 meanL(K) 
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相較於 STRUCTURE 分析族群結構時套入與族群遺傳有關的模型，沒有任何

遺傳前提(Prior information)僅計算族群間遺傳變異的 DAPC，也能提供族群遺傳

結構視覺化的歸群結果。臺灣杜鵑和玉山杜鵑複合群一起做主成分判別分析

(DAPC)時結果顯示，LD1(Linear Discriminant)和 LD2 一共能解釋 49.3%的遺傳變

異，LD1 能清楚將臺灣杜鵑和玉山杜鵑複合群分隔，且各分為 2 個明顯歸群

(Cluster)，其中玉山杜鵑複合群被分為兩個歸群：紅星杜鵑的兩個族群獨立一

群，另外三個種因有重疊的分佈，所以將他們歸為一群(圖七)。當單獨對玉山杜

鵑複合群做主成判別分析(DAPC)時結果顯示，LD1(Linear Discriminant)和 LD2 一

共能解釋 45.3%的遺傳變異，且 LD1 也能清楚將紅星杜鵑和玉山杜鵑複合群的其

它三個種分隔，產生 2 個明顯歸群(圖八)。該分析結果顯示，紅星杜鵑的兩個族

群不論是否包含台灣杜鵑都存在明顯分隔。 

 

 
(a) (b) 

圖七、 臺灣杜鵑和玉山杜鵑複合群的親緣關係進行主成分的判別分(DAPC)之結果

(三角形指示為紅星杜鵑，族群代號請見表一) 
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圖八、 台灣杜鵑和玉山杜鵑複合群混合時及單獨分析玉山杜鵑複合群時

的親緣關係進行主成分的判別分析(DAPC)之結果 

(b) 

(a) 

臺灣杜鵑 

紅星杜鵑 

紅星杜鵑 

玉山杜鵑複合群內的其它三個種 

玉山杜鵑複合群內的其它三個種 



doi:10.6342/NTU201900257

31 

 

 

最後，臺灣杜鵑和玉山杜鵑複合群的親緣關係樹以 Neighbor Joining 的方式建

立。該分析結果顯示，臺灣杜鵑和玉山杜鵑複合群在遺傳距離上相距最遠，可明

顯辨認出兩個歸群，而在複合群內可以看到紅星杜鵑有分化現象(圖九)。 

 

 

 

總的來說，利用 STRUCTURE、DAPC 和 NJ tree 探究台灣杜鵑和玉山杜鵑複

合群混合時的遺傳結構發現，台灣杜鵑與玉山杜鵑複合群有明顯的歸群(K=2)，

而玉山杜鵑複合群內紅星杜鵑與玉山杜鵑複合群內的其他三個種在遺傳上存在明

顯分隔。 

 

 

圖九、 Neighbor Joining 親緣樹顯示臺灣杜鵑和玉山杜鵑複合群的親緣關係 

臺灣杜鵑 

紅星杜鵑 
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3.4：偏離中性演化的基因座之選擇 

以兩種軟體(ARLEQUIN 和 BAYESCAN) 檢測玉山杜鵑複合群基於遺傳分化

值 FST受天擇作用(環境因數)而偏離中性演化的基因座(Outlier loci)。經由

ARLEQUIN 檢測，將紅星杜鵑與玉山杜鵑複合群的其它三個種作較(k=2)時, 篩選

出一個 Outlier(c04_2400)；將紅星杜鵑和南湖杜鵑與玉山杜鵑複合群的其它兩個

種作較(k=3)時，篩選出兩個 Outlier(c04_2400、p06_2591)，將玉山杜鵑複合群內

的四個種相互作比較(k=4)時，篩選出三個 Outlier(c04_2400、p06_2591、

c04_2726) (表六)。經由 BAYESCAN 檢測，將紅星杜鵑與玉山杜鵑複合群的其它

三個種作較(k=2)時，篩選出一個 Outlier(c04_2400)；將紅星杜鵑和南湖杜鵑與玉

山杜鵑複合群的其它兩個種作較(k=3)時，篩選出三個 Outlier(c04_2400、

p03_1912、p04_3516)，將玉山杜鵑複合群內的四個種相互作比較(k=4)時，篩選

出四個 Outlier(c04_2400、p04_3516、c05_2732)(表六)。該分析結果顯示，兩種檢

測方法在三種分群方式下共找到 6 個偏離中性演化的基因座，且共同找到了 1 個

偏離中性演化的基因座 c04_2400。 

 

 

 
表六、 ARLEQUIN 和 BAYESCAN 檢測下，玉山杜鵑複合群之偏離中

性演化的基因座(Outlier loci)分析結果 



doi:10.6342/NTU201900257

33 

 

3.5：環境因數的差異 

為了探討玉山杜鵑複合群的四種杜鵑棲息地環境是否有所差異，本研究利用

主成分分析(PCA)與溫度相關的 12 個環境因數（BIO01-11 和海拔）時，結果顯示

PCA 差異性最大的成分 PC1(貢獻率為 83%，PC2 的貢獻率為 11%)可以將玉山杜

鵑複合群各樣本族群區分為 2 群，分別是紅星杜鵑與玉山杜鵑複合群的其它三個

種(圖十 a)。當利用主成分分析(PCA)與雨量相關的 8 個環境因數（BIO12-19）

時，結果顯示 PCA 無法將玉山杜鵑複合群內四個種做有效的歸群，其中差異性

最大的兩個成分 PC1 及 PC2 的貢獻率分別為 59.5%和 28.1%(圖十 b)。通過 PCA 

loading（圖十）首先篩選出 8 個環境因數，分別是與溫度相關的四個環境變量：

BIO1，BIO2，BIO4，BIO20（海拔），以及和雨量相關的四個環境變量：

BIO13，BIO14，BIO18，BIO19，因為 VIF 檢測均大於 10（表七），所以通過

Correlation between variables ( Pr <= 0.8)的條件篩選出六個環境因數，分別為：

BIO1，BIO04，BIO13，BIO18，BIO19，BIO20（表七）。 

以冗餘分析(RDA，Redundancy Analysis)探討遺傳變異可被環境因數所解釋百

分比，其中環境因數包含通過共線性檢測的六個環境因數，結果顯示紅星杜鵑的

兩個族群可以明顯的和玉山杜鵑複合群的其它三個種分離，且遺傳變異所被解釋

的比例為 15%(圖十一)。 
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 圖十、 玉山杜鵑複合群下分別對 11個溫度相關(a)和 8個雨量相關(b)的 BIO 

環境因數進行主成分分析(PCA)之結果 

(b) 

(a) 

紅星杜鵑 

玉山杜鵑 

森氏杜鵑 

南湖杜鵑 

紅星杜鵑 

玉山杜鵑 

森氏杜鵑 

南湖杜鵑 

紅星杜鵑 

玉山杜鵑複合群內的其它三個種 

紅星杜鵑 

玉山杜鵑複合群內的其它三個種 
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圖十一、 玉山杜鵑複合群和環境因數進行冗餘分析(RDA)之結果 

紅星杜鵑 

玉山杜鵑複合群內的其它三個種 

表七、 八個環境因子的共線性檢測 
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總的來說，該分析結果顯示紅星杜鵑和玉山杜鵑複合群內其它三個種之間存

在最大的環境差異，且因為紅星杜鵑在 RDA1 的方向上和 BIO01（年均溫）和

BIO04（溫度季節性變化）成正相關，和 BIO20（海拔）成負相關，所以中海拔

的紅星杜鵑和高海拔的玉山杜鵑複合群內其它三個種在生存環境方面年均溫更高

且溫度季節性變化更大。 

 

3.6：偏離中性演化基因座與環境因數的關聯 

SAMBADA (Spatial Analysis Method )利用邏輯回歸分析并依據 Wald test 檢測

玉山杜鵑複合群內多型性基因座的頻率與環境因數間的關聯性，共檢測出 52 個

與環境因數相關聯的基因座(附表一，P value<0.001)。ARLEQUIN 和 BAYESCAN

利用貝式機率法在 AFLP 基因座中找到的 6 個偏離中性演化的基因座(Outlier 

loci)(表六)在 SAMBADA 分析中能找到 5 個與環境因數具有關聯性，其中在兩種

FST outlier 檢測方法的多種分析中皆被認定為是可能受天擇作用的基因座

c04_2400，在 SAMBADA 分析中也檢測出與 BIO1（年均溫），BIO04（溫度季節

性變化），BIO18（最熱季節的降雨量）， BIO20（海拔）具有最高的相關度 (表

八)。回到最原始的遺傳資料發現，該基因座在紅星杜鵑中為 Rare allele，而玉山

杜鵑複合群的其它三種內則為 Common allele (表九)。 
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表八、 SAMBADA 檢測下，玉山杜鵑複合群之受天擇作用基因座(Outlier loci)

與環境因數關聯性分析結果 

表九、 玉山杜鵑複合群之受天擇作用基因座(Outlier loci)數量統計結果 
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第四章：討論 

4.1：往高海拔遷徙引起的族群收縮並沒有造成各族群間遺傳歧異度產生較大差異 

遺傳歧異度不僅可以體現該族群歷史上的規模波動，更可以代表族群面對環

境變化時的適應力(Hedrick, 2004)。例如，當 H E 值過小時說明該族群可能處於瓶

頸期，如果突然出現劇烈的環境變化，該族群就會因為沒有更適合新環境的遺傳

變異而有較高的滅絕風險。本研究採用擴增片段長度多型性(AFLP)來量化臺灣杜

鵑和玉山杜鵑複合群混合時，十四個族群的 232 個個體間的遺傳變異，檢測發現

該研究結果和前人 SSR 分子標記的結果一致，說明玉山杜鵑複合群及台灣杜鵑各

族群間的遺傳歧異度並沒有太大的差異。  

局部分佈的族群常常會出現較低水準的遺傳歧異度，意味著該物種面臨著隨

機生態事件的威脅(Quiroga & Premoli, 2007)。在類似的研究中發現，台灣油杉各

族群間的 H E 維持在 0.15 到 0.31 之間，台灣杉各族群間的 H E 維持在 0.21 到 0.25

之間，而在本研究中，玉山杜鵑複合群各族群間的 H E 均維持在 0.19 到 0.23 之間

(表三)，不同物種間的對比說明玉山杜鵑複合群各種間遺傳歧異度沒有較大差

異，因此儘管族群由於向高海拔遷移可能因為適合棲息地減少而造成範圍收縮，

但在玉山杜鵑複合群中並沒有發現分高海拔族群的遺傳多樣性水準低於低海拔族

群。 

 

4.2：紅星杜鵑與玉山杜鵑複合群內的其它三個種存在最大的遺傳分化 

臺灣間冰期的氣候與冰期相反多為潮濕和溫暖(Liew et al., 1998; Wei, 2002)，

因此適應寒冷氣候的杜鵑等寒溫帶植被只能往氣溫較為寒冷的高海拔遷徙。前人

Tsukada(1966)的研究結果推測，玉山杜鵑複合群在冰期曾廣泛分佈於中低海拔區

域，但隨著冰期結束後的全球暖化，在間冰期(Interglacial)經歷族群的破碎化。進

一步由 Chung(2007)葉綠體 DNA 單套型的研究發現，其演化方向是由北部的紅星

杜鵑往中南部的玉山杜鵑複合群的其它物種演變。因此，可以推測玉山杜鵑複合
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群在上一次冰期可能經歷了在中低海拔由北往南擴張的情形，而當冰河結束之後

氣溫上升，適應低溫環境的杜鵑族群便往高海拔遷徙。擴張-收縮的族群變動所造

成的棲息地破碎化讓分散在不同海拔的族群間因基因難以交流而累積遺傳變異，

進而發生遺傳結構的分化。最近由 Chung (2013)用 EST-SSR 分子標記研究玉山杜

鵑複合群各族群間的分化結果推測，玉山杜鵑複合群之紅星杜鵑族群可能有因棲

息地的環境差異而產生分化。前人研究共同發現，紅星杜鵑與玉山杜鵑複合群內

的其它三個種存在最大的遺傳分化。而本研究分析採用 AMOVA（表七）、

STRUCTURE（圖三）、DAPC（圖七、圖八）及 NJ tree（圖九）的結果皆顯示玉

山杜鵑複合群內紅星杜鵑與其它三個種之間存在最大的遺傳分化。 

眾多的研究表明，杜鵑的繁殖是以昆蟲為媒介的異交為主，例如 R. 

ferrugineum (Escaravage & Wagner, 2004)、R. ponticum (Stout, 2007)、R. 

semibarbatum (Ono et al., 2008)、R. brachycarpum (Hirao, 2010)，以及棲息於香港

的六個杜鵑種(Corlett & Ng, 2000)的研究均顯示異交情形，因此 STRUCTURE 中

觀察到的紅星杜鵑和複合群內的其他三個種間仍可觀察到共有的遺傳組成可以解

釋為各種間任然存在基因交流，或者該現象也可能是因為複合群各種間殘留的祖

先遺傳多型性。雖然紅星杜鵑與玉山杜鵑複合群內的其它三個種之間仍然有共同

的遺傳組成，但 DAPC 等分析也支持紅星杜鵑與其它三個種間有最大的遺傳差

異，因此推測紅星杜鵑可能已經產生了分化的跡象。 

 

4.3：南湖杜鵑與玉山杜鵑和森氏杜鵑的遺傳分化較小 

分類學認為玉山杜鵑複合群的四個種均在在 Hymenanthes 亞屬之下，其中紅

星杜鵑、玉山杜鵑和森氏杜鵑分類屬於 Maculifera subsection，南湖杜鵑則屬於

Ponica subsection ( Li et al., 1998)。在台灣植物志中記錄中記錄南湖杜鵑的主要鑒

別方式為葉厚皮質，先端銳尖，基部圓形到鈍，邊緣全緣強烈後彎，下表面無毛

(Chamberlain et al., 1996)。但前人使用核基因 ITS(Internal transcribed spacer)分析
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玉山杜鵑複合群內四個物種間的親緣關係發現，南湖杜鵑、森氏杜鵑及玉山杜鵑

的遺傳距離為 0(Tsai et al., 2015)，因此核基因 ITS 的序列分析說明玉山杜鵑複合

群裡的南湖杜鵑與玉山杜鵑和森氏杜鵑之間的親緣關係很近源。且本研究中各類

分析結果皆顯示南湖杜鵑與玉山杜鵑和森氏杜鵑之間的遺傳分化不明顯，其可能

原因是複合群內的四個種均起源於紅星杜鵑，且南湖杜鵑的分化時間較短而無法

累積足夠的遺傳差異。 

南湖杜鵑只存在于南湖大山，其形態差異產生的原因可能是受南湖大山特殊

的氣候環境影響。南湖大山地理位置獨特，其峽谷內有很多特有種。例如柳葉菜

屬植物共約 170 種，廣泛分佈於全球冷溫帶山區；台灣有 7 個種，其中 4 種為特

有種。南湖柳葉菜是在 1926 年由山本由松教授發表以“南湖大山”命名的新種，其

形態方面也與其它種有較大的差異，其形態特徵為花朵紫紅美麗，明顯比葉片

大，柱頭球形先端 4 瓣裂，種子具有宿存的冠毛，為東亞地區最具特色的柳葉菜

屬植物。分佈於台灣海拔 3400 公尺以上的地區，是典型高山岩屑地指標植物。

因此本研究推測，南湖杜鵑遺傳上可能與其它種之間沒有太大差異，可能因為受

到南湖大山特殊的氣候影響而產生較大的形態差異，所以本研究不支持南湖杜鵑

在複合群內被歸類于另一個亞種。  

 

4.4：海拔梯度造成的溫度差異有可能是促成紅星杜鵑與其它玉山杜鵑複合群適應

性分歧的原因 

諸多研究顯示，溫度及降雨量是驅使山地植物物種發生適應性演化的主要天

擇力量（Manel et al., 2010; Manel et al., 2012; Fang et al., 2013; Huang et al., 

2015(B); Hsieh et al., 2013）。在玉山杜鵑複合群中，紅星杜鵑菜公坑和燦光寮族群

所在的位置海拔高度比其它玉山杜鵑複合群種群至少低了 1,200 公尺以上，在溫

度上，紅星杜鵑所在地平均氣溫也比其它複合群的杜鵑族群的生長點高出 5 到 10

℃。本研究環境因數的 PCA 分析(圖十)結果表明，相較於降雨，和溫度相關的環
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境因子更能區分紅星杜鵑和其他三個物種的生育環境。SAMBADA 評估偏離中性

演化的基因座和環境因數之間的關聯性，以分析促進適應性演化的環境因數，其

結果顯示偏離中性演化的五個位點 (表八)與溫度相關的環境因子有更多的關聯

性，說明溫度在玉山杜鵑複合群的遺傳變異中可能扮演重要角色。 

臺灣地形多變，季節性鋒面或季風的影響常使相同山脈的背風面及迎風面的

水氣及溫度不一致，在環境因數與地形的交互作用下，這些氣候環境因數通常具

有空間結構或梯度的變化(Allen et al., 2006; Strasburg et al., 2012)，很多研究已經

廣泛發現了適應氣候梯度的不同植物物種的證據，特別是溫度可能作為各種植物

物種適應性變異的生態驅動因素起著重要作用(Manel et al., 2010, 2012; Poncet et 

al., 2010; Bothwell et al., 2013; Fang et al., 2013; Hsieh et al., 2013; Huang et al., 2015

（B）)，而玉山杜鵑複合群的研究結果也支持溫度是促進遺傳分化的環境因素。 

另外，本研究還有相當多的未計入的變化，這可能主要歸因於其他非空間結

構的生物或未測量的環境變數，和由生態漂移和擴散驅動的隨機過程（Legendre 

et al., 2009），此外，人為幹擾迫使臺灣的森林變成更小、更孤立的碎片，因此改

變了自然景觀也是一個不可忽略的因數。 

 

4.5：玉山杜鵑複合群各種間的適應性分歧可能已經趨向於種化 

近年隨著全球暖化的證據逐漸明顯，山地植物（Alpine plant）族群為因應極

端氣候導致降雨強度及溫度的改變，也會間接調整本身族群在海拔或緯度上的分

佈，使族群能快速回應因氣候變遷所帶來的天擇壓力並維持高海拔地區的族群多

樣性（Chen et al., 2011; Jump et al., 2012）。棲地型態呈現多樣性及植群組成產生

異質性（Li et al., 2013），進而影響族群個體的散佈能力，或是造成次族群間等位

基因頻率不一致形成適應性分歧，直至產生生態種化（Manel et al., 2010; Keller & 

Seehausen, 2012）。 

SAMBADA 在玉山杜鵑複合群的 515 個多型性基因座中檢測出 52 個和環境
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因數有關聯的基因座，且 6 個 outlier 基因座中有 5 個檢測出與環境因子有關聯性

(表九)。許多研究指出受到分歧選擇影響的族群分化可經由天擇作用於少數特定

基因座或是其相連的中性基因座，一同改變他們的等位基因頻率形成所謂的

Gentic hitchhiking(Via, 2011)。這些中性基因座原先的等位基因頻率並不受天擇影

響保持中性，但因分歧選擇使相連基因座的等位基因頻率偏離中性分佈變成

Outlier loci(Nosil et al., 2009)，進而影響與環境有關的適應性性狀的表達，從而快

速回應環境變遷的在地式適應的發生并促進種化(Nicotra et al., 2015; Bossdorf et 

al., 2007; Huang et al., 2017)。綜上所述，本研究認為紅星杜鵑相對於玉山杜鵑複

合群內的其它三個種的適應性分歧可能已經趨向於種化。 
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第五章：結論 

經由本研究環境因數之調查以及 AFLP 分子標記法發現，紅星杜鵑與玉山杜

鵑複合群內的其它三個種間棲息地環境差異大，種間有分化的情形發生，在族群

內找到五個顯著受天擇作用的基因座，並發現這些基因座與溫度和海拔相關的環

境因數具有關聯性，這代表玉山杜鵑複合群可能已經受到分歧型天擇的影響，產

生不同的適應性演化。遺傳分析還發現南湖杜鵑和玉山及森氏杜鵑之間並沒有明

顯的遺傳差異，且形態方面的不同可能主要是受南湖大山特有的環境影響而產

生，所以本研究結果不支持南湖杜鵑在 Hymenanthes 亞屬裡面獨立區分成另一個

種（Ponica subsection）。 
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附件

附表一、 SAMBADA 檢測下，玉山杜鵑複合群內多型性基因座的頻率與環

境因子關聯性分析結果 
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附表一、 SAMBADA 檢測下，玉山杜鵑複合群內多型性基因座的頻率與環

境因子關聯性分析結果（續） 
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