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中文摘要 
台灣柯及柳葉柯為台灣特有物種，親緣上最為近緣，分類學者對其同種與否，屢

有爭論，本研究利用葉綠體 DNA一介於 atpB 及 rbcL 基因間之一 noncoding spacer 分
子序列，及 RAPD  指紋證據，重建二者之親緣歷史，並估算其族群分化。高歧異度的
葉綠體 DNA 並不支持台灣柯及柳葉柯各為單一起源的假說，而 RAPD 指紋資料則不
但支持二者之差異，並顯現族群之高度分化。推論台灣柯及柳葉科的共同祖先，在約

距今 18,000 年前，最後一次冰河撤退時，避入中、低海拔之避難所，伴隨種子長距離
之傳播，使得各族群葉綠體 DNA 組成具高歧異性及多起源，而後，因中、低海拔不
同環境的選擇，使台灣柯及柳葉柯開始趨向分化，並藉由花期分離，加快其種化之速

率。 

一、前言 
殼斗科植物在美洲及歐洲大陸的植物社會中扮演重要的角色，其中著名的橡樹屬 

(oak, Quercus) 更代表北溫帶地區優勢的種類，這類植物不但在在生態系中舉足輕重，
在演化的歷史中在後冰河時期（大約在第四紀）許多物種為尋求庇護而進入避難所 
(refugia) 的演化歷史，更提供了學者研究橡樹親緣及近代演化 (microevolution) 極佳的
素材 A (Bennett, 1990)。 

台灣的地質及物種演化歷史中，也同樣發生過後冰河時期「避難所」的事件，造

成這些冰河孑遺的物種大部分都「走避」於台灣的高山地區，著名的南湖柳葉菜、能

高紫雲英及岡本氏岩蕨等皆為代表，這些物種一方面提高了台灣島嶼生物的歧異度 
(biodiversity)，而另一方面則記錄了台灣後冰河時期生物地理及物種種化的歷史。 

雖然本土學者過往的主要研究集中於高山地區孑遺物種的研究，然而避難所的分

布並不僅局限於高山地區，中海拔或低海拔的山頭都在冰河撤退之後提供了物種存活 
(survive) 的棲地，其中中海拔最著名的例子即為分布於北插天山、阿玉山一帶的台灣
山毛櫸（或台灣水青剛），這一個落葉性的殼斗科植物，其森林的形相上近似於北溫

帶的橡樹森林；而另一個代表中低海拔後冰河時期的物種，則為本研究的主角台灣的

柯屬物種－台灣柯及柳葉柯。 

根據第二版的台灣植物誌第二卷（即 Liao, 1996），台灣的柯屬 (Pasania) 植物共
有 15 個分類群（包括種以下），其中 8 種 (53.3%) 為特有物種，主要分布於海拔 400-
1,500 公尺的森林，結構上常為第一或第二層的樹種。分類上，屬於廣義的橡樹屬 
(Quercus) 或石櫟 (Lithocarpus) （參考楊遠波等，1997. 台灣維管束植物簡誌，第二
卷），與前者最大差異為橡樹屬具 3-6 枚雄蕊，而柯屬則具 8-12 枚雄蕊；而與後者最
大的差異則在於堅果為殼斗完全的包被（石櫟屬）或部分包被（柯屬）。這些近緣的

屬，都具風媒、葇夷花序，以及堅硬的堅果，其傳播媒介常為松鼠或鳥類，因此，在



  

傳播上，種子的傳播必定受到這些媒介動物運動能力（遷移能力）的限制，在柯屬植

物生活史中因此扮演了限制的角色，並有於地區性的族群的遺傳分化。 

台灣柯 [Pasania formosana (Skan) Schott.] 及柳葉柯 (Pasania dodonaeifolia Hayata) 
為台灣產柯屬植物中彼此最為近緣的物種，並為本島特有物種，Kudo (1931) 曾經在其
分類研究時，將柳葉柯處理為台灣柯的一型 (forma), Li (1953) 更認定兩者應為同一物
種，雖然其他分類學者都認定兩者分類上確定的位置，Kudo 及 Li  的分類處理另一方
面也顯現出兩物種的近緣性。 

事實上，台灣柯與柳葉柯在外部形態上共有許多特徵，兩者皆為中喬木（4-9 公
尺），葉全緣，邊緣反捲，葉先端圓鈍，堅果僅被殼斗包被於基部。而兩種之間最大

的差異，主要在葉的外形及葉寬，其中台灣柯具有橢圓形或倒卵形的葉片，而柳葉柯

則具有倒披針形且葉寬較狹的葉片。 

台灣柯及柳葉柯的分布都只局限於台灣南部，台灣柯的族群不論在數量或大小上

都明顯的少於柳葉柯，前者主要分布於恆春半島出風谷，欖仁溪流域海拔 400-500 公
尺的稜脊線上，其族群被溪谷分割為南北兩個小族群，另外，文獻亦記錄在南仁山區

亦有零星分布。柳葉柯的族群從其數量及大小上判斷則似乎較為穩定及「健康」 
(healthy)，過往的記錄本種主要分布於浸水營、茶茶雅奈中海拔山區，向南則降至海拔
約 600 公尺左右南迴公路上的達仁（參考呂勝由 1996），在數量上顯著的超過台灣柯
（野外族群約僅 100 個體左右）許多，最近根據屏東科技大學森林資源技術系蕭慧君
同學（在葉慶龍教授指導下，Hsiao, 1998）在屏東尾寮山的植群研究中，亦發現柳葉
柯族群在海拔 1100-1427 公尺的分布，並與錐果櫟等物種形成一特殊植物社會亞型。   

台灣柯及柳葉柯雖多分布於山頂稜脊域附近，但喜棲生於土壤發育較為良好，坡

度較為平緩的坡面，在演替梯度上並非最陽性之樹種，其附近土壤較為貧脊、迎風且

乾燥的微棲地中，則較常見以大頭茶或嶺南青岡櫟為優勢的社會，顯現同為稜脊線物

種在生態區位上的分化。 

在過往，大部份的學者，都認為葉綠體 DNA 因其保守的特性（不論在基因位置
排列上或分子序列上），僅適合高階的系統分類探討，但是，近來愈來愈多的研究發

現近緣種間  (Hong et al., 1993; Abbott et al., 1995; Wolf et al., 1997) 或者族群間 
(Whittmore & Schaal, 1991; Forcioli et al., 1994; McCauley, 1994; Le Corre et al., 1997; 
Forcioli et al., 1998; King & Ferris, 1998) 的遺傳多變異，葉綠體 DNA 因其不具遺傳重
組、母系遺傳的特性，其所推論的基因樹 (gene tree) 常趨近於物種樹 (organism tree)，
因此，最近的發展趨勢，即是開始利用葉綠體 DNA 重建族群間的地理親緣 (Petit et al., 
1997; Dumolin-Lapegue et al., 1997)。而 RAPD 的指紋技術，則因其敏感度高，因此被
廣泛的利用，解釋近緣種間或同種族群間甚至個體間的分化 (Micheli & Bova, 1997)。 

本研究為了解上述兩個近緣特有物種的演化歷史及遺傳變異，我們自野外的族群

取得樣品，藉由分子生物學的技術進行遺傳變異的偵測及分析。 

二、材料及方法 
「野外取樣」本研究分別自台灣柯及柳葉柯的野外族群（圖一）取得樣本，幼嫩

葉片以矽膠乾燥處理，攜回實驗室。 

DNA 萃取，PCR, T-vector cloning 及分子序列 



  

葉組織以液態氮研磨，依 Doyle & Doyle (1989) CTAB 的萃取方式，將 genomic 
DNA 萃取出，並定量。PCR 的反應為每 100ul 中加入 10ng 的模板 DNA，10ul 的 10X 
buffer, 10ul MgCl2 (25mM), 10ul dNTP mix (8mM), 10 pmole 的 primer （每一），10ul 
的 10% NP-40，及 2U 的 Taq polymerase (Promega, Madison, USA)。反應的條件設定
為，95°C 4 分鐘（變性）後，共 30 次的如下反應：92°C 45 秒，52°C 1 分 15 秒（黏
合）及 72°C 1 分 30 秒（延長）；結束後加上 10 分鐘 72°C 的延長反應。本實驗使用
的引子依據 Chiang et al. (1998) 的廣用引子，用於 PCR 及分子序列。PCR 的產物在 1% 
agarose 上電泳分離後，切下所欲片段，利用 High Pure PCR Product Purification Kit 
(BM) 純化後，接合至 PT7 blue T-vector (Novagen)，並轉型至大腸桿菌。質體 DNA 萃
取後定量，並以自動定序儀分子序列。 

RAPD 指紋分析 

本研究利用 UBC 商業合成之引子 1-60 號，複製出不同的基因座，反應的條件設
定為，95°C 3 分鐘（變性）後，共 35 次的如下反應：92°C 15 秒，36°C 20 秒（黏
合）及 72°C 60 秒（延長）；結束後加上 10 分鐘 72°C 的延長反應。25ul 中加入 0.5ng 
的模板 DNA，2.5ul 的 10X buffer, 2.5ul MgCl2 (25mM), 2.5ul dNTP mix (8mM), 0.1uM
的 primer，及 0.7U 的 Taq polymerase (Promega, Madison, USA)。RAPD 產物在 2% 之 
NuSieve 3:1 瓊膠上電泳後，以 ethidium bromide 染色，並以 Polaroid 667 底片感光。 

資料分析 

葉綠體 DNA 分子序列： 

分子序列以 Clustal V (Higgins et al., 1992) 比對排序，種間及族群的親緣歷史重建
則根據 most parsimony 原理利用 PAUP (Swofford, 1993) 及根據遺傳距離的 MEGA 
(Kumar et al., 1993)電腦軟體加以重建，本研究未選取外群，因此構築的基因樹為 
unrooted，重建之親緣顯著性則以  bootstrap 重取之統計方式加以測試  (Felsenstein, 
1985)，共重複 1,000 次，每一群之 bootstrap 值若超過 70% 則具有 95% 以上之顯著性 
(Hills & Bull, 1993)。 

RAPD 指紋資料分析： 

由不同引子所複製出之多型條帶，以 AMOVA (Excoffier, 1993 ) 分析族群間之歧
異度。 

三、結果： 
(一) 遺傳變異 
共 10 個體來自台灣柯的單一族群及 14 個體來自柳葉柯三個族群（表一） 之葉綠

體 DNA 之 atpB-rbcL noncoding spacer 被分離及序列。不論種間或種內（例如柳葉柯
種內變量為  0.06104 ± 0.00213）皆具有極大之遺傳變異，其中台灣柯種內的變異 
(nucleotide diversity = 0.09292 ± 0.02212) 甚至大於種間之變異 (nucleotide diversity = 
0.07548 ± 0.02229)。而族群間（柳葉柯）之遺傳變異範圍為 0.02360 - 0.08448（表
二）。 
(二) 根據葉綠體 DNA 之親緣重建及族群間之基因交流 
親緣重建利用 PAUP 之分析共認定 9 個等長 (278 steps) 的樹 (CI = 0.906, P<0.01)

（圖二），而利用 MEGA 重建的 Neighbor-Joining 樹則與 parsimony tree 具相同的 



  

topology，但是不論是 PAUP 或 MEGA 所重建之演化樹皆不支持台灣柯或柳葉柯的單
一起源假說 (monophyly)。 
而利用族群間之變異所推估之族群間分化顯示，在柳葉柯族群間有非常高度的基

因交流  (Nm = 2.04 ~ 50.91 )，因此造成族群間之低遺傳分化  (Fst = 0.00973 ~ 
0.019679)。 
(三) RAPD 分子指紋分歧 
相較於葉綠體 DNA 資料無法呈現種間之分化，RAPD 不但具有種間高度之分化，

更顯現出柳葉柯植物族群間之遺傳分化。顯然地種間的分化程度 (Φst = 0.8856 ~ 
0.9297) 高於族群間之分化 (Φst = 0.5394 ~ 0.6394)。 

四、討論 
種間及種內之葉綠體 DNA 高遺傳變異，雖然在許多過往的研究中曾被指出，但

大部分皆根據葉綠體基因體 (genome) 的 RFLP 證據，特定的基因序列 (atpB-rbcL 
noncoding spacer) 變異則為首次被發現。然而 atpB-rbcL noncoding spacer 並非在所有物
種皆具高的歧異度，一如蘚類植物 (mosses) 之塔蘚科 (Hylocomiaceae) 屬間變異度甚至
低於本研究之族群間變異 (cf. Chiang, 1994)，另外，台灣產的秋海棠屬植物之種間變
異，亦不及台灣柯或柳葉柯種內變異，顯然高的遺傳歧異度與柯屬植物的演化歷史具

高度相關。 

同屬於後冰河時期，由避入避難所後再擴展其族群的南歐橡樹 (oaks) 物種，亦被
發現具有相當高度之葉綠體 DNA 變異 (Pitit et al., 1997)。這一個溫帶起源的物種在冰
河撤退之前可能曾經廣泛分布於現今屬亞熱帶的低海拔地區，廣大的族群因而保有相

當高的遺傳變異，但隨後（約距今 18,000 至 20,000 年前，cf. Bennett, 1990) 發生的冰
河撤退事件，使得原本低溫的平地溫度陡升，原有的柯屬族群紛紛藉由種子傳播進入

避難所（山頂），值得注意的是，這些避難所形成的生態島嶼之間，因環境劇變並不

再存有優勢的森林，因此，這些藉由鳥類或小型哺乳類傳播種子的柯屬植物，在冰河

撤退後的時期，有了長距離傳播的可能，這樣的歷史被葉綠體 DNA 在各個族群的
「多起源性」(polyphyly) 所顯現出來。 

種間之單一起源不被葉綠體 DNA 支持，當然顯現的是二者來自共同起源的歷
史，但是二者現今之「狀態」如何？則必須透過核  DNA 的變異加以探討，根據 
Hawkins & Harris (1998) 的研究 RAPD 指紋片段大多數來自核的 DNA，因此足以厘清
柳葉柯及台灣柯現今之分化狀態。 

本研究中，RAPD 顯現出種及族群間之高度遺傳分化（表三），代表此一風媒物
種之花粉傳播亦有其限制，由族群間之分化程度與地理距離之相關，顯現出 isolation 
by distance 之模式。而原屬同一起源的台灣柯及柳葉柯，由 RAPD 證據顯示，已開始
走向分化的方向，這樣的結果與二者在花期上的分化相吻合，根據野外觀察，台灣柯

與柳葉柯開花的時期皆短，每年春天來臨後，台灣柯先於二至三月間開花，而柳葉柯

約晚半個月至一個月才開始開花，兩物種間在開花季節上顯然已有隔離的趨勢。 

由上述結果推論，後冰河時期，台灣柯及柳葉柯的共同祖先分別進入不同海拔的

避難所，並且在族群間曾一度有長距離之種子傳播，而後，生態島嶼間之「空隙」 被
填滿後，長距離傳播不再可能，而分佔中、低海拔的族群，因環境的選擇開始在遺傳

結構上彼此分化，另外，花期的分化更造成二者在生殖季節上之隔離，加速了種化的

速率。 
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表一. 取樣及葉綠體 DNA遺傳歧異度 
種/族群      樣本數       遺傳歧異度 

台灣柯         10       0.09292 ± 0.02212 

(出風谷) 

柳葉柯         14       0.06104 ± 0.002131 

浸水營          5       0.11449 ± 0.0307 

尾寮山          5       0.02687± 0.0091 

達仁            4       0.01974± 0.0031 

____________________________________________ 

 

 

表二.柳葉柯族群間遺傳歧異度(nucleotide diversity) 及FST ,  Nm 

_____________________________________________________________________ 

      遺傳歧異度    浸水營          達仁               尾寮山  

FST / Nm 

______________________________________________________________________     
浸水營                     0.08448 ± 0.04794  0.07991 ± 0.04631   

達  仁          0.019679 / 2.04              0.02360 ± 0.00976 

尾寮山          0.014883 / 2.86      0.00973 / 50.91 

_______________________________________________________________________ 

  
表三.根據 RAPD指紋資料推估之種間及族群間遺傳分化 (ΦST) 
 

出風谷       浸水營         達仁           尾寮山  

(台灣柯)     (柳葉柯)       (柳葉柯)         (柳葉柯) 

___________________________________________________________________ 
出風谷   

浸水營        0.9297 

達仁          0.9455         0.5436 

尾寮山        0.8856         0.6090         0.6394 
___________________________________________________________________ 

 


