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一、中文摘要 

熊鷹(Nisaetus nipalensis) 為大型森林性猛禽，分布於巴基斯坦東北部、

喜馬拉雅山脈、中國雲貴高原至東南丘陵與海南島一帶、台灣、中南半島

北部山區至緬甸南部及馬來西亞北部，及中國東北等地區，在紅皮書報告

中顯示為近危物種(Near Threatened) 。熊鷹分布範圍廣泛，在臺灣熊鷹

族群數量低，目前在分類上與廣泛分佈於中國雲貴高原至東南丘陵與海南

島一帶、中南半島北部山區至緬甸南部及馬來西亞北部等地區的熊鷹因外

部型態相似，而歸類為同一亞種，但由於熊鷹為不具長距離遷徙能力的留

鳥，可能無法與其他地區熊鷹進行有效基因交流，因此台灣熊鷹可能是一

個獨立族群且具有相當的特有性。本研究以次世代基因組定序方式，對 19

隻取自臺灣及 1 隻來至大陸雲南的熊鷹樣本進行全基因組重定序，檢測台

灣熊鷹族群遺傳多樣性及歷史遺傳有效族群動態並初步與大陸熊鷹進行比

對，結果發現臺灣地區熊鷹遺傳多樣性指標雜合度在 0.0008 至 0.0016 之

間，平均核苷酸多樣性（π）為 0.0009。主成分分析（PCA）表明，臺灣

熊鷹與大陸及外群個體有顯著的遺傳區別，親緣樹分析顯示，臺灣個體與

大陸及外群個體間存在遺傳分化，這些結果初步顯示台灣熊鷹族群的特有

性；而歷史族群數量變動分析顯示，熊鷹的有效族群數量（Ne）在過去

100 萬年間經歷多次波動，在近萬年內，有效族群數量保持在 0.8 萬至

0.18 萬之間，這可能反映台灣族群與東亞大陸族群分化前的有效族群量。 
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二、英文摘要 

The mountain hawk-eagle (Nisaetus nipalensis) is a large forest-dwelling 

raptor distributed across northeastern Pakistan, the Himalayas, China’s 

Yunnan-Guizhou Plateau to southeastern hills and Hainan Island, 

Taiwan, the northern mountainous regions of Indochina, southern 

Myanmar, north of Malaysia, and northeastern China. It is listed as a 

Near Threatened species in the IUCN Red List. Despite its wide 

distribution, the population size of the mountain hawk-eagle in Taiwan is 

relatively low. Due to similarities in morphological traits, it is classified as 

the same subspecies (N. n. nipalensis) as those distributed across the 

Yunnan-Guizhou Plateau to southeastern China, Hainan Island, the 

northern Indochina mountains, southern Myanmar, and Malaysia north. 

However, as the mountain hawk-eagle is a sedentary bird without long-

distance migratory capabilities, it may lack gene flow with populations in 

other regions. Consequently, the Taiwanese mountain hawk-eagle may 

represent a distinct evolutionary population. This study used next-

generation genome sequencing to perform whole-genome resequencing 

on 19 samples from Taiwan and one from Yunnan, China, to assess the 

genetic diversity and historical effective population dynamics of the 

Taiwanese mountain hawk-eagle population and conduct preliminary 

comparisons with the mainland population. Results showed that the 

genetic diversity index of heterozygosity in the Taiwanese mountain 

hawk-eagle ranged between 0.0008 and 0.0016, with an average 

nucleotide diversity (π) of 0.0011, which is lower than that of the oriental 

honey buzzard in Taiwan. Principal Component Analysis (PCA) revealed 

significant genetic differentiation between the Taiwanese mountain hawk-
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eagle and individuals from the mainland and outgroup species. 

Phylogenetic analysis showed genetic divergence between Taiwanese 

individuals and those from mainland and outgroup populations. These 

results preliminarily indicate the uniqueness of the Taiwanese mountain 

hawk-eagle population. Historical effective population size (Ne) analysis 

revealed that the population experienced multiple demographic 

fluctuations over the past one million years. In the past ten thousand 

years, the effective population size remained between 8,000 and 1,800 

individuals, which may reflect the effective population size before the 

divergence of the Taiwanese and East Asian mainland populations. 
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三、前言 

生物多樣性包含遺傳多樣性、物種多樣性及生態功能多樣性，其中物種

多樣性更是生態系統功能多樣性的關鍵之一，目前的保育的策略多以

物種為其基本單位，例如美國的野生動物保育法案就是以物種為保育

的單位，而對於生物多樣性的保護，更是以生物多樣性及特有物種數目

的高低，劃定生物多樣性熱點，作為規劃保護區的主要依據。所以正確

鑑定物種是判斷物種保育位階及依生物多樣性規劃保育區的基石。在

過去物種的分類主要依據外部形態特徵，但是近年來分類理論的發展，

都認為物種是一個演化上獨立的支系，在形態、生態、甚至遺傳上都未

必有明顯的差異，而分子遺傳的技術更讓我們能將一些物種拆分成兩

個或更多的物種，而其中一些物種在外部型態難以區分的族群也逐漸

被判定為不同物種或者隱藏種，隱藏種的發現對保育工作提出了新的

挑戰，例如將數量稀少的台灣特有種誤判為目前整體數量普遍的非特

有種，這將低估該物種的保育位階，使該受保護的物種被保育決策單位

及人民忽視，以及因此低估一地的物種多樣性，而依據生物多樣性獲特

有種熱點規劃的保護區，並無法將這些隱藏的物種至於保護區的保護

傘之下。因此本計劃將針對非臺灣特有，但分佈地理範圍廣泛的留鳥種

類，以當代的遺傳數據與分析方法，評估這些鳥類的台灣族群是否為獨

立的演化分支，也就是是否可能為一個台灣特有的隱藏種，如果判斷為

隱藏種，則將對修訂其分類位階，提升為台灣的特有類群或者特有種，

希望由此對台灣鳥類的多樣性及特有性有新的認識，由此可對台灣潛

在隱藏種的位階加以重新評估，這不但會影響這些類群的保育階級的

制定及生物多樣性保育區設立規劃，更高的鳥類特有性更可成為台灣

發展國際生態旅遊的關鍵資源。 

此外，在目前全球因人類擾動而造成氣候等因子快速變遷，人類活動造
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成的環境變動，對生物形成新而強烈的選擇壓力，無法適應環境快速改

變的問種，將面臨絕種的命運，而一個物種是否有能應對未來快速環境

變遷的韌性（resilience），取決於其遺傳多樣性的多寡，因此也將對台

灣隱藏種的遺傳多樣性現況進行評估。臺灣非特有的留鳥物種繁多，

因 此 本 研 究 將 以 留 鳥 中 體 型 最 大 的 兩 種 - 林 鵰 （  Ictinaetus 

malaiensis）與熊鷹（Nisaetus nipalensis），作為研究物種。本研究基於

以下兩點原因以臺灣的大型猛禽留鳥作為研究物種。首先，猛禽為森林

生態體系的最頂級消費者，可調節食物鏈下層的初級消費者族群數量，

以避免初級消費者過度啃食提供整個生態系能量的生產者數量，由於

猛禽扮演由上而下（ top-down）調控生態系的角色，以維持生態

體系的穩定  (Banse, 2007)，因此從森林生態系維持的角度，猛禽的保

育應該在整個保育政策的制定上，有其優先的地位；其次，臺灣的猛禽

留鳥並無特有種，而有些種類的分布範圍更是極為廣泛，因此他們在臺

灣島上的族群，極有可能是尚未被偵測到的隱藏物種。以臺灣的林鵰為

例，臺灣的林鵰與廣泛分布於中國陝西南部至雲南和安徽南部至福建，

廣東中部和海南，向南到中南半島和馬來半島、大巽他群島、蘇拉威

西和摩鹿加群島，以及布通島、邦加群島（佩倫）和可能在蘇拉群島

的林鵰同為指名亞種I. m. malaiensis (Clark, Marks,  et al.,  2020)；而臺

灣的熊鷹則與廣泛分佈於巴基斯坦（穆裡山區）東北和印度、尼泊爾和不

丹的喜馬拉雅山脈，向東至中國南部和海南、中國東部和臺灣，以及向

南到東南亞北部，及南部的丹納沙林，還有馬來半島西北部的蘭卡威島），

甚至包括柬埔寨和越南的熊鷹都同屬指名亞種（N. n. nipalensis (Clark, 

Boesman, et al., 2020) ）。由於兩種猛禽的地理分佈  (BirdLife 

International, 2024) 都是高度不連續，且臺灣族群都是非遷徙的島嶼族

群，因此和相鄰的族群很可能都因長期缺乏基因交流，增加獨立演化成
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為隱藏種的可能性。 

目前全台熊鷹的數量則估計為500-1400隻不等（孫, 2007)，而林鵰則尚未

有族群調查數據，但同為頂端大型鳥類掠食者，其數量應與熊鷹相當或

更少。由於族群的遺傳多樣性與其遺傳上的長期有效族群（effective 

population size, Ne）有關，長期Ne越小遺傳多樣性越低，且越容易隨機

丟失遺傳變異（遺傳漂變，genetic drift），發生近親交配，和造成有害突

變的累積。一般來說長期Ne大約為繁殖族群的十分之一左右(Frankham, 

1995)，因此林鵰及熊鷹的長期Ne大約在一百左右，甚至更低，族群遺

傳理論預期低Ne的族群，每世代將持續丟失1/100左右的遺傳多樣性，這

將不利於這兩種猛禽的長期存續，因此這兩種猛禽的遺傳多樣性現狀，

會是個值得關注的問題。然而，當下Ne的大小也會受到歷史事件影響

(Ellegren & Galtier, 2016)，例如冰河期，或冰期結束的氣候變遷對棲

地變化的影響，黑面琵鷺和歐亞水獺的Ne自末次冰期結束後便不斷下降 

(Li et al., 2024)，因此要了解驅動現生熊鷹及林鵰遺傳多樣性的因子，也

需要將其Ne的歷史變遷納入考量。而這兩種猛禽在早期都蒙受很大的

獵捕壓力，這意味著它們也許曾經經歷過近期下降，甚至通過族群

的瓶頸，族群瓶頸雖然未必會造成遺傳多樣性的顯著下降，但是瓶頸

階段小族群的近親交配，卻可能對遺傳多樣性的一些特徵（例如異型合

子雜合度，或者自然選擇效率下降，導致有害突變累積），產生久遠的

不利影響，即使族群復原也無法即時消弭這些負面影響，我們在過去對

黑面琵鷺的研究，就發現族群快速增長中的黑面琵鷺，還可偵測到近親

交配的不利影響( Li et al., 2022) ，因此了解林鵰與熊鷹的遺傳多樣性、

長期及近期的有效族群數量，及其近親交配產生的影響，都將對我們如

何經營管理這兩種猛禽，幫助他們的永續，提供重要的訊息。 
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四、工作目標 

1. 建立熊鷹基因組草圖。為精確對台灣族群熊鷹族群的遺傳多樣性及演化特

有性進行準確評估，需要熊鷹完整的基因組序列進行比對，由於目前熊鷹

的基因組序列尚未被定序，因此本研究需要先以台灣熊鷹個體採集的樣

本，建立基因組草圖，由於新鮮的樣本取得困難，若未能成功完成高品質

的基因組草圖，將以相近猛禽的基因組做為比對的依據。 

2. 為盡可能取得熊鷹與林鵰的樣本供後續遺傳分析，我們與國內外相關典

藏、研究單位因及 NGO，包括屏科大野生動物保育研究所、臺北市立動

物園、農業部生物多樣性研究所、國立自然科學博物館、國立自然科學博

物館鳳凰谷鳥園生態園區、台灣猛禽研究會、臺中市野生動物保育學會等

單位，及中國科學院昆明動物研究所等單位合作，藉由博物館借用、救

傷、路殺等途徑協助收集組織樣本進行基因組定序及後續分析 (表 1)。 

3. 目前取得的熊鷹樣本遠較林鵰為多，因此本年度優先送樣已取得的熊鷹樣

本進行參考基因組的定序及組裝，以及族群個體的基因組重定序。  
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五、材料與方法 

1. 建立熊鷹基因組草圖 

本研究透過國立自然科學博物館鳳凰谷鳥園生態園區幫忙取得一隻熊鷹血

液，以氯仿酒精萃取法萃取 DNA 後，以 Nanodrop1000 分光光譜儀( 

Thermo Fisher Scientific) 測量核酸純度及濃度，並以 0.8%脈衝場凝膠

電泳 (PFGE)，判斷大於 30Kb 長片段 DNA 的破碎程度。DNA 樣本以

Oxford Nanopore Technologies (ONT)長序列定序技術進行 3 代基因組定

序，Oxford Nanopore Technologies 長序列定序基因組定序技術，透過將

連續的長 DNA 片段通過奈米孔方式，讀取單條較長的 DNA 序列，避免序

列因 PCR 擴增出現的錯誤率及偏好性，改善二代基因組定序方法無法處

理重覆的 DNA 序列，但三代的定序方法本身仍自帶高於二代的 Illumina

定序序列的錯誤率，因此需搭配 Illumina 4000 定序平台產生的高精度的短

序列資料 80-100GB，用來輔助校正 ONT 的定序錯誤率。 

2. 族群個體重定序 

我們將所收集的 21 隻臺灣地區熊鷹個體組織，以上述方法進行 DNA 萃

取，然後並以 1%瓊膠於 TAE 緩衝液電泳，判斷樣本 DNA 的破碎程

度，避免將過度破碎的 DNA 樣本送樣定序。然後對這些個體的 DNA 樣

本進行個體的重定序，重定序以 Illumina 4000 定序平台產生的高精度的短

序列資料。而其中 4 隻樣本是自自然科學博物館及生物多樣性研究所標本

館中的皮毛標本割取少許腳皮進行定序，但可能因標本製作前樣本的本存

狀況不佳，僅成功定序其中 2 隻個體，後續將以 19 隻臺灣地區的熊鷹個

體，及 1 隻來自大陸雲南個體，由中國科學院昆明動物所提供的基因組序

列，進行後續的族群遺傳分析。 

為提升下游分析資料的準確性與可靠性，我們使用 fastp v0.21 (Chen et 

al., 2018) 對原始序列進行質控處理。此步驟去除了定序過程中加入的



11 
 

PCR 接頭序列 (linker)，保留定序正確性 (Phred )評分評分達到 30 (q30) 

以上的高準確度的鹼基序列，進行後續分析。 

3. 基因組對照拼裝(mapping) 

由於血液樣本不易取得適合高品質的 DNA 樣本，所以我們取得的參考基

因組序列並不完整，因此，目前暫以東方蜂鷹基因組作為參考基因組，將

重定序的資料進行對照拼裝。我們使用 BWA v0.7.17_1198 (H. Li, 2013) 

MEM 功能，將經質控修剪後的序列進行比對和拼裝。比對完成後，通過

SAMtools v1.14 (Li et al., 2009) 將結果轉換為 SAM 和 BAM 格式，並依

序進行進一步處理，包括使用 fixmate 功能修正配對信息，然後通過指令 

samtools view -f3 -F268 -q30 保留正確配對的 R1、R2 讀序（proper 

pairs），即 PCR 引物接頭序列正確配對的序列。接著，應用 markdup 功

能標識建庫過程中因 PCR 擴增產生的重複序列。最終，通過 depth 計算

各個體基因組的平均覆蓋度，進一步分析核基因組 DNA 序列在以上處理

步驟後的定序深度。 

4. 個體及族群的單核酸變異點判讀 (SNP calling) 

在完成前述處理步驟後，我們使用 Bcftools v1.14 (Li, H., 2011) 的 

mpileup 和 call 命令，生成族群單核苷酸變異（SNP）的 VCF 檔案。

由於我們使用不同物種作為參考進行比對，為減少較短片段和次要染色體

的干擾，我們僅保留東方蜂鷹的主要 26 條體染色體及 1 條性染色體，

這些序列涵蓋了蜂鷹基因組的 90% 以上。接著，我們使用 bcftools view 

過濾 VCF 檔案，並只選取位於主要染色體上 2 allele 的 SNP 位點。為

避免過多偽陽性的 SNP，我們進一步篩選出基因型質量（GQ）≥ 20 且

覆蓋度(DP)大於 5 的 SNP 位點。此外，我們排除缺失數據超過 80% 

的位點，並保留次要等位基因頻率（maf）大於 0.05 的 SNP 位點，進行

後續的族群遺傳分析。 
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5. 核基因組遺傳多樣性評估 

我們計算每隻熊鷹個體的 SNP 數量、每隻個體雜合 SNP 位點數及個體的

雜合度（個體雜合 SNP 位點數 / 基因組長度，θ）。並 Vcftools (Danecek 

et al 2011)計算族群的核苷酸多樣性(nucleotide diversity, π)。 

6. 主成份分析 

目前，我們擁有 19 個來自臺灣的熊鷹樣本以及 1 個來自中國雲南的樣

本的基因組序列。我們採用主成分分析（Principal Component Analysis, 

PCA）以分析這兩個地區個體的遺傳分化或地理遺傳結構，PCA 分析的結

果會將遺傳變異相近的個體聚集再一起。為了避免存在連鎖關係的 SNP 

位點過度影響個體間的遺傳相似性，以及基因組中受到適應性選擇的區域

造成 PCA 結果的誤差，評估族群間地理結構時，盡量使用中性及非連鎖

的 SNPs，我們剔除了位於性染色體及 CDS 區域的 SNP 位點。，再使

用 PLINK v1.9 (Purcell et al., 2007) 剔除連鎖不平衡係數 r2 > 0.2 的 SNP

位點 ( --indep-pairwise 10kb 1kb 0.2)。另我們也過濾掉次要等位基因頻

率小於 0.05 的 SNP 位點（--maf 0.05），以及顯著偏離哈溫平衡的 

SNP 位點（--hwe 0.1），以排除可能受到選擇壓力影響的位點。接下來，

我們利用 gcta64 進行主成分分析（PCA），並基於第 1 和第 2 主成分

的分數來綜合描述各個體的 SNP 變異特徵。遺傳組成相似的個體在第 1 

和第 2 主成分得分上會更為接近，從而反映其地理遺傳結構的相似性。 

7. 親緣分析 

我們利用 IQ-TREE 2 (Mihn et al 2020) 進行親緣關係樹的建構，透過最

大似然法（Maximum Likelihood, ML）進行熊鷹個體親緣樹推斷，並使用 

SH-aLRT 來比較完整樹與簡化樹的似然值，評估分支的穩定性。此外，

IQ-TREE 2 具備自動模型選擇（ModelFinder）功能，針對使用 SNP 檔

案進行親緣樹建構的情境，搭配 ASC（篩選偏差校正）模型，以修正由
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於 SNP 資料集中篩選偏好可能對親緣樹推斷造成的影響。為了進行親緣

分析並避免適應性演化對族群結構對結果的影響，在上述族群 SNP calling

完成後，再刪除位於性染色體及 CDS 區域的 SNP 位點。由最終篩選出 5

百多萬中性的 SNP 位點，從中隨機抽取 10 萬個 SNP，用於親緣樹的建

構分析。希望在保留足夠遺傳資訊的同時，減少計算負擔以提高親緣分析

的效率和精確度。 

8. 台灣、雲南地區熊鷹的遺傳距離 

我們利用 VCFtools 計算兩地區都有的 SNP 頻率(--freq) ，再使用 Smith 

和 Kronforst（2013）中的公式計算每對族群之間的遺傳距離(dxy) (Nei, 

1987; Nei & Li, 1979)。dxy, 該距離計算台灣與雲南個體間基因組序列的

平均百分比 

9. 以 PSMC、SMC++及 Stairway Plot 2 估算熊鷹的歷史族群數量變動 

我們採用 PSMC（Pairwise Sequentially Markovian Coalescent）(Li & 

Durbin 2011) 模型，利用單一個體的雙倍體基因組資料，根據基因組不同

區域推斷「最近共同祖先時間」（Time to Most Recent Common Ancestor, 

TMRCA）。透過分析整個基因組的 TMRCA 分佈，可推測族群在不同歷

史時期的有效族群大小變化，從而推斷各時期的族群規模動態。在 PSMC 

分析中，因為基因組覆蓋度會影響推斷結果的準確性，我們僅使用覆蓋度

超過 20 倍的個體進行分析。此外，基因組突變率採用鳥類基因組的參

數，以世代時間為 5 年，每年每鹼基突變率為 2.3×10−9 (Smeds et al., 

2016)，用於估算熊鷹的歷史有效族群變動。 

另 SMC++ (Terhorst et al., 2017) 是透過對整個族群的等位基因頻率進行

建模，來推斷歷史族群大小變化，因為使用族群 SNP 位點的頻譜分布

（site frequency spectrum）進行族群的 TMRCA 的分析，可以改善

PSMC 一次只能分析一個樣本的限制，且由於能使用族群資訊，所以可以
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提供更多資訊，提高分析所提供的時間解析度，推估到更接近現代（萬年

以內）的有效群大小動態變化。 

Stairway Plot 2 (Liu & Fu, 2020) 利用 SNP 等位基因頻率進行分析，特

別是其支援 folded SFS（Site Frequency Spectrum）模式，因此可以不

用事先知道每個 SNP 的祖先等位基因（ancestral alleles）。由於非模式

物種通常缺乏祖先型等位基因的資訊，Stairway Plot 2 對於這類物種的歷

史有效族群大小推斷相對友好且適用。 

10. 以 GONE 分析近 200 代期族群有效族群動態 

GONE (Santiago et al., 2020) 基於連鎖不平衡（Linkage Disequilibrium, 

LD），利用當代個體的 SNP，結合基因重組率，推算不同時間點的有效族

群大小。GONE 特別適合推測近 200 代內的族群歷史動態，由於小族群

中遺傳漂變效應更為強烈，導致 LD 水平更高、更易檢測，因此，GONE

還特別適合做小族群或樣本量較小的有效族群推算。因此 GONE 方法能

更靈敏地捕捉這些信號，並準確推估近期歷史中的有效族群大小。因熊鷹

為非模式物種，我們要知道該物種基因重組率並不容易，因此藉由參考已

被研究過的蒼鴞 (Tyto alba) 基因組重組率 1.94 cM/Mb 進行臺灣地區熊鷹

GONE 歷史有效族群的估算。 

11. 以 ROH (Run of homozygosit)分析估計個體的近親繁殖係數 

為了評估臺灣地區熊鷹的近親交配程度，我們利用 PLINK v1.9 計算了其

基因組中的同型合子連續片段（Run of Homozygosity，ROH）總長度。

根據 McQuillan 等人（2008a）的研究，譜系歷史中若存在近親交配，則

基因組中的兩條同源染色體的某些區段會來自共同祖先，使基因組中的這

些區域出現連續的同型合子片段。且血緣越近或近交時間越近時，發生隨

機重組的機會將降低，在近親交配可能降低基因組中異型合子片段的比例

機會，又較少發生重組將形成較長的連續同型合子片段。在本研究中，我
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們設定以下參數進行分析：以 20 個同型合子 SNP 作為滑動窗口（--

homozyg-window-snp 20）；每個窗口至少需要 20 個同型合子 SNP（--

homozyg-snp 20）；允許 1 個雜合位點（--homozyg-window-het 1）；允

許 1 個缺失位點（--homozyg-window-missing 1）；相鄰窗口的重疊比例

為 0.01（--homozyg-window-threshold 0.01）。此外，我們設定了 --

homozyg-kb 500，以捕捉長度超過 500kb 的 ROH 片段。最後，根據計

算結果，我們將 ROH 總長度轉換為 FROH（特指長度大於 500kb 的片

段，標記為 FROH500k，用以描述臺灣地區熊鷹的近親交配程度。 
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六、結果 

1. 基因組組裝結果 

我們使用 SQK-LSK110 試劑（Oxford Nanopore Technologies [ONT]）進

行基因組建庫。然而，由於未知原因，由血液萃取並溶解後的 DNA 樣品

黏稠度較高，未能充分溶解，造成建庫困難，因此被視為風險性建庫。由

於當前條件下無法取得其他組織來源的樣本，而不上機則無法確定序列產

出效果，我們選擇經過後續的 DNA 純化程序後，進行風險性建庫並上機

定序。 

我們使用 PromethION 平台進行高通量定序，並以 Guppy v6.3.8（ONT）

在高精準度模式（>Q7）的鹼基轉換進行讀序處理，產生約 8GB 的 ONT

序列。然而，序列的長度 N50 僅 4.6kb，序列數量顯著不足，難以支撐熊

鷹 1.2GB 的基因組組裝。隨後，我們採用 Flye v2.7-b1585 (Mikhail K., et 

al., 2019) 進行 ONT 序列的組裝，結果僅獲得總長度 0.78GB 的組裝序

列，平均覆蓋深度僅為 6 倍，組裝支架的 N50 長度為 35.4kb，組裝完整

度較低。 

在 BUSCO v5 (Manni et al., 2021) 鳥類保守基因集的比對分析中，組裝

基因組僅達到 48.4%的完整基因比對率，亦顯示組裝質量和基因完整度不

佳 (表 2)。 

由於熊鷹基因組草圖的完整度不理想，我們將採用同為鷹科的東方蜂鷹基

因組草圖作為參考基因組，來進行後續的族群遺傳分析。 

2. 個體重定序 

我們收集了 19 隻臺灣地區的熊鷹個體、1 隻來自大陸的個體，以及 1 

隻 Nisaetus alboniger 作為外群物種（BioSample: SAMN25686331，取

自 NCBI）。由於各個體的 DNA 品質不一，我們獲得了 16.66 至 

134.45 Gb 的 Illumina 短片段 DNA 序列資料。其中一隻個體作為參考
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基因組，用於校正三代 ONT 序列，該個體的定序量增加至 130 Gb。若

不計算此高覆蓋度個體，其餘個體的 Illumina 短片段序列量範圍為 16.66 

~ 42.35 Gb。經過 fastp 進行 Q30 序列質化分析後，每隻個體大致去除

了 6% ~ 18% 的低品質序列。在基因組比對拼裝（mapping）後，各個體

的基因組對照覆蓋度介於 11 ~ 100 倍之間。若排除該高覆蓋度的定序個

體，則其餘個體的基因組對照覆蓋度範圍縮減為 11 ~ 31 倍 (表 3)。 

3. 核基因組遺傳多樣性計算 

我們利用 5,024,276 個 SNP 位點評估熊鷹的核基因組遺傳多樣性，包括

每隻個體的 SNP 數量、雜合 SNP 位點數、個體雜合度及族群的核苷酸

多樣性（π）。由於僅有 1 隻大陸個體，因此族群核苷酸多樣性僅針對臺

灣族群計算。在臺灣地區的熊鷹個體中，SNP 數量介於 150.54 萬~ 

290.95 萬之間，平均約為 253.32 萬；雜合 SNP 位點數在 93.56 萬~ 

190.04 萬之間，平均約為 153.28 萬；個體雜合度介於 0.0008 ~ 0.0016 

之間，平均為 0.0013。整體而言，臺灣族群的核苷酸多樣性（π）為 

0.0011。由於大陸地區僅有 1 隻個體，其數據顯示該個體的 SNP 數量

為 231.79 萬，雜合 SNP 位點數為 173.18 萬，個體雜合度為 0.0015 

(表 4)。 

4. 主成份分析 

在主成份分析中，我們選取了 410,686 個非連鎖獨立的 SNP 位點進行

組成成分分析。結果顯示，臺灣地區的熊鷹主要可根據第一主成分（解釋

基因組 3.01% 的變異）與大陸及外群個體明顯區分開來。此外，雖然有

兩隻臺灣個體在主成分得分上與其他臺灣個體稍有偏離，但它們仍與大陸

及外群個體保持明顯距離，相較之下更接近臺灣族群。這說明臺灣地區內

部可能存在一些遺傳變異，但整體上臺灣族群仍具相對一致的遺傳結構

（圖 1）。 
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5. 親緣關係 

我們在 5,295,160 的 SNP 位點中隨機選取 10 萬個 SNP 位點組成的 SNP 

fasta 檔案，進行 IQ-TREE 2 的最大似然法親緣樹建構，結果顯示臺灣地

區個體形成一個支系，與大陸及外群個體不形成併系群，顯示出一定程度

的遺傳分化(圖 2)。 

6. 歷史族群數量變動 

我們挑選基因組覆蓋度大於 20 倍個體為主，以 PSMC 推估臺灣地區熊鷹

的歷史有效族群動態，結果這 12 隻個體 PSMC 大致呈現相同的趨勢，顯

示熊鷹約在 100 萬年至近 20 萬年前，Ne 自 1.75 萬~2.4 萬左右，往下到

0.65 萬~1.25 萬左右，又在近 10 萬年前至近 5 萬前年，Ne 自約 0.65 萬

~1 萬左右，往上到約 1.5 萬~2 萬，再近 5 萬年前到近 1 萬年前，Ne 又回

到 0.65 萬~0.8 萬區間(圖 3)。我們使用 SMC++ 區分譜系（distinguished 

lineages；-d）參數，在 19 隻樣本中，每次隨機選擇 5 隻個體作為區分譜

系來進行分析，希望透過此參數更有效的進行族群歷史變遷的重建，

SMC++結果顯示熊鷹族群從近 100 萬年到近 10 萬年前，Ne 約在 4~6 萬

間上下波動，然後在近 10 萬到近 5 萬前年，Ne 由 4 萬左右下降到約

0.5~0.8 萬左右(圖 5)。而 Stairway plot2 結果顯示從近萬年到近千年，熊

鷹 Ne 約從 0.8 萬左右下降至約 0.18 萬左右 (圖 6)。GONE 結果顯示，約

從 1000 年 (200 代) 至近期，臺灣地區熊鷹族群的有效族群大小介於

543~2381 之間，近 50 年約在 543~893 之間 (圖 7)。 

綜合 PSMC、SMC++ 、Stairway Plot2 及 GONE 的結果，我們發現熊

鷹族群在過去 100 萬年內歷史族群數量在一定程度範圍內產生波動，而

在近萬年間，有效族群數量維持在約 0.8 萬左右，而近千年再降至 0.18 萬

左右，與 GONE 近 200 代結果 2381 相近，然後 GONE 近 50 年的結果約

在 543~893 之間。這些歷史動態可能反映了環境變遷或其他選擇壓力對熊
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鷹族群的長期影響。 
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七、討論 

因在熊鷹基因組組裝過程遭遇困難，特別是在 DNA 樣本的萃取由於樣品

黏稠度較高且無法充分溶解，導致再次純化後，建庫 DNA 量減少及長度

未達第三代核酸定序的定序模板長度標準，致使建庫結果不理想，最終導

致基因組覆蓋度遠遠不足組裝完整基因組，而拼裝結果也顯示基因組組裝

質量不佳，BUSCO 分析中僅顯示 48%的完整基因配對，顯示基因組完整

性及質量低落，只能改以同為鷹科的東方蜂鷹基因組進行參考基因組參與

熊鷹的配對組裝。使用非同種的參考基因組進行對照拼裝(mapping)是族

群遺傳學中常見的應變策略。透過盡量選擇較親緣較相近物種的參考基因

組，和後續的資料過濾，仍能揭示研究族群的基因遺傳結構和歷史動態。 

台灣熊鷹歷史族群數量變動分析基於 PSMC、SMC++和 Stairway Plot2 的

分析結果，熊鷹族群在過去 100 萬年間歷史族群數量呈現波動。然在近萬

年間，族群數量下降，並在近千年內降至低點。這些變動可能與環境變

遷、氣候波動或其他選擇壓力有關，如在更新世期間的歷史族群數量動態

顯示，在第四紀氣候波動期間，38 種鳥類物種經歷了族群規模的週期性波

動，特別是在最後一次冰河期（LGP）開始時，大多數物種的有效族群數

量顯著下降。這些波動被認為受氣候變遷引起的，可能反映了物種在冰期

及間冰期環境變化的調節 (Nadachowska-Brzyska K et al., 2015)。 

而近期有效族群量的估算則顯示，台灣熊鷹的近期有效族群自 800 年前的

2200 持續下降，至 100 年前下降至 1200，而到下降到 20 年前才須於穩

定僅餘 540，熊鷹在台灣近代有效族群下降趨勢，可能與台灣這個島嶼的

人類開發史有緊密關聯，隨著漢人移入、日據時代以侯人口快速增加及工

業化，熊鷹的有效族群量不斷快速下降，直至約 20 年前才趨於平緩，降

至 540 左右。但這近代有效族群量相較目前熊鷹估計的族群量 500-1400

隻差異並不大，比起一般有效族群量約為真實族群量的 1/7-1/10 相距太
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大。這個差距雖然有可能是野外調查低估了實際的族群量，但可能是熊鷹

這類大型猛禽的世代時間較長有關，因為大型猛禽的世代時間可長達五年

左右，而世代時間越長，族群的波動越小，這會使得族群的有效族群較預

期的大。而較大的有效族群也會使得族群近親繁殖的效應下降，因此本研

究發現台灣熊鷹個體的近親繁殖係數都極低，毫無近親交配的證據。 

而根據系統發育樹與 PCA 分析顯示，台灣族群與同屬一個亞種的雲南個

體形成兩個不同的演化支系，而台灣熊鷹是留鳥且在台灣從未觀察到有熊

鷹遷徙的證據，這些都一致指向台灣熊鷹是一個獨立的族群，但目前除了

台灣以外的熊鷹個體樣本，因此台灣熊鷹是否能被視為一個亞種更需更多

的證據支持。不過系統發育樹顯示兩隻用標本腳皮 DNA 定序的個體，雖

然和其他台灣個體聚在一個支系內，但自成一個支系，顯示與其他個體存

在遺傳上的差異，這個差異也呈現在 PCA 的結果中，這兩個體與其他台

灣個體有較相似的遺傳變異。 
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八、結論 

本研究針對臺灣地區熊鷹族群進行了基因組分析及歷史族群動態重建。雖

然基因組組裝過程中面臨樣本品質與建庫困難的挑戰，我們使用親緣關係

較近的東方蜂鷹基因組作為參考，運用跨物種 mapping 的可行性，為基

因組資料不完整的物種提供替代策略，然我們也希望克服困難或再覓尋更

適合的組織，再次進行熊鷹參考基因組的組裝。 

九、檢討與建議 

在本計劃中，我們雖取得了初步的結果，並檢視了熊鷹的基因組結構與族

群遺傳多樣性，但在基因組組裝過程中，僅管我們已有多個鳥類基因組組

裝經驗，但面對不同樣本，仍呈現不同程度的風險，我們希望後續改善這

問題。不過初步結果也增加臺灣地區熊鷹與大陸地區熊鷹可能具有遺傳差

距，提高潛在種的可能性。而我們的結果顯示台灣熊鷹族群的遺傳多樣性

並不低，這也反映在與遺傳多樣性相關的有效族群大小上，但是台灣熊鷹

的有效族群大小相較於估計的族群數量大幅偏高這應該是長世代時間的效

應，而近期研究顯示，具有長世代時間的動物由於繁殖成功率低，以致族

群個體成員的更新緩慢，因此對任何環境變動，例如棲地消失、疾病感

染、或捕獵，都較世代時間短但繁殖成功率較高、個體世代更新快的物種

更為脆弱，因此對像熊鷹這種長世代的保育類動物，應該要有更嚴謹的保

育措施，尤其是避免棲地近一步消失，才能有效保育這類長世代的生物。 
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圖 4. 以 PSMC 法對台灣地區熊鷹個體進行 100 次 bootstrap 分析所得歷史有

效族群動態範圍(灰線) 

圖 5. 以 SMC++法推估臺灣地區熊鷹族群的歷史遺傳有效族群動態，不同深淺

藍線為每次隨機選擇 5 隻個體作為區分譜系進行分析的族群歷史變遷重建 

圖 6. 以 Stairway Plot2 推估臺灣地區熊鷹族群的歷史遺傳有效族群動態 

圖 7. 以 GONE 推估臺灣地區熊鷹族群近 200 代的遺傳有效族群動態 
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表 1 熊鷹樣本 

  日期 地點 來源 備註 

D533     臺北市立動物園 
20140071D10_D1610_1030311 基隆_農授林務字第

1031700533 號 

T7462 20080501 台中和平 農業部生物多樣性研究所 標本 

T7463 20120825 台東 農業部生物多樣性研究所 標本 

T7465 20000709 霧社 農業部生物多樣性研究所 標本 

T7467 2020   農業部生物多樣性研究所   

T7503 20240618 鳳凰谷鳥園 國立自然科學博物館鳳凰谷鳥園生態園區   

T7504     臺北市立動物園 20170265M30_ATZ171 左阿前_農授林務字第 1061700466 號 

T7505     臺北市立動物園 20090400M20_C1083_農授林務字第 0980108575 號 

T7506     臺北市立動物園 20210298B20_B_TZ024_農授林務字第 1090223756 號 

T7507     臺北市立動物園 20080520B20_烏來_農授林務字第 0970110626 號 

T7513 20220207 南澳 台灣猛禽研究會   

T7514 20231012 宜蘭 屏科大野生動物保育研究所   

T7515 20240214 宜蘭 屏科大野生動物保育研究所   

T7516 20231226 南橫 屏科大野生動物保育研究所   

T7517 20240213 宜蘭 屏科大野生動物保育研究所   

T7518 20240310 宜蘭 屏科大野生動物保育研究所   

T7519 20240402 宜蘭 屏科大野生動物保育研究所   

T7520 20240528 宜蘭 屏科大野生動物保育研究所   
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T7521 20240520 南橫 屏科大野生動物保育研究所   

T7464   屏東 農業部生物多樣性研究所   

T7466     農業部生物多樣性研究所   

T7468 2008   農業部生物多樣性研究所   

T7502   六龜 國立自然科學博物館 標本 
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表 2. BUSCO 比對結果 

 

 ave_odb10 

Complete BUSCOs (C) 4035 (48%) 

Complete and single-copy BUSCOs (S) 4022 (48%) 

Complete and duplicated BUSCOs (D) 3333 (40%) 

Fragmented BUSCOs (F) 1211 (15%) 

Missing BUSCOs (M) 3092 (37%) 

Total BUSCO groups searched 8338 
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表 3. 臺灣地區與大陸雲南地區熊鷹每個樣品定序總量 (G)、序列經質控後

序列量 (G)，及使用最終清理後序列的基因組定序覆蓋深度 (倍)。

Nisaetus alboniger 來自於 NCBI  

 

個體 
定序總量 

(G) 

序列質量 

> 30 (G) 

序列質量 

> 30 (%) 

覆蓋深度 

(倍) 

D533 35.44 33.24 0.94 27.18 

T7462 23.00 19.44 0.85 15.50 

T7463 16.66 14.07 0.84 11.33 

T7465 40.25 37.66 0.94 29.69 

T7467 36.21 34.04 0.94 27.17 

T7503 134.45 125.76 0.94 100.20 

T7504 37.31 34.57 0.93 26.40 

T7505 20.32 18.44 0.91 14.05 

T7506 42.35 38.88 0.92 22.61 

T7507 30.07 27.65 0.92 16.10 

T7513 28.02 25.54 0.91 18.68 

T7514 28.59 26.72 0.93 21.13 

T7515 27.82 25.99 0.93 20.62 

T7516 35.81 33.54 0.94 26.72 

T7517 32.10 29.34 0.91 20.85 

T7518 32.31 30.17 0.93 23.48 

T7519 31.54 29.45 0.93 23.00 

T7520 20.97 19.30 0.92 14.19 

T7521 41.53 38.82 0.93 31.03 

V350256575 38.80 31.71 0.82 23.08 

Nisaetus 

alboniger 
22.30 22.30 pass 14.84 
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表 4. 熊鷹核基因組多樣性：每隻個體基因組的 SNP 位點數、雜合 SNP 位點

數，雜合度（雜合 SNP 位點數/基因組長度，θ），及臺灣地區族群的核酸多樣

性（π）。 

 

個體 SNP 數 雜合位點數 雜合度 θ 
核苷酸多樣性

(π) 

D533 2,874,537 1,844,227 0.0016  

T7462 2,241,579 1,273,055 0.0011  

T7463 2,051,533 1,308,951 0.0011  

T7465 2,581,271 1,472,497 0.0012  

T7467 2,573,731 1,461,960 0.0012  

T7503 2,895,222 1,857,486 0.0016  

T7504 2,569,882 1,471,103 0.0012  

T7505 1,505,397 935,644 0.0008  

T7506 2,560,778 1,491,765 0.0013  

T7507 2,510,404 1,600,116 0.0014  

T7513 2,841,084 1,865,810 0.0016  

T7514 2,567,943 1,482,897 0.0013  

T7515 2,847,956 1,833,733 0.0016  

T7516 2,584,825 1,484,666 0.0013  

T7517 2,550,884 1,473,130 0.0012  

T7518 2,473,896 1,443,479 0.0012  

T7519 2,563,393 1,473,522 0.0012  

T7520 2,427,638 1,449,086 0.0012  

T7521 2,909,485 1,900,406 0.0016  

平均 2,533,234 1,532,818 0.0013 0.0009 

V350256575 2,317,926 1,731,810 0.0015  

Nisaetus 

alboniger 
1,110,037 996,096 0.0008  
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表 5. 臺灣地區個體全基因組個體 ROH 片段長度 > 500kb 的近交係數 

個體 ROH 數 
ROH 長度 

(Kb) 

平均 ROH 長度 

(Kb) 
FROH 

D533 8 4784.4 598.0 0.00051 

T7462 0 0.0 0.0 0.0 

T7463 0 0.0 0.0 0.0 

T7465 16 9279.0 579.9 0.00049 

T7467 16 9302.3 581.4 0.00049 

T7503 16 10854.2 678.4 0.00058 

T7504 10 5940.1 594.0 0.00050 

T7505 0 0.0 0.0 0.0 

T7506 1 565.1 565.1 0.00048 

T7507 0 0.0 0.0 0.0 

T7513 0 0.0 0.0 0.0 

T7514 6 3638.4 606.4 0.00051 

T7515 1 538.8 538.8 0.00046 

T7516 14 8555.2 611.1 0.00052 

T7517 2 1093.2 546.6 0.00046 

T7518 1 511.9 511.9 0.00043 

T7519 2 1028.4 514.2 0.00044 

T7520 0 0.0 0.0 0.0 

T7521 6 3787.3 631.2 0.00054 
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圖 1. 410,686 個非連鎖獨立的 SNP（r2 < 0.2）的主成份分析結果。圖中

顯示每隻個體第一及第二主成份的分數。來自臺灣地區個體 (藍色)、來自

大陸雲南 (紅色) 及 Nisaetus alboniger (紫色) 
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圖 2. 臺灣地區與大陸地區熊鷹的親緣關係樹 
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圖 3. PSMC 推估台灣地區熊鷹的歷史有效族群數量 
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圖 4. 以 PSMC 法對台灣地區熊鷹個體進行 100 次 bootstrap 分析所得歷史

有效族群動態範圍(灰線) 
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圖 5. 以 SMC++法推估臺灣地區熊鷹族群的歷史遺傳有效族群動態，不同

深淺藍線為每次隨機選擇 5 隻個體作為區分譜系進行分析的族群歷史變遷

重建 
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圖 6. 以 Stairway Plot2 推估臺灣地區熊鷹族群的歷史遺傳有效族群動態 
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圖 7. 以 GONE 推估臺灣地區熊鷹族群近 200 代的遺傳有效族群動態 
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