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性狀如何代代相傳？——�
孟德爾知道與不知道的事

文／邵芷筠　臺大動物所博士班研究生

生物必須繁殖，將性狀遺傳給下

一代，物種才得以繁衍存續。生物的遺

傳物質是去氧核醣核酸，英文縮寫為

DNA，是今日大家耳熟能詳的名詞，

但遺傳的機制究竟如何，則是直到十九

世紀中葉，遺傳學之父孟德爾的豌豆實

驗之後，才顯露出一點眉目。

孟德爾遺傳法則

在孟德爾之前，遺傳的概念以混合

說（Blending Theory）為主流，用以解

釋為何子女可以遺傳父母雙方的特徵。

好比一杯熱巧克力與一杯牛奶倒在一

起，就成了巧克力牛奶一般；這個假說

認為子女遺傳到的特徵，混合了父母雙

方的特徵。此理論當時雖屬主流學說，

但現在我們已知其與事實頗有差距。

今日我們我所指稱的「基因」

（gene），也就是當初所稱的「遺傳因

子」觀念，是由孟德爾首先提出的。捷克

的修道士孟德爾，在擔任物理學與植物學

代理教師期間，選用了容易人為操作繁殖

的豌豆作為材料，針對七個不同性狀設計

遺傳實驗，包括種子形狀顏色、花色、開

花位置、豆莢形狀顏色、植株高矮等。這

七個性狀分別都有兩種模式，例如種子子

葉有黃綠兩色、花有白紫兩色，以高度來

看則分為高莖矮莖。
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孟德爾將純品系的高莖和矮莖豌

豆雜交，發現得到的所有後代都是高莖

的豌豆。由此他提出顯性原則，認為

遺傳因子是兩兩成對的，而且各有兩種

模式：顯性或隱性。以高莖矮莖為例，

高莖為T，矮莖為t。當一個個體的遺傳

組成為同型合子TT或tt時，會表現各自

的性狀 （TT 個體表現的性狀為高莖，

tt個體表現的性狀為矮莖），但這兩個

純品系雜交所得的後代則為Tt，所表現

的性狀—高莖—即稱為顯性性狀。相對

地，矮莖性狀被稱為隱性性狀。

接著孟德爾經由數學統計方法，

計算各種雜交實驗的後代性狀比例，最

後孟德爾的研究成果被學術界歸納為兩

個知名的遺傳法則：分離律與自由分配

律。分離律指出影響同一性狀的一對遺

傳因子，會在減數分裂時被拆開形成不

同配子，以Tt高莖豌豆為例，此個體會

形成T和t兩種配子，隨機交配產生下一

代，以棋盤法來看，可以觀察到後代中

高莖矮莖的比例符合3:1。自由分配律

則是論及影響兩個不同性狀的遺傳因子

之間的關係。一株豌豆是高是矮，與其

花色是白是紫，是完全獨立不相關的事

件。換句話說，高莖白花豌豆與矮莖紫

花豌豆雜交後，其後代中高莖白花、高

莖紫花、矮莖白花、矮莖紫花四者的比

例，完全可以由數學方式計算推得，也

就是9:3:3:1的比例。

孟德爾所提出的顯性原則、分離律

與自由分配律，開啟了遺傳學的時代。

他的這三項劃時代觀念與發現，讓人們

開始理解生命的遺傳機制，例如過去所

謂「隔代遺傳」，其實也只不過是因為

隱性性狀暫時被「藏」起來了。現代遺

傳學中，我們將孟德爾所指稱的遺傳

因子稱為基因，並且經由T. Boveri和W. 
Sutton 對染色體的觀察研究，推論得知

基因是位在染色體上的。至於所謂成

對的遺傳因子，則稱之為對偶基因或等

位基因（alleles），例如「高莖T」與

「矮莖t」。

以上只是簡略介紹這位遺傳學之父

的理論，但若說他的研究與發現已然是

完美的「真理」，卻不盡然。生物學中

幾乎所有的法則，皆難免有例外；而且

當案例越積越多時，才發現其實另有創

新理論。在更多科學家投入研究後，才

將這些延伸的發現，了解得更加詳盡透

徹，進而發現新的典範，現代遺傳學理

論基礎之創建也是依循這樣的軌跡。

孟德爾式遺傳的延伸

（一）顯隱性關係

最簡單的孟德爾式遺傳，就是指

某一個性狀由單一基因控制，而且此基

因只有兩種可能形式（也就是不同的等

位基因）：顯性或隱性。例如人類「手

指數目」這個性狀，由隱性的「五指等

位基因」與顯性的「多指等位基因」決
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定。得到兩個隱性等位基因者，一手會

有五隻手指，而得到一個或兩個顯性等

位基因者，就會有六隻或六隻以上的手

指（圖1）。顯隱性之間的關係，一旦

有顯性等位基因存在時，隱性性狀就不

會出現。

然而，後繼遺傳研究者發現，

生物遺傳性狀之表現並非總是如此單

純，顯隱性之間有時是有「灰色地帶」

的，至少分為不完全顯性（incomplete 
dominance）、等顯性（codominance）與

超顯性 （overdominance）這三種情形。

不完全顯性：又稱為半顯性或中間

型遺傳。以花色性狀為例，假設顯性等

位基因為「紅色R」，隱性等位基因為

「白色r」，那麼異型合子Rr所表現的

花色即為介於紅白之間的「粉紅色」，

這就是所謂的中間型。這種遺傳表現通

常與等位基因R所編碼的色素產物量有

關，rr不會產生色素，而RR所產生的色

素濃度恰為Rr的兩倍。

等顯性：最常見的例子就是人類

的ABO血型，取決於血球表面的抗原種

類。血型的等位基因共有三種，顯性的

IA，IB和隱性的i，而IA，IB之間就是等

顯性的關係。不論一個性狀可能有幾種

等位基因，一個人只會從父母各遺傳到

一個，亦即總共兩個等位基因。如果這

兩個等位基因都是隱性的，就會表現隱

性性狀，在此例中就是不帶抗原的O型

血。如果得到一個顯性（IA或IB）和一

個隱性（i）等位基因，就會表現顯性

性狀，也就是帶A型抗原的A型血或帶B
型抗原的B型血。然而，若是恰好得到

IA和IB兩個顯性等位基因，那麼此人就

既帶有A型抗原又帶有B型抗原，既是A
型血，也是B型血，兩個顯性性狀都有

表現，即為AB型。

超顯性：這又稱為異型合子優勢。

這種情形下，當一個性狀由A1、A2兩種

等位基因決定時，相較於A1A1和A2A2

的這兩種個體，A1A2是最具有適應優勢

的。拿個誇張點的例子來說，這就好比

是相對於有兩隻左手或兩隻右手的人而

言，有一隻左手和一隻右手的人，生存

適應力才最強。

（二）性聯遺傳與性聯性狀

討論至此，我們針對性別在遺傳上

扮演的角色略作討論。許多物種是行有

性生殖的，其兩性分別由不同的性染色

體組成。以果蠅為例，雄性為XY，雌

性為XX，由於Y染色體較為短小，所

以同源染色體配對時，X染色體有很大

一段會「落單」，這一大段染色體上的

基因，其遺傳模式被稱為性聯遺傳。
圖1　多指症Polydactyly（圖片來源：維基

百科）
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摩根在西元1910年首先發現這樣

的遺傳特性。果蠅具有一對大大的紅色

複眼，但摩根在他飼育的果蠅中找到一

隻具有白眼的突變個體，而且這隻白眼

果蠅是雄性的。於是他將這隻白眼雄果

蠅與紅眼雌果蠅交配，發現所得到第一

代子代（F1）全部都是紅眼的。再取這

一代中的紅眼雌雄果蠅交配，所得到的

第二代子代（F2）中數千隻紅眼果蠅

中，有雄性也有雌性，但是782隻白眼

果蠅，全部都是雄性的（表1）。

摩 根 將 這 個 基 因 命 名 為 白 眼

（white），而影響眼色的等位基因，

則分別為顯性的紅眼等位基因w+與隱

性的白眼等位基因w-。這個基因位在X
染色體上而且「落單」，Y染色體上沒

有，因此在雌性個體中，眼色性狀符合

一般顯隱性規則，有顯性等位基因即表

現紅眼性狀，有兩個隱性等位基因即表

現白眼性狀，但是在雄性個體中，直接

由X染色體上單獨的一個等位基因決定

性狀。

表1　果蠅交配後子代分配表

♀卵　   　           ♂精子 Xw- Y

Xw+ Xw+ Xw- Xw+ Y

Xw+ Xw+ Xw- Xw+ Y

（F1全為紅眼）

♀卵　   　          ♂精子 Xw+ Y

Xw+ Xw+ Xw+ Xw+ Y

Xw- Xw+  Xw- Xw-   Y

（F2白眼全為雄性）

另一種情況下，性別也會影響性狀

的遺傳。有些基因，即使是同樣的基因

型，在兩性的表現是不同的。最明顯的

例子就是早禿基因，這個基因在人類女

性中也是存在的，但是往往不會表現，

但若是男性帶有這個早禿等位基因，那

麼遲早會面臨嚴重的落髮危機。

談過單一基因的多個等位基因之間

的關係，接下來要看一看基因和基因之

間的交互關聯。

（三）聯鎖與互換

孟德爾發現「自由分配律」，部份

原因可能來自於他的「好運氣」。豌豆有

七對染色體，而他選了七個豌豆性狀來觀

察，這七個性狀要不是坐落在不同染色體

上，就是位在同一條染色體上而隔得很

遠。於是孟德爾的觀察結果讓他得到一個

結論—不同基因之間的表現是獨立不相關

的，不會互相影響。但是當大家知道基因

位在染色體上之後，一個明顯的問題就浮

現出來：非常鄰近的兩個基因之間，還是

彼此獨立不受影響嗎？現在我們已經知

道，答案是否定的。

人類的基因數以萬計，卻只有23
對染色體，也就是每條染色體上佈滿了

成百上千個基因。而位在同一條染色體

上的眾多基因，就統稱為一個「聯鎖群

（linkage group）」，在減數分裂時，

這些基因可說是「命運共同體」。舉

例而言，若A,B兩基因都位在人類的第
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三對染色體上，而某人帶有的基因型為

AaBb,其中AB在同一條染色體，ab在另

一條。那麼減數分裂後，四個配子裡仍

會呈現AB聯鎖、ab聯鎖的情形，有A就

有B，有b就有a（圖2a）。

不過，有某種現象可以打破這

樣的聯鎖關係，稱為互換 （crossing 
over），發生在減數分裂的染色體複製

階段，好似兩條姊妹染色體趁聯會時打

了個叉，把其中的兩個等位基因掉換了

位置，於是A又有機會與b分到了一起，

B又有機會與a搭配在一塊兒（圖2b）。

通常距離越遠的基因，越容易因為互換

而失去聯鎖關係，所以藉由計算互換

率，也可用來推估基因之間的距離。

（四）基因交互作用

有些性狀，並不是靠單一一個基

因決定的，稱為多基因遺傳或多基因性

狀。較單純的例子如人類的身高，屬加

成性的表現形式，由多對等位基因中，

顯性等位基因的總數，可以決定一個人

的身高之高矮；譬如每多一個顯性等位

基因，身高就會高上數公分。當然，此

處我們要強調，包括營養等環境因素仍

會影響一個人的身高，只是遺傳方面是

以多基因累加形式的遺傳機制控制。

而另一種較複雜的基因表現情形

圖2　基因的聯鎖與互換。如圖左，A、B兩基因位在同一條染色體上，其等位基因A、B位在其

中一條同源染色體上，等位基因a、b在另一條。那麼減數分裂後，四個配子裡仍會呈現

AB聯鎖、ab聯鎖的關係。而右圖中，染色體若發生互換，則會解除聯鎖的關係，Ab或者

aB可能被分到同一配子。
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稱為「上位作用」（epistasis）或上位

效應，顧名思義，雖然這種性狀是由多

個基因共同決定，但這些基因的表現程

度中，是有分主配角的，有上下游的關

係。這裡舉一個植物經典案例。

麝香豌豆（Lathyrus odoratus）會

開紫白兩種顏色的花，紫色為顯性，白

色為隱性。花色性狀牽涉到C基因與P
基因，這兩個基因的蛋白質產物（C酵

素與P酵素）則與紫色素的生成有關。

當這兩個基因都至少帶有一個顯性等

位基因的時候（CcPp），紫色素就會

順利生成，於是開出紫花，但若其中一

個基因的兩個等位基因都是隱性的話

（ccPP或CCpp），那就無論如何無法

產生紫色素了，即使另一個基因帶有顯

性等位基因都沒有用。

結語

生物的遺傳機制看似簡單，但人

類對遺傳學也不過才開啟百多年的探索

歷史。本文概略整理典型的遺傳法則，

然而遺傳學其實包含更廣泛的內容，例

如外遺傳學（epigenesis,又譯為表觀遺

傳）即是探討DNA分子的甲基化對於

基因表現的影響，是近年越來越受矚目

的遺傳研究領域。而利用遺傳工程技術

進行生命科學研究，發展醫學與農業領

域之成就，更可能持續提供更大公眾福

祉；未來遺傳學會有什麼樣的突破與進

展，值得我們拭目以待！

　　　顯性等位基因 C    　   顯性等位基因 P

    　　　    ↓              　  　      ↓　
色素前驅物（C酵素）中間產物（P酵素）紫色素

隱性等位基因c

無法產生C酵素

White variety

(ccPP)

隱性等位基因p

無法產生P酵素

White variety #1

(CCpp)

All purple

(CcPp)

圖3　麝香豌豆的基因交互作用。
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