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坛紫菜减数分裂位置的杂交试验分析 
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摘要：利用坛紫菜人工色素突变体与野生型进行杂交试验，通过观察 F 叶状体中是否出现颜色分离和颜色嵌 

合体来证明坛紫菜减数分裂发生的确切位置。以红色型人工色素突变体(SPY-1和 10)作为母本 ，其特征 ： 

叶状体呈红色或桔红色，藻体薄而弹性差 ，无边缘刺 ；以野生型(wt)作为父本，其特征：叶状体呈棕绿色，藻体 

厚而富有弹性，有丰富的边缘刺。在杂交组 SPY-1(旱)×wt(2)和 10(旱)×wt( ))的 叶状体中，均出现 

了2种亲本色和2种新颜色，它们分别为红色(R，母本色)，野生色(w，父本色)，浅红色(R，，比R色稍浅)和似 

野生色(w ，比野生色稍红)。4种颜色在 F．叶状体上，出现了分离并形成了呈直线型排列的不同色块，从而产 

生了大量由2～4个色块组成的颜色嵌合体；单个嵌合体上的色块数最多为 4块。在颜色嵌合体中，R和 R，2种 

色块的藻体薄而弹性差，无边缘小刺，而 w 和 w 2种色块的藻体厚而弹性好 ，富有边缘刺。在 F．叶状体中，颜 

色嵌合体占95．2％～96．7％，单色叶状体只占3．3％～4 8％。上述结果说明，坛紫菜杂合丝状体产生的壳孢 

子，其萌发时进行的最初两次细胞分裂是减数分裂，它所产生的4个子细胞继续分裂，最终发育成含 2 4个色 

块组成的颜色嵌合体；2种新颜色是由于在减数分裂的第一次分裂时发生了染色体交换和重组所产生的。本 

文使用的两个色素突变体，除含 2个或 2个以上的颜色变异基因外，还含有分别与藻体厚薄和边缘刺出现相关 

的变异基因，并且它们与颜色变异基因是连锁的。F1颜色嵌合体中的重组色块在 3种主要光合色素和色素蛋 

白的含量 、生长速度和成熟早晚等方面均表现出比亲本色块更好的特性 ，暗示利用色素突变体杂交方法有可能 

培育出坛紫菜的优 良品系。 
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Cross experiments and analysis of the position of meiosis 

in Porphyra haitanensis(Rhodophyta) 
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Abstract：Cross experiments between the artificial pigmentation mutants and the wild type in haitanensis Chang et Zheng
， 

were"carried OUt tO examine the occurrence of meiosis in its life history
， according tO the appearance of color segregation and color- 

sectored blades in the gametophytic blades developed from the conchospors of the hetemzygous conchocelis
． Two red types of 
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pigmenmtion mutants(SPY-1 and R一10)were used as female parent，and their blades show red or red orange in color，thin and weak 

elasticity and have no denticles on their mar nal parts．The wild type(wt)Was used as male parent，and its blades show wild-type 

color，thick and g00d elasticity and have many marginal denticles．Among the FI gametophytic blades from the cros~s of SP I(早) 

× ( )and R一10(旱)X ( )，two parental colors(R and W)and two new colors(R ，lighter in color than R；W ，wild- 

type-like color and redder than W)appeared．Linear segregation of colors occurred in the blades，and therefore，the color-sectored 

blades wi th 2—4 sectors were formed ．In the color-sectored blades．the sectors of R and R were thinner than sectors ofW and W ， 

showing weak elasticity and without marginal denticles．However，the sectors of W and W were thick，showing good elasticity with 

many margi~ denticles．95．2％ 一96．7％ of the Fl gametophytic blades were color-sectored blades，and only 3．3％一4．8％ of 

them were single-colored blades．These results indicated that the meiosis of P．haitanensis occurs during the first two cell divisions of 

the germinating conchospore，and thus it Was considered that the initial four cells ofthe developing sporeling constitute a linear genetic 

tetrad leading to the formation of the color-sectored blades．Th e new colors of R and W were recombinant colors because the 

occurrence of chromosome recombination during the first cell division of the meiosis．It Was certain that the color phenotypes of two 

mutants used in this paper resulted from twO or more mumtions in different genes，and that they also have mumfions relative to blade 

thickness and formation of the marginal denticles，which is linked with color mumtions．The recombinant colors of R and W were 

better in contents ofchlorophyll a(Ch1．a)，phycoerythfin(PE)and phycocyanin(PC)，and growth and maturation，indicating that 

the improved varieties probably could be obtained through crosses between the pigmentation mutants or between the pigmenmtion 

mutant and the wi ld type in P．ha／mnens／s． 

Key words：P0咖 haitanensis；meiosis；pigmentation mutant；cross experiment；Fl gametophytic blade；color-sectored blade 

紫菜含 3种主要的光合色素即叶绿素 a、藻 

红蛋白和藻蓝蛋白，叶状体的色彩主要由这 3种 

色素的含量和它们之间的比例来决定，商品紫菜 

饼的质量好坏也主要取决于这 3种色素的含量高 

低【卜 。所以，色素突变体对开展紫菜的生理生 

态、遗传与育种以及体细胞杂交等研究有重要意 

义。目前，国内外有关紫菜突变体的研究工作主 

要集中在条斑紫菜(Porphyra yezoensis Ueda)上。 

在 20世纪 70年代，日本获得了条斑紫菜的自然 

色素突变体。随后，他们利用条斑紫菜色素突变 

体的颜色作为标记，开展了一系列的紫菜遗传学 

和生理学研究，其中最大的研究成果是利用色素 

突变体与野生型进行杂交试验，阐明了条斑紫菜 

减数分裂的确切发生位置是在壳孢子萌发的第一 

和第二次细胞分裂时期_4 J。同时，利用条斑紫菜 

发生减数分裂后，叶状体发育成颜色嵌合体的特 

性，选育出世界上首个紫菜杂交良种 5。 

坛紫菜 (Porphyra haitanemis Chang et Zheng) 

是我国最主要的紫菜栽培品种之一，其个体大，生 

长快，产量占全国紫菜产量的 75％左右。条斑紫 

菜的叶状体为雌雄同体，而坛紫菜的叶状体绝大 

部分是雌雄异体，只有极少量属雌雄同体[6j6。对 

坛紫菜的基本生物学及人工栽培技术已开展过大 

量的研究_6J，但对坛紫菜的遗传规律认识极少，坛 

紫菜的遗传育种工作几乎没有开展过，至今养殖 

所使用的仍然是自然野生种。根据的染色体观察 

结果，发现坛紫菜减数分裂发生的位置可能与条 

斑紫菜相同①，发生在壳孢子萌发初期，但是，需 

要更有说服力的遗传学证据直接证明它。阐明坛 

紫菜减数分裂发生的确切位置，对完善它的生活 

史和开展遗传育种工作有重要价值。本文利用坛 

紫菜人工色素突变体与野生型进行杂交试验，通 

过观察 F 叶状体是否出现颜色分离和产生颜色 

嵌合体等来证明坛紫菜减数分裂发生的确切位 

置 。 

1 材料和方法 

试验使用的野生型坛紫菜，采 自福建平潭岛 

自然岩礁上，1991年建立纯系，株名 PT-001，以自 

由丝状体形式被保存在实验室内。使用的坛紫菜 

桔红色突变体(SPY-1)和红色突变体(R-10)均为 

人工色素突变体，它们是经6℃o一 射线辐射野生型 

坛紫菜叶状体后获得的，突变体分离方法同文 

献 ，使用的培养液均为 IVIES培养基[ 。叶状体 

的室内培养方法参考文献[9]。 

叶状体生长 2个月左右，选择健康的叶状体 

作为亲本，进行杂交试验。以 1：1的比例进行雌 

雄叶状体混合培养，2周后，除去雄性叶状体，保 

留雌性叶状体进行单棵培养，直至果孢子放出为 

止。将收集到的果孢子单个培养于试管中，使其 

① 严兴洪，等．坛紫菜减数分裂的染色体观察．2005 
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萌发成杂合丝状体。当丝状体藻落生长到一定大 

小时，用粉碎机将其打碎，并移植到干净的贝壳 

内，方法和培养条件同上。用降温刺激法促使成 

熟的杂合丝状体释放壳孢子，收集到的壳孢子经 

筛绢(网孑L 50 m)过滤后，被置于培养皿中培养， 

以获得 F 叶状体。培养条件：温度(25±1)℃，光 

照密度 40 t~mol photons·m ·s～。 

F 叶状体被培养 2～3周后，挑出叶状体，置 

于载玻片上，用研究显微镜 (Olympus BH)检查 

并拍照记录颜色嵌合体的类型。待叶状体生长到 

1 ITln'l左右时，检查 F 叶状体的颜色分离和叶状 

体类型，并进行遗传学统计分析。 

F 颜色嵌合体培养约40 d(前 20 d在培养皿 

中静置培养)，肉眼可区分不同的藻体色块，将颜 

色嵌合体上的 4种颜色藻块分别切下混合培养， 

测定4种色块的活体吸收光谱和 3种主要光合色 

素和色素蛋白：叶绿素 口(Ch1．口)、藻红蛋白(PE) 

和藻蓝蛋白(PC)的含量，测定参考文献[3]。 

当不同色块可被肉眼区分时，将颜色嵌合体 

上的4种颜色的藻块分别切下，用打孑L器(直径 

0．25 cm)取 4种色块的圆盘藻块各 30个，进行混 

合培养，每隔 3天测量一次圆盘藻块的生长情况。 

2 结果 

2．1 坛紫菜桔红色突变体与野生型之间的杂交 

亲本的活体吸收光谱和色素蛋白含量 桔 

红色突变体(SPY-1)特征：叶状体呈桔红色，藻体 

基部明显比中部和头部细，藻体很薄，无边缘刺， 

易成熟。野生型( )特征：叶状体呈棕绿色，具丰 

富的边缘刺，藻体厚而富有弹性。在同样的条件 

下培养坛紫菜桔红色突变体与野生型47 d后，测 

定活体吸收光谱和 3种主要光合色素和色素蛋白 

含量。发现野生型坛紫菜的叶状体活体吸收光谱 

与野生型条斑紫菜相同，在波长 350～750 nlll之 

间，也有 5个明显的吸收高峰，从短波到长波依次 

被标记为 P】、P2、P3、P4和 P5，P1主要由 Ch1．口和 

p．胡萝 卜素，P2主要由 PE和 ．胡萝 卜素， 由 

PE，P4由Pc，P5由Ch1．0的吸收所致 J。坛紫菜 

桔红色突变体(SPY-1)的活体吸收光谱与野生型 

(wt)一样，也有 5个吸收高峰(图 1)，但是，与 wt 

相比，SPY-1的 5个吸收峰值均比野生型高。与 

wt相比，SPY-1的Ch1．口含量差异不大，但 PE含 

量明显增加 ，PC 含量差异不大(图2)。 

1．o 

O_8 

O．2 
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波长 ／nm 
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图 l 坛紫菜桔红色突变体和 

野生型叶状体的活体吸收光谱(培养47 d) 

Fig．1 ／n absorption spectra of gametophytic blades ofthe red 

rangemutant andthewildtypein P．ha／tanens／s afar47 din culture 
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图 2 坛紫菜桔红色突变体(SPY-1)和 

野生型(wt)叶状体的叶绿素 n( ．n)，藻红蛋白(PE) 

和藻蓝蛋白(Pc)含量(培养 47 d) 

Fig．2 Contents of Ch1．口．phycoerythrin and 

phycocyanin in gametophytic blades developed 

from the concho~ of red orange mutant(SP 1)and 

the wild type(wt)in P．ha／tanens／s撕 47 d in culture 

杂交结果和遗传学分析 以桔红色突变体 

(SPY-1)作为母本，野生型(wt)作为父本，进行杂 

交试验。杂 交培养后，从母 本桔红 色突变 体 

(SPY-1)叶状体头部释放出来的杂合果孢子，被 

单个分离并培养成杂合丝状体藻落。成熟的杂合 

丝状体释放出壳孢子，后者长成 F 叶状体。在本 

杂交试验的F 叶状体中，出现了4种颜色：桔红 

色(R，母本色)，野生色(w，父本色)，浅桔红色 

(R ，比R稍浅偏黄)和似野生色(w ，比野生色稍 

6  4  
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红)。4种颜色在 F。叶状体上出现了分离，形成 

不同的色块。不同的色块之间有明显的分界，可 

被肉眼区分。在同一个叶状体上，不同的色块呈 

直线型块状排列分离，从而形成了由4种颜色块 

相嵌的叶状体(图版 一1，d～W)。它们分别由2～ 

4个色块构成，单个嵌合体上的色块数最多为 4 

块。在 F．叶状体中，除了颜色嵌合体外，还观察 

到 4种单色的叶状体，颜色种类与嵌合体上出现 

的4种色块的颜色相同(图版 一1，a～C)。在 F． 

叶状体中，观察到4种单色叶状体和 41种颜色嵌 

合体，其中，颜色嵌合体占96．7％，单色叶状体只 

占3．3％；4种颜色在嵌合体中不呈等比分离，其 

分离比为 1R：1．03W：0．12R 0．06W (表 1)。在 

F．颜色嵌合体上，桔红色(R)和浅桔红色(R )2种 

色块的藻体仍很薄软，分布于嵌合体稍部和中部 

的这 2种色块，其藻体边缘完全无刺，极少数分布 

于嵌合体基部的这 2种色块的藻体边缘出现类似 

边缘刺的微小突起，但其大小和数量远比分布于 

藻体基部的野生色块(w)的边缘刺小而少。野生 

色(w)和似野生色(W )2种色块，在藻体稍、中、 

基 3个部位，均富有边缘刺(图版，2～6)。 

F．颜 色嵌合体上 4种颜 色藻块的活体吸收 

光谱及主要光合色素和色素蛋白含量比较 Fl 

颜色嵌合叶状体上的4种色块分别表现出不同的 

活体光谱吸收特性，5个吸收峰的峰值高低存在 

明显的差异，其中2个重组色块(R 和 w )的5个 

峰值均高于 2个亲本色块(R和 w)(图 3)。测定 

这 4种色块的3种主要光合色素和色素蛋白的含 

量，结果表明，R 和 w 色块的 Ch1．n，PE和 PC 

的含量分别比R和 w色块高(图 4)。 

F．颜色嵌合体上 4种颜色藻块的生长与成 

熟早晚比较 R色块和 R 色块的生长速度比 

w 和w 色块快(图 5)。在40～48 d，R色块的生 

长速度最快，但在 49～55 d，R 色块的生长速度最 

快，绝对生长率很高，达到 0．63 cln·d～，原因是 

49 d以后R色块开始成熟，而 R 色块到 61 d仍未 

成熟 ，生长迅速。相对于 R色块和 R 色块 ，w 色 

块和 w 色块一直表现出比较低的生长速度，w 

色块在 55 d以后开始成熟，而 w 色块到 61 d才 

出现成熟特征。这说明 R 色块和 w 色块的快速 

生长期分别比R色块和w 色块延长了。 

表 1 坛紫菜桔红色突变体(SPY-1。旱)与野生型(wt。 ) 

杂交形成的 Fl叶状体中出现的颜色类型和分离以及藻体类型 

Tab．1 Color phenotypes。blade types and color segregation in the FI gametophytic blades 

from the cross of SPY-1(旱)× ( )in Porphyra k_m'_tanensis 

注：颜色嵌合体的颜色排列是从藻体基部到稍部。藻体色块排列类型前的数字为观察到的个体数。括号里的数 目为该栏所观察到 

的藻体类型数。总检查个体数 =1137个(45种藻体类型)。颜色嵌合体 =96．7％；颜色嵌合体上 4种颜色的分离比值：1177R：1209W： 

151R ：78W (1R：1．03W：0．12R ：0．06W ) 

Notes：Groupings refer to the color ofthe basal sector
． The number of blades in each type is indicated．Th e number of blade types is shown in 

parentheses．Total nIlrnber of blades：1137(46 types)．Sectored blades=96．7％．Segregation ratio of colors in the sectored blades：1177 R：1209 

w：151 R ：78W (approximately l R：1．03W：0．12R ：0．06W )． 
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图3 坛紫菜 SPY一1(旱)×wt( )杂交组产生的 F。颜色嵌 

合叶状体上4种色块的活体吸收光谱(培养60 d) 

F ．3 In vivo absorption spectra of gametophytic blades in four 

color sectors in Fl gametophytic color—sectored blades produced in 

the cross of SPY-1(旱)×wt( )in P．haitanens／s after 60 days 

in culture 

园盘藻体的培养天数 ／d 
culture days of blade discs 

图5 坛紫菜 SPY-1(旱)×wt( )杂交产生的 F。颜色嵌合叶 

状体上 4种色块的圆盘藻体生长曲线 

Fig．5 Growth curve of discs of four color sectors of Fl 

gametophytic color-sectored blades prodLw．ed in the cross of SPY-l 

(旱)×wt(t)in P．haitanensis 

2．2 坛紫菜红色突变体( 10)与野生型( )之 

间的杂交 

红色突变体(R．1o)特征：叶状体呈红色，无边 

缘刺，藻体薄而弹性差。野生型(wt)特征：叶状体 

呈棕绿色，具丰富的边缘刺，藻体厚而富含弹性。 

以红色突变体作为母本，野生型作为父本，进行杂 

交试验。从母本的头部释放出果孢子，后者被培 

养成丝状体。在 F1叶状体中，出现了4种颜色， 

它们分别为红色(R，母本色)，野生色、(w，父本 

色)，浅红色(R ，比R色稍浅)和似野生色(w ， 

R W R W 

F，嵌合叶状体上的 4种色块 
four color sectors of Flsectored blades 

图 4 坛紫菜 sP 1(旱)×wt( )杂交组产生的F。颜色嵌合 

叶状体上4种色块的叶绿素 a，藻红蛋白和藻蓝蛋白含量(培 

养 60 d) 

Flg．4 Contents of Ch1．a，PE and PC in four color sectors of Fl 

gametophytic color-sectored blades produced in the cross of SPY-1 

(旱)×Wt( )in P．ha／tanens／s after 60 d in culture 

比野生色稍红)；4种颜色在 F 叶状体上出现了 

分离，形成不同的色块，在叶状体上呈块状直线型 

排列分离，从而形成了由4种颜色块相嵌的叶状 

体。颜色嵌合体分别由2～4个色块构成；单个嵌 

合体上色块数最多为 4块。在 F1叶状体中，除了 

颜色嵌合体外，还观察到4种单色的叶状体，颜色 

种类与颜色嵌合体上出现的4种颜色相同。如表 

2所示，在本杂交试验的 F1叶状体中，观察到4种 

单色叶状体和 59种颜色嵌合体，其中，颜色嵌合 

体占95．2％，而单色叶状体只占4．8％。4种颜色 

在嵌合体中不呈等比分离，其分离比为 R：W：R’： 

W =l：0．89：0．32：0．14，这一结果说明母本红色 

突变体至少含2个与颜色相关的变异基因。在一 

棵含 4种色块镶嵌的叶状体 (R + w + R，+ 

W )中，红色和浅红色 2种色块的藻体边缘均无 

小刺，而野生色和似野生色 2种色块的藻体富含 

边缘刺。这 4种颜色的藻块分别被切下，培养一 

段时间后，发现来 自红色和浅红色 2种色块的藻 

体较薄软，弹性差，而来自野生色和似野生色 2种 

色块的藻体明显较厚且富含弹性。用酶解法分别 

获得这 4种不同颜色藻块的单离细胞，并把它们 

培养成大的再生叶状体，其结果显示，体细胞再生 

体的颜色与各自母体藻块的颜色十分一致，没有 

其它颜色的再生体出现，藻体的边缘刺有无和藻 

体的厚薄均与母体藻块非常一致。 

∞ 加 垢 0 

∞ 匕∞ptJ0 

T- ．

旨＼咖如星懈 
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表 2 坛紫菜红色突变体(R-10。早)与野生型(wt， ) 

杂交形成的 Fi叶状体中出现的颜色类型和分离以及藻体类型 

Tab．2 Color phenotype，blsde type and color segregation in Fl gametophytic b]ades 

from the c of R-10(早)×w ( )．m P． 翩 

注：颜色嵌合体的颜色排列是从藻体基部到稍部。藻体色块排列类型前的数字为观察到的个体数。括号里的数 目为该栏所观察到 

的藻体类型数。总检查个体数=595个(63种藻体类型)。颜色嵌合体=95．2％；颜色嵌合体上 4种颜色的分离比值：384R：341W：l毖R，： 

52w (1R：0．89：w：0．32R ：0．14W )。R，红色；w，野生色； ，重组的浅红色；W ，重组的似野生色 

Notes：groupings refer to the color of the basal sector．the number of blades in each type is indicated．the number of blade types is shown in 

parentheses．Tbtal number ofblades=395(63 types)．Sectored blades=95．2％．Segregation ratio of colors in the sectored blades：384R：341W：122 

R ：52 W (approximately 1R：0．89W：0．32R 0．14W )．R，red；W，wild—type color；R ，recombinant light red；W ，recombinant wild—type—like 

co lor 

3 讨论 

在上述 2组杂交试验的 F 叶状体中，均出现 

颜色分离，不同的颜色块在叶状体中呈直线型镶 

嵌排列，色块形状非常规则，色块问的界限明显而 

整齐，1个叶状体中出现的最多颜色块为 4块，除 

2种亲本颜色以外，还出现 2种新颜色。这些结 

果与使用含 2个变异基因的条斑紫菜色素突变体 

与野生型进行杂交的结果非常相似[10,11]。条斑 

紫菜的这种颜色遗传分离现象已被证明是由于杂 

合丝状体产生的壳孢子在萌发时进行的最初两次 

细胞分裂是减数分裂，产生的4个子细胞继续不 

断分裂，最终发育成含 2～4块颜色构成的镶嵌叶 

状体，出现的新颜色是由于细胞减数分裂时进行 

染色体交换重组所产生的[4do,n]。所以，我们认 

为坛紫菜和条斑紫菜一样，减数分裂发生在壳孢 

子萌发时最初的两次细胞分裂时期。 

此结论与根据坛紫菜壳孢子萌发的最初两次 

细胞分裂发生染色体数目减半并伴有明显的减数 

分裂特征等所得出的坛紫菜壳孢子萌发的最初两 

次细胞分裂是减数分裂①，这一结果相符。 

在上述 2组杂交试验的 F 叶状体中，分别出 

现了2种新颜色浅红色(R )和似野生色(W )，它 

们被认为是坛紫菜壳孢子进行减数分裂时发生染 

色体交换重组所产生的。由于在 F 叶状体中出 

现了4种颜色(2种亲本色，2种重组色)，可以认 

为本文使用的坛紫菜桔红色突变体(SPY-1)和红 

色突变体(R．1O)均含 2个或2个以上颜色变异基 

因。根据遗传杂交理论，由杂合丝状体释放的壳 

孢子长成的 F 叶状体，应该百分之百是颜色嵌合 

体，但本文观察到的结果是颜色嵌合体占了绝大 

部分(95％以上)，单色叶状体只占极少部分。单 

① 严兴洪，等．坛紫菜减数分裂的染色体观察．20O5． 
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色叶状体产生的原因可能是壳孢子在进行减数分 

裂的第一次分裂时，染色体未发生交换，第一次分 

裂结束后，与颜色相关的变异基因就被分离了，这 

样的壳孢子萌发体应该发育成 2色块嵌合体(w 

+R或 R+w)，但如果在 2细胞苗阶段，发生一 

个细胞停止分裂或死亡等情况，它们就只能发育 

成单色叶状体(R和 w 苗)。同样的原因也可以 

使染色体发生交换过的二细胞苗发育成单色苗 

(R 和w 苗)。对颜色嵌合体的色块分离比例进 

行统计发现，2种 亲本色 比例 很高 ，但 2种新 

的重组色R 和w 的比例分别为 5．8％ ～13．6％ 

和3．0％～5．7％，这说明2个变异基因距离很近， 

发生重组的概率较低。由 MNNG诱导产生的条 

斑紫菜人工色素突变体也被证明多数含 2个以上 

的变异基因【 J。 

在 F 嵌合叶状体上，4种颜色的藻块在活体 

吸收光谱，色素及色素蛋白含量，生长速度和成熟 

早晚方面均不同，也证明了在壳孢子萌发时发生 

了减数分裂，基因产生分离，携带不同基因的初始 

4个细胞继续不断分裂，就形成了具有不同生物 

学特性的颜色藻块。由染色体交换重组所产生的 

R 和 w 色块具有一些明显的优良特性，与亲本相 

比，色素含量增加，生长速度提高，成熟期延后，可 

以预见通过杂交有可能培育出坛紫菜杂交良种。 

根据杂交试验结果，认为本文使用的 2个色素突 

变体，除含有2个以上颜色变异基因外，还含有使 

藻体边缘刺消失和使藻体变薄的变异基因；同时， 

也证明坛紫菜叶状体的边缘刺和藻体厚度均由相 

关基因控制 ，并且它们与颜色变异基因相互连锁。 

这两类基因的遗传特性将在另文详细报道。 
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