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HIBRIDACION NATURAL ENTRE AGROPYRON Y
HORDEUM EN TIERRA DEL FUEGO'
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SUMMARY

The external morphology of several natural hybrids was studied and com:
pared with that of their putative parental species: Agropyron pubiflorum and
Hordeum tetraploidum. The hybrids were intermediate in several characteris-
tics such as fragility of the rachis, number of glumes and spikelets per node,
number of florets per spikelet, length of the rachis internode, etc. In a few
traits the hybrids resembled one or the other parent.

The hybrids were tetraploid (2n — 28), completely sterile and had‘ very irre-
gular meiosis. The following average chromosome associations per cell were
found: 0.03 VI, 0.12 IV, 1.75 III, 5.62 II and 10.81 I. The mean number of chias-
mata per cell was 13. 37

Chromosome pairing is assumed to be mainly due to autosyndesm of both
Agropyron and Hordeum chromosomes among themselves.

The comparison of the natural hybrids with the type collection of Agropy-
ron elymoides. Hack. indicates that this binomial in based on a sterile inter-
generic hybrid.

La tribu de las Triticeae (Gramineae) puede ser considerada co-
mo un gigantesco compario, dentro del cual es posible la produc-
ciéon de numerosos hibridos entre muchos de los dieciséis “géneros”
que actualmente se reconocen (Clausen, Keck y Hiesey, 1945). Esto
sugiere que hay buena compatibilidad nuclear y citoplasmica (Saka-
moto, 1973). Recientemente se han logrado nuevos hibridos inter-
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Fi6. 1. — Espiguillas del tipo de Agropyron elymoides, Dusen 390 (A) y del hibrido
Agropyron pubiflorum X Hordeum tetraploidum J. H. H. 6801 (B).

genéricos artificiales entre Heteranthelium, Eremopyrum y Hordeum
(Sakamoto, 1974).

Dentro del compario, Agropyron ocupa una interesante posicion
pues puede hibridarse con ocho géneros diferentes. Otros géneros
con alta cruzabilidad son Aegilops, Hordeum y Secale que pueden
formar hibridos con 6 géneros, Elymus, Triticum y Eremopyrum, que
lo-hacen con 5, Sitanion y Haynaldia con 3, etc. (Sakamoto, 1973,
fig. 6). ey
La hibridacién entre Agropyron y Hordeum no es facil pero atn
asi se han descripto o mencionado varios hibridos naturales o arti-
ficiales. Se conocen 12 hibridos diferentes de Agropyron X Hordeum
y seis de Hordeum X Agropyron (Knobloch, 1968). Sin embargo, el
andlisis citolégico de la meiosis sélo se ha realizado en pocos casos,
tales como: A. trachycaulum X H. brachyantherum (Stebbins et al.,
1946), A. scabrifolium X H. hexaploidum (Hunziker y Covas, 1955).
A. trachycaulum X H. jubatum (Boyle and Holmgren, 1955, Gross,
1960). Recientemente, con la implantacién de embriones hibridos
en endosperma desnudo de Hordeum colocado en medio de cultivo,
se ha facilitado considerablemente la obtencién artificial de estos
hibridos (Kruse, 1974 a, b).

Algunos autores han sugerido o demostrado que algunas su-
puestas especies de Agropyron, Elymus y Sitanion no son otra cosa
que hibridos resultantes de hibridacién entre Agropyron y Hordeum,
Elymus y Sitanion, Agropyron y Sitanion. Elymus maccounii Vasey,
por ejemplo, es un hibrido estéril F1 entre Agropyron trachycaulum
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y Hordeum jubatum o H. brachyantherum (Boyle and Holmgren,
1955; Bowden, 1959, 1960; Gross, 1960; Stebbins et al, 1946 b). Ely-
mus aristatus aparentemente es un hibrido estéril entre Elymus y
Sitanion (Stebbins et al., 1946; Bowden, 1958). Agropyron saunder-
sii, probablemente, es un hibrido F1 entre Agropyron trachycaulum
(A. pauciflorum) y Sitanion hystrix (Stebbins et al., 1946 a). Final-
mente, la “especie”’ Sitanion hanseni consistiria en realidad de una
serie de hibridos estériles F1 entre Elymus glaucus y Sitanion juba-
tum o S. hystrix (Stebbins, et al., 1946, a, Stebbins and Vaarama,
1954).

En un viaje a Tierra del Fuego uno de nosotros tuvo oportuni-
dad de reconocer en el campo varios hibridos naturales entre espe-
cies de Agropyron, Elymus y Hordeum, coleccionar material y. ob-
tener fijaciones para estudio de la meiosis. En el presente trabajo
se estudia la exomorfologia de varios hibridos naturales y se la com-
para con sus probables progenitores Agropyron pubiflorum y Hor-
deum tetraploidum. Se estudia, ademads, la meiosis de uno de los
hibridos Y

METODOS

Las espigas para estudios cromosdémicos fueron fijadas en mez-
cla 3:1 de alcohol absoluto y acido acético; la tincién se realizé con
carmin acético. La fertilidad del polen en ejemplares de herbario
fue estimada en una mezcla 1:1 de glicerina y carmin acético.

La medicién de los estomas se efectud en el hipofilo, en el ter-
cio cercano a la ligula. En todos los casos se midieron 10 estomas.

MATERIALES

El material de herbario de los hibridos y sus probables proge-
nitores se encuentra depositado en el herbario del Instituto de Bo-
tanica del Instituto Nacional de Tecnologia Agropecuaria (BAB).
Otros materiales fueron consultados en otros herbarios a cuyos cu-
radores se agradece las atenciones dispensadas. Estos herbarios son
citados de acuerdo a las abreviaturas del Index Herbariorum (Holm- -
gren and Keuken, 1974). La procedencia de los materiales estudiados
es la siguiente:

1. Agropyron elymoides Hack. = Fuegia Orientalis, Rio Grande, Du-
sen 390, ano 1896 (Isotipo conservado en US, ex W). — Chile,
Magallares, Rio Verde, a 150 km del Estrecho de Magallanes Leg.
R. Guinazu 63 Y2, det. L. R. Parodi (BAA).

2. Agropyron pubiflorum (Steud.) Parodi — Chile, Prov. Magallanes,
in arenosis pr. Sandy Point, Leg. W. Lechler 1190 (isotipo de Triti-
cum pubiflorum Steud., US, ex W); Tierra del Fuego, Estancia
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Nueva Argentina, 112 km de Rio Grande, Leg. J. H. Hunziker
6667 (BAB).

3. Agropyron pubiflorum (Steud.) Parodi var fragile Parodi — Chile,
Magallanes, Rio Verde, a 150 km del Estrecho, Leg. J. Guihazi n?
60, tipo varietal BAB y LP; Rio Verde, Leg. Guinazu n¢ 80 2 (BAA).

4. Hordeum tetraploidum Covas.
Ta. del Fuego, Lago Antuk, Estancia Nueva Argentina, 112 km de
Rio Grande, Leg. J. H. Hunziker 6690 (BAB). Estancia Nueva Ar-
gentina, leg. ipse 6717 (BAB). Estancia Sara, leg. ipse 6807 (BAB).
Estancia Sara, Seccién 30, leg. ipse 6808 (BAB).
La identificacién de los materiales de esta especie fue realizada
por el Ing. G. Covas, a quien agradecemos su colaboracién.

5. Agropyron pubiflorum X Hordeum tetraploidum — Tierra del Fue-
go, Estancia Sara, leg. J. H. Hunziker 6801, 5 plantas hibridas

(BAB).

6. Otros posibles hibridos entre A. pubiflorum y H. tetraploidum (u
otras especies tetraploides de Agropyron). (Con morfologia casi
idéntica o similar a A. elymoides y con polen estéril.) Todos pro-
cedentes de Tierra del Fuego, Argentina y depositados en el her-
bario BAB serian los siguientes:

Estancia San Julio, faldeo al pie de la colina, muy erosionado
leg. A. Soriano 4913; Estancia San Julio, cuadro 23, leg. A. Soria-
no 4940 b; Estancia San Julio, cuadro 23, camino al Rio Chico,
leg. J. H. Hunziker 6775; ibidem, leg. ipse 6784; ibidem, leg. ipse
6785; Estancia San Julio, cuadro 23, leg. ipse 6787; Estancia Sara,
Seccion 30, leg. ipse 6814.

RESULTADOS

Observaciones morfologicas

Las principales caracteristicas morfolégicas de los hibridos na-
turales Agropyron pubiflorum X Hordeum tetraploidum (J. H. Hun-
ziker 6801) y de sus posibles padres pueden observarse en el cuadro
1 y en la figura 1. La comparacién de estas caracteristicas indica
que los hibridos (6801) poseen algunas caracteristicas que son comu- .
nes a ambos probables progenitores tales como epifilo e hipofilo pu-
bescente y glumas equinulado-pubescentes. En la mayoria de los
caracteres los hibridos (6801) ocupan una posicién intermedia a A.
pubiflorum y a H. tetraploidum. Finalmente, en otras se parece a
H. tetraploidum. !

Los hibridos estudiados (6801) manifiestan gran similitud con
el tipo de Agropyron elymoides Hack. En el cuadro 1 se consignan
también las caracteristicas morfolégicas de A. elymoides que sumi-
nistra Parodi (1940) en su descripcién; hemos agregado algunos da-



Cuabro 1. Caracteristicas morfoldgicas del hibrido natural Agropyron

sus posibles padres y Agropyron elymoides

pubiflorum X Hordeum tetraploidum y

R e Agrqpyron Aeroviran A. pubiﬂmym X Hordeum
Caracteristicas morfoldgicas pubiflorum . ¢ H. tetraploidum tetraploidum
(6667) symioides (6801) (6690, 6807, 6808)
Epifilo 1 pubescente pubescente pubescente pubescente
Hipofilo 1 pubescente pubescente muy pubescente muy pubescente
Raquis tenaz fragil fragil muy fragil
Longitud artejo raquis (mm) 4.5 2 1,52 1-15
Numero espiguillas por nudo 1 1-2 12 3
Numero antecios espiguilla 4.5 2-3 3, a veces 12, raro 4 1
Long. ler. artejo raquilla (mm 1517 2 2 (raramente 0) —
Raquillig ; s pubescente pubescentu pubescente —
Prolongacion raquilla (mm) ausente ausente a veces presente — 3-11 presente — =5
Numero de glumas en c/nudo 2 2-4 2-4 : 6
Numero nervios en glumas 4-5 13 2-3 1
Longitud total gluma (mm) 7-8,5 8,5-12 7,5-11 12,5-14
Longitud arista gluma (mm) . peq. mucrén aprox. 3-6 aprox. 3-4 mayor de 8
Ancho de la gluma (mm) 2 2-5 1-1,3 0,6-1 102
Margen escarioso en gluma dilatado poco dilatado poco dilatado ausente
Glumas equinulado-pubescentes s/nervaduras si si r si
Posicién lemma lateral casi dorsal casi dorsal dorsal
Pilosidad dorso lemma muy pubescente pubescente muy pubescente pubesc. 1/3 apical
Longitud total lemma 9-10 8-11,5 11-14 13-15
Longitud arista lemma (mm) 0,1-0,5 25 35 5,5-8

1

63'% y en. 6801.

En hojas basales de innovaciones estériles.
2 Referido a las glumas normales y no a la 3

gluma ocasional y central presente a veces en A.

elymoides (Guinazu
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tos, ampliando su variacién, de la observacién directa de la espigui-
lla del isotipo. Comparando la morfologia de ambos se llega a la
conclusiéon de que la de 6801 es casi igual a la de A. elymoides salvo
que: a) a menudo presenta una tercera gluma o una lemma estéril
(a veces hay un o6rgano intermedio entre gluma y lemma;* b) pre-
senta, a veces, una prolongacién de la raquilla de 3-11 mm de lon-
gitud como en H. tetraploidum (en esta especie alcanza sélo = 5 mm);
c) ocasional fusién del primer y segundo antecio formando uno do-
ble con lemmas y/o paleas soldadas y 6 anteras; en estos casos la
longitud del primer artejo de la raquilla se reduce a un minimo.

El hibrido 6801 presenta una excepcional variabilidad morfolé-
gica que indudablemente resulta de su origen hibrido. En quince
espiguillas de un mismo individuo hibrido se encontraron: a) seis
que tenian 3 glumas, 2 antecios fértiles y uno superior estéril. Casos
mas raros, todos ellos representados por una espiguilla fueron; b)
3 glumas y 1 solo antecio fértil, prolongacién de la raquilla como en
H. tetraploidum; c) 3 glumas (la superior, entre gluma y lemma, di-,
latada), 2 antecios fértiles, el tercero estéril; d) 3 glumas, 1 antecio -
basal estéril reducido a lemma, 1 antecio fértil, prolongaciéon de la
raquilla; e) 3 glumas, 1 antecio basal reducido a lemma, 2 antecios
fértiles y uno superior estéril; f) 3 glumas, 2 antecios fértiles fusio-
nados, 1 antecio estéril; g) 3 glumas, 2 antecios con las péleas sol-
dadas, prolongacién de la raquilla; h) 2 glumas, 2 antecios fértiles,
uno superior estéril; i) 2 glumas, 2 antecios fusionados con paleas
y lemmas soldados, prolongacién de la raquilla dilatada; k) 2 glumas,
2 antecios fusionados con lemmas y paleas soldadas. Se han estu-
diado ademas otros ejemplares hibridos procedentes de Tierra del
Fuego cuyas caracteristicas morfolégicas concuerdan bien con el
ejemplar 6801 y con el tipo de A. elymoides (Dusen 390). Estos ejem-
plares probablemente resulten también de hibridacién entre Agro-
pyron pubiflorum X Hordeum tetraploidum. A continuaciéon senala-
mos sus caracteristicas y diferencias morfolégicas mas notables con
respecto al tipo de A. elymoides. A.S 4913 —= Lemmas algo més largas
y menos pubescentes (13-14 mm); glumas mas estrechas (0,7 mm de
ancho); polen estéril. A.S. 4940 b — Glumas mas estrechas (0,8-0,9
mm) que en el tipo. Anteras defectuosas sin polen.

J.H.H. 6775 = antecios algo mayores que en el tipo, longitud de
las glumas = 11-13 mm; longitud de las lemmas = 14-15 mm; glu-
mas mas estrechas = 0,6-0,7 mm; a veces hay fusiéon de lemmas; po-
len estéril.

JH.H. 6784 = glumas algo mas cortas (57,5 mm) y mas estre-
chas (0,6-0,7 mm) que en el tipo de A. elymoides; lemmas mas.lar-
gas (11-14 mm), menos pubescentes; polen estéril.

4 La presencia de una tercera gluma, a menudo presente en hibridos en-
tre Agropyron y Hordeum (véase Hunziker y Covas, 1955) no fue observada en
el isotipo de A. elymoides pero si en el ejemplar Guifazu 63 Y.






98 BOLETIN DE LA SOCIEDAD ARGENTINA DE BotANnica, XIX (1-2), 1980

J.H.H. 6785 = Glumas y antecios de mayor longitud, glumas de
7-13,5 mm; lemmas de 9-17 mm; hay fusiéon de lemmas; polen estéril.

J.H.H. 6787 = 6rganos floriferos algo mas grandes. Glumas mas
anchas y con aristas que nacen de un punto mas o menos definido
en tanto que en el tipo son atenuadas. Glumas de 813 mm long.,
lemmas de 11-14 mm; polen estéril.

J.H.H. 6814 = Lemmas mas anchas, de 13-15 mm longitud; hay
fusiéon de lemmas; polen estéril.

Observaciones cromosomicas

Todas las observaciones del comportamiento cromosémico que
se describen a continuacion se realizaron sobre el ejemplar 6801. La
meiosis en este hibrido tetraploide (2n = 28) resulté sumamente irre-
gular con bajo apareamiento, escasos bivalentes cerrados, y presen-
cia de bivalentes atenuados, multivalentes y monovalentes. Es evi-
dente que existe escasa homologia entre los cromosomas de los pro-
genitores y que en el hibrido hay heterocigosis estructural (fig. 2
A, B, C). En el cuadro 2 se consignan los datos obtenidos en meta-
fase I. En anafase I se observaron 12 células, todas con 5-12 rezaga-
dos, siete de ellas presentaban 2 telocéntricos originados por mis-
division. En anafase IT todas las células (17) tenian- rezagados y 7
presentaban 1 puente dineocéntrico, originado por la inactivacion del
centrémero y activacién de dos neocentrémeros terminales o subter-
minales (fig. 2 D, E, F, G). En telofase II se observaron, a veces,
restos del puente dineocéntrico roto por el tabique (fig. 2 H). El
98 % de las 100 tétradas observadas tenian 1-9 microntcleos; el pro-
medio. de microntucleos por tétrada fue de 4,38. Los granos de polen,
de forma irregular y variable, no eran coloreables y seguramente
estériles en su totalidad.

En el cuadro 3 se consignan la longitud de los estomas de las
especies e hibridos estudiados.

DISCUSION ' :

Las caracteristicas morfoldégicas intermedias y la escasa homolo-
gia de los cromosomas evidenciada. en meiosis indican que el ejem-

. Fic. 2. — Meiosis en Agropyron pubiflorum X Hordeum tetraploidum (J. H. H.
6801). A = Metafase I =2 III,5 II, 12 I. —B — Metafase I — 3 III, 5 II, 9 1.
La flecha indica un pseudoquiasma, debido a aglutinamiento. — C — Meta-
fase I =1 VI, con distribucién alternada.— D — Anafase II con 4 rezaga-
dos. — E = Anafase II con un rezagado dineocéntrico.—F y G.—= Final de
Anafase IT con un puente dineocéntrico.— H = Telofase II con restos de
un puente dineocéntrico y 1 micronucleo.
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Cuabro 2. Comportamiento cromosomico en la meiosis del hibrido
Agropyron pubiflorum X Hordeum tetraploidum (J.H.H. 6801)

Asociaciones cromosdmicas en Doty
Metafase I - Promedio y Promedio €dI0 Y Ndmero de
T 7 S variacién ;
variacién por célula y variaciéon ) células
d : bivalentes g
e quiasmas dos estudiadas
VI v R It | T etk
0,03 0,12 1,75 5,62 10,81 13,37 2,65 )
0-1 0-1 0-4 3-10 5-20 7-20 1-5

plar J.H.H. 6801 es un hibrido entre Agropyron y Hordeum, probable-
mente entre A. pubiflorum y H. tetraploidum. Por otro lado, la gran
similitud morfolédgica entre este hibrido (6801) y A. elymoides, indica
que esta ultima “especie” es también un hibrido entre H. tetraploidum
y una especie tetraploide de Agropyron, probablemente A. pubiflo-
rum. El isotipo de A. elymoides (Dusen 390) posee .polen totalmente
estéril y carece de semillas. Parodi (1940) habia sugerido anterior-
mente la posibilidad, entre otras, de que A. elymoides fuera un hi-
brido entre Agropyron y Hordeum.

Zotov (1943), en cambio, al describir el nuevo género Cockaynea
Zotov incluye A. elymoides en este género. Sin embargo, las otras
dos especies de Cockaynea, C. gracilis (Hooker) Zotov y C. laevis
(Petrie) Zotov son fértiles y su morfologia se aparta considerable-
mente del hibrido aqui considerado por poseer raquis tenaz, un
antecio por espiguilla, prolongacién de la raquilla siempre presente,
glumas persistentes sin margen escarioso paralelas al raquis, estre-
chas, reducidas, apenas alcanzan a la mitad del antecio.

Las observaciones obtenidas en la meiosis de los individuos 6801
indicarian que los genomios presentan escasa homologia, lo cual es
de esperar en un hibrido entre entidades con relaciones evolutivas
relativamente lejanas como pueden ser especies actuales de Hordeum
y Agropyron. Es probable que el apareamiento se deba en gran par-
te a autosindesis dado que es mas verosimil suponer que los cro-
mosomas de los dos genomios de Agropyron por un lado y los dos
de Hordeum por el otro, se apareen entre si, que suponer que hay
alosindesis de cromosomas de Hordeum con los de Agropyron.

Todas las entidades estudiadas en este trabajo, sean individuos
pertenecientes a las especies progenitoras o hibridos interespecificos,
serian tetraploides a juzgar por el tamana de sus estomas del hipo-
filo foliar. Segun Covas (1952) en Hordeum las especies diploides
tienen estomas de 30-40 u de longitud, las tetraploides de 40 a 50 w
y las hexaploides de mds de 50 u. En Agropyron, las especies tetra-
ploides sudamericanas estudiadas,por el primero de nosotros tienen
una longitud de los estomas que varia entre 36 y 44 u; las hexaploi-
des de 44 a 64 u. Todos los ejemplares aqui mencionados tienen una
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Cuabro 3. Longitud de estomas en el hipofilo de los ejemplares es-
tudiados. Promedios de 10 mediciones y error standard

Promedio =-E/ S.

Especie o hibrido Ejeruplar Longitud estomas
en
A. pubiflorim J. H. Hunziker 6667 44,78 = 0,48
H. tetraploidum J. H. Hunziker 6690 47,29 = 1,45
H. tetraploidum J. H. Hunziker 6717 45,16 = 0,59
H. tetraploidum J. H. Hunziker 6807 40,15 = 0,56
H. tetraploidum J. H. Hunziker 6808 49,79 = 0,56
Agropyron X Hordeum J. H. Hunziker 6801 37,06 = 0,80
Agropyron X Hordeum J. H. Hunziker 6775 i 41,69 = 0,72
Agropyron X Hordeum J. H. Hunziker 6784 51,15*0,88
Agropyron X Hordeum J. H. Hunziker 6785 . 45,16 = 0,66
Agropyron X Hordeum J. H. Hunziker 6787 50,95 = 1,00
Agropyron X Hordeum J. H. Hunziker 6814 41,30 =0,72
Agropyron X Hordeum A. Soriano 4913 48,63 = 0,65
Agropyron X Hordeum A. Soriano 4940 b 49,79 = 0,69

longitud de estomas que varia entre 40,15 =+ 0,56 y 51,15=0,88 ,,
excepto el ejemplar hibrido 6801 que presenta 37,06 + 0,80u y que
aun asi cae en la variacion admitida para especies tetraploides de
Agropyron (cuadro 3). Por otro lado, en este ejemplar se ha deter-
minado su condicién de tetraploide por examen de sus cromosomas
€n meiosis. ;

Es probable que H. tetraploidum sea uno de los progenitores
porque coincide bastante bien, especialmente en lo que respecta a
medidas de érganos florales y a pilosidad de ambas caras de la lami-
na, especialmente la inferior (pelos mas largos). Ademas H. tetra-
ploidum seria el tnico Hordeum tetraploide de Sudamérica ademas
de H. jubatum. El hibrido 6801 es tetraploide y probablemente A.
pubiflorum también lo sea, a juzgar por el tamafio de los estomas
(cuadro 3).

Con respecto a la denominacién de los hibridos las reglas inter-
nacionales de nomenclatura establecen que pueden designarse con
una formula o toda vez que sea 1itil o. necesario con un nombre.

" Nosotros creemos que en general los hibridos estériles no debe-
rian ser denominados taxonémicamente con un epiteto binomial sino
mads bien con los nombres de sus posibles progenitores. Lo contra-
rio puede decirse de los escgsos anfiploides tértiles experimentales
de importancia practica, los cuales deberian ser denominados y des-
criptos cuando por su difusién e importancia lo justifique. Denomi-
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nar con binomios y describir taxonémicamente todos los hibridos in-
terespecificos conocidos en el mundo vegetal seria una tarea monu-
mental y estéril. Solamente en las gramineas, que cuentan con alre-
dedor de 5.000 especies, hay citas de mas de 2.000 hibridos interes-
pecificos (Knobloch, 1963).

Bowden (1958), en cambio, enumera una serie de razones por
las cuales considera conveniente la denominacién taxondémica de hi-
bridos. Entre ellas asegura que es mas fécil el archivo y localizacién
de especimenes de hibridos en el herbario y en las listas floristicas.
Sin embargo, los hibridos interespecificos se pueden archivar en el
herbario al final de cada género en una seccién especial y si son
intergenéricos, al final de la tribu o familia. En las listas floristicas
o en floras no creemos que deban figurar sino en las observaciones
referentes a las especies progenitoras.

Bowden dice que en el texto de los articulos cientificos los nom-
bres hibridos son a menudo mas simples de manejar que las férmu-
las. La férmula, sin embargo, lleva la informacién de las especies
progenitoras involucradas y no necesita aclaracién; en cambio el bi-
nomio no dice o sugiere nada acerca de su origen y en el caso de
discutir varios hibridos interespecificos el lector de un articulo que
no estd familiarizado con esta nueva frondosidad nomenclatorial (bi-
nomios de hibridos, ‘“notomorfos”, etc.) tendra que ‘memorizar o
tener ante si una planilla explicativa con los progenitores para com-
prender la discusién. Opiniones parecidas a las nuestras han sido
expuestas anteriormente por otros autores (Rowley, 1961; Turner,
1969).
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