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ABSTRACT

The p u t a t i v e  h y b r i d ,  S t a c h y s  x  am b ig u a  8m, i s  shown t o  

o v e r l a p  w i t h  8 .  p a l u s t r i s  L. i n  a l l  t h e  m o r p h o l o g i c a l  c h a r a c t e r s  

s t u d i e d  and i n  f l o w e r  p i g m e n t s .  A d i s c o n t i n u i t y  i n  

m o r p h o l o g i c a l  v a r i a t i o n  u s u a l l y  e x i s t s  b e tw e e n  8 .  am bigua  and 

8 ,  s y l v a t i c a  L. i n  t h e s e  c h a r a c t e r s .  Chromosome c o u n t s  

/ S .  s y l v a t i c a  2 n  = ( 6 2 ) - 6 6 - < 6 8 ) , 8 .  p a l u s t r i s  2 n  = ( 9 7 ) - 1 0 2 -  

( 1 0 3 )  and S .  am b ig u a  ( 7 8 ) - 8 4 - ( 8 6 2 /  3ind m e i o t i c  p a i r i n g  r e l a t i o n 

s h i p s  h a v e  c o n f i r m e d  t h e  h y b r i d  o r i g i n  o f  8 .  a m b ig u a .

No f i e l d  p o p u l a t i o n s  w e re  d i s c o v e r e d  w i t h  a  p a t t e r n  o f  

m o r p h o l o g i c a l  v a r i a t i o n  i n d u b i t a b l y  a t t r i b u t a b l e  t o  i n t r o g r e s s i v e  

h y b r i d i z a t i o n  b e tw e e n  3 .  a m b ig u a  and 8 .  p a l u s t r i s . A s c a t t e r  

d i a g r a m ,  b a s e d  on l e a f  d a t a ,  o f  a l l  t h e  p o p u l a t i o n s  show s an 

i n t e r g r a d a t i o n  b e tw e e n  8 .  a m b ig u a  and 8 .  p a l u s t r i s  p r e v i o u s l y  

i n t e r p r e t e d  a s  i n t r o g r e s s i o n .  M o r p h o l o g i c a l  i n t e r g r a d a t i o n  

o c c u r s  b e c a u s e  1 .  S . p a l u s t r i s  i s  a  h i g h l y  p o ly m o r p h ic  s p e c i e s  

e x h i b i t i n g  a  h i g h  d e g r e e  o f  b o t h  w i t h i n  -  and  b e tw e e n  -  p o p u l a t i o n  

v a r i a b i l i t y ,  and 2 .  S .  am b ig u a  p l a n t s  a r e  n o t  i n t e r m e d i a t e

b u t  m o r p h o l o g i c a l l y  c l o s e r  t o  8 .  p a l u s t r i s  t h a n  S .  s y l v a t i c a .

The p o l l e n  f e r t i l i t y  o f  8 .  am b ig u a  p o p u l a t i o n s  i s  shown t o  

be  low  ( ^  5%) b u t  t h i s  i s  u n l i k e l y  t o  b e  i t s e l f  an e f f e c t i v e  

b a r r i e r  t o  b a c k c r o s s i n g .  P o l l i n a t o r s  show no  d i s c r i m i n a t i o n  

b e tw e e n  t h e  t h r e e  t a x a ,  and r a r e  b a c k c r o s s e s  may e x i s t  i n  n a t u r e .  

T h e r e  i s ,  h o w e v e r ,  no  e v i d e n c e  o f  t h e  o c c u r r e n c e  o f  h y b r i d  

sw arm s.

C o m p e t i t i o n  e x p e r i m e n t s  b e tw e e n  t h e  t h r e e  t a x a  t h r o u g h  two 

s e a s o n s  o f  g r o w th  show t h a t  e l i m i n a t i o n s  o f  c o m p e t in g  g e n o t y p e s  

a r e  d e n s i t y - d e p e n d e n t .  I n t e r s p e c i f i c  c o m p e t i t i o n  i s  n o t  l i k e l y



t o  be  t h e  m o s t  i m p o r t a n t  f a c t o r  c a u s i n g  t h e  a b s e n c e  o f  one o r  

b o t h  p a r e n t s  f ro m  l o c a l i t i e s  w h e re  t h e  h y b r i d  o c c u r s .

A c c i d e n t a l  o r  d e s i r e d  d i s t r i b u t i o n  o f  r h i z o m e  f r a g m e n t s  o f  t h e  

h y b r i d  by man a n d  t h e  d i s a p p e a r a n c e  o f  S .  p a l u s t r i s  f ro m  m a r s h 

la n d  a s  a  r e s u l t  o f  d r a i n a g e  a r e  c o n s i d e r e d  t o  b e  m ore  i m p o r t a n t  

c a u s a l  f a c t o r s .

C h r o m a to g r a p h ic  s p o t  p a t t e r n s  f ro m  f l o w e r  s a m p le s  o f  

S t a c h v s  p o p u l a t i o n s  w e re  a s s o c i a t e d  by c o m p u te r  u s i n g  t h r e e  

d i f f e r e n t  c o e f f i c i e n t s  o f  a s s o c i a t i o n  -  s i m p l e  m a t c h i n g ,  J a c c a r d  

and D ic e  c o e f f i c i e n t s .  T h e s e  w e re  e v a l u a t e d  by t h e i r  

a p p l i c a t i o n  t o  t h e  d a t a  o f  Moore e t  a l  ( 1 9 7 0 ) .  T he s im p le  

m a t c h i n g  c o e f f i c i e n t  u s e d  i n  c o h j u n c t i o n  w i t h  t h e  w e i g h t e d  

v a r i a b l e  g ro u p  c l u s t e r i n g  p r o c e d u r e  i s  shown t o  be  t h e  m o s t  

e f f e c t i v e  i n  r e f l e c t i n g  t h e  r e l a t i o n s h i p s  b e tw e e n  b o t h  t h e  S t a c h v s  

and t h e  Empetrum ru b ru m  s a m p l e s .
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1 .  INTRODUCTION

I n  1 8 1 0 ,  J . E .  S m i th  f i g u r e d  ( t . 2 0 8 9 )  a  new L a b i a t e  s p e c i e s ,  

S t a c h y s  a m b ig u a . i n  h i s  E n g l i s h  B o ta n y .  The f o l l o w i n g  

d e s c r i p t i o n  a c c o m p a n ie d  t h e  f i g u r e

'T h e  s p e c im e n  i n  o u r  p l a t e  w as  g a t h e r e d  i n  t h e  O r k n e y s ,  

w h e re  t h i s  p l a n t  i s  v e r y  a b u n d a n t  i n  p o t a t o  f i e l d s  and o t h e r  

c u l t i v a t e d  g r o u n d ,  by Mr. W, B o r r e r  and &lr. W .J .  H o o k e r ,  who 

a l s o  f o u n d  t h e  same n e a r  Loch A r ro n  and  i n  G le n  E ly  i n  t h e  N o r th  

o f  S c o t l a n d ,  i n  S e p te m b e r  1 8 0 8 ,  We h a v e  r e c e i v e d  i n  A u g u s t  1809 

a  s p e c im e n ,  g a t h e r e d  by Mr. J . R .  W e a th e r h e a d  i n  a  boggy p l a c e  a t  

t h e  f o o t  o f  one  o f  t h e  P e n t l a n d  H i l l s  n e a r  E d in b u r g h ,  o f  t h e  

same p l a n t  i n  a  l e s s  l u x u r i a n t  s t a t e ,  a b o u t  a  f o o t  h i g h ,  w i t h  

much n a r r o w e r  and m ore  s i l k y  l e a v e s  and a  s c a r c e l y  s p o t t e d  

f l o w e r .  T h i s  l a t t e r  a p p r o a c h e s  n e a r e r  t o  S ; p a l u s t r i s .  ( t . l 6 7 5 ) ,  

f ro m  w h ic h  h o w ev er  i t  d i f f e r s  i n  i t s  s t a l k e d  l e a v e s ,  w h ic h  a r e  

n o t  d i l a t e d  a t  t h e i r  b a s e ,  and i n  h a v i n g  a  f a i n t  d e g r e e  o f  t h e  

p e c u l i a r  f o e t i d  s m e l l  o f  S. s y l v a t i c a . Mr. H o o k e r* s  and 

Mr. B o r r e r ’ s  s p e c im e n s  m ore a p p r o a c h  t h i s  l a t t e r ,  b u t  t h e  s te m  

i s  h o l lo w ,  ( a s  Mr. W e a th e rh e a d  w e l l  o b s e r v e s  i n  h i s ) ,  n o t  f i l l e d  

up w i t h  p i t h  a s  i n  s y l v a t i c a ; t h e  l e a v e s  a r e  o b l o n g ,  n o t  

r o u n d e d ,  t h o u g h  s l i g h t l y  h e a r t s h a p e d  a t  t h e  v e r y  b a s e .  The r o o t  

i s  w h i t e  and  c r e e p i n g .  H a i r s  on t h e  s te m  m ore  o r  l e s s  d e f l e x e d .  

C o r o l l a  w i t h  a  v a r i e g a t e d  l i p  i n  g e n e r a l ,  t h o u g h  so m e t im e s  v e r y  

s l i g h t l y  s o . *

S m i th ,  i n  t h i s  d e s c r i p t i o n ,  i n d i c a t e s  some o f  t h e  v a r i a t i o n  

t o  be  e n c o u n t e r e d  w i t h i n  S . am b igua  and  t h e  a f f i n i t i e s  o f  some 

f o r m s  w i t h  S t a c h y s  p a l u s t r i s  and o f  o t h e r s  w i t h  S .  s y l v a t i c a .

W h i le  g e n e r a l  b o t a n i c a l  o p i n i o n  w as s t i l l  u n f a v o u r a b l e
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t o w a r d s  t h e  n o t i o n  o f  h y b r i d s ,  b o t a n i s t s  d u r i n g  t h e  n e x t  t e n  

y e a r s  b e g a n  t o  r e c o g n i s e  t h e  i n t e r m e d i a t e  n a t u r e  o f  S t a c h v s  am b ig u a  

b e tw e e n  S ,  p a l u s t r i s  and  S . s y l v a t i c a . H oo k er  ( 1 8 2 1 )  w r i t e s  

t h a t  S .  a m b ig u a  ’ a p p e a r s  i n t e r m e d i a t e  b e tw e e n  t h e  p r o c e e d i n g  

/ S .  s y l v a t i c a /  and t h e  f o l l o w i n g  / S .  p a l u s t r i s /  b u t  more 

a p p r o a c h i n g  t h e  l a t t e r .  * He c o n t i n u e s  t o  g i v e  S. am blg iic  ̂

s p e c i f i c  s t a t u s  i n  t h e  e a r l y  e d i t i o n s  o f  h i s  E n g l i s h  F l o r a  

(1 8 3 0  ) b u t  by 1 8 4 2 ,  and  t h e  f i f t h  e d i t i o n ,  t h e  s i m i l a r i t y

o f  S . am b igua  t o  S. p a l u s t r i s  H ooker  f i r s t  n o t e d  i n  1821 h a s  

l e a d  him  t o  add t h e  c o n c l u d i n g  r e m a r k s  t o  h i s  d e s c r i p t i o n ,

’p r o b a b l y  o n ly  a  v a r i e t y  o f  t h e  l a t t e r *  / S .  p a l u s t r i s / . T h i s  

t r e a t m e n t  i s  f o l l o w e d  i n  t h e  s e v e n t h  e d i t i o n  o f  W i t h e r i n g * s  

B o tan y  ( 1 8 4 8 ) ,  b u t  some a u t h o r s  s t i l l  c o n s i d e r  t h e  t a x o n  t o  

w a r r a n t  s p e c i f i c  s t a t u s  w h i l e  a c c e p t i n g  i t s  i n t e r m e d i a r y ,  f o r  

e x a m p le  D e a k in  ( 1 8 4 5 ) .

By 1 8 5 8 ,  Bentham  i s  a b l e  t o  be m ore  p r e c i s e  i n  h i s  t r e a t 

m en t  o f  S. am b ig u a  8m. I n  t h e  d e s c r i p t i o n  o f  S .  p a l u s t r i s  he  

w r i t e s ,  ’ a  v a r i e t y  w i t h  r a t h e r  b r o a d e r  and  l o n g e r - s t a l k e d  l e a v e s ,  

and a  r a t h e r  l o n g e r  t u b e  t o  t h e  c o r o l l a ,  h a s  b e e n  d i s t i n g u i s h e d  

u n d e r  t h e  name o f  S . am b ig u a  (E n g .  B o t .  t . 2 0 8 9 ) ,  b u t  i t  a p p e a r s  

t o  b e  c o n n e c t e d  w i t h  t h e  common fo rm  by t o o  c l o s e  a  c h a i n  o f  

i n t e r m e d i a t e s  t o  be  s e p a r a b l e  f ro m  i t . *

H ow ever ,  c l o s e r  i n v e s t i g a t i o n ,  t o g e t h e r  w i t h  an  i n c r e a s i n g l y

m ore  f l e x i b l e  v ie w  o f  t h e  s p e c i e s  c o n c e p t ,  l e d  Syme i n  1 8 6 7 ,  and

a l m o s t  60  y e a r s  a f t e r  S m i t h ’ s  f i r s t  d e s c r i p t i o n ,  t o  s u g g e s t  t h a t

<s
S .  am b ig u a  w as p r o b a b l y  a  h y b r i d .  T h i s ^ a l m o s t  c e r t a i n l y  t h e  

f i r s t  p u b l i s h e d  r e p o r t  t h a t  S .  a jnb igua  may h a v e  o r i g i n a t e d  by 

h y b r i d i z a t i o n ,  Syme p r o p o s e d  t h i s  v ie w  o n  two a c c o u n t s .  F i r s t ,  

b e c a u s e  o f  i t s  i n t e r m e d i a t e  m o rp h o lo g y  b e tw e e n  S. p a l u s t r i s  and
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s» ëy I v a t i c a  and s e c o n d l y  b e c a u s e  i t  n e v e r  a p p e a r e d  t o  ’p e r f e c t  

i t s  s e e d s ’ , a  f a c t  e i t h e r  n o t  p r e v i o u s l y  n o t e d  o r  i g n o r e d .  I n  

t h e  same d e s c r i p t i o n  a f t e r  s t a t i n g  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  

h y b r i d  he  w ^ n e d ,  ’ i t  h a s  b e e n  r e p o r t e d  f r o m  many o t h e r  

l o c a l i t i e s ,  b u t  t h e  s u b p e t i o l a t e  f o r m s  o f  3 .  p a l u s t r i s  a r e  so  

o f t e n  m i s t a k e n  f o r  i t ,  t h a t  l o c a l i t i e s  n o t  c o n f i r m e d  by s p e c im e n s  

c a n n o t  be  r e l i e d  u p o n ’ .

B ut c o n t r o v e r s y  c o n t i n u e d  and i n  a  r e v i e w  o f  t h e  F l o r a  o f  

S o m e r s e t  ( 1 8 9 6 ) ,  Dunn o b s e r v e d  i n  1897 t h a t  ’ i t  i s  s a t i s f a c t o r y  

t o  s e e  t h e  q u e r y  b e f o r e  S .  a m b ig u a  Sm, a s  a synonym f o r  

S t a c h y s  p a l u s t r i s  x  s v l v e s t r i s  / s i c / .  S m i t h ’ s  p l a n t  w as  d e s c r i b e d  

and f i g u r e d  f ro m  a  fo rm  p l e n t i f u l  i n  O rk n e y ,  and  w as  d o u b t l e s s  

o ne  o f  t h e  d r y  g ro u n d  c o n d i t i o n s  o f  S .  p a l u s t r i s . ’

At t h e  end  o f  t h e  c e n t u r y  t h e  ta x o n o m ic  t r e a t m e n t  o f  S m i t h ’ s 

t a x o n  i n  B r i t a i n  w as s t i l l  i n c o n s i s t e n t ;  w i t h  s p e c i f i c  h y b r i d  

o r  v a r i e t a l  s t a t u s  b e i n g  v a r i o u s l y  a d o p t e d .  E u ro p e a n  o p i n i o n s ,  

a s  r e v i e w e d  by C l o s  (1 8 8 9 )  and  B o r n m i i l l e r  (1 9 2 0 )  w e re  j u s t  a s  

d i v e r g e n t .

I n  J . D .  H o o k e r ’ s  r e v i s i o n  ( 6 t h  e d i t i o n :  1 8 9 2 )  o f  B en th am * s

Handbook o f  t h e  B r i t i s h  F l o r a ,  S . am b ig u a  i s  t r e a t e d  u n d e r  t h e  

d e s c r i p t i o n  o f  S .  p a l u s t r i s  a s  ’ a  h y b r i d  w i t h  S. s y l v a t i c a ) .  

a f t e r  b e i n g  c o n s i d e r e d  by Bentham  i n  t h e  f i r s t  e d i t i o n  a s  

i n s e p a r a b l e  f ro m  S. p a l u s t r i s . B a b in g to n  (1 9 0 4 )  t r e a t s  i t  a s  a  

v a r i e t y  o f  S . p a l u s t r i s  (jg a m b ig u a ) and a d d s  i n  p a r e n t h e s i s ,  

’ c o n s i d e r e d  a  h y b r i d  b e tw e e n  S .  p a l u s t r i s  and  S . s y l v a t i c a *.

D u r in g  t h e  f i r s t  t h r e e  d e c a d e s  o f  t h e  t w e n t i e t h  c e n t u r y .  

S m i t h ’ s  S t a c h y s  am b ig u a  becam e f a i r l y  w e l l  e s t a b l i s h e d  i n  t h e  

l i t e r a t u r e  a s  a  h y b r i d  b e i n g  c i t e d  a s  s u c h  by D ruce  ( 1 9 3 2 ) .

C lap h am , TutËbn and W a rb u rg ’ s  (1 9 5 2 )  com m ents  a f t e r  d e s c r i p t i o n s
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o f  t h e  tw o p u t a t i v e  p a r e n t a l  s p e c i e s  a r e  t e r s e  b u t  d e f i n i t e .

*S. p a l u s t r i s  x  s y l v a t i c a  = S x am b ig u a  Sm. h a s  o b lo n g  s h o r t l y -  

p e t i o l e d  l e a v e s  and i s  n o r m a l l y  s t e r i l e .  I t  i s  w i d e s p r e a d  and 

n o t  uncommon w i t h  t h e  p a r e n t s ' .  S. p a l u s t r i s  i s  m e n t io n e d  t o  

o c c u r  o c c a s i o n a l l y  i n  a r a b l e  l a n d  b u t  t h e  p r o b l e m s  o f  t h e  c l o s e  

a s s o c i a t i o n  o f  t h i s  f o r m  w i t h  S t a c h v s  a m b ig u a . t h e  e x i s t e n c e  o f  

i n t e r m e d i a t e s  b e tw e e n  t h e s e  tw o  s p e c i e s  m e n t io n e d  by B en tham , 

and t h e  d e g r e e  o f  s i m i l a r i t y  b e tw e e n  t h e  S c o t t i s h  S .  a m b ig u a  and 

S . p a l u s t r i s  o r i g i n a l l y  n o t e d  by S m ith  h i m s e l f  h a v e  a l l  

e v a p o r a t e d .

The e x t e n s i v e  f i e l d w o r k  u n d e r t a k e n  by b o t a n i s t s  d u r i n g  t h e  

1 9 5 0 s  t o  p r o d u c e  t h e  A t l a s  o f  t h e  B r i t i s h  F l o r a  i n  1962 m u s t  h a v e  

u n c o v e r e d  some o f  t h e  o ld  p r o b l e m s ,  a s  P e r r i n g  ( 1 9 6 2 )  g a v e  some 

h i n t s  on  t h e  d e t e r m i n a t i o n  o f  S t a c h y s  a m b ig u a . ' T h i s  h y b r i d  may 

be r e c o g n i s e d  by i t s  l i n e a r - l a n c e o l a t e  s h o r t l y  p e t i o l e d  lo w e r  

l e a v e s ,  w h ic h  a r e  2 - 4  t i m e s  a s  long a s  b r o a d ,  a n d  b r o a d e s t  a b o u t  

t h e  m i d d l e .  S t e r i l e .  Not uncommon t h r o u g h o u t  t h e  B r i t i s h  I s l e s  

and s o m e t im e s  i n  t h e  a b s e n c e  o f  S .  s y l v a t i c a  e . g .  i n  t h e  n o r t h  

and w e s t . * L a t e r ,  P e r r i n g  r e v i s e d  h i s  v i e w s  on t h e  s t e r i l i t y  o f  

S t a c h y s  am b ig u a  and w r o t e  i n  t h e  C r i t i c a l  S u p p le m e n t  ( 1 9 6 8 ) ,  

' t h e r e  i s  c o n s i d e r a b l e  o v e r l a p  b e tw e e n  S i  p a l u s t r i s  and 

S .x a m b ig u a  / i n  l a m in a  b r e a d t h : l e n g t h  r a t i o /  w h ic h  s u g g e s t s  t h a t ,  

t h o u g h  t h e  h y b r i d  i s  s a i d  t o  be  s t e r i l e ,  o c c a s i o n a l  b a c k c r o s s i n g  

t o  S . p a l u s t r i s  d o e s  o c c u r . ' The e x i s t e n c e  o f  i n t e r m e d i a t e  f o r m s  

b e tw e e n  S . p a l u s t r i s  and S. a m b ig u a . f i r s t  n o t e d  by Bentham  o v e r  

100 y e a r s  e a r l i e r  a r e  p r o p o s e d  t o  o r i g i n a t e  by i n t r o g r e s s i v e  

h y b r i d i z a t i o n .

69
W ilc o c k  ( 1 9 % )  p r o d u c e d  a  s c a t t e r  d i a g r a m  o f  t h e  t h r e e  t a x a  

b a s e d  on  l e a f  c h a r a c t e r s  ana3i^zed f ro m  m a t e r i a l  a t  t h e  B r i t i s h
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Museum and  Kew h e r b a r i a  ( s e e  f ig .X Q ,) .  The o v e r l a p  b e tw e e n  

S . p a l u s t r i s  and  3 .  a m b ig u a  i s  c l e a r l y  e v i d e n t .  A t t h e  same 

t i m e  S .  am b ig u a  a p p e a r s  t o  b e  i s o l a t e d  f ro m  S. s y l v a t i c a  by 

a  l a r g e  m o r p h o l o g i c a l  d i s c o n t i n u i t y .

To r e s o l v e  t h e  t a x o n o m ic  p r o b le m  p o s e d  by t h e  p l a n t s  m ore  

o r  l e s s  i n t e r m e d i a t e  b e tw e e n  S . p a l u s t r i s  and  S. s y l v a t i c a . i t  

i s  n e c e s s a r y  t o  u n d e r s t a n d  t h e  f a c t o r s  i s o l a t i n g  t h e  s p e c i e s  i n  

n a t u r e .  D i s t i n c t i o n s  b e tw e e n  t h e  t h r e e  t a x a  w i l l  r e m a in  

u n c e r t a i n  w h i l e  t h e  n o t i o n  o f  S. a m b ig u a  a s  a  h y b r i d ,  and t h e  

i n t e r m e d i a t e s  a s  i n t r o g r e s s a n t s ,  r e m a i n s  p u t a t i v e .

T h i s  i n v e s t i g a t i o n  i s  a n  a t t e m p t  t o  d e t e r m i n e  t h e  s t a t u s  o f  

b o t h  S t a c h y s  am b ig u a  S m i th  and  t h e  s o - c a l l e d  ' d r y  g r o u n d '  p e t i o l a t e  

fo rm  o f  S . p a l u s t r i s . The o r i g i n  o f  t h e  n a t u r a l  v a r i a t i o n  

o b s e r v e d  i n  t h e  t h r e e  t a x a  h a s  a l s o  b e e n  s t u d i e d .
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2 .  REPRODUCTIVE ISOLATION 

INTRODUCTION

The r o l e  o f  i s o l a t i n g  m e c h a n is m s  a s  b a r r i e r s  t o  

h y b r i d i z a t i o n  h a s  b e e n  d i s c u s s e d  by many a u t h o r s  and a r e  now 

w e l l  d o c u m e n te d  ( s e e  D a v i s  and Heywood, 1963 and S t e b b i n s ,  1 9 6 6 ) .  

A l a c k  o f  i n t e r n a l  i s o l a t i o n  b e tw e e n  s y m p a t r i c  s p e c i e s  u n d e r g o i n g  

c r o s s - p o l l i n a t i o n  w i l l  l e a d  t o  t h e  p r o d u c t i o n  o f  h y b r i d s  and 

s u b s e q u e n t  b a c k c r o s s e s ,  p r o v i d e d  t h a t  t h e  F^ d o e s  n o t  i t s e l f  

become i s o l a t e d  f ro m  i t s  p a r e n t s  ( f o r  e x a m p le  by p o l y p l o i d y  o r  

t h e  a c q u i s i t i o n  o f  a  new p o l l i n a t o r ) .  The i n t r i n s i c  i s o l a t i n g  

m e c h a n is m s  p r e v e n t i n g  d i f f e r e n t  gamodemes f r o m  i n t e r b r e e d i n g  

h a v e  b e e n  r e v i e w e d  by S o l b r i g  ( 1 9 6 8 ) .

I n  m o s t  c a s e s  o f  h y b r i d i z a t i o n ,  t h e  h y b r i d s  a r e  n o r m a l  i n  

t h e i r  v e g e t a t i v e  d e v e lo p m e n t ,  b u t  show some k i n d  o f  r é d u c t i o n  

i n  f e r t i l i t y  ( S t e b b i n s  1 9 5 0 ,  1 9 5 8 ) .  M ost f r e q u e n t l y  t h i s  i s  

t h e  r e s u l t  o f  h a p l o & t i c  ( c h ro m o s o m a l )  s t e r i l i t y  and i s  d u e  t o  

n u m e r i c a l  a n d / o r  s t r u c t u r a l  d i f f e r e n c e s  i n  t h e  ch rom osom es  o f  

t h e  p a r e n t a l  s p e c i e s .  R e d u c t i o n  i n  f e r t i l i t y  i n  h y b r i d s  may be  

r e c o g n i s e d  by t h e  p r o d u c t i o n  o f  a  h i g h  p r o p o r t i o n  o f  a b a o r t i v e  

p o l l e n  g r a i n s ,  low p o l l e n  f e r t i l i t y  and i r r e g u l a r i t i e s  i n  

c h ro m o so m a l  p a i r i n g  d u r i n g  m e i o s i s .  T h e s e  f e a t u r e s  may t h e r e 

f o r e  b e  u s e d  i n  t h e  i d e n t i f i c a t i o n  o f  h y b r i d s .  W agner ( 1 9 6 8 )  

c o n s i d e r s  t h a t ,  " t h e  p a t t e r n  o f  h y b r i d i t y  i n  p l a n t s  i s  now so  

w e l l - k n o w n  t h a t  i t  i s  e n t i r e l y  s u f f i c i e n t  m e r e l y  t o  e s t a b l i s h  

( 1 )  i n t e r m e d i a r y  / i n  m o r p h o l o g y /  and ( 2 )  c h a n g e s  i n  t h e  

r e p r o d u c t i v e  sy s tem *  t o  e s t a b l i s h  a  h y b r i d  -  d i a g n o s i s  f o r  a  

p l a n t  o r  p o p u l a t i o n  i n  n a t u r e .

O t h e r  i n t r i n s i c  i s o l a t i n g  m e c h a n ism s  s t u d i e d  i n  t h i s



i n v e s t i g a t i o n  w e re  g a m e t i c  i s o l a t i o n  a s  e x e m p l i f i e d  by p o l l e n  

i n c o m p a t i b i l i t y  i n  i n t e r s p e c i f i c  c r o s s e s  and t h e  i n v i a b i l i t y  o f  

h y b r i d  e m b ry o s  i n  s e t  f r u i t .  The  aim o f  t h e s e  s t u d i e s  w as t o  

d e t e r m i n e  t h e  b a r r i e r s ,  i f  a n y ,  t o  h y b r i d i z a t i o n  and t o  d e t e c t  

t h e  e x i s t e n c e  o f  h y b r i d s  i n  n a t u r a l  p o p u l a t i o n s .

The r e p o r t e d  chrom osom e n u m b e rs  o f  S t a c h v s  p a l u s t r i s  and  

S .  s y l v a t i c a . a l t h o u g h  v a r i a b l e ,  s u g g e s t  a  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  

b e tw e e n  t h e  tw o s p e c i e s  ( s e e  t a b l e  1 ) .  The w ork  o f  M orton  e t  a l ,  

i n  p r e s s ,  s u g g e s t s  t h a t  i n  N. A m e r ic a  S . p a l u s t r i s  may be  

r e p r e s e n t e d  by two chrom osom e r a c e s  o f  a  p o l y p l o i d  s e r i e s ,  

p o s s i b l y  b a s e d  e i t h e r  on  x  =  16 ( w i t h  4x  = 64  and  6 x  = 9 6 )  o r  

X = 8 o r  4 .

One s o m a t i c  chrom osom e c o u n t  f o r  S . a m b ig u a  h a s  b e e n  o b t a i n e d  

by M o rto n  ( i n  p r e s s )  g i v i n g  2 n  = 83 and b a s e d  on  S .  p a l u s t r i s  

2 n  = 102 and S .  s v l v a t i c a  2 n  = 6 4 ;  O t h e r  e x p e c t e d  s o m a t i c  

nu m b e rs  f o r  S . a m b ig u a  m ig h t  b e  2 n  =  5 6 ,  6 4 ,  6 5 ,  7 2 ,  7 5 ,  8 0 ,  81 

and 84 d e p e n d in g  on t h e  chrom osom e num ber o f  t h e  p a r e n t a l  p l a n t s  

i n v o l v e d  b a s e d  on  t h e  n u m b e rs  g i v e n  i n  t a b l e  1 . C o u n t s  o b t a i n e d  

f ro m  E u ro p e a n  m a t e r i a l  g i v e  S . p a l u s t r i s  2 n  = 102 o r  C .64 and  

S .  s v l v a t i c a  2 n  = 6 6 ,  o r  p o s s i b l y  2 n  = 4 8 .  S t a c h v s  am b ig u a  i n  

E u ro p e  i s  t h e r e f o r e  m ore  l i k e l y  t o  p o s s e s s  t h e  s o m a t i c  num ber 

2 n  = 8 4 ,  7 5 ,  C .6 5  o r  c . 5 6 .

M e i o t i c  chrom osom e s t u d i e s  o f  t h e  t h r e e  s p e c i e s  h a v e  b e e n  

v e r y  f e w .  B o th  G i l l  ( 1 9 7 0 )  and  Lang ( 1 9 4 0 )  r e p o r t  r e g u l a r  

m e i o t i c  p a i r i n g  i n  S .  s v l v a t i c a . a l t h o u g h  t h e  n u m b ers  o f  b i v a l e n t s  

a r e  s l i g h t l y  a t  v a r i a n c e ,  3 2 I I s  and 3 3 I I s  r e s p e c t i v e l y .

S .  p a l u s t r i s . a l s o  f ro m  t h e  w ork  o f  Lang ( 1 9 4 0 ) ,  e x h i b i t s  5 1 1 1 s  

o r  o c c a s i o n a l l y  5 0 I I s  and I I V .  I n  S .  a m b ig u a .  M orton  ( i n  p r e s s )  

r e p o r t s  83 u n i v a l e n t s  a t  d i a k i n e s i s .  Lang r e p o r t s ,  i n  s y n t h e s i z e d  

h y b r i d s  b e tw e e n  S. p a l u s t r i s  and S .  s y l v a t i v a . 33 b i v a l e n t s
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T a b l e  1 .  R e p o r t e d  chrom osom e n u m b ers  o f  S t a c h v s  p a l u s t r i s . 

S .  s y l v a t i c a  and  S . a m b ig u a .

O r i g i n  o f  
M a t e r i a l

S t a c h v s  a m b ig u a  Sm. 2 n  =

= c .  64 Rohweder 1937 Germany
c .  64 W u lf f  1938 Germany

102 Lang 1940 Germany
102 Love 1954* ?

96 G i l l  and  M o r to n , N. A m e r ic a
i n  p r e s s

= c . 66 S c h e e r e r  1 9 3 9 , Germany
1940

66 Lang 1940 Germany
48 Love and Love Sweden

1940*
48 D e la y  1947 F r a n c e
66 P 6 l y a  1950 H ungary
66 G a d e l l a  and N e t h e r l a n d s

K l i p h u i s  1963
64 G i l l  1970 H im a la y a s

= 83 M o r to n ,  i n  p r e s s B r i t a i n

*Love and  Love a p p e a r  t o  h a v e  w i th d r a w n  t h e i r  1942 c o u n t  f o r  

S . s v l v a t i c a  a s  i t  d o e s  n o t  a p p e a r  i n  Chromosome Numbers o f  

C e n t r a l  and N.W. E u ro p e a n  P l a n t  S p e c i e s  (L ove  and Love, O p e r a  

B o t a n i c a ,  5 ,  1 9 6 1 ) .  A. L o v e ' s  c o u n t  f o r  S . p a l u s t r i s  c i t e d  i n  

t h e  same p u b l i c a t i o n  h a s  n o t  b e e n  t r a c e d .  I n  t h e  1954 p a p e r  he  

g i v e s  t h e  n u m b ers  2n  = 64  and  2 n  = 48 f o r  S .  p a l u s t r i s  and 

S. s v l v a t i c a  r e s p e c t i v e l y .
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o r  m ore  a t  m e ta p h a s e  I .

I n  an  i n t e n s i v e  s u r v e y  o f  t h e  i n t e r - r e l a t i o n s h i p s  o f  t h e  

t r i b e s  and s p e c i e s  w i t h i n  t h e  g e n u s  S t a c h v s . Lang ( 1 9 4 0 )  h a s  

s t u d i e d  s e l f - p o l l i n a t i o n  and h y b r i d i z a t i o n  i n  S .  p a l u s t r i s  and 

S . s v l v a t i c a .  T he  r e s u l t s  h e  o b t a i n e d  w e r e ,  a s  f o l l o w s : -

No. o f  f l o w e r s  No. o f  f r u i t s  % s e t

S e I f - f e r t i l i z a t i o n

S. p a l u s t r i s  80 134  42

S . s v l v a t i c a  186 445 60

E x p e r i m e n t a l  c r o s s e s

" S I ? ;  -

S . p a l u s t r i s  ( ? )  x 
S. s v l v a t i c a 45 49 26

On g e r m i n a t i o n  o f  t h e  f r u i t s  o b t a i n e d  w i t h  S . s v l v a t i c a  a s  

t h e  m a t e r n a l  p a r e n t ,  o n ly  one  s e e d l i n g  d e v e l o p e d .  H ow ever,  w i t h

S . p a l u s t r i s  a s  t h e  m a t e r n a l  p a r e n t  h e  o b t a i n e d  a  num ber o f  

v i a b l e  h y b r i d  p l a n t s ^  O A lth o u g h  t h e  p e r c e n t a g e  f r u i t  s e t  w as  l e s s  

t h a n  t h e  r e c i p r o c a l  c r o s s .  The p e r c e n t a g e  g e r m i n a t i o n  i s  g i v e n  

a s  'p o o r *  w i t h  o v e r  50% o f  t h e  f r u i t s  b e i n g  em pty  and  s e v e r a l  

s im p ly  d e v e l o p i n g  g r e e n ,  u n d i f f e r e n t i a t e d  t i s s u e .

The d e g r e e  o f  i n v i a b l e  p o l l e n  i n  f l o w e r s ,  when h i g h  i n  

h y b r i d s ,  i s  g e n e r a l l y  a  u s e f u l  g u i d e  t o  h y b r i d i z a t i o n  i n  n a t u r a l  

p o p u l a t i o n s  ( V a l e n t i n e ,  1 9 5 0 )  and t h i s  was s t u d i e d  i n  t h e  S t a c h v s  

p o p u l a t i o n s .  W h i le  q u i c k  a s s e s s m e n t s  o f  s t a i n a b l e / n o n -  

s t a i n a b l e  p o l l e n  g i v e  no  i n f o r m a t i o n  on p o l l e n  f e r t i l i t y  t h e y  do 

i n d i c a t e  t h e  l e v e l  o f  m a le  s t e r i l i t y  i n  p o p u l a t i o n s .  P o l l e n  

g e r m i n a t i o n  t e s t s  on  s u c r o s e  a g a r  g i v e  a  m ore d e f i n i t i v e
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i n d i c a t i o n  o f  t h e  d e g r e e  o f  p o l l e n  f e r t i l i t y  and t h e s e  w ere  

p e r f o r m e d  on some p l a n t s .

MATERIALS AND METHODS 

C hrom osom es w e re  i n v e s t i g a t e d  a t  m e t a p h a s e  o f  m i t o s i s  t o  

o b t a i n  s o m a t i c  c o u n t s  and  a t  p r o p h a s e  s t a g e s  o f  f i r s t  d i v i s i o n  

o f  m e i o s i s  t o  s t u d y  p a i r i n g  r e l a t i o n s h i p s .  The b e s t  m i t o t i c  

r e s u l t s  w e re  o b t a i n e d  u s i n g  r o o t  t i p s  p r e t r e a t e d  f o r  one  h o u r  

i n  0 .1%  c o l c h i c i n e  a t  room  t e m p e r a t u r e .  The m a t e r i a l  w as  t h e n  

f i x e d  i n  N e w c o m e r 's  f l u i d  , ^ ( i s o p r o p y l  a l c o h o l  / 2 - p r o p a n o l / ,  

p r o p i o n i c  a c i d ,  p e t r o l e u m  e t h e r ,  a c e t o n e  and d i o x a n  i n  t h e  

vo lu m e  r a t i o s  6 : 3 : 1 : 1 : 1  r e s p e c t i v e l y ) .  P r i o r  t o  h y d r o l y s i s ,  t h e  

r o o t  t i p s  w e re  w ash ed  t w i c e  i n  N H C l. . The h y d r o l y s i s  w as e f f e c t e d  

by t r e a t i n g  f o r  9 m i n u t e s  i n  NHCl a t  60°C and  t h e  r o o t  t i p s  w e re  

t h e n  t r a n s f e r r e d  t o  c o l d  N H C l. . S t a i n i n g  f o l l o w e d  i n  F e u 1g e n  

s o l u t i o n  f o r  2 - 3  h o u r s .  R o o t  t i p  s q u a s h e s  w e re  m o u n ted  i n  1% 

a c e t o c a r r a i n e .  I n d i v i d u a l  c o u n t s  w e r e  d i f f i c u l t  and s e v e r a l  c e l l s  

w e r e  c o u n t e d  f r o m  d i f f e r e n t  r o o t  p r e p a r a t i o n s  a s  a c c u r a t e l y  a s  

p o s s i b l e .  I n  some c a s e s  r o o t s  f ro m  a  num ber o f  i n d i v i d u a l  

p l a n t s  w e r e  e x a m in e d  i n  an  a t t e m p t  t o  o b t a i n  one  e n t i r e l y  r e l i a b l e  

c o u n t .  M e i o t i c  p r e p a r a t i o n s  w e re  o b t a i n e d  f r o m  f r e s h  b u d s .  

S q u a s h e s  o f  s i n g l e  a n t h e r s  w e re  m o u n ted  i n  a c e t i c o r c e i n .  No 

p e r m a n e n t  p r e p a r a t i o n s  w e r e  m ade.

T he b r e e d i n g  r e l a t i o n s  o f  t h e  t h r e e  t a x a  w e re  i n v e s t i g a t e d  

u s i n g  s e l e c t e d  g e n o t y p e s  o f  e a c h  s p e c i e s .  I n  o u t c r o s s i n g  

e x p e r i m e n t s  f l o w e r s  w e re  e m a s c u l a t e d  p r i o r  t o  a n t h e s i s  and 

p o l l e n  t r a n s f e r r e d  by m eans  o f  a  t h i n  b r u s h  o r  w ooden  s p l i n t .

O nly  a s m a l l  p o r t i o n  o f  t h e  f l o w e r s  i n  an  i n f l o r e s c e n c e  w e re  

u s e d ,  t h e  o t h e r s  b e i n g  re m o v e d .  Each i n f l o r e s c e n c e  w as i s o l a t e d
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by m ean s  o f  a  v e n t i l a t e d  c l i p - o n  p o l y t h e n e  b a g .  T h e s e  w ere  

u s e d  i n  p r e f e r e n c e  t o  m u s l i n  t o  k e e p  t h e  h u m i d i t y  h i g h  and 

p r e v e n t  t h e  e x p o s e d  s t i g m a  and s t y l e  f ro m  d e h y d r a t i o n .  The 

s t i g m a s  w e r e  p o l l i n a t e d  tw o  o r  t h r e e  d a y s  a f t e r  e m a s c u l a t i o n  

( c f .  L an g ,  1940 w h e re  p o l l i n a t i o n  w as p e r f o r m e d  t h e  n e x t  d a y ) .  

R ip e  f r u i t  was c o l l e c t e d  and a t t e m p t s  w e re  made t o  g e r m i n a t e  

t h e  s e e d s  o b t a i n e d .

To d e t e r m i n e  t h e  b e s t  c o n d i t i o n s  f o r  g e r m i n a t i o n ,  s e v e n  

t r e a t m e n t s  w e re  g i v e n .  They w e r e : -

T r e a t m e n t  C o n d i t i o n s

1 .  C o n t r o l  U n t r e a t e d  f r u i t s / L i g h t / R o o m  t e m p e r a t u r e

2 .  S c o u r e d  S c o u r e d  f r u i t s / L i g h t / R o o m  t e m p e r a t u r e

3 .  H ig h  t e m p e r a t u r e  U n t r e a t e d  f r u i t s / L i g h t / c . 2 0 °C

4 .  G i b b e r e l l i c  a c i d  F r u i t s  s o a k e d  i n  GA ^ /L ig h t /R o o m
t e m p e r a t u r e

5 .  D ark  U n t r e a t e d  f r u i t s / D a r k / R o o r a  t e m p e r a t u r e

6 .  V e r n a l i z a t i o n  V e r n a l i z e d  f r u i t s / L i g h t / R o o m  t e m p e r a t u r e

7 .  Low t e m p e r a t u r e  U n t r e a t e d  f r u i t s / D a r k / 4 ° C

F r u i t s  w e re  s c o u r e d  by r u b b i n g  th e m  c a r e f u l l y  b e tw e e n  two 

p i e c e s  o f  f i n e  g l a s s  p a p e r .  T he  h i g h  t e m p e r a t u r e  w as  e f f e c t e d  

by p l a c i n g  f r u i t s  i n  a  c a b i n e t  f i t t e d  w i t h  a  lOOW l i g h t  b u l b  

( p e a r l )  p l a c e d  6 i n c h e s  ab o v e  t h e  p e t r i  d i s h e s  t o  g i v e  a  9 h o u r  

d a y .  The g i b b e r e l l i c  a c i d  t r e a t m e n t  w a s  o b t a i n e d  by s o a k i n g  

f r u i t s  i n  an  0 ,04%  a q u e o u s  s o l u t i o n  o f  GA^ w i t h  one  d r o p  o f  a  

w e t t i n g  a g e n t  f o r  12 h o u r s .  The f r u i t s  w e re  n o t  b a t h e d  i n  

g i b b e r e l l i c  a c i d  s o l u t i o n  d u r i n g  t h e  t e s t  p e r i o d  ( c f .  Thom pson, 

1 9 6 9 ) ,  F r u i t s  t o  b e  v e r n a l i z e d  w e re  f i r s t  s o a k e d  i n  w a t e r ,  t h e n  

p l a c e d  i n  p e t r i - d i s h e s  c o v e r e d  i n  f o i l  and m a i n t a i n e d  f o r  14 

d a y s  a t  4 °C .  Dark t r e a t m e n t s  w e re  o b t a i n e d  by c o v e r i n g  t h e  

p e t r i - d i s h e s  w i t h  a lu m in iu m  f o i l .  The l i g h t  c o n d i t i o n  was
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p r o v i d e d  by d a y l i g h t ,  e x c e p t  i n  t h e  h i g h  t e m p e r a t u r e  t r e a t m e n t  

w h e re  t h e  lOOW e l e c t r i c  l i g h t  b u l b  was e n h a n c e d  by a  13W 

f l u o r e s c e n t  lamp a s  t h e  l i g h t  s o u r c e .

F r u i t s  o f  a  Lake D i s t r i c t  c o l l e c t i o n  o f  S. p a l u s t r i s  (P 7 )  

and an  O rkney  c o l l e c t i o n  o f  S .  s v l v a t i c a  ( 8 1 5 )  w e r e  u s e d  i n  t h e  

e x p e r i m e n t .  20 m e r i c a r p s  w e re  p l a c e d  on  s e e d  t e s t i n g  p a p e r  

( t h i c k )  dam pened  w i t h  d i s t i l l e d  w a t e r  i n  9 cm p e t r i  d i s h e s .

Each  t r e a t m e n t  was r e p l i c a t e d  4 t i m e s  f o r  e a c h  s p e c i e s .  The 

s e e d  p a p e r  w as  m a i n t a i n e d  i n  a  m o i s t  c o n d i t i o n  t h r o u g h o u t  t h e  

d u r a t i o n  o f  t h e  e x p e r i m e n t  by p e r i o d i c  a d d i t i o n s  o f  d i s t i l l e d  

w a t e r .  A l l  f r u i t s  o b t a i n e d  i n  t h e  b r e e d i n g  e x p e r i m e n t s  w e re  

g e r m i n a t e d  e m p lo y in g  t h e  g i b b e r e l l i c  a c i d  t r e a t m e n t .

The d e g r e e  o f  p o l l e n  i n v i a b i l i t y ,  e x p r e s s e d  a s  a  p e r c e n t a g e  

o f  t h e  t o t a l  p o l l e n  c o u n t  ( 1 0 0 - 2 0 0  c e l l s ) ,  w as  o b t a i n e d  f o r  

p l a n t s  s t u d i e d  i n  t h e  f i e l d  f r o m  m a tu r e  a n t h e r s  m o u n ted  and  g e n t l y  

s q u a s h e d  i n  c o t t o n  b l u e  i n  l a c t o p h e n o l .  The  mean p e r c e n t a g e  

p o l l e n  i n v i a b i l i t y  f o r  a  p o p u l a t i o n  f a l l s  w i t h i n  one o f  t h e  

f o l l o w i n g  c a t e g o r i e s : < 1 0 ,  1 0 - 3 0 ,  3 0 - 5 0 ,  5 0 - 7 0 ,  7 0 - 9 0 , >  9 0 .  An 

i n v i a b l e  p o l l e n  g r a i n  w as t a k e n  a s  o n e  w i t h o u t  c o n t e n t s  ( u n s t a i n e d )  

a n d / o r  d i s t o r t e d  i n  s h a p e .  The r e s u l t s  w e re  o b t a i n e d  d u r i n g  

A u g u s t  1 9 7 0 .  The d a t e  may b e  i m p o r t a n t  a s  O ck en d en  and W a l t e r s  

(1 9 7 0 )  h a v e  p r o d u c e d  some e v i d e n c e  i n d i c a t i n g  t h a t  i n  Linum 

s p e c i e s  p o l l e n  i n v i a b i l i t y  i n c r e a s e s  t o w a r d s  t h e  end  o f  t h e  

f l o w e r i n g  s e a s o n .

P o l l e n  g e r m i n a t i o n  w as  t e s t e d  by t a p p i n g  p o l l e n  f ro m  a n t h e r s  

a t  a n t h e s i s  o n t o  s l i d e s  c o a t e d  w i t h  s u c r o s e  a g a r  (4 0 g  s u c r o s e ,

6g  a g a r  i n  500 m is  d i s t i l l e d  w a t e r ) .  0 , 5  m i s  o f  b o r i c  a c i d  

s o l u t i o n  ( 1 . 4 g  i n  500 m is  d i s t i l l e d  w a t e r )  w as  added  t o  25 m is  

o f  t h e  a g a r  b e f o r e  c o a t i n g  t h e  s l i d e s .  The s l i d e s  w ere  m a i n t a i n e d



i n  a  h u m i d i t y  c h a m b e r  a t  20°C and a f t e r  t h r e e  h o u r s  t h e  p o l l e n  

t u b e s  w e re  s t a i n e d  w i t h  c o t t o n  b l u e  i n  l a c t o p h e n o l .  C o u n t s  o f  

t h e  g e r m i n a t i o n  and l e n g t h  o f  t h e  p o l l e n  t u b e s  w e re  o b t a i n e d  

f r o m  100 g e r m i n a t e d  g r a i n s / s l i d e .  I n d i v i d u a l  f l o w e r s  f ro m  10 

d i f f e r e n t  p o p u l a t i o n s  o f  e a c h  s p e c i e s  c o l l e c t e d  t h r o u g h o u t  

B r i t a i n  and g row n a t  R o y a l  H o llo w ay  C o l l e g e  w e re  t e s t e d .

A p p e n d ic e s  1 and  2 g i v e  a  k e y  t o  t h e  f i e l d  p o p u l a t i o n s  and 

t h o s e  g e n o t y p e s  u s e d  i n  t h e  e x p e r i m e n t s .

RESULTS AND DISCUSSION 

From t h e  s o m a t i c  ch rom osom e n u m b e rs  o b t a i n e d ,  t h r e e  d i s t i n c t
J

g r o u p i n g s  o c c u r  w i t h i n  t h e  p l a n t s  s t u d i e d  ( s e e  t a b l e  2 ) .  The  low 

c h ro m o so m e -n u m b e red  g r o u p  ( 6 2 - 6 8 )  w e re  o b t a i n e d  f ro m  p l a n t s  w hose  

m o rp h o lo g y  h ad  a l r e a d y  a l l o w e d  th e m  t o  b e  d e t e r m i n e d  a s  S . s v l v a t i c a , 

The h ig h - n u m b e r e d  g r o u p  ( 9 7 - 1 0 3 )  w e re  o b t a i n e d  f ro m  p l a n t s  

a l r e a d y  p u t a t i v e l y  d e t e r m i n e d  a s  S .  p a l u s t r i s . The i n t e r m e d i a t e  

n u m b e rs  ( 7 8 - 8 6 )  o c c u r  i n  p o p u l a t i o n s  w i t h  i n t e r m e d i a t e  m o r p h o lo g y .  

D e t e r m i n a t i o n  o f  t h e  p o p u l a t i o n s ,  on  t h e  b a s i s  o f  a  c o m b i n a t i o n  

o f  s e v e r a l  c h a r a c t e r s ,  a r e  f u l l y  d e s c r i b e d  i n  t h e  G e n e r a l  

D i s c u s s i o n ,  p . / 3 ^

T he m ean o f  e a c h  g ro u p  i s  6 4 . 4 ,  8 2 .8 5  and 9 9 . 5 5 ,  T h e s e  

f i g u r e s  a r e  b a s e d  on t h e  m ean o f  t o t a l  s c o r e s  f o r  e a c h  s o m a t i c  

num ber w i t h i n  t h e  g r o u p .  W here a  c o u n t  i s  o n ly  a c c u r a t e  t o  tw o  

o r  m ore  ch ro m o so m es  and  i s  g i v e n  g s  a  r a n g e  t h i s  s c o r e s  1 

f o r  e a c h  num ber  f a l l i n g  w i t h i n  i t .

I f  S .  am b ig u a  i s  a  h y b r i d  b e tw e e n  S . p a l u s t r i s  and S .  S y l v a t i c a  

t h e n  i t s  e x p e c t e d  chrom osom e num ber i s  2 n  =  8 4 ,  7 5 ,  c . 6 5  o r  c . 5 6  

( b a s e d  o n  E u ro p e a n  c o u n t s  o f  t h e  p u t a t i v e  p a r e n t s ) .  2 n  =  4 8 ,  

one o f  t h e  s o m a t i c  c o u n t s  f o r  S . s v l v a t i c a . i s  o u t s i d e  t h e  r a n g e  

o f  n u m b e rs  o b s e r v e d  i n  t h i s  i n v e s t i g a t i o n  and  t h e r e f o r e  h a s



T a b l e  2 .  S o m a t ic  ch rom osom e n u m b ers  o f  S t a c h v s  d e t e r m i n e d  
f r o m  r o o t  t i p  s q u a s h e s .

810 6 7 - 1 HIA 7 9 - 1 H7 85+1 P6 1 0 2 :

812 64+1 HIA 8 1 -1 H7
4“

8 5 -1 P l l 98 —1

813 62±1 HIA 8 1 : H8 8 1 -1 P l l 97+1

813 6 3 - 1 H2 81+1 H8 8 3 : P13 10 3 :

814 62+1 H2 82^1 H8 8 5 : P14 99^2

814
-J-

6 3 - 1 H2 8 4 —1 H9 80+1 P14 10 2 :

814 63+1 H2 85+1 HIO 84—1

815 66^1 H2 8 5 -1 HIO 83+1

815 65+1 H2 8 4 -1 H l l 8 4 :

818 6 4 : H4

H4

H6

H6

H6

85 i  

8 5 :  

8 3 :  

8 4 :  

8 5 :

H12 

H13 

HI 3 

H18 

H18

8 2 :

8 3 :
+

8 4 -1

8 4 -1

83+1
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F i g ,  1 ,  H9. 2 N = 8 0 -1 ,  I n s e t  t h e  same c e l l  a t  a  l o w e r  m a g n i f i c a t i o n .
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F i g .  2 .  H2. 2 n = 8 5 - l .  (Two ch ro m o so m es  w h o l l y  o u t  o f  f o c u s ) .

F i g s .  1 and 2 .  C hrom osom es o f  S t a c h y s  a m b ig u a .

S q u a s h  p r e p a r a t i o n s  o f  m e ta p h a s e  o f  r o o t  t i p  
m i t o s i s .  C hrom osom es p r e t r e a t e d  w i t h  c o l c h i c i n e ,  
s t a i n e d  i n  F e u l g e n  and m o u n ted  i n  a c e t o c a r m i n e .
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F i g ,  3 .  Chrom osom es o f  S t a c h y s  am bigua  ( H I S ) .

2 n  = 83+1 ( tw o  l e v e l s  o f  f o c u s ) , 0A2/ '

S q u a sh  p r e p a r a t i o n  o f  m e ta p h a s e  o f  r o o t  t i p  m i t o s i s .  
C hrom osom es p r e t r e a t e d  w i t h  c o l c h i c i n e ,  s t a i n e d  i n  
F e u l g e n  and m oun ted  i n  a c e t o c a r m i n e .
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s t i l l  t o  be  r e p o r t e d  f r o m  t h e  B r i t i s h  I s l e s .  The h i g h e s t  

e x p e c t e d  num ber f o r  S .  a m b ig u a  ( b a s e d  on 2 n  = 66 f o r  

S .  s y l v a t i c a  and  2 n  = 102 f o r  S. p a l u s t r i s ) d o e s ,  h o w e v e r ,  f a l l  

w i t h i n  t h e  r a n g e  o f  t h e  i n t e r m e d i a t e  g r o u p  o f  c o u n t s ,  and 

i n d i c a t e s  a h y b r i d  o r i g i n  f o r  t h e  t a x o n .

T he  mean n u m b ers  f o r  b o t h  S. s y l v a t i c a  and 3. am b ig u a  

c o r r e s p o n d  c l o s e l y  w i t h  t h o s e  g i v e n  by G i l l  ( 1 9 7 0 )  and M o rto n  

( i n  p r e s s )  r e s p e c t i v e l y .  The mean num ber f o r  S . p a l u s t r i s  i s  

n o t  i n  a g r e e m e n t  w i t h  any p u b l i s h e d  c o u n t .  W i th  p u b l i s h e d  

n u m b e rs  o f  2 n  = 6 4 ,  96 and 1 0 2 ,  th o u g h , '  i t  seem s  l i k e l y  t h a t  a  

w id e  r a n g e  o f  ch rom osom e n u m b e rs  e x i s t s  w i t h i n  t h e  s p e c i e s .  I f  

2 n  = 64  and  2 n  = 83 a r e  c o r r e c t  s o m a t i c  n u m b ers  f o r  S. s y l v a t i c a  

and S. a m b ig u a  t h e n  i n v o l v e m e n t  o f  S .  p a l u s t r i s  w i t h  2 n  = 102 

i s  i n d i c a t e d .  H ow ever,  t h e  r e p o r t  o f  2 n  = 66 f o r  S ,  s y l v a t i c a  

h a s  b e e n  o b t a i n e d  s e v e r a l  t i m e s  by d i f f e r e n t  a u t h o r s  and c a n n o t  

b e  i g n o r e d .  W i th  2 n  = 83 f o r  S. a m b ig u a . h y b r i d i z a t i o n  i n  t h i s  

i n s t a n c e  w o u ld  i n v o l v e  a  s e c o n d  p a r e n t  w i t h  2 n  = 1 0 0 .  T h i s ,  

i n d e e d ,  l i e s  c l o s e  t o  t h e  m ean o b t a i n e d  i n  t h i s  s t u d y  f o r  

S. p a l u s t r i s .

The s o m a t i c  ch rom osom e n u m b ers  f o r  S . am b ig u a  show a  r a n g e  

lo w e r  t h a n  w o u ld  be  e x p e c t e d  i n  a  s i t u a t i o n  w h e re  b a c k c r o s s i n g  

t o  3 .  p a l u s t r i s  was o c c u r r i n g :  b a c k c r o s s e s  w o u ld  g i v e  r i s e  t o  

a n e u p l o i d  n u m b e rs  r a n g i n g  b e tw e e n  84 and  1 0 2 .  The s o m a t i c  

num ber f o r  P l l  ( 2 n  = 9 7 - 9 8 )  may p e r h a p s  be  c o n s i d e r e d  a  b a c k -  

c r o s s  t o  S .  p a l u s t r i s . a l t h o u g h  i t  i s  t r e a t e d  h e r e  a s  p u r e  

S. p a l u s t r i s  f o r  t h e  r e a s o n s  o f  c h ro m o so m a l  v a r i a b i l i t y  w i t h i n  

t h e  s p e c i e s  a l r e a d y  d i s c u s s e d .

W h i le  f u r t h e r  w ork  i s  n e e d e d  on  chrom osom e n u m b ers  w i t h i n  

t h e  g r o u p ,  t h i s  i n v e s t i g a t i o n  h a s  shown t h a t  c y t o l o g i c a l



e v i d e n c e  i n d i c a t e s  t h a t  t h e  m o r p h o l o g i c a l l y  i n t e r m e d i a t e  (H 

n u m b er)  p l a n t s  may be  h y b r i d s  b e tw e e n  S . p a l u s t r i s  and  

S .  s y l v a t i c a .

T h e  p a i r i n g  r e l a t i o n s  o f  t h e  f o u r  S .  a m b ig u a  p l a n t s  

s t u d i e d  a t  m e i o s i s  ( s e e  t a b l e  3) s u g g e s t  t h a t  b e tw e e n  34 and 36 

b i v a l e n t s  may be  f o r m e d .  T h i s  a g r e e s  w i t h  L a n g ' s  ( 1 9 4 0 )  f i n d i n g s  

i n  s y n t h e s i z e d  F^ h y b r i d s  w h e re  he r e p o r t s  t h a t  t h e  same num ber 

o f  b i v a l e n t s  fo u n d  i n  S. s y l v a t i c a  / i . e .  3 3 /  o r  m ore may o c c u r .  

H ow ever ,  t h e s e  r e s u l t s  a r e  i n  c o n f l i c t  w i t h  t h e  w ork o f  M o r to n  

( i n  p r e s s )  who fo u n d  no b i v a l e n t s  a t  d i a k i n e s i s  a t  a l l  i n  t h e  

h y b r i d .

The r e s u l t s  o f  t h e  c r o s s i n g  e x p e r i m e n t s  ( t a b l e  4 )  c o n c e a l  

c o n s i d e r a b l e  i n t e r g e n o t y p i c  d i f f e r e n c e s .  I n  t h e  s e l f i n g  

e x p e r i m e n t s  w i t h  S. s y l v a t i c a  and S. p a l u s t r i s  t h e  r a n g e  i s  

f r o m  2?-59% f r u i t  s e t .  The mean f r u i t  s e t  f o r  a l l  S. p a l u s t r i s  

g e n o t y p e s  i s  l e s s  t h a n  h a l f  t h a t  o f  S . G s v l v a t i c a . s u g g e s t i n g  

t h a t  t h i s  s p e c i e s  i s  m ore o u t b r e e d i n g  t h a n  S . s y l v a t i c a . Lang 

( 1 9 4 0 )  a l s o  fo u n d  a  l o w e r  f r u i t  s e t  i n  S . p a l u s t r i s  t h a n

S . s y l v a t i c a  w i t h  s e l f - p o l l i n a t i o n ,  a l t h o u g h  t h e  d i f f e r e n c e  i s  

n o t  so  m a rk e d .  T h i s  i s  a l s o  a l l i e d  i n  t h e  p r e s e n t  s t u d i e d  t o  a  

d i f f e r e n c e  i n  t h e  v i a b i l i t y  o f  t h e  f r u i t s  p r o d u c e d ,  ' O nly  c .50%  

g e r m i n a t e  a s  c o m p a re d  w i t h  o v e r  80% i n  S .  s y l v a t i c a . I n  t h e  i n t e r 

g e n o t y p i c  c r o s s e s  w i t h i n  t h e  tw o s p e c i e s ,  S .  p a l u s t r i s  p r o d u c e s  

a  g r e a t e r  p e r c e n t a g e  f r u i t  s e t  t h a n  S . s y l v a t i c a  and t h e  s e e d s  

a r e  l a r g e l y  v i a b l e .  T h i s  f u r t h e r  c o n f i r m s  t h e  d i f f e r e n c e  i n  

b r e e d i n g  s y s t e m  o f  t h e  two s p e c i e s .

E x p e r i m e n t a l  h y b r i d i z a t i o n  b e tw e e n  t h e  tw o  s p e c i e s  i s  

a p p a r e n t l y  m ore s u c c e s s f u l  w i t h  S. s y l v a t i c a  a s  t h e  m a t e r n a l  

p a r e n t  b u t ,  when s o w n , th e  m a j o r i t y  o f  t h e s e  f r u i t s  showed no



H

T a b l e  3 .  P a i r i n g  r e l a t i o n s  o f  ch rom osom es  a t  m e i o s i s  i n
S . p a l u s t r i s  ( 1 )  and  S. am b ig u a ( 4 ) ,

P l a n t I I I I I I IV TOTAL

H 2/1 1 2 -9 3 4 -3 6 - - 8 0 -8 1

H 2 /4 11 3 6 -3 7 - - 8 3 -8 5

H 6/3 14 36 — - 86

12 37 86
HG/4 10 33 2 1 86

P14 - 51 - - 102
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F i g .  4 .  C hrom osom es o f  S t a c h v s  s v l v a t i c a  ( 8 1 5 ) .  2 n  = 6 6 - 1 .

S q u a s h  p r e p a r a t i o n  o f  m e ta p h a s e  o f  r o o t  t i p  m i t o s i s ,  
C hrom osom es p r e t r e a t e d  w i t h  c o l c h i c i n e ,  s t a i n e d  i n  
F e u l g e n  and m o u n ted  i n  a c e t o c a r m i n e .

lO yU m

F i g ,  5 .  C hrom osom es o f  S t a c h v s  p a l u s t r i s  ( P 1 4 ) .

S q u a s h  p r e p a r a t i o n  o f  m e ta p h a s e  I I  o f  m e i o s i s  w i t h  tw o 
g r o u p s  o f  51 I s ,



1̂

F i g ,  6 ,  H 6 /3  w i t h  33 I l s  and 14 I s .
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F i g .  7 .  H 2 /4  w i t h  36 o r  37 I l s  and 11 I s .

F i g s .  6 and  7 .  Chrom osom es o f  S t a c h v s  a m b ig u a .

S q u a s h  p r e p a r a t i o n s  o f  m e ta p h a s e  I o f  m e i o s i s .  
Chrom osom es s t a i n e d  w i t h  a c e t o c a r m i n e .
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F i g .  S .  Chrom osom es o f  S t a c h v s  a m b ig u a .

H 6/4  w i t h  37 I l s  and 12 I s  o r  33 I l s ,  10 I l s ,  2 I l l s  
and 1 IV . The t r i v a l e n t s  and q u a d r i v a l e n t  a r e  a r r o w e d .

S q u a s h  p r e p a r a t i o n  o f  m e ta p h a s e  I  o f  m e i o s i s .  C hrom osom es 
s t a i n e d  w i t h  a c e t o c a r m i n e .



s i g n s  o f  g e r m i n a t i o n  and  w e re  fo u n d  t o  b e  e m p ty .  A few  

p r o d u c e d  g r e e n  u n d i f f e r e n t i a t e d  o u t g r o w t h s  w h ic h  e v e n t u a l l y  

becam e i n f e c t e d  w i t h  f u n g u s .  O t h e r s  g a v e  r i s e  t o  n o rm a l  

s e e d l i n g s  b u t  d i e d  on  t r a n s f e r e n c e  t o  s o i l .  T he r e c i p r o c a l  c r o s s  

w as u n s u c c e s s f u l .

L a n g ’ s  (1 9 4 0 )  f i g u r e s  show a  s i m i l a r  d i f f e r e n c e  i n  t h e  

e a s e  o f  f r u i t  p r o d u c t i o n  on  e x p e r i m e n t a l  h y b r i d i z a t i o n ,  

d e p e n d e n t  on  t h e  m a t e r n a l  p a r e n t .  The m a j o r i t y  o f  f r u i t s  i n  

b o t h  c r o s s e s  w e re  f o u n d  t o  be  em pty  b u t  w h i l e  h e  w as a b l e  t o  

r a i s e  o n l y  o n e  h y b r i d  f r o m  t h e  c r o s s e s  i n v o l v i n g  S. s v l v a t i c a  as, 

t h e  m a t e r n a l  p a r e n t ,  i n  t h e  r e c i p r o c a l  c r o s s  he o b t a i n e d  a  

num ber ( u n s p e c i f i e d  b u t  ’p e r c e n t a g e  f r u i t  s e t  l e s s  t h a n  i n  

s e l f e d  p l a n t . ’ T r a n s l a t e d  f r o m  t h e  o r i g i n a l  § e r m a n . ) o f  p l a n t s .  

T he  m o rp h o lo g y  o f  t h e s e  h y b r i d s  he  r e p o r t s  a s  m o s t  c l o s e l y  

r e s e m b l i n g  t h e i r  m a t e r n a l  p a r e n t  ( S. p a l u s t r i s ) .

T he b a c k e r o s s e s  w e re  a l m o s t  t o t a l l y  u n s u c c e s s f u l  w i t h  o n ly  

21  r i p e  f r u i t s  p r o d u c e d .  T h e s e ,  h o w e v e r ,  f a i l e d  t o  g e r m i n a t e  

and w e re  fo u n d  t o  b e  e m p ty .  C l e a r l y ,  t h e  p r o d u c t i o n  o f  m a tu r e  

f r u i t s  may be  i n d e p e n d e n t  o f  em bryo  d e v e lo p m e n t  i n  a l l  t h r e e  

t a x a .

The d i f f i c u l t y  fo u n d  i n  s y n t h e s i z i n g  t h e  F^ h y b r i d  i n  t h i s  

i n v e s t i g a t i o n  and  by Lang h a s  a l s o  b e e n  C o n f i r m e d  by M o r to n  

( p e r s o n a l  c o m m u n i c a t i o n ) .  T h e  s y n t h e s i s  o fF F ^  h y b r i d s  b e tw e e n  ■ 

some s p e c i e s  h a s  b e e n  shown t o  b e  d e p e n d e n t  on t h e  c h o i c e  o f  

g e n o t y p e  u s e d  ( V a l e n t i n e ,  1947 and M a t f i e l d  1972). and t h i s  may 

be  t h e  c a s e  w i t h  S . a m b ig u a .

The s e e d  g e r m i n a t i o n  t e s t s ,  g i v e n  i n  t a b l e  5 show a 

s i g n i f i c a n t  e f f e c t  o f  t r e a t m e n t  w i t h  g i b b e r e l l i c  a c i d  on 

g e r m i n a t i o n .  T h i s  i s  i n  a g r e e m e n t  w i t h  t h e  work  o f  Thompson
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(1 9 6 9 )  w i t h  s e v e r a l  o t h e r  l a b i a t e  s p e c i e s .  U nder  w hat  

c o n d i t i o n s  t h e  m e r i c a r p s  w i l l  g e r m i n a t e  i n  n a t u r e  i s  n o t  know n. 

The f r u i t s  s t u d i e d  w e re  c o l l e c t e d  i n  A ugus t  1970  and g e r m i n a t e d  

i n  J a n u a r y  1 9 7 1 .  S e e d l i n g  e s t a b l i s h m e n t  w as  e x t e n s i v e  i n  t h e  

c o m p e t i t i o n  e x p e r i m e n t  a t  t h e  b e g i n n i n g  o f  t h e  s e c o n d  s e a s o n  i n  

e a r l y  A p r i l .  I t  may w e l l  b e  t h a t  e i t h e r  6 m o n th s  m a t u r a t i o n  o r  

v e r n a l i z a t i o n  a t  o r  b e lo w  0°C i s  r e q u i r e d  t o  b r e a k  d o rm a n c y .

I n  t h i s  i n v e s t i g a t i o n  t h e  f r u i t s  w e r e , t r e a t e d  a t  4°C and t h i s  

p r o v i d e d  t h e  o n ly  o t h e r  t r e a t m e n t  w h e re  any g e r m i n a t i o n  

o c c u r r e d .

The p o l l e n  i n v i a b i l i t y  s c o r e s , t a b l e  6, show a  r a n g e  f o r  t h e  

f i e l d  p o p u l a t i o n s  f ro m  10-90% . G e n e r a l l y ,  h i g h  p o l l e n  

i n v i a b i l i t y  s c o r e s  a r e  a s s o c i a t e d  w i t h  i n t e r m e d i a t e  chrom osom e 

n u m b e r ,  b o t h  f e a t u r e s  i n d i c a t i n g  h y b r i d i z a t i o n .  They o c c u r  

t o g e t h e r  i n  t h e  f o l l o w i n g  p o p u l a t i o n s : -  HIA, H2, H4, H6, H7, H8, 

H9, HID, H l l ,  H12 and  U l3 .

I n  a l l  t h e  p o p u l a t i o n s  i n v e s t i g a t e d  o n ly  two e x h i b i t  

c h a r a c t e r  c o m b i n a t i o n s  i n c o n s i s t e n t  w i t h  one  o f  t h e  t h r e e  

s p e c i e s  c a t e g o r i e s .  They a r e  P6 and  P I 3 b o t h  w i t h  h i g h  

i n v i a b i l i t y  s c o r e s  and h i g h  chrom osom e n u m b er .  The tw o n u m b ers  

(2 n  = 102 and  2 n  = 1 03)  a r e  e n t i r e l y  c o n s i s t e n t  w i t h  t h e  

r e p o r t e d  num ber  f o r  S . p a l u s t r i s . so  t h e r e  i s  no  i n d i c a t i o n  o f  

t h e  a n e u p l o i d y  t h a t  w ou ld  b e  e x p e c t e d  i n  b a c k c r o s s  h y b r i d s  w i t h

S .  p a l u s t r i s . An e x p l a n a t i o n  o f  t h e  i n c o n s i s t e n c i e s  e x h i b i t e d  

by t h e s e  tw o  p o p u l a t i o n s  i s  d e p e n d e n t  on  a n  e x a m i n a t i o n  o f  t h e i r  

m o rp h o lo g y  ( s e e  G e n e r a l  D i s c u s s i o n  p./3é?)

The r e s u l t s  o f  t h e  p o l l e n  g e r m i n a t i o n  t e s t  a r e  shown i n  

t a b l e  7 .  S . p a l u s t r i s  and  S .  s v l v a t i c a  show no  d i f f e r e n c e  i n  

p e r c e n t a g e  g e r m i n a t i o n ,  b u t  h a v e  s i g n i f i c a n t l y  d i f f e r e n t  m ean



T a b l e  5 .  P e r c e n t a g e  g e r m i n a t i o n  f o r  P7 and 8 1 5 ,  o ne  m onth  
f r o m  t h e  s t q r t  o f  t h e  e x p e r i m e n t  (1 2  J a n u a r y  -  
12 F e b r u a r y  1 9 7 1 ) ,  Sam ple  s i z e ,  n  = 8 0 .

P7 815

1 .  C o n t r o l  0 0

2 .  S c o u r e d  0 0

3 .  H ig h  t e m p e r a t u r e  0 0

4 .  G i b b e r e l l i c  a c i d  7 6 , 9 ( - 9 . 1 )  7 2 . 5 ( ^ 1 0 . 5 )

5 .  D a rk  0 0

6 .  V e r n a l i z a t i o n  1 . 0  0 . 5

7 .  Low t e m p e r a t u r e  0 0



T a b l e  6 ,  Mean p o l l e n  i n v i a b i l i t y  s c o r e s  f o r  29 f i e l d  
p o p u l a t i o n s  o b t a i n e d  d u r i n g  A u g u s t  1 9 7 0 .
Where t h e  p o p u l a t i o n  r a n g e  f a l l s  o u t s i d e  one  
c a t e g o r y ,  t h e  c o m p l e t e  r a n g e  i s  shown i n  b r a c k e t s .

% c a t e g o r i e s < 1 0  1 0 -3 0 3 0 -5 0 5 0 - 7 0 7 0 - 9 0 -> 9 0

P o p u l a t i o n s

P5 i a 2 (  1 0 - 5 0 ) H 8 (3 0 - 9 0 )  P6 P13

P7 HIA H6

P9 H2 H 9(5 0 - 7 0 )

PIO H4 H 1 0 (5 0 -9 0 )

P l l H5 H l l

P14 H 7C50-90) H 13(5 0 - 9 0 )

P20 H 1 4 (5 0 -9 0 )

810 H 1 5 (5 0 -9 0 )

812

813

814

815

810

818



F i g .  9 .  S 15 w i t h  90% ro u n d  and s t a i n a b l e  p o l l e n  g r a i n s .

4 0 ^ m

F i g .  1 0 ,  H l l  w i t h  60-80%  d i s t o r t e d  and u n s t a i n e d  p o l l e n  g r a i n s .

F i g s ,  9 and 1 0 ,  P o l l e n  o f  S t a c h v s  s v l v a t i c a  (S 1 5 )  and
S t a c h v s  am b ig u a  ( H l l )  m o u n ted  i n  a c e t o c a r m i n e .



p o l l e n  t u b e  l e n g t h s .  S .  p a l u s t r i s  p o l l e n  t u b e s  a r e  a lm o s t  

t w i c e  a s  l o n g  a s  t h o s e  o f  S . s v l v a t i c a . T h i s  may a c c o u n t  f o r  

t h e  o b s e r v e d  d i f f e r e n c e  i n  f r u i t  s e t  i n  t h e  e x p e r i m e n t a l  

c r o s s e s .  S i g n i f i c a n t l y  g r e a t e r  f r u i t  s e t  i s  o b t a i n e d  when

S . s v l v a t i c a  i s  p o l l i n a t e d  by 3 .  p a l u s t r i s  ( a l t h o u g h  em bryo  

f o r m a t i o n  and  d e v e lo p m e n t  a p p e a r s  p r o p o r t i o n a t e l y  g r e a t e r  i n  

t h e  r e c i p r o c a l  c r o s s ) .

L e s s  t h a n  5% o f  t h e  p o l l e n  p r o d u c e d  by S . am bigua 

g e r m i n a t e s  on s u c r o s e  a g a r .  T h i s  i s  an  i m p o r t a n t  f e a t u r e  s in c e *  

a l t h o u g h  a  h i g h  p r o p o r t i o n  o f  ro u n d  s t a i n a b l e  g r a i n s  a r e  

p r e s e n t  i n  t h e  p o l l e n  o f  S . a m b ig u a . t h e  m a j o r i t y  w i l l  n o t  

g e r m i n a t e .  B e c a u s e  o f  t h e  o c c u r r e n c e  o f  a  q u a n t i t y ,  a l b e i t  

s m a l l ,  o f  f e r t i l e  p o l l e n  i n  t h e  a n t h e r s  o f  5 .  a m b ig u a  b a c k c r o s s i n g  

o f  t h e  h y b r i d  t o  e i t h e r  p a r e n t  i s  a  p o s s i b i l i t y .
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T a b l e  7 .  P e r c e n t a g e ,  p o l l e n  g e r m i n a t i o n  and mean p o l l e n  
l e n g t h  w i t h  c o n f i d e n c e  l i m i t s  a t  p = 0*05  i n  
S t a c h v s  S o n .

Afean p o l l e n  t u b e  l e n g t h  
% g e r m i n a t i o n  and c o n f i d e n c e  l i m i t s  

a t  p = 0 .0 5

S .  a m b ie u a

H4

H6

H13

H23

H24

< 5 ND

P5

P9 +
S .  n a l u s t r i s 9 1 - 8 0 ,613m m s -  0 . 0 6

P19

P23

810

S12
+

S . s v l v a t i c a 819 9 3 - 5 0 .340m m s -  0 ,0 2 3

820

821



3 .  NUTvlERICAL CHBVIQTAXONÛMy 

INTRODUCTION

B i o c h e m i c a l  i n v e s t i g a t i o n s  o f  p l a n t s ,  p a r t i c u l a r l y  i n  t h e  

l a s t  d e c a d e ,  h a v e  shown t h e  i n t r i n s i c  v a l u e  o f  s u c h  s t u d i e s  f o r  

t a x o n o m i s t s ,  i n  t h e  w ork  c i t e d  by  A l s t o n  and T u r n e r  ( 1 9 6 3 )  and  

Hawkes ( 1 9 6 8 ) ,  f o r  e x a m p le .  W h ile  ch em o ta x o n o m ic  p r o c e d u r e s  

h a v e  d i v e r s i f i e d ,  t h e r e  h a v e  b e e n  v e r y  few  a t t e m p t s  t o  g ro u p  

t h e  d a t a  o b t a i n e d  by n u m e r i c a l  a n a l y s i s .  M ost w o r k e r s  hav e  

r e l i e d  on s i m p l e  t o t a l s  o f  s h a r e d  p i g m e n t s  i n  a s s e s s i n g  t a x o n o m ic  

r e l a t i o n s h i p s .  H ow ever ,  a s  p o i n t e d  o u t  by S o k a l  and S n e a th  

( 1 9 6 3 ) ,  b i o c h e m i c a l  d a t a  a r e  p a r t i c u l a r l y  s u i t a b l e  f o r  n u m e r i c a l  

t a x o n o m ic  p r o c e d u r e s  a s  some p r o b le m s  e x p e r i e n c e d  w i t h  

m o r p h o l o g i c a l  d a t a ,  s u c h  a s  d e f i n i n g  u n i t  c h a r a c t e r s ,  do  n o t  

a r i s e .

T h e r e  a r e  s e v e r a l  c o e f f i c i e n t s  o f  a s s o c i a t i o n  t h a t  may b e  

e m p lo y e d  i n  t a x o n o m ic  w ork  and t h e s e  a r e  l i s t e d  by S o k a l  and  

S n e a t h  ( 1 9 6 3 :  1 2 9 - 1 3 0 ) .  T h r e e  c o e f f i c i e n t s  seem p a r t i c u l a r l y

a p p r o p r i a t e  f o r  c h e m o ta x o n o m ic  w o rk .  One -  t h e  s i m p l e  m a t c h i n g
f>o6rfm

c o e f f i c i e n t  -  i s  b a s e d  on b o t h  n e g a t i v e  a n d ^ m a tc h e s  a s  an  

a s s e s s m e n t  o f  s i m i l a r i t y .  I t  i s  d e r i v e d  a s  f o l l o w s ,

S I  = s i m i l a r i t i e s  ( + / +  -  - / - ) _______
s i m i l a r i t i e s  + d i s s i m i l a r i t i e s

W ith  J a c c a r d ’ s  c o e f f i c i e n t ,  s i m i l a r i t y  i s  b a s e d  o n ly  on 

p o s i t i v e  m a t c h e s ,  a s  f o l l o w s ,

S I  = s i m i l a r i t i e s  ( + / + ) ________________
s i m i l a r i t i e s  + d i s s i m i l a r i t i e s

I n  t h e  D ic e  m o d i f i c a t i o n ,  p o s i t i v e  m a tc h e s  a r e  w e ig h te d  

t w i c e  t h a t  o f  u n m a tc h e d  p a i r s ,

S I =  2 X s i m i l a r i t i e s  ( + / + )
2 X s i m i l a r i t i e s  + d i s s i m i l a r i t i e s
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The s i m p l e  m a t c h i n g  c o e f f i c i e n t  o f  S o k a l  and  M ic h e n e r  (1 9 5 8 )  

h a s  a l r e a d y  b e e n  em p lo y ed  i n  s p o t  a s s o c i a t i o n s  by a  nu m b er  o f  

a u t h o r s ,  f o r  e x a m p le ,  J a w o r s k a  and N y b o m  ( 1 9 6 7 ) ,  O l s s o n  ( 1 9 6 7 ) ,  

G r a n t  and  Z a n d s t r a  ( 1 9 6 8 ) ,  D e d io  e t  a l  (1 9 6 9 )  and Moore e t  a l

( 1 9 7 0 ) .  N o t  a l l  o f  t h e s e  w o r k e r s  fo u n d  t h e  p r o c e d u r e  s a t i s f a c t o r y  

and Moore e t  a l  c o n s i d e r e d  t h a t  t h e  c o e f f i c i e n t  a c t u a l l y  o b s c u r r e d  

t r e n d s  i n  t h e  d a t a .  They s t u d i e d  t h e  g e o g r a p h i c a l  v a r i a t i o n  o f  

l e a f  f l a v o n o i d s  i n  Q npe trum  ru b ru m  and c o n s i d e r e d  t h e  a f f i n i t i e s  

b e tw e e n  s a m p l e s  b a s e d  on  t h e  n um bers  o f  f l a v o n o i d s  s h a r e d  by 

e a c h  p a i r  m ore  i n f o r m a t i v e  t h a n  t h e  s i m p l e  m a t c h i n g  c o e f f i c i e n t .  

Moore e t  a l  s t a t e  t h a t  t h i s  i s  " p r o b a b l y  b e c a u s e  t h e  a b s e n c e  o f  

a  f l a v o n o i d ,  u s e d  i n  c a l c u l a t i n g  e a c h  s i m i l a r i t y  i n d e x  h a s  much 

l e s s  b i o l o g i c a l  s i g n i f i c a n c e  t h a n  i t s  p r e s e n c e * .  On t h i s  b a s i s  

t h e  c o e f f i c i e n t  o f  J a c c a r d  (1 9 0 8 )  w h e re  n e g a t i v e  m a tc h e s  ( - / - )  

a r e  e x c l u d e d  f ro m  a s s e s s m e n t  o f  t h e  s i m i l a r i t y  i n d e x  s h o u ld  be  

m ore s a t i s f a c t o r y .

J a c c a r d * s  c o e f f i c i e n t ,  w h ic h  i s  s o m e t im e s  r e f e r r e d  t o  a s  

t h e  p a i r e d  a f f i n i t y  i n d e x  o r  s i m i l a r i t y  c o e f f i c i e n t ,  h a s  b e e n  

e m p lo y e d  by a  num ber o f  w o r k e r s  i n c l u d i n g  H a rn e y  and G r a n t  

( 1 9 6 5 ) ,  M a t th e w s  ( 1 9 6 6 ) ,  J a w o r s k a  and  N y b o m  ( 1 9 6 7 ) ,  O l s s o n  

( 1 9 6 7 ) ,  D ed io  e t  a l  ( 1 9 6 9 )  and T a y l o r  ( 1 9 7 1 ) .  A g a in ,  t h e r e  i s  

no  a g r e e m e n t  on t h e  g e n e r a l  e f f e c t i v e n e s s  o f  t h e  p r o c e d u r e .  

J a w o r s k a  and  N y b o m  c o n c l u d e  f r o m  t h e i r  s t u d y  o f  t h e  p u t a t i v e  

h y b r i d  b e tw e e n  S a x i f r a g a  c a e s i a  and S .  a i z o i d e s  u s i n g  b o t h  

c o e f f i c i e n t s  t h a t  t h e  m a t c h i n g  c o e f f i c i e n t  i s  t o  b e  p r e f e r r e d  

a s  i t  t a k e s  i n t o  a c c o u n t  n e g a t i v e  m a tc h e s  w h ic h  a r e  n o t  

i n c l u d e d  i n  J a c c a r d * s  c o e f f i c i e n t .  T a y l o r  r e p o r t s  t h a t  " t h e  

c l u s t e r  a n a l y s i s  f a i l e d  t o  show any s y s t e m a t i c  g r o u p i n g  o f  t a x a  

b a s e d  on p ig m e n t  s i m i l a r i t i e s ’ e v e n  t h o u g h  t h e  t h r e e  s p e c i e s  o f  

T i a r e 1 1a  u n d e r  c o n s i d e r a t i o n  a p p e a r  s e p a r a b l e  on  f e a t u r e s  o f
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l e a f  m o rp h o lo g y  ( H i t c h c o c k  e t  a l  1 9 6 1 ) .  T h i s ,  o f  c o u r s e ,  d o e s  

n o t  n e c e s s a r i l y  mean t h a t  t h e  p ro g ra m  i s  i n e f f e c t i v e  i n  

d i s c o v e r i n g  g r o u p in g s  i f ,  on t h e  b a s i s  o f  p i g m e n t  s i m i l a r i t y ,  

n o n e  e x i s t .

The t h i r d  c o e f f i c i e n t  em p lo y ed  i n  t h i s  s t u d y ,  t h a t  o f  D ic e  

(1 9 4 5 )  i s  a  m o d i f i c a t i o n  o f  J a c c a r d * s  c o e f f i c i e n t  w h e re  

p o s i t i v e  p a i r s  a r e  g i v e n  t w i c e  t h e  w e i g h t  o f  u n m a tc h e d  p a i r s ,  

and n e g a t i v e  m a tc h e s  a r e  e x c l u d e d .  I n  p r a c t i c e ,  w h e re  

c h r o m a to g r a m s  a l l  h a v e  a  s i m i l a r  num ber o f  s p o t s  t h e  d e n d r o g r a m s  

p r o d u c e d  f r o m  t h i s  c o e f f i c i e n t  o f  a s s o c i a t i o n  w i l l  n o t  be  

m a r k e d ly  d i f f e r e n t  f r o m  t h o s e  u s i n g  t h e  J a c c a r d  c o e f f i c i e n t  on 

t h e  same i n p u t  d a t a .  I f  m ore t h a n  tw o  c h r o m a to g r a m s  h a v e  t h e  

same num ber  o f  s p o t s  i n  common b u t  d i f f e r e n t  t o t a l s  t h e n  w i t h  

J a c c a r d * s  c o e f f i c i e n t  t h e i r  d e g r e e s  o f  s i m i l a r i t y  w i l l  v a r y  

d e p e n d i n g  on t h e  num ber o f  d i s s i m i l a r  s p o t s .  The l a r g e r  t h e  

num ber o f  d i s s i m i l a r  s p o t s ,  t h e  lo w e r  t h e  p e r c e n t a g e  s i m i l a r i t y  

b e tw e e n  e a c h  tw o  c h r o m a to g r a m s .  W ith  t h e  D ic e  c o e f f i c i e n t ,  t h e  

num ber o f  d i s s i m i l a r  s p o t s  w i l l  h a v e  l e s s  s i g n i f i c a n c e  a s  t h e  

p o s i t i v e  m a t c h e s  a r e  d o u b l e d  i n  b o t h  t h e  n u m e r a t o r  and 

d e n o m i n a t o r  and t h e  p e r c e n t a g e  s i m i l a r i t i e s  b e tw e e n  t h e s e  

c h r o m a to g r a m s  w i l l  be c l o s e r .

The u s e  o f  c o r r e l a t i o n  c o e f f i c i e n t s  and t a x o n o m ic  d i s t a n c e  

p r o c e d u r e s  i s  n o t  a t t e m p t e d  i n  t h i s  s tu d y  a s  b o t h  a r e  m o re  

co m p le x  i n  p ro g ra m m in g  f o r  t h e  c o m p u te r  t h a n  c o e f f i c i e n t s  o f  

a s s o c i a t i o n  and a r e  n o t  r e a l l y  r e q u i r e d  when d e a l i n g  w i t h  b i n a r y  

s t a t e  d a t a .  The same r e a s o n i n g  h a s  b e e n  a p p l i e d  t o  t h e  s e l e c t i o n  

o f  t h e ' w e i g h t e d  v a r i a b l e  g ro u p  p r o c e d u r e  u s e d  t o  c l u s t e r  t h e  

c h r o m a to g r a m s  r a t h e r  t h a n  t h e  commonly e m p lo y e d  p r i n c i p a l  

c o m p o n e n ts  o r  f a c t o r  a n a l y s i s .  Gower (1 9 6 6 )  h a s  p o i n t e d  o u t



t h a t  t h e s e  p r o c e d u r e s  'w e r e  p r i m a r i l y  i n t e n d e d  f o r  u s e  w i t h  

c o n t i n u o u s  ( q u a n t i t a t i v e )  v a r i a b l e s '

MATHRIALS AND METHODS

F lo w e r  p i g m e n t s  and  o t h e r  com pounds w e re  e x t r a c t e d  f r o m  23 

c o r o l l a  s a m p l e s  c o l l e c t e d  i n  t h e  f i e l d  and s e n t  by p o s t  d i r e c t l y  

t o  t h e  l a b o r a t o r i e s  f o r  p r o c e s s i n g .  On r e c e i p t ,  t h e  s a m p le s  w e r e  

p a r t i a l l y  h o m o g e n iz e d  w i t h  m e t h a n o l : h y d r o c h l o r i c  a c i d  ( 9 9 : 1  v / v )  

i n  a  W a r in g  b l e n d e r .  The r e s u l t i n g  s o l u t i o n  w as  c o n c e n t r a t e d  

u s i n g  a  r o t a r y  e v a p o r a t o r  and s t o r e d  a t  4°C i n  a  r e f r i g e r a t o r  

f o r  a p p r o x i m a t e l y  o ne  m on th  b e f o r e  b e i n g  s p o t t e d  o n t o  Whatman 

n o ,  1 p a p e r .

T w o - d im e n s io n a l  p a p e r  c h r o m a to g r a p h y  w as e m p lo y ed  f o r  

p ig m e n t  s e p a r a t i o n  u s i n g  15% a c e t i c  a c i d  a s  t h e  f i r s t  s o l v e n t  

and b u t a n o l : a c e t i c  a c i d : w a t e r  i n  t h e  p r o p o r t i o n s  5 : 1 : 3  v / v / v  a s  

t h e  s e c o n d .  Rf v a l u e s  w e re  o b t a i n e d  f o r  a l l  s p o t s  v i s i b l e  i n  

d a y l i g f e t , , u l t j ^ a - - v i o l e t  l i g h t  o r  i n  u l t r a - v i o l e t  l i g h t  a f t e r  

t r e a t m e n t  w i t h  am m onia. I d e n t i f i c a t i o n  o f  i n d i v i d u a l  p i g m e n t s  

w as n o t  a t t e m p t e d .

The s p o t s  on t h e  c h r o m a to g r a m s  w e r e  a s s o c i a t e d  u s i n g  

c o m p u te r -p ro g ra m m e d  p r o c e d u r e s .  The f i r s t  p ro g r a m  was d e s i g n e d  

by I . A .  S t e v e n s o n  t o  co m p are  t h e  Rf v a l u e s  o f  t h e  s p o t s  on 

s e p a r a t e  c h r o m a to g r a m s .  By r u n n i n g  t h e  s a n e  s a m p le  w i t h  e v e r y  

s e t  o f  c h r o m a to g r a m s  when t h e y  w ere  d e v e l o p e d ,  t h e  v a r i a t i o n  i n  

s p o t  p o s i t i o n  p r o d u c e d  by t h e  r u n n i n g  c o n d i t i o n s  w as  a s s e s s e d .

The r a n g e  o f  v a r i a t i o n  o f  s p o t  p o s i t i o n  was 12% and t h i s  was 

t a k e n  a s  t h e  e r r o r  l e v e l  f o r  t h e  p r o d u c t i o n  o f  a  s e r i e s  o f  

s t a n d a r d s .  The Rf v a l u e s  f o r  t h e  s p o t s  on  c h ro m a to g ra m  1 w e re  

a l l  t a k e n  a s  s t a n d a r d s .  The Rf v a l u e s  o f  t h e  s p o t s  on t h e  n e x t
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c h r o m a to g r a m  w e re  c o m p a re d  w i t h  c h ro m a to g ra m  1 .  A s p o t  w i t h  

b o t h  Rf v a l u e s  f a l l i n g  w i t h i n  a  12% r a n g e  o f  t h e  Rf v a l u e s  o f  

one s t a n d a r d  w as  t a k e n  a s  i d e n t i c a l  and g i v e n  t h e  same s t a n d a r d  

n u m b e r .  T h o s e  s p o t s  n o t  o v e r l a p p i n g  w i t h  t h e  r a n g e  o f  t h e  

s t a n d a r d s  on c h ro m a to g ra m  1 w e re  g i v e n  new s t a n d a r d  n u m b e rs .

The s p o t s  o n  c h r o m a to g r a m  3 w e re  co m p a re d  w i t h  t h e  s t a n d a r d s  

f r o m  1 and  2 ;  e t c .

Once a  s t a n d a r d  num ber h ad  b e e n  a l l o c a t e d  t o  e a c h  s p o t  on  

e v e r y  c h r o m a to g r a m ,  t h e  d a t a  w e re  a r r a n g e d  i n  an  n x t  m a t r i x ,  

w h e re  n  r e p r e s e n t s  t h e  s t a n d a r d s  w i t h  tw o s t a t e s ,  p r e s e n t  o r  

a b s e n t .  Colum n t  c o n t a i n s  t h e  e n t i t i e s  t o  b e  g ro u p e d  by t h e i r

a s s o c i a t i o n  o v e r  a l l  t h e  s t a n d a r d s  ( t h e  s o - c a l l e d  Q - t e c h n i q u e ) .

The p r o g r a m s  i n v o l v e d  i n  t h i s  p r o c e d u r e  w e r e  w r i t t e n  i n  

F o r t r a n  IV by D r .  L. M organ  o f  t h e  C o m p u tin g  and  S t a t i s t i c s  

D e p a r tm e n t  o f  R o y a l  H o llo w ay  C o l l e g e .

T h r e e . d i f f e r e n t  c o e f f i c i e n t s  o f  a s s o c i a t i o n  g i v e n  i n  S o k a l  

and S n e a t h  ( 1 9 6 3 )  w e re  e m p l o y e d : -

1 .  C o e f f i c i e n t  o f  S o k a l  and  M ic h e n e r  ( 1 9 5 8 ) .

2 .  C o e f f i c i e n t  o f  J a c c a r d  ( 1 9 0 8 ) ;  S n e a t h  ( 1 9 5 7 ) ,

3 .  C o e f f i c i e n t  o f  D ic e  ( 1 9 4 5 ) .

The s i m i l a r i t y  i n d i c e s  p r o d u c e d  f r o m  a l l  t h r e e  c o e f f i c i e n t s  

r a n g e  f r o m  0 - 1 ,  w h e re  1 r e p r e s e n t s  c o m p le t e  i d e n t i t y .

The c h r o m a to g r a m s  w e r e  t h e n  g ro u p e d  by m eans  o f  t h e  w e i g h t e d  

v a r i a b l e  g r o u p  c l u s t e r i n g  p r o c e d u r e  g i v e n  i n  S o k a l  and S n e a t h  

( 1 9 6 3 ) ,  u s i n g  S p e a r m a n 's  sums o f  v a r i a b l e s  f o r  r e c o m p u t i n g  

s i m i l a r i t i e s .  The c r i t e r i o n  f o r  a d m i t t i n g  new m embers t o  

c l u s t e r s  w as t h e  same a s  t h a t  u s e d  by S o k a l  and M ic h e n e r  ( 1 9 5 8 ) ,  

i . e .  0 . 0 3 .  The r e s u l t s  o f  t h e  c l u s t e r i n g  p r o c e d u r e  l e a d  t o  t h e  

p r o d u c t i o n  o f  a  d e n d r o g r a m  s h o w in g  t h e  r e l a t i o n s h i p s  b e tw e e n  

c h r o m a to g r a m s  d e r i v e d  f r o m  s a m p le s  o f  d i f f e r e n t  p o p u l a t i o n s .



The e f f e c t i v e n e s s  o f  t h e  t h r e e  p r o  g ra ins  p r o d u c e d  w as f i r s t  

e v a l u a t e d  by t h e i r  a p p l i c a t i o n  t o  t h e  r e s u l t s  o b t a i n e d  by M oore , 

H a r b o r ne  and W i l l i a m s  ( 1 9 7 0 )  o f  f l a v o n o i d  v a r i a t i o n  w i t h i n  

a n p e t ru tn  ru b ru m  s a m p le s  f r o m  S . A m e r ic a .

EVALUATION OF THE COEFFICIENTS OF ASSOCIATION 

I n  t h e i r  p a p e r  on t h e  chem otaxonom y, v a r i a t i o n  and 

g e o g r a p h i c a l  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  S n p e t r a c e a e ,  M oore , E a r b o r n e  

and  W i l l i a m s  ( 1 9 7 0 )  d i s c u s s  f l a v o n o i d  v a r i a t i o n  w i t h i n  B np e tru m  

ru b ru m  s a m p le s  f ro m  S .  /America ( p p .  2 8 7 - 2 9 0 ,  f i g .  3 and t a b l e s  

4 and 5 ) .  T h i s  w ork  l e n d s  i t s e l f  t o  t h e  e v a l u a t i o n  o f  t h e  c o e f 

f i c i e n t s  o f  a s s o c i a t i o n  u n d e r  c o n s i d e r a t i o n  a s  Moore e t  a l ,  

p r o v i d e  two s i m i l a r i t y  m a t r i c e s  o f  t h e  18 s a m p l e s ,  one b a s e d  on  

s h a r e d  f l a v o n o i d  p a i r s  and a n o t h e r  on s i m i l a r i t y  i n d e x  v a l u e s  

(=  s i m p l e  m a t c h i n g  c o e f f i c i e n t ) .

The o r i g i n  and h a b i t a t  o f  t h e  B n p e tru m  ru b ru m  s a m p le s  a r e  

shown i n  t a b l e  8 a .  The tw o  s i m i l a r i t y  m a t r i c e s  p r o d u c e d  by 

Moore e t  a l  a r e  shown i n  t a b l e  8 b ,

Moore e t  a l  c o n c l u d e  t h a t  t h e  m a t r i x  b a s e d  on  s h a r e d  

f l a v o n o i d s  b e tw e e n  s a m p le s  i s  more i n f o r m a t i v e  t h a n  t h e  ' s t a t i s 

t i c a l l y  m ore  a p p r o p r i a t e  s i m i l a r i t y  m a t r i x '  w h ic h  ' t e n d e d  t o  

o b s c u r e  t h e  t r e n d s ' .  They c o n f i n e  t h e i r  i n t e r p r e t a t i o n s  t o  a  

c o n s i d e r a t i o n  o f  t h e  s h a r e d  p a i r s  o f  f l a v o n o i d s .

G r e a t e s t  a f f i n i t y  w as  shown b e tw e e n  s a m p le s  6 - 1 2 .  T h e s e  

a l l  come f r o m  N o th o f a g u s  f o r e s t  h a b i t a t s  o f  c e n t r a l  and s o u t h e r n  

T i e r r a  d e l  F u eg o  and s o u t h e r n  P a t a g o n i a .  L e s s  a f f i n i t y  w i t h  t h i s  

g r o u p  i s  shown by s a m p le s  4 ,  5 ,  13 and 1 4 ,  T h i s  p r o b a b l y  

r e f l e c t s  s p a t i a l  s e p a r a t i o n  o f  s a m p le s  r a t h e r  t h a n  h a b i t a t  

d i f f e r e n c e s ,  a l t h o u g h  4 ,  13 and 14 come f r o m  S te p p e  h a b i t a t s ,  

s i n c e  5 com es f ro m  a f o r e s t e d  h a b i t a t .  T h i s  v ie w  i s  s u p p o r t e d  

by t h e  l a c k  o f  a f f i n i t y  w i t h  t h e  6 -1 2  f o r e s t  g r o u p  s a m p le s



i ?

shown by 3 ,  15 and 1 6 ,  w h ic h  a l s o  came f ro m  f o r e s t .

T he d e c r e a s i n g  c h e m i c a l  a f f i n i t y  shown by s a m p le s  w i t h  

t h e  6 - 1 2  f o r e s t  g ro u p  a p p e a r s  t o  be  r e l a t e d  t o  i n c r e a s i n g  

d i s t a n c e  o f  o r i g i n  o f  t h e  s a m p le s  f ro m  t h e  f o r e s t  g r o u p  sa m p le  

a r e a .  W h i le  h a b i t a t  d i f f e r e n c e s  seem l e s s  i m p o r t a n t  t h a n  

s p a t i a l  s e p a r a t i o n ,  s a m p le  6 w h ic h  p o s s e s s e s  h i g h  a f f i n i t y  

w i t h  t h e  f o r e s t  g ro u p  i s  g e o g r a p h i c a l l y  f a i r l y  c l o s e  t o  4 f ro m  

t h e  s o u t h  P a t a g o n i a n  s t e p p e ,  w i t h  w h ic h  i t  h a s  much lo w e r  

a f f i n i t i e s .  T h e r e  i s ,  t h e r e f o r e ,  an  e c o l o g i c a l  com ponen t 

i n v o l v e d  i n  t h e  r e l a t i o n s h i p s .

S a m p le s  2 and  18 show d e c r e a s i n g  a f f i n i t y  w i t h  g e o g r a p h i c a l  

s e p a r a t i o n .  S am ple  1 d o e s  n o t  c o m p l e t e l y  a g r e e  w i t h  t h i s .

Sam ple  17 d o e s  n o t  a c c o r d  w i t h  t h e  g e n e r a l  p a t t e r n .  I t  

s h o u l d ,  on  t h e  b a s i s  o f  g e o g r a p h y ,  show g r e a t e s t  c h e m i c a l  

a f f i n i t y  w i t h  t h e  NE T i e r r a  d e l  F u eg o  s a m p l e s  (1 3  and 1 4 ) ,  b u t  

i s  c l o s e r  t o  t h e  c e n t r a l  and  s o u t h e r n  T i e r r a  d e l  F uego  s a m p le s  

8 ,  9 ,  1 0 ,  11 and 1 2 .

T h e s e  m a in  c o n c l u s i o n s  o f  Moore e t  a l  w e re  c o m p ared  w i t h  

t h e  d e n d r o g r a m s  ( f i g .  10 r  1 2 )  d e r i v e d  f r o m  t h e  a s s o c i a t i o n s  

p r o d u c e d  by e a c h  o f  t h e  t h r e e  c o e f f i c i e n t s .  T h e r e  i s  c l e a r l y  

l i t t l e  d i f f e r e n c e  b e tw e e n  t h e  r e l a t i o n s h i p s  o b t a i n e d  e m p lo y in g  

t h e  J a c c a r d  c o e f f i c i e n t  and t h e  m o d i f i c a t i o n  o f  D ic e  ( s e e  f i g s .

10 and  11 r e s p e c t i v e l y ) .  B o th  t h e s e  c o e f f i c i e n t s  i g n o r e  n e g a t i v e  

m a t c h e s ,  a  c o n d i t i o n  s a t i s f y i n g  t h e  o b j e c t i o n  o f  Moore e t  a l  

t h a t  t h e i r  s i m i l a r i t y  i n d e x  t e n d s  t o  o b s c u r e  t h e  t r e n d s  

p r o b a b l y  'b e c a u s e  t h e  a b s e n c e  o f  a f l a v o n o i d . . .  h a s  much l e s s  

b i o c h e m i c a l  s i g n i f i c a n c e  t h a n  i t s  p r e s e n c e ' .

The d e n d ro g ra m  p r o d u c e d  by t h e  s i m p l e  m a t c h i n g  c o e f f i c i e n t  

o f  S o k a l  and M ic h e n e r  ( f i g .  1 2 )  shows c o n s i d e r a b l e  d i f f e r e n c e s



T a b l e  8 a .  G e o g r a p h i c a l  o r i g i n  and  h a b i t a t  o f  t h e  18
B npetrum  ru b ru m  s a m p le s  s t u d i e d  by Moore e t  a l  
( 1 9 7 0 ) .

1 . C. C h i l e : H igh  Andes

2 . C. C h i l e ; H igh  A ndes c .2 2 0 0 m .

3 . S. C h i l e ; N o th o fa s ru s  f o r e s t

4 . S . C h i l e ; S t e p p e

5 . w. F u e g i a ; N o t h o f a s u s  f o r e s t

6 . s. C h i l e ; N o t h o f a s u s  f o r e s t

7 . w. T i e r r a d e l  F u e g o ; N o t h o f a e u s f o r e s t

8 . c. T i e r r a  d e l  F u e g o ; N o t h o f a a u s f o r e s t

9 . tt It II tf It

10 . It tt ft tt

11 . tt It It ft It

1 2 . s. T i e r r a  d e l  F u e g o ; N o t h o f a s u s f o r e s t

1 3 . N. T i e r r a  d e l  F u eg o ; S te p p e

14 . If It It tt

15 . S . E. F u ee r ia :  N o th o fa e ru s  f o r e s t

1 6 . It tt ft

17 . F a l k l a n d  I s l e s

18. Gough I s l a n d ;  C l i f f s
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C- c>- C" Ĉ r- P- o CD CO IS

Tf in in CO in tn tn tn m in in in tn in tn

CO CO t> Cd 00 00 i> 00 ĉ p- CO CO CD 00
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w i t h  t h e  o t h e r  two d e n d r o g r a m s .  The r e l a t i o n s h i p s  o b t a i n e d  by 

t h e  t h r e e  c o e f f i c i e n t s  o f  a s s o c i a t i o n  a r e  c o m p a re d  w i t h  t h e  

c o n c l u s i o n s  o f  Moore e t  a l .

T he  f o r e s t  g r o u p  o f  s a m p le s  ( 6 - 1 2 )  c o n s i d e r e d  by Moore e t  

a l  t o  s h a r e  t h e  g r e a t e s t  a f f i n i t y  o c c u r  t o g e t h e r  i n  t h e  

d e n d r o g r a m  p r o d u c e d  by s i m p l e  m a tc h in g  ( f i g .  1 2 )  a t  0 . 9  l e v e l  

o f  s i m i l a r i t y ,  t o g e t h e r  w i t h  s a m p le s  14 and 1 7 .  T h i s  g ro u p  

o n ly  a p p e a r s  i n  t h e  o t h e r  tw o  d e n d r o g r a m s  a t  a  low l e v e l  o f  

s i m i l a r i t y  and i n c l u d e s  3 ,  4 ,  5 ,  1 3 ,  14 and 1 5 .  I n  t h e s e  two 

d e n d r o g r a m s  s a m p le s  4 ,  5 ,  13 and  14 do n o t  show l e s s  a f f i n i t y  

w i t h  t h e  f o r e s t  g r o u p ,  b u t  14 i s  i n c l u d e d  i n  t h e  g ro u p  

c o n t a i n i n g  s a m p le s  6 - 1 2 .
^  pndumi % swyk

S a m p le s  3 ,  15 and 16 in /^ d e n d r o g r s im ^ c e r t a in ly  show a s  

l i t t l e  a f f i n i t y  w i t h  t h e  f o r e s t  group 6 - 1 2  a s  do 4 ,  5 and 13 and 

t h e s e  s i x  s a m p le s  fo r m  a  g ro u p  a t  t h e  0 . 9 1  l e v e l  o f  s i m i l a r i t y .

The l a c k  o f  a f f i n i t y  b e tw e e n  t h e  g e o g r a p h i c a l l y  c l o s e  

s a m p le s  6 and  4 r e c o r d e d  by Moore e t  a l  i s  r e f l e c t e d  i n  a l l  t h r e e  

d e n d r o g r a m s .  S a m p le s  1 ,  2 and  18 i n  a l l  t h r e e  d e n d r o g r a m s  show 

a  m ark ed  l a c k  o f  a f f i n i t y  w i t h  t h e  o t h e r  s a m p le s  and  no h i g h  

d e g r e e  o f  s i m i l a r i t y  b e tw e e n  t h e m s e l v e s .  T h i s  i l l u s t r a t e s  t h e  

i m p o r t a n c e  o f  s p a t i a l  i s o l a t i o n  a s  a  f a c t o r  i n  d e c r e a s i n g  a f f i n i t y  

b e tw e e n  s a m p le s  shown by Moore e t  a l .  I n  c o n t r a s t  t o  Moore e t  

a l ' s  c o n c l u s i o n ,  s a m p le  1 d o e s  a p p e a r  t o  a g r e e  w i t h  t h i s .

S am p le  17 c e r t a i n l y  show s a h i g h  l e v e l  o f  a f f i n i t y  w i t h  

t h e  c e n t r a l  and s o u t h e r n  T i e r r a  d e l  F uego  s a m p le s  8 ,  9 ,  10^  11 

and 12 (9  and  1 1 ,  i n  p a r t i c u l a r )  i n  t h e  d e n d r o g r a m  p r o d u c e d  by 

s i m p l e  m a t c h i n g ,  i n  a c c o r d a n c e  w i t h  Moore e t  a l ' s  c o n c l u s i o n ^

T h i s  i s  n o t  shown s o  c l e a r l y  i n  t h e  o t h e r  tw o d e n d r o g r a m s .

A l l  t h e  c o n c l u s i o n s  r e a c h e d  by Moore e t  a l  a r e  r e f l e c t e d  i n



t h e  d e n d r o g r a m  d e r i v e d  by t h e  s i m p l e  m a t c h i n g  c o e f f i c i e n t  w i t h  

t h e  e x c e p t i o n  o f  t h e  p o s i t i o n  o f  sam p le  1 4 .  I n  t h i s  r e s u l t  i t  

show s s t r o n g  a f f i n i t y  w i t h  t h e  f o r e s t  g ro u p  6 - 1 2 ,  a  f a c t  s u p p o r t e d  

by i t s  s l i g h t l y  h i g h e r  s i m i l a r i t y  i n d e x  v a l u e s  w i t h  t h a t  g ro u p  

t h a n  s a m p le  1 3 .  A l s o ,  13 show s much s t r o n g e r  a s s o c i a t i o n s  w i t h  

3 ,  4 and  5 t h a n  d o e s  1 4  ( 8 8 ,  1 0 0 ,  100 co m p ared  w i t h  6 7 ,  78 and 

78 r e s p e c t i v e l y ) .  The d e n d r o g r a m s  p r o d u c e d  by t h e  D ice  and 

J a c c a r d  c o e f f i c i e n t s  do  n o t  r e f l e c t  Moore e t  a l ' s  c o n c l u s i o n s  

a s  a c c u r a t e l y  a s  t h e  t h i r d  o n e .

I n  t h i s  s t u d y ,  t h e  s i m p l e  m a tc h in g  c o e f f i c i e n t  o f  S o k a l  

and M i c h e n e r ,  t h e r e f o r e ,  when e m p lo y ed  w i t h  a  w e i g h t e d  v a r i a b l e  

g r o u p  c l u s t e r i n g  p r o c e d u r e ,  w as t h e  m o s t  e f f e c t i v e  m ethod  o f  t h e  

t h r e e  c o e f f i c i e n t s  o f  a s s o c i a t i o n  i n v e s t i g a t e d ,  i n  r e f l e c t i n g  

r e l a t i o n s h i p s  b e tw e e n  t h e  c h r o m a to g r a m s .

RESULTS

From t h e  p ro g ra m  d e v i s e d  by Ann S t e v e n s o n  t o  p r o d u c e  

s t a n d a r d s ,  a  t o t a l  o f  103 d i f f e r e n t  o n e s  w e re  r e c o g n i z e d  f ro m  t h e  

23 c h r o m a to g r a m s  a t  t h e  12% e r r o r  l e v e l .  78% o f  t h e s e  s t a n d a r d s  

o c c u r r e d  i n  one o r  m o re  o f  t h e  p u t a t i v e  S. a m b ig u a  s a m p le s ,

64% i n  S . p a l u s t r i s  and 39% i n  S. s v l v a t i c a . P u t a t i v e  s a n g l e s  

o f  8 .  p a l u s t r i s  and S . s v l v a t i c a  e a c h  h a v e  11 u n i q u e  s t a n d a r d s ,  

and 24  o c c u r r e d  o n ly  i n  t h e  S . a m b ig u a  s a m p l e s .  37 s t a n d a r d s  

o c c u r r e d  o n ly  o n c e ;  27  on  2 o r  3 c h r o m a to g r a m s ;  25  on 4 - 7 ;

10 on 8 r l 3 ;  and 4 on  15 o r  m ore  c h r o m a to g r a m s .  Of t h e s e  l a s t  

4 s t a n d a r d s ,  2 a r e  a b s e n t  f r o m  o n ly  4 c h r o m a to g r a m s  and one 

a b s e n t  f r o m  o n l y  5 .  They may r e p r e s e n t  s p o t s  o c c u r r i n g  

c o n s i s t e n t l y ,  b u t  i n  v a r y i n g  q u a n t i t i e s ,  i n  a l l  t h r e e  t a x a  b u t  

u n d e t e c t e d  i n  4 o r  5 c h r o m a to g r a m s .
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Each o f  t h r e e  c o e f f i c i e n t  o f  a s s o c i a t i o n  p r o g r a m s  w r i t t e n  

by D r .  M organ  w as  r u n  w i t h  t h e  r e s u l t s  o b t a i n e d  f o r  t h e  S t a c h y s  

s a m p l e s .  T he  d e n d r o g r a m s  o b t a i n e d  a r e  p r e s e n t e d  i n  f i g s  1 3 ,  14 

and 1 5 .  F i g s .  13 and 14 b a s e d  on a s s o c i a t i o n s  t h a t  i g n o r e  

n e g a t i v e  m a t c h e s ,  show o n ly  m in o r  d i f f e r e n c e s  f ro m  one a n o t h e r .

A num ber o f  p o i n t s  o f  s i m i l a r i t y  may be  fo u n d  i n  a l l  t h r e e  

d e n d r o g r a m s .  S am p les  P l l ,  P 5 , P14 , P9 and HIO p o s s e s s  a h i g h  

d e g r e e  o f  a f f i n i t y  i r r e s p e c t i v e  o f  t h e  c o e f f i c i e n t  o f  a s s o c i a t i o n  

u s e d .  P 3 ,  HIA, H12 and  EL3 p r e s e n t  a n o t h e r  g r o u p  o f  s i m i l a r  

s a m p l e s .  T h e s e  tw o g r o u p s  t o g e t h e r  w i t h  one o r  two m in o r ,  and 

d i f f e r i n g ,  a d d i t i o n s  show a c l o s e r  d e g r e e  o f  a f f i n i t y  am ongs t  

t h e m s e l v e s  t h a n  w i t h  t h e  o t h e r  s a m p le s .  P 7 , H8 and HIB 

a s s o c i a t e  t o g e t h e r  i n  a l l  t h r e e  d e n d r o g r a m s .  H I5 (R o u s a y ,

O rk n e y s )  shows low  s i m i l a r i t y  w i t h  a l l  t h e  o t h e r  s a m p le s .  The 

r e p l i c a t e d  p o p u l a t i o n  s a m p l e s ,  H8 and  PS, a lw a y s  a s s o c i a t e  

t o g e t h e r .

The s i m p l e  m a tc h in g  c o e f f i c i e n t ,  w h ic h  p r o v e d  m o s t  e f f e c t i v e  

i n  r e p r e s e n t i n g  t h e  d a t a  o f  M oore , E a r b o r n e  and  W i l l i a m s  ( 1 9 7 0 ) ,  

a l s o  a p p e a r s  t o  be  t h e  m o s t  e f f e c t i v e  one  o f  t h e  t h r e e  i n  

a s s o c i a t i n g  m o r p h o l o g i c a l l y  c l o s e l y  r e l a t e d  S t a c h v s  p o p u l a t i o n s  

( f i g .  1 5 ) .  At t h e  0 . 7 5  l e v e l  o f  s i m i l a r i t y  3 g r o u p s  a r e  d i s t i n 

g u i s h e d .  The f i r s t  g r o u p  c o n t a i n s  12 s a m p le s  i n  two s u b - g r o u p s .

The s m a l l e r  s u b - g r o u p  h a s  5 s a m p le s ,  4 p u t a t i v e l y  i d e n t i f i e d  

a s  S. n a l u s t r i s  and 1 S .  a m b ig u a . They came f r o m  a  w id e  a r e a  -  

Lake D i s t r i c t ,  P e r t h ,  A r g y l l ,  S u t h e r l a n d  and  O rk n e y .  The l a r g e r  

s u b - g r o u p  c o n t a i n s  5 p u t a t i v e  S . am bigua  s a m p le s  and  2 S .  p a l u s t r i s  

( r e p l i c a t e s  o f  P 3 ) .  They w e re  d e r i v e d  m a in ly  f ro m  two a r e a s  -  

I s l e  o f  Man and O rk n e y .  The r e m a i n i n g  s a m p le  came f ro m  A r g y l l .

In  t h e  se c o n d  g ro u p  ar e  3 p u t a t i v e  S.  am b ig u a  and 1



s .  p a l u s t r i s  s a m p l e s .  T hey  cam e f ro m  t h e  I s l e  o f  Man, D a lm a l ly  

( r e p l i c a t e d )  and t h e  Lake D i s t r i c t .

The t h i r d  g ro u p  c o n t a i n s  a l l  t h e  S .  s y l v a t i c a  s a m p le s ,  t o g e t h e r  

w i t h  2 S. am b ig u a  s a m p l e s .  The S. s y l v a t i c a  p o p u l a t i o n s  came 

f ro m  t h e  I s l e  o f  Man and O rkney  and t h e  h y b r i d  s a m p le s  a r e  

f r o m  t h e  I s l e  o f  Man and A r g y l l .

HIS -  a  p u t a t i v e  S . a m b ig u a  sam p le  f ro m  R o u sa y ,  O rk n e y s  -  

i s  i s o l a t e d  f ro m  t h e  o t h e r  s a m p l e s .  The s e c o n d  a n d  t h i r d  

g r o u p s  show a  g r e a t e r  a f f i n i t y  w i t h  HIS and e a c h  o t h e r  t h a n  w i t h  

t h e  f i r s t  g r o u p .

The  d e n d ro g ra m  p r o d u c e d  by t h e  s i m p l e  m a t c h i n g  c o e f f i c i e n t  

i s  t h e  o n ly  one t h a t  u n i t e d  t h e  p u t a t i v e  S . s y l v a t i c a  s a m p l e s .

I n  t h e  o t h e r  tw o  d e n d r o g r a m s  t h e y  show a low  l e v e l  o f  s i m i l a r i t y  

w i t h  e a c h  o t h e r  g e n e r a l l y  a s s o c i a t i n g  w i t h  a  num ber o f  d i f f e r e n t  

s u b - g r o u p s .

DISCUSSION

The s t r o n g e s t  e l e m e n t  i n  t h e  a s s o c i a t i o n  o f  s a m p le s  o f  

S t a c h v s  by a l l  t h r e e  c o e f f i c i e n t s  o f  a s s o c i a t i o n  i s  t h e i r  

t a x o n o m ic  a f f i n i t y .  G e o g r a p h i c a l  s e p a r a t i o n  o f  s a m p le s  i s  l e s s  

i m p o r t a n t .  F o r  e x a m p le ,  t h e  p r e d o m i n a n t l y  h y b r i d  g ro u p  o c c u r r i n g  

i n  a l l  t h r e e  d e n d r o g r a m s  c o m p r i s i n g  P3 r e p l i c a t e s ,  HLA, H12, H I3 

and H14, w i t h  m in o r  m o d i f i c a t i o n s ,  i n c l u d e s  s a m p le s  f ro m  O rkney  

and t h e  I s l e  o f  Man. S i m i l a r l y  t h e  c o n s i s t e n t  g r o u p  o f  

p r e d o m i n a n t l y  S . p a l u s t r i s  s a m p le s  -  P l l ,  PS , P 1 4 ,  P9 and H id  -  

r a n g e  f ro m  O rkney  t o  t h e  Lake D i s t r i c t ,  The d e n d ro g ra m  r e f l e c t i n g  

m ost a c c u r a t e l y  t h e  t a x o n o m ic  r e l a t i o n s h i p s  o f  t h e  s a m p le s  

p r e v i o u s l y  d e d u c e d  f r o m  m o r p h o l o g i c a l  and c y t o l o g i c a l  e v i d e n c e  

was p r o d u c e d  u s i n g  t h e  s i m p l e  m a t c h i n g  c o e f f i c i e n t .  T h i s
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d e n d r o g r a m  i s  t h e  o n l y  one  i n  w h ic h  t h e  s a m p le s  o f  S .  s y l v a t i c a  

a r e  a s s o c i a t e d  t o g e t h e r  a t  a h i g h  l e v e l  o f  s i m i l a r i t y .

A g e o g r a p h i c a l  c o m p o n e n t ,  w h i l e  l e s s  i m p o r t a n t  t h a n  

t a x o n o m ic  a f f i n i t y ,  i s  a p p a r e n t  f r o m  t h e  a s s o c i a t i o n s  p r o d u c e d .  

F o r  e x a m p le ,  t h e  t h r e e  h y b r i d  s a m p le s  f ro m  t h e  m a in la n d  o f  

O rkney  -  H12, HIS and H I4 -  a lw a y s  a s s o c i a t e  t o g e t h e r  w i t h  a 

h i g h  l e v e l  o f  s i m i l a r i t y .  I n  a g r e e m e n t  w i t h  t h i s  i s  t h e  

r e l a t i v e  i s o l a t i o n  o f  t h e  s a m p le  (H 15) f ro m  R o u sa y ,  an  o u t l y i n g  

i s l a n d . '  i n  t h e  O r k n e y s .  H ow ever ,  t h e  t h r e e  h y b r i d  s a m p le s  f r o m  

t h e  I s l e  o f  Man (HIA, HIB and  H2) w h ic h  a r e  g e o g r a p h i c a l l y  v e r y  

c l o s e  show a lo w  l e v e l  o f  s i m i l a r i t y  i n  a l l  t h r e e  d e n d r o g r a m s ,  

s o  an  e c o l o g i c a l  c o m p o n en t  may a l s o  be i n v o l v e d .  The d i s t i n c t i o n  

b e tw e e n  b r o a d -  and n a r r o w - l e a v e d  fo rm s  o f  S .  am b ig u a  shown t o  

h a v e  a  g e o g r a p h i c a l  b a s i s  ( s e e  M o r p h o l o g i c a l  V a r i a t i o n  p . / O ^ , 

w i t h  b r o a d - l e a v e d  p o p u l a t i o n s  o c c u r r i n g  i n  A r g y l l  and  n o r t h w a r d s  

and n a r r o w - l e a v e d  p o p u l a t i o n s  i n  A r g y l l  and s o u t h w a r d s ,  i s  b e s t  

r e f l e c t e d  i n  t h e  d e n d ro g ra m  p r o d u c e d  by s i m p l e  m a t c h i n g .  The 

m a in l a n d  O rkney  and P e r t h  s a m p le s  o c c u r  i n  one  l a r g e  g ro u p  

(HIO, HIA, H12, HIS, H I4 and H6) t o g e t h e r  w i t h  one f ro m  A r g y l l  

and one  f r o m  t h e  I s l e  o f  Man. The o t h e r  g ro u p  c o n t a i n s  t h e  

h y b r i d  s a m p le s  H8, HIB, H IS , H2 and HS, a l l  f ro m  A r g y l l  and  t h e  

I s l e  o f  Man, e x c e p t  f o r  t h e  R ousay  sam p le  H i s .  S a m p le s  HIA and 

HIS a r e  t h e r e f o r e  m i s p l a c e d  f o r  c o m p le t e  a g r e e m e n t  w i t h  t h e  

l e a f  d a t a .

The s a m p le s  P3 , H2 and  S3, a l l  f ro m  B i l l o w n  Mooflr, I s l e  o f  

Man, show d i f f e r e n c e s  o f  a f f i n i t y  d e p e n d in g  on t h e  c o e f f i c i e n t  

o f  a s s o c i a t i o n  u s e d .  W ith  t h e  J a c c a r d  and  D ic e  c o e f f i c i e n t s  H2 

show s a low b u t  g r e a t e r  a f f i n i t y  w i t h  P3 t h a n  S3. W ith  t h e  

s i m p l e  m a t c h i n g  c o e f f i c i e n t ,  H2 shows a  g r e a t e r  a f f i n i t y  w i t h  S3



t h a n  P 3 ,  I f  H2 h a s  a r i s e n  by h y b r i d i z a t i o n  b e tw e e n  S3 and P3 i t

i s  c l e a r  t h a t  i t  d o e s  n o t  show t h e  c l o s e  a f f i n i t y  w i t h  P3 r e c o r d e d

f ro m  l e a f  d a t a .  T h i s  may be  t a k e n  a s  f u r t h e r  e v i d e n c e  o f  a

s e p a r a t i o n  b e tw e e n  H2 and P 3 .

The t a x o n o m ic  a f f i n i t y  o f  s a m p le s  r e f l e c t e d  i n  t h e  

d e n d r o g r a m  p r o d u c e d  by t h e  s i m p l e  m a tc h in g  c o e f f i c i e n t  show s 

S .  p a l u s t r i s  t o  be  v e r y  v a r i a b l e  and S. s y l v a t i c a  t o  be  much 

more u n i f o r m .  T h i s  i s  i n  a g r e e m e n t  w i t h  t h e  e v i d e n c e  o b t a i n e d  

f ro m  a s t u d y  o f  t h e  m o r p h o l o g i c a l  v a r i a t i o n  o f  t h e  t a x a .

The c o l l e c t i o n  o f  c o r o l l a  s a m p le s  f r o m  23  d i f f e r e n t  

p o p u l a t i o n s  t h r o u g h o u t  B r i t a i n  p r e v e n t e d  c o n c u r r e n t  s a m p l in g  

and c a u s e d  a  d e l a y  i n  t r a n s f e r a n c e  o f  m a t e r i a l  t o  a c i d - m e t h a n o l ,  

d u e  t o  p o s t a g e .  I t  i s  u n l i k e l y  t h a t  any i m p o r t a n t  c h a n g e s  i n  

p i g m e n t s  o c c u r r e d  d u r i n g  p o s t a g e  a s  t h e r e  a p p e a r s  t o  be  g e n e r a l  

a g r e e m e n t  b e tw e e n  t h e  r e s u l t s  o b t a i n e d  f ro m  f r e s h  and a i r - d r i e d  

m a t e r i a l ,  a s  shown, f o r  e x a m p le ,  by t h e  w ork  o f  Mabry e t  a l  

( 1 9 7 0 )  w i t h  B a p t i s i a  l e c o n t e i  and Hymenoxys s c a p o s a  and Moore 

e t  a l  ( 1 9 7 0 )  w i t h  t h e  B n p e t r a c e a e .  The a b s e n c e  o f  c o n c u r r e n t  

s a m p l i n g ,  h o w e v e r ,  may a u t o m a t i c a l l y  i n d u c e  d i f f e r e n c e s  b e tw e e n  

p o p u l a t i o n s  a s s o c i a t e d  on p ig m e n t  c o m p a r i s o n s ,  T a y l o r  ( 1 9 7 1 ) ,  

f o r  e x a m p le ,  w as a b l e  t o  show c o m p le t e  s e p a r a t i o n  o f  T i a r e 1 1 a 

p l a n t s  c o l l e c t e d  i n  J u l y  f r o m  t h o s e  c o l l e c t e d  i n  A u g u s t ,  on t h e  

b a s i s  o f  a  c o m p a r i s o n  o f  l e a f  p i g m e n t s .  I n  t h e  p r e s e n t  i n v e s t i g 

a t i o n ,  t h e  23 c o l l e c t i o n s  s p a n n e d  a  m onth  and t h e r e  i s  o b v i o u s l y  

a p o s s i b i l i t y  t h a t  some d i f f e r e n c e s  b e tw e e n  c h ro m a to g ra m s  a r e  

t h e  r e s u l t  o f  v a r i a t i o n s  i n  s a m p l i n g  t i m e s .

The w ork  o f  B a l l  e t  a l  ( 1 9 6 7 )  h a s  shown t h a t  m o d i f i c a t i o n  

c a n  be  in d u c e d  i n  c h r o m a t o g r a p h i c  s p o t  p a t t e r n s  when p l a n t s  a r e  

grow n u n d e r  d i f f e r e n t  e n v i r o n m e n t a l  c o n d i t i o n s .  The c a s e  made



by Runemark ( 1 9 6 8 )  f o r  c o n s i d e r i n g  d a t a  o b t a i n e d  o n ly  f ro m  

p o p u l a t i o n s  grow n u n d e r  t h e  same e n v i r o n m e n t a l  c o n d i t i o n s  c a n n o t  

be j u s t i f i e d  s o l e l y  on t h e  g r o u n d s  t h a t  s p o t  p a t t e r n s  a r e  

e n v i r o n m e n t a l l y  m o d i f i e d .  I t  i s  i m p r a c t i c a b l e  t o  i g n o r e  t h e  

v a r i a t i o n  o b s e r v e d  i n  n a t u r e  when c o n s i d e r i n g  m o r p h o l o g i c a l  

c r i t e r i a  i n  t a x o n o m ic  and e v o l u t i o n a r y  s t u d i e s .  As p o i n t e d  o u t  

by S o k a l  and S n e a t h  ( 1 9 6 3 ) ,  t h e  num ber o f  com pounds i n  c h r o m a t o 

g ram s w i l l  se ld o m  *be n u m e ro u s  e n o u g h  and  o f  a  s u f f i c i e n t l y  w id e  

g e n e t i c  o r i g i n  t o  g i v e  an  a d e q u a t e  s a m p le  o f  t h e  c h a r a c t e r s  o f  

t h e  o r g a n i s m ;  t h e r e f o r e  t h e s e  m e th o d s  s h o u l d  be u s e d  a s  an  

a d j u n c t  t o  o t h e r s * .  I n  t h e  s t u d y  o f  p o l y p l o i d y  and h y b r i d i z a t i o n  

i n  p a r t i c u l a r ,  v a l u a b l e  t a x o n o m ic  i n f o r m a t i o n  may be  o b t a i n e d  by 

a c o m p a r i s o n  o f  d a t a  o b t a i n e d  f r o m  f i e l d  p o p u l a t i o n s  u s i n g  t h e  

w i d e s t  p o s s i b l e  r a n g e  o f  c h a r a c t e r s .

A l l  e x t r a c t a b l e  s p o t s  o b t a i n e d  on e a c h  c h ro m a to g ra m  w ere  

em p lo y e d  i n  t h e  c o m p u t a t i o n  o f  a s s o c i a t i o n s .  T h i s  may t h e r e f o r e  

i n v o l v e  t r a n s i t o r y  m e t a b o l i t e s  i n  t h e  c o m p u t a t i o n ,  b u t  t h e i r  

e f f e c t  on  t h e  r e s u l t  w i l l  b e  m in im iz e d  by t h e  p r e s e n c e  o f  

p i g m e n t s  common t o  s e v e r a l  s a m p l e s .  I n  any c a s e ,  a  m e t a b o l i t e  

p r e s e n t  i n  a  num ber o f  c h r o m a to g r a m s  r e p r e s e n t s  a  m e a s u re  o f  

s i m i l a r i t y  b e tw e e n  th e m .  The r e l a t i v e  i n s t a b i l i t y  o f  s u c h  

com pounds  i s  r e l a t i v e l y  u n i m p o r t a n t  i n  v ie w  o f  t h e  v a r i a t i o n  i n  

t h e  p ig m e n t  c o n s t i t u t i o n  o f  p l a n t s  due  t o  e n v i r o n m e n t a l  

c o n d i t i o n s .

The  c h r o m a t o g r a p h i c  s t a n d a r d  p r o c e d u r e  w as u s e d  w i t h  S t a c h v s  

t o  m in im iz e  t h e  v a r i a t i o n  i n  s p o t  p a t t e r n  on  a  c h ro m a to g ra m  

w h ic h  may a r i s e  i n  d e v e l o p m e n t .  N e v e r t h e l e s s ,  i t  i s  d e s i r a b l e  t o  

i n t r o d u c e  a  s t a n d a r d  p i g m e n t  o f  known Rf v a l u e  i n t o  e v e r y  s p o t t e d  

s a m p le .  S u b s e q u e n t  c o m p a r i s o n  o f  t h e  Rf o f  t h e  s t a n d a r d  p ig m e n t  

u n d e r  t h e  d e v e l o p i n g  c o n d i t i o n s  w i t h  i t s  known Rf g i v e s  a



g r e a t e r  p r e c i s i o n  t o  t h e  n u m e r i c a l  v a l u e s  a s s i g n e d  t o  e a c h  s p o t .

T he e v i d e n c e  p r e s e n t e d  i n  t h i s  s t u d y  i n d i c a t e s  t h a t  t h e  

s i m p l e  m a t c h i n g  c o e f f i c i e n t  o f  S o k a l  and M ic h e n e r  u s e d  i n  

c o n j u n c t i o n  w i t h  t h e  w e i g h t e d  v a r i a b l e  g ro u p  c l u s t e r i n g  p r o c e d u r e  

i s  t h e  m ost e f f e c t i v e  o f  t h e  t h r e e  c o e f f i c i e n t s  i n  a n a l y z i n g  

t h e  d a t a  o b t a i n e d  f r o m  t h e  c h em o tax o n o m ic  s t u d i e s .  C o m p a r a t iv e  

b i o c h e m i c a l  s t u d i e s  l e n d  t h e m s e l v e s  a n u m e r i c a l  Taxonomic 

t r e a t m e n t  and when c o n s i d e r i n g  a s s o c i a t i o n s  b e tw e e n  l a r g e  

n u m b e rs  o f  c h r o m a to g r a m s  c o m p u te r  a n a l y s i s  i s  t h e  o n ly  e f f i c i e n t  

m e th o d  a v a i l a b l e  t o  f u l l y  u t i l i z e  t h e  d a t a .

I m p o r t a n t  c r i t i c i s m s  o f  t h e  u s e  o f  s t a t i s t i c a l  t r e a t m e n t  

o f  t h e  d a t a  o b t a i n e d  f r o m  c h ro m a to g ra m s  h a v e  b e e n  made by H ans  

Runemark ( 1 9 6 8 )  and r e q u i r e  some comment. H i s  f o u r  m a in  

o b j e c t i o n s  a r e  su m m arized  b e lo w

1 .  S c a n ty  d a t a .  A n a l y s i s  o f  q u a n t i t a t i v e  and q u a l i t a t i v e
sjcûk

v a r i a t i o n  w i t h i n  and b e tw e e n  p o p u l a t i o n s  on a l a r g e ^ a r e  

n e c e s s a r y  t o  a c h i e v e  a  b e t t e r  u n d e r s t a n d i n g  o f  t h e  a p p l i c a t i o n  

o f  n u m e r i c a l  t e c h n i q u e s  t o  t h e  d a t a .

2 .  S p o t  s i z e  v a r i e s  w i t h  t h e  s o l v e n t  s y s t e m  u s e d .  S p o t  

s i z e  c o m p a r i s o n s  b e tw e e n  c h r o m a to g r a m s  m us t  t a k e  a c c o u n t  o f  

t h i s .

3 .  An u n l i m i t e d  num ber o f  c o e f f i c i e n t s  o f  a s s o c i a t i o n  c a n  

be  u s e d .  T h e r e f o r e  a l m o s t  any h y p o t h e s i s  h e l d  by t h e  i n v e s t i g a 

t o r  c a n  be  s u p p o r t e d ,  p r o v i d e d  a s u i t a b l e  c o e f f i c i e n t  i s  

s e l e c t e d .

4 .  T w o - d im e n s io n a l  p r e s e n t a t i o n  i n  d e n d r o g r a m s  o f  p r o b a b l e  

m u l t i d i m e n s i o n a l  r e l a t i o n s h i p s  b e tw e e n  s a m p le s  c a n n o t  be  

recom m ended .

R unem ark*s  f i r s t  p o i n t  t h a t  t h e  d a t a  o b t a i n e d  f ro m  chem o- 

t a x o n o m ic  s t u d i e s  i s  q u a n t i t a t i v e l y  i n a d e q u a t e  i s  n o
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j u s t i f i c a t i o n  f o r  n o t  d e v e l o p i n g  s t a t i s t i c a l  m e th o d s  a p p r o p r i a t e  

t o  t h e i r  t r e a t m e n t .  I t  i s  p a r t i c u l a r l y  i m p o r t a n t  t o  d e v e l o p  

and r e f i n e  s u c h  t e c h n i q u e s  so  t h a t  t h e  d a t a  f r o m  t h e  * l a r g e -  

s c a l e *  i n v e s t i g a t i o n s  dem anded  by Runemark may be  p ro p e r ly ; , '  

h a n d l e d .  The em p lo y m en t  o f  p r o c e d u r e s  t o  c o m p are  t h e  s i z e s  o f  

d i f f e r e n t  s p o t s  c e r t a i n l y  n e e d s  a  m ore c r i t i c a l  s t u d y  t h a n  so  

f a r  r e c e i v e d .  The u s e  of c o r r e l a t i o n  c o e f f i c i e n t s  f o r  e s t i m a t i n g  

s p o t  r e s e m b l a n c e  b e tw e e n  c h r o m a to g r a m s  i s  c l e a r l y  i n a p p r o p r i a t e  

and t h e  b i o c h e m i c a l  d i s t a n c e  a s s e s s m e n t  o f  s i m i l a r i t y ,  a s  shown 

by R unem ark ,  n e e d s  some r e f i n e m e n t .

D i f f e r e n t  c o e f f i c i e n t s  o f  a s s o c i a t i o n  may p r o d u c e  d i s s i m i l a r  

d e n d r o g r a m s  a s  shown by t h i s  i n v e s t i g a t i o n .  T h e r e  i s  a  d a n g e r  

t h a t  * a  p o s t e r i o r i *  s e l e c t i o n  o f  c o e f f i c i e n t s  on t h e  g r o u n d s  

t h a t  t h e y  s u p p o r t  t h e  i n v e s t i g a t o r  *s  h y p o t h e s i s  may o c c u r .  

H ow ever,  a l l  c o e f f i c i e n t s  o f  a s s o c i a t i o n  do n o t  h a v e  t h e  same 

i n t r i n s i c  v a l u e  when a p p l i e d  t o  b i o c h e m i c a l  d a t a  and s h o u ld  b e
I

p r o p e r l y  e v a l u a t e d  by c o m p a r i s o n s  w i t h  p r e v i o u s l y  w orked  d a t a .

F o r  i n s t a n c e ,  i n  t h i s  i n v e s t i g a t i o n  t h e  s e l e c t i o n  o f  t h e  two 

c o e f f i c i e n t s  o f  a s s o c i a t i o n  t h a t  i g n o r e  n e g a t i v e  m a tc h e s  was 

b a s e d  on  t h e  g r o u n d s  t h a t  s p o t  a b s e n c e s  may h a v e  l e s s  b i o l o g i c a l  

s i g n i f i c a n c e  t h a n  p r e s e n c e s  (M oore e t  a l  ( 1 9 7 0 ) .  H ow ever,  t h e  

s i m p l e  m a t c h i n g  c o e f f i c i e n t ,  i n c l u d i n g  n e g a t i v e  m a t c h e s ,  m ost  

a c c u r a t e l y  r e p r e s e n t e d  t h e  d a t a  b e i n g  e v a l u a t e d .  T h i s  a l s o  

a p p e a r e d  t o  be  t h e  m o s t  e f f e c t i v e  c o e f f i c i e n t  i n  r e f l e c t i n g  t h e  

r e l a t i o n s h i p s  b e tw e e n  t h e  S t a c h v s  s a m p l e s .

Runemark c r i t i c i s e s  t h e  p r e s e n t a t i o n  o f  d a t a  i n  a  d e n d r o g r a m  

on t h e  g r o u n d s  t h a t  * th e  r e l a t i o n s h i p s  b e tw e e n  t h e  t a x a  com pared  

may v e r y  w e l l  be  m u l t i d i m e n s i o n a l * .  A d e n d r o g r a m  c a n  s im p ly  

and e f f e c t i v e l y  i l l u s t r a t e  t h e  d e g r e e  o f  a f f i n i t y  b e tw e e n
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l a r g e  n u m b e rs  o f  i n d i v i d u a l  OTUS a n d / o r  c l u s t e r s ,  p r e s e n t i n g  

t h e i r  r e l a t i o n s h i p s  i n  tw o  d i m e n s i o n s .  T h i s  o b v i o u s l y  r e s u l t s  

i n  s i m p l i f i c a t i o n  o f  a  m u l t i d i m e n s i o n a l  a r r a y  o f  OTUS and  m ust  

n o t  be  i g n o r e d .  The i n t r i n s i c  v a l u e  o f  d e n d r o g r a m s  i n  sh o w in g  

a f f i n i t y  b e tw e e n  a l l  i n v e s t i g a t e d  OTUS l i e s  i n  p r e s e n t i n g g  t h e  

r e l a t i o n s h i p s  i n  an  e a s i l y  i n t e r p r e t e d  f o r m .  I n e v i t a b l y  i t  

i n t r o d u c e s  t h e  d a n g e r  o f  o v e r s i m p l i f i c a t i o n ,

Runemark d e m o n s t r a t e s  t h a t  t h e  num ber o f  s p o t s  on t h e  

c h r o m a tb g r a m s  may s o m e t im e s  b e  r e s p o n s i b l e  f o r  i n t r o d u c i n g  

d i f f e r e n c e s  i n  s i m i l a r i t y  c o e f f i c i e n t  v a l u e s  b e tw e e n  c h r o m a to 

g ra m s .  T he m o d e ls  he u s e s  i s  t h e  p a r e n t - h y b r i d  r e l a t i o n s h i p  

i n v o l v i n g  9 c h ro m a to g ra m  s p o t s  -  3 p o s s e s s e d  by one p a r e n t  and 

6 by t h e  o t h e r .  The h y b r i d  i s  p re su m e d  t o  p o s s e s s  a l i i ' 9 and 

t h e r e f o r e  u s i n g  e i t h e r  t h e  s i m p l e  m a t c h i n g  o r  J a c c a r d  c o e f f i c i e n t s  

( n e g a t i v e  m a tc h e s  do n o t  o c c u r  i n  t h e  c o m p a r i s o n s )  i t  shows 

s i m i l a r i t y  v a l u e s  o f  0 .3 3  and 0 , 6 7  w i t h  t h e  two p a r e n t s .  The 

h y b r i d  show s a  g r e a t e r  d e g r e e o o f  s i m i l a r i t y  w i t h  t h e  p a r e n t  

p o s s e s s i n g  t h e  g r e a t e s t  num ber  o f  s p o t s .  T h i s ,  h o w e v e r ,  i s  n o t  

a  c r i t i c i s m  o f  t h e  m e t h o d s c b f  a s s o c i a t i n g  c h r o m a to g r a m s  b u t  t h e  

i n t e r p r e t a t i o n  o f  t h e i r  r e s e m b l a n c e .  Even  on t h e  b a s i s  o f  

s h a r e d  s p o t s ,  t h e  h y b r i d  e x h i b i t s  a g r e a t e r  s i m i l a r i t y  w i t h  one  

p a r e n t  -  6 s h a r e d  p a i r s  w i t h  o n e ,  and 3 w i t h  t h e  o t h e r .

I n  p r a c t i c e ,  s u c h  a  s i m p l e  s i t u a t i o n  i s  u n l i k e l y  t o  e x i s t ,  

e s p e c i a l l y  when s e v e r a l  p o p u l a t i o n  s a m p le s  f ro m  e a c h  t a x o n  a r e  

u n d e r  i n v e s t i g a t i o n .  N o t  a l l  t h e  p a r e n t a l  s p o t s  w i l l  o c c u r  i n  

t h e  h y b r i d s  and w i t h  i n c r e a s i n g  n u m b ers  o f  s a m p le s  n e g a t i v e  

m a tc h e s  c o r r e s p o n d i n g l y  g a i n  more p r o m in e n c e .

S p o t  num ber may be  r e s p o n s i b l e  f o r  a s s o c i a t i n g  a l l  t h e  

S .  s y l v a t i c a  s a m p le s  w i t h  t h e  s im p le  m a t c h i n g  c o e f f i c i e n t .  T h e se



s a m p le s  h a v e  13 o r  14 s t a n d a r d s  p e r  c h ro m a to g ra m  w h e r e a s  t h e  

r e m a i n i n g  s a m p le s  h a v e  an  a v e r a g e  o f  1 8 ,5  s t a n d a r d s  r a n g i n g  

f ro m  1 6 ^ 2 0 ,  The num ber  o f  n e g a t i v e  m a tc h e s  w i l l  t h e r e f o r e  

be  s l i g h t l y  h i g h e r  i n  S. s y l v a t i c a  -  8 .  s y l v a t i c a  c o m p a r i s o n s  t h a n  

i n  S. s y l v a t i c a  -  S .  p a l u s t r i s / S .  a n b i g u a  c o m p a r i s o n s .



S t

4 .  COMPETITION EXPERIMENTS 

INTRODUCTION

S t a c h v s  am bigua  h a s  b e e n  n o t i c e d  t o  f r e q u e n t l y  o c c u r  i n  t h e  

a b s e n c e  o f  one  o r  e v e n  b o t h  o f  i t s  p u t a t i v e  p a r e n t s .  P e r r i n g  

( 1 9 6 2 ,  1 9 6 8 )  h a s  r e p o r t e d  t h a t  w h e re  S . am b ig u a  o c c u r s  i n  t h e  

a b s e n c e  o f  8 .  s y l v a t i c a . p a r t i c u l a r l y  i n  t h e  O u t e r  H e b r i d e s ,

O rkney  and S h e t l a n d ,  i t  o f t e n  a p p e a r s  t o  be a  r e l i c  o f  

c u l t i v a t i o n .  G re e n  ( i n  p r e p a r a t i o n )  w r i t e s ,  * t h e  h y b r i d  o c c u r s  

t h r o u g h o u t  much o f  t h e  B r i t i s h  I s l e s  o f t e n  i n  t h e  a b s e n c e  o f  

t h e  p a r e n t a l  s p e c i e s ,  e s p e c i a l l y  S .  s y l v a t i c a . and p r e s u m a b ly  

d i s t r i b u t e d  by man by f r a g m e n t a t i o n  o f  t h e  b r i t t l e  r h i z o m e .*

W h i le  d i s t r i b u t i o n  ( a c c i d e n t a l  o r  d e s i r e d )  by f r a g m e n t s  o f  

r h iz o m e  may o c c u r ,  i t  i s  a l s o  p o s s i b l e  t h a t  t h e  h y b r i d ,  on ce  

e s t a b l i s h e d  a t  a  s i t e  may e n t e r  i n t o  s u c c e s s f u l  c o m p e t i t i o n  

w i t h  t h e  p a r e n t a l  p l a n t s .  T h i s  i s  p a r t i c u l a r l y  i m p o r t a n t  a s  

S t a c h v s  f r u i t s  a r e  n o t  e q u i p p e d  w i t h  any d i s p e r s a l  m ech an ism ,  so  

t h a t  t h e  * i n  s i t u *  p r o d u c t i o n  o f  h y b r i d  s e e d  i s  l i k e l y  t o  r e s u l t  

i n  g e r m i n a t i o n  w i t h i n  t h e  a r e a  o f  t h e  m a t e r n a l  p a r e n t .  S t a c h v s  

a m b ig u a  may c o m p e te  w i t h  i t s  p a r e n t s  so  s u c c e s s f u l l y  a s  t o  

e l i m i n a t e  th em  f ro m  t h e  im m e d ia te  n e i g h b o u r h o o d .  As t h e  

h y b r i d  i s  l a r g e l y ,  i f  n o t  c o m p l e t e l y ,  s t e r i l e  e f f e c t i v e  c o m p e t i t i o n  

w i l l  be  d e p e n d e n t  on  e x t e n s i v e  a p o r a i c t i c  a c t i v i t y .  A g g r e s s i v e  

r h iz o m e  p r o d u c t i o n  by some p l a n t s  w i l l  t e n d  t o  r e s u l t  i n  t h e i r  

m o n o p o l i z a t i o n  o f  s o i l  s p a c e  and n u t r i e n t s  and a  s u s t a i n e d  

i n c r e a s e  i n  t h e  n u m b ers  o f  s h o o t s  p r o d u c e d  a n n u a l l y .

A s e r i e s  o f  e x p e r i m e n t s  w as t h e r e f o r e  s e t  up  t o  d e t e r m i n e  

t h e  e f f e c t  t h e  t h r e e  t a x a  m ig h t  h a v e  on o ne  a n o t h e r  i n  n a t u r e .  

I n t e r p r e t a t i o n s  o f  t h e  r e s u l t s  o f  c o m p e t i t i o n  b e tw e e n  t h e  t h r e e



t a x a  i n  t h e  e x p e r i m e n t s  a r e  b a s e d  on a e r i a l  v e g e t a t i v e  g r o w th  

d u r i n g  two s e a s o n s  and d r y  w e i g h t  p r o d u c t i o n  o f  rh iz o m e  a t  t h e  

e n d  o f  t h e  s e c o n d  s e a s o n .  T h e s e  tw o f e a t u r e s  a r e  u s e d  i n  p r e f e r 

e n c e  t o  s t u d y i n g  a m p h i m i c t i c  r e p r o d u c t i v e  p o t e n t i a l  a s  a l l  t h r e e  

t a x a  a r e  p r e d o m i n a t e l y  a p o m i c t i c  s p e c i e s .  H a r p e r  (1 9 6 1 )  h a s  

p o i n t e d  o u t  t h a t  c o m p e t i t i o n  ’b e tw e e n  i n d i v i d u a l s  a c t i n g  a t  t h e  

s e e d l i n g  s t a g e  i s  l e s s  l i k e l y  t o  be  c r u c i a l  i n  d e t e r m i n i n g  t h e  

d i s t r i b u t i o n  and a b u n d a n c e  o f  v e g e t a t l v e l y  r e p r o d u c i n g  p l a n t s ’ 

t h a n  o b l i g a t e  a m p h i m i c t s .  S t a c h v s  a m b ig u a  i s  an  a lm o s t  t o t a l  

a p o r a ic t  s i n c e  i t  r a r e l y  s e t s  f r u i t .

C h a n g e s  i n  a e r i a l  v e g e t a t i v e  g r o w th  a n d  r h iz o m e  p r o d u c t i o n  

i n d i c a t e  s u c c e s s f u l  o r  u n s u c c e s s f u l  c o m p e t i t i o n .  T h i s  may 

e v e n t u a l l y  l e a d  t o  t o t a l  d o m in a n c e  o r  e l i m i n a t i o n  o f  a  t a x o n .  

S e l e c t i v e  e l i m i n a t i o n  o f  S . p a l u s t r i s  o r  S. s y l v a t i c a  by 

S .  a m b ig u a  o b s e r v e d  t h r o u g h  t h e  c o u r s e  o f  t h e  e x p e r i m e n t  w o u ld  

l e n d  s u p p o r t  t o  t h e  p o s s i b l e  r o l e  o f  c o m p e t i t i o n  i n  p r o d u c i n g  

i s o l a t e d  h y b r i d  p o p u l a t i o n s .  H ow ever ,  l a r g e - s c a l e  e l i m i n a t i o n s  

d u r i n g  o n ly  two s e a s o n s  g r o w th  a r e  u n l i k e l y  t o  o c c u r .  An 

i n c r e a s e  o v e r  two y e a r s  i n  a e r i a l  v e g e t a t i v e  g r o w th  a n d / o r  

r h iz o m e  p r o d u c t i o n  o f  one  t a x o n  a t  t h e  e x p e n s e  o f  a n o t h e r  

i n d i c a t e s  s u c c e s s  t h a t ,  i f  s u s t a i n e d ,  w o u ld  e v e n t u a l l y  l e a d  t o  

t o t a l  d o m in a n c e .

MATERIALS AND METHODS

The s o u r c e  o f  m a t e r i a l  u s e d  i n  t h e  c o m p e t i t i o n  e x p e r i m e n t s  

was r h i z o m e  r a m e t s  f r o m  some c l o n e s  w h ic h  w e re  u s e d  i n  t h e  s o i l -  

w a t e r  e x p e r i m e n t s .  F o u r  p l a n t s  w e re  grow n t o g e t h e r  i n  s i n g l e  f i v e -  

i n c h  d i a m e t e r  p l a s t i c  p o t s .  A c e n t r a l  p l a n t  o f  one  t a x o n  was 

s u r r o u n d e d  by t h r e e  f ro m  a n o t h e r  t a x o n .  I n  t h i s  w ay , t h e



i n t e r a c t i o n s  b e tw e e n  two g e n o t y p e s  o f  d i f f e r e n t  t a x a  w e re  

i n v e s t i g a t e d .  C o n t r o l s  w e re  s e t  up  e m p lo y in g  f o u r  p l a n t s  a l l  o f  

one g e n o t y p e  i n  t h e  same p o t .

A l l  p o s s i b l e  c o m b i n a t i o n s  f o r  t h r e e  g e n o t y p e s ,  one o f  e a c h  

t a x o n ,  w e re  i n v e s t i g a t e d  m a k in g  a  t o t a l  s e t  o f  n i n e  p o t s  and a  

s c h e m a t i c  s e t  i s  shown b e lo w  u s i n g  P ,  S and  H t o  r e p r e s e n t  

S. p a l u s t r i s . S .  s y l v a t i c a  and  S .  am b ig u a  r e s p e c t i v e l y .

S c h e m a t i c  s e t  f o r  t h e  c o m p e t i t i o n  e x p e r i m e n t s

POTS 1 2  3

1 S S P P H H
\ g /  X g /  N g /

I I I
S P H

2 S S P P H H
\ p /  \ p /  \ p /

I 1 I
S P H

3 3 P P H H
' ' h ' '

I I I
S P H

Each  s e t  w as r e p l i c a t e d  o n ce  so  t h a t  t h e  e x p e r i m e n t s  c o u l d  

be  c o n d u c t e d  u n d e r  tw o  w a t e r  r e g i m e s  -  w e t  and  d r y .  T h i s  was 

d e s i g n e d  t o  show any d i f f e r e n c e  i n  c o m p e t i t i v e  r e s p o n s e  r e l a t e d  

t o  s o i l  w a t e r  l e v e l ,  a s  S . p a l u s t r i s  and  S. s y l v a t i c a  h ave  

m ark ed  e c o l o g i c a l  d i s t i n c t i o n s .  T h r e e  d i f f e r e n t  s e t s  w e re  s t u d i e d  

and t h e  g e n o t y p e s  u t i l i z e d  i n  e a c h  w e r e ,  a s  f o l l o w s : -  

S e t  1 .  M4/L1/B8

S e t  2 ,  K 1/R3/A 7

S e t  3 .  P 3 /Q 8 /S 5

S e t  2 and  3 had  t h e  b a s i c  tw o  r e p l i c a t e s ,  one f o r  e a c h  

t r e a t m e n t ,  b u t  w i t h  s e t  1 ,  4 r e p l i c a t e s  w e r e  e m p lo y e d ,  tw o  i n



6 /

e a c h  t r e a t m e n t .

I n  t h i s  way c o m p e t i t i o n  b e tw e e n  two t a x a  c o u ld  b e  s t u d i e d  

a t  tw o d i f f e r e n t  p r o p o r t i o n s  ( 1 : 3  and 3 : 1 )  f ro m  p l a n t s  g row n  i n  

b o t h  c a s e s  a t  a  com bined  demdLty o f  4 p l a n t s / p o t .

The  p l a n t s  w e re  grow n i n  a g r e e n h o u s e ,  t h e  w e t  t r e a t m e n t  

o b t a i n e d  by p l a c i n g  p o t s  i n  l a r g e  p l a s t i c  t r a y s  c o n t a i n i n g  a 

c o n s t a n t  w a t e r  l e v e l  o f  a p p r o x i m a t e l y  tw o  i n c h e s .  The d r y  

t r e a t m e n t  w as  o b t a i n e d  by r e s t r i c t e d  w a t e r i n g  u n t i l  s i g n s  o f  

w i l t i n g  w e re  o b s e r v e d .  M e a s u re m e n ts  o f  v e g e t a t i v e  h e i g h t  w e re  

t a k e n  on t h r e e  o c c a s i o n s  d u r i n g  t h e  f i r s t  g r o w in g  s e a s o n .

At t h e  e n d  o f  t h e  s e a s o n ,  when t h e  p l a n t s  h ad  d i e d  b a c k ,  t h e  

p o t s  w e re  p l a c e d  o u t s i d e  t o  a l l o w  t h e  p l a n t s  t o  o v e r w i n t e r  

n a t u r a l l y .  T h i s  p e r i o d  l a s t e d  f ro m  D ecem ber u n t i l  t h e  e n d  o f  

M arch  when a l l  t h e  p o t s  w e re  b r o u g h t  b a c k  i n t o  t h e  g r e e n h o u s e .  

S e e d l i n g  e s t a b l i s h m e n t  w as  p r e v e n t e d  t o  a v o i d  t h e  i n t r o d u c t i o n  

o f  a l i e n  g e n o t y p e s  and  c o m p e t i t i o n  f r o m  s e e d l i n g s .  When t h e  

a e r i a l  p a r t s  h ad  e m e rg e d ,  t h e  w a t e r  r e g i m e s  w e re  recom m enced .

The f i r s t  new v e g e t a t i v e  m e a s u r e m e n t s  w e r e  t a k e n  a p p r o x i m a t e l y  

one  m o n th  a f t e r  r e t u r n i n g  t h e  p l a n t s  t o  t h e  g r e e n h o u s e ,  and 

t h e i r  s u b s e q u e n t  g r o w th  w as f o l l o w e d .  At t h e  t e r m i n a t i o n  o f  t h e  

e x p e r i m e n t ,  r h i z o m e s  f ro m  e a c h  p o t  w e re  s e p a r a t e d  and t h e  d r y  

w e i g h t  p r o d u c t i o n  f o r  e a c h  t a x o n  p e r  p o t  o b t a i n e d .  The  d r y  

w e i g h t  p r o d u c t i o n  o f  a e r i a l  s h o o t  m ass  w as  a l s o  d e t e r m i n e d .

RESULTS

T he r e s u l t s  o f  t h e  e x p e r i m e n t s  c o n d u c t e d  a r e  su m m arized  i n  

f i g s .  1 6 - 2 1  and  t a b l e s  9 and  1 0 .  The d i a g r a m  b e lo w  i l l u s t r a t e s  

t h e  fo rm  o f  p r e s e n t a t i o n  o f  t h e  d a t a  i n  t a b l e s  9 and 10 .



D ia g ra m  t o  i l l u s t r a t e  t h e  f o r m  o f  p r e s e n t a t i o n  o f  t h e  d a t a  i n  t a b l e s

IS

S

3HIH

P e r f o r m a n c e  ( 4  s e t s  o f  d a t a )  o f  g e n o t y p e s  o f  S t a c h v s  i n  

r e c i p r o c a l  c o m p e t i t i o n  a t  two o r i g i n a l  p r o p o r t i o n s .  T he  l e t t e r s  

i n  t h e  c i r c l e s  r e p r e s e n t  t h e  p l a n t i n g  a r r a n g e m e n t  i n  t h e  p o t  

e x p e r i m e n t s ;  t h e  l e t t e r s  o u t s i d e  t h e  c i r c l e s  i n d i c a t e  how t h e  

d a t a  p r e s e n t e d  i n  t h e  t a b l e s  w as o b t a i n e d .

I n  f i g s .  1 6 -2 1  t h e  e f f e c t  o f  i n t e r s p e c i f i c  c o m p e t i t i o n  on 

t h e  g r o w th  o f  t h e  co m b in e d  g e n o t y p e s  o f  e a c h  t a x o n  d u r i n g  tw o 

s e a s o n s  i s  p r e s e n t e d .  As t h i s  i s  t h e  r e s u l t  o f  t h e  g r o w th  o f  

p l a n t s  i n  4 p o t s ,  mean s h o o t  h e i g h t  x  mean num ber o f  s h o o t s  p e r  

p o t  i s  p l o t t e d  a g a i n s t  t i m e .  The number a g a i n s t  t h e  p l o t  f o r  

e a c h  t a x o n  r e f e r s  t o  t h e  o r i g i n a l  num ber o f  s h o o t s  i n  c o m p e t i t i o n  

w i t h  t h e  t a x o n  b e i n g  s t u d i e d .

The e f f e c t s  o f  c o m p e t i t i o n  o n  t h e  g r o w th  o f  3 .  am b ig u a  c a n  

b e  s e e n  i n  f i g s .  16 and 1 7 ,  I n  w e t  s o i l ,  t h e  s e c o n d  s e a s o n ' s

oî
g r o w th  o f  S .  a m b ig u a  w as  g r e a t e r  o f  ( i n  one  c a s e )  t h e  same a s  t h e  

p r e v i o u s  y e a r ' s  w i t h  b o t h  S .  s y l v a t i c a  and  S. p a l u s t r i s . The 

g ro w th  o f  S . am b ig u a  d o e s  n o t  a p p e a r ,  t h e r e f o r e ,  t o  be  i n h i b i t e d  

i n  c o m p e t i t i o n  w i t h  S . s y l v a t i c a  and S . p a l u s t r i s  e v e n  w hen 

o r i g i n a l l y  o u tn u m b e re d  by th e m .

I n  d r y  s o i l s  ( f i g .  1 7 )  a g a i n  S. am b ig u a  showed no i n h i b i t i o n  

i n  g r o w th  a s  a  r e s u l t  o f  i n t e r s p e c i f i c  c o m p e t i t i o n  d u r i n g  t h e  

s e c o n d  s e a s o n .  I n  f a c t ,  i n  t h r e e  c o n d i t i o n s ,  w i t h  S . s y l v a t i c a  

a t  b o t h  p r o p o r t i o n s  and when o r i g i n a l l y  o u t n u m b e r i n g  S. p a l u s t r i s .



t h e  g r o w t h  p e r f o r m a n c e  w as o v e r  t w i c e  t h e  f i r s t  y e a r ' s  f i g u r e .

T he im p ro v e d  g r o w th  i n  t h e s e  t h r e e  c o n d i t i o n s  o c c u r r e d ,  a l t h o u g h  

n o t  so  m a r k e d l y ,  i n  w e t  s o i l .  The g ro w th  o f  S . am b ig u a  when 

o r i g i n a l l y  o u tn u m b e re d  by S. p a l u s t r i s  w as m ore  r e s t r i c t e d ,  

e i t h e r  sh o w in g  no im p ro v e m e n t  ( w e t  s o i l )  o r  o n ly  s l i g h t  

im p ro v e m e n t  ( d r y  s o i l )  i n  t h e  s e c o n d  s e a s o n .

T h e  e f f e c t s  o f  c o m p e t i t i o n  on S. s y l v a t i c a  i n  w e t  s o i l  

( f i g .  1 8 )  and d r y  s o i l  ( f i g i i  1 9 )  w as  v e r y  o b v i o u s .  I n  a l l  

c o n d i t i o n s ,  t h e  g ro w th  o f  S. s y l v a t i c a  w as  m a r k e d ly  i n h i b i t e d  i n  

t h e  s e c o n d  s e a s o n .  I n  t h e  w e t  t r e a t m e n t ,  when o r i g i n a l l y  o u t 

n um bered  by b o t h  S .  p a l u s t r i s  and S . a m b ig u a . g r o w th  o f  S . s y l v a t i c a  

w as z e r o  o r  a l m o s t  z e r o  i n  t h e  s e c o n d  y e a r .  H ow ever ,  e f f e c t i v e  

g r o w th  w as made by S . s y l v a t i c a  d u r i n g  t h e  f i r s t  s e a s o n .

The e f f e c t s  o f  c o m p e t i t i o n  on  S .  p a l u s t r i s  ( f i g s .  20  and 2 1 )  

a r e  m ore  c o m p le x .  I n  w e t  s o i l  ( f i g .  2 0 )  when o r i g i n a l l y  o u t 

n u m b ered  by b o t h  S . a m b ig u a  and  S. s y l v a t i c a . t h e  g ro w th  o f  S .  

p a l u s t r i s  i n  t h e  s e c o n d  s e a s o n  r e a c h e d  t h e  p r e v i o u s  y e a r ' s  l e v e l .  

When i n  g r e a t e r  p r o p o r t i o n s ,  t h e  g r o w th  o f  S . p a l u s t r i s  w as 

i n h i b i t e d  i n  c o m p e t i t i o n  w i t h  S. s y l v a t i c a  ( c o m p a re d  t o  t h e  f i r s t  

y e a r  g r o w th  l e v e l )  b u t  t h e  g r o w th  o f  S .  p a l u s t r i s  i n  t h e  s e c o n d  

s e a s o n  i s  e n h a n c e d  w hen i n  c o m p e t i t i o n  w i t h  S .  a m b ig u a .

I n  d r y  s o i l s  a  c o m p l e t e  r e v e r s a l  o f  t h e s e  g r o w th  r e s p o n s e s  

w as o b s e r v e d .  W here S. p a l u s t r i s  w as  o r i g i n a l l y  o u tn u m b e re d ,  i t s  

g r o w th  i n  t h e  s e c o n d  s e a s o n  w as  i n h i b i t e d  i n  t h e  p r e s e n c e  o f  

S .  a m b ig u a  b u t  e n h a n c e d  i n  t h e  p r e s e n c e  o f  S .  s y l v a t i c a . When 

o u t n u m b e r i n g  i t s  c o m p e t i t o r s ,  t h e  g ro w th  o f  S . p a l u s t r i s  becam e 

i n h i b i t e d  i n  t h e  p r e s e n c e  o f  S . s y l v a t i c a  b u t  w as e n h a n c e d  i n  

t h e  p r e s e n c e  o f  S . a m b ig u a .

A t  t h e  t e r m i n a t i o n  o f  t h e  e x p e r i m e n t s  on  2 1 s t  A u g u s t ,  1972
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a f t e r  20  m o n th s ,  d r y  w e i g h t  m e a s u r e m e n ts  w e re  o b t a i n e d  o f 

s e p a r a t e d  a e r i a l  p a r t s  and  r h i z o m e s .  T h e s e  a r e  p r e s e n t e d  i n  

t a b l e s  9 and  10 t o g e t h e r  w i t h  t h e  r e s u l t ? f o r  a l l  p o t s  c o n t a i n i n g  

s i n g l e  t a x a .

When S .  am b ig u a  o r i g i n a l l y  o u tn u m b e re d  t h e  o t h e r t t w o  t a x a ,  

no  e l i m i n a t i o n  o f  h y b r i d  g e n o t y p e s  o c c u r r e d  e v e n  a f t e r  20 m o n th s .  

D i f f e r e n c e s  i n  g r o w th  r e s p o n s e  w e re  l a r g e  e n o u g h ,  h o w e v e r ,  t o  b e  

a t t r i b u t a b l e  t o  t h e  v a r y i n g  p e r f o r m a n c e s  o f  g e n o t y p e s .  The e f f e c t  

o f  t h e  d r y - g r o u n d  S. n a l u s t r i s  g e n o ty p e  ( s e e  M o r p h o l o g i c a l  

V a r i a t i o n  p . / 5 ^  on Q8 c o m p a re d  w i t h  A7 on R3 p r o d u c e d  a  r e v e r s a l  

i n  r h i z o m e  p r o d u c t i o n  i n  w e t  and  d r y  s o i l s .  T h e  r e d u c t i o n  i n  

g r o w th  o f  R3 by A7 i n  w e t  s o i l  ( 1 1 . Og. c o n t r o l  t o  1 . 3 g .  1A7 t o  

O .Og. 3A7) i s  t h e  m o s t  m ark ed  d e c l i n e .  The e f f e c t  o f  t h e  w e t -  

g ro u n d  g e n o t y p e  B8 on LI i n  w e t  s o i l s  i s  n o t  p e r h a p s  a s  m ark ed  

a s  may h a v e  b e e n  e x p e c t e d .  T h i s  i s  p r o b a b l y  d u e  t o  t h e  a g g r e s s i v e  

h y b r i d  g e n o t y p e  11 .

W i th  S .  a m b ig u a . when o r i g i n a l l y  o u tn u m b e re d  by t h e  o t h e r  

tw o  t a x a ,  t h e  e f f e c t s  o f  S . n a l u s t r i s  and  S . s v l v a t i c a  i n  b o t h  

w e t  and d r y  s o i l  w e re  m a r k e d ly  d i f f e r e n t .  I n  w e t s o i l  S . am b ig u a  

s u f f e r e d  a  d r a s t i c  r e d u c t i o n  i n  rh iz o m e  p r o d u c t i o n  i n  t h e  

p r e s e n c e  o f  S. n a l u s t r i s . Q8 and  R3 b e i n g  e l i m i n a t e d .  11 

p r o d u c e d  s m a l l  q u a n t i t i e s  o f  r h iz o m e  i n  s p i t e  o f  t h e  f a c t  t h a t  

i t s  a e r i a l  p r o d u c t i o n  ( 0 . 2 g .  and  O . l g . ,  t a b l e  1 0 )  i s  l e s s  t h a n  

t h a t  p r o d u c e d  e i t h e r  by Q8 o r  R3. I n  t h e  p r e s e n c e  o f  S . s y l v a t i c a . 

S . a m b ig u a  showed no e l i m i n a t i o n  i n  w e t  o r  d ry  s o i l s .  W ith  

S . n a l u s t r i s  i n  d r y  s o i l ,  S .  am b ig u a  showed l e s s  r h i z o m e ,  

p r o d u c t i o n  t h a n  w i t h  S . s v l v a t i c a  ( t o t a l s :  3 . 6 g .  co m p ared  t o

1 8 . 9 g . )  b u t  t h e r e  w as  no e l i m i n a t i o n .

I n  d r y  s o i l s ,  a e r i a l  g r o w th  o f  S. s v l v a t i c a  when o r i g i n a l l y



h

o u t n u m b e r i n g  t h e  o t h e r  tw o  t a x a  w as r e c o r d e d  i n  7 p o t s  o u t  o f  8 

( t a b l e  D ) .  H ow ever,  r h i z o m e s  w e re  p r o d u c e d  i n  o n ly  3 o u t  o f  t h e  

8 p o t s .  A s i m i l a r  r e d u c t i o n  o c c u r r e d  i n  w e t  s o i l s  w h e re  o n ly  2 

p o t s  c o n t a i n e d  r h i z o m e s  f ro m  5 w i t h  a e r i a l  p a r t s .  The p r o s p e c t s  

f o r  t h e  t h i r d  s e a s o n  w o u ld  t h e r e f o r e  h a v e  b e e n  a  f u r t h e r  

s u b s t a n t i a l  r e d u c t i o n  i n  t h e  a e r i a l  g r o w th  o f  S . s v l v a t i c a . 

G e n o ty p e  P3 w as l e s s  s e n s i t i v e  t o  w e t  s o i l s  t h a n  e i t h e r  K1 o r  

M4, g e n e r a l l y  p e r f o r m i n g  b e t t e r  t h a n  t h e  o t h e r s  i n  e a c h  o f  t h e  

w e t  t r e a t m e n t s .

When o r i g i n a l l y  o u tn u m b e re d  by t h e  o t h e r  tw o t a x a ,  t h e  g r o w th  

o f  S . s y l v a t i c a  g e n o t y p e s  w as  e v e n  f u r t h e r  d i m i n i s h e d .  I n  w e t  

s o i l  no  p o t s  c o n t a i n e d  r h i z o m e s  o f  S. s y l v a t i c a  ( t a b l e  9) and 

o n ly  2 show ed any i n  d r y  s o i l  ( f r o m  5 p o t s  w i t h  a e r i a l  s h o o t s ) .  

A g a in ,  a  t h i r d  s e a s o n  w o u ld  t h e r e f o r e  h a v e  b e e n  e x p e c t e d  t o  show 

a  f u r t h e r  s u b s t a n t i a l  r e d u c t i o n  i n  t h e  a e r i a l  g r o w th  o f  

S . s y l v a t i c a .

T a k i n g  t h e  r e s u l t s  f r o m  a l l  t h e  t r e a t m e n t s  t o g e t h e r ,  t h e  

r e d u c t i o n  i n  g r o w th  o f  S .  s y l v a t i c a  i s  s l i g h t l y  m ore  m ark ed  i n  

t h e  w e t  c o m p a re d  w i t i j  t h e  d r y  s o i l s .

The r h i z o m e  p r o d u c t i o n  o f  t h e  3 .  p a l u s t r l s  g e n o ty p e  3 5 ,  when 

o r i g i n a l l y  o u tn u m b e r in g  t h e  o t h e r  t a x a  w as  l e s s  i n  b o t h  w e t  and 

d r y  s o i l s  w i t h  S. s y l v a t i c a  ( P 3 )  t h a n  w i t h  S .  am b ig u a  ( Q 8 ) ,  w h ic h  

w as n o t  t h e  c a s e  w i t h  t h e  o t h e r  tw o  s e t s .  T h i s  i s  p r o b a b l y  t h e  

r e s u l t  o f  s t r o n g  c o m p e t i t i o n  f ro m  P 3 .  T h e r e  w as  no e l i m i n a t i o n  

o f  3 .  p a l u s t r l s .

W ith  S .  n a l u s t r i s  o r i g i n a l l y  o u tn u m b e r e d ,  e l i m i n a t i o n s  and 

r e d u c t i o n s  i n  r h iz o m e  p r o d u c t i o n  w e re  r e c o r d e d .  I n  t h e  p r e s e n c e  

o f  S .  a m b ig u a  i n  d r y  s o i l s  A7 w as e l i m i n a t e d  and 35 p r o d u c e d  

o n ly  a  s m a l l  q u a n t i t y  o f  r h i z o m e  m a t e r i a l .  I n  t h e  p r e s e n c e  o f
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s. s v l v a t i c a  2-4 g ,  o f  r h i z o m e  m a t e r i a l  w e re  p r o d u c e d  by 

S. n a l u s t r i s . G r e a t e r  q u a n t i t i e s  o f  r h iz o m e  m a t e r i a l  w e re  

g e n e r a l l y  p r o d u c e d  i n  w e t  s o i l .  85 -  t h e  d r y - g r o u n d  g e n o ty p e  -  

was e l i m i n a t e d  by S. a m b ig u a .  w h i l e  A7 and B8 showed no s i g n s  

o f  d e c l i n e .  T he low  v a l u e  f o r  85 i n  t h e  p r e s e n c e  o f  S . s y l v a t i c a  

( 1 . 1  g .  c o m p a re d  t o  2 . 6  g .  i n  d r y  s o i l )  i s  p r o b a b l y  due  t o  t h e  

g r o w th  o f  t h e  l e a s t  s o i l  w a t e r  s e n s i t i v e  o f  t h e  t h r e e  

S .  s v l v a t i c a  g e n o ty p e  (P 3 )  and t h e  p o o r l y  r e s p o n s i v e  85 g e n o t y p e .

DISCUSSION

From t h e  two g r a p h s  i l l u s t r a t i n g  t h e  e f f e c t  o f  i n t e r s p e c i f i c  

c o m p e t i t i o n  on t h e  g ro w th  o f  S t a c h y s  s y l v a t i c a  w i t h  S .  n a l u s t r i s  

and S . a m b ig u a  i n  b o t h  w e t  and d r y  s o i l s ,  i t  i s  c l e a r  t h a t  t h i s  

s p e c i e s  s u f f e r s  c o n s i d e r a b l e  i n h i b i t i o n  i n  g r o w th  d u r i n g  t h e  

s e c o n d  s e a s o n .  At t h e  same t i m e ,  t h e  g r o w th  o f  S .  n a l u s t r i s  i n  

c o m p e t i t i o n  w i t h  S . a m b ig u a  and S. s y l v a t i c a  i s  a l m o s t  a lw a y s  

g r e a t e r  w i t h  t h e  l a t t e r  t h a n  w i t h  S . a m b ig u a  u n d e r  s i m i l a r  c o n d i 

t i o n s  i r r e s p e c t i v e  o f  t h e  t y p e  o f  t r e a t m e n t .  8 .  s y l v a t i c a  i s  a l s o  

g e n e r a l l y  t h e  p o o r e r  c o m p e t i t o r  when c o n s i d e r i n g  t h e  g r o w th  o f  

S .  a m b ig u a  i n  c o m p e t i t i o n  w i t h  8 .  n a l u s t r i s  and S .  s y l v a t i c a .

T h e s e  r e s u l t s  a l m o s t  c e r t a i n l y  r e f l e c t  an  u n e x p e c t e d  

d e p e n d e n c e  on s e e d l i n g  e s t a b l i s h m e n t  t o  m a i n t a i n  p o p u l a t i o n  

d e n s i t y .  T h i s  may b e  d e d u c e d  f r o m  tw o m a in  r e a s o n s .  F i r s t ,  

t h e  g r e a t e s t  n u m b e rs  o f  S t a c h y s  s e e d l i n g s  re m o v e d  a t  t h e  

b e g i n n i n g  o f  t h e  s e c o n d  s e a s o n  w e re  a lw a y s  f r o m  p o t s  o r i g i n a l l y  

c o n t a i n i n g  a  p r e d o m in a n c e  o f  S .  s v l v a t i c a  p l a n t s .  S e c o n d ly ,  

t h e  c o n t r o l  p o t s  o r i g i n a l l y  c o n t a i n i n g  4 p l a n t s  o f  S . s y l v a t i c a  

show s i g n i f i c a n t l y  lo w e r  d r y  w e i g h t  p r o d u c t i o n  o f  b o t h  a e r i a l
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s h o o t s  ( p < ; . 0 0 1  f o r  a l l  24  p o t s )  and r h i z o m e s  ( p  < . 0 0 1 )  t h a n  

e i t h e r  S. p a l a s t r i s  o r  S . a m b ig u a »

From t h e  a e r i a l  s h o o t  and  rh:izome d a t a  f o r  c o m p e t i t o r s  and 

c o n t r o l s ,  t h e r e  i s  a  g e n e r a l  t e n d e n c y  f o r  S. s v l v a t i c a  g e n o t y p e s  

t o  r e s p o n d  m o s t  p o o r l y  i n  w a t e r l o g g e d  s o i l  c o n d i t i o n s .  P3 i s  l e a s t  

w a t e r  s e n s i t i v e  and t h i s  a c c o u n t s  f o r  i t s  c o m p e t i t i v e  a b i l i t y  

w i t h  o t h e r  g e n o t y p e s .  T h i s  s o i l - w a t e r  d e p e n d e n t  d i f f e r e n c e  i n  

r e s p o n s e  i s ,  h o w e v e r ,  o n ly  a  m a t t e r  o f  d e g r e e  s i n c e  t h e  o v e r a l l  

g r o w th  o f  t h e  S . s v l v a t i c a  g e n o t y p e s  w as  d r a s t i c a l l y  i n h i b i t e d  

i n  b o t h  c o n d i t i o n s .

C l e a r l y ,  s e e d l i n g  e s t a b l i s h m e n t  i n  t h e s e  f a c u l t a t i v e l y  

a p o m i c t i c  s p e c i e s  i s  a  c r u c i a l  c o m p e t i t i v e  s t a g e  and r e q u i r e s  

s t u d y .  I n  n a t u r e ,  p o p u l a t i o n s  o f  S t a c h v s  s v l v a t i c a  m ig h t  v e r y  

w e l l  be  m ore  h e a v i l y  d e p e n d e n t  on s e e d l i n g  e s t a b l i s h m e n t  f o r  

s u r v i v a l  t h a n  p r e v i o u s l y  s u s p e c t e d .  The r o l e  o f  s u r f a c e - r o o t i n g  

s t o l o n s  and n e a r - s u r f a c e  r h i z o m e s  i n  S . s v l v a t i c a  ( t h o s e  o f  

8 .  a m b ig u a  and S. n a l u s t r i s  o c c u r  much d e e p e r  i n  t h e  s o i l )  may 

b e  i n  c o l o n i z i n g  new g ro u n d  ( i . e .  a g e n t s  o f  d i s p e r s a l )  r a t h e r  

t h a n  m a i n t a i n i n g  p o p u l a t i o n  d e n s i t y .  T he  m e r i c a r p s  h a v e  no 

d i s p e r s a l  m e c h a n ism  and  s e e d l i n g s  w i l l  becom e e s t a b l i s h e d  

l o c a l l y  i n  t h e  a r e a  o f  t h e i r  m a t e r n a l  p a r e n t .

I n  i n t e r s p e c i f i c  c o m p e t i t i o n  t h e  g r o w th  o f  S t a c h y s  a m b ig u a  

i n c r e a s e s  d u r i n g  t h e  s e c o n d  s e a s o n  i n  a l l  c o n d i t i o n s  e x c e p t  

when i n  c o m p e t i t i o n  w i t h  S .  p a l u s t r l s  i n  w e t  s o i l  and o u tn u m b e re d  

o r i g i n a l l y  1 : 3 .  I n  t h e  r h i z o m e  d r y  w e i g h t  d a t a  two e l i m i n a t i o n s  

a r e  r e c o r d e d ,  Q8 and R3, I n  d r y  s o i l ,  a l t h o u g h  r h iz o m e  

p r o d u c t i o n  i s  g e n e r a l l y  g r e a t e r  w i t h  S . s v l v a t i c a .  i n  

c o m p e t i t i o n  w i t h  S . n a l u s t r i s . S .  am b ig u a  show s no  s i g n s  o f  

e l i m i n a t i o n .

T h e  g r o w th  r e s p o n s e s  o f  S . n a l u s t r i s  i n  t h e  d i f f e r e n t
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t r e a t m e n t s  more v a r i a b l e  t h a n  t h o s e  o f  S .  a m b ig u a . The 

d e p r e s s i o n  o f  g ro w th  d u r i n g  t h e  s e c o n d , g r o w in g  s e a s o n  c a u s e d  by

S. am b ig u a  i n  t h e  p r o p o r t i o n  3 : 1  i n  d r y  s o i l  h a s  r e s u l t e d  i n  t h e  

e l i m i n a t i o n  o f  A7 and n e a r  e l i m i n a t i o n  o f  8 5 .  A f u r t h e r  

e l i m i n a t i o n  o c c u r s ,  t h i s  t i m e  i n  w e t  s o i l  c o n d i t i o n s .  S5 i s  

e l i m i n a t e d  by Q8 ( S. a m b ig u a ) when o u tn u m b e re d  o r i g i n a l l y  1 : 3 .

The o t h e r  two g e n o t y p e s  o f  S . p a l u s t r l s  (A7 and B8) i n  t h e  same 

t r e a t m e n t  show no s i g n s  o f  e l i m i n a t i o n .  T h i s  d i f f e r e n c e  i n  

r e s p o n s e  i s  p r o b a b l y  d ue  t o  t h e  f a c t  t h a t  35 i s  a  g e n o t y p e  f r o m  

d r y  g r o u n d  p r o d u c i n g  s i g n i f i c a n t l y  f e w e r  r h i z o m e s  i n  w e t  s o i l  t h a n  

t h e  n o r m a l  f o r m s  r e p r e s e n t e d  by A7 and B8 ( s e e  M o r p h o l o g i c a l  

V a r i a t i o n  p .  /«25), and h e n c e  i t  i s  a  p o o r e r  c o m p e t i t o r .

One a n o m a lo u s  r e s u l t  r e c o r d e d  i s  on t h e  g r a p h  o f  t h e  g r o w th  

o f  S . n a l u s t r i s  u n d e r  w e t  s o i l  c o n d i t i o n s  ( f i g .  i O ) .  A 

d e p r e s s i o n  i n  g r o w th  i s  c a u s e d  by 8 .  s v l v a t i c a  i n  p r o p o r t i o n  

1 : 3  d u r i n g  t h e  s e c o n d  s e a s o n .  T h i s  i s  u n e x p e c t e d  s i n c e  t h e  

r e c o r d e d  g r o w th  o f  a l l  t h r e e  S . s v l v a t i c a  g e n o t y p e s  u n d e r  t h e s e  

c o n d i t i o n s  i s  z e r o .  S . n a l u s t r i s  w ould  t h e r e f o r e  h a v e  b e e n  

e x p e c t e d  t o  show an  e n h a n c e m e n t  i n  g r o w th  d u r i n g  t h e  s e c o n d  s e a s o n .  

T he r e a s o n s  f o r  t h i s  r e s u l t  a r e  o b s c u r e  b u t  may b e  d e p e n d e n t  on 

t h e  r o o t  s p a c e  o c c u p i e d  and  m t r i e n t s  u t i l i z e d  by S . s v l v a t i c a  

d u r i n g  t h e  f i r s t  g r o w in g  s e a s o n .  E nhanced  g r o w th  o f  S. p a l u s t r l s  

may be  d e p e n d e n t  on  t h e  i n c r e a s e  i n  t h e  a v a i l a b l e  r o o t  s p a c e  by 

b re a k d o w n  o f  r o o t s  and r e n e w a l  o f  m i n e r a l s .  I f  t h i s  h a s  b e e n  

t h e  c a u s e ,  an  e q u a l  o r  g r e a t e r  d e p r e s s i o n  o f  t h e  g ro w th  o f

S. n a l u s t r i s  bv S. s v l v a t i c a  ( i n  p r o p o r t i o n  1 : 3 )  i n  d ry  s o i l  may 

a l s o  b e  e x p e c t e d .  T h i s  i s  t h e  c a s e  ( s e e  f i g .  2 f ) ,  and 2 o u t  o f  

4 p o t s  show some a e r i a l  g r o w th  o f  S . s v l v a t i c a . a  s l i g h t l y  

b e t t e r  p e r f o r m a n c e  t h a n  i n  w e t  s o i l .
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As a l r e a d y  n o t e d ,  t h e  r e s p o n s e  o f  d i f f e r e n t  g e n o t y p e s  o f  

t h e  same t a x o n  t o  t h e i r  g r o w in g  c o n d i t i o n s  i s  n o t  a lw a y s  t h e  

sam e, and  t h i s  r e s u l t s  i n  d i f f e r e n c e s  i n  i n t e r s p e c i f i c  

c o m p e t i t i o n  b e tw e e n  a  num ber o f  g e n o t y p e s  f ro m  tw o t a x a .  T h u s ,

85 i s  e l i m i n a t e d  by t h e  S .  am b ig u a  g e n o ty p e  Q8 ( p r o p o r t i o n  3 : 1 )  

i n  w e t  s o i l ,  when t h e  o t h e r  two g e n o t y p e s  o f  S . n a l u s t r i s  (A7 and 

B8) r e s p o n d  and c o m p e te  w e l l  p r o d u c i n g  a  h i g h  d r y  w e i g h t  o f  

r h i z o m e .  B e c a u s e  o f  t h e  r e s p o n s e s  o f  8 5 ,  Q8 p r o d u c e s  g r e a t e r  

d r y  w e i g h t  o f  r h iz o m e  i n  w e t  s o i l  a t  t h e  o r i g i n a l  p r o p o r t i o n  

3Q 8:1S5  t h a n  i n  d r y  s o i l  ( 8 . 8 g  c o m p a re d  w i t h  3 . 9 g  i n  d r y  s o i l ) .  

S i n c e  A7 r e s p o n d s  w e l l  i n  w e t  c o n d i t i o n s ,  R3 a t  t h e  o r i g i n a l  

p r o p o r t i o n  3R3:1A7 p r o d u c e s  g r e a t e r  w e i g h t  o f  r h iz o m e  i n  d r y  

s o i l  t h a n  w e t  ( 6 . 0 g : 1 . 3 g ) .  Amongst S .  s v l v a t i c a  g e n o t y p e s ,  P3 

i s  t h e  l e a s t  s o i l  w a t e r  s e n s i t i v e ,  t h e  o t h e r  tw o g ro w in g  n o t i c e 

a b l y  b e t t e r  i n  t h e  d r i e r  s o i l  c o n d i t i o n s .

Two s e a s o n s  g r o w th  o n ly  h a v e  e v i d e n t l y  n o t  b e e n  a l o n g  

e n o u g h  p e r i o d  o f  t im e  t o  o b s e r v e  many d e f i n i t i v e  e f f e c t s  o f  

i n t e r s p e c i f i c  c o m p e t i t i o n  b e tw e e n  t h e  t h r e e  t a x a .  However f o u r  

c o n c l u s i o n s  e m e r g e : -

^ 1 .  8 .  a m b ig u a  i s  an  e f f e c t i v e  c o m p e t i t o r  when i n  h i g h

c o n c e n t r a t i o n  i n  b o t h  w e t  and d r y  s o i l s .  I n  low  c o n c e n t r a t i o n  

i t  i s  s u s c e p t i b l e  t o  e l i m i n a t i o n  by  S . n a l u s t r i s  -  p a r t i c u l a r l y  

when i n  c o m p e t i t i o n  i n  w e t s o i l  c o n d i t i o n s .

2 .  8 .  s v l v a t i c a  i s  d e p e n d e n t  on s e e d l i n g  e s t a b l i s h m e n t  f o r

m a i n t a i n i n g  p o p u l a t i o n  d e n s i t y .  S .  n a l u s t r i s  show s no s u c h  

p o p u l a t i o n  d e p e n d e n c e  on s e e d l i n g s .  S .  a m b ig u a  i s ,  o f  c o u r s e ,  

a l m o s t  e n t i r e l y ,  i f  n o t  t o t a l l y ,  d e p e n d e n t  o n  c l o n a l  p r o d u c t i o n  

t o  m a i n t a i n  p o p u l a t i o n s .

3 .  The r e s u l t s  o f  i n t e r s p e c i f i c  c o m p e t i t i o n  b e tw e e n  tw o  t a x a
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v a r y  d e p e n d i n g  on  t h e  r e s p o n s e s  o f  t h e  g e n o t y p e s  s e l e c t e d ,  t o  

t h e  c o n d i t i o n s  em p lo y ed  i n  t h e  e x p e r i m e n t .

4 ,  No e v i d e n c e  i s  p r e s e n t e d  t o  show c o n c l u s i v e l y  t h a t  

S. a m b ig u a  may e l i m i n a t e  e i t h e r  o f  t h e  p a r e n t a l  s p e c i e s  f r o m  

i t s  h a b i t a t .  The s e n s i t i v i t y  t o  c o m p e t i t i o n  o f  o u tn u m b e re d  

p l a n t s ,  a s  an  h y b r i d  i n  t h e  p r e s e n c e  o f  i t s  m a t e r n a l  p a r e n t  

w o u ld  b e ,  m u s t  r e p r e s e n t  a  s i g n i f i c a n t  b a r r i e r  t o  t h e  e s t a b l i s h 

m en t  o f  t h e  h y b r i d  i n  u n d i s t u r b e d  h a b i t a t s .  Once e s t a b l i s h e d ,  

p l a n t s  p r o d u c e d  f ro m  r h i z o m e s  r e a c h i n g  a r e a s  l e s s  d e n s e l y  

c o l o n i z e d  by t h e  p a r e n t s  a r e  l i k e l y  t o  b e  m o s t  s u c c e s s f u l .  F o r  

t h i s  r e a s o n  d i s t u r b e d  h a b i t a t s  ( a s  p o i n t e d  o u t  by A n d e r s o n ,

1948  and  r e v i e w e d  by B a k e r ,  1 9 5 1 )  may p r e s e n t  t h e  b e s t  a r e a s  

f o r  e s t a b l i s h m e n t  and  s u r v i v a l  o f  h y b r i d s  s u c h  a s  S .  a m b ig u a .
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5 .  MORPHOLOGIC.U. VARIATION 

INTRODUCTION

The r a n g e  o f  v a r i a t i o n  o f  S t a c h v s  n a l u s t r i s .arid  S . ' a m b i g u a ’ 

i n  B r i t a i n  and E u ro p e  a p p e a r s  t o  h a v e  c a u s e d  p r o b le m s  i n  

s e p a r a t i n g  th e m .  W ilc o c k  ( 1 9 6 9 )  h a s  shown f ro m  h e r b a r i u m  

s t u d i e s  t h a t  S .  n a l u s t r i s  and  S .  a m b ig u a  o v e r l a p  i n  l e a f  

m o r p h o lo g y ,  b u t  show a  m a rk e d  d i s c o n t i n u i t y  s e p a r a t i n g  them  

f ro m  S . s v l v a t i c a  ( s e e  f i g .  2 2 ) .

A m ore  d e t a i l e d  i n v e s t i g a t i o n  of. t h e  v a r i a t i o n  o f  l e a f  and 

o t h e r  c h a r a c t e r s  i n  f i e l d  p o p u l a t i o n s  w as  u n d e r t a k e n  i n  an  

a t t e m p t  t o  d i s c o v e r  and  d e f i n e  t h e  p h e n o t y p i c  r a n g e  o f  p o t e n t i a l l y  

d i s c r i m i n a t i n g  c h a r a c t e r s .  A r e a s  o f  B r i t a i n  p a r t i c u l a r l y  

i n v e s t i g a t e d  w ere  t h o s e  w h e re  3 .  am b ig u a  a p p e a r s  t o  o c c u r  m o s t  

com m only. T h i s  w as d e t e r m i n e d  on  t h e  b a s i s  o f  t h e  f i e l d  and 

h e r b a r i u m  r e c o r d s  o f  S . a m b ig u a  m a k in g  up  t h e  d i s t r i b u t i o n  map 

p u b l i s h e d  i n  t h e  C r i t i c a l  S u p p le m e n t  t o  t h e  A t l a s  o f  t h e  B r i t i s h  

F l o r a  ( P e r r i n g  and S e l l ,  1 9 6 8 ) .  T h e s e  r e g i o n s  a r e :  O rk n e y ,

A r g y l l ,  I s l e  o f  Man and  t h e  Lake  D i s t r i c t .

P o p u l a t i o n s  o f  S . a m b ig u a  and S . n a l u s t r i s  w e re  s t u d i e d  

m o s t  i n t e n s i v e l y  b e c a u s e  o f  t h e  r e p o r t e d  o v e r l a p  i n  m o rp h o lo g y  

o f  t h e s e  t a x a .  I n v e s t i g a t i o n s  o f  i n t e r - a n d  i n t r a - p o p u l a t i o n  

v a r i a b i l i t y  o f  t h e s e  two t a x a  a t  t h e  same and d i f f e r e n t  s i t e s  

p r o v i d e s  i n f o r m a t i o n  on t h e  o r i g i n  o f  t h e  o b s e r v e d  o v e r l a p .

P e r r i n g  and S e l l  ( 1 9 6 8 )  and G re e n  ( i n  p r e p a r a t i o n )  h av e  r e p o r t e d  

t h a t  t h i s  i s  l i k e l y  t o  be  t h e  r e s u l t  o f  t h e  b a c k c r o s s i n g  o f  

S . am b ig u a  w i t h  S . n a l u s t r i s . The p h e n o t y p i c  p l a s t i c i t y  o f  l e a f  

c h a r a c t e r s  w as a s s e s s e d  b y  g r o w in g  s e l e c t e d  g e n o t y p e s  u n d e r  

c o n t r o l l e d  e n v i r o n m e n t a l  c o n d i t i o n s .  C o m p a r i s o n s  o f  t h e  g r o w th
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o f  s e l e c t e d  g e n o t y p e s  o f  8 .  p a l u s t r l s  u n d e r  w e t  and d ry  s o i l  

c o n d i t i o n s  p r o v i d e  i n f o r m a t i o n  on t h e  s t a t u s  o f  t h e  s o - c a l l e d  

p e t i o l a t e  fo r m  o f  8 .  n a l u s t r i s  w h ic h  o c c u r s  i n  d r y  h a b i t a t s .

At t h e  sam e t i m e  t h e  e x p e r i m e n t a l  p e r f o r m a n c e  o f  g e n o t y p e s  f ro m  

a l l  t h r e e  t a x a  p r o v i d e s  a n  a s s e s s m e n t  o f  t h e  d i s c r i m i n a t o r y  

v a l u e  o f  t h e  l e a f  c h a r a c t e r s  s t u d i e d  i n  f i e l d  p o p u l a t i o n s .  The 

o b s e r v e d  o v e r l a p  i n  l e a f  m o rp h o lo g y  b e tw e e n  8 .  p a l u s t r l s  and 

and S .  a m b ig u a  m i g h t  be  t h e  r e s u l t  o f  an  a p p r e c i a b l e  d e g r e e  o f  

p h e n o t y p i c  p l a s t i c i t y  o f  t h e  c h a r a c t e r s  s e l e c t e d .

The v a l u e  o f  l e a f  c h a r a c t e r s  i n  s e p a r a t i n g  S .  p a l u s t r l s  

( s e s s i l e  t o  s u b s e s s i l e ,  l a n c e o l a t e  l e a v e s )  f ro m  8 .  s v l v a t i c a  

( d i s t i n c t l y  p e t i o l a t e ,  o v a t e - c o r d a t e  l e a v e s ) ,  h o w e v e r ,  h a s  b e e n  

e m p h a s i z e d  i n  many f l o r a s .  The b e s t  s i n g l e  m e a s u re m e n t  

r e p r e s e n t i n g  t h e  d i f f e r e n c e  i n  l e a f  s h a p e  i s  t h e  r a t i o  o f  l a m i n a  

b r e a d t h : l e n g t h .  T he  d i f f e r e n c e  b e tw e e n  t h e  two s p e c i e s  i n  

p e t i o l e  l e n g t h  may be  r e p r e s e n t e d  by a  p e t i o l e  : t o t a l  l e a f  l e n g t h  

r a t i o  a s  a  way o f  r e d u c i n g  t h e  e f f e c t  o f  p l a n t  s i z e  on t h e  

s c a t t e r .  T h e s e  two r a t i o s  w e re  e m p lo y ed  i n  t h e  p o p u l a t i o n  

a n a l y s e s .

The e v a l u a t i o n  o f  c h a r a c t e r s  t h a t  r e p u t e d l y  d i s t i n g u i s h  

S . a m b ig u a  f ro m  8 .  n a l u s t r i s  o v e r  t h e i r  t o t a l  r a n g e  i n  B r i t a i n  

a l o n e ,  seem s  l o n g  o v e r d u e .  The v a r i a t i o n  o f  S .  s y l v a t i c a  w as 

i n c l u d e d  t o  c o m p l e t e  t h e  p i c t u r e  o f  v a r i a b i l i t y  and p r o v i d e  d a t a  

on i n t r o g r e s s i o n .

MATERIALS AND METHODS

T he v a r i a t i o n  o f  l e a f ,  c o r o l l a  and  v e r t i c i l  c h a r a c t e r s  

w e re  s t u d i e d  i n  t h e  f i e l d .  The v a r i a t i o n  o f  l e a f  c h a r a c t e r s  w e re  

f u r t h e r  i n v e s t i g a t e d ,  t o g e t h e r  w i t h  r h i z o m e  p r o d u c t i o n ,  by
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e x p e r i m e n t a l  c u l t i v a t i o n  o f  s p e c im e n s  grow n u n d e r  d i f f e r e n t  

e n v i r o n m e n t a l  c o n d i t i o n s .  The f i e l d  d a t a  w e re  o b t a i n e d  by 35 

p o p u l a t i o n  s a m p le s  a t  s i t e s  i n  B r i t a i n  d u r i n g  1970  and 1 9 7 1 .  

P l a n t s  w e re  c o l l e c t e d  and g ro w n  a t  R o y a l  H o l lo w a y  C o l l e g e  t o  

p r o v i d e  e x p e r i m e n t a l  m a t e r i a l .

A s i t e  w as d e f i n e d  a s  a g e o g r a p h i c a l  a r e a  o f  v a r i a b l e  s i z e  

and s h a p e  ( b u t  n o t  e x c e e d i n g  200  m. a t  i t s  w i d e s t  p o i n t )  w i t h i n  

w h ic h  f r e e  g e n e  e x c h a n g e  b e tw e e n  p l a n t s  w as  a l i k e l y  p o s s i b i l i t y .  

A l l  t h e  p l a n t s  w i t h i n  one  s i t e  w e re  t r e a t e d  a s  a  s i n g l e  

p o p u l a t i o n .  At e a c h  s a m p le  s i t e  e v e r y  p l a n t  u s e d  a s  a s o u r c e  o f  

d a t a  w as  r e f e r r e d  t o  one  o f  t h e  t h r e e  t a x a  and a l l o c a t e d  e i t h e r  

t h e  l e t t e r  P ( S .  p a l u s t r l s ) .  H ( S .  am bigua) o r  8 . ( 8 .  s y l v a t i c a ) .  

T h e s e  a r e  r e f e r r e d  t o  as p o p u l a t i o n  s a m p l e s .  N um bers  w ere  

a l l o c a t e d  t o  p o p u l a t i o n  s a m p le s  f o r  t h e  f o i l o w i n g t r e a s o n s

1 .  To d i s t i n g u i s h  l o c a l i z e d  and i s o l a t e d  g r o u p s  o f  p l a n t s  

o f  t h e  same s p e c i e s  w i t h i n  t h e  p o p u l a t i o n .

2 .  To d i s t i n g u i s h  g r o u p s  o f  p l a n t s  o f  t h e  same s p e c i e s  

f ro m  d i f f e r e n t  p o p u l a t i o n s .

3 .  To d i s t i n g u i s h  o v e r l a p p i n g  g r o u p s  o f  p l a n t s  o f  t h e  same 

s p e c i e s  w i t h i n  t h e  p o p u l a t i o n  b u t  r e c o g n i z a b l e  by t h e  p r e s e n c e

o f  one o r  m ore  d i s c r i m i n a t i n g  c h a r a c t e r s .  F o r  e x a m p le ,  t h e  l i g h t  

and d a r k - f l o w e r e d  f o r m s  o f  S . s v l v a t i c a  a t  D a l m a l l y ,  813 and 

8 1 4 .

A n a l y s i s  o f  p o p u l a t i o n s  o f  one  t a x o n  o n ly  was u n d e r t a k e n  

by s a m p l i n g  a l l  t h e  f l o w e r i n g  s h o o t s  w i t h i n  a  q u a d r a t  o f  v a r i a b l e  

s i z e  b u t  c o n t a i n i n g  a p p r o x i m a t e l y  20 s u i t a b l e  s p e c im e n s .  Where 

t a x a  g rew  t o g e t h e r  t h e  q u a d r a t  w as  w id e n e d  t o  o b t a i n  d a t a  f r o m  

a p p r o x i m a t e l y  40 f l o w e r i n g  s h o o t s .  M ost: p o p u l a t i o n s  e i t h e r  

c o n t a i n e d  o n ly  a  s i n g l e  t a x o n  o r  t h e  t a x a  w e re  l o c a l i z e d  i n



d i f f e r e n t  a r e a s  w i t h i n  t h e  s i t e .  At s i t e s  w h e re  S . am b ig u a  and 

one  o r  b o t h  o f  i t s  p u t a t i v e  p a r e n t s  g rew  t o g e t h e r ,  a l l  f l o w e r i n g  

s h o o t s  w i t h i n  t h e  e n l a r g e d  q u a d r a t  w ere  s a m p le d  t o  e n s u r e  t h a t  

i n t e r m e d i a t e s  b e tw e e n  t h e  t a x a  w e re  d e t e c t e d .  The num ber  o f  

s t e m s  e x a m in e d  i n  a  p o p u l a t i o n  s a m p le  r a n g e d  f r o m  1 2 - 2 3 .  T he  

p o p u l a t i o n  a t  K i l c h r e n a n  i s  an  e x c e p t i o n  w h e re  60 p l a n t s  w e re  

s a m p le d .  H e r e ,  t h e  p o p u l a t i o n  a p p e a r e d  t o  c o n s i s t  o f  o n ly  one 

t a x o n  w i t h  h i g h l y  v a r i a b l e  v e r t i c i l  c h a r a c t e r s .  G ro u p s  o f  

u n i f o r m  p l a n t s  o c c u r r e d  w i t h i n  t h e  p o p u l a t i o n .  I n  o r d e r  t o  

s a m p le  t h e  p o p u l a t i o n  a d e q u a t e l y  a  t r a n s e c t ,  135m. l o n g  x 

1 .5 m . w id e ,  w as  t a k e n  t h r o u g h  t h e  p o p u l a t i o n  and t h e  i n d i v i d u a l  

p l a n t s  w e re  num b ered  i n  a p p r o x i m a t e l y  s e q u e n t i a l  o r d e r .

The d a t a  f o r  e a c h  p o p u l a t i o n  a r e  p r e s e n t e d  e i t h e r  i n  t h e  

fo rm  o f  a s c a t t e r  d i a g r a m  o f  a l l  m e a s u r e m e n t s  o r  a s  p l o t s  o f  t h e  

mean and  i t s  c o n f i d e n c e  l i m i t s  a t  p  = 0 . 0 5  l e v e l  o f  c o n f i d e n c e .

LEAF d a t a  w e re  o b t a i n e d  f ro m  t h e  t h i r d  v e g e t a t i v e  no d e  on 

t h e  p l a n t ,  t a k i n g  t h e  f i r s t  v e g e t a t i v e  node  a s  t h e  one  im m e d ia 

t e l y  b e lo w  t h e  f i r s t  w h o r l  o f  t h e  i n f l o r e s c e n c e  and  c o u n t i n g  

d o w n w ard s .  The aim o f  s e l e c t i n g  one v e g e t a t i v e  no d e  was t o  

co m p are  l e a v e s  o f  c l o s e l y  s i m i l a r  p h y s i o l o g i c a l  a g e s .  

M e a s u re m e n ts  f r o m  b o t h  l e a v e s  a t  t h e  no d e  w e re  t a k e n  and  t h e  

p e t i o l e : t o t a l  l e a f  l e n g t h  and  l a m i n a  b r e a d t h : l e n g t h  r a t i o s  

s u b s e q u e n t l y  a v e r a g e d .  The l a m i n a  b r e a d t h  w as m e a su re d  i n  i t s  

w i d e s t  p a r t .  The tw o  r a t i o s  w e re  p l o t t e d  t o g e t h e r  t o  p r o d u c e  a 

s c a t t e r  d i a g r a m  b a s e d  on  l e a f  d a t a  f o r  t h e  p o p u l a t i o n s  s a m p le d .  

S p e c im e n s  m o r p h o l o g i c a l l y  r e f e r a b l e  t o  S .  p a l u s t r l s  on t h e  

b a s i s  o f  l e a f  f e a t u r e s  on  t h e  s c a t t e r  d i a g r a m s  w i l l  h a v e  low  

v a l u e s  f o r  e a c h  r a t i o  and  s o  a p p e a r  n e a r e s t  t h e  o r i g i n . *  

* F o o t n o t e ; S ee  n e x t  p a g e .
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A lth o u g h  n o t  m e n t i o n e d  i n  any f l o r a ,  i n  t h e  f i e l d ,

VERTICILS o f  S .  p a l u s t r l s  and 8 .  am b ig u a  o f t e n  g a v e  t h e  

i m p r e s s i o n  o f  b e i n g  d e n s e r  and m ore  p r o m i n e n t  t h a n  t h o s e  o f  

8 .  s y l v a t i c a . T h i s  f e a t u r e  a p p e a r e d  t o  d e p e n d  on a  l a r g e r  

num ber o f  op en  f l o w e r s  i n  t h e  i n f l o r e s c e n c e  a t  one t im e  a n d ,  

q u i t e  f r e q u e n t l y ,  l a r g e r  n u m b e rs  o f  f l o w e r s  a t  any  o n e  v e r t i c i l .

As an  e s t i m a t e  o f  t h e  num ber  o f  f l o w e r s  a t  one w h o r l  o f  t h e  

i n f l o r e s c e n c e ,  a l l  t h e  f l o w e r s  w e re  c o u n t e d  a t  t h e  s e c o n d  w h o r l ,  

t a k i n g  t h e  f i r s t  w h o r l  a s  t h e  l o w e s t  one  i n  t h e  i n f l o r e s c e n c e .

The num ber  o f  o p e n  f l o w e r s  i n  t h e  i n f l o r e s c e n c e  w e re  c o u n t e d  i n  

q u a d r a t s  w h e re  t h e  m a j o r i t y  o f  p l a n t s  w e re  n e i t h e r  j u s t  

b e g i n n i n g  n o r  j u s t  f i n i s h i n g  t h e i r  p e r i o d  o f  f l o w e r i n g .

F o u r  COROLLA c h a r a c t e r s  w ere  m e a s u re d  f ro m  one f l o w e r  o f  

e a c h  p l a n t  e x a m in e d  i n  a  q u a d r a t .  The c h a r a c t e r s ,  i l l u s t r a t e d  

i n  f i g u r e  2 3 ,  a r e

1 .  L e n g th  o f  c o r o l l a  3 .  Lower l i p  m e a s u re m e n t  A

2 .  L e n g th  o f  c o r o l l a  t u b e  4 .  Lower l i p  m e a s u re m e n t  B

♦ F o o t n o t e ; r e  p r e v i o u s  p a g e .

The a x e s ,  and i n  p a r t i c u l a r  t h e  y a x i s ,  t e n d  s l i g h t l y  t o  e x a g g e r a t e  

t h e  same d i f f e r e n c e  b e tw e e n  v a l u e s  a t  p o i n t s  p r o g r e s s i v e l y  f a r t h e r  

away f ro m  t h e  o r i g i n .  I/DG^^ s c a l e  p l o t s  o f  b o t h  r a t i o s  p r e v e n t  

t h i s  t r e n d  b u t  r e p l a c e  t h e  s c a t t e r  w i t h  t h e  r e v e r s e  e f f e c t  -  a  

g r a d u a l  e x a g g e r a t i o n  p r o g r e s s i v e l y  n e a r e r  t h e  o r i g i n .  As IDG^^^ 

r a t i o  p l o t s  w e re  no m ore s a t i s f a c t o r y ,  s i m p l e  r a t i o s  w e re  p l o t t e d ,  

b u t  i t  s h o u l d  b e  rem em b ered  t h a t  p o p u l a t i o n s  of S. s y l v a t i c a  and 

S. n a l u s t r i s .  b o t h  w i t h  t h e  same d e g r e e  o f  v a r i a b i l i t y  i n  n a t u r e ,  

w i l l  be  r e p r e s e n t e d  by s l i g h t l y  u n e q u a l  s c a t t e r s  a n d ,  c o n s e q u e n t l y  

u n e q u a l  c o n f i d e n c e  l i m i t s .
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A p i l o t  e x p e r i m e n t  w as s e t  up i n  1970 t o  t e s t  t h e  e f f e c t  

o f  tw o  w a t e r  l e v e l s  and  two h u m i d i t y  l e v e l s  on  t h e  v a r i a t i o n  o f  

l e a f  c h a r a c t e r s  o f  t h e  t h r e e  t a x a .  I n  g r e e n h o u s e  c o n d i t i o n s  i t  

p r o v e d  i m p o s s i b l e  t o  m a i n t a i n  a s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  i n  t h e  

tw o h u m i d i t y  l e v e l s  w i t h o u t  i n t r o d u c i n g  a  t e m p e r a t u r e  d i f f e r e n c e  

a t  t h e  same t i m e .  I t  i s  p e r f e c t l y  c l e a r  t h a t  g r o w th  c h a m b e rs  

a r e  v i t a l  i f  t h e  e f f e c t  o f  h u m i d i t y  on  m o rp h o lo g y  i s  t o  be  

e f f e c t i v e l y  s t u d i e d .

I n  1971  t h e  e f f e c t  o f  w a t e r  l e v e l  on  t h e  m orphology o f  t h e  

t h r e e  t a x a  w as r e p e a t e d  and  e x t e n d e d  t o  i n c l u d e  f o u r  t r e a t m e n t s .  

T h e r e  w e r e :  h i g h ,  m o d e r a t e  and  low  w a t e r  l e v e l s  w i t h  a  d r y

t r e a t m e n t  t o  make t h e  f o u r t h .  H ig h  w a t e r  l e v e l  was o b t a i n e d  by 

p l a c i n g  t h e  p l a n t  p o t s  i n  w a t e r  m a i n t a i n e d  a t  t h e  l e v e l  o f  t h e  

s o i l  s u r f a c e .  M o d e ra te  w a t e r  l e v e l  was o b t a i n e d  by p l a c i n g  t h e  

p l a n t  p o t s  i n  t r a y s  w i t h  t h e  w a t e r  l e v e l  m a i n t a i n e d  a t  1 - 2 "  i n  

d e p t h .  I n  t h e  low w a t e r  l e v e l  t r e a t m e n t ,  p l a n t  p o t s  w e re  p l a c e d  

o v e r  g r a v e l  w i t h  u n d e r b e n c h  w a t e r i n g .  The d ry  t r e a t m e n t  w as  

o b t a i n e d  by s t a n d i n g  t h e  p o t s  on  d r y  g r a v e l ,  w a t e r  b e i n g  s u p p l i e d  

when v i s i b l e  s i g n s  o f  w i l t i n g  w e re  n o t e d .  R am ets  o f  s e l e c t e d  

g e n o t y p e s  w e re  r e p l i c a t e d  f o u r  t i m e s  i n  e a c h  t r e a t m e n t  by t h e  

u s e  o f  a p p r o x i m a t e l y  e q u a l  l e n g t h  p o r t i o n s  o f  r h i z o m e s .  A l l  

p l a n t s  w e re  grow n i n  5 i n c h  d i a m e t e r  p l a s t i c  p o t s  u s i n g  p o t t i n g  

c o m p o s t  p r e p a r e d  by t h e  B o t a n i c a l  S u p p ly  U n i t .  A l l  p o t s  w e re  

f i t t e d  w i t h  a n  i d e n t i c a l  m i x t u r e  o f  p o t t i n g  c o m p o s t .

D a t a  w e re  o b t a i n e d  f ro m  t h e  p l a n t s  when a l l  t h e  s p e c im e n s  

had  r e a c h e d  f l o w e r i n g .  B o th  l e a v e s  a t  e a c h  o f  t h e  f o u r  n o d e s  

b e lo w  t h e  l o w e s t  w h o r l  o f  t h e  i n f l o r e s c e n c e  w e re  m e a s u r e d ,  

g i v i n g  8 v a l u e s  f o r  e a c h  c h a r a c t e r  f ro m  e a c h  p l a n t .  As e v e r y  

g e n o t y p e  w as r e p l i c a t e d  4 t i m e s  i n  e a c h  t r e a t m e n t  a t o t a l  o f  32
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m e a s u r e m e n t s  w as  o b t a i n e d  f o r  e a c h  t r e a t m e n t .  Means and 

c o n f i d e n c e  l i m i t s  a t  p = 0 , 0 5  l e v e l  o f  p r o b a b i l i t y  f o r  t h e  

l a m in a  b r e a d t h : l e n g t h  r a t i o  a r e  p l o t t e d  on t h e  g r a p h s .

The r h i z o m e s  f r o m  t h e  p l a n t s  o f  8 .  n a l u s t r i s  and  S .  am b ig u a  

g row n i n  t h e  c o n t r o l l e d ^ w e r e  h a r v e s t e d  a t  t h e  t e r m i n a t i o n  o f  t h e  

e x p e r i m e n t .  Rhizom e p r o d u c t i o n  i n  e a c h  t r e a t m e n t  w as e v a l u a t e d  

by t h e  d e t e r m i n a t i o n  o f  f r e s h  and d ry  w e i g h t  o f  r h i z o m e s  p r o d u c e d  

p e r  p l a n t .

The c o n t r o l l e d  e n v i r o n m e n t  e x p e r i m e n t s  w e re  s e t  up a g a i n  i n  

1972 u s i n g  d i f f e r e n t  g e n o t y p e s .  On t h i s  o c c a s i o n  o n ly  tw o  s o i l  

w a t e r  l e v e l s  w e re  s t u d i e d  -  h i g h  w a t e r  l e v e l  and  d r y  t r e a t m e n t s .

RESULTS

1 .  V a r i a t i o n  i n  l e a f  c h a r a c t e r s

1 : 1 .  V a r i a t i o n  i n  f i e l d  p o p u l a t i o n s

A l l  p o s s i b l e  c o m b i n a t i o n s  o f  t a x a  c a n  be fo u n d  a t  d i f f e r e n t  

s i t e s  i n  B r i t a i n .  8 .  a m b ig u a  o c c u r s  m o s t  commonly i n  t h e  a b s e n c e  

o f  one  o r  b o t h  p u t a t i v e  p a r e n t s .  The d a t a  p r e s e n t e d  i l l u s t r a t e  

a w id e  r a n g e  o f  f i e l d  s i t u a t i o n s .

A t G l e n d a r u e l ,  A r g y l l  a l l  t h r e e  t a x a  o c c u r  t o g e t h e r  ( s e e  

f i g .  2 4 )  and a r e  r e a d i l y  s e p a r a b l e  on l e a f  m o rp h o lo g y  s i n c e  no 

o v e r l a p  o c c u r s  i n  t h e  s a m p le  r a n g e s  o f  t h e  t h r e e  t a x a .

At t h e  D a lm a l ly  s i t e  ( f i g ,  2 5 )  a  s i m i l a r  s i t u a t i o n  e x i s t s .

H e r e ,  no  i n t e r m e d i a t e s  a r e  show n b e tw e e n  t h e  t h r e e  t a x a  a l t h o u g h  

i n  o n e  p a r t  t h e y  a l l  g rew  t o g e t h e r  (3 1 3  + 1 4 ,  H7 and  P IO ) .  The 

p o p u l a t i o n  m eans o f  313  and 814  f o r  b o t h  c h a r a c t e r s  do n o t  d i f f e r  

s i g n i f i c a n t l y .  T h e s e  tw o f o r m s  w e re  d i s t i n g u i s h e d  by a  f l o w e r  

c o l o u r  d i f f e r e n c e  -  p a l e  p i n k  and d a r k  r e d  c o r o l l a s ;  a  

d i f f e r e n c e  m a i n t a i n e d  i n  c u l t i v a t i o n .  H8 and H9 r e p r e s e n t  l o c a l i z e d
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c l u s t e r s  o f  p l a n t s  o c c u r r i n g  w i t h i n  t h e  p o p u l a t i o n .  H8 h a s  a 

s l i g h t l y  d i f f e r e n t  s c a t t e r  c o m p a re d  w i t h  H7 and H9, The 

p o p u l a t i o n  mean o f  H8 i s  s i g n i f i c a n t l y  d i f f e r e n t  f r o m  H7 and H9 

i n  p e t i o l e z t o t a l  l e a f  l e n g t h  r a t i o  ( p < 1 0 . 0 5 ) ,  and  f r o m  H9 i n  

l a m i n a  b r e a d t h : l e n g t h  r a t i o  ( p ^ O . 0 5 ) .  The p o p u l a t i o n  m eans  o f  

H8 and  H7 i n  l a m i n a  b r e a d t h : l e n g t h  r a t i o  d i f f e r  a t  t h e  p = 0 . 1  

l e v e l  o f  c o n f i d e n c e .

F i g .  26  show s t h e  s c a t t e r  d i a g r a m  f o r  t h e  p o p u l a t i o n  a t  

G r a n g e - i n - B o r r o w d a l e ,  A l l  t h e  p o p u l a t i o n  s a m p le s  a r e  m ore  

v a r i a b l e  t h a n  a t  D a lm a l ly  o r  /  G l e n d a r u e l ,  b u t  t h e  t h r e e  t a x a  

r e m a i n  d i s t i n c t  by t h e  a b s e n c e  o f  i n t e r m e d i a t e  f o r m s .  H4 and 

P6 o c c u r  a d j a c e n t l y  b u t  do  n o t  e x h i b i t  any i n t e r m e d i a t e  f o r m s  

i n  l e a f  m o r p h o lo g y .  P5 and  P6 r e p r e s e n t  two a l l o p a t r i c  

p o p u l a t i o n :  s a m p le s  t h a t  o v e r l a p  i n  b o t h  c h a r a c t e r s .  W h ile  

t h e y  h a v e  s i g n i f i c a n t l y  d i f f e r e n t  p o p u l a t i o n  m eans  f o r  l a m i n a  

b r e a d t h : l e n g t h  r a t i o  (p  < 0 . 0 5 )  t h e y  do n o t  d i f f e r  s i g n i f a n t l y  

i n  p e t i o l e  : t o t a l  l e a f  l e n g t h  r a t i o .

At B i l l o w a  Mooar I s l e  o f  Man ( f i g .  2 7 )  t h e r e  i s  a  

c o n s i d e r a b l e  o v e r l a p  i n  l a m i n a  b r e a d t h : l e n g t h  r a t i o  b e tw e e n  

S . a m b ig u a  and S .  n a l u s t r i s  and  t h e  two t a x a  a p p e a r  t o  be 

c o n n e c t e d  by a  c h a i n  o f  i n t e r m e d i a t e s .  H o w ever ,  t h e  p o p u l a t i o n  

m eans  f o r  b o t h  c h a r a c t e r s  a r e  s i g n i f i c a n t l y  d i f f e r e n t  ( p < 0 . 0 5 ) .

At p r e s e n t  a l l  t h r e e  t a x a  e^re l o c a l i z e d  i n  t h e i r  d i s t r i b u t i o n  w i t h 

o u t  any o v e r l a p .  H2 o c c u r s  am o n g s t  m a r s h l a n d  p l a n t s  s u c h  a s  I r i s  

p s e u d a c o r u s  and B p i lo b iu m  h i r s u t u m  g r o w in g  a r o u n d  t h e  e d g e  o f  a  

p o n d ,  and  i n  t h e  a l d e r  wood s u r r o u n d i n g  t h e  i n l e t  s t r e a m  t o  t h e  

n o r t h .  S3 o c c u r s  on t h e  p e r i p h e r y  o f  t h e  p o n d  and w ood, by t h e  

f a r m  t r a c k .  P3 o c c u r s  by t h e  t r a c k  f o l l o w i n g  t h e  s t r e a m  n o r t h 

w a r d s  f ro m  t h e  A5, and i s  a  v e r y  s m a l l  g r o u p  o f  a p p r o x i m a t e l y
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30 s h o r t  f l o w e r i n g  s h o o t s .  P3 and H2 a r e  s e p a r a t e d  by 100 m e t r e s .  

I n  f i g .  28  t h r e e  s i t e s  a r e  shown w h e re  o n ly  tw o t a x a  o c c u r .

H5 and 810 o c c u r  t o g e t h e r  by t h e  A83 r o a d  n e a r  I n v e r a r y .  H ere  

v e r g e  c u t t i n g  h a s  e n c o u r a g e d  t h e  g r o w th  o f  many n o n - f l o w e r i n g  

s h o o t s  o f  S .  am b ig u a  w h ic h  p r o d u c e  a  v e r y  t h i c k  g ro u n d  c o v e r  

o v e r  t h e  c u t  a r e a .  S i m i l a r l y  a t  C a e - g l a s ,  R u t h i n ,  t h e  tw o  

p o p u l a t i o n  s a m p le s  o c c u r  t o g e t h e r  by a  r o a d s i d e  and  a r e  r e f e r a b l e  

on  t h e  b a s i s  o f  l e a f  m o rp h o lo g y  t o  S . s v l v a t i c a  ( 8 2 1 )  and  

S . a m b ig u a  (H 2 4 ) .  H12 and  815 a r e  two s y i n p a t r i c  p o p u l a t i o n

s a m p le s  f ro m  t h e  a y r e  a t  t h e  Loch o f  C a r n e s s ,  O rk n e y .  S t r i c t l y  

t h e s e  tw o  t a x a  do n o t  o c c u r  i n  t h e  a b s e n c e  o f  S . p a l u s t r i s  

s i n c e  a  few  ( ^ 1 0 )  n o n - f l o w e r i n g  p l a n t s  w e re  fo u n d  am ongst  

I r i s  p s e u d a c o r u s  a t  t h e  o t h e r  e n d  o f  t h e  a y r e  a p p r o x i m a t e l y  

200m. away. At a l l  t h r e e  s i t e s  t h e r e  a r e  m a rk e d  m o r p h o l o g i c a l  

d i s c o n t i n u i t i e s  b e tw e e n  t h e  tw o  t a x a .  P o p u l a t i o n  s a m p le s  H5,

H24 and H12 show no  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e s  b e tw e e n  t h e i r  

p o p u l a t i o n  m eans  i n  p e t i o l e  : t o t a l  l e a f  l e n g t h  r a t i o .  W h i le  i n  

l a m in a  b r e a d t h : l e n g t h  r a t i o  H12 c o m p l e t e l y  e n c o m p a s s e s  t h e  

v a r i a t i o n  o f  H5  ̂ and H24 h a s  a  lo w e r  p o p u l a t i o n  mean t h a n  e i t h e r  

H5 o r  H12 ( p < 0 . 0 5 ) .

At S t o n e t h w a i t e  i n  t h e  Lalce D i s t r i c t  two t a x a  o c c u r  

t o g e t h e r  by a  d i t c h  i n  a  w e t  meadow ( f i g .  2 9 ) ,  H23 i s  more

v a r i a b l e  i n  p e t i o l e : t o t a l  l e a f  l e n g t h  r a t i o  t h a n  l a m in a  b r e a d t h :  

l e n g t h  r a t i o  and h a s  one o f  t h e  w i d e s t  c o n f i d e n c e  l i m i t s  o f  any 

h y b r i d  p o p u l a t i o n  s a m p le  f o r  t h a t  c h a r a c t e r .  P19 i s  more 

v a r i a b l e  i n  b o t h  c h a r a c t e r s  t h a n  many p o p u l a t i o n  s a m p le s  

r e f e r a b l e  on  l e a f  m o rp h o lo g y  t o  S .  p a l u s t r i s . I n  s p i t e  o f  t h e  

v a r i a b i l i t y  o f  b o t h  t a x a ,  a  d i s c o n t i n u i t y  i n  t h e  s c a t t e r  e x i s t s  

b e tw e e n  th e m .
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I n  f i g s .  30 and 3 1 ,  a  num ber o f  i s o l a t e d  p o p u l a t i o n s  o f  

a l l  t h r e e  t a x a  a r e  p l o t t e d .  At In c h n a d a rap f  i n  S u t h e r l a n d  a  v e r y  

l a r g e  s t a n d  o f  3 .  p a l u s t r i s  p l a n t s  w as d i s c o v e r e d  and sa m p le d  

( P H ) .  By t h e  A591 r o a d  n e a r  B o t h e l ,  C u m b e r la n d  a  p o p u l a t i o n  

(P 7 )  o f  S. p a l u s t r i s  w i t h  p r o p o r t i o n a t e l y  n a r r o w e r  l e a v e s  and 

l o n g e r  p e t i o l e s  t h a n  P l l  was s a m p le d .  Of t h e  h y b r i d  p o p u l a t i o n s ,  

111 A i s  a  p o p u l a t i o n  s a m p le  t a k e n  by t h e  S i l v e r b u r n  i n  t h e  I s l e  

o f  Man, HID a p o p u l a t i o n  g r o w in g  u n d e r n e a t h  t h e  r a i l w a y  b r i d g e  

a t  O r i a n l a r i c h ,  P e r t h  and  and  K15 f ro m  R ousay  ( O r k n e y s )  g r o w in g  

i n  a  n e g l e c t e d  g a r d e n .  HIO h a s  a g r e a t e r  p o p u l a t i o n  mean f o r  

p e t i o l e  ; t o t a l  l e a f  l e n g t h  r a t i o  t h a n  HIS (P C ^O .O S ).  T h e i r

p o p u l a t i o n  m e a n s  f o r  l a m i n a  b r e a d t h : l e n g t h  r a t i o  a r e  s i g n i f i c a n t l y
at

d i f f e r e n t ^ p  = 0 , 1 0  b u t  n o t  a t  t h e  p = 0 . 0 5  l e v e l  o f  c o n f i d e n c e .

The S i l v e r b u r n  p o p u l a t i o n  h a s  m a r k e d ly  n a r r o w e r  leaves t h a n  

HIO and  H IS .

The r e m a i n i n g  i s o l a t e d  O rk n ey  s i t e s  a r e  p l o t t e d  i n  f i g .  3 1 .  

P13 and P14 a r e  tw o  S .  p a l u s t r i s  p o p u l a t i o n s  w h ic h  show n o  o v e r 

l a p  a t  a l l  i n  l a m i n a  b r e a d t h : l e n g t h  r a t i o .  A l t h o u g h  o v e r l a p p i n g  

i n  p e t i o l e  : t o t a l  l e a f  l e n g t h  r a t i o ,  t h e i r  p o p u l a t i o n  m e a n s  a r e  

s i g n i f i c a n t l y  d i f f e r e n t  ( p ^ O . O S ) .  H l l  i s  a  p o p u l a t i o n  s a m p le  

t a k e n  f ro m  a  n e g l e c t e d  g a r d e n  on Hoy. H I3 and H I4 a r e  p o p u l a t i o n  

s a m p le s  t a k e n  a t  N e t h e r h o u s e  f a r m  g a r d e n  (H 13) and a t  N e t h e r h o u s e  

f a r m  dump (H 1 4 ) ,  an  a r e a  o f  m i r e  u s e d  a s  a  w a s t e  t i p .  H e r e ,  t h e  

t i p  h a s  b e e n  c o v e r e d  o v e r  w i t h  l o o s e  s o i l  w h ic h  h a s  become 

c o l o n i z e d  by S . a m b ig u a  ( s e e  f i g .  3 2 ) .  P o p u l a t i o n  m eans  f o r  

b o t h  c h a r a c t e r s  a r e  n o t  s i g n i f i c a n t l y  d i f f e r e n t .  When c o m p a re d  

w i t h  H I3 and H I4 f o r  b o t h  c h a r a c t e r s  t h e  p o p u l a t i o n  mean o f  H l l  

i s  s i g n i f i c a n t l y  lo w e r  (p < ^ O .O S ) .

816 and  817 a r e  tw o  p o p u l a t i o n s  o f  S . s v l v a t i c a  g ro w in g
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KI RK BURN BU,  HOY S IS 
KI RK BURN BU,  HOY S 17 
ROUS AY S IB
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F i g ,  3 2 ,  Two s i t e  p h o t o g r a p h s  o f  N e t h e r h o u s e  Farm  and dump on 
O rk n e y ,  S t a c h v s  am b ig u a  p l a n t s ,  p r o b a b l y  o r i g i n a t i n g  
f r o m  t h e  f a r m ' s  g a r d e n ,  a r e  r a p i d l y  c o l o n i z i n g  t h e  
c o v e r i n g  s o i l .



102.

n e a r  one  a n o t h e r  a t  K i r k  B u rn  Bu*, Hoy. 818  o c c u r s  by t h e  a y r e  

a t  t h e  Loch o f  S c o c k n e s s ,  R o u sa y .  T h e r e  a r e  no  s i g n i f i c a n t l y  

d i f f e r e n c e s  b e tw e e n  t h e  m eans  o f  any o f  t h e  t h r e e  p o p u l a t i o n s  

f o r  e i t h e r  c h a r a c t e r .

I n  f i g .  33 a  p o p u l a t i o n  o f  S .  p a l u s t r i s  g r o w in g  i n  a  s u g a r  

b e e t  f i e l d  a t  A y lm e r to n ,  N o r f o l k  h a s  b e e n  s a m p le d  ( P 2 0 ) .  I t  i s  

h i g h l y  v a r i a b l e  i n  b o t h  c h a r a c t e r s .  U s in g  c o n f i d e n c e  l i m i t s  a s  

an  a s s e s s m e n t  o f  t h e  d e g r e e  o f  v a r i a b i l i t y ;  when c o m p a re d  w i t h  

a l l  t h e  9 o t h e r  p o p u l a t i o n s  o f  S .  p a l u s t r i s  s a m p le d ,  P20 i s  2 . 4  

t i m e s  m ore  v a r i a b l e  i n  l a m i n a  b r e a d t h : l e n g t h  r a t i o  and 2 . 2  

t i m e s  m ore  v a r i a b l e  i n  p e t i o l e : t o t a l  l e a f  l e n g t h  r a t i o .  When 

c o m p a re d  w i t h  t h e  l e a s t  v a r i a b l e  p o p u l a t i o n s ,  P20 i s  3 . 6  t i m e s  

m ore  v a r i a b l e  i n  l a m i n a  b r e a d t h : l e n g t h  r a t i o  and  3 . 2  t i m e s  m ore 

v a r i a b l e  i n  p e t i o l e : t o t a l  l e a f  l e n g t h  r a t i o .

I n  f i g .  34  t h e  m ean s  and c o n f i d e n c e  l i m i t s  a t  p  =  0 , 0 5  f o r  

a l l  t h e  p o p u l a t i o n s  s a m p le d  f o r  l e a f  c h a r a c t e r s  a r e  p l o t t e d .

The d a t a  f r o m  w h ic h  t h e  s c a t t e r  d ia g r a m  h a s  b e e n  o b t a i n e d  a r e  

p r e s e n t e d  i n  t a b l e  1 1 .  The S .  s v l v a t i c a  p o p u l a t i o n s  fo r m  a 

s e p a r a t e  and e a s i l y  r e c o g n i z a b l e  t a x o n  w i t h  b r o a d  l e a v e s  and 

l o n g  p e t i o l e s .  H ow ever ,  i t  i s  c l e a r  t h a t  n o  s u c h  d i s c o n t i n u i t y  

e x i s t s  i n  l e a f  c h a r a c t e r s  b e tw e e n  S . p a l u s t r i s  a n d  S .  a m b ig u a . 

The g r o u p s ,  l a b e l l e d  B and  C. a r e  d i s t i n g u i s h e d .  I n  g r o u p  C 

o c c u r  a l l  t h e  p o p u l a t i o n  s a m p le s  c o n s i d e r e d  a s  S .  p a l u s t r i s :

P3, P 5 ,  P 6 ,  P 9 ,  P IO , P l l ,  P 1 3 ,  P 1 4 ,  P19 and P 2 0 .  The h i g h l y  

v a r i a b l e  p o p u l a t i o n  P20 h a s  t h e  g r e a t e s t  l a m i n a  b r e a d t h : l e n g t h  

r a t i o  and p e t i o l e : t o t a l  l e a f  l e n g t h  r a t i o ,  and t h e r e f o r e  o c c u r s  

n e a r e s t  t o  g r o u p s  A and B. I n  t h e  a b s e n c e  o f  P20 t h e r e  w o u ld  

be a  m in o r  d i s c o n t i n u i t y  b e tw e e n  g r o u p s  A /B  and C.

Group A c o n t a i n s  HIA, H2, H4, H6, H23 and H24 and i s
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d i s t i n c t  f r o m  B by h a v i n g  n a r r o w e r  l e a v e s .  I n  g ro u p  B a r e  H5,

H7, H8, H9, HIO, H l l ,  H12, H13, HI4 and H l5 .  B o th  g r o u p s  c o n t a i n  

t h e  p o p u l a t i o n  s a m p le s  c o n s i d e r e d  a s  8 .  a m b ig u a . T h e r e  a p p e a r s  

t o  be  a  g e o g r a p h i c a l  s e p a r a t i o n  b e tw e e n  t h e  tw o  g r o u p s .  A 

p o p u l a t i o n  s a m p le s  come f r o m  N. W ale s  ( 1 ) ,  L ake  D i s t r i c t  ( 2 ) ,

I s l e  o f  Man ( 2 )  and A r g y l l  ( 1 : G l e n d a r u e l ) . B p o p u l a t i o n  s a m p l e s  

come f ro m  A r g y l l  ( 4 : D a l m a l l y  3 ,  I n v e r a r y  1 ) ,  P e r t h  ( 1 )  and 

O r k n e y s  ( 5 ) .  The O rk n ey  p o p u l a t i o n  s a m p l e s  do  n o t  h a v e  

s i g n i f i c a n t l y  l a r g e r  l a m i n a  b r e a d t h : l e n g t h  r a t i o s  w i t h i n  g r o u p  

B. The d i s t i n c t i o n  b e tw e e n  A and B i n  l a m i n a  b r e a d t h : l e n g t h  

r a t i o  o c c u r s  a t  a p p r o x i m a t e l y  0 . 4 0 .  B r o a d - l e a v e d  f o r m s  o c c u r  

i n  A r g y l l  and n o r t h w a r d s ,  n a r r o w - l e a v e s  f o r m s  o c c u r  i n  A r g y l l  and 

s o u t h w a r d s ,

1 : 2 .  V a r i a t i o n  i n  c o n t r o l l e d  e n v i r o n m e n t s

I n  f i g .  35 t h e  e f f e c t  o f  f o u r  s o i l  w a t e r  l e v e l s  on  t h e  

l a m i n a  b r e a d t h : l e n g t h  r a t i o  i n  3 g e n o t y p e s  o f  S .  a m b ig u a  

(Q 2, L I ,  a n d  R3) and two g e n o t y p e s  o f  S .  p a l u s t r i s  (A 1 2 /1  a n d  84 )  

i s  p r e s e n t e d .  The s o u r c e  o f  t h e  m a t e r i a l  i s  g i v e n  i n  A p p e n d ix  

I I ,  I n  b o t h  02 and LI t h e r e  a r e  no b e tw e e n  t r e a t m e n t  d i f f e r e n c e s  

a t  p = 0 . 0 5 ,  I n  R3, t h e  tw o  d r i e s t  t r e a t m e n t s  e x h i b i t  h i g h e r  

l a m i n a  b r e a d t h : l e n g t h  r a t i o s  c o m p ared  w i t h  t h e  h i g h  w a t e r  l e v e l  

t r e a t m e n t  ( p < 0 , 0 5 ) .

I n  8 1 4 ,  t h e  l a m i n a  b r e a d t h : l e n g t h  r a t i o s  a r e  lo w e r  i n  t h e  

d r y  t r e a t m e n t  t h a n  m o d e r a t e  and  low  w a t e r  l e v e l s  ( p < 0 . 0 5 )  and 

i n  t h e  h i g h  w a t e r  l e v e l  ( p  = 0 . 1 0 ) .

I n  A 1 2 /1 ,  t h e r e  i s  no  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  i n  l a m i n a  

b r e a d t h : l e n g t h  r a t i o  b e tw e e n  t r e a t m e n t s ,  b u t  t h e  w i t h i n -  

t r e a t m e n t  v a r i a t i o n  i n c r e a s e s  c o n s i s t e n t l y  w i t h  l o w e r  w a t e r  

l e v e l s .  A 12 /1  i s  3 t i m e s  m ore v a r i a b l e  i n  t h e  d r y  t r e a t m e n t
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M e a n s  a n d  c o n f i d e n c e  l i m i t s  a t  p = 0  0 5  a r e  p l o t t e d .



T a b l e  1 1 .  Mean l a m i n a  b r e a d t h : l e n g t h  r a t i o  and p e t i o l e  : t o t a l  
l e a f  l e n g t h  r a t i o ,  and t h e i r  c o n f i d e n c e  l i m i t s  a t  
p = 0 . 0 5  l e v e l  o f  p r o b a b i l i t y  f o r  t h e  S t a c h v s  
p o p u l a t i o n s  s a m p le d .

lob

P o p u l a t i o n
s a m p le

No, o f  
p l a n t s  
i n
sam p le

L am ina  b r e a d t h :  
l e n g t h  r a t i o

P e t i o l e  : t o t a l  l e a f  
l e n g t h  r a t i o

P3 18 0 . 2 9 1  -  0 .0 2 6 0 . 0 5 5  - 0 . 0 0 9

P5 1 7 : 0 .1 8 5  -  0 .0 2 9 0 . 0 2 2  t 0 .0 0 7

P6 15 0 . 2 4 1  -  0 .0 2 1 0 . 0 2 7  - 0 .0 0 6

P7 20 0 . 2 2 1  -  0 . 0 1 8 0 . 0 3 9  - 0 . 0 0 3

P9 15 0 . 2 5 3  -  0 .0 1 5 0 .0 2 2  - 0 .0 0 3

PIO 12 0 . 3 4 9  -  0 .0 1 2 0 . 0 3 1  t 0 .0 0 3

P l l 17 0 . 2 6 7  -  0 .0 0 9 0 . 0 2 5  - 0 . 0 0 4

P13 20 0 . 3 4 9  -  0 .0 0 9 0 . 0 4 2  i 0 .0 0 3

P I  4 20 0 . 2 5 1  -  0 .0 0 9 0 .0 2 6  - 0 .0 0 2 5

P19 15 0 . 2 6 4  -  0 .0 1 5 0 . 0 3 6  - 0 .0 0 6

P20 20 0 . 3 7 0  -  0 .0 3 2 0 . 0 7 7  - 0 .0 1 0

HIA 23 0 . 3 3 0  -  0 . 0 2 3 0 . 1 3 0  - 0 . 0 0 7

H2 21 0 . 3 6 3  -  0 .0 1 4 5 0 . 1 4 6  - 0 .0 1 1 5

H4 18 0 , 3 2 0  -  0 .0 2 6 0 . 1 5 0  - 0 . 0 1 0

H5 12 0 . 4 6 7  -  0 .0 1 8 0 .1 1 2  L 0 . 0 0 8

H6 16 0 . 3 6 7 5 - 0 . 0 1 3 0 .1 3 1  - 0 . 0 0 9

H7 14 0 , 4 8 0 5 - 0 . 0 2 8 5 0 .1 0 7  - 0 . 0 1 3

H8 19 0 . 4 4 0  -  0 .0 2 2 0 .0 8 6  - 0 . 0 0 6

H9 13 0 .4 8 6  -  0 .0 2 2 0 .1 1 0  i 0 . 0 1 1

HIO 15 0 . 4 9 3  -  0 .0 2 2 0 . 1 0 7  - 0 .0 0 6

H l l 20 0 . 4 2 4  -  0 . 0 1 9 0 .0 9 1  - 0 .0 0 6

H12 20 0 .4 6 2  t  0 .0 2 5 0 . 0 9 9  - 0 .0 1 0

H13 21 0 , 4 8 8  -  0 .0 3 2 0 .1 1 2  - 0 .0 0 9

H14 22 0 . 4 9 2  % 0 . 0 3 2 0 . 1 0 8  - 0 .0 0 7

HI 5 21 0 .4 5 5  -  0 .0 1 9 0 .0 9 6  - 0 |0 0 4

H23 15 0 . 3 0 4  t  0^020 0 . 1 1 9  - 0 .0 1 1

H24 15 0 . 3 9 1  -  0 . 0 0 8 0 .1 2 5  - 0 .0 0 7



P o p u l a t i o n
s a m p le

No. o f  
p l a n t s  
i n
sa m p le

Lam ina b r e a d t h ;  
l e n g t h  r a t i o

P e t i o l e  : t o t a l  l e a f  
l e n g t h  r a t i o

S3 17 0 . 7 9 6
+

0 .0 2 5 0 . 3 8 4  -  0 .0 2 8

S9 18 0 . 6 8 0
+

0 .0 4 4 0 .3 8 0  -  0 .0 3 5

810 13 0 . 6 4 3 + 0 .0 2 7 0 . 3 6 0 5 - 0 . 0 2 0

312 16 0 . 7 3 1
+

0 ,0 1 4 0 . 3 4 2 5 - 0 . 0 2 0

8 1 3 /1 4 26 0 . 7 2 4
+

0 .0 3 7 0 . 3 5 0  -  0 .0 2 2

815 15 0 .8 1 0
+

0 .0 3 6 0 .3 6 7  -  0 .0 1 7

8 1 6 /1 7 28 0 .7 4 2 +
0 .0 1 8 0 . 3 9 3  -  0 .0 1 8

818 16 0 . 7 4 8
+

0 .0 3 5 0 . 3 8 8  t  0 .0 2 0

821 18 0 .7 6 2
+

0 .0 6 2 0 . 3 4 9  -  0 . 0 2 0
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( 0 ^

t h a n  i n  t h e  h i g h  w a t e r  l e v e l .

I n  t h e  r e p e a t  e x p e r i m e n t  ( t a b l e  1 2 ) ,  f o r  b o t h  B l l  and

XI t h e r e  a r e  no s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e s  i n  t h e  l a m i n a  b r e a d t h :  

l e n g t h  r a t i o  b e tw e e n  t h e  tw o  t r e a t m e n t s .  T he  r a t i o  o f  P 2 0 / 1 ,  * 

h o w e v e r  i s  l a r g e r  i n  t h e  d r y  t r e a t m e n t  ( p < 0 , 0 5 ) .  B o th  P 2 0 /1  

and B l l  a r e  b e tw e e n  2 and  3 t i m e s  m ore v a r i a b l e  i n  t h e  d r y

t r e a t m e n t  t h a n  a t  h i g h  s o i l  w a t e r  l e v e l ,  XI show s no  m ark ed

d i f f e r e n c e  i n  v a r i a b i l i t y  b e tw e e n  t h e  two t r e a t m e n t s .

I n  f i g .  3 6 ,  t h e  e f f e c t  o f  f o u r  s o i l  w a t e r  l e v e l s  on  t h r e e  

g e n o t y p e s  o f  S .  s v l v a t i c a  i s  p r e s e n t e d .  V3 h a s  a  h i g h e r  l a m i n a  

b r e a d t h : l e n g t h  r a t i o  i n  m o d e r a t e  and low  w a t e r  l e v e l  t r e a t m e n t s  

c o m p a re d  w i t h  a h i g h  w a t e r  l e v e l  ( p < ^ 0 . 0 5 ) .  The mean f a l l s  i n  

t h e  d r y  t r e a t m e n t  so  t h a t  t h e r e  i s  no s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  

b e tw e e n  t h i s  a n d  t h e  o t h e r  t r e a t m e n t s .  V2 e x h i b i t s  a  lo w e r  

l a m i n a  b r e a d t h : l e n g t h  r a t i o  i n  t h e  h i g h  w a t e r  t r e a t m e n t  t h a n  i n  

t h e  o t h e r  t h r e e  ( p < 0 . 0 5 ) .  T h e r e  i s  no s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  

b e tw e e n  t r e a t m e n t s  i n  t h e  l a m i n a  b r e a d t h : l e n g t h  r a t i o  o f  K5.

2 .  V a r i a t i o n  i n  o t h e r  c h a r a c t e r s

2 : 1 .  F lo w e r  p r o d u c t i o n

F lo w e r  p r o d u c t i o n  w as e v a l u a t e d  by d e t e r m i n i n g  tw o  c h a r a c t e r s :  

t h e  num ber  o f  o p en  f l o w e r s / i n f l o r e s c e n c e  and  t h e  num ber o f  

f l o w e r s  o c c u r r i n g  a t  t h e  s e c o n d  w h o r l  o f  t h e  i n f l o r e s c e n c e .  

P o p u l a t i o n s  j u s t  b e g i n n i n g  o r  e n d i n g  t h e i r  p e r i o d  o f  f l o w e r i n g  

w e re  n o t  c o n s i d e r e d .

T he r e s u l t  i s  p l o t t e d  i n  f i g .  37  and  show s p o p u l a t i o n s  o f  

S . s y l v a t i c a  t o  h a v e  a  low  r a t e  o f  f l o w e r  p r o d u c t i o n .  P l a n t s  

o f  S .  s v l v a t i c a  a r e  e x t r e m e l y  c o n s t a n t  i n  t h e  num ber  o f  f l o w e r s  

p r o d u c e d  a t  o n e  w h o r l  o f  t h e  i n f l o r e s c e n c e .  O n ly  r a r e l y  d o e s  

t h e  num ber d e v i a t e  f r o m  6 .  I n  t h e s e  c a s e s  t h e  num ber i s  u s u a l l y  

l ( - 5 ) ,  a  f e a t u r e  commonly o c c u r r i n g  a t  t h e  f i r s t  w h o r l  o f  t h e



T a b l e  1 2 ,  E f f e c t  o f  tw o  s o i l  w a t e r  l e v e l s  on  l a m i n a  b r e a d t h :  
l e n g t h  r a t i o  and r h i z o m e  p r o d u c t i o n  i n  3 g e n o t y p e s  
o f  S .  p a l u s t r i s .

UlCIH WATÉ/C tÊÜÉL
3 :  L am ina  oh Dry w e i g h t  X L a m in a  b r e a d t h :  an Dry w e i g h t
b r e a d t h ‘. l e n g t h  r h i z o m e s  l e n g t h  r a t i o  r h i z o m e s
r a t i o  On s / p o t  G m s/p o t

P 2 0 /1 0 . 3 2 1 * * - . 0 1 0 1 0 .4 * 0 . 3 6 0 * * - . 0 2 6 3 . 9

B l l 0 . 2 8 3 * - . 0 0 9 9 . 6 * 0 . 2 9 1 * - . 0 2 5 5 .2

XI 0 . 2 9 4 * - . O i l 4 .8 * * 0 . 3 1 0 * - . 0 0 9 4.6

HO

Means and  w i t h i n  t r e a t m e n t  c o n f i d e n c e  l i m i t s  a t  p = 0 .0 5  
a r e  g i v e n .

** P o i n t  d i f f e r i n g  s i g n i f i c a n t l y  f r o m  t h e  o t h e r  tw o  m e a n s .  

* P o i n t s  d i f f e r i n g  s i g n i f i c a n t l y  f r o m  one  o t h e r  m ean .
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Z / 2 -

i n f l o r e s c e n c e  i n  a l l  t h r e e  t a x a .  S t a c h v s  a m b ig u a  i s  more v a r i a b l e  

i n  f l o w e r  p r o d u c t i o n  t h a n  S .  s y l v a t i c a  g e n e r a l l y  w i t h  6 -1 0  f l o w e r s  

a t  o n e  w h o r l .  3 .  p a l u s t r i s  i s  m o s t  v a r i a b l e  i n  f l o w e r  p r o d u c t i o n  

w i t h  a  w i d e - r a n g i n g  num ber  o f  f l o w e r s  a t  a  w h o r l .  The  v a r i a t i o n  

e n c o m p a s s e s  t h a t  o f  S . a m b ig u a  and  i s  s o m e t im e s  e x t e n s i v e  w i t h i n  

s i n g l e  p o p u l a t i o n s ,  f o r  e x a m p le  t h e  K i l c h r e n a n  p o p u l a t i o n  

( t r e a t e d  s e p a r a t e l y ) .  F o r  t h e  t h r e e  t a x a ,  t h e  two c h a r a c t e r s  show 

a  s t r o n g  p o s i t i v e  d e g r e e  o f  c o r r e l a t i o n .

2 : 2 .  C o r o l l a  c h a r a c t e r s  

A l l  p o p u l a t i o n s

I n  f i g .  3 8 ,  t h e  v a r i a t i o n  i n  t h e  l e i % t h  o f  c o r o l l a  i s  p l o t t e d .  

T h e r e  i s  no c l e a r  s e p a r a t i o n  o f  t h e  t a x a  a l t h o u g h  p o p u l a t i o n s  

o f  S .  s y l v a t i c a  g e n e r a l l y  h a v e  l o n g e r  c o r o l l a s  t h a n  S . a m b ig u a  

o r  S .  p a l u s t r i s . P o p u l a t i o n s  o f  S . p a l u s t r i s  show t h e  g r e a t e s t  

d e g r e e  o f  b e t w e e n - p o p u l a t i o n - v a r i a b i l i t y  e n c o m p a s s in g  t h e  r a n g e  

o f  S .  a m b ig u a . and p a r t  o f  S. s v l v a t i c a . P o p u l a t i o n  P13 

( W a u l k m i l l  Bay, O rk n e y )  h a s  a  d i s t i n c t l y  s m a l l  c o r o l l a  l e n g t h ,  

and P l l  ( I n c h n a d a m p f , S u t h e r l a n d )  a  m a r k e d ly  l o n g  o n e .

I n  f i g .  3 9 ,  t h e  v a r i a t i o n  o f  t h e  l e n g t h  o f  t h e  c o r o l l a  t u b e  

i s  p l o t t e d .  T h e  p a t t e r n  o f  v a r i a t i o n  i s  t h e  same a s  t h e  c o r o l l a  

l e n g t h ,  i n d i c a t i n g  a  p o s i t i v e  c o r r e l a t i o n  b e tw e e n  t h e  two 

c h a r a c t e r s .  H2, H12 and P7 h a v e  p r o p o r t i o n a t e l y  l o n g  t u b e s  and 

HIS h a s  a  p r o p o r t i o n a t e l y  o n e .

T he v a r i a t i o n  o f  t h e  c o r o l l a  lo w e r  l i p  m e a s u re m e n t  A 

( sh o w n  i n  f i g .  2 3 )  i s  p l o t t e d  i n  f i g .  4 0 .  T h i s  c h a r a c t e r  a p p e a r s  

r e m a r k a b l y  u n i f o r m  t h r o u g h o u t  m o s t  o f  t h e  p o p u l a t i o n s  sam p led  

and i s  n o t  t a x o n o m i c a l l y  u s e f u l .  B e t w e e n - p o p u l a t i o n  v a r i a b i l i t y  

v a r i e s  c o n s i d e r a b l y ,  f o r  e x a m p le  S3 i s  6 t i m e s  more v a r i a b l e  t h a n  

8 1 8 .  P l l  h a s  a  d i s t i n c t l y  l a r g e r  c o r o l l a  lo w e r  l i p  m e a s u re m e n t
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Kb

A t h a n  t h e  o t h e r  p o p u l a t i o n s .  I n  f i g .  4 1 ,  t h e  v a r i a t i o n  o f  

t h e  c o r o l l a  l o w e r  l i p  m e a s u r e m e n t  B i s  p l o t t e d .  E l l  a g a i n  h a s  

a d i s t i n c t l y  l a r g e r  and  P I 3 h a s  a  d i s t i n c t l y  s m a l l e r  c o r o l l a  

lo w e r  l i p  m e a s u re m e n t  B t h a n  t h e  o t h e r  p o p u l a t i o n s  s a m p le d .

I n  t h e  s i z e  o f  c o r o l l a  c h a r a c t e r s ,  P I 3 and  P l l  r e p r e s e n t  w i d e l y  

s e p a r a t e d  S .  p a l u s t r i s  p o p u l a t i o n s  and  p h o t o g r a p h s  o f  an  

i n f l o r e s c e n c e  f r o m  e a c h  p o p u l a t i o n  a r e  p r e s e n t e d  i n  f i g .  4 2 .

The K i l c h r e n a n  p o p u l a t i o n

The r e s u l t s  f r o m  p o p u l a t i o n  P8 a t  K i l c h r e n a n  a r e  p r e s e n t e d  

s e p a r a t e l y  b e c a u s e  t h e y  e x h i b i t  a  h i g h  d e g r e e  o f  i n t r a p o p u l a t i o n  

v a r i a b i l i t y  i n  f l o r a l  c h a r a c t e r s .  The n um ber  o f  f l o w e r s  a t  t h e  

s e c o n d  w h o r l  o f  t h e  i n f l o r e s c e n c e  v a r i e s  f ro m  6 - 1 8 .  The w i d t h  

b e tw e e n  t h e  u p p e r  and lo w e r  l i p s  o f  t h e  c o r o l l a  ( i . e .  d e g r e e  o f  

' o p e n n e s s * ) . v a r i e s  f ro m  0 . 3 - 1 . 1  cm s.

The c o r r e l a t i o n  c o e f f i c i e n t s  b e tw e e n  a l l  c h a r a c t e r s  a r e  

p r e s e n t e d  i n  t a b l e  1 3 .

Summary o f  c o r r e l a t i o n s  o f  c h a r a c t e r s

1 .  Wide l i p  m e a s u r e m e n t s  A and B, s h o r t  c o r o l l a s  and  s h o r t

c o r o l l a  t u b e s  a r e  a s s o c i a t e d  w i t h  l a r g e  n u m b e rs  o f  f l o w e r s  a t

t h e  s e c o n d  w h o r l  o f  t h e  i n f l o r e s c e n c e  and  ' c l o s e d *  f l o w e r s  

( i . e .  w i t h  a  n a r r o w  o p e n i n g  b e tw e e n  t h e  u p p e r  and lo w e r  l i p s  o f  

t h e  c o r o l l a ) .

2 ,  The l i p  c h a r a c t e r s  A and  B a r e  n o t  s t r o n g l y  c o r r e l a t e d  

w i t h  t h e  o t h e r  c o r o l l a  c h a r a c t e r s .

Two i n d e p e n d e n t  v a r i a b l e s  a r e  t h e r e f o r e  a s s o c i a t e d  w i t h  

t h e  same c o m b i n a t i o n  o f  c h a r a c t e r s  -  v i z .  l a r g e  f l o w e r y  n u m b e rs  

a t  a  w h o r l  o f  t h e  i n f l o r e s c e n c e  and  c l o s e d  f l o w e r s .

The t r a n s e c t  ( f i g .  4 3 )  p a s s e s  t h r o u g h  r e g i o n s  o f  v a r i a b l e

and u n i f o r m  p l a n t s .  P l a n t s  3 1 - 4 4  show l i t t l e  v a r i a t i o n  i n  t h e  

c o r o l l a  c h a r a c t e r s  s t u d i e d .  They  h a v e  l o n g  c o r o l l a s  and c o r o l l a
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t u b e s ,  o p e n  f l o w e r s  ( c .  1 . 0 5  cms b e tw e e n  t h e  c o r o l l a  l i p s )  and 

low f l o w e r  n u m b e rs  a t  t h e  s e c o n d  w h o r l  ( 6 ) .  From p l a n t s  4 4 -6 0  

t h e r e  i s  a  g r a d u a l  g r a d a t i o n  t o w a r d s  h i g h  f l o w e r  n u m b e rs  a t  a  

w h o r l  and  c l o s e d  f l o w e r s .  P l a n t s  f ro m  0 - 4 4  show more a b r u p t  

i n t r a p o p u l a t i o n  v a r i a t i o n .

I n  f i g .  4 4 ,  a  s c a t t e r  d i a g r a m  i l l u s t r a t e s  t h e  r e l a t i o n s h i p  

b e tw e e n  t h e  num ber o f  f l o w e r s  a t  t h e  s e c o n d  w h o r l  o f  t h e  

i n f l o r e s c e n c e  and  t h e  w i d t h  b e tw e e n  t h e  u p p e r  and  l o w e r  l i p s  o f  

t h e  c o r o l l a  f o r  t h e  p l a n t s  s a m p le d  a t  X i l c h r e n a n .  W h i le  t h e  

two c h a r a c t e r s  a r e  n e g a t i v e l y  c o r r e l a t e d  ( p < _ 0 .0 0 1 )  a t  l e a s t  

tw o f o r m s  i n  t h e  p o p u l a t i o n  may b e  r e c o g n i z e d .  One w i t h  o p en  

f l o w e r s  and low  n u m b e rs  a t  t h e  s e c o n d  w h o r l  o f  t h e  i n f l o r e s c e n c e ,  

t h e  o t h e r  w i t h  l a r g e  n u m b e rs  o f  ' c l o s e d *  f l o w e r s  a t  a  w h o r l .  

I l l u s t r a t i o n s  o f  t h e  tw o  f o r m s  a r e  shown i n  f i g .  4 5 .

2 : 3 .  Rhizom e p r o d u c t i o n  u n d e r  c o n t r o l l e d  e n v i r o n m e n t s

I n  t h e  r e s u l t s  f o r  r h iz o m e  p r o d u c t i o n  ( f i g .  4 6 - 4 9 )  

s i g n i f i c a n c e s  f o r  p l o t s  h a v e  b e e n  o b t a i n e d  u s i n g  t h e  Mann- 

W h itn ey  ( 1 9 4 7 )  r a n k i n g  t e s t s  a s  c o n f i d e n c e  l i m i t s  o f  t h e  mean a r e  

i n a p p r o p r i a t e  f o r  s m a l l  s a m p l e s .

I n  f i g .  4 6 ,  t h e  f r e s h  w e i g h t  p r o d u c t i o n  o f  r h i z o m e s / p l a n t  

f o r  t h r e e  g e n o t y p e s  o f  S .  a m b ig u a  a r e  p l o t t e d .  W i t h i n  t r e a t m e n t  

r e s p o n s e s  a r e  g e n e r a l l y  c h a r a c t e r i s t i c  f o r  e a c h  g e n o t y p e ,  a s  a r e  

b e tw e e n  t r e a t m e n t  r e s p o n s e s .  F o r  UL, r h iz o m e  p r o d u c t i o n  i s  

s i g n i f i c a n t l y  g r e a t e r  i n  t h e  m o d e r a t e  w a t e r  l e v e l  t r e a t m e n t  

t h a n  i n  t h e  o t h e r  t h r e e ,  b u t  t h i s  g e n o ty p e  d o e s  n o t  p e r f o r m  

s i g n i f i c a n t l y  b e t t e r  i n  h i g h  s o i l  w a t e r  t h a n  i n  d r y  c o n d i t i o n s .

On t h e  o t h e r  h a n d ,  R3 p e r f o r m s  p r o g r e s s i v e l y  b e t t e r  w i t h  

i n c r e a s i n g  s o i l  w a t e r  l e v e l .  Q2 p e r f o r m s  s l i g h t l y  b e t t e r  i n  

t h e  tw o w e t  t r e a t m e n t s  t h a n  i n  t h e  tw o  d r i e r  o n e s .  The r e s u l t s
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F I B . 4 4  GRAPH TO ILLUSTRATE THE R E L A T I O N S H I P  B E T W E E N  THE N U M B E R  OF

F L O W E R S  AT A WHORL AND THEI R DE GR EE OF O P E N N E S S  IN

S . P A L U S T H I S  P L A N T S  AT K I L C H R E N A N ,  ARGYLL.
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as
a r e  e s s e n t i a l l y  s i m i l a r  f o r  t h e  d r y  w e i g h t  a n a l y s i s  ( f i g .  4 7 ) .

The f r e s h  and d r y  w e i g h t  p r o d u c t i o n  o f  r h i z o m e s / p l a n t  f o r  

t h r e e  g e n o t y p e s  o f  S . n a l u s t r i s  a r e  p r e s e n t e d  i n  f i g s .  48 and 49 

r e s p e c t i v e l y .  84 show s no s i g n i f i c a n t  c h a n g e  i n  r h iz o m e  p r o d u c t i o n  

o v e r  t h e  f o u r  s o i l  w a t e r  t r e a t m e n t s .  B o th  AL2/1 and  B l l  p r o d u c e  

s i g n i f i c a n t l y  g r e a t e r  q u a n t i t i e s  o f  r h iz o m e  m a t e r i a l  i n  t h e  two 

w e t t e s t  t r e a t m e n t s  t h a n  i n  t h e  tw o  d r i e s t  ( p < 0 . 0 1 ) .  They a l s o  

p r o d u c e  s i g n i f i c a n t l y  g r e a t e r  q u a n t i t i e s  o f  r h iz o m e  ( d . w . )  t h a n  

84  i n  t h e  two w e t t e s t  t r e a t m e n t s .

I n  t h e  y e p e a t  e x p e r i m e n t  u s i n g  tw o d i f f e r e n t  g e n o t y p e s  

( t a b l e  1 2 )  b o t h  B l l  and P 2 0 /1  p r o d u c e  s i g n i f i c a n t l y  g r e a t e r  

q u a n t i t i e s  o f  r h iz o m e  m a t e r i a l  t h a n  XI a t  h i g h  w a t e r  l e v e l .

T h e r e  a r e  no  s i g f i i f l e a n t  d i f f e r e n c e s  b e tw e e n  t h e  p e r f o r m a n c e s  

o f  t h e  t h r e e  g e n o t y p e s  i n  t h e  d r y  t r e a t m e n t .  P 2 0 /1  and XI a r e  

g e n o t y p e s  c o l l e c t e d  f ro m  d r y  g ro u n d  c o n d i t i o n s ,  B l l  f ro m  t y p i c a l  

m a r s h l a n d .

DISCUSSION

The o v e r a l l  p i c t u r e  o b t a i n e d  f ro m  a  s t u d y  o f  t h e  v a r i a t i o n  

o f  l e a f  c h a r a c t e r s  i n  n a t u r e  ( i l l u s t r a t e d  i n  f i g .  3 4 )  c o r r e s p o n d s  

v e r y  c l o s e l y  w i t h  t h e  r e s u l t s  o b t a i n e d  f ro m  e a r l i e r  h e r b a r i u m  

s t u d i e d  ( f i g .  2 2 ) .  The o v e r l a p  b e tw e e n  S . n a l u s t r i s  and  

S. a m b ig u a  o b s e r v e d  i n  l e a f  c h a r a c t e r s  h a s  u n d o u b t e d l y  l e d  

a u t h o r s  ( f o r  e x a m p le ,  P e r r i n g  and S e l l ,  1 9 6 8 )  t o  t h e  c o n c l u s i o n  

t h a t  b a c k c r o s s i n g  o f  t h e  h y b r i d  t o  S .  n a l u s t r i s  o c c u r s  i n  n a t u r e .  

The p r e s e n c e  o f  a  m arked  d i s c o n t i n u i t y  i n  t h e  v a r i a t i o n  o f  l e a f  

c h a r a c t e r s  b e tw e e n  S . a m b ig u a  and S .  s v l v a t i c a . h a s  b e e n  t a k e n  

t o  i n d i c a t e  t h a t  i n t r o g r e s s i o n  i n v o l v e s  one  p a r e n t  o n l y .

C l o s e  e x a m i n a t i o n  o f  t h e  f i e l d  s i t e s  w h e re  a l l  t h r e e  t a x a
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o c c u r  m ig h t  be  e x p e c t e d  t o  r e v e a l  t h e  p r e s e n c e  o f  some i n t e r 

m e d i a t e s  b e tw e e n  S. a m b ig u a  and  S . n a l u s t r i s  i n  c a s e s  i n v o l v i n g  

b a c k c r o s s i n g .  Of t h e  s i t e s  i n v e s t i g a t e d  w h e re  a l l  t h r e e  t a x a  

o c c u r ,  3 o u t  o f  4 show d i s t i n c t  d i s c o n t i n u i t i e s  b e tw e e n  

S . a m b ig u a  and  b o t h  p a r e n t s ,  e v e n  th o u g h  t h e y  w e re  a l l  g r o w in g  

c l o s e  t o g e t h e r  and  p o l l i n a t i n g  b e e s  showed no  d i s c r i m i n a t i o n .

At B i l l o w o  M ooar,  S t a c h y s  a m b ig u a  and S. n a l u s t r i s  a p p e a r  t o  

be c o n n e c t e d  by a  c h a i n  o f  i n t e r m e d i a t e s  i n  s p i t e  o f  t h e  

i s o l a t e d  n a t u r e  and s m a l l  s i z e  o f  t h e  S« n a l u s t r i s  p o p u l a t i o n .

By e n c i r c l i n g  s e p a r a t e l y  on t h e  s c a t t e r  d i a g r a m  a l l  t h e  p l a n t s  

s a m p le d  by t h e  t r a c k ^  and  a l l  t h e  S .  a m b ig u a  s p e c im e n s  s a m p le d  

by t h e  p o n d ,  t h e  ' i n t e r m e d i a t e s '  a r e  a l l  show n t o  come f r o m  t h e  

i s o l a t e d  p o p u l a t i o n  o f  S .  p a l u s t r i s . T h i s  p o p u l a t i o n  i s  

a p p r o x i m a t e l y  2 - 2 . 5  t i m e s  m ore  v a r i a b l e  t h a n  t h e  o t h e r  S. p a l u s t r i s  

p o p u l a t i o n s ,  e x c e p t  t h a t  a t  A y lra e r to n  i n  N o r f o l k  ( f i g .  3 3 ) .  The 

A y l r a e r to n  p o p u l a t i o n  w as  s a m p le d  a s  a  d r y  g r o u n d  fo r m  o f  

S .  p a l u s t r i s  s i n c e  i t  w as  f o u n d  g r o w in g  i n  a  s u g a r  b e e t  f i e l d ,  

and i s  i t s e l f  a n  e x c e e d i n g l y  v a r i a b l e  p o p u l a t i o n .  One f a c t o r  

t h a t  t h e s e  tw o  p o p u l a t i o n s  h a v e  i n  common t o g e t h e r  w i t h  t h e i r  

h i g h  d e g r e e  of v a r i a b i l i t y  i s  a  c o m p a r a t i v e l y  d r y  h a b i t a t  f o r  a  

n o r m a l l y  m a r s h l a n d  s p e c i e s .

V a r i a t i o n  o f  l a m i n a  b r e a d t h : l e n g t h  r a t i o  u n d e r  c o n t r o l l e d  

s o i l  w a t e r  r e g i m e s  o f  A 1 2 /1 ,  B l l  and  P 2 0 /1  C A y lm erto n )  i l l u s t r a t e s  

a  r a d i c a l  b e tw e e n  t r e a t m e n t  d i f f e r e n c e  i n  t h e  r e s p o n s e  o f  a l l  

t h e s e  g e n o t y p e s .  They  a r e  2 - 3  t i m e s  m ore  v a r i a b l e  i n  t h e  d r y  

t r e a t m e n t s  t h a n  i n  t h e  w e t  o n e s ,  i n d i c a t i n g  p h y s i o l o g i c a l  

s t r e s s .  T h i s  w ou ld  a p p e a r  t o  c o r r e l a t e  v e r y  c l o s e l y  w i t h  t h e  

s i t u a t i o n  e x i s t i n g  i n  n a t u r e  and i n d i c a t i n g  t h a t  w h e re  

S .  p a l u s t r i s  i s  g r o w in g  i n  d r y  c o n d i t i o n s  i t  i s  l i k e l y  t o  be  much
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m ore v a r i a b l e  t h a n  t h o s e  p o p u l a t i o n s  g r o w in g  i n  w e t  a r e a s .

H ow ever ,  tw o  g e n o t y p e s  o f  S .  p a l u s t r i s . (8 4  and  X I)  i n v e s t i g a t e d  

showed no  s u c h  d i f f e r e n c e  i n  v a r i a b i l i t y  b e tw e e n  t r e a t m e n t s .

S o ,  on some o c c a s i o n s  f i e l d  p o p u l a t i o n s  o f  8 .  p a l u s t r i s  

g ro w in g  i n  d ry  h a b i t a t s  m i g h t  n o t  be e x p e c t e d  t o  show any 

g r e a t e r  d e g r e e  o f  v a r i a b i l i t y  t h a n  t h e i r  m a r s h l a n d  c o u n t e r p a r t s .  

The r e l a t i o n s h i p  o f  s o i l  w a t e r  l e v e l  t o  v a r i a b i l i t y  o f  l e a f  

m o rp h o lo g y  i n  S .  p a l u s t r i s  i s  t h e r e f o r e  n o t  a  s i m p l e  o n e ,  and  

i s  g e n o t y p e - d e p e n d e n t .

The r e s u l t s  s u g g e s t  t h a t  a t  l e a s t  two f o r m s  o f  S . p a l u s t r i s  

o c c u r  i n  n a t u r e  and may be  r e c o g n i z e d  by t h e i r  m o r p h o l o g i c a l  

r e s p o n s e  t o  w e t  and d ry  e n v i r o r a n e n t a l  c o n d i t i o n s .  T he s o - c a l l e d  

d r y  g r o u n d  fo rm  h a s  t h e r e f o r e  some e x p e r i m e n t a l  j u s t i f i c a t i o n  when 

s t r i c t l y  a p p l i e d  t o  g e n o t y p e s  t h a t  a r e  a d a p t e d  t o  d ry  g ro u n d  

c o n d i t i o n s .  B o th  f o r m s  a r e  f o u n d  i n  d r y  c o n d i t i o n s  and t h e  d r y  

g ro u n d  e c o t y p e  may be d i s t i n g u i s h e d  by i t s  g r e a t e r  u n i f o r m i t y  and 

p r o p o r t i o n a t e l y  l o n g e r  p e t i o l e s .

y ^ a r t  f r o m  d i f f e r e n c e s  i n  v a r i a b i l i t y ,  t h e  l a m i n a  b r e a d t h :  

l e n g t h  r a t i o  o n ly  o c c a s i o n a l l y  v a r i e s  s i g n i f i c a n t l y  b e tw e e n  

t r e a t m e n t s  f o r  a l l  t h r e e  t a x a .  I t  i s  t h e r e f o r e  p a r t i c u l a r l y  

u s e f u l  a s  a  t a x o n o m ic  c h a r a c t e r  when c o m p a r in g  p l a n t s  f ro m  a  

r a n g e  o f  s o i l  m o i s t u r e s .  U n f o r t u n a t e l y  no  s a t i s f a c t o r y  m e th o d  

h a s  b e e n  d e v i s e d  o f  a n a l y z i n g  i n  t h e  same way t h e  p e t i o l e : t o t a l  

l e a f  l e n g t h  r a t i o  a l s o  u s e d  on t h e  s c a t t e r  d i a g r a m s .  The i n t r a 

i n d i v i d u a l  v a r i a t i o n  o f  t h e  c h a r a c t e r  i s  s o  l a r g e  a s  t o  r e n d e r  

b e t w e e n - t r e a t m e n t  c o m p a r i s o n s  on t h e  b a s i s  o f  m eans  and 

c o n f i d e n c e  l i m i t s  i n a p p r o p r i a t e .  T h i s  v a r i a t i o n  i s  a s s o c i a t e d  

w i t h  t h e  p o s i t i o n  o f  t h e  n o d e  on t h e  s t e m .  From t h e  h i g h e s t  

v e g e t a t i v e  no d e  on a f l o w e r i n g  s h o o t  dow nw ards  t h e  p e t i o l e : t o t a l
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l e a f  l e n g t h  r a t i o  i n c r e a s e s .  The r a t i o  i s  a l s o  p o s i t i v e l y  

c o r r e l a t e d  w i t h  l e a f  s i z e  ( r  = + 0 . 7 0 ,  p < 0 . 0 0 1 ,  14 p l a n t s  f ro m  

a l l  t a x a ) .  The p o s i t i o n a l  e f f e c t  o f  t h e  node  i s  n o t  c o m p l e t e l y  

rem oved  when t h i s  i s  t a k e n  i n t o  a c c o u n t  by d i v i d i n g  t h e  t o t a l  

l e a f  l e n g t h  by t h e  r a t i o .  As t h e  p e t i o l e  ; t o t a l  l e a f  l e n g t h  

r a t i o  i s  an  i m p o r t a n t  t a x o n o m ic  c h a r a c t e r  i t  w o u ld  be  u s e f u l  t o  

h a v e  some i n f o r m a t i o n  on i t s  v a r i a t i o n  u n d e r  d i f f e r i n g  s o i l  

w a t e r  t r e a t m e n t s .  C l e a r l y ,  s t u d i e s  o f  s e v e r a l  r a m e t s  o f  a  

c l o n e  g row n i n  g r o w th  c a b i n e t s ,  a t  v a r i o u s  s o i l  w a t e r  l e v e l s  

w i t h  b e t w e e n - t r e a t m e n t  a n a l y s i s  o f  t h e  c h a r a c t e r  f o r  e a c h  n o d e ,  

w i l l  h a v e  t o  be made t o  o b t a i n  t h i s  i n f o r m a t i o n .

T he i n t r a s p e c i f i c  v a r i a t i o n  o f  t h e  l a m i n a  b r e a d t h : l e n g t h  

r a t i o  w i t h i n  S . a m b ig u a  ( f i g .  3 4 :  g r o u p s  A and  B) s u g g e s t s  t h a t

some p o p u l a t i o n  d i f f e r e n t i a t i o n  may h a v e  o c c u r r e d  i n  B r i t a i n  

on a g e o g r a p h i c a l  b a s i s .  P e r r i n g  e t  a l  ( 1 9 6 8 )  h a s  p o i n t e d  o u t  

t h a t  u n u s u a l l y  b r o a d - l e a v e d  f o r m s  o f  S. a m b ig u a  o c c u r  i n  O rkney  

and w e re  o r i g i n a l l y  m i s t a k e n  f o r  s p e c im e n s  o f  S .  s v l v a t i c a .

W h ile  s p e c im e n s  o f  S .  a m b ig u a  f r o m  O rkney  do  n o t  h a v e  b r o a d e r  

l e a v e s  t h a n  t h o s e  f ro m  o t h e r  a r e a s  i n  S c o t l a n d  ( P e r t h  and  

A r g y l l )  t h e  n o r t h e r n  p o p u l a t i o n s  do h a v e  b r o a d e r  l e a v e s  t h a n  

t h o s e  f u r t h e r  s o u t h  ( g r o u p  A ).

The v a r i a t i o n  i n  f l o w e r  p r o d u c t i o n  ( f i g .  3 7 )  f o r  a l l  t h r e e  

t a à a  i l l u s t r a t e s  t h e  more ' f l o r i f e r o u s *  n a t u r e  o f  S .  p a l u s t r i s  

and  S .  a m b ig u a . P l a n t s  o f  S . s v l v a t i c a  show m a rk e d  c o n s t a n c y  

i n  t h e  mraber o f  f l o w e r s  ( 6 )  a t  one v e r t i c i l .  Any s p e c im e n  

e x h i b i t i n g  more t h a n  6 f l o w e r s  a t  a  w h o r l  i s  f a r  more l i k e l y  t o  

b e  S . p a l u s t r i s  o r  S. a m b ig u a . The h i g h e s t  n u m b e rs  o f  f l o w e r s  

a t  one  w h o r l  a r e  e x h i b i t e d  by S. p a l u s t r i s . Low n u m b e rs  (down 

t o  6 )  may a l s o  b e  e n c o u n t e r e d  i n  S . p a l u s t r i s . s o m e t im e s  i n  t h e  

same p o p u l a t i o n  a s  h i g h  o n e s  ( f o r  e x a m p le ,  K i l c h r e n a n ) .
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The v a r i a t i o n  o f  c o r o l l a  l e n g t h  and c o r o l l a  t u b e  l e n g t h  

m e a s u r e m e n t s  s u g g e s t s  some t a x o n o m ic  s i g n i f i c a n c e  f o r  t h e  tw o  c'.i 

c h a r a c t e r s ,  5 .  s v l v a t i c a  p o p u l a t i o n s  a r e  s i g n i f i c a n t l y  l a r g e r  

b u t  t h e r e  i s  no  d i s c o n t i n u i t y  i n  t h e  v a r i a t i o n  w i t h  S . p a l u s t r i s  

and S .  a m b ig u a . The c o r o l l a  lo w e r  l i p  m e a s u r e m e n ts  A and  B 

show no  t a x o n o m ic  u s e f u l n e s s .  I n  a l l  t h e s e  c o r o l l a  c h a r a c t e r s ,

S .  p a l u s t r i s  i s  i n h e r e n t l y  m ore v a r i a b l e  t h a n  t h e  o t h e r  tw o  

s p e c i e s .

The K i l c h r e n a n  p o p u l a t i o n  o f  S . p a l u s t r i s  e x h i b i t s  a  h i g h  

d e g r e e  o f  i n t r a p o p u l a t i o n  v a r i a b i l i t y  i n  f l o r a l  c h a r a c t e r s  

( f i g s .  43 and 44 and t a b l e  1 3 ) .  The d a t a  show t h a t  a t  l e a s t  tw o 

f o r m s  a r e  r e c o g n i z a b l e  i n  t h e  p o p u l a t i o n .  One w i t h  'o p e n *  

f l o w e r s  a n d  low  n u m b e r s  a t  t h e  s e c o n d  w h o r l  o f  t h e  i n f l o r e s c e n c e ,  

t h e  o t h e r  w i t h  l a r g e  n u m b e rs  o f  ' c l o s e d *  f l o w e r s  a t  e a c h  w h o r l .  

T h i s  h y p o t h e s i s  i s  s u p p o r t e d  by t h e  d i s c o v e r y  o f  tw o  i n d e p e n d e n t .  

V a r i a b l é s s  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  same num ber o f  c h a r a c t e r s .

From  t h e  r e s u l t s ,  t h e r e  i s  e v i d e n c e  t o  s u g g e s t  t h a t  t h e  

tw o  f o r m s  i n t e r g r a d e .  The t r a n s e c t  ( f i g .  4 3 )  show s a  g r a d u a l  

g r a d a t i o n  ( p l a n t s  4 4 # 6 0 )  f ro m  one fo r m  t o  a n o t h e r .  W i t h i n  t h e  

p o p u l a t i o n ,  t h o u g h ,  b o t h  f o r m s  may b e  fo u n d  i n  c l o s e  p r o x i m i t y .

The o r i g i n  and m a i n t e n a n c e  o f  t h e  v a r i a b i l i t y  may be  

d e p e n d e n t  on  t h e  p r o d u c t i o n  and i s o l a t i o n  o f  t h e  ' c l o s e d ' -  

f l o w e r e d  f o r m .  At K i l c h r e n a n  tw o t y p e s  o f  v i s i t i n g  i n s e c t  w e re  

o b s e r v e d ,  bum ble  b e e s  ( Bombus s o n ) and f l i e s  ( R h in s r ia  s o p ) .

W h i l s t - t h e  f l i e s  v i s i t e d  b o t h  t h e  o p e n  and c l o s e d  f o r m s ,  t h e  

b e e s  n e v e r  p e n e t r a t e d  c l o s e d  f l o w e r s ,  so  t h a t  t h e y  w o rk ed  t h e i r  

way t h r o u g h  t h e  p o p u l a t i o n  s e l e c t i n g  t h e  o p e n  f l o w e r s  t o  v i s i t .

I f  b o t h  t h e  f l i e s  and b e e s  a r e  e f f e c t i v e  p o l l i n a t o r s ,  

t h e r e  w i l l  t h e n  be  a  t e n d e n c y  f o r  t h e  c l o s e d  fo r m  t o  r e m a in  

i s o l a t e d  t o  some e x t e n t ,  b e i n g  p o l l i n a t e d  o n ly  by f l i e s .  The
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l a c k  o f  d i s c r i m i n a t i o n  o f  R h i n g i a  e n s u r e s  t h a t  b o t h  f o r m s  

b e l o n g  t o  t h e  same b r e e d i n g  p o p u l a t i o n .

W h ile  h y b r i d i z a t i o n  o f  t h e  tw o f o r m s  a p p e a r s  t o  o c c u r  a t  

K i l c h r e n a n ,  t h e  e x i s t e n c e  o f  i n t e r m e d i a t e  t y p e s  s u g g e s t s  a  

s i g n i f i c a n t  d e g r e e  o f  s e e d l i n g  e s t a b l i s h m e n t  i n  t h e  p o p u l a t i o n .  

H ow ever ,  t h e  r e l a t i v e  r o l e  o f  v e g e t a t i v e  r e p r o d u c t i o n  c o m p ared  

w i t h  s e e d l i n g  e s t a b l i s h m e n t  i n  m a i n t a i n i n g  n a t u r a l  p o p u l a t i o n s  

o f  S t a c h y s  s o n , i s  n o t  know n.

The s i m p l e s t  e x p l a n a t i o n  o f  t h e  i n t r a p o p u l a t i o n  v a r i a t i o n  

o b s e r v e d  a t  K i l c h r e n a n  i s  t h a t  t h e  c l o s e d - f l o w e r e d  fo rm  a r o s e  a s  

a r a r e  r e c o m b i n a n t  o r  m u t a n t  w i t h i n  t h e  open» 6 - f l o w e r e d  t y p e  

and  h a s  b e e n  m a i n t a i n e d  by im m e d ia te  e x c l u s i o n  o f  t h e  com m onest 

p o l l i n a t i n g  i n s e c t s  i n  S t a c h y s  p o p u l a t i o n s ,  Bombus s o n . 

I n t e r m e d i a t e s  h a v e  b e e n  p r o d u c e d  by i n t e r - f o r m  p o l l i n a t i o n  by 

R h i n g i a  s o n . V e g e t a t i v e  s p r e a d  by r h i z o m e s  w o u ld  l e a d  t o  a  

g e n e r a l  m i x i n g  o f  f o r m s  w i t h i n  t h e  s i t e .

T h e  e x p e r i m e n t a l  i n v e s t i g a t i o n  o f  r h i z o m e  p r o d u c t i o n  i n  

S t a c h y s  p a l u s t r i s  and S .  a m b ig u a  show s i m p o r t a n t  d i f f e r e n c e s  

b e tw e e n  g e n o t y p e s  ( f i g s .  4 6 - 4 9 ) .  The t h r e e  g e n o t y p e s  o f

S . a m b ig u a  s t u d i e d  r e s p o n d  d i f f e r e n t l y .  R3 and  Q2 a r e  shown t o  

be  s o i l  w a t e r - d e p e n d e n t ,  w h i l e  UL i s  r e l a t i v e l y  w a t e r - i n d e p e n d e n t .  

I n  S . p a l u s t r i s . r h iz o m e  p r o d u c t i o n  a p p e a r s  t o  b e  c l o s e l y  r e l a t e d  

w i t h  t h e  d e g r e e  o f  v a r i a b i l i t y  i n  l a m i n a  b r e a d t h : l e n g t h  r a t i o .

B l l ,  A 1 2 /1  and  P 2 3 /1  a r e  a l l  s o i l  w a t e r - d e p e n d e n t  g e n o t y p e s  

p r o d u c i n g  g r e a t e r  q u a n t i t i e s  o f  r h i z o m e s  i n  w e t  c o n d i t i o n s ,  w hen 

t h e y  a r e  2 - 3  t i m e s  m ore  s t a b l e  i n  l a m i n a  b r e a d t h : l e n g t h  r a t i o .

84 and  XI a r e  n o t  s o i l  w a t e r - d e p e n d e n t ,  w i t h  no s i g n i f i c a n t  

d i f f e r e n c e s  i n  r h i z o m e  p r o d u c t i o n  i n  w e t  o r  d r y  s o i l  c o n d i t i o n s .  

T h i s  g e n o t y p i c  d i f f e r e n c e  s u p p o r t s  t h e  e x i s t e n c e  o f  tw o  fo r m s
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s u g g e s t e d  by t h e  v a r i a t i o n  i n  l a m i n a  b r e a d t h : l e n g t h  r a t i o s .

The two *d r y - g r o u n d *  g e n o t y p e s  do n o t  p r o d u c e  s i g n i f i c a n t l y  

g r e a t e r  q u a n t i t i e s  o f  r h i z o m e  m a t e r i a l  i n  d r y  s o i l  c o n d i t i o n s  

t h a n  i n  w e t  o n e s  and  t h e s e  a r e  g e n e r a l l y  n o t  s i g n i f i c a n t l y  

d i f f e r e n t  f r o m  B l l ,  A 12/1  and  P 2 0 /1  when g ro w n  i n  d ry  s o i l s .

The d r y  g r o u n d  e c o t y p e  d o e s  n o t ,  t h e n ,  a p p e a r  t o  be  b e t t e r  

a d a p t e d  t o  d r y  s o i l s  t h a n  t h e  o t h e r  g e n o t y p e s  i n  t e r r a s  o f  

r h i z o m e *  p r o d u c t i o n  b u t ,  r a t h e r ,  n o t  s o  w e l l  a d a p t e d  t o  w e t  

s o i l s .  They  a r e ,  h o w e v e r ,  d i s t i n g u i s h e d  by a  g r e a t e r  d e g r e e  

o f  s t a b i l i t y  o f  t h e  l a m i n a  b r e a d t h : l e n g t h  r a t i o  i n  d r y  s o i l s  

t h a n  t h e i r  w a t e r - d e p e n d e n t  c o u n t e r p a r t s .

A c o n c l u d i n g  r e m a r k  on  t h e  o v e r a l l  v a r i a t i o n  i n  m o rp h o lo g y  

e x h i b i t e d  by S . p a l u s t r i s  a n d  S . s y l v a t i c a  i n  a l l  a s p e c t s  

i n v e s t i g a t e d  i s  t h e  s t r i k i n g l y  g r e a t e r  d e g r e e  o f  v a r i a b i l i t y ^  

b o t h  b e tw e e n  and  w i t h i n  p o p u l a t i o n s ,  e x i s t i n g  i n  S . p a l u s t r i s .
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6 .  GENERAL DISCUSSION

From s t u d i e s  o f  t h e  m o r p h o l o g y ,  ch rom osom e num ber  and 

p o l l e n  i n v i a b i l i t y  o f  t h e  p o p u l a t i o n  s a m p le s  o f  S t a c h y s  i t  i s  

p o s s i b l e  t o  r e f e r  t h e  m a j o r i t y  o f  them  t o  one o f  t h e  t h r e e  t a x a  

i n v e s t i g a t e d .  S a m p le s  w i t h  h y b r i d  c o m b i n a t i o n s  o f  c h a r a c t e r s  -  

i n t e r m e d i a t e  m o r p h o lo g y ,  i n t e r m e d i a t e  ch rom osom e num ber and h i g h  

p o l l e n  i n v i a b i l i t y  ( 1 0 % )  -  may be r e f e r r e d  t o  S t a c h y s  a m b ig u a  

8m. They a r e  HIA, H2, H4, H6, H7, H8, H9, HIO, H l l ,  H12 and H IS .  

T h r e e  p o p u l a t i o n  s a m p l e s ,  w hose  chrom osom e n u m b e r s  a r e  n o t  

know n, show i n t e r m e d i a t e  m o rp h o lo g y  and  h i g h  p o l l e n  i n v i a b i l i t y  -  

H5, H I4 and  HIS -  i . e .  p o s s e s s  W a g n e r ' s  ( 1 9 6 8 )  two c r i t e r i a  f o r  

t h e  d e t e c t i o n  o f  h y b r i d i z a t i o n  ( s e e  R e p r o d u c t i v e  I s o l a t i o n  p . 6 " )

The p o p u l a t i o n  s a m p l e s  r e f e r a b l e  t o  S .  s v l v a t i c a  L. show no  

o v e r l a p  i n  l e a f  m o rp h o lo g y  w i t h  S .  a m b ig u a . S a m p le s  f u r t h e r  

i n v e s t i g a t e d  show o t h e r  f e a t u r e s  c o n s i s t e n t  w i t h  t h e i r  t a x o n o m ic  

t r e a t m e n t ,  s u c h  a s  low  chrom osom e nu m b er  and low p o l l e n  i n v i a b i l i t y  

Two p o p u l a t i o n  s a m p le s  -  P l l  and P I 4 -  a r e  r e f e r a b l e  t o  

S . p a l u s t r i s  L. on t h e  b a s i s  o f  t h e i r  l e a f  m o rp h o lo g y ^  h i g h  

chrom osom e num ber and low  p o l l e n  i n v i a b i l i t y ,  P l l  i s  d i s t i n c t i v e  

f o r  tw o  r e a s o n s :  i t  h a s  l a r g e  f l o w e r s  ( s e e  f i g s .  3 8 - 4 2 )  and  a

chrom osom e num ber o f  b e tw e e n  96 and 9 9 .  The P l l  p o p u l a t i o n  

i t s e l f  i s  v e r y  c o n s t a n t ,  p e r h a p s  r e p r e s e n t i n g  one  g e n o t y p e ,  b u t  

i s  u n u s u a l l y  l a r g e ,  c o v e r i n g  a p p r o x i m a t e l y  0 . 5  h e c t a r e  o f  

m a r s h l a n d .  The chrom osom e num ber  o f  two p l a n t s  f r o m  t h e  

p o p u l a t i o n  w as  fo u n d  t o  be  w e l l  b e lo w  t h e  num ber  fo u n d  i n  B r i t i s h  

S. n a l u s t r i s  ( 2 n  = 1 0 2 )  b u t  a p p r o a c h i n g  t h e  n u m b e r  r e p o r t e d  f o r  

t h a t  s p e c i e s  i n  N. A m e r ic a  ( 2 n  =  9 6 ) ,

P6 and  P13 a r e  n o t  i m m e d i a t e l y  r e f e r a b l e  t o  any o f  t h e



t h r e e  t a x a ,  p o s s e s s i n g  c o n f l i c t i n g  c h a r a c t e r  c o m b i n a t i o n s  -  l e a f  

m o rp h o lo g y  o f  8 .  p a l u s t r i s . h i g h  chrom osom e num ber  b u t  w i t h  h i g h  

p o l l e n  i n v i a b i l i t y .  W h i le  t h e s e  p o p u l a t i o n s  may r e p r e s e n t  b a c k -  

c r o s s  p o p u l a t i o n s ,  o n ly  t h e  h i g h  l e v e l  o f  p o l l e n  i n v i a b i l i t y  i s  

i n c o n s i s t e n t  w i t h  t h e i r  t r e a t m e n t  a s  8 .  p a l u s t r i s . M a l e - s t e r i l e  

p l a n t s  h a v e  b e e n  r e p e a t e d l y  o b s e r v e d  i n  many p o p u l a t i o n s  o f  

s p e c i e s  o f  L a b i a t a e  -  f o r  e x a m p le  by W i l l i s  ( 1 8 9 1 )  and  Hedge 

( 1 9 6 8 )  -  and t h e s e  commonly h a v e  s m a l l e r  f l o w e r s  t h a n  t h e  m a l e -  

f e r t i l e  p l a n t s .  P13 show s d i s t i n c t l y  s m a l l e r  c o r o l l a  and lo w e r  

l i p  m e a s u r e m e n t s  t h a n  t h e  o t h e r  S t a c h y s  p o p u l a t i o n s  s a m p le d .

The f l o w e r s  o f  P6 a r e  n o t  s i g n i f i c a n t l y  s m a l l e r  t h a n  o t h e r  

S. p a l u s t r i s  p o p u l a t i o n s .  T he  chrom osom e num ber  o f  2n= 103 

r e c o r d e d  i n  P I 3 may be  a c a u s a l  f a c t o r  i n  t h e  s t e r i l i t y  o f  t h e  

p l a n t s .  T he  P6 p o p u l a t i o n ,  when r e - e x a m i n e d  a t  a  s l i g h t l y  l a t e r  

t i m e  t h e  n e x t  y e a r ,  w as  p r o d u c i n g  m a tu r e  f r u i t s ,  i n d i c a t i n g  a  

p o s t - m e i o t i c  m e c h a n ism  o p e r a t i n g  i n  s t a m e n s  o n l y .  H ow ever ,  no  

i n f o r m a t i o n  on t h e  l e v e l  o f  v i a b i l i t y  o f  t h e  f r u i t s  i s  know n, 

w h ic h  may n o t  h av e  c o n t a i n e d  any s e e d s .  P13 p r o d u c e d  no  m a tu r e  

f r u i t s .

The s c a t t e r  d i a g r a m  ( f i g ,  2 7 )  o f  t h e  B i l l o w a  Mooar 

p o p u l a t i o n  s a m p le s  -  P 3 ,  H2 and  S3 -  show s an  a p p a r e n t l y  c l a s s i c  

e x a m p le  o f  on e -w ay  b a c k c r o s s i n g  o f  a  h y b r i d .  T he S. s y l v a t i c a  

p o p u l a t i o n  s a m p le  i s  u n u s u a l l y  v a r i a b l e  i n  many o f  t h e  

m o r p h o l o g i c a l  c h a r a c t e r s ,  b u t  show s no  o v e r l a p  w i t h  S .  a m b ig u a
\

i n  l e a f  m o r p h o lo g y .  S . a m b ig u a  and t h e  s a m p le  P3 f r o m  t h e  s m a l l  

and i s o l a t e d  p o p u l a t i o n  n e a r b y ,  a p p e a r  t o  i n t e r g r a d e .  W h i l e  

t h e  g r e a t e s t  d e g r e e  o f  v a r i a b i l i t y  i n  l e a f  d a t a  i s  shown by P 3 ,  

t h e  p o p u l a t i o n  sa m p le  o f  t h e  h y b r i d  (H 2) show s s o m a t i c  chrom osom e 

n u m b e rs  r a n g i n g  f ro m  8 1 - 8 6 .  T h i s  h a s  b e e n  t h e  m o s t  i n t e n s i v e l y
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s t u d i e d  o f  a l l  t h e  p o p u l a t i o n s  f o r  chrom osom e num ber and t h e y  

r a n g e  b o t h  s i d e s  o f  8 4 ,  H ow ever ,  t h i s  s o r t  o f  r a n g e  i s  n o t  l i k e l y  

t o  a r i s e  f r o m  b a c k c r o s s i n g .  B e c a u se  t h e  p l a n t  i s  e s s e n t i a l l y  a  

v e g e t a t i v e  a p o m ic t  s m a l l  v a r i a t i o n s  i n  ch rom osom e num ber  a r e  

l i k e l y  t o  o c c u r  w i t h i n  p l a n t s  and h e n c e  a c c u m u l a t e  i n  

p o p u l a t i o n s .

The o n ly  o t h e r  p o p u l a t i o n  t h a t  show s a r a n g e  o f  v a r i a t i o n  

o f  l e a f  m o rp h o lo g y  c o n s i s t e n t  w i t h  b a c k c r o s s i n g  i s  a t  S t o n e t h -  

w a i t e  i n  t h e  Lake D i s t r i c t  ( f i g .  2 9 ) .  H e re  t h e  m o r p h o l o g i c a l  

v a r i a t i o n  o f  p o p u l a t i o n  s a m p le s  P19 and H23 a p p r o a c h  one 

a n o t h e r  b u t  do  n o t  o v e r l a p .  T h e - o c c u r r e n c e  o f  m a t u r e  f r u i t s  i n  

one  o r  two o f  t h e  b r o a d e r  l e a v e d  p e t i o l a t e  s p e c i m e n s  i s  u n u s u a l  

i n  * a m b i g u a - l i k e *  p l a n t s  and  may i n d i c a t e  i n t r o g r e s s i o n .  I t  i s  

n o t  know n w h e t h e r  any  o f  t h e s e  m e r i c a r p s  c o n t a i n e d  v i a b l e  s e e d ,  

b u t  m o s t  o f  t h e  o n e s  l o o k e d  a t  w e re  e m p ty .  T h i s  p o p u l a t i o n  h a s  

n o t  b e e n  i n v e s t i g a t e d  f o r  chrom osom e n u m b e r .  The u n u s u a l  

v a r i a b i l i t y  o f  l e a f  r a t i o s  i n  t h e s e  two t a x a  may be  d e p e n d e n t  on  

t h e  a v a i l a b i l i t y  o f  w a t e r ,  a s  o c c u r s  i n  some g e n o t y p e s .  But 

e v e n  i f  t h i s  p o p u l a t i o n  i s  i g n o r e d ,  t h e  s c a t t e r  d i a g r a m  ( f i g .  3 4 )  

s h o w in g  t h e  r a n g e  o f  l e a f  m o rp h o lo g y  o f  a l l  S t a c h y s  p o p u l a t i o n s  

s a m p le d  s t i l l  i n d i c a t e s  an  i n t e r g r a d a t i o n  b e tw e e n  S .  a m b ig u a  

(A and  B) and  S .  p a l u s t r i s  ( C ) .  T h i s  i n a d v e r t e n t l y  g i v e s  t h e  

i m p r e s s i o n  o f  e x t e n s i v e  b a c k c r o s s i n g  b e tw e e n  t h e  t a x a ,  a l t h o u g h  

no  d e f i n i t e  e v i d e n c e  f o r  b a c k c r o s s i n g  h a s  b e e n  fo u n d  i n  any  o f  

t h e  i n d i v i d u a l  p o p u l a t i o n s  s t u d i e d .

The r a n g e  o f  l e a f  m o rp h o lo g y  o f  t h e  S. a m b ig u a  p o p u l a t i o n  

s a m p le s  ( f i g .  34) a p p e a r s  much c l o s e r  t o  S .  p a l u s t r i s  t h a n  

S. s y l v a t i c a . T h i s  i s  a l s o  t r u e  o f  t h e  o t h e r  c h a r a c t e r s  s t u d i e d .

O nly  t h e  o c c a s i o n a l  b r o a d - l e a v e d  p l a n t s  a r e  m ore  o r  l e s s  i n t e r m e d i a t e
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b e tw e e n  p a r e n t s .  I f  t h e  p o p u l a t i o n  s a m p le s  o f  S .  am b ig u a  p re s u m e d  

t o  c o n t a i n  l a r g e l y  s p e c im e n s  a r e  c o n s i d e r e d ,  t h e n  t h e  

c h a r a c t e r s  o f  S . p a l u s t r i s  o b v i o u s l y  p r e d o m i n a t e  i n  t h e  h y b r i d .  

T h i s  i s  m o s t  l i k e l y  t o  b e  c a u s e d  e i t h e r  by m a t r o c l i n y  o r  

d o m in a n c e  a s  a r e s u l t c o f  h y b r i d i z a t i o n  b e tw e e n  p a r e n t s  w i t h  

u n e q u a l  chrom osom e n u m b e r s .  I f  m a t r o c l i n y  i s  i n v o l v e d  e i t h e r  

t h e  m a j o r i t y  o f  s u c c e s s f u l  i n t e r s p e c i f i c  c r o s s e s  m u s t  r e s u l t  

f ro m  t h o s e  w h e re  S .  p a l u s t r i s  i s  t h e  m a t e r n a l  p a r e n t ,  o r  m a t r i -  

c l i n o u s  i n h e r i t a n c e  o c c u r s  o n ly  i n  t h e  c r o s s  S .  p a l u s t r i s  ^

X S . s y l v a t i c a  and n o t  i n  S . s y l v a t i c a ^  x  S .  p a l u s t r i s

B a k e r  ( 1 9 5 1 )  g i v e s  s e v e r a l  e x a m p le s  o f  i n t e r s p e c i f i c  c r o s s e s  

w h e re  t h e  F^ h y b r i d  i s  n o t  m o r p h o l o g i c a l l y  i n t e r m e d i a t e  b e tw e e n  

t h e  p a r e n t s .  Many o f  t h e s e  o c c u r  i n  c r o s s e s  b e tw e e n  p a r e n t s  

w i t h  d i f f e r e n t  chrom osom e n u m b e rs  and i n  t h e s e  c a s e s  t h e  F^ 

m ore  c l o s e l y  r e s e m b l e s  t h e  p a r e n t  c o n t r i b u t i n g  t h e  g r e a t e r  

num ber  o f  c h ro m o so m e s .  H ow ever ,  i n  some c a s e s  o f  i n t e r s p e c i f i c  

h y b r i d i z a t i o n  b e tw e e n  p a r e n t s  o f  u n e q u a l  ch rom osom e n u m b er ,  t h e  

F^ may b e  i n t e r m e d i a t e .  I n  d i p l o i d  x  t e t r a p l o i d  c r o s s e s  i n  

P a e o n i a  s p p ,  S a u n d e r s  and  S t e b b i n s  (1 9 3 8 )  fo u n d  t h a t  t r i p l o i d s  

i n  some c a s e s  w e re  i n t e r m e d i a t e  and  i n  o t h e r s  r e s e m b l e d  t h e  

t e t r a p l o i d .  The d i f f e r e n c e  w as  a p p a r e n t l y  d e p e n d e n t  on t h e  

o r i g i n  o f  t h e  t e t r a p l o i d .  A u t o t e t r a p l o i d s  ( w i t h  a  h i g h  num ber  

o f  m u l t i v a l e n t s ,  and a h o m o g e n e o u s  m o r p h o lo g y )  w e re  i n v o l v e d  i n  

c r o s s e s  w h e re  t h e  F^ t r i p l o i d  r e s e m b l e d  t h e  t e t r a p l o i d .  

A l l o t e t r a p l o i d s  ( w i t h  low  n u m b e rs  o f  m u l t i v a l e n t s  and a  h i g h  

l e v e l  o f  m o r p h o l o g i c a l  v a r i a b i l i t y )  w e re  i n v o l v e d  i n  c r o s s e s  

w h e re  t h e  F^ t r i p l o i d  w as  m ore o r  l e s s  i n t e r m e d i a t e  b e tw e e n  t h e  

p a r e n t s .  The same c o n c l u s i o n  was r e a c h e d  by E a s t  ( 1 9 3 5 )  w i t h  

N i c o t i a n a  h y b r i d s  and A n d e r s o n  (1 9 3 6 )  w i t h  T r a d e s c a n t i a  

c a n a l i c u l a t a  x  s u b a s p e r a .



s. p a l u s t r i s  shows l i t t l e  i n d i c a t i o n  o f  h a v i n g  o r i g i n a t e d  

by a u t o p o l y p l o i d y ,  b e i n g  a  h i g h l y  p o ly m o r p h ic  s p e c i e s  a n d ,  a s  

shown by Lang ( 1 9 4 0 ) ,  e x h i b i t i n g  o n ly  low  n u m b e rs  o f  m u l t i 

v a l e n t s .  As an  a l l o p o l y p l o i d ,  i n t e r s p e c i f i c  h y b r i d s  w ou ld  

t h e r e f o r e  b e  e x p e c t e d  t o  p o s s e s s  a  more o r  l e s s  i n t e r m e d i a t e  

m o r p h o lo g y .  H ow ever,  t h e  h y b r i d s  r a i s e d  by Lang (1 9 4 0 )  w e re  

r e p o r t e d  t o  show a  m o rp h o lo g y  m o s t  c l o s e l y  r e s e m b l i n g  

S .  n a l u s t r i s . S in c e  t h e s e  p l a n t s  w e re  o b t a i n e d  f r o m  c r o s s e s  

i n v o l v i n g  S .  p a l u s t r i s  a s  t h e  m a t e r n a l  p a r e n t * ,  e i t h e r  m a t r o c l i n y  

o r  chrom osom e num ber  d i f f e r e n c e s  may be  t h e  c a u s a l  f a c t o r .

N e i t h e r  h y p o t h e s i s  e n t i r e l y  f i t s  t h e  o b s e r v e d  f a c t s .  The 

chrom osom e num ber d i f f e r e n c e  a p p e a r s  t o  b e  i m p o r t a n t  when t h e  

h i g h e r - n u m b e r e d  p a r e n t  p o s s e s s e s  two o r  more s e t s  o f  s i m i l a r  

g en o m es .  I n  m a t r o c l i n y  some c h a r a c t e r s  o f  t h e  F^ may b e  e x p e c t e d  

t o  show n o r m a l  i n h e r i t a n c e  and  t h u s  show a  r a n g e  more o r  l e s s  

i n t e r m e d i a t e  b e tw e e n  t h e  p a r e n t s .  No good  e x a m p le s  o f  s u c h  

c h a r a c t e r s  h a v e  b e e n  fo u n d  i n  S . a m b ig u a . The c h r o m â t o g r a p h i d  

s p o t  p a t t e r n s  o f  S . a m b ig u a  m ore c l o s e l y  r e s e m b l e  t h o s e  o f  

S . p a l u s t r i s  t h a n  S. s y l v a t i c a . The c o r o l l a  l e n g t h  c h a r a c t e r s  

( f i g s .  38 and  3 9 )  may r e p r e s e n t  e x a m p le s  w h e re  S . am b ig u a  

a p p r o a c h e s  a m ore o r  l e s s  i n t e r m e d i a t e  c o n d i t i o n .  H ow ever,  t h e  

h i g h  d e g r e e  o f  v a r i a b i l i t y  o f  S .  p a l u s t r i s  i n  t h i s  a s  i n  o t h e r  

c h a r a c t e r s  o b s c u r e s  t h e  t r e n d s .

A g e n e t i c  m o d e l  i s  p r o p o s e d  t h a t  f i t s  t h e  m o r p h o l o g i c a l  

v a r i a t i o n  and chrom osom e a s s o c i a t i o n s  a t  m e t a p h a s e  o b s e r v e d  i n  

S . p a l u s t r i s . S .  s y l v a t i c a . and  S .  a m b ig u a . W ith  t h e  b a s e  

num ber 3C = 17 i n  S t a c h y s . 8 .  s v l v a t i c a  r e p r e s e n t s  a  t e t r a p l o i d

( 4 X  = 6 8 ,  2 n  = 6 8 - 2 )  and S .  p a l u s t r i s  a  h e x a p l o i d  ( 6 X  = 1 0 2 ,

2n  = 1 0 2 ) .
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T h r e e  d i f f e r e n t  genom es a r e  i n v o l v e d  i n  t h e  m o d e l  -  

and B. Chrom osom es o f  t h e  A^ and genom es  a r e  h o m o e o lo g o u s .  

T he  p a r e n t a l  genome c o m p le m e n ts  a r e : -  

8 .  s v l v a t i c a  : A^A^BB

S. p a l u s t r i s  ; A^A^A^A^BB

S. s v l v a t i c a  t h e r e f o r e  r e p r e s e n t s  an  a l l o t e t r a p l o i d ,

S. p a l u s t r i s  shows b o t h  a l l o p o l y p l o i d  and a u t o p o l y p l o i d  

c h a r a c t e r i s t i c s .  I t  i s  an  a u t o p o l y p l o i d  w i t h  r e s p e c t  t o  A^, and 

an  a l l o p o l y p l o i d  by v i r t u e  o f  p o s s e s s i n g  a l l  t h r e e  g en o m es .  

Chromosome p a i r i n g  i s  n o r m a l ,  t h e  ' d i p l o i d i z a t i o n '  p o s s i b l y  

b e i n g  u n d e r  g e n e t i c  c o n t r o l  by o ne  o r  m ore  ch ro m o so m es  s i m i l a r

i n  e f f e c t  t o  t h e  VB chrom osom e o f  h e x a p l o i d  w h e a t  ( R i l e y  and

Chapm an, 1 9 5 8 ) .

H y b r i d i z a t i o n  b e tw e e n  t h e  tw o s p e c i e s  w i l l  r e s u l t  i n  t h e  

p r o d u c t i o n  o f  two genome c o m p le m e n ts  i n  S . a m b ig u a . a s  shown 

below, ( p a i r i n g  r e l a t i o n s  o f  ch ro m o so m es  shown i n  b r a c k e t s )

S .  p a l u s t r i s  S. s v l v a t i c a

A ^ A i A i A 2 B B ( 3 ocI I )  x  A ^ A g B B ( 2 % I I )  

g a m e te s  A A B /
A B

W i

S . a m b ig u a  1 .  A^A^A^BB | (2ÿ^II + i x l )

2 .  A^A^A^BBj ( 2 X I I  + 1 » I )

P a i r i n g  i n  t h e  h y b r i d ,  i n  e i t h e r  c a s e ,  w i l l  t h e r e f o r e

i n v o l v e  a l l  t h e  ch rom osom es  o f  tw o  g en o m es ,  t h e  r e m a i n i n g  genome

s e t  b e i n g  u n p a i r e d .  H om ologous ch ro m o so m es  w i l l  p r e f e r e n t i a l l y  

p a i r  l e a v i n g  a  s i n g l e  h o m o e o lo g o u s  genome s e t  u n p a i r e d .  At 

l e a s t  33  b i v a l e n t s  a t  m e ta p h a s e  o f  m e i o s i s  i n  S . am b ig u a  h a v e  

b e e n  r e c o r d e d ,  i n  t h i s  i n v e s t i g a t i o n  and by Lang ( 1 9 4 0 ) .
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M e i o s i s  i n  3 .  s v l v a t i c a  i s  r e p o r t e d  by Lang t o  b e  r e g u l a r ,  

c o n s i s t i n g  o f  33 b i v a l e n t s .

T he f i r s t  h y b r i d  genome co m p lem en t  (A^A^A^BB) i s  l i k e l y  t o  

g i v e  r i s e  t o  p l a n t s  m o r p h o l o g i c a l l y  c l o s e r  t o  S .  p a l u s t r i s  t h a n  

genome c o m p le m e n t  2 .  The b r o a d -  and n a r r o w - l e a v e d  f o r m s  o f  

8 .  a m b ig u a  may, t h e r e f o r e ,  p o s s e s s  d i s t i n c t  genome c o m p le m e n ts .  

S m i t h ' s  o r i g i n a l  s p e c im e n  f r o m  t h e  O rk n e y s  w as a  b r o a d - l e a v e d  

f o r m  m ore  o r  l e s s  i n t e r m e d i a t e  b e tw e e n  t h e  p a r e n t s .  S p e c im e n s  

n e a r e r  8 .  p a l u s t r i s  i n  m o rp h o lo g y  p o s s e s s  genom e co m p le m e n t  1 .

O u t c r o s s i n g  i n  S . p a l u s t r i s  w i l l  p r o d u c e  t h e  f o l l o w i n g  genome 

c ompleme n t  s : -

A ^ A ^ A ^ A ^ B B  X A ^ A ^ A ^ A ^ B B

g a m e te s  A^A^B —  -----------^  A^A^B

1

1
S u b s e q u e n t  i n t e r b r e e d i n g  w i l l  p r o d u c e  no  new genome 

c o m p le m e n ts  and a  s t a b l e  m i x t u r e  o f  t h e  t h r e e  genom es w i l l  e x i s t  

i n  some p o p u l a t i o n s  i n  t h e  p r o p o r t i o n s  g i v e n  a b o v e .  8uch  

p o p u l a t i o n s  a r e  l i k e l y  t o  p o s s e s s  e x t e n s i v e  p h e n o t y p i c  

v a r i a b i l i t y .  T h i s  i s  i n  a g r e e m e n t  w i t h  t h e  h i g h  l e v e l  o f  b o t h  

w i t h i n - - '  and b e tw e e n  -  p o p u l a t i o n  v a r i a b i l i t y  r e c o r d e d  i n  some 

p o p u l a t i o n s  o f  S . p a l u s t r i s . f o r  b o t h  t h e  m o r p h o l o g i c a l  and 

b i o c h e m i c a l  c h a r a c t e r s  s t u d i e d  i n  t h i s  i n v e s t i g a t i o n .

P o p u l a t i o n s  w i t h  e i t h e r  genome co m p le m e n t

A^A^y^AgBB w i l l  b e  s e l f - p e r p e t u a t i n g  and l e s s  v a r i a b l e  t h a n  t h e  

m ix ed  p o p u l a t i o n s .

I f y b r i d i z a t i o n  o f  t h e  tw o  l e s s  common genome c o m p le m e n ts  w i t h
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8 .  s v l v a t i c a  w i l l  p r o d u c e  h y b r i d  genome c o m p le m e n ts  i d e n t i c a l  

w i t h  t h e  two p r e v i o u s l y  d e r i v e d ,  a s  f o l l o w s : -

X A g A g B B

g a m e te s  ^

A ^ A ^ A ^ B B  (2X11 +  ] x l )

a n d ,

g a m e te s  A^A^B A^B

A^A^AgBB ( 2 X I I  + U t l )

A summary o f  t h e  6 genome c o m p le m e n ts  p o s t u l a t e d  i n  

8 .  p a l u s t r i s . 8 .  am b ig u a  and  S. s y l v a t i c a  i s  g i v e n : -

S .  p a l u s t r i s  8 .  a m b ig u a  8 .  s y l v a t i c a  

60C. 5 X  4 X

\ \ A g B B  A^A^BB

A l i s t  o f  t h e  p o i n t s  f a v o u r i n g  and  t h o s e  a g a i n s t  f r e e  g e n e -  

e x c h a n g e  b e tw e e n  S . a m b ig u a  and 8 .  p a l u s t r i s  i s  g i v e n .

E v id e n c e  f a v o u r i n g  i n t r o g r e s s i o n  »

1 .  S .  p a l u s t r i s  i n t e r g r a d e s  m o r p h o l o g i c a l l y  w i t h  8. a m b ig u a .

2 .  A s m a l l  b u t  s i g n i f i c a n t  amount o f  f e r t i l e  p o l l e n  o c c u r s  

i n  some p o p u l a t i o n  s a m p le s  o f  8 ,  a m b ig u a .

3 ,  P o l l i n a t i n g  Bombus s p p . show no  d i s c r i m i n a t i o n  b e tw e e n  

t h e  t h r e e  t a x a .

4 ,  S. a m b ig u a  o c c a s i o n a l l y  f o r m s  m a t u r e  f r u i t  ( p r o p o r t i o n  

o f  v i a b l e  s e e d s  p r o d u c e d  n o t  k n o w n ) .

E v id e n c e  a g a i n s t  i n t r o g r e s s i o n

1 .  8 .  p a l u s t r i s  i s  a  h i g h l y  p o l y m o r p h i c  s p e c i e s  w i t h  many

c h a r a c t e r s  e x h i b i t i n g  a  w id e  p h e n o t y p i c  r a n g e .
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2 .  S . am b ig u a i s  n o t  i n t e r m e d i a t e  b u t  c l o s e r  t o

8 .  p a l u s t r i s  t h a n  8 .  s y l v a t i c a .

3 .  No p o p u l a t i o n s  s t u d i e d  show a  s p e c t r u m  o f  i n t e r m e d i a t e s  

b e tw e e n  8 .  a m b ig u a  and 8 .  p a l u s t r i s  a t t r i b u t a b l e  t o  

i n t r o g r e s s i o n  and no  o t h e r  c a u s e .

4 .  Lack o f  a n e u p l o i d  chrom osom e n u m b e rs  b e tw e e n  8 .  a m b ig u a . 

2 n  = 83 o r  8 4 ,  and 8 .  p a l u s t r i s  2n  = 102 o r  9 6 .

5 .  I n a b i l i t y  t o  p r o d u c e  c r o s s e s  ( h o w e v e r ,  t h e  same 

t e c h n i q u e s  f a i l e d  t o  p r o d u c e  any F^ p l a n t s ) .

6 .  S . am bigua  r a r e l y  s e t s  m a tu r e  f r u i t  i n  n a t u r e  o r  

c u l t i v a t i o n .

T h e  d i s t r i b u t i o n  o f  S t a c h v s  am b ig u a  s u g g e s t s  t h a t  i t  may be  

a  r e l i c  o f  c u l t i v a t i o n  i n  some p a r t s  o f  B r i t a i n  ( P e r r i n g ,  1 9 6 8 ) .  

I t  i s  v e r y  common i n  t h e  r o r t h  and w e s t e r n  p a r t s  o f  B r i t a i n .  I n  

O rkney  t h e  h y b r i d  i s  a  p e r n i c i o u s  g a r d e n  weed and  i s  commoner 

t h a n  e i t h e r  p a r e n t  ( S . s y l v a t i c a  i s  r a r e  and  i s  fo u n d  i n  

a s s o c i a t i o n  w i t h  t r e e s  w h ic h  h a v e  b e e n  i n t r o d u c e d  i n  t h e  l a s t  

200  y e a r s  -  f o r  e x a m p le ,  a t  K i r k  B urn  Bu* on H o y ) .  The c h a n c e s  

o f  h y b r i d i z a t i o n  p r i o r  t o  t h e  n i n e t e e n t h  c e n t u r y  on  O rk n ey  m u s t  

t h e r e f o r e  h a v e  b e e n  v e r y  s m a l l ,  a l t h o u g h  S m i th  r e p o r t e d  t h a t  t h e  

h y b r i d  w as  v e r y  common i n  p o t a t o  f i e l d s  i n  1 8 1 0 .  C u l t i v a t i o n  

t e c h n i q u e s  m u s t  h a v e  t e n d e d  t o  f r a g m e n t  t h e  r h i z o m e s  and s p r e a d  

th em  more w i d e l y .  S m i th  may h a v e  b e e n  r e f e r r i n g  t o  ' p l a n t e c r u e s *  

w h ic h  a r e  a r e a s  s e t  a s i d e  c l o s e  t o  f a r m  s t e a d i n g s  f o r  g r o w in g  

h o u s e h o l d  v e g e t a b l e s .  T h e s e  a r e  e q u i v a l e n t  t o  t h e  g a r d e n s  o f  

o t h e r  h o u s e h o l d e r s ,  S. a m b ig u a  i s  v e r y  common i n  t h e s e  a r e a s  

t o d a y  and t h i s  i s  p a r t i c u l a r l y  n o t a b l e  i n  n e g l e c t e d  g a r d e n s  ( s e e  

f i g .  5 0 ) .  S p r e a d  o c c u r s  v e r y  e a s i l y  by a c c i d e n t a l  t r a n s m i s s i o n  

o f  rh iz o m e  f r a g m e n t s  w i t h  o t h e r  g a r d e n  p l a n t s ,  g r a v e l  e t c .  and
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F i g .  5 0 .  S t a c h y s  a m b ig u a  g r o w in g  i n  a  n e g l e c t e d  g a r d e n  a t  
L y n e s s ,  Hoy, O r k n e y s .  G a r d e n s  f o r m  o n e  o f  t h e  
com m onest h a b i t a t s  f o r  t h e  h y b r i d  on  O rk n e y .
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e v e n  r u b b i s h  a s œ e n  i n  f i g .  3 2 ,  At N e t h e r h o u s e  Farm  an 

S. a m b ig u a  p o p u l a t i o n  w as  s a m p le d  (1113) t h a t  a p p e a r s  i d e n t i c a l  

w i t h  one (H 14) f o u n d  g r o w in g  i n  s o i l  o v e r l a y i n g  t h e  t o p  o f  t h e  

f a r m ’ s  r u b b i s h  t i p .  S. a m b ig u a . a lm o s t  c e r t a i n l y  b r o u g h t  down 

w i t h  r u b b i s h  f ro m  t h e  f a r m ,  h a s  become e s t a b l i s h e d  and c o l o n i z e s  

new c o v e r i n g  s o i l  when t h e  p i t  i s  f u l l .

A t t e m p t s  t o  d e t e r m i n e  how t h e  h y b r i d  o r i g i n a l l y  becam e 

e s t a b l i s h e d  i n  O rkney  g a r d e n s  h a v e  b e e n  u n s u c c e s s f u l .  I t  may 

p e r h a p s  h a v e  o r i g i n a l l y  h ad  some h e r b a l  u s e  and was d e l i b e r a t e l y  

i n t r o d u c e d .  T h i s  m u s t  be  t h e  m o s t  l i k e l y  e x p l a n a t i o n  a s  t h e  

m a j o r i t y  o f  g a r d e n  s i t e s  e x i s t  i n  a r e a s  w h e re  S . p a l u s t r i s  and

3 .  s y l v a t i c a  a r e  n o t  i n  t h e  v i c i n i t y .  The e x i s t e n c e  o f  S . a m b ig u a  

i n  g a r d e n s  i s  n o t  r e s t r i c t e d  t o  O rk n e y ,  b e i n g  r e c o r d e d  i n  s u c h  

s i t u a t i o n s  i n  C a i t h n e s s ,  S u t h e r l a n d ,  Ivfull, Skye and  t h e  O u t e r  

H e b r i d e s .

I n  t h e s e  a r e a s  i t  p o s s i b l y  r e p r e s e n t s  an  i n t r o d u c t i o n  a t  t h e

t im e  o f  t h e  N o rs e  i n v a s i o n s  f r o m  t h e  l a t e  8 t h  C e n t u r y ,  b e i n g
otM&i/miiJi M ,

b r o u g h t  by i n v a d e r s  a s  a  ’f a m in e *  c r o p ^  W h i le  S . a m b ig u a  h a s  

n o t  b e e n  r e p o r t e d  t o  o c c u r  i n  t h e  F a r o e s  o r  I c e l a n d  i t  may b e  

t h a t  N o r s e  s e t t l e r s  i n  t h e s e  a r e a s  came f r o m  t h e  n o r t h e r n  p a r t s  

o f  Norway w h e re  b o t h  S .  p a l u s t r i s  and  S .  s y l v a t i c a  a r e  r a r e ,  and 

S . a m b ig u a  i s  a b s e n t .  S. a m b ig u a  i s  r e p o r t e d  t o  o c c u r  w i d e l y  

f u r t h e r  s o u t h ,  on  b e a c h e s  and by l a k e s ,  in  b o t h  Norway and Sw eden . 

F u r t h e r m o r e ,  p l a n t s  f r o m  t h e  O r k n e y s ,  t h e  N.W. S c o t t i s h  m a i n l a n d  

and t h e  W e s t e r n  I s l e s ,  h a v e  b r o a d e r  l e a v e s  t h a n  t h o s e  f u r t h e r  s t i  

s o u t h  i n  A r g y l l ,  t h e  Lake D i s t r i c t ,  I s l e  o f  Man and W ales  

i n d i c a t i n g  m o r p h o l o g i c a l  d i s t i n c t n e s s  o f  t h e  n o r t h  and w e s t e r n  

S c o t t i s h  p l a n t s .

S o u th  o f  C a i t h n e s s  and S u t h e r l a n d  and t h e  W e s t e r n  I s l e s ,



t h e  h y b r i d  becom es r a r e r ,  t h o u g h  s t i l l  common i n  A r g y l l ,  Lake

D i s t r i c t ,  and t h e  I s l e  o f  Man, I n  E a s t  and S .E .  E n g la n d  i t  i s

much r a r e r  t h a n  t h e  d i s t r i b u t i o n  map i n  t h e  C r i t i c a l  S u p p le m e n t  

( 1 9 6 8 )  t o  t h e  A t l a s  o f  t h e  B r i t i s h  F l o r a  s u g g e s t s .  I n  E n g la n d  

and W a le s  t h e  h y b r i d  a l s o  o f t e n  o c c u r s  i n  t h e  a b s e n c e  o f  one o r

b o t h  p a r e n t s .  I n  many o f  t h e s e  s i t u a t i o n s  i t  i s  u n l i k e l y  t h a t

t h e  h y b r i d  h a s  b e e n  i n t r o d u c e d  by man ( a c c i d e n t a l l y  o r  d e s i r e d )  

and o t h e r  e x p l a n a t i o n s  m u s t  be  s o u g h t .  C o m p e t i t i o n  b e tw e e n  t h e  

h y b r i d  a n d ,  i n  p a r t i c u l a r ,  i t s  m a t e r n a l  p a r e n t  may be  an  

i m p o r t a n t  f a c t o r ,  b u t  t h e  r e s u l t s  o f  c o m p e t i t i o n  e x p e r i m e n t s  

c o n d u c t e d  t h r o u g h  two g ro w in g  s e a s o n s ,  ha sfen o t  p o s i t i v e l y  

s u b s t a n t i a t e d  t h i s  v i e w .  I n  c o m p e t i t i o n ,  t h e  e n v i r o n m e n t a l  

r e s p o n s e s  o f  t h e  g e n o t y p e s  i n v o l v e d  a r e  l i k e l y  t o  h a v e  s u c h  a  

s t r o n g  i n f l u e n c e  on  t h e  r e s u l t s  a s  t o  make g e n e r a l  t a x o n - t a x o n  

i n f e r e n c e s  l a r g e l y  m e a n i n g l e s s .

An i m p o r t a n t  c o n s i d e r a t i o n  i s  t h e  d i s a p p e a r a n c e  o f

S . p a l u s t r i s  f r o m  p r e v i o u s l y  o c c u p i e d  l o c a l i t i e s  t h e  d r a i n a g e  

o f  m a r s h l a n d  a r e a s  and  t h e i r  r e c l a m a t i o n  f o r  a g r i c u l t u r a l  u s e .

T h i s  h a s  becom e an  i n c r e a s i n g l y  s i g n i f e a n t  f a c t o r ,  e s p e c i a l l y  

i n  t h e  l a s t  50 y e a r s  a s  shown by P e r r i n g  ( 1 9 7 0 ) .  A n o th e r  

c o n s i d e r a t i o n  i n  S .  a m b ig u a  s i t e s  w h e re  one  p a r e n t  i s r i s s i n g  i s  

t h e  a r e a  c o v e r e d  by t h e  p o l l i n a t i n g  a g e n t .  I t  i s  a l m o s t  c e r t a i n l y  

a more e f f e c t i v e  a g e n t  o f  g e n e  d i s p e r s a l  t h a n  t h e  s e e d ,  b u t  no  

i n f o r m a t i o n  i s  y e t  a v a i l a b l e  on t h e  r a n g e  p o l l i n a t i n g  i n s e c t s  

c o v e r  b e tw e e n  S t a c h v s  p l a n t s .

The l o n g e v i t y  o f  h y b r i d  g e n o t y p e s  a t  a  l o c a l i t y  i s  e m p h a s i z e d  

by t h e  p l a n t s  g ro w in g  on t h e  a y r e  a t  t h e  Loch o f  C a r n e s s ,

O rk n e y .  I n  t h e  Magnus S p e n c e  h e r b a r i u m  a t  S t r o m n e s s  a r e  

s p e c im e n s  d a t i n g  f r o m  1 s t  O c t o b e r  1 8 8 3 .  I n  t h e  r e m a r k s  on  a
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(933
s p e c im e n  c o l l e c t e d  a t  C a r n e s s  on 2 5 t h  J u l y  t h e  c o r o l l a  i s

n o t e d  t o  h a v e  a r i c h  d a r k  p u r p l e  c o l o u r .  T h i s  u n u s u a l  c o r o l l a  

c o l o u r  w as s t i l l  p r e s e n t  i n  a l l  t h e  f l o w e r i n g  s p e c im e n s  i n  

S e p te m b e r  1 9 7 1 .

A t a b u l a r  c o m p a r i s o n  o f  t h e  t h r e e  t a x a  b a s e d  o n  t h e  

p o p u l a t i o n s  sam pled  i n  t h i s  s t u d y  i s  p r e s e n t e d  b e lo w :

CHARACTER 8 .  p a l u s t r i s  S .  a m b ig u a  8 .  s y l v a t i c a

A. CHARACTERS OF GENERAL DIAGNOSTIC UTILITY

1 .  P e t i o l e :  0 . 0 2 - 0 . 0 9  0 . 0 9 - 0 . 1 6  0 . 3 0 - 0 . 4 4
t o t a l  l e a f
l e n g t h  r a t i o

2 .  F r u i t  M a tu re  f r u i t s  M a tu re  M a tu re  f r u i t s
p r o d u c t i o n  u s u a l l y  f r u i t s  a lw a y s  p r o d u c e d

p r o d u c e d  r a r e l y
p r o d u c e d

3 .  L e v e l  o f  U s u a l l y  < 10% , >10%; <10%
p o l l e n  b u t  c T s t e r i l e  g e n e r a l l y
i n v i a b i l i t y  p l a n t s  o c c u r  >50%

4 .  S o m a t i c  ( 9 7 - ) 1 0 2 ( - 1 0 3 )  ( 7 8 - ) 8 4 ( - 8 6 )  (6 2 - )@ 6 (_ 6 8 )
chrom osom e
num ber

5 .  C o r o l l a  U s u a l l y  p a l e  U s u a l l y  Dark mauve
c o l o u r  p i n k  b r i g h t  r e d

6 .  L am ina  0 . 1 6 - 0 . 4 0  0 . 2 8 - 0 . 5 2  0 . 6 0 - 0 . 8 5
b r e a d t h :
l e n g t h  r a t i o

B. CHARACTERS OF LIMITED DIAGNOSTIC UTILITY

7 .  Number o f  ( l ) - 6 - ( l 8 )  ( l ) - 6 - ( 1 0 )  ( l ) - 6
f l o w e r s  a t
t h e  s e c o n d  
w h o r l  o f  
i n f l o r e s c e n c e

8 .  C o r o l l a  l e n g t h  0 ^ 9 0 - 1 . 7  l l 2 - 1 . 5  1 . 4 5 - 1 . 7
cm s,

9 .  C o r o l l a  t u b e  0 . 6 3 - 1 . 0  0 . 7 4 - 0 . 9 6  0 . 9 3 - 1 . 1
l e n g t h  cms.

1 0 .  Lower l i p  0 . 4 9 - 0 . 9 7  0 1 5 1 - 0 . 7 4  0 . 5 0 - 0 . 7 8
m e a s u re m e n t  A

1 1 .  Lower l i p  0 . 6 1 - 1 . 4  0 . 6 6 - 0 . 9 5  0 . 7 1 - 0 . 9 3
m e a s u r e m e n t  B

C. OTHER FEATURES

1 2 .  H a b i t a t  M a r s h l a n d ,  By s t r e a m s  G e n e r a l l y  d r y
p r e f e r e n c e s  banlcs o f  c a n a l s  and  r i v e r s ,  h a b i t a t s  i n
i n  B r i t a i n  and r i v e r s .  b u t  o f t e n  h e d g e ro w s ,  t h i c k e t s ,



S o m e t im e s  a s  i n  e d g e s  o f  w oods and
a  wèftd i n  d i s t u r b e d  g a r d e n s
d r y  p l a c e s .  g ro u n d  by

r o a d s i d e s  
e t c .  V ery  
common i n  
g a r d e n s  i n  
N .W .S c o t l a n d  
and S c o t t i s h  
i s l a n d s  o f f  
t h e  N. and W. 
c o a s t .

1 3 .  D i s t r i b u t i o n  Common and F r e q u e n t  i n  V ery  common and
i n  t h e  w i d e l y  N. and  W. w i d e l y  d i s t r i b u t e d
B r i t i s h  I s l e s  d i s t r i b u t e d  S c o t l a n d ,  A b s e n t  o r  r a r e  i n

b u t  d e c r e a s i n g  Lake D i s t r i c t  i s l a n d s  o f f  t h e  
a s  a  r e s u l t  o f  and I s l e  o f  N. and W. c o a s t  
d r a i n a g e .  Man. o f  S c o t l a n d .

B ecom ing  r a r e  
t o w a r d s  S o u th  
and E a s t  E n g la n d

T he f i e l d  i d e n t i f i c a t i o n  o f  p l a n t s  i s  n o t  u s u a l l y  d i f f i c u l t  

a s  a t  a  s i t e  t h e  r a n g e  o f  v a r i a t i o n  o f  t h e  t a x a  e n c o u n t e r e d  i s
J k i-

g r e a t l y  r e s t r i c t e d .  A c o m b i n a t i o n  o f  t h e / t w o  c h a r a c t e r s  w i l l  

g e n e r a l l y  be  s u f f i c i e n t l y  d i s c r i m i n a t i n g  i n  t h e  f i e l d .  C r i t i c a l  

s p e c im e n s  may b e  c o n f i r m e d  by th e  l e v e l  o f  p o l l e n  i n v i a b i l i t y  b u t  

t h e  o n ly  s i n g l e  d i s c r i m i n a t i n g  c h a r a c t e r  so  f a r  d i s c o v e r e d  i s  

chrom osom e n u m b er .

A few  c r i t i c a l  h e r b a r i u m  s p e c im e n s  e X i s t  w h ic h  a p p e a r  t o  

p o s s e s s  ;j a  b e w i l d e r i n g  c o m b i n a t i o n  o f  S . p a l u s t r i s  and S .  a m b ig u a  

c h a r a c t e r s .  W h ile  t h e s e  may w i t h  r e a s o n  b e  c o n s i d e r e d  b a c k -  

c r o s s e s ,  w i t h o u t  i n f o r m a t i o n  o f  t h e  p o p u l a t i o n  s t r u c t u r e  and 

v a r i a b i l i t y ,  and  k n o w le d g e  o f  t h e  r a n g é e 6 f  chrom osom e n u m b e r s ,  

t h i s  s u p p o s i t i o n  c a n n o t  be  c o n f i r m e d .  I n  p a r t i c u l a r ,  t h i s  r e f e r s  

t o  s p e c i m e n s  m o r p h o l o g i c a l l y  c l o s e  t o  S .  a m b ig u a  b u t  e x h i b i t i n g  

a  h i g h  d e g r e e  o f  f r u i t  s e t .  S p e c im e n s  m o r p h o l o g i c a l l y  c l o s e  t o

S. p a l u s t r i s  w i t h  a  v e r y  low  l e v e l  o f  f r u i t  s e t  may r e p r e s e n t  F^ 

p l a n t s ,  b a c k c r o s s e s  o r  f e m a l e - a s s o c i a t e d  m a le  s t e r i l e  p l a n t s  o f
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S. p a l u s t r i s . H e rb a r iu m  s p e c im e n s  o f  b o t h  t y p e s  c a n n o t  be 

d e t e r m i n e d  w i t h  any c e r t a i n t y .
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