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Zur Anthese des Schlangen-Knoterichs
(Bistorta officinalis, Polygonaceae) und verwandter Arten

RoOLF WISSKIRCHEN

Zusammenfassung: Der Blihablauf (die An-
these) von fiinf Arten der Gattung Bistorta (B. of-
ficinalis, B. vivipara, B. amplexicaulis, B. affinis,
B. vacciniifolia) wird detailliert beschrieben.
Hierdurch kénnen bestehende Wissensliicken
gefillt und Fehlbeschreibungen korrigiert wer-
den. Eingangs wird zum besseren Verstandnis
zunachst die Gattung kurz charakterisiert und
der Bau der Bistorta-Blite detailliert beschrie-
ben. Der Schwerpunkt der Untersuchung liegt
auf der Anthese des Schlangen-Knéterichs. Vier
Stadien der Anthese kdnnen unterschieden wer-
den: 1. Heraustreten der inneren Staubblatter
bei noch nahezu geschlossener Bllte, 2. Her-
austreten der auBeren Staubblatter mit partiel-
ler Bliten6ffnung, 3. Heraustreten der Griffel,
4. Anwinkelung der Blitenstiele an die Bllten-
standsachse. Fir B. officinalis ist ein zweima-
liges Blihen typisch, das aber nicht akropetal
von unten nach oben, sondern radial (entlang
der Wickelachse) von innen nach auf3en erfolgt,
was zu dem bekannten Lampenputzer-Aspekt
der Blutenstande flihrt. Abweichungen vom nor-
malen Bluhverhalten werden beschrieben. Die
Verhaltnisse bei B. vivipara sind ahnlich, doch
die Wickel sind einbliitig und die Fortpflanzung
erfolgt in der Regel rein vegetativ Gber Bul-
billen in der unteren Halfte der Blltenstande.
Bei B. amplexicaulis und B. affinis 6ffnen sich
im Gegensatz zu den Vorgenannten die BIlU-
ten ganz weit, und die Anthese erfolgt in Form
von akropetalen Bliihwellen. Die Strategie von
B. amplexicaulis ist es, mithilfe vielblitiger Wi-
ckel und jeweils relativ weniger Bliiten gleichzei-
tig Gber einen langen Zeitraum Bestauber anzu-
locken. Fiir B. affinis gilt ersteres weniger, doch
sorgen auch hier standig neue Blltentriebe flr
eine Dauerprasentation, wobei mit Farbwech-
seln der jeweilige Bestaubungsstatus der BIU-
ten angezeigt wird. Auffallig bei allen Bistorta-
Arten ist die zygomorphe, fast dreieckige Form
der Bliten in bestimmten Stadien der Anthese.
In der Diskussion wird versucht dieses Pha-
nomen zu erklaren. Zwei Deutungsvarianten
werden beschrieben: die eupentamere These,
die die Bliten als 5-zahlig und die Blltenhille

als einkreisig betrachtet, sich dabei auf neue-
re Erkenntnisse der Phylogenie stlitzend; dem
wird vom Autor die pseudopentamere These
entgegengesetzt, die von zwei Bltenhillkrei-
sen ausgeht sowie davon, dass die Polygona-
ceenbllte strukturell 3-zahlig ist. Diese hat den
Vorteil, dass sich damit die morphologischen
Besonderheiten, die bei der Anthese zutage
treten, besser erklaren lassen.

Abstract: On the anthesis of the snake knot-
weed (Bistorta officinalis, Polygonaceae)
and related species. The flowering process
(anthesis) of five species of the genus Bistor-
ta (B. officinalis, B. vivipara, B. amplexicaulis,
B. affinis, B. vacciniifolia) is described in detail.
Existing gaps in knowledge are filled and wrong
descriptions are corrected. First, for a better
understanding the genus is shortly character-
ized and the structure of the Bistorta flower is
described in detail. The focus of the study is on
the anthesis of the Common Bistort. Four pha-
ses of anthesis can be distinguished: 1. emer-
gence of the internal stamens from still nearly
closed flowers, 2. emergence of the outer sta-
mens with partial flower opening, 3. extrusion
of the styles, 4. angulation of the flower pedi-
cels to the inflorescence axis. For B. officinalis
two-fold flowering is typical. This does not pro-
ceed acropetally from bottom to top but radial-
ly (along the lateral cyme axes) from inside to
outside, which leads to the well-known lamp-
brush aspect of the inflorescences. Deviations
from normal flowering behaviour are described.
The situation in B. vivipara is similar, but the
lateral cymes are 1-flowered and reproduction
usually takes place vegetatively with bulbils in
the lower half of the inflorescences. In contrast
to the above species, the flowers of B. amplexi-
caulis and B. affinis open widely and anthesis
takes place in the form of acropetal flowering
waves. The strategy of B. amplexicaulis is to
use multi-flowered cymes and to present only
few flowers at the same time in order to attract
pollinators over a long period. For B. affinis
the former is less valid, but in this species new
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flowering shoots serve the extended presenta-
tion of flowers. The respective pollination status
of flowers is indicated by colour changes. The
zygomorphic, almost triangular shape of the
flowers at certain stages of anthesis is striking
in all Bistorta species. The discussion attempts
to explain this phenomenon. Two explanatory
variants are described. The eupentamerous
hypothesis considers flowers to be truly penta-
merous and the perianth consists of one whorl
of tepals. This hypothesis is based mainly on
recent phylogenetic findings. The author in-
stead favours the pseudopentamerous hypo-
thesis, which assumes two whorls of organs in
the perianth and that the polygonaceous flower
is structurally trimerous. The advantage of the
latter interpretation is that the morphological
peculiarities observed in the anthesis can be
explained better.

Rolf Wisskirchen
Hubertusstralle 19, 53498 Bad Breisig;
rolf-wisskirchen@t-online.de

1. Einleitung

Wohlvertraut und schon ist das Bild der rosa-
farbenen, an Lampenputzer erinnernden Blii-
tenstande des Schlangen-Knéterichs (Bistorta
officinalis), welches sich im Mai und Juni in fla-
chenhafter Auspragung in extensiv genutzten
Feucht- und Bergwiesen bietet (Abb. 1). Doch
auf die Frage des Blihablaufs —wenn man sich
denn diese stellt — findet man kaum eine be-
friedigende Antwort. Auf den ersten Blick bietet
die Literatur ein scheinbar ausreichendes Mal}
an Informationen. Tatsachlich aber erweist sich
das meiste als falsch oder ungenau, und das,
obwohl sich die Art doch alljahrlich in so reicher
Weise zur Beobachtung und Untersuchung
anbietet. Aber manchmal behindert geglaub-
tes und tradiertes Wissen das zu sehen, was
wirklich ist. Man braucht nur die Zeichnung der
Blute von B officinalis in dem Buch “Docks and
Knotweeds of Britain and Ireland” (AKEROYD,
2014: 46) zu betrachten. Denn weder ist — wie
dort gezeigt — die Blite bei der Anthese kelch-
férmig gedffnet, noch tritt bei allen Blitenblat-
tern ein Mittelnerv leistenférmig hervor. Vor
allem aber sind die mannlichen Bliitenorgane

mit 4 langen und 4 kurzen Staubblattern véllig
falsch wiedergegeben. Gewiss, die Gesamt-
zahl 8 stimmt, doch gibt es innerhalb der ca. 50
Polygonaceen-Gattungen nirgendwo eine sol-
che Blite! Tatsachlich sind es immer 3 innere
und 5 auRere Staubblatter. Zumindest ist das
die Grundkonstellation bei Gattungen mit 5
Blutenblattern wie Bistorta, Persicaria, Polygo-
num s. str., Fallopia, Fagopyrum, Koenigia s. 1.,
Atraphaxis, Muehlenbeckia, Polygonella, Coc-
coloba, Antigonon u. a. — Reduktionen kommen
vor, aber keine grundlegenden Abweichungen.

Warum das so ist und warum dieser Punkt
zum Verstandnis des Ganzen nicht unwichtig
ist, wird noch naher zu erlautern sein. Offenbar
hat die Zeichnerin zwar gesehen, dass es lan-
ge und kurze Staubblatter gibt, aber geglaubt,
die Staubblattkreise miissen wohl gleichzahlig
vier sein. Auch bei KNUTH (1899: 350) findet
sich diese Angabe, die er einer Publikation von
Ludwig entnimmt: ,1. Mannliches Stadium der
primaren Bliten, und zwar entwickeln sich erst
4, dann die anderen 4 Staubblatter”. Ansonsten
findet man bei KNUTH durchaus eine Reihe
von detaillierten und stimmigen Angaben, so
auch, dass sich die Anthese in Phasen einteilen
lasst. Deutlich weniger informativ ist KUGLER
(1970: 241). Zudem schreibt er als Anmerkung
zu den Staubblattern ,lhre Antheren 6ffnen sich
intrors“ (nach innen gerichtet). Das ist nur zum
Teil richtig, da es nur auf die 5 Staubblatter
des auleren Kreises zutrifft, nicht aber auf die
3 des inneren Kreises, die sich stets extrors
(nach auflen gerichtet) 6ffnen. Im Hinblick auf
die Dynamik der Blitenstands-Anthese be-
merkt RECHINGER (1958: 410): ,Das Aufbliihen
der einzelnen Scheindhren erfolgt von unten
nach oben, und zwar in zwei ,Blihwellen’;
jede Scheinahre zeigt mithin ein zweimaliges
Aufbliihen.” Diese Feststellung besitzt einen
wahren Kern, ist im Wesentlichen aber falsch.
Zwar gibt es Bistorta-Arten, bei denen das in
etwa der Fall ist, doch nicht so beim Schlangen-
Knéterich, auf den sich die Aussage ja bezieht.
Der bei der Vollbliite so auffallige gleichmaRig
zylindrische Lampenputzer-Habitus der Bliiten-
stande lielRe sich mit akropetalen Blihwellen
nicht erklaren. Erfreulich genau sind dagegen
neuere Beobachtungen zur Anthese in der Flora
Nordica (KARLSSON 2000). Hier heif3t es richtig
(S. 253) “flowers connivent at anthesis” und
(S. 251) “Flowers slightly zygomorphic”, dass
also die Bliten bei der Anthese weitgehend
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Abb. 1: Extensiv genutzte Feuchtwiese mit Massenbestand von Schlangen-Knéterich (Bistorta officinalis)
nahe der Burg Baldenau bei Hundheim im Hunsriick, 20.6.2021 — Extensively used wet meadow
with a large population of Common Bistort (B. officinalis) near the castle Baldenau at Hundheim in the
Hunsriick mountains.

geschlossen bleiben und zudem leicht zy-
gomorph sind. Allerdings sind dies alles nur
Puzzleteile eines groReren Bildes, solche mit +
richtigen und solche mit + falschen Aussagen.
Ein klares Gesamtbild ergibt sich daraus nicht.
Darum soll hier versucht werden, ein méglichst
vollstandiges und stimmiges Bild der Anthese
des Schlangen-Knéterichs und seiner Verwand-
ten zu zeichnen.

2. Methoden

Im Botanischen Garten in Bonn wurden Ver-
gleichskulturen mit verschiedenen Bistorta-
Arten angelegt. Kurz vor Bliihbeginn wurden
bei 5 Pflanzen pro Art jeweils 10 Bliitenstande
mit Filzstift markiert und der Anthesezustand
der Bliten taglich notiert. Die Entwicklung der
Wickel, zu denen diese Bliten gehdren, wurde
ebenfalls erfasst. Die Beobachtungen erstreck-
ten sich je nach Art zwischen 3 Wochen und
mehreren Monaten — zumindest so lange, bis
die GesetzmaRigkeiten erkannt werden konn-
ten. Genauer untersucht wurden Pflanzen von

B. officinalis, B. affinis und B. amplexicaulis.
Erganzende Beobachtungen wurden an B. vi-
vipara und B. vacciniifolia gemacht. Der Bau
der Bliten und Blltenstande wurden anhand
von Lebend- und Herbarmaterial analysiert und
zeichnerisch sowie fotografisch festgehalten.

3. Grundlagen
3.1 Die Gattung Bistorta

Der Gattungsname Bistorta bedeutet ,zweimal
gewunden®, was sich auf das im Boden befind-
liche schlangenartig gewundene Rhizom von
B. officinalis bezieht (Abb. 2). Schon der Arzt
und Krauterbuchautor FUCHS (1542: 772) kann-
te diese Art und ihre Merkmale sehr genau. Er
nennt sie ,Naterwurz® und beschreibt sie unter
der alten Bezeichnung ,Serpentaria“. Bezogen
auf das heilkundlich wichtige Rhizom merkt er
an: ,Hinc est quod herbariis nostri temporis Bi-
storta dicatur.“ [Daher von den Krauterkundi-
gen unserer Zeit Bistorta genannt]. Es ist noch
nicht lange her, da nannte man diese und viele
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weitere Arten der Polygonaceae alle einheitlich
+Polygonum® = Knéterich. So sah man auch im
Rahmen der Flora Europaea keinen Grund fiir
mehr als eine Gattung (WEBB & CHATER 1963,
AKEROYD 1993). Allerdings reihte man sie dort
durchaus in Sektionen, so wie es LINNE (1753:
359 ff) getan hatte, der die schon lange vor ihm
bestehenden und auch von ihm selbst akzep-
tierten Gattungen Bistorta, Persicaria, Poly-
gonum und Helxine (= Fagopyrum + Fallopia)
nur deshalb zu einem Polygonum s.l. zusam-
menlegte, weil ihre gemeinsame summarische
Blitenformel P5 A8 G3 als ,Octandria Trigyna“
(= Achtmannig-Dreiweibisch) so besser in sein
Sexualsystem passte. Bis in neuere Zeit blieb
man weitgehend bei dieser Fassung der Gattung
Polygonum s.|. Schaut man aber genauer hin,

nimmt die Zahl trennender Merkmale schnell
zu. HEDBERG (1946) gehorte mit zu den ers-
ten, die die Grenzen in diesem Komplex neu
steckten. Er untersuchte die Pollentypen der
Polygonaceae und konnte in dem Verwandt-
schaftsbereich Polygonum s.|. grofRe konstante
Gruppen-Unterschiede finden, was auch durch
die Nichtkreuzbarkeit von Arten zwischen die-
sen Gruppen unterstrichen wird. Spater kamen
Untersuchungen des Fruchtwandaufbaus (HA-
RALDSON 1978, RONSE DE CRAENE et al. 2000),
der Haartypen (LERSTEN & CURTIS 1992), der
floralen und extrafloralen Nektarien (RONSE DE
CRAENE & SMETS 1991) und weitere Details
(WISSkIRCHEN 1998, S. 377) hinzu. Wahrend
man in Osteuropa schon friih zu den oben ge-
nannten vorlinne’schen Gattungen zuriickging,

Abb. 2: Die stark gewundenen Rhizome von Bistorta officinalis (Wurzeln wurden entfernt) bestehen aus vie-
len kurzen, verdickten Internodien. Sie erklaren den Gattungsnamen: Bis = zweifach, torta = ge-
dreht. — The strongly twisted rhizomes of B. officinalis consist of many short and thickened internodes
(roots removed). They explain the genus name: Bis = double, torta = twisted.
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blieb man im westlichen Europa lange Zeit re-
serviert. Als Kompromiss zwischen enger und
weiter Fassung des Polygonum s.l. kam zeit-
weise der Vorschlag von RONSE DE CRAENE &
AKEROYD (1988) mit der Trennung von Polygo-
num und Persicaria s.|. (incl. Bistorta und Aco-
nogonon) in Anwendung. Dieser hat sich aber
nicht bewahrt und wurde vom Erstautor spater
selber aufgegeben. WILSON (1988), WISSKIR-
CHEN (1998) und KARLSSON (2000) propagierten
ungeachtet dessen die neue (= urspriingliche)
Sichtweise. Den allgemeinen Durchbruch in der
Akzeptanz brachten aber erst Ergebnisse mo-
lekularer Untersuchungen, insbesondere die
von GALASSO et al. (2009) und SCHUSTER & al.
(2015). Polygonum s.|. erweist sich demnach als
ein Polyphylum, als kiinstliche Gruppierung, die
drei Verwandtschaftsgruppen umfasst, namlich
die Triben Polygoneae (Polygonum s. str., Atra-
phaxis, Duma, Fallopia s.|., Knorringia), Fagopy-
reae (Fagopyrum) und Persicarieae (Persicaria,
Koenigia s. |., Bistorta). Bistorta ist — im Gegen-
satz zu der weltweit verbreiteten Gattung Persi-
caria mit tropisch-subtropischem Schwerpunkt —
eine relativ junge Gattung mit meridionaler bis
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Abb. 3: Bistorta macrophylla: Das Bild zeigt ein fur die Gattung typisches Merkmal: verdickte Blattrandner-

borealer Verbreitung. Ihre Hauptentfaltung fallt
mit der Orogenese des Himalaya zusammen,
wo sich auch heute noch ihre Diversitatszent-
ren in Héhenlagen zwischen 1 000 und 5000 m
befinden —in China allein 22 Arten (ANJEN & al.
2003). Von dort und von anderen zentralasiati-
schen Gebirgen konnten im Laufe der Zeit ein-
zelne Arten der Gattung Bistorta westwarts bis
nach Europa und Nordafrika sowie ostwarts bis
nach Japan und Nordamerika gelangen (vgl.
KADEREIT & al. 2008). Das ist der Grund, war-
um B. officinalis noch heute ihren Schwerpunkt
in den Mittel- und Hochgebirgen hat. Fir B. vivi-
para gilt dies noch mehr. Die Praferenz fir kiihle
luftfeuchte Berglagen spiegelt die Herkunft der
Pflanzen wider. Neben den auffalligen dichten,
oft zylindrischen Blitenstanden erkennt man die
Gattung an Merkmalen wie verdickten Blattrand-
nerven (Abb. 3), einzelligen weichen stumpfen
Haaren, glaskugelartigen sehr kleinen Narben,
langen, wenig spreizenden Griffeln und an den
drei Doppelnektarien an der Basis der inneren
Staubblatter. Die Ochrea ist weder gewimpert
(Persicaria) noch zerschlitzt (Polygonum s. str.).
Nachstverwandt ist die Gattung mit Koenigia s. .,

ven. China, NW Yunnan, Malong Feng, 3440 m; 29.7.1996; B. Dickoré. — The picture shows a typical
character of the genus: thickened nerves along the leaf margin.
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die ebenfalls im Himalaya ihren Schwerpunkt
hat. In manchen Regionen werden junge Bistorta
officinalis-Batter gegessen. Die wichtigste Nut-
zung besteht aber in pharmakologisch wichtigen
Inhaltsstoffen (gegen Durchfall, Entziindungen,
Blutungen) und in der Verwendung als Zierpflan-
zen (VOGELI & al. 2009). Eine monographische
Bearbeitung der Gattung fehlt leider bislang.

3.2.Der Bliitenbau von Bistorta

Der Blitenbau von Bistorta (Abb. 4) ahnelt
den Verhéaltnissen bei den anderen genannten
Gattungen des friheren Polygonum s.l., un-
terscheidet sich aber in einigen Details sowie
durch die Form und Auffalligkeit der Blitenstan-
de. Die zwittrigen Bllten sind im Ganzen ent-
weder weil}, rosa, pinkfarben, rot oder purpurn
gefarbt. Die Blitenhiille ist ein tief geteiltes peta-
loides Perigon, welches nicht in Kelch und Kro-
ne differenziert ist. Auf den ersten Blick kaum
wahrnehmbar besteht es dennoch aus zwei
Kreisen. Seitlich im Bereich der Transversalen
liegen die zwei Blitenblatter des duferen Pe-
rigonkreises, die zusammen mit den Brakteen

und titenférmig verwachsenen hyalinen Vor-
blattern eine Kospenschutz-Funktion bieten,
dann aber bei der Anthese zusammen mit den
drei inneren Blitenblattern Teil der Anlockungs-
Funktion werden. An ihrer Spitze besitzen sie
auf der AuRenseite * deutlich einen kleinen Kiel,
der wohl zur Stabilisierung der Tepalen und zur
Funktionsverstérkung beim Offnen oder Schlie-
Ben der Blite dient (Abb. 5). Diese aulieren
Blltenhullblatter, die man mit T1 und T2 be-
zeichnen kann, umschlieen beidseitig das in
der oberen Mediane (der Abstammungsachse
zugewandt) gelegene Blltenblatt T4 und im
Bereich der unteren Mediane die beiden seit-
lich davon gelegenen Blitenblatter T3 und T5,
wobei T3 das Tepalum T5 deckt. Nach Galle
(1977) beschreibt die Entwicklung der Bliten-
organe eine Schraube von auf’en nach innen:
von der Blutenhtlle Uber die Staubblattkreise
bis hin zum Fruchtknoten. Die hier verwendete
Nummerierung der Tepalen orientiert sich dar-
an. Der Umlaufsinn der Schraube wechselt bei
jeder nachfolgenden Bllte innerhalb einer Wi-
ckels. Diese funf Blutenblatter bilden bei voller
Blitenéffnung einen 5-zahligen Bliitenstern mit
etwa gleichen Abstéanden zueinander.

Trag

Abb. 4: Blitendiagramm von Bistorta: Abst = Abstammungsachse, Trag = Tragblatt, T1, T2 = duRere Tepalen,
T4, T5 = innere Tepalen, T3 = Doppel-Tepalum, Sta = duRere Staubblatter, Sti = innere Staubblatter,
DNek = Doppelnektarium, ENek = Einzelnektarium, Frkn = Fruchtknoten, M = Mediane, T = Trans-
versale. — Flower diagram of Bistorta: Abst = pedicel axis, Trag = bract, T1, T2 = outer tepals, T4, T5
= inner tepals, T3 = double tepal, Sta = outer stamens, Sti = inner stamens, DNek = double nectary,
ENek = single nectary, Frkn = ovary, M = median plane, T = transversal plane.
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Abb. 5: Blitenknospen von Bistorta officinalis kurz
vor der Anthese. Die beiden seitlichen Te-
palen hillen — zumindest auf der Obersei-
te — die Blute ganz ein und haben apikal
kleine Kiele. — Flower buds of Bistorta offici-
nalis shortly before anthesis. The two lateral
tepals envelop the flower completely — at
least on the upper side — and are apically
shortly keeled.

Das hier Blitenblatt T3 genannte Tepalum ist —
je nach Interpretation — ein Doppel- oder Uber-
gangstepalum, d. h. es erscheint wie aus zwei
verschieden Teilen halftig zusammengesetzt. Es
ist nicht etwa intermediar ausgepragt, sondern
die eine Halfte entspricht den Merkmalen des
auleren Kreises (T1, T2), die andere den Ver-
haltnissen des inneren Kreises (T4, T5). Nicht
selten besitzt es auch zwei Haupt-Langsnerven
(alle anderen Blitenblatter haben nur einen). Es
reprasentiert den verbindenden Ubergang zwi-
schen den zwei Blitenblattkreisen. Die morpho-
logische Differenzierung dieses T3-Tepalums ist
bei Bistorta insgesamt gering. Funktional kommt
sie aber deutlich zum Tragen (siehe unten). Auf
diese 5 etwas ungleichen Blitenhiillblatter folgen
nach innen 5 Staubblatter (Stamina), die aber
nicht gleichmafig verteilt sind, sondern von 3
Ursprungsorten ausgehen und auf Liicke zu den
3 inneren Tepalen stehen. Es handelt sich dabei
um 2 Staubblattpaare im Bereich der oberen
Transversalen und um ein einzelnes Staubblatt in
der unteren Mediane. lhre Antheren sind intrors
gerichtet, d. h. sie 6ffnen sich nach innen. Von
ihren drei Ursprungsorten richten sich die 5 Fila-
mente bei voller Bllitenéffnung so aus, dass sie
zu der Blitenhille auf Licke stehen. Auf Lucke
zu den 3 Ursprungsorten der auferen Staubblat-
tern bzw. genau vor den inneren Tepalen stehen
die 3 inneren Staubblatter, die sich extrors 6ffen
(nach auen gerichtet). An den Filamentbasen
dieser 3 Stamina befindet sich jeweils ein ver-
wachsenes Doppelnektarium (Abb. 6, 24). Zwei

weitere kleinere Einzelnektarien liegen basal
zwischen den Staubblattpaaren des aufleren
Staubblattkreises. Das Blitenzentrum wird von
einem einfacherigen, aus drei Fruchtblattern
verwachsenen oberstandigen Fruchtknoten ge-
bildet (parakarp-coenokarp). Nach oben geht der
Fruchtknoten in 3 getrennte, gleichwohl einan-
der genaherte, lange schlank-zylindische Griffel
Uber, die am Ende eine kleine glatte, kugelige
Narbe tragen. Am Grunde des Fruchtknotens
steht innen aufrecht (orthotrop) auf einem kurzen
Stiel (Funikulus) eine einzige Samenanlage. Die
Blutenformel lasst sich summarisch mit P5 A5+3
G(3) bzw. vereinfacht mit P5 A8 G(3) angeben.

Abb. 6: Bistorta officinalis: Blick in die praparativ
geoffnete Knospe vor der Anthese aus der
Position von T4 gesehen. Die Antheren der
drei inneren, extrorsen Staubblatter stehen
oberhalb derjenigen der auferen, introrsen
Staubblatter. Die Pfeile deuten auf das mit
der Filamentbasis verwachsene Doppelnek-
tarium. — View into the opened bud before
anthesis, seen from the position of T4. The
anthers of the three inner extrorse stamens
are above those of the outer introrse sta-
mens. The arrows point at the double necta-
ry connected with the filament base.

4. Ergebnisse

4.1 Bistorta officinalis (Schlangen-Kno6-
terich, Schlangen-Wiesenknéterich)

Die Bluten von Bistorta (und allen anderen
Polygonaceen-Gattungen) stehen nicht als Ein-
zelbliten an der Blitenstandsachse, sondern
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das, was wie Einzelbliten erscheint, sind in
Wirklichkeit Wickel, d. h. stark gestauchte zy-
modse, meist wenigblltige Teilblitenstande. Der
Gesamtblltenstand (Lampenputzer) ist dem-
nach ein Thyrsus, doch ist der gelaufige Begriff
Scheinahre hier zum Verstandnis glinstiger und
ausreichend genau. Bei B. officinalis umfassen
die Wickel meist 2 oder 3 Bluten. Selten sind
sie ganz oben auf 1 Bllte reduziert oder ganz
unten auf 4 Bliten vermehrt. Innerhalb jedes
Wickels entwickeln sich die Bliten nachein-
ander. Die alteste Blute von ihnen, die an der
,Basis“ des Wickels sitzt, ist die, die als erste
unter beginnender Rosafarbung und zuneh-
mender GrofRe zwischen den Brakteen sichtbar
wird. Wenn die Bliitenknospen eine ausreichen-
de GrolRe erreicht haben, beginnt die Anthese
mit der Offnung der Bliite und der sukzessiven
Prasentation der Sexualorgane. Die goldbrau-
nen, oben zugespitzten Tragblatter (Brakteen),

die zuvor in ihrer Gesamtheit die noch diinnen
Scheintrauben dachziegelartig umhillten und
schitzten, treten in den Hintergrund. Bei der
Anthese lassen sich morphologisch-funktional
vier Stadien unterscheiden.

Stadium | — Stets sind die Bliten des Schlan-
gen-Knoterichs protandrisch (vormannlich). Als
erstes verlangern sich die drei inneren Staub-
blatter und schieben sich oben aus der noch
fast ganz geschlossenen Blite heraus. Das
geschieht allein schon deshalb so, weil ihre
Antheren Uber denen der inneren Staubblatter
liegen (Abb. 6) und so den Ausgang vollstandig
versperren. Zweifellos ist das so beabsichtigt,
und man findet eine solche Anordnung auch bei
anderen Bistorta-Arten. Nicht selten erscheint
zunachst nur ein einziges Staubblatt (Abb. 7).
Die geschlossene langlich-ovale Bliite zusam-
men mit dem oben herausragenden einzelnen

Abb. 7: Bistorta officinalis: Stadium | der Anthese.
Die inneren Staubblatter treten heraus, oft
angefiihrt von dem vor T4 liegenden Staub-
blatt in der oberen Mediane. Bonn, Botani-
scher Garten, 12.5.2004; R. Wisskirchen —
Stage | of anthesis. The inner stamens
emerge, often led by the stamen in front of
T4 in the upper median plane.

Abb. 8: Bistorta officinalis. Stadium Il der Anthese:
Die seitlichen Tepalen (T1, T2) 6ffnen sich
und lassen die Staubblatter des dulleren
Staubblattkreises weit heraustreten. Bonn,
Botanischer Garten, 12.5.2004. — Stage I
of anthesis: The lateral tepals (T1, T2) open
and allow the stamens of the outer circle to
protrude widely.
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Staubblatt hat dann Ahnlichkeit mit einem ziin-
gelnden Schlangenkopf, sodass sich der Name
Schlangen-Knéterich auch hier bewahrheitet.
Auch Volksnamen wie Otter- und Natternzunge
(RECHINGER 1958) deuten darauf. Dieses ein-
zelne Staubblatt ist das vor T4 liegende in der
oberen Mediane, also das der Blitenstands-
achse zugewandte. Wenig spater treten das 2.
und 3. Staubblatt aus dem inneren Kreis hinzu.
Die Pollensacke der inneren Staubblatter 6ffnen
sich nach auflen (extrors), wobei die Antheren
nun in die Waagerechte schwenken — bedingt
durch ein sich verdiinnendes Konnektiv. Die nur
schwach aneinander haftenden Pollen fallen
nach und nach heraus und werden vom Wind
verfrachtet. Ein gewisses Ausmalf’ an Wind-
bestaubung ist daher anzunehmen. In diesem
ersten Stadium ist die Blite selbst aber noch
weitgehend geschlossen. Stadium | dauert in
der Regel nur einen Tag.

_

Stadium Il — Erst in der 2. mannlichen Phase
andert sich das Aussehen der Blite. Nun er-
scheinen gleichzeitig oder ein wenig nachein-
ander die 5 Staubblatter des dulieren Kreises,
die seitlich aus der Bliite heraustreten, was
dadurch méglich wird, dass sich synchron die
beiden seitlich stehenden Tepalen (T1 und T2)
des aufderen Blitenhdllkreises zurlickspreizen
(Abb. 8, 9). Die drei inneren Tepalen umschlie-
Ben gleichwohl weiterhin das Bliteninnere.
Es findet also nur eine partielle Bliitenffnung
statt. Der Begriff ,Glockchen® passt nicht. Die
Bliten zeigen in dieser Phase vielmehr eine
deutliche Zygomorphie, ja sogar eine leichte
Monosymmetrie. Das erinnert ein wenig an
Fabaceen-Bluten oder an die Verhaltnisse bei
Kreuzblimchen (Polygala). Es zeigt sich hier,
dass die zwei Staubblatt- und Blutenblattkreise
unabhangig voneinander agieren und spezifi-
sche Funktionen haben.

Abb. 9: Bistorta officinalis: Im Stadium Il der Anthese erscheinen die Bllten zygomorph mit schwacher Ten-

denz zur Asymmetrie. Wahrend die aueren Tepalen sich 6ffnen, umschlieRen die inneren Tepalen
weiterhin das Innere der Blite. Das abaxiale, hier unten liegende Doppeltepalum T3 versucht, beiden
Funktionen gerecht zu werden. Es entsteht andeutungsweise eine Dreiecksstruktur. — In stage Il of
anthesis the flowers appear zygomorphic with a slight tendency to asymmetry. While the outer tepals
open, the inner tepals continue to enclose the stamens and the gynoeceum. The abaxial double
tepalum T3 below tries to fulfill both functions. A triangular structure emerges.
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Die Stamina des aufleren Staubblattkreises
treten nun rechts und links infolge der Offnung
der aufieren Tepalen paarweise heraus, das
einzelne Staubblatt in der unteren Mediane
bahnt sich seinen Weg nach aufen unten in
der Lucke zwischen T5 und T3 und bleibt nicht
selten in der Entwicklung etwas zurtick. Die finf
Antheren des duferen Staubblattkreises haben
relativ grof3e Pollensacke, die sich ausschliel3-
lich nach innen (intrors) 6ffnen. Es dirften die
sein, die vor allem fir die Bestaubung durch In-
sekten verantwortlich sind, wahrend man fir die
Funktion der inneren Stamina Windbestaubung
annehmen mdchte — also eine evolutionar-oko-
logische Doppelstrategie. Mit dem Erscheinen
der aufieren Stamina zeigt sich zugleich eine
glanzende Flissigkeit am Grund der Bliite, die
von den Nektarien erzeugt wird (vgl. Abb. 22).
Die Nektarproduktion lockt vor allem Tagfalter
und Bienen an. Selbstbestdubung findet nicht
statt (WISSKIRCHEN 2001a). Auch das Stadium
Il dauert nicht lang, meist nur 2-3 Tage.

Stadium Il — Nach dem Verwelken der Staub-
blatter beginnt die weibliche Phase der Bliten.
Die drei schlanken Griffel in der Mitte der Blite
verlangern sich, treten aus der Blite heraus
und Uberragen schliellich das Perigon deut-
lich (Abb. 10, 11). lhre kleinen, kugelférmigen,
glanzenden Narben sind nun bestdubungsbe-
reit. Parallel fallen nach und nach alle Anthe-
renreste ab. Das weibliche Stadium dauert in
der Regel 3—4 Tage.

Stadium IV — Nach der Bestaubung beginnt
der Blitenstiel, sich aktiv nach oben zur In-
floreszenzachse hin zu biegen, bis die Blite
schlief3lich in einem sehr spitzen Winkel der
Infloreszenzachse anliegt (Abb. 12, 13). Dass
dies geschieht, hat einen leicht erkennbaren
Grund. Die jetzt in Fruchtbildung befindliche
Blite macht ,die Biihne®, d. h. den Platz, frei flr
die zweite ,Blihwelle®. Die bereits bestaubten
Bliiten ziehen sich also aus der aullen liegen-
den Prasentations-Position (Blihsphare) ins
Innere des Blitenstands in die Reifungs-Posi-
tion (Fruchtsphare) zurtick und bilden dort die
Nussfriichte aus. Das Anwinkeln des Butenstiels
erfolgt innerhalb weniger Tage. Die eigentliche
Fruchtbildung bendtigt aber fast einen Monat.

Bei der zweiten ,Bluhwelle” passiert das Glei-
che wie unter Stadium -1V beschrieben. Diese

Abb. 10: Bistorta officinalis. Stadium Il — weibliches
Stadium. Nachdem die Staubblatter ver-
welkt sind, strecken sich die dinnen lan-
gen Griffel mit ihren kleinen, kugelférmigen
Narben so weit aus der Blite wie zuvor die
Staubblatter. Bonn, Botanischer Garten,
12.5.2004. — Stage Il — female stage. Af-
ter the stamens wilted, the thin long styles
with their small spherical stigmas elongate
to the same lenght as before the stamens.

Bliten sind etwas langer gestielt (ca. 6 mm) als
die der ersten Blihwelle (ca. 4 mm) und ste-
hen bei ihrer Anthese fast waagerecht von der
Blitenstandsachse ab (die 1. Blite stand noch
etwas nach oben gewinkelt).

Das fiir die Art typische Lampenputzer-Sta-
dium wird erreicht. Jetzt wirkt der Blutenstand
besonders dick. Im unteren Teil der Infloreszenz
entwickeln die Wickel oft noch eine dritte Blute.
Vereinzelt kommt es im basalen Bereich sogar
zur Entwicklung einer vierten Blite. Das sich
nach aulRen Strecken der Bliten bei der Anthe-
se und das nachfolgende Wiederanwinkeln der
Bliiten im Rahmen sukzessiver Fruchtbildung ist
charakteristisch fiir den Schlangenknéterich und
bezeugt die hohe Okonomie seiner Anthese.
Das erkennt man auch schon an der Art und
Weise, wie die Blitenorgane dicht gepackt und
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Abb. 11: Bistorta officinalis: In der weiblichen Phase (Stadium Ill) der Anthese schlief3en sich die Bliiten wie-

il st

der etwas und die drei Griffel mit ihren markanten glaskugelartigen Narben treten heraus. — In the
female stage (stage Ill) of anthesis, the flowers again close slightly and the three styles with their

distinctive glass-ball-like stigmas emerge.

ohne Zwischenraum im spaten Knospenstadium
erscheinen.

Im Zuge der anschlieRenden Fruchtbildung,
die langere Zeit in Anspruch nimmt, verfarbt sich
die Blute von weilllich-rosa nach dunkelrosa
und bildet so einen farblichen Kontrast zu den
weiter aul3en befindlichen bestaubungsbereiten
Bliten. Offenbar handelt es sich um ein Farb-
signal an Bestauber, ein Zeichen dafir, dass
diese Bliten keinen Nektar mehr bieten und
nicht mehr angeflogen werden sollen.

Bei der Fruchtreife neigen sich die seitlichen
Tepalen (T1, T2) wieder nach innen, und die drei
inneren 3 Tepalen werden infolge Nussvergro-
Berung etwas nach aufien gedrickt, sodass
im Endeffekt alle Tepalen der Frucht locker
anliegen (Abb. 12), im Gegensatz zu den Ver-
haltnissen bei Polygonum s. str. oder Persicaria,
wo die Blutenhille die reifende Frucht meist
fest umschlief3t.

Die scharf dreikantige Nussfrucht, die de-
nen von Rumex-Arten ahnelt, wird so lang
wie oder etwas langer als das jetzt zusehends
verschrumpelnde Perigon. Sie verfarbt sich
von zunachst hellgriin langsam Uber oliv bis
nach dunkelbraun. Sind die Nussfrichte reif,
fallen sie samt der anhaftenden Blltenhille

ab, wahrend die angewinkelten Blitenstiele an
der Infloreszenzachse verbleiben. Die Abbruch-
stelle der Frucht liegt bei B. officinalis direkt
unterhalb des Blitenbodens. Die Entwicklung
der Nussfrlichte zeigt oft einen Vorsprung im
apikalen Bereich der Blitenstande, mdglicher-
weise deshalb, weil die Wickel dort nur 2- oder
gar 1-blitig sind, d. h. Bliiten eines Wickels we-
niger miteinander um Nahrstoffe konkurrieren.
Nichtbefruchtete Bllten fallen ohne Fruchtkno-
tenvergrofRerung bald ab. Blitenknospen im
apikalsten Bereich entwickeln sich teilweise
gar nicht. Die sehr gleichmaRige Entwicklung
der 1. Blite wird bei der 2. und 3. Blute nicht
mehr erreicht, d. h. die Synchronisierung nimmt
ab. Die von unten nach oben unterschiedliche
Zahl der Bluten, Unterschiede im Synchronver-
halten und Nichtbestaubung einzelner Bliiten
fihren in spaten Stadien der Anthese dann
zu einem in Form und Farbe ,unordentlichen”
Bild der Blutenstande. Das ist es, was man in
fortgeschrittener Bliitezeit vielfach sieht und
in seinen Ursachen und Entstehungszusam-
menhang nicht versteht. In der Hauptblltezeit
findet man alle beschriebenen Blitenstadien
nebeneinander in einer Population. Das sichert
den Bestaubungserfolg.
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Abb. 12: Bistorta officinalis: Fruchtstand: Zu Beginn
der Fruchtbildung (Anthese-Stadium V)
winkeln sich die Fruchtstiele der Scheinah-
ren-Achse an. Das Perigon umschlief3t
spater die dunkelbraune reife Frucht in lo-
ckerer Weise. Bonn, Botanischer Garten,
20.6.2004 — Fruiting stage: At the begin-
ning of fruit formation (anthesis stage 1V)
the fruit pedicels bend upwards to the in-
florescence axis. The perianth loosely en-
closes the dark brown mature fruit.

Entwicklung der Scheindhren (Thyrsen)

a) Normale Entwicklung: Die fir die einzel-
nen Bllten geschilderte Anthese innerhalb ei-
ner Scheinahre erfolgt bei allen Bliuten des
zylindrischen Blitenstands synchron, und das
weitgehend in allen Stadien. Haufig beginnt
das Aufblihen zwar unten ein klein wenig fru-
her (seltener oben), doch auch dann ist der
zeitliche Vorsprung nur gering. Die Regel ist
ein synchrones Aufblihen aller Wickel einer
Scheinahre und damit eine sehr gleichmaRige
Dicke der Scheinahre in allen Bliihphasen. Auf
keinen Fall kann hier von akropetalen Bliihwel-
len — wie etwa bei Plantago media oder Veroni-
ca (Pseudolysimachion)-Arten — die Rede sein,
hdchstens von zentrifugalen Blihwellen, die die
Abfolge der Bliten eines Wickels von innen nach
aufden reprasentieren. Bei anderen Bistorta-Ar-
ten gibt es akropetale Blihwellen aber durchaus.

Abb. 13: Bistorta officinalis: Nach dem Abfallen der
reifen Nussfriichte bleiben die Fruchtstiele
zurlick und zeigen deutlich ihre angewin-
kelte Position. Bonn, Botanischer Garten,
24.6.2004 — After the mature nuts have
fallen off, the pedicels remain and clearly
show their bent position.

Die Lange der Scheinahren schwankt zwischen
2 und 8cm. Meist sind es 4 bis 5cm. Beim
Offnen der 1. Bliite hat die Scheindhre einen
Durchmesser von etwa 1 cm. Beim Offnen der
langer gestielten zweiten Blite erreicht dieser
1,5-2 cm. Die 3. Blite, die sich nur im unteren
Teil der Scheindhre entwickelt, ist noch langer
gestielt. An der Spitze der Scheinahre befindet
sich ein schmaler dichter Schopf von blitenlo-
sen Brakteen, die im unteren Teil noch einzelne
sterile Blitenknospen tragen kdnnen. Der Blih-
raum insgesamt hat (bezogen auf das Perigon)
einen Durchmesser von 2 cm, bezogen auf die
Staubblatter einen Durchmesser von 2,5cm.
Dass die zweite Blite sich weiter nach aufien
strecken muss, um gut gesehen zu werden, er-
klart sich aus dem Fruchtraum, den die 1. Bliite
trotz Anwinkelung einnimmt.
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Abb. 14: Bistorta officinalis: Abweichender Bliten-
stand einer Akzession im Bonner Bota-
nischen Garten. Wahrend bei anderen
Akzessionen der gleichen Art die Anthese
ganz normal verlauft, entstehen bei der ab-
gebildeten Population im Sommer an der
Basis der Scheinahre viele gestielte Sei-
teninfloreszenzen. 11.5.2000 — Deviating
inflorescence of an accession in the Bonn
Botanical Garden. While in other acces-
sions of the same species anthesis is nor-
mal, many stalked lateral inflorescences
occur at the base of the main inflorescence
in summer in the population shown.

b) Abweichungen: Die geschilderten Verhalt-
nisse gelten fir die Hauptblltezeit (Spatfriihling
bis Friihsommer je nach Hohenlage) und fir
,normale” Pflanzen. An Nachbllhern, die sich
im montanen Bergland noch bis in den August
hinein entwickeln, beobachtet man oft leich-
te Veranderungen. Es (iberwiegt dann in den
Blitenstanden die Tendenz zu einer + akrope-
talen Aufbliihfolge, wobei aber die Blihzeitun-
terschiede von unten nach oben immer noch
relativ kurz sind, sodass sich eine gleitende
Reihe und keine richtige Blihwelle ergibt. Im
Tiefland ist eine deutliche zweite Blite der Art
nicht selten, wie sich bei der Kultur in Garten
zeigt. Auch hier kommt es zu den geschilderten
Abweichungen. Zugleich erscheint am Grun-
de der Scheinahre oft eine kleine Nebenahre,

meist nur wenige Wickel umfassend. Im Bota-
nischen Garten in Bonn zeigte eine von meh-
reren kultivierten Populationen ein besonders
stark abweichendes Verhalten, das sich jedes
Jahr wiederholte. Wahrend im Frihjahr die Ver-
haltnisse noch ganz den oben beschriebenen
entsprachen, waren die meisten Bliitenstande
im Sommer keine einfachen Scheindhren mehr.
An der Basis der Blutenstéande entwickelten sich
viele langere Stiele und bilden kleine, kugelige
Teilblitenstande aus, sodass sich im Ganzen
eine Art traubige Rispe ausbildet (Abb. 14).

Wie ist das zu erklaren? Zum einen kénnte
es sich um eine zufallige Mutation handeln,
zum anderen aber kdnnte die Erscheinung als
Atavismus, als Riickfall in einen phylogenetisch
friheren Zustand, per Genaktivierung (bzw.
-deaktivierung) gedeutet werden. Ware es eine
normale Mutation, wiirden die Bliitenstande im
Frihjahr und Sommer wohl gleich abweichend
aussehen. Dies ist aber nicht der Fall. Von daher
wird hier der Atavismus-Hypothese der Vorzug
gegeben. Bekannt ist, dass Bistorta + eng mit
Koenigia und Persicaria verwandt ist. Wahrend
flr Koenigia traubig-rispige, also nicht hochge-
ordnete, Blitenstande bezeichnend sind, gibt
es bei Persicaria sect. Cephalophilon ahnliche
gestielte kdpfchenformige Blitenstande. Phy-
logenetisch ist das morphologische Potenzial
also schon vorhanden.

Abb. 15: Bistorta officinalis: Bliite einer karpellaten
Pflanze. Die weiblichen Organe sind nor-
mal entwickelt, die Staubblatter aber zu
Staminodien verkiimmert (Pfeile). — Flower
of a carpelate plant. The female organs are
normally developed, but the stamens are
reduced to staminodes (arrows).
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Die Evolution der Gattung Bistorta ist eng ver-
knlpft mit der Entwicklung des Himalaya. Von
ihrer Herkunft her, namlich in HOhen zwischen
1000 und 5000 Metern an offenen Standorten
zu wachsen, sind ihre Arten primar an kihl-
feuchte Hochgebirgsklimate angepasst. Hohe
sommerliche Temperaturen kénnten so zu Sto-
rungen flhren, denn im Hochgebirge gibt es in
der kurzen Vegetationsperiode keine zweite
Blite. Die allmahliche Anpassung von Bistor-
ta-Arten an immer niedrigere Hohenstufen (in
Norddeutschland bis in die planare Stufe) ist
moglicherweise, zumindest in Einzelpopulatio-
nen, noch nicht perfekt. Die quantitativ deutlich
geringere Nachbilite ist fiir die Pflanze offenbar
aber von geringer Bedeutung, sodass sie keiner
strengen Selektion unterliegt.

Neben zwittrigen findet man mitunter auch
karpellate (funktional weibliche) Bliten, bei
denen die Staubblatter zu Staminodien redu-
ziert sind (Abb. 15). Solche wurden z. B. auf
einer Waldschneise in der Westeifel ostlich der
Ortschaft Paulushof in grof3er Zahl beobachtet.
Auf dem Gipfel des Mont Gerbier de Jonc im
franzdsischen Zentralmassiv (oberhalb der
Loire-Quelle) fanden sich nur solche quasi
eingeschlechtlichen Pflanzen, also nicht in Mi-
schung mit zwittrigen Pflanzen. Uber &hnliche
Beobachtungen berichtet auch KNUTH (1899),
dabei Angaben von Schulz aus dem Riesenge-
birge und den Alpen zitierend. Ob ihnen eine
spezielle Okologisch-evolutiondre Bedeutung
(Strategie) zukommt oder ob es sich um zu-
fallige Defektmutanten handelt, ist unklar. Das
Phanomen karpellater Bllten findet sich auch
bei Persicaria amphibia.

4.2 Bistorta vivipara
(Knollchen-Knéterich,
Knollchen-Wiesenknoterich)

Die ersten Blatter erschienen im Botanischen
Garten in Bonn Mitte bis Ende Marz. Gegen
Ende Mai — Anfang Juni bliiht die Art voll auf
(Abb. 16). Die Bllten einer Scheinahre 6ffnen
sich ahnlich synchron wie bei B. officinalis, doch
sind die Wickel starker reduziert und bilden
meist nur eine einzige Blite aus. Auch bei B. vi-
vipara mit ihren weifden bis leicht rosafarbenen
Bliten in langlichen dichten, aber schlankeren
Scheinahren bleibt die Bllte bei der Anthese
weitgehend geschlossen (Abb. 17, 18). Nur die

beiden seitlichen duferen Tepalen 6ffnen sich
deutlich. Der Verlauf der Anthese (Stadium |
bis V) ahnelt ansonsten den Verhaltnissen bei
B. officinalis, doch reifen in der Regel nur die
unterhalb der Blitenzone gebildeten Bulbillen
heran — die Vermehrungsweise ist also haupt-
sachlich vegetativ — zweifellos eine spezifische
Anpassungs-Strategie, wenngleich nicht leicht
zu erklaren. Méglicherweise fehlen den Pflan-
zen bei uns die Bestauber.

Abb. 16: Bistorta vivipara: Die Blitenstande des
Knollchen-Knoterichs sind zweigeteilt — mit
normalen, in der Regel aber keine Friichte
entwickelnden Bliten in der oberen Halfte
und Bulbillen zur vegetativen Fortpflanzung
in der unteren Halfte. Bonn, Botanischer
Garten. — The inflorescences of the Alpine
Bistort have normal, but usually non-fruiting
flowers in the upper half and bulbils for veg-
etative reproduction in the lower half.

4.3 Bistorta amplexicaulis (D. DON)
GREENE (Kerzen-Knéterich,
Kerzen-Wiesenknoterich)

Deutlich abweichend von den zwei bisher be-
handelten Arten sind die Verhaltnisse bei B. am-
plexicaulis und der nachfolgenden Art. Bei ihnen
erfolgt die Anthese tatsachlich in Form von ak-
ropetalen Blihwellen.
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Abb. 17: Bistorta vivipara: Stadium Il der Anthese mit dem seitlichen Offnen der Bliite und dem
Heraustreten der Staubblatter des aulReren Kreises. — Stage Il of anthesis with the
lateral opening of the flower and the emergence of the stamens of the outer circle.

Abb. 18: Bistorta vivipara: Ahnlich wie beim Schlangen-Knéterich schlieRen sich auch beim
Knollchen-Knéterich die Bliten im weiblichen Stadium (Ill) wieder zusehends. Das un-
terschiedliche Verhalten der inneren und &uRReren Blutenblatter ist erkennbar. — Similar
to the Common Bistort, the flowers in the female stage (lll) increasingly close in the
Alpine Bistort. The different behaviour of the inner and outer tepals is recognizable.
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B. ampexicaulis (Abb. 19) ist eine recht ro-
buste und hochwiichsige Art (bis 1,5m), die
aus dem &auBeren, humiden Himalaya und
den Gebirgen West-Chinas stammt, wo sie
Ublicherweise in montanen Wiesen und Hoch-
staudenbestanden wachst (Mitt. Dickoré). Ihre
unterirdischen Rhizome sind kurz, sodass
die Pflanze im Gegensatz zu dem sich Uber
Auslaufer weit verzweigenden Schlangenkno-
terich horstig bleibt. Im Frihjahr wird zunachst
eine Blattrosette angelegt, doch gehort die
Art nicht zu den zuvor behandelten halbro-
settigen Vertretern. Die aufsteigenden bzw. in
dichten Bestanden fast senkrechten Sprosse
sind kraftig, mehr oder weniger stark verzweigt
und mit vielen grof3en, unten gestielten, oben
sitzenden Blattern versehen. Alle Haupt- und
Seitensprosse enden aber stets in nur einer
Scheinahre. Diese ist bei der Wildform und den
Sorten, die dieser nahestehen, lang und diinn
(ahnlich den Blutenstanden von Alopecurus
myosuroides) und vor der Anthese gleichmaRig
dachziegelartig-glatt von zugespitzten braun-
lichen Brakteen bedeckt. Die Bliten stehen
etwas locker, jedoch ohne Zwischenraume, an
der dinnen Ahrenachse. Die Anthese erfolgt
anders als beim Schlangenknéterich in vielen
ca. 1.cm breiten Blihwellen (Abb. 20), die stets
an der Scheinahren-Basis beginnen. Zur Spitze
hin kdnnen die Wellen schmaler werden.

Abb. 19: Bistorta amplexicaulis: Robustheit, kom-
pakter Wuchs und eine Flle von Sorten
mit unterschiedlichen Blitenfarben macht
den Kerzen-Knoéterich zu einer beliebten
Gartenpflanze. Frankfurt, Palmengarten,
9.9.2014. — Robustness, compact growth
and an abundance of varieties with differ-
ent flower colours make Red Bistort a pop-
ular garden plant.

reio B W
Abb. 20: Bistorta amplexicaulis ,Atropurpurea“: An-
ders als beim Schlangen-Knéterich 6ffnen
sich die Bliten des Kerzenknéterichs *
ganz (hier: weit becherférmig). Die An-
these verlauft in Form vieler kleiner akro-
petaler Bluhwellen. Das vorliegende Bild
lasst drei Blihwellen erkennen. Bonn, Bo-
tanischer Garten, 3.8.2004. — In contrast
to Common Bistort, the flowers of Red
Bistort open + completely (here: widely
cup-shaped). Anthesis proceeds in form
of many small acropetal flowering waves.
The picture shows three flowering waves.

Im Detail verlauft die Anthese folgendermalfen:
Schon im Stadium der Knospenschwellung zeigt
sich ein akropetaler Gradient. Die Bliten der
1. Welle driicken die Brakteen zurtick und ihre
rote Farbe wird an der Ahrenbasis sichtbar. Die
aulieren Tepalen zeigen an ihren Spitzen klei-
ne Kiele, die aber wegen ihrer Gleichfarbigkeit
kaum auffallen. Die Bluten 6ffnen sich — je nach
Sorte — stieltellerartig oder weit kelchartig, wo-
bei alle Stamina gleichzeitig heraustreten. Die
Griffel bleiben zunachst zurtick. Dann schlief3en
sich die Bluten wieder und die Antheren leeren
sich (Abb. 21). Danach erst verlangern sich die
Griffel. Im weiblichen Stadium ist die Blite +
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wieder geschlossen und die mannlichen Organe
sind verwelkt. Die drei leicht spreizenden Giriffel
treten nur kurz heraus. Danach schwellen ganz
unten erneut Blitenknospen an und es beginnt
eine 2. Blihwelle. Im Abstand von ca. 1 Woche
(5-9 Tage) wiederholt sich dies. Diese kurzen
Wellen verschieben sich taglich weiter nach
oben — die Bliten selbst sind meist nur 1 Tag
geoffnet. Die nach oben wandernde Blihwelle
braucht 13—-16 Tage, also ca. 2 Wochen, um
ganz oben anzukommen. Der Wellenabstand
zwischen 1. und 2. Welle wird beim Weiter-
wandern nach oben geringer, denn die 1. Wel-
le verlangsamt sich und verarmt an der Spitze.
SchlieRlich gibt es dort nur noch geschlossen
bleibende Bluten. Zuvor aber erscheint eine
3. Welle an der Basis, wieder mit groRerem Ab-
stand von der 2. Welle. In dieser Art und Wei-
se folgen Uber einen langeren Zeitraum viele
weitere Wellen nach. Nicht selten lassen sich
drei Wellen gleichzeitig an einer Scheinahre
beobachten. Die Partialbliitenstande (Wickel)
sind also vielbliitig und unterscheiden sich da-
rin deutlich von denen bei B officinalis und an-
deren Bistorta-Arten, die meist nur 1-3 Bliten
hervorbringen.

]

Abb. 21: Bistorta amplexicaulis: Die sich nach der
mannlichen Phase der Anthese wieder
schlieRende Blite lasst eine dreieckige
Form erkennen. Der schwach ausgepragte
apikale Kiel der seitlichen Tepalen (T1, T2)
wiederholt sich annaherungsweise in der
unteren Mediane bei dem rechts stehen-
den Blitenblatt (T3). — The flower, which
closes again after the male phase of an-
thesis, has a triangular shape. The weakly
pronounced apical keel of the lateral tepals
(T1, T2) is also more or less present in the
right tepal (T3) in the lower median plane.

Die Strategie von B. amplexicaulis ist es also,
eine moglichst lange Blitezeit durch Prasen-
tation von jeweils nur wenigen Bliten gleich-
zeitig bei einer groRen Bllitenzahl pro Wickel
zu entwickeln — im Grunde genommen eine
Sparsamkeitsstrategie. Das fiihrt zu einer sehr
langen Blitezeit von Juli bis Oktober, wobei die
Hauptblitezeit im Spatsommer und Friihherbst
liegt. Nichtsdestotrotz wirkt die Bliih-Prasenta-
tion von B. amplexicaulis stets reichlich, was
damit zusammenhangt, dass sich die Pflanze
stark verzweigt und so auf engem Raum eine
grofRe Zahl von immer neuen Scheinahren pra-
sentiert wird. In jlingerer Zeit wurde eine Fille
von neuen Sorten gezlichtet, die ein groRes
Spektrum an Bliitenfarben, Ahrenformen, Blatt-
farben, Blattformen und Wuchshdhen abdecken
(HERTLE 2018). Bei einigen dieser Sorten be-
steht allerdings der Verdacht, dass es sich nicht
mehr um reines B. amplexicaulis sondern um
Hybriden mit B. officinalis und anderen Bistorta-
Arten handelt. Die hier untersuchte altere Sorte
LAtropurpurea®“ mit ca. 9 cm langen Scheinah-
ren entspricht aber den Verhaltnissen bei der
Wildform.

4.4 Bistorta affinis (D. DON) GREENE
(Teppich-Knoterich, Teppich-
Wiesenknéterich)

Heimat des Teppich-Knéterichs sind die subal-
pinen und alpinen Heiden im West- und Zentral-
Himalaya, dort vor allen in den vom Monsun
relativ abgeschirmten und daher schneearmen
inneren und westlichen Gebirgen wie Karako-
rum und Hindukush (Mitt. Dickoré), weshalb er
ziemlich unempfindlich gegen Kahlfroste und
so auch in Kultur bei uns relativ winterhart ist.
Der in Garten und Griinanlagen gelegentlich
als Bodendecker gepflanzte Teppich-Knote-
rich (Abb. 22) besitzt verholzende, wurzelnde
Kriechtriebe (verzweigte Hauptsprosse), an de-
nen — dichtstehend — kleine langlich-elliptische
Blatter sitzen. Die niedrigwiichsige Pflanze bil-
det vom Spatfrihling bis in den Herbst hinein
viele kurzgestielte, den Blatt-Teppich um 10—
30 cm Uberragende senkrechte, wenigblattrige
Luftsprosse aus, die am Ende meist nur eine
einzige grofte walzenférmige Scheinahre tra-
gen. In dieser Hinsicht ahnelt sie den Verhalt-
nissen bei B. officinalis, doch erfolgt die Anthese
wie bei B. amplexicaulis stets von unten nach
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oben in ca. 1-2 cm breiten akropetalen Wellen,
die allerdings weniger scharf begrenzt sind als
bei B. amplexicaulis. Zwei Wellen gleichzeitig
sind meist deutlich voneinander unterscheidbar
(Abb. 23). Nach oben zu nimmt die Zahl der BIi-
ten pro Wickel ab. Oft ist die Breite einer Welle
je nach Spross-Seite ungleich, sodass 2 Wellen
partiell miteinander verschmelzen kénnen. Un-
ten noch breit, werden die Wellen an der Spitze
des Blitenstandes immer schmaler und l6sen
sich schlie3lich in Einzelbliten auf. Insgesamt
ist der Wellen-Charakter bei der Anthese nicht
so deutlich entwickelt wie beim Kerzen-Knéte-
rich. Auch dauert die Blltezeit einer Scheinah-
re bei weitem nicht so lang. Die Blitezeit der
Pflanze reicht dennoch vom Friihjahr bis in den
spaten Herbst, da standig neue Zweige gebildet
werden und die Pflanze dazu neigt, sich zent-
rifugal in alle Richtungen auszubreiten, ahnlich
wie B. officinalis.

Die Infloreszenz ist zunachst eingehiillt von
hellbraunen spitzen Brakteen. Dann beginntim
unteren Teil ein leichtes Abspreizen derselben
und weil3liche Blutenknospen werden sichtbar.
SchlieBlich 6ffnen sich die Bllten + vollstandig

(stieltellerartig oder weit becherformig je
nach Sorte). Die himbeerroten 3 Doppel- und
2 Einzel-Nektarien sind bei dieser Art beson-
ders gro3 ausgebildet und kontrastieren scharf
mit den weillichen Blitenblattern (Abb. 24).
Der Durchmesser der Scheindhre erreicht
jetzt ca. 1cm. Alle Staubblatter strecken sich
gleichzeitig. Die Griffel sind etwa so lang wie
das Perigon und werden, da die Perigonzipfel
+ stark spreizen, deutlich vorgesteckt. Zunachst
sind sie noch dicht zusammen gebiindelt. Nach
Abfall der Stamina spreizen die Griffel apikal
etwas auseinander. Eine deutliche weibliche
Phase ist aber nicht ausgepragt. Nach der
Blite verfarben sich die Tepalen von der Basis
her und schlieRlich im Ganzen rosa. Zugleich
schlieen sich die Bliten. Die 2 duReren Te-
palen (T1, T2) bleiben dabei flach-konvex und
stehen gleichwinkelig auf den Spitzen der sich
konkav verformenden und fast ganz zusam-
mengefalteten inneren Tepalen (Abb. 25). Griffel
und Antheren verwelken, und die schon vorher
nach oben stehenden Blutenstiele winkeln sich
der Infloreszenz-Achse an und berihren sie
fast — ahnlich wie bei B. officinalis.

Abb. 22: Bistorta affinis: Die Art eignet sich recht gut fur flaichenhafte Begriinungen. Die verschiedenen Far-
ben der Blltenstande sind nicht Folge von genetischer Variabilitat, sondern spiegeln unterschied-
liche Phasen der Anthese wider. Bonn-Kessenich, 23.9.2019 — The species is quite suitable for
extensive greening. The different colours of the inflorescences are not the result of genetic variation
but reflect different phases of anthesis.
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Bedingt durch gleichzeitig noch neu aufbliihende
Wickelelemente ohne deutliche Wellenstruktu-
rierung bei bereits vorhandenen himbeer-rosa
und rot durchgefarbten geschlossenen Bliiten,
ergibt sich eine bunte Mischfarbe und ein zu-
nehmender Durchmesser der Ahren (ca. 1,5cm).
Nach Abschluss der Blite farben sich die BlU-
tenstand purpurrot (Abb. 26), welkend schlieRlich
nach braun um. Die Umfarbung nach rosa und
schlieBlich rot diirfte Signalcharakter haben und
Insekten anzeigen, wo Bliiten bereits bestaubt
sind und keinen Nektar mehr bieten.

Abb. 23: Bistorta affinis: Im Gegensatz zu B. offici-
nalis 6ffnen sich die Bliten des Teppich-
Knoterichs bei der Anthese weit. Zwei
Blihwellen sind zu erkennen. — In contrast
to B. officinalis, the flowers of Rockery
Bistort open widely during anthesis. Two
waves of flowerings are visible.

Abb. 24: Bistorta affinis: Blick ins Blitenzentrum: In
der Mitte liegt der 3-zahlige Fruchtknoten
(Griffel entfernt), umgeben von den drei
inneren Staubblattern, deren Filamentba-
sen jeweils mit einem Doppelnektarium
verwachsen sind, links und rechts ober-
halb der Mitte die zwei Einzelnektarien.
Das Austreten von Nektartropfen ist zu
erkennen. — View into the flower centre:
The 3-merous ovary is in the center (styles
removed), surrounded by the 3 inner sta-
mens, the filament bases of which are
connected with a double nectary, left and
right above the middle are the two single
nectaries. Drops of nectar can be seen.

Abb. 25: Bistorta affinis: Nach der Anthese verfar-
ben sich die Bluten zunachst rosa und
schlieRen sich wieder ganz. Sie zeigen
jetzt eine ausgepragte Zygomorphie. Die
seitlichen auferen Tepalen ruhen auf den
Kanten der bereits verschlossenen inneren
Tepalen, mit einem sich intermediar verhal-
tenden Doppelpetalum T3 in der unteren
Mediane rechts. — After anthesis, the flow-
ers turn pink at first and close complete-
ly. At this stage they show a pronounced
zygomorphy. The lateral outer tepals rest
on the edges of the already closed inner
tepals, with an intermediate double tepal
T3 (right) in the lower median plane.
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Abb. 26: Bistorta affinis: Mit Beginn der Fruchtbil-
dung verfarben sich die Bliten von rosa
nach rot und spater nach braun. Bonn,
Botanischer Garten, 18.10.2021. — At the
beginning of fruit formation, flower colour
turns from pink to red and later to brown.

4.5 Bistorta vacciniifolia (WALL. ex
MEIsN.) GREENE (Heidelbeer-
Knéterich, Heidelbeerblattriger
Wiesenknéterich)

Der Heidelbeer-Knéterich (Abb. 27) stammt aus
dem zentralen Himalaya, wo er in subalpinen
und alpinen Zwergstrauchbestanden wachst,
so z.B. an der humiden Seite des Mt. Everest
(Abb. 28). Dort gibt es im Winter eine mach-
tige schiitzende Schneedecke und im Som-
mer ausreichend Feuchtigkeit durch Monsun-
Regen. Im Gegensatz zu den eher west- und
trans-himalayischen Sippen wie z. B. B. affinis
ist die Art daher frostempfindlich (Mitt. Dicko-
ré). Aber auch sommerliche Trockenheit macht
ihr zu schaffen. Aus diesen Griinden ist sie in
Kultur nicht leicht zu halten und erfordert viel
Aufmerksamkeit.

B. vacciniifolia ist eine niedrigwiichsige ver-
holzende Art, die diinnastige, stark verzweigte
Zwergstraucher bildet. Die Sprosse liegen nicht
direkt dem Erdboden auf wie bei B. affinis,

Abb. 27: Bistorta vacciniifolia: Der Heidelbeer-Kn6-
terich mit seinem feinen dichten Blattwerk
und seinen erst im Spatsommer erschei-
nenden kurzgestielten Blitenstéanden ist
eine reizvolle Art, aber nicht leicht zu kul-
tivieren. Bonn, Botanischer Garten. — Bill-
berry Bistort with its fine dense foliage and
short-stemmed inflorescences that flowers
in late summer is a delightful species but
not easy to cultivate.

sondern es sind Luftsprosse, die sich kaum
mehr als 30cm Uber den Boden erheben. In
der Tat erinnern die Pflanzen mit ihren kleinen
ovalen Blattchen und ihrer Wuchsform an Hei-
delbeerstraucher. Die kleinen Blatter entwickeln
sich im Laufe des Sommers an Kurztrieben aus
einer zunachst wie abgestorben erscheinenden
wirr verzweigten Sprossmatte.

Die Bliite erfolgt erst im Spatsommer. Allein
schon dieses deutet darauf hin, dass B. vac-
ciniifolia in ihrer Heimat einen grofRen Teil des
Jahres unter einer Schneedecke verbringt. Die
aufrecht stehenden, kurz gestielten Scheintrau-
ben sind langlich und dinn. Die Anthese ist
akropetal. Sie beginnt an der Infloreszenzbasis
und verlauft in nur einer einzigen Welle bis zur
Spitze. Die Einzelbliten sind hell- bis mittelrosa
gefarbt und 6ffnen sich wenig, doch etwas mehr
als bei B. officinalis. Eine Zygomorphie der
Blite bei der Anthese ist deutlich ausgepragt
(Abb. 29). Die inneren Tepalen sind aber nicht
dicht aneinander gepresst, sondern nur gena-
hert, und berlhren sich hdchstens punktuell.
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struktur in der Regel keine reifen Friichte hervorbringen, ist dies an ihrem Heimatstandort ganz selbst-
verstandlich. China, Xizang, Himalaya, Mt. Everest, 4120 m, 10.10.1989; B. Dickoré. — Inflorescences
at fruiting time. While cultivated plants usually do not produce mature fruits due to their clonal structure,
fruit formation is normal in their native range.

5. Diskussion

Welchen adaptiven Sinn die unterschiedliche
Ausbildung der Anthese bei den flinf behandel-
ten Arten haben kénnte, wurde im Ergebnisteil
bereits erlautert, sofern man berhaupt etwas
dazu sagen kann. Koevolution mit Insekten und
die spezifischen Lebensraume der einzelnen
Arten durften die formenden Krafte sein. Jede
der fiinf vorgestellten Arten geht im Detail ihren
eigenen Weg und besetzt eine eigene Nische.
Man kénnte dies als biologische Radiation be-
zeichnen.

Warum die Bliten von vielen Bistorta-Arten
bei der Anthese trotz tief geteilten Perigons so
Abb. 29: Bistorta vacciniifolia: Die Anthese dieser  relativ geschlossen sind, bleibt unklar. Am ehes-

Art erinnert in Hinblick auf die zygomorphe  ten sind Anpassungen an bestéubende Insekten
Blitenform an die des Schlangen-Kndte-  yenkhar. Aber auch Windbestdubung scheint
r'.Chs‘ verlauft aber akropetal N ener €N eine Rolle zu spielen. Dazu passen die weit
zigen Welle. — Anthesis of this species is ..

reminiscent of that of Common Bistort in  aus der geschlossenen Blite herausgestreckten
terms of zygomorphical flower shape, but ~ Criffel speziell bei B. officinalis und B. vivipara.

flowering proceeds acropetally in a single Offenbar spielen bei der Auspragung der
wave. Anthese auch noch ererbte Merkmale mit, die
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mehr oder weniger deutlich allen Bistorta-Arten
gemeinsam sind. Bestimmte Aspekte entspre-
chen nicht unbedingt dem, was man erwarten
wurde. Dies bezieht sich insbesondere auf die
+ dreieckigen, deutlich zygomorphen Blitenfor-
men. Man wiirde bei fiinfzahligen Bliiten eigent-
lich radiarsymmetrische Verhaltnisse erwarten.
Die Frage ist also: Wie kommt es zu solchen
Mustern? Ist es Zufall und bedeutungslos oder
steckt ein ererbtes Strukturmuster dahinter?

Um das zu verstehen, muss man einen
grundsatzlichen Blick auf den Blitenbau der
Familie Polygonaceae werfen. Auf den ersten
Blick erscheint die Sache einfach. Bei fast der
Halfte der rund 50 Gattungen sind die Bliten
6-zahlig (bzw. doppelt 3-zahlig), und alle Or-
gane stehen auf Liicke. Ein typisches Beispiel
hierfir ist die Rheum-Blite mit P3+3 A6+3 G(3)
(summarisch: P6 A9 G3). Ungefahr die andere
Halfte hat 5-zahlige Bliiten, hierzu gehoért auch
Bistorta mit in der Regel P5 A5+3 G(3) bzw. P5
A8 G(3) als summarischer Blitenformel. Dane-
ben gibt es wenige 4-zahlige und ganz selten
3-zahlige Vertreter.

Eine Frage, die in diesem Zusammenhang
immer wieder gestellt wird, ist die, ob die Bliten
der Polygonaceen urspriinglich 5- oder 6-zahlig
sind, ob sich also 5-zahlige Bliiten durch Reduk-
tion aus 6-zahligen Vorfahren entwickelt haben
oder durch Organvermehrung genau umgekehrt
(KuBiTzKI 1987).

Wenn man bedenkt, dass in der Evolution
vielfach einfache Strukturen sich zu immer
komplizierteren weiterentwickeln (hier insbe-
sondere: Radiarsymmetrie > Monosymmetrie
> Asymmetrie), dann ware die richtige Lesart
P6 > P5, denn P6 A9 G3 kennzeichnet eine
rein radiarsymmetrische Bliite. Alle Organkreise
stehen auf Licke und ihre Organzahlen sind
durch 3 teilbar — nicht verschieden vom Dia-
gramm der Monokotyledonen, wenn man von
der Plazentation absieht. Bluten mit P5 A8 G3
sind im Vergleich dazu deutlich komplizierter ge-
baut. Allein schon die Zahlen der summarischen
Blitenformel haben keinen gemeinsamen Nen-
ner. Kompliziert ist die Blite vor allem dadurch,
dass eines der 5 Blitenblatter — wie schon
erlautert — von den anderen abweicht. Dieses
Doppeltepalum, das genaugenommen mit T3/6
statt mit T3 zu beziffern ware, fehlt bezeichnen-
derweise den 6-zahligen Vertretern. Noch etwas
fallt auf: Eine familienspezifische Besonderheit
der Polygonaceen sind die Staubblattpaare im

auleren Staubblattkreis. So hat Rheum (P6) im
inneren Kreis 3 einzelne Staubblatter mit 120 °
Winkelabstand. Die Staubblatter des aufieren
Kreises stehen hierzu auf Liicke, d. h. es gibt
auch hier nur 3 Staubblattpositionen mit 120 °
Winkelabstand, die aber jeweils doppelt besetzt
(dédoubliert) sind. GALLE (1977) deutet sie als
komplexe Organe. Das heil’t, die Stamen-Paare
entstehen durch Vermehrung aus urspringli-
chen Einzelorganen. Bei Bliiten mit P5 ist die
Struktur die gleiche, nur dass eine der Positio-
nen des dulReren Staubblattkreises, namlich die
in der unteren Mediane, statt mit einem Paar mit
einem einzelnen Staubblatt besetzt ist.

Bei der Umwandlung von P6 nach P5 geht
also ein Tepalum verloren, indem die Halften
zweier benachbarter, aber zu unterschiedli-
che Kreisen gehdérenden Tepalen miteinander
verwachsen, und gleichzeitig wird in diesem
Bereich ein Stamen-Paar zu einem Einzelorgan
reduziert, vermutlich aus Platzgriinden. In allen
Fallen (P5 und P6) sind finf funktional und
morphologisch unterscheidbare Organkreise
vorhanden, namlich zwei Blitenblattkreise, zwei
Staubblattkreise und ein Fruchtblattkreis. Mei-
nes Erachtens ist es logischer und zwangloser
anzunehmen, dass aus einer einfachen Struktur
eine komplexe entsteht, als umgekehrt. PAYER
(1857), GrRoss (1912) und GEITLER (1929) sind
die Hauptautoren, die explizit P6 als urspriing-
lich und P5 als abgeleitet sehen.

Das ist die eine Annahme, eine sicherlich gut
begriindete Hypothese. Tatsachlich wird heute
von vielen Botanikern eine Gegenannahme
favorisiert, beginnend mit den Publikationen
von BAUER (1922) und GALLE (1977). Betrach-
tet man z.B. die Ordnung Caryophyllales,
zu denen die Polygonaceae ja gehoren, so
erweisen sich ihre Bluten durchgangig als
5-zahlig, wie z. B. die der nahe verwandten
Plumbaginaceae oder die der Chenopodiaceae
und Caryopyllaceae. Wenn also die Uibergeord-
nete Gruppe durch Finfzahligkeit ihrer Bliten
gekennzeichnet ist, sollte dies auch auf ihre
Teile zutreffen, sozusagen als gemeinsames
Gruppenerbe. Dem rechtzugeben scheinen
neuere molekulare Verwandtschaftsanalysen
der Polygonaceae (CUENOUD & al. 2002, BURKE
& al. 2010, SCHUSTER & al. 2015) So stehen
tropisch-subtropisch verbreitete Holzgewach-
se, insbesondere Lianen mit 5-zahligen Bliten
wie Afrobrunnichia, Brunnichia und Antigonon,
an der Basis der Polygonaceae. RONSE DE
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CRAENE (2010) formuliert es so: "However,
accepting a basically trimerous Bauplan for
Polygonaceae does not fit with phylogeny:
Polygonaceae is nested within an essentially
pentamerous clade (Cuenoud et al. 2002) and
molecular studies within Polygonaceae indicate
that the trimerous taxa are nested within pen-
tamerous clades (Lamb-Frye and Kron 2003;
Sanchez and Kron 2008).” Demnach waren
die Polygonaceae urspringlich 5-zahlig in ihrer
Bllutenhlle und alle anderen Blutenformeln da-
von abgeleitet (P5 > P6). Als Blitendiagramme
in dieser eupentameren Sicht ergeben sich
folgende Strukturen:

Rheum: P3+3 A6+3 G(3)
Bistorta: P5 A5+3 G(3)
Atraphaxis: P5 A5+3 G(3)
Oxyria: P2+2 A4+2 G(2)
Der Autor geht sogar so weit, eine hypotheti-
sche urspriingliche Polygonaceenbliite (RONSE
De CRAENE 2010, Fig. 9.7 A) mit zwei zusatzli-
chen Staubblattern im inneren Stamenkreis zu
zeichnen, um der gewtlnschten 5-Zahl in den
Bliitenorgankreisen ndherzukommen, quasi als
Versuch einer Anndherung an die nachst ver-
wandten Plumbaginaceae mit K5 C5 A5 G(5).
Eine solche Blite hat aber noch niemand ge-
sehen. Die Blitenhlle wird in dieser eupenta-
meren Interpretation als eine Struktur gedeutet,
die stammesgeschichtlich aus umgewandelten
Hochblattern entstanden ist und nur einem Or-
gankreis in #-Stellung, einer sog. Quincunx,
entspricht. Je nachdem, ob ihre Hullblatter
mehr innen oder mehr aulen stehen, werden
unterschiedliche Merkmale ausgepragt. Das
Doppeltepalum wird in dieser Sichtweise zum
Ubergangstepalum. Demnach wéren die Poly-
gonaceenbliiten 4-kreisig, und alle 6-zahligen
Bliten waren abgeleitet.

Allerdings hat der Hinweis auf die Phylogenie
einen kleinen Haken. Noch vor den o. g. 5-zah-
ligen Lianen zweigt in der Stammesgeschich-
te mit Symmeria ein sehr isoliert stehendes
tropisches Holzgewachs mit 6-zahligen (bzw.
doppelt 3-zahligen) Bllten ab, das eine eigene
Unterfamilie darstellt. Um diesen Umstand zu
relativieren, kdbnnte man sagen, dass die Art
wohl abgeleitet sein miisse. Das lasst sich aber
nur fir den Umstand, dass sie zweihausig ist,
plausibel machen. Lianen erscheinen auch eher
abgeleitet als urspriinglich. Aber das sind nur

zwei Gesichtspunkte. So ist die Liicke zwischen
Symmeria (ohne Ochrea) und Afrobrunnichia
(mit familientypischer Ochrea) morphologisch
wie phylogenetisch riesengro3. Wir haben nur
Zugang zu rezenten Vertretern der Familie
und kennen nicht die ganze Entstehungsge-
schichte, wissen nicht, welche weiteren Taxa
mit welchen Blutenstrukturen auflerdem noch
existiert haben. Je naher man dem Ursprung
kommt, desto weniger Puzzlestlicke stehen fiir
ein Gesamtbild zur Verfiigung, desto groRer
werden die Lucken. Wir kdnnen also nicht bis
zum Ursprung der Polygonaceae zuriickschau-
en. Selbst die vielfach bestatigte Verbindung zur
nachstverwandten Familie der Plumbaginaceae
ist schwer zu knlipfen, zumindest mit nichtmo-
lekularen Merkmalen. Das mag verschiedene
Griinde haben. Einer lasst sich wohl etwas ge-
nauer benennen. Das letzte Massenaussterben
der Erdgeschichte fand vor 66 Millionen Jahren
nach dem Einschlag eines Kometen von 10 km
Durchmesser im Golf von Mexiko statt, genau
dort, wo im naheren Umkreis alle 11 holzigen
Gattungen der Polygonaceen noch heute vor-
kommen. Die meisten von ihnen besitzen nur
wenige (1-3) Arten. Das deutet auf eine starke
Ausdiinnung im Bereich der urspriinglichen
tropisch-subtropischen Polygonaceen-Diversitat
in Mittelamerika und im nordlichen Stidamerika
hin. Weiterhin darf man Koevolution mit Insek-
ten nicht auBer Acht lassen. Fir eine Pflanze ist
die Fortpflanzung wichtiger als die Bewahrung
eines bestimmten, aber nicht essenziellen ge-
netischen Erbes. Es ist wohl kein Zufall, dass
die allermeisten Angiospermenbliiten 5-zahlig
sind. Das konnte man als Anpassung an die
Wahrnehmungs- und Anflug-Gewohnheiten von
Insekten interpretieren, denn die zahlreichen
Familien mit 5-zahligen Bliten sind nicht naher
miteinander verwandt. Es erweckt den Eindruck
einer Konvergenz unter einem bestimmten
Selektionsdruck — unabhangig vom urspriingli-
chen Zustand. Das schlief3t einen urspriinglich
5-zahligen Zustand der Polygonaceen-Blite
nicht aus, obwohl ein solcher aber auch nicht
zwingend erscheint. So lasst sich die Frage
nach dem Aussehen der urspriinglichen Bliite
der Polygonaceae in Wahrheit nicht sicher
beantworten. Letztlich kénnten nur paldobo-
tanische Befunde diese Frage einer Antwort
naher bringen. Palaobotaniker orientieren sich
aber auch an dem, was Systematiker vorgeben.
Von daher scheint es wichtig, die beiden gut



42 R. Wisskirchen

begriindeten Hypothesen nebeneinander bei-
zubehalten, damit nicht eine von ihnen voreilig
in Vergessenheit gerat.

Um die eigene Ansicht im Gegensatz zu der
von RoNSE DE CRAENE (2010) und anderen
Autoren noch einmal zu verdeutlichen: Alle
rezenten Vertreter der Knoterich-Gewachse
haben in struktureller Sicht bis auf wenige Gat-
tungs-Ausnahmen (Leptogonum, Pterostegia)
5-kreisige Bluten (vgl. GRoss 1912) und stam-
men von Vorfahren ab, deren Bliten Uber die
Dreizahl in den Organpositionen nicht hinaus-
kommen, wenn man mal von den Verhaltnissen
bei der stark abgeleiteten Gattung Calligonum
absieht. In der eigenen pseudopentameren
Sicht ergeben sich folgende Strukturbilder (vgl.
WIssSKIRCHEN 2001b). Das hochgestellte ,d*
zeigt dédoublierte Stamen-Positionen an.

Rheum: P3 + 3A3¢ +3G(3)
Bistorta:  P2(Ye+%%) 2 A2¢1 +3 G(3)
Atraphaxis: P2 + 3 A241 +3 G(3)
Oxyria: P2 + 2A2¢ +2G(2)

Diese Formeln zeigen, dass zwischen 5- und
6-zahligen Bliten kein grundsatzlicher struktu-
reller Unterschied besteht und sie ohne grofien
Umbau in beiden Richtungen ineinander Uber-
fuhrbar sind. Tatsachlich findet man mitunter
Pflanzen, bei denen regular 5-zahlige Bliten
teilweise 6-zahlig sind, und auch umgekehrt
Arten mit typischerweise 6-zahligen Bliten, bei
denen einzelne 5-zahlig sind. In der Gattung
Atraphaxis lasst sich kein Doppeltepalum mehr
feststellen. Beide Blitenhllkreise sind &hnlich
wie bei Rumex scharf getrennt: morphologisch
wie funktional. So gesehen erscheint die Bli-
tenhtlle bei Bistorta wie eine noch nicht aus-
gereifte Zwischenstufe. Die Miteinbeziehung
von Atraphaxis und Oxyria hier hat den Zweck,
die Inkonsistenz der eupentameren Sicht zu
verdeutlichen, denn bei weiterer Reduktion zu
4-zahligen Bllten werden in dieser plotzlich wie-
der 2 Bliitenblattkreise gesehen. Ein Teil von At-
raphaxis hat Gibrigens die gleiche Blitenformel
wie Oxyria. Dabei ist Atraphaxis ganz eng mit
Polygonum s. str. verwandt, und die Blutenver-
haltnisse bei Polygonum s. str. sind wiederum
kaum verschieden von denen bei Bistorta. Aus
diesem Grund kann die pseudopentamere Sicht
die unterschiedlichen Blitenformeln und ihre
Zusammenhange konsistenter erklaren als die
eupentamere Sichtweise.
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