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Beobachtungen an Saxifraga granulata. 
Von W. Brenner. 

(Mil 4 Abbildungen im Text.) 

Die hiibsche Steinbrechart, die an Waldrandern und Wiesenrainen 
da und dort getroffen wird und die iiberall, wo sie einmal sich fest­
gesetzt hat, vermoge ihrer zahlreichen am Grunde des Stengels sitzenden 
Brutkno11chen rasch zu ganzen Gese11schaften sich vermehrt, zeigt in 
ihrem ganzen Bau und spezie11 in ihrer BIiitenentwicklung eigenartige, 
mathema tisch regelmaHige V erhaltnisse, die im folgenden dargelegt 
werden sol1en. 

1m Spatherbst entwickelt sich aus del' Brutknospe eine kleine BIatt­
rosette, aus deren Mitte im Marz des folgenden Jahres ein rasch auf­
schieBender B1iitentrieb mit nach oben bald kleiner werden den Blatt­
chen wachst. In den Achseln del' letzteren entspringt gewohnlich je 
ein Seitenast und an diesem wieder Triebe dritter und hie und da 
sogar viertel' Ordnung. AmEnde jeder Verzweigung dieses rispen­
artigen Bliitenstandes steht eine BIiite, im ganzen sind es deren 1 bis 35. 
Mit del' Entwicklung ihres Bliitenreichtums geht die Pflanze jedoch 
auBerst sparsam vor. Zuerst bliiM nur die Gipfelbliite auf und bietet, 
ihre im Verlauf del' nachsten Tage noch von 13 auf 17 mm her an­
wachsenden BIumenblatter zuerst rohrenformig, dann kelchartig offnend, 
den Pollen aus. 

Je nach del' Witterung dauert dieses Geschaft 3 bis 5 Tage. Wir 
sehen hierbei ein wunderbares Spiel der Staubblatter VOl' sich gehen, 
indem, wie dies schon Sprengel bebbachtete und nach ihm verschieclene 
Autoren fiir eine Reihe von Saxifragen beschrieben. nicht aIle mit­
einander reifen, sondern eines nach clem anderen im Verlauf einer halben 
bis weniger Stun den sich in die Mitte einste11t, seinen Pollen den be­
suchemlen Insekten darbietet und darnach wieder an die Peripherie 
zuriickkehrt. N ur bei ganz schOnem Wetter treffen hierbei zwei oder 
drei aufeinanderfolgende Antheren in del" Mitte zusammen. Dieses 
Spiel wird durch einen bestimmt geregelten Wachstumsvorgang hervor­
gebracht, del' a11e Staubfaden yom Beginn del' Bliitenentwicklung an 
bis zu ihrem Verwelken betrifft und del' zeitweise, namlich eben bei del' 
Einste11ung die auBere und bei der Riickkehr die innere Seite starker 
fordert. Bei del' eben geoffneten Bliite finden wir daher aIle 10 Staub­
gefaBe mit ihren Kolben auf verschiedener Hohe .der BIiite angelangt, 
Bach del' Reihenfolge ihres bevorstehenden Aufspringens (vgl. Fig. 1). 

Die Ansicht Treviranus 1), als ob die Bewegung del' Staubblatter 
del' Selbstbefruchtung diene, ist schon lange als irrig erkannt worden. 

1) Bot. Ztg., 1863, pag. 6. 



251 

Die BIiite ist vielmehr ausgesprochen protandrisch. Erst nachdem das 
letzte StaubgefiiB seine Arbeit getan hat. beginnt niimlich, wie dies 
schon Sprengel beschreibt, die Weiterentwicklung der weiblichen Or­
gane. Die Griffel, die bisher zangenartig gegeneinander gestanden. 
wachsen rasch heran, wiihrend· ihre Narben sich ganz allmiihlich von­
einander entfernen und auch die Bliitenkrone, offen bar urn das Ein­
dringen in ihren Grund und damit das Abstreifen des Pollens auf den 
N arben zu erleichtern, sich immer weiter offnet. 

4 bis 8 Tage lang dauert die Empfiingnisfiihigkeit del' BIiite, dann 
rollen sich die Blumenbliitter am Rande ein, fallen nach wenigen Tagen 
ab und die zweihOrnige Kapselfrucht beginnt zu schwellen. 

~ 1 X. ~ "/ 2, ~f' 1/., ><1 

~ 3 ~ /I'(itt ,J; iii/ddt Vi~ ~'L>v 
jg ~ 8 t I jj!p .y /~. J-g (/ 

Fig. 1. I Bliite zweiter Ordnnng eines rechts gewnndenen Exemplars. vom Zentrum 
aus gesehen; 2 Gipfelbliite eines rechts gewundenen Exemplars nach Entfernung 
der Blumenblatter und Kelchzipfel; 3 und 4 yerschiedene Stadien der Griffel-

entwicklung. 

Wiihrend der zweiten Entwicklungsperiode der Gipfelbliite schicken 
sich die Endbltiten der Triebe zweiter Ordnung zum Aufbliihen an. 
SoIange jene noch bltihte sind sie bescheiden in tieferen Regionen ge­
blieben, nun aber strecken sich die Stiele rasch und heben wenigstens 
die 3 bis 4 oberen fiber die verbliihte Gipfelbltite hinaus, so daB sie, 
freistehend, von Insekten beachtet und besucht werden konnen. Del' 
urspriinglich rein botrytische Bliitenstand kann dadurch, wenn nur wenige 
~eiteniiste zweiter Ordnung vorhanden sind, einen cymosen Charakter 
annehmen. Die Entwicklung der Seitenbltiten vollzieht sich ebenfalls 
in einem Zeitraum von 8 bis 14 Tagen. Dann folgen in iihnlicher 
Weise die BIiiten dritter und hierauf diejenigen vierter Ordnung, so 
daB also die ganze Bltitezeit der Pflanze sich auf einen Zeitraum von 
4 bis 8 W ochen verteilen kann. 



I 
! 

, I 
II 

II 
,,1 I 
'Ii., .j Ii' 

I. 
II, 

II .•. 

I ' 

! I 
I 

252 

An dieser eben besehriebenen Entwieklung der Bluten von Saxi­
fraga ist das eigenartige Verhalten der Staubfaden schon mehrfach 
Gegenstand mehr oder weniger eingehender Untersuchungen gewesen. 
Schon Sprengel und Hi! de brand t besehrieben sie und Engler 
widmet ihr einen langeren Artikel 1). In diesem fiel mir als jedenfalls 
fUr mein Untersuchungsobjekt unriehtig die Bemerkung auf, daB sich 
zwei, meist zwei aufeinanderfolgende StaubgefaBe jeweilen zusammen-

. neigen. Bei gunstiger Witterung kommt es allerdings haufig vor, daB 
zwei, sogar drei in der Mitte der Blute zusammentreffen, stets sind 
dieselben jedoeh auf versehiedener Stufe der Entwieklung, haben sieh 
nacheinander dem Zentrumzu bewegt und verlassen ihre Stellung aueh 
wieder nacheinander. Ferner uberragen nieht nur die funf auBeren· 

') 
StaubgefaBe die inneren, wie Engler sagt, sondern es zeigt sich von 
StaubgefaB zu StaubgefaB ein fast gleicher Unterschied der GroBe und 
zwar in ganz gleieher Weise wie bei S. granulata aueh bei S. rotundi­
folia, euneifolia und mehreren andern Arten, die ieh bisher zu beob­
aehten Gelegenheit hatte. 

Kerners Bemerkung, daB die StaubgefaBe "in einer ganz be­
stimmten Reihenfolge", die aber nicht naher bezeichnet wird, sieh be­
wegen, veranlaBte mieh, dies genauer zu untersuchen. Zuerst konnte 
ich lange keine genaue GesetzmiiBigkeit ausfindig machen bis ich schlieB.­
lich darauf aufmerksam wurde, daB die Pflanze hierin und, wie sieh I. 

bald zeigte, auch in ihrem ganzen au13eren Aufbau zwei Typen zeigt, 
einen urn es kurz zu sagen linken und einen rechten. 

Die beiden Formen Imterscheiden sieh zunaehst darin, daB sich 
bei jenem, vom Gipfel des Sprosses aus betraehtet; die Blatter in einer . 
gegen den Uhrzeiger (nach links) gewunderien Spirale von unten naeh 
oben folgen, bei diesem dagegen in einer mit dem Uhrzeiger (naeh 
rechts) gewundenen. Die Divergenz der Seitenorgane betragt in der 
Regel ca. 144°, also 2/5 der vollen Drehung, bisweilen aueh 135°, also 
Sfs oder ein dazwisehen liegender BruchteiL Beim linksgewundenen 
Typus stehen ferner die Triebe und Bluten dritter Ordnung vom Gipfel . 
des Hauptsprosses aus gesehen links, beim reehtsgewundenen reehts 
von den Trieben und Bluten zweiter Ordnung (Fig. 2). 

Dieses letztere Merkmal ist das auffalligste und diente mir daher 
aueh naeh vielfaeher Kontrolle als einfaches Mittel zur Bestimmllng' 
des Zahlenverhaltnisses der beiden Formen. Es ergab sieh hierbei, daB 
beide Typen in fast genau gleieher Zahl vertreten sind. Es waren z. B. 
von 139 untersuchten Exemplaren 68 links und 71 reehts gewunden. 

1) A. Engler. Beobachtung fiber die Bewegung der Staubblatter bei den 
Arten des Genus Saxifraga. Bot. Ztg. 26, 1868, pag. 833ff. 
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Nach dieser Beobachtung entwirrte sich nun die scheinbare Un­
regelmiiBigkeit im Aufspringen der Antheren zu einer klaren Gesetz­
maBigkeit. 

Betrachten wir zunachst nur die Gipfelblfiten des Haupttriebes, 
so finden wir, daB auch hier zwei Typen zu unterscheiden sind, ein 
linker und ein rechter, welche beide aus Fig. 2 am deutlichsten er­
sehen werden k6nnen. Ffir den rechten Typus mag auch Fig. 12 ver­
glichen werden. Wie die Blatter und Seitentriebe folgen sich also 
auch die StaubgefiiBe in gleichem Sinne nach links resp. rechts, ein 
neuer Beweis, wer;tn es solcher noch bedurfte, ffir die Blattnatur 

Linke aufbliihende Gipfelbliite mit markierter Seitenbliite. Rechte 

1 :1. 

1. 

Fig. 2. Schema der Entwicklung der StaubgefiWe. 

dieser Organe. Der Grund, warum die StaubgefaBe 2 und 9 auBer­
halb der Reihenfolge liegen, scheint der, daB, da zuerst der auBere 
Staubblattkreis aufblfihen muB, sonst einmal in der Entwicklung zwei 
un mittel bar nebeneinander stehende Antheren zur Reife gebracht werden 
mfiBten (die jetzige 2 als 5 und dann 6), was wohl aus inneren Ur­
sachen nicht angiingig ist. Ferner wfirde dann das letzte StaubgefaH 
nicht dem ersten direkt gegenfiberliegen, wie dies jetzt der Fall ist. 
Es werden darum in folgender Weise je 1, 2 oder 3 StaubgefaBe 
fi bersprungen: 

131 121 131 
wodurch die symmetrische Figur der Zeichnung entsteht. H. M filler 1) 
gibt ffir zwei Arten in seinen Zeichnungen die Reihenfolge des Auf-

1) H. Miiller, Alpenblumen. 
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springens der Antheren von 1 bis 5 an, namlich fiir S. caesia und stellaris. 
Es stimmt dieselbe mit der hier ganz beschriebenen iiberein und zwar muB 
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1=1 
die Zeichnung der erste­
ren Art fiir die Gipfel­
bliite eines rechtsge­

wundenen, die der 
zweiten fiir die eines 
linksgewundenen Exem­
plars gelten. Bezeich­
nend ist, daB bei S. 

caesia zweimal die 
Ziffer 5 steht und daw 
bemerkt wird: ,,3 odeI' 
vieimehr 5", woraus 
jedoch nicht ganz ldar 
zu werden ist, was abel' 
zeigt, daB Miiller auch 

die UnregelmiiHigkeit 
bei 2 und 3 auffiel. 

Gehen wir zur Be­
trachtung del' Seiten­
bliiten iiber, so gilt hier 
zunii.chst folgendes ein: 
fache Gesetz: 

Das erste StaubgefiiB 
liegt stets der Seiten­
bliite niichst hOherer 
Ordnung, oder wenn 
keine solche mehl' vor­
handen, niichst niederer 
Ordnung gegeniibel'. 

1m weiteren el'gibt 
sirh jedoch die zunachst 

auffallende Tatsache, 
daB nul' die Bliiten un-
gerader (dritter und ev. 

1=1 fiinfter) Ordnung in 
gieicher Weise wie die Gipfelbhite ihre Staubblatter entwickeln, daB 
dagegen die Bliiten gerader (zweiter und viertel') Ordnung die um­
gekehrte Reihenfolge innehalten. Es erkliirt sich dies daraus, daB die 
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Stocke otfenbar aus beiderlei Elementen in del' Art zusammengesetzt 
sind, daB die Triebe ungerader Ordnung gleich, die Triebe gerader 
Ordnung dagegen ungleich gerichtet sind wie der HaupttJ'ieb. 
Bei den Trieben zweiter Ordnung liiBt sich dies auch an den Blatt­
mganen konstatieren, indem auBer den Stiitzbliittchen am Grunde der­
selben gewohnlich noch ein kleines Schupp en blatt in del' Mitte steht, 
auf welches das Deckblatt des seitlichen Blutenstiels als drittes, also 
urn ca. 290 0 gegen das erste gedreht, folgt. Daher kommt es auch, daB 
die Bliiten dritter Ordnung bei den Exemplaren mit linksgewundenem 
Haupttrieb von del' Mitte aus gesehen links, bei den mit rechtsgewun­
denen dagegen rechts von den Bliiten zweiter Ordnung stehen, 'wie 
Fig. 2 zeigt. Bei den Trieben hOherer Ordnung liilJt sich nul' aus del' 
Art des Aufbluhens del' Staubbliitter schlie Ben, daB sie wieder in um­
gekehrtem Sinne gedreht sein mussen. Die hier dargelegten Yerhiilt­
nisse sind in Fig. 3 veranschaulicht. 

Eine besondere biologische Bedeutung diirfte diesel' Doppelnatur 
del' Saxifraga granulata resp. ihrer verschiedenen Triebe wohl lmum 
zukoll1.11lert. Von einer etwa dadurch notwendig werdenden Kreuz­
befruchtung del' beiden Typen kann keine Rede sein. da das anfliegende 
Insekt wohl kaum in solch mathematischer RegelmiiBigkeit zu Werke 
gehen durfte, daB etwa nul' Pollen von einer links gewundenen auf 
eine rechts gewundene Blute gebracht wiirde. Ubenlies schlieBt die 
Protandrie del' Bliiten, verbunden mit del' regelmiiBigen AblOsung del' 
ersten Bluten durch die zweiten usf., Befruchtung eines Stockes mit 
eigenell1 Pollen schon vollstiindtg aus. Auch ein Dimorphismus del' 
Narbenpapillen mid Pollenkorner ist nicht zu beobachten. Die Erschei­
nung ist wohl einfach auf eine urspriingliche, in del' embryonalen Ent­
wicklung schon gegebene Zweiteilung zuriickzufiihren resp., wenn wir 
die meist asexuelle Vermehrung del' Art bel'ucksichtigen, darauf. daB 
die Bulbillen gerader Ol'dnung, entsprechend den Trieben gerader Ord­
nung, entgegengesetzt gedrehte Exemplare liefern, wie dies Fig. 4 zeigt. 
Es ist bei del' Feststellung diesel' Tatsache allerdings oft schwierig, 
die Ordnungszahl del' Knollchen genau zu bestimll1en, da die Nicht­
beachtung verkull1merter Seitentriebe eine falsche Feststellung liefert. 

Als Hauptbesucher del' Pflanze ist neben den Bienen eine Bom­
bylius-Art zu nennen, die bei triibem Wetter stets da und dort in ihrer 
charakteristischen Weise regunglos an den durch Drusenhaare klebrigen 
Stengeln sitzt odeI' triige hin und her schreitet, ihren ca. 10 mm langen 
Russel meist gerade vorstreckend. Bei Sonnenschein schwebt die Fliege 
minutenlang libel' den leuchtenden Bliifen, um den klebrigen Honig auf 
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ihrem Grunde zu saugen oder auch sich den 'siiBen Saft direkt aus 
dem glasartig ' glanzenden Polster des Bliitenbodens zu erbohr:en. Bei 
Bombylius bilden die Unterlippe und die von ihr . umschlossene Ober­
lippe zwei zu einer Rohre vereinigte Rinnen, zwischen denim sich die 
Unterkiefer als zwei sehr diinne Borsten, die zu einem Stiick ver­
wachsenen Oberkiefer aber als l{raitige, verbreiterte, am Ende spitze 
Borste hin u~d her schieben. Die Oberlippe selbst ist in eine au Berst 
feine starre Spitze, einem Dolche gleich, ausgezogen 1). Als 'zufallige 
Besucher, die es hauptsachlich auf den Pollen abgesehen haben, fand 
ich besonders eine Haltica-Art, die auch Engler erwahnt. 

Fig. 4. 
J 

Bulbille von rechtsgewundenem Exemplar Bulbille von linksgewundenem Exemplar 
(links gewunden). (rechts gewunden). 

Der hier beschriebene, links und rechts gewundene Bau scheint • ein den Saxifragen mehr oder weniger allgemein zukommender zu sein .. 
1m botanischen Garten in Basel standen mir folgende Arten zum Ver-
gleich zur Verfiigung: _ 

S. Aizoon, ceratophylla, Cotyledon, decipiens, S. Geum, muscoides. 
pentadactylis und rotundifolia. Die Divergenz der Seitenorgane ist. 
jedoch bei manchen Arten eine unregelmaBige und darum die Fest­
steHung des Typus nicht so leicht wie bei S. granulata. Besonders 
erschwert wird sie da, wo, wie bei S. geum u. a. der Bliitenstand, sei 
es von Natur oder durch seitliche Beleuchtung einseitswendig ist. Der 
Wechsel links und rechts gewundener Seitenaste verschiedener Ord­
nung scheint nicht bei allen Arten gleich konstant wie bei S. granulata 
und infolgedessen auch der Wechsel des Aufbliihens der Staubblatter. 
Jedenfalls erfordert die Konstatierung diesel' Verhaltnisse eine bestan­
dige Beobachtung der Pflanzen yom Beginn ihres Aufbliihens an, was 
spateren U . uchungen vorbehal.ten bleiben mag. 

1) K , Bliitenbiologie, Bd. I, pag. 215. 




