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INTRASPEZIFISCHE SCHWANKUNGEN DER KALORISCHEN WERTE BIO­
LOGISCHER MATERIALIEN

N. CASPERS

Abstract:

The caloric values of plants and animals from a wide range of systematics often show quite 
a considerable intraspecific variability, both on a dry weight base and on an ash-free dry 
weight base. In the present paper one insect species and some higher plant species are in­
vestigated with regard to the main factors causing these fluctuations of energy content. The 
data of other authors on similar topics are presented in supplement. The essential reasons for 
this intraspecific variability of the caloric values are developmental, nutritional, seasonal and 
sexual differences of the stages involved. Also some climatic factors seem to play an impor­
tant role for the energetics of some groups of organisms.

Einleitung

Seit den grundlegenden Untersuchungen von Lindeman (1942) werden die Me­
thoden der Kalorimetrie auch bei der Bearbeitung ökoenergetischer Fragestel­
lungen angewendet. Es zeigte sich jedoch sehr bald, daß die kalorischen Werte 
(= Brennwerte) tierischer und pflanzlicher Organismen — ausgedrückt in cal/g 
Trockensubstanz, bzw. cal/g aschefreie, bzw. nur organische Trockensubstanz — 
nicht als unveränderliche ökologische Parameter angesehen werden dürfen. Smal­
ley (1960), Golley (1961), Wiegert (1965), Comita et al. (1966) u.v.a. zeigten, 
daß der Energiegehalt ihrer Untersuchungsobjekte in Abhängigkeit von verschie­
denen exogenen und endogenen Faktoren zwischen einem unteren und einem 
oberen — vermutlich genetisch fixierten — Grenzwert schwankten. Die wichtig­
sten Gründe für diese intraspezifische Variabilität der Brennwerte biologischer 
Materialien sollen hier unter Heranziehung von Literaturdaten und eigenen Unter­
suchungsergebnissen vorgestellt und diskutiert werden.

Sämtliche kalorimetrischen Bestimmungen im Rahmen der vorliegenden Un­
tersuchung wurden nach der üblichen Vorbehandlung der Objekte (Paine 1971) 
in einem adiabatischen Kalorimeter (C 400 der Fa. Janke & Kunkel), bei gerin­
gen Einwaagen in einem Semimikro-Kalorimeter (Modell 1411 der Fa. Parr- 
Instruments) durchgeführt. Bei Summierung aller potentiellen Störeinflüsse liegt 
der Meßfehler dieser beiden Geräte nach eigenen Erfahrungen unter 1%. Einzel­
heiten zur Durchführung der kalorimetrischen Bestimmungen sind bei Caspers 
(1975) nachzulesen. Der prozentuale Anteil der Einwaage an anorganischen Stof­
fen wurde in parallelen Analysengängen durch Veraschung von Teilproben in 
einem Muffelofen bestimmt.
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Ergebnisse

Inter- und intraspezifische Schwankungen der kalorischen Werte der Organismen 
sind durch wechselnde Konzentrationen der Fette (ca. 9450 cal/g), der Eiweiße 
(ca. 5650 cal/g) und der Kohlenhydrate (ca. 4100 cal/g) als der wichtigsten Ener­
gieträger biologischer Systeme bedingt. Es sind jedoch nur relativ wenige Organis­
mengruppen bekannt, deren Brennwerte im Bereich des unteren und oberen 
Grenzwertes dieser biologischen Brennwertskala liegen oder sogar den unteren 
Grenzwert — oft verbunden mit einem hohen prozentualen Anteil anorganischer 
Mineralstoffe (Brawn et al. 1968, Paine & Vadas 1969, Stockner 1971) unter­
schreiten. Der überwiegende Anteil der bisher untersuchten Taxa zeigt, zumin­
dest auf der Basis der aschefreien Trockensubstanz, eine deutliche Häufung mitt­
lerer Brennwerte von ca. 4.700 cal/g bis 6.300 cal/g (Cummins & Wuycheck 
1971), d.h. das Verteilungsmuster der Brennwerte entspricht dem Bild einer Nor­
malverteilung (Paine 1965, Prus 1970). Beschränkt man sich auf die Untersu­
chung einzelner Arten, so betragen die intraspezifischen Differenzen der Brenn­
werte im allgemeinen nur 1—2 cal/mg Trockensubstanz (Prus 1970, Schauermann 
1973), was einer maximalen Schwankungsbreite von ca. 20% der Brennwerte 
entspricht.

Intraspezifische Schwankungen des Energiegehaltes in dieser Größenordnung 
können in erster Linie bei der Untersuchung unterschiedlicher Entwicklungssta-

= cal /g TS

Abb. 1. Kalorische Werte der fünf Larvenstadien (I—V) und des Puppenstadiums einer Hy~ 
dropsycbe saxonica McLachlan — Population.
Die dargestellten Werte der Larvenstadien I und II gehen auf Einzelmessungen zurück, geben 
also nur einen Hinweis auf die Größenordnung des Kaloriengehaltes. Die Brennwerte 
älteren Larvenstadien sind Mittelwerte aus jeweils 5—20 Einzelmessungen.
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dien, bzw. unterschiedlicher Alters- und Größenklassen einer Art gemessen wer­
den. Abbildung 1 zeigt am Beispiel der fünf Larvenstadien und des Puppensta­
diums der rhithrobionten Trichoptere Hydropsyche saxonica McLachlan, daß 
die ersten und das letzte Larvenstadium die relativ höchsten kalorischen Werte 
aller aquatischen Stadien aufweisen.

Während die beiden jüngsten Larvenstadien noch von der dichten Packung 
energetisch hochwertiger Reservestoffe des Eistadiums zehren, wird im Stadium 
V durch intensive Fraßtätigkeit der detritivoren, bzw. carnivoren Larven diejeni­
ge Energiemenge bereitgestellt, die zur Deckung der anabolischen und kataboli- 
schen Stoffwechselprozesse des sich anschließenden Puppenstadiums benötigt 
wird. Auf hohe Kaloriengehalte des Eistadiums, der jüngsten und ältesten Lar­
venstadien von Insekten wurde schon wiederholt hingewiesen (u.a. Wiegert 1965, 
McDiffett 1970, Strey 1972, Schauermann 1973, Benedetto Castro 1975). Die 
Erhöhung der kalorischen Werte im Verlauf des fünften Larvenstadiums von 
Hydropsyche saxonia McLachlan ist mit einer deutlichen Längenzunahme der 
Larven korreliert, die bedingt ist durch Dehnungsprozesse des schon mehr oder 
weniger skierotisierten Integuments. Während die Tiere unmittelbar nach der 
letzten Larvalhäutung eine Körpergröße von 15,5 mm — 17 mm aufweisen 
(Hq = 5702 ± 183 cal/g; N = 10), erreichen die verpuppungsbereiten Tiere nach 
der Freßphase eine Körpergröße von maximal 20 mm (Hq = 5950 ± 147 cal/g;
N = 10). Es liegt die Vermutung nahe, daß die Verpuppung erst oberhalb eines 
bestimmten ,,Grenzbrennwertes“ möglich ist.

Leichte Unterschiede im kalorischen Gehalt gleichaltriger Populationen von 
Hydropsyche saxonica McLachlan aus benachbarten Bächen mit unterschiedli­
cher Detritusfracht zeigen, daß auch unterschiedliche trophische Bedingungen 
intraspezifische Brennwertschwankungen bedingen können. Während im vorlie­
genden Beispiel nur Brennwertdifferenzen zu beobachten waren, die mit 1—2% 
fast noch im Fehlerbereich der Meßapparaturen lagen, heben Prus (1970) und 
Paine (1971) den starken Einfluß des trophischen Faktors auf die Höhe der kalo­
rischen Werte der Organismen hervor.

Entwicklungsbedingte Schwankungen des Kaloriengehaltes in Abhängigkeit 
vom Alter, bzw. der Größe der untersuchten Entwicklungsstadien treten auch im 
Pflanzenreich, vor allem bei bodenwurzelnden Phanerogamen auf. Tabelle 1 
zeigt am Beispiel zweier krautiger Arten der Gattung Impatiens L. (Balsamina- 
ceae), daß diese Schwankungen jedoch wesentlich geringer sind als bei den mei­
sten diesbezüglich untersuchten tierischen Organismen. Wechselnde Mengenver­
hältnisse energetisch niedrigwertiger Substanzen (vegetative Organe) und energe­
tisch hochwertiger Substanzen (reproduktive Organe) im Verlauf der Individual­
entwicklung sind für diese verhältnismäßig geringen Schwankungen der Brenn­
werte verantwortlich (Bliss 1962). Ein weiterer Faktor, der Einfluß auf die Höhe 
der kalorischen Werte ausübt, ist der jahreszeitliche Aspekt einer kalometrischen 
Untersuchung. So ist seit langem bekannt (u.a. Gorecki 1967), daß der kalori­
sche Wert der Körpersubstanzen vieler Säugetiere unserer Breiten in der Vorbe­
reitung auf die Überwinterungsphase deutlich ansteigt, um bis zum Frühjahr auf 
ein Minimum abzusinken. Auch bei krautigen Phanerogamen (Singh & Yadava 
1973; Abb. 2) kann man saisonale Verschiebungen der Brennwerte beobachten. 
Um den Einfluß entwicklungsbedingter Schwankungen des Energiegehaltes aus-
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= cal/g TS

Monate des Untersuchungsjahres 1975

Äbb. 2a. Saisonale Schwankungen des Kaloriengehaltes blühender Pflanzen von Stellaria 
media (L.) Vill. (nur oberirdische Pflanzenteile!) im Verlauf des Untersuchungsjahres 1975. 
Dargestellt sind die Mittelwerte zweier Einzelmessungen, die in allen Fällen um höchstens 
0,5% differieren.

= cal/g TS

Monat« d«s Untersuchungsjahres 1975

Abb. 2b. Saisonale Schwankungen des Kaloriengehaltes blühender Pflanzen von Poa annua 
L. (nur oberirdische Pflanzenteile!) im Verlauf des Untersuchungsjahres 1975.
Dargestellt sind die Mittelwerte zweier Einzelmessungen, die in allen Fällen um höchstens 
0,5% differieren.
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zuschalten, wurden im vorliegenden Fall mit Stellaria media (L.) Vill. und Poa 
annua L. zwei Pflanzen in regelmäßigen Zeitintervallen geerntet und kalorime- 
triert, die während des gesamten Untersuchungszeitraumes stets im gleichen Ent­
wicklungsabschnitt, und zwar im blühenden Stadium erhältlich waren. Abbil­
dung 2 zeigt, daß dennoch gewisse saisonale Schwankungen der kalorischen Wer­
te sowohl auf der Basis der Trockensubstanz als auch der aschefreien Trocken­
substanz auftraten. Da im zweiten Untersuchungsjahr (1976) ganz ähnliche jah­
reszeitliche Verschiebungen der Brennwerte meßbar waren, bleibt die Frage of­
fen, inwieweit die beobachteten Befunde Ausdruck einer endogenen Rhythmik 
der untersuchten pflanzlichen Objekte sind.

Jahreszeitliche Brennwertschwankungen verschiedener Konsumenten, bzw. 
Konsumentengruppen werden bei Wissing & Hasler (1968, 1971) und Nilsson 
(1974) behandelt.

Ausgeprägte Brennwertdifferenzen werden von Comita & Schindler (1963), 
Moshiri & Cummins (1969), Schindler et al. (1971), Snow (1972), Strey (1972) 
und Nilsson (1974) für verschiedene Arthropoden-Gruppen in Abhängigkeit von 
der Geschlechtszugehörigkeit der Untersuchungsobjekte angegeben. Stets sind es 
die geschlechtsreifen weiblichen Tiere, die als Träger der energetisch hochwerti­
gen Eier die signifikant höheren Lipidkonzentrationen, und damit auch die höhe­
ren kalorischen Werte aufweisen.

Schließlich üben klimatische und bodenbiologische Faktoren einen gewissen 
Einfluß auf die kalorischen Werte höherer Pflanzen sowie tierischen und pflanz­
lichen Bestandsabfalls in terrestrischen Lebensräumen aus. Wie die bisher vorlie­
genden Daten zeigen (Teal 1962, Bocock 1964, Malone 1968, Singh & Yadava 
1973, de la Cruz & Gabriel 1974), spielen hierbei die Wasser- und Mineralversor­
gung des Bodens und einige andere Standortfaktoren die entscheidende Rolle.

Zusammenfassend läßt sich feststellen, daß intraspezifische Schwankungen 
der kalorischen Werte im Tier- und Pflanzenreich durch entwicklungsgeschicht­
liche, trophische, jahreszeitliche, sexuelle, z.T. auch durch klimatische Faktoren 
hervorgerufen werden können. Oft fällt es bei Freilanduntersuchungen schwer 
festzustellen, welcher dieser Faktoren den entscheidenen Einfluß auf die kalori­
schen Werte der Untersuchungsobjekte ausübt und inwieweit endogene Einflüsse 
eine Rolle spielen. Gezielte Experimente unter kontrollierbaren Laborbedingun­
gen scheinen für die Lösung vieler Einzelfragen besser geeignet zu sein.
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