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Die Frequenz des Kiltezitterns
bei Tierarten verschiedener Grofle
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Frequency of Cold Shivering in Animal Species of Different Body Size

Summary. 1. Shivering was induced by peripheral cooling in 47 lightly an-
esthetized animals (10 mice, 7 rats, 9 guinea pigs, 7 rabbits, 8 cafs, and 6 dogs).
The mean frequency of grouped voltages in the electromyogram of the different
animal groups increased with decreasing body size. The differences in the mean
frequencies of the tremor between two adjacent animal groups were significant
with the exception of rats and guinea pigs. These two groups differed only slightly
in their mean body weight. The results suggest that the shivering frequency is de-
pendent on body weight rather than species. No correlation was found between
shivering frequency and body weight within one animal group.

2. On a double-logarithinic scale the relationship between the mean frequency
of shivering and the mean body weight can be expressed by the following regression
equation:

logy = 1.85 — 0.18 - log

z = mean body weight (g)

y = mean shivering frequency (grouped voltages/sec).

3. The mean value for the shivering frequency for man, as determined from
this equation, agrees well with those reported in the literature,

4. The mean shivering frequency decreased with decreasing body temper-
ature.

5. Reflex time and contraction time measurements were done for the M. tib.
anterior in 5 guinea pigs and 4 cats. The mean reflex time for guinea pigs was
4.3 msec and 7.7 msec for cats. The mean interval between muscle action potential
and muscle contraction was 2.2 msec in the guinea pigs and 2.9 msec in the cats,
the mean contraction time was 18.7 msec for the former, and 21.8 msec for the
latter. The data suggest that the contraction time is relevant for the shivering
frequency.

Key-Words: Shivering — Body Weight — Tremor Frequency.

Zusammenfassung. 1. Bei insgesamt 47 leicht narkotisierten Tieren verschie-
dener Art (10 Miusen, 7 Ratten, 9 Meerschweinchen, 7 Kaninchen, 8 Katzen und
6 Hunden) wurde durch #uBere Kithlung Kiltezittern ausgelost und elektro-
myographisch registriert. Dabei ergab sich, dal die mittlere Zitterfrequenz bei
Tieren mit groBerem Korpergewicht niedriger war als bei kleineren und leichteren
Tierarten. Mit Ausnahme der Ratten und Meerschweinchen, die in ihren mittleren
Kaorpergewichten nur geringfiigig voneinander differierten, waren die Unterschiede
in den Zitterfrequenzen zwischen zwei benachbarten Tiergruppen in allen Fillen
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signifikant. Daraus 1Bt sich schliefen, dafl die Frequenz des Kiltezitterns im
wesentlichen vom Gewicht der Tiere bestimmt wird und nicht unbedingt art-
spezifisch ist. Innerhalb einer Tierart ergab sich in keinem Fall eine gesicherte
Korrelation zwischen Zitterfrequenz und Kdrpergewicht.

2. Die Beziehung zwischen mittlerer Zitterfrequenz und mittlerem Korper-
gewicht liefl sich in doppelt-logarithmischem MaBstab durch eine Gerade mit der
Regressionsgleichung

logy = 1,85 — 0,18 - log «

x = mittleres Korpergewicht (g)

y = mittlere Zitterfrequenz (grupp. Entladungen/sec)
darstellen.

3. Der mit Hilfe dieser Gleichung bestimmte Wert fir die Zitterfrequenz des
Menschen stimmte mit den in der Literatur angegebenen Werten iiberein.

4. Mit abnehmender Korpertemperatur nahm die mittlere Zitterfrequenz des
Kéltezitterns ab.

5. Die aus Messungen der Nervenleitungszeit errechnete mittlere Reflexzeit fiir
den M. tib. anterior betrug bei 5 Meerschweinchen 4,3 msec, bei 4 Katzen 7,7 msec.
Das mittlere Zeitintervall zwischen dem elektrischen Aktionspotential und dem
Beginn der mechanischen Kontraktion betrug jeweils 2,2 bzw. 2,9 msec und die
mittlere Muskelkontraktionszeit 18,7 bzw. 21,8 msec. Aus den ermittelten Daten
wird geschlossen, dal die Kontraktionszeit fir die Frequenz des Kiltezitterns eine
besondere Bedeutung hat.

Schliisselworter: Kaltezittern — Koérpergewicht — Tremorfrequenz.

Im Elektromyogramm kiltezitternder Tiere findet man neben einer
allgemeinen Erhohung der tonischen Aktivitdt, den sogenannten Vor-
stadien des Kaltezitterns (Gopfert u. Stufler, 1952; Stuart et al., 1963)
als typisches Merkmal eines solchen Xaltetremors eine deutliche
Gruppierung der Muskelaktionspotentiale. Die Frequenz dieser grup-
pierten Entladungen zeigt héufig Schwankungen, vor allem zu Be-
ginn und Ende einer Zitterperiode. Vorldufig noch ungeklirt ist die
Frage, auf welche Weise eine Synchronisation der Motoneurone erreicht
und von welchen Faktoren die Frequenz bestimmt wird, mit der die
gruppierten Entladungen auftreten.

Aus der bisherigen Literatur iber den Kéltetremor geht hervor, daf
die durchschnittliche Frequenz der gruppierten Entladungen im Elektro-
myogramm fir die Katze bei etwa 15/sec liegt (Kuhnke, 1952; Lippold
et al., 1959; Stuart et al., 1966). Nach neueren Untersuchungen von
Kosaka u. Simon (1968) zittert das Kaninchen mit einer Frequenz von
etwa 19/sec. Fiir den Hund werden Werte angegeben, die etwas niedriger
sind als die der Katze (Levy, 1963; Meurer et al., 1965; Meurer et al.,
1967), wahrend die Zitterfrequenz des Menschen mit 9--10/sec noch
geringer ist (Denny-Brown et al., 1935; Burton u. Bronk, 1937; Jung,
1941; Gopfert u. Stufler, 1952; Lippold et al., 1959; Stuart et al., 1966).
Das legt den Verdacht nahe, daB die Frequenz des Kiltetremors eine
fiir die Species charakteristische GroBe sein kénnte. Da eine systematische
Untersuchung iiber dieses Problem unseres Wissens bisher nicht vorliegt,
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soll in der vorliegenden Arbeit gepriift werden, ob diese Unterschiede
hinsichtlich der Zitterfrequenz sich beim Vergleich einiger Tierarten
Hund, Katze, Kaninchen, Meerschweinchen, Ratte und Maus) be-
statigen lassen, oder ob die Tremorfrequenz unabhéngig von der Species
im wesentlichen mit der KdrpergroSe bzw. dem Korpergewicht korreliert
ist. Uber einen Teil der Ergebnisse wurde bereits in einer vorlaufigen
Mitteilung berichtet (Spaan u. KluBmann, 1968).

Methodik

Die Untersuchungen wurden an insgesamt 47 leicht narkotisierten Tieren durch-
gefithrt. Davon waren 10 Miuse (mittleres Korpergewicht 40,2 g), 7 Ratten (322,8g),
9 Meerschweinchen (484 g), 7 Kaninchen (2410 g), 8 Katzen (2938 g) und 6 Hunde
(11080 g). Die Tiere wurden mit einer Initialdosis von 50 mg/kg Pernocton oder
25 mg/kg Nembutal narkotisiert. Je nach Narkosetiefe und Versuchsdauer wurde
eine ein- oder mehrmalige Erhaltungsdosis von 25 mg/kg Pernocton bzw. 12,5 mg/kg
Nembutal injiziert. Alle Tiere wurden daher bei vergleichbarer Narkosetiefe unter-
sucht. Nach Einsetzen der Narkosewirkung wurden die Tiere am Bauch und an
der rechten Korperseite geschoren, auf eine mit Wasser verschiedener Temperatur
durchstrombare Metallplatte gelegt und so mit Pflasterstreifen in Seitenlage fixiert,
daB die Extremititen der linken Korperseite frei beweglich waren. Far die Hunde
war die Metallplatte zu klein, diese Tiere wurden durch Besprengen mit Eiswasser
und Beficheln mit einem Ventilator duBerlich gekiihlt.

Das Elektromyogramm fiir den Vergleich der Tremorfrequenzen stammte in
allen Fallen aus der Flexormuskulatur fiir den linken Unterschenkel mit Aus-
nahme das der Kaninchen, bei denen das Elektromyogramm aus der Ricken-
muskulatur abgeleitet wurdel. Die Elektromyogramme wurden mit monopolar-
konzentrischen Nadelelektroden (Disa) oder mit selbstgefertigten bipolaren Stahl-
elektroden abgeleitet, tiber einen Differentialvorverstirker (Ténnies) auf einem
Oscilloskop (Ténnies) sichtbar gemacht und auf laufendem Papierfilm aufgenommen
(Kamera H. Matthies, Bad Nanheim und Recordine). In einem Teil der Versuche
wurde zusitzlich das Mechanogramm der gleichen Extremitéit mitregistriert. Hierzu
wurde ein Beschleunigungsaufnehmer (Philips Typ PR 9366 E/20) mit Heftpflaster-
streifen in Hohe des Kniegelenks fixiert. Das Kabel des Beschleunigungsaufnehmers
war dabei so angebracht, daB Gewichtsbelastungen fiir das Bein nicht auftraten.
Die photographische Registrierung des Mechanogramms erfolgte entweder mittels
eines Trigerfrequenzverstirkers (Hellige Typ TF 19) vom Oscilloskop oder durch
Einspiegelung in die Kamera iiber ein Kleingalvanometer (Rugalvo). Die Kérper-
temperatur wurde im Rectum mit Thermoelementen (Ellab) gemessen.

Fiir die statistische Auswertung wurden fiir jedes Tier stets mehrere Perioden,
in denen gruppierte Entladungen im Elektromyogramm filr mindestens 10 sec
deutlich sichtbar waren, ausgezihlt (im Mittel etwa 12 Perioden von 10 oder mehr
Sekunden Dauer). Die Intervalle wurden dabei jeweils zwischen den Maxima zweier
benachbarter Gruppenentladungen gemessen. Von diesen Einzelwerten wurde ein
Mittelwert fiir jedes Tier gebildet und aus diesen Mittelwerten fiir die Einzeltiere
dann ein Mittelwert fiir die Tierart errechnet.

1 Wir danken Herrn Dr. M. Kosaka und Herrn Dr. E. Simon (Kerckhoff-
Institut, Bad Nauheim) fir die freundliche Uberlassung der Elektromyogramme
und der Versuchsprotokolle der Kaninchen.
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Als statistische Methode wurde der ¢-Test gewidhlt. (Der F-Test ergab beim
Vergleich zwischen Mausen und Ratten signifikant unterschiedliche Variabilitdt,
so daB die Voraussetzungen des #-Tests nicht ganz erfillt waren. In diesem Falle
ergab jedoch auch der Rangsummentest nach Wilcoxon Signifikanz [p < 1°/,]2.)

Zur Bestimmung der Reflexzeit wurden bei 5 Meerschweinchen und 4 Katzen
der li. N. femoralis und alle Seitenéste des li. N. ischiadicus bis auf den N. peronaeus
profundus durchtrennt, nachdem zuvor eine Trachealkaniile sowie ein Venen-
katheter in die V. jugularis eingelegt worden waren. Dann wurde das Ricken-
mark in Hohe der Lendenwirbelsiule freigelegt und mit warmem flissigem Paraffin
iberschichtet. Die Meerschweinchen wurden fiir die weitere Praparation curarisiert
und kiinstlich beatmet. Sodann wurde die Dura erdffnet und der proximale Stumpf
einer durchtrennten lumbalen Hinterwurzel fiir die elektrische Reizung auf 2 Platin-
elektroden gelegt. In dem von seinem distalen Ansatzpunkt abgetrennten M. tib.
anterior lag eine Nadelelektrode zur Registrierung des Muskelaktionspotentials. Zur
Darstellung der mechanischen Muskelzuckung war der an seinem Sehnenansatz
durchtrennte Muskel mit einem DehnungsmeBstreifen verbunden, der als duBerer
Briickenzweig in einer Wheatstone’schen Briickenschaltung lag und deren Aus-
gangsspannung tber einen Trigerfrequenzverstirker auf einem Oscilloskop sichtbar
gemacht wurde. Muskelaktionspotential und mechanische Muskelkontraktion
wurden nach Reizung der Hinterwurzeln auf stehendem Papierfilm aufgenommen.
Anschlieend wurde die zugehorige Vorderwurzel durchtrennt und das Muskel-
aktionspotential und die Muskelzuckung nach Reizung des distalen Stumpfes der
Vorderwurzel registriert.

Als Reizgerdt wurde ein Grass-S 4-Stimulator verwendet. Die Reizdauer lag
zwischen 0,1 und 0,2 msee, die Reizstirke zwischen 1,5 und 4,5 Volt.

Ergebnisse

Als Einzelbeispiele fur die unterschiedliche Frequenz der gruppierten
Entladungen wihrend Kaltezitterns sind in der Abb.1 je ein Elektro-
myogramm. eines Hundes (a), eines Meerschweinchens (b) und einer
Maus (c) wiedergegeben. Beim Hund mit einem Koérpergewicht von 8 kg
findet sich eine Tremorfrequenz von 12/sec, beim Meerschweinchen
(498 g) betrigt die Frequenz 24/sec, wihrend die Maus (42 g) gruppierte
Entladungen mit einer Frequenz von 40/sec zeigt. In diesem Beispiel
hat also der Hund mit dem nahezu 200fachen Kérpergewicht der Maus
eine Tremorfrequenz, die etwa 3,3mal niedriger ist als die der Maus.

Tragt man, wie in Abb.2 geschehen, die Einzelwerte der Zitter-
frequenzen in doppelt-logarithmischem MaBstab auf, so laft sich die
Abhingigkeit der Zitterfrequenz vom Korpergewicht gut durch eine
Gerade darstellen. Die Regressionsgleichung dieser Geraden lautet:

logy==1,85 — 0,18 - log x
x = mittleres Kérpergewicht (g)

y = mittlere Zitterfrequenz (grupp. Entladungen/sec)
r = 0,92; (P < 0,001).

2 Herrn Dr. O. Ludwig, Kerckhoff-Institut, Bad Nauheim, Statistische Ab-
tejlung, danken wir fiir die Beratung bei der statistischen Auswertung.

22 Pfliigers Arch. Bd. 320
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Abb.la—c. Zunahme der Frequenz der gruppierten Entladungen mit abnehmen-

der Korpergrofe (Kiltezittern). Alle Elektromyogramme aus der Beugemusku-

latur fir den Unterschenkel der li. hinteren Extremitdat. a Hund (12/sec); b Meer-
schweinchen (24/sec); ¢ Maus (40/sec)
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Abb.2. Beziehung zwischen mittlerer Zitterfrequenz des Einzeltieres (Ordinate)

und entsprechendem Korpergewicht (Abszisse) in doppelt-logarithmischem MaB-

stab. Bei einem Gewicht von 70 kg wurde der hypothetische Wert fiir den Menschen
eingezeichnet (s. Text)



Frequenz des Kiltezitterns und Korpergewicht 323

Tabelle 1. Statistischer Vergleich der Zitterfrequenzen benachbarter Tiergruppen

Tierart n ¥ § ¢ r

Maus 10 35,3 58 3,9545 < 0,005
Ratte 7 26,2 16 1,8693 > 0,05
Meerschweinchen 9 24,3 2,2 3,8765 < 0,005
Kaninchen 7 19,7 2,3 3,049 < 0,005
Katze 8 16,1 21 3,171 < 0,005
Hund 6 12,0 2,6

7 Anzahi der untersuchten Tiere; y mittlere Zitterfrequenz (sec™!); s Standard-
abweichung; ¢ PrufgroBe beim ¢-Test; P Testwahrscheinlichkeit.

Das entspricht im linearen MaBstab einer Hyperbel, deren Gleichung
lautet:

y = 70,73 - 2 018

x = mittleres Korpergewicht (g)

y = mittlere Zitterfrequenz (grupp. Entladungen/sec).

Berechnet man die statistische Fehlerbreite des Exponenten dieser
Gleichung, so ergibt sich fiir eine Vertrauenswahrscheinlichkeit (confi-
dence coefficient) von 999/, dall der Exponent zwischen 0,15 und 0,21
liegt.

Mit Ausnahme der Ratten und Meerschweinchen, die sich in ihren
mittleren Koérpergewichten nur relativ geringfiigig voneinander unter-
scheiden, sind die Unterschiede zwischen jeweils zwei benachbarten Tier-
arten signifikant. Die statistischen Vergleichszahlen sind in der Tab.1
zusammengefaflt. Eine Prifung der Abhingigkeit der Zitterfrequenz
vom Korpergewicht innerhalb einer Tierart ergab wegen der starken
Streuung und der relativ kleinen Zahl von Versuchstieren keine ge-
sicherte Korrelation.

Ergénzend zu den experimentell gefundenen Werten ist in Abb.2 auf
der zu hoheren Gewichten hin extrapolierten Regressionsgeraden der
Wert fiir den Menschen mit einem angenommenen Kérpergewicht von
70 kg eingezeichnet. Die zugehdrige Tremorfrequenz lisgt in diesem Dia-
gramm bei 9,8/sec, ein Wert, der dem. von verschiedenen Autoren ex-
perimentell gefundenen entspricht (Jung, 1941; Lippold et al., 1957;
Stuart et al., 1966).

In der Abb.3 ist die prozentuale Verteilung der Zitterfrequenzen
fur 4 der untersuchten Tierarten in Form von Histogrammen aufgezeich-
net. Die Ratten und Kaninchen wurden in diese Darstellung nicht ein-

22%
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Abb. 3. Prozentuale Haufigkeitsverteilung der Zitterfrequenzen bei 4 verschiedenen
Tierarten. Die Pfeile kennzeichnen die errechneten Mittelwerte. Rectaltemperatur
im Bereich der Norm, auler in der Gruppe der Miuse

bezogen, da sie sich gewichtsmiBig von den Meerschweinchen bzw.
Katzen nur geringfiigig unterschieden. Bei einem Vergleich der Streu-
ungen der Zitterfrequenzen bei den einzelnen Tierarten fillt auf, dafl die
Streuung innerhalb der Gruppe der Hunde, Katzen und Meerschweinchen
etwa gleich groB3, bei den Méausen jedoch wesentlich groBer ist als in diesen
anderen 3 Gruppen. Der Grund fir diese Abweichung liegt wahrschein-
lich in der Tatsache, daB es gerade bei den Miusen als den Tieren mit
dem geringsten Korpergewicht nicht immer moglich war, durch dullere
Kiihlung das Kaltezittern in Gang zu setzen, ohne daf nicht auch gleich-
zeitig die Korpertemperatur des Tieres mitabsank, zamal es sich in allen
Fallen um narkotisierte Tiere handelte. Bei den anderen Tiergruppen
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Abb.4. Einflu der Kerntemperatursenkung auf die mittlere Zitterfrequenz bei
4 Meerschweinchen. Zitterfrequenz mit Standardabweichungen

dagegen, einschlieBlich der ebenfalls relativ kleinen Ratten und Meer-
schweinchen, war es moglich, die Rectaltemperatur innerhalb des Norm-
bereichs von 37° C—39° C zu halten. Um daher zu priifen, inwieweit die
Hohe der Zitterfrequenz von der Hohe der Rectaltemperatur abhingt,
wurde bei einer Gruppe von 4 Meerschweinchen die Rectaltemperatur
der Tiere systematisch durch langdauernde, dullere Abkiihlung gesenkt
und, die Zitterfrequenz bei den verschiedenen Kérpertemperaturen be-
stimmt.

Abb.4 zeigt die Mittelwertskurve von 4 Meerschweinchen. Bei einer
Rectaltemperatur von 38° C betrigt die mittlere Zitterfrequenz 24,1/sec,
ein Wert, der praktisch mit dem Mittelwert des anderen Kollektivs dieser
Tiergruppe tibereinstimmt (s. Abb.2 u. Tab.1). Nach einer Senkung der
Rectaltemperatur auf 26° C ist auch die Zitterfrequenz auf etwa 17/sec
abgesunken. Senkt man die Rectaltemperatur noch weiter itber 26°C
hinaus, so treten zundchst noch unregelmiBige Zuckungen auf, bevor
die elektrische Aktivitit vollkommen verschwindet. Aus diesen Ver-
suchen 4Bt sich daher schlieBen, dafi die grofle Streuung der Tremor-
frequenz der Mause mit groBer Wahrscheinlichkeit ihre Ursache im Ab-
sinken der Korpertemperatur hat.

Aus der Abb.2 ist zu ersehen, daBl die Mehrzahl der Werte fur die
Kaninchen (ausgefiillte Vierecke) oberhalb der berechneten Regressions-
geraden liegt. Wie vorher schon erwihnt, stammt das Elektromyogramm
der Kaninchen aus der Riickenmuskulatur, wihrend in allen anderen
Féllen das Elektromyogramm in der Oberschenkelmuskulatur registriert
wurde. Vergleichende Untersuchungen iiber die Tremorfrequenz in der
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Abb.5. Prinzip der Messung der ,.elektrischen’ Reflexzeit. Die Originalregistrie-
rungen (in der Mitte der schematischen Abbildung) zeigen das Zeitintervall f;
zwischen Hinterwurzelreiz (gestrichelter Pfeil bei Reizartefakt) und elektrischem
Muskelaktionspotential (fx = tn + f¢) und das Zeitintervall zwischen Vorder-
wurzelreiz und Muskelaktionspotential (f11 = tc). Da die Strecke ¢ gleich der
Strecke a ist und die Leitungszeit in ¢ der in @ entspricht, ist fc == ta = t11. Die
,,elektrische’ Reflexzeit, das Intervall zwischen dem Start eines Impulses von der
Muskelspindel bis zum Auftreten des dadurch ausgelosten Muskelaktionspotentials,
ist dann #1 + f11. Zeitmarken unter den Registrierungen = 1 msec

Riicken- und in der Oberschenkelmuskulatur, die an Hunden, Katzen
und Meerschweinchen durchgefithrt wurden, zeigten, dal die Frequenz
in der Riickenmuskulatur stets etwas hoher ist als in der Oberschenkel-
muskulatur. Im Durchschnitt betrigt der Unterschied etwa 2—3/sec.
Auch fir den sogenannten physiologischen Tremor ist fiir proximale
Muskeln eine hohere Frequenz gefunden worden als fiir die distalen
Muskeln (Griffiths, 1888).

Als entscheidend fiir die Hohe der Zitterfrequenz werden die zeit-
lichen Verhéltnisse im Eigenreflexbogen betrachtet, eine These, die vor
allem von Lippold et al. (1957) vertreten wird. Wir versuchten, diese
Hypothese durch die Bestimmung der Zeitverhaltnisse im Eigenreflex-
bogen bei zwei Tierarten mit unterschiedlichem Kérpergewicht zu tiber-
pritfen.

Fiir die Bestimmung der Reflex- und Kontraktionszeiten diente der
M. tib. anterior von der Katze und vom Meerschweinchen. Das Prinzip
dieser Messung ist in Abb.5 erldutert. Unter der Voraussetzung, daf die
schnelleitenden efferenten Nervenfasern von den Motoneuronen des
Riickenmarks zur extrafusalen Muskulatur die gleiche Leitungsgeschwin-
digkeit haben wie die schnelleitenden afferenten Nervenfasern von den
Muskelspindeln zu den Motoneuronen im Riickenmark (Erlanger u.
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Tabelle 2. Reflexzeit, Zeitintervall zwischen elektrischem Aktionspotential und Beginn
der Muskelkontraktion ( AP-Konir.) und Muskelkontraktionszeit des M. tib. anterior
vom Meerschweinchen und von der Katze

Meerschweinchen Katze
Reflex-  Zeit- Kontrak- Reflex- Zeit- Kontrak-
zeit intervall  tionszeit zeit intervall  tionszeit
AP-Kontr. AP-Kontr.
msec msec msec mgec msec msec
1 4,9 2,2 17,4 1 7,5 3,3 23,1
2 4.5 2,1 19,7 2 8,3 2,8 19,7
3 3,7 2,1 19,5 3 7.4 3,0 22,2
4 4,3 2,3 18,3 4 7,7 2,5 22,3
5 4,2 2,4 18,6
Mittel- Mittel-
wert 4,3 2,2 18,7 wert 7,7 2,9 21,8

Gasser, 1937 ; Gasser u. Grundfest, 1939), kann die ,,elektrische‘ Reflex-
zeit als Summe der Leitungszeiten zwischen Hinterwurzelreizung und
Muskelaktionspotential (f1) und Vorderwurzelreizung und Muskelaktions-
potential (f11) bestimmt werden. Durch die gleichzeitige Registrierung
der mechanischen Kontraktion des Muskels (in der Abb.5 nicht dar-
gestellt) kann dabei auBerdem die Latenzzeit zwischen dem Beginn des
Muskelaktionspotentials und dem Beginn der mechanischen Kontraktion
bestimmt werden, die zusammen mit der ,,elektrischen‘ Reflexzeit die
,,wahre Reflexzeit ergibt. Schliefilich kann dabei auch die Kontrak-
tionszeit des untersuchten Muskels mitgemessen werden. Unter Kon-
traktionszeit wurde dabei die Zeit vom Beginn der mechanischen Kon-
traktion bis zu ihrem Maximum verstanden.

In der Tab.2 sind die verschiedenen bei 5 Meerschweinchen und
4 Katzen bestimmten Zeiten zusammengestellt. Demnach betrigt die
mittlere Reflexzeit fir die Meerschweinchen 4,3 msec und fiir die Katzen
7,7 msec. Das Zeitintervall zwischen Muskelaktionspotential und Beginn
der Muskelzuckung betrigt im Mittel bei den Meerschweinchen 2,2 msec,
bei den Katzen 2,9 msec. Die entsprechenden Kontraktionszeiten des
M. tib. anterior betragen 18,7 bzw. 21,8 msec. Auf die Bedeutung dieser
Zeiten fiir die Hohe der Zitterfrequenz soll in der Diskussion ausfiithrlich
eingegangen werden.,



328 G. Spaan und F. W. KluBmann:

Diskussion

Die vorliegenden vergleichenden Untersuchungen an 6 Tierarten
hatten ergeben, dafl mit zunehmendem mittleren Korpergewicht der
Tierart ihre mittlere Zitterfrequenz abnimmt. Die Unterschiede in der
mittleren Zitterfrequenz waren jedoch nur dann signifikant, wenn auch
die mittleren Korpergewichte der Tierarten sich wesentlich unterschieden.
Daraus wurde geschlossen, dafl die Tremorfrequenz nicht unbedingt art-
spezifisch ist, sondern vom Korpergewicht oder einer mit ihr verbundenen
GroBe bestimmt wird. Die Abhéingigkeit der mittleren Zitterfrequenz
vom mittleren Kérpergewicht der Tierarten liell sich am besten durch
eine hyperbolische Beziehung ausdriicken. Damit fiigt sich auch diese
Korrelation in die Reihe allometrischer Beziehungen (Huxley, 1932;
Brody, 1945; Kleiber, 1947; Adolph, 1949; Bertalanffy, 1953), die
zwischen dem Korpergewicht und einer groBen Zahl physiologischer
Funktionen beschrieben worden sind. Entsprechend der zuerst von
Hoesslin (1888) und spéter von Lambert u. Teissier (1927) entworfenen
und von Giinther u. Guerra (1955) erneut aufgegriffenen ,,Theorie biolo-
gischer Similaritdten* liegt der in den vorliegenden Untersuchungen ge-
fundene Exponent der hyperbolischen Gleichung von — 0,18 innerhalb
des Bereichs von — 0,16 bis — 0,33, in dem die allometrischen Konstanten
rhythmischer Funktionen des Zentralnervensystems und des muskuliren
Systems zu erwarten sind. Ob ein solcher Zusammenhang zwischen Zitter-
frequenz und Koérpergewicht auch innerhalb einer Tierart Gultigkeit hat,
lie sich wegen der starken Streuung der Einzelwerte und wegen der
geringen Zahl von Versuchstieren innerhalb einer Gruppe nicht fest-
stellen, erscheint jedoch nach den vorliegenden Ergebnissen nicht aus-
geschlossen.

Eine Extrapolation tiber den experimentellen Bereich hinaus und
damit eine mehr generelle Feststellung iiber den Zusammenhang zwischen
KorpergroBe und Zitterfrequenz lieBe sich dann treffen, wenn aus der
Regressionsgeraden berechnete Werte mit weiteren, bei anderen Warm-
bliitern experimentell gefundenen tbereinstimmen wiirden. Tatsdchlich
liegt der aus der Regressionsgleichung berechnete Wert fiir die Tremor-
frequenz des Menschen bei etwa 9,8/sec, einem Wert, der mit dem von
verschiedenen Autoren experimentell gefundenen iibereinstimmt (Jung,
1941; Lippold et al., 1959; Stuart et al., 1966). Fiir groBere Warmbliter
dagegen liegen bisher keine Literaturangaben vor.

Wie aus Abb.3 hervorgeht, konnen die Tremorfrequenzen innerhalb
einer Tiergruppe iiber einen weiten Bereich streuen. Dieser Befund steht
in Ubereinstimmung mit Untersuchungen am Menschen (Burton u. Bronk,
1937; Jung, 1941; Lippold et al., 1959), am Hund (Levy, 1963; Meurer
et al., 1965), an der Katze (Stuart et al., 1966) und am Kaninchen
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Abb.6. Schema der zeitlichen Beziehung zwischen Muskelaktionspotential (obere
Kurve) und nachfolgender Muskelkontraktion (untere Kurve, Verkiirzung des
Muskels nach oben) wihrend Kiltezitterns bei der Katze (konstruiert nach den
Daten der Tab.1). Bei einer mittleren Zitterfrequenz von etwa 16/sec betridgt das
Intervall zwischen zwei gruppierten Entladungen 62,0 msec. Die Kontraktionszeit
des Muskels (M. tib. anterior) betrigt 21,8 msec, die Latenzzzeit zwischen Muskel-
aktionspotential und Kontraktionsheginn 2,9 msec und die Reflexzeit 7,7 msec.
Weitere Erklarungen s. Text

(Kosaka u. Simon, 1968b). Trotz der Uberschneidungen zwischen den
verschiedenen Tierarten ergab sich jedoch, daB beispielsweise bei den
Hunden in keinem der Fille eine mittlere Tremorfrequenz auftrat, die
bei Kaninchen, Meerschweinchen, Ratten und Miusen beobachtet wurde.

Von Lippold et al. (1957, 1959) sind die Zeitverhaltnisse im Higen-
reflexbogen als die die Zitterfrequenz bestimmende Gréfle diskutiert
worden. Entsprechend dem Vorgehen von Lippold et al. (1957, Abb.13)
sind mit Hilfe der experimentellen Daten der Tab.2 in der Abb.6 sche-
matisch die zeitlichen Beziehungen zwischen der elektrischen und der
mechanischen Aktivitdt wihrend Kiltezitterns fiir die Katze aufgezeich-
net. Wenn die Reflexzeit eine entscheidende Gréfe fir diese zeitlichen
Beziehungen der rhythmischen Kontraktionen wihrend des Kaltezitterns
sein soll, so mifite das Maximum der Muskelspindelentladungen als die
die Kontraktion auslésende Ursache 7,7 msec vor dem Muskelaktions-
potential liegen. Wie aus der Abb.6 ersichtlich, wiirden die Maxima der
Spindelentladungen damit in das letzte Viertel der auf eine vorher-
gehendeKontraktion folgenden Wiedererschlaffungsphase fallen (Punkt M
in Abb.6) und nicht, wie von Lippold (1957) postuliert, in den Bereich
mit der groBten Geschwindigkeit der Anderung der Muskelldnge (Punkt M’
in Abb.6). Unsere tatséchlich gemessene Reflexzeit von 7,7 msec wire
damit im Falle der Katze um 9,6 msec zu kurz, um damit die von uns
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experimentell bestimmte Zitterfrequenz von etwa 16/sec mit einem Inter-
vall von 62 msee zu rechtfertigen. Fiir das Meerschweinchen ergibt sich
eine ahnliche Diskrepanz, da die gemessene Reflexzeit von 4,3 msec um
4,5 msee zu kurz wire, um die beobachtete Zitterfrequenz von rund
24/sec erkléren zu konnen. Diese Unterschiede werden noch gréBer nach
den Untersuchungen von Griisser u. Thiele (1968) und Dabbert u. Griisser
(1968) und nach eigenen Befunden iiber den Einflufl sinusformiger Deh-
nungen auf die Entladungsmuster primérer und sekundérer Spindel-
afferenzen. Danach fielen gerade in dem Frequenzbereich zwischen 10
und 20/sec die Maxima der Spindelentladungen etwa in das erste Viertel
der Muskeldehnung. Es erscheint daher sehr unwahrscheinlich, daff bei
der hobhen Empfindlichkeit der Muskelspindeln fir Léngendnderungen,
besonders der priméren Spindelafferenzen (Matthews, 1962; 1964), das
Maximum der Spindelentladungen erst im letzten Viertel der Er-
schlaffungsphase liegen soll, wie es nach den vorliegenden Ergebnissen
zu fordern wire, wenn die reine Reflexzeit eine entscheidende Rolle
spielen wiirde.

DalB die Kontraktionszeit des Musgkels, neben der Reflexzeit der
zweite wichtige Teil der Verzogerungszeit im Eigenreflexbogen, eine
wesentliche Rolle fiir die Tremorfrequenzen spielen konnte, ist schon von
Lippold et al. (1957) und Lippold u. Novotny (1968) vermutet worden.
Die Kontraktionszeiten fir den M. tib. anterior der Katze und des Meer-
schweinchens gehen aus der Tab.2 hervor. Mit Absicht wurde fir diese
Messungen jeweils der M. tib. anterior als Untersuchungsobjekt gewahlt,
weil er zu den sogenannten ,,blassen®, schnellen Muskeln z&hit, die im
Gegensatz zu den ,,roten®, langsamen Muskeln eine kurze Kontraktions-
zeit haben und deren motorische Einheiten eine hohe Fusionsfrequenz
aufweisen (Ranvier, 1874; Kronecker u. Stirling, 1878; Wuerker et al.,
1965; McPhedran et al., 1965). Bei den langsamen ,,roten Muskeln da-
gegen, zu denen vor allem der M. soleus z&hlt, besitzt die Mehrzahl der
Fasern eine Kontraktionszeit von 80—100 msec. Die Fusionsfrequenzen
sind bei diesem Muskel so niedrig (Buller, 1960; McPhedran et al., 1965),
daB sie an der unteren Grenze der Zitterfrequenz fiir die Katze liegen.

Da nach den Untersuchungen von Stelter et al. (1969) oscillatorische
Spannungsschwankungen im Tremorrhythmus wébrend einer isolierten
Rickenmarkskiihlung in den ,,blassen* Muskeln, nicht aber im ,,roten*
M. soleus auftraten, erscheint die Annahme berechtigt, daf vor allem
die ,,blassen‘ Anteile der Muskeln fiir die Frequenz des Kiltetremors
mitbestimmend sind. Aus Tab.2 bzw. Abb.5 geht hervor, dafl fiir die
Kontraktionszeit des M. tib. anterior der Katze im Mittel 21,8 msec und
fiir das Meerschweinchen 18,7 msec gemessen wurden. In beiden Fillen
betrigt daher die Kontraktionszeit nahezu die Hélfte des jeweiligen mitt-
leren Zitterintervalls. ITn Ubereinstimmung mit Lippold u. Novotny
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(1968) mochten wir daber annehmen, daf der Kontraktionszeit blagser
Muskeln eine groBlere Bedeutung fir die Frequenz des Kiltetremors
zukommt als der Reflexzeit.

Die Kontraktionszeit kann jedoch nicht ausschlieBlich fir die Fre-
quenz des Kéltetremors und die Synchronisierung der Motoneurone ver-
antwortlich sein. Auch nach Ausschaltung der Muskelspindelafferenzen
durch beidseitige Deafferentierung (Meurer et al., 1967) oder durch
neuromuskuldre Blockade (Stuart et al., 1966) konnte durch eine dullere
oder innere Kihlung noch Kaltezittern bzw. eine Gruppierung der Vor-
derwurzelentladungen im Tremorrhythmus beobachtet werden. Die
gruppierten Entladungen des Elektromyogramms bzw. der Vorder-
wurzelentladungen waren allerdings sehr viel schwicher und unregel-
miBiger ausgebildet als bei normalen Tieren. Die mittlere Frequenz
dieses unregelmiBigen Tremors stimmte jedoch mit der intakter Tiere
iberein. Da auch bei spinalisierten Tieren durch eine isolierte Riicken-
markskithlung Kiltezittern erzeugt werden kann, dessen Frequenz sich
nicht von der Tremorfrequenz intakter Tiere unterscheidet (Simon et al.,
1966; KluBmann et al., 1966; Kosaka u. Simon, 1968 a, b), mul} aus
diesen Versuchen geschlossen werden, dafl die wesentlichen tremor-
bildenden Mechanismen im Riickenmark vorhanden sind. Dal} der Kalte-
tremor dabei durch statistisch zufilliges gleichzeitiges Entladen der
Motoneurone zustande kommt (Taylor, 1962) ist unwahrscheinlich, da
sowoh! in den Elektromyogrammen kéltezitternder Tiere (Kosaka u.
Simon, 1968a) als auch in Vorderwurzelableitungen (Klullmann et al.,
1969) ein statistisch nicht mehr zufédlliger hoher Grad der Synchronisation
einzelner Muskel- bzw. Motoneuronentladungen nachgewiesen werden
konnte.
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