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Die Frequenz des Kiiltezitterns 
bei Tierarten verschiedener GrSBe 

G. SPAA~r mad F. W. I ~ v s s ~ A ~  

W. G. Kerekhoff-Institut der Max-Planck-Gesellschaft, Bad lqauheim 

Eingegangen am 15. Juni  1970 

Frequency o/Cold Shivering iu Animal Species o/Di/]erent 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 cats, 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-logarithmic scale the relationship between the mean frequency 
of shivering and the mean body weight can be expressed by the following regression 
equation: 

log y = 1.85 --  0.18 �9 log x 

x ---- mean body weight (g) 
y ~- mean shivering frequency (grouped voltages/see). 

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. rib. 
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 msee in the cats, 
the mean contraction t ime was 18.7 msee for the former, and 21.8 msec for the 
latter. The data suggest that  the contraction t ime is relevant for the shivering 
frequency. 

Key-Words: Shivering --  Body Weight --  Tremor X~requeney. 

Zusammen]assung. 1. Bei insgesamt 47 leicht narkotisierten Tieren verschie- 
dener Art  (10 MEusen, 7 Ratten,  9 Meerschweinchen, 7 Kaninchen, 8 Katzen und 
6 Hunden) wurde durch ~uBere Ktihlung K/fltezittern ausgel6st und elektro- 
myographisch registriert. Dabei ergab sich, dab die mittlere Zitterfrequenz bei 
Tieren mit gr6Berem K6rpergewicht niedriger war als bei kleineren und leichteren 
Tierarten. Mit Ausnahme der Ratten und Meerschweinchen, die in ihren mittleren 
KSrpergewichten nut  geringfiigig voneinander differierten, waren die Unterschiede 
in den Zitterfrequenzen zwisehen zwei benaehbarten Tiergruppen in allen F~ilen 
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signifikan$. Daraus liiBt sich schlieBen, dab die Frequenz des K~ltezitterns im 
wesentlichen veto Gewicht der Tiere bestimmt wird und nicht unbedingt art- 
spezifisch is$. Innerhalb einer Tierart ergab sich in keinem Fall eine gesicherte 
Korrelation zwischen Zitterfrequenz und KSrpergewicht. 

2. Die Beziehung zwischen mittlerer Zitterfrequenz und mittlerem KSrper- 
gewicht lieB sich in doppelt-logarithmischem MaSstab durch eine Gerade mit der 
Regressionsgleichung 

log y = 1,85 -- 0,18 �9 log x 
x = mittleres KSrpergewicht (g) 
y = mittlere Zitterfrequenz (grupp. Entladungen/sec) 

darstellen. 
3. Dermit  Hilfe dieser Gleichung bestimmte Wert ffir die Zitterfrequenz des 

Menschen stimmte mit den in der Literatur angegebenen Werten iiberein. 
4. Mit abnehmender KSrpertemperatur nahm die mittlere Zitterfrequenz des 

Xaltezitterns ab. 
5. Die aus Messungen der lkTervenleitungszeit errechnete mittlere Reflexzeit fiir 

den M. bib. 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, dal3 die Kontraktionszeit fiir die Frequenz des Kaltezitterns eine 
besondere ]~edeutung hat. 

Schli~sselw6rter: Kgltezittern -- KSrpergewicht -- Tremorfrequenz. 

I m  Elekt romyogramm k~ltezitternder Tiere finder man neben einer 
allgemeinen ErhShung der tonisehen Aktivitat ,  den sogenannten Vor- 
stadien des Kiiltezitterns (GSpfert u. Stuffer, 1952; Stuart  et al., 1963) 
als typisches Merkmal eines solchen K~ltetremors eine deutliehe 
Gruppierung der 1Viuskelaktionspotentiale. Die Frequenz dieser grnp- 
pierten Ent]adungen zeigt h~ufig Sehwankungen, vor allem zu Be- 
f inn und Ende einer Zitterperiode. Vorl~ufig noeh ungeklart  ist die 
Frage, auf  welche Weise eine Synehronisation der Motoneurone erreicht 
und yon we]chen Faktoren die Frequenz best immt wird, mit  der die 
gruppierten Entladungen auftreten. 

Aus der bisherigen Literatur  fiber den K~ltetremor geht hervor, dal~ 
die durchsehnittliehe Frequenz der gruppierten Entladungen im Elektro- 
myogramm fiir die Katze  bei etwa 15/see liegt (Knhnke, 1952; Lippold 
et al., 1959; Stuart  et al., 1966). Naeh neueren Untersuehungen yon 
Kosaka u. Simon (1968) zit tert  das Kaninehen mi~ einer Frequenz yon 
etwa 19/see. Ffir den t t und  werden Werte angegeben, die etwas niedriger 
sind a]s die der Xatze  (Levy, 1963; Meurer et al., 1965; Meurer et al., 
1967), ws die Zitterfrequenz des Menschen mit  9--10/see noeh 
geringer ist (Denny-Brown et al., 1935; Burton u. Bronk, 1937; Jung,  
1941; GSpfert u. Stuffer, 1952; Lippold et al., 1959; Stuart  et al., 1966). 
Das legt den Verdaeht nahe, dab die Frequenz des Ki~ltetremors eine 
fiir die Species eharakteristisehe GrSBe sein kSnnte. Da eine systematischo 
Un*ersuchung fiber dieses Problem unseres Wissens bisher nicht vorliegt, 
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sell  in  tier vor l iegen4en Arbe i t  geprt i f t  werden,  ob diese Untersch iede  
hinsich~lich der  Zi t te r f requenz  sich be im Vergleieh einiger T ie ra r t en  
] t u n d ,  K~tze ,  Kan inehen ,  ~ee rsehweinchen ,  l~at tc  un4  Maus) be- 
st/i~igen lassen, o4er  ob die Tremorf requenz  unabh/~ngig yon  4er  Species 
im wesent l iehen mi t  4er  KSrpergrSl~e bzw. dem KSrpergewich t  kor re l ie r t  
is~. Ube r  einen Tell  der  Ergebnisse  wurde  berei ts  in einer vorli~ufigen 
Mi~teflung be r ieh te t  (Spaan  u. Klul~mann,  1968). 

Methodik 

Die Untersuchungen warden an insgesamt 47 leieht narkotisierten Tieren dureh- 
gefiihrt. Davon waren 10 Mguse (mittleres KSrpergewieht 40,2 g), 7 Ratten (322,8g), 
9 Meerschweinehen (484 g), 7 Kaninehen (2410 g), 8 Katzen (2938 g) und 6 Hunde 
(11080 g). Die Tiere wurden mit einer Initialdosis yon 50 mg/kg Pernoeton oder 
25 mg/kg Nembutal narkotisiert. Je naeh l%arkosetiefe und Versuehsdauer wurde 
eine ein- oder mehrmalige ErhMtungsdosis von 25 mg/kg Pernocton bzw. 12,5 mg/kg 
Nembutal injiziert. Alle Tiere warden daher bei vergleichbarer Narkosetiefe unter- 
sucht. Nach Einsetzen der Narkosewirkung warden die Tiere am Baueh und an 
tier rech~en K6rperseite geschoren, auf eine mit Wasser versehiedener Temperatur 
durchstrSmbare Metallptatte gelegt und so mit Pflasterstreifen in Seitenlage fixiert, 
da$ die Ex~remit~ten tier linken KSrperseite frei beweglieh waren. Ffir die Hunde 
war die Metallpla~te zu klein, diese Tiere warden dareh Besprengen mit Eiswasser 
und Bef/~cheln mit einem Ventilator guf~erlich geki~hlt. 

Das Elektromyogramm ffir den VergIeieh der Tremorfrequenzen stammte in 
allen F~tlen aus der Flexormuskulatur ffir den linken Untersehenkel mi~ Aus- 
nahme alas der iKaninehen, bei denen das Elektromyogramm aus der P~fieken- 
muskulatur abgeleitet warde 1. Die Elektromyogramme warden mit monopolar- 
konzentrisehen Nadelelektroden (Disa) oder mit selbstgefertigten bipolaren Stahl- 
elektroden abgeleitet, fiber einen DifferentiMvorverst~irker (T6nnies) auf einem 
Oseilloskop (TSnnies) siehtbar gemaeht und auf laufendem Papierfilm aufgenommen 
(Kamera H. Matthies, Bad Nauheim und Recordine). In  einem Tell der Versuehe 
wurde zus~itzlich das Meehanogramm der gleiehen Extremit~t mitregistriert, tIierzu 
warde ein Besehleunigungsaufnehmer (Philips Typ PR 9366 E/20) mit Heftpflaster- 
streifen in H6he des Kniegelenks fixiert. Das Kabel des Beschleunigungsaufnehmers 
war dabei so angebracht, dab Gewiehtsbelastungen ffir das Bein nich~ auftraten. 
Die photographisehe Registrierung des Meehanogramms erfolgte entweder mittels 
eines Tr~gerfrequenzverst~trkers (Hellige Typ TF 19) veto Oseilloskop oder darch 
Einspiegelung in die Kamera fiber ein KleingMvanometer (l~ugMvo). Die K6rper- 
temloeratur wurde im Rectum mit Thermoelementen (Ellab) gemessen. 

F fir die statistisehe Auswertung warden ffir jedes Tier stets mehrere Perioden, 
in denen gruppierte Entladungen im Elektromyogramm ffir mindestens 10 see 
deutlieh sichtbar waren, ausgezghl~ (ira iVfittel etwa 12 Perioden yon 10 oder mebr 
Sekunden Dauer). Die Intervalle warden dabei jeweils zwischen den 1Vfaxima zweier 
benaehbarter Gruppenentladungen gemessen. Von diesen Einzelwerten wurde ein 
Mittelwert fiir jedes Tier gebildet und aus diesen Mittelwerten ffir die Einzeltiere 
dann ein Mittelwert ffir die Tierart errechnet. 

1 Wir danken Herrn Dr. M. Kosaka und Herrn Dr. E. Simon (Kerckhoff- 
Institut, Bad Nauheim) ffir die freundliche 0]~erlassung der Elektromyogramme 
und der Versuehsprotokolle der Kaninohen. 
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AIs statistische Methode wurde der t-Test gew~hlt. (Der F-Test ergab beim 
Vergleich zwisehen M~usen und Ratten signifikant unterschiedliche Variabilit~t, 
so dal3 die Voraussetzungen des t-Tests nicht ganz erfiillt waren. In diesem Falle 
ergab jedoeh auch der Rangsummentest naeh Wilcoxon Signifikanz [p < 1 ~ ] ~.) 

Zur Bestimmung der Reflexzeit wurden bei 5 Meerschweinehen und 4 Katzen 
der li. N. femoralis und alle Seitengste des li. N. isehiadieus bis auf den N. peronaeus 
profundus durehtrennt, nachdem zuvor eine Trachealkanfile sowie ein Venen- 
katheter in die V. jugularis eingelegt worden waren. Dann wurde das l~ficken- 
mark in HShe der Lendenwirbels~ule freigelegt und mit warmem flfissigem Paraffin 
fibersehichtet. Die Meerschweinchen wurden ffir die weitere Prgparation curarisiert 
und kfinstlich beatmet. Sodann wurde die Dura er6ffnet und der proximale Stumpf 
einer durchtrennten lumbalen Hinterwurzel fiir die elektrische Reizung auf 2 Platin- 
elektroden gelegt. In dem yon seinem distalen Ansatzpunkt abgetrennten M. rib. 
anterior lag eine Nadelelektrode zur l~egistrierung des Muskelaktionspotentials. Zur 
DarsteIlung der mechanischen Muskelzuckung war der an seinem Sehnenansatz 
durchtrennte Muskel mit einem DehnungsmeBstreifen verbunden, der als ~uBerer 
Brfickenzweig in einer Wheatstone'schen Brfickenschaltung lag und deren Aus- 
gangsspannung fiber einen Tr~gerfrequenzverst~rker auf einem Oscilloskop sichtbar 
gemacht wurde. Muskelaktionspotential und meehanisehe Muskelkontraktion 
wurden nach l~eizung der Hinterwurzein auf stehendem Papierfilm aufgenommen. 
AnsehlieSend wurde die zugeh6rige Vorderwurzel durchtrennt und das Muskel- 
aktionspotential und die Muskelzuekung naeh Reizung des distalen Stumpfes der 
Vorderwurzel registriert. 

A]s t~eizger~t wurde ein Grass-S 4-Stimulator verwendet. Die Reizdauer lag 
zwisehen 0,1 and 0,2 msec, die P~eizst~rke zwisehen 1,5 and 4,5 Volt. 

Ergebnisse 
Als Einzelbeispielc  f~ir die unterschiedl iche  Frequenz  der g rupp ie r t en  

E n t l a d u n g e n  w~hrend  Ki~ltezit terns s ind in der  Abb.  1 ]e ein Elek t ro-  
m y o g r a m m  eines Hundes  (a), eines Meerschweinchens (b) und einer 
Maus (c) wiedergegebcn.  Beim H a n d  mi t  c inem K5rpergewich t  yon 8 kg 
finder sich eine Tremorf requenz  yon  12/sec, be im Meerschweinchen 
(498 g) betri~gt die F requenz  24/sec, w/ihrend die Maus (42 g) g rupp ie r t e  
E n t l a d u n g e n  mi t  einer Frequenz  von 40/sec zeigt.  I n  diesem Beispiel  
h a t  also der  H u n d  mi t  dem nahezu  200fachen KSrpergewich t  der  Maus 
eine Tremorf requenz ,  die e twa 3,3real  n iedr iger  is t  als die der  Maus. 

Tr~gt  man,  wie in A b b . 2  geschehen, die Einze lwer te  der  Zi t ter -  
f requcnzen in doppe l t - loga r i thmischem Mai~stab auf, so l~{~t sich die 
Abhi~ngigkeit  der  Zi t te r f requenz  yore  K6rpe rgewich t  gu t  durch eine 
Gerade  dars te l len .  Die Regress ionsgleichung dieser Geraden l~ute t :  

log y ~ 1,85 - -  0,18 �9 log x 
x ~ mi t t le res  K6rpe rgewich t  (g) 
y ~ mi t t l e re  Zi t te r f requenz  (grupp. En~ladungen/sec)  
r ~ 0,92; (P  ~ 0,001). 

2 IIerrn Dr. O. Ludwig, Kerekhoff-Institut, Bad Nauheim, Statistische Ab- 
teilung, danken wir fiir die Beratung bei der statistischen Auswertung. 

22 PflfigersArch. Bd. 320 
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Abb, 1 ~--e. Zun~hme der Frequenz der gruppierten Entl~dungen mit &bnehmen- 
der KSrpergrSBe (K~,ltezittern). Alle Elektromyogr~mme aus der Beugemusku- 
latur fiir den Untersehenkel der li, hinteren Extremit~t. a Hund (12/see) ; b Meer- 

schweinchen (24/see); e Maus (40/see) 
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Abb.2. Beziehung zwischen mittlerer Zitterfrequenz des Einzeltieres (Ordinate) 
und entsprechendem K6rpergewieht (Abszisse) in doppelt-log~rithmischem ~ B -  
stab. Bei einem Gewicht yon 70 kg wurde der hypothetisehe Weft fiir den Mensehen 

eingezeichnet (s. Text) 
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Tabelle 1. Statistischer Vergleich der Zitter/requenzen benachbarter Tiergruppen 

Tierart n y s t P 

Maus i0 35,3 5,8 
3,9545 < 0,005 

Ratte 7 26,2 1,6 
1,8693 > 0,05 

~eerschweinchen 9 24,3 2,2 
3,8765 < 0,005 

Kaninchen 7 19,7 2,3 
3,049 < 0,005 

Katze 8 16,1 2,1 
3,171 < 0,005 

Hund 6 12,0 2,6 

n Anzahl der untersuehten Tiere; y mittlere Zitterfrequenz (see-l); s Standard- 
abweichung; t PriifgrSl3e beim t-Test; P Testwahrscheinliehkeit. 

Das entspricht im linearen Magstab einer t typerbel,  deren Gleichung 
lautet : 

y -- 70,73 �9 x o,ls 

x = mittleres K6rpergewicht (g) 
y = mittlere Zitterfrequenz (grupp. Entladungen/sec). 

Bercchnet man die statistisehe Fehlerbreite des Exponenten dieser 
Gleiehung, so ergibt sich ffir eine Vertranenswahrscheinlichkeit (confi- 
dence coefficient) yon 99O/o, dab der Exponent zwischcn 0,15 und 0,21 
liegt. 

Mit Ausnahme der l~atten und Meerschweinchen, die sich in ihren 
mittleren K6rpergewiehten nut relativ geringfiigig voneinander unter- 
seheiden, sind die Untersehiede zwisehen jeweils zwei benaehbarten Tier- 
arten signifikant. Die statistischen Vergleichszahlen sind in der Tab. 1 
zusammengefal3t. Eine Prtifung der Abh~ngigkeit der Zitterfrequenz 
vom K6rpergewieht innerhalb einer Tierart ergab wegen der starken 
Streuung und der relativ kleinen Zahl yon Versuchstieren keine ge- 
sicherte Korrelation. 

Erg/~nzend zu den experimentell gefundenen Werten ist in Abb. 2 auf  
der zu hSheren Gewiehten hin extrapolierten Regressionsgeraden der 
Weft  fiir den Menschen mit  einem angenommenen XSrpergewieht yon 
70 kg eingezeiehne~. Die zugeh6rige Tremorfrequenz Iiegt in diesem Dia- 
gramm bei 9,8/see, ein Wert, der dem yon verschiedenen Autoren ex- 
perimentell gefundenen entsprieht (Jung, 1941; Lippold et al., 1957; 
Stuart  et al., 1966). 

In  der Abb.3 ist die prozentuale Verteilung der Zitterfreqnenzen 
ffir 4 der untersuchten Tierarten in Form yon Histogrammen anfgezeich- 
net. Die Rat ten  und Kaninehen wurden in diese Darstellnng nicht ein- 

22* 
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Abb. 3.1)rozentuale H~iufigkeitsverteilung der Zitterfrequenzen bei 4 verschiedenen 
Tierarten. Die Pfeile kennzeichnen die errechneten Mittelwerte. Rectaltemperatur 

im Bereich der Norm, auBer in der Gruppe der M~use 

bezogen, da sie sich gewichtsms yon den Meerschweinchen bzw. 
Katzen nut  geringfiigig unterschieden. Bei einem Vergleich tier Streu- 
ungen der Zitterfrequenzen bei den einzelnen Tierarten f/tllt auf, da$ die 
Streuung innerhalb der Gruppe der Hande,  Katzen und Meerschweinchen 
etwa gleich groB, bei den M/~nsen jedoch wesentlich gr66er ist als in diesen 
anderen 3 Gruppen. Der Grund f/it diese Abweichung liegt wahrschein- 
lich in der Tatsache, da6 es gerade bei den ~&usen als den Tieren mit  
dem geringsten K6rpergewicht nicht immer m6glich war, dutch iiugere 
Kiihlung das K/~ltezittern in Gang zu setzen, ohne da6 nicht auch gleich- 
zeitig die K6rper temperatur  des Tieres mitabsank, zumal es sich in allen 
Fifllen um narkotisierte Tiere handelte. Bei den anderen Tiergrnppen 
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Abb.4. EinfluB der Kerntemperatursenkung auf die mittlere Zitterfrequenz bei 
4 Meerschweinchen. Zitterfrequenz mit Standardabweichungen 

dagegen, einschlieltlich der ebenfalls relativ kleinen Rat~en und Meer- 
schweinchen, war es mSglich, die Rectaltemperatur Jnnerhalb des Norm- 
bereichs yon 37 ~ C--39 ~ C zu halten. Um daher zu priifen, inwieweit die 
HShe der Zitterfrequenz yon der HShe der Rectaltemperatur abh/~ngt, 
wurde bei einer Gruppe yon 4 Meerschweinohen die Rectaltemperatur 
der Tiere systematisch dutch langdauernde, /~u6ere Abkiihlung gesenkt 
und die Zi~terfrequenz bei den verschiedenen KSrpertemperaturen be- 
stimmt. 

Abb. 4 zeigt die Mittelwertskurve yon 4 Meerschweinehen. Bei einer 
Rectaltemperatur yon 38 ~ C betr~gt 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/see 
abgesunken. Senkt man die Rectaltemperatur noch weiter fiber 26~ 
hinaus, so treten zun/~chst noch unregelm~$ige Zuckungen auf, bevor 
die elektrische Aktivit/~t vollkommen verschwindet. Aus diesen Ver- 
suehen 1/~l]t sieh daher schliel~en, dal] die gro$e Streuung der Tremor- 
frequenz tier M/~use mit grol]er Wahrscheinlichkeit ihre Ursache im Ab- 
sinken tier KSrpertemperatur hat. 

Aus der Abb.2 ist zu ersehen, dal~ die Mehrzahl der Werte fiir die 
Kaninchen (ausgeftillte Viereeke) oberhalb der berechneten Regressions- 
geraden liegt. Wie vorher schon erw/~hnt, s tammt das Elektromyogramm 
der Kaninchen aus der Rfickenmuskulatur, w~hren4 in allen anderen 
F~llen das Elektromyogramm in der Oberschenkelmuskulatur registriert 
wurde. Vergleichende Untersuchungen tiber die Tremorfrequenz in der 
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Abb.5. Prinzip der Messung der ,,elektrischen" t~eflexzeit. Die Originalregistrie- 
rungen (in der Mitre der schematischen Abbildung) zeigen alas Zeitintervall ti 
zwisehen Hinterwurzelreiz (gestrichelter Pfeil bei Reizartefakt) und elektrischem 
Muskelaktionspotential (ti = tb § to) und das Zeitintervall zwischen Vorder- 
wurzelreiz und Muskelaktionspotential (tii = to). Da die Strecke c gleich der 
Strecke a ist und die Leitungszeit in c der in a entspricht, ist tr = ta = t~i. Die 
,,elektrische" l~eflexzeit, das Intervall zwischen dem Start eines Impulses yon der 
Muskelspindel bis zum Auftreten des dadurch ausgelSsten Muskelaktionspotentials, 

ist dann t~ q- t~. Zeitmarken unter den Registrierungen = 1 msec 

t~iicken- und in der Oberschenkelmuskulatur,  die an Hunden,  Ka tzen  
und  Meersehweinchen durehgeftihrt  wurden, zeigten, dal~ die Frequenz 
in der Ri ickenmuskulatur  stets etwas h6her ist als in der Oberschenkel- 
muskulatur .  I m  Durchschni t t  betr/~gt der Untersehied etwa 2--3/see.  
Auch fiir den sogenannten physiologischen Tremor ist ftir proximale 
Muskeln eine hShere Frequenz gefunden worden als ffir die distalen 
Muskeln (Griffiths, 1888). 

Als entseheidend fiir die I tShe der Zitterfrequenz werden die zeit- 
lichen Verh/iltnisse im Eigenreflexbogen betraehtet ,  eine These, die vor  
allem yon  Lippold et al. (1957) ver t reten wird. Wir  versuchten,  diese 
Hypothese  dureh die Bes t immung der Zeitverh/~ltnisse im Eigenreflex- 
bogen bei zwei Tierarten mit  unterschiedlichem K6rpergewicht  zu iiber- 
priifen. 

Fiir die Best imnmng tier Reflex- und Kontrakt ionszei ten diente der 
M. rib. anterior yon  cter Ka tze  und  yore Meersehweinchen. Das Prinzip 
dieser Messung ist in Abb. 5 erl/~utert. Unter  der Voraussetzung, dag die 
schnelMtenden efferenten Nervenfasern yon  den Motoneuronen des 
Rtiekenmarks zur extrafusalen Muskalatur  die gleiehe Leitungsgesehwin- 
digkeit haben wie die sehnelleitenden afferenten Nervenfasern yon  den 
Muskelspindeln zu den ~o toneu ronen  im Rt ickenmark (Erlanger u. 
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Tabelle 2. Re/lexzeit, Zeitintervall zwischen ele]ctrischem Alctionspotential und Beginn 
der Muslcelkontraktion (AP.Kontr . )  und Muslcelkontraktionszeit des M. tib. anterior 

vom Meerschweinchen und yon der Katze 

Meerschweinchen Katze 

Reflex- Zeit- Kontrak- 1%eflex- Zeit- Kontrak- 
zeit intervall tionszeit zeit interv~ll tionszeit 

AP-Kontr. AP-Kontr. 
msec msec rebec msee 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 

~ittel- 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 zwisehen Hinterwurzelreizung und 
Muskelaktionspotential (ti) und Vorderwurzelreizung und Muskelaktions- 
potential  (tn) best immt werden. Durch die gleiehzeitige Registrierung 
der meehanischen Kontrakt ion des Muskels (in der Abb.5 nicht dar- 
gestellt) kann dabei aul~erdem die Latenzzeit zwischen dem Beginn des 
Muskelaktionspotentials und dem Beginn der meehanisehen Kontrakt ion 
best immt werden, die zusammen mit  der ,elektrisehen" Reflexzeit die 
,,wahre" l~eflexzeit ergibt. Sehlie•lieh kann dabei auch die Kontrak-  
tionszeit des untersuehten Muskels mitgemessen werden. Unter  Kon- 
traktionszeit wurde dabei die Zeit yore Beginn der meehanischen Kon- 
traktion bis zu ihrem Maximum verstanden. 

In  der Tab.2  sind die verschiedenen bei 5 Meersehweinchen und 
4 Katzen best immten Zeiten zusammengestel]t. Demnach betr~gt die 
mittlere Reflexzeit fiir die Meerschweinchen 4,3 msee End ffir die Katzen 
7,7 msec. Das Zeitintervall zwischen Muskelaktionspotential und Beginn 
der Muskelzuekung betr~gt im Mittel bei den Meersehweinehen 2,2 msee, 
bei den Katzen 2,9 msec. Die entspreehenden Kontraktionszeiten des 
M. tib. anterior betragen 18,7 bzw. 21,8 msee. Auf die Bedeutung dieser 
Zeiten ffir die HShe der Zitterfrequenz soll in der Diskussion ausfiihrlich 
eingegangen werden. 
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Diskussion 

Die vorliegenden vergleichenden Untersuchungen an 6 Tierarten 
hatten ergeben, daf~ mit zunehmendem mittleren KSrpergewieht der 
Tierart ihre mitt]ere Zitterfrequenz abnimmt. Die Unterschiede in der 
mittleren Zitterfrequenz waren jedoeh nur dann signifikant, wenn aueh 
die mittleren KSrpergewiehte der Tierarten sieh wesentlieh untersehieden. 
Daraus wurde geschlossen, dab die Tremorfrequenz nieht unbedingt art- 
spezifiseh ist, sondern yore KSrpergewicht oder einer mit ihr verbundenen 
GrS•e bestimmt wird. Die Abh~ngigkeit der mittleren Zitterfrequenz 
vom mittleren KSrpergewieht der Tierarten ]iel~ sieh am besten dureh 
eine hyperbolisehe Beziehung ausdrfieken. Damit ffigt sieh auch diese 
Korrelation in die Reihe allometriseher Beziehungen (Huxley, 1932; 
Brody, 1945; K]eiber, 1947; Adolph, 1949; Bertalanffy, 1953), die 
zwischen dem KSrpergewieht und einer groBen Zahl physiologiseher 
Funktionen besehrieben worden sind. Entspreehend der zuerst yon 
Hoesslin (1888) und sparer yon Lambert u. Teissier (1927) entworfenen 
nnd yon Gfinther u. Guerra (1955) erneut aufgegriffenen ,,Theorie biolo- 
fischer Similarit~ten" ]iegt der in den vor]iegenden Untersuchungen ge- 
fundene Exponent der hyperbolischen Gleiehung yon --0,18 innerhalb 
des Bereiehs yon -- 0,16 bis -- 0,33, in dem die allometrisehen Konstanten 
rhythmiseher Funktionen des Zentralnervensystems und des muskulgren 
Systems zu erwarten sind. Ob ein soleher Zusammenhang zwisehen Zitter- 
frequenz und KSrpergewieht aueh innerhalb einer Tierart Gfiltigkeit hat, 
liefi sich wegen der starken Streuung der Einzelwerte und wegen der 
geringen Zahl yon Versuehstieren innerhalb einer Gruppe nicht fest- 
stellen, erseheint jedoeh naeh den vorliegenden Ergebnissen nieht aus- 
geschlossen. 

Eine Extrapolation fiber den experimentellen Bereieh hinaus und 
damit eine mehr generelle Feststellung fiber den Zusammenhang zwischen 
KSrpergrSl~e nnd Zitterfrequenz liel~e sieh dann treffen, wenn aus der 
l~egressionsgeraden bereehnete Werte mit weiteren, bei anderen Warm- 
blfitern experimentell gefundenen fibereinstimmen wiirden. Tats~chlich 
]left der aus der Regressionsgleiehung bereehnete Wert fiir die Tremor- 
frequenz des ~enschen bei etwa 9,8/see, einem Wert, der mit dem yon 
verschiedenen Autoren experimentell gefundenen fibereinstimmt (Jung, 
1941 ; Lippold et el., 1959 ; Stuart et el., 1966). Ffir grSl~ere Warmbliiter 
dagegen liegen bisher keine Literaturangaben vor. 

Wie aus Abb. 3 hervorgeht, kSnnen die Tremorffequenzen innerhalb 
einer Tiergruppe fiber einen weiten Bereich streuen. Dieser Befund steht 
in Ubereinstimmung mit Untersuchungen amMensehen (Burton u. Bronk, 
1937; Jung, 1941; Lippold et el., 1959), am Hand  (Levy, 1963; Meurer 
e t a ] . ,  1965), an der Xatze (Stuart et el., 1966) und am Kaninchen 
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. . . . . . . . . .  62 ,0  . . . . . . .  

I . . . . .  31 ,0  . . . . .  I - 7 ,  - I  

M j l  ~M 
9 6  f 

6 m s e c  

Abb. 6. Schema der zeitlichen Beziehung zwischen Muskelaktionspotentia] (obere 
Kurve) und nachfolgender Muskelkontraktion (untere Kurve, Verkfirztlng des 
Muskels nach oben) w~hrend K~ltezitterns bei der Katze (konstruiert nach den 
Oaten der Tab.l). Bei einer mittleren Zitterfrequenz yon etwa 16/sec betr~gt das 
Intervall zwischen zwei gruppierten Entladungen 62,0 msec. Die Kontraktionszeit 
des Muskels (M. tib. anterior) betr~gt 21,8 msec, die Latenzzzeit zwischen Muskel- 
aktionspotential und Kontraktionsbegilln 2,9 msec und die Reflexzeit 7,7 msec. 

Weitere Erkl~rungen s. Text 

(Kosaka u. Simon, 1968b). Trotz der ~berschneidungen zwischen den 
versehiedenen Tierarten ergab sich jedoch, dab beispielsweise bei den 
I-Iunden in keinem der F~lle eine mittlere Tremorfrequenz auftrat ,  die 
bei Kaninehen, Meersehweinchen, Ra t ten  und M~tusen beobachtet wurde. 

Von Lippold e t a ] .  (1957, 1959) sind die Zeitverhi~Itnisse im Eigen- 
reflexbogen als die die Zitterfrequenz bestimmende GrSl~e diskutiert 
worden. En~sprechend dem Vorgehen yon Lippold et al. (1957, Abb. 13) 
sind mit Hilfe der experimentellen Daten der Tab. 2 in dcr Abb. 6 sche- 
matisch die zeitliehen Beziehungell zwischen der elektrischen Ulld der 
mechanisehen Aktivitiit w~hrend Ki~ltezitterns ffir die Katze  aufgezeich- 
net. Wenn die l%eflexzeit eine entscheidende GrSl3e fiir diese zeitlichen 
Beziehungen der rhythmischen Kontrakt ionen w~hrend des K~Itezitterns 
sein soll, so mfil3te das Maximum der Muskelspindelentladungen als die 
die Kontrak~ion auslSsende Ursache 7,7 msee vor dem Muskelaktions- 
potential  liegen. Wie aus der Abb. 6 ersichtlich, wtirden die Maxima der 
Spindelentladungen damit in das letzte Viertel der auf  eine vorher- 
gehendeKontraktion folgelldenWiedererschlaffungsiohase fallen (Punkt M 
in Abb. 6) und nicht, wie von Lippold (1957) postu[iert, in den Bereieh 
mit  der grSi3ten Geschwindigkeit der Andernng der MuskellUnge (Punkt M'  
ill Abb. 6). Unsere tatsgchlich gemesselle Reflexzeit yon 7,7 msec w~re 
damit  im Falle der Katze  um 9,6 msee zu kurz, um damit die yon uns 
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experimentell bestimmte Zitterfrequenz von etwa 16/sec mit einem Inter- 
vail von 62 msec zu rechtfertigen. Ffir das Meerschweinchen ergibt sieh 
eine ahnliche Diskrepanz, da die gemessene Reflexzeit yon 4,3 msecum 
4,5 msec zu kurz ware, um die beobachtete Zitterfrequenz yon rund 
24/see erklaren zu kBnnen. Diese Unterschiede werden noch grBger naeh 
den Untersuchungen yon Grfisser u. Thie]e (1968) und Dabbert u. Grfisser 
(1968) und naeh eigenen Befunden fiber den Einflu2 sinusfSrmiger Deh- 
nungen auf die Entladungsmuster primarer und sekundarer Spindel- 
afferenzen. Danach fielen gerade in dem Frequenzbereich zwisehen 10 
und 20/see die Maxima der Spindelentladungen etwa in das erste Viertel 
der Muskeldehnung. Es erseheint daher sehr unwahrscheinlich, dab bei 
der hohen Empfindlichkeit der Muskelspin4eln ffir Langenanderungen, 
besonders der primaren Spindelafferenzen (Matthews, 1962; 1964), das 
Maximum der Spindelentladungen erst fin letzten Viertel der Er- 
sehlaffungsphase liegen soil, wie es naeh den vor]iegenden Ergebnissen 
zu fordern ware, wenn die reine Reflexzeit eine entseheidende Rolle 
spielen wiirde. 

DaB die Kontraktionszeit des Muskels, neben der I{eflexzeit der 
zweite wiehtige Teil der VerzSgerungszeit im Eigenreflexbogen, eine 
wesentliehe Rolle ftir die Tremorfrequenzen spielen k6nnte, ist sehon von 
Lippold et al. (1957) und Lippold u. Novotny (1968) vermutet worden. 
Die Kontraktionszeiten ffir den M. tib. anterior der Katze und des 2r 
sehweinehens gehen aus der Tab. 2 hervor. Mit Absieht wurde fiir diese 
Messungen jeweils der M. tib. anterior als Untersuehungsobjekt gewahlt, 
weft er zu den sogenannten ,,blassen", sehnellen Muskeln zahlt, die im 
Gegensatz zu den ,,roten", langsamen Muskeln eine kurze Kontraktions- 
zeit haben und deren motorisehe Einheiten eine hohe Fusionsfrequenz 
aufweisen (ganvier, 1874; Kroneeker u. Stirling, 1878; Wuerker et al., 
1965; ~ePhedran  et al., 1965). Bei den langsamen ,,roten" Muskeln da- 
gegen, zu denen vor allem der M. soleus zghlt, besitzt die Mehrzahl der 
Fasern eine Kontraktionszeit yon 80--100 msec. Die Fusionsfrequenzen 
sind bei diesem Muskel so niedrig (Buller, 1960 ; MePhedran et al., 1965), 
dab sie an der unteren Grenze der Zitterfrequenz ffir die Katze liegen. 

Da naeh den Untersuehungen yon Stelter et al. (1969) oseillatorisehe 
Spannungssehwankungen im Tremorrhythmus wahrend einer isolierten 
Riiekenmarkskiihlung in den ,,blassen" Nuskeln, nieht abet im ,,roten" 
IV[. soleus auftraten, erseheint die Annahme bereehtigt, dab vor allem 
die ,,blassen" Anteile der Muskeln ffir die Frequenz des Kaltetremors 
mitbestimmend sind. Aus Tab.2 bzw. Abb. 5 geht hervor, dab ffir die 
Kontraktionszeit des M. rib. anterior der Katze fin Mittel 21,8 msee und 
ffir das Meersehweinehen 18,7 msee gemessen wurden. In beiden Fallen 
betragt daher die Kontraktionszeit nahezu die tIalfte des jeweiligen mitt- 
leren Zitterintervalls. In ~bereinstimmung mit Lippold u. Novotny 
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(1968) mSchten wir daher annehmen, da3 der Kontraktionszeit blasser 
Muskeln eine gr613ere Bedeutung fiir die Frequenz des K~ltetremors 
zukommt als der Reflexzeit. 

Die Kontraktionszeit kann jedoch nicht ausschlieg]ich ffir die Fre- 
quenz des K/~ltetremors und die Synchronisiernng der Motoneurone ver- 
antwortlich sein. Auch nach Ansschaltung der Muskelspindelafferenzen 
durch beidseitige Deafferentierung (Meurer et al., 1967) oder dureh 
neuromusku]/ire Blockade (Stuart eta].,  1966) konnte dutch eiue/~ugere 
oder innere Kfihlung noch K~ltezittern bzw. eine Gruppierung der Vor- 
derwurzelentladungen im Tremorrhythmus beobachtet werden. Die 
gruppierten Entladungen des Elektromyogramms bzw. der Vorder- 
wurzelentladungen waren Mlerdings sehr viel schw/icher und unregel- 
mS~giger ausgebildet als bei normalen Tieren. Die mittlere Frequenz 
dieses unregelm/igigen Tremors stimmte jedoch mit der intakter Tiere 
/iberein. Da aueh bei spinalisierten Tieren dutch eine isolierte Riicken- 
markskfihlung K/iltezittern erzeugt werden kann, dessen Frequenz sich 
nicht yon der Tremorfrequenz intakter Tiere unterscheidet (Simon et al., 
1966; Klul3mann et al., 1966; Kosaka u. Simon, 1968 a, b), mug aus 
diesen Versuchen geschlossen werden, dag die wesentlichen tremor- 
bildenden Mechanismen im I~iickenmark vorhanden sind. Dag der K/~lte- 
tremor dabei dutch statistisch zuf~lliges gleichzeitiges Entladen der 
Motoneurone zustande kommt (Taylor, 1962) ist unwahrscheinlich, da 
sowoh] in den Elektromyogrammen k/iltezitternder Tiere (Kosaka u. 
Simon, 1968a) als auch in Vorderwurzelableitungen (Klugmann et al., 
1969) ein statistisch nicht mehr zufi~lliger hoher Grad der Synchronisation 
einzelner 3~uskel- bzw. Motoneuronentladungen nachgewiesen werden 
konnte. 
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