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SUMMARY

The feeding mechanism of Gadus callarias,
Linnaeus 1758 (Preliminary data)

Cod is in a very interesting group of teleostean fishes (Paracanthopte­
rygii) intermediate between the higher and lower ones. Two different kinds

of techniques were used: a radiographic technique 10 and a cmematogra­
phic and pressure recording technique 2, 3. Pressure records of -I50 em of
water were registered. The increasing volume of the buccal cavity during
the feeding action was calculated. The values were; 6,3 cm' for the total

increase; 4,3 cm3 for the increase due to the abduction of the suspenso­
rium; 0,8 em» for the increase due to movement of cranium and' girdle;
I,2 em» due to the depression of the tongue. A II the values are refered to
a theoretical fish IOO g weight. The angle through which suspensorium
was abducted is I2o; the same angle moved the cranium reLative to pecto­
ral girdle. ALEXANDER'S formulae that relate weight of the muscle, length
of the fibres or distance between two consecutive aponeurosis, angle of
pinnation (if the muscle is pinnated] and experimental stress for the frog
muscle, were used. The fibres of epaxial trunk musculature have a pinna­
tion angle between 0° and, at least, 20°; the structure of the 'levator hyoi­
dei is very similar to the Idus one 2; you can consider that from a functio­
nal point of view dilator operculi is a parallel fibre muscle; the rectus

abdominis inserts only. on the ventral end of the pectoral girdle, not in
the urohyal. The problem is the transmission of the rectus abdominis

force, because it is necessary to counteract the moment of the pressure
over the suspensorium and, maybe, the lower jaw. Anyway, the epaxial
trunk muscles, levator hyoidei, sternolryoideus and rectus abdominis must

exert almost the maximum forces that they are able in isometric condi­
tions.
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INTRODUCCIO

El bacalla (Gadus callarias) es un peix ossi de l'ordre dels gadiformes.
Aquest ordre es inclos per GREENWOOD, ROSEN, WEITZMAN i MYERS 7 dins

el superordre dels paracantopterigis. Aquest es un grup interrnediari entre

els teleostis inferiors, tipus Salmo, i els superiors: els acantopterigis. Segons
els au tors abans esmentats, el mecanisme bucal dels paracantopterigis es

caracteritza per la superposicio dels ossos maxillar i pre-maxillar, be que
en absencia de protraccio bucal, entre d'altres coses. L'autor cementa en un

treball anterior 6 Ia inexactitud d'aquesta darrera afirrnacio.
Hom nomes coneix un treball anterior sobre aquest tema en aquesta

especie 9, en que son utilitzats metodes molt simples, de tipus manual.

MATERIAL I METODES

La part experimental del present treball fou duta a terme en el Labo­
ratoire d'Anatomie Comparee del Museum de Paris i al Department of

Zoology de la Universitat de Leeds (Anglaterra). Els exemplars procedien
de la costa francesa (Bretanya) i de l'anglesa (West Yorkshire), respectiva­
ment. P.esaven uns 150 g i tenien una longitud standard de 29 em. Tanrna­

teix, tots els calculs son referits a un peix teoric de 100 g de pes.
En primer Hoc fou dut a terme un estudi radiografic d'exemplars morts,

be que frescos, amb els principals ossos implicats en el moviment marcats

mitjancant radioopacitants del tipus de petits perdigons i puntes de clau.
Foren preses tres radiografies (boca tancada, boca oberta al maxim i situa­
cio interrnedia) en posicio lateral, i una (corresponent a la de boca com­

pletament oberta) en posicio ventral. A grans trets, el metode es molt
semblant a l'utilitzat per ROBINEAU i ANTHONY en el seu treball sobre el
celacant 10.

Posteriorment, i al segon dels centres citats, hom treballa amb animals

vi us, utilitzant cinematografia d'alta velocitat (200 imatges per segon). La

cambra utilitzada fou una «Hitachi»; 1a peHicula era de 350 ASA (ccIl­
ford» MKV); el diafragma fou regulat a una obertura focal de 8; el tanc

que contenia el peix era a una distancia de 2,10 m de l'objectiu. Foren
fetes peHicules en dues situacions. En la primera, el peix fou acostumat

a agafar l'aliment a partir d'una plataforma situada al fons de l'aquari. Per
sota d'aquest,a plataforma hi havia un mirall que formava un angle de 450
amb l'horitzontal, de tal manera que la cambra captava alhora la visi6
lateral del peix i la ventral, reproduYda pel mirall. En la segona, el peix
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fou filmat mentre xuclava el menjar, que consistia en un anell de paret
cuticular de cuc de terra, posat entorn d'un tub fi de plastic connectat

a un transductor de pressi6; el senyal, degudament amplificat, era regis­
trat per un sistema ultraviolat. Sota el tub fou coHocat tambe el mirall.

EI tub i el transductor s'ompliren amb una barreja de glicerina i aigua
(40 % de glicerina i 60 % d'aigua, aproximadament) per tal d'obtenir un

@

FIG. 1. - Aquesta figura reprodueix sis dels trent a-tres fotogrames de que consta la sequencia
total. S6n els nurneros I, 7, IS, 21, 27 i 33. Aquests fotozrames intermedis han estat escoll its,
precisament entre el primer i el darrer, perque hom. ha considerat que s6n representatius dels

diferents estadis del proces, En cl mirall situat per sota el peix es possible de disting'ir el pro­

gressiu eixamplament de la cavitat bucal. Ha estat marcat amb una sageta Phipohial per veure

tambe el seu proces de depressio. Simbols: 0, opercular

sistema esmorteit al maxim. En general la tecnica fou la mateixa que la

utilitzada per ALEXANDER 2, 3, i per a qualsevol altre aclariment del metode

cal consultar els treballs indicats; la principal diferencia es que I'esmen­

tat autor filma nomes a 60 imatges per segon. La sequencia amb la qual
hom treballa pertany a un film obtingut mentre el peix prenia l'aliment

de la plataforma. ALEXANDER 2 dernostra que les diferencies entre ambdos

films eren minirnes i es reduren a aixo :

Quan el peix xucla l'aliment del tub mante la boca menys temps ober­

ta que quan el xucla a partir de la plataforma i, potser, les caigudes de

pressi6 s6n mes importants. Vegem com ha estat resolta cadascuna d'aques­
tes dificultats. La sequencia completa compren 33 fotogrames, dels quaIs,
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a la £1gura 1, son representats els numeros 1, 7, 15, 21, 27 Y 33. Els calculs
han estat fets quan el cue ja es completament dins la cavitat, es a dir,
despres del fotograma 27. En realitat pot esser pres qualsevol fotograma
entre aquest i el 32 (no pas el 33, on els opercles ja s'han abduit, ja ha
sortit l'aigua i ha augmentat la pressi6), per tal com en ells no hi ha
gaires diferencies en la posici6 dels elements anatomies, ALEXANDER 2

(lg6gb) ens diu que el cue entra dins la boca del peix al llarg de dos

fotogrames, pero cal recordar la diversitat entre les dues velocitats de £11-
maci6. Parlarem de la segona diferencia a l'apartat que es refereix als
resultats de les mesures de pressi6.

Alguns dlculs que no foren possibles a partir del film, foren duts a

terme amb els mateixos peixos una vegada morts i dissecats. L'estudi de
l'estructura muscular fou feta per mitja de seccions microscopiques, tenyi­
des amb el metode de Mallory.

RESULTATS

1. Caiguda de pressio .
- Foren presos registres de la caiguda de

pressi6 dins la boca, amb l'aigua de l'aquari a una temperatura de 180 c.
El maxim valor assolit fou de -162 centimetres d'aigua; per als calculs
hom prengue un valor de -150 centimetres d'aigua per les raons abans

exposades. La tabulaci6 fou feta a partir de la pressio a que era sotmesa

l'aigua exterior a la cavitat bucal (fig. 2), que representaria el nivell zero;

per aquesta ra6 foren presos valors negatius. Observeu que a continuaci6
del pols negatiu en ve un de positiu (per damunt del nivell zero), que
correspondria al moment que el peix obre els opercles i expulsa l'aigua.

2. Estudi cinetic, - L'estudi radiografic i la disseccio posaren en dar

que les diferents unitats biomecaniques que hi intervenien, en trets gene­
rals, coincidien amb les definides per BALLINTIJN i RUGUES 4

per a la trui­
ta; aixo mateix podem dir dels acoblaments (couplings) entre elles.

En primer lloc, i seguint el metode d'ALEXANDER 2,3, fou calculat I'in­
crement de volum de la cavitat bucal durant el proces de degluci6 de
l'aliment. Ja des dels classics treballs de TCHERNAVIN 11 horn sap que l'aug­
ment de volum de la cavitat bucal es degut a tres moviments: I) Movi­
ments simultanis d'alcament del crani i de retraces de la cintura escapu­
lar; II) Abducci6 dels suspensoris; III) Depressi6 del sol de la cavitat bu­
cal. Vegem els resultats obtinguts dels calculs fets per a cada cas.

I) L'angle que gira el crani en relaci6 amb la cintura escapular fou
de 12 ", E.s cert que, en esser el moviment del crani relatiu respecte a la
cintura, aquests 120 serien el resultat de sumar l'angle de retraces de la
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cintura i el d'alcament del crani. Tanmateix, calculs aproximats han de­
mostrat que, en aquest cas" igual que en el d'ALEXANDER 2, el moviment de
retroces de la cintura te molt poca importancia, contrariarnent a la idea
classica (TCHERNAVIN, op. cit.).

L'increment de volum degut a l'alcament del crani es engendrat per la

paret posterior de la cavitat bucal en girar sobre un eix transversal, que
passa aproximadament a l'altura de la columna vertebraL Per a calcular

FIG. 2, - Un registre de la pressi6 de la cavitat bucal molt proper a la
mitjana. L'escala es en centimetres d'aigua

y

y

FIG. 3. - Visi6 lateral del cap. Hi s6n mostrats
els eixos d'abducci6 del suspensori (XX) i de
Popercle (YY). La regi6 marcada es l 'opercular.
Simbols: HP� hipohial ; PNIJ pre-maxillar ;

l'li, maxillar

-50

-100

-150

aquest volurn, hom multiplica el primer moment de l'area de la paret pos­
terior, en relacio amb l'esmentat eix, per l'angle de rotaci6 en radians. EI

primer moment fou calculat per integraci6 numerica segons la f6rmu­
la que donen WARNOCK i BENHAM 12. Hi foren apreciats 1,2 em" d'incre­
ment.

II) Els suspensoris s'abdueixen en relaci6 amb un eix longitudinal
que passa pels punts d'articulaci6 del palati i del hiomandibular amb el
neurocrani (fig. 3). Hom calcula que l'angle d'abduccio de cada suspen­
sori es tambe de 120. Per a calcular aquest velum fou utilitzat el mateix

procediment que per a l'anterior; es a dir, multiplicar el primer moment

de I'area per l'angle en radians. En realitat, la superficie que es desplaca
indou tambe la de I'opercle, El result at fou de 6,5 em" per a l'abducci6
dels dos suspensoris.
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III) Si la depressio del sol de la eavitat fos uniforme, n'hi hauria prou
multiplicant I'area de la superficie ventral pel valor mitja de la depressio
per a coneixer el volum incrernentat. Ara be, ales vores de la cavitat no

hi ha depressio, mentre que aquesta, al centre, es maxima. Cal tenir, dones,
en compte que, en seccio transversal, l'inerement de volum es igual a mitja
ellipse, El resultat fou de 1,8 em",

Tenim dones els segiients resultats globals:
Increment de volum a causa de I'abduccio

dels suspensoris
Increment de volum a causa del moviment

del neurocrani i de la cintura escapular
Increment de volurn a causa de la depressio

del sol de la cavitat

4,3 em3/lOo g

0,8 cm3/loo g

1,2 cmS/lOO g

6,3 em3/lOo g

1,8 em"

Increment total

Com podem eomprovar, aquests resultats son dins l'entorn de valors
trobats per ALEXANDER 3

per a especies diverses de teleostis.

3. Estudi dinamic, - L'estudi dinamic eonsisteix a fer un calcul de
les forces maximes que poden exercir els diferents musculs que intervenen
en el moviment en condicions isometriques, La forma de calcul ha estat

la utilitzaci6 de les forrnules emprades i definides per CALOW i ALEXAN·
DER, en llur treball sobre la locornocio de la granota 5. Segons els autors

esmentats, la forca exercida per un muscul de fibres paraHeles es igual
V

a F = -

cr, on V es el volum del muscul, I la longitud de les fibres i cr el
I

stress experimental 0 forca maxima que pot exercir el muscul per unitat
de superficie de la seccio transversal de la fibra.

V
Per a un muscul pinnat, la formula seria: F = -

. cr . SIll 2 C(, on t es
2t

la distancia que hi ha entre el tendo i el limit del muscul i 0: l'angle mitja
de les fibres amb el tendo. Els altres valors son identics als del cas anterior.

En ambdos casos, hom pot substituir el volum pel quoeient entre el

pes i la densitat; aquesta dan-era es eonsiderada igual a 1.000 kg/ms.
Pel que fa al stress} ens trobern en el mateix eas que ALEXANDER 2, 3: no

es conegut cap valor experimental per al muscul dels teleostis; per aques­
ta rao utilitzem el trobat per al de la granota: de 2,5 a 3 . lOS N.m-2
a 20° C de temperatura; hom suposara que es 2,5 . 105 N.m-2•



Rad iografies d'un cran i de bacalla en posicio de boca tancada i boca completamcnt obcrta,
en visio lateral. Foren preses amb les seg iic nts constants: 20 1nA, 90 Kv, 20 seg , i I 111 de
dista ncia entre el focus de raigs i I'anirnal. Sirnbols : A, articular; C, ceratoh ial ; CL,
clcitrum : D, dentari; H, h i omand ibular : HP, h i poh ia l : I, interopercu.lur : N[� max i llar ;

IV, ueurocrani : OP, opercular; PL, palat i ; PNI, pre-rnax il-lar : Q} Quadrat; Ii. vomer
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Com ja ha estat dit, fou obtingut un valor de caiguda de pressi6 de

-150 em d'aigua, 0 sigui -1,5 • 10� N.m-2• Caldra, dones, ealcular el
moment que aquesta pressi6 exerceix sobre cadaseuna de les artieula­
cions i veure si es compensat 0 no pels deguts als diferents musculs im­

plicats.

I) Articulaci6 del neurocrani amb la columna vertebral

Les fibres de la musculatura epiaxial del tronc s'insereixen sobre la
part posterior del neurocrani. ALEXANDER I demostra que aquestes fibres
no son totes paraHeles a I'eix longitudinal del peix, ans formen angles que
van de 0° a 40°. En el cas present, l'angle varia entre 0° i, almenys, so";
fou pr,es el valor de 15

°
com a terrne mitja, Aquesta massa muscular es la

que produeix l'alcament del neurocrani durant el proces de degluci6 de
l'aliment, i ha de eompensar la Iorca que en sentit eontrari es exercida
per la caiguda de pressi6 i pel muscul sternohsoideus.

Les fibres de la musculatura epiaxial ocupen una superficie de
3,8 x 10-,1 m"; per tant, la forca que les esmentades fibres poden exer­
cir es igual a 95,57 N. EI moment sera igual a 0,4 N.m per a 100 g de pes.

EI sternohyoideus es un muscul de natura bipinnada amb les fibres

convergint sobre l'urohial amb un angle de 30°. La superficie d'inserci6
sobre l'esmentat os es de 0,3 x 10-4 m": per tant, la Iorca es de 7,0 N i el
moment de 0,14 N.m per a 100 g de pes.

EI primer moment de I'area de la superficie posterior de la cavitat
bueal es 0,006 x 10---3 m": el moment degut a la pressi6 sera, dones, igual
a 0,06 N.m per a 100 g de pes.

Si sumem el moment degut al sternohyoideus i el degut a la eaiguda
de pressio, obtenim una xifra de O,!:O N.m. Per tant, la funci6 de degluei6
de l'aliment neeessita que les fibres d'aqueixa museulatura actum quasi al
maxim de llur forca.

II) Articulaci6 de la mandibula inferior

La depressio de Ia mandibula inferior es efectuada per una rotaci6
segons un eix que passa pels extrerns dels articulars, en la zona de contaete

amb els dentaris (fig. 4). EI primer moment de la mandibula inferior fou
calculat igual a 0,005 x 10---3 m": d moment degut a la pressio era de

0,05 N.m per a 100 g de pes.
Si tenim en compte els resultats electromiografics d'OSSE 8 el complex

de Yadductor mandib ularis es practicament inactiu durant el proces de
desclosa de la boca. Nemes el fascicle Al es actiu, pen) aquest esta molt
reduit en el bacalla i, ames, distribueix la Iorca entre la mandibula infe-

4
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rior i el maxiHar. En consequencia, podem admetre que I'unica Iorca que
tendira a evitar la depressio de la mandibula inferior sera la deguda a la

caiguda de pressio.
ALEXANDER 2

suposa que aquesta Iorca es compensada per I'accio con­

junta del sternohyoideus i del rectus abdominis. 'Tanrnateix, en aquesta
especie, aquest darrer muscul no s'insereix sobre I'urohial, sino que arriba
solament fins a l'extrern ventral de la cintura escapular (fig. 4) i no pot

FIG 4. - Visi6 ventral del cap. La part mar­

cada es 1a mandibula inferior; el seu eix
d-abduccio es el MM. Notem que el rectus
aodorn.iriis (R.A.) arriba names fins a Ja cin­
tura escapular. Altres simbols: BI-I, barra

hioide; Cls, cleitre ; HP, h ipoli ial ; 0, oper­
de: B, angle d'abducci6 de Pcpercle ; e, an­

gle que formen les barres hioides amb I'eix
longitudinal

exercir, doncs, cap forca sobre I'interopercular, Iorca que sena transmesa

pel 11igament opereulomandibular.
La forca del sternohyoideus (7,0 N) es transmesa pel 11igament hioide­

mandibular que es inserit 0,008 m per sota I'eix de rotacio de la mandi­

bula inferior. Per tant, el moment sera de 0,04 N.m per a 100 g de pes.
Aquest moment no arriba a compensar el degut a la pressio negativa. Per

tant, cal pensar en l'accio d'altres musculs com es ara el geniohyoideus,
a causa de la seva posicio i els resultats d'OSSE 8, 0 pensar que la Iorca del
rectus abdominis pot esser exereida sobre I'urohial. A l'apartat segiient
tornarem a parlar sobre aixo,

III) Articulaci6 del suspensori
EI primer moment de I'area del suspensori (exclos l'opercle, que te un

moviment prop i) es igual a 0,010 x 10---.3 m", EI moment degut a la pressio
sobre aquesta superfkie sera igual a 0,15 N.m per a 100 g de pes.

Aquest moment es compensat en primer lloc pel levator hyoidei. Aquest
es un muscul bipinnat d'estructura semblant a la d'ldus 2; pot exercir
una forca maxima de 7,4 N; el tendo central corre a una distancia de

2 x 10-3 m de I'articulacio hiomandibular; el seu moment sera, dones,
de 0,01 N.m per a 100 g de pes.

Les barres hioides pression en sobre els interoperculars amb una Iorca
igual a P. tan e /22, essent P la forca que actua sobre l'urohial i e l'angle
que forma cada barra hioide amb l'eix longitudinal (fig. 4). Aquesta for-
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c,;a P tendeix a abduir el suspensori i, en el cas d'Jdus, seria la suma de
la forca maxima del sternohyoideus i la del rectus abdominis, pen'> ja hem
dit que a C. callarias aquest darrer muscul s'insereix a la cintura eseapu­
lar. Suposem que P sigui solament la forca del sternohyoideus. Hom tro­
ba 0 igual a 350; P valdra, dones, 2,1l N. La barra hioide pressiona sobre
l'interopereular en un punt situat a 0,024 m per sota de l'articulacio del
hiomandibular; el moment sera de 0,035 per a 100 g de pes. Si sumem

aquest moment amb el degut al levator hyoidei, tenim un total de
0,045 N.m, que no arriba a eompensar el degut a la pressio. Suposem ara

que aetua el rectus abdominis; es un muscul de fibres paraHeles que pot
exercir una forca maxima de 12 N; el moment hauria d'esser llavors
de 0,001 N.m per a 100 g de pes; tindriem, dories, un moment total
igual a 0,10 N. m. Els calculs son massa aproximats perque puguem fer
massa cas d'una diferencia de oentesimes, Caldra, doncs, pensar que pot­
ser d'alguna manera la Iorca del rectus abdominis es exercida sobre
l'urohial.

IV) Articulaci6 opercular
EI primer moment de l'area de l'opercle (opercular i subopereular) es

igual a 6,2 em", Per tant, la pressio actuara amb un moment de 0,062 N.m
per a 100 g de pes sobre aquesta area. Aquest moment ha d'esser eom­

pensat pel dilator operculi. Aquest es un muscul que, a efeetes Iuncionals,
pot esser eonsiderat com de fibres paralleles ; pot arribar a desenvolupar
una forca maxima de 0,4 N; el brae es igual a 0,08 m i el moment a

0,02 N.m per a 100 g de pes.
Hom ha de concloure, per tant, que el dilator operculi no te un

paper important en la funci6 de degluci6 de l'aliment perque no es capac,;
de eompensar el moment degut a la eaiguda de pressi6. Aixi arribem,
doncs, al mateix resultat a que arriba ALEXANDER 2.

CONCLUSIO

Eneara que les dades obtingudes en aquest treball son encara prelimi­
nars, hom pot eoncloure que els resultats als quals hem arribat eonfirmen
que, des del punt de vista quantitatiu, la funcio de degluei6 de l'aliment
en el bacalla es molt similar a la d'altres teleostis. En efecte, I'incrernent
de volum de la eavitat bucal eau dins la mitjana trobada per ALEXANDER 3

per a una serie de teleostis de earaeteristiques anatomiques normals. D'al­
tra banda, tambe en aquest cas, els musculs levator hyoidei i rectus abdo­
minis i la musculatura epiaxial del trone han d'actuar quasi amb les maxi-
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mes forces de que son capa<;os en condicions isometriques, L'unica dife­
rencia es la deguda al rectus abdominis: estructuralment es diferent, pero
funcionalment sembla tan indispensable com en el cas d'Jdus.
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