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L'ACT IVITAT 
EN ELS 

NATATÚRIA 
PEIXOS :  

Estratègies i particularitat s 
Metabòl iques 

Amb l 'excepció d 'a lgunes 
formes planctòniques larvals 
i d 'a lgunes espècies de les pro­
funditats en les quals e l  mas­
cle adu l t  es troba unit d 'una 
m anera parasi tària a la feme­
l l a, la m ajoria dels peixos ne­
den. L ' extensió d 'aquesta act i ­
v i tat  depèn del nínxol ecològic 
que ocupa cada individu. Per 
exemple,  a lgunes espècies com 
les tonyines o el verat neden 
contínuament,  mentre que d 'a l ­
tres com els  peixos p lans i les 
raj ades presenten una estratè­
gia més sedentària.  La natació 
és, però, un procés energèt i­
cament car ,  especialment a 
grans velocitats. En animals  
terrestres que viuen en e l  me­
di aeri ,  de baixa densi tat i 
viscosi tat ,  la  velocitat es troba 
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invariablement l l igada al con­
sum d 'oxigen . d ' una m anera l i ­
neal, com mostra l a  figura 1 
per a la rata b l anca. En canvi,  
el  medi  aquàtic es caracteri t z a  
per u n a  dens i tat  i una viscosi­
tat a ltes, a m és de tenir un 
cont ingut d 'oxigen re lat ivament 
baix en comparació de l ' a ire. 
En conseqüènci�, s 'ha  de gas­
tar energia per compensar els  
efectes de l a  fricció i per 
bombar aigua suficient a tra­
vés de les brànquies per ta l  
de transferir oxigen a la sang 
i satisfer així e ls  requer im ents 
del metabol isme aeròbic dels 
teixits que i ntervenen en la 
locomoció. 

La  conseqüència de l ' e fecte 
friccional fou ben definida per 
Brett  ( 1 964)  en e l  salmó jove. 
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Per cada increment l i neal de 
velocitat natatòria hi ha un 
i ncrement  expóne ncial  o loga­
rít m ic del consum d 'oxigen fins 
que aquest asso leix un valor 
màxim.  

Qualsevol increment 
posterior de ve locitat  ja  no 
augmenta el  consum d ' oxigen. 
En aquest punt, el  peix es tro­
ba en una s i tuació d ' acumula­
ció de dèficit d ' oxigen i apare­
ix  la fatiga. La forma expo-

Figura 1: Diagrama de la relació en­
tre velocitat de locomoció i consum 
d'oxigen en un mamffer (a) i en un 
peix (b), segons Schmidt-Nielsen 
( 1 979) i Brett ( 1 964) respectivament. 
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Figura 2: 

La truita "Salmo gairdneri". 

nencia l  és deguda sobretot a l  
fet  que, m entre el  cos es  mou 
a velocitats cada vegada m és 
grans, l a  fricció augmenta se­
gons una relació exponencial 
de 3 per cada increment l ineal 
de velocitat ;  és a dir, la po­
tência propulsora s'ha d ' incre­
mentar en la m ateixa mesura. 

Els estudis de la locomoció 
en els peixos, sobretot rea l i t­
zats  en la  truita ( figura 2 ) ,  
i especia lment l a  m esura de 
la capacitat  natatòria en e l  
laboratori, s 'han desenvolupat, 
durant els darrers anys, en una 
sêrie de respiròmetres, molts  
dels  quals  es  basen en e l  dis­
seny de Brett ( 1 964) ,  que es 
mostra a la figura 3. La situa­
ci6 del peix en aquests respi­
ròmetres és equivalent a la 
d 'una persona cam inant sobre 
una cinta transportadora en 
sent it  contrari al moviment 
d ' aquesta i ,  per tant, m ante­
nint la  m ateixa posició respec­
te a un observador. En el  res­
piròmetre, e l  peix neda a con­
tra corrent de l ' a igua que es 
m ou a través del circuit de 
l ' apare l l  i, a més, es manté 
en la m ateixa posició gràcies 
a unes reixetes que impedeixen 
que vagi endavant o endarrera. 

Hi ha també respiròmetres 
especials per a peixos p lans; 
l a  principal modi ficació consis­
teix en l a  possibi l i tat  del mo­
viment de bascul ació, j a  que 

e 

els peixos p lans tendeixen a 
quedar-se quiets en el fons 
quan estan en posició horit zon­
tal. Donant al  peix un angle 
m i tjançant e l  d it  moviment,  
s ' aconsegueix que l ' ani m a l  ne­
di. 

Passem ara a considerar e l  
gràf ic de l a  f igura 4, on es 
mostra la relació entre consum 
d'oxigen i velocitat de natació 
en la truita (Duthie, en prep.,  
1 984 ) . Podem veure que en 
augmentar la velocitat progres­
sivament -increm ents de 0. 5 
unitats de l largària del cos per 
segon durant 30 m i nuts-, aug­
menta logarft m icament el  con­
sum d'oxigen (ja que l 'e ix de 
les ordenades és logarft m ic) 
fins en un punt en e l  qual el  
peix es fatiga,  punt anomenat 
també ve locitat  sost inguda m à ­
x ima o velocitat crít ica. Po­
dem veure que és e l  punt on 
h i  ha un màxim de consum 
d 'oxigen o, segons Brett ,  la 
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taxa metabò l ica aeròbica act i ­
va. E l  punt d ' intersecció  d 'a­
questa recta  amb l 'eix de  les 
ordenades correspon a l a  taxa 
m etabòl ica de repòs o estàn­
dard, que ·és molt d i fíci l  de 
m esurar, perquê els peixos ro­
dons són normalment actius 
en un respiròmetre, i que, per 
tant,  cal  calcu l ar per extrapo­
lació de l a  recta. La di ferência  
entre aquests dos nivel ls ,  e l  
consum m aXlm d'oxigen i e l  
consum estàndard, és  anomenat 
abast metabòlic i representa 
la quantitat  d 'oxigen disponible 
per als m úscu ls locomot ors ae­
ròbics. 

Un cop definits aquests ter­
mes, ana l i t z arem ara més ex­
tensament els peixos p l ans. 
Una característica d ' aquests 
peixos és que rom anen inactius 
en el fons durant l l args perío­
des de temps. Per tant,  podri a  
ser possible d e  trobar di ferên­
cies entre les estratègies ener­
gêtiques d ' aquests peixos i les 
dels sa lm ònids, per exemple. 
Es pot notar ( figura 5 )  que 
les taxes m esurades discrepen 
de les que s 'obtenen per extra­
polació; Aquesta m ateixa dis­
crepància ha estat detectada 
pel Dr. M.  Priede ( 1 984)  en 
a l tres espècies. Una poss ible 
explicació d ' aquest fet podria 

Figura 3: Diagrama del respir(')metre 
de Brett: a) cambra de nataci6 del 
peix. b) camisa de refrigeraci6, c) 
escalfador, d) bomba, e) sensor de 
temperatura. La fletxa assenyala la 
dii'ecci6 del flux de ('aigua. 



ser un efecte-postura, és a 
dir, que mentre que per als 
peixos rodons que estan ja f lo­
tant en l ' aigua l 'energia neces­
sària per a la in iciaci6 de l a  
nataci6 é s  quasi zero, e l  cost 
de l ' inici  de l ' activitat natatò­
r ia  per als  peixos p lans t indrà 
un cert valor. Per tant, el sis­
tema d'extrapolaci6 no seria 
adequat per a la  m esura del 
consum d'oxigen en repòs o 
estàndard en e l  cas dels peixos 
p lans. Els estudis rea l i t zats  en 
les espècies de peixos p lans 
Limanda limanda, Microstomus 
kitt i Platichtis nesus indiquen 
un m ateix t ipus de comporta­
ment. 

Un factor d ' i m portància de­
cisiva en el  consum d'oxigen 
i e l  metabol isme general dels 
peixos és la temperatura. La 
figura 6 mostra les rectes de 
regressi6 del consum m àxim 
d 'oxigen, la  velocitat crít ica, 
la taxa de repòs i els punts 
d ' intersecci6 segons di ferents 
tem peratures. El que és impor­
tant de notar aquí és que hi 
ha una reducci6  relativa del 
consum màxim d 'oxigen en el 
cas de Limanda i del l lenguado 
entre 1 0° - 1 5°C i ,  possiblement,  
també del  de Platichtis, encara 
que no s'ha mesurat. l ones 
( 1 9 7 1 )  suggerí que la demanda 
energèt ica de la ven t i laci6 i 
la  circulaci6 esdevindria exces­
siva a temperatures crít iques 
i el subm inistrament d 'oxigen 
als teixits quedaria restringit.  
Hi  ha també evidència en els 
sal mònids que l ' oxigen de l ' a i­
gua saturada d ' aquest gas dis­
m i nueix quan s ' i ncrementa la 
tem peratura i ,  per tant, és 
possible que succeeixi  un fe­
nomen s imi lar en les espècies 
de peixos plans esment ades. 

Passem ara a considerar la 
relaci6 entre els valors de 
consum d'oxigen i l 'est i l  de 
vida i comportament del peix. 
En la  figura 7 h i  ha represen­
tats els valors de consum 
d 'oxigen en repòs de peixos 

Figura 4: Relaci6 entre la velocitat 
natatòria expressada en l largades de 
cos per segon i el consum d'oxigen 
en la truita "Salmo gairdneri". 
figura :i� Relaci6 entre velocitat na­
tatòria i consum d'oxigen en un peix 
pla. 

plans i rodons, extrets de tre­
balls propis i de la l i teratura, 
en ani mals  normal i t zats a un 
pes de 250g i un exponent me­
tabòl ic  de 0.8,  excepte quan 
aquests valors eren especi ficats 
en els trebal ls .  No hi  ha di fe­
rències signif icatives en els  
pendents però, e n  canvi ,  sí  que 
n 'hi  ha  entre les ordenades en 
l ' or igen. Per com paraclO als  
peixos rodons, e ls  peixos · p lans 
tenen un metabol isme de repòs 
o est àndard m és baix en l ' in­
terval  de temperatures consi­
derat. En anim als que estan 
molt de temps inactius en el 
fons, aquesta particularitat 
metabòlica fa possible estalviar 
molta energia de m antenim ent. 
El  m ateix passa en els n ivel ls  

z ú..J � 
§ 
ò 
� :J 
V) Z o u 

6 0 0  -

- -

4 0 0  -

2 0 0  -

", ." 
." 

' OO "': � b 

velocitat critica. 

5 0  

0. 5  

30.0. 

20.0. 

aJ 10.0. - -
(.? 
X � 
O 
Q 
� 50. 

-

de consum màxim d'oxigen. 
Les raons per les quals els 
peixos pl ans també tenen un 
nivell més baix de consum mà­
xim poden ser diverses, però 
segurament això és degut al 
fet que aquests peixos tenen 
sUp'erfícies branquials m és re­
duides amb relaci6 als peixos 
rodons. Per tant, la quanti tat  
d 'oxigen que poden extreure 
en condicions de màxima acti ­
vitat,  quan tota la  superfície 
disponible és uti l i t z ada, resul ta  
restringida. 

La conseqüència de tot això 
és que, malgrat el baix nive l l  
d e  metabolisme estàndard, l ' a­
bast metabòlic és més peti t  
en peixos p lans si e l  comparem 
amb el del salm6 (Duthie, 
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Figura 6: Resum dels valor:s metabò­
lics durant la natació en tres espêci­
es de peixos plans en relació amb 
la temperatura.. 

1 982 ) .  De totes m aneres, to­
pem aquí arn b una paradoxa. 

Aquests peixos tenen un a­
bast metabòl ic pet i t  però, en 
canvi, durant certes èpoques 
de l ' any m antenen una activi­
tat molt i m portant en haver 
de tras l ladar-se als l locs de 
reproducció. Com s ' explicaria 
això tenint aquest redurt abast 
metabòl ic? . 

Una pOSSible resposta a a­
quest d i lema pot ser explicada 
m i tjançant el cost de locomo­
ció o de transport ,  que podem 
definir  com la quant itat  d 'oxi­
gen requerida per transportar 
una uni ta  t de pes corporal a 
través d 'una unitat de distàn­
cia.  

S i  observem el  cost de 
transport per a la  truita ( figu-
ra 8) ,  podem veure com, a 
baixes veloci tats, els costos 
són alts a causa de l ' a l ta  con­
tribució que signi fica el meta­
bol isme estàndard. A part i r  
d 'aquí, el c o s t  d i s m i n u e i x a 
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Quadres negres = consum d'oxigen en repils. 

m esura que aug m enta  la velo­
ci tat,  f ins a arribar a l  punt 
més baix, on e l  cost és mín im 
i òpt im .  Si continua augmen­
tant la  veloci tat ,  e l  cost co­
mença a créixer altre cop, pel 
fet que l ' i ncrement l ineal de 
y.eloci tat requereix un incre­
ment excepcional de consum 
d 'oxigen a causa de la  fricció. 
A la velocitat m aXl m a  o crít i­
ca e l  pe ix  es fatiga i es pro­
dueix dèficit d 'oxigen. En  la 
truita,  la  velocitat òpt ima  és 
més baixa que la  velocitat  crí­
ticà. 

Els  peixos p lans tenen un 
gràfic molt semblant  respecte 
a l  cost de transport.  Però, en 
canvi,  l a  velocitat  òpt ima  i 
l a  crítica són molt  pròxi mes. 
Semblaria,  doncs, que la velo­
ci tat més econòm ica es troba­
ria prop de l a  m àxima, f ins 
i tot seria superior a la  crít i­
ca ,  i per  tant l ' abast metabòlic 
seria suficient per nedar a la 
veloci tat òpt i m a. Podríem pre­
dir , consegüentment,  que la 
m i l lor estratègia per a un peix 
pla serà la  de nedar a la velo­
citat màxima i ,  després, repo­
sar per tal de recuperar el  dè­
ficit d 'oxigen que s 'hagi acu­
m u lat;  Precisament,  pn e l s  
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darrers temps aquesta estratè­
gia ha pogut ser confirm ada 
usant mètodes de bioteleme­
tria -és interessant de veure 
com una predicció teòrica de 
laboratori ha estat corroborada 
posteriorment en estudis de 
camp. 

No obstant això, hi  ha una 
compl icació interessant: com 
és sabut els peixos tenen dos 
tipus de múscul :  el múscul 
vermel l  i e l  b lanc. E l  primer 
és aeròbic, mentre que e l  se­
gon és anaeròbic i depèn de 
les reserves de gl icogen que 
es mobi l i t zen quan l ' an ima l  ne­
da a altes velocitats. Es reco­
neix, genera lment ,  que fins al 
80% de la velocitat crít ica 
només actua el m úscul vermel l  
aeròbic. Doncs bé, en e ls  pei­
xos p lans i bastant per sota 
de les velocitats crít iques, es 

Figura 7: Consum d'oxigen en rep3s 
o estAndard en peixes plans i en pei­
xos rodons respectivament en relació 
amb la temperatura. 
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Figura 8: Cost total de la locomoci6 
en un peix pla i en la truita, respec­
tivament, a 1 5°C i a diferents velo­
citats natat3ries. La fletxa gruixuda 
assenyala la velocitat 3ptima. 

pot trobar un dèficit d 'oxigen 
que ha de ser cobert per les 
fonts anaeròbiques del múscul 
b lanc. En estudis sobre la  pla­
na Platichtis nesus ( Duthie, 
1 982) ,  es pogué comprovar 
que, nedant només a una velo­
citat d 'una longitud corporal 
per segon, el consum d'oxigen 
resta alt  quan el  peix s ' atura. 
Per a la confirm ació d 'aquesta 
hipòtesi es va mesurar un pro­
ducte final de la via anaeròbi­
ca,  e l  lactat ,  en e l  m úscul 
bl anc. La taula 1 mostra el 
resultat  de l ' experiment,  en 
el  qual es transformen en e­
quivalents d'ATP l a  contribució 
aeròbica del consum d 'oxigen 
i l 'anaeròbica del lactat, a di­
ferents velocitats de natació. 
En l a  columna de l a  dreta po­
dem veure el percentatge de 
la  contribució anaeròbica res­
pecte al total.  Es i nteressant 
de notar que, a totes les velo­
citats m esurades, la  contribució 
anaeròbica en la  despesa ener­
gètica és sempre del 1 5% 
aproxim adament.  Aquest ús del 
m etabol isme anaeròbic per a 
requeriments energètics basals 
o de rutina i no solament per 
a al tes veloci tats, és, fins ara, 
un exemple únic en l a  fisiolo­
gia dels pei xos. Cal dir també 
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que el m ètode de càlcul del 
cost de transport tal  com es 
mostrava en la  figura 8 seria 
inadequat per als peixos pl ans, 
ja  que no té en compte l a  
contribució anaeròbica. 

La pregunta que podem fer-­
nos ara és l a  següent:  ¿per què 
aquests peixos usen el metabo­
lisme anaeròbic a baixes ve lo­
citats? Per respondre a això, 
hem de començar dient que 
e l  pressupost energètic (parlant 
en termes d 'economia)  dels 
peixos ha evolucionat a través 
d ' una sèrie d 'equi l ibris relacio­
nats amb l lur est i l  de vida i 
l lurs possib i l i tats fisiològiques. 

Figura . 9: Nivells de consum mIDdm 
d'oxigen en la truita i en peixos 

. plans ( ,, ). La part no ratllada corres­
pon al consum d'oxigen esti:'lndard. 
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En els peixos pl ans, els  re­
queriments d'un tipus de vida 
sedentària han portat a desen­
volupar un estalvi d 'energia 
basat en l a  reducci6 de costos 
en l 'ús del m úscul aeròbic 
vermel l ,  encara que també han 
impl icat un descens de l ' abast 
m etabòlic de l ' an imal .  Aquests 
ani m als també han hagut d 'a­
doptar una via energèticament 
molt  cara d ' anaerobiosi quan 
neden distêncies curtes i a ve­
locitats m oderades, per exem­
ple, per obtenir a l i ment. En  
els peixos p lans, doncs, l ' acu-

lars pel que fa al  metabolisme 
i a l a  f isiologia de cada grup. 
Finalment,  podem veure també 
com altres factors com ara 
l ' activitat hum ana poden fer 
canviar les expectatives ener­
gètiques d 'un peix com la trui­
ta i fer-lo aixf més se mblant 
a un peix pla,  energèticament 
parlant. 

La  truita és un peix nadiu 
de la costa am ericana i ,  enca­
ra que form a  un grup re lat i­
vament complex de varietats, 
l a  que actualm ent es cria a 
la Gran Bretanya és una forma 

, 
PRODUCCIO D' A T P 

del consum d 'oxigen màxim han 
dism inuït substancia lment. Cal  
afegir que e l  trebal l  de Webb 
va ser rea l i t z at amb peixos 
de la  m ateixa piscifactoria i 
usant e l  m ateix respiròmetre. 
Durant aquests 1 4  anys, l ' abast 
metabòlic de la truita s 'haurà 
reduït substancia lment i potser 
d ' aquf a uns quants anys haurà 
m invat encara més, de manera 
que haurà de començar a ut i­
l i  t zar e l  metabol isme anaeròbic 
a baixes ve locitats com si es 
tractés d 'un peix pla. 

VELOC ITAT P R O O U C C I O  AEROBICA PROOUCC IO PROOl!CCIO O'ATP % CONTRIBUCIO 
O 'ATP 

0. 50 3.84 
0.75 4.69 
1 . 00 5.66 
1 . 25  6.79 
1 . 40 7.54 

Taula 1 :  Producci6 d'ATP a partir 
de fonts aer�biques i anaer�biques 
a diferents velocitats i temperatures 
en "Platichthys flesus". 

. 

mulaci6 de productes anaerò­
bics t indrà poques conseqüèn­
cies adverses, ja  que poden re­
cuperar e l  dèficit d 'oxigen per 
m itjà de l 'estalvi que en fan 
en els l largs perfodes de repòs 
en els fons aquàtics. 

Veiem, doncs, com les di fe­
rències en el t ipus de vida 
porten a estratègies diferents 
en els peixos i a usos particu-

ANAEROBI CA O 'ATP 

0.65 4.49 
0.84 5.52 
1 . 03 6.70 
1 . 25 8.03 
1 . 39 8.92 

derivada de la raça Shasta que 
s ' introduf cap els anys 1 8 80. 
Des de l l avors, aquestes truites 
han estat quasi exclusivament 
criades per al consum o l a  re­
pobl aci6. E l  factor selectiu ' 
més important n 'ha  estat e l  
creixement ràpid i l ' obtenci6 
de pes, més que no pas la ca­
pacitat de nedar, per tal  que 
aixf fossin més atractives per 
a les pisi factories. 

La figura 9 mostra els va­
lors de consum d 'oxigen màxim 
i de repòs en l a  truita  obtin­
guts en trebal ls  de Webb 
( 1 970) i de l ' autor ( Duthie, 
1 984).  Els valors han estat 
norm al i tzats a un pes de 250g 
per a tots els peixos. 

Podem veure com en el tre­
bal l  de l ' any 1 984 els valors 
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