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8xiste una cierta ~imbiosi~ entre termodinimica y biología 

gracias a una preocupación común a ambas disciplinas: el concep

to de orden . Bn termodinámica interesa describir la evolución de 
los sistemas y la estabilidad de los estados finales; en biología 

este interés debe traducirse en una aproximación a la comprensión 
de fenómeno~ como la adquisición de una determinada estructura, su 

eventual mantenimiento, su reproducción, su más o menos drástica 

metamorfosis y su Última d~rt1cción. Tres autore.!= relacionado~ 

con el concepto termodinámico de orden han confesado ~u inspira
ción en la biología: Boltzmann, Schrodinger y Prigogine. A Boltz

mann debemos la introducción del primer c @ncepto de orden en ter

modinámica,. Schrodinger fue el primero e~ aplicarlo a sistemas 

biológicos y Prigogine es el responsable del desarrollo central 

de la termodinámica de los procesos irreversibles (la TPI) en la 

que se describe un orden funcional típicamente biológico. La TPI 

ofrece, ·en efecto, dos conceptos distintos de orden (de estructu

ra o función) de atr~ctiva proyección biológica. Bl primero se 

refiere a las situaciones próximas al equilibrio termodinámico 
(orden de Boltzamann) y el seglindo a los estados muy alejados de 

él (orden por fluctuaciones o de Prigogine). Se trata aquí de a

nalizar tales concepto9 y de aRociarles despué~ dos a~pectos de 
la evolución biológica (en su ~entido más amplio) que respectiva

mente llamaremos adaptación y evolución. 

La TPI en la aproximación lineal (adaptación) 

Consideremos (l) en primer lugar ; y como primera idealización 

de un sistema vivo, un sistema termodinámicamente abierto en cuyo 

interior o~urren un conjunto de r reacci~nes químicas a una tempe-
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ratura T. Se trata de trabajar esta analogía 
ficar los tres términos del balance entrÓpico 

original de Schrodinger (Z) . La producción de 

con el fin de identi

según la sugerencia 
entropía se escribe ( 3 ) 

(1) 

donde i ( es el parámetro de De 

reacción y donde la~ afinidade~ 

lj_!_ 
D ond er , v f ~ el 't" la velocidad de 

A¡ se el<presan 

(2) 

con H entalpía y ) entropía . La ecuación (1) se reescribe en 

forma de balance entrÓpico 

d¡S d,S dS 
- = --+-· 
dt dt dt 

(3) 

donde 

(4) 

y 

cts = Í [ ºs] ctep 
ct1 p ~ 1 aep P. T ctr ( 5) 

&t balance (3) con la identificación (4) y (5) permite un. 

primer acercamiento a la forma en que un ~istema vivo pu ede ma

nejar el flujo de entropía en el propio beneficio . Ha y que adver

tir aquf la existencia de dos cnnfusione ~ que habitan en la litera

tura del tema . . La primera consiste en una tendencia a identificar 

el término producción con la disipación de calor, to cual sólo es 

aceptable (salvo et signo) cerca de los estados estacionarios 
(estado adulto de un ser vivo) situación en la que se espc~a la 
anulación de la variación neta de entropía . La ~egunda confusión 

es producto de un exceso de frivolidad en ta extensión del concep

to del orden de Boltzmann. Veremos sin embargo que un estudio cui

dadoso de la cuestión permite e~tablecer important e~ r elaciones 

entre ta aproximación lineal de la TPl (la TLPl) y ciertos aspectos 
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de lA evolución biológica. gn efecto, los criterios de evolu
ción de la TPl para sistemas que se dirigen a 109 estados esta

cionarios que definen las condiciones de contorno (adaptación) 
son recuperables para el balance entrÓpico específico (por uni
dad de masa) de un organismo vivo: 

(6) 

si los datos calorimétricos se toman correctamente (4). La TLPl 
proporciona además importantes propiedades para la producción de 
entropía: 

l d;S O 
--> ' m dt 

y 

~[_!... d;S]<O· 
dt m dt 

(7) 

(8) 

donde (7) expresa la irreversibilidad de loA procesos y donde 

(8) representa al teorema de la mínima producción de entropía~ 
un trascendental criterio de evolución. Con ta producción como 

potencial termodinámico de evolución y con el intercambio de 

entropía como Índice de. los datos calorimétricos experimenta les, 

el balance (6) ofrece la atractiva posibilidad de discutir el 

término variación neta de entropía cuya evolución tempora 1 inf or

ma sobre la historia estructural del sistema. Para ello es ne

cesario afinar la propuesta original de Schrodinger . ~n efecto, 

el balance (6) contiene, integrados dos importantes aspectos de 

la evolución de un ser vivo: el crecimiento y la diferenciación. 
Para poner esto de manifiesto basta e9cribir: 

( ) ) 

donde 5 ::::- ;: es et contenido entrÓpico de la unidad de masa 

y dond e k.::::,;., /rv, es la tasa de crecimiento relativo. Veamos en 

primer lugar cómo un modelo simplificado puede proporcionar una 

interpretación coherente de un termograma típico de un ~istema 

vivo, tal como el exhibido en la figura 1: 
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Time 

Consideremos un sistema abierto en el que tiene lugar 

una secuencia de reacciones químicas monomoteculares 

y en el que las concentraciones externas j 0 y Yr1 se mantienen 

constantes a modo de ligadura externa. La variación de entropía 
en este caso se escribe 

N-1 N - 1 

dS = I dS; = I X; dn¡ (10) 
i=1 i : l 

donde X,· 1/,. Ir' con J'l,· potencial químico de 'f.,· y tJ,· el 
número de , moles . La evolución temporal del número de mole~ 

está descrita por el sistema de ecuaciones diferenciales li
nea les 

dn-Tr = K(n;+ 1 - n¡_ 1 - 2n1) i = l , 2, ... , N-l. 

o en términos del lo~ flujos termodinámico~ 

dn; 
d{ = V¡-¡ - V¡ 

Sumando las ecuaciones (11) se obtiene con (10) 

d-S N- 1 
- '- = I v,(X; - 1 - x;) 
dt i=O 

d,S 
dt = XoVo - X¡;V,;-1 

(11) 

(12) 

(13) 

(14) 

Las ecu~ci one s (1 3 ) v (14) permiten calcular ta evolución 

del balance entrÓpico a partir de una configuración inicial y 

dadas las condiciones de contorno. La figura 2 muestra (a) 
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las evoluciones de tres configuraciones diferentes (cada dos 

segundos) y (b) las de tos correspondientes balances entró

picos. Bt caso (c) de esta figura presenta precisamente et 

perfil del caso típico y general de tos si~temas vivos (fig.l). 

Xo 

(e) 1 
1 
1 
1 

1 

Xo ,.._.=---
1 

(el I 
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1 
1 
1 
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De este resultado se puede obtener ta siguiente imágen ter

modinámica para el desarrollo de un sistema vivo desde et momen

to de su concepción. Desde dicbo instante (t=O) se transmiten 

las ligaduras termodinámicas externas al nuevo sistema (se comple

ta ta información genética) y se establece su configuración inicial 

a modo de una "deformación" alrededor del que hRbrá de ser et 

estado estacionario o adulto. La recién creada biomasa puede con

siderarse, en e!'lte sentido, como un estado inest."ble e "imperfecto" 

que requiere de la ulterior evolución para ajustarse progresiva

m~nte a las tigAduras impueqtas por el entorno y que caracterizan 

su estado final. &l estado final no puede mantenerse indefinida-
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mente ( 4 ) y gigue una evolución grAdual del estado estaciona

rio hacia el estado de equilibrio térmico ( envej ecimiento y 
muerte biológica respectivamente) a causa de una inevitable 

relajación paralela de las ligaduras externas. 

Cabe insistir en et hecho de que ta imagen propue~ta 

(que desvela anteriores confusiones y contradicciones) descri

be sólo el fenómeno adaptativo de tos ~istema~a su entorno. 
La TLPl ~Ólo aspira a dar cuenta de ta componente rutinaria y 

sin sorpresas de la naturaleza. Sin embargo los sistemas vivos 

exhiben, en todos su·s ni ve les, un concepto de orden mas potente. 

La TPI para situaciones muy alejadas del equilibrio termodinámi
co, la TPI en el llamado ·régimen no lineal (la TNLPl), dispone 

de dicho concepto: 

La TPI en la aprnximación no lineal (autoorganización) 

Superada una cierta di~tancia crítica ~1 equilibrio 

termodinámico, las ecuaciones cinéticas (de ta cinética quími

ca, las hidrodinámicas etc.) se hacen no lineales y sus ~olu

ciones pierden unicidad. &sto supone la aparición de nuevo~ 

estado~ de orgnnizaciñn espacio-tempnrales de la- tMteria que 
Prigogine (S,6 ) hA tlamadn "e:e1tructura~ disipattvaq 11 • &stos 

estados responden a un tipo de orden bien diferente del prin
cipio de Boltzmann y ~e con,.,ce como "el principio de ,.,rden 

por fluctuaciones". IU Riguient:e diagrama ayuda A comprender 

la esencia de esta nueva idea sin necesidad de recurrir al com
plejo aparato matemático: 

-
lll~V 

'\....... __ --1-__ 

0ISTANOA AL EOUILl8RIO ¿ 
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La multiplicidad de posibleq estRdo~ se enriquece 

con la distancia al equilibrio. A un valor j, corresponde una 

solución Única. Puede decirse, en el sentido de la estabilidad 

del sistema,que las fluctuacione~ e~pontáneas (entendidas como 

desviacione~ aleatorias de las medias e~tadÍsticas) tienden a 

regresar. Su papel no llega pué~ a incidir en la evolución ma

croscópica del /iti~tema. Sin embargo un valor del parámetro i 
por ejempl~ 3 -i 7 i, , tiene múltiples !'tolucione~ a~ociadas. 

Bn este caso son precisamente las fluctuaciones las que deciden 

el camino a tomar en cada bifurcación. Resulta interesante des

tacar aquí la reconciliación entre azar y determinismo. La descrip

ción de un sistema con bifurcacione~ implica ta coexi.l'lten.cia de 

elementos probabil{sticnq y determini~tas, pero en la vecindad 

de cada punto singular rigen la !t f tuctuaci oneg. 8,ta cotaboraci Ón 

entre azar y determinismo intrÓduce un nuevo concepto de histo

ria en ta física, tradicionalmente regervado a fenómenos bioló

gicos, sociales o culturales. 8n efecto, llegar al estado lV del 

diagrama por un aumento de la disipación ( y por lo tanto del 

parámetro e} ) conlleva el conocimiento de tas visitas a las 

bifurcaci ones 1, 11, y 111. 

Hacer una expoqición general de e~toq auténticos nuevos 

estados de la materia (tas estructuras di~ipativas) en riquísimo 

y complejo panorama de la biología es punto meno~ que imposible. 

Nos limitaremos por tanto con describir un CASO cuya exploración 

experimental nos ha ocupado recientemente ( 7 )_ Se trata de un 

fenómeno de autoorganización de no e~ilibrio de una cepa bacteria

na salvaje, un Flavobacterium, detectada microcalorimétricamente 

y con trascendente incidencia en la formación rle agregados cetula~ 

res. &1 comportamiento de dicha bacteria se resume en los puntns 

siguiente!'I: 

l. Los termogramas de los cultivos exhiben una tendencia a adaptar

se a la~ fases de crecimiento anaerobio. 
2. Asociado a este fenómeno se detecta un comportamiento rítmico 

tal como muestra la figura en los ca~os a), b) y e) . Las oscila

ciones de relajación energéticas fueron identificadas como oscila-
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cioneg glicotíticas mediante el registro simultáneo do ta concen

tración de NADH, un parámetro indic11dor met11bÓlico. (f,J 4) 

3. Las poblaciones de e~ts cepa muegtran asociado a e~te proceso 

la formación de un agregado de células en forma de película cuyo 
grosor ~e correlaciona con la org11nización temporal descrita. 

g9 difícil concebir un mecanismo capaz de sincronizar un 

número tan elevado de células. La TPI ofrece ~in embargo una típi
ca cinética no lineal para e~te ca~o: el modelo alostérico de 
Goldbeter para la glicolisi~. 
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Dicha cinética se escribe: 

(15) 

donde ,L.. y Y son t.u concentracionel'I de sustrato y producto, 

o, es la entrada de sustrato, /:; corresponde a la salida de 

producto, Do< y 'D;- son tos coeficienteq de difusión a lo largo 

de la Única coordenada e111pacia t considerada, y ~ es una complicada 

función no lineal de tas concentraciones. &t análisis numérico 

de este modelo proporciona interesantes convergancias teórico- ex

perimentales. Bn efecto, para unas condiciones críticas de contor-
no y para una longitud crítica L del reactor, aparecen ondas 

química~ de las concentraciones que, naciendo de tos extremos, se 
propagan en el espacio hasta colisionar en el centro del e!llpacio 

acotado. De ta colisión resulta un agudo pico que decae exponencial

mente hasta Que nuevo~ frentes se forman en et contorno. Bste 

efecto periódico se mantiene en el tiempo. No es difícil constatar 

que el centro en cuestión realiza oscilaciones de relajación como 

tas detectadas por el microcalorímetro e identificadas por el 
fluorfmetro. Casos similares descritos en la literatura del tema 

son por ejemplo el del Dictiostelium discoideum o el de ciertas 

bacterias quimiotácticas. Asistimos en realidad a la formación 

de una nueva jerarquía biológica (el agregado) como una rebelión 

de no equilibrio a cambios brusco~ de las condiciones de contorno, 

un proceso bien distinto de la adaptación a las mismas descritas en 

la primera parte. 
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