Termodinamica
de la evolucion biologica

David Lurié y Jorge Wagensberg

Los seres vivos son unos sistemas termodindmicamente abiertos

que intercambian materia y energia con el mundo exterior para adquirir

Yy mantener estructuras que, a su vez, son susceptibles de evolucionar

1 siglo XIX contemplé el apogeo
E de una ciencia determinista

que culminé con la formaliza-
ci6én mas perfecta dela mecdnica new-
toniana. Esta ciencia exhibe un con-
cepto de “orden” inspirado en la
observacién de los fenémenos astro-
némicos y proporciona una imagen
arménica y preestablecida de la natu-
raleza. El tiempo constituye un para-
metro sin direccién, todas las ecua-
ciones son reversibles y no existe
privilegio alguno entre las nociones
de pasado y de futuro. En este
ambiente nacié la termodindmica con
su célebre “segundo principio”, que
aporta la irreversibilidad del tiempo
y, conella, una direccion bien definida
para las evoluciones. La nueva cien-
cia fue aceptada dentro de la familia
dela fisica como una entidad extrafia
y molesta. Pero a partir de entonces
se han venido desarrollando nuevas
disciplinas protagonizadas por el
nuevo concepto del tiempo. Hoy la ter-
modindmica se nos ofrece como una
ciencia clave para la comprensién y
descripcién del concepto general de
“cambio”. En biologia, la termodina-
mica ha encontrado no sélo un domi-
nioinagotable de aplicacién sino tam-
bién una fuente de inspiracién que
ha sido decisiva para su propio pro-
greso durante los tltimos decenios.
Las razones han sido fundamental-
mente dos. Por un lado, el alto grado
de complejidad que los sistemas vivos
muestran en sus estructuras a todos
los niveles (muy alejado ya del con-
ceptode orden astronémico); por otro,
la necesidad de un tiempo irreversi-
ble que describala evolucién ylainte-
relacién de dichas estructuras.

La termodindmica interesa al pro-
blema de la vida desde sus mismos
cimientos, léase primer y segundo
principios, que rigen el conjunto de
transformaciones fisicoquimicas que
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tienen lugar en el seno de los siste-
mas observables. El primer principio

afirma la conservacién de la energia .

total de un sistema en el transcurso
de dichas transformaciones. Un sen-
cillo ejemplo: el trabajo que mueve
un automévil mas las pérdidas (en
forma de calor, por ejemplo) equivale
a la energia quimica de combustién
de la gasolina liberada en el interior
delos cilindros del motor. El segundo
principio, en su versién original,
describe la evolucién de un sistema
aislado (que no intercambia materia
nienergia con suvecindad): existe una
magnitud S, llamada “entropia”, que
no puede hacer més que crecer
durante el desarrollo de cualquier
transformacion de energia, de forma
que, transcurrido un tiempo sufi-
cientemente largo, alcanzard un valor
mAaximo, que caracteriza al estado
final, llamado de equilibrio termodi-
nédmico, estado en el que ningin pro-
ceso que altere el valor de S es posi-
ble. El segundo principio aporta, con
esta primera formulacién, un crite-
rio de evolucién hacia el futuro y
adquiere una fuerza especial con la
interpretacion estadistica de Boltz-
mann: la entropia es una medida del
desorden molecular. El segundo prin-
cipio se convierte asi en una ley de
desorganizacién progresivay los sis-
temas que la obedecen, en contraste
con los sistemas mecénicos, se olvi-
dan de sus condiciones iniciales (véase
la figura 1).

De acuerdo con la teoria cldsica del
equilibrio, la evolucién natural
es una sucesién de estados cada vez
maés desordenados. El segundo prin-
cipio habla de sistemas aislados y de
equilibrio. Esté claro que para apro-
ximarnos a los sistemas vivos es nece-
sario relajar estas dos fuertes limi-
taciones. En efecto, los sistemas vivos

son, ante todo, sistemas termodin4-
micamente abiertos, es decir, inter-
cambian materia y energia con su
ambiente. Abrir esta posibilidad
supone una situacién muy diferente
incluso en el mundo inanimado; existe
ya la oportunidad para la existencia
de estados ordenados de baja entro-
pia a una temperatura suficiente-
mente baja. Se trata de estructuras
de equilibrio como los cristales. Esta
generalizacién permite la descripcion
del crecimiento de un cristal hasta
una situacién estable; pero, aunque
mas cerca, todavia estd lejos de expli-
car como, a temperaturas ordinarias,
las moléculas puedan organizarse
hasta formar complejas estructuras
que a suvezrealicen las coordinadas
funciones de los procesos vitales. Las
estructuras de equilibrio citadas se
mantienen indefinidamente sin el con-
curso de ningin proceso de transfor-
macién energética.

Hay que hacer, ademés, unanueva
concesioén: los sistemas abiertos tie-
nen que evitar las situaciones de equi-
librio. Se trata de otro aspecto evi-
dente que los organismos muestran
a todos los niveles. Basta pensar en
los fuertes gradientes de energia o
en los intensos gradientes de poten-
cial quimico que se dan en las célu-
las. En estas condiciones un sistema
puede llegar a una situacién estable
de no equilibrio, llamada estado esta-
cionario. En tales casos se produce
una cierta entropia positiva d;S que
el sistema, dada su condicién de
abierto, puede disipar totalmente al
exterior d,S (= -d;S). Mantiene de
esta forma una estructura constante,
va que el balance de entropia global
esnulo:dS =d;S +d.S = 0.

El gas de Knudsen es un ejemplo
de sistema cerrado (no intercambia
materia) pero no aislado (intercam-
bia energia). En este caso se observa
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una evolucién del sistema hacia un
estado estacionario de no equilibrio,
caracterizado por una separaci6én de
fases; es decir, ilustra cémo en una
situacién de no equilibrio se consigue
la transicién de un estado homogé-
neo a otro diferenciado —impuesto por
las ligaduras exteriores— en el que
se mantiene.

Si se aisla un sistema vivo, pri-
vandole de intercambio de materia y
de energia, el segundo principio se
aplica con toda su fuerza; el sistema
se dirige entonces al estado de equi-
librio, que es sinénimo de muerte bio-
légica. Se necesita, pues, una ter-
modindmica de no equilibrio para
sistemas no aislados.

Hemos conservado hasta aqui el
concepto de orden entrépico de Boltz-
mann y cabe preguntarse hasta qué
punto puede extenderse esta idea a
los sistemas vivos. [La ecuacién de
Boltzmann relaciona la entropia de
un sistema con su grado de desorden
o su probabilidad termodinamica W,
es decir, S = f(W).] El precedente mas
importante estd en la obra de Erwin
Schrodinger ;Qué es la vida? (1945).
Si se admite que un aumento en el
nivel de organizacion tiene asociado
un descenso en el valor de la entro-
pia del sistema, se obtiene un atrac-
tivo sentido biolégico para el balance
entrépico: la diferenciacién de los
organismos se consigue disipando
maés entropia de la que en su interior
se produce. Dicho de otra manera,
los sistemas vivos roban orden a su
ambiente por medio de un flujo nega-
tivo de entropia, término que Schro-
dinger bautizara como “neguentro-
pia”. Pero, como tantas veces ocurre
en un problema cientifico, un concep-
to que es satisfactorio a determinado
nivel pierde consistencia en otros méas
finos. La biologia es rica en un amplio
espectro de niveles de observacién,
que van desde el molecular hasta el
de poblaciones de individuos. La sos-

_pecha de que el sencillo y arquitec-
tural orden de Boltzmann sea in-
suficiente para explicar el orden
complejo y funcional de los procesos
bioquimicos est4 justificada. Pero la
misma termodindmica de los proce-
sosirreversibles ofrece nuevas alter-
nativas: el orden por fluctuaciones y
el concepto de estructura disipativa.
Cuando los sistemas se alejan mucho
del equilibrio, la situacién deja de
describirse como una prolongacién
légica de dicho estado. Abandonan el
llamado régimen “lineal” de la ter-
modindmica para entrar en el “no
lineal”. En este régimen aparecen
discontinuidades e inestabilidades, el
estado estacionario compatible con

CALOR Y MOVIMIENTO

las condiciones que impone el am-
biente ya no es dnico y las fluctua-
ciones espontdneas —antes siempre
condenadas a regresar— pueden
amplificarse y arrastrar los sistemas
anuevos estados estables: las estruc-
turas disipativas. Numerosos casos
de autoorganizacion se explican segin
el nuevo concepto de orden termodi-
namico.

La evolucién natural de la termo-
dindmica de los procesos irreversi-
bles tiene una interesante proyec-
cion en los conceptos biolégicos de
crecimiento, diferenciacién y evolu-
ci6n. Como primer paso hay que esta-
blecer el dominio de aplicabilidad de
cada uno de los niveles termodina-
micos a los sistemas vivos. A pesar
de nuestra insistencia en el no equi-

librio, importa dar cuenta de la pre-
sencia de estructuras de equilibrio
en los niveles més elementales de la
vida. Asi, en el virus. El virus es una
estructura de equilibrio cuya forma-
cién y estabilidad recuerda mucho la
de ciertas estructuras cristalinasinor-
gédnicas. Un virus aislado se man-
tiene como un cristal sin necesidad
de ninguna clase de intercambio con
el ambiente; mas para realizar una
funcién especificamente vital, como
eslareproduccién, no tiene otro reme-
dio que hospedarse en una célula,
que no es sino un sistema abierto y
deno equilibrio. Se trata, pues, de un
caso limite. La estructura se forma
fuera del equilibrio, pero es capaz de
mantenerse en él.

La termodinamica del no equili-
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1. SEGUNDO PRINCIPIO DE LA TERMODINAMICA, que dice: l1a entropia de un sis-
tema aislado aumenta en el transcurso de cualquier transformacién fisico-quimi-
ca. Dos gases diferentes estdn en un principio confinados en las dos mitades de un
volumen aislado (estado 1). Si se deja evolucionar el sistema, los gases se mezclan
(estado 2) y el sistema tiende a alcanzar el estado de maximo desorden (estado 3).
A medida que el caricter aleatorio de la distribucién de las moléculas crece, la en-
tropia aumenta. La evolucién hacia el estado 3 de equilibrio (abajo) es irreversible;
la mezcla no se separara espontidneamente para recuperar el estado 1 inicial. El
tiempo tiene aqui un sentido bien definido.
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brio parte del concepto de balance de
entropia, introducido por Ilya Pri-
gogine. Consideremos en primer lugar
un sistema aislado. El segundo prin-
cipio de la termodindmica expresa
que la entropia producida en el inte-
rior del sistema es positiva durante
el desarrollo de procesos irreversibles
ynulaen el equilibrio (dS = d;S > 0).
Si el sistema no estd aislado, se debe
completar la expresién con un tér-
mino de flujo de entropia d.S, que
representa el intercambio entrépico
con el ambiente. Se establece asi una
ecuaci6on de balance de entropia
dS =d,S + d;S. Es importante que
sélo el término de produccién tenga
un signo bien definido. Si se acepta
la entropia como una medida del
desorden, estd claro que los sistemas
aislados tienen su evolucién com-
prometida hacia el mdximo caos; pero
en los sistemas abiertos existe la posi-

bilidad de una estructuracién inte-
rior si la competencia entre los tér-
minos de produccién y de flujo de
entropia se resuelve favorablemente
(véase la figura 2).

La produccién de entropia se
expresa en una forma muy simple y
general en términos de los llamados
“fuerzas” y “flujos” termodindmicos
asociados al desarrollo de un conjun-
to de procesos irreversibles. A cada
fuerza X le corresponde un flujo con-
jugado J. Ejemplos de estas magni-
tudes correspondientes son gradiente
térmicoy flujo de calor, afinidad qui-
mica y velocidad de las reacciones,
potencial eléctrico y flujo de cargas,
gradiente de densidad y flujo de masa,
etcétera. La produccién de entropia
para un conjunto de n procesos simul-
téneos se escribe como la suma de los
n términos formados por los produc-
tos de las fuerzas y flujos correspon-
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2. GAS DE KNUDSEN. Consiste en un gas encerrado en dos vasijas comunicadas
por un tubo capilar. El conjunto constituye un sistema cerrado pero no aislado. Si
el sistema esta sumergido en un bafio de temperatura uniforme, las moléculas se
distribuyen de forma homogénea en el estado 1 de equilibrio. En un sistema no ais-
lado puede establecerse un gradiente térmico fijando las temperaturas de las vasi-
jas en T > Ts. Se observa entonces que el sistema evoluciona hacia un estado 2 es-
tacionario de no equilibrio que presenta una separaciéon de fases; las moléculas que
pueblan las vasijas estan ahora en la relacién ny/n; = VT1/Ts. Se demuestra que la
entropia del estado 2 es menor que la del estado 1.
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dientes: d¢S/dt =,§1 JiX; (Conviene
distinguir la i subindice de la entro-
pia, que significa que la entropia de
que hablamos esinterna, de lai subin-
dice de fuerza, X, o flujo, J, que repre-
senta un namero natural.)

En las situaciones préximas al equi-
librio, flujos y fuerzas conjugados se
relacionan entre si por leyes empiri-
caslineales que en los ejemplos ante-
riores corresponden a las leyes de
Fourier para la conduccién de calor,
de Hartley-Fick parala difusién, etc.
En una superposicién de procesos el
flujo i-ésimo se expresa como una
combinacién lineal de todas las fuer-
zas, donde los coeficientes (l1lamados
de Onsager) cumplen una condicién
desimetria:J; =2, L;Xj, conL;; = L;;.
Esta formulacién permite definir el
concepto estacionario de no equili-
brio y determinar los criterios de esta-
bilidad y de evolucién que a él se refie-
ren. Los estados estacionarios ocupan
un lugar de interés préctico dentro
de la termodindmica por su accesi-
bilidad al tratamiento matemaético y
por el gran nimero de situaciones
reales que representan. Un sistema
estd en un estado estacionario si sus
pardmetros microscépicos tales como
temperatura, presién, entropia o com-
posicién son independientes del
tiempo. Esto es compatible con el
desarrollo de procesos irreversibles
en el interior del sistema y con que
los pardmetros intensivos sean fun-
cién de las coordenadas especiales.
La introduccién de las fuerzas ter-
modindmicas permite una clasifica-
ci6én muy util de los estados estacio-
narios.

Consideremos un sistema caracte-
rizado por n fuerzas X;, Xy, ...,
X, k delas cuales se mantienen fijas
mediante ligaduras impuestas al sis-
tema desde el exterior. Experimen-
talmente se observa que, con inde-
pendencia dela configuracién inicial
de las n-k fuerzas libres, el sistema
alcanza tarde o temprano un estado
en que todas las fuerzas —y, por tanto,
todos los flujos que de ellas se com-
ponen linealmente— son constantes
en el tiempo. Un estado estacionario
preparado de esta manera se llama
estado estacionario de orden k. El
equilibrio queda entonces como el
estado estacionario de orden cero, o
bien, como el que corresponde a no
imponer ninguna ligadura termodi-
namica. Ocurre ademds que, en un
estado estacionario, los flujos aso-
ciados a las fuerzas libres son no so-
lamente constantes sino nulos, y el
sistema en dicho estado queda per-
fectamente caracterizado por el nid-

TEMAS 16



mero y la intensidad de las fuerzas
fijadas. Estas fuerzas miden de al-
guna manera la distancia del estado
al equilibrio y su debilidad garantiza
la aplicabilidad de la formulacién
lineal.

Elbalance entrépico refleja en qué
forma puede mantenerse un estado
estacionario. El sistema envia al
ambiente toda la entropia que en su
interior se produce, precio ineludi-
ble de cualquier proceso irreversible
segin el segundo principio. Como con-
secuencia, el sistema mantiene su
entropia constante. La persistencia
de un sistema en un estado estacio-
nario equivale entonces a la conser-
vacion de una determinada estructura
o grado de organizacién. Por otrolado,
la evolucién hacia ese estado esta-
cionario desde una configuracién ini-
cial supone la adquisicién de dicha
estructura final, o sise quiere, la aco-
modacioén interna del sistema a las
condiciones impuestas por el am-
biente. Dentro del régimen lineal, la
estabilidad del estado estacionario
esta asegurada; esto es, cualquier
perturbacién fortuita que suponga
un desplazamiento del mismo es ven-
cida por el sistema que tiende a res-
tituir la situacién estacionaria. En
otras palabras, las fluctuaciones que
pueden aparecer no tienen oportu-
nidad de progresar, se amortiguany
no trascienden microscépicamente.
Se puede demostrar que esto es una
consecuencia directa de la estabili-
dad del equilibrio. La ley de evolu-
ci6n hacia los estados estacionarios
fue enunciada y demostrada por
Prigogine; se trata del célebre prin-
cipio de la minima produccién de
entropia. Dicho principio establece
que el estado estacionario se carac-
teriza por un valor minimo de la pro-
duccién de entropia compatible con
las ligaduras impuestas: la produc-
cién de entropia es una magnitud no
negativa que decrece durante cual-
quier evolucién y que se hace cons-
tante y minima una vez se ha alcan-
zado el estado estacionario.

Inmediatamente después del esta-
blecimiento de este principio, Prigo-
gine y Wiame propusieron su aplica-
cién al crecimiento y desarrollo de
sistemas biolégicos. Desde entonces
se planteé una controversia no del
todo resuelta hasta el momento. Pero
veamos primero un ejemplo fisico muy
simple descrito por la aproximacién
lineal dela termodindmica: el caso de
la conduccién de calor en una barra
metélica. Sea una barra homogénea
de metal, de seccidn fija, longitud 1y
aislada en todo su entorno excepto en
sus extremos A y B que estdn en con-
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3. EVOLUCION de una configuracién de temperaturas en una barra aislada en to-
do su contorno excepto en los extremos donde se ha fijado la temperatura Ty y Tg.
La configuracién inicial 1 esta representada a intervalos regulares de tiempo 2, 3,
4... = (infinito) hasta alcanzar el estado estacionarlo (rojo) impuesto por las tempe-
raturas extremas. La discretizacion de la barra inferior en n celdas iguales permi-
te una cémoda simulaciéon numérica de la evolucion de las temperaturas y del ba-

lance entrépico.

tacto con bafnos a temperatura man-
tenida constante, T4 y Tz respecti-
vamente. Podemos dividir longitu-
dinalmente la barra en n celdas
idénticas de longitud 1/n cada una. La
hipotesis del equilibrio local permite
hacer una discretizacién de la distri-
bucién de temperaturas que tanto méas
se aproximara4 al caso continuo cuanto
mayor sean. La estructura del sistema
en cada instante vendra dada por las
dos temperaturas mantenidas fijas
Toy Tg y las n — 2 restantes. Si
Ty = Tp, la distribucién serd inde-
pendiente de la posicién y del tiempo,
estoes, todaslas celdas tendran siem-
pre la temperatura de los extremos.
Se trata del equilibrio termodindamico
como corresponde a la ausencia de
ligaduras exteriores. Si T4 es mayor
que T'g el sistema evolucionara hacia
un estado estacionario en que las tem-
peraturas serdn independientes del
tiempo pero no de la posicién.

La configuracién final de tempe-
raturas y los correspondientes valo-
res de la produccion e intercambio de
entropia dependen tinicamente de las
ligaduras termodindmicas exterio-
res (en este caso T4 y T'g). La evolu-
ci6n hacia dicho estado final de la
configuraciéon y del balance entrépico
depende de la configuracién inicial de
temperaturas y cumple el teorema
de la minima produccién de entropia
(véase la figura 3).

1 primer problema a afrontar en

el caso de los seres vivos reside
en saber qué término del balance
entrépico puede evaluarse experi-
mentalmente durante el desarrollo de
un organismo. Uno de los casos més
discutidos es la descripcién temporal
del metabolismo expresado por ter-
mogramas especificos obtenidos por
técnicas de calorimetria, esto es, la
medida de la disipacién de calor por
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4. EVOLUCION DEL BALANCE ENTROPICO correspondiente a la ilustraciéon an-
terior. La curva sélida indica produccién de entropia; la curva punteada, inter-
cambio de entropia con el exterior y la curva a trazos, la variacién de entropia. En

el estado estacionarlo la entropia es constante.

unidad de masa y de tiempo a tem-
peratura constante. En la figura 5
aparece el termograma especifico con-
tinuo de un sapo, segin Gayda, desde
el instante de la fertilizaciéon del
huevo; el de una rata desde su alum-
bramiento, segiin Prat y Calvet; y la
evolucién del calor liberado durante
el crecimiento de un cultivo de bac-
terias Citrobacter intermedium C3,
calculado por unidad de célula via-
ble, segin Wagensberg y Torra. El
caracter especifico de estas medidas
es imprescindible si se desea aproxi-
mar estos registros a los criterios ter-
modindmicos de evolucién. En la
figura 6 tenemos el registro térmico
total de la poblacién bacteriana en el
que destacan dos fases respiratorias
(aerébica y anaer6bica) bien dife-
renciadas, pero que desaparecen al
dividir por el nimero total de indi-
viduos. Tradicionalmente se ha con-
siderado una buena aproximacién el
considerar dichos termogramas espe-
cificos como la produccién de entro-
pia por unidad de masa. Asi lo han
supuesto Prigogine, Zotin y Trint-
scher, entre otros. Basta una ojeada
alos dos primeros casos para ver que
el teorema de la minima produccién
de entropia se satisface una vez se
ha superado la fase de embriogéne-
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sis; y que se cumple siempre en el
tercer caso, donde no puede decirse
que dicho periodo se dé en el estricto
sentido de la palabra. Existen dos
interpretaciones del aumento de disi-
pacién durante esta fase. Una debida
a Zotin, segun el cual las ligaduras
no tienen por qué mantenerse cons-
tantes durante el periodo de embrio-
génesis, requisito imprescindible en
la deduccién del teorema de la minima
produccién de entropia. Una segunda
explicacién m4és atractiva se debe a
Prigogine y ha sido materializada a
nivel de modelo matematico por dos
investigadores de su escuela, Hier-
naux y Babloyantz: durante la em-
briogénesis, etapa que incluye los
fenémenos de diferenciacién y creci-
miento, los sistemas vivos escapan del
equilibrio atravesando incluso la fron-
tera del régimen lineal. Esta inter-
pretacién salva también la contra-
diccién, ya que el principio de la
minima produccién de entropia limita
suvalidez alas situaciones pr6ximas
al equilibrio.

Segun este ultimo punto de vista
los sistemas vivos utilizan procesos
no lineales para aumentar su disi-
pacién al tiempo que forman estruc-
turas disipativas espaciotemporales
enlos primeros pasos através de una

sucesién de inestabilidades. Y sélo
una vez dicha fase se ha superado se
encara una evolucién hacia un estado
estacionario que se caracteriza por un
minimo valor de la produccién de
entropia.

Aunque quiza pueda llegarse a
demostrar que las dos imagenes se
aproximan a la realidad, existe una
tercera posibilidad igualmente suges-
tiva que proponemos para la inter-
pretacion termodindmica de un orga-
nismo (Lurié y Wagensberg, 1977).
Se trata de prescindir, en primer
lugar, de la aproximacién habitual
que identifica el flujo de calor, del
organismo al ambiente, con una
medida de la produccién de entropia
y tomarlo en suacepcién real de inter-
cambio de entropia. Rechazar dicha
aproximaci6n tiene el inconveniente
de que no se puede argumentar direc-
tamente sobre los termogramas uti-
lizando el principio de evolucién que
afecta al término de produccién y no
al de intercambio. Sin embargo, per-
mite construir unanuevaimagen del
desarrollo, a nivel de analogia, sin
necesidad de prescindir de las hipé-
tesis de la descripcién lineal de la
termodindmica. Es importante des-
tacar que aproximar un indice expe-
rimental de intercambio a uno de pro-
duccién es equivalente a anular el
término de variacién neta de entro-
pia, es decir, equivale —si seguimos
asignando a la entropia una cierta
representacién del grado de estruc-
tura— a imponer al organismo una
evolucién a estructura constante; y
eso es tanto mds cierto cuanto maés
cerca se estd de la edad adulta, alli
donde la diferenciacién y el creci-
miento tienden a desaparecer, y tanto
menos cierto cuanto més cerca se esta
de la fertilizacién, alli donde el cre-
cimiento y la diferenciacién se impo-
neny donde el principio de la minima
produccién de entropia parece vio-
larse.

Recuperemos, pues, las hipétesis
de las que nos serviremos para recons-
truir la historia de un organismo
desde la fecundacién: a) los datos
calorimétricos suponen una infor-
macién cuantitativa de la variacién
temporal de intercambio especifico
de entropia; b) existen ciertas leyes
fenomenolégicas lineales entre fuer-
zas y flujos; ¢) las ligaduras exterio-
res se mantienen constantes desde la
fecundacién.

Deben hacerse dos comentarios en
relacién con la tercera hipéte-
sis. En primer lugar cabe esperar una
relajacién de las ligaduras exteriores
superpuesta a la evolucién del sis-
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tema, pero muy lenta enrelaciéncon término de variacién de entropia por

los efectos de crecimiento y diferen-

£iapipn. Boin sste nunts de rzets 2’
envejecimiento, en su sentido estricto,
empieza inmediatamente y se mani-
fiesta, una vez se ha alcanzado el
estado estacionario, por el progresivo
debilitamiento de las ligaduras que
corresponde a la evolucién gradual
desde dicho estado, caracterizado por
una produccién de entropia positiva,
hasta el de equilibrio donde aquélla
se anula.

En segundo lugar, una justificacién
de dicha hipé6tesis. En la termodi-
némica lineal de los procesos irre-
versibles, un estado estacionario
queda determinado —de manera
unica— unavez se han fijado lasliga-
duras exteriores. En biologia, por
otro lado, el estado adulto de una
especie dada viene en gran parte
determinado por la informacién con-
tenida en el cédigo genético. Es, por
tanto, tentador suponer que, para
cada organismo, las ligaduras ter-
modindmicas exteriores quedan fija-
das desde el momento de la concep-
cién al completarse la informacién
genética y que la degeneracién del
individuo se explica por una serie de
errores no corregibles en el cédigo
que, como hemos dicho, suponen un
olvido gradual de las ligaduras ini-
ciales y que, en definitiva, conduce
al organismo hacia el estado final de
maximo desorden.

Admitiendo las tres hipétesis nos
hemos armado de la siguiente infor-
macién con respecto al balance de
entropia que, paralaevolucion de un
organismo, vamos a reconstruir en la
figura 8. Por un lado, la experiencia
proporciona el comportamiento cuan-
titativo del intercambio especifico de
entropia. (Se trata de un termograma
generalizado del tipo de los mostra-
dos enla figura 5 y que aparece en la
figura 7 —curva punteada— refle-
jada por el eje de abscisas, para seia-
lar que la disipacion de calor corres-
ponde a un flujo negativo de entropia
para el organismo.) Por otro lado, la
termodinamica propone un compor-
tamiento cualitativo dela produccion
especifica de entropia como una can-
tidad positiva y decreciente. El tér-
mino resultante del balance, la varia-
cién especifica de entropia, es el
objetivo de nuestro analisis, ya que
representa, segun la sugerencia ori-
ginal de Schrodinger, la trayectoria
estructural del organismo. Se observa
que, en general, este término puede
adoptar sucesivamente los signos
positivo y negativo durante la evo-
lucién. ;Cémo interpretar este hecho?

Es importante comprobar que el
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unidad de masa 1/m dS/dt es el resul-
el a& geras ads CETININOS en com-

petencia, con un significado biolégico
muy claro: crecimiento y diferencia-
cién. El primero representa el efecto
de produccion de nueva biomasay su

aporte entrépico se expresa como el
producto entre la tasa de crecimiento
refativo 1/m dm/dt y el contenido

entrépico de la unidad de masa S/m;
el segundo representa la diferencia-
ciény organizacién de dicha biomasa,
y se expresa por la derivada tempo-
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5. TERMOGRAMAS ESPECIFICOS de sistemas vivos. En la ilustracion superior, la
curva azul representa el termograma de un anfibio segin Gayda desde el instante
de fertilizacién del huevo (la flecha designa el momento de la eclosion), la curva ro-
ja representa el de una rata desde el momento de alumbramiento. En la figura in-
ferior se registra la evolucidon del calor liberado durante el crecimiento de un cul-

tivo de bacterias Citrobacter inter

dium C 3 calculado por unidad de célula viable,

segun Wagensberg y Torra. Los datos se han obtenido mediante un microcalori-

metro de flujo especialmente sensible.
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6. TERMOGRAMA GLOBAL correspondiente a toda la poblacion del cultivo de Ci-

trobacter, representada en la ilustracion
respiratorias: aerobia (a) y anaerobia (b).

ral del contenido entrépico de masa
d (S/m)/dt, esto es,

La idea de Schrodinger se refiere,
pues, al segundo término, que
debe esperarse que sea negativo
durante un proceso de diferenciacién.
El primer término es, en cambio, posi-
tivo durante un proceso de creci-
miento. En definitiva, el signo del tér-
mino de variacién especifica de
entropia depende del peso relativo de
los dos anteriores. A pesar de que no
se dispone de un conocimiento directo
de los flujos y fuerzas termodindmi-
cos, dada la gran complejidad de los
sistemas biolégicos, resulta relevante
el hecho de que la evolucién tempo-
ral del término intercambio especi-
fico de entropia observado por via
experimental sea esencialmente el
mismo para todos los organismos vivos
estudiados. Esto sugiere la existen-
cia de un denominador comun rela-
cionado con las configuraciones estruc-
turales iniciales. En este aspecto es
dificil resistirse a la tentacién de inves-
tigar la naturaleza de dichas confi-
guraciones, aunque sea recurriendo
a analogias con fenémenos fisicos sen-
cillos, que presenten perfiles simila-
res en las curvas de evolucién tem-
poral de intercambio y produccién de
entropia. Basta atender al caso de
conduccién de calor en una barra me-
talica, comentando antes (véase la fi-
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precedente. Se distinguen las dos fases

gura 3), para encontrar configura-
cionesiniciales que proporcionen una
evolucién del balance entrépico en el
sentido de lo que puede ocurrir en el
desarrollo de un organismo vivo. Estas
configuracionesiniciales resultan ser
de un tipo de “estados estaciona-
rio-perturbados” especiales que dan
lugar, durante su posterior evolucién,
a dos efectos en competencia: uno que
tiende a aumentar la entropia y otro
que tiende a disminuirla. Se trata de
un efecto paralelo al del conflicto cre-
cimiento-diferenciacién que sugiere la
siguiente interpretacién del desarro-
1lo de los seres vivos. La fertilizacion
transmite al sistema las ligaduras
exteriores y establece su estructura
inicial como una “perturbacién” o “fluc-
tuacién” con respecto al estado esta-
cionario adulto. En este aspecto, la
recién creada biomasa debe contem-
plarse como un sistema inestable e
imperfecto que requiere de la subsi-
guiente evolucién parair ajustdndose
progresivamente a las ligaduras
impuestas. Elestado adulto nopuede
mantenerse eternamente y el enve-
jecimiento se interpreta como una
aproximacién gradual del estado esta-
cionario hacia el de equilibrio por una
relajacién paralela de las ligaduras
externas. Puede decirse que en cierto
sentido el sistema se olvida de las
o6rdenes recibidas en la fertilizacién
a causa de una sucesién de errores
moleculares que no se corrigen, es
decir, de una progresiva pérdida de
la informaci6n inicial.

La evolucién biolégica adquiere,
bajo esta 6ptica, cierta coherencia en
lo que a crecimiento, diferenciacién
e informacién se refiere. La aplica-

ci6n de la teoria de la informacién a
la biologia arrancé con mucho entu-
siasmo después de los primeros tra-
bajos de Shannon (1948);larazén era
obvia: ofrecia aquello que necesitaba
la biologia, a saber, una teoria cuan-
titativa de la organizacién. Asi, por
ejemplo, una molécula de ADN ex-
traida de una célula de mamifero
tiene una capacidad de 2 x 1010 bits
(unidades de informacién) que puede
compararse al contenido informatico
de cien frases de la Enciclopedia Bri-
tanica. De esta forma puede evaluarse
la complejidad de un organismo com-
pleto. Morowitz calculé en 1955 el
valor informético de las instruccio-
nes que serian necesarias para cons-
truir una célula de Escherichia coli
a partir de un conjunto desordenado
de moléculas. Encontré 2 x 1011 bits.
Este resultado coincide bien con un
cdlculo que hemos realizado a partir
de la entropia puesta en juego para
la formacién de la célula, detectada
por microcalorimetria y que propor-
ciona un valor de 3,5 x 1011 bits.

Horton A. Johnson ha expresado
su decepcion por el hecho de que
la teoria de la informaci6n y biologia
no acaban de converger claramente,
en el sentido de que aquélla no ha per-
mitido todavia programar o inter-
pretar experiencias concretas en el
laboratorio, que es la tnica medida
de relevancia para cualquier teoria.
Para Johnson, el organismo es una
consecuencia operacional, una “deduc-
ci6n” de una parte de la informacién
contenida en el huevo. Esta imagen
es coherente con el supuesto de unas
ligaduras termodindmicas impues-
tas desde el tiempo cero de la con-
cepcibn a través del c6digo genético.
Lainformacién original se almacena
en las células en una forma redun-
dante, lo que supone una cierta pro-
teccién, pero no se puede evitar que
aquélla se pierda en el transcurso del
tiempo o que se produzcan errores en
el material genético. La degenera-
cién de esta informacién asociada a
lasligaduras heredadas no puede res-
tituirse extrayendo informacién del
ambiente a través de un flujo neguen-
tropico. El sistema es en este aspecto
aislado y el caos final imparable. El
individuo, incapaz de reponer parte
de la informacién, estd condenado a
una pérdida continua de orden. Esto
serefleja termodindmicamente por el
hecho de que el estado adulto de un
organismo no sea sino una ilusién de
estado estacionario y, como hemos
visto en nuestra analogia, el enveje-
cimiento equivale ala progresiva hori-
zontalidad de dicho estado en el dia-
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grama hasta el fatal equilibrio final.
La reproduccién es la mejor solucién
(y la més econémica desde el punto
de vista entrépico) para garantizar
la persistencia delavida: hacer copias
a tiempo y a bajo precio, esto es, de-
sencadenar la formacién de nuevos
sistemas fuera del equilibrio por trans-
misién de las ligaduras pertinentes.

Hasta aqui la interpretacién ter-
modindmica —a nivel de organismo—
es determinista como corresponde al
dominio lineal. Quedan otros aspec-
tos de la evolucién por describir: auto-
organizacion, mutacién y seleccidn,
entre varios. Es el momento de atrave-
sar la frontera que separa el dominio
lineal del no lineal en la termodiné-
mica de los procesos irreversibles, de
dar un salto que permita descender
hasta los niveles subcelular y bio-
quimico, que es donde se originan los
acontecimientos de la evolucidn, e
interpretar fen6menos no determi-
nistas que aparecen en niveles supe-
riores. En esta frontera termodiné-
mica encontramos una discontinuidad
en el concepto de orden y estructura,
asi como en la forma en que éstos se
adquieren.

Superada una distancia critica del
equilibrio, las ecuaciones cinéticas
se hacen no lineales y sus soluciones
pierden unicidad. Llegamos de este
modo a nuevos estados de organiza-
cién espaciotemporales, que Prigogine
hallamado “estructuras disipativas”.
Estos estados responden a un princi-
pio de orden bien diferente del prin-
cipio de Boltzmann: “el principio de
orden por fluctuaciones”. El diagrama
inferior de esta pagina ayuda a com-
prenderla esencia delanuevaideade
orden sin necesidad de recurrir al com-
plicado aparato matematico que lo
describe. Sea £ una medida de la dis-
tancia al equilibrio y M una medida de
la estructura relacionada con el na-
mero de soluciones (estados estables)
accesibles al sistema y compatibles
con las condiciones de contorno. Para
un alejamiento suficiente aparecen
puntos de inestabilidad que repre-
sentan una bifurcacién matemadtica
de la solucién. )

La multiplicidad de estados posi-
bles se enriquece, en general, con la
distancia al equilibrio. A un valor &,
corresponde una solucién unica.
Desde el punto de vista de la estabi-
lidad del sistema, puede decirse que
las fluctuaciones espontdneas, enten-
didas como desviaciones aleatorias
de las medidas estadisticas, tienden
a regresar. Su papel no llega a inci-
dir en la evolucién del sistema. Sin
embargo, un valor mayor del para-
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metro &, por ejemplo &3 > &, tiene
soluciones multiples asociadas. En
este caso, las fluctuaciones deciden
el camino a tomar en cada bifurca-
cién. Resulta interesante resaltar
aqui la reconciliacién entre azar y
determinismo. La descripcién de un
sistema con bifurcaciones implica la
coexistencia de elementos probabi-
listicos y deterministas: entre dos
puntos de bifurcacién reinan las leyes
deterministas —como las ecuaciones
cinéticas quimicas—, pero en la vecin-
dad de cada uno de esos puntos pre-
valecen las fluctuaciones. Esta cola-
boracién entre azar y determinismo
introduce un nuevo concepto de his-
toria dentro de la fisica, tradicional-
mente reservado a fenémenos biolé-
gicos, sociales o culturales. En efecto,
llegar al estado IV del diagrama por
un aumento de la disipacién —y, por
tanto, del pardmetro &— conlleva el
conocimiento de que las visitas a los
puntos de bifurcacién I, IT y III se
han realizado.

La formacién de una estructura
disipativa, auténticos nuevos esta-
dos fisicos de la materia, requiere
tres elementos fundamentales: 7)
Funcién, esto es, la actividad funda-
mental descrita por ecuaciones de-
terministas no lineales; 2) estruc-
turacién espaciotemporal de dicha
funcién, y 3) fluctuaciones.

Esfacil encontrarse con situaciones
experimentales y tedricas de esta
clase: las reacciones autocataliticas
en quimica, la inestabilidad de Bé-
nard en hidrodindmica, el ldser segin
la interpretaciéon de Haken en fisica
y la teoria de Eigen para la evolucién
prebidtica, entre otras. La quimica
ha sido, sin duda, un campo pionero
de trabajo en este sentido, profunda-
mente estudiado por la escuela de
Bruselas. A ella pertenece el caso mds
espectacular de los hasta hoy descri-
tos: la reaccién de Zhabotinski-Be-
lousov. En una solucién homogénea
de ciertos compuestos aparecen espon-
taneamente, superado un umbral cri-
tico de disipacién, unas oscilaciones
alternativamente rojasy azules (exce-
sos deiones Ce*3y Ce+4indicados por
ferroina) que derivan gradualmente
hacia una estructura en el espacio
formada por estratos horizontales
estables rojos y azules. Esta especie
de bandera azulgrana puede mante-
nerse en un tubo de ensayo de 10 mili-
litros durante una hora, e indefini-
damente en un sistema abierto en el
que se establezca un flujo apropiado
de reactivos. (véase la figura 11).

Recuperando en sintesis lo ex-
puesto cabe insistir en el hecho
de que dentro de la termodindmica
puede concebirse la creacién de
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7. EVOLUCION DEL BALANCE ENTROPICO para un ser vivo desde su concepcién
hasta su estado adulto compatible con los datos calorimétricos y con la termodi-
namica de los procesos irreversibles en su aproximacién lineal. La curva sélida de-
signa la produccién especifica de entropia (funcién positiva y decreciente de acuer-
do con el segundo principio y con el teorema de Prigogine); la curva punteada, un
intercambio de entropia especifico con el exterior (segun los registros experimen-
tales de disipacidén de calor); y la curva a trazos describe variacién especifica de en-
tropia (funcién que representa el proceso de crecimiento-diferenciaciéon). La es-
tructura inicial determina el perfil del diagrama.

_
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8. IMAGEN TERMODINAMICA de la evolucién de un ser vi-
vo (curvas en negro). El estado adulto (color) se consigue
por la adaptacién del sistema a las ligaduras termodina-
micas transmitidas por la fecundacién e impuestas por el

estructuras en tres sentidos: de equi-
librio, cerca del equilibrio y lejos de
él. Pero la gran diferencia es la que
separa los dos primeros del tercero.
En el dominio lineal, la creacién de
estructuras esta gobernada por el
principio de orden de Boltzmann: el
estado estacionario final esté4 estric-
tamente determinado por el extre-
mal (un minimo o un maximo) de un
potencial termodindmico apropiado;
las fluctuaciones desempeinan un
papel secundario. Lejos del equili-
brio ocurre todo lo contrario, la exis-
tencia de un potencial termodina-
mico estd comprometido y son las

modinamico.

fluctuaciones quienes inducen nue-
vas estructuras amplificindose y
arrastrando al sistema; rige el prin-
cipio de orden por fluctuaciones. La
diferencia que separa ambos princi-
pios puede resumirse cualitativa-
mente en la propiedad siguiente. En
la proximidad del equilibrio un sis-
tema se aqjusta alasligaduras impues-
tas, conla obsesiéon de acomodarse en
un estado lo mas préximo posible al
equilibrio. Lejos del equilibrio, un
sistema se reorganiza mediante la
amplificacién y posterior estabiliza-
ci6n de fluctuaciones en presencia de
losintensos flujos de materia y ener-

DOMINIO LINEAL

ORDEN 7

DOMINIO
NO LINEAL

&

&

DISTANCIA AL EQUILIBRIO &

9. DETERMINISMO E INDETERMINISMO segun la distancia al equilibrio. En los
puntos de bifurcacién (que aparecen, mas gruesos, en color), las fluctuaciones de-

ciden el futuro del sistema.
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ambiente. La degeneracion de dicho estado (envejeci-
miento) aparece por una lenta relajacion de dichas liga-
duras. El estado final de muerte equivale al equilibrio ter-

gia que el ambiente impone. Adap-
tacién en un caso y reestructuracién
en el otro.

Elorden por fluctuaciones plantea
numerosos interrogantes en biologia.
;Cudl es su impacto en la evolucién
biolégica y en la prebiética? ;Cudl es
su convergencia con la teoria de Dar-
win? ;Cémo se hace compatible con
la imagen lineal ofrecida para el cre-
cimiento y desarrollo a nivel de orga-
nismo? Antes de aventurar cualquier
respuesta, merece hacerse una revi-
si6n rapida de las pruebas experi-
mentales més importantes registra-
das y de las especulaciones propuestas
a nivel de modelo.

La quimica del metabolismo retine
todas las caracteristicas parala apa-
ricién de estructuras disipativas,
1éase reacciones complejas no linea-
les con etapas catalizadas por enzi-
mas, fenémenos de transporte por
difusién, paso de iones a través de
membranas, etcétera. Una de las
cadenas bioquimicas mejor estudia-
das, desde este punto de vista, es la
glicolisis. La experiencia muestra
cémo ciertos intermediarios metabé-
licos presentan oscilaciones tempo-
rales no amortiguadas en su concen-
tracién, con periodos y amplitudes
reproducibles. El comportamiento del
NADH, por ejemplo, se visualiza por
fluorimetria. No es dificil construir
modelos basados en los pasos funda-
mentales de dicho ciclo y en datos
conocidos. Goldbeter y Lefever han
demostrado con simulaciones numé-
ricas que los resultados experimen-
tales pueden interpretarse cuanti-
tativamente como una estructura
disipativa temporal a la que se llega
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tras superar ciertas inesta-
bilidades. Cabe esperar que
una gran parte de los proce-
sos de regulacién metabdlica
respondan a la misma inter-
pretacién termodinamica.
Existen también interesantes
convergencias numérico-ex-
perimentales en el control de
sintesis de proteinas en las
células —donde una inesta-
bilidad separa los efectos de

NADH —>
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intervalo de tiempo, un umbral
quimico critico para ciertas
sustancias que son vertidas al
medio extracelular en forma de
pulso y cuyo calor de dilucién
recoge el termograma en forma
de pico. Segiin esta imagen la
unidad del nivel supracelular
no conserva las caracteristi-
cas de una célula. La nueva
unidad (una unidad de reac-
cién-difusién “macroscépica”)

activacion e inhibicion—, en
el funcionamiento del sis-
tema nervioso —donde la
diferencia de densidad de
carga es la fuerza que con-
duce al sistema a la zona de
inestabilidades—, enla agre-
gacién de seres unicelulares para for-
mar colonias, etcétera.

La autoorganizacién temporal por
fluctuaciones adquiere una especial
importancia en ciertos sincronismos
observados a un nivel muy superior,
el de poblaciones de individuos. En
el sudeste asidtico, las luciérnagas
Luciola seretinen en gran nimero en
arboles del género Sonneratia donde,
al anochecer, emiten luz a interva-
los progresivamente regulares y sin-
crénicos. La biofotogénesis tiene, en
este caso, una motivacién de convo-
catoria sexual y los machos consi-
guen con esta organizaciéon temporal
enviar un mensaje més potente, que
reduce el nimero de hembras que se
despistan en el bosque.

Hemos detectado un fenémeno simi-
lar en el crecimiento de un cultivo de
bacterias marinas, aisladas en el
noreste de Africa por la expedicién
ATLOR VII del Instituto de Investi-
gaciones Pesqueras. El estudio micro-
calorimétrico de dicha cepa, identi-
ficada como un Flavobacterium, se
resume en los puntos siguientes: 1)
La serie de termogramas obtenidos
exhiben una evolucién que tiende a
mostrar una capacidad creciente para
realizar la fase de respiracién anae-
robia. 2) Se observa un ritmo ener-
gético temporal asociado con este
fenémeno. Silos termogramas se exa-
minan localmente (véase la figura 12)
se puede ver c6mo ciertos picos ener-
géticos, que aparecen en la fase aero-
bia A, tienden a alcanzar una or-
ganizacién temporal de periodo
constante durante la culminacién de
la fase anaerobia B. Durante la fase
de muerte C, en la que el sistema se
aproxima a un sistema termodiné-
micamente cerrado (dada la herme-
ticidad del recinto-laboratorio), la
estructura temporal degenera aumen-
tando progresivamente la distancia
entre picos consecutivos. Estas osci-
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4
MINUTOS

10. ORGANIZACION temporal de no equilibrio. Oscilacio-
nes del intermedio metabdlico de la glicélisis. NADH re-
gistradas por fluorimetria. La tasa de entrada de glucosa
era de 18 mm por hora.

laciones de relajacién, detectadas por
calorimetria, han sido identificadas
como oscilaciones glicoliticas, regis-
trando por fluorimetria la concen-
tracién de un intermediario meta-
bélico: el NADH. 3) Las poblaciones
que muestran este comportamiento
exhiben agregaciones de células
visualmente observables, cuyo ta-
marno estd en relacién con el perfil del
termograma y, por tanto, con la ampli-
tud y periodo de los picos.

o ué sentido tiene aqui la for-
macién de una estructura en
eltiempo? ;Tiene siquiera un sentido?
En el caso delas Luciola labondad de
la organizacién resultante parece
clara: mediante la sincronizacién
aumenta la interaccién entre los
machos, con lo que se consigue atraer
a un mayor nimero de hembras. Ello
redunda positivamente en el futuro de
la especie. La sincronizacién celular
no estd, en este momento, tan clara.
Existe, sin embargo, una atractiva
interpretaciéon que servird para des-
cribir el mecanismo por el cual el orden
por fluctuaciones incide en la evolu-
cién bioldgica.

Un anélisis de la estabilidad de las
ecuaciones cinéticas no lineales del
modelo alostérico de Goldbeter para
el ciclo de la glicélisis, muestra que la
organizaci6n de la onda quimica que
representa al producto es especial-
mente sensible a la longitud del sis-
tema. Para un valor suficientemente
grande de dicha distancia (distancia
supracelular) nacen ondas de con-
centracion en el contorno del sistema
que se propagan en el espacio hasta
colisionar en su centro. En dicho punto,
el pico resultante desaparece lenta-
mente hasta que nuevos frentes de
onda vuelven a nacer en el contorno.
Este efecto resulta ser periddico en el
tiempo. Puede obtenerse que en el
punto central se supere, en un pequefio

es un conjunto de células que
oscilan en fase. Cada una de
estas unidades tiene un com-
portamiento diferente, sibien
cooperativo, con respecto al
sistema global que puede con-
siderarse como una nueva
jerarquia de orden biolégico: 1a agre-
gacién. Se han advertido casos de agre-
gacién andlogos, como el del Dyc-
tiostelium discoideum. El caso del
Flavobacterium descrito contiene, sin
embargo, aspectos especialmente rele-
vantes. Por un lado, la evolucién y
éxito del efecto cooperativo se haregis-
trado en el laboratorio desde un estado
“salvaje” hasta otro “educado”. Por
otro lado, resulta sugestivo el hecho
de que estas organizaciones de no equi-
librio y no lineales (solucién de las
leyes cinéticas) provean el mecanismo
por el cual crece la interaccién entre
las células —inicialmente indepen-
dientes— através de la comunicacién
quimica (propagacién de ondas). Esta
situacién podria representar perfec-
tamente un estado dela evolucién bio-
légicaintermedio entre una poblacién
de células libres (interaccién débil) y
una poblacién de células con una fuerte
y armoniosa interdependencia: el tejido
(interaccién fuerte).

En el nivel molecular y dentro de
la evoluci6n prebiética, el concepto de
orden por fluctuaciones y la teoriano
lineal hallan su aplicacién méas impor-
tante en el modelo de Manfred Eigen.
El modelo pretende describir la evo-
lucién de una poblacién de polimeros
que se supone existia ya en las con-
diciones de la tierra primitiva. Los
polimeros tienen la propiedad de cata-
lizar su propia replicacién, pero el
juego de azar puede intervenir para
sustituir uno de los monémeros de la
cadena por otro. Un error asise llama
mutacién y puede ser considerado
como una fluctuacién en el sentido ter-
modindmico. Estas fluctuaciones se
expresan como un término de ruido
afiadido a las ecuaciones cinéticas
quimicas que rigen las reacciones de
autorreplicacién. Sila mutacion crea-
da poruna de esas fluctuaciones con-
sigue catalizar su propia replicacién
con mayor fidelidad, tomara ventaja
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11. DEL CAOS AL ORDEN en la reacciéon de Zhabotinski-Be-
lousov. Formacién de organizaciones espaciotemporales de
iones Ce*3 (rojo) y Ce*! (azul) realizadas en el Departamento
de Termologia de Barcelona por los alumnos de quinto curso

sobre los demaés polimeros y, con el
tiempo, tenderd a sustituirle por com-
pleto. Es lo que hemos llamado
ampliacién de una fluctuacién. Las
ecuaciones de Eigen aseguran, de
hecho, el éxito de la poblacién de
macromoléculas que mejor se auto-
rreplique. Se trata de un ejemplo de
supervivencia darwiniana con un cri-
terio de seleccion bien definido. La
evolucién de la poblacién de polime-
ros se visualiza como una sucesién de
inestabilidades provocadas por fluc-
tuaciones, que no son sino los erro-
res que sobrevienen en el proceso de
replicacién autocatalitica. Cada
estado estacionario alcanzado que-
dara caracterizado por la especie de
polimeros dominante.

Del modelo de Eigen se desprende
que un sistema formado por pro-
teinas sin polinucleétidos nunca ter-
mina en sucesiéon de inestabilidades.
Nuncasellega aunestado estaciona-
rio estable con respecto a los errores
de replicacién. Sin embargo, en un
sistema mixto de proteinas y polinu-
cleétidos, en que se pueden generar
los unos con la ayuda de los otros
(mecanismos de catélisis mutua), si
se alcanzan estados estacionarios de
gran estabilidad con respecto a los
errores. Un sistema asi corresponde-
ria a un precursor del c6digo genético.
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en el tiempo.

El modelo de Eigen muestra la
intima armonia en la colaboracién
azar-determinismo. Las fluctuacio-
nes (azar) tienen un papel principal:
arrastran el sistema de un estado
estacionario a otro. Las ecuaciones
cinéticas no son menos importantes
(determinismo): determinan sila fluc-
tuacién se impone o no. La evolucién
y la seleccién darwiniana aparecen
asi como un proceso aleatorio ope-
rando dentro de un armazén de leyes
deterministas.

Esta imagen de la evolucién incide
en el problema del origen de la vida.
Se opone al punto de vista, compar-
tido por muchos cientificos, de que la
aparicion de la vida se explica como
una combinacién de sucesos enorme-
mente improbables, hipétesis de la
que Jacques Monod es sin duda el
méximo exponente. A una visién pura-
mente indeterminista, la termodiné-
mica del no equilibrio opone la idea
de que la creacion de los sistemas
vivos es inevitable bajo las leyes de la
cinética quimica, del transporte y de
unas condiciones minimas de aleja-
miento del equilibrio. Lo que no es
posible es predecir en qué forma surge
laviday cudl va a ser su posterior evo-
lucion. En el caso del modelo de Eigen,
por ejemplo, el estado estacionariono
puede predecirse en razén del nimero
vertiginosamente astronémico de poli-

de Fisica. En la serie superior se observan oscilaciones tem-
porales previas al asentamiento de la estructura espacial. En
un sistema abierto ésta podria mantenerse indefinidamente

meros posibles que pueden obtenerse
por errores de replicacion.

La nocién del azar de Monod res-
ponde a una prolongacién un tanto
ingenua de la mentalidad de la ter-
modindmica o mecdnica estadistica
del equilibrio. La misma existencia
delas estructuras disipativas advierte
hasta qué punto es imposible extra-
polar la relacién orden-probabilidad
desde el equilibrio hasta situaciones
muy alejadas de él. La configuracién
de celdas hexagonales que aparece
en el fenémeno de Bénard tiene, si
calculamos segin la mecénica esta-
distica del equilibrio, una probabili-
dad infinitamente pequena. No obs-
tante, lo cierto es que aparece y se
mantiene en condiciones minimas de
disipacién. El orden por fluctuacio-
nesy las grandes distancias del equi-
librio parecen ser el soporte fisico
maés s6lido del orden biolégico. ;Dénde
queda el orden de Boltzmann y las
situaciones préximas al equilibrio?

Elcasodelacepamarinaesunbuen
ejemplo para poner de manifiesto la
coexistencia de los dos principios, pero
enniveles diferentes. Los picos comen-
tados y el orden por fluctuaciones es
un fenémeno local dentro del desa-
rrollo de toda la poblacién, en el sen-
tido de que afecta a una observacion
de corto periodo. Dicho de otro modo,
el mismo termograma expuesto por
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12. EL. CASO DEL FLAVOBACTERIUM MARINO segiin Rode-
llar y Wagensberg. Los termogramas (izquierda) muestran la
adaptacién de esta cepa (aislada en condiciones favorables de
oxigeno) para la realizacién de la fase anaerobia. A la dere-

unidad de masa tiene un aspecto and-
logo al de la figura 5, que hemos des-
crito dentro del régimen lineal y, por
tanto, acorde con el orden de Boltz-
mann. Es un buen ejemplo de c6mo la
componente rutinaria de la evolucién
en un nivel estd confiada a un rea-
juste determinista, al tiempo que el
orden por fluctuaciones trabaja en una
subestructura temporal. Se trata de
dos comportamientos superpuestos de
diferente orden de magnitud.
Elorden biol6gico parece tener una
imagen termodindmica que depende
del tamafio del escenario que se
observa. Un orden de Boltzmann para
los sistemas grandes, donde pocas
novedades pueden observarse, y un
orden por fluctuaciones en los siste-
mas microscépicos, que continua-

CALOR Y MOVIMIENTO

evolucién biolégica.

mente aporta “ideas nuevas”. La inci-
dencia de la componente estocéstica
anivel molecular garantiza alalarga
lo que el ec6logo Ramén Margalef
llama “lo barroco del mundo natural”
cuando se refiere al hecho de que los
ecosistemas contienen muchas maés
especies de las que harian falta si se
atendiese simplemente al principio
delaeficacia biol6gica. Huir del equi-
librio predispone alaintervencién del
orden por fluctuaciones a modo de
fabrica continua de estructuras, cuya
persistencia depende de una selec-
cién posterior —en el sentido darwi-
niano de la palabra— segtin una fun-
cionalidad medida por un criterio bien
convincente: la supervivencia. En este
hecho descansa la seguridad de una
evolucién que nunca tendra fin.

cha, tres detalles de los mismos que muestran la organizacién
temporal asociada a la formacién de agregaciones. Esta es-
tructura del no equilibrio tiene un sentido en el campo de la
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