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Capitulo 1

Introduccion

La ecologia es todavia una ciencia bastante cualitativa. Los experi-
mentos llevados a cabo en el campo o en el laboratorio son realizados
con pocos elementos tedricos y los resultados son analizados con una
interpretaciéon retrospectiva de la teoria pobre. Ademas, éstos son fre-
cuentemente contradictorios, dando lugar a paradojas y controversias.
Parte de esta problematica esta ligada al hecho de que la teoria de eco-
sistemas existente no estd basada en teorias de primeros principios sino
en ajustes empiricos de ecuaciones construidas ad hoc. Por otro lado,
la forma en que se organizan los sistemas vivos es muy complicada
pues involucra interacciones entre un gran nimero de especies.

Han habido un gran nimero de intentos para explicar de forma
plausible la organizacién de los ecosistemas, pero casi todos han tenido
resultados muy limitados.

El marco de referencia tradicional en lo que a ecologia se refiere, es
aquel basado en las ecuaciones empiricas de Lotka-Volterra. Estas
buscan aclarar mateméticamente la naturaleza de las interacciones
predador-presa en un ecosistema. Los detalles de estas ecuaciones seran
explicados en el capitulo siguiente. En esta secciéon tinicamente quere-
mos adelantar que los resultados de estas ecuaciones son insuficientes
para explicar las interacciones predador-presa, pues éstos dicen que la
probablidad de que una comunidad construida al azar sea estable, de-
crece rapidamente al aumentar el tamafio del ecosistema. Sin embargo,
la mayoria de los ecosistemas son muy complejos y la mayoria de ellos
son observados en condiciones de equilibrio.
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Un marco tedrico mas adecuado para explicar los ecosistemas puede
fundamentarse en la termodinamica irreversible lineal por una serie de
razones: (1) Las leyes de la termodindmica son las mds universales de
todas las leyes de la fisica (en el sentido de que tienen su origen en
simetrias de la naturaleza) y funcionan en todas las escalas (siempre
y cuando uno sea cuidadoso al utilizarlas, por ejemplo garantizan-
do el equilibrio del sistema) de manera similar. (2) El estudio del
comportamiento macroscopico de cualquier sistema complejo se bene-
ficia al reducir el nimero de variables a una serie mas pequena de
variables efectivas. (3) Tanto los estados estacionarios como los cam-
bios episddicos observados en los ecosistemas tienen comportamientos
analogos dentro de la termodinamica irreversible en forma de estados
estacionarios y transiciones de fase fuera de equilibrio. (4) El proble-
ma de la evoluciéon de un sistema de poblacién uno se simplifica ya que
puede ser reducido a propiedades termodinamicas tales como la pro-
duccion de entropia dentro del sistema y condiciones sobre el cambio
de la tasa de produccién de entropia [Michaellian, 2005].

La contribucién principal de esta tesis a la ecologia serd la reali-
zacion de un andlisis mas completo y cuantitativo de un ecosistema,
en su respuesta a perturbaciones. El marco cuantitativo para analizar
ecosistemas fue desarrollado en primera instancia para explicar la es-
tabilidad paraddjica de los ecosistemas [Michaellian, 2005]. La meta
especifica de este trabajo es estudiar la respuesta del ecosistema a per-
turbaciones bajo el marco de la termodinamica irreversible.

El entendimiento de la dindmica y estabilidad de los ecosistemas
es de importancia crucial para mantener la salud de la bidsfera y la
responsabilidad de México en lo que a esto se refiere es grande.

México esta ubicado en el cuarto lugar dentro de los 17 paises més
diversos del mundo, considerados asi por su riqueza de especies de plan-
tas y animales, de endemismos y de ecosistemas (CONABIO, 2000). De
acuerdo con el sistema de clasificacién jerarquico de Dinerstein [Din-
erstein el al. 1995, TNC 1997], a nivel internacional, México es el pais
con mayor diversidad ecolégica de América Latina y el Caribe al estar
presentes dentro de sus limites geograficos casi todo tipo de ecosistemas
(bosque templado, bosque lluvioso tropical, desierto, pradera, cha-
parral, océano), 9 de los once tipos de habitats (manglar, selva, bosque,
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desierto, bosque de coniferas, alpino, arrecifes coralinos, océano, etc.)
y 51 de las 191 ecorregiones identificadas (CONABIO,1997). De acuer-
do con Mittermeier y Goettsch (1992), México ocupa el primer lugar en
el mundo en riqueza de reptiles, el segundo en mamiferos y el cuarto en
anfibios y plantas. En general, en México se encuentra representado el
10 por ciento de la diversidad terrestre del planeta. Ademas, México se
distingue por su elevado porcentaje de endemismos ya que més de 900
especies de vertebrados son endémicas a México, destacan los anfibios
con el 60 por ciento y los reptiles con el 52 por ciento (Flores y Geréz,
1989). Se registran mdas de 1,200 especies faner6gamas endémicas, de
las cuales se distinguen las cactaceas con el 79 por ciento, las agavaceas
con el 67 por ciento y las nolindceas con el 65 por ciento (Rzedowski,
1996).

El desarrollo de la ecologia en México es relativamente pobre; sin
embargo, debido a lo explicado en los parrafos anteriores la responsa-
bilidad de México en el desarrollo e inversion en ésta area es enorme,
y esta tesis es una pequeiia contribucion a este desarrollo.

1.1 Objetivos

El objetivo principal de la tesis consiste en estudiar la respuesta de eco-
sistemas a perturbaciones, tales como cambios en el tamano de pobla-
ciones y cambios en las condiciones a la frontera de los ecosistemas
haciendo uso de un formalismo teérico basado en la termodindmica
irreversible.

1.2 Hipotesis

La hipotesis general es que un ecosistema es un sistema termodindmico
abierto y fuera de equilibrio sobre el cual hay condiciones a la fron-
tera que pueden ser consideradas constantes por periodos de tiempo
determinados. Como consecuencia, los principios de la termodinamica
irreversible clsica desarrollados por Prigogine (1967) pueden ser apli-
cados a este sistema, suponiendo que las fuerzas generalizadas sobre
el sistema no son demasiado grandes, es decir, que el sistema fuera
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de equilibrio no estd demasiado alejado del equilibrio. Los individuos
de las especies son considerados como centros de produccion e inter-
cambio de entropia. Al suponer condiciones a la frontera constantes,
la termodindmica irreversible predice que este sistema llegard a un
estado estacionario en el cual la produccién y flujo de entropia total
(entre otras variables extensivas) serd constante. Bajo esta hipdtesis
cualquier respuesta del ecosistema a alguna perturbacién (inducida in-
terna o externamente) debe respetar dos principios fundamentales de
la termodinamica irreversible lineal:

1. La produccion interna de entropia debe ser positiva definida, y,

2. el cambio de la produccién de entropia debido a cambios en las
fuerzas generalizados (las poblaciones) -ver capitulo cuatro- debe
ser negativa definida.

Estos dos principios limitan las respuestas posibles de un ecosistema a
perturbaciones, y dan lugar a predicciones cuantitativas con respecto a
las relaciones de las tasas de cambio de las poblaciones que componen
el ecosistema.

1.3 Estrategias y metodologias

El desarrollo del formalismo a ser usado en este proyecto estd basado
en el marco de la termodindamica irreversible lineal. Aunque existen ya
varias formulaciones de la termodinamica fuera de equilibrio, la teoria
mas probada y por consecuencia mas aceptada es la conocida como
“Termodindmica Irreversible Lineal” atribuida a Prigogine, P. Mazur
y De Groot. En esta formulacion, la hipétesis de equilibrio local es
adoptada y las variables extensivas e intensivas tienen el mismo sig-
nificado que en la termodinamica de equilibrio con la diferencia de que
se vuelven variables locales, es decir, su valor depende de su posicién
en el tiempo y en el espacio. La ecuacién de Gibbs en este marco
también asume que todas las variables son locales. Puede demostrarse
que esta formulacion es valida bajo la condicién de que “las fuerzas
generalizadas aplicadas sobre el sistema no sean demasiado grandes”,
es decir, que permanezcan dentro del régimen lineal o muy cerca de él
[Prigogine, 1967].
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La parte de termodindmica irreversible utilizada en este traba-
jo estd basada en la formulaciéon y notacién utilizada por Prigogine,
aunque la formulacién de P. Mazur y De Groot es equivalente.

La primera vez que se quiso introducir la teoria de termodinamica
fuera de equilibrio para la explicaciéon de los ecosistemas fue en 1944 por
Schrédinger [Schrodinger, 1944]. Schrédinger afirmé que los seres vivos
estdn regidos por las leyes de la termodindmica y que tanto la estruc-
tura como los procesos bioldgicos son mantenidos por un continuo flujo
interno de entropia negativa a expensas de un incremento de entropia
del ambiente. En 1967, Prigogine enfatiz6 las enormes similitudes entre
los seres vivos y los estados estacionarios y de equilibrio que se dan en
termodindmica fuera de equilibrio [Prigogine, 1967]. En 1994 Schneider
y Kay describieron de forma cualitativa algunas caracteristicas de los
ecosistemas en términos de la termodinamica irreversible, basandose
en varios aspectos de la termodindmica fuera de equilibrio [Schneider,
E., Kay, J., 1994], Zotin [1990], Chakrabarti et al. [1995], Svirezhev
[2000] y Zotin et al. [2001], han usado conceptos de la termodindmica
irreversible para seres vivos a distintos niveles, incluyendo a los ecosis-
temas. Swenson [1989, 2000] utilizé algunos principios evolutivos sobre
los seres vivos desde un punto de vista termodinamico. Finalmente,
Michaelian [2005] realiz6 una descripcién cuantitativa, basada en la
teoria de termodinamica fuera de equilibrio de la dinamica de los eco-
sistemas. Este trabajo puede ser considerado como una continuacion
de trabajos realizados con anterioridad al incorporar a los ecosistemas
dentro de un marco termodinamico irreversible y analizar su dindmica
al realizar perturbaciones sobre ellos.

El marco tedrico formal basado en la termodinamica irreversible
lineal para tratar ecosistemas, fue considerado en detalle en el articulo
“Thermodynamic Stability of Ecosystems” ya publicado en la revista
Journal of Theoretical Biology [Michaelian, 2005]. Lo que en este tra-
bajo realizaremos sera una extension a este trabajo enfocandonos en
la respuesta de ecosistemas a perturbaciones bajo el marco de la ter-
modindmica irreversible lineal.

Una vez establecido el estado estacionario del ecosistema, realiza-
mos perturbaciones a lo largo de la trayectoria de las poblaciones en
el espacio poblacional. Observamos su comportamiento después de la
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perturbacién y sacamos conclusiones de este comportamiento.

Los resultados obtenidos son interesantes. Por ejemplo, encon-
tramos que existen regiones dentro del espacio poblacional en las cuales
el ecosistema no es sustentable, ya sea por contradicciones con la ter-
modinamica irreversible lineal, o debido a que después de la pertur-
bacién el ecosistema se extingue. También encontramos que el tamano
y el momento en el cual realizamos la perturbacién son de importancia
primordial pues éstos pueden determinar el desarrollo y estado final
de un ecosistema. Estos resultados son importantes dentro del marco
de la ecologia pues estdn basados en una teoria fisica respetada por
todos los seres vivos. Ademads los resultados obtenidos son plausibles
y pueden ayudar a predecir lo que ocurrird en un ecosistema real al
perturbarlo.

Por otro lado, estamos concientes de que el modelo es bastante
simplificado y poco realista. Por ejemplo, el modelo tinicamente in-
cluye tres poblaciones (de las cuales una permanece fija a lo largo de
la dindmica poblacional), mientras que en la naturaleza los ecosistemas
estan compuestos por un gran nimero de especies interactuando entre
si. Los coeficientes de interaccion entre las poblaciones son fijos, mien-
tras que éstos evolucionan en la naturaleza, etc. Aln queda mucho
por hacer, sin embargo, este modelo constituye una buena base para
comenzar un trabajo de mayor envergadura.

En el siguiente capitulo abundaremos un poco mas en lo que se
refiere a conceptos de estabilidad y estabilidad relacionada con la
ecologia. En el capitulo tres se hablara de los conceptos fundamentales
de la termodinamica irreversible lineal. En el capitulo cuatro tratare-
mos el tema de la termodinamica irreversible lineal aplicada a los eco-
sistemas e introduciremos el modelo propuesto en el articulo “Thermo-
dynamic stability of ecosystems” [Michaelian,2005]. El capitulo cinco
explica de manera general la teoria de los Algoritmos Genéticos y dice
como es utilizada en este trabajo. El capitulo seis es el correspondiente
a la discusion y resultados del trabajo y el capitulo siete presenta las
conclusiones finales del trabajo.



Capitulo 2

Estabilidad

2.1 Introduccion

En el lenguaje comun la palabra estable significa invariante o constante
(del latin stabilis). En lenguaje matemético, se refiere al estado de
equilibrio de una particula, campo, sistema mecanico u otra variable.
Tal estado de equilibrio se denomina estable si la variable o particula
regresa a su posicién original después de separarlo ligeramente de ésta.

Los problemas relacionados con la estabilidad aparecen por primera
vez dentro del escenario de la mecénica clésica al estudiar el estado de
equilibrio de un sistema.

Los estados de equilibrio que en un sistema son estables con respec-
to a pequenas perturbaciones, pueden resultar inestables con respec-
to a las mismas perturbaciones en otro sistema. Por ejemplo, con-
sideremos un péndulo. Cuando éste estd en su posiciéon mas baja
cualquier pequena perturbacién que realicemos, tendra como resultado
unicamente pequenas oscilaciones alrededor de su punto de equilibrio,
mientras que, si colocamos el péndulo en su posicién mas alta, cualquier
pequena perturbacion que realicemos provocara su caida. En este caso
el problema de la estabilidad del sistema se resuelve de manera senci-
lla, sin embargo, hay muchos otros casos en los que las condiciones de
equilibrio del sistema no son tan claras.

El tratamiento general de la estabilidad fue realizado por primera
vez en 1892 por A. M. Lyapunov al publicar su tesis de doctorado

7
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titulada “The general problem of motion stability” [A.M. Lyapunov.
1892]. Lyapunov realizé una definicién rigurosa de movimiento estable.
Esta nocién de estabilidad no se refiere ya tinicamente al movimientc
de un cuerpo material, sino en general, a una ecuaciéon diferencial. En
este caso los puntos de equilibrio o puntos estacionarios de la ecuacior.
son soluciones particulares de la ecuacién diferencial.

Hoy en dia la teoria de estabilidad es ampliamente usada en fisica

astronomia, quimica e incluso biologia, y ain contintia siendo desarro-
llada.

2.2 Definiciones basicas

Definimos las variables reales que caracterizan un estado mecéanico
sistema, o estado del sistema como y, ..., y,. Estas variables pueden
ser coordenadas, velocidades, corrientes, voltajes, temperaturas, etc..
o funciones de estos parametros. Suponemoss también que el niimerc
de variables y1, ..., ¥, es finito y que la evoluciéon temporal del sisteme
es descrito por una serie de ecuaciones diferenciales ordinarias.

dditl = le(l/la tee ynat)’
2.1

dstn = Yn(yla"'aynat)

En estas ecuaciones Y7, ..., Y, son funciones conocidas de las va-
riables 1, ..., yn. Si ninguna de las funciones Y; dependen del tiem-
po explicitamente, entonces el sistema se conoce como autonomo, er
cualquier otro caso se le llama no-auténomo.

Las soluciones particulares

Y1 = fl(t), cee 3 Yn = fn(t) (2'2:

de las ecuaciones diferenciales (2.1) corresponden al movimiento sir
perturbar del sistema, de forma que estas soluciones satisfacen las
condiciones iniciales

Y10 = fi(to), - »Yno = fu(to). (2.3
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Ahora, si perturbamos los valores iniciales de las variables yig, ..., Yno
con pequefos incrementos, €g,...,€,, tenemos que la ecuacién (2.3)
adquiere la forma

Yi= filto) + ety oy Yo= fulto) + o (2.4)

Denotamos los valores de Y; para el movimiento perturbado como
Y;(t), y f;(t) para el movimiento no perturbado. Entonces la diferencia
entre estos dos esta dado por

Las variables z; se llaman desviaciones o variaciones de Y;.
De acuerdo a la definicion de movimiento perturbado y a las ecua-
ciones (2.4) y (2.5), a t =ty se cumple que

.Tj = .Toj = €j (_] = 1, ...,n), (26)

es decir, los valores iniciales de las desviaciones x,; representan las
perturbaciones del sistema.

En el espacio de variables n-dimensional, las desviaciones x4, ..., T,
definen un punto M llamado el punto imagen. En el movimiento per-
turbado este punto imagen se mueve a lo largo de alguna trayectoria ~y
al cambiar los valores de z1, ..., z,. El origen de las coordenadas z; = 0
corresponde al movimiento sin perturbar.

Si los valores absolutos de todos los x;(t) son pequefios con respecto
a las f;(t), entonces la suma de sus cuadrados

n
I+ T+ 2= Zx?, (2.7)
j=1

es pequena, mientras que si la desviacion de al menos una coorde-
nada es grande, entonces la suma (2.7) serd grande. Por esta razén
la expresién en (2.7) es una medida de la desviacién del movimiento
perturbado con respecto al no-perturbado.

A continuacion adoptaremos la siguiente definicion de estabilidad
debida a Lyapunov
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Por otro lado, si el movimiento es inestable, eventualmente existira
al menos una trayectoria del punto representativo M que cruce la su-
perficie de la esfera de radio \/e. Desde el punto de vista practico, la
establidad de un movimiento se da cuando las perturbaciones hechas al
movimiento son lo suficientemente pequefias como para que el movimien
to perturbado difiera muy poco del movimiento no perturbado. En
cambio, si el movimiento es inestable, el movimiento perturbado se
aleja del movimiento no perturbado sin importar que tan pequenas
son las perturbaciones.

Si el movimiento es estable, y al mismo tiempo cualquier movimien-
to perturbado converge a este movimiento (para perturbaciones sufi-
cientemente pequenas); es decir si

. 2
tliglo zi(t) =0 (2.10)
entonces el movimiento sin perturbar se conoce como asintéticamente
estable.

Un movimiento que es estable en una serie de variables, puede no
serlo en otras. Por esta razén, cuando consideramos la estabilidad
de un movimiento es necesario especificar siempre las variables con
respecto a las cuales se considera la estabilidad.

Ahora enfatizaremos las peculiaridades de la definicién de estabi-
lidad de Lyapunov. En primer lugar, suponemos que unicamente las
condiciones iniciales son perturbadas, es decir, que tanto el movimiento
perturbado como el no perturbado ocurren bajo las mismas fuerzas. En
segundo lugar, la estabilidad se considera para intervalos de tiempo
infinitamente largos. Y en tercer lugar, las perturbaciones hechas son
pequenas.

2.2.1 Ecuaciones de movimiento perturbado

Cuando existe una solucién analitica general para las ecuaciones di-
ferenciales (2.1), entonces es posible determinar los valores de Yj(t)
para el movimiento perturbado directamente. Sin embargo, en general
no existe una solucién analitica para las ecuaciones (2.1), por lo cual
es necesario aplicar otros métodos. Estos métodos estan basados en
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el andlisis cualitativo de las ecuaciones diferenciales de movimientc
perturbado, que satisfacen las variaciones z;.

Para derivar las ecuaciones del movimiento perturbado despejamos
las variables Y;(t) a partir de la ecuacién (2.5),

Yi(#) = fi(8) +2;(2) (211

y las sustituimos en las ecuaciones diferenciales (2.1)
dfj d.’Ej N
b AR ) R 76 B 2.12

Desarrollando el lado derecho de (2.12) en series de Taylor alrededor
de L,
dfy | dx;

B oY oY 2
dt + dt _Y](fla-..,fnat)+(ax1>0x1+---+ (axn>0xn+ﬁ(‘,’vn);
(2.13

donde @(z2) representa todos los términos de grado superior a uno
Ahora observamos que en el movimiento no perturbado, las funciones
f;(t) deben satisfacer las ecuaciones (2.1), es decir,

d ] . \
Vi ¥y brt) G=1,0m) (2.14
Entonces tenemos que
d.IJ 2 . N
=t +..tapr, +0(z,), (j=1,..,n) (2.15
donde en estas ecuaciones, los coeficientes
a‘Yj) Al
ajk = (— (216}
&nk =0

en general son funciones del tiempo ¢. Las ecuaciones (2.15) se conocer
como ecuactones diferenciales del movimiento perturbado. Si en estas
ecuaciones omitimos los términos de orden superior &(x2), suponiendc
que éstos son pequenos, obtenemos

dx;

d—tj = Q171 —+ ...+ Ajindn (.7 = 11 ) ’I’L), (217:

que representan las ecuaciones diferenciales del movimiento perturbadc
en primera aproximacion (linealizadas en las desviaciones).
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2.3 Funciones de Lyapunov

Uno de los métodos mas efectivos para estudiar la estabilidad es e
método directo de Lyapunov, que a continuacién se presenta para sis-
temas auténomos.

Consideremos las funciones reales V(z) = v(z1, ..., z,) definidas er

el dominio
Sat<n @18

donde p es una constante positiva. Ademds suponemos que en el do-
minio (2.18) las funciones son univaluadas, continuas y se anulan cuan-
do x4, ..., z, son iguales a cero, es decir, cuando

V(0) = 0. (2.19)

Si en el dominio (2.18) la funcién V posee un signo definido, perc
puede hacerse cero en un punto distinto del origen, entonces se dice
que V es una funcién positiva semidefinida (o negativa semidefinida)
Si una funcién semidefinida se hace cero tinicamente cuando todos los
Z1, ..., Ty SON cero, entonces la funcién V es una funcién definida (posi-
tiva o negativa segin corresponda). Funciones que toman valores tan-
to positivos como negativos son conocidas como funciones indefinidas
Todas estas funciones se usan para el estudio de la estabilidad de.
movimiento y que son llamadas funciones de Lyapunowv.

2.4 Un teorema sobre la estabilidad del
movimiento

Hemos visto que la propiedad de estabilidad en un movimiento esté
relacionada con la respuesta de un sistema a distintos tipos de pertur-
baciones.

Si tomamos el estado de referencia X1, ..., X;...,, donde X, represen-
ta el conjunto de variables de estado e introducimos una notacién er
la cual todas estas variables de estado son representadas por un vecto:
columna X, tenemos que el cambio de X en el tiempo esta dado por:

oX \
5 = F(X). (2.20
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Aqui, F es un operador actuando en el espacio en el cual X est¢
definido. Ahora introducimos el estado de referencia como una soluciér
particular de la ecuacién (2.20) de forma que

0Xs :
— =F(Xg). 2.21
El rol de la perturbacion sobre la estabilidad de la solucién es expresadc
como

X = X5 +x, (2.22

donde x representa la perturbacién. Convirtiendo la ecuacién (2.20
en una ecuacion para x

0 ,
8_’; = F(Xs + x) + F(X§) (2.23
e introduciendo la notacién
OF \
L= 2.24
(ax> XS b)) ( P

donde .Z es un operador lineal tenemos que la ecuacién (2.23) se con-
vierte en
ox

5 =L x (2.25

Si nos enfocamos ahora en los sistemas autonomos, para los cuale;
las constricciones son independientes del tiempo, y el estado de re
ferencia Xg es una solucién de estado estacionario. Se sigue que e
operador de estabilidad lineal . es independiente del tiempo. Ba:
jo estas condiciones se puede demostrar que la ecuacién lineal (2.25
admite soluciones de la forma:

x = ue’. (2.26

La dependencia temporal de las soluciones esta contenida completa
mente en la funcién exponencial y u es un vector que toma en cuent:
la estructura de x como un vector en el espacio de las variables d¢
estado. Sustituyendo ahora la ecuacién (2.26) en (2.25) y recordandc
que .Z es independiente del tiempo, obtenemos la ecuacién algebraice

Z-u=wu. (2.27
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La ecuacién (2.27) junto con las condiciones a la frontera apropiadas,
describe un problema de eigenvalores, esto implica que independiente-
mente de las propiedades de los eigenvectores A, una vez determinados
los eigenvalores w la estabilidad del problema queda definida.

De la ecuacién (2.26) tenemos que x varia en el tiempo como

X ~ ¥t = p(Relw]t) | p(Imlw]t) (2.28)

donde Re|w] y Im|w], son las partes reales e imaginarias de la cantidad
(o eigenvalor) w, respectivamente. Si Re|w| < 0, x es una funcién expo-
nencialmente decreciente (con o sin una parte oscilatoria, dependiendo
de si la parte imaginaria permanece o desaparece). Cuando la parte
real de los eigenvalores de la funcién es negativa entonces la solucién
de este problema es asintéticamente estable. Por otro lado, si la parte
real de los eigenvalores de la funcién es positiva, entonces la solucién
es inestable ya que las perturbaciones crecen exponencialmente.

2.5 Un problema de ecologia: Las ecua-
ciones de Lotka-Volterra

Consideramos como ejemplo un sistema predador-presa con crecimien-
to limitado. Este se describe mediante un sistema de ecuaciones co-
rrespondiente a un caso particular de las ecuaciones de Lotka-Volterra.
Suponemos que en un determinado espacio conviven tanto el predador
como la presa. La poblacién de la presa se denota con pi(t) y la
poblacién del predador como po(t).

Si no existe la especie p, y no hay ninguna limitacién de espacio,
alimento, etc., aceptaremos que la rapidez de crecimiento de la especie
p1 es proporcional a la cantidad existente de individuos de pq, esto es

cuyas soluciones son exponenciales p; = piget. Si continuamos con la
suposicion de que no existe la especie p9, pero existen limitaciones de
espacio y alimentacion debemos anadir un término de decremento en
la rapidez de crecimiento en la poblacién p,, asi
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p1 = (A = Ap1)pr = Apr — \p (2.30°

Si ahora introducimos la presencia del depredador ps(t) en la ecua

cion (2.30), la razén de crecimiento de la presa se verda disminuida er

un término proporcional a la cantidad de encuentros entre los repre-

sentantes de las dos poblaciones, esto se expresa con un término Bp;ps
Entonces la ecuacién (2.30) se transforma en

La ecuacion de razon de crecimiento del depredador se encuentre
siguiendo argumentos similares a los utilizados para la obtencién de le
ecuacién para la presa (excepto que en este caso el depredador tiende
a aumentar al crecer el niimero de presas), entonces

P2 = (Cp1 — D — pipa)pa. (2.32)
Generalizando estas ecuaciones para un nimero de especies n en-

contramos que los cambios en las poblaciones con respecto al tiempc
estdan modeladas de la siguiente forma:

dp. (t \
Dol — B, 1 0), pa(0) e 1 0) (233
donde F, es en general, una funcién no lineal de las poblaciones p, de

las n especies . En el caso de las ecuaciones de Lotka-Volterra, la F

toma la forma
Fy = py (bv + Z pv’cw’) (2.34

y'=1
donde b, es la razén de crecimiento de una especie en ausencia de todas
las demds y ¢, es el término que representa el efecto de la especie y
sobre la tasa de crecimiento de la especie 7.

Desde el punto de vista ecolégico es de suma importancia el estudic
del estado estacionario en el cual todas las tasas de crecimiento sor
cero (u oscilan alrededor de un promedio estacionario). De esta forme
la ecuacién (2.33) toma la forma

dp;(t)
dt

= F,(p1(), pa(1), - PL (1)) = 0 (2.35)
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donde el * denota la evaluacion de las variables sobre el punto esta-
cionario. Alrededor del punto fijo podemos estudiar la dindmica y
estabilidad de la poblacién como se realiza comunmente para encon-
trar la estabilidad de un sistema. Haciendo un desarrollo en series de
Taylor de la ecuacién (2.33) alrededor del punto fijo de la poblacién

n

1 9°F,

Op.
p’)’ ap,yu %

10 F‘+§:[

Tyt Tyt (t) + ..,

Opy |,

(2.36
donde z,(t) = p,(t) — p. Aqui * denota la evaluacién sobre el puntc
del estado estacionario. Como F, |, = 0y cerca del estado estacionaric
las x., son pequefias, el Ginico término importante en la ecuacién (2.36,
es el segundo. En notaciéon matricial esto da como resultado

% = Ax(t) (2.37)

donde x(t) es un vector columna de n x 1 de la desviacién de le
poblacién del estado estacionario. La matriz A es conocida como ma-
triz de comunidad y tiene las componentes:

_ aF’Y
8p7: :
que representan el efecto de las especies 7' en la tasa de cambio de le

poblaciéon vy cerca del estado estacionario.
La solucién de la ecuacion (2.37) es

(2.38

Qryy

t) =Y Dyyexp(Ayt) (2.39)

donde A, son los eigenvalores de la matriz A, y las constantes d¢
integracion D, se determinan a partir de las condiciones iniciales
La estabilidad asintética cerca del estado estacionario requiere que
las partes reales de los eigenvalores de la matriz A sean negativas
Esta condicién da lugar a restricciones para las componentes a.,. de
la matriz de comunidad A. Por ejemplo, es facil mostrar que para une
comunidad de n = 2 especies se requiere que
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a +agn <0 (2.40)

a11G22 > (12021 . (2.41)

Para las ecuaciones de Lotka-Volterra (2.33) y (2.34), lo anterio
implica que

pTCU +p3622 <0 (2.42:

C11C22 > C12C21- (2.43

Si tenemos una comunidad con un nimero arbitrario n de especies.
es posible demostrar que si la matriz de comunidad A de n xn tiene to-
das las partes reales de sus eigenvalores negativas, entonces existe cierte
funcién positiva semi-definida & = £ (x) > 0 con su derivada respectc
al tiempo dﬁ?) < 0 negativa definida, y viceversa [Michaelian,2005].

Las relaciones entre las componentes de la matriz de comunidac
necesarias para asegurar la estabilidad del ecosistema son especificas.
Estas relaciones se vuelven mas especificas al ser mas complejo el sis-
tema (en términos del nimero de especies y fuerzas de interaccion).
Consecuéntemente, de acuerdo al modelo de Lotka-Volterra, la proba-
bilidad de que una comunidad construida al azar sea estable, decrece
rapidamente con el tamano del ecosistema. Asi un ecosistema se vuelve
inestable si hay mas de 10 especies que interactiian fuertemente en é
[May, 1972]. Esto da lugar a la paradoja de complejidad-estabilidac
[McCann, 2000] la cual dice que si no existe algin mecanismo parz
afinar la matriz de comunidad, hay una probablidad muy baja de en-
contrar un ecosistema complejo estable en la naturaleza. Sin embargo.
la mayoria de los ecosistemas son muy complicados y la mayoria de
ellos son observados en condiciones de estabilidad.

Hoy en dia no existe una respuesta satisfactoria a la paradoja de
diversidad-estabilidad desde el punto de vista ecolégico tradicional
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Es por eso que nos parece una alternativa razonable tomar la ter-
modinamica irreversible como base para explicar de mejor forma la
estabilidad de los ecosistemas.

2.6 Aplicacién de termodinamica irreversible
a los ecosistemas dentro del marco de
la estabilidad

Dadas las limitaciones que tiene la teoria de Lotka-Volterra aplicada
a los ecosistemas, buscaremos aplicar la teoria de la termodinamica
irreversible lineal a los ecosistemas.

Los estudios tradicionales de ecologia como la teoria de Lotka-
Volterra abarcan interacciones entre uno y dos cuerpos, ya que consi-
deran que las interacciones de mas de dos cuerpos son poco probables.
La justificacién para desechar estas interacciones es que tomarlas en
cuenta implica la localizacién de n-cuerpos en el espacio y en el tiempo,
lo cual es imposible. La falta de consideracién de este tipo de interac-
ciones no es satisfactoria para el estudio de un ecosistema pues en un
ecosistema las interacciones no se dan so6lo entre dos especies, sino en-
tre varias. También existen otros factores tales como la cantidad de
luz, la humedad, la presion, etc., que son definitivos en la manera en
la que se desarrolla y mantiene un ecosistema y que en general no son
tomados en cuenta.

La teoria termodinamica irreversible lineal en la formulacién apli-
cada a ecosistemas que presentaremos en el capitulo cuatro, nos ofrece
una solucién al problema de las interacciones entre mas de dos cuerpos.

Por otra parte, podemos decir que la teoria de ecosistemas en este
marco termodindmico estd firmemente basada en una teoria fisica fun-
damental.






Capitulo 3

Teoria Clasica de la
Termodinamica Irreversible

3.1 Introduccion

La Termodinamica Clasica es una descripcién macroscépica cuya base
recae en conceptos tales como procesos reversibles y cuasiestaticos
y estados verdaderos de equilibrio. Sin embargo, la mayoria de los
fenémenos estudiados en fisica, biologia, metereologia, astrofisica y
otras areas, son procesos irreversibles que tienen lugar fuera de cualquier
estado de equilibrio. Para tratar de explicar este tipo de fenémenos es
necesaria una teoria de termodindmica de procesos irreversibles.

La termodinamica cldsica de procesos irreversibles se puede dividir
en dos grandes ramas: Una rama asociada con fenémenos lineales y la
otra con problemas no-lineales. En la region lineal se estudian leyes
fenomenoldgicas lineales, los procesos son cercanos al equilibrio y hay
una evolucion hacia una produccion de entropia minima. En el caso de
la regién no-lineal los procesos estdn muy alejados del equilibrio y en
lugar de tener un principio de extremos, tenemos un principio evolutivo
universal asociado con la tasa de produccién de entropia [Prigoggine,
1967].

En el caso de la formulacion de una teoria no-lineal de la ter-
modinamica clasica parece imposible encontrar una formulacion varia-
cional general. Sin embargo, se puede mostrar [Prigogine, 1967] que

21



292 3. TEORIA CLASICA

incluso fuera del rango lineal, una parte del cambio de la produccién de
entropia en el tiempo mantiene un signo bien definido como consecuen-
cia de las condiciones de estabilidad de la termodinamica clasica. En la
region lineal se cumple el teorema de minima produccion de entropia,
mientras que fuera de la regién lineal encontramos que el cambio en
la produccién de entropia siempre es negativo. Esta desigualdad es el
elemento basico sobre el cual se fundamenta la teoria no-lineal.

Dentro del marco de la teoria de la termodindmica clésica irre-
versible existe la hipotesis de equilibrio local. Esta hipdtesis postula
que las relaciones locales entre las propiedades térmicas y mecdanicas
de un sistema fisico son idénticas a las de un sistema uniforme y en
equilibrio, s6lo que en este caso se suponen regiones de tamano suficien-
temente grande como para poder considerarse regiones macroscopicas,
pero suficientemente pequefnias como para mantener un estado de equi-
librio en cada region.

En este capitulo se intentara explicar de forma clara las bases de
la termodindmica cldsica irreversible desarolladas por Prigogine [Pri-
gogine, 1967], para después relacionar estos principios con el tema
principal de la tesis que es la termodinamica de los ecosistemas vistos
como sistemas abiertos con condiciones a la frontera particulares.

3.2 Conservacion de la Masa en Sistemas
Abiertos y Cerrados

Un sistema abierto es aquel que puede intercambiar masa y energia con
el exterior y un sistema cerrado es el que puede intercambiar energia
con el exterior pero no masa.

En primer lugar consideremos un sistema cerrado de ¢ componentes
(v = l..c). Como no hay intercambio de masa con el exterior sélo
es posible una reacciéon quimica entre los ¢ componentes del sistema,
de forma tal que cualquier variaciéon en la masa sera producto de la
reaccion quimica. Entonces el cambio de la masa m., de la componente
~ durante el intervalo de tiempo dt se puede escribir como:

dm, = v, M, d§ (3.1)
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donde M, es la masa molar de la componente 7 y v, es el coeficiente
estoquiométrico en la reaccién quimica (positivo cuando la componente
v aparece a la derecha de la reacciéon quimica, negativo cuando aparece
a la izquierda). £ es el grado de avance o extensién de la reaccidn.

La masa total del sistema estd dada por m =3__m,. Tomando la
suma de (3.1) sobre v, el principio de conservacién de la masa para un
sistema cerrado se puede expresar como:

dm = (Z y7M7> dé =0 (3.2)

En un sistema abierto, podemos dividir el cambio de masa de la
componente y en una parte externa d.m.,, debido a cambios de masa
con el exterior, y una parte interna d;m. debido a cambios al interior
del sistema.

dmy, = d.my + dim, (3.3)

Como dim, = (3_, v, M,)d§ = 0 obtenemos que el cambio total de
masa es:

dm = d.m (3.4)

Esta relacion indica que el cambio en la masa total para sistemas abier-
tos es igual a la cantidad de masa intercambiada con el exterior.

3.3 Conservacién de la Energia en Sis-
temas Cerrados y Abiertos

El principio de la conservacion de la energia, dice que la energia total
contenida en un volumen arbitrario V' de un sistema puede cambier
s6lo si existe energia que fluye hacia el interior o sale del volumen
considerado a través de la superficie que lo rodea. Esto puede ser
expresado simbdlicamente como

dE =d.E, d;E=0 (3.5)

En un sistema cerrado la energia obtenida a partir del exterior
durante un intervalo de tiempo dt es igual a la suma del flujo de calor
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d(@) mis el trabajo mecdnico dW donde dW = —pdV; si la presion
es normal a la superficie del volumen V' del sistema. De esta forma I:
ecuacion (3.5) toma la forma

dE = dQ — pdV (3.6

Cuando aplicamos la férmula (3.6) a sistemas abiertos, debemo:
tomar en cuenta el intercambio no sélo de calor sino también de energi:
asocidada con el intercambio de masa con el exterior, entonces en luga:
de (3.6) escribimos

dE = d® — pdV (3.7

Esta férmula posee la forma general de (3.6), pero en lugar de tene
tnicamente la transferencia de calor de (3.6), ahora tenemos un flujc
de energia d® debido a la transferencia de calor y al intercambio dx
masa con el exterior.

3.4 Produccién de Entropia

3.4.1 Procesos Reversibles e Irreversibles

Consideremos una serie de ecuaciones que describan ciertos proceso:
fisicos dependientes del tiempo. Si estas ecuaciones resultan invarian
tes bajo inversiones en el tiempo, entonces se dice que los proceso:
son reversibles; en cambio, si las ecuaciones no son invariantes bajc
inversiones en el tiempo, los procesos son irreversibles.

3.4.2 Entropia

La segunda ley de la termodindmica postula una funcién de estadc
llamada entropia. Esta establece que

dsS .
— >0 3.8
dt — (38
para sistemas cerrados.

Si ahora pensamos en sistemas abiertos, la variacion de entropi:
serd la suma de dos términos. Un flujo de entropia d.S debido
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las interacciones con el exterior (cambios de masa y/o energia) y une
produccién de entropia d;S debida a la contribucion de los cambios a
interior del sistema.

dS = d,S + d;S (3.9

donde el incremento de entropia d;S debido a procesos internos, nunce
es negativo; es cero cuando el sistema lleva a cabo procesos reversibles
y es positivo cuando los procesos llevados a cabo por el sistema sor
irreversibles

d;S =0, procesos reversibles, (3.10

d;S >0, procesos irreversibles. (3.11

Para sistemas aislados, no existe flujo de entropia del exterior, asi que
(3.9) vy (3.11) se reducen a:

dS = d;S > 0 (3.12

lo cual es equivalente al postulado clasico de la termodinamica, que dice
que la entropia nunca puede decrecer. Incluso si el sistema es abiertc
o no-aislado d;S describird todos aquellos procesos (irreversibles) que
continuaran efectudndose ain en ausencia del término de flujo d.S
Entonces la forma extendida de la segunda ley de la termodinamica se
escribe como

d;S S

dt —

Como ejemplo consideremos un sistema como el que se muestre

en la figura. Supongamos que como condicién inicial una caja esté
llena con particulas que interactian. Finalmente, con la ayuda de ur
piston hacemos que las particulas interactiien tinicamente en la mitac
del volumen de la caja manteniendo la temperatura constante. Pare
mantener la temperatura constante permitimos que haya un flujo de
calor hacia el exterior del sistema. La entropia interna del primei
sistema serd mayor que la entropia interna del segundo sistema, es
decir la entropia interna del sistema disminuye al final del proceso

0 (3.13
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Las cantidades 11, son los potenciales quimicos y estan definidos como

py = =T (8—S> (3.16
on, EVn,

donde n’7 denota que todos los nimeros de mol con excepcién de n., se
mantienen constantes al tomar la diferencial.

La férmula (3.15) se debe a Gibbs y juega un papel fundamenta.
en la evaluacién de la produccion de entropia.

3.4.4 Producciéon de Entropia en Sistemas Con-
tinuos

Hasta ahora, hemos considerado unicamente sistemas en los que se
considera un nimero finito de “regiones homogéneas”. Las variables
de estado intensivas tienen el mismo valor en cada regiéon homogénea
pero distinto valor con respecto a otras regiones. Como resultado, las
propiedades intensivas son discontinuas en la frontera de cada regiér
homogénea. En esta seccién estudiaremos sistemas en los cuales las
variables de estado intensivas no son sélo funciones del tiempo, sinc
funciones continuas de las coordenadas espaciales. A estos sistemas
se les llama sistemas continuos. Por ejemplo, una barra de metal ca-
lentada por un extremo y a la vez enfriada por el otro extremo es ur
sistema continuo.

La conservacion de la masa en sistemas continuos se expresa por le
ecuacién de continuidad para la densidad p

9 _ —divpd, (3.17
ot
donde & es la velocidad macroscopica del elemento de masa. Le
ecuacién (3.17) dice que la masa total en cualquier elemento de volu-
men del sistema puede cambiar inicamente si existe un flujo de materie
hacia afuera (o hacia adentro) del elemento de volumen.

En general, el cambio local de una cantidad fisica se debe no sé-
lamente a la divergencia de la corriente a la cual estd asociada, sinc
también a un término “fuente”. , que debe ser tomado en cuenta
Estableciendo una ecuacién para cualquier variable con propiedades
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de una “densidad” generalizada, es decir una variable extensiva po1
unidad de volumen, por ejemplo la entropia s por unidad de volumen
Sy, la ecuacién de balance sera

08y

_>
5 = —diveg +o, (3.18

donde E) es el flujo de entropia y o es la produccién de entropia po1
unidad de volumen y unidad de tiempo. Esta ecuacion es la exten-
sién de (3.9) para sistemas continuos, y en lugar de (3.10) y (3.11),
postulamos

=0, procesos reversibles, (3.19

o >0, procesos irreversibles. (3.20)

3.5 Produccién de Entropia y Procesos
Irreversibles

Entre los procesos irreversibles mas comunes que contribuyen a la pro-
duccién interna de entropia d;S estdn las reacciones quimicas, la con-
duccién de calor, difusion, etc. Para cada uno de estos fendmenos se
puede definir un flujo interno J ,el cual escencialmente denota la tase
de cambio de los procesos irreversibles, y una fuerza X}, relacionade
con la forma de mantener las condiciones de no-equilibrio; entonces Iz
produccion de entropia puede ser escrita como una suma de productos
de fuerzas generalizadas mds las razones o tasas correspondientes (¢
“flujos” generalizados) de los procesos irreversibles:

dc’if = JiX; >0 (3.21
k

Hemos adoptado la notacién en la que denotamos las fuerzas generali-

zadas como X} y los flujos generalizados como J. Con esta notacion

tenemos que por ejemplo, la produccion de entropia debida a una reac-

ciéon quimica se escribe como
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diS A
= J Xg con Jy=v, X,= T (3.22)

donde v es la velocidad o tasa de reaccién quimica y A es la afinidad
de la reaccién quimica.

En general los flujos J; son funciones complicadas de las fuerzas;
pero cuando la relaciéon entre los flujos y las fuerzas es lineal la situacion
se vuelve bastante sencilla

l
Je =Y LuX (3.23)

en la cual Lg; denota el conjunto de coeficientes fenomenolégicos. Esto
es lo que sucede cerca del equilibrio, donde ademés Ly, = Lj; como
lo dicen las relaciones de reciprocidad de Onsager donde la propiedad
principal de la reversibilidad microscopica consiste en la invarianza
de todas las ecuaciones mecanicas de movimiento de las particulas
individuales con respecto a la transformacion ¢ — —t.

3.6 Estados estacionarios de no-equilibrio

3.6.1 Significado termodinamico de los estados esta
cionarios de no-equilibrio

Un estado estacionario no debe confundirse con aquel estado en el
que la produccién de entropia es cero (estado de equilibrio). Un esta-
do estacionario es aquel que se caracteriza por un principio extremal
que establece que en el estado estacionario, la produccion de entropia
posee un valor minimo compatible con algunas condiciones auxiliares
dependientes del sistema especificado.

En un estado estacionario todas las variables de estado son inde-
pendientes del tiempo incluyendo la entropia. Es entonces claro que
en el estado estacionario una produccion de entropia positiva tiene que
ser compensada con un flujo externo de entropia de forma tal que la
variacién total de la entropia en el tiempo es cero:

dS _ deS | diS _
dt — dt dt

0 (3.24)
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pero como
d;S
>0 3.25
necesariamente 0.S .S
-2 2 3.26
di i = (3.26)

Los estados estacionarios de no-equilibrio, no pueden ocurrir en sis-
temas cerrados pues el flujo de entropia necesariamente debe mantener
el estado estacionario.

3.7 Termodinamica de procesos irreversible
para interacciones no lineales

El propdsito fundamental de la termodindmica clésica irreversibles con-
siste en la evaluacion de la produccién de entropia y el flujo de entropia
empezando con la férmula de Gibbs (3.15). La interpretacién fisica de
esta formula consiste en que (incluso fuera del equilibrio) la entropia
depende de las mismas variables de las que depende en equilibrio. Esto
es cierto inicamente para regiones no muy alejadas del equilibrio.

3.7.1 Variacion de la produccién de entropia

Primero que nada asumiremos que para la produccién de entropia por
unidad de tiempo, la notacion es:

d;S
P=—"— 3.27
=, (3.27)
entonces la produccion de entropia estd dada por
d;S
P== ; JeXp. >0 (3.28)

Si descomponemos el cambio en el tiempo de dZ? en dos partes; una
relacionada con el cambio en las fuerzas y la otra relacionada con el
cambio en los flujos, tenemos

AP =dx P +d; P =Y JdXp+ > XpdJy, (3.29)
k k
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y se puede probar que [Prigogine,1967]: -

En todo el dominio de validez de la termodinamica de procesos
irreversibles, la contribucién del cambio de las fuerzas en el tiempo a
la producciéon de entropia es negativo o cero, es decir

dx P <0 (3.30)

esta ecuacién es valida, siempre y cuando las condiciones de frontera
sean independientes del tiempo. Esta ecuacién expresa el resultado
mas general obtenido hasta ahora en la termodindmica de procesos
irreversibles.

Las ecuaciones (3.24), (3.25), (3.26) y (3.30) son resultados que
seran utilizados en el modelo que presentamos en esta tesls.






Capitulo 4

Aplicabilidad de la
Termodinamica fuera de
Equilibrio a los Ecosistemas

4.1 Introduccion

Ahora que ya tenemos una base tedrica tanto de estabilidad como de
termodinamica irreversible, podemos ubicar a los ecosistemas, dentro
de un marco teoérico basado en estos criterios.

La teoria de termodinamica fuera de equilibrio aplicada a la esta-
bilidad de los ecosistemas puede rendir grandes frutos pues las leyes
de la termodindmica son las leyes méas generales y funcionan a todos
niveles de forma similar, en el sentido de que éstas tienen su origen en
simetrias de la naturaleza como invarianza temporal, invarianza bajo
rotaciones, entre otras transformaciones de norma. No hay duda de que
estas simetrias existen en todas las escalas y por consecuencia las leyes
de la termodinamica son aplicables siempre y cuando uno sea cuida-
doso al aplicarlas (por ejemplo, asegurando que el sistema esté en equi-
librio). Por otro lado, cuando usamos las leyes de la termodindmica en
el estudio de un sistema complejo, el nimero de variables usadas para
describir al sistema se ven reducidas a un nimero menor de variables
efectivas. Finalmente, los estados estacionarios y de equilibrio puntual
dentro de los ecosistemas, parecen tener gran similitud con los estados

33
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estacionarios y transiciones de fase que aparecen en la termodinamica
fuera de equilibrio.

Han habido numerosos intentos para encontrar una teoria plausi-
ble que explique a los ecosistemas. El primer intento basado en leyes
fisicas, fue realizado por Alfred J. Lotka (1922). Pero la primera vez
que se quiso introducir la teoria de termodinamica fuera de equilibrio
para la explicacién de los ecosistemas fue en 1944 por Schrédinger
[Schrédinger, 1944]. Schrodinger afirmé que los seres vivos estén regi-
dos por las leyes de la termodinamica y que tanto la estructura como
los procesos biolégicos son mantenidos por un continuo flujo interno
de entropia negativa a expensas de un incremento de la entropia en el
ambiente externo. Posteriormente Prigogine encontré enormes simili-
tudes entre los seres vivos y los estados estacionarios y de equilibrio
que se dan en termodindmica fuera de equilibrio [Prigogine, 1967].
En 1994 Schneider y Kay describieron por pirmera vez caracteristicas
de los ecosistemas, basandose en varios aspectos de la termodinamica
fuera de equilibrio [Schneider, E., Kay, J., 1994]. Finalmente en 2005,
Michaelian [Michaelian, 2005] realiz6 por primera vez una descripcién
cuantitativa, basada en la teoria de termodinamica fuera de equilibrio
de la dindmica de los ecosistemas. En esta tesis tomaremos el trabajo
de Michaelian como base para explicar la dindmica de los ecosistemas.
Ampliaremos el modelo e investigaremos qué tan sensibles son los eco-
sistemas a perturbaciones externas.

4.2 Modelo Tedrico

La hipotesis general en este trabajo consiste en suponer que un eco-
sistema es un sistema termodinamico abierto y fuera de equilibrio, so-
bre el cual hay condiciones de frontera consideradas como constantes
durante ciertos intervalos de tiempo. Supondremos también que los
principios de la termodinamica fuera de equilibrio pueden aplicarse a
este sistema.

Consideramos que los individuos de las especies son centros de pro-
duccién e intercambio de entropia, y como suponemos condiciones a
la frontera constantes, la termodindmica fuera de equilibrio nos dice
que este sistema llegara a un estado estacionario en el cual la entropia
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total serd constante. Bajo estas condiciones a la frontera, cualquier res-
puesta del ecosistema a alguna perturbacién (inducida interna o exter-
namente) debe respetar los siguientes principios de la termodindmice
irreversible:

1. La produccién interna de entropia debe ser positiva definida,

d;S
dt

> 0, (4.1

y

2. como las condiciones a la frontera son independientes del tiempc
el cambio de la produccién de entropia debido a cambios en las
fuerzas generalizados (las poblaciones) debe ser negativa definida

dx &P .
=~ <0 4.2
dt ’ (42
con dS
=t 4.3
4 p” (4.3

Estos principios limitan las posibles respuestas de un ecosistema ¢
perturbaciones, dando lugar a predicciones cuantitativas de las rela
ciones de las tasas de cambio de las poblaciones que componen el eco-
sistema.

El marco formal de la termodinamica irreversible para tratar los
ecosistemas fue considerado en detalle en el articulo “Thermodynamic
Stability of Ecosystems” [Michaelian, 2005].

El cambio total de la entropia dentro un ecosistema, puede sex
escrito como:

ds d.S ;S

dt ~ dt T dt’

donde los subindices “e” e “i” se refieren a cambios en la producciér

y flujo de entropia debido a flujos “externos” y produccién “interna”
respectivamente.

Por otro lado como estamos suponiendo que las condiciones a lz

frontera son constantes y las ecuaciones (4.1) y (4.2) se cumplen, e

(4.4
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cambio en la entropia total del sistema serd igual a cero al llegar a un
estado estacionario estable

d;S n deS
dt dt
y como la produccion interna de entropia del sistema siempre es posi-
tiva, el flujo externo de entropia estd dado por:

d.S  d;S

d — dt’

En los procesos irreversibles definimos un flujo interno Ji, el cual

denota la tasa de cambio de los procesos irreversibles, y una fuerza Xj.

relacionada con la forma de mantener las condiciones de no-equilibrio

La produccion de entropia en un sistema se escribe como una suma de

productos de fuerzas generalizadas mas las razones o tasas correspon-
dientes (o “flujos” generalizados) de los procesos irreversibles:

d;S
dt

=0, (4.5)

(4.6)

=) S X > 0. (4.7)
k

En el marco de los ecosistemas las poblaciones representan las fuerzas
generalizadas. Los flujos generalizados estan representados por el flujc
e intercambio de entropia con el medio ambiente externo.

El ecositema modelo que presentamos es un modelo simple y pocc
realista, pero bastante ilustrativo. El ecosistema estd formado por tres
poblaciones que incluyen términos de interaccién de hasta tres cuer-
pos. Dos de las poblaciones p; y ps se consideran variables, mientras
que la tercera p3 permanece constante y representa las condiciones a
la frontera, que como hemos mencionado permanecen constantes en
el ecosistema. Esto ultimo lo hacemos para asegurarnos de que las
condiciones de la teoria de termodinamica fuera de equilibrio sean sa-
tisfechas y se pueda llegar a un estado estacionario termodindmico. La
implicacion fisica de mantener p3 fija, es establecer la constancia del
organismo productor (por ejemplo las algas que realizan fotosintesis en
el agua, el pasto y forraje en un prado, o en general, la cantidad de
nutrientes que se introducen en un ecosistema).

Al asumir que un ecosistema es un sistema termodindmico abiertc
con condiciones a la frontera constante, suponemos que el ecosistema
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recibe un flujo de entropia constante proveniente de los organismos
primarios del ecosistema. Estos organismos utilizan la luz del Sol parz
producir energia utilizable por medio de la fotosintesis. Cuando fijamos
ps3 fijamos las condiciones a la frontera constantes sobre el ecosistema
pues el hecho de mantener un flujo de nutrientes constante produci-
do por el organismo primario del ecosistema, es equivalente a fijar las
condiciones a la frontera. Fijar una poblacién representante del or-
ganismo productor en el modelo, es mas simple de implementar que
considerar todos los flujos que mantienen las condiciones a la frontere
del ecosistema constantes (flujo de luz, agua, masa, etc.). Es una grar
simplificacién, sin embargo, no afecta los resultados generales de le
teoria.

La entropia total introducida o expelida del ecosistema debido ¢
procesos irreversibles de un cuerpo puede ser escrita como:

deS < . \
- => pl%, (4.8
y=1

donde la suma se toma sobre las n especies del ecosistema, la p, es le
poblacién de las especies v y 'S representa la tasa de cambio o flujo de
entropia con el medio externo por individuo de la especie y por unidac
de tiempo como resultado del flujo de energia, masa o calor. Po
ejemplo, la energia por individuo por unidad de tiempo introducide
en el ecosistema debido a la fotosintesis estd dada por de,, el calo
transportado al ambiente por individuo por unidad de tiempo es dg, 3
las componentes de masa (digamos por ejemplo los nutrientes de une
comunidad) del tipo « tomadas o expelidas por las especies 7, son las
dn,, con potencial quimico i,,. Entonces el flujo e intercambio de
entropia con el medio ambiente por individuo estara dado por

1 de, + dg 1 dn

re = - ™7 -~ e 4.9

T dt Tza:“w dt (49,

La temperatura 7' de los individuos se supone como aproximada-
mente constante para el ecosistema [Gallucci, 1973].

Similarmente la produccion interna de entropia, incluyendo la pro-

duccién interna por individuo y el intercambio de entropia entre los
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individuos de las especies puede ser escrito como:

n

d;S R 3
o — pry 1_*7 + Zp’Y'P’Y’YI + Z p7,p7,,F77'7// -+ 0(4) > 0,
y=1

=1 Y

(4.10
donde

° ny representa la produccién de entropia debida a procesos irre-
versibles de un cuerpo que ocurren al interior del individuo ( por
ejemplo: fotosintesis, respiracion, evapotranspiracion, metabolis-
mo, etc.).

e [,/ representa la produccién e intercambio de entropia debida ¢
procesos irreversibles de dos cuerpos, es decir, entre dos indivi-
duos (por ejemplo: interacciones depredador-presa, competencia
simbiosis, mutualismo, etc.).

e '/, representa la produccion e intercambio de entropia debidc
a procesos irreversibles de tres cuerpos.

e O(4) y términos de mayor grado representan la produccién e
intercambio de entropia debido a procesos de 4 y mas cuerpos
(por ejemplo, aquellos procesos necesarios para el funcionamientc
de las sociedades).

En este caso, los flujos generalizados estdn dados por las pobla-
ciones, y los flujos generalizados por los flujos de entropia, es decir,

X, =p, (4.11)
y
J7 = ny + Zpyfwf —|— Z p,ylp,yllr,y,yl,yll -|- 0(4) (412:
y'=1 v =1

Eliltimo resultado que requerimos de la termodindmica no-lineal es
un resultado conocido como criterio general evolutivo [Prigogine, 1967
expresado en la ecuacién (4.2). Este criterio establece que el cambic
de la produccién de entropia debido a cambios en las fuerzas genera
lizadas (las poblaciones), debe de ser negativo definido para sistemas
con condiciones a la frontera constantes, o sea,
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dx & i
at de“Y I+ va'rw' + va'pv" Loy +O0M4) | <0
v /

ron

Y T
(4.13

La dindmica del ecosistema puede ser determinada ahora a parti
de las ecuaciones (4.10) y (4.13) una vez especificadas las I's. Las T«
representan la produccién y flujo de entropia entre los individuos de
las especies y entre los individuos con su medio ambiente. Estas har
sido definidas en la ecuacién (4.9) para interacciones de un cuerpo
Podemos escribir una expresion similar para las 'y, etc. represen-
tando la produccién e intercambio de entropia entre los individuos de
las especies v v 7' en términos de energia, calor y masa generada c
intercambiada debido a la interaccién de dos cuerpos.

Determinar las ['s para un ecosistema real requiere la obtencién de
los flujos de energia, calor y masa entre los individuos de las especies
participantes y entre los individuos y el medio ambiente externo. De-
bido a la carencia de datos experimentales para estos flujos generamos
los coeficientes I" para el ecosistema modelo utilizando un algoritmc
genético que respete los criterios termodindmicos.

Una vez determinada la dindmica del ecosistema, las ecuaciones
(4.10) y (4.13) con un juego de I's especifico, nos conducen a dindmicas
poblacionales de atractores ciclicos o de punto.

Ya obtenidos los atractores (de ciclo o de punto), perturbamos e
ecosistema disminuyendo o aumentando el nimero de individuos er
una o mas poblaciones a lo largo de la trayectoria de su dindmice
poblacional, y observamos cudles son los resultados de éstas perturba-
ciones.






Capitulo 5

Algoritmos Genéticos

Una vez establecido el formalismo con el cual vamos a trabajar, tene-
mos que decir cémo vamos a encontrar los coeficientes de intercambio y
produccion de entropia que puedan ser representantes de ecosistemas
en la naturaleza. Creemos que una buena forma de establecer estos
valores de los coeficientes de interaccion es utilizando un algoritmo
genético que respete los criterios termodindmicos. A continuacion pre-
sentaremos las bases de como se constuyen éstos y su realacion con el
formalismo presentado en el capitulo anterior.

Los algoritmos genéticos son métodos utilizados para la resolucién
de problemas de bisqueda y optimizacién global [Goldberg, 1989] que
aplican conceptos concernientes con la evolucién bioldgica tales como
la seleccion basada en la poblacién, reproduccion sexual y mutacion.
La mecdanica de un algoritmo genético esta basada primordialmente en
reproducir lineas o cadenas de niimeros al azar, intercambiar fracciones
de éstas y evaluarlas con una funcién de aptitud o “fitness”.

Los algoritmos genéticos buscan encontrar una solucién (z;, ..., )
tal que una funcién de aptitud o F'(x;, ..., x,) sea maxima (o minima).
En el caso del modelo que estamos presentando la funcién de aptitud
es una funcién de las variables I'. En primer lugar se genera una
poblacién al azar de variables (z;, ..., Z,) que se ubica dentro de un
rango especifico para cada variable. En segundo lugar, se evalua cada
una de las soluciones y se le asigna una funciéon de aptitud. Poste-
riormente se escoge de la poblacién de soluciones aquellas que tengan
una mayor “aptitud”, la cual determina las parejas para el proceso de
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— Cruce o “Crossover”

— Mutacion

e Evaluacién de “fitness”

Después de la produccién de la poblacién al azar en la primera gene-
racion, seleccionamos las cadenas genéticas mas aptas de la poblacior
para poder reproducirse.

La seleccion esta basada en la funcién de aptitud. En nuestro mo-
delo buscamos encontrar un ecosistema representativo de la naturaleza
Para esto es necesario hallar una funcion de aptitud consistente con los
criterios termodindmicos sobre los cuales estd basado el modelo. Er
particular, buscamos un sistema termodindmico que alcance un estadc
estacionario, por lo cual pedimos que:

d;S . deS 50
dt dt

y en segundo lugar buscamos que se cumpla que la produccién interne
de entropia sea positiva definida y grande, es decir

d;S
dt

Entonces, una funcién de aptitud razonable, que cumple con los requi-
sitos antes impuestos y que proponemos para el modelo, es

>0

B d;S/dt
|d;S/dt + d,S/dt|

Justo en el estado estacionario esta funcion diverge. Sin embargo
d;S/dty d.S/dt son funciones de las variables I" y la funcién de aptituc
posee muchos méaximos locales que representan juegos de I's. No nos
interesa si esta funcién diverge, inicamente queremos obtener un juegc
de I's que corresponda a la vecindad de un maximo local de la funciér
de aptitud.

Una vez fijada esta funcion, dejamos evolucionar las I's hasta que
esta funcién sea maxima.
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Generamos arbitrariamente veinte cadenas genéticas, y escogemos
dentro de éstas las diez con mayor capacidad para satisfacer las condi-
ciones que estamos buscando para los coeficientes de interaccion. Una
vez seleccionados los mejores individuos (juego de I's) de acuerdo a la
funcion de aptitud, procedemos con el operador de reproduccion.

La operacién de cruce es un proceso en el cual dos individuos se
combinan para generar uno o mas nuevos individuos. Exiten dos pasos
en esta operacién. El primer paso es escoger dos “progenitores” y el
segundo es combinar las soluciones para producir de esta manera dos
nuevos individuos.

La combinacién se da por el cruce simple de la siguiente manera:
se elige una posicién entera k entre 1 y [ — 1 donde [ es la longitud
de la cadena, a lo largo de ésta y se corta. Dos nuevas cadenas son
creadas al intercambiar todos los caracteres entre las posiciones k£ + 1
y L. Es decir, todos los valores a la derecha del punto de corte en cada
solucion son intercambiadas. Por ejemplo, consideremos las cadenas
A1 y AQI

A; = 011101 A, = 110110

Supongamos que al escoger un entero al azar entre 1 y 5, obtenemos
k = 4 (como lo indica el simbolo separador |). El cruce resultante
produce entonces dos nuevas cadenas A| y Af, producto de una nueva
generacion.

1 =011110 5, = 110101

El operador de mutacién modifica una sola solucién. En un algo-
ritmo genético comun, la probabilidad de que ocurra una mutacion es
muy baja pero su funcién es muy importante pues intenta prevenir la
convergencia prematura a una solucion sub-6ptima. La mutacién con-
siste en la alteracion ocasional del valor de una posicién de la cadena
genética. Por ejemplo, en el codigo binario ésto simplemente significa
cambiar un 1 a un 0 6 viceversa. El ntimero de valores cambiados
durante la mutacién y la magnitud del cambio puede ser ajustada por
el usuario con el fin de controlar qué tan similar serd la solucién final
a la solucién encontrada antes de la mutacion.

Una vez realizada la reproduccién haciendo uso de los operadores de
cruce y mutacion, evaluamos la funcion de aptitud o fitness de nueva
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cuenta, para luego seleccionar las cadenas genéticas mas adecuadas
para formar la siguiente generacién.

Una vez obtenidos los coeficientes que cumplen con las condiciones
termodindmicas impuestas (reflejadas en la funcién de aptitud que es-
cogimos), evaluamos estoscoeficientes en las ecuaciones (4.8), (4.10) y
(4.2) del capitulo anterior. Observamos el comportamiento del ecosis-
tema en el programa principal del modelo nimerico y observamos si
estos coeficientes cumplen con los requisitos necesarios para represen-
tar un ecosistema atractor estable.

Hay que aclarar que los ecosistemas con un juego dado de I's,
aunque respetan los criterios termodindmicos no siempre son viables a
largo plazo. En ocasiones sdlo existen por lapsos de tiempo cortos pues
sus poblaciones eventualmente se extinguen. Por ejemplo, si inventa-
mos un ecosistema seleccionando animales al azar de un zooldégico,
evidentemente el ecosistema existira por un lapso de tiempo corto du-
rante el cual necesariamente respetard los criterios de la termodinamica
aunque no sea viable a largo plazo (es decir, el sistema nunca alcanza
un estado estacionario). Los criterios termodindmicos en este trabajo
sirven para definir la trayectoria de un ecosistema viable perturbado.

Entonces, si las poblaciones llegan a un atractor ciclico o a un atrac-
tor de punto fijo, entonces consideramos que los coeficientes (I's) son
aceptables para ser utilizados. En cambio, si los coeficientes no llegan
a producir un ciclo estable o un punto fijo en el espacio poblacional,
entonces realizamos una nueva busqueda de coeficientes de interaccién.






Capitulo 6

Discusion y Resultados

6.1 Modelo y Analisis Numérico

Para estudiar un ecosistema simple bajo las condiciones senaladas ex
los capitulos anteriores, recurrimos a un andlisis numérico. Ya que, la
ecuaciones utilizadas para modelar los ecosistemas son no lineales, 3
como es bien sabido, muy pocas ecuaciones no-lineales tienen resulta
dos analiticos.

El modelo esta constituido por tres especies de poblaciones p;, p-
y p3 que interactian por medio de los coeficientes emcontrados cor
el algoritmo genético mencionado en el capitulo anterior. Estos coefi
cientes especifican el intercambio y produccion de entropia. Establece
mos condiciones a la frontera constantes, y finalmente, determinamo:
la dindmica del ecosistema tomando en cuenta las condiciones ter
modinamicas

d;S

>0
dat =
Y dx P
)
. =

Las funciones que se presentan a continuacion son las funciones utili
zadas en el modelo y representan los flujos generalizados hasta terce:
orden en las interacciones.

fi=T14+piT +pellig +pslis + pfrln + pifm +pipol'e (6.1

47
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fo=T9 4+ pol'99 +piT'91 + p3l'eg + p%Fm + p%PQH + pop1loor (6.2

J3 =T34+ psl'ss + pol's (6.3

como vimos en el Capitulo 4 de aplicabilidad de la termodinamic:
fuera de equilibrio a los ecosistemas las ecuaciones consideradas que
restringen el comportamiento del ecosistema estdan dadas por

d;S ;
dt Zp7 L+ Zp'v'rw' + Zp“/p“f"r“f“/“i” +O(4)| 20
y ’)” 71711 ‘
(6.4
deS = e ~
dt >_pl5 <0 (65
y=1

AP = Z dpy | T + va’ Ly + va’pv” Lyyyr +0(4)| <0
,y !

v 7! ‘
(6.6

que dentro del modelo quedan como:
d;S ‘
7 =p1-fi+tp2-fot+ps-f3>0 (6.7
deS e e e ?
y N
dxy:dpl‘fl—f—dpg'fg—}—dpg'fg <0 (69
en donde las I's fueron determinadas por la funcién de aptitud (ve:
Capitulo 5) la cual asegura que déf s —dgts y que déf es positiva en e

estado estacionario.
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Para encontrar la dindmica poblacional buscada, primero fijamos
condiciones iniciales y a la frontera. Establecemos las poblaciones ini-
ciales p; y p2 y mantenemos fija ps (que funcionara como las condiciones
a la frontera constantes); esto tltimo para asegurar que las condiciones
de la teoria de termodinamica fuera de equilibrio sean satisfechas y se
pueda llegar a un estado estacionario termodindmico.

La implicacién fisica de mantener ps3 fija, es establecer la constan-
cia del organismo productor (por ejemplo, las algas que realizan fo-
tosintesis en el agua, el pasto y forraje en un prado, o en general, la
cantidad de nutrientes que se introducen en un ecosistema).

La afirmacion de que las condiciones a la frontera en un ecosistema
sean constantes no es representativa de todos los ecosistemas, pero si
de un nimero importante de ellos.

Iniciamos la dindmica de las poblaciones p; Y ps induciendo pequena
variaciones dp; y dp, en las poblaciones p; y ps , aceptando el juego de
variaciones solo si déf >0y dfﬁy < 0, que serviran para establecer la
dindmica de las poblaciones bajo las restricciones de la termodinamica.
También observamos la dindmica poblacional del sistema al cambiar
ps (hacemos cambios en las condiciones a la frontera) en distintos mo-

mentos y con distintas perturbaciones dps.

Asumimos que un ecosistema se “extingue” o es no viable cuan-
do alguna de las poblaciones o ambas (p; y/o ps) adquieren valores
negativos en el espacio poblacional. El otro criterio para considerar
la inviabilidad de un ecosistema es encontrar que la produccién inter-
na de entropia se vuelva negativa en algin momento a lo largo de la
dindmica del ecosistema.

Otro punto que es importante aclarar, es que el flujo de entropia
d.S/dt es constante a lo largo de toda la dindmica del ecosistema (ya
sea el atractor de punto fijo o el atractor de ciclo) en todas nuestras
graficas. Esto se debe a que hemos asumido condiciones a la frontera
constantes, lo cual implica que el flujo de entropia negativo proveniente
del exterior es constante.



50 6. DISCUSION Y RESULTADOS

I'¢ = 0.0780 I'¢ = 0.0392 TS = —9.8602
Ty = 7.0529 Tio = —0.00021001 Tapq = —0.00034277
'y =—0.047371 Ty = 1.9151 a1 = 0.00036267
I'p = —0.030925 Iy = 0.008164 Iy = 6.4525

I'13 = 0.008164 'y = —0.000236 I'so = —0.017443
I'11;7 = 0.00031754 TI'y3 = —0.003631 I's3 = 0.006399
M99 = 0.00009732 I'y99 = 0.00033966

Tabla 6.1: Coeficientes de interaccién para la produccion y flujo de entropia
del atractor de punto fijo.

6.2 Resultados y Discusion

6.2.1 Perturbaciones

A continuacién presentaremos resultados correspondientes a la variacion
de las poblaciones p; y ps, respectivamente, en distintos puntos de la
trayectoria de los ecosistemas para un atractor de punto y uno de ciclo.

La importancia de realizar estas perturbaciones es buscar entender
y quizas predecir, el comportamiento de los ecosistemas cuando éstos
son perturbados. De esta manera podremos tener una mejor idea de
como mantener la estabilidad de los ecosistemas, obtener una percep-
cion mas clara de qué tan resistente a perturbaciones es un ecosistema
en general, y encontrar la manera de fortalecer un ecosistema cuando
éste ha sido perturbado sin hacer que colapse.

6.3 Atractor de punto

6.3.1 Condiciones iniciales distintas

A continuacion se presentan los resultados para un ecosistema atractor
de punto fijo con distintas poblaciones iniciales p; y po y una poblacion
fija p3 = 2000. Los valores de los coeficientes de interaccién (ny, L.
Loy I'?) para el atractor de punto fijo son los que se muestran en
la tabla (6.1), tanto para la produccién interna de entropia como para
el flujo de entropia con el exterior.
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Figura 6.1: Dindmica de un ecosistema de punto fijo para 200 diferentes
poblaciones iniciales p{ y p3.
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En la grafica (6.1) se muestra la dindmica de un ecosistema de pun-
to fijo para distintas poblaciones iniciales (doscientas). Podemos nota
que a pesar de tener muchas poblaciones iniciales p{ y pJ distintas, le
dindmica del ecosistema siempre nos conduce hacia el mismo puntc
fijo ((p1,p2) = (892,540)). Se puede observar que existe una franje
en la esquina inferior izquierda de la grafica donde hay un vacio; estc
se debe a que la produccién interna de entropia d(;'f en esta franja se
vuelve negativa, y un ecosistema con produccion interna de entropie
negativa no puede existir. Fisicamente esto quiere decir que, aunque
pueden existir ecosistemas con estas poblaciones iniciales en la natu-
raleza, su dindmica no les conduce a un estado estable (estacionario
y su permanencia es posible inicamente en el corto plazo.

Finalmente, existen diferentes condiciones iniciales para las cuales
d;S/dt es positiva en todo momento pero las poblaciones se hacer
negativas o “se extinguen”. Esto quiere decir que hay condiciones
iniciales para las cuales la conservacién y mantenimiento del ecosisteme
a largo plazo resulta imposible, a pesar de parecer viables en su inicic
y a pesar de que la produccion interna de entropia siempre permanece
positiva.

En la figura (6.2) se muestra la produccién interna y el flujo ex-
terno de entropia como funcién del tiempo o las iteraciones k pare
este atractor con 10 condiciones iniciales. La gréfica pequena mues-
tra una ampliacién de la grande donde se aprecia claramente el va-
lor al que convergen la producciéon y flujo de entropia. En este casc
déf = —dgf = 19,600 en el estado estacionario. La linea del valo
negativo del flujo externo de entropia estd representado por la line:
mas gruesa de la grafica.

También existen condiciones iniciales para las cuales el ecosistema
al desarrollar su dindmica varian de manera que adquieren produccior
de entropia interna negativa, la cual, aunque no puede ser observada er
la gréafica (el algoritmo no grafica estas soluciones) se puede deducir de
la misma, pues se observa que en el eje del tiempo k varias trazas estar
cortados al alcanzar el valor d;S/dt = 0. Esta variacién de entropie
interna negativa contradice la segunda ley de la termodinamica y po1
lo tanto estas condiciones iniciales para los ecosistemas no son viables
y hacen que el sistema colapse.
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Figura 6.2: Produccién y flujo de entropia d;S/dt y —d.S/dt negativa comc
funcién del tiempo k, para condiciones p1, ps iniciales distintas en el atracto
de punto fijo. La grafica pequena es una ampliacién que muestra comc
d;S/dt iguala el valor negativo de d.S/dt en el estado estacionario.

En lo que sigue, las lineas correspondientes al valor negativo de
flujo externo de entropia serd mas gruesa que las que corresponder
a la produccion interna de entropia. La finalidad de ésto es logras
distinguir mejor la una de la otra, pues en general los valores finales
de las dos coinciden exactamente.

6.3.2 Variacion de p; y po

En esta secciéon presentaremos los resultados correspondientes a le
variaciéon de las poblaciones p; y po, por perturbaciones a lo largc
de la dindmica poblacional del ecosistema, cuando éste ha llegado a st
estado estacionario.

Las poblaciones iniciales para este ecosistemas son p? = 1000, p =
3000 y p3 = 2000 donde ps se mantiene fija a lo largo de toda l¢
dindmica poblacional del ecosistema.

Primero consideremos una perturbaciéon de la poblacion p; para e
ecosistema hacia distintos valores de la misma a distintos tiempos. Le
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Figura 6.3: Dindmica de un ecosistema de punto fijo al realizar una per-
turbaciéon hacia el valor p; = 2000 a tiempos k = 5,000, 000,k = 500, 000.
k = 50,000 y k£ = 5,000.

grafica (6.3) corresponde a perturbaciones de la poblacién p; ( hacie
p1 = 2000) a lo largo de la trayectoria a distintos tiempos. Los valores
de las perturbaciones (dp; = p1(k)s — p1(k);) con respecto al tiempc
en que se realizan son dp; = 1108 a k£ = 5,000,000, dp; = 1029 &
k = 500,000, dp; = 1003 a k£ = 50,000 y dp; = 1000 a k£ = 500(
cuando llevamos a la poblacion pial valor de p; = 2000.

La grafica (6.4) muestra el caso en el que la perturbacién se realize
llevando a la poblacién p; hacia el valor de p; = 100. Los valores de
las perturbaciones correspondientes son: dp; = 792 a k = 5,000,000
dp; = 871 a k = 500,000, dp; = 897 a k = 50,000 y dp; = 900 &
k = 5000.

En la grafica de la figura (6.3) observamos un ecosistema resistente
a perturbacines grandes, pues a pesar de que realizamos varias de éstas
(e incluso a pesar de que el ecosistema ha alcanzado su punto esta-
cionario antes de realizar la perturbacién correspondiente) el resultadc
final después de la perturbacion es que el ecositema regresa a su estadc
estacionario (p; = 892 y p, = 540). La grafica (6.4 muestra valores
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Figura 6.4: Dindmica de un ecosistema de punto fijo al realizar una pertur
bacién hacia el valor p; = 100 a k = 5,000,000,k = 500,000, &£ = 50,000 j
k = 5,000.

de k para los cuales, el ecosistema colapsa; es decir, la poblacién p,
adquiere valores negativos y se aniquila (k = 50,000 y k£ = 5,000). S
los valores de k son mayores el ecosistema se conserva. Esto sugiere
una relacién entre el momento en que se realiza la pertubacién y e
posible colapso del sistema.

De los resultados anteriores podemos concluir que un ecosistems
puede o no llegar a extinguirse con una misma perturbacion, depen-
diendo del momento en que se realice ésta y del tamano de la misma.

Los resultados de produccién interna de entropia y flujo de en-
tropia externa arrojados para este tipo de ecosistemas se presentan er
las graficas (6.5) y (6.6). En ambos casos observamos que independi-
entemente del momento en el que se realice la perturbacién, el sisteme
alcanza el mismo valor tanto para la producciéon de entropia interna
como para el flujo externo de entropia (déf = —djf = 19600).

Ahora planteamos el mismo tipo de perturbacién para la poblaciér
po a distintos tiempos. Las graficas (6.7) y (6.8) corresponden a pertur-
baciones de la poblacién p, hacia valores de ps = 4000 y po = 100 indi-
viduos respectivamente para k£ = 5,000,000, £ = 500, 000, £ = 50, 00(
y k = 5,000. En el caso de la grafica (6.7) las perturbaciones adquierer
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Figura 6.5: Dindmica de la produccién y flujo de entropia para el ecosistem:

de punto fijo al realizar una perturbacién hacia el valor p; = 2000 a lo
tiempos k = 5,000,000, £ = 500,000, k£ = 50,000 y k = 5, 000.
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Figura 6.6: Dindmica de la produccién y flujo de entropia para el ecosistem:

de punto fijo al realizar una perturbacién hacia el valor p; = 100 a lo
tiempos k£ = 5,000,000, £ = 500,000, k£ = 50,000 y k = 5,000.
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Figura 6.7: Dindmica del ecosistema de punto fijo al realizar una pertur-
bacién a la poblacién po hacia ps = 4000 a k£ = 5,000,000, £ = 500, 000.
k = 50,000 y k = 5,000.

valores de dp;(k = 5,000,000) = 3460, dp;(k = 500,000) = 1750
dp:(k = 50,000) = 1070 y dp;(k = 5000) = 1010. Para la gréfice
(6.8) las perturbaciones son de dp;(k = 5,000,000) = 440, dp,(k =
500, 000) = 2150, dp; (k = 50,000) = 2830 y dp;(k = 5000) = 2890.
En ambas graficas (6.7 y 6.8) encontramos que el resultado después
de la perturbacion es que el ecosistema llega a su punto estacionaric
(;m1 = 892, po = 540). Los resultados de produccién y flujo de en-
tropia se presentan en las gréficas (6.9) y (6.10). En las dos graficas,
observamos que independientemente del momento en el que se realice
la perturbacién la produccién interna de entropia permanece positi-
va y el sistema siempre alcanza un mismo valor tanto para el flujc
de entropia externa como para la produccién de entropia interna cor

diS _ _deS _
s> = —%2 =19600.

Los resultados obtenidos para el ecosistema atractor de punto cuan-
do realizamos distintas perturbaciones en un mismo momento se pre-
sentan a continuacién. La gréafica (6.11) muestra la dindmica del eco-

sistema con perturbaciones realizadas a £ = 500,000 y a £ = 5000 cor
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Figura 6.8: Dindmica del ecosistema de punto fijo al realizar una pertur-
bacién a la poblacién p, hacia po = 100 a £ = 5,000,000, & = 500, 000.
k = 50,000 y k = 5,000.

valores de p; = 1500, p; = 500 y p; = 100. Los valores de dp; para e
caso en el que perturbamos a k£ = 500, 000 son dp; = 1029, dp; = 529.
dpy = —471 y dp; = —871. Para el caso en que perturbamos a k = 500(
los valores correspondientes son dp; = 1000, dp; = 500, dp; = =500y

Observemos que el ecosistema de la izquierda llega al mismo estadc
estacionario, sin importar el tamano de la perturbacion; sin embargo.
la grafica de la derecha, con las mismas perturbaciénes, pero a un
tiempo menor (k = 5000) se extingue (p; se vuelve negativo) cuandc
p1 se perturba a p; = 100. Al reducir la poblacién de p; a p; = 10(
en una etapa temprana de la dindmica del ecosistema (k = 5000)
es decir, cuando el ecosistema esta lejos de su estado estacionario, e
ecosistema se extingue. Sin embargo, la misma perturbacién, realiza-
da en una etapa posterior de la dindmica (cerca de su estado esta-
cionario) no parece repercutir en la extincién del ecosistema. En le
grafica (6.12) observamos que el sistema alcanza un mismo valor tantc
para el flujo de entropia externa como para la produccion interna cor

d;f = —dfif = 19600, aunque en ambos casos existen perturbaciones
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Figura 6.9: Dindmica de la produccién y flujo de entropia para el ecosisteme
de punto fijo al realizar una perturbacién a la poblacién ps hacia pa = 4000
a k = 5,000,000, £ = 500,000, £k = 50,000 y k = 5,000.
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Figura 6.10: Dindmica de la produccién y flujo de entropia para el ecosis:
tema de punto fijo al realizar una perturbacién a la poblacién ps hacia e
valor py = 100, a k = 5,000, 000, k£ = 500,000, k£ = 50,000 y k = 5, 000.
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Figura 6.11: Dindmica del ecosistema de punto fijo al variar p; a k =
500,000 y a £ = 5000, hacia valores de p; equivalentes a p; = 2000, p; =
1500, p1 = 500 y p1 = 100.

para las cuales la produccién interna de entropia se vuelve negativa al
realizar la perturbacion, lo cual implica la no permanencia del ecosis-
tema al realizar esta perturbacion.

Los resultados arrojados por el sistema atractor de punto cuan-
do realizamos distintas perturbaciones en un mismo momento para
la poblacién p, son los siguientes. En la gréfica (6.13) el ecosistema
sufre perturbaciones de dp; = 1750, dp; = —250, dp; = —1750 y
dpy, = —2150 a £ = 500,000. Para el caso en que perturbamos a
k = 5000 los valores correspondientes son dp; = 1010, dp; = —990,
dpy = —2490 y dp; = —2890. Los valores hacia los cuales perturbamos
el ecosistema son ps = 4000, ps = 2500, ps = 2000, p, = 1000, p; = 500
y p2 = 100 a tiempos k£ = 500,000 y k£ = 5000, respectivamente. Las
graficas (6.13) muestran que el ecosistema, sin importar el tamafio de
la perturbacién, llega al mismo punto estacionario. En lo que se refiere
a la produccién de entropia para de la gréfica (6.13), el sistema alcanza
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Figura 6.12: Dindmica de la produccién y flujo de entropia para el ecosis-
tema de punto fijo al variar p; a k = 500,000, y a k¥ = 5000 hacia valores
de p; equivalentes a p; = 2000, p; = 1500, p;1 = 500 y p1 = 100 con rangos

distintos en el eje “y”

un mismo valor tanto para el flujo de entropia externa como para la
produccién de entropia interna con dgf = —dgf = 19600 lo cual puede
ser observado en la grafica (6.14). En ambos casos las perturbaciones
inflingidas sobre los ecosistemas no afectan el valor positivo definido

de la produccién de entropia en ningtin momento.

6.4 Atractor de ciclo

6.4.1 Condiciones iniciales distintas

Consideremos ahora los resultados obtenidos para el ecosistema atrac-
tor de ciclo. Los valores de los coeficientes de interaccion (FQ,FW:,
Loy I'¢) para el atractor de ciclo son los que se presentan en la
tabla (6.2) para la produccién de entropia interna y el flujo de entropia
externa.

La gréfica (6.15) muestra la dindmica de las poblaciones p; y p; para
veinticinco distintas poblaciones iniciales p{ y p3, y una poblacién fija
p3 = 2000.
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Figura 6.13: Dindmica del ecosistema de punto fijo al variar p a k =
500, 000 y £ = 5000 hacia valores de po equivalentes a po = 4000, po = 2500,
pa = 2000, po = 1000, po = 500 y po = 100 .
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Figura 6.14: Dinamica de la produccién y flujo de entropia para el ecosis-
tema, de punto fijo al variar p» a k = 500,000 y £ = 5000 hacia valores de
po2 equivalentes a po = 4000, po = 2500, po = 2000, p2 = 1000, po = 500 y
po = 100 respectivamente.
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'y =1.1721 ['s = 0.4710 I's = —55.00

Iy =0.6277 ['112 = —0.00014466 I'y1; = —0.00028569
'y = —-0.0161611 'y =8.7874 ['991 = 0.00028816
' = 0.037193 9o = —0.048861 ['s =1.1884

I''s = 0.016171 I'yy = 0.022214 I'so = 0.012619

I'11; = 0.00044829 ['s3 = 0.000339 '35 = 0.020869

Tabla 6.2: Coeficientes de interaccién para la produccién y flujo de entropiz
del atractor de ciclo

Como en el caso del ecosistema de punto podemos observar que
para la mayoria de las distintas poblaciones iniciales los ecosistemas
convergen a un mismo ciclo, aunque también existen otras condiciones
para las cuales las condiciones iniciales conducen a la extincién de las
poblaciones, pues estas se vuelven negativas. Finalmente, también e-
xiste una franja (p; pequenia y p, > 1500) para la cual, la producciér
de entropia interna es negativa (se observa un vacio en la grafica (6.15
pues el programa no grafica valores negativos de la produccién de en-
tropia), por lo cual su existencia a largo plazo en la naturaleza no es
posible.

La grafica (6.16) muestra que la produccién de entropia interne
es positiva y en promedio, igual al flujo de entropia externa (dd"f >
0:“1252109, 000) para cinco condiciones iniciales distintas en el estadc
estacionario.

6.4.2 Variacion de p; y po

Como en el caso del atractor de punto, primero consideraremos unz
perturbacion instantanea de las poblaciones p; y ps a distintos tiempos
Para el ecosistema atractor de ciclo tenemos los siguientes resultados.

Las gréficas (6.17) y (6.18) corresponden a perturbaciones que var
de una poblacién inicial p; = 1000 a poblaciones de p; = 2000 y p; =
100 individuos, respectivamente, para k£ = 5,000,000, £ = 500,000
k = 50,000 y £ = 5,000. Los valores de las perturbaciones pare
cada grafica son los siguientes: dp;(k = 5,000,000) = 1822, dp,(k =
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Figura 6.15: Dindmica de las poblaciones p; y p2 de un ecosistema de ciclc
para veinticinco condiciones iniciales distintas.
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Figura 6.16: Produccién de entropia interna y flujo de entropia externa parz
un ecosistema atractor de ciclo con cinco condiciones iniciales distintas p?
pJ como funcién del tiempo.
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Figura 6.17: Dindmica del ecosistema atractor ciclico al realizar una pertur-
bacién a p; = 2000, a £ = 5,000,000, £ = 500,000, k£ = 50,000 y & = 5, 000.

500,000) = 800, dp;(k = 50,000) = 960 y dp;(k = 5000) = 101(
en (6.17) y dpi(k = 5,000,000) = —78, dp:(k = 500,000) = —1100
dp1(k = 50,000) = —960 y dp;(k = 5000) = —900 en (6.18).

En estas graficas se muestran dos sistemas bastante estables cor
resultados similares a los del atractor de punto, pues a pesar de las
perturbaciones realizadas, la dindmica del ecosistema los lleva a ur
mismo ciclo.

En lo que respecta a los resultados de flujo externo y produccior
interna de entropia para este ecosistema, presentamos la gréfica (6.19)
En ambas graficas observamos que el sistema siempre alcanza un mismc
valor tanto para la produccién de entropia interna como para el flujc
externo (%8 ~ — 45 = 109000).

Los resultados arrojados por el ecosistema atractor de ciclo al per-
turbar la poblacién p, a distintos tiempos son los siguientes. Las
graficas (6.20) y (6.21) corresponden a perturbaciones de la poblaciér
p2 que van a poblaciones de p, = 4000 individuos y a poblaciones
de py = 100 individuos, respectivamente, para k£ = 5,000,000, k£ =
500,000, £ = 50,000 y £ = 5,000. Los valores de estas para pobla-
ciones perturbadas a py = 4000 son: dpy = 2730, dp, = 1680, dpy =
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Figura 6.18: Dindmica del ecosistema atractor ciclico al realizar una pertur-
bacién a p; = 100, a £ = 5,000, 000, k£ = 500, 000, k£ = 50,000 y k = 5, 000.
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Figura 6.19: Dinamica de la produccién y flujo de entropia para el ecosis-
tema, atractor ciclico al realizar una perturbacién instantdnea a p; = 2000
(izquierda) y a p1 = 100 (derecha), a los tiempos k = 5,000,000, k =
500,000, k£ = 50,000 y k& = 5,000.
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Figura 6.20: Dindmica del ecosistema atractor ciclico al realizar una pertur
bacién instantdnea a po = 4000, a los tiempos k& = 5,000, 000, £ = 500, 000
k = 50,000 y k = 5, 000.

1050 y dp, = 1000. Para poblaciones perturbadas a p, = 100 los
valores de las perturbaciones son dp, = —1170, dpy, = —2220, dps =
—2850 y dps = —2000 .

En la grafica (6.20) encontramos una serie de resultados similare:
a los del atractor de punto, pues a pesar del tamano de las perturba-
ciones, la dinamica del ecosistema nos lleva a un mismo ciclo. En l¢
grafica (6.21) observamos que la perturbacién realizada resulta en Iz
extincion del ecosistema para todo k, ya sea una etapa temprana de
la dindmica del sistema o alin, cuando el ecosistema ha alcanzado st
ciclo estacionario.

En la grafica izquierda de (6.22) observamos que el sistema siempre
alcanza un mismo valor tanto para el flujo de entropia externa comc
para la producciéon de entropia interna de forma que d(flf ~ —déf =
109000. En el caso de la gréfica de la derecha tenemos que todos los
sistemas presentan un cambio en la produccién y flujo de entropia a
momento de la perturbacion. Este cambio no sélamente desestabilize
la produccién interna de entropia momentaneamente, sino que logre

que la produccién interna de entropia permanezca negativa; mientras
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Figura 6.21: Dindmica del ecosistema atractor ciclico al realizar una pertur-
bacién instantanea a ps = 100, a los tiempos k£ = 5,000,000, £ = 500, 000.
k = 50,000 y k = 5, 000.

tanto la produccién externa se hace mas negativa, pero a un ritmc
mucho mas lento. Estos resultados implican que el ecosistema colapsa.

Ahora presentamos los resultados del sistema atractor de ciclo a.
realizar distintas perturbaciones en un mismo momento. La grafice
(6.23) muestra perturbaciones hacia valores de p; = 2000, p; = 1500
p1 = 500 y p1 = 100 a un tiempo k = 500,000 (izquierda) y a un
tiempo k£ = 5000 (derecha). El tamano de las perturbaciones pare
estos dos casos son dp; = 800, dp; = 300, dp; = —700 y dp; = —110C
al variar p; a k£ = 500,000. Para poblaciones perturbadas a k£ = 500(
los valores de las perturbaciones son dp; = 1000, dp; = 500, dp; =
—500 y dp; = —900. En la grafica de la izquierda observamos que e.
ecosistema, sin importar el tamafno de la perturbacién llega al mismc
ciclo estacionario. La grafica de la derecha también muestra que e
ecosistema sigue trayectorias hacia el mismo atractor ciclico.

La produccion interna y el flujo externo de entropia para los dos
sistemas presentados en la grafica ((6.23) representados en la gréfice
6.24) muestran que en ambos casos se llega a un mismo valor. Obser-
vamos que el sistema alcanza un mismo valor tanto para la produc-
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Figura 6.22: Dindmica de la produccién y flujo de entropia para un ecosis
tema atractor ciclico al realizar una perturbacién instantinea a py = 400(
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Figura 6.23: Dindamica del ecosistema de ciclo al variar p; a k£ = 500, 00(
(izquierda) y a k = 5000 (derecha) hacia valores de p; equivalentes a p; =
2000, p; = 1500, p; =500 y p1 = 100.
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Figura 6.24: Dinamica de la producciéon y flujo de entropia para el ecosis-
tema de ciclo al variar p; a k = 500,000 y a £ = 5000 de izquierda a derecha.
con valores de p; equivalentes a p; = 2000, p; = 1500, p; = 500 y p; = 100.

cion de entropia interna como para el flujo externo de entropia con
43 ~ —de5 — 109000, aunque, en ambos casos existen ecosistemas
para los cuales la produccién interna de entropia se vuelve negative
al realizar la perturbacion lo cual implica que estos ecosistemas cor
produccién interna de entropia negativa no pueden sobrevivir a largc

plazo.

Finalmente presentamos los resultados del sistema atractor de ciclc
al realizar distintas perturbaciones en un mismo momento. El ecosis-
tema sufre perturbaciones hacia valores de py = 4000, p, = 2500
po = 2000, po = 1000, ps = 500 y po = 100 a tiempos k£ = 500,000 y
k = 5000 recopiladas en las graficas (6.25). Los valores de las pertur-
baciones correspondientes a estas graficas son dpy = 1680, dp, = —320.
dpy = —1320 y dp, = —2220 al variar p a k£ = 500,000. Para pobla-
ciones perturbadas a £ = 5000 los valores de las perturbaciones sor
dp, = 1000, dpy, = —1000, dpy, = —2000 y dp, = —2900. Observemos
que en las dos gréficas de (6.25), los ecosistemas con perturbaciones
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Figura 6.25: Dindmica de un ecosistema de ciclo al variar po a k = 500, 000
(izquierda) y k = 5000, hacia valores de ps equivalentes a po = 4000, py =
2000, p2 = 1000, y p2 = 100.

realizadas hacia valores de p, = 4000, p, = 2000 y ps = 1000 llegan
a un atractor ciclico, mientras que los ecosistemas con perturbaciones
hacia valores de p, = 100 se extinguen (dpy = —2220 y dp2 = —2900).
Asi pues, en este caso no importa el momento de la perturbacion sino
la magnitud, pues ésta es la que hace que los ecosistemas colapsen.

La produccién interna y el flujo externo de entropia para el eco-
sistema es presentada en las gréficas (6.26). Ambas gréficas muestran
que en los casos en que las perturbaciones son tales queperturbamos
a valores de p, = 4000, p, = 2000 y ps = 1000 se llega a un mismo
valor (% ~ —% = 109000, mientras en los casos en que las pertur-
baciones hechas hacia ps = 100 la produccion y flujo de entropia se
vuelve negativa.

Los resultados generales obtenidos y presentados al variar p; y po
para los dos sistemas atractores, nos dicen que existen regiones en el
espacio poblacional para las cuales la realizacién de ciertas perturba-
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Figura 6.26: Dindmica de la produccién y flujo de entropia para varios
ecosistemas de ciclo al variar po a k£ = 500,000 y a & = 5000, hacia valores
de py equivalentes a py = 4000, po = 2000, p2 = 1000, y po = 100.

ciones resulta en el colapso del ecosistema y otras para las cuales el
sistema es muy resistente a perturbaciones. Esto estd intimamente
relacionado con dos “regiones de peligro”y regiones donde d;S/dt < 0
tal y como se presentan en la grifica (6.27). La primera regién de
peligro (esquina superior izquierda) representa el espacio poblacional
que adquiere valores negativos de la produccién interna de entropia,
por lo cual esta regién no puede ser ocupada por ningin ecosistema
real. La segunda region de peligro estd ubicada por debajo del atrac-
tor y representa valores en el espacio poblacional que nunca llegan
a cerrar el ciclo, o que lo cierran con una amplitud tan grande que
adquieren valores negativos y por tanto, resultan en el colapso y ex-
tincién de ecosistema. Si perturbamos cualquier ecosistema a alguna
de estas regiones el resultado general es que los ecosistemas colapsan
y se extinguen, ya sea adquiriendo produccién de entropia negativa o
tomando valores negativos en el espacio poblacional.

Este resultado es interesante pues implica que la existencia de una
poblacién pequena no necesariamente se traduce en lo que comunmente
se conoce como “ especie en peligro de extincién”, y por lo tanto en
el posible colapso del ecosistema. Nuestros resultados sugieren que
un valor pequeno de la poblacién puede ser el minimo valor de la
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atractor de ciclo. Las poblaciones iniciales p? = 1000 y pJ = 300(
son las mismas tanto como para el atractor de punto fijo como para e
atractor de ciclo.

6.5.1 Atractor de punto

En primer lugar, consideremos una serie de condiciones iniciales que
hacen variar la poblacién ps para el modelo de atractor de punto. En
la grafica (6.28) se observa que para distintas condiciones a la fronterz
(p3 = 5000, p3 = 4000, ps = 3000, p3 = 2000, p3 = 1500, ps = 1000
ps = 300 y ps = 80), obtenemos distintos puntos estacionarios en e
espacio poblacional. También se grafican algunos sistemas de p; y p:
como funcién del tiempo k£ para hacer mas claro que los sistemas llegar
a un estado estacionario. Los resultados muestran que un ecosisteme
evoluciona de acuerdo a sus condiciones a la frontera y puede llegar as:
a distintos puntos estacionarios.

En lo que se refiere a la produccién y flujo de entropia externa ¢
interna para este caso obtenemos los resultados mostrados en la grafice
(6.29). Al llegar a distintos puntos estacionarios, la produccién interne
y externa de entropia cambia para cada ecosistema. En general éste
se mantiene en valores tales que, al llegar al estado estacionario i@f ~
— dgf ; sin embargo, hay otros valores para los cuales no ocurre esto poi
no estar en un estado estacionario.

Ahora presentamos el caso en el que establecemos una perturbaciér.
de las condiciones a la frontera, para el ecosistema de atractor de puntc
en distintos momentos. Las gréficas (6.30) corresponden a perturba-
ciones que van de poblaciones p3 = 2000 a poblaciones de p3 = 80(
individuos y a poblaciones de p3 = 50 individuos de izquierda a derechs
en los tiempos k£ = 5,000, 000, £ = 500, 000, £ = 50,000, £ = 5,000 y
k = 500.

En el caso de la gréfica de la izquierda en (6.30), observamos que &
pesar de que la perturbacién se lleva a cabo en distintos momentos, e.
estado estacionario alcanzado es el mismo. Sin embargo, en el caso de
la grafica de la derecha observamos que la dindmica del ecosistema nos
lleva a la extincién del ecosistema (las poblaciones p; y po se vuelven
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Figura 6.28: Dindmica del ecosistema de punto fijo al variar la poblacién

pg = 2000 a valores de p3 = 5000, ps = 4000, p3 = 3000, ps = 2000,
p3 = 1500, ps = 1000, p3 = 300 y p3 = 80.
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Figura 6.29: Produccién y flujo de entropia externa e interna para tres
dindmicas del ecosistema atractor de punto fijo (p3 = 2000, ps = 1000 y
p3 = 80) al variar la poblacién p§ a k =0

negativas). Esto quiere decir que dentro de la dindmica de los eco-
sistemas estudiados existen perturbaciones de las condiciones externas
que pueden inducir la extincién de un ecosistema.

La produccién y flujo de entropia para la graficas (6.30) se muestre
en las graficas (6.31). En la gréfica de la derecha de (6.31), notamos
que se alcanza un estado estacionario después de cada perturbacion
Sin embargo, en el caso de la gréfica de la izquierda de (6.31), cuan-
do las poblaciones p; y ps toman valores negativos, la produccién de
entropia interna se vuelve negativa, mientras que el flujo externo ve
incrementando su valor negativo.

Ahora mostraremos el caso en el que se perturba la poblacién p; ¢
un tiempo k fijo. Las grificas (6.32) muestran los resultados obtenidos
para valores que van de p} = 2000 a p3 = 1500, p3 = 800, p3 =
300 y p3 = 100 a tiempos k£ = 5,000,000 y £ = 50,000 de dereche
a izquierda, respectivamente. Ambas graficas muestran lo ya antes
establecido con la grafica (6.28). Al variar p; se llega a distintos puntos
fijos. Ademas, cuando graficamos la produccion y el negativo del flujc
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Figura 6.30: Dindmica de un ecosistema de punto fijo al realizar una per-
turbacion de ps = 2000 a p3 = 800 (izquierda) y a p3 = 50 (derecha) a
tiempos k = 5,000,000, k£ = 500,000, £ = 50,000, k£ = 5,000 y & = 500.
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Figura 6.31: Produccién y flujo de entropia externa e interna para el ecosis-
tema de punto fijo al realizar una perturbacién del valor ps = 2000 al valor
de p3 = 800 (izquierda) y de p3 = 50 (derecha) a los tiempos k = 5,000, 000,
k = 500,000, k¥ = 50,000, k£ = 5,000 y k£ = 500.
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Figura 6.32: Dindmica de un ecosistema de punto fijo al variar ps de ps =
2000 a p3 = 1500, ps = 800, ps = 300 y ps = 100 a tiempos k = 5,000, 000
y k = 50,000, respectivamente.

de entropia como funcién del tiempo encontramos que éstos llegan a un
valor constante y similar, pero de signo contrario. Después de realizar
la perturbacién, la produccién y flujo de entropia varian, pero llegan a
un nuevo valor fijo en el que %% ~ —4%5 T as grificas (6.33) muestran
este resultado. El valor de d;f no es exactamente igual al de —dgf,

pues el sistema no esta en un estado estacionario.

6.5.2 Atractor de ciclo

Los resultados obtenidos para el ecosistema atractor de ciclo cuando
perturbamos p3 se muestran a continuacién. La grafica (6.34) muestra
que para distintas condiciones a la frontera, obtenemos distintos ciclos
e incluso distintos puntos fijos, lo cual nos dice que las condiciones a la
frontera determinan en gran medida la dindmica de un ecosistema. Por
otro lado, hay que notar que al incrementar el flujo de entropia sobre
el sistema, el valor de p3 puede causar un incremento en la amplitud
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Figura 6.33: Produccién y flujo de entropia para el ecosistema atractor de
punto fijo al variar ps de p3 = 2000 a ps = 1500, ps = 800, ps = 300 y
p3 = 100 a tiempos k = 5,000,000 (derecha) y k = 50,000 (izquierda).
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Figura 6.34: Dindamica de un ecosistemas de ciclo al variar ps, con valores
de p3 = 5000, ps = 2000, ps = 1500, p3 = 1000, p3 = 300, p3 =80, p3 =5y
p3 = 3.

del atractor ciclico causando asi la extincién de una o mas especies.
Este resultado es de suma importancia pues explica la paradoja de
enriquecimiento, tratada més en detalle en la siguiente seccién.

Los resultados del comportamiento de la produccién y flujo de en-
tropia se muestran en la grafica (6.35). La produccién de entropie
oscila alrededor de un valor promedio similar y de signo contrario a.
valor del flujo de entropia externa, aunque no igual por no estar en un
estado estacionario.

Las gréficas (6.36) y (6.37) muestran los resultados del ecosisteme
de ciclo al realizar una perturbacién de p; que va de p3 = 2000 &
p3 = 800 y a p3 = 50, a los tiempos k£ = 5,000,000, £ = 500,000
k = 50,000, £k = 5,000 y £ = 500. En estas graficas encontramos que
el tamano de la perturbacién que realizamos en p; es lo que determine
la dindmica del ecosistema y no el momento en el que se hace la pertur-
bacidn, es decir, el valor de dps determina la llegada a un mismo ciclc
o punto fijo, sin importar el momento en el que se realice el cambio
En ambas graficas (6.36 y 6.37) observamos un ecosistema bastante
resistente a cambios a la frontera, pues aunque el cambio en p;3 ses
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Figura 6.35: Dindmica de —d.S/dt y d;S/dt para el ecosistema de ciclo a
variar ps de ps = 2000 a p3 = 5000, ps = 1500, p3 = 1000 y ps = 300
k = 0 en orden descendente.

muy grande, el ecosistema alcanza un estado estacionario, ya sea que
el ciclo permanezca como tal o se convierta en punto fijo.

En lo que respecta a la produccién y flujo de entropia, la grafice
(6.38) muestra que al momento de hacer la perturbacién, existen algu-
nas oscilaciones y cambios en la dindmica del ecosistema; sin embargo
al transcurrir el tiempo, la produccion interna y el flujo de entropie
llegan a valores similares y de signo contrario.

Finalmente, se muestra el caso en el que se perturba la poblaciér
p3 a un tiempo k fijo. La grafica (6.39) muestra los resultados pare
cambios en p3 que van de p3 = 2000 a valores de p3 = 1500, p3 =
1000, p3 = 800, p3 = 500, p3 = 300 y p3 = 100 con un valor fijo de
k = 5,000,000. La grifica (6.40) muestra perturbaciones en ps que
van de ps = 2000 a p3 = 800, p3 = 500, p3 = 100 y ps = 50 pero ¢
un tiempo k£ = 50,000. Ambas gréaficas muestran que, al cambiar ps.
manteniendo el momento en el que se realiza el cambio fijo, se llege
a distintos estados estacionarios ya sean atractores ciclicos o puntos
fijos. De la misma forma, las gréficas (6.41) y (6.42) muestran que le
produccién y flujo de entropia antes del cambio en p3 llegan a un valo
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Figura 6.36: Dindmica del ecosistema atractor de ciclo al realizar un cambi
en ps a partir de p3 = 2000 hacia el valor p3 = 800, a los tiempos k -
5,000, 000, k£ = 500,000, £ = 50,000, k£ = 5,000 y k& = 500.
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Figura 6.37: Dindmica del ecosistema atractor de ciclo al realizar un cambi
en p3 a partir de pg3 = 2000 hacia el valor p3 = 50, a los tiempos k -
5,000,000, k£ = 500,000, k£ = 50,000, £ = 5,000 y k£ = 500.
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Figura 6.38: Produccién y negativo del flujo de entropia para el ecosistema,
atractor de ciclo al realizar un cambio del valor inicial de p3 = 2000 hacia
el valor p3 = 800 (izquierda) y hacia ps = 50 (derecha) a los tiempos
k = 5,000,000, £ = 500,000, k¥ = 50,000, k£ = 5,000 y k& = 500.

constante, mas o menos del mismo valor pero de distinto signo. Al
realizar el cambio en ps3, la produccién de entropia también varia, pero

de nueva cuenta llega a un nuevo valor fijo en el que d(f ~ —d;f )

6.6 Paradoja de enriquecimiento

Los modelos més simples de ecologia poblacional (constituidos por sis-
temas “predador-presa”) en general suponen que todos los individuos
de las especies involucradas son funcionalmente iguales y que el creci-
miento del predador depende exclusivamente del consumo per capita
de presas. La mayoria de estos modelos predicen una “paradoja de
enriquecimiento”, término acunado por Michael Rosenzweig en 1973.
El describié este efecto en seis modelos “predador-presa”’, donde el
incremento de los recursos de consumo para la presa resulté en la de-
sestabilizacién de la poblacién predadora. Este efecto, en el cual el
enriquecimiento en el nimero de presas provoca que los ciclos pobla-
cionales en un estado estacionario incrementen su amplitud hasta llegar
al grado de la desestabilizacién y/o extincién del ecosistema ha sido
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Figura 6.39: Dindamica del ecosistema, atractor de ciclo al variar ps de p3 =
2000 hacia ps = 1500, ps = 1000, ps = 800, ps = 500, p3 = 300 y p3s = 10
a k = 5,000, 000.
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Figura 6.40: Dindmica del ecosistema atractor de ciclo al variar ps de p3 =
2000 hacia ps = 800, ps = 500, ps = 100 y ps = 50 al tiempo k& = 50, 000.
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Figura 6.41: Produccién y flujo de entropia para cuatro sistemas al varia
ps de ps = 2000 a ps = 1500, p3 = 800, p3 = 300 y p3 = 100 al tiemp:
k = 5,000, 000.
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Figura 6.42: Produccién y flujo de entropia para cuatro sistemas al varia
p3 de p3 = 2000 a p3 = 800, p3 = 500, p3 = 100 y ps = 50 al tiemp:
k = 50, 000.
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explicado por distintos autores (Rosenzweig 1971, May 1972, Gilpin
1972, DeAngelis 1992, Yodzis y Innes 1992, Abrams y Roth 1994).

Los sistemas bioldgicos contienen muchos tipos de “circuitos regula-
dores”, entre los que se encuentran la retroalimentacién (o “feedback”)
positiva y negativa. La retroalimentacién negativa tiende a reducir la
velocidad de un proceso, mientras que la retroalimentacion positiva
tiende a acelerarlo. La retroalimentacion y la regulacién estan inter-
relacionadas. La retroalimentacién negativa ayuda a mantener la es-
tabilidad en un sistema a pesar de los cambios externos, mientras que
la retroalimentacién positiva amplifica las posibilidades de crecimiento
de la especie. Es la condicion de cambio y crecimiento y da al sistema
la posibilidad de acceder a nuevos estados estacionarios.

El enriquecimiento reduce la estabilidad al incrementar la capaci-
dad de crecimiento de la presa, reduciendo el mecanismo de retroali-
mentacién-negativa de la competencia intraespecifica (es decir, la com-
petencia entre los individuos de la misma especie) de ésta (Rosenzweig
1977). Adn cuando los ciclos “predador-presa” no son causados por la
paradoja de enriquecimiento, existen teorias que predicen que el en-
riquecimiento incrementa la amplitud de los ciclos (Cunningham y Nis-
bet 1983, Pascual y Caswell 1997); es decir, la estructura demogréfica
de cada poblacién influencia su dindmica y su respuesta al medio en el
que se desarrolla. Al variar la cantidad de nutrientes periédicamente,
la poblacién predadora muestra osciliaciones aperidédicas causando la
desestabilizacion del sistema. Este tipo de modelos también predi-
cen que, al incrementar la tasa de crecimiento de la presa la dinamica
cambia de un estado estacionario estable, a ciclos limite con amplitud
creciente (Hutchinson 1948, May 1974). Entonces, la reduccién en la
estabilidad del ecosistema puede causar extinciones y como consecuen-
cia reducir la diversidad de las especies.

La paradoja de enriquecimento ha sido probada incluso en el labo-
ratorio. En un experimento conducido por Hauffaker et al. (1963) se
comprobd que el aumento dela cantidad de alimento a un tipo de acaros
herbivoros desestabilizé su interaccion con otros acaros predadores,
resultando en la extincién de ambas especies.

En contraste, McCauley y Murdoch (1990) encontraron que al agre-
gar nutrientes a unos tanques experimentales la amplitud en los ciclos
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Figura 6.43: Dinadmica del ecosistema atractor de ciclo al variar p3 de st
valor inicial p = 2000 a p3 = 1800, p3 = 2300, p3 = 2500, p3 = 5000,
p3 = 7000 y p3 = 10000.

poblacionales de la “cladoceran Daphnia” (pulga de agua) no cambid
McCauley y Murdoch también encontraron que no existia correlacior
alguna entre la biomasa del fitoplancton (indice de enriquecimiento) y
la amplitud de los ciclos poblacionales de Daphnia en varios lagos.

Nuestro modelo predice la existencia de un enriquecimiento que
da lugar a la extinciéon de las poblaciones al aumentar la cantidac
de nutrientes en un ecosistema. Esto se muestra la grafica (6.43)
Observemos que tal y como lo predice este modelo, al aumentar le
cantidad de nutrientes los ecosistemas se extinguen. La gréfica (6.43
muestra la dindmica del ecosistema de atractor ciclico al cambiar le
poblacién ps de su valor inicial p? = 2000 a poblaciones de p; = 1800
p3 = 2300, p3 = 2500, ps = 5000, p3 = 7000 y p3 = 10000.

Notemos que al ir aumentando la cantidad de nutrientes el sisteme
(valor de p3) pasa de ser un ciclo estable, con poblaciones p; y ps posi-
tivas a un ecosistema que poco a poco va adquiriendo mayor amplitud
volviéndose negativo a partir de ps = 2500.



Capitulo 3

Teoria Clasica de la
Termodinamica Irreversible

3.1 Introduccion

La Termodindmica Clasica es una descripeion macroscopica cuva base
recac en conceptos tales como procesos reversibles v cuasiestaticos
v estados verdaderos de equilibrio. Sin embargo. la mavoria de los
fenomenos estudiados en {isica. biologia, metereologia. astrofisica v
otras dreas. son procesos irreversibles que tienen lugar fuera de cualquier
estado de equilibrio. Para tratar de explicar este tipo de fenémenos es
necesaria una teoria de termodinamica de procesos irreversibles.

La termodindmica clasica de procesos irreversibles se puede dividir
en dos grandes ramas: Una rama asociada con fendmenos lineales v la
otra con problemas no-lincales. En la region lineal se estudian leves
fenomenoldgicas lineales, los procesos son cercanos al equilibrio y hay
una evolucion hacia una produccion de entropia minima. En el caso de
la region no-lineal los procesos estdn muy alejados del equilibrio v en
lugar de tener un principio de extremos, tenemos un principio evolutivo
universal asociado con la tasa de produccién de entropia [Prigoggine.
1967].

En el caso de la formulacion de una teorfa no-lineal de la ter-
modinamica cldsica parece imposible encontrar una formmlacion varia-
cional general. Sin embargo. se puede mostrar [Prigogine. 1967 que

21
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incluso fuera del rango lineal, una parte del cambio de la produccion de
entropia en el tiempo mantiene un signo bien definido como consecuen-
cia de las condiciones de estabilidad de la termodindmica clasica. En la
region lineal se cumple el teorema de minima produceion de entropia,
mientras que fuera de la region lineal encontramos que el cambio en
la produccién de entropia siempre es negativo. Esta desigualdad es el
elemento béasico sobre el cual se fundamenta la teorfa no-lineal.
Dentro del marco de la teoria de la termodindmica clasica irre-
versible existe la hipdtesis de equilibrio local. Esta hipotesis postula

que las relaciones locales entre las propiedades térmicas ¥y mecdanicas
de un sistema fisico son idénticas a las de un sistema uniforme y en
equilibrio, s6lo que en este caso se suponen regiones de tamano suficien-
temente grande como para poder considerarse regiones macroscopicas,
pero suficientemente pequenas como para mantener un estado de equi-
librio en cada region.

En este capitulo se intentarda explicar de forma clara las bases de
la termodinamica cldsica irreversible desarolladas por Prigogine [Pri-
gogine, 1967], para después relacionar estos principios con el tema
principal de la tesis que es la termodindmica de los ecosistemas vistos
como sistemas abiertos con condiciones a la frontera particulares.

3.2 Conservacion de la Masa en Sistemas
Abiertos y Cerrados

Un sistema abierto es aquel que puede intercambiar masa v energia con
el exterior v un sistema cerrado es el que puede intercambiar energia
con el exterior pero no masa.

En primer lugar consideremos un sistema cerrado de ¢ componentes
(y = 1..c). Como no hay intercambio de masa con el exterior sélo
es posible una reaccién quimica entre los ¢ componentes del sistema,
de forma tal que cualquier variacion en la masa serd producto de la
reaccién quimica. Entonces el cambio de la masa m., de la componente
v durante el intervalo de tiempo dt se puede escribir como:

dm., = v, ML dE (3.1)

H
i
i
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donde AL es la masa molar de la componente v v v, es el coeficiente
estoquiométrico en la reaccion quimica (positivo cuando la componente
~ aparcce a la derecha de la reaccion quimica, negativo ciando aparece
a la izquierda). & es el grado de avance o extension de la reaceion.

La masa total del sistema estd dada por m = > m.,. Tomando la
suma de (3.1) sobre 5, el principio de conservacion de Ta masa para un
sistema cerrado se puede expresar como:

dm = Z v ML) dE =0 (3.2)

!

En un sistema abierto, podemos dividir el cambio de masa de la
componente v en una parte externa d.m,. debido a cambios de masa
con el exterior, y una parte interna d;m-. debido a cambios al interior
del sistema.

dm., = dem, +dym., (3.3)

N - — / — ( T O L v o i 1 : -
Como dim, = (3_, v, M, )d€ = 0 obtenemos que el cambio total de
masa es:
dm = d.m (3.4)
Esta relacion indica que el cambio en la masa total para sistemas abier-
tos es igual a la cantidad de masa intercambiada con el exterior.

3.3 Conservaciéon de la Energia en Sis-
temas Cerrados y Abiertos

El principio de la conservacion de la energia, dice que la energia total
contenida en un volumen arbitrario V' de un sistema puede cambier
sOlo s1 existe energia que fluye hacia el interior o sale del volumen
considerado a través de la superficie que lo rodea.  Esto puede ser
expresado simbdlicamente como

dE = d,E,  d;E =0 (3.5)

En un sistema cerrado la energia obtenida a partir del exterior
durante un intervalo de tiempo dt es igual a la suma del flujo de calor
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d() mas el trabajo mecénico d117 donde IV = =pd17; st la presion p
es normal a la saperficie del volumen T del sistema. De esta forma la
ecuacion (3.5) toma la forma

dE = dO) — pdi (3.6)

Cuando aplicanos la formula (3.6) a sistemas abicrtos, debemos
tomar en cuenta el intercambio no sélo de calor sino también de cnergia
asocidada con el intercambio de masa con el exterior, entonces on lugar
de (3.6) escribimos

dE = dd — pdV” (3.7)

Esta formula posee la forma general de (3.6). pero en Ingar de tener
inicamente la transferencia de calor de (3.6), ahora tenemos un flujo
de energia d® debido a la transferencia de calor v al intercambio de
masa con ¢l exterior.

3.4 Produccién de Entropia

3.4.1 Procesos Reversibles e Irreversibles

Consideremos una serie de ecuaciones que describan ciertos procesos
fisicos dependientes del tiempo. Si estas ecuaciones resultan Invarian-
tes bajo inversiones en el tiempo, entonces se dice que los procesos
son reversibles; en cambio, si las ecuaciones no son invariantes bajo
inversiones en el tiempo, los procesos son irreversibles.

3.4.2 Entropia

La segunda ley de la termodindmica postula una funcién de estado
lamada entropia. Esta establece que

S
— >0 (3.8)
dt
para sistemas cerrados.
St ahora pensamos en sistemas abiertos, la variacion de entropia
sera la suwina de dos términos. Un flujo de entropia .S debido a
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[N}
a1

las interacciones con ol exterior (cambios de masa v/o energla) v una
produccion de entropia ;S debida a la contribucion de los cambios al
interior del sistema.

dS =d, S+ d;S (3.9)

donde el incremento de entropia ;S debido a procesos internos, nunca
es negativo; es cero cuando el sistema lleva a cabo procesos reversibles
v es positivo cuando los procesos llevados a cabo por el sistenia sou
irreversibles

;S5 = 0, procesos reversibles, (3.10)

d;S >0, procesos irreversibles. (3.11)

Para sistemas aislados, no existe flujo de entropia del exterior, asi que
(3.9) v (3.11) sc reducen a:

dS = d;5 > 0 (3.12)

1o cual es equivalente al postulado clasico de la termodindmica, que dice
que la entropia nunca puede decrecer. Incluso si el sistema es abicrto
o no-aislado ;S describira todos aquellos procesos (irreversibles) que
continuaran efectudndose atin en ausencia del término de flujo d.S.
Entonces la forma extendida de la segunda ley de la termodinamica se
escribe como

a5 (3.13)
dt — o

Como ejemplo consideremos un sistema como el que se muestra
en la figura. Supongamos que como condicion inicial una caja estd
llena con particulas que interactian. Finalmente, con la ayuda de un
pistén hacemos que las particulas interactien inicamente en la mitad
del volumen de la caja manteniendo la temperatura constante. Para
mantener la temperatura constante permitimos que hava un flujo de

calor hacia el exterior del sistema. La entropia interna del primer
sisterna serd mavor que la entropia interna del segundo sistema, es
decir la entropia interna del sistema disminuye al final del proceso.
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Figura 3.1: El gas contenido inicialmente en la caja (a) ocupa ¢l vo-
lumen completo de la caja.  Con la ayuda de un pistén comprimimos
cuasicstaticamente el gas de manera que al final del proceso el gas ocu-
pa tnicamente la mitad del volumen de la caja (b). La entropia interna del
sistema disminuye mientras que la produccion interna de entropfa aumenta
y s¢ manifiesta en un flujo de calor hacia el exterior.

Sin embargo la produccion de entropia siempre es positiva. La entropia
interna del sistema disminuye a expensas de una enorme produccion
de entropia al interior del sistema que se manifiesta en el flujo de calor
hacia el exterior.

3.4.3 Temperatura Absoluta

Para un sistema cerrado, que no intercambia masa sino sélo calor con
sus alrededores, el teroema de Carnot-Clausius dice:

d@)

dS:T

(3.14)

donde T' es una cantidad positiva Hamada temperatura absoluta.

Despejando dS de la ecnacién (3.6) v tomando en cuenta todos los
posibles cambios en el nimero de moles n,...n,., podemos escribir:

dE fsy

R o S

dn., (3.15)

r T T
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[N}
|

; Las cantidades ji, son los potenciales quimicos v estdn definidos como:

S
L =—T1 -
/" In.,

(3.16)

IDL T
donde 7, denota que todos los muneros de mol con excepeion de ny, se

mantienen constantes al tomar la diferencial.
La formula (3.15) se debe a Gibbs v juega un papel fundamental

en la evaluacion de la produccion de entropia.

3.4.4 Producciéon de Entropia en Sistemas Con-
tinuos

Hasta ahora, hemos considerado Unicamente sistemas en los que se
considera un nimero finito de “regiones homogéneas”. Las variables
de estado intensivas tienen el mismo valor en cada region homogénea,
pero distinto valor con respecto a otras regiones. Como resultado, las
propiedades intensivas son discontinuas en la frontera de cada region
homogénea. En esta seccion estudiaremos sistemas en los cuales las
variables de estado intensivas no son sélo funciones del tiempo, sino
funciones continuas de las coordenadas espaciales. A cstos sistemas
se les llama sistemas continuos. Por ejemplo, una barra de metal ca-
lentada por un extremo v a la vez enfriada por el otro extremo es un
sistema continuo.

La conservacién de la masa en sistemas continuos se expresa por la
ecuacion de continuidad para la densidad p
Qﬁ = —divp, (3.17)
ot
donde @ es la velocidad macroseépica del elemento de masa. La
ecuacion (3.17) dice que la masa total en cualquier elemento de volu-
men del sistema puede cambiar inicamente si existe un flujo de materia
hacia afuera (o hacia adentro) del elemento de volumen.

En general. el cambio local de una cantidad fisica se debe no so6-

lamente a la divergencia de la corriente a la cual esta asociada, sino
también a un término “fuente”. . que debe ser tomado en cuenta.
Estableciendo una ecuacion para cualquier variable con propiedades
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de una “densidad” generalizada, es decir una variable extensiva por
unidad de vohunen, por ejemplo la entropia s por unidad de volumen,
Sy, la ecuacion de balance sera

Js$y

ot

= —dive + 0. (3.18)

donde ;) es ol flujo de entropia v o ¢s la produccion de entropia por
unidad de volumen v unidad de tiempo. Esta ecuacion es la exten-
sion de (3.9) para sistemas continuos, v en lugar de (3.10) v (3.11),
postulamos

o =0, procesos  reversibles, (3.19)

o >0, procesos irreversibles. (3.20)

3.5 Produccién de Entropia y Procesos
Irreversibles

Entre los procesos irreversibles mas comunes que contribuven a la pro-
duccidon interna de entropia ;.5 estdan las reacciones quimicas. la con-
duccion de calor, difusién, ete. Para cada uno de estos fendmenos se
puede definir un flujo interno .J, .el cual escencialmente denota la tasa
de cambio de los procesos irreversibles, v una fuerza X, relacionada
con la forma de mantener las condiciones de no-equilibrio; entonces la
produccion de entropia puede ser escrita como una suma de productos
de fuerzas generalizadas mds las razones o tasas correspondientes (o
“flujos” generalizados) de los procesos irreversibles:

;S .
= > Xy >0 (3.21)
’ k

Hemos adoptado la notacion en la que denotamos las fuerzas generali-
zadas como Xy v los flujos generalizados como .J,. Con esta notacion,
tenemos que por ejemplo, la produccion de entropia debida a una reac-
cion quimica se escribe como
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(l,jS . . A

— = J,X, con J,=v. N,=

dt T
donde ¢ es la velocidad o tasa de reaccion quimica v A es la afinidad
de la reaccion quimica.

(3.22)

En general los flujos J, son funciones complicadas de las tuerzas:
pero cuando la relacion entre los flujos v las fuerzas es lineal la situacion
se vuelve bastante sencilla

I
Jy = Z Ly Xy (3.23)

en la cual Ly, denota el conjunto de coeficientes fenomenologicos. Esto
es 1o que sucede cerca del equilibrio, donde ademas Ly = Ly como
lo dicen las relaciones de reciprocidad de Onsager donde la propiedad
principal de la reversibilidad microscopica consiste en la invarianza
de todas las ccuaciones mecdnicas de movimiento de las particulas
individuales con respecto a la transformacion t — —t.

3.6 Estados estacionarios de no-equilibrio

3.6.1 Significado termodinamico de los estados esta-
cionarios de no-equilibrio

Un estado estacionario no debe confundirse con aquel estado en el
que la produccion de entropia es cero (estado de equilibrio). Un esta-
do estacionario es aquel que se caracteriza por un principio extremal
que establece que en el estado estacionario, la produccion de entropia
posee un valor minimo compatible con algunas condiciones auxiliares
dependientes del sistema especificado.

En un estado estacionario todas las variables de estado son inde-
pendientes del tiempo incluyvendo la entropia. Es entonces claro que
en el estado estacionario una produccion de entropia positiva tiene que
ser compensada con un flujo externo de entropia de forma tal que la
variacion total de la entropia en el tiempo es cero:

dS d.S dilS

(3.24)

dt - dt dl
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pero comno

.S
S| 3.25
di (3.25)

necesariamente ,

UL (3.26)
dt dt
Los estados estacionarios de no-equilibrio, no pueden ocurrir en sis-
temas cerrados pues el flujo de entropia necesariamente debe mantener
el estado estacionario.

3.7 Termodinamica de procesos irreversibles
para interacciones no lineales

El propésito fundamental de la termodinamica cldsica irreversibles con-
siste en la evaluacion de la produceion de entropia v el flujo de entropia
empezando con la formula de Gibbs (3.15). La interpretacion fisica de
esta formula consiste en que (incluso fuera del equilibrio) la entropia
depende de las mismas variables de las que depende en equilibrio. Esto
es cierto unicamente para regiones no muy alejadas del equilibrio.

3.7.1 Variacién de la produccién de entropia

Primero que nada asumiremos que para la produccion de entropia por
unidad de tiempo, la notacién cs:

d; S
] P =" 3.27
. dt -’ ( )
’: entonces la produccion de entropia esta dada por
5 (ZiS .
P = — = T X >0 3.28
TR IECTE (325

Si descomponemos el cambio en el tiempo de d/2 en dos partes; una
relacionada con el cambio en las fuerzas v la otra relacionada con el
cambio cn los flujos, tenemos

AP =dy P +d; P = JedNp+ Y Ny, (3.29)
k IS

|
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v se puede probar que [Prigogine, 1967]: -

En todo el dominio de validez de la termodindamica de procesos
irreversibles, la contribucién del cambio de las fuerzas en el tiempo a
la produccion de entropia es negativo o cero. es decir

dy 2 <0 (3.30)

esta ecuacion es valida, siempre v cuando las condiciones de frontera
sean independicntes del tiempo. Esta ecuacion expresa ol resultado
mas general obtenido hasta ahora en la termodindmica de procesos
irreversibles.

Las ccuaciones (3.24), (3.25), (3.26) v (3.30) son resultados que
seran utilizados en el modelo que presentamos en esta tesls.




Capitulo 5

Algoritmos Genéticos

Una vez establecido el formalismo con el cual vamos a trabajar, tene-
mos que decir cdmo vamos a encontrar los coeficientes de intercambio v
produccion de entropia que puedan ser representantes de ecosistemas
en la naturaleza. Crecmos que una buena forma de establecer estos
valores de los coeficientes de interacciéon es utilizando un algoritmo
genético que respete los criterios termodindmicos. A continuacién pre-
sentaremos las bases de como se constuyen éstos v su realacion con el
formalismo presentado en el capitulo anterior.

Los algoritmos genéticos son métodos utilizados para la resolucién
de problemas de biisqueda y optimizacién global [Goldberg, 1989] que
aplican conceptos concernientes con la evolucién biologica tales como
la seleccién basada en la poblacién, reproduccion sexual v 1mutacion.
La mecanica de un algoritmo genético esta basada primordialmente en
reproducir lineas o cadenas de niimeros al azar, intercambiar fracciones
de ¢stas y evaluarlas con una funcién de aptitud o “fitness”

Los algoritmos genéticos buscan encontrar una solucion (a;, s )
tal que una funcién de aptitud o F(z,. ... 2,) sea maxima (0 minima).
En el caso del modelo que estamos presentando la funcién de aptitud
es una funcion de las variables T. En primer lugar se genera una
poblacién al azar de variables (a, s y) que se ubica dentro de un
rango especifico para cada variable. En segundo lugar. se evalia cada
una de las soluciones y se le asigna una funcién de aptitud. Postoe-
riormente se escoge de la poblacidn de soluciones aquellas que tengan
una mayor “aptitud”. la cual determina las parejas para el proceso de
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Figura 5.1: Las cadenas de mimeros son generadas al azar y se escogen
las mejores para el entrecruzamiento y mutacién, formando asi la siguiente
generacion. Las I's que representan los coeficientes de produccion e inter-
cambio de entropia son las variables a optimizar.

manipulacion genética y, finalmente se realiza la mutacién (cambio)
v entrecruzamiento (combinacion) de las diferentes soluciones de esa
parte escogida, para reconstruir la poblacién. Este proceso se repite
un numero determinado de veces, hasta que se encuentre la solucién
deseada.

La poblacion inicial de individuos, representada por las cadenas
de la figura (5.1), estd formada por una seric de coeficientes cuyos
valores son generados al azar dentro de un limite establecido. Estos
individuos representan el conjunto de los coeficientes de interaceién en
el modelo presentado, es decir, las I's. En primera instancia las cade-
nas generadas al azar estan representados por niimeros binarios, que
posteriormente se convierten en numeros reales para poder utliizarlos
en el modelo.

Ya generada la poblacion al azar se comienza a elaborar el algoritmo
genético empleando cuatro operadores basicos:

e Produccién
e Seleccidn

e Reproduccién



43

— Cruce o “Crossover”

— Mutacién

o Evaluacién de “fitness”

Después de la produccién de la poblacion al azar en la primera gene-
racion, seleccionamos las cadenas genéticas mas aptas de la poblacidon
para poder reproducirse.

La seleccion esta basada en la funcién de aptitud. En nuestro mo-
delo buscamos encontrar un ccosistema representativo de la naturaleza.
Para esto es necesario hallar una funcion de aptitud consistente con los
criterios termodinamicos sobre los cuales esta basado el modelo. En
particular, buscamos un sistema termodinamico que alcance un estado
estacionario, por lo cual pedimos que:

d; S N d.S
dt dt

v en segundo lugar buscamos que se cumpla que la producciéon interna
de entropia sea positiva definida v grande, es decir

(]7g
dt

> ()

Entonces, una funciéon de aptitud razonable, que cumple con los requi-
sitos antes impuestos v que proponemos para cl modelo, es

o (ZL’S/(lf
o \d;S/dt + d,S/dt

Justo en el estado estacionario esta funcion diverge. Sin embargo,
d;S/dt y d.S/dt son funciones de las variables I' y la funcién de aptitud
posee muchos maximos locales que representan juegos de I's. No nos
interesa si esta funcion diverge, unicamente quercmos obtener un juego
de T's que corresponda a la vecindad de un maximo local de la funcion
de aptitud.

Una vez fijada esta funcion, dejamos evolucionar las I's hasta que
esta funcidén sea maxima.
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Generamos arbitrariamente veinte cadenas genéticas, v escogeimnos
dentro de éstas las diez con mavor capacidad para satisfacer las condi-
clones (ue estamos bhuscando para los coclicientes de interaceion. Una
vez seleccionados los mejores individuos (juego de I's) de acuerdo a la
funcion de aptitud. procedemos con el operador de reproduceion.

La operacion de cruce es un proceso en el cual dos individuos se
combinan para gencerar uno o mas nuevos individuos. Exiten dos pasos
en esta operacion. El primer paso es escoger dos “progenitores” v el
segundo es combinar las soluciones para producir de esta manera dos
nuevos individuos.

La combinacion se da por el cruce simple de la siguiente manera:
se elige una posicion entera kb entre 1y [ — 1 donde [ es la longitud
de la cadena, a lo largo de ésta v se corta. Dos nuevas cadenas son
creadas al intercambiar todos los caracteres entre las posiciones & + 1
v l. Es decir, todos los valores a la derecha del punto de corte en cada
solucion son intercambiadas. Por ejemplo, consideremos las cadenas
441 v 4421

A =0111]01 Ay = 110110

Supongamos que al escoger un entero al azar entre 1 v 5, obtenemos
k= 4 (como lo indica el simbolo separador |). El cruce resultante
produce entonces dos nuevas cadenas A} v 4, producto de una nueva
generacion.

A =011110 A, = 110101

El operador de mutacion modifica una sola solucion. En un algo-
ritmo genético comun, la probabilidad de que ocurra una mutacion es
muy baja pero su funcion es muy importante pues intenta prevenir la
convergencia prematura a una solucién sub-optima. La mutacion con-
siste en la alteracidon ocasional del valor de una posicién de la cadena
genética. Por ejemplo, en el codigo binario ésto simplemente significa
cambiar un 1 a un 0 6 viceversa. El numero de valores cambiados
durante la mutacion y la magnitud del cambio puede ser ajustada por
el usuario con el fin de controlar qué tan similar serd la sohicién final
a la solucion encontrada antes de la mutacion.

Una veyz realizada la reproduccion haciendo uso de los operadores de
cruce v mutacion. evaluamos la funcion de aptitud o fitness de nueva
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cuenta. para luego seleccionar las cadenas genéticas mas adecuadas
para formar la siguiente generacion.

Una vez obtenidos los coeficientes que cumplen con las condiciones
termodindamicas impuestas (reflejadas en la funcion de aptitud que es-
cogimos), evaluamos estoscocficientes en las ecuaciones (1.8). (4.10) v
(4.2) del capitulo anterior. Observamos ¢l comportamiento del ecosis-
tema en ol programa principal del modelo ntiimerico v observamos si
estos cocficientes cumplen con los requisitos necesarios para represen-
tar un ecosistema atractor estable.

Hay que aclarar que los ccosistemas con un juego dado de I's,
aunque respetan los criterios termodindmicos no siempre son viables a
largo plazo. En ocasiones solo existen por lapsos de tiempo cortos pues
sus poblaciones eventualmente se extinguen. Por ejemplo, si inventa-
mos un ccosistema seleccionando animales al azar de un zooldgico,
evidentemente el ecosistema existira por un lapso de tiempo corto du-
rante cl cual necesariamente respetara los criterios de la termodinamica
aunque no sea viable a largo plazo (es decir, el sistema nunca alcanza
un estado estacionario). Los criterios termodinamicos en este trabajo
sirven para definir la travectoria de un ecosistema viable perturbado.

Entonces, si las poblaciones llegan a un atractor ciclico o a un atrac-
tor de punto fijo, entonces consideramos que los cocficientes (I's) son
aceptables para ser utilizados. En cambio, si los coeficientes no llegan
a producir un ciclo estable o un punto fijo en el espacio poblacional,
entonces realizamos una nueva bisqueda de coeficientes de interaccion.




Capitulo 4

Aplicabilidad de la
Termodinamica fuera de
Equilibrio a los Ecosistemas

4.1 Introduccion

Ahora que ya tenemos una base tedrica tanto de estabilidad como de
termodindmica irreversible, podemos ubicar a los ecosistemas, dentro
de un marco tedrico basado en estos criterios.

La teoria de termodindmica fuera de equilibrio aplicada a la esta-
bilidad de los ecosistemas puede rendir grandes frutos pues las leyes
de la termodinamica son las leyes mas generales y funcionan a todos
niveles de forma similar, en el sentido de que éstas tienen su origen en
simetrias de la naturaleza como invarianza temporal, invarianza bajo
rotaciones, entre otras transformaciones de norma. No hay duda de que
estas simetrias existen en todas las escalas y por consecuencia las leyes
de la termodindmica son aplicables siempre y cuando uno sea cuida-
doso al aplicarlas (por ejemplo, asegurando que el sistema esté en equi-
librio). Por otro lado, cuando usamos las leyes de la termodindmica en
el estudio de un sistema complejo, el nimero de variables usadas para
describir al sistema se ven reducidas a un nimero menor de variables
efectivas. Finalmente, los estados estacionarios y de equilibrio puntual
dentro de los ecosistemas, parecen tener gran similitud con los estados
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estacionarios y transiciones de fase que aparecen en la termodindmica
fuera de equilibrio.

Han habido numerosos intentos para encontrar una teoria plausi-
ble que explique a los ecosistemas. El primer intento basado en leyes
fisicas, fue realizado por Alfred J. Lotka (1922). Pero la primera vez
que se quiso introducir la teoria de termodindmica fuera de equilibrio
para la explicacién de los ecosistemas fue en 1944 por Schrédinger
[Schrodinger, 1944]. Schrodinger afirmé que los seres vivos estdn regi-
dos por las leyes de la termodindmica y que tanto la estructura como
los procesos biolégicos son mantenidos por un continuo flujo interno
de entropia negativa a expensas de un incremento de la entropia en el
ambiente externo. Posteriormente Prigogine encontré enormes simili-
tudes entre los seres vivos y los estados estacionarios y de equilibrio
que se dan en termodindmica fuera de equilibrio [Prigogine, 1967).
En 1994 Schneider y Kay describieron por pirmera vez caracteristicas
de los ecosistemas, basdndose en varios aspectos de la termodindmica
fuera de equilibrio [Schneider, E., Kay, J., 1994]. Finalmente en 2005,
Michaelian [Michaclian, 2005] realiz6 por primera vez una descripcién
cuantitativa, basada en la teoria de termodindmica fuera de equilibrio
de la dindmica de los ecosistemas. En esta tesis tomaremos el trabajo
de Michaelian como base para explicar la dindmica de los ecosistemas.
Ampliaremos el modelo e investigaremos qué tan sensibles son los eco-
sistemas a perturbaciones externas.

4.2 Modelo Teérico

La hipdtesis general en este trabajo consiste en suponer que un eco-
sistema es un sistema termodindmico abierto y fuera de equilibrio, so-
bre el cual hay condiciones de frontera consideradas como constantes
durante ciertos intervalos de tiempo. Supondremos también que los
principios de la termodindmica fuera de equilibrio pueden aplicarse a
este sistema.

Consideramos que los individuos de las especies son centros de pro-
duccién e intercambio de entropia, y como suponemos condiciones a
la frontera constantes, la termodindmica fuera de equilibrio nos dice
que este sistema llegard a un estado estacionario en el cual la entropia
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total serd constante. Bajo estas condiciones a la frontera, cualquier res-
puesta del ecosistema a alguna perturbacién (inducida interna o exter-
namente) debe respetar los siguientes principios de la termodindmica
irreversible:

1. La produccién interna de entropia debe ser positiva definida,

d;S
dt

> 0, (4.1)

y

2. como las condiciones a la frontera son independientes del tiempo
el cambio de la produccién de entropia debido a cambios en las
fuerzas generalizados (las poblaciones) debe ser negativa definida.

dx P
7 < 0, (4.2)
con 4.5
P = e (4.3)

Estos principios limitan las posibles respuestas de un ecosistema a
perturbaciones, dando lugar a predicciones cuantitativas de las rela-
ciones de las tasas de cambio de las poblaciones que componen el eco-
sistema.

El marco formal de la termodinamica irreversible para tratar los
ecosistemas fue considerado en detalle en el articulo “Thermodynamic
Stability of Ecosystems” [Michaelian, 2005].

El cambio total de la entropia dentro un ecosistema, puede ser
escrito como:

dS _ &S, diS
dt — dt dt’

(4.4)

donde los subindices “e” e “i” se refieren a cambios en la produccién
P
y flujo de entropia debido a flujos “externos” y produccién “interna”
respectivamente.
Por otro lado como estamos suponiendo que las condiciones a la
frontera son constantes y las ecuaciones (4.1) y (4.2) se cumplen, el
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cambio en la entropia total del sistema serd igual a cero al llegar a un
estado estacionario estable
d;S d.S
+
dt dt
y como la produccién interna de entropia del sistema siempre es posi-
tiva, el flujo externo de entropia est4 dado por:

deS ;S

dt —  dt’

En los procesos irreversibles definimos un flujo interno Ji, el cual

denota la tasa de cambio de los procesos irreversibles, y una fuerza X ks

relacionada con la forma de mantener las condiciones de no-equilibrio.

La produccién de entropia en un sistema se escribe como una suma de

productos de fuerzas generalizadas mas las razones o tasas correspon-
dientes (o “flujos” generalizados) de los procesos irreversibles:

d;S
dt

=0, (4.5)

(4.6)

=Y JiXi > 0. (4.7)
k

En el marco de los ecosistemas las poblaciones representan las fuerzas
generalizadas. Los flujos generalizados estdn representados por el flujo
e intercambio de entropia con el medio ambiente externo.

El ecositema modelo que presentamos es un modelo simple y poco
realista, pero bastante ilustrativo. El ecosistema, est4 formado por tres
poblaciones que incluyen términos de interaccién de hasta tres cuer-
pos. Dos de las poblaciones p; y p» se consideran variables, mientras
que la tercera p3 permanece constante y representa las condiciones a
la frontera, que como hemos mencionado permanecen constantes en
el ecosistema. Esto dltimo lo hacemos para asegurarnos de que las
condiciones de la teorfa de termodindmica fuera de equilibrio sean sa-
tisfechas y se pueda llegar a un estado estacionario termodindmico. La
implicacién fisica de mantener p; fija, es establecer la constancia del
organismo productor (por ejemplo las algas que realizan fotosintesis en
el agua, el pasto y forraje en un prado, o en general, la cantidad de
nutrientes que se introducen en un ecosistema).

Al asumir que un ecosistema es un sistema termodinamico abierto
con condiciones a la frontera constante, suponemos que el ecosistema,




4.2. MODELO TEORICO 37

recibe un flujo de entropia constante proveniente de los organismos
primarios del ecosistema. Estos organismos utilizan la luz del Sol para
producir energfa utilizable por medio de la fotosintesis. Cuando fijamos
ps3 fijamos las condiciones a la frontera constantes sobre el ecosistema,
pues el hecho de mantener un flujo de nutrientes constante produci-
do por el organismo primario del ecosistema, es equivalente a fijar las
condiciones a la frontera. Fijar una poblacién representante del or-
ganismo productor en el modelo, es méas simple de implementar que
considerar todos los flujos que mantienen las condiciones a la frontera
del ecosistema constantes (flujo de luz, agua, masa, etc.). Es una gran
simplificacién, sin embargo, no afecta los resultados generales de la
teoria.

La entropia total introducida o expelida del ecosistema debido a
procesos irreversibles de un cuerpo puede ser escrita como:

deS N e
=1

donde la suma se toma sobre las n especies del ecosistema, la Dy s la
poblacién de las especies v y 'S representa la tasa de cambio o flujo de
entropia con el medio externo por individuo de la especie v por unidad
de tiempo como resultado del flujo de energia, masa o calor. Por
ejemplo, la energia por individuo por unidad de tiempo introducida
en el ecosistema debido a la fotosintesis estd dada por de,, el calor
transportado al ambiente por individuo por unidad de tiempo es dg, y
las componentes de masa (digamos por ejemplo los nutrientes de una
comunidad) del tipo a tomadas o expelidas por las especies v, son las
dn,, con potencial quimico p,,. Entonces el flujo e intercambio de
entropia con el medio ambiente por individuo estara dado por

lde,+dg, 1 dn,
e v Ty e 4.

La temperatura T' de los individuos se supone como aproximada-
mente constante para el ecosistema [Gallucci, 1973].

Similarmente la produccién interna de entropia, incluyendo la pro-
duccién interna por individuo y el intercambio de entropia entre los
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individuos de las especies puede ser escrito como:

d,‘S n i n n
7 = Zp,y F,‘/ -+ ZP’Y'F’Y’Y/ + Z p,-ylp,yllrfy,yl,yll + 0(4) > 0,
7=1 v'=1 Yy'=1
(4.10)

donde

° ny representa la produccién de entropia debida a procesos irre-
versibles de un cuerpo que ocurren al interior del individuo ( por
ejemplo: fotosintesis, respiracién, evapotranspiracién, metabolis-

mo, etc.).

',y representa la produccién e intercambio de entropia debida a
procesos irreversibles de dos cuerpos, es decir, entre dos indivi-
duos (por ejemplo: interacciones depredador-presa, competencia,
simbiosis, mutualismo, etc.).

e I'\,» representa la produccién e intercambio de entropia debido
a procesos irreversibles de tres cuerpos.

O(4) y términos de mayor grado representan la produccién e
intercambio de entropia debido a procesos de 4 y méas cuerpos
(por ejemplo, aquellos procesos necesarios para el funcionamiento
de las sociedades).

En este caso, los flujos generalizados estdn dados por las pobla-
ciones, y los flujos generalizados por los flujos de entropia, es decir,

(4.11)

Xy = py

n n
Jy= |5 + ZP’Y'F’Y’Y' + Z Py Py Loy + O(4) (4.12)
v'=1 ¥'y'=1
El dltimo resultado que requerimos de la termodindmica no-lineal es
un resultado conocido como criterio general evolutivo [Prigogine,1967]
expresado en la ecuacién (4.2). Este criterio establece que el cambio
de la produccién de entropia debido a cambios en las fuerzas genera-
lizadas (las poblaciones), debe de ser negativo definido para sistemas
con condiciones a la frontera constantes, o sea,
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dx & i
dt > dpy T+ D Py Ty + 2 PyPy Loy +0(4)| <0
v ’7, 7/7//

(4.13)

La dindmica del ecosistema puede ser determinada ahora, a partir
de las ecuaciones (4.10) y (4.13) una vez especificadas las I's. Las Ts
representan la produccién y flujo de entropia entre los individuos de
las especies y entre los individuos con su medio ambiente. Estas han
sido definidas en la ecuacién (4.9) para interacciones de un cuerpo.
Podemos escribir una expresién similar para las I'yy, etc. represen-
tando la produccién e intercambio de entropia entre los individuos de
las especies v y 4 en términos de energia, calor y masa generada o
intercambiada debido a la interaccién de dos cuerpos.

Determinar las I's para un ecosistema real requlere la obtencién de
los flujos de energia, calor y masa entre los individuos de las especies
participantes y entre los individuos y el medio ambiente externo. De-
bido a la carencia de datos experimentales para estos flujos generamos
los coeficientes I' para el ecosistema modelo utilizando un algoritmo
genético que respete los criterios termodindmicos.

Una vez determinada la dinamica del ecosistema, las ecuaciones
(4.10) y (4.13) con un juego de I's especifico, nos conducen a dindmicas
poblacionales de atractores ciclicos o de punto.

Ya obtenidos los atractores (de ciclo o de punto), perturbamos el
ecosistema disminuyendo o aumentando el nimero de individuos en
una o mas poblaciones a lo largo de la trayectoria de su dindmica
poblacional, y observamos cusles son los resultados de éstas perturba-
ciones.




Capitulo 7

Conclusiones

Bajo el marco de la termodinamica irreversible desarrollamos un mo-
delo teorico del comportamiento de un ecosistema al ser perturbado
Consideramos que todo ecosistema es un sistema macroscopico sujetc
a las leyes de la termodindmica fuera de equlibrio. Definimos a un eco-
sistema como un sistema termodinamico abierto y fuera de equilibrio
sobre el cual existen condiciones de frontera que pueden ser conside-
radas constantes a lo largo de lapsos de tiempo determinados. Los
individuos de cada especie que componen al ecosistema son centros
de producciéon e intercambio de entropia y, como suponemos condi-
ciones a la frontera constantes, la termodinamica irreversible predice
que este sistema llegard a un estado estacionario en el cual el cam-
bio en la entropia total es cero. Bajo estas condiciones, cualquie:
respuesta del ecosistema a alguna perturbacién (inducida interna o ex-
ternamente) debe respetar los siguientes principios fundamentales de
la termodinamica irreversible. El cambio total de la entropia de ur
ecosistema, puede escribirse como:

dS _ d.S  diS
dt — dt dt

(7.1

/

(1P 1530

donde los subindices “e” e “i” se refieren a cambios en la entropia de
sistema debido a flujos “externos” y produccién “interna” respectiva-
mente, donde
d;S
dt

>0 (7.2)

/
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por la segunda ley de la termodindmica. Como estamos buscandc
un estado estacionario en el cual las condiciones a la frontera seai

constantes suponemos que ‘fi—f = dgts + d;f = (, entonces,
deS d;S
o~ (7.3
dt dt
de donde concluimos que,
deS
< 0. 7.4
dt (

El flujo de entropia a través del ecosistema puede ser escrito como:

deS N~ o
o =D pls (7.5
y=1

La suma se toma sobre las n especies del ecosistema. Las p, son la;
poblaciones de las especies y I'2 representa la tasa de cambio o flujc
de entropia con el medio externo por individuo de una especie 7.

1 de, + dg 1 dn
re=_9%% 1% _° e 76
"TT @ T D dt (

a

Para un ecosistema real, estas I's pueden ser determinadas em
pleando la ecuacion de Gibbs y midiendo flujo de energia, calor, 3
masa. La energia de un individuo por unidad de tiempo estd dad:
por de., el calor transportado al ambiente por individuo por unidad ds
tiempo es dg, y las componentes (digamos por ejemplo los nutriente;
de una comunidad) del tipo o tomados o expelidos por las especies -
son las dn., con potencial quimico fiyq.

Desarrollando la interaccion entre individuos de especies en un de
sarrollo de n-cuerpos tenemos que la produccién interna de entropi:
del ecosistema es:

4S5 & - -
7 — pry P’y + ZP’Y’F’Y’Y’ + Z Dy Py F,y,yl,yu —+ 0(4) >0
y=1

=1 ~Al=1
(7.7

donde
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° Fiy representa la produccién de entropia debida a procesos irrever-
sibles de un cuerpo (fotosintesis, respiracién, evapotranspiracion,
metabolismo, etc.).

e [, representa la produccién de entropia debida a procesos irre-
versibles de dos cuerpos (interacciones depredador-presa, compe-
tencia, simbiosis, mutualismo, etc.).

e '\, representa la produccién de entropia debida a procesos
irreversibles de tres cuerpos.

e O(4) representa la produccién de entropia debida a procesos i-
rreversibles de 4 y mas cuerpos como las sociedades.

El dltimo resultado que requerimos de la termodinamica irreversible
es un resultado conocido como el criterio general evolutivo [Prigogine,1967]
Este criterio dice que el cambio en la produccién de entropia debido
a cambios en las fuerzas generalizadas (que en este caso corresponden
a las poblaciones -ver capitulo 3-), debe de ser negativo definido para
sistemas con condiciones a la frontera constantes

dx P
< .
T 0, (7.8)
donde 59
P = T (7.9)

Cualquier respuesta del ecosistema a perturbaciones debe respetar las
ecuaciones (7.1), (7.7) y (7.8). Y aplicando estas tres ecuaciones si-
multdneamente, junto con los cambios en la entropia del sistema en
términos de las poblaciones (Ec. (7.5 y 7.7), llegamos al resultado
buscado como respuesta dinamica del ecosistema a la perturbacion.

Bajo las condiciones y criterios termodinamicos mencionados a lo
largo de este trabajo y otros [Michaelian, 2005], hemos mostrado que
la dindmica del ecosistema es conducida a un estado estacionario ter-
modinamico que es representativo ya sea de un atractor de punto o un
atractor ciclico.

Una vez establecido el formalismo con el cual trabajamos, encon-
tramos los coeficientes de intercambio y produccion de entropia. La
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forma de establecer estos valores de los coeficientes de interaccién es
por medio de un algoritmo genético (ver capitulo 5) con una funciér
de aptitud representativa de los criterios termodinamicos antes men-
cionados.

Estudiamos la respuesta de los ecosistemas a perturbaciones exter-
nas, bajo las condiciones y criterios termodindmicos antes menciona-
dos. Mostramos que este andlisis nos da una nueva perspectiva de
destino de ecosistemas perturbados.

Primero analizamos el caso en el que teniamos muchas poblaciones
iniciales p? y p) distintas pero mantenfamos la poblacién p; fija. En-
contramos que la dindmica del ecosistema nos conduce en general hacie
un mismo atractor (ya sea ciclico o de punto fijo). Sin embargo, los re-
sultados muestran que existen regiones del espacio poblacional para las
cuales la produccién interna de entropia déf es negativa, lo que implice
que estos ecosistemas con estas poblaciones iniciales no pueden sobre-
vivir en la naturaleza. También encontramos que existen condiciones
iniciales para las cuales una o ambas poblaciones se hacen negativas ¢

“se extinguen”.

En lo que respecta a la produccién y flujo de entropia hallamos que
en todos los casos en los que se llega a un estado estacionario d;S/dt y
d.S/dt son similares y de signo contrario. Este resultado tiene su origer
en el disefio del ecosistema modelo por la seleccion de los coeficientes
de interaccion, los cuales son seleccionados por medio de un algoritmc
genético con una funcién de aptitud que favorece el estado estacionario
tal y como lo requiere la termodindmica fuera de equilibrio.

Después realizamos perturbaciones en las poblaciones p; y po a Ic
largo de su trayectoria en el espacio poblacional, encontrando diver-
sos resultados. Corroboramos que los casos en los que se llega a ur
estado estacionario, son totalmente compatibles con las leyes de le
termodinamica fuera de equilibrio.

Encontramos que una perturbacién a lo largo de la trayectoria de
ecosistema puede o no, determinar el colapso de un ecosistema depen-
diendo del tamano de la perturbacion, la poblacion sobre la cual se
realiza la perturbacion y el momento en el que se realiza ésta. Er
resumen, podemos decir que la permanencia o sobrevivencia de un
ecosistema depende de la region del espacio poblacional hacia la cua



se realiza la perturbacién. Es decir, en general encontramos que e
xisten regiones en el espacio poblacional para las cuales la generacior
de una perturbacion hacia estas regiones resulta en el colapso del eco
sistema. También podemos concluir que existen regiones dentro de
espacio poblacional que resultan ser mas resistentes a las perturba
ciones de forma tal que enormes perturbaciones no logran colapsar e
ecosistema. En este caso el ecosistema regresa al punto estacionaric
original. Este es un descubrimiento importante pues indica que l¢
extincion o colapso de un ecosistema no necesariamente depende de
nimero de individuos de cierta poblacion sino de la region en el espacic
poblacional hacia la cual se perturba el ecosistema.

Dentro del modelo tedrico que hemos presentado ps representa le
poblacién primaria o productora la cual mantiene las condiciones a l¢
frontera constantes, asi que al cambiar p3 lo que estamos variando, sor
las condiciones a la frontera. Variando la poblacién p3 encontramos
resultados sumamente interesantes.

Por un lado observamos que al reducir los nutrientes del ecosistems
(el flujo de entropia negativa desde el exterior), éste puede llegar &
extinguirse. Otra posibilidad es que el ecosistema llegue a un nuevc
atractor en el espacio poblacional. Sin embargo, este nuevo atractor nc
corresponde a un estado estacionario por lo que se deja de cumplir que
45 — _de5 Ta] sistema es inestable y sus pardmetros de interaccior
sigen evolucionando hasta que la produccién y el flujo de entropia llegas
a ser iguales pero de signo contrario.

Encontramos que existen ocasiones en la cuales, al aumentar l:
poblacién ps; es decir la cantidad de nutrientes que entran al eco
sistema, la amplitud del ciclo atractor del ecosistema en en espacic
poblacional aumenta, trayendo como consecuencia dos posibles resul
tados. El primero es que, cualquier perturbacién, por pequena que
ésta sea provoca el colapso o extincién del ecosistema. El otro resul
tado consiste en que, aun sin realizar perturbacion alguna, el simple
hecho de aumentar la cantidad de nutrientes en el ecosistema provoce
el aumento de la amplitud del ciclo estable. Este aumento es tal que e
ciclo toma valores negativos para una o ambas poblaciones en el espacic
poblacional, provocando la extincién de una o ambas poblaciones. Este
resultado sugiere una explicaciéon a la “paradoja de enriquecimiento’
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sustentada en un modelo basado en la teoria de la termodindmica.

El modelo presentado es un modelo muy simplificado y poco rea-
lista, pues unicamente consideramos tres poblaciones que interactian
entre si, mientras que, en la realidad sabemos que los ecosistemas estan
constituidos por miles de especies interactuantes.

Sin embargo, la importancia del modelo es que su simplicidad nos
permite observar comportamientos generales de la respuesta de ecosis-
temas a perturbaciones evitando complejidades innecesarias.

Se muestra que el tamano y el momento de una perturbacién a lo
largo de la dindmica de un ciclo poblacional puede ser crucial en el
buen (o fatal) desarrollo de un ecosistema, pues dependiendo de éstos
dos factores el ecosistema persiste o se extingue.

Este trabajo genera una nueva perspectiva y una nueva visiéon de
la forma de tratar con los ecosistemas, pues ademas de proveer una
base sélida sobre la cual fundamentar el comportamiento de los eco-
sistemas, realiza predicciones explica experimentos relacionados con la
dindmica poblacional de los ecosistemas, tales como el comportamien-
to de éstos al ser perturbados. También proporciona una explicacién
bajo un marco termodinamico de la paradoja de enriquecimiento.

El objetivo principal de la tesis fue satisfecho, pues basandonos en
un formalismo tedrico cuyo sustento es la termodinamica irreversible
pudimos estudiar la respuesta de ecosistemas a perturbaciones tales
como cambios en el tamano de poblaciones y cambios en las condiciones
a la frontera.

El trabajo que falta por realizar para el futuro relacionado con
la prediccion de la dindmica de los ecosistemas es bastante amplio.
Por ejemplo, en un futuro se pueden realizar modelos con un mayor
nimero de especies, es decir, ecosistemas mas grandes y mas realistas
que nos den una mejor idea de la complejidad en el comportamiento
de los ecosistemas. Por otro lado, con el incremento del niimero de
especies podemos realizar bisquedas de ecosistemas cadticos; es decir,
ecosistemas cuya dindmica los conduzca a atractores cadticos.

Otro aspecto que no tocamos aqui pero que es de suma importancia
es la variacion de los coeficientes de interaccién (I's) pues al variar es-
tos coeficientes podemos analizar ecosistemas que pueden evolucionar,
seguin evolucionan sus interacciones.
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Otra cosa que podria ser aplicada al modelo es un cambio periédico
en las condiciones a la frontera. Esto tltimo seria de gran utilidad para
entender qué pasa al cambiar periddicamente la cantidad de nutrientes
en un ecosistema, tal y como ocurre en los cambios de estacion, por
ejemplo.

Finalmente, un trabajo interesante que podria realizarse en un fu-
turo, es la parte experimental; una parte en la cual se estudien microe-
cosistemas para averiguar si las predicciones del marco aqui presentado
son correctas y verificables.

Por mi parte, planeo continuar con mis estudios alrededor de este
tipo de temas dentro de grupos de ecologia matematica, para desarrol-
lar atin mas conocimiento y ciencia dentro de esta area tan importante
que es la ecologia matematica y fisica.



Bibliografia

[1]

2]

3]

[4]

[5]

[6]

[7]

Lotka, A. J., “Contribution to the energetics of evolution”,
Proc. Natl. Acad. Sci., (8) 147-155
1922

Michaelian., K., “Thermodynamic stability of ecosystems”
Journal of Theoretical Biology, (237), 3, 323-335
2005

Lineo, C., “Systema Naturae”
1758

Dinerstein,E., “Terrestrial Ecoregions of North America: A Con-
servation Assessment”

Island Press,

Washington, D.C., 1995

Mittermeier, R. A., Goesttsch., “La importancia de la diversidad
biolégica de México”’

Comision Nacional para el Conocimiento y Uso de la Biodiversi-
dad,

México, D. F., 1992

Flores Villelo, O., Gérez Fernandes, P., “Patrimonio vivo de
México: Un diagnéstico de la diversidad bioldgica””
Conservation International e Instituto Nacional de Recursos
Bioéticos, A. C.,

México, D. F., 1989

Prigogine, 1., “Thermodynamics of Irreversible Processes”’

97



98 BIBLIOGRAFIA

Interscience Publishers
USA, 1967

[8] Castro Figueroa, A., “Estabilidad de las ecuaciones diferenciales
ordinarias y de las ecuaciones funcionales”’
Instituto Politécnico Nacional,
México, D.F., 1998

[9] Lyapunov, A., “The general problem of motion stability”
Ph.D. Thesis
Kharkov, 1892

[10] Lotka, A., “Elements of mathematical biology "
Dover Publications, Inc. New York,
New York, E. U., 1956

[11] Merkin, D. R., “Introduction to the theory of stability "
Springer-Verlag, New York Inc.
E.U., 1997

[12] Britton, N. F., “Essential Mathematical Biology”
Springer-Verlag, London.
E.U., 2003

[13] Schrodinger, E., “What is Life?”
Cambridge University Press, Cambridge.
Cambridge, 1944

[14] Schneider,E., Kay, J., “Complexity and Thermodynamics: to-
wards a new ecology”
Futures 24, 626-647
(1994)

[15] McCann,K.S., “The diversity-stability debate”
Nature 242, 228-233
(1990)

[16] Jou, D. et. al., “Extended Irreversible Thermodynamics”
Springer-Verlag, Berlin.
Heidelberg, New York, 1996



BIBLIOGRAFIA 99

[17]

18]

[19]

[20]

[21]

[22]

[23]

[24]

[25]

De Groot, S. R., Mazur, P. “Non-equilibrium Thermodynamics”
North-Holland Publishing Company Co.,
Netherlands, 1961

Katchalsky, A., Curran, P. F., “Nonequilibriium Thermodynamics
in Biophysics”

Harvard University Press.,

U.S.A., 1965

Nicolis, G., Prigogine, 1., “Exploring Complexity: An Introduc-
tion”

W. H. Freeman and Company, New York.,

U.S.A 1989

Devillers, James., “Genetic algorithms in molecular modeling”
Academic Press, London.
U.K., 1996

Goldberg, David E., “Genetic algorithms in search, optimization
and machine learning”

Addison-Wesley Publishing Co., Inc.

E.U., 1989

Rosenzweig L.M., “Paradox of Enrichment:Destabilization of Ex-
ploitation Ecosystems in Ecological Time”

Science 171 385-387

(1971)

Abrams, P.A, and J.Roth, “The responses of unstable food chains
to enrichment”

Evolutionary Ecology 8 356-375

(1975)

May, R.M., “Biological populations with non-overlaping genera-
tions:stable points, stable cycles and chaos”

Science 186 645-647

(1974)

Gilpin, M.E., “Enriched predator-prey systems: theoretical sta-
bility”



100 BIBLIOGRAFIA

Science 177 902-904

(1972)
[26] Yodzis, P., and S. Innes, “Body size and consumer-resource dy-
namics”
American Naturalist 139 1151-1175
(1992)

[27] Pascual, M. and H. Caswell, “From the cell cycle to population
cycles in phytoplankton-nutrient interactions”
Ecology 78 897-912
(1974)

[28] Hutchinson, G.E., “Circular causal systems in ecology”
Annals of the New York Academy of Sciences 50 221-246
(1948)

[29] McCauley, E., and W.W. Murdoch, “Predator-prey dynamics in
enviroments rech and poor in nutrients”
Nature 343 455-457
(1990)

[30] Zotin, A.A., et al. “Bioenergetic progress and heat berriers”
J. Non-Equilib. Thermodyn. 26 191-202
(2001)

[31] Zotin, A.L, “Thermodynamic Bases of Biological Processes:
Physiological Reactions and Adaptations.”
Walter de Gruyter Inc.
Berlin, (1990)

[32] Chakrabarti, C.G., et al. “Non-Equilibrium thermodynamic of
Lotka-Volterra ecosystems: Stability and Evolution.”
J. Biol. Phys. 21 273-284
(1995)

[33] Svirezhev, Y.M., “Thermodynamics and Ecology”
Ecol. Model. 132 11-22
(2000)



BIBLIOGRAFIA 101

[34] Swenson, R., “Emergent attractors and the law of maximum en-
tropy production:
foundations to a theory of general evolution.”
Syst. Res. 6 187-198
(1989)

[35] Swenson, R., “Spontaneous order, autocatakinetic closure, and
the developement of space-time.”
Ann. NY Acad. Sci. 901 311-319
(2000)






	Portada

	Índice General

	Capítulo 1. Introducción 
	Capítulo 2. Estabilidad
	Capítulo 3. Teoría Clásica de la Termidinámica Irreversible

	Capítulo 4. Aplicabilidad de la Termodinámica Fuera de Equilibrio de los Ecosistemas

	Conclusiones

	Bibliografía


