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Resumen

Este trabajo intenta ser una aportacion para entender
las bases termodindmicas de la estructuracion de los
ecosistemas. Deja en claro que el principal factor es la ener-
gia interna y que la complejidad dentro del ecosistema de-
pende de las redes de flujo de energia que se establezcan. El
resultado es una comunidad climax de baja tasa de produc-
cién interna de entropia que es estable ante cualquier per-
turbacién relativamente pequeria y en el cual las cadenas
tréficas tienen una longitud que depende de la eficiencia
conque las poblaciones de organismos de las especies impli-
cadas utilizan la energia disponible. En consecuencia, la
complejidad de los ecosistemas depende del niimero de ca-
denas tréficas entrelazadas y por lo tanto, del mimero de
vias disponibles para el flujo de energia. Dentro de esta red
energética es poco probable que las poblaciones naturales
exhiban una dindmica cadtica debido a los mecanismos de
retralimentacion establecidos, pero esta podria presentarse
en los ecosistemas perturbados donde las azas o ciclos de
retroalimentacion han sido alteradas o no existen.

Abstract

This work attemps to be an contribution to the
understanding of the thermodinamical basis of ecosystem
structure. It asserts that the main factor is the internal
energy and the complexity of the ecosystem depends on the
flow energy network established. The result is a climax
community with alowrate ofinternal entropy production,
stable against relatively small disturbances in which the
trophic chains have a length that depends on the efficency
of the energy use by the organisms of the species of the chain.
As a consequence, the complexity of the ecosystem depends
on the number of interconected trophic chains, i.e., on the
number of available channels for energy flow. The probabilty
that natural populations show a chaotical dynamic inside
this energetic network is very small, but it could happen
inside perturbed ecosystems in which the feedback loops have
been altered or do not exist.

Introducciéon

Este trabajo tiene la finalidad de analizar las
posibles bases fisicas de la estructuracién de los
ecosistemas. Se considera que las variables de es-
tado fundamentales para este fin son la energfa
interna (E) y la entropia (S) del sistema. Como se
trata de un sistema abierto es posible establecer
una ecuacién que explica la variacién de la ener-
gia del sistema en funcién de los factores abi6ticos
y factores bibticos, estos tltimos representados
por las dindmicas poblacionales de las especies
del ecosistema, que inciden en el sistema. En ésta
se considera que no hay impedimiento alguno
para utilizar el tamano poblacional como varia-
ble macroscépica de estado y la ecuaciéon de ba-
lance obtenida nos brinda informacién sobre la
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posible forma en que los factores biéticos y
abiéticos determinan la forma en que la energia
interna se distribuye entre ellos durante el proce-
so de estructuracion del sistema. La fuente pri-
maria de energia para la biosfera es el Sol. Se es-
tima que la cantidad de energia que llega a la Tie-
rra es de aproximadamente 15.3 x 10? cal/ m” afio
(Phillipson, 1981). Parte de ella es capturada por
los autétrofos fotosintéticos iniciando el flujo de
energia que caracteriza a la biosfera.

En consecuencia, los ecosistemas son sistemas
termodindmicamente abiertos y la energia inter-
na de los mismos toma un papel de variable de
estado que determina su estructuracién tempo-
ral y espacial, mientras que la entropia, otra va-
riable de estado de importancia, determina la
evolucién temporal del ecosistema. Recordemos
que de acuerdo de la primera ley de la termodi-
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namica el cambio de energia interna de un siste-
ma es un balance entre el calor que fluye hacia o
del sistema vy el trabajo efectuado por o sobre el
sistema:

CE/0t=0Q/ot-3W/ot
donde “d” representa una diferencial inexacta.

La segunda ley implica que el balance de
entropia de un sistema abierto es la resultante de
la cantidad de entropia producida internamente
y la cantidad de entropia disipada hacia el exte-
rior:

dS/dt =dS/dt+d S/dt

de acuerdo a Nicolis y Prigogine (1977, 1987)
el término de produccion de entropia es siempre
positivo en un proceso irreversible (d.S > 0), aun-
que el término de intercambio (d S) no tiene sig-
no definido y puede ser de tal magnitud que el
balance neto de entropia puede ser positivo, ne-
gativo o cero.

En el ecosistema el cambio de energia interna
estd determinado por un balance entre la energia
solar incidente, la energia incorporada al flujo de
energia a través de las cadenas alimenticias y la
energia disipada al exterior. De las 15.3 x 10% cal/
m’ano que llegan a la tierra sélo se utiliza un pro-
medio de 1.5 x 107 cal/ m*ano por parte de los
autotrofos fotosintéticos. Esta cantidad es la que
marca el inicio de las cadenas alimenticias y es la
limitante a la forma en que puede ser estructura-
do el ecosistema, i.e., el nimero de nichos
ecolégicos disponibles para ser ocupados en una
regién dada en un tiempo dado (Schneider, 1988).

En cada organismo del ecosistema, la energia
disponible es utilizada sélo en parte y parte es
desperdiciada en forma de calor. Para entender
este fendmeno se utiliza una nueva variable de
estado denominada energia libre de Gibbs (G)
definida como:

G=E+ PV+TS

se puede demostrar que bajo condiciones de
presion y temperatura constantes:

-(0G/ot) = TdS/dt+ dW/dt

donde W~ representa el trabajo ttil realizable
y TdS/dt es la tasa de disipacion de energia no
atil por parte del sistema. Es decir, en todo orga-
nismo, la energia disponible para efectuar traba-
jo diferente al de expansion es utilizada s6lo en
parte, debido a que durante cualquier proceso
irreversible se disipa una fraccién de la energia
disponible en forma de energia no util expresada
generalmente en forma de calor no aprovecha-
ble. En consecuencia, la energia disponible para
los siguiente niveles tréficos es cada vez més es-
casa y el nimero de individuos que pueden
accesar a ella va disminuyendo consecuentemen-
te. Es por ello natural, que las piramides alimen-
ticias tengan un gran nimero de individuos en
su base habiendo una disminucién progresiva
entre los dos extremos, fenémeno descrito desde
los inicios de la ecologia moderna. por Elton en
1927 (Morin y Lowler, 1995). La energia interna
del sistema determina la estructuraciéon tempo-
ral y espacial del sistema ya que induce la crea-
cién de estrategias por parte de los organismos
de las comunidades para poder utilizarla
eficientemente y en cantidad suficiente para so-
brevivir.

De esta forma la estructuracién de un
ecosistema queda supeditada también a que en
todo proceso irreversible el término de produc-
ciéon de entropia es siempre positivo, por lo que
este término determina la evolucion temporal del
ecosistema y limita la cantidad de energia dispo-
nible para su organizacion.

Estados estacionarios y estabilidad

Los sistemas cercanos al equilibrio tienden a
evolucionar a un estado estacionario de minima
produccién interna de entropia (Nicolis y
Prigogine, 1977 y 1987) y el cual es estable ante
perturbaciones no muy grandes (Nicolis y
Prigogine, 1987). Dado que todo proceso irrever-
sible implica la produccién interna de entropia,
el sistema tiende a minimizar su produccién es-
tableciendo un estado en el que todas las fuerzas
que inciden sobre el sistema alcanzar un valor
constante.
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Podemos expresar mateméaticamente esta ten-
dencia mediante la ecuacién:

af/ot =(1/T) [, 5], (6X/dt) dV <0

donde d,$ toma el papel de un potencial de
evolucién. ] representa los flujos de materia, ener-
gia, carga eléctrica, etc. que inciden sobre el siste-
ma y X las fuerzas generalizadas (gradientes y
afinidades quimicas) que provocan dichos flujos.

Si representamos por B la distancia del siste-
ma al equilibrio, conforme las fuerzas generali-
zadas se hacen mas intensas las fluctuaciones en
el seno del sistema provocan una crisis en la cual
d,$ deja de comportarse como un potencial de
evolucién, rompiéndose la estabilidad del siste-
ma (bajo ciertas restricciones) y provocando su
evolucién a un nuevo estado estacionario carac-
terizado por alguna forma de estructuraciéon di-
namica temporal y/ o espacial.

En la figura 1 se muestra un ejemplo de la
estructuracién dindmica de un sistema alejado del
equilibrio. En estos sistemas la rama termodina-
mica principal se bifurca cada vez mas conforme
algn parametro p apropiado, aumenta creando-
se la posibilidad de que el sistema se encuentre
en alguno de varios estados estacionarios posi-
bles, i.e., las posibilidades de estructuracion se
incrementan. Conforme se incrementa ain mas
el valor de b los puntos de bifurcacién y las tra-
yectorias posibles se incrementan también, crean-
dose la posibilidad de que el sistema se compor-
te en forma “cadtica” debido a que nuestro po-
der de predicci6n sobre la trayectoria seguida por
el sistema durante su evolucién es anulado debi-
do a la gran cantidad de trayectorias posibles.
Hablamos entonces de caos determinista. En el
espacio de fases, las trayectorias caéticas descan-
san sobre atractores extrafios con estructura
fractal, con dimensién no entera y extrema sensi-
bilidad hacia las condiciones iniciales. Si bien, la
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FIGURA 2.- PIRAMIDE DE ENERGiA PARA UNA COMUNIDAD DE SILVER SPRINGS, FLORIDA, ESTADOS UNIDOS, SEGUN H.
T. ODUM. C2: CARNIVOROS SEGUNDO NIVEL; C3: CARNIVOROS TERCER NIVEL; S: SAPROFITOS.

estructuraciéon dinamica de los sistemas alejados
del equilibrio ponen una cota a nuestra capaci-
dad de descripcién y prediccién de la evolucién
del sistema en los alrededores de los puntos de
bifurcacion, las crisis provocadas en estos pun-
tos abren posibilidades de estructuracién dina-
mica que de otra manera no aparecerian en la na-
turaleza.

Flujo energético
y estabilidad del ecosistema

En la figura 2 se muestra la pirdmide de ener-
gia para una comunidad de Silver Springs, Flori-
da, EUA, segan H. T. Odum (Phillipson, 1981).
Como se aprecia en esta figura, la estructura de
la comunidad esta firmemente determinada por
la energia disponible para cada nivel tréfico. Dado
que el namero de individuos en cada piso de la
piramide va disminuyendo, los individuos del
nivel inmediato superior son los menos numero-
sos y deben desarrollar estrategias adaptativas
que le ayuden a conseguir y aprovechar la ener-
gia disponible de una forma 6ptima.

Considerando al ecosistema como un sistema
macroscopico, su energia interna puede conside-
rarse como una funcién de la entropia y del nt-
mero de organismos de cada especie que inciden
en el sistema en un momento dado. Matematica-
mente podemos escribir:

E=E®S, N, N,,...,N)

donde N. representa el nimero de organismos
de la j-ésima especie del ecosistema. Si deriva-
mos esta ecuacién con respecto al tiempo obtene-
mos:

OE/ ot = (9E/ 25)(85/ at) + %, (9E/ &N )(ON,/ ot)
que nos lleva a:

O/ ot="T(8S/ o) +X, (OE/ ON)(@N / 2t) (D)
0 en forma alternativa:

OE/ot=T(0S/ot) + T(6S/ot) +
Z,. (6E/ GNQ(aNj/ ot) ..(ID

es decir, de acuerdo a la ecuacioén (II) la varia-
cién de la energia interna del ecosistema es el re-
sultado del flujo de energia debida al intercam-
bio de entropia con los alrededores, de la canti-
dad de energia que se dispersa en forma no atil
debido a los procesos irreversibles que se efec-
taan dentro del sistema y de la variacién en la
cantidad de energia interna contenida en cada
nivel tréfico debida a las variaciones en el tama-
o de las poblaciones de las especies involucradas.

Podemos escribir una forma alterna de la ecua-
cién I considerando que la entropia es una fun-
cion de la entalpia del sistema (H) y del tamanfio
poblacional de cada especie, ie., 5=S(H, N,, N,
..., N)). Derivando esta expresién obtenemos:

85/ ot = (6S/ OH)(SH/ ot) +
35/ ON)(@N/ ot)
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es decir:

os/ot=(1/T)(oH/ oY) +
2,(05/ON)(ON,/ ot) .. (I1I)
dado que S=(H-G)/ T y que T no depende
de N, obtenemos la expresion:

aS/ét = (1/T)[(eH/ o) + Z, (0H/ NN, /at)] -

1/T)
2, [(©6G/N)(ON, / ot)

Sustituyendo finalmente en la ecuacién (I) y
consideando que 0E/ot=0E_ /ot- OE_, /o, es
decir, la tasa con la que varia la energia interna
del sistema es un balance entre la tasa conque
entra energia y la tasa con la que sale energia del
sistema, tenemos:

OF/ot = [(9H/20) + T, (3H/ON)(@N, /9] +
5, [(6E/ &N - G/ aN)J(@N, /1)

. (IV)

‘ disipacién e energxo
E al entomo debido a ;‘
procesos abidticos y |

cambio de energia mternq resulfcdo

del balarice enfre la energia interna |

disponible para cada organismo de la
especie | y la energia utilizada por

bisticos ]! cada organismo de la especie | para \
i efectuar trabajo uhi :

La ecuacién (IV) nos muestra en forma mas
explicita que la evolucion energética temporal del
ecosistema depende de los siguientes factores: i)
de la entalpia del sistema, que bajo condiciones
de presién atmosférica aproximadamente cons-
tante, representa el intercambio de calor entre el
ecosistema y sus alrededores. El cambio de
entalpia, en este caso, seré la suma de los proce-
sos de intercambio de calor debidos a procesos
atmosféricos de conduccién, convecciéon, evapo-
racién, radiacién (procesos abibticos) y al calor
disipado por los organismos debido a su meta-
bolismo y conforme a la dinamica de crecimiento
de las poblaciones del ecosistema (procesos
bibticos); ii) al cambio temporal de la distribu-
cién de la energia entre los diferentes niveles
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FiGURAS 3A Y 3B.- CICLOS LIMITES QUE MUESTRAN LA INSENSIBILIDAD A LAS CONDICIOHES It ICIALES. CUALQUIER
TRAYECTORIA LLEVA AL MISMO CICLO FL CUAL ES ESTABLE. Ut ECOSISTEMA EXHIBE ESTAS MISMAS PROPIEDADES.
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tréficos debido a la dindmica de las poblaciones
del ecosistema (término (JE/ ON,)(ON, / &1)); iii)
cambio temporal de la distribucién de la energia
libre de Gibbs utilizada por los diferentes niveles
tréficos debido a la dindmica de las poblaciones
del ecosistema (término -(6G/ ON)(ON,/ ét)).

En consecuencia, la disponibilidad de energia
para el ecosistema queda fuertemente determi-
nada por la dindmica poblacional de cada espe-
cie, que a su vez, queda determinada por las es-
trategias adoptadas de crecimiento, regulacién del
tamarno poblacional e interaccién con otras espe-
cies depredadoras, competidoras, parésitas, etc.
La basqueda de energia se convierte en uno de
los factores principales que determinan la distri-
bucién y abundancia de los organismos dentro
de un ecosistema. Es decir, de como un ecosistema
dado se estructura espacial y temporalmente y
como se protege de las perturbaciones que pue-
dan alterar dicha estructura, i.e., su estabilidad.

Un ejemplo clasico de estructuracién tempo-
ral es la interaccion depredador-presa descrito en

el modelo de Lotka-Volterra. Si N1 es el tamanio
dela poblacién de presas y N, el de depredadores,
podemos describir esta interaccién mediante el
sistema de ecuaciones diferenciales acopladas:

dN,/dt= kN,-kN,N,
dN,/dt=-k,N|N, + kN,

en este caso el sistema se estructura temporal-
mente en un ciclo limite con un periodo definido
que gira alrededor de un punto estacionario lla-
mado centro. Sin embargo, este ciclo limite es sen-
sible a las condiciones iniciales, de tal manera que
cualquier variacién en el tamafio inicial de cual-
quiera de las poblaciones provocara que el siste-
ma evolucione hacia un nuevo ciclo con un pe-
riodo diferente de oscilacién.

El panorama resulta distinto cuando se pre-
sentan fenémenos de migracién y “difusién” de
individuos dentro del ecosistema (Pielou, 1977).
En este caso la ecuacién de evolucién que descri-
be la interaccién de las poblaciones del ecosistema
incluye una funcién no lineal del tamario de las
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FIG. 3B

FIGURAS 3A Y 3B.- CICLOS LIMITES QUE MUESTRAN LA INSENSIBILIDAD A LAS CONDICIONES INICIALES. CUALQUIER TRAYECTORIA LLEVA
AL MISMO CICLO EL CUAL ES ESTABLE. UN ECOSISTEMA EXHIBE ESTAS MISMAS PROPIEDADES. CURVAS GENERADAS USANDO EL

SIMULADOR PHASER.
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poblaciones involucradas, un término que des-
cribe el proceso de migracién de organismos ha-
cia o, fuera del ecosistema y un término que des-
cribe la “difusién” de organismos dentro del
ecosistema. La evolucién de un sistema con estas
caracteristicas llevara al establecimiento de un
ciclo limite caracterizado no sélo por una
estructuracion temporal, sino también espacial e
insensible a las condiciones iniciales (figuras 3A
y 3B). Es decir, las fuentes de energia disponible
variardn no soélo en el tiempo, sino que se distri-
buiran espacialmente dependiendo de las estra-
tegias adoptadas por cada especie para su pro-
pia alimentacién y proteccién en contra de
depredadores. Estas variaciones se reflejan en las
fluctuaciones periédicas en el tamafio de las po-
blaciones y/o en su distribuciéon espacial. Estas
oscilaciones, observadas a nivel de campo
(Krebbs, 1994), son una propiedad intrinseca de
los ecosistemas como resultado de sistemas ale-
jados del equilibrio (Nicolis y Prigogine, 1987).

Un ecosistema cuya dindamica global esté ca-
racterizada por oscilaciones espacio-temporales
con periodos bien definidos es estable frente a
perturbaciones relativamente pequefias. Mac
Arthur sefial6 en 1952 (Phillipson, 1981) que una
estabilidad dada en un ecosistema puede ser al-
canzada sea por un gran namero de especies cada
una con una dieta muy restringida o por un nt-
mero menor de especies cada una alimentando-
se de una gran variedad de otras especies,
alcanzandose la méxima estabilidad del ecosistema
cuando hay un ntimero de niveles tréficos tales
que cada uno contiene una especie que se alimen-
ta de todas las especies por debajo de ella. Es de-
cir, la estabilidad de un ecosistema esta en fun-
cién de la existencia de especies que puedan
accesar a variadas fuentes de energia; asi mien-
tras mayor sea el namero de especies altamente
especializadas, menor sera la estabilidad del
ecosistema. Esto se deduce de la ecuacién (IV) ya
que, conforme aumente el nimero de especies la
energia libre de Gibbs disponible (que es escasa)
se distribuye entre un mayor ntmero de ellas y
disminuye su cantidad, lo que obliga a que las
especies muy especializadas accesen a una canti-
dad relativamente restringida y pequena de ener-
gia, siendo suceptibles a extinguirse cuando sus
fuentes de alimentos disminuyen por algn mo-

tivo. Asi, debe existir un nimero dado de espe-
cies que optimicen el nimero de vias de flujo de
la energia a través del ecosistema manteniendo
su estabilidad, i.e., la resistencia de las especies a
la extincién frente a perturbaciones internas y/o
externas.

Sin embargo, cuando las perturbaciones son
muy grandes, el ecosistema podra sufrir una tran-
sicién a un estado estable alterno, evolucién ca-
racterizada por un punto de bifurcacién en la cual
una crisis determina su extincién o su re-
estructuracién bajo nuevas condiciones. Ejemplos
muy claros son aquellos ecosistemas perturbados
por el hombre y en los que el dafio es tal que ya
no se regenera el sistema original sino que surge
un nuevo equilibrio entre.los factores ambienta-
les y las especies supervivientes.

Cadenas tréficas en el ecosistema

La cantidad de energia disponible para un
ecosistemna esta acotada y depende, principalmen-
te, dela cantidad de energia solar que incida so-
bre el area del ecosistema en un tiempo dado y
generalmente esta cantidad maxima de energia
disponible varia estacionalmente. En consecuen-
cia, la energia interna del sistema est4 acotada,
asi como la energia libre disponible, y varian
estacionalmente.

Se estima que de la energia solar capturada
solo el 3.5% es convertida en biomasa (Odum,
1992). En consecuencia la energia disponible debe
aprovecharse en forma eficiente.

SiE__ es la cantidad de energia méxima que
llega al ecosistema en un tiempo dado, entoces a,
es la fracciéon de energia utilizada por los orga-
nismos fotosintéticos, a, es la fraccién de energia
utilizada por el segundo eslabén de la cadena ali-
menticia, a, es la fraccién de energia que llega al
k-ésimo eslabén de la cadena y asi sucesivamen-
te hasta el m-ésimo eslabén, entonces la cantidad
de energia interna disponible para cada eslabén
es: :

E =naFE

k k7 k  max

donde k=1,2,3,...
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Suponiendo que en cada eslabén se utilizara
20% de la energia proveniente del eslabon ante-
rior (Schneider, 1988), la energia disponible seria
practicamente cero después del quinto eslabon.
Esta es la razén por la que las cadenas tréficas
son cortas en general (Morin y Lawler,1995) y del
porqué en los Gltimos eslabones debe incrementarse
la eficiencia de utilizacion de la energia. Es decir,
la longitud de la cadena tréfica depende de la efi-
ciencia con que la energia es utilizada en cada
eslabdn, i.e., de la tasa de disipacion de la ener-
gia no atil, lo que es una propiedad intrinseca de
los organismos de cada eslabén, y no de la canti-
dad méxima de energia disponible.

No linealidad, complejidad y caos en el
ecosistema.

Morowitz (1968) establecié que en todo siste-
ma abierto el flujo de energia da lugar al menos a
un ciclo dentro del sistema. En consecuencia, el
flujo de energia proveniente del sol provocara el
establecimiento de los ciclos materiales caracte-
risticos de los ecosistemas, iniciando, en las pri-
meras etapas de la sucesién ecolégica, con ciclos
caracteristicos por un subaprovechamiento de la
materia y energia disponibles; con la energia in-
terna distirubida entre pocas especies que la apro-
vechan con poca eficiencia (estrategias r). Sin
embargo, se puede establecer nuevos pasos en la
secuencia autocatalitica al incorporarse nuevas
especies que se integran a los nichos disponibles;
con lo que la energia interna se distribuye entre
mas especies que, dada la menor cantidad de
energia disponible (disminuyendo 0E/0N para
cada especie), la aprovechan en forma mas efi-
ciente (estrategias K). Por lo visto en la seccion
anterior las cadenas tréficas son cortas, por lo que
la complejidad del ecosistema no se puede basar
en cadenas alimenticias muy largas, pero si en
tramas alimenticias, donde los eslabones de las
cadenas tréficas estan entrelazadas con otras ca-
denas alimenticias, generdndose una red para el
flujo de energia. Este proceso de estructuracion
no es lineal desde el principio debido a los inten-
sos flujos de materia y energia, asi como a los
mecanismos de retroalimentacion que se van es-
tableciendo, los cuales se conducen a la forma-
cién de una estructura disipativa estable de mi-
nima produccién interna de entropia, compati-

ble con las condiciones de frontera impuestas

sobre el sistema o cual se denomina: comunidad
climax.

Una de las caracteristicas de esta estrucutra son
las oscilaciones espacio-temporales en los tama-
fos de las especies de la comunidad con perio-
dos estadisticamente bien definidos (Krebbs, 1994;
May, 1974) que estan englobadas dentro de las
oscilaciones estacionales ocasionadas por las va-
riaciones en la incidencia de energia solar sobre
el ecosistema en turno.

Mientras que la amplificaciéon de fluctuacio-
nes es el mecanismo por el cual el ecosistema se
estructura a lo largo de la etapa de sucesiones,
cuando se alcanza la comunidad climax, los me-
canismos de retroalimentacién la protegen del
efecto de las mismas, siempre y cuando sean de
una magnitud relativamente pequena.

Experimentos recientes han demostrado que
la dindmica poblacional de Tribolium puede exhi-
bir un comportamiento caético bajo condiciones
de laboratorio (Costantino,et. al.,1977). Sin embar-
go, en condiciones naturales es poco probable el
establecimiento de atractores cadticos, ya que los
mecanismos de retroalimentacién del sistema ten-
derian a anularlos. Sin embargo, bajo condicio-
nes de perturbacién, estos atractores podrian ser
observados e incluso, participar en el estableci-
miento de un nuevo régimen espacio-temporal
para el ecosistema.

Conclusion

La estructuracién de los ecosistemas puede ser
descrita en forma macroscopica utilizada la ener-
gia interna y la entropia como variable de esta-
do. Como es un sistema abierto, la energia inter-
na es un balance entre la energia que fluye hacia
el ecosistema y la energia que sale del mismo,
por lo que su distribucién entre los niveles tréficos
determina el namero de nichos disponibles en
cada uno, ocasionando la estructuracién espacial
y temporal del ecosistema En cambio, la entropia
determina la evolucién irreversible del ecosistema
y marca su historia en el tiempo. La tasa de pro-
duccién interna de entropia es el costo que se debe
pagar por cada proceso de auto-organizacion den-
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tro del ecosistema y provoca que la longitud de
las cadenas troéficas sea pequena debido a que la
eficiencia de utilizacion de la energia en cada es-
labén no sobrepasa al 20%.

Estas dos variables determinan que la comple-
jidad dentro del ecosistema sea consecuencia del
establecimiento de una red para el flujo de ener-
gia, donde las cadenas alimenticias estan entre-
lazadas en grados diferentes. Estas vias de flujo
de energia actGan también en forma de azas o
ciclos de retroalimentacién que dan la estabilidad
al ecosistema, lo cual evita que perturbaciones de
magnitud relativamente pequenia puedan alterar
la estructura del ecosistema y que las poblacio-
nes exhiban una dindmica caética que pueda al-
terar el equilibrio energético del mismo.
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