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En el presente trabajo se estudia la contracción muscular utilizando como herramienta teórica la termodińamica irreversible lineal y llamado
régimen de operación ecoĺogico. De los resultados obtenidos se concluye que el régimen de operación ecoĺogico no representa un buen
compromiso entre potencia y eficiencia del músculo. Esto sugiere que el régimen de operación ecoĺogico no es una buena herramienta para
modelar la enerǵetica muscular.

Descriptores:Funcíon ecoĺogica; relaciones fenomenológicas; termodińamica irreversible de primer orden.

In this work muscular contraction is studied using linear irreversible thermodynamics and the ecological regime of operation as a theoretical
frameworks. From the results obtained, it is concluded that the ecological regime of operation does not represent a good approach between
potency and the efficiency of the muscle. This suggests that the ecological regime of operation is not a good theoretical framework to model
the muscular energy.
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1. Introducción

Si consideramos un sistema en estado estable consistente de
dos procesos acoplados con flujos generalizadosJ1, J2 y sus
correspondientes fuerzasX1, X2, la tasa de producción de
entroṕıa estaŕa dada por la ecuación [2]

σ = J1X1 + J2X2.

Sin ṕerdida de generalidad podemos elegirJ1X1 < 0
como el proceso manejado yJ2X2 > 0 como el proceso con-
ductor. De acuerdo con la segunda ley de la termodinámica
se tiene,J1X1 + J2X2 > 0 . En lo que sigue, considera-
remosX2 constante, ya que en muchos sistemas biológicos
éste parece ser el caso[2]. Por otro lado, la potencia de salida
P y eficienciaη para convertidores de energı́a trabajando en
estado estacionario, a presión y temperatura constante, son

P = −TJ1X1

y

η = −J1X1

J2X2
.

Con las definiciones anteriores es posible estudiar
reǵımenesóptimos como aquellos en los cuales se máximi-
za la potencia de salida o se minimiza la producción de en-
troṕıa. El ŕegimen de ḿınima produccíon de entroṕıa requie-
re queJ1 sea cero[2], aśı que de las ecuaciones anteriores
su potencia de salida también seŕa cero, lo cual hace que sea
inútil en algunos casos. El régimen de ḿaxima potencia por
el contrario produce una gran cantidad de entropı́a y tiene po-
ca eficiencia. Para que un sistema biológico sea saludable en
el sentido darwiniano se requiere no solamente una potencia
elevada, sino también una alta eficiencia, una baja producción

de entroṕıa y una baja tasa de consumo de energı́a, requeri-
mientos que no son satisfechos por ninguno de los regı́menes
anteriores. Entonces para tener un régimen que satisfaga to-
dos estos requerimientos, y en particular tenga un buen com-
promiso entre alta potencia de salida y baja producción de
entroṕıa, se puede analizar el llamado régimen ecoĺogico, en
el cual maximizaremos la función ecoĺogicaE definida co-
mo [4]

E = P − Tσ.

Aunque la funcíonE no es necesariamente laúnica que pue-
de ir en esa dirección.

Por otro lado, para convertidores de energı́a lineales, las
relaciones entre flujos y fuerzas generalizados o relaciones
fenomenoĺogicas se dan como sigue[6]:

Ji =
2∑

j=1

LijXj , i = 1, 2.

Los coeficientesLij reciben el nombre de coeficientes feno-
menoĺogicos.

Por el teorema de OnsagerLij = Lji, que al sustituir
en las relaciones fenomenológicas lleva a que las ecuaciones
paraσ, P, η y E tomen la siguiente forma[2]:

σ = L22X
2
2 [(1− q2) + q2(1− x)2],

P = TL22X
2
2q2x(1− x),

η = −q2x(1− x)
1− q2x

,

y

E = −TL22X
2
2 [q2(1− x)(2x− 1)− (1− q2)]
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donde

q2 =
L2

12

L11L12

se conoce como coeficiente de acoplamiento y,x = X1/X0
1

y X0
1 = −(L12/L11)X2 es el valor de la fuerza manejada

para la cualJ1 = 0. El coeficienteq satisface que0 ≤ q ≤ 1
y mide el grado de acoplamiento entre el proceso manejado
y el proceso manejador.

2. Régimen de operacíon ecoĺogico para la
contracción muscular

La contraccíon muscular es un proceso biológico converti-
dor de enerǵıa. En 1938, Hill realiźo experimentos mecáni-
cos y caloriḿetricos con ḿusculos de rana obteniendo rela-
ciones experimentales entre el flujo de calor producido por el
músculo y su velocidad de contracción por un lado, y para el
flujo de calor, la fuerza ejercida por el músculo y la potencia
muscular por otro. A partir de estas dos relaciones se obtiene
la llamada relacíon fuerza velocidad de Hill, dada por[1]

V = Vmáx
a

F o

F o − F

F + a
,

dondeF o es la ḿaxima fuerza muscular posible,Vmáx la
máxima velocidad de acortamiento ya un paŕametro ajus-
table. A partir de la expresión anterior, el ḿusculo se puede
analizar como un convertidor de energı́a, y siguiendo el for-
malismo de Santilĺan, Angulo y Arias[2], se pueden equi-
parar los flujos y fuerzas generalizados con la velocidad de
contraccíon y la fuerza ejercida por el ḿusculo, respectiva-
mente.

Por otro lado, para utilizar la técnica de la termodińami-
ca irrreversible lineal, es necesario identificar los procesos
conductor y manejado, ası́ como sus correpondientes flujos
y fuerzas generalizados; en este caso el proceso manejado es
la hidrólisis de ATP con−∆G/T como fuerza generalizada
(∆G es el cambio en la energı́a libre de la reacción) y la velo-
cidad de la reacciónv como el flujo generalizado. El proceso
manejado es la contracción muscular en sı́ misma, su fuerza
generalizada es−F/T (F es la fuerza ejercida por el ḿuscu-
lo) y su flujo generalizado es la velocidad de contracciónV .

Santilĺan y Angulo [1] encontraŕon relaciones fenome-
nológicas que satisfacen las relaciones experimentales de Hi-
ll, desarrollando expresiones para la potencia, eficiencia y la
tasa de producción de entroṕıa. Con estas nuevas relaciones,
Santilĺan analiźo [3] diferentes ŕegimenes de trabajóoptimos,
adeḿas normaliźo estas expresiones para eliminar los efec-
tos de la fuerza ḿaxima y la velocidad ḿaxima obteniendo
finalmente[3]

p = αx
1− x

α + x
,

y

η =
αx 1−x

α+x

so + α(1− x)
,

dondep es la potencia normalizada,η la eficiencia normaliza-
da,x la fuerza normalizada,so mide la entroṕıa residual pro-
ducida, que se ha medido experimentalmente yα un paŕame-
to de ajuste que también se ha medido experimentalmente y
determina el compromiso entre potencia y eficiencia. La po-
tencia normalizada está acotada por0 ≤ p ≤ 0.25, siendo el
valor máximo alcanzado en el lı́miteα →∞.

Analizando el compromiso entre potencia y eficiencia a
partir de las ecuaciones anteriores se ve claramente que mien-
tras la potencia aumenta la eficiencia tiende a disminuir y
viceversa, en este sentido resulta interesante buscar una rela-
ción en la cual tuvíeramos un buen compromiso entre poten-
cia y eficiencia. Como se mencionó anteriormente se propone
que esta función sea la funcíon ecoĺogica, la cual, siguiendo
el mismo formalismo de Santillán, se puede normalizar to-
mando la siguiente forma:

e =
(

2η − 1
η

)
p,

en donde, si evaluamos las expresiones para potencia y efi-
ciencia normalizada, se obtiene

e = −αx2 − α2x− αx + αso + xso + α2

α + x
. (1)

En esta expresión se ve que al igual que para la potencia y
la eficiencia, la funcíon ecoĺogica depende de la fuerza ejer-
cida por el ḿusculox y los paŕametrosα y so. Pensando
en t́erminos de optimización, se puede concluir que la fuer-
za x no es un paŕametro que determine el modo de operar
del músculo, dado que todos los músculos trabajan sobre un
amplio intervalo de fuerzas. Ası́ que para estudiar las propie-
dades enerǵeticas del disẽno del ḿusculo, las mismas canti-
dades promediadas sobre el intervalo0 ≤ x ≤ 1 son ḿas
adecuadas. De esta manera, siguiendo a Santillán[3], se pue-
de definir la funcíon ecoĺogica promedioeavg(α) como

eavg(α) =

1∫

0

eavg(α, so, x)dx,

por lo tanto,

eavg(α) = 2α2 +
1
2
α− so − 2α2 ln(1 + α)

− 2α3 ln(1 + α) + 2α2 ln α + 2α3 ln α. (2)

Bajo la suposicíon de que en todos los ḿusculos
α = (so)1/2, como en la Ref. 3, la función ecoĺogica pro-
medio se puede convertir en una función de un solo paráme-
tro, se elige aα, dado que hay ḿas valores experimentales
reportados, entonces la Ec.(2) se convierte en

eavg(α) = α2 +
1
2
α− 2α2 ln(1 + α)

− 2α3 ln(1 + α) + 2α2 ln α + 2α3 ln α, (3)

cuya gŕafica se muestra en la Fig. 1.
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FIGURA 1. Gráfica de la funcíon ecoĺogica normalizada promedio
contra alpha.

FIGURA 2. Gráfica de la potencia normalizada contra la fuerza nor-
malizada cuando alpha es igual a 0.058 (valor que máximiza la fun-
ción ecoĺogica).

De la gŕafica anterior se observa que hay un valorα para
el cual la funcíon ecoĺogica se maximiza,́este esα ≈ 0.058.

Santilĺan y Angulo[1] afirmaron que el parámetroα de-
termina el compromiso entre potencia y eficiencia alcanzado
por el ḿusculo; y el compromisóoptimo dependerá de los
requerimientos de cada músculo. Aśı que es interesante co-
nocer los valores que toman tanto la eficiencia como la po-
tencia promedio para el valor deα ≈ 0.058 que maximiza la
función ecoĺogica. Aśı, para la potencia normalizada se tiene

p = 0.058x
1− x

0.058 + x
,

cuya gŕafica se muestra en la Fig. 2.
Análogamente se obtiene la eficiencia normalizada pro-

medio

η = 0.058x
1− x

(0.058 + x)(0.061364− 0.058x)
,

cuya gŕafica se muestra en la Fig. 3.

FIGURA 3. Gráfica de la eficiencia normalizada promedio contra la
fuerza normalizada promedio cuando alpha es 0.058.

FIGURA 4. Gráfica de la funcíon ecoĺogica (negro), 6 veces la po-
tencia (azul), eficiencia(verde) y tasa de producción de entroṕıa (ro-
jo)contra alfa.

FIGURA 5. Gráfica de la funcíon ecoĺogica (negro),6 veces la po-
tencia (azul), eficiencia(verde) y tasa de producción de entroṕıa (ro-
jo)contra alfa.
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3. Interpretación del régimen ecoĺogico en la
contracción muscular

Al igual que en el caso de la función ecoĺogica, se observa
de las gŕaficas anteriores que se tienen valores máximos tan-
to para la potencia como para la eficiencia. En partı́cular, se
observa de la gráfica de la potencia que este máximo est́a en
x ≈ 0.21596; es decir,p ≈ 0.035847 y aunque el valor de
x disminuya no se logra aumentar en gran medida la eficien-
cia sacrificando la potencia. Por otro lado se observa que la
máxima eficiencia que se puede lograr esη ≈ 0.8.

De lo anterior se deduce que el régimen ecoĺogico que
se estudio, no representa un buen compromiso entre poten-
cia y eficiencia, ya que aunque la eficiencia es muy alta, la
potencia es demasiado pequeña como para poder represen-
tar un buen compromiso, no obstante, el compromisoóptimo
dependeŕa de los requerimientos de cada músculo. En el caso
de ḿusculos con una baja demanda de potencia,éstos podŕıan
optar por trabajar con eficiencias elevadas como es el caso de
los músculos posturales, esto se conseguirı́a disminuyendo el
valor del paŕametroα. Aqúı cabŕıa preguntarse, ¿que tanto
puede disminuirseα? Para responder a esta pregunta obser-
vemos las siguientes gráficas donde se presentan la potencia,
eficiencia, tasa de producción de entroṕıa y funcíon ecoĺogi-
ca normalizadas y promediadas (en la Fig. 5 es más clara la

función ecoĺogica con respecto a las otras funciones depen-
dientes deα) . Si partimos de valores elevados deα y vamos
disminuyendo este parámetro, no śolo la eficiencia aumenta
y la potencia disminuye, si no que también mejora el com-
promiso entre alta potencia y baja producción de entroṕıa.

Esto sucede solamente hasta el punto donde se maximiza
la función ecoĺogica (α ≈ 0.058), a partir de este punto la
eficiencia aumenta pero no en la misma proporción en la que
la potencia disminuye, ya queésta disminuye en mayor pro-
porción; esto se ve reflejado también en la disminución de el
valor de la funcíon ecoĺogica, es decir, empeora el compro-
miso entre alta potencia y baja producción de entroṕıa.

De lo anterior podemos responder a la pregunta anterior
que el valor deα ≈ 0.058 representa una cota inferior para
el valor del paŕametroα en ḿusculos de diferentes especies.
Para corroborar lo anterior, observamos los valores deα re-
portados por Josephson[5] y Santilĺan [3], en los cuales el
valor más pequẽno corresponde al ḿusculo sartorio de tor-
tuga, conα = 0.072. Cabe mencionar que estos resultados
avalaŕıan la intepretación evolutiva dada por Santillán y An-
gulo [1], ya que el ḿusculo sartorio es postural, además de
que la tortuga es uno de los animales con metabolismo más
lento; aśı pues seŕıa de esperar que el parámetroα de este
músculo tome valores cercanos al mı́nimo como en efecto
sucede.
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