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摘要:随着生态学的发展, 人们对自然生态系统的认识逐渐从对自然现象的记录、描述,发展为对机制的系统认识。热力学定律

为人们提供了认识系统发展规律的理论基础, 但在生态系统中的应用还处于起步阶段。基于前人关于生态系统可用能的研究,

探讨了森林生态系统和植物种群变化的热力学过程。在生态系统水平上, 把可用能耗散分为了植物耗散和环境耗散两个部分,

并探讨了这两个过程之间的关系。第一次明确地提出蒸散是植物耗散的主要部分。在植物种群水平上, /可用能储存0与/ 可用

能耗散0是决定植物竞争力的关键因子, 在同一区域相同条件下, 拥有更大可用能耗散能力的物种应当被优先选择。因此, 群落

中的优势物种应当比同层次的伴生种具有相对高的生长速度和更强的蒸腾能力。研究试图在热力学理论体系与实际生态系统

的生理生态过程之间建立了纽带和桥梁,为开展森林生态系统的健康评估、深刻认识植物与环境的关系、以及评价物种竞争能

力提供新的理论视野。
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Thermodynamic processes in the development of forest ecosystems and plant

populations
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Abstract: Thermodynamic theories lay out the foundations for system development, but have rarely been applied to studies of forest

ecosystems. This art icle discussed the thermodynamic processes in the development of forest ecosystems and plant populations

based on the exergy theories of ecosystems. We linked the exergy dissipation with the corresponding eco- physiological processes in

the forest ecosystems. At the ecosystems level, we divided exergy dissipation into plant dissipation and environment dissipation,

and analyzed the relationship between the two processes. We firstly elucidated that transpiration is the fraction of plant exergy

dissipation and discussed how to use it to evaluate ecosystem development and plant competitive capacity. At the level of individual

plants, we proposed that / exergy storage0 and / exergy dissipation0 are two important factors determining the outcomes of plant

competition. Under the same physical conditions, species with high levels of dissipate energy have competitive advantages.

Therefore, dominant species should have faster growth and transpiration rates than the non- dominant species occupying the same

physical space. The thermodynamic theory provides a new means for the understanding of forest ecosystem development,

assessment of ecosystem health, relationship between plant and environment, and outcomes of species competition.
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近年来,生态学的研究已经开始涉及对生态系统的分析和预测,并通过理论的推演判断生态系统过程的



内在机制,及其在外界环境影响下的变化趋势。任何自然学科的基本目的都是要揭示自然现象与过程的一般

规律与基本模式。应该说,生态系统的复杂性远远超出人类现有知识的范围,但是我们不能因此放弃对自然

平衡过程的探索。热力学定律在解释自然现象中具有一定的普适性,它同时也可以作为认识复杂系统发展演

化的理论基础。

生态学是研究生命系统与环境系统相互关系的科学。虽然近代气象学, 特别是森林气象学的发展, 使人

们对于森林与大气环境之间的相互关系有了一定的认识, 提出了不少经验性模型
[ 1~ 4]

,但是仍然缺乏机制性

的理论。热力学在物理系统中的成功应用和人们对生态系统表现出的热力学特征极大地鼓舞了研究者寻求

生态系统能量过程机理性理论的热情。作为衡量生态系统远离热力学平衡态的重要参数 ) ) ) 可用能( Exergy)

在生态系统中的应用,已受到广泛关注
[ 5~ 7]
。本文结合了森林生态系统的能量平衡、J�rgensen提出的热力学

第四定律
[ 5]
、最大化能量耗散定律

[ 6]
,从不同的尺度上讨论可用能储存和耗散的关系,揭示生态系统发展过程

中植物与环境间的能量利用关系。同时从森林生态系统的能量平衡和植被本身的生理生态过程方面证明

Schneider and Kay提出的植被冠层温度对群落发展状况的指示性
[6]
。

1  理论背景及问题的提出

/自然生态系统的发展是否具有目的性?0是一个长期具有争议的问题, 很多物理学家、数学家、生物学家

及生态学家都卷入了这场激烈的争论之中
[ 8]
。根据热力学第二定律,在孤立系统内,一切实际过程(不可逆过

程)都是朝着系统熵增的方向进行。也就是说孤立系统总是自发地从有序走向无序。然而, 按照这个定律推

理,整个宇宙最终会出现/热寂0, 这与生命系统的发展产生了悖论。Prigogine 提出的/耗散结构理论0认为开

放系统可以通过自组织不断的从环境中吸收负熵以减少自身由于不可逆过程引起的熵增,这样系统就可以由

无序趋向于有序,并维持其有序结构而不趋于混乱
[ 9]
。虽然生命系统的熵减少了, 但是系统与环境的总熵仍

然是增加的,从而维持了热力学第二定律在解释整个宇宙发展中的地位。不论生命系统是靠可用能生存
[ 10]

,

还是靠负熵生存
[ 11]

, 它与宇宙中其它系统一样具有相同的热力学属性。

因此,生态系统发展的目的性成为科学家们讨论的一个热点。比较有代表性的假说主要有以下5种。

( 1)最小熵增原理
[12]  在非热力学平衡态的稳态,线性系统的发展倾向于最小熵增。

( 2)最大功率原则
[13, 14]  在限制条件允许的情况下,自然选择总是倾向于使流经系统的能流最大化。

表 1 生态系统 3个发展阶段的热力学参数变化假说[5]

Table 1  Hypothetical variation of the thermodynamics parameters

during ecosystem development

发展阶段

Ecosystem developmental stage

1 2 3

可用能存储

Exergy storage
+ + +

可用能耗散

Exergy dissipation
+ No change No change

营养元素留存时间

Nutrient retent ion t ime
No change + +

熵增

Entropy product ion
+ No change No change

比可用能

Specific exergy
No change + +

比熵增 Specific entropy

production
No change - -

  + : 增加 Accumulation; - : 减少 Reduction

( 3)最大能量耗散假说
[15, 6]  随着生态系统的发展,系统把太阳能转化为有用功的能力增强, 通过自身的

生产和再生产, 形成自催化循环增加系统的能量耗散能力, 最大化减少系统内部的热力梯度。

( 4) J�rgensen提出的热力学第四定律
[ 5]  生态系统总是向着使自身远离热力学平衡态的方向发展。

( 5)自主权值(Ascendancy)
[ 16]  自主权值( Ascend-

ancy)是基于生态系统网络的自组织能力的衡量指标。

生态系统越成熟,自主权值越高。

J�rgensen认为生态系统的发展主要经历 3 个阶

段(表 1)
[ 17]

:

阶段 1  物理结构(生物量)增加 ) ) ) 用于维持结

构生存的能量增加, 能量耗散也相应增加。随着生态

系统结构的扩展,生态系统获得的可用能越来越多。

阶段 2  生态系统网络效应加强 ) ) ) 表现在网络

连接度增加,物质循环、能量流动和反馈作用加强,能

量利用效率增加。这个阶段可用能的获得和储存增

加,但是由于系统结构不再扩大,所以用于维持结构

生存的能量并不增加,从而单位质量(或体积)的能量

耗散和熵增减小。
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阶段 3  生态系统信息量增加 ) ) ) 生态系统的网络组分增加, K对策和个体大的生物逐渐增加,而 r 对策

和小个体生物将减少。

J�rgensen认为可用能储存的增加贯穿于整个生态系统的发展过程中,所以可以用可用能的储存来判断生

态系统的发展状况, 并用下面的公式来计算生态系统可用能的相对量
[18]

:

Ex = RT E
n

i = 0
BiC i

  式中, R 是气体常数, T 是环境的绝对温度, C i 是生态系统第 i 级组分的可用能密度( i= 0表示无机组

分) , Bi 是可用能转换系数(表 2) , 表示第 i级组分单位密度生物量所表达的信息。B值通常用生物体中的基

因数目估计。

表 2  不同生命体的近似基因数目和可用能转换系数[17]

Table 2  Approximate numbers of non-repetitive genes and exergy

conversion coefficients[17]

生物

Organisms

基因数目

Number of genes

可用能转换系数 B
Conversion factor

Det ritus 0 1

Bacteria 600 310

Algae 850 319

Yeasts 2000 614
Fungus 3000 1012

Sponges 9000 30

Moulds 9500 32

Plants, trees 10000~ 30000 30~ 87

Worms 10500 35

Insects 10000~ 15000 3046

Jellyfish 10000 30

Zooplankton 10000~ 15000 30~ 46

Fish 100000~ 120000 300~ 370

Birds 120000 390

Amphibians 120000 370

Reptiles 130000 400

Mammals 140000 430

Humans 250000 740

表 3  俄勒冈州西部不同表面的热力学参数[23]

Table 3  Thermodynamics parameters in different surfaces in western

Oregon

参数

Parameters

采石场

Quarry

皆伐地

Clearcut

道格拉斯

冷杉人工林

Douglas fir

plantation

自然更新林

Natural

regenerating

forest

成熟林

Mature

forest

K * (WPm2 ) 718 799 854 895 924

L * ( WPm2 ) - 273 - 281 - 124 - 124 - 95

Rn ( WPm2 ) 445 517 730 771 830

T ( e ) 5017 5118 2915 2914 2417

RnPK * ( % ) 62 65 85 86 90

$TP$ t 0116 0108 0103 0106 0103

TRN 168 406 1631 788 1549

这个方法在评价水生生态系统的恢复和发展状况
[ 19, 20]

中已得到了初步应用,然而在森林生态系统中,由

于其边界不明确,食物网结构复杂,利用可用能的转化系数计算可用能储量和变化相当困难。同样,由于森林

生态系统的食物网结构复杂, 并且组分间的能量和物质交换很难量化,基于网络的自组权值的应用也受到了

限制。

Schneider and Kay 由 B�nard元胞实验受到启发,

提出/随着生态系统的发展,系统把太阳能转化为有

用功的能力增强, 通过自身的生产和再生产, 形成自

催化循环增加系统的能量耗散能力, 最大化减少系统

内部的热力梯度0的假说 [6]
。但是生态学界至今对于

生态系统的可用能、能量耗散等概念还没有明确的

定义。

如果一组生态系统所处的太阳辐射环境相同,最

成熟的那个系统留存的太阳辐射能量应该最多,即辐

射出去的能量最低, 根据黑体辐射原理, 这个系统的

表面温度最低
[ 21]
。他们的实验结果表明,单一物种群

落的表面温度> 自然更新群落, 同一块样地受到干

扰,表面温度明显升高
[ 22]
。据此Kay等提出了一套更

为简单、综合的评价生态系统发展程度的热力学指

标,即随着生态系统的发展
[ 21]

:

(1) RnPK
*
(可用能利用效率)增加( Rn 为净辐

射, K
*
为短波辐射) ;表面温度降低;

( 2) 热响应数 TRN ( TRN =
E

t
2

t
1

Rn$t

$T
, $T 为单

位时间系统的温升; Rn 为单位时间的太阳净辐射
[ 23]

增加,即系统的热缓冲能力增加。

Kay 等把生态系统看作一个黑箱,忽略内部各组

分间的相互作用, 只考虑能量整体的输入、输出和转

换,大大简化了所需参数
[ 21]
。Luvall and Holbo 的早期

研究结果也证明了 Kay 的观点(表 3)
[ 23]
。受此启发,

Aerts等利用 Thermal Buffer Capacity ( TBC) (温度随时

间的变化速率) 来评价植被恢复状况,研究表明保护

区与裸地和退化的牧场相比,具有更大的 TBC和更低
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的冠层温度,他认为TBC对于生态系统的恢复状况具有很强的指示功能,能够用于监测生态系统的发展
[ 24]
。

但是上述的研究都是从系统的表面辐射这一物理角度分析冠面温度对生态系统发展状况的指示性。系

统表面物理因子是影响冠面温度的重要因素,但并不全面。因为植物的表面温度并不只与自身的辐射有关,

而是生物因子与环境因子相互作用的结果。生态系统获得太阳辐射的能力是生态系统重要的功能之一,但是

生态系统是如何具体利用获得的能量, 尚需进一步探讨,才能深入挖掘生态系统发展的热力学过程。

2  理论推导

211  森林生态系统水平上的能量耗散

太阳能是生命活动的基础,也是地球生命系统的唯一能量来源。森林生态系统的热量平衡可以表示为

Rn = KE + H + G + F + IA ( 1)

  式中, Rn 为系统获得的净辐射; K为水的蒸发潜热; E 为单位时间的蒸发量,包括森林冠层截持水分蒸发

量、植物蒸腾量和土壤蒸发量;H 为森林冠层与大气作用层的感热通量; G 为土壤热通量; F 为植物体的储热

通量; IA 为植物代谢消耗的能量。

KE 为森林系统的潜热通量, 包括植物的蒸散和土壤蒸发。综合国内外观测结果, 森林作用层热量平衡各

分量占净辐射的比例为: 潜热通量一般占净辐射的 60% ~ 70% ,其中 60%以上消耗在植物的蒸腾上, 感热通

量占 20%~ 30%,储热量的变化和新陈代谢能量通量占 10%以下
[25]
。我国东北羊草草原有 49181%的净辐射

用于潜热; 49124%的净辐射用于感热交换 [26]
。可见, 植物把大部分能量以蒸腾的形式耗散出去,用不到 1%

的能量维持自身结构的生长
[ 27, 28]

。一般植物的蒸腾系数( Transpirat ion coefficient, 植物制造一克干物质所消耗

的水量)在 125~ 1000之间
[ 29]
。因此,森林生态系统把大部分能量用于蒸散耗能。研究表明,乔木物种的丰富

度与年蒸散的相关性是最强的
[ 30]
。并且初级生产力与年蒸散也有很好的相关性

[ 31]
, 可见, 植物蒸散并不是简

单的能量消耗, 而是通过能量耗散维持有序结构的过程, 同时也是植物发展状况的重要指示。Zhang and Wu

在其提出的植被组织有序度( Organizational order of vegetation)模型中就采用实际蒸散作为生态系统的负熵,而

负熵实质是可用能的量度
[32]
。对于植物来说, 蒸散最符合可用能耗散的概念。蒸散促进植物群落表面温度

降低,与黑体辐射定律共同解释了/在同一物理环境条件下, 越发展的生态系统表面温度越低0。但是蒸散的

测量较复杂,准确度不高,植被冠面温度与蒸散的耦合关系使冠面温度可以直接作为可用能耗散的量度。

根据森林生态系统的热量平衡,可以进一步把整个群落的能量耗散分为两个部分:植物耗散和环境耗散。

其中植物耗散包括: 植物蒸散+ 植物体内储热变化+ 植物新陈代谢的热量通量;环境耗散包括:感热通量+ 土

壤蒸发+ 土壤热通量。由于感热和潜热几乎占了植物群落能量耗散的 90%以上,因此可以把热量平衡方程

改写为:

Rn U KEp + KE s + H ( 2)

  式中, KEp 为植物的蒸散; KE s 为土壤的蒸发。

这样,植物耗散部分可近似为 KEp , 环境耗散部分可近似为 KE s + H ,根据热力学第一定律(能量守恒定

律) , 植物耗散增加, 则环境耗散减少,反之亦然。所以,随着植物群落的自然演替,植物耗散部分增加,环境耗

散部分将减少, 生态系统内部的环境稳定性得到加强。太阳提供给生命系统的能量在大部分地区是冗余的,

那么植被能够无限制的增加自身的耗散能力吗? 最后产量恒定法则(Law of constant f inal yield)表明/在一定范

围内, 当条件相同时, 植物的最后产量差不多是恒定的0[ 33, 34]
。因此, 在条件相同的同一地区, 植物耗散与环

境耗散的最终比例也应该是一定的。当植物耗散增加到某一临界值时,植物群落将达到稳定。既然蒸腾的主

要功能是调节温度, 因此可以提出这样的猜想:植物耗散与环境耗散的平衡是以达到系统温度稳定为目的的。

Lieth认为生态系统发展的目的是使系统的温度保持稳定
[31, 35]

。但是由于不同地区, 水、热、光的组配各不相

同,植被发育受到限制,温度调节能力是有限的。所以/植物耗散P环境耗散0对于不同地区有不同的极值。在

条件相同的同一地区,越接近顶级的生态系统,其植物耗散与环境耗散的比例应当越接近这个上限(图 1)。

生态系统是靠蒸腾维持自身的平衡,而不是水分蒸发。蒸发是一个纯粹的物理学过程, 只能增加环境的
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图 1 生态系统系统能量耗散分配

Fig. 1  The trade-off of energy dissipat ion in ecosystem

熵。蒸腾虽然也是熵增过程, 但它是植物负熵生产过程

中的一个环节。蒸腾耗能占净辐射比例高的植被对环

境的适应性和调控能力更强。

212  植物个体水平上的能量耗散和储存

在生态系统水平上, 由于可用能耗散占绝大部分,

因此在考虑衡量森林生态系统发展状况的时候,忽略了

可用能储存。在植物个体水平上, 植物的可用能储存是

不能忽略的,因为它是植物得以生存和延续的保证, 同

时又是植物扩展结构以获得更多可用能的主要手段。

从熵的角度来说,植物通过光合作用把太阳能转化为化

学能储藏在体内,是一个能量储存的过程, 这个过程中

图 2  植物能量耗散分配

Fig. 2 The trade-off of energy dissipation in individual plant

每生成 1mol有机物质引起的熵变是- 587166JPmol, 但
光合作用的同时伴随着蒸腾。蒸腾是一个热耗散的过

程, 在这个过程中, 每蒸发 1mol 水, 引起的熵变是

147184JPmol[ 36] 。因此植物获得的负熵是以增加环境的

正熵为代价的。然而对于整个生态系统来说,却力图通

过自组织使自身的熵达到最小。因此, 植物不能无限制

的向环境排熵, 而需要在可用能的储存和耗散之间找到

一个最佳平衡点,在保证自身和环境稳定有序的同时,

维持个体的生存和延续(图 2)。植物通过生长,扩展叶

面积或者向群落上层发展,以获得更多的可用能。在同

一区域相同条件下, 根据最大可用能耗散原则, 拥有更

大可用能耗散能力的物种应当被优先选择。因此,群落

中的优势物种应当比同层次的伴生种具有相对高的生

长速度和更强的蒸腾能力。需要注意的是,同一物种在

不同环境条件下能量耗散和储存能力是不一样的, Souza等对森林群落中不同功能群的耗散结构的研究发现,

先锋树种在没有环境压力的情况下,光合和蒸腾速率比顶级树种大, 也就是说可用能耗散能力更强。然而当

受到环境压力的情况下(水分胁迫) ,先锋树种的光合和蒸腾速率比顶级树种下降快
[ 37]
。也就是说,所谓的优

势只是对于特定环境而言。

3  研究展望

与生态学相关的各学科理论和技术的发展与完善,使人们能够系统的从多学科的角度研究和认识生态系

统。气候学、生理学、群落学、森林动力学从不同方面研究生态系统的性质和动态。而热力学为人们提供了一

个系统的理论体系, 为生态系统的研究提供了新的思路。运用可用能研究生态系统已逐渐成为跨学科前沿性

研究领域,具有很大的研究空间和意义。本文中植物耗散与环境耗散的平衡可以应用于以下几个方面的研

究:

( 1) 评价森林的发展潜力,预测植被的发展趋势;

( 2) 评价植被的恢复潜力,指导选择适宜本地发展的植被类型;

( 3) 气候变化对植被的影响;

( 4) 生态系统健康评价。

不同物种的能量耗散和储存可以用于研究物种的竞争优势,发展潜力、生物入侵预警等。

对生态系统的热力学研究可以分为 3个阶段:
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( 1)把系统视为一个黑匣子,只考虑能量的输入、输出,忽略系统的内部结构和内部环境因子,如最大化能

量耗散假说;

( 2)研究系统可用能耗散和储存与系统内部结构的关系,例如,森林中乔灌草等不同层次的搭配, 或不同

功能群的搭配对系统可用能耗散和储存的影响,生物多样性与可用能的关系等
[38~ 42]

;

( 3)建立模型,对森林动态进行定量模拟和预测。

本文的理论探讨还处于生态系统热力学研究的第一步,并且没有考虑捕食者的捕食, 也就是能量在营养

级间的流动和反馈, 另外,还需要大量的数据建立动态模型, 对理论的预测性做出合理评估。因此,本文旨在

抛砖引玉,希望有更多的研究者加入到该领域,推动生态学基础理论的发展。
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