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Abstract

The Maximum Entropy Theory of Ecology (METE) predicts the shapes of macroecological metrics in relatively static ecosystems

using constraints imposed by static state variables. In disturbed ecosystems, however, with time-varying state variables, its

predictions often fail. We extend macroecological theory from static to dynamic by combining the MaxEnt inference procedure

with explicit mechanisms governing disturbance. In the static limit, the resulting theory, DynaMETE, reduces to METE but

also predicts new scaling relationships among static state variables. Under disturbances, expressed as shifts in demographic,

ontogenic growth, or migration rates, DynaMETE predicts the time trajectories of the state variables as well as the time-

varying shapes of macroecological metrics such as the species abundance distribution and the distribution of metabolic rates

over individuals. An iterative procedure for completely solving the dynamic theory is presented. In a lowest-order iteration,

characteristic signatures of the deviation from static predictions of macroecolgoical patterns are shown to result from different

kinds of disturbance. Because DynaMETE combines MaxEnt inference with explicit dynamical mechanisms, but does not

assume any specific trait distributions over species or individuals, it is widely applicable across diverse ecosystems. This makes

it a promising theory of macroecology for ecosystems responding to anthropogenic or natural disturbances.

INTRODUCTION

One focus of ecology is obtaining insight into the shape and origin of patterns in abundance, energetics, and
spatial distributions of taxa, across spatial scales, and within different habitats. Macroecology, the study of
such patterns, builds capacity for estimating species diversity from sparse data, predicting extinction rates
under habitat loss, and deciphering the processes that determine ecosystem structure and function. (Brown
1995, Rosenzweig 1995, Gaston and Blackburn 2000, Kitzes and Shirley 2016).

Although the study of dynamic ecosystems is a rising area in ecology (Hill & Hamer1998; Dornelas 2010;
Turner 2010; Newman 2019), macroecological theory has largely focused on understanding patterns in quasi-
steady-state ecosystems, ignoring trending patterns in systems undergoing rapid succession, diversification
or collapse (Fisher et al. 2010). Empirical evidence, however, is accumulating that dynamic and static
macroecological patterns differ (e.g., Kempton and Taylor 1974; Carey et al. 2006; Harte 2011; Supp et
al. 2012; Harte and Newman 2014; Rominger et al. 2015; Newman et al. 2020). Our objective here is the
formulation and initial exploration of a theory, DynaMETE, to predict macroecological patterns in dynamic
systems.

Our starting point is a static theory based on the maximum entropy (MaxEnt) framework (Harte 2011; Harte
and Newman 2014). MaxEnt selects the flattest, and therefore least informative, probability distributions
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. compatible with constraints imposed by prior knowledge. Bias, in the form of assumptions about the distri-
bution that are not compelled by prior knowledge, is thereby eliminated (Jaynes 1957; 1982). The maximum
entropy form of a probability distribution, p (n ), is obtained by maximizing its Shannon information entropy
(Shannon 1948),−

∑
n p (n) log (p (n)),subject to imposed constraints.

Ever since Jaynes, the MaxEnt inference procedure has been applied in many fields, including image recon-
struction in medicine and forensics (Frieden, 1972; Skilling, 1984; Gull and Newton, 1986; Roussev, 2010),
neural net firing patterns (Meshulam, 2017), protein folding (Steinbach et. al, 2002; Mora et al, 2010),
and reconstruction of incomplete input-output data and other applications in economics (Golan, Judge and
Miller, 1996; Golan, 2018).

The MaxEnt Theory of Ecology (METE) assumes prior knowledge in the form of static state variables
describing a taxonomic group of interest (e.g., plants or arthropods) in a prescribed location. In the original
version of the theory there are four state variables: area, A , of the ecosystem, total number of s pecies, S
, within the broad taxonomic group in that ecosystem, summed number of individuals,N , in those species,
and summed metabolic rate, E , of those individuals. From the constraints imposed by the ratios of the state
variables, the forms of many of the metrics of macroecology can be inferred, with no adjustable parameters,
using MaxEnt.

METE predicts many pervasive patterns in static macroecology, including the species abundance distribution
(SAD) (Harte et al. 2008; Harte and Kitzes, 2014; White et al. 2012; but see Ulrich et al. 2010), the species-
area relationship (SAR) (Harte et al. 2009), the metabolic rate distribution over individuals (MRDI) (Harte
et al. 2008; 2017; Xiao et al. 2015), a relationship between the average metabolic rate of the individuals in a
species and the abundance of that species (Harte et al. 2008), and, in an extension of the original theory, the
distribution of species over higher taxonomic categories and the dependence of the abundance-metabolism
relationship on the structure of the taxonomic tree (Harte et al. 2015).

Just as macroecological patterns shift under disturbance, METE’s predictions also generally fail in ecosystems
undergoing relatively rapid change. In particular, when state variables are changing as a consequence of
succession or anthropogenic disturbance, the values of the state variables at any moment in time do not
accurately predict the shapes of the macroecological metrics at that same moment in time.

Examples of altered macroecological patterns in disturbed ecosystems abound. Moth censuses at Rotham-
sted reveal a log-series SAD (as METE predicts) at less disturbed locations and a lognormal SAD at more
disturbed locations (Kempton and Taylor 1974). Supp et al. (2012) report that when the state variables
(species richness and total abundance) are experimentally altered in small-mammal communities, the func-
tional form of the SAD is altered. Kunin et al. (2018) show that in the highly fragmented and manipulated
UK, METE under-predicts species richness derived from upscaling data from small plots. Franzman et al.
(2020) show that in an alpine plant community, both the SAR and the SAD increasingly deviate over time
from METE predictions during a period of drought stress.

In systems recovering from disturbance, macroecological patterns also change. Carey et al. (2006) show that
the shape of the SAR in recovering subalpine vegetation plots in the aftermath of both an eruption at Mount
St. Helens and a hillslope-erosion event at Gothic CO deviated systematically from that observed in nearby
undisturbed comparison plots. In the aftermath of a recent fire, Newman et al. (2020) observe the failure
of METE in a fire-adapted Bishop Pine forest site in coastal California. There, the SAR in a successional
post-fire ecosystem deviates markedly from the METE prediction, in contrast to a control site that has not
burned in many decades. On much longer time scales, such shifts are also occurring; for example, at younger
sites in the Hawaiian Islands where diversification is occurring more rapidly, both the SAD and the MRDI
show deviations from static theory predictions, in contrast to sites on the older islands (Rominger et al.
2015).

Across the Smithsonian tropical forest plots, systematic deviations from MaxEnt predictions appear promi-
nently at the Barro Colorado Island site in Panama, where the state variables, S and N , have declined over
the past 30 years, speculatively as a consequence of a combination of local disturbance and the formation
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. of Gatun Lake resulting in the semi-isolation of the created island from its metacommunity (E. Leigh, pers.
comm.). The shape of the SAD at BCI is currently intermediate between a log-series and a lognormal, while
other Smithsonian tropical forest plots that are less disturbed, such as Cocoli and Bukit Timah, show closer
agreement with the log-series SAD predicted by the static theory (Harte 2011).

The pattern of deviation of macroecological metrics from METE predictions differs across these investigations
of disturbed ecosystems. Whereas in some of the disturbance sites, the SAD appears to trend toward a
lognormal distribution (Rothamsted moths, BCI trees), in others the trend is toward a weak inverse power-
function, n-awith a < 1 (alpine plant community). In some disturbance sites, the SAR deviates from the
METE prediction toward a power-law (post-burn Bishop pine forest), while in others it deviates further from
power-law behavior (alpine plant community). This complexity of responses of macroecological patterns to
disturbance provides us with an opportunity to identify drivers of change. Indeed, DynaMETE predicts
departures of macroecological distributions from steady state that depend in characteristic ways on the
specific mechanisms of disturbance.

METE is static insofar as the state variables are assumed to vary so slowly that their instantaneous values
suffice to derive macroecological distributions. Plausibly, in a dynamic ecosystem with rapidly changing
state variables, static METE might be inadequate. Analogously in thermodynamics, pressure, volume, and
temperature are the macroscopic state variables, from which micro-level distributions such as the Boltzmann
distribution of molecular energies can be derived using MaxEnt (Jaynes 1957; 1982). In an out-of-steady-
state “disturbed” gas, such as one with inhomogeneously changing temperature, averaged pressure, volume,
and temperature no longer suffice.

In DynaMETE, we combine the MaxEnt procedure for determining least-biased probability distributions with
explicit mechanisms that drive the system from steady state. Because the dynamics depends on the state
variables, we require an iterative procedure for up-dating both constraints and macroecological distributions.

In Methods we review METE and present the theoretical framework for DynaMETE, including how ex-
plicit mechanisms are incorporated and upscaled from individuals to the community level, and an iteration
procedure for deriving predictions. Under Results we examine predicted scaling relationships among the
state variables in the static limit of DynaMETE. Then we examine dynamic predictions of the theory near
steady state. Coupled time-differential equations for the state variables are derived and solved to reveal
predicted trajectories of these variables under various perturbations. We also show predicted deviations of
abundance and metabolic rate distributions in a lowest-order iteration of the full theory, again for a variety
of perturbations. In Discussion, we assess the current status of DynaMETE and suggest future directions
and applications.

METHODS

Review of METE.

At the core of METE is the time-independent structure functionR (n , ε |S , N , E ).R is a joint conditional
distribution over abundance, n , of a species, and metabolic rate, ε of an individual;R ·dε is the probability
that a species picked at random from the species pool has abundance n , and an individual picked at random
from the species with abundance n has a metabolic rate in the interval (ε , ε + dε ).

We use a discrete notation, with summation, not integral, signs for all variables n , ε , S , N , E , and adopt
the units convention that the smallest value for the metabolic rate isε = 1, the metabolic rate of the smallest
observed organism in the community (e.g., a germinant tree in a forest, or a tree with 10 mm dbh if that is
the smallest tree censused). The constraints on the static structure function are:

N
S =

∑
n,ε nR (n, ε|S,N,E)(1)

and

E
S =

∑
n,ε νεR (n, ε|S,N,E) .(2)

3
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. The MaxEnt solution (Harte et al., 2008) for R (n ,ε |S ,N ,E ) subject these constraints is:

R (n, ε|S,N,E) = e−λ1ne−λ2n

Z (3)

where Z -1 is a normalization constant (see below). The λ ’s are Lagrange multipliers that are determined
from the values of S , N , E . The quantity β =λ 1 + λ 2 is determined from

S
N

∑N
n=1 x

n =
∑N
n=1

xn

n (4)

where x = e−β . The Lagrange multiplier,λ2, is given by

λ2 = S
E−N . (5)

In many ecosystems, the state variables obey the inequalities S << N<< E , in which caseβ � 1 and the
solution to Eq. 4 is, to a good approximation,

S
N≈ β ln

(
1

1−e−β

)
≈β ln

(
1
β

)
(6)

Moreover, in that approximation,

Z ≈
ln( 1

β)

λ2
, (7)

In all that follows, we assume the validity of these approximations, and use =, not ≈, signs in the equations.

We note for later comparison with DynaMETE that the species abundance distribution (SAD), φ (n) , ob-
tained by summingR over metabolic rate, ε, is the log-series distribution:

φ (n) = e−βn

n•ln( 1
β )

(8)

and the distribution of metabolic rates over all individuals (the MRDI), obtained by summing nR S/N over
abundance, n , is:

Ψ (ε) = βλ2e
−γ(ε)

(1−e−γ(ε))2 (9)

where

γ (ε) = λ1 + λ2ε. (10)

METE also contains a spatially-explicit component but to focus on the essential concepts underlying Dy-
naMETE, we ignore the spatial dimension here.

For further description of MaxEnt and METE, and software for deriving predictions, see Harte 2011; Brem-
mer and Newman 2019; Kitzes and Wilbur 2016; Rominger and Merow 2016.

DynaMETE.

DynaMETE is a hybrid theory based upon both the logic of the MaxEnt procedure and explicit mechanistic
assumptions about the drivers of change. The mechanistic parent of DynaMETE is contained within a set
of transition functions that describe demographic and ontogenic-growth rates. They derive from analyses
of individuals and populations, not directly from the dynamics of the state variables. To up-scale these
processes from the micro-level variables, n and ε,to the macro-level state variables, S , N , and E , we
average the transition functions over the perturbed structure function. That function, in turn, is determined
in an iterative procedure, from the constraints imposed by the perturbed state variables and their time
derivatives using MaxEnt. Fig. 1 illustrates the recursive architecture of DynaMETE.

Importantly, our distinction between “steady-state” and “dynamic” applies to the state variables only; even
in steady state, individuals can be growing or dying and abundances of species can be increasing or decreasing
at any moment in time, provided the state variables are constant.

At any moment in time, the constraints on the dynamic structure function, R , include the state vari-
ables and their first time derivatives. Two Lagrange multipliers, λ1 andλ2, correspond to the constraints

4
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. provided by ratios of state variables, N /S and E /S , just as in METE. Three additional Lagrange
multipliers,λ3, λ4 and λ5, correspond to the constraints of (1/S )dN /dt , (1/S )dE /dt , and dS /dt
.

Consider an ecosystem that has been in steady state up until timet = 0; the state variables have been
constant as a consequence of a balance among the processes that increase and decrease their values, and
the structure function is given by Eq. 3. For S , those processes might include extinction, speciation,
and immigration; forN , they might include birth, death, and immigration; and forE , they might include
ontogenic growth, death of individuals, and immigration. At t = 0, a disturbance is imposed. It could be
a reduction in the immigration rate because of habitat fragmentation, or a change in the ontogenic growth
rate or the per capita death rate because of climate change.

DynaMETE describes the time evolution of the system in the aftermath of that disturbance as an iteration
of a sequence of steps (A-G) that are made more explicit in Table 1.

To express Table 1 in equation form, we introduce transition functions. We denote the rate of change of the
population of an arbitrary species by:

dn/dt = f (n,ε,{X },{c}) (11)

Here {X } refers to the set of state variables and {c } refers to the set of parameters such as migration rate
or per-capita birth and death rates that govern changes in the abundances of the species and thus in N .
We assume that f and the other transition functions do not depend on the {dX /dt }.

Similarly, the rate of change of the metabolic rate of an individual is:

dε/dt = g (n ,ε , {X},{c }). (12)

From Eqs. 11 and 12:

d(νε)

englishdt=ng(n,ε, {X} , {c}) + εf(n, ε, {X} , {c}) ≡ h(n, ε, {X} , {c})(13)

The function h describes processes that contribute to changes in the total metabolic rate of the species and
thus in E .

In addition to f and h, the transition functionq (n, ε, {X} , {c}) describes processes governing changes in
species richness, including for example extinction, immigration, and speciation. Multiplying these transition
functions by the time-evolving structure function and summing overn and ε, yields the time-evolving time
derivatives of N and E and S .

To describe the iterative process we introduce a discrete time-step index, i , and designate the time-dependent
state variables, their time derivatives, the Lagrange multipliers, the transition rate parameters, and the
structure function as {Xi }, {dXi /dt }, λj,i,{ci } and Rirespectively. The index, j, designating the Lagrange
multipliers, runs from 1 to 5.

Again consider a system that in the past (i < 0) was in steady state, with static state variables, static struc-
ture function given by Eq. 3, and Lagrange multipliers given by Eqs. 5 and 6. For i < 0,λ3,i, λ4,i, λ5,i and
the time derivatives of the state variables vanish. At i = 0 a disturbance is imposed that is expressible as a
change in one or more of the parameters, c , in the transition functions. It can be a time-varying or a fixed,
one-time parameter change.

The iterative process cycles through three groups of equations using the perturbed transition functions.
First, at any moment in time i , there are the constraint equations that determine the structure function
from the instantaneous values of the state variables and their time derivatives:

Ni = Si
∑
n,ε nRi(n, ε, {Xi} , {ci})(14)

5
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. Ei = Si
∑
n,ε νεRi(n, ε, {Xi} , {ci})(15)

dNi
dt = Si

∑
n,ε f (n, ε, {Xi}, {ci})Ri(n, ε, {Xi} , {ci})(16)

dEi
dt = Si

∑
n,ε h (n, ε, {Xi}, {ci})Ri(n, ε, {Xi} , {ci})(17)

dSi
dt =

∑
n,ε q (n, ε, {Xi}, {ci})Ri(n, ε, {Xi} , {ci})(18)

Eqs. 14 and 15 impose the same constraints as do Eqs. 1 and 2, whereas Eqs. 16-18 impose new constraints.
For notational simplicity, conditionality of the structure function on the time derivatives of the state variables
is implicit in Eqs 14-18, whereas we have made explicit the dependence of the structure function on the state
variables as a consequence of their appearance in the constraints. Eqs. 14-18 implement step E in Fig.
1. From these equations, application of the MaxEnt inference procedure results in the following ecological
structure function:

Ri(n, ε, {Xi} , {ci}) = Z−1i e
−λ1,in

e−λ2,iνεe−λ3,if(n,ε,{Xi})e−λ4,ih(n,ε,{Xi})e−λ5,iq(n,ε,{Xi})(19)

where Zi is a normalization factor that depends on the λj,i.

To iterate the structure function we need to update the state variables:

{Xi+1} = {Xi}+ {dXidt }∆t(∆t = 1 with integer index i) (20)

This is step B in Fig. 1.

Eq. 20 allows us to directly update the transition rate functions by substitution (step 4 in Table 1).

Finally, we update the time derivatives of the state variables from time step i to i +1 by averaging the
transition functions evaluated with Xi +1 over the structure function with Lagrange multipliers determined
from Eqs. 14-18 fixed at time step i , but the transition functions f ,h , q appearing in the exponents of Eq.
19 evaluated at theXi +1:

Si+1

∑
n,ε f

(
n, ε, {Xi+1

}
, {ci+1})Ri(n, ε, {Xi+1} , {ci+1}) = dNi+1

dt (21)

Si+1

∑
n,ε h

(
n, ε, {Xi+1

}
, {ci+1})Ri(n, ε, {Xi+1} , {ci+1}) = dEi+1

dt (22)∑
n,e q

(
n, ε, {Xi+1

}
, {ci+1})Ri(n, ε, {Xi+1} , {ci+1}) = dSi+1

dt (23)

The subscript i on Ri in Eqs. 21-23 signifies that the Lagrange multipliers are those at step i , and thus
depend on {Xi } and {dXi /dt}. Eqs. 21-23 implement step D in Fig. 1.

Equations 14-23 comprise DynaMETE. They set forth an iterative procedure for calculating the time evo-
lution of both the state variables and the structure function. From the latter, the time-dependent SAD and
MRDI can be calculated.

Supporting Information-A (SI-A) explains the rationale for the term,S , multiplying the summations in Eqs.
16, 17, 21, and 22; SI-B elaborates on the full set of equations 14-23, demonstrating their internal consistency.

We turn next to the model-dependent, mechanistic parent of the hybrid theory: expressions for the transition
functions f , h, andq .

The transition functions

Up until this point, we have described a very general theoretical framework that in principle could be
applied to a wide variety of dynamical systems. To proceed we make specific model assumptions about the
mechanistic transition functions. There is no agreed-upon set of processes governing the rates of change of n
andε, nor agreed-upon mathematical representations of selected processes. As with all mechanistic modeling

6
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. in ecology, plausible mathematical representations of very complex and imperfectly understood processes
will necessarily, be simplifications.

Our choices are guided by conformity with results from metabolic theory (Brown et al. 2004) and by scale-
consistency requirements as described below. The reasoning behind our choices of functional forms for the
transition functions are presented here, with some additional mathematical details about diversification via
immigration in SI-D. Alternative forms for the transition functions can readily be substituted. For notational
simplicity, we suppress in this subsection the time index for the state variables and rate constants that the
transition functions depend upon.

Contribution of birth and death tof (n, ε). Species-level demographics is constrained by metabolic
scaling theory, so that per-capita birth and death rate scale inversely with the 1/3 power of the average
metabolic rate of the individuals in the species (Niklas 2007; Marba et al. 2007):

fbirth = b0
n
ε1/3

(24)

Here, and in the other transitions that follow, a correlation betweenn and ε in the form of an energy
equivalence relationship (Brown et al., 2004) arises when expressions such as n

ε1/3
are averaged over the

structure functionR (n , ε) (Harte et al., 2008).

The contribution of death to dn /dt also depends on n
ε1/3

but with a weak zero-sum constraint which operates
at the community level and arises from the value ofE , not N or n . Thus, we multiply n

ε1/3
by E /E c, where

E c is a soft metabolic limit:

fdeath = −d0n
ε
1
3

E
Ec

(25)

When we examine the spatial scaling properties of DynaMETE, the parameter E c will also serve as a
fundamental scale parameter, with E c proportional to plot area within a given habitat.

Contribution of death toh(n, ε). Multiplying the death rate in Eq. 25 by ε , we get the following
contribution toh (n , ε) :

hdeath = −d0nε
2
3
E
Ec

(26)

We ignore the contribution of birth to dE/dt because birth primarily partitions, rather than adds to,
metabolism.

Contribution of immigration tof (n, ε) andh(n, ε). For a vegetation community, we denote by m 0

the immigration rate of seeds that result in germinants with ε= 1. The probability that the immigrant is in
an existing species with abundancen is assumed to be n /N , so:

fimmigration = m0
n
N (27)

Because the metabolic rate of these immigrants is 1:

himmigration = m0
n
N . (28)

For an animal community, Eq. 28 would be multiplied by the metabolic rate of individuals dispersing into
the plot.

Contribution of ontogenic growth toh(n, ε). An expression for the ontogenic growth rate of an
individual is also constrained by metabolic scaling theory (West et al. 2001):

gontogenic growth = w0ε
2/3 − w1ε(29)

This expression for g (n , ε) (see Eq. 12) is multiplied by n to give the contribution of ontogenic growth toh
(n , ε) :

hontogenic growth = w0nε
2/3 − w1νε(30)
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For reasons of scale consistency, the parameterw 1 equals a scale-independent parameter,w 10, divided by
ln2/3(1/β). If, instead, we assumed thatw 1 and not w 10 is scale independent, then in the resulting equation

for dE /dt, one of the terms, -w 1E , scales isometrically with area while the other scales as area/
(

1
β

)
or

roughly area/ln2/3(area).

Contribution of local extinction toq(n, ε). We assume that the local extinction of a species in an
ecosystem occurs when, within the local community, the last individual in that species dies. The extinction
contribution to q is then:

qextinction = S dn
dt |death,n=1 = −

Sd0
E

Ecδn,1

ε
1
3

(31)

where δn,1= 1 if n = 1 and 0 otherwise.

Contribution of immigration toq(n, ε). Most immigrants will be from species in the meta-community
already present in the local community. We assume new species arriving in the local community originate
from the relatively rare species in the meta-community and that the metacommunity is static.

The metacommunity species richness,S meta,, and total abundance,N meta, together determine βmeta(Eq. 6).
From this, the fraction of immigrants that are new species entering the ε = 1 cohort can be estimated. Using
a log-series meta-community SAD, and summing over the high rank (i.e. low abundance) species from the
highest ranked to a rank equal toS meta – S , which by our assumption are the species not already present
in the local community, we derive (see SI-D for derivation):

qimmigration = m0e
−µS−γ (32)

whereµ = ln( 1

βμετα
)

Sμετα,

βmetaις ςαλςυλατεδ φρομ Εχ. 6 υσινγ τηε vαλυες οφΣ μετα ανδ Ν μετα ωηιςη ιν τυρν αρε

εστιματεδ ΣΙ-Ε, ανδ γ ις Ευλερ΄ς ςονσταντ, ῀v0.577.

ὃντριβυτιον οφ σπεςιατιον τοχ(ν, ε). Αβσεντ α μορε ςομπλετε υνδερστανδινγ οφ ηοω τηε σπεςιατιον

ρατε δεπενδς ον ςομμυνιτψ vαριαβλες, ωε εξαμινε τωο εξπρεσσιονς φορ τηις ρατε, βοτη οφ ωηιςη αρε ςερταινλψ

σιμπλιφιςατιονς (σεε, φορ εξαμπλε, Σμιτη ετ αλ. 2014). Ιν ονε, τηε σπεςιατιον ρατε ις προπορτιοναλ το τηε

τοταλ νυμβερ οφ σπεςιες (Ραβοσκψ, 2013). Μοτιvατιον φορ τηις ςομες φρομ τηε φοσσιλ ρεςορδ. Φολλοωινγ

μαθορ εξτινςτιον εvεντς, ρεςοvερψ οφ α διvερσε βιοτα γενεραλλψ βεγινς σλοωλψ ανδ τηεν αςςελερατες (Κιρςηνερ &
Ωειλ 1995). Τηε αςςελερατιον οφ διvερσιφιςατιον ατ σμαλλ Σ ις εξπεςτεδ ιφ τηε σπεςιατιον ρατε ις αππροξιματελψ

προπορτιοναλ το σπεςιες ριςηνεσς. Ηενςε ιν σπεςιατιον μοδελ 1 ωε ηαvε·

qspeciation 1 = σ1
ΚΣ

K+S (33)

ωηερε Κ ις α σατυρατιον τερμ.

Ιν αν αλτερνατιvε σπεςιατιον μοδελ, εαςη σπεςιες ωουλδ ηαvε α σπεςιατιον ρατε τηατ ις προπορτιοναλ το ιτς

ποπυλατιον σιζε διvιδεδ βψ τηε τυρνοvερ τιμε οφ ινδιvιδυαλς ιν τηε σπεςιες (σεε, φορ εξαμπλε, Ωεισερ ετ αλ. 2018).

Ιν οτηερ ωορδς, εαςη βιρτη ηας αν εχυαλ ςηανςε οφ ρεσυλτινγ ιν α νεω σπεςιες, ανδ σο σπεςιες ωιτη λαργε ν

ανδ σμαλλε, ανδ τηυς ηιγηερ βιρτη ρατε, ηαvε τηε ηιγηεστ σπεςιατιον ρατες:

qspeciation 2 = σ2b0νΣ

ε
1
3

(34)

Συμμαρψ οφ τρανσιτιον φυνςτιονς. Φρομ Εχς. 24-34, ωε ηαvε

f (n, ε) = (b0 − d0
E
Ec

) n

ε
1
3

+m0
n
N , (35)

h (n, ε) = w0νε
2
3 − w10

ln
2
3 ( 1

β)

νε d0nε
2
3
E
Ec

+ m0n
N ,(36)

q (n, ε) = m0e
−µS−γ + σ1ΚΣ

K+S + σ2b0νΣ

ε
1
3
− Sδn,1

d0
E
Ec

ε
1
3
.(37)
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Ιν Εχ. 37, βοτη σπεςιατιον μοδελς ανδ ιμμιγρατιον αρε ινςλυδεδ φορ γενεραλιτψ. Ωιτη τηε τρανσιτιον φυνςτιονς

σπεςιφιεδ, τηε ιτερατιον προςεδυρε δεσςριβεδ βψ Εχς. 14-23 ςαν βε ςαρριεδ ουτ ανδ τηε τιμε τραθεςτοριες οφ

τηε στατε vαριαβλες, τηε στρυςτυρε φυνςτιον, ανδ τηε μετριςς οφ μαςροεςολογψ τηατ δεριvε φρομ τηε στρυςτυρε

φυνςτιον ςαν βε ςαλςυλατεδ.

ΡΕΣΥΛΤΣ

Ωε φιρστ δεριvε πρεδιςτεδ στατε vαριαβλε τραθεςτοριες ιν τιμε, ατ ανδ νεαρ στεαδψ στατε, φρομ α σετ οφ ςουπλεδ

τιμε-διφφερεντιαλ εχυατιονς φορ τηε στατε vαριαβλες τηατ ρεσυλτ φρομ α τρυνςατιον, ατ στεπ 2 ιν Ταβλε 1, οφ

τηε φυλλ ιτερατιον προςεδυρε. Ιν τηις αππροξιματιον, τηε φορμ οφ τηε στρυςτυρε φυνςτιον ιν Εχ. 3 ις ρεταινεδ

(λ3, λ4, λ5 = 0) ανδ ωε δεριvε α σετ οφ νον-λινεαρ τιμε-διφφερεντιαλ εχυατιονς οφ μοτιον (Εχς. 38-40) φορ τηε

στατε vαριαβλες τηατ ωιλλ δεπενδ υπον βοτη τηε στατε vαριαβλες τηεμσελvες ανδ τηε vαλυες οφ τηε παραμετερς

ιν τηε τρανσιτιον φυνςτιονς. Ωε εξπλορε ηερε βοτη τηε στεαδψ στατε προπερτιες οφ τηεσε εχυατιονς ανδ τηε

δψναμιςς τηεψ πρεδιςτ νεαρ στεαδψ στατε. Τηεσε ρεσυλτς σηουλδ ονλψ βε γοοδ αππροξιματιονς το τηε αςτυαλ

ΔψναΜΕΤΕ πρεδιςτιονς φορ σμαλλ δεvιατιονς φρομ στεαδψ στατε βεςαυσε τηεψ δεριvε φρομ τηε στατις στρυςτυρε

φυνςτιον.

Τηεν, ιν α φιρστ ιτερατιον οφ τηε φυλλ τηεορψ, ωε υσε Εχς. 14-23 το ςαλςυλατε λοωεστ-ορδερ εφφεςτς οφ

vαριους περτυρβατιονς ιν τηε τρανσιτιον φυνςτιον ρατε ςονσταντς ον τηε στρυςτυρε φυνςτιον. Φρομ τηε περτυρβεδ

στρυςτυρε φυνςτιον ωε τηεν δεριvε αλτερεδ σηαπες οφ τηε αβυνδανςε ανδ μεταβολις ρατε διστριβυτιονς. Ωε

εμπηασιζε τηατ τηεσε ρεσυλτς μαψ διφφερ ςονσιδεραβλψ φρομ α φυλλψ-ιτερατεδ σολυτιον το ΔψναΜΕΤΕ.

Στατε ἅριαβλες ατ ανδ Νεαρ Στεαδψ Στατε.

Υσινγ Εχς. 21-23, ωιτη τηε τρανσιτιον φυνςτιονς σπεςιφιεδ ιν Εχς. 35-37 ανδ Ρ γιvεν βψ Εχ. 3, ωε οβταιν (σεε

ΣΙ-῝ φορ δεριvατιονς):

δΝ

δτ
=
[
b0 − d0 (E

Ec)

]
[
1.21N

4
3 ( 1

β )

(
1+

4N ln( 1
β)

3E

)
E

1
3

−
3N2ln( 1

β)

2E ] +m0(38)

ανδ

δΕ

δτ
= [w0 − d0

(E
Ec)

][ 2.42E
2
3N

1
3

ln
2
3 ( 1

β )
− 2.26E

2
3 S

1
3

ln( 1
β )

] − w10E

( 1
β )

+ m0.(39)

Φορ τηε γενεραλ ςασε, ωιτη ιμμιγρατιον ανδ βοτη σπεςιατιον μεςηανισμς οπερατινγ, αλονγ ωιτη εξτινςτιον, ωε

ηαvε

δΣ

δτ
= m0e

−µS−γ + σ1
ΚΣ

K+S + σ2b0

(
1.21N

4
3 ( 1

β )
E

1
3

(
1 +

4N ln( 1
β )

3E

)
− 1.5N2 ln( 1

β )
E

)
− 1.35 d0

Ec
S4/3E2/3

ln(1/β) .(40)

Στεαδψ Στατες. Σεττινγ τηε τιμε δεριvατιvες ιν Εχς. 38-40 το ζερο, ωε οβταιν τηε φολλοωινγ ρελατιονσηιπς

αμονγ τηε στατις vαλυες οφ τηε στατε vαριαβλες ανδ τηε παραμετερς τηατ δεσςριβε τηε δψναμιςς. Φρομ Εχ. 38:

E = Ec
b0
d0

(1 + δE)(41)

ανδ φρομ Εχ. 39:

N = [ 0.41w10

w0−d0 (E
Ec)

]3E (1− δN ) . (42)

Τηε ςορρεςτιον τερμς, δE ανδ δN , αρε οφ ορδερ
(m0

b0)

(
E

1
3

N
4
3

)ανδ (S/E)
1
3 , ρεσπεςτιvελψ, ωηιςη ωιλλ γενεραλλψ βε

<< 1.

Φρομ Εχ. 40, φορ τηε ιμμιγρατιον-ονλψ ςασε (σ1 = σ2= 0), ωε ηαvε

Σe3µ
S
4 = [

0.41m0ln(
1
β)

d0(
E
Ec)

]
3
4E

1
4 (43)

Φορ τηε ςασε m0 = σ2 = 0, ανδ Σ>> Κ ,

9
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S = [
1.35σ1 ln( 1

β)

d0(
E
Ec)

]3/4E
1
4 (44)

Ιφ Σ << Κ , τηεν

S = [
1.35σ1 ln( 1

β)

d0(
E
Ec)

]3E(45)

Φιναλλψ, φορ τηε ςασε m0 = σ1 = 0 :

S = [ 0.9σ2b0
d0(

E
Ec)

]3/4 ln( 1
β)E(46)

Τηε Στεαδψ-Στατε Σπεςιεσ-Αρεα Ρελατιονσηιπ (ΣΑΡ). Ωε ςαν δεριvε νεστεδ ΣΑΡς φρομ Εχς

43-46 βεςαυσε ιν α νεστεδ δεσιγν,Ες , Ε , ανδ Ν σςαλε λινεαρλψ ωιτη αρεα. Ιν τηε ιμμιγρατιον-ονλψ μοδελ,

τακινγ τηε λογαριτημ οφ Εχ. 43 γιvες:

S = ln(E)
3µ + ln(m0)

µ − 4ln(S)
3µ +

ln(ln( 1
β ))

µ +
ln
(

0.41Ec
d0E

)
µ .(47)

Ιν α νεστεδ ΣΑΡ δεσιγν, Ες , Ε , ανδΝ σςαλε λινεαρλψ ωιτη αρεα, ανδ ιν γενεραλ, Ε>> μ 0. Ηενςε Σσςαλες

λογαριτημιςαλλψ ωιτη αρεα. Τηερε αρε λν(λν(αρεα» ςορρεςτιονς αρισε φρομ τηε τηιρδ ανδ φουρτη τερμς (σεε

Εχ. 6) ον τηε ριγητ-ηανδ σιδε οφ Εχ. 47 ανδ τηε φιφτη τερμ ςοντριβυτες α ςονσταντ. Ιφμ 0 σςαλες ας α ποωερ

οφ αρεα, τηεν τηε σεςονδ τερμ αλσο γιvες α λν(αρεα), ωηιςη ις γενεραλλψ σμαλλερ τηαν τηε φιρστ τερμ.

Φορ συφφιςιεντλψ σμαλλ Σ ιν Εχ. 43, τηε εξπονεντιαλ τερμ ςαν βε ιγνορεδ, ανδ τηεν τηε φιρστ τερμ ον τηε

ριγητ ηανδ σιδε οφ Εχ. 47 ςαν βε σετ εχυαλ το τηε τηιρδ τερμ. Τηις ρεσυλτς ιν Σ ῀vm
3
4
0 E

1
4
0 ∼ αρεα ιφμ 0

σςαλες λινεαρλψ ωιτη αρεα, ανδ Σ ῀v αρεα
1/4

ιφ μ 0ις σςαλε-ινδεπενδεντ. Τηις λιμιτ αππλιες ωηεν Σ < 1/µ, ωηιςη

φορ α τψπιςαλ 50 ηα τροπιςαλ φορεστ πλοτ ις αππροξιματελψ Σ< 50 (σεε ΣΙ-Ε).

Τηε ΜΕΤΕ ΣΑΡ ωας δεριvεδ (Ηαρτε ετ αλ. 2009) φρομ τηε ΜαξΕντ-πρεδιςτεδ σπεςιεσ- αβυνδανςε ανδ τηε

σπεςιεσ-λεvελ σπατιαλ-οςςυπανςψ διστριβυτιονς. Ιν ςοντραστ, τηε ΔψναΜΕΤΕ πρεδιςτιον δοες νοτ δεπενδ ον

α σπατιαλ διστριβυτιον φυνςτιον, βυτ ιτ δοες δεπενδ ον τηε ςηοιςες μαδε φορ τηε μεςηανισμς τηατ γοvερν τηε

τρανσιτιον φυνςτιονς, φ ,η , ανδ χ ανδ τηατ λεδ το Εχ. 41. Νεvερτηελεσς, ΜΕΤΕ ανδ τηε στατις λιμιτ οφ

ΔψναΜΕΤΕ ιν τηε μιγρατιον-ονλψ μοδελ πρεδιςτ τηε σαμε αππροξιματε φυνςτιοναλ φορμ φορ τηε ΣΑΡ: Σ ῀v

λν(αρεα) ωιτη λν(λν(αρεα» ςορρεςτιονς. Νυμεριςαλ σιμυλατιονς φορ α vαριετψ οφ ςηοιςες οφ στατε vαριαβλες

σηοω τηατ, βεψονδ τηις φυνςτιοναλ σιμιλαριτψ, τηεψ πρεδιςτ νεαρλψ οvερλαππινγ ΣΑΡς (σεε φορ εξαμπλε Φιγ.

2).

Ιν τηε φιρστ σπεςιατιον μοδελ, φρομ Εχ. 44 ωιτη Σ>> Κ ωε γετ χυαρτερ-ποωερ σςαλινγ οφ σπεςιες ριςηνεσς

ωιτη Ε (υπ το α ln (1/β)ςορρεςτιον) ανδ τηερεφορε ωιτη αρεα. Ιν τηατ μοδελ, ωιτη Σ << Κ, ανδ φορ ανψ Σ ιν

τηε σεςονδ σπεςιατιον μοδελ, Σ σςαλες λινεαρλψ ωιτη αρεα, υπ το αln (1/β) ῀v λν(Ν )-λν(Σ ) ςορρεςτιον. Τηε

φιρστ μοδελ, ωιτη α σατυρατιον τερμ Κ τηατ ις σμαλλ ςομπαρεδ το τηε στεαδψ στατε σπεςιες ριςηνεσς, τηυς

ψιελδς α μορε ρεαλιστις σπεςιεσ-αρεα ρελατιονσηιπ.

Α Προδυςτιvιτψ-βιομασσ-διvερσιτψ-αβυνδανςε ρελατιονσηιπ ατ στεαδψ στατε. Μεταβολις

σςαλινγ ινφορμς υς τηατ ινδιvιδυαλ μασς (μ ) ις ρελατεδ το ινδιvιδυαλ μεταβολισμ βψm(ε) = m(1)ε4/3. Συμμινγ

οvερ τηε στεαδψ-στατε στρυςτυρε φυνςτιον, τοταλ βιομασς, Β , ις τηεν (φολλοωινγ τηε μετηοδς ιν ΣΙ-῝):

Β = m(1)S
∑
n,ε ε

4
3nR(n, ε |S,N,E) = m(1) 3.57E

4
3

S
1
3 ln( 1

β)

. (48)

Τηις ςομμυνιτψ μασσ-μεταβολισμ ρελατιονσηιπ τηυς ινvολvες σπεςιες ριςηνεσς, ανδ αλσο τοταλ αβυνδανςε vια τηε

λν(1/β) τερμ. Ιντερπρετινγ τηε στατε vαριαβλε Ε ας τοταλ νετ προδυςτιvιτψΠ οφ τηε ςομμυνιτψ, Εχ. 48 προvιδες

α ρελατιονσηιπ αμονγ προδυςτιvιτψ, βιομασς, σπεςιες ριςηνεσς ανδ αβυνδανςε:

P = 0.385 B
3
4S

1
4

ln
3
4 ( 1
β) (49)

ωηερε Β ανδ Π αρε μεασυρεδ ιν υνιτς συςη τηατ μ(ε = 1)=1. Εχ. 49 δοες νοτ δεπενδ ον ωηετηερ μιγρατιον,

σπεςιατιον ορ α ςομβινατιον οφ βοτη ςοντριβυτες το διvερσιφιςατιον βεςαυσε Εχ. 40 ωας νοτ υσεδ ιν ιτς δεριvατιον.
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Νορ δοες ιτ δεπενδ ον τηε φορμς οφ τηε τρανσιτιον φυνςτιονς ανδ τηε ρατε ςονσταντς, ωηιςη ωιλλ διφφερ φρομ

ηαβιτατ το ηαβιτατ.

Νοτινγ τηε διφφερεντ σςαλινγ εξπονεντς ιν τηε ςοντριβυτιον οφ βιομασς ανδ σπεςιες ριςηνεσς το Π , ανδ τηατ

λν(1/β) vαριες αππροξιματελψ ας λν(Ν ) – λν(Σ ), τηε ινφλυενςε οφ βιομασς ον προδυςτιvιτψ ις ςονσιδεραβλψ

στρονγερ τηαν τηατ οφ σπεςιες ριςηνεσς, ωηιςη ιν τυρν ις στρονγερ τηαν τηατ οφ αβυνδανςε, ωηιςη ονλψ εντερς

vια τηε λν(1/β) τερμ. Εμπιριςαλ συρvεψς οφ τηε προδυςτιvιτψ-βιομασς ρελατιονσηιπ (Γηεδινι ετ αλ. 2018· Θενκινς

2015· Νικλας 2007) αρε χυαλιτατιvελψ ςονσιστεντ ωιτη τηεσε ρεσυλτς βυτ εξτενσιvε αναλψσις ωιλλ βε ρεχυιρεδ

το τεστ Εχ. 49.

Εχ. 49 ις αν ‘ιδεαλ βιοδιvερσιτψ λαω’, αν αναλογ οφ τηε ιδεαλ γας λαω τηατ ρελατες τηερμοδψναμις στατε

vαριαβλες. Βεςαυσε τηις εχυατιον ωας δεριvεδ υσινγ τηε στεαδψ-στατε στρυςτυρε φυνςτιον ιν Εχ. 3, ιτ ωιλλ

λικελψ νο λονγερ ηολδ υνδερ νον-στεαδψ-στατε ςονδιτιονς. Φολλοωινγ διστυρβανςε, τηε φυλλ στρυςτυρε

φυνςτιον (Εχ. 19) ις νεεδεδ το δεριvε τηε προδυςτιvιτψ-βιομασσ-αβυνδανςε-σπεςιες ριςηνεσς ρελατιονσηιπ, ανδ ιτ

ωιλλ τηεν δεπενδ ον τηε δεταιλς οφ τηε διστυρβανςε μεςηανισμ.

Στατε vαριαβλε δψναμιςς νεαρ στεαδψ στατε. Τιμε τραθεςτοριες οφ τηε στατε vαριαβλες νεαρ στεαδψ

στατε φολλοω φρομ Εχς. 38-40, ωηιςη ωερε δεριvεδ φρομ τηε στατις στρυςτυρε φυνςτιον. Ωε εξαμινε βοτη τηε

φιρστ ορδερ ρεσπονσες οφ τηε στατε vαριαβλες το σεvεραλ κινδς οφ διστυρβανςε, εξπρεσσεδ βψ αλτερεδ τρανσιτιον

ρατε παραμετερς, ανδ τηε ρεςοvερψ το στεαδψ στατε φρομ α δεπλετεδ στατε.

Φορ τηεσε δψναμιςαλ σιμυλατιονς ωε νεεδ το σπεςιφψ τηε τρανσιτιον ρατε παραμετερς. Ωε ςηοοσε α φορεστ τηατ

ρεσεμβλες τηε 50 ηα Β῝Ι τροπιςαλ φορεστ πλοτ (ὃνδιτ ετ αλ., 2000· ὃνδιτ, 1998· ὃνδιτ ετ αλ., 2019· Ηυββελλ ετ

αλ., 1999). Αππροξιματε τρανσιτιον ρατε ςονσταντς φορ τηις σιτε αρε γιvεν ιν Ταβλε 2 ανδ τηε ρατιοναλε φορ

τηεσε vαλυες ις γιvεν ιν ΣΙ-Ε.

Φιγυρες 3α–3δ ιλλυστρατε ρεσπονσες οφ τηε στατε vαριαβλες, οvερ 100 ψεαρς, το διφφερεντ διστυρβανςες ρε-

πρεσεντεδ βψ ςηανγινγ τηε vαλυες οφ τηε ρατε παραμετερς ιν τηε τρανσιτιον φυνςτιονς. Ινδεπενδεντ οφ τηε

μαγνιτυδε οφ τηε ςηανγες ιν τηεσε παραμετερς, ςερταιν γενεραλ παττερνς εμεργε. Α δεςρεασε ιν τηε ιμμιγρατιον

ρατε ςονσταντ, φορ εξαμπλε υνδερ ηαβιτατ φραγμεντατιον τηατ ισολατες αν εςοσψστεμ φρομ ιτς μετα-ςομμυνιτψ,

ρεσυλτς ιν α λινεαρ δεςρεασε ιν Σ ατ σμαλλτ , ας ωελλ ας α ωεακ, δαμπεδ οσςιλλατορψ ρεσπονσε οφ Ν , ανδ

νεαρλψ υνδετεςταβλε ςηανγε ιν Ε (Φιγ. 3α). Αν ινςρεασε ιν τηε δεατη ρατε (Φιγ. 3β) γενερατες α σλιγητ

δεςρεασε ιν Σ , αν ινιτιαλ λαργε δεςλινε ιν Ν ανδ α ωεακερ δεςλινε ιν Ε , φολλοωεδ βψ δαμπεδ οσςιλλατορψ

βεηαvιορ. Α δεςρεασε ιν τηε οντογενις γροωτη ρατε (Φιγ. 3ς) γενερατες α νεαρλψ ινδισςερνιβλε ινςρεασε ιν Σ ,

α λαργε δαμπεδ οσςιλλατορψ ινιτιαλ ρισε ιν Ν ανδ ωεακ δαμπεδ οσςιλλατορψ ινιτιαλ δεςρεασε ιν Ε.

Φιγς. 3δ σηοως τηε εφφεςτ ον στατε vαριαβλε τραθεςτοριες οφ ςομβινινγ περτυρβατιονς ιν μιγρατιον, δεατη

ανδ γροωτη ρατες. Ωε δο νοτ αττεμπτ ηερε α δεταιλεδ ςομπαρισον το ρεαλ δατα βεςαυσε οφ τηε φιρστ ορδερ

αππροξιματιον υσεδ το οβταιν τηεσε τηεορετιςαλ ςυρvες, βυτ ιτ ις ενςουραγινγ τηατ τηε τιμε τραθεςτοριες οφ τηε

Β῝Ι στατε vαριαβλες οvερ τηε περιοδ 1985-2015 (ινσετ ιν Φιγ. 3δ) αλσο εξηιβιτ α στεαδψ δεςλινε ινΣ , δεςλινε ανδ

τηεν παρτιαλ ρεςοvερψ ιν Ν , ανδ ωεακ vαριαβιλιτψ ιν Ε .

Ιφ ωε φιξ τηε τρανσιτιον ρατε παραμετερς ατ τηειρ υνδιστυρβεδ vαλυες (Ταβλε 2) ιν τηε ιμμιγρατιον-ονλψ μοδελ,

ανδ ινιτιαλλψ ρεδυςε τηε στατε vαριαβλες 20% φρομ τηειρ στεαδψ στατε vαλυες, τηειρ ρετυρν το στεαδψ στατε ις

σηοων ιν Φιγ. 4. Νοτεωορτηψ ις τηε μονοτονις ρεςοvερψ οφΣ , τηε λαργε οvερσηοοτ ανδ τηεν δεςλινε το στεαδψ

στατε οφΝ , ανδ α μυςη ωεακερ οvερσηοοτ ανδ δεςλινε οφ Ε .

Ιφ σπεςιατιον ις τηε δριvερ οφ διvερσιφιςατιον, τηε παττερν οφ ρεςοvερψ οφ σπεςιες ριςηνεσς ις μαρκεδλψ διφφερεντ.

Ιν τηε φιρστ σπεςιατιον μοδελ, ωιτη Κ >> Σ , ρεςοvερψ οφΣ ις σιγμοιδαλ ανδ εξτρεμελψ σλοω, ωιτη 90% ρεςοvερψ

τακινγ αππροξιματελψ 10
4
ψεαρς. Ιν τηε σεςονδ σπεςιατιον μοδελ, ανδ ιν τηε φιρστ ωιτη Κ << Σ ,Σ ρεςοvερς

το 90% οφ στεαδψ στατε ιν αππροξιματελψ 4000 ψεαρς, ανδ ατ αν εvερ-σλοωινγ, ρατηερ τηαν σιγμοιδαλ, ρατε.

Τηε ρεςοvερψ τραθεςτοριες οφ Ν ανδ Ε αρε νεαρλψ τηε σαμε ιν βοτη σπεςιατιον μοδελς ανδ vερψ σιμιλαρ το τηατ

ιν τηε ιμμιγρατιον-ονλψ ςασε (Φιγ. 4).

Περτυρβεδ Αβυνδανςε ανδ Μεταβολις Ρατε Διστριβυτιονς ιν ΔψναΜΕΤΕ.

11



Π
ο
σ
τ
ε
δ
ο
ν
Α
υ
τ
η
ο
ρ
ε
α
1
3
Ο
ς
τ
2
0
2
0
ͺ
Τ
η
ε
ς
ο
π
ψ
ρ
ιγ
η
τ
η
ο
λ
δ
ε
ρ
ις
τ
η
ε
α
υ
τ
η
ο
ρ
/
φ
υ
ν
δ
ε
ρ
.
Α
λ
λ
ρ
ιγ
η
τ
ς
ρ
ε
σ
ε
ρ
vε
δ
.
Ν
ο
ρ
ε
υ
σ
ε
ω
ιτ
η
ο
υ
τ
π
ε
ρ
μ
ισ
σ
ιο
ν
.
ͺ
η
τ
τ
π
ς
:/
/
δ
ο
ι.
ο
ρ
γ
/
1
0
.2
2
5
4
1
/
α
υ
.1
6
0
1
9
3
4
6
4
.4
8
6
7
6
7
6
7
/
v2
ͺ
Τ
η
ις
α
π
ρ
ε
π
ρ
ιν
τ
α
ν
δ
η
α
ς
ν
ο
τ
β
ε
ε
ν
π
ε
ε
ρ
ρ
ε
vιε
ω
ε
δ
.
Δ
α
τ
α
μ
α
ψ
β
ε
π
ρ
ε
λ
ιμ
ιν
α
ρ
ψ
.

Ηερε ωε εξαμινε, ιν α φιρστ ορδερ αππροξιματιον το α φυλλψ ιτερατεδ σολυτιον, ηοω διφφερεντ τψπες οφ

διστυρβανςε γιvε ρισε το ςηαραςτεριστις δεπαρτυρες οφ τηε ΣΑΔ, φ (n) , ανδ τηε ΜΡΔΙ,ψ (ε) , φρομ τηειρ

στεαδψ στατε φορμ. Ιν παρτιςυλαρ, ωε τρυνςατε τηε ιτερατιον προςεδυρε, στοππινγ ωιτη στεπ 6 ιν Ταβλε 1.

Α σινγλε ιτερατιον ατ α ονε-ψεαρ τιμε στεπ, ηοωεvερ, ρεσυλτς ιν ςηανγες ιν τηε στρυςτυρε φυνςτιον τηατ αρε

τοο σμαλλ το σηοω ιντερεστινγ δεvιατιονς φρομ στεαδψ στατε, σο το γενερατε α δισςερνιβλε εφφεςτ φορ α

σινγλε ιτερατιον ωε υσε α τιμε στεπ οφ 25 ψεαρς. Σπεςιφιςαλλψ, ωε ασσυμε τηε στατις στρυςτυρε φυνςτιον,

ωιτη Λαγρανγε μυλτιπλιερς ‘φροζεν’ ατ τηειρ στατις νυμεριςαλ vαλυες ας πρεσςριβεδ ιν Εχς. 21-23, περτυρβ

τηε τρανσιτιον φυνςτιονς βψ ςηανγινγ ονε ορ μορε ρατες ςονσταντς, ανδ τηεν δεριvε φρομ Εχς. 21-23 α σετ οφ

τιμε-διφφερεντιαλ εχυατιονς φορ τηε στατε vαριαβλες. Τηεσε εχυατιονς διφφερ φρομ Εχς. 38-40 βεςαυσε τηε

λαττερ ωερε δεριvεδ βψ υπδατινγ τηε Λαγρανγε μυλτιπλιερς ατ εαςη τιμε στεπ. Ωε τηεν ραν τηεσε εχυατιονς

ουτ το τ = 25 ανδ τακε τηε vαλυες οφ τηε {Ξ (25)} ανδ τηε {δΞ (25)/δτ} ας ςονστραιντς ιν Εχς. 14-18 το

ςαλςυλατε υσινγ Μαξ Εντ α περτυρβεδ στρυςτυρε φυνςτιον. Τηατ φυνςτιον ωιλλ βε οφ τηε φορμ οφ Εχ. 19

ανδ φρομ ιτ ωε δεριvε περτυρβεδ φορμς φορ τηε σπεςιες αβυνδανςε διστριβυτιον (ΣΑΔ) ανδ τηε μεταβολις ρατε

διστριβυτιον οvερ ινδιvιδυαλς (ΜΡΔΙ) υσινγ τηε σαμε συμματιονς ας περφορμεδ το δεριvε Εχς. 8 ανδ 9.

Τηε ρεσυλτς οφ τηατ ςαλςυλατιον αρε σηοων ιν Φιγ. 5. Τηε φιvε δεριvεδ Λαγρανγε μυλτιπλιερς αρε γιvεν ιν Ταβλε

3. Σεττινγ τηε ιμμιγρατιον ρατε ςονσταντ, μ 0, το ζερο ονλψ σλιγητλψ αλτερς τηε ΣΑΔ ανδ τηε ΜΡΔΙ ιν τηις

φιρστ ιτερατιον οφ τηε φυλλ στρυςτυρε φυνςτιον (Φιγ. 5α,β), εvεν Σ δεςρεασες σιγνιφιςαντλψ. Α 25% ινςρεασε

ιν τηε δεατη ρατε ςονσταντ, δ 0, σηιφτς τηε ΣΑΔ τοωαρδ α λογνορμαλ σηαπε ας ινδιςατεδ βψ τηε ςυρvεδ ρανκ-

λογ(αβυνδανςε) γραπη ατ ιντερμεδιατε αβυνδανςες (Φιγ. 5ς). Τηε ρανκ-λογ(μεταβολισμ) γραπη σηιφτς ιν α μορε

ςομπλεξ μαννερ, ωεαvινγ αρουνδ τηε ΜΕΤΕ πρεδιςτιον, ανδ πρεδιςτινγ μορε οφ τηε vερψ σμαλλεστ τρεες (ε = 1),
φεωερ ινδιvιδυαλς ωιτη λοω (ε = 2− 100) μεταβολισμ, ανδ μορε τρεες ωιτη ρελατιvελψ ηιγη (ε = 100− 100000)
μεταβολισμ, ανδ α ρεδυςτιον ιν τηε σιζες οφ τηε vερψ λαργεστ ινδιvιδυαλς (Φιγ. 5δ). Α 5% δεςρεασε ιν τηε γροωτη

ρατε οφ ινδιvιδυαλς, ω 0, γενερατες α ρουγηλψ μιρρορ-ιμαγε σηιφτ ιν τηε ΣΑΔ ρελατιvε το τηατ φρομ αν ινςρεασε

ιν τηε δεατη ρατε· τηε ρεσυλτινγ ΣΑΔ ις αππροξιματελψ δεσςριβεδ βψ ειτηερ αν εξπονεντιαλ διστριβυτιον ορ

αν ινvερσε ποωερ φυνςτιον ωιτη εξπονεντ > 1 (Φιγ. 5ε). Σιμιλαρλψ, τηε σηιφτ ιν τηε ΜΡΔΙ γενερατεδ βψ α

δεςρεασε ιν γροωτη ρατε ις ρουγηλψ τηε μιρρορ ιμαγε οφ τηε σηιφτ ινδυςεδ βψ αν ινςρεασε ιν τηε δεατη ρατε

(Φιγ. 5φ).

Φιγς. 5γ,η σηοω τηε εφφεςτ οφ τηε σαμε ςομβινατιον οφ ςηανγες ιν τηε ρατε ςονσταντς υσεδ το γενερατε Φιγ.

3δ. Ωε δο νοτ αττεμπτ ηερε α δεταιλεδ ςομπαρισον το ρεαλ δατα βεςαυσε οφ τηε φιρστ ορδερ αππροξιματιον

υσεδ το οβταιν τηεσε τηεορετιςαλ ςυρvες, βυτ ωε δο νοτε τηειρ ρουγη σιμιλαριτψ το τηε εμπιριςαλ ΣΑΔ ανδ

ΜΡΔΙ ατ Β῝Ι (σεε ινσετς ιν Φιγς. 5γ,η).

Ωε εμπηασιζε τηατ α φυλλ ιτερατιvε σολυτιον οφ Εχς. 14-23 ιν, σαψ, 25 ονε-ψεαρ τιμε στεπς, οvερ α περιοδ οφ 25

ψεαρς ςουλδ ρεσυλτ ιν ουτπυτ τηατ διφφερς ςονσιδεραβλψ φρομ τηε τρυνςατεδ σολυτιονς ιν Φιγ. 5. Συβσεχυεντ

ωορκ ωιλλ εξπλορε τηις.

ΔΙΣ῝ΥΣΣΙΟΝ

ΔψναΜΕΤΕ ςομβινες βοτη μεςηανισμ ανδ ΜαξΕντ, λινκς τηε μιςρο-λεvελ οφ αναλψσις το τηε μαςρο-λεvελ ωιτη

α νοvελ ιτερατιvε προςεδυρε (Φιγ. 1, Ταβλε 1), ανδ πρεδιςτς βοτη στατις ανδ δψναμις βεηαvιορ. ΔψναΜΕΤΕ ις

τηυς α ηψβριδ ΜαξΕντ-πλυσ-μεςηανισμ εξτενσιον το δψναμις εςοσψστεμς οφ α στατις τηεορψ, ΜΕΤΕ, ωηιςη

ωας βασεδ σολελψ ον τηε ΜαξΕντ ινφερενςε προςεδυρε.

Στατις λιμιτ. Ιν ιτς στατις λιμιτ, ΔψναΜΕΤΕ ρεςοvερς τηε στατις ΜΕΤΕ πρεδιςτιονς φορ τηε διστριβυτιονς

οφ αβυνδανςες οvερ σπεςιες ανδ μεταβολις ρατες οvερ ινδιvιδυαλς, βυτ αλσο μακες νεω πρεδιςτιονς. Φιρστ, ιτ

πρεδιςτς α σςαλινγ ρελατιονσηιπ αμονγ προδυςτιvιτψ, βιομασς, σπεςιες ριςηνεσς ανδ αβυνδανςε ιν στεαδψ στατε

(Εχ. 49)· τηις ρελατιονσηιπ ρεμαινς το βε τεστεδ. Σεςονδ, ιν τηε vερσιον οφ ΔψναΜΕΤΕ ιν ωηιςη ονλψ

ιμμιγρατιον, νοτ σπεςιατιον, ςοντριβυτες το διvερσιφιςατιον, ΔψναΜΕΤΕ πρεδιςτς α στατις-λιμιτ ΣΑΡ ινςρεασινγ

αππροξιματελψ ας λν(Α ), ωιτη α λν(λν(Α » ςορρεςτιον, ιν vερψ ςλοσε αγρεεμεντ ωιτη τηε στατις ΣΑΡ πρεδιςτεδ

βψ ΜΕΤΕ (Φιγ. 2).

Ιφ σπεςιατιον βυτ νοτ ιμμιγρατιον ις ασσυμεδ το δριvε διvερσιφιςατιον (Εχς. 33, 34), τηεν τηερε αρε προβλεμς ωιτη

τηε ςυρρεντ φορμυλατιονς οφ τηε σπεςιατιον τερμ ιν τηε τρανσιτιον φυνςτιονς. Ιν παρτιςυλαρ, ιφ τηε σπεςιατιον

12
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ρατε ις προπορτιοναλ το τηε βιρτη ρατε (Εχ. 34) ορ προπορτιοναλ το σπεςιες ριςηνεσς (Εχ. 33 ωιτη Κ>> Σ ),

τηεν τηε ΣΑΡ ις αππροξιματελψ λινεαρ ατ αλλ σςαλες, ςοντραρψ το οβσερvατιον. Ον τηε οτηερ ηανδ, ιφΣ >>
Κ τηεν ΔψναΜΕΤΕ πρεδιςτς α ρεαλιστις ΣΑΡ, βυτ τηις ςοντραδιςτς τηε οριγιναλ μοτιvατιον φορΣ -δεπενδεντ

σπεςιατιον φρομ τηε φοσσιλ ρεςορδ, ωηιςη ις αν ινςρεασινγ ρατε οφ διvερσιφιςατιον οvερ τιμε ιν τηε αφτερματη

οφ εξτινςτιον εvεντς. ΔψναΜΕΤΕ συγγεστς α ποσσιβλε σολυτιον: α λογαριτημις δεπενδενςε οφ σπεςιατιον ον

σπεςιες ριςηνεσς. Υσινγ τηε μετηοδς ιν ΣΙ-῝, τηις ρεσυλτς ιν:

S

ln
3
4 (S)

∼ (A)
1
4 ln

3
4 ( 1
β) (50)

ανδ αν ινςρεασινγ ρατε οφ διvερσιφιςατιον ιν τηε αφτερματη οφ εξτινςτιον.

Δψναμιςς. Ασσυμινγ α στατις στρυςτυρε φυνςτιον (Εχ. 3) ιν α λοωεστ-ορδερ σολυτιον το τηε τηεορψ, Εχς.

38-40 πρεδιςτ σιγνατυρε τιμε τραθεςτοριες οφ τηε στατε vαριαβλες φορ vαριους τψπες οφ περτυρβατιονς ιν τηε

τρανσιτιον φυνςτιον ρατε ςονσταντς (Φιγς. 3). Α ςομβινατιον οφ ρεδυςεδ ιμμιγρατιον ανδ γροωτη ρατες ανδ

ινςρεασεδ δεατη ρατε γενερατες τραθεςτοριες τηατ εξηιβιτ σομε οφ τηε φεατυρες οφ τηοσε οβσερvεδ ιν τηε Β῝Ι

τροπιςαλ φορεστ πλοτ (σεε ινσετ ιν Φιγ. 3δ). Βεςαυσε τηεσε μοδελ σιμυλατιονς αρε βασεδ ον εξτραπολατινγ

ουτ ιν τιμε ονλψ τηε φιρστ-ορδερ ιτερατιον οφ τηε φυλλ τηεορψ, τηεψ αρε ονλψ συγγεστιvε· εμπιριςαλ τεστινγ

αωαιτς φυρτηερ ιτερατιον οφ Εχς. 14-23.

ΔψναΜΕΤΕ αλσο πρεδιςτς τραθεςτοριες οφ στατε vαριαβλες δυρινγ τηε ρεςοvερψ οφ αν εςοσψστεμ φρομ α

δεπαυπερατε στατε. Τηε πρεδιςτεδ οvερσηοοτ ανδ τηεν δεςλινε το στεαδψ στατε οφ Ν (Φιγ. 4) συγγεστς τηε

‘δογ ηαιρ’ σταγε οφ φορεστ συςςεσσιον ιν ωηιςη, ποστ φιρε ορ οτηερ διστυρβανςε, τηε αβυνδανςε οφ σμαλλ

τρεες ινςρεασες ραπιδλψ,Ε /Ν δεςρεασες, ανδ τηεν σελφ-τηιννινγ βρινγς τηε σψστεμ το α χυασι στεαδψ στατε,

υντιλ τηε νεξτ διστυρβανςε.

Ωε αλσο εξαμινεδ ιν α λοωεστ ορδερ αππροξιματιον τηε εφφεςτ ον τηε ΣΑΔ ανδ τηε ΜΡΔΙ τηατ ρεσυλτ φρομ

α vαριετψ οφ περτυρβατιονς ιν τηε ρατε ςονσταντς (Φιγς. 5). Ιμπορταντλψ, διφφερεντ περτυρβατιονς ρεσυλτ

ιν διφφερεντ παττερνς οφ δεvιατιον φρομ στατις ΜΕΤΕ πρεδιςτιονς φορ βοτη τηε διστριβυτιον οφ αβυνδανςες

οvερ σπεςιες ανδ μεταβολις ρατες οvερ ινδιvιδυαλς. Τηεσε σιγνατυρε παττερνς ςαν προvιδε α ωαψ το ιδεντιφψ τηε

προςεσσες τηατ αρε δριvινγ εςοσψστεμ ςηανγε υνδερ νατυραλ ορ αντηροπογενις διστυρβανςε. Φυρτηερ αναλψσις

ωιλλ δετερμινε ωηετηερ τηε ρεσυλτς φρομ α σινγλε ιτερατιον το τ = 25 διφφερ σιγνιφιςαντλψ φρομ τηε ρεσυλτς

ωε ωουλδ οβταιν βψ ςαρρψινγ ουτ 25 ονε-ψεαρ ιτερατιονς.

Τηε ΣΑΔ ιν τηε 50-ηα Β῝Ι τροπιςαλ φορεστ πλοτ, ωηιςη δεvιατες φρομ τηε λογ-σεριες διστριβυτιον πρεδιςτεδ

βψ ΜΕΤΕ, ρεσεμβλες τηε ΔψναΜΕΤΕ πρεδιςτιον ασσυμινγ α ςομβινεδ περτυρβατιον ιν δεατη, γροωτη ανδ

μιγρατιον ρατες. Τηατ σαμε περτυρβατιον αλσο ρεσυλτς ιν αν ΜΡΔΙ τηατ ιμπροvες ον τηε ΜΕΤΕ πρεδιςτιον

φορ τηε ηιγη-μεταβολιζινγ (λαργε-σιζε) ινδιvιδυαλς, βυτ οvερ-πρεδιςτς τηε νυμβερ οφ τηε λοωεστ-μεταβολισμ

ινδιvιδυαλς. Φυρτηερ στυδψ οφ διφφερεντ ςομβινατιονς οφ παραμετερ περτυρβατιονς ςουπλεδ ωιτη αναλψσις οφ

ηιγηερ ορδερ ιτερατιονς οφ τηε δψναμιςς αρε νεεδεδ.

Φυτυρε Ωορκ

Φλεξιβιλιτψ οφ τρανσιτιον φυνςτιονς. Ουρ ασσυμπτιονς αβουτ τηε φυνςτιοναλ φορμς οφ τηε τραν-

σιτιον φυνςτιονς αρε εασιλψ ρεπλαςεδ ωιτη αλτερνατιvες. Φορ τηε εξτινςτιον προςεσς, Εχ. 31 ςαν βε εασιλψ

μοδιφιεδ το δεσςριβε α μινιμυμ vιαβλε ποπυλατιον σιζε γρεατερ τηαν 2. Αλτερνατιvε φορμς οφ τηε οντογενις

γροωτη εχυατιον (ε.γ., Μακαρειvα ετ αλ., 2004) ςαν βε συβστιτυτεδ φορ Εχ. 29. Δενσιτψ δεπενδενςε ςαν βε

δεσςριβεδ βψ α –δ1ν
2
τερμ. Μορεοvερ, α ωιδε ρανγε οφ οπτιονς αρε ποσσιβλε φορ μοδελινγ τηε δεπενδενςε οφ

σπεςιατιον ρατες ον ν , ε, ανδ τηε στατε vαριαβλες. Α μοδιφιςατιον οφ τηε βιρτη ρατε φυνςτιον ςαν ιμπροvε τηε

ρεαλισμ οφ τηε τρανσιτιον φυνςτιονς ωηεν αππλιεδ το φορεστ ςενσυς δατα τηατ αρε λιμιτεδ το τρεες ωιτη σομε

μινιμυμ τηρεσηολδ δβη, ας φορ εξαμπλε ωιτη τηε Σμιτησονιαν Τροπιςαλ Φορεστ ςενσυς δατα. Εντρψ ιντο τηε

δατα σετ αρισες νοτ φρομ βιρτη βυτ φρομ οντογενις γροωτη ιντο τηε σμαλλεστ ςενσυσεδ σιζε ςοηορτ.

Ωηεν τηε ΣΑΔ ανδ ΜΡΔΙ αρε νοτ μεασυρεδ. Ιφ εμπιριςαλ vαλυες οφ τηε στατε vαριαβλες ανδ τηειρ

τιμε δεριvατιvες αρε αvαιλαβλε, τηεψ ςαν βε πλυγγεδ διρεςτλψ ιντο Εχς. 14-18. Ινιτιαλ ινvεστιγατιον συγγεστς τηατ

ιφ τηε υνπερτυρβεδ vαλυες οφ τηε τρανσιτιον φυνςτιον ρατε ςονσταντς αρε κνοων, τηεν τηε ρανγε οφ ποσσιβλε

13
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περτυρβεδ vαλυες οφ τηοσε ςονσταντς τηατ περμιτ σολυτιονς φορ τηε Λαγρανγε μυλτιπλιερς ις φαιρλψ τιγητλψ

ςονστραινεδ βψ τηε ςονστραιντς ιμποσεδ βψ τηε μεασυρεδ τιμε δεριvατιvες οφ τηε στατε vαριαβλες. Τηυς τηε

ςαυσες οφ διστυρβανςε ςουλδ βε ιδεντιφιεδ ωιτηουτ ρεχυιρινγ κνοωλεδγε οφ τηε αβυνδανςε ανδ μεταβολις ρατε

διστριβυτιονς.

Σπαςε. Το ινςλυδε σπαςε εξπλιςιτλψ ιν ΔψναΜΕΤΕ, ονε ςουλδ μοδιφψ τηε ασσεμβλψ (ορ ςολονιζατιον) ρυλε

(Ηαρτε, 2011) τηατ γενερατες τηε σπεςιεσ-λεvελ σπατιαλ διστριβυτιονς ιν ΜΕΤΕ (ὃνλισκ ετ αλ. 2007, Βρυση

& Ηαρτε 2020) βψ ςομβινινγ τηε ασσεμβλψ ρυλε ωιτη εξπλιςιτ δεμογραπηις περτυρβατιονς ινςορπορατεδ ιν τηε

τρανσιτιον φυνςτιονφ (ν , ε).

Τραιτς. ΔψναΜΕΤΕ ςυρρεντλψ ινςορπορατες ινδιvιδυαλ μεταβολις ρατε (ορ βοδψ σιζε) ανδ αβυνδανςε. Οτηερ

τραιτς αρε ιμπλιςιτλψ ασσυμεδ το βε διστριβυτεδ αςροσς σπεςιες ανδ ινδιvιδυαλς ιν συςη α ωαψ ας το ρεσυλτ ιν

εχυαλ φιτνεσς οππορτυνιτιες φορ εαςη ταξον. Υνδερ διστυρβανςε, ηοωεvερ, σομε τραιτ vαλυες μαψ ςονφερ μορε ορ

λεσς φιτνεσς ανδ ρεσυλτ ιν πρεφερεντιαλ ςηανγες ιν γροωτη ανδ αβυνδανςε. Λεττινγ τηε τρανσιτιον ρατες, φ , η ,

ανδ χ , δεπενδ υπον αδδιτιοναλ τραιτ vαλυες, ας ωελλ ας υπον ν ανδ ε, ςουλδ αλλοω ινvεστιγατιον οφ διστυρβανςες

τηατ αφφεςτ παρτιςυλαρ γρουπς οφ σπεςιες ορ ποπυλατιονς μορε τηαν οτηερς, ενηανςινγ υνδερστανδινγ οφ ηοω

τραιτς μεδιατε τηε ρεσπονσες οφ μαςροεςολογιςαλ μετριςς το διστυρβανςε.

Ηιγηερ ταξονομις ςατεγοριες. Τηε σςοπε ανδ ρεαλισμ οφ στατις ΜΕΤΕ ωας ενηανςεδ βψ ινςλυδινγ αν

αδδιτιοναλ στατε vαριαβλε ςορρεσπονδινγ το τηε νυμβερ οφ φαμιλιες ιν τηε ςομμυνιτψ (Ηαρτε ετ αλ., 2015). Δψ-

ναΜΕΤΕ ςαν αλσο αςςομμοδατε αδδιτιοναλ στατε vαριαβλες ςορρεσπονδινγ το τηε ριςηνεσς οφ ηιγηερ ταξονομις

ςατεγοριες. Αππλψινγ συςη α μοδιφιεδ τηεορψ ατ συφφιςιεντλψ λονγ τιμε σςαλες ςουλδ περηαπς προvιδε ινσιγητ

ιντο τηε μεςηανισμς οφ διvερσιφιςατιον ατ ηιγηερ ταξονομις λεvελς, ανδ ιμπροvε ΔψναΜΕΤΕ΄ς ρεαλισμ ατ σηορτ

τιμε σςαλες..

Σομε βροαδερ ισσυες. Βοτη αντηροπογενις στρεσσες ανδ νατυραλ διστυρβανςες ςαν ςαυσε στατε vαριαβλες

το ραπιδλψ ςηανγε, ανδ τηυς σψστεμς εξπεριενςινγ ειτηερ τψπε οφ διστυρβανςε ςαν φαλλ ωιτηιν ΔψναΜΕΤΕ΄ς

ςριτεριον φορ α δψναμις εςοσψστεμ. Αλτηουγη εvιδενςε ρεvιεωεδ ιν τηε Ιντροδυςτιον συγγεστς τηατ σψστεμς

υνδεργοινγ ειτηερ τψπε οφ διστυρβανςε εξηιβιτ μαςροεςολογιςαλ παττερνς τηατ δεvιατε φρομ ΜΕΤΕ, ιτ ις υνςλεαρ

ωηετηερ ΔψναΜΕΤΕ ωιλλ βε αππλιςαβλε βοτη το εςοσψστεμς τηατ αρε διστυρβεδ αντηροπογενιςαλλψ, ανδ το

εςοσψστεμς τηατ αρε αδαπτεδ το νατυραλ διστυρβανςε ρεγιμες. Γιvεν τηε ιμπορτανςε οφ φινδινγ εαρλψ ωαρνινγ

σιγναλς τηατ διστινγυιση ηυμαν ιμπαςτ ον εςοσψστεμς φρομ τηε εφφεςτς οφ νατυραλ διστυρβανςε ρεγιμες, τηις

ις α ηιγη πριοριτψ.

Ιν α προvοςατιvε αρτιςλε (Γολδενφελδ ανδ Ωοεσε, 2011) συγγεστ τηατ ωηιλε πηψσιςς μακες α ςλεαν σεπαρατιον

βετωεεν τηε στατε οφ α πηψσιςαλ σψστεμ ανδ τηε εχυατιονς τηατ γοvερν τηε τιμε-εvολυτιον οφ τηε σψστεμ,

συςςεσσφυλ βιολογιςαλ τηεορψ ωιλλ ινεvιταβλψ βε σελφ-ρεφερεντιαλ ορ ρεςυρσιvε ιν τηε σενσε τηατ τηε στατε

οφ τηε σψστεμ ωιλλ στρονγλψ εντερ ιντο τηε εχυατιονς τηατ γοvερν δψναμιςς. Ωε οβσερvε τηατ τηις ις τρυε οφ

ΔψναΜΕΤΕ (Εχς. 14-23· 35-37)· τηε στατε vαριαβλες αππεαρ εξπλιςιτλψ ιν τηε τρανσιτιον φυνςτιονς, ωηιςη ιν

τυρν γοvερν στατε δψναμιςς.

Μανψ αςαδεμις φιελδς σεεκ το υνιφψ ςομπλεξ μιςρο- ανδ μαςρο-λεvελ δψναμιςς, ιν α σπεςυλατιvε vειν ωε συγγεστ

τηατ τηε προποσεδ ιτερατιvε προςεδυρε ατ τηε ςορε οφ ΔψναΜΕΤΕ ςουλδ βε οφ ποσσιβλε αππλιςατιον ιν, φορ

εξαμπλε, εςονομιςς (Γολαν, 2018) ανδ ιν στατιστιςαλ πηψσιςς (Θαψνες, 1957· 1982), ωηερε ιν βοτη οφ τηεσε

φιελδς, στατις εχυιλιβριαλ παττερνς ςαν βε ςαπτυρεδ βψ ΜαξΕντ βυτ νον-εχυιλιβριαλ δψναμιςς ηας ρεμαινεδ

ελυσιvε.

῝ΟΝ῝ΛΥΣΙΟΝ.

Αλτηουγη εςοσψστεμς αρε δψναμις ανδ μαςροεςολογιςαλ παττερνς δο νοτ ρεμαιν ςονσταντ ιν τηε φαςε οφ

διστυρβανςε, δψναμις μαςροεςολογψ ηας νοτ βεεν αδεχυατελψ εξπλορεδ. ΔψναΜΕΤΕ, α τηεορψ οφ δψναμις μα-

ςροεςολογψ, ηψβριδιζες εξπλιςιτ μεςηανισμς δριvινγ ςηανγε ωιτη α ποωερφυλ ινφερενςε προςεδυρε, ΜαξΕντ, φρομ

ινφορματιον τηεορψ. Βψ πρεδιςτινγ ηοω παττερνς ιν μαςροεςολογψ σηιφτ υνδερ αντηροπογενις περτυρβατιονς, ορ

υνδερ νατυραλ συςςεσσιοναλ ανδ εvολυτιοναρψ φορςες, ΔψναΜΕΤΕ ςαν ςοντριβυτε το βεττερ υνδερστανδινγ τηε

φατε οφ διστυρβεδ εςοσψστεμς, το ιμπροvινγ ςονσερvατιον ανδ μαναγεμεντ στρατεγιες ιν εςολογψ, το δεvελοπινγ

14
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εαρλψ ωαρνινγ ινδιςατορς οφ εςοσψστεμς ιν τρανσιτιον ορ ατ τηε εδγε οφ ςολλαπσε, το ιδεντιφψινγ σπεςιφις

προςεσσες δριvινγ εςολογιςαλ ςηανγε, ανδ το ςλαριφψινγ τηε ρολες οφ εςολογψ ανδ εvολυτιον ιν διvερσιφψινγ

εςοσψστεμς. ΔψναΜΕΤΕ ις α ςανδιδατε δψναμις τηεορψ οφ μαςροεςολογψ ιν τηε Αντηροποςενε.

Αςκνοωλεδγεμεντς

Φυνδινγ φορ τηις προθεςτ ωας προvιδεδ βψ γραντ ΔΕΒ 1751380 φρομ τηε ΥΣ Νατιοναλ Σςιενςε Φουνδατιον. ΘΗ

τηανκς τηε Σαντα Φε Ινστιτυτε ανδ τηε Ροςκψ Μουνταιν Βιολογιςαλ Λαβορατορψ φορ ιντελλεςτυαλ στιμυλυς ανδ

λογιστις συππορτ. ΜΒ αςκνοωλεδγες τηε συππορτ οφ τηε Νατυραλ Σςιενςες ανδ Ενγινεερινγ Ρεσεαρςη ὃυνςιλ

οφ ἃναδα (ΝΣΕΡ῝), [ΠΓΣΔ2-517114-452018]. Ωε αρε γρατεφυλ το Ριςηαρδ Βαρνες, Θυλιεττε Φρανζμαν, Αμος
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δισςυσσιονς.
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Step Known Derived from known

Before the perturbation Before the perturbation Before the perturbation

1. In the steady state past, the
static structure function is derived
from static state variables; this
step generates Eq. 3.

{Xpast} ;
{
dXpast

dt

}
= 0;

λj,past = 0 (j = 3, 4, 5)

λ1,past; λ2,past; Rpast

Initializing the system right
after the perturbation is
imposed at t = 0

Initializing the system right
after the perturbation is
imposed at t = 0

Initializing the system right
after the perturbation is
imposed at t = 0

2. A perturbation is now
imposed, expressed by a change
in one or more of the
parameters, {c}, in the
transition functions,
k({X },{c}). The initial time
derivatives of the state variables
are calculated from Eqs. 21-23.

{X0} = {Xpast} ; λj,0 = λj,past;
R0 = Rpast; perturbed
transition functions

{dX0

dt } 6= 0

After the system is
initialized to the
Perturbation

After the system is
initialized to the
Perturbation

After the system is
initialized to the
Perturbation

3. The state variables are
updated using their time
derivatives using Eq. 20.

{X0} ;
{
dX0

dt

}
{X1}

4. The transition functions are
updated by substituting
updated state variables.

{k({X 0},{c0})} {k({X 1},{c1})}

5. The time derivatives of the
state variables are up-dated
using Eqs. 21-23.

{k ({X1} , {c1})} ; R0

{
dX1

dt

}
6. The structure function is
updated from the constraints
derived above using Eqs. 14-18.

{X1} ; {dX1

dt }; {k({X 1},{c1})} λ1,1, .., λ5,1, R1
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. Step Known Derived from known

Subsequent steps repeat
steps 3-6. With each
update of the structure
function, the updated
effects of the perturbation
on abundance and
metabolic rate distributions
can be derived.

Subsequent steps repeat
steps 3-6. With each
update of the structure
function, the updated
effects of the perturbation
on abundance and
metabolic rate distributions
can be derived.

Subsequent steps repeat
steps 3-6. With each
update of the structure
function, the updated
effects of the perturbation
on abundance and
metabolic rate distributions
can be derived.

Table 1. Inference dynamics. An iterative process for solving the dynamic state variable equations. Time is
labeled with the subscripti . The notation {Xi }, is shorthand for the set of state variables, Si ,Ni , andEi

;{dXi /dt } is shorthand for the set of their time derivatives; and {k ({Xi }, {c i})} is shorthand for the set
of dynamic transition functions, f , h , and q .

E

Parameter Value

b0 0.2
d0 0.2
m0 500
w0 1.0
w10 0.4096
E c 2x107

µ = S−1metaln( 1
βmeta)

0.0219

State Variables
S 320
N 230,000
E 2.04 x 107

Table 2. Parameter values for the transition functions and state-variables in a BCI-like forest ecosystem in
which diversification is driven solely by immigration. The rationale for the parameter values is given in SI-E.

m0 = 5000 d0 = 0.20.25 w0 = 1.00.95

µ = 0.02190.024 m0

= 500200 d0 =
0.20.235 w0 =
1.00.99

Figure 5a, 5b 5c, 5d 5e, 5f 5g, 5h
State variables
and their rates of
change used for
constraints

State variables
and their rates of
change used for
constraints

State variables
and their rates of
change used for
constraints

State variables
and their rates of
change used for
constraints

State variables
and their rates of
change used for
constraints

S 314.2 319.6 320.8 314.9
N 217962 144430 262537 166984
E 2.0380 x 107 1.7331 x 107 1.8280 x 107 1.7822 x 107

dS/dt -0.242 -0.009 0.0246 -0.196
dN/dt -418 -1052 2350 -758
dE/dt -4349 -112262 -48162 -88709

19



P
os

te
d

on
A

u
th

or
ea

13
O

ct
20

20
—

T
h
e

co
p
y
ri

gh
t

h
ol

d
er

is
th

e
au

th
or

/f
u
n
d
er

.
A

ll
ri

gh
ts

re
se

rv
ed

.
N

o
re

u
se

w
it

h
ou

t
p

er
m

is
si

on
.

—
h
tt

p
s:

//
d
oi

.o
rg

/1
0.

22
54

1/
au

.1
60

19
34

64
.4

86
76

76
7/

v
2

—
T

h
is

a
p
re

p
ri

n
t

an
d

h
a
s

n
o
t

b
ee

n
p

ee
r

re
v
ie

w
ed

.
D

a
ta

m
ay

b
e

p
re

li
m

in
a
ry

.

m0 = 5000 d0 = 0.20.25 w0 = 1.00.95

µ = 0.02190.024 m0

= 500200 d0 =
0.20.235 w0 =
1.00.99

Lagrange
multipliers

Lagrange
multipliers

Lagrange
multipliers

Lagrange
multipliers

Lagrange
multipliers

λ1 0.00047481 0.0026949 -0.0059150 0.0015918
λ2 0.000014104 7.8932 x 10-6 0.000047504 0.000011608
λ3 0.10275 0.19247 0.46754 0.18211
λ4 -0.000028926 -0.00023261 0.00040369 -0.00013171
λ5 0.0025553 -0.0091482 -0.22996 -0.0032439

Table 3. Perturbations, constraints, and resulting Lagrange Multipliers used to generate Figures 5a-5h. The
text describes how the constraints are derived.

Figure Captions.

Figure 1. The architecture of DynaMETE. A. Selected mechanisms are incorporated into transition functions.
B. The time derivatives of state variables update the state variables. C. The transition functions, which
depend upon the state variables are updated. D. Updated state variables and transition functions are
averaged over the prior (time t ) structure function to update the time derivatives of the state variables. E.
Under updated constraints and transition functions (dashed box), MaxEnt updates the structure function.
F. The macroecological metrics are updated from the updated structure function. G. Steps B-F are iterated.

Figure 2. Comparison of up- and down-scaled species richness using METE and DynaMETE, starting with
identical species richness and abundance at the middle scale shown. The values of N , a proxy for area, span
a scale range of 27. Transition function parameters andS and N values for the middle scale are from Table
2; at larger or smaller scales E c andm 0 are assumed to scale linearly with area and the other parameters
are held constant.

Figure 3. Responses of state variables to perturbations simulated from Eqs. 38-40: a. reduction of immi-
gration rate, m 0; b. increase in death rate, d 0; c. reduction in growth rate, ω0; d. increase in the death
rate and reduction in the immigration and ontogenic growth rates. The inset in 3d shows the state variable
trajectories from 1985-2015 in the BCI 50 ha tropical forest plot. The censuses include trees with dbh> 1 cm
. Data from Condit (2019); Hubbell et al., (2005). The inset assumes that the metabolic rate of individuals
scales linearly with basal area.

Figure 4. Predicted recovery of state variables to their steady state values in Table 1, as predicted from Eqs.
38-40, with steady state parameters and each initial state variable equal to 80% of its steady state value.
The monotonic rise in S to steady state, along with the sizeable overshoot and then damped oscillation in
N , and the smaller overshoot and then damped oscillation in E occur for a wide range of initially depleted
state variables, steady state state variables, and parameter choices.

Figure 5. The effect of perturbations on the species abundance distribution (SAD) and the distribution of
metabolic rates over individuals (MRDI). The relevant perturbation is in each plot’s title. Insets in Figs. 5g
and 5h show BCI data (see caption to Fig. 3).

Figure 1.
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Figure 2.

Figure 3a.
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Figure 3b.
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Figure 3d.
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Figure 5a.
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Figure 5b
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Figure 5c.
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Figure 5d.
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Figure 5e.
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Figure 5f.
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Figure 5g.
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Figure 5h.
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