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RESUMEN

Algunas poblaciones naturales pueden coexistir bajo diferentes tipos de asociacién — mutualismo, parasitismo,
depredacion — y ademds sufTir transiciones entre un tipo y otro, en ¢l tiempo y en el espacio. En esta charla
se discute el analisis de la dinamica y la estabilidad de un modelo tipo Lotka-Volterra, en el cual se considera
que los coeficientes de interaceion son funciones de las densidades poblacionales, modulados por parimetros
que representan las condiciones ambientales. Estos coeficientes pueden tomar valores positivos y negativos.
El analisis de estabilidad muestra que existen soluciones estables multiples de: coexistencia, bajo diferentes
regimenes de interaccion, para las mismas dos especies, o exclusion de una de las especies. Andlisis de
bifurcaciones muestran que factores ambientales extrinsecos, e intrinsecos a la asociacion, actian de manera
antagonica sobre las densidades de equilibrio, y como consecuencia las transiciones entre distintos tipos de

interaccion pueden suceder de manera catastrofica. Se ilustra cada aspecto de la representacion tedrica con
casos naturales reportados en la literatura.

ABSTRACT

Some natural populations can coexist under different associational regimes — mutualism, parasitism,
predation — and also transit between them in time and space. In this work we analyze the dynamics and
stability properties of a Lotka-Volterra model with density-dependent interaction coefficients (functions),
modulated by parameters that represent environmental conditions. The interaction coefficients can take
positive and negative values. The stability analysis shows that multiple stable solutions are possible for:
coexistence — under different interaction regimes for the same two species; or, exclusion of one species.
Bifurcation analysis shows that extrinsic and intrinsic to the association environmental factors act in
conflicting ways upon equilibrium densities, and consequently transitions between different types of
interaction may occur in a catastrophic fashion. Each theoretical aspect is illustrated with natural situations
reported in the literature.
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INTRODUCCION

La realidad natural: hoy coopera.. maiiana
se aprovecha...?

La naturaleza nos muestra que en algunas
especies, las mismas dos poblaciones pueden
coexistir asociadas bajo diferentes regimenes de
interaccion—beneficioso o detrimental — dependiendo
de las condiciones del ambiente, de las edades o
tamafios de los individuos, de las densidades pobla-
cionales, etc. Es posible ademéas que sufran transi-

ciones entre un tipo y otro, en el tiempo y en el
espacio, si estas condiciones cambian. La clasi-
ficacion estitica de las interacciones — mutualismo,
competencia, depredaciéon — resulta entonces inade-
cuada para estas asociaciones. En la literatura se
han referido a este fendmeno como: interacciones
condicionadas o de resultado  variable
(Bronstein 1994, Cushman y Addicott 1991). Se
conocen numerosos ejemplos de poblaciones con
interacciones condicionadas. Relataremos algunos
con el fin de ilustrar los mecanismos biolégicos
subyacentes en los modelos que veremos luego.
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La caracteristica principal y comun en los casos
de interacciones condicionadas reportadas en la
literatura, es que la presencia de la especie asocia-
da involucra tanto costos como beneficios para la
otra especie — medidos en términos de la contri-
bucion negativa o positiva a la tasa de crecimiento
poblacional — de manera que, en ultima instancia,
el resultado de la asociacién depende del balance
neto de estos (Thompson 1988, Bronstein 1994).

Veamos los detalles:

Interaccién epibionte-hospedador. Las aso-
ciaciones epibidticas son comunes en ambientes acua-
ticos. Los cpibiontes — algas, esponjas, y otros —
viven y crecen de manera permancnie o facultativa,
sobre la superficic del hospedador - cangrejos,
insectos, algas, etc. Los beneficios para el epibionte
son obvios. Por cjemplo, si su hospedador es movil
tienen mayor acceso a los nutrientes; sin embargo,
epibiontes fototropicos son perjudicados si se fijan a
un hospe-dador negativamente fotoactico. Por otra
parte, la presencia del epibionte conlleva costos para
¢l hospedador: dafio mecénico a la superficie, movi-
miento restringido, disminucion en la disponibilidad de
luz vy de nutrientes, etc. No obstante, los hospe-
dadores también reciben beneficios de la asociacion
ya que los epibiontes proveen proteccion contra
depredadores — por camuflaje 6ptico o quimico, o por
defensa activa. El grado de dafio causado — o de
beneficio obtenido — depende principalmente del
niimero de individuos epibiontes por hospedador o de
la proporcién de superficie del hospedador cubierta
por ¢l epibionte (Vance 1978, Threlkeld et al. 1993,
Wahl y Hay 1995). Adicionalmente, se ha repor-
tado que algunos depredadores pueden rechazar, o
més bien sentirse mas atraidos, por el simbionte
epibionte-hospedador, dependiendo de si el epibionte
es no-palatable, o es presa preferida. Segun Wahl
y Hay (1995): ‘resistencia en asociacion’ o
‘condena compartida’.

Interaccion hormiga—homéptero. -Las hormi-
gas se benefician de la asociacion con &fidos y
otros homopteros herbivoros ya que estos proveen
excreciones 0 secreciones (néctar) ricos €n azu-
cares y aminoacidos, los cuales utilizan como
alimento. A su vez, los herbivoros obtienen
proteccién de las hormigas contra sus depredadores
naturales. Sin embargo, investigaciones de campo y

de laboratorio han demostrado que la magnitud. de
estos beneficios depende de las densidades relativas
de las dos poblaciones involucradas: cuando la
densidad de los herbivoros es baja, los beneficios
de la asociacion para éstos son altos, pero a
mayores densidades la presencia de hormigas
puede aportar pocos beneficios, ninguno, O ser mas
bien detrimental. Las condiciones ambientales parti-
culares del herbivoro también influyen en este
balance: por una parte, si la densidad de depre-
dadores es baja el requerimiento de proteccion de
los herbivoros es menor; y por otra, si la calidad
del fluido de la planta hospedadora es alta, la
calidad de las excreciones de los homoépteros ¢s
también alta, de modo que un mayor numero de
hormigas es atraido; esto representa un mayor

fitness para los herbivoros. No obstante, cuando la

calidad del fluido es baja, también lo es la del
néctar producido, en cuyo caso las hormigas
pucden escoger depredar directamente a los herbi-
voros! Estc es un caso claro de intercambio de
roles entre beneficioso y detrimental en la asocia-
cion (Addicott 1979, Cushman y Whitman 1989,
Cushman 1991, Cushman y Addicott 1991, Stadler
y Dixon 1998, Del-Claro y Oliveira 2000).

Interacciéon langosta—caracoles marinos. El
intercambio de roles en asociaciones tipo victima-
explotador ha sido cubierto en la literatura. Una
situacion sorprendente fue reportada en Sur Affica:
en la Isla de Malgas los caracoles marinos son la
presa favorita de una poblacion abundante de
langostas; en la Isla de Marcus — a 4 Km de
distancia, con iguales condiciones ambientales — hay
una ausencia total de langostas, mientras que los
caracoles se encuentran presentes a altas
densidades. Mil langostas fueron introducidas en la
Isla de Marcus; éstas fueron masivamente atacadas
v consumidas hasta su completa exclusiéon por los
caracoles en el término de una semana (Barkai y
McQuaid, 1988).

La representacion formal: dindmicas de
interaccion en modelos matematicos

La representacién tedrica general de la dinamica
de interacciones condicionadas fue propuesta en
Hernandez (1998). El caso particular en el cual estas
interacciones son facultativas es analizado con mayor
detalle en Hernandez y Barradas (2003); en oste
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trabajo se hace énfasis en la influencia de las
condiciones ecologicas sobre los resultados de la
asociacion. Los aspectos formales pueden leerse cn
estos articulos. En esta charla presentar¢ un com-
pendio de estos anlisis, ilustrando cada aspecto de la
representacién tedrica con los casos biologicos men-
cionados anteriormente. Es decir, ¢l énfasis sera en la
comprension conceptual mas que en la justificacion
formal de la teoria propuesta.

Se utiliza como modelo basico un sistema de
ecuaciones diferenciales del tipo Lotka-Volterra-
representacion clasica para el estudio de la dinamica
de poblaciones que interactian. En forma genérica
este puede escribirse como:

N N,

_@,:an I--—+a, N

dt & " K,
d. .

N, =N, 1-—+a, —

a | K K

(1)

donde N, es la densidad poblacional, r, es la tasa
intrinseca de crecimiento, y K, es la capacidad de
carga, de la especic i, o, ¢s el coeficiente de
interaccion entre la especie i (spi) y la especie j
(spj). Es importante sefialar que este modelo repre-
senta el caso de inferacciones facultativas; es decir,
si la especic asociada esta ausente, la otra especie
puede existir sola y alcanzar la densidad corres-
pondiente a su capacidad de carga.

El aspecto crucial del modelo, para nuestro tema
en discusion, es que el signo de los coeficientes de
interaccion, o, sefiala la naturaleza de la inferaccion:
detrimental, si es negativo, y beneficiosa, si ¢s posi-
tivo. Asi, si de manera natural la asociacion presenta
cambios de detrimental a beneficiosa ante la variacion
de condiciones ambientales o poblacionales, se impone
un modelo en ¢l cual los signos de los coeficientes de
interaccion tengan la propiedad de cambiar de nega-
tivo a positivo como funcion de estas condiciones.

Funcién-a. de Interaccién: lo bueno y lo
malo de cudntos socios.

La formulacion matematica de la Funcidn-o de
Interaccion propuesta €s:
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b, c, d, son parametros de la funcion. En la Fig.

1 se muestra la forma grafica.

245
0 b, o fils
Cr
o

Figura 1. Tuncién-oe de Interaccion. Cocficiente de interaceion:
11‘}_(.-\'},' b.cdi).

Esta funcion define la dependencia de o, con
la densidad poblacional de la sp2, o sea. con N..
Es dccir, si suponcmos que dc manera
independiente tanto los beneficios como los costos
se pueden representar por curvas monotonicas
crecientes con N,; entonces o, corresponde a la
curva que resulta de la resta de estas. La forma
de o, cn la Fig. 1 se mterpreta asi: para la spl,
cuando la densidad de la sp2 es baja, los
beneficios de la asociacion superan los costos de
modo que el baleace neto es positivo. A mayores
magnitudes de N, la relacion se invierte, de modo
que el balance neto se hace cero y luego negativo.

llustremos el concepto biolégico subyacente con
el caso de los epibiontes (sea. sp2) que ofrecen
camuflaje optico a sus hospedadores (spl) al cubrir
su superficie: la proteccion es mas cficiente a
medida que la cobertura (N,) aumenta (curva de
beneficios), aun a expensas de cierto dafio meca-
nico causado a la superficie. Ahora bien, este dafio
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también es progresivo con la cobertura (curva de
costos). de manera que puede alcanzar niveles en
los cuales supera los bencficios que el hospedador
obtiene por proteccion. Entonces, en términos netos,
la asociacién se¢ hace detrimental. Por analogia, o,
debe ser funcién de N,. va que para el epibionte, la
asociacion con ¢l hospedador también conlleva
beneficios v costos.

Generalizando, si cntendemos que el cocficiente
o, mide el valor de cada individuo de la espccie j
en términos de un individuo de la especie i
entonces, la funcion-a indica que el cfecto de
cada individuo de la sp/ sobre la tasa de
crecimiento poblacional de la spi depende de la
densidad poblacional de la spj. Podemos imaginar
numerosas formas resultantes para o — lincales v
no-lineales - pero para que representen las
interacciones condicionadas. tal como s¢  han
definido aqui. deben tener la propiedad de cambiar
de signo cuando las condiciones varian.
soluciones  estables

Primer resultado:

mualtiples

Sustituyendo la expresion de o, — Ec. (2) - v
la equivalente o, en las ecuaciones del modelo
general (1), se obtiene la formulacion explicita para
la dinamica de interacciones variables facultativas
entre dos cspecies. Queda:

N, N, [BN.—e NI N,
=iMN|l-—+—F—= %
dl Kl l+le; Kl
_ (byN,~c,N;
—dj%rz :r’)N'} .I-" .NT- |( dli":l.I &
df - N K2 \ ]+d3 N;‘ Kﬁ
(3)

El analisis de estabilidad de este sistema lo
presentaré¢ en su forma grafica: esto ofrece la
ventaja de poder visualizar soluciones globales —
ver Fig. 2. Las nulclinas correspondientes a cada
ecuacion se representan en el espacio de fases
N,.N,. Estas son las isoclinas correspondientes a
valores de densidad para los cuales no hay
crecimiento poblacional (dN,/df = 0). de manera
que los puntos dc interseccion corresponden a

Figura 2. Nulclinas del modelo (3). Puntos de equilibrio: coexistencia
cstable (oscuros). coexistencia inestable (blanco). exclusion de una
especic (grises).

puntos de cquilibrio (N * N,*) del sistema. Para la
situacion presentada en la Fig. 2 se observa que
existen equilibrios multiples: fres en los cuales las
poblaciones coexisten y dos en los cuales una
especie es excluida por la otra. Estos dos ualtimos
corresponden a puntos de corte de las nulclinas con
los ¢jes; obviamente, son los puntos (K,0) y (0,K.)
una especie no csta presente y la otra esta en el
valor que corresponde a su capacidad de carga.

El campo vectorial en la figura indica la direc-
cion de cambio poblacional ~ (dN /dr) y (dN.,/di) =
0. Este muestra claramente que de los tres puntos
de coexistencia. dos son estables - puntos
oscuros—- y uno es Inestable — punto blanco. Los
puntos de exclusion de una especie son también
incstables—puntos grises. La cstabilidad de estos
puntos de equilibrio puede confirmarse analiticamen-te
a través del caleulo de los autovalores asociados a la
matriz Jacobiana del sistema, evaluada en el equilibrio
(dctalles en Hernandez v Barradas 2003).

El primer indicio de acercamiento a la realidad
biologica que nos ocupa aparece: el modelo predice la
posibilidad de encontrar las poblaciones coexistiendo
bajo dos configuraciones estables distintas.
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4--- cuan distintas?

La préxima tarea es establecer bajo qué ré-
gimen de interaccion se encuentran las poblaciones
en cada punto de equilibrio estable. En este trabajo
definimos una interaccién como beneficiosa. neu-
tral, o detrimental para la spi, cuando asociada a
una spj alcanza densidades de equilibrio. N*, ‘que
son mayores, iguales o menores, respectivamente,
a las que alcanzaria si estuviera sola, es decir, a su
capacidad de carga K. Se utiliza la notacion
convencional de los simbolos (++), (--), (+-),
(- +). El primer signo se refiere al efecto de la sp/
sobre la sp2, y viceversa para el segundo signo.
Un signo positivo o negativo en estos simbolos
siempre corresponde a a{.f>0 o <0, respectivamente;
cs decir, €l de o, en el primer signo, y o, en el
scgundo. Esto es consecuencia directa de la defini-
cion del resultado o tipo de la interaccion que se
esta utilizando en este trabajo, y que no debe
confundirse con otras clasificaciones de tipo de
interaccién usadas en la literatura (por ¢j., Odum
1953, May 1973, Travis y Post 1979). En la Fig. 2
podemos facilmente determinar que ambas
situaciones de equilibrio estable corresponden al tipo
(++), es decir, las poblaciones pueden coexistir
bajo dos configuraciones distintas pero ¢n ambas la
asociacion es mutualista.

Noétese que en el grafico de espacio de fases
N,,N,, los puntos de equilibrio pueden caracterizarse
univocamente de acuerdo a su posicion en
cuadrantes definidos por lineas rectas que parten
de K y de K,

Segundo resultado: varian los parametros...
varian los patrones

Aun cuando la forma de las nulclinas se
mantiene basicamente igual, la variacion de los
parametros del modelo - K, b, ¢, d, - produce
cambios en los patrones de resultados. En la Fig. 3
se muestra como la grafica de la Fig. 2 - ahora
Fig. 3(a) - se modifica: primero con una
disminucién del parametro b, — Fig. 3(b) — y luego
con un aumento en K, — Fig. 3(c).

La disminucién de b, causa un ‘movimiento
hacia la izquierda® de la nulclina de la sp/ lo cual
conlleva dos consecuencias relevantes: (1) en vez
de tres equilibrios en coexistencia ahora se tiene
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uno. Este es estable; ocurrié una aniquilacion
entre el otro equilibrio estable y el nestable; (i) la
solucion de coexistencia es ahora de tipo (+-), es
decir, una relacidn de depredacion - 0
parasitismo, o herbivoria — de la sp2 a la spl,
donde antes habia un mutualismo.

El aumento de K, produce ahora un ‘movimiento
hacia la derecha’ de la nulclina de la sp/. Se
destacan también dos efectos importantes: (i) ocurre
una bifurcacion que genera una nueva pareja de
equilibrios estable ¢ inestable; (i) la posibilidad de
coexistencia en régimen de depredacion, (+-), se
mantiene, pero el nuevo equilibrio estable es la
exclusion de la sp2, o sea, (K ,0).

Estos resultados indican que a través de la
variaciéon de los parametros del modelo, el sistema
se modifica: en el numero de equilibrios, en la
condicion de estabilidad de estos, v mas importante
aun, en el tipo de interaccion resultante! Con esto
satisfacemos, desde ¢l punto de vista tedrico, la
representacion  descada de las  interacciones
poblacionales condicionadas v la dinamica que rige
las transiciones entre ellas.

El significado biologico: factores extrin-
secos -e intrinsecos a la asociacidon

Es preciso ahora darle sentido biologico a este
‘movimiento” de nulclinas que ocurre como res-
puesta a la variacion de los parametros. Los para-
metros del modelo son expresiones del ambiente en
¢l sentido mas amplio y cabal:

—- K, y K, reflejan la calidad del ambiente para
la spl v la sp2, respectivamente. Esto incluye
clementos bidticos y abidticos. Mientras mayor es
K, mejor es el desempefio de la spi si esta sola.
Evidentemente, su magnitud es independiente de la
asociacion con la otra especie, es un elemento
extrinseco a la interaccion; sin embargo, los
valores relativos del desempefio de la especie sola
y asociada son los que indican cual es el efecto
neto de la interaccion.

b, ¢, d, los parametros de la funcion-a,
definitivamente estan relacionados con propiedades
inherentes a la asociaciéon; miden el grado de
respuesta vy de sensibilidad del coeficiente de
interaccion a, ante cambios en la densidad de la

especie asociada, v el valor del umbral entre
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asociaciones negativas y positivas. La Fig. 4
muesta el eficto de un aumento en b, sobre la
funcién o,,(N,): la curva se mueve hacia arriba
como un todo; de modo que (A) fodos los valores,
tanto negativos como positivos, aumentan para un
mismo N,, (B) el umbral para a,,=0 aumenta, lo
cual implica que el intervalo de valores de N, para
el cual la interaccion es positiva, también aumenta.
Entonces, como apreciacion global puede afirmarse
que mayores magnitudes de b, se traducen cn
contribuciones de la sp2 a la sp/ mas eficientes y
mas beneficiosas. De manera analoga se pueden
interpretar los efectos de los parametros ¢, y d,. En
Gltima instancia, una combinacion dada de b, ¢, d,
determina una funcion o, particular, lo cual a su vez
expresa la manera como la sp/ percibe la presencia
de la sp2 a diferentes densidades de csta. Es una

by
disminuys

N,
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propiedad intrinseca de la interaccion entre las dos
especies, modulada por el contexto ecologico; la
interaccion acusa recibo de los cambios ambientales
a través de la variacion de b, ¢, y d,.

Regresemos ahora a la secuencia de situaciones
de la Fig. 3. Esta puede comprenderse mejor
especulando un poco con el caso de las interac-
ciones entre hormigas y homopteros. Supongamos
que las hormigas son la sp2 y los homopteros la
spl; vy que la calidad del ambiente del homoptero
esta principalmente determinada por la densidad de
sus depredadores naturales ante los cuales las
hormigas brindan protecciéon. Esto define la mag-
nitud de K,. Si para ambas poblaciones la calidad
ambiental no es buena, el resultado probable de la
interaccion es de mutualismo — como s¢ muestra

: (b

K
aumenta

Ny

Figura 3. Efectos de la variacién de los pardmetros b, y K, en los patrones de nulclinas y en los tipos de interaccion.
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-1

Figura 4. Interpretacion del efecto de la disminucion del parametro
b, sobre la funcion o (V).

en la Fig. (a). Ahora bien, si el balance costo-
beneficio para ¢l homoptero cambia reflejandose en
una magnitud menor de b, - por ejemplo, la cali-
dad del fluido de la planta hospedadora es menor, y
por ende, la del néctar producido — entonces las
hormigas pueden transformarse en depredadoras
de los homopteros — Fig. (b). Por ultimo. consi-
deremos que la densidad de depredadores de las
hormigas disminuve. Esto implica que su calidad
ambiental mejora - K, aumenta - de modo que
existe ahora la posibilidad de exclusion de la
poblacion de hormigas. Los tres resultados
mencionados — mutualismo en ambientes limitados,
depredacion ante la disminucion de calidad del
fluido, y exclusion de hormigas en ambientes
propicios para los homodpteros - han sido
reportados en la literatura en casos naturales. Sin
embargo, es necesario hacer la salvedad de que
esta es una Interpretacion especulativa, muy
simplificada, cuya unica intencion es la de ilustrar
la conexion entre el modelo y la situacion natural.
Para realizar una adaptacion formal de un caso
natural dentro del modelo aqui presentado, haria
falta tomar en consideracién una mayor variedad
de elementos y de conexiones posibles entre los
distintos parametros.

Dentro de las situaciones planteadas, podemos
categorizar dos tipos de transiciones posibles entre
tipos de interaccion:

Transiciones del ler Tipo. Tienen lugar
cuando el sistema transita entre dos equilibrios
estables debido a una perturbacion en las
densidades poblacionales quec hace que este
traspase de un dominio de atraccion a otro. No hay
cambio ambiental involucrado. Por ejemplo, de la
situacion de depredacion a la de exclusion dentro
de la misma figura, como en 3(c); los valores de
todos los parametros son iguales en un punto y en
el otro. Es obvio que para que estas transiciones
pucdan ocurrir se requiere que existan multiples
estados de equilibrio estable para el conjunto de
parametros dado.

Transiciones del 2do Tipo. Inducidas por
cambios ambientales que causan variacion en los
valores de los parametros. De acuerdo con la
naturaleza de esta variacion, se reconocen dos
posibilidades:

1. Via los paramectros de la funcion-o: b c. d;:
Este es un efecto intrinseco: una modificacion en
las scnsibilidades ¢ intensidades dc las interacciones
como se menciond antes; por ejemplo, del
mutualismo en la Fig. 3(a) a la depredacion en la

Fig. 3(b).

2. Via las capacidades de carga: K. Este es un
efecto extrinseco; las funciones-o. de interaccion
son las mismas, pcro lo que la especie lograria sola
es difcrente: por ¢jemplo, de la depredacion en la
Fig. 3(b) a la exclusion en la Fig. 3(c).

Bifurcaciones y ciaspides: si hay factores en
conflicto hay catastrofes

La manera idénea de representar los efectos de
los cambios ambicntales - a través de los
parametros del modelo — sobre las densidades de
equilibrio, es utilizando diagramas de bifurcacion.
En estos se grafica la respuesta de valores de
equilibrio de una variable ante variaciones de los
parametros.

En la Fig. 5 se muestra el diagrama de bifur-
cacion de la densidad de equilibrio de la sp/, N*
con respecto al parametro K. los demas para-
metros se mantienen constantes. La curva exhibe
dos ramas de equilibrio estable unidas por una
inestable. Los valores de N.* no aparecen explici-
tamente; sin embargo, es obvio que a menos que
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Supongamos que la situacion en ambas islas,
Malgas y Marcus, originalmente es en el punto i;
es decir, las langostas (sp2) depredan a los
caracoles marinos (sp/) en un régimen de
coexistencia estable. Una remocion repentina de la
especie depredadora en la Isla de Marcus puede
inducir una transicion del /er Tipo como la
indicada con la flecha en ¢l grafico (hacia arriba
desde 1). O, alternativamente. la perturbacion puede
traducirse en un aumento en K, que promueve una
transicion del 2do Tipo al llegar a iii (ndtese que
el solo hecho de la ausencia del depredador
significa una mejora en las condiciones ambientales
de los caracoles). En ambos casos la nueva
situacion estable en la Isla de Marcus es la
exclusion de las langostas; la poblacion de caracoles
en su capacidad de carga. Entonces, para que las
langostas puedan reinvadir la Isla de Marcus como
depredadores principales, la magnitud de K, tendria
que disminuir hasta un valor que conduzca al
sistema al punto de retorno; donde otro salto

catastrofico permitiria de nuevo la situacion original.
Notese que el valor de K| en este punto de retomno,
es menor que aquél en el cual ocurrié la primera
transicion. Adicionalmente, observen que para la
transicion en iii, K| toma un valor que supera ¢l valor
critico (b.,/c,) — ain antes de alcanzar el punto de
retorno. Esto hace que la transicion vaya de una (+ -)
a una exclusion directamente.

Aunque esto es una inferencia especulativa,
seria desecable poder evaluar las posibilidades
naturales del sistema. Por ejemplo, si la calidad del
ambiente para los caracoles se deteriorara hasta un
grado que coloca el sistema en un punto estable en
la regién (- +), digamos alrededor de iv; entonces,
en vez de la exclusion total de las langostas,
deberia haber una coexistencia estable de
caracoles depredando a las langostas. Sin duda esto
seria una situacion ecoldgica muy interesante: roles
depredador-presa alternos y estables separados tan
solo por 4 Km de distancia.
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