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ABSTRACT
Use of null models to study crustacean zooplankton communities 
of Chilean inland waters. In lentic ecosystems zooplankton plays an 
important role in energy transference from primary producers to the 
top trophic levels. The communities have structured spatial associations 
regulated by biotic and abiotic factors that generate guild organizations 
where the species utilize the same resource under different biotic and 
abiotic conditions. The aim of the present study is to determine the 
existence of some regulatory spatial pattern or the random presence of 
inland water zooplanktonic crustaceans in Chile. We studied 85 sites, and 
applied a null model to species associations. We found that the species 
associations are explained by regulatory patterns, in agreement with the 
literature about the important role of trophic status and conductivity 
in the regulation of species composition. The results also agree with 
descriptions for lakes in Argentina and New Zealand.
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RESUMEN
El zooplancton tiene una importante función en las cadenas tróficas 
de los ecosistemas lénticos, transfiriendo la energía de los productores 
primarios fotosintéticos hacia los niveles tróficos superiores. Las 
comunidades animales muestran un patrón de asociación, regulado 
por factores ambientales bióticos y/o abióticos, en el que las especies 
de encuentran organizadas en gremios, que utilizan un mismo tipo de 
recurso de manera similar, y a la vez enfrentando diversos gradientes 
bióticos y abióticos que afectan su comportamiento y adecuación 
biológica. Buscamos determinar la existencia de algún patrón regulador 
espacial o de aleatorización en la distribución espacial de los crustáceos 
zooplanctónicos de aguas continentales chilenas, cuya diversidad 
ambiental se ve reflejada en la composición de especies de crustáceos 
zooplanctónicos. Estudiamos 85 sitios,  aplicando un modelo nulo para 
asociaciones de especies. La distribución espacial de estos crustáceos 
zooplanctónicos se encuentra establecida por patrones reguladores, 
lo cual concuerda con la literatura indicando un papel importante de 
las condiciones tróficas y de la conductividad como reguladores de la 
composición de especies. Estos resultados concuerdan con descripciones 
para lagos de Argentina y Nueva Zelanda.
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Chile se caracteriza por presentar un marcado gradien-
te geográfico latitudinal y altitudinal, en donde es posible 
encontrar diferentes tipos de ecosistemas lénticos, como 
lo son los lagos, lagunas y charcos, que en su conjunto son 
llamados ecosistemas lacustres (Villalobos, 2006; De los 
Ríos-Escalante, 2010), cuya biodiversidad se ve reflejada 
en la composición de especies de zooplancton (Soto & 
Zúñiga 1991). Los ecosistemas lacustres chilenos se pue-
den caracterizar en base a tres zonificaciones: zona norte, 
donde se localizan en la Cordillera de los Andes y desierto 

de Atacama, caracterizados por elevados niveles de sali-
nidad, lo cual es un factor regulador en las comunidades 
zooplanctónicas (De los Ríos, 2010); zona central, situada 
en Chile central y norte de la Patagonia Chilena, cuyo fac-
tor regulador de la estructura comunitaria es el estado tró-
fico de sus hábitats, por ser estos ecosistemas caracteriza-
dos por su oligotrofia y por su baja diversidad de especies 
(Soto & Zúñiga, 1991; De los Ríos & Soto 2007); y zona sur, 
ubicado al sur de la Patagonia Chilena, ecosistemas que se 
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caracterizador por factores reguladores como la alta sali-
nidad y por su oligotrofia (Soto & De los Ríos, 2006).

Los organismos bióticos, como lo es el zooplancton, se 
enfrentan a diferentes gradientes bióticos y abióticos que 
afectan a su comportamiento, morfología, rasgos de his-
toria evolutiva y consecuentemente a su adecuación bio-
lógica y distribución espacial (Gliwicz, 2003). De acuerdo a 
lo mencionado, el siguiente estudio tiene por objeto de-
terminar la existencia de algún patrón regulador espacial 
o la existencia de aleatorización en la distribución espacial 
de los crustáceos zooplanctónicos de Chile, mediante la 
aplicación de modelo nulo a base de datos taxocenóticos 
(presencia-ausencia), poniendo a prueba la hipótesis de 
que la presencia de especies de crustáceos zooplanctóni-
cos en los ecosistemas lacustres de Chile es aleatoria, sin 
existir patrón de regulación espacial.

METODOLOGÍA

Para el estudio de la distribución espacial y posterior 
aplicación del modelo nulo, se realizó una revisión de la 
información publicada de los crustáceos zooplanctóni-
cos lacustres de Chile (Campos et al., 1982, 1983, 1987a,b, 
1988, 1989, 1990, 1992a,b, 1994a,b; Vila & Mühlhauser, 
1987; Schmid-Araya & Zúñiga, 1992; Wölfl, 1996; Villalo-
bos, 1999; Zúñiga et al., 1999; Villalobos et al., 2003a,b; 
Woelfl et al., 2003;  De los Ríos & Crespo, 2004; De los Ríos, 
2005, 2008, 2010; Soto & De los Ríos, 2006; De los Ríos & 
Soto, 2007;  De los Ríos et al., 2008b, 2010; De los Ríos & 
Roa, 2010; De los Ríos & Romero-Mieres, 2009), analizán-
dose los factores que influyen en la distribución espacial 
de las especies, de acuerdo a las tres zonas lacustres (nor-
te – centro – sur) caracterizadas en De los Ríos-Escalante 
(2010) y  De los Ríos & Soto (2007) y seis tipos de ecosis-
temas (Cuadro 1);  para determinar la ocurrencia de pa-
trones de distribución en los diversos ambientes. Lo an-
terior permitirá examinar si la distribución de dos o más 

especies que aparecen juntas se debe al azar o si existen 
patrones de distribución de acuerdo a Gotelli (2000).

Para los sitios en estudio (véase Cuadro 1) en los seis 
tipos de ecosistemas, se aplicó índice de co-ocurrencia, 
confeccionándose una matriz taxocenótica de presencia y 
ausencia de especies para cada sitio (Gotelli 2000, Tondoh 
2006, Tiho & Josens 2007), la matriz es a base de valores 
asignados con 1 a la presencia y 0 a la ausencia, conside-
rando en las filas a las especies de crustáceos zooplanctó-
nicos y las columnas como los sitios en estudio. A la vez se 
efectuó el cálculo del índice de coocurrencia de especies 
C-Score (Stone & Roberts 1990), ya que posee una baja 
probabilidad de cometer error estadístico al rechazar la 
hipótesis nula cuando es cierta. Éste análisis permite exa-
minar si la distribución de dos o más especies aparecen 
juntas, debido al azar o a otras causas (Gotelli 2000).

A base de los índices, se procedió a considerar los si-
guientes modelos: Modelo fijo/fijo: caracterizado por 
preservar los datos de las las filas (especies) y columnas 
(sitios) de la matriz, lo cual cada sitio aleatorio contiene 
el mismo número de especies como la comunidad origi-
nal (columna fija), y cada una de las especies ocurre con la 
misma frecuencia como en la comunidad original (fila fija). 
Modelo fijo/equiprobable: este modelo preserva las filas 
fijas y considera equiprobables las columnas. Este modelo 
nulo trata todas las muestras (columnas) como igualmen-
te adecuadas para todas las especies (Gotelli 2000; Tiho & 
Josens 2007). Modelo fijo/proporcional: el total de espe-
cies se mantiene constante, y la probabilidad de ocurren-
cia de una especie determinada en un sitio (columna) es 
proporcional al total de columnas de la muestra (Gotelli 
2000; Tiho & Johens 2007). Posterior a la aplicación de los 
tres modelos anteriores se aplicó un análisis de estructura 
de gremios (Gotelli 2000; Tiho & Josens 2007), que permi-
tió determinar la existencia de patrones de agrupamiento. 
El análisis de los índices y modelos se efectuó mediante 
software Ecosim 7.0 (Gotelli & Entsminger 2007).
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Tipo de ecosistema Sitio Localización Número de 
especies Referencia

Lago salino Llamara 21º 18’ S 69º 37’ W 1 Zúñiga et al., (1999)

Lago salino Cejas 23º 02’ S 68º 13’ W 1 Zúñiga et al., (1999)

Lago salino Tebenquiche 23º 07’ S 68º 16’ W 1 Zúñiga et al., (1999)

Lago salino Gemela Este 23º 14’ S 68º 14’ W 1 De los Rios & Crespo, (2004)

Lago salino Gemela Oeste 23º 14’ S 68º 14’ W 1 De los Rios & Crespo, (2004)

Lago salino Miscanti 23º 43’ S 67º 48’ W 4 De los Rios & Crespo, (2004)

Lago salino Miniques 23º 43’ S 67º 48’ W 4 De los Rios & Crespo, (2004)

Lago salino Capur 23º 54’ S 67º 48’ W 3 De los Rios & Crespo, (2004)

Lago salino Santa Rosa 27º 05’ S 69º 10’ W 2 De los Rios & Crespo, (2004)

Lago salino Amarga 50º 29’ S 72º 45’ W 1 De los Ríos, (2005)

Lago salino De los Cisnes 53º 14’ S 70º 00’ W 2 De los Ríos, (2005)

Lagos chicos Peñuelas 33º 09’ S 71º 32’ W 11 Schmid-Araya & Zúñiga, (1992)

Lagos chticos Rungue 33º01’ S 70º 54’ W 4 Schmid-Araya & Zúñiga, (1992)

Lagos chicos Aculeo 33º 50’ S 70º 55’ W 3 Vila & Mühlhauser, (1987)

Lagos chicos Verde I 38º 41’ S 71º 46’ W 1 De los Ríos & Romero-Mieres, (2009)

Lagos chicos Verde II 39º 08’ S 71º 42’ W 1 De los Ríos et al., (2008)

Lagos chicos Arcoiris 38º 40’ S 71º 37’ W 1 De los Ríos & Romero-Mieres, (2009)

Lagos chicos Captren 38º 38’ S 71º 42’ W 1 De los Ríos & Romero-Mieres, (2009)

Lagos chicos Foitzick 45º 38’ S 72º 05’ W 3 De los Ríos, (2008)

Lagos chicos Polux 45º 40’ S 71º 52’ W 4 De los Ríos, (2008)

Lagos chicos Melliza Este 51º 03’ S 72º 57’ W 8 De los Ríos, (2008)

Lagos chicos Melliza Oeste 51º 03’ S 72º 57’ W 8 De los Ríos, (2008)

Lagos chicos Los Palos 45º 19’ S 72º 42’ W 4 Villalobos, (1999)

Lagos grandes Villarrica 39º 18’ S 71º 45’ W 7 Campos et al., (1983)

Lagos grandes Pirihueico 39º 50’ S 72º 20’ W 5 Woelfl, (1996)

Lagos grandes Riñihue 39º 50’ S 71º 48’ W 7 Woelfl, (1996)

Lagos grandes Ranco 40º 13’ S 70º 22’ W 9 Campos et al., (1992a)

Lagos grandes Puyehue 40º 40’ S 72º 30’ W 7 Campos et al., (1989)

Lagos grandes Rupanco 40º 50’ S 72º 30’ W 4 Campos et al., (1992b)

Lagos grandes Llanquihue 41º 08’ S 72º 50’ W 3 Campos et al., (1988)

Lagos grandes Todos los Santos 41º 08’ S 72º 50’ W 4 Campos et al., (1990)

Lagos grandes Chapo 41º 27’ S 72º 30’ W 6 Villalobos et al., (2003b)

Lagos grandes Riesco 45º 46’ S 72º 20’ W 4 Villalobos, (1999)

Lagos grandes Elizalde 45º 47’ S 72º 11’ W 4 De los Ríos & Soto, (2007)

Lagos grandes General Carrera 46º 18’ S 71º56’ W 4 De los Ríos & Soto, (2007)

Lagos grandes Del Toro 51º 12’ S 72º 38’ W 4 Campos et al., (1994a)

CUADRO 1
Ecosistemas lacustres incluidos en el presente estudio
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Tipo de ecosistema Sitio Localización Número de 
especies Referencia

Lagos grandes Sarmiento 51º 03’ S 72º 37’ W 5 Campos et al., (1994b)

Lagos grandes Grey 51º 07’ S 72º 56’ W 2 Soto & De los Ríos, (2006)

Lagos grandes Nordenskjold 51º 07’ S 72º 56’ W 2 Soto & De los Ríos, (2006)

Lagos Chiloé Natri 42º 47’ S 73º 50’ W 7 Villalobos et al., (2003a)

Lagos Chiloé Tepuhueico 42º 47’ S 73º 58’ W 7 Villalobos et al., (2003a)

Lagos Chiloé Tarahuín 42º 43’ S 73º 45’ W 10 Villalobos et al., (2003a)

Lagos Chiloé Huillinco 42º 40’ S 73º 57’ W 7 Villalobos et al., (2003a)

Lagos Chiloé Cucao 42º 38’ S 74º 40’ W 5 Villalobos et al., (2003a)

Pozas Permanentes Isidoro 50º 57’ S 72º 53’ W 6 De los Ríos, (2005)

Pozas Permanentes Juncos 51º01’ S 72º 52’ W 6 De los Ríos, (2005)

Pozas Permanentes Jovito 51º 01’ S 72º 54’ W 6 De los Ríos, (2005)

Pozas Permanentes Paso 51º 02’ S 72º 55’ W 7 De los Ríos, (2005)

Pozas Permanentes Redonda 51º 02’ S 72º 55’ W 8 De los Ríos, (2005)

Pozas Permanentes Larga 51º 02’ S 72º 55’ W 5 De los Ríos, (2005)

Pozas Permanentes Cisnes 51º 02’ S 72º 55’ W 7 De los Ríos, (2005)

Pozas Permanentes Don Alvaro 51º 02’ S 72º 55’ W 7 De los Ríos, (2005)

Pozas Permanentes Guanaco 51º 02’ S 72º 50’ W 7 De los Ríos, (2005)

Pozas Permanentes Monserrat 51º 07’ S 72º 47’ W 7 De los Ríos, (2005)

Pozas Permanentes Laredo I 52º 57’ S 70º 49’ W 3 De los Ríos et al., (2008b)

Pozas Permanentes Laredo II 52º 57’ S 70º 49’ W 3 De los Ríos et al., (2008b)

Pozas Permanentes Rio Chico 53º 06’ S 70º 53’ W 3 De los Ríos et al., (2008b)

Pozas Permanentes Porvenir 53º 17’ S 70º 19’ W 5 De los Ríos, (2005)

Pozas Permanentes Lillo 53º 21’ S 70º 19’ W 2 De los Ríos et al., (2010)

Pozas Permanentes Poll 53º 23’ S 70º 19’ W 2 De los Ríos et al., (2010)

Pozas temporales Del Risco 39º 15’ S 71º 42’ W 3 De los Ríos & Roa, (2010)

Pozas temporales Negrita 39º 15’ S 71º 42’ W 5 De los Ríos & Roa, (2010)

Pozas temporales De los Patos 39º 15’ S 71º 42’ W 4 De los Ríos & Roa, (2010)

Pozas temporales Escondida 39º 15’ S 71º 42’ W 5 De los Ríos & Roa, (2010)

Pozas temporales Seca 39º 15’ S 71º 42’ W 5 De los Ríos & Roa, (2010)

Pozas temporales Negra 39º 15’ S 71º 42’ W 2 De los Ríos & Roa, (2010)

Pozas temporales Vaca Hundida 39º 15’ S 71º 42’ W 4 De los Ríos & Roa, (2010)

Pozas temporales Los Pastos 39º 15’ S 71º 42’ W 4 De los Ríos & Roa, (2010)

Pozas temporales Bella 39º 15’ S 71º 42’ W 2 De los Ríos & Roa, (2010)

Pozas temporales De los Patos 39º 15’ S 71º 42’ W 4 De los Ríos & Roa, (2010)

Pozas temporales Balmaceda I 45º 53’ S 71º 40’ W 5 De los Ríos, (2008)

Pozas temporales Balmaceda II 45º 53’ S 71º 40’ W 8 De los Ríos, (2008)

Pozas temporales Balmaceda III 45º 53’ S 71º 40’ W 8 De los Ríos, (2008)

CUADRO 1 (Continuación...)
Ecosistemas lacustres incluidos en el presente estudio
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RESULTADOS

De los 89 sitios de estudio, se contabilizaron un total 
de 50 especies, lo anterior refleja que existe una baja ri-
queza se especies presentes en una alta heterogeneidad 
de ambientes descritos en los sitios estudiados (ver Apén-
dice 1, disponible en la versión digital de la revista). Los 
resultados del análisis de hábitat y de riqueza de especies 
indican que los ecosistemas de Lagos Salinos tienen una 
baja riqueza de especies con un total de 6 especies, los 
ecosistemas de Lagos Grandes, presentan un total de 16 
especies; los ecosistemas de Lagos Chicos, presentan un 
total de 23 especies respecto a, los ecosistemas de Lagos 
de Chiloé presentan un total de 13 especies; en ecosiste-
mas de Pozas Permanentes se estudió un total de 20; y en 
Pozas Temporales se estudiaron 24 especies (Apéndice 1). 

Tipo de ecosistema Sitio Localización Número de 
especies Referencia

Pozas temporales Vega del Toro 51º 07’ S 71º 40’ W 8 De los Ríos, (2008)

Pozas temporales Kon-Aikén 52º 50’ S 71º 10’ W 7 De los Ríos, (2008)

Pozas temporales Kon-Aikén I 52º 51’ S 70º 55’ W 4 De los Ríos et al., (2008b)

Pozas temporales Kon-Aikén II 52º 51’ S 70º 55’ W 4 De los Ríos et al., (2008b)

Pozas temporales Kon-Aikén III 52º 51’ S 70º 55’ W 4 De los Ríos et al., (2008b)

Pozas temporales Kon-Aikén IV 52º 51’ S 70º 55’ W 4 De los Ríos et al., (2008b)

Pozas temporales Kon-Aikén V 52º 51’ S 70º 55’ W 4 De los Ríos et al., (2008b)

Pozas temporales Kon-Aikén VI 52º 51’ S 70º 55’ W 4 De los Ríos et al., (2008b)

Pozas temporales Santa María Este 53º 22’ S 70º 20’ W 2 De los Ríos et al., (2010)

Pozas temporales Santa María Oeste 53º 22’ S 70º 20’ W 2 De los Ríos et al., (2010)

Los resultados del modelo nulo del análisis de Co-ocu-
rrencia revelaron la presencia de factores reguladores en 
las asociaciones de especies para simulaciones fijo-fijo y 
fijo-proporcional, mientras que para el modelo fijo-equi-
probable indica la ausencia de factores reguladores (Cua-
dro 2). Estos resultados, por lo tanto, indican la presencia 
de factores reguladores que afectarían la presencia de es-
pecies de crustáceos zooplanctónicos. Los resultados del 
análisis gremial demuestran la presencia de patrones de 
agrupamiento de especies de crustáceos zooplanctóni-
cos, los que se relacionan con las características ambien-
tales de los ecosistemas, dada la diversidad de ambien-
tes estudiados y puesto que estos comparten un mismo 
recurso (Índice observado= 4,69429; Índice promedio= 
3,55240; Tamaño efecto estandarizado= 0,03458).

Simulación Modelo Nulo Índice
Observado

Índice 
Promedio

Tamaño Efecto 
Estandarizado P >

Fijo – Fijo 38,67837 37,02492 8,23235 <0,001

Fijo – Proporcional 38,67837 40,14445 3,84932 <0,001

Fijo – Equiprobable 38,67837 35,12398 -2,74988 0,991

CUADRO 1 (Continuación...)
Ecosistemas lacustres incluidos en el presente estudio

CUADRO 2
Simulaciones Modelo Nulo, para las especies de crustáceos zooplanctónicos, 

de los principales ecosistemas lacustres de Chile
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DISCUSIÓN

Según Soto & Zúñiga, (1991) las comunidades zoo-
planctónicos en lagos y lagunas de Chile se caracterizan 
por el bajo número de especies lo que concuerda con los 
resultados obtenidos en el presente trabajo. Los resulta-
dos revelan que los lagos de la Patagonia chilena poseen 
una baja riqueza de especies y esto se debe a las condicio-
nes de oligotrofia, lo que concuerda con los datos de estu-
dios anteriores, al igual que estudios realizados para lagos 
de la Patagonia Argentina (Campos 1984, Soto & Zúñiga 
1991, Woelfl 2007; Modenutti et al. 1998). El zooplancton 
presente en los lagos y lagunas estudiados se encuentra 
caracterizado por la dominancia de copépodos calanoí-
deos del género Boeckella concordando con lo descrito 
por Menu-Marque et al. (2000). 

Uno de los temas fundamentales de la ecología de 
comunidades es si estas están compuestas por especies 
distribuidas al azar o si existen factores que regulen la dis-
tribución espacial de éstas (Gotelli, 2000), es por ello que 
los resultados de los modelos nulos indican la ausencia 
de aleatorizaciones en las asociaciones de especies en 
los modelos fijo-fijo y modelo fijo-proporcional, mientras 
que el modelo fijo-equiprobable mostró la ausencia de 
factores reguladores. Estos resultados concuerdan con los 
obtenidos por De los Ríos & Soto (2009), que indican la 
presencia de factores reguladores que afectan a la riqueza 
de especies de crustáceos zooplanctónicos, mientras que 
para los resultados observados en el modelo fijo-equipro-
bable se debería a la baja riqueza de especies presentes 
en los sitios estudiados, ya que las especies se repiten en 
prácticamente todos los sitios. La presencia de factores re-
guladores se debería al gradiente de conductividad y de 
condiciones tróficas (Soto & De los Ríos, 2006; De los Ríos 
& Soto, 2009), mientras que los resultados que indican la 
ausencia de factores de factores reguladores se debe a la 
baja riqueza de especies. Los resultados obtenidos per-
miten rechazar la hipótesis planteada, debido a que el 
modelo nulo indica la presencia de factores reguladores 
en la distribución espacial de las especies de crustáceos 
zooplanctónicos (De los Ríos & Soto, 2009).

Se podría concluir que en ecosistemas de lagos salinos 
del norte de Chile, el patrón regulador de la distribución 
espacial de los crustáceos zooplanctónicos sería la con-
ductividad y la salinidad (De los Ríos & Crespo, 2004). 
Mientras que los ecosistemas del norte y centro de la Pa-
tagonia (38-51º S) presentan como factor regulador la oli-
gotrofia de los lagos, y finalmente en cuerpos lacustres del 
sur de la Patagonia (al sur de los 51º S) los principales fac-
tores reguladores serían la condición trófica y la conducti-
vidad (De los Ríos & Soto, 2009). La presencia de factores 
reguladores afecta la riqueza de especies de crustáceos 

zooplanctónicos. Existe ausencia de aleatorizaciones en 
las asociaciones de especies en dos de las tres simulacio-
nes (modelos fijo-fijo y fijo-proporcional). El modelo fijo-
equiprobable se obtuvo como resultado la ausencia de 
factores reguladores, debido a la baja riqueza de especies 
en los sitios estudiados y la cantidad de especies repeti-
das en muchos sitios estudiados. Los gremios muestran 
la presencia de patrones de agrupamiento de especies de 
crustáceos zooplanctónicos, se debe a que estos compar-
ten un mismo recurso. Por lo tanto, se puede concluir que 
el uso de modelos nulos basados en presencia y ausencia 
de especies a gran escala espacial, concordaría con los re-
sultados expuestos por la literatura respecto a potenciales 
factores reguladores de las comunidades zooplanctónicas 
lacustres chilenas.
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