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Abstract: This contribution is a tribute to José Yepes on the 75th anniversary of his description of the ge-
nus Tympanoctomys, and the 90th anniversary of his admission to the Argentine Museum of Natural Sciences
“Bernardino Rivadavia”. Viscacha rats are the epitome of South American rodents adapted to desert habitats, and
are a true model, not only to present different specialized attributes for life in xeric environments, but also as one
of the mammals with the highest chromosomal number. In this chapter, we present an overview of the state of
knowledge of the genus and related species, regarding aspects such as distribution, ecology, genetic and conserva-
tion. Perspectives focus on gaps and unresolved issues that are fascinating and promising research lines.
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Resumen: Esta contribucién es un homenaje a José Yepes por los 75 afos transcurridos desde que describiera el
género T'ympanoctomys, y por los 90 anos de su ingreso al Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino
Rivadavia”. Las ratas vizcacha son el epitome de roedores sudamericanos adaptados al desierto, y han constituido
un verdadero modelo, no solo por presentar distintos atributos especializados para la vida en ambientes xéricos,
sino también como uno de los mamiferos con mayor nimero cromosémico. En este capitulo brindamos un pano-
rama global sobre el estado del conocimiento del género y las especies relacionadas, en areas como, distribucion,
ecologia, genética y conservacién. Las perspectivas se enfocan sobre los vacios y preguntas en temas atn no re-

sueltos y que constituyen lineas fascinantes y promisorias para investigar y profundizar.
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INTRODUCCION

Abocado al estudio de las faunas locales,
distribucion y sistematica, José Yepes es el pri-
mero en sintetizar la distribucién geogréafica
y taxonomia de los octoddntidos de Argentina
(1930, 1942; véase Garcia, 2018 para una sin-
tesis biografica de Yepes), complementando asi
el conocimiento de esta familia con los trabajo
previos de Wolfsohn en Chile (1928a, 1928b).
No obstante a pesar del limitado material de
ejemplares cientificos con el que contaba para
sus descripciones taxonémicas (muchas de ellas
basadas en material fotografico) e interpretacio-
nes sobre distribucién, José Yepes pudo carac-
terizar el sustrato zoogeografico de las especies
de octoddntidos de Argentina y categorizarlas
segin el habitat que ocupan, “fisiografia regio-
nal” y amplitud de su distribucién (Yepes, 1942).

Los octodéntidos pertenecen a una fami-
lia de roedores endémicos del sur de América
del Sur (Reig, 1981; Mares & Ojeda, 1982).
Actualmente, la familia se compone de 16 espe-
cies agrupadas en 6 géneros, 3 de ellos monoti-
picos (Octodontomys, Octomys, y Spalacopus)
y 3 politipicos (Tympanoctomys, Aconaemys, y
Octodon) (Verzi et al., 2015). La distribucién de
la familia Octodontidae se encuentra restringida
a ambos lados de los Andes en Argentina, Bolivia
y Chile, entre los 15°y 40° lat S. A lo largo de su
estrecho rango de distribucién, abarca una gran
variedad de hébitats, desde areas costeras en el
centro de Chile, hasta regiones preandinas y an-
dinas, y desde habitats desérticos, semidesérticos
y mediterraneos, a bosques himedos (Gallardo
et al., 2007). En contraste con su relativa baja
riqueza especifica (seis géneros y 16 especies) el
grupo presenta una amplia diversidad eco-morfo-
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légica, que incluye desde especies terrestres “ge-
neralistas” a especies fosoriales y subterraneas
“especialistas” (Mares & Ojeda, 1982; Contreras
et al., 1987, Ojeda et al., 2015). Esta diversidad
eco-morfolégica estaria asociada a una subdivi-
siéon geografica dentro de la familia, en donde
las formas escansoriales (Octodon), subterra-
neas (Spalacopus) y fosoriales (Aconaemys) se
encuentran mayormente del lado oeste de los
Andes, en la region central de Chile; mientras
que las formas mas adaptadas a ambientes xé-
ricos, como el saxicola (Octomys) y el fosorial
(Tympanoctomys), residen del lado oriental de
los Andes, en Argentina. Existe ademés una for-
ma escansorial (Octodontomys) que se distribuye
en zonas pre-andinas del Monte y la Puna del no-
roeste de Argentina, sur de Bolivia y noreste de
Chile (Contreras et al., 1987; Ojeda et al., 2013;
Ojeda et al, 2015; Ojeda, 2016).

Dentro de los octodéntidos se destaca el gé-
nero Tympanoctomys, descripto por J. Yepes
(1942), un ano después de que Lawrence (1941)
describiera la especie Octomys barrerae. E1 nom-
bre [Tympanoctomys] deriva de la palabra griega
‘tympanom’ que refiere al hiperdesarrollo de las
bullas timpanicas del craneo, ‘octo’ del latin, re-
ferido a los molares en forma de ocho (caracter
presente en todos los miembros de la familia) y la
palabra griega ‘mys’ = ratoén.

Tympanoctomys es endémico de las regiones
aridas del centro oeste de Argentina en los bio-
mas del desierto del Monte y Patagonia, princi-
palmente en ambientes salitrosos (salares), du-
nas y matorrales asociados a vegetacién halofitica
(Justo et al., 1985; Ojeda et al., 1996; Diaz et al.,
2000; Ojeda, 2016). Representa uno de los géne-
ros de roedores sudamericanos mas adaptados a
ambientes desérticos (Mares, 1975; Bozinovic &
Contreras, 1990; Mares, 1993; Ojeda et al., 1996;
Mares et al., 1997a; Diaz & Ojeda, 1999; Ojeda et
al., 1999; Ojeda & Tabeni, 2009). Dentro de sus
adaptaciones eco-morfo-fisiol6gicas se destacan:
orina concentrada, rihones especializados, heces
secas, bullas auditivas infladas, coloracion pali-
da, actividad nocturna y hébito cavador (Ojeda
& Tabeni, 2009). Tympanoctomys presenta el
mayor numero diploide (2n) conocido para ma-
miferos y un tamano genémico que es el doble
de sus relativos més cercanos, caracteristicas
que llevaron a postularlo como el primer caso
de mamifero poliploide (Gallardo et al., 1999;
Gallardo et al., 2003; Gallardo et al., 2004b). Sin
embargo esto es aiin motivo de continuos deba-
tes y revisiones (Svartman et al., 2005; Gallardo
et al., 2006; Suarez-Villota et al., 2012, Evans et
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al., 2017), los cuales detallaremos mas adelante.

Tympanoctomys es un genero politipico que
incluye cuatro especies vivientes, 7. aureus “rata
vizcacha dorada”, T. barrerae “rata vizcacha
colorada”, T. kirchnerorum “rata vizcacha de
Kirchner 6 rata vizcacha patagénica”, T. loschal-
chalerosorum “rata vizcacha de los chalchaleros”
y una especie extinta 7. cordubensis. Inicialmente
dos de estas especies fueron descriptas como
géneros distintos (Pipanacoctomys aureus y
Salinoctomys loschalchalerosorum) (Mares et
al. 2000). Sin embargo, revisiones y estudios re-
cientes sugieren que el género Tympanoctomys
incluiria a Pipanacoctomys y Salinoctomys (Diaz
et al., 2015; Suarez-Villota et al., 2016), mientras
que otros autores sugieren mantener ciertas dis-
tinciones entre ellos (Ojeda, 2016; Evans et al.,
2017) (ver més abajo). En esta revisiéon conside-
raremos a Tympanoctomys formado por cuatro
especies: T. aureus, T. barrerae, T. kirchnerorum
y T. loschalchalerosorum.

Distintos atributos ecolégicos y biogeogréafi-
cos, tales como rangos geograficos reducidos, dis-
tribucién en parches, especializacién en habitat,
dieta y bajas densidades poblaciones, aumentan
la vulnerabilidad de las poblaciones, es asi que
las poblaciones de varias especies de ratas viz-
cacha se encuentran en estado de amenazadas
o casi amenazadas (Ojeda et al., 2012; Ojeda,
2016). Las amenazas més graves para estos oc-
todéntidos son las actividades humanas como la
agricultura, la produccién ganadera, la defores-
tacién y la mineria, las cuales pueden causar ex-
tinciones locales (Ojeda et al., 2012; Ojeda, 2016).
Para el caso de T. barrerae, estudios genéticos
han detectado algunas poblaciones diferenciadas
genéticamente y que podrian tener implicaciones
importantes para la conservacién y el manejo de
la rata vizcacha (Ojeda, 2010).

En esta revision nos enfocaremos en los avan-
ces y estudios que se han venido desarrollando en
los dltimos anos en areas como la ecologia, gené-
tica y conservacion del género Tympanoctomys,
y se destacaran algunas futuras lineas de inves-
tigacion para estos roedores especialistas del de-
sierto.

HISTORIA DEL GENERO

Los primeros registros de Tympanoctomys
provienen de Ameghino en el afio 1889, en
ese entonces considerado Phitanotomys cor-
dubensis de la provincia de Cérdoba, con una
procedencia estratigrafica poco exacta, aun-
que probablemente del Pleistoceno medio. Es
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recién en el ano 1941 cuando se realizaron las
primeras descripciones de poblaciones vivientes
de Tympanoctomys y en particular correspon-
dientes a la especie T. barrerae, en ese entonces
considerada como Octomys barrerae (Lawrence,
1941). Estos ejemplares fueron colectados en la
localidad de La Paz, provincia de Mendoza, y la
especie fue nombrada en honor al parasitélogo J.
M. de la Barrera, quien estudi6 el ectoparéasito
Parapsyllus barrerai (Siphonaptera) tinicamente
encontrado en este roedor. Un afo después, en
1942, José Yepes realizé6 comparaciones de este
material tipo con ejemplares de Octomyx mimax
y de otros roedores octodéntidos y describi6 el gé-
nero T'ympanoctomys, basado principalmente en
la morfologia de las bullas timpénicas, la cual se
extiende mas del 45% de la longitud del créaneo
(Yepes, 1942; Ojeda et al., 1989; Diaz et al., 2000).
Hasta el afio 2007 solo se conocian registros de T
barrerae provenientes de ocho localidades asocia-
das a ambientes salitrosos, medanosos y llanuras
arbustivas del Monte y ecotono Monte-Patagonia
(Justo et al., 1985; Ojeda et al., 1996; Diaz et al.,
2000). Es recién en el ano 2007 cuando a partir
de varias campanas de investigacién realizadas
en anos previos, se registran nuevas localida-
des, ampliando su distribucién hacia el norte en
la provincia de San Juan, y hacia el sur en las
provincias de Neuquén y La Pampa (Ojeda et al.,
2007). Previamente, Verzi et al. (2002) revisaron
el material tipo colectado por Ameghino (1889)
asignado a P. cordubensis, y lo compararon con
nuevo material procedente del Pleistoceno de la
localidad de Mar de Plata, Buenos Aires, y con-
cluyeron que ambos ejemplares pertenecen al gé-
nero T'ympanoctomys descrito anteriormente por
Yepes, como nueva combinacién que llamaron 7.
cordubensis.

En el ano 2009, Udrizar-Sauthier y colabo-
radores asignaron material craneal fésil a T
barrerae, proveniente del Holoceno tardio de
Patagonia en tres secuencias estratigraficas ha-
lladas en cercanias del rio Chubut, provincia de
Chubut. Ese mismo afo, se registraron pobla-
ciones vivientes de T'ympanoctomys en la misma
provincia y fueron asignadas a 7. barrerae, no-
tando tan solo algunas diferencias morfolégicas a
nivel del esperma en relacién a las poblaciones de
T barrerae localizadas al norte de la distribucién
(Gallardo et al., 2009). Posteriormente, estudios
filogenéticos y filogeograficos, utilizando marca-
dores mitocondriales, mostraron que las pobla-
ciones de Patagonia son altamente divergentes
con respecto a las poblaciones del centro-oeste de
la distribucién (Gallardo et al., 2013). Es asi que

111

basados en evidencias moleculares y morfol6gi-
cas, Teta et al. (2014) describieron una nueva es-
pecie, Tympanoctomys kirchnerorum, con ejem-
plares de la localidad de Chubut, incrementando
de esta forma la diversidad del género y signifi-
cancia biogeografica de la regién patagonica para
la familia Octodontidae. El material paleontol6-
gico de Tympanoctomys mas recientemente re-
gistrado fue hallado en la provincia de Rio Negro,
Cueva Galpén, perteneciente al Holoceno tardio
(Fernandez et al., 2016). Este tltimo hallazgo su-
giere una extincion a nivel regional, cuyas causas
posibles son objeto de controversia (Teta et al.,
2014; Fernandez et al., 2016).

Desde la  descripcion  original de
Tympanoctomys al dia de hoy, se han propues-
to algunos cambios taxondémicos a nivel de
género y especies relacionadas. Inicialmente
Pipanacoctomys aureus 'y Salinoctomys loschal-
chalerosorum fueron descriptos como géneros
distintos y emparentados a T' barrerae, sobre la
base de diferencias en caracteres morfolégicos
(Mares et al., 2000). Rapidamente, algunos auto-
res cuestionaron las diferencias morfolégicas en-
contradas entre estos taxones y sugirieron incluir
a P aureus y S. loschalchalerosorum como espe-
cies dentro del género Tympanoctomys (Barquez
et al., 2002; Diaz & Verzi, 2006).

Estudios a nivel molecular reflejan que la
similitud genética encontrada entre S. loschal-
chalerosorum y T. barrerae indicaria un tiempo
de divergencia reciente (Upham & Patterson,
2015). En esta misma linea, Suarez-Villota et
al., (2016) mediante el uso de marcadores mo-
leculares mitocondriales y nucleares (12S rRNA
y GHR), pusieron a prueba la monofilia de es-
tas especies llegando a la conclusiéon de que
Pipanacoctomys y Salinoctomys no se diferen-
cian de Tympanoctomys. De este modo el género
incluiria 3 especies: T. barrerae, T. kirchnerorum
y T aureus, ya que Salinoctomys estaria inclui-
do en la diversidad de lo que se conoce como T.
barrerae, presentando distancias genéticas muy
bajas entre ellos (0-0.6%) (Suarez-Villota et al.,
2016; vease por ejemplo Farina Torres et al.,
2018). De modo tal que en las tltimas revisiones,
el escenario taxonémico con mayor apoyo con-
sidera al género Tympanoctomys formado por 4
especies actuales: T. aureus, T. barrerae, T. los-
chalchalerosorum y T. kirchnerorum (Diaz et al.,
2015; Pérez, 2013). Asimismo, estudios morfol6-
gicos recientes apoyan esta idea y muestran que
si bien T: loschalchalerosorum comparte algunos
atributos morfolégicos con T. barrerae, son en ge-
neral morfolégicamente distintos como para ser
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reconocidos como especies diferentes (Pérez et al.,
2017). Otros autores (Upham & Patterson, 2015;
Evans et al., 2017) sugieren mantener la distin-
cién entre los géneros para resaltar la divergencia
molecular encontrada principalmente entre los
géneros Tympanoctomys y Pipanacoctomys. Por
otro lado, Ojeda (2016), sostuvo que dada la fal-
ta de una descripcién formal del nuevo escenario
taxondémico (4spp), debe continuarse con la idea
original de tratar a estos géneros por separados.
Finalmente, todo lo mencionado anteriormente
deja en evidencia la necesidad de una revisién in-
tegral del género y ratas vizcachas.

DISTRIBUCION Y ADAPTACIONES
ECOLOGICAS, COMPORTAMENTALES Y
FISIOLOGICAS

Distribucién

El género Tympanoctomys es endémico de
las ecorregiones aridas del desierto del Monte,
La Payunia y Patagonia en Argentina. El rango
geografico de las especies vivientes se extiende
entre los 28°- 43° latitud sur y 67°- 69°de longitud
oeste (Fig. 1). La rata vizcacha colorada, 7. barre-
rae, tiene el mayor rango geografico y su distri-
bucién se extiende a través de las ecorregiones
del Monte (de Valles y bolsones, Septentrional),
y La Payunia, a modo de “parches” poblaciona-
les. Por otro lado la rata vizcacha patagoénica, T.
kirchnerorum, tiene un rango geografico menor
y restringido a la ecorregion de Patagonia (Teta
et al., 2014; Ojeda, 2016; Tarquino-Carbonell et
al., 2016). La rata vizcacha dorada, T. aureus, y
la rata vizcacha de los chalchaleros, T. chalchale-
rosorum, se las conoce solamente de las localida-
des tipo ubicadas en el departamento de Poman,
Salar de Pipanaco, provincia de Catamarca y
en el departamento de Chamical, provincia de
La Rioja, respectivamente (Mares et al., 2000).
Algunos estudios han sugerido que el éxito de
la colonizacién en ambientes xéricos y el amplio
rango geogréafico de T. barrerae, en comparacion
con las otras especies, se deba a un conjunto de
atributos comportamentales, ecomorfolégicos y
fisiolégicos que le confieren una mejor utilizacién
de ambientes de salares y recursos hipersalinos
(Mares et al., 1997b, Ojeda et al., 1999; Gallardo
et al., 2007; Ojeda et al., 2013).

Habitat, dieta, sistema de cuevas y activi-
dad espacial

T barrerae se distribuye principalmente en
cuencas salinas o salares, y hdbitats medanosos
(Ojedaet al., 1996; Mares et al., 1997a) dominado
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por vegetacion halofitica de baja altura (aproxi-
madamente 1m). En general, el ambiente de las
cuencas salitrosas esta constituido en su “anillo”
externo por una estructura arbérea con los géne-
ros Prosopis y Geoffroea, y arbustos como Larrea
y Lycium, mientras que el centro del salar esta
dominado por quenopodidceas arbustivas como
Heterostachys ritteriana, Suaeda divaricata
Atriplex sp. y Allenrolfea vaginata, esta tltima
ocupando la parte mas central del salar (Ojeda
et al., 1996). Los ambientes de dunas o médanos
de arena estdn dominados principalmente por
Atriplex patagonia y Prosopis flexuosa (Ojeda et
al., 1996). El habitat de T. kirchnerorum es un
terreno arenoso y dominado por especies vege-
tales de la estepa patagénica como Chuquiraga
avellanedae, Atriplex, Prosopis y Schinus johns-
tonii (Asteraceae) (Leoén et al., 1998). Por ultimo,
el habitat de T. aureus y T. loschalchalerosorum
consiste en matorrales perisalinos asociados al
Salar de Pipanaco y Salinas Grandes, respectiva-
mente, con un sustrato principalmente arenoso y
altamente salitroso (Mares et al., 2000).

Las especies son estrictamente herbivoras
y con alta especializacién hacia una dieta com-
puesta principalmente de vegetacion halofitica.
Los tnicos trabajos sobre dieta han sido realiza-
dos en T barrerae donde se observa que se ali-
menta principalmente de Atriplex, Allenrolfea,
Heterostachys y Suaeda y de gramineas en me-
nor proporcién (Tabla 1). Dietas similares, ba-
sadas en consumo de plantas halofiticas (ej.
Atriplex) han sido reportadas en otros roedores
especialistas de desierto, como la rata canguro,
Dipodomys microps (Norteamérica) y la rata
obesa, Psammomys obesus del norte de Africa
(Mares et al., 1997Db).

Para alimentarse, T barrerae limpia la su-
perficie de hojas del género At¢riplex mediante un
manojo de cerdas rigidas ubicado detras de los
incisivos superiores para remover el exceso de sal
en la epidermis vegetal y asi reducir su ingesta
(Mares et al., 1997a; Berman, 2003). Estudios
comportamentales sobre el proceso de limpieza de
las hojas han mostrado que el tiempo de “pelado”
de las hojas de Atriplex es menor que el registra-
do para las especies convergentes D. microps 'y P
obesus (Giannoni et al., 2000). Esta diferencia en
el tiempo de “pelado” podria estar explicada por el
uso de sus cerdas ubicadas detras de los incisivos,
que actuarian como un “segundo par” de incisivos
inferiores (Giannoni et al., 2000). Sobre la dieta y
comportamiento de forrajeo de las otras especies
del género no hay estudios especificos, aunque
probablemente el mayor porcentaje de su alimen-
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Fig. 1. Localidades conocidas del género Tympanoctomys. Los circulos corresponden a localidades de
T barrerae, los cuadrados corresponden a registros de T cordubensis y los tridangulos a T. kirchnero-
rum. El rombo negro representa T aureus y el rombo blanco a T. loschalchalerosorum. 1) Valle de la Luna,
2) Guanacache, 3)Arroyito, 4) Las Catitas, 5) La Paz (tipo), 6) Nacunan, 7) Nihuil, 8) Malargiie, 9) Gran
Salitral, 10) Lihué Calel, 11) Casa de Piedra, 12) Anelo, 13) Puente Picin Leufd, 14) Cueva Galpén, 15)
La Porfia (tipo), 16) Los Altares, 17) Cueva de la Virgen, 18) Cueva Caolinera Dique Ameghino, 19) Las
Plumas, 20) Cérdoba (tipo), 21) Alfa Corral, 22) Mar del Plata, 23) Salinas Grandes, 24) Salar de Pipanaco.

tacion consista en quenopodiaceas (Ojeda, 2016).

Las ratas vizcacha construyen sistemas de
madrigueras o cuevas en forma de monticulos,
con varias entradas conectadas por galerias in-
ternas a distintas profundidades (Ojeda et al.,
1996; Mares et al., 1997a; Torres et al., 2003;
Teta et al., 2014; Ojeda, 2016). Los primeros tra-
bajos sobre la ecologia de T. barrerae describieron
que sus madrigueras cuentan con ttuneles de dos
o tres niveles interconectados que dan lugar a cé-
maras centrales que servirian para el descanso
y almacenamiento del alimento (Fig. 2A; Ojeda
et al., 1996; Mares et al., 1997a). La dindmica de
las madrigueras es poco conocida pero algunos
estudios sugieren que el nimero y orientacién de
las entradas estaria asociado a la estacionalidad.
Asi, se ha reportado un mayor ntimero de entra-
das orientadas hacia la luz solar directa en la es-
tacion invernal e indirecta en verano (Fig. 2B;
Torres et al., 2003). Estudios en marcha en esta
especie reportan una mayor proporcién de entra-
das hacia el este, particularmente en la estacién
htmeda (Tarquino et al., en prep.).

T. barrerae es una especie solitaria y ocurre

en bajas densidades poblacionales. Si bien no
estd cuantificada, observaciones no sistematiza-
das sugieren una fuerte reduccién poblacional
en los bordes de distribucién. Estudios en curso
en poblaciones del norte de Mendoza estiman un
area de accion en promedio de 921 m? (Tarquino
et al., en prep). Este es un valor bajo a interme-
dio comparado con los rangos de area de accién
de otras especies de octodéntidos, teniendo en
cuenta la variedad de ecorregiones que ocupan
las especies de la familia en todo el cono sur
(Tabla 2). Trabajos en curso muestran que los
machos pueden moverse durante la noche hasta
87m. Asimismo no se han registrado individuos
compartiendo madrigueras (Tarquino et al., en
prep.), lo que coincide con estudios previos sobre
la especie (Ojeda et al., 1996; Mares et al., 1997a).
Respecto a las otras especies del género, aiin no
se cuenta con informacion detallada sobre estos
aspectos.

En cuanto a algunos aspectos reproductivos
y de comportamiento de las crias, podemos men-
cionar que las hembras de T. barrerae en cautive-
rio tienen en promedio cuatro camadas por ano.
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Fig. 2. Estructura de madrigueras de T' barrerae. A.
Estructura interna mostrando diferentes niveles de las
madrigueras (primer nivel: gris més claro, segundo ni-
vel: gris intermedio, tercer nivel: negro) (modificado de
Ojeda et al. 1996; Mares et al. 1997a). B. Incidencia del
sol en la madriguera con respecto a las entradas apun-
tando hacia el norte (modificado de Torres et al. 2003).

Las crias (una o dos por camada) son precoces,
con pelo y nacen con los ojos cerrados y pesan
4 g al nacer. Al dia 5 pesan 8 g y abren los ojos
en el dia 6. Los juveniles comienzan a consumir
plantas en el dia 10, aunque atin no haya destete.
Ademas se ha observado que los juveniles limpian
las hojas de Atriplex tal como hacen sus madres
(Diaz et al., 2000; Ojeda, 2016). Actualmente no
se conocen datos reproductivos ni poblacionales
de las otras especies.

Fisiologia y concentracién renal

T barrerae muestra una alta especializacion
para la vida en ambientes aridos (Diaz & Ojeda,
1999). La morfologia renal presenta una mé-
dula desarrollada y una papila elongada lo que
confiere una alta capacidad para concentrar ori-
na. Los estudios a nivel de fisiologia renal han
arrojado valores maximos de concentracién de
orina de 7080 mosm/l, similar o superior a lo ob-
servado en otros roedores adaptados a desiertos
del mundo como es el caso de Dipodomys mi-
crops (5540 mosm/l) y Psammomys obesus (6340
mosm/l) (Diaz & Ojeda, 1999; Ojeda et al., 1999).
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GENETICA DEL MAMIFERO CON EL
GENOMA MAS GRANDE

El género Tympanoctomys es Gnico entre los
mamiferos del desierto, no sélo por el conjunto de
adaptaciones eco-morfo-fisiologicas que presen-
ta, sino también por las caracteristicas tnicas y
sobresalientes de su genoma. Desde su descubri-
miento y a lo largo de su historia hubo importan-
tes contribuciones y hallazgos en esta area.

T barrerae, presenta un complemento cromo-
sémico (2n=102, FN=200) y un tamano genoé-
mico (2C=16,8 pg ADN), siendo los valores més
altos reportados para mamiferos (Contreras et
al., 1990; Gallardo et al., 1999; Gallardo et al.,
2003). Todos sus cromosomas son bibraquiados,
excepto el cromosoma (Y) que es acrocéntrico,
y presentan bloques de heterocromatina cen-
tromérica (Gallardo et al., 1999; Gallardo et al.,
2004b). Este incremento en el ntimero diploide
acompanado de un aumento en el tamafio gené-
mico y aumento de tamano de algunas células
por el denominado “efecto gigas” (ej. espermato-
zoide, hepaticas y linfocitos) llevaron a proponer
a T. barrerae como el primer mamifero poliploide
“tetraploide” (Gallardo et al., 1999; Gallardo et
al., 2004b), y cuya condicién tetraploide habria
sido adquirida via hibridacién (Gallardo et al.,
2007; Suarez-Villota et al., 2012). Esta idea gene-
r6 grandes debates en los tltimos anos (Gallardo
et al., 1999; Gallardo et al., 2003; Gallardo et al.,
2004b; Svartman et al., 2005; Gallardo et al.,
2006; Evans et al., 2017), y sobre lo cual discuti-
remos més adelante. Respecto a T. kirchnerorum,
se ha reportado el mismo ntmero cromosémico
y morfologia similar a la de T! barrerae (Teta et
al., 2014). Mientras que T. aureus presenta un
complemento cromosémico 2n =92 y 44-45 pa-
res de cromosomas bibraquiados. Gallardo et
al., (2004b), argumentaron que el cariotipo de T
aureus es un derivado tetraploide, como el de T
barrerae. Por ultimo en la especie T loschalcha-
lerosorum se desconoce su complemento cromo-
sémico.

Dos hipétesis han prevalecido para explicar
el mecanismo de la gran expansién del geno-
ma de T. barrerae. 1) Origen del gran genoma
como consecuencia de una duplicacién comple-
ta del genoma (Gallardo et al., 1999; Gallardo
et al., 2003; Gallardo et al., 2004a; Gallardo et
al., 2004b; Gallardo et al., 2006; Gallardo et al.,
2007; Suarez-Villota et al., 2012) , 2) Origen del
gran genoma como consecuencia de una gran ex-
pansién y acumulacién de elementos repetitivos
(Contreras et al., 1990; Svartman et al., 2005;
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Evans et al., 2017). Las primeras evidencias a
favor de la condicién tetraploide en T. barrerae
fueron presentadas por Gallardo et al., (1999)
donde mostraron que el tamano genémico de
este roedor (2C=16,8 pg) es aproximadamente el
doble de sus parientes mas cercanos O. mimax
(2C=17,6 pg) y O. gliroides (2C=8,2 pg), sugirien-
do un posible origen por duplicacién genémica de
alguno de estos parientes. Otra evidencia a fa-
vor de esta hipétesis es el aumento de tamafo
observado en algunos tipos de células, denomi-
nado “efecto gigas”, que estaria vinculado a un
evento de poliploidia (Gallardo et al., 1999). Anos
mas tarde, Gallardo et al. (2004b) propone a T
aureus como poliploide, basado en su tamano ge-
némico (~16 pg) y aumento de tamano en sus
células somaéticas y sugiere que la poliploidia de
T. barrerae se habria originado por hibridacién
mediante la fusién de gametas de 7. aureus y O.
mimax. Mas especificamente, la poliploidia de T.
barrerae se propuso a partir de la comparaciéon
de su nimero cromosémico (2n=102), respecto a
los de T! aureus (2n=92) y O. mimax (2n=56), y
a partir de esta comparacién se sugiri6 un evento
de hibridacién entre una gameta haploide de T.
aureus (n=46) y una gameta no reducida (2n) de
0. mimax (2n=56), dando asi origen a la alote-
traploidia de T barrerae (2n=102).

El primer trabajo en rechazar esta idea fue
de Svartman et al., (2005), quienes a partir de
evidencia citogenética molecular y bandeo G,
concluyeron que el gran tamano del genoma es
producto de una amplificacién y expansion de
secuencias altamente repetitivas. Mediante el
uso de sondas moleculares de un especie empa-
rentada y diploide O. degus (2n=58), realizaron
hibridaciéon in situ con los cromosomas de T
barrerae, dando como resultado que las sondas
solo marcaron un par de cromosomas ort6logos
de T! barrerae, indicio que consideraron como
evidencia de diploidia. Por tltimo, mediante la
utilizacién de bandeo G, encontraron un fuerte
heteromorfismo entre cromosomas homoélogos de
T. barrerae, y presencia de heterocromatina en
los brazos cromosémicos, que no habian podido
identificarse con la utilizaciéon de bandeo C en
trabajos previos (Gallardo et al., 1999, 2004a). Es
asi que los autores concluyeron que la sola evolu-
cién y amplificacién de secuencias repetitivas re-
sultaria el mecanismo mas plausible para expli-
car el gran aumento observado en el genoma de
T. barrerae (Svartman et al., 2005). Cabe resaltar
que anos antes, Contreras et al., (1990), median-
te la técnica de bandeo C, detect6 gran cantidad
de heterocromatina en los brazos cromosémicos,
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sugiriendo que la evolucién y amplificacién del
genoma en T barrerae se habria dado por fisiones
en tandem de cromosomas junto con la expansién
de secuencias repetitivas a partir de cromosomas
telocéntricos.

Posteriormente, Gallardo et al, (2006), me-
diante técnicas de citogenética molecular e hi-
bridacién con cromosomas de T. barrerae, y uti-
lizando ademés sondas de un gen nuclear espe-
cifico (Hox8) y una regiéon de ADNr, detectaron
presencia de 4 sefales de hibridaciéon con cada
sonda utilizada, resultados que utilizaron para
reafirmar la condicién tetraploide de T. barrerae.
Suarez-Villota et al., (2012), continuando con esta
linea, y a partir del uso de sondas moleculares,
tanto de O. mimax como de T aureus, (supuestos
ancestros que dieron origen a la alotetraploidia
de T. barrerae) encontraron que una regién del
genoma de T! barrerae hibrid6 con aquel de T
aureus, y otra regién del genoma de T. barrerae
con aquel de O. mimax, interpretando estos re-
sultados como evidencia de alotetraplodia en T
barrerae.

Finalmente, el trabajo méas reciente referido
a esta controversia fue publicado por Evans et
al. (2017), quienes con técnicas de secuenciacion
masiva analizaron secuencias de transcriptomas
enteros y secuencias genémicas de 7! barrerae y
O. mimax, para explorar asi el origen del enor-
me genoma en Tympanoctomys. En su trabajo,
los autores pusieron a prueba las dos hipétesis
en boga, utilizando para ello sus resultados y la
evidencia previa. Los autores demostraron que
alrededor de la mitad del genoma en T. barrerae
es diverso y con secuencias altamente repetiti-
vas, siendo muchas de estas secuencias especie-
especifica, y no encontraron pruebas sélidas para
apoyar la idea de una duplicacién completa del
genoma. Este trabajo, en general, apoya las con-
clusiones de Svartman et al. (2005), de que la
expansion del genoma en 7. barrerae se debi6 a
la expansion de elementos altamente repetitivos.
Estos autores proponen ademas, que el gran ge-
noma de T. barrerae pudo haberse originado por
1) evolucién por expansién de un mosaico diverso
de secuencias repetitivas, y 2) una distribucién
no uniforme de estos elementos en el genoma.

Finalmente, tanto la confirmacién de la po-
liploidia como de la evolucién por expansiéon de
secuencias repetitivas representan mecanismos
de dindmica genémica de enorme interés biol6-
gico, no solo porque permitiran lograr un mejor
entendimiento del funcionamiento de los gran-
des genomas en mamiferos, sino también por
las implicancias evolutivas en la radiacién de
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Tabla 1. Proporcién de items alimenticios, obtenidos a partir de trabajos sobre dieta de T. barre-
rae en diferentes localidades de Mendoza, Argentina (Ojeda et al. 1996, Torres-Mura et al., 1989).

Localidad La Paz Arroyito Trintrica
ftem alimenticio
Heterostachys ritteriana 0.96 0.6 -
Atriplex sp. - 0.06 0.7
Allenrolfea vaginata 0.0 0.02 -
Suaeda divaricata 0.44 0.03 -
Portulaca grandiflora - 0.04 -
Alternanthera nodifera - 0.35 -
Prosopis sp. - 0.02 0.1
Cressa nudicaulis - 0.1 -
Bougainvillea spinosa - 0.03
No identificado 2.3 <0.01 0.2

estos organismos, y también por la posible aso-
ciacién existente entre el gran tamano genémico
de Tympanoctomys y la extrema adaptacion ex-
hibida en sus héabitats, dieta, comportamiento y
ecofisiologia.

Aspectos filogenéticos y filogeograficos

La disponibilidad de herramientas mole-
culares permitié otros avances dentro del area
genética-molecular, incluyendo los estudios filo-
genéticos y filogeograficos que se realizaron en
Tympanoctomys y taxas relacionados de la fami-
lia Octodontidae. Entre los primeros trabajos se
destacan los estudios de patrones de variaci6n
en alozimas (Ko6hler et al., 2000) y métodos de
hibridaciéon de ADN (Gallardo & Kirsch, 2001)
para resolver las relaciones filogenéticas dentro
de los octodéntidos. Mas adelante, Honeycutt et
al. (2003), analizaron secuencias nucleotidicas de
genes mitocondriales (12s ARN) y nucleares (re-
ceptor de hormona del crecimiento [GHR]) para
investigar las relaciones filogenéticas del mismo
grupo. Estos tres primeros estudios evaluaron los
patrones de variacién genética y relaciones filoge-
néticas dentro de la familia y coinciden en iden-
tificar un clado que contiene a los especialistas
del desierto (Tympanoctomys y Octomys) separa-
dos y genéticamente diferenciados de las formas
chilenas (Octodontomys, Octodon, Aconaemys,
Spalacopus). Asimismo, Honeycutt et al. (2003),
propuso que la gran diversificacién de octoddonti-
dos ocurrié en respuesta a eventos climaticos y
geoldgicos que sucedieron en el Mioceno y duran-
te el Plio-Pleistoceno.

Posteriormente, Opazo, 2005, realiz6 una
reevaluacién de los tiempos de divergencia y
concluyendo que T. barrerae y P aureus (actual-

mente T aureus) forman un grupo hermano que
comienzan a divergir aproximadamente hace
1,74+0,59 Ma, durante el Plio-Pleistoceno. Anhos
mas tarde, Upham & Patterson (2012) utilizaron
las mismas secuencias publicadas, y agregaron
al estudio dos nuevos genes nucleares: el Factor
de von Willebrand (vWF), y el gen activador de
recombinacion (RAG1). Estos autores arribaron
a conclusiones similares a Opazo (2005), aunque
con algunas diferencias en las estimaciones de
tiempos de divergencia. En un trabajo posterior,
Upham & Patterson (2015) incluyeron secuen-
cias de Salinoctomys y como resultado mostraron
que un grupo contiene a Pipanacoctomys como
hermano de Tympanoctomys y Salinoctomys, en
donde los tiempos de divergencias entre estos ul-
timos es muy reciente (~0,7 Ma).

El dltimo aporte en lo que refiere a filogenia
molecular es el trabajo de Suarez-Villota et al.
(2016), utilizaron las secuencias nucleotidicas ya
reportadas y agregaron muestras de T. kirchne-
rorum, S. loschalchalerosorum (T. loschalchale-
rosorum), O. pacificus y A. porteri. Estos autores
propusieron que Tympanoctomys incluiria 3 es-
pecies: T! barrerae, T. kirchnerorum y T. aureus 'y
que lo que se consideraba S. loschalchalerosorum
quedaria incluido dentro de la diversidad de T.
barrerae, dada las bajas distancias genéticas que
los separan (0-0.6%) (Suarez-Villota et al., 2016).
Ademas propusieron que durante periodos inter-
glaciales durante el Pleistoceno podria haberse
diferenciado la especie aislada T. kirchnerorum
(Suérez-Villota et al., 2016).

Con la intencién de ahondar en aspectos ge-
néticos y filogeograficos de T. barrerae, Ojeda
(2010) estudi6 la variacién y estructura genética
de las poblaciones, a lo largo del rango de dis-
tribucién de la especie, utilizando secuencias de
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Tabla 2. Datos promedio del 4rea de accion de T'ympanoctomys (machos y hembras) y otras especies
de la Familia Octodontidae. *Area de accién de Octodon degus puede variar estacionalmente

Especie Ecorregién Area de accién (m?) Cita
? )
Octomys mimax Monte 12,370 18,595 Campos et al. (2013)
Tympanoctomys aureus Monte - - -
Tympanoctomys barrerae Monte 921.06 1110.4 Tarquino-Carbonell et al.
en prep.
Tympanoctomys kirchnerorum Estepa pata- - - -
gbnica
Tympanoctomys loschalchalerosorum Monte y - - -
Chaco
Octodontomys gliroides Punay pre- 600 140 Rivera et al. (2014)
puna
Octodon degus* Matorrales 140 140 Quirici et al. (2010)
aridos y
semidridos
Octodon lunatus Matorrales 100,833 237,360 Sobrero et al. (2014)
costeros y
chilenos
Octodon bridgesi Matorrales 1,242 1,242 Munoz-Pedreros (1992)
chilenos
Octodon pacificus Matorral- - - -
Bosque esclé-
rofilo
Spalacopus cyanus Matorral- 40.3 40.3 Torres Mura & Contreras
Andino (1998)
Aconaemys porteri Bosque - - -
Valdiviano-
Andino
Aconaemys fuscus Matorral - - -
Aconaemys sagei Matorral - - -

ADN mitocondrial (regién control). Este trabajo
mostré que las poblaciones de T barrerae presen-
tan distintos niveles de diversidad genética a lo
largo de su distribucién, siendo las poblaciones
del norte y sur mas diversas que las del centro.
A su vez, las poblaciones de T! barrerae mostra-
ron una moderada a alta diferenciaciéon genética
entre si, siendo las poblaciones centrales las mas
diferenciadas y las que presentan haplotipos tni-
cos y no compartidos con el resto. La distincién
genética de estas poblaciones centrales podria
tener importantes implicancias para la conserva-
cién y el manejo de la rata de vizcacha colorada
(Ojeda, 2010). Finalmente, Gallardo et al., (2013)
analizaron otros genes mitocondriales (citocro-
mo b (cit b) y citocromo oxidasa I (COI)), e in-
corporaron individuos de la poblacién periférica
y aislada de la provincia de Chubut, hasta ese
momento identificados como 7. barrerae. Este
estudio lleg6 a conclusiones similares a las de
Ojeda (2010), aunque con algunas diferencias en
cuanto a las estimaciones de diversidad genéti-

ca, posiblemente producto de un mayor esfuerzo
de muestreo. Los resultados de Gallardo et al.,
(2013) mostraron que la poblacion de Chubut,
el registro mas austral para el género, es la méas
divergente con respecto al resto de las poblacio-
nes. Posteriormente, en base a estas evidencias
moleculares y complementando con datos mor-
folégicos, Teta et al., (2014) describen una nueva
especie para el género, T kirchnerorum, prove-
niente de la provincia de Chubut.

ESTADO DE CONSERVACION

Las evaluaciones del estado de conservacién
del género Tympanoctomys, han cambiado a lo
largo del tiempo, producto de un avance en el
conocimiento de la distribucién y de sus pobla-
ciones, particularmente de la rata vizcacha colo-
rada, T. barrerae. En las primeras evaluaciones,
T. barrerae fue clasificada como amenazada den-
tro de la categoria de vulnerable (Diaz & Ojeda,
2000). Evaluaciones mas recientes (Ojeda et al.,
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2012; Roach, 2016), la clasifican como especie
“casi amenazada”. Este cambio de categoria de
“vulnerable” a “casi amenazada” desde la Gltima
evaluacion, obedece a un mejor entendimiento de
sus poblaciones y abundancias relativas, segan el
criterio experto, a lo largo de su rango geografi-
co. En particular, se ampli6 el area de distribu-
cién (nuevos registros poblacionales) registrando
nuevos datos de presencia de la especie. Por otro
lado, T' aureus y T. loschalchalerosorum, se en-
cuentran clasificadas como especies “amenaza-
das” por la UICN, debido a que el drea de exten-
sién de ocurrencia es <100Km? y su area de ocu-
paciéon < 10Km? y todos los registros provienen
de una tnica localidad. Para el caso de T. aureus,
la principal amenaza es la pérdida de habitat
debido a la expansién de plantaciones de olivos.
Finalmente, la especie recientemente descripta,
T. kirchnerorum, ain carece de evaluacién y cate-
gorizacion formal tanto por parte del Libro Rojo
de Mamiferos Amenazados de Argentina (Ojeda
et al., 2012), como de la Unién Internacional de
Conservacion de la Naturaleza (UICN). Sin em-
bargo, el tnico registro de ocurrencia (localidad
tipo), sumado a extinciones locales (Holoceno tar-
dio) en el Valle del Rio Chubut (Udrizar Sauthier
et al., 2009; Pardinas et al., 2012) y la extensa
explotacion petrolera en la ecorregion patagoénica
son factores que permiten considerar a T. kirch-
nerorum como un microendemismo con alto ries-
go de extincion en el corto plazo.

En lineas generales la vulnerabilidad de las
poblaciones a las extinciones locales estd deter-
minada por los atributos intrinsecos de su histo-
ria natural (ej. historia de vida, demografia, eco-
logia, fisiologia, comportamiento), del paisaje (ej.
heterogeneidad, conectividad de habitats, otros)
y contingencias (catastrofes, anomalias clima-
ticas, otros). La figura 3 (modificada de Wiens,
1989) esquematiza la vulnerabilidad de pobla-
ciones distribuidas en parches y, como en el caso
de las ratas vizcacha, combinada con una fuerte
especializacion de habitat y dieta. De modo sinté-
tico, el rango geografico restringido a las tierras
aridas, sumado a la baja abundancia poblacional
y ocurrencia preponderante en cuencas salinas
distribuidas a modo de parches de distinto tama-
no y proximidad, conforma una combinacion de
atributos, que asociados a contingencias natura-
les (ej. precipitaciones extremas, vulcanismo, in-
cendios) o antrépicas (ej. incendios, explotacion
petrolera, gasifera, sobrepastoreo de ganado en
bordes de salitrales, incendios), expone a las po-
blaciones de las ratas vizcacha a procesos dina-
micos de extincién local. Estos aspectos, sumados
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a la singularidad genética encontrada en algunas
de sus poblaciones (gj. centro de distribucién de
T. barrerae; Ojeda, 2010), son elementos de gran
relevancia para el diseno de estrategias de con-
servacion de especies, cuyas poblaciones se dis-
tribuyen a modo de parches, poco abundantes y
especialistas de habitat y dieta.

SINTESIS Y PERSPECTIVAS

Si bien, como hemos resumido en este traba-
jo, se conocen diversos aspectos de las relaciones
evolutivas, genéticas, distribucién y ecologia ge-
neral de Tympanoctomys, particularmente de T
barrerae, ain quedan importantes vacios y lineas
de investigacién por explorar acerca de la biologia
de las especies de este género. Uno de los desafios
que tenemos es lograr su mantenimiento en bio-
terio. Esto permitiria, al igual que con otras espe-
cies modelo de desierto (ej. Psammomys obesus)
avanzar en el conocimiento de aspectos basicos
de pautas comportamentales, historia de vida,
gestacion, cuidado parental, relaciones intraes-
pecificas y medicion de parametros fisiolégicos
ante distintas condiciones experimentales.

No hay dudas de que uno de los aspectos que
estimulan nuevas investigaciones esta relaciona-
do con el tamano del genoma y las posibles con-
secuencias de esta gran expansién, que podria
tener algin valor adaptativo en T'ympanoctomys
y que atn desconocemos. Algunos trabajos han
sugerido una probable vinculaciéon entre la evo-
lucién de este gran genoma y el desarrollo de la
alta tolerancia a una dieta hipersalina (Gallardo
et al., 2007; Evans et al., 2017). Por otro lado la
comprensién de la dinamica de los elementos re-
petitivos del genoma y su conexién con los rearre-
glos cromosémicos que ocurrieron en el ancestro
de T barrerae, son aspectos por resolver acerca
del genoma mas grande hallado en mamiferos
(Evans et al. 2017).

Desde una perspectiva biogeografica aun
existen salinas en el ecotono entre la region del
Monte -Patagonia con hébitats similares a los
que habitan las ratas vizcacha, y que atn no han
sido explorados y en donde podrian existir nid-
cleos poblacionales a modo de parches aislados
de una poblacién mas ampliamente distribuida
en el pasado.

En cuanto a la conservacién de las poblacio-
nes “aisladas”, existen grandes vacios en el cono-
cimiento de la dinamica poblacional o metapobla-
cional (colonizacién y extincién) de los parches o
cuencas salinas, el grado de conectividad o aisla-
miento de estos parches, su diversidad genética
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| Rango geografico restringido |

Especialista de dieta y habitat | + | Baja abundancia poblacional | + ‘ Habitat en parches

Bajatasa de colonizacion/ |4~
parches de baja densidad

Alta probabilidad de extincion local

Fragmentacion

Cambios estocasticos
(poblacionalesy ambientales)

Fig. 3. Atributos de vulnerabilidad de T'ympanoctomys
mente listados (adaptado de Wiens, 1989).

y también de las abundancias relativas a lo largo
del rango geografico, particularmente en aquellas
poblaciones de Tympanoctomys que ocupan los
bordes o limites de distribucion. Investigaciones
en marcha sobre ecologia espacial y genética del
paisaje en T. barrerae nos permitirdn entender
aspectos fundamentales de su abundancia po-
blacional, dinamica de movimiento y estructura-
cién espacial en paisajes heterogéneos. Esto nos
permitira indagar sobre qué rasgos particulares
del ambiente podrian estar moldeando la distri-
bucién espacial actual de la variacién genética,
entre otros. Estos trabajos sobre diversos as-
pectos de la biologia de las especies son los que
proporcionaran los fundamentos para establecer
prioridades respecto a qué poblaciones de las ra-
tas vizcachas conservar, y finalmente contribuir
a un mejor diseno de planes de conservacién de
especialistas del desierto y biodiversidad de las
tierras aridas.
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trabajar haciendo ciencia en Argentina.
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