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ABSTRACT

Evolution is the outcome of an interaction between adaptive specializations and
phylogenetic constraints. In terms of leaming mechanisms, the last decades have seen an
ernphasis on the study of adaptive specializations in learning sternrning frorn discoveries
on taste aversión and avoidance learning made during the 1960s. The adaptive approach
has been presented as the only biologically plausible by sorne proponents. However, both
empirical evidence on leaming, and major recent discoveries in evolutionary biology
point to what appears to be extreme conservatism of biological processes, including
leaming. Learning rnechanisrns underlying acquisition, discrimination, andspatial memory,
among others, appear 10 be general and based on conserved aspects of the vertebrate
telencephalon. There is, however, evidence of an evolutionary divergence in vertebrate
history that points to the evolution of emotionally-mediated processes in instrumental
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leaming in the lineage leading to the mammals. Adaptation and conservatism appear to
be bottrcssential to understand the evolution of vertebrate learning processes.

Key words: Vertebrares, leaming principies, learning rnechanisrns, telencephalon,
spatial memory, partial reinforcement extinction effect, magnitude of reinforcement
extinction effect, successive negative contrast, frustration.

RESUMEN

La evolución biológica es el resultado de una interacción entre especializa-
ciones adaptativas y constreñimientos filogenéticos. En cuanto a mecanismos de
aprendizaje, el énfasis en décadas recientes se ha puesto en el estudio de
especializaciones adaptativas a partir de los descubrimientos en las áreas de
aversiones gustativas y aprendizaje de evitación durante la década de 1960. El
enfoque adaptativo se ha presentado a menudo como el único plausible desde el
punto de vista biológico. Sin embargo, tanto la evidencia empírica como
recientes descubrimientos en biología evolutiva indican la existencia de un
grado notable de estabilidad de procesos biológicos, "incluyendo el aprendizaje.
Los mecanismos que subyacen a procesos de adquisición, discriminación y
memoria espacial, entre otros, parecen ser generales y estar basados en aspectos
estables de la organización del telencéfalo de los vertebrados. Sin embargo,
existe también evidencia de divergencia que sugiere la evolución de procesos
emocionales de mediación en el aprendizaje instrumental en la línea de los
mamíferos. Adaptación y estabilidad parecen ser ambos esenciales para com-
prender la evolución del aprendizaje en los vertebrados.

Palabras (lave: Vertebrados, principios del aprendizaje, mecanismos de
aprendizaje, telencéfalo, memoria espacial, efecto del reforzamiento parcial en
la extinción, efecto de la magnitud de reforzamiento en la extinción, contraste
sucesivo negativo, frustración.

INTRODUCCION

El estudio de prácticamente cualquier área de la psicología, como por
ejemplo el aprendizaje, se puede enfocar desde dos puntos de vista complemen-
tarios. Por un lado, la investigación puede orientarse hacia el estudio de
fenómenos complejos. En el caso del aprendizaje, los investigadores que toman
esta dirección se interesan en el aprendizaje de conceptos, del lenguaje o la
adquisición de reglas abstractas en modelos animales tales como humanos,
chimpancés o delfines. Por otro lado, existe el problema del origen de las
habilidades psicológicas complejas, tal cotno éstas se manifiestan en humanos,
chimpancés, delfines y otras especies igualmente sofisticadas. En psicología
comparada, el problema del origen de los procesos de aprendizaje se entiende
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desde un punto de vista evolucionista y las preguntas cruciales son, entre otras,
de dónde provienen los mecanismos de aprendizaje, cuántas clases diferentes de
aprendizaje existen, cuál eS la función adaptativa del aprendizaje, y como
evolucionan nuevos mecanismos. Debido aque la evidencia principal no deja un
rastro fósil, el estudio de la evolución del aprendizaje se realiza principalmente
comparando especies vivientes. Este enfoque fue introducido en el rigor cientí-
fico del laboratorio por Edward L.Thorndike, quien publicó sus hallazgos sobre
aprendizaje en varias especies en 1898. El centenariode esta influyente publi-
cación ofrece un entorno apropiado para preguntarse cuánto se ha avanzado y
cuánto resta por hacer para comprender cómo evolucionaron los mecanismos de
aprendizaje hasta alcanzar la complejidad que exhiben en humanos y otros
animales.

Nuestro objetivo es presentar evidencia concerniente a la evolución del
aprendizaje en los vertebrados. El phylum Chordata, al que pertenecen los
vertebrados, aparece claramente en el registro fósil de mediados del Cárnbrico,
unos 520 millones de años atrás en un animal conocido como Pikaia. Es posible
entonces que los primeros vertebrados evolucionaran a principios del Cámbrico
(Forey y Janvier, 1993). La Figura I muestra un cladograma con los principales
grupos de vertebrados vivientes y sus relaciones filogenéticas. La historia de los
vertebrados involucra varias radiaciones adaptativas, algunas de las cuales han
dejado unos pocos descendientes (e.g., los peces sin mandíbula, Agnatha),
mientras que otras están representadas por miles de especies (e.g., los peces
teleósteos, Osteichthyes, y los mamíferos placentarios, Eutheria). Estas radia-
ciones implican la evolución independiente de numerosas especializaciones,
incluyendoaspectos cerebrales y conductuales.que es necesario tener en cuenta
para poder interpretar los datos de experimentos comparativos de aprendizaje.
Pero también es evidente que la evolución del sistema nervioso y de las
capacidades de aprendizaje en vertebrados ha operado de manera conservadora
en muchos aspectos. La estabilidad de algunos fenómenos de aprendizaje es
notable y parece sólo puntuada por transiciones en las que aparecieron nuevos
mecarusmos.

En este trabajo, la evidencia sobre evolución del aprendizaje en vertebrados
se agrupa en tres secciones. La primera describe la neurología comparada del
telencéfalo de los vertebrados, haciendo hincapié en la estabilidad de las distintas
subregiones según se desprende de estudios de conectividad, distribución de
neurotransmisores y citoarquitectura, y de la estabilidad de algunos aspectos
funcionales. La segunda sección presenta evidencia de conservación en meca-
nismos de aprendizaje a través de varias clases de vertebrados. Finalmente, la
tercera sección resume la evidencia que sugiere que con la evolución de los
mamíferos aparecieron nuevos mecanismos de regulación emocional en el
aprendizaje apetitivo, tal como se expresa en los llamados fenómenos paradóji-
cos de reforzamiento.
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Agnatha
.......---------------- (lamprea)

....... Chondrichthyes
(tiburon, raya)

ActinopterygiiT-----......,.-------- Teleostei
(salmón, carpa)

....... Dipnoi

(peces pulmonados)
Actinistia

'\------------ (celacanto)

'c---------- Amphibia
(sapos, salamandras)

Prototheria
'r--------....---- (ornitorrinco)

Metatheria
(marsupiales)
Eutheria
(placentarios)

Testudines
(tortugas)

'r---- Lacertilia
(lagartijas. serpientes)

Diapsida

Crocodilia

Aves

Figura l. Cladograma que ilustra la posible relación filogenética de los principales grupos
de vertebrados. Sólo se representaron grupos vivientes. Algunos de los grupos represen-
tados en este c1adograma poseen una o unas pocas especies vivientes (e.g., Agnatha,
Holostei y Actinistia), mientras que otros se caracterizan por extensas radiaciones
adaptativas con cientos o miles de especies vivientes (Teleostei,Eutheria, Aves). Aunque
los grupos están ordenados no debe inferirse que poseen un orden jerárquico, tal como lo
sugeriría la noción aristotélica de scala naturae. Por el contrario, el c1adograma enfatiza
la divergencia de los distintos linajes.
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La interpretación de la evidencia disponible se basa en la distinción entre
fenómenos, principios y mecanismos de aprendizaje (Bitterman, 1975). Los
fenómenos de aprendizaje abarcan relaciones entre grupos o condiciones de
entrenamiento en un protocolo experimental básico, como por ejemplo el efecto
de contraste negativo sucesivo (ECNS), que consiste en el deterioro en la
ejecución reforzada por una magnitud pequeña en animales expuestos previa-
mente a una magnitud grande de reforzamiento. Estos fenómenos son afectados
y modulados por una serie de factores, dando lugar a regularidades funcionales
denominadas principios. Por ejemplo, el ECNS es una función directa de la
discrepancia entre las magnitudes de reforzamiento (DiLollo y Beez, 1966).
Los principios del aprendizaje se aplican usualmente a una variedad de
factores, trascendiendo la naturaleza de los reforzadores (apetitivos o aversivos),
la modalidad sensorial de los estímulos y el tipo de comportamiento. Estas
regularidades deben, además, ser comprendidas a nivel de los mecanismos
subyacentes. Por ejemplo, la relación directa entre el tamaño del ECNS y la
discrepancia entre las magnitudes de reforzamiento se puede explicar en
términos de una respuesta emocional anticipatoria de frustración que deteriora
el desempeño del animal luego de un cambio sorpresivo en la magnitud de
reforzamiento (Amsel, 1992). Esta explicación psicológica puede luego utili-
zarse como guía para interpretar el efecto de manipulaciones fisiológicas sobre
el ECNS. Eventualmente, los fenómenos de aprendizaje deberán ser explicados
a nivel del funcionamiento de redes neuronales. Variaciones en la arquitectura
y modo de funcionamiento de tales redes entre especies de vertebrados podrían
explicar diferencias y similitudes en los fenómenos de aprendizaje.

NEUROLOGIA COMPARADA DEL TELENCEFALO

La mayor parte de las teorías tradicionales sobre la evol ución del telencéfalo
se basan en la idea aristotélica de la scala naturae. Según esta concepción, los
peces deberían poseer el sistema nervioso más primitivo de todos los vertebrados,
y los mamíferos el más deri vado, pasando por estadios intermedios de creciente
complejidad (Butler y Hodos, 1996). La concepción actual de la filogenia de los
vertebrados no es lineal, sino que enfatiza la evolución de diferentes radiaciones
a partir de un ancestro común. Sistemas nerviosos complejos han evolucionado
en muchos de estos grupos sobre la base de un conjunto de caracteres comunes.
Uno de los caracteres primitivos, o plesiomórficos, que se conserva en todos los
vertebrados es la división del telencéfalo en un palio o manto, situado en
posición dorsal, y una región subpalial, situada ventralmente en los hemisfe-
rios. Tal distinción se mantiene como generalidad, aunque en algunos casos la
posición exacta de la frontera entre ambos está en discusión. La Figura 2 ilustra
la organización del telencéfalo en varias especies «representativas» de
vertebrados.
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Lampetra fluviatilis

~~;;z:r::-,Vn
Vd
VI

Vv
Polypterus palma
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Rana pipiens
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Rattus norvegicus

Figura 2, Representaci6n esquemática de un corte transversal del telencéfalo de varias
especies de vertebrados de los grupos mejor estudiados: Agnatha (Lampetra),
Chondrichthyes (Squalus), Actinopterygii (cladisitos, Polypterus, y teleósteos, Carassiusi,
Amphibia (Rana), Reptilia (Podarais), Aves (Columba) y Mammalia (Rattus}. A:
amígdala. Ae: núcleo accumbens. Cd: c6rtex dorsal. Cl: c6rtex lateral. Cm: c6rtex medial,
Cp: c6rtex piriforme. Cvd: cresta ventricular dorsal. Db: núcleo de la banda diagonal de
Broca. De: núcleo central del área dorsal. Dld + Dd: núcleos dorsal y dorsolateral del área
dorsal. Dlv: parte ventral del núcleo lateral del área dorsal.Dm: núcleo medial del área
dorsal. Dp: núcleo posterior del área dorsal, Ha: hiperstriatum accesorium. Hip: hipocampo.
Iso: isoc6rtex. nA: núcleo A. Neo + Hv: neostriato-hiperstriatum ventral, P / a P3:
primera a tercera formaci6n palial. Pd: palio dorsal. PI: palio laterial. Pm: palio medial.
Ppl: prominencia paliallateraL Se: núcleo septal. St: striatum. Svl: subpalio ventrolateral.
V: ventrículo. Vd: núcleo dorsal del área ventral. VI: núcleo lateral del área ventral. Vn:
núcleo dorsal a Vd. Vp: núcleo postcomisural del área ventral. Vs: núcleo supracomisural
del área ventral. Vv: núcleo ventral del área ventral.
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La región subpalial está formada por estructuras tales como el estriado
(caudado-putamen) y el núcleo accumbens, que están presentes en todos los
vertebrados con una topología, embriología, conectividad, distribución de
neurotransmisores y función similares. También aparecen estructuras homólogas
al septum y a la amígdala subpalial en todos los vertebrados. El estriado de los
vertebrados contiene neuronas ricas en sustancia P y encefalina, que proyectan
caudalmente hacia la sustancia negra y el tegmento ventral, y que reciben de estas
proyecciones dopaminérgicas (Medina y Reiner, 1995; Parent, 1986; Srneets,
1992). Existen, además, notables similitudes funcionales en el estriado de los
vertebrados. por ejemplo, la destrucción o inactivación de las entradas
dopaminérgicas ascendentes que llegan al estriado de peces y anfibios produce
síntomas «parkinsonianos», como aletargamiento de los movimientos y
bradikinesia, muy similares a los que se observan en amniotas (Barbeau el al.,
1989; Pollard el al., 1992). En su conjunto, esto sugiere que los primeros agnatos
presentaban ya este mismo patrón básico de organización morfológica y funcio-
nal en la región subpalial.

La amígdala también presenta una región palial que es muy estable en
amniotas (Striedter, 1997; Bruce y Neary, 1995). Las mayores diferencias
aparecen entre anfibios y arnniotas, dado que en los primeros algunas de las
subdivisiones no alcanzan el nivel de diferenciación que presentan en los
reptiles, aves y mamíferos (Bruce y Neary, 1995). En los condrictios
(tiburones y rayas), el denominado núcleo A podría ser homólogo a la
amígdala palial de los tetrápodos (Northcutt, 1995). En los peces teleósteos,
el establecimiento de bomologías paliales se ve dificultado debido a la
eversión que sufre el telencéfalo durante su desarrollo, tal como se represen-
ta en la Figura 3. Mientras que en el resto de los vertebrados las paredes de
la vesícula prosencefálica embrionaria se pliegan hacia la línea media
(evaginacián}, dando lugar a hemisferios con un ventrículo interior, en los
teleósteos los hemisferios se forman tras un proceso de plegado hacia fuera
(eversión) de la región dorsal de la pared vesicular (Northcutt, 1981). La
posición de las regiones paliales es, por lo tanto, diferente según el desarro-
llo sea por evaginación o por eversión, por lo que el análisis de las
homologías debe basarse en la topología relativa de los núcleos, en la
información citoarquitectónica, de conectividad, la histoquímica, y el
desarrollo embrionario. En base a esta información, es posible hipotetizar
que un área más medial del palio, denominada Drn, podría corresponder a
la amígdala palial de los gnatostomos (Braford, 1995; Northcutt, 1995),
aunque este tema no esta aún resuelto. En cuanto a similitudes funcionales,
experimentos de lesión y estimulación eléctrica sugieren que el Dm de los
teleósteos está implicado en la regulación de la conducta reproductiva y
agresiva, de manera similar a lo que ocurre con la amígdala de los tetrápodos
(Kyle y Peter, 1982; de Bruin, 1980).
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A BEVAGINACION

D

B A

C

E

EVERSION
E

Figura 3. Diagrama que representa modos alternativos de desarrollo del telencéfalo tal
como pueden apreciarse en cortes transversales. El modo predominante es el de la
evaginación. A partir de la vesícula prosencefálica embrionaria, las paredes se pliegan
sobre sí mismas dejando ventrículos (V) laterales en el animal adulto. Sólo los peces
actinopterigios presentan el modo de desarrollo denominado eversión. Las paredes se
pliegan hacia fuera dejando sólo un ventrículo central. Nótese que las distintas partes del
telencéfalo (identificadas con letras desde la A a la E) quedan emplazadas en diferentes
posiciones dependiendo del modo de desarrollo.

Existen tres regiones adicionales del palio, la lateral (o piriforme, o también
llamada tradicionalmente paleocórtex), la dorsal (o sicórtex, o tradicionalmente
neocórtex), y la medial (o hipocampo, o también archicórtex). El descubrimiento
reciente de homologías en estas áreas entre vertebrados demuestra que existen
precursores del tejido cortical en los linajes de vertebrados más antiguos. Esto
difiere de la postura clásica según la cual sólo los mamíferos poseen isocórtex,
y aconseja el abandono de la antigua terminología que calificaba las diferentes
regiones paliales como paleo-, arhci- y neo-córtex en base a una hipótesis errónea
de secuenciación filogenética. El córtex piriforme, isocórtex e hipocampo de los
mamíferos encuentra su correspondencia en el cortex piriforme, hiperestriado e
hipocampo de las.aves, así como en el palio lateral, dorsal o medial de los reptiles
y anfibios (Butler, 1994; Northcutty Kaas, 1995; Striedter, 1997). El palio lateral
es también claramente reconocible en los peces pulmonados (Dipnoi), el
celecanto (Actinistia), los actinopterigios, los condrictios y los agnatos (Eisthen,
1997).

C

A
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Se han identificado áreas homólogas al isocórtex de los mamíferos en todos
los amniotas (Karten, 1991; Northcutt y Kaas, 1995; Striedter, 1977) yen los
anfibios (Northcutt, 1981; Northcutt y Kicliter, 1980). No obstante, coexisten en
la actualidad diferentes hipótesis sobre las relaciones filogenéticas que mantie-
nen entre sí la cresta ventricular dorsal de los lacertilios (lagartijas y serpientes),
el palio dorsal de los anfibios y el isocórtex de los mamíferos (Butler, 1994;
Karten, 1991; Northcutt y Kaas, 1995; Striedter, 1997), así como sobre el origen
y posible homología de la laminación del palio dorsal de las aves y los mamíferos
(Striedter, 1997; Karten, 1991). Igualmente se ha descrito la presencia de un
palio dorsal en los peces pulmonados y en los peces cartilaginosos (Butler, 1994;
Northcutt, 1995). En los peces actinopterigios, la región dorsal del palio se
asemeja por su posición relativa, su conectividad y su histología a las áreas no
olfatorias y no Iímbicas del palio de los tetrápodos. La región dorsal del palio de
los actinopterigios, al igual que el palio dorsal o isocórtex de otros vertebrados,
recibe entradas de diversas modalidades sensoriales procedentes del tálamo
anterior, presenta escasas conexiones con el hipocampo y sus eferencias alcan-
zan a los nícleos pretectales y precerebelosos (Braford, 1995; Butler, 1994).

Además de similitudes anatómicas, existen similitudes funcionales en el
palio dorsal de los vertebrados. La lesión o inactivación de las aferencias
colinérgicas al palio dorsal afecta el aprendizaje y memoria en reptiles y
mamíferos (Petrillo et al., 1994; Sarter y Bruno, 1997). La lesión de regiones
homólogas al palio dorsal en mamíferos, aves y reptiles afectan el aprendizaje
discriminativo de inversiones (Killackey et al., 1971; Powers, 1990; Shimizu y
Hodos, 1989). En los teleósteos, la estimulación eléctrica del telencéfalo dorsal
provoca movimientos (Fichig et al., 1985) y el registro demuestra la presencia
de potenciales evocados visuales, de la línea lateral y auditivos (Cohen et al.,
1973), que sugierenque se trata de una región de procesamiento sensoriomotriz.

Existe considerable consenso sobre la homología del hipocampo de mamí-
feros, el córtex medial de reptiles, el área hipocampal-parahipocampal de las
aves, y el palio medial de los anfibios (Bingman, 1992; Butler, 1994; Striedter,
1997). La topología y conectividad del palio medial de los peces condrictios y
agnatos es también similar a la que presenta el pali6 medial de los tetrápodos
(Northcutt, 1995). En los peces teleósteos, debido a la eversión del telencéfalo,
la región homóloga al palio medial se encuentra en una posición lateral en los
hemisferios (Northcutt y Braford, 1980). El palio medial participa en procesos
de aprendizaje ymemoria espacial en mamíferos, aves, reptiles y peces teleósteos
(Bingman, 1992; Broglio, 1996; Font y Gómez Gómez, 1991; Nadel, 1991). En
estos casos, ha sido posible determinar que el déficit de aprendizaje es específico
a tareas espaciales, mientras que la lesión parece no tener un efecto marcado en
tareas no espaciales. Esto sugiere que los peces óseos que poblaron la tierra a
principios del Devónico (hace 400 millones de años), y que eventualmente
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dieron lugar a los actuales peces óseos y a los tetrápodos, ya poseían un
hipocampo desarrollado como un sistema de navegación espacial que se ha
conservado a lo largo de la filogenia.

Aunque en esta sección se han enfatizado aspectos conservadores en la
evolución del telencéfalo de los vertebrados, existe también evidencia de que la
selección natural ha producido el desarrollo de partes específicas en correlación
con la evolución de conductas especializadas. Uno de los más llamativos
ejemplos de adaptación se encuentra en las diferencias en el volumen y la
morfología del hipocampo de aves que acaparan alimento para recuperarlo luego
utilizando memoria espacial. La formación hipocámpica de aves que almacenan
alimento (diversas especies de familias Paridae, Corvidae y Sittidae) no sólo
tiene mayor volumen (Krebs et al., 1989; Sherry et al., 1992), sino que también
está compuesta por un mayor número de células e, incluso, por tipos celulares
distintos (Montagnese et al., 1993). El estudio comparativo del telencéfalo de los
vertebrados provee información que sugiere la presencia tanto de un grado
enorme de estabilidad (mucho mayor al que se suponía hasta no hace mucho),
como de la especialización adaptativa. Es esta estabilidad morfológica y funcio-
nal del telencéfalo laque sirve de base a la estabilidad de los mecanismos de
aprendizaje y provee un marco de referencia biológico para c.onceptualizar los
llamados procesos generales del aprendizaje.

PROCESOS GENERALES Y FUNCION ADAPTA TIV A

Una de las conclusiones más importantes del trabajo de Thorndike (1898)
con varias especies fue su idea de que el aprendizaje se caracteriza por la
existencia de procesos generales. es decir, comunes a una amplia gama de
especies. Consistente con la idea darwiniana de la continuidad mental entre
especies, Thorndike (1898) sostenía que las diferencias entre distintas especies
eran sólo de grado, y no del tipo de proceso de aprendizaje. Tales diferencias
cuantitativas en la capacidad de aprendizaje podrían atribuirse, por ejemplo, a
variaciones en la cantidad de neuronas, sin requerir la postulación de nuevos
mecanismos. La investigación posterior a Thorndike confirmó la idea de que los
procesos de aprendizaje son generales, tanto en un sentido comparativo, como
también en el sentido de que se aplican por igual a diferentes estímulos,
respuestas y reforzadores. Como ejemplos de fenómenos generales pueden
citarse la adquisición, extinción, discriminación y generalización, entre muchos
otros. La capacidad de los vertebrados para formar asociaciones entre estímulos,
la relación directa entre tasa de adquisición y magnitud de reforzamiento, el
aprendizaje espacial y el ajuste a diferentes programas' de reforzamiento son
ejemplos notables de la estabilidad de los procesos generales (Bitterman y
Woodard, 1976; Lejeune y Wearden, 1991; Macphail, 1982; Rodriguez et al.,
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1994). Sin embargo, los últimos 30 años de investigación se caracterizan porque
el énfasis en procesos generales fue desplazado por un énfasis en el valor
adaptativo del aprendizaje.

Desde un punto de vista adaptativo se podría pensar que la radiación de los
vertebrados es tan diversa que es improbable que los procesos de aprendizaje
sean muy generales. La enorme diversidad de las presiones ecológicas que
caracterizan nichos tan distintos como el aire, las profundidades del mar, la selva,
la tundra polar, o los desiertos, entre otros, sugieren la existencia de una
diversidad paralela en los procesos de aprendizaje. Esta es precisamente la
postura conocida como constreñimiento en el aprendizaje, surgida a partir de los
estudios de aversiones gustativas (García y Koelling, 1966) y de aprendizaje de
evitación (Bolles, 1970), y cuya premisa central consiste en asumir que los
procesos de aprendizaje deben estar cal ibrados a las presiones ecológicas típicas
de cada especie (HoIlis, 1997).

Aunque esta postura se ha presentado a menudo como la única consistente
con un punto de vista evolucionista (Kamil y Clernens, 1990; Sherry y Schacter,
1987), existen numerosos ejemplos de estabilidad evolutiva, tanto en el registro
fósil, como en aspectos morfológicos, funcionales y hasta en la casi universali-
dad del código genético. La postura de procesos generales del aprendizaje es
compatible con la biología evolutiva y también con la realidad biológica de la
adaptación, al menos a priori. La falacia de una postura exclusivamente adaptativa
consiste en asumir que las adaptaciones aparecen sólo a nivel de especies. Uno
de los mejores ejemplos de adaptación biológica es el de las variaciones en forma
y tamaño en el pico de los pinzones de las Islas Galápagos. Mientras que estos
rasgos varían notablemente entre especies en concordancia con el tipo de
alimento a que cada especie está adaptada, otros aspectos permanecen estables.
Por ejemplo. a nadie se le ocurriría pensar que como las plumas aparecen en todas
las especies de pinzones (de hecho, en todas las especies de la Clase Aves), este
es un rasgo que carece de valor adaptativo. Se podrían citar otros rasgos cuya
distribución está incluso por arriba de la Clase, como la presencia de cuatro
miembros, los ojos y un sistema nervioso dorsal con respecto al aparato
digestivo. Estos caracteres son comunes para taxones tales como Tetrapoda
(Superclase), Vertebrara (Subphylum) y Chordata (Phylum) y, como tal, comu-
nes a animales adaptados a una enorme variedad de condiciones ecológicas.

Aunque es posible pensar que algunos procesos de aprendizaje puedan ser
tan generales como otros caracteres biológicos, tal generalidad presupone la
existencia de dimensiones comunes a los nichos ecológicos en los que han
evolucionado los vertebrados. Por ejemplo, las plumas suaves pueden servir
funciones de termorregulación y vuelo pero, ¿qué funciones igualmente genera-
les cumplirían los mecanismos de aprendizaje? La situación de aprendizaje más
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básica y elemental, como por ejemplo el condicionamiento pavloviano de dos
estímulos apareados en forma secuencial, podría ser vista como un modelo
elemental de causalidad (Dickinson, 1980). Si la secuencia se abstrae de los
elementos particulares que puedan estar involucrados (eventos que podrían
variar entre distintos nichos ecológicos), la relación entre antecedente y conse-
cuente es prácticamente universal. Es posible que algunos procesos generales de
aprendizaje estén diseñados por la selección natural para adquirir información
sobre la estructura causal del ambiente.

La variación en los eventos particulares entre nichos a que nos referíamos
más arriba, es la responsable de la diversidad de los vertebrados en cuanto a
sistemas sensoriales y capacidades motrices. Existen, además, notables diferen-
cias en el tipo de eventos que adquieren valor de incentivo. Los sistemas
neurológicos que subyacen estas capacidades sensomotrices y motivacionales
han estado sujetos a intensos cambios evolutivos, como lo demuestran las
variaciones entre especies en el tamaño relativo y organización de estructuras
tales como el cerebelo y el diencéfalo (Butler y Hodos, 1996). Por otro lado, si
los mecanismos básicos de condicionamiento funcionan abstrayendo informatión
relacional independientemente de los eventos que estén siendo relacionados, tal
vez su evolución sea conservadora, Esto podría explicar la razón por la cual
ciertos principios permanecen estables a pesar de variaciones notables en la
situación de aprendizaje. Por ejemplo, aunque el intervalo óptimo entre estímu-
los varía desde una fracción de segundo a varios minutos en situaciones tales
como el condicionamiento de membrana nictitante en el conejo y las aversiones
gustativas en la rata, en todos los casos existe un intervalo óptimo (Rescorla, .
1988). Es posible que una gran parte de la variación en fenómenos de aprendizaje
sea producto de la sincronización de la selección natural operando sobre aspectos
sensoriales, motrices, o motivacionales, que permiten el acople de estos meca-
nismos a módulos estándar de adquisición y almacenamiento de información.

DIVERGENCIAS Y ESPECIALIZACIONES

A pesar de las vastas diferencias en la organización cerebral y una extensa
evolución divergente, existe poca evidencia de divergencia en el aprendizaje
asociativo entre especies de vertebrados (Bitterman, 1975; Macphail, 1982). Un
patrón consistente de resultados proviene del estudio de los denominados efectos
paradójicos del reforzamiento, una familia de fenómenos de aprendizaje basados
en el ajuste comportamental a cambios en las condiciones de reforzamiento
(Amsel, 1992). Estos fenómenos están vinculados a respuestas emocionales de
frustración que ocurren en situaciones donde se omite un reforzador apetitivo,
o se reduce su magnitud, de una manera sorpresiva (Papini y Dudley, 1997). Los
efectos paradójicos del reforzamiento mejor estudiados son los siguientes: (1) el
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efecto del reforzamiento parcial sobre la extinción (ERPE): el reforzamiento
parcial durante la adquisición produce una mayor resistencia a la extinción que
la producida por reforzamiento continuo; (2) el efecto de la magnitud del
reforzamiento sobre la extinción (EMRE): mayor resistencia a la extinción
después de reforzamiento pequeño en la adquisición, que después de reforzamiento
grande; (3) el ya mencionado efecto de contraste negativo sucesivo (ECNS):

menor nivel de respuesta después de un cambio de una magnitud grande de
reforzamiento a una pequeña, comparado con el nivel de un control para el que
se mantiene una magnitud de reforzamiento pequeña a través de toda la
adquisición.

Estos fenómenos fueron descritos inicialmente en experimentos de apren-
dizaje instrumental en ratas (Rattus norvegicus). La Figura 4 presenta una
versión idealizada del ERPE, EMRE Y ECNS. De las varias condiciones de
entrenamiento que se han estudiado intensivamente, la distribución de los
ensayos de práctica es la más relevante en el presente contexto. En ratas, estos
fenómenos paradójicos ocurren aun cuando el entrenamiento se administra de
a un ensayo por día (Crespi, 1942; ElIiott, 1928; González y Bitterman, 1969;
Hulse, 1958; Wagner, 1961; Weinstock, 1954). Tal separación entre ensayos
impide que los posefectos de un ensayo (tales como restos de alimento en la
boca del animal), incidan sensorial mente sobre el siguiente ensayo por medio de
un acarreo continuo de la información. De esta manera, la conducta del animal en
un ensayo determinado es verdaderamenteanticipatoria y sólo puede explicarse por
medio de la reactivación asociativa de información previamente adquirida, inclu-
yendo información sobre la respuesta emocional a la omisión sorpresiva del
reforzamiento. Algunos de estos efectos se obtienen en condiciones distintas a las
descritas, incluyendo respuestas consumatorias de ingesta de soluciones dulces
(FIaherty , 1996) o situaciones de condicionamientopavloviano apetitivo (Pearce,
Redhead y Aydin, 1997). También se han observado en otras especies de mamífe-
ros. Por ejemplo, el ECNS fue obtenido en humanos recién nacidos (Kobre y Lipsitt,
1972), chimpancés juveniles (Pan troglodytes, Cowles y Nissen, 1937), monos
(Macaca spp., Tinklepaugh, 1928) y marsupiales didélfidos (Papini et al., 1988).

Experimentos análogos con peces, anfibios y reptiles han producido una
serie de resultados cualitativamente diferentes. Mientras que los efectos de
variaciones en el programa de reforzamiento o magnitud de reforzamiento sobre
la adquisición son similares a los ilustrados en la Figura 4, en la extinción la
relación entre grupos es la opuesta a lo que muestra la figura. Por ejemplo, la
extinción es más rápida después de reforzamiento parcial que después de
reforzamiento continuo, y más rápida luego de un entrenamiento con
reforzamientos pequeños que después de un entrenamiento con magnitudes
grandes. Además, no se observan cambios en la conducta cuando la magnitud o
calidad de reforzamiento es disminuida. Esta descripción es válida para peces
teleósteos (Boitano y Foskett, 1968; Couvillon y Bitterman, 1985; González et
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al., 1965, 1967, 1972; Longo y Bitterman, 1960; Lowes y Bitterrnan, 1967;
Schutz y Bitterman, 1969), sapos (Bufo arenarum, Muzio et al.; 1992, 1994;
Papini et al., 1995; Schmajuck et al., 1981), tortugas (Chrysemys pictay
Geoclemys reevesii, González y Bittennan, 1962; Ishida y Papini, 1993; Papini
y Ishida, 1994; Pert y Bitterman, 1970; Pert y González, 1974) e iguanas
(Dipsosaurus dorsalis, Graf, 1972).

EFECTOS PARADOJICOS DEL REFORZAMIENTO

Figura 4. Representación idealizada de tres fenómenos paradójicos de reforzamiento
enfatizados en este trabajo. RP: reforzamiento parcial. Re: reforzamiento continuo.
P: reforzador pequeño. G: reforzador grande. En los experimentos considerados en este
trabajo, la práctica consistió en la administración de un ensayo por día.
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La Tabla I resume la totalidad de la evidencia disponible, proveniente de
experimentos de práctica espaciada (un ensayo por día) en animales adultos. Tres
aspectos de estos datos son destacables. En primer lugar, existe un alto grado de
covariación de estos tres efectos de aprendizaje. Segundo, los efectos paradóji-
cos se observan claramente en mamíferos, pero no en animales pertenecientes a
linajes filogenéticamente más antiguos, incluyendo iguanas, tortugas, sapos y
peces teleósteos. Tercero, los resultados obtenidos con aves son un poco
enigmáticos ya que no se cumple la covariación de que hablábamos más arriba.
Existe ahora clara evidencia del ERPE tanto en un corredor recto (Roberts et al.,
1963), como utilizando el picoteo como respuesta instrumental (Papini y
Thomas, en prensa A). Sin embargo, no hay evidencia del EMRE ni del ECNS en
la situación de picoteo instrumental (Papini, 1997; Papini y Thomas, en prensa
B). La disociación de efectos paradójicos sólo se había observado antes en ratas
infantiles. Por ejemplo, ratas de 15 días de edad presentan clara evidencia del
ERPE, pero no del ECNS, que sólo aparece a los 24-25 días de edad. La aparición
gradual de fenómenos paradójicos en ratas infantiles está vinculada con la
maduración de la formación hipocámpica (Amsel, 1992). Aún no está claro cuál
es la razón de la disociación de estos fenómenos en palomas adultas aunque,
desde el punto de vista evolucionista, una posible interpretación es que el ERPE
en palomas y ratas obedezca a la acción de diferentes mecanismos. Es posible
que la similitud comportamental entre especies sea sólo superficial, basada en la
evolución independiente y convergente de distintos mecanismos fisiológicos.
La formación hipocámpica de aves y mamíferos es divergente en algunos
aspectos que podrían ser cruciales. Por ejemplo, sólo los mamíferos presentan
clara evidencia de organización trisináptica en neuronas del giro dentado y los
campos de Amón. Si la formación hipocámpicajuega un papel fundamental en
la anticipación de estados emocionales como la frustración, entonces es posible
que estas diferencias en la organización arquitectónica puedan contribuir a
explicar las diferencias a nivel de fenómenos de aprendizaje

CONCLUSIONES

Una de las conclusiones más generales del estudio comparativo del apren-
dizaje es la idea de que al igual que otros caracteres biológicos, los mecanismos
de aprendizaje tienen un aspecto estable y conservador, y uno variable y
adaptativo. Esta distinción entre adaptación y constreñimiento filogenético
también es palpable en el análisis comparativo del telencéfalode los vertebrados,
en cuyos componentes sin duda reside la base biológica del aprendizaje. En este
trabajo hemos enfatizado aspectos conservadores porque en las últimas décadas
la tendencia ha sido predominantemente adaptacionista. Aunque la adaptación
es una realidad biológica incontrastable, no es necesario asumir que las adapta-
ciones en mecanismos de aprendizaje se expresan a nivel de cada especie. La
razón por la cual existe un alto grado de conservación podría estar vinculada a
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limitaciones internas al cambio (e.g., es posible que existan pocas maneras de
organizar redes neuronales capaces de adquirir información), o a que los meca-
nismos existentes responden a presiones ecológicas comunes a una amplia
variedad de nichos. En el caso específico de los fenómenos paradójicos de
reforzamiento, resultados recientes apoyan la hipótesis de una divergencia
evolutiva y sugieren que estos mecanismos podrían ser exclusivos de los
mamíferos. Sin embargo, como muestra claramente la Tabla 1, todavía resta
mucho por hacer para comprender la historia evolutiva, la función biológica, y
los mecanismos neurales del aprendizaje. La adopción de nuevos modelos
biológicos, tales como especies de la fauna neotropical sudamericana poco
estudiadas, seguramente marcará el rumbo de la investigación durante el
segundo siglo de trabajo en una línea inaugurada por la tesis de doctorado de
Thorndike (1898).

TABLA 1
Efectos paradójicos de reforzamiento en vertebrados adultos

bajo condiciones de entrenamiento espaciado

ESPECIE ERPE EMRE .ECNS REFERENCIA

Macaca spp. ? ? Sí Tinklepaugh (1928)

Rattus norvegicus Si Si Si Crespi (1942); Elliot (1928); GonzáIez y
Bitterman (1969); Hulse (1958); Vogel et al.
(1968); Wagner (1961); Weinstock (1954).

Didelphis albiventris ? ? Si Papini et al. (1988).

l.utreolina crassicauduta ? Si Papini et al. (1988).

Columba livia Si No No Papini (1997), Papini y Thomas (en prensa
A); Roberts et al. (1963).

Dipsosaurus dorsulis No Graf (1972).

Chrysemys picta No No No González y Bitterman (1962); Pert y
Bitterman (1970); Pert y González (1974).

Geoclemys reevesii No No No Ishiday Papini (1993); Papiniy Ishida( 1994).

Bufo arenarum No No No Muzioefal. (1992,1994): Papiniefal. (1995);
Schmajuk et al. (1981).

Carassius auratus No No No Boitano y Foskett (1968); Couvillon y
Bitterman (1985); GonzáIez et al. (1972);
Lowes y Biuerman (1967); Schutz y
BiUerman (1969).

Tilapia macrocephala No No ? González et al. (1965, 1967); Longo y
BiUerman (1960).

NOTA: Si: el efecto fue encontrado. No: el efecto no fue encontrado. ?: No existen datos disponibles.
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