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ABSTRACT

Evolution is ihe outcome of n inleraciion hetween sdaptive speciallraibons snd
phiylopeseric constraime. bn sermms of leamang mochantarsa, the last decades have soen an
emphasis on ihe siudy of sdapeive specislizations in lcaming siemming from ducovenies
e Eaade aversidn and aviedssce leaming made dering the 1960s. The adapiive appeoach
has been presewied os the only Bologically plessible by some propanests. However, both
emgarical evidence on leaming. and major recesi discoveries in evolulicnsry béology
point i whai appears fo be exireme conservatism of biclogical processes, inchuding
leaming. Leaming mechanismes underl ying soquisiison, discrimination, and spaiial memaory,
among others, sppear i be gpeneral and hased oo conserved aspects of the verichrae
telencephalon. There is, however, evidence of an evolutionary divergence in verichrale
hisiory ihat poinis io ihe evolution of emotonally. medisied processes in instrumental
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Padcologin, Usiversidad de Sevilla, Av. San Francisco lavier, sfn, Sewills 41003, Espafia,
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leaming i the liscage leading 1o the mammals. Adaptation and conservatism appeas (@
be botfFeieential bo understand the evoldution of vericbrie leaning processes,

Key words: Veriebruies, leaming princaples, lesmbng meckaniime, iebencophalon,
spatial memcry, partial reinforcement extinciion effect, mapniveds of resnforecment
extinction effect, ssccessive negative conbmst, frustratson,

RESUMEN

La evolucidn bioldgica es el resuliado de una interaccidn entre especializa-
ciones pdaplativas y consirefiimicnios filogenéticos. Encuanio a mecanismos de
aprendizaje, ¢l énfasis en décadas recientes se ha puesto en el esiudio de
especializaciones adaptativas a partir de los descubrimicnios en las dreas de
aversiones gusiativas v aprendizaje de evitacion durante la década de 1960, El
enfoque adaptativo se ha presentado a menudo como el dnico plausible desde el
punie de vista bipldgico, Sin embargo, anto la evidencia empinca como
recientes descubrimientos en biologia evoluliva indican la cxistencia de un
grado notable de estabilidad de procesos bioldgicos, incluyendo el aprendizaje.
Los mecanismos que subyacen a procesos de adquisicidn, discriminacidn y
memoria espacial, entre olros, parecen ser generales ¥ estar basados en aspectos
estables de la organizacidn del telencéfalo de los vertchrados. Sin embargo,
exisie lambién evidencia de divergencia que sugiere la evolucidn de procesos
emocionales de mediacion en el aprendizaje instrumental en la linea de los
mamiferos. Adaptacidn y estabilidad parecen ser ambos esenciales para com-
prender la evolucion del aprendizaje en los vertebrados.

Palabras clave: Vertebrados, principios del aprendizaje, mecanismos de
aprendizape, ielencéfalo, memona espacial, efecto del reforzamiento parcial en
la extincidn, efecto de la magnitud de reforzamiento en la extincidn, contrasie
sucesive negalivio, frustracion,

INTRODUCCION

El estudio de pricticamente cualquier drea de la psicologia, como por
ejemplo ¢l aprendizaje, se puede enfocar desde dos punios de vista complemen-
tariog. Por un lado, la investugacidn puede orientarse hacia el esiudio de
fendmenos complejos. En el caso del aprendizaje, los investigadores que loman
esta direccidn se interesan en ¢l aprendizaje de conceptos, del lenguaje o la
sdquisicion de reglas abstractas en modelos animales wles como humanos,
chimpancés o delfines. Por otro lado, exisie el problema del origen de las
habilidades psicoldgicas complejas, al como és1as se manifiesian en humanos,
chimpancés, delfines y otras especies igualmente sofisticadas. En psicologia
comparada, el problema del onigen de los procesos de aprendizaje se entiende
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desde un punto de vista evolucionista y las preguntas cruciales son, entre olrs,
de donde proviencn los mecanismos de aprendizaje, cudntas clases diferentes de
aprendizaje existen, cudl es la funcidn adaptativa del aprendizaje. v cdmo
evolucionan nuevos mecanismos. Debido a que la evidencia principal no deja un
rastro fdsil, el estudio de la evolucidn del aprendizaje s realiza principalmente
comparando especies vivientes. Este enfoque fue introducido en ¢l rigor cienti-
fico del laboratorio por Edward L. Thorndike. quien publicd sus hallazgos sobre
aprendizaje en varixs especies en 1898, El centenario de esta influyente pubdi-
cacidn ofrece un entormo apropiade para pregunlarse cudinio se ha avanzado y
cudnto resta por hacer para comprender como evolucionaron los mecanizmos de
aprendizaje hasta alcanzar la complejidad que exhiben en humanos v olros
animales.

Muesiro objetivo es presentar evidencia concernienie a la evolucidn del
aprendizaje en los vertchrados. El phylum Chordata, al que pertenecen bos
veriehrados, aparece claramente en el registro fdsil de medizdos del Cadmbrico,
unos 520 millones de afios ards en un animal conocido como Pikara, Es posible
entonces que los primeros vertebrados evolucionaran a principios del Cimbrico
{Forey y Janvier, 1%93). La Figura | muesira un cladograma con los principales
grupos de vertebrados vivientes vy sus relaciones filogenélicas. La historia de los
vertebrados involucra varias radiaciones adaptativas, algunas de las cuales han
dejade unos pocos descendientes (e.g., los peces sin mandibula, Agnatha),
mieniras que olras estin representadas por miles de especies (e.g., los peces
ieledsteos, Osteichthyes, v los mamiferos placentartos, Eutheria). Estas radia-
ciones implican la evolucidn independiente de numerosas especializaciones,
incluyendo aspectos cerebrales y conductuales, que es necesario lener en cuenta
para poder interpretar los dales de experimentos comparalives de aprendizaje,
Pere también es evidente que lo evolucidn del sistema nervioso y de las
capacidades de aprendizaje en venehrados ha opersdo de manera conservinbon
cn muchos aspecios. La csiabilided de algunos fendmenos de aprendizaje cs
nolable ¥ parece solo puntuada por ransiciones en las que aparecienon nuevos
IECIN IS,

En este trabajo, laevidencio sobre evoluckon del aprendizaje en venebrados
s¢ agrupa on ires seeciones. La primera describe la newrologia comparada del
telencélnlo de los veriebrados, haciendo hincapad en laestabilidad de las distintas
subregiones segin sc desprende de estudios de conectividid, distribucidn de
neurslransmisores v ciloargquiteciura, v de la estabilidad de algunos aspeclos
funcionales. La scgunda seccidn presenta evidencia de conservacion en meci-
nismos de aprendizaje a través de varias clases de veriehrados. Finalmente, la
tercera seccidn resume la evidencia que sugiere que con la evolecidn de los
mamileros aparecicron auevos mecanismos de regulacidn emocional en el
pprendizaje apetitivis, al como se expresa en bos llamados fendmenos paradd)i-
cos de relorzamicnioe.
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Figura |. Cladograma que ilustra la posible relacidn Alogenética de bos principales gnipos
de vertebrados. S6lo se represemanon grupos vivienles. Algunos de ks grupos represen-
tados en este cladograma poseen und o UNas pOCES ESpecies vivientes (e.g., Agnatha,
Holostei ¥ Actimistia), mieniras que ofros se camdienizan por extensas radiaciones
adaptalivas con cientos o miles de especies vivienes (Tebeostei, Eutheria, Aves). Aunque
los grupos estin ordenados no debe inferirse que poseen un orden jerdnquico, tal commo bo
sugerina la nociin aristoiélica de seala naturae, Por el contrans, el cladogramas enfatiza
la divergencia de los distindos linajes.
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La interpretacidn de la evidencia disponible se basa en la distincidn entre
fendmenas, principios ¥ mecanismos de aprendizaje (Bitterman, 1975). Los
fendmenos de aprendizaje abarcan relaciones entre grupos o condiciones de
enirenamiento en un protoscolo experimental kisico, como por ejemploel electo
de contraste negalivo sucesivo (ECHS), que consiste en el deleriors en la
gjecucian reforzada por una magniied pequeda en animales expucstos previa-
mente 4 una magnitud grande de reforzamiento. Estos fendmenos son afectados
¥ modulados por una serie de factores, dando lugar a regularidades funcionales
denominadas principios. Por gjemplo. el ECxS es una funcidn 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 sensonal de los estimulos v el tipe de componamiento. Estas
regularidsdes deben, ademis, ser comprendidas a nivel de los mecanismios
subyacenies. Por ciemplo, la relacion directa enire el 1amafio del ECNS v la
discrepancia entre las magnitudes de reforzamienio se puede explicar en
términos de una respuesta emocional anticipatoria de frustracidn que deteriora
el desempefio del animal luego de un cambio sorpresivo en la magniled de
reforzamiento {Amsel, 1992). Esta explicacion psicoldgica puede luego unli-
zarse coamo guia para inlerpretar ¢l efecto de manipulaciones fisioldgicas sobre
el Ecxs. Evenlualmentz, los fendmenos de aprendizaje deberin ser explicados
a nivel del funcicnamienio de redes neuronales. Vartaciones en la arquitcctura
y modo de funcionamiento de tales redes entre especies de veriebrados podrian
explicar diferencias y similitudes en los fendmenos de aprendizaje.

NEUROLOGIA COMPARADA DEL TELENCEFALO

La mayor parte de las teorias iradicionales sobre [a evolucidn del ielencéfalo
s¢ hasan en la idea aristotélica de la scala narurae, Segin esta concepcidn, bos
peces deberian poseer el sistema nervioso mals primitivode todos los venebrados,
¥ los mamiferos el mds derivado, pasando por estadios intermedios de crecienie
complejidad { Butler y Hodos, 1996). La concepoion actual de la filogeninde los
veriebrados noes lineal, sino que enfatiza la evolucidn de diferentes radiaciones
@ partir de un ancesiro comun. Sislemas nerviosos complejos han evolucionado
en muchos de esios grupos sobre la base de un conjunto de caracierss comunes.
Uno de los caracteres primitivos, o plesiomdrficos, que se conserva en todos los
veriehrados es la divisitn del telencéfalo en un palic o manio, siluado cn
posicidn dorsal, v una regidn subpalial, situada ventralmente en los hemisfe-
rios. Tal distincidn se mantiene como generalidesd, aungque en algunos cosos la
posicidn exacta de la frontera entre ambos esti en discusidn, La Figura 2 ilustra
la organizacidn del telencéfalo en varias especies srepresentativiss de
vertehrados,
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Figura 2. Representacidn esquemiitica de un corle transversal del telencéfalo de vanas
especies de vericbrados de los grupos mejor estudizdos: Agnatha [Losperral,
Chondrichthyes | Squalus ), Actinopterygh (cladisiios, Polyprerus, y ieledsioos, Carmiius),
Amphibia (Rana), Replilia {Podarois), Aves (Columba) y Mammalia (Ratras)l A:
amigdala, Ac; ndeles accumbens, Cd: cdrtex dorsal. O cdnex lateral, O ofmex medial.
Cp: obrtex piriforme. Cvd: cresta ventricular dorsal. Db: ndcleo de la banda diagonal de
Broca. De: micleo central del drea dorsal, D + D> nibcleos dorsal y dossolateral del drea
daorsal. D\v: parte ventral del ascles bareral del drea dorsal. Dm: ndeleo medial del Srea
dorsal. Op: nicleo posteriordel drea dorsal. Ha: hipersiriatum acoesoriam. Hip: hipocampo.
lsa; isocdriex. nd: micleo A. Meo + Hyv: neostrato-hiperstristum ventral. P a P3:
primera a tercers formacidn palial. Pd; palio dorsal, P palio laterial. Pm: palio medial,
Ppi: prominencia palial kateral. S micleo septal. 5 striatum. Svl: subpalio ventrolateral.
V: ventriculo, Vi ndcheo dorsal del drea veniral, Vi ndcleo lateral del drea ventral. Va:
micleo dorsal a Vid. Vp: nicleo postcomisural del frea veniral. Vi nadcleo supracomisural
el drea ventral. Vv nicled venlral del drea ventral,



Aquaforest TIFF Junction Evaluation

AFRENDIZAJE EN VERTEBRADS 21

La region subpalial estd formada por estructuras tales como el estriado
(caudado-putamen} ¥ el ndcleo accumbens, que csidn presentes en odos los
veriehrados con una opologia, embriologia, conectividad, distnbucidn de
neurotransmisores y funcidn similares, También aparecen estructuras homdlogas
al septum y a la amigdala subpalial en todos los venebrados. El estriado de los
veriehrados contiene neuronas ricas en sustancia P y encefalina, que proyectan
cawdalmente hacia la sustancia negra v el legmento veniral, y que reciben de estas
provecciones dopaminérgicas (Medina v Beiner, 1995; Parent, 1986; Smeets,
1942 ). Existen, ademds, notahles similitudes funcionales en ¢l estrizado de los
vertebrados. por ejemplo, la destruccidn o inactivacidn de las entradas
dopaminérgicas ascendentes que llegan al estriado de peces v anfibios produce
sintomas «parkinsonianoss, como alelargamiento de los movimientos y
bradikincsia. muy similares a los que s¢ observan en amniotas (Barbeauw f al_,
1989; Pollard eral,, 1992), En su conjunio, esio sugiere que [os primeros agnalos
presentaban ya este mismo patrdn bdsico de organizacion morfoldgica y funcio-
nal en la regidn subpalial,

La amigdala también presenta una regidn palial que es muy estable en
amniotas (Stricdier, 1997, Bruce y Neary, 1995). Las mayores diferencias
aparccen entre anfibios y amniotas, dado que en los primeros algunas de las
subdivisiones no alcanzan ¢l nivel de diferenciacidn que presentan en los
reptiles, aves y mamiferos (Bruce y Meary, [993). En los condrictios
(Uburones v rayas), ¢l denominado adcleo A podria ser homdlogo a la
amigdala palial de los tetripodos (Northcutt, 1995). En los peces teledsteos,
el establecimiento de homologias paliales se ve dificuliado debido a la
eversidn gue sufre el ielencéfalo durante su desarrollo, tal como se represen-
ta en la Figura 3. Mientras que en el resto de los vertebrados las paredes de
la vesicula prosencefilica embrionaria se pliegan hacia la lingea media
{evaginacicn ), dando lugar a hemisferios con un veniriculo interior, en los
icledsiens los hemisferios se forman tras un proceso de plegado hacia fuera
(eversidn) de la regidn dorsal de la pared vesicular (Northoutt, 1981). La
posicidn de las regiones paliales es, por lo tanto, diferente segin el desarro-
o sea por evaginacion o por eversidn, por lo gque ol andlisis de las
homologias debe basarse en la wpologia relativa de los ndcleos, en la
informacidn citoarquitectdnica, de conectividad, la histoguimica, v el
desarrolle embrionario. En base a esia informacidn, es posible hipotetizar
que un drea mds medial del palio, denominada Dm, podria corresponder a
la amigdala palial de los gnatostomos (Braford, 1995; Northcutt, 1993),
aungue esie lema no esta adn resuclto, En cuanto a similitudes funcionales,
experimentos de lesidn y estimulacidn eléctrica sugieren que ¢l Dm de los
teledstens estd implicado en la regulacidn de la conducta reproductiva y
agresiva, de manera similar a lo gue ocurre con la amigdala de los tetirdpodos
(Eyle v Peter, 1982; de Bruin, 1980).
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Figura 3. Diagrama que representa modos alternativos de desamollo del iebencdfabo tal
cofted pucden apreciarse en cones (ransversales. Bl modo predominanie es el de la
evaginacidn, A penir de la vesicula prosencefilics embrionaria, las paredes se pliegan
sobre &f mismas dejando ventriculos (V) Isterales en el animal adulio, Sdlo ks peces
actinopiengios presentan el modo de desarmllo denominado eversidn, Las paredes se
pliegan hacia focmn dejando sélo un vemriniculo ceniral. MNdtese que las distinias panes del
telencitfalo (dentificadas con beiras desde la A 3 la E) quedan emplazadas en diferentes
posiciones dependiendo del modo de desarrollo.

Existen tres regiones adicionales del palio, ka lateral (o pinforme, o también
llamada tradicionalmente paleocdriex ), la dorsal (o sicdnex, o tmdicionalmente
nencdries ), v lamedial (o hipocampo, o también archicdnex ). El descubrimiento
recienie de homologias en estas dreas entre vertehrados demuestra que exisien
precursores del izjido comical en los linajes de veriebrados mads antiguos, Esto
difiere de la postura clisica segin la cual s6lo los mamiferos poseen isocdries,
y aconseja el abandono de la antigua werminalogia gue calificaba las diferentes
regiones paliales comopales-, arhei- v neo-cdres en base nuna hipdesis erminen
de secuenciacidn filogenética. El cdrtex piriforme, isocdnex e hipocampo de los
mamiferos encuenira su correspondencia en el conex pinforme, hiperesinado ¢
hipocampo de las.aves, asi comoen el palio lateral, dorsal o medial de los reptiles
y anfibios (Butler, 1994; Nonhcun v Kaas, 1995; Stnedier, 1997). El palio lateral
&5 también cloramente reconocible en los peces pulmonados (Dipnoil, el
celecanto ( Actinistia), bos actinopterigios, los condrictios y los agnatos (Eisthen,
1997).
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Se han identificado dreas homdlogas al isocdrtex de los mamiferos en todos
los amniotas (Karien, 1991; Northcutt y Kaas, 1995; Striedter, 1977) ¥ en los
anfibios (Northcut, 198 1; Northcutt y Kicliter, 1980). No obstante, coexisten en
la aciualidad diferentes hipdtesis sobre las relaciones filogenéticas que mantie-
nen entre si la cresta ventricular dorsal de los lacertilios (lagartijas y serpientes),
el palio dorsal de los anfibios v el isocdnex de los mamiferos (Butler, 1994;
Karten, 1991; Northcutt y Kaas, 1995; Striedter, 1997), asi como sobre &l origen
¥ posible homologia de lalaminacidn del palio dorsal de las aves v los mamiferos
{Striedier, 1997; Karten, 1991). Igualmente se ha descrito la presencia de un
palio dorsal en los peces pulmonados v en los peces cartilaginosos (Butler, 1994
MNorthcutt, 1995). En los peces actinopterigios, la regidn dorsal del palio se
asemeja por su posicion relativa, su conectividad v su histologia a las dreas no
olfatorias y no limbicas del palio de los tetrdpodos. La regidn dorsal del palio de
los actinoplerigios, al igual que el palio dorsal o isocdnex de otros vertebrados,
recibe entradas de diversas modalidades sensoriales procedentes del tilamo
anierior, presenta escasas conexiones con el hipocampo y sus eferencias alcan-
zan a los nicleos preteciales y precerebelosos (Braford, 1995; Butler, 1994),

Ademds de simililudes anandmicas, existen similitedes funcionales en ¢l
palio dorsal de los vertebrados. La lesidn o inactivacidn de las aferencias
colinérgicas al palio dorsal afecta el aprendizaje y memoria en reptiles y
mamiferos (Petrillo e al., 1994; Saner v Bruno, 1997), La lesidn de regiones
homdlogas al palio dorsal en mamiferos, aves v repliles afectan el aprendizaje
discriminativo de inversiones (Killackey ef al., 1971; Powers, 199); Shimizu y
Hodos, 1989). En los wledsteos, la estimulacion elécinca del wlencéfalo dorsal
provoca movimientos (Fichig eral., 1983) y el registro demuestra la presencia
de potenciales evocados visuales, de la linea lateral ¥ auditives (Cohen ef al.,
1973), que sugicren que e irala de una regidn de procesamienio Sensoromoiriz.

Existe considerable consenso sobre la homologia del hipocampo de mami-
feros, el conex medial de reptiles, el drea hipocampal-parahipocampal de las
aves, ¥ el palio medial de los anfibios (Bingman, 1992; Butler, 1994; Stnedrer,
1997}, La wepologia ¥y conectividad del palio medial de los peces condrictios ¥
agnatos es tambidn similar a la que presenta ethpebe-medial de los teirdpodos
(Morthcutt, 1995). En los peces teledsieos, debido a la eversidn del telencéfalo,
la regidn homaloga al palio medial se encuenira en una posicidn lateral en los
hemisferios (Morthcuit y Braford, 1980). El palio medial participa en procesos
de aprendizaje y memoria espacial en mamiferos, aves, repliles y peces ieledsteos
(Bingman, 1992; Broglio, 1996; Font vy Gomez Gomez, 1991; Madel, 1991), En
es10% casos, ha sido posible determinar que el déficit de aprendizaje es especifico
a lareas espaciales, mieniras que la lesion parece no ener un efecto marcado en
tareas no cspaciales. Esto sugiere que los peces dseos que poblaron la tierra a
principios del Devdnico (hace 400 millones de afios), ¥ que eventualments
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dieron lugar a los actuales peces dseos ¥ a los teirdpodos, ya poscian un
hipocampo desarrollado como un sistema de navegacidn espacial que se ha
conservado a o largo de la filogenia.

Aungue en ¢l seccion se han enfatizado aspecios conservadores en la
evolucidn del elencéfalo de los veriebrados, existe también evidencia de que la
seleccidn natural ha producido el desarrollo de panes especificas en correlacidn
con la evolucidn de conductas especializadas. Uno de los mis llamativos
ejemplos de adaptacin se encuentra en las diferencias en ¢l volumen y la
morfologia del hipocampo de aves que acaparan alimento para recuperarlo luego
utilizando memoria espacial, La formacién hipocdmpica de aves que almacenan
alimento (diversas especies de familias Paridae, Corvidae y Sittidae) no sdlo
tiene mayor volumen (Krebs erall, 1989, Sherry eral., 1992), sino gque también
st compuesta por un mayor ndmero de oflulas e, incluso, por tipos celulares
distintos {Monagnese eral, 1993}, El esiudio comparativo del telencéllo de los
vertebrados provee informacidn que sugiere la presencia tanto de un grado
enorme de estabilidad (mucho mayor al gue se suponia hasta no hace mucha),
comode la especializacidn adaptativa, Es esta estabilidad morfoldgica y funcio-
nal del ielencéfalo la que sirve de base a la estabilidad de los mecanizmos de
aprendizaje ¥y proves un marco de referencia bioldgico para conceplualizar los
llamados procesos generales del aprendizaje.

PROCESOS GEMERALES Y FUMCION ADAFTATIVA

Una de las conclusiones mds impontantes del irabajo de Thorndike (1898)
con varas especies fue su idea de que e 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
cspecics, Thorndike (1898} sostenia que las diferencias entre distinias especies
eran sdlo de grado, ¥ no del upo de proceso de aprendizape. Tales diferencias
cuantitativas en la capacidad de aprendizaje podrian atribuirse, por ejemplo, a
variaciones en la cantidad de neuronas, sin requeric la postulacion de nuevos
mecanismos, Lainvestigacion postenior a Thorndike confirmé la idea de que los
procesos de aprendizaje son generales, (anto en un sentido comparativo, como
lambién en el sentido de que se aplican por igual a diferentes estimulos,
respuestas ¥ reforzadores. Como ejemplos de fendmenos generales pueden
citarse la adguisicidn, extincidn, discriminacién y generalizacién, entre muchos
otros. La capacidad de los vertebrados para formar asociaciones entre estimulos,
la relacidn directa entre tasa de adquisicidn y magnitud de reforzamiento,
aprendizaje espacial y el ajusie a diferentes programas de reforzamiento son
ejemplos notables de la estabilidad de bos procesos generales (Bitterman v
Woodard, 1976 Lejeune y Wearden, 1991; Macphail, 1982; Rodriguez er al.,
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1994 ). Sin embargo, kos oltimaes 3 afios de investigaciin se carnclerizan porgue
el énfusis en procesos generales fue desplazado por un énfasis en el valor
adapaativo del aprendizaje.

Diesde un punto de vista adapiativo se podria pensar que ls radiacidn de los
veriebrados es lan diversa que es improbable que los procesos de aprendizaje
sean muy generales. La encrme diversidad de las presiones ecoligicas que
caracterizan nichos tan distintos como el aire, las profundidades del mar, laselva,
la wndra 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 constrefimiento on el aprendizafe, surgida a partir de los
estudios de aversiones gustativas (Garcla y Koelling, 1966) v de aprendizaje de
evitacion (Bolles, 1970}, v cuva premisa central consiste en asumir que los
procesos de aprendizaje deben estar calibrados a las presiones ecoldgicas tipicas
de cuda especie (Hollis, 1997),

Aungue esta posiura s ha presentado a menedo como la dnica consistente
Ccon un punto de visia evolucionisia { Kamil ¥ Clemens, 1990 Sherry v Schacter,
1987}, existen numerosos ejemplos de estabilidad evolutiva, tanto en el registro
fidsil, como en aspecios morfoldgicos, funcionales v hasia en la casi universali-
dad del codigo genético. La postura de procesos generales del aprendizaje es
compatible con la biologia evolutiva y 1ambién con la realidad bioldgica de la
adapiscion, al menos a priori. La falacia de una posturaexclusivamente adapiativa
consisle en asumir que las adaptaciones aparecen s6lo a nivel de especies. Uno
de los mejores cjemplos de adaptacion biolGgicaes el de las variaciones en forma
¥ lamafio en el pico de los pinzones de las Islas Galdpagos. Mientras gue estos
rasgos varian notzblemente entre especies en concordancia con el tipo de
alimento a que cada especie esiE adaplada, otros aspectos permanecen estables,
Porejemplo, a nadie se be ocwrminia pensarque comao las plumas aparecen en todas
las especies de pinzones (de hecho, en todas las especics de la Clase Aves), este
£% un raspo que carece de valor adaptative, Se podrian citar ofros rasgos cuya
distribucidn estd incluse por amiba de la Clase, como la presencia de cuatro
miembros, los ojos ¥y un sistema nervioso dorsal con respecio al aparato
digestive, Estos caracieres son comuncs para taxones tales como Tetrapoda
{Superclase ), Vertehrata (Subphylum) ¥ Chordata {(Phylum) v, como tal, comu-
nes & animales adapiados a una enorme variedad de condiciones ecoldgicas.

Aunque es posible pensar que algunos procesos de aprendizaje puedan ser
tan generales como otros caracieres biolGgicos, tal generalidad presupone la
exisiencia de dimensiones comunes i los nichos ecoldgicos en los que han
evplucionado los veriebrados. Por ejemplo, las plumas suaves pueden servir
funciones de lermormegulacion y vuelo pero, jqué funciones igualmente generi-
les cumplirian los mecanismos de aprendizaje? La situacicn de aprendizaje mis



Aquaforest TIFF Junction Evaluation

26 PAPINI, SALAS ¥ MUZIO

bisica ¥ elemental, como por ejemplo el condicionamienio pavloviano de dos
estimulos apareados en forma secuencial, podria ser vista como un modelo
clemental de causalidad (Dickinson, 1980). 5i la secuencia se ahstrae de los
elementos pariculares que puedan estar involucrados (eventos que podrian
wvariar entre distinios nichos ecolégicos), la relacidn entre antecedente y conse-
cuenie s pricticamente universal. Es posible que algunos procesos generales de
aprendizaje estén disehados por la seleccidn natural para adquinr informacion
sobre la estructura cousal del ambicnie.

La wanaciin cn los evenios particulares cnire nichos a que nos referiamos
midis arriba, es la responsable de la diversidad de los venebrados en cuanto a
sistemas sensoriales y capacidades motrices. Existen, asdemds, notables diferen-
ciaz en el lipo de eventos que adquieren valor de incentive, Los sistemas
neurcligicos que subyacen esias capacidades sensomotrnices ¥y molivacionales
han estado sujetos a intensos cambios evolutivos, como o demuestran las
variaciones enire cspecies en el lamafio relativo y organizacidn de estructuras
tales como el cerebelo v el diencélalo (Butler vy Hodos, 1996), Por otro lado, 51
los mecanismos hdsicos de condicionamiento funcionan abstrayendo informatidn
relacional independientemente de los eventos que estén siendo relacionados, 1al
vez su evolucion sea conservadora. Esto podria explicar la razén por la cual
cicrtos principios permanecen estables a pesar de variaciones nolables en la
siluacion de aprendizaje. Por gjemplo, aunque el intervalo SpLimo entre estimu-
los varia desde una fraccidn de segundo a varios minutos on siluaciones tales
como el condicionamiento de membrana nictitante en el concjo y las aversiones
gustativas en la rata, en 1odos los casos existe un intervalo dptimo (Rescorla, .
1988}, Es posible que una gran parte de la variacion en fendmenos de aprendizaje
sea producto de la sincronizacidn de la seleccidn natural operando sobre aspectos
sensoriales, modrices, o molivacionales, que permiten el acople de estos meca-
nismos 3 madulos esiandar de adguisicion y almacenamienio de informacicn.

DIVERGEMNCIAS Y ESPECIALIZACIONES

A pesar de las vastas diferencias en lo organizacion cerebral ¥ una exiensa
evolucidn divergente, existe poca evidencia de divergencia en el aprendizaje
asocialivo entre especics de vertebrados (Bitterman, 1975; Macphadl, 1982). Un
patrdn consistente de resultados proviene del eswdio de los denominados efectos
paraddjicos del reforzamiento, una familia de fendmenos de aprendizaje basados
en el ajuste comportamental a cambios en las condiciones de reforzamiento
(Amsel, 1992). Estos fendmenos estin vinculados a respuestas emocionales de
frustracidn que ocurren en situaciones donde se omite un reforzador apetitivo,
o e reduce sumagnitud, de una manera sorpresiva (Papini y Dudley, 1997). Los
efectos paradijicos del reforzamiento mejor estudiados son los siguientes: (1) el
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efecto del reforzamienio parcial sobre la extincidn (ERPE): el reforzamiento
parcial durante la adquisicidn produce una mayor resistencia a la extincidn que
la producida por reforzamiento continuo; (2) el efecto de la magnitud del
reforzamiente sobre la extincidn (EMEE): mayor resistencia a la extincidn
después de reforzamicnio peguefioen la adquisicidn, que después de reflorzamienio
grande; (1) el ya mencionado efecto de contraste negativo sucesivo (ECNS):
mienor nivel de respuesta despuds de un cambio de una magniud grande de
reforzamiento a una pequedia, comparado con ¢l nivel de un control para el que
s¢ mantiene una magnitud de reforzamiento pequefia a iravés de toda la
adquisicidn,

Estos fendmenos fueron descritos inicialmente en experimentos de apren-
dizaje instrumental en ratas (Ranus rorvegicus). La Figura 4 presenta una
versidn idealizada del ERFE, EMRE ¥ ECNS. De las vanias condiciones de
enirenamients que s¢ han esiediado intensivamente, [a distrbucion de los
ensayos de prictica es la més relevante en el presente contexto. En ratas, esios
fendmenos paraddjicos ocurren sun cuando el entrenamiento s¢ adminisira de
a un ensayo por dia (Crespi, 1942; Elliot, 1928; Gonzdlez y Bitlerman, 1969,
Hulzse, 1958; Wagner, 1961; Weinstock, 1954}, Tal separacidn entre ensayos
impide que los posefecios de un ensayo (iales como restos de alimento en la
boca del animal), incidan sensorialmente sobre el siguiente ensayo por medio de
un acames continen de la informacidn. De esta manera, la conducta del animal en
un ensayo delerminasdo es verdaderamente anticipatona y scdo puede explicarse por
medio de la reactivacidn asociativa de informacidn previamente adquirida, inclu-
yendo informacion sobre lu respuesta emocional a la omisitn sorpresiva del
reforzamiento, Algunos de esios efectos se ohiienen en condiciones distinias a las
descrits, incluyendo respuciias consumatonas de ingesta de soluciones dulces
(Flaherty, 1996) o siuaciones de condickonamiento pavlioviano apetitivo (Pearce,
Eedhesd v Aydin, 1997), También se han observado en oiras capecies de mamife-
ros. Por ejemplo, el ECNS fue oblenido en humanos recién nacidos (Kobre y Lipsitg,
1972}, chimpancés juveniles [Pan froglodyies, Cowles vy Niszen, 1937), monos
(Macaca spp., Tinkbepaugh, |928) y marsupiales didéliidos (Papini er al., 1988),

Expenmenios andlogos con peces, anfibios ¥ repliles han producido una
serie de resultados cualilativamente diferentes, Mientras que los efectos de
vanaciones en el programa de reforzamiento o magnitud de reforzamiento sobre
la adquisicion son similares a los ilustrados en la Figura 4, en la extincidn la
relacidn enire grupos es la opuesta a lo que muestra la figura. Por ejemplo, la
extincidn es mds ripida después de reforzamiento parcial que después de
reforeamiento continuo, ¥ mds rdpida luego de un entrenamiento con
reforzamienios pequeios que despuds de un entrenamiento con magniludes
grandes, Ademds, no se observan cambios en la conducta cuando la magnited o
calidad de reforzamiento es disminuida. Esta descripcidn es vilida para peces
teledeizos (Boitano ¥ Foskew, 1968; Couvillon y Bitterman, 1985; Gonzdlez &
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al, 1965, 1967, 1972; Longo v Bitterman, 1960, Lowes v Bilterman, 1967;
Schutz y Bitlerman, 196%), sapos (Bufo arenarum, Muzio o al,, 1992, 1994;
Papini et al.. 1995; Schmajuck er al, 1981), tortugas (Chrysemys picta y
Geoclemys reevesil, Gonzdlez v Biverman, 1962, Ishida v Papini, 1993; Papini
¥ Ishida, 1994; Pert v Bitterman, 1970; Perl y Gonzdlez, 1974) ¢ iguanas
(Dipzosaures dorsalis, Graf, 1972),

EFECTOS PARADCIICOS DEL REFORZAMIENTO

EFECTO DEL REFORZAMIENTO PARCIAL
SOBRE La EXTINCION (ERPE)

ADQUISICHON EXTINCION

EFECTO DE LA MAGHNITUD DEL REFURZAMEENTO
SOBRE LA EXTINCHIN (EMRE)

ADLASPCION EXTINCIIN

EFECTO DE CONTRASTE
NEGATIVO SUCESIVO {ECHSE)

TIEMPO DE RECORRIDD PARA LLEGAR A UNA META

CAMBI)
GRANDE (G) - PEQUERD (P}

EMEAYE

Figura 4, Representacidn idealizada de tres fentdmenos paraddjicos de reflorzamicnio
enfatizades en esle trabajo. BF: reforzamiento parcial. BC: reforzamienio continueo,
P reforzador pequefio, (; reforeador grande. En los experimenos considerados en este
trabajo, la prictica consistit en la administruciin de un ensayo por dia.
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La Tabla | resume la wotalidad de la evidencia disponible, provenienie de
experimentos de pricticaespaciada (un ensayo pordia) en animales adulios, Tres
aspectos de estos datos son destacables. En primer lugar, existe un alto grado de
covariackin de esios ires efecios de aprendizaje. Segundo, los efecios paraddji-
co% se observan claramente en mamiferos, pero no en animales pertenecientes a
linajes Milogenéticamente mas antiguos, incluyendo iguanas, [orugas, sapos y
peces leledsteos. Tercern, los resuliados obtenidos con aves son un poco
enigmalicns ya que no se cumple la covanacion de que habldbamos mas arriba,
Existe ahora clara evidencia del ERPE tanto en un commedor recto (Roberts er al.,
1963), como utilizando el picoteo como respucsta instrumental (Papini y
Thomas, en prensa A}, Sin embargo, no hay evidencia del EMRE mi del ECHS en
la sifuacitn de picoteo instrumental (Papini, 1997; Papini y Thomas, en prensa
B}, La dizociacidn de efectos paraddjicos solo se habia observisdo antes en ralas
infantiles. Por cjemplo, ratas de 15 diss de edad presentan clara evidencia del
ERFE, pero no del ECS, que sdlo aparece a bos 24-25 dias de edad. La apancidn
gradual de fendmenos paraddjicos en ratxs infantiles estd vinculada con la
maduracion de L formacién hipocimpica {Amsel, 1992}, Adn no estd claro cudl
s lo rapdn de la disociacion de estos fendmenos en palomas adulias aungque,
desde el punio de vista evoluckonista, una posible interpretacion es que ¢l ERPE
en palomas v ratas obedezca a lo sccidn de diferentes mecanismos. Es posible
gue b similitud comportamenial entre especies sea sclo superiicial, basadaen la
evolucidn independiente v convergenie de distinlos mecanismos lisioldgicos.
La formacidn hipocdmpica de aves y mamiferos es divergente en algunos
aspectos que podrian ser cruciales. Por epemplo, sdlo los mamiferos presentan
clara evidencia de organizacion trisindplica en newronas del giro dentado v los
campos de Amdn. 51 la formacidn hipocimpica juega un papel fundamental en
la anticipacidn de estados emocionales como la frustracidn, entonces e posible
que estas diferencias en la organizacidn arquilectinica puedan contribuir a
explicar las diferencias a nivel de fendmenos de aprendizaje

CONCLUSIONES

Uina de lis conclusiones mas generales del estudio comparativoe del apren-
dizaje es la ides de gue al igual gue otros caracteres bioldgicos, los mecanismaos
de aprendizaje tienen un aspecto cstable y conservador, ¥ uno variable y
sdaptativo, Esta distincion entre sdaplacidn vy constrefimiento filogenético
tumbién g5 palpable en el andlisis comparativedel ielencéfalode los vertcbrados,
£n cuyos componentes sin duda reside [a base bioldgica del aprendizaje. Eneste
trabajo hemos enfalizado aspecios conservadores porgue en las dliimas décadas
Ia tendencia ha sido predominaniemente adapiacionista. Aunque [a adaplacidn
5 una realidad biclégica incontrastable, no es necesario asumir que las adapta-
ciones en mecanismos de aprendizaje se expresan a nivel de cada especie. La
razdn por la cual existe un alto grado de conservacidn podria estar vinculada a
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limitaciones internas al cambio (e.g.. es posible que existan pocas maneras de
organizas redes neuronales capaces de adquinir informacidn), o a que los meca-
nismos existentes responden o presiones ecoldgicas comunes a una amplia
variedad de michos. En el caso especifico de los fendmenos parsddjicos de
reforzamicnto, resultados recientes apoyan la hipdtesis de wna divergencia
evoluliva v sugieren que estos mecanismos podrian ser exclusives de los
mamiferos. 5in embargo, como muestra claramenie la Tabla 1, todavia resta
mucho por hacer para comprender la historia evolutiva, la funcitn bioldgica, y
los mecanismos neurales del aprendizaje. La adopcidn de nuevos modelos
bioldgicos, 1ales como especies de la fauna necdropical sudamericana poco
estudiadas, seguramentc marcard el rumbo de la investigaciin duranie el
segundo siglo de trabajo en una linea inaugurada por la tesis de doctorado de
Thorndike [ 1898).

TABLA |
Efectos paraddjicos de reforzamiento en vertebrados adultos
buyjo condiciones de entrenamiento espaciado

ESFECIE ERFE EMRE ECHS REFERENCIA
Mmoo spp. r 7 S Tinklepaugh ( F%2E)
Rt Ao gicus i L i Crespi (1942 Ellica (1928); Gonzdlez y

Bimermman (| 965 Hislse { 1938); Vogel eral
{15k, Wagner (1961 ) Weinsock [195M)

Didelphic albivenirir ? T i Papini 7 al. {1983}

Lutreeoling crastioomdalr 7 T 5 Papini 7 al. [ 1935)

Crrlamaba fivia 5§ Mo ] Papini {1997, Papini ¥ Thomas (en prensa
A, Robers ef al. (1963)

paeraurss dornelis Mo ? ¥ Graf (1972).

Chepsemyt picta Mo Mo M Gongilez y Bunerman {1962 Pen ¥

Biserman {19700, Pent ¥ Gonzdler (19T4).
Creoclemys reeveii Mo Mo Mo Iakida y Papani {19973} Papind y Fhidaf | 9545

Bufv aremarum Mo Mo ko Suzioeral (1592, 1994} Popinisfal, {1953k
Schrajek efal. (1981}
CirraaTiug atrarer Mo Mo Mo Bostano y Fosket { 1968); Couvillon ¥

Binterman {1983} Gosedlez o5 al. {1572);
Lowwes y Bitwerman { 1967); Schatz y
Biatierman { 1'96%).

Tilopia mocrecephmla MNo No ) Gonzdlee ef wl. (1965, 1967); Loago y
Batterman [ 1960}

MOTA: Siz el efecto fuc encontrado. Ma: el efccta no fue cndontrada. T: Mo cantien datos deiponshles.
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