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ABSTRACT

Evolution is the outcoame of 20 inieraciion berween sdaptive specializations and
phiylogpenetic constraime. bn term of leamsng mechandirs, the last decades have soen &n
emphasis on ke siudy of sdapelve specializations |n learsing siemming from discoveries
o Eaae nversiden and pvikdssce leaming made dening the 19600, The adaptive approach
has bheen presesied s the only Beologacally plestible by some propaneats. However, both
empirical evidence on leaming. and major recent discovenes in evolutionany béology
point o whal appears i be exireme conservatism of biclogical processes, including
leaming. Leaming mechanisma under! ying soquisiton, discrimination, and spatial memary,
among cthers, appear io be peneval snd based o conserved aspects of the venchrae
telencephalom. There ix, however, evidence of an evolutionary divergence in wverichraie
hisiory that poimis io the evolution of emotionally-medisied processes in instrumental
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leaming o the hssage leading 1o the mammals. Adapiation and conservalism appes o
be botfFousential o understand the evolution of verebraie leaming processe,
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RESUMEN

La evolucidn bioldgica es el resuliado de una interaccidn entre especializa-
ciones adaplativas y constrefiimientos filogenéticos. Encuanioa mecanismos de
aprendizaje, ¢l énfasis en décadas recientes s¢ ha puesto en el estudio de
especializaciones adaptativas a partir de los descubrimicnios en las dreas de
aversiones gustativas y 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 bioldgico. Sin embargo, tanto la evidencia empirica como
recientes descubrimientos en biologia evolutiva indican la existencia de un
grado notable de estabilidad de procesos bioldgicos, incluyendo el aprendizaje.
Los mecanismos que subyacen a procesos de adquisicidn, discriminacidn y
memaoria espacial, entre olros, parecen ser penerales v estar basados ¢n aspecios
cstables de la organizacitn del telencéfalo de los vertebrados. Sin embargo,
existe también evidencia de divergencia que sugiere la evolucidn de procesos
emocionales de mediacion en el aprendizaje instrumental en la linca de los
mamiferos. Adaptacidn v estabilidad parecen ser ambos esenciales para com-
prender la evolucion del aprendizaje en los vertebrados.

Palabras clave: Veriebrados, principios del aprendizaje, mecanismos de
aprendizape, telencéfalo, memoria espacial, efecto del reforzamiento parcial en
la extincidn, efecto de la magnined de reforzamisnto en la extincidn, contrasie
sucesive pegativo, frustracidn,

INTRODUCCION

El estudio de précticamente cualquier drea de la psicologia, como por
cjemplo ¢l aprendizaje, se puede enfocar desde dos puntos de vista complemen-
tarios. Por un lado, la investigacién puede orientarse hacia el estudio de
fendmenos complejos. En el caso del aprendizaje, los investigadones que toman
esta direccién se interesan en el aprendizaje de conceptos, del lenguaje o la
sdquisicidn de reglas abstractas en modelos animales wles como humanos,
chimpancés o delfines. Por otro lado, existe el problema del origen de las
habilidades psicoldgicas complejas, tal como €514 se manifiestan en humanos,
chimpancés, delfines y odras especies igualmente sofisticadas. En psicologia
comparada, el problema del ongen de los procesos de aprendizaje se entiende
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desde un punto de vista evolucionista y las preguntas cruciales son, entre oiras,
die dinde provienen los mecanismos de aprendizaje, cudntas clases diferentes de
aprendizaje existen, cudl es la funcidn adaptativa del aprendizaje. v odmo
evolucionan nuevos mecanismos. Debido a que la evidencia principal no deja un
rastro fisil, el estudio de Ta evalucidn del aprendizaje se realiza principalmenie
comparando especies vivientes, Este enfoque fue introducido en el rigor cient/-
fico del laboratorio por Edward L. Thomdike, quien publicd sus hallazgos sobre
aprendizaje en varizs especies en 1898, El centenario de esta influyente publi-
cacidn ofrece un entormo apropiado para preguntarse cusinto se ha avanzado y
cudnto resta por hacer para comprender cdmo evolucionaron los mecanismaos de
aprendizaje hasta alcanzar la complejidad que exhiben en humanos y olros
animabes.

Nuestiro objelivo ¢s presentar evidencia concerniente a la evolucidn del
aprendizaje en los vertchrados. El phylem Chordarta, al que pertenccen los
vertebrados, aparece cloramente en el registro fdsil de mediados del Cdmbrico,
unos 520 millones de afios atrds cn un animal conocido como Pikaia, Es posible
entonces que os primeros vertebrados evolucionaran a principios del Cimbrico
(Forey y Junvicer, 19930, La Figura | muesira un cladograma con los principales
grupos de vertebrisdos vivientes v sus relaciones filogenéticas. La historia de los
vertebrados involucra varias radiaciones adaptativas, algunas de las cuales han
dejado unos pocos descendienies (eg.. los peces sin mandibula, Agnatha),
micniras que olras estdn representadas por miles de especics (e.g., los peces
teledsteos, Osteichthyes, v los mamiferos placentarios, Eutheria). Estas radia-
ciongs implican la evolucidn independiente de numerosas especializaciones,
incluyendo aspectos cerebrales y conductuales, que es necesarnio lener en cuenta
para poder interpretar los dates de experimentos comparativos de aprendizaje,
Pere también ¢ evidente que lo evoluciin del sistema nervioso y de las
cupacidades de aprendizaje en venchrados ha operado de manera conservadora
cn muchos aspecios. La estabilided de algunos fendmenos de aprendizaje es
nolable ¥ parece silo puniuada por transiciones en las que aparecieron nueyvos
MECINI S,

En este trabijo, la evidencio sobre evoluckon del sprendizaje en vertehrados
¢ agrupa en res secciones. La pnimera describe la neurologia comparada del
telencélulode los vertebrados, haciende hincapié en la estabilidad de las distinias
subregiones segin sc desprende de estudios de conectividad, distribucidn de
neurolransmisores v citoargquiteciura, ¥ de la estabilidad de algunos aspectos
funcionales. La segunda seccidn presenta evidencia de conservacion en meca-
nismos de aprendizaje a través de varias clases de vertebrados. Finalmenie, la
tercern seccitn resume lo evidencia que sugiere gque con la evolucidn de los
marnileres aparccicron auevos mecanismos de regulacidn emocional en el
eprendizaje apetitivae, 1al como se expresa en bos llamados fendmenos paraddji-
cos de relorzamicnin.
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Figura |. Cladograma que ilustra laposible relacian filogenética de bos principales grupos
de vertebrados. 5610 s represemann grupos vivienles. Algunos de lod grupos represen-
tados en este cladograma poseen uni O WNas pOCas especies viviemes (e.g., Agnatha,
Holostei y Actimistia), mieniras que olros s¢ Caraciernizan por extensas radiaciones
adapealivas con cientos o miles de especies vivientes (Tebeostel, Eutheria, Aves). Aungue
los grupos estdn ordenados po debe inferirse que poseen un orden jerdrquico, tal como lo
sugeriria ks nockin arsioélica de scala naturae. Por el contranio, el cladograma enfatiza
la divergencia de los distintos linajes.
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La interpretacidn de la evidencia disponible se basa en la distincidn entre
fendmenos, principios y mecanismos de aprendizaje (Bitterman, 1975), Los
fendmenos de aprendizaje abarcan relociones entre grupos o condiciones de
enirenamienlo en un protocolo experimental lisico, como por gjemploel elecio
de conlraste negativo sucesivo (ECNS), que consiste en el deterioro en la
gjecucidn reforzada por una magniled pequedia en animales expucsios previi-
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 ejemplo, el ECNS es una funcidn directa de la
discrepancia entre las magniluwdes de reforzamienio (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 estimulos v ¢l tipo de comporiamiento. Estas
regularidedes deben, ademiis, ser comprendidas a nivel de los mecanismos
subyscentes. Por ciemplo, la relacidn directa entre ¢l 1amafo del EONS v Ia
discrepancia entre las magnitudes de reforzamiento se puede explicar en
términos de una respuesta emocional anticipatoria de frustracidn que deterion
¢l desempefio del animal lucgo de un cambio sorpresive en la magniled de
reforzamicento (Amsel, [992). Esta explicacion psicoldgica puede luego unli-
zarse coamao guin para interpretar €l efecto de manipulaciones fisiolGgicas sobre
el ecxs. Eventualmenie, los fendmenos de aprendizaje deberin ser explicados
a mivel del funcionamienio de redes neuronales. Variaciones en la arquitectura
y modo de funcionamiento de tales redes enire especies de veriebrados podrian
explicar diferencias y similitudes en los fendmenos de aprendizaje.

MEUROLOGIA COMPARADA DEL TELENCEFALG

La mayor parte de las ieorias iradicionales sobre [a evolucidn del elencéfalo
s hasan en lo idea anstotélica de la scala naturae, Segin esta concepeidn, bos
peces deberian poseer ¢l sistema nervioso mds primitivo de todos los venebrados,
v los mamilieros el mds derivado, pasando por estadios intermedios de creciente
complejidad (Butler y Hodos, 1996). La concepcidn actual de la filogeniade los
vertehrados noes lineal, sino que enfatiza la evolucidn de diferentes radiaciones
@ [patrtir de un ancesiro comudn. Sisiemas nerviosos complejos han evolucionado
en muchos de estos grupos sobre la hase de un conjunto de caractieres CoOMUNEs.
Uno de los caracieres primitivos, o plesiomdrficos, que se conserva en todos los
vertechrados es la division del telencéfalo en un palio o manio, siluado en
posicion dorsal, v una regidn subpalial, sitwada ventralmente en los hemisfe-
rios. Tal distincidn se mantiene como generalidad, aungue en algunos casos la
posicidn exacta de la frontera entre ambos estd en discusidn, La Figura 2 ilustra
la organizacidn del telencéfalo en varios especies srepresentativass de
verichrados.
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Figura 2. Representacidn esquemiitica de un corie transversal del telencéfalo de vanas
cspecies de wertebrados de los grupos mejor estudizdos: Agnatha [Lasmpernal,
Chondrichthyes | Squalus ), Actinopterygii (cladisitos, Palyprerus, y ieledsieos, Caraseiug),
Amphibia (Rana), Beplilia {Podaroie)l, Aves [Columba) v Mammalia {Ratrusl A:
amigdala, Ac; niktleo accumbens, Cd: cdrtex dorsal. Ol conex lateral. Cm: odamex medsal,
Cp: ebetex piriforme. Cvd! cresta ventricular dorial. D ndcleo de la banda diagonal de
Broca. De: micleo central del drea dorsal. [éd + Dd: nicleos dorsal y dorsolateral del drea
dorsal. Dv: parte ventral del nccles ieral del drea dorsal Dm: ndeleo medial del drea
dorsal. Dp- ndeleo pasteriordel drea dorsal. Ha: hiperstriaem scocesoriam. Hip: hipocampa.
fso: isoodnex. nd: micleo A. Neo + Hi: neosirniato-hiperstristum ventral. PP a P3:
primera a tercera formacidn palial. Pd: palio dorsal. PL: palio laterial. Pm: palio medial.
Ppi: prominencia palial tateral. $e: micleo septal, 5r: striatum. Svl: subpalio ventrolateral.
V: ventriculo. W nidcheo dorsal del frea ventral. Wi ndcleo lateral del rea ventral. Vi
midcleo dorsal a Wd. Vp: milcleo postcomisural del drea veniral. Vs ndeleo supracomisural
el drea ventral. Voo ndcled venlral del dred ventral,
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La regitn subpalial estd formada por estructuras tales como el estriado
(eaudado-putamen) v ¢l nicles accumbens, que esidn presentes en todos los
veriehrados con una wopologia, embriologia, conectividad, distnbucidn de
neuratransmisones y funcidn similares, También aparccen estructuras homdlogas
al septum y a la amigdala subpalial en wdos los verebrados, El estriado de los
veriehrndos conliene neurcns ncas en sustancia P y encefalina, que proyectan
cawdalmente hacia la sustancia negra y el tiegmento ventral, v que reciben de estas
provecciones dopaminérgicas (Medina v Reiner, 1995, Parent, 1986; Smeets,
1942} Existen, ademds, notables similitudes funcionales en el estriado de bos
verichrados. por ¢jemplo, la destruccion o inactivaciion de las entradas
dopaminérgicas ascendentes que llegan al estriado de peces v anfibios produce
sintomas sparkinsonianoss, como aletargamiento de los movimientos y
bradikimcsia. muy similares a los que se observan en amniotas (Barbeaw ef al,
1989: Podlard eral,, 1992), En suconjunio, esto sugiere que Los primeros agnalos
presentaban ya este mismo patrdn bdsico de organizacidon morfoldgica v funcio-
nal en la regidn subpalial,

La amigdala también presenta una regidn palial que es muy estable en
amniotas (Striedier, 1997, Bruce v Neary, 1995). Las mayores diferencias
aparecen entre anfibios y amniotas, dado que en los primeros algunas de las
subdivisiones no alcanzan ¢l nivel de diferenciacion que presentan en los
reptiles, aves v mamiferos (Bruce y Neary, 1995). En los condrictios
(burones v rayas), ¢l denominado adcleo A podria ser homdlogo a la
amigdala palial de los letripodos (Mortheutt, [995). Enlos peces teledstens,
el establecimiento de homologias paliales se ve dificullado debido a la
eversidn gue sufre ¢l tielencéfalo durante su desarrollo, tal como se represen-
taen lo Figura 3, Mientras que en el resto de los vertebrados las paredes de
la vesicula prosenceflilica embrionaria se pliegan hacia la linea media
fevaginacidn), dando lugar a hemisferios con un ventriculo interior, en los
tcledsteos los hemisferios s¢ forman tras un proceso de plegado hacia fuera
feversign) de la regidn dorsal de la pared vesicular (Northoutt, 1981). La
posicidn de las regiones paliales es, por lo tanto, diferente segin el desarro-
llo sea por evaginacion o por eversidn, por lo que el andlisis de las
homologias debe basarse en o wpologfa relativa de los micleos, en la
informacién citoarquitectdnica, de conectividad, la histoguimica, y el
desarrolle embrionario. En base a esta informacidn, es posible hipotetizar
que un drea mds medial del palio, denominada Dm, podria corresponder a
la amigdala palial de los gnatostomos (Braford, 1995; Northcuu, 1993),
aungue este lema no @sta adn reseelto, En cuanto a similitudes funcionales,
experimentos de lesidn y estimulacidn eléctrica sugieren que el Dm de los
teledstens estd implicado en la regulacidn de la conducta reproductiva ¥
agresiva, de manera similar a lo gue ocurre con la amigdala de los letripodos
{Kyle y Peter, 1982 de Bruin, 19800
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Figura 3. Diagramas que representa modos alternativos de desarollo del elencélabo tal
cofd pueden apreciarse en comes transversales. Bl modo predominante es el de la
cvaginacion, A parir de la vesicula prosencefElicn embrionania, las paredes ¢ picgan
sobre of mismas dejanda ventriculos (V) Iserales en el onimal adulio, Sdlo ks peces
actinopterigios presentan el modo de desarmolle denominado eversidn. Las paredes se
pliegan hacia foera dejando sélo an veririculo cendral, Ndbese que las distinias panies del
ielencéfalo (bdentfcadas con beiras desde la A 3 la E) quedsn emplazadas en diferentes
posiciones dependienda del modo de desarrollo.

Existen tres regiones adicionales del palio, la lateral (o piriforme, o también
llamada tradicionalmente paleocdriex ), ladorsal (o sicdnex, o tradicionalmente
nencdrien ), v lamedial (o hipocampo, o también archicdrex ). El descubrimiento
recienie de homologias en cstas dreas entre verichrados demuestra que exisien
precursores del iejido cortical en Jos linajes de veriebrados mas antiguos, Esto
difiere de la postura clisica segan la cual s6lo los mamiferos poseen isocdriex,
y aconseja el abandono de la antigua terminologia gue calificaba las diferentes
regiones paliales como paleo-, arhci- v neo-ciriex en base nuna hipdesis eménen
de secuenciacidn filogenética. El crtex piriforme, isocdnex ¢ hipocampo de los
mamiferos encuentra su correspondencia en el corex piriforme, hiperesriado e
hipocampode las aves, asi como en el palio lateral, dorsal o medial de los reptiles
vy anfibios (Butler, 1994; Northcun v Kaas, 1995, Striedter, 1997). El palio lateral
es también cluramente reconocible en los peces pulmonados (Dipnoi), el
celecanto (Actinistia), los actinepterigios, los condrictios v los agnatos (Eisthen,
1997).
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Se han identificado dreas homélogas al isocdriex de los mamiferos en todos
los amniotas (Karten, 1991; Northcutt y Kaas, 1995; Striedter, 1977) v en los
anfibios (Northcutt, 1981; Northcutt y Kicliter, 1980). Noobstante, coexisten en
la sctualidad diferentes hipotesis sobre las relaciones filopenéticas que mantie-
nen enire si lacresta veniricular dorsal de los lacenilios (laganijas y serpientes),
el palio dorsal de los anfibios v el isocdrex de los mamiferos (Butler, 1994;
Karten, 195'1; Monthcun y Kaas, 1995; Striedter, 1997), asf como sobre el origen
v posible homologiade la laminacidn del palio dorsal de las aves y los mamiferos
(Striedier, 1997; Karten, 1991). Igualmenie se ha descrito la presencia de un
palio dorsal en los peces pulmonados v en los peces cartilaginosos (Butler, 1994;
Morthcutt, 1995). En los peces actinoplerigios, 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 ietrdpodos. 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 wlamo
anterior, presenta escasas conexienes con el hipocampo y sus eferencias alcan-
zan a los niclens pretectales y precerehelosos (Braford, 1995; Butler, 1994).

Ademds de simililudes anatdmicas, existen similiiedes funcionales en el
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 ef al., 1994; Saner v Bruno, 1997). La lesidn de regiones
homélogas al palio dorsal en mamiferos, aves v repliles afectan ¢l aprendizaje
discriminativo de inversiones (Killackey ef al., 1971; Powers, 19); Shimizu y
Huoxdos, 1989). En los eledsteos, la estimulacidn eléctrica del welencéfalo dorsal
provoca movimientos (Fichig er al., 1985) y el registro demuestra la presencia
de potenciales evocados visuales, de la linea lateral v auditivos (Cohen ef al.,
1973), que sugicren que se trata de una regidn de procesamiento sensoriomolinz.

Exisie considerable consenso sobre la homologia del hipocampe de mami-
feros, el cirex medial de reptiles, el drea hipocampal-parahipocampal de las
aves, y el palio medial de los anfibios (Bingman, 1992; Butler, 1994; Stnedter,
1997). La wopologia y conectividad del palio medial de los peces condrictios y
agnatos es también similar a la que presenta el-pebe-meadial de los teiripodos
(Morthcutt, 1995). En los peces teledsicos, debido a la eversién del telencéfalo,
la regidn homdloga al palio medial se encuenira en una posicidn lateral en los
hemisferios (Northcutt v Braford, 1980). El palio medial participa en procesos
deaprendizaje y memoriaespacial enmamiferos, aves, repliles y peces ieledsteos
(Bingman, 1992; Broglio, 1996; Font v Gomez Gdmez, 1991; Madel, 1991). En
estos casos, ha sido posible determinar que el déficit de aprendizaje es especifico
a farcas espaciales, mieniras qué la lesion parece no lener 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 eventualmente
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dieron lugar a los actuales peces dseos ¥ a los weiripodos, ya poscian un
hipocampo desarrollado como un sistema de navegacidn espacial que sc ha
conservado a ko largo de la filogenia.

Aungue en es1a seccidn se han enfltizado aspecios conservadores en la
evolucidn del telencéfalo de los venebrados, existe iambién evidencia de que la
seleccidn natural ha producide ¢l desarvollo de paries especilicas en correlacidn
con la evolucién de conductas especializadas. Uno de los mis llamativos
ejemplos de adaptacidn se encuentra en las diferencias en el volumen y la
morfologiadel hipocampode aves que acaparan alimento para recuperarko luego
utilizando memoria espacial, La formacién hipocdmpica de aves que almacenan
alimento (diversas especies de familias Paridae, Corvidae y Sitidag) no sdlo
tiene mayor volumen (Krebs eral, 1989; Sherry ef al., 1992), sino que también
5L compuesta por un mayor ndmens de oflulas e, incluso, por tipos celulares
distintos (Momagnese eral, 1993), El esiudio comparativo del telencéfulo de los
veriebrados provee informacion que sugiere la presencia tanto de un grado
enorme de estabilidad (mucho mayor al que se suponia hasia no hace mucho),
comode la especializacion adaptativa. Es esta estabilidad morfoldgica y funcio-
nal del telencéfalo la que sirve de base a la estabilidad de los mecanismos de
aprendizaje y proves un marco de referencia bioldgico para conceplualizar los
llamados procesos generales del aprendizaje.

PROCESOS GENMERALES Y FUNCION ADAFTATIVA

Una de las conclusiones mds imponantes del rabajo de Thorndike (1898)
con varas 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
cspecies, Thorndike (1898) sostenia que las diferencias entre distintas especics
eran s0lo de grade, ¥ no del tipo de proceso de aprendizape. Tales diferencias
cuantitativas en la capacidad de aprendizaje podrian atribuirse, por ejemplo, a
variaciones en la cantidad de neuronas, sin requerir la postulacion de nuevos
mecanismeos, La investigacidn posterior a Thorndike confirmé 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 estimulos,
respuestas y reforzadores. Como ejemplos de fendmenos generales pueden
citarse la adguisicion, extincidn, disciminacidn y generalizacién, entre muchos
otros. Lacapacidad de los vertehrados para formar asociaciones entre estimulos,
la relacidn directa entre tasa de adquisicion y magnited de reforzamiento, ¢l
aprendizaje espacial y el ajuste a diferentes programas de reforzamiento son
ejemplos notables de la estabilidad de bos procesos generales (Bitterman y
Woodard, 1976; Lejeune y Wearden, 1991; Macphail, 1982; Rodriguez er al.,
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1994 ), Sin embargo, bos altimes 30 afios de mvestigaciin Se Curncterizan porque
el énfusis en procesos generales fue desplazado por un énfasis en el valor
adapaativo del aprendizaje,

Dresde un punto de vista adapiativo se podria pensar que la radiacidn de los
veriehrados es lan diversa gque es improbable que los procesos de aprendizaje
sean muy generales. La enorme diversidid de las presiones ecoltigicas que
carscterizan nichos tan distintos como el aire, las profundidades del mar, laselva,
la wndra polar, o los desiertos, entre otros, sugicren la existencia de una
diversidad paralela en los procesos de aprendizaje. Esta es precisamente la
postura conocida como consirefinienio en el aprendizaje, surgida a partir de los
estudios de aversiones gustativas {Garcia y Koelling, 1966) v de aprendizaje de
evitacion (Bolles, 19700, v cuva premisa central consiste en asumir que los
procesns de aprendizaje deben estar calibrados a las presiones ecoldgicas tipicas
de cada especie (Hollis, 1997)

Aunqgue esta postura s¢ ha presentado a mensdo como la dnica consistente
con un punto de vista evolucionisia {Kamil y Clemens, 1990; Sherry v Schacter,
1987}, existen numenosos ejemplos de estabilidad evolutiva, tanto en el registro
fidsil, como cn aspecios morfoldgicos, funcionales y hasia en la casi universali-
dad del codigo genético. La postura de procesos generales del aprendizaje es
compaltible con la biologfs evelwiva y también con la realidad bioldgica de la
adapacidn, al menos a priori, La falaciade una posturaexclusivamente adapiativa
consiste en asuemir que las adaplaciones aparecen s6lo a nivel de especies. Uno
e los mejores cjemplos de adaptacidn bioldgicaes el de las variaciones en forma
 lamafio en ¢l pico de los pineones de las Isios Galdpagos. Mientras que esbos
rasgos varian notablemente entre especies on concordancia con el tipo de
alimento a que cada especie estd adaptada, oiros aspecios permanecen estables,
Porejemplo, anadie se le ocurriria pensar que coma lus plumas aparecen en todas
las especies de pinsones (de hecho, en todas las cspecies de la Clase Aves), este
es un rspo que carece de valor adaptative, Se podrian citar ofros rasgos cuya
distribucidn estd incluso por amiha de la Clase, como la presendcia de cualro
miembros, los ojos vy un sislema nervioso dorsal con respecio al aparato
digestivin, Eslos caraciercs son chOmunes para taxones lales como Tetrapoda
{Superclase), Verichrata (Subphylum) y Chordata (Phylum) y, como tal, comu-
nes & animales adapiados a una enonme varicdad de condiciones ccoligicas.

Aunque es posible pensar que algunos procesos de aprendizaje puedan ser
lan generales como olros caracieres bioligicos, tal generalidad presupone la
existencia de dimensiones comunes i los nichos ecoldgicos en los que han
evolucionado los verichrados. Por ejemplo, las plumas suaves pueden servir
funciones de termomegulacion y vuelo peno, (qué funciones igualmente genera-
les cumplirian los mecanismos de aprendizaje? La situacion de aprendizaje miis
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bisica v elemental, como por ejemplo ¢l condicionamiento paviloviano de dos
estimulos apareados en forma secuencial, podria ser vista como un modelo
clemental de causalidad (Dickinson, 19807). Si la secuencia se abstrae de los
elementos particulares que puedan estar involucrados (eventos que podrian
wvariar entre distinios nichos ecoldgicos), la relacidn entre antecedenie y conse-
cuente es pricticamente universal. Es posible que algunos procesos generales de
aprendizaje esién dischiados por la seleccion naural para adquinir informacian
sobre la estructura causal del ambienie,

La vanacidn en los evenios particulares entre nichos a que nos referiamos
mdis armba, es la responsable de la diversidad de los vertebrados en cuanto a
sistemas sensoriales y capacidades motrices. Existen, ademds, notables diferen-
cias en el tipo de eventos que adguieren valor de incentivo, Los sistemas
neuroldgicos que subyacen estas capacidades sensomotrices v motivacionales
han estado sujetos a intensos cambios evolutivos, como lo demuestran las
variaciones enire especies en ¢l tamafio relativo y organizacidn de estructuras
tales como el cerebelo v el diencéfalo (Butler vy Hodos, 1996). Por otro lado, 51
los mecanismos hdsicos de condicionamiento funcionan absirayendo informatidn
relacional independicntemente de los evenlos que estén siendo relacionados, al
vez su evolucidn sea conservadora. Esto podria explicar la razén por la cual
ciertos principios permanecen ostables a pesor de variaciones notables en la
situacion de aprendizaje. Por gemplo, aungue el intervalo Gptimo entre estimu-
los varia desde una fraccidén de segundo a varios minutos en situaciones tales
como el condicionamiento de membrana nictitanie en el concjo y 1as aversiones
gustativas en la rata, en todos los casos existe un intervalo Gptimo (Rescorla, .
1988). Es posiblegue una gran parte de |a variacidn en fendmenos deaprendizaje
sca productode lasincronicacidnde lasclecciin natural operando sobre aspectos
sensoriales. motrices, o molivacionales, que permiten el acople de estos meca-
nismos 3 modulos estdndar de adquisicidn y almacenamienio de informacidn.

DIVERGENKCIAS Y ESPECIALIZACIONES

A pesar de las vastas diferencias en ln organizaciin cerebral y una exiensa
evolucidn divergente, existe poca evidencia de divergencia en el aprendizaje
asociativo entre especics de vertebrados (Bitterman, 1975; Macphail, 1982, Un
patrdn consistente de resulizdos proviene del esiudio de los denominados efectos
paraddjicos del reforzamiento, una familia de fendmenos de aprendizaje basados
en ¢l 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 se reduce su magnitud, de una manera sorpresiva (Papini v Dudley, 1997). Los
efectos paraddjicos 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 continue; (2) el efecto de la magnited del
reforzamiente sobre la extingidn (EMRE): mayor resistencia a la extincidn
después dereflorzamicnio peguefio en la adquisicidn, que despueés de reforzamienio
grande; (3) ¢l ya mencionado efecio de contraste negativo sucesivo (ECNS):
mienor nivel de respuests después de un cambio de una magnitud grande de
reforzamienio a una pequedia, comparado con el nivel de un control para el que
se mantiene una magnitud de reforzamiento pequefia a trivés de toda la
adquisicidn,

Estos fendmenos fueron descritos inicialmente en experimentos de apren-
dizaje instrumental en ratas (Ramuy rorvegicus) La Figura 4 presenta una
versidn idealizada del ERFE, EMRE y ECMNS. De las varas condiciones de
enirenamiento que se han esiediado inlensivamente, la distribucion de los
ensayos de prictica es la méds relevame en el presente contexto, En ratas, esios
fendmenos paraddjicos ocurren aun cuando el entrenamiento se administra de
4 un ensayo por dia (Crespi, 1942 Elliow, 1928; Gonzdlez y Binerman, 1969,
Hulse, 1958; Wagner, 1961 Weinstock, 1954). Tal separaciin entre ensayos
impide que los posefectos de un ensayo (tales como restos de alimento en la
bocadel animal), incidan sensorialmente sobre el siguiente ensayo por medio de
un acameo continws de la informacidn. De esta manera, la conducta del animal en
un ensayo determinado es verdaderamenteanticipatonia v sélo puede explicarse por
muedio de la reactivacidn asociativa de informaciin previamente adquirida, inclu-
vendo informacidn sobre la respuesta emocional a la omisién sorpresiva del
reforzamiento, Algunos de esios efectos se ohdenen en condiciones distintas a las
descrits, incluyendo respucstas consumatorias de ingesta de soluciones dulees
(Flaheriy, 1996} o siluaciones de condicknameenio pavloviano apetitivo {Pearce,
Redhead v Avdin, |997), También se han observado en olras especies de mamife-
ros. Porgjemplo, el ECNS fue oblenido en humanos recién nacidos (Kobre y Lipsiiz,
1972}, chimpancés juveniles (Pan troglodvees, Cowles v Nizsen, 1937), monos
(Macaca spp.. Tinklepaugh, 1928) v marsupiales didélfidos (Papini er al., 1988).

Experimentos andlogos con peces, anfibios v reptiles han producido una
serie de resultados cunlilativamente diferentes. Mientras que los efectos de
varaciones en ol programa de reforzamiento o magnitud de reforzamiento sobre
Ia adquisicidn son similares a los ilustrados en la Figura &, en la extincidn [a
relacidn entre grupos es la opuesta a lo que muestra la figura. Por ejemplo, la
extincidn es mds ripida después de reforzamiento parcial que despuls de
reforeamiento continuo, ¥ mds rdpida lvego de wn entrenamiento con
reforzamienios pequellos que despuds de un entrenamiento con magniludes
grandes. Ademds, no se observan cambios en ka conducta cuando ls magnitd o
calidad de reforzamiento es disminuida. Esta descripcidn es vélida para peces
teledsteos (Bodtano v Foskel, |968; Couvillon v Bitterman, 1985, Gonzdler &
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al.. 1965, 1967, 1972; Longo v Bitterman, 1960 Lowes v Bitterman, 1967;
Schutz y Bitterman, 196Y), sapos (Bufe arerarum, Muzio ef al,, 1992, 1994;
Papini et al, 1995 Schmajuck ef al, 1981), tortugas (Chrysemys picta y
Geoclemys reevesii, Gonzdlez y Binerman, 1962, Ishida v Papini, 1993; Papini
y Ishida, 1994; Pert ¥ Bitterman, 1970; Perl y Gonzilez, 1974) ¢ iguanas
(Dipzosaurns dorsalis, Geafl, 1972),

EFECTOS PARADMICOS DEL REFORZAMIENTO

EFECTO DEL REFORZAMIENTO PARCIAL
SOBRE LA EXTINCION (ERPE)

ADQUISHCHOMN EXTINCION

EFECTCDE LA MAGNITUD DEL REFORZAMIENTO
SOBRE LA EXTINCHIN (EMRE)

ADLASICION EXTINCION

EFECTO DE CONTRASTE
NEGATIVO SUCESIVO {ECNG)

TIEMPO DE RECORRIDD FARA LLEGAR A UNA META

CAMBIO
GRANDE (G) - PEQUERO (P}

EMSA YL

Figura 4, Representacidn idealizada de tres femdmenos paraddjicos de reforzamicnio
enfatizados en este trabajo. BP: reforzamienio parcial. 8C: reforzamicnio contineo,
P: reforzador pequedio. G reforzador grande. En los experimenios considerados en este
irabajo, la prictica consistid en la adminisiraciin de un ensayo por dia.
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Lu Tabla | resume la totalidad de la evidencia disponible, proveniente de
experimentos de préclica espaciada (un ensayo pordia) en animales adulios, Tres
aspectos de estos datos son destacables. En primer lugar, existe un alto grado de
covariaciin de esios ires efecios de aprendizaje. Segundo, los efecios paraddji-
co% se observan claramente en mamiferos, pero no én animales pertenecientes o
linajes filogenéticamente mds anligeos, incluyendo iguanas, torugas, sapos ¥
peces teledsteos. Tercero, los resultados oblenidos con aves son un poco
enigmdiicos ya que ne se cumple la covariacion de que habldbamos mas arriba,
Existe ahora clara evidencia del ERPE tanio en un corredor recto (Roberts e al.,
1963), como wtilizando el picoteo como respucsta instrumental (Papini v
Thomas, en prensa A), Sin embargo, no hay evidencia del EMRE m del ECNS en
la siuacidn de picoieo instrumental {Papini, 1997; Papini ¥ Thomas, en prensa
B). La disociacidn de efectos paraddjicos solo se habia observiado antes en ratas
infantiles. Por cjemplo, ratas de 15 dias de edad presentan clara evidencia del
ERPE, pero no del BECNS, que s6lo aparece a bos 24-25 dias de edad. La apanicidn
gradual de fendmenos paraddjicos en ratas infantiles estd vinculada con la
maduracion de la formacidn hipocdmpica {Amael, 1992), Adn no estd claro cudl
es I razdn de la disociacidn de estos fendmenos en palomas adulias aungue,
desde el punto de vista evolucionista, una posible interpretacidn es que el ERPE
en palomas v ratas ohederca a lo accidn de diferentes mecanismos. Es posible
gue la similitud comporamental entre especies sea solo superficial. hasada en la
evoluciin independiente ¥ convergenic de distinlos mecanismos fisioldgicos.
La formacidn hipocdmpica de aves v mamiferos es divergente en algunos
aspectos que podrian ser cruciales. Por epemplo, s6lo los mamiferos presentan
clara evidencia de organizacidn trisindptica en neuronas del giro deniado v los
campos de Amdn. Sila formacidn hipocimpica juega un papel fundamental en
Iz anticipacidn de estados emocionales como la frustracidn, entonces es posible
que estas diferencias en la organizacion anquitectdnica peedan contribair a
explicar las diferencias a nivel de fendmenos de aprendizaje

CONCLUSIONES

Lina de Lis conclusiones mas generales del estudio comparative del apren-
dizaje es la idea de que al igual gue otros caracieres bioldgicos, los mecanismaos
de aprendizaje tienen un aspecto cstable ¥ comservador, ¥ uno vanable y
adaptative, Esta distincién enire sdaplacidn v constrefimiento filogenético
también es palpable en el andlisis comparativo del telencéfalode los vertehrados,
en cuyos companentes sin duda reside [a base bioldgica del aprendizaje, En esie
trabajo hemos enfatizado aspectos conservadores porque en las dltimas décadas
la tendencia ha sido predominaniemente adaptacionista. Aunque la adaplacidn
5 una realidad biolégica incontrastable, no s necesanio asumir gue las adapta-
cipnes en mecanismos de aprendizaje se expresan o nivel de cada especie. La
razdn por la cual existe un allo grado de conservacidn podria 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 adquinir informacion), o a que los meca-
nismos existentes responden a presiones ecoldgicas comunes a una ampli-,a
vanedad de michos. En el caso especifico de los fendmenos paradtjicos de
reforzamiento, resultados recientes apoyan la hipdtesis de una divergencia
evoluliva v sugieren que estos mecanismos podrian ser exclusivos de los
mamiferos. Sin embargo, como muestra claramente la Tabla 1, todavia resta
mucho por hacer para comprender la historia evolutiva, la funcidn bioldgica, y
los mecanismos neurales del aprendizaje. La adopeidn de nuevos modelos
biolégicos, lales como especies de la fauna neotropical sudamericana poco
estudiadas, seguramentc marcard el rumbo de la investigacidn duranie cl
segundo siglo de rabajo en una linea inaugurada por la tesis de doctorado de
Thorndike | 1598).

TABLA |
Efectos paraddjicos de reforzamiento en vertebrados adulios
baje condiciones de entrenamienio espaciada

ESPECIE EREFE EMRE ECNS REFEREMCIA
Maoon spp. T ? 8 Tinklepaugh { F92E)
Relfuf Aovd giriid =i L] gi Crespi { 1942); Ellica { 1928); Gonzdlez y

Iirmevman (1 965); Hulse {1958); Vogel eral.
{158 Wagner (1961, Weinsaock [ 1934).

Didelphir altivenirir 7 ? 5 Paping & al. {1998)

Lutrecling crasifcomdarn 7 ? 5 Paping e al. {1935

Crfambar fivia L 11 Mo Papini { 1997, Papini y Thomas (en prensa
A}, Roberts ef al. (1963

[psesaurs dorsealis N ? T Cwaf (1972).

Chrptemys picia Mo M M Caongiler y Halterman (1963} Pen ¥
Bitterman { 19700; Pert y Gonzdler (19740

Cheeclemmys reevetil Mo Mo Mo Ishida y Papimi (1993 ); Papind y Fshidka | | %94).

Bufor aremarur Mo Mo Mo Muzioeral (1952, 1994k Popinieval, (19%5)
Schmajuk f al. {1981

(PR TAM S (Rl iEr Mo Mo L 15] Bodono y Foskett { 1968); Couvillon

Bigierman { 1983); Gongdlez e al, {1972);
Lawes y Bitverman | 1967 ); Schetz ¥
Bitierman {1969},

Tilopia miscrevephola No M ? Gonzdlez ef ol (19635, 1967); Loago y
Baiterman [ 1960

MOTA: Si: el efocto fuc encontrado. Mo el efocta no lue encontrada. T: Nocaisien dabod drtponsbles.
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