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Abstract

This article is a study of blocking and overshadowing
phenomena in a spatial learning task tested in an amphibian,
the common toad Rhinella arenarum. Both phenomena,
previously observed in other vertebrates, are described for
the first time in a group with a phylogenetically ancient
brain - the amphibians. Specifically, it was observed
during spatial learning: (1) blocking between visual cues
associated to a goal, and (2) overshadowing of a distant
visual cue by the presence of a nearby cue. This fact is
a precedent for the study of the biological mechanisms
that rules spatial learning, thereby looking for common
functional patterns with other vertebrates, potentially
present in a common ancestor.

Key words: Spatial Learning — Overshadowing — Blocking —
Amphibians — Comparative Analysis.

Resumen

En este articulo se describe el estudio de los fenémenos de
bloqueo y ensombrecimiento en una tarea de aprendizaje
espacial en un anfibio, el sapo terrestre Rhinella arenarum.
Ambos fenémenos de aprendizaje, ampliamente observados
en otras clases de vertebrados, se describen por primera vez en
un grupo con un cerebro filogenéticamente antiguo, como es
el caso de los anfibios. Especificamente, se observé durante el
aprendizaje espacial: (1) bloqueo entre claves visuales asociadas
aunameta, y (2) ensombrecimiento de una clave visual lejana
por la presencia de una clave cercana. Este hecho permite sentar
un precedente para estudiar posteriormente los mecanismos
bioldgicos que rigen el aprendizaje espacial, en busqueda de
patrones funcionales comunes con otras clases de vertebrados,
potencialmente presentes en un ancestro comun.

Palabras clave: Aprendizaje Espacial — Ensombrecimiento —
Blogueo — Anfibios — Andlisis Comparado
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Sabemos que un animal puede aprender cudndo responder
y/o dénde hacerlo para llegar ala solucién de un problema.
En este sentido, uno de los problemas clave para la
supervivencia es la orientacién en el espacio. Animales
tan diversos como las abejas y los humanos presentan
habilidades para el aprendizaje especial, lo que les permite
encontrar una meta oculta que se encuentra a una distancia
determinada de una o mds claves (Pearce, 2009).

En un trabajo pionero, O’Keefe y Nadel (1978)
muestran que las ratas pueden aprender la trayectoria correcta
para alcanzar la meta de dos maneras: (i) a través de un
verdadero aprendizaje espacial (hipdtesis del mapa cognitivo)
o (ii) a través de un aprendizaje de guia. En el primer caso,
la rata formarfa un “mapa cognitivo” del ambiente donde
el laberinto estd ubicado, y de la ubicacién especifica del
brazo reforzado dentro de ese entorno. Esto implicaria la
formacién y reajuste de una representacién completa del
entorno en respuesta a las novedades. O’Keefe y Nadel
consideraron este tipo de aprendizaje como no asociativo,
muy flexible y que la estructura cerebral responsable es
el hipocampo. Por otro lado, el “aprendizaje de guia”
implica el acercamiento a una clave o grupo de claves
especificas (un color, una forma, olor o textura particular
en el brazo reforzado o una clave o configuracién de claves
visuales detrds del brazo reforzado) (Chamizo, 2002). Este
aprendizaje de guia estd catalogado como una forma de
aprendizaje taxonémico; la otra forma serfa la orientacién
-que Hull (1943) denominé aprendizaje de “respuesta’-. El
aprendizaje de guia es un aprendizaje asociativo y no depende
del hipocampo; por otro lado, también es menos flexible
(Chamizo, 2002). Las teorias del aprendizaje asociativo
aplicadas al aprendizaje espacial difieren considerablemente
en sus detalles, pero comparten el concepto comin de que
los estimulos compiten por el control que adquieren sobre
el comportamiento (Pearce et al., 2006).

O’Keefe y Nadel enfatizan que las dos estrategias
planteadas son formas de aprendizaje diferentes e
independientes, cada una de ellas controlada por una
estructura cerebral distinta y que sélo la estrategia taxonémica,
la de guia, estd controlada por las leyes asociativas. Una
manera para tratar de esclarecer esta cuestién es considerar
si es posible hallar paralelos entre el aprendizaje espacial y
otras formas de aprendizaje (Chamizo, 2002).

Para analizar estos paralelismos hemos seleccionado
dos de los més llamativos efectos bdsicos del aprendizaje:

186 Revista Latinoamericana de Psicologia | Volumen 45

el bloqueo y el ensombrecimiento entre claves visuales
ambientales. Ambos fenémenos de aprendizaje, ampliamente
descriptos en otras clases de animales, son en el presente
estudio por primera vez observados en un grupo de
vertebrados filogenéticamente antiguo, como es el caso
de los anfibios.

Bloqueo y Ensombrecimiento

El fenémeno de blogueo se observa cuando el establecimiento
previo de un elemento de una clave compuesta como
sefal del reforzador, reduce o “bloquea” lo que se puede
aprender acerca del segundo (Kamin, 1969a). Asi, el
entrenamiento previo con una sola clave bloquea la
asociacién del refuerzo con otra clave cuando, en una
segunda fase del experimento, ambas claves son presentadas
simultdneamente sefialando la posicién del refuerzo. Por
otra parte, el término ensombrecimiento se refiere al hecho
de que una segunda clave, muy conspicua y saliente, causa
que los animales aprendan menos acerca de una primera
de lo que lo habrian hecho si se los hubiese entrenado s6lo
con ella (Kamin, 1969a; Pavlov, 1927). En una situacién
de entrenamiento donde se ofrecen dos claves, la mds
conspicua “ensombrecerd” a la otra quitindole poder de
asociacion con el reforzador.

Un experimento cldsico de bloqueo en ratas durante
un aprendizaje espacial fue realizado por Roberts y Pearce
(1999). Los animales del grupo Bloqueo fueron entrenados
en una primera etapa del experimento donde debian
encontrar una plataforma sumergida que estaba sefialada
por una clave adyacente (una barra vertical) en una pileta
circular de agua opaca rodeada por cortinas. Una vez que
las ratas habian aprendido la tarea, nadando directamente
hacia la plataforma cuando eran liberadas en la pileta,
se retiraban las cortinas para dar comienzo a la segunda
etapa del experimento. El entrenamiento continué de la
misma manera para el grupo Bloqueo, excepto que los
animales podfan ver ahora las claves provistas por el cuarto
experimental. Si el aprendizaje espacial estuviera regido
por los principios del aprendizaje asociativo, la barra
adyacente a la plataforma tendria que ser considerada una
clave confiable, bloqueando el aprendizaje acerca de las
claves del cuarto durante la segunda etapa y evitando que
éstas ganen control sobre el comportamiento de busqueda
de la plataforma. Para corroborar esta hipétesis, durante
los ensayos de prueba los animales fueron colocados en
la pileta con las cortinas abiertas, pero sin la barra y sin
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la plataforma. Si la presencia de la barra no bloqueara el
aprendizaje de las claves ambientales, se esperaria que las
ratas pasen un tiempo considerable buscando la pileta en
el cuadrante donde estaba ubicada originalmente. Si, por
el contrario, ocurriera un bloqueo las claves ambientales no
les servirian de nada a los animales para hallar la plataforma
y la buscarian al azar en cualquier cuadrante de la pileta.
Los resultados de los ensayos de prueba se ajustaron a la
segunda de estas predicciones (adaptado de Pearce, 2009).

En términos generales, el bloqueo de informacién en
el aprendizaje espacial ha sido estudiado extensamente. Sin
embargo, la mayoria de las investigaciones se han centrado
en el bloqueo entre dominios espaciales diferentes (como
el bloqueo entre claves intra y extra laberinto nombrado
previamente). Pocos estudios han examinado el bloqueo
dentro de un mismo dominio espacial (Stahlman & Blaisdell,
2009). Por ejemplo, Cheng y Spetch (2001) obtuvieron
un fenémeno de bloqueo en el mismo dominio espacial en
abejas utilizando un disefio convencional: observaron que
el pre-entrenamiento de una clave como indicador de la
localizacién espacial de una solucién azucarada bloqueaba
el condicionamiento posterior con otras claves agregadas
a la situacién experimental. En otro estudio, analizando
una tarea de forrajeo en ratas, Stahlman y Blaisdell (2009)
también reportaron un fenémeno de bloqueo en el mismo
dominio espacial utilizando bloques de madera de distintas
formas y colores en una arena experimental cuadrada

(open field).

Un aspecto de vital importancia a la hora de verificar
la presencia de algtin fenémeno del aprendizaje es la
utilizacién de grupos controles adecuados. Una discusién
detallada de los grupos controles de bloqueo en general (y
en no mamiferos en particular) ha sido desarrollada por
Acebes y colaboradores (2009). Estos autores se plantean el
uso de distintos grupos controles en un diseno de bloqueo
utilizando caracoles terrestres (Helix aspersa) en una tarea
de aprendizaje asociativo entre un olor y la presentacién de
alimento. En uno de los experimentos el grupo control no
recibié ningun tratamiento durante la primera fase. Este
es uno de los controles mds comdinmente utilizados en los
experimentos de bloqueo (ver Kamin, 1969a; Sahley et
al., 1981), razén por la cual (siendo el presente un primer
estudio de este fenémeno en anfibios) luego fue el control
seleccionado en nuestro disefio experimental. Esta condicién
de control permitiria también evaluar la contribucién
del ensombrecimiento al bloqueo: si la reduccién de la
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respuesta condicionada ante el elemento agregado en la
segunda fase se debia simplemente al ensombrecimiento, no
habria diferencia entre el grupo experimental y este grupo
control. Otros dos tipos de controles que se plantearon
Acebes y colaboradores fueron: (i) un grupo control que
recibia presentaciones no correlacionadas de un olor y
la comida. Este tratamiento ha sido empleado en otras
demostraciones de bloqueo (Rescorla, 1971) e implica la
equiparacién de la experiencia con el estimulo condicionado y
el incondicionado durante la primera fase del entrenamiento
para los dos grupos (control y experimental), excepto por
la contigtiidad entre ellos; y (ii) un grupo control que
recibfa en la primera etapa un condicionamiento con un
olor diferente al utilizado en el estimulo compuesto de la
segunda etapa. Este tratamiento tiene como objetivo evitar
diferencias en el condicionamiento de contexto entre los dos
grupos. El uso de estos dos tltimos grupos controles serd
utilizado en préximos disefios experimentales en anfibios.

Finalmente, otro aspecto importante a considerar en el
marco del aprendizaje espacial es la influencia de las claves
visuales locales en la expresién de estos fenémenos. Chamizo
y colaboradores (1985) verificaron por primera vez la
existencia de los fenémenos de bloqueo y ensombrecimiento
en el uso de claves visuales locales. Estos trabajos permitieron
luego ahondar en el andlisis de los mismos, encontrdndose
que las claves espaciales que rodean a un laberinto de Morris
pueden afectar al aprendizaje de esta tarea de modo similar a
los estimulos condicionados en el condicionamiento clésico
o a los estimulos discriminativos en el condicionamiento
instrumental (Rodrigo et al., 1997; Sanchez-Moreno

et.al., 1999).

Chengy Spetch (1998) realizaron una revisién general
de los posibles mecanismos de uso de claves visuales
en el aprendizaje espacial en aves y mamiferos. Alli,
describen tres de estos potenciales mecanismos utilizados
para encontrar una meta que estd en un lugar fijo con
respecto a un grupo de puntos de referencia: (1) el uso de
las propiedades métricas de la distancia y la direccién (por
ejemplo, mediante la observacién de errores sistemdticos
en una arena de geometria rectangular -Cheng, 1986- o
la preferencia observada por los puntos de referencia mds
cercanos —Cheng, 1989), (2) los principios del uso de claves
multiples (como los usados para definir la ubicacién de
una meta a través de dos puntos de referencia —Collet et
al., 1986); y (3) las distintas maneras en que son usados
en conjunto varios puntos de referencia (por ejemplo,
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mediante el uso de configuraciones y elementos en un
arreglo espacial particular —Spetch et al., 1990).

En el caso especifico del aprendizaje espacial en anfibios,
tenemos un interés inicial en los efectos de la proximidad
absoluta entre un punto de referencia y una meta, un
fenémeno que en mamiferos fue observado, por ejemplo, en
ratas (Chamizo & Rodrigo, 2004) y en humanos (Artigas et
al., 2005). En este tltimo trabajo se realiz6 un experimento
en el cual los sujetos debian realizar una tarea virtual de
laberinto de Morris. Asi, se entrenaron diferentes grupos
de sujetos para encontrar una plataforma oculta ubicada
en una posicion especifica (distinta para cada grupo) en
relacién con uno o dos objetos. Los resultados confirmaron
en todos los casos que los puntos de referencia més cercanos
adquirfan un mejor control respecto de los mds distantes

(Artigas et al., 2005).

Competencia entre estimulos en el bloqueo y
el ensombrecimiento

El ensombrecimiento es un ejemplo de un fenémeno
consistente con el concepto de competencia entre estimulos
por el control de la conducta. Si dos estimulos son
simultdneamente apareados con un estimulo incondicionado
en forma repetida, se observa que la respuesta ante la
presentacién de uno de ellos en forma aislada serd menor
que si éste hubiese sido apareado de manera individual
con el estimulo incondicionado (Pearce et al., 2006). Los
efectos del ensombrecimiento pueden ser aumentados
mediante un entrenamiento previo adicional con sélo
uno de los estimulos antes del condicionamiento con el
estimulo compuesto, generando asi el fenémeno de bloqueo
(Pearce et al., 20006).

Estos fendmenos del aprendizaje parecen estar regidos
por un principio de correccién de errores, lo que resulta en
una competencia entre estimulos por la fuerza asociativa que
puedan adquirir (Rescorla & Wagner, 1972). Por ejemplo, si
dos estimulos de igual saliencia sefialan un mismo reforzador,
cada uno de ellos ganard la mitad de la fuerza asociativa
que podrian adquirir si fuesen apareados individualmente
con ese mismo reforzador. En esta instancia, la presencia
de un estimulo se dice que “ensombrece” al otro. También
es posible imaginar una situacién donde la presentacién de
dos estimulos, Ay B, senalando juntos un evento particular,
es precedida por un entrenamiento en el cual uno de los
estimulos (A) por si solo se aparea con el mismo evento.
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Como resultado de este procedimiento, A ganard toda la
fuerza asociativa durante la primera etapa, siendo B entonces
incapaz de entrar en una asociacién con el evento reforzador
cuando es posteriormente presentado. Se dice entonces
que la presencia de A “bloquea” el aprendizaje acerca de
B. En un nivel mds general, la competencia por la fuerza
asociativa resulta en estimulos que son mejores predictores
de un reforzador, los cuales ganan mds fuerza asociativa
v, por lo tanto, mds control sobre el comportamiento que
estimulos que son predictores relativamente pobres del
reforzador (Pearce, 2009).

Los fenémenos de ensombrecimiento y bloqueo se han
observado en peces (Tennant & Bitterman, 1975), aves
(Mackintosh & Honig, 1970) y mamiferos (e.g., Kamin,
1969a, 1969b, Chamizo, 2002). Estos fenémenos han sido
revelados con una gran diversidad de estimulos en una extensa
variedad de procedimientos. Pareceria entonces, por razones
empiricas y tedricas, que la competencia entre claves por el
control del comportamiento es una caracteristica fundamental
y persistente del aprendizaje en animales (Pearce et al., 2000).
Por lo tanto, la seleccién de estimulos relevantes (junto a la
economia conductual y los procesos atencionales bésicos,
entre otros) serfan caracteristicas presentes en el bloqueo y el
ensombrecimiento que contribuirfan a otorgarles relevancia
bioldgica y una posible razén de esta amplia seleccién
evolutiva. A pesar de esta cuestién crucial, explorada en
una amplia variedad de clases animales, hasta el presente
trabajo no existfan datos que puedan confirmar la presencia
de estos fendmenos en anfibios.

Estudios en anfibios

Los anfibios son un excelente modelo para el estudio de
distintos fenémenos de aprendizaje (Daneri, et al., 2011;
Muzio, 1999, 2012). Para trabajar con anfibios es necesario
generar un paradigma experimental adecuado que se ajuste
a la biologfa particular de la especie seleccionada y, en este
aspecto, su dependencia del agua es un factor clave. Asi,
hemos desarrollado un modelo experimental exitoso en el
sapo Rhinella arenarum utilizando agua como reforzador
después de una deshidratacién moderada como estimulo para
motivar la busqueda de agua en estos animales (Muzio, 2012).

Los anfibios poseen una gran importancia a nivel
evolutivo ya que representan el estado de transicién entre
el modo de vida acudtico y terrestre entre los vertebrados.
Algunas especies conservan el habitat acudtico ancestral
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durante todos los estadios de sus vidas, pero la mayoria
evoluciond hacia un ciclo de vida complejo con huevos y
larvas acudticas y juveniles y adultos terrestres. Este cambio
de habitat obliga a las especies a movimientos a través de
largas distancias tales como la dispersién post-metamérfica
desde los sitos de nacimiento y las migraciones entre distintas
dreas en busca de charcas para reproducirse, lo que demanda
habilidades para el desplazamiento orientado en el espacio.
Por otra parte, comparando el telencéfalo de los anfibios con
los de otros tetrdpodos presenta anatémicamente un nivel
de organizacién primitivo, en el sentido de no derivado

(Muzio, 1999, 2012).

De esta manera, el andlisis de la presencia de los
fenémenos de bloqueo y ensombrecimiento en anfibios nos
permitird estudiar luego los mecanismos biolégicos que rigen
estos aprendizajes, en bisqueda de patrones funcionales
comunes con otras clases de vertebrados, potencialmente
presentes en un ancestro comun.

Uso de claves visuales en anfibios

La habilidad de orientarse en un campo abierto (open
field) usando claves visuales locales ya ha sido probada con
anterioridad en el sapo Rhinella arenarum. Daneri, Casanave
y Muzio (2013) entrenaron sapos para que encuentren
un contenedor con agua en presencia de claves visuales
intralaberinto. Animales parcialmente deshidratados debian
recorrer un campo abierto y seleccionar cudl de cuatro
contenedores posibles posefa agua accesible para rehidratarse.
En el primer experimento, se observé que los animales eran
capaces de orientarse en el espacio utilizando dos claves
visuales cercanas al contenedor reforzado (localizadas
en la pared interna del campo abierto). En el segundo
experimento, se utilizé sélo una clave localizada a distintas
distancias del contenedor reforzado y se observd que el
aprendizaje estuvo afectado por la proximidad a la meta
(cuanto mds cercana la clave al reforzador, més rdpido
aprendian los animales). El tltimo experimento revel$
que la posicién relativa en que estd ubicada una clave, le
otorga a la misma un valor predictivo particular. En este
caso, los animales prefirieron utilizar como referencia las
claves mds cercanas al reforzador para orientarse y llegar
a la meta. Estos resultados previos demostraron que los
sapos pueden aprender a orientarse en el espacio usando
claves visuales. Ademds, los datos mostraron que el efecto
de proximidad espacial entre una clave y el reforzador,
un fenémeno del aprendizaje observado previamente en
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otros grupos de animales como mamiferos (Chamizo &
Rodrigo, 2004, Chamizo et al., 2006; Milgram et al.,
1999) e invertebrados (Cheng et al., 1987), también estd

presente en anfibios.

Los siguientes experimentos de bloqueo y ensom-
brecimiento constituyen los primeros resultados acerca
de la existencia de estos dos fenémenos en el aprendizaje
espacial en anfibios usando claves visuales.

Experimento 1: bloqueo entre claves visuales
Método

Sujetos. Se utilizaron 10 sapos machos adultos de la
especie Rhinella arenarum provenientes de la provincia de
Buenos Aires. Los valores de peso estdndar (peso del animal
totalmente hidratado con sus vejigas vacias; Ruibal, 1962)
variaron entre 65 y 115 g. Los animales se distribuyeron
azarosamente en dos grupos, no registrindose diferencias
significativas entre los pesos de los mismos (F(1,8)=2.22,

p=0.17).

Dispositivo Experimental. Se utilizé un campo abierto,
arena u open field circular de 86 cm de didmetro y paredes
blancas de 100 cm de altura. Se ubicé en el centro del cuarto
de experimentacién, iluminado uniformemente desde
arriba. El dispositivo se encontraba rodeado con cortinas
blancas para evitar la visualizacién de las claves externas y
ubicado sobre una mesa giratoria, lo que permitia rotarlo
entre ensayos para evitar que alguna marca potencial en la
pared interna del laberinto pudiera ser usada como guia.
La observacién de los animales se realiz6 desde detrds de la
cortina a través de un pequeno visor. Durante los ensayos
se ubicaron cuatro piletas idénticas de acrilico color verde
(13 x 10 x 3 cm, largo x ancho x altura) distribuidas en
cruz contra las paredes laterales, donde sélo una permitia
acceso al refuerzo (agua deionizada). Las otras tres piletas
también posefan agua, pero la misma estaba fuera del
alcance del animal (una rejilla evitaba el contacto del sujeto
con el liquido dentro del contenedor). Este procedimiento
posee la finalidad de evitar que los animales se guien hacia
la pileta correcta utilizando un gradiente de humedad. La
ubicacién de la pileta recompensada en las cuatro posiciones
se determiné de manera contrabalanceada y pseudoazarosa.

Procedimiento previo general. Durante las dos semanas

anteriores al inicio del experimento, los animales fueron
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habituados a las condiciones de laboratorio y se los aliment
con alimento balanceado para ranas. Durante la primera
semana, ademds, se le agreg6 a la comida un desparasitante
y un antibiético de acuerdo con un protocolo adecuado
para la especie.

El dia previo a comenzar con el experimento se determiné
el peso estandar de los animales. Los sapos comenzaron
los ensayos de entrenamiento y pre-entrenamiento al
80 % de su peso estdndar. Para ello, los animales fueron
sometidos diariamente a un proceso de deshidratacién en
jaulas, sin acceso a agua, a fin de aumentar la motivacion
de los individuos para su bisqueda. Este protocolo de
deshidratacion es muy utilizado en anfibios y ha demostrado
ser no demasiado estresante, e incluso motivante (Brattstrom,
1990; Muzio et al., 1992). Antes y después de cada sesién
se registré el peso del animal, calculdndose asi la variacién
de peso. Los animales fueron mantenidos en contenedores
pldsticos individuales sin acceso a agua durante todo el
periodo experimental.

Procedimiento Experimental. Los 10 animales se
distribuyeron azarosamente en dos grupos:

Bloqueo (n=>5): Para los animales de este grupo, en
una primera etapa de entrenamiento la pileta reforzada
se encontraba sefialada por una clave visual (10 x 10 c¢m,
realizada en goma eva) pegada en la pared blanca de la arena
a 10 cm de la pileta (para 3 animales con un rombo rojo a
la izquierda, y para 2 con un cuadrado rayado horizontal
multicolor a la derecha). Luego, en una segunda etapa,
se agrego otra clave visual (la clave a bloquear: rombo o
cuadrado, segtin la clave que recibieron en la primera etapa).

No Bloqueo (n=5): En este caso la pileta reforzada
siempre estaba sefalada por dos claves visuales ubicadas
a 10 cm de la pileta (rombo rojo y cuadrado rayado).
Los animales de este grupo sélo tuvieron una etapa de
entrenamiento.

Para establecer los tiempos de entrenamiento se
establecié como criterio de aprendizaje un minimo del
50% de respuestas correctas en 3 sesiones consecutivas (5
de 9 ensayos correctos para cada animal).

Los animales de los dos grupos tuvieron 2 sesiones de
pre-entrenamiento (1 ensayo cada sesién). A continuacién,
los animales del grupo Bloqueo tuvieron sesiones de

g q
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entrenamiento divididas en tres etapas: 1 clave, 2 claves
y pruebas (en total, experimentaron 40 sesiones de
entrenamiento). En la primera etapa se entrend a los animales
con una sola clave visual hasta criterio de aprendizaje (que
todos los animales llegaran a criterio llevé 18 sesiones).
Luego, en la segunda etapa de entrenamiento se agregd
también la otra clave. Esta etapa se extendié durante la
cantidad de sesiones necesarias hasta que el grupo No
Bloqueo alcanzara el criterio de aprendizaje (esto llevé
16 sesiones mds). Finalmente, se procedié con la etapa de
pruebas. Los animales del grupo No Bloqueo se entrenaron
a partir de la segunda etapa con las dos claves visuales
durante las 16 sesiones que fueron necesarias para alcanzar
criterio de aprendizaje; luego también comenzaron las
pruebas. La etapa de pruebas consistié de 6 sesiones.
Durante las mismas los animales recibieron 4 ensayos por
sesién: 3 ensayos de entrenamiento y 1 ensayo de prueba
(en segundo o tercer lugar). Los ensayos de prueba fueron
incorporados para determinar el valor de prediccién de las
distintas claves visuales para los animales de ambos grupos.
Estos ensayos se dispusieron pseudoazarosamente entre
los ensayos de entrenamiento y se retiré el reforzador. Se
plantearon 3 tipos de ensayos de prueba: (i) con las dos
claves, (ii) s6lo con el rombo, y (iii) sélo con el panel rayado
(para el grupo Bloqueo, con la primera clave presentada:
“clave bloqueadora”, o con la segunda clave presentada:
“clave bloqueada”). Se dieron dos presentaciones de cada
tipo de ensayo (una vez en la segunda posicién y la otra
en la tercera).

Pre-Entrenamiento. Todos los sujetos fueron sometidos
a dos dias de pre-entrenamiento con el fin de habituarlos a
las condiciones experimentales. Durante las sesiones de pre-
entrenamiento los animales podian desplazarse libremente
dentro del dispositivo experimental, en el cual se hallaban
las cuatro piletas reforzadas con agua. La duracién de cada
sesion de pre-entrenamiento fue de 5 minutos.

Entrenamiento. Al dia siguiente se inicié la fase de
entrenamiento, que constd de sesiones diarias de 3 ensayos
cada una. Cada ensayo se iniciaba extrayendo al animal de
su contenedor individual, apoydndolo en un lienzo para
eliminar cualquier posible exceso de humedad, y colocindolo
suavemente en el centro de la arena debajo de un contenedor
pléstico cuadrado translicido invertido (medidas 12cm
lado, 8cm alto), siempre en la misma posicién (con el
rostro hacia el norte). Los animales no podian ver a través
de las paredes del contenedor. Se los mantuvo alli por
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30 segundos para que se recuperaran de los efectos de la
manipulacién. Luego se retiraba el contenedor, dejando al
animal libre para comenzar a moverse por el campo abierto.
Cabe aclarar que dentro del contenedor tenfan libertad
de movimiento, por lo que el inicio de cada ensayo de
entrenamiento se daba con el animal orientado de acuerdo a
sus desplazamientos previos dentro del recipiente (siendo de
manera azarosa y no observandose ningtin sesgo particular).
Al comenzar el ensayo se observaba el comportamiento del
sujeto en el dispositivo y se registraba el Tipo de Respuesta
(Correcta, si accedia a la pileta reforzada; Incorrecta, en
caso contrario). Una vez que alcanzaba alguna de las piletas,
se le proporcionaba al animal un tiempo de reforzamiento
de 2 minutos, ddndose luego por concluido el ensayo. El
criterio utilizado para determinar la seleccién de una de
las piletas fue que el animal introdujera alguno de sus
miembros o la cabeza en ella. Una vez que el sapo accedia
a la pileta reforzada era comin observar movimientos de
frotacién de su parche pélvico contra el agua (zona ventral
altamente vascularizada y permeable al agua), conducta
que estd asociada a la rehidratacién del animal (Loza Coll

& Muzio, 2013).

El movimiento de los animales en el campo abierto
durante el ensayo fue grabado en video; esto permitié
observar a posteriori con mayor detalle la trayectoria
hasta la eleccién de una de las piletas. El intervalo entre
ensayos fue de 2 minutos (donde el animal permanecia en

su contenedor individual). Una vez finalizada la sesién (3
ensayos) se retiraba al animal del laberinto, se lo pesabay se
lo devolvia a su recipiente hasta el dia siguiente. En caso de
ensayo erroneo, se dejaba al animal un minuto en contacto
con la pileta no reforzada (o hasta que bajara); luego de
ese periodo se procedia a realizar un ensayo guiado. En
este ensayo guiado se estimulaba al animal a caminar hasta
acceder a la pileta reforzada (el experimentador lo guiaba
suavemente con la mano), donde permanecia 2 minutos.
Generalmente, los animales comenzaban a explorar las
otras piletas sin necesidad de guiarlos.

Resultados

La Figura 1 muestra el porcentaje de respuestas correctas por
sesién de entrenamiento para cada grupo. Un ANOVA de
un factor (Sesion) para el grupo Bloqueo durante la primera
etapa del entrenamiento muestra diferencias significativas
(F (17,74) = 2.05, p = 0.018), revelando la adquisicién
de la respuesta. Para la segunda etapa del entrenamiento,
un ANOVA mixto de dos factores (Grupo x Sesién) con
medidas repetidas indica una interaccién significativa
entre los factores (£ (15,120) = 1.91, p = 0.027), siendo
también significativa las diferencias para Grupo (F(1,8) =
5.35, p = 0.049), pero no para Sesién (£(15,120) = 0.85,
p = 0.611). Al analizar el desempefo individual de cada
grupo se observan diferencias significativas a lo largo de

las sesiones para el grupo No Bloqueo (F (15,64) = 1.92,
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Figura 1. Porcentaje de respuestas correctas para los animales de los grupos Bloqueo y No Blogueo
durante las tres fases del Experimento 1. Cada punto representa el promedio de todos los animales del

grupo para esa sesion.
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2 =0.037), en pleno proceso de adquisicién, que no para
el grupo Bloqueo (F (15,64) = 0.41, p = 0.969), con un
desempeno ya estabilizado en el tiempo.

Sianalizamos las ltimas sesiones de la segunda etapa del
entrenamiento, un ANOVA de medidas repetidas senala que
no existen diferencias significativas entre los grupos ni en
el tiempo durante las 3 dltimas sesiones antes de comenzar
con los ensayos de prueba (para los factores Grupo, Sesién e
Interaccién todoslos ps > 0.1). Tampoco se vieron diferencias
en el desempeno de los grupos durante estos ensayos (para
los factores Grupo, Sesién e Interaccién todos los ps > 0.1).

El andlisis mediante un ANOVA de los ensayos de
prueba revel6 diferencias significativas entre las distintas
condiciones. En la Figura 2 podemos observar que los
animales del grupo Bloqueo presentaron un desempefo
significativamente menor ante la presentacién de la segunda
clave (clave bloqueada) (#(2,12) = 4.30, p = 0.038; Test
LSD a posteriori, 2 Claves vs 1ra Clave: p = 0.355, 2
Claves vs 2da Clave: p = 0.013, 1ra Clave vs 2da Clave:
2 =0.078). No se observaron diferencias significativas en
las distintas condiciones de prueba para los animales del

Grupo No Bloqueo (ps > 0.868).
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Figura 2. Porcentaje de respuestas correctas en las distintas condiciones de prueba para los sujetos de los dos
grupos del Experimento 1 (Arriba: Bloqueo; Abajo: No Bloqueo). Las barras verticales indican el error estandar.
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Si comparamos el uso de la segunda clave entre los dos
grupos podemos observar diferencias significativas (7(1,8) =
5.33, p=0.049), lo que senalaria el distinto valor predictivo
que adquirid esta clave para los animales de cada grupo.

Discusioén

En los animales del grupo Bloqueo se observd que el
entrenamiento previo con una sola de las claves bloquea
la asociacién del refuerzo con la otra clave cuando, en una
segunda fase del experimento, ambas claves son presentadas
simultdneamente senalando la posicién del refuerzo. Este
fenémeno no se observé en los animales del grupo No
Bloqueo (sin exposicion previa), donde las dos claves de
presentacién simultdnea fueron asociadas exitosamente
con el reforzador. Este resultado demuestra que el bloqueo
entre claves visuales durante el aprendizaje espacial es un
fenémeno generalizado, presente en una amplia variedad
de vertebrados, que incluirfa también a los anfibios.

Una descripcién heuristica del bloqueo serfa que los sujetos
no desperdician recursos procesando estimulos redundantes,
s6lo aprenden nuevas asociaciones cuando es necesario.
Este fenémeno, ampliamente estudiado, es relevante para
la comprensién de las bases psicolégicas del aprendizaje
espacial, porque deberia producirse el bloqueo si esta forma
de aprendizaje cumple con los principios bien establecidos
del condicionamiento asociativo (Biegler & Morris, 1999).

Experimento 2: Ensombrecimiento
entre claves visuales

Método

Sujetos. Se utilizaron 8 sapos machos adultos de la especie
Rhinella arenarum provenientes de la Provincia de Buenos
Aires. Los valores de peso estdndar variaron entre 103 y
120 g. Los animales se distribuyeron azarosamente en dos
grupos, no registrindose diferencias significativas entre los

pesos de los mismos (£ (1,6) = 1.38, p = 0.283).

Procedimiento Experimental. Los animales se
distribuyeron azarosamente en dos grupos:

Ensombrecimiento (n=4): Para los animales de este
grupo la pileta reforzada se encontraba senalada por dos
claves visuales (un rombo rojo y un panel rayado horizontal
multicolor) pegadas en la pared blanca de la arena a 10
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cm de altura: la primera, ubicada a 10 cm a la derecha de
la pileta reforzada (clave cercana), y la segunda, colocada
en la pared que estaba entre la pileta opuesta y la contigua
izquierda (clave lejana). Se entrenaron 2 sujetos con el
rombo cercay el panel rayado lejos, y 2 sujetos a la inversa.

Control (n=4): En este caso la pileta reforzada estaba
sefialada por sélo una clave visual (para la mitad de los
animales el panel rayado y para la otra mitad el rombo)
ubicada en la pared que estaba entre la pileta opuesta a
la pileta reforzada y la contigua izquierda (clave lejana).

Los animales de los dos grupos tuvieron 2 sesiones
de pre-entrenamiento (1 ensayo cada sesién), 24 sesiones
de entrenamiento y 8 sesiones de prueba. Las sesiones de
entrenamiento se dieron hasta que ambos grupos habian
alcanzado el criterio de aprendizaje. Los ensayos de prueba
fueron 8 para el grupo Ensombrecimiento y 4 para el
grupo Control. Durante las sesiones de prueba los animales
recibieron 4 ensayos por sesién: 3 ensayos de entrenamiento
y 1 ensayo de prueba (en segundo o tercer lugar). Los
ensayos de prueba fueron incorporados para determinar el
valor de prediccién de las distintas claves visuales para los
animales de ambos grupos. Estos ensayos se dispusieron
pseudoazarosamente entre los ensayos de entrenamiento y
se retir6 el reforzador. Se plantearon 4 tipos de ensayos de
prueba: (i) con las dos claves, (ii) sélo con la clave lejana,
(iii) sélo con la clave cercana, y (iv) sin claves. Se dieron
dos presentaciones de cada tipo de ensayo (una vez en la
segunda posicion y la otra en la tercera), sumando 8 ensayos
de prueba totales. Los animales del grupo Control sélo
tuvieron dos condiciones de prueba (con la clave lejana y
sin clave), con un total de 4 ensayos de prueba.

Dispositivo Experimental, Pre-Entrenamiento y
Entrenamiento. Se utiliz6 el mismo dispositivo experimental
y el mismo procedimiento que en el Experimento 1.

Resultados

La Figura 3 presenta el porcentaje de respuestas correctas
por sesién de entrenamiento para cada grupo. Un ANOVA
de medidas repetidas durante la fase de adquisicién revela
que ambos grupos mejoran significativamente su desempeno
alo largo de las Sesiones (F(23,138) = 2.59, p = 0.0003),
no mostrando diferencias significativas en el factor Grupo
(F(1,6) =2.76, p=0.14), ni en la interaccién (#(23,138) =
0.73, p =0.807). Al analizar las dltimas 3 sesiones antes de
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Figura 3. Porcentaje de respuestas correctas para los animales de los dos grupos durante el Experimento 2.
Cada punto representa el promedio de todos los animales del grupo para esa sesion.
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Figura 4. Numero promedio de sesiones por animal hasta criterio de aprendizaje para los sujetos
de los dos grupos del Experimento 2. Las barras verticales indican el error estandar.

comenzar con los ensayos de prueba, no existen diferencias
significativas entre los grupos ni en el tiempo (para los
factores Grupo, Sesién e Interaccién, todos los ps > 0.05),
lo que sefiala una adquisicién estabilizada para ambos
grupos. Tampoco se observaron diferencias significativas
durante los ensayos de prueba (para los factores Grupo,
Sesién e Interaccién, todos los ps > 0.05).

Para ilustrar las diferencias en el tiempo de adquisicién
de los dos grupos se tomé como variable el tiempo hasta
llegar a criterio de aprendizaje, graficado en la Figura 4.
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Un ANOVA mostré que existen diferencias significativas
entre grupos (F (1,6) = 19.74, p < 0.005). El grupo
Ensombrecimiento necesité menos sesiones hasta adquirir
el aprendizaje. Esto probablemente se deba a la presencia
de una clave cercana al reforzador.

La Figura 5 muestra los resultados de los ensayos
de prueba. Un ANOVA comparando el desempeno de
ambos grupos en cada situacién de prueba revela que los
animales del grupo Ensombrecimiento se desempenaron
significativamente peor en la condicién de prueba en la cual
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sujetos de los dos grupos del Experimento 2 (Arriba: Ensombrecimiento; Abajo: Control). Las
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se presentaba tinicamente la clave visual lejana, comportindose
de manera similar a la condicién sin clave (£(3,12) = 5.66, p
<0.05; Test LSD a posteriori, Clave lejana vs Clave cercana:
2 <0.01, Clave lejana vs dos claves: p < 0.05, Clave lejana
vs sin clave: p = 1). Esto sugiere que la clave visual lejana
en este grupo fue ensombrecida por la presencia de una
clave visual cercana al contenedor y se transformé en una
clave sin valor predictivo. Esto no se observé en el grupo
Control, donde la clave lejana fue asociada exitosamente
con la ubicacién del refuerzo (F(1,6) = 8.00, p < 0.05). Si
comparamos el uso de la clave lejana entre los dos grupos
podemos observar diferencias significativas (7 (1,6) = 8.00,

Revista Latinoamericana de Psicologia | Volumen 45 | Ne 2

2 = 0.030), lo que indicarfa la diferencia en el valor
predictivo que adquirié esta clave para los animales de
cada grupo. Por otra parte, tal como era esperado, no se
observaron diferencias en el desempefio de los grupos
en la condicidn sin clave (£ (1,6) =0, p=1).

Discusion

Los resultados obtenidos en este experimento sugieren
que la clave visual localizada lejos de la pileta con agua
fue ensombrecida por la presencia de la clave cercana en
los animales del grupo Ensombrecimiento (dicha clave no
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adquirié ningtn valor predictivo). Este fenémeno no se
observé en los animales del grupo Control, donde la clave
fue estrechamente asociada con la presencia del reforzadory
pudo ser utilizada para predecir su posicién. Estos resultados
sugieren que el fenémeno de ensombrecimiento estaria
presente en anfibios.

Discusion General

En general, la evidencia indica que la mayoria de los
fenémenos de aprendizaje espacial se pueden explicar
mediante los principios del aprendizaje asociativo. Asi, los
fenémenos de bloqueo y ensombrecimiento observables
en el aprendizaje espacial podrian ser explicados por los
efectos de la competencia entre claves. En particular, estos
resultados sugieren que el aprendizaje espacial estaria regido
por una regla de correccién de errores, lo que genera que la
clave que es la predictora mds confiable de la localizacién
de una meta gane mds control sobre el comportamiento
del animal (Pearce, 2009). Por ejemplo, la mayoria de las
teorias asociativas del aprendizaje (Mackintosh, 1975;
Pearce & Hall, 1980; Rescorla & Wagner, 1972) predicen
el fenémeno de ensombrecimiento, ya que asumen que
los componentes de una clave compuesta compiten entre
si por una cantidad determinada de fuerza asociativa.
Asi, como hemos visto, un buen predictor ganard esta
competencia en detrimento de uno mds pobre. Pero al
mismo tiempo, el ensombrecimiento podria ser susceptible
a otras interpretaciones alternativas. Por ejemplo, este
fenémeno podria ser explicado mediante un mecanismo de
decremento de la generalizacién: un animal entrenado con
un compuesto AB y testeado s6lo con B experimenta un
gran cambio desde la etapa de entrenamiento a la etapa de
prueba, comparado con otro animal entrenado y testeado
sélo con B (Chamizo etal., 2012). Para corroborar si éste es
el caso para los resultados obtenidos en anfibios, debemos
complementar esta informacién con futuros experimentos en
los cuales se incluyan (entre otros elementos) varios lugares
de partida dentro del campo abierto. En particular, en el
diseno implementado en nuestro estudio, una clave visual
(clave cercana) provee claramente una mejor prediccién de
la pileta reforzada que otra (clave lejana), lo cual predice
una competencia asociativa en la que el mejor predictor
ensombrecerd al peor. Sin embargo, si distintas claves visuales
son distribuidas equidistantes alrededor del perimetro del
campo abierto y los animales son libres de aproximarse
a la meta desde cualquier direccién (en lugar de partir
siempre desde el centro de la arena), serfa igualmente
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razonable sugerir que después de una buena cantidad de
ensayos todas las claves sean mds o menos equivalentes
como predictores de la ubicacién de la meta, y que no
haya necesariamente competencia entre ellas (Chamizo et
al.,2012). Esta posibilidad alternativa queda pendiente de
ser estudiada mds adelante en anfibios.

En el caso del bloqueo, otro aspecto tedrico a considerar
ha surgido a partir advertirse la presencia potencial de una
variedad de problemas de control. Existe la posibilidad,
recientemente demostrada en abejas (Blaser et al., 2000),
que diferentes tratamientos con estimulos no objetivo
en los experimentos convencionales de bloqueo (con
disefios entre grupos) puedan dar la apariencia de bloqueo,
independientemente de la experiencia con el estimulo
objetivo. Considerando el disefio prototipo de Kamin
(1969a), un grupo bloqueo tiene reforzados los ensayos con
el estimulo A (ensayos A+) que son seguidos por ensayos
reforzados con un compuesto de estimulos A y B (ensayos
AB+), mientras que un grupo control tiene reforzados
s6lo los ensayos con el compuesto AB. En una prueba
posterior, el grupo bloqueo responde menos a B de lo que
lo hace el grupo control, aunque la contigiiidad de B con
el reforzamiento ha sido la misma para ambos. En este
caso, Blaser y colaboradores (2006) repitieron el mismo
procedimiento con sélo una diferencia: B estaba ausente
en el entrenamiento y era encontrado por primera vez en
la etapa de prueba. En cada caso, ain asi, habfa menos
respuesta a B en el grupo cuyo tratamiento correspondia
al mismo que el del grupo bloqueo, que en el grupo cuyo
tratamiento correspondia al mismo que el del grupo control
(un efecto que se ha denominado “pseudobloqueo”).
Estos resultados demuestran que diferentes tratamientos
de estimulos no objetivo pueden de hecho influenciar
la respuesta a B en los ensayos de prueba en forma
independiente de la experiencia con B en el entrenamiento.
Por lo tanto, estos autores sugieren que una demostracién
de bloqueo en cualquier experimento convencional (con
un disefio entre grupos) puede ser poco convincente si no
va acompanado por resultados nulos para grupos controles
paralelos sin el estimulo B. Ademds, esta dificultad podria
evitarse mediante la comparacién de tratamientos intra-
sujeto (Blaser et al., 2008). El andlisis de los presentes
resultados en anfibios con esta vision, todavia requiere de
mds informacién al respecto.

Atn con estas limitaciones en la interpretacién de los
resultados, es importante destacar que el presente estudio
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aporta datos valiosos registrados por primera vez en la

clase Amphibia.

En el marco de un enfoque comparativo, Spetch (1995)
realizé experimentos en palomas y humanos utilizando
una pantalla tdctil y claves generadas por computadora.
Hall6 que en ambas especies el control adquirido sobre
la respuesta (picoteo en las palomas y presionar en los
humanos) por una clave a una distancia dada del objetivo,
se reducia en presencia de otra clave mds cercana. Estos
resultados son una clara demostracién de ensombrecimiento
debido a la proximidad espacial relativa. Este fenémeno de
ensombrecimiento también ha sido hallado en humanos
utilizando un procedimiento de navegacién virtual

(Chamizo, 2002).

El efecto de bloqueo también ha sido probado en
humanos utilizando una versién computarizada del laberinto
de Morris (Hamilton & Sutherland, 1999). Los sujetos
inicialmente entrenados para localizar una meta invisible
con un determinado conjunto de claves, se desempenaron
pobremente al intentar localizar la meta cuando fueron
probados con un grupo de claves agregadas con posterioridad
(un claro efecto de bloqueo).

Por otra parte, el bloqueo y el ensombrecimiento entre
claves ha sido ademds encontrado y estudiado extensamente
en abejas (Bitterman, 1996; Hammer & Menzel, 1995),
lo cual sugiere que son fenémenos presentes en un amplio
grupo de seres vivos, incluyendo invertebrados.

El hallazgo de estos dos fenémenos de aprendizaje en
anfibios realizado en el presente trabajo se suma al conjunto
de resultados anteriores y apoyan la idea de que tanto el
bloqueo como el ensombrecimiento tendrian un origen
evolutivo temprano.

Al mismo tiempo, estos resultados permiten estudiar
a futuro los mecanismos neurales que subyacen a estos
fenémenos de aprendizaje espacial en anfibios. Dada la
organizacién mds simple del cerebro de este grupo, se pondrd
especial énfasis en la busqueda de patrones funcionales
comunes con otras clases de vertebrados, potencialmente
presentes en un ancestro comun. Al explorar las bases
neurales, se ha observado que en los distintos grupos de
vertebrados las habilidades de aprendizaje espacial parecen
estar asentadas en mecanismos neurales homélogos: como
el hipocampo en aves y mamiferos, el cértex medial en los
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reptiles es critico para las habilidades de mapeo cognitivo y,
de manera similar, el pallium telencefilico lateral de peces
(el presunto homdlogo del hipocampo de amniotas), estd
selectivamente involucrado en la cognicién espacial (Salas
et al., 2003). Asi, en peces y reptiles, el sustrato neural
involucrado en el aprendizaje espacial podria corresponder
a estructuras telencefélicas homélogas al hipocampo:
el pallium lateral y medial, respectivamente (Lépez et
al., 1999; Papini et al., 1999). Entre los tetrdpodos, el
telencéfalo de los anfibios presenta un nivel de organizacién
primitivo (en el sentido de no derivado). Este puede
dividirse en una regién palial o pallium (con una porcién
medial y una lateral) y otra subpalial (Muzio, 1999, 2012;
Rodriguez etal., 1998). Existe una hipétesis muy aceptada
con respecto al pallium medial de anuros respecto de que
es un drea homoéloga al complejo hipocampal de otros
tetrdpodos, basado en la posicién topografica (cuadrante
dorsomedial del telencéfalo), sus interconexiones neurales
y correspondencia neurohistoquimica (Northcutt &
Ronan, 1992). Esto convierte al pallium medial de los
anfibios en la estructura clave a investigar a futuro, con
el fin de contribuir a una mejor comprensién tanto de su
homologia como de sus equivalencias funcionales con el
hipocampo de otros grupos de vertebrados.

Si bien los datos aportados por el presente trabajo
sugieren fuertemente la existencia en anfibios de dos
fenémenos generales del aprendizaje como son el bloqueo
y el ensombrecimiento, serd necesario reunir adn mds
informacién sobre los mismos, sumando una mayor
cantidad de estudios experimentales para fortalecer las
conclusiones halladas. Ademds, es importante incorporar
el estudio de otros fenémenos generales del aprendizaje
(como por ejemplo, la inhibicién latente) con el fin de
evaluar la extensién de estos hallazgos.

Finalmente, la existencia del bloqueo y el ensombre-
cimiento en una clase de vertebrado filogenéticamente
antiguo como los anfibios podria reflejar tanto la existencia
de un ancestro comun que compartan distintos grupos de
vertebrados surgidos por evolucién divergente, como su
aparicién en grupos diferentes por convergencia evolutiva.
Para discernir entre estas dos posibilidades, serd necesario
incorporar a los datos reunidos en el presente trabajo
informacién sobre los mecanismos que subyacen a los
comportamientos implicados. Sélo a través de las posibles
equivalencias funcionales de las estructuras homélogas
implicadas se podrd aclarar esta cuestion.
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