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Resumen

Empleando un laberinto virtual de agua se investigd la extincién y recuperacion del
aprendizaje espacial en humanos. Inicialmente se establecié el aprendizaje espacial por
entrenar a participantes para localizar una plataforma oculta que fue sefalada por un par de
claves distales o por una clave proximal. El aprendizaje adquirido fue posteriormente sujeto
a extincidn por retirar la plataforma del laberinto o por colocarla en una posiciéon novedosa.
La recuperacién del aprendizaje extinguido se investigd a través de los efectos de
renovacion y de recuperacion espontanea. En la renovacion, se condujo una prueba en un
contexto virtual diferente al presente durante la extincion. El cambio de contexto se realizod
sin anuncio o sefialado mediante claves lingiiisticas. En la recuperacion espontanea, se
interpuso un intervalo de retencidon entre la extincion y una prueba. Los resultados
demostraron la adquisicion y extincion del aprendizaje espacial por el establecimiento y
pérdida respectivamente de una preferencia por el cuadrante del laberinto en que se localizd
la plataforma y por la aproximacion inicial a esta zona. Se demostr6 renovacion en la
preferencia por el cuadrante reforzado y en la aproximacion inicial a dicho cuadrante
cuando el cambio entre contextos fue sefialado por claves lingiiisticas, en ausencia de €stas
los participantes tendieron a explorar zonas nunca reforzadas en el laberinto. Se demostro
recuperacion espontanea unicamente de la respuesta de aproximacion al sitio en que
originalmente se localizd la plataforma. Se discuten los procesos asociativos y no

asociativos presentes en la extincion del aprendizaje espacial.



Abstract

Extinction and recovery of human spatial learning was assessed using a virtual water maze.
Spatial learning was established by training participants to locate a hidden platform using a
set of distal or proximal landmarks and then it was extinguished through remove the
platform or placed it in a new position in the maze. The recovery of the spatial learning was
assessed through the renewal and spontaneous recovery effects. For the renewal effect, a
testing trial was conducted in a different virtual context respect to the present during
extinction. The context switch was made without notice or indicated by linguistic cues. For
the spontaneous recovery effect, 24 h interval retention was interposed between the
extinction and a final testing trial. The acquisition and extinction of spatial learning were
respectively demonstrated by the establishment and later suppression of a preference for the
reinforced quadrant and the initial approach to this area. For both of these variables a
renewal effect was demonstrated when context change was indicated by linguistic cues. In
the absence of such cues, participants tended to seek the goal in the non-reinforced
quadrants. The spontaneous recovery effect was demonstrated only for the initial approach
to the first reinforced quadrant. These findings are discussed in relation to the cognitive

map theory and associative approach of spatial learning.



1. Aprendizaje espacial

Independientemente del ambiente en que se habite, los animales a fin de sobrevivir
y reproducirse deben satisfacer diversos problemas adaptativos entre los que se encuentran
la localizacion de fuentes de alimentos y liquido, de parejas y crias, asi como sitios de
seguridad y confort (Vicens, Redolat & Carrasco, 2003). La localizacion de éstos es la
mitad del problema, siendo el resto recordar su ubicacidon para posteriores visitas. En el
caso de la especie humana, no es posible entender la gran dispersion ocurrida hace miles de
afios y que llevd a poblar las regiones mas reconditas del planeta (Diamond, 2006) sin
apelar a una gran capacidad de orientacion en el ambiente. Asi, esta habilidad para el
desplazamiento funcional es elemental para la adaptacion al entorno (Maier, 2001; Rodrigo,
2002; Shettleworth, 2010), de tal forma que incluso es posible suponer que fue su necesidad
la que en los organismos jug6 un importante papel como presion selectiva para la evolucion
de sistemas sensoriales y motores, asi como también para las funciones neuronales y
psicoldgicas asociadas al aprendizaje y la memoria espacial (Geary, 2005).

El aprendizaje y la memoria espacial (de aqui en adelante referido solo como
aprendizaje espacial), consiste en la capacidad de los animales para adquirir y
posteriormente recuperar conocimiento acerca de las caracteristicas de su entorno, lo que
les permite ubicarse a si mismos en el espacio y trazar rutas para alcanzar metas en forma
eficiente (Hampson, 1995; Postma, Jager, Kessels, Koppeschaar & van Honk, 2004;
Rodrigo & Prados, 2003; Vicens et al., 2003). La generalidad de este tipo de aprendizaje es
amplia entre las especies (Vicens et al., 2003), y ha sido demostrado en animales tan
diversos en la escala filogenética como lo son la mosca (Ofstad, Zuker & Reiser, 2011),
grillos (Wessnitzer, Mangan & Webb, 2008), cucarachas (Mizunami, Weibrecht &

Strausfeld, 1998), peces (Saito & Watanabe, 2005), tortugas (Lopez, Vargas, Gomez &
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Salas, 2004), sapos (Daneri, Casanave & Muzio, 2011), ratas (Morris, 1984), palomas
(Macphail, 2002), gatos (Poucet, 1985), chimpancés (Janmaat, Ban & Boesch, 2013) y
humanos (Fitting, Allen & Wedell, 2007). Aunque es posible la excepcion de su presencia
en organismos unicelulares como bacterias o crusticeos cuyo desplazamiento parece
basarse principalmente en tropismos (Brown & Herrnstein, 1975).

El comienzo de la investigacion en aprendizaje espacial puede rastrearse hasta los
inicios del siglo XX (Rodrigo, Artigas & Chamizo, 2007), desarrollandose desde dos
enfoques distintos. Por una parte, el tema se abordd a partir de estudios realizados en
ambientes naturales cuyo objetivo ha sido investigar conductas como la migracion, la
orientacion, el regreso al nido, y la localizacion de fuentes de alimento (e.g., Keeton, 1974;
Maier, 2001; von Frisch, 1967; Watson & Lashley, 1915). Por otra parte, también se ha
investigado a través de estudios experimentales conducidos en ambientes controlados de
laboratorio con la intension de identificar como los animales localizan una meta arbitraria
(e.g., Small, 1901; Tolman, 1948; Watson, 1907). Desde entonces a la fecha, diversas
estrategias de desplazamiento han sido descritas y multiples teorias para dar cuenta de ellas
han sido desarrolladas producto de ambas tradiciones (para una revision ver Rodrigo,
2002). Este trabajo se centrara en los estudios de naturaleza experimental y en dos de las

teorias desarrolladas a partir de ellos que pretenden explicar el aprendizaje espacial.

1.1 El estudio experimental del aprendizaje espacial

Uno de los primeros trabajos experimentales reportados en que se analizd el
aprendizaje espacial fue elaborado por Small (1901). Dicho autor entrend a ratas para
resolver un laberinto de Hampton Court y notd que sobre repetidas exposiciones a €ste, los

animales mostraban movimientos de desplazamiento estereotipados que se acompaifiaban de
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un aumento en la velocidad de la carrera y una disminucion en los errores cometidos (i.e.,
eleccion de corredores sin salida), lo que era consistente con la adquisicion de un
aprendizaje espacial. Acerca de los mecanismos que permitian a las ratas estas conductas,
Small discutio la participacién de procesos cognitivos (i.e., imdgenes mentales o algin tipo
de memoria) asi como la adquisicion de movimientos de naturaleza automatica, siendo
estos ultimos los aceptados como plausibles quizés debido al zeitgeist de la época.

Desde una posicién que asumia que el aprendizaje espacial podia ser explicado a
partir de la adquisicion de movimientos automadticos, diversas investigaciones fueron
realizadas para analizar el valor de las sensaciones visuales, tactiles, auditivas u olfativas en
el control del desplazamiento funcional en el entorno (e.g., Carr & Watson, 1908;
Ingebritsen, 1933; Lashley & Ball, 1929; Watson, 1907). En uno de estos trabajos, Watson
(1907) elimind, uno a la vez o en su combinacion, los sentidos en ratas (i.e., vista, olfato,
oido, y tacto) y compar6 su grado de aprendizaje para resolver un laberinto contra el de
sujetos control. Al no encontrar diferencias entre ambas categorias de animales (i.e.,
sensorialmente privados vs. control), supuso que serian sefiales internas (i.e., cinestésicas)
las responsables del aprendizaje espacial. Watson (1914) sugiri6 que la sensacion de la
posicion de los musculos involucrados en el movimiento seria un estimulo que produciria
una serie de respuestas que encadenadas ocasionarian el desplazamiento funcional en un
laberinto. Evidencia favorable a esta idea provino de un estudio conducido por Carr y
Watson (1908), quienes colocaron a ratas en un extremo de un corredor lineal y las
entrenaron para recorrerlo hasta encontrar alimento que se encontraba en el extremo distal.
Tras un extensivo entrenamiento, la longitud del pasillo se redujo a la mitad, aunque la
presentacion del alimento en su extremo final se mantuvo intacta. Los autores partian del

supuesto de que si las sensaciones cinestésicas eran suficientes para orientar a las ratas en el
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corredor —y no propiamente un sentido de distancia— ante un cambio como el ocasionado,
los animales mostrarian un periodo durante el cual estas sensaciones tendrian que
acomodarse a las nuevas condiciones por lo que el ajuste conductual no seria inmediato
(i.e., correr menos para alcanzar la meta). Consistente con este supuesto, las ratas bajo la
nueva situacion al llegar al final del corredor ignoraron la comida y se fueron de bruces
contra el muro.

La importancia de las sensaciones cinestésicas en el control del aprendizaje espacial
fue cuestionada por Lashley y Ball (1929) y por Ingebritsen (1932). Dichos autores
recortaron las fibras aferentes del tronco y las piernas en ratas de modo que no pudieran
percibir tales sensaciones, y aun asi los animales lograron completar exitosamente un
laberinto aprendido previo a la operacion o adquirir la conducta necesaria para resolverlo
cuando fueron expuestas a uno novedoso. En medio de esta controversia, a través de una
revision de los trabajos hasta entonces elaborados, Restle (1957) concluyd que las ratas
empleaban sensaciones cinestésicas para resolver un laberinto que es relativamente
sencillo; en cambio, con laberintos mas complejos, se usaban otras fuentes de informaciéon
(e.g., vista, oido, olfato). Por su parte, Woodworth y Schlosberg (1938) consideraron que
ningln sentido por si mismo era crucial para resolver un laberinto, independientemente de
su dificultad.

Una nueva controversia en la investigacion experimental del aprendizaje espacial
fue alentada por la postura mantenida por Hull (1943) y por Tolman (1932) al analizar la
conducta de ratas al resolver un laberinto en forma de T. Hull sostenia que lo que las ratas
aprendian durante el entrenamiento en esta tarea era a realizar una respuesta (e.g., giro a la
derecha) contingente a la presentacion de un reforzador (e.g., alimento). A esto se le llamo

aprendizaje de respuestas y se consider6 un caso de condicionamiento instrumental. En
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contraposicion, Tolman afirmaba que los animales aprendian a asociar lugares (e.g., brazo
en el laberinto orientado hacia una clave) con recompensas (e.g., alimento). A esto se le
llamo aprendizaje de lugar y se considerd un caso de condicionamiento pavloviano. En el
debate entre ambas posturas, Tolman, Ritchie y Kalish (1946b) demostraron la dominancia
del aprendizaje de lugar respecto al aprendizaje de respuestas con este ultimo presentando
una mayor dificultad en su adquisiciéon. No obstante, Blodgett, McCutchan y Mathews
(1949) reportaron datos opuestos, pues en su estudio el aprendizaje de respuesta se adquirio
antes que el de lugar. Otros autores continuaron investigando la validez de una u otra
postura (e.g., Scharlock, 1955) y en una revision sobre el tema, Restle (1957) concluy6 que
ningun tipo de aprendizaje era dominante per se en la solucion del laberinto. El aprendizaje
de lugar ocurria temprano en el entrenamiento cuando se disponia de un entorno rico en
claves que permitieran la orientacion del animal. En cambio, el aprendizaje de respuesta se
presentaba en animales expuestos a un sobreentrenamiento en ambientes pobres en claves.
Un momento neuralgico en la investigacion experimental del aprendizaje espacial
de inicios del siglo pasado fue la propuesta desarrollada por Tolman acerca de los
mecanismos empleados por los animales al resolver un laberinto. Estos mecanismos se
expresaban en su teoria de la expectativa (Tolman, Ritchie & Kalish, 1946a) y en la
hipotesis del mapa cognitivo (Tolman, 1948; para una revisiobn y reinterpretacion
contemporanea ver Johnson & Crowe, 2009). La teoria de la expectativa esta basada en la
idea de que al ser expuestos a un laberinto, los animales no solo adquieren conocimiento
sobre las caracteristicas del entorno, sino que también desarrollan la expectativa de
encontrar un reforzador en un punto especifico del mismo. Como consecuencia, en cada
ocasion que un animal fuera expuesto a un conjunto de estimulos que antes hayan sido

asociados con un reforzador, dicho animal tendera a desplazarse hacia el sitio en donde
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espera localizarlo. En la hip6tesis del mapa cognitivo se elaboro la idea de que al exponerse
a un laberinto los animales son capaces de codificar en una representacion mental las
relaciones espaciales existentes entre la meta y las caracteristicas del entorno. A través de
dicha representacion es posible trazar rutas para desplazarse del punto A (salida) al punto B
(meta) en un laberinto. Este mapa cognitivo podia adquirir dos formas: el mapa de listado y
el mapa comprehensivo. El mapa de listado permitia a los animales reconocer en un
laberinto un Unico trayecto del punto de partida hasta el punto donde se encontraba la meta,
por lo que un cambio en las caracteristicas del ambiente les dificultaria el desplazamiento
funcional. Un mapa de este tipo seria producto del sobreentrenamiento, un dafio cerebral, o
situaciones que resultaran de alto estrés para los animales. El mapa comprensivo consistia
en una codificacion mas extensa y rica del ambiente en la que se incorporaban diversas
rutas y trayectorias, lo que facilitaba el trazar vias alternas para llegar de uno a otro punto
ante cambios en el ambiente.

Las hipotesis del mapa cognitivo y de la adquisicion de una expectativa para
localizar un reforzador en un punto del laberinto se fundamentaron en el aprendizaje
latente, originalmente demostrado por Blodgett (1929) y que puede ser definido como el
aprendizaje que ocurre en la ausencia inmediata de cambios observables en la conducta
(Johnson & Crowe, 2009). En un estudio, Tolman y Honzik (1930) entrenaron por 17 dias a
tres grupos de ratas para resolver un laberinto. Un grupo siempre encontr6é un reforzador al
llegar a la meta y otro grupo nunca fue reforzado. El tercer grupo encontrd un reforzador al
llegar a la meta pero solo a partir del dia 11 de entrenamiento. Los resultados de este
experimento mostraron de forma previsible que el grupo siempre reforzado disminuy6
sistematicamente el nimero de errores cometidos, mientras que el grupo que nunca fue

reforzado mostr6 una ejecucion deficiente. No obstante, el grupo con reforzamiento tardio
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mejord drasticamente su ejecucion para el dia 12 y se mantuvo asi en los dias posteriores.
Estos datos sugirieron a los autores que a partir de la exploracion en el laberinto durante el
periodo sin reforzamiento, las ratas del grupo de reforzamiento tardio formaron un mapa
cognitivo que representaba las relaciones espaciales entre los elementos del entorno
(hipdtesis del mapa cognitivo). Este mapa no tuvo utilidad sino hasta que su uso permitié
encontrar el esperado reforzador (teoria de la expectativa).

Si bien la investigacion en el tema del aprendizaje espacial fue fecunda durante la
primera mitad del siglo pasado, hubo varios factores que ocasionaron un decremento
sistematico en su interés durante las décadas de 1950-60. Uno de ellos fue que Tolman
nunca explicit6é los mecanismos cognitivos o neuronales asociados a su mapa, por lo que no
pudo acreditar su teoria (Eichenbaum, Dudchenko, Wood, Shapiro & Tanila, 1999). Otro
fue el interés cada vez mayor por parte de la psicologia norteamericana en la busqueda de
soluciones practicas a problemas sociales. Esto fue acompanado por un desencanto en el
desarrollo teorico de las diferentes posturas acerca del aprendizaje planteadas hasta
entonces (Leahey, 2004). Finalmente, la aceptacion del conductismo radical propuesto por
Skinner (e.g., Skinner, 1953, 1973) que establecia a la conducta como unidad de analisis de
la psicologia cientifica eliminando las referencias a procesos inferidos en el organismo,
generd nuevas tendencias en la investigacion.

A pesar de lo anterior, no hubo que esperar mucho antes de que el interés por
descubrir como los animales aprenden a desplazarse en su entorno se reavivara (Rodrigo &
Prados, 2003). Esto no solo se acompaiid de nuevas preparaciones para su estudio
experimental como es el caso del laberinto de agua (Morris, 1981) o el laberinto radial
(Olton & Samuelson, 1976), sino también del desarrollo de nuevas teorias como la del

mapa cognitivo de O’Keefe y Nadel (1978) o la aplicacion de otras ya existentes (i.e.,
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aprendizaje asociativo, Dickinson, 1980) para la explicacion de este tipo de aprendizaje.
Antes de exponer tales teorias, se describird una de las preparaciones actualmente mas

empleadas en la investigacion en aprendizaje espacial: el laberinto de agua.

1.2 El laberinto de agua de Morris

El laberinto de agua fue desarrollado por Richard Morris (Morris, 1981, 1984) para
el estudio del aprendizaje espacial y para la confrontacion de las incipientes
aproximaciones tedricas que a finales del siglo anterior se debatian su explicacion (e.g.,
Olton & Samuelson, 1976; O’Keefe & Nadel, 1978). Parte de su inspiracion esta basada en
preparaciones antes desarrolladas en que ratas eran expuestas a entornos acuaticos de los
cuales debian escapar (e.g., Glaser, 1910; Waller, Waller & Brewster, 1960).

El laberinto consiste en un tanque lleno de agua que es colorada con leche o latex a
fin de reducir su transparencia y asi dificultar la vision a través de ella. En su interior se
coloca una plataforma cuya parte mas alta se encuentra aproximadamente 1 cm por debajo
del nivel del agua y que ofrece al animal un sitio de seguridad por el cual puede escapar de
la situacion. El area del tanque se divide mediante una linea imaginaria en cuatro
cuadrantes y la plataforma se ubica en el centro de alguno de ellos. La habitacion o entorno
en que se coloca el laberinto puede contener objetos que hacen de claves y al mantenerse en
una posicion fija respecto a la localizacion de la plataforma es que dichas claves se vuelven
relevantes para la orientacion del animal, facilitando asi la ubicacion de la plataforma
(Morris, 1981). La Figura 1 ilustra la preparacion hasta aqui descrita.

Entre las bondades asociadas a este laberinto se encuentran el que las ratas son
buenas nadadoras (Metz, Kolb & Whishaw, 2005), por lo que no requieren un aprendizaje

previo a la exposicion al ambiente acudtico. Adicionalmente, no es necesario someter a los
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animales a condiciones de privacion de alimento o liquido (Save & Poucet, 2005) y aunque
por tratarse de animales no acuaticos su inmersion puede ocasionar una respuesta de estrés
(Vicens et al., 2003), ésta tiende a disminuir gradualmente en el curso de la exposicion al
agua (Aguilar-Valles et al., 2005; para datos opuestos verHarrison, Hosseini & McDonald,
2009). Ademas, no hay evidencia de que el laberinto de agua sea resuelto a través de pistas
visuales u olfativas, lo que incrementa la validez de esta preparacion para el estudio del

aprendizaje espacial (Morris, 1981).

I Plataforma de escape I

HaB:

SO SE

Figura 1. Laberinto de agua con plataforma oculta y claves A y B que sefialan
su ubicacion (izquierda) en la parte central de uno de los cuadrantes que lo
conforman (derecha). Adaptada de Rodrigo y Prados (2003) y Vicens, Redolat

y Carrasco (2003).

Existe una version no espacial de esta preparacion que es semejante a la anterior,
salvo que la parte mas alta de la plataforma sobresale aproximadamente 1 cm del agua y
por tanto se hace visible al animal. Esta version es 1til para igualar los aspectos motores

(desplazamiento), motivacionales (escape) y de reforzamiento (seguridad en la plataforma)
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con respecto a la version espacial del laberinto de agua, pero anulando el factor aprendizaje
espacial. Esta modalidad comunmente se utiliza como un laberinto de control (cf., Morris,
Garrud, Rawlins & O’Keefe, 1982).

La importancia del laberinto de agua en la investigacion contemporanea se aprecia
no solo en que es una de las preparaciones mas empleadas en estudios conductuales y
neurobioldgicos en aprendizaje espacial (para una revision ver D’Hooge & De Deyn,
2001), sino también en la cantidad de temas que con ella han sido estudiados. Algunos de
estos temas son la ocurrencia de diferencias entre sexos (e.g., Galea, Kavaliers &
Ossenkopp, 1996), cambios cognitivos relacionados a la edad (e.g., Drapeau et al., 2003) y
consecuencias de lesiones neuronales (e.g., Warburton, Morgan, Baird, Muir, & Aggleton,
1999) en el aprendizaje espacial.

Adicionalmente, esta preparacion ha sido adaptada en diversas versiones analogas
para poder ser empleada con diferentes especies entre las que se hallan la mosca (e.g.,
Foucaud, Burns & Mery, 2010), ratones (e.g., Varvel & Lichtman, 2002), puercos de
guinea (e.g., Lewejohann, Pickel, Sachser & Kaiser, 2010), puercos (e.g., Siegford, Rucker
& Zanella, 2008) y humanos expuestos a ambientes reales (e.g., Fitting et al., 2007) y

virtuales (e.g., Astur, Tropp, Sava, Constable & Markus, 2004).

1.2.1 El laberinto virtual de agua

A pesar de que el interés en el estudio experimental del aprendizaje espacial
tradicionalmente ha comprendido una variedad de especies, en gran parte del siglo XX la
investigacion animal y humana se desarrollé en forma relativamente independiente. Esto
fue debido a dificultades metodoldgicas y a la falta de preparaciones que permitieran

obtener resultados comparables y revelar mecanismos de aprendizaje compartidos entre
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especies (Kelly & Gibson, 2007). En tanto que las preparaciones mas empleadas en
estudios con animales no humanos eran laberintos de corredor de diversos tipos (e.g., Olton
& Samuelson, 1976; Small, 1901; Tolman, Ritchie & Kalish, 1946b) o el laberinto de agua
(Morris, 1981), en estudios con humanos se ha recurrido a pruebas de lapiz y papel (e.g.,
Galea & Kimura, 1993), a la descripcion verbal de rutas o el reconocimiento de estimulos
visuales en ambientes reales (e.g., Ferrara et al., 2006). Esta situacion ha alentado a los
investigadores al uso de entornos virtuales (EV) en tercera dimension, con los cuales se
pretende simular las condiciones a las que son expuestos animales no humanos en tareas
espaciales (e.g., Canovas, Espinola, Iribarne & Cimadevilla, 2008; Cimadevilla, Canovas,
Iribarne, Soria & Lopez, 2011).

Entre las ventajas de la técnica de simulaciéon de EV se encuentra la facil
manipulacion de las caracteristicas del ambiente por parte del investigador/programador,
quien puede crear diversos tipos de ambientes a un costo menor en comparacion al disefio y
construccion de un espacio real (Rodrigo et al., 2007). Aunque una limitacion de los EV es
la ausencia de retroalimentacion propioceptiva y vestibular, existe evidencia de que la
informacion visual es suficiente para que los sujetos puedan realizar un recorrido funcional
en ¢éstos (Riecke, van Veen & Biilthoff, 2002) y que el aprendizaje espacial adquirido en un
ambiente virtual puede ser transferido a uno real (e.g., Foreman et al., 2000) y viceversa
(e.g., Ross, Skelton & Mueller, 2006). Esto ultimo sugiere el uso de mecanismos de
aprendizaje espacial semejantes en ambos tipos de entorno (i.e., real o virtual). También
hay evidencia de que la ventaja aportada por informacidon propioceptiva es minima en la
solucion de EV complejos (Ruddle & Peruch, 2004), de ahi que la simulacion de
desplazamiento en un EV pueda ser semejante en términos funcionales al desplazamiento

en un ambiente real. También se ha demostrado la validez ecologica y de constructo al
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estudiar la memoria a través de EV (Matheis et al., 2007) y el creciente uso de esta técnica
ha permitido la valoracion de modelos tedricos utiles en la investigacion en aprendizaje
espacial (para una revision ver Tyson, 2013).

Con la intension de estudiar el aprendizaje espacial en humanos y generar resultados
que sean comparables a los obtenidos en otras especies, el laberinto de agua ha sido
adaptado a una version virtual en numerosos estudios sobre conducta humana (e.g., Astur et
al., 2004; Astur, Ortiz & Sutherland, 1998; Hamilton, Driscoll & Sutherland, 2002;
Hamilton & Sutherland, 1999; Mueller, Jackson & Skelton, 2008; Sandstrom, Kaufman &
Huettel, 1998; Wilson & Alexander, 2010). En esta version los participantes son sentados
frente al monitor de una computadora en el cual se presenta en tercera dimension un tanque
o alberca virtual semejante al empleado en el laberinto real y las claves ttiles para localizar
la plataforma se colocan en el perimetro del tanque, suspendidas sobre éste, en algin pasillo
circundante, o en los muros de una habitacion virtual. La perspectiva de los participantes es
en primera persona y se utilizan las flechas de direccion en el teclado de la computadora o
un joystick a fin de desplazarse en este EV.

Al igual que el laberinto de agua empleado con roedores, el laberinto virtual de agua
ha demostrado su utilidad en la investigacion, entre otros temas, de fendmenos bésicos de
aprendizaje (e.g., Chamizo, Aznar-Casanova & Artigas, 2003), diferencias relacionadas al
sexo (e.g., Sandstrom et al., 1998), y de la funcion del hipocampo y otras estructuras
cerebrales en el aprendizaje espacial (e.g., Goodrich-Hunsaker, Livingstone, Skelton &

Hopkins, 2009).

1.2.2 Protocolo y evaluacion de la ejecucion

El laberinto de agua permite evaluar dos tipos de memoria, la memoria de referencia
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y la memoria de trabajo (e.g., Bavaresco, Streck, Netto & de Souza Wyse, 2005). La
memoria de referencia implica la retencion de informacién que se mantiene constante sobre
el tiempo, mientras que en la memoria de trabajo se retiene momentaneamente informacioén
que cambia frecuentemente (Gresack & Frick, 2003). Asi, el estudio de la memoria de
referencia requiere que la posicion de la plataforma oculta se mantenga estable con relacion
a las claves presentes en el entorno durante un entrenamiento relativamente prolongado
mientras que en el estudio de la memoria de trabajo la posicion de la plataforma y su
relacién con las claves en el entorno es especifica al ensayo. De la misma forma, el
laberinto virtual de agua ha sido usado para evaluar ambos tipos de memoria en humanos
(e.g., memoria de referencia: Astur et al., 1998; memoria de trabajo: Fajnerova et al., 2014).
En este trabajo nos concentraremos en el estudio de la memoria de referencia.

En el protocolo originalmente descrito por Morris (1981) las claves empleadas para
localizar la plataforma se colocaron distales a ésta. Los animales fueron entrenados por
cuatro dias, con un ensayo sin plataforma los primeros dos y ocho ensayos diarios durante
los dias restantes en los que hubo una plataforma oculta. Cada ensayo inici6é desde un punto
diferente del laberinto, esto a fin de evitar que el animal aprendiera una respuesta
estereotipada para alcanzar la plataforma. Para el dia cinco se realizaron cuatro ensayos de
entrenamiento semejantes a los de los dos dias previos, pero el quinto ensayo consistio de
una prueba en la cual plataforma fue retirada. Este ultimo ensayo fue util para evaluar la
preferencia espacial por un cuadrante del laberinto, misma que de ocurrir en el cuadrante
reforzado indicaria que el animal aprendio la ubicacion de la plataforma oculta. A la fecha,
las variaciones al protocolo descrito por Morris (1981) generalmente versan sobre el
numero de ensayos y dias de entrenamiento (cf., Morris et al., 1982; Schulz et al., 2002).

Igualmente se han descrito protocolos cuyo entrenamiento y prueba se realizan en un solo
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dia, que han sido usados para evaluar diferencias en el aprendizaje y la memoria espacial
entre distintas especies de roedores (e.g., Frick, Stillner & Berger-Sweeney, 2000) o para
investigar procesos de consolidacion de la memoria (e.g., Dorokhov et al., 2012).

Las claves presentes en el entorno en que se ubica el laberinto de agua pueden caer
en una de dos categorias: enddgenas o intencionales (Vorhees & Williams, 2006). Las
claves endogenas se refieren al mobiliario inherente de la habitacion (cf., Morris, 1981)
mientras que las claves intencionales son estimulos discretos y arbitrarios elegidos por los
investigadores para colocarse extralaberinto (cf., Sanchez-Moreno, Rodrigo, Chamizo &
Mackintosh, 1999). Respecto a la cantidad de claves pertinentes Vorhees y Williams (2006)
mencionan que no hay evidencia de que muchas claves ocasionen problemas para la
solucion del laberinto de agua, pero pocas claves si pueden dificultar el aprendizaje en la
tarea. La distancia claves-plataforma también es relevante y mientras menor sea €sta mas
facilmente la tarea sera resuelta (cf., Sansa & Prados, 2003).

A diferencia del grueso de estudios que emplean el laberinto de agua real, la version
virtual de esta preparacion se conduce en un solo dia y distintos autores han empleado un
numero diferente de ensayos de entrenamiento (cf., Hamilton et al., 2002; Sandstrom et al.,
1998). En este sentido, el protocolo para humanos es mas parecido al protocolo de un dia
para roedores. Las claves virtuales disefiadas pueden ser endogenas (cf., van Gerven,
Schneider, Wuitchik & Skelton, 2012) o intencionales (cf., Burkitt, Widman & Saucier,
2007) y la distancia entre ellas y la plataforma es también relevante en la solucion de la
tarea (cf., Chamizo, Artigas, Sansa & Banterla, 2011). En cuanto a la densidad de claves
presentes en el entorno, Redhead y Hamilton (2007) han sugerido que la mayor cantidad de
claves puede ocasionar una estrategia de busqueda de la plataforma diferente a la empleada

cuando la cantidad de ellas es menor. Adicionalmente, es comun el empleo de instrucciones
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verbales que solicitan a los participantes auxiliarse de las diversas claves presentes en el EV
para la localizacion de la plataforma (e.g., Burkitt et al., 2007; Chamizo et al., 2003, 2011;
Redhead, Hamilton, Parker, Chan & Allison, 2013; pero ver Hamilton & Sutherland, 1999).
Esto ultimo agrega a la situacion de aprendizaje elementos imposibles de incorporar en la
preparacion disefiada para roedores.

Tanto en el laberinto de agua real como en el virtual las variables dependientes mas
comunmente analizadas son la latencia de escape (i.e., tiempo desde el inicio de un ensayo
hasta la localizacion de la plataforma) y la permanencia en el cuadrante en que se localizd
la plataforma’ (Vicens et al., 2003). La primera es propia al entrenamiento y tiende a
disminuir sistematicamente sobre el curso de los ensayos; la segunda corresponde a la
prueba y se ha considerado como indicador de aprendizaje espacial el que esta variable
adquiera un valor por encima del nivel del azar (i.e. 25% de la duracion del ensayo). Otras
variables dependientes para el entrenamiento son la distancia recorrida y la ruta de nado
desde el punto de partida en el laberinto hasta la meta, y para la prueba el nimero de cruces
sobre el sitio exacto en que se ubico la plataforma y el angulo de la cabeza (roedores) o de

la vista (humanos) durante el recorrido.

1.2.2.1 Ejecucion de roedores y humanos en el laberinto de agua
La conducta de roedores y humanos entrenados en el laberinto de agua es
consistente entre si, dado que para ambas especies se ha reportado una disminucién

sistematica en la latencia de escape y una preferencia por encima del nivel de azar por el

' Hardt, Hupbach y Nadel (2009) han sefialado la posibilidad de una ambigiiedad en esta variable. De acuerdo
a estos autores, un animal que durante el entrenamiento aprendié con alta precision la ubicacion de la
plataforma oculta, al exponerse a una prueba y no localizarla en el sitio en donde espera que se encuentre
puede estar motivado a rapidamente desplazarse a otros puntos en el laberinto. El investigador puede
malinterpretar tal resultado como un fallo de aprendizaje espacial, cuando en realidad refleja lo contrario.
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cuadrante reforzado (roedores: Morris, 1981; Sanchez-Moreno et al., 1999; Sansa &
Prados, 2003; humanos: Driscoll, Hamilton, Yeo, Brooks & Sutherland, 2005; Fajnerova et
al., 2014; Goodrich-Hunsaker et al., 2009). Este resultado obliga a la pregunta de si es
debido a un mecanismo de aprendizaje compartido entre especies, si se trata de mecanismos
de aprendizaje distintos que trabajan en la misma direccion, o si es mas bien una mezcla de
ambas posibilidades. La busqueda de la mejor respuesta posible es relevante en tanto que
Premack (2007) ha advertido el riesgo que en el campo de la cognicion comparada
representa el confundir semejanza con equivalencia.

Wright (2010) propuso una estrategia util para identificar similitudes y diferencias
entre especies acerca de una habilidad cognitiva particular. Dichas similitudes y diferencias
comprenden aspectos cualitativos (e.g., la forma de una funciéon de adquisicion) y
cuantitativos (e.g., la velocidad de procesamiento de la informacion). A fin de obtener la
comparacion mas valida posible, esta estrategia requiere exponer a las especies meta en un
mismo experimento a una tarea con la mayor semejanza alcanzable, manipular los
parametros criticos sobre un rango dado, y comparar entre especies las relaciones
funcionales detectadas. Posteriormente, estas los resultados pueden interpretarse a partir de
la arquitectura neuronal e historia evolutiva de las especies meta.

Debido a la independencia entre los estudios que emplean roedores y humanos
expuestos al laberinto de agua y a las diferencias de procedimiento entre ellos, no es del
todo posible realizar una comparacion tan precisa como la demandada por Wright (2010;
para dos estudios que cubren este criterio ver: Astur, Taylor, Mamelak, Philpott &
Sutherland, 2002; Woolley et al., 2013). Sin embargo, es posible esbozar algunas
similitudes cualitativas entre tales especies. Por ejemplo, durante el entrenamiento la forma

que adquiere la funcion de su latencia de escape y de su distancia recorrida hasta la
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plataforma es decreciente negativamente acelerada, a la par que se establece una ruta de
desplazamiento cada vez mas directa hasta la meta (e.g., ratas: Dorokhov et al., 2012;
humanos: Astur et al., 2004). También se ha demostrado el uso de estrategias de busqueda
y aproximacién a la meta semejantes (Hamilton, Johnson, Redhead & Verney, 2009). En el
aspecto cuantitativo, durante la prueba ambas especies rebasan el nivel del azar en el
tiempo de permanencia en el cuadrante reforzado y cruzan un mayor nimero de veces sobre
el sitio en que se localizo la plataforma con respecto a otro punto equivalente en el laberinto
(e.g., ratas: Morris, 1981; Morris et al., 1982; humanos: Astur et al., 1998). En cuanto al
sustrato neuronal subyacente al aprendizaje espacial, para ambas especies se ha reportado la
dependencia de la eficiente ejecucion en el laberinto de agua en la adecuada funcion del
hipocampo (e.g., ratas: Morris et al., 1982; humanos: Goodrich-Hunsaker et al., 2009). En
un reciente estudio en el que se compard directamente a ratones y humanos expuestos al
laberinto de agua se demostrd que su ejecucion se superpuso. Ademas, en ambas especies
se detectd la activacion del cuerpo estriado en su porcion dorsomedial y de la corteza
prefrontal medial durante las fases iniciales de la adquisicion en la tarea (Woolley et al.,
2013). Esto indica una semejanza, adicional al hipocampo, entre las estructuras cerebrales
que median el aprendizaje espacial en ambas especies.

Una diferencia cuantitativa importante entre roedores y humanos entrenados en el
laberinto de agua es el nimero de sesiones/ensayos requeridos para la adquisicion del
aprendizaje espacial. Humanos pueden aprender la tarea con so6lo seis ensayos de
entrenamiento (e.g., Sandstorm et al., 1998), mientras que ratas requieren 12 ensayos
conducidos en una Unica sesion (e.g., Dorokhov et al., 2012; Frick et al., 2000).

Es posible que las diferencias en los parametros requeridos para la adquisicion del

aprendizaje espacial no sean propiamente debido al uso de un mecanismo de aprendizaje
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unico para cada especie y diferente entre si, sino al efecto de variables especificas a la
especie referidas como variables contextuales (Macphail, 1987). Una variable contextual
que pudiera afectar la ejecucion de roedores en el laberinto de agua pero no de humanos es
la respuesta de estrés que ocasiona la inmersion, misma que no se lleva a cabo con esta
ultima especie. Algunos estudios (e.g., Chamizo et al., 2003) han pretendido salvar esta
diferencia por equipar a participantes humanos con unos audifonos que emiten un sonido
aversivo durante el periodo de busqueda de la plataforma, pero los resultados obtenidos con
este agregado son semejantes a los reportados en humanos que no lo emplean y a su vez
con los reportados con roedores. Otra variable contextual pudiera ser el desplazamiento,
pues mientras que en el laberinto de agua los roedores deben nadar, humanos entrenados en
el laberinto virtual requieren mover s6lo una mano, ¢ incluso so6lo un par de dedos, para
desplazarse en el entorno. No obstante, en laberintos reales analogos al laberinto de agua la
ejecucion de humanos sigue mostrando una adquisicion del aprendizaje espacial semejante
a la ocurrida en roedores (e.g., Fitting et al., 2007). Es posible que la variable contextual
mas relevante que diferencie a roedores de humanos en la adquisicion del aprendizaje
espacial sea el uso de las instrucciones verbales dadas a estos ultimos. Las instrucciones
verbales pueden fungir como un potente facilitador del aprendizaje en la tarea. De hecho,
existe evidencia de que el contenido de las instrucciones dadas puede tener efectos
diferenciales en la conducta de humanos (cf., Hardt et al., 2009; Hamilton & Sutherland,
1999), haciéndola mas o menos semejante a la de ratas (e.g., Rodrigo, Chamizo, McLaren
& Mackintosh, 1997) en el laberinto de agua. No obstante, existe evidencia obtenida con
humanos con dafio bilateral en el hipocampo de que el uso de instrucciones verbales no
garantiza la adquisicion del aprendizaje espacial en un laberinto virtual de agua (Goodrich-

Hunsaker et al., 2009).
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Las semejanzas conductuales y en la funcidon neuronal en la solucion del laberinto
de agua hacen mas probable suponer que ratas y humanos emplean un mecanismo de
aprendizaje semejante para la adquisicion del aprendizaje espacial, que bien puede ser
matizado por las variables contextuales propias a cada especie. Un argumento como éste
puede elaborarse a partir del razonamiento de Papini (2008) quien sugiere que cuando una
variable independiente afecta a la conducta de diversas especies en forma semejante,
entonces es probable que dichas especies compartan el mismo mecanismo de aprendizaje.

Actualmente diversos mecanismos subyacentes al aprendizaje espacial han sido
propuestos en distintas teorias (e.g., Cheng, 1986; Gallistel, 1990), pero de acuerdo con
Kelly y Gibson (2007) las teorias que a la fecha han motivado la mayor cantidad de
investigacion a partir de sus tesis y controversias son la teoria del mapa cognitivo (O Keefe
& Nadel, 1978) y la aproximacion asociativa del aprendizaje espacial (Chamizo, 2002).
Aunque una teoria particular plantea mecanismos propios e incompatibles con los
propuestos por otra teoria, también se ha reconocido que en el aprendizaje espacial pueden
operar diversas fuentes de control o respuestas que operan en forma simultanea o en
paralelo (Hamilton et al., 2009). No seria de extrafiar que estas diversas respuestas pudieran
se predichas o explicadas a partir de mecanismos de aprendizaje propuestos por diferentes

teorias.

2. Teoria del mapa cognitivo

A pesar de su declive a mediados del s. XX, el interés en la investigacion
experimental acerca del aprendizaje espacial fue recobrado a finales de 1970 a la luz de la
publicacioén del libro “The Hippocampus as a Cognitive Map” (O’Keefe & Nadel, 1978), en

el cual se exponia una teoria que describia los mecanismos neuronales y cognitivos
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implicados en la orientacion de los animales en el espacio y que permitian la localizacién
de una meta. En el centro de esta teoria se situ6 al hipocampo y su funcion en relacion a la
memoria, particularmente la de tipo espacial. De entonces a la fecha se ha recopilado una
notable cantidad de informacion acerca de la memoria espacial y sus relaciones con los

tipos de memoria actualmente descritos.

2.1 Estructura y funcion del hipocampo

El hipocampo (cornu ammonis o cuerno de Ammon) se localiza bilateralmente en la
cara medial del 16bulo temporal, pertenece al sistema limbico y junto al giro dentado, el
subiculo y los rudimentos hipocdmpicos integra la formacion hipocampica. El hipocampo
se ha dividido en tres capas que son la molecular, la de células piramidales y la capa
polimorfa (stratum oriens); adicionalmente, se subdivide en cuatro regiones que se
designan como cuerno de Ammon 1, 2, 3, y 4 (i.e.,, CAl, CA2, CA3, y CA4
respectivamente). En el hipocampo se encuentran dos tipos de neuronas, las principales que
son cé€lulas piramidales y que corresponden a cerca del 90% de las células presentes en las
regiones CA1-CA4, y las intrinsecas (c€lulas polimorfas y células en canasta) que se
localizan en el stratum oriens y cuyos axones permanecen al interior de esta estructura. La
mayor aferencia extrahipocampal proviene de la corteza entorrinal, mientras que una via
eferente principal transcurre en el fornix el cual esta formado por los axones de las células
piramidales de las regiones CA1-CA4 y del subiculo (Afifi & Bergman, 2006; Escobar &
Silva, 2002). De forma importante, el hipocampo y la corteza prefrontal se encuentran
también interconectados. La conexion aferente involucra las proyecciones de la corteza
prefrontal hacia la corteza entorrinal, perirrinal y parahipocampal y desde alli al

hipocampo. La conexién eferente involucra proyecciones de las células piramidales de la
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region CA1 y del subiculo hacia la corteza entorrinal y perirrinal y de alli a la corteza
prefrontal. Existe también como una ruta directa que va de las células de CAl hasta la
corteza prefrontal. Se ha propuesto que esta conexidén juega un notable papel para la
cognicién en general (Sweatt, 2004).

El hipocampo se ha reconocido como una estructura importante para la formacion
de la memoria (Lavenex & Amaral, 2000) y de acuerdo a Shohamy y Turk-Browne (2013)
la memoria tiene una alta relevancia para la ejecucion de cualquier proceso cognitivo. La
memoria comprende cambios en la conducta posteriores al aprendizaje de una tarea que
reflejan procesos de adquisicion, consolidacion, retencidon, recuperacion, y ejecucion (Abel
& Lattal, 2001). La relacion entre la memoria y el hipocampo se descubrid accidentalmente
cuando en 1953 el paciente H.M. fue sometido a una ablacion bilateral de la cara medial del
l6bulo temporal como un tratamiento para la epilepsia intratable que padecia. Posterior a la
operacion H.M. perdi6 la capacidad para recordar experiencias personales recientes (e.g.,
qué habia desayunado) aunque otras formas de memoria permanecieron intactas (e.g.,
destreza para realizar tareas motoras; Milner, Squire & Kandel, 1998; Scoville & Milner,
1957). Aunque este descubrimiento supuso la nocidén de que la memoria no era un proceso
unitario a nivel psicologico o neuronal (Shohamy & Turk-Browne, 2013), hubo que esperar
un par de décadas mas de investigacion con humanos y animales no humanos para poder
establecer una taxonomia mads precisa que abarcard los tipos y subtipos posibles de
memoria (para una revision ver Squire, 2004). Esto llevo a la propuesta de un sistema
multiple de memoria en el cual si bien cada memoria tiene una funcion definida, no se
excluye la posibilidad de interaccidbn competitiva o cooperativa entre ellas (para una

revision Poldrack & Packard, 2003).
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La memoria puede ser clasificada a partir de tres criterios distintos que suponen
mecanismos de operacion diferentes soportados también por estructuras neuronales y
procesos fisiologicos distintos. Estos criterios son: duracion, naturaleza, y contenido. El
criterio de duracion implica la permanencia del recuerdo posterior al evento meta (e.g.,
entrenamiento en una tarea experimental) y comprende a la memoria a corto plazo (MCP)
cuya duracion es de varios minutos a horas, y la memoria a largo plazo (MLP) que
permanece al menos 24 h (Izquierdo, Medina, Vianna, Izquierdo & Barros, 1999). Se
considera también la existencia de una memoria remota (MR) que permite conservar
recuerdos por varios dias hasta por décadas (Moscovitch, Nadel, Winocur, Gilboa &
Rosenbaum, 2006). Si bien se ha propuesto que la MCP y la MLP son secuenciales (e.g.,
Agranoff, Davis & Brink, 1966), existe evidencia obtenida con ratas de que estos sistemas
actian en forma paralela (Medina, Schoeder & Izquierdo, 1999). No obstante, ambos
sistemas son interferidos por la administracion de antagonistas a receptores de glutamato
(AMPA, NMDA, metabotropicos) en el area CA1 del hipocampo (Izquierdo et al., 1999),
lo que implica tanto la participacion del hipocampo en los dos, asi como un punto de
semejanza entre ellos a nivel bioquimico. Para la MR se ha sugerido también la
participacion del hipocampo, al menos por el lapso inicial de su conformacion ya que
posteriormente el recuerdo es soportado por estructuras extra-hipocampales (e.g., corteza
prefrontal; Moscovitch et al., 2006). El criterio de naturaleza supone la existencia de una
memoria perdurable (archival), que corresponde a la MCP y a la MLP, en contraposicion a
la existencia de una memoria transitoria referida como memoria inmediata 0 memoria de
trabajo (MT) cuya duracion va de unos segundos a unos pocos minutos. Es sabida la
participacion del hipocampo en la MT en ratas a partir del descubrimiento como el que la

administracion de un antagonista a los receptores D1 (i.e., SCH23390) y a receptores
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muscarinicos (i.e., escopolamina) en el area CAl bloquea su formacion (Izquierdo et al.,
1999). El criterio de contenido clasifica a la memoria en memoria declarativa y memoria no
declarativa, ambas subsumidas en la MLP (Cohen & Squire, 1980). La memoria no
declarativa comprende destrezas motoras y habitos, condicionamientos emocionales y
esqueléticos, priming, y aprendizaje no asociativo. Por su parte, la memoria declarativa se
refiere a informacién que es cierta o falsa acerca de hechos o episodios. Esto ultimo permite
una clasificacion adicional para la memoria declarativa que distingue entre la memoria
semantica que se refiere a los hechos que sabemos sin importar el momento particular en
que se aprendieron, y la memoria episodica que se refiere a eventos autobiograficos cuyo
contenido (qué), contexto espacial (donde) y temporal (cudndo) son relevantes. Ambos
tipos de esta memoria declarativa se han propuesto dependientes del hipocampo, aunque
existe un debate al respecto ya que hay evidencia de que la memoria semantica se basa en
estructuras extrahipocampales (Knierim, Lee & Hargreaves, 2006). Coherente con lo
anterior, empleando técnicas de imagen cerebral en humanos se ha detectado la activacion
de diversas areas corticales (e.g., areas inferiores del lobulo temporal, regiones occipitales,
areas frontales y prefrontales) durante la evocacion de conocimiento del tipo almacenado
por la memoria semantica (Martin & Chao, 2001). Casos como el de H.M ponen de
manifiesto la relacion entre memoria episodica y el hipocampo. Adicionalmente, se ha
evidenciado que la lesion de esta estructura se acompaiia de una amnesia retrograda para la
memoria episodica con un gradiente temporal que demuestra una mayor pérdida de
recuerdos para eventos cercanos al momento del dafio mientras que los mas distantes a éste
se conservan parcial o totalmente intactos (Milner et al., 1998; Nadel & Moscovitch, 1997).
Esto ultimo implica algin proceso por el cual la informacion registrada en la memoria

episodica se vuelve independiente del hipocampo (cf., Moscovitch et al., 2006). La
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naturaleza de la memoria episodica ha sido polémica ya que, de acuerdo a su concepcion
original (Tulving, 1972), ésta es exclusiva a la especie humana. Ello es debido a que se
trata de un registro mnémico del cual se tiene plena conciencia acerca del qué, cudndo y
donde ocurrid, ademas de que se forma durante una Unica exposicion al evento a recordar.
Aunque la dificultad para evaluar la existencia de conciencia en animales no humanos es
coherente con esta postura (pero ver Griffin & Speck, 2004), a la fecha se ha propuesto la
existencia de una memoria tipo episodica (Clayton & Dickinson, 1998) propia a animales
no humanos, con la cual se pretende establecer un modelo animal de la memoria episodica
en humanos. No obstante, la preparacion experimental desarrollada para ello ha sido
criticada por Eichenbaum y Fortin (2003) por la posible confusién de memoria espacial con
memoria tipo episodica en la que incurre. También se han objetado algunos criterios
definitorios de la memoria episodica originalmente propuestos por Tulving. Knierim, Lee y
Hargreaves (2006) han sefialado que la cualidad de aprendizaje en un solo ensayo, la
temporalidad y el aspecto espacial de un evento estdn presentes también en otros tipos de
aprendizaje (e.g., aversion condicionada al sabor). A decir de estos autores, son requeridos
criterios definitorios adicionales que delimiten a la memoria episoddica respecto a otras
formas de memoria, particularmente con la memoria espacial. También se ha considerado
que en humanos la memoria espacial es en realidad un componente de la memoria
episodica que permite el registro del contexto espacial de los eventos (Moscovitch et al.,
2006). En animales no humanos, la memoria espacial al ser dependiente del hipocampo, se
ha propuesto como analoga a la memoria declarativa (Dorokhov et al., 2012; Morris, 2013;
O’Keefe & Nadel, 1978).

Independientemente del tipo del cual se trate, en la conformacién de la memoria

participan procesos referidos como consolidacion, reconsolidacion y recuperacion. La
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consolidacion permite a la memoria desprenderse de su caracter 1abil y ser conservada en
forma estable por periodos de tiempo prolongados (para una revision ver McGauhg, 2000).
Este proceso fue propuesto a partir del descubrimiento de que manipulaciones post-
adquisicion podian dificultar (e.g., Agranoff et al., 1966; Duncan, 1949) o facilitar (e.g.,
Doty & Doty, 1966) el establecimiento de la memoria. Actualmente se reconocen dos tipos
de consolidacion, la consolidacion sinaptica y la consolidacion de sistema (Dudai, 2004).
La consolidacion sindptica (también llamada consolidacién inicial o a corto plazo) se lleva
a cabo en un tiempo relativamente rapido que va de minutos a horas posterior al término del
evento meta y ocurre en nodos o circuitos neuronales de estructuras implicadas en la
formacion de la memoria. En cambio, la consolidacion de sistema (también llamada
consolidacion tardia o a largo plazo) ocurre en un periodo que va de semanas a meses
incluso llegando a afios, e involucra la reorganizacion de circuitos del cerebro. El modelo
estandar de la consolidacion de la memoria propone que la informacion es registrada por la
corteza cerebral y de alli es dirigida al hipocampo y otras estructuras de la cara medial del
l6bulo temporal y el diencéfalo (Nadel & Moscovitch, 1997). En esta fase inicial se
encuentra involucrada la consolidacion sindptica. En paralelo o como consecuencia, un
proceso de consolidacion de sistema inicia el cual permite estabilizar el registro mnémico y
asi la memoria primero dependiente del hipocampo se hace independiente de éste, siendo
entonces el neocortex el responsable de su permanencia y recuperacion (Dudai, 2004). En
afos recientes se ha propuesto que la reactivacion de una memoria ocasiona que ésta
recobre su caracter 1abil, por lo que es necesaria su reconsolidacion (para una revision ver
Alberini, 2005). La teoria de la reconsolidacion de la memoria se ve apoyada por la
evidencia de que tras la recuperacion de una memoria ya consolidada, diversas

manipulaciones pueden aun perjudicar (e.g., estimulacion eléctrica de la formacion
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reticular) o mejorar (e.g., periodo de suefio) su posterior recuperacion (para una revision ver
Sara, 2000). Finalmente, la recuperacion es la demostracion mas fehaciente de la existencia
de la memoria e implica el que un organismo sea expuesto ante un estimulo o situacion de
aprendizaje antes experimentada a fin de evaluar los cambios conductuales, identificando si
son 0 no semejantes a los ocurridos durante la exposicion original (i.e., adquisicion; Abel &
Lattal, 2001). La coherencia entre la ejecucion en la adquisicion y la prueba es un indicador
de la calidad de la memoria y diferentes tipos de memoria (e.g., MT, MCP, MLP, MR)
pueden ser evaluados en funcion del intervalo de retencion utilizado antes de una prueba.
Parte sustancial de la investigacion en consolidacion, reconsolidacion y
recuperacion trata de descubrir las estructuras neuronales asi como los mecanismos
celulares y moleculares involucrados en dichos procesos. Al respecto, se ha demostrado la
participacion del hipocampo en todos ellos, con diferencias por ejemplo en el nivel de
participacion de la sintesis de proteinas, el momento critico de la sintesis, o el tipo de
receptor involucrado (e.g., AMPA, NMDA, GABA,, receptores metabotropicos; Abel &
Lattal, 2001; Izquierdo et al., 2006; McGauhg, 2000; Moscovitch et al., 2006; Szapiro et
al., 2002). Es también reconocida la presencia de consolidacion, reconsolidacién y
recuperacion dependientes del tipo de tarea empleada, lo que sugiere la existencia de
diversos mecanismos propios a diferentes categorias de memoria (Alberini, 2005).
Empleando roedores expuestos al laberinto de agua, diversos estudios han aportado
evidencia acerca de la ocurrencia de consolidacion y reconsolidacion en la memoria
espacial, y otros mas han demostrado que su recuperacion es también susceptible de ser
interferida. En estos trabajos se ha resaltado el papel del hipocampo en dichos procesos. El
disefio experimental tipicamente empleado en estos estudios consiste en conducir un

entrenamiento en la tarea hasta que los animales hayan alcanzado el nivel asintético.
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Cuando se pretende evaluar la consolidacion, la manipulacion es llevada a cabo antes de
una prueba. Si se trata de investigar la reconsolidacion, se realizan dos pruebas pero entre
una y otra se manipula la variable de interés. En cambio, si lo que se busca es afectar la
recuperacion, la manipulacion tiene lugar inmediatamente antes de la prueba. Siendo el
hipocampo la estructura meta, los estudios en consolidacion han demostrado el perjuicio
durante la prueba en la conducta adquirida al nivel asintotico con la inactivacion temporal
de receptores AMPA (Riedel et al., 1999), por bloquear sus canales de sodio dependientes
de voltaje en forma unilateral (Cimadevilla, Miranda, Lopez & Arias, 2005) y bilateral
(Cimadevilla, Miranda, Lopez & Arias, 2008), ya sea en forma temprana o tardia (i.e.,
respectivamente 20 a 30 vs. 30 a 120 min posteriores al entrenamiento (Cimadevilla,
Lépez, Nieto, Aguirre & Fernandez, 2009), por administrar un agente que interfiere con la
transmision sinaptica del area CA3 (Florian & Roullet, 2004), o por administrar un
antagonista a los receptores de orexina-A en el area CA1 (Akbari, Naghdi & Motamedi,
2006). Un resultado semejante ha sido demostrado cuando inmediatamente después de una
prueba se administra en el area CA1 un agente bloqueador de la sintesis de proteinas y
entonces se realiza una segunda prueba tras un intervalo de 24 o 120 h (Rossato, Bevilaqua,
Medina, Izquierdo & Cammarota, 2006). Estos datos indican que la interrupcion de la
reconsolidacion afecta negativamente tanto a la MLP (24 h) como a la MR (120 h) del tipo
espacial y sugiere la participacion del hipocampo en este ultimo tipo de memoria (cf.,
Moscovitch et al., 2006). La reconsolidacion de la memoria espacial se ha visto también
interrumpida por la administracion de un agente inhibidor de la proteina cinasa C (Bonini et
al., 2007) o un inhibidor de la expresion de genes (DaSilva, 2008), ambos en el area CA1.
Igualmente se demostré que la reduccién en la expresion de la proteina c-Fos en el

hipocampo dorsal previo a una prueba 24 h después de la adquisicion perjudica la
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recuperacion de la memoria espacial (Cholvin et al., 2014). Este resultado también se
obtuvo con la administracion de lidocaina antes de una prueba demorada 5 horas o 30 dias
respecto al entrenamiento (Broadbent et al., 2006). Este ultimo dato indica la participacion
del hipocampo en la recuperacion de la MR de tipo espacial. Moser y Moser (1998)
reportaron con ratas que la recuperacion de la memoria espacial requiere la integridad de
cerca del 70% del hipocampo (i.e., en conjunto la parte ventral y dorsal) en contraposicion
a la requerida para su adquisicion, que es menor al 25% de dicha estructura.

Otra funcion propuesta para el hipocampo es la del procesamiento de la informacion
contextual (Good, 2002; Hirst, 1974; Nadel & Hardt, 2004). El procesamiento de este tipo
de informacion se ha supuesto central a la funcion de la memoria espacial y de la memoria
episodica (Nadel & Hardt, 2004). El término contexto generalmente se ha definido como
los estimulos y aspectos ambientales presentes en una situacion experimental (e.g., Good,
2002; Maren & Holt, 2000; Rosas, Callejas-Aguilera, Ramos-Alvarez & Fernandez-Abad,
2006), aunque también hace referencia a cualquier estimulo que influya en el control que
ejercen otros estimulos sobre la conducta (Rosas et al., 2006). Fantino (2001) agreg6 a esto
los eventos histéricos que afectan la conducta ante los estimulos actuales, dotando de una
dimension temporal al concepto en cuestion, y otros autores han incluido en el término
estados internos como el hambre, la sed, o el creado por la administracion de alguna droga
(e.g., Hirst, 1974; Kennedy & Shapiro, 2004). Recientemente se ha ofrecido una taxonomia
mas ordenada acerca de este concepto que indica la existencia de un contexto interno y uno
externo (Maren, Phan & Liberzon, 2013). El contexto interno comprende al cognitivo y al
interoceptivo, que se refieren respectivamente a las expectativas mantenidas durante una
situacion de aprendizaje y a las condiciones hormonales/fisiologicas del organismo. El

contexto externo incluye el espacial (i.e., donde ocurren los eventos), el temporal (i.e., el
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orden en que ocurren y el paso del tiempo), y el sociocultural (i.e., interaccion entre
individuos).

En relacién con la memoria, es conocida la influencia que sobre ésta tiene el
contexto. Por ejemplo, Godden y Baddeley (1975) demostraron que buzos recuerdan mejor
una lista de palabras cuando el entrenamiento y la prueba se realizan ambos en el mismo
contexto y no cuando uno es conducido fuera y el otro dentro del agua o viceversa (ver
también Baker, Bezance, Zellaby & Aggleton, 2004). Tal resultado ilustra el efecto de
recuperacion dependiente del contexto, esto es, que la informacion adquirida en un
ambiente particular se recupera mas facilmente en ese mismo ambiente y no en otro
(Tulving & Thompson, 1973). Este efecto se ha reportado en humanos y en animales no
humanos (para una revision ver Bouton & Moody, 2004).

Con animales no humanos el papel del hipocampo en el procesamiento de la
informacion contextual se ha investigado a través de la preparacion de condicionamiento
contextual del miedo (Fanselow, 2000). En esta preparacion, una rata es expuesta a un
contexto particular y entonces se le administra uno o varios choques eléctricos para después
retirarla de la situacion. Cuando el animal es retornado a dicho contexto se aprecia una
respuesta de congelamiento (freezing), la cual no ocurre si previo al condicionamiento el
hipocampo fue lesionado (para una revision ver Maren, Anagnostaras, & Fanselow, 1998).
Aunque datos de este tipo argumentan a favor del papel del hipocampo en el procesamiento
de la informacién contextual, Good (2002) ha sefalado que la lesion en esta estructura lleva
a un estado de hiperactividad en ratas. Asi, la ausencia de congelamiento puede no
necesariamente reflejar el déficit para procesar la informacion contextual, sino ser solo un
artefacto producto de la hiperactividad. En contra de esta explicacion alterna hay evidencia

de que la pre-exposicion al contexto antes de la lesion hipocampal preserva el
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condicionamiento al contexto (Young, Bohenek & Fanselow, 1994), pero si el hipocampo
es farmacologicamente inactivado durante la pre-exposicion, entonces se impide el
condicionamiento (Matus-Amat, Higgins, Barrientos & Rudy, 2004). A lo anterior hay que
agregar que el condicionamiento al contexto ocurre también en preparaciones apetitivas y
que la lesion del hipocampo impide su adquisicion (Good & Honey, 1991). También, en
acuerdo con el planteamiento de un contexto interno, Kennedy y Shapiro (2004)
demostraron que ratas son capaces de discriminar entre un estado de privacion de alimento
y uno de privacién de liquido y entonces realizar una respuesta de aproximaciéon a un
comedero o a un bebedero en forma coherente con el estado percibido. La transeccion del
fornix o la lesion del hipocampo impiden este reconocimiento interoceptivo.

Respecto al procesamiento de la informacién contextual en humanos, diversos
estudios colocan también al hipocampo como la estructura responsable de dicha funcion.
Chun y Phelps (1999) entrenaron a participantes control y con lesion hipocampal en una
tarea perceptiva dependiente de estructuras extrahipocampales. El estimulo a percibir podia
aparecer entre otros mas en una configuracion aleatoria o en una configuracion constante
que hizo el papel de contexto espacial. Ambos grupos aprendieron la tarea, pero solo el
grupo control pudo beneficiarse del efecto facilitador que la informacidén contextual
aportaba. En un estudio de caso, un paciente con dafio hipocampal perinatal fue expuesto a
un EV que debia recorrer, observado diversos objetos colocados en sitios especificos. En
una prueba de retencion, el participante fue capaz de recordar los objetos vistos con una
elevada precision, pero fue incapaz de reconocer el sitio (contexto) en el que éstos se
encontraban (King, Trinkler, Hartley, Vargha-Khadem & Burgess, 2004). A personas
sanas, Davachi, Mitchell y Wagner (2003) les presentaron diversos adjetivos y les

solicitaron que imaginaran para cada uno un contexto apropiado (e.g., adjetivo: sucio >
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contexto: basurero) o que ordenaran sus silabas en forma inversa (e.g., sucio = cio-su). Al
mismo tiempo se registrd la actividad neuronal via imagenes de resonancia magnética
funcional (fMRI). En una prueba demorada se encontrd que la activacién del hipocampo
fue el mejor predictor del correcto recuerdo de los adjetivos ligados a un contexto, mientras
que la activacion de la corteza perirrinal hizo lo mismo para los adjetivos cuyas silabas

fueron reordenadas.

2.2 Sistema taxico vs. Sistema local: rutas y mapas

El punto de partida de “The Hippocampus as a Cognitive Map” (O’Keefe & Nadel,
1978), es la distincion hecha por sus autores entre dos tipos de sistemas que permiten a un
animal desplazarse en el entorno: el sistema taxico y el sistema local. El primero permite el
trazado de rutas y el uso de una estrategia de desplazamiento llamada tdxica, mientras que
el segundo facilita la generacion de mapas y su estrategia asociada es nombrada
cartogrdfica. Ambos, rutas y mapas, habilitan al animal para desplazarse en un entorno a
fin de alcanzar una meta, aunque la naturaleza del conocimiento que subyace a la conducta
involucrada para ello difiere de manera sustancial.

Se asume que el sistema taxico tiene su base neuronal en los sistemas sensoriales y
motores en el encéfalo, asi como en estructuras extrahipocampales (O’Keefe & Nadel,
1978). Este sistema permite la generacion de una ruta, la cual puede ser entendida como un
camino inequivoco a seguir para alcanzar una meta e involucra una secuencia de estimulos
y respuestas que encadenados dirigen el desplazamiento del animal. La indicacion
“caminar (respuesta) hasta el semaforo (estimulo) y girar a la derecha (respuesta) para
llegar a la tienda (meta)” ilustra una ruta, misma que tiene dos formas a través de las cuales

puede generarse, la de guia y la de orientacion. En el primer caso el animal dirige su
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atencion a una clave en el ambiente que sefiala la ubicacion de una meta, entonces debe
aproximarse o distanciarse de ella. En el segundo caso, se trata de una respuesta especifica
(e.g., caminar hasta la esquina y doblar a la izquierda) que el animal debe realizar para
alcanzar una meta, la cual ademés puede o no estar sefialada por una clave. Estas formas
implican un aprendizaje de tipo asociativo, y se identifican respectivamente con el
aprendizaje de lugar (Tolman, 1932) y el aprendizaje de respuesta (Hull, 1943).

Cuando un animal se desplaza a partir de una ruta, sea una guia o una orientacion,
esta empleando una estrategia taxica. Una ruta ocurre en un espacio egocéntrico, y asi como
puede ser simple en su ejecucion, es también inflexible y vulnerable. Esto tltimo implica
que debe realizarse en forma estereotipada, y ante cambios en las claves ambientales, la
pérdida de informacion sobre cémo ejecutarla, o la dificultad para convertir las
instrucciones en conducta, la probabilidad de alcanzar la meta se ve disminuida. También
se considera que al centrarse la atencion del animal en una clave a seguir (guia) o en una
respuesta a realizar (orientacion), el contexto espacio-temporal circundante no es integrado
en el conocimiento que acerca del entorno se obtiene. Esto es, la estrategia tdxica no
procesa informacion contextual. De acuerdo con O’Keefe y Nadel (1978) el uso de rutas no
representa un verdadero aprendizaje espacial.

El legitimo aprendizaje espacial es permitido por el sistema local, cuya base
neuronal es el hipocampo. Esta estructura participa en la construccion de mapas, los cuales
consisten en “la representacion de un conjunto de lugares conectados que estan
sistematicamente relacionados unos con otros por un grupo de reglas de transformacion
espacial” (O’Keefe & Nadel, 1978, p. 86). El uso de un mapa permite a los animales la
auto-localizacién en el espacio, la localizacion de una meta, y el trazo de un camino

eficiente (directo) para alcanzarla, todo ello percibido desde una perspectiva alocéntrica.
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Ademas, en un mapa se integra el contexto espacio-temporal del entorno. Cuando un
animal se desplaza en el ambiente a partir del uso de un mapa se dice que estd empleando
una estrategia cartografica.

Al ser potencialmente multimodales (i.e., integrar informacioén visual, auditiva,
olfativa, tactil), los mapas contienen tanta informaciéon que permiten trazar diversos
caminos para desplazarse del punto A al punto B, mismos que incluyen atajos o nuevas vias
cuando la tipicamente empleada no estd disponible. Esto refleja la complejidad y
flexibilidad del conocimiento generado a partir de un mapa, cualidades que eliminan la
estereotipia en la conducta de aproximacion (o distanciamiento) a una meta propia del uso
de rutas. Ademas, se asume que en el sistema local pueden existir diversos mapas, cada uno
asociado a un entorno distinto incluyendo la informacion especifica al contexto en que se
generd, y pueden ser recuperados cuando la ocasion asi lo requiera. Esto significa que
mapas de entornos actualmente no presentes son conservados y de acuerdo con O’Keefe y
Nadel (1978) el paso del tiempo no tiene efecto sobre la informacion que contienen.
Adicionalmente, con base en datos que indican un cambio abrupto del nivel de azar al nivel
asintdtico en la ejecucion de ratas al resolver laberintos (cf., Mackintosh, 1974), se plantea
que la adquisicion del conocimiento espacial representado en un mapa es discreto (i.e., todo
o nada), contrario al conocimiento adquirido para generar rutas, que es incremental.

El sistema taxico y el sistema local se encuentran presentes en animales sanos, por
lo que las estrategias asociadas a ellos (i.e., tdxica y cartografica) pueden ser empleadas
para localizar una meta en el entorno. Las condiciones bajo las cuales se encuentren
distribuidos los elementos del entorno en relacion a una meta son un factor importante que
determina el tipo de estrategia a seguir por los animales. Adicionalmente, ante un dafio

hipocampal el sistema local queda inhabilitado por lo que el desplazamiento es entonces
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dirigido por el sistema taxico; O Keefe y Nadel (1978) no hicieron explicita la posibilidad
de una situacion inversa.

O’Keefe y Nadel (1978) también discutieron el papel del reforzamiento en cada uno
de estos sistemas durante la adquisicion del aprendizaje espacial. Para el sistema taxico, el
reforzamiento se encarga de fortalecer las sinapsis subyacentes permitiendo la potenciacion
o el decremento en su eficacia para controlar la conducta. En el caso del sistema local, el
reforzador tiene un valor meramente informativo, lo cual significa que su presencia no
afecta o se ve afectada por estados motivacionales en los animales (e.g., activacion por
privacion de alimento). En cambio, su localizacion se codifica como un sitio mas en el
mapa. Tras la adquisicion, la presencia de un reforzador en el entorno que ha sido
codificada en un mapa puede motivar al animal para trazar una ruta a fin de alcanzarlo.

Datos que demuestran conductualmente la existencia de ambos tipos de sistemas
son ofrecidos por Poucet (1985). Este autor entren6 a dos grupos de gatos a resolver un
laberinto en forma de cruz (+), creando las condiciones para que uno de ellos empleara el
sistema local y el otro el sistema taxico en la solucidon de la tarea. Para ello, colocod una
meta oculta en la parte distal de uno de los brazos y utilizé como salida cualquiera de los
otros tres. En el grupo 1 (sistema local) se situ6 una clave distal y a 135° respecto a la meta,
mientras que en el grupo 2 (sistema taxico) la clave se ubico justo por encima de la meta
(proximal). En uno de sus experimentos, se registr0 el nimero de sesiones de
entrenamiento necesarias para alcanzar un criterio de estabilidad en la localizacion de la
meta, asi como la orientacion de la cabeza hacia la clave tanto desde el punto de salida
como desde el punto central del laberinto. El registro de esta ultima variable permiti6 al
investigador inferir el tipo de sistema empleado por el animal. La orientacion hacia la clave

desde el punto de salida indicaria que el animal la empleaba para orientarse a si mismo en
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el espacio y asi localizar la meta (i.e., sistema local, espacio alocéntrico); esa misma
respuesta, pero realizada en el punto central del laberinto indicaria el uso del sistema téxico,
con su espacio egocéntrico asociado. Los resultados no mostraron diferencias en el numero
de sesiones requeridas para alcanzar una ejecucion estable, pero si las hubo en la conducta
de orientacion de la cabeza. Esta tltima variable se ajustd a las predicciones, el grupo 1
mird hacia ella al inicio del recorrido lo que sugiere el uso del sistema local y el grupo 2 lo
hizo al llegar al centro del laberinto, lo que indica el empleo del sistema taxico. El autor
también evalud el uso de atajos para verificar la creacion de un mapa cognitivo en los
animales. Para ello modificé el laberinto de modo que desde dos de las tres salidas hubiera
disponible una ruta larga y una corta para llegar a la meta. Los resultados mostraron que
aquellos gatos que emplearon el sistema local fueron también mas proclives a emplear el
atajo, contrario a lo sucedido con aquellos animales que emplearon el sistema taxico. Estos
datos son consistentes con la propuesta de O'Keefe y Nadel (1978) acerca de la existencia
de dos tipos de sistemas que permiten a los animales el desplazamiento en un entorno,
aunque no comprueban la diferencia supuesta en la velocidad de adquisicion del
aprendizaje espacial al emplearse uno u otro sistema.

Otra estrategia que ha permitido detectar el uso de sistemas de navegacion
diferentes es mediante lesiones en estructuras neuronales. Devan, Goad y Petri (1996)
emplearon ratas con lesion en el fornix/fimbria (FF), ratas con lesion en el caudado-
putamen (CP), y ratas control con falsa cirugia (FC), para analizar el aprendizaje en la
version espacial y no espacial del laberinto de agua. Con la version espacial, los autores
reportaron latencias de escape elevadas en los grupos FF y CP respecto al grupo FC, lo que
indica un efecto perjudicial durante el entrenamiento en cualquiera de las areas lesionadas.

Durante una prueba, no obstante y en comparacion con los grupos CP y FC, el grupo FF
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mostr6é una permanencia disminuida (aunque por encima del nivel del azar) en el cuadrante
reforzado, misma que se acompaiié por un bajo niimero de cruces sobre el sitio en que se
localiz6 la plataforma y un alto nimero de ellos en sitios equivalentes de control ubicados
en los cuadrantes restantes del laberinto. Esto indica una reduccién en la capacidad del
grupo FF para utilizar la informacion disponible en el entorno a fin de localizar en forma
precisa la ubicacion de una meta (i.e., uso de estrategia cartografica). Con la version no
espacial, el grupo CP presentd un severo déficit de aprendizaje durante la parte inicial del
entrenamiento que puede ser interpretado como producto del dafo al sistema encargado del

tipo de aprendizaje Estimulo-Respuesta (i.e., uso de estrategia taxica).

2.2.1 El mapa cognitivo de O’Keefe y Nadel

La teoria del mapa cognitivo (O’Keefe & Nadel, 1978) se sustenta en el sistema
local, y fue formulada a partir del descubrimiento en ratas de las células de lugar realizado
por O’Keefe y Dostrovsky (1971). Las células de lugar son neuronas que se localizan en la
region CA1 y CA3 en el hipocampo y presentan una alta tasa de disparo cuando los
animales se encuentran ubicados en un lugar especifico de su entorno, referido campo de
disparo (firing field), en tanto que su actividad es nula en cualquier otro sitio. Su activacion
inicia tras pocos minutos luego de que un animal se encuentra en un punto en el ambiente, y
la pertinencia entre esa neurona y ese lugar puede preservarse por meses. La exposicion a
un entorno novedoso lleva a una reorganizacion en la actividad de estas células presentando
nuevos campos de disparo (Anderson & Jeffery, 2003). Entre los estimulos que pueden
influenciar la actividad de las células de lugar se encuentran claves distantes y proximas de
naturaleza olfativa, auditiva, y visual, asi como informacion propioceptiva (Best, White &

Minai, 2001). La funcién mayormente asociada a las células del lugar es la auto-
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localizaciéon de un animal en el espacio (Eichenbaum et al., 1999; Poucet et al., 2004). A la
fecha se ha descubierto su presencia en diversas especies de mamiferos incluyendo
primates (Ludving, Tang, Gohil & Botero, 2004), murciélagos (Yartsev & Ulanovsky,
2013), y humanos (Ekstrom et al., 2003).

En el descubrimiento de las células de lugar, O’Keefe y Dostrovsky (1971)
colocaron microelectrodos para el registro individual de células en el hipocampo dorsal
(area CA1-CA4) y en el giro dentado de ratas y entonces expusieron a los animales a una
plataforma en la que podian desplazarse libremente. El registro reveld que algunas células
alcanzaban una tasa maxima de disparo dependiente de la localizacion del animal en el
entorno. Esta activacion selectiva fue confirmada en otro estudio (O’Keefe, 1976), que
ademas reveld la ausencia de actividad sistematica en dichas células ante cambios en las
condiciones estimulares (e.g., iluminacion) del entorno o en factores motivacionales en los
animales (i.e., exposicion a diferentes reforzadores). Posteriormente fue también
descubierto que una misma célula de lugar puede participar en la representacion de mas de
un ambiente y que el area por ella representada no mantiene una relacion topografica con
¢éste (O’Keefe & Conway, 1978). Tales resultados llevaron a la propuesta de que las células
de lugar tenian la funcion de establecer un mapa mental del entorno.

En la teoria del mapa cognitivo, O’Keefe y Nadel (1978) plantearon que cuando un
animal es expuesto a un entorno novedoso y células de lugar especificas se activan en
puntos particulares del ambiente, entonces se define un punto en el espacio referido como
representacion de lugar (O’Keefe & Conway, 1978). Esta representacion muestra las
caracteristicas del entorno que son percibidas por el animal desde esa posicion. A través de
la conducta exploratoria es que se van formando nuevas representaciones de lugar, y un

conjunto de ellas constituye un mapa cognitivo. Aunque la exploracion ocasiona una
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perspectiva egocéntrica del entorno, una vez constituido el mapa éste posee una métrica
euclidiana y tridimensional, en la que figuran las relaciones de distancia, direccion y el
angulo de posicion entre los objetos presentes en el ambiente. Todo mostrado desde la

perspectiva alocéntrica que el sistema local, como generador de mapas, permite (Figura 2).
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Figura 2. Representacion del mapa cognitivo generado por el hipocampo a
través del sistema local en la teoria de O’Keefe y Nadel (1978). Adaptada de

Eichenbaum, Dudchenko, Wood, Shapiro y Tanila (1999).

Una tesis importante de esta propuesta es que la configuracién inicial del mapa
cognitivo esta dada por la conducta exploratoria del animal al ser expuesto a un entorno
novedoso (Nadel, 1991). A través de ella, cada percepcion egocéntrica, lograda por
sistemas visuales dirigidos por sistemas motores, se iria incorporando a la representacion
cartografica (bajo la forma de una representacion de lugar) hasta completarse un mapa total
del ambiente. Los diversos elementos del entorno no interfieren entre si ya que son
representados de manera independiente en el mismo mapa o en mapas diferentes para

circunstancias distintas. Ante el cambio o incorporacion de un elemento novedoso, la
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exploracion permite al animal actualizar el mapa con la informacion disponible en el
ambiente, de tal manera que cada elemento sea igualmente util para la orientacion.

Una vez constituido el mapa cognitivo, para desplazarse funcionalmente en el
entorno que el mapa representa lo primero que un animal debe hacer es localizar su propia
ubicacion. Ello puede hacerse por visualizar las claves disponibles en el ambiente. Luego
debe localizar la meta, para finalmente trazar un camino para alcanzarla en forma eficiente.
Esto generalmente implica utilizar la via mas corta.

De acuerdo a O’Keefe y Nadel (1978), una representacion de lugar puede activarse
de dos formas, una externa y otra interna. En el caso de la activacion externa, una
representacion de lugar es recuperada mediante la percepcion visual o de cualquier otro tipo
(e.g., tactil, olfativa, auditiva) egocéntrica de dos o mads claves en el ambiente que
mantienen una unica relacion espacial entre si (cf., Poucet et al., 2004). Estas claves poseen
dos propiedades importantes. Por una parte, ninguna clave o conjunto de ellas es especifica
para que el animal pueda ubicarse en el entorno, cualquiera puede eliminarse sin que esto
afecte la capacidad de las restantes para orientar al animal. Ello hace diferente el uso de un
mapa respecto al de una ruta, en la cual la pérdida de una clave puede impedir el
desplazamiento funcional del animal en el entorno. Por otra parte, la relacion espacial entre
claves permanece fija e intacta a pesar de que el animal se mueva o perciba
egocéntricamente el entorno desde puntos distintos. En el caso de la activacion interna,
dada la continuidad del espacio cartografico la activacion de una representacion de lugar le
permite al animal predecir el contenido del entorno que le sucede, activando una nueva

representacion de lugar sin necesidad de desplazarse o percibir directamente tal contenido.
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2.2.1.1 Evidencia a favor
2.2.1.1.1 Animales no humanos

Incluye estudios conductuales sobre la actividad exploratoria y la adquisicion del
aprendizaje espacial en animales sanos (e.g., Jacobs, Laurance & Thomas, 1997; Morris,
1981; Poucet, 1985; Poucet, Chapuis, Durup & Thinus-Blanc, 1986; Suzuki, Augerinos &
Black, 1980) y con lesion hipocampal (e.g., Glickman, Higgins & Isaacson, 1970;
Goodrich-Hunsaker et al., 2009; Morris et al., 1982; O’Keefe & Conway, 1980), estudios
con registro individual de actividad celular (e.g., Manns & Eichenbaum, 2009; O’Keefe &
Speakman, 1987; Ono, Tamura & Nakamura, 1991; Yartsev & Ulanovsky, 2013), trabajos
sobre los mecanismos neuronales asociados al uso de una estrategia tdxica y de una
estrategia cartografica (e.g., Devan et al., 1996; Kesner, Bolland & Dakis, 1993; Nadel &
Hardt, 2004; Packard & McGaugh, 1996; Portegal, 1972; Poucet, 1985), y trabajos en
ecologia conductual (e.g., Jacobs, Gaulin, Sherry & Hoffman, 1990; Krebs, 1990; Krebs,
Sherry, Healy, Perry & Vaccario, 1989).

Una tesis de la teoria del mapa cognitivo es que la exposiciébn a un entorno
novedoso induce conducta de exploracion en los animales, a través de la cual se construye
el mapa cognitivo. Evidencia favorable proviene de un estudio con hamsteres (Poucet et al.,
1986), los cuales fueron expuestos durante dos sesiones consecutivas a un entorno con
estimulos discretos arreglados en una relacion espacial particular. De una a otra sesion la
conducta exploratoria en los animales disminuy6 significativamente en su frecuencia y
duracion. No obstante, ante el cambio en el arreglo de los objetos durante una sesion final
de prueba, dicha conducta se recupero. Este resultado es compatible con la idea de que los
animales codificaron una representacion (mapa) del arreglo original de los estimulos

durante las sesiones iniciales, misma que fue incongruente con la presente durante la Gltima
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sesion. Ante tal circunstancia, una nueva representacion debid ser elaborada con la
informacion obtenida del entorno a través de la conducta de exploracion.

La teoria del mapa cognitivo se sustenta en el descubrimiento originalmente en ratas
de las células de lugar (O’Keefe, 1976; O’Keefe & Conway, 1978; O’Keefe & Dostrovsky,
1971). Actualmente se cuenta con evidencia de la presencia de este tipo de células en otras
especies: en libre desplazamiento en una camara, células hipocampales de la region CA1
presentaron un patron dependiente de la ubicacién en el espacio durante el vuelo en
murciélagos egipcios de la fruta (Yartsev & Ulanovsky, 2013) y del recorrido de monos
ardilla (Ludving et al., 2004). Estos datos, ademas de ser consistentes con los registrados en
ratas, demuestran que la actividad de las células de lugar no se restringe al mapeo de
entornos bidimensionales (e.g., plataforma), sino también al de ambientes tridimensionales.

Respecto a la adquisicion del aprendizaje espacial, uno de los primeros trabajos
empiricos que evalud el uso de un mapa cognitivo en la localizacién de una meta fue el de
Morris (1981). Este autor entrené a cuatro grupos de ratas para localizar una plataforma en
el laberinto de agua bajo condiciones distintas y que alentaban o no el uso de informacion,
distal o proximal, disponible en el entorno. Durante el entrenamiento en la tarea, en los
grupos Clave + Lugar y Lugar la plataforma se mantuvo fija en una posicion, pero en el
primero ésta era visible (i.e., encima del nivel del agua) y solo se requeria aproximarse a
ella para resolver la tarea; en cambio, en el segundo la plataforma era invisible (i.e., debajo
del nivel del agua) por lo que era necesario atender a informacion del entorno para
localizarla. En los grupos Clave y Lugar + Azar la plataforma fue visible e invisible
respectivamente, pero para ambos nunca estuvo en una posicion fija sino que ensayo a
ensayo era colocada en un sitio distinto en el laberinto. Nuevamente, con el primer arreglo

resolver la tarea requeria simplemente aproximarse a la meta visible (i.e., plataforma); pero
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en el segundo, ni el uso de la informaciéon del entorno ni la localizacion previa de la
plataforma misma era til para predecir su ubicacion futura. Al inicio de cada ensayo los
animales eran colocados en un punto distinto del laberinto, lo que desalent6 el uso de una
respuesta estereotipada para completar la tarea (i.e., seguir una misma ruta). Los resultados
mostraron que cuando la plataforma mantenia una posicion fija en el laberinto,
independientemente de que fuera o no visible (i.e., Clave + Lugar y Lugar) o cambiara su
posicioén ensayo a ensayo pero se mantuviera visible (i.e., Clave), la latencia de escape se
reducia en forma sistematica y el recorrido se tornaba directo del punto de partida a la meta.
Sin embargo, cuando la plataforma era invisible y no se mantenia fija (i.e., Lugar + Azar),
los animales presentaron una ejecucion deficiente con latencias de escape y recorridos
mayores a los presentados en los grupos restantes. Posterior al entrenamiento se condujo
una prueba exponiendo a los animales al laberinto sin la plataforma y se evalud la
preferencia por un cuadrante, la cual fue presentada en los grupos Clave + Lugar y Lugar,
mas no en los restantes. El resultado mas importante de este estudio en relacién con la
teoria de O’Keefe y Nadel (1978) fue el correspondiente al grupo Lugar. Ante la ausencia
de una clave proximal que definiera el sitio exacto en que se localizaba la plataforma, los
animales fueron capaces de utilizar la informacion en el entorno (i.e., claves distales),
percibida desde diferentes puntos de partida, para alcanzar una meta. Lo anterior es
consistente con la idea de la conformacidon de un mapa que permitiera al animal desplazarse
en el laberinto a partir de una estrategia cartografica.

La importancia del hipocampo en el aprendizaje espacial fue demostrada en un
estudio en el que tres grupos de ratas fueron entrenadas en el laberinto de agua a localizar
una plataforma que mantenia una relacion constante con la informacion del entorno (Morris

et al., 1982). Un grupo fue lesionado en el hipocampo, otro en la corteza, y uno mas fungio
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como control. En la primera parte del entrenamiento la plataforma fue invisible y los dos
ultimos grupos redujeron sistematicamente su latencia de escape, que ademds fue
significativamente menor en comparaciéon a la mostrada por el primero. En la segunda
parte, la plataforma fue visible y no hubo diferencia entre grupos para alcanzarla. En la
ultima parte, la plataforma fue nuevamente invisible pero se ubicé en una posicion
novedosa, y solo los dos ultimos grupos redujeron la latencia de escape a lo largo de los
ensayos. Una prueba que consistio en retirar la plataforma del laberinto y contar el numero
de cruces sobre el sitio exacto en que se localizo ésta y en areas control fue realizada al
término de la primera y la segunda parte del entrenamiento. Sus resultados mostraron que
solo los grupos de lesion cortical y control cruzaron un numero de veces significativamente
mayor sobre el area meta respecto a las areas de control. En el grupo con lesion hipocampal
no se registrd una preferencia similar. Estos datos son consistentes con la teoria de O’Keefe
y Nadel (1978) por dos motivos. Por una parte, demuestran la necesidad del hipocampo
para aprender la localizacion de una meta a partir de la informacion disponible en el
entorno. Por otra parte, evidencian que una lesion en dicha estructura impide la adquisicion
de este aprendizaje, mas no afecta la ejecucion de la respuesta de aproximacion a una meta.

Junto a lo anterior, existe evidencia de que el hipocampo y el ntcleo caudado en el
cuerpo estriado son las estructuras que soportan respectivamente el empleo de una
estrategia cartografica y de una estrategia taxica. En un estudio, dos grupos de ratas fueron
entrenadas para resolver un laberinto en forma de cruz colocado en una habitacion con
multiples claves distales y durante sesiones diarias la salida fue siempre el brazo norte y la
meta el brazo oeste. Para resolver la tarea los animales podian ejecutar simplemente un giro
a la derecha (i.e., estrategia tdxica) o podian ubicarse a partir del uso de las claves

disponibles en el entorno (i.e., estrategia cartografica). En una prueba posterior al
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entrenamiento, la salida fue el brazo sur por lo que alcanzar la meta requeria del uso de una
estrategia cartografica pero no de una taxica. Antes de una prueba, via la administracion de
lidocaina, se inactivd el nucleo caudado en un grupo y el hipocampo en el otro reportdndose
en forma sistemdtica una incapacidad para ejecutar una respuesta taxica o una cartografica
en el primer y segundo grupo respectivamente (Packard & McGaugh, 1996).

Finalmente, Krebs (1990; ver también Krebs et al., 1989) analiz6 el hipocampo en
aves que almacenan o no alimento y detecté un volumen mayor de esta estructura en las
primeras. Ello es consistente con la demanda de habilidades espaciales requeridas para
recuperar el alimento que esconden y que son soportadas por el hipocampo y su elevada
especializacion para la generacion de mapas cognitivos (Nadel, 1991). Este resultado es
coherente con el principio de la masa apropiada (Jerison, 1976) que indica que a mayor
complejidad en la conducta y procesamiento de informacidon, mayor tejido neuronal sera
asignado para ello, y permite colocar a la teoria del mapa cognitivo dentro de un marco

evolutivo de las capacidades de orientacion en los animales (e.g., Shettleworth, 2002).

2.2.1.1.2 Humanos

La demostraciéon en humanos de los procesos descritos en la teoria del mapa
cognitivo ha procedido generalmente a partir del uso de EV. Uno de los primeros trabajos
al respecto fue el de Jacobs, Laurance y Thomas (1997), quienes empleando un laberinto
virtual de agua realizaron una réplica sistematica al trabajo de Morris (1981). Estos autores
demostraron que como las ratas, humanos son capaces de aprender la ubicacion de una
plataforma oculta a partir del uso de claves distales distribuidas en una habitacion virtual y
cuyo valor informativo no fue alterado por la presencia de claves proximales en el entorno.

Igualmente, reportaron un empleo funcional de las claves distales aun cuando durante el
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entrenamiento se utilizé6 un mismo punto de partida pero en una prueba se us6 un punto
diferente (i.e., transferencia instantanea). Dos trabajos posteriores confirmaron que una vez
aprendida la ubicacién de la plataforma, el remover durante una prueba un subconjunto de
las claves distales no interfiri6 con el aprendizaje espacial adquirido (Jacobs, Thomas,
Laurance & Nadel, 1998; Nadel et al., 1998). Estos resultados son consistentes con el uso
por humanos de un mapa cognitivo generado mediante el empleo de una estrategia
cartografica y que incluye todos los elementos del entorno.

Resultados como los anteriores obligan a la pregunta de si el aprendizaje espacial en
humanos es dependiente del hipocampo tal como ocurre en ratas. Una estrategia para
responder a dicha cuestion ha sido el uso de técnicas de imagen neuronal (e.g., tomografia
por emision de positrones, fMRI) aplicadas a humanos mientras resuelven una tarea
espacial. En un estudio, Maguire, Frackowiak y Frith (1997) detectaron una alta activacion
del hipocampo derecho cuando solicitaron a taxistas que describieran la ruta mas corta
entre dos puntos en su ciudad. En cambio, al mencionar monumentos famosos que nunca
hubieran visitado, la activacion neuronal correspondid a estructuras extrahipocampales.
Estos datos sugieren que la descripcion del desplazamiento en el espacio se basa en el
hipocampo, pero no el recuerdo de puntos fijos de referencia (para datos semejantes ver
también Maguire, Frackowiak & Frith, 1996). Coherente con estos datos, Thomas, Hsu,
Laurance, Nadel y Jacobs (2001) reportaron la alta activacion de la region posterior
hipocampal® derecha durante la adquisicion del aprendizaje espacial en un laberinto virtual
de agua. La actividad del hipocampo puede asociarse a momentos distintos del

desplazamiento en un EV, Xu, Evensmoen, Lehn, Pintzka y Haberg (2010) reportaron que

* La regién posterior del hipocampo en humanos es analoga a la region dorsal en ratas.
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la porcion anterior fue mas activa durante la auto-localizacion y planeacién de una ruta
mientras que la mayor activacion de la porcion posterior ocurri6é durante el desplazamiento.

La morfologia del hipocampo también se ha vinculado a las habilidades espaciales.
En taxistas con un elevado entrenamiento en su profesion el volumen del hipocampo se ha
detectado ser mayor respecto al de una poblacion control. Ademads, se detectdé una
correlacion positiva entre el tamafio del hipocampo posterior derecho y el tiempo
desempefiandose como taxista, asi como una correlacion negativa entre esta tltima variable
y el tamafio de la porcion anterior hipocampal. Tales resultados cobran sentido al
considerar que la parte posterior del hipocampo esta involucrada en el uso de conocimiento
antes adquirido acerca del entorno y la parte anterior participa en la planeacion de una ruta
(Maguire et al., 2000).

La dependencia del aprendizaje espacial en la adecuada funcién del hipocampo ha
sido también confirmada para humanos. En un estudio, se expuso a tres grupos de
participantes a un EV que recorrieron hasta que sintieron estar seguros de conocerlo. Dos
grupos estaban formados por pacientes con una lobotomia unilateral del 16bulo temporal,
uno de ellos operado en el temporal derecho y el otro en el temporal izquierdo. El tercer
grupo incluy6 participantes control. En diversas pruebas que requerian desplazarse de un
punto A hasta un punto B en el EV, el peor desempeiio fue registrado para el grupo con la
operacion en el 16bulo temporal derecho (Spiers et al., 2001). Este resultado fue extendido
al demostrarse que pacientes con una amigdalohipocampectomia unilateral, ya fueran en el
l6bulo temporal derecho o izquierdo (Astur et al., 2002), o con dafio bilateral en el
hipocampo producto de una lesion cerebral andxica (Goodrich-Hunsaker et al., 2009)
mostraron un pobre desempefio durante el entrenamiento y la prueba en un laberinto virtual

de agua respecto al mostrado por participantes control.
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Una de las evidencias mas potentes en favor de la formacion de un mapa cognitivo
en humanos es la demostracion de células de lugar en su hipocampo. Estudiando pacientes
con epilepsia intratable que tenian insertados electrodos para registro electroencefalografico
intracraneal, Ekstrom et al. (2003) demostraron la presencia de estas células en humanos.
Los participantes en su estudio fueron expuestos a un EV, que consistio en un juego en el
que simulaban ser taxistas y debian desplazarse por un pueblo para buscar pasaje y
transportarlo a su destino. Durante la ejecucion de la tarea, se registro la actividad de
neuronas individuales del hipocampo, la region parahipocampal, la amigdala y los 16bulos
frontales. De todas ellas, un 11% respondid exclusivamente en funcion de la localizacion
del participante en el EV, al margen de su orientacion (i.e., vista egocéntrica del entorno), y
la totalidad de estas neuronas se ubico en el hipocampo. El uso por humanos células de
lugar para la deteccion de la propia ubicacidon es consistente con uno de los supuestos
fundamentales de la teoria del mapa cognitivo.

La distincidon entre una estrategia tdxica y una cartografica como posibles medios
para alcanzar una meta, asi como la dependencia de la primera en el nicleo caudado ha
recibido también evidencia empirica en humanos. Hartley, Maguire, Spiers y Burgess
(2003) reportaron que participantes que recorrieron un EV libremente mostraron una mayor
activacion del hipocampo posterior derecho, mientras que la mayor activacion para
participantes que siguieron una ruta preestablecida ocurrio en el nucleo caudado. En un
laberinto virtual de agua, pacientes con lesion hipocampal bilateral (Goodrich-Hunsaker et
al., 2009) y con lesion cerebral traumatica (Livingstone & Skelton, 2007) fueron incapaces
de localizar la plataforma oculta cuando una clave distal sefiald su ubicacion pero no
cuando esta funcion correspondi6 a una clave proximal. En participantes sanos expuestos a

un laberinto radial virtual, cuando para alcanzar la meta se empled una estrategia
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cartografica basada en el uso de claves distales la mayor activaciéon correspondié al
hipocampo, pero si la tarea era resuelta a partir de una estrategia taxica basada en la
ejecucion de una respuesta especifica fue el nucleo caudado la estructura mas activa
(Bohbot, Iaria & Petrides, 2004; Iaria, Petrides, Dagher, Pike & Bohbot, 2003).

El patron de los resultados antes descritos refleja los datos obtenidos en animales no
humanos y apoya la idea de la existencia de un mapa cognitivo en humanos mediado por la
funcién hipocampal. Esta generalidad de resultados entre especies supone una continuidad

en los mecanismos vinculados al aprendizaje espacial.

2.2.1.2 Controversias

Una critica temprana a la teoria del mapa cognitivo fue hecha por Morris (1981) al
sefalar la ausencia de un mecanismo explicito con el cual convertir el conocimiento
espacial en accidon motora y asi permitir a un animal alcanzar una meta. Esta omision se ha
intentado salvar por proponer un modelo neuronal con tres componentes que complementa
a la funcidn hipocampal (Poucet et al., 2004). En esta propuesta, el primer componente es
el hipocampo que permite la autolocalizacion en el entorno. El segundo componente
permite localizar la meta en el ambiente asi como trazar la ruta para alcanzarla y su base
neuronal es la corteza prefrontal, especificamente la porcion prelimbica e infralimbica, pues
presentan aferencias desde el hipocampo ventral, y en ellas se ha detectado la presencia de
células relacionadas a una meta (goal-related cells) que mantienen una correlacion entre su
activacion y la ubicacién de una meta (Poucet et al., 2004). El tercer componente es el
nucleo accumbens, encargado de convertir la ruta ideada en actividad locomotora que
permita al animal desplazarse hasta la meta. Otra omision sefialada en la teoria del mapa

cognitivo es que al ser una teoria de adquisicién, es poco su desarrollo acerca de la
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extincioén y recuperacion del aprendizaje espacial (Lattal, Mullen & Abel, 2003). En el
contexto de las teorias de la funcion hipocampal (incluyendo la del mapa cognitivo), se ha
propuesto que durante la adquisicion del aprendizaje espacial se fortalecen las sinapsis
células de lugar-células relacionadas a una meta, mismas que son debilitadas durante la
extincion (Burgess, Jackson, Hartley & O’Keefe, 2000; Foster, Morris & Dayan, 2000). Sin
embargo, evidencia demuestra la recuperacion espontdnea del aprendizaje espacial en una
prueba demorada posterior a la extincion (Lattal et al., 2003), efecto para el cual no se ha
descrito mecanismo alguno y que no puede ser explicado a partir de la elaboracion tedrica
actualmente propuesta desde las teorias hipocampales.

Otras criticas versan sobre conductas demostradas incompatibles con los supuestos
de la teoria del mapa cognitivo. Clark, Hines, Hamilton y Whishaw (2005) demostraron que
la lesion en el hipocampo no perjudica a la expresion de la conducta exploratoria de ratas.
Esto implica que dicha conducta no necesariamente estd basada en la funcion hipocampal y
por extension, que su aportacion a la creacion de mapas estd controlada al menos
parcialmente por estructuras extrahipocampales. También existe evidencia de aprendizaje
espacial basado en claves distales en ratas con lesion hipocampal. Alyan, Jander y Best
(2000) entrenaron a ratas en una plataforma circular para localizar una meta visible que
mantenia una relacion espacial constante con un conjunto de claves distales para
posteriormente retirar la meta y conducir una serie de pruebas. Ratas hipocampales y ratas
control fueron capaces de aproximarse en forma precisa a la localizacion de la meta
empleado el conjunto de claves o un subconjunto de ellas. Ramos (2002) ha revisado
trabajos que demuestran que ratas con lesion hipocampal son capaces de resolver un
laberinto en forma de cruz empleando una estrategia de navegacion compleja, cuando

durante el entrenamiento se emplea una clave intralaberinto. Estos resultados indican la
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presencia de procesos extrahipocampales en la localizacion de una meta. Se ha reportado
que la distancia entre la meta y las claves distales que sefialan su ubicacion juega un papel
importante en el control de la conducta espacial: tanto en ratas (e.g., Sansa & Prados, 2003)
como en humanos (e.g., Chamizo et al., 2011) a mayor distancia claves-meta menor grado
de aprendizaje espacial. Esto es incompatible con el supuesto de la teoria del mapa
cognitivo que afirma que cualquier elemento del entorno es igualmente informativo para la
orientacioén de un animal. La tesis de la constante actualizacion del mapa cognitivo se abrid
también a debate, pues existen datos que demuestran el poco control que sobre la conducta
de busqueda de una plataforma en el laberinto de agua tienen claves distales que son
incorporadas posterior a un entrenamiento inicial (ratas: Horne & Pearce, 2009; humanos:
Hamilton & Sutherland, 1999). Sin embargo, en humanos este efecto no ocurre si
explicitamente se instruye a los participantes a mantener una exploracion activa del entorno
(Hardt et al., 2009). El caracter informativo diferencial de distintas claves y el impedimento
para utilizar una clave novedosa para orientarse en el entorno es coherente con los efectos
de ensombrecimiento y de bloqueo, respectivamente, reportados en la literatura de
aprendizaje asociativo y se encuentran en directa oposicion a la tesis de la teoria del mapa
cognitivo que sugiere que en el aprendizaje espacial no participan procesos asociativos
(Biegler & Morris, 1999).

Las propiedades de los sistemas taxico y local también han sido objeto de debate.
En un estudio, participantes humanos expuestos a un laberinto radial virtual resolvieron la
tarea ya fuera por emplear una estrategia cartografica o una taxica, pudiendo intercambiar
espontaneamente una estrategia por la otra en el curso del entrenamiento (Bohbot et al,
2004). Al respecto, Nadel y Hardt (2004) han senalado que si bien los sistemas taxico y

local han sido ampliamente investigados, es cierto que no estan del todo claras las
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condiciones bajo las cuales un organismo puede apoyarse en uno u otro para localizar una
meta. Resulta también potencialmente controversial el descubrimiento de que ratas
(Hamilton, Rosenfelt & Whishaw, 2004) y humanos (Hamilton et al., 2009) emplean en un
mismo ensayo del laberinto de agua una estrategia cartografica y una taxica. Ademas, se ha
registrado el momento del recorrido en que se pasa de una estrategia a otra, precisando que
la primera (i.e., cartografica) es empleada para la auto-localizacion del animal en el entorno
mientras que la segunda (i.e., tdxica) le permite a éste alcanzar la meta. Esta interaccion
cooperativa entre sistemas taxico y local puede ser opuesta [aunque no necesariamente, ver
Miyoshi et al. (2012)] a la interaccion competitiva propuesta originalmente por O’Keefe y
Nadel (1978). Es posible que el sistema local permita procesar la informacion espacial y el
sistema taxico sea el encargado de ejecutar la accidon correspondiente a ella, de esta forma
ambos sistemas cada uno con su funcion particular, integran un evento conductual
especifico (i.e., localizacion de una meta). Esta tltima interpretacion se ve reforzada por
estudios que demuestran que la historica distincion entre hipocampo y cuerpo estriado (e.g.,
Potegal, 1972) como base neuronal de dos sistemas de navegacion independientes (taxico
vs. local) no es tan contundente como originalmente se penso. Si bien Packard y McGaugh
(1996) demostraron la vinculacion nucleo caudado-estrategia taxica e hipocampo-estrategia
cartografica [respetando la terminologia de O’Keefe y Nadel (1978)] se ha reportado que la
lesion del area dorsomedial del caudado-putamen perjudica la localizacion de una meta
tanto a partir de claves distales (i.e., estrategia cartografica) como a partir de claves
proximales (i.e., estrategia taxica) al menos durante la adquisicion inicial en el laberinto de
agua. Ademas, esta lesion ocasiona un sesgo hacia la ejecucion de una estrategia taxica
durante una prueba en la que seria posible también ejecutar una estrategia cartografica

(Devan & White, 1999; Devan, McDonald & White, 1999). Este resultado indica la
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participacion del éarea dorsomedial del caudado-putamen en la forma de navegacion
espacial correspondiente a la estrategia cartografica. Ademas, Yin y Knowlton (2004)
sefialaron que esta contribucion proviene especificamente de la porcion posterior
dorsomedial, ya que la porcidon anterior es mas bien util para la estrategia téxica. Estos
autores también sefialaron que el sesgo hacia la ejecucion de una estrategia taxica producto
de la lesion en la porcion posterior dorsomedial del caudado-putamen puede ser debido no a
la incapacidad para adquirir conocimiento a partir de claves distales (estrategia
cartografica), sino por la imposibilidad de ejecutar la respuesta de navegacién acorde a
ellas. En un estudio mas reciente, Miyoshi et al. (2012) confirmaron que la lesion del
hipocampo y la lesion del estriado dorsolateral perjudican respectivamente el aprendizaje
en la version espacial y no espacial del laberinto de agua. Sin embargo, con la lesion
conjunta de dichas estructuras la ejecucion en ambas tareas es todavia peor. Este resultado
refuerza la propuesta de que el hipocampo y el estriado pueden trabajar en forma conjunta
durante el aprendizaje espacial.

Finalmente, se ha detectado la presencia de células cuya activacion es dependiente
de la localizacion de un animal (i.e., células de lugar) ubicadas en el cuerpo estriado
(Mizumori, Puryear & Marting, 2009; Wiener, 1993), especificamente en su porcion dorsal
y lateral (ver Miyoshi et al., 2012). Lo que es consistente con la idea y evidencia de la

participacion de estructuras extrahipocampales en el aprendizaje espacial.

3. Aproximacion asociativa del aprendizaje espacial
La aproximacion asociativa parte del supuesto de que en el aprendizaje espacial
operan procesos propios al aprendizaje asociativo (para una revision ver Pearce, 2009),

término que hace referencia a la capacidad en los animales para aprender que dos o mas
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eventos que ocurren en su entorno mantienen cierto grado de relacion entre si. En esta
relacion, uno de ellos puede funcionar como un predictor, o bien como una consecuencia
(Mitchell, De Houver & Lovibond, 2009). Para el caso concreto del aprendizaje espacial, la
tesis principal de la aproximacion asociativa es que una clave en el entorno se convierte en
un confiable predictor de la ubicacion de una meta por su asociacion con ella.

El aprendizaje asociativo comprende al condicionamiento instrumental (e.g.,
Thorndike, 1911) y al condicionamiento pavloviano (e.g., Pavlov, 1927), aunque este
ultimo es el que tradicionalmente ha servido como marco de referencia para conceptuar al

aprendizaje espacial (Chamizo, 2002; Leising & Blaisdell, 2009).

3.1 Condicionamiento pavloviano

En un experimento tipico de condicionamiento pavloviano un animal es expuesto a
dos estimulos, uno de ellos arbitrario (e.g., un tono) que recibe el nombre de estimulo
condicionado (EC), mientras que el otro posee relevancia biologica (e.g., alimento) y es
referido como estimulo incondicionado (EI). Este EI es capaz de ocasionar en forma innata
una respuesta (e.g., salivacion) que es considerada incondicionada (RI); en cambio,
generalmente lo que al inicio produce el EC es una respuesta de orientacion. Luego de
cierto nimero de emparejamientos EC-EI, el primero adquiere la capacidad de suscitar una
respuesta semejante’ a la RI (i.e., salivacion). Esta respuesta adquirida recibe el nombre de
respuesta condicionada (RC; Pavlov, 1927) y se ha supuesto como el resultado del
establecimiento de un enlace excitatorio entre la representacion mental del EC y del EI

(Figura 3a; Conwill & Motzkin, 1994; Hall, 2002; Konorski, 1974).

’ Aunque en ocasiones, la forma de la RC es opuesta a la RI, como en el caso de las respuestas
compensatorias (e.g., Siegel, 1982).
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En el pensamiento e investigacion actual acerca del condicionamiento pavloviano se
encuentran cuatro nociones fundamentales: la contigiiidad, la informacidn, la saliencia y la
inhibicion (Rescorla, 1988). El término contigiiidad se refiere a eventos que ocurren en
proximidad temporal o espacial (Rescorla & Holland, 1982). En el primer caso se habla de
contigiiidad temporal y supone una sucesion entre estimulos cuya localizacion espacial no
es relevante, pero si el tiempo que transcurre entre su presentacion (cf., Mackintosh, 1974);
en el segundo caso, la posicion absoluta de los estimulos determina su asociacion. Marshall,
Gokey, Green y Rashotte (1979; ver también Rescorla & Cunningham, 1979; Williams,
Butler & Overmier, 1990) demostraron la eficacia de ambos tipos de contigiiidad para
generar una RC en palomas sometidas a un condicionamiento de segundo orden.
Inicialmente, los animales adquirieron una RC de picoteo sobre una tecla que al iluminarse
(EC)) anticipaba la presentacion de alimento (EI). Posteriormente, se omiti6 el EI y la
ocurrencia del EC; era precedida por la de un EC, novedoso. Este ultimo ocurria en la
misma tecla en que se presentaba el EC; con un intervalo entre ellos (i.e., contigiiidad
temporal), o en una tecla adyacente (i.e., contigiiidad espacial). Aunque la RC de segundo
orden fue adquirida mas rdpidamente cuando ambos estimulos se presentaban sobre la
misma tecla, el nivel asintotico no difirid entre condiciones.

Por informaciéon debe entenderse el grado con que un EC predice la ocurrencia de
un El, mientras mas informativo sea el primero mayor intensidad tendréa la RC. El efecto de
bloqueo es ttil para ilustrar esta nocion (Kamin, 1969). El condicionamiento a un EC,
previo al uso de un estimulo compuesto EC,EC,, impide la asociacion del componente
novedoso (EC;) con el El. En su demostracion, un grupo de ratas fue condicionado
empleando una luz (EC;) que anticipaba la ocurrencia de una descarga eléctrica (EI). Una

vez adquirida la RC, entonces un ruido (EC,) se presentd a la par que la luz por varios
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ensayos (i.e., Luz/Ruido = Descarga). A pesar de su emparejamiento con la descarga, una
prueba ante el ruido reveld la ausencia de RC contrario a lo que sucedi6é en otro grupo
expuesto desde el principio a un entrenamiento EC,EC, = EI Una interpretacion de este
resultado (Kamin, 1969; Rescorla & Wagner, 1972) sugiere que durante el
condicionamiento original, el EC; se volvio un confiable predictor del EI, de tal forma que
la posterior presencia del EC; no ofrecia informacion adicional al animal. Esto ocasion¢ la
ausencia del establecimiento de una asociacion EC,-El a pesar de que ambos estimulos se
presentaron en forma contigua.

La saliencia indica la cualidad de algunos pero no otros EC para asociarse mas
facilmente con un EI. Pavlov (1927) ofrecié una demostracion a través de un efecto que
llamé ensombrecimiento, en el cual un EC, produjo una RC de menor intensidad al ser
presentado durante el entrenamiento en compuesto con un EC; de mayor saliencia. En su
experimento, un perro fue expuesto en forma simultanea a un estimulo tactil (EC;) y a uno
auditivo (EC;), ambos seguidos de alimento (EI). Tras varios emparejamientos cada EC fue
probado en forma individual, detectandose que el componente auditivo (menos saliente)
gener6 una RC débil en comparacion con el componente tactil (mas saliente). El concepto
de saliencia se ha relacionado con la atencion que se presta a un EC (Mackintosh, 1975;
Sutherland & Mackintosh, 1971), y se ha supuesto que la saliencia cambia (aumenta o
disminuye) en funcion de la experiencia con dicho estimulo. También se ha reportado que
algunos estimulos funcionan en forma mas efectiva como predictores para una

consecuencia en comparacion con otros. Ejemplo de ello es la demostracion de Garcia y
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Koelling (1966) acerca de que ratas asocian mas facilmente un sabor (EC) con un malestar
gastrico que con una descarga eléctrica®.

En el condicionamiento pavloviano tipicamente el emparejamiento EC-EI lleva a la
adquisicion de una RC (i.e., condicionamiento excitatorio); sin embargo, es posible también
que dadas ciertas contingencias experimentales un EC en realidad ocasione la no emision
de una RC. Esto ultimo es referido como condicionamiento inhibitorio (Rescorla, 1968). El
efecto tipico que lo demuestra es la inhibicion condicionada (Pavlov, 1927; para una
revision ver Rescorla, 1969), la cual involucra la mezcla de dos tipos de ensayos, uno
excitatorio y otro inhibitorio. El primero consiste en la presentacion de un EC; seguido de
un El, en el segundo se presenta un compuesto EC|EC, y se omite el EI. Tras varios
ensayos de tipo inhibitorio el animal deja de presentar la RC que el EC; produce cuando
ocurre en aislado, esto debido a que el EC, sefiala la ausencia del reforzador y por tanto
inhibe la respuesta. Para verificar tal interpretacion, Pavlov (1927) disefid dos tipos de
prueba. En la prueba de sumacion se establece una RC ante un EC; y posteriormente se
presenta el compuesto EC,EC;3; bajo dichas contingencias la RC no ocurre (i.e., es inhibida)
debido a la presencia del estimulo inhibitorio EC,. En la prueba de retardo de la adquisicion
el EC, es ahora emparejado a un EI, de forma que si antes dicho estimulo sefialaba la
ausencia de un reforzador ahora sefiala su presencia. El resultado es la tardia adquisicion de
una RC. La extincion del EC es también una forma de ocasionar un condicionamiento
inhibitorio (Rescorla, 1988). Dada la importancia de dicho efecto para el trabajo que aqui se

presenta, éste se desarrolla en la siguiente seccion.

* Un resultado como este cobra importancia para la teoria del aprendizaje pues demuestra la existencia de
sesgos preexistentes que facilitan la asociacion de ciertos estimulos pero no de otros (Rescorla, 1988) y
contradice ideas como el principio de la equipotencialidad de Thorndike (1911) que sugiere que las leyes del
aprendizaje son independientes al tipo de estimulos empleado.
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3.1.1 Extincion experimental

La extincion experimental fue descubierta por Pavlov (1927) y consiste en un efecto
post-adquisicion en el cual la intensidad y/o frecuencia de una RC disminuye ante las
repetidas presentaciones de un EC que no se acompafia mas por el EI (Lovibond, 2004).
Este efecto ha sido demostrado en numerosos procedimientos de condicionamiento
pavloviano e instrumental (apetitivos y aversivos) y con especies que van de invertebrados
a humanos (Rescorla 2001). Junto a los efectos conductuales de la extincion, actualmente
también se han documentado diversos cambios a nivel neuronal (Myers & Davis, 2002).

El procedimiento original de Pavlov (1927) para el estudio de la extincion consistio,
posterior al emparejamiento EC-EI, en la presentacion repetida del EC en ausencia del EIL
Este procedimiento puede ser referido como extincion simple y efectivamente produce la
supresion de la RC. A la fecha se han disefiado otros procedimientos distintos a la extincion
simple, con los mismos efectos conductuales sobre la RC e incluso conceptualmente
semejantes. Este es el caso del contracondicionamiento (Peck & Bouton, 1990) y el
aprendizaje de reversion de la discriminacion (Bouton & Broocks, 1993). En el
contracondicionamiento, inicialmente se empareja un EC con un EI de un valor afectivo
dado, por ejemplo Tono - Alimento. El establecimiento de una asociacion entre estos
estimulos ocasiona una RC de aproximacion al comedero. Posteriormente, el mismo EC se
presenta ahora precedido por un EI de un valor afectivo opuesto, por ejemplo Tono >
Descarga eléctrica. La RC originalmente adquirida (aproximacién al comedero) es
incompatible con las nuevas condiciones, de forma que es suprimida y sustituida por una
nueva RC (congelamiento) coherente con el actual significado del EC. En el aprendizaje de
reversion de la discriminacion, se presenta un par de estimulos, pero sélo uno de ellos es

asociado al reforzador (i.e., X+Y-). Tras la adquisicion de la RC pertinente, las condiciones
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se invierten de manera que ahora el mismo reforzador se asocia al segundo estimulo (i.e.,
X-Y+). En consecuencia, la RC adquirida ante este tltimo estimulo suprime la RC original.

La extincion modifica a la conducta originalmente aprendida, esto implica un
cambio en la o las asociaciones EC-EI que fueron originalmente establecidas. Resulta de
relevancia tedrica y empirica detectar cudles son esas posibles asociaciones EC-El y de qué
manera son modificadas. Diversos autores han sefialado distintas dimensiones para las
posibles asociaciones EC-EI. Konorski (1974) distingui6 entre RC apetitivas y
consumatorias, representadas respectivamente por respuestas de aproximacion o
distanciamiento y la ejecucion de una conducta semejante al reflejo, ante un EC. Por tanto,
es posible un cambio en las asociaciones que involucran los aspectos apetitivos o en
aquellas que se establecen con conductas consumatorias, o en ambas. A la fecha existe
evidencia de que los aspectos afectivos de un estimulo pueden ser representados a nivel
neuronal (Berridge & Kringelbach, 2013), por lo que es también posible el establecimiento
de una asociacion EC-valor hedonico del El. Esto representa otra modalidad para establecer
y modificar asociaciones EC-EI. Hay también evidencia del aprendizaje acerca de la
relacion temporal (Pavlov, 1927), espacial (Williams et al., 1990) y sensorial (Scarlet,
Campese & Delamater, 2009) de los estimulos condicionado e incondicionado, estas son
otras asociaciones que pueden ser modificadas por la extincion.

Lo previamente expuesto tiene un impacto directo sobre las teorias a la fecha
propuestas para explicar la extincion, las cuales se pueden agrupar en dos grandes
categorias (Hall, 2002). La primer categoria incluye aquellas que conciben a la extincién
como un desaprendizaje o destruccion de la asociacion EC-EI originalmente adquirida [e.g.,
Rescorla & Wagner, 1972 (ver Delamater & Westbrook, 2014); Skinner, 1938]; mientras

que en la segunda categoria se engloban aquellas que suponen que la extincidén ocasiona un
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segundo aprendizaje (Bouton, 1993; Konorski, 1948, 1967; Pavlov, 1927; Rescorla, 2001),
aunque la naturaleza de este aprendizaje se ha considerado diversa de acuerdo a la teoria en
cuestion. Un grupo de teorias no asociativas (e.g., Amsel, 1958; Capaldi, 1966) también
tratan de dar cuenta de la disminucion en la RC producto de la extincion. Sin embargo,
estas ultimas se enfocan mas en el efecto conductual de la extincion que en lo que el animal
aprende durante ésta.

Las teorias del desaprendizaje asumen que si bien durante el condicionamiento se
establece una asociacion excitatoria EC-EI (Rescorla & Wagner, 1972) o un incremento en
la fuerza de un reflejo dada la presentacion de un reforzador (Skinner, 1938, 1950), tal
asociacion o fuerza es reducida en la extincion hasta desaparecer, regresando al animal a su
status quo ante. Por ejemplo, Rescorla y Wagner (1972) proponen que la fuerza de la RC
refleja la fuerza del enlace (i.e., fuerza asociativa) entre la representacion interna EC-EI En
cada ensayo de condicionamiento la fuerza asociativa aumenta hasta alcanzar un nivel
asintotico, pero durante la extincion la sola presencia del EC ocasiona su reduccion hasta
llegar a cero o a un valor muy cercano a cero. En ese momento el EC pierde la capacidad de
generar una RC. Para Skinner (1938, 1953), si se presentan dos estimulos juntos (EC-EI) y
uno de ellos (EI) pertenece ya a un reflejo que posee cierta fuerza en el organismo (EI-R),
entonces un nuevo reflejo (EC-R) sera fortalecido; posteriormente, el retiro del estimulo
reforzante ocasionara la disminucion (extincion) en la fuerza de este reflejo.

El concepto de inhibicion desarrollado por Pavlov (1927), resulta medular para
algunas de las teorias acerca de la extincion que proponen ésta como un segundo
aprendizaje. Esto por afirma que es justamente la adquisicion de una inhibiciéon lo que la
extincion produce. Pavlov (1927) considerd a la extincion como un tipo de aprendizaje por

el cual un EC ocasionaba la inhibicion de la RC. Consistente con ello Delamater (1996; ver
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también Rescorla 1997) ha demostrado que posterior a su extinciéon, un EC perdié su
capacidad para generar en ratas una RC de aproximacioén a un dispensador de alimento.
Pese al trabajo previo de Pavlov, fue Konorski (1948) quien formaliz6 la idea de la
inhibicion como un tipo de aprendizaje adquirido durante la extincion (Hall, 2002). Para
Konorski (1948), el emparejamiento EC-EI produce el establecimiento de un enlace
excitatorio entre la representacion neuronal de ambos estimulos (Figura 3a). Durante la
extincion, la presentacion del EC se empareja con el rapido decremento en la activacion de
la representacion neuronal del EI ocasionado por su ausencia. Asi, se establece un enlace
inhibitorio entre ambos, el cual al aumentar su fuerza impide la generacion de una RC ante
el EC. Esto por imposibilitar la activacion del enlace excitatorio originalmente formado
(Figura 3b). Evidencia favorable a esta postura proviene de estudios (e.g., Calton, Mitchell
& Schschtman, 1996; Schachtman, Threlkeld & Meyer, 2000) que demuestran que
prolongar la extincién de un EC, hace que este ultimo se comporte como un inhibidor
condicionado (cf., Rescorla, 1969) superando las pruebas de sumacién y de retardo de la
adquisicion (pero ver Aguado, de Brugada & Hall, 2001 para evidencia opuesta). En esta
misma linea, Bouton (1993) también ha propuesto que la extincidon crea una asociacion
inhibitoria EC-EI, la cual, sin embargo, es dependiente del contexto. Esto Gltimo ocasiona
que el contexto de la extincion adquiera una funcion modulatoria (Figura 3c) del enlace
EC-EI adquirido en extincion. La supresion de la RC, via la asociacion inhibitoria EC-EI,
se mantiene en tanto que el contexto en que se llevo a cabo la extincidon esté presente. Ante
un cambio de contexto, la asociacion excitatoria EC-EI originalmente adquirida es
expresada y por tanto la RC es recuperada (Bouton, 2004; Bouton & Moody, 2004; Pearce
& Bouton, 2001). La evidencia favorable a esta postura proviene del estudio de los

llamados efectos de recuperacion, que comprenden, entre otros, a la renovacion y a la
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recuperacion espontanea (para una revision ver Sanchez-Carrasco & Nieto, 2009). En la
renovacion, la adquisicion de una RC se lleva a cabo en un contexto particular (A),
mientras que su extincion se conduce en un contexto diferente (B). Una prueba final
realizada en el contexto de la extincién (B) mantiene la supresion de la RC; en cambio, la
RC se recupera cuando el contexto de prueba es el mismo que de la adquisicion (A; e.g.,
Bouton & King, 1983) o uno novedoso (C; e.g., Bouton, Todd, Vurbic & Winterbauer,
2011). Estos casos ilustran el tipo de renovacion ABA y ABC respectivamente, donde cada
letra indica un contexto dado. En un tercer caso, referido como renovacion AAB, tanto la
adquisicion como la extincion se realizan en el mismo contexto (A), y es sélo la prueba la
que ocurre en un contexto diferente (B; e.g., Thomas, Larsen & Ayres, 2003). En la
recuperacion espontanea (Pavlov, 1927; para una revision ver Rescorla, 2004), el interponer
un intervalo de retencion entre el término de la extincion y una prueba final con el EC es
suficiente para que ocurra nuevamente una RC. Para Bouton (2004; Bouton & Moody,
2004), la recuperacion espontanea es un caso de renovacion AAB, lo cual se fundamenta en
la propuesta de que contexto fisico y tiempo son funcionalmente equivalentes. Esto implica
que a mayor demora entre la extincion y la prueba, mayor sera la diferencia en el contexto
temporal entre ambas y por tanto sera mayor probabilidad de recuperacion de la RC.

Otra perspectiva, desde esta segunda categoria de teorias, es aquella que supone que
si bien durante la adquisicion se establece una asociacion excitatoria EC-EI, en la extincioén
se forma una asociacion EC-EI también excitatoria pero de naturaleza diferente. El
contenido de esta nueva asociacion es lo que interfiere con la ejecucion de la RC
originalmente adquirida (Figura 3d). Un caso que ilustra esta posicion es la propuesta de
Konorski (1967) para quien la extincion establece la asociacion EC-noEl, la cual compite

con la asociacion original EC-EL. En términos meramente conductuales es dificil obtener
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evidencia favorable a una propuesta como ésta. Sin embargo, en estudios neurofisiologicos
se ha detectado la existencia de células ubicadas en el nucleo basal de la amigdala (NBA)
cuya actividad correlaciona de manera importante con la adquisicion de la extincion (Henry
et al., 2008). Estas c¢lulas son llamadas neuronas de extincion. Dicho descubrimiento cobra
importancia no s6lo porque existe evidencia de que el NBA es necesario para la adquisicion
de la extincion (Henry et al., 2008), sino también porque dichas células pueden ser la base
neuronal de un nodo noEI como el propuesto por Konorski (1967). A pesar de lo anterior,
Delamater y Westbrook (2014) han sefialado que la funcién de las neuronas de extincion
puede ser también interpretada a favor de una asociacion inhibitoria EC-EI (e.g., Konorski,
1948). Otra forma en que una asociacion excitatoria EC-EI puede subyacer a la extincion es
por suponer que durante la adquisicion la asociacion original es de valor motivacional dado,
mientras que en la extincion la nueva asociacion es de un valor motivacional opuesto al
primero (Figura 3e; Rescorla, 2001). Si inicialmente se empareja un EC con un EI
apetitivo, la RC sera una de aproximacién posiblemente mediada por el valor hedénico del
reforzador. Si posteriormente se presenta el EC en ausencia del EI, la RC de aproximaciéon
serd suprimida, posiblemente debido a un estado motivacional adverso (e.g., frustracion).
Junto a esta diversidad de teorias asociativas de la extincion, se han propuesto otras
teorias basadas en mecanismos no asociativos (e.g., Robbins, 1990). Sin embargo, la
explicacion de estas ultimas rebasa el objetivo de este trabajo. A pesar de las diferencias
incluso entre aquellas que pertenecen a la misma aproximacion asociativa, es altamente
probable que la extincion sea un efecto multifactorial que implique procesos tanto

asociativos como no asociativos.
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Figura 3. Representacion del enlace excitatorio (flecha solida) e inhibitorio
(flecha punteada) que se ha propuesto es establecido entre la representacion
mental del EC y EI. El grosor del enlace excitatorio representa su fuerza. En
(c) se muestra ademas el contexto (Ctx) como un nodo que modula la

activacion del enlace inhibitorio.

3.2 Modelos tedricos de aprendizaje asociativo

A la fecha se han desarrollado diversos modelos teéricos de aprendizaje asociativo
que pretenden describir y explicar los mecanismos cognitivos que permiten a los
organismos establecer una asociacion entre estimulos. El valor de cada uno puede
apreciarse por la cantidad y tipo de efectos que permite explicar. Ademas, es posible que un
mismo efecto conductual pueda ser explicado por dos modelos originalmente antagonistas
en sus principios, si cada uno es enfocado a un momento distinto de la RC (e.g., Pearce &
Mackintosh, 2010).

Diferentes clasificaciones han sido elaboradas para los modelos de aprendizaje

asociativo actualmente desarrollados, las cuales se basan en los procesos que €stos sefialan
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como causales al aprendizaje (e.g., Pearce & Bouton, 2001). Una de tales clasificaciones
distingue entre modelos de adquisicion y modelos de actuaciéon (para una revision ver

Miller & Escobar, 2001).

3.2.1 Modelos de adquisicion

Los modelos de adquisicion (e.g., Mackintosh, 1975; Pearce & Hall, 1980; Rescorla
& Wagner, 1972) se enfocan en los procesos cognitivos que ocurren en un organismo
durante el entrenamiento. Este tipo de modelos se fundamentan en el cambio del valor de la
asociacion EC-EI que ocurre ensayo a ensayo, de acuerdo a las condiciones de
entrenamiento. Una caracteristica importante de ellos es que mantienen un sistema de
memoria limitado. La informacién preservada en memoria es aquella que corresponde al
ensayo actual del entrenamiento, eliminando la obtenida en exposiciones previas a los
estimulos condicionado e incondicionado. En consecuencia, no es posible recuperar
informacion acerca de relaciones estimulares pasadas. Por tales caracteristicas es que la
mayoria de estos modelos pueden predecir efectos propios a la adquisicion (e.g.,
competicion entre estimulos, extincidon) pero no a la recuperacion de la informacién (e.g.,
renovacion, recuperacion espontanea).

Se ha considerado al modelo desarrollado por Rescorla y Wagner (1972) como el
mas influyente en la teoria asociativa del aprendizaje. Esto debido al amplio nimero de
efectos que explica y predice. Como consecuencia de lo anterior, este modelo es empleado
como paragon para contrastar otros modelos posteriormente desarrollados (Miller, Barnet
& Grahame, 1995).

El modelo de Rescorla y Wagner (1972) parte de dos supuestos fundamentales. El

primero asume que el aprendizaje esta determinado por el grado de “sorpresa”, definida
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como la discrepancia entre lo que el animal espera y lo que el animal recibe en la situacion
de condicionamiento. A mayor sorpresa, mayor aprendizaje y viceversa. El segundo
supuesto es que en una situacion de condicionamiento todos los estimulos presentes (A, B,
C,...Z) compiten entre si por convertirse en el mejor predictor del EI. Aquel estimulo que
logre convertirse en un EC efectivo para producir la RC sera porque fue el que establecid la
mayor asociacion con el EI. El grado de asociacion EC-EI recibe el nombre de fuerza
asociativa (V), y en un ensayo de condicionamiento n, el aumento en la fuerza asociativa
(AV"4) va a depender de la saliencia del ECa (), de las caracteristicas del EI (B) y de la
maxima fuerza de asociacion que pueda establecerse (A) menos la que ya ha sido
establecida para el total de los estimulos presentes en el ensayo previo (V" 'r). Este proceso

queda establecido por la ecuacion

VA=V A+ AV, (1)
donde
AV s =aap (A= V™D )

Esto implica que el estimulo mds saliente obtendrd la mayor fuerza asociativa
respecto al resto de los estimulos, pero sobre el curso de los ensayos de condicionamiento,
cuanta mas fuerza asociativa un EC haya ganado, menos sorprendente sera la presentacion
del EI. Este proceso continuard hasta alcanzar un nivel asintético.

A partir de este modelo puede explicarse el ensombrecimiento por asumir que de un

estimulo compuesto AB, el componente mas saliente acapara la mayor fuerza asociativa lo
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que le permite producir una RC mads intensa en comparacion con la producida por el
componente menos saliente. En forma semejante, el bloqueo es explicado por suponer que
el entrenamiento previo con un EC(A) agota la mayor cantidad de fuerza asociativa
aprovechable. De esta manera, la cantidad de fuerza asociativa disponible es minima para el
momento en que se incorpora el estimulo EC(B), por lo que no puede establecerse su
asociacion con el EI. En consecuencia, este tltimo EC es incapaz de producir una RC. Este
modelo permite explicar también la extincion. Ante el retiro del EI y la sola presentacion
del EC, el valor de la fuerza asociativa decae hasta llegar a 0 6 a un nivel muy cercano a 0.
Ello tiene como consecuencia la incapacidad del EC para producir una RC. Debido a esta
conceptuacion de la extincion es que el modelo de Rescorla y Wagner es considerado como
una teoria de desaprendizaje.

Si bien este modelo puede explicar un nimero importante de efectos de adquisicion
(para una revision ver Miller et al., 1995), su éxito es menor para predecir efectos de
recuperacion, como es el caso de la renovacion (Rosas et al.,, 2006) o la recuperacioén

espontanea (pero ver Delamater & Westbrook, 2014).

3.2.2 Modelos de actuacion

Los modelos de actuaciéon (e.g., Bouton, 1993; Miller & Matzel, 1988; Rescorla,
1968) se centran en los procesos cognitivos que operan al momento en que un organismo
realiza una prueba. Para estos modelos, la conducta es producida por la fuerza o valor de
multiples asociaciones entre estimulos que es representada en sistemas de memoria amplios
que permiten almacenar los cambios en la relacion EC-EI producidos a lo largo del
entrenamiento. Esta cualidad de su sistema de memoria posibilita a algunos de estos

modelos explicar los efectos de recuperacion (e.g., Bouton, 1993; Rescorla, 1968).
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Rescorla (1968) propuso un modelo de contingencia en el cual la RC de los
animales en una situacion de condicionamiento pavloviano estd mediada por el computo de
la frecuencia de cuatro tipos de ensayos posibles. Central a este modelo es el concepto de
contingencia que se refiere a “la probabilidad relativa de ocurrencia del EI en presencia del
EC [p(EI[EC)], contrastada con su probabilidad en ausencia del EC [p(EIjnoEC)]”
(Rescorla, 1968, p. 1°). Los cuatro ensayos antes aludidos son aquellos en que: a) EC y EI
se presentan; b) EC y EI no se presentan; c) EC se presenta so6lo; y, d) EI se presenta sélo.
Los dos primeros tipos favorecen la adquisiciéon de una RC por establecer una asociacion
EC-EI; en cambio, los dos ultimos tipos establecen una asociaciéon EC-noEI que previene la
RC. Este modelo puede explicar tanto la adquisicion (ensayos a y b) como la extincion
(ensayo c) de una RC. Respecto a efectos de recuperacion, el modelo no puede predecir la
renovacion, pero si la recuperacion espontanea. Esta ultima se explica por asumir que el
intervalo de retencion antes de la prueba es un “ensayo b” que fortalece la asociacion EC-
EI establecida durante la adquisicion (“ensayos a y b”), al mismo tiempo que disminuye el
impacto de la extincion (“ensayo c”’). Esto ya que como se mencion6 antes, los modelos de
actuacion conservan en su sistema de memoria el conjunto de experiencia obtenida durante
todo el condicionamiento.

Otro modelo de actuacion es el de la recuperacion de la informacion (Bouton,
1993). Este modelo plantea que durante la fase de adquisicion se forma un enlace
excitatorio EC-EI, el cual permanece intacto durante la fase de extincién aunque en ésta, un
enlace inhibitorio EC-EI es establecido. Lo anterior lleva a que un mismo EC tenga un
doble significado con respecto a un unico EI (i.e., el EC sefiala la presencia y la ausencia

del EI). El contexto es un elemento que permite restar ambigiiedad a esta situacion. Esta

> La informacién entre corchetes no aparece en la fuente original.
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funcién es adquirida ya que existe evidencia de que el aprendizaje que ocurre en segundo
lugar, en una situacion de condicionamiento, se vuelve dependiente del contexto (Bouton,
2004). Asi, mientras el animal permanezca en el contexto en que se condujo la extincion, el
significado del EC respecto al EI sera inhibitorio, lo que interferira con la expresion de una
RC. Empero, el cambio de contexto ocasionara que el enlace excitatorio EC-EI se active y
por tanto ocurra una RC. A partir de esta teoria puede explicarse el efecto de renovacion y
de recuperacion espontdnea (Bouton, Westbrook, Corcoran & Maren, 2006). En Ia
renovacion, la prueba conducida en un contexto fisico diferente al de la extincion activa la
asociacion EC-EI excitatoria. En la recuperacion espontanea, es el cambio en el contexto
temporal lo que ocasiona la activacion de esta asociacion.

Si bien el modelo de la recuperacion de la informacion ha tenido mucho éxito en la
explicacion de los efectos de recuperacion, su gran limitante es que no puede predecir

efectos de adquisicion.

3.3 Aplicacion del condicionamiento pavloviano al aprendizaje espacial

En estudios en aprendizaje espacial conducidos desde la aproximacion asociativa se
asume que una clave en el entorno es andloga al EC y la meta al EI, siendo la RC y la RI la
aproximacion al sitio que ocupa la meta. Debido a que la meta (EI) se encuentra oculta, tras
repetidas presentaciones del EC en una relacion espacial constante con respecto a la
ubicacion del EI, es como se establece una asociacion EC-EI y por tanto la clave se vuelve

un confiable predictor de la meta (Figura 4).
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Figura 4. Representacion de la asociacion entre clave (EC) y meta (EI)

propuesta en la aproximacion asociativa del aprendizaje espacial.

La ocurrencia de una RC de aproximacion en tareas espaciales es consistente con la
que se presenta en preparaciones de automoldeamiento (e.g., Brown & Jenkins, 1978), de
condicionamiento sexual (e.g., Domjan, Lyons, North & Bruell, 1986) y de supresion
condicionada positiva (e.g., Karpicke, Christoph, Peterson & Hearst, 1977). Ademas, este
tipo de respuesta ha sido incorporada a modelos tedricos de condicionamiento pavloviano
(e.g., Konorski, 1974), con los que se pretende legitimar su caracter condicionado.

Igual que en el caso de tareas pavlovianas, en tareas espaciales aplican las cuatro
nociones descritas en la seccion previa (i.e., contigiiidad, informacién, saliencia e
inhibicion). Entre una clave en el entorno (EC) y una meta (EI) se establece una
contigiiidad de tipo espacial (cf., Marshall et al., 1979; Rescorla & Cunningham, 1979), y a
mayor contigiiildad mayor serd la probabilidad del establecimiento de una asociacion entre
estos estimulos. Al respecto, en un estudio (Artigas, Aznar-Casanova & Chamizo, 2005,
Experimento 1) se entrend a universitarios para localizar una plataforma oculta en el
laberinto virtual de agua. Los participantes fueron distribuidos en seis grupos, y para cada

uno la distancia entre una clave en el EV y la plataforma iba en aumento. La logica de este
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disefio fue que la clave seria mas informativa respecto a la localizacion de la meta mientras
mayor proximidad (i.e., contigliidad) hubiera entre ellas. Consistente con esto, la latencia
de escape fue mayor y el nivel asintotico se alcanzé tardiamente a medida que la distancia
entre la clave y la meta aumentaba. En forma semejante, durante una prueba sin plataforma
se detectd que la mayor distancia clave-meta producia el menor control de la primera sobre
la conducta de busqueda en los participantes.

El valor informativo de una clave en el entorno para sefalar la ubicacién de una
meta fue demostrado por la ocurrencia de bloqueo en el aprendizaje espacial. Hamilton y
Sutherland (1999) emplearon un laberinto virtual de agua para entrenar a sus participantes a
localizar una plataforma oculta. Durante la primera fase del entrenamiento del grupo
experimental, un conjunto de claves (A) sefial6 la ubicacion de la meta y posteriormente un
conjunto de claves novedosas (B) fue colocado distal al primero. En un grupo control se
utilizd6 un conjunto diferente de claves (C) al inicio del entrenamiento y después se
incorporo el conjunto B. En otro grupo control, los conjuntos de claves A y B se emplearon
en una unica fase de condicionamiento. En una prueba empleando solo el conjunto de
claves B, el grupo experimental mostr6 una ejecucion deficiente en la busqueda de la
plataforma en comparacion con los grupos control.

La demostracion de ensombrecimiento en el aprendizaje espacial indica que cuando
distintas claves sefalan la ubicacion de una meta, la desigualdad en su saliencia puede
ocasionar un grado diferencial de condicionamiento ante cada una. Sansa y Prados (2003)
entrenaron a dos grupos de ratas en el laberinto de agua para localizar una plataforma
oculta. Uno de ellos disponia de 2 pares de claves para hacerlo (AB y CD), uno proximo y
otro distal respecto a la meta, mientras que en el otro se emple6 solo el distal. Tras el

entrenamiento, una prueba sin plataforma fue realizada en presencia Unicamente de las
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claves distales. Los resultados mostraron una diferencia entre grupos en el control que éstas
ejercian sobre su conducta de busqueda, la cual estuvo al nivel del azar en el grupo que fue
entrenado con dos conjuntos. Una interpretacion de tal resultado es que las claves proximas
a la meta fueron mas salientes que las distantes, mismas que fueron ensombrecidas y por
tanto hubo un menor aprendizaje ante ellas. Sin embargo, los autores sefalaron también el
decremento de generalizacion (Pearce, 1987) como una posible explicaciébn a sus
resultados.

Finalmente, la demostracion con ratas de inhibicion condicionada en el laberinto de
agua (Sansa, Rodrigo, Santamaria, Manteiga & Chamizo, 2009) indica que en el
aprendizaje espacial es posible tanto el condicionamiento excitatorio como el de tipo
inhibitorio. En este caso, la plataforma oculta fue sefialada por una clave A en ensayos del
tipo excitatorio, pero ante el compuesto AB ésta no estaba presente. Dicho arreglo tuvo
como resultado una RC de aproximacion a la meta en presencia de A, pero de
distanciamiento ante AB. Esta ultima respuesta ocurridé nuevamente cuando el estimulo
inhibitorio B se presentd en compuesto con uno excitatorio novedoso (i.e., CB, prueba de
sumacion). Igualmente, el condicionamiento ante B fue tardio cuando su presencia ahora

sefalaba la ubicacion de la meta (i.e., prueba de retardo de la adquisicion).

3.3.1 Evidencia a favor

La evidencia a favor de la aproximacion asociativa del aprendizaje espacial
proviene de diversos estudios realizados principalmente con ratas, y otros mas con aves y
humanos (para una revision ver Leising & Blaisdell, 2009). Estos trabajos pueden
categorizarse en dos grupos, aquellos centrados en la demostracion de efectos de

adquisicion y aquellos dedicados al estudio de la extincion y los efectos de recuperacion.
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3.3.1.1 Efectos de adquisicion

Los efectos de adquisicion mas investigados en el aprendizaje espacial son el
ensombrecimiento y el bloqueo, cuya evidencia tanto para ratas como para humanos se
describid parcialmente en una seccion previa. Estos efectos en el aprendizaje espacial
pueden ser bien explicados por el modelo de Rescorla y Wagner (1972). Para el
ensombrecimiento, cuando 2 o més claves sefialan una meta oculta, todas ellas compiten
entre si por convertirse en el mejor predictor de la ubicacion de ésta. La clave mas saliente
sera la que mejor controle la conducta de busqueda, ensombreciendo a las claves de menor
saliencia. En el caso del bloqueo, el entrenamiento inicial con una clave A ocasiona el
establecimiento de su asociacion con la meta, agotando (o al menos reduciendo en forma
importante) la fuerza asociativa disponible en la situacién de condicionamiento. Debido a
esto, se dificulta el que una clave B posteriormente incorporada al entorno pueda asociarse
también con la meta. Otros estudios que aportan evidencia favorable a los efectos de
ensombrecimiento y bloqueo en el aprendizaje espacial se muestran en la Tabla 1.

Reportes adicionales demuestran en el aprendizaje espacial los efectos de
desbloqueo (Rodrigo, Arall & Chamizo, 2005), precondicionamiento sensorial (Sawa,
Leising & Blaisdell, 2005), inhibicion latente (Chamizo & Mackintosh, 1989; Prados,
1999; Prados, Artigas & Sansa, 2007) y condicionada (Horne & Pearce, 2010; Sansa et al.,
2009), y supercondicionamiento (Horne & Pearce, 2010). Estos efectos son predichos por
diversos modelos teoéricos para la adquisicion desarrollados en el contexto del
condicionamiento pavloviano (e.g., Mackintosh, 1975; Pearce & Hall, 1980; Rescorla &
Wagner, 1972; para un modelo asociativo propio al aprendizaje espacial ver Miller &
Shettleworth, 2007) por lo que con tales trabajos se refuerza la idea de la participacioén de

procesos asociativos en la adquisicion del aprendizaje espacial.
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Tabla 1.

Estudios que demuestran ensombrecimiento y bloqueo en el aprendizaje espacial.

Sujetos Referencia

Ensombrecimiento ~ Ratas Crespo, Rodriguez y Chamizo (2013)

Kosaki, Austen y McGregor (2013)
Pearce, Graham, Good, Jones y McGregor (2006)
Rodriguez, Chamizo y Mackintosh (2011)
Sanchez-Moreno, Rodrigo, Chamizo y Mackintosh (1999)

Palomas Leising, Garlick y Blaisdell (2011)
Spetch (1995)

Humanos  Chamizo et al. (2003)
Prados (2011)
Redhead, Hamilton, Parker, Chan y Allison (2013)
Spetch (1995)

Sapos Daneri y Muzio (2013)

Bloqueo Ratas Horne & Pearce (2009)

Pearce et al. (2006)
Rodrigo, Arall y Chamizo (2005)
Rodrigo, Chamizo, McLaren y Mackintosh (1997)
Rodriguez et al. (2011)

Humanos  Alexander, Wilson y Wilson (2009)
Prados (2011)
Readhead y Hamilton (2009)

Sapos Daneri y Muzio (2013)

3.3.1.2 Extincion del aprendizaje espacial

Al igual que la inhibicion condicionada, la extincion del aprendizaje espacial es un
caso que ilustra la posibilidad de establecer un condicionamiento de naturaleza inhibitorio
en el aprendizaje espacial. La extincion del aprendizaje espacial fue originalmente
demostrada por Lattal y Abel (2001) con ratones expuestos al laberinto de agua. Estos
autores emplearon dos procedimientos para el estudio de la extincidon espacial. En extincion

simple, posterior al entrenamiento se retir6 la plataforma (ver también Suzuki et al., 2004);
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en cambio, en aprendizaje de reversion de la discriminacion, una vez que el animal hubiera
aprendido la ubicacion de la plataforma, ésta fue movida a una posicion novedosa en el
laberinto (ver también Lattal, Honarvar & Abel, 2004). Ambos procedimientos tuvieron
como consecuencia la pérdida por la preferencia del cuadrante reforzado durante la
adquisicion original. Un caso particular a la extincion, el efecto de resistencia a la extincion
por reforzamiento parcial, fue también demostrado en el aprendizaje espacial. Empleando
el laberinto de agua, dos grupos de ratas fueron entrenadas para localizar una plataforma
oculta. Un grupo fue expuesto a un programa de reforzamiento continuo (i.e., la plataforma
siempre estuvo presente) mientras que el otro fue expuesto a un programa de reforzamiento
parcial (i.e., ensayos reforzados y no reforzados entremezclados). Durante una fase de
extincion, los animales del segundo grupo mantuvieron una mayor persistencia en la
busqueda de la plataforma en el cuadrante reforzado, en comparacién a los del otro grupo
que rapidamente mostr6 una ejecucion al nivel del azar (Prados, Sansa & Artigas, 2008). El
conjunto de estos datos es consistente con una supresion de la RC (i.e., extincion).

La extincion del aprendizaje espacial es posible de explicar en términos del modelo
de Rescorla y Wagner (1972). Esto por suponer que cuando una clave se ha asociado a la
ubicacion de una meta, entonces al retirar esta tltima y presentar solo la primera, el valor
de la fuerza asociativa Clave-Meta se reduce y por ello la RC se suprime. La supresion de
la RC de aproximacion al sitio en que se ubico la meta puede ser también explicada por
cualquiera de las teorias que proponen que en la extincién es adquirido un segundo
aprendizaje. Este ultimo estaria representado por una nueva asociacion Clave-Meta de
naturaleza inhibitoria (e.g., Konorski, 1948) o incluso excitatoria (i.e., Clave-noMeta;
Konorski, 1967). De esta forma, la extincion del aprendizaje espacial puede ser predicha

también por los modelos de actuacion (e.g., Bouton, 1993; Rescorla, 1968).
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3.3.1.3 Efectos de recuperacion

Los efectos de recuperacion han sido también estudiados, aunque en menor medida
en comparacion a los de adquisicion e incluso respecto a los que investigan la extincion del
aprendizaje espacial. La renovacion ABA fue demostrada en roedores empleando un
procedimiento de aprendizaje de reversion de la discriminacion (Lattal et al., 2003) y uno
de extincion simple (Prados, Manteiga & Sansa, 2003). En estos trabajos, la fase de
adquisicion se llevo a cabo en un contexto A, mientras que un contexto B fue empleado
durante la extincion. Consistente con los estudios descritos en la seccion anterior, en esta
ultima fase se report6 la pérdida por la preferencia del cuadrante originalmente reforzado.
Una prueba en el mismo contexto B no ocasiond cambio alguno en la conducta de los
animales (i.e., recuperacion de la extincion), pero con la re-exposicion al contexto A dicha
preferencia fue recuperada. Existe también evidencia favorable a la ocurrencia de
recuperacion espontanea del aprendizaje espacial en roedores. Tras las fases de adquisicion
y de extincidn, en una prueba inmediata se detectd una busqueda aleatoria de la plataforma.
En cambio, durante una prueba demorada 96 (Prados et al., 2003) o 336 h se recupero la
preferencia por el cuadrante originalmente reforzado. Adicionalmente, este efecto de
recuperacion espontanea no ocurrido cuando durante la extincion y la prueba demorada se
presentd un estimulo discreto no presente en la adquisicion (Prados et al., 2003). Estos
resultados pueden ser explicados en términos del modelo de la recuperacion de la
informacion (Bouton, 1993). Para la renovacion y la recuperacion espontanea el cambio de
contexto fisico o temporal, respectivamente, permitié recuperar la asociacion excitatoria
Clave-Meta originalmente adquirida, a la par que la asociacion inhibitoria entre esos

elementos construida durante la extincion fue inactivada. Cuando una clave fue compartida
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entre la extincion y la prueba demorada, la no recuperacion de la RC puede explicarse por

la ausencia de un cambio de contexto entre dichas fases.

2.2.2.2 Controversias

A pesar de los datos que indican la presencia de procesos asociativos en el
aprendizaje espacial, existen otros mas sugieren explicaciones no asociativas a este tipo de
aprendizaje. La mayoria de dichos datos se han obtenido al investigar efectos de
competicion entre estimulos, aunque existen también importantes controversias respecto a
la ocurrencia de la recuperacion espontanea en el aprendizaje espacial.

Un estudio en conducta humana (Hardt et al., 2009) que utiliz6 un laberinto virtual
de agua cuestiono el efecto de bloqueo entre claves para localizar la plataforma oculta. En
este trabajo, los participantes fueron entrenados en forma similar al estudio de Hamilton y
Sutherland (1999) con la salvedad de que ademés fueron instruidos para explorar el
laberinto. Bajo tales condiciones no hubo el bloqueo, y los participantes pudieron localizar
la meta empleando cualquier clave disponible en el entorno. Esto es esperado desde la
teoria del mapa cognitivo.

Sansa y Prados (2003) demostraron en ratas que un conjunto de claves distales
control6d en menor medida la conducta de busqueda de una plataforma oculta en el laberinto
de agua, si durante el entrenamiento estuvo también presente un conjunto de claves
proximal a ésta. Este resultado puede interpretarse como efecto del ensombrecimiento de
las claves distales por las proximales. Sin embargo, una explicacion alterna es por un efecto
de decremento de generalizacion (Pearce, 1987). El decremento de la generalizacion
consiste un déficit en la conducta cuando se percibe una diferencia entre las condiciones de

entrenamiento y las de prueba. Este efecto no implica procesos de naturaleza asociativa.
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Para verificar dicha explicacion, Chamizo, Rodriguez, Espinet y Mackintosh (2012)
entrenaron a ratas para localizar una plataforma oculta en el laberinto de agua a partir de un
par de claves distales o a partir de un par de claves proximales. Tras la adquisicion, una
prueba se llevd a cabo agregando el par de claves complementario al originalmente
empleado. Los autores razonaron que si durante el entrenamiento se establecid una
asociacion entre el conjunto de claves y la meta, entonces el agregar un conjunto nuevo no
tendria efecto en la conducta de los animales. Sin embargo, en la prueba se reveld un déficit
en la conducta de buisqueda de la meta. La explicacion mas parsimoniosa a este resultado es
el decremento de generalizacion.

Resultados también incompatibles con un efecto de ensombrecimiento fueron
reportados con ratas por McGregor, Horne, Esber y Pearce (2009) y por Graham, Good,
McGregor y Pearce (2006; ver también Pearce, Graham, Good, Jones & McGregor, 2006).
Los primeros autores emplearon un laberinto de agua modificado de tal forma que tuviera
una forma triangular y colocaron la plataforma oculta por debajo de una clave discreta
adyacente a una esquina. De esta manera, las ratas entrenadas tuvieron dos fuentes de
informacion para localizar la meta, la clave discreta y el angulo formado por los muros del
laberinto. La logica de esta preparacion implica que si una de estas fuentes de informacién
fuera mas saliente que la otra, entonces la competicion entre ellas por convertirse en el
mejor predictor de la meta llevaria a un efecto de ensombrecimiento; en cambio, si
procesos no asociativos operaran en la adquisicion del aprendizaje espacial entonces seria
posible localizar la meta cualquiera de estas dos fuentes disponibles. Una prueba en la que
se presentd cada una por separado reveld una alta eficiencia en la busqueda de la
plataforma en cada caso. Con un disefio semejante, Graham et al. (2006) omitieron el uso

de una clave discreta y en cambio colorearon el angulo que en el laberinto modificado
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sefialaba la localizacion de la plataforma oculta. Asi las dos fuentes de informacion eran el
angulo formado por los muros y su color. Durante una prueba se reveld que la presencia del
color facilito el aprendizaje ante el angulo para sefalar la meta (ver también Brown, Yang
& DiGian, 2002), resultado que se asemeja mas a la potenciacion (Durlach & Rescorla,
1980) que al ensombrecimiento. En una reinterpretacion de los resultados previos
Rodriguez, Chamizo y Mackintosh (2011) sefialaron el posible papel del sexo en el
ensombrecimiento entre una clave discreta e informacion geométrica. Estos autores
emplearon un disefio parecido al de McGregor et al. (2009) y demostraron que en ratas
hembra la clave discreta ensombrecid a la informacion geométrica mientras que en ratas
macho el resultado fue inverso. Tal resultado indica un papel modulador del sexo en la
competicion entre estimulos discretos y geométricos en el aprendizaje espacial.

Respecto a las controversias existentes acerca de los efectos de recuperacion en el
aprendizaje espacial, hay que mencionar que éstas giran exclusivamente en torno a la
recuperacion espontanea. Si bien existe evidencia de renovacion ABA en el aprendizaje
espacial, aun se requieren estudios que investiguen si los tipos de renovacion restantes (i.e.,
ABC y AAB) ocurren también en este tipo de aprendizaje.

Con roedores entrenados en el laberinto de agua y expuestos a un procedimiento de
extincion simple o de aprendizaje de reversion de la discriminacion, existe evidencia
contradictoria sobre la ocurrencia de recuperacion espontanea de la preferencia por el
cuadrante originalmente reforzado. La datos favorables antes mencionados (i.e., Lattal et
al., 2003; Prados et al., 2003) contrastan con otros mas que demuestran la ausencia de este
mismo efecto (i.e., Lattal et al., 2003; Méndez-Couz, Conejo, Vallejo & Arias, 2014;
Rossato et al. 2006). Los datos obtenidos con humanos son también controvertidos y

dificiles de interpretar. Empleando un laberinto virtual de agua en el cual se implement6 un
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procedimiento de aprendizaje de reversion de la discriminacion, durante una prueba
inmediata los participantes permanecieron un tiempo por debajo del nivel del azar en el
cuadrante originalmente reforzado. Esto es consistente con un efecto de extincion. No
obstante, durante una prueba demorada, el tiempo de permanencia en este cuadrante
increment6 aunque no mas alld del esperado por azar (Alvarado, Vila, Strempler-Rubio &
Lopez-Romero, 2011). Este ultimo resultado puede ser bien interpretado como un efecto de
recuperacion espontanea al nivel del azar o como una estrategia de busqueda aleatoria de la
plataforma. Los resultados de todos estos estudios son dificiles de comparar entre si, debido
a multiples diferencias metodoldgicas en variables fundamentales que afectan los procesos
de aprendizaje y memoria. Un resumen de éstos se ofrece en la Tabla 2.

Hay varios aspectos que deben ser considerados en la evaluacion de estos
resultados. Primero, el numero de ensayos de adquisicion y de extincion son diferentes
entre dichos estudios, y en algunos de ellos la fase de extincion se llevo a cabo en una (i.e.,
Prados et al., 2003; Rossato et al., 2006; Alvarado et al., 2011) o varias (i.e., Lattal et al.,
2003; Méndez-Couz et al., 2014) sesiones. De tal forma, es dificil suponer y comparar el
grado de aprendizaje adquirido por los sujetos en una u otra fase, y el presente al momento
en que realizaron la prueba demorada. Segundo, los resultados obtenidos durante la prueba
demorada indican una interaccion entre el IR y el nimero de ensayos de extincion. Tercero,
multiples estudios han reportado que la extincidén simple en el laberinto de agua ocasiona
inmovilidad en ratas (Schulz, Buddenberg & Huston, 2007; Schulz, Houston, Buddenberg
& Topic, 2007; Schulz, Topic, De Souza Silva & Huston, 2004), lo cual puede interferir
con la deteccion de la recuperacion espontanea (Lattal et al., 2003). Cuarto, aunque todos
los trabajos citados emplean la permanencia en el cuadrante reforzado como variable

dependiente, algunos autores (Hardt et al., 2009) han sugerido lo inapropiado de esta



88

variable como indicador de aprendizaje espacial. Si bien la permanencia por debajo del
nivel del azar puede indicar un pobre aprendizaje espacial, puede indicar también un muy
preciso conocimiento de la ubicacion de la plataforma el cual puede motivar a los animales
a buscarla en otro lugar si ésta no se encuentra en el sitio en que se esperaba localizarla. A
esto hay que agregar que existe evidencia empirica de la poca sensibilidad de esta variable
para revelar el grado adquirido de aprendizaje espacial (Maei, Zaslavsky, Teixeira, &
Frankland, 2009). Finalmente, algunos autores recomiendan no utilizar esta variable cuando
un procedimiento de aprendizaje de reversion de la discriminacion es empleado (Lattal et
al., 2004). Esto ya que el tiempo de permanencia en el cuadrante reforzado durante la fase
de discriminacion no es independiente del permanecido en el cuadrante reforzado en la fase
de reversion y por tanto no es facil inferir lo que el animal ha aprendido en cada fase. Por
todo ello, no es facil diferenciar entre recuperacidon espontanea y recuperacion de la
extincion y por consiguiente no es facil inferir la presencia de procesos asociativos en la
extincion del aprendizaje espacial.

El conjunto de estos trabajos, tanto de competicién entre estimulos como de
recuperacion, indican por una parte la posible participacién de procesos no asociativos en el
aprendizaje espacial, y por otra que no son del todo claras las condiciones bajo las cuales

dichos procesos pueden ocurrir en este tipo de aprendizaje.
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Tabla 2.

Caracteristicas metodoldgicas de los estudios que demuestran o no recuperacion espontanea

del aprendizaje espacial.

Procedimiento Referencia Org. E.Ad. E.Ext. 3:) Rec.
Méndez-Couz et al. (2014) 20 16 No
4 o4 Si
Extincion simple Rossato et al. (2006) 40 8 Si
16 No
Prados et al. (2003) R 20 8 96 Si
2 Si
Rossato et al. (2006) 40 8 24 No
Aprendizaje de reversion 120 No
dela discriminacion o o1 et al. (2003) Ra 40 40 2 Mo
336 Si
Alvarado et al. (2011) H 8 8 24 Ind.

Nota. Org.: Organismo. E.Ad.: Numero de ensayos de adquisicion. E.Ext.: Nimero de
ensayos de extincion. IR (h): Intervalo de retencion. Rec.: Recuperacion espontdnea. R:

Ratas. Ra: ratones. H: Humanos. Ind.: indeterminado.
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Planteamiento del problema

En el aprendizaje espacial, actualmente las principales teorias desde las cuales se ha
conducido la investigacién experimental que pretende revelar sus mecanismos son la teoria
del mapa cognitivo (O’Keefe & Nadel, 1978) y la aproximacién asociativa del aprendizaje
espacial (Chamizo, 2002). La primera propone que a través de la conducta de exploracion y
la activacion de neuronas especializadas llamadas células de lugar, un animal es capaz de
formar una representacion mental (mapa) de su ambiente para asi desplazarse
funcionalmente en éste y localizar una meta partiendo desde un punto cualquiera del
entorno. Ademads, el conocimiento acerca de las relaciones espaciales de los objetos
representados en el mapa es de naturaleza no asociativa (Nadel, 1991). En cambio, la
segunda se fundamenta en el aprendizaje asociativo (Leising & Blaisdell, 2009) y supone
que una clave en el entorno puede convertirse en un confiable predictor de la ubicacion de
una meta a través de los mismos procesos de asociacion entre estimulos que operan en el
condicionamiento pavloviano.

La mayor cantidad de evidencia favorable para cada postura ha sido obtenida a
través de estudios que se centran en la adquisicion del aprendizaje espacial (e.g., Chamizo,
Sterio & Mackintosh, 1985; Morris et al., 1982). Lo mismo sucede en investigaciones que
confrontan las predicciones de ambas aproximaciones a fin de verificar la pertinencia de
una u otra en la explicacion de este tipo de aprendizaje (e.g., Hardt et al., 2009). En cambio,
el conocimiento obtenido acerca de lo que sucede durante la extincion del aprendizaje
espacial es casi nulo (Lattal et al., 2003) debido a una omision sistematica de estudios que
se enfoquen en dicho efecto.

De acuerdo con la aproximacién asociativa y especificamente en el contexto de las

teorias de la inhibicion (Bouton, 1993; Konorski, 1948; Pavlov, 1927), la extincién se trata



91

de un segundo aprendizaje de naturaleza inhibitoria que interfiere con la expresion de la RC
originalmente adquirida. Esto implica que la RC no se elimina, sino sélo se dificulta su
expresion. Si una prueba es realizada fuera del contexto de extincion o luego de un
intervalo de retencion, la presencia del EC es capaz de recuperar la RC. Estos efectos se
conocen respectivamente como renovacion y recuperacion espontanea. A partir de este
marco conceptual es posible predecir que si la extincidon en el aprendizaje espacial sigue
principios asociativos, al realizar una prueba en un contexto distinto al presente durante la
extincion o tras un intervalo de retencion, la respuesta de aproximacion a una meta deberia
recuperarse. Hay que agregar que esta aproximacion no supone diferencias en los
mecanismos de aprendizaje cuando se emplea una estrategia tdxica o cartografica [en la
terminologia de O’Keefe y Nadel (1978)], por lo que dichos efectos son esperados a partir
de cualquiera de ellas.

A diferencia de la aproximacion asociativa, la teoria del mapa cognitivo es menos
clara al conceptuar la extincion, por lo que tampoco hace predicciones especificas sobre lo
que ocurre durante ésta con el aprendizaje espacial adquirido (cf., Lattal et al., 2003). De
hecho, al considerar el papel del reforzamiento como meramente informativo de un
elemento mas en el entorno, no se precisa en forma detallada la consecuencia de su retiro
post-adquisicion. Sin embargo, la revision de la teoria de O’Keefe y Nadel (1978) permite
inferir ciertas predicciones. Al asumir que: a) la localizacion del reforzador se codifica
como un elemento mas del mapa cognitivo y que; b) ante cambios en el entorno el mapa se
actualiza, entonces es posible predecir que la extincion llevaria a la eliminacion de la
informacion acerca de su ubicacion en el mapa. Si a lo anterior se agrega; ¢) que los mapas
son resistentes al paso del tiempo, se puede predecir la ausencia de una recuperacion en la

respuesta de aproximacion a la meta al presentar una prueba posterior a la extincion luego
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de un intervalo de retencion. Esto es, la teoria del mapa cognitivo no predice el efecto de
recuperacion espontanea. Por otra parte, la teoria del mapa cognitivo supone: a) que el
alcanzar una meta a través de una estrategia tdxica no implica verdadero aprendizaje
espacial; y, b) que el uso de esta estrategia tampoco permite al organismo adquirir
informacion acerca de las caracteristicas espacio-temporales del entorno (i.e., contexto).
Asi, esta teoria no predice el efecto de renovacion a partir del uso de una estrategia taxica
en la localizacion de una meta.

En este contexto, el objetivo general de esta investigacion de tesis doctoral fue
identificar los procesos de aprendizaje que operan en la extincion del aprendizaje espacial.

A fin de cumplir el objetivo general fueron conducidos cuatro experimentos
empleando como tarea experimental un laberinto virtual de agua al que fueron expuestos
participantes humanos. El objetivo del Experimento 1 fue demostrar la adquisicién de
aprendizaje espacial en humanos cuando una plataforma oculta es confiablemente sefialada
por un par de claves (Experimento la) o por una sola de ellas (Experimento 1b) en el
entorno. El Experimento 2 fue disefiado con el objetivo de demostrar la extincion del
aprendizaje espacial antes adquirido, ya fuera por extincion simple (Experimento 2a) o por
el uso de un procedimiento de aprendizaje de reversion de la discriminacién (Experimento
2b). En el Experimento 3 se buscd demostrar un efecto de renovacion en el aprendizaje
espacial al emplear una estrategia taxica, cuando el cambio entre contextos no fue sefialado
por claves lingiiisticas (Experimento 3a) y cuando si lo fue (Experimento 3b). Finalmente,
el Experimento 4 buscd demostrar la ocurrencia de un efecto de recuperacion espontanea en

el aprendizaje espacial al emplear una estrategia cartografica.
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Justificacion de la investigacion

De acuerdo a Bouton y Moody (2004) el estudio de la extincion es importante por
derecho propio pues se trata de un mecanismo mas de aprendizaje que permite a los
animales ajustarse a un entorno cambiante en el que los eventos no siempre van a ser
seguidos de consecuencias. En el contexto del aprendizaje espacial, el estudio de la
extincion cobra importancia no s6lo debido a que ha sido poco analizado a la fecha. Es un
efecto mas a través del cual es posible contrastar la teoria del mapa cognitivo y la
aproximacion asociativa en la explicacion del aprendizaje espacial. Dado que la mayor
cantidad de evidencia de procesos asociativos en el aprendizaje espacial proviene de
estudios en adquisicion, su extinciéon no ha sido bien caracterizada y es posible que lo que
haga especifico (inico) al aprendizaje espacial sea la naturaleza de su extincion (Lattal et
al., 2003). La extincion en el aprendizaje espacial ha sido estudiada s6lo en ratas. Al
enfocarse esta investigacion en la conducta humana, permitird verificar si existen o no
paralelismos en el comportamiento entre una y otra especie que a su vez permitan evaluar
la generalidad de los mecanismos de aprendizaje vinculados a este efecto.

Finalmente, la comprension de la extincidon del aprendizaje espacial y su posible
recuperacion tiene implicaciones clinicas también. Los desordenes de ansiedad son
comunmente tratados con terapias basadas en la extincion (e.g., Barad, 2005; Rothbaum &
Schwartz, 2002) y las recaidas pueden ser al menos parcialmente explicadas a partir de
efectos de recuperacion (Kehoe & Macrae, 1997). El aprendizaje espacial se ha considerado
un componente de la memoria declarativa (Morellini, 2013; Nadel & Hardt, 2004; O’Keefe
& Nadel, 1978) y desordenes en este tipo de memoria se han relacionado a desoérdenes de
ansiedad (Bremner, Vermetten, Afzal & Vythilingam, 2004; Ehlers & Clark, 2000). De esta

manera, el uso de un modelo de memoria declarativa, como lo es el laberinto de agua, en la
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investigacion de la extincidn y recuperacion del aprendizaje puede ser util para fortalecer los

tratamientos clinicos actualmente disponibles.

Método general

Participantes

Se requiri6 la colaboracion voluntaria e informada de 240 estudiantes de pregrado
inscritos en la Universidad del Desarrollo Empresarial y Pedagégico (UNIVDEP;
Experimento 1-3) y en el Instituto Politécnico Nacional (IPN; Experimento 4), en la Ciudad
de México (56% 9 y 44% J'; edad promedio = 21.08 afios, D.E = 1.16). Con ellos se
conformaron los grupos correspondientes a cada experimento, cuidando de incluir un
nimero semejante o equivalente de hombres y mujeres en cada uno. Todos los participantes
fueron ingenuos en la tarea experimental y en los objetivos de la investigacion, contaron
con vista normal o corregida, un buen estado de salud y estuvieron libres de medicamentos
u otras sustancias que pudieran afectar su desempefio cognitivo o motor. Durante la
conduccion de los experimentos se tomaron en cuenta los principios legales y éticos de
investigacion con humanos siguiendo los lineamientos de la American Psychological
Association (APA) y del Codigo Etico del Psicologo (Sociedad Mexicana de Psicologia,

2010).

Situacidén experimental

Los experimentos fueron conducidos en una sala de 2 x 3 m (UNIVDEP) y en un

salon de 3 x 4 m (IPN) bien iluminados, libres de distractores y amueblados con una silla y
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una mesa. Una vez sentados, la vista de los participantes estuvo en linea recta al monitor de

una computadora a una distancia aproximada de 60 cm.

Aparatos vy materiales

En el disefio y desarrollo de la tarea experimental se emple6 el programa MazeSuite
v.2.3.0.1 (Ayaz et al., 2011) implementado en una computadora configurada con el sistema

operativo Windows 7.

Tarea experimental

Se emple6 una tarea de aprendizaje espacial que consistié en una version virtual del
laberinto de agua. En ésta se mostraba desde una perspectiva de primera persona un piso
color azul que simulaba ser la alberca en la cual los participantes “nadaban”, delimitada por
un zoclo de color negro; los muros y el plafén que la circundaban eran de color blanco lo
que hacia indistinguible el limite del entorno externo. Una linea imaginaria dividia el
laberinto en cuatro cuadrantes, y suspendida al centro de cada uno podia estar una clave que
era un sofa (W), una mesa (X), una silla (Y), una puerta (Z). También una plataforma, ya
fuera visible u oculta “por debajo del nivel del agua”, podia estar presente en el laberinto
(ver Figura 5). Todo esto fue presentado en un monitor de 14 plg. con una resolucién de
1024 x 768 pixeles a 32 bits de profundidad en color.

El laberinto tuvo un area de 81,225 unidades virtuales cuadradas (i.e., qu; unidad
de medida propia al programa empleado), mientras que la plataforma tuvo 90 uv®. El
movimiento fue controlado a través de las flechas de direccion en el teclado de la
computadora: Las teclas 1T y | permitian el desplazamiento adelante y atrés

respectivamente, y las teclas «— y — rotaban el eje de los participantes a la izquierda y
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derecha en forma respectiva, sin acompanarse de locomocion (cf., Chamizo et al. 2003;
Hardt et al., 2009). El presionar en forma simultanea una tecla para desplazarse y una para
cambiar el eje permitia el movimiento acompanado del cambio en la orientacion de los

participantes en el laberinto.

Figura 5. Tlustracion del laberinto virtual de agua disefado. Se aprecian tres
claves (i.e., W, X, Y) y la plataforma visible. La imagen muestra la perspectiva

real que los participantes tenian en el laberinto.

Bajo estas directrices fueron disefiadas dos versiones del laberinto virtual
nombradas “local” y “guia”. En la primera de ellas la plataforma fue colocada entre un par
de claves que podia ser WY, WX, XZ, o YZ; en la segunda, la plataforma se colocé debajo
de una de cuatro las claves (i.e., W, X, Y, Z; ver Figura 6).

La eleccion de la tarea se basd por una parte en la consideracion de su pertinencia
para evaluar el aprendizaje espacial (Rodrigo & Prados, 2003), y por otra en que ésta ha

sido eficazmente empleada en estudios en conducta humana que comparan las predicciones
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de la teoria del mapa cognitivo y de la aproximacion asociativa del aprendizaje espacial
(e.g., Hamilton & Sutherland, 1999; Hardt et al., 2009). Aunque el laberinto virtual de
agua, o preparaciones analogas, tipicamente es redondo (e.g., Astur et al., 2004) se ha
empleado también en diferentes formas ya sean regulares (e.g., Redhead & Hamilton, 2009)
o irregulares (e.g., Wilson & Alexander, 2008). Un ambiente virtual cuadrangular

semejante al aqui desarrollado fue empleado por Wilson y Alexander (2010).
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Figura 6. Representacion esquematica de las dos versiones del laberinto virtual
de agua desarrolladas. Se muestran los cuatro marcadores (W, X, Y, Z) y la
plataforma (cuadro pequefio de linea solida). La imagen de la izquierda

corresponde al laberinto “local” y la de la derecha al laberinto “guia”.

Procedimiento

Salvo que se especifique lo contrario, cada experimento consistié de una sesion de
aproximadamente 15 min de duracién. La participacion fue de manera individual. El
investigador condujo a los participantes al ambiente experimental y tras proporcionar las

instrucciones necesarias, todas impresas en papel, y resolver dudas, se retiro.
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Todos los experimentos incluyeron una fase de Prdctica, de Pre-entrenamiento, de
Adgquisicion, y de Prueba. De acuerdo a los objetivos especificos de cada uno, antes de esta
ultima, se pudo ademads incluir una fase de Extincion o una de Reversion (pero nunca
ambas).

Practica. Esta fue la fase inicial y se presentd a fin de que los participantes se
familiarizaran con la manera en que debian desplazarse en el laberinto (Wilson &

Alexander, 2008). Se entregaron las siguientes instrucciones:

Imagina que has nadado por mucho tiempo en una alberca de la que no puedes
escapar y ahora te encuentras muy cansado y a punto de ahogarte. La unica
forma en que podrds sobrevivir sera si encuentras una plataforma que se
localiza dentro de la alberca. Tu tarea consiste en encontrar la plataforma.
Antes de comenzar tu busqueda quisiéramos que te familiarices con la tarea y
la forma en que debes nadar. A continuacion practicaras tu nado. Localiza en
el teclado las flechas de desplazamiento y presiona “1” para nadar al frente,
“«—" para nadar a la izquierda, “— " para nadar a la derecha, y “|” para
nadar hacia atras. Vamos a verificar que entendiste correctamente las

instrucciones. Presiona ENTER.

Asi, los participantes fueron expuestos por 30 s al laberinto y pudieron “nadar”
libremente en éste. No se presentaron claves ni plataforma.
Pre-entrenamiento. Los participantes tuvieron su primer contacto con la plataforma,

que en este caso fue visible, y recibieron las siguientes instrucciones:
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Ya que sabes nadar, ahora aprenderds a dirigirte a una plataforma. En la
siguiente pantalla utiliza las flechas de desplazamiento para nadar hacia la
plataforma que se encuentra en el centro de la alberca hasta hacer contacto
con ella. Si lo haces bien entonces aparecerda un letrero que dice:
“Sobreviviste, encontraste la plataforma” [retroalimentacion positiva]. Vamos

a verificar que entendiste correctamente las instrucciones. Presiona ENTER.

Entonces se present6 el laberinto sin claves y mostrando al centro una plataforma
facilmente visible. Los participantes realizaron dos ensayos, en cada uno iniciaron en una
esquina con la vista orientada hacia el este y para completarlo tuvieron que aproximarse a
la plataforma hasta hacer contacto con ella.

Adquisicion. Con esta fase iniciaba formalmente un experimento, las instrucciones

dadas a los participantes fueron las siguientes:

Ahora la plataforma estara oculta debajo del nivel del agua. Aunque no
podras verla ten la seguridad de que siempre estara en el mismo sitio. Tienes
que nadar hasta localizarla antes de que te ahogues. Pon mucha atencion a los
objetos que se encuentran en lo alto de la alberca, ya que ellos te ayudaran a
localizar la plataforma. Si encuentras la plataforma aparecera un mensaje que
dira: “Sobreviviste, encontraste la plataforma” [Retroalimentacion positival].
Pero si se agota el tiempo y no la encuentras, te ahogaras. Entonces aparecera
un letrero que dira: “Te ahogaste. Inténtalo de nuevo” [Retroalimentacion
negatival. Tendras que localizar la plataforma tantas veces como se te pida. A

veces la plataforma estd un poco mas profunda de lo normal, cuando esto
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suceda tu sigue buscando. El experimento terminard cuando en la pantalla
aparezca el mensaje: “Gracias por participar, has terminado”. Presiona

ENTER.

Antes de proseguir, el investigador preguntd si habia dudas y en su caso las
resolvid, ademas solicitd a los participantes que le explicaran con sus palabras qué debian
hacer. En caso de ser necesario se entregaron nuevamente las instrucciones y otra vez se
solicit6 la explicacion. Una vez que los participantes no tuvieron dudas, el investigador se
retird del ambiente experimental. Los participantes, tras presionar Enter comenzaron esta
fase que comprendié 8 ensayos, cada uno con una duraciéon maxima de 60 s. La plataforma
se mantuvo oculta. En el caso del laberinto “local” cada ensayo se inici6 en alguna de las
esquinas con la vista orientada hacia los muros externos; en el caso del laberinto “guia” se
inici6 al centro del entorno con la vista orientada hacia uno de los cuatro puntos cardinales
(i.e., N, S, E, O). En ambos casos, la esquina o la orientacion inicial de la vista fueron
programadas en forma semialeatoria de tal manera que se empleara, ensayo tras ensayo,
una diferente cuidando de no presentar la misma en forma consecutiva. Si la plataforma era
localizada antes de 60 s, entonces aparecia la retroalimentacion positiva; en caso contrario,
se presentaba la retroalimentacion negativa. Ante cualquiera de las dos, los participantes
debieron presionar la tecla Enter para comenzar el ensayo siguiente.

Salvo que se especifique lo contrario, la clave o el par de éstas que sefiald la
ubicacion de la plataforma se contrabalanced de manera que una fuera la reforzada para un

cuarto de participantes en los grupos considerados en un experimento dado.
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Extincion. Inicio posterior a la Adquisicion y fue semejante a ésta en todos los
aspectos excepto que la plataforma fue omitida. Por consiguiente, cada ensayo termin6 con
la presentacion de la retroalimentacion negativa.

Reversion. Semejante a la Adquisicion y presentada en forma sucesiva a ésta, pero la
plataforma se ubicé en el cuadrante opuesto (ver mas adelante) al originalmente empleado
para ubicarla (Lattal & Abel, 2001).

Prueba. Se realiz6 en un nico ensayo, de 60 s de duracion, sin plataforma pero con

las claves presentes. Terminada esta fase, se dio por concluido el experimento.

Variables dependientes

Para el registro de las variables dependientes se dividio el laberinto en cuadrantes ad
hoc a cada una de las versiones empleadas (i.e., “local” y “guia’), manteniendo la ubicacion
de la plataforma al centro de uno de ellos. Estos cuadrantes fueron: A+, cuadrante
reforzado; B-, cuadrante opuesto; C-, cuadrante adyacente a la izquierda; D-, cuadrante
adyacente a la derecha. En el Experimento 2b, 3, y 4, el cuadrante B fue también reforzado
durante una fase especifica del entrenamiento (i.e., Reversion), por tanto la notacion en
dichos experimentos para tal cuadrante fue B+. Adicionalmente, se delimitaron cuatro
zonas cuyo perimetro doblo el de la plataforma, una de ellas se ubico circundante a esta
ultima y las otras tres zonas se colocaron en una posicion equivalente en los cuadrantes
restantes. La Figura 7 muestra tal division y la ubicacion de la plataforma.

Se definieron dos variables de adquisicion del aprendizaje espacial: la latencia en
segundos para localizar la plataforma, y la probabilidad de elegir inicialmente el cuadrante
reforzado. Se definieron también dos variables de extincién del aprendizaje espacial: la

permanencia en segundos en el cuadrante originalmente reforzado, y la probabilidad de
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elegir inicialmente dicho cuadrante. Las variables consideradas para la adquisicion y para la
extincion fueron registradas ensayo a ensayo del entrenamiento. Durante la prueba se
registrd: permanencia en segundos en cada cuadrante del laberinto virtual, y la probabilidad
de eleccion inicial de cada uno.

El primer perimetro al centro de un cuadrante al que los participantes entraron se
defini6 como el cuadrante elegido. Para cuantificar esta variable se codificd 1 =entr6o y 0 =
no entr6. Por ejemplo, si un participante entrd primero en A+, esta accion se codificod con 1
para dicho cuadrante y O para el resto. Posteriormente, con estos datos se obtuvo la

probabilidad media de elegir inicialmente un cuadrante dado.

w i
+ 0 b e
< z |
D- D- B (-/1)

Figura 7. Division en cuadrantes (linea punteada gruesa) para las versiones
“local” (izquierda) y “guia” (derecha) del laberinto virtual de agua. La
ubicacion de la plataforma se muestra ensombrecida al centro del cuadrante
A+, un perimetro circunda la plataforma y sitios equivalentes de control (linea
punteada fina). LA notacion (-/+) en el cuadrante B indican que este cuadrante

puede o no ser reforzado de acuerdo al experimento en cuestion.
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Analisis de resultados

Se utiliz6 analisis de varianza (ANOVA) y comparaciones multiples post hoc de la
diferencia honestamente significativa (DHS) de Tukey. Fueron también empleadas pruebas
t, siempre de una cola, de un grupo cuando la comparacién se hizo contra el nivel del azar y
de grupos independientes o grupos relacionados para comparar dos medias.
Adicionalmente, se reportd el tamafio de efecto el cual se calculd por el valor de la eta
cuadrada parcial (nzp) en el caso de ANOVA, y por la d de Cohen para pruebas ¢. En su
interpretacion se considerd un efecto pequenio, mediano y grande una nzp >a .01, .06, .14y
una d > a .20, .50, y .80 respectivamente (Aron & Aron, 2001). El Error Tipo I (o) se ajustd
a .05 y se considero tendencia casi significativa una p <.07.

Fue eliminado de cualquier andlisis el participante que: a) no aprendid a usar las
flechas de desplazamiento para moverse en el laberinto; o, b) que su ejecucion no revelo
una curva de aprendizaje durante la fase de Adquisicion. Esto llevé a desechar los datos de

31 participantes.
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Experimento 1. Adquisicion del aprendizaje espacial

Morris (1981) reportd que ratas entrenadas en el laberinto de agua son capaces de
utilizar claves distales en el entorno para localizar una plataforma oculta cuando ésta y las
primeras mantienen una relaciéon espacial constante (para un resultado semejante con
humanos ver Jacobs et al., 1997). Estos resultados se han considerado como una potente
demostracion de la existencia de un mapa cognitivo en dichos animales (Rodrigo et al.,
2007). El presente experimento es una réplica del reportado por Morris (1981, Experimento
1). Ademés de emplear humanos como sujetos hay dos diferencias importantes con
respecto al trabajo de Morris. La primera es que en la localizacion de la plataforma oculta
se emplearon claves intencionales (i.e., un conjunto de s6lo cuatro objetos especificos) que
se presentaron distales (Experimento 1a) o proximales (Experimento 1b) con respecto a la
ubicacion de la plataforma. Por esa razon fueron utilizados el laberinto virtual “local” y
“guia” respectivamente y se hizo con el proposito de demostrar y comparar la adquisicion
del aprendizaje espacial cuando se emplea la estrategia cartogrdfica y la estrategia tdaxica
de acuerdo a la terminologia de O’Keefe y Nadel (1978). La segunda diferencia es que para
hacer confrontables los resultados de ambos experimentos, tales claves estuvieron

suspendidas sobre el laberinto mismo y no externas a éste.

Prediccion: Al mantener un par de claves distales o una proximal en una relacidon espacial
constante respecto a la ubicacién de una plataforma oculta, entonces debera adquirirse un
aprendizaje espacial que se expresara durante el entrenamiento por la disminucién en la

latencia para localizar la meta, y durante una prueba por la preferencia hacia el cuadrante en
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que la meta se localizara, asi como por entrar al perimetro de su ubicacion antes que a otros

perimetros de control.

Experimento la.
El objetivo de este experimento fue demostrar la adquisiciéon del aprendizaje
espacial cuando en un laberinto virtual de agua un par de claves distales sefialaron la

ubicacion de una plataforma.

Método

Participantes

Colaboraron 48 participantes con las caracteristicas descritas en la seccion de

Me¢étodo general, con los cuales se conformaron cuatro grupos (n = 12).

Tarea experimental

Se empled el laberinto “local” descrito en la secciéon de Método General.

Disefio

Cuatro grupos de participantes fueron entrenados en el laberinto virtual de agua
para localizar una plataforma y posteriormente exponerse a un ensayo de prueba en el que
la plataforma era retirada. Siguiendo el disefio de Morris (1981, Experimento 1), los grupos
fueron: a) Clave + Lugar, en el que una plataforma visible sirvi6 como clave
permaneciendo todo el tiempo en un punto del laberinto y su ubicacién fue sefialada por un

par de claves distales (e.g., WY); b) Lugar, en el que la plataforma permaneci6 fija pero
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oculta, y como en el grupo previo, su ubicacion fue sefialada por un par de claves distales;
¢) Clave, en el que la plataforma fue visible, pero ensayo a ensayo cambi6 de posicion para
ubicarse en forma semialeatoria entre un par de claves distales (e.g., XZ) con la restriccion
de no aparecer dos veces en forma consecutiva en el mismo punto; d) Lugar + Azar,

semejante al grupo Clave, pero la plataforma se mantuvo oculta.

Procedimiento

El procedimiento fue como el descrito en la seccion de Método general, para las
fases de Practica, Pre-entrenamiento, Adquisicion y Prueba. Para la prueba, los
participantes iniciaron el ensayo al centro del laberinto con la vista orientada hacia el
cuadrante opuesto con relacion al que hubiera alojado la plataforma durante la Adquisicion.

Esto implica un punto de partida no experimentado durante el entrenamiento.

Resultados

Adgquisicion. La Figura 8 muestra en bloques de dos ensayos la latencia requerida
para localizar la plataforma en el laberinto. En ella se aprecia que la mayor eficacia para
completar la tarea ocurrid en los grupos para los cuales la plataforma fue visible (i.e.,
Clave y Clave + Lugar). En cambio, cuando la plataforma se mantuvo oculta (i.e., Lugar y
Lugar + Azar) fue necesario un tiempo mayor para localizarla. Si bien la ejecucion inicial
no difiri6 entre los grupos con plataforma visible ni entre aquellos en que se mantuvo
oculta, si fue distinta entre una y otra de estas condiciones. Al término del entrenamiento la
mayor latencia para localizar la plataforma correspondié al grupo Lugar + Azar. Un
ANOVA 2 x 2 x (4) con los factores ubicacion (fija vs. movil) y vista (visible vs. oculta)

de la plataforma y bloques de ensayos (1-4) revel6 un efecto principal (p < .01) para todos
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ellos: ubicacion, F (1, 92) =7.78 (>, = .07); vista, F (1, 92) = 71.11 (n*, = .43); bloques de
ensayos, F(3, 276) = 18.05 (nzp = .16). En forma adicional se detect6 la interaccion
Ubicacién x Vista, F (1, 92) = 6.85, p = .01, nzp = .06, y Bloques de ensayos x Vista, F (3,
276) = 5.35, p < .01, nzp = .05. Para analizar la interaccion Ubicacién x Vista fueron
conducidos dos ANOVA bifactorial. El primero fue un ANOVA 2 x (4) con los factores
ubicacion de la plataforma (fija vs. mévil) y bloques de ensayos (1-4), el cual reveld un
efecto principal para cada factor: ubicacion de la plataforma, F (1, 94) = 4.30, p < .05, nzp
=.04; bloques de ensayos, F (3, 282) = 17.19, p < .01, nzp =.15. El segundo ANOVA 2 x
(4) incluy¢ los factores vista de la plataforma (oculta vs. visible) y bloques de ensayos (1-
4). Este analisis detect6 un efecto principal para el factor vista de la plataforma, F (1, 94) =
62.68, p < .01, nzp = .40, y para el factor bloques de ensayos, F (3, 282) = 17.79, p < .01,
nzp = .15. Para la interaccion Bloques de ensayos x Vista se condujo dos ANOVA
bifactorial. Una ANOVA 2 grupos con plataforma visible (Clave vs. Clave + Lugar) x (4)
bloques de ensayos (1-4) revel6 un efecto principal solo para este ultimo factor, £ (3, 138)
=6.92, p <.01, nzp = .13, y comparaciones post hoc (DHS) mostraron una diferencia entre
el Bloque 1 y el Bloque 4 (p <.05). El segundo fue un ANOVA 2 grupos con plataforma
oculta (Lugar vs. Lugar + Azar) x (4) bloques de ensayos (1-4), el cual revel6 un efecto
principal para el factor grupos con plataforma oculta, F' (1, 46) = 7.87, p < .01, nzp =.14,y
para el factor bloques de ensayos, F' (3, 138) = 12.66, p < .01, nzp = .21, Bloque 1 diferente

del Bloque 4 (DHS, p <.05).
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Figura 8. Latencia para localizar la plataforma durante la fase de Adquisicion.

La barra de error (BE) indica el error estandar de la media (EEM).

Para cada grupo, la probabilidad de elegir primero el cuadrante A+ durante el
entrenamiento se aprecia en la Figura 9. Un ANOVA 2 x 2 x (4) con los factores ubicacion
(fija vs. movil) y vista (visible vs. oculta) de la plataforma y bloques de ensayos (1-4)
revel6 un efecto principal (p < .01) para ubicacion: F (1, 92) = 100.70 (nzp =.52), y vista:
F (1,92)=16.45 (nzp =.15), asi como su interaccioén: Ubicacion x Vista: F' (1, 92) = 22.06
(nzp =.19). Se revel6 también la interaccion Bloques de ensayos x Ubicacion x Vista, F (3,
276) =2.68, p < .05, nzp =.02. Esta interaccion triple se analiz6 por conducir dos ANOVA
bifactorial, uno para evaluar el efecto de la vista (visible vs. mdvil) sobre la ejecucion en
los bloques de ensayos (1-4) cuando la plataforma es fija, y el otro cuando la plataforma es
movil. E1 ANOVA 2 x (4) aplicado a la condicion de plataforma mévil no reveld ningtin

tipo de efecto principal o interaccion (p > .05). En cambio, el ANOVA 2 vistas x (4)
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bloques de ensayos aplicado a la condicion de plataforma fija reveld un efecto principal (p
< .01) para el factor vista, F (1, 46) = 39.33 (112p = .46), bloques de ensayos, F (1, 46) =
5.65 (n*, = .10), y la interaccion Bloques x Vista, F (3, 138) = 5.65, p < .01 (n%, = .10).
Esta ultima interaccion se analizd mediante un ANOVA unifactorial de medidas repetidas
con el cual se detectaron diferencias entre los bloques de ensayos para el grupo Lugar, F
(3, 69) = 5.65, p < .01, nzp = .19, con el Bloque 1 diferente del Bloque 4 (DHS, p < .01).
Adicionalmente, la conduccion de pruebas ¢ de una cola para un grupo revelaron que la
eleccion inicial del cuadrante A+ no rebaso el nivel de azar (.25) en el Bloque 1 de ensayos

en el grupo Lugar (p > .05), pero lo hizo en el Bloque 4, 7 (23) =4.23, p < .01, d = 1.76.
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Bloques de dos ensayos
Figura 9. Probabilidad de elegir inicialmente el cuadrante A+ durante la fase

de Adquisicion. BE = EEM. ** = p < .01.



110

Prueba. Para todos los grupos, el tiempo de permanencia en cada cuadrante del
laberinto se muestra en la Figura 10. En ella se aprecia que el grupo Lugar pasé un lapso
por encima del nivel del azar (15 s) en el cuadrante A+, ¢ (11) =3.35, p <.01,d =2.02, lo
que también ocurri6 en el grupo Clave + Lugar pero en el cuadrante B-, 7 (11) =2.13, p <
.05, d = 1.28. En ningun otro caso se rebaso dicho nivel en esta variable. Para cada grupo
se condujo un ANOVA unifactorial a fin de determinar diferencias en la permanencia entre
cuadrantes, las cuales ocurrieron so6lo en el grupo Lugar, F' (3, 44) = 14.43, p < .01, nzp =
49, siendo el cuadrante A+ distinto del resto (DHS, p < .01). Para identificar diferencias
entre la permanencia en el cuadrante A+ entre los grupos Lugar y Clave + Lugar fue
conducida una prueba ¢, que confirmd la existencia de éstas, ¢ (22) = 2.07, p < .05, d =

0.88.
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Permanencia (s)

Lugar Lugar+Azar Clave Clave+Lugar

Grupos
Figura 10. Permanencia en cada cuadrante durante la fase de Prueba. BE =

EEM. **=p < .01. * = p <..05.
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En la Figura 11 se aprecia la probabilidad media de elegir inicialmente cada uno de
los cuadrantes del laberinto. Una prueba ¢ de una cola para un grupo revel6 que solo el
grupo Lugar eligi6 por encima del nivel del azar (.25) el cuadrante A+, ¢ (11) =3.83, p <
.01, d = 2.30. Para el mismo grupo, un ANOVA unifactorial reveld que la eleccion a dicho

cuadrante difiri6 respecto a los restantes, F' (3, 44) = 14.66, nzp =.50 (DHS, p < .01).
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Figura 11. Probabilidad de elegir inicialmente algiin cuadrante durante la fase

de Prueba. BE = EEM. ** = p < .01.

Finalmente, en la Figura 12 se muestra el recorrido registrado por un participante
representativo de cada grupo durante el primer y tltimo ensayo del entrenamiento, asi como
durante la prueba. En ésta se aprecia que en los grupos Lugar y Lugar + Azar el recorrido
paso de ser aleatorio en el primer ensayo del entrenamiento a tener una mayor direccion en

el ultimo de ellos. Esta direccionalidad estuvo presente desde el comienzo y en el ensayo
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final para los grupos Clave y Clave + Lugar. Sin embargo, durante la prueba so6lo el grupo

Lugar mostrd sentido de direccion en su recorrido.

Ensayo 1 Ensayo 8 Prueba

J

5

Lugar

Lugar +

Clave

Clave +
Lugar

AN IS |

Figura 12. Recorrido de un participante representativo de cada grupo en los

ensayos 1, 8 y de prueba.

Discusion

Los datos obtenidos para el grupo Lugar muestran que durante el entrenamiento

ocurri6 una reduccion en la latencia para localizar la plataforma, asi como un aumento en la

probabilidad para elegir inicialmente el cuadrante que en el laberinto de agua la contenia
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(i.e., cuadrante A+). Adicionalmente, durante la prueba este grupo presentd una preferencia
por el cuadrante A+, asi como su sistematica eleccion inicial. Estos datos son consistentes
con los criterios que se han considerado indicadores de aprendizaje espacial en el laberinto
de agua (Jacobs et al., 1997; Morris, 1981; Whishaw & Tomie, 1997). Son también
semejantes a los obtenidos en otros estudios en conducta animal (e.g., Forcano, Santamaria,
Mackintosh & Chamizo, 2009; Sansa et al., 2009; Sanchez-Moreno et al., 1999) y en
conducta humana (e.g., Astur et al., 2004; Astur et al., 1998; Hamilton et al., 2002;
Hamilton & Sutherland, 1999; Moffat, Hampson & Hatzipantelis, 1998; Sandstrom et al.,
1998; Wilson & Alexander, 2010) que emplean el laberinto de agua real o virtual
respectivamente. Por consiguiente es posible afirmar que el grupo Lugar adquirié un
aprendizaje espacial en el curso de la solucion de la tarea experimental. No es posible
afirmar lo anterior para los grupos restantes. Si bien en todos ellos hubo una disminucion
en la latencia para alcanzar la plataforma oculta, la probabilidad de elegir el cuadrante A+
se mantuvo estable pero al nivel del azar (i.e., grupos Clave y Lugar +Azar) o por encima
de éste (i.e., grupo Clave + Lugar). Esto uUltimo no indica la ocurrencia de una
reorganizacion conductual que denote la adquisicion de un aprendizaje espacial. Esto se ve
confirmado por el hecho de que durante la prueba ninguno de tales grupos mostro
preferencia por algin cuadrante o su sistematica eleccion inicial. El conjunto de estos datos
demuestran la validez del laberinto virtual de agua desarrollado para el estudio
experimental del aprendizaje espacial en humanos basado en el uso de claves distales.
Adicionalmente, este experimento es una replicacion sistematica del Experimento 1
de Morris (1981) con ratas, asi como de la posterior replicacion parcial de Jacobs y cols.
(Jacobs et al., 1997) con humanos. Los resultados aqui obtenidos son consistentes con los

de estos dos estudios previos para al menos tres de los cuatro grupos incluidos en cada uno.
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En todos los casos el grupo Lugar mostr6 la disminucioén en la latencia para localizar la
plataforma al igual que una preferencia por el cuadrante en que ésta se ubicd. Los grupos
Clave y Lugar + Azar mostraron también un comportamiento semejante en los tres
estudios: la disminucién en la latencia para alcanzar la meta, que ademas durante la prueba
no se acompan6® de la preferencia por algun cuadrante especifico en el laberinto. Al
respecto, el resultado del grupo Clave implica que el adecuado manejo de la computadora
(aspecto motor), la motivacion a completar la tarea (alcanzar la plataforma) y el
reforzamiento entregado (retroalimentacion), no son suficientes para la adquisicion del
aprendizaje espacial, sino son s6lo condiciones necesarias a ello. Los resultados del grupo
Lugar + Azar indican que los participantes fueron capaces de aprender a usar las claves
distales para localizar la plataforma, aun cuando la ubicacioén actual de ésta no pudo ser
inferida a partir de prestar atencion a dichas claves. Este tltimo resultado es consistente con
otros obtenidos con ratas sanas (Morris, 1981) y con ratas con lesion hipocampal (Morris et
al., 1982). Una diferencia entre los datos aqui obtenidos y los reportados por Morris (1981)
y por Jacobs y cols. (Jacobs et al., 1997) corresponde al grupo Clave + Lugar, pues si bien
en estos estudios para dicho grupo hubo un comportamiento semejante durante la
adquisicion, no ocurridé lo mismo para la prueba: mientras que las ratas y humanos
mostraron una preferencia por el cuadrante reforzado, esto no ocurrid6 en nuestros
participantes, en quienes no fue detectada preferencia alguna. Tal resultado indica un
control diferencial de las claves distales presentes en el laberinto respecto a la plataforma

visible.
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Experimento 1b.

Con el experimento previo se aportd evidencia de que la ubicacion de una meta
puede ser aprendida a partir del uso de un par de claves distales cuando existe una relacion
espacial constante entre ellas. El objetivo de este experimento fue demostrar la adquisicion
del aprendizaje espacial cuando en un laberinto virtual de agua una clave proximal sefial6 la

ubicacion de una plataforma.

Método

Participantes

Semejante al Experimento 1a, salvo que nuevos participantes fueron reclutados.

Tarea experimental

Se empled el laberinto “guia” descrito en la seccion de Método General.

Diseiio
Con la excepcion de que en este caso la ubicacion de la plataforma fue sefialada por
una clave (i.e., se colocd debajo de ésta), se emplearon los mismos grupos bajo

condiciones semejantes que en el Experimento 1a.

Procedimiento
El empleado en el Experimento la, salvo que para la prueba los participantes
iniciaron el ensayo con la vista orientada a 135° respecto a la clave que sefialara la

ubicacion de la meta (grupo Lugar) o una clave equivalente de control (grupos restantes).
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Resultados

Adquisicion. La latencia de cada grupo para localizar la plataforma se muestra en
bloques de dos ensayos en la Figura 13. La ejecucion de los grupos Clave y Clave + Lugar
fue mas eficaz tanto al inicio como en la parte media del entrenamiento (i.e., bloques de
ensayos 1-3) en comparacion con los grupos Lugar y Lugar + Azar. Un ANOVA 2 x 2 x
(4) con los factores ubicacion (fija vs. mévil) y vista (visible vs. oculta) de la plataforma y
bloques de ensayos (1-4), reveld un efecto principal para los factores vista, F(1, 92) =
30.58 (n°, = .25), y bloques de ensayos, F(3, 276) = 32.24 (n’, = .26), asi como la
interaccion Vista x Bloques de ensayos, F(3, 276) = 4.62 (nzp =.04), en todos los casos con
una p < .01. Esta interaccion fue analizada por conducir dos ANOVA bifactorial. El
primero fue un ANOVA 2 grupos con plataforma visible (Clave vs. Clave + Lugar) x (4)
bloques de ensayos (1-4), que reveld un factor principal sélo para el factor bloques de
ensayos, F (3, 138) = 14.23, p < .01, nzp = .23, siendo el Bloque 1 diferente del Bloque 4
(DSH, p <.01). El segundo ANOVA fue un 2 x (4) con los factores grupos con plataforma
oculta (Lugar vs. Lugar + Azar) y bloques de ensayos (1-4), que revelo un efecto principal
solo para el ultimo factor, F(3, 138) = 20.09, p < .01, nzp = .30, con diferencias entre el

Bloque 1 y 4 (DSH, p <.01).
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Figura 13. Latencia para localizar la plataforma durante la fase de

Adquisicion. BE = EEM.

La probabilidad de elegir el cuadrante A+ antes que cualquier otro durante el
entrenamiento se muestra para cada grupo en la Figura 14. Un ANOVA 2 x 2 x (4) con los
factores ubicacion (fija vs. movil) y vista (visible vs. oculta) de la plataforma y bloques de
ensayos (1-4), revel6 un efecto principal para los factores ubicacion, F(1, 92) =212.35 (nzp
=.69), vista, F(1, 92) =20.37 (nzp = .18), asi como la interaccion Ubicacion x Vista, F(1,
92) = 20.37 (112p = .18). En el analisis de esta interaccion, un ANOVA 2 x (4) con los
factores vista de la plataforma (visible vs. oculta) y 4 bloques de ensayos (1-4) no revelo
efectos principales o interacciones (p > .05) cuando la plataforma fue moévil. En cambio, el
mismo andlisis revelo un efecto principal (p < .01) para los factores vista, F(1, 46) = 36.73
(nzp = .44), y bloques de ensayos, F(3, 46) = 8.06 (nzp =.14), asi como su interaccion, Vista

x Bloques de ensayos, F(3, 46) = 8.06 (nzp = .14). Un ANOVA unifactorial conducido
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sobre los bloques de ensayos del grupo Lugar revelo diferencias, F(3, 69) = 8.06, p < .01,
nzp = .26, entre el primero y el ultimo (DHS, p < .01). Finalmente, pruebas ¢ de una cola
para un grupo revelaron que la probabilidad media de elegir inicialmente el cuadrante A+

no rebasé el nivel del azar (.25) en el grupo Lugar durante el primer bloque de ensayos,

pero si lo hizo en el ultimo bloque, #23) =9.06, p <.01.d =3.77.
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Figura 14. Probabilidad de elegir inicialmente el cuadrante A+ durante la fase

de Adquisicion. BE = EEM. ** =p < .01.

Prueba. En la Figura 15 se muestra para cada grupo el tiempo de permanencia en
cada cuadrante del laberinto. El tiempo de permanencia en el cuadrante A+ rebasé el nivel
del azar (15 s) en los grupos Lugar y Clave + Lugar, #11) = 6.18 (d = 3.72), 444 (d =
2.67), respectivamente, p < .01, sin diferencias entre estos grupos (p > .05). Un ANOVA

unifactorial para cada grupo reveld que en el tiempo de permanencia en los cuadrantes
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existieron diferencias (p < .01) sélo en el grupo Lugar: F(3, 44) = 26.32, nzp =.64, yenel
grupo Clave + Lugar: F(3, 44) = 21.38, nzp = .59, en ambos casos siendo el cuadrante A+

distinto de los restantes (DHS, p < .01).
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Figura 15. Permanencia en cada cuadrante durante la fase de Prueba. BE =

EEM. ** =p < 0.

Consistente con el resultado previo, la eleccion del cuadrante A+ al inicio de la
prueba rebaso el nivel del azar (.25) inicamente en los grupos Lugar y Clave + Lugar, #(11)
=5.19 (d = 3.12), 3.83 (d = 2.30), respectivamente, p < .01. En ambos grupos la eleccion
por dicho cuadrante fue mayor (p < .01) respecto a los cuadrantes restantes, Lugar: F(3, 44)
= 57.33, W%, = .79; Clave + Lugar: F(3, 44) = 16.81, n°, = .53, (DHS p < .01). Esto se

aprecia en la Figura 16.
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de Prueba. BE = EEM. ** =p < .01.
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Finalmente, en la Figura 17 se muestra el recorrido registrado por un participante

representativo de cada grupo durante el primer y tltimo ensayo del entrenamiento, asi como

durante la prueba. Para los grupos Lugar y Lugar + Azar es clara la reorganizacion de la

conducta de busqueda del ensayo 1 al 8, siendo inicialmente mas amplio el recorrido y al

término corto y dirigido a un punto especifico del entorno. Ocurre también una mayor

semejanza entre los grupos Clave y Clave + Lugar en los ensayos antes mencionados, con

recorridos cortos y dirigidos. En contraparte, durante la prueba se aprecia una similitud

entre los grupos Lugar y Clave + Lugar, asi como entre en los grupos Lugar + Azar y Clave

en la conducta de busqueda de la meta.
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Figura 17. Recorrido de un participante representativo de cada grupo en los

ensayos 1, 8 y de prueba.

Discusion

Durante la fase de Adquisicion todos los grupos mostraron una disminucion en la
latencia para localizar la plataforma en el laberinto virtual. Sin embargo, s6lo el grupo
Lugar mostré un cambio sistematico en la probabilidad de elegir el cuadrante reforzado
(A+). Los grupos restantes mantuvieron esta variable estable al nivel del azar (i.e., grupos
Clave y Lugar +Azar) o por encima de éste (i.e., grupo Clave + Lugar). Hasta aqui los

resultados son bastante semejantes a los reportados para el Experimento 1. Durante la
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prueba, dicha semejanza se mantuvo aunque sélo para los grupos Lugar, Clave, y Lugar +
Azar: el primero mostr6 un preferencia por el cuadrante A+ y su inicial eleccion, lo que es
consistente con la adquisicion de un aprendizaje espacial; lo mismo no ocurri6 en los
grupos Clave y Lugar + Azar, cuyo comportamiento para ambas variables fue aleatorio.
Esto resulta indicativo de una ausencia de adquisicion de aprendizaje espacial en ambos
grupos. Sin embargo, el grupo Clave + Lugar mostrd tanto una preferencia por el cuadrante
reforzado como su sistemdtica eleccion inicial. Tales datos son consistentes con la
adquisicion de un aprendizaje espacial por este grupo, y es en este aspecto que difieren de
los obtenidos para el mismo grupo pero del experimento previo.

Algunas de las consideraciones elaboradas para el Experimento 1a parecen aplicar
también para este Experimento 1b, estas son: a) la tarea disefiada es valida para el estudio
experimental del aprendizaje espacial en humanos, matizando aqui el uso de claves
proximales mdas que distales; b) al adecuado aspecto motor, motivacional y de
reforzamiento en los participantes no es suficiente para la adquisicion del aprendizaje
espacial; ¢) tampoco es suficiente el sdlo aprender que las claves en el entorno son ttiles en

la busqueda de la meta.
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Experimento 2. Extincion del aprendizaje espacial

En los experimentos anteriores se demostré que cuando un par de claves
(Experimento 1a) o solo una de ellas (Experimento 1b) mantienen una relacion espacial
constante con una plataforma oculta, entonces los participantes son capaces de aprender su
ubicacion, a pesar de que nunca la hayan visto. Esto se reflej6 por un sesgo en la
permanencia en el cuadrante reforzado asi como por entrar antes que a otro sitio al
perimetro en que se localizd la plataforma. Estos resultados son consistentes con la
adquisicion de un aprendizaje espacial. El presente experimento fue disefiado para estudiar
su extincion. Con este proposito se emplearon los dos procedimientos desarrollados por
Lattal y Abel (2001), a fin de comparar sus efectos en el aprendizaje espacial en humanos y
validar uno o ambos en el estudio de este efecto. En el Experimento 2a se empled el
procedimiento de extincion simple, mientras que en el Experimento 2b se utilizo el de
reversion. Ademas, mientras en los trabajos previos (Lattal & Abel, 2001; Lattal et al.,
2003) la meta habia sido sefialada por claves distales, en este experimento fue una clave
proximal la que indico su posicion. Por una parte, esta manipulacion permitio extender la
generalidad del efecto de la extincidon del aprendizaje espacial en ratas a humanos, y por

otra verificar su ocurrencia en humanos bajo las condiciones descritas.

Prediccion: tras la implementacion de la fase de extincion, ya sea por extincion simple o
reversion, desaparecera la preferencia adquirida por el cuadrante reforzado durante la

adquisicion asi como el entrar en primer lugar al perimetro en que ésta se alojo.
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Experimento 2a
El objetivo de este experimento fue demostrar la extincion del aprendizaje espacial
cuando en un laberinto virtual de agua, tras la adquisicion inicial, la plataforma oculta es

retirada (i.e., extincion simple).

Método

Participantes

Colaboraron 24 participantes con las caracteristicas descritas en la seccion de

Me¢étodo general, con los cuales se conformaron dos grupos (n = 12).

Tarea experimental

Se empled el laberinto “guia” descrito en la seccion de Método General.

Disefio

Dos grupos de participantes fueron entrenados en el laberinto virtual de agua para
localizar una plataforma oculta cuya ubicacion fue sefialada por una clave proximal.
Posteriormente, uno de ellos (i.e., grupo Ext) fue expuesto a una fase de extincion simple
en la cual la plataforma fue retirada, mientras que el otro (i.e., grupo Con) se expuso a un

tiempo de espera equivalente a la duracion de la extincion. Entonces se realiz6 una prueba.

Procedimiento
El descrito en la seccion de Método general, para las fases de Prdctica, Pre-

entrenamiento, Adquisicion, Extincion y Prueba, en el grupo Ext. Para el caso del grupo
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Con, la extincion fue omitida y en su lugar los participantes debieron esperar un lapso
equivalente (i.e., 8 min) antes de la prueba. En esta ultima, el punto de partida fue el

mismo que en el Experimento 1b.

Resultados

Adquisicion. La latencia requerida por ambos grupos para localizar la plataforma
oculta en el laberinto se aprecia en la Figura 18. Esta variable disminuy6 sin diferencias
entre grupos a lo largo de cuatro bloques de dos ensayos cada uno. Un ANOVA 2 grupos
(Ext vs. Con) x (4) bloques de ensayos (1-4) confirmaron un efecto principal para este
ultimo factor, F (3, 138) = 41.29, p < .01, nzp = .47, y comparaciones multiples post hoc
(DHS) revelaron que el Bloque 1 difiri6 del 4, p <.01.

La probabilidad de elegir inicialmente el cuadrante A+ por los grupos Ext y Con fue
analizada mediante un ANOVA 2 grupos x (4) bloques de ensayos, el cual revel6 un efecto
principal solo para este ultimo factor, ' (3, 138) =48.44, p < .01, nzp =.51. Comparaciones
multiples post hoc (DHS) revelaron diferencias entre el Bloque 1 y 4, p <.01. Debido a la
ausencia de diferencias entre grupos los datos fueron colapsados y se muestran en la Figura
19. La probabilidad de elegir el cuadrante A+ se mantuvo al nivel del azar (.25) al inicio del

entrenamiento, pero superior a éste a su término, ¢ (47) = 16.53, p <.01, d = 4.82.
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Figura 18. Latencia para localizar la plataforma durante la fase de

Adquisicion. BE = EEM.
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Extincion. Para el grupo Ext, el tiempo de permanencia en el cuadrante A+ (Figura
20) y la probabilidad su eleccion inicial (Figura 19) disminuy6 a lo largo de la extincion.
Esto fue confirmado por conducir un ANOVA unifactorial de medidas repetidas para cada
caso, que reveld diferencias (p < .01) entre bloques de ensayos para estas variables
[permanencia: F (3, 69) = 5.62, nzp =.19; probabilidad de eleccion: F (3, 69) = 5.16, nzp =
.18], con el Bloque 1 y 4 distintos entre si (DHS, p <.01). Una prueba ¢ de una cola para un
grupo reveld que tanto la permanencia en, ¢ (23) = 6.67 (d = 2.78), como la eleccion a, ¢
(23) = 6.39 (d = 2.66), este cuadrante rebas6 el nivel del azar (15 s y .25 respectivamente)
durante el primer bloque de ensayos. Lo mismo ocurrio durante el ultimo bloque de
ensayos para la permanencia en dicho cuadrante, ¢ (23) = 2.72, p < .01 (d = 1.13), pero no

para la probabilidad de eleccion la cual alcanzé el nivel del azar.
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Figura 20. Permanencia en el cuadrante A+ durante la extincion. BE = EEM.
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Prueba. Para los grupos Ext y Con el tiempo de permanencia en el cuadrante A+ se
muestra en la Figura 21, el cual no mostré diferencias entre grupos (p > .05). Una prueba ¢
confirmo la diferencia con respecto al nivel del azar (15 s) en el grupo Cont, ¢ (11) =2.32,
p < .05, d = 1.39, pero no en el grupo Ext para el cual, sin embargo, se detectd una

tendencia casi significativa, p = .07.
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Figura 21. Permanencia en el cuadrante A+ durante la fase de prueba. BE =

EEM. * = p < .05

La Figura 22 muestra la probabilidad media de elegir inicialmente el cuadrante A+.
Solo el grupo Con rebasoé el nivel del azar (.25) en su eleccion a este cuadrante, ¢ (11) =

3.83, p <01, d =2.30. Ademas, ambos grupos difirieron entre si, ¢ (22) = 3.38, p <01, d =

1.44.
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Figura 22. Probabilidad de elegir inicialmente el cuadrante A+ durante la fase

de Prueba. BE = EEM. ** = p < .01.

Finalmente, se recolectd y analizé la longitud media del recorrido en unidades
virtuales hecho por cada grupo durante la prueba, el cual no mostré diferencias entre grupos
(p > .05). Las medias (con las desviaciones estandar entre paréntesis) fueron: grupo Ext
89.38 (29.41) y grupo Con 87.10 (35.11) unidades virtuales. Dicho recorrido, junto a los

presentados durante el ensayo 1 y 8 se aprecian en la Figura 23.
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Figura 23. Recorrido de un participante representativo de cada grupo en los

ensayos 1, 8 y de prueba.

Discusion

Los datos obtenidos durante la fase de Adquisicion en los grupos Ext y Con son
consistentes con los del grupo Lugar del Experimento 1b: en todos ocurridé una reduccion
en la latencia para localizar la meta sobre el curso de los ensayos y un aumento en la
probabilidad de elegir inicialmente el cuadrante A+. Por tanto, es posible inferir que los
grupos Ext y Con de este Experimento 2a terminaron el entrenamiento habiendo adquirido
un aprendizaje espacial acerca de la ubicacion de la plataforma oculta en el laberinto virtual
de agua a partir del uso de claves proximales.

Durante la fase de Extincion, el grupo Ext disminuy6 en forma significativa su
permanencia en el cuadrante A+ lo que es indicativo de una extincion del aprendizaje
espacial. Sin embargo, aun en el ultimo bloque de ensayos de esta fase el tiempo
transcurrido en dicho cuadrante rebasoé el nivel del azar. Tal resultados puede sugerir que si

bien los ensayos no reforzados suprimieron la preferencia por este cuadrante, ello fue s6lo
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en forma parcial mas que total. A la fecha no hay datos disponibles de extincion del
aprendizaje espacial obtenidos con humanos contra los cuales comparar los nuestros. No
obstante, existen algunos otros provenientes de estudios con roedores (Forcano et al., 2009,
Experimento 2; Lattal & Abel, 2001; Lattal et al., 2003; Prados et al., 2003, 2008). A partir
de ellos es posible decir que tanto en humanos como en roedores el retirar la plataforma
como una manipulacion post-adquisicion tiene como efecto la pérdida gradual de la
preferencia por el cuadrante reforzado. A pesar de lo anterior, hay un punto importante a
considerar: empleando roedores, en tres estudios distintos (Lattal et al., 2003; Prados et al.,
2003, 2008) se ha reportado que el mismo niimero de ensayos de adquisicion y de extincion
tuvieron como resultado que la permanencia de los animales en el cuadrante reforzado
alcanzara el nivel del azar [el estudio de Forcano et al. (2009) no ofrece datos al respecto].
Esto a pesar de que en uno de ellos se report6 una resistencia a la extincion durante la parte
inicial e intermedia de esta fase (Lattal et al., 2003). Para el caso de los datos de nuestro
estudio debe considerarse que bajo condiciones semejantes, al término del ultimo bloque de
ensayos de extincion los participantes no habian alcanzado atn el nivel del azar en esta
variable. También durante la fase de Extincion, la probabilidad de elegir inicialmente el
cuadrante A+ disminuyd, pero en este caso si lo hizo hasta alcanzar el nivel del azar. Este
resultado puede sugerir que dicha variable es mas sensible a los efectos de la extincién en
comparacion a la variable que mide preferencia por el cuadrante reforzado, la cual pudo
haber presentado un efecto de resistencia a la extincion. A favor de esta interpretacion se
tiene el hecho de que incluso durante la prueba, la permanencia en el cuadrante A+ rebaso
el nivel del azar en el grupo Ext. Esto mismo no ocurrié para la probabilidad de elegir el
cuadrante originalmente reforzado. Previamente se habia demostrado que el tiempo de

permanencia en el cuadrante reforzado era una medida poco sensible para revelar el
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aprendizaje espacial (Maei et al, 2009). Nuestros datos parecen extender dicho
descubrimiento al hecho de que esta misma variable tampoco es suficientemente sensible
para revelar la extincion del aprendizaje espacial. El comportamiento del grupo Con
durante la prueba revelé una permanencia en el cuadrante A+ superior a lo esperado por
azar, mismo que ocurri6 con la eleccion inicial de este cuadrante. Tales datos indican que
un periodo de retencién de 8 minutos no ocasiond la pérdida u olvido espontaneo (cf., Sara,
2000) de la informacion espacial. Nuevamente, no hay datos obtenidos con humanos contra
los cuales contrastar el efecto de este periodo de retencion en la recuperacion del
aprendizaje espacial. Esto es debido a que el grueso de estudios realizados con humanos en
el laberinto virtual de agua se conduce en una sola sesién, con una prueba realizada
inmediatamente al término del entrenamiento (e.g., Astur et al., 2004; Astur et al., 1998;
Hamilton et al., 2002; Hamilton & Sutherland, 1999; Moffat et al., 1998; Sandstrom et al.,
1998; Wilson & Alexander, 2010). Si bien esta forma de actuar tiene efectos practicos, se
acompana de la desventaja de no permitir identificar el curso de la memoria espacial en su
establecimiento como memoria a largo plazo (cf., Izquierdo et al., 1999; Vorhees &
Williams, 2006) e incluso como memoria remota (Moscovitch et al., 2006). En contraparte,
para estudios con roedores se han empleado periodos de retencion entre el fin del
entrenamiento y la ejecucion de una prueba que van de 30 min (Frick et al., 2000), 2 y 4
(Healy & Drugan, 1996), 24 (Bavaresco et al., 2005), y hasta 48 h (Angelucci, Cesario,
Hiroi Rosalen & Da Cunha, 2002) luego de los cuales los animales ain retienen la
informacion espacial adquirida durante el entrenamiento (i.e., permanecen un lapso por
encima del azar en el cuadrante reforzado). Asi, los datos mas cercanos a los del grupo Con
en nuestro estudio son aquellos obtenidos con ratas probadas 30 min luego del

entrenamiento (Frick et al., 2000). En ambos casos existio una retencion de la informacion
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espacial, sin embargo hay que considerar que para nuestro estudio se emplearon claves
proximales y no distales como en el caso del trabajo antes citado.

Hay dos tultimos puntos a mencionar. El primero es que durante la prueba no se
detectaron diferencias entre grupos en la permanencia del cuadrante A+, aunque si las hubo
y muy claras en la probabilidad de eleccion inicial de dicho cuadrante. Esto parece
reafirmar la idea de que la preferencia por un cuadrante no es un buen indicador de
extincion del aprendizaje espacial. El segundo punto es que un andlisis de la longitud de
recorrido durante el ensayo de prueba no reveld diferencias entre grupos. Esto es
importante porque sugiere que la extincién del aprendizaje espacial en humanos no
ocasiona la inmovilidad de los participantes tal como se ha demostrado en ratas (e.g.,
Schulz et al., 2007; Schulz et al., 2007; Schulz et al., 2004). No obstante, este dato requiere

ser confirmado por otros estudios, asi como detectar sus posibles causas.

Experimento 2b

El experimento previo confirma la extincion del aprendizaje espacial utilizando un
procedimiento de extincion simple. El objetivo de este experimento fue demostrar la
extincion del aprendizaje espacial cuando en un laberinto virtual de agua, tras la
adquisicion inicial, la plataforma oculta fue colocada en un sitio distinto al originalmente

entrenado (i.e., reversion).
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Método

Participantes

Colaboraron 36 participantes con las caracteristicas descritas en la seccion de

Meétodo general, con los cuales se conformaron tres grupos (n = 12).

Tarea experimental

Idéntico al Experimento 2a.

Disefio

Tres grupos de participantes fueron entrenados en el laberinto virtual de agua para
localizar una plataforma oculta cuya ubicacion fue sefialada por una clave proximal. Tras
una primera adquisicion, el grupo Rev fue expuesto a una fase de Reversion en la que la
meta fue movida al cuadrante opuesto en relacion al que la alojé durante la primera parte
del entrenamiento, y bajo una clave distinta. Hubo dos grupos de control. El grupo Con E
fue expuesto a dos fases consecutivas de Adquisicion; el grupo Con TE, tras la adquisicion
inicial debid esperar un tiempo (i.e., la media del tiempo que tardé el grupo Rev en resolver
la fase de reversion) antes de continuar con el experimento. Finalmente, todos los grupos
fueron expuestos a una prueba.

Sobre los grupos control, el Con E permiti6 controlar el cambio en la ubicacion de
la plataforma en el grupo Rev, mientras que el Con TE controlé la diferencia entre el
numero de ensayos de Adquisicion para los grupos antes mencionados (i.e., 8 vs. 16) y el
tiempo transcurrido desde el ultimo reforzamiento de la ubicacion original de la plataforma

antes de la prueba en el grupo Rev.
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Procedimiento

El descrito en la seccion de Método general. Todos los grupos fueron expuestos a
las fases de Practica, Pre-entrenamiento, Adquisicion y Prueba, pero antes de esta ultima,
en el grupo Rev se presentd una fase de Reversion, en el grupo Con E se repitio la de
Adgquisicion, y el grupo Con TE debi6 esperar un lapso de 10.49 s. El punto de partida en la

prueba fue el mismo que en el Experimento 1b.

Resultados

Latencia. La Figura 24 (curva de la izquierda) muestra que la latencia para localizar
la plataforma durante la fase de Adquisicion disminuyd gradualmente y sin diferencias
entre grupos, lo cual fue confirmado por conducir un ANOVA 3 x (4) con los factores
grupos (Rev vs. Con R vs. Con TE) y bloques de ensayos (1-4), siendo significativo s6lo
este ultimo factor, F' (3, 207) = 47.06, p < .01, nzp = .40, y existiendo diferencias entre el
Bloque 1 y el 4 (DHS, p <.01).

La latencia para localizar la plataforma durante la fase de Reversion por los grupos
Rev y Con R se aprecia en la curva de la derecha de la Figura 24, existiendo una diferencia
entre ellos solo en el primer bloque de ensayos. Un ANOVA 2 grupos (Ext vs. Con E) x (4)
bloques de ensayos (1-4) confirmd lo anterior, pues se detect6 un efecto significativo para
el factor bloques de ensayos, F (3, 138) = 7.89, p < .01, nzp = .14, y la interaccion Bloques
de ensayos x Grupo, F' (3,138) =9.70, p < .01, nzp =.17. En el andlisis de esta interaccion,
un ANOVA unifactorial revelo diferencias entre grupos en el Bloque 1, F (1, 46) = 19.10, p

<.01, nzp = .29, pero no en el Bloque 4 (p > .05).
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Figura 24. Latencia para localizar la plataforma durante la fase de Adquisicion

y de Reversion. BE = EEM. ** =p < .01.

Probabilidad de eleccion en entrenamiento. La probabilidad de elegir inicialmente
el cuadrante A+ durante la fase de Adquisicion no difirid entre los tres grupos. Esto fue
confirmado por conducir un ANOVA 3 grupos (Rev vs. Con R vs. Con TE) x (4) bloques
de ensayos (1-4), que mostrd un efecto principal solo para este ultimo factor, F (3, 207) =
32.92, p <01, nzp = .32. Comparaciones multiples post hoc (DHS) revelaron diferencias
entre el Bloque de ensayos 1 yel 4 (p <.01). Por la ausencia de diferencias entre grupos los
datos obtenidos se colapsaron y son presentados en la curva izquierda de la Figura 25. Una
prueba ¢ de una cola para un grupo no revelo diferencias respecto al nivel del azar (.25) en
esta variable durante el Bloque 1 de ensayos (p > .05), pero si durante el Bloque 4, t (71) =

13.98, p < .01, d = 3.31. La parte derecha de la Figura 25 ilustra para el grupo Con R la
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probabilidad de elegir el cuadrante A+ durante la fase de Reversion. No se detectaron
diferencias entre bloques de ensayos (p > .05), pero el Bloque 1, ¢ (23) = 11.56, p < .01,d =
4.82, y el Bloque 4, ¢ (23) = 7.50, p < .01, d = 3.12, rebasaron el nivel del azar (.25). En
dicha figura también se muestra para el grupo Rev, la probabilidad de elegir el cuadrante
A+ y B+. Un ANOVA 2 cuadrantes (A+ vs. B+) x (4) bloques de ensayos (1-4) revelo un
efecto principal para el factor cuadrante, F' (1, 46) =39.12, p < .01, nzp = .46, asi como para
la interaccion Bloques x Cuadrante, F (3, 138) = 18.85, p < .01, nzp =.29. En el analisis de
esta interaccion, un ANOVA unifactorial de medidas repetidas confirmo la disminucién en
la probabilidad de elegir A+ en el curso de los bloques de ensayos, F (3, 69) = 8.29, p <
.01, nzp = .26, mientras que la eleccion del cuadrante B+ aumentd, F (3, 69) = 11.61, p <
.01, nzp = .33. En ambos casos el Bloque 1 fue diferente del Bloque 4 (DHS, p < .01).
Adicionalmente, mientras que en el primer bloque de ensayos de esta fase se eligi6 el
cuadrante A+ por encima del nivel del azar (.25), ¢t (23) = 2, p = .05, d = 0.83, para el
ultimo bloque su eleccion quedd por debajo de lo esperado por azar, ¢ (23) = 2.89, p < .01,
d = 1.20. Lo contrario ocurrid para el cuadrante B+, el cual se eligié por encima del valor

esperado por azar durante el bloque 4 de ensayos, 7 (23) =7.50, p <.01,d =3.12.



138

1,2

—o— A+ —— A+ (Con R)
—O— B+ (Rev)
—¥— A+ (Rev) %%

Probabilidad de eleccion

1 2 3 4 1 2 3 4

Adquisicién Reversiéon

Bloques de dos ensayos
Figura 25. Probabilidad de elegir inicialmente el cuadrante A+ y B+ en cada
fase del entrenamiento. En la seccion de la izquierda se indica entre paréntesis

el grupo representado. BE = EEM. * =p = .05. ** =p < .01.

Permanencia en cuadrante A+ durante fase de Reversion. Durante la fase de
Reversion, la permanencia en el cuadrante A+ disminuyd de manera considerable en el
grupo Rev (Figura 26), estando por debajo del nivel del azar desde el primer bloque de
ensayos, #23) =1.79, p < .05 (d = .74), hasta el altimo, #(23) = 4.33, p < .01 (d = 1.80). Un
ANOVA de medidas repetidas confirm¢ la diferencia en la permanencia entre bloques de
ensayos, F (3, 69) = 11.77, p < 01, nzp = .33, Bloque 1 diferente del Bloque 4 (DHS, p <

01).
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Figura 26. Permanencia en el cuadrante A+ durante la fase de Reversion. BE =

EEM. * = p <.05. ** = p < .0l.

Prueba. La permanencia de cada grupo en el cuadrante A+ se muestra en la Figura
27,y puede verse que el grupo Rev se mantiene al nivel del azar (15 s) en comparacion con
los grupos restantes quienes lo rebasan [Con R: #(11) = 3.58 (d = 2.15), Con TE: #«(11) =
4.19 (d = 2.5), p < .01 para ambos]. Un ANOVA unifactorial revel6 que el valor para esta
variable en el grupo Rev fue distinto respecto al de los otros grupos, F (2, 33) = 8.31, p <

.01,m°,=.33, DHS p < .01.
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Figura 27. Permanencia durante la fase de prueba en el cuadrante A+. BE =

EEM. **=p < 0l.

La Figura 28 muestra la probabilidad media con que se eligio el cuadrante A+. Esta
variable rebaso el nivel del azar (.25) en los grupos Con R, 7 (11) =8, p <.01,d=4.82, y
Con TE, pero no en el grupo Rev en el cual se encuentra por debajo de dicho nivel, 7 (11) =
2, p <.05 (d = 1.20). Adicionalmente, la probabilidad media de elegir el cuadrante A+ en
este ultimo grupo fue menor en comparacion a la de los grupos restantes, F' (2, 33) =55.5,p
<.01,7%,=.33, DSHp < .01.

Finalmente, la Figura 29 muestra el recorrido registrado por un participante de cada

grupo durante el ensayo inicial y final de cada fase, asi como de la prueba.
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Discusion

Los resultados para la fase de Adquisicién no hacen sino confirmar la utilidad de la
tarea disefiada para el establecimiento del aprendizaje espacial: en los tres grupos hubo una
disminucion sistematica para localizar la plataforma, la cual se acompafié de un aumento en
la probabilidad de elegir el cuadrante A+ antes que otro (ver Experimento 1b y 2a). La
minima latencia para alcanzar la meta y la alta probabilidad de elegir el cuadrante en que
¢ésta se ubicaba se mantuvo durante los 4 bloques de ensayos posteriores a la Adquisicion
para el grupo Con TE. Para la fase de Reversion, el grupo Rev mostré un incremento en la
latencia para localizar la plataforma durante el primer bloque de ensayos. Esto esperable
desde que la ubicacion de la meta cambid de sitio en el laberinto, por tanto el participante
no pudo localizarla en el sitio en que esperaba hacerlo y tuvo que ejecutar nuevamente una
conducta de busqueda. No obstante, en los bloques de ensayos restantes se alcanzo6 un nivel
asintdtico con una latencia reducida para localizar la meta. Este resultado es consistente con
los obtenidos con roedores entrenados en el laberinto de agua para localizar la plataforma
oculta pero a partir del uso de claves distales (Lattal & Abel, 2001; Lattal et al., 2003;
Lattal et al., 2004), e indica la adquisicion de un segundo aprendizaje espacial. Esto ultimo
se confirma por el hecho de que a lo largo de los bloques de ensayos de la fase de
Reversion, la probabilidad de elegir el cuadrante B+ paso de estar al nivel del azar (Bloque
1) hasta alcanzar un valor muy cercano a 1 (Bloque 4). Acerca de la extincién del
aprendizaje originalmente adquirido, este efecto se demostré al registrarse la menor
permanencia en el cuadrante A+ y la supresion en su eleccion, la cual incluso alcanz6 un
valor por debajo del nivel del azar. Tal extincion fue confirmada por el comportamiento de

este grupo durante la prueba, en la cual la permanencia en el cuadrante A+ se mantuvo al
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nivel del azar y su eleccion inicial por debajo de éste. Por el contrario, los grupos Con R y
Con TE mostraron una preferencia por el cuadrante A+ y su eleccion que estuvo por

encima del nivel del azar y sin diferencias entre ellos.
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Experimento 3. Renovacion del aprendizaje espacial

El Experimento 2 ofrecié una demostracioén con el laberinto virtual de agua acerca
de que el retirar la plataforma oculta (extincion simple) o cambiar su posicion (reversion)
post-adquisicion, produce la extincion de la preferencia por el cuadrante originalmente
reforzado asi como del entrar primeramente al perimetro en que se alojo la plataforma. El
objetivo del presente experimento fue demostrar la renovacion de estas conductas (i.e.,
preferencia y primera entrada) cuando, una prueba fue realizada en un contexto virtual
diferente al presente durante la extincion bajo condiciones que promovieran el uso de una
estrategia taxica [en términos de O'Keefe y Nadel (1978)]. De acuerdo con la teoria del
mapa cognitivo, el uso de esta estrategia no permite la adquisicion de informacion de
contexto, que es una condicidn necesaria para que ocurra la renovacion.

En estudios de renovacion, una diferencia de procedimiento entre los disefiados para
animales y para humanos gira en torno a la forma en que se presentan los contextos. En
estudios con animales simplemente se cambia el contexto entre una fase y otra en el
ambiente experimental (e.g., A: piso de lija y aroma a limoén y B: piso de reja y aroma a
uva), en estudios con humanos los contextos pueden ser entornos reales o virtuales. Cuando
se usan contextos virtuales, no solamente son distintos entre si, sino ademas tipicamente
son senalados a través de estimulos lingiiisticos como nombres dados a cada uno (e.g.,
Garcia-Gutiérrez & Rosas, 2003), o junto a los nombres, se agrega la instruccion de atender
a las diferencias entre ellos (e.g., Pinefio & Matute, 2000; Nelson, Sanjuan, VadilloRuiz,
Pérez & Leon, 2011). Havermans, Keuker, Lataster y Jansen (2005) mencionaron que con
un cambio explicito de contexto (i.e., instruido), los resultados son semejantes a un efecto

de renovacion en animales. Con base en estas diferencias, el presente experimento se
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condujo de dos formas. En el Experimento 3a el cambio de contexto entre fases ocurrio
implicitamente (i.e., sin anuncio alguno), tal y como sucede con ratas y otros animales; en
cambio, en el Experimento 3b cada contexto tuvo un nombre distinto y se agregd la

instruccion de atender a las diferencias entre ellos (i.e., cambio explicito).

Prediccién: si en la extincion del aprendizaje espacial operan procesos de naturaleza
asociativa, entonces el realizar una prueba en un contexto distinto al presente durante la
fase de extincion, ocasionara la renovacion de la preferencia y primera entrada a las zonas

reforzadas durante la adquisicion, a pesar del uso de una estrategia taxica.

Experimento 3a

El objetivo de este experimento fue demostrar la ocurrencia del efecto de
renovacion del aprendizaje espacial cuando en un laberinto virtual de agua, una prueba
posterior a la extincidén por reversion fue conducida en un contexto diferente al presente

durante la fase de extincion.

Método

Participantes

Colaboraron 32 participantes con las caracteristicas descritas en la seccion de

M¢étodo general, con los cuales se conformaron dos grupos (n = 16).

Tarea experimental

Se empled el laberinto “guia” descrito en la seccion de Método General.
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Disefio

Dos grupos de participantes fueron entrenados en el laberinto virtual de agua para
localizar una plataforma oculta cuya ubicacion fue sefialada por una clave proximal. El
entrenamiento incluyd dos fases, durante la Adquisicion la plataforma ubicada en una
posicion dada estuvo sefnalada por una clave especifica; durante la Reversion, la plataforma
fue colocada bajo una clave diferente en el cuadrante opuesto (i.e., posicion novedosa).
Posteriormente fue realizada una prueba. En la visualizacion del entorno se emplearon dos
contextos diferentes: A, muros amarillos y plafén verde; B: muros blancos y plafon rojo. El
grupo Mismo realizé la tarea en un solo contexto; en cambio, para el grupo Diferente el
contexto de la extincion fue distinto respecto al presente durante la Adquisicion y la Prueba

(i.e., renovacion ABA).

Procedimiento

Para ambos grupos, el descrito en la seccion de Método general para las fases de
Practica, Pre-entrenamiento, Adquisicion, Reversion y Prueba. En esta ultima, el punto de
partida fue el mismo que en el Experimento 1b. En cada grupo, los contextos fueron

contrabalanceados.

Resultados

Latencia. La latencia para localizar la meta durante la fase de Adquisicion
disminuy6 sistemdaticamente y sin diferencias entre grupos, demostrando la eficacia de
ambos para resolver la tarea. Un ANOVA 2 grupos (Mismo vs. Diferente) x (4) bloques de
ensayos (1-4) confirmo lo anterior por revelar un efecto principal solo para el tltimo factor,

F (3, 186) =48.95, p < .01, nzp = .44. Comparaciones post hoc mostraron que el Bloque 1
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fue diferente del Bloque 4 de ensayos (p < .01). La curva izquierda en la Figura 30 sugiere
el aprendizaje espacial en los grupos entrenados. En la misma figura pero del lado derecho
se muestra la ejecucion de los grupos en la fase de Reversion. Aunque al inicio hay una
latencia mayor para localizar la plataforma, en los bloques de ensayos posteriores se
alcanzo6 un nivel asintotico equivalente entre grupos. EI mismo ANOVA realizado para la
fase previa revel6 nuevamente un efecto principal solo para el factor bloques de ensayos, F

(3, 186) =39.69, p < .01, nzp = .39, siendo el primero diferente del ultimo (DHS, p <.01).
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Figura 30. Latencia para localizar la plataforma durante la fase de Adquisicion

y de Reversion. BE = EEM.
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Probabilidad de eleccion en entrenamiento. La probabilidad de elegir inicialmente
el cuadrante A+ en el curso de la adquisicion increment6 sin diferencias entre grupos. Esto
fue confirmado por conducir un ANOVA 2 grupos (Diferente vs. Mismo) x (4) bloques de
ensayos (1-4), el cual revel6 un efecto principal solo para el ultimo factor, F' (3, 186) =
29.76, p < .01, nzp = .32, con los Bloques 1 y 4 de ensayos diferentes entre si (DHS, p <
.01). Una prueba ¢ de una cola para un grupo reveld diferencias respecto al nivel del azar
(.25) en la eleccion del cuadrante A+ en el primer bloque de ensayos, #63) =1.80, p <.05d
= 0.45, y el ultimo, #63) = 19.87, p < .01, d = 5. Para el analisis de la eleccion de
cuadrantes durante la fase de Reversion se condujo un ANOVA 2 x 2 x (4) con los factores
grupo (Diferente vs. Mismo), cuadrante (A+ vs. B+), y bloques de ensayos (1-4), el cual
reveld un efecto principal para el factor cuadrante, F (1, 124) = 265.99, p < .01, nzp =.68,y
las interacciones Grupo x Cuadrante, F (1, 124) = 4.27, p < .05, nzp = .03, y Bloques de
ensayos x Cuadrante, F' (3, 372) = 80.48, p < .01, nzp =.39. Para el analisis de la interaccion
Grupo x Cuadrante se condujo un ANOVA 2 cuadrantes x (4) bloques de ensayos para cada
grupo, el cual reveld un efecto principal para el factor cuadrante [grupo Diferente: F(1, 62)
= 155.97, p < .01, 0, = .71; grupo Mismo: F(1, 62) = 110.54, p < .01, 0>, = .64], y la
interaccion Bloques de ensayos x Cuadrante [grupo Diferente: F(3, 186) = 34.51, p < .01,
nzp = .35; grupo Mismo: F(3, 186) = 46.08, p < .01, nzp = .42]. La interaccion Bloques de
ensayos x Cuadrante se analizdo con un ANOVA de medidas repetidas para la probabilidad
de elegir el cuadrante A+ y el cuadrante B+ a lo largo de los bloques de ensayos. Este
analisis reveld que el cuadrante A+ se eligié cada vez menos, F (3, 189) = 43.66 (nzp =.40),
mientras que el cuadrante B+ se eligiéo cada vez mas, F (3, 189) = 46.98 (nzp =.50), en
ambos casos con una p < .01, y con el Bloque 1 diferente del Bloque 4 de ensayos (DHS, <

.01). Ademas, para el cuadrante A+, si bien fue elegido por encima del nivel del azar (.25)
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en el Bloque 1 de ensayos de esta fase de Reversion, ¢ (63) = 5, p < .01, d = 1.25, su

eleccion quedod por debajo de dicho nivel durante el ultimo bloque, ¢ (63) = 6.14, p < .01, d

= 1.54. La eleccién del cuadrante B+ también durante el ultimo bloque de ensayos super6 el

nivel del azar, ¢ (63) = 19.87, p < .01, d = 5. El comportamiento de estas variables se

aprecia en datos colapsados en la Figura 31.
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Figura 31. Probabilidad de elegir inicialmente el cuadrante A+ y B+. BE =

EEM. * =p <.05. ** =p < .01.

Prueba. La permanencia para cada grupo en los cuadrantes A+ y B+ se muestra en

la Figura 32. En ningln caso se rebasé el nivel del azar (15 s), lo que fue confirmado

mediante el uso de pruebas ¢ (p > .05). Un ANOVA 2 grupos (Diferente vs. Mismo) x 2
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cuadrantes reforzados (A+ vs. B+), revel6 un efecto principal s6lo para este ltimo factor, F
(1,60)=11.03,p < .01, 1%, = .15.

La probabilidad de eleccién inicial por algin cuadrante se muestra en la Figura 33.
El grupo Mismo continué entrando inicialmente al ultimo cuadrante reforzado (B+),
mientras que el grupo Diferente entr6 primero en cuadrantes nunca reforzados (C- o D-).
Un ANOVA 2 x 3 con los factores grupo (Mismo vs. Diferente) y cuadrante (A+ vs. B+ vs.
C-/D-) revelo6 un efecto principal para este ultimo factor, F (2, 90) = 23.03, p < .01, nzp =
.33, y la interaccion Grupo X Cuadrante, F (2, 90) = 69.10, p < .01, nzp = .60. Para el
analisis de esta interaccion, fueron conducidos dos ANOVA unifactorial para comparar
entre grupos la probabilidad de entrar a cada cuadrante. El grupo Mismo eligié mayormente
el cuadrante B+, F(2, 45) = 105.5, p < .01, n’, = .82 [B+ diferente de A+ y C-/D- (DHS, p <
.01)], por encima del nivel del azar (.25), #(15) = 11, p < .01 (d = 5.68); mientras que el
grupo Diferente eligi6 mayormente los cuadrantes C-/D-, F(2, 45) = 24.32, p < .01, nzp =
.52 [C-/D- diferente de A+ y B+ (DHS, p < .01)], también por encima del nivel del azar,
1(15)=5.58, p <.01 (d = 2.88).

Casos ilustrativos del patron de respuesta se aprecian en la Figura 34 para cada

grupo.



151

25
A+
| B+
20 4
D- B+ T
0
© Bf—————————— o + *———_|T_—— —————————— azar
g 1 T
< 1
E 10
[0}
o
5 -
0
Mismo Diferente

Grupos

Figura 32. Permanencia en los cuadrantes A +y B+. BE = EEM.

1,2 1
A . ® Diferente
At o O  Mismo
*%
1,0 1
D- B+ { *%*
c
he)
3 0,8 4 {
o9
[}
[0}
© 0,6 4
he]
®
o
] 04
Q
<]
L azar
0,2 {
0,0 4 o { %
T T T
A+ B+ C-/D-

Cuadrante

Figura 33. Probabilidad de elegir inicialmente algiin cuadrante durante la fase

de Prueba. BE = EEM. ** =p < .01.



152

El-Adq E8-Adq El-Rev E8-Rev Prueba

Diferente @ \ (_>\ \
S
Mismo V / S

Figura 34. Recorrido de un participante representativo de cada grupo en los

ensayos 1 y 8 de cada fase, y de prueba. Adq = adquisicion. Rev = Reversion.

Discusion

La ejecucion durante la fase de Adquisicion para los grupos Mismo y Diferente
confirma la obtenida en la misma fase en los experimentos 1b, 2a y 2b. Esto por la
semejanza entre dichos experimentos en el comportamiento de la variable latencia para
localizar la plataforma y la probabilidad de eleccion del cuadrante A+. La fase de
Reversion para ambos grupos es también semejante a la reportada en el Experimento 2b:
una disminucion en la latencia para localizar la meta en su nueva ubicacion acompanado de
un aumento en la probabilidad de elegir el cuadrante B+ al inicio de cada ensayo. A ello
debe agregarse la supresion tanto en la permanencia como en la probabilidad de elegir A+.
Estos datos son consistentes con la adquisicion de un segundo aprendizaje espacial que
extinguid a uno originalmente adquirido.

Los datos de la prueba no indican preferencia alguna por cualquiera de los

cuadrantes del laberinto virtual. Este dato, interpretado para el cuadrante A+ podria indicar



153

un efecto de extincion, pero al interpretarlo para el cuadrante B+ obligaria a suponer una
ausencia de aprendizaje espacial la cual seria inconsistente con los datos obtenidos durante
la fase de Reversion. Es mas probable que el resultado de esta prueba revele la
insensibilidad de la misma para detectar el aprendizaje espacial adquirido en los
participantes de ambos grupo durante la ultima fase. Lattal y cols. (Lattal et al., 2004) ya
antes habian sefalado que una prueba de preferencia es poco ttil para medir el aprendizaje
espacial luego de un procedimiento que incluye reversion, esto ya que el tiempo de
permanencia en cada uno de los cuadrante reforzados no es independiente entre si. Nuestros
datos apoyan dicha postura. Hay que considerar que durante la fase de Reversion la
aproximacion al sitio originalmente reforzado no tiene consecuencias programadas, en
cambio, se refuerza el explorar otros sitios del laberinto. Dicha exploracion permite
localizar la plataforma en su nueva ubicacion. Es probable que este procedimiento no so6lo
extinga el primer aprendizaje espacial sino también la tendencia a persistir en la busqueda
de la meta en un sitio dado, pues se crea la expectativa de que si ésta no se encuentra en
uno entonces podria encontrarse en otro. Esto explicaria por qué no es tutil una prueba de
persistencia cuando se emplea un procedimiento de Reversion en el laberinto de agua.
Contrario a lo antes expuesto, la eleccion del cuadrante es mas util en revelar el
aprendizaje espacial en cada grupo. El grupo Mismo continu¢ eligiendo el cuadrante B+, tal
y como lo hizo en los ensayos de la fase de Reversion. Esto puede ser interpretado como un
efecto de interferencia retroactiva, por la cual un aprendizaje reciente impide la
recuperacion de un aprendizaje anterior (Elmes, 1988; Luque, Cobos & Lopez, 2005). En
cambio, el grupo Diferente mostré una conducta de eleccion hacia los cuadrantes nunca
antes reforzados C- y D-. Este hecho tiene al menos cuatro implicaciones: 1) el grupo

Diferente adquiri6é y retuvo el aprendizaje espacial acerca de las dos ubicaciones de la
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plataforma oculta (i.e., en A+ y B+ respectivamente), lo cual se reflejo durante la prueba en
la evitacion sistematica de éstas; 2) el grupo Diferente percibi6 el cambio de contexto de la
fase de Reversion a la Prueba, pues la conducta de eleccion hacia cuadrantes no reforzados
fue contingente a dicho cambio; 3) a pesar de haber percibido el cambio de contexto
posterior a la fase de Reversion, el grupo Diferente no mostré un efecto de renovacion del
aprendizaje espacial. Esto es inconsistente con los resultados reportados con roedores
entrenados en el laberinto de agua y empleando extincion simple (Prados et al., 2003) o un
procedimiento de reversion (Lattal et al., 2003). Finalmente, 4) los datos sugieren que el
procesamiento del contexto y la percepcion de su cambio pueden tener un papel distinto al
reportado en tareas no espaciales de condicionamiento, cuando un disefio de renovacion

ABA es utilizado.

Experimento 3b

En el experimento previo no hubo evidencia de renovacion del aprendizaje espacial
cuando los contextos de entrenamiento y prueba cambiaron simplemente y sin anuncio
alguno. El objetivo del presente experimento fue demostrar la ocurrencia de renovacion del
aprendizaje espacial cuando el cambio de contexto entre fases fue sefialado por claves

lingtiisticas.

Método

Participantes

Semejante al Experimento 3a, salvo que nuevos participantes fueron reclutados.
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Tarea experimental

Idéntico al Experimento 3a.

Diseio

Idéntico al Experimento 3a.

Procedimiento
Semejante al Experimento 3a, salvo las consideraciones que a continuacion se

detallan. A las instrucciones dadas previa la Adquisicion se agreg6 las siguientes:

Antes de comenzar ten en cuenta la siguiente informacion: Vas a nadar en dos
albercas diferentes, cada una ubicada en un balneario distinto. Mantente
alerta para saber en qué balneario te encuentras y asi resolver la tarea en

forma exitosa. Por favor presiona la tecla ENTER.

Posterior a la respuesta de los participantes, en el grupo Diferente aparecio por 10 s
un mensaje al centro de la pantalla en el que se leia Vas a nadar en LAS TRANCAS.
Entonces comenzaban los ensayos correspondientes a la fase de Adquisicion y a su término
aparecid en el centro de la pantalla por 10 s la leyenda Vas a nadar en EL OCOTE.
Finalmente, antes de la prueba nuevamente aparecid el primer mensaje. Para los

participantes en el grupo Mismo se empled solo una leyenda.
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Resultados

Latencia. Ambos grupos mostraron una reduccion sin diferencias en la latencia para
localizar la plataforma durante la fase de Adquisicion como en la de Reversion. Esto fue
confirmado por dos andlisis de varianza 2 grupos (Mismo vs. Diferente) x (4) bloques de
ensayos (1-4) que reveld un efecto principal (p < .01) solo para este Gltimo, Adquisicion: F
(3, 186) = 57.56 (>, = .48), Reversion: F (3, 186) = 33.98 (%, = .35), siendo siempre el

Bloque 1 diferente del Bloque 4 (DHS, p <.01). Ello se muestra en la Figura 35.
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Figura 35. Latencia para localizar la plataforma durante la fase de Adquisicion

y de Reversion. BE = EEM.

Probabilidad de eleccion en entrenamiento. La probabilidad para elegir

inicialmente el cuadrante A+ aumento sistematicamente durante la fase de Adquisicion, sin
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diferencias entre grupos. Esto se confirmé por conducir un ANOVA 2 x (4) con los factores
grupo (Diferente vs. Mismo) y bloques de ensayos (1-4), que revelo un efecto principal s6lo
para este ultimo factor, F' (3, 186) = 6.88, p < .01, nzp = .45. Durante el ultimo bloque de
ensayos, la probabilidad de elegir este cuadrante rebasoé el nivel del azar, ¢ (31) = 15.81, p <
.01 (d = 5.67). Para la fase de Reversion se condujo un ANOVA 2 grupos (Diferente vs.
Mismo) x 2 cuadrantes (A+ vs. B+) x (4) bloques de ensayos, el cual revel6 un efecto
principal para el factor cuadrante, F' (1, 124) = 710.54, p < .01, nzp = .85, y bloques de
ensayos, F' (3, 371) = 2.65, p < .05, nzp = .21, asi como la interaccion Bloques de ensayos x
Cuadrantes, F (3, 372) = 83.37, p < .01, nzp = .40. Para el analisis de esta ultima interaccion
se realizd una ANOVA unifactorial de medidas repetidas para verificar el cambio en la
probabilidad de eleccion al cuadrante A+ y al B+. En ambos casos hubo diferencias entre
bloques de ensayos, A+: F (3, 189) =28.82, p < .01, nzp =.31; B+ F(3,189)=5747,p <
.01, nzp = 47, con el bloque 1 y 4 de ensayos diferente entre si (DHS, p < .01).
Adicionalmente, al término de las fases de Adquisicion y de Reversion, la eleccion del
cuadrante A+ y B+ estuvo por encima del nivel del azar, ¢ (31) = 15.81, p <.01 (d = 5.67),
para ambos casos. Durante la Reversion la probabilidad de elegir A+ alcanz6 un valor de

cero (Figura 36).
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Figura 36. Probabilidad de elegir inicialmente el cuadrante A+ y B+. BE =

EEM. ** = p < 01.

Prueba. En la Figura 37 se aprecia para el grupo Diferente que el tiempo de
permanencia en el cuadrante A+ rebaso el nivel del azar [15 s; ¢ (15) = 1.94, d = 1]. Un
ANOVA 2 x 2 con los factores grupo (Mismo vs. Diferente) y cuadrante (A+ vs. B+)
reveld un efecto principal para este ultimo factor, ' (1, 60) = 5.64 (nzp = .08), y la
interaccion Grupo x Cuadrante, F' (1, 60) = 4.49 (nzp = .07), ambos con una p < .05. El
andlisis de esta interaccion fue hecho por conducir dos ANOVA unifactorial, el primero
para comparar la permanencia entre grupos en el cuadrante A+ y el segundo para hacer esto
mismo pero en el cuadrante B+. Se detectaron diferencias solo en el primero caso, F (1, 30)

=525,p<.05,n°,=.14.
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Figura 37. Permanencia en los cuadrantes A+ y B+ durante la fase de Prueba.

BE = EEM. * = p < .05.

Consistente con lo anterior, el grupo Diferente mostré una probabilidad de eleccion
al cuadrante A+ por encima del nivel del azar [.25; ¢ (15) =3, p <.01, d = 1.54]; en cambio,
el cuadrante al que mayormente entrd el grupo Mismo fue al C-/D-, ¢ (15) =7.31, p <.01,d
=3.77 (Figura 38). Un ANOVA 2 grupos (Mismo vs. Diferente) x 3 cuadrantes (A+ vs. B+
vs. C-/D-), mostrd un efecto principal para el altimo factor, F (2, 90) =13.06, p < .01, nzp =
.22, y la interaccion Grupo x Cuadrante, F (2, 90) = 21.10, p < .01, nzp = 31.Esta
interaccion fue analizada a través de dos ANOVA unifactorial para comparar la eleccion
entre grupos a los cuadrantes A+ y C-/D-. El grupo Diferente eligié significativamente (p <
.01) mas el cuadrante A+ respecto al grupo Mismo, F (1, 30) = 16.20 (nzp = .35), pero

significativamente menos el cuadrante C-/D-, F' (1, 30) = 19.73 (nzp =.39).



1,2 1

® Diferente
O  Mismo

1,0 1

0,8 A *%

0,6

0,4 4

Probabilidad de eleccion

0,2 1

t
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Por ultimo, en la Figura 39 se muestra el patron de recorrido registrado para un

participante de cada grupo.

El-Adq E8-Adq El-Rev E8-Rev Prueba

Diferente _/

- N 1

Figura 39. Recorrido de un participante representativo de cada grupo en los

ensayos 1 y 8 de cada fase, y de prueba. Adq = adquisicion. Rev = Reversion.

Discusion

Los resultados de ambos grupos para la fase de Adquisiciéon y de Reversion son
semejantes a los reportados en los experimentos previos (i.e., Experimento 1b, 2a, 2b, 3a,
en sus fases correspondientes) y reflejan la adquisicion de un primer aprendizaje espacial
que es extinguido por la adquisicion de un aprendizaje espacial posterior. Sin embargo y a
diferencia del experimento previo, en el experimento presente el ensayo de prueba si reveld
un tiempo por encima del nivel del azar en la permanencia del grupo Diferente en el
cuadrante A+. Este resultado indica un efecto de renovacion ABA en el aprendizaje
espacial y extiende la generalidad de su ocurrencia de roedores (Lattal et al., 2003; Prados

et al., 2003) a humanos. Con la salvedad de que en nuestro estudio se utilizaron claves
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proximales, y no distales como en los trabajos previos con roedores, para la localizacioén de
la meta. Este efecto de renovacion ABA del aprendizaje espacial se ve confirmado por la
eleccion inicial del cuadrante A+ en el grupo Diferente.

Debe mencionarse la posibilidad de que el uso de claves lingiiisticas pudiera haber
afectado la conducta de los participantes de forma que la preferencia por un cuadrante
revelara este efecto de renovacion. Aunque esta hipdtesis requiere exploracion y evidencia
empirica, sugiere que diversos factores metodoldgicos pueden afectar la sensibilidad de las
variables empleadas como indices del aprendizaje espacial.

Durante la prueba, inesperadamente el grupo Mismo no mostré un sesgo por el
cuadrante B+ ni eligi6 éste como primera opcion de busqueda. En cambio,
sistematicamente se aproximé a los cuadrantes C- y D-, lo cual indica claramente una
expectativa de no localizar la plataforma en cualquiera de los cuadrantes hasta ese
momento reforzados (i.e., A+ o B+). Considerando que el contexto, que incluye la
habitacion virtual y el contexto lingliistico (i.e., el mensaje acerca del nombre del balneario
en que se localizaba) fue el mismo, es probable que la interrupcion en la continuidad de la
tarea haya sido la responsable de este comportamiento. Entre la fase de Adquisicion y la
fase de Reversion se presentd la clave lingiiistica. Posterior a esta interrupcion, la
plataforma fue reubicada en un cuadrante distinto al antes reforzado y los participantes
debieron explorar nuevamente el laberinto a fin de localizarla. Es posible que la
interrupcion del cambio de la fase de Reversion a la de Prueba hubiera provocado en los
participantes una respuesta de exploracion a sitios novedoso dada la experiencia previa con
este tipo de evento. Si esto es verdad, dicho cambio de expectativas puede ser un caso de
contexto cognitivo (Maren et al., 2013) el cual estaria modulando la ejecucion de una tarea

de aprendizaje espacial. No obstante, es requerida mayor investigacion al respecto.
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Experimento 4. Recuperacion espontanea del aprendizaje espacial

En el Experimento 2 se demostr6 que en el laberinto virtual de agua al retirar la
plataforma oculta (extincion simple) o cambiar su posiciéon (reversion), como
manipulaciones post-adquisicion, ocurre la extinciéon de la preferencia por el cuadrante
originalmente reforzado asi como entrar en primer lugar al perimetro en que la plataforma
se ubico. El objetivo del presente experimento fue demostrar la recuperacion espontanea de
estas conductas (i.e., preferencia y primera entrada) cuando, entre la extincién por reversion
y la prueba, un intervalo de retencion fue interpuesto. Este efecto ha sido antes demostrado
en roedores entrenados en el laberinto de agua (Lattal et al., 2003; Prados et al., 2003) y
con humanos expuestos a la version virtual de esta misma tarea (Alvarado et al., 2011). Sin
embargo, en este ultimo estudio la prueba realizada posterior al entrenamiento no arrojo
resultados que indicaran en forma inequivoca la presencia de un aprendizaje espacial, por lo
que no es del todo segura la ocurrencia de una recuperacion espontanea. Para tener mayor
certeza sobre la ocurrencia de una recuperacion espontanea del aprendizaje espacial, en el
experimento que aqui se presenta se utilizd como variable dependiente el perimetro al que
inicialmente entraban los participantes durante la prueba.

Adicionalmente, debe mencionarse que en este experimento las condiciones
vigentes promueven el uso de una estrategia local [en términos de O’Keefe y Nadel
(1978)], lo que de acuerdo con la teoria del mapa cognitivo permite un verdadero

aprendizaje espacial cuya naturaleza es no asociativa.

Prediccion: si en el aprendizaje espacial, y especificamente en su extincion, operan

procesos de naturaleza asociativa, entonces un intervalo de retencion interpuesto entre la
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extincion y una prueba ocasionara la recuperacion de la preferencia y primera entrada a las
zonas reforzadas durante la adquisicion. En cambio, si mas bien procede como sugiere la
teoria del mapa cognitivo, entonces a pesar del intervalo de retencion, tanto la preferencia

como la primera entrada se realizaran sobre las zonas reforzadas durante la reversion.

Método

Participantes

Colaboraron 20 participantes con las caracteristicas descritas en la seccion de

Método general, con los cuales se conformaron dos grupos (r = 10).

Tarea experimental

Se empled el laberinto “local” descrito en la seccion de Método General.

Disefio

Dos grupos de participantes fueron entrenados en el laberinto virtual de agua para
localizar una plataforma oculta y posteriormente exponerse a un ensayo de prueba sin la
plataforma. Para ambos grupos el entrenamiento se llevd a cabo en dos fases consecutivas
(i.e., Adquisicion y Reversion) en las cuales la plataforma estuvo primeramente en un
punto del laberinto y sefialada por un par de claves (WY) y posteriormente fue colocado en
otro sitio sefialada por un par diferente (XZ). Para el grupo Control la prueba se realizo
inmediatamente terminado el entrenamiento, en cambio el grupo Recuperacion la realizo

tras un intervalo de retencion de 24 h.
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Procedimiento

El descrito en la seccion de Método general para las fases de Prdctica, Pre-
entrenamiento, Adquisicion, Reversion y Prueba, salvo las siguientes excepciones. Tanto
en la Adquisicion como en la Reversion se emplearon para sefialar la ubicacion de la
plataforma solo dos pares de claves (i.e., WY y XZ). En cada fase el par que sefial6 la
ubicacion de la plataforma fue contrabalanceado. Para la prueba, el punto de partida
también se contrabalanceo y fue al centro del muro Norte o Sur (ver Figura 6) con la vista
hacia el exterior del laberinto. Esto implico un punto de partida no experimentado durante
el entrenamiento y alento la posibilidad de realizar una eleccion sobre el par de claves que

durante el entrenamiento hubieran sefialado la ubicacion de la meta.

Resultados

Latencia. La latencia para localizar la plataforma oculta durante la Adquisicion y la
Reversion se ilustra en la Figura 40. Esta figura muestra una disminucion sistematica sin
diferencias entre grupos para localizar la meta oculta. Esto se confirmé por realizar dos
analisis de varianza 2 x (4) con los factores grupo (Control vs. Recuperacion) y bloques de
ensayos (1-4). Se detectd un efecto principal (p < .01) para el factor bloques de ensayos,
Adquisicion: F (3, 114) = 29.91 (nzp = .44); Reversion: F (3, 114) = 28.16 (’qu = .42).
Comparaciones multiples post hoc revelaron la diferencia entre el Bloque 1 y el Bloque 4
en ambos casos, p < .01. Para la Reversion, se detectd también la interaccion Bloques de
ensayos x Grupo, F (3, 114) =3.85, p = .01, nzp =09, la cual se analiz6 por conducir dos
ANOVA unifactoriales para comparar la ejecucion entre grupos en el Bloque 1 y en el
Bloque 4 de ensayos. En ningtin caso hubo diferencias significativas, pero en el Bloque 1 se

detect6 una tendencia casi significativa, p = .07.
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Figura 40. Latencia para localizar la plataforma durante la fase de Adquisicion

y de Reversion. BE = EEM.

Probabilidad de eleccion en entrenamiento. La probabilidad de eleccion inicial del
cuadrante A+ en ambos grupos durante la fase de Adquisicion se analizd mediante un
ANOVA 2 grupos (Control vs. Recuperacion) x (4) bloques de ensayos (1-4), el cual reveld
un efecto principal para el factor bloques de ensayos, F' (3, 114) =11.52, p < .01, nzp =.23.
Comparaciones multiples post hoc (DHS) revelaron que el bloque 1 fue diferente del
bloque 4 de ensayos, p < .01. Para la fase de Reversion se condujo un ANOVA 2 x 2 x (4)
con los factores grupos (Control vs. Recuperacion), cuadrantes (A+ vs. B+) y bloques de
ensayos (1-4). Dicho analisis reveld un efecto principal para el factor cuadrante, F' (1, 76) =
145.72, p < .01, nzp = .65, y la interaccion Bloques de ensayos x Cuadrante, F' (3, 228) =

41.32, p < .01, nzp = .35. En el andlisis de la interaccion Bloques de ensayos x Cuadrante,
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un ANOVA unifactorial de medidas repetidas reveld diferencias (p < .01) entre la eleccion
del cuadrante A+, F (3, 117) =21.10 (n*, = .35), y B+, F (3, 117) = 21.10 (n, = .35), en el
curso de los bloques de ensayos, con el bloque 1 diferente del bloque 4 (DHS, p <.01). Una
prueba ¢ de una cola para un grupo revel6 una probabilidad por encima del nivel del azar
(.25) en la eleccidn inicial del cuadrante A+, #(39) = 8.58 (d = 2.74), y B+, #39) = 20.05 (d
= 6.42), durante el ultimo bloque de ensayos de la Adquisicion y de la Reversion
respectivamente (p < .01); en cambio, la probabilidad de elegir el cuadrante A+ estuvo por
debajo del nivel del azar durante el ultimo bloque de ensayos de la Reversion, #39) = 5.73,
p < .01 (d = 1.83). Debido a la ausencia de diferencias entre grupos en los bloques de

ensayos, los datos fueron colapsados (Figura 41).
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Figura 41. Probabilidad de elegir inicialmente el cuadrante A+ y B+. BE =
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Prueba. El tiempo de permanencia de cada grupo en los cuadrantes A+ y B+ se
muestra en la Figura 42. En ningln caso se rebasé el nivel del azar (15 s), lo que fue
confirmado mediante el uso de pruebas ¢ (p > .05). Sin embargo, el grupo Control pas6 un
tiempo por debajo del nivel del azar en el cuadrante A+, ¢ (9) = 2.84, p <.01, d = 1.89. Un
ANOVA 2 grupos (Control vs. Recuperacion) x 2 cuadrantes (A+ vs. B+) revel6 un efecto
principal para el factor cuadrante, F' (1, 36) = 5.49, y una interaccion Grupo x Cuadrante, F
(1, 36) = 5.50, p < .05 (nzp =.13), para ambos casos. Esta interaccion fue analizada por
conducir dos ANOVA unifactorial con el objetivo de detectar diferencias entre grupos en la
permanencia en cada cuadrante. Los resultados mostraron que el grupo Control pasé6 menos
tiempo en el cuadrante A+ que en el B+, F(1, 18) = 7.49, p =.01, nzp =.29. Ninguna otra

comparacion fue significativa (p > .05).
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Figura 42. Permanencia en los cuadrantes A+ y B+. BE = EEM.
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La media por grupo para la primera entrada a los cuadrantes A+ y B+ se aprecia en
la Figura 43. Un ANOVA 2 grupos (Control vs. Recuperacion) x 2 cuadrantes (A+ vs. B+)
reveld una interaccion Grupo x Cuadrante, F' (1, 36) = 21.60, p < .01, nzp = .37, la cual fue
analizada por conducir dos ANOVA unifactorial para comparar entre grupos la
probabilidad de eleccion de un cuadrante. Este andlisis reveld que para el cuadrante A+, su
probabilidad de eleccion en el grupo Control fue menor respecto a la registrada para el
grupo Recuperacion, F(1, 18) = 10.80, p < .01, nzp =.37. En cambio, la correspondiente al
cuadrante B+, fue mayor en el primero de estos grupos, F (1, 18) = 10.80, p < .01, nzp =

37).
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Figura 43. Probabilidad de eleccion de los cuadrantes A+ y B+ durante la
prueba inmediata (grupo Control) y demorada (grupo Recuperacion). BR =

EEM. ** =p < 01.
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Por ultimo, los recorridos realizados por un participante de cada grupo se presentan

en la Figura 44.

El-Adq E8-Adq El1-Rev E8-Rev Prueba

Control / /

Recuperacion / /

Figura 45. Recorrido de un participante representativo de cada grupo en los

ensayos | y 8 de cada fase, y de prueba. Adq = adquisicion. Rev = Reversion.

Discusion

En el grupo Control y en el grupo Recuperacion se observa una disminucion
sistematica en la latencia para localizar la plataforma oculta que se acompana de un
aumento en la probabilidad de eleccion al cuadrante A+. Estos resultados son consistentes
con los obtenidos para el grupo Lugar del Experimento 1a y permiten inferir que al término
de la fase de Adquisicion, los grupos Control y Recuperaciéon habian adquirido un
aprendizaje espacial basado en el uso de claves distales. Durante la fase de Reversion, el
aumento en la probabilidad para elegir el cuadrante B+ y la diminucion en la latencia para
localizar la plataforma en su nueva ubicacion indican la adquisicion de un segundo

aprendizaje espacial. La reduccion en la probabilidad para elegir el cuadrante A+ refleja la
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extincion de esta conducta. Tales datos son semejantes a los obtenidos en la fase de
Reversion de los experimentos 2b, 3a, y 3b, aunque en el presente experimento se
emplearon claves distales mas que proximales. La consistencia de estos datos permite
suponer que la fase de Reversion lleva a la extincion del primer aprendizaje espacial,
independientemente de si claves distales o proximales indicaron la ubicacion de la
plataforma.

Con relaciéon a la prueba, no se detectd la preferencia por algin cuadrante
especifico, lo que es inconsistente con los resultados obtenidos con roedores en estudios de
recuperacion espontanea del aprendizaje espacial (Lattal et al., 2003; Prados et al., 2003).
No obstante, este dato refuerza la idea de que tal variable no es adecuada para evaluar el
aprendizaje espacial en el laberinto de agua cuando se emplea un procedimiento que
incluye una fase de Reversion. A pesar de lo anterior, la eleccion inicial del cuadrante A+
por el grupo Recuperacion durante una prueba demorada 24 h es consistente con la
ocurrencia de un efecto de recuperacion espontanea del aprendizaje espacial. En cambio, la
eleccion del cuadrante B+ por el grupo Control durante la prueba inmediata indica un

efecto de interferencia retroactiva en el aprendizaje espacial (e.g., Elmes, 1988).
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Discusion general

El objetivo de esta investigacion fue identificar los procesos de aprendizaje que
operan en la extincion del aprendizaje espacial y determinar si son de naturaleza asociativa,
si se ajustan al tipo descrito por la teoria del mapa cognitivo, o si pertenecen a una categoria
diferente a las dos antes mencionadas. Los resultados obtenidos en los experimentos
disefiados a este fin aportaron evidencia de procesos asociativos en la extincion del
aprendizaje espacial, aunque no descartan la posibilidad de procesos de tipo no asociativos
también presentes en este efecto. En cambio, no se encontr6 evidencia que indicara la
ocurrencia de procesos como los planteados por la teoria del mapa cognitivo.

El principal resultado del Experimento 1 fue la demostracion de la adquisicion de un
aprendizaje espacial por humanos entrenados en un laberinto virtual de agua para localizar
una plataforma oculta cuando ésta fue sefialada por claves distales (Experimento 1a) o
proximales (Experimento 1b). Para el caso del Experimento 1a, tal resultado, mostrado por
el grupo Lugar, puede ser explicado por la conformacion de un mapa cognitivo del tipo
planteado por O’Keefe y Nadel (1978). Consistente con dicha interpretacion, existen datos
que demuestran que humanos dependen de la funcién del hipocampo para resolver un
laberinto virtual de agua (Goodrich-Hunsaker et al., 2009), y que esta estructura cerebral
contiene células de lugar utiles para la navegacion espacial en este tipo de entornos
(Ekstrom et al., 2003). Ademas, los participantes en este grupo fueron capaces de localizar
la meta partiendo siempre de puntos distintos en el laberinto virtual, mediante el uso de
claves distales y mostrando un repentino cambio en su ejecucion el cual se reflejo en haber

alcanzado el nivel asintotico ya desde el segundo bloque de ensayos. Todo esto se ha
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demostrado en estudios con ratas (e.g., Morris, 1981) y humanos (e.g., Jacobs et al., 1997)
favorables a la teoria del mapa cognitivo como mecanismo del aprendizaje espacial.

A pesar de lo anterior, en el Experimento 1a también se demostr6 que el aprendizaje
espacial no ocurri6 si una clave conspicua (i.e., la plataforma visible) junto a otras claves
distales sefialaron en conjunto el sitio en el laberinto virtual en que se alojo la plataforma
(i.e., grupo Clave + Lugar). Este resultado es contrario a la tesis de la teoria del mapa
cognitivo que propone que todos los elementos del entorno se integran en la representacion
mental de éste (O’Keefe & Nadel, 1978), como a algunos otros estudios que han reportado
que eliminar elementos del entorno tal como una plataforma visible (humanos: Jacobs et
al., 1997; ratas: Morris, 1981) o un subconjunto del total de las claves distales (Nadel et al.,
1998) no perjudica la localizacion de la meta. Una posible explicacion para esta
controversia es por suponer que el numero de claves distales disponibles en el entorno
determina la construccion de un mapa cognitivo o la operacion de otros procesos de
aprendizaje espacial: con muchas claves (e.g., Jacobs et al., 1997; Nadel et al., 1998), se
conforma un mapa cognitivo; con pocas claves (i.e., nuestro Experimento 1a), una forma
distinta de aprendizaje espacial se presenta. Aunque posible, esta suposicion no explica por
qué con pocas claves distales en el entorno, lo participantes del grupo Lugar pudieron haber
creado un mapa cognitivo, mientras que los participantes del grupo Clave + Lugar no.

Una explicacion alterna para los resultados de los grupos Lugar y Clave + Lugar del
Experimento la, pero que ademas es extensible a los dos grupos restantes (i.e., Clave y
Lugar + Azar), es por suponer la presencia de procesos asociativos en la adquisicion del
aprendizaje espacial. En el caso del grupo Lugar, la contigliidad y contingencia (Rescorla,
1988) entre las claves distales y la ubicacion de la plataforma oculta pudieron haber

establecido una asociacion excitatoria que produjo una RC de aproximacion a €sta ultima.
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La intensidad de esta RC se reflejo en la eleccion inicial y preferencia por el cuadrante A+.
Sobre la curva de aprendizaje que mostrd una rapida transicion al estado estable en este
grupo, existe evidencia de condicionamiento ante un EC en un solo ensayo (e.g.,
Mackintosh, 1971; Mackintosh & Reese, 1979), por lo que el repentino cambio en la
eficacia de la busqueda de la meta no es consistente s6lo con la creaciéon de un mapa
cognitivo, sino también con procesos asociativos. Por otra parte, es posible que la conducta
del grupo Clave + Lugar este reflejando un efecto de ensombrecimiento en el aprendizaje
espacial (cf., Sdnchez-Moreno et al., 1999). Esto es, las claves distales y la clave conspicua
que senalaron la ubicacion de la plataforma fueron percibidas por los participantes como un
EC compuesto, cuyo componente mas saliente (i.e., clave conspicua) se convirtidé en el
mejor predictor de la ubicacion de la meta. Asi, las claves distales por si mismas no
lograron un eficiente control de la conducta de busqueda de los participantes. Dicho
resultado, asi como esta interpretacion fundada en el efecto de ensombrecimiento, es
consistente con un estudio en conducta humana (Chamizo et al., 2003, Experimento 2) y
otro mas con ratas (Redhead, Roberts, Good & Pearce, 1997) en los cuales una clave
conspicua montada justo por encima de la plataforma en un laberinto de agua interfirié con
el aprendizaje ante claves distales dispuestas también en el entorno. Debe sefialarse que el
Experimento la no fue disefiado para investigar ensombrecimiento en el aprendizaje
espacial, de tal manera que la falta de grupos de control adecuados resta validez, aunque no
refuta, esta Gltima interpretacion. Ademads, una explicacion alterna a este resultado es por
decremento de generalizacion (Pearce, 1987) el cual se ha demostrado en estudios con ratas
entrenadas en el laberinto de agua (Chamizo et al., 2012).

Los resultados obtenido por el grupo Lugar y el grupo Clave + Lugar son

anticipados por modelos de aprendizaje asociativo (e.g., Mackintosh, 1975; Rescorla &
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Wagner, 1972), y la conducta de los grupos Clave y Lugar + Azar puede también explicarse
en términos de estos modelos. El modelo de contingencia de Rescorla (1968) permite una
plausible explicacion a la conducta de estos dos ultimos grupos. Un condicionamiento
excitatorio ocurrié en el grupo Lugar cuando las claves distales (EC) fueron en forma
confiable contiguas y contingentes a la meta (EI) [i.e., p (EI[EC) = 1, p (EIInoEC) = 0]. No
obstante, para los grupos Clave y Lugar + Azar, las claves distales sefialaron mas
probablemente la ausencia de la plataforma que su presencia, esto es, la p (EI[EC) = .25,
mientras que la p (EIjnoEC) = .75. Esto pudo ocasionar en los participantes de ambos
grupos una mayor disposicion a alejarse de las claves ya que ellas indicaban mas
frecuentemente la ausencia de la meta que su presencia. Este resultado es consistente con
un condicionamiento inhibitorio, el cual se ha demostrado en el aprendizaje espacial
empleando ratas entrenadas en el laberinto de agua (e.g., Sansa et al., 2009). Empero, esta
interpretacion requiere asumir que la inhibicion ocasiond el distanciamiento ante un par de
claves, lo que implic6 la aproximacion hacia otro par, que al no ser reforzado ocasiond
nuevamente el distanciamiento, y asi sucesivamente. Esto explicaria la ausencia de la
preferencia ante un cuadrante especifico, que repercutidé en la equivalencia en la
permanencia en ellos. Sin embargo, dicha interpretacion requiere de apoyo empirico.

Debe aclararse que la interpretacion asociativa aqui elaborada para explicar la
conducta de los grupos del Experimento la, no refuta, como tampoco lo hacen nuestros
datos, la participacion del hipocampo y de las células de lugar en el aprendizaje espacial en
humanos. Simplemente sefialamos la posibilidad de otros procesos de aprendizaje espacial
distintos a los planteados originalmente en la teoria de O’Keefe y Nadel (1978).

Los resultados obtenidos para el Experimento 1b descartan por adelantado una

explicacion en términos de la creacion de un mapa cognitivo, ya que las condiciones de este
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estudio fueron las propias al uso de una estrategia taxica para la solucion del laberinto
virtual. Para interpretar los datos de los grupos incluidos en dicho estudio es plausible
recurrir a la explicacion asociativa ofrecida para los datos del experimento previo. En el
caso del grupo Lugar, un condicionamiento excitatorio pudo ser responsable de la eleccion
y preferencia por el cuadrante A+. La ausencia de estado estable en este grupo puede
explicarse por asumir que la fuerza asociativa EC-EI no alcanzé el nivel asintético (cf.,
Rescorla & Wagner, 1972). No obstante, durante el ultimo bloque de ensayos la ejecucion
de este grupo se igual6 a la de aquellos en los que la plataforma fue siempre visible (i.e.,
Clave y ClavetLugar) y que mantuvieron un comportamiento invariante, posiblemente
mostrando un efecto piso, ya desde el segundo bloque de ensayos. Esto podria indicar que
solo hasta ese momento se alcanz6 la fuerza maxima (o nivel asintdtico) de la RC en el
grupo Lugar. Para los grupos Clave y Clave + Azar, un condicionamiento inhibitorio pudo
ser responsable de la falta de preferencia y eleccion sistematica por un cuadrante del
laberinto virtual. La conducta del grupo Clave + Lugar merece especial atencidon, puesto
que muestra una preferencia y eleccion por el cuadrante A+ que indica la adquisicion de un
aprendizaje espacial. Esto 0ltimo es opuesto a lo reportado para el grupo equivalente del
Experimento 1a. Tal resultado puede ser explicado en términos asociativos por asumir que
la clave proximal fungié como un EC y la clave conspicua como una EI, que establecieron
una asociacion excitatoria cuya consecuencia fue una RC de aproximacion a la primera. Sin
embargo, este resultado cuestiona un argumento tedrico planteado en diversos estudios que
investigan el ensombrecimiento en el aprendizaje espacial (e.g., Chamizo et al., 2003;
Redhead et al., 1997). En dicho argumento se asume que la clave conspicua sefala una
ubicacion particular en el laberinto de agua, lo cual es también hecho por al menos otra

clave distinta y retirada de tal punto. Asi, el sitio senalado es considerado el EI y la clave
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conspicua y la otra clave son consideradas como EC(A) y EC (B) respectivamente. Esto
permite suponer la presencia de un estimulo compuesto (ECxp), cuyo componente mas
saliente establece una fuerte asociacion con el EI. Por aplicar este argumento a las
condiciones presentes ante el grupo Clave + Lugar de este Experimento 1b, se esperaria que
la clave conspicua hubiera ganado mayor control en la conducta de busqueda de la meta
respecto a la clave que nominalmente nosotros llamamos “proximal” pero cuya relacién
funcional con la ubicacion de la meta fue mas bien de “clave distal”. Esto es, se esperaba
un efecto de ensombrecimiento el cual no ocurrio. Es posible entonces que sea incorrecto
tal argumento de que una clave conspicua compite con otra clave respecto a la funcion
asumida para ambas de sefialar en forma concurrente una zona en un laberinto de agua. Sin
embargo, hay al menos otra explicacion, que ademas es de naturaleza no asociativa, para el
resultado mostrado por el grupo Clave + Lugar de este Experimento 1b. Es posible que los
participantes de este grupo atendieran a ambas claves en el entorno (i.e., clave conspicua y
“clave proximal”), empleando la informacion aportada por cada una en forma cooperativa
mas que competitiva. De ocurrir esto, ante la ausencia de una de estas claves, la clave
presente podria aun controlar la conducta de busqueda de la meta en el laberinto. Esta
interpretacion es consistente con el modelo de procesamiento secuencial de informacion
espacial (Hamilton et al., 2004), que antes se ha empleado para explicar la ausencia de
ensombrecimiento en el aprendizaje espacia bajo condiciones en las que dicho efecto era
esperado (Redhead et al., 2013).

La teoria del mapa cognitivo sugiere que el uso de claves distales para la
localizacion de una meta promueve una estrategia cartografica a través de la cual es posible
adquirir un legitimo aprendizaje espacial (Experimento 1a). En cambio, cuando una meta es

sefialada por una clave proximal, el desplazamiento consiste solo en la aproximaciéon a un
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punto en el entorno sin adquirir conocimiento acerca de los elementos presentes en éste y
de sus relaciones espaciales. Este tipo de desplazamiento consiste en una estrategia taxica,
la cual no permite la adquisicion de un verdadero aprendizaje espacial (Experimento 1b).
La teoria del mapa cognitivo también asume que ambas estrategias son mutuamente
excluyentes y representa diferentes tipos de aprendizaje. Sin embargo, la conducta de los
participantes del grupo Lugar en los experimentos la y 1b no difirié de manera importante
en la fase de Adquisicion o en la Prueba. Basados solo en su ejecucion, es dificil
argumentar que el aprendizaje espacial ocurrié en un caso pero no en el otro. Ademas,
existe evidencia de que participantes humanos pueden cambiar espontaneamente de una
estrategia taxica a una estrategia cartografica ensayo a ensayo durante un entrenamiento en
un laberinto virtual (Bohbot et al., 2004), lo cual ha sido sefialado como un reto para la
teoria del mapa cognitivo (y otras teorias relacionadas) por no especificar las condiciones
bajo las cuales una u otra estrategia es empleada en la solucion de una tarea espacial (Nadel
& Hardt, 2004). También existe evidencia en ratas (Hamilton et al., 2004) y en humanos
(Hamilton et al., 2009) de que las estrategias taxica y cartografica son empleadas en forma
secuencial en un mismo ensayo en el laberinto de agua a fin de localizar la plataforma. Es
posible que cada estrategia controle un aspecto diferente de una misma conducta (i.e.,
navegacion), pero que ambas permitan el aprendizaje espacial. Esta idea es reforzada por
estudios que demuestran la participacion del area dorsomedial del caudado-putamen en la
solucion del laberinto de agua cuando una estrategia cartografica es requerida (Devan &
White, 1999; Devan et al., 1999). Todo esto lleva a dos consideraciones importantes. Una
es que no hay actualmente una caracterizacion tal que permita distinguir funcionalmente la
estrategia taxica de la cartografica de manera que sin lugar a dudas sea aceptado que la

segunda implica aprendizaje espacial pero no la primera. La otra es que es viable suponer
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que tanto una como la otra estrategia participan en la adquisicion del aprendizaje espacial.
De ser cierto esto ultimo, es posible entonces aceptar que el grupo Lugar de cada
experimento adquirié un aprendizaje espacial, independientemente de la estrategia usada.
Antes de concluir la discusién acerca de los resultados del Experimento 1, es
necesario mencionar que éstos pueden ser también entendidos a partir de una interpretacion
conductual del control de estimulos por reforzamiento diferencial® (Jenkins & Harrison,
1960). Para los experimentos la y lb, durante el entrenamiento del grupo Lugar se
presentaron diversos estimulos pero, solo la aproximacion al espacio intermedio a un par de
ellos (Experimento la) a uno de estos estimulos (Experimento 1b) fue reforzada. Tales
contingencias pudieron ser las responsables de la adquisicion de la preferencia y eleccion
hacia la zona en que el reforzador fue entregado (i.e., cuadrante A+). Esta misma
explicacion aplica para el grupo Clave + Lugar del Experimento 1b. Para el caso de los
grupos Lugar + Azar hay dos explicaciones posibles: 1) al no ser reforzada en forma
consistente la aproximacion a un sitio especifico, su conducta carecié de un control de
estimulos; o 2) al ubicarse la plataforma en sitios distintos, la conducta establecida fue
dirigirse a un sitio distinto si el visitado no era reforzado. Cualquiera de estas posibilidades
puede también dar cuenta de los grupos Clave, si ademés se asume que la plataforma
visible fungié de estimulo discriminativo para aproximarse al cuadrante reforzado, y que
ante su ausencia: 1) se perdid el control de estimulos; o 2) se mantuvo el desplazamiento
entre cuadrantes, antes reforzado. Finalmente, para el grupo Clave + Lugar del
Experimento 1a, un control de estimulos diferencial entre las claves del entorno pudo haber

sido responsable de la conducta mostrada (cf., Reynolds, 1961).

6 ., , . L. . .
En este caso se emplea la nocion de control de estimulos desde una perspectiva del analisis experimental de
la conducta, basada s6lo en contingencias de reforzamiento.
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En el Experimento 2 se demostrd que las variables indices de la adquisicion de
aprendizaje espacial (i.e., preferencia y eleccion del cuadrante A+) pueden ser suprimidas,
lo que es consistente con un efecto de extincion (Myers & Davis, 2002; Pavlov, 1927;
Rescorla, 2001). Esto se realizd a través de dos procedimientos, uno de extincion simple
(Experimento 2a), y otro de aprendizaje de reversion de la discriminacion (Experimento
2b), pero en ambos casos bajo condiciones que promueven el uso de una estrategia taxica
para la solucion del laberinto virtual.

La teoria del mapa cognitivo no ahonda en lo que sucede con el aprendizaje espacial
durante la extincidn, pero basicamente sugiere que la informacién sobre la localizacion de
la meta es eliminada, lo que es analogo a un desaprendizaje. Los resultados de estos dos
experimentos no serian consistentes con esta tesis (o la refutarian), pues en ellos se
promovio el uso de una estrategia taxica que, de acuerdo con la teoria del mapa cognitivo,
no permite la adquisicion de un aprendizaje espacial que posteriormente pudiera ser
extinguido. Sin embargo, a partir de lo reportado y discutido en el Experimento 1, vamos a
asumir que este tipo de estrategia permitié la adquisicion de un aprendizaje espacial
legitimo (al menos por no haber evidencia contundente de lo contrario). Con base en este
supuesto, la interpretacion tedrica de los datos obtenidos en el Experimento 2 se hara
principalmente a partir de una aproximacion asociativa.

Para el Experimento 2a y 2b, la adquisicion del aprendizaje espacial por los grupos
correspondientes puede ser interpretada a partir de los procesos asociativos supuestos para
el grupo Lugar del Experimento 1b, que son también los usados en la interpretacion del
mismo grupo del Experimento 1a. Aunque la explicacion basada en el control de estimulos

por reforzamiento diferencial es también compatible con estos resultados.
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Especificamente para el Experimento 2a, la conducta mostrada durante la fase de
Extincion y durante la Prueba por el grupo Ext reveld la supresion del aprendizaje espacial
antes adquirido. Sin embargo, estos datos no permiten identificar si dicha supresion fue
producto de un desaprendizaje (Rescorla & Wagner, 1972; Skinner, 1938, 1950), de la
adquisicion de un nuevo aprendizaje (Bouton (1993; Konorski, 1948, 1967; Pavlov, 1927;
Rescorla, 2001), o incluso de la presencia de procesos no asociativos (Robbins, 1990). Esto
quiere decir que los datos de este grupo tienen un valor meramente empirico, el cual se
realza ya que a la fecha no hay otros datos disponibles obtenidos también con humanos
contra los cuales comparar los nuestros.

Un aspecto importante de este Experimento 2a es relativo a la conducta del grupo
Con, que demuestra que el paso del tiempo por si mismo no perjudicéd la retencion del
aprendizaje espacial originalmente adquirido. De esta forma, se demostré indirectamente la
diferencia entre extincion y olvido (Keller & Schoenfeld, 1950), cuya distincion indica que
la pérdida de informacién espacial obedece a procesos diferentes a los planteados en las
teorias de decaimiento de la memoria u olvido espontaneo (e.g., Brown, 1958; Ebbinghaus,
1973; Thorndike, 1914). Sin embargo, hay que considerar que nuevos estudios con
intervalos de retencion mas prolongados son necesarios para evaluar los limites de la
retencion del aprendizaje espacial en humanos.

Para el Experimento 2b, los resultados del grupo Rev obtenidos durante la fase de
Reversion mostraron un segundo aprendizaje espacial concurrente a la extincion del
aprendizaje originalmente adquirido. Como antes, este resultado no permite distinguir entre
teorias de desaprendizaje, de segundo aprendizaje, o de aprendizaje no asociativo como
mecanismos responsables. Tampoco hay datos disponibles con humanos contra los cuales

contrastar los aqui presentados, por lo que se considera la necesidad de realizar nuevos
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estudios que empleando el procedimiento de aprendizaje de reversion de la discriminacion
permitan caracterizar en forma mas detallada la extincion del aprendizaje espacial.

Los datos obtenidos para el Experimento 3 son mas reveladores acerca de los
procesos de aprendizaje que operan en la extincion del aprendizaje espacial. Hay que
recordar que el objetivo de este experimento fue detectar la ocurrencia de un efecto de
renovacion ABA en el aprendizaje espacial en humanos entrenados en un laberinto virtual
de agua.

El resultado mas importante del Experimento 3a es justamente la ausencia de este
efecto cuando el cambio entre contextos ocurrid en forma implicita (i.e., sin anuncio
alguno; grupo Diferente). Estos datos son inconsistentes con los reportados en estudios
previos con roedores (Lattal et al., 2003; Prados et al., 2003). Una primera explicacion a
esta ausencia de renovacion del aprendizaje espacial puede ser que los participantes en el
grupo Diferente no adquirieron el aprendizaje sobre la ubicaciéon de la plataforma, por tanto
no hubo algo que recuperar durante la Prueba. Sin embargo, esta interpretacion puede ser
descartada pues las condiciones de entrenamiento expuestas ante dicho grupo son
semejantes a las presentadas a los grupos de los experimentos 1b, 2a, y 2b, que
efectivamente adquirieron un aprendizaje espacial. Una diferencia entre todos estos grupos
y el grupo Diferente del Experimento 3a es el cambio de contexto, pero esto se retomara
mas adelante. Otra interpretacion es que los participantes aprendieron la ubicacioén de la
plataforma en cada fase del entrenamiento, pero el contexto no fue procesado (i.e.,
integrado en el aprendizaje adquirido) o no se percibid diferencia entre ellos (cf.,
Havermans et al., 2005). Asi, los cambios en el contexto no fueron relevantes para los
participantes en la busqueda de la plataforma. Hay al menos dos aproximaciones tedricas

consistentes con lo antes descrito. Una de ellas es la teoria del mapa cognitivo (O'Keefe &
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Nadel, 1978), la cual explicitamente sefiala que “la ausencia de informacion del contexto
caracteriza el almacenamiento en la memoria del sistema taxico” (p. 100). La otra
aproximacion hace referencia a la atencion que los organismos prestan al contexto, y como
¢ésta modula su conducta en la solucién de una tarea. Por ejemplo, desde la teoria atencional
del procesamiento del contexto (Rosas et al., 2006) se propone que el procesamiento del
contexto es realizado por los organismos siempre y cuando éste sea de utilidad para
resolver la tarea a la que han sido expuestos. En la medida en que el contexto es irrelevante
como estimulo predictivo de una consecuencia (e.g., Lucke, Lachnit, Koening & Uengoer,
2013) o aumenta la experiencia con el contexto (e.g., Ledn, Abad & Rosas, 2010), la
atencion hacia éste disminuye. Al respecto, Bernal-Gamboa et al. (2012) han demostrado
en una tarea instrumental con humanos que ante un entrenamiento prolongado el cambio de
contexto de una fase de entrenamiento a una de prueba no tiene efectos en su ejecucion, en
comparacion a lo ocurrido con un entrenamiento menos extenso. La aplicacion de estas
ideas a nuestros resultados seria que posiblemente los participantes no detectaron funcion
alguna del contexto para resolver la tarea, o que ocho ensayos de entrenamiento por fase
fueron suficientes para reducir la atencion hacia el contexto y por tanto €ste no adquirid (o
incluso perdid) funcion alguna. Asi, el cambio de contexto ocurrido entre la Reversion y la
Prueba, no fue percibido teniendo como resultado la ausencia de renovacion. Una tercera
interpretacion es suponer que durante la Reversion, se perdio la fuerza asociativa EC-EI o
el control de estimulos que la primera clave reforzada tenia sobre la conducta de los
participantes. De ser asi, el cambio de contexto por si mismo no podria haber recuperado
ello, y la renovacion no seria esperable. Esta interpretacion es consistente con las teorias del

desaprendizaje durante la extincion (e.g., Rescorla & Wagner, 1972; Skinner, 1938, 1950).
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Sin embargo, tanto las teorias que apelan al procesamiento del contexto (O Keefe &
Nadel, 1978; Rosas et al., 2006), como aquellas centradas en el desaprendizaje durante la
extincion (Rescorla & Wagner, 1972; Skinner, 1938, 1950), pueden ser descartadas al
analizar la conducta del grupo Diferente durante la prueba. Los participantes
sistematicamente se aproximaron como primera opcion a claves nunca reforzadas, evitando
también sistematicamente a las que si lo fueron. Esto implica que aprendieron la ubicacion
de la meta en ambas fases, que retuvieron esta informacién a pesar de la extincion, y que
percibieron y atendieron el cambio de contexto de la fase de Reversion a la de Prueba.

Una alternativa viable para explicar la visita a claves nunca reforzadas en la
ejecucion del grupo Diferente, es apelar al uso de una estrategia cambiar-ganar (win-shift;
Dember & Fowler, 1958) descrita en la conducta de busqueda de alimento de ratas y que
consiste en alejarse de la periferia del sitio en que originalmente se encontrd el alimento
para buscar en otro lugar, alternando entre todas las opciones disponibles cuando las hay
(Olton & Schlosberg, 1978). Esta estrategia se ha vinculado a la ejecucion de ratas en tareas
de discriminacion espacial como el laberinto radial (e.g., Gaffan & Davies, 1981). Ademas,
empleando una tarea que alentaba el uso de esta estrategia, Olton y Samuelson (1976)
analizaron la memoria de ratas, lo que les permiti6 elaborar su “hipotesis de lista” (Olton,
1978). De acuerdo con esta hipdtesis, en el laberinto radial las ratas sefialan en su memoria
operativa el brazo que han elegido para evitar regresar posteriormente. Algo semejante
pudo ocurrir en los participantes. Notando la presencia de cuatro claves en el entorno, los
participantes pudieron haber aprendido que en dos momentos diferentes una de ellas (X) y
posteriormente otra (Z) fueron reforzadas. También debieron aprender que cada uno de
estos momentos fue sefialado por un cambio en el contexto circundante. Esta informacion,

posiblemente almacenada en algin sistema de memoria, fue de utilidad para cuando ante el
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nuevo cambio del contexto, ahora de la fase de reversion a la prueba, los participantes
infirieran que la meta habia cambiado otra vez de lugar y entonces exploraron las claves
antes no reforzadas (i.e., X y Y) en busca de ella.

Junto a la anterior, otra explicacion para la visita a claves nunca reforzadas por el
grupo Diferente es mediante el modelo dindmico de la generalizacion de estimulos (Reid &
Staddon, 1998). Este modelo propone que los organismos adquieren la expectativa de
localizar una meta (reforzador) en un punto definido del espacio. Este modelo también
asume que la expectativa se hace difusa a sitios adyacentes a aquel en que la meta se ubico,
y que esta difusion de la expectativa se ajusta a la forma de un gradiente de generalizacion.
Entonces, cuando la meta no se localiza en el sitio en que se espera encontrarla (i.e., ensayo
no reforzado), entonces es mas probable que el animal la busque en estos sitios adyacentes.
Para el grupo que se discute, la aproximacion a las claves nunca reforzadas (X y Y), puede
ser explicada por esta difusion de la expectativa. En la afirmacion anterior, debe
considerarse que los participantes eligieron aproximarse a dichas claves antes de hacerlo
aquella que habia antes sefialado la meta (Z). Haber hecho esto refleja que los participantes
no tuvieron la oportunidad de experimentar la ausencia de la meta, lo que justamente habria
ocasionado su busqueda en otro sitio. La historia de reforzamiento a lo largo del
entrenamiento permite integrar esta observacion en el modelo de Reid y Staddon (1998).
Durante la fase de Adquisicion, los participantes del grupo Diferente establecieron una
expectativa inicial por encontrar la meta bajo una clave particular (W). Sin embargo, en un
momento particular que correspondié al primer ensayo de la fase de Reversion, dicha
expectativa se viold ya que la aproximacion a tal clave no tuvo consecuencias. De forma
importante, la violacion a esa primera expectativa se acompafid del cambio de contexto en

el laberinto virtual. El modelo dindmico de la generalizacion de estimulos considera la
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atencion al contexto, de forma que es posible que el cambio de contexto fuera considerado
como un estimulo discriminativo por los participantes que sefialara el cambio en la
ubicacion de la meta. De esta manera, seria esperable que ante el cambio de contexto de la
fase de Reversion a la Prueba, los participantes buscaran la meta en un sitio diferente al
antes reforzado.

Para el caso del grupo Mismo, su ejecucion durante la prueba tampoco reveld una
preferencia por algin cuadrante, lo que nuevamente difiere de los datos obtenidos en ratas
(Lattal et al., 2003; Prados et al., 2003), las cuales prefirieron el Gltimo cuadrante reforzado.
A pesar de lo anterior, la zona a la cual se aproximaron inicialmente fue la mas
recientemente reforzada, lo que confirma que aprendieron la ubicacion de la meta durante
la segunda fase del entrenamiento. Una posible interpretacion a este ultimo resultado es la
ocurrencia de un efecto de interferencia, que consiste en la dificultad que existe para
recuperar una informacion adquirida en un momento cuando se dispone de informacioén
adquirida en otro distinto (Luque et al., 2005). En este caso, la ultima informacién
adquirida (i.e., fase de Reversion) interfirid con la que se aprendi6 antes (i.e., fase de
Adquisicion). Esto implica una interferencia retroactiva.

Aunque los efectos de interferencia han sido tradicionalmente estudiados a través
del paradigma de aprendizaje verbal (e.g., Slamecka & Ceraso, 1960), existe evidencia de
su ocurrencia en el aprendizaje espacial con ratas entrenadas en el laberinto radial (e.g.,
Elmes, 1988). Ademas, en afios recientes se han analizado los paralelismos y similitudes
existentes entre los resultados de estudios de interferencia en humanos y de
condicionamiento en animales no humanos (Bouton & Moody, 2004), y que se pretenden

integrar a partir del modelo asociativo de la recuperacion de la informaciéon (Bouton, 2003).
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Contrario a los datos obtenidos en el Experimento 3a, los correspondientes al
Experimento 3b efectivamente demostraron un efecto de renovacion del aprendizaje
espacial. Durante la prueba, la ejecucion del grupo Diferente fue consistente con la
reportada con roedores en experimentos previos (Lattal et al., 2033; Prados et al., 2003).
Esto es, ante el cambio de contexto de la extincion a la prueba, se present6 una preferencia
por el cuadrante originalmente reforzado. En forma complementaria, fue también a este
cuadrante el primer sitio al que se aproximaron los participantes en su busqueda de la
plataforma. Estos datos indican una renovacion del tipo ABA en el aprendizaje espacial en
humanos, que es ademas coherente con la ocurrencia de este efecto en otras tareas no
espaciales en diversas especies (humanos: Havermans et al., 2005; Mineka, Mystkowski,
Hladek & Rodriguez, 1999; Nelson et al., 2011; Ungdr & Lachnit, 2008; pichones: Bouton
& King, 1983; ratas: Thomas et al., 2003). Debe sefialarse que para que tal efecto ocurriera
en este estudio con humanos fue necesario no solo el cambio de contexto de una fase a otra,
sino también otros elementos. Especificamente, cada contexto recibido un nombre (i.e., Las
Trancas y El Ocote) y un significado (i.e., ser un balneario), los participantes fueron
instruidos para prestar atencion a su exposicion ante ellos, los ensayos de cada fase
ocurrieron en forma continua uno tras otro y fueron las fases las que en bloque se separaron
por un lapso durante el cual se presentd el nombre del contexto. No es del todo posible
determinar inequivocamente si fue uno o todos éstos los determinantes de la renovacion
reportada en el presente estudio. Sin embargo, la presencia de estas variables aumenta la
validez ecologica del resultado obtenido, pues con ellas las demandas de la tarea virtual se
asemejan a las condiciones naturales en que los humanos realizamos nuestras actividades.

La ocurrencia del efecto de renovacion del aprendizaje espacial no puede ser

explicada a partir de la teoria del mapa cognitivo (O'Keefe & Nadel, 1978), pues como se
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menciond antes, ésta no considera que empleando una estrategia taxica la informacion
contextual pudiera ser procesada. Tampoco puede explicarse por las teorias del
desaprendizaje durante la extincion (Rescorla & Wagner, 1972; Skinner, 1938, 1950), pues
durante la Reversion ya fuera la fuerza asociativa o la fuerza del reflejo deberia haberse
perdido, sin posibilidad a recuperarse sin entrenamiento adicional. Desde el modelo de
Rescorla y Wagner (1972) es posible argumentar que el contexto presente en la fase de
Adquisicion establecié una asociacion excitatoria con la meta (i.e., contexto A > EI).
Entonces, la presencia de este contexto durante la prueba pudo producir la RC de
aproximarse al sitio que originalmente se reforzd. La ocurrencia de renovacion ABC (i.e.,
cada contexto es diferente en las fases de adquisicion, extincion y prueba; e.g., Nelson et
al., 2011) contradice esta explicacion en tareas no espaciales. No obstante, para descartar
esta posible explicacion en la renovacion del aprendizaje espacial es requerido un estudio
que explicitamente la evalte. Para explicar la renovacion del aprendizaje espacial es
también plausible emplear el modelo de la recuperacion de la informacion de Bouton
(1993). De acuerdo con este modelo, un segundo aprendizaje no solo interfiere con la
expresion de uno previamente adquirido, sino también es dependiente del contexto. Al
retirar el contexto en que fue adquirido el segundo aprendizaje, el primero puede
expresarse. Esto es consistente con la conducta del grupo Diferente: durante la Adquisicién
en el contexto A se establecid una asociacion excitatoria EC-EI (i.e., W = meta); para la
Reversion en el contexto B, la asociacion establecida entre esos mismos estimulos fue de
naturaleza inhibitoria (i.e., W = meta, con = indicando una asociacion inhibitoria); por
ultimo, ante una prueba en A la respuesta original se expreso por la inactivacion del enlace

inhibitorio formado durante la extincion.
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Es de notar que la ejecucion durante la prueba de los participantes en el grupo
Mismo, dista de ser la tipica reportada para los grupos control de estudios en renovacion y
que consiste en responder ante el ultimo EC reforzado (e.g., Lattal et al., 2003; Prados et
al., 2003). En este experimento, dicho grupo mostré una tendencia de aproximacién a
claves no reforzadas, que ademas fue el mismo resultado que se reporté para el grupo
Diferente del Experimento 3a. Para interpretar este resultado puede nuevamente apelarse al
uso de la estrategia cambiar-ganar (Dember & Fowler, 1958), o de una hipoétesis de lista
(Olton, 1978), o al modelo dinamico de la generalizacion de estimulos (Reid & Staddon,
1998). Sin embargo, es también importante tratar de explicar el porqué de la ocurrencia de
tal conducta cuando se asumi6 que las condiciones de entrenamiento y prueba no incluian
un cambio de contexto. En la programacion de las contingencias durante el entrenamiento y
prueba de este grupo se asumi6 (por el investigador) que el contexto era idéntico. Se
empled solo un contexto (A o B) con un solo nombre (Las Trancas o El Ocote) durante los
ensayos de cada fase. En aras de igualar las condiciones experimentales entre grupos,
excepto por la presentacion de la variable independiente (i.e., cambio de contexto): 1) las
mismas instrucciones fueron ofrecidas a ambos, en las cuales se leia que habria “dos
balnearios™; y, 2) cada fase y la prueba fueron separadas por un lapso (10 s) en los cuales se
presentd el nombre del contexto, que era siempre el mismo. Es posible que esto ultimo
fuera el responsable de su ejecucion durante la prueba. Ante un cambio confiablemente
perceptible en las condiciones en que se desarrollaba la tarea, el cambio de fase de
Adquisicion a Reversion, los participantes aprendieron que la meta cambiaba también de
ubicacion. Ante una nueva interrupcion, el cambio de Reversion a Prueba, los participantes
pudieron haber inferido que la meta estaria en otro sitio. Esta posibilidad requiere ser

investigada.
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En términos generales, los resultados obtenidos para el Experimento 3 indican que
el sistema taxico puede codificar la informacion del contexto (entorno) y, al asumir que esta
informacion forma parte del aprendizaje espacial (Hampson, 1995; Postma et al., 2004), es
posible sugerir que el sistema taxico efectivamente permite la adquisicion de este tipo de
aprendizaje. La principal limitante de tal interpretacion es que se basa en los datos de un
segundo aprendizaje (i.e., fase de Reversion), por lo que no es posible afirmar
inequivocamente que ya desde la fase de Adquisicion se hubiera integrado el contexto en el
aprendizaje espacial adquirido via el sistema taxico.

La ausencia de un efecto de renovacion en un diseio ABA ha sido reportada con
humanos entrenados en una tarea de supresion condicionada cuando el cambio de contexto
entre fases fue implicito (i.e., sin anuncio alguno; Havermans et al., 2005). Tales datos
junto a los nuestros sugieren que las condiciones que ocasionan la renovacién del
aprendizaje difieren entre humanos y otras especies pueden diferir. Ademas, la ausencia de
este efecto de renovacion en nuestro estudio puede indicar la presencia de procesos no
asociativos en la extincion del aprendizaje espacial (cf., Dember & Fowler, 1958; Olton &
Schlosberg, 1978). Los resultados del grupo Mismo en el Experimento 3b pueden ser
también considerados inconsistentes con una aproximacion asociativa del aprendizaje
espacial, pues de acuerdo con ella los participantes de este grupo durante la prueba
debieron aproximarse al ultimo sitio reforzado. En cambio, su ejecucion fue semejante a la
observada en el grupo Diferente del Experimento 3a. Estos datos sugieren la presencia de
procesos no asociativos en la extincion del aprendizaje espacial e indica que un cambio
implicito en el contexto no es suficiente para la ocurrencia del efecto de renovacion del

aprendizaje espacial en humanos.
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La ocurrencia de renovacion del aprendizaje espacial es inconsistente con la teoria
del mapa cognitivo, pues indica que los participantes incluyeron la informacion del
contexto en el aprendizaje espacial adquirido. También demuestra la participacion de
procesos asociativos en la extincion del aprendizaje espacial y es coherente con otros
estudios en conducta humana que obtienen renovacion en tareas no espaciales cuando se
instruye a los participantes a atender a los contextos (e.g., Garcia-Gutiérrez & Rosas, 2003;
Leodn et al., 2010; Nelson et al., 2011; Pinefio & Matute, 2000; Rosas & Callejas-Aguilera,
2006; Vila, Romero & Rosas, 2002; Ungdr & Lachnit, 2008). Con esto se refuerza la idea
de que las condiciones que permiten la ocurrencia de la renovacion del aprendizaje difieren
de humanos a otras especies. Al parecer, los humanos requieren ser instruidos para atender
a los cambios en las condiciones de entrenamiento a fin de mostrar efectos dependientes del
contexto.

El descubrimiento de que las condiciones de entrenamiento modulan la
participacion de procesos asociativos (grupo Diferente, Experimento y 3b) o no asociativos
(grupo Diferente, Experimento 3a) en la extincion del aprendizaje espacial es coherente con
la existencia de multiples fuentes de control en la localizacion de una meta (Hamilton et al.,
2009; Restle, 1957). También es complementario a la interpretacion que sugiere la
presencia de procesos asociativos y no asociativos, de acuerdo a las condiciones de
entrenamiento, en la adquisicion del aprendizaje espacial reportado en nuestro estudio con
los participantes del grupo Clave + Lugar en el Experimento la y el Experimento 1b.
Finalmente, los datos de este experimento son consistentes con la vision desarrollada desde
la neurobiologia (para una revision ver Quirk, & Muller, 2008) de la extincidbn como un
segundo aprendizaje que puede ser recuperado (i.e., mantener la supresion de la conducta

extinguida, grupo Mismo Experimento 3a) e incluso interferido (i.e., se dificulta la
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recuperacion de ese aprendizaje, grupos Diferente Experimento 3a y 3b y grupo Mismo
Experimento 3b) de acuerdo a las condiciones de prueba.

Finalmente, en el Experimento 4 se retomaron las condiciones que estimulan el uso
de una estrategia cartografica para la solucion del laberinto virtual. En este experimento, los
datos obtenidos en los grupos Control y Recuperacion para la fase de Adquisicién son
consistentes con los reportados para el grupo Lugar del Experimento 1a. Lo anterior indica
la adquisicion de un aprendizaje espacial, el cual puede ser interpretado via la construccion
de un mapa cognitivo (O'Keefe & Nadel, 1978), por el establecimiento de una asociacion
claves distales-meta (i.e., EC-EI) como lo propone la aproximacion asociativa del
aprendizaje espacial (Leising & Blaisdell, 2009), o por un control de estimulos adquirido
por el reforzamiento diferencial (cf., Jenkins & Harrison, 1960). Durante la fase de
Reversion, la conducta de los grupos Control y Recuperacion fue semejante a la del grupo
Rev del Experimento 2b. Esto sugiere la adquisicion de un segundo aprendizaje espacial asi
como la extincidn del originalmente adquirido, pero en este caso empleando claves distales
para localizar la plataforma en el laberinto virtual. Tales resultados son consistentes con los
de estudios que emplean roedores expuestos a un procedimiento de reversion de la
discriminacion en el laberinto de agua (Lattal et al., 2003, 2004). La extincién del
aprendizaje espacial no permite descartar o elegir alguno de los posibles mecanismos
responsables de la adquisicion de este tipo de aprendizaje. Sin embargo, lo reportado para
la Prueba es mas util para lograr este cometido.

Durante la Prueba, inmediata o demorada, no se detectd preferencia por algiun
cuadrante del laberinto virtual. Esto es inconsistente con los resultados obtenidos con
roedores entrenados en el laberinto de agua bajo un disefio experimental semejante al

nuestro (Lattal et al., 2003). A pesar de lo anterior, la prueba también muestra que el grupo
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Control eligi6 sistematicamente el ultimo cuadrante reforzado (B+) mientras que el primer
cuadrante reforzado (A+) fue elegido por el grupo Recuperacion. Tales resultados
demuestran respectivamente un efecto de interferencia (Elmes, 1988) y uno de recuperacion
espontanea en el aprendizaje espacial (Lattal et al., 2003; Prados et al., 2003).

La recuperacion espontdnea no es predicha por la teoria del mapa cognitivo
(O’Keefe & Nadel, 1978) como tampoco por una aproximacion conductual basada en el
control de estimulos por reforzamiento diferencial (cf., Jenkins & Harrison, 1960). Desde la
primera, se asume que un reforzador o meta se codifica como un sitio mas del mapa. Al ser
omitido (i.e., extincidn) la informacion sobre su ubicacion se elimina a través de un proceso
de actualizacion. Ademas, la informacion contenida en el mapa resultante no es alterada por
el paso del tiempo. Asi, no hay un mecanismo que permitiera a un organismo recuperar la
informacion sobre la antigua ubicacion de la meta (cf., Lattal et al., 2003). Desde un punto
de vista conductual, se parte de la idea de que cuando a un estimulo le sucede un reforzador
ocurre el fortalecimiento de un nuevo reflejo (i.e., EC-R, en el caso del condicionamiento
pavloviano; Skinner, 1938). Tal reflejo es controlado por el estimulo que lo produce.
Durante la extincidn, la omision del reforzador tiene como resultado la disminucion en la
fuerza del reflejo, que se nota en la pérdida del control del estimulo sobre el reflejo
(Skinner, 1953). El mero paso del tiempo, al no tener un papel definido de reforzador, no
puede recuperar el control de un estimulo sobre una conducta. Skinner (1950) plante6 la
hipotesis de que la recuperacion espontanea era debida al control sobre la RC que mantenia
la manipulacion de una rata previa su colocacidon en una camara de condicionamiento. Sin
embargo, esta idea fue refutada afios mas tarde (Thomas & Sherman, 1986). Desde una
perspectiva asociativa, las teorias que suponen la extincion como un desaprendizaje

tampoco pueden dar cuenta de la recuperacion espontanea. Por ejemplo, el modelo de
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Rescorla y Wagner (1972, ver también Mackintosh, 1975) supone que la extincion reduce
hasta eliminar la fuerza asociativa EC-EI adquirida durante un condicionamiento. El paso
del tiempo no tiene un papel asignado en relacion a cambios en la fuerza asociativa, por lo
que no puede explicar su recuperacion [pero ver Delamater y Westbrook (2014) para una
argumentacion acerca de que el modelo de Rescorla y Wagner (1972) si puede explicar la
recuperacion espontanea).

La recuperacion de la respuesta originalmente adquirida cuando una prueba
demorada es realizada posterior a un entrenamiento que incluye Reversion ha sido
interpretada como un efecto de recuperacion espontanea (Lattal et al., 2003). Sin embargo,
una explicacion alterna es que dicha recuperacion posterior a la Reversion refleja un efecto
de reconsolidacion del aprendizaje espacial (Rossato et al., 2006). Estas dos posturas se han
mostrado con roedores entrenados en el laberinto de agua en un procedimiento de reversion
de la discriminacién. En la solucion de esta controversia son varios puntos los que hay que
analizar a fin de poder afirmar o descartar la plausibilidad de una u otra postura. Primero, la
reconsolidacion opera sobre una memoria ya conformada, mientras que la extincidén
(requisito previo a la recuperacion espontanea) ocasiona la adquisicion de una nueva
memoria. Segundo, tanto la reconsolidacion como la extincidon son procesos dependientes
de ensayos no reforzados, pero la cantidad de éstos que cada proceso requiere es diferente.
Se ha demostrado que un solo ensayo no reforzado es suficiente para ocasionar
reconsolidacion de la memoria espacial (Przybyslawski & Sara, 1997; Suzuki et al., 2004),
mientras que el aumentar la cantidad de ensayos no reforzados produce extincion (Suzuki et
al., 2004; Merlo, Milton, Goozée, Theobald & Everitt, 2014). Tercero, junto a su diferencia
en términos conductuales, también se han identificado como mutuamente excluyentes los

procesos moleculares responsables de la reconsolidacion y de la extincion (Merlo et al.,
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2014). A partir de estos tres puntos es entonces posible que tanto la propuesta de Lattal y
cols. (Lattal et al., 2003), como la de Rossato y cols. (Rossato et al., 2006) sea correcta,
pero que cada una enfoque un momento distinto del proceso de memoria.

La afirmaciéon de Rossato y cols. (Rossato et al., 2006) esta basada en el
descubrimiento con roedores de que la administracion intrahipocampal del inhibidor de la
sintesis de proteinas Anisomicina (ANI) luego de una fase de Reversion breve (i.e., 8
ensayos) perjudica la retencion tanto del aprendizaje espacial original como del adquirido
durante la Reversion. En el estudio de estos autores, es posible que durante la fase de
Reversion la memoria de la ubicacion original de la plataforma oculta se hubiera activado a
fin de mantenerse (i.e., reconsolidarse). Sin embargo, la administracion de ANI pudo haber
impedido este proceso. De ser asi, en una prueba demorada la recuperacion del aprendizaje
original no ocurrié debido a que esta memoria se perdid por la falta de su reconsolidacion.
A favor de esta interpretacion hay evidencia de que si posterior a la extincion se da un
unico ensayo no reforzado, entonces la recuperacion espontanea y la renovacién no ocurren
aun bajo las condiciones propicias para ello (Monfils, Cowansage, Klann & Le Doux,
2009). Por otra parte, la atfirmacion de Lattal y cols. (Lattal et al., 2003) se fundamenta en
el descubrimiento con roedores de que la administracion subcutdnea de ANI antes (Lattal et
al.,, 2001) o después (Lattal et al., 2004) de una fase prolongada de Reversion (i.e., 40
ensayos) no perjudica la extincion de un aprendizaje espacial originalmente adquirido. Esto
es, la administraciéon de ANI no impide la adquisicion de la extincién. Entonces, si con una
fase de Reversion prolongada se establece la extincion del aprendizaje espacial, una prueba
demorada deberia ocasionar su recuperacion espontanea. Justamente esto es lo que

demuestran Lattal y cols. (Lattal et al., 2003).
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Para el caso del Experimento 4 aqui presentado, cada fase del entrenamiento (i.e.,
Adquisicion y Reversion) comprendié 8 ensayos. Bajo tales condiciones esperamos que la
fase de Reversion haya ocasionado la extincion del aprendizaje espacial original. Solo de
esta manera la recuperacion reportada en la prueba demorada seria un caso de recuperacion
espontdnea y no un caso de reconsolidacion. Aunque no podemos asegurar sin lugar a
dudas que nuestro disefio haya ocasionado extincion, es probable que asi haya sido. Esta
ultima aseveracion se basa en evidencia que indica que tras 12 ensayos de adquisicion en el
laberinto de agua, 10 ensayos no reforzados (i.e., extincién simple) ocasionara la extincion
del aprendizaje espacial en ratas (Suzuki et al., 2004). También con roedores se ha
demostrado que al usar el mismo numero de ensayos de Adquisicion y de Reversion en el
laberinto de agua, esta ultima produce la extincion del primer aprendizaje espacial
adquirido (Lattal & Abel, 2001; Lattal et al., 2003, 2004).

Asumiendo que el Experimento 4 demuestra un efecto de recuperacion espontanea
del aprendizaje espacial, este efecto puede ser interpretado a partir del modelo de
recuperacion de la informacion (Bouton, 1993). Para afirmar esto, se parte de la idea de que
tanto la fase de Adquisicion como la de Reversion se realizaron en un contexto A, que es el
mismo contexto para una prueba inmediata. Sin embargo, una prueba demorada se realiza
en un contexto B, cuya diferencia es temporal respecto al presente durante el
entrenamiento. Asi, dicho cambio de contexto permite recuperar la respuesta originalmente
adquirida.

El efecto de renovacion (Experimento 3b) y de recuperacion espontinea del
aprendizaje espacial (Experimento 4) y su interpretaciéon basadas en el aprendizaje
asociativo indican la presencia de procesos asociativos en la extincion del aprendizaje

espacial. El reporte de estos efectos es también coherente con la postura que afirma la
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extincion como un segundo aprendizaje, y que ha sido desarrollada desde el aprendizaje
asociativo y en los ultimos afios también desde una perspectiva neurobiologica del
aprendizaje (Delamater & Westbrook, 2014). Al mismo tiempo, la ocurrencia de dichos
efectos es incompatible con la propuesta de O’Keefe y Nadel (1978) acerca de que la
extincion lleva a la pérdida de la informacion espacial via la actualizacion del mapa
cognitivo.

La evidencia de los efectos de renovacién y de recuperacion espontanea del
aprendizaje espacial afecta también a otras teorias basadas en la funcion hipocampal y que
reformulan o complementan a la teoria del mapa cognitivo (e.g., Burgess et al., 2000;
Foster et al., 2000; Hollup, Molden, Donnett, Moser & Moser, 2001; Poucet et al., 2004). A
partir de estas teorias se ha obtenido evidencia de la participacion de las células de lugar en
la localizacion de una plataforma oculta en el laberinto de agua (Hollup et al., 2001), pero
también se ha sugerido que la ubicacion de la plataforma es codificada en un mapa
cognitivo a partir de las llamadas células relacionadas a una meta (Poucet et al., 2004). Se
considera que durante el entrenamiento en una tarea de aprendizaje espacial se fortalecen
las sinapsis entre células de lugar especificas (A) y las células relacionadas a una meta (X)
(Burgess et al., 2000). Cuando un procedimiento de reversion es empleado, las sinapsis
inicialmente reforzadas (AX) se debilitan y las sinapsis involucradas en la nueva posicion
de la meta son ahora las reforzadas (BX) (Foster et al., 2000). El corolario de esto es la
pérdida de las sinapsis correspondientes al primer aprendizaje. El problema de estas teorias
de la funcidon hipocampal es que ante la falta de un mecanismo involucrado en la retencion
y recuperacion del aprendizaje espacial, la renovacién y la recuperacion espontanea no

pueden ser predichas.
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En la discusion de los resultados de cada experimento aqui reportado se ofrecid una
interpretacion conductual basada en el control de estimulos por reforzamiento diferencial.
Esta interpretacion se empleé como una hipdtesis nula contra la cual contrastar las
explicaciones dadas por la aproximacion asociativa del aprendizaje espacial y por la teoria
del mapa cognitivo. Si bien la aproximacion conductual puede dar cuenta de la adquisicion
y de la extincion del aprendizaje espacial por apelar al incremento y decremento
respectivamente en la fuerza de un reflejo EC-R, no puede explicar la renovacion y la
recuperacion espontanea detectados en los experimentos 3b y 4. Debido a esto, el poder
explicativo de la aproximacion conductual es menor para los datos obtenidos en este
estudio.

En términos generales, a través de la aproximacion asociativa del aprendizaje
espacial es posible explicar de forma parsimoniosa la mayor cantidad de los resultados
obtenidos en esta serie de experimentos, en comparacion con la teoria del mapa cognitivo o
con una aproximacion conductual. De esta manera es posible afirmar la presencia de
procesos asociativos en la extincion del aprendizaje espacial. No obstante, también existen
datos en nuestro estudio que no pueden ser explicados por ninguna de estas tres
aproximaciones (i.e., asociativa, cognitiva, conductual). Esto indica la posibilidad de
procesos no asociativos en la extincion en el aprendizaje espacial y su descubrimiento tiene
implicaciones empiricas y tedricas. Respecto a las implicaciones empiricas, futuros estudios
deberdan encargarse de identificar las condiciones bajo las cuales operan procesos de
naturaleza asociativa o no asociativa en el aprendizaje espacial y en su extincion. Este
conocimiento debera ser integrado en las diversas teorias del aprendizaje espacial existentes

para explicitar las condiciones bajo las cuales operan los distintos mecanismos propuestos.
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