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Abstract

El presente articulo desarrolla con un enfoque comparado una revisién
completa y actualizada de los estudios de aprendizaje aversivo en anfibios.
La mayoria de ellos utilizaron como estimulo aversivo descargas eléctricas,
obteniéndose resultados inconsistentes o negativos. Las investigaciones
mas recientes mostraron que otra clase de estimulos (soluciones salinas de
alta concentracién, o aumento de la temperatura del agua) han resultado ser
mas eficientes para producir modificaciones estables en el comportamiento.
Se analizan también algunos aspectos neurofisioldgicos relacionados con el
aprendizaje aversivo y los miedos aprendidos. Si bien se cuenta con datos
comparativos de estudios neurofisiologicos en peces, aln no existen
referencias con informacion funcional sobre las bases neurales del
aprendizaje aversivo en anfibios. Sin embargo, si se conoce en anfibios las
regiones cerebrales homodlogas a las estructuras que en mamiferos
mostraron estar implicadas con dicho aprendizaje (especialmente la
amigdala), abriendo asi el camino para abordar en el futuro el estudio de
esta cuestion.
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Comparative analysis of aversive learning in amphibians: This article
develops with a comparative approach a comprehensive and updated
review of studies of aversive learning in amphibians. Most of them used
electric shock as aversive stimulus, resulting in inconsistent or negative
results. Recent research showed that another class of stimuli (saline
solutions highly concentrated or warm water) has been more efficient to
produce steady changes in behavior. Some neurophysiological aspects of
aversive and fear learning are also discussed. While comparative data from
neurophysiological studies in fish is available, there are no references on
functional information on the neural basis of aversive learning in
amphibians. However, it is known in amphibian homologous brain areas to
the mammalian structures shown to be involved with such learning
(especially the amygdala), opening the way to address the study of this
question in the future.
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1. Introduccion

La psicologia comparada se encarga de estudiar la
evolucion y el desarrollo de la conducta. La idea
principal que rige esta disciplina es que al comparar el
comportamiento de distintas especies, se pueden
identificar los aspectos comunes y divergentes del
comportamiento en general (Papini, 2009). De esta
manera seria posible reconstruir el pasado ancestral de
un linaje observando las especies actuales. El enfoque
comparado del comportamiento ya estaba presente en

*
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las ideas planteadas por Darwin en el siglo XIX, quien
sugirio que al igual que con los rasgos morfoldgicos, se
pueden encontrar patrones comportamentales en lineas
colaterales de descendencia (Darwin, 1859). La
concepcion de la naturaleza que existia antes de la
aceptacion de la teoria de la evolucion se derivaba del
pensamiento del fildsofo griego Aristételes. Segun este
pensador, los seres vivos formaban una escala naturae
(o escalera natural) cuyos primeros peldafios
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correspondian a las plantas y las esponjas y en los
ultimos escalones se encontraban los mamiferos,
poniendo al hombre por encima de todos los demas
seres vivos. Parte de este pensamiento sobrevive hasta
el dia de hoy en concepciones erradas de la teoria de la
evolucion. Frecuentemente escuchamos decir, por
ejemplo, que los seres humanos somos mMAas
evolucionados que otros mamiferos actuales, o que
descendemos del mono, o0 que los peces son nuestros
antepasados. Estas afirmaciones suponen que la
evolucion camina siempre hacia la complejidad, el
desarrollo del cerebro y la inteligencia. Tal pensamiento
es contrario a las teorias evolucionistas modernas, que
discuten esta idea errénea aristotélica de una escala
natural que va de animales simples a animales
complejos. Asumir una idea como ésta implica pensar
que la evolucién siempre camina hacia niveles de
complejidad mayor, lo cual es incorrecto (Kaas, 2009).
Los animales simples no son antepasados nuestros, pero
muchas veces comparten caracteristicas con algunos de
nuestros antepasados. Un ejemplo de ello son los
anfibios.

El estudio del grupo de los anfibios es clave para
entender nuestra propia historia evolutiva, ya que
constituyen un modelo vivo de los primeros vertebrados
terrestres (tetrapodos) ya extinguidos. Los tetrapodos
aparecieron hace alrededor de 400 millones de afios
durante el periodo Devdnico, en el cual existian ciertas
presiones selectivas que favorecieron la colonizacion de
la tierra. En principio, en la tierra no habia grandes
predadores, ya que estaba poblada exclusivamente por
plantas primitivas y artropodos. Ademds, la tierra
ofrecia una mayor cantidad de oxigeno que el agua vy,
por otro lado, los vertebrados que se adaptaban a la vida
fuera del agua tenian mayores probabilidades de
sobrevivir a los periodos de sequia que aquellos que
vivian en charcas y pantanos (los cuales se podian
secar). Estos primeros vertebrados terrestres compartian
muchas caracteristicas con los actuales anfibios y, mas
genéricamente, son el antepasado comun de todos los
tetrapodos actuales (Figura 1): anfibios, reptiles, aves y
mamiferos (Wells, 2007).

Los anfibios constituyen la clase Amphibia,
dividiéndose los anfibios actuales en tres o&rdenes:
Anura (ranas y sapos), Urodela o Caudata (salamandras
y tritones) y Gymnophiona o Apoda (cecilias). Todos
los grupos de anfibios comparten ciertas caracteristicas.
En primer lugar, la ausencia de escamas y una piel
altamente permeable que permite el intercambio de
gases y de fluidos con el medio (cabe destacar aqui que
esta caracteristica es muy relevante a la hora de disefar
los protocolos actuales de condicionamiento en el

laboratorio). Ademds, son animales ectodermos (es
decir, sin regulacion interna de su temperatura
corporal), con un metabolismo bajo y que dependen
necesariamente de fuentes de agua dulce para la
reproduccion. Finalmente, todos los anfibios comienzan
su ciclo vital como larvas acuéticas y, eventualmente,
sobreviene la metamorfosis donde cambian branquias
por pulmones (Pough, Janis & Heiser, 1999).

Vertebrados

Gymnophiona Urodelos Anuros

)’L;z:tb‘rk”

Figura 1. Posicién relativa de la clase Amphibia (anfibios)
en el clado de los vertebrados, incluyendo sus tres 6rdenes
actuales: Anuros, Urodelos y Gymnophina (0 Apoda).
(Figura: Juan Pablo Mario y Martin M. Puddington).

Durante mucho tiempo se consider6 que los
anfibios eran animales con sistemas nerviosos
demasiado simples como para exhibir plasticidad en su
comportamiento (Tinbergen, 1951). Se los veia ademéas
como animales que presentaban inmensas dificultades
para su manipulacién experimental en el laboratorio.
Sin embargo, en los Gltimos afios se ha demostrado que
esta dificultad reflejaba mas una limitacion de los
investigadores en encontrar estimulos y situaciones
motivacionales adecuados a cada especie que un
inconveniente real (por ejemplo, ver Muzio, 1999,
2012; Muzio, Segura & Papini, 1992). De hecho, la
relativa simpleza del sistema nervioso de los anfibios
constituye una gran ventaja de este modelo bioldgico.
El cerebro de los anfibios carece de neocorteza, pero
comparte estructuras homologas que en mamiferos
integran el sistema limbico. Sabemos que la neocorteza
de los mamiferos cumple funciones regulatorias claves
en una serie de procesos cognitivos (como la
orientacion en el espacio, o la adquisicion y la extincién
de una conducta, incluyendo la regulacion emocional
del aprendizaje, como el condicionamiento del miedo).
Y también, que podemos observar muchos de estos
fenémenos en anfibios, aunque ellos no cuentan con
esta estructura cerebral. Por lo tanto, estudiar los
aspectos funcionales del sistema nervioso de los
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anfibios nos da la posibilidad de conocer més acerca de
cudles son los componentes neurofisiologicos
esenciales de la conducta, sin esta modulacion
neocortical (Muzio, 2012).

En el presente articulo, se presenta una revision
completa y actualizada de las investigaciones llevadas a
cabo sobre aprendizaje aversivo en anfibios. Luego se
integran estos datos con la informacion comparativa
disponible sobre el procesamiento de los estimulos
aversivos en peces y en mamiferos.

2. Definiciones y modelos de condicionamiento
aversivo

Los procedimientos que se utilizan para investigar
el aprendizaje aversivo en el laboratorio intentan
estudiar en situaciones controladas una serie de
componentes de la conducta que son claves para la
supervivencia de un individuo (LeDoux, 2000). El
miedo es la emocion que evoca la estimulacion
aversiva. En el caso de los roedores, cuando un animal
recibe una descarga eléctrica manifiesta una serie de
cambios fisioldgicos observables que se suelen
denominar respuesta de miedo. Las conductas
tipicamente asociadas con el miedo son el freezing
(permanecer inmovil o disminuir significativamente la
movilidad), incremento en la intensidad de la respuesta
refleja de alarma, analgesia (disminucién de la
sensibilidad cutanea), vocalizaciones agudas
(ultrasonicas) y alteraciones del sistema nervioso
auténomo (como aumento en la presién sanguinea, la
frecuencia cardiaca o la tasa respiratoria). La respuesta
de miedo en si misma constituye un mecanismo de
defensa. La posibilidad de establecer asociaciones entre
un estimulo anticipatorio y el estimulo que provoca
miedo, da a los individuos la posibilidad de predecir el
evento y responder de manera anticipada (Kim & Jung,
2006). Este tipo de fenémenos permite evitar
situaciones que fueron percibidas como peligrosas en el
pasado y asi mejorar sus oportunidades de sobrevivir.
Es por esta razon que se asume que debieron haber
aparecido tempranamente en la evolucion vy, por lo
tanto, es esperable que este tipo de comportamientos se
encuentre en especies filogenéticamente alejadas del ser
humano.

En los manuales de psicologia del aprendizaje se
diferencian dos grandes grupos de aprendizaje
asociativo: el condicionamiento clasico o pavloviano
(en el que los sujetos asocian pasivamente un estimulo
incondicionado con uno condicionado) y el
condicionamiento operante o instrumental (donde los
sujetos asocian una respuesta con una consecuencia).
La estimulacion aversiva se ha aplicado en ambos tipos

de aprendizaje, siendo las descargas eléctricas el
estimulo aversivo mayormente utilizado, ya que es un
estimulo facil de administrar y de controlar. Aunque en
menor medida, se han utilizado también muchos otros
ejemplos de estimulos alternativos, como el uso de un
soplo de aire dirigido a un ojo, soluciones con sabor
desagradable, ruidos intensos o drogas que producen
malestar fisico. El experimento tipico para estudiar el
condicionamiento clasico aversivo, consiste en
administrar a un animal un estimulo aversivo (o
estimulo incondicionado, El) junto con un estimulo
inicialmente neutro (estimulo condicionado, EC) y
registrar una respuesta (respuesta incondicionada, RI).
Con las sucesivas repeticiones la sola aparicion del
estimulo condicionado evocard por si mismo la
respuesta (respuesta condicionada, RC) sin necesidad
de la presencia del estimulo aversivo (Mackintosh,
1974).

Quizas el experimento méas célebre que utilizo este
paradigma sea el que llevaron a cabo Watson y Rayner
(1920) empleando un bebé como sujeto experimental,
un conejo como EC, un sonido fuerte como El y el
llanto del nifio como respuesta. Este experimento (que
ya tiene mas de 90 afios) fue una demostracion de que
aquellos fenémenos descriptos en animales podian ser
generalizados a nuestra especie, y sentd las bases de los
primeros tratamientos psicoldgicos para las fobias
(Gray, 1993).

En el condicionamiento instrumental aversivo, la
estimulacion aversiva puede emplearse tanto para
disminuir la frecuencia de una conducta como para
incrementarla. En el primer caso, se utilizan situaciones
donde una conducta de alta frecuencia de aparicion se
hace contingente a un estimulo aversivo inescapable.
Con los sucesivos ensayos, la conducta se vuelve
entonces menos frecuente. Un ejemplo claro de este
tipo de procedimiento es el aprendizaje de evitacién
pasiva (el cual se detallara méas adelante). En el segundo
caso, por el contrario, los animales tienen la posibilidad
de evitar activamente un estimulo aversivo produciendo
una determinada conducta (en lugar de inhibirla). Se
suele presentar un estimulo neutro previo a la
administracion del estimulo aversivo, que funciona
como una advertencia o sefalizacion anticipatoria.
Luego, pueden ocurrir tres alternativas: que el animal
responda tempranamente (en cuyo caso habr evitado el
estimulo aversivo), que responda tardiamente (en cuyo
caso habra recibido la estimulacion aversiva y luego
escapado) o que nunca responda (en este caso recibira
la estimulacion aversiva durante todo el ensayo). El
ejemplo tipico de este procedimiento es el aprendizaje
de escape y evitacion (Mackintosh, 1974).
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El estudio y desarrollo de distintos paradigmas de
aprendizaje aversivo ha permitido avanzar en la
comprension del comportamiento y entender los
sustratos fisioldgicos de estos fenémenos.

3. Estudios iniciales del aprendizaje aversivo en
anfibios: Uso de descargas eléctricas

Tradicionalmente, los primeros estudios sobre
aprendizaje aversivo en anfibios se han concentrado en
el paradigma de escape y evitacion. Y el estimulo
aversivo utilizado mas frecuentemente para estudiar la
conducta de escape y evitacion fue la descarga eléctrica.
Como estimulo posee la clara ventaja de ser facilmente
manipulable, ya que se puede ajustar su duracion e
intensidad. Sin embargo, la utilizacion de descargas
eléctricas en la experimentacion con anfibios terrestres
ha probado ser relativamente inefectiva, dando pobres
resultados (Muzio, 1999, 2012; Suboski, 1992). Este
hecho se debe fundamentalmente a la poca validez
ecologica que tienen los estudios que emplean
descargas eléctricas como estimulos aversivos
incondicionados. Asi, el primer registro de un intento
de condicionamiento aversivo en anfibios usando
descargas eléctricas se transformé en una demostracion
particularmente sorprendente de este fracaso. McGill
(1960) expuso a siete ranas leopardo (Rana pipiens) a
descargas eléctricas en una caja de salto, esperando
observar aprendizaje de la respuesta de escape. Muy por
el contrario, no so6lo encontrd6 que los animales
aumentaron la latencia de escape (en lugar de
disminuirla), sino también que todas las ranas murieron
ya sea en el transcurso del experimento o poco tiempo
después de que se habia suspendido. Mas tarde,
Crawford y Longdon (1966) utilizaron un protocolo
similar y consiguieron observar disminucion de la
latencia de respuesta. En este caso, administraban
sesiones diarias de 20 ensayos, observando dichos
cambios a lo largo de los ensayos, pero no entre
sesiones (es decir, que los animales no retenian el nivel
de respuesta adquirido el dia anterior). En otro estudio
(Boice, 1970) se utilizaron 4 especies distintas de
anuros que variaban en su nivel de actividad basal. Por
sus habitos, dos de ellas se describieron como
mayormente pasivas (Rana pipiens y Scaphiopus
hammondi) y las otras dos como activas (Bufo
woodhouse y Rana clamitans). Nuevamente se utiliz6
un protocolo de escape y evitacion y como estimulo
aversivo descargas eléctricas. Se empledé como control
un grupo encadenado (yoked) que recibia la misma
cantidad de descargas que el grupo experimental
independientemente de su comportamiento. En este
caso, los resultados obtenidos s6lo permitieron mostrar

conductas de evitacién en los animales activos, que
apenas alcanzaron un porcentaje de eficacia del 10 % en
R. clamitans y del 50 % en B. woodhousei luego de 200
ensayos. Mas tarde, utilizando también descargas
eléctricas, Schmajuk y colaboradores (1980) hicieron
estudios de aprendizaje aversivo en el sapo Rhinella
arenarum (=Bufo arenarum) en los que para conseguir
un incremento significativo de la respuesta de escape
debieron emplear 50 sesiones de entrenamiento.
Recientemente, Dicke, Heidorn y Roth (2011) usaron
descargas eléctricas para inhibir la conducta de captura
de presas en el sapo vientre de fuego (Bombina
orientalis). El experimento tenia una primera fase en la
que todos los animales observaban en una pantalla un
video de sombras de grillos, siendo reforzados con
grillos verdaderos cuando impactaban sus lenguas
contra la pantalla 10 veces seguidas. Los animales
tuvieron 15 sesiones de condicionamiento, cada una con
un Unico ensayo de 2 minutos diarios. A continuacion,
un grupo pasaba a una fase de extincion (i.e., omision
de la recompensa) y otro grupo recibia descargas
eléctricas apareadas a la respuesta de lengietazo. El
grupo sin recompensa continu6 manteniendo su
respuesta a lo largo de los 15 ensayos siguientes. Por el
contrario, el otro grupo (que recibia descargas
eléctricas), s6lo mostré al cabo de 15 ensayos una
inhibicién parcial de la conducta en el 50% de los
sujetos (quienes apenas redujeron en promedio de 10 a
7 respuestas en los 2 minutos de registro). Los autores
atribuyeron las diferencias observadas entre los
individuos del grupo que recibia descargas eléctricas a
disparidades en la motivacion por la comida, o a la
habilidad propia de cada sujeto para aprender y formar
memorias, sin considerar en ningn momento el hecho
de que las descargas mismas podrian ser percibidas de
manera diferencial por los sujetos (esta ausencia de una
consideracion acerca de potenciales diferencias en la
percepcion sensorial de los anfibios a las descargas
eléctricas constituye una cuestion llamativa y se
desarrollard més adelante). En este mismo experimento
se utilizaron ademas otros tres grupos de sapos que
tenian una fase de adquisicion idéntica a los ya
mencionados, pero durante la fase siguiente se les
cambiaba el estimulo: en lugar de observar sombras de
grillos veian gusanos. En esta condicion, a fin de
extinguir la respuesta, se entrené un grupo sin
recompensa, otro grupo con descargas contingentes a la
respuesta de captura y un tercer grupo con descargas no
apareadas. Los resultados mostraron que los tres grupos
disminuian su nivel de respuesta pero, paraddjicamente,
los sujetos que mostraron mayor inhibicion fueron los
que recibian las descargas no apareadas (hecho que no
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permite arribar a una conclusion definitiva al respecto).
A pesar de este cimulo de resultados negativos o
inconsistentes, las descargas eléctricas podrian ser Utiles
en el entrenamiento de anfibios acuéticos, dado que por
sus  caracteristicas  fisicas se transmite = mA&s
eficientemente en ese medio. En un estudio realizado en
Xenopus laevis, una especie de anfibio totalmente
acuatico, se utilizaron descargas eléctricas en un
condicionamiento de evitacién pasiva (Karplus, Algom
& Samuel, 1981). Los animales eran colocados en un
tanque de agua que tenia un &rea oscura y un area
iluminada. Podian nadar alrededor del tanque, pero
cuando ingresaban en la zona oscura (conducta que
estos animales realizan normalmente para buscar un
refugio donde protegerse) recibian una serie de
descargas eléctricas que se interrumpia so6lo i
regresaban al lado iluminado, contradiciendo esa
tendencia natural. Cada animal recibié dos sesiones
diarias de seis ensayos de 10 minutos, y se contabilizd
el tiempo que los animales pasaban en el
compartimiento oscuro. En este caso, se observo que
los animales aprendieron esta situacion durante el
transcurso de una sesién y también que retenian la
respuesta 24 horas mas tarde. Este articulo resulta
particularmente interesante, ya que X. laevis es un
animal ampliamente utilizado para estudios de
reproduccién y de genética por lo que su genoma es
bien conocido, lo cual facilita el empleo de técnicas de
biologia molecular (Beer, Wagner, Grishkevich,
Peshkin & Yanai, 2012). Lamentablemente, hasta el
momento existe este Gnico trabajo en la especie.

4, Desarrollo de un modelo efectivo de
estimulacion aversiva en anfibios: Uso de soluciones
salinas altamente hipertonicas

Una razén por la cual las descargas eléctricas
podrian ser ineficaces como estimulos aversivos en
anfibios puede deberse a las caracteristicas especificas
del tegumento externo de estos animales. En particular,
se sabe que los anuros rara vez se hidratan por via oral,
como lo hacen los mamiferos (Bentley & Yorio, 1979).
En lugar de ello tienen una piel semipermeable y
himeda que posee receptores sensibles a electrolitos en
solucion y permite el pasaje de liquidos. Las distintas
capas que constituyen el tegumento epidérmico forman
una estructura que, dependiendo de su grosor y grado
de humedad, puede variar su capacidad de transmision
de una descarga eléctrica. De esta manera, no siempre
el nivel de descarga administrado a un animal es
efectivamente transmitido a los receptores nerviosos
epidérmicos, siendo entonces variable el grado de
percepcion de este tipo de estimulo, generando

consecuentemente  inconsistencias cuando se quiere
correlacionar la intensidad del estimulo administrado
con la respuesta conductual.

Teniendo en cuenta estos antecedentes, que
muestran en general una pobre respuesta de
condicionamiento en anfibios utilizando descargas
eléctricas, hemos desarrollado en nuestro laboratorio
protocolos de entrenamiento en el sapo terrestre
Rhinella arenarum que incluyen otro tipo de estimulo
aversivo, mas acorde a las particularidades de la clase
Amphibia (en especial, a las caracteristicas bioldgicas
de su piel): soluciones salinas hipertonicas (ver por
ejemplo Loza Coll, 1998; Loza Coll & Muzio, 2013;
Muzio et al., 2011). La concentracion del medio interno
de los sapos es aproximadamente de 245 mOsm/kg, lo
cual es isotonico a una solucion salina 115 mM de NaCl
(Ferreira & Jesus, 1973; Reboreda, Muzio, Vifias &
Segura, 1991). En consecuencia, los animales que
entran en contacto con soluciones menores a esta
concentracién incorporaran agua sin ningin gasto de
energia, ya que la diferencia en el gradiente lo favorece.
Para estudiar en sapos los efectos de la exposicién a
distintas soluciones salinas hiperténicas (i.e., con
concentraciones mayores a 115 mM) sobre la captacion
de agua, se colocaron animales deshidratados al 80% en
soluciones que variaban entre 115 mM y 1000 mM
NaCl (Loza Coll, 1998). Se observé que los animales
eran capaces de rehidratarse captando agua contra
gradiente hasta una concentracién de la solucion
externa que no superara los 300 mM NacCl, generando
conductas de aproximacion (denominandolas de esta
manera  soluciones  apetitivas).  Concentraciones
mayores producian el efecto contrario: los animales se
deshidrataban aun mas, e intentaban escapar. Se
concluy6 entonces que las soluciones salinas de alta
concentracién (altamente hipertonicas), podian ser
utilizadas como estimulos aversivos (motivo por el cual
fueron denominadas soluciones aversivas). El uso de
dichas soluciones hipertdnicas tiene ademés la ventaja
de ser una clase de estimulo con alto valor ecolégico ya
gue, como vimos, estos animales tienen receptores
cutaneos sensibles a electrolitos en  solucion.
Adicionalmente, se observé que los animales expuestos
durante el experimento a una solucién de concentracién
intermedia de 300 mM de NaCl no conseguian captar
agua, pero tampoco se deshidrataban, razon por la cual
se la denominé solucién neutra (Loza Coll & Muzio,
2013).

A partir de estos estudios preliminares, utilizando
una caja que podia ser inundada con distintas
soluciones salinas, se llevd a cabo un experimento para
condicionar la respuesta cardiovascular en el sapo
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terrestre Rhinella arenarum (Daneri, Papini & Muzio,
2007; Figura 2). Los animales fueron canulados en la
aorta dorsal para permitir el registro de la frecuencia
cardiaca mediante un sensor de presion. Los sapos
recibieron 4 sesiones de un ensayo diario de
entrenamiento en un aparato experimental que consistia
en un solo compartimiento individual. Se entrenaron
tres grupos de sapos. El grupo Apareado, permanecia
120 segundos iniciales de aclimatacién en el aparato.
Después se inundaba la caja por otros 120 segundos con
una solucién 300 mM NaCl (solucién neutra), se
desagotaba la solucion y finalmente se volvia a inundar
con una solucion 800 mM NaCl (solucion aversiva)
también por 120 segundos, vaciandose luego la caja
para concluir el ensayo. Los sapos no tenian la
posibilidad de escapar del compartimiento de
estimulacion, de manera que la solucion neutra
funcionaba como estimulo condicionado (EC) y la
solucion aversiva como estimulo incondicionado (EI).
Se utilizaron dos grupos controles siguiendo el
protocolo general. En uno de ellos, grupo EC solo, los
animales eran expuestos en los dos periodos a la
solucion neutra y nunca recibian la solucion aversiva.
En el otro, grupo No apareado, la solucién neutra y la
aversiva eran presentadas con cinco minutos de
intervalo entre ellas para dificultar la asociacion. Al
cabo de 4 sesiones se observd que los animales del
primer grupo aumentaban la tasa cardiaca cuando se
presentaba la solucion neutra (EC), aln antes de recibir
la solucion aversiva, situacion que no ocurria en
ninguno de los dos grupos controles. En un segundo
experimento, otro grupo de sapos fue colocado en una
caja de salto, recibiendo una solucién 300 mM (neutra),
y luego una 800 mM (aversiva). En esta ocasion, los
animales tenian la posibilidad de escapar o evitar el
contacto con la segunda solucion aversiva, saltando a
un compartimiento seco vecino. En este caso, se pudo
observar por primera vez en anfibios respuestas
consistentes de evitacion. Los animales del grupo
experimental saltaban al compartimiento seco ya a
partir del segundo ensayo, cuando se presentaba la
solucion neutra (antes de que llegara la solucion
aversiva, evitando asi la misma). Estos experimentos
pudieron demostrar definitivamente que estos animales
son capaces de predecir la aparicion de un evento
aversivo sefializado por un estimulo condicionado y
desplegar una conducta para, primero, escapar del
estimulo aversivo, y luego, evitarlo.

E 1
[hebt [ EC W[ 8 |4 [ Taado |}

50

—a— Apareado
—o—EC solo

Latidoss/min

Latidosfmin

Latidos/min

50
45
40 §,
35

30
25

Latidos/min

0 100 200 300 400 500 600
Tiempo (s)

Figura 2. Respuesta cardiaca promedio (latidos por minuto)
durante los ensayos 1-4, desde arriba hacia abajo. Los dos
primeros minutos del ensayo servian para que los animales
alcancen el nivel de la tasa cardiaca basal antes de la
exposicion a las soluciones estimulo. Habit: habituacién; EC:
estimulo condicionado (solucién 300 mM de NaCl); El:
estimulo incondicionado (solucion 800 mM de NaCl); ENA:
Grupo Explicitamente no apareado; Lavado: drenaje de la
solucidn salina y su reemplazo con agua deionizada; flechas:
periodo de 30 segundos durante los cuales la solucion salina
era descargada del dispositivo experimental; un asterisco
indica la interpolacién de 180 segundos entre EC y El para el
Grupo ENA. (Adaptado de Daneri, Papini & Muzio, 2007).

Otros dos experimentos probaron la efectividad de
las soluciones salinas altamente hipertonicas como
estimulos aversivos utilizando un corredor recto (Muzio
et al., 2011). Este dispositivo experimental tiene una
caja de partida y una caja meta separadas por un pasillo
largo. Se registra el tiempo que tardan los animales en
desplazarse desde el compartimiento de partida hasta la
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meta, en la cual se encuentra la recompensa. En el
primero de los experimentos (Figura 3A) se entrenaron
3 grupos de sapos utilizando como refuerzo agua
deionizada, solucion neutra (300 mM NaCl) o solucién
aversiva (800 mM NacCl). Al cabo de 15 sesiones de
entrenamiento de un ensayo por dia sélo se observo
adquisicion (disminucion del tiempo de recorrido) en el
grupo que recibia agua deionizada en el compartimiento
meta. El grupo que recibia solucion neutra conservé los
mismos tiempos de recorrido a lo largo de todo el
experimento y el grupo que recibia solucion aversiva
dej6 de desplazarse hacia el compartimiento meta
después del primer ensayo. En otro experimento de esta
misma serie (Muzio et al., 2011), se utilizd un
procedimiento similar al empleado en ratas (Brown &
Wagner, 1964), donde se habia observado que los
animales que recibian una recompensa continua pero
asociada en un 50% de los ensayos con un estimulo
aversivo (una descarga eléctrica) extinguian su
respuesta instrumental mas lentamente (es decir,
exhibian mayor resistencia a la extincion). En este caso,
se utilizé el mismo dispositivo para entrenar 3 grupos
gue sapos durante una primera fase de adquisicion con
un ensayo por dia (Figura 3B). Un grupo recibio
siempre agua deionizada. Otro grupo recibid
aleatoriamente agua deionizada o solucién neutra (300
mM), y el tercero agua deionizada o solucion aversiva
(800 mM). Luego de la adquisicién, se pasé a una fase
de extincion donde se eliminaba el reforzamiento en la
caja meta para todos los grupos.
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Figura 3. A: Desempefio en un corredor recto de tres grupos
de sapos que recibieron como reforzadores agua deionizada
(AD), una solucion 300 mM de NaCl (300) o una solucién
800 mM de NaCl (800).
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Figura 3. B: Desempefio en un corredor recto de tres grupos
de sapos durante la adquisicion (22 ensayos) y la extincion
(10 ensayos). Cada grupo recibié en la adquisicion los
siguientes reforzadores en forma aleatoria: agua deionizada y
una solucién 300 mM de NaCl (AD/300), agua deionizada y
una solucibn 800 mM de NaCl (AD/800), o s6lo agua
deionizada (AD). En ambos casos se grafican las Medias +
error estandar (alpha = 0.05). (Adaptado de Muzio et al.,
2011).

Los resultados mostraron que los animales del
grupo que recibia aleatoriamente agua deionizada o
solucion aversiva no adquirieron la respuesta de
recorrido (a pesar de recibir refuerzo apetitivo en el
50% de los ensayos); por lo tanto, nunca pudieron
extinguir esta respuesta. La tasa de adquisicion para los
otros dos grupos fue la misma, aunque una vez en
extincion, el grupo que siempre recibid agua deionizada
se mostré mas persistente en su desempefio (es decir,
mas resistente a la extincion).

Luego de analizar en conjunto toda la informacion
referida a las distintas clases de reforzadores aversivos,
podemos notar que en el caso de los anfibios terrestres
las soluciones salinas altamente  hipertdnicas
constituyen un estimulo aversivo potente, mientras que
las descargas eléctricas han resultado siempre
inconsistentes.  Lamentablemente, la  insistencia
historica en la utilizacion de descargas eléctricas ha
retrasado el estudio de este tipo de fendmenos en el
grupo de los anfibios, razon por la cual hasta el
momento casi no contamos con datos acerca de las
bases neurobioldgicas de estos fendmenos. La Unica
excepcion a esta cuestion es un trabajo de Bilbo, Day y
Wilczynski (2000), donde se analiz6 la participacion de
las vias colinérgicas en el aprendizaje de un laberinto
acuatico (water maze, laberinto de agua o de Morris)
similar al que se usa en roedores, pero con adaptaciones
para emplear ranas como sujetos experimentales. El
laberinto de agua suele utilizarse para estudiar la
memoria espacial en roedores (Rudy, Stadler-Morris &
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Albert, 1987). Los animales son colocados en una pileta
circular con claves visuales alrededor y tienen que
nadar hasta encontrar una plataforma sumergida en el
agua (en general no visible, pues el agua tiene disuelta
una sustancia no toxica que la hace opaca). Para una
rata, el hecho de estar sumergida en el agua constituye
un evento aversivo, pero evidentemente el agua no es
aversiva en si misma para un anfibio. Por eso, en este
caso se calentd levemente el agua (a 30 °C) para
motivar a las ranas a escapar. Aungue este experimento
no tenia como meta el estudio del aprendizaje aversivo
en anfibios (en realidad, analizaba el aprendizaje
espacial), si demostr6 de forma secundaria que la
temperatura ligeramente elevada del agua es otro
potencial estimulo aversivo para ser usado en

procedimientos de escape y evitacion en este grupo. En
particular, este estudio tuvo por objetivo analizar el
efecto de inyecciones sistémicas de sulfato de atropina,
un inhibidor de la acetilcolina, sobre la orientacion en el
espacio. Los resultados mostraron que los animales que
recibian la droga presentaban dificultades en el
aprendizaje, mientras que los animales que no recibian
la droga aprendian a localizar la plataforma. Sin
embargo, los autores atribuyeron este efecto de la droga
s6lo a la disrupcién de la tarea espacial y no a algun
efecto sobre el caracter aversivo de la tarea.

La Tabla 1 resume los principales resultados
registrados en la bibliografia sobre aprendizaje aversivo
en anfibios.

Tabla 1. Resumen de los principales resultados obtenidos en experimentos de los trabajos publicados sobre aprendizaje

aversivo en anfibios.

Autores Afo  Especie Procedimiento Estimulo Resultado
McGill 1960  Rana sphenocephala Escape Descargas No se observé aprendizaje.
eléctricas
Crawford & 1966  Anaxyrus terrestris Escape y evitacion Descargas Aprendizaje s6lo dentro de la
Longdon eléctricas sesion, pero no entre sesiones.
Boice 1970 Rana pipiens, Scaphiopus Escape y evitacion Descargas Se observd cierto aprendizaje s6lo
hammondi, Bufo woodhouse eléctricas en especies “activas”.
y Rana clamitans
Schmajuk & 1980 Rhinella arenarum Escape Descargas Se observaron diferencias solo
Segura eléctricas después de 50 ensayos.
Karplus, Algom 1981  Xenopus (especie acuética) Evitacion pasiva Descargas Aprendizaje tanto dentro como
& Samuel eléctricas entre sesiones.
Bilbo, Day & 2000 Rana pipiens Water Maze (escape - tarea Aguaa 30 °C Se observo aprendizaje.
Wilczynski espacial)
Daneri, Papini & 2007  Rhinella arenarum Condicionamiento  clasico de Solucién salina de  Condicionamiento de la respuesta
Muzio respuesta autonémica alta concentracion  cardiovascular.
Daneri, Papini & 2007  Rhinella arenarum Escape y evitacion Solucién salina de  Aprendizaje de evitacion desde la
Muzio alta concentraciéon  segunda sesion.
Muzio, Pistone 2011  Rhinella arenarum Administracion de un refuerzo  Solucion salina de  Inhibicion de la  respuesta
Creydt, lurman, aversivo en la caja meta de un alta concentracion  instrumental.
Rinaldi, Sirani & corredor recto
Papini
Muzio, Pistone 2011  Rhinella arenarum Alternancia de refuerzo apetitivo ~ Solucion salina de  Inhibicion de la  respuesta
Creydt, lurman, y aversivo en la caja meta de un  alta concentracion  instrumental.
Rinaldi, Sirani & corredor recto
Papini
Dicke, Heidorn & 2011  Bombina orientalis Condicionamiento  instrumental — Descargas Cambios minimos en la respuesta
Roth con estimulo aversivo contingente  eléctricas con diferencias muy grandes entre
a la respuesta de lengiietazo sujetos.
5 Bases neurales del aprendizaje aversivo: El involucrada en el aprendizaje y la memoria (McGaugh,

papel central de la amigdala

La amigdala es una estructura subcortical situada
en el interior del I6bulo temporal rostral, que forma
parte del sistema limbico, un conjunto de ganglios
interconectados que regulan las emociones y la
motivacion (Carlson, 2006). Ya desde la primera mitad
del siglo pasado, con los estudios pioneros de Kliver y
Bucy (1937) sobre los efectos de la lobotomia temporal
en monos Rhesus, se conoce que la amigdala esta

Mcintyre & Power, 2002). Hoy existe un enorme
cumulo de estudios que identifican a la amigdala como
una de las principales estructuras asociadas con el
aprendizaje aversivo. Distintos estudios en animales
lesionados muestran que la lesion total y bilateral de la
amigdala en ratas impide la adquisicion de aprendizajes
como la evitacion pasiva (Swartzwelder, 1981), el
aprendizaje de evitacion activa (Jellestad & Garcia
Cabrera, 1986) y el condicionamiento clasico de la
respuesta de miedo (Helmstetter, 1992). Huang, Shyu,
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Hsiao, Chen y He (2013) estudiaron la expresion del
gen c-fos en distintas estructuras del cerebro de la rata
durante distintas fases del aprendizaje de evitacion
pasiva. Este gen aumenta tempranamente su expresion
en neuronas durante procesos de plasticidad sinéptica
(Matsuoka, Fuyuki, Shoji & Kurihara, 1998). Los
resultados mostraron que este gen se encontraba mas
expresado en la amigdala de sujetos que habian
aprendido la tarea de evitacion pasiva que en sujetos
controles gue no habian recibido manipulacion. Por otro
lado, Berman, Kesner y Partlow (1978) ya habian
encontrado que el aprendizaje de evitacién pasiva no se
consolidaba cuando se inyectaban inhibidores de
sintesis de proteinas en la amigdala, mientras que
inyecciones de esta misma droga en la corteza frontal
no presentaban dicho efecto amnésico.

A su vez, la amigdala estd compuesta por distintos
nacleos que tienen funciones diferenciadas. Los
principales son el nucleo basolateral (BLA) y el nicleo
central (CeA) (Moustafa et al., 2013). Estudios
funcionales del CeA demuestran que este nucleo
dispara la respuesta de miedo. Se ha observado en
trabajos con roedores que las respuestas tipicas a un
estimulo aversivo inescapable son el congelamiento
(freezing; es decir, quedarse quieto) o la taquicardia.
Pero los animales con lesiones en el CeA, no responden
a la estimulacion aversiva (LeDoux, 1992). EI BLA es
una region de mucha plasticidad y se conecta directa o
indirectamente con el CeA. Las lesiones en el BLA
afectan la adquisicion de un aprendizaje aversivo
(LeDoux, 1993), pero no afectan la respuesta a
estimulos aversivos en si mismos. Se considera que
mientras que el nlcleo basolateral de la amigdala es el
area principal de asociacion entre estimulos aversivos y
estimulos condicionados, el nucleo central se encarga
de la emision de la respuesta (Phelps & LeDoux, 2005).

Investigaciones llevadas a cabo en humanos han
permitido indagar el papel de la amigdala en tareas de
tipo interpersonal. Por ejemplo, se observaron cambios
en la actividad de la amigdala de sujetos a los cuales se
les presentaban rostros humanos, tanto con expresiones
de miedo como con expresiones de alegria o caras
neutras. Lo cual sugiere que la amigdala participa en el
reconocimiento y la interpretacion de las emociones
observadas en otros sujetos (Somerville, Kim,
Johnstone, Alexander & Whalen, 2004). Pero la
amigdala no solo procesa informacién visual, sino todo
tipo de sefiales sensoriales con contenido emocional,
como lo demostr6 otro trabajo en el que se encontro
activacion de la amigdala en sujetos que escuchaban
risas o llantos (Sander & Scheich, 2001). Finalmente,
en un estudio de caso Unico se evaluo la capacidad de

reconocer emociones en una mujer de 30 afios que
habia sufrido la enfermedad de Urbach-Wiethe, una
condicidn que causa destruccion casi total y bilateral de
la amigdala pero que no afecta a otras estructuras. Esta
mujer no tuvo problemas para reconocer personas. Pero
cuando se le mostraron imagenes de caras que
expresaban distintas emociones, tuvo dificultades para
identificar la intensidad de la emocion que estaba
observando, particularmente con las caras que
expresaban miedo (Adolphs, Tranel, Damasio &
Damasio, 1994).

6. Laamigdala en pecesy anfibios

Al comparar el sistema nervioso de los distintos
grupos de vertebrados, se ha propuesto que ciertas
regiones cerebrales serian homologas entre si. Se dice
que dos estructuras en dos especies distintas son
homologas entre si, si evolucionaron a partir de una
misma  estructura en un  ancestro  comun.
Desgraciadamente, el ancestro comun entre la mayoria
de las especies no es conocido, y en el mejor de los
casos soOlo se dispone de informacion limitada
proveniente de restos fésiles. Dado que el sistema
nervioso se descompone facilmente, es préacticamente
imposible conseguir muestras de cerebros de nuestro
ancestro comun con los anfibios o los peces. Por tal
motivo, para establecer las homologias entre estructuras
cerebrales de dos especies vivas se debe apelar a la
comparacion de varios aspectos complementarios: la
topografia dentro del sistema nervioso central, la
semejanza de sus conexiones aferentes y eferentes con
otras regiones cerebrales, los detalles de su
citoarquitectura y el tipo de neurotransmisores que
utilizan las neuronas del area (Papini, 2009).

Todos los vertebrados comparten una organizacion
general  del sistema  nervioso.  Analizando
comparativamente el cerebro en desarrollo durante la
gestacion, en todos los vertebrados se pueden observar
distintas estructuras que se van diferenciando en la
parte rostral del tubo neural: prosencéfalo (region
anterior), mesencéfalo  (regién intermedia) vy
rombencéfalo (region posterior). A su vez, el
prosencéfalo se divide en el telencéfalo (regién que
constituye los hemisferios cerebrales) y el diencéfalo
(donde se encuentran el tadlamo y el hipotalamo)
(Rosenzweig & Leiman, 1992). El telencéfalo de los
mamiferos contiene la neocorteza, los ganglios de la
base y el sistema limbico (siendo la amigdala uno de
sus componentes). Debido a que la neocorteza se
desarrolld tardiamente en el curso de la evolucidn, no se
encuentra presente en el cerebro de los peces ni de los
anfibios. El telencéfalo de los peces y anfibios es una
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estructura fécil de detectar, se encuentra en la zona méas
anterior del sistema nervioso y lo constituyen dos
nucleos de forma ovoidal. Si se realiza un corte coronal
y se observa uno de los hemisferios, se vera un gran
ventriculo en el centro y varias regiones de tejido a su
alrededor.

Concentrandonos en el caso de los anfibios, se ha
propuesto que la region ventrolateral del telencéfalo, el
striatum, es homologa a la amigdala de los mamiferos
(Northcutt, 1974). Esta region recibe una gran cantidad
de fibras que aportan distintos tipos de informacién
sensorial. Estudios posteriores subdividieron la region
ventrolateral, proponiendo s6lo al segmento dorsal
como homélogo a la amigdala de los mamiferos y al
segmento ventral como homologo al cuerpo estriado
(Moreno & Gonzalez, 2004). En particular, la amigdala
de los sapos recibe informacion proveniente tanto de
centros olfatorios como del tdlamo. Este ultimo se
encarga de procesar informacion visual, tactil y
auditiva, por lo que la amigdala de los anfibios se
encargaria de hacer un procesamiento multisensorial,
integrando los sentidos quimicos con los no-quimicos y
atribuyéndole un valor emocional a aquello que se
percibe (Moreno & Gonzalez, 2007). Dentro de la
organizacion general de los tetrapodos, la amigdala es
ampliamente reconocida como un centro critico para el
procesamiento de formas basicas de aprendizaje
emocional (por ejemplo, miedo condicionado), y el
estudio funcional de sus estructuras en anfibios podria
sugerir como evoluciond esta capacidad (Laberge,
Mdhlenbrock-Lenter, Grunwal & Roth, 2006).

En el caso de los peces, la formacion del
telencéfalo durante la gestacién se produce por un
mecanismo de desarrollo embrionario distinto que en el
resto de los vertebrados (por eversion, en lugar de por
evaginacion como en los anfibios y todos los amniotas;
ver Papini, Salas y Muzio, 1999), por lo que las
estructuras cerebrales presentan una distribucion
diferente. Asi, en los peces, la region homoéloga a la
amigdala de los mamiferos se encuentra en el area
dorsomedial del telencéfalo.

Por otra parte, es importante sefialar que dos
estructuras de dos especies distintas pueden ser
homologas entre si, pero ello no significa que deban
cumplir la misma funcion, como lo demuestra el clasico
ejemplo de las extremidades superiores de las aves y de
los primates. Dicho en otras palabras, la condicion de
homologia no necesariamente lleva asociada una
equivalencia funcional. Esto implica que es necesario
estudiar la funcion de la amigdala en peces y anfibios,
sin asumir de entrada que sera idéntica a la de los
mamiferos.

Portavella y colaboradores (2003, 2004a, 2004b)
realizaron una serie de experimentos de escape y
evitacion en peces en los que se incluian animales con
lesiones en las regiones homologas al hipocampo y a la
amigdala, asi como ablaciones completas del
telencéfalo. Se observé gue las lesiones de las regiones
homoélogas a la amigdala y la ablacion total del
telencéfalo impedian la adquisicion de la conducta de
evitacion. Ademas, si eran practicadas luego de una
fase de adquisicién, los animales no mostraban
retencion de la conducta previamente adquirida. Por el
contrario, las lesiones hipocampales no interferian ni
con la adquisicion ni con la evocacién del aprendizaje
de escape y evitacion; a excepcion de cuando se
realizaba una version del entrenamiento conocida como
condicionamiento de huella o traza. En esta ultima
situacion, se deja transcurrir un tiempo entre la
aparicion del estimulo discriminativo de advertencia y
el estimulo aversivo. De esta manera, para poder
establecer la asociacion el animal debe poder estimar el
tiempo entre ambos eventos (una funcién generalmente
adjudicada al hipocampo en mamiferos). Por lo tanto,
estos primeros datos en peces sugieren que la region
homéloga de la amigdala cumpliria un papel
equivalente al de la amigdala de los mamiferos.

Por el momento, en nuestro laboratorio contamos
con datos preliminares que indicarian que la region
homologa de la amigdala de los anfibios (el striatum)
estaria implicada en el aprendizaje de evitacién pasiva.
Un estudio en el cual se entrenaron animales con
lesiones en esta region sugiere que los sujetos del grupo
lesionado, mostrarian un déficit en el aprendizaje de
evitacion pasiva. Lamentablemente, la cantidad de
animales entrenados hasta el momento no fue suficiente
para permitir la aplicacion de un andlisis estadistico, por
lo que estos datos preliminares deben esperar a que las
réplicas correspondientes confirmen la tendencia
observada (Puddington y Muzio, 2007). Por otro lado,
se estd completando otro estudio en el cual se
observaria una mayor actividad en la region
ventrolateral del telencéfalo de los sapos del grupo
experimental, con respecto a los del grupo control
(Puddington, lurman, Papini & Muzio, 2012). Es
posible que en los préximos afios consigamos recolectar
datos suficientes para establecer si esta region
homologa en los anfibios tiene tanta importancia como
la amigdala de los mamiferos para el aprendizaje
aversivo, y podremos asi avanzar sobre los sustratos
moleculares de este tipo de fendmenos.

4, Conclusiones

El estudio del aprendizaje aversivo en anfibios
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recién estd empezando. La investigacion de este tipo de
aprendizaje con mamiferos comenz6 tempranamente y
consiguié establecer protocolos de entrenamiento
consistentes 'y replicables. Gracias a ello hoy
disponemos de modelos detallados de las bases neurales
del condicionamiento aversivo. Y aunque falta mucho
aun por descubrir, los avances logrados son
asombrosos.

Como vimos, el establecimiento de los parametros
adecuados para observar el aprendizaje aversivo en
anfibios fue mas dificultoso. Sélo en el ultimo tiempo
se han conseguido avances significativos y, por lo tanto,
se trata de un fendmeno que aln no esta totalmente
caracterizado. Existen estructuras cerebrales en anfibios
que presentan homologia con estructuras bien
conocidas del cerebro de los mamiferos. Sin embargo,
como ya vimos, dos estructuras homoélogas no tienen
por qué cumplir la misma funcién. Mientras que so6lo
disponemos de datos preliminares acerca de la funcion
del area cerebral de los anfibios homéloga a la amigdala
de los mamiferos, los estudios sobre la region homéloga
al hipocampo (el pallium medial) se encuentran mas
avanzados. Se ha visto que al igual que ocurre en
mamiferos, lesiones en dicha regién afectan tanto a la
inhibicion de un aprendizaje previo (Muzio, Segura &
Papini, 1993; Papini, Muzio & Segura, 1995), como a la
habilidad para adquirir una tarea espacial (Daneri, 2010;
Daneri, Casanave & Muzio, en preparacion; Daneri y
Muzio, 2013). Sorprendentemente, a pesar de la
distancia evolutiva, el pallium medial y el hipocampo
son regiones homdlogas entre si que conservan
funciones comunes. Seria potencialmente esperable
encontrar que en anfibios la funcion de la region
homologa a la amigdala de los mamiferos también esté
conservada, mas aun si consideramos que el aprendizaje
de eventos aversivos tiene una gran importancia en la
supervivencia de un animal.

Los procedimientos de escape y evitacion y de
condicionamiento clésico de la respuesta del miedo han
sido propuestos frecuentemente como modelos de fobia
y estrés post-traumatico, respectivamente (Debiec,
Doyeére, Nader & LeDoux, 2006; Pérez-Acosta, 2005).
Se ha postulado que las personas que padecen una fobia
realizan conductas de evitacion que son las que impiden
que el individuo experimente la inocuidad del evento
temido, de la misma manera que lo haria un animal que
se encuentra en la fase de extincion de wun
procedimiento de escape y evitacién (Pérez-Acosta,
2005). Es evidente que los modelos no humanos de
fobias son versiones simplificadas que no cuentan con
el aspecto semantico del comportamiento humano. Sin
embargo, han sido sumamente Utiles tanto en el avance

de las técnicas de andlisis y modificacion de la
conducta, como en el desarrollo de medicamentos. Por
otra parte, en los Gltimos afios se ha puesto un especial
énfasis en el fendmeno de la reconsolidacion de la
memoria (Sweatt, 2010). Estudios sobre la memoria
traumatica en relacion con la plasticidad neuronal
mostraron que la combinacion de un antagonista del
receptor NMDA de glutamato (MK-801) con un
procedimiento conductual especifico, permitiria borrar
una traza de memoria de condicionamiento de miedo en
ratas (Lee, Milton & Everitt, 2006). Dejando de lado los
posibles debates éticos que esto pudiera generar, hay
gue destacar que estos estudios en animales pueden ser
el inicio de una préxima generacion de tratamientos
completamente distintos de los que hoy estan
disponibles.

El modelo anfibio es una versibn aln mas
simplificada que los roedores, ya que ademas de no
contar con el componente linglistico, tampoco posee
modulacién cortical. En los humanos, la informacién
sensorial llega a la amigdala por medio de dos caminos:
una via rapida, que pasa por el tdlamo, y una via mas
lenta que pasa por la corteza cerebral. Es decir, que la
informacién que primero se procesa es la que viene del
talamo (Li, Stutzmann & LeDoux, 1996). Los anfibios
constituyen un modelo de este circuito. Entender las
diferencias entre estas dos vias de procesamiento de la
informacién, es uno de los grandes enigmas del campo
de los miedos aprendidos (Sigurdsson, Doyere, Cain &
LeDoux, 2007). Esperamos entonces que el estudio de
grupos filogenéticamente antiguos como los anfibios
contribuya a encontrar estas respuestas.

La perspectiva evolutiva puede  parecer
reduccionista, lejana y poco relevante a quienes desean
comprender el comportamiento humano. Sin embargo,
como sefiala Edelman (2004), el cerebro humano no
surgid a partir de un disefiador inteligente que optimiza
cada una de las funciones que debe realizar, sino que es
producto de la evolucion, que posee una ldgica distinta.
Una parte de nuestro comportamiento refleja aspectos
de nuestro pasado filogenético, y resulta dificil entender
nuestra conducta sin tenerlo en cuenta. Quizas
tengamos que decir, parafraseando a Dobzhansky
(1964): “nada tiene sentido en psicologia, si no es a la
luz de la evolucion”.
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