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Capítulo 4

Aprendizaje y memoria espacial en 
anfibios: Consideraciones generales  
y aspectos evolutivos
Rubén N. Muzio,*◉◆

1 M. Florencia Daneri ◉◆ y María Inés Sotelo◉◆
2 3

1. Introducción

1.1. Evolución de los sistemas cognitivos cerebrales en vertebrados

La evolución del cerebro y el comportamiento de los 
vertebrados han sido entendidos tradicionalmente como 
una serie lineal de complejidad creciente, desde grupos 

“inferiores” a los grupos “superiores” (considerando en esta 
secuencia peces, anfibios, reptiles, aves y mamíferos). Es 
decir, los peces tendrían el cerebro más simple y primitivo, 
mientras que los mamíferos poseerían los más complejos y 
derivados. Se habría llegado a esta organización supuesta-
mente superior del cerebro de los mamíferos en sucesivos 
pasos o etapas evolutivas con la incorporación de nuevas 
estructuras neuronales, circuitos y mecanismos asociados 

*     E-mail: <rnmuzio@gmail.com>
◉     Grupo de Aprendizaje y Cognición Comparada. Laboratorio de Biología 
del Comportamiento, Instituto de Biología y Medicina Experimental 
(IBYME-CONICET), Vuelta de Obligado 2490, (1428) Buenos Aires.
◆     Cátedra de Biología del Comportamiento e Instituto de Investigaciones, 
Facultad de Psicología, Universidad de Buenos Aires (UBA), ARGENTINA.
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(Crosby & Schnitzlein, 1983; Deacon, 1990; Hodos & 
Campbell, 1969, 1990; MacLean, 1990; Papez, 1929). De 
acuerdo con este punto de vista, se pensaba por ejemplo que 
el cerebro de los peces actinopterigios estaba dominado por 
entradas sensoriales olfativas y, en consecuencia, el apren-
dizaje carecería de un papel importante, mientras que en el 
otro extremo, los mamíferos se caracterizarían por una mayor 
capacidad de aprendizaje, con un incremento de la plasti-
cidad y flexibilidad del comportamiento, asociado sobre todo 
con la incorporación y expansión de la neocorteza (Jerison, 
1973; MacLean, 1990; Papez, 1929; Romer, 1962).

Sin embargo, ha sido ampliamente demostrado que esta 
aproximación inicial a la evolución del cerebro, la conducta y 
la cognición en los vertebrados (anagenética y antropocéntrica) 
no sólo es insuficiente, sino también totalmente inadecuada. 
Esto fue así ya que, con el apoyo de evidencia paleontoló-
gica, se corroboró que los vertebrados no han evolucionado 
de forma lineal. Por lo tanto, la evolución de su telencéfalo 
no puede interpretarse como una serie lineal de complejidad 
creciente. En particular, durante la filogenia de los vertebrados 
se puede observar que las cuatro radiaciones principales para-
lelas (peces agnatos, condrictios y osteictios, y tetrápodos) han 
evolucionado independientemente (Carroll, 1988) y que el 
aumento del tamaño del telencéfalo y su diferenciación ocurre 
en todos los miembros de estas radiaciones, incluidos los peces 
y anfibios (Nieuwenhuys et al., 1998; Northcutt, 1995; North-
cutt & Kicliter, 1980; Salas, Broglio & Rodríguez, 2003).

El cerebro de los vertebrados muestra un notable 
rango de adaptaciones diversas y especializadas, como 
es evidente incluso en su morfología externa. El grado de 
variación también se hace evidente en las especializaciones 
comportamentales, las cuales se encuentran a través de una  
larga historia de ramificación y diversificación filética. Sin 
embargo, no todas las características del comportamiento y 
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sus bases neurales han cambiado necesariamente durante 
el curso de la evolución. Debido a que estas radiaciones 
comparten un ancestro evolutivo común, de la que todos 
estos grupos han heredado algunas de las características 
comunes de la organización del cerebro y de la conducta, los 
cerebros de los vertebrados vivientes son probablemente un 
mosaico de características tanto primitivas como derivadas 
(Nieuwenhuys et al., 1998; Northcutt, 1981, 1995; Wiley, 
1981). Así, la mayoría de la evidencia genética, neuroa-
natómica, neuroquímica, ontogenética, neurofisiológica y 
comportamental indica que existe un grado considerable de 
invariancia filética de la estructura y función en el cerebro 
de los vertebrados (Butler & Hodos, 1996; Nieuwenhuys  
et al., 1998; Northcutt, 1995). De esta forma, la evolución 
del cerebro de los vertebrados podría haber sido más conser-
vativa de la que en un principio se pensaba.

Un abordaje comparado del estudio de la cognición 
requiere del análisis de la evolución y el desarrollo de la 
conducta en relación con la evolución y el desarrollo del 
sistema nervioso asociado (Papini, 2009). Desde esta pers-
pectiva, el comportamiento y su desarrollo se explican 
principalmente desde un punto de vista funcional; esto es, 
como parte de un fenotipo que contribuye al éxito reproduc-
tivo de un individuo, siendo necesario estudiar los patrones de  
evolución del cerebro y la conducta como dos aspectos de un 
mismo fenómeno (Muzio, 2013; Papini, 2009). Los sistemas 
nerviosos simples tienen algunas propiedades comportamen-
tales propias, pero a su vez muchas otras que son comunes 
al funcionamiento de sistemas nerviosos más complejos. De 
esta forma, la organización del cerebro en los vertebrados 
presenta un patrón común que refleja la filogenia, en tanto 
que las variaciones estructurales que aparecen en cada 
grupo reflejan adaptaciones a modos de vida particulares 
(Papini, 2009).
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La metodología cladística derivada de la sistemática filo-
genética es esencial para estudiar la evolución de caracteres 
que, como el cerebro y la conducta, conservan un escaso 
registro fósil (Papini, Salas & Muzio, 1999). Probable-
mente, la razón más importante para estudiar los sistemas 
de aprendizaje y memoria mediante comparaciones entre 
especies es que éstos pueden ser una vía para comprender 
las complejas relaciones entre estructura y función; es decir, 
entre los patrones de conducta y los arreglos estructurales 
y de organización del sistema nervioso central que hacen 
posible tales conductas (Bingman, 1990). Sin embargo, para 
que esta estrategia comparativa sea consistente se requiere 
el análisis de una variedad suficiente de especies y grupos 
zoológicos, y realizar estudios en múltiples niveles de análisis 
(Nadel, 1990). Esto es especialmente cierto en el caso de la 
investigación sobre los mecanismos de comportamientos 
complejos (como la orientación y navegación espacial).  
Tales conductas son esenciales para la supervivencia y 
derivan en su mayor parte de procesos de aprendizaje (tanto 
apetitivos como aversivos).

1.2. El espacio y la cognición en los vertebrados: Aprendizaje y 
orientación espacial

La capacidad de orientarse y navegar en el espacio depende 
de una variedad de mecanismos cerebrales que codifican la 
información ambiental en múltiples marcos de referencia, 
centrados en las superficies receptivas, en la cabeza, el 
cuerpo, los objetos del mundo exterior, o en algunas caracte-
rísticas direccionales o espaciales más abstractas del entorno 
(Salas et al., 2003).

En términos generales, todos los animales necesitan 
desplazarse en el ambiente que ocupan para encontrar 
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recursos (por ejemplo, alimento o refugio), razón por la 
cual el valor adaptativo de esta habilidad está directamente 
relacionado con la supervivencia (Daneri & Muzio, 2013a). 
Durante las últimas décadas psicólogos, etólogos y neurobió-
logos han desarrollado una buena cantidad de proyectos de 
investigación para estudiar el aprendizaje espacial, demos-
trando que los mecanismos subyacentes a esta conducta son 
mucho más complejos y con mayor implicancia cognitiva 
que lo que se pensaba a mediados del siglo XX (Mackintosh, 
2002).

El aprendizaje espacial le otorga a un sujeto la capa-
cidad de recordar la localización de uno o más objetos en 
el ambiente que lo rodea. Si analizamos esta capacidad de 
aprendizaje espacial en vertebrados, varios estudios han 
demostrado que los mamíferos y las aves pueden utilizar 
diferentes estrategias para la orientación en el espacio 
basadas en múltiples sistemas de aprendizaje con el obje-
tivo de orientarse y luego retornar al propio territorio-hogar 
(López, Broglio, Rodríguez, Thinus-Blanc & Salas, 1999). A 
pesar de la importancia de los estudios comparativos para 
comprender la estructura y el funcionamiento del apren-
dizaje espacial y los sistemas de memoria en vertebrados 
(Bingman, 1992; Sherry & Schacter, 1987), sólo unos pocos 
estudios han analizado los mecanismos del aprendizaje 
espacial en vertebrados filogenéticamente más antiguos 
tales como peces (López et al., 1999), tortugas (Grisham 
& Powers, 1990; López, Vargas, Gómez & Salas, 2003) y 
anfibios (Lüddecke, 2003; Daneri, Casanave & Muzio, 2011, 
2015a; Sotelo, Bingman & Muzio, 2015).

En un ambiente natural los animales recorren grandes 
distancias para alimentarse, beber, migrar o encontrar 
parejas; deben conocer su territorio, sus límites, sus vecinos 
y cómo volver a su refugio. Esta información se tiene que 
almacenar por días o meses. La manera en que los animales 
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recorren el espacio (volando, caminando, nadando) y la 
información sensorial que utilizan para orientarse en él es 
muy variada, lo que refleja que dentro de lo que llamamos 
“aprendizaje espacial” está comprendida una gran variedad 
de mecanismos neurales y estrategias cognitivas (Daneri & 
Muzio, 2013a).

2. Estrategias de orientación en el espacio:  
Una breve aproximación teórica

2.1. Aprendizaje taxonómico vs. Mapa cognitivo

Una cuestión que siempre despertó interés es conocer cómo se 
adquiere el aprendizaje espacial. Según la visión de O’Keefe 
y Nadel (1978) en su libro “El hipocampo como un mapa 
cognitivo” (“The hippocampus as a cognitive map”), existe una 
clara diferencia entre lo que se considera aprendizaje espa-
cial “verdadero” (conducta basada en una representación 
exocéntrica del espacio o mapa cognitivo) y el aprendizaje 
taxonómico (basado en estrategias egocéntricas).

2.1.1. Aprendizaje taxonómico 

Es una forma de aprendizaje espacial que se basa en estrate-
gias egocéntricas del espacio, donde la atención está puesta 
en el propio animal y no en relaciones espaciales entre los 
elementos que lo rodean. A este aprendizaje taxonómico 
normalmente se lo divide en dos tipos: orientación y aprendizaje 
de guía.

Por orientación se entiende lo que generalmente se 
conoce como respuesta de giro; por ejemplo, una rata orien-
tándose en un laberinto a través de la ejecución de un giro 
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determinado (a la derecha o a la izquierda) en el punto de 
decisión (Mackintosh, 2002).

El sistema tradicional de orientación es el desarrollado 
en laberintos en T, siendo utilizado por muchos años en 
ratas, ratones, gusanos, lombrices y una gran variedad de 
otros organismos, incluyendo diferentes especies de anuros 
(Greding, 1971). En el caso de los experimentos llevados a 
cabo en anfibios por Greding (1971) se aplicaba una ligera 
descarga eléctrica a lo largo del eje de la T (corredor de 
salida) y en el brazo izquierdo. Los animales eran enfrentados 
a la elección de tomar a la izquierda (donde continuaba la 
descarga eléctrica) o a la derecha (donde no había descarga). 
Aunque los resultados mostraron mucha variabilidad, las 
seis especies de anuros estudiadas por Greding (sapos y 
ranas) manifestaron distintas capacidades de aprendizaje. 
Por otro lado, los experimentos de Brattstrom (1990) con el 
sapo Bombina orientalis demostraron que esta especie puede 
aprender rápidamente la respuesta en un laberinto en T, 
usando agua como reforzador en animales parcialmente 
deshidratados. En nuestro laboratorio, usando el sapo 
terrestre Rhinella arenarum se ha demostrado también que los 
sujetos son capaces de aprender una tarea de orientación 
en un laberinto en T con agua como reforzador, a la cual 
se accedía ejecutando siempre la misma respuesta de giro 
(a la derecha o a la izquierda, según el grupo de animales) 
(Daneri et al., 2011). Estos resultados concuerdan con expe-
rimentos previos en un campo abierto con ranas verdes 
(Rana calamitans), lo cual indica que estos animales pueden 
utilizar patrones motores memorizados para orientarse en 
el espacio (Adler, 1980). En ese último estudio se observó 
una gran regularidad en las trayectorias descriptas por los 
sujetos durante el recorrido en el laberinto, lo cual estaría 
indicando la memorización de caminos exitosos recorridos 
anteriormente para llegar hasta el reforzador.
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El aprendizaje por orientación brinda la capacidad 
de movilizarse en el espacio de manera rápida aún en 
condiciones donde no se disponga de otro tipo de claves 
ambientales (por ejemplo en la oscuridad donde no hay 
acceso a claves visuales). De manera que, desde el punto 
de vista evolutivo, no es sorprendente que esté presente en 
todas las especies que han sido evaluadas (Daneri & Muzio, 
2013a). Al observar este tipo de aprendizaje en peces y 
ratas, Ingle y Sahagian (1973) apoyaron una idea similar, 
sugiriendo que el movimiento decidido y rápido a través del 
terreno es importante para la búsqueda de protección del 
territorio propio cuando son amenazados por un predador.

En relación al fenómeno de orientación, cabe también 
mencionar el proceso llamado integración de recorrido 
(path integration). Éste se refiere a un proceso en el cual los 
animales mantienen un registro de su posición actual utili-
zando información interoceptiva, es decir, basada en su 
propio movimiento (Etienne, Maurer, Georgakopoulos & 
Griffin, 1999; Gallistel, 1990). La integración de recorrido 
ha sido demostrada en una amplia variedad de grupos 
animales, entre ellos, arácnidos, crustáceos, himenópteros, 
aves y mamíferos. Sin embargo, como los mecanismos de 
actualización de posición tienden a acumular errores, la 
integración de recorrido es una estrategia de navegación 
confiable solamente para recorridos cortos. Es por esto que 
la mayoría de los animales utilizan claves visuales externas 
para ubicarse a si mismos o a los objetivos en el espacio 
(Rodrigo, 2002).

El aprendizaje de guía involucra un cierto aprendi-
zaje acerca del entorno que rodea al sujeto. Por ejemplo, 
en la situación de aprendizaje de una rata nadando en un 
laberinto de Morris; si el animal puede ver la plataforma, 
nada directamente hacia ella para salir del agua. La plata-
forma se transforma así en un estímulo visual que se asocia  
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rápidamente con el escape del agua (Morris, 1981). Lo mismo 
sucede si la plataforma no está visible (pues está sumergida) 
pero tiene un banderín que indica directamente su posición 
(Roberts & Pearce, 1999).

Cuando la clave visual que el animal usa para loca-
lizar un objeto en el espacio es única y se encuentra muy 
cercana al objeto a la clave visual se la denomina faro o 
baliza (beacon). Los faros son objetos situados tan cerca del 
objetivo que los animales tienen que, simplemente, perci-
birlos para conocer su ubicación (Rodrigo, 2002). Cuando 
hay una clave visual que funciona como faro, los animales 
sólo tienen que localizarla y acercarse a ella para llegar  
al objetivo, este tipo de navegación es muy simple y ha sido 
observada en muchas especies, incluyendo anfibios. Por 
ejemplo, en un trabajo reciente hemos podido observar 
que el sapo terrestre Rhinella arenarum tiene la habilidad 
de utilizar una clave visual adyacente al reforzador como 
faro en un laberinto en cruz (Daneri et al., 2011). En peces, 
Ingle y Sahagian (1973) demostraron que los peces dorados  
(goldfish) pueden aprender a nadar en una dirección cons-
tante en relación a una determinada clave visual, dentro de 
un entorno pequeño, aun si se acercan al punto de decisión 
desde direcciones opuestas y que son capaces de alternar 
la dirección de los giros en los diferentes ensayos siguiendo 
al faro (Salas, Rodríguez, Vargas, Durán & Torres, 1996). 
Las tortugas también son capaces de utilizar una clave visual 
(López et al., 2001) para hallar el comedero con refuerzo en 
una tarea de campo abierto.

Este tipo de navegación es poco común en la naturaleza, 
ya que es raro hallar una clave visual que señale directa-
mente la posición de un objeto en el espacio. En general 
las claves visuales de referencia (landmarks) están lejanas al 
objetivo.
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2.1.1.1. El aprendizaje espacial como aprendizaje asociativo 

Tanto la respuesta de orientación como la respuesta de guía 
responden a los parámetros del aprendizaje asociativo: así 
como la respuesta de orientación puede ser descripta como 
una forma de condicionamiento instrumental, la respuesta 
de guía puede interpretarse como una forma de condicio-
namiento clásico o pavloviano (Mackintosh, 2002). Al ser 
estas dos formas de aprendizaje herramientas que los sujetos 
pueden utilizar para navegar en el espacio, consideramos 
que es válida su inclusión, a pesar de no ser consideradas 
por algunos autores como formas de aprendizaje espacial 
“verdadero”. Las propiedades de estos dos sistemas han 
sido ampliamente estudiadas en mamíferos (Nadel, 1991; 
O’Keefe & Nadel, 1978) y aves (Bingman, 1990; Bingman, 
Bagnoli, Ioalé & Casini, 1989), donde los sujetos rápida-
mente aprenden a resolver la tarea en cualquiera de las dos 
condiciones. Pero también en otros grupos de vertebrados, 
como por ejemplo los anfibios (Daneri et al., 2011, 2015a).

2.1.1.2. Efecto de la distancia en el aprendizaje de guía 

Como se mencionó previamente, el aprendizaje de guía 
responde a los parámetros del aprendizaje asociativo, y 
por ello cabe destacar el efecto que posee la distancia 
presente entre la clave que funciona como faro y el lugar 
que está señalando. Es bien conocido el efecto de la proxi-
midad temporal absoluta entre el estímulo condicionado 
(EC) y el estímulo incondicionado (EI) en un experimento 
de condicionamiento (Revusky, 1971). Normalmente, el 
condicionamiento mejora a medida que el intervalo entre 
EC y EI decrece (a pesar de que a intervalos muy pequeños 
el condicionamiento puede empeorar). Esto no debe  
sorprendernos, es de esperar que la contingencia espacial 
ente EC y el refuerzo tenga un efecto fuerte dado que la 
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función del condicionamiento es asociar eventos relacio-
nados causalmente (Mackintosh, 1983). Por ejemplo, en un 
estudio de supresión condicionada en ratas realizado por 
Testa (1975) se utilizó una luz como EC presentada en una 
pantalla de vidrio en el techo de la jaula o por debajo del 
piso de alambre. Esta luz servía como señal de presentación 
de un soplo de aire (puff), utilizado como reforzador, que se 
presentaba a través de dos orificios en la pantalla superior o 
inferior. Cuando la luz y el soplo de aire eran presentados en 
el mismo lugar, los dos desde arriba o desde abajo, el condi-
cionamiento se lograba mucho más rápido que si venían de 
lugares diferentes (Mackintosh, 1983). De manera paralela, 
en el campo del aprendizaje espacial se ha observado que 
el control adquirido por un único punto de referencia (una 
única clave visual o faro) es diferente dependiendo de su 
distancia relativa o proximidad espacial absoluta a la meta 
(Cheng, 1989; Spetch & Wilkie, 1994). Por ejemplo, en los 
experimentos típicos con laberintos acuáticos de Morris  
los puntos de referencia más cercanos son más relevantes 
para el animal y adquieren un mayor control sobre la 
navegación que los más lejanos. Los animales confían prefe-
rentemente en las claves visuales cercanas, la contingencia 
espacial favorece a las claves que están en el objetivo o 
muy cerca de él como las mejores predictoras de su loca-
lización, observándose que los animales con la clave visual 
ubicada más cerca de la plataforma aprenden la tarea más 
rápidamente (Chamizo & Rodrigo, 2004). Esto también 
fue observado en otros mamíferos. Por ejemplo, Milgram y  
colaboradores (1999) hallaron que el desempeño de perros 
en una tarea con una única clave visual disminuía cuando la 
distancia con la clave aumentaba. Como se describirá más 
adelante, este mismo efecto también fue observado en nuestro  
laboratorio trabajando con sapos de la especie Rhinella 
arenarum en un campo abierto (Daneri et al., 2015a). Este 
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fenómeno parece estar bastante generalizado, observándose 
también en invertebrados como las abejas (Cheng, Collett, 
Pickhard & Wehner, 1987).

2.1.2. Mapa cognitivo: Uso de configuraciones de dos o más claves 
visuales de referencia (landmarks) 

Si una rata en un laberinto de agua nada directamente hacia 
una plataforma visible, o tiene una clave visual directamente 
asociada a ella, no necesita conocer nada acerca de su ubica-
ción espacial en referencia al entorno experimental, sólo que 
ciertos movimientos de nado con una determinada dirección 
la acercan al objetivo. Para poder atribuirle a esa rata cierto 
conocimiento acerca del espacio que la rodea se deben modi-
ficar las condiciones experimentales (Mackintosh, 2002). Si 
a esa clave visual se le agregan otras distribuidas en el cuarto 
experimental, las ratas son capaces de nadar directamente 
hacia la plataforma localizada a 20 cm al norte de una clave 
visual, aún cuando esa clave visual sea simétrica y tanto 
ésta como la plataforma sean desplazadas por el laberinto 
a lo largo del entrenamiento (Roberts & Pearce, 1998). Esto 
implica que el animal ha aprendido no sólo la distancia, sino 
también la dirección, desde la clave a la plataforma. Según 
este enfoque, es allí entonces donde existe evidencia de un 
verdadero aprendizaje espacial (Mackintosh, 2002).

Las claves visuales de referencia o también llamadas land-
marks son objetos particulares de posición fija en el espacio, 
más lejanos de lo que se encuentra un faro, pero lo sufi-
cientemente cerca para proveer al animal de información 
acerca de la distancia que se encuentra del objetivo (Collett, 
Cartwright & Smith, 1986). El uso de claves visuales de 
referencia ha sido evidenciado en muchas especies, inclu-
yendo los invertebrados. Por ejemplo, en un estudio donde 
utilizaban abejas, Cartwright y Collett (1983) demostraron 
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que las mismas eran capaces de localizar una fuente de 
agua azucarada usando un cilindro negro como clave  
de referencia. También se obtuvieron los mismos resultados 
trabajando con gerbos (Collett, Cartwright & Smith, 1986). 
Fenton y colaboradores (1994) demostraron en un laberinto 
de agua que el mínimo de claves de referencia que las ratas 
necesitan para poder ubicar la plataforma es de dos claves 
(dos landmarks extra laberinto) y el aprendizaje fue muy 
similar cuando las ratas contaban con dos o con cuatro claves 
(claves redundantes). Con respecto a las relaciones entre las 
claves visuales de referencia cabe citar un estudio de Rodrigo 
y colaboradores (2006) con ratas entrenadas para hallar un 
objetivo señalado con una clave faro en presencia de otra 
clave visual de referencia ubicada cerca. Durante la fase de 
prueba la clave faro se fue alejando lentamente de la otra lo 
que generó un patrón de búsqueda en dirección a la clave de 
referencia, fenómeno conocido como generalización espa-
cial. La generalización espacial sugiere que ambos objetos 
fueron tenidos en cuenta durante el aprendizaje. Este fenó-
meno se ha registrado en aves, humanos y abejas (Tommasi, 
Chiandetti, Pecchia, Sovrano & Vallortigara, 2012).

Podemos decir entonces que los animales son capaces 
de utilizar varias claves ambientales de referencia para 
ubicar un lugar en el espacio, siempre y cuando esas claves 
mantengan una relación constante con esa meta. Tolman 
(1948) fue el primero en sugerir que los animales construían 
un mapa sofisticado del entorno que los rodea, al que llamo 
“mapa cognitivo”. Este mapa cognitivo es una construcción 
de gran flexibilidad y, una vez que el animal construye este 
mapa, es capaz de: trazar la ruta más corta hacia el objetivo 
desde distintos puntos de partida, planificar una ruta alter-
nativa si la que usa habitualmente está bloqueada, etc. Según 
O’Keefe y Conway (1978) ninguna clave de referencia parti-
cular o específica es necesaria para que el animal se localice 
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en su mapa, cualquier clave o grupo de claves de referencia 
(landmarks) pueden ser removidos sin evitar que las claves de 
referencia que quedan, en base a sus relaciones espaciales, le 
indiquen al animal su ubicación.

O’Keefe y Nadel (1978) aseguraban que la adquisición 
del mapa cognitivo estaba basada en procesos de apren-
dizaje no asociativo. Sin embargo, numerosas evidencias 
reunidas posteriormente han cuestionado esta afirmación. 
Por ejemplo, Chamizo (2002) y Prados y Redhead (2002) 
han documentado la presencia de numerosos fenómenos 
típicos del condicionamiento clásico e instrumental, como el 
bloqueo y el ensombrecimiento entre claves (Kamin, 1969; Pavlov, 
1927), en situaciones de aprendizaje espacial utilizando dos 
o más claves de referencia. En particular, Chamizo, Sterio y 
Mackintosh (1985) demostraron la presencia de estos fenó-
menos entre claves intra y extra laberinto en un dispositivo 
radial en ratas. Luego, Rodrigo y colaboradores (1997) 
y Sánchez-Moreno y colaboradores (1999) también los 
describieron entre claves visuales de referencia (landmarks) 
en un laberinto de agua en ratas. Estos fenómenos parecen 
estar presentes en otras especies, como en abejas (Cheng & 
Spetch, 2001), caracoles (Loy, Fernández & Acebes, 2006) y 
también en anfibios. En este último caso, en trabajos desa-
rrollados en nuestro laboratorio hemos observado bloqueo y 
ensombrecimiento entre landmarks en un campo abierto en 
el sapo Rhinella arenarum (Daneri & Muzio, 2013b; Daneri, 
Casanave & Muzio, 2015b).

Por otra parte, también se ha detectado la presencia del 
fenómeno de inhibición latente (Lubow, 1973) en un contexto de 
aprendizaje espacial. En un trabajo de Chamizo y Mackin-
tosh (1989) realizado con ratas y utilizando un laberinto 
elevado con distintos tipos de claves visuales tanto intra como 
extra laberinto, pudo demostrarse que la pre-exposición  
no reforzada a uno de los brazos del laberinto que tenía 
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sus paredes coloreadas retrasó la adquisición del aprendi-
zaje una vez que se introdujo en el mismo un reforzador. La 
Tabla 1 ilustra una serie de experimentos donde se obser-
varon estos fenómenos en distintas especies de grupos de 
vertebrados e invertebrados.

2.2. Uso de la geometría en la orientación espacial

Pueden surgir interpretaciones complementarias a las ante-
riores si se considera la posibilidad de que los animales estén 
respondiendo en base a la “geometría” del espacio (Cheng, 
2008; Cheng & Newcombe, 2005; Ratliff  & Newcombe, 
2008; Sheynikhovich et al., 2009). En ese caso, la geome-
tría estaría determinada por la disposición particular de los 
distintos elementos de cada ambiente en donde se desplaza 
el individuo. Un estudio reciente revela representaciones 
basadas en la visión como una posibilidad para resolver tareas 
de geometría (Cheung, Stürzl, Zeil & Cheng, 2008). Así, en 
un laberinto en T, por ejemplo, aún cuando una señal visual 
esté presente, la forma de T podría dominar la visión (y la 
elección de respuesta) en el punto de decisión, relegando la 
señal visual en sí misma a una importancia secundaria. En 
este sentido, O’Keefe y Conway (1980) mostraron resultados 
interesantes en ratas, encontrando que un grupo simple de 
puntos de referencia era tratado de forma distinta de una 
serie de puntos de referencia dispersos.

Existen varias teorías acerca de cómo se representa inter-
namente la información geométrica espacial y cuál es la que 
prevalece a la hora de navegar (Cheng et al., 2013; Chersi 
& Burgess, 2015; Sutton & Newcombe, 2014). Por ejemplo, 
Cheng (1986) describe a la geometría del espacio sencilla-
mente como la distancia entre puntos o líneas presentes 
en el ambiente. Teniendo en cuenta esta definición,  
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la geometría comprende por ejemplo la distancia entre 
dos arbustos en un ambiente dado, pero además la forma 
relativa que estos arbustos presentan (es decir, el contorno 
representado por sus ramas, la forma del tronco, etc.). En 
tanto que características como el color de las hojas del 
arbusto estarían clasificadas como claves visuales. Además 
de las anteriores, también se podrían considerar otro tipo de 
claves, como el aroma de las hojas (clave olfatoria). De esta 
forma, la geometría estaría representada en el sujeto como 
un módulo aparte de las claves, constituyendo la informa-
ción más estable del ambiente (es decir, la menos propensa 
a cambiar en el tiempo). Por ejemplo, la coloración de las 
hojas o su olor pueden variar de una estación del año a otra, 
pero es probable que la forma del arbusto y su distancia a 
otros arbustos se mantenga constante (para una explicación 
más detallada de esta teoría, denominada teoría modular, ver 
Cheng et al., 2013). En este sentido, retomando el ejemplo 
de las aves que se valen de su memoria espacial para recobrar 
su alimento con el paso de las estaciones, se ha compro-
bado que las mismas se guían mucho más por características 
menos sujetas a variaciones temporales, como la información 
geométrica dada por la ubicación relativa de los árboles o las 
montañas. Y a diferencia de otras especies emparentadas, 
estas aves no utilizan tanto las características puntuales de 
los objetos (Kamil & Balda, 1985).

Todas las teorías que analizan el uso de la geometría en 
la orientación espacial se basan en diferentes experimentos 
realizados en especies que van desde hormigas (Cheng et al, 
2009; Wystrach et al, 2011) hasta los humanos (Doeller & 
Burgess, 2008; Huttenlocher & Lourenco, 2007; Nardi et al., 
2013). Globalmente, estos estudios abarcan procedimientos 
donde los sujetos deben aprender a ubicar un lugar meta 
en un ambiente geométricamente polarizado (incluyendo 
también ensayos de prueba donde deben reorientarse de 



128 Estudios Contemporáneos en Cognición Comparada

acuerdo a cambios introducidos en las relaciones entre las 
claves de referencia espacial). Hasta el momento, dada la 
escasa cantidad relativa de estudios en este tema, hay dispa-
ridad en los resultados encontrados para distintos taxa y 
también entre las interpretaciones de esas evidencias. Debido 
a esta razón, se han propuesto distintas teorías para explicar 
la información obtenida sobre el uso de la geometría en la 
orientación espacial. Entre ellas, además de la citada teoría 
modular (Cheng, 1986), están las siguientes: (1) Teoría modular 
modificada (Lee & Spelke, 2010), que discute la distinción 
básica entre geometría y claves visuales comparando experi-
mentos realizados en laboratorio y en ambientes naturales, 
donde esta diferencia puede ser controvertida; (2) Teoría de 
imágenes coincidentes o View-matching approach (Stürzl et al., 
2008), que resalta las posibles similitudes y diferencias entre 
distintas especies en relación con la información contenida 
en imágenes panorámicas; (3) Teoría asociativa (Miller & 
Shettleworth, 2008), que enfatiza el fenómeno de compe-
tencia de estímulos en esta situación; (4) Teoría de combinación 
adaptativa (Cheng et al., 2007), que discute sobre aspectos 
de la ontogenia y el efecto de la experiencia; y (5) Teorías 
basadas en sustratos neurales (por ejemplo, Doeller & Burgess, 
2008; Sheynikhovich et al., 2009), en donde se analizan 
los circuitos neurales implicados en la navegación espacial 
(para una revisión detallada de estas teorías, ver Cheng  
et al., 2013).

En términos generales, dentro de estas aproximaciones 
teóricas se pueden distinguir dos corrientes diferentes. 
Primero, las teorías abstractas que modelan la representa-
ción de los sistemas de información ambiental (por ejemplo, 
la Teoría modular, la Teoría de imágenes coincidentes,  
o la Teoría asociativa). Segundo, las teorías que se basan en 
los sustratos neurales asociados a la navegación y generan a 
partir de ellos modelos predictivos (por ejemplo, la Teoría de 
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dos factores hipocampal-estriatal, Doeller & Burgess, 2008; 
y otra aproximación similar, la Teoría computacional de dos 
factores basada neuralmente, Sheynikhovich et al., 2009).

Básicamente, las teorías abstractas se diferencian de 
las teorías de base neural en que proponen modelos  
de utilización de la información espacial sin preocuparse de  
los sustratos neurales que almacenan dicha información. 
Por ejemplo, la citada Teoría modular de Cheng (1986) 
enuncia que la información geométrica se almacenaría en 
un módulo independiente del resto de las claves (sin esta-
blecer en qué circuitos se codificaría). Otro ejemplo es la 
Teoría asociativa, la cual propone (sin considerar tampoco 
sus bases neurales) que la utilización de uno u otro tipo de 
información estaría sujeto a la asociación entre estímulos 
(apoyándose en la Teoría de Rescorla y Wagner, 1972), y que 
la saliencia o ensombrecimiento dado entre un estímulo y 
otro generaría la preferencia a la hora de orientarse. Así, esta 
teoría predice que de acuerdo a cómo se presenten los estí-
mulos (en nuestro caso, la información de geometría y claves 
visuales), puede generarse bloqueo, ensombrecimiento o 
incluso facilitación del aprendizaje. Algunas modificaciones 
de esta teoría suponen un efecto adicional debido a la expe-
riencia del animal con cada tipo de información o al tamaño 
del ambiente.

En contraste, si consideramos por ejemplo el caso de la 
Teoría computacional de dos factores basada neuralmente 
(Sheynikhovich et al., 2009), se propone una utilización y 
codificación diferencial de dicha información de acuerdo 
a los circuitos neuronales intervinientes. La teoría supone 
que el animal se guía en el ambiente mediante dos estra-
tegias o mecanismos, uno egocéntrico y otro alocéntrico. 
El circuito egocéntrico dependería de un sistema llamado 
de taxón, que tendría su base neural en el núcleo estriado y 
codificaría información que depende del punto de vista del 
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sujeto (por ejemplo, seguir en línea recta hacia la imagen de 
una recompensa). En cambio, el circuito alocéntrico estaría 
relacionado con un sistema local que procesaría señales en 
las células de lugar del hipocampo, en las células de red  
de la corteza entorrinal y en células visuales (no identifi-
cadas), codificando la información como un “mapa” no 
dependiente del punto de vista del individuo. Ambos 
circuitos, de taxón y local, utilizarían información visual de 
una forma similar a la propuesta por la teoría de imágenes 
coincidentes: la similitud entre la imagen actualmente 
procesada y la imagen recordada de un objetivo sería lo que 
dirige el comportamiento motor. En este caso, la geometría 
y las claves serían detalles de la misma imagen y no módulos 
o aspectos separados (Sheynikovich et al., 2009).

Ahora bien, más allá de las diferencias encontradas en 
estas teorías en cuanto al almacenamiento o codificación de 
la información espacial, existe un alto consenso en que la 
mayoría de los vertebrados utilizan principalmente dos fuentes 
de información para orientarse: las claves visuales y la geometría 
del ambiente (ver Tabla 2). De acuerdo a cada enfoque teórico 
particular, estos dos tipos de información pueden almacenarse 
o no como informaciones independientes.

La utilización de uno u otro tipo de información es 
variable. Existen diferencias según: el grupo estudiado, las 
condiciones del entorno (por ejemplo, entornos pequeños vs. 
entornos amplios; ó ambientes rectangulares vs. ambientes 
circulares o irregulares), la experiencia del animal (animales 
jóvenes vs. animales adultos) (Brown et al., 2007; Ratliff  
& Newcombe, 2008; Twyman et al., 2013), y las citadas 
diferencias según las ecologías del comportamiento particu-
lares (como las aves con conductas especializadas, Bingman  
et al., 2003; Pravosudov & Clayton, 2002; o habilidades de  
navegación espacial en las hormigas del desierto, Cheng  
et al., 2014).
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Grupo Especies estudiadas / Referencias
Utilización 

de geometría
Utilización de 
claves visuales

Preferencia en conflicto

Mamíferos Ratas (Cheng, 1986; Gallistel, 
1990), murciélagos (Thiele 
& Winter, 2003), humanos 
(bebés o niños, Huttenlocher & 
Lourenco, 2007; Newcombe 
et al., 2010; y adultos, Doeller 
& Burgues, 2008; Sturz et al., 
2011)

Sí Sí Geometría

Aves Palomas (Bingman et al, 2006; 
Nardi & Bingman, 2007), 
pollitos (Pecchia & Vallortigara, 
2010)

Sí Sí Geometr ía  (c ier ta 
variación frente a las 
distintas ecologías del 
comportamiento)

Reptiles Tortugas (López et al, 2003) Sí Sí Geometr ía  (pocas 
evidencias)

Anfibios Sapo Rhinella arenarum (Sotelo 
et al, 2015)

Sí Sí Geometría

Peces Pez dorado Carassius auratus 
(Vargas et al, 2004; 2006)

Sí Sí Clave*

Invertebrados Hormiga Gigantiops destructor 
(Wystrach & Beugnon, 2009; 
Wystrach et al, 2011)

Sí?** Sí?** Evidencias que sugieren 
la utilización de un 
panorama amplio de 
bordes y contornos (más 
que claves específicas o 
posiciones geométricas 
particulares)

Tabla 2. Resumen de los principales resultados obtenidos en experimentos 
sobre el uso de la geometría y las claves visuales para orientarse en el ambiente 
en diferentes especies de varios grupos de animales. [Adaptado de Sotelo & 
Muzio, 2015]. 

12

*      Dentro de los vertebrados, este resultado en peces es opuesto a lo obser-
vado en todas las especies estudiadas de anfibios y amniotas (reptiles, aves y 
mamíferos).
**     Ver Teoría de imágenes coincidentes (View-matching approach) en hormigas 
(Cheng et al., 2013).
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Por último, es importante destacar que la comparación 
de animales que ocupan un nicho ecológico similar en 
diferentes hábitats puede brindar interesantes similitudes 
y diferencias que conforman el tema del presente trabajo. 
Por ejemplo, los estudios en animales invertebrados como 
las hormigas de la especie Gigantiops destructor (Wystrach et al,  
2011), muestran evidencias de otros tipos de procesamiento 
de la información espacial que no se corresponden exac-
tamente con los de los vertebrados. A diferencia de estos 
últimos, las hormigas parecen guiarse por claves visuales 
globales, como contornos del paisaje, más que por claves 
visuales puntuales o la geometría del ambiente. Estos 
resultados apoyan la mencionada Teoría de imágenes coin-
cidentes (View-matching approach), la cual propone que lo que 
guía a los animales es una imagen recordada del objetivo-meta 
donde el animal dirige su comportamiento, de manera que 
los pixeles de la imagen recordada concuerden exactamente 
con los de la imagen que observa (representación píxel a píxel). En 
este caso, no se habla de utilización de “geometría” ni de 
“claves visuales” ya que la imagen se considera como un 
todo (Cheng et al., 2013). Sin embargo, está en discusión si 
esta teoría se aplica también a otros representantes dentro 
de los vertebrados dado que existe información poco clara 
al respecto (Wystrach, 2009; Wystrach & Beugnon, 2009). 
De esta forma, no existe todavía un cúmulo de información 
disponible que permita determinar el grado de similitud o 
diferencia en el procesamiento de la información espacial 
entre invertebrados y vertebrados. Estas evidencias contra-
dictorias son las que dificultan por el momento el desarrollo 
de modelos generales de orientación espacial.
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3. Bases neurales del aprendizaje espacial

3.1. El hipocampo y su relación con la navegación en el espacio

Desde su asociación con el procesamiento de la memoria 
a partir del estudio en el paciente HM, que padecía una 
severa pérdida de memoria luego de una lesión quirúrgica 
en la formación hipocampal (Scoville & Milner, 1957), la 
relación entre hipocampo y funciones de memoria ha sido 
un importante área de investigación en las neurociencias 
cognitivas (Anderson et al., 2007). Con el descubrimiento de 
las llamadas células de lugar del hipocampo en la década del 
70 (O’Keefe & Dostrovsky, 1971), junto con la observación 
de que el daño hipocampal tenía efectos consistentes sobre 
la cognición espacial en particular, se incrementó el interés 
en analizar cómo la actividad neuronal en el hipocampo 
representa al espacio y cómo se utiliza esa representación 
para guiar los procesos de memoria y navegación. Aunque 
también hay que destacar que la información recogida 
sobre el papel del hipocampo en la cognición no está limi-
tada exclusivamente al espacio (para una revisión, ver Wood  
et al., 2000), el estudio del área hipocampal en relación a la 
orientación espacial ha ido en aumento y se ha extendido 
incluso a otras clases de vertebrados.

Es importante destacar aquí que la habilidad de orien-
tarse en el espacio es una característica compartida por 
todos los animales de las distintas clases zoológicas. Especies 
tan diversas como las hormigas y los humanos necesitan 
ubicarse en el ambiente donde habitan para acceder a los 
recursos que disponen en su entorno. La supervivencia y el 
éxito reproductivo dependen de manera directa de la capa-
cidad del animal para desplazarse y encontrar los recursos 
para luego, por ejemplo, llevarlos a su nido o volver a  
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encontrarlos, según el caso (Pravosudov & Clayton, 2002). 
Estas habilidades están directamente relacionadas a la 
capacidad de los animales para orientarse en el espacio y 
para reconocer señales del ambiente. El reconocimiento de 
señales se realiza a través de los sentidos, pero su integración 
en un gradiente espacial es aquello que depende en gran 
parte del área hipocampal (O’Keefe & Nadel, 1978). Así, en 
general, los animales no se desplazan de manera meramente 
azarosa, sino en un sentido determinado y siguiendo las 
características de un ambiente polarizado. La orientación en el 
espacio tiene sentido adaptativo para los animales y es quizás 
por ello que se encuentra tan conservada evolutivamente 
(Daneri & Muzio, 2013a; Muzio, 2013; Papini, 2009).

3.2. Similitudes y diferencias en la formación hipocampal y la 
navegación espacial en los vertebrados

Anatómicamente la formación hipocampal reside en el lóbulo 
temporal medial de los mamíferos y en la corteza dorsome-
dial de aves y reptiles (Figura 1). En los anfibios y peces, el 
área homóloga a la formación hipocampal se ha encontrado 
en el palio medial (también en la Figura 1), aunque en el 
caso de los peces teleósteos, el establecimiento de homolo-
gías se ve dificultado debido al proceso de eversión que sufre 
el telencéfalo durante el desarrollo que posiciona al palio 
medial en la zona lateral de los hemisferios (Papini et al., 
1999; Sotelo & Muzio, 2015).

La información disponible respecto del papel del hipo-
campo en la cognición espacial presenta una condición 
dual: aunque muchas características son comunes a especies 
pertenecientes a diferentes clases de vertebrados (es decir, 
que muestran un alto grado de conservación), también hay 
diferencias en la cognición, y en el volumen y composición 
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de la formación hipocampal entre especies cercanamente 
emparentadas, como por ejemplo, dentro del grupo las aves 
(Bingman et al., 2003). Al respecto, se puede enfatizar que 

Figura 1. Representación esquemática de cortes transversales compara-
tivos del telencéfalo mostrando la ubicación de la formación hipocampal 
y sus regiones homólogas en varias especies de los grupos de vertebrados 
más estudiados: Agnatha (Lampetra), Chondrichthyes (Squalus), Actinop-
terygii (Polypterus y Carassius), Amphibia (Rhinella), Reptilia (Podarois), Aves 
(Columba) y Mammalia (Rattus). Pd/Dl: Corteza Dorsolateral (peces); Pm: 
Pallium Medial (anfibios); Cm: Corteza Dorsomedial (reptiles); Hip: Hipo-
campo (aves y mamíferos). También se muestran otras áreas significativas: A: 
Amígdala; Pd: Pallium Dorsal; Pl: Pallium Lateral; Se: Septum; Str: Striatum; v: 
ventrículos. [Adaptado de Papini, Salas & Muzio, 1999].
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existe evidencia de que la selección natural ha producido el 
desarrollo de partes específicas relacionadas con la evolu-
ción de conductas especializadas. Uno de los ejemplos más 
llamativos es la diferencia en el volumen y la composición 
citoarquitectónica cerebral de aves que almacenan alimento 
y luego deben recuperarlo utilizando memoria espacial. La 
formación hipocampal de estas aves tiene un tamaño mayor, 
está compuesta por mayor número de células e incluso por 
tipos celulares diferentes que las de otras aves que no tienen 
este comportamiento (Papini et al., 1999).

La relación del hipocampo en los procesos de aprendizaje 
y memoria espacial aparece como una constante en todas 
las especies animales estudiadas (Broglio, Gómez, Durán, 
Ocaña, Jiménez-Moya, Rodríguez & Salas, 2005; Rodríguez, 
López, Vargas & Salas, 1998). Los osteíctios ancestrales que 
poblaron la tierra a principios del período Devónico (hace 
cerca de 400 millones de años), son ancestros comunes tanto de 
los peces actinopterigios actuales como de los sarcopterigios  
actuales (entre los que se incluyen los anfibios, reptiles, aves 
y mamíferos). Resultados de estudios en diversas especies 
sugieren que estos osteíctios ancestrales poseían un pallium 
o primordio hipocampal que se desarrolló como un sistema 
de navegación espacial que incluía mecanismos cerebrales 
y cognitivos especializados en el procesamiento de la infor-
mación espacial y en procesos de aprendizaje y memoria 
espacial, sistema que se ha conservado a lo largo de la filo-
genia (Broglio et al., 2005; Rodríguez et al., 1998). Aparte 
de las similitudes anatómicas, pueden encontrarse estrechas 
similitudes en cuanto a las funciones del hipocampo y el 
pallium hipocampal de todos los vertebrados. Además de los 
ejemplos mencionados anteriormente, numerosas eviden-
cias apoyan la participación del hipocampo de las aves y 
los mamíferos en el aprendizaje y la memoria espacial. En 
aves y mamíferos, la lesión de la formación hipocampal 
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causa deficiencias selectivas en la resolución de problemas 
espaciales cuando la localización de un lugar requiere la 
codificación de relaciones recíprocas con un conjunto de 
claves visuales de referencia (landmarks), pero no cuando 
es necesario acercarse a una única clave (faro o beacon), o 
cuando discriminaciones no espaciales le permiten al animal 
alcanzar la meta (Salas, Broglio & Rodríguez, 2003). O’Keefe 
y Conway (1980) estudiaron en ratas los efectos de una 
lesión en el fornix (entrada de información al hipocampo) 
y observaron que estos animales tenían severamente dismi-
nuida su capacidad de orientarse en el espacio (laberinto en 
cruz con cuatro claves de referencia). Sin embargo, obser-
varon que si las claves se hallaban conglomeradas cerca del 
brazo reforzado no tenían problemas en orientarse. Estos 
hallazgos sugirieron que dicha conglomeración de claves 
les permitía a los animales utilizar una estrategia alterna-
tiva al “mapa cognitivo” para localizar el brazo reforzado, 
posiblemente utilizando un aprendizaje de guía taxonómico 
que no fue afectado por la lesión. Siguiendo con esta lógica, 
Eichenbaum y colaboradores (1990) hallaron que las ratas 
con lesión en fimbria-fornix no presentaban problemas en 
su desempeño en un laberinto de agua si comenzaban todos 
los ensayos desde el mismo punto de partida, permitiendo 
una orientación mediante una estrategia taxonómica de 
guía hacia la plataforma; pero que sufrían un impedimento 
durante el procedimiento estándar donde se ubicaba a las 
ratas en la pileta en diferentes posiciones en cada ensayo, lo 
que requería de un aprendizaje flexible de las relaciones entre 
claves alrededor de la pileta (Hodges, 1996). Los hallazgos de  
que las lesiones hipocampales afectaban el desempeño  
de los animales en tareas que implicaban el uso de múltiples 
claves de referencia, pero no en tareas con clave única o faro 
sugirieron que las tareas involucraban procesos diferentes 
(Hodges, 1996).
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En los distintos grupos de vertebrados las habilidades de 
aprendizaje espacial parecen estar asentadas en mecanismos 
neurales homólogos: como el hipocampo en aves y mamíferos, 
la corteza medial en los reptiles es crítica para las habilidades 
de mapeo cognitivo y, de manera similar, el pallium lateral 
de peces, el presunto homólogo del hipocampo de amniotas, 
está selectivamente involucrado en la cognición espacial 
(Salas et al., 2003). Así, en peces y reptiles, el sustrato neural 
involucrado en el aprendizaje espacial podría corresponder 
a estructuras telencefálicas homólogas al hipocampo: el 
pallium lateral y medial, respectivamente (López et al., 2003; 
Papini et al., 1999; Muzio, 2013). Evidencia experimental 
reciente indica que la corteza medial de los reptiles posee 
una función central en la cognición espacial. Por ejemplo, 
el volumen relativo de la corteza medial es mayor en espe-
cies de lagartijas que forrajean activamente en búsqueda 
de presas en comparación con aquellas especies con estra-
tegias de forrajeo más pasivas (Day, Crews & Wilczynski,  
1999). Las lesiones en la corteza medial producen una defi-
ciencia severa y selectiva en el uso de múltiples claves de 
referencia en tortugas pero, al igual que con las lesiones en 
hipocampo, no se ve afectado el uso de estrategias taxonó-
micas para alcanzar la meta (Grisham & Powers, 1990). Así, 
el efecto del daño en la corteza medial de tortugas y en el 
hipocampo de aves y mamíferos son sorprendentemente 
similares no sólo en relación a las funciones que se ven 
disminuidas, sino también en relación a los procesos que no 
se ven afectados (Salas et al., 2003).

En una investigación en humanos, Maguire y cola-
boradores (2006) detectaron cambios morfológicos en 
participantes cuyo trabajo estaba asociado con una expe-
riencia intensiva en navegación espacial. Así, hallaron que 
en los cerebros de los taxistas londinenses experimentados 
la región posterior del hipocampo era significativamente 
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mayor que en los sujetos control. Es más, encontraron que 
el volumen hipocampal correlacionaba positivamente con 
la cantidad de tiempo que habían trabajado como taxistas. 
Una posible interpretación de estos resultados es que se 
pueden dar cambios morfológicos en la región posterior del 
hipocampo en personas con alta dependencia de sus habili-
dades para desplazarse en el espacio (Good, 2002).

3.3. Los anfibios en la evolución de la cognición y sus bases 
neurales

Desde la perspectiva de la evolución cerebro-conducta, los 
anfibios son un grupo crucial dentro de los vertebrados pues 
representan la transición desde el agua a la tierra y todas las 
consecuencias que dicha transición generó en la organiza-
ción cerebral. Si bien hay estudios morfológicos acerca de 
la anatomía del sistema nervioso en anfibios (por ejemplo, 
Moreno & González, 2004; Northcutt, 1974, Northcutt & 
Kicliter, 1980, Northcutt & Ronan, 1992), es sorprendente 
entonces la escasa información con la que se cuenta acerca 
de la organización del cerebro de los anfibios en relación 
a sus capacidades de comportamiento en general, y con el 
aprendizaje y la memoria en particular (Muzio, 1999, 2013; 
Daneri & Muzio, 2013a; Sotelo & Muzio, 2015).

Dada la importancia evolutiva de los anfibios en la 
comprensión de las relaciones entre la estructura del sistema 
nervioso y el comportamiento, hemos desarrollado en 
nuestro laboratorio una amplia serie sistemática de trabajos 
que han permitido recolectar una buena cantidad de infor-
mación acerca de las capacidades de aprendizaje (tanto 
apetitivas como aversivas) de una especie de anfibio anuro, 
el sapo terrestre Rhinella arenarum (ver por ejemplo, Daneri 
& Muzio, 2013b; Daneri et al., 2007, 2011, 2015a; Muzio, 
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1999, 2013; Muzio et al., 1992, 1993, 1994, 2006, 2011; 
Papini et al., 1995; Puddington et al., 2013; Sotelo et al., 
2015). El conjunto de resultados obtenidos han permitido 
resaltar el papel que tienen los anfibios en el entendimiento 
de los mecanismos neurales básicos que subyacen a diversos 
fenómenos de aprendizaje en todos los vertebrados.

3.4. El cerebro de los anfibios y sus homologías: el papel del 
pallium hipocampal

Como hemos visto, a nivel comparativo el cerebro de 
grupos filogenéticamente antiguos (como peces y anfibios) 
no presenta neocorteza, mostrando así una organización 
más simple que en mamíferos. En particular, la estructura 
cerebral de los anfibios muestra las subdivisiones básicas 
del telencéfalo de los vertebrados, pero sin neocorteza 
(Figura 2).

En el sapo Rhinella arenarum, como en todos los anfibios, 
la porción dorsomedial de su cerebro anterior, llamada 
pallium medial, generalmente se asemeja al hipocampo 
encontrado en los vertebrados plenamente terrestres (de 
hecho, vulgarmente se lo describe como “primordium hipo-
campal”). Lo propio ocurre con la porción ventrolateral, 
llamada striatum (incluyendo a sus principales componentes 
amigdaloides o “sistema amígdalo-striatal”), que se sugiere 
semejante a la amígdala de los mamíferos. Es importante 
señalar aquí que en ambos casos: (a) existe un consenso 
generalizado acerca de la homología de estas regiones en 
base a evidencia anátomo-fisiológica y neuroinmunohisto-
química; a pesar que (b) la organización citoarquitectónica 
de cada región carece de la complejidad anatómica encon-
trada en los demás grupos terrestres, al menos basada en 
sus tipos celulares y su distribución (para homología Pallium 
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medial-hipocampo ver: Contestabile et al., 1990; North-
cutt, 1974; Northcutt & Kicliter, 1980; Northcutt & Ronan, 
1992; Walaas, 1983; para homología Striatum-amígdala: 
Moreno & González, 2004; Wilczynski & Northcutt, 1983). 
Así, se sumó numerosa evidencia de áreas homólogas en 
todas las principales subdivisiones cerebrales, reconocidas 
a partir de patrones comunes de expresión de numerosos 
genes del desarrollo (para las dos áreas mencionadas, ver 
González & Northcutt, 2009; Martínez-García et al., 2012;  
Medina et al., 2011; Moreno & González, 2006, 2007; Morona  
et al., 2011; Wulliman & Rink, 2002).

Figura 2. Izquierda: Vista dorsal del cerebro del sapo Rhinella arenarum. 
La flecha señala la posición de la sección transversal mostrada en el sector 
derecho. Derecha: Corte transversal (x50) del telencéfalo de Rhinella 
arenarum. La línea peduncular de la zona limitante medial (ZLM) termina en 
un área relativamente más blanca que separa el pallium medial (PM) de la 
parte más ventral del telencéfalo. Las áreas se distinguen por zonas donde 
disminuye la densidad de somas celulares. BO, bulbos olfatorios; BR, bulbo 
raquídeo; C, cerebelo; D, diencéfalo; LO, lóbulos ópticos o tectum; PL, pallium 
lateral; PM, pallium medial; SM, Septum medial; ST, striatum; T, telencéfalo; 
VL, ventrículos laterales; ZLM, zona limitante medial; IIIv/IVv, tercer/cuarto 
ventrículo; V/VII-VIII/IX-X, pares de nervios craneanos. [Fotografía y dibujo 
Rubén N. Muzio].



142 Estudios Contemporáneos en Cognición Comparada

4. Navegación y aprendizaje espacial en anfibios

Los estudios naturalistas de la conducta migratoria de los 
anfibios parecerían sugerir que pueden utilizar diferentes 
estrategias de orientación y aprendizaje espacial, en su 
mayoría similares a aquellas observadas en mamíferos. En 
este sentido, los movimientos de los anfibios están gene-
ralmente guiados por una conducta destinada a elegir la 
distancia más corta hacia la meta a fin de minimizar el riesgo 
de predación y deshidratación (Daneri & Muzio, 2013a).

En términos generales, la información disponible acerca 
de la navegación y orientación en el espacio para el grupo de 
los anfibios es escasa y corresponde a estudios aislados sobre 
aspectos diversos (Adler, 1980; Brattstrom, 1990; Crane & 
Mathis, 2011; Muzio, 2013; Sinsch, 2006). En los últimos 
años hemos iniciado en nuestro laboratorio un estudio siste-
mático de la capacidad de orientación espacial de los sapos, 
demostrando que estos animales pueden utilizar la infor-
mación brindada por claves visuales ambientales, así como 
también a través de información propioceptiva.

4.1. Distintos procedimientos utilizados en estudios de aprendizaje 
espacial en anfibios y sus bases neurales

A continuación se describen distintos procedimientos que 
se han desarrollado en nuestro laboratorio utilizando el 
sapo Rhinella arenarum para estudiar diversos aspectos del 
aprendizaje y la memoria espacial, así como alguno de los 
mecanismos neurales subyacentes.

En primer término, describiremos el aprendizaje espacial 
en un laberinto en cruz, donde se corrobora que el pallium 
medial (área homóloga al hipocampo de mamíferos) juega 
un papel funcional esencial en la extinción de la respuesta 
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previamente aprendida, tanto de giro como de guía (Daneri 
& Muzio, 2015; Daneri et al., 2011). En segundo término, el 
aprendizaje espacial en una arena circular, donde también 
está implicada la activación del pallium medial mediando la 
repuesta de orientación en al ambiente (Daneri et al., 2015a; 
Daneri, Puddington & Muzio, 2012). En último término, el 
aprendizaje espacial de geometría en una arena rectangular, 
en donde además del pallium medial estaría implicado el 
pallium dorsal (área homóloga al cuerpo estriado de mamí-
feros), región que cumpliría un importante papel funcional 
en el procesamiento de claves visuales (Sotelo et al., 2015; 
Sotelo, Daneri, Bingman & Muzio, 2015).

4.1.1. Aprendizaje espacial en un laberinto en cruz: Respuesta de giro y 
de guía

En esta serie experimental (Daneri et al., 2011) se entrenaron 
sapos en un laberinto de cuatro brazos en cruz (plus maze). 
En cada ensayo de entrenamiento fueron utilizados sólo tres 
brazos en un arreglo espacial en T, usando un brazo como 
partida (alternado azarosamente entre dos opuestos posibles) 
y los otros dos brazos como potenciales metas. Cada brazo 
meta contenía un recipiente con agua (en el brazo refor-
zado el animal tenía acceso al agua, en el brazo no reforzado 
una rejilla metálica impedía que el animal acceda al agua en 
el recipiente). El procedimiento general de entrenamiento 
consistía en una sesión diaria de tres ensayos cada una.

En un primer estudio sobre los mecanismos que actúan en 
el aprendizaje de giro, se entrenaron tres grupos de sapos según la 
respuesta de giro que debían efectuar para localizar el brazo 
meta con la recompensa: Giro derecha, Giro izquierda y  
Control. Los sapos recibieron 20 sesiones de adquisición  
y luego otras 10 sesiones de reversión. En esta segunda fase 
el recipiente con agua fue ubicado en la dirección opuesta 
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desde el punto de partida. Los resultados obtenidos (Figura 
3) muestran que estos animales son capaces de desplazarse 
en el espacio utilizando estrategias de giro (repetir patrones 
motores exitosos para acceder a una determinada meta en 
el espacio). Además, esta respuesta es rápidamente inver-
tida (etapa de reversión), lo cual indica que los animales han 
aprendido una regla que pueden aplicar a una nueva condi-
ción generando una tasa de aprendizaje más rápida.
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Figura 3. Porcentaje de respuestas correctas de tres grupos de sapos (Giro 
Derecha, Giro Izquierda y Control) durante la fase de adquisición (sesiones 1 a 
20) y de reversión (sesiones 21 a 30). Cada punto representa el desempeño de 
cada grupo en una sesión diaria. [adaptado de Daneri et al., 2011].

Además, en un experimento adicional se observó que 
la actividad del área homóloga al hipocampo, el pallium 
medial, es fundamental para este tipo de aprendizaje (Daneri 
& Muzio, 2015). En este caso, los animales lesionados en el 
pallium medial fueron incapaces de aprender a orientarse en 
el espacio usando una respuesta de giro (Figura 4a).

Aunque la importancia relativa de las fuentes de entrada 
intra y extra-hipocampal para la conducta espacial en 
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mamíferos aún no ha sido totalmente clarificada (siendo a 
veces contradictoria), existe información sobre los efectos de 
la inactivación permanente o momentánea del hipocampo 
en la navegación espacial (O’Reilly et al., 2014). En este 
sentido, el resultado observado en anfibios del deterioro del 
aprendizaje de giro después de la lesión del pallium medial 
revela una diferencia con lo observado en mamíferos, donde 
la repuesta de giro parece ser independiente de la integridad 
del hipocampo (Kesner, Bolland & Davis, 1993: Packard & 
McGaugh, 1996). Es más, la ausencia de un sistema hipo-
campal funcional, genera que los sujetos dependan en su 
desempeño exclusivamente de la información provista por 
señales visuales locales (Fukuda et al., 2002; McDonald & 
White, 1993, 1994; Packard & McGaugh, 1992, 1996).
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Figura 4a. Porcentaje de respuestas correctas de tres grupos de sapos durante 
la adquisición de una repuesta de giro: Lesión Pallium Medial (animales con 
lesión bilateral del pallium medial), Control Intacto (animales sin intervención 
quirúrgica) y Control Sham (animales con operación simulada). Cada punto 
representa el desempeño de cada grupo en una sesión diaria. [Daneri & Muzio, 
2015].
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Por otra parte, en otro estudio hemos observado que los 
sapos son capaces de desplazarse en el espacio utilizando 
estrategias de guía, con claves visuales intralaberinto cercanas 
al reforzador (Daneri et al., 2011) o con múltiples claves 
visuales distales extralaberinto (datos aún no publicados). 
En particular, en un experimento que analizaba el papel 
del pallium medial en una repuesta de guía usando claves 
visuales proximales, se observó que los animales lesionados 
en esta área perdían la capacidad de orientarse y de anticipar 
la presentación del refuerzo en una determinada ubicación 
en el espacio señalada por claves locales (Figura 4b; Daneri 
& Muzio, 2015).
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Figura 4b. Porcentaje de respuestas correctas de tres grupos de animales 
entrenados durante la adquisición de una repuesta de guía con claves proxi-
males: Lesión Pallium Medial, Control Intacto y Control Sham. Cada punto 
representa el promedio de todos los animales del grupo para esa sesión. 
[Daneri & Muzio, 2015].

Este resultado apoya la idea de que el pallium medial de 
los anfibios participa en la regulación de esta estrategia básica 
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de guía en el espacio con claves proximales. En este sentido, 
la información disponible en mamíferos es contradictoria. 
Por un lado, hay estudios que muestran que el aprendizaje 
espacial con claves visuales locales no se ve afectado por la 
lesión del hipocampo (Albasser et al., 2013; Dumont et al., 
2015; Eichenbaum et al., 1990; Vorhees & Williams, 2014), 
aunque otras investigaciones indicarían un deterioro en el 
desempeño después de un daño hipocampal (Clark et al., 
2007; Nunn et al., 1991, 1999; Save & Poucet, 2000).

Globalmente, los resultados obtenidos hasta el momento 
con anfibios lesionados en del pallium medial en aprendizaje 
espacial en un laberinto en cruz (que muestran un deterioro 
tanto la respuesta de giro como la de guía), sugieren que esta 
región presentaría una equivalencia funcional parcial con 
el hipocampo de los mamíferos. Sin embargo, para profun-
dizar el entendimiento de esta relación será necesario que se 
desarrollen a futuro más estudios que registren información 
funcional comparativa del hipocampo en mamíferos.

4.1.2. Aprendizaje espacial en una arena circular: Efecto de la distancia 
entre claves visuales, Bloqueo, Ensombrecimiento e inhibición latente

En este caso, se entrenaron sapos en una arena circular a fin 
de estudiar en anfibios el efecto de la distancia entre claves 
visuales de referencia y revisar, además, la presencia de tres 
fenómenos básicos de aprendizaje: el bloqueo, el ensombre-
cimiento y la inhibición latente entre claves visuales. Estos 
fenómenos han sido ampliamente observados en varios 
grupos de vertebrados, incluyendo mamíferos, y sólo recien-
temente demostrados en anfibios en nuestro laboratorio 
(Daneri & Muzio, 2013b; Daneri et al., 2015b).

Para el estudio del efecto de la distancia entre claves 
visuales, se realizó un experimento donde se entrenaron tres 
grupos de sapos: en el primero la clave visual estaba justo 
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por encima del reforzador, en el segundo estaba a 10 cm y 
en el tercero a 30 cm de distancia. Los resultados mostraron 
que la tasa de aprendizaje decaía a medida que la distancia 
aumentaba, con diferencias significativas entre grupos en 
el número de sesiones de entrenamiento necesarias para 
alcanzar el criterio de aprendizaje (Daneri et al., 2015a).

Respecto del análisis de los fenómenos básicos de apren-
dizaje, en primer lugar se realizó una serie de experimentos 
que permitió determinar por primera vez la existencia de 
los fenómenos de bloqueo y ensombrecimiento en anfibios. 
En el aparato experimental (arena circular) se ubicaron 
cuatro recipientes de acrílico distribuidos en cruz contra las 
paredes laterales, donde sólo uno permitía acceso a la recom-
pensa (agua). En las paredes internas de la arena circular se  
ubicaron distintas claves visuales para que los animales  
se orientaran.

En el experimento de Bloqueo, en una primera etapa de 
entrenamiento el grupo experimental tenían el recipiente 
reforzado, o pileta, señalada por una sola clave visual pegada 
sobre la pared de la arena circular sobre el recipiente refor-
zado. En una segunda etapa se agregó otra clave visual (la 
clave a bloquear). A los sujetos del grupo control sólo se les 
administró esta segunda etapa, donde la pileta recompensada 
siempre estaba señalada por las dos claves visuales ubicadas 
sobre el recipiente reforzado. Los resultados de los ensayos 
de prueba revelaron que en los animales del grupo experi-
mental, el entrenamiento previo con una sola de las claves 
visuales bloqueó la asociación del refuerzo con la otra clave 
(reflejado por un menor porcentaje de respuestas correctas) 
cuando, en la segunda fase del experimento, ambas claves 
fueron presentadas simultáneamente señalando la posición 
del refuerzo (Daneri & Muzio, 2013b).

En el experimento de Ensombrecimiento, los animales 
experimentales tenían la pileta reforzada señalada por las 
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dos claves visuales pegadas sobre la pared de la arena: la 
primera, ubicada a 10 cm a la derecha de la pileta refor-
zada (denominada clave cercana) y la segunda, colocada 
aproximadamente a 70 cm a la izquierda sobre la pared que 
estaba entre la pileta contigua y la opuesta (denominada 
clave lejana). Los animales del grupo control tenían la pileta 
reforzada señalada por sólo una clave visual lejana (ubicada 
también a la izquierda, sobre la pared que estaba entre la 
pileta contigua y la opuesta a la pileta reforzada). Luego 
de la adquisición, los resultados de los ensayos de prueba 
indicaron que la ubicación de una clave visual localizada 
lejos del refuerzo fue ensombrecida por la presencia de una 
clave cercana. Efectivamente, en los animales del grupo 
experimental el estímulo lejano no adquirió ningún valor 
predictivo, mostrando un bajo porcentaje de respuestas 
correctas ante el mismo en los ensayos de prueba (Daneri & 
Muzio, 2013b).

Finalmente, abordamos el estudio del fenómeno de Inhi-
bición Latente en anfibios. Al igual que en los experimentos 
de bloqueo y de ensombrecimiento, en estos estudios se reali-
zaron en una arena circular, usando agua como recompensa 
y usando sobre las paredes internas de la arena distintas 
claves visuales cercanas a la pileta reforzada para que los 
sapos se orientaran. Los animales del grupo pre-expuesto 
tuvieron 5 sesiones previas al entrenamiento, en las que 
se presentaba una clave visual sin reforzador. Luego, en el 
entrenamiento posterior esta clave visual señalaba la recom-
pensa. Al comparar el número promedio de sesiones hasta 
lograr el aprendizaje de este grupo pre-expuesto respecto 
de otro grupo no pre-expuesto, se observó que los animales 
del grupo pre-expuesto necesitaron más sesiones de entre-
namiento para llegar a la asíntota de aprendizaje. Por lo 
tanto, la preexposición a la clave visual (exposición no refor-
zada del estímulo) retrasó significativamente la adquisición, 
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demorando la asociación de este estímulo con el reforzador 
(Daneri et al., 2015b).

Globalmente, el conjunto de resultados anteriores sugiere 
que el bloqueo, el ensombrecimiento y la inhibición latente 
entre claves son fenómenos presentes en un amplio grupo de 
seres vivos. El hallazgo por primera vez de estos fenómenos 
de aprendizaje en anfibios se suma a los resultados previos 
en otros grupos de vertebrados y apoya la idea de un origen 
evolutivo temprano para los mismos.

4.1.3. Aprendizaje espacial en una arena rectangular: el caso de la 
Geometría

Como vimos, existe una amplia evidencia de la utilización 
de geometría y claves visuales en distintas especies de grupos 
de vertebrados, como mamíferos (e.g., ratas, Cheng, 1986; 
Gallistel, 1990; humanos, Newcombe et al., 2010; Sturz  
et al., 2011), aves (e.g., palomas, Bingman et al., 2006; Nardi 
& Bingman, 2007; pollitos, Pecchia & Vallortigara, 2010), y 
peces (e.g., pez dorado, Vargas et al., 2004, 2006). También 
aparece alguna evidencia en tortugas (López et al., 2003). 
Pero sólo en el último tiempo se ha incorporado información 
acerca del grupo de los anfibios a partir de los estudios reali-
zados en sapos en nuestro laboratorio (Sotelo et al., 2015).

En general, el abordaje comparado del aprendizaje de 
geometría se enfoca en uno de los paradigmas más estudiados 
en los vertebrados, el cual analiza la utilización de información 
geométrica y de información de clave en un ambiente de forma 
rectangular con una clave visual distintiva, y posterior-
mente evalúa mediante una prueba la preferencia por uno 
u otro tipo de información. Los resultados encontrados para 
reptiles, aves y mamíferos (grupos amniotas y plenamente 
terrestres) bajo el presente paradigma de comportamiento 
indican que para orientarse estos grupos son capaces de 
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utilizar tanto la geometría como las claves visuales, pero que 
prefieren la geometría cuando los dos tipos de información 
se hallan en conflicto (Bingman et al., 2006; Cheng, 1986). 
Dentro del grupo de los peces, también se ha revelado la 
utilización tanto de información de geometría como de clave 
en estudios realizados en peces dorados, pero a diferencia de 
los resultados en amniotas, la preferencia frente al conflicto 
es por la información de clave visual (Vargas et al., 2004). 
El análisis de la actividad neural en todos estos grupos 
estudiados (evaluados a través de técnicas como lesiones 
cerebrales o tinciones neurohistológicas postmortem), revela 
que el procesamiento de la información de la geometría del 
espacio y las claves visuales dependería del área hipocampal 
(Bingman & Sharp. 2006; Bingman et al., 2003, 2006, 2009; 
Vargas et al., 2006).

Teniendo en cuenta estos antecedentes, hemos desarro-
llado recientemente un estudio en anfibios acerca del uso de 
la información geométrica y de claves visuales para navegar 
en el espacio, analizando también sus bases neurales.

Empleando un dispositivo rectangular similar al utili-
zado para los otros grupos de vertebrados y usando agua 
como recompensa, hemos estudiado si el sapo terrestre 
Rhinella arenarum también es capaz de codificar la informa-
ción geométrica y de claves visuales para navegar hasta una 
ubicación meta (Sotelo et al., 2015). Se entrenaron sapos 
en dos condiciones: una arena rectangular blanca (grupo 
Sólo Geometría) o en la misma arena con un panel remo-
vible con rayas de color horizontales en una de las paredes 
angostas de la arena (grupo Clave-Geometría). Se utili-
zaron cuatro piletas con agua en cada una de las esquinas 
de la arena, pero sólo había agua accesible a los animales 
entrenados en una (condición Clave-Geometría), o en dos 
de las esquinas geométricamente equivalentes (condición  
Sólo Geometría). Finalizada la etapa de entrenamiento, 
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comenzaron las sesiones de evaluación del aprendizaje. En 
estas sesiones se intercalaron distintos ensayos de prueba no 
reforzados. Para el grupo Sólo Geometría se administró un 
único tipo de ensayo de prueba, donde se anulaba la geome-
tría rectangular agregando a la arena dos paneles blancos 
que generaban una geometría cuadrada. En este caso, todas 
las esquinas resultaban geométricamente iguales y, al no 
haber otro tipo de información, el comportamiento esperado 
era el azar (es decir, 25% de elecciones para cada esquina 
de la arena). Para el grupo Clave-Geometría se realizaron 
tres tipos de ensayos de prueba: (1) Prueba de Geometría, 
donde se eliminaba el panel rayado (clave visual) y se dejaba 
únicamente la geometría rectangular, (2) Prueba de Clave, 
donde se eliminaba la geometría transformando la arena a 
un cuadrado y manteniendo el panel rayado sobre una de 
las paredes, y (3) Prueba de Conflicto, donde se mantenía 
la geometría rectangular, pero la clave visual se colocaba 
ahora sobre una de las paredes anchas de la arena. Así, la 
pileta correcta indicada por la geometría difería de la pileta 
correcta indicada por la nueva ubicación de la clave visual. 
De este modo, si los animales habían aprendido todos los 
tipos de información disponibles, se esperaba que: (1) fueran 
capaces de elegir las dos piletas correctas con respecto a la 
geometría al no estar presente la clave visual; (2) eligieran 
correctamente la pileta reforzada al estar únicamente la 
clave visual; y (3) en el caso de conflicto, se esperaba que 
optaran por la información de la clave visual o por la infor-
mación de la geometría de la arena, según su preferencia. 
Los resultados de los ensayos de prueba revelaron que, en 
las condiciones experimentales empleadas, los sapos pueden 
utilizar tanto la geometría de la arena como la clave visual 
(panel rayado) para localizar una meta, pero que la geome-
tría es más potente como señal de navegación, ya que fue 
preferida en una situación de conflicto (Figura 5; para más 
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detalles ver Sotelo et al., 2015). Si bien la relación entre 
estímulos usada en la situación experimental en sapos fue 
análoga a la empleada en las otras clases de vertebrados 
(Cheng et al., 2013), es importante considerar en este punto 
que los resultados obtenidos podrían variar si la relación de 

Figura 5. Resumen de resultados del aprendizaje de geometría y claves 
visuales en el sapo terrestre Rhinella arenarum. A: Porcentaje de respuestas 
correctas del grupo Clave-Geometría durante el entrenamiento. Los animales 
usaron el contorno geométrico de la arena rectangular y la gran clave visual 
polarizante para orientarse. B: Porcentaje de respuestas correctas durante 
la prueba de disociación. Cuando las dos fuentes de información están en 
conflicto, los sapos prefirieron la geometría para localizar la meta. Los aste-
riscos indican diferencias significativas entre condiciones (**: p < 0.01). 
[Adaptado de Sotelo, Bingman & Muzio, 2015].
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saliencia entre ambos tipos de estímulo (i.e., entre ambas 
fuentes de información) fuera distinta a la utilizada.

Estos resultados confirmaron así que los sapos, como 
representantes del grupo de los anfibios, se comportan de 
manera similar a los vertebrados plenamente terrestres 
(amniotas). En cambio, los resultados obtenidos en un repre-
sentante de los peces (el pez dorado), indican que tienen una 
preferencia por la información de clave, al menos bajo este 
paradigma de entrenamiento (Vargas et al., 2004). En este 
sentido, a fin de corroborar este perfil de respuesta diferen-
cial y ahondar sobre la posible divergencia de este grupo, 
todavía es necesario que se realicen más estudios en otras 
especies de peces y anfibios.

Por otra parte, con el fin de estudiar la actividad neural 
asociada a las dos condiciones experimentales anteriores, 
los animales de ambos grupos fueron sacrificados inmedia-
tamente después del último ensayo de entrenamiento y sus 
cerebros analizados histológicamente (Sotelo et al., 2015). 
Para este análisis se adicionó un tercer grupo de animales 
controles (animales no entrenados) que sólo habían sido 
expuestos a la arena rectangular sin claves y con todas las 
piletas con agua accesible a fin de habituarlos al aparato expe-
rimental y obtener así una medida de la actividad neuronal 
basal sin entrenamiento (asociada sólo a otros factores 
distintos del aprendizaje de la situación experimental, tal 
como estímulos visuales, auditivos, propioceptivos, etc.).

Para evaluar la actividad neural asociada al aprendizaje 
de geometría se empleó la técnica inmunohistoquímica de  
c-Fos (basada en la medición de la proteína producto  
de la expresión del gen de activación temprana c-Fos, que 
se utiliza como marcador molecular de neuroplasticidad y 
activación neural). El análisis de los resultados mediante la 
técnica de c-Fos mostró activación neural en todos los grupos 
estudiados (Clave-Geometría, Sólo Geometría y Control) y 
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en todas las zonas del telencéfalo registradas. Sin embargo, 
la zona del Pallium Medial (que corresponde al hipocampo 
de mamíferos) mostró… mayor activación para los grupos 
entrenados en tareas espaciales (Clave-Geometría y Sólo 
Geometría) con respecto a la activación del grupo Control 
(Figura 6, primer grupo de barras), confirmando la partici-
pación de esta área en la orientación en el espacio.

Figura 6. Densidad de núcleos neuronales marcados con c-Fos (media +/- 
error estándar) de las cinco áreas del telencéfalo analizadas para cada uno de 
los grupos (Sólo Geometría, Clave-Geometría y Control). PD: Pallium Dorsal. 
PL: Pallium Lateral. PM: Pallium Medial. Sep: Septum. Str: Striatum. Los aste-
riscos indican diferencias significativas entre grupos (*: < 0.05). [Adaptado de 
Sotelo, Daneri, Bingman & Muzio, 2016].

Por otra parte, la zona del Pallium Lateral (área homó-
loga a la corteza piriforme de mamíferos, que presenta 
conexiones desde el bulbo olfatorio -Moreno & Gonzalez, 
2004; Northcutt & Kicliter, 1980), mostró una mayor acti-
vación neural sólo para el grupo Clave-Geometría (Figura 
6, tercer grupo de barras). Esta activación diferencial con 
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respecto al otro grupo entrenado podría corresponderse 
con el procesamiento adicional de la información de 
tipo visual, ya que estos animales tenían disponible una  
clave visual sumada a la geometría rectangular. Finalmente, 
la zona del Pallium Dorsal (área homóloga a la isocorteza de 
mamíferos, que está conectada al Pallium Medial y Lateral, 
y tiene entradas directas desde el hipotálamo y la retina 
-Neary, 1984), también mostró un incremento de la activa-
ción en el grupo Clave-Geometría, aunque más débil (Figura 
6, segundo grupo de barras). La leve activación del Pallium 
Dorsal observada en este grupo podría estar también ligada 
al procesamiento visual relacionado con estímulos clave del 
ambiente así como de su geometría, pero serán necesarios 
más estudios futuros para poner a prueba esta idea.

5. Discusión y conclusiones

Como hemos visto, los animales emplean diferentes estrate-
gias para orientarse y desplazarse en el espacio, aprendiendo 
(i) a acercarse o alejarse de una clave visual en particular 
(aprendizaje de guía; Clayton & Krebs, 1995: Morris, 1981), 
(ii) a orientarse en base a un giro centrado en su propio 
cuerpo en respuesta a una clave (aprendizaje de giro; Daneri 
et al., 2011; O´Keefe & Nadel, 1978), o (iii) aprendiendo la 
localización de un lugar en el espacio mediante la codifica-
ción simultánea de sus relaciones espaciales con múltiples 
claves ambientales (‘mapas cognitivos’; O´Keefe & Nadel, 
1978; Tolman, 1948). Numerosas evidencias apoyan la parti-
cipación del hipocampo de los mamíferos y las aves en el 
aprendizaje y la memoria espacial (Bingman, 1990; Nadel, 
1990, 1991). En peces y reptiles, el sustrato neural implicado 
podría corresponder a estructuras telencefálicas homó-
logas al hipocampo de los mamíferos (López et al., 2001, 
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2003; Papini et al., 1999). Así, en mamíferos, aves, reptiles 
y peces, las lesiones del hipocampo o estructuras funcional-
mente homólogas producen deficiencias en la resolución de 
tareas espaciales basadas en el empleo de múltiples claves 
distribuidas en el entorno, pero no en tareas que requieren 
estrategia de guía -uso de claves visuales proximales- o de 
giro (Bingman, 1990; López et al., 2000; Peterson, 1980; 
Rodríguez et al., 1994).

El hecho de que los sistemas de memoria espacial estén 
presentes en un rango tan amplio de grupos zoológicos 
sugiere que podrían haber aparecido muy temprana-
mente en el curso de la evolución. En este contexto resulta 
llamativa la falta de estudios realizados para investigar los 
sistemas de aprendizaje y memoria espacial en anfibios, 
siendo que este grupo tiene la ventaja de una organización  
cerebral relativamente simple donde se esperan hallar 
mecanismos elementales del aprendizaje espacial sin 
una modulación cortical. En este sentido, nuestro grupo  
de investigación ha desarrollado por primera vez una serie de  
trabajos en anfibios a fin de empezar a reunir información 
en forma sistemática acerca de las reglas generales del apren-
dizaje espacial en este grupo (Daneri et al., 2011, 2015a; 
Sotelo et al., 2015).

Aprendizaje espacial (respuesta de giro y de guía) en laberinto en cruz 

Nuestros estudios han demostrado que los sapos pueden 
utilizar una estrategia de giro centrado en su propio cuerpo 
para orientarse en un laberinto en cruz (Daneri et al., 2011). 
Se estima que este tipo de aprendizaje sirve para que un 
individuo aprenda las rutas de desplazamiento dentro de su 
territorio. Por ejemplo, se sabe que otros vertebrados (como 
peces y ratas), se mueven rápidamente a través de un terreno 
complejo para buscar la protección de su territorio cuando 
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son amenazados por un predador (Ingle & Sahagian, 1973). 
Estas habilidades también pueden ser útiles para los anfi-
bios a fin de llegar fácilmente a su refugio cuando existe 
riesgo de predación, o para localizar una fuente de agua 
cuando necesitan rehidratarse. De hecho, hay otros estu-
dios (Adler, 1980) que sugieren que los anfibios utilizan 
patrones motores aprendidos para orientarse en el espacio 
(a través de la memorización de los caminos exitosos locali-
zados previamente para alcanzar lugares meta). En cuanto a  
la información disponible hasta el momento respecto a las 
bases neurales, tal como hemos visto, los resultados obte-
nidos en nuestro laboratorio acerca de los efectos de la 
lesión del pallium medial muestran que dicha lesión impo-
sibilita una orientación espacial mediada por el aprendizaje 
de una respuesta de giro (Daneri & Muzio, 2015). Como 
indicamos previamente, esto contrasta con lo que se observa 
en mamíferos, donde la lesión del hipocampo no deteriora 
este tipo de respuesta. Asimismo, los resultados del estudio 
de los efectos de la lesión del pallium medial en un apren-
dizaje de guía, indican que los sapos lesionados no pueden 
orientarse y ubicar una meta en el espacio mediante el uso 
de claves visuales proximales (Daneri & Muzio, 2015). Como 
ya mencionamos, esto concuerda con algunos estudios reali-
zados en mamíferos, aunque no con todos (ver sección 4.1.1). 
De este modo, la información que hemos reunido hasta el 
presente usando este procedimiento experimental, indicaría 
una potencial equivalencia funcional parcial del pallium 
medial de los anfibios con el hipocampo de los mamíferos. 
Sin embargo, serán necesarios más estudios futuros para 
indagar con mayor detalle el grado de similitud en este 
aspecto funcional.



159Aprendizaje y memoria espacial en anfibios…

Aprendizaje espacial en arena abierta circular. Bloqueo, 
Ensombrecimiento e Inhibición latente 

El conjunto de estudios que hemos realizado acerca de estos 
fenómenos, previamente documentados en aves y mamíferos, 
permite afirmar por primera vez que los mismos también 
están presentes en anfibios. Por otro lado, nuestros resultados 
confirman el paralelismo establecido entre el aprendizaje 
espacial mediante el uso de claves visuales proximales y otras 
formas de aprendizaje, las que estarían gobernadas por las 
mismas leyes asociativas. Todos los fenómenos observados 
comparten una dinámica asociativa común, al ser proac-
tivos de procesamiento de la información (Loy et. al., 2006). 
En este sentido, es altamente probable que los procesos de 
aprendizaje asociativo observados en estos experimentos 
jueguen un papel importante en los procesos a través de los 
cuales un animal se orienta en el espacio (Loy et. al., 2006).

Dado que estos fenómenos ya habían sido observados 
en aves, mamíferos e incluso invertebrados, este reporte 
en anfibios también sugiere que los mecanismos biológicos 
de estos fenómenos de aprendizaje habrían surgido muy 
tempranamente en el curso de la evolución y que han sido 
fuertemente conservados (Daneri & Muzio, 2013b; Daneri 
et al., 2015b).

Aprendizaje espacial en arena abierta rectangular. Uso de la 
geometría y claves visuales 

La gran mayoría de las especies de vertebrados estudiadas 
coinciden en la utilización de la información geométrica y 
de claves visuales del ambiente para orientarse en el espacio, 
aunque en alguno de ellos se ha encontrado diferencias 
en las preferencias por uno u otro tipo de información al 
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presentarse estas dos fuentes de referencia en conflicto. Así, 
en amniotas (distintas especies de reptiles, aves y mamíferos) 
se encontró una marcada preferencia por la geometría, mien-
tras que en el pez dorado (la única especie estudiada hasta 
el momento dentro de los peces), se halló una preferencia 
por la información de claves visuales. Nuestros resultados 
en anfibios coinciden con los observados en amniotas, dado 
que en una situación de conflicto los sapos prefieren utilizar 
la geometría como señal de navegación (Sotelo et al., 2015). 
Por otro lado, la información sobre la activación del Pallium 
Medial en el aprendizaje de geometría (Sotelo et al., 2015), 
apoya la idea de que la función de la formación hipocampal 
en la orientación en el espacio es un mecanismo general 
entre los vertebrados.

6. Comentarios finales

Desde una perspectiva evolutiva, el momento tal vez más 
dramático en la evolución de los vertebrados es cuando los 
anfibios tetrápodos invadieron la tierra. Aunque ninguna de 
las especies existentes puede ser considerada un remanente 
de los primeros anfibios, más que ningún otro grupo de verte-
brados, los anfibios modernos probablemente conservan 
características de la organización cerebral que se asemejan 
a los tetrápodos anfibios de hace unos 400 millones de años 
atrás, ofreciendo una oportunidad única para examinar el 
hipocampo desde una perspectiva evolutiva muy remota. 
En este aspecto, la información que hemos recogido 
recientemente en anfibios sugiere que el área homóloga al 
hipocampo de los mamíferos, el pallium medial, al igual que 
en los demás vertebrados amniotas, también tiene un papel 
en el aprendizaje de tareas espaciales.
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Desde este punto de vista, la investigación comparativa 
con anfibios puede proporcionar indicios interesantes acerca 
de la importancia evolutiva y adaptativa de todas estas 
estrategias de aprendizaje en los vertebrados (Muzio, 1999, 
2013). Así, el estudio del cerebro y el comportamiento de 
vertebrados no-mamíferos y, en particular, de anfibios (como 
los primeros habitantes terrestres) puede ayudar a entender 
la historia evolutiva del cerebro de los mamíferos.

En resumen, el conjunto de datos funcionales presentados 
sobre el aprendizaje y la orientación espacial en anfibios 
sugiere la presencia de un sistema de memoria basado en 
la activación de circuitos neurales en regiones telencefálicas 
del pallium medial, involucrado en el aprendizaje asocia-
tivo de relaciones temporales o espaciales entre eventos. 
Aunque existen algunos efectos diferenciales generados por 
la lesión de esta área con los producidos por lesiones del 
hipocampo en mamíferos (e.g., datos sobre equivalencia 
funcional parcial en respuestas de giro y de guía), en general 
hay una gran similitud entre la función de estas áreas telen-
cefálicas homólogas. Esto apoya la idea de que el cerebro de 
los vertebrados contiene un patrón conservado de organiza-
ción básica común. Por lo tanto, el conjunto de información 
actualmente disponible sobre estos sistemas especializados 
de memoria y aprendizaje espacial en vertebrados sugiere 
que los mismos podrían haber aparecido tempranamente 
durante la filogenia y haber sido conservados a través de la 
evolución.
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