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Resumen

Las aves y mamiferos pueden usar diferentes estrategias de navegacién basadas
en diferentes sistemas de aprendizaje y memoria. Diversas evidencias muestran
que, cuando los animales son entrenados en tareas en las que pueden utilizar las
relaciones espaciales entre claves distales (aprendizaje de lugar) y una clave
individual (aprendizaje de guia) simultdneamente para localizar una meta, realizan
adecuadamente la tarea utilizando ambas estrategias. Sin embargo, a pesar de la
importancia de los estudios comparados para la compresién de la estructura y
funcién de los sistemas de aprendizaje y memoria en vertebrados, pocos son los
estudios dirigidos a analizar estos sistemas en grupos de vertebrados distintos a
estos, como pueden ser por ejemplo los peces. El presente experimento fue disefiado
con el objetivo de estudiar las estrategias empleadas por el carpin dorado para
localizar una meta en un laberinto radial de 4 brazos. Los peces fueron entrenados
para obtener alimento en el extremo de un brazo situado en una posicién constante
de la habitacion y sefialado también por una clave visual individual (procedimiento
mixto lugar-guia). Posteriormente se realizaron ensayos de prueba disefiados para
examinar la importancia relativa ‘de las fuentes de informacién y revelar las
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estrategias de aprendizaje y memoria usadas por los animales para resolver la tarea.
En estos ensayos de prueba se ocultaron las claves intralaberinto y extralaberinto
individualmente o bien se disociaron las dos fuentes de informacién, obligando alos
animales a elegir entre una respuesta de lugar o una respuesta de guia. Los
resultados sugieren que los peces, al igual que aves y mamiferos, pueden utilizar
simultdneamente estrategias de lugar y guia para localizar una meta, asi como
cambiar de una estrategia a otra, eligiendo la méds adecuada en cada situacién.
Palabras clave: estrategias, aprendizaje, memoria, relaciones espaciales, peces.

Abstract

Mammals and birds can use different spatial navigation strategies subserved by
distinct learning and memory systems. A range of evidence suggests that, when
animals are trained in a test environment where they can simultaneously rely on the
spatial relationships among distal landmarks (place strategy) and on a single
conspicuos local visual cue (cue strategy) to find a goal, they learn both place and
cue strategies to solve the task. However, despite the importance of comparative
studies for understanding the structure and function of spatial learning and memory
systems in vertebrates, only a few studies have investigated spatial learning
mechanisms in other vertebrate groups, such as fish. This experiment was designed
to study the spatial strategies used by goldfish to find a goal in a plus maze. Goldfish
were trained to find food in an arm placed in a constant room location and
simultaneusly signaled by a single local visual cue (mixed place-cue procedure).
Later probe trials were performed in order to to examine the relative importance of
these sources of information and reveal learning and memory strategies used by the
animals to solve the maze task. In these probe trials, either the two sources of
information were dissociated in such a way that the goldfish needed to choose
between place or guidance responses, or intramaze proximal cues or the extramaze
distal landmarks were individually removed. The results suggest that fish, like
mammals and birds, are able to solve a maze task using a place strategy or a guidance
strategy, and that these animals can switch from one strategy to another choosing
and correctly performing the more adecuate of the two in each situation.

Key words: strategies, learning, memory, spatial relationships, fish.

Estrategias de aprendizaje espacial en la carpa dorada

Un amplio conjunto de evidencias
pone de manifiesto que los mamiferos y las
aves pueden emplear diversas estrategias
de orientaci6n basadas en diferentes siste-
mas de aprendizaje y memoria. Cada uno
de estos sistemas posee propiedades adap-
tativas y funcionales diferenciadas y estdn
sustentados en distintos sustratos neurales
(Nadel, 1994; Schacter y Tulving, 1994;
Shettleworth, 1993; Thinus-Blanc, 1996).
Por ejemplo, 1a lesién de 1a formacién del
hipocampo en mamiferos y aves produce

deterioros selectivos en tareas espaciales
que requieren la codificacién de las rela-
ciones reciprocas entre lugares e hitos geo-
gréficos del ambiente (aprendizaje de lu-
gar), pero no en tareas que requieren la
aproximacion a claves discretas (aprendi-
zaje de guia) o discriminaciones no espa-
ciales (Bingman y Mench, 1900; Fremouw,
Jackson-Smith y Kesner, 1997; Good,
1987; Lépez, 1999b; Morris, Garrud,
Rawlins y O’Keefe, 1982; Okaichi, 1987;
Sherry y Vaccarino, 1989). Sin embargo, a
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pesar de la importancia de los estudios
comparados para la comprensién de la es-
tructura y la funcién de los sistemas de
aprendizaje y memoria espacial en los ver-
tebrados (Bingman, 1992; Sherry y Schacter,
1987), solo un escaso nimero de estudios
se han centrado en el andlisis de los meca-
nismos de aprendizaje espacial en otros
grupos de vertebrados diferentes de los
mamiferos y las aves. Es mds, una idea
muy extendida es la de que existe una dis-
continuidad entre los mamiferos y las aves
por un lado y el resto de los vertebrados
por otro, en lo que a capacidades de apren-
dizaje y memoria se refiere (véase, por
ejemplo, Mackintosh, 1988; Macphail,
1993; Overmier y Hollis, 1990; Papini,
Salas y Muzio, 1999). No obstante, en con-
traste con esta idea tradicional, numerosos
estudios naturalisticos y experimentales
sugieren que los peces y los reptiles pue-
den emplear diferentes estrategias de
aprendizaje espacial que se asemejan es-
trechamente a las descritas en aves y ma-
miferos (Broglio, 1997; Dodson, 1988;
Lépez, 1999; Lépez, Broglio, Rodriguez,
Thinus-Blanc y Salas, 1999a, Rodriguez,
Durin, Vargas, Torres y Salas, 1994) y que
estdn basadas en diferentes sustratos neu-
rales (Broglio, 1997; Lépez, Broglio, Ro-
driguez, Thinus-Blanc y Salas, 1999b; Sa-
las., Broglio, Rodriguez, L6pez, Portavella y
Torres, 1996, Salas, Rodriguez, Vargas,
Duran y Torres, 1996; Salas, Herrero, Ro-
driguez, y Torres, 1997).

El dltimo antecesor comin de los ma-
miferos, aves y peces actuales pobld la tie-
rra hace aproximadamente 400 millones de
afios (Carroll, 1988; Greenwoood, Miles y
Patterson, 1973; Lauder y Liem, 1983;
Northcutt, 1995; Patterson y Rosen, 1977).
Al igual que otros rasgos biolégicos, no
todas los caracteres conductuales y neura-

les que presenta un determinado taxén o
grupo zoolégico cambian a lo largo del
curso de la evolucién (Eldredge y Cracraft,
1980; Northcut, 1984; Simpson, 1953;
Wiley, 1981). Por lo tanto, los cerebros de
todos los vertebrados vivientes constituyen
un mosaico en el que se mezclan tanto ca-
racteristicas primitivas como derivadas
(Butler, 1994; Nieuwenhuys, TenDonkelaar
y Nicholson, 1998; Northcutt, 1995; Striedter,
1997). Por ejemplo, la regién palial del
telencéfalo de los peces teledsteos presenta
subdivisiones que podrian ser homélogas a
diversas dreas paliales del telencéfalo de
los amniotas, incluyendo posiblemente
una regién homéloga al hipocampo o palio
medial de los vertebrados terrestres (Braford,
1995; Nieuwenhuys y Meek, 1990; Northcutt,
1995; Northcutt y Braford, 1980). Asi mis-
mo, se ha descrito que los peces, al igual
que los mamiferos y las aves, pueden em-
plear representaciones espaciales comple-
jas o representaciones relacionales del en-
torno para localizar lugares, navegar en
base al uso global de los hitos geograficos
y emplear nuevas rutas hacia la meta des-
de lugares de partida desconocidos (Ingle
y Sahagian, 1973; Lépez y otros, 1999a;
Rodriguez y otros, 1994; Salas y otros,
1996a; Warburton, 1990).

Muchos vertebrados pueden codificar
la localizaci6én de una meta por medio del
aprendizaje de las relaciones espaciales
que guardan entre si un conjunto de claves
distales y que proporcionan un marco de
referencia estable (Collet, Cartwright y
Smith, 1986; O’Keefe y Nadel, 1978). La
localizacién de la meta se define asi en
relacidn al conjunto de claves, ninguna de
las cuales es esencial por s{ misma para la
correcta ejecucién de la tarea (Nadel,
1991; O’Keefe y Nadel, 1978). En este
sentido, se dispone de un gran nimero de
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evidencias obtenidas en experimentos en
los que las claves extralaberinto fueron
desplazadas o eliminadas sin observarse un
deterioro apreciable en la ejecucion de los
animales (Mazmanian y Roberts, 1983;
Morris, 1981; O’Keefe y Conway, 1978;
Suzuki y otros, 1980). Por el contrario, en
tareas en las que el animal debe guiarse por
una clave individual asociada a la meta es
suficiente eliminar ésta para que la ejecu-
cién se deteriore (O’ Keefe y Nadel, 1978).
Es mds, los mamiferos y las aves entrena-
dos en una tarea que puede ser resuelta in-
diferentemente en base a las claves visua-
les extralaberinto o mediante una clave
intralaberinto individual directamente aso-
ciada a la meta, aprenden simultineamen-
te mediante estrategias de lugar y estrate-
gias de guia (Broedbeck, 1994; Chappel y
Guilford, 1995; Clayton y Krebs, 1994;
Dale e Innis, 1986; McDonald y White,
1994; Spetch y Edwards, 1987; Whishaw,
1989).

El objetivo del presente experimento
es el de estudiar las estrategias espaciales
que emplean las carpas doradas para en-
contrar una meta en un laberinto radial de
cuatro brazos. Para ello los animales fue-
ron entrenados para ejecutar simultdnea-
mente en base a la informacién espacial
suministrada por las claves extralaberinto
situadas en la habitacién experimental, asi
como por una clave individual que indica
directamente la localizaci6n del reforza-
dor. Finalmente, con objeto de examinar
las estrategias de aprendizaje y memoria
espacial que empleaban los animales para
resolver la tarea, se realizaron ensayos de
prueba en los que las dos fuentes de infor-
macidn fueron disociadas y puestas en
conflicto, o bien fueron eliminadas las cla-
ves intralaberinto o las claves distales ex-
tralaberinto.

Método
Sujetos

Para larealizacién de este experimen-
to, se utilizaron ocho carpas doradas (Ca-
rassius auratus) adquiridas a un distribui-
dor local. Todos los animales median entre
9y 14 cms. de longitud y fueron manteni-
dos al menos durante un mes antes del ini-
cio de los experimentos en pequefios gru-
pos en acuarios de cristal de 200 litros, con
agua aireada y filtrada a 20°C+2°. Los ani-
males estuvieron sometidos a un ciclo dia-
rio de 14 horas de luz y 10 horas de oscu-
ridad, y fueron alimentados dos veces al dia.

Aparato

Se utiliz6 un laberinto elevado de cua-
tro brazos, construido con metacrilato
transparente, excepto el suelo que era de
metacrilato opaco de color blanco. Las di-
mensiones del laberinto eran las siguien-
tes: los brazos median 75 cms. de largo, 15
cms. de.ancho y 20 cms. de altura, y se
abrian a una plataforma central de 15 cms.
de lado. En cada ensayo, la caja de salida
se cerraba mediante una puerta de guilloti-
na de plastico opaco de color blanco de 20
cms. de alto, situada a 15 cms. del extremo
final del brazo usado como salida. La puer-
ta se accionaba mediante un sistema de
apertura manual a distancia. En cada ensa-
yo de entrenamiento se usaron sélo tres de
los brazos del aparato, bloquedndose el
brazo no utilizado con una puerta de gui-
llotina situada al inicio del brazo.

El laberinto fue colocado sobre una
mesa giratoria con ruedas, para facilitar los
cambios de posicién y los desplazamien-
tos. El laberinto quedaba emplazado a una
altura de 50 cms. en el centro de un labora-
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Figura 1. A. Representacion esquemdtica a escala del laboratorio experimental, mostrando el laberinto y las
diferentes claves distales extralaberinto. El asterisco marca la localizacién del la posicién del experimentados
durante los ensayos de entrenamiento y de prueba. B. Entrenamiento. Se muestran la posicidn de las dos claves
intralaberinto en relacién a la habitacion experimental. Cada brazo de salida fue utilizado el 50% de los
ensayos. Como se muestra en la figura, durante el entrenamiento y los ensayos de prueba tipo A, el brazo no
utilizado fue bloqueado. C. Ensayos de prueba. Representacion esquemitica de los tres ensayos de prueba. En
los ensayos tipo A la posicién de las claves intralaberinto fue invertida. En el tipo B las claves visuales distales
fueron ocultadas mediante unas cortinas que cubrian completamente el laberinto. En los ensayos tipo C, las
claves intralaberinto fueron retiradas.

torio de 4.8 m. x Sm. x 3.1 m. que contenia
abundantes claves visuales como carteles,
armarios, cortinas, etc. Cuatro ldmparas
halégenas de 100W de potencia situadas
equidistantemente en el techo del laborato-
rio iluminaban el laberinto. En la figura 1A
se muestra el plano del laboratorio con la
indicacién de la posicién de varias de las

claves extralaberinto, asi como la localiza-
cién del laberinto durante los ensayos de
entrenamiento. En el techo se dispuso un
sistema de anclaje de cortinas que permi-
tian la oclusién de las claves extralaberin-
to durante los ensayos de prueba. Durante
los ensayos, el experimentador se coloca-
ba detrds de una cortina, desde donde con-
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trolaba la puerta del laberinto y registraba
el comportamiento del animal a través de
una pequefia abertura.

En el extremo final de cada brazo ac-
cesible se fijaba un comedero mediante
una ventosa. El comedero consistia en una
barra de metacrilato formando un éngulo
de 90°, con un tubo de ldtex de 1.5 cms. de
largo insertado en su eXtremo superior,
dentro del cual podia introducirse una por-
cién de alimento especial para peces de
estanque (Tetrapond) de 20£0.8 mg. de
peso. El segmento superior del comedero
era horizontal, y se encontraba elevado 3
cms. sobre el suelo del laberinto. El ali-
mento no era visible dentro del comedero,
pero el pez podia obtenerlo facilmente por
succién. En cada ensayo, s6lo contenia ali-
mento el comedero localizado en el brazo
meta.

Antes de cada sesién, el laberinto se
llenaba con agua a 20°C 21° hasta una altu-
rade 15 cms. El agua se mantenia constan-
temente aireada mediante un difusor situa-
do en el extremo de cada brazo. Para evitar
que los animales pudieran usar posibles
claves intralaberinto no controladas para la
solucion de la tarea, el laberinto era rotado
al azar entre las sesiones.

Procedimiento

Dos dias antes del inicio del experi-
mento los animales fueron privados de ali-
mento. A partir de entonces los animales
sélo recibieron las cinco porciones de ali-
mento que obtenfan cada dia durante la
sesién experimental. Tras los dos dias de
privacién, los peces fueron entrenados
para obtener el alimento del comedero.
Para ello, los animales fueron colocados
durante cuatro dias consecutivos en un
pequefio acuario provisto de un comedero,

el cual se volvia a rellenar hasta que el
animal consumia cinco porciones de ali-
mento. Durante esos mismos cuatro dias se
realiz6 la exposicion al laberinto y a la sala
experimental. Mediante sesiones de preex-
posicién de una hora, se permitié a los ani-
males explorar libremente todo el laberin-
to. Durante estas sesiones se retiraron fos
comederos y las puertas de guillotina. Tras
la fase de preexposicién los animales fue-
ron privados de todo alimento durante dos
dfas antes del inicio de la fase de entrena-
miento.

Entrenamiento

Todos los animales fueron entrenados
en un procedimiento mixto (lugar-guia), en
el cual la meta ocupaba una posicién cons-
tante en la habitacién y ademds estaba di-
rectamente sefialada por una clave proxi-
mal (intralaberinto). En el extremo final de
cada uno de los dos brazos accesibles se
coloc6 una clave visual intralaberinto. Las
claves utilizadas fueron dos paneles cua-
drados, de 15 x 15 cms., uno con cuatro
franjas de color azul sobre un fondo rojo, y
el otro con 4 circulos de color amarillo
sobre un fondo verde. La posicién de am-
bas claves con respecto al laboratorio per-
manecid constante durante todo el entrena-
miento (véase figura 1B).

Para el entrenamiento se usaron dos
brazos opuestos de salida, que se alterna-
ban al azar (50% de las veces cada uno de
ellos), permaneciendo constante la locali-
zacién de la meta (figura 1B). Por tanto,
para la resolucion de esta tarea, los anima-
les podian emplear tanto una estrategia de
lugar, como una estrategia de guia. En
cambio, otras estrategias, como por ejem-
plo unarespuesta de giro, no seria adecua-
da para la resolucién de la tarea, ya que
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esta tarea requiere efectuar giros tanto a la
izquierda como a la derecha, dependiendo
de la localizacién de la salida.

La localizacién de la meta y la clave
asociada a ella se contrabalance6 de forma
que la mitad de los animales fueron refor-
zados en el brazo meta mostrado en la figu-
ra 1B y la otra mitad fueron reforzados en
el brazo opuesto. Los peces fueron entre-
nados individualmente en sesiones diarias
de cinco ensayos. Al comienzo de cada
ensayo, el pez se colocaba cuidadosamen-
te en la caja de salida, donde era confinado
durante 10 segundos. Transcurrido ese
tiempo la puerta de guillotina-era levanta-
da, y finalmente se la hacia descender una
vez que el pez habfa abandonado la caja de
salida. Se registraba una eleccién cada vez
que la cola del pez cruzaba la entrada de un
brazo. Los peces permanecian en el labe-
rinto hasta que obtenfan el reforzador (pro-
cedimiento de correccién) o hasta que
transcurrian tres minutos desde que aban-
donaban la caja de salida. No obstante, el
ensayo era considerado correcto s6lo cuan-
do la eleccidn inicial era correcta. Una vez
finalizado el ensayo, el animal era retirado
del laberinto y devuelto al acuario de resi-
dencia durante un intervalo entre ensayos
de 15 minutos. Se estableci6 un criterio de
aprendizaje del 84% de aciertos en cinco
sesiones consecutivas (21 elecciones co-
rrectas de 25 ensayos).

Ensayos de prueba

Los ensayos de prueba se disefiaron
con objeto de estudiar si los animales re-
solvian la tarea en base a respuestas de lu-
gar empleando las claves distales propor-
cionadas por la habitacidn, o si empleaban
una estrategia de guia, basada en la orien-
tacion hacia la clave individual intralabe-

rinto asociada a la meta. Para conocer las
estrategias utilizadas por los animales para
larealizacién de la tarea, se realizaron tres
tipos de ensayos de prueba (tipo A, B y C;
figura 1C).

En el ensayo de prueba tipo A, el labe-
rinto permaneci6 en su posicién habitual
en la habitacién, pero la posicién de las
claves intralaberinto fue invertida, colo-
cdndose cada una en el brazo opuesto con
respecto a la fase de entrenamiento (figura
1 C). De esta forma se disociaban las elec-
ciones basadas en una estrategia de lugar
de las basadas en una estrategia de guia.

En el ensayo de pruebatipo B, el labe-
rinto permaneci6 en su posicién habitual
en la habitacién, pero fue completamente
rodeado por una cortina que ocultaba la
visi6n de las claves extralaberinto. Las cla-
ves intralaberinto fueron rotadas 90° en
sentido antihorario con respecto a su posi-
cién en los ensayos de entrenamiento, y los
animales partieron desde una nueva posi-
ci6n de salida, no utilizada durante el en-
trenamiento. Ademads, en estos ensayos,
los cuatro brazos del laberinto permanecie-
ron abiertos y el animal podia elegir entre
los tres brazos disponibles (figura 1C). Por
tanto, en este tipo de ensayo s6lo era posi-
ble para el animal realizar elecciones en
base a una estrategia de gufa, quedando
excluida la posibilidad de realizar eleccio-
nes de lugar en base a las claves visuales
extralaberinto.

En el ensayo de prueba tipo C, el labe-
rinto permanecié en su posicién habitual
en la habitacién, pero fueron retiradas las
claves intralaberinto, y los animales partie-
ron desde una nueva posicién que nunca
fue empleada como punto de salida durante
el entrenamiento. Como en los ensayos de
prueba tipo B los animales podian elegir
entre los tres brazos disponibles (figura
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1C). Por lo tanto, durante estos ensayos se
suprimi la posibilidad de realizar eleccio-
nes en base a una estrategia de gufa.

Los ensayos de prueba se intercalaron
pseudo-aleatoriamente entre los ensayos
de entrenamiento una vez que los animales
habfan alcanzado el criterio de aprendiza-
je. Se realizaron un total de cuatro ensayos
de prueba de cada tipo (12 en total). Nun-
ca se realizé mds de un ensayo de prueba
por cada sesién de entrenamiento. Duran-
te los ensayos de prueba no estaba disponi-
ble el reforzador en el laberinto, registrn-
dose en estos ensayos tan sé6lo la primera
eleccidn, tras la cual el animal era retirado
del laberinto. En base al brazo elegido, se
considerd la eleccién realizada por el ani-
mal durante los ensayos de prueba como
respuesta de lugar o respuesta de guia. Se
consideraron respuestas de lugar aquellas
en las que el animal alcanzaba el mismo
lugar de la habitacién en el que habia sido
reforzado durante los ensayos de entrena-
miento, y respuesta de gufa aquellas en las
que el animal se dirigia al brazo donde es-
taba colocada la clave intralaberinto que
habfa sido asociada a la meta durante el en-
trenamiento, independientemente del lugar
de salida y de la direccién de giro. Todas
las elecciones (de los ensayos tipoBy C),
que no podian ser clasificadas en estas dos
categorias se consideraron como otras.

Resultados

No se observaron diferencias estadis-
ticamente significativas en el porcentaje de
aciertos durante la fase de entrenamiento,
ni en el porcentaje de elecciones durante
los ensayos de prueba entre las condicio-
nes contrabalanceadas del experimento
(Mann-Whitney, todas las U21 , todas las
p>0.11), por lo tanto los datos de esas dos

condiciones se muestran agrupados en to-
das las puntuaciones medias. Durante las
primeras sesiones de entrenamiento los
animales mostraron un porcentaje de acier-
tos préximo al azar (43.33£8.02). Sin em-
bargo, con el transcurso de las sesiones
siguientes la ejecucién mejord progresiva-
mente hasta alcanzar el criterio estableci-
do, cometiendo los animales una media de
errores de 27.5 + 1.43, y empleando una
media de 15.5 £ 1.45 sesiones hasta alcan-
zar el criterio de aprendizaje establecido.

Ensayos de prueba

En la figura 2 se muestran los resulta-
dos de los ensayos de prueba. En el ensayo
de pruebatipo A, en el que las respuestas de
lugar y de guia eran incompatibles entre si,
los animales no mostraron ninguna diferen-
cia estadisticamente significativa en a estos
dos tipos de respuesta (Wilcoxon Z= 0.70,
p=0.48, figura 2). Por su parte, en ¢l ensa-
yo de prueba tipo B, en el cual las claves
distales extralaberinto quedaban ocultas por
una cortina que rodeaba el laberinto, los ani-
males mostraron una marcada preferencia
por el brazo que contenia la clave intralabe-
rinto asociada a la meta durante el entrena-
miento, existiendo una diferencia estadisti-
camente significativa entre las respuestas de
guia y las respuestas dirigidas a cualquiera
de los otros dos brazos (Friedman, x2(2)= 9.3,
p=0.01, figura 2). Por dltimo, en el ensayo
de prueba tipo C, en el que las claves intra-
laberinto fueron retiradas y los animales
partieron desde una posicién nueva (no uti-
lizada durante los ensayos de entrenamien-
to), los sujetos eligieron preferentemente el
brazo localizado en el mismo lugar de la ha-
bitacién donde fueron reforzados durante el
entrenamiento (Friedman, 2 = 9.23,
p<0.01, figura 2).

(2)
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Figura 2. Resultados de los ensayos de prueba. Izquierda. Porcentaje medio de elecciones (+EE) durante los
ensayos de pruebatipo A, B y C. Derecha. Representacion esquemdtica de las trayectorias durante los ensayos
de prueba. Las flechas indican las trayectorias tomadas desde la posicién de partida y su grosor el porcentaje

de elecciones realizadas a un brazo particular.
Discusion

Durante los ensayos de entrenamiento
el reforzador se localiz6 siempre en el mis-
mo lugar de la habitaci6n y su posicién en
el laberinto estuvo sefializada por una cla-
ve visual intralaberinto conspicua. Por lo

tanto, las carpas doradas podian aprender a
resolver la tarea en base a las relaciones
espaciales entre las claves distales extrala-
berinto y la localizacién de la meta (estra-
tegia de lugar), o bien en base a una res-
puesta de aproximacidn a la clave intrala-
berinto asociada con el reforzador (estrate-
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gia de guia). Una vez que los peces hubie-
ron aprendido a resolver la tarea, se proce-
di6 alarealizacién de los ensayos de prue-
ba disefiados para analizar el tipo de estra-
tegias empleadas por los animales.

En los ensayos de prueba tipo A (figu-
ras 1Cy 2), en contraste con la situacién de
entrenamiento, las claves intralaberinto se
presentaron disociadas del lugar meta en la
habitacién experimental, haciendo incom-
patible una respuesta de lugar con unares-
puesta de guia. Esta circustancia obligé a
los animales a elegir en esos ensayos entre
una de las dos respuestas, que en este caso
se presentaban incompatibles: navegar
hacia el lugar donde habia obtenido el re-
forzador durante el entrenamiento (res-
puesta de lugar), o bien aproximarse hacia
la clave intralaberinto que habfa aparecido
asociada con el reforzador durante los en-
sayos de entrenamiento (respuesta de
gufa). Los resultados muestran que los pe-
ces eligieron con la misma frecuencia el
brazo del laberinto correspondiente a una
respuesta de lugar y el correspondiente a
una respuesta de guia (figura 2). Estos re-
sultados podrian ser interpretados en el
sentido de que el pez usa cooperativamente
ambas estrategias (lugar y guia) para resol-
ver la tarea. Esta conclusién se ve apoyada
asi mismo por los resultados obtenidos en
los ensayos de prueba tipo B y C (figura 1C
y 2), en los cuales los peces eligen inde-
pendientemente entre una estrategia de
guia o de lugar para ejecutar correctamente
dependiendo del tipo de informacién acce-
sible en cada situacién.

Estudios previos sugieren que las es-
trategias de lugar usadas por este este pez
teleésteo podrian estar basadas en repre-
sentaciones alocéntricas o sistemas de
mapeo cognitivo (L6pez y otros, 1999a;
OKeefe y Nadel, 1978; Rodriguez y otros,

1994; Salas y otros, 1996b). Estos estudios
revelan que los peces entrenados en proce-
dimientos de lugar son capaces de alcanzar
la meta aun cuando parten desde lugares
nuevos o desde localizaciones nunca visi-
tadas en el recinto experimental. La habi-
lidad de estos animales para elegir espon-
tdneamente la trayectoria mas apropiada
hasta la meta desde nuevas localizaciones
dentro de un entorno familiar, para usar
nuevas rutas sin entrenamiento previo,
para utilizar una combinacién de claves
distales como puntos de referencia indirec-
tos y de reorganizar de forma rdpida y
flexible su conducta espacial (Ingle y
Sahagian, 1973; Lépez y otros, 1999a;
Rodriguez y otros, 1994; Salas y otros,
1996a,b; Warburton, 1990), indicaria que
estos animales poseen la capacidad para
discriminar y representar las relaciones
espaciales del entorno mediante un sistema
de referencia alocéntrico o geocéntrico, no
centrado en el propio sujeto (Gallistel,
1990; O’Keefe y Nadel, 1978; Tolman, 1948).

Los resultados de los ensayos de prue-
ba del presente experimento sugieren que
la carpa dorada podria emplear simultdnea-
mente dos estrategias de aprendizaje (una
estrategia de lugar y una estrategia de guia)
para resolver la tarea. Se ha descrito pre-
viamente que los peces y otros vertebrados
podrian usar simultdneamente y de forma
cooperativa diferentes estrategias de
aprendizaje y memoria espacial (peces:
Reese, 1989; Rodriguez y otros, 1994;
Roitblat y otros, 1982; mamiferos: Dale e
Innis, 1986; McDonald y White, 1994;
Schenk y Morris, 1985; Whishaw, 1989;
Whishaw y Mittleman, 1986; aves:
Broedbeck, 1994; Chappel y Guilford,
1995; Clayton y Krebs, 1994; Galiardo y
otros, 1996; Spetch y Edwards, 1987;
Strasser y Bingman, 1996). Por ejemplo, el
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salmén Oncorhynchus nerka puede em-
plear diferentes estrategias espaciales para
orientarse en diferentes situaciones. Cuan-
do estos animales son-sometidos a un cam-
po magnético cambiante se orientan por las
claves visuales cuando éstas estdn disponi-
bles. Durante la noche, o cuando los tan-
ques se cubren con un material opaco, se
orientan segun la direccién magnética
(Quinn, 1980; Quinn y Brannon, 1982).
Usualmente la naturaleza no proporciona
informacion espacial contradictoria, por lo
que puede esperarse que el uso de milti-
ples sistemas de orientacién incremente la
eficiencia en la navegacién en un ambien-
te con claves redundantes. De hecho, el uso
de estrategias espaciales miiltiples parece
ser lo comun en vertebrados (véase Able,
1991). Asi mismo, el uso combinado de
estrategias de tax6n y de lugar es predicho
por la teoria de cartografia cognitiva
(O’Keefe y Nadel, 1978), la cual propone
que los sistemas de cartografia cognitivay
de taxén no son mutuamente excluyentes,
sino que pueden operar de forma conjunta
(O’Keefe y Nadel, 1978).

Sin embargo, cabrian otras interpreta-
ciones alternativas de los resultados obte-
nidos en el ensayo de prueba tipo A (figu-
ra 2) en el que la informacién suministra-
da por las claves extralaberinto e intralabe-
rinto se presentan disociadas. Una explica-
cién alternativa de estos resultados podria
ser la de que la disociacién lugar-guia po-
dria alterar la ejecucién de los animales,
que elegirfan al azar durante esa prueba.
Por ejemplo, los animales podrian haber
aprendido una representacién de la locali-
zaci6n de la meta en la que varios elemen-
tos de la situacién (incluidos claves intra-
laberinto y extralaberinto) no fueran trata-
dos independientemente, sino mds bien
combinados en una representacién com-

pleta del entorno (Eichenbaum y otros,
1990; 1994; O'Keefe y Nadel, 1978;
Strasser y Bingman, 1997). Como conse-
cuencia del cambio en las relaciones de los
estimulos durante este ensayo de prueba,
los peces no habrian sido capaces de reor-
ganizar lainformacién y alcanzar la meta,
ejecutando al azar. Sin embargo, esa hipé-
tesis sobre la ejecucidn de los animales en
los ensayos de prueba tipo A, aunque plau-
sible, parece improbable en base a diferen-
tes argumentos. La ejecuci6n de los peces
en los ensayos de prueba tipo B y C (figu-
ra 2) contradicen la posibilidad de que los
animales aprendieran una representacion
que combinara la informacién intralaberin-
to y extralaberinto. Los resultados de los
ensayos tipo B y C, en los que los peces
ejecutaron de forma correcta en base a la
informaci6n suministrada por las claves
extralaberinto e intralaberinto, indicarian
un procesamiento separado de las dos
fuentes de informacién o bien que larepre-
sentaciéon mnémica que forman esos ani-
males es altamente flexible y resistente a la
pérdida parcial de informacién. Otra inter-
pretaci6n alternativa a los resultados obte-
nidos en los ensayos de prueba tipo A po-
dria ser la de que los cambios introducidos
en la situacién experimental durante este
tipo de ensayo podrian inducir en los ani-
males a considerar que se encuentran en
una situacién de aprendizaje completa-
mente nueva (Nadel y Willner, 1980;
Nadel y otros, 1985). Sin embargo, si los
cambios en la situacién experimental du-
rante los ensayos tipo A deterioran la eje-
cucidn porque los animales consideran esta
situacion de prueba como un nuevo con-
texto de aprendizaje, cabria esperar que se
hubiera obtenido el mismo resultado en el
ensayo tipo B, en el que el cambio en el
contexto es incluso mds pronunciado que
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en el ensayo tipo A (se eliminaron simulta-
neamente todas las claves extralaberinto
mediante el procedimiento de rodear com-
pletamente el laberinto con una cortina
oscura). Sin embargo, a pesar del cambio
masivo en el contexto experimental duran-
te el ensayo tipo B, los peces ejecutaron
durante estos ensayos de forma adecuada
en base a la informacié6n disponible (figu-
ra2). Es mds, en un trabajo previo (Rodri-
guez y otros, 1994), en el que los peces
fueron entrenados para hallar alimento en
un laberinto de 4 brazos siguiendo un pro-
cedimiento similar al aquf empleado, apor-
ta también argumentos en contra de este
ultima hipétesis. En el experimento de
Rodriguez y otros (1994) los animales fue-
ron entrenados para elegir el brazo del la-
berinto correspondiente con un lugar en la
habitacién y con un giro de 90% simulta-
neamente. En este caso el procedimiento
diferia del utilizado en el presente experi-
mento en que los peces podian elegir si-
multidneamente entre los tres brazos del
laberinto durante los ensayos de prueba en
los que fueron disociadas las respuestas de
lugar y de giro. De esos tres brazos s6lo
dos de ellos correspondian con una res-
puesta de lugar o de guia. Los animales
eligieron preferentemente los brazos co-
rrespondientes con una estrategia de giro o
de lugar. Este patr6n de respuesta no refle-
ja un proceso aleatorio, dado que el tercer
brazo, cuya eleccién no se correspondia
con estrategias de lugar o de giro, fue esca-
samente elegido, por lo que se podria con-
cluir que los peces pueden usar ambas es-
trategias simultdneamente.

Los resultados de los ensayos de prue-
batipo By C (figura 2) permiten asi mismo
descartar la posibilidad de que los peces
del presente experimento estuvieran em-
pleando otras estrategias diferentes para

resolver la tarea. Por ejemplo, se ha de-
mostrado que diversas especies de peces
pueden emplear diferentes sentidos direc-
cionales para orientarse, Como por ejem-
plo, claves celestes (la posicién del sol o
las estrellas, la luz polarizada, etc) o bien
estimulos geomagnéticos, tanto en condi-
ciones naturales como de laboratorio
(Quinn, 1980; Quinn y Brannon, 1982;
Quinn, Merrill y Branon, 1981; Walker,
1984; para una revision véase Smith,
1985). A pesar de ello, los ensayos de prue-
ba tipo B y C indican que las carpas dora-
das del presente experimento no resolvie-
ron la tarea empleando un sentido direc-
cional (por ejemplo, un sentido geomagné-
tico), ya que en estos ensayos navegan co-
rrectamente hacia la meta en direcciones
absolutas o geograficas diferentes a las
empleadas en los ensayos de entrenamien-
to. Estos resultados no son sorprendentes
si tenemos en cuenta que los intentos deli-
berados de condicionar carpas doradas a
responder a un campo magnético han sido
infructuosos (Walker y Bitterman, 1986).
Por dltimo, los resultados de los ensa-
yos de prueba tipo A, B y C sugieren que,
al menos en la presente situacién experi-
mental, los peces no muestran preferencia
por una de las dos fuentes de informacién
(claves muiiltiples extralaberinto vs. clave
individual intralaberinto), sino que usan
ambas simultdneamente para localizar la
meta. Se ha descrito previamente, que al
igual que en el presente trabajo, las carpas
doradas entrenadas para encontrar el refor-
zador en un laberinto radial de cuatro bra-
z0s en base tanto a la informacién espacial
proporcionada por las claves visuales
distales -extralaberinto como por un giro
egocéntrico, no emplean preferentemente
ninguno de esos dos tipos de informacién,
sino més bien ambos simultdneamente

228 Apuntes de Psicologia, 1999, Vol. 17, niimero 3, pp. 217-234.



J.C. Lopez, V.P. Bingman y otros

Estrategias de aprendizaje espacial en la carpa dorada

(Rodriguez y otros, 1994; Salas y otros,
1996b). Este aspecto de los presentes re-
sultados son contradictorios con los de un
experimento cldsico (Mariscal, 1972) que
muestra que el pez teleésteo Amphiprion,
que vive habitualmente entre los tentdcu-
los protectores de las anémonas marinas,
emplea preferentemente la informacién
espacial o de lugar antes que la informa-
cién visual local para localizar su lugar de
residencia. Cuando la anémona sobre la
que vive es desplazada en el acuario expe-
rimental, el pez regresa a la localizacién
- que ocupaba la anémona con anterioridad,
aunque ésta esté situada, perfectamente
visible, sélo a unos centimetros del lugar
original (Mariscal, 1972). Diversos traba-
jos en aves sugieren que el tipo de informa-
cién utilizada para la localizaci6n de la
meta puede diferir dependiendo de diferen-
tes pardmetros, como por ejemplo el con-
texto experimental (entorno de laboratorio
vs. entorno natural), el tipo de conducta
mostrada por los animales (por ejemplo,
forrajeo vs. orientaci6n), o bien la especie
utilizada. Por ejemplo, en entornos natura-
les, tanto el cérvido Aphelocoma coerules-
cens (Wiltschko y Balda, 1989), como las
palomas mensajeras (Chappell y Guilford,
1995) emplean preferentemente un sentido
direccional basado en la posicién solar
(brijula solar) para localizar la meta, a
pesar de la presencia de claves visuales
conspicuas sefializadoras de la posicién de
la meta. Los estudios de laboratorio tam-
bién muestran una preferencia por la infor-
macioén espacial acerca de la localizacién
de la meta (basada en las claves visuales
distales de la habitacién) sobre las claves
proximales (marcas o comederos) en los
paridos acaparadores de alimento, Parus
atricapillus (Brodbeck, 1994) y Parus
palustris (Clayton y Krebs, 1994). As{

mismo, los colibries emplean preferente-
mente la informaci6n espacial sobre la lo-
calizacién de las flores que visita preferen-
temente sobre el color, la forma u otras
caracteristicas visuales que presentan esas
flores (Healy y Hurly, 1998). Por el contra-
rio, las aves no acaparadoras de alimento,
como el pinzén, Junco hyemalis (Broedbeck,
1994), los cérvidos, Barrulus glandiarus 'y
Corvus monedula (Clayton y Krebs, 1994),
emplean indistintamente las claves proxi-
males y la informacién distal proporciona-
da por la habitacién. Es mds, parece ser que
las palomas mensajeras emplean la infor-
macidn sobre la localizacién de la meta
durante los vuelos de reconocimiento del
palomar, pero que en entornos de laborato-
rio en los que-las aves deben reconocer la
posicién del reforzador, emplean indife-
rentemente la informacién distal o proxi-
mal para localizar la meta (Strasser y
Bingman, 1996).

Los presentes resultados se suman a
otros obtenidos previamente que sugieren
que los peces teledsteos, al igual que los
mamiferos, las aves y los reptiles (véase
Bingman, 1992; Thinus-Blanc, 1996),
emplean estrategias de aprendizaje de lu-
gar y de guia para orientarse y localizar una
meta (Lopez y otros, 1999a; Rodriguez y
otros, 1994; Salas y otros, 1996a). Asi
mismo, los presentes resultados aportan
evidencia adicional de que tales estrategias
estdn basadas en sistemas de aprendizaje y
memoria que pueden funcionar en parale-
lo. Es mds, estudios previos sobre los efec-
tos de lesiones cerebrales en peces teleds-
teos entrenados en diferentes tareas espa-
ciales apoyan fuertemente la idea de que
estan presentes en estos animales diferen-
tes sistemas de aprendizaje y memoria es-
pacial. Asi, la ablaci6n del telencéfalo pro-
duce deficiencias selectivas en tareas que
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requieren la localizacién de la meta me-
diante estrategias de lugar, pero no en
aquellas que pueden ser resueltas median-
te estrategias egocéntricas o discrimina-
ciones no espaciales (Broglio, 1997; Salas
y otros, 1996a,b). Estos resultados son si-
milares a los observados en mamiferos,
aves y reptiles con lesiones en la formacion
del hipocampo o cértex medial, en los que
se observan deficiencias en la ejecucién de
tareas espaciales, pero no en tareas basadas
en estrategias de guia mediante una clave
visual individual o discriminaciones no
espaciales (Bingman y Mench, 1990;
Colombo, Cawley y Broadbent, 1997;
Fremouw y otros, 1997; Lépez, 1999;
Morris y otros, 1982; Okaichi, 1987;
Sherry y Vaccarino, 1989). En conclusién,
los presentes resultados aportan evidencia
adicional de que estdn presentes en los
vertebrados, incluyendo los peces, al me-
nos dos sistemas paralelos de codificacién
espacial. Los peces vivientes comparten un
antepasado comiin con los tetrapodos ac-
tuales (Carrol, 1988; Northcutt, 1995), y
todos ellos podrian haber conservado con
pocas modificaciones algunas caracteristi-
cas comunes en su organizacién neural y
conductual (Bingman, 1992; Braford, 1995;
Elderdge y Cracraft, 1980; Northcutt, 1984,
1995). La presencia en peces, reptiles, aves
y mamiferos de sistemas de aprendizaje y
memoria con propiedades conductuales y
bases neurales similares sugiere que esos
sistemas muiltiples podrian haber apareci-
do muy temprano en la historia filogenéti-
ca de los vertebrados.
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