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ABSTRACT

This article describes Abram Amsel’'s [1922-2006] contributions to the study of learning in
situations involving surprising reward omissions. Emphasis is placed on recent developments
in the study of consummatory successive negative contrast. Amsel’s model of psychobiological
research involves an integration of behavioral theory with neurobiological and developmental
approaches. It is suggested that such a model is often implicit in current research programs that
are advancing our understanding of some of the central phenomena in basic psychological
theory, including learning, emotion, and conflict.
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RESUMEN

Este articulo describe las contribuciones de Abram Amsel [1922-2006] al estudio del
aprendizaje en situaciones que involucran la omision sorpresiva de incentivos. Se enfatizan
algunos desarrollos recientes en el estudio del contraste sucesivo negativo consumatorio.
Amsel propuso un modelo de la investigacion psicobiolégica basado en una integracion| de la
teoria conductual con enfoques neurobioldgicos y del desarrollo. Se sugiere aqui que| dicho
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modelo esta implicito en muchas lineas actuales de investigacion que estan avanzando |nuestra
comprension de algunos fendmenos centrales de la psicologia, tales como el aprendizaje, la
emocion y el conflicto.

Palabras clave:fenbmenos paradoéjicos de reforzamiento, contraste sucesivo negativo,
sistema opioide.
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PASOS EN LA INVESTIGACION brados (Giles, Rose, & Rankin, 2006). Amsel
PSICOBIOLOGICA DEL APRENDIZAJE (1992) propuso una serie de seis pasos que se
utilizaran a continuacién como esquema
La comprension de los fendmenos psico-organizativo del resto del este articulo.
l6gicos requiere de una investigacion dirigida a
diferentes niveles causales, comenzando por El primer paso es la observacion y descrip-
regularidades de comportamiento (el nivel decion de una familia de fendmenos comportamentales
andlisis tradicionalmente psicolégico), y siguien-aparentemente relacionados. Amsel concentré su
do por la identificacion de los circuitos nervio- esfuerzo en una serie de efectos que involucran la
sos, los sistemas neuroquimicos y los procesogérdida sorpresiva de recompensas y que colectiva-
celulares involucrados. Teniendo en cuenta lanente denominé fenémenos paraddjicos de
intima relacion entre comportamiento y biolo- reforzamiento (FPR). Estos fendmenos se denomi-
gia, es de especial importancia la colaboraciéman “paradgjicos” pués se caracterizan por producir
entre la psicologia y la neurociencia. A comien-menor nivel conductual en respuestas que han sido
zos del Siglo XXI, este enfoque integrador est&eforzadas méas frecuentemente o por recompensas
en su infancia y su desarrollo depende del esde mayor magnitud. Cada uno de estos FPRs
fuerzo de cientificos capaces de extender sinvolucra uno o mas cambios sorpresivos en el
trabajo en dos 0 mas niveles de analisis. Entre losimarfio o calidad de la recompensa. Por ejemplo, en
pioneros se encuentra Abram Amsel [1922-el efecto en la extincion del reforzamiento parcial
2006], un investigador cuyas contribuciones(EERP), una respuesta reforzada en algunos ensa-
sirven como modelo y guia al trabajo yosy no en otros, mezclados al azar, exhibe un alto
interdisciplinario que caracteriza el presente degrado de persistencia durante la extincion (i.e.,
la psicologia y que sera sin dudas de fundamensuando ninguna ocurrencia de la respuesta es refor-
tal importancia en el futuro inmediato. zada), en relacion con una respuesta sometida a
reforzamiento continuo. Como el organismo carece
Amsel (1992) propuso estudiar el aprendi-de sefiales que le permitan predecir si un ensayo
zaje asociativo partiendo de hallazgosdeterminado sera reforzado, tanto el reforzamiento
comportamentales sintetizados en una teori@omo su omision son sorpresivos. El EERP permite
psicolégica, para luego establecer conexionegstudiar los ajustes de comportamiento en situacio-
con niveles biolégicos de causalidad. Esta estranes de incertidumbre. Otro ejemplo de un FPR es el
tegia esta dando sus frutos en una variedad deontraste sucesivo negativo (CSN), en el que la
areas de trabajo, incluyendo el condicionamientaespuesta a un incentivo de baja magnitud es mucho
clasico de miedo (Davis, 2006; Fanselow & menor cuando esta respuesta fue previamente refor-
Poulos, 2005), el condicionamiento instrumen-zada por un incentivo de gran magnitud, que en un
tal apetitivo (Balleine & Killcross, 2006) y las grupo control siempre reforzadmn la magnitud
bases celulares del condicionamiento en invertebaja. EI CSN sugiere que el comportamiento
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actual depende de un proceso de comparacionervioso estd madurando rapidamente (en la rata,
entre expectativas de incentivo e incentivos preel sistema nervioso central termina de madurar
sentes en una determinada situacion. alrededor de los 45 dias de vida). Este trabajo
demostré que antes de los 11 dias de vida, la rata
El segundo paso implica la conceptualiza-utiliza mecanismos asociativos de aprendizaje,
cion de los fenomenos comportamentales empero no exhibe FPRs. Tales fendmenos se desa-
términos de una teoria psicologica. Una de lagrollan en una secuencia que comienza con el
contribuciones mas significativas de Amsel EERP, que aparece a los 12-13 dias de vida, y
(1958, 1962, 1967, 1972, 1992) a la psicologiaermina con el CSN, que aparece recién a los 24-
fue su teoria de la frustracion. Trabajando dentr@5 dias de vida. Amsel (1992) conceptualizé la
de un enfoque neoconductista, Amsel (1989)rimera transicion como una que involucra dife-
distinguié entre la reaccion incondicionada a larentes niveles de funcionamiento. Antes de los 11
pérdida sorpresiva del reforzamiento y la reacdias de edad, la rata opera en base a un mecanis-
cion mygdaleorio que involucra el desarrollo demo no paradéjico segun el cual el reforzamiento
expectativas. Denomin6 a estas dos reaccionefprtalece las asociaciones y el no reforzamiento
respectivamente, frustracion primaria (FP) y sedas debilita. Este nivel opera de una manera
cundaria (FS). En la teoria de la frustracion, la FRimilar a lo que describen algunas teorias clasicas,
y FS son variables intervinientes cuyas propietales como las de Thorndike (1911), Hull (1943),
dades conducen a una serie de prediccioneg Rescorla y Wagner (1972). La aparicién de los
originales que vienen estimulando una enormd-Rs representa el control de la conducta por las
cantidad de investigacion desde la década de losxpectativas de incentivo, indicando la activa-
1960s. En su aplicacion al CSN, la teoria de lacién de los mecanismos paraddjicos.
frustracion sugiere que la violacion de la expec-
tativa del incentivo de mayor magnitud produce El cuarto paso comprende la vinculacion
FP, un estado emocional aversivo. En ensayosntre procesos neurales y los fendmenos
subsecuentes, los estimulos asociados con la FE®mportamentales. Especificamente, los FPRs
pueden inducir FS, es decir, la expectativa deestan relacionados con el funcionamiento de lo
que la respuesta sera nuevamente seguida pque Gray (1987) denominé el sistema de inhibi-
una reaccién emocional aversiva de frustracioncion comportamental. De acuerdo con Gray,
La FS induce respuestas de evitacion, lo queliferentes estructuras cerebrales particulares es-
lleva a un conflicto de acercamiento-evitacion ytan interconectadas de manera que producen
a la consecuente degradacién del comportamnhibicion comportamenteal y facilitan el cam-
miento tipica del CSN. bio comportamental en situaciones que
involucran estimulos que estan en conflicto.
El tercer paso consiste en estudiar el desaSiguiendo esta formulacién, Amsel propuso que
rrollo ontogenético de los fenomenoslas interacciones entre la funcién septo-
comportamentales en cuestion. Este enfoquéipocampal y otras areas del sistema limbico son
ontogenético tiene dos metas. Primero, determilas encargadas de modular y modificar los com-
nar la presencia o ausencia de cada fendbmeno gortamientos en situaciones de cambio sorpresi-
cada estadio del desarrollo, y segundo, establecen en las condiciones de recompensa. Esta idea
el orden en que los diferentes fenébmenos emergema tenido un amplio poder heuristico al permitir
durante el desarrollo. Amsel dedico la ultimael disefio de pruebas que evalian las bases
parte de su actividad cientifica al estudio delneurobiolégicas del comportamiento en los FPRs.
desarrollo de los FPRs en la rata (Amsel & StantonAdicionalmente, como se describira posterior-
1980). El trabajo experimental eventualmente semente, ha permitido relacionar el CSN con otros
concentro en el periodo postnatal que va desdsistemas biolégicos, especificamente el sistema
los 10 a los 25 dias de vida, cuando el sistemapioide.
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El quinto paso consiste en relacionar la presentamientos que dependen de la contribucion si-
cia 0 ausencia de los fendmenos comportamentalesaultanea de mecanismos pavlovianos e
con el estado de maduracion del sistema nerviosmstrumentales. Por ejemplo, Elliot (1928) obser-
durante el mismo periodo de desarrollo. En el caseé que el comportamiento de un grupo de ratas
de los FPRs en la rata, durante el periodo en el quentrenadas en un laberinto complejo con una
experimentan un desarrollo (11-25 dias de vida) aecompensa preferida se veia afectado negativa-
nivel conductual, algunas areas del cerebro estamente cuando la recompensa era cambiada de
también madurando rapidamente. Entre estas areasanera inesperada a una recompensa menos
esta la formacion hipocdmpica que contiene dogpreferida; este cambio de comportamiento poste-
componentes principales: células piramidales yiormente se denominaria CSN. Una explicacion
células granulares. Numerosos estudios demuesiel CSN en términos de condicionamiento instru-
tran que las células piramidales maduran en emiental no era suficiente dado que el trabajo de
embrién, mientras que las granulares maduraiklliot (1928) sugeria que los incentivos eran
principalmente (aunque no Unicamente) durante etodificados en la estructura asociativa formada
periodo que va de los 5 a los 30 dias de vida. durante la adquisicion (Papini, 2006). Por lo

tanto, el aprendizaje no se podia reducir a la

El sexto y ultimo paso es de revision y relacion propuesta por Thorndike entre el com-
modificacion de la teoria psicolégica utilizada portamiento del animal y una recompensa. Igual-
teniendo en cuenta los ajustes sugeridos por losiente, una explicaciéon en terminos de aprendizaje
hallazgos de estudios neurobiolégicos yde relaciones entre estimulos, mas cercana a la
ontogenéticos. Este paso es fundamental para @&lea pavloviana, era insuficiente porque aunque
desarrollo de investigaciones interdisciplinariasintroducia la idea de la adquisicion de expectati-
por lo que se discutira en detalle utilizando comovas hacia el objetivo, los mecanismos de obten-
ejemplo uno de los fenébmenos comportamentalesion de la recompensa se reducian a tendencias
de contraste entre incentivos, el CSN. Con estgenerales de aproximacién y evitacion. En el
objetivo, se hard una descripcion del fendmenaxperimento de Elliott (1928), las ratas aprendian
de CSN y su interpretacion desde la teoria de recorrer un laberinto sumamente complejo, con
frustracion de Amsel. Posteriormente, se descriuna gran cantidad de callejones sin salida, lo que
bira la literatura mas reciente haciendo énfasisugeria que la conducta iba mas alla de la mera
en la base biologica de este fendmeno. Pargendencia de aproximacién a la meta.
terminar, se revisaran algunos de los aportes de
la estrategia de Amsel y las direcciones futuras Una aproximacion tedrica diferente fue la de
de este campo de investigacion. incorporar de manera paralela los mecanismos de

aprendizaje clasicos e instrumentales, tal como se
propuso desde las denominadas teorias de los dos
TEORIA DE LA FRUSTRACION Y procesos (Mowrer, 1960; Overmier & Lawry,
CONTRASTE SUCESIVO NEGATIVO (CSN) 1979). A partir de este tipo de modelo, asi como
de su extension del concepto de reaccion fraccional

Los trabajos pioneros de Pavlov (1927) yanticipatorio de la meta propuesta por Hull (1931),
Thorndike (1911) dieron origen a dos modelosAmsel derivd una explicacion general de los
para interpretar los mecanismos psicolégicos deFPRs. De esta manera, Amsel (1958, 1962, 1992)
aprendizaje: condicionamiento clasico Yy propuso una teoria de la frustracion que al incluir
condicionamiento instrumental. A pesar de quelos aspectos clasicos e instrumentales, asi como
originalmente se intenté hacer una distinciénvariables motivacionales, provee una integracion
clara entre aprendizajes basados en uno de esttsorica para una variedad de fendmenos
puntos de vista (e.g., Skinner, 1935), algunosomportamentales relacionados con la no-recom-
experimentos sugerian que la situacion es magensa sorpresiva tales como el EERP y el CSN,
compleja y que existen una variedad de comporentre otros. En el resto de esta seccion se describe
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la teoria de la frustracion utilizando como modelofluidos, nimero de lamidas del tubo por donde se
el procedimiento de CSN consumatorio (CSNc).dispensa la solucién, o tiempo acumulado de
contacto con dicho tubo segun el experimento.
En un experimento tipico de CSNc, dos gru-Durante el periodo posterior a la reduccién del
pos de ratas son expuestas a beber una soluciémcentivo, ambos grupos reciben acceso a la
de sucrosa al 4% o al 32% mientras estan bajmisma solucién (4% de sucrosa), pero su compor-
privacion de alimentos. Luego de 10 ensayogamiento es muy diferente. Los animales expues-
diarios de 5 min de acceso a la solucion, el gruptos a una reduccién del 32% al 4% de sucrosa
que recibio 32% de sucrosa experimenta unaxhiben una disminucién drastica de la conducta
reduccion en la concentracion de la solucion a 4%onsumatoria comparados con los animales que
de sucrosa (Grupo 32-4). El otro grupo continliasiempre tuvieron acceso a la soluciéon de 4% de
bebiendo la misma solucion de 4% de sucrosaucrosa. Mientras que la solucién de 4% es acep-
(Grupo 4-4). Este nuevo régimen continla durantable para las ratas que sélo recibier6n tal solu-
te 5 ensayos diarios. En cada ensayo de entreneion, la misma solucién provoca un rechazo en
miento se mide el comportamiento consumatoriolas ratas que previamente recibieron 32% de
registrado en términos de volumen de ingesta deacarosa en esas condiciones (Figura 1).
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Figura 1. Frecuencia de lamido en dos grupos de ratas durante ensayos de precambio (ensayos 1
al 10) y de postcambio (ensayos 11 al 18). Los grupos difieren en la concentracién de la solucion
de sacarosa presentada en los ensayos de precambio, ya sea 32% o0 4%. En la fase de postcambio
todos los animales recibieron acceso al 4% de sucrosa. EI CSNc consiste en la supresion en la
ingesta de la solucion de sucrosa durante los ensayos de postcambio. Los animales eventualmente
recuperan un nivel de consumo similar al del grupo control que siempre recibié acceso a la
solucion de 4%. Datos recogidos por Alan M. Daniel.
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El modelo tedrico de frustracion desarrollado  Varios procesos se desencadenan durante esta
por Amsel puede ser aplicado para entender losegunda fase de recuperacion (ensayos 12-15).
mecanismos subyacentes al CSNc (Papini, 200For un lado, las expectativas de reforzamiento
Papini, Wood, Daniel, & Norris, 2006; Wood, comienzan a ajustarse a las vage condiciones.
Daniel, & Papini, 2005). La situacién de CSNc seUna expectativa cercana al 4% de sucrosa indu-
relaciona con mecanismos comportamentales quee cada vez menos FP y por consiguiente debilita
pueden ser descritos en tres estados teoricos gerla- respuesta aversiva. Pero ademas, el estado
rales: FP, FS y contracondicionamiento. Los caminterno de FS comienza a ser asociado con la
bios conductuales observados con posterioridad mgesta de 4% de sucrosa, que aunque no es tan
la reduccion del incentivo en el grupo 32-4 sealta como la de 32%, todavia constituye un
dividen en aquellos que ocurren durante el primeincentivo de considerable valor, a juzgar por la
ensayo de post-cambio (usualmente el ensayo 1tpnducta del grupo control. Esta asociacion
y aquellos que ocurren durante el consiguiententre un estado aversivo y un incentivo apetitivo
periodo de recuperacion del comportamientoconducen al contracondicionamiento de la FS, la
consumatorio (usualmente los ensayos 12-15). Lgue pierde el poder de inducir respuestas de
supresion consumatoria que se detecta en el ensavitacion. La consecuencia de estos procesos
yo 11 se relaciona con la induccién de FP provo{ajuste a las nuevas condiciones de incentivo y
cada por la discrepancia negativa entre una&ontracondicionamiento de la FS) es la recupe-
expectativa de 32% sucrosa y la soluciéon del 4%acion gradual de niveles normales de conducta
efectivamente encontrada en la situacion. La FRonsumatoria. Este mecanismo de contracon-
induce, a su vez, un estado emocional internalicionamiento fue de particular importancia para
aversivo que provoca un cambio de una conductAmsel (1992) dado que proveyd la base para
consumatoria a una de busqueda y evitacion de lplantear el aprendizaje de disposiciones, es decir,
fuente original de reforzamiento. Simultineamen-de tendencias generales de comportamientos
te, los estimulos presentes se asocian al estadtiosincrasicos que se mantienen durante la vida
interno de FP. del organismo y que le permiten desarrollar un

estilo conductual independientemente de los

Las consecuencias de este nuevo aprendizajgetalles situacionales.
aversivo se detectan en los siguientes ensayos. En
el ensayo 12 (el segundo ensayo post-cambio),
los estimulos presentes inducen expectativas BASES BIOLOGICAS DEL CONTRASTE
opuestas. Por un lado, y debido al aprendizaje deSUCESIVO NEGATIVO CONSUMATORIO
la primera fase (ensayos 1-10), todavia existe una (CSNC)
tendencia a acercarse al tubo que dispensa la
solucion de sucrosa con la expectativa de encon- Esta seccion describe algunos de los trabajos
trar la solucion original del 32%. Por otro lado, laque exploran los mecanismos biolégicos del
experiencia frustrante del ensayo precedente In€SNc. En particular, se describen algunas areas
duce la expectativa de una nueva frustracion, @erebrales identificadas como parte del circuito
FS. De esta manera, la expectativa previa deubyacente al CSNc y el trabajo que identifica al
recompensa junto con la nueva expectativa deistema opioide como uno de los substratos
frustracion producen respuestas de aproximacioneuroquimicos de este fendmeno psicoldgico.
y de evitacion, respectivamente, generando ursiguiendo la estrategia de investigacion
conflicto que conlleva a una competenciapsicobioldgica de Amsel y utilizando la teoria de
conductual entre tales respuestas. Tal conflictda frustracion como guia, uno esperaria que la
refleja la carga ambivalente de una situacion quelistincion entre FP y FS sugerida con base en
es ala vez apetitiva y aversiva, y consiguientementeatos puramente conductuales, tuviera un para-
puede denominarse conflicto de acercamientotelo en términos de funcionamiento cerebral. La
evitacion (Miller, 1944). prediccion mas general es que el comportamien-
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to consumatorio que se observa durante el primeribuciéon de la formacion reticular medial y

y el segundo ensayo luego de la reduccién delateral (Travers, Dinardo, & Karimnamazi, 1997).
incentivo (usualmente los ensayos 11 y 12) debierbos mecanismos de contraste de incentivos pue-
estar regulado por diferentes circuitos o sistemasen, a la vez, conceptualizarse como influencias
neuroquimicos, uno activado principalmente porde varias areas cerebrales sobre este generador
la FP y el otro involucrado principalmente en la FScentral, incluyendo el talamo gustativo y la

y el conflicto de acercamiento-evitacion. amigdala mencionados previamente.

La lesién del nucleo parabraquial del puente
Identificacion de las Areas Cerebrales cerebral elimina el CSNc (Grigson, Spector, &
Involucradas en el CSNc Norgren, 1994). Este nlcleo es parte de la via
gustativa y se activa cuando la rata esta consu-
En lo que concierne especificamente al CSNcmiendo soluciones de sucrosa (Tabuehial,
la identificacion del circuito cerebral subyacente2002). Ademas, este nucleo provee parte de la
comienza por notar las areas cuyo dafio afecta (mformacion que alimenta el generador central
no) este fenébmeno. La interpretacién de losque coordina los patrones de lamida en la rata
efectos de lesiones cerebrales, como cualquigfTraverset al, 1997) y recibe informacion tanto
otra manipulacion fisiolégica, estd sujeta a unade los receptores gustativos periféricos (via nu-
serie de inconvenientes. Por ejemplo, las lesio€leo del tracto solitario) como de la amigdala. A
nes generadas por el pasaje de una corrient vez, proyecta fibras tanto a la amigdala como
eléctrica (lesiones electroliticas) dafian no sélal tadlamo gustativo. Las lesiones parabraquiales
las neuronas del sitio en el que se efectla l@o eliminan la habilidad de las ratas de registrar
lesion, sino también las fibras de paso. Estda diferencia entre una solucion del 32% y una
complica la interpretacién. De todas maneras, etlel 4% de sucrosa. Por lo tanto, el efecto de la
método de lesionar areas discretas del sisteml@sion no se debe a una incapacidad de detectar
nervioso y determinar su efecto en el comporta€l cambio, sino que refleja una reaccion atenua-
miento es una herramienta valiosa como primeda al mismo.
abordaje al problema de identificar los compo-
nentes del circuito cerebral. Parte del output del nucleo parabraquial al-
canza el talamo gustativo, el que a la vez envia
Estudios de lesion cerebral muestran que nanformacion a la corteza gustativa y a la amigda-
todas las areas son igualmente importantes. Dda (Lundy & Norgren, 2004). No sorprende,
areas en particular sobresalen porque si bien sentonces, que lesiones del talamo gustativo in-
participacién en fenémenos de contraste instruterfieran con el CSNc (Reilly & Trifunovic,
mental ha sido demostrada en varios estudios, st999, 2003). Sin embargo, el efecto de esta
lesién no tiene efectos en el CSNc: el area septdésion es selectivo para el CSNc y no involucra
y el hipocampo (Flaherty, 1996). Tres areasel Contraste Sucesivo Negativo Instrumental
cuya lesion perturba el normal desarrollo del(CSNi) (Sastre & Reilly, 2006). Dado que el
CSNc han sido identificadas: (1) el nucleo CSNi se induce por medio de la reduccion en la
parabraquial, (2) el tdlamo gustativo y (3) lamagnitud de alimento balanceado solido, la im-
amigdala. Dado que el CSNc involucra la con-plicacion es que las lesiones talamicas afectan
ducta de lamer un tubo que provee de unaelectivamente el procesamiento de soluciones
solucion de sucrosa, tanto la via gustativa comale sucrosa.
la coordinacion motriz del lamido son relevan-
tes. El estudio de la respuesta de lamido indica Una buena cantidad de datos confirman un
que el circuito cerebral puede visualizarse comgapel relevante de la amigdala en CSNc. Por
un generador central de patrones organizado @jemplo, lesiones del nicleo basolateral de la
nivel del tallo cerebral, con una importante con-amigdala reducen el CSNc sin eliminarlo com-
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pletamente, mientras que lesiones del are&écnica utiliza un anticuerpo especifico que se liga
corticomedial (que incluye el ndcleo central) preferencialmente a la proteina c-Fos, que a su
previenen la ocurrencia del CSNc (Beckéml, vez es un factor de transcripcion genética tempra-
1984). Los animales con este tipo de lesionesia inducida por exposicion a distintos estimulos
parecen detectar la diferencia entre las distintagNestler, Hyman & Malenka, 2001). Ratas ex-
concentraciones de sucrosa y responden al canpuestas siempre a 32% o0 a 4% de sucrosa, y ratas
bio de 32% a 4% disminuyendo la conductaexpuestas a una degradacion del 32 al 4% de
consumatoria, pero sin demostrar contraste. Laucrosa fueron sacrificadas inmediatamente des-
amigdala contiene una alta concentracion degués del primer o segundo ensayo después del
receptores benzodiazepinicos y opiaceos, dosambio y sus cerebros fueron procesados para
clases de farmacos que reducen el CNSc (Flahertgeterminar las zonas que estaban activas (Pecoraro
1996). Por lo tanto, el efecto de las lesiones e& Dallman, 2005). Sorprendentemente, el anali-
concordante con el efecto de estos farmacossis reveld una significativa elevacion de la activi-
Ademas, Liao y Chiang (2003) demostraron quedad neuronal en varias areas luego del primer
la infusion de diazepam (un ansiolitico ensayo de reduccion del incentivo, incluyendo la
benzodiazepinico) en la amigdala reduce etorteza anterior, la corteza frontal orbital, nicleo
CSNc, mientras que la misma infusion en elaccumbens, el &rea septal lateral, el &rea medial de
hipocampo carece de efectos detectables. la amigdala, y el hipotadlamo lateral, entre muchas
otras &reas. Sin embargo, este andlisis reveld sélo
Ademas del procedimiento de lesion cere-un aumento de la actividad en el area gris central
bral, existen otros métodos que permiten identifi-del puente cerebral luego del segundo ensayo
car areas que se activan selectivamente duranfsosterior al cambio de incentivo. Es claro que el
un determinado fendmeno conductual y algunosandlisis de c-Fos revela la activacion de una
de ellos han sido utilizados en el estudio delmultitud de areas cerebrales, pero queda por
CSNc, aunque de manera restringida. Por ejemdeterminar que papel juegan en la produccion del
plo, el procedimiento conocido como microdialisis fenémeno de CSNc.
permite determinar la concentracion de ciertas
sustancias quimicas (e.g., neurotransmisores) en En resumen, la identificacion de é&reas cere-
areas especificas del sistema nervioso centrabrales involucradas en el CSNc esta comenzando
Aplicando esta técnica al nacleo accumbensa proveer los primeros resultados del tipo de
Genn, Ahn, y Phillips (2004) detectaron un au-selectividad predicha por la teoria de la frustra-
mento en la secrecion de dopamina en las ratas deidn. Esta selectividad no se ha observado, hasta
grupo control sujeto siempre a la concentraciérahora, en términos de lesiones cerebrales discre-
del 4% de sucrosa. Este aumento en dopamina rtas, cuyos efectos tienen a reflejarse tanto en
fue detectado en animales que experimentabatérminos del impacto inicial de la degradacion de
una degradacion del 32% al 4% de sucrosa. Dadmcentivo, como en términos de la recuperacion
que la presencia de dopamina en el nucleae la conducta consumatoria. De todas maneras,
accumbens se interpreta generalmente como urles estudios de lesion cerebral son muy pocos y
indicacion del valor apetitivo de un incentivo, secubren un numero de &areas muy pequefio, a
puede concluir que la degradacion del 32% al 4%uzgar por la cantidad que se activan durante la
va acompafada por una reduccién en el valoexperiencia de reduccion del incentivo (Pecoraro
apetitivo de la soluciéon del 4% de sucrosa. Est& Dallman, 2005).
conclusién concuerda, obviamente, con la evi-

dencia conductual. Identificacion de los Sistemas Neuroquimicos

- , ... Involucrados en el CSNc
La actividad neuronal en areas especificas

puede analizarse por medio de una técnica cono-

) X L Otra estrategia psicobiolégica ampliamente
cida como inmunorreactividad de c-Fos. EStautiIi giap g P

zada en el estudio del CSNc es la psicofar-
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macoldgica. Laliteratura sobre los efectos de minima de experiencia con la reduccién del
drogas en el CSNc es bastante amplia gracias ahcentivo.
trabajo de Charles Flaherty y colaboradores
(Flaherty, 1996). Uno de los aspectos mas intere- Los estudios que evaluaron los niveles de
santes de esta literatura es que los efectos smorticosterona en plasma en ratas expuestas a la
selectivos. Dos clases de selectividad han sideeduccion de incentivo son también congruentes
descubiertas: (1) S6lo algunas drogas tienen efecon la disociacion entre la FP y FS propuesta por
tos en el CSNc, principalmente los ansioliticos, laa teoria de la frustracion. Por ejemplo, los niveles
corticosterona, y los opioides. (2) Ademas, estasle corticosterona en plasma aumentan de manera
drogas son también selectivas en el sentido que, algnificativa después del ensayo 12, pero no
menos algunas de ellas, tienen efectos en el primetespués del ensayo 11 (Flaherty, Becker, &
ensayo posterior a la degradacion del incentivoPohorecky, 1985; Mitchell & Flaherty, 1998).
mientras que otras tienen efecto en el segund&sto sugiere que la corticosterona, una hormona
ensayo (por supuesto, hay drogas que afectague se asocia a la respuesta de estrés emocional,
ambos ensayos también). Los hallazgos mencicesta vinculada a la FS y al conflicto, mas que a la
nados en (2) seran descritos de acuerdo con kgaccion inicial al cambio. Sugestivamente, los
l6gica de la teoria de la frustracién. En general, logiiveles de corticosterona aumentan también an-
efectos de estas manipulaciones han iluminado loes del ensayo 12, es decir, en anticipacion al
mecanismos relacionados con la FP y FS, por Isegundo ensayo después de la reduccion del
gue su estudio se ha centrado en la evaluacion decentivo (Mitchell & Flaherty, 1998). Esto sugie-
distintos efectos farmacologicos en los ensayos 1lie que la corticosterona podria estar involucrada
y 12 del procedimiento estandar de CSNc. en el proceso de condicionamiento aversivo que
da lugar, tedricamente, al desarrollo de la FS. De
Un buen ejemplo de esto son los efectos decuerdo con esta hipétesis, Bentosela, Ruetti,
los ansioliticos sobre el CSNc. ManipulacionesMuzio, Mustaca, y Papini (2006) demostraron
que involucran distintas benzodiazepinas hamue la aplicacion de corticosterona inmediata-
resultado en efectos dependientes del ensayo enente después del ensayo 11 (pero no 3 h des-
las cuales son aplicadas. Aplicadas antes dglués de este ensayo) prolonga el CSNc durante
ensayo 11, las benzodiazepinas no tienen efedes ensayos siguientes.
tos detectables en el CSNc. El tamaifio del efecto
luego de una reduccién del 32% al 4% de sucrosa El papel del sistema opioide en el CSNc es
es virtualmente idéntico entre animales que recisugerido por un paralelo entre, por un lado, el
bieron varias dosis de benzodiazepinas o etlolor fisico y el miedo, y por el otro, la FP y la FS
vehiculo de la droga como control. A diferencia(Gray, 1987; Papini, 2003). El dolor fisico es el
de estos resultados, la aplicaciéon de las mismague un organismo experimenta, por ejemplo,
drogas antes del ensayo 12 reduce el tamafio detando hay un corte en la piel o cuando se
CSNc, aumentando selectivamente el consumadministra una descarga eléctrica en las manos o
de sucrosa en el grupo que experimento ungies. Este tipo de estimulos activan el sistema
reduccion del incentivo, sin afectar la conductaopioide, cuya funcion es la de regular la intensi-
del grupo que siempre consumi6 la solucién debad de la aversividad asociada con la experiencia
4% (e.g., Flaherty, Clark, & Coppotelli, 1996; de dolor fisico. En la situacion de CSNc no existe
Flaherty, Grigson, & Rowan, 1986). En térmi- ninguna fuente de dolor fisico, pero el organismo
nos de la teoria de la frustracion, estos resultadoss expuesto a una experiencia de pérdida. Vista
sugieren que el efecto ansiolitico de lascomo tal, la reduccion del 32% al 4% de sucrosa
benzodiazepinas se observa predominantemeres para la rata una experiencia de pérdida de una
te cuando la FS alcanza una intensidad alta, cogacompensa de valor apetitivo que tiene conse-
gue uno esperaria que tomara una cantidaduencias emocionales analogasxperiencias
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similares de pérdida en primates, tales como l&omo antagonista, el naloxone no produce acti-
separacion entre madre y cria (Papini & Dudley,vidad neuronal por si mismo, sino que impide que
1997). Es posible, entonces, reconceptualizar dbs opioides activen las neuronas que poseen
CSNc como una situacion que involucra unareceptores. Por lo tanto, estos efectos del naloxone
especie de dolor no-fisico que puede denominarsugieren que el sistema opioide es normalmente
se dolor psicologico (Papini, Wood, Daniel, & activado por una experiencia de reduccion del
Norris, 2006). incentivo (dolor psicoldgico), tal como ocurre
durante el condicionamiento de miedo inducido
El sistema opioide regula este dolor psicol6gi-por descargas eléctricas (dolor fisico). Una com-
co, tal como se estudia en la situacion de CSNc, dprensién mas completa del papel del sistema
una manera similar a la regulacion del doloropioide en el CSNc requiere una evaluacion del
fisico. Los opioides son una familia de péptidosefecto de drogas mas selectivas que afectan sélo
neuroactivos que actian sobre al menos tres tipasha clase de receptores.
de receptores denominados i, & y é. Estos recep-
tores estan ampliamente distribuidos en el sistema DPDPE es un agonista especifico del receptor
nervioso central, pero su concentracion es difed opioide que atenta el efecto del cambio de
rencial (Mansour, Fox, Akil & Watson, 1995). La recompensa en el ensayo 11 pero carece de
prediccion central, tal como en los ejemplosefectos detectables en el ensayo 12 (Wood, Da-
descritos previamente para otras drogas y paraiel & Papini, 2005). Por su parte, la administra-
estudios de lesion y actividad neuronal, es queion del antagonista selectivo del receptor &
diferentes clases de receptores opiaceos jugardpioide, naltrindol, aumenta la magnitud del CSNc
un papel selectivo en el CSNc, aumentando en el ensayo 11, pero no en el 12 (Pellegtirail,
disminuyendo el tamafio del efecto conductual y2005). Estos datos sugieren que el sistema &
teniendo estos efectos selectivamente en el ensapioide se activa predominantemente con la ex-
yo 11 o el 12. periencia inicial de reduccion del incentivo (ensa-
yo 11), pero no con el condicionamiento aversivo
Rowan y Flaherty (1987) hallaron que la que da lugar a la FS y al conflicto (ensayo 12).
administracion de morfina produce una atenuaEstos efectos pueden derivarse de al menos dos
cion de CSNc cuando es aplicada inmediatamenposibilidades teéricas (Woaet al, 2005). Por un
te antes de los ensayos 11 6 12. Ademas, el efectado, es posible que el receptor d opioide regule
atenuante de la morfina en el ensayo 12 fuda intensidad del estado incondicionado aversivo
eliminado al inyectar de manera concurrentede FP. Por otro lado, es posible que este receptor
naloxone. Ninguna de estas dos drogas tuvéacilite la adquisicion del condicionamiento
efecto sobre la conducta consumatoria de lopavioviano que resulta en el desarrollo de la FS.
grupos que solo recibieron 4% de sucrosa. L&i el receptord opioide facilitara el condicio-
morfina es un agonista no selectivo de los tre;amiento aversivo, entonces la administracion pos-
receptores opioides, mientras que el naloxone etgrior al ensayo 11 deberia modular el proceso de
un antagonista no selectivo. Estos datos constituzonsolidacién de esta memoria. Datos no publica-
yen la evidencia inicial que el sistema opioide esdos sugieren que el tratamiento con DPDPE o
capaz de regular la magnitud del efecto de CSNmaltrindol luego de finalizado el ensayo 11 no afecta
Posteriormente, el efecto independiente del antael curso subsiguiente del CSNc, lo que sugiere que
gonista naloxone fue abordado por Pellegriniel receptord opioide no esta vinculado al
Wood, Daniel, y Papini (2005). En una serie decondicionamiento (Daniel, Ortega, & Papini, en
experimentos encontraron que el naloxone admipreparacion).
nistrado durante los ensayos posteriores a la re-
duccion del incentivo prolonga el CSNc, sin Otra serie de estudios aun no publicados se
afectar la conducta consumatoria de los animalebasa en la administracion del agonista U-50,488H,
expuestos solo a la solucion de menor magnitudque selectivamente activa el receptor k opioide
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(amygda, Norris, Daniel, & Papini, en prepara-activa el subsistema opioide, cuya funcion es la
cién). La administracion de U-50,488H antes delde facilitar la formacion de una memoria asociativa
ensayo 11 no tiene efectos detectables sobre dkel evento aversivo. La reactivacion de esta memo-
CSNc, pero la administracion antes del ensayo 18a durante el ensayo 12, combinada con la priva-
tiene efectos bidireccionales que dependen de leion de alimentos y la disponibilidad de la solucién
dosis administrada. Una dosis baja de U-50,488Hlel 4% inducen la eclosion de un conflicto de
(1 mg/kg) reduce el CSNc, mientras que una dosigcercamiento-evitacion. Los receptores benzodiaze-
alta (3 mg/kg) lo prolonga. Es interesante notampinicos regulan la expresién de este conflicto,
gue la administracion de la dosis alta (pero no lgosiblemente afectando el componente de evita-
baja) inmediatamente después del ensayo 1&ion del mismo (Gray & McNaughton, 2000).
prolonga el CSNc de manera similar a la adminis-

traciobn de corticosterona descrita previamente.

Estos resultados sugieren que el receptor k opioide COMENTARIOS FINALES
esta vinculado a la consolidacion de la memoria
aversiva de la reducciéon del incentivo. De acuerdo con Albright, Jessell, Kandel y

Posner (2000), el problema fundamental para las
Los diferentes resultados de las manipulacioneurociencias del Siglo XXI es el de encontrar
nes farmacologicas en los ensayos 11 y 12 dadstrategias que combinen de manera exitosa las
procedimiento de CSNc apoyan la idea original deaproximaciones moleculares y las holisticas. Por
Amsel (1992) de la existencia de dos mecanismogjemplo, para comprender la memoria sera necesa-
comportamentales diferentes. Uno de ellos es el uro construir un puente entre estas dos aproxima-
estado emocional aversivo inducido por el cambiaiones (Kandel, 2001). Sin embargo, la manera en
sorpresivo del incentivo que €l denomin6 FP. Elque tal tipo de colaboracién pudiera implementarse
otro es el desarrollo de una expectativa de esgo ha sido explicitamente desarrollada, especial-
estado emocional aversivo que él denomino FS. Lenente desde las neurociencias. Dado que el com-
hipétesis de trabajo basada en los resultados dsortamiento es en Ultima instancia el resultado del
estos experimentos con opioides puede describir§encionamiento del diversos sistemas neuronales,
en estos términos. La experiencia del cambio sorse hace cada vez mas claro que el papel de la
presivo de incentivo de 32% a 4% de sucrosa en gJsicologia, la ciencia del comportamiento, sera el
ensayo 11 activa selectivamente el subsistema de proveer las herramientas para lograr un modelo
opioide, cuya funcion es la de regular la intensidadntegrador. Abram Amsel fue un pionero en la
de la reaccion emocional de FP. Una reaccion de FEbnstruccion de tal modelo y su propia investiga-
intensa inducida por la reduccion del incentivocion fue realizada siguiendo estos lineamientos.
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