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TEMA 5.
DIMORFISMO SEXUAL EN EL APRENDIZAJE.

Introducción.
A partir de un ovotestis indiferenciado la presencia del cromosoma Y induce a la formación de testículos, mientras que su ausencia determina la formación de los ovarios. La testosterona producida en el testículo del embrión induce la diferenciación de los tejidos corporales. En los mamíferos las conductas propias del macho o de la hembra se diferencian sexualmente durante la ontogenia.
Se observó que, cuando llegaban a adultas, las hembras de madres androgenizadas no respondían cuando eran estimuladas con el reflejo lordótico necesario para la cópula. Cuando se les suministró testosterona, mostraron la conducta de monta típica del macho. Los machos cuyas madres fueron androgenizadas durante la gestación no presentaron ningún tipo de anormalidad en la conducta. Durante la época prenatal, los andrógenos ejercen una acción diferenciadora de las estructuras del sistema nervioso que controlan la conducta copulatoria del macho. En época adulta, la testosterona activa las mencionadas estructuras para que se exprese la conducta sexual. 
Las relaciones entre la testosterona y el sistema nervioso eran más complejas de los que se había pensado en un principio. Las conductas sexodimórficas que precisan para su completa expresión de la presencia de los andrógenos tanto durante el periodo de desarrollo del sujeto como en edad adulta se denominan de Tipo I. Son conductas de Tipo I el desarrollo en el macho de la conducta de intromisión del pene y eyaculación, la agresión entre machos en algunas clases de ratones, la ingesta de alimento y el control de peso corporal. Hay más formas de relación entre los andrógenos y la expresión de conductas típicas del macho (así como, por ejemplo, la conducta de bostezo en el macho del mono rhesus, y algunas conductas de monta en ratones). Esta forma de relación de los andrógenos con respecto a la conducta, en la cual la testosterona únicamente es precisa en la edad adulta para que el macho exprese una conducta diferente con respecto a la hembra, se denomina de Tipo II.

Se conocen como conductas de Tipo III aquellas que precisan de los andrógenos únicamente durante los periodos de diferenciación sexual del sistema nervioso (el juego y la conducta de monta del mono rhesus, y la postura de orinar de los perros, son un ejemplo).

Los experimentos demostrativos de tales diferencias de sexo los clasificaremos en dos grandes categorías:
1. Se refiere a aquellas tareas de condicionamiento en las que la emisión de la respuesta adecuada por parte del animal tiene como consecuencia la obtención de un estímulo reforzante positivo (agua o comida), y cuyo resultado es la adquisición de una respuesta apetitiva de aproximación al refuerzo. 

2. Se refiere al aprendizaje aversivo, e incluye tareas de condicionamiento en las que se utilizan refuerzos negativos, como choque eléctrico. La omisión de un refuerzo apetitivo esperado, o la reducción de su magnitud, constituyen también eventos de carácter aversivo, por lo que el efecto de contraste negativo y la extinción experimental se incluyen en esta categoría. 

Aprendizaje apetitivo.
Conjunto de situaciones de aprendizaje en las que la emisión de la respuesta adecuada, por parte del sujeto, tiene como consecuencia la obtención de un refuerzo de tipo apetitivo como el agua o la comida.

Aprendizaje discriminativo.
El aprendizaje discriminativo que ha sido objeto de un mayor estudio es el de discriminación espacial. El sujeto debe aprender o realizar un recorrido laberíntico fijo o a elegir siempre una misma posición criterio entre dos o más existentes. Se han utilizados laberintos simples, tales como el de forma de “X”, el de forma de “Y” o el de forma de “T”, y laberintos complejos. Generalmente, la rata macho presenta un menor número de errores que la hembra.
Los efectos organizadores de las hormonas gonadales parecen ser los únicos responsables de las diferencias sexuales observadas. Se ha podido demostrar porque:
a. El tratamiento neonatal de la hembra con propionato de testosterona (PT) masculiniza su conducta.

b. La castración, también neonatal, del macho o el tratamiento de este, en el mismo periodo, con acetato de ciproterona (un antiandrógeno), feminiza su ejecución en las pruebas de aprendizaje discriminativo en laberintos complejos.

c. Porque la castración del macho y la ovariectomía de la hembra en edad adulta resultan ineficaces en modificar el sentido del dimorfismo sexual encontrado entre machos y hembras experimentalmente intactos.

La aromatización de la testosterona no está implicada en los efectos del aprendizaje de discriminación espacial, ya que la administración posnatal de estradiol a machos castrados neonatalmente no decrementa su tasa de errores para equipararlos a un macho normal.

Otro tipo de tarea discriminativa en la que se ha encontrado dimorfismo sexual, ha sido la de discriminación sucesiva en la caja de Skinner. Dos estímulos diferenciales denominados E
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 presentados sucesivamente y de forma aleatoria indican al animal la emisión (en presencia de E
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) o la inhibición (si E
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 está presente) de la respuesta. Aunque en la fase de adquisición machos y hembras muestran una tasa discriminativa semejante, en la inversión de la tarea (cambio en las contingencias estímulo-respuesta), las ratas hembra discriminan con una mayor eficacia que los machos.
No existen datos que demuestren si el dimorfismo obtenido en la inversión de la tarea es debido al efecto organizador y/o activador de las hormonas gonadales. En la tarea de discriminación sucesiva condicional en el laberinto en “T” se ha podido encontrar un patrón sexodimórfico de respuesta idéntico al de discriminación sucesiva. La peor ejecución de la rata macho en la inversión de la tarea es dependiente de los niveles de testosterona presentes en el periodo posnatal temprano, ya que la androgenización de la hembra con PT dentro de las primeras 24 horas de vida posnatal y la castración del macho en el mismo periodo invierten el sentido del dimorfismo mostrado por machos y hembras intactos. 
Las tareas de discriminación espacial y las tareas de discriminación señaladas, no han sido las únicas en las que se ha demostrado la existencia de diferencias sexuales. En una situación de alternancia simple de ensayos reforzados (R) y no reforzados (N), en la que el animal es únicamente recompensado por emitir la respuesta en los ensayos R y en donde la conducta discriminativa consiste en tiempos de latencia mayores en los ensayos N que en los R o en respuesta a los ensayos R y no respuesta en los N, se ha comprobado que la rata macho muestra unas diferencias mayores entre los dos tipos de ensayos que las hembras, tanto si el experimento es llevado a cabo en el corredor recto como si se realiza en la caja de Skinner. 

La superioridad del macho en establecer unas mayores diferencias entre los tiempos de las dos clases de ensayos (R y N), es dependiente de la acción organizadora de la testosterona durante las primeras horas de vida extrauterina. La androgenización de la hembra con PT en el periodo posnatal temprano propicia una mejora de su ejecución, equiparándola a la del macho normal, la retirada de los andrógenos testiculares en el macho lleva a que éste presente unos niveles de discriminación semejantes a los de las hembras experimentalmente intactas. 

La gonadectomía del macho y de la hembra en edad adulta, no tienen ningún efecto sobre la expresión del dimorfismo sexual encontrado, en esta conducta, entre machos y hembras.

Aprendizaje con refuerzo continuo.
Los experimentos han sido realizados bajo programas de refuerzo continuo (RC), en ,los que, a diferencia de los programas de refuerzo parcial (RP), la respuesta va siempre seguida por la liberación del refuerzo.
La expresión sexodimórfica es dependiente del tipo de aparatos utilizados en los experimentos.

En la caja de Skinner los machos muestran mayor número de respuestas por minuto. En el corredor recto son las hembras las que resultan ser más veloces, aunque estas diferencias desaparecen si se reducen las dimensiones del aparato.

La mayor tasa de respuesta en la rata macho en la caja de Skinner es dependiente, al menos, de los niveles plasmáticos de testosterona durante las primeras horas de vida posnatal del sujeto. Así, las hembras androgenizadas con PT a las pocas horas de vida extrauterina muestran una tasa de respuesta similar a la de los machos normales, la gonadectomía del macho, dentro del mismo periodo, decrementa el número de respuestas por minuto al ser comparado con los machos intactos, asemejando su ejecución a la del grupo de hembras normales.

Aprendizaje de la respuesta diferencial de tasa bajas.
Un programa diferencial de tasas bajas (RTB) en la caja de Skinner, consiste en reforzar la emisión de la respuesta si ésta no se produce durante un periodo de tiempo prefijado. Las hembras adquieren la respuesta RTB con una mayor rapidez y eficacia que los machos. 
El efecto activador de las hormonas ováricas parece ser el principal responsable de las diferencias sexuales observadas, ya que mientras la ovariectomía de la hembra en edad adulta empeora su ejecución a niveles semejantes a los mostrados por los machos intactos, la castración neonatal o adulta del macho no afecta sustancialmente su conducta RTB. 

Aprendizaje aversivo.
Se caracteriza por el empleo de refuerzos negativos que se hacen contingentes con la emisión de la respuesta instrumental. 
Las tareas aversivas clásicas se corresponden con el denominado aprendizaje de evitación, que incluye los condicionamientos de evitación activa y evitación pasiva. En el de evitación activa dicha contingencia es negativa, mientras que en el de evitación pasiva ésta es positiva. 

Estas distinciones operativas entre ambos conllevan diferencias en cuanto al tipo de respuesta que requiere cada uno de ellos; así, mientras en el condicionamiento de evitación activa la correcta ejecución implica una facilitación (emisión) de la respuesta instrumental, en el de evitación pasiva precisa de una inhibición u omisión de la misma.

Entre tales situaciones aversivas se encuentran las producidas por una reducción drástica en la magnitud del refuerzo esperado o efecto de contraste negativo. 

Condicionamiento de evitación activa.
Dos procedimientos general:
a. La evitación señalada: Una señal externa indica la inminente presentación del choque eléctrico, e incluye dos subtipos:
a. Tipo I: En una zona del compartimento-test el sujeto nunca recibe el choque (zona a salvo), mientras que en la otra zona lo puede recibir (zona peligrosa). Las diferencias entre los dos sexos son pequeñas. 

b. Tipo II: Se utiliza como situación-test la caja de salto, los dos compartimentos son potencialmente peligrosos y el sujeto, tras la presentación de una señal (generalmente un sonido o una luz), debe saltar del compartimento donde se encuentra al otro para evitar el choque eléctrico. Es el más utilizado. 

b. La evitación no señalada: La señal que precede a la presentación del choque eléctrico no es externa, sino interna (intervalo temporal entre sucesivas presentaciones de choques). A este procedimiento se le denomina de evitación operante libre o de Sidman y se realiza en la cámara de condicionamiento operante. Las hembras adquieren más rápidamente y ejecutan mejor en evitación en la caja de saltos que los machos.
La intensidad del choque es un factor que afecta a la ejecución de ambos sexos, obteniéndose una curva en U invertida al utilizar distintas intensidades (0.3, 0.5, 1 y 1.5 mA), pero no a la manifestación de dimorfismo sexual, que se mantiene en todas ellas.
La manifestación del dimorfismo depende del momento del ciclo diario de luz-oscuridad en que se realiza la prueba. Es la ejecución de las hembras la que varia más según el momento del ciclo en que son estudiadas, mientras que la de los machos no se ve afectada por dicha variable. Las hembras son superiores a los machos únicamente cuando la prueba se realiza durante la fase diaria de luz. 
El nivel de ejecución de las hembras depende de la fase del ciclo estral en que se encuentran cuando la realizan. Su nivel óptimo de ejecución se da en la fase de proestro, coincidiendo con el pico de estradiol en plasma, mientras que el nivel inferior se obtiene en la fase de diestro (con niveles de estradiol más bajos que el anterior); las hembras ovariectomizadas presentan una ejecución intermedia a la de los niveles alcanzados en proestro y diestro. 

En cuanto a la extinción de la evitación de salto, el dimorfismo sexual es de sentido inverso al encontrado en adquisición, siendo en ella los machos superiores a las hembras., al presentar menos resistencia a la extinción. La ejecución de la extinción de las hembras varía a lo largo del ciclo reproductor, siendo menos resistentes a la misma en el estro que en el diestro. 

La presencia de hormonas gonadales durante la edad adulta no parece afectar al dimorfismo sexual observado en la evitación de salto, ya que la gonadectomía adulta no altera los patrones de ejecución en machos y hembras. Sin embargo, en un procedimiento de evitación discriminativa, se ha informado que la gonadectomía de los machos mejora su ejecución, mientras que la ovariectomía no afecta a la ejecución de las hembras. Esto sugiere que el control hormonal del dimorfismo sexual en situaciones de aprendizaje depende estrechamente de la situación experimental diseñada.

Por el contrario, se ha establecido la actuación de una acción organizadora de los andrógenos sobre la evitación en la caja de saltos. En hembras, una única inyección neonatal de propionato de testosterona (PT), sobre todo si se combina con su administración en la edad adulta, deprime su ejecución, masculinizándola; el mismo patrón se ha encontrado en hembras ovariectomizadas neonatalmente. La castración neonatal de los machos no altera su ejecución posterior, pero la administración de prenatal de acetato de ciproterona (antiandrógeno), combinada con la gonadectomía neonatal, feminiza su patrón de evitación.
Condicionamiento de evitación pasiva.
Las situaciones más utilizadas incluyen el castigo de una respuesta apetitiva reforzada con comida, y el de una respuesta de escape de un compartimento iluminado a otro oscuro. La prueba de evitación se puede realizar inmediatamente después de la fase de choque. La extinción de la respuesta de evitación se realiza registrando el número de ensayos necesarios para que reaparezca la respuesta instrumental, una vez eliminada la contingencia entre la misma y la presentación del choque eléctrico. 
La adquisición de una respuesta de evitación pasiva depende de la edad; en ella las ratas jóvenes presentan una ejecución más pobre que las ratas adultas. 

La conducta de evitación pasiva ha demostrado ser sexodimórfica tanto en el procedimiento de adquisición como en los de extinción y retención, en el sentido de que los machos son superiores a las hembras en la adquisición y/o retención de la respuesta de evitación pasiva, mientras que las hembras son superiores en la extinción de la misma. La manifestación del dimorfismo es independiente del peso de el cuerpo y de la intensidad de choque utilizada. El dimorfismo se presenta en la extinción de la evitación, con menor resistencia a la extinción de las hembras y en la retención de evitación, en la que los machos son superiores.

Cuando el procedimiento utilizado incluye el castigo de una repuesta de escape de un compartimento iluminado a otro oscuro, la ejecución de evitación de los machos es superior a la de las hembras, tanto cuando la prueba de evitación se realiza inmediatamente después del entrenamiento, midiendo de esta forma el nivel de adquisición. 

En un estudio sobre la ontogenia del dimorfismo sexual, ésta no se presenta en ratas jóvenes de 60 días de edad, y en sujetos prepúberes (30 días de edad) el patrón sexodimórfico presente en la edad adulta se encuentra invertido, siendo a esta edad las hembras las que presentan un nivel superior de inhibición de la respuesta instrumental. 
Los estudios de la posible función activadora de los esteroides gonadales sobre el condicionamiento de evitación pasiva arrojan resultados contradictorios. En lo que respecta al efecto de las hormonas gonadales sobre la extinción de evitación pasiva, los resultados son igualmente contradictorios.

Contraste negativo.
Una disminución drástica en la magnitud del refuerzo esperado produce una baja significativa en la tasa de respuestas, por debajo de la que se obtiene si se administra solamente el bajo nivel de refuerzo. Este fenómeno se conoce como efecto de contraste negativo. El sexo es un factor determinante en su manifestación. Tal efecto solo se presenta en machos.

Extinción experimental.
En cámara de condicionamiento operante y con un entrenamiento de operante libre, las ratas hembra tienden a emitir más repuestas durante la extinción que las macho, si bien las diferencias entre ambas no son demasiado potentes. 
La extinción de una respuesta de carrera adquirida en el corredor recto bajo un programa de reforzamiento continuo (RC) es claramente sexodimórfica. Las ratas macho presentan menos resistencia a la extinción. El dimorfismo sexual observado en la extinción del corredor recto en situaciones de reforzamiento continuo es un fenómeno constante, que se mantiene ante el cambio de las características físicas del aparato utilizado, lo que sugiere que dicho dimorfismo es intrínseco a las condiciones experimentales programada en el procedimiento de extinción con propiedades aversivas.
Las diferencias de sexo no se replican en condiciones de refuerzo parcial (RP). 

La presencia de esteroides gonadales en la edad adulta no es importante para el mantenimiento del dimorfismo en extinción, ya que la gonadectomía pospuberal no altera el patrón de diferencias que aparece en sujetos intactos.

La manipulación hormonal neonatal tiene importantes consecuencias sobre los patrones de extinción de machos y hembras, lo que sugiere un efecto organizador de la testosterona en el desarrollo del presente dimorfismo. 

Aversión condicionada a los sabores (ACS).
Consiste en proporcionar al animal un alimento nuevo durante cierto periodo de tiempo (1 día), registrar la cantidad de alimento ingerido e inyectarle una solución que incluye una sustancia tóxica, generalmente cloruro de litio o ciclofosfamina. Se le vuelve a introducir en la jaula proporcionándole dicho alimento durante cierto tiempo. Se considera que la respuesta ACS se ha extinguido cuando el animal vuelve al nivel de consumo del día 1. La tasa de extinción se determina calculando el número de días que tarda cada sujeto en alcanzar el nivel de consumo del día 1.
No se han encontrado muchas diferencias, aunque las ratas hembra extinguen algo mejor que las macho. Dicho dimorfismo sexual solo se presenta cuando las ratas se encuentran bajo condiciones de comida y de agua ad lib., desapareciendo cuando son privadas de fluido; se debe a que la privación de fluido reduce la tasa de extinción de los machos, sin afectar a la de las hembras. 
La testosterona ejerce un efecto de tipo activador sobre el mantenimiento del presente dimorfismo sexual. La orquidectomía pospuberal de los machos produce un aumento en su tasa de extinción, mientras que la administración de PT la disminuye. La ovariectomía no afecta a la ejecución, pero la administración de PT a hembras disminuye la tasa de extinción, aproximándola al patrón de los machos; aunque este efecto es algo menor en hembras intactas, lo que sugiere que las hormonas ováricas podrían contrarrestar algo los efectos masculinizantes.
Son los metabolismos androgénicos de la testosterona, y no los estrogénicos, los que determinan el patrón masculino de extinción de la aversión condicionada al sabor.

Conclusiones.
El proceso de diferenciación sexual es un proceso amplio que no solo se circunscribe a las conductas orientadas a la reproducción. En lo que al aprendizaje se refiere las diferencias encontradas entre machos y hembras se producen por un fenómeno de diferenciación de los sujetos durante los primeros días de vida posnatal, lo que indica que en dicho periodo se produce una interacción entre las hormonas gonadales y el sistema nervioso en desarrollo, responsable del dimorfismo sexual en las tareas de aprendizaje. 
Las primeras hipótesis para explicar las discrepancias entre las diferencias de sexo encontradas en tareas de discriminación espacial (machos menos errores que hembras) y no espacial (hembras igual que machos en la adquisición y superiores en la inversión del problema discriminativo) hipotetizaron una superioridad de la rata macho para inhibir respuestas en situaciones carentes de estímulos externos y una mayor capacidad de las hembras para la inhibición de un aprendizaje previo en tareas señaladas diferencialmente.

El sentido del dimorfismo depende del requerimiento de respuesta propio de cada tarea experimental: los machos se muestran superiores cuando la tarea propuesta requiere una inhibición de la respuesta instrumental (adquisición de evitación pasiva y extinción de evitación activa), mientras que las hembras presentan una ejecución más eficaz cuando la tarea aversiva propuesta requiere una facilitación de la respuesta instrumental (adquisición de evitación activa y extinción de evitación pasiva).
Es la testosterona la hormona que induce la diferenciación sexual del macho para los procesos de aprendizaje. Aunque algunos estudios señalan al estradiol (testosterona aromatizada) como principal responsable de la diferenciación del sistema nervioso.

En la extinción de la aversión condicionada a los sabores, la gonadectomía de la rata macho o el tratamiento de éste con acetato de ciproterona reduce su resistencia a la extinción. La administración de 19-hidroxitestosterona, un metabolito producido por la administración de la testosterona, a machos gonadectomizados no modifica la conducta habitual de estos en la extinción de la ACS. La extinción más lenta del macho en el condicionamiento aversivo a un sabor es andrógeno-dependiente más que debida a un efecto de la testosterona mediado por los metabolitos aromatizables.

Los datos no se deben interpretar solamente en referencia a una especie porque:

a. También ha sido demostrado que hay dimorfismo sexual en el sistema nervioso de otras especies de mamíferos, incluida la nuestra.
b. Los procesos de aprendizaje estudiados son comunes, al menos, a todos los mamíferos; en consecuencia los roedores pueden servir de modelos.

c. En algunos casos se muestra similitud con los resultados obtenidos en la especie humana referidos a la habilidad espacial.
_1066125045.unknown

_1066125065.unknown

