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NotasNotas

Introducción.

1. «El novio de Robotina». Los Supersónicos, creado por William Hanna y Joseph Barbera. 
Temporada 1, episodio 8, 1962.

2. Cuthbertson, 2022.

3. Ancho de una sinapsis de aproximadamente veinte nanómetros (Zuber et al., 2005). 
Dentro de un milímetro cúbico existen más de mil millones de conexiones (Faisal et al., 
2005).

4. Cita de Hinton recuperada de «U of T computer scientist takes international prize for 
groundbreaking work in AI». U of T News. 18 de enero de 2017, https://www.utoronto.ca/
news/u-t-computer-scientist-takes-international-prize-groundbreaking-work-ai.

5. MacLean, 1990.

6. Cesario et al., 2020, provee una buena descripción general de la visión actual acerca del 
modelo cerebral triuno de MacLean. Aunque, para ser justos con MacLean, me parece que 
la mayoría de los problemas con su modelo cerebral triuno se relacionan con su éxito 
popular. En su obra, MacLean, reconoce sin reparos los numerosos desafíos de su enfoque.

7. Yann LeCun (@ylecun) escribió esto en un tweet el 9 de diciembre de 2019.

8. Healy et al., 2013.

Capítulo 1: El mundo antes de los cerebros
9. Para conocer otros estudios sobre las fuentes hidrotermales y el momento oportuno del 
surgimiento de la vida, véase Bell et al., 2015; Dodd et al., 2017; Martin et al., 2008; 
McKeegan et al., 2007.

10. Para conocer un estudio del mundo del ARN y de la evidencia de que el ARN 
originalmente podía duplicarse a sí mismo sin las proteínas, véase Neveu et al., 2013.

11. El flagelo bacteriano es impulsado por protones y funciona a través de un motor 
rotativo giratorio. Véase Lowe et al., 1987; Silverman y Simon, 1974.

12. Para saber más sobre indicios de que LUCA poseía ADN, véase Hassenkam et al., 2017. 
Sobre indicios de que LUCA llevaba a cabo síntesis de proteínas, véase Noller, 2012.

13. J. L. E. Wimmer et al., 2021.

14. Nótese que a los científicos ya no les agrada el término «algas verdes azuladas» porque la 
palabra «alga» está reservada para una clase de planta unicelular.

https://www.utoronto.ca/news/u-t-computer-scientist-takes-international-prize-groundbreaking-work-ai
https://www.utoronto.ca/news/u-t-computer-scientist-takes-international-prize-groundbreaking-work-ai
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15. Figura recuperada de https://www.scienceimage.csiro.au/image/4203. Bajo licencia CC 
BY 3.0. Fotografía por Willem van Aken el 18 de marzo de 1993.

16. Posiblemente, la capacidad de generar oxígeno mediante la fotosíntesis haya aparecido 
por primera vez en los ancestros de las cianobacterias; véase K. L. French et al., 2015.

17. Cardona et al., 2015; Schirrmeister et al., 2013.

18. Cabe señalar que las primeras formas de vida podrían haber utilizado una versión 
menos eficiente y más primitiva de fotosíntesis, una que producía menos energía y no 
emitía oxígeno como desperdicio. Véase Raymond y Segrè, 2006.

19. T. W. Lyons et al., 2014.

20. Margulis y Sagan, 1997.

21. La Gran Oxidación sucedió hace 2.4 mil millones de años antes de la era común; véase 
Anbar et al., 2007. Para saber más sobre indicios acerca de qué eliminó a numerosas 
especies en la Tierra, véase Hodgskiss et al., 2019.

22. Técnicamente, lo que evolucionó es la respiración aeróbica, la versión de la respiración 
que utiliza oxígeno. Para saber más de indicios sobre que la respiración aeróbica evolucionó 
después de la fotosíntesis oxigénica en las cianobacterias, véase Soo et al., 2017.

23. O’Leary y Plaxton, 2016.

24. La complejidad de las eucariotas puede observarse a través de un microscopio; el 
término «eucariota» proviene de la observación que se hizo en el siglo xx: todos los 
descendientes de las eucariotas tenían núcleos (karyon) buenos (eu) mientras que las 
bacterias y la vida semejante a las bacterias no contaban con esas estructuras internas y, por 
lo tanto, se las denominaba «procariotas»: antes (pro) de los núcleos (karyon).

25. Para saber más de indicios sobre que las eucariotas fueron las primeras células en 
engullir y digerir internamente formas de vida para obtener comida, véase Cavalier-Smith, 
2009.

26. La aparición de las eucariotas se sitúa alrededor de 2 mil millones de años atrás; veáse 
Knoll et al., 2006.

27. Bengston et al., 2017.

28. Ilustración de Reichert, 1990. Utilizada con permiso.

29. Podría existir una sola excepción: los ctenóforos podrían haber desarrollado neuronas de 
manera independiente.

30. Bar-On et al., 2018.

31. Technau, 2020.

32. De aquí en adelante, cuando digo «animales», me refiero a los eumetazoos, los metazoos 
«verdaderos».

33. Arendt et al., 2016.

34. Penny et al., 2014; Wan et al., 2016.

35. Para conocer una investigación acerca del descubrimiento histórico de los sistemas 
nerviosos, véase McDonald, 2004.

36. Piccolino, 1997; Schuetze, 1983.

https://www.scienceimage.csiro.au/image/4203
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37. O’Brien, 2006.

38. Garson, 2015; Pearce, 2018.

39. El descubrimiento de los potenciales de acción en realidad sucedió de manera más 
gradual y algunos sugieren que ocurrió ya en el año 1848. Véase Du Bois-Reymond, E., 
1848.

40. Garson, 2003.

41. Como con casi todo en la biología, existen excepciones: algunas áreas de los cerebros 
parecen utilizar otras estrategias de codificación, como la codificación temporal.

42. Para saber más sobre la tasa de codificación en hidras, véase Tzouanas et al., 2021. Sobre 
la tasa de codificación en C. elegans, véase Q. Liu et al., 2018; O’Hagan et al., 2005; Suzuki 
et al., 2003.

43. J. T. Pearson and D. Kerschensteiner, 2015.

44. Parabucki et al., 2019.

45. Esto ha sido observado incluso en los C. elegans; véase S. Gao y M. Zhen, 2011.

46. MacEvoy, B., 2015.

47. Figura de B. MacEvoy, 2015. Utilizada con permiso (correspondencia personal).

48. Wang et al., 2016.

49. Eccles descubrió la inhibición; Dale descubrió la neurotransmisión química (Todman, 
2008); Sherrington descubrió la sinapsis (R. E. Brown et al., 2021).

50. Véase Bocharova y Kozevich, 2011, para obtener más detalles sobre los músculos de la 
boca de las anémonas de mar.

51. Se han descubierto pruebas de la inhibición lateral a través de la inhibición sináptica en 
las hidras; véase Kass-Simon, 1988. No obstante, algunos han argumentado que la 
inhibición sináptica se encuentra ausente en los cnidarios (Meech and Mackie, 2007).

Capítulo 2: El nacimiento de lo bueno y lo malo
52. Para saber más sobre pruebas fósiles de los primeros bilaterales, véase Z. Chen et al., 
2013, 2018; Evans et al., 2020.

53. Para leer un gran estudio acerca de los primeros bilaterales, véase Malakhov, 2010.

54. Para ser más precisos, los C. elegans cuentan con 302 neuronas en su cuerpo entero, 
mientras que un ser humano posee 85 mil millones en su cerebro; existen otras neuronas en 
el sistema nervioso humano que se encuentran por fuera del cerebro.

55. De aquí en adelante cada vez que utilice el término «nematodo», me estaré refiriendo a 
la especie específica de nematodo llamada Caenorhabditis elegans.

56. Para ver un ejemplo con gusanos planos, consulte Pearl, 1903. Para ver uno con 
nematodos, consulte Bargmann et al., 1993; Ward, 1973.

57. Si se desea conocer un gran estudio sobre estas clases de comportamientos en los C. 
elegans, véase Hobert, 2003. Sobre el comportamiento gradiente termal de los C. elegans, 
véase Cassata et al., 2000; Hedgecock y Russell, 1975; L. Luo et al., 2014.

58. Brooks, 1991.
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59. Ibid.

60. History | iRobot. (sin fecha). Recuperado el 5 de marzo de 2023, de https://about.irobot.
com.

61. Las futuras versiones de la aspiradora Roomba agregaron funcionalidades que le 
permitieron aprender mapas de la casa.

62. Fotografía por Larry D. Moore en 2006. Imagen publicada en Wikipedia en https://
en.wikipedia.org/wiki/Roomba bajo licencia CC-BY.

63. Garrity et al., 2010.

64. L. Luo et al., 2014. Para conocer detalles adicionales, véase la gran reseña de Garrity et 
al., 2010. La neurona «AFD» solo responde a temperaturas «demasiado calientes» cuando la 
temperatura se encuentra por encima de un umbral determinado (véase Goodman y 
Sengupta, 2018).

65. Hobert, 2003; Ishihara et al., 2002.

66. Inoue et al., 2015.

67. El circuito exacto para esta inhibición mutua es más complejo pero similar en principio. 
En los C. elegans, hay una neurona sensorial llamada «AWC», que se excita con los olores de 
valencia positiva. Existen cuatro neuronas descendentes en los C. elegans que reciben 
información de las neuronas sensoriales; estas neuronas descendentes se denominan «AIZ», 
«AIB», «AIY» y «AIA». La AIZ y la AIB promueven el giro mientras que la AIY y la AIA 
promueven el movimiento hacia adelante (desarrollado en Garrity et al., 2010). Existe una 
inhibición mutua entre estas neuronas descendentes: la AIY inhibe la AIB (Chalasani et al., 
2007), la AIY inhibe la AIZ (Z. Li et al., 2014) y la AIA inhibe la AIB (Wakabayashi et al., 
2004). Una parte de esta inhibición mutua tiene lugar en un sector aún más inferior; por 
ejemplo, al integrar la salida inhibitoria de la AIY con la entrada excitatoria de la AIB sobre 
otra neurona RIB, lo que termina promoviendo giros (Garrity et al., 2010; J. M. Gray et 
al., 2005). El circuito es caótico, pero el efecto es el mismo; existe una inhibición mutua 
entre los votos para avanzar hacia adelante y los votos para girar.

68. Davis et al., 2017; Lau et al., 2017.

69. Rengarajan et al., 2019.

70. Davis et al., 2017.

Capítulo 3: El origen de la emoción
71. Jackson et al., 2019.

72. Barret and Russell, 1999; Russell, 2003.

73. Heilman, 1997; Lang, Bradley y Cuthbert, 1997.

74. Gerber et al., 2008.

75. Jackson et al., 2019; Wierzbicka, 1992.

76. Bridges, 1932; Graf, 2015; Huffman, 1997; Oster, 2012; Saarni et al., 2006.

77. Hills et al., 2004; D. Jones y Candido, 1999; Z. Liu et al., 2018.

78. Chase et al., 2004.

https://about.irobot.com/History
https://about.irobot.com/History
https://en.wikipedia.org/wiki/Roomba
https://en.wikipedia.org/wiki/Roomba


5

79. Si destruyéramos estas neuronas dopaminérgicas, desaparecería el comportamiento de 
explotación como respuesta a la comida (Sawin et al., 2000). Hills et al., 2004, demuestra 
esto y también comprueba que, si dejáramos a esas neuronas intactas, pero evitáramos que 
la dopamina emitiera señales entre neuronas, el comportamiento de explotación también 
desaparecería y, si inyectáramos dopamina en el cerebro de gusanos C. elegans, de inmediato 
se evidenciaría la explotación (ralentización y aumento en la frecuencia de giros, como si 
hubieran detectado comida). Y si inyectáramos dopamina en C. elegans incluso después de 
que las neuronas dopaminérgicas hubieran sido destruidas, el comportamiento de 
explotación regresaría.

La dopamina genera este estado persistente al permanecer en el fluido extracelular un largo 
tiempo después de que se activen las neuronas dopaminérgicas. La dopamina logra esto 
mediante la modulación directa de las respuestas de un conjunto de neuronas. Por ejemplo, 
la dopamina modula las respuestas de neuronas motoras específicas (Chase et al., 2004) y 
las respuestas de las neuronas de control de dirección (Hills et al., 2004) y modula las 
neuronas de valencia de manera directa (Sanyal et al., 2004). La consecuencia de toda esta 
modulación coordinada es que se obtiene un nuevo estado afectivo de explotación, en el 
cual los gusanos se mueven lentamente y giran con mayor frecuencia.

80. Rhoades et al., 2019.

81. Para saber más sobre indicios de que la serotonina se libera por la detección de comida 
en el estómago, véase Gürel et al., 2012.

Si elimináramos las dos neuronas serotoninérgicas relacionadas con el alimento, los 
gusanos hambrientos ya no se ralentizarían aún más en presencia de comida; véase Sawin et 
al., 2000. Si se impide la señalización de serotonina, los gusanos no pasan más tiempo 
descansando cuando están satisfechos que cuando están hambrientos (Churgin et al., 2017). 
Sin la señalización de serotonina, los gusanos pasan mucho más tiempo exhibiendo un 
comportamiento de escape/deambulación cuando sienten hambre, como si les llevara más 
tiempo dejar de buscar comida una vez que están satisfechos (Churgin et al., 2017; Flavell 
et al., 2013). Una interpretación de esto es que, frente a la ausencia de serotonina, los 
gusanos manifiestan dificultades para lograr un estado de satisfacción. Si inyectáramos 
serotonina en el cerebro de un C. elegans, pasaría mucho menos tiempo moviéndose en 
busca de comida cuando siente hambre (Churgin et al., 2017). La serotonina también 
aumenta la puesta de huevos (Waggoner et al., 1998), el comportamiento de apareamiento 
(Loer y Kenyon, 1993; Ségalat et al., 1995) y el bombeo faríngeo, el equivalente de la 
acción de tragar (Ségalat et al., 1995).

82. La función de la serotonina es similar en todos los bilaterales (Gillette, 2006; Tierney, 
2020). La serotonina se libera cuando el alimento se encuentra en la boca y desencadena el 
reflejo de tragar en moluscos (Kabotyanski et al., 2000; Yeoman et al., 1994), nematodos 
(Hobson et al., 2006; Szø et al., 2000) y anélidos (Groome et al., 1995). En los vertebrados, 
la experiencia de un estímulo de valencia positiva, incluso cuando se espera, desencadena la 
liberación de serotonina (Z. Liu et al., 2020; Zhong et al., 2017). La función de la 
serotonina en la agresión también parece conservarse, ya que la serotonina disminuye la 
agresividad de las ratas (Nikulina et al., 1991), gallinas (Dennis et al., 2008) y crustáceos 
(Kravitz, 2000). La serotonina cumple un papel en la saciedad de manera sistemática, 
aunque hay algunas diferencias. La serotonina induce la saciedad y reduce la alimentación 
en las ratas (Blundell y Leshem, 1975; Grinker et al., 1980), los primates no humanos 
(Foltin y Moran, 1989), los humanos (McGuirk et al., 1991; Rogers y Blundell, 1979), las 
moscas (Long et al., 1986), las cucarachas (Haselton et al., 2009), las hormigas (Falibene et 
al., 2012), las abejas (A. S. French et al., 2014) y los mosquitos (Ling y Raikhel, 2018). Sin 
embargo, en los anélidos y moluscos esto parece ser diferente; la serotonina parece inducir el 
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hambre e incrementar la alimentación en anélidos (Lent et al., 1991) y moluscos (Hatcher 
et al., 2008; Yeoman et al., 1994) y reduce los umbrales de alimentación en ambos (Palovcik 
et al., 1982).

83. Para conocer un gran estudio acerca de la serotonina, véase Z. Liu et al., 2020.

84. Musselman et al., 2012.

85. Para saber más sobre indicios de que aumentar la serotonina disminuye la alimentación, 
véase Sharma y Sharma, 2012. Sobre indicios de que aumentar la serotonina incrementa la 
voluntad de retrasar la gratificación, véase Linnoila et al., 1983.

86. Para saber más sobre la desactivación de las respuestas dopaminérgicas, véase Valencia-
Torres et al., 2017. Sobre el adormecimiento de las respuestas de valencia, véase Lorrain et 
al., 1999.

87. Imágenes de Kent Berridge (correspondencia personal). Utilizada con permiso.

88. Mencionado en Berridge y Robinson, 1998.

89. Heath, 1963.

90. En efecto, Heath creía que las pruebas que había descubierto demostraban que la 
estimulación septal era placentera y afirmaba que los pacientes parecían sentirse «bien» 
(Heath, 1963). Sin embargo, otros investigadores condujeron los mismos experimentos y 
descubrieron que «no existían efectos de “disfrute” durante la estimulación, en contraste con 
los descubrimientos recabados por Heath» (Schlaepfer et al., 2008).

91. Treit and Berridge, 1990.

92. Morgan et al., 2018.

93. Depresión. Organización Mundial de la Salud, 13 de septiembre de 2021. Consultado 
el 5 de marzo de 2023 en https://www.who.int/news-room/fact-sheets/detail/depression.

94. La norepinefrina resulta muy excitante para muchos, si no todos, los vertebrados, 
incluidos los peces (Singh et al., 2015). La octopamina (un compuesto relacionado) 
aumenta de manera similar la excitación en diversos protóstomos, como los anélidos (Crisp 
et al., 2010), los artrópodos (Crocker y Sehgal, 2008; Florey y Rathmayer, 1978) y los 
nematodos (Churgin et al., 2017). La norepinefrina incrementa la agresividad en numerosos 
vertebrados, incluidos los ratones (Marino et al., 2005). La octopamina incrementa de 
manera similar la agresividad en las moscas (C. Zhou et al., 2008). La norepinefrina se 
libera con la inanición en los vertebrados (P. J. Wellman, 2000). La octopamina se libera 
con la inanición e incrementa el consumo de alimento en los artrópodos (Long y Murdock, 
1982), moluscos (Vehovszky y Elliott, 2002) y nematodos (Guo et al., 2015; Suo et al., 
2006). La octopamina suprime el condicionamiento del cortejo en los artrópodos (C. Zhou 
et al., 2012) y también la puesta de huevos en artrópodos (Sombati y Hoyle, 1984) y 
nematodos (Alkema et al., 2005; Guo et al., 2015; Horvitz et al., 1982).

La valencia específica de la octopamina/norepinefrina y la dopamina podría haberse 
invertido en los artrópodos (mencionado en Barron et al., 2010): la octopamina media 
señales apetitivas en grillos (Mizunami et al., 2009; Mizunami y Matsumoto, 2017), abejas 
(Farooqui et al., 2003; Hammer, 1993), moscas (Schwaerzel et al., 2003) y cangrejos 
(Kaczer y Maldonado, 2009). La dopamina, en cambio, podría mediar señales de aversión 
en grillos (Mizunami et al., 2009; Mizunami y Matsumoto, 2017) y moscas (Schwaerzel et 
al., 2003). Sin embargo, la historia no es tan clara; las recompensas crean estados afectivos 
positivos dependientes de dopamina en los abejorros (Perry et al., 2016). Además, la falta de 
octopamina impide el aprendizaje aversivo en los dípteros (Mosca, 2017), y diferentes 

https://www.who.int/news-room/fact-sheets/detail/depression
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conjuntos de neuronas de octopamina parecen desencadenar el acercamiento o la aversión 
en los dípteros (Claßen y Scholz, 2018).

En efecto, existen numerosos químicos excitadores que ejercen efectos sutilmente 
diferentes (D. Chen et al., 2016), pero esto continúa siendo un «primer intento» instructivo 
y resulta extraordinario cómo los neuromoduladores individuales se relacionan con estados 
afectivos específicos en los nematodos. Si bloqueas la norepinefrina, los gusanos pasan un 
tiempo mucho menor demostrando comportamientos de escape y un tiempo mucho mayor 
inmovilizados, incluso aunque estén expuestos a estímulos nocivos (Churgin et al., 2017). 
Los gusanos pierden la capacidad de adoptar el modo «¡Debo salir de aquí y encontrar 
comida!». La norepinefrina logra esto de la misma manera que cualquier otro 
neuromodulador: a través de la modulación persistente de las numerosas neuronas que 
controlan el movimiento y la acción de giro (Rengarajan et al., 2019). Como otros 
neuromoduladores, la norepinefrina también modula las neuronas de valencia. Sin la 
norepinefrina, los gusanos fallan a la hora de cambiar su comportamiento de evitación del 
CO2 a la atracción cuando sienten inanición (Rengarajan et al., 2019).

95. Churgin et al., 2017; Rex et al., 2004; Suo et al., 2006.

96. Específicamente, el conjunto de compuestos relacionados con la adrenalina 
(norepinefrina, octopamina y epinefrina).

97. Véase Sapolsky et al., 2000, para conocer un gran estudio sobre la respuesta al estrés. 
Esta analogía está inspirada en Sapolsky, 2004.

98. Park et al., 2020.

99. Staub et al., 2012.

100. Cheong et al., 2015.

101. Mills et al., 2016; Nieto-Fernandez et al., 2009; Pryor et al., 2007.

102. Ow y Hall, 2020; Seidel y Kimble, 2011.

103. You et al., 2008.

104. Nath et al., 2016.

105. A. J. Hill et al., 2014.

106. Tras quedar expuestos a un estresor como el calor, los gusanos manifiestan un periodo 
de inactividad que sustenta la supervivencia. Véase Fry et al., 2016; A. J. Hill et al., 2014; 
Konietzka et al., 2019; Van Buskirk y Sternberg, 2007. Lo mismo sucede con la inanición; 
véase Park et al., 2020; Skora et al., 2018.

107. Adamo y Baker, 2011.

108. En los gusanos C. elegans genéticamente modificados, que contaban con una 
señalización de insulina reducida (lo que desencadena un estado similar a la depresión), esto 
es lo que se observa: si se bloquea la serotonina, estos gusanos, al parecer de forma 
permanente deprimidos, dejan de estarlo (Dagenhardt et al., 2017). Vuelven a moverse y a 
responder frente a estímulos de comida. De manera fascinante, esta cura serotoninérgica 
para la depresión parece funcionar desde los C. elegans hasta los seres humanos. Los 
medicamentos principales para tratar la depresión en humanos son los inhibidores selectivos 
de la recaptación de serotonina (ISRS), como el Prozac, que la evidencia indica que reduce 
el nivel de serotonina en el cerebro. Aquí radica un aspecto complejo. En un principio, los 
ISRS aumentan, en efecto, el nivel de serotonina en el cerebro, ya que bloquean la 
recaptación de serotonina de las sinapsis. Sin embargo, durante el curso de semanas, este 
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bloqueo cambia las respuestas de las neuronas serotoninérgicas y las hace reducir su 
señalización y, por lo tanto, su efecto neto es reducir los niveles de serotonina. Es por ello 
que los ISRS pueden empeorar la depresión en un primer momento, aunque durante el 
curso de dos a seis semanas, las personas comienzan a mejorar. Por supuesto, aún es 
debatible si esta historia es correcta.

Suministrarles opioides a ratones reduce sus síntomas de depresión (Berrocoso et al., 
2013; Zomkowski et al., 2005).

109. Para tener mayor certeza acerca de esto, considerar lo siguiente: ¿qué acelera la 
velocidad con la que un gusano se rinde? Las reservas energéticas. Si las reservas energéticas 
son bajas, como señalan los bajos niveles de insulina, los gusanos se rinden mucho más 
rápido (Skora et al., 2018). Esto parece ser demasiado simplista como para ofrecer 
información sobre la depresión o el estrés en los humanos, pero las conexiones te 
sorprenderían. La insulina mantiene una conexión conocida, aunque misteriosa, con la 
depresión y el estrés crónico en los seres humanos. Las personas con diabetes (una 
enfermedad en la que se ve afectada la señalización de la insulina) tienen una tasa de 
depresión tres veces mayor que la población en general (Anderson et al., 2001; Gavard et 
al., 1993); las personas con depresión, incluso aunque no tengan diabetes, aun así 
presentan una resistencia a la insulina mayor que la población en general (Hung et al., 
2007; Kan et al., 2013) y las personas con diabetes, incluso aunque no tengan una 
depresión clásica, afirman sentir apatía/anhedonia como un síntoma común (Bruce et al., 
2015; Carter y Swardfager, 2016). Además, los ratones diabéticos manifiestan más 
síntomas de depresión que los ratones no diabéticos, un efecto que se revierte por 
completo con la administración de insulina (Gupta et al., 2014). Si modificáramos 
genéticamente a gusanos C. elegans para que se redujera su señalización de insulina, 
comenzarían a estar deprimidos de forma permanente, lo que haría que sus movimientos 
se redujeran drásticamente incluso frente a estímulos de comida (Dagenhardt et al., 2017). 
La anhedonia es un aspecto beneficioso evolutivo del estrés crónico: se trata de rendirse 
para ahorrar energía frente a dificultades. Y la insulina parece ser una señal clave de 
cuántas reservas energéticas posee un animal y, en consecuencia, cuán posible es que 
experimente estrés crónico en presencia de dificultades.

110. A. J. Hill et al., 2014.

111. Para saber más sobre la indefensión aprendida en cucarachas, véase G. E. Brown, 
Anderson, et al., 1994; G. E. Brown y Stroup, 1988. En babosas, véase G. E. Brown, 
Davenport, et al., 1994. En moscas de la fruta, véase G. E. Brown et al., 1996.

112. Es probable que los circuitos locomotores de los cnidarios también estén modulados 
por numerosos neuropéptidos, pero en los cnidarios esas decisiones no parecen estar 
impulsadas por los mismos neuromoduladores que en los bilaterales. En los cnidarios, se ha 
demostrado que la dopamina inhibe la respuesta de alimentación (Hanai y Kitajima, 1984), 
de la contracción de tentáculos (Hudman y McFarlane, 1995) e incluso desencadena el 
sueño (Kanaya et al., 2020). La serotonina no se encuentra presente en muchos cnidarios 
(Carlberg y Anctil, 1993; Takeda y Svendsen, 1991), y en las pocas especies donde se 
encuentra presente parece inducir principalmente el desove (Tremblay et al., 2004). La 
norepinefrina incrementa la posibilidad de liberación de nematocistos (Kass-Simon y 
Pierobon, 2007) y cambia la velocidad de las ondas de peristalsis en las medusas (Pani et al., 
1995). En su mayoría, estos neuromoduladores parece que se encargan de modular reflejos 
y no de desencadenar repertorios conductuales de control de dirección, como en los 
bilaterales.
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Capítulo 4: Asociar, predecir, y el amanecer del aprendizaje
113. Seeger, 2009.

114. Todes, 2014.

115. Ibid.

116. Irwin, 1943; Twitmyer, 1905.

117. Illich et al., 1994.

118. Amano y Maruyama, 2011; Saeki et al., 2001; Tomioka et al., 2006; Wen et al., 1997.

119. Morrison et al., 1999; Y. Zhang et al., 2005.

120. Hedgecock y Russell, 1975.

121. Este efecto no es solo una sensibilización de la respuesta de retraída; si ejecutas una 
descarga eléctrica en una babosa, pero no asocias la descarga con el toque, la babosa no se 
retira tanto frente al toque, a pesar de haber sufrido el mismo número de descargas previas 
(Carew et al., 1981a; 1981b; Walters et al., 1981). Si se desea conocer un estudio de 
circuitos de aprendizaje simples véase Hawkins y Kandel, 1984.

122. Conozco solo un informe sobre aprendizaje asociativo en cnidarios, en el que una 
anémona de mar aprendió a contraer sus tentáculos como respuesta a una luz que predecía 
una descarga eléctrica, un experimento conducido por Haralson et al., 1975. Otros intentos 
no han replicado ese resultado (Rushforth, 1973). Torley, 2009, llevó a cabo una búsqueda 
bibliográfica y condujo numerosas consultas personales con expertos sobre el 
comportamiento de los cnidarios y no encontró estudios que confirmaran el 
condicionamiento clásico en los cnidarios. Ginsburg y Jablonka, 2019, concluyeron de 
manera similar que los cnidarios no exhiben aprendizaje asociativo.

123. Pavlov, 1927.

124. Ruben y Lukowiak, 1982.

125. Kamin, 1969.

126. Se ha demostrado la presencia de la inhibición latente en las abejas (Abramson y 
Bitterman, 1986), moluscos (Loy et al., 2006), peces (Mitchell et al., 2011), cabras 
(Lubow y Moore, 1959) y ratas (Ackil et al., 1969; Boughner y Papini, 2006). Se ha 
observado el ensombrecimiento y el bloqueo en gusanos planos (Prados, Alvarez, 
Howarth, et al., 2013), abejas (Couvillon y Bitterman, 1989), moluscos (Acebes et al., 
2009; Sahley et al., 1981), ratas (Prados, Alvarez, Acebes, et al., 2013), seres humanos 
(Prados, Alvarez, Acebes, et al., 2013), conejos (Merchant y Moore, 1973) y monos 
(Cook y Mineka, 1987).

127. Illich et al., 1994.

128. Burnham, 1888.

129. Levy, 2011.

130. Burnham, 1889.

131. Para leer una buena reseña acerca de la historia de los diferentes descubrimientos sobre 
el aprendizaje sináptico, en particular las reglas de aprendizaje basadas en el tiempo, véase 
Markram et al., 2011.
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132. Ramos-Vicente, D., et al., 2018; Stroebel, D., 2021.

Capítulo 5: La explosión del Cámbrico
133. Grillner y Robertson, 2016.

134. P. Chance, 1999.

135. La imagen es de Thorndike, 1898 (figura 1).

136. P. Gray, 2011.

137. Adron et al., 1973.

138. C. Brown, 2001; C. Brown y Warburton, 1999.

Capítulo 6: La evolución del aprendizaje por diferencia temporal
139. Minsky, 1961.

140. Para ser justos, algunas de estas ideas ya se encontraban presentes en la programación 
dinámica en el campo de la investigación de operaciones. La contribución de Sutton 
consistió en darse cuenta de que se podía resolver la política y la función de valor en 
simultáneo.

141. Cabe señalar que TD-Gammon no era un modelo de actor-crítico, sino una versión 
más simple del aprendizaje por diferencia temporal que aprendía de manera directa lo que 
se denomina «función de valor», pero el principio de basarse en diferencias temporales era el 
mismo.

142. Tesauro, 1994.

143. Olds, 1956; Olds y Milner, 1954. En realidad, estos experimentos estimulaban el área 
septal, que desencadenaba la liberación de dopamina. Experimentos posteriores confirmaron 
que, de hecho, era la dopamina la que intervenía en el efecto de la estimulación septal; si le 
inyectas a una rata drogas que bloquean la dopamina, la rata ya no empujará una palanca 
para estimular el área septal (mencionado en Wise, 2008).

144. «Una rata hambrienta a menudo ignorará la comida disponible en favor del placer de 
estimularse eléctricamente a sí misma» (Olds, 1956).

145. Kily et al., 2008.

146. Cachat et al., 2010; Gerlai et al., 2000, 2009.

147. Schultz et al., 1997.

148. Kobayashi y Schultz, 2008.

149. Schultz et al., 1997.

150. Grillner y Robertson, 2016; J. M. Li, 2012; Vindas et al., 2014.

151. Para obtener más información sobre esta idea, véase la gran reseña acerca del 
aprendizaje por evitación de Joseph LeDoux en LeDoux et al., 2017.

152. Puede resultar difícil establecer diferencias entre el aprendizaje pavloviano y el 
aprendizaje por omisión, y aún se debaten los mecanismos del aprendizaje por evitación. 
Para conocer un gran estudio que demuestra que los peces aprenden de verdad a partir de la 
omisión de descargas, véase Zerbolio y Royalty, 1982.
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153. M. R. Drew et al., 2005; A. Lee et al., 2010. Mencionado en Cheng et al., 2011.

154. Eelderink-Chen et al., 2021, demuestra el ritmo circadiano en los procariontes; 
McClung, 2006, demuestra el ritmo circadiano en las plantas.

155. Abramson y Feinman, 1990; Craig et al., 2014. Mencionado en Abramson y Wells, 
2018.

156. Las conexiones entre la corteza y los ganglios basales contienen diferentes clases de 
receptores de dopamina. Las ráfagas de dopamina impulsan el fortalecimiento entre las 
neuronas corticales y neuronas específicas de los ganglios basales, que a su vez impulsan la 
ejecución (o «liberación») de acciones específicas, y el debilitamiento entre las neuronas 
corticales y un conjunto diferente de neuronas de los ganglios basales, que impulsan la 
detención (o «censura») de acciones específicas. La disminución repentina de dopamina 
ejerce el efecto opuesto. A través de estos circuitos paralelos, los estallidos de dopamina 
refuerzan comportamientos recientes y hacen que sean más propensos a repetirse, en tanto 
que la disminución de dopamina castiga comportamientos y hace que sean menos propensos 
a repetirse.

157. Cone et al., 2016, presenta evidencia de que el cambio en la valencia del apetito de 
sodio deriva de cambios en la entrada desde el hipotálamo lateral a las neuronas 
dopaminérgicas del mesencéfalo.

158. El aparente circuito del actor fluye desde la matriz del cuerpo estriado (la estructura de 
entrada de los ganglios basales); el aparente circuito del crítico fluye de los estriosomas del 
estriado.

Capítulo 7: Los problemas del reconocimiento de patrones
159. Niimura, 2009, proporciona evidencia evolutiva de que los receptores olfativos en los 
vertebrados modernos se originaron en los primeros cordados, justo antes de los primeros 
vertebrados. El anfioxo (un animal a menudo utilizado como modelo de los primeros 
cordados) cuenta con treinta y un genes receptores olfativos funcionales al estilo de los 
vertebrados y el pez lamprea (a menudo utilizado como modelo de los primeros 
vertebrados) cuenta con treinta y dos genes receptores olfativos funcionales al estilo de los 
vertebrados. Vale la pena mencionar que los diferentes linajes expandieron el número de 
receptores olfativos; algunos peces modernos cuentan con más de cien y las ratas poseen 
más de mil.

Como ya fue debatido en Niimura, 2012, si bien los invertebrados también poseen 
receptores olfativos, parecen haberse desarrollado de manera independiente: «Los genes 
[receptores olfativos] también fueron identificados en otros invertebrados, incluidos los 
insectos, nematodos, equinodermos y moluscos… sin embargo, sus orígenes evolutivos son 
diferentes de los genes [receptores olfativos] de los vertebrados. Las características 
neuroanatómicas de los sistemas olfativos de los insectos y de los vertebrados son comunes, 
pero los genes [receptores olfativos] de los insectos y de los vertebrados son marcadamente 
diferentes entre sí y no comparten similitudes en sus secuencias».

160. D. A. Wilson, 2009, y Laurent, 1999, propusieron un modelo similar de 
codificación olfativa. Barnes et al., 2008, descubrió pruebas sobre patrones en la corteza 
olfativa de las ratas. Yaksi et al., 2009, descubrió evidencia de clases similares de 
separación y seguimiento de patrones en peces. Para conocer una de las investigaciones 
originales que indica que la corteza de tres capas desempeña esta clase de autoasociación, 
véase Marr, 1971.
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161. Imagen tomada de https://en.wikipedia.org/wiki/Artificial_neural_network#/media/
File:Colored_neural_network.svg.

162. Es posible que los peces teleósteos no cuenten con capas marcadas, pero el pez lamprea 
posee una corteza estratificada, al igual que los reptiles, de modo que procedo adelante con 
la suposición de que la corteza de los vertebrados primitivos era estratificada (Suryanarayana 
et al., 2022).

163. McCloskey y Cohen, 1989. Sobre estudios de los desafíos actuales en el aprendizaje 
continuo, véase Parisi et al., 2019, y Chen y Liu, 2018.

164. Brown, 2001.

165. Grossberg, 2012.

166. Hubel y Wiesel, 1959, 1962, 1968.

167. Figura de Manassi et al., 2013. Utilizada con permiso.

168. Fukushima, 1980.

169. Wegman et al., 2022.

170. Worden et al., 2021. La corteza y el tálamo se encuentran estrechamente 
interconectados. En un inicio, se creía que el tálamo era solo un «relé» de entrada a la 
corteza, pero las investigaciones recientes están comenzando a cuestionar esa idea. Existen 
tres observaciones que nos ofrecen pistas de que las interacciones entre el tálamo y la corteza 
podrían ser importantes para el problema de la invariabilidad. En primer lugar, la mayoría 
de las entradas sensoriales de la corteza fluyen a través del tálamo; la información de los 
ojos, los oídos y la piel primero se dirige al tálamo y luego se ramifica hacia diferentes 
regiones de la corteza. Sin embargo, hay una excepción a la regla: el olfato. El único sentido 
que se salta el tálamo y se conecta directamente con la corteza es el olfato. Quizás esto se 
deba a que es el único sentido que no experimenta el problema de la invariabilidad; no 
necesita interactuar con el tálamo para reconocer objetos en diferentes escalas, rotaciones y 
ubicaciones. En segundo lugar, el tálamo y la corteza evolucionaron de manera conjunta. 
Incluso en los vertebrados más distantes, como el pez lamprea, hay tanto una corteza como 
un tálamo que interactúan de manera similar a como lo hacen en los otros vertebrados. Esto 
indica que su función podría surgir de las interacciones entre ellos. Y, en tercer lugar, el 
sistema de circuitos del tálamo parece regular y dirigir las conexiones de manera precisa 
entre las diferentes áreas de la corteza.

Capítulo 8: ¿Por qué la vida sintió curiosidad?
171. Esta historia está narrada de nuevo en Christian, 2020.

172. Para saber más sobre la curiosidad en peces, véase Budaev, 1997. Sobre la curiosidad 
en ratones, véase Berlyne, 1955. Sobre la curiosidad en monos, véase Butler y Harlow, 
1954. Sobre la curiosidad en infantes humanos, véase Friedman, 1972.

173. Matsumoto y Hikosaka, 2009.

174. Mencionado en Pisula, 2009. Para saber más sobre la curiosidad en cucarachas, véase 
Durier y Rivault, 2002. Sobre la curiosidad en hormigas, véase Godzinska, 2004. Sobre la 
curiosidad en cefalópodos, véase Kuba et al., 2006.

175. En el estudio sobre la curiosidad en Pisula, 2009, en la página 48, concluye que «los 
paralelismos en los comportamientos exploratorios deben ser, por lo tanto, un resultado de 

https://en.wikipedia.org/wiki/Artificial_neural_network#/media/File:Colored_neural_network.svg
https://en.wikipedia.org/wiki/Artificial_neural_network#/media/File:Colored_neural_network.svg
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convergencia; es decir, una respuesta similar a desafíos similares presentados por el entorno, 
en lugar de un linaje en común».

176. Este efecto de refuerzo parcial se observó en peces dorados en Wertheim y Singer, 
1964. También se observó en Gonzales et al., 1962, aunque con algunas diferencias sobre 
cómo funciona el efecto en mamíferos.

Capítulo 9: El primer modelo del mundo
177. Durán et al., 2008, 2010.

178. Larsch et al., 2015. Para saber más sobre planarias, véase Pearl, 1903. Sobre abejas, 
véase Abramson et al., 2016.

179. Wehner et al., 2006.

180. Imagen por Carlyn Iverson / Science Source. Utilizada con permiso.

181. Bassett y Taube, 2001.

182. Nótese que la ubicación de estas áreas de la corteza se encuentra desplazada en algunos 
vertebrados modernos, lo que conduce a denominaciones diferentes de la misma estructura 
funcional, una complejidad que decidí omitir en favor de una mejor comprensión de 
lectura. En los peces teleósteos, por ejemplo, la corteza no se pliega de la misma manera que 
en los peces lamprea, reptiles y mamíferos (en los peces teleósteos, la corteza atraviesa la 
«evaginación»; es decir, el plegado hacia el exterior en lugar de la «invaginación», que es el 
plegado hacia el interior). De modo que la ubicación de la misma estructura funcional (la 
parte de la corteza relacionada con el hipocampo) termina en ubicaciones diferentes en el 
cerebro y, por lo tanto, difieren los nombres que les asignan los anatomistas. Cuando hablo 
de la corteza medial de los primeros vertebrados, me estoy refiriendo a la estructura 
funcional de los primeros vertebrados que más adelante se convertiría en el hipocampo en 
los mamíferos. En los peces lamprea y en los reptiles, esta parte de la corteza es la «corteza 
medial», mientras que en los peces teleósteos, la parte idéntica de la corteza es la «corteza 
lateral». En favor de la simplicidad, me refiero a esta área de la corteza como «el 
hipocampo» y represento gráficamente la corteza solo en su estado invaginado (por lo tanto, 
la estructura del hipocampo aparece en la parte medial), ya que utilizamos al pez lamprea 
como el organismo modelo para los primeros vertebrados.

183. Existe controversia sobre cómo subdividir determinadas partes de la corteza de los 
peces y anfibios. Algunos argumentan que existen cuatro áreas y que esta área adicional sería 
la corteza dorsal (véase Striedter y Northcutt, 2019).

184. Fotowat et al., 2019; Vinepinsky et al., 2020.

185. Petrucco et al., 2022, demuestra que hay células de dirección de la cabeza en el 
rombencéfalo de los peces. Para conocer un estudio de la red completa de células de 
dirección de la cabeza y de los datos de entrada al hipocampo de los roedores, véase Yoder y 
Taube, 2014.

186. Broglio et al., 2010; Durán et al., 2010; López et al., 2000; Rodríguez et al., 2002.

187. Rodríguez et al., 2002.

188. Durán et al., 2010.

189. Broglio et al., 2010.

190. Naumann y Laurent, 2016; Peterson, 1980; Rodríguez et al., 2002.
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Capítulo 10: La Edad Oscura neuronal
191. Algeo, 1998.

192. Beck, 1962.

193. Algeo et al., 1995; McGhee, 1996.

194. Mugan y MacIver, 2020.

195. Boeckle y Clayton, 2017.

196. Decido dejar de lado la corteza dorsal de los primeros vertebrados porque su 
presencia aún es objeto de debate (Striedter y Northcutt, 2019). Para saber más sobre la 
alineación entre la corteza medial con el hipocampo, la corteza lateral con la corteza 
olfativa, y la corteza ventral con la amígdala asociativa, véase Luzzati, 2015; Striedter y 
Northcutt, 2019.

Capítulo 11: Modelos generativos y el misterio neocortical
197. Talbot et al., 1968.

198. Von Melchner et al., 2000.

199. La imagen «Editor» es de Jastrow (1899). Las otras imágenes son de Lehar S. (2003), 
recuperadas de Wikipedia.

200. Escalera de Schroeder (1858). «Cubo de Necker», de Louis Necker (1832). Pato o 
conejo, de Jastrow (1899).

201. Imagen de Fahle et al., 2022. Utilizada con permiso de The MIT Press.

202. Las encarnaciones posteriores de las ideas de Helmholtz incluyen el análisis por síntesis 
(Neisser, 1967) y los autómatas epistemológicos de Mackay (MacKay, 1956).

203. Dayan, 1997; Hinton et al., 1995.

204. Dayan, 1997; ibid.

205. Imagen de Hinton et al., 1995. Utilizada con permiso.

206. Utiliza la red StyleGAN2 (Karras et al., 2020).

207. Figura de He et al., 2019. Utilizada con permiso.

208. Reichert et al., 2013.

209. Seth, 2017.

210. Los únicos animales no mamíferos que también han demostrado tener estados de 
sueño al estilo mamífero, según el cual se alternan etapas NREM y REM (que indica la 
presencia de sueños) son las aves (Johnsson et al., 2022; Lesku y Rattenborg, 2014; 
Rattenborg et al., 2022).

211. Si se desea conocer un buen estudio de las teorías de por qué soñamos, su conexión 
con los modelos generativos y explicaciones alternativas acerca de los sueños, véase Prince y 
Richards, 2021.

212. Van der Wel y Van Steenbergen, 2018.

213. O’Craven y Kanwisher, 2000.
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214. Doll et al., 2015.

215. Para conocer un buen estudio, véase Pearsona y Kosslynb, 2015. Actualmente existen 
pruebas contundentes de que cuando uno visualiza, se observa actividad en el área V1 
(Albers et al., 2013; Slotnick et al., 2005; Stokes et al., 2009). Para saber más sobre pruebas 
de que uno puede decodificar imágenes a partir de la activación en la neocorteza visual, 
véase Kay et al., 2008; Naselaris et al., 2015; Thirion et al., 2006.

216. Bisiach y Luzzatti, 1978; Farah et al., 1992.

217. Jeff Hawkins ha escrito publicaciones excelentes al respecto. Véase sus libros 
J. Hawkins, 2021, y J. Hawkins, 2004.

218. Escrito en Twitter por Yann LeCun (@lecun) el 19 de diciembre de 2021.

Capítulo 12: Ratones en el imaginario
219. Volotsky et al., 2022.

220. Tolman, 1939, 1948.

221. Steiner y Redish, 2014. Como fue mencionado en Redish, 2016.

222. Schmidt et al., 2013.

223. Ibid.

224. Beyiuc, 1938 (página 409), describe este proceso en el pez betta. Gómez-Laplaza y 
Gerlai, 2010, es el único contraejemplo del que estoy al tanto en el que los peces realizaban 
un aprendizaje latente de un mapa y tomaban la decisión correcta con antelación. Resulta 
difícil interpretar un solo contraejemplo sin más repeticiones, pero si resulta que los peces 
pueden, de hecho, desarrollar el aprendizaje latente, entonces o los primeros vertebrados 
podían resolver tareas de aprendizaje latente sin planificar o la planificación se desarrolló de 
manera independiente en algunos peces o existió alguna clase de planificación en los 
primeros vertebrados.

225. Lucon-Xiccato et al., 2017.

226. Tindell et al., 2009.

227. Steiner y Redish, 2014. Como fue mencionado en Redish, 2016. También véase 
Bissonette et al., 2014.

228. Abe y Lee, 2011.

229. D. Lewis, 1973.

230. Para saber más sobre indicios del razonamiento causal en las ratas, véase Blaisdell et al., 
2006; M. R. Waldmann et al., 2012. Fischer y Schloegl, 2017, concluyen que el 
razonamiento causal se desarrolló en los primeros mamíferos y también se desarrolló de 
manera independiente en las aves.

231. Addis et al., 2007.

232. O’Craven y Kanwisher, 2000; J. Pearson et al., 2015.

233. Shermer et al., 2011.

234. Garry et al., 1996.

235. Crystal, 2013; W. Zhou et al., 2012.
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236. A muchos neurocientíficos no les agrada utilizar el término «memoria episódica» para 
referirse al proceso por el cual estos mamíferos más simples, como las ratas, recuerdan 
sucesos pasados. El término ha sido cargado con un bagaje de conceptos, como la 
experiencia consciente de viajar en el tiempo mentalmente o alguna noción de identidad 
autobiográfica. En cambio, muchos neurocientíficos utilizan el término más seguro de 
«memoria similar a la episódica». De hecho, no resulta claro cuán experimentalmente 
precisos son los recuerdos de las ratas. No obstante, más allá de eso, la prueba de las ratas 
indica que había un proceso precursor de la memoria episódica en los mamíferos primitivos.

237. Las acciones no solo implican movimientos motores, sino también la «próxima 
ubicación objetivo en el espacio». En otras palabras, el «mapa espacial» de los antiguos 
vertebrados no es considerado como aprendizaje por refuerzo basado en modelos porque no 
parece utilizarse con el propósito de simular acciones futuras. Aun así, podría utilizarse para 
el reconocimiento de lugares y para la construcción de vectores de regreso.

238. Mnih et al., 2013.

239. Wang, 2018.

Capítulo 13: Aprendizaje por refuerzo basado en modelos
240. Baxter et al., 2000, ofrece un enfoque de aprendizaje por diferencia temporal para el 
ajedrez (que aún utiliza árbol de búsqueda y, por lo tanto, no es libre de modelo) y 
proporciona un buen resumen de las dificultades de utilizar enfoques libres de modelo (sin 
búsqueda) en el ajedrez.

241. Silver et al., 2016.

242. M. James, 2016.

243. Figura recuperada de https://en.wikipedia.org/wiki/Go_(game)#/media/
File:FloorGoban.JPG.

244. Documental AlphaGo (Kohs, 2020).

245. Ibid.

246. Ibid.

247. Devinsky et al., 1995; Németh et al., 1988; B. A. Vogt, 2009.

248. Damasio y Van Hoesen, 1983.

249. De acuerdo con J. H. Kaas, 2011, los primeros mamíferos tenían dos áreas principales 
de corteza frontal: la corteza del cíngulo anterior y la corteza orbitofrontal. Cuando hablo 
de la corteza prefrontal agranular de los primeros mamíferos, me estoy refiriendo a ambas 
regiones. La corteza del cíngulo anterior en los humanos es considerada homóloga a las 
cortezas prelímbica, infralímbica y cingulada anterior de los roedores (Laubach et al., 2018; 
Van Heukelum et al., 2020), las cuales podrían haber sido heredadas de la corteza del 
cíngulo anterior de los primeros mamíferos.

250. Pérdida del movimiento de la cabeza: Schmidt et al., 2019; pérdida de las 
representaciones de objetivos en el hipocampo: Ito et al., 2015.

251. Frankland et al., 2004.

252. J. L. Jones et al., 2012.

253. Friedman et al., 2015.

https://en.wikipedia.org/wiki/Go_(game)#/media/File:FloorGoban.JPG
https://en.wikipedia.org/wiki/Go_(game)#/media/File:FloorGoban.JPG
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254. Frankland et al., 2004.

255. Goard et al., 2016; Kamigaki y Dan, 2017; Kopec et al., 2015.

256. Desactivar el área prelímbica de la corteza frontal de una rata (una parte de su CPFa) 
incrementa las respuestas prematuras (por ejemplo, la liberación de la palanca antes del 
estímulo inicial). (Hardung et al., 2017; Narayanan et al., 2006). La desactivación de la 
CPFa (de la corteza prelímbica y la corteza infralímbica) en las ratas aumenta los intentos 
impacientes y disminuye el tiempo de espera (Murakami et al., 2017). Para conocer un 
buen estudio acerca de la función de las áreas prefrontales en la inhibición conductual, véase 
Kamigaki, 2019. También véase M. G. White et al., 2018.
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