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Abstract. This article revises the main ideas presented by theories votduet
examination of the strategies that make possible the apprehension of timgaaed

by animals. To the cognitive map theory, hippocampal lesioned animals poorly
perform spatial and temporal tasks because such tasks are so compleantioatyc

be appropriately accomplished through the mapping system. The counterpoint is
given by the working memory/internal clock theory that attribute thapecty of
hippocampal lesioned animals accomplish such tasks to the working memory
failure.
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Resumo. Efetuase a revisao das teses basicas de teorias votadas a exploracdo das
estratégias que possibilitariam a animais a apreenséo do tempo e do espaco. Para a
teoria do mapa cognitivo espacial, animais privados de seu sistema hipocampal
apresentariam prejuizos em tarefas espaciais e temporais pois tdastatada sua
complexidade, s6 podem ser adequadamente realizadas por meio do sistema de
mapeamento. O contraponto é dado pela teoria da memdéria operacional/relégio
interno para a qual a incapacidade de animais hipocampais realizarem tais tarefas
decorre do prejuizo do processamento de informac¢des na memaoria operacional.

Palavras-chave: tarefa temporal; tarefa espacial; teoria do mapa | cognitivo; teoria
da memdria operacional/relégio interno.

1. Representagcédo do Ambiente

Investigacdes experimentais concernentes ao comportamento animainsqgeres
organismos sdo capazes de adquirir informagdes acerca de aspeatoSielte e de seus
proprios atos, de tal forma a registrar e conservar em formacealdif em seu Sistema
Nervoso Central (SNC), eventos relevantes. O registro, ou a infancad#icada, seria a
representacdo da realidade externa no SNC. Além disso, o SN@ t&pacidade de lidar
com abstrac6es basicas, tais como espaco, tempo e numeros (Gallistel, 1989).

A Representacdo do Espac® navegacdo € um processo comportamental
fundamental para qualquer animal gpartindo de um ponto fixo do ambiente, retorne a ele.
O estabelecimento de um curso requer uma representacéo esjpaci@pa cognitivo €, por
sua vez, a representacdo, no sistema nervoso, das posicdes relativesisdelo meio
ambiente. Este mapa permite ao animal oriesgacom respeito a determinada direcao
(aproximagao ou afastamento).
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A Representacdo do TempA: capacidade de ratos e pombos de lembraerda
duracdo de estimulos — ou, a habilidade destes animais de aprendeceméacia de
intervalos temporais — tem sido largamente estudada (Church & Broadbéft Meck,
1983; Meck, Church, Wenk & Olton, 1987; Olton, 1986). Em tais trabalhos encesdgram
evidéncias experimentais da existéncia, no SNC de aves e roedorpspcdssos de
mensuracdo do tempo, 0s quais permitem aos animais armazenalyaginesentativas de
intervalos de tempo.

2. Teoria do Mapa Espacial Cognitivo O'Keefe e Nadel, 1978

A teoria do mapa cognitivo (O'Keefe e Nadel, 1978) concemtraos aspectos
espaciais do ambiente como sendo atributos criticos da memdéria. Comsianteoria, 0s
animais sdo capazes de fixar relacdes espaciais entre abj@¢orelacionar eventos com o
contexto espacial. Existiria, assim, um sistema apto a codificambiente em mapas
cognitivos; ademais, segundo a proposta dos autores, a Formacéo Hipocanipairieoas
substrato neural para a aprendizagem e armazenamento dessesfr@mas propugnado
pela teoria em apreco, as informagdes seriam processadas ewistensas distintos: o
sistema de taxon e o de mapeamento.

Sistema de TaxorAs estratégias baseadas neste sistema foram chamadasipor s
autores como estratégias de rotas. Estas estratégias ou hisitedrsdemse em dois
grupos: hipoteses de guiamento e hipdteses de orientacdo. Ademais, pelagente de
diferentes estruturas cerebrais. As hipoteses de guiamento @enfifno ambiente, um
objeto ou uma pista da qual o animal deve aproxseanu afastase. Exemplos apontados
pelos autores para essa forma de processamento: "ir para ‘&éggliy aquele carro”. Neste
caso, 0S sujeitos nao precisam estabelecer relacbes espatiai®bjetos e eventos, eles
orientamse em direcdo a uma pista especifica. As hipbéteses de orertagEntacao
corpOrea ou estratégia corpOrea egocéntrica) especificam o congudamotor em
detalhes. Elas envolvem rotacBes corpdéreas egocéntricas em resposia pista ou
informac&o. Os animais orientese a partir de informacdes egocéntricas e aprendem uma
seqUéncia de movimentos do corpo. Exemplos: "virar para a direita 908 dsaotrel6gio
em relacdo ao eixo corpéreo)”, "olhar para a esquerda 15°".

Sistema Hipocampal de Mapeameni@ste sistema, sdo processadas as hipéteses de
lugar cujas propriedades sao bastante diferentes das hipoteses dSegxmao a teoria do
mapa cognitivo, locais e espacos ndo existem no mundo fisico, mas séocongirgdas
pelo cérebro no sentido de organizar as entradas sensoriais. AssiDTgapssmos
construiriam mapas espaciais do ambiente. Os mapas seriaadoslipelos animais para se
localizarem no ambiente, localizarem itens (ou eventos) nesteerambiincluindo
recompensas e punigdes (por exemplo: local A = alimento, locali®gue), ou ainda, para
se locomoverem de um local para outro por qualquer rota disponivel. Exenmgresdfs
pelos autores sobre a hipétese de lugar: "este € um ambiente perigasah local seguro
neste ambiente perigoso”, "ir para o local A para obter agua”.

O'Keefe e Nadel (1978) desenvolveram consideracdes detalhadasdasesbeitos de
lesGes hipocampais no comportamento animal e sobre a mais imp@riditsio de sua
teoria, qual seja: os efeitos comportamentais causados por les@estedaa hipocampal
refletiriam uma perda da aprendizagem de lugar; vale dizer: garciapacidade de utilizacao
do sistema de mapeamento. Como avancado, a hipétese por guiamento envolve a
aproximacdo ou afastamento de uma pista especifica, enquanto a hgustesentacao
especifica uma rotacdo egocéntrica. Por outro lado, o sistema denneampe torna
disponiveis as outras partes do cérebro as representacdes dequggredem ser utilizadas
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na solucdo de problemas. Se um animal esta faminto, o mapa do ambianial ele se
encontra deve ser consultado para verificar se ha uma represeai¢agiimento naquele
ambiente. Se houver, 0 mapa serd usado para gerar um programa motor|evagaab
animal da sua posicao atual no mapa para a localizacdo do alimerdnin@ais resolvem
essa e muitas outras tarefas mediante uma ou mais estratégeeintemente, 0s animais
privados do seu hipocampo — e, assim, do seu sistema de mapeamento — apadesaa
utilizacdo da hipétese de lugar, solucionariam a tarefa baseadositres duas hipoteses:
guiamento e/ou orientacdo. Nas tarefas em que a hipotese de luger g@Erexclusiva ou
preferencialmente utilizada por animais normais, 0s autores prelgmi@ncias nos animais
lesados. Quando outras hip6teses predominam ou sdo igualmente Uteis, ndoveeve ha
prejuizo ao desempenho dos animais lesados no hipocampo. Por outro lado, taxéstam
nas quais certos conflitos tém de ser resolvidos com base nacétlida hipotese de lugar.
Nestes casos, 0s animais lesados, para 0S quais apenas as gitdtagias estariam
disponiveis, ndo alcancariam um desempenho adequado na tarefa.

3. Teoria da Memaria Operacional/Relégio Interno

Para Olton (1990), em toda aprendizagem h& dois tipos de memdria a arganiz
informacdes. Como sugere, o contexto especifico de uma situacao éadodifac memoria
operacional; ela consiste em um processo mnemoénico responsavel péizagimide
informacgdes acerca do contexto temporal no qual o evento ocorre, distinguindstame
dentro de um conjunto de eventos. Em contraste, a memoria de refe¥émgmocesso
mnemaonico responsavel pela codificacao das informac¢des que nao regesreiacaes com
o0 contexto temporal; vale dizer, na memoria de referéncia asisagmx aprendidas
independem do contexto temporal e podem ser utilizadas a qualquer momentieddpe
dos aspectos nédo temporais do contexto (Kesner, 1986; Olton, 1990).

Olton e colaboradores (Olton, 1990; Meck, Church & Olton, 1984) propéem que o
hipocampo e suas interconexdes mediam a memadria operacional, enquantooaigum
sistema, como o neocortex, mediaria a memoria de referéncias\é&perimentos nos quais
se efetuaram lesdes de estruturas do sistema hipocampal e/oefesenses e aferentes
sugerem o envolvimento da formacao hipocampal com a memodria operacidicem a
memoria de referéncia, independentemente das informacBes envolvidas eatocont
experimental serem temporais ou espaciais. Além disso, Churchoadb@nt (1990)
elaboraram um modelo de processamento de informagdes temporais segundooo qua
organismo possuiria um mecanismo analogo a um relogio, que |he perandisieriminacao
de intervalos temporais e a associacdo de tais lapsos aos ewasmiomdos pelo organismo
independentemente dos comportamentos desenvolvidos nos distintos intervalss. Essa
informacgdes — associacdo dos eventos com o contexto temporal no quatoeiesam —
seriam registradas e armazenadas na memaria operacional elembda de referéncia. Um
modelo de processamento de informacfes temporais contém: (1}paasca (2) interruptor
e acumulador, (3) memoria operacional, (4) memodria de referén@a eomparador. O
namero de pulsos armazenados na memoria operacional ou na memoérier@&ecieefé o
namero de pulsos que estava no acumulador no momento do refor¢co, multiplicadaapor um
constante de memork&. As decisbes séo baseadas na similaridade do valor do acumulador e
um valor armazenado na memdéria operacional ou ha memoaria de refef@rctambém
Matell & Meck, 2000 e Wearden & Bray, 2001). Em resumo, segundo a team&rdaria
operacional e do relégio interno, o sistema hipocampal estaria deér@&@ranvolvido na
memoaria operacional — temporal ou espacial — embora ndo seja requedadnemoria de
referéncia (Meck e cols., 1987; Markowaska, Olton, Murray & Gaffan, 1989).
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Tendo presente 0 acima exposto, passemos ao exame das tarefagseaspaniporais
no contexto da teoria do mapa cognitivo e no da teoria da memoéria opefesliagial
interno.

4. Tarefas Espaciais

As deficiéncias encontradas em animais hipocampais em talefascriminacéo
condicional espacial, como uma tarefa de-o@iacidéncia de locdNMTP), em um labirinto
em T ou Y, segundo O'Keefe e Nadel (1978), refletem a inabilidade miowia em
distinguirem entre varios eventos (pistas ou objetos) idénticos, soprantermos da sua
localizagdo espacial. Em uma tarefa de NMTP os animaissead&ainformagéo, aprendem
que o LOCAL A esta associado ao reforco (alimento), enquanto ndfaseolha o LOCAL
B esta associado ao refor¢co e o LOCAL A asseeiao naeeforco. Neste caso, um evento
— reforco — mostrge associado a diferentes locais do ambiente (locais A e Bpimsis
hipocampais nao dispondo do sistema de mapeamento, teriam dificuldadesypaomar tal
problema. Além disso, em um momento (fase de informacéo), o LOCédtéAassociado ao
reforco e em outro momento (fase de escolha) o mesmo LOCAL-gevassociado ao ndo
reforco. Neste caso, um mesmo local, tem valores (significado, exf@ohdiferentes — ora é
um local de reforgo, aproximacgao, ora € um local a ser evitado, pois rehorcado. Mais
uma vez os animais hipocampais desprovidos do seu sistema de mapeamentouiéadesi
para resolver a ambigiidade que lhes foi posta. Mesmo estando disponiaiiraas
hipocampais o sistema de taxon, as estratégias de guiamento ou @viedtacao bastantes
para resolver adequadamente a distingdo entre um evento (reforcopreeeat dois locais
distintos (A e B). Estas estratégias também sé&o insuficipatesresolver a ambigliidade da
ocorréncia de diferentes efeitos, reforco e-rgiorco em um mesmo local (ver Costa, Bueno
& Xavier, 2005 para uma discussado mais detalhada desta questao).

Segundo Olton e colaboradores (Olton, 1990; Meck e cols., 1984) a tarefa d&@ NMT
realizada em um labirinto € considerada uma tarefa tipicapaedaimais, para realizarem a
tarefa adequadamente, processam as informacfes na memdéria oplerbesteacaso, 0s
animais precisam armazenar na memoria operacional a informalgéoo local do labirinto
onde se encontrava o refor¢go obtido na fase de informacgdo. Na faseliha,ess animais
precisam recuperar essa informacao da memaria operacional paieedeonde se localiza,
nesta fase, o reforco. Em outras palavras, a resposta adequadaetdariset depende da
informacg&o obtida em um momento anterior (t), e esta informacéa darientativa para
tentativa. Esse processamento, segundo a teoria, fealima memdria operacional. Os
animais hipocampais apresentariam um prejuizo de desempenho nefsta dais estao
impossibilitados de processar informacfes na memoaria operaciond@dstx e cols., 2005
para uma discussdo mais minuciosa).

5. Tarefas Temporais

A tarefa temporal de reforcamento diferencial de baixas t&@&)(caracterizese

pela liberacdo de um reforco apenas quando uma resposta (por exempéio, packsarra) é
espacada por, no minimo, um periodo de tempo fixado pelo experimentador. Espsostar
ocorra em um lapso temporal inferior ao fixado, o tempo é zeradojarduse a contagem.
J& na tarefa temporal de intervalo fixo (Fl), o refor¢o é liberedprimeira pressao sobre a
barra apdés determinado periodo de tempo ter transcorrido da ultinecdibedo reforco;
neste caso, se a resposta ocorrer antes do lapso de tempo fixadestéallémo zerado.
Estas duas tarefas requerem dos sujeitos a capacidade de discriminaogtiErvampo.
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O’Keefe e Nadel (1978) ndo apdiam a idéia de que tempo e espaco tenhEsmo
status; pensam eles ser improvavel que animais, como ratos ou porjiruscagazes de
contar o tempo. A explicagdo mais razoavel para o fato de taiaianirostrarerse capazes
de resolver tarefas temporais, tais como os esquemas de FDRLJeencontraiseia na
utilizacdo de comportamentos como um relogio externo: apds um dado numero de
comportamentos, 0 animal retorna a barra. O uso de comportamentos tmiw exeterno
possibilita aos animais realizarem, muito eficientemente, wakagido (ou estimativa) do
intervalo de tempo quando seu sistema de mapeamento esta intachy.UASsNESMo evento
(comportamento A) pode ser realizado em diferentes locais do aenfentaso, a caixa de
Skinner), ou podem ser realizados, diferentes comportamentos, em uro lnesinda caixa.
No caso da DRL, a ambiguidade: barra =-ré&for¢co durante o intervalo e barra = reforgo no
tempo X, precisa ser resolvida por meio do sistema de mapeamento. Camtudo,
desenvolvimento e a eficiéncia desses comportamentos temagrejudicados quando o
sistema de mapeamento nao esta disponivel. Neste caso, os anatigepidesenvolver
uma estratégia de guiamento ou orientagcdo para utilizarem adequadament
comportamentos como relégio externo. Ja em um esquema de Fl — no qualreéwrao no
tempo x; barra = naceforco no intervalo —, os animais com lesées no hipocampo
conseguiriam utilizar os comportamentos como relégio por meio de outras estratégias.

Entretanto, tais estratégias ndo seriam tdo eficientes quhigétase de lugar. Isto é
observado quando se analisam os resultados de animais lesados os quag tamefa de Fl,
conseguem desenvolver comportamentos para contarem o intervalo de tempg; gstaé
estratégia ndo é tao eficiente, provocando uma subestitmativa dolotirvtampo. Ou seja,
0s animais respondem com intervalos de tempo menores do que o temprickinde fato
(por exemplo: se os animais tivessem de responder com intervalos slgp&@@ serem
reforcados, passam eles a responder com intervalos de 16 s). A fimé@ocia do uso dos
comportamentos como reldgio por meio do sistema de taxon em substitnis&beaa de
mapeamento resultaria em um desempenho pior dos animais em ufaadar®RL
comparado ao desempenho apresentado em uma tarefa de FIl. Isso guogqeea esquema
de DRL é mais complexo: enquanto em Fl o fato de o animal pressidrara antes do
intervalo correto ndo acarreta nenhuma punicdo, em DRL; se issorpo@anémal é punido,
pois 0 tempo de intervalo de reforcamento é postergado. Assim, emeDRie:ttempo x:
barra = reforco, aproximacéo do local da barra; intervalo: barra ggmynocal da barra deve
ser evitado. Como ja foi visto, 0 animal que ndo possa dispor de sewasiltanapeamento
intacto e esteja utilizando uma estratégia de guiamento ou orienagadificuldade para
resolver problemas nos quais um local (barra) apresenta signifidddomntes (tempo -x
reforco, intervalegpunicdo). Além disso, antes de serem treinados em DRL, os anémais s
prétreinados em um esquema de reforcamento continuo CRF (1 pressaofcrca).re
Segundo os autores em tela, as conseqiéncias desseimrédificultariam aos animais
hipocampais encontrarem, durante os treinos em DRL, os comportameiojusdadee fortes
0 bastante para competirem com a aprendizagem estabelecida duraimte em CRF: barra
= reforco (ver Costa e cols., 2005 para uma discussdo mais pormenorizada do tema).

Por outro lado, a teoria da memoéria operacional/relégio interno apres@fhitacdes
diferentes da proposta por O’Keefe e Nadel (1978). Segundo Meck e colabsr@deck e
cols., 1987) os resultados obtidos em experimentos com o0 esquema de DRL apéigia
da memoria operacional. A tarefa de DRL diferiria de um esquaemiatervalo fixo (FI) na
medida em que, em Fl, o sujeito deve lemismrde um intervalo de tempo, no qual
independe do contexto em que ele ocorre; portanto, seria processado pélaanueEm
referéncia. Por outro lado, em um esquema de DRL, o0 animal deverespagas respostas
por um intervalo de tempo dependente do contexto. O animal tem de ser lgodomeo
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ocorreu a Ultima pressdo na barra, sendo essa tarefa, portanto, gu@ceasmemoria
operacional e sujeita a prejuizos de desempenho em animais catarasthipocampais
lesadas. Em outras palavras, em um esquema de Fl, os animais pgiecaonseguiriam
realizar a tarefa, pois as informacdes necesséarias sgmacessadas na memoria de
referéncia e apresentariam uma pequena alteracdo na memaoei@réacia decorrente de
uma diminuicdo do valor da constaite de memoria. Por outro lado, os autores interpretam

0 prejuizo em uma tarefa de DRL como sendo devido a uma deficiénaieemaria
operacional e ndo a uma deficiéncia no relégio interno ou velocidade deeaamento
(Olton, 1990; Meck e cols., 1987; ver Costa e cols., 2005 para uma discussio mai
minuciosa).

6. Consideracdes Finais

Em suma, segundo a teoria do mapa cognitivo espacial, animais privades de s
sistema hipocampal perderiam a capacidade de utilizar estsatdgi lugar (sistema de
mapeamento) restandloes apenas a utilizacdo das estratégias de guiamento ou orientacéo
(sistema de taxon). Conseqientemente, tais animais apresentaejaizopr em tarefas
espaciais e temporais; tarefas que, por sua complexidade, s6 podexhegeadamente
realizadas por meio do sistema de mapeamento. Segundo a teoria dariamem
operacional/relégio interno, os animais hipocampais ndo sdo capazabzde vena tarefa de
discriminagédo condicional espacial e uma tarefa temporal de [PBils, essas tarefas
requerem a utilizacdo da memadria operacional, a qual se encoptequidicada pela lesdo do
sistema hipocampal.
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