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EVALUANDO MEMORIA DE TRABAJO Y DE
REFERENCIA EN HAMSTERES DORADOS
(MESOCRICETUS AURATUS): UNA TAREA DE
MEMORIA ESPACIAL

ASSESSING WORKING AND REFERENCE MEMORY IN GOLDEN
HAMSTERS (MESOCRICETUS AURATUS): A SPATIAL-MEMORY TASK

FELIPE CABRERA'
UNIVERSIDAD DE GUADALAJARA
CENTRO DE ESTUDIOS E INVESTIGACIONES EN COMPORTAMIENTO

RESUMEN

La memoria de referencia y de trabajo en la conducta de busqueda de ali-
mento son mecanismos supuestamente basicos que permiten ahorrar ener-
gia al organismo al encontrar el alimento. La memoria de referencia permite
que el animal identifique las invariantes existentes en el arreglo ambiental
que indican lugares de abundancia o de escasez de recursos, y la memoria
de trabajo permite identificar las fuentes de alimento que el animal mismo
ha agotado al ir recorriendo las diferentes localidades. En este experimen-
to, cuatro hamsteres dorados buscaron alimento en un espacio cerrado que
provey6 de alimento continuamente en algunos lugares, pero manteniendo
un lugar constante sin alimento. Los resultados mostraron que los sujetos
tendieron a omitir el lugar sin alimento sistematicamente, incrementando tal
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omisién a lo largo de las sesiones, ademas de que tendieron a no regresar a
lugares previamente visitados en un mismo ensayo.

Palabras clave: memoria de referencia, memoria de trabajo, memoria
espacial, espacio cerrado, hamster.

ABSTRACT

Reference and working memory in foragers are supposedly a foremost pro-
cesses mechanism to gain energy while searching for food. These processes
allows the animal to identify invariable arrangements in the environment indi-
cating rich and lean places containing food, and those places that the orga-
nism itself has depleted. In this experiment, four hamsters hoarded for food in
an enclosure that continually provided food in some places, but never offered
food in one particular location of the enclosure. Hamsters should identify the
non-baited place in order leave it out and avoid the previously visited patches
where the food was depleted. Results showed that subjects omitted select
the non-baited location, increasing systematically this trend throughout the
sessions.

Keywords: reference memory, working memory, spatial memory, enclo-
sure, hamster

La orientacion de los organismos respecto a determinados lugares del am-
biente resulta de capital importancia por diversas razones, entre ellas la posi-
bilidad de llegar a distintos lugares donde encontrar alimento (Eibl-Eibesfeldt,
1979; Menzel, 1978; Olton & Samuelson, 1976), regresar al nido (Tinbergen,
1932/1975, 1935/1975; Wehner & Srinivasan, 1981), recuperar el alimento al-
macenado (Covich, 1987; Tinbergen & Kruyt, 1938/1975), evitar predadores
(Covich, 1987), etc. A pesar de la gran variabilidad que puede existir en este
tipo de conductas, un punto de partida para un analisis espacial de la conduc-
ta es que no todos los lugares de un espacio son homogéneos en términos
de distribucion de probabilidad de la conducta en dichos lugares. Algunos
lugares tendran mayor preferencia sobre otros y la manera de llegar a ellos
también puede mostrar variacion. Al respecto, se ha observado que muchos
organismos muestran cierta preferencia por dirigirse a determinados lugares
mientras obtienen o almacenan alimento (Covich, 1987).

Procedimientos en la investigacion de orientacion espacial
El creciente interés en estudiar la orientacion espacial ha llevado a la crea-
cion y adaptacion de diversos aparatos que permiten estudiar tal o cual as-
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pecto del fenédmeno (véase Papini, Hermitte, Mustaca & Hout, 1989). Aunque
muchas de las observaciones concernientes a la conducta espacial se han
realizado en escenarios naturales, en referencia a la migracion de aves (Able,
1995; Helms & Drury, 1960), peces y otras especies (Gallistel, 1990), en el
ambito de la psicologia experimental algunos procedimientos predominan.
Uno de ellos es el laberinto radial; dicha situacion experimental consta de una
plataforma central, de la cual se proyectan n brazos. El procedimiento tipico
involucra ocho brazos, y al final de cada uno se puede colocar de manera
oculta una pieza de alimento. En cada ensayo el organismo es colocado en la
plataforma central; para elegir los diferentes brazos el sujeto debe pasar por
esta plataforma. Este procedimiento fue disefiado para evaluar la memoria
de lugares previamente visitados (Olton & Samuelson, 1976); por esta razon
la variable dependiente principal es el nimero de brazos nuevos visitados
en las primeras ocho visitas. La ejecucion de los organismos en esta situa-
cién esta vinculada con la estrategia de cambiar-ganar (en inglés win-shift).
Dember & Fowler (1958) describen que cuando mas de dos opciones estan
disponibles, la alternacion consiste en no elegir repetidamente las diferentes
opciones en ensayos sucesivos. Numerosos estudios han utilizado variacio-
nes de este procedimiento, con diferentes brazos disponibles, desde tres (OI-
ton, Handelmann & Walker, 1979 citado en Olton, 1979) hasta 17 (Olton, Co-
llison y Werz, 1977; Wilkie & Slobin, 1983), con variaciones en el tamafio del
laberinto (Cole & Chappell-Stephenson, 2003; Lipp et al., 2001) y en el area
de la plataforma central (Yoerg & Kamil, 1982). Se han utilizado diferentes
especies como peces (Roitblat, Tham & Golub, 1982, citado en Braithwaite,
1998), gerbos (Wilkie & Slobin, 1983), hamsteres (Jones, McGhee & Wilkie,
1990) y aves (Lipp et al., 2001).

Otra situacion experimental en los estudios de orientaciéon y memoria es-
pacial es la de los espacios cerrados. Una caracteristica de estas situaciones
es que el desplazamiento de los organismos no esta restringido por paredes
estrechas, como ocurre en el caso de los laberintos. Precisamente por te-
ner espacios mas amplios para la locomocion, se ha utilizado para el estu-
dio e identificacion de patrones de exploracion en roedores (Cabrera, 2008;
Poucet, Chapuis, Durup & Thinus-Blanc, 1986; Renner & Rosenzweig, 1986;
Renner & Seltzer, 1991). Ademas, por su amplitud permite mayor variacion
de procedimientos, por ejemplo con una sola meta (Biegler & Morris, 1996a
y b; Tommasi & Vallortigara, 2000), un gran namero de ellas (Brown, DiGello,
Milewski, Wilson & Kozak, 2000; Cabrera, 2008; Mellgren, 1982) o con varia-
ciones en la posicion de las sefiales ambientales (Biegler & Morris, 1996a; b;
Greene & Cook, 1997). Con estos procedimientos también se ha evaluado
el aprendizaje espacial en diversas especies, tales como aves (Spetch &
Edwards, 1986), peces (Braithwaite, 1998; Pear, Silva & Kincaid, 1989), ratas
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(Biegler & Morris, 1996a) y hamsteres (Poucet et al., 1986; Thinus-Blanc et
al., 1987).

Memoria espacial

Con los procedimientos antes descritos, entre otros fendmenos, se ha estu-
diado lo que se conoce como “memoria espacial”, aludiendo a la identifica-
cion de ciertos lugares que han sido relevantes para el animal en el pasado
(regresar al nido, encontrar y recuperar alimento, etc.), a partir de sefiales
ambientales. Aunque el area de la memoria espacial esta vinculada directa-
mente con términos como “mapa cognoscitivo”, una descripcion conductual
alude al control del estimulo identificable en ciertos lugares particulares, el
cual disminuye en funcion de la demora en forma exponencial negativa (para
descripciones conductuales acerca de la memoria véase Branch, 1977; Mc-
Carthy & White, 1987; Wixted, 1989).

En los procedimientos tipicos en los que se usa el laberinto radial y se
estudia la memoria espacial (Olton & Samuelson, 1976), una caracteristica
a resaltar es que el criterio para una respuesta correcta es que el organismo
no elija los lugares previamente visitados. Se dice entonces que el sujeto
recuerda qué lugares ya ha visitado, por lo que tendera a dirigirse solo a
aquellos que quedan sin visitar (Olton & Samuelson, 1976). Esta estrategia
de respuesta también es conocida como cambiar-ganar (Olton, 1982; Ste-
phens & Krebs, 1986) y representa una extensién de la alternacién espon-
tanea (véase Dember & Richman, 1989). Segun esta estrategia, los sujetos
tenderan a dirigirse siempre a los lugares que quedan sin visitar, en donde es
mas probable encontrar alimento. Los resultados en diversos experimentos
han mostrado esta tendencia a elegir estaciones no visitadas anteriormente.
Estos autores arguyen que el organismo mantiene en la memoria de trabajo
informacion relevante para no regresar a los lugares visitados.

El presente experimento tuvo como finalidad evaluar en una misma si-
tuacion experimental la memoria de referencia y la memoria de trabajo. Si-
guiendo la descripcion de Honig (1991), las propiedades fijas de la estructura
ambiental seran determinantes para la memoria de referencia, dado que es-
tas propiedades ambientales controlan la conducta consistentemente a tra-
vés de los ensayos. Por otro lado, los aspectos transitorios y cambiantes en
el ambiente son los relevantes para la memoria de trabajo, dado que estos
aspectos controlan la conducta momento a momento dentro del ensayo, y
pierden efecto al término de cada ensayo. En este experimento se evalué
si los sujetos efectivamente aprenden a omitir elegir una estacion que no
ha proveido alimento durante la fase experimental (memoria de referencia),
mientras que tienden a visitar sélo una vez durante el ensayo las estaciones
que si proveen alimento (memoria de trabajo).
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Aunque ya existen procedimientos experimentales que han evaluado la
memoria de referencia y la memoria de trabajo en laberintos radiales (Ro-
berts & Roberts, 2002; Suzuki, Augerinos & Black, 1980), existe evidencia di-
vergente al utilizar hamsteres como sujetos experimentales en tareas de me-
moria espacial (Cabrera & Maldonado, 2006; Sinclair & Bender, 1978). Por
otro lado, en los estudios que se utilizan laberintos radiales la eleccion de un
brazo puede estar determinada, al menos parcialmente, por la ubicacion del
brazo del cual el animal esta saliendo; esto es, hay una escasa probabilidad
elegir el brazo del cual se esta saliendo y una muy alta probabilidad de elegir
uno de los brazos adyacentes (véase Yoerg & Kamil, 1982), por lo que cal-
cular la probabilidad de elegir un determinado brazo no sera completamente
homogénea (Bond, Cook & Lamb, 1981). Por estos motivos, en el presente
estudio el experimentador reintrodujo al sujeto a la caja de inicio después de
cada eleccion (véase mas abajo), por lo que todas las opciones se encon-
traron con una probabilidad m&s homogénea de ser elegidas. Finalmente,
utilizar un espacio cerrado sin brazos permite a los sujetos desplazarse en
cualquier direccién en su trayecto a las estaciones.

METODO

Sujetos

Se emplearon cuatro hamsteres dorados (mesocricetus auratus) de nueve
meses de edad al inicio del experimento. Los sujetos fueron alojados indivi-
dualmente en cajas de acrilico de 25 x 25 x 20 cm, con libre acceso al agua
y acceso limitado al alimento durante 18 horas. El experimentador extrajo
el alimento que los hamsteres almacenaban en su nido seis horas antes de
iniciar las sesiones experimentales. Los sujetos ya habian participado en una
tarea experimental de discriminacion espacial.

Aparatos

El espacio cerrado consistié de cuatro paredes de madera forradas de alumi-
nio y piso de acero galvanizado, cubierto con pintura gris mate. El area total
de la plataforma fue de 110 x 110 cm con paredes de 42 cm de altura (véase
Figura 1). En la plataforma se traz6 una cuadricula de 81 cuadrantes (nueve
cuadrantes por lado) con marcador indeleble. Cada cuadrante se numero del
1 al 9 por cada eje (“X” y “Y”) para poder registrar la posicién. Cuatro cortinas
negras fueron colocadas al perimetro del aparato sostenidas desde una es-
tructura metalica tubular de 167 cm de altura, construida alrededor de la caja
experimental. En el lado sur, la cortina se mantuvo parcialmente abierta para
que el experimentador pudiera observar y manipular a los sujetos. Esta ca-
racteristica pudo fungir como sefal para los sujetos. La parte superior de esta
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estructura metélica fue cubierta por tablas de madera pintadas de negro y se
coloco una luz blanca de 10 watts y una bocina que producia ruido blanco.

T T

Figura 1. Ubicacién de las estaciones (circulos negros) y de la caja de
inicio (cuadro gris) en la plataforma experimental. Véanse detalles en texto
principal.

Ocho cilindros metalicos de 11 cm de diametro y 13 cm de altura fueron co-
locados sobre la superficie, formando un circulo de 74 cm de diametro con
una separacion entre cada cilindro de 20 cm (ver Figura 1). Los cilindros
contenian 5 cm de cemento endurecido, por lo que el alimento (una pieza de
arroz inflado) se encontré a 8 cm de profundidad respecto del borde superior
del cilindro. Los sujetos tenian que subir al cilindro e introducirse completa-
mente al interior del mismo para obtener la pieza de alimento. En el centro
del circulo se colocd la caja de inicio que consistid en un cubo construido de
acrilico transparente y que media 14 x 14 x 14 cm. En el lado superior del
cubo se encontraba una puerta deslizable que el experimentador abria para
que los sujetos salieran a la plataforma. La distancia entre el centro de la caja
de inicio y el borde de los cilindros fue de 37 cm.

Procedimiento

El experimentador coloco al hamster dentro de la caja de inicio (ubicada en
el centro de la circunferencia formada por las estaciones) al empezar cada
ensayo. El sujeto salia de la caja de inicio y podia desplazarse por la plata-
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forma en cualquier direccién; eventualmente el sujeto trepaba a una estacion
y se introducia para obtener la pieza de alimento. Una vez que el sujeto
elegia una estacion, el experimentador tomaba el cilindro con el hamster en
el interior y lo regresaba a la caja de inicio; después de colocar al cilindro en
su lugar, el experimentador abria la puerta de la caja de salida para permitir
salir nuevamente al sujeto. Esta operacion se repitié hasta ocho veces (ocho
elecciones). En la linea base (15 sesiones) todas las estaciones contuvieron
alimento. En la fase experimental, de entre las ocho estaciones disponibles
en la plataforma se asigné una estacion a cada sujeto (estacion blanco) que
en ningun momento del experimento contuvo alimento. Esta estacion blanco
permanecio en el mismo lugar para cada sujeto a través de los ensayos, de-
signandose diferentes ubicaciones para cada sujeto; al Sujeto HF 1 se asigné
la estacion ubicada al norte de la plataforma, al Sujeto HF2 se asigné la
estacion del este, al Sujeto HF3 se asigné la estacion sur y al Sujeto HF4 se
asigno la estacion oeste. Se realizaron quince sesiones en dias consecuti-
VOs, una sesion al dia. En cada sesidn se corrieron tres ensayos y cada en-
sayo constd de ocho elecciones. Si el sujeto no realizaba una eleccion en tres
minutos, se terminaba el ensayo. Al término de cada ensayo, la superficie de
la caja se limpioé con una franela humeda. Los sujetos fueron expuestos de
manera alternada a la situacion experimental. Las sesiones experimentales
no pudieron ser videograbadas por un problema técnico.

Analisis de datos

La probabilidad de hacer una eleccién correcta fue calculada a partir de la
sumatoria de elecciones correctas dividida entre el total de elecciones rea-
lizadas. Para calcular la proporcion de omisiones, se sumaron las veces en
las que los sujetos no eligieron (omitieron) la estacién blanco en las primeras
siete elecciones, dividido entre el total de omisiones a las estaciones dispo-
nibles.

Resultados

La figura 2 muestra la probabilidad de elegir una estacion correcta en funcion
del numero de eleccion (promedio de grupo). Durante las cuatro primeras
elecciones los hamsteres no cometieron errores (i.e. siempre eligieron una
estacion diferente), con un ligero nimero de errores durante las elecciones
5y 6 (p=.95). Fue hasta las elecciones 7 y 8 que cometieron la mayoria de
los errores (p= .72 y .51) de elegir una estacion correcta, muy superior a lo
esperado por el azar (p=.25 y .125, respectivamente), segun indica la linea
punteada.
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Figura 2. Probabilidad de elegir una estacion correcta en funcion del na-
mero de eleccién. La linea con circulos negros representa el promedio la
probabilidad obtenida de los cuatro hamsteres. La linea punteada representa
la probabilidad al azar. Las barras muestran el error estandar de la media.

Con el fin de detectar si los sujetos visitaron las estaciones siguiendo
alguna secuencia determinada, se calculé la proporcion de elecciones de
cada estacién segun la posicion que guardaba respecto de la ultima estacion
visitada. Si el sujeto elegia una estacién adyacente (sea la derecha o a la
izquierda), su distancia respecto a la ultima estacion visitada fue de + -1 (el
‘+’ indicando la estacion derecha y el -’ indicando la estacién izquierda); si
se elegia una estacion separada por la estacion adyacente su distancia era
de + - 2, la siguiente de + - 3, y finalmente, la estacién ubicada en la posicion
opuesta su distancia fue de + - 4. Estos resultados se representan para cada
sujeto (diferentes simbolos) en la figura 3. Se muestra que ninguna eleccion
ocurrié en la estacion previamente visitada (Distancia 0), teniendo la mayor
proporcion de elecciones la estacion contigua a la previamente elegida (+ - 1,
excepto el sujeto HF4), con una tendencia a disminuir segun incrementaba
la distancia, siendo muy pocas veces elegida la estacion ubicada en la direc-
cion opuesta (posicion + - 4). Soélo el sujeto HF4 tuvo una mayor proporcion
de elecciones a la estacion ubicada a una distancia de + - 2.
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Figura 3. Proporcién de elecciones en funcioén de la posicion a la estacién
previamente elegida. 0 = estacion previamente elegida; + -1 = estaciones
adyacentes; + -2 = estaciones separadas por una estacion; + -3 = estaciones
separadas por dos estaciones; y + -4 = estacion opuesta. Los datos son el
promedio de las ultimas cinco sesiones.

La figura 4 muestra, para los cuatro sujetos, la proporcion de omisiones (es-
taciones no elegidas en las primeras siete elecciones) en cada una de las
estaciones disponibles en la caja experimental (los datos representados en
esta figura corresponden a los ultimos cinco dias de la fase experimental). La
estacion blanco para cada hamster esta sefialada por una flecha debajo de
la etiqueta correspondiente en la abscisa de cada panel. En los cuatro hams-
teres se observa que la proporcion de omisiones es mayor en las estaciones
blanco que en aquellas estaciones que si contenian alimento. Ademas, todos
los sujetos muestran un incremento en la proporcion de omisiones, ya sea
en uno (sujetos HF2 y HF3) o en los dos (sujetos HF 1 y HF4) extremos de la
abscisa, correspondiente a las estaciones ubicadas a mayor distancia de la
estacion blanco.
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Figura 4. Proporcién de omisiones de eleccién a cada estacién. Nétese
que el gje de las X tiene diferente orden, colocandose al centro de la estacion
blanco (sefialada por la flecha).

Con el objetivo de detectar la adquisicion de la omision a la estacion
blanco, los datos se agruparon en bloques de cinco sesiones (sesiones 1
ab5,6a10y 11 a 15). La proporcion promedio de omisiones en cada grupo
de sesiones se represento en la figura 5 (datos de grupo) en funcién de la
distancia a la estacion blanco. Las ultimas cinco sesiones de la linea base se
representan por la linea punteada, mostrando una distribucion variable en la
proporcion de omisiones en todas las estaciones y no muestra una tendencia
a omitir mas la estacion blanco. Durante las primeras cinco sesiones (linea
entrecortada), el nimero de omisiones a la estacién blanco incremento lige-
ramente respecto de las demas estaciones. En las sesiones 6 a 10 (linea
cortada con puntos) el perfil se hace mas agudo en la estacién blanco, hasta
alcanzar el maximo de omisiones en la estacion blanco en las sesiones 11 a
15 (linea continua).
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Figura 5. Proporcién promedio de omisiones en funcién de la distancia
(en grados) a la estacion sin alimento: 0°= estacién blanco, numeros positi-
vos = estaciones siguiendo la direccion de las manecillas del reloj, nimeros
negativos = estaciones en orden opuesto a las manecillas del reloj. Las dife-
rentes lineas indican conjuntos de cinco sesiones. Véanse detalles en texto
principal.

DISCUSION

A través de las sesiones, los hamsteres aprendieron tanto a no elegir a las
estaciones previamente visitadas como a omitir elegir la estacién blanco.
Este resultado es consistente con la distincion que Honig (1991) sefala entre
la memoria de referencia y la memoria de trabajo, segun la cual el primer
tipo de memoria corresponde a aquellos aspectos del ambiente que son per-
manentes a través de los ensayos y que el sujeto tiene que recordar para
ejecutar correctamente su tarea. El segundo tipo de memoria corresponde a
los aspectos cambiantes en cada ensayo (véase Dallal & Meck, 1990; Suzuki
et al., 1980), y que el sujeto debe recordar para minimizar errores en cada
ensayo. Los resultados de este experimento complementan los hallazgos de
experimentos anteriores (Etienne, Sitbon, Dahn-Hurni & Maurer, 1994; Jones
et al., 1990) en los que se observa una gran eficiencia de la memoria de tra-
bajo en hamsteres. Ademas, aunque en este experimento no se implemen-
té una sefial proximal mas saliente que identificara la estacion sin alimento
(Reed & Adams, 1996), la sola ubicacién respecto a sefales distales (ex-
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ternas al laberinto) fue suficiente para que los sujetos omitieran elegirla. En
este experimento, la sefial que permanecio constante respecto a la estacion
blanco fue la cortina semiabierta en la parte sur de la caja, en donde se ubicé
el experimentador. Aparentemente, la persistencia de esta sefial a través de
los ensayos permitié la formacién de la memoria de referencia y pudo haber
facilitado la memoria de trabajo (Honig, 1991).

Otros estudios en los que se contrastd la memoria de trabajo y la memo-
ria de referencia (Roberts, 1988; Roberts & van Veldhuizen, 1985; Spetch &
Edwards, 1986) han mostrado que los sujetos omiten entrar a lugares que
no contienen alimento (Roberts & llersich, 1989) o incluso visitan en orden,
primero los lugares con mas alimento y después los de menor cantidad de
alimento (Hulse & O’Leary, 1982; Roberts, 1992). Dichos resultados y los
descritos en este experimento son consistentes con las predicciones de los
modelos sobre busqueda 6ptima de alimento (Stephens & Krebs, 1986), en
los que se asume que los organismos conocen los rasgos constantes del am-
biente en el cual buscan el alimento (véase también Tinbergen, 1932/1975,
1935/1975; Tinbergen & Kruyt, 1938/1975). Esta asuncion de los modelos de
busqueda optima de alimento respecto a que los organismos “conocen los
rasgos del ambiente” podemos entenderla, desde una perspectiva ecoldgica
(Gibson, 1986), como la percepcién de ciertas invariantes o persistencias en
el arreglo ambiental que el organismo identifica como relevantes para optimi-
zar la obtencion de su alimento. Las invariantes del arreglo ambiental serian,
ademas de la estructura del encierro, la ubicacién de la estacion blanco relati-
va a las sefiales ambientales distales, y el continuo agotamiento del alimento
en las estaciones previamente visitadas. Es precisamente la percepcion de
dicho patrén del arreglo ambiental a lo que en este estudio se denomina
como “memoria de referencia” y “memoria de trabajo” (véase Gibson, 1986;
Wilcox & Katz, 1981).

Por otro lado, con el procedimiento utilizado se pudo identificar un patrén
de eleccion similar al encontrado en estudios de laberinto radial, en donde
hay una alta tendencia a elegir los brazos contiguos, declinando esta tenden-
cia segun los brazos se alejan de aquél mas recientemente elegido (Timber-
lake & White, 1990; Yoerg & Kamil, 1982). En los estudios en los que es el
animal mismo que regresa a la plataforma central para realizar su siguiente
eleccion, ya sea en laberinto radial o en espacios cerrados (Cole & Chapell-
Stephenson, 2003), esta tendencia ha complicado el analisis de la memoria
espacial, dado que existe la posibilidad de que los animales, en lugar de re-
cordar los lugares previamente visitados, utilicen algun patrén de locomocién
(i.e. visitar siempre el brazo contiguo) que resulte en una alta tendencia de
elegir lugares no visitados. En cambio, en este experimento, al reingresar al
sujeto a la caja de inicio después de cada eleccion, este patron de locomo-
cion fue menos probable que tuviera un efecto. Sin embargo, en tres de los
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cuatro sujetos existid una mayor tendencia a visitar las estaciones contiguas,
disminuyendo esta tendencia conforme mayor distancia habia respecto a la
estacion mas recientemente elegida. Este hallazgo puede ayudar a simpli-
ficar el modelo propuesto por Bond et al. (1981; véase también Kolata, en
prensa), en el que se debe estimar un subconjunto de lugares a elegir por el
animal, dado que el patron de locomocién altera la probabilidad de que se
elija un determinado brazo.
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