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Resumo

Abstract

Os efeitos de omissdo do refor¢o t€m sido tradicional-
mente interpretados em termos de: facilitagdo comporta-
mental ap6ds a omissao do refor¢o induzida por frustragao
ou supressdo comportamental ap6s a liberagdo do refor-
¢o induzida pelo estado pds-consumatorio. Os estudos
revisados indicam que a amigdala esta envolvida na
modulagao destes efeitos. Porém, o fato de que lesdes da
amigdala, amplas ou seletivas, podem eliminar, reduzir
ao até mesmo potencializar os efeitos de omissdo torna
mais dificil compreender qual ¢ a natureza exata do seu
envolvimento. A amigdala esta relacionada a uma série
de fungdes e cada uma delas depende de suas conexdes
com outros sistemas cerebrais. Assim, pode haver ne-
cessidade de se considerar o envolvimento de uma rede
neural mais complexa na modulagao dos efeitos de omis-
sdo do reforco. A conexao de subareas da amigdala com
estruturas corticais e subcorticais pode estar envolvida
nesta modulacdo, uma vez que também estdo ligadas a
processos relacionados a recompensas e expectativa.
Palavras-chave: omissdo do reforgo, complexo basola-
teral da amigdala, ntcleo central da amigdala, expecta-
tiva; sinalizagdo de reforgo, frustragao

The reinforcement omission effects have been traditio-
nally interpreted in terms of: behavioral facilitation after
reinforcement omission induced by primary frustration
or behavioral suppression after reinforcement delivery
induced by postconsummatory states. The studies re-
viewed here indicate that amygdala is involved in modu-
lation of these effects. However, the fact that amygdala
lesions, extensive or selective, can eliminate, reduce and
enhance the omission effects makes it difficult to unders-
tand how it is the exact nature of their involvement. The
amygdala is related to several functions that depend on
its connections with other brain systems. Thus, it is ne-
cessary to consider the involvement of a more complex
neural network in the modulation of the reinforcement
omission effects. The connection of amygdala subareas
to cortical and subcortical structures may be involved in
this modulation since they also are linked to processes
related to reward and expectancy.
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Resumen

Los efectos de la omision de refuerzo han sido tradi-
cionalmente interpretados en términos de facilitacion
comportamental después de la omision del refuerzo
inducida por la frustracién, o de supresiéon comporta-
mental después de la liberacion del refuerzo inducida por
el estado posconsumo. Los estudios revisados indican
que la amigdala esta involucrada en la modulacion de
estos efectos. Sin embargo, el hecho de que las lesiones
generales o selectivas de la amigdala puedan eliminar,
reducir, e incluso mejorar los efectos de la omision, ha-
ce que sea dificil entender cudl es la naturaleza exacta
de su participacion en dicho fenomeno. La amigdala
esta relacionada con una serie de funciones, cada una
de las cuales depende de sus conexiones con otros sis-
temas cerebrales. Por lo tanto, es necesario considerar
la participacion de una red neuronal mas compleja en la
modulacion de los efectos de la omision de refuerzo. Las
conexiones de los distintos nucleos de la amigdala con
las estructuras corticales y subcorticales pueden estar
implicadas en esta modulacion, ya que también estan
vinculadas a procesos relacionados con la recompensa
y la expectativa.

Palabras clave: omision de refuerzo, complejo baso-
lateral de la amigdala, nucleo central de la amigdala,
expectativa, sefializacion de refuerzo, frustracion

Quando um animal aprende a esperar a ocorréncia
de um evento apetitivo (reforco) em uma dada si-
tuacdo, a violacao de tal expectativa pode resultar
na indugdo, manutencdo, facilitagdo e supressao
de uma variedade de comportamentos. Assim, a
omissdo nao esperada de um reforco resulta em
uma série de efeitos que podem coletivamente ser
referidos como emocionais e de ativagao (arousing)
(Papini & Dudley, 1997).

No contexto da psicologia experimental, omis-
soes podem envolver eliminagao completa do re-
forco, eliminagdo parcial do reforgo, redugdo in-
completa da magnitude do reforgo ou alteragao
da qualidade do refor¢o (Papini & Dudley, 1997).
Quando ha eliminagdo parcial do reforgo, ou seja,
quando um comportamento previamente reforgado
deixa de ser refor¢ado parcialmente, os animais
apresentam efeitos da omissdo do refor¢o (EORs).
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Os EORs sao avaliados através da comparagao
entre os niveis de uma determinada atividade com-
portamental apos os eventos seguidos de reforco e
de omissao de refor¢o. Observa-se que os niveis
comportamentais sdo mais altos apds a omissao do
que apos a liberagao do reforgo.

Amsel e Roussel (1952), por exemplo, relata-
ram que ratos correm mais rapido em uma segunda
pista imediatamente ap6s a omissao de um refor¢o
na caixa alvo da primeira pista, do que apds a apre-
sentacdo de um refor¢o nesta mesma caixa alvo. Os
autores sugeriram que esta facilitagdo comporta-
mental ap6s a omissao do refor¢o seria decorrente
de um efeito de frustracdo, e explicaram-no como
uma reagdo emocional frente a omissdo ndo espe-
rada do reforco. Amsel e Roussel (1952) sugeriram
que a facilitagdo comportamental apos a omissao
do reforgo seria uma garantia de que houve uma
ativacdo do estado emocional do organismo.

A hipétese de que os EORs seriam decorrentes
de uma facilitagdo comportamental ou de uma ati-
vacdo do estado motivacional do organismo nao ¢
apoiada por varios autores. De acordo com Seward,
Pereboom, Butler e Jones (1957), os EORs podem
aparecer nao pelo fato dos animais correrem mais
rapido apds a omissdo do refor¢o, mas por ele co-
rrerem mais devagar apds a liberag@o do reforco.
O consumo do alimento (refor¢o) poderia induzir
uma supressao comportamental induzida pelo es-
tado pos-consumatorio.

De acordo com Staddon e Innis (1969), os EORs
podem ser explicados em termos de efeitos discri-
minativos de reforcamento. Segundo estes autores,
quando animais sdo submetidos a esquemas period-
dicos de reforgamento como, por exemplo, esque-
mas de intervalo-fixo, o padrdo comportamental
apresentado ¢ uma pausa pos-refor¢o seguida por
um aumento na frequéncia de resposta até a proxi-
ma liberagdo do refor¢o. Assim, o animal aprende
aresponder quando o refor¢o ndo esta disponivel e,
por um condicionamento temporal, aprende a ndo
responder no intervalo imediatamente posterior a
liberagdo do refor¢o. Consequentemente, o refor-
¢o adquire propriedades que exercem um controle
inibitério temporal no organismo. Deste modo, o
aparente aumento nas taxas de respostas seguidas
da omissao do reforc¢o seria o resultado da remogao
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das propriedades inibitorias do refor¢o que exer-
cem este controle e ndo decorrentes de processos
motivacionais; os animais simplesmente conti-
nuam com taxas de respostas elevadas durante o
proximo intervalo (Matzel, 1985; Staddon & Innis,
1969). De acordo com Staddon (1974), o controle
inibitério temporal dependeria de processamentos
relacionados a atengdo ¢ a memoria: a represen-
tacdo codificada de experiéncias passadas afeta a
atencdo seletiva, que opera num contexto temporal
composto por estimulos intercalados, tais como
refor¢amento e ndo-reforgamento.

Assim, enquanto alguns autores concordam que
os EORs sdo decorrentes da frustragao e, portanto,
de uma condi¢do motivacional, outros autores su-
gerem que os processos envolvidos ndo podem ser
atribuidos exclusivamente a componentes motiva-
cionais, e que podem estar associados a processos
mnemonicos e atencionais. Nesta perspectiva, Bue-
no (1977) realizou um experimento para examinar
os EORs sobre o repertério comportamental de
ratos num contexto de reforco nao-contingente.
Cada tentativa consistiu da apresentagdo de 20 seg
de um estimulo sonoro e na liberagdo do refor¢o
no 19° seg da apresentagdo do estimulo. Quando
o reforgamento parcial foi introduzido, a analise
do repertorio comportamental durante os perio-
dos sinal e pos-sinal, ap6s a liberag@o do reforco,
mostrou que os ratos apresentaram um aumento da
freqiiéncia de respostas dirigidas ao bebedouro e
uma diminuic¢ao das respostas do tipo exploratorias.
Por outro lado, a andlise do repertorio comporta-
mental durante o periodo pos-sinal, apds a omissao
do refor¢o, mostrou que os ratos apresentaram ni-
veis de atividade do tipo exploratorio maiores que
aqueles apresentados nos periodos pds-sinal apos
a liberagdo do reforgo. Portanto, apds a omissao
do refor¢o, os ratos ndo apresentaram um aumento
de respostas dirigidas ao bebedouro, nem conti-
nuaram a responder como antes do reforgamento.
Segundo Bueno (1977), estes efeitos ndo podem
ser apontados por um mesmo indice genérico de
estado motivacional, uma vez que podem estar se
referindo a fendmenos motivacionais distintos,
que exigem andlise especifica. Deste modo, pa-
rece que ha necessidade de se considerar tanto as
propriedades motivacionais e emocionais quanto
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as propriedades atencionais para a compreensao
dos EORs.

Como os EORs foram descritos como deco-
rrentes de estados motivacionais € /ou emocionais,
varios pesquisadores investigaram o papel de estru-
turas do sistema limbico na modula¢do dos EORs
(Henke, 1974, 1977; McDonough & Manning,
1979). Entretanto, o envolvimento da amigdala nos
ROEs, em especial, tem atraido o interesse de um
maior nimero de estudos (Bueno, Judice-Daher, &
Tavares, 2010, 2012; Henke, 1973, 1977; Henke &
Maxwell, 1977; Judice-Daher, Tavares, & Bueno,
2012; McDonough & Manning, 1979). Assim, nos
estudos revisados aqui, os efeitos das lesdes da
amigdala sobre os EORSs serdo enfatizados.

Envolvimento do complexo amigdaloide
na modulacao dos EORs

O envolvimento da amigdala nos EORs tem sido
demonstrado ha décadas. A maioria dos resulta-
dos dos estudos mais antigos (Henke 1973, 1977;
Henke & Maxwell, 1973) mostrou que a lesao de
todo o complexo amigdaloide elimina os EORs.
Henke e Maxwell (1973) e Henke (1977), por
exemplo, mostraram que ratos com lesdo do com-
plexo amigdaloide, ao contrario de ratos com lesdes
ficticias da amigdala, ndo exibiram um aumento
da velocidade da corrida na segunda pista apos a
omissao do reforgo na primeira caixa-alvo. Assim,
Henke e Maxwell (1973) sugeriram que lesdes bila-
terais na amigdala eliminam o efeito de frustracao,
como definido por Amsel e Roussel (1952).
Resultados semelhantes aos de Henke (1977)
e Henke e Maxwell (1973) foram mostrados por
Henke (1973) a partir de um estudo envolvendo
procedimentos de condicionamento operante. O
efeito da lesao do complexo amigdaloide sobre os
EORs foram avaliados em ratos submetidos a es-
quemas de intervalo-fixo (FI 120 seg; Experimento
1) e a esquemas de razdo-fixa (FR 25; Experimen-
to 2). Os resultados do Experimento 1 mostraram
que os ratos lesados responderam de uma maneira
similar nos intervalos seguidos de reforco e de
omissao do reforg¢o, enquanto os ratos do grupo
com lesoes ficticias da amigdala apresentaram um
aumento significativo das taxas de respostas nos



intervalos seguidos de omissao. Similarmente, os
resultados do Experimento 2 mostraram que os
ratos do grupo com lesdes ficticias da amigdala,
mas ndo os ratos do grupo com lesdo do complexo
amigdaloide, apresentaram um aumento das taxas
de respostas durante o periodo de intervalo vazio
(timeout) imediatamente apos a omissdo do reforgo.
Segundo Henke (1973), estes dados indicam que
o efeito motivacional imediato apds a omissdo do
refor¢o foi maior nos ratos do grupo controle do
que nos ratos lesados, o que indica que a lesdo no
complexo amigdaloide reduz o vigor do desem-
penho normalmente ocorrido imediatamente apds
a omissao do reforco.

Apesar dos estudos de Henke (1973, 1977) e
Henke e Maxwell (1973) terem mostrado que ratos
com lesdo do complexo amigdaloide eliminaram os
EORs, outros estudos ndo encontraram os mesmos
resultados. No estudo de McDonough e Manning
(1979), os EORs foram avaliados em ratos com
lesdo do complexo amigdaloide submetidos a um
esquema de intervalo-fixo (FI 60 seg) sinalizado.
Os resultados mostraram que os ratos do grupo
lesado tiveram taxas de respostas mais altas nos in-
tervalos seguidos da omissao do reforgo do que nos
seguidos da liberacao do reforgo, até mais que os
ratos do grupo com lesdes ficticias da amigdala. En-
tretanto, segundo os proprios autores, esta resposta
exagerada frente a omissao do refor¢o exibida pelos
animais lesados nao ¢ consistente com os resultados
e interpretagoes de estudos anteriormente relatados.

Em geral, a maioria dos estudos que investiga-
ram o papel da amigdala na modulagao dos EORs
mostrou que amplas lesoes eletroliticas do comple-
x0 amigdaloide prejudicam ou eliminam os efeitos
de omissao. Estes resultados foram discutidos em
termos de frustracdo e mudangas na motivacgao, e
a ativagao da amigdala foi apontada como respon-
savel por tais respostas emocionais/ motivacionais.

Amigdala

A visdo de um possivel bloqueio dos EORs in-
duzido pelas lesdes da amigdala se deve a evidén-
cias sugerindo o envolvimento desta estrutura na
modulacdo de respostas endocrinas, autondmicas
e comportamentais correlacionadas com estados
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emocionais (Salinas, Parent & McGaugh, 1996).
Ha muito tempo o complexo amigdaloide ¢ recon-
hecido como parte de um circuito neural critico
para a emocao (Gallagher & Chiba, 1996).
Embora esteja bem estabelecido o papel da
amigdala na aprendizagem emocional (positiva e
negativa) e na memoria, a natureza exata de seu
envolvimento ainda ndo ¢ totalmente clara. Os
estudos envolvendo aprendizagem aversiva pro-
pdem que a informagdo emocional € processada
de maneira serial entre o nucleo central (CN) e o
complexo basolateral da amigdala (BLA) (LeDoux,
2000). Na amigdala, as conexdes partem do BLA
(primeiramente do nucleo lateral) e terminam no
nucleo central (CN). Os aferentes de informagdes
sobre estimulos condicionados e incondicionados
convergem do neocortex, talamo e hipocampo para
o BLA, onde ¢ feita a associacao entre estes estimu-
los. A informagao ¢é processada e transmitida para
0 CN, o qual fornece vias de saidas diretas pelas
quais as associacdes entre estimulos condicionados
e incondicionados transformam-se em respostas
apropriadas. Este ¢ o modelo serial das fungdes de
BLA e CN (Everitt, Cardinal, Parkinson, & Rob-
bins, 2003; Sah, Faber, Armentia, & Power, 2003).
Entretanto, ha evidéncias recentes que vao con-
tra a visdo de um processamento serial na amigdala.
Estudos que investigam o papel da amigdala na
aprendizagem apetitiva sugerem que BLA e CN
ndo funcionam serialmente, mas sim indepen-
dentemente e em paralelo para mediar aspectos
distintos do processamento emocional (Balleine
& Killeross, 2006). Sugere-se que estas diferentes
regides da amigdala teriam uma funcéo coordena-
da: elas estabelecem o valor de incentivo de eventos
motivacionalmente significantes dentro de domi-
nios funcionais especificos. A fun¢do do estimulo
relacionado com o refor¢o, como um incentivo
instrumental, ¢ mediada pelo BLA, enquanto a
func¢do do estimulo como reforcamento sinalizado
¢ mediada pelo CN. Desta forma, o BLA esté en-
volvido na codificag@o das propriedades de incen-
tivo dos estimulos incondicionados pavlovianos
e das conseqiiéncias instrumentais com base nas
caracteristicas sensorias especificas delas; o CN
medeia a influéncia afetiva geral das propriedades
refor¢adoras destes eventos (Balleine & Killcross,
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2006; Everitt et al., 2003). Nesta perspectiva, tem
sido comumente sugerido que o BLA e CN funcio-
nam serialmente na aprendizagem aversiva, mas
em paralelo na aprendizagem apetitiva.

De fato, a literatura mais recente que investiga
o papel da amigdala na aprendizagem apetitiva tem
sugerido uma dissocia¢@o funcional entre as dife-
rentes regides desta estrutura. Muitos estudos tém
mostrado que varios aspectos das fungdes motiva-
cionais no condicionamento pavloviano apetitivo
(Holland & Gallagher, 1999; Holland & Gallagher,
2003) e no condicionamento instrumental apetitivo
(Balleine, Killcross, & Dickinson, 2003; Wang,
Ostlund, Nader, & Balleine, 2005) dependem es-
pecificamente do BLA. Notavelmente, nenhuma
dessas fun¢des motivacionais adquiridas envolve
0 CN ou os eferentes do BLA para o CN (Everitt et
al., 2003). Por outro lado, existem muitos estudos
que mostram que varias tarefas requerem o CN
(Holland & Gallagher, 2003; Parkinson, Robbins,
& Everitt, 2000), mas ndo o BLA. Estas evidéncias
sugerem um padrao de organizac¢ao funcional mais
complexo entre estas duas areas, o que apoia uma
visdo de processamento paralelo das fungdes da
amigdala no qual as representagdes armazenadas
no CN e no BLA podem afetar o comportamento
diretamente, independente das vias aferentes ou
eferentes. Assim, o envolvimento do CN e do BLA
na aprendizagem apetitiva pode ser dissociado
(Everitt et al., 2003).

Segundo Everitt et al. (2003), o comportamento
emocional, em muitas circunstancias, pode ser uma
combinag¢ao coordenada de processamentos feitos
pelos ntcleos BLA e CN, refletindo a superim-
posicao de um subsistema amigdalar basolateral
filogeneticamente mais recente que codifica e re-
cupera o valor afetivo de estimulos ambientais para
direcdes complexas e respostas de comportamento
adaptativo dentro de um sistema filogeneticamente
mais antigo, o CN, que apta estruturas corticais a
recrutar sistemas motivacionais de incentivo.

Envolvimento seletivo da amigdala
na modulacao dos EORs

Os resultados estudos mais antigos mostraram o
envolvimento da amigdala na modula¢ao dos EORs
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(Henke, 1973, 1977; Henke & Maxwell, 1973).
Porém, nestes estudos, as lesdes da amigdala fo-
ram obtidas por corrente eletrolitica ou freqiiéncia
de radio. Assim, a elimina¢do dos EORs em ratos
com lesoes produzidas por estas técnicas poderia
ser atribuida tanto ao dano extensivo do complexo
amigdaloide quanto a destruicao das fibras de pas-
sagem (Salinas et al., 1996).

Sabe-se atualmente que as diferentes areas da
amigdala t€m papéis distintos na modulacao do
processamento emocional. Neste contexto, os efei-
tos de lesdes em um nticleo individual da amigdala
poderiam ser diferentes daqueles obtidos quando
outro nucleo € lesado (Salinas et al., 1996). Assim,
estudos mais recentes passaram a explorar os efei-
tos de lesdes mais seletivas da amigdala, como a
do CN e a do BLA, sobre os EORs, uma vez que
a ativacdo destas areas parece estar relacionada a
processos aparentemente envolvidos na modulagio
dos efeitos de omissao.

Bueno et al. (2010) buscaram verificar se os me-
canismos subjacentes aos EORs dependeriam das
propriedades motivacionais ¢ atencionais atribui-
das a ativagdo do BLA e do CN, respectivamente.
Assim, Bueno et al. (2010) examinaram os EORs
em ratos com lesdes seletivas do CN ou do BLA
submetidos a um esquema de intervalo-fixo (FI 60
seg; Experimento 1) e a um esquema de intervalo-
fixo com tempo limitado (/imited hold) sinalizados
(FI 8 seg LH 2 seg; Experimento 2). No esquema
de intervalo-fixo, um tempo minimo deve transco-
rrer antes que uma resposta seja refor¢ada. Em um
esquema intervalo-fixo com uma contingéncia de
tempo limitado (/imited hold), o reforgo esta dispo-
nivel apenas em um periodo de tempo limitado apds
transcorrido o FI. Assim, somente a primeira res-
posta durante o tempo limitado (/imited hold) tem
como consequéncia a liberagao de reforgo (Black,
Walters, & Webster, 1972; Catania, 1999). Os re-
sultados do Experimento 1 mostraram que os ratos
dos grupos com lesao do CN e com lesdo do BLA,
assim como os ratos do grupo com lesdes ficticias
da amigdala, apresentaram um aumento da taxa de
resposta nos intervalos seguidos da omissao do re-
forgo. Por outro lado, os resultados do Experimento
2 mostraram que embora os ratos dos grupos com
lesdo do CN e com lesdo do BLA tenham apresen-



tado um aumento da taxa de resposta nos periodos
seguidos da omissao do reforgo, este aumento foi
menor do que aquele apresentado pelos ratos do
grupo com lesoes ficticias da amigdala. Assim, as
lesoes seletivas da amigdala interferiram nos EORs
quando o refor¢gamento parcial foi introduzido no
esquema de intervalo-fixo com tempo limitado
(limited-hold) sinalizado, mas ndo no esquema de
intervalo-fixo. De acordo com Bueno et al. (2010),
embora ambos os procedimentos tenham envolvido
omissdo do reforco, a sinalizacdo extereoceptiva
utilizada no Experimento 2 pode ter aumentado a
expectativa do refor¢o. Além disso, a porcentagem
do refor¢gamento omitido foi maior no Experimen-
to 1 (Esquema de Reforcamento 50%) do que no
Experimento 2 (Esquema de Reforcamento 25 %);
uma menor porcentagem de tentativas ndo refor-
¢adas podem ter aumentado a surpresa da omissao
do reforgo.

Os resultados de ambos os experimentos do es-
tudo de Bueno et al. (2010) ndo sugeriram uma du-
pla dissociagao funcional entre as diferentes areas
da amigdala na modulacdo dos EORs. De acordo
com Bueno et al. (2010), a auséncia de diferengas
entre o desempenho dos ratos dos grupos com lesao
do CN e do BLA ap6s a omissao do refor¢o nao
permitiu identificar a associagdo dos componentes
atencionais e motivacionais envolvidos nos EORs
a ativacao de nucleos especificos da amigdala.

Posteriormente, Bueno e Bernardes (submetido)
verificaram os EORs sobre o repertorio comporta-
mental de ratos com lesdes seletivas do CN ou do
BLA num contexto de refor¢co nao-contingente.
Foram feitas comparagdo intra-grupo de cada uma
das 9 categorias comportamentais nos periodos
apoOs a omissao e apos a liberagao do reforco. Os
resultados mostraram que os EORs foram apresen-
tados em um niimero maior de categorias compor-
tamentais nos ratos do grupo com lesoes ficticias da
amigdala (7 de 9 categorias comportamentais). Este
numero foi menor para ratos do grupo com lesdo do
CN (6 de 9 categorias), e menor ainda para ratos do
grupo com lesdo do BLA (5 de 9 categorias). Estes
dados sugerem que as lesdes do BLA podem ter
tornado os ratos menos sensiveis aos EORs.

Mais recentemente, Judice-Daher et al. (2012)
buscaram verificar se 0os mecanismos subjacen-
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tes aos EORs dependeriam das diferentes pro-
priedades motivacionais atribuidas a ativacao do
BLA e do CN. Nestes estudos, as lesdes do CN
abrangeram uma area maior do que aquela abran-
gida no estudo de Bueno et al. (2010), no qual as
lesdes foram concebidas para atingir uma sub-
regiao do CN relacionada a atenc¢ao (Holland &
Gallagher, 2003). Judice-Daher et al. (2012) exa-
minaram se lesdes no BLA ou no CN podem in-
terferir nos EORs quando diferentes magnitudes
de reforgos sdo utilizadas. As sessdes de treino
empregaram esquemas de intervalos-fixo com tem-
po limitado (/imited-hold) sinalizados (FI 12 seg
LH 6 seg). A resposta correta sempre foi seguida
da liberacao de uma dentre duas magnitudes de
refor¢o (0.05 ou 0.5 ml de agua). Nas sessoes de
teste, foi introduzida a omissao parcial do reforgo.
Os resultados mostraram que a taxa de reposta dos
ratos dos grupos com lesdo do BLA e do CN, assim
como a dos ratos de seus respectivos grupos com
lesoes ficticias do BLA e CN, foi mais alta apo6s
a omissdo do que apo6s a liberagdo do reforco de
ambas as magnitudes. Estes dados indicam que as
lesdes do CN e do BLA néo eliminaram os EORs.
Porém, a taxa de resposta dos ratos dos grupos
com lesao do BLA e do CN foi mais alta apos a
omissao do refor¢co de menor magnitude do que
aquela observada nos ratos de seus respectivos
grupos com lesdes ficticias do BLA e CN. Assim,
as lesdes do CN ou do BLA interferiram nos EORs
quando o reforgo de menor magnitude foi omitido.
Os resultados também mostraram que os ratos de
todos os grupos experimentais, exceto os ratos do
grupo com lesdo do BLA, apresentaram uma taxa
de resposta mais alta apos a omissao do refor¢o de
maior que de menor magnitude. Segundo Judice-
Dabher et al. (2012), a auséncia da variagdo no des-
empenho dos ratos com lesdo do BLA em fungao
da magnitude do reforgo, apos a introdugdo do
reforcamento parcial, ndo parece estar relacionada
a um déficit na discriminagdo entre as duas mag-
nitudes de refor¢os. Se este fosse o caso, as lesoes
do BLA teriam prejudicado esta discriminagao
antes da introdugdo do reforcamento parcial. Esta
hipotese ¢ apoiada por Corbit e Balleine (2005)
que mostraram que o efeito da lesdo do BLA sobre
a desvalorizagdo do reforco nio pode ser atribui-
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do a inabilidade dos ratos lesados em discriminar
reforgos.

Posteriormente, Bueno et al. (2012) verificaram
se o0 comprometimento funcional ligado a ativagdo
ampla ou seletiva da amigdala afeta os EORs, em-
pregando um esquema de intervalo-fixo com tempo
limitado (limited-hold) sinalizado (FI 6 seg LH 6
seg). Este estudo mostrou que lesdes neurotoxicas
amplas da amigdala, envolvendo tanto o CN como
o BLA, eliminaram os EORs. Por outro lado, as
lesdes bilaterais do BLA parecem ter tornado os
ratos mais sensiveis a omissao do reforgo; as taxas
de respostas dos ratos do grupo com lesdo do BLA
foram mais altas ap6s a omissao do refor¢o do que
aquelas observadas nos ratos do grupo com lesao
ficticia do BLA. Os resultados deste estudo também
mostraram que lesoes bilaterais do CN ndo inter-
feriram nos EORs. Segundo Bueno et al.(2012),
as lesdes bilaterais mais extensas da amigdala,
envolvendo tanto o CN quanto o BLA, elimina-
ram os EORs, pois podem ter comprometido um
numero maior de conexdes entre a amigdala e ou-
tras estruturas que também pode estar envolvidas
na modulacdo dos EORs; estas conexdes podem
ter sido preservadas quando o BLA e o CN foram
lesados individualmente.

Embora haja divergéncias entre os resultados
obtidos pelos estudos que investigaram o envolvi-
mento seletivo da amigdala nos efeitos de omissao,
estes estudos sugerem que a amigdala, em especial
0 BLA e 0 CN, pode fazer parte de um circuito ce-
rebral que modula os EORs.

Consideracoes finais

Apesar dos estudos sobre os EORs terem se inicia-
do ha décadas, algumas questdes ainda permane-
cem em aberto. Enquanto alguns autores (Amsel
& Roussel, 1952; Henke, 1973, 1977; Henke &
Maxwell, 1973; Papini, 2003) ap6éiam a nogao de
que os EORs sdo decorrentes da ativagdo do estado
emocional do organismo e, portanto, de uma con-
dicdo motivacional, outros autores sugerem que os
EORSs podem estar associados também a processos
mnemonicos e atencionais (Bueno, 1977; Staddon
& Higa, 1999; Staddon & Innis, 1969). Apesar de
tais dissociagdes, a motivagdao tem papel funda-
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mental na atencao, e a dire¢ao da atengdo pode ter
influéncia significativa no processamento emocio-
nal (Holland & Gallagher, 1999).

A hipotese de que os EORs sdo causados pe-
la facilitacdo comportamental induzida por uma
reag¢do emocional frente a omissao ndo esperada do
refor¢o ndo vem sendo apoiada por estudos recen-
tes (Bueno et al., 2012; Judice-Daher et al., 2011,
2012). Judice-Daher et al. (2011), por exemplo,
mostraram que as taxas de respostas apos a omissao
foram maiores do que apds a liberagdo do reforco.
No entanto, estas respostas ndo foram diferentes
daquelas observadas no periodo imediatamente
precedente. Portanto, ndo houve um aumento no vi-
gor do desempenho apds o ndo-reforcamento, este
apenas se manteve no nivel em que ja estava antes
da omissao do refor¢o. Além disso, as taxas de res-
postas apos a liberagao do reforgo sdo mais baixas
quando comparadas com aquelas registradas nos
periodos precedentes a omissdo e/ou a liberagao do
reforgo. Estes resultados apdiam a nogao de que os
EORs sdo melhor entendidos em termos de supres-
sdo comportamental apos o reforcamento (Seward
et al., 1957) e de que o reforco adquire controle
inibitdrio (Staddon, 1974; Staddon & Innis, 1969).

Embora algumas evidéncias apdiem cada uma
das teorias propostas para se explicar os EORs,
nenhuma fornece uma abordagem suficientemente
completa. De acordo com Stout, Boughner e Papini
(2003) e Stout, Muzio, Boughner e Papini (2002),
os EORs podem ser causados tanto pela supressao
comportamental ap6s a liberagao do refor¢o quan-
to pela facilitagdo comportamental ap6s a omissao
do refor¢o; a extensdo com a qual cada processo
contribui para os efeitos de omissao depende dos
parametros do treino. Assim, os EORs podem nao
ser resultado de um tinico processo (Judice-Daher
etal., 2011).

Os resultados apresentados pela literatura so-
bre os efeitos da lesdo da amigdala, seja de regides
especificas ou do complexo amigdaloide inteiro,
sobre os EORs sdo divergentes. Henke (1973,
1977) e Henke e Maxwell (1973) mostraram que
lesoes eletroliticas de todo o complexo amigdaloide
eliminaram os EORs. Similarmente, Bueno et al.
(2012) mostrou que lesdes neurotoxicas seletivas
da amigdala, incluindo tanto o BLA quanto o CN,



eliminaram os efeitos de omissdo. Nesta mesma
perspectiva, Bueno et al. (2010) mostraram que
lesoes seletivas da amigdala, envolvendo o CN ou
o BLA, podem reduzir os EORs.

Por outro lado, McDonough ¢ Manning (1979)
mostraram lesdes eletroliticas do complexo amig-
daloide nao eliminaram os EORs, pelo contrério,
os ratos lesados responderam mais a omissdo do
refor¢o que os ratos do grupo com lesdes ficticias
da amigdala. Estes resultados foram obtidos por
Judice-Dabher et al. (2012) e Bueno et al. (2012),
porém em ratos com lesdes seletivas do BLA. As-
sim, as lesdes da amigdala parecem ter tornado os
ratos mais sensiveis aos efeitos de omissao.

Os resultados divergentes apresentados pela li-
teratura em relac@o aos efeitos da lesdo da amigdala
sobre os EORs podem estar relacionados a inime-
ras variaveis, tais como extensdo das lesoes, fase
experimental em que as lesoes foram produzidas,
procedimento comportamental empregado, por-
centagem do refor¢amento omitido e momento em
que os EORs sdo avaliados (ver Tabela 1). Alguns
autores ja sugeriram que as peculiaridades de cada
experimento podem influenciar os resultados.

Apesar da literatura sugerir que o BLA e o CN
funcionam independentemente ¢ em paralelo pa-
ra mediar o processamento emocional durante a
aprendizagem apetitiva, os resultados do estudo
de Bueno et al. (2010) nao sugerem uma dupla
dissociagdo funcional entre as diferentes regides
da amigdala na modulacdo dos EORs. De acordo
com Amsel (1958) e Papini e Dudley (1997), a
omissdo nao esperada de um reforgo produz uma
reacdo emocional aversiva com consequéncias
comportamentais e fisiologicas. Inicialmente, a
surpresa causada pela omissao do refor¢o induz um
estado interno o qual tem consequéncias imediatas
no comportamento do organismo, agindo como um
reforgador negativo (Papini, 2003). Nesta perspec-
tiva, BLA e CN poderiam operar serialmente para
mediar os EORs.

Em geral, os estudos aqui revisados indicam
que a amigdala esta envolvida, de alguma forma,
na modulagdo dos EORs. Porém, o fato de que as
lesdes da amigdala, amplas ou seletivas, podem eli-

B José Lino Oliveira Bueno, Danielle Marcilio Judice-Daher, Tatiane Ferreira Tavares

minar, reduzir ao até mesmo potencializar os EORs
torna mais dificil compreender qual ¢ a natureza
exata do envolvimento da amigdala nos EORs. A
amigdala ¢ responsavel por uma série de funcdes,
porém, cada uma delas depende de suas conexdes
com outras estruturas cerebrais. Portanto, ha ne-
cessidade de se considerar o envolvimento de uma
rede neural mais complexa nos EORs.

A conexao dos diversos nucleos da amigdala
com estruturas corticais e subcorticais também pa-
rece estar ligada a processos relacionados a recom-
pensas e expectativa. Estudos que medem o nivel
de ativagdo de areas cerebrais em humanos, através
da Imagem de Ressonancia Magnética Funcional,
mostraram que o recebimento de recompensas au-
menta a atividade de regides subcorticais (estriado e
amigdala) e corticais (cortex pré-frontal). Por outro
lado, a omissao de recompensas reduz o nivel da
atividade destas mesmas estruturas, a valores nega-
tivos (Breiter, Aharon, Kahneman, Dale & Shizgal,
2001; Knutson, Fong, Adams, Varner & Hommer,
2001). Segundo Giertler, Bohn e Hauber (2003,
2005), a amigdala e o cortex pré-frontal codificam o
valor de estimulos preditivos € enviam estas infor-
magoes via projecdes glutamatérgicas para o nicleo
accumbens. Este também recebe inputs dopaminér-
gicos vindos da area tegmental ventral e representa
a interface entre estruturas do sistema limbico e
motor. Portanto, um circuito cerebral que envolve
conexodes da amigdala com outras estruturas pode
estar relacionado aos EORs. Assim, os EORs po-
dem refletir o envolvimento de mais processos e de
mais de um sistema neural. Estes efeitos podem ser
resultado de varios processos comportamentais ¢
mnemonicos que agem simultaneamente (Salinas
& White, 1998).
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