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INTRODUCCION

El estudio en sujetos animales de las bases conductuales, cognitivas y neurobioldgicas
de los procesos de condicionamiento (aprendizaje asociativo) ha contribuido notablemente
a determinar la participacion de estos procesos en la regulacién emocional y motivacional
de la conducta. Son muchos los psicélogos actuales del aprendizaje que reconocen que los
animales poseen mecanismos capaces de detectar y retener informacion acerca de los
estimulos del ambiente y las consecuencias de su conducta, incluida su valoracion afectiva,
y que usan esa informacion en la satisfaccion de sus necesidades primarias. Jerzy Konorski,
un pionero en el estudio de la relacion entre aprendizaje y motivacion, resaltd con acierto
en su obra de 1967 que los estimulos o sefiales del ambiente pueden adquirir a través del
condicionamiento propiedades motivacionales de incentivo capaces de instigar la conducta.
A este respecto, formulé la distincion entre conducta consumatorias y preparatoria para
referirse, respectivamente, a las respuestas de un organismo que podrian reflejar los
atributos sensoriales especificos de los acontecimientos con los que interactia y sus
cualidades afectivas o motivacionales. Recogiendo esta tradicion, en este capitulo se revisa
primero la naturaleza asociativa de las representaciones cognitivas formadas por los
animales durante el condicionamiento clasico y el instrumental, prestando especial atencion
a la codificacion de los atributos sensoriales y afectivos de los estimulos. Seguidamente se
analiza el problema del control motivacional de la conducta instrumental partiendo de la
nocion de aprendizaje incentivo y su influencia reguladora sobre la conducta. Por Gltimo, se
alude al papel relevante de la motivacion de incentivo en la adiccion a las drogas,
problematica que refleja muy claramente la interaccion entre procesos de aprendizaje,

afectivos y motivacionales en el desarrollo y mantenimiento de las conductas adictivas.
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REPRESENTACION DE RELACIONES ASOCIATIVAS

Uno de los aspectos mas estudiados del condicionamiento a nivel cognitivo es el tipo de
asociaciones formadas entre los elementos integrantes de la situacion de aprendizaje (ver
Hall, 2002). En el condicionamiento clasico los elementos componentes son un estimulo
bioldgicamente relevante (el estimulo incondicionado, EI) que se presenta en conjuncién
temporal con un estimulo inicialmente neutro (el estimulo condicionado, EC). Definitorio
en esta variedad de condicionamiento es que los estimulos se producen con independencia
de cualquier actividad que el animal pueda realizar. En el condicionamiento instrumental,
en cambio, el reforzador (o consecuencia) sigue a la ejecucion de una conducta especifica
por parte del sujeto (respuesta instrumental, R). Sin restar importancia a los mecanismos
que intervienen en la produccion de los cambios conductuales adquiridos en estos
paradigmas experimentales, lo que nos interesa aqui es comentar la naturaleza de las
representaciones cognitivas que el animal posee de las relaciones asociativas que percibe
entre los estimulos del ambiente y entre la conducta y sus consecuencias.

Uno de los procedimientos experimentales mas empleadas para estudiar la naturaleza de
la representacion interna en que se codifica la experiencia de aprendizaje es la técnica de
devaluacion del reforzador. Esta técnica, aplicada a una situacién de condicionamiento
clésico, consiste basicamente en reducir el valor hedénico o motivacional del El (alimento,
por ejemplo) una vez producido el condicionamiento. Para ello se empareja el alimento con
una sustancia toxica capaz de producir malestar gastrico hasta que deja de ser apetecible
para el animal. Si el EC recupera algun recuerdo del EIl (esto significa que el sujeto ha
representado informacion sobre sus atributos especificos) perdera su capacidad de provocar
la respuesta condicionada (RC) al adecuar el organismo su comportamiento al valor
modificado del alimento. En el contexto del condicionamiento instrumental, una vez que el
animal ha aprendido a realizar una respuesta particular para conseguir la recompensa
alimenticia, se le inyecta la solucidn toxica. Es obvio que si la ejecucién de la respuesta esta
determinada por el conocimiento que el sujeto posee de las consecuencias de su conducta,

su motivacion para realizar la respuesta debera disminuir.
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Condicionamiento clasico

Una fructifera linea de investigacion llevada a cabo por Holland y otros investigadores
(ver Pickens y Holland, 2004) resulta muy demostrativa acerca de la capacidad de los
animales para codificar informacion sobre las propiedades sensoriales especificas del El en
el condicionamiento clésico. En un experimento recogido en Holland (1990), presentaba a
unas ratas por separado dos tonos de distinta frecuencia (ECs), cada uno asociado con una
solucion de sacarosa a la que incorporaba un sabor distintivo para diferenciarlos (EIs). Tras
varias sesiones de condicionamiento, las ratas desarrollaron la habilidad de acercarse al
comedero (la respuesta condicionada) donde se depositaban los fluidos (ver figura 1). En la
segunda fase del experimento, ahora sin los sonidos, las ratas recibieron una de las
soluciones gustativas seguida de una inyeccion de cloruro de litio (LiCl) para provocarles
aversion a ese sabor en concreto y lo rechazaran. En la fase final de prueba presentaron de
nuevo por separado los sonidos a las ratas, esta vez sin su correspondiente sabor, para
evaluar si producian la respuesta condicionada de aproximaciéon al comedero. Como se
puede ver a la derecha de la figura 1, la conducta de acercarse al comedero en presencia del
tono (T2) cuyo sabor habia sido devaluado con LiCl fue menor que la tendencia a
aproximarse al comedero cuando estaba el tono alternativo (T1), el estimulo asociado con
el sabor no devaluado. Resultados como éste indican que durante el condicionamiento
clasico los animales forman una asociacion EC-EI entre las representaciones internas de los
estimulos, de modo que la activacion del recuerdo del El (de sus propiedades sensoriales
especificas) por el estimulo asociado tiene el mismo efecto conductual que su propia
presentacion. Esto es, aplicado a los datos de este experimento, las ratas evitan acercarse a
la sefial relacionada con el sabor devaluado como si fuese el mismo sabor una vez

modificado su valor hedénico o motivacional.
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Figural. Respuestas de aproximacién al comedero en presencia del
tono (T1) asociado con el sabor devaluado con LiCl y del tono (T2)
asociado con el sabor sin devaluar, durante las fases de

condicionamiento y de prueba. Adaptado de Holland (1990).

Otro experimento del mismo autor resulta, si cabe, mas convincente aln para apoyar la
idea anterior. Esta vez, dos grupos de ratas recibieron varias presentaciones de un tono
seguido de un sabor distintivo hasta que aprendieron a realizar la respuesta condicionada de
aproximacién al comedero. En una fase posterior, las ratas recibieron una nueva exposicion
al tono pero esta vez sin el sabor. En los animales asignados al grupo experimental, al tono
le seguia de inmediato una inyeccion de LiCl para provocarles malestar gastrico, mientras
que en los sujetos del grupo de control el litio se administraba varias horas después de la
exposicion al tono. Es importante recalcar que aqui, a diferencia del otro experimento, no
se emparejo directamente el LiCl con el sabor sino con el tono (el EC) que lo representaba,

de ahi el interés en citar este experimento. Holland argumentd que el recuerdo del sabor
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activado por el sonido llegaria a asociarse con el LiCl durante la fase de devaluacion. De
acuerdo con este argumento, en la prueba final, las ratas experimentales mostraron una
fuerte aversion al sabor, lo cual indica que el tono fue capaz de activar su representacion

gracias a la asociacion formada anteriormente entre esos dos acontecimientos.

Condicionamiento instrumental

La representacion de relaciones asociativas no es exclusiva del condicionamiento clasico.
En el condicionamiento instrumental el experimentador dispone una contingencia entre una
conducta particular del sujeto y un reforzador, resultando en un aumento posterior de la
conducta. Al indagar sobre la naturaleza asociativa de esta variedad de aprendizaje se ha
sugerido que la asociacion principal es la formada entre la respuesta del sujeto y sus
consecuencias reforzantes (ver Colwill, 1994). Con la técnica de devaluacion del reforzador
se ha comprobado en muchos estudios de laboratorio que la ejecucién instrumental se basa
en la codificacion de informacion sobre las consecuencias de la conducta. Como ejemplo,
describiremos un experimento de Colwill y Rescorla (1985) sobre este cuestion. En este
estudio ensefiaron a unas ratas privadas de comida a realizar dos respuestas instrumentales
distintas, una reforzada con una solucién de sacarosa y la otra con bolitas de comida.
Luego, en la fase de devaluacién, proporcionaron a las ratas los dos reforzadores por
separado, uno seguido de LiCl para hacer desagradable ese reforzador y el otro sin los
efectos aversivos del litio. Al final hicieron una prueba de eleccion donde las ratas podian
realizar cualquiera de las dos respuestas pero sin obtener los reforzadores. Los resultados
del experimento mostraron que las ratas preferian realizar la respuesta cuyo reforzador
conservaba el valor afectivo o motivacional inicial, a expensas de la respuesta cuyo
reforzador habia sido devaluado. EI mismo efecto obtuvieron estos autores cuando saciaban
a los animales con uno de los reforzadores antes de realizar la prueba. Con este
procedimiento de saciacion especifica, comprobaron que las ratas realizaban menos la
respuesta con la que habian obtenido durante el condicionamiento el reforzador del que
luego se saciaron. Estos datos indican que los animales codifican o representan informacion
acerca de las consecuencias de su conducta durante el aprendizaje instrumental.

Si bien lo expuesto hasta aqui nos lleva a concluir que las expectativas sobre el valor de las

consecuencias de la conducta determinan en gran medida el comportamiento tardio del animal,
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a veces, la ejecucion de una respuesta instrumental puede automatizarse como consecuencia
de la practica o repeticion. Algunos autores (por ej., Dickinson y Balleine, 1993) han
incorporado en su andlisis de la conducta motivada la distincion entre accion instrumental
para referirse a aquellos respuestas que resultan afectadas por la modificacion del valor de sus
consecuencias tras el condicionamiento y habito en alusion a las respuestas cuya ejecucion no
depende del valor actual del reforzador. En estudios de laboratorio con ratas se ha constatado
que variables como la magnitud del entrenamiento instrumental pueden hacer que la conducta
controlada por sus consecuencias (asociacion respuesta-consecuencia) se automatice tomando
la forma de un habito mecénico rigido (asociacién estimulo-respuesta). Por ejemplo, Adams
(1982), en un estudio de devaluacion del reforzador, ensefid a dos grupos de ratas a presionar
una palanca para obtener bolitas de sacarosa como recompensa. En un grupo limito el
entrenamiento a la realizacion de 100 respuestas reforzadas, mientras que en el otro prolongd
el entrenamiento hasta que las ratas obtuvieron 500 reforzadores. Tras el entrenamiento,
inyecto a la mitad de los sujetos de cada grupo con LiCl después de consumir las bolitas de
sacarosa para modificar su valor motivacional, mientras que al resto de animales no inyecto el
litio. En la prueba final observo que la devaluacion del reforzador habia reducido la frecuencia
de la respuesta en los sujetos que tuvieron un entrenamiento breve en comparacion con los
sujetos que recibieron el entrenamiento prolongado y con los sujetos de control que no
recibieron el tratamiento de devaluacion. La conclusion que se extrae de este experimento es
que la préactica prolongada resulta en una ejecucion de la respuesta menos deliberada y exenta
del control por sus consecuencias. En otras palabras, la accion instrumental que en principio
parece orientada a la obtencion de la recompensa se convierte en una respuesta automatica.
Segun esta idea, las conductas compulsivas, como la bdsqueda de drogas, probablemente se
basan en procesos y mecanismos de aprendizaje diferentes a los que intervienen en la fase

inicial de adquisicion de la respuesta, una cuestion que se tratara méas adelante.

CODIFICACION DE LOS ESTIMULOS

Los trabajos revisados en la seccion anterior sugieren que los animales pueden formar
representaciones internas de la estructura causal de su entorno y de las consecuencias de su
conducta. Pero, ¢qué propiedades de los estimulos codifican en esas relaciones asociativas?
En otras palabras, ¢qué atributos de un El puede activar el EC en su ausencia? Como antes
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se menciono, de acuerdo con Konorski, un EC podria recuperar informacion tanto de los
atributos especificos del EI (modalidad sensorial, intensidad) como de sus propiedades
afectivas o cualidad motivacional (sabor, valor nutritivo, en el caso del alimento). Muchos
estudios conductuales con animales sugieren que el procesamiento de los estimulos tiene
lugar tanto a nivel sensorial como afectivo. De hecho, algunos modelos teoricos actuales
del condicionamiento (por ej., Wagner y Brandon, 1989) desarrollan en su explicacion los

argumentos inicialmente expuestos por Konorski.

Propiedades sensoriales

Una segunda prueba realizada al final del experimento de Holland (1990) descrito con
anterioridad nos permite abordar esta cuestion. Esta prueba parte de la observacion de que
algunos mamiferos, como los roedores, muestran expresiones faciales especificas ante un
fluido aplicado directamente en la cavidad oral dependiendo de su valor heddnico positivo
0 negativo (ver Berridge, 2000). Por ejemplo, la infusiéon de una solucion de sacarosa en la
cavidad bucal de la rata a través de una canula provoca una reaccion tipica de ingestion que
comprende movimientos ritmicos de la boca, sacar la lengua y lamerse de las patas, signos
propios de una valoracion hedonica positiva del fluido. Sin embargo, estas reacciones
cambian cuando al fluido dulce le sigue una sustancia toxica como el cloruro de litio (LiCl)
que provoca malestar géastrico. Tras el condicionamiento aversivo de la solucion con litio,
las ratas muestran respuestas de rechazo como frotarse la barbilla, agitar la cabeza y las
patas delanteras. Estas reacciones orofaciales reflejan una valoracion hedénica negativa de
la solucion ingerida.

Basandose en esta técnica, Holland registrd6 mediante una videocamara las expresiones
faciales de sus ratas cuando les infundia la solucion de sacarosa (sin los sabores distintivos
afiadidos a la solucion durante el condicionamiento) en presencia de los dos estimulos
auditivos. El resultado fue que los animales efectuaron mas respuestas de rechazo -como si
la sacarosa les resultase desagradable al paladar- en presencia del tono (T2) asociado con el
sabor que fue devaluado maés tarde; en cambio, mostraron mas reacciones orofaciales de
ingesta en presencia del tono (T1) relacionado con el sabor que no se habia devaluado (ver
figura 2). Es importante sefialar que cuando administraron la sacarosa en ausencia de los

estimulos auditivos los animales no mostraron reacciones faciales de rechazo pero si de
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ingesta. Una posible explicacion de estos resultados es que los estimulos auditivos pudieron
activar las propiedades sensoriales especificas de los sabores con los que se habian

asociado durante la fase inicial de condicionamiento.
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Figura2. Respuestas de ingesta y de rechazo de la solucién de
sacarosa cuando se infunde oralmente sola (Sac) o en presencia
de los estimulos auditivos, T1 y T2. Adaptado de Holland
(1990).

Existen muchas pruebas empiricas de que también en el condicionamiento instrumental
los animales codifica informacion sobre la naturaleza sensorial del reforzador obtenido. Los
estudios de devaluacion del reforzador con el procedimiento de saciedad sensorial antes
citados (ej., Colwill y Rescorla, 1985) asi lo atestiguan. En otros trabajos se ha estimado la
transferencia de las propiedades adquiridas por un EC en el condicionamiento clésico al
control de la conducta instrumental. Por ejemplo, Colwill y Rescorla (1988) presentaron a
unas ratas dos estimulos (luz y tono) cada uno asociado con un reforzador diferente (bolitas

de comida y una solucién de sacarosa). Luego, en ausencia de los estimulos, ensefiaron a
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las ratas por separado dos respuestas instrumentales, una reforzada con comida y la otra con
sacarosa. En la prueba posterior de transferencia los animales pudieron realizar por vez
primera las dos respuestas en presencia de los estimulos condicionados, constatandose que
preferian realizar la respuesta que compartia el reforzador con el EC que estaba presente en
ese momento. Es dificil explicar este dato apelando a las propiedades motivacionales de los
estimulos, dado que son positivas en ambos casos; mas bien, cada estimulo pudo activar las
propiedades sensoriales especificas del reforzador con el que se asocio inicialmente.

La activacion de la representacion de las propiedades sensoriales o perceptivas de los
estimulos via mecanismos asociativos puede relacionarse con la codificacion de imagenes
mentales y otros aspectos de la cognicion en humanos. Por ejemplo, recientemente se ha
demostrdo aplicando técnicas de neuroimagen que las areas cerebrales activadas al percibir
determinados aspectos de una escena visual (movimiento, rostros, objetos) se activan
también cuando se pide al sujeto que imagine esos aspectos de la escena visual. Asimismo,
se ha comprobado en humanos que la exposicion repetida a una secuencia de estimulos
formada por una clave auditiva y otra visual hace que el estimulo auditivo active por si
mismo las regiones cerebrales activadas en un principio por la clave visual (ver O"Craven y
Kanwisher, 2000). Estos hallazgos muestran un claro paralelismo entre la evocacion de las
propiedades sensoriales de un estimulo en tareas de imaginacion mental en el hombre y la
representacion generada asociativamente durante el condicionamiento clasico en animales.

Propiedades afectivas

Aunque algunos psicélogos rehuyen hablar de procesamiento afectivo y emocional en los
animales, actualmente podemos emplear diversas medidas fisiologicas (presion sanguinea,
tasa cardiaca, actividad neuroendocrina) y conductuales (actividad espontanea, respuestas
faciales) como indicadores de sus estados afectivos (ver Berridge, 2000; Paul, Harding y
Mendl, 2005). En el presente contexto, el término procesamiento afectivo se emplea para
referirnos a la representacion de las propiedades apetitivas o aversivas (valor heddnico) de
los reforzadores primarios. A través del condicionamiento clésico, los estimulos o sefiales
del ambiente pueden adquirir también propiedades heddncias capaces de motivar y atraer
hacia ellos la conducta, un aspecto, el de la motivacién de incentivo, que sera tratado en un

apartado mas adelante.
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La experimentacion animal nos muestra que las representaciones formadas durante el
aprendizaje asociativo incorporan también informacion sobre las propiedades afectivas de
los estimulos. Como prueba de que un EC puede evocar una representacion de los atributos
afectivos del El podemos considerar el fenémeno de bloqueo del condicionamiento. En el
blogueo un animal no logra aprender una asociacion EC-EI, ni producir la respuesta
condicionada, cuando esta presente otro estimulo asociado anteriormente con el mismo EI.
Este efecto se puede atenuar (desblogqueo) cuando se modifican algunas propiedades del El,
como su cantidad, entre las dos fases del procedimiento. Sin embargo, se ha demostrado
tanto en el condicionamiento clasico como en un paradigma instrumental que el bloqueo
del condicionamiento se mantiene cuando se cambian las caracteristicas cualitativas del El
entre las fases del experimento, por ejemplo de agua a comida (Williams, 1994). Puesto que
estos dos reforzadores poseen cualidades sensoriales muy diferentes, la conclusion derivada
de estos trabajos es que el bloqueo seré efectivo cuando las propiedades afectivas generales
del EI se mantienen constantes. En suma, sugieren que los animales procesan informacion
sobre la cualidad afectiva de los estimulos.

Otros fendmenos conductuales, como la aversion condicionada al sabor o el desarrollo de
preferencias alimenticias, denotan fuertemente que mediante el condicionamiento se puede
modificar el valor afectivo de un estimulo. Como antes se sefiald, la técnica de devaluacion
del reforzador supone la asociacion de un estimulo gustativo con una sustancia toxica.
Como resultado de esta experiencia, el animal evita consumir el fluido pero, ademas,
cambian sus reacciones orofaciales de un patrén de ingesta a otro de rechazo cuando se le
fuerza a probar el fluido, un aspecto considerado anteriormente. Algunos autores como
Garcia (1989) han sugerido que el condicionamiento con sustancias eméticas como el LiCl
hace que el sabor adquiera un valor heddnico negativo como muestran las reacciones
orofaciales del animal (frotarse la barbilla, agitar la cabeza). En apoyo de esta idea, se ha
observado que la administracion de farmacos bloqueadores de las respuestas de nausea
antes del tratamiento aversivo hace que los animales no manifiesten respuestas orofaciales
de rechazo -indicativo de que el sabor preserva sus cualidades afectivas positivas
originales- si bien evitan consumir el fluido de modo voluntario. En cambio, si el
tratamiento aversivo se realiza con drogas reforzantes como las anfetaminas, los animales

también evitan consumir la solucién gustativa pero muestran las reacciones orofaciales de
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ingestion (movimientos ritmicos de boca, lamerse las patas) caracteristicas de la valoracion
hedonica positiva del fluido (Limebeer y Parker, 2000; Parker, 2003).

En un estudio reciente de nuestro laboratorio (Cantora, Lopez, Aguado, Rana y Parker,
2005), hemos podido comprobar que en la adquisicion de una aversion gustativa actian dos
procesos de aprendizaje diferentes, de un lado, la evitacion del fluido por la anticipacién de
las consecuencias gastricas negativas de la ingesta y, de otro, un cambio en la valoracién
heddnica o afectiva de la solucion gustativa. Concretamente, en una fase primera de nuestro
estudio, dimos a unas ratas a beber una solucion de sacarina seguido de la administracion
de LiCl para provocar aversion. Otros animales, de control, recibieron el litio varias horas
después de la exposicion al fluido. En una segunda fase de extincidn, que durd varios dias,
obligamos a la mitad de las ratas de cada condicion experimental a probar la sacarina
infundiéndola a través de una canula implantada en la cavidad bucal; el resto de animales
tuvo acceso a la sacarina en botellas de cristal sin forzarlos a beber. El resultado fue que la
supresion de las reacciones faciales de ingesta provocadas por la aversion desaparecieron
en dos ensayos de extincion, mientras que la conducta de evitacion del fluido se mantuvo
durante cuatro o cinco sesiones mas. Esto indica que el tratamiento aversivo modificé las
propiedades hedonicas del fluido, un proceso que se produce de forma independiente del
aprendizaje acerca de las consecuencias gastricas negativas de la ingesta.

De igual modo que un sabor agradable vera reducido su valor hedonico cuando se asocia
con malestar gastrico, sabores poco apetecibles pueden volverse preferidos al relacionarse
con consecuencias altamente nutritivas o con otros fluidos de valor heddnico positivo. La
adquisicion de preferencias por determinados tipos de alimentos se atribuye a la
modificacion de sus propiedades afectivas via procesos de condicionamiento clasico. Por
ejemplo, en una larga serie de estudios Sclafani y colaboradores (ver Sclafani, 2004) han
comprobado que cuando dan de beber a las ratas una solucion de sacarina seguido de una
infusion intragastrica de una solucidn liquida rica en carbohidratos o en grasas desarrollan
una preferencia por la sacarina en comparacion con otro sabor asociado con una infusion de
agua. También las ratas pueden desarrollar preferencias por soluciones escasamente
atractivas heddénicamente hablando (como la quinina) cuando se asocian con una solucion

de sacarosa de alto valor caldrico, lo que provoca un aumento del consumo del animal y la
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aparicion de reacciones orofaciales de ingesta propias de los fluidos percibidos como

hedonicamente positivos.

Bases cerebrales

La investigacion neurobioldgica con técnicas de lesion cerebral, estimulacion eléctrica,
inmunohistoquimicas o de neuroimagen, ha contribuido notablemente a desentrafiar las
areas cerebrales implicadas en el control emocional y motivacional de la conducta (ver
Berridge, 2004; Cardinal, Parkinson, Hall y Everitt, 2002). No se pretende aqui ofrecer una
vision completa de los circuitos cerebrales de la emocion y la motivacion sino simplemente
mencionar algunas estructuras particularmente relevantes en el procesamiento afectivo de
los estimulos, como la amigdala (AMG) y la corteza orbitofrontal (COF).

La AMG es probablemente la estructura mas implicada en la experiencia emocional. En
el caso humano, su lesion provoca alteraciones del aprendizaje evaluativo, déficits de la
percepcion emocional de expresiones faciles y en el recuerdo de acontecimientos emotivos
(McGaugh, 2004). Neuroanatomicamente, la AMG posee diversos subnucleos, dos de ellos
criticos en el procesamiento emocional, el nucleo central (AC) y el basolateral (ABL). A
este Ultimo nacleo alcanza informacion sensorial tanto subcortical (procedente de los
nacleos sensoriales del talamo) y cortical (areas sensoriales primarias de la corteza
cerebral). Ademas de centro de recepcion informacién, la amigdala, a través del nucleo
central, AC, envia proyecciones a diversas areas del hipotalamo, el hipocampo y las areas
corticales de asociacion (como la corteza orbitofrontal) que controlan la produccion de
respuestas motoras, autonomicas y endocrinas caracteristicas del condicionamiento clésico
de estados emocionales. El dafio cerebral en estas estructuras ocasiona severas alteraciones
en la expresion de diferentes respuestas emocionales. Por ejemplo, en el aprendizaje del
miedo, las lesiones experimentales en las areas basolateral y central de la AMG impiden
que se condicionen dos respuestas propias de la rata en situaciones de peligro, la respuesta

de paralizacién motora y la reaccion de sobresalto (ver LeDoux, 2000; Maren, 2001, 2005).
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Figura 3. Respuestas de aproximacion al comedero ante el
EC en ratas con lesion en la amigdala basolateral (ABL) y en
ratas de control no lesionadas durante la prueba realizada tras la
devaluacion del EI. Adaptado de Hatfield y col. (1996).

Diversas fuentes sefialan el nucleo basolateral de la amigdala, ABL, como el centro
responsable de la adquisicion de significado emocional o motivacional por los estimulos
neutros tanto en el condicionamiento clasico aversivo como en el apetitivo (ver Holland y
Gallagher, 2004). Como se sefial6 anteriormente al referirnos a la técnica de devaluacion
del reforzador, la produccion de la RC a un estimulo condicionado se ve afectada por la
modificacion del valor motivacional del EI tras el condicionamiento. Sin embargo, este
efecto de deterioro de la RC no se produce tras la lesion neurotoxica de la ABL. Empleando
esta técnica, Hatfield, Han, Conley, Gallagher y Holland (1996) presentaron a dos grupos
de ratas lesionadas y a otros dos de control (sin lesion) una luz (EC) seguido de comida.
Tanto los sujetos lesionados como los de control adquirieron con normalidad la RC de
aproximarse al comedero en presencia de la luz, lo que indica que la lesion en la ABL no

impidié la formacion de la asociacion EC-EI. Luego, procedieron a provocar aversion a la
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comida con LiCl en uno de los grupos lesionados y en otro de control. La lesion en la ABL
tampoco interfirié con el condicionamiento aversivo gustativo. Lo novedoso fue que en una
prueba posterior con la luz sola las ratas del grupo lesionado y devaluado realizaron la RC
normalmente, es decir, no adaptaron su conducta al nuevo valor del EI, como si lo hicieron
los sujetos de control no lesionados que sélo recibieron el tratamiento de devaluacion (ver
figura 3). Esto significa que la lesion en la ABL impide la representacion del valor afectivo
del EI en el condicionamiento clasico y afecta a la capacidad del EC para acceder a esa
representacion. Por el contrario, el ndcleo central de amigdala, AC, no parece intervenir en
la atribucion de significado afectivo o motivacional al EC durante el condicionamiento
clasico. Hatfield y sus colaboradores, con un disefio analogo al anterior, apreciaron una
disminucion grande de la RC tanto en animales lesionados en la AC como en sujetos de
control no lesionados que habian tenido el tratamiento de aversion.

En otra serie de estudios recientes realizados con esta misma técnica se ha evaluado el
efecto de una lesion neurotoxica en la corteza orbitofrontal, COF, sobre la adquisicion de
propiedades de incentivo por parte de un EC. Esta estructura tiene conexiones con la ABL y
se activa igualmente por la exposicion a una recompensa primaria y sus estimulos
relacionados. Sin embargo, se piensa que la ABL y la COF desempefian distintas funciones
-si bien complementarias- en la representacién de informacién en el condicionamiento
clasico. Concretamente, como sugieren los resultados recién expuestos, se precisa la ABL
para la formacion de la asociacion EC-El y el acceso a la representacion del valor afectivo
del EI. En cambio, de la COF dependeria el mantenimiento de la informacion sobre la
asociacion formada durante el condicionamiento y su uso para la realizacion de la respuesta
adecuada. Por ejemplo Pickens, Sadoris, Gallagher y Holland (2005) han podido comprobar
que una lesion neurotoxica en la COF deteriora la ejecucion de la RC so6lo cuando se
produce tras el condicionamiento aversivo. De mediar la representacion de la asociacion
EC-El y del valor afectivo del El, la lesion en tal caso no deberia influir en la ejecucién de

la RC cuando se realiza una vez producida la aversion.

CONTROL MOTIVACIONAL DE LA CONDUCTA

En la seccidn anterior se ha visto que a través del condicionamiento clasico los estimulos

pueden adquirir nuevas propiedades hedonicas o afectivas. Ahora se trata de explicar como
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influyen esas propiedades en la ejecucion de la conducta aprendida. El término motivacion
de incentivo alude precisamente a la motivacion basada en la expectativa o anticipacion de
las propiedades afectivas de los reforzadores. Gracias a su asociacion con una recompensa,
los estimulos pueden adquirir propiedades condicionadas de incentivo y generar estados
motivacionales capaces de instigar la conducta, una idea presente en los analistas mas
representativos del campo de la motivacion (ej., Toates, 1986). Con la técnica del registro
de las reacciones orofaciales del animal se puede ejemplificar muy bien esta nocion de
motivacion de incentivo. Por ejemplo, en ratas, la presentacion de un ruido (EC) seguido de
sacarosa provoca una respuesta condicionada de aproximacion al bebedero y la conducta
consumatoria de ingesta del fluido. Pero, cuando més tarde se da agua al animal a través de
una canula implantada en la cavidad oral en presencia del ruido, se producen las reacciones
orofaciales de ingesta propias de las sustancia dulces, indicativo de que el EC ha adquirido
la valencia afectiva de la sacarosa. Por el contrario, si el ruido se asocia con una sustancia
desagradable (quinina), la rata manifiesta reacciones orofaciales de rechazo al infundirle
agua en presencia del ruido, esto es, evoca un estado afectivo similar al que produce la
sustancia amarga (Delamater, LoLordo y Berridge, 1986).

La influencia motivadora en la conducta de las propiedades de incentivo adquiridas por
un EC (incentivo condicionado) puede examinarse con el procedimiento de transferencia
clasico-instrumental. En este paradigma de laboratorio se evalla la influencia de una sefial
de incentivo sobre la ejecucion de una conducta instrumental. Como ejemplo, un trabajo de
Lovibond (1983). En una primera fase, este autor presentd a unos conejos dos estimulos,
una luz y un ruido, el primero seguido de sacarosa -infundida directamente en la cavidad
oral- y el segundo sin consecuencias reforzantes. Luego ensefio a los conejos a realizar una
respuesta instrumental (presionar una tecla) para obtener la solucion de sacarosa y, por
ultimo, evalu6 la propension de los animales a realizar esa respuesta ante los dos estimulos
por separado sin recompensa. Lovibond comprobd que los animales preferian realizar la
respuesta cuando estaba presente la luz, esto es, ante la sefial que habia adquirido
propiedades de incentivo. Como prueba este tipo de estudios, el condicionamiento clasico
hace que los estimulos neutros adquieran propiedades condicionadas de incentivo capaces
de motivar la conducta. Sin embargo, el valor apetitivo o aversivo adquirido por un

reforzador (su valor afectivo o heddnico) constituye también una fuente de motivacion de la
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conducta. El término aprendizaje de incentivo refiere al proceso de aprendizaje responsable

de que el valor afectivo o motivacional de una recompensa cambie con la experiencia.

Aprendizaje de incentivo

La teoria de incentivo desarrollada por Dickinson y sus colaboradores (ver Dickinson y
Balleine, 1994, 2002) sostiene que la ejecucion de una respuesta instrumental requiere la
integracion del conocimiento adquirido a través de dos procesos de aprendizaje diferentes.
Por un lado, el conocimiento de las consecuencias de la conducta codificado en la forma de
una asociacion respuesta-reforzador, una cuestion analizada en un apartado anterior; por
otro lado, el aprendizaje acerca de las propiedades heddnicas o afectivas del reforzador. La
ejecucion de la respuesta requiere la activacion de las representaciones cognitivas de estos
dos tipos de conocimiento. En una larga serie de estudios, Dickinson se propuso evaluar la
naturaleza de este proceso de aprendizaje de incentivo. En esencia, revitaliza la vieja idea
expuesta por Tolman (1949) segln la cual los estados motivacionales modifican el valor de
incentivo de los reforzadores primarios. Para Tolman, consumir un alimento en un estado
de alta motivacion (hambre) aumenta su valoracion afectiva, mientras que consumirlo en un
estado de saciedad reduce su valor atractivo. El aprendizaje sobre las propiedades de
incentivo de un reforzador depende, seglin esta nocién, del consumo o interaccién directa
con el reforzador en la condicion de motivacion relevante. Este proceso de aprendizaje de
incentivo se ha explorado en animales con dos procedimientos, la técnica de devaluacion
del reforzador y modificando el estado o nivel de motivacion del animal durante el proceso
de aprendizaje.

Antes se comentd un experimento de Colwill y Rescorla (1985) realizado con la técnica
de devaluacién del reforzador. Tras ensefiar a unas ratas a presionar una tecla para obtener
sacarosa como recompensa, condicionaron una aversion a la sacarosa asociandola varias
veces con LiCl. Con este experiencia repetida, los animales pudieron aprender acerca de las
nuevas propiedades de incentivo (negativas) del reforzador antes de realizarse la prueba.
Segun la nocidn de aprendizaje de incentivo, el tratamiento aversivo no deberia afectar a la
ejecucion de la respuesta instrumental sin una experiencia consumatoria previa con el
reforzador devaluado. Balleine y Dickinson (1991) realizaron un experimento parecido para

evaluar esta hipétesis. Concretamente, estos autores ensefiaron primero a sus ratas a realizar
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una respuesta instrumental para obtener sacarosa como recompensa. Realizaron una sola
sesion de entrenamiento para evitar que una experiencia masiva con el reforzador atenuase
el efecto de la devaluacion (como se recordara, la conducta puede automatizarse debido a la
repeticion). Nada mas concluir esta sesion, unos animales fueron inyectados con LiCl para
provocarles aversion a la sacarosa, mientras que otros fueron inyectados varias horas mas
tarde para que no desarrollaran aversién. Al dia siguiente, proporcionaron la sacarosa a la
mitad de los sujetos de cada grupo a fin de que la bebiesen, esta vez sin que tuviesen que
realizar la respuesta instrumental para obtenerla. Los otros sujetos recibieron agua durante
esta sesion para igualar su nivel de privacion. Por ultimo, efectuaron una prueba donde
todos las ratas podian realizar la respuesta instrumental sin acceder a la sacarosa. En esta
prueba (ver figura 4) realizaron menos la respuesta instrumental las ratas que recibieron el
tratamiento aversivo y luego fueron reexpuestos a la sacarosa, es decir, los que tuvieron la
experiencia de aprendizaje de incentivo. En cambio, la devaluacion no afect6 a la conducta
instrumental en los animales que no probaron la sacarosa tras la devaluacion. La conclusion
final del experimento es que la experiencia consumatoria con el reforzador tras la
devaluacion permitio a los animales aprender su nuevo valor de incentivo negativo. Sin esta
experiencia, la ejecucion de la respuesta instrumental sigue estando determinada por el
valor hedonico inicial de la recompensa. En coherencia con este resultado, se ha
demostrado que si se inyecta un farmaco antiemético (ondansetron) a las ratas justo antes
de la exposicion al reforzador devaluado, no aprenden el valor de incentivo negativo del
reforzador y contindan realizando la respuesta a pesar del tratamiento de aversién (Balleine,
Garner y Dickinson, 1995).
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Figura 4. Respuestas instrumentales de presion de palanca de las ratas
del grupo devaluado con LiCl y del grupo de control durante la
prueba de extincion. La mitad de los animales de cada grupo
tuvo experiencia consumatoria -aprendizaje de incentivo- con el
reforzador devaluado antes de la prueba. Adaptado de Balleine y
Dickinson (1991).

La misma conclusion se extrae de los estudios donde se modifica el nivel de motivacion
de los animales en distintas fases del experimento. Por ejemplo, en nuestro laboratorio
hemos visto el efecto que tiene aumentar o disminuir el nivel de sed de unos animales entre
el entrenamiento instrumental y la prueba. Cuando se ensefia a los animales a realizar la
respuesta estando saciados de agua y la prueba se realiza bajo sed, no se aprecia incremento
alguno en la tasa de respuesta. Su conducta no difiere de la de sujetos de control que estan
saciados durante el condicionamiento y en la prueba. Sin embargo, si las ratas consumen el
reforzador mientras estan sedientas (22,5 horas sin beber agua) antes del condicionamiento,
aumenta su tasa de respuesta durante la prueba. Este hecho se explica asumiendo que los

animales asignan al reforzador un alto valor de incentivo al consumirlo en el estado de alta
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motivacion (Lépez y Paredes, 1999). El patron inverso se observa al reducir el nivel de
motivacion de las ratas entre las fases de entrenamiento y de prueba. En ese caso,
disminuye la tasa de respuesta de los animales sélo si tienen la oportunidad de probar el
reforzador estando saciados antes de la prueba (Lépez, Balleine y Dickinson, 1992). La
manipulacién mediante farmacos del estado motivacional de los animales tiene los mismos
efectos. Por ejemplo, se sabe que la colecistoquinina -un péptido asociado con la saciedad a
corto plazo- hace disminuir el valor de incentivo positivo del alimento. Bajo la influencia
de esta sustancia, aumentar el nivel de privacion de comida de las ratas no influye en su
conducta incluso después de probar la comida estando altamente motivados (Balleine,
Davies y Dickinson, 1995). En conjunto, estos hallazgos indican que el estado motivacional
de un animal no influye directamente en la ejecucion de la respuesta instrumental sino a
través del aprendizaje de las propiedades de incentivo de la recompensa.

Una mencidn aparte requiere el hecho de que modificar el valor del reforzador a través
de una experiencia de aprendizaje de incentivo no influye en la ejecucion de la conducta
instrumental tras un entrenamiento prolongado. Como se dijo antes, en estas circunstancias,
la conducta se automatiza (adopta la forma de un hébito E-R) y se vuelve relativamente
independiente del valor actual de sus consecuencias. Dickinson, Balleine, Watt, Gonzalez y
Boakes (1995) examinaron esta posibilidad en ratas que habian aprendido a presionar una
palanca para obtener comida estando con hambre. El entrenamiento instrumental consté de
4 sesiones en unos sujetos y de 12 sesiones en otros. Luego dieron la comida a la mitad de
los sujetos de cada condicién mientras estaban saciados, el estado de motivacion en el que
se realizaria la prueba posteriormente. El resultado fue una reduccién apreciable de la tasa
de respuesta en los sujetos que probaron la comida cuando estaban saciados, esto es, los
que aprendieron acerca de su bajo valor de incentivo en ese estado motivacional, pero -lo
importante aqui- es que este efecto s6lo se produjo en los sujetos con un entrenamiento
restringido. Con un entrenamiento mas prolongado la conducta de los animales no se dejo

influir por los cambios en el nivel de motivacidn o por la experiencia consumatoria previa.

Bases cerebrales

La investigacion neurobioldgica ha identificado diferentes sistemas cerebrales para los

procesos de motivacion de incentivo dependientes del condicionamiento clésico (incentivo
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condicionado) y para el control motivacional de la ejecucion instrumental. La adquisicion
de propiedades de incentivo condicionado por las claves ambientales parece depender del
sistema dopaminérgico mesolimbico, formado por fibras nerviosas que emplean dopamina
(DA) como neurotransmisor y las areas o estructuras cerebrales a las que proyectan, en
particular el ndcleo accumbens (NAc). Por su parte, en el control motivacional de la
conducta instrumental intervienen estructuras corticales como la corteza prefrontal (CPF) y
la gustatoria (CG), la primera mediando la anticipacion de las consecuencias reforzantes de
la respuesta y la segunda en el proceso de aprendizaje acerca de las propiedades de
incentivo del reforzador.

El sistema dopaminérgico mesolimbico lo conforman fibras nerviosas que parten del
tronco cerebral (el area tegmento ventral) y proyectan sus axones al nicleo accumbens, la
amigdala y la corteza prefrontal, entre otras estructuras del sistema limbico. De ellas, el
ndcleo accumbens (NAc) parece desempefiar una funcién critica en los procesos de
recompensa mediados por reforzadores naturales y por drogas adictivas como la cocaina o
la anfetamina. Diversos estudios indican que la actividad funcional de las neuronas del
sistema mesolimbico dopaminérgico se corresponde con la motivacion de incentivo, esto
es, con la capacidad de un EC para instigar la conducta. Un procedimiento que ha permitido
analizar esta cuestion es la técnica de transferencia clasico-instrumental. Como ya se dijo,
esta técnica permite medir la influencia de un estimulo condicionado clasicamente sobre la
ejecucion de una respuesta instrumental que comparte el mismo reforzador. Por ejemplo,
Dickinson, Smith y Mirenowicz, (2000) han comprobado que la administracion de drogas
que bloquean los receptores de dopamina impide la adquisicion de propiedades de incentivo
por los estimulos o sefiales ambientales. Concretamente, estos autores inyectaron a unas
ratas un farmaco antagonista de la dopamina (pimocida) antes de condicionar una luz (EC)
con comida como EI. Las ratas habian aprendido por separado a presionar una palanca para
conseguir bolitas de comida como recompensa. En la prueba de transferencia posterior,
observaron que la luz no facilitaba la ejecucién de la respuesta en comparacion con otros
sujetos que no habian sido inyectados con la droga. Lo mismo sucede cuando el farmaco
antagonista se administra a los animales justo antes de la prueba de transferencia, que no
promueve la ejecucion de la respuesta instrumental cuando esta presente el EC. Esto indica

que la supresion de la dopamina impide tanto la adquisicion como la expresion de las
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propiedades motivacionales de incentivo por un EC. Un resultado similar se ha obtenido en
estudios que emplean técnicas citotoxicas de lesion cerebral; una lesion especifica del NAc
parece anular la influencia motivadora sobre la conducta de un incentivo condicionado
(Hall, Parkinson, Connor, Dickinson y Everitt, 2001).

Sin embargo, las estructuras dopaminérgicas y en particular el NAc no parecen determinates
en la representacion cognitiva del valor hedénico o afectivo del reforzador. Por ejemplo,
Balleine y Killcross (1994) vieron que unas ratas lesionadas en el NAc adecuaban su conducta
apropiadamente al valor modificado de la recompensa producido por un cambio en el nivel de
motivacion. Las ratas aprendieron perfectamente a presionar una palanca para obtener comida
mientras estaban con hambre. Sin embargo, una vez saciadas de cara a la prueba, dejaron de
responder solo si habian probado la comida en el estado de baja motivacion, el mismo
resultado que se observa en animales no lesionados. Esto indica que su conducta es sensible a
los cambios que se producen en el valor de la recompensa a pesar de la lesion en el NAc. Es
de interés sefialar que en este estudio la lesion del NAc perjudicd las respuestas de
aproximacion al comedero de los animales, lo que indica que si alterd el valor de incentivo
condicionado de las sefiales ambientales asociadas con la comida.

En cuanto a los sistemas cerebrales implicados en la motivacion de la conducta
instrumental, varias lineas de investigacion sugieren que la anticipacion de la recompensa
depende de la corteza prefrontal (CPF), concretamente la regién orbitofrontal. Por ejemplo,
Balleine y Dickinson (1998) realizaron una lesion neurotdxica en la CPF de unas ratas antes
de ensefiarles a realizar dos respuestas instrumentales cada una reforzada con un reforzador
distinto. La lesion cerebral no impidio que los animales aprendiesen ambas respuestas. De
hecho, sus tasas fueron similares a las de otros sujetos de control sin lesionar. Concluido el
entrenamiento instrumental, devaluaron uno de los reforzadores con el procedimiento de
saciedad especifica sensorial que, como se recordarg, consiste en proporcionar a las ratas una
cantidad ilimitada del reforzador hasta que se sacian. En una prueba posterior de eleccién entre
las dos respuestas, los sujetos de control no lesionados realizaron menos la respuesta cuyo
reforzador habia sido devaluado, un resultado coherente con la propuesta de que los sujetos
codifican informacion sobre las consecuencias de la conducta. Lo destacable del estudio fue

que las ratas lesionadas en la CPF realizaron ambas respuestas por igual, lo que indica que esta
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estructura interviene en la deteccion y codificacion de la contingencia instrumental, esto es, en

la capacidad del animal para anticipar las consecuencias de su conducta.
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Figura 5. Numero de respuestas instrumentales realizadas por las ratas
lesionadas en la corteza gustatoria (CG) y por las ratas de control durante

la prueba de eleccion del estudio de Balleine y Dickinson (1998).

En cuanto al sistema cerebral responsable del aprendizaje de las propiedades hedonicas
o afectivas del reforzador (aprendizaje de incentivo), parece depender de la integridad de la
corteza gustatoria (CG), una estructura que participa en el desarrollo de aversiones
gustativas y de preferencias alimenticias. Por ejemplo, Balleine y Dickinson (2000) han
analizado el efecto que produce una lesion en la region insular de esta estructura sobre la
conducta instrumental. El procedimiento que emplearon es similar al descrito antes.
Ensefiaron primero a unas ratas privadas de comida a realizar dos respuestas, una reforzada
con comida y la otra con una solucién de almidon. Luego proporcionaron a las ratas uno de
los reforzadores (comida) mientras se encontraban saciadas para que aprendiesen su bajo
valor de incentivo en ese estado de motivacion. El efecto de esta experiencia se evaluo en

una prueba posterior donde los animales, saciados, podian elegir entre las dos respuestas.
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En las ratas de control sin lesion aparecid el efecto de aprendizaje de incentivo esperado,
realizaron en menor medida la respuesta cuyo reforzador habia sido devaluado antes de
realizar la prueba. En cambio, los sujetos lesionados realizaron ambas conductas con la
misma frecuencia (ver figura 5). La interpretacion de estos resultados es que la lesién en la
CG alterd la capacidad de las ratas para codificar el nuevo valor de incentivo del reforzador
sobre la base de su experiencia consumatoria en el estado de motivacion relevante. Esto es,
la corteza insular gustatoria parece consituir el sustrato neuronal del proceso de aprendizaje

de incentivo que media el control motivacional de la conducta instrumental.

ADICCION A LAS DROGAS E INCENTIVO

El consumo repetido de sustancias adictivas como la morfina, la cocaina o el alcohol
produce modificaciones en la organizacion cerebral que desencadenan la dependencia
fisiol6gica y conductual de la droga. Una parte importante del estudio experimental sobre
las conductas adictivas deriva del interés por determinar la contribucion de los mecanismos
asociativos del condicionamiento (reforzamiento y motivacion de incentivo principalmente)
en la adquisicion de la adiccion a las drogas. La explicacion méas convencional es que las
personas adictas consumen la droga para experimentar sus consecuencias positivas (placer)
y evitar los efectos desagradables de su retirada (el sindrome de abstinencia). Los modelos
animales de la adiccion a las drogas intentan reflejar en sus explicaciones las propiedades
mas notorias de las conductas adictivas, como el deseo irrefrenable de tomar droga, la
pérdida del autocontrol o la recaida tras un periodo de abstinencia y desintoxicacion (ver
Cardinal y Everitt, 2004; Shalev, Grimm y Shaham, 2002). Una cuestién central es conocer
las razones por las que la experiencia repetida con una droga adictiva deriva en patrones de
busqueda y consumo compulsivos. La investigacion recogida en los apartados anteriores
indica que los estimulos ambientales relacionados con la administracion de la droga y sus
consecuencias placenteras adquieren propiedades de incentivo positivo que generan estados
motivacionales y expectativas de recompensa que pueden contribuir a la adquisicion y
mantenimiento de la adiccion.
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Acciones y habitos

La caracteristica conductual que mejor define la dependencia de una droga adictiva en el
ser humano es la pérdida de la capacidad para controlar su uso debido al consumo repetido
de la droga. Como se expuso en un apartado anterior, algunos modelos del aprendizaje han
sugerido que las respuestas instrumentales puede automatizarse como consecuencia de la
practica y el reforzamiento prolongado. La distincion entre acciones y habitos propuesta
por Dickinson y Balleine (1993) alude precisamente al grado en que la conducta responde a
la anticipacion de sus consecuencias reforzantes o al aprendizaje estimulo-respuesta. Esta
distincion es analoga a la efectuada por Tifffany (1990) en su influyente analisis de las
conductas adictivas cuando se refiere a la transicion desde una fase inicial de consumo
ocasional y deliberado de la droga (procesos cognitivos) a su busqueda compulsiva y la
pérdida de control (procesos automaticos).

El paradigma de devaluacion del reforzador instrumental es pertinente para evaluar en
animales si la conducta reforzada con sustancias adictivas responde a un proceso de tipo
automatico o controlado. Como se recordara, con recompensas naturales (comida, bebida)
se ha visto repetidas veces que la devaluacion del reforzador con sustancias toxicas o
mediante procedimientos de saciacion especifica produce un deterioro en la ejecucién de la
respuesta instrumental, lo que evidencia su caracter controlado o la dependencia del valor
motivacional actual del reforzador. Varios estudios han llegado recientemente a esta misma
conclusion para el caso de conductas reforzadas con drogas adictivas. Por ejemplo,
Samson, Cunningham, Czachowski, Chappell, Legg y Shannon (2004) entrenaron a unas
ratas a presionar una palanca para obtener etanol como recompensa. Tras el entrenamiento
proporcionaron a parte de los animales la solucion de tanol seguido de una inyeccién de
LiCl para devaluar sus propiedades reforzantes, mientras que otros animales no recibieron
el tratamiento aversivo. El resultado que obtuvieron es comparable al que se produce con
los reforzadores primarios, esto es, una disminucion significativa de la tendencia de los
animales a realizar la respuesta de presion de palanca tras la devaluacion del valor
reforzante del etanol. Con una técnica de devaluacion diferente y empleando cocaina como
recompensa, Olmstead, Lafond, Everitt y Dickinson (2001) han obtenido un resultado
analogo. Estos autores ensefiaron a sus ratas a presionar una palanca (respuesta inicial) para

poder realizar una segunda accion (respuesta final) que tenia como consecuencia reforzante
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una infusién intravenosa de cocaina. Esta secuencia de dos respuestas es equivalente a la
distincion entre la conducta de busqueda de la droga y el acceso final a la misma. Después
del aprendizaje, extinguieron la respuesta final haciendo que su ejecucion no produjese la
droga. Este tratamiento de devaluacion provoco en los animales una disminucién de la
conducta inicial de bisqueda de la droga cuando realizaron una prueba posterior con esa
respuesta sola. Este resultado puede interpretarse dicendo que la ejecucion de la respuesta
depende del conocimiento del animal la relacion existente entre la conducta de basqueda de
la droga y la posibilidad de obtenerla. Es decir, seria un proceso controlado en la medida en
que la ejecucién instrumental depende de la representacion cognitiva de las consecuencias
reforzantes de la conducta. Otros estudios, en cambio, han aportado pruebas en contra de
esta interpretacion. Es el caso de Miles, Everitt y Dickinson (2003) que observaron que la
devaluacion con litio producia una disminucién de una respuesta reforzada con sacarosa,
pero no afectaba a la ejecucion de una conducta reforzada con cocaina. Estos datos los
interpretaron como una prueba de que los animales desarrollan un fuerte habito E-R que
podria explicar la persistencia de la conducta encaminada a la obtencion de la droga.,

Con todo, los estudios mencionados no han evaluado qué influencia ejerce la magnitud
del entrenamiento sobre la ejecucion de una respuesta instrumental reforzada con drogas
adictivas. En nuestro laboratorio hemos realizado recientemente un estudio sin publicar ain
con esta finalidad. Concretamente, ensefiamos a unas ratas a realizar la respuesta de presion
de palanca reforzandola con una solucion de etanol. Unos animales tuvieron dos sesiones
de entrenamiento instrumental con el alcohol, mientras que otros recibieron un total de
ocho sesiones de entrenamiento. Luego se devaluo el alcohol con LiCl en la mitad de las
ratas de cada condicion de entrenamiento (limitado o prolongado) y se comprobo su efecto
sobre la ejecucion de la respuesta en extincion. El resultado fue una disminucion apreciable
de la respuesta en los animales que recibieron el tratamiento de devaluacion, pero lo méas
importante fue que este efecto no dependid del nivel de entrenamiento recibido. Estos
resultados los interpretamos en el sentido de que la conducta refleja la anticipacion del
valor reforzante del etanol y que el entrenamiento prolongado no convirtié esta accion en
un habito rigido. Parece por tanto que el reforzamiento sistematico no es un principio que

explique el caracter compulsivo de las conductas de busqueda y consumo de drogas. Los

25



Revista Electrénica de Motivacién y Emocién http://reme.uji.es

mecanismos de la motivacion de incentivo pueden, como seguidamente se ver, responder a

este interrogante.

Sensibilizacion del incentivo

La explicacién mas conocida de la adiccion a las drogas es la hipétesis hedonica. En sus
diferentes versiones (placer-dolor, reforzamiento positivo-negativo, procesos oponentes),
esta teoria propone que la experiencia inicial con una droga conlleva efectos placenteros
(reforzamiento positivo) pero su uso continuado provoca tolerancia y dependencia fisica de
la droga, y su retirada los sintomas desagradables de la abstinencia. La evitacion de los
sintomas de abstinencia actuaria como fuente de reforzamiento negativo de las conductas
de busqueda y consumo de la droga (ver Baker, Piper y Fiore, 2004). La version de los
procesos oponentes de la hipotesis heddnica analiza todos los aspectos relacionados con la
adiccion en términos de procesos afectivos opuestos. Segun esta teoria, la administracion de
una droga adictiva provoca en el organismo una respuesta afectiva primaria intensa y de
signo positivo, pero su retirada produce una reaccion secundaria débil de signo negativo. El
uso repetido de la droga modifica este patron afectivo, reduciendo la intensidad del
componente positivo e intensificando la reaccion opuesta que se traduce en la tolerancia a
la droga y la intensificacion de los sintomas de abstinencia (Solomon, 1977). Sin embargo,
como reflejan los estudios mas recientes, el estado desagradable derivado de la retirada de
la droga no parece tan determinante en la motivacion de la conducta adictiva como las
propiedades reforzadoras o de incentivo positivo de la droga. De hecho, algunas drogas de
abuso no producen sindrome de retirada, como las anfetaminas o la cocaina. Por ejemplo,
en animales privados de cocaina durante un periodo de abstinencia se observa un fuerte
incremento de la conducta de busqueda de la droga bajo extincién cuando reciben una
pequefa dosis (priming) inmediatamente antes de la prueba; sin embargo, la administracion
de farmacos como naltrexona que bloquean los receptores opiaceos y presumiblemente
precipitan el sindrome de retirada no parece reactivar la conducta instrumental de bisqueda
de la droga. La teoria heddnica tampoco logra explicar por qué algunas personas recaen en
la droga tras un periodo de abstinencia prolongado habiendo desaparecido ya los sintomas

aversivos de su retirada.
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Desde una orientacion psicobiologica, la hipdtesis dopaminérgica ha ganado peso entre
las explicaciones de la adiccion a las drogas. El eje nuclear de este planteamiento es que las
sustancias adictivas modifican los sistemas cerebrales —sistema dopaminérigo mesolimbico-
que median las propiedades reforzantes de las recompensas naturales (Berridge y Robinson,
1998). La solidez de esta hipotesis procede de varias fuentes de investigacion, conductual,
farmacoldgica y neurobiolégica. Por ejemplo, se sabe que la administracion intracraneal de
anfetamina o de cocaina incrementa los niveles de dopamina en el NAc que, como ya se
dijo, es clave en la motivacion de incentivo. De acuerdo con la hipotesis dopaminérgica, se
ha visto que unas ratas entrenadas a presionar una palanca para autoadministrarse estas
sustancias responden insistentemente incluso cuando se bloquea con fa&rmacos antagonistas
los receptores de dopamina. También se ha comprobado en ratas que la vuelta al contexto
asociado con la administracién repetida de la droga produce la recuperacion de la respuesta
instrumental tras su extincion. Sin embargo, este efecto de recuperacion de la respuesta se
atenla al bloguear los receptores dopaminérgicos. Probablemente, la recaida en la droga
por la exposicion a las sefiales asociadas con su consumo se debe al incremento de la
actividad en los circuitos cerebrales dopaminérgicos.

Una de las principales nociones incorporadas en las versiones méas recientes de la
hipotesis dopaminérgica es el concepto de motivacion de incentivo. Se ha sugerido que la
busqueda y consumo compulsivo de sustancias adictivas se debe a la sensibilizacién de los
sistemas cerebrales (actividad neuronal incrementada) en los que se basa la motivacion de
incentivo (ver Berridge, 2001, 2003; Robinson y Berridge, 2001, 2003). La idea central
defendida es que la sensibilizacion de los circuitos cerebrales de la dopamina por la
administracion de drogas adictivas contribuye a incrementar el valor de incentivo positivo
de las drogas y de los estimulos ambientales relacionados con su uso. Este proceso de
sensibilizacion de incentivo dotaria a las claves ambientales relacionadas con la droga con
la capacidad de desencadenar su busqueda compulsiva y la recaida tras un periodo de
abstinencia prolongado.

Un aspecto muy Illamativo de esta teoria es que distingue entre el impacto hedénico de
la droga, relacionado con la experiencia subjectiva de placer, y la motivacion para buscarla
o0 deseo de la droga. La teoria supone que la sensibilizacion de las neuronas dopaminérgicas

es reponsable del deseo obsesivo de la droga, pero no del placer que produce su consumo.
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De hecho, la teoria puede explicar algunos aspectos paraddjicos de la adiccion, como el
hecho de que persista la busqueda compulsiva de la droga a pesar de que no aumente el
placer producido por ella. También puede explicar la recaida en la droga sin recurrir a los
efectos reforzantes derivados de la reduccion de las consecuencias desagradables de la
abstinencia. Wyvell y Berridge (2000, 2001) han aportado pruebas convincentes de que
deseo y placer son dos procesos psicolégicos diferentes mediados por la actividad de
distintos sistemas cerebrales. En el primero de estos estudios, emplearon un paradigma de
transferencia clasico-instrumental para estudiar los efectos de la administracién directa de
anfetamina, un agonista de la dopamina, en el NAc. Comprobaron que la activacion de la
neurotransmision dopaminérgica por la anfetamina incrementd las propiedades de incentivo
de los estimulos asociados con el reforzador instrumental. Para ello, ensefiaron primero a
una ratas a presionar una palanca para obtener sacarosa como recompensa y, por separado,
a asociar una luz (EC) con ese mismo reforzador. El dia de la prueba, inyectaron a las ratas
con anfetamina directamente en el NAc y vieron su influencia en la capacidad de la luz para
facilitar la conducta instrumental. En esta prueba de transferencia la luz se presentaba a
intervalos regulares. Observaron que la anfetamina provocaba un aumento importante de la
respuesta instrumental cuando estaba presente la luz pero no en su ausencia (ver figura 6,
parte superior). Esto significa que la estimulacién de la neurotransmision de dopamina en el
NAc aumenta la eficacia incentivadora de los estimulos condicionados clasicamente sobre
la conducta instrumental. También de interés, el experimento demostrd que la inyeccion de
anfetamina en el NAc no provoca en las ratas un aumento de las reacciones orofaciales de
ingesta -indicativas del valor hedonico positivo de la sacarosa- cuando se les administraba
esta solucién directamente en la cavidad bucal. De hecho, la destruccion neurotoxica del
sistema dopaminérgico mesolimbico no impide que las ratas manifiesten reacciones faciales
de rechazo cuando se les provoca una aversion gustativa, 1o que demuestra que aprenden el
valor de incentivo negativo del sabor condicionado. De acuerdo con lo expuesto antes,
estos resultados permiten concluir que las alteraciones duraderas de la actividad neuronal
del sistema dopaminérgico producidas por el consumo repetido de una sustancia adictiva
aumentan la saliencia de las sefiales ambientales de incentivo y su influencia motivadora en

las conductas de busqueda compulsiva y consumo de la droga. En cambio, este mecanismo
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de sensibilizacion neuronal no determinan el impacto hedonico de la droga o el placer que

produce su consumo en el organismo.

Figura 6 (siguiente pagina). Sensibilizacion del incentivo y facilitacion de la

conducta instrumental por un EC asociado con la
recompensa. Arriba: Efecto de la administracion intracraneal
de anfetamina en el nucleo accumbens (NAc), adaptado de
Wyvell y Berridge (2000). Abajo: Efecto de la administracion
intraperitoneal de anfetamina, adaptado de Wyvell y Berridge
(2001).
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Muy relevante también para el analisis de las conductas adictivas, y en especial de la
recaida en la droga, es el hallazgo de Wyvell y Berridge (2001) de que la administracion
repetida de anfetamina a las ratas por via intraperitoneal aumenta la saliencia de las sefales
de incentivo y su influencia facilitadora sobre la conducta de blsqueda de la droga incluso
cuando los animales no estan bajo sus efectos. En este experimento unas ratas aprendieron,
en sesiones separadas, a presionar una palanca para obtener una solucion de sacarosa y a
asociar un tono (EC+) con ese mismo reforzador; otro estimulo auditivo diferente (EC-) se
presentaba intercalado con el primero pero sin sacarosa. Tras esta fase de entrenamiento,
inyectaron a la mitad de los sujetos con anfetamina durante seis dias consecutivos y luego
permanecieron diez dias mas en sus jaulas sin la droga. El resto de animales, de control,
recibio inyecciones vehiculo de salino. Finalmente, realizaron una prueba de transferencia
clasico-instrumental donde se presentaban los dos ECs intercalados a intervalos regulares
mientras las ratas realizaban la conducta instrumental en extincion. Inmediatamente antes
de la prueba, la mitad de las ratas de cada condicion (sensibilizados y controles) recibia una
microinyeccion de anfetamina en el NAc, mientras que el resto de animales era inyectado
con salino. El resultado (ver figura 6, parte inferior) fue que todas las ratas (sensibilizadas y
controles) presionaron més la palanca en presencia del tono asociado con la recompensa,
EC+, que ante el otro estimulo, lo que replica el efecto basico de facilitacion de la respuesta
por el incentivo condicionado descrito en el experimento anterior. Lo mas relevante fue que
en las ratas sensibilizadas ese efecto facilitador sobre la conducta instrumental fue muy
superior al observado en los sujetos de control. En definitiva, se puede concluir de estos
estudios que el tratamiento con anfetamina (sensibilizacion del sistema dopaminérgico)
incrementa el poder de incentivo de los estimulos (ECs) asociados con la recompensa. En
los términos expuestos por la teoria de la sensibilizacion del incentivo, este proceso podria
dotar a las claves ambientales con la capacidad de provocar la busqueda compulsiva de la
droga o el deseo irrefrenable de obtenerla con independencia del placer derivado de su

consumo.

RESUMEN

La revision efectuada de la investigacion experimental con animales sobre los procesos

de condicionamiento nos lleva a reconocer que aprendizaje, emocion y motivacion son tres
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aspectos fumdamentales y estrechamente relacionados del funcionamiento psicolégico de
los animales, resultando de alto valor heuristico para la comprension de la conducta
humana. En el primer apartado se mostro la complejidad y riqueza de las representaciones
cognitivas formadas por los animales durante el condicionamiento y cOmo retienen en esas
representaciones asociativas informacion sobre los propiedades sensoriales y afectivas de
los estimulos relevantes del entorno. EI empleo de técnicas conductuales como el registro
de las expresiones faciales de los animales y técnicas neurobiolégicas de lesion cerebral
han contribuido decididamente a que conozcamos la dimension afectiva y emocional de la
conducta animal. En la segunda parte del capitulo se abord6 la cuestion de la relacion entre
aprendizaje y motivacion, particularmente la motivacion basada en la expectativa o
anticipacion de las propiedades afectivas o hedonicas de los reforzadores y su influencia
reguladora sobre la conducta. La teoria moderna del incentivo considera que la ejecucion de
la conducta instrumental requiere la interaccidn entre estados motivacionales y expectativas
cognitivas. Concretamente, el control motivacional de la conducta esta participado por el
conocimiento cognitivo de las consecuencias de la conducta y el conocimiento acerca de su
valor hedonico o afectivo. Por Gltimo se puso de relieve que el concepto de incentivo ocupa
un puesto central en las teorias explicativas actuales de la adiccion a las drogas. La
motivacion de incentivo se identifica con la actividad del sistema cerebral dopaminérgico
relacionado con los procesos de recompensa. La sensibilizacion del sistema de incentivo
por la estimulacién continuada con drogas adictivas aumenta el poder de incentivo de las
sefiales asociadas con su administracion provocando el deseo compulsivo de la droga con

independencia del placer que produzca su consumo.
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