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ADAPTATIVO

VARIABILIDAD CONDUCTUAL
Y COMPORTAMIENTO
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Introduccion

Cualquier animal necesita poder reaccionar adecua-
damente a los cambios ambientales que se produ-
cen en su entorno. Por este motivo es necesario
que pueda establecer relaciones predictivas entre
los hechos que ocurren a su alrededor. La capaci-
dad de establecer estas relaciones entre sucesos
ambientales y modificar el propio comportamiento
en consecuencia recibe el nombre de adaptacion. La
conducta adaptativa puede ser clasificada basica-
mente en dos tipos. Por una parte, el animal puede
estar equipado genéticamente con la capacidad de
identificar situaciones y dar una respuesta apropia-
da, o bien puede disponer de los mecanismos nece-
sarios para generar nuevas respuestas eficaces en
situaciones desconocidas.

La conducta adaptativa de! primer tipo es produc-
to de la seleccion natural, al suprimir a los individuos
que identifican situaciones de forma incorrecta o
responden de modo inadecuado a los requerimien-
tos de la situacion ambiental. La conducta adaptati-
va del segundo tipo se produce al transferirse infor-
macioén del ambiente al individuo por un proceso de
seleccion.
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El primer mecanismo puede ser suficiente para un
biotopo limitado y relativamente invariable. Pero la
posibilidad de modificar el repertorio conductual de
forma adaptativa es imprescindible en un ambiente
cambiante y complejo. En otras palabras, para que
se produzca una adaptacion a un ambiente cam-
biante es necesaria una evolucion paralela del com-
portamiento. Esta evolucion se produce por la selec-
cion de variantes conductuales por el ambiente y el
conjunto del proceso recibe, en sus formas mas
complejas, el nombre de aprendizaje. Este paralelis-
mo entre la adaptacion conductual (ontogenética) y
la seleccion natural ha sido remarcado por diversos
autores (Pringle, 1951; Campbell, 1960; Russell,
1962; Staddon, 1976; Gass, 1979, etc.). Existe
acuerdo en considerar tres condiciones como nece-
sarias para la evolucion de un sistema {ya sea una
especie o el repertorio conductual de un organismoy):

A) Un mecanismo que genera variacion.

B) Un proceso de seleccion.

C) Un mecanismo que conserve y permita repro-
ducir las variantes seleccionadas.

Seleccion y variacion —ademas de un mecanis-
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mo de memoria genética o nerviosa— son pues los
dos procesos que permiten la adaptacion.

En ambos casos hay un trasvase de informacion
medio organismo. En la evolucion filogenética esta
informacion sobre qué variantes fenotipicas son
mas adecuadas se codifica en la dotacion genética
de los descendientes de los supervivientes, por lo
que determinados fenotipos son mantenidos a lo lar-
go de la filogénesis por el interés que presentan
para la perpetuacion de la especie en cuestién. En la
evolucion del comportamiento individual la informa-
cion util se codifica en la memoria nerviosa. Posible-
mente, un modelo adecuado para describir formal-
mente esta codificacion sea considerar la formacion
de un sistema de reglas «si < situacion + comporta-
miento> entonces < consecuencias > ».

En el caso de la evolucion ontogenética del com-
portamiento de un individuo, la funcidn hipotética de
la variabilidad de su repertorio conductual consiste
en permitir al individuo producir comportamientos
originales en respuesta a problemas inéditos (Bovet,
1979). Un individuo de una especie determinada
presenta un repertorio relativamente estable (eto-
grama) de patrones comportamentales, lo que reci-
be también el nombre (cf. Maynard-Smith, 1982) de
estrategia evolutivamente estable (EES). Este con-
junto de EES representa el «fenotipo conductual»
tipo del organismo.

La adaptacion de esta especie a su ambiente esta
en principio asegurada por estos patrones de com-
portamiento seleccionados filogenéticamente (com-
portamiento instintivo, ver Tinbergen 1951). Sin em-
bargo, una buena parte de las especies animales
son capaces de realizar ajustes a su repertorio con-
ductual a lo largo de su vida, introduciendo nuevos
patrones de conducta en su repertorio.

Adaptacion individual
a los cambios ambientales

Consideramos al organismo como un sistema que
interactua con el medio. Esta interaccidn se realiza
mediante un canal de entrada (percepcion de las ca-
racteristicas de la situacion ambiental) y otro de sali-
da (comportamiento del organismo). EI comporta-
miento del organismo puede tener como conse-
cuencia la modificacion de caracteristicas del medio.

Estas modificaciones ambientales-proporeionan una-

retroalimentacion de la eficacia del comportamiento
en obtener cambios ambientales adecuados para su
supervivencia. De este modo las caracteristicas del
ambiente modulan, por un proceso de seleccion, el
comportamiento del organismo en funcién de sus
consecuencias. El valor de dichas consecuencias es
estimado por el organismo a partir de los sistemas
de control motivacional.

Podemos describir, como hemos indicado, estas
modificaciones del comportamiento como un proce-
so adaptativo. Este proceso consiste en «descu-
brirs, por parte del organismo, cual es la relacion
—que proporciona una determinada situacion am-
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biental— entre el comportamiento y sus consecuen-
cias, guardar este conocimiento y poderlo emplear
en situaciones similares. Al conjunto de procesos
implicados en este descubrimiento y su aplicacion le
lamamos aprendizaje. En otras palabras, la adapta-
cién supone un conocimiento de las caracteristicas
del medio y la posibilidad de aplicar este conoci-
miento. Por este motivo, si la conducta de los orga-
nismos sirve para facilitar su supervivencia, esta
conducta debe modificarse en relacion, no sélo de
su estado interno, sino también en relacién a los
cambios ambientales.

Variabilidad y seleccion

Tradicionalmente (Collier y Rovee-Collier, 1983), los
procesos de seleccion por parte del ambiente y la fi-
jacion y estabilidad de los comportamientos selec-
cionados han sido el objetivo prioritario de las teo-
rias del aprendizaje. Se intentaba saber como y por
qué se fijaban determinadas pautas de comporta-
miento y no otras. Por este motivo en la mayor parte
de investigaciones —Illevadas a cabo en el laborato-
rio— se ha utilizado como variable dependiente uni-
camente una categoria conductual (respuesta). El in-
terés de estos trabajos se centraba en el proceso de
seleccion, y por tanto en la investigacion de las rela-
ciones de produccion de esta conducta con modifi-
caciones ambientales simultaneas, y en su estabili-
dad temporal, dejando de lado la variabilidad inicial
del comportamiento.

El estudio de la variabilidad conductual supone la
identificacion previa de un repertorio de conductas
tipicas de la especie (etograma). Este repertorio
puede ser segmentado —como indica Barlow,
1977— en el tiempo, en actos con una morfologia
caracteristica que pueden ser reconocidos. De este
modo podemos considerar una variabilidad global
del repertorio, definida en términos de duracién y
frecuencia de sus elementos, o bien una variabilidad
intracategoria para el analisis de la «fijacion» de las
conductas del etograma. Para el analisis global del
comportamiento adaptativo pensamos que es sufi-
ciente el analisis de la variabilidad del repertorio.
Proponemos dos métodos (véase figura 4): El de la
«pendiente» y el calculo de la estereotipia (Stein-
berg, 1977). Estos métodos proporcionan un indice

Ja variabilidad del io durante el pe-
riodo de tiempo registrado, a partir de medidas de
frecuencia y/o duracion.

El proceso de seleccion de una variante compor-
tamental por el ambiente se realiza por la formacion
de una relacion entre un elemento comportamental
arbitrario del repertorio del organismo y sus conse-
cuencias. Siendo, como hemos visto, estas conse-
cuencias basicamente el logro de cambios ambien-
tales que permitan comportamientos necesarios a la
supervivencia (conducta consumatoria segun Tin-
bergen, 1951} del individuo (comer, beber, escapar
a un predador) o de la especie (conducta sexual).

Una vez establecida esta relacion comportamien-



to-consecuencias, en una determinada situacion, la
variabilidad del repertorio disminuye produciéndose
secuencias de comportamiento repetidas y estereo-
tipadas. En el cuadro 1 se resumen las caracteristi-
cas de estos dos tipos de comportamiento.

De acuerdo con estas observaciones podemos
distinguir dos estados comportamentales (Fentress,
1976; Staddon, 1984; véase figura 1). En primer lu-
gar un estado que podemos llamar de exploracidn,
con un repertorio conductual altamente variable,
con secuencias comportamentales de organizacion
difusa y muy sensibles a los cambios ambientales.
Incluimos en este estado conductual toda la activi-
dad del organismo en la que el animal asimila infor-
macion proviniente del ambiente. El nivel de variabili-
dad conductual (del repertorio) puede depender
(Berlyne, 1966) de factores extrinsecos (situacion
estimular nueva) o intrinsecos (estados motivaciona-
les), asi como de un componente aprendido que
consistiria en la representacion de las consecuen-
cias obtenidas con anterioridad en situaciones simi-
lares. En principio, el grado de variabilidad parece
ser directamente proporcional por una parte al gra-
do de desconocimiento del medio (Gass, 1979, véa-
se confirmacién empirica en la figura 4 B —es decir,
al grado de disparidad entre la informacion sensorial
y las expectativas (reglas) sobre el ambiente alma-
cenadas en memoria—, y por otra al nivel motiva-
cional (véase figura 4 A).

CUADRO 1
Patrones de Comportamiento tipo A (exploracion) y
tipo B (ejecucion), véase figura 1.
Modificado de las tablas | y Il de Fentress (1976)

TIPO A: Exploracion (patrones de comportamiento
de organizacién difusa)

e Conductas pobremente organizadas y faciimente inte-
rrumpibles.

e Comportamiento altamente sensible a los cambios esti-
mulares.

e Limites difusos entre categorias de conducta.

+ Repertorio con un alto nivel de variabilidad.

TIPO B: Ejecucion (patrones de comportamiento
consolidados y estereotipados)

¢ Informacion estimular poco relevante en el control del

comportamiento.

Patrones de conducta altamente organizados (al aumen-
tar la organizacion, la estructura dinamica del comporta-
miento se limita).

Estructura secuencial poco variable.

Comportamiento poco sensible a cambios estimulares
(relativamente independiente de la guia sensorial).
Variabilidad del repertorio baja (cambios de patrén com-
portamental poco frecuentes).
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Figura 1. Estados comportamentales posibles. Las flechas indican las transiciones entre estados y el nombre habitual del

proceso. A) El estado de exploracion se caracteriza por presentar un repertorio conductual atamente variable, con secuen-

cias comportamentales de organizacion difusa y muy sensibles a los cambios ambientales. B) En el estado de ejecucion los

patrones comportamentales estan altamente organizados, son relativamente independientes de variaciones estimulares y

tienen una estructura secuencial fuerte. Figura tomada de Vea, J., y Quera, V. (en revision). «A finite state model of fixed ratio
responding».
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ESTADO DE EXPLORACION

Activacion SISTEMA MOTIVACIONAL
Expectativa general
(exploracion)

1

[ Entrada perceptiva (1) [
J
Sit. Conocida?
Variaciones Si Comportamiento
del comportamiento aleatorio

asociado a Ent. per. (1) (act. base)

I Entrada perceptiva (2) ‘rl—=

Consec. deseables?

Analisis ¢Es Ent. per. (2) = \

Si
¢ASOCIA \ __No
Ent. per. (1) + Comp. = Ent. per. (2)? /
Si
[ Guarda Ent. per. (1) + Comp. = Ent. per. (2) en memoria l
[ Pasa al estado de ejecucion

Figura 2. Diagrama de bloques correspondiente al estado de exploracion. La funcion de este estado es la creacion de

nuevas reglas (expectativas) del tipo «Si < Situacion + Comportamiento> entonces < Consecuencias > », utilizadas en el

estado de ejecucion. Se hipotetiza que las nuevas reglas pueden surgir de variaciones del comportamiento ya asociado a una

situacion (exploracion inspectiva, véase Russell, 1983), o de variaciones aleatorias dentro del repertorio (exploracion inquisiti-

va). El proceso de formacién de la asociacion se describe en Vea y Quera (en revision). Se supone que la exploracion se

mantiene por la disparidad entre la entrada perceptiva y las expectativas (reglas guardadas en memoria) que se poseen sobre
la situacion.

En la figura 2 se representa un diagrama de blo-
ques hipotético de los procesos que intervienen en
el estado de exploracion. La expectativa general es
activada por una variacion del nivel motivacional o
por una incongruencia entre la situacién (entrada
perceptiva) y las representaciones en forma de re-
glas. La «familiaridad» con la situacion produce un
tipo de comportamiento mas o menos variable cu-
yas consecuencias son evaluadas y asociadas en su
caso al comportamiento relacionado (formacion de
la regla «Si < situacion + comportamiento> enton-
ces <consecuencias > »). Finalmente la nueva regla
se almacena en memoria y se pasa al estado de eje-
cucion. En este proceso de formacion de reglas se
produce la seleccién ambiental de las variantes con-
ductuales con consecuencias adecuadas. Un mode-
lo plausible de creacion de reglas (asociacion) puede
encontrarse en Vea (1987), y Vea y Quera (en revi-
sion).
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En el segundo estado —estado de ejecucion—
los patrones comportamentales estan altamente or-
ganizados, son relativamente independientes de va-
riaciones estimulares y tienen una estructura se-
cuencial fuerte. El repertorio conductual es poco va-
riable y estereotipado. Se trata de programas de ac-
cion desarrollados para obtener determinadas con-
secuencias previamente conocidas (Fig. 3). Los fac-
tores ambientales influyen como estimulacion discri-
minativa (eleccion del programa de accion adecua-
do) y los factores motivacionales en la «decision» de
activarlo o detenerlo. En la figura 3 se presenta el
diagrama de bloques correspondientes a los proce-
sos del estado de ejecucion. Una vez activada la ex-
pectativa (regla) por la coincidencia de situacion co-
nocida + nivel motivacional alto, se realiza el com-
portamiento en cuestion hasta que la situacion cam-
bia o bien hasta que el nivel motivacional disminuye.
En otras palabras, el comportamiento deja de ser



ESTADO DE EJECUCION

Expectativa
(Sist. + Comp. = Consec.)

i Activacion }-—

SISTEMA MOTIVACIONAL
(necesidad de Consec.)

| Entrada perceptiva (1) H
Analisis (Es Sit. =
Ent. per. (1)?
Si

r Comportamiento }-——

I Entrada perceptiva (2) 1

Analisis ¢Es Ent. per. (2)

No

No

Busqueda en
memoria

Cambia

¢Hay nuevas exp. 2
expectativa

para Ent. per. {1)?

~CEn

No

Pasa al estado

= Consec.? /

Si

de exploracion

Figura 3. Diagrama de bloques correspondiente al estado de ejecucion. Los bloques de decision implican las alternativas,

comportamiento o busqueda en memoria, continuacién o no continuacion de la busqueda, y repetiqién 0 no repeticion del

comportamiento en funcion de sus consecuencias. EI concepto de expectativa equivale a la posesion de una regla del tipo

«Si < Situacion + Comportamiento> entonces < Consecuencias > », que puede estar o no activada debido a factores moti-
vacionales.

eficaz, con lo que se busca en memoria una nueva
expectativa, o si ésta no existe se pasa el estado de
exploracion.

La distincion clave entre los dos estados es consi-
derar si el ambiente aporta o no informacion al orga-
nismo seleccionando el comportamiento eficaz.
Este proceso .de seleccion y fijacion de un patrén
comportamental eficaz, que hemos llamado aprendi-
zaje, implicara el paso de un estado de exploracién
a un estado de ejecucion. El paso inverso se produ-
cira por un cambio ambiental que disminuye o anuta
la eficacia del programa de accion que se esta eje-
cutando. Légicamente el establecer limites entre es-
tos estados supone que el comportamiento puede
ser segmentado en patrones con una morfologia ca-
racteristica que, como ya hemos indicado (véase
Barlow, 1967, 1978), pueden ser reconocidos.

Medicion de la variabilidad
de un repertorio

En nuestro caso hemos realizado un inventario del
repertorio conductual (Etograma, véase cuadro 2)
de la rata blanca (ratus norvegicus) en un ambiente
artificial (una caja de experimentacion de Skinner,
véase Ved, 1985 a), realizando registros de la fre-
cuencia y duracion de las conductas en las distintas
fases de los experimentos. Se han llevado a cabo
medidas de variabilidad (estereotipia) del repertorio
conductual basadas en la teoria de Ia informacion
(Steinberg, 1977) y en la de la homogeneidad dura-

cion-frecuencia del repertorio (pendiente de la repre-
sentacion log.; véase Halfon, 1979, y Vea, 1985 b).
En el primer experimento se ha registrado el com-
portamiento en cuatro sesiones de 60 minutos de
duracién con condiciones de privacién de agua de
12, 24, 48 y 72 horas. El sujeto observado conocia
por exposiciones anteriores el recinto experimental,
por lo que no se da el efecto de situacidon nueva.
Los resultados (figura 4 A) indican un aumento cre-
ciente de la variabilidad en las tres primeras condi-
ciones, y una disminucion (probablemente por efec-
tos fisiologicos de la privacion) en la ultima. En el se-
gundo experimento (figura 4 B) se ha registrado el
comportamienton de una rata durante el aprendizaje
de una relacién clasica palanca-refuerzo. La primera
fase del registro se realizé sin privacion, en la se-
gunda con una privacion equivalente a 50 horas sin
bebida y en la tercera se ha realizado ya el aprendi-
zaje. Los resultados indican que se produce un in-
cremento de variabilidad en el paso de «sin trata-
miento» a «privacion», disminuyendo éste drastica-
mente al realizarse la asociacién comportamiento-
consecuencias y crearse un programa adaptado de
accion (paso al estado de ejecucion).

Podemos concluir que el efecto de la privacion
produce, hasta ciertos limites, un aumento de la va-
riabilidad intraindividual del repertorio. Cuando se ha
adquirido un programa de accion (representacion
«Si < Situacion + Comportamiento> entonces
< consecuencias > ») la variabilidad se reduce, emi-
tiéndose mayoritariamente respuestas de la clase
implicada en el programa de accion. Si las conse-
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VARIABILIDAD DEL REPERTORIO CONDUCTUAL (Etograma)
OBTENIDA EN DISTINTOS NIVELES MOTIVACIONALES
INDUCIDOS POR PRIVACION DE AGUA

| =] Pendiente S | Estereotipia E l

VALOR DEL iNDICE

[in(F) = in(a) + S « in(D) ]

F = frecuencia conducta

D = duracién conducta

S = pendiente de la recta
de regresion logaritmica

[n=-SUM Pi - log2 (pi)

|

[E=1-h/log2(n) |

)

n = num. conductas
del repertorio

pi = probabilidad de
ocurrencia estimada
de la conducta ;

E = estereotipia del
repertorio (Etogramay)

7

DNCIVINOINOAND

DO

&MHHMHN
|

24h. 48h.
NIVEL DE PRIVACION

72 h.

12h.

VARIABILIDAD DEL REPERTORIO CONDUCTUAL (Etograma)

OBTENIDA EN DISTINTAS CONDICIONES EXPERIMENTALES

| [=] Pendiente S | Estereotipia E |

0.60

0.40

VALOR DEL iNDICE

0.20

[in(F) = in(a) + S - in(D) |

F = frecuencia conducta

D = duracion conducta

S = pendiente de la recta
de regresion logaritmica

[n=-SUM Pi - log2 (pi)

[E=1-h/log2(n) |

n = num. conductas
del repertorio

pi = probabilidad de
ocurrencia estimada
de la conducta |

E = estereotipia del

N\

T 7 207223)

0.00
s

B

. . repertorio (Etograma;
in tratamiento privacion aprendizaje pe (Etog )

CONDICION EXPERIMENTAL

Figura 4. Variabilidad del repertorio conductual descrito en el cuadro 2, obtenido en los distintos tratamientos en dos
experimentos: A) Distintos niveles de motivacién inducidos por privacion de agua. B) Fases del proceso de aprendizaje,
presion de palanca-obtencion de agua, con o sin privacion, en una caja experimental. La variabilidad se ha calculado con los
dos métodos expuestos en la figura. En el método de la pendiente (S) se utiliza como indice de variabilidad del repertorio la
pendiente de la recta de regresion ajustada a la transformacion logaritmica de las frecuencias y duraciones observadas
durante un intervalo de tiempo. Una pendiente pronunciada indica un repertorio de conductas frecuentes y cortas (alta
variabilidad), una pendiente baja supone que las conductas son largas y poco frecuentes (baja variabilidad). El indice de
estereotipia (E) —grado de equiprobabilidad de ocurrencia de las conductas— es otro indicador relevante (Steinberg, 1977)
de la variabilidad del repertorio conductual. Se obtiene a partir del grado de incertidumbre (h), calculado con la formula de
Shannon-Weaver. Una estereotipia préxima a 0 indica conductas equiprobables (alta variabilidad) y una estereotipia proxima
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a 1 conductas con distinta probabilidad (baja variabilidad).




CUADRO 2

Etograma de ratus norvegicus en una cdmara
experimental

CONDUCTAS

1. ACICALAMIENTO. Conductas de autoaseo de la su-
perficie corporal, limpieza del pelaje y de la cara realiza-
das con la lengua y patas delanteras.

2. CAMINA. Deambulaciéon por el recinto experimental
usando las cuatro patas.

3. APRIETA PALANCA. Presiona, con cualquier parte
del cuerpo, la palanca dispuesta en la camara experi-
mental.

4. OLFATEO. Olfatea (movimiento de bigotes, expulsion
de aire y giro de la cabeza) en cualquier direccion.

5. MORDISQUEO. Muerde repetidamente elementos del
recinto experimental (palanca, rejilla, paredes, etc.).

6. LAMETEO DEL BEBEDERO. Introduce la cabeza en el
bebedero de la camara experimental y lo lame repetida-
mente (en el bebedero no hay agua).

7. OTRAS CONDUCTAS. Cualquier otro tipo de conducta
no cadificado en el resto de categorias.

8. EN DOS PATAS, OLFATEO. Se levanta sobre las dos
patas traseras y olfatea hacia la parte superior de la
caja, apoyandose en la pared.

9. INMOVIL. Inmovilidad completa del cuerpo, sentada o
tendida en la rejilla, salvo movimientos de 0jos, bigotes,
cola o cabeza.

Nota: Esta categorizacion del comportamiento de la rata blanca
es el producto final de la recategorizacion de etogramas anteriores
mas complejos. EI numero de pautas iniciales (unas 118) se ha
reducido a nueve para facilitar el andlisis y la interpretacion. Los
criterios empleados para llevar a cabo la recategorizacion han sido
la similitud en la topografia de la conducta y su frecuencia.

cuencias se reducen o desaparecen por efecto de
un cambio ambiental, y por tanto el comportamiento
deja de ser eficaz, la variabilidad aumenta (cambio a
un estado de exploracion). En definitiva, los cambios
ambientales en la dimension conocido-desconocido,
interactuando con los estados motivacionales, con-
trolan el nivel de variabilidad del repertorio, y este ni-
vel parece estar ligado (Bovet, 1979; Vea y Quera,
en revision) estrechamente a la capacidad de adap-
taciéon de un organismo a un ambiente cambiante,
en otras palabras, a su capacidad de generar solu-
ciones comportamentales nuevas ante los cambios
ambientales.
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