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SINTESIS
My brain ?
1t 's my second favourite organ

Woody Allen, 1973

El sistema visual no puede procesar eventos que ocurren cercanos en el tiempo. Cuando se reconoce
un objeto, debe transcurrir al menos medio segundo para que se pueda identificar a otro. Esta incapacidad del
sistema ha recibido el nombre de “parpadeo atencional” (PA). Sin embargo, existe un debate en tomo a si esta
limitacién se origina durante el procesamiento sensorial de los estimulos o si por el contrario refleja procesos
post- perceptuales como los debidos a conflictos en memoria.

En este trabajo de tesis se estudio el PA en un modelo desarrollado en nuestro centro para explorar la
atencion a objetos visuales. En este modelo debian identificarse cambios en la direccion del movimiento de
superficies transparentes. El objetivo fundamental del estudio fue determinar si este PA genera un costo en el
procesamiento neuronal de los todos atributos de la superficie no atendida (sean o no atributos de
movimiento), y en particular si la limitacion presente para juzgar los cambios de direccion se debe a una
supresion de la actividad de areas visuales sensoriales de bajo nivel que codifican estos rasgos (en particular
del area visual de movimiento MT).

Los resultados obtenidos demuestran que el PA para cambios de direccion de movimiento provoca
una supresion de distintas formas de informacidn sensorial contenida en la superficie que no es atendida y que
parte de dicha supresion ocurre en el area MT. Ademas se demuestra que a mayor supresion mas errores
cometen los sujetos. Por tanto la interrupcion del procesamiento de informacion en etapas tempranas de la
vision es una limitacién fundamental cuando se intenta desplazar la atencion de un objeto a otro en escenas

reales.
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1.
Introduccion

Fiat lux!
Génesis, 1.3

Y cuando la luz 'se hace' todo comienza. Una multitud de objetos son iluminados
simultineamente en las escenas. Un conglomerado de texturas, colores y sombras definiendo formas y
patrones con diferentes dimensiones y significados yacen frente a nuestros ojos compitiendo por ser
percibidos. ;Qué miramos primero? ;Cual de todas las cosas que miramos vemos? ;Cual de la multitud
de imagenes presentes serd el objeto de procesamiento de nuestro cerebro?

De eso trata esta tesis: de como seleccionamos la informacion disponible en el mundo y de
cOmo este proceso se implementa en nuestro cerebro. A partir de ahora estaremos hablando de la A

tencion Visual.

|
Introduccion

Brain, n
An apparatus with which we think that we think.
cynic s word book, 1906

Las escenas visuales son tan ricas e n informacién que al Sistema Visual le resulta imposible
procesar todos sus componentes con igual efectividad. Sin embargo, no toda la informacién disponible
en un momento determinado es relevante para el observador. Es imprescindible extraer, de entre toda
esa informacion, aquellos datos que sean importantes para lograr un comportamiento funcional en el
medio. La informacion que se selecciona es el resultado de la interaccion entre las expectativas del que
observa una escena -su experiencia, necesidades o propositos inmediatos-, con las propiedades
inherentes a los objetos -con su prominencia o la organizacion de sus atributos- siendo posible que en
un determinado momento, un mecanismo u otro influya mas en la seleccion de la informacion. Estos
dos mecanismos han recibido respectivamente el nombre de mecanismo guiado por metas (endégeno o
de arriba-abajo) y de mecanismo guiado por los estimulos (exdgeno o de abajo- arriba)**'*. Este
proceso de seleccion de lo relevante para ulterior procesamiento recibe el nombre de atencion. Al ser la
atencion responsable de la seleccion para el procesamiento sensorial depende de procesos como la
experiencia perceptual, la memoria, y el mas subyugante de todos, la conciencia. Lamentablemente, a

pesar de lo mucho aprendido en las



ultimas décadas sobre la sutil maquinaria de nuestro cerebro, las bases sobre la cual se elige la
informacion relevante para nuestra conducta inmediata y futura continflan sin estar claras.

Los estudios en torno a la atencion constituyeron uno de los principales temas de investigacion
en las pasadas dos décadas, entre otras razones por su relacion con la conciencia. Los estudios clasicos
la concibieron como un proceso de filtraje donde determinadas estructuras crean un ‘cuello de botella’
en el flujo de informacién por tener una capacidad limitada de procesamiento. Segun este modelo parte
de la informacion sensorial es eliminada por un mecanismo tipo ‘filtro’ que deja pasar sélo lo

»12,31,161

considerado ‘interesante Otros modelos postulaban la existencia de un mecanismo de

‘administracion de recursos’ que regula la capacidad limitada del sistema distribuyéndola

7123 Pero, cudl es la base neural del “cuello de botella’ o del

adecuadamente entre las d iferentes tareas
recurso limitado? Fuera de ser metaforas utiles, que impulsaron el estudio de este proceso, estos

modelos estaban limitados por no reflejar los conocimientos neurofisioldgicos existentes.

Atencion en el espacio y el tiempo

Hasta la década de los 80s la mayoria de las investigaciones en tomo a la atencion selectiva
planteaba que la seleccion se basaba en mecanismos espaciales. La atencién a manera de un 'foco de

136,137 aage. B . . -
"°>"" 0 de 'lente con apertura regulable'”, iluminaba zonas del espacio donde toda la informacion

luz
era procesada con prioridad sobre la que se mantenia en la penumbra. Ademas de ser intuitiva, la teoria
espacial del ‘foco de luz’ o reflector gozd por muchos afios de aceptacion por poseer un aparente
substrato anatomo-fisioldgico en los mapas retinotopicos de la corteza visual. Bastaria excitar o inhibir
regiones de estos mapas para lograr un foco atencional. Estudios electrofisioldgicos en primates no-
humanos han demostrado la existencia de tal efecto modulatorio de la atenciéon en distintas areas
visuales 1930:105.140.164
Evidencias a favor de la seleccion espacial han sido aportadas también por estudios con
Potenciales Relacionados a Eventos (PRE) en humanos, donde se ha observado que las respuestas
eléctricas provocadas por estimulos presentados en regiones atendidas del espacio son de mayor

41,65,67,104,109

amplitud que las provocadas por la presentacion en zonas no atendidas . La latencia de estas

10,111 & o - .
" indican que la atencion espacial

respuestas y los resultados de estudios de localizacion de fuente
afecta procesos perceptuales tempranos de la vision. Congruente con estos resultados es el hallazgo de
diversos estudios de que la atencion espacial modifica la intensidad de las respuestas neuronales en

primates no



humanos, causando un incremento en la frecuencia de descarga de las neuronas cuando el
animal atiende al estimulo presente dentro de su campo receptivo en comparacion a cuando atiende a
cualquier otro lugar™.

Pero las dificultades para procesar informacion no solo se ponen de manifiesto por incapacidad
para dividir la atencién entre distintas zonas del espacio. Existen también limitaciones que se originan
por dificultades para procesar eventos que ocurren muy cercanos en el tiempo en la misma region del
espacio. Esta incapacidad del sistema visual para identificar eventos en estrecha vecindad temporal ha
recibido el nombre de “parpadeo atencional” (PA).

El PA ha sido basicamente estudiado presentando brevemente caracteres alfanuméricos en
rapida sucesion. El reconocimiento de un elemento diana de la secuencia (TI) impide el procesamiento
subsiguiente de un segundo elemento diana (T2), dificultad que se mantiene hasta que entre las dianas
han transcurrido cientos de milisegundos o un nimero de elementos distractores. Es como si la atencioén
quedara atrapada en el primer objeto (TI) durante medio segundo. En cambio, si se les pide a los sujetos
que ignoren TI, la identificacion de T2 puede ser llevada a cabo sin problemas. Esto pone de manifiesto
que el PA se debe a una competencia atencional.

Sin embargo, se conoce poco de las bases neuronales que sustentan este fendmeno. Segin han
propuesto Keysers y Perret®, el PA pudiera originarse como resultado de la competencia que se
establece entre las poblaciones neuronales que representan los dos eventos proximos. Pero los estudios
electrofisiologicos del PA son escasos y contradictorios. Vogel y cols'’, utilizando la presentacién
rapida de una secuencia de letras y digitos, exploraron la existencia de modulacion de los componentes
tempranos de los PRE encendiendo simultaneamente una sonda blanca junto con el evento considerado
T2. Durante el PA presente en esta tarea, no se encontrd supresion de los componentes PI/NI del PRE
provocados por la presentacion de la sonda. Estos autores concluyeron que el PA no esté relacionado
con supresion de informacién sensorial y que probablemente refleja procesos post-perceptuales. Esta es
la opinién generalmente aceptada.

Atencion a objetos

Una alternativa a la teoria espacial es en cambio que el mecanismo de seleccion escogiera
objetos ya segmentados dentro de la escena (teoria de la atencion dirigida a objetos). Es decir, que en
vez de escoger locaciones del campo visual se seleccionan objetos previamente organizados -y con

significado propio- para ser procesados con distinta



prioridad. La seleccion de un objeto hace que todas sus caracteristicas (relevantes o no para la tarea)
sean procesadas con ventaja sobre las de los objetos ignorados; mientras que la seleccion simultanea de

. . . L 293538
mas de uno da lugar a una interferencia competitiva entre ellos, con costos en el procesamiento” ">

87.174

Sin embargo, el estudio de la atencion dirigida a objetos no ha gozado de la misma suerte que
su rival espacial. Un problema fundamental es que es dificil disociar los efectos debido a la seleccion de
regiones del espacio de los debido a la seleccion de los objetos. Y es que objeto y espacio estdn
indisolublemente ligados: los objetos siempre ocupan un lugar determinado en las escenas. Esta
dificultad se ve reflejada en la escasez de estudios que abordan este problema con PRE en humanos y
registros intracorticales en monos.

Una de las estrategias basicas que han utilizado los partidarios de la atencion orientada a
objetos para desvincular estas dos dimensiones, es la presentacion de objetos superpuestos en la misma
region del espacio. Esta manipulacion impide la seleccion de un objeto sobre la base de sus coordenadas
espaciales y permite demostrar que existen ventajas para el procesamiento de varias caracteristicas de
un solo objeto, pero que existe interferencia si las caracteristicas pertenecen a objetos diferentes™ . Este

. . . 173,174,191
resultado ha sido replicado en numerosos estudios ™ "™ . O

sea, hay un costo en tratar de atender a
dos objetos al mismo tiempo por muy cercanos que estén uno al otro.

Sin embargo, los primeros resultados obtenidos con esta técnica no apoyaron inequivocamente
la existencia de la atencion basada en objetos ya que podian ser explicados mediante enfoques

86,180

alternativos, como por ejemplo: modelos espaciales modificados o por seleccioén basada en rasgos

3 ; . . 59,138,181
elementales como el color, el contenido de frecuencia espacial, el movimiento™ " >

. Por ejemplo,
imaginemos un lapiz azul rayado sobre una hoja rosa cuadriculada, ambos con una frecuencia espacial
diferentes para las rayas y la cuadricula. En una situacion semejante, el procesamiento de la frecuencia
espacial de la hoja, facilita la discriminacion del tamafio de la cuadricula pero interfiere con el juicio
acerca del tamafio del lapiz. En otras palabras, existen ventajas para el procesamiento de las
caracteristicas del objeto seleccionado e interferencia entre las de objetos diferentes acorde con un
modelo de la atencion basado en objetos. Sin embargo, el costo en la ejecucion de atender
simultineamente el 1apiz y la hoja podria también explicarse por la diferencia existente entre las
frecuencias espaciales de ambos objetos que exigiria un nimero mayor de frecuencias a considerar, en
lugar de costos producto de la competencia entre objetos.

166,167

Los primeros estudios realizados por nuestro grupo de trabajo en el tema , estuvieron

encaminados a resolver esta dicotomia entre objeto y espacio. Para ello se disefid



un estimulo en forma de superficies que eran creadas por interpolacion de estructura a partir de
movimiento y que inducian la percepcion de transparencia. Esta ilusion visual, llamada ‘movimiento
transparente’ es creada cuando dos conjuntos de puntos atraviesan una misma region del espacio en
distintas direcciones. El efecto resultante de esta manipulacion es la percepcion de dos superficies
transparentes independientes que se deslizan una sobre la otra. En este disefio experimental la
frecuencia espacial y el tamafio de los estimulos superpuestos utilizados fue hecho corresponder por lo
que permiti6 aislar los efectos del espacio del de los objetos.

Los resultados obtenidos con este diseflo, en una tarea de atencion sostenida a una de las dos
superficies superpuestas, demostraron que era facil discriminar cambios frecuentes en la direccion de
movimiento de la superficie atendida y que la exactitud de la discriminaciéon era menor para eventos
equivalentes que afectaban la superficie no atendida. El costo de mover la atencion del objeto atendido
al no atendido no podia ser explicado con un modelo de la atencién a manera de reflector o ‘foco de

luz’ 136,137

que ‘iluminara’ una parte de la escena, pues ambas superficies ocupaban la misma region del
espacio y no podian ser seleccionadas con un foco unitario.

Mas aun, dado el hecho de que ambas superficies tenian una frecuencia espacial con puntos
altamente entremezclados y distribuidos, y a que el movimiento de traslacion se realizd con una
coherencia parcial, el efecto atencional observado no podia deberse a que los sujetos habian segmentado
los estimulos en subconjuntos atendidos y no atendidos o a que habian seleccionado las superficies en
base a la frecuencia espacial. Asi mismo, este resultado es también incompatible con los modelos

162,163,182

espaciales modificados de la atencion y con los modelos cartesianos donde la atencion es

ubicada de acuerdo a coordenadas centradas en el observador o como un arreglo espacial
123,174,184

agrupado "

Con este paradigma se obtuvieron ademas las primeras evidencias electrofisiologicas de la

166 '
. Como los cambios

literatura (en sujetos humanos) de la existencia de la atencion orientada a objetos
de direccion ocurrian secuencialmente, afectando al azar una u otra superficie, fue posible obtener PRE
separados para las dos superficies. El componente N200 (reflejo del procesamiento del cambio en la
direccién del movimiento) que estaba relacionado con el cambio de direccion de la superficie no
atendida era de menor amplitud que el de la superficie atendida. Al ocupar ambas superficies
simultineamente la misma region del espacio, la modulacién de la N200 no podia tampoco ser

explicada por un mecanismo de seleccion basado en la posicion espacial, sino que era consistente con la

teoria de seleccion



basada en los objetos, la cual, segin parece sugerir este estudio, se pone en evidencia desde los estadios

iniciales del procesamiento visual.

Atencion a objetos en el tiempo

El uso de superficies transparente permitié ademas poner en evidencia la existencia de un PA
que difiere de anteriores descripciones del fenomeno en relacion a su posible naturaleza perceptual. En
estos estudios se puso en evidencia que no hay dificultad en percibir dos cambios breves de direccion de
movimiento de una misma superficie**. Sin embargo, cuando los cambios de direccién correspondian a
superficies distintas y el tiempo entre los eventos era pequefio (menos de 0.5 s), el segundo cambio era
procesado con dificultad. En este tipo PA, la amplitud de la N200 provocada por T2 (cambio de
direccién), a diferencia de estudios anteriores descritos, se redujo. En otras palabras, T2 evocd una
N200 menor cuando ocurria en una superficie diferente a donde previamente habia ocurrido TI, lo que
sugeria un posible origen sensorial de la interferencia.

Dado que la tarea de discriminacion empleada estaba basada en el movimiento visual, la
modulacién de la N200 observada podria ser expresion de la supresion de la actividad de las neuronas
de las areas corticales visuales que analizan este tipo de atributo, en especial del area MT. Diversos
resultados obtenidos en estudios de resonancia magnética funcional (IRMf) en sujetos humanos
sugieren que esta pudiera ser la causa. Estos estudios han demostrado la presencia de modulacion
atencional basada en objetos de la sefial de IRMf en diferentes areas visuales de sujetos humanos que

. . S 13,17,130
realizan tareas de procesamiento de movimiento ™

. Sin embargo, queda por ser demostrado si
efectivamente la modulacion de la N200 obtenida en nuestros estudios se origina como consecuencia de
una supresion basada en objetos de la actividad de MT. Esto requiere la realizacion de estudios de
localizacion de fuentes del efecto atencional sobre N200.

Pero una exploracion atin mas directa al problema de si la supresion sensorial provocada por la
atencion selectiva a superficies en movimiento se origina en el area MT provendria de registros
intracorticales realizados en esta area. Los resultados de un abordaje semejante aportarian las primeras
evidencias electrofisiologicas intracorticales de la atencion orientada a objetos. Para ello se hace
necesario la adaptacion del paradigma de las superficies transparentes para primates no humanos y el
registro simultaneo de la actividad neuronal.

Por otra parte, si el PA observado en estos estudios fuera realmente la expresion de una

supresion temprana de informacion sensorial que afecta los procesos de toma de decision, la amplitud

de la N200 (reflejo directo de esta supresion sensorial) variaria en funcién de si



los sujetos acertaron o no en la discriminacion. Si asi fuera, los ensayos donde los sujetos discriminan
correctamente T2, estarian asociados con una N200 mayor que aquellos en los cuales cometen errores.
El unico estudio que ha explorado esta dependencia con estimulos en movimiento, realizada por el
grupo de Niedeggen'?’, no encontrd relacion entre la conducta de los sujetos y la reduccién de la
amplitud de la N200. Los autores de este trabajo plantearon que si bien el PA esta asociado a una N200
de menor amplitud, este efecto no es un indicador de la supresion sensorial que contribuye al mismo.
Hay que destacar que los estimulos utilizados por estos investigadores son de naturaleza distinta a los
usadas por nuestro grupo. Desafortunadamente, en los estudios realizados hasta el momento con el
disefio de las superficies transparentes no es posible determinar si tal relacién existe, pues no se han
examinado por separado la amplitud de la N200 asociada con discriminaciones correctas e incorrectas.
A pesar de que los experimentos llevados a cabo por Valdés-Sosa y col**'*"'%® demostraron
incuestionablemente que la atencién puede basarse en los objetos, las conclusiones de estos estudios
fueron limitadas porque estos estuvieron restringidos al uso de tareas de discriminacion de movimiento.
El movimiento se procesa dentro de una subdivision del sistema visual, la llamada via dorsal. Otros
autores habian explorado con anterioridad el costo que se produce cuando la atencion se divide entre
atributos de distintos objetos tales como el color, la forma, la textura, la orientacion, la frecuencia

L1 79,179
espacial '™

. Sin embargo, al ser todas estas caracteristicas procesadas por otra subdivision del
. . , 47 d . r

sistema visual, la via ventral™’, es posible plantear que el costo atencional observado en estos estudios,
como en el caso de los experimentos de Valdés-Sosa, refleja una interferencia especifica de sefales
dentro de un mismo subsistema o médulo de procesamiento.

La importancia de este argumento estriba en que la mayoria de los modelos que predicen
limitaciones atencionales basadas en objetos no estan restringidos a un solo dominio de caracteristicas
(ya sea al de forma o al de movimiento). De hecho un modelo que ha ganado popularidad en los ultimos

~ : 2937,172
aflos, el modelo de la competencia sesgada™ "

, plantea que la atencion a un atributo o caracteristica
de un objeto favorece el procesamiento del resto de los atributos del mismo, inhibiendo al mismo
tiempo todas las caracteristicas de los objetos que con él compiten. El objeto que gana la competencia
(sesgo para el procesamiento), ya sea por factores dependientes del estimulo (mecanismo de abajo-
arriba, exogeno) o por la relevancia del objeto para la conducta futura (mecanismo de arriba-abajo,

enddgeno), es representado con ventaja en todos los subsistemas neuronales, de forma tal que todo el

sistema entra en un estado donde el mismo objeto domina el procesamiento.



En el caso del paradigma desarrollado por nuestro grupo la integracion a través de los
subsistemas se manifestaria conductualmente en el hecho de que dos discriminaciones en diferentes
dimensiones acerca del mismo objeto (forma y movimiento por ejemplo) pueden ser reportadas sin que
se afecte la exactitud de la discriminacidn. Sin embargo, esta prediccion no ha sido hasta el momento
explorada.

Otro aspecto relevante que no ha sido examinado es la manera en que la superficie a atender
gana ventaja en el procesamiento. En los trabajos iniciales del grupo se pens6é que el sesgo de la
competencia a nivel de la representacion de las superficies podia lograrse de dos formas igualmente
plausibles: 1) por la ocurrencia de un primer evento (TI), que sesgaria la competencia a favor del objeto
que afecta, imposibilitando al mismo tiempo el procesamiento de cualquier evento subsiguiente (T2)
que se produzca en cualquier otro objeto; o 2) por un sesgo logrado a través de la instruccion que se le
da al sujeto antes de comenzar cada ensayo (preaviso enddgeno) de favorecer uno de los dos conjuntos.
La ventaja alcanzada con un preaviso endogeno se trasmitida a las areas de control atencional, las
cuales a su vez influirian el procesamiento a nivel sensorial.

Sin embargo, el papel del preaviso enddogeno como favorecedor de la ubicacion anticipada de
los recursos atencionales en nuestros estudios ha sido cuestionado por Reynolds y cols'”’. Estos autores
plantearon que es la ocurrencia, exdgena, del primer evento de movimiento (TI), y no el preaviso
endogeno, lo que atrae la atencion hacia la superficie de interés. Tal divergencia acerca del mecanismo
de control atencional presente en este paradigma debe ser resuelto con un disefio apropiado.

En este trabajo de tesis se ofrecen evidencias de que la seleccion orientada a objetos lograda
con nuestro paradigma, provoca una supresion de distintas tipos de informacién sensorial contenida en
la superficie no atendida (tanto de las representadas en la via dorsal como en la ventral) producto de la
competencia existente entre sus representaciones neurales, y que dicha supresion ocurre en areas
tempranas, anatomica y temporalmente, de la via visual. Especificamente se demuestra que la atencion
selectiva a superficies transparentes provoca una supresion de la actividad del area MT y que mientras

mayor es esta supresion mas errores comete el sujeto en la tarea de discriminacion.



Resumen de Problemas

Compctence, like truth, beauty and contact lenses,
is in the eye of the beholder
Laurence Peter. 1969

Poco se conoce de las bases neuronales del PA. Los pocos estudios que han profundizado en el
fenémeno no han encontrado una relacion entre el PA y la supresion de los componentes tempranos de
los PRE, por lo que han concluido que el PA no estd relacionado con supresiéon de informacion
sensorial sino que mas bien refleja procesos post-perceptuales. Sin embargo, en los experimentos con
superficies transparentes el resultado ha sido diferente. En el PA encontrado en estos estudios, la
amplitud de la N200 provocada por T2 (cambio de direccién) se redujo. Dado que la tarea de
discriminacion empleada estaba basada en el movimiento visual, la modulaciéon de la N200 observada
podria ser expresion de la supresion de la actividad de las neuronas de las areas visuales que analizan
este tipo d e a tributo, en especial del area MT. Para apoyar esta idea hay que demostrar primeramente
que la modulacién de la N200 se origina en cambios de la actividad de fuentes de corriente en MT.

Mas atin, una demostracion directa de que la supresion atencional observada en esta tarea de
discriminacion de movimiento se origina en MT provendria del registro de la actividad unitaria y
multiunitaria de neuronas de esta drea en un primate no humano. Esta comprobacion necesita la
adaptacion del paradigma de humanos y el montaje de técnicas electrofisioldgicas que permitan dicha
exploracion.

Existen divergencias acerca de si la N200 refleja la cantidad de informacion sensorial
disponible, para los procesos de toma de decision, como los manifestados en el PA. Si asi fuera, los
ensayos donde los sujetos discriminan correctamente T2, estarian asociados con una N200 mayor que
aquellos en los cuales cometen errores. Desafortunadamente en los estudios realizados hasta el
momento con el disefio de las superficies transparentes no es posible determinar si tal relacion existe,
pues no se han examinado por separado la amplitud de la N200 asociada con discriminaciones correctas
e incorrectas. Por ello hay que extraer por separado la N200 durante pruebas asociadas a aciertos y
errores.

Por ultimo, no es posible afirmar sobre la base de los resultados anteriores que el preaviso
enddgeno utilizado en nuestro esquema de estimulacion permite la ubicacion efectiva y anticipada de
los recursos atencionales sesgando la competencia a favor de una de las superficies, ni que la ventaja
obtenida por la misma transcienda mas alld del procesamiento de atributos de movimiento. Se hace

necesario el desarrollo de estrategias de estimulacion que permitan la comprobacion de tales efectos.



1.3
Hipaotesis
You see things; and you say Why ?**
But | dream things that never were; and
I say "Why not? **
George Bernard Shaw, 1921

El desplazamiento de la atencidén de un objeto atendido a uno no atendido genera un costo en el
procesamiento neuronal de los todos atributos del segundo, que se manifiesta como una supresion de

actividad en las areas visuales sensoriales de bajo nivel que codifican estos atributos.

1.4
Objetivos

That is the essence of Science:

ask an impertinent question. and

you are on the way to a pertinent answer.
Jacob Bronowski. 1973

1. Evaluar si la supresion de la amplitud de los potenciales cerebrales en la tarea de atencion
al movimiento transparente puede explicarse por cambios en la actividad del area visual
MT.

2. Evaluar si la atencién a objetos modula la respuesta de las neuronas del area visual
MT/MST en primates no humanos.

3. Determinar si la supresion de las sefiales sensoriales que se originan en el drea MT esté
correlacionada con la exactitud del juicio perceptual de los sujetos.

4. Determinar si existe una facilitacion en el procesamiento de todos los atributos de un objeto
aun cuando estos atributos sean analizados en dominio diferentes.

5. Determinar si el preaviso enddgeno permite la ubicacion efectiva y por anticipado de la

atencion sobre una de 1 as superficies i lusorias creadas por el movimiento transparente.

1.4.1
Tareas a resolver

e Desarrollo de paradigmas de estimulacion que excluyeran cualquier participacion de
mecanismos espaciales en la seleccion de informacion.

* Aplicacion de técnicas psicofisicas y psicofisiologicas.

*  Empleo de paquetes comerciales de localizacion de generadores neurales.

* Implante de dispositivos oculares y craneales en monos.



*  Medicion de movimientos oculares en monos por la técnica de induccion magnética.
*  Entrenamiento conductual de primates.

*  Registros electrofisioldgico intracerebrales.

* Disefio de un sistema computarizado para la estimulacion visual y registro

electrofisiologico en primates no humanos.

1.5
Novedad del trabajo

We, my lords, may thank heaven that we have
something better than our brains no depend upon.
PDS Chesterfield

Esta tesis aborda un tema de gran interés para las neurociencias de hoy: la atencion visual. Si
bien las neurociencias han avanzado extraordinariamente en la compresion de las funciones sensoriales
basicas, el estudio de las funciones psiquicas superiores ha tenido un progreso sostenido pero
necesariamente mas lento dada la complejidad del tema. En el campo de la atencion visual se presenta
la posibilidad de abordar una funcion psiquica compleja con las herramientas elaboradas (y los
conocimientos acumulados) en el campo de la neurociencias de la vision. De ahi los esfuerzos que se
dedican al estudio de esta tematica en muchos laboratorios de avanzada del mundo. El estudio de los
mecanismos atencionales contribuye ademads a la mejor comprension de las alteraciones de esta funcion
que se observan como parte de algunas enfermedades, y ayudan a la rehabilitacion de este proceso.

Si bien se ha estudiado extensamente el desplazamiento de la atencion en el espacio, se conoce
menos de como la atencion se desplaza entre objetos y en el tiempo. En particular este trabajo de tesis
aporta resultados originales sobre los mecanismos neurales que subyacen al desplazamiento de la
atencion entre objetos y en especial al llamado parpadeo atencional (PA), contradiciendo la opinion
establecida de que este es un proceso postperceptual y demostrando que depende de la organizacién
perceptual de la escena.

Con el desarrollo de esta tesis se introdujeron y desarrollaron por primera vez en el pais, una
serie de técnicas, dentro de las que se destaca la medicion de movimientos oculares por doble induccion
magnética y los registros unitarios y multi-unitarios, para el estudio del sistema visual de primates no-
humanos vigiles realizando tareas conductuales. Como resultado hoy el Centro de Neurociencias cuenta

con un laboratorio de electrofisiologia de la vision.



El contenido de la tesis ha sido publicado, o esta en proceso de publicacion, en 3 articulos en
revistas de alto impacto (Cognitive Brain Research, Attention and Performance, International Journal of
Psychophysiology) lo que avala su reconocimiento y aceptaciéon por la comunidad cientifica
internacional, ademds de un articulo en una revista nacional (revista CNIC). Attention and Performance
XX, es una publicacion periddica que se edita cada 2 afios con los trabajos que en el periodo han hecho
los aportes mas importantes en el campo de la ciencia de la cognicion, en especial en el estudio de la
atencién y la conciencia. Representa por tanto un importante aval para el grupo de trabajo, y en
especifico para los resultados que se presentan, que entre toda la comunidad que estudia el tema

hayamos sido escogidos para publicar en este nimero.



2. Revision Bibliografica

Nosotros estamos tan familiarizados con el acto de ver,
que nos cuesta imaginarnos los problemas que deben ser
resueltos para ello... Del patrén de estimulacion de la retina
nosotros percibimos el mundo de objetos y no hay nada
mas cercano al milagro que esto

RL Gregory, Eye and Brain, 1966

Contrariamente a lo que intuitivamente creemos, nuestras percepciones no son una copia
exacta del mundo que nos rodea. El cerebro mas que registrar pasivamente el mundo exterior, crea
representaciones del mismo basado en su anatomia funcional y la dinamica molecular de sus células e
interconexiones. De todos los sistemas perceptuales, el sistema visual es el que enfrenta un mayor reto
creativo. Partiendo de la proyeccion sobre la retina de una imagen bidimensional, distorsionada e
invertida, en forma de un patréon de puntos de luz y oscuridad, reconstruye una representacion estable,
coherente y tridimensional del mundo.

Pero mas aun, los objetos y las superficies que componen las escenas visuales son
raramente vistas en una sola condicién. Todo lo contrario, objetos y superficies son observados
continuamente desde distintos angulos y distancias, en distintos entornos y bajo diferentes condiciones
de iluminacién. Sin embargo nosotros no tenemos la impresion de que los objetos cambien, si no que a
pesar de las disimiles condiciones, objetos y superficies mantienen su identidad. La existencia de la
constancia perceptual implica un sistema visual que no analiza pasivamente el mundo externo sino que
realiza una serie de operaciones y calculos para eliminar las continuas variaciones provenientes del
mundo exterior. De esta forma el sistema visual logra aproximar con la mejor fidelidad posible su
reconstruccion a las verdaderas constantes fisicas de los objetos. Esta reconstruccion-aproximacion del

mundo es lo fascinante del sistema.



2.1
Anatomia funcional del sistema visual

If you gave Ruth a rose, she‘d peel all the petal off
to make sure there weren’t any greenfly.
And when she’d done that, she’d turn round and say,
do you coll that a rose? look at it’s all n bits
Alan Ayckbourn, 1975

El hecho de que la mayor parte de la informacion que obtenemos del mundo exterior nos
llegue a través de la vision, ha influido indiscutiblemente en que este haya sido el sistema sensorial mas
estudiado.

La respuesta a la luz comienza en los fotorreceptores, conos y bastones, los cuales
contienen los pigmentos visuales. Mientras que los bastones median la vision nocturna o en penumbras
por su alta sensibilidad a la luz (pueden ser activados por un quanta luminoso), los conos son
responsables de la visiéon diurna y la percepcion de los colores. La absorcion de la luz por los
fotopigmentos desencadena una cascada de reacciones bioquimicas que culminan con la
hiperpolarizacion de los fotorreceptores'” Luego de sinapsis intermedias con células bipolares,
horizontales y amacrinas, la activacion originada en los fotorreceptores alcanza las células ganglionares
cuyos axones abandonan el ojo como parte del nervio optico.

Tanto los fotorreceptores, como las células bipolares y las horizontales no generan
potenciales de accion sino respuestas locales graduadas. Los primeros potenciales de accion aparecen
en la retina por la incidencia de la luz sobre el campo receptivo (CR)' de las células ganglionares. Estos
CR tienen una estructura circular, concéntrica, con organizaciéon de oponencia entre el centro y la
periferia. Dicha organizacién determina activaciones maximas en estas neuronas cuando un punto de
luz rodeado por penumbra incide sobre el centro del CR de una célula ganglionar “‘ON’ o cuando un
punto oscuro rodeado por un halo luminoso incide sobre el centro del CR de una ganglionar ‘OFF*®*.
En la retina existen dos tipos de células ganglionares con caracteristicas morfo-funcionales diferentes:
las ganglionares P (parvocelulares) y las M (magnocelulares)’’. Las ganglionares tipo P realizan una
discriminacion espacial fina y son sensibles al color. Por su parte las tipo M responden mejor a
estimulos en movimiento y a pequefios cambios de contraste luminoso. De esta manera, por
proyecciones desde ganglionares tipo P y M, viaja la informacion de la retina hasta el nucleo geniculado

lateral (NGL) donde la organizacion topografica de la retina (retinotopia) es conservada.

1 El campo receptivo de una neurona es el area restringida de la superficie de receptores que

modula (excita o inhibe) el disparo de esta neurona.



Una vez en el geniculado la informacion de los distintos subtipos de células ganglionares
retinianas se distribuye de forma organizada en las 6 capas del mismo: los axones de las ganglionares P
terminan en las capas parvocelulares del NGL, mientras que las ganglionares M terminan en las capas
magnocelulares . La estructura y respuesta de los CR de las neuronas de esta estructura, son muy
similares a los descritos para las células ganglionares de la retina.

De forma segregada y respetando la retinotopia, llega la informacion desde el NGL a la
corteza cerebral primaria (VI), area 17 de Broadman, a través de estas vias magno- y parvocelulares
(Figura 1). La corteza visual primaria, también conocida como corteza estriada, estd compuesta por 6
capas neuronales a donde arriba la informacion de forma diferenciada: las fibras procedentes del NGL
hacen sinapsis en VI con las neuronas de la capa 4, por su parte las neuronas de las capas 2,3 y 5
reciben sdlo informacion de la corteza cerebral. La salida de la informacion desde VI se realiza a través
de las capas 5 y 6 hacia estructuras subcorticales, y desde las capas 2 y 3 hacia otras areas de la propia
corteza cerebral *'7.

Las neuronas de VI se organizan verticalmente en columnas de orientacion y de

. . 72,101
dominancia ocular'™

. Es asi que cada columna de orientacion funciona como un médulo donde todas
las células responden a similares angulos de orientacion espacial. Por su parte en las columnas de
dominancia ocular se encuentran las neuronas que responden preferencialmente a la informacioén de uno
u otro ojo. Si transitamos de columna a columna encontramos una representacion organizada de todo el
campo visual.

Los axones de las capas M y P del NGL llegan a diferentes subdivisiones de la capa 4 de
VI, determinando dos vias independientes y paralelas que analizan distintos atributos de los objetos
visuales. Mientras que la via M o magnocelular es sensible a diferencias de contraste y profundidad y
detecta principalmente estimulos en movimiento, la via P o parvocelular procesa el detalle fino de las
escenas por su alta sensibilidad a la frecuencia espacial, y el color de las superficies **'"".

De forma segregada estas vias abandonan VI y se proyectan a diferentes regiones de V2,
desde donde la via magnocelular sigue un camino mas dorsal (areas V3, MT, MST) hasta el area
parietal superior, y la via parvocelular se dirige ventralmente, pasando por las areas V3 y V4, hasta el

. P . 100,119
area temporal inferior (Figura 1)

. Cada una de estas areas posee una especializacion funcional
distintiva que las hace mas eficientes en el procesamiento de atributos especificos de los objetos como
la profundidad (VI, V3, \/5)10’69’99’133’143’165 , la forma (VI, V2, V3, V4)51'53’190, el color (VI,

V4)*1%8 o el movimiento (V1, MT,



MST)*210=H2ISLIT C A besar de la segregacion entre las dos vias (via dorsal o del DONDE y via

ventral o del QUE), existe cierto grado de entrecruzamiento entre ellas a los distintos niveles. Es asi
como durante la percepcion visual, atributos de un mismo objeto como el color y el movimiento son
analizados por separado en distintas areas cerebrales.

Pero para poder llevar a cabo la identificacion de un objeto es necesario que las
caracteristicas o atributos del estimulo sean agrupadas en un percepto Unico. La integracion de la
informacion que viaja por ambas vias (informacion de identidad del objeto e informacion sobre su
localizacion) ocurre en la corteza prefrontal donde las areas parietales y temporales confluyen. La

36,116,117 ,
2 un area de

corteza prefrontal es considerada, y existe evidencias que asi lo confirman
integracion que interviene en funciones cognitivas de orden superior, entre las que sobresalen la
memoria de trabajo y la atencién.

En el transito por cada una de estas areas los CR de las neuronas involucradas en el
procesamiento crecen y se complejizan sus propiedades de respuesta'®. Esta complejizacion en las
propiedades de los CR sugiere una organizacion jerarquica de la via donde la informacién procedente de
un nivel se combina en el nivel subsiguiente produciendo un grado mayor de abstraccion en el analisis
de la informacion’"",

Pero en la via visual, como en el resto de los sistemas sensoriales, ademas de la cascada de
activacion jerarquica que fluye desde las areas de bajo nivel (areas visuales de entrada) hasta las areas
superiores (cortezas temporal, parietal y frontal), existe informacion recurrente que llega a través de
conexiones horizontales dentro del 4rea y de retroalimentacion desde areas superiores’’. Esta
informacion se incorpora y modula la respuesta que se organiza sirviendo de base a procesos como la

-, - 7492,132
atencion y la conciencia™ 77 .

2.2
Percepcion visual

It was beautiful and simple,
All truly great swindles are
O. Henry. 1908

La concepcion moderna de la percepcion visual como un proceso holistico, un todo que va
mas alla de la simple suma de sus partes, sino la percepcion como un proceso activo y creativo, tuvo sus
origenes en la década de los afios 20 del pasado siglo en una escuela fundada por psicologos alemanes
que afirmaban que lo que percibimos es el resultado de la organizacion de las sensaciones en el cerebro
mas que propiedades de los objetos en si *°. Siglos antes los filosofos se habian referido a la percepcion

. . 68
como la simple suma de sensaciones puntuales™.



Los psicélogos gestaltistas (del aleman Gestalt: todo, configuracion, forma) planteaban
que era el cerebro quien creaba las experiencias tridimensionales a partir de imagenes en dos
dimensiones, organizando las sensaciones en un patrén estable (Gestalt) que permanece constante
independientemente de variaciones en la informacion que recibe. Por ejemplo, una melodia es mas que
la simple suma de las notas individuales que la conforman, sino la interrelacion entre las mismas. Un
cambio en la octava o en la clave en que se interpreta la melodia, alteraria las notas pero no impediria
que nos siguiera pareciendo la misma. Es la interrelacion de las notas, el patrén que ellas adoptan, lo
que mantiene la identidad de la melodia. Asi mismo un objeto visual puede ser observado desde
cualquier angulo, distancia o iluminacién, que el tamafio y sus colores cambiarian pero no su identidad,
porque el cerebro mantiene constante la relacion entre los componentes de la imagen. Dicha
organizacién en las sensaciones se logra procesando la informacion visual (la forma, el color, la
distancia, el movimiento) segun reglas computacionales propias del sistema. De esta forma el cerebro
trabaja sobre un supuesto de qué es lo que esta presente en las escenas, de qué es lo visible en el mundo;
supuesto que depende de la experiencia del observador y del patrén de interconexiones inherentes al
sistema visual.

Los gestaltistas, encabezados por Max Wertheimer, Kurt Koffka, Wolfgang Koehler,
fueron, indiscutiblemente, inteligentes y progresistas al llamar la atencidén sobre enigmaticos problemas
del mundo que los rodeaba. Sus influencias en el estudio de la percepcion ayudaron a modificar la
influencia de las tendencias conductistas-estructuralistas prevalecientes en la época.

Esta escuela identifico un grupo de reglas, principios o propiedades que gobernaban la
apariencia de las formas y las ilustré con ilusiones visuales, constancias perceptuales e imagenes
ambiguas. La psicologia y la fisiologia de nuestros dias han encontrado soporte anatomofuncional para
algunos de estos principios’>%"*#:8-93 20,157

Por ejemplo, ellos determinaron que dos propiedades que influyen extraordinariamente la
organizacién de las figuras son la proximidad y la similitud. Una matriz de puntos puede tender a verse
como columnas o filas si los puntos estdn mas proximos o son mas similares entre si (Figura 2a). Otros
principios como la buena continuacion, el area y el cierre de las figuras o el destino comun (Figura 2b)
de los elementos que la componen, fueron también enfatizados en la teoria Gestalt como propiedades
que agrupan los elementos de las figuras y lograban la "mejor" organizacion de la misma.

Sin embargo uno de los principios mas basicos y simples de la organizacion perceptual

postulado por los psicologos gestaltistas era la segregacion figura-fondo (Figura 3).



Aunque un contomo divida la estimulacion del ojo en dos regiones, la forma de ambas regiones no
puede ser observada al mismo tiempo: s6lo una u otra puede ser apreciada en un momento dado, aunque
pueden alternar si se observan suficiente tiempo. La region observada, y por tanto visible, se denomina
figura y la region que parece yacer por detras de la figura a una distancia indeterminada se denomina
fondo.

Un buen ejemplo de que el cerebro recrea el mundo aplicando supuestos a la informacion
que recibe lo constituyen las ilusiones visuales. Tomemos por ejemplo la ilusiéon de Mueller-Lyer
(Figura 2b) donde dos lineas de igual longitud parecen diferentes. Saber que las dos lineas son iguales
no evita la ilusién, porque el cerebro utilizala forma como un indicador del tamafio. O pensemos en una
ilusion mas cotidiana, la ‘ilusion de la luna’. Todos hemos experimentado como la luna aparenta ser
mas grande cuando se encuentra cerca del horizonte que cuando e sta sobre nuestras cabezas. Yes que el
cerebro utiliza la distancia relativa para juzgar el tamafio de los objetos por medio de inferencias
inconscientes.

De la misma forma juicios de tamafio y distancia entre los objetos son realizados sobre la
base de inferencias acerca de las relaciones espaciales de los mismos. Pero uno de los supuestos mas
interesantes que el cerebro realiza es el de que vivimos en un mundo con una unica fuente de luz. El
conocimiento implicito que todos tenemos de la existencia de un tUnico sol que nos ilumina siempre
desde arriba, determina que patrones de luz y oscuridad en las superficies sean asociados a
convexidades o concavidades presentes en las mismas (Figura 4).

La mayoria, sino todas las propiedades enunciadas por los teéricos gestaltistas, pueden ser
reducidas a un principio coman: simplicidad -‘Vemos lo que es mas simple de ser visto’- . Ya sea una
propiedad innata o adquirida muy temprano en el aprendizaje perceptual, nuestro cerebro reconstruye el
mundo perceptual de forma tal que los objetos y las superficies percibidas se mantengan tan simples y
constantes como sea posible a pesar de que la imagen sobre la retina varie.

Tenemos asi que percibir es un acto creativo que realizamos a cada instante, donde
combinamos la informacién que nos llega del mundo con el esquema anticipado que tenemos de €l y
nuestras expectativas. Quién duda entonces que la maravilla del mundo ‘estd en el cerebro’ del que lo

mira.



2.3
Atencion visual

"... Everyone knows what attention is. It is the taking possession
by the mind in clear and vivid form of one out of what seem
several simultaneous objects or trains of thoughts **

William James. 1890

Pero el cerebro es un organo compuesto de sistemas con capacidad limitada de
procesamiento. Esto determina que toda la informacion contenida en las escenas visuales no pueda ser
procesada simultineamente sino que una parte de la informacion disponible, la relevante para la tarea
que se ejecuta, sea seleccionada para el subsiguiente procesamiento. La seleccién de informacion
permite ahorrar tiempo y capacidad de procesamiento al no emplear recursos en procesar informacion
que no es de interés. Como resultado de este proceso, la informacion relevante es procesada con
ventaja, garantizdndose una mayor velocidad de respuesta y de sensibilidad ante el contenido de la
misma. Este proceso de seleccion de un tipo de informacion visual a expensas del ‘filtraje’ de otra
recibe el nombre de atencion visual.

Sin embargo, el momento o estadio del procesamiento sensorial en que ocurre el proceso
de seleccion de la informacién continua siendo un tema de debate y estudio hasta nuestros dias. En
1958 Broadbent "> propuso que la informacién sensorial irrelevante era filtrada en base a atributos
fisicos elementales tales como su intensidad o el espacio que esta ocupaba. El modelo de 'filtro
precategorial' de Broadbent colocaba al proceso de seleccion en un estadio temprano del procesamiento,
justo antes de la identificacion de los estimulos. Esta teoria, llamada de /a seleccion temprana predecia
que solo los atributos fisicos de la informacion que no es atendida sino filtrada, eran analizados. Por su
parte la teoria de la seleccion tardia sostenia que la seleccion ocurria luego que la entrada sensorial ha
sido categorizada y analizada semanticamente (filtro postcategorial) *', es decir luego que los estimulos
han sido en cierto grado identificados. Posiciones intermedias entre estos dos extremos proponian sin
embargo que la informacion irrelevante, mas que ser filtrada o procesada en su totalidad, es atenuada

(modelo del filtro atenuador) "'

. Los resultados de los estudios realizados en este campo en los tltimos
aflos sugieren que si bien la informacion no atendida no es completamente filtrada su procesamiento
difiere del de la informacion atendida. La atencion mds que un proceso Unico parece Ser un proceso
multifacético compuesto por distintos niveles de procesamiento y de momentos en que se puede realizar

la seleccion segun la tarea que se realice.

Pero la atencion es un proceso que puede tomar diversas formas. Se pueden



atender selectivamente los procesos mentales (escoger por ejemplo entre analizar el contenido
semantico de una pagina o la ortografia de la misma), un espacio particular de la escena (censar,
digamos, activamente toda persona que entra y sale por una puerta para identificar una persona en
particular) o los objetos mismos (imaginemos a un profesor que explica un problema interesante
mientras navega por el aula: no importa a que lugar del aula se mueva el profesor durante su
explicacion, que todas sus acciones seran seguidas con detenimiento por los estudiantes). Todas las
estrategias o formas de ‘prestar atencion’ son validas y no exclusivas entre si. Escoger entre una u otra

dependera de las metas y expectativas del sujeto en cuestion.

2.3.1
Atencion Espacial

El proceso de seleccion atencional tiene lugar en el tiempo y en el espacio. Los estudios
que han explorado los aspectos espaciales de la seleccion ha utilizado tareas de focalizacion de la
atencion sobre un subgrupo de elementos dentro de un arreglo espacial sobre las cuales se hacen
referencias selectivas de informacién. La atencion ha sido comparada metaféricamente con un ‘foco de

1uZ’ (del il’lgles 'Spothght') 136,137

que ilumina o revela partes especificas de las escenas.

El uso del preaviso ha sido una herramienta comiin en los estudios que exploran el caracter
de 'foco' de la atencion espacial *°. En este tipo de experimento el estimulo diana, al cual los sujetos
deben responder tan rapido como les sea posible, es siempre precedido por un preaviso cuya funcion
consiste en atraer la atencion del sujeto (o ubicar el 'foco') al lugar donde aparecera el estimulo diana.
Como regla general, el preaviso facilita la deteccion y respuesta al estimulo presentado en la region

18,105,152,187 136,137 o <, .
2 De esta forma Posner U777 describid la atencion espacial como un 'foco' o

preavisada
reflector que mejora la eficiencia de la deteccion de eventos dentro de una secuencia y que podia
orientarse utilizando preavisos exdgenos o endogenos.

En el caso de los preavisos endogenos, la ubicacion de la atencion esta bajo control
expreso del sujeto. A esta forma de orientar la atencion también se le ha llamado de arriba-abajo (del

. N 24,136,185
ingles top-down) o atencion dirigida a metas “>™

. Un experimento que utilice una flecha en el
centro del campo visual para sefialar donde debe ser ubicada la atencion es un experimento con preaviso
endogeno. En cambio los preavisos exdgenos consisten en eventos transientes externos que capturan
automatica e involuntariamente la atencion de los sujetos hacia un lugar del espacio. Es por eso que esta

forma de atencion ha
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recibido también el nombre de atencion de abajo-arriba (del ingles bottom-up) o dirigida por el

estimulo. Por ejemplo, las luces intermitentes de una ambulancia atraen automatica y exdgenamente la

atencion.

La metafora del foco presenta, no obstante, limitaciones que impiden sea aceptada

literalmente como un modelo valido de la atencion:

1.

Un verdadero foco de luz que se mueva del punto A al B iluminara el espacio intermedio

entre ambos puntos. El foco atencional sin embargo, es retirado del punto A y reubicado en

.. . . .. . 144.154
el punto B sin iluminar' necesariamente el espacio intermedio = .

El foco atencional se dirige normalmente a objetos mas que a regiones del espacio’'*°

La distribucién de la atencion dentro del foco no es homogénea, sino que disminuye con el
aumento de la excentricidad del foco *>*>7*711%0

El foco atencional puede dividirse en multiples y no continuas regiones del espacio. Por
ejemplo, puede seleccionarse un objeto aunque esté dividido en regiones no continuas,

., . 173
como sucede en el caso de la oclusion de un objeto por otro

, 0 pueden seguirse
simultineamente y con éxito de 3 a 6 elementos en continuo movimiento entremezclados
con una cantidad total mayor de elementos distractores también en movimiento, y luego
reportar su posicion final .

El foco de la atencién puede ser desplegado sobre escenas tridimensionales**’ y restringido
a ciertos planos de profundidad que definen superficies en el espacio'**

El control atencional no es perfecto sino que depende de factores tales como la carga o
dificultad de la tarea que se realiza. Para que la atencion permanezca focalizada es
necesario que la carga perceptual que la tarea impone sea suficientemente alta como para
asegurar que no queda capacidad de procesamiento disponible que permita procesar

42,43,96,118
eventos no relevantes 77

232
Atencion a Objetos

A pesar de que intuitivamente resulta mas natural atender objetos que al espacio que estos

ocupan, experimentalmente resulta dificil disefiar paradigmas que separen las dos dimensiones puesto

que los objetos estan indisolublemente ligados al espacio donde se encuentran. Mas aun, dos objetos

diferentes no ocupan una misma region del espacio. Este
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hecho ha contribuido a la dominancia de los modelos espaciales durante muchos afios. Los modelos que
postulan la existencia de atencién basada en objetos se han visto obligados a demostrar no sélo la
existencia de la interferencia y la competencia entre objetos, sino también que tal competencia no puede
ser explicada invocando la accion de mecanismos espaciales.

El uso de estimulos superpuestos fue una de las estrategias exitosas que permitio restringir
la posibilidad del uso del espacio en la ubicacion de la atencién. En 1975, Neisser y Becklen '*° le
presentaron a sus sujetos dos peliculas superpuestas donde se presentaba en una de ellas un grupo de
personas pasandose una pelota, mientras que en la otra otro grupo realizaba un juego de manos. La tarea
de los sujetos consistia en atender selectivamente una de las dos peliculas superpuestas. Como resultado
de este experimento N eisser y Becklen observaron que mientras les era posible a los sujetos seguir las
acciones realizadas en la pelicula atendida y realizar discriminaciones de eventos especificos a solicitud
del experimentador, los eventos aislados que ocurrian en la pelicula no atendida eran raramente
percibidos. Debido a que las escenas estaban superpuestas era imposible atribuirle los efectos de la
atencion selectiva observados a una estrategia basada en el espacio.

Pero la superposicion no es s6lo una manipulacion de laboratorio. En la vida cotidiana nos
enfrentamos con situaciones de este tipo cuando miramos una escena a través de una ventana de cristal,
donde ademas se refleja la habitacién donde nos encontramos. Atender una u otra escena, en la misma
region del espacio, es una decision del observador.

Siguiendo la linea iniciada por Neisser y Becklende 1la superposicion espacial, Duncan

¥ realizd un experimento donde se superponian en la misma region del espacio una linea y un

rectangulo. Cada objeto estaba formado por atributos propios que debian ser discriminados en la tarea:
la textura u orientacion de la linea (discontinua o punteada, inclinada a la derecha o a la izquierda) y la
altura y orientacion de una apertura en el rectingulo (alta o baja, abierto hacia la derecha o haciala
izquierda). Encada ensayo los sujetos debian realizar dos discriminaciones que podian concemir dos
atributos del mismo objeto (por ejemplo la textura y la orientacion de la linea) o dos atributos de
objetos diferentes (como la textura de la linea y la altura del rectangulo). Los resultados mostraron que
cuando los juicios implicaban discriminaciones sobre el mismo objeto no se producian costos en la
ejecucion de la tarea, siendo la eficiencia de los sujetos similar a cuando realizaban un solo juicio. En
cambio cuando las discriminaciones concernian juicios sobre objetos diferentes, ambas
discriminaciones se interferian causando costos en la ejecucion de la tarea.

Al estar ubicados estos objetos en la misma region del espacio, estos resultados no
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eran explicables invocando mecanismos espaciales. Todo lo contrario, estos hallazgos pusieron en
evidencia que si se impide la seleccion espacial, es posible hablar de seleccion entre objetos. Estos

. . . 83,174
resultados han sido replicados en otros estudios ~

que tomados en su conjunto permitieron plantear
los principios basicos de la atencion a objetos:

1. Las representaciones de dos objetos diferentes se interfieren, compiten entre si.

2. La representacion del objeto seleccionado se activa en su conjunto como una unidad en la
cual todas sus partes y atributos se procesan con igual prioridad, sean o no relevantes para
la ejecucion de la tarea.

Los objetos perceptuales son el resultado de la unificacion de fragmentos y pedazos de las

78,80,123 ,
1 ™" Es asi

imagenes siguiendo leyes de agrupacion y operaciones de completamiento perceptua
que la atencion basada en los objetos es también influenciada por factores que determinan la agrupacion
perceptual. Por ejemplo, estimulos distractores lejanos que son agrupados con el estimulo diana debido
a su movimiento comin (una propiedad perceptual que induce la agrupacion), producen mas
interferencia que distractores cercanos que no pueden ser agrupados con el estimulo diana **. Ha sido
demostrado ademas que la interferencia de los distractores sobre el estimulo diana es reducida cuando
ambos, distractores y diana, pertenecen a distintos objetos.

Los modelos de la atencion basada en objetos no han particularizado especialmente en las
representaciones internas de los mismos. De forma general se entiende por objeto una entidad
perceptual compleja e independiente, definida por una conjunciéon de atributos y que tiene un
significado psicolégico o una identidad propia. Kahneman y cols.”” propusieron la existencia de
‘archivos de objetos’ como un modelo flexible y dindmico de las representaciones internas de los
objetos. Los archivos de objetos serian representaciones episddicas que ‘mantienen la identidad y la
continuidad de un objeto percibido en un momento particular’. Estos archivos son modificables, y se
actualizan con las nuevas informaciones sensoriales que los transforman. La atencién segun el enfoque
de Kahneman activa o suprime las representaciones neurales de dichos archivos y de los eventos que los
afectan.

El hecho de que la atencion base su seleccion en el espacio o en los objetos dependera,
como habiamos dicho antes, de lo que el sujeto en cuestion esté tratando de hacer. En cualquiera de los
dos casos la misma pregunta es valida: ;como un objeto o un lugar del espacio es seleccionado del resto
de los objetos o lugares presentes en las escenas?. La ‘saliencia’ o relevancia, propiedad que determina
que un elemento se destaque sobre otro en una escena y capture la atencion, es 1o que determina que

un estimulo (espacio u objeto)
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sesgue la competencia y gane en el procesamiento sobre otro. El sesgo en la competencia entrafiaria, de

293537,172 Y
22250 una facilitacion en la respuesta al

acuerdo con la hipétesis de la competencia integrada
estimulo relevante asociada con una supresion de la respuesta a los otros estimulos. Dada la integracion
entre subsistemas o componentes de la red sensorimotora propuesta por esta hipotesis, todos los
atributos del estimulo ganador serian procesados con ventajas sobre las del resto de los estimulos en
todos los subsistemas neurales.

Pero la relevancia de un evento es una propiedad que depende tanto del significado de los
atributos intrinsecos al estimulo (mecanismo de abajo-arriba), como de los sesgos cognoscitivos
impuestos por la tarea que se ejecuta (mecanismo de arriba-abajo)”’. La deteccion de un cambio es
probablemente el atractor de la atenciébn mas constante basado en propiedades intrinsecas de los
estimulos, especialmente cuando se asocia con la aparicion de nuevos estimulos en las escenas "%, Un
evento transiente per se no captura nuestra atencién **'*, lo cual es razonable y util desde el punto de
vista ecoldgico ya que las escenas constantemente estan siendo afectadas por eventos transientes no
relevantes. La relevancia, y por tanto, la captura de la atencion depende de la interaccion entre las
propiedades de los objetos y el estado del observador, o lo que es lo mismo, depende de la interaccion
entre los mecanismos de arriba-abajo y de abajo-arriba.

Estructuras situadas en los lobulos parietales y frontales, en particular las areas
intraparietal lateral (IPL), los campos frontales de los ojos (CFO), asi como areas en la corteza
prefrontal dorsolateral, juegan un papel importante en el control del movimiento del foco de la atencion
5 Neuronas en estas dreas son sensibles a la novedad de un estimulo dentro de su CR " ala seleccion
que antecede el movimiento expreso de los ojos hacia un estimulo™ y a los atributos del estimulo
previamente definido como diana '*.

En los tltimos afios una aproximacion teorica al problema de la segregacion de los objetos
y la atencion basada en los mismos, ha ¢ omenzado a ganar en popularidad al encontrar soporte en

2937,172 . 4
=7 propone que los objetos compiten en

datos experimentales. La teoria de la competencia sesgada
las escenas visuales por ser procesados. El objeto que gana la competencia (sesgo para el
procesamiento), ya sea por factores dependientes del estimulo (mecanismo de abajo-arriba) o por la
relevancia del objeto para la conducta futura (mecanismo de arriba-abajo), es representado con ventaja
en todos los subsistemas neuronales de forma tal que todo el sistema entra en un estado donde el mismo
objeto domina el procesamiento. Numerosas propiedades del objeto estan asi disponibles para controlar

los distintos aspectos de la conducta. La integracion a través de los subsistemas presentes en esta

competencia, se manifiesta conductualmente en el hecho de que dos discriminaciones
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simultaneas en diferentes dimensiones acerca del mismo objeto pueden ser reportadas sin que
se afecte la exactitud de la discriminacion®*",

A pesar de las evidencias en favor de la existencia de la atencion orientada a objetos, otras
explicaciones alternativas han sido propuestas para muchas de las demostraciones que la sustentan. Por
ejemplo, en los experimentos de Duncan® donde la linea se presentaba superpuesta al rectangulo,
cuando se atendia a este Ultimo los sujetos tenian una informacion mejor distribuida de ambas figuras
que cuando atendian a la linea. En este experimento se puede invocar que en cada condicion de atencion
existian dos focos espaciales de distinto tamafio®®. Ademas, la informacion de frecuencia espacial
contenida en el rectangulo y en la linea son diferentes 180, por lo que el costo en dividir la atencion entre
las dos figuras pudiera deberse a la necesidad de ampliar el procesamiento a un rango mayor de
frecuencias espaciales y no a costos basados en objetos.

En un intento por solucionar la dicotomia entre objeto y espacio, Valdés-Sosa y cols
desarrollaron un paradigma de estimulacién consistente en superficies que eran creadas por
interpolacion de estructura a partir de movimiento e inducian la percepcion de transparencia. Esta
ilusion visual de movimiento transparente es creada cuando dos conjuntos de puntos atraviesan una
misma region del espacio en distintas direcciones. El efecto resultante de esta manipulacion es la
percepcion de dos superficies transparentes independientes que se deslizan una sobre la otra. En este
disefio experimental la frecuencia espacial y el tamafio de los estimulos superpuestos utilizados fue
hecho corresponder por lo que permitio aislar los efectos del espacio del de los objetos.

Los resultados obtenidos con este disefio se ajustaron a las predicciones del modelo de la
atencioén basada en objetos: fue mas facil discriminar dos eventos de movimiento sucesivos cuando
estos pertenecian a la misma superficie y que la exactitud de la discriminacion disminuia cuando ambos

167,168

eventos estaban ubicados en superficies diferentes . Este costo atencional no podia ser explicado

136,137 o
> 727 que ‘iluminara’ una parte de la

con un modelo de la atencion a manera de reflector o ‘foco de luz
escena, pues ambas superficies ocupaban la misma region del espacio y no podian ser seleccionadas con
un foco unitario.

Mas aun, el hecho de que ambas superficies tuvieran una frecuencia espacial con puntos
altamente entremezclados y distribuidos, y dado que el movimiento de traslacion se realizd con una
coherencia parcial, el efecto atencional observado no puede deberse a que los sujetos hayan segmentado
los estimulos en subconjuntos atendidos y no atendidos. Asi mismo, este resultado es también

162,163,182

incompatible con los modelos espaciales modificados de la atencion y con los modelos

cartesianos donde la atencion es ubicada de acuerdo a
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. 123,174,184
coordenadas centradas en el observador o como un arreglo espacial agrupado = ™.

233
Bases neuronales de la atencién

Los estudios de las bases neuronales de la atencion espacial comenzaron hace 30 afios con
la exploracion en primates no humanos del efecto de un movimiento expreso hacia un punto de luz
sobre el disparo de neuronas del coliculo superior (CS), la corteza visual primaria (VI) y la corteza
parietal posterior. Estos primeros estudios mostraron '* que cuando el animal fijaba el punto de luz las
células del CS respondian intensamente, mientras que las de VI mostraban poco modulacién. Sin
embargo, el incremento en la respuesta de las neuronas coliculares dependia de la iniciacion del
movimiento ocular y no de la atencion que el animal prestara al estimulo. En cambio, las neuronas de la
corteza parietal superior incrementaban su frecuencia de disparo cuando el animal miraba o dirigia una
extremidad hacia el punto.

En un estudio posterior Moran y Desimone *°, demostraron la presencia de efectos
atencionales sobre las neuronas de V4 y de la corteza temporal inferior. En lo que hoy se considera un
estudio clésico, estos investigadores presentaron simultdneamente dentro del CR de una neurona dos
tipos de estimulos: un estimulo efectivo’ y otro inefectivo. El animal recibia la instruccion de atender
selectivamente uno u otro. Mientras que el estimulo permanecia invariable de ensayo a ensayo dentro
del CR, se observo que la respuesta de la neurona dependia de cuél de los dos estimulos era atendido:
cuando el animal atendia al estimulo inefectivo, la neurona no respondia a la presencia del estimulo
efectivo dentro de su CR. Este hallazgo demostré que la atencién modula la respuesta neuronal
determinando que el estimulo que compite en el procesamiento sea eliminado o filtrado.

Desde entonces a la fecha diversos estudios han reportado que la atencion modifica la
intensidad de las respuestas neuronales, causando, en la mayor parte de los casos, que la célula
incremente su frecuencia de descarga cuando el animal atiende al estimulo presente dentro de su campo

receptivo en comparacion a cuando atiende a cualquier otro lugar. Este efecto es modulado por la

155,156 14

dificultad de la tarea y por el contraste del estimulo '*', y ha sido observado en muchas areas

; . ) 103,121 122 19,23,103,113,114,121,140 114,156
corticales visuales de la via dorsal y ventral: V2 ™7 V3A'“7 V4 570 ian =i QT o0

MT/MST ' IPL'***>* Enel

B

2 Un estimulo es considerado efectivo' o preferido' cuando su presentaciéon dentro del CR de un neurona
provoca su descarga maxima. Por el contrario, es considerado 'inefectivo’ o 'no- preferido' cuando bajo

las mismas condiciones provoca inhibicion de la respuesta neuronal.
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caso particular de VI, los efectos atencionales dependen del contexto del estimulo, obteniéndose efectos
mayores en tareas donde el estimulo diana es presentado en un contexto con informacién irrelevante ™.
La magnitud de los efectos atencionales crece a medida que se asciende en la jerarquia del sistema
visual. Ahora bien, si la modulacién atencional de la actividad neuronal se debe a la supresion de la
informacion irrelevante, a la facilitacion de la informacion de interés o a ambas cosas, resta aun por d
ilucidar, pero hay indicios de que ambos mecanismos estan presentes '**.

Tomados todos estos estudios en conjunto los resultados sugieren que la funcion de
seleccion de la atencion tiene como resultado resolver la ambigiiedad presente en las escenas '°. Dicha
ambigiiedad surge como consecuencia de la presencia simultinea de elementos que compiten por
procesamiento por lo que los resultados de estos estudios sirven ademas de soporte a la teoria de la
competencia sesgada > "'"% .

En el hombre estudios similares han sido realizados utilizando la técnica de los potenciales
relacionados a eventos (PRE). La presentacion de estimulos visuales provoca comunmente una
secuencia de deflexiones tempranas en el potencial evocado que comienzan alrededor de los 50 ms
llamadas CI, PI y NI. La modulacién atencional de estos componentes ha sido estudiada en distintas

-, .1 40,62,65,67,104,109
tareas de seleccion espacial ™77

. La logica que soporta el uso de esta técnica en los estudios
de la atencidn, y en especial en la determinacion de su curso temporal, subyace en que si la atencion
opera en etapas tempranas del procesamiento sensorial, la amplitud de los componentes tempranos del
PRE seran de mayor amplitud en relacion con el estimulo atendido que con el no atendido'®. En
cambio, si la atencion influye las etapas mas tardias son entonces los componentes tardios del PRE los
afectados.

Un disefio muy utilizado en estos estudios es el de pedirle a los sujetos que atiendan
selectivamente una parte del campo visual mientras mantienen la vista fija en el centro de la pantalla.
Bajo estas condiciones una serie de estimulos son presentados rapida y secuencialmente a la derecha e
izquierda del campo visual. La tarea de los sujetos consiste en detectar la ocurrencia de un estimulo
diana (‘target’) el cual es presentado infrecuentemente en el campo visual atendido. Manteniendo la
secuencia de estimulo de ensayo a ensayo pero cambiando el campo visual atendido es posible
comparar las respuestas al mismo estimulo cuando es presentado en un lugar atendido o ignorado. Los
PRE obtenidos en esta tarea mostraron una modulacion en los componentes Pl y NI, los cuales fueron
de mayor amplitud cuando el ‘target’ era presentado en el campo atendido que en el no atendido, con

106

poco oninglin cambio en la latencia y en la distribucion sobre el cuero cabelludo . Estos

27



componentes, cuyas latencias en el rango de los 100 ms permite plantear que estan relacionados con la
seleccion temprana de la informacion, parecen tener sus generadores en areas extraestriadas, segin
indican datos obtenidos en estudios combinados de PRE y tomografia de emision de positrones (TEP)
63 ’108, asi como en estudios de modelacion de fuentes neuronales '''. En cambio el componente CI, una
deflexion negativa mucho mas temprana y que si es generada en la corteza visual primaria *', no es
afectado por manipulaciones atencionales, lo cual es un indicio de que el procesamiento inicial de la
informacion en VI no es afectado por la atencion y que los efectos reportados en esta area deben ser una
consecuencia del retomo de la informacion desde areas superiores tal y como indica la latencia de los
mismos.

Por otra parte, la atencion a caracteristicas o atributos no espaciales de los objetos (por
ejemplo, al color) no modula diferencialmente la amplitud de los componentes Pl y NI a estimulos
atendidos y no atendidos. La atencion a atributos no espaciales provoca una negatividad lenta y mas
tardia, llamada negatividad de seleccion o SN 7 que se superpone a los componentes Pl y NI de los
estimulos con el atributo atendido.

Escasos son sin embargo los estudios que demuestran cambios en la actividad eléctrica del
cerebro cuando el centro de la atencion son los objetos mismos, mas que el espacio que ellos ocupan.
Unos de estos estudios, registrando desde poblaciones de neuronas de VI en macacos, reportd el
incremento de la frecuencia de descarga de estas neuronas cuando el CR contenia parte del objeto

atendido '

. En este estudio dos curvas (objetos), una de las cuales estaba conectada con el punto de
fijacion (PF), fueron presentadas a animales entrenados a atender s6lo una de ellas. La tarea consistia en
hacer una sacudida desde el PF hasta el extremo de la curva atendida. La respuesta de la poblacion
neuronal fue mayor cuando el CR contenia un segmento de la curva atendida que un segmento de la no
atendida. Este hallazgo es importante dado el hecho de que estudios anteriores de atencion espacial no
habian encontrado modulacion atencional en VI.

Asi mismo también parece existir seleccion basada en objetos en el campo frontal de los

ojos (CFO), area ubicada en la region dorsomedial de los 16bulos frontales'”

. Esta area parece
representar una selectividad espacial centrada en el objeto para la direccion de los movimientos de 1os
ojos. Es decir, las neuronas de esta area parecen codificar la posicion espacial dentro de un objeto.
Independientemente a donde se muevan los ojos, a la derecha o la izquierda del campo visual, un grupo
de neuronas del CFO incrementa su descarga cuando los ojos son dirigidos a regiones especificas del

objeto.

Sin embargo, los escasos intentos, realizados antes de los estudios de Valdés-Sosa
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134166 . . C .,
"7, de hallar evidencias electrofisiologicas de la atencion basada

y cols con superficies transparentes
en objetos utilizando los PRE habian obtenido resultados pobres y no esclarecedores. La introduccion
de este paradigma de estimulacion permitid demostrar que la atencidon selectiva provoca una
modulacién de la amplitud de los componentes tempranos (N200) del potencial relacionado con el
inicio de movimiento (PR-IM). El componente N200 relacionado con el movimiento de la superficie no
atendida era de menor amplitud que el de la superficie atendida siempre y cuando los sujetos tuvieran
desde el inicio una percepcion clara de dos objetos bien segregados. Al ocupar ambas superficies
simultineamente la misma region del espacio, la modulacién de la N200 no podia ser explicada por un
mecanismo de seleccion basado en la posicion espacial, sino que era consistente con la teoria de
seleccion basada en los objetos.

Finalmente, el control de la atencion visual parece estar mediado en humanos por una red
de interconexiones corticales y subcorticales que incluye la corteza prefrontal dorsolateral, la corteza

115,129

parietal posterior, el giro cingulado anterior y el pulvinar del tdlamo . En particular la corteza

prefrontal participa en la iniciacién y mantenimiento del sesgo sensorial en la memoria de trabajo,

mientras que la corteza parietal tiene la funcion de dirigir la atencion hacia las locaciones especificas

1 3,16,25,81,83,116,135,153

del espacio extra-persona . El circuito en general determina cual es el estimulo que es

procesado por el sistema visual con prioridad y cudl no, a través de proyecciones anatomicas a la via

24,149
ventral y dorsal =™,
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3.
Materiales y Métodos Generales

Il faut n “appeler Science que | ‘ensemble des recettes
qui réussissent toujours. Tout le reste est littérature.
Paul Valéry. 1932

La metodologia detallada de los experimentos se describe en los articulos respectivos de la
seccion 4. En esta seccién se ofrece una racionalizacion sobre el uso de la transparencia en la
construccion de los estimulos. Debido a que en nuestro centro no habian sido realizados antes registros

intracerebrales, los aspectos técnicos del mismo son descritos en detalles en esta seccion.

3.1
Estudios con superficies transparentes

| paint objects as I think them.
not as | see them.
Pablo Picasso. 1959

Los estimulos visuales utilizados en esta tesis fueron construidos sobre la base de la
transparencia. La transparencia ofrece la ventaja de permitir ver diferentes objetos con el mismo foco
atencional, sin que este tenga que ser modificado. En la vida cotidiana nos enfrentamos con situaciones
de este tipo cuando miramos una escena a través de una ventana de cristal, donde ademas se refleja la
habitacion donde nos encontramos. Observar la escena mas alld del cristal o la reflexion de la
habitacion, es una alternativa del observador. Experimentalmente la transparencia es lograda a través de
la estereoscopia, donde cada plano de imagen se ubica a diferente profundidad, o del movimiento
relativo de escenas superpuestas.

En los estimulos utilizados en nuestros e xperimentos, la transparencia se logré por medio del
movimiento relativo de dos conjuntos (de puntos o de figuras geométricas) de diferente color, que
inducian la percepcion de dos superficies u objetos que se deslizaban uno por encima del otro. El valor
metodolégico de esta manipulacion se deriva de las siguientes razones: 1) la superposicion en
condiciones de transparencia impide el uso del espacio en la seleccion atencional, 2) el movimiento de
los elementos de las superficies los disocia de cualquier localizacion espacial particular, 3) los
elementos ubicados en distintas superficies son mas proéximos entre si que los elementos de la misma
superficie, por lo que cualquier ventaja para juicios ‘intra’ superficie respecto a los ‘entre’ superficies

no puede ser atribuido a la proximidad espacial.
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3.1.1
Potenciales relacionados a eventos

Los potenciales relacionados a eventos (PRE) son deflexiones de voltaje que se producen en la
actividad eléctrica espontanea del cerebro en relacion con la presentacion de un estimulo o la ejecucion
de una respuesta. Su origen proviene de la sumacion de los potenciales post-sindpticos de la corteza
cerebral que son conducidos pasivamente desde el cerebro hasta el cuero cabelludo ®.

Los PRE consisten en deflexiones positivas y negativas llamadas componentes cuya secuencia
refleja los procesos neurales gatillados por el estimulo: procesamiento sensorial, evaluacion del
estimulo, decision y respuesta. La latencia y amplitud de los componentes que los componen son
utilizados para medir el curso temporal del procesamiento cognitivo, mientras que su distribucion de
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voltaje sobre el cuero cabelludo es utilizada para estimar el origen anatémico de estos procesos .

3.2
Estudios en monos

There are one hundred and ninety-three living species
of monkeys and apes. One hundred and ninety-two of them
are covered with hair. The exception is a naked ape self-named
Homo Sapiens.
Desmond Morris, 1967

Todos los procedimientos que se describen a continuacion fueron realizados conformes a la
guia para el uso y cuidado de los animales de laboratorio del Instituto Nacional de Salud de los Estados
Unidos '**, guia aceptada y utilizada en la mayoria de los laboratorios que en el mundo utilizan esta
técnica de registro.

La estimulacion y la adquisicion de los datos se realizaron a través de un sistema disefiado y

desarrollado para este proposito sobre computadoras personales en nuestro laboratorio (Figura 5).

3.2.1
Sujetos, procedimientos quirtargicos v rutina diaria

Un mono Macaca arctoides macho, de 5 afios de edad, sirvid6 como sujeto experimental. El
animal fue preparado para el entrenamiento conductual y los registros electrofisioldgicos utilizando
técnicas convencionales. Antes del inicio del entrenamiento un poste de acero inoxidable fue
quirargicamente implantado al craneo del animal *® para estabilizar la posicion de la cabeza durante los

experimentos. En la misma intervencion
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quirargica, una bobina de escleral fue colocada bajo la conjuntiva del ojo derecho para el monitoreo de
los movimientos oculares en los experimentos. Luego de varios meses de entrenamiento en una tarea de
discriminacion de movimiento, el animal fue re-intervenido y un cilindro de acero inoxidable fue
implantado sobre una craneotomia en la corteza occipitoparietal que permitié la penetracion dorsal del
electrodo para los registros electrofisiologicos en MT/MST. Todos los procedimientos quirdrgicos
fueron realizados en condiciones de asepsia utilizando anestesia intramuscular (Ketamina 15-20 mg/kg,
Atropina 0.05 mg/kg, Diazepan 1 mg/kg).

Siguiendo la recuperacién de la cirugia, el mono comenzd un entrenamiento diario de 1 a 6
horas de duracion para lo cual se le adaptd previamente a sentarse sin estrés en la silla de primate con la
cabeza restringida, en una habitacion tranquila y en penumbras. Luego de cada sesion, el animal fue
devuelto a su habitacion. La ingestion de liquidos fue restringida durante el entrenamiento y registro,
lograndose el control conductual por técnicas de condicionamiento operante con agua o jugo como

recompensa positiva.
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Estimulo visual

Los estimulos visuales fueron generados usando un controlador grafico programable (Number
Nine GXi) instalado en la computadora de estimulacion y presentados en un monitor RGB 217
(Magnavox) colocado 68 cm frente a los ojos del mono.

Los estimulos consistieron en:

1. una barra de alto contrate, cuyas dimensiones, posicion y orientacion era controlada por
el experimentador a través del ‘mouse’ y el teclado de la computadora.

2. un patron de puntos aleatorios (superficie) de alto contraste cuya densidad,
dimensiones, posicion en pantalla, tipo y velocidad de movimiento a representar (4
traslaciones cardinales, 4 traslaciones oblicuas, rotacion izquierda, rotacion derecha,
expansion y contraccion) y duracion eran controlados por el experimentador

3. dos superficies superpuestas, una roja y otra verde, cuya luminosidad, densidad,
dimensiones, posicion en pantalla, parametros de movimiento y duraciéon eran

controlados por el experimentador.
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Entrenamiento

El mono fue entrenado utilizando técnicas de condicionamiento operante con agua o jugo como
recompensa positiva por la conducta deseada. Luego de la preparacion quirargica el animal fue
entrenado en una secuencia de tareas ilustrada en la Figura 6. La secuencia incluyd: 1) fijacion, 2)
fijacion seguida de una sacada a una diana tnica, 3) sacada a una diana nica en presencia de un patron
de puntos aleatorios, 4) seleccionar entre dos dianas en base a la direccion de movimiento del patrén de
puntos aleatorios, 5) seleccionar entre dos dianas en base al color y la direccién de movimiento de uno
de dos patrones de puntos aleatorios superpuestos (superficies).

Cuatro semanas fueron necesarias para que el animal aprendiera la tarea de seleccion forzada
entre dos dianas con un solo patron de puntos. Una correlacion del 100 % de movimiento de los puntos
fue utilizada en las fases iniciales de entrenamiento. Posteriormente el animal fue enseiado a
generalizar la tarea sobre un numero de dimensiones que incluia didmetro y ubicacion del patron,
velocidad y densidad de los puntos, direccién de movimiento. Finalmente se le ensefi6 a realizar la
misma generalizacioén con los dos patrones superpuestos El proceso de aprendizaje requirié 6-7 meses

hasta que el rendimiento del animal se hubo estabilizado.
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Registros electrofisiolégicos

Los registros electrofisiologicos extracelulares fueron realizados con microelectrodos de
tungsteno, manufacturados y comerciales (FHC, Inc), con impedancia entre 0.5-2 MOhms a 1 kHz. Los
electrodos fueron insertados en la corteza cerebral a través de un tubo guia transdural cuya punta se
extendia 1 a 2 mm bajo la duramadre. El tubo guia fue mantenido en posicion por un enrejillado
plastico, el cual brinda un sistema de coordenadas estables para el posicionamiento, y que fue colocado
dentro del cilindro de registro >’. El descenso del electrodo a través de la corteza hasta el area MT/MST
fue realizado con un manipulador hidraulico (David Kopf).

La actividad neuronal registrada fue amplificada, filtrada (Bak Electronics) y monitoreada en
linea con un osciloscopio, un monitor de audio y mediante la graficacion de histogramas peri-estimulo
(HTPE) en el monitor de la computadora de registro. Los potenciales de accién (PA) de neuronas o de

pequenas poblaciones neuronales fueron
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