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Abreviaturas

1 T Componente visual primario

EEG oot Electroencefalografico

EFL ottt et enes Efecto Flash-Lag

F3 et e Frontal izquierda

FMRI e Imagenologia por resonancia magnética funcional
o 1 RO Prefrontal izquerda

FP2 ot Prefrontal derecha

PGA ..o s Parche Gaussiano

PGB ..ottt Parche Gabor

(o YT Ensayo experimental con estimulo blanco
MCCC vt Movimiento Congruente Clave Congruente
MCCi et Movimiento Congruente Clave Incongruente
MEG ..ottt Magnetoencefalografia

MICC oottt Movimiento Incongruente Clave Congruente
MICT et Movimiento Incongruente Clave Incongruente
1Y, N Area Visual de Asociacién, Medial Temporal o V5.
N e e Primera deflexion negativa

NOGO ..ottt Ensayo experimental sin estimulo blanco

OL ot Occipital izquierda

O2 et Occipital derecha

@ 72O Occipital central

Pl .oceeieirteeeee e ete st see e eenennns. Primera deflexion positiva

P2 e Segunda deflexion positiva

P3 s Parietal izquierda

PA oo e Parietal derecha

PE.. oottt s Potencial Evocado

PET et Tomografia por emisién de positrones

PZ e Parietal central

SEEG vt Electroencefalografia intracerebral

SPECT et Tomografia por emisién de fotdn Unico

TR et e e Tiempo-Frecuencia

TR et Tiempo de Reaccidn

V1 ettt Corteza Visual Primaria o Corteza Estriada.

V2 et Area Visual de Asociacién, Extra-Estriada.



Resumen

La percepcion visual no constituye un fendmeno instantaneo. El procesamiento
bioldgico de la informacion sensorial consume tiempo, y sin embargo no existen en
general, retrasos perceptivos que impidan un vinculo adecuado y oportuno con los
objetos en movimiento.

Los resultados previos del grupo de investigacion en Neurociencia Cognitiva,
reconocen a los mecanismos de facilitacién cortical como aquellos implicados en la
resolucién que el sistema ofrece para sobreponerse a los retrasos de procesamiento.
La facilitacidn, estaria mediada por las conexiones horizontales en la corteza visual
primaria, que vinculan mddulos que procesan caracteristicas similares del estimulo.
Estas conexiones, propiciarian la pre-activacion de las regiones corticales en la
direccion del movimiento, aumentando la probabilidad de disparo de un potencial de
accién, cuando el objeto en movimiento alcanza la zona pre-activada.

Sin embargo, el debate continda ya que otros investigadores postulan la intervencion
de mecanismos conocidos como extrapolacion del movimiento, integracion temporal,
postdiccién e incluso se vincula a los fendmenos atencionales como aquellos
responsables de la compensacién temporal en la percepcién del movimiento. Nuestros
resultados previos apuntan a un mecanismo que tendria origen en niveles de
procesamiento jerarquicamente inferiores. De esta forma, se evitaria una mayor
complejidad y consecuentemente, un mayor retraso temporal. Por ello, se postula que
si bien el estado atencional del sujeto repercute sobre su percepcion, la atenciéon no
residiria en el origen de los mecanismos de compensacion temporal.

Mediante la combinacion de técnicas y métodos psicofisicos junto con el registro
electroencefalografico (EEG), se abordd el estudio de los mecanismos neuronales y
correlatos de actividad eléctrica subyacentes a la percepcion del movimiento. Se
profundizd en la linea de investigacion iniciada sobre los mecanismos de facilitaciéon
cortical que postula que dos objetos en movimiento convergente suman sus
respectivas pre-activaciones, y por ello dan lugar a una mayor facilitacion en la
percepcion del movimiento. Mediante el disefio de distintas configuraciones de
estimulacion, se avanzd en la caracterizacién de la dindmica espacio-temporal del
fendmeno de facilitacion cortical. Los resultados comportamentales son consistentes
con la hipdtesis de facilitacion. El registro de potenciales evocados de corta latencia en
derivaciones occipitales apunta a la ocurrencia en la corteza visual primaria,
consistente con la accién de un mecanismo de bajo nivel. El analisis de tiempo-
frecuencia de los resultados EEG reveld cambios en la sincronizacién de oscilaciones en
bandas de frecuencias especificas en localizaciones occipitales, lo cual sugiere una
comunicacion favorecida en esta region. Ademads, se logro modular la latencia
perceptiva modificando la atencidn y la percepcién del movimiento. Se encontré una
independencia entre estos procesos que sugiere que los mecanismos atencionales no
residen en la base del mecanismo subyacente a la percepcién del movimiento.



Introduccion
Desde la Retina a la Corteza Visual Primaria

La visidn es uno de los sistemas sensoriales primordiales en los humanos para explorar
y conocer el mundo. Una gran proporcion del cerebro de los primates estd dedicada a
la visidn. Esto sugiere la importancia del sistema visual y ademas revela la complejidad
qgue implica resolver el proceso cognitivo de ver, del cual hacemos uso sin aparente

esfuerzo: solo se trata de abrir los ojos.

El primer paso en el proceso de la visidon implica la transduccidn de la energia luminica
en sefiales eléctricas a cargo de los fotoreceptores (conos y bastones) en la retina-la
porcidon neural del ojo- . Las células ganglionares proyectan sus axones en el tracto
optico y alcanzan estructuras diencefdlicas y mesencefalicas (Fig. 1). El blanco principal
en el diencéfalo es el nucleo geniculado lateral del talamo. Las neuronas del nucleo
geniculado lateral proyectan sus axones mediante la radiacidon d6ptica de la capsula
interna hacia la corteza visual primaria, también denominada corteza estriada, area 17
de Brodmann o V1, ubicada sobre la cisura calcarina del |6bulo occipital (Rodieck,

1998).

Nervio dptico Tracto optico

Quiasma optico t_Hipota’Iamo

\1 b Pretectum

Niicleo geniculado
lateral del talamo

Radiacién éptica

—— Coliculo Superior

Figura 1_ Proyeccion central de las células ganglionares de la retina. La via principal de los
axones de las células ganglionares tiene como blanco el tdlamo, pero ademas existe una
importante via de proyeccion hacia el coliculo superior, el pretectum y el hipotdlamo
(Modificado de Purves, 2004).



Magnificacion Cortical

La relacién espacial que presentan las neuronas ganglionares en la retina se mantiene
a lo largo de los relevos centrales conformando representaciones ordenadas o mapas
de campo visual. Sin embargo, existen caracteristicas de magnificaciéon cortical que
modulan la representacién del campo visual de acuerdo a la proyeccion retinotépica
mantenida en V1 (Fig. 2). La relacidén entre la posicion que se mapea en la corteza y la
posicion del estimulo en el campo visual fue descrita por Schwartz (1980) como una
funcién logaritmica que permite calcular la posicion en la corteza considerando la
excentricidad del estimulo y el angulo meridional. La relacidn entre la posicién de un
estimulo en el campo visual y su mapeo cortical en primates y humanos indica en
primer lugar, que existe una sobre-representacién de la févea, y ademas predice que
en V1 habria un mayor cambio en el mapeo cortical para el movimiento vertical que

para el movimiento en el eje horizontal.

Surco Parieto-Occipital

S

Fdvea

Campo Binocular \ Cisura Calcarina
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¥
Campo Monocular S

Campo Visual lzquierdo

Lébulo Occipital Derecho

Figura 2_ Organizacidn visuotdpica de la corteza visual primaria en el |I6bulo occipital derecho
observado desde un corte medial sagital. Se indica con colores la regién del lI6bulo occipital
ocupada por la corteza visual primaria. El area de la visién foveal del campo visual tiene una
gran representacion en la porcidn caudal o posterior del I6bulo, mientras que la visién
periférica tiene una representacidon en porciones anteriores. Ademas la parte superior del
campo es representada por debajo de la cisura calcarina (en verde) y el campo visual inferior se
representa en la parte superior de la cisura calcarina (en violeta) (Modificado de Purves, 2004)



Organizacion Funcional de la Corteza Visual Primaria

La nocién de campo receptivo fue desarrollada por Hartline en 1930-1940 mediante el
estudio de los axones de neuronas individuales en el ojo lateral del cangrejo Limulus y
en el ojo de la rana (Ratliff, 1974). EI campo receptivo se define cldsicamente como la
porcién de la superficie sensorial (retina) o ambiente (campo visual) en el cual un
estimulo provoca el disparo de una célula. Las neuronas en el nucleo geniculado lateral
y en la retina se activan frente a puntos luminosos y estdn caracterizadas por campos
receptivos de tipo centro-periferia. Sin embargo, en V1 las neuronas se activan
fuertemente frente a estimulos en forma de barras claras y oscuras o contornos, y son

selectivas a la orientacion de la barra (Gilbert and Wiesel, 1985).

Con respecto a la selectividad para la orientacidon, las neuronas en V1 se ordenan
formando columnas, en las que se agrupan neuronas con campos receptivos de
caracteristicas similares. Las columnas adyacentes varian sutilmente la preferencia a la

orientacién, conformando un mapa de orientacion columnar (Mountcastle, 1997).

Ademas de esta organizacidn especifica para la orientacion, desde el nucleo geniculado
lateral del talamo existe una organizacion en capas que distingue neuronas
magnocelulares y parvocelulares. Estas capas de neuronas reciben informacion de
distintas células ganglionares, caracterizadas por diferentes tamafios. Las células
ganglionares de tipo M proyectan a la capa magnocelular y son mas grandes, con mas
arborizacion dendritica y axones de mayor didmetro que las células ganglionares P, las
cuales proyectan a la capa parvocelular. Asimismo, los axones de las capas magno y
parvocelular del nucleo geniculado lateral, proyectan en diferentes estratos de la capa
4 en V1. Por lo tanto, la via retino-geniculada se compone de una proyeccion
magnocelular y otra parvocelular que transportan diferente tipo de informacién. Esto
se debe a que las células M tienen campos receptivos mas grandes, y sus axones
tienen una mayor velocidad de conduccion que las células P. Las M presentan
respuestas transitorias a la presentacion de estimulos mientras que las P tienen
respuestas sostenidas. Las células P, reciben informacién de distintos tipos de conos en
el centro y periferia de su campo receptivo con lo cual son capaces de transmitir

informacién de color, a diferencia de las células M que reciben informacién



fundamentalmente de los bastones en la periferia de la retina y de tipos similares de
conos, lo que las hace insensibles a las diferencias en la longitud de onda de la luz
(Dacey, 2000). La informacion transportada por la via parvocelular es especialmente
importante para una alta resolucion espacial, el analisis detallado de la forma, el
tamafio y el color de los estimulos. La via magnocelular es critica para tareas de alta
resolucion temporal, evaluar la localizacién, la velocidad y la direccion de los objetos
en movimiento. Ademas, se ha identificado una via koniocelular relevante para la

percepcion del color (Kaplan and Shapley, 1986).



Percepcion Visual

La percepcion constituye un proceso cognitivo que da lugar a una relacion operativa,
practica y adecuada con el medio en que vivimos. Las representaciones perceptivas, se
enmarcan en las capacidades y limitaciones impuestas por la organizacion y estructura
de los sistemas biolégicos que las sustentan. La “realidad psiquica” que obra en
nuestros pensamientos y acciones, no es necesariamente idéntica a la “realidad fisica”
de los objetos percibidos. A pesar de estos desajustes, los mecanismos de percepciéon
mantenidos por la seleccidon natural dan lugar a un oportuno vinculo con el medio en

gue vivimos (Munar et al., 2007).

La corteza visual primaria (V1) es el primer nivel de procesamiento cortical de la
informacién proveniente de la retina a través del nervio dptico y el pasaje por el
nucleo geniculado lateral del talamo. Cldsicamente se ha interpretado a V1 como un
filtro pasivo, que solamente genera informacién sobre contrastes locales y orientacién,
y que transfiere esa informacion a niveles corticales superiores donde ocurren
procesos de mayor complejidad (Gilbert, 2008). Sin embargo, actualmente se
construye una nueva interpretacion ya que se constata que V1 esta implicada en
procesos mucho mas complejos en el contexto de un entendimiento mas dindmico y
menos serial del procesamiento visual, dénde las distintas areas interactian y
cooperan para generar una interpretacion de la escena visual. Las propiedades de las
neuronas corticales que las hacen superiores o complejas se ven reflejadas en la
dependencia de su respuesta por el contexto del estimulo. Las propiedades de las
neuronas en V1 reflejan un proceso de modificacién continua dependiente de la
experiencia. Este proceso comienza en etapas tempranas de la vida mediante la
incorporacion de propiedades estructurales del mundo visual en las propiedades
funcionales de las neuronas. Continda a lo largo de la vida adulta, codificando la
informacién sobre las diferentes caracteristicas de las imagenes visuales con las cuales

los individuos se familiarizan (Gilbert, 2008).
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“The brain operates in an oscillatory mode, whose main task is prediction” (Buzsaki,

2006a).

La percepcidn es un proceso activo y constructivo, ya que no se trata de una simple
recepcion de estimulos que impactan en la retina y alcanzan el cerebro. Implica un
aprendizaje a nivel evolutivo y a nivel del desarrollo en el que se conocen las
regularidades estadisticas espacio-temporales del medio en el cual los organismos
viven. El conocimiento a priori de estas regularidades estadisticas del mundo fisico, nos
confiere cierta capacidad predictiva y nos permite realizar inferencias, descartando en
primer lugar las configuraciones menos probables (Clark, 2013). Las regularidades
estadisticas en las imagenes naturales son esenciales para manejar la complejidad y
ambigliedad de su interpretacién (Kersten and Yuille, 2003). Por ejemplo, cuando un
objeto se mueve en linea recta con velocidad constante, se puede predecir facilmente
sus posiciones futuras desde un punto dado en el espacio y en el tiempo. En este
sentido, el cerebro no oscila entre todas las posibles configuraciones o posiciones que
dicho objeto puede tomar, sino que se decide por la mas probable y sus acciones,

movimientos o decisiones, seran acordes a dicha prediccion.

En las escenas naturales, los elementos vecinos tienden a presentar altas correlaciones
temporales y espaciales (Weliky et al., 2003). Del mismo modo, la dindmica de
respuesta temporal de las neuronas en la corteza visual primaria (V1), se encuentra en
sintonia con las propiedades estadisticas de la escena visual (Fiser et al., 2004). En
general la distribucidn de las conexiones esta sintonizada para extraer la informacion
mas probable del ambiente. El pequefio costo que pagamos por la imperfeccion que
inevitablemente se presenta cuando el cerebro se enfrenta ocasionalmente con un
estimulo o configuracion inusual, de baja probabilidad en el medio natural, son las
ilusiones (Buzsaki, 2006b). En estos casos de ilusiones, los desajustes entre la realidad
fisica y la experiencia perceptiva quedan al descubierto. El sistema resuelve
eficazmente el conjunto de patrones estimulantes mas probables por ser aquellos que
le confieren ventajas adaptativas, pagando el menor costo de una performance sub-

Optima en aquellas situaciones poco probables (Weiss et al., 2002).
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Se han encontrado muchas ilusiones en los laboratorios de percepcion cuando el
sistema visual es forzado a trabajar en el limite de su capacidad de discriminacion
espacial y temporal. Las ilusiones y sesgos sistematicos registrados en las respuestas
de los sujetos, revelan informacién sobre los mecanismos corticales del procesamiento

de la sefial (Herzog et al., 2003).
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Percepcion del Movimiento

Una vez que la informacién visual de una escena impacta en la retina, debemos
esperar decenas de milisegundos para que dicha informacion alcance la corteza y sea
percibida. En ese tiempo un objeto en movimiento pudo haber avanzado varios
metros. Juzgar correctamente la localizacién espacial de un objeto en movimiento -
especialmente a altas velocidades- es fundamental para evitar peligros, evadir
obstaculos o predadores, asi como para garantizar el éxito en la planificacién de
acciones motoras, a la hora de cazar una presa, o manipular objetos. Si la informacién
necesaria fuera retrasada como consecuencia de los tiempos de procesamiento y la
conduccién neuronal, la percepciéon del movimiento -fundamentalmente a altas
velocidades- estaria sistematicamente desfasada de la realidad fisica y atentaria contra
la supervivencia (Jancke et al., 2004b). Sin embargo, esto no parece ocurrir en la
mayoria de las circunstancias, por lo cual debe existir algin mecanismo, favorecido por

la seleccién natural, que compense tal retraso perceptivo (Maiche et al., 2007).

Por ejemplo, algunos investigadores apoyan una explicacién basada en mecanismos de
extraccidon de caracteristicas implementadas por células en V1 que median la
modulacion contextual por interacciones de centro-periferia (Hubel and Wiesel, 1968,
Pack et al., 2003) y que explica la dindmica de la respuesta neuronal en dreas de
asociacion visual como MT (area visual medial temporal, también conocida como V5).
Por otra parte, otras investigaciones argumentan sobre la accion de un mecanismo de
filtro, en el cual el movimiento es computado por una mezcla de sefiales excitatorias e
inhibitorias de diferentes canales espacio-temporales desde V1 a MT, siendo un
proceso mas complejo y que consume mas tiempo (Smith et al., 2005, Rust et al.,

2006).

Sorprendentemente muchos aspectos de la percepcidon del movimiento no han sido
estudiados profundamente a lo largo de los afios. En principio, algunos estudios

psicofisicos destacaban que la percepcidn del movimiento atraviesa un complejo curso
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temporal cuando se les presenta a los participantes sefiales ambiguas de movimiento *
(Yo and Wilson, 1992, Castet et al., 1993, Lorenceau et al., 1993), pero es solo mas
recientemente que la dindmica temporal de la percepcidn del movimiento ha recibido
la atencion de los fisidlogos (Livingstone et al., 2001). Si bien existe un acuerdo sobre
las caracteristicas temporales del procesamiento de los estimulos en movimiento, el

origen de esa dinamica neuronal es un tema controversial.

Uno de los disefios experimentales para abordar el tema de la percepcién del
movimiento es la ilusion o “Efecto Flash Lag” (EFL), que constituye una tarea
paradigmdtica en el estudio de la percepcién del movimiento (Mackay, 1958,
Nijhawan, 1994). Consiste en presentar un objeto en movimiento y un flash
fisicamente alineados en el espacio. Con este disefio se constata que el observador
percibe al objeto en movimiento por delante del flash. En este sentido habria una
facilitacion para percibir objetos en movimiento respecto a objetos que se destellan
simultaneamente. A partir de este efecto se han propuesto una serie de mecanismos

gue lo explican y que estarian implicados en la percepcion del movimiento.

Mecanismo Neuronal subyacente al EFL:

Extrapolacion del Movimiento

Nijhawan (1994) propuso que el sistema visual emplea las sefiales de movimiento para
predecir espacialmente y extrapolar en el tiempo la posicion del objeto. De esta
manera se compensan los retrasos en el procesamiento. Como consecuencia de la
extrapolacion del objeto en movimiento, el flash se percibe atrasado, incluso si ambos
objetos estan alineados fisicamente. Se postula que la extrapolacién no ocurre en el
caso del breve flash, ya sea porque éste no se mueve, o porque su duracion es

demasiado corta como para iniciar los mecanismos de extrapolacion.

1 ) . = . ,
En el procesamiento visual temprano, las neuronas con pequeios campos receptivos sélo pueden responder al
componente del movimiento perpendicular a la orientacién del contorno que pasa a través de ellas (denominado
“problema de apertura”). Un patrén de movimiento visual con contornos de diferente orientacion puede generar

respuestas neuronales conflictivas sobre la informacién del movimiento.

14



Integraciéon Temporal y Postdiccién

El modelo de integracidn temporal propone que el sistema visual integra las sefiales de
posicion en el tiempo y se basa en dicha integracidon para estimar la posicion de un
objeto en movimiento. Seglun esta hipodtesis, en el EFL el sistema visual integra
informacidn tras la aparicion del flash, provocando por esta razén, un retraso en la

percepcion (Eagleman and Sejnowski, 2000).

La hipdtesis de postdiccion sugiere que el flash constituye un estimulo de alta
saliencia, provocando un reseteo en el modelo interno de integracion del movimiento,
y éste debe ser re-construido. Al tiempo que el modelo interno del mundo esta siendo
re-construido, el objeto en movimiento se mueve mas por lo cual es percibido por

delante de la posicidn del flash.

Mecanismos Atencionales

Existen investigaciones que postulan la intervencién de mecanismos de alto nivel,
como los mecanismos atencionales, que modularian la latencia perceptiva como
consecuencia de cambios en el foco atencional (Baldo and Klein, 1995, Krekelberg and
Lappe, 2001). Segun esta hipodtesis el cambio en el foco atencional estaria dado por
una captura de la atencidn provocada por la aparicion del flash. Al presentarse un
estimulo de caracteristicas salientes junto con el movimiento, éste provocaria la

captura atencional y por lo tanto su procesamiento y deteccion implicaria mas tiempo.

El debate entre la participacion de mecanismos de alto nivel, como la atencion, en
procesos de bajo nivel implicados en la percepcién es un debate vigente. Es decir, el
vinculo entre mecanismos tardios y complejos, y mecanismos perceptivos tempranos

constituye un tema no resuelto (Khurana et al., 2000).

Latencias Diferenciales

Otra de las explicaciones para el EFL, se basa en la existencia de latencias visuales
diferenciales (Purushothaman et al., 1998). Segun esta hipdtesis dicho efecto ocurre
simplemente porque el sistema visual responde con latencias mas cortas a los
estimulos en movimiento que a los flashes. Asi, la coincidencia temporal de las

representaciones neuronales de los dos estimulos ocurre cuando el estimulo en
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movimiento se encuentra mas adelante en su camino y no cuando ambos estimulos

coinciden fisicamente.

A favor de la hipdtesis de latencias diferenciales, se han realizado registros
poblacionales de neuronas en la corteza visual primaria del gato (Fig. 3), que muestran
que la actividad en un cierto punto en V1 presenta latencias significativamente

reducidas para los objetos en movimiento respecto a las respuestas encontradas para

el estimulo flash (Jancke et al., 20044, Jancke et al., 2004b).

Figura 3_ Registro de la distribucién de actividad en V1 representada como el campo
receptivo poblacional. Se muestra la actividad en cédigo de color en funcién del tiempo
(columnas cada 10 ms). La fila superior muestra la actividad frente a un estimulo estatico de
aparicion corta (tipo flash) y la inferior la actividad para un estimulo mévil. El estimulo movil
evoca un pico de actividad poblacional registrado en lapsos de tiempo previos a 0, y en tiempo
0 el estimulo mévil y el flash tienen la misma posiciéon. En los instantes posteriores de tiempo
surge la actividad para el flash mientras que el pico de actividad para el movimiento continta
propagandose. Cuando la actividad para el flash alcanza su maximo (50 ms) el pico de
movimiento ha pasado la posicién del flash debido a un procesamiento mas rapido o
favorecido (Jancke et al., 2004b).

¢Qué sustrato neuronal sustenta la existencia de latencias diferenciales?

Conexiones Horizontales

El elemento funcional central de los sistemas sensoriales es el campo receptivo: la

porcién de la superficie sensorial (retina) o ambiente (campo visual) en el cual un
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estimulo provoca el disparo de una célula. Sin embargo, desde los trabajos originales
en campo receptivo, se conocia que la respuesta de la célula puede ser modulada en
una amplia regidn y que esta area extendida debe ser incorporada en la definicién de
campo receptivo (Kuffler, 1953). La definicion del campo receptivo depende de la
naturaleza del estimulo utilizado para medirlo. Consecuentemente, la caracterizacién
del campo receptivo ha atravesado cambios de acuerdo al uso de estimulos complejos

y la exploracién de las influencias contextuales (Gilbert, 2008).

Las interacciones de contexto evidenciadas tanto a nivel perceptivo como a nivel de los
campos receptivos presentan una estrecha relacidn con la geometria de los circuitos
corticales. De hecho, parte de la evidencia original de que las neuronas en V1 integran
informacién sobre grandes areas del espacio visual surge de conexiones intercelulares,
que revelan una red de conexiones de largo alcance que se extienden varios
milimetros en paralelo a la superficie cortical. Dada la organizacion topografica de la
corteza visual primaria, estas conexiones permiten que las células integren
informacién de un area de la corteza visual representando un area relativamente
grande del espacio visual (Gilbert and Wiesel, 1979, Rockland and Lund, 1982, Martin
and Whitteridge, 1984).

El descubrimiento de estas conexiones fue sorprendente dado que su alcance es
mayor que el campo receptivo clasico identificado por métodos convencionales. La
solucidn para esta aparente contradiccion es que las conexiones horizontales ejercen
una influencia modulatoria, sin activar por si mismas a sus células blanco. Sin embargo,
su influencia puede ser considerable si se activan junto con otros estimulos. Una
caracteristica distintiva de las conexiones horizontales es la distribucidon agrupada de
las colaterales axonales. Dicha distribucion otorga a las conexiones horizontales una
considerable especificidad intrinseca, mediante la cual el patrén de conexiones se

ordena de acuerdo a la arquitectura funcional de la corteza.

Como se mencionaba anteriormente, las células en V1 son selectivas a la orientacion
del estimulo que se ubica sobre su campo receptivo, y las células con preferencia de
orientacién similar se distribuyen en columnas que presentan un cambio regular en la

selectividad a la orientacién, con una periodicidad entre los 0.75-1mm. Las
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agrupaciones de conexiones horizontales unen columnas con similar preferencia de
orientacion (Gilbert and Wiesel, 1989, Malach et al., 1993, Weliky et al., 1995, Bosking
et al, 1997). Esta caracteristica hace que las conexiones horizontales sean

funcionalmente relevantes para el procesamiento de contornos (Series et al., 2003).

Facilitacion Cortical por Conexiones Horizontales en la Percepcion del
Movimiento

Los estudios de imagenes opticas (Jancke et al., 2004a) y los registros intracelulares
(Bringuier et al., 1999) demuestran que las interacciones laterales a través de las
conexiones horizontales de largo alcance propagan actividad con una velocidad en el
rango de 0.05-0.5 metros/segundo (Georges et al., 2002). Esta velocidad caracteristica
de las conexiones de largo alcance en V1 es estable en las estimaciones entre especies
(Lorenceau et al., 2001). Con estas propiedades, las conexiones horizontales no son
solo importantes para el procesamiento de contornos, sino que ademas ofrecen una
posible explicacion a la hipdtesis de latencias diferenciales en la percepcién del
movimiento y constituyen un posible sustrato para la hipdtesis de facilitacién en la

percepcion del movimiento (Fig. 4).

Estas conexiones pueden mediar la pre-activacion de areas en la corteza visual en la
direccién del movimiento, provocando asi un aumento en la probabilidad de disparo
del potencial de accién cuando el estimulo efectivamente alcanza el campo receptivo
pre-activado (Jancke et al., 2004b). Esto es concordante con lo establecido respecto a
que la respuesta de las neuronas en V1 frente a un estimulo presentado en el campo
receptivo cldsico (supra-umbral), puede ser modulada por estimulos localizados fuera
del campo receptivo clasico en regiones adyacentes del campo visual (Bringuier et al.,
1999, Khoe et al.,, 2004). Estas observaciones apoyan la interpretacién de las
representaciones sensoriales en términos de codigos poblacionales, ya que un gran
numero de neuronas contribuyen a la representacion cortical de los estimulos (Jancke

et al., 1999).
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Figura 4_ Esquema del campo receptivo clasico (S-field) y el campo receptivo no clasico (D-
field). Las representaciones corticales de zonas vecinas en la retina se conectan mediante
conexiones horizontales, que constituyen un posible substrato neuronal para el mecanismo
de facilitacion mediando el esparcimiento de actividad sub-umbral (Chavane et al., 2000).

Conexiones horizontales: Antecedentes Electrofisiologicos y
Comportamentales

Existen resultados comportamentales consistentes con la conocida microanatomia de
la corteza visual primaria en la cual las conexiones horizontales de largo alcance
conectan columnas corticales (Fig. 5). En este sentido, las conexiones horizontales que
dan lugar a interacciones laterales en la corteza se traducen en consecuencias a nivel
de la percepcidn, por impactar en las propiedades del campo receptivo. Por ejemplo,
se ha visto que el umbral de deteccion para estimulos visuales puede ser influenciado
por la informacién que se presenta en regiones adyacentes del campo visual. En este
sentido, se constatd que la deteccidon de un estimulo tipo barra o segmento ocurre con

un 40% menos de contraste si esta presente una segunda barra colineal y cercana,
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respecto a la presentacién de la barra blanco Unicamente (Dresp, 1993, Polat and Sagi,
1993, 1994, Kapadia et al., 1995). Ademas, la respuesta de las células en las capas
superficiales de V1 a la presentacidon de una barra en el centro del campo receptivo se
ve facilitada cuando se presenta una segunda barra colineal fuera del campo receptivo

clasico (Kapadia et al., 1995).

L

Figura 5_ Representacion de la microanatomia de la corteza visual primaria, en la cual las
conexiones horizontales conectan mas fuertemente a las columnas corticales con preferencias
de orientacidon similar y menos fuertemente a aquellas columnas selectivas para orientaciones
disimiles.

Del mismo modo, se constaté que el umbral de deteccidn para un parche Gabor % de
bajo contraste, disminuye cuando se presentan parches adyacentes o “flancos” con
una orientacion colineal al estimulo blanco, en comparacién a cuando los flancos se
disponen con orientacién ortogonal al estimulo blanco (Khoe et al., 2004). Ademas, el
grupo de Khoe (2004) registro los potenciales evocados (Fig. 6) durante dicha tarea de
deteccidn y encontré una distribucidn de voltaje en la linea media occipital consistente
con la existencia de un generador en la corteza visual primaria (C1, P1, N1). Asimismo,
registraron un incremento en la deflexién positiva de las derivaciones occipitales entre
los 80 y los 140 ms posteriores a la presentacién del parche Gabor rodeado por

parches colineales.

Un parche Gabor constituye un estimulo visual con un perfil de luminancia espacial sinusoidal

modulado por una funcién gaussiana. Se describe mas detalles en la seccidon “Materiales y Métodos” en
“Estimulos”.

20



Condicién Colineal Condicién Ortogonal

4.0 pv

| |
0 500 0 500 ms

Figura 6_ Potenciales evocados registrados en la derivacion occipital medial para la condicion
de estimulacién colineal y ortogonal de los flancos respecto al estimulo blanco. Los ERP
contienen los componentes C1, P1 y N1 (modificado de (Khoe et al., 2004)).

El componente C1 registrado en los potenciales evocados en derivaciones occipitales,
es indicador de procesamiento en la corteza visual primaria dada su corta latencia en
relacion al estimulo blanco foveal (inicio a los 60 ms y pico menor a los 100 ms) y su
localizacion occipital (Rauss et al., 2011). C1 surge al estimular la zona de la févea que
activa V1 en la cisura calcarina. Es relevante destacar que la representacion de la fovea
en la corteza presenta grandes diferencias individuales en cuanto a su tamafo y
localizacion (Dougherty et al., 2003) por lo que la localizacion precisa del meridiano
horizontal es sutil y suelen activarse neuronas con orientacion opuesta, lo cual dificulta
en ocasiones la visualizacidon de este componente en los potenciales evocados (Fig. 7).
La reversion de polaridad de C1 es otra caracteristica que sugiere un generador
neuronal en areas visuales tempranas, dado que V1 es la Unica area visual temprana
en la que las neuronas que codifican para diferentes partes del campo visual presentan

una orientacion opuesta.

Otros estudios psicofisicos también han revelado resultados comportamentales
analogos para la deteccion del estimulo blanco, y consistentes con la microanatomia
|II

de V1. Polat & Sagi (1993, 1994) han propuesto el “paradigma de interaccién latera

en el cual la percepcién de un estimulo de bajo contraste se ve fuertemente
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influenciado por la presencia y orientacion de estimulos flancos que se presentan

adyacentes en el campo visual.

v

-uV

Figura 7_ La estimulacion del campo visual superior vs inferior activa poblaciones neuronales
orientadas con direccidon opuesta en la cisura calcarina generando polaridad opuesta en el

componente C1 (Rauss et al., 2011).

Encontraron una facilitacion en la deteccién cuando los flancos y el blanco presentan la
misma orientacion en comparaciéon a la presentaciéon del blanco solamente. Ademas
no registraron facilitacién cuando los flancos y el blanco se disponen ortogonales entre
si. Esta observaciéon ha sido replicada y generalizada en varias investigaciones(Polat
and Sagi, 1993, Kovacs and Julesz, 1994, Polat and Sagi, 1994, Zenger and Sagi, 1996,
Bonneh and Sagi, 1998, Snowden and Hammett, 1998, Williams and Hess, 1998,
Solomon et al., 1999, Freeman et al., 2001, Zenger-Landolt and Koch, 2001). En general
los resultados se discuten en relacidn a la arquitectura de las conexiones horizontales
en la corteza visual primaria. Si bien hay muchas investigaciones que han estudiado la
fisiologia de las conexiones horizontales en primates no humanos, muy pocas
investigaciones combinan el abordaje electrofisioldgico con el psicofisico para
profundizar en la participacién de las conexiones horizontales en la percepcion de los
humanos (Khoe et al., 2004) y aiin menos en la percepcion del movimiento (Georges et

al., 2002).
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Debate sobre Jerarquia e Interaccion entre los procesos Cognitivos

La vision clasica del procesamiento de la informacion en el cerebro esta basada en la
organizacion jerarquica. Las vias de procesamiento en el sistema visual comienzan con
el analisis de caracteristicas muy simples y locales, y la representacién de la
informacién visual se va complejizando a medida que se avanza en el nivel de
jerarquia. Sin embargo, hay quienes plantean que desde un punto de vista
computacional, es poco probable que los mecanismos feed-forward puedan alcanzar
por si mismos un patrén de reconocimiento flexible e invariante en un ambiente
complejo y en permanente cambio. Existen hallazgos que destacan el alcance, el papel
y la diversidad funcional de las interacciones de alto nivel de tipo top-down en la
corteza. Este punto de vista establece que cualquier area de la corteza cerebral,
incluyendo la corteza visual primaria, es afectada por la influencia de tipo top-down. La
idea general de la influencia top-down es que la informacidn compleja, que es
representada en niveles superiores de procesamiento, influye sobre procesos mas
simples que ocurren en niveles inferiores previos. Mientras que algunos trabajos sobre
atencidn sugieren que sus influencias son significativas solo en niveles superiores de la
via visual, otros postulan que incluso en los niveles mas tempranos del procesamiento
cortical las propiedades funcionales de las neuronas son sujeto de la influencia de la
atencidn, asi como de otras formas de modulacién de tipo top-down (Gilbert and

Sigman, 2007).

Atencion

La atencidn no se define como una funcidn unitaria, si no que se han identificado 3
redes neuronales relacionadas a distintos aspectos de la atencién (Fan et al., 2005).
Estas redes llevan adelante las funciones de alerta, orientacion y atencion ejecutiva
(Fan et al., 2007). El sistema atencional de alerta, permite alcanzar y mantener un
estado de alerta, y se asocia a la activacion de dareas parietales y frontales del
hemisferio derecho. El sistema de orientacién, da lugar a la seleccidon de informacién
desde la entrada sensorial, y se asocia con activacién en ciertas regiones del I6bulo
parietal y frontal. Por Uultimo, el sistema de control ejecutivo, permite resolver
conflictos entre posibles respuestas, y se vincula fundamentalmente con areas

corticales frontales y prefrontales (Fan et al., 2002). Si bien estas redes atencionales
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son independientes, estos sistemas cooperan y trabajan en estrecha interaccion (Raz

and Buhle, 2006).

Ademas, se han establecido dos componentes de la atencién: el componente
enddégeno y el componente exégeno. El componente enddgeno de la atencién
trabaja bajo un control voluntario y consciente, que depende del resultado de los
procesos perceptuales sujetos a la guia ejecutiva y objetivos del individuo, presenta un
curso temporal lento y de larga duracién (Fischer and Weber, 1998). La atencién
endogena sustenta la seleccidn de estimulos sensoriales basada en objetivos internos

o expectativas (Corbetta et al., 2008).

El componente exdgeno actua de forma automatica, involuntaria, y con un rapido
curso temporal. Este tipo de atencidon especializada en la deteccion de estimulos
inesperados y relevantes para el comportamiento, recibe el nombre de atencién
exogena porgue implica un proceso guiado por estimulos externos (Baars, 2007). El
componente exdgeno es central para re-orientar la atencién rdpidamente frente a un
estimulo novedoso, potencialmente peligroso, o hacia una recompensa. Si bien se
interpreta como un componente automatico implica una compleja interaccién de
sistemas corticales especializados para la seleccidon de informacidn sensorial (Corbetta

et al., 2008).

Un procedimiento seminal para el estudio de la atencidon es el paradigma de claves de
Posner en el cual los participantes tienen que responder lo mas rapido posible a un
estimulo periférico que puede ser precedido por una clave central o periférica (Posner,
1980). Es relevante profundizar sobre la red de orientacion que es la que permite la
alineacién de la atencién con la fuente de sefial sensorial. La orientacidon puede ser
manipulada por la presentacion de una clave periférica que indica dénde en el espacio
es probable que se presente el estimulo blanco, dirigiendo la atencién hacia la
ubicacion senalada por la clave (Posner, 1980). Cuando se presenta un estimulo blanco
en la localizaciéon contraria a la sefialada por la clave, la atencién tiene que
desengancharse y moverse a una nueva localizacion lo cual se traduce en un aumento
en el tiempo de respuesta del participante. Este proceso activa a la unién temporal-

parietal (Corbetta and Shulman, 2002) y las lesiones en la unién temporal parietal han
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sido consistentemente correlacionadas con dificultades en la orientacién (Karnath et

al., 2001, Posner and Rothbart, 2007).

Si bien se sabe que la habilidad para realizar tareas de discriminacion visual mejora
cuando se presenta el estimulo blanco en la localizacién previamente sefializada por
una clave que en las localidades no senalizadas, la naturaleza y significacién de los
correlatos neuronales de este fendmeno son fuente de debate. Mientras que algunos
investigadores postulan que las areas visuales que son directamente moduladas por la
atencidn incluyen a neuronas en areas secundarias (extra-estriadas), no queda claro si
la atencién también modula directamente la respuesta de las neuronas en la corteza
visual primaria. Por ejemplo Motter (1993) encontré que la tasa de disparo de las
neuronas en V1 es afectada por la atencién, mientras que el grupo de Luck no

encontrd ningun efecto de la atencién en V1 (Luck et al., 1997).
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.Como abordar el estudio de la Percepcion en humanos?

Psicofisica

La percepcidn y su relacidn con los atributos fisicos del estimulo, puede ser analizada
con las herramientas de los métodos psicofisicos. Dichos métodos resultan
particularmente utiles en la investigacidon de los mecanismos de adquisicidon y
procesamiento de la informacion visual en participantes humanos voluntarios (Kandel,
& Wurtz, 2001). Las herramientas psicofisicas, econdmicas y no invasivas, permiten
realizar mediciones del comportamiento que revelan procesos internos, pudiendo
vincular los resultados con los mecanismos neuronales que los explican (Pelli & Farell,

1995).

El tiempo empleado por el participante para generar un juicio acerca de un estimulo,
conocido con el tiempo de reaccién (TR), representa una primera medida de su
rendimiento y una aproximacién para revelar los procesos mentales (Pelli & Farell,
1995). Este tiempo, constituye una variable de gran importancia dado que contiene
informacidén sobre las distintas etapas del procesamiento de la informacion que realiza
nuestro sistema nervioso. La psicofisica de los TR tiene como idea de base que la
complejidad del procesamiento aumenta el TR, es decir que cuanto mas compleja es

una tarea, mas tiempo se necesita para emitir una respuesta.

La psicofisica de la vision nos ofrece una amplia variedad de estimulos que pueden ser
utilizados para explorar la percepcion del movimiento, como por ejemplo grillas,
puntos en movimiento o segmentos que nos permiten caracterizar la percepcion del
movimiento al variar parametros del estimulo como la orientacion, velocidad,
distancia, frecuencia espacial, frecuencia temporal, contraste, coherencia del

movimiento, excentricidad, duracidn, entre otros (Lorenceau, 2001).

Registro Electroencefalografico y Oscilaciones

Las neuronas y los grupos neuronales presentan la propiedad intrinseca de oscilar. El
registro de la actividad eléctrica asociada al funcionamiento cerebral puede realizarse
mediante el electroencefalograma (EEG). La sefial eléctrica cortical es detectable a
través del cuero cabelludo mediante la colocacién de electrodos, y por ser un método

no invasivo, es particularmente util en la investigacion de las funciones cognitivas en
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humanos. Ademas, el registro EEG tiene una alta resoluciéon temporal que lo hace
especialmente adecuado para el estudio de la percepciéon del movimiento. Sin
embargo la resolucidn espacial es pobre, y por lo tanto no es la técnica mas adecuada

para estudiar fendmenos que varian espacialmente (Fig. 8).

25 —.
- -IJ'!-I axividad
= EEG |- Baja
—
E_ 20 ! ' "-n-‘l.'llfﬂl'-'ld.l
— !—l ]
+E . Muiy 5t
=

i5
=
= SPECT
g,
3 10 =
e ]
:.J. - »
-1 MEG
oy
S 5 PET B
& B i SMRI

LY & ¥
[ ]
1]
10 10 10 10° 10 e 100

Resolucion temporal (segundos)

Figura 8_ Representacion de la capacidad de resolucién espacial (milimetros) vs resolucion
temporal (segundos) de distintas técnicas de imagenologia cerebral (EEG:
electroencefalografia, MEG: magnetoencefalografia, sEEG: electroencefalografia intracerebral,
fMRI: imagenologia por resonancia magnética funcional, SPECT: tomografia por emisién de
foton unico, PET: tomografia por emisién de positrones). Se observa que el EEG tiene una
capacidad de resolucién temporal en el orden de los 10° segundos, mientras que su
resolucidn espacial esta en el orden de los 20 mm.

En cuanto al origen de la sefial EEG registrada en el cuero cabelludo, se ha descartado
a nivel fisiolégico que los potenciales de accién en el axdn constituyan una parte
importante de la senal EEG, y se considera que esta principalmente originada por los
potenciales postsinapticos (Carretié, 2001). De hecho, se ha visto que al eliminar
mediante anestesia profunda los potenciales de accidn en el cerebro de gatos, sigue
registrandose la sefial EEG (Li and Jasper, 1953). Posiblemente esto se deba a que a
pesar de que los potenciales de accién son mas potentes, son mucho mas breves que
los potenciales postsindpticos. Ademas, el craneo y el tejido neural son malos

conductores y actuan como filtro pasa bajo, eliminando las sefiales de alta frecuencia.
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Sumado a esto, la actividad eléctrica de cada neurona particular es muy débil, por lo
gue unicamente es posible registrar en el cuero cabelludo la actividad integrada o
sumada de un alto numero de neuronas. Relacionado con lo dicho antes, la breve
duracion de los potenciales de accién hace que sea menos probable que se sumen
para generar campos eléctricos macroscopicos visibles por el EEG. A nivel anatémico,
tampoco parece ser el origen de dicha actividad las estructuras neuronales cerradas
(por ejemplo, nucleos del tronco cerebral) dado que la actividad de estas neuronas se
anula entre ellas si se intenta registrar desde el exterior (Lorente, 1974). Las
estructuras que si parecen originar los campos eléctricos detectables desde el exterior
son las estructuras neuronales abiertas, como las neuronas que se orientan en capas

de forma paralela en la corteza, cerebelo y tadlamo (Carretié, 2001).

La combinacion del registro psicofisico y el registro EEG para la investigacién de la
percepcion permite relacionar medidas neurofisiolégicas y comportamentales en
humanos, de modo no invasivo y con bajo costo. La conjuncidn de las ventajas de estas
dos metodologias es especialmente Util para la elucidacion de mecanismos corticales

implicados en la percepcion del movimiento.

Tipos de Actividad Oscilatoria y Analisis

Segun la clasificacion propuesta por Galambos (1992) la actividad oscilatoria puede ser

espontdnea, inducida, o evocada (Fig. 9).

Todos estos tipos de actividad se diferencian por el grado de corrimiento de fase
respecto al estimulo (denominado phase-locking en inglés). Segun este criterio, la
actividad espontanea no presenta ninguna correlacién con la ocurrencia del estimulo o
condicion experimental. La actividad inducida si se correlaciona con el estimulo, pero
no presenta una relacidon estricta de fase con la presentacién del estimulo
(denominado jitter en inglés). Por su parte, la actividad evocada presenta un
corrimiento de fase estrictamente correlacionado con la presentacion del estimulo en

todos los ensayos que se repite la presentacion del mismo.
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Figura 9_ Si las oscilaciones ocurren con la misma latencia tras la aparicién del estimulo y con
la misma fase relativa al estimulo en mdultiples ensayos, se consideran evocadas por el
estimulo (filas 1-4 de la columna izquierda “evocado”). Si la latencia o la fase varian en relacién
a la aparicion del estimulo, se considera que las oscilaciones son inducidas por el estimulo
(filas 1-4 de la columna derecha “inducido”). La actividad evocada se adiciona en el promedio,
mientras que la inducida puede cancelarse (fila 5) (Modificado de Herrmann et al., 2005).

La actividad evocada, que comienza siempre al mismo tiempo tras la estimulacién, se
adiciona y es visible en el gran promedio, conocido como Potencial Evocado (PE) 3
(Herrmann et al., 2005).

Potencial Evocado (PE)

El abordaje de PE permite enfocarse en la sefial electrofisiolégica que ocurre
sistematicamente después de presentarse el estimulo de interés (Rockstroh et al.,

1982).

3El término “Potencial Evocado” serd utilizado en este trabajo para referirse a los cambios rapidos en la
actividad eléctrica del sistema nervioso originados por eventos o estimulos puntuales y con una estricta
relacion de fase con el estimulo. Otras denominaciones posibles son: Potencial Relacionado al Evento
(PRE), Potencial Relacionado con Acontecimientos Discretos (PRAD) o en inglés EvokedPotential.
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La reducida amplitud de los potenciales en comparacion con otros eventos fisiolégicos,
puede dificultar la identificacion de la sefial de interés. Por esta razon, en los disefos
experimentales se presenta el estimulo repetidamente. Luego se fragmenta la sefial
EEG registrada un tiempo antes y un tiempo después de la presentacion del estimulo
de interés y se promedia eliminando de la sefal resultante los eventos no evocados
por el estimulo. Generalmente se establece el tiempo de presentacion del estimulo
como tiempo cero. Las ondas de PE se describen segin la secuencia de aparicién
respecto al tiempo cero del estimulo y segun la polaridad de la deflexion. Por ejemplo,
el componente N1 refiere a la primera deflexién negativa en la onda, y P2 seria el
segundo pico positivo. En la descripcion de los PE, también pueden incluirse las
latencias, por ejemplo N100 constituye un pico negativo a los 100 ms respecto a la

presentacion del estimulo (Carretié, 2001).

Analisis de Ensayos Individuales

El analisis de ensayos individuales puede proveer informacion a la que no es posible
acceder visualizando el promedio de PE. Aunque la realizacién de estos grandes
promedios mejora la relacidn sefal/ruido, implica una pérdida de informacion sobre
las variaciones sistemdticas o no sistematicas entre ensayos individuales (Quiroga,
2007). Se ha postulado que el analisis de los ensayos individuales es particularmente
util para evidenciar aspectos del curso temporal de la respuesta neuronal asociada a

procesos cognitivos (Eichele et al., 2008).

Analisis de Tiempo-Frecuencia (TF)

Las sefiales EEG pueden descomponerse en oscilaciones sinusoidales de distintas
frecuencias en el tiempo mediante métodos de analisis de TF. Existen diversos
métodos que permiten extraer oscilaciones en determinados rangos de frecuencia.
Entre dichos métodos se encuentra la transformada de Fourier, el analisis wavelet,
analisis de multitapers, entre otros. El analisis de TF es un abordaje mas sensible, en
comparacion con los PE, que puede ser de particular utilidad para el estudio de

procesos cognitivos.
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En funcién de la frecuencia registrada se clasifican los distintos tipos de actividad EEG
en diferentes dominios de frecuencia (Fig. 10), denominados segun el alfabeto griego:

alfa, beta, gamma, theta y delta (Herrmann et al., 2005).

Frecuencia Denominacion
0-4 Hz Delta
4-8 Hz Theta
8-12 Hz Alfa
12-30 Hz Beta
30-80 Hz Gamma

Figura 10_ Escala de frecuencias (Hz) de las oscilaciones neuronales y sus denominaciones
segln el alfabeto griego.

Es necesario considerar que las propiedades de filtro pasa bajo del craneo y el tejido
neural, que han sido mencionadas anteriormente, eliminan las sefales de alta
frecuencia en el registro a nivel del cuero cabelludo, lo que dificulta el analisis de este

tipo de oscilaciones en abordajes no invasivos.

Analisis Wavelet

La transformacidon wavelet descompone una sefal temporal en términos de versiones
trasladadas y dilatadas de una forma de onda finita (denominada wavelet madre). Las
sefales neuroeléctricas tipicamente varian su composicion espectral en funcion de la
topografia y el tiempo del registro. A diferencia de la transformada de Fourier, que
pierde la informacién temporal de la sefial para obtener una representacion en el
espacio de las frecuencias, la transformacién wavelet permite construir una
representacion tiempo-frecuencia de una sefial con una muy buena localizacion tanto
en tiempo como en frecuencias (Samar et al., 1999, Quiroga et al., 2001). La técnica en
su forma continua se basa en calcular la convolucion de la wavelet con la sefial para
cada valor de escala de la misma. El analisis wavelet utiliza ventanas temporales
grandes donde se necesita precision en frecuencias bajas y ventanas temporales chicas
donde se requiere informacién sobre las altas frecuencias (Herrmann et al., 2005). La
sefal temporal es procesada sucesivamente por filtros pasa bajo y pasa alto que
permiten separar de la sefial los componentes de baja y alta frecuencia. Luego, el

mismo procedimiento se aplica sobre los componentes que han sido removidos de la
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sefnal original. El resultado de este procedimiento es una descomposicion en
componentes ortogonales de la sefial original con sus respectivos coeficientes (que
indican la presencia de cada componente en cada momento de la sefial) (Yordanova et

al., 2001).

Existen diversas funciones wavelets con variedad de formas. Algunas wavelets no se
asemejan a las sefales bioldgicas (ej. Haar) mientras que otras si tienen una forma
similar a las sefales bioldgicas y especialmente a las sefiales neuronales. En este
sentido, es conveniente elegir una funcién wavelet que presente la mayor coincidencia
con la sefal que se quiere estudiar, para obtener una resolucion dptima de los eventos

de interés (Samar, et al., 1999).

Entre las funciones wavelets, se encuentra la funcién Morlet compleja, la cual consiste
de una parte imaginaria y una real moduladas por una envolvente Gaussiana (Fig. 11).
Las wavelets sinusoidales, como la Morlet, son ideales para detectar actividad

sinusoidal EEG ya que presentan grandes coincidencias (Schiff et al., 1994).

(a) (b) ()

Figura 11_ Representacion de una funcidon wavelet (c) que surge de multiplicar una funcién
sinusoidal (a) con una funcion envolvente (b).

Analisis de Fase

Las oscilaciones pueden ser concebidas y visualizadas en la dimensién del espacio o del
tiempo. El plano de la fase de una oscilacidn puede representarse como un circulo. En
esta representacion se puede recorrer una, dos o billones de veces el circulo y siempre
se llegara al mismo punto. El recorrido sobre este circulo puede medirse como
corrimiento de fase (Fig. 12). De modo alternativo, la periodicidad puede visualizarse
como una serie de ondas seno. Al recorrer esta representacidn no llegaremos al mismo
punto, sino que el sistema evoluciona en el tiempo. En ambas formas de comprender
la periodicidad de la sefial oscilatoria en un sistema periédico, el pasado puede

predecir el futuro de la posicién o el momento (Buzsaki, 2006a).
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Figura 12_ Las oscilaciones ilustran una relacién ortogonal entre la frecuencia y el tiempo y
entre el espacio y el tiempo. La oscilacién puede representarse como un circulo (izquierda)
dando la idea de que no hay cambio, o de modo alternativo el evento representado como una
onda seno evoluciona en el tiempo (derecha) (Modificado de Buzsaki, 2006a)

Las oscilaciones constituyen una propiedad intrinseca de los grupos neuronales
activos. Implican modulaciones ritmicas de la excitabilidad neuronal, afectando tanto
la probabilidad de disparo como la sensibilidad al input sinaptico. Los picos de
excitabilidad ritmica generan ventanas ritmicas, re-ocurrentes de comunicacién (Fig.
13). Algunos investigadores postulan que sélo los grupos neuronales con oscilaciones
en sincronia de fase pueden comunicarse efectivamente porque sus ventanas de

comunicacion estan abiertas al mismo tiempo (Fries, 2005).

Un cambio de fase es un cambio en la correspondencia de los picos positivos y
negativos de una onda (Carretié, 2001). La sincronizacidn de fase puede ocurrir entre
distintas bandas de frecuencia. El reseteo de fase de una banda de frecuencia ocurre
cuando un cierto estimulo provoca un cambio sistematico en la fase de la oscilacién en
dicha frecuencia. También puede ocurrir una sincronizacién de fase entre dos o mas

estructuras, este fendmeno recibe la denominacién de coherencia (Buzsaki, 2006a).
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Tiempo

——3p espigasllegan en el pico de excitabilidad
el espigas llegan fuera del pico de excitabilidad

Figura 13_ Representacién de grupos neuronales como circulos de colores que reciben y
envian actividad eléctrica. Las espigas que llegan en el pico de excitabilidad del grupo neuronal
receptor se indican con flechas y las que no alcanzan el pico de excitabilidad se representan
como flechas truncas. Los grupos neuronales verde y rojo presentan fluctuaciones de
excitabilidad sincrénicas lo que permite una comunicacién efectiva. El grupo neuronal negro
presenta picos de excitabilidad no sincrénica con el grupo verde y su comunicacidn se ve
impedida (Fries, 2005).

La Potencia

La potencia es una medida de la actividad total de la sefial para una banda de
frecuencia en el tiempo. El anadlisis de la potencia contiene tanto actividad inducida
como evocada. Para calcular la suma de toda la actividad en una banda de frecuencia,
se promedian los valores absolutos de la transformada wavelet (Herrmann et al.,
2005). Las funciones wavelet pueden normalizarse previo a la convolucién de modo de
presentar una energia unitaria para todas las bandas de frecuencia. De esta manera, el
espectro de potencia wavelet de una senal es directamente comparable entre todas

las bandas.

En los ultimos afios diversos estudios han intentado correlacionar procesos cognitivos
con las variaciones en los ritmos cerebrales (Kahana, 2006). Entre las oscilaciones de
alta frecuencia, la oscilacién gamma ha sido correlacionada con funciones cerebrales
complejas (Engel et al., 2001). Se ha sugerido que puede constituir un correlato

neuronal de la conciencia (Llinas and Ribary, 1993). Los procesos que se asocian
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frecuentemente con las oscilaciones gamma son el fendmeno de binding (Tallon et al.,
1995, Tallon-Baudry et al., 1996, Muller et al., 1997), la percepcién de objetos con
significado (Tallon-Baudry et al., 1997, Keil et al., 1999), y la atencidn, (Tiitinen et al.,
1993, Muller et al., 1998, Debener et al., 2003).

Por su parte, las oscilaciones de baja frecuencia como theta se han correlacionado con
funciones del proceso de memoria de trabajo (Tesche and Karhu, 2000, Jensen and
Tesche, 2002). Las oscilaciones beta han sido investigadas en el contexto de acciones
motoras. También han sido observadas durante movimientos imaginados (Salmelin
and Hari, 1994). Ademads de los procesos sensoriales y motores se ha relacionado a la
oscilaciéon beta en procesos cognitivos como la practica (rehearsal) de memoria

(Tallon-Baudry et al., 2001, Debener et al., 2003)

La oscilacion alfa se relaciond inicialmente con tareas internas como la realizacién
aritmética mental y la imagineria visual, lo cual se interpreté como el reflejo de una
inhibicién de la entrada sensorial (Ray and Cole, 1985). En este sentido, tipicamente se
observa alfa cuando se le pide al participante que cierre sus ojos (efecto Berger). Por lo
tanto la oscilacidn alfa se ve modulada por estimulos sensoriales y también por el
movimiento. Ademas, se postula que alfa es modulada por la atencion. En tareas de
atencidn visual, se ha visto que las claves atencionales provocan una supresion en alfa
gue es mas pronunciada en derivaciones occipitales contralaterales en comparacién a
las ipsilaterales al hemi-campo visual atendido. Este resultado, de acuerdo con la
teoria de inhibicién, estaria representando el foco selectivo de la atencién que
fisioldgicamente se implementaria mediante la liberacidén de la inhibicion de las areas
relevantes para la tarea. Por otra parte, es interesante que en tareas de deteccién
somatosensorial, las variaciones en la frecuencia alfa registradas en regiones
sensoriomotoras reflejan la performance psicofisica. De hecho en este estudio, la
amplitud alfa previa al estimulo se asocia con una deteccién facilitada y menores TR.
Estas observaciones no son consistentes con el concepto de alfa vinculada a la

inhibicion cortical (Palva and Palva, 2007).
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Antecedentes especificos del equipo de trabajo

El grupo de investigacion en Neurociencia cognitiva, ha probado experimentalmente la
hipotesis de que dos objetos en movimiento con trayectorias convergentes, producen
un mayor adelanto en la percepcion del objeto moévil, con el consecuente aumento en
la magnitud de EFL percibido (Maiche et al., 2007). Para probar la hipotesis de que el
movimiento concurrente incrementa el EFL por una disminucion en la latencia de
percepcion del movimiento, utilizaron un esquema de dos objetos en movimiento
convergente, un anillo y un objeto denominado prime, como se muestra en la figura
14. Se vario la direcciéon del movimiento del prime (de b hacia a), ademas se vario la
distancia entre el prime y el anillo, asi como el contraste del prime. Con este disefio se
encontré que el segundo objeto en movimiento incrementa significativamente la
magnitud del EFL y se evidencid que el incremento es selectivo para la direccidon hacia
el estimulo blanco, esta espacialmente limitado y varia gradualmente con el contraste

del segundo objeto en movimiento.

Estos resultados encuentran la mejor explicacion en modelos de bajo nivel de jerarquia
en el procesamiento de la informacion. En particular en el modelo de facilitacidon
cortical, ya que si los estimulos con movimiento convergente suman sus respectivas
pre-activaciones en la zona de cruce, generan una mayor facilitacion para la
percepcion del objeto en movimiento y por lo tanto un mayor retraso relativo en la
percepcion del flash (Maiche et al., 2007). Esta propuesta descarta la existencia de una
extrapolacion en el tiempo del objeto en movimiento (Whitney and Murakami, 1998)
aungue mantiene la interesante nocién de anticipacion que postula la hipétesis de

extrapolacion (Nijhawan, 1994).

Por otra parte, podria argumentarse que actia un mecanismo de postdiccion del prime
estatico a su posicion final después de que aparece el flash (Eagleman and Sejnowski,
2000). Para descartar esta posibilidad, se realizé un experimento en el cual el prime
aparece en posiciones iniciales o finales al azar y permanece estatico durante todo el
ensayo experimental. No se encontré diferencias significativas en las curvas
psicométricas, con lo cual se concluye que el incremento en la magnitud del EFL es

consecuencia del movimiento del prime y no de su presencia estatica
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anillo

Figura 14_ Representacion esquematica de un ensayo experimental. Se muestran los dos
objetos y la direccién del movimiento con la flecha punteada. El participante mantiene su
mirada en el punto de fijacién (PF), comienza a moverse el anillo, el prime se mantiene
estdtico y comienza a moverse 200 ms antes de la aparicion flash de la barra vertical
(modificado de (Maiche et al., 2007)).

Una explicacion alternativa para el efecto encontrado en este trabajo es que la
atencién es capturada por el segundo objeto en movimiento, retrasando de algun
modo el proceso de comparacién lo que provoca el incremento en la magnitud del EFL
(Baldo and Klein, 1995). Si bien el disefio utilizado no logra descartar la participaciéon
de la atencidn, los resultados no sugieren la accion de este mecanismo de alto nivel ya
gue seria dificil explicar por qué la atencidn sdélo actia con movimiento convergente y

no cuando el objeto se mueve en la direccién opuesta (Maiche et al., 2007).
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Hipotesis
Con estos antecedentes, se postula que el mecanismo neuronal de facilitacion cortical

subyace a la percepcidon del movimiento, y da explicacidon al fenédmeno de latencias

perceptivas diferenciales para un objeto en movimiento respecto a uno estatico.

Si la facilitacién cortical estd implicada en los mecanismos intrinsecos de la percepcion
del movimiento y ligados a la corteza visual primaria, donde se manifiesta claramente
la sensibilidad a la orientacidon del estimulo (Hubel and Wiesel, 1962), se espera
evidenciar una mayor facilitacion cuando se presenta movimiento aparente
compuesto por parches Gabor iso-orientados en comparacion a una condicién de
parches consecutivos ortogonales entre si. En este sentido los resultados psicofisicos
deberian evidenciar una disminucién en el TR para la presentacion de movimiento
aparente compuesto por parches iso-orientados, en comparacién a la condicién
ortogonal. También se espera encontrar una modulacién de componentes tempranos
en los potenciales evocados registrados en las derivaciones occipitales. Esto estaria
sugiriendo que el procesamiento de los estimulos en movimiento ha tenido lugar en el
circuito intrinseco de la corteza visual primaria. En contraste, una modulacién de
componentes de mayor latencia sugeririan, la accién de la corteza visual extra-estriada
(Khoe et al., 2004). Esta hipdtesis fue probada con el experimento “1) Orientacidon” que

se describe en la seccidn “Tareas Experimentales”.

Por otra parte, si la facilitacion cortical da explicacion al fendmeno de latencias
diferenciales en la percepcion del movimiento, deberia poder modularse la latencia
perceptiva mediante experimentos psicofisicos de tiempo de reaccidén en un esquema
de dos objetos en movimiento con trayectorias convergentes. Se postula que dichos
objetos sumarian sus respectivas pre-activaciones, modulando la latencia perceptiva
frente a un objeto estatico que se presenta en la zona de cruce. Se espera que a nivel
de la actividad cerebral electroencefalogréfica puedan identificarse cambios en la
composicion temporal-espectral de la sefal, segun distintas condiciones
experimentales. Esta hipotesis es analizada con el disefio experimental “2)

Convergencia” que se detalla en la seccién “Tareas Experimentales”.
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Por otra parte, se postula que los mecanismos atencionales de alto nivel no participan
en la base del mecanismo neuronal de percepcién del movimiento. Si bien el vinculo
entre mecanismos tardios y complejos, y mecanismos perceptivos tempranos no
constituye un tema resuelto (Khurana et al., 2000) los resultados previos del grupo de
trabajo muestran una interaccidén en el nivel perceptivo que no seria razonable si el
sistema estuviera trabajando con una codificacion del movimiento mas abstracta o de
mayor nivel. Ademas, considerando que el mecanismo subyacente al EFL supone una
compensacion de los retrasos perceptivos, es razonable que surja en niveles de
procesamiento jerdrquicamente inferiores, siendo suficientemente simple como para
evitar mayores retrasos de procesamiento (Maiche et al., 2007). Por lo tanto, se espera
que la modulacion de la atencion sea independiente del efecto de facilitacién. Esto
indicaria la accion de ambos mecanismos en paralelo, permitiendo descartar la
interferencia del mecanismo de atencion en el mecanismo de percepcion del
movimiento. Este asunto fue abordado mediante el experimento “3) Claves
Atencionales y Percepcion del Movimiento” que se detalla en la seccién “Tareas

Experimentales”.
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Objetivos
Objetivo General

El objetivo general del trabajo es aportar a la elucidacion de los mecanismos
neuronales que subyacen a la percepcion del movimiento. Se busca evidenciar
correlatos comportamentales y electroencefalograficos de los mecanismos de

facilitacion cortical en la percepcién del movimiento.

Objetivos especificos

1. Caracterizar la dinamica espacio-temporal del fendmeno de facilitacion cortical,
gue suponemos subyace a las modulaciones de los TRs encontradas
previamente por el grupo de trabajo. Para ello, aplicar una tarea psicofisica que
permita evaluar la participaciéon de la corteza visual primaria, mediante la
variacion en la orientacion de los estimulos, registrando TR y EEG concomitante
a la realizacion de la tarea. Este objetivo se aborda con el experimento
“Orientacion”.

2. Caracterizar la dindmica del mecanismo de percepcidn del movimiento, bajo la
hipotesis de sumacién de efectos facilitadores, mediante la aplicacion de una
tarea psicofisica que representa una versién simplificada del esquema de dos
objetos en movimiento publicado por Maiche et al. (2007), realizando un
registro de TR y EEG. Este objetivo se aborda con el experimento
“Convergencia”.

3. Avanzar en la comprensidn del nivel de accién del mecanismo subyacente a la
percepcion del movimiento aplicando una tarea psicofisica que permita evaluar
la participacién de procesos de alta jerarquia y complejidad en el origen de los
mecanismos de compensacion del retraso perceptivo. Este objetivo se aborda

con el experimento “Claves atencionales y Percepcion del Movimiento”.
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Materiales y Métodos
Participantes

Participantes humanos voluntarios (hombres y mujeres) con vision normal o corregida
de edades entre 24-30 afos realizaron pruebas psicofisicas con registro EEG
concomitante. Se trabajé con 10 participantes por experimento (no siempre los
mismos 10 para cada experimento) que realizaron 4 repeticiones del mismo. Los
participantes leyeron y firmaron un consentimiento informado en cual se les informa
sobre los objetivos generales de la investigacién, la metodologia y las consideraciones
éticas pertinentes. El protocolo general de investigacion fue aprobado por el Comité

de Etica de la Facultad de Medicina.

Procedimiento

El registro experimental se realizd en la sala de experimentacién del Laboratorio de
Neurociencias, especialmente acondicionada para la realizacion de estas tareas con el
fin de minimizar la incidencia de estimulos ajenos al experimento y mantener
constantes las condiciones de luminancia. La sala cuenta con un procesador, un
monitor tipo CRT (cathodic ray tube monitor) con frecuencia de 60Hz, tamafio de 15
pulgadas y resolucion de 1280 Hz. También se utilizd una mentonera, que permite fijar
la distancia entre el participante y el monitor (40 cm), centrar la pantalla en la févea y
evitar movimientos de cabeza que pueden daiar el registro EEG. Ademads la sala

dispone de un equipo de electroncefalografia de 32 canales (Fig. 15).

Previo al registro, los participantes realizan una etapa de entrenamiento en la tarea
especifica para disminuir la variabilidad en las respuestas, lograr una performance
estable, y disminuir el nimero de errores o anticipaciones en la respuesta. El
entrenamiento consistid en realizar una sesién completa del experimento tal como si

fuera un registro, pero estos datos no fueron considerados en el analisis.
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Figura 15_ Imagenes de participantes previo a la realizacién de la tarea. Se puede observar la
mentonera, el monitor, los electrodos colocados y el equipo de electroencefalografia.

Tras el entrenamiento cada participante realizd 4 registros de 30 minutos. Nunca se
realizd6 mas de 2 registros en un mismo dia con el objetivo de evitar la sobrecarga y

fatiga del participante.

Para comenzar el registro el participante se ubica sentado, con su cabeza sobre la
mentonera a 40 cm del monitor, en la sala oscura. Se utilizéd un lente que habilita
solamente la vision del ojo derecho, para simplificar el registro evitando la respuesta
doble consecuencia del mismo procesamiento por ambos ojos. También se utilizaron
auriculares, con el objetivo de aislar maximamente al participante de sonidos externos
a la tarea, y ademads para proveer un feedback auditivo cuando el sujeto realiza una
respuesta correcta, asi como cuando realiza una respuesta incorrecta tras la cual el

participante escucha un sonido diferente.

Estimulos

Primes

Denominamos primes a los estimulos presentados con el objetivo de modular la

latencia perceptiva.
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Los primes son parches Gabor (PGB) (similares a los utilizados por Polat & Sagi, 1993)
disefiados a partir del perfil del campo receptivo de las células en la corteza visual
primaria. Se presentan en posiciones cercanas al sitio donde se desplegara el estimulo
blanco, con el fin de evaluar si producen una modulacion de la latencia en la

percepcion del mismo.

Los parches PGB tienen un perfil de luminancia espacial sinusoidal modulado por una

funcion gaussiana. Los PGBse generan a partir de la ecuacién:

PGB(x,y,x_0,_y_0)
= cos(2r/A((x — x_0)cosO_1+ (y — y_0)sinf_1) X exp(((x
—x 0)"2+ (y -y 0)"2)/0"2)

en la x es el valor del eje horizontal, y del eje vertical, © refiere a la orientacién del PGB
(en radianes), A a la longitud de onda y o a la desviacidon estandar de la funcién
gaussiana. Los parametros utilizados para los PGB son: o= 0.1723 grados visuales, A= 2
ciclos por grado visual, © varia entremn/2 y 2m en el experimento “Orientadn” (ver

seccion “Tareas Experimentales” - “Orientacidon”) y toma el valor de 2 en los restantes

experimentos.

El tamafo de este estimulo visual y la separacion espacial entre los mismos es de 1.4°

de dngulo visual. Su duracidn es de 16ms y su color esta en el rango entre gris y blanco.

Estimulo Blanco o diana

El estimulo diana consiste en un parche gaussiano (PGA) de configuracion espacial
neutra (igual ancho que largo) de color blanco y con una duracién de 16 ms. En algunos
experimentos el PGA se presenta sobre la cruz central donde los participantes fijan la
mirada, mientras que en otro experimento se presenta con localizacion para-foveal, a
los costados del punto de fijacion. En todos los experimentos, el participante debe
responder a la aparicidon de este estimulo diana pulsando una tecla, lo mas rdpido

posible.
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Los parches PGA se generan de acuerdo a la ecuacion:

(x —x0)? + (y — yo)2>

PGA(x,y,x0,y0) = exp( p

en la x es el valor del eje horizontal, y del eje vertical, y o refiere a la desviacion estandar.

Cruz de Fijacion

Como punto de fijacidn de la mirada se utiliza una cruz tenue, centrada en la fovea que
se mantiene durante todo el experimento en el centro de la pantalla. Se le indica al
participante que mantenga la mirada sobre este punto durante todo el experimento

de manera que el campo visual proyecte en forma estable sobre la retina.

Claves Atencionales

Se utiliza un estimulo con forma de asterisco, con tamafio de 1° grado visual y con una
duracion de 16 ms, en uno de los experimentos que busca afectar mecanismos

atencionales.

Tareas Experimentales

El diseno de las tareas se realizé mediante el software MatLab y un paquete de
bibliotecas que lo complementan denominado Psychotoolbox (Pelli, 1997). Con
MatLab se generaron los programas para los experimentos que se despliegan en el
monitor mediante las funciones del Psychotoolbox con el objetivo de mejorar el display

del video, la exactitud de los tiempos registrados y la interfase teclado-pantalla.

Todas las tareas comienzan con la cruz de fijacion en el centro del monitor, que se
mantiene presente durante todo el experimento. El resto de los estimulos tienen una
duracion de 16 ms y transcurren 32 ms entre estimulo sucesivos. Con estas
caracteristicas de estimulacion el participante percibe movimiento y no una secuencia
de estimulos. Considerando que los estimulos sucesivos se presentan a una distancia
de 1.4 grados visuales, la velocidad del movimiento aparente es de 44 grados
visuales/segundo. La velocidad seleccionada para el movimiento con el objetivo de
evaluar la plausibilidad de participacion de las conexiones horizontales, es comparable
con la correspondiente velocidad de conduccién en dichas conexiones y similar a la

utilizada en otras investigaciones (Georges et al., 2002).
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En las distintas tareas la presentacidn de las condiciones experimentales se alterna en

forma aleatoria con la condicidn control.

Todas las tareas tienen un disefio de tipo Go/NoGo. A fin de evitar que los
participantes se anticipen a la aparicion del estimulo blanco, dicho estimulo se
presenta solo en un 70% de los ensayos, seleccionados al azar; estos casos constituyen
ensayos de tipo Go y el participante debe responder. El participante tendra que inhibir

su respuesta en los casos NoGo en los que no se presenta el estimulo blanco.

Para elucidar distintos aspectos del mecanismo subyacente al efecto perceptivo de
facilitacion, se realizaron experimentos psicofisicos con diferentes configuraciones de
estimulacion que buscan evaluar la accién del mecanismo de pre-activacion cortical
mediado por conexiones horizontales. Las tareas psicofisicas buscan modular la
latencia perceptiva mediante primes presentados en tiempo y espacio consecutivo que

generan la ilusién de movimiento.

1) Orientacion

Este experimento busca evaluar la participacion del mecanismo de facilitacién cortical
implementado en la corteza visual primaria en la percepcion del movimiento,
mediante variaciones en la orientacion de los estimulos dada la conocida selectividad
de las neuronas en V1 a la orientacion (Hubel and Wiesel, 1962, Gilbert and Wiesel,
1989). Para ello se genera la percepcidon de movimiento mediante una secuencia de 3
primes presentados en tiempos consecutivos (32 ms) que varian su orientacion en dos

condiciones experimentales: primes iso-orientados y primes ortogonales (Fig. 16).
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Figura 16_ Se muestra una secuencia de 4 ensayos experimentales indicando el avance de los

distintos ensayos con una flecha negra continua. En cada ensayo se muestra el orden
temporal de presentacion de los estimulos sucesivos (t1, t2, t3 y t4) que generan la percepcidn
de movimiento. El primer ensayo experimental corresponde a la condicién de primes iso-
orientados y es un ensayo NoGo. El segundo ensayo corresponde a la condicién de primes iso-
orientados y es Go. El tercer ensayo corresponde a la condicién de primes ortogonales y es de
tipo NoGo. El cuarto ensayo experimental corresponde a la condicién de primes ortogonales y
es Go. En el cuarto ensayo se indica con una flecha punteada la direccion del movimientoy se
sefiala la separacién temporal (32 ms) y espacial (1.4° visuales) de los estimulos sucesivos.

Los primes se presentan desde la periferia en el campo visual izquierdo generando la
percepcion de movimiento horizontal en direccidn hacia el punto de fijaciéon central.
En el tiempo consecutivo a la presentacién de la secuencia de movimiento, se presenta
el estimulo blanco en los ensayos Go, ubicado sobre el punto de fijacion, y el

participante debe responder lo mas rapido posible.

Este experimento tiene 300 ensayos, de los cuales 200 son de tipo Go, y 100 NoGo. A
su vez el 50% de los ensayos Go y NoGo corresponde a la condicién experimental de
primes iso-orientados y el otro 50% corresponde a primes ortogonales. El participante
mantiene su mirada en la cruz central durante todo el experimento. En este

experimento participaron 4 mujeres y 6 hombres.
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2) Convergencia

Este experimento tiene el objetivo de evidenciar los correlatos electroencefalograficos
del fendmeno de facilitacion, utilizando una version simplificada y mas controlable del

esquema de interaccion de dos movimientos convergentes empleado por Maiche, et

al., 2007.

Figura 17_ Se muestra una secuencia de 4 ensayos experimentales y se sefiala con una flecha
negra continua el transcurso de los ensayos. En todos los ensayos se presenta la secuencia de
movimiento horizontal denominada secuencia basal. El primer ensayo experimental
corresponde a la condicidn 0 primes y es un ensayo Go. El segundo ensayo corresponde a la
condicién 2 primes y es Go. El tercer ensayo corresponde a la condicidon 1 prime y es de tipo
NoGo. El cuarto ensayo experimental corresponde a la condicién de 3 primes Go. En cada
ensayo se indica con flechas negras punteadas la direccién del movimiento y se muestra el
orden temporal de la presentacién de los estimulos (t1, t2, t3 y t4) en intervalos de 32 ms y
espaciados por 1.4° visuales, tal como se indica en el cuarto ensayo.

En todos los ensayos experimentales se presentara una secuencia de 3 primes iso-

|II

orientados “secuencia basal” que genera la percepcién de movimiento en sentido
horizontal, desde la periferia del campo visual del sujeto en direccién al punto de
fijacidn central. Las condiciones experimentales consisten en la presentaciéon de 0, 1, 2
6 3 primes orientados en sentido vertical y convergente hacia el punto central donde
aparece el estimulo blanco. La secuencia de primes provoca la percepcién de

movimiento convergente al punto central (Fig. 17). Se postula que las secuencias de
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movimiento convergente sumaran sus respectivas pre-activaciones modulando la
latencia perceptiva y la actividad EEG en relacién a la presentacién del estimulo blanco

sobre el sitio pre-activado.

Este experimento tiene 360 ensayos, de los cuales 240 son de tipo Go, y 120 NoGo. A
su vez los ensayos Go y NoGo tienen igualmente distribuidas las 4 condiciones
experimentales (0, 1, 2 y 3 primes). El participante mantiene su mirada en la cruz
central durante todo el experimento. En este experimento participaron 4 mujeres y 6

hombres.

3) Claves Atencionales y Percepcion del Movimiento

Con este disefio experimental se busca evaluar el nivel de jerarquia del mecanismo
subyacente a la percepcidn del movimiento. En particular se analiza la implicancia de
mecanismos atencionales de orientacidon en etapas tempranas de la percepcién. Para
ello se introducen claves espaciales congruentes e incongruentes con una secuencia de
movimiento y con el estimulo blanco, lo cual permite evaluar la interaccion entre la

atencidn, la percepcién del movimiento y la facilitacion.

Durante todo el experimento el participante mantiene su mirada en el punto de
fijacidn central, y en los lados se marca con tenues circulos el espacio del campo visual
donde aparecera el estimulo blanco en los ensayos Go, con el objetivo de dirigir la
atencion hacia estos dos sitios (Fig. 18). La secuencia de movimiento vertical, esta
compuesta por 3 primes y puede presentarse a un lado o al otro del punto central.
Todos los ensayos comienzan con la presentacién de 1 prime a cada lado, para evitar
que el sujeto anticipe el hemicampo de presentacién de la secuencia de movimiento
con la aparicion del primer prime. En el mismo tiempo se presenta una clave, con
forma de asterisco, en uno de los tenues circulos. A continuacién se presentan 2

primes en tiempos consecutivos creando la percepcion de movimiento.
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4
Figura 18_ Se muestra una secuencia de 4 ensayos experimentales de tipo Go y se indica el

avance de los ensayos con una linea negra continua. El primer ensayo experimental
corresponde a la condicién Movimiento Congruente Clave Congruente (McCc) respecto a la
posiciéon del estimulo blanco. El segundo ensayo corresponde a la condicion Movimiento
Congruente Clave Incongruente (McCi) respecto al blanco. El tercer ensayo corresponde a la
condicién Movimiento Incongruente Clave Congruente (MiCc) respecto al estimulo blanco. El
cuarto ensayo experimental corresponde a la condicién Movimiento Incongruente Clave
Incongruente (MiCi). En cada ensayo se indica con flechas negras punteadas la direccién del
movimiento y se muestra el orden temporal de la presentacién de los estimulos sucesivos (t1,
t2, t3 y t4), presentados cada 32 ms y espaciados por 1.4° visuales, tal como se indica en el
cuarto ensayo.

Existen 4 condiciones experimentales; en una condicién tanto la secuencia de
movimiento como la clave espacial se presentan en el mismo hemicampo que el
blanco, por lo tanto esta es una condicién de congruencia entre el movimiento, la clave
y el blanco. En la segunda condiciéon la secuencia de movimiento es congruente con el
blanco, pero la clave se presenta en el hemicampo contrario, es decir la clave es
incongruente. En la tercera condicidn, la clave es congruente con el blanco, pero el
movimiento se presenta en el lado contrario al blanco, es decir el movimiento es
incongruente con el blanco. En la cuarta condicion tanto el movimiento como la clave

son incongruentes con el blanco.
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Este experimento tiene 300 ensayos, de los cuales 200 son de tipo Go, y 100 NoGo. A
su vez los ensayos Go y NoGo tienen igualmente distribuidas las 4 condiciones
experimentales de congruencia e incongruencia entre el blanco, la clave y la secuencia
de movimiento. El participante mantiene su mirada en la cruz central durante todo el

experimento. En este experimento participaron 5 mujeres y 5 hombres.

Registro y Analisis Psicofisico

Se registraron los Tiempos de Reaccidén (TR) de los participantes frente a la
presentacion del estimulo blanco. La instrucciéon que reciben los participantes es:
cuando se presenta el estimulo blanco, responder presionando cualquier tecla con la
mano derecha lo mas rdpido posible evitando errores o anticipaciones. Mantener la
mirada siempre fija en la cruz central y evitar parpadeos cuando se presenta el

estimulo blanco.

El analisis de los datos comportamentales se realizé mediante el software MATLAB con
el cual se programo un codigo de analisis automatizado. Se trabajo con el valor de la
mediana, ya que resulta mas robusto frente a valores extremos en comparacién con el
valor de la media, por lo que la mediana es usualmente empleada en los analisis de

tiempos de reaccion (Ratcliff, 1993).

Para analizar estadisticamente los datos comportamentales de TR se empled la prueba
de Wilcoxon. En los casos en que hay mas de 2 condiciones experimentales se aplico la
prueba Wilcoxon de a pares para evaluar las diferencias entre condiciones. Se
consideran significativamente diferentes si el p < 0.0125 (correccién de Bonferroni

para comparaciones multiples).

Ademads también se trabajé con los datos de TR normalizados. La normalizacién
permite combinar los resultados de todos los participantes sin que la variabilidad inter-
subjetiva enmascare y afecte el resultado. La normalizacién consistié en realizar una
transformacion Z, mediante la cual la distribucion de datos de TR en segundos se
transforma en una distribucién normal con media cero y desviacion estandar 1. A
partir de la normalizacion por participante, se calcula mediana total y se analiza con la

prueba Wilcoxon.
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Registro y Analisis Electroencefalografico

El registro electroencefalografico (EEG) se realizé6 mediante electrodos de Ag-AgCl que
se posicionan de acuerdo al sistema internacional 10-20 (Fig. 19) y todos referidos a
ambas mastoides. El sistema 10-20 denomina cada derivacion con una letra,
correspondiente a la localizacion registrada (O: occipital, P: parietal, F: frontal, Fp: pre-
frontal, C: central, T: temporal). Ademas se indica la zona central con una “z”, por
ejemplo Oz corresponde a la derivacion occipital central. Con numeros se indica la
localizacion lateral, los niUmeros pares corresponden a localizaciones a la derecha de la

linea media y los impares a la izquierda, por ejemplo O1 corresponde a la derivacién

occipital a la izquierda de la linea media.

Figura 19_ Esquema del Sistema Internacional 10-20 (SI 10-20) que ubica las distintas
derivaciones y sus relaciones de distancia utilizado para la colocacién de electrodos. El SI 10-20
recibe su nombre del hecho de que, en su primera version, las posiciones basicas para la
colocacion de los electrodos se distanciaban entre si un 10% o un 20% de la medida total de
cada crdneo. En la revisién de 1991 se introdujeron nuevas posiciones que no superan el 10%
de la medida de la cabeza, por lo que en ocasiones se denomina Sl 10-10 a este nuevo
esquema (Carretié, 2001).

El montaje de los electrodos incluye derivaciones frontales, con el objetivo de
monitorear la respuesta motora con la mano derecha (F3); derivaciones pre-frontales
(Fp2 y F1) para evaluar el comportamiento decisional del sujeto frente a las
condiciones Go y NoGo; derivaciones occipitales, que son las de mayor interés para

analizar la respuesta en la corteza visual (01 02 Y Oz); ademas se registré a nivel de las
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regiones parietal y central (Pz y/o Cz P3 y P4), implicadas en el procesamiento sensorial

y atencional. Las resistencias se mantienen <5 kOhms.

Por otra parte, considerando las caracteristicas de la magnificacion cortical (Fig. 2), la
representacion del movimiento desde el campo visual izquierdo hacia la fovea tiene
lugar en V1 de acuerdo a una activacion con desplazamiento desde la porcién anterior
hacia la parte posterior en la cara medial del I6bulo occipital. Por lo tanto, en los
experimentos “Orientacion” y “Convergencia” el movimiento de los estimulos es
ortogonal a los sensores occipitales 01, 02 y Oz. Como consecuencia resulta complejo
predecir aspectos espaciales de la actividad registrada con estos sensores en dichas

tareas, siendo mas esperable evidenciar diferencias temporales pero no espaciales.

En experimentos piloto se registré los movimientos oculares mediante dos electrodos
ubicados verticalmente con respecto al ojo derecho y dos horizontalmente en ambos
cantos oculares, para monitorear la fijacién de la mirada en el punto central. Se logré
verificar que con el entrenamiento los participantes logran no realizar grandes
movimientos oculares ni parpadeos durante la presentacion de estimulos (si pueden
hacerlo durante los intervalos entre ensayos) y por lo tanto, no se monitorearon los
movimientos oculares en los registros experimentales. En su lugar, las épocas del EEG
contaminadas con movimientos oculares o artefactos musculares fueron rechazadas
asi como aquellas que presenten sefiales mayores a 300uV pico a pico. Las sefiales se
filtraron con cortes en 1- 100 Hz. La frecuencia de muestreo fue de 1000 Hz (ver

ANEXO).

Para realizar los analisis de la sefial EEG que se presentan a continuacion, se utilizé el
software MATLAB y se programo un cédigo de anadlisis automatizado tanto para los PE,
analisis de ensayos individuales, y analisis de TF (ver ANEXO). En la evaluacién
estadistica se realizaron comparaciones intra e intergrupales mediante ANOVA
(Yordanova et al.,, 2001). Tras la aplicacion del analisis ANOVA para realizar
comparaciones entre condiciones se aplicé una funcidn de comparacion multiple
utilizando el comando “multcompare” del software MATLAB que permite determinar
qué pares de datos son significativamente distintos y cuales no, utilizando el Tukey

como test post-hoc. Se consideran significativamente diferentes si el p < 0.05.
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Analisis de Actividad Oscilatoria

En este trabajo se analizé la actividad evocada, la actividad inducida y la actividad en

ensayos individuales.

Para el analisis de los grandes promedios o PE se centra y fragmenta la sefial EEG
registrada un tiempo antes y un tiempo después de la presentacion del estimulo de
interés para todos los ensayos experimentales en que se repite la presentacion de los
estimulos y se promedia eliminando de la sefial resultante los eventos no evocados por
el estimulo. Generalmente se establece el tiempo de presentacion del estimulo como
tiempo cero. Sin embargo, en las tareas experimentales de este trabajo, no hay un solo
estimulo, con lo cual se define como tiempo cero, la presentacién del primer estimulo
gue se presenta en la secuencia. Este criterio afecta la latencia de los componentes
gue se identifican en el analisis de PE y es relevante considerar la relatividad de este

tiempo cero en el caso de los disefios de estimulacién que se utilizan en este trabajo.

En este trabajo se utilizé el andlisis de ensayos individuales para evaluar el cambio en
el potencial tras la presentacion de los estimulos, a lo largo del tiempo, en cada ensayo
del experimento, asi como para evaluar cambios en la composicidn temporal-espectral
de la sefial tras la presentacion de los estimulos. Para evaluar los ensayos individuales
se fragmenta la sefal EEG registrada un tiempo antes y un tiempo después de la
presentacion del estimulo de interés, para luego visualizar el cambio en el potencial o

en el dominio tiempo-frecuencia en cddigo de color.

Respecto al analisis de Tiempo-Frecuencia se aplicd un analisis mediante wavelets.
Como se ha trabajado con sefiales digitalizadas, se utilizé el algoritmo para realizar la
transformacion wavelet de una sefial discreta (Samar et al., 1999, van Drongelen et al.,
2007). Se realiza la transformacién usando la wavelet Morlet compleja que resulta en
una nueva funcion f. Este calculo de transformacion wavelet implica una normalizacién
en el espectro de frecuencia. A partir de esta trasformacion se puede calcular la fase y

la potencia (Yamanaka and Yamamoto, 2010) (ver ANEXO).
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Resultados y Discusion

Los experimentos disefiados y el abordaje metodoldgico propuesto permitid
correlacionar datos comportamentales (TR) con correlatos electroencefalograficos en
tareas de percepcidon del movimiento. En términos generales, tanto la modulacién de
la latencia perceptiva como los cambios en los potenciales evocados y en la
composicion temporal-espectral de la sefial han resultado consistentes con la hipotesis
de facilitacion cortical y conexiones horizontales como sustento del mecanismo de

percepcion del movimiento.

1) Orientacion

Este experimento evalla las caracteristicas de la conectividad funcional implicada en el
mecanismo de percepcion del movimiento. Testea la hipdtesis de participacidon de las
conexiones horizontales y del mecanismo de facilitacion cortical implementado en la
corteza visual primaria. Si el mecanismo subyacente a la percepcion del movimiento es
implementado por neuronas en la corteza visual primaria selectivas a la orientacién del
estimulo, deberia evidenciarse una respuesta diferencial cuando el movimiento
aparente se compone de primes iso-orientados respecto a primes ortogonales. Para
ello se generé la percepcién de movimiento mediante una secuencia de 3 primes en
dos condiciones de orientacion: primes iso-orientados y primes ortogonales. Los
primes se presentaron desde la periferia en el hemi-campo visual izquierdo generando
la percepcién de movimiento horizontal en direccién al punto de fijacién centrado en
la févea, sobre el cual se presenta el estimulo blanco en los ensayos Go (Fig. 20 y Fig.

21).

Figura 20_ Esquema de la configuracién de estimulacion
en la condicidn iso-orientado y ortogonal en ensayos Go.
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Comportamiento - Psicofisica

Los resultados comportamentales de los 10 participantes revelan medianas de TRs
significativamente menores en la condicion de movimiento compuesto por primes iso-
orientados en comparacion a la condicién ortogonal (Fig. 21) (Wilcoxon, *p= 0.002,

W=0).
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Figura 21_ Mediana (n=10) de los tiempos de respuesta (TR(segundos)) representada con
lineas rojas, los recuadros azules representan los percentiles 25 y 75, las barras se extienden
hasta los valores extremos. La diferencia entre condiciones es significativa (Wilcoxon *p=
0.002, W=0)

La diferencia en los TRs entre condiciones es de 0.0154 segundos. De acuerdo a los
antecedentes mencionados en la introduccién (Georges et al., 2002), la velocidad de
propagacion a través de las conexiones horizontales se encuentra en el rango de los
0.05 a 0.5 m/s. La conversion de estos valores a grados visuales depende del factor de
magnificacion cortical pero ronda en el rango de los 50-500 grados visuales/segundo.
La velocidad de movimiento seleccionada para los estimulos - 44 grados
visuales/segundo - es comparable a la velocidad de propagacion de la actividad
neuronal en las conexiones horizontales de la corteza visual primaria. Por lo tanto, la

diferencia en los TRs para ambas condiciones de orientacion (Fig. 21) es concordante
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con la posibilidad de que el procesamiento en la condicién iso-orientada esté
favorecido por la conduccion de actividad sub-umbral mediante las conexiones
horizontales de V1 y que dicha facilitacién no estaria presente en la condicién

ortogonal.

Se puede observar que el cambio significativo en el TR equivale a un aumento del 5%
en la condicion ortogonal (correspondiente a 0.0154 s) respecto a la iso-orientada.
Este dato porcentual constituye una modificacidn sutil del TR que es consistente con la
accion moduladora de las conexiones horizontales, ya que éstas median la generacién

de cambios sub-umbrales afectando la probabilidad de disparo de las células en V1.

Por lo tanto, los resultados se ajustan a lo esperado y apoyan la participacion de las
conexiones horizontales en V1 para el procesamiento visual del movimiento. Si las
conexiones horizontales en V1 median el esparcimiento de actividad sub-umbral entre
columnas neuronales que procesan caracteristicas de orientacion similares, es
consistente encontrar que los primes ortogonales reduzcan la facilitacion como
consecuencia de un menor esparcimiento de actividad sub-umbral. Este resultado
sugiere una menor pre-activacion en la condicion ortogonal que hace que el umbral de
disparo del potencial de accién se alcance mas lentamente en comparacion con la
condicién de iso-orientacion, lo que se traduce en un aumento del TR. Por el contrario,
en la condicion de iso-orientacién, las conexiones horizontales habrian mediado el
esparcimiento de actividad sub-umbral en la direccién del movimiento, con lo cual la
respuesta se alcanza rdpidamente una vez que el estimulo en movimiento alcanza la

zona pre-activada (Fig. 5), y esto se traduce en una disminucion del TR.
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En la figura 23 se muestra el histograma de los TRs (n=10) para ambas condiciones
experimentales. Se observa que la mayor parte de las respuestas ocurren alrededor de
los 300 ms posteriores a la presentacién del estimulo blanco. Estos TRs son
consistentes con una tarea a la cual subyace un procesamiento temprano y rapido. Los
tiempos de respuesta sugieren que no hay lugar para la participacion de mecanismos
de alto nivel, como los atencionales, ya que en tareas cognitivas de alto nivel los TRs
tipicamente superan los 300 ms (Egeth and Yantis, 1997, Dehaene and Changeux,

2011).
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Figura 23_ Histograma de TR (s) (n=10) en la tarea de “Orientaciéon” para ambas condiciones

en los ensayos Go.

En conclusion, el resultado mas relevante del andlisis comportamental es que se
encuentran resultados diferenciales de acuerdo a la orientacién de los estimulos,
indicando la accién de un mecanismo que se resuelve probablemente en la corteza
visual primaria, en donde las células responden selectivamente a la orientacion (Hubel

and Wiesel, 1962).
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Numero de Ensayo

Actividad Neuronal - EEG

Analisis de Ensayos Individuales

El resultado en la figura 24 permite verificar la existencia de cambios en el potencial
detectables a nivel del analisis de ensayos individuales. Esto implica un cambio
consistente en el potencial, que no es sdlo visible en los promedios (Quiroga et al.,

2006). Ademas el resultado sugiere diferencias entre las condiciones experimentales.
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Figura 24_ Potencial registrado en O1 (columna 1), Oz (columna 2) y 02 (columna 3),
representado en cddigo de color para ensayos individuales Go (eje ordenadas) en funcién del
tiempo (eje abscisas). Se muestran las dos condiciones de orientacion en las filas (fila 1 iso-
orientado, fila2 ortogonal). Con lineas punteadas se indica los tiempos de presentacién de los
estimulos. Se considera como punto “cero” el momento de presentacién del primer prime. Las
primeras 3 lineas corresponden a la presentacién de los 3 primes, y la cuarta a la presentacién
del estimulo blanco. Se indica con lineas continuas la mediana de los TRs en cada condicion
(iso-orientado: rojo, ortogonal: negro).

Se considera como punto cero el momento de presentacion del primer estimulo prime.
Se observa una negatividad tras la presentacion del estimulo blanco, indicado por la
cuarta linea punteada. Esta negatividad es seguida por un cambio a potenciales
positivos alrededor de los 200 ms posteriores a la presentacion del primer prime y 104
ms posteriores al estimulo blanco, luego se vuelve a registrar un cambio a potenciales

negativos. Estos resultados son consistentes con los antecedentes presentados por

58



Potencial (uV)

Khoe et al. (2004) en los cuales identifican componentes de ERP de polaridad y latencia
similar (C1, P1 y N1). Por lo tanto, el registro de esta distribucién de potencial en la

linea media occipital, podria estar sustentado por un generador a nivel de la corteza

visual primaria.
Potenciales Evocados

En la figura 25 puede observarse el potencial evocado resultante del promedio de los
ensayos Go (n=10 participantes x 4 registros x 200 ensayos Go) en 3 derivaciones

occipitales (01, Oz, 02). Se muestra en rojo el potencial evocado para la condicién iso-

orientado y en negro para la condicién ortogonal.
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Figura 25_ Potencial evocado (uV) (n=10 x 200 ensayos x 4 registros) en derivaciones
occipitales, en torno a la presentacion del primer prime (t=0) en funcion del tiempo (s), para
ensayos Go. Condiciones experimentales de orientacién iso-orientado: rojo; ortogonal: negro.
Con lineas punteadas se indica los tiempos de presentacion de los estimulos. Se considera
como tiempo=0 el momento de presentacion del primer prime. Las primeras 3 lineas
corresponden a la presentacidon de los 3 primes, y la cuarta a la presentacion del estimulo
blanco. Se indican los componentes C1, P1, N1, P2. Se indica con lineas continuas la mediana

de los TRs en cada condicidn (iso-orientado: rojo, ortogonal: negro).
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Consistentemente con el analisis de ensayos individuales, en el promedio general se
identifican las mismas deflexiones (Fig. 24 y 25). En este sentido puede observarse un
componente temprano C1, una positividad P1, y una negatividad N1. Ademas se
observa un componente tardio P2 que por su latencia posiblemente no esté reflejando

aspectos tempranos del procesamiento.

Se observan diferencias en las amplitudes y latencias de las sefales evocadas entre las
diferentes derivaciones (01, Oz, y 02) que podrian ser consecuencia de la

configuracion de estimulacién monocular.

Por otra parte, es interesante destacar que la latencia a la respuesta foveal es menor
que la estandar, ya que C1 presenta una latencia pico previa a la presentacion del
estimulo blanco foveal, mientras que su latencia pico tipica es entre 60 - 100ms
referida al estimulo foveal (Di Russo et al., 2002). Por lo tanto, es posible que el
componente C1 indigue actividad vinculada al procesamiento de los primeros primes,
con lo cual su latencia seria de 80 ms respecto al primer prime y de 48 ms respecto al
segundo. Sin embargo, no podemos discriminar la contribucidon de lo que ocurre de
forma excéntrica a lo foveal, para eso habria que disefiar un experimento en el cual se
presente en forma aislada cada prime excéntrico de la secuencia de movimiento. Esto
permitiria evaluar la sefial evocada para cada uno de los estimulos aislados y
relacionarlo con la respuesta frente a la secuencia de los tres primes presentados en

forma consecutiva.

En N1 se observa una diferencia entre la condicidn iso-orientado y ortogonal, en la cual
la condicidn iso-orientado presenta una sefial de latencia mas temprana y una mayor
amplitud en comparacién a la condicidn de orientacidn ortogonal (Fig. 25). Este
resultado podria estar reflejando una activacién temprana del drea visual primaria en
la condicidon iso-orientada, como consecuencia del mecanismo de pre-activaciéon
propuesto en este trabajo. Ademas la deflexion negativa mayor para el caso de
parches iso-orientados podria interpretarse como un procesamiento facilitado, de

acuerdo a los antecedentes (Khoe et al., 2004).

Al analizar las diferencias de los potenciales evocados (medias) entre las dos

condiciones de orientacién en las derivaciones occipitales para cada participante, y
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evaluar la media de esas diferencias se logré evidenciar una ventana donde la
diferencia de potencial entre ambas condiciones es claramente diferente de O,

correspondiente a la ventana temporal del componente N1 (Fig. 26) (ver ANEXO).
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Figura 26_ Grafico de las diferencias de las medias entre las dos orientaciones para las
derivaciones occipitales (01, Oz, 02) correspondientes a cada participante (en gris). Se
superpone el grafico de la media de esas diferencias (linea gruesa en negro) y la banda roja
representa * 2 errores estandar.

Este andlisis (Fig. 25) indica que la técnica de registro EEG es sensible a la orientacién

de los estimulos en movimiento aparente y es concordante con los resultados
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comportamentales. El resultado de una activacién de menor latencia y mayor amplitud
para la condicion de iso-orientacién (Fig. 25y 26) apunta a un procesamiento facilitado

respecto a la condicién ortogonal.

En la figura 27 se presenta el grafico de la probabilidad conjunta, de los tests de t para
las tres derivaciones occipitales, de que la comparacion entre condiciones (iso-
orientado-ortogonal) sea igual a cero en cada instante de tiempo (ver ANEXO). Este
resultado revela una ventana de baja probabilidad conjunta a los 100 ms, coincidente
con el tiempo del componente N1, lo cual sugiere que los tiempos de activacién y la

amplitud del componente N1 difieren segun la orientacién del estimulo.
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Figura 27_ Grafico de la probabilidad conjunta en funcién del tiempo para las tres derivaciones
occipitales.
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Figura 28_ Grafico de la probabilidad conjunta acumulada en funcién del tiempo para las tres
derivaciones occipitales.
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El andlisis de la suma acumulada en el tiempo de las probabilidades conjuntas de los
tests de t para la diferencia entre las sefiales evocadas en ambas condiciones en las
tres derivaciones occipitales en funcién del tiempo (Fig. 28) apunta al mismo resultado.
Se observa un claro cambio en la pendiente de crecimiento en la ventana que va entre
los 60 a los 145 ms, lo que indica que las probabilidades en esa ventana son muy
chicas. Este resultado también indica que el tiempo de activacién y la amplitud del
componente N1 segln la orientacion de los estimulos para las tres derivaciones
occipitales, presenta una muy baja probabilidad de ser similar entre las condiciones en

la ventana de tiempo entorno a los 100 ms, correspondiente a N1 (Fig. 25).

Ademas, se comprobd que los componentes de los PE presentados en la figura 25 son
de cardcter local ya que las diferencias tempranas entre las sefiales evocadas para
ambas condiciones experimentales no existen en las derivaciones pre-frontales Fpl,
Fp2 vy frontal F3 (Fig. 29). Mientras que en las derivaciones occipitales la diferencia
entre condiciones se evidencia a los 100 ms, en las derivaciones frontales las
diferencias entre condiciones se presentan en ventanas temporales tardias,
comenzando alrededor de los 180 ms. Este resultado indica que la respuesta
evidenciada en las derivaciones occipitales no es consecuencia de un fenédmeno global,

sino que se trata de un proceso de caracter local en la region occipital.
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Figura 29_ Grafico de las diferencias de las medias entre las dos orientaciones para las
derivaciones frontales (Fpl, Fp2, F3) correspondientes a cada participante (en gris). Se
superpone el grafico de la media de esas diferencias (linea gruesa en negro) y la banda roja
representa £ 2 errores estandar.
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En la figura 30 puede observarse el potencial evocado resultante del promedio de los
ensayos NoGo (n=10 participantes x 4 registros x 100 ensayos NoGo) en 3 derivaciones
occipitales (01, Oz, 02). Se muestra en rojo el potencial evocado para la condicidn iso-
orientado y en negro para la condicion ortogonal. Se observa el mismo patrén de

cambios que el registrado para los ensayos Go (Fig. 25).
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Figura 30_ Potencial evocado (uV) (n=10 x 100 ensayos x 4 registros) en derivaciones
occipitales entorno a la presentacion del primer parche gabor (t=0) en funcién del tiempo (s),
para ensayos NoGo. Condiciones experimentales de orientacion (isorientado: rojo; ortogonal:
negro). Con lineas punteadas se indica los tiempos de presentacién de los estimulos. Se
considera como tiempo=0 el momento de presentacidn del primer prime. Las primeras 3 lineas
corresponden a la presentacidon de los 3 primes, y la cuarta a la presentacion del estimulo
blanco.

Es pertinente preguntarse a cuales componentes de los PE registrados contribuye el
estimulo blanco, y a cuales contribuyen los primes. Es posible que la presentacién de

un estimulo brillante, como es el estimulo blanco, evoque un potencial de gran
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amplitud. El estimulo blanco es importante para poder evaluar el aspecto
comportamental, ya que permite obtener medidas de TR. Sin embargo, para el analisis
EEG, el potencial evocado por el estimulo blanco podria enmascarar la actividad
evocada por los primes considerando su brillo, mientras que el efecto de los primes
esta presente tanto cuando aparece el blanco y el participante responde (ensayos Go)
como cuando el blanco no se presenta (ensayos NoGo). Asimismo, la expectativa y la
preparacion de la respuesta estan presentes en ambos tipos de ensayos (Go y NoGo).
Sin embargo, en los ensayos NoGo el participante debe inhibir la respuesta frente a
una estimulacién constituida por la ausencia de estimulo diana. Para evaluar la sefial
evocada por el estimulo blanco se realizé una sustraccidén entre el potencial evocado
para los ensayos Go, en los que se presentan los primes y el blanco, y los ensayos NoGo

en los cuales solo se presentan los primes, pero no el blanco (Fig. 31).

Potencial (nV)

-4
| | | | | |
-0.05 0 0.05 0.1 0.15 0.2 0.25 0.3
Tiempo (s)
Go - NoGo: Iso-orientado == Qrtogonal == Iso-orientado ™= QOrtogonal ==

Figura 31_ Potencial evocado (uV) (n=10) en 01, Oz y 02 entorno a la presentacion del primer
prime (t=0) en funcién del tiempo (s), para la sustraccidn Go-NoGo en verde (iso-orientado) y en
azul (ortogonal), y para ensayos Go en rojo (iso-orientado) y en negro (ortogonal). Con lineas
punteadas se indica los tiempos de presentacion de los estimulos. Las primeras 3 lineas
corresponden a la presentacién de los primes y la cuarta a la presentacion del estimulo blanco.
Se indica con lineas continuas la mediana de los TRs en cada condicidn (iso-orientado: rojo,
ortogonal: negro).
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Por lo tanto, a partir de dicha sustraccion, se obtiene la sefial evocada por el estimulo
blanco. En la figura 31 se muestra el resultado de la sustraccién Go-NoGo para ambas
condiciones experimentales (iso-orientado: verde, ortogonal: azul), y se superpone la
sefal evocada para los ensayos Go en ambas condiciones (iso-orientado: rojo,

ortogonal: negro) en las tres derivaciones occipitales registradas.

Para evaluar la contribucidn del estimulo blanco a los componentes evocados por los
primes se analizo el apartamiento de cero de la sefial evocada por el blanco (tomando
la media de ambas condiciones juntas) para cada participante en las derivaciones
occipitales, y se calculd la media total de esas diferencias y su desviacion estandar (Fig.
32) (ver ANEXO). Se considera que la sefial es distinta de cero cuando se aparta por * 2

errores estandar.
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Figura 32_ Grafico de las medias de la sefial correspondiente al estimulo blanco para las
derivaciones occipitales (01, Oz, 02) en cada participante (en gris). Se superpone el grafico de
la media total (linea gruesa en negro) y la banda roja representa * 2 errores estandar. Para este
resultado se utilizé la media entre ambas condiciones, ya que no existen diferencias entre ellas
en este caso.
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Con este analisis se logré evidenciar una clara diferencia respecto al 0 (mas de 2
desviaciones estandar) con un pico en los 170 ms (Fig. 32). Por otra parte, en las tres
derivaciones occipitales se observa una diferencia menos pronunciada con un pico
positivo en los 115 ms que indica una respuesta temprana al estimulo blanco. Dada su
corta latencia, es posible que esta actividad sea una respuesta temprana al estimulo
blanco, como consecuencia de la actividad generada por los estimulos primes. Por lo
tanto, este andlisis permite por un lado, descartar la posibilidad de enmascaramiento
de la actividad de los primes por el estimulo blanco y ademas se puede atribuir los
componentes mas tempranos a la presentacién de los primes. Por otra parte este
resultado indica que la mayor contribucion del estimulo blanco reside en componentes
tardios (170 ms) y sugiere que la respuesta al blanco se ve modulada por los

componentes tempranos provocados por los primes.

Analisis Wavelets

En la figura 33 se muestran los cambios en la sincronizacion de fase inducidos por la
presentacion del estimulo en distintas bandas de frecuencia (de 5 a 40 Hz) en funcién
del tiempo, para ambas condiciones experimentales y en todas las derivaciones
registradas. Estos cambios son especialmente pronunciados en las derivaciones
occipitales (filas 4, 5y 6), en un amplio rango de bandas de baja frecuencia (entre 5y

40 Hz).

El analisis de la sincronizacion de fase sugiere que la estimulacidn presentada
“resetea” la oscilacidn en distintas bandas de baja frecuencia como Delta, Theta, Alfa e
incluso Beta generando una sincronizaciéon en estos ritmos (Busch et al., 2009).
Ademas el enganche de fase es especialmente pronunciado en las derivaciones
occipitales, lo cual sugiere que estas regiones presentan una sincronizacién en sus
ventanas de excitabilidad. Segun lo postulado por Fries (2005), este resultado apunta a
una comunicacion favorecida en las areas occipitales, la cual podria estar mediada por

las conexiones horizontales.
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Figura 33_ Sincronizacion de fase (en cédigo de color) para las distintas bandas de frecuencia en
funcién del tiempo en segundos. Se muestra el resultado promedio (n=10) de los ensayos Go
para las 9 derivaciones registradas en filas, y las columnas corresponden a las condiciones
experimentales (izquierda: iso-orientado; derecha: ortogonal).Con lineas punteadas se indica
los tiempos de presentacion de los estimulos. Las primeras 3 lineas corresponden a la
presentacion de los primes, y la cuarta a la presentacion del estimulo blanco. Se observan
cambios en la fase tras la presentacidn del estimulo.

Por otra parte, en las derivaciones parietales se registra un resultado similar al de las
derivaciones occipitales (Fig. 33). Si bien podria argumentarse que este aumento en el
enganche de fase refleja la accién de mecanismos atencionales soportados por redes
de neuronas parietales (Fan et al., 2002), el cambio registrado en este caso presenta
una corta latencia (64 ms respecto al primer estimulo) con lo cual estaria inducido por
el procesamiento del propio estimulo. La corta latencia no es consistente con el curso
temporal de los procesos atencionales (Egeth and Yantis, 1997, Dehaene and
Changeux, 2011). Los resultados que se presentan mas adelante permitirdn
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profundizar en esta discusion. Es posible que el resultado registrado en los sensores
parietales sea similar al de los occipitales por su proximidad, considerando la baja

resolucién espacial del EEG (Fig. 8).

En las derivaciones pre-frontales y frontal (Fp1, Fp2, y F3) se constata un aumento en
la sincronizacion de fase de bandas de baja frecuencia y una disminucidon en la
sincronizacion de oscilaciones de frecuencia media (Fig. 33). Este cambio también
presenta una corta latencia (64 ms) y una corta duracién (hasta los 250 ms) con lo cual
no podria relacionarse con procesos decisionales relacionados a estas regiones (Platt,
2002) e implicados en la tarea dado el disefio Go/NoGo de la misma. Es posible que se
trate de cambios inducidos por el procesamiento temprano del propio estimulo.
También podria tratarse de un efecto global, en el cual el estimulo resetea

globalmente las frecuencias lentas.

Por otra parte es relevante preguntarse si existen diferencias entre los cambios de fase
registrados para las dos condiciones experimentales. Para evaluarlo, se realizé la
sustraccion (Fig. 34) entre la matriz correspondiente a los cambios de fase para la
condicién iso-orientada, y la matriz correspondiente a la condicién ortogonal (Fig. 33).
El resultado obtenido indica que si existen diferencias, especialmente en torno a la
presentacion del estimulo blanco para las derivaciones occipitales y también para las
derivaciones parietales. Dado que la sustraccidn se realizé en sentido Iso-orientado —
Ortogonal, la actividad en cédigo de color rojo o amarillo en la figura 34, representa
una mayor sincronizacion de fase para la condicion iso-orientada en comparacion a la
ortogonal, y la sefial en cddigo de color azul o verde representa un menor enganche de

fase en la condicion iso-orientada en comparacion a la ortogonal.

Es interesante observar que en las derivaciones occipitales y parietales el enganche de
fase es mayor en la condicion iso-orientada en torno a la presentacion del estimulo
blanco en comparacién a la condicién ortogonal. Este resultado también puede
interpretarse como un aumento en la ventana de comunicacion en estas
localizaciones. En las derivaciones occipitales podria ser consecuencia de la postulada
participacion del mecanismo de pre-activacion mediado por las conexiones

horizontales.
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Figura 34_ Comparacion entre condiciones experimentales de los cambios de fase (en cédigo
de color) para las distintas bandas de frecuencia en funcién del tiempo en segundos. Se
muestra el resultado para las 9 derivaciones registradas (en filas). Con lineas punteadas se
indica los tiempos de presentacién de los estimulos. Las primeras 3 lineas corresponden a la
presentacion de los primes, y la cuarta a la presentacién del estimulo blanco.

Para analizar la significancia estadistica de estas diferencias en el enganche de fase
entre las condiciones de orientacién, se evalud la suma acumulada del cambio de fase
para la ventana de tiempo en torno a la presentacion del estimulo blanco (0.064-0.129
ms) y para las bandas de frecuencia (5-13 Hz) que mostraron el mayor cambio (Fig. 33)
en cada participante. Tras la integracién por participante, se calculé la media y la
desviacidon estandar de la integral para todos participantes en la ventana tiempo-

frecuencia seleccionada y se aplicé la prueba ANOVA para comparar el cambio entre

las condiciones de orientacion (ver ANEXO). Esta comparacion evidencia diferencias
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Frecuencia (Hz)

significativas entre condiciones para la derivacion Oz (p=0.024). Sin embargo, las
diferencias no resultaron significativas para las restantes derivaciones. Es posible que
un mayor numero de registros revele significancia en las demas derivaciones occipito-

parietales para esta comparacion.

En la figura 35 se muestra el analisis de los cambios en la potencia para distintas
bandas de frecuencia (de 4 a 50 Hz) registrados en las dos condiciones experimentales.
Este resultado revela cambios en la potencia inducidos por la presentacién del

estimulo, en un amplio rango de frecuencias.
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Figura 35_ Cambios en la potencia (en cédigo de color) para las distintas bandas de frecuencia
en funcidn del tiempo. Se muestra el resultado promedio (n=10) de los ensayos Go para las 9
derivaciones registradas en filas, y las columnas corresponden a las condiciones
experimentales (izquierda: iso-orientado; derecha: ortogonal). Con lineas punteadas se indica
los tiempos de presentacién de los estimulos. Las primeras 3 lineas corresponden a la

presentacién de los primes, y la cuarta a la presentacion del estimulo blanco.

72

Fpl

Fp2

F3

0O1

Oz

02

P3

Pz

P4



Frecuencia (Hz)

En las derivaciones occipitales en torno a la presentacién del estimulo se registra
inicialmente un aumento de la potencia en bandas de frecuencia bajas, y una
disminucion en la potencia de frecuencias medias y altas. En tiempos posteriores (a
partir de los 250 ms) se registra un aumento sostenido en la potencia de bandas de
frecuencia medias y altas (Fig. 35). El aumento sostenido de la potencia podria estar
vinculado al feedback sensorial generado por la respuesta que provoca cambios en el

estado de alerta de los participantes.
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Figura 36_ Comparacion entre condiciones experimentales de los cambios en la potencia (en
codigo de color) para las distintas bandas de frecuencia en funcién del tiempo en segundos.
Se muestra el resultado para las 9 derivaciones registradas. Con lineas punteadas se indica los
tiempos de presentaciéon de los estimulos. Las primeras 3 lineas corresponden a la
presentacion de los primes, y la cuarta a la presentacién del estimulo blanco.
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Al realizar una comparacién mediante sustraccion de los cambios en la potencia en
ambas condiciones experimentales (Fig. 36) no se observa ningun patrén de cambios
especificamente ligado a los estimulos. Tampoco se encuentran diferencias
significativas en ninguna derivacion entre las condiciones al realizar la comparacion
mencionada anteriormente para el cambio de fase, que implica evaluar mediante
ANOVA el resultado de la integracion del cambio en la potencia en el tiempo en torno
a la presentacién del estimulo blanco (0.064-0.129 ms), para cada participante y en las
bandas de frecuencia que mostraron el mayor cambio (5-13 Hz) para ambas
condiciones experimentales. Por lo tanto el resultado en la Figura 36 no permite
realizar mayores interpretaciones sobre el vinculo entre la potencia y los estimulos

presentados.

Conclusiones

Los resultados comportamentales son consistentes con la hipdtesis de facilitacidn
mediada por conexiones horizontales, revelando un menor tiempo de reaccion cuando
se presenta movimiento compuesto por primes iso-orientados respecto a la condicion
ortogonal, de acuerdo con la hipdtesis de conectividad anatémica y funcional

postulada.

Los resultados de potenciales evocados y de ensayos individuales sugieren la existencia
de un generador en la corteza visual primaria sustentando la accién de un mecanismo
temprano y de bajo nivel. Es relevante destacar que los componentes tempranos
identificados (C1, N1) posiblemente representen una respuesta a la secuencia de los
primes y no sélo al primer prime que se considera como tiempo cero. El andlisis de la
contribucién de los estimulos a los componentes de los PE sugiere un vinculo entre los
componentes tempranos y la presentacion de los estimulos primes, lo cual también es
consistente con la hipdtesis. En los potenciales evocados se registraron diferencias
significativas entre las condiciones experimentales, evidenciando Ilatencias de
activacion diferenciales para el componente N1 (menor para los primes iso-
orientados). Este resultado sugiere un procesamiento favorecido para la presentacion
de primes iso-orientados a la direccion del movimiento respecto a la condicién

ortogonal.
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El analisis de tiempo-frecuencia mediante wavelets reveld6 aumentos en la
sincronizacion de fase para bandas de baja frecuencia (delta, theta, alfa y beta) en
derivaciones occipitales que pueden interpretarse como una ventana de comunicacién
favorecida en estas areas, consistente con el esparcimiento de actividad mediada por
las conexiones horizontales. Ademas el enganche de fase es mayor en la condicién iso-
orientada en comparacioén a la ortogonal, lo cual es coherente con la microanatomia
de la corteza visual primara que se postula como sustento de la percepcion del
movimiento. También se evidenciaron cambios en la potencia inducidos por la
presentacion de los estimulos, pero no se identificd una relacidon entre estos cambios y

el mecanismo de percepcion visual.

2) Convergencia

Este experimento tiene el objetivo de evidenciar correlatos electroencefalograficos del
fendmeno de facilitacion cortical, utilizando una versién simplificada del esquema de

interaccidon de dos movimientos convergentes empleado por Maiche, et. al 2007.

Figura 37_Esquema de la configuracion de estimulacién. Se muestran las cuatro condiciones
experimentales (de izquierda a derecha: 0 primes, 1 prime, 2 primes, 3 primes).

La tarea consiste en responder lo mas rdpidamente posible a un blanco que aparece
sobre el punto de fijacién precedido de una secuencia basal de 3 primes iso-orientados
con la direccion del movimiento en sentido horizontal desde la periferia del campo
visual del participante en direccion al punto de fijaciéon. Concomitantemente con esta
secuencia basal constante se presentan las distintas condiciones experimentales que
consisten en la presentacion de 0, 1, 2 6 3 primes iso-orientados en sentido vertical y
convergente hacia el punto de fijacién donde aparece el estimulo blanco (Fig. 37). Se
postula que las secuencias de movimiento convergente sumaran sus respectivas pre-

activaciones en el sitio hacia el cual convergen, que seria el sitio facilitado donde se
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presenta el estimulo blanco. Debido a esta facilitacidon se espera que disminuya la

latencia perceptual y por lo tanto el TR.

Comportamiento - Psicofisica

En la figura 38 se presenta el histograma de TRs realizado para todas las condiciones
experimentales (n=10). Se observa un patrdén similar al histograma del experimento de
Orientacién (Fig. 23), lo cual es consistente con un procesamiento equivalente en

ambas tareas de percepcion del movimiento.
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Figura 38_ Histograma de TR (segundos) (n=10) en la tarea de “Convergencia” para todas las
condiciones experimentales en los ensayos Go.

En la figura 39 se muestra la mediana de los TRs normalizados de los 10 participantes.
La normalizacién se realizd para cada participante aplicando una transformacién de
tipo Z, en la que se transforman los datos de acuerdo a una distribucion con media
cero y desviacion estandar 1. Luego se calculan las medianas totales para cada
condicion (Fig. 39). La normalizacion permite eliminar la variabilidad entre
participantes que puede enmascarar el efecto en estudio. En la figura 40 se presenta el

resultado comportamental de TR en segundos.
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Figura 39_ Mediana (n=10) de los tiempos de reaccidn normalizados representada con lineas
rojas, los recuadros azules representan los percentiles 25 y 75, las barras se extienden hasta los
valores extremos. Las comparaciones pareadas con el test Wilcoxon indican que la condicién 0
prime es significativamente diferentes a las demas (*a p=0.02, W=0 en todas las comparaciones
pareadas); la condicion 1 prime es significativamente diferente de 2 prime (*b p=0.002, W=0),
pero no de 3 primes (p=0.1309, W=12) y la condiciéon 2 primes es diferente de 3 primes (*c
p=0.0039, W=1).
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Figura 40_ Mediana (n=10) de los tiempos de reaccion (en segundos) representada con lineas rojas,
los recuadros azules representan los percentiles 25 y 75, las barras se extienden hasta los valores
extremos. Las comparaciones pareadas con el test Wilcoxon indican que la condicidon 0 prime es
significativamente diferentes a las demas (*a p=0.02, W=0 en todas las comparaciones pareadas); la
condicién 1 prime es significativamente diferente de 2 prime (*b p=0.002, W=0), y de 3 primes (*b
p=0.037, W=7) pero la condicidn 2 primes no es diferente de 3 primes (p=0.275, W=16).
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Se constata una modulacion del TR dada por los componentes primes en la secuencia
vertical de movimiento convergente (Fig. 39 y 40). Estos resultados indican que el
protocolo experimental disefiado revela cambios en los retardos perceptuales
dependientes de las condiciones experimentales y son concordantes con los

antecedentes y con la hipétesis.

Respecto a la condicién 0 prime el TR disminuye alrededor de un 4 % (11.5 ms) con la
presencia de 1 prime y alrededor de un 6% (15.3 ms) con 2 primes. En el caso de 3
primes se registra una disminucion alrededor del 3% (15 ms) respecto a la condicién 0
prime, pero en el analisis de normalizacién se evidencia un 3% de aumento en el TR
respecto a la condicion anterior (2 primes). En el analisis estadistico (Wilcoxon) de
comparaciones entre condiciones en el andlisis de TR en segundos, la condiciéon 0
prime es significativamente diferentes a las demas (Fig. 40 *a p=0.02, W=0 en todas las
comparaciones pareadas), mientras que la condicion 1 prime es significativamente
diferente de 2 prime (Fig. 40 *b p=0.002, W=0) y de 3 prime (Fig. 40 *b p=0.037, W=7),
pero las condiciones 2 y 3 primes no presentan diferencias significativas entre si
(p=0.275, W=16). En el andlisis estadistico Wilcoxon para los datos normalizados, la
condicidn 0 prime es significativamente diferentes a las demas (Fig. 39 *a p=0.02, W=0
en todas las comparaciones pareadas), mientras que la condicién 1 prime es
significativamente diferente de 2 prime (Fig. 39 *b p=0.002, W=0), pero no de 3 primes
(p=0.1309, W=12) y la condicién 2 primes es diferente de 3 primes (Fig. 39 *c
p=0.0039, W=1). Por lo tanto, se observa un efecto acumulado cuando se pasa de cero
a uno y dos primes, consistente con la hipdtesis, pero, a diferencia de lo esperado, se
observa una disminucion del efecto con tres primes, definiendo una relacién no lineal
entre en nimero de primes y el TR, tal como se evidencia claramente en el analisis de
normalizacién (Fig. 39) que compensa la variabilidad entre participantes evitando
enmascaramientos y permite visualizar el efecto en estudio. Este resultado sugiere un
mecanismo mas complejo que la simple sumacion de efectos facilitadores. El efecto no
lineal podria ser consecuencia de un mecanismo inhibitorio, demorado respecto al

componente excitador.

Los componentes inhibitorios son un recurso del cerebro en sus operaciones normales,

y permiten una dindmica cerebral ordenada. Las redes corticales excitatorias son
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inherentemente inestables y deben ser balanceadas por fuerzas inhibitorias provistas
por las neuronas inhibitorias o interneuronas. Las neuronas principales sdlo pueden
transmitir excitacidén y en ausencia de interneuronas, se generaria un efecto predecible
y lineal: una avalancha de excitacién, que acabaria involucrando a toda la poblacién
celular (Buzsaki, 2006c). La inhibicion, interpretada como una “fuerza negativa”
introduce la no-linealidad. De hecho, de acuerdo con el planteo de Buzsaky (2006c) la
no linealidad y la complejidad funcional en las redes corticales es en general
consecuencia del sistema de interneuronas inhibitorias que introducen efectos dificiles

de predecir.

A partir de estos conceptos, el efecto comportamental registrado en la tarea de
percepcion del movimiento podria tener lugar mediante una red de inhibicidn
retardada respecto al componente excitador (Fig.41). Este modelo surge a partir de la
propuesta de (Wilson and Cowan, 1972, 1973) que se mantiene vigente por su
capacidad de reproducir una variedad de fendmenos corticales y por capturar la
dindmica de las poblaciones neuronales de un modo sencillo y de acuerdo con los
resultados experimentales (Ernst and Eurich, 2003). No modelan neuronas individuales
sino poblaciones espacialmente modulares que representan mediante ecuaciones
diferenciales las columnas que interactian mediante conexiones de largo alcance en la
corteza visual primaria (Bressloff and Cowan, 2002). El tejido nervioso cortical contiene
una densa red de neuronas inhibitorias y excitatorias. Un modelo general de esta red
debe incluir necesariamente ambos tipos celulares y representar conexiones entre
ellos (Ernst and Eurich, 2003). Asimismo se sabe que las conexiones laterales que
median estos circuitos surgen casi exclusivamente de neuronas excitatorias (Gilbert
and Wiesel, 1983, Rockland and Lund, 1983) mientras que un 20% terminan en células
inhibitorias que pueden tener efectos inhibitorios significativos (McGuire et al., 1991).
Por lo tanto si la corteza se constituye de estos mddulos, es posible que exista un
mecanismo de crecimiento o “build-up” de la inhibicion que se traduzca en un
mecanismo de inhibicidn retardada respecto al componente excitador de acuerdo al
esquema en la figura 41. Para probar este modelo sera necesario generar simulaciones

y evaluar su comportamiento respecto a los datos experimentales.
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Segun este esquema de funcionamiento (Fig. 41) la red neuronal implicada en la tarea
de percepcion del movimiento contiene neuronas principales excitadoras (triangulos) e
interneuronas inhibidoras (circulos). La red de inhibicion es retardada como
consecuencia de su acciéon mediante dos sinapsis, mientras que la accion excitadora es
monosinaptica. Al presentarse un prime en el campo receptivo clasico de la neurona A
ésta se activa y ocurre un esparcimiento de actividad sub-umbral hacia la célula B y
también hacia la interneurona A’ (cuadrante 1) acercdndolas a su umbral de disparo. Al
presentarse el segundo prime en el campo receptivo de la neurona B (cuadrante 2)
ésta responde rapidamente por estar pre-activada y ademds la suma de actividad
genera la excitacion de la interneurona B’ y la pre-activacién de la neurona C. Al
presentarse el tercer prime (cuadrante 3) sobre el campo receptivo de la neurona C
ésta alcanza mas lentamente su umbral de activacidén por la inhibicién que recibe
desde la interneurona B’. La accién de la red de interneuronas se hace mas fuerte y

podria volverse mas rapida a medida que reciben una estimulacién mayor.
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Figura 41_ Representacidon esquematica de un posible modelo de inhibicién retardada como
explicacion al efecto no lineal en los datos comportamentales para la tarea de percepcién del
movimiento. Se muestra la activacidon de campos receptivos cldsicos (flechas verdes) a nivel de
la retina por la presentacion de primes consecutivos (en la direccion de las flechas punteadas)
y la red neuronal implicada en la tarea de percepcién del movimiento a nivel de V1. Las células
principales se representan como tridngulos y las interneuronas como circulos. En rojo se
representa la excitacion y en azul la inhibicién. La intensidad del color en las neuronas indica
su nivel de activacién y el grosor de las flechas indica el nivel de estimulacion.
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Por lo tanto, el comportamiento no lineal observado podria explicarse mediante un
sistema de inhibicion retardado hacia las células principales. Sin embargo para validar
este modelo, habria g estudiarlo de forma cuantitativa variando sus parametros para

evaluar su funcionamiento y ver si se puede ajustar a los datos experimentales.

Por otra parte, un sistema de inhibicién retardado no es la Unica solucién posible para
el efecto de no linealidad encontrada en los resultados comportamentales de
percepcion del movimiento. De modo alternativo, la relacién no lineal que implica un
aumento en la condicién de 3 primes podria estar reflejando una captura atencional
por el tercer prime. La captura y el desenganche atencional mediado por el tercer
prime, agregaria tiempo de procesamiento que se traduce en un aumento del TR
registrado en esta condicién (Baldo and Klein, 1995). Esta posibilidad alienta el debate
y el estudio de la relacién y el alcance de los mecanismos cognitivos de alto nivel,
como la atencion, y los mecanismos perceptivos tempranos de bajo nivel, gue continuda

siendo discutido en este trabajo (Gilbert and Sigman, 2007).

Actividad Neuronal - EEG

La figura42 muestra los resultados de potenciales evocados (n=10) en funcidon del

tiempo en las derivaciones occipitales registradas (01, 02 y Oz).

Se pueden identificar 5 componentes, un componente temprano C1 seguido por una
positividad temprana P1, luego se observa N1 a los 200 ms, seguido por componentes
tardios P2 y N2. El registro de los componentes tempranos C1, P1 y N1 es consistente
con los resultados del experimento anterior y sustenta su vinculo con el procesamiento
de la informacion visual en movimiento. Es interesante destacar que los PE en este
experimento presentan una mayor amplitud en comparacion al experimento de
Orientacion (Fig. 25). Este resultado puede estar reflejando el procesamiento de una

mayor cantidad de estimulos visuales en este experimento respecto al de Orientacion.
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Figura 42_ Potencial evocado (V) en funcién del tiempo (s) en las derivaciones occipitales 01,
Oz y 02 para los ensayos Go (n=10) indicando las distintas condiciones experimentales con
cadigo de color (0 prime: azul, 1 prime: verde, 2 primes: rojo, 3 primes: celeste). Con el mismo
cddigo de color se sefialan las medianas de los TRs con lineas continuas. El tiempo=0
corresponde al comienzo de la secuencia basal, dado por la aparicién del primer prime indicado
por una linea vertical punteada negra. Las restantes lineas verticales punteadas negras marcan
la presentacioén del segundo y tercer prime y del objeto blanco a los 96 ms.

Ademas una mayor amplitud respecto al experimento de Orientacidn puede
interpretarse como consistente con la hipdtesis de sumacion del efecto facilitador en
una configuracion de movimiento convergente. Resta saber si existen diferencias
significativas entre las condicion de movimiento sin prime en la secuencia vertical y las

condiciones de movimiento convergente con 1, 2 y 3 primes.

Para averiguar si hay diferencias en la latencia de estas senales, se realizé una
comparacion entre las sefales evocadas en las condiciones con primes respecto a la
senal sin prime en funcién del tiempo. Este resultado implica una sustraccion entre las
sefales con primes, respecto a la sefial sin prime y se realizé para los ensayos Go en las

derivaciones occipitales (Fig. 43).
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Diferencia de Potencial (nV)

A partir de esta comparacion se observan distintos tiempos de activacién de la sefial
entre las diferentes condiciones experimentales en N1. De hecho, los tiempos de

activacion se ordenan en sentido 3 primes - 2 primes — 1prime (Fig. 43).

Este resultado es consistente con un procesamiento favorecido que podria explicarse
por una facilitacién de menor latencia para la condicidn 3 primes que aumenta con 2
primes y es aun mas lenta con 1 prime. Ademas en N1 la amplitud de los componentes
también se ordena en ese sentido: 3 primes con mayor amplitud, seguido por 2 primes
y 1 prime (Fig. 43) lo cual es consistente con los resultados del experimento anterior y

con los antecedentes (Khoe et al., 2004) que atribuyen un procesamiento favorecido

frente a este tipo de resultados.

0 0.1 012 0.3 0.4 05
Tiempo (s)
1 Prime w3 Drimes ===3 Primes

Figura 43_Sustraccion entre el potencial evocado para las condiciones con primes y la sefial
evocada para la condicién sin prime. Se muestra esta diferencia de potencial (uV) en funcién
del tiempo (s) para la condicion de 1 prime-0 prime (verde), 2 primes-0 prime (rojo) y 3 primes-
0 prime (celeste) registrada en las derivaciones occipitales 01, Oz y 02 durante los ensayos Go
(n=10). En O1 se seinala con flechas los tiempos de activacién del componente N1 para cada
condicién experimental segln el cédigo de color.

83



El patron de ordenamiento de latencia y amplitud podria atribuirse al efecto esperado
de sumacidén de efectos facilitadores por la presentaciéon de primes convergentes. En el
andlisis estadistico (ANOVA) se evalud el cambio de potencial en el tiempo para la
ventana temporal entre Oms y el tiempo de activacion de N1 en cada condicién
experimental y para cada participante (Fig. 43). Para definir el tiempo de activacién del
pico en N1 en cada participante se calculé en cada registro el punto de la pendiente de
la sefial que se separa por 3 desvios estandar de la variabilidad previa al tiempo cero.
En el andlisis de la media total en la derivacién O1 se encontrd que las tres condiciones
experimentales se diferencian estadisticamente entre si (Fig. 44) (en las
comparaciones pareadas mediante Tukey todas presentan un p<0.05). Por otra parte,
no se encontraron diferencias significativas al realizar este andlisis para las
derivaciones occipitales O2 y Oz. Si bien el resultado sugiere que existen diferencias en
las 3 derivaciones occipitales (Fig. 43), es posible que el método de identificacion del
pico en N1 no sea lo suficientemente preciso para identificar este componente en

todos los registros de los participantes.
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Figura 44_ Resultado del analisis ANOVA de la comparacion entre sefiales con primes y la sefial
sin prime. Se representa la media de los tiempos de activacién con lineas rojas, los recuadros
azules representan los percentiles 25 y 75, las barras se extienden hacia los valores extremos.

Con circulos de colores se indican las condiciones comparadas.

En el analisis presentado en la Figura 43 y 44 no se evidencia el efecto no lineal que

revelan los resultados comportamentales. Por lo tanto, es posible que la no linealidad
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es resultado de un mecanismo que se resuelve en etapas posteriores del

procesamiento y no en V1.

Otro modo de evaluar la implicancia de los distintos componentes identificados en el
potencial evocado en las derivaciones occipitales: C1, P1, N1, P2, N2 (Fig. 42), es
identificar en qué momento los participantes han tomado la decisién de responder en
el caso de los ensayos Go, o han decidido inhibir la respuesta, en los ensayos NoGo
(Platt, 2002). Identificar en qué momento se toma la decisidn, permite concluir que las
etapas de procesamiento sensorial tempranas, han tenido lugar anteriormente. Por lo
tanto, los componentes con latencias mayores al tiempo de la decisién, no estarian
vinculados al procesamiento temprano de interés, mientras que los componentes

anteriores si podrian estar reflejando aspectos de un mecanismo de bajo nivel.
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Figura 45_ Potencial registrado en la derivacion Fpl. Las distintas condiciones experimentales se
representan con colores (sin prime: azul, un prime: verde, dos primes: rojo, tres primes: celeste).
Con el mismo cddigo de color se sefialan las medianas de los TRs con lineas continuas. En el
cuadrante superior se muestra el potencial evocado en los ensayos Go (lineas continuas) y NoGo
(lineas punteadas). En cuadrante inferior se muestra la resta entre el potencial en los ensayos Go
y NoGo. Se observa una diferenciacién entre las sefiales Go y NoGo a los 240 ms (indicado por la

linea negra).
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Para identificar el momento promedio de decisidon entre todos los participantes (n=10)
se realizd una comparacion entre las sefiales evocadas en los ensayos Go vy las sefiales
evocadas en los ensayos NoGo en las derivaciones prefrontales Fpl y Fp2, ya que la
correspondiente area cortical se vincula con la toma de decisiones (Fig. 45 y 46

respectivamente).

Esta comparacidn, sugiere que las sefales Go y NoGo se diferencian a partir de los 240
ms posteriores a la presentacion del primer prime (144 ms respecto al estimulo blanco)
en ambas derivaciones prefrontales. Para evaluarlo, se analizé el apartamiento de la
sefal resultante de la diferencia Go-NoGo en las derivaciones prefrontales para cada
participante, y se calculdé la media de esas diferencias y su desviacién estandar. Se
considera que la sefial es distinta de cero cuando se aparta por + 2 desviaciones

estandar (Fig. 47).
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Figura 46_ Potencial registrado en la derivacién Fp2. Las distintas condiciones experimentales
se representan con colores (sin prime: azul, un prime: verde, dos primes: rojo, tres primes:
celeste). Con el mismo cddigo de color se sefialan las medianas de los TRs con lineas
continuas. En el cuadrante superior se muestra el potencial evocado en los ensayos Go (lineas
continuas) y NoGo (lineas punteadas). En el cuadrante inferior se muestra la resta entre el
potencial en los ensayos Go y NoGo. Se observa una diferenciaciéon entre las sefales Go y
NoGo a los 240 ms (indicado por la linea negra).
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Por lo tanto, el analisis que se presenta en la figura 47 permite concluir que todo el
procesamiento sensorial y la discriminacién ocurrieron antes de los 240 ms. Este
analisis sugiere que no existe un vinculo directo entre los componentes tardios P2 y N2
y las etapas de procesamiento visual primarias. La actividad posterior posiblemente
refleje niveles de procesamiento de mayor nivel, no implicados en el mecanismo de

facilitacion postulado.
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Figura 47_ Gréfico de las diferencias de las medias entre la sefial Go-NoGo para las
derivaciones prefrontales (Fpl, Fp2) correspondientes a cada participante (en gris). Se
superpone el grafico de la media (linea gruesa en negro) y la banda roja representa * 2 errores
estandar.

Analisis Wavelets

En la figura 48 se muestran los cambios en la sincronizacion de fase de distintas bandas
de frecuencia (de 5 a 40 Hz) inducidos por la presentacién del estimulo en funcion del

tiempo para las cuatro condiciones experimentales y todas las derivaciones
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registradas. Estos cambios son especialmente pronunciados en las derivaciones
occipitales (filas 2, 3 y 4), en un amplio rango de bandas de frecuencia. En la derivaciéon
parietal (Pz) se observa un patrén similar al de los sensores occipitales mientras que en

las derivaciones pre-frontales (Fpl y Fp2) no se evidencian mayores cambios en la

sincronizacién de fase.

0 Prime

2 Primes 3 Primes

=
3
3
1]

05 0 05
Tiempo (s)

01 03 0.5

Sincronizacion (0-1)
Figura 48_Sincronizacién de fase (en cédigo de color) para las distintas bandas de frecuencia
(5-40 Hz) en funcién del tiempo (s). Se muestra el resultado promedio (n=10) en 6 derivaciones
registradas en filas, y las columnas corresponden a las condiciones experimentales (0, 1, 2 y 3
primes).Con lineas punteadas se indica los tiempos de presentacién de los estimulos. Las
primeras 3 lineas corresponden a la presentacién de los primes, y la cuarta a la presentacion
del estimulo blanco. Se observan cambios en la fase tras la presentacién del estimulo.

Tal como se discutié en el experimento anterior, el resultado en las derivaciones
parietales posiblemente refleje correlatos similares a las derivaciones occipitales dada

su proximidad y la baja resolucién espacial de la técnica EEG (Fig. 8 y 19).



El resultado en las derivaciones posteriores, al igual que el analisis del enganche de
fase en el experimento anterior de “Orientacidn”, sugiere que la estimulacion
presentada “resetea” la oscilacién en distintas bandas de frecuencia generando una
sincronizacion (Busch et al., 2009). El cambio especialmente pronunciado en las
derivaciones occipitales, sugiere que estas regiones presentan una sincronizacién en
sus ventanas de excitabilidad, que podria ser consecuencia de un aumento en la
comunicacion entre las neuronas que oscilan a frecuencias bajas y medias en estas
areas (Fries, 2005). Este resultado podria explicarse por la acciéon de las conexiones
horizontales que median el esparcimiento de actividad sub-umbral entre columnas de
la corteza visual primaria. Es interesante notar que en este experimento de
movimiento convergente la sincronizacion de fase maxima alcanza valores de 0.6
(correspondientes al rojo) en las condiciones 1 prime y 2 primes de la derivacién Oz
mientras que en el experimento de Orientacion el valor maximo de sincronizacion de
fase alcanzado es de 0.3 (Fig. 33). Esto indica una mayor sincronizacién de fase en Oz
en el caso de movimiento convergente con 1y 2 primes (Fig. 48, columna 2 y 3, fila 2),
consistente con la hipdtesis de sumacion del efecto de facilitacion frente a esta

configuracion de estimulacion.

Si bien se observa que el estimulo “resetea” una amplia gama de ritmos, el efecto es
mas pronunciado para bandas de baja y media frecuencia (Fig. 48) como por ejemplo
alfa (8-12Hz). De hecho, el “reseteo” en alfa también se evidencia tras el analisis de
ensayos individuales en la derivacién occipital O1 (Fig. 49). Al evaluar los cambios en la
sincronizacion de la oscilacion alfa en trazos unitarios, se observa un enganche en la
fase de la oscilacién, que se puede observar en la figura 49 como bandas verticales,
tras la presentacion de los estimulos. Se evidencia una mayor alineacién para las
condiciones con primes (indicadas con recuadros de colores verde, rojo y celeste) en
comparacion con la condicion 0 prime (recuadro azul). Esta observacion es consistente
con la hipdtesis de sumacion de efectos facilitadores en la configuracién de

movimiento convergente.
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Figura 49_ Andlisis de la fase en O1 para la banda alfa (8-12Hz). Se representan los cambios de
fase (en cddigo de color) por trazo unitario en funcion del tiempo para un registro de uno de
los participantes, en las cuatro condiciones experimentales recuadradas con colores (0 prime:
azul; 1 prime: verde; 2 primes: rojo; 3 primes: celeste) en ensayos Go. Las lineas representan la
presentacion de los estimulos visuales.

El “reseteo” diferencial de la banda alfa inducido por la estimulacién, también se
evidencia en el promedio del enganche de fase para todos los participantes (Fig. 50)
registrado en la derivacion occipital O1. Es interesante observar que en el punto
maximo de enganche de fase, las condiciones experimentales se ordenan en sentido
ascendente: 0 prime - 1 prime - 2 primes - 3 primes. El andlisis estadistico de las
diferencias entre condiciones en el promedio de la sincronizacidn de fase alfa (8-12Hz)
indica que las condiciones 0 y 1 prime se diferencian estadisticamente en todas las
comparaciones (anova, post-hoc: tukey, *a y *b p<0.05 en todas las comparaciones
multiples) mientras que no existen diferencias significativas entre 2 y 3 primes (p >
0.05). El resultado revela una sincronizaciéon que aumenta en relacién a la cantidad de
primes, consistente con la hipdtesis de sumacién de efectos facilitadores en la

configuracion de movimiento convergente.
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Figura 50_Promedio (n=10) del cambio en la fase alfa en funcién del tiempo en segundos,
tras la presentacion de los primes y el estimulo blanco (indicado por las lineas punteadas)
para la derivacion occipital 01. Se muestran en distintos colores las condiciones
experimentales. 0 y 1 prime se diferencian estadisticamente en todas las comparaciones
(anova, post-hoc: tukey, *ay *b p<0.05).

La comparacién estadistica de los cambios en el enganche de fase en las condiciones
con primes respecto a la condicion 0 prime revela una mayor sincronizacion de fase en
bandas de baja frecuencia para las condiciones con primes (Fig. 51) tal como lo
indicaban los resultados anteriores. Esta comparacidon surge de la sustraccion de la
sincronizacion de fase en cada condicidn con primes y la condicion sin primes (Fig. 48).
Se integrd el cambio de fase en el tiempo entorno a la presentacion del estimulo
blanco (0.064-0.129 ms) y para las bandas de frecuencia (5-13 Hz) que mostraron el
mayor cambio para cada participante. Tras la integracidén por participante, se calculé la
media total su la desviacidén estandar y se aplicd la prueba ANOVA para comparar las
condiciones con primes respecto a la condicidn sin primes. Este anadlisis revela
diferencias significativas en la derivacion 02 para la comparacion 2-0 prime (p=0.029) y
para la comparacién 3-0 prime (p=0.038), en la derivacion Oz para la comparacién 2-0
primes (p=0.025) y en la derivacidon O1 para la comparacion 1-0 prime se alcanza una
diferencia cercana a la significacion estadistica (p=0.059). En el resto de las

derivaciones solo se evidencié una diferencia significativa para Fpl en la comparacion
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2-0 primes (p=0.045). Estos resultados sugieren que el estimulo “resetea” la fase de
oscilaciones de baja frecuencias diferencialmente segun la presencia de primes. Este
efecto diferencial ocurre fundamentalmente en la regidn occipital, y no se encuentran

diferencias en la mayoria de los restantes sensores (Pz, Fp2 y F3).

1-0 Primes 2 -0 Primes 3 -0 Primes

"w;:f.u i

Tiempo (s)

-0.05 0 0.05
Diferencia en Sincronizacién (0-1)

Figura 51_ Comparacidon entre condiciones experimentales, de los cambios en el enganche de
fase (en cddigo de color) para las distintas bandas de frecuencia en funcion del tiempo en
ensayos Go. Se muestra el resultado para las 7 derivaciones registradas. Con lineas punteadas
se indica los tiempos de presentacidn de los estimulos visuales.

En la figura 52 se muestran los cambios en la potencia inducidos por la presentacién
del estimulo en el rango de bandas de frecuencia analizadas (5 a 40 Hz) segun las
condiciones experimentales. Tras la presentacion de los estimulos, en las derivaciones
occipitales se observa un aumento en la potencia de bajas frecuencias, especialmente
pronunciado en la derivacion Oz, seguido por una disminucidon en la potencia de

frecuencias medias y altas.
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Figura 52_Potencia en distintas bandas de frecuencia (5-40 Hz) en cédigo de color. Se muestra
el resultado promedio (n=10) para las distintas condiciones experimentales (en columnas) y
para cada derivacidn (en filas) en ensayos Go. Se indica con lineas punteadas, el tiempo de
presentacion de los estimulos visuales. Se observan cambios en la potencia tras la
presentacion del estimulo.

La figura 53 presenta la comparacién de los cambios en la potencia en las condiciones
con primes respecto a la condicién 0 prime. En las derivaciones occipitales se observa
una mayor potencia de las oscilaciones de frecuencia media y baja en las condiciones
con primes. Se integro el cambio de la potencia en el tiempo entorno a la presentacion
del estimulo blanco (0.064-0.129 ms) y para las bandas de frecuencia (5-13 Hz) que
mostraron el mayor cambio, para cada participante. Tras la integracion por
participante, se calculé la media total y su desviacién estandar y se aplicd la prueba
ANOVA para comparar las condiciones con primes respecto a la condicién sin primes.
Este analisis revela diferencias significativas en la derivacién Oz en la comparacién 3-0

primes (p=0.0305). No se encontraron diferencias en las restantes derivaciones.
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Figura 53_ Comparacién entre condiciones experimentales de los cambios en la potencia (en
codigo de color) para las distintas bandas de frecuencia (5 - 40 Hz) en funcién del tiempo (s).
Se muestra el resultado promedio para las 7 derivaciones registradas. Con lineas punteadas
se indica los tiempos de presentacién de los estimulos.

Al evaluar el promedio (n=10) del cambio en la potencia de la oscilacién en alfa (8-12
Hz) se verifica un aumento de la potencia seguido de una disminuciéon (Fig. 54).
Ademads en el pico maximo de aumento de la potencia se observa una agrupacién
entre las condiciones 3 primes y 2 primes, mientras que las condiciones 1 prime y O
prime se agrupan presentando un menor aumento de la potencia alfa en el pico. El
andlisis estadistico de las diferencias en promedio de la potencia alfa (8-12Hz) entre
condiciones revela que tanto la condicibn 0 como 1 prime se diferencian
estadisticamente de 2 y 3 primes (anova, post-hoc: tukey, *a p<0.05 en las
comparaciones multiples) mientras que no existen diferencias entre 0y 1 ni entre 2y 3

primes (anova, post-hoc: tukey, p>0.05 en las comparaciones multiples). El
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ordenamiento acorde a las condiciones experimentales sugiere que el cambio en la

potencia alfa podria estar vinculado al mecanismo subyacente a la percepcién del

movimiento.
] T
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Figura 54_Promedio (n=10) del cambio en la potencia de la oscilacién en alfa en funcién del
tiempo (s), tras la presentacién de los primes y el estimulo blanco (indicado por las lineas
punteadas) para la derivacidon occipital 01. Se muestran en distintos colores las condiciones
experimentales. Las condiciones 0 y 1 prime se diferencia estadisticamente de 2 y 3 primes
(anova, post-hoc: tukey, *a p<0.05 en las comparaciones multiples)

Conclusiones

Los resultados comportamentales son consistentes con la hipotesis de sumacion de
efectos facilitadores en la configuracién de movimiento convergente. Estos resultados
apuntan a un efecto de sumacion no lineal. La no linealidad podria estar vinculada a la
participacién de un mecanismo inhibitorio tardio o a la participacidon de un mecanismo
atencional que introduce tiempo de procesamiento. Sin embargo, esta Ultima
alternativa no es consistente con los resultados del experimento “Orientacién” en
donde se constatan resultados diferenciales seglin la orientacién indicando un
protagonismo de la corteza visual primaria. El siguiente experimento aporta datos
suplementarios sobre este resultado expandiendo el tema de atencién en Ia

percepcion del movimiento.
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Los resultados de potenciales evocados frente al movimiento convergente revelan
tiempos de activacion diferenciales entre las condiciones experimentales vy
consistentes con la hipotesis. A nivel del analisis de los potenciales evocados no se
evidencia el efecto no lineal que muestran los resultados comportamentales, lo cual
sugiere la posibilidad de que el efecto inhibitorio sea parte de un mecanismo que se
resuelve mas tardiamente. Los resultados del analisis wavelet revelan un reseteo en la
fase y un aumento de la potencia, especialmente en la oscilacion alfa, provocados por
la presentacién de los estimulos y ordenados segln las condiciones experimentales,
sustentando la sensibilidad de la metodologia para el mecanismo estudiado y

sustentando la hipétesis.

3) Tarea Movimiento: Claves Atencionales y Percepcion del
Movimiento

Con este disefio experimental se analiza la influencia de mecanismos de atencion de
orientacidon exdgena en etapas tempranas de la percepcion. Para ello se introduce una
clave espacial (un asterisco) para capturar la atencién del participante en el mismo
sitio de aparicion del blanco (clave congruente) o en sitio contrario (clave
incongruente). Ademas se presenta una secuencia de movimiento que causaria el
efecto de facilitacion en el sitio de presentacion del estimulo blanco (movimiento
congruente) o en sitio contrario (movimiento incongruente) (Fig. 55). Este disefio
busca evaluar la interaccién entre el efecto atencional y el efecto de facilitacidon por

movimiento.
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McCc McCi MiCc MiCi

Figura 55_ Configuracién de estimulacién en las cuatro condiciones experimentales:
Movimiento Congruente Clave Congruente con el estimulo blanco (McCc); Movimiento
Congruente Clave Incongruente (McCi); Movimiento Incongruente Clave Congruente (MiCc),
Movimiento Incongruente Clave Incongruente con el estimulo blanco (MiCi).

En la condicién experimental “McCc” (Movimiento congruente Clave congruente con
estimulo blanco) tanto la secuencia de movimiento como la clave espacial se
presentan en el mismo hemicampo que el estimulo blanco, por lo tanto esta es una
condicidn de congruencia de la presunta facilitacién por el movimiento y por la clave
atencional para el procesamiento del estimulo blanco. En la condicién “McCi” la
secuencia de movimiento es congruente con el blanco, pero la clave se presenta en el
hemicampo contrario. En la condicion “MiCc” la clave es congruente con el blanco
pero el movimiento se presenta en el lado contrario al blanco. En la condiciéon “MiCi”

tanto el movimiento como la clave son incongruentes con el estimulo blanco.

Comportamiento - Psicofisica

En la figura 56 y 57 se presenta el resultado de medianas de TRs en segundos y TR
normalizado respectivamente, en funcién de las condiciones experimentales. Se

constata una modulacién de la mediana del TR segun las condiciones de estimulacion.
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Figura 56_ Mediana (n=10) de los tiempos de reaccion (en segundos) representada con lineas
rojas, los recuadros azules representan los percentiles 25 y 75, las barras se extienden hasta
los valores extremos. Las comparaciones pareadas con el test Wilcoxon indican que la
condicién McCc y McCi no son significativamente diferentes (comparacién pareada p= 0.0977,
W=8) mientras que las condiciones MiCc y MiCi si presentan diferencias significativas en todas
las comparaciones pareadas (*a p=0.002, W=0, *b p=0.002, W=0, *c p= 0.0098, W=3)
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Figura 57_ Mediana (n=10) de los tiempos de reaccidn normalizados representada con lineas
rojas, los recuadros azules representan los percentiles 25 y 75, las barras se extienden hasta
los valores extremos. Las comparaciones pareadas con el test Wilcoxon indican que la
condicién McCc y McCi no son significativamente diferentes (comparacidén pareada p= 0.257,
W=16) mientras que las condiciones MiCc y MiCi si presentan diferencias significativas en
todas las comparaciones pareadas (*a, *b y *c p=0.002, W=0). Ademds los datos agrupados
segun el movimiento (McCc-McCi y MiCc-MiCi) también son significativamente diferentes *d
p=0.002, W=0)
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Figura 58_ Histograma de TR (s) (n=10) en ensayos Go de la tarea “Atencidn y Percepcién del
movimiento” calculado para todas las condiciones experimentales de congruencia e
incongruencia.

El resultado de TRs en segundos (Fig. 56) y el histograma de TRs (Fig. 58) revela
respuestas mas rapidas en esta tarea experimental en comparacién a los TRs de la
tarea Orientacién y Convergencia (Fig. 20 y 39 respectivamente). Es interesante
constatar que si bien se observa una modulacion por las condiciones experimentales la
carga cognitiva de la tarea no alcanza a interferir con el objetivo de evaluar la
percepcion del movimiento. Es posible que la disminucién de los tiempos de respuesta
esté vinculada a la configuracién de estimulacidn parafoveal, que implica una mayor
activacion de las células ganglionares magnocelulares, en comparacién a una
estimulacion foveal que activa fundamentalmente a las células parvocelulares que

presentan una latencia de respuesta mayor (Dacey, 2000).

Por otra parte, los resultados comportamentales normalizados (Fig. 57) muestran una
agrupacion de los TRs segun la congruencia o incongruencia del movimiento,
independientemente de la congruencia o incongruencia de la clave atencional. Esto

sugiere que la modulacién de la facilitacion por movimiento es independiente de la
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modulacion de la atencion exdgena, y ademas indica que es el mecanismo de
percepcion del movimiento el que predomina en la agrupacion de los datos
comportamentales (Fig. 57, 2 grupos segun congruencia o incongruencia del
movimiento: McCc-McCi y MiCc-MiCi, Wilcoxon *d p= 0.002, W=0). Ademas, el efecto
de la modulacién atencional se manifiesta en las diferencias comportamentales
intragrupo. Es decir, en ambos grupos se evidencia que la congruencia de la clave
atencional genera TRs menores en relacion a la condicion de incongurencia de la clave
atencional (Fig. 56 y 57). Esto indica que la clave atencional presentada es eficaz en
capturar la atencidn de los participantes y por lo tanto, el disefio experimental logra
modular la atencion. Sin embargo, en presencia de movimiento congruente
(condiciones McCc y McCi) y de la postulada facilitacién cortical, la presencia/ausencia
de la clave atencional no afecta significativamente el resultado comportamental, tal
como lo indica el andlisis estadistico Wilcoxon (Fig. 56 comparacién pareada McCc —
McCi: p= 0.0977, W=8; Fig. 57 comparacién pareada McCc — McCi: p= 0.275, W=16). En
ausencia de la presunta facilitacion (casos de movimiento incongruente) la clave
atencional si ejerce un efecto significativo (comparaciéon pareada MiCc — MiCi, Fig. 56
*c p= 0.0098, W=3; Fig. 57 *c p=0.002, W=0). Por lo tanto, se concluye que ante la
ausencia de facilitacion por movimiento la clave atencional modula eficazmente el TR,

mientras que en su presencia la clave es indiferente.

El resultado principal de este experimento es que la captura de la atencién exdgena
modula el TR en la tarea de percepcién del movimiento, pero el efecto de facilitaciéon
se mantiene y predomina en el resultado comportamental. El hecho de que ambos
procesos tengan lugar simultdneamente y que la modulacién de la atencién no
enmascare el efecto de facilitacion, sugiere que estos procesos son independientes.
Por lo tanto, se puede inferir que la atencidn exdgena de orientacién no reside en la

base del mecanismo de percepcién del movimiento.

Actividad Neuronal - EEG

El andlisis de ensayos individuales permite verificar la existencia de cambios en el

potencial en este nivel de analisis (Fig. 59).
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Numero de Ensayo

Se observan cambios tempranos tras la presentacion del estimulo (Fig. 59), pero
ademas se un patrén de cambios tardios en el potencial, que no se registraron en los
experimentos anteriores vinculados exclusivamente a la percepcién del movimiento
(Fig. 24 y 42). Estos cambios tardios posiblemente reflejen aspectos vinculados a la
respuesta, pero ademas podrian estar reflejando la accién de mecanismos de mayor

complejidad como los atencionales (Fan et al., 2007).
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Figura 59_ Potencial registrado en O1 (columna 1), Oz (columna 2) y 02 (columna 3),

representado en codigo de color para ensayos individuales Go en funcidon del tiempo
(segundos). Se muestran las cuatro condiciones de orientacidn en las filas (McCc: fila 1, McCi:
fila2, MiCc: fila 3, MiCi: fila 4). Con lineas punteadas se indica los tiempos de presentacion de
los estimulos. Se considera como tiempo=0 el momento de presentacion del primer prime y la
clave. Las siguientes 2 lineas corresponden a la presentacion de los otros 2 primes, y la cuarta a
la presentacidn del estimulo blanco. Se indica con una barra las medianas de los TRs para las
cuatro condiciones experimentales.
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En el andlisis de potenciales evocados (Fig. 60) en las derivaciones occipitales se
observa un cambio en la forma de la actividad evocada respecto a los experimentos

anteriores, que en parte se debe a que la estimulacidén en este caso es parafoveal.
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Figura 60_ Potencial evocado (uV) (n=10) en derivaciones occipitales, en torno a la
presentacién del primer prime (t=0) en funcién del tiempo (segundos), para ensayos Go. Se
sefialan las distintas condiciones experimentales con color (McCc: rojo; McCi: azul; MiCc:
verde; MiCi: celeste). Con el mismo cddigo de color se indican las medianas de los TRs con
lineas continuas. Con lineas punteadas se indica los tiempos de presentacién de los estimulos.
Se considera como tiempo=0 el momento de presentacién del primer prime y la clave. Las
siguientes 2 lineas corresponden a la presentacién de los otros 2 primes, y la cuarta a la
presentaciéon del estimulo blanco. Se indica en amarillo los componentes tempranos y tardios.

Por otra parte, también se observa un grupo de componentes tempranos y otro de
componentes tardios (Fig. 60), sin embargo, no se visualiza ninguna diferencia entre
condiciones experimentales. La superposicion completa entre condiciones
experimentales en el analisis de los potenciales evocados en contraposicién con las

diferencias comportamentales registradas, sugiere que en la medida que los efectos
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estudiados son sutiles, la estimulacién parafoveal no es suficientemente eficaz como

para revelar diferencias entre las condiciones.

Es posible que los componentes tempranos registrados estén vinculados al
procesamiento perceptivo de bajo nivel mientras que los componentes tardios estén
reflejando un procesamiento mas complejo, de mayor nivel y que impligue mas
tiempo de procesamiento como por ejemplo los mecanismos atencionales. La
separacion en el tiempo de estos dos grupos de componentes sustenta la hipotesis de
que se trata de dos procesos que no interfieren y que ocurren de modo independiente
(Fig. 60). Por lo tanto este resultado sugiere que a la percepcidon del movimiento
subyacen mecanismos tempranos e independientes de aquellos implicados en la

captura atencional exégena.

Al evaluar los cambios en el enganche de fase para distintas bandas de frecuencia (5-
40 Hz) se observa en términos generales un patron de cambios mas complejo (Fig. 61)
que el evidenciado en los experimentos anteriores (Fig. 33 y 48) que puede ser
consecuencia de haber incluido no sélo al procesamiento visual de movimiento, sino
también a los mecanismos de captura atencional (Fan et al., 2007). Asimismo, como se
mencionaba anteriormente el cambio en el patréon de actividad se debe a que la
estimulacion en este caso es parafoveal. Posiblemente vinculado a este hecho, los
valores de sincronizacion son bastante menores (<.1) en este experimento (Fig. 61) en

comparacion a los casos anteriores (Fig. 33 y 48).

En las derivaciones occipitales se observa un aumento tardio y sostenido en la fase de
frecuencias bajas (Fig. 60, filas 8-10). En el sensor occipital central Oz se evidencia una
aumento temprano (32 ms) en la sincronizaciéon de oscilaciones de frecuencia media,

consistente con los resultados en experimentos anteriores.
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Frecuencia (Hz)

Tiempo (s) 0.05 01 0.15

Sincronizacion (0-1)
Figura 61_ Sincronizacion de fase (codigo de color) para las distintas bandas de frecuencia en
funcién del tiempo. Se muestra el resultado para las 10 derivaciones registradas en filas, y las
columnas corresponden a las condiciones experimentales. Con lineas punteadas se indica los
tiempos de presentacién de los estimulos. Las primeras 3 lineas corresponden a la
presentacién de la clave y los primes, y la cuarta a la presentacién del estimulo blanco.

En las derivaciones parietales se observa el mismo aumento tardio y sostenido en la
fase de frecuencias bajas que se registra en los sensores occipitales. En este
experimento se esperaba ver cambios en la sincronizacion de las oscilaciones en los
sensores parietales dada su implicancia en los procesos atencionales (Karnath et al.,
2001, Posner and Rothbart, 2007). Es posible que se requiera un aumento del niumero
de registros para evidenciar mejores resultados, dada la complejidad de este
experimento. Por otra parte, en las derivaciones pre-frontales y frontal (Fp1, Fp2 y F3)
se constata un complejo patrén de cambios en la sincronizacion de fase. Se destaca el
aumento en la sincronizacidén en oscilaciones de baja frecuencia que comienza a los
100 ms (respecto a la presentacién del primer estimulo) y se mantiene hasta los 500

ms. Este cambio de latencia media y larga duracién no se habia registrado en los
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experimentos anteriores (Fig. 33 y Fig. 48) y puede estar reflejando la accién de
procesos de alto nivel vinculados a las funciones ejecutivas, la toma de decisiones y la

atencidn (Platt, 2002).

McCc - MiCi McCi - MiCi MiCc - MiCi
40 .
30 F 'l" L “ b ‘ il F 'L ? Fpl
e B DR AT
‘3‘8p 3 % M T
20 =
10 =m=" - | —frfnt
40

: E‘%—ﬂ@ﬂ
A e T

L

0.2 0.4 0 0.2 0.4 0 0.2 0.4
Tiempo (s)

-0.02 0 0.02
Sincronizacion (0-1)

Figura 62_ Comparacién de los cambios en la fase (en cédigo de color) entre condiciones
experimentales para las distintas bandas de frecuencia en funcién del tiempo. Se muestra el
resultado para las 10 derivaciones registradas. Con lineas punteadas se indica los tiempos de
presentacién de los estimulos. Las primeras 3 lineas corresponden a la presentacion de la
clave y los primes, y la cuarta a la presentacién del estimulo blanco.

Al comparar el enganche de fase en las distintas bandas de frecuencia respecto a la
condicién de incongruencia MiCi, se observa un complejo patréon de cambios que no
permite elaborar grandes conclusiones, pero en términos generales todas las
condiciones presentan un mayor enganche de fase en torno a la presentacién de los
estimulos (Fig. 62) en la comparacién con la condiciéon de incongruencia. Esta mayor
sincronizacion se diferencia de los experimentos anteriores por manifestarse en
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oscilaciones de frecuencia medias y altas que se han vinculado a procesos de alto nivel
(Engel et al., 2001, Tiitinen et al., 1993, Muller et al., 1998, Debener et al., 2003). Este
complejo patrén de cambios en un amplio rango de frecuencias que involucra a
oscilaciones en beta y gamma sugiere que el disefio experimental ha sido exitoso en
implicar la accion de procesos de alta jerarquia como los atencionales. Sin embargo, el

complejo patrén de cambios dificulta la interpretacidn y la realizacion de mds analisis.
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Figura 63_ Potencia (en cdodigo de color) para las distintas bandas de frecuencia en funcién del
tiempo. Se muestra el resultado para las 10 derivaciones registradas en filas, y las columnas
corresponden a las condiciones experimentales. Con lineas punteadas se indica los tiempos de
presentacion de los estimulos. Las primeras 3 lineas corresponden a la presentacion de la clave
y los primes, y |la cuarta a la presentacién del estimulo blanco.
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Al evaluar los cambios en la potencia para las distintas bandas de frecuencia (5-40 Hz)
también se evidencia un complejo patron de cambios en un amplio rango de bandas
de frecuencia (Fig. 63). De este andlisis lo que se destaca es el aumento en la potencia
registrada en las derivaciones centro-parietales (Cz, Pz, P3, P4) que posiblemente
refleje la accién de redes que sustentan procesos atencionales, ya que no se habia
observado un cambio de esta magnitud en los experimentos de percepcion del

movimiento exclusivamente (Fig. 35y 52).
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Figura 64_Comparacion de los cambios en la potencia (en cddigo de color) entre las
condiciones experimentales para las distintas bandas de frecuencia en funcién del tiempo. Se
muestra el resultado para las 10 derivaciones registradas. Con lineas punteadas se indica los
tiempos de presentacion de los estimulos. Las primeras 3 lineas corresponden a la
presentacién de la clave y los primes, y la cuarta a la presentacién del estimulo blanco.

Al comparar la potencia en las distintas bandas de frecuencia respecto a la condicién

de incongruencia MiCi se observa en términos generales una mayor potencia en todas
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las comparaciones (Fig. 64) que podria sugerir un procesamiento favorecido. Sin
embargo el complejo patron de cambios observados dificulta la realizacién de mas

analisis y la interpretacidn de este resultado.

Conclusiones

Los resultados comportamentales sugieren que la modulacién de la atencidn espacial
no interfiere con el mecanismo de percepcién del movimiento estudiado, ya que
ambos procesos se modularon de modo independiente. Una motivacion importante
para este experimento era evaluar que ocurre cuando se presentan tres primes, ya que
los resultados del experimento “Convergencia” sugerian la posibilidad de una captura
atencional como explicacién. Sin embargo, los efectos atencionales son pequefios y los
recursos atencionales se movilizan poco, posiblemente porque su funcionamiento

implica mas tiempo.

Los resultados de ensayos individuales y potenciales evocados permitieron evidenciar
un grupo de componentes tempranos, presuntamente vinculados al procesamiento
perceptivo y un grupo de componentes tardios en la actividad, lo cual es coherente
con una posible accion tardia de mecanismos mas complejos y de alto nivel como la
atencion. Sin embargo, no se observaron diferencias entre las condiciones
experimentales, posiblemente porque los efectos estudiados son sutiles y la

estimulacion parafoveal no es suficientemente eficaz.

El andlisis de la composicion temporal espectral de la sefal permitid evidenciar un
complejo patréon de cambios en la sincronizacion de fase y en la potencia tras la
presentacion de los estimulos, que son consistentes con la modulacién de procesos de
alto nivel. Esto sugiere que el disefio experimental es eficaz en su objetivo de modular
la atencién en una tarea de percepcién del movimiento. Sin embargo la magnitud de
los cambios en la sincronizacién de fase son pequefios comparados con los
experimentos anteriores (“Orientacion” y “Convergencia”) posiblemente como

consecuencia de la estimulacién parafoveal.

La configuracién de estimulacion de este experimento fue disefada para evaluar la

captura de atencién exdgena por una clave espacial en una situacion de 3 primes en
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movimiento, con el objetivo de lograr un disefio comparable con la supuesta situaciéon
de captura atencional por el tercer prime en el experimento de “Convergencia”. El
disefio parafoveal permite generar condiciones de congruencia e incongruencia entre
ambos procesos: atencional y movimiento, permitiendo ademads evaluar su
interaccion. Sin embargo, los resultados apuntan a que la estimulacién parafoveal no
es suficientemente eficaz como para revelar los correlatos electroencefalograficos
analizados, mientras que si se observan resultados comportamentales concordantes
con la hipodtesis. Una configuracién de estimulacidn foveal alternativa podria ser un
disefio de movimiento vertical que puede presentarse en el hemicampo superior o
inferior, dirigido hacia un estimulo blanco foveal y claves espaciales que se presentan
en uno u otro hemicampo siendo congruentes o incongruentes con el movimiento. De
esta manera, se mantiene la facilitacion por el movimiento y se varia la facilitacion
atencional por la clave en una situacion de estimulacién foveal que podria revelar

mejores resultados en el analisis EEG.
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Discusion General

Elucidar los mecanismos neuronales que subyacen a fendmenos perceptivos en
humanos es complejo ya que las condiciones en las cuales esto se podria abordar
directamente son muy excepcionales. Con este trabajo se aportan evidencias que
apoyan la participacion de mecanismos de pre-activacion y facilitacion en Ia
percepcion del movimiento. El andlisis EEG y los resultados comportamentales
sugieren un procesamiento diferencial de los estimulos segun el contexto de primes
presentados en movimiento aparente. Se han identificado correlatos
electroencefalograficos concordantes con los datos comportamentales que apuntan a
la implicacion del mecanismo de facilitacion cortical mediado por conexiones
horizontales en la percepcion del movimiento. Las correlacion entre los datos
comportamentales obtenidos con los métodos psicofisicos y el EEG permiten elucidar
conclusiones mas robustas en la identificacion de mecanismos neuronales implicados
en procesos cognitivos en humanos, constituyendo un abordaje no invasivo y

econdmico.

El analisis de los potenciales evocados en las tareas de percepcion del movimiento
(“Orientacion” y “Convergencia”) evidencia una modulacion significativa de la latencia
de los componentes tempranos en funcién de las condiciones experimentales en las
derivaciones occipitales. El resultado de componentes de corta latencia sugiere que el
procesamiento de los estimulos en movimiento ha tenido lugar en el circuito intrinseco
de la corteza visual primaria (Khoe, et al., 2004). A4n mas, si se considera la relatividad
del “tiempo cero” en la identificacion de los componentes dada la presentacion de
multiples estimulos y se destaca la posibilidad de considerar como “tiempo cero” la
presentacion del estimulo blanco, se hace mas notoria la corta latencia de estos
componentes lo cual sugiere fuertemente un procesamiento en el drea visual primaria.
Si bien, se ha logrado identificar una accidén protagonista de la corteza visual primaria,
se necesitard mas investigacion para relacionar esta dinamica de actividad y su relacion
con areas como V2 y MT. Para avanzar aun mas en la caracterizacion espacio-temporal
del mecanismo de facilitacion cortical se podria explorar las respuestas

comportamentales y electrofisioldgicas frente a disefios de estimulacién que varien
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parametros del estimulo como su latencia y distancia para analizar los alcances

espaciales y temporales del mecanismo subyacente.

Cabe destacar la validez del método psicofisico de TRs para evaluar los retardos
perceptivos. En general, se evaliua el efecto de los primes en el aumento a la
sensibilidad y a la probabilidad de deteccidén de un estimulo blanco (Dresp, 1993, Polat
and Sagi, 1993, 1994, Kapadia et al., 1995, Khoe et al., 2004) pero la modulacién del TR
es menos frecuentemente utilizada para detectar cambios temporales. Asimismo, la
vinculacion entre las conexiones horizontales con la deteccidén de contornos (Series et
al., 2003) y por lo tanto con el procesamiento de una imagen, es un tema que ha sido
muy estudiado (Bishop et al., 1971, Spillmann and Werner, 1996). Sin embargo, son
menos las investigaciones que abordan la vinculacién de las conexiones horizontales

con los aspectos dinamicos (Georges et al., 2002).

Por otra parte, se logré evidenciar una modulacion de la latencia perceptiva mediante
una configuracion de estimulacion de dos objetos en movimiento con trayectorias
convergentes. Los resultados favorecen la hipdtesis de que dichos objetos sumarian
sus respectivas pre-activaciones hacia la zona de cruce. Sin embargo se constata un
efecto no lineal que podria explicarse por la accidén de una inhibicion retardada, mas
que con una implicacidn de mecanismos atencionales ya que los resultados del
experimento de “Claves Atencionales y Percepcién del Movimiento” sugieren una
independencia entre ambos procesos cognitivos, aunque se vio que existe una
modulacion entre estos dos procesos manifestada en los resultados

comportamentales.

La facilitacion en la percepcion del movimiento puede interpretarse como un
mecanismo de codificacién predictiva. La percepcion es comprendida como un proceso
activo que implica un aprendizaje filo y ontogenético de las regularidades estadisticas
espacio-temporales del medio con el cual los organismos habitualmente interactuan.
Este conocimiento a priori confiere cierta capacidad predictiva que permite entre otras
cosas, lidiar con los retardos neurales que podrian dificultar una interaccién efectiva
con realidades rapidamente cambiantes, en particular objetos en movimiento. Una

posible realizacion de este conocimiento previo incorporado en la estructura del
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sistema son las conexiones horizontales de largo alcance que vinculan mdédulos que
procesan caracteristicas similares del estimulo en la corteza visual primaria. Un
mecanismo de este tipo basado en las caracteristicas locales de la imagen y asumiendo
gue los espacios contiguos en una imagen tienen caracteristicas similares, otorga a los
circuitos neuronales una capacidad predictiva (Clark, 2013). Es interesante destacar
gue para que este mecanismo de codificacion sea eficiente y adaptativo, debe ser
dinamico, adaptandose y variando como resultado de la adaptacién a la escena o al

contexto en términos generales (Hosoya et al., 2005).

Por otra parte, tal como se ha descrito en los antecedentes, los cambios en la
composicion espectral de las oscilaciones, en particular en la potencia, se relacionan
con diversos procesos cognitivos (Kahana, 2006, Engel et al., 2001, Llinas and Ribary,
1993, Tallon et al., 1995, Tallon-Baudry et al., 1996, Muller et al., 1997, Tallon-Baudry
et al., 1997, Keil et al., 1999, Tiitinen et al., 1993, Muller et al., 1998, Debener et al.,
2003). Sin embargo, una relacidon funcional entre las oscilaciones y los procesos
cognitivos, caracterizando a la oscilacion como propia y especifica de la funcién o del
proceso, no parece ser la interpretacion mas adecuada. Una vision alternativa para
explicar la correlaciéon entre las oscilaciones con tan diversa gama de funciones
cognitivas, es interpretar a las oscilaciones, sus cambios en la fase y sus cambios en la
potencia, como un mecanismo de comunicacidon neuronal que puede aplicarse en el
curso de diferentes procesos o fendmenos cognitivos. En el andlisis de los cambios en
la composicidén temporal-espectral de la sefal en los experimentos de movimiento
(“Orientacion” y “Convergencia”), se observa una sincronizacion de fase y un aumento
en la potencia concordante con la hipodtesis. Si bien es interesante que este novedoso
analisis revele diferencias en el sentido de la hipdtesis, la interpretacion del significado
de los cambios en la potencia y la sincronizacién de fase no es completamente
evidente. Una posibilidad discutida es que habria un procesamiento favorecido en
relacion a la percepcién del movimiento como consecuencia de la facilitacién. Este
procesamiento favorecido se refleja en el aumento de la potencia y la sincronizacién
de las oscilaciones de baja frecuencia, considerando que la coincidencia de los picos de
excitabilidad constituyen ventanas de posible interaccion entre los grupos neuronales

(Fig. 13) (Fries, 2005). Por otra parte, en mayor o menor grado, el aumento en la
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sincronizacion se observa en todas las derivaciones registradas al presentarse el
estimulo (Fig. 33 y 48). Sin embargo, la sincronizacion de fase es mas fuerte en los
sensores occipitales. Por lo tanto, podria tratarse de un mecanismo de comunicacion
global, originado en las aéreas occipitales. La comunicacién neuronal podria verse
favorecida en su mecdnica por la sincronizacidon neuronal (Engel et al., 2001, Buzsaki
and Draguhn, 2004, Fries, 2005). Los cambios en la fase constituyen fluctuaciones
ritmicas de excitabilidad, que producen ventanas temporales para la comunicacion. De
acuerdo con el mecanismo de facilitacion propuesto y con la hipdtesis de
comunicacion por sincronizacion (Fries, 2005) la comunicacion favorecida podria estar
sustentada por las conexiones horizontales en la corteza visual primaria. Por otra
parte, Fries (2005) extiende aun mas el alcance de la comunicacidn por sincronizacién
de un modo interesante. En este sentido, las oscilaciones no serian solamente una
propiedad emergente del sistema de comunicacién clasico mediado por los
potenciales de accion y sustentados anatdmicamente por los axones. Segun esta
teoria, habria un patron flexible de comunicacion mediado por los cambios en la
coherencia (sincronizacién entre areas) y potencia que puede llegar a funcionar mas
alla de las conexiones anatdmicas directas. De este modo se define una estructura de
comunicacion flexible que argumentan podria sustentar la flexibilidad cognitiva del
sistema. Si bien no se realizé un analisis de la coherencia, la facilitacién mediada por
las conexiones horizontales que presuntamente explicarian el aumento en la
sincronizacion registrado, también podrian estar dando lugar a una comunicacién mas

flexible.

Por otra parte, los resultados de este trabajo sugieren que los mecanismos
atencionales no residen en la base del mecanismo neuronal de percepciéon del
movimiento. Se encontrd que la modulacion de la atencién exdgena fue independiente
del efecto de facilitacion. Esto indica una accidn en paralelo de los mecanismos,
sugiriendo que no existe una interferencia del mecanismo de atencion exdgena con el
mecanismo de percepcion del movimiento. El debate entre mecanismos de alto y de
bajo nivel no queda en absoluto resuelto, pero se ha evidenciado una accién
independiente a pesar de que un proceso puede modular al otro. Ademas, la

delimitacion temporal y espacial de los distintos procesos cognitivos es -en cierta
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medida- una clasificacion relativa y no necesariamente cuentan con una delimitacién
temporal y espacial identificable en el cerebro. En este sentido, no hay ninguna razén
para asumir que necesariamente el cerebro se organiza de acuerdo a los conceptos
psicologicos (Buzsaki, 2006a). Es posible que la cognicion se trate de procesos que son
en parte continuos y se superponen en tiempo y espacio. Por lo tanto, el objetivo de
comprender los mecanismos neurales propios de la percepcién, puede requerir evitar
cualquier asuncion de estricta independencia o interdependencia con otros procesos
cognitivos. Es frecuente la predileccion por las dicotomias en el estudio de los procesos
cognitivos, buscamos categorizar los fendmenos en una cosa u otra. Por ejemplo, las
teorias sobre la atencidon que categorizan al procesamiento cognitivo como pre-
atencional o atencional (Logan, 1992) asumen un procesamiento serial y no continuo.
Este tipo de razonamientos, segin Anderson (2011), conducen a la construccion de
falsas dicotomias. De hecho, la atencién -que parece colarse en la interpretacion de
demasiados estudios sobre la cognicidén- constituye un término utilizado para referirse
a diferentes mecanismos (Anderson, 2011), cuando puede interpretarse como un
proceso general de filtro o de prioridad de procesamiento, implementado a través de
las redes neuronales propias de cada area. Por ejemplo, como se vio en este trabajo en
el caso de la percepcion visual del movimiento, la facilitacion mediada por las
conexiones horizontales en V1, otorga un procesamiento favorecido para los estimulos
en movimiento iso-orientado y no se trata de que se le esté “prestando” mas atencién
al movimiento respecto a los estimulos estaticos. En este sentido, la propia facilitacion
podria constituir una implementacién a bajo nivel de un mecanismo que en un nivel
superior puede conceptualizarse como un fendmeno atencional (Schneider and
Bavelier, 2003). La falta de precision en el término “atencion” puede rastrearse desde
los comienzos de la Psicologia Cognitiva con Williams James (1890-1950) y su famosa
afirmacion “Everyone knows what attention is” de la cual se infiere que todos
pensamos lo mismo sobre su definicion. Sin embargo, en la practica la atencion puede
sub-dividirse por modalidad (visual vs auditiva), por nivel de analisis (caracteristicas vs
objetos) por su alcance espacial (focal vs global) su disparador (endégeno o exdgeno)
entre otras clasificaciones posibles. Por lo tanto, los hechos parecen indicar que
dificilmente todos tengamos el mismo concepto de atencién. Aun mas dificil serd

negar la acciéon de un proceso que estd tan vagamente definido y como consecuencia
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aparece en el centro de otros procesos como la percepcidn visual. La ausencia de una
definicion explicita y concreta se mantiene en muchas investigaciones que trabajan
sobre este tema (Cattell and Farrand, 1896; Johnston and Dark, 1986) lo cual dificulta

una clara comunicacion y ademas sugiere la existencia de una interpretacion errénea.

En suma, el estudio de los procesos cognitivos en general y en particular de aquellos
gue conducen a la percepcién del movimiento revitaliza la necesidad de investigacion
apuntalada en los mecanismos neuronales subyacentes. Para avanzar en la definicion
de cual aproximacion teodrica descifra la complejidad de los procesos cognitivos y
poder incidir en sus implicancias en la cognicidn social, en el aprendizaje, en la
memoria, lenguaje, percepciéon y atencion, parece necesario comprender
profundamente el nivel de los mecanismos de computacion neuronal y las reglas de
conectividad evitando constructos psicoldgicos ambiguos. También sera necesario
vincular las dindmicas poblacionales con las propiedades integrativas de las neuronas
individuales animdndonos a navegar en escenarios experimentales complejos propios
de la cognicién humana y sin los cuales no podremos avanzar en su comprension. El
movimiento es una poderosa fuente de informacion entre los seres vivos no sélo para
controlar nuestras acciones basicas sino también para resolver tareas cognitivas de
alto nivel, como por ejemplo el reconocimiento de estimulos sociales. Por ejemplo, los
rostros estan en permanente movimiento por lo que su memoria y reconocimiento son
afectados por la percepcion del movimiento (Roark et al., 2003). Asimismo el
reconocimiento de la accion bioldgica, para inferir a partir de la percepcidon de
movimientos como gestos y expresiones la intencion de los otros (Blake and Shiffrar,
2007). Incluso se ha visto en el estudio de la percepcion de movimiento bioldgico que
las intenciones pueden ser reconocidas por una secuencia de puntos en movimiento.
Estos ejemplos proveen un puente de unidn entre el procesamiento de caracteristicas

sencillas y la representacion de informacion compleja.

El desafio de la investigacidon en cognicidn serd compensar una aproximaciéon que
incluya la complejidad real en donde actian tantas variables, sobre un firme suelo de

comprensidn de los mecanismos mas basicos y tempranos del procesamiento.
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ANEXO

A continuacidn se presentan algunos de los procedimientos y cédlculos que han sido
aplicados en el analisis de la sefial EEG. No se trata de un documento detallado de todo
el procedimiento, sino que solamente se presentan los cdlculos que pueden ser de

mayor interés para la comprensién del analisis realizado.
PROCESAMIENTO INICIAL DE LA SENAL:

Los siguientes procedimientos fueron aplicados a la sefial cruda del EEG. En los analisis

posteriores se utiliza las matrices resultantes de este procesamiento inicial.

1. Filtros basicos utilizados:

Para la aplicacion de filtros se utilizé la funcion “butter” y “filtfilt” del software

MATLAB.

Con la funcién “butter” se pueden disefiar filtros pasa bajo, pasa alto o pasa-banda
variando el parametro “ftype” (low, high o stop respectivamente) y la frecuencia de
corte “Wn”. Se utilizaron filtros de segundo o de tercer orden (pardmetro deg de la
funcidn). El orden del filtro controla la pendiente de la transicién entre la frecuencia de
corte y 0. A mayor grado mas pronunciada la pendiente en el diagrama de Bode del

filtro. La ecuacidn general para este filtro es:

[b,a] = butter (deg, Wn, ftype)

La funcion “filtfilt” realiza un filtrado digital de fase cero mediante el procesamiento de
de la matriz “x” hacia un lado y otro de la matriz (en direccion de avance y retroceso).
El vector “b” proporciona los coeficientes del numerador del filtro y el vector “a”
proporciona los coeficientes del denominador. Después de filtrar los datos en la
direccién de avance, “filtfilt” invierte la secuencia filtrada y se ejecuta nuevamente. La
aplicacion de “filtfilt” minimiza los transitorios del comienzo y final de la matriz. La

ecuacion general para aplicar “filtfilt” es:

y = filtfilt (b, a, x)
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El pardmetro fs es frecuencia de muestreo en los registros realizados que fue de 1000

Hz. Este parametro se utiliza en varios de los calculos que se describen a continuacién.
Filtro “Pasa-Banda” para frecuencia alterna:

Se aplicd un filtro pasa-banda utilizando la funcién “butter” con un corte bajo en 45y

un corte alto en 55 (Hz). Luego se aplicé la funcion “filtfilt”.
Filtro “Pasa-Alto”:

Se utilizdé un filtro pasa-alto para eliminar frecuencias menores a 1Hz utilizando la

funcién “butter”. Luego se aplicé la funcion “filtfilt”
Filtros “Pasa-Bajo”:

Se aplico un filtro pasa-bajo para eliminar frecuencias mayores a 100Hz utilizando la

funcion “butter”, tras la cual se aplica la funcion “filtfilt”.

Filtro Movil:

Sobre la matriz resultante “data2” se aplicé un filtro utilizando un promedio movil:
data2=smooth (data2, V, 'loess')

El parametro “V” toma el valor 9 en el andlisis realizado y define la ventana para el
calculo del promedio mavil. Al utilizar el comando “loess” el promedio movil se calcula
como la regresidon local ponderada utilizando minimos cuadrados lineales y un

polinomio de 22 grado.
2. Filtro para Artefactos:

Para eliminar artefactos musculares y oculares, se calculd la desviacidén estandar para
cada matriz de datos (f), luego se calcula la media de esta desviacién, y la desviacién
estandar de la media. Se elimind aquellos vectores de la matriz que presenten una

desviacion 1.5 veces mayor a la desviacion estandar de la media.

Al aplicar la funcién “std” se calcula la desviacion estandar indicando la dimensién de

la matriz para la cual se realiza el célculo (en este caso es la segunda dimension: 2).
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gaux =std (f, [1, 2)
La funcidon “mean” calcula la media.
Mg = mean (gaux)

Sg = std (gaux)

La funcién “find” encuentra los puntos de la matriz de acuerdo a las caracteristicas
especificadas y se guarda la matriz de datos “f” utilizando los indices de los vectores
gue cumplan con dichas caracteristicas, en este caso que presenten una desviacién 1.5

veces menor a la desviacion estandar de la media.

Ind = find (abs (gaux - Mg) < 1.5*Sg)
f=(f(Ind,:))

3. Correccion por Linea de Base:

Para realizar la correccion por linea de base se realizé una sustraccion entre la matriz

“w.n

“f” y la media de “f” para todas las filas (indicado por el simbolo “:”) y los primeros 200

puntos de tiempo.

f=f-mean (f(:, 1:200))

ESTADISTICA POTENCIALES EVOCADOS:

1. Comparacion entre condiciones

Para comparar las diferencias entre las sefiales evocadas en las distintas condiciones
experimentales, se realizd una sustraccion entre las matrices correspondientes a

ambas condiciones para todos los participantes.
C=A-B

Las matrices “A” y “B” tienen 2 dimensiones, la primera corresponde al tiempo y la

segunda corresponde a los 10 participantes. Ademas “A” y “B” han sido calculadas
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para cada derivacion occipital y corresponden a las condiciones experimentales

comparadas. El procedimiento se repite para las demas derivaciones.

A continuacién se recorre la martiz C (mediante el loop “for-end”) en su primera
dimension (tiempo) y se calcula la media (funcién “mean”) y la desviacidon estandar
(funcion “std”) sobre la raiz cuadrada (sqgrt) de 10, correspondiente a la cantidad de

participantes.

fori=1: length (C)
DM (i) = mean (C (i, :))
DS (i) = std (C (i, :)) ./sqrt (10)

end

Luego se grafica (mediante la funcién “plot”) la matriz “C” correspondiente a cada
participante y se superpone la media total “DM” sefialando el area correspondiente a

+ 2 desviaciones estandar calculada a partir de “AS” mediante la funcion “errorarea”.

plot (tiempo, C)

errorarea (tiempo, DM, 2*DS, 2*DS)
plot (tiempo, DM)

plot (tiempo, DM-2*DS)

plot (tiempo, DM+2*DS)

2. Probabilidad Conjunta

La comparacion estadistica del valor de potencial entre condiciones para cada instante
de tiempo presenta el problema de las comparaciones multiples que acarrea errores
de tipo Il. Al mismo tiempo las correlaciones seriales en el tiempo hace que los valores
para cada instante no sean independientes. Encontramos significacion estadistica en la
ventana de interés pero también en otras ventanas de menor duracidn que podrian ser
espurias. Por esta razén calculamos la probabilidad conjunta en las tres derivaciones

utilizando el test de t.
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El test de t se puede aplicar en MATLAB utilizando el comando “ttest”. Al aplicar esta
funcién se evalua la hipdtesis nula de que los datos corresponden a una muestra al
azar con distribucién normal, media 0 y varianza desconocida, contra la alternativa de
gue la media es diferente de 0. El resultado de la funcidén “ttest” se guarda en una
variable “h”. Si h=1 se rechaza la hipdtesis nula con un nivel de significancia del 5%, si

h=0 no se logra rechazar dicha hipotesis.

Con el siguiente procedimiento se recorre mediante un loop la matriz “C” (que resulta
de la comparacion o sustraccion entre condiciones) y se aplica el “ttest” para cada

instante de tiempo.

fori=1: length (C)

[p h j stats ]=ttest(C(i,:))
p2(i)=p

Hi(i)=h
stats(i)=statsa.tstat

end

La iteracion anterior se repite para todas las derivaciones en estudio y luego se calcula

la probabilidad conjunta:

PC=H1.*H2.*H3

3. Contribucidn de la sefial por Diferenciacion del Cero

Para analizar la sefial evocada por el estimulo blanco (o la sefial registrada en las
derivaciones pre-frontales), se considerd la media de cada participante y su desviaciéon
estandar, la media total de todos los participantes y la desviacion estandar de la media
total. Se evalué la diferenciacion de la seial resultante respecto al cero, considerando

+- 2 desviaciones estandar.

La matriz tiene 2 dimensiones, la primera corresponde al tiempo y la segunda
corresponde a los 10 participantes. Ademads la matriz ha sido calculada como la media

entre la sefial para ambas condiciones (“A”).
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Para realizar este procedimiento se recorre la martiz (mediante el loop “for-end”) en
su primera dimension (tiempo) y se calcula la media (funcidn “mean”) y la desviacion
estandar (funcién “std”) sobre la raiz cuadrada (sqrt) de 10, correspondiente a la

cantidad de participantes.

fori=1:length (A)
AM (i) =mean (A(i,:))
AS (i) =std (A (i,:))./sqrt (10)

end

Luego se grafica (mediante la funcidon “plot”) la matriz correspondiente a cada
participante y se superpone la media total “AM” sefialando el area correspondiente a +

2 desviaciones estandar calculada a partir de “AS” mediante la funcidn “errorarea”.

plot (tiempo, A)

errorarea (t, AM, 2*AS, 2*AS)
plot ( tiempo, AM)

plot ( tiempo, AM-2*AS)

plot ( tiempo, AM + 2*AS)

WAVELETS:
1. Morlet Compleja

Para calcular la transformacién wavelet de la sefial se utiliza la funcién de MATLAB
“cwt” que computa los coeficientes wavelet de la senal “data2” en escalas reales y
positivas, utilizando la wavelet que se indique. En este caso se utilizd “cmor” que
refiere a la wavelet Morlet compleja la cual ha sido seleccionada de acuerdo a los
antecedentes (Yamanaka and Yamamoto, 2010). Las escalas se calculan a partir de las

bandas de frecuencia (entre 5-60 Hz) segun la ecuacidn que se muestra a continuacion.

banda=5:60
escalas =1./ ([banda] * 1/ fs)
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Con este procedimiento se recorre la matriz de datos “data2” realizando la

convolucién con la funcién wavelet Morlet Compleja.

fori=1:size (data2,2)

f(:i)=cwt(data2(:,i), escalas, 'cmorl-1')

end
El algoritmo del software MATLAB para el comando wavelet “cwt” indicando el uso de

la funcién Morlet compleja “cmorl-1” se realiza de acuerdo a la ecuacién:

f= ((pi*escalas)™(-0.5))*exp(2*i*pi*FC*X)*exp(-X"2/escalas)

en donde el término subrayado implica una normalizacién de la energia de cada escala
centrada en el factor FC que representa la frecuencia maxima o central de la wavelet

(Tallon-Baudry, 1998).

Calculo de enganche de Fase y Potencia

Para analizar la sincronizacion de fase a partir de la matriz “f’ que surge de la
transformacion wavelet, se aplica la siguiente ecuacién (Yamanaka and Yamamoto,

2010).
atan’(imag(f),real(f))

La funcién “atan” calcula el arco-tangente, “imag” refiere a la parte imaginaria

III

compleja de “f” y la funcién “real” calcula la parte real de “f”.

Para analizar la potencia en distintos dominios de frecuencia a partir de la funcién f

gue surge de la transformaciéon wavelet, se utilizo la siguiente ecuacién:
Imag(f).A2 + real(f).A2

La funcidn “imag” refiere a la parte imaginaria compleja de “f”, la funcién “real” genera
el calculo de la parte real de “f”, y al realizar la operacién “.#2” se calcula la segunda

potencia de cada elemento de “f”.
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2. Diferencias en los cambios de fase o potencia entre condiciones

Para evaluar las diferencias en los cambios de fase y potencia entre condiciones, se
integré la matriz de cambios de fase (o potencia) “W” para cada participante en
ventanas de tiempo entorno a la presentacion del estimulo blanco y en el rango de
frecuencia que evidencia el mayor cambio. Para realizar la integral se utilizé la funcién
“cumsum” de MATLAB que calcula la suma acumulada de “W” en el intervalo de
tiempo-frecuencia (indicado por el simbolo “:”) definido por los parametros “t1”, “t2” y
“b1”, “b2” para el tiempo y frecuencia respectivamente. El parametro “c” refiere a las
condiciones experimentales y por lo tanto puede tomar valores enteros segun la

cantidad de condiciones. Al variar el parametro “h” toma valores enteros y al variarlo

es posible realizar este calculo para cada una de las derivaciones registradas.

Para calcular la integral en la ventana de tiempo frecuencia se aplico:
W (c,h,n)=cumsum (cumsum (W (t1:t2,c, h,bl:b2,6n), 1), 4)

Luego se calculé la mediana “M” a través de la funcion “median” y la desviacion

estandar “S” con la funcion “std”.

M=median (W (t1:t2,c, h,bl:b2,n),5)
S=std(W(t1:t2,c,h,bl:b2))./sqrt(size(M(t1:t2,c,h,bl:b2,n),5))

Finalmente se aplicé la prueba ANOVA y se evalud el valor “p” resultante para cada

derivacion.
p(h)=anoval (W,[], 'off')

La funcion “anoval” realiza la prueba ANOVA de una via para comparar las medias de
las columnas correspondientes a las condiciones experimentales en la matriz W y
calcula el valor “p” bajo la hipdtesis nula de que ambas columnas tienen la misma

media.
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