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RESUMEN 

1.- El objetivo del presente trabajo fue estudiar la participación de la corteza 
somatosensorial primaria (SI) y del área motora suplementaria (AMS) en la percepción y 
el procesamiento de estímulos somestésicos. Para este propósito se utilizaron primates 
subhumanos (MIlcaca mulatta) que aprendieron una tarea sensorial de categorización de 
estímulos táctiles. Los animales ejecutaron esta tarea oprimiendo con la mano derecha 
unO de dos interruptores, para indicar si la velocidad de una punta de metal (estímulo 
somestésico) que se desplazó sobre la piel glabra de uno de los dedos de la mano 
izquierda, era calegorizada como alta o baja. Se aplicaron 10 estímulos con velocidades de 
12 a 30 mm/seg, con una distancia de recorrido (6 mm), fuerza (20 gr) y dirección 
constantes. La tarea de categorización permitió cuantificar la conducta perceptiva con 
técnicas psicométricas y evaluar las conductas motoras (el tiempo de reacción y el 
tiempo de movimiento), que fueron similares para todos los animales y todas las 
condiciones de estimulación. 

2.- En la corteza SI, se realizó el registro unitario extrace\ular en el área 1 durante la 
realización de la tarea (trabajo e~talll. Se registraron 4S neuronas de las cuales 31 
se clasificaron como adaptadores rápidos y 14 como adaptadores lentos. La latencia de 
reapuesta para todas las neuronas fue de 25.8,.¡j.6 ms (SEM), con respecto al inicio de los 
eslfmulos. Por otra parte, se identificó en esta población, neuronas (10 adaptadores rápidos 
y 2 adaptadores lentos) que incrementaron su tasa de disparo en función de las 
velocidades que se categorizaron. Los resultados permiten sugerir la hipótesis de que la 
actividad neuronal de la corteza SI, durante la !area de categorlzaci6n, es el paso inicial 
para un posterior procesamiento de los estímulos somestésicos, en otras áreas corticales, 
en donde la actividad neuronal pudiera asociarse con la percepción de los estlmulos 
táctiles. 

3.- Para probar esta hipótesis, se realizó una lesión unilateral mecánica de la corteza SI 
(trabajo experimental 2). Los resultados indican que los animales pudieron detectar la 
presencia de los estímulos somestésícos, pero perdieron la capacidad para categorizar de 
manera adecuada estos estímulos. Esta alteración se observó a partir del primer día 
después de la lesión y no se identificó una recuperación durante en periodo de evaluación 
(60 días consecutivos). Los resu1tados de los trabajos 1 y 2 permiten concluir que en otras 
áreas corticales, con relaciones anatómicas con la corteza SI, podrían existir mecanismos 
asociados con la percepción de los estímulos somestésicos. Además de que SI es un nodo 
importante para el funcionamiento de las áreas somáticas involucradas en la tarea. 

4.- Una de estas áreas corticales es el AMS. Durante la ejecución de la tarea de 
categorización, se realizó el registro unitario extracelular de 1836 neuronas en el AMS: 877 
en el hemisferio derecho (AMS-der), contralateral al estímulo y 959 en el hemisfeno 
izquierdo (AMS-izq), ipsilateral el estímulo. El análisis cuantitativo permitió identificar 
cuatro tipos de respuestas neuronales asociadas a la tarea de categorización. El primer 
tipo de neurona correspondió a aquéllas que respondieron sólo durante la aplicación de 
los estímulos táctiles (trabajo experimental 3); se denominaron neuronas sensoriales o S 
(130 en ambas AMS). Otro tipo de neurona respondió durante el periodo del estímulo y su 
respuesta continuó durante el periodo que abarcó el movimiento de la mano y el brazo 
(trabajo experimental 3); estas células se denominaron neuronas sensoriomotoras o SM (196 



en ambas AMS). La latencia y la magnitud de las neuronas S y SM no variaron en función 
de las velocidades que se utilizaron ni se asociaron con el proceso de categorización. Por otro 
lado, se identificaron neuronas que respondieron sólo durante el movimiento de la mano y 
el brazo para indicar la respuesta de categorización. Esta neuronas motoras no se incluyeron 
en el análisis; sus características han sido descritas en la literatura. Por último, se 
indentificaron neuronas con actividad diferencial en ambos hemisferios (AMS-der: 88; 
AMS-izq: 103) que respondieron cuando el animal categorizó la velocidad como baja o 
como alta (trabí!jo experimental 4). Las células con estas respuestas fueron llamadas 
neuronas categóricas. Este tipo de actividad neuronal se observó durante el periodo del 
estimulo y el movimiento de la mano yelbrazo. Se utilizó la Teoría de Detección de Señales 
para determinar si la actividad de las neuronas categóricas estaba en relación con la toma de 
decisiones durante la tarea de categorización(tralNjo experimental 4). Con este análisis se 
obtuvieron los umbrales neurométricos para estas neuronas que fueron comparables a los 
umbrales psicométricos, de tal manera que la actividad de las neuronas categóricas se 
correlacionó con la capacidad de los animales para categorizar los eslfmulos someslésicos 
como altos o bajos. 

5.- La tarea de categorización de estlmulos son"",tési.:os junto con el registro unitario 
extraoelular (trabajo experimental 1) Y la lesión de la corteza SI <trabajo experimental 2) 
pemiten concluir que esta área sensorial, proporciona la actividad neuronal inicial que da 
origen al procesamiento de los estImulos somestésIcos en otras áreas corticales, que 
establecen relaciones anatómicas con la corteza SI, como es el caso del AMS. Los resultados 
que se obtuvieron con la tarea de categorización y el registro unitario extracelular en el AMS, 
plantean que esta área motora participa en el procesamiento de estlmulos somestésicos, a 
través de una población de neuronas que participa en la transformación de una respuesta 
somestésica, en una actividad asociada con la conducta motora (trabajo experimental 3) y 
otra población de células que refleja en su actividad la toma de decisiones (trabruo 
experimental 4). 
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ABSTRACT 

1.- The aim ol this study was to investiga te the role ol the somatosensory cortex (SI) and 
the supplementary motor afea (SMA) in the perception ol somesthetic stimuli. For this 
purpose, we trained monkeys (Macaca mulatta) in a tactile categorization task. They 
performed this task by pressing with the right hand one ol two target switches, indicating 
whether the speed aE a probe moving across the skin ol the leEt restrained hand, was low 
or high. The stimulator tip moved with speeds between 12 and 30 mm/s; half of Ihem 
were eonsidered low (12, 14, 16, 18 and 20 mm/s) and the rest high (22, 24, 26, 28 and 30 
mm/s). The peobe moved across a fixed traverse distance (6 mm), direction and force (20 
g). Sensory perfonnace was evaluated with psychometric techniques and the motor 
behavior by measuring the reaetion (RT) and motor (MT) times. 

2.- In SI eortex (area 1), Ihe aetivity 01 single neurons (45) was recorded during Ihe 
performance of the task (work 1). Thirty-one neurons were identified as quickly adapting 
and 14 neurons as slowly adapting. Latency of response relative to the beginning of Ihe 
stimuli was 25.8±O.6 ms (SEM). On !he olher hand, we lound a class of neurons (10 
quickly adapting and 2 slowly adapting) Ihat inereased their mean liring rate as a 
function 01 Ihe stimulus speeds. The results suggest that SI eortex provides the initial 
substrate lo other cortical and subcortical structures far somesthetic perception. 

3.- To test this, we removed 51 cortex, contralateral to the tactile stimulus and studied 
Ihe effects on Ihe eategorization task (work 2). The results showed Ihat animals eould 
detect the somesthetic stimuli, but they lost their ability to categorize the stimulus 
speeds. This effect was observed ITom the first day after the lesion and there was no 
recovery during the reriod oE evaJuation (60 days). Thc results af works 1 and 2 
indica te that indeed 51 cortex provides the ¡nitial sub trate for somesthetic perception. 
However, those cortical areas linked to 51 cortex, may generate the neural signals 
associated with the perception of somesthetic stimuli. 

4.- One aE these cortical areas i5 the SMA. During performance of the categorizaban 
task, the activity of single neurons (1836) was recorded: 877 in the right hemisphere 
(SMA-right, contralateral to the stimulus) and 959 in the left hemisphere (SMA-Ieft, 
ipsilateral to the stimulus). The analysis revealed four types of m'ural responses. The first 
type of neurons responded only during the stimulation period (work 3) and they were 
classified as sensory neurons (S, 130 in both AMS). The second type of neurans 
responded during the stimulation period and their responses continued during motor 
responses (work 3); these were classified as sensory-motor neurons (SM, 196 in both 
SMA). The latency and the magnitude in S and SM responses were not a fllnction of the 
stimulus speeds or to the category of the motor responses. The third type of neurans 
responded only during the motor responses and they were not included in the analysis 
beca use this type has already been reported. The 1ast type of neUrDns responded 
differentially (88 in SMA-right ; 103 in SMA-left) depending on whether the stimulus 
speed was categorizated as low or high (work 4). They were dassified as categorical 
neurons. This activity ocurred during the period of stimulation and during the motor 
responses. We used Signal Detection Theory to determine whether this activity was 
associated with the animal's decision (work 4). Based on this analysis, we computed 
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neurometric functions which were directly compared with the psychometric functions. The 
results indicare that this activity predicts the categorization of stimulus speeds. 

5.- These studies provide new information about cortical stimulus encoding and show 
that this encoding is important fOI somatosensory perceptlon. One important issue of 
these experiments is the demostration that a frontal motor area (AMS) ¡s associated with 
a sensory decision process. 1his result challenges a unique role for motor areas in coding 
exclusively the parameters of movements. 
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INTRODUCCIÓN 

La percepción implica obtener información del medio externo que nos rodea 

o de nuestro medio interno, a través de nuestros órganos y sistemas sensoriales. 

Así, el proceso perceptual involucraría no sólo el problema de cómO la energía 

física de los estímulos activa los órganos sensoriales, abarcaría también la 

transducción de esta energía en impulsos nerviosos y la formación de uno o varios 

códigos neurales en el sistema nervioso central, que nos permitiría interpretar y 

relacionamos con el medio externo o interno, a través de conductas complejas 

(aprendizaje, memoria, motivación, solución de problemas). 

Una aproximación heurfstica al estudio de la percepción es la combinación 

de témicas ~."paic;oflsica y de neurofisiologia que permitirla una correlación 

cuantilativa entre" las respuestas conducruales de un sujeto ante los estimulos y los 

mecanismos neurales subyacentes a estas respuestas. 

La presente tesis es parte de un programa de investigación desarrollado por 

el Dr. Ranulfo Romo Trujilllo en el que se utilizan técnicas de psicofisica y de 

neurofisiología, cuyo objetivo principal es el determinar la participación de las 

áreas de la corteza cerebral (somestésicas y motoras) en la percepción de los 

estímulos somestésicos. En las siguientes secciones se describirán las 

características, los criterios de identificación y los estudios funcionales que 

sirvieron de antecedentes para el trabajo experimental en dos áreas corticales; la 

corteza somatosensorial primaria y el área motora suplementaria. 



EL SISTEMA SOMATOSENSORIAL 

El estudio del sistema somatosensorial de los primates subhumanos ha 

permitido el análisis de los posibles mecanismos neurales relacionados con la 

percepción. Las técnicas anatómicas aportan datos acerca de las vías periféricas y 

las estructuras centrales involucradas en este proceso; por otro lado, las técnicas de 

neurofisiología, facilitan el conocimiento acerca de la transducción sensorial y 

como a partir de este mecanismo se generan potenciales bioeléctricos en los 

receptores, en las fibras aferentes primarias y en los núcleos y áreas corticales que 

forman el sistema somatosensorial. Estas aproximaciones permiten correlacionar 

la actividad ~ y central del sistema nervioso con la modalidad, el lugar, la 

intensidad y el pa~~de jos estímulos somestésicos (Mountcastle, 1980). 

A pesar de estos avances, no secorioce como esta actividad neural se modifica, se 

transfo_ o cambia para dar origen a un proceso perceptual. 

Eri*,p*~, la mano es un importante órgano somestésico quepermite 

la identificación de los objetos; la piel grabla posee la más alta densidad de 

mecanoreceptores en el cuerpo (Kass, 1990). Los estudios diversos han permitido 

identificar cuatro tipos diferentes de mecanoreceptores cutáneos que están 

inervados de manera separada y selectiva por una fibra aferente. Estos 

mecanoreceptores y sus fibras se clasifican de acuerdo a la adaptación temporal a 

un estímulo mecánico suave y estable que se aplica en su campo receptor 1 • Las 

fibras aferentes tipo I se clasifican como aferentes de adaptación lenta (AL-I) e 

inervan los discos de Merkel; los registros con microelectrodos demuestran que 

estas fibras aferentes responden a la indentación de la piel por periodos que 

duran varios segundos (Mountcastle, 1984; Kass, 1990). Una segunda clase de 

fibras aferentes de adaptación lenta (AL-U) inervan terminales encapsuladas 

llamadas corpúsculos de Ruffini; estas fibras se localizan también en tejidos 

profundos como ligamentos y tendones (Mountcastle, 1984; Kass, 1990). Es 

I Un campo receptor en el sistema somatosensorial, se define como una zona corporal (cutánea o 
profunda), en donde los estímulos adecuados producen la activaci.ón de mecanoreceptores, fibras 
aferentes, células tálamicas o corticales (Mountcastle, 1984). 
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importante mencionar que las fibras AL-Il sólo se han descrito en la mano humana 

y no en primates subhumanos Uohansson y Valbo, 1979). Las fibras aferentes que 

predominan en la piel glabra de los dígitos de la mano son fibras de adaptación 

rápida (AR) que inervan los corpúsculos de Meissner (Darian-Smith y Kenins, 

1980; Darian-Smith, 1982), cuya densidad es grande en los segmentos distales de 

los dígitos (Darian-Smith y Kenins, 1980). Existe otro tipo de fibras aferentes 

cutáneas de adaptación rápida, que inervan los corpúsculos de Pacini (CP) que se 

localizan con baja densidad, en la piel profunda de los dígitos (Darian-Smith y 

Kenins, 1980; Darian-Smith, 1982). Las fibras aferentes que se han descrito forman 

fasciculos junto con otras provenientes de otros receptores y dan origen a los 

nervios periféricos, que penetran a la médula espinal a través de las raíces dorsales. 

La mayoría de las fibras aferentes se ramifican; una colater¡1 se dirige a la 

sustancia blanca, para seguir una trayectoria ascendente en la columna dorsal y 

terminar en las neuronas de los núcleos de la columna dorsal, que se localizan en la 

intersección del bulbo raquídeo y la médula espinal. Por otro lado, otras colaterales 

llegan a las astas dorsal e intermedia de la médula espinal en donde hacen sinapsis 

con neuronas internunciales. Las fibras ascendentes provienen de diferentes 

regiones corporales y terminan de manera somatotópica en los núcleos de la 

columna dorsal (Mountcastle, 1984; Kass, 1990.) De las neuronas localizadas en 

estos núcleos surgen fibras eferentes que se decusan y dan origen al tracto llamado 

lemnisco medio. En conjunto, las fibras aferentes periféricas, ascendentes y del 

lemnisco medio forman el sistema lemniscaL La organización de las fibras de este 

sistema muestra una precisa y detallada representación de las propiedades de los 

mecanoreceptores periféricos, lo que pennite asegurar un relevo adecuado hacia el 

tálamo, que mantenga una estable y fuerte transmisión espacial y temporal de la 

estimulación somática periférica (Mountcastle, 1980). Estas características, 

contrastan con las propiedades de las fibras del sistema anterior-lateral (por 

ejemplo, posee una representación corporal difusa), que a pesar de participar en la 

sensibilidad somestésica, está más relacionado con la sensibilidad térmica y 

dolorosa (Mountcastle, 1980). 
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En el tálamo, el complejo ventral-basal (VB) se encuentra formado por los 

núcleos ventral posterior lateral (VPL) y el núcleo ventral posterior medial (VPM) 

y se caracteriza por tener una representación topográfica detallada de la superficie 

corporal contralateral; sus células presentan respuestas específicas a la cualidad de 

un estímulo, en campos receptores discretos y continuos (Mountcastle, 1980). El 

complejo VB recibe las fibras ascendentes de los tractos aferentes somáticos (entre 

ellos el lemnisco medio, que termina en el núcleo VPL), y proyecta eferentes a las 

cortezas somestésicas que a continuación se definen. 

Una área sensorial somática de la neocorteza es aquella que recibe vías 

aferentes somáticas provenientes del complejo VB del tálamo y sus neuronas 

responden a la estimulación sensorial somática (Mountcastle, 1984) (Fig. lE). De 

acuerdo a estos criterios, el área del giro postcentral (corteza somatosensorial 

primaria o SI) y una zona localizada en el plano temporal superior (corteza 

somatosensorial secundaria o SIl) son consideradas áreas sensoriales somáticas 

(Fig. lA Y D). Sin embargo, otras áreas corticales que se localizan en el lóbulo 

parietal posterior, también responden a la estimulación somática. Las células del 

área 7b, área S y el área somatosensorial suplementaria (parte mesial del área 5) 

responden a los estímulos sensoriales somáticos (Mountcastle, 1975; Hyvarinen. 

1982) y la lesión de estas áreas produce desordenes complejos de la sensibilidad 

somática como la astereognosis (Hyvarinen, 1982). A pesar de estas características, 

las vías sensoriales somáticas a estas áreas parietales, provienen de aferentes que se 

originan en SI y 511 (Darian-Smith, 1982; Hyviírinen, 1982; Mountcastle, 1984) y su 

inervación talámica se origina en el núcleo pulvinar anterior y el núcleo lateral 

posterior que no reciben vías sensoriales somáticas ascendentes (Mountcastle, 1984; 

Kass, 1990). Sin embargo, es importante mencíonar que la estimulación somática 

puede llegar a estas áreas a través de las vías ascendentes del sistema anterior

lateral (fibras espinotalámicas) ya que una parte de las proyecciones terminan en el 

núcleo central lateral del complejo intralaminar del tálamo, que proyecta eferentes 

a la corteza parietal posterior (Darian-Smith et al. 1979; Hyviírinen, 1982). 
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CORTEZA SOMATOSENSORIAL PRIMARIA (SI) 

En los primates superiores, la SI se localiza en la región parietal anterior 

(giro postcentral) y se divide en dirección anterior-posterior en cuatro campos 

diferentes que corresponden a las áreas 3a, 3b, 1 Y 2 de Brodmann (Fig. lA Y O). 

Esta división se basa en los siguientes criterios: 

1.- Citoar~uitectura. El área 3a se caracteriza por un adelgazamiento en la capa IV de 

las células granulares y la presencia de células piramidales gigantes, aunque esta 

última característica no es consistente en toda el área (Kass, 1983). El área 3b 

presenta una gran densidad de células en las capas III y IV, lo que permite 

identificarla como coniocorteza (Mountcastle, 1984). En contraste, el área 1 

presenta en estas mismas capas, una menor densidad de células (Kass, 1983). Con 

respecto al área 2, las capas IV y VI presentan una mayor densidad de células 

(Kass, 1983). 

2.- Conectividad. 

Conectividad talámica (Pig. 1 E). De manera especifica, las aferentes 

talámicas a las áreas 3a, 3b, 2 Y 1 provienen del núcleo ventral posterior lateral, 

parte caudal (VPLc) y del núcleo ventral posterior medial (VPM) (Friedman y 

Janes, 1981; Jones y Friedman, 1982). Por otro lado, las pro\'ecciones 

corticotalámicas surgen de los 4 campos en que se divide el área SI (se originan 

en las capas V y VI) Y terminan en los núcleos VPLc y VPM (Janes, 1984). 

Conectividad cortical. Las conexiones entre los campos de SI y entre SI y 

otras áreas corticales muestran una topografía definida. El área 3a manda 

proyecciones al área 2, a la corteza motora primaria y a SIl (Kass, 1990). Pur otro 

lado, las fibras que emergen del área 3b proyectan hacia el área 1, área 2 y SIl Y 

recibe proyecciones recíprocas de las mismas áreas (Kass, 1990) (Fig. lC). La 

representación de los dígitos de la mano en el área 2, establece relaciones 

recíprocas con las representaciones de los dígitos en las áreas 3b y 1 de Brodmann 
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FIGURA 1. Corteza Somatosensorial Primaria (SI). 

lA. Diagrama que muestra la superficie lateral del hemisferio cerebral izquierdo 
del mono Macaca mu/atta y que indica la localización de la corteza SI. las áreas 
3a y 3b se localizan en el surco central (SC) (ver O). A: surco arcuato; l, surco 
lunato; P, surco principal; PCS, surco postcentral; IP, surco intraparietal; ST, surco 
temporal superior; S, cisura de Silvia. 
1 B. Representación de diferentes partes del cuerpo en la corteza SI (área 3b y 1); 
la secuencia medial-lateral que se ilustra es similar para el área 2. 
1 C. Diagramas que ilustran algunas conexiones corticales de los diferentes 
campos de SI. Círculos blancos y flechas: proyeciones unidirecionales; círculos 
negros y líneas con doble flecha: conexiones recíprocas. 
lD. (1) localización de SI en la corteza parietal posterior. También se presenta la 
localización de la corteza S 11. (2) Sección sagital que ilustra los cuatro campos de 
SI localizados en el surco central y el giro postcentral. 
1 E. Diagrama que presenta en una sección sagital, el patrón de inervación 
talámica que se origina en el complejo ventrobasal. VPlc: mlcleo ventral 
pasterolateral, parte caudal; VPlo: núcleo ventral posteroiateral, parte oral. lP: 
núcleo lateral posterior. Vl: núcleo ventral lateral. 
lF. Organización columnar de SI. (1) las aferentes a cada región de SI, provienen 
de un tipo de receptor en la piel (cutáneo o profundo) con un campo receptor. El 
dibujo muestra la organización columnar -de las aferentes provenientes de 
campos receptivos de los dígitos 02, 03 Y 04. (2) El dibujo ilustra que las 
columnas pueden dividirse de acuerdo al tipo de aferentes que reciben: AS: 
adaptadores lenlos; AR: adapladores rápidos. 



(Pons y Kass, 1986) mientras que las regiones que representan la punta de los 

dedos en las áreas 1 y 3b también mantienen conexiones reciprocas. Estos 

resultados muestran que la representación de los dígitos de la mano, en los 4 

campos de SI, tiene estrechas interrelaciones. Con respecto a las relaciones 

ipsilaterales de SI con otras áreas corticales, se conoce que establece conexiones 

recíprocas con 511 Gones, 1984; Burton, 1986) y manda fibras eferentes a la corteza 

parietal posterior (áreas 5 y 7b) Y a la corteza MI Ganes, 1984; Mountcastle, 1984) 

(Fig. lC). Las áreas 1 y 2 de Brodmann mandan proyecciones al área motora 

suplementaria Gones, 1984; Mountcastle, 1984) ya la fecha no existen reportes que 

sugieran proyecciones que surjan del área 3b o 3a (Fig. lC). Por otro lado, la 

corteza SI manda fibras que viajan por el cuerpo calloso y terminan en las 

cortezas SI y 511 contralaterales Gones, 1984). Es importante señalar que la 

representación de los pies y las extremidades anteriores (antebrazo, mano y dedos) 

en los cuatro campos de SI carecen de conectividad callosa Gones y Powell, 1969b; 

Jones, 1984; Shanks et al, 1985). 

Conectividad subcortical. Las principales conexiones de SI a estructuras 

subcorticales terminan en el putamen, en los núcleos pon tinos y en menor 

número se localizan eferentes al calículo superior y a los núcleos de la columna 

dorsal. Ganes, 1984). Se ha demostrado que los 4 campos en que se divide SI, 

mandan eferentes contralaterales a la médula espinal. En primates subhumanos 

las fibras que surgen del área 3b terminan en el asta dorsal, en la zona 

correspondiente a las láminas III y IV de la nomenclatura de Rexed, mientras que 

las terminales de las fibras que se originan en el área 1 se restringen a la región 

que corresponde a la lámina IV (Coulter y Jones, 1977). Las fibras eferentes del 

área 2 también terminan en el asta dorsal, pero abarcan las láminas V y VI (CouIter 

y Jones, 1977). En el caso del área 3a, se ha reportado que sus eferentes terminan 

en una área que abarca la parte lateral del cuello y la base del asta dorsal, 

correspondiente a las láminas VI y VII (Coulter y Jones, 1977). Estas eferentes 

terminan en los segmentos cervical, toráxico y lumbrosacral de la médula espinal 

(Murray y Coulter, 1981). En términos generales, las terminaciones corticoespinales 
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de la corteza SI terminan en el hasta dorsal de la médula espinal y por ello, es poco 

probable que tengan una influencia directa en la actividad de ias motoneuronas. 

Los datos anatómicos (ver Jones, 1984) sugieren la posible participación de estas 

vías descendentes, en la modulación sensorial de la estimulación somestésica. 

3.- Actividad neuronal. En cada una de estas áreas se identifican células que 

responden a la estimulación de los mecanoreceptores cutáneos y profundos de la 

piel glabra de la mano. Las neuronas del área 3a responden a la estimulación de 

receptores articulares y musculares Gones y Porter, 1980; Iwamura et al. 1983a). 

Otros trabajos muestran que en el área 3b, las células se activan principalmente con 

la estimulación de los receptores cutáneos AR y AL (Sur et al, 1984; Iwamura et al, 

1983a), mientras que el área 1 responde a la estimulación de receptores cutáneos 

AR (Paul et al, 1982, Iwamura et al, 1983b). En el área 2 se localizan células que 

responden a receptores musculares y articulares (lwamura y Tanaka, 1978), sin 

embargo también se han reportado células que responden a la estimulación 

cutánea (lwamura y Tanaka, 1978; Kass et al, 1979; Pons et al, 1985). 

Campos receptores. La identificación de campos receptores en la zona 

cortical correspondiente a la representación de la mano, ha permitido establecer 

que en el área 1 se localizan, de manera predominante, células que responden a 

diferentes sitios (cutáneos y profundos) en diferentes segmentos homólogos de los 

dedos (campo receptor multidedo) o responden a la estimulación de los dedos y la 

palma de la mano (campo receptor amplio) (Iwamura et al. 1983b; Sur et al. 1985); 

los campos receptores cutáneos de esta área presentan una organización 

centro(on)-periferia(off) (Sur, 1980). En contraste, las células del área 3b tienen de 

manera preferente, campos receptores (cutáneos y profundos) de menor tamaño, 

su localización se restringe a un sólo dedo (Iwamura et al, 1983a; Sur et al. 1985) y 

los campos receptores cutáneos son uniformes y homogéneos. (Sur, 1980). En el 

área 2 se identifican células con campos receptores grandes del tipo multidedo y 

amplio, que responden a la estimulación cutánea y articular o a ambas (Iwamura et 

al. 1980). 
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4.- RlJ'resentación corporal. La utilización del registro unitario extracelular ha 

demostrado que existe una representación somatotópica de la superficie corporal 

en cada una de las áreas de SI (Kass et al, 1979; Kass, 1983) (Fig.1 B) Y que estas 

representaciones muestran diferencias. La representación en el área 1 es más 

pequeña que en el área 3b (Kass et al, 1979). En el área 2 se ha reportado la 

existencia de regiones corporales con una representación para la estimulación 

cutánea y otra para la estimulación profunda (Pons, et al, 1985). Es importante· 

mencionar que estas representaciones no son estáticas. En animales que se 

entrenaron por un tiempo prolongado (hasta 6 meses) y como consecuencia 

mejoraron la ejecución en una tarea de discriminación de estímulos somestésicos, 

se observó un incremento en el tamaño de la representación cortical en el área 3b, 

correspondiente al área de la mano que se estímuló (Recanzone et al, 1992). 

De esta manera, la región del giro postcentral que se ha descrito como SI en 

primates superiores, consiste de 4 áreas con características anatómicas y 

funcionales definidas. Por ello, es erróneo hablar de SI como una sola zona cortical. 

A pesar de estas diferencias, en estas áreas se descubrió un principio de 

organización funcional que ha sido importante para entender los mecanismos de SI 

en particular y de la neocorteza en general. 

ORGANIZACIÓN COLUMNAR DE LA CORTEZA SI 

Los estudios realizados tanto en gatos como en monos anestesiados 

(Mountcastle, 1957; Powell y Mountcastle, 1959) permitieron identificar la 

organización columnar de SI (Fig. lF). En estos trabajos se realizaron registros con 

microelectrodos, siguiendo penetraciones perpendiculares a la superficie pial de la 

neocorteza; las neuronas presentaron, en las sucesivas capas corticales, latencias 

de activación similares y respuestas semejantes al espacio corporal que se estimuló 
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(campo receptor) y la modalidad sensorial que se utilizó. Con las penetraciones en 

dirección tangencial o paralelas a la superficie cortical, se observó que las 

respuestas de las neuronaS cambiaban de manera regular, como si el 

microelectrodo registrara diferentes poblaciones de neuronas. Mountcastle utilizó 

el término "columna" para describir estos grupos funcionales de neuronas con 

una organización vertical y lo propuso para designar a la unidad elemental de la 

organización cortical en SI (Mountcastle, 1957). De manera breve, se plantea que 

una columna es un circuito neural local, con orientación vertical, en el que la 

información sufre un procesamiento que es determinado por los elementos de la 

columna (Mountcastle, 1978). Las células corticales en una columna en SI pueden 

estar asociadas con un grupo particular de vías aferentes cutáneas ya que en su 

actividad se replican las propiedades dinámicas de -las fibras aferentes (Powell y 

Mountcastle, 1959). Por ello, se han identificado columnas con respuestas tipo AR, 

AL Y CP (Fig. 1F) que presentan una distribución diferencial ya que el área 3b 

contiene más columnas de neuronas con respuestas de AL mientras que las áreas 1 

y 2 contienen una predominancia de columnas AR (Sur, et al, 1984). El 

planteamiento de una organización columnar permitió tener un modelo 

heurístico para entender el funcionamiento de la neocorteza ya que este tipo de 

organización se ha descrito en otras áreas corticales de los primates como la 

corteza visual primaria, la corteza auditiva primaria, la corteza motora primaria y 

la corteza homotópica del lóbulo parietal posterior (Mountcastle, 1978). 

REPRESENTACIÓN DE LOS ESTÍMULOS EN EL SISTEMA 
SOMA TOSENSORIAL 

La organización anatómica y funcional del sistema somatosensorial así 

como la organización columnar de la corteza SI, han permitido considerar a este 

sistema, como un modelo apropiado para estudiar la representación de los 

estímulos táctiles en la actividad de las vías periféricas y en las estructuras 

centrales. Un estímulo táctil que vibre de manera sinuosoidal y que se aplique a 
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la piel grabla de la mano, a una frecuencia de 10-40 Hz producirá una sensación 

cutánea local de aleteo o f1utter, mientras que a frecuencias mayores (50-400 Hz) 

se producirá una sensación difusa de vibración. El estímulo f1utter y la vibración 

son una forma de mecanorecepción que es dependiente de la actividad de dos 

grupos distintos de fibras aferentes. En un estudio hecho en primates subhumanos, 

previamente anestesiados, se demostró que el estímulo f1utter que se aplica en la 

piel glabra de la mano, induce una actividad periódica de impulsos en las fibras 

AR (provenientes de los corpúsculos de Meissner) mientras que las fibras CP 

(provenientes de los corpúsculos de Pacini) se activan con las frecuencias altas, 

asociadas a la vibración (Talbot et al, 1968). Esta disociación se ha comprobado en 

sujetos humanos, con el empleo de anestésicos locales aplicados en la piel, ya que 

la sensación inducida por el estimulo f1utter desaparece debido a que los 

corpúsculos de Meissner se localizan en las capas superficiales de la piel, mientras 

que la sensación de vibración permanece intacta, porque los corpúsculos de Pacini 

se localizan en las capas profundas de la piel (Talbot el al, 1968). La utilización del 

estímulo flutter ha permitido establecer que tanto el hombre como los primates 

sub-humanos presentan una sensibilidad similar a los estímulos somestésicos 

(Talbot, et al, 1968). Los resultados de estos trabajos permiten concluir que a nivel 

de las aferentes primarias, los estímulos táctiles con diferentes frecuencias inducen 

patrones periódicos en la actividad de las fibras, que corresponden a la frecuencia 

de estimulación, además de que existe una segregación en la transmisión de estos 

estímulos víhrotáctiles a estructuras centrales. Estos trabajos han permitido 

abordar el estudio de las siguientes propiedades de los estímulos somestésicos. La 

forma de un estímulo táctil se puede identificar a partir de sus características 

espaciales. En primates subhumanos anestesiados se ha estudiado la actividad de 

las aferentes primarias, inducida por la estimulación con patrones espaciales 

somestésicos. Para ello, se utilizaron letras grandes en relieve, que fueron barridas 

de manera repetida sobre el campo receptor de las fibras AL. AR Y CP en un dedo 

de la mano (Phillips et al, 1988). En ese estudio se encontró que las fibras AL 

mostraron una mejor resolución, con respecto a las fibras AR y ep, para 

10 



representar de manera isomórfica la forma de las letras (Phillips et al. 1988). Esta 

representación isomórfica, es un factor que determina los umbrales psicofísicos, 

tanto para los estímulos con un patrón temporal (flutter-vibración) como para los 

estímulos con un patrón espacial (fonna). En conjunto, estos trabajos muestran 

que las propiedades temporales y espaciales de los estímulos somestésicos tienen 

una representación en los tres tipos de fibras aferentes periféricas que son 

responsables de la transmisión y codificación de estos estímulos. Los datos que se 

obtuvieron han sentado la base para estudiar la representación de estas 

propiedades en la actividad de las neuronas de la corteza SI. 

Con el estímulo flutter se ha demostrado en las áreas 1 y 3b de la corteza SI 

de primates subhumanos despiertos, que las diferentes frecuencias inducen 

patrones periódicos en la actividad de las células AR (para las frecuencias bajas) y 

CP (para las frecuencias altas) (Mountcastle el al, 1969). En otro estudio, un patrón 

espacial claramente definido (en forma de letras) se observó en la actividad 

neuronal de las células AL del área 3b (phillips et al, 1988). Los resultados de estos 

trabajos muestran que los parámetros temporales y espaciales de un estímulo 

somestésico pueden cuantificarse a partir de la actividad neuronal de SI. Esto ha 

alentado a estudiar tales parámetros con un sólo estímulo táctil. Para ello, se 

diseñó un estimulador cartesiano que permite la aplicación de un estímulo 

somestésico en movimiento sobre la superficie de la piel glabra de la mano con un 

control preciso de la distancia, fuerza, velocidad y dirección (Romo et al., 1993). 

Con tal estímulo fue factible estudiar la representación de la dirección y la 

velocidad en las células de la corteza SI en animales despiertos. Los resultados 

obtenidos muestran que la dirección del estímulo puede representarse como un 

modelo vectorial de la actividad neuronal. Este modelo propone que una 

población de células de SI (áreas 3b y 1) se sintoniza con una dirección 

preferente del estímulo, lo que da origen a un vector poblacional que apunta o 

sigue la dirección del estímulo somestésico aplicado y cuya magnitud es 

modulada por la velocidad del estímulo (Ruiz, et al, 1995). Este resultado sugiere 
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que la representación dinámica de un estímulo somestésico en SI podría ser 

utilizada para un posterior procesamiento en la corteza cerebral. 

El problema que resulta a partir de estos resultados (Mountcastle et al, 1969; 

Phillips et al, 1988; Ruiz, et al, 1995) es determinar si la representación de las 

propiedades físicas de los estímulos somestésicos en SI, se relaciona con la 

ejecución sensorial (capacidad perceptiva) de los animales. Con el propósito de 

estudiar este problema se utilizó el estímulo somestésico flutter en una tarea 

sensorial de discriminación, en la que un estímulo con una frecuencia base (20,30 

o 40 Hz.) fue seguido por un estímulo de comparación que fue de 2, 4, 6, u 8 Hz 

por arriba o por debajo del estímulo base. El sujeto debe indicar a través de un 

movimiento, si la frecuencia de comparación es mayor o menor que la frecuencia 

base. El regístro unitario extracelular en las áreas 3b y 1 durante la ejecución de 

esta tarea en anímaIes despiertos, reveló que las neuronas AR presentan una 

actividad periódica en sus descargas, provocadas por los estimulos que son 

discriminados y que los intervalos entre los potenciales de acción corresponden, 

de manera exacta, a la duración de los ciclos en los estímulos senosoidales 

(Mountcastle et al, 1990). Estos resultados sugieren que las diferencias en los 

intervalos de las descargas de las neuronas, son las señales neuronales que pueden 

dar origen a la capacidad discriminatoria (capacidad perceptiva) del sujeto y que 

dependen del orden serial de aparición de los potenciales de acción (Mountcastle 

et al, 1990). 

El estudio de la representación de las propiedades físicas de los estímulos 

sensoriales en la neocorteza y su posterior utilización, permite la posibilidad real 

de identificar y cuantificar los posibles códigos neuronales2 relacionados a 

conductas cognitivas, como la percepción, la memoria, el aprendizaje o la solución 

de problemas. 

1 Un código neuronal se define como las señales neuronales de la corteza cerebral que reflejan las 
características físicas de los estímulos periféricos y que puede demostrarse que son utilizadas para 
originar la percepción de ellos (Mountcastle et al, 1990). 
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OBJETIVOS 

Objetivo general. El objetivo general del presente trabajo será estudiar la 

participación de la corteza somatosensorial primaria (SI) y del área motora 

suplementaria (AMS) en la percepción y procesamiento 

somestésicos. 

Objetivos particulares. 

de estímulos 

1) Diseñar una tarea sensorial somestésica (técnica de psicoflsica) que 

permita evaluar la capacidad perceptiva de los sujetos. 

2) Correlacionar esta capacidad perceptiva con la actividad unitaria 

extracelular (técnica de neurofisiología) que se obtendrá en una área sensorial (SI) 

y en un área motora (AMS) de la corteza cerebral. 

Objetivos específicos e Hipótesis. 

Tralmio experimental 1. Determinar si en la actividad neuronal de la corteza 

SI (área 1) se refleja la capacidad perceptiva de los sujetos, que se evalúa a través 

de una tarea de categorización de estímulos somestésicos. Hipótesis: la actividad 

del área 1 participa en el inicio del procesamiento de estímulos somestésicos. 

Trabajo experimental 2. Estudiar el efecto de la inactivación permanente de 

la corteza (SI) sobre la capacidad perceptiva de los sujetos (ejecución de la tarea 

de categorización). Hipótesis: la lesión mecánica de la corteza SI altera la 

capacidad perceptiva de los sujetos 

Trabajo experimental 3. Determinar si en la actividad neuronal de una 

corteza frontal motora (AMS), es posible identificar señales relacionadas con la 

expresión final de una conducta de percepción. Hipótesis: la actividad de AMS 

esta asociada con la capacidad perceptiva de los sujetos. 

Trabajo experimental 4. Determinar si en la actividad neuronal de una 

corteza frontal motora (AMS), es posible identificar señales relacionadas con la 

decisión del animal para asignar una categoría a los estímulos somestésicos. 

Hipótesis: la actividad de AMS esta asociada con la categorización de los 

estímulos somestésicos. 
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TRABAJO EXPERIMENTAL 1 

INTRODUCCIÓN 

Los trabajos experimentales de la corteza SI sugieren que en esta área se 

pueden estudiar los mecanismos neuronales que se relacionan con el 

procesamiento de estímulos somestésicos. Los conocimientos anatómicos y 

funcionales de la corteza SI que se revisaron en la sección anterior apoyan esta 

hipótesis. El estudio de la representación de las propiedades tisieas de los 

estímulos somestésicos en la corteza SI, ha planteado la pregunta de cómo esta 

representación puede dar origen a la percepción de los estímulos somestésicos. 

Sólo en un trabajo anterior (Mountcastle et al, 1990) este problema se ha estudiado 

con ~ empleo de técnicas de psicofísica y neurofísiología. Con una aproximación 

experimental similar, el propósito de este trabajo fue el diseñar una tarea 

sensorial somestésica que permitiera evaluar la capacidad perceptiva del sujeto y 

correlacionarla con la actividad neuronal de la corteza SI. En esta tarea, el sujeto 

debía emitir un juicio con respecto a una propiedad física (en este caso la 

velocidad) del estímulo táctil (ver Método o Apéndice 1 para más detalles); 

durante la ejecución de la tarea se realizó el registro de la actividad unitaría 

extracelular en el área 1. 
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11\- prc"_~ll1g wir/¡ the Irl'e [und une 01' rwo t,lrgel 
,\\"ill:I1e~_ Tll l, sensnn' performance was ev;¡luatcd 
\\"tt[, p~~'ch()metric ¡cchniquc\ ;lIld (hc motor rc
_~p()r1ses b~' Illcasuring the re;tction (RT) and mo\'c
I1lcnl (MT) times during the eatcgurization of rhc 
\¡imulus srceds. "fhe resulIs indicare rhat the 
'il'!l\oril1lotor perfornunce can be mea..<.ured in a 
reli,lble tTI,lnner in lhe presem task. We .tlso recorded 
¡he respoll~CS of SI ncurnnes with receptl\'l' fidd\ on 

¡hc finger lips d~,ring chc catq;orization 01' the 
qimlllll~ \pecds. The I-csults indicltc thnt a clnss of 
III:urOnC\ <,)t' SI Ulfle, rcspond b;.- increasing rheir 
iT1llndsc r,1Ic\ .\S a fUllction of tite sril1lulus specds. 
! IllWC\'CI-, thc Slmc cl.l5s of neuronc~ uf SI COrtrx .lIso 
I'c.,pondcd \\·hen lhe ~nmc SCt (lf stimuli ,vere 
lkli\'erl'd p,lssi"dv. Thl',e result~ Ill.ly -,ugg{'~t th~t 
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tlll' n~'lIr"I1,ll ,i~I1.11.~ .\Ss"ei,\t~,d with [he preselll t.l~k 
IHU" h~· ~e.lreh".d 111 tilO\(, eoll1'.ll Slllll.l".sthetic .lre.I." 

,1I\.H\'ilIic.lll~ linked tu tlle SI cclnC)(. 

Materials and Methods 

S(Jmacst!Jet/c I(1S~': Fuur Illonkeys (M(!ülca mu!alla; 

5.5 kg female .Ind -1.5-5.5 kg males) \Vere trained to 

pcrh'rl11 .1 SOl1l.,,,.,th etic t;bk in whlch they were 
required to c,Hq';llrize the specJ of a probe (2 mm 
round lÍp) 11l(lI'ing ,ICroSS the gbbrous skin of one of 
the fingers of the lcft, restraincd hand and indie<\te ¡he 
specd b;. il1t~'rrupting wirh the free hand tll1e of two 
t.lq;ct s\\'itchcs (fi~. 1). 

Thc 1cft ,\fm (lf thc .\!limal \Vas seclJrcd in .1 half C,lst 
.md nl.lilll,lined in a p,\lm up pusirion by gluing the 
back of the hand. The free hand operatcd an 
immlw.lble ke~' (clbllW joint at about 90°) anJ two 
t,lrget switches (the ct'ntres located .lt 70 and 90 mm tu 

the rig/¡r of rhe miJsagitt.tl plano:) pl.lL'ed .u rcaehing 
distance (250 111111 from th..:: animal's shoulder and eye 
level). The stimuli consisted of a set oí 10 speeds from 
!1 to 30 mm S-I, in a hxed traverse distance (6, 8 or 
!Omlll), direction ¡¡nd force (20g) in which half of 
!helll w..::re cousidcr\'d ,IS low (12, 14, 16, 18 and 
20 mm S-I) ,Iud th..:: rest as high (22, 24, 26, 28 and 

Interrupt Switches 

~Med;al 

~lateral 

.--1,' 

Tactile 
Slimuli 

-r====--,~ 
I 

_____ ----I~ 

-------~ 

ss 
SP 

OP 

OK 

CP 

PT 
_______ ~LR 
FIG_ 1. Oiagram 01 Ihe monkey working in \he calegomalion \ask. 
below. Ihe schemalicoulhnesollhelask seQuance. Bold broken line 
mearlS variable Sllmlllus speeds_ Oescriplions 01 Ihe task seqllences, 
stimllllls·set and sensory-motor performance eKeCllllon are given in 
Ihe le~t. SS. skin surfare; SP. slimulus probe; DP. delect period; DK. 
delecl key; CP. choice period; PT. pro¡eCI 10 larget; A. 'eward. 
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JOmm ~-'). Still1uli \\'l'r~' I'IT~l'lItnl hy .1 !:Icli\c 

Slil11u1.uor built in \lUr I,\h"r.\tory 1\11 swd.,·inc; 
ll111tiull proce~~in~ 111 dll' '{llll.ltn~l'n~"r}' S~'Stl'l11 nf 
prillt.ltes. f

' 

The trailwJ [1wnkey bq~an ,1 u'Í.ll when IIl' detl'l'teJ 
a srl'p inJentation oí the skill by pLKill:; his hú' h.lIld 
imll ,In il1ll1lovabl~ key in ,1 ('l'riod whieh did not 
exceed 1 s (Fi~. 1). Hl' maintaincd ¡his position 
through a v,lri,lble dclay period (1.5-4.5 s, hc~i[1[1ing 
with deteetion o( thl' indent,Hil)1l o{ che skin) umil the 
probe moved at any of the lO specds. He inJic.ued thc 
detection of the end of the ll1otion by rellloring his 
hand from rhe kcy within 600 ms, and whether the 
spced was low or hi~h l,y proiectin~ his free hand ro 
om' vf rhe [Wo .~wirchc5 within 1" (medial switl·h W;lS 
used to indicate 10\V spceds anJ lateral OHe f\lr high 
speeds). The animal was rcwarded for correet 
categorization of the speed by :\ drap of w'lIer. Tite 
taetile stimuli \Vere neithcr visible nor ,mdible in a[1\' 
part of the task. The number oí eorreet ;\Ild illcorrc~t 
eategorizations in a run (which consisteJ of lO trials 
per dass (specds) prescnred randomly) was used ro 
construct psychometric funetions. These pS~'dl0-
metric funetions \Vere plotted as the percentagc of 
judgmcms of rhe speeds as > 20 mm s~l. 

Surgery: Ahcr animals rcached proheicncy in the 
task (75-90% of correct responses), (WO were 
implanred \Vith a stainless steel chamber tilted 30" 
latcrally ro allow mieroeleetrode pcnctratinns for 
single neurone rccorJing in ¡he riglu pos¡c..::ntral 
gyrus, anJ with a hcad holder for head hxation. The 
centre of the chamber \vas fitted ro a 10 mm hole made 
in the skull, exactly over the arca of the hand 
representation. Stain!css srec1 Tef1on-coated ""ires 
\Vere chronically implanted ¡mo the extensor digitor
um communis (EDC), biceps (BIC) and triceps (TRI) 
braehii muscles of the right arm for EMG recordings; 
the wires were brought to a conncctor fixed in the 
skull. The ehamber, head holder and the conncctor 
were setured by screws and acrylie in the skull. AII 
these procedures were carried out under aseptie 
conditions and sodium pentobarbital anaesthesia 
(30 mg kg~l). 

Electrophysiological recording: The activity of single 
neurones was rccorded cxtrace1JularJy \Vith glass
coated platinum-iridium dectrodes, (2-3.51W), 
which wcre passed transdurally into the pos¡central 
gyrus. Neuronal signals from che microdeccrode were 
amplified, filtered and monitored with oscil1oscopes 
and with earphones. Neuronal diseharges were 
converted into digital pulses by means of a diffcr
emial amplirude discriminator (DAD). A record was 
kepr oi the dcpth at which eaeh neurone was isolated 
alang the length of c,\eh penetratian. Micro-Iesions 
wcrc made ar the end of caeh penetratÍoll by passing 
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5-10 11 A through thc tip of {he mieroclectrodc for 10 
S, tú aid rceonstruetion uf tbc penetration. EMGs 
from the foreann and arm musc\cs wcre rccorJcd 
through the chronically implanted c1ectrodc.~ of the 
mo\'ing ¡mn in all recording scssions. EMG activity 
was li.hercd, rcctificd and converted into digital pulses 
by means of a DAD. Stimutus, behaviourat control 
and data coltection were carned out through a 
personal computer using standard interfaces. The 
time between neuronal events, EMGs and berwecn 
behavioural events wcre measured with a resolution 
of 100 Il$,collected and stored. On-line raster displays 
were generated on a eonvemiona.1 monitor. Computer 
data files were copied for off-line analysis. 

Data 4nAlysis: The number of correct and incorrect 
categonzations in a run was used tO construct 
psychometnc functions (ploued as the percentage of 
judgments of the speed as > 20 mm S-I). Logistic 
funccions of the form ((x) = 11(1 + t-fBo + 1J.:c1) were 
fiued ro tMse data poinu. AlI logistic regressions 
were significant (p<O,oool, see Fig, 2), We also 
measured. the reaction time (RT) and movement time 
(MT) dunng the ategorizatíon of the stimulus speeds. 
The non-parametric Kruskal-Wallis test and a test of 
multiplc compansons7 were used tO determine 
significant dlfferences (p<0.05) between me RTs, 
and between the MTs occurring in response lo [he 
stimuli (all c1asses). 

500 

neurotj)cport 

off-tillc inspeo.:tion of dal,l ror ~\Kh Ill"Urul1l.' \Vas 

pcrfornll.-d on rho.: b;lsis (lf r.IMer plOIS WH h refen'm:e 
ro ea¡;h bcha\·ioural o.:n-Ill (Fi~. 1): inili.ll prl}bc 
indcntation nf lhe ski n (Sr), delcetÍ\}O (lf lhe 
indentation (KD), beginnill~ anJ cndil1¡': 01 [he 
moving raetile stimuli ($ ON-Ofr), ko.:y ro.:lo.:.1so.: 
(KU, cnd 01' the RT), 3nd end 01" [ho.: MT 
(intcrruption 01 lhe [arget switchc~). Neuronal 
responses wcre classificd ;Kcording lO (",Kh ot" thesc 
evcnts and rhe sta[isticall~' signific,lI1t difkrcnccs in 
impulsc activity in two epochs (control (non·stimulus 
penod) oí identical duration tu rhe SUSPC¡;tOO o.:hangcs 
produced by the stimulus), werc asseSSt:d wirh a 
sliding window procoo:urc on thc basis 01 rhe non
parametric one-tailed Wilcoxon matched-pairs signed 
rank test (p<0.001). The non-parametric Kruskal
Wallis test and a test of muhiple comparisons were 
used tO determine si¡nificant diffcrcnces (p<0.05) 
berween the neuronal responses occurring durin¡; [hc 
stimuli.7 An analysis of the response latcney of lhe 
neuronal discharges relati,'c to the bcginning uf the 
movíng snmuli was calculated and served lO dcfine the 
discharges associated with the Slimulus period./I 

HistologicaJ rtconstrllCticm: After the experimo.:nts, 
animals were anaesthctizc:d with ketamine (6 mg kg-l) 
and sodium pentobarbital (40mg kg-1

, i.p.) and 
perfused through the carotids with PBS 0.1 M 
followed by 4% paraformadchyde in PB 0.1 M. Thc 

E250~~~~ 
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o 
¡ ¡ 

12 
I i I I 

3012 
I I 

30 12 
I I 
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mm/s 

FIG 2 log.st" I"netm", ltopl. mean vaiues ollhe RTs im,ddlel and MTs IbotlOmi. calwlaled dlJrlng the ~"tego",at'o" 01 tl>e st,,,,,,lu. SP"eds 
De~e"plrons 01 A-O are Q'ven ,n !he 'ext 
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br,lil1 \\I,IS l'emovnl amI suspended il1 p;lraforlllJkk
hydc. 1..1\<.:1', ,1 hl¡,.:k 01' the right helllisphere (olH,lin
in).; lhe pll~l..:entr,t! gyru~ lIIa~ scnilll1l·d al 50/1111 ;tn.! 
thesl' ~l\.·ti(lIlS \Vl'1'l' .q.1ined with LTC.,.d \'iolet. \'i/c lIsed 
the tr,Kks ,Ind the electrolytic !cSi¡1I1S, wgetlll'r \\Iith 
,he mi..:roT11elel" re,ldil1gs obt,lil1ed during the expcri
Illellts, tu idcntifr}hc neuronal recording siles in Ihe 
pmtcellu'al gyrus. 

Results 

Somac,thctlc pClformancc: Animals rcached profi
ciency in the tJsk in about 2 months aftcr tr.lilling 
began. The minimum training period required was 40 
davs 1'01' monkev MI, 50 davs for Ill()nkcv.~ M2 and 
MJ, J.nd 70 days' for Illonkey-~H. During tllis training 
period, animals were IÍrst I'equired to oetect the end 
one of two c\early differem speeds (12 or 30 mm S-I). 
Anima[s did so ver)' wel[ in a felll lIIeeks, since their 
seore reached > 95% correct responses. Similar 
behavioural reactions were produced bv these tillO 
stimuli, as determincd by the RTs (37Ó.7 ± 10 and 
360.5 ± 7 ms (mean ± s.e.m.) for 10111 and high speeds, 
respectivcly). During this training period the stimuli 
were presented in the distal segment of digit 3, \Vith a 
fixed tra\'erse distanee of 6 mm, direetion (distal lO 
proximal) and force (20 g). In the second part of the 
trailling period, animals \Vere required to eategorize 
the tWO speeds by projeetiog thcir free hand to une of 
the two interrupt target s\vitches (medial for 
12 mm S-I and later,11 for 30 mm 5-

1
). Animals [earned 

this pan of the task in about one wcek, reaching 
scores oI >95% correet responses. with RTs of 
383.0± 1.7 and 388.0± 1.9 ms, and MTs of 
198.0 ± 2.6 and 193.0 ± 1.8 ms 101' lo\V and high 
speeds, respectivcly. When anim:ds reached this stagc 
of the task, the complete set of speeds was dclivered 
on digit 3, with the same parameters used during the 
training periodo 

Figure 2A (top) shows the psychornetric curves of 
the four animals, represented in the form of logistic 
functions IÍtted to [he data poillts (not shown). They 
are plotted as pereentage of speeds judgcd as as 
> 20 mm S-l. The data were obtained from (lne run 
performed by eaeh animal (10 tlials per class). The 
middle section of Figure 2 shows the mean values of 
the RTs, alld the bottom shows the MTs for the 
differem speeds during the categorization task. (1 can 
be observed thar animals performed the categorizatíon 
of the stimulus speeds in a similar manner. No 
significant differellces between the mean values of the 
RTs and MTs for 10111 (RT: 352.5 ± 2.0 ms; MT: 
175.1 ±2.4ms) or high (RT: 337.9±2.1 rns; MT: 
194.9 ± 3.6 ms) speeds were detected for each animal 
or between the different anima[s (Fig. 2A). Figure 2B 
sho\Vs chat the performance of the eategorization task, 
RTs and MTs lIIere not affecced when the stimuli wcrc 
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,k·livl'I"ed 101 lhe f;r~t timc in digil 2 (Ir di~i[ -1, 
(lllllpMed \Vitll digit 3 (d,Ha ,\1"(: !rolll ll1onkc\' M4, ,llld 
~imil.lr rC~lIlt~ wcrc oln,lincd in rIIo11kcv~ r,if-M3). It 
i.~ .I[SO relll,lrk:lhle ¡b,l! Ihe r.:.ucg-oriz,nil;n [.-lsk w,\.~ IHH 

.1Hecled if the tr,l\"L'rsc distanc!.' \Vas ll10dified (d;'ila M¡; 
fmm Ill(lllke\' M4, ,lIld simil.lr rcsults w¡;re obt,lincd 
in nlOllkeys ·MI-M3). Figure 2C shnws the lo¡.;istic 
curves and the RTs alld MTs whcn the sct nf the 
s[imllli \Vere dclivered in di¡.;it 3, but with tr,\\'crse 
distanl'es 01' (J, S ,lIld 10 mm (Jata are from monkey 
M4, and similar results w¡;re obtaincd in llIonkevs 
M I-M3). Mean \"alues uf the RTs and the MTs lIIe're 
nO! J.Hected. FinJ.!ly, anil11als performed the cate~or~ 
i7.;'ition t.lsk irrespeetive nf the direction of the 
srimulm ... peeJs. Figure ZD show~ the logistie curves 
wh¡;n digit 3 was sc,\nned in four differellt dircctions 
(distJ.! to proximal.md opposite, media! ca latera! and 
opposi[e). Me;'ill \'alues of the RTs and the MTs were 
nm aHected by the direcrions 01' the s¡;;'inning and 
remJ.ined similar !O situatinns A-C of Figure 2. 

A slight incr¡;ase in the me.1I1 RTs W;'iS deteetcd 
when the .mima] madI.' incorrect ¡;ategori1.ations of the 
stimulus speeds (342.3 ± 1.5 ms for corren and 
366.5 ± 5.1 ms for incorreet categorizations) but this 
was not Seen for the MT s (186.2 ± 2.4 ms for correct 
and 176.5 ± 4.8 I11S for incorrect categorizations). Thc 
higher percentage of incorrect eategorizations oc
curred with the intcrmediare speeds (18-22 mm S-I). 

Neurrm,¡{ re5ponses o/ SI cortex during rhe categoriza
!ion taSA:: We studicd 45 neuroncs in arca 1 of SI 
cortex dlll'ing the categorization of the stimulus 
speeds. Al[ these lleurones possessed cutaneous 
receptive tields conhned to olle digit (distal segment 
of digit 2, 3 or .j. 01 the Idl, reslrained hand). These 
neuron¡;s \Vere recorded between the conical surface 
and a depth of 2000 ¡11ll. Tbey lIIere also dassilÍed 
aecording to lhe .ldaptation to a liglu, sustained 
indentation of the skin in thc!r reecptive ficlds. 
Thinr-(lne neurones had quickly adapting responses 
(QA) and 14 slowly adapting (SA) propenies. More 
posterior pcnetrations recorded neurones \Vith cuta
neous rcceptive ficlds located in more rhan two 
IÍngers, ('(lfresponding to arca zl° HislOlogical re
construetions of the pene[rations confirmed that the 
recorded Ileurones studied werc located in arca 1.'1 

Figure J shows rhe responses of a QA neurone 
during the categorization of the stimu[us speeds. This 
neurone responded with a train of impulses lO the 
contact of the stimulus probe wirh the ski n and 
respondl'd again during the scanning in the distal 
segment of digit 3, where the cutaneous receptive field 
was cOllfillCd. The EDC-EMG of [he respollding arlll 
was reeClrded simu!taneously. Neuronal responses 
were not ;lssociated with the ll1uscle ;'ictivity (Fig. 
3A,B), illdicatillg that this neural ;'ictivity was entircly 
dependent 011 the rJ.ctile stimu[i. AII 45 l1euroncs 
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FIG. 3. ~ ola neurone DI .... 1 wno.. ~ QlC8Ptive 
fIdf ____ ... ltM SCtI 01 SIiIMIus "'"'" .... che .... imal 
~. ".. receptiYe field __ locIIted in the distal ~ment of 
di¡IIt • W 11 .,.,.. dHsifiid .. a quickly adapling. CAl Vemc.1 Ii_ 
i ..... beglnnlng of fndiKllMion by !he stlmulul proOe CSf'J and 
~ of tIIe canning rS-QN). V.n)caIlil'lel aflClr the beginl'llng 01 
H ~ irIdicaIe !he end of !he IIeeI'Il'Iing (OfF). StMII IIIInieel 
/in-. iNicaW detecdon DI Ikil'l iraderatalioo by lhe SlimulUI pro'" Iml 
..-ddetectiorl oftl'llend of the moving Slimuli (!CUI. TheH twg ~ 
.,. -'- in rri ordetinQ lfil'Sllrial il'l lIKtI ela .. iII !he lhofVf" RTI. 
NeuroMI ecdwIty (top) end beIow !he fOC-EMG 'ea.n_ dig/lOrum 
cotnrnUIIiI of !he reapondil'lg arml .... rllpreMnl. in lhe form of 
smd ~ clcI. Eech 1;l'1li correlpOrtdl 10 CM single Iri ... Slimuli 
_ ... ~ rendomly. 'BI !he NmII _al .rad EMG ectiviIy 
b"t _ 811~ ~h r~"eet ro KD ~"d KU St;mu!u$ pa'ameters 
l'a"e'Se d,stanca. 6mm, d"eCI,(\" dIsta! lo pro"mal, constan! !orce, 
10 g. speads 12-30 mm S ' 

~h\..lwcd Stati<;.tioll~· ú~nifi<.: ... nt ditkn::n<.:c<;. in thcir 
nW.l1l impulse LUCS during {he mOl il1b [anile ~timuli 
(Wikown, p < ::l.0 1), eompared ",ith [h l , .;'ontrol (non
.'\timulus) periodo HtHlfe\w, the Kru\k.II-Wallis test 
(¡<O.OI) sho\\'ed th.u only 12 (lf thl' 4S neurones 
~tudied (10 QA and 2 SA, .tll with [tlnie responses 
during Ihe S(,mninbJ lud significan! difh-renees itl !he 
mean impulse rates assucialed with the stimulus 
spceds. Although lhe resr uf the neurtlnc~ resp0rlded 
10 lhe stimuli (comp.ued with the (omwl period), no 
diffcrences in {he impulse rates W\."f~ Ítmnd bctwccn 
low and high slimulu~ speeds (21 QA ,lIld 12 SAl 

Another striking propeny of neumnes of lrC,l t 
was thal all of those testcd in [he eatq;tlriz,uion task 
(Fig. 4A,C). responded similarly whell lhe stimuli 
were deJilfered passively (Fig. 48). In this condition, 
the same sel of stimuli were deJivered in the samc 
rceeptilfc ficld of the recorded neurone, hUI the 
categoriza,ríon wa_~ reslriCled, jusI b~' remolfing the 
ker and the interrupt t.uget swit<.:hcs_ Thm, in this 
condition ¡he aninu\ fl'maincd alen, bm was nl) 

longcr using [he Slimuli [ti indicalC Lltegorizalion 
\Vi[h the frce hanJ. This \Vas ohsen'ed in the 9 
ncuroncs in which imrulse ratc varied ,15.1 function of 
[he stimulus spel'd (during c,ltcgorizalion: 

neuro(Jeport 
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'a· \ " ,., " ,. .. ,". " e .. 

l. .. 
y.,- ,.~. " .. 

.\. .. 
\ " 

J ,\ " -" 

Htf ~ ;(t~j 
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AG. 4. Rupon_ 01 e SI cortic)ll __ dur'ing thII tIICli\e 
eIIlIgorimiol'l tMk ¡A.CI end whlll'l the ltimuli _ delivec'ed 
p ... ¡wty (B), in the 1'IOII-wofkkIt¡t lituelion. Large ~ iiaeI 
iI'IdieetI beglMing of tt.e llimuli (s-oN) .nd medium VfIftieII finas 
ind~ me end o, uch ltimul~ .peed ¡OFF). Smlltl wrtiClol 111'1" 
;ndicat. dfiecllon o, the eod of the sómull IKU, .nd of ruction tune). 
Neuronal ditchargas rep .... nted .. venIcaI tieS. Bonom, A .rad e 
during ";tiJ. c.tegorizaliorl 10, pel'Clntaoge of lri.,. in w/Iich lI'III 
"';_1 judgfd Ihat lile tpeed _ high; e, mNIl fqquency r.1eS 
(;l:II.e.m.1 o, the neurone ... function of tI'Ie IIimulul 1¡)IIdII). B, 
dilcf'l.rge .1IIft cluring th. peuIve derMlry of!he Itlmuli Inon-worlUl'Ig 
aituation). Ttle $lme receptiw field erad lltimul~ perlmlltets IS 
clncribed in Fig. 3. 

54,8 I. S.Y 1l11p ~ 1; during p.l.ss!ve prescll[,ltion of thc 
stimuli: 58.! -:- 9.0 imp s-!} ,tnd in the senn neurones 
th.H did rlO! show \'ariations in rhe discharge rate as a 
fu n<.:trtH1 01 thl' ~timuli (during eategorit.ation: 
27_0 ± o. 'IlInp ~ 1; during: passive prcselltation of the 
stirnuli: 27.1 ~ LI trnp S-I). Similar neuronJ.l responscs 
\Verc obs.:rved when lhe animal made correcr ur 
in..:orre<.:t e,ltegof!ZJ.tions. This occurred in the 12 
neurones which were sensicive (correet responses: 
5C5±7..-1imp ~"I; incorrcct responses: 5\.5±8.0imp 
5-

1
) ,lnd f~H the .l.l ncurones which wen:: inscnsitivc 

(corren rl'sponses: .l4.7±.l.7imp 5-
1
; incorrcct re

sponses: 35.9 ±- 4.0 imp s-r) lO the stimulus spccds. 
The re_~ponse latencies relative tu the beginning 

of the mo\'ing stirnuli wen.' determined in the 45 
ncuranes 01' Jrea 1. These latencies ranged from 18 to 

.l8 ms (25.8 ± 0.6 ms, calculatcd from the correet 
responses 01' al! c1asses in 45 neurones). These 
Lneneies did nar varr as a funetion of che stimulus 
speeds when [he stimuli were delivered during che 
categoriz,Hion (24.8 ± 4.0 ms, ealculatcd in 17 neu
rones), 01 H1 the passive mode (24.6 ± 4,0 ms, 
cakub.tcJ m the sarne 17 neurones), Howelfer, sllght 
ir!Crease~ in lhe response lateneics were ohserved 
whcn [he ,lnimal madc incorreet ca[egorizat!ons 
(28.S± IArns deterrnined in 41 neurones, p<O.O.l) 
01' the s[irnulus speeds. 
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IJCurot}>cport 

Discussion 

Thn::e 1l1,¡jor ()b~cr\';ltiolls \Vert.' m,ltlc in rhe pn'sl'nt 

~tud\·. Finr, the cate¡.:orizarioll uf the nw\"ing r,¡crile 
~tin1~di is irrespectivc of the stimula!ed skin Sud,KC of 
rhe h:md, traverse distallcc and direction. SeCllnd, a 
dJ~~ (JI neurones of SI ..:nrte)\ incre,lSed i!s in1pulse 
rates .\5 ,\ tunction of the stirnulm spectÍs Jming rhe 
Cl.tq;oriz,ltilln task. Ho\Ve\'er, these l1euro~\al. dis~ 
chargcs ,lIso m:eurreu whcn ¡hc sanlc set ot stlmuh 
II"c\'I:: ddi\"cred passi\"dy. Third. rhc response latencies 
nf ncuroncs o( sr CIlrtex relative to the beginning of 
rhe mo\"il1~ stimuli wcre similar between the differcnt 
cl.lsses dUI:¡ng the calegorization and non-calegoriza
tion tasb. 

Anim.1ls c.lrcgorizcd che stimulus spceds an the 
basis nf a single stiznulus. This was achie\"ed sinee, 
dUfing the lfaining p~riod, the)' lcarned ca idcntif)' the 
lowest and the highest speed (12 ,lnd 30mm S-I). The 
st'r of sriIJJulus speeds waS indica red by prcssing wirh 
rhe free hand one of twO target switehes. To perform 
this task, it is very likely thar aniznals had to produce a 
'mnemonic lemplate' of the edges of the stimulus sets 
during the training period (the lowesc and the highest 
speed). This mnemonic templ~t~ mu~t. read and 
classifv the evoked neuronal acrlVlty ehclted by the 
stimulus ca create a decision process. By contrast, in a 
senSorv discriminatian task, animals use two stimuli, 
separa~ed by a nxed imerval of time. in which the 
seeond stimuli ie; c01npared with rhe nrst one tO create 
a decisian process during sensary diseriminarian.) 
Therefore. this task is neitheT a simple sensory 
derectíon and nor a diseriminatian task. lnstead, we 
propose thar this represems a sensory eategorization 
task.! ! 

The results indicate rhat che animals performed 
sensory categorization an the basis of rhe stimulus 
speeds. It is interesting to see that the performance 
was not al[ered when the stimuli were presented with 
differem [r ... verse distances. Psychometrie curves were 
atmose ídenrica!. However, we cannoC rule out rhe 
possibilit}' tila[ the animals macle th~ cate~orization 
on the basis of the stimulus durauon, smce they 
categorized the stimulus speeds with a nxcd traverse 
distancc during a runo PsychophysicaJ swdics have 
shown that humans confound changes in stimulus 

h d·" speed with changes in t e movement !stanee.. . 
Psrchometric curves were similar when [he sumuh 

were deJivered for the first time on the fingers which 
had not been scimulated before, or when new diffcrent 
direetions \Vere introduced. This means rhar once the 
monkey knows the task he waS able tO gencralize the 
eategorization of [he stimuli. However, we do not 
really kl10w whether this generalization can only be 
made when [he stimuli are presented in the samc hand. 
In a different sensory somaesthctic task, [he transfer 
of the task from one hand to another is made almost 
inlmediately.!l 
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Bo:luviour,ll motnr rc;u:tions nI' thl' ,1I1i1l1.\1s \Ven: 
qu.ulIiticd by m~,bt!ring t!K RTs an~1 t\¡~ MTs duri.nh 
¡he c.xe<:lItloll o/ (/le r,l<:rIJc C<Jtl"/-:orlz;l/Ion !.Ix!... 1 he 
n:sullS inJic,ltcd that rhe RTs and MTs \\"l'IT simi1.lr 
bcn\'ccn rhe four performinj!, .lnimals. Thc mean 
,·.tlllCS of rhc RTs ,Ind lhe Ml's Jid nOl o.:hangc 
sLJb.~tantialk ocrwcell thc diffcr\'nt classes \lf Ihc 
speeds beil;g categorized b~ the anir~lals, a1tho~gh a 
slight inercasC was deteeled I!l the ~1 s .. but ~1~)t 111 the 
MTs, durin); the incorrcct eategonzauo!1s. I hus, the 
sellsory performance is refleeced in the RTs. Mount
C,lstle and collea~ues have measured rhe RTs in a 
sensory som.lcsthetie dcteetion task and h.wc indi
c.ued that it "aries as a function of rhe stimulus 
amplitude. 1J However, tllcse auchors indicated rhat 
once humans and tfained monkeys pcrfofmed the task 
\Vith stimuli above the thrcshold, rhe RT durarion 
decreased and .1150 bccame more regular. The stimuli 
used in the present task were \Ven above the derection 
thresholds. This ma)' suggest tlut the slíght im:rease in 
the RT during the incorrect calegorizations may be 
reflecting [he difnculties of the animal in eategorizing 
rhe stimulus specds, but not in the deteetioll of the 
srimu!i. 

An objecri\'e of the present study was to determine 
lhe neuronal accivity of SI conex as animals 
earegorized the stimulus specds. All neurones studied 
responded during the catcgorizarion rask. However, 
only sorne responded as a funetion of the stimuli 
de!ivercd in thcir rcccptivc flelds. Thcsc ncuroncs 
from arca 1 also dis¡;harged whcn the stimuli were 
dclivered passi\'c1)'. This ma)' indicate rh.lt, <llthough 
this evoked neuronal aetivit)' may be impott:l!lt for 
the perception of [he somaesthetie stimuli. more 
central strucrures assoeiated with SI corte:.:: may 
dctermine rhe performance of the c.\tegorization 
taetile task. A similar observation was made in a 
sensory somaesthetic discrimination task.

3 

Ir may appear obvious that neurones of SI corte" 
(among the cortical somatic sensor)' arcas of the 
parietal ¡obe) are. the nrst to resp?nd to t~e 
somaesthetie srimuh; however, few stud¡es have pa!d 
atremion to ir. [n the present studr we determined 
thac neurones of arca 1 responded with a lateney of 
25.8 ± 0.6 ms and, in preliminary experiments, we 
observed that neurones of arca 2 respond wirh a 
lateney oC 58.7 ± 2.8 zns (26 neurones studied, unpub
lished resulrs). Although we have not measured [~e 
response latencr of those neurones of somaestll~ne 
areas of rhe posterior parietal lobe, cortical process!n~.¡ .... 
of the somaesthetic stimuli probably begins in rhe SI 
cortex. We ha\'e observed chat rhe response latency of 
neurones in rhe sr COrtCX are similar when che srimu!i 
are eategorized (correct response~) o~ during the 
passive dclivery of che same set of sumu!t. Ho,yever,. a 
sliO"ht increase in the response lateney was observed lO 

rh; same neurones swdied in [he earegoriz.nion task 



I 
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Categorizarion of somaesthetic stimuli 

when the animals maJc incorrce[ eategorizations of 
the stimulus sl>ceds (28.8 ± 1.4 ms). Wc do not know 
whcther Ihis slight increase in the response lateney has 
a functional meaning. 

The SI cortcx of lhe postcentrallobc is only one o( 
several brain 5tructures implicatcd in somacslhetic 
pcrccption. Indced. many authors have studicd the 
scnsitivity of neurones of the SI cortex to diffcrent 
parametcrs of me taclilc stimuli. in behaving' ·

1+-I6 and 
in naive monkeys.··\1 Thesc observations indicare [hat 
SI cortex rcpresents in lhe eyoked ncuronal activity 
the physical properties of the somacsthctic stimuli. 
although it has been difficuh to relate this neural 
activity with lhe perception of the stimuli. Interest· 
ingly. in monkeys trained in rhe somaesthetic 
caregorization wk, we have recorded ncurones in 
the supplememary motor arca and putamen chat 
respond to lhe sdmulus speeds, but only when me 
animals perfonns the categorization task. U8 The same 
observanoR was n:w:Ie by Moumcastle and colleagues 
in me primary matar cOrtcx in a sensory somaesthetic 
discriminati!)n task.19 This suggests rhar there is a 
transformarion of me somaesthetic informalion in 
those central structures anatomically connected lO SI 
conexo 

Conclusion 

The results obtained suggest that categorization of 
moving raeri!e stimuli is independenr of the stimulatcd 
skin surf.¡¡,;e Llf the hand, tra\·er~c disLlnce and 

neum(j)cport 

direl.:tion. Neuroncs 01' the SI I.:ortcx re~plllld 10 I1n: 
moving lal..i.ile stimuli; hIW\lcvcr, thl"'i au \\\\t rdlc..:t in 
their a(tivit}' lhe calegorizarion pnJCl'SS. It is 
suggestl..'(\ thar this must be se,¡rc1u·J fl)r in more 
central somaesrhetic arcas anatomi~-al1y linkcJ tll SI 
cortex. 

Ref .... nc.s 
1. DIorIIon-SmiIh 1. In: ~ JM and MounIc._ l/B. Pds Th~ lile""' .... 

s..-.. s.c: ,. 1)ati ... -$miItI 1. ed .. Vol U. P .... 2. WUh,nl/1Of'. OC: Am 
,.."... $oc .• 111(: 7.,. 

2. ~ VB ... : II'OOlIIar1 JM ...... Mounu:n,1e va. 0<1. n...,.,...,.,. 
s.-.. s.c: ,. o-nan.$rÑIII 1. ed .• Vol 11. Pa" 2. W, .... inglon. OC: Am. 
"'vaioI. Soc.. 1114: 71!1fo.1J8. 

3. ~V8.s..;_ MA..cIRomoR. J"'-"J'OJCI 11. lOU-lO·U 119101 
l. fIuilS.CtMpoP""¡RomoR.J~.,.;o¡n.~,I9951 
s. ........, R. Ruiz S. CrnpQ P '" ". J ~ n. 2efO-:ze9' (IM31 
.. ..... R. Il0,0;1 s. e' ...... P '" ". J ~.u.rftodI'" 1"'148 119931 ,. ~ s _ c...Il ... N J,. Nor ..... ""' .. SIMiIliI:s Iot ".. a.-ral 
~ 2nd .... _Vort: McGr---' ,,,. 

I. ~JMI>I'IIII~_ ..... ,...,.,.. 11)...\111'.12\. 
......... 1PS _ Mou ...... VI. ,..", .JtJIIm HrIJIiiM HMp ,ot. I»-Iel ,,-lO. ~,V. T8fIIIb M _ ...... O ...... ,.. m. 5111-520 n_ 

11. "-'-ds.~,....,...,...~c...-;opU"""''''''' . .•. 
12. E.-.Ql(~0""WhillolllL..S-"."",.Ru'.21""'(I_. 
11 ......... va.laMIIII8l1Hl>l'llllc.rtIC.J~ .. I:n-l,.IIt12). 
". a...-a ......... J6Ii 1061' .. !lA. E." ........... t1.111-D1-!1.,). 
15 ....... ss. ~ 0f0II anII ~ Ka. J NavrtJpItysioIM. «~., 

11113). 
11. ~, lU.nd lIufton HJ. ~ "'*" Ita l. 211-2-'8 11.11 
11. 1'hiIIipI.III,""",,-, 11:0 ...... tbi ... Ss. #'W)c NltflAudSci USA •• 1317_1321 

<_. 
18. fIomo R. Mere:'- H. ¡luir S« 61.~" 11)1:1-1011 11_' 
11. ~ ve. AlIuri PP ...... Ramo R. ~ Corfatl, 277-* 11112'. 

ACKNOWl.EDGMENTS: Il.R. _ ~ in- ...... b'j'.~ ' ........ 110 .... Rftureh 
~ ................ 1M How..-d ~ "'-dieII ,...mIl\1l. DGAPA.lJNAM 
d~1 _ CONACYT 14C11)348.5.:M21 NIlDIl. 

Recelved 7 February 1996; 
accepted 28 Mar"ch 1996 

Vol7 No 7 17 May 1996 1279 



TRABAJO EXPERIMENTAL 1 

COMENTARIO 

La tarea de categorización de estímulos somestésicos permitió evaluar la 

capacidad perceptiva de los animales por medio de la elaboración de curvas 

psicométricas, así como cuantificar la ejecución motora a través de la medición de 

RT y MT. De esta manera los sujetos pudieron categorizar un conjunto finito y 

arbitrario de estimulos somestésicos simples. Las curvas psicométricas indicaron 

que los animales tuvieron más dificultad para categorizar las velocidades 

intermedias (20 y 22 mm/seg), ya que realizaron un mayor número de errores al 

asignarles una categorización correcta. Como se menciona en la discusión, las 

curvas psicométricas y la ~ón de la tarea fueron simíIares para los dedos que 

se- estimularon, las dislaricias Y las direcciones que se emplearon. Por ello, la 

conducta sensorial y motora de los animales fueron homogéneas de ensayo a 

ensayo y de día a día. Estos datos sugieren que una vez que los animales 

aprenden la tarea, son capaces de generalizar la categorización de las velocidades. 

Se desconoce si esta generalización podría llevarse a cabo cuando las velocidades 

se aplican a la mano contraria. 

Es importante señalar que los psicólogos perceptuales han definido la 

percepción categórica como las respuestas perceptuales discretas que se derivan 

del rango de un continuo de estímulos (Hamard, 1989). En la tarea somestésica 

que se utilizó, el rango de las velocidades es el continuo de los estímulos y los 

movimientos de los brazos, las respuestas discretas. De esta forma, la tarea de 

categorización posee los requisitos para la defmición propuesta. 

A pesar de que existió una variabilidad en RT y MT, los valores medios no 

cambiaron para las diferentes velocidades que se categorizaron. Los valores en RT 

fueron altos para las categorizaciones incorrectas, pero no significativos. Por ello, 

no se encontró ninguna relación con la categorización correcta o incorrecta de los 

estímulos. A partir de estos datos se puede plantear qqe en esta tarea el proceso 

sensorial no se reflejó en la conducta motora. Esto puede explicarse por el hecho 
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de que los animales se entrenaron antes del registro, durante un periodo largo de 

tiempo (diario, alrededor de 2 meses) durante el cual su conducta motora mejoró. 

Por otro lado, como se mencionó en los resultados, las latencias de 

respuesta de las neuronas presentaron un incremento significativo cuando los 

animales hicieron categorizaciones incorrectas. Una explicación posible es que esto 

indicaría un retraso en el procesamiento de los estímulos táctiles asociado a la 

categorización incorrecta. Una posibilidad es que las categorizaciones incorrectas 

dependan de los límites que tenga el templete o figura mnemónica para identificar 

y clasificar la actividad inducida por el estímulo. Sin embargo, se desconoce como 

este templete o figura se representa en la corteza cerebral y como procesa la 

actividad neuronal para crear un proceso de decisión que se exprese a través de 

una conducta motora. 

De manera general, los resultados destacan que la actividad neuronal no se 

correlaciona con la categoria a la que se asigna cada velocidad. La aplicación 

pasiva de los estímulos muestra que latencia y magnitud de respuesta son 

similares, en todas las velocidades, a la tarea de categorización. Por ello, las 

respuestas neuronales relacionadas con la percepción de los estímulos 

somestésÍCos es probable que ocurran en áreas de la corteza cerebral más 

centrales, que mantengan relaciones anatómicas con SI. Los hallazgos de este 

experimento permiten apoyar la hipótesis de que la actividad neural de la corteza 

SI proporciona el substra.to inicial para el procesamiento, en la corteza cerebral. de 

un estimulo somestésico (Mountcastle et al, 1990; Ruiz, et al, 1995). 
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TRABAJO EXPERIMENTAL 2 

INTRODUCCIÓN 

Los resultados del trabajo experimental 1 permiten apoyar la hipótesis de 

que la actividad neuronal de la corteza SI participa en la parte inicial del 

procesamiento, de los estímulos somestésicos en la corteza cerebral. En 

cosecuencia, cabria esperar que la inactivación de la corteza SI permitiría confirmar 

o rechazar, esta hipótesis. Por ello el objetivo del siguiente experimento fue evaluar 

la capacidad perceptiva de los sujetos, a través de la tarea de categorización, , :I.,.',! 

después de una lesión mecánica (por aspiración) de la corteza SI. 1 
"l ., 
j , 
.~ 
j 
":~ 
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Role of primary somatic sen50ry cortex In the categorization 
of tactlle stlmull: effects of leslons 

Re .. :ei\'ed: 2ROctober 1996/ Accepled: 27 January 1997 

Abstract We Jesioned the right primary somalic sensory 
(SI) cortex in two monkeys trained lo categorize lhe 
speed of moving lacliJe stimuli. Animals performed the 
lask by pressing with lhe right hand one of two target 
switches to indicare whether the speed of a probe mov· 
ínS acruu lile glabrous skin of lhe lefl hand was low or 
high. Sensory perfonnance was evaluated with psycho· 
metric techniques and molor behavior was monitored by 
measuring the reaction (RT) and movement (MT) times 
before the ex.periment and throughoUl lhe 60 days after 
the ablariotl of SI cortex. After the lesion. there was a 
slight inecease in the RTs bul no change in the MTs. in· 
dicating ¡hat removal oC SI cortex did not affect the ani· 
mals' capacity 10 detecl che stimuli. However. monkeys 
lo~¡ their abili¡y (o c..:atcgoril.l: ¡he ~Iimu'u~ ~pccd~_ Thi, 
elkc..:1 wa., observed from the I~! ua)' af!er rhe lesinn un
til rhe end 01' the ~tudy_ We condude rhar somaloscnsory 
an:as oul~iue Sll'an by themsdH:~ process tacliJe infor
malion In a hmited "ay and rhal Ih~ ~'xtrdclion 01' highcr
urder feature~ tha¡ lake~ plan: durin~ Ihe c'-llegori/_atwll 
la~k rl.'qUlrc'i Ihe inter\'enlion 01" SI corto.. 

Ke~- words Lcsions Somato'ocn'oOl) corte);. 
Cale~orizali()n t<lS" Monkey 

Introduction 

Recently. wc quantified the sen~()nmotur performance nf 
rnonkeys working in a ¡aelilt° c..:ategorization task (Romo 
el ;ll. 1996). Animah were lrainer.lto press, with Ihe right 
hand, one 01' two targel ~wilchc" to mdicate whether ¡he 
~peed of tl probc moving ¡¡cross the glabrous ski n of the 
restrained lef¡ hand wa.\o low Of high. Psychorhy~ical 
mea~urement~ indicateJ ¡hal arHlllals catcgurized Ihe 

A, Z~in()~ H. Mcn:harl! A Hern:úl(k, E. .salln~' 
R Rnll\o(~) 
In,lilulO de Fi,iolll!!Ía Cclul,lc Unll'<.~r"dad N,lciunal AtlllJnunlJ 
ue ,\léxlt'o. Aparlado Posl;l17()-~:'iJ" 0-1510 ,'v!t'XI<:o, D,F. Méx¡co: 
T .. L_ +.'í1-5--62~5:'iX6. Fax, +_'í2-:'i-óni(¡()7. 
C-llIall' rnlllw([llifc .. unl,ifl,iolull.IIlI_IlI\ 

stimulus speeds irrespeclive of the particular tinger slim
ulated. the dislance tra\'ersed by Ihe probc. and lhe stim· 
ulus direction_ Therefore. we found Ihis paradigm well 
suited for ill\'e~1igating. in somesthetic und motor corti· 
cal areas. the neuronal processes associated wilh [he ani· 
mal's performance and with (he calegorizalion process. 
Using the lacrile categorimion ta~. \\le previously re· 
corded {he responses of neurons in primary sOlnalic sen
sory (SI) cortex. wilh receplive tields (ln the finger tips 
(Romo el al. 1996). We found a class ol' neumns whose 
discharge rates varied smoothly with slimulus speed. 
However. these neuronal responses were abo present 
when [he same stimuli were delívered passively and, fur· 
thertnore. were nol specifically I¡n!red 10 Ihe speed cate
~nr¡e" U~l"l' rj_~,_. (hl'~C l"d!, \\cn: lUlled 11' ,¡illlUlu, 
~reeJ. IlUI lO ,¡w",d calcgury). 111 \ ll'\\ ur ¡h~'~l' re~uJt~. 
we sllggl'~teJ Ihal ¡hc n",uronal "i~r1<.ll" av,oc..:¡,u",J with 
Ihe c..:alegofil.allon rrOl:",S~ ~h{luld h", "\lu~ht lJl tho~c cen
Iral SOrllc,thctic Jr",;r\ link",d lo SJ corte\. HP\\'loVer. a~ 

shO\\n il1 Ih¡, r"'pI)rt. Ihe relllo\al ur SI l"ortC\ úllltralat· 
crally lu the ,,¡illlula!eu hano prodllct~;1 , .. cve¡e dcficit in 
the an¡mal", ahit¡!: ¡O catcgmi/l' tactite ,¡imull. hut doe .. 
nOI intel'krc \\'Ith Ihe delec..:tin[} of Ihe ":1l11C _~tlllluli 

Materials and methods 

SOIllC-.lhCIIl' la,1.. 

Two l1lonl..c}, 1,lf/lf<l<lI 1I111{,1I/(/; (,. ti> X·I..~ !1I¡llc,j WCI,' I'-~"Icd ro 
rerform a ~\lll1e'lhclll' 1;"1.. in WhKh rhc~' ;\'CI .. · rC4uirl'd ro caleg,l
nI,. 111<' sp,.<,d 01 <1 pmbe 1~·lnm round Ilpl 1I1Illillg ano" rhc gla· 
hroll' ,I..in I)f unc 01" ¡hc fHlga, of l~" rc~.lralll~d Idl hand. Thc) 
lIld'c.lIed ¡he 'peed ca¡eg<lr~ by pre'~lIlg ..... -lIh Ihe nghl h<lnd, orle 
of I\\'U [argel '-1\ il<:h,.,_ Al! alllmal prol'edure, wcre c.!r[I,'tI oul al" 
c(lf(.1ing lO irlsll1ulional pro¡o .. :ol, lha! I11C':1 or cXl"\~ed ~IH alld So
cid~ for S"uH"CI.:n<."c gUld.:!lIle, 

The leh alm 01" ¡he animal wa~ sewred in;¡ hall·''-<l_'1 anu lhe 
h;lnd m,linlaincd In ,1 palm-lIp posilion, Th~ ngll1 haml operaled an 
imlllOvabk h';. all\.1 lwo Iarg,.1 ~wllch," wifh <."cnICI' localL·d JI 
7(} mm and (JO 111111 ¡¡, Ihe nghl uf Ihc nlld,;¡gin.iI pl,1I1e' Thc}, wcrl' 
plaeed al real'hlng d"lall<'"c. 250 mm all'a} lmm Ihe animar, 
,houldcr, ¡¡lid al eyl· kv.:!_ \Ve 1I~I':J a S<'1 \JI' ICII 'peed~, lHlIll I ~ 10 
JO II1m/,. ,11 1\ hiLh lhe prot>c C\luld mOlc_ Iblt' 1,1 Ih~11I \Ver,. coo-

J , 



~n:J a~ low { I:!. I.j.. ! (', I H. alld 20 111m/s) anu Ih~ r.:sl a~ high 
, 24, :!(,. 21'. ami JO IIHUh), In ;dl Irial~ Ih.: prollC ~l';¡ntled a 
'd Ira\er~e di~I"IH:e ((, nmH, in Ihe .. ame direeli"ll and wilh con· 
)1 roree (20 gL Slimllli wer.: tldiwr.:d hy a l'umpL!ler-~'un· 

kd laeld.: ~limulalor hui!! in uur lahor;ll"r)' 10 ~ludy 11I0lioll 
e.:~ .. illg in Ih.: "lI11alo~ensory 'y~lel11 01' rrim;lle~ (Romu el ;11. 

',h) 
The Ir;nn.:u n1<\I1\..':)' hcg;1ll a u-ial whcn h.: d<:l.:ded ,1 ~I~p in-
1:llilln ll( Ih.: ~kill nI' Ihe resCr;¡in.:u kn h¡¡nd, Ik intlical.:u ue
¡un hy pl;lcing hb righL hanu 011 an immllvahlc \..ey in a pcriuu 
exe~'cuing 1 s. He Illainluined Ihis posilion Ihroughoul a vuri

~ uday p.:riufJ (15-t.) s), hegillning wilh ueleclion uf Ihe ski n 
..:n1alilln anu enuing when Ihc prnhc movcU-úl any uf Ihe len 
..:ds. He indieaLcd Ihe deteelion 01' Ihe cnd of Ihe lll(l\ilH\ hy re
ving his h'IIIlJ frolll Ihc kcy w¡¡hill ÓO() Ill~ (RT) ami indiealcd 
~\J";r lh..: ~p'';'':u Wil~ ¡UW 111 high by jlll'j":\-ling hi~ fr..:e tHUld In 
. uf Ihe IWO swilehe.~ wilhin I s (MT). The medi,,1 ~Wilch was 
tl for lo\\' speed, and Ihe Imeral (lnc for high ~pceu~. The ¡¡ni
I II'<lS rew¡¡rdeu for correel ealcgllrizaliun nf Ihe spced with <1 

p of walcr. Thc I¡¡elite stinwli were ncilher \'i~ihle nm audible 
111)' jl<lrl Ilf lhc lask. The numhcf 01' correel anu incurrecl eale
lIali{)ll~ in a runo which consisted uf len Ir¡¡lIs per class 
:o::ds) rre~enleu rant..lumly. wa~ used lO eonslruel psyehumetrie 
..:liun~. Thcse psyc!wl\1clric fllncli(JIl~ were plollet..l as Ihe per
I'lge uf judgmcnts in whieh the speeu wa~ cI<lssilicu <lS high 
!hcr Ihan 20 I11m/s). as a functinn uf speed. Lugblic funelions 
Ihe form.f{.I)=lfll+C(/fu"¡'I')1 wcrc tiued 10 Ihe rcsul!ing uma 
nt~. AII logistie regrcs~ions wen'! ~ignilic.U\1 (I'«J.OO 1). 

~r animals reachet.! proticiency in Ihe la~\.. (7)-1)()<;0 uf cnrrecl 
lunses), Ihey \'ocre imptanled with a slainles." slccl ehamber lilt
mo lalerally to ulluw miCTueteclrode penelration~ for neuromll 
,ruing in Ihe right !X,stcentrul gyrus and wilh ¡¡ head holder fUf 
d thulion. The eenler {lf Ihe ehllmber ",as fiueu lo a hule mude 
he slull. eX<lclly over Ihe hand represenlMioll in Ihe postcentr~1 
us. The chambcr and Ihe head holuer were secured wilh screws 
aerylic lo Iho:: .~kull. Atllhese proeedures wcre carrieu (1111 un
a~eplic eundition~ und sudium penloharhilal aneslhe~iu 

mg/lg). 

clrophysiological ¡uentitication ()f Ihe hand area 
he pos\t'entral gyrus 

reeorded the aClivily {lf single neurons ",ilh glass-t'ualed plali
'l-ifiuium ekclrodes (2-3.5 Ma). which were passcd Iran~du
y inlCllhe puslcenlral gyrus. A recurd was kepl of Ihe deplh at 
ch eal'h neuron was isolated along the length uf eaeh penetra
'. We identilied Ihe hand region in arcas Jb. l. anu :!. Hcrnrding 

lo Ihe s(1me~lhelie pr\lpcnic~ <Ir Ih~,~ ncurom (Kas~ Cl al. 1 'n'J: 
('"well .lIld MOlmll.'<lsllc I'J.:;<I: Rui/':l al. 11)'))). IJa~"d (In Ihi~ 

I.'k~'lr()flhy~i(,I,,!!ic<l1 ~11Il1~. \\e ~Ulh~qll~'lllly <lhl,\(ed Ih.: haml rel'
rl.'~enlali(!n in lhe p"~lcelllr;1I !!) Ilh 

l.c~i"l\ (,1' prinwry ~(,m<lli~' ~e(l~(lry corll.'X 

lJnder \..elallliuc ,IIIC~lhL',ia (.'í Ing/"g). Ihe dura \l'a~ npened and 
suhpi¡¡1 li~~uc W<l~ a ... piralcd lo rcnw\"C Ihe Iwnd ¡¡l"eH. The ksiulI 
W.IS made lInuer lhe mic[l)~cllpc. u~ing Ihe lundmarks nOtainet..l 
during Ihe cleclrophy~Íl,I\lgic¡¡t idcn1Ílil'¡I(iun (lf Ihe hand areH in 
Ihe !Xlslcentr;¡1 gyrus. Afterw;lrds. lhe dunl w;\s eh'sed in I;lyer~, 
and thc ¡¡nim,ll lVa~ rellll"lled lU hb hume eage fur rc..:tlver)'. 13.>
e,IUSC uf Ihe ,11(,rl dur;¡liulI uf Ihe kclamine ancslhesi¡¡. allim'lls rL'
e\ll·erct..l \'ery lluickly. We ,IUlJiet.!lh~ ~elNlrillmlnr perfufln:mce 01 
Ihe Iwo anin¡¡¡ls ror (,0 elllbccllli\'c day~ fulluwing Ihi~ Icsiun . 

UislOlogical r~,,:ulI~lruelÍtllI 

Aftcr Ihe cxperil1\enl~, animal, wcrc ancslheli/.ed wilh \..clalllinc 
(6 mglkg) and ~odiulll ll<!nlUOarbilal (-lO mg!kg) alió rerfu~cd 
through Ihe carolids wilh PB$ 0.1 M li,lI\lwed hy 4rk pur<lformal· 
dehyue in PB n.1 M. Thc hwin \\'as removed .mu suspended in 
p<lf<lform<lldchydc. L¡¡lcr. a t>luI:k 01' Ihe righl herni~pho::rc cllntaill
ing Ihe !X,s¡cclllrul gyru, \\-<1' ~eelioneu al )() J-I1Il <lnd Ihc ~el'li{lll~ 
were slained lI'ilh ere~yl \ ¡ule!. \Ve usct..l Ihe'-C scelion~ lo recol\
slruellhe lesiun~ placed in Ihe righ! puslcentr<ll gyri (lf Ihe twu .111-

im'lls. 

Results 

Someslhelic performance in normal animals 

Figure 1 (lef!) shows 11 psychometric curves from mon
key M l. obtained during 11 conseclllive days before Ihe 
ablntion 01' the hand area in SI cortex. These are !ogistic 
funclions fitted (O Ihe data points (nOI shown). Thcy are 
ploued as the percenlagc of Irials in which the speed was ~
judged as higher than 20 mm/s. as a function of -"peed. 
Each curve n:presents dala from Il\'e runs (100 Irials per 
mn: 10 tdals pcr c1ass) performed each d¡¡y by Ihis ani· 
m¡¡l. From the proliles of the psychomelric curves. jI can 
be apprecialcd lhal Ihe .mima! pcrformcd Ihe categoriza
lion of stimulus spceds in a similar manner from day lo 
day. The second animal (M2) pcrformed similarly. The 

. I P~)'ehomelric curves for 
ealegoriz.ation of laclile 
lulus speeds. The curves on 
l{'jI were measured before 
consecutive days) Ihe uni· 
rallesiun uf primury somal
.!n.~ory cortex. The curves 
he r;glu were measllred af· 
DI eonsecutive days) Ihe 
on. After ablalion uf SI cor· 
performance in ca!egoriza~ 
degrades signiflcanlly. Da

ro:: from munkey MI; simi
-eslllts were obtained in 
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Fig. 2 Ro:action (R7) and mllvcmenl (MT) times for low ¡¡nd high 
\~tile ~im\ll\ls. 1>peelÍs during \he Cll.\c!!oriution UL\k. before (11 
consecutive day~) and un.:r lhe lesion (31 cons«utive days) uf pri. 
rnary ~alic sensory C\lRex. FjJJe¡J dldf.~ indicate ¡he RTs and 
MTs fOl' low stimulus speeds ami "1'<,11 d,.dt>JO l"oc high ¡¡timulus 
speeds. O.:r.ta are mean±SD values rO! monkey MI: similar rcsulls 
were obtained in monkey M:! 

mean values of the RTs and MTs were nol signiti
eantly different for low (RT, 4 J 8.8±30. 7 ms; MT, 
193.8*17.5 ",s) and high (RT. 386.8±26.8 ms; MT, 
191.0ilSJ ms) speeds. or across animals. Figure 2 
shows'.tbat these quantities.did not vary--noticeably from 
day lO day either. 

Effects of lesioning SI cortex on the somesthetic 
cutcgorization ta .. L: 

The lesion in Ihe right hemisphere of monkey MI ¡nelud
ed area~ :lb, 1, and 2 of the l'O"teeotrnl gyrtl!'; (Fig. :H·. 11 

~ir11!lar le~ion W<l~ placed in Illonk~)' MZ. This Ic-~ion 
abo aft'ecled Ihe arm ¡¡nu faee ,¡re;¡\. We ;¡bo lesioned 
;¡ccidentally the arm area 01" prirnary motor (MI) cortex 
This le~lon uoes nol compronli~e ¡he selectivity (lf the 
d'fccts produced hy the n~mO\al of SI. neither for ¡he 
c:ltegorinllion uf rno\'ing taetil.: stilllulr nor for the motor 
performance in the ~all1c ta:-k, Figure 1 (righn ~how~ the 
effects of SI cortex r~moval on the ~omes¡he¡ic perforo 
manee 01' monkey M l. Thirty-one psychometric func
tioos from JI cünsCClllive da\'~ after the k~ion are 
,hown. The profiles of Ihe psychometnc curves changed 
considerably, indicating tha[ spced categoril".ation was 
done almo~t by chanceo The dfecl~ observed in monkey 
MI were similar to ¡hose produced hy an identical lesion 
al' SI cortex in monkey MZ. Slighl increments in Ihe 
mean values of lhe Rn (Iow. 466.5±39.2 m~; high, 
517.9±44.5 ms) were dctecled fo!lowing Ihe lesion. but 
no change 10 the MTs was obscrved (Iow, 
176.7±17.0 ms; high. 175.1±15.3 {\w), Figure 2 shows 
the dad y RT and MT valuc .. throughout the experiment. 
The fact that animals could perfor1l1 the la~k with com
parable RT and MT values before artu after the les ion in· 
dicatesAHal lhey wcrc ¡¡blc [o detect ¡he somesthc[ic trig
ger stimuli. ski n indentation, and probe movcment. Haw· 
ever, after the Jcsion ¡hey could no! calegorize Ihe spceds 
correctly 

3S9 

~r!::~;=''.1.:=;=~;;;';:~;~~~;i, 
3b. 1, and in lhe Rlions. Thc ann region of 
primary moror conex WI$ aIso removed. We sbow one section ev· 
ery 0.8 mm from medial (tcrp) 10 lateral (bouOIJI) (eS c;enttlll sul· 
CUI, ipJ inttaparielal sulcus) 

DIscassIon 

Wc delermined the capacity of t"-'o monkeys lo catcgo· 
riIe Ihe "peed uf moving tactile stimuli following a Je
sion 01' SI cortex, Its removal prevemed Ihe monkey~ 
from c¡llegorizing correclly. This effecI was pcrmanent. 
.. inn~ animals never recuperated thi~ capacily. de.;pile in
tcnsive ¡raining following the lesiono In contras!. the ani
mal,' ability to detccl the slimuli wa, unaffected, as re· 
\'¡'"aled by the rneasurements of Ihe RT~ and MTs. 

The role of SI corlex in somatie semilivily is lirmly 
cstablished. Human pa[icnts with lesions in panetal coro 
tex, which includes SI conex, have permanently elcvated 
deteclion thresholds in the contralateral hand (Roland 
1987). Studies in monkeys indicate Ihat extcnsive Icsiom 
of the parietal labc (SI, SIl, and area 5) and frontal motor 
areas (MI, lateral premotor cOrlex, and supplementary 
mOlar area) affect Ihe eapaeity of monkeys 10 discrimi· 
nate somcslhetic slimuli (LaMone and Mountcastle 
1979). Animals never recuperated Ihis abilily: however. 
lhcy preserved lhe capaeily lo delecl lhe stimuh, al· 
Ihough Ihe deteclion threshold was elevaled. The rcsults 
obtained in Ihe present study demonstraled Iha! a lesion 
conlined to SI cortex (areas 3b, 1, and 2) produced a pero 
manellt !oss in Ihe capacity of ll10nkeys 10 calegorize Ihe 
speed 01" moving laclde stimuli. In general, our findings 
are comparable wilh those obtained by LaMotte and 
Mountcaslle (1979) in a different somesthetic task. 



Thcst: alllh()r~ inlcrprctcd lheíf rC),lIll~ in h.:rms nl":I disor
del" in sn11lcsthcsis. This intcrprctatiun is consi.~tcnl with 
¡he pn:,\Cnl rcsull<;. which e.m be cxplaincd 'L<;,\urning Ihal 
Ihe Icsioll ucslroys Ihe neural Illachincry tha\ uClUally car
ríes out Ihe cutcgoriza{jon. However. ¡mother possihilily 
is Ihal Ihe speeus ,Lfe corrcctly categorized anu tha! lhe la
ter association bctween Ihe speed culegories and Ihe loca
lions lIf lhe I¡¡rgel switches are disrupted. Although wc fa
vor Ihe tirsl alternative. given ¡h¡1I Ihe Icsion w¡¡s made in 
an early cortical stnlClUre. il is unc1ear how these moving 
¡aelile stillluli are transformed ioto a visuomotor com
llland signal for ¡argel local ion in lhe presenl lask. Thus, 
lhe sccond alternntive cannot be ruled out. 

detCnllinc Ihe w!e!i:.,(}f tL\!.:,.,¡oolllesthetic <lre;¡ ... h~'lween SI 
cortc~: <Jlld-mOIIlr arC;J.~ nI' ¡he trotltallohc in this ka1'lled 
\ol11eslhetit: ta~L ., 

. ¡ 
Ackn()wlt'(l¡,:clllcnls The re~can,:h "i,:R. [{tUllO \\'a~ sUI'I'"ned 111 
P¡\fI hy au Imematlon,,1 Rcse:1I1.¡(( Sd\(llar\ t\wanl fr(lm tl\<' 
H(,w¡ml llu~he~ Mcdic¡tI In~V!~. DGAI'¡\-tJNAM \IN~().wl)~). 
CONACyT (-!()(n4fl·5-341!-l"'9.l()<}). ¡\Ud PUnUadll\l r.li~u.;1I'.I

cl1l;in A.e W,; appn::c,i4te Ihc lechnical ¡I\~blancc ,,1' Serg\" 
Ménde:t .. F<'u~ri~~ !;~ett!". ami Wendy Garó;!. 
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-:'hurttlll H (191\6) Seconu ~omawsens{Jry wrte~ <lnu rdatctl area~. 
Animals detected Ihe slimuli very efticiently arter re" In: lones ED. Pctcrs A (eds) Cerehr<ll eortex. (Sen~(lr\'-lII(l[()r 

moval of SI corlex, as indicaled by the behavior*~nlotor <lreilS and <I~pects uf cortical conncclÍl'ity. vol 5) Plcnuín. Ncw 
reuelions Iriggered by the stimuli. This .~ugge<;t.<; 'thill other York. pp J 1-9!!_ 
cortical :lre¡\s carry out this function. Indced. Ihe somes- GalclI MP. Dariao-Srnith I (1')94) Mulliple cOr\icnsl,inal neuron 
Ihetic arcas of the posterior parietallobe were spared from pop\ll:ui(,n~ in Ihe Ill;\caque nllllikey 1Ire spccili~'d hy lheir 

unique ,'ortical origin.~. ~pinal terminatioos and cnnncctíons. 
the les ion. and it is well known thUl Ihey rcceive Ihalamie Cereh Cortex 4: 166-194 
inpuls (Burton 1986). Thus. this ascending excit:ltory in- junes EG (191\6) Conneclivity uf lhe primate ~ens(lry-nllltur cor-
pUl byp:lssing SI corlex and reaching the posterior parielal tex. 10: Junes ED. Peto;: ..... A (eus) ürchflll corte.\. ($ensory_ 
lobe cuuld be efficiently Iransferred to the frontal motor motor ilTC"~ and a~pet'h uf cortical connec!i\'ity. \"(11 5) Ple_ 

num, N~w York. pr 113-175 
areas (lones 1986; Jones et aL 1978; Jones and Powell Jones EG. Powel1 TPS (l96'-.1) COllllexions of th~ sllmóltic ~cnsorv 
1969) and from them to the spinal cord for the execution c(Jrte~ oflhe rhesus monkey.1. lpsilateml cortical c{H1no;:xion~. 
of the behavioral motor reaclion (Galea and Darian-Smilh Brllin 9~:.l-77-502 
1994). The reslIlts indieate that. in arder to analyzc com- Jones EG. Couher JO. Hendry SHC (197K) Intracurtit'¡11 coonel:-

P
lex fealllres of Ihe somesthetie signals. Ihese need (O be ¡ivily 01' ¡m:hitectonic tields in the sumatic ~n~llry. nllltor and 

parietal C,'flex 01' l11onkep. J Comp Neurol 181:291-._.1-1\ 
processed by SI cortex. This region is nece¡"Sary for the Kass JH. NeI~{ln RJ. Sur M, Lín es, MerLenich MM (1979) Mul-
somesthelic areas of the po.~terior parietal lobe 10 be fully tiple ro;:presentations (JI' the hody within ¡he prim<lry somato-
functiunul. This resull is consistem with other slUdies ~ensory cortex 01' primates. Sciencc 204:521-52J 
showing that these areas depend critically on SI cortex LaMoue RH. Mouo¡caslle VB (1979) Disorder\ in sOlllcslhesis 

followillg lesion\ 01' paric¡allobe. J Neurophysiul 42:.l-00--419 
(Pearson and Powell 1985; Pons et nI. 1987). Mountcastlc VB. Atluri PO. Romo R (1992) Sclectiw \llltput·d,S-

Previously, we studied the neuronal responses of SI criminati\'e signals in thc motor cnrtex nf waking Il\onkeys. 
torlex in the same categorization task dcscribed here Cereb Cortex 2:277-294 
(Romo el al. 1996). We found that the neuronal discharg- Pearson RCA. Powell TPS (l9K5¡ The projection nf th~ primary 

somatic sensory cortex upoo area 5 io the monk~y. Brain Rc\ 
es of SI cortex vary smoolhly with the speed of moving Brain Res Rev 9:89-107 
slimuli and do not correlme with Ihe categories these be- Pons TP. Garraghty PE. Fricdmao OP. Mishkin M (191\7) Physi(l-
long 10. In addition. the responses are indislinguishable logical eduent"C for serial prot'es~ing in somatoM~\l.~nry corte);. 
whether the animal performs Ihe t¡¡sk or whether the Sciencc 2J7:417--420 

Powel1 TPS. MtlUntcastle VB (1959) Sorne aspects 01' th~ fune-
stimuli :tre delivered passively. wilhout requiring a be- tiooal nrgaoilation of the corte); 01' the po~tcentral g)'fU\ 01' the 
havior¡¡1 response. The fael that Ihe neural responses in mookey: a correlatioo 01' 1indings obtaioed il1 a single unit 
SI eorlex are independent 01' Ihe lask raises the queslion analysi.~ with cytoarehitecture. Bull Johns Hopkins Hnsp 
01' its functional role in somesthelic pcrceptiun. We pro- 105:1]]-162 

h S ·d ... 1 f h . 1 Roland PE \ 1987) Som<lto~en~ory uetection 01' l\1icrog,;ul1l~try. 
posed t at I proVI es the mltta substrale or I e eorllca macrogO:~ll11etry anu kinestllesia afta localized I~sions 01' the 
proeessing of moving taelile stimuli leading 10 Iheir cate- cerebral hemispheres in man. Brain Res Rev 12:_0_9-1 
gorization (Romo et al. 1996; Ruiz el al. 1995). The Romo R. Ruiz S. Crespo p. Hsi;\o SS (199301) A tólctile stimul.,tor 
present results support Ihis hypothesis. Thus. according for studying molÍon processiog in Ihe somatic ~~nsory systelll 
lo Ihese neurophysiologieal and lesion slUdies, a more of prim:lfes.l Neurosci Methods 46:1]9-146 

Romo R, Ruil. S. Crespo P, Zainos A. Merchant H (199Jh\ Repre-
elaborated proeessing of the somesthelic information. sentation oflactile signals in primate supplem~ntary motor ar-
whieh leads 10 somesthetie perception. must occur in ea.l Neurophysiol 70;2690-2694 
those somesthetic and motor areas linked to SI eortex. Romo R, Mo:rchaor H, Zuino.~ A. Hernandez A (1996) CmegoriLa-
Interestingly. neuronal activity renecting Ihe categoriza- tion of somaesthetie stimuli: seosorimotor performance and 
tion or discrimination of somesthetic stimuli has becn re~ neuronal aetivity in primary sommic seosory corte;.;: {lf O1wake 

mookeys_ Neuroreport 7: 1273-1279 , 
corded in (he supplementary molor area (Romo el al. Romo R, Merchanr H. Zainos A. Hernández A (l997) Categorical > 
1993b) and in MI cortex (Mollntcaslle et al. 1992): sorne perception of somesthelÍc stimuli: psychophysical measure-
neurons in these arcas are speeifically tuned to the speed ments c(,rrelated with neuronal events in prim:lIe medial pre-

motor corte~. Cereb Cortex 7:317-]26 
categories used in the task (Romo el al. 1997). This sug- Ruiz S. Crespo P. Romo R (1995) Representation {lf moving tac-
gests that the perceplu:J1 process involves bo{h somes- rile stimuli in primary somatie sen,ory conex uf awake mon-
Ihetic and motor areas. Experiments are in progrcss to keys. J Ncurophysiol 73:525-537 



TRABAJO EXPERIMENTAL 2 

COMENTARIO 

los resultados de este trabajo muestran que una lesión mecánica unilateral 

(contralateral al estímulo somestésico), que abarca la representación de la mano 

para las áreas 3b, 1 Y 2, produce en los animales una pérdida en la capacidad 

para categorizar la velocidad de un estímulo táctil. Sin embargo, la capacidad 

para detectar los estímulos no se afectó, como lo demostraron las mediciones de la 

conducta motora (RT y MT). Es importante indicar que los estudios previos de 

lesión realizados en primates subhumanos señalan que las lesiones unilaterales 

del giro postcentral (corteza 51), producen deficiencias somestésicas en el lado 

contralateral del cuerpo, con ningún efecto en el lado ipsiJateral (Norrsell, 1980); 

en sujetos humanos, con lesiones restringidas al giro postcentral se presentan 

resultados similares (Roland, 1987). La lesión permanente permitió identificar de 

manera dara una alteración en la ejecución de la tarea. La utilización de 

anestésicos locales (vgr. lidocaína) u otros agentes (vgr. tetrodotoxina) que 

permiten el bloqueo reversible de la actiVidad neuronal, no se planteó como una 

alternativa en el presente trabajo. A pesar de que se ha determinado la difusión y 

el curso temporal de los efectos para algunos de estos agentes (lidocaína), en la 

sustancia blanca de la columna dorsal en la médula espinal del gato (Sandkühler y 

Gerbhart, 1991) o en otras estructuras subcorticales (Hikosaka y Wurtz, 1986), no se 

han determinado su efecto en la corteza cerebral en primates subhumanos. En un 

estudio reciente (Tehovnik y Sommer, 1997) se reportaron la duración del efecto, 

la difusión y el volumen de inyección, de un anestésico local (lidocaína) sobre la 

actividad neuronal en la corteza frontal en monos despiertos, sin realizar una 

tarea. Estos datos podrían ser importantE;'s para que en un futuro, se puedan 

evaluar los bloqueos reversibles durante la ejecución de la tarea de categorización. 
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Dos posibles nlecanismos se proponen para explicar los resultados del 

presente trabajo. El primero es que la lesión destruye los mecanismos neurales que 

permiten la categorización; de esta manera, la lesión en SI afectaría el primer paso 

para el procesamiento cortical involucrado en la tarea de categorización. La otra 

posibilidad es que la categorización de las velocidades ocurra de manera correcta, 

pero una posterior asociación entre el resultado de la categorización (alta o baja) y 

la localización espacial de los interruptores se altere por efecto de la lesión. Como 

se menciona en la discusión; este último mecanismo no se puede descartar, pero es 

poco probable que ocurra ya que en la tarea de categorización con una instrucción 

visual (ver apéndice 1) los animales fueron capaces de dirigir de manera correcta 

su mano hacia el interruptor que se ilUJninó y que les indicó a que categoría 

pertenecía la velocidad que se les presentó (dat05no publicados). 

Los animales no tuvieron problemas para. detectar de manera eficiente los 

estlmulos táctiles, después de la lesión unilateral de SI, como lo indica la 

cuantificación de las conductas motoras (RT y Ml). Una posibilidad es que otras 

áreas corticales intactas permitan esta capacidad. En la discusión se propone que 

las áreas somestésicas del lóbulo parietal posterior (áreas 5 y 7b) podrLan ser las 

responsables. Es importante señalar que la estimulación somática puede llegar a 

estas áreas a través del sistema anterior-lateral (ver pags. 3-4). Otra posibilidad es 

que la capacidad para detectar los estímulos somestésicos sea dependiente de la 

corteza Slt que posee una representación somatotópica corporal y sus células 

responden a la estimulación somática de la piel (Burton, 1986). En el presen.te 

trabajo, estas áreas no fueron afectadas por la lesión (ver Fig. 3). Así, después de 

la lesión de SI, llila posibilidad es que la estimulación somestésica llegue a las 

cortezas somestésicas mencionadas y a través de sus eferentes (Hyvarinen, 1982; 

Burton, 1986), las señales neurales se transfieran a las áreas motoras frontales, 

involucradas en la ejecución motora de la tarea. 

La pérdida de la capacidad para categorizar los estímulos táctiles plantea 

que, para analizar las propiedades complejas de los estímulos (vgr. asignar una 
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clasificación), éstos requieren ser procesados en la corteza SI. Una posibilidad es 

que este procesamiento se lleve a cabo en las colunmas de la corteza SI, en donde 

las propiedades físicas de los estímulos comenzarían una serie de transformaciones 

progresivas a cargo de los diferentes elementos neuronales de la columna. En la 

tarea de categorización. estas transformaciones pasarían de la corteza SI a otras 

áreas que reciben sus eferentes.. como podría ser el caso de las cortezas 

somestésicas del lóbulo parietal posterior, en donde ocurririan otras 

modificaciones, para finalmente tener una expresión de salida, a través de las 

cortezas motoras frontales. 

El efecto de la lesión se puede considerar como permanente, ya que nO se 

observó una recuperación durante la evaluación diaria. después de la lesión (60 

dr.s). Como se menorona en l¡¡ discusión, - en un -tra6afo -previo -(LaMolle y 
Mountcastle, 1979) se ha reportado que en primates subhumanos una lesión 

unilateral del lóbulo parietal (SI, 511 Y área 5) produce una incapacidad para 

realizar una tarea de discriminación de estimulos somestésicos (discriminación de 

frecuencias). Estos autores consideraron que esta deficiencia sensorial también era 

permanente, ya que no observaron una recuperación en la conducta después de 

un periodo de evaluación de 4 meses con técnicas psicofísicas. En otro trabajo, 

monos que recibieron una ablación que abarcó el giro precentral (corteza motora 

primaria) y gran parte del giro postcentral (corteza SI) presentaron deficiencias en 

la ejecución de tareas somestésicas que requirieron tacto activo (discriminación de 

una superficie lisa y de una superficie rugosa; de una superficie convexa y una 

superficie concava) 8 a 10 meses después de la lesión, (Semmes y Mlshkin. 1965); 

estas deficiencias fueron similares a las que se observaron 4 semanas después de 

la lesión (Semmes y Mishkin, 1965). Por otra parte, en sujetos humanos se ha 

reportado que las lesiones restringidas al giro postcentral (en la representación de 

la mano) producen deficiencias somestésicas en la mano contralateral, que se 

presentan aún varios años (de 1 a 3) después de la lesión (Corkin et al. 1970; 

Roland, 1976). Estas alteraciones somestésicas comprenden deficiencias en la 
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prueba de discriminación táctil de dos puntos (tacto pasivo) (Corkin et al. 1970) o 

la incapacidad para discriminar la forma y el tamaño de un objeto (tacto activo) 

(Roland, 1976). Es importante mencionar que las alteraciones somestésicas que 

se han descrito en animales (Semmes y Mishkin, 1965; LaMotte y Mountcastle, 

1979) y en humanos (Corkin et al, 1970; Roland, 1976) se han obtenido en sujetos 

adultos. A pesar de estos resultados, los estudios recientes han proporcionado 

evidencias de que en la corteza SI de sujetos adultos ocurren modificaciones 

locales, en la representación de la mano, como consecuencia de una estimulación 

sensorial prolongada (Recanzone et al, 1992; ver página 8) o de una pérdida 

sensorial periférica (transección del nervio mediano de la mano o amputación 

de un dedo) (Florence et al, 1997). Estos datos sugieren la existencia de 

mecanismos plásticos compensatorios que existen en la corteza-SI, que pueden 

activarse a partir de un daño periférico. Sin embargo, los datos reportados y los 

que se obtuvieron en el presente experimento, indican que la lesión extensa o 

limitada a una región de SI en sujetos adultos, anula la posibilidad de una 

recuperación sensorial. Sin embargo, no debe descartarse la existencia de 

mecanismos compensatorios que se activen como consecuencia de la lesión en SI. 

pero los datos sugieren que estos mecanismos parecen no ser suficientes para 

inducir un proceso de recuperación, detectable en animales adultos. Por otra 

parte, las técnicas diferentes que se han utilizado para evaluar los efectos de una 

lesión en la corteza SI, podrían no ser adecuadas para identificar estos 

mecanismos. La tarea de categorización que se empleó en este trabajo, permitió 

evaluar la perdida de una capacidad somestésica particular de los sujetos, pero 

no fue útil para identificar algún posible mecanismo de recuperación. 

Las respuestas neuronales de la corteza SI se estudiaron durante la tarea de 

categorización (trabajo experimental 1) y como se describió en el trabajo, las 

respuestas no están asociadas a la tarea. Los resultados obtenidos a partir de la 

lesión unilateral permiten comprobar la hipótesis de que la corteza SI proporciona 

los elementos iniciales y esenciales para el procesamiento cortical del estímulo 
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somestésico, que conducirán a su categorización. En conjunto, los datos 

neurofisiológicos (trabajo experimental 1) Y los resultados de la lesión unilateral 

en la corteza SI. permiten suponer que el estínlulo somestésico en la tarea de 

categorización.. sufre un procesamiento más elaborado en las áreas corticales 

que reciben conexiones aferentes de la corteza SI. 
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TRABAJO EXPERIMENTAL 3 

INTRODUCCIÓN 

Los resultados que se obtuvieron con el registro unitario extracelular 

(trabajo experimental 1) o con la lesión mecánica (trabajo experimental 2) de la 

corteza SI, durante la ejecución de una tarea sensorial, sugieren que el 

procesamiento de los estímulos somestésicos podría abarcar otras áreas corticales 

que mantengan conexiones con la corteza SI, en donde la actividad neuronal 

reflejaría las comparaciones y las decisiones que ocurren durante la realización de 

un acto perceptivo. La existencia de este proceso puede evaluarse a través de una 

conducta motora que el sujeto exprese para indicar que la aplicación de un 

estimulo dio origen a un acto pero!ptiv<>. Por ello, es posible que en la actividad de 

las cortezas frontales asociadas con el control motor, se identifiquen señales 

neurales relacionadas con la expresión final de una conducta de percepción. En 

apoyo de esta hipótesis, se ha reportado la existencia de una población de 

neuronas, en la corteza motora primaria, que refleja en su actividad un proceso de 

discriminación de estímulos somestésicos (Mountcastle et al. 1992). 

Los estudios de conectividad sugieren que el área motora suplementaria 

(AMS), que es parte de las cortezas motoras frontales, puede tener acceso a la 

estimulación táctil a través de las conexiones aferentes que recibe de las áreas 

somestésicas parietales, entre ellas la corteza sr Uones y Powell, 1969a; Jones et al, 

1978; ¡ürgens, 1984, 1985; Weisendanger, 1981; para más detalles ver apéndice 2). Por 

su organización anatómica y funcional, la mayor parte de los estudios en esta área 

cortical enfatizan la participación del AMS en diferentes aspectos de la conducta 

motora (Orgogozo y Larsen, 1979; Wiesendanger, 1986; Tanji, 1984; Tanji, 1994; 

Tanji, 1996; Lüders, 1996; para más detalles ver apéndice 2). Sin embargo, algunos 

de estos trabajos sugieren que esta área cortical podría participar en el 

procesamiento de estímulos sensoriales externos que permitirían una transición 

sensoriomotora asociada con el inicio o la ejecución de movimientos (T anji y 
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Kurata, 1985; Kurata y Tanji 1985; Romo y Schultz 1987; Schall1991; Romo y Schultz 

1992; para más detalles ver apéndice 2). En estos experimentos en primates 

subhumanos se ha mostrado que las neuronas de SMA responden a estímulos 

sensoriales de diferente modalidad, que se utilizan en tareas motoras como 

estímulos trigger, que indican el momento de iniciar un movimiento. Estas 

respuestas neuronales están asociadas a los estímulos sensoriales, pero sólo si el 

sujeto utiliza estos estímulos comO) una señal para iniciar un movimiento, ya que la 

presentación de los estímulos sin relación a la tarea, no induce actividad en AMS 

(Kurata y Tanji 1985). De esta manera, la actividad neuronal de AMS relacionada a 

los estimulos sensoriales, podria reflejar la salida de un proceso perceptual. A 

pesar de esta hipótesis sencilla ,no existen trabajos precedentes que aborden este 

prQblema, ya que los e:;tudíoue han enfocado a explicar los aspectos motoresde 

AMS (Tanji y Kurata, 1982, Dao-Fen et aL 1991). Esta hipótesis sólo se puede 

evaluar con la utilización de una tarea sensorial que permita un control adecuado 

de los parámetros físicos de los estimulos. 

Con estos antecedentes, el objetivo del siguiente trabajo fue estudiar la 

participación del AMS en el procesamiento de estímulos somestésicos. Para ello 

se utilizó un paradigma conductual que combinó una tarea sensorial (tarea de 

categorización de estímulos) y el registro unitario extracelular. 
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ABSTRACT 

The purpose of Ihis study was to investigate a question that had not been 

addressed in deplh previously: whelher Ihe supplementary motor area (SMA) is 

involved in processing of sensory information. Neurons were recorded extracellularly 

from Ihe SMA of four monkeys trained to categorize !he speed ol moving tactile stimuli. 

AnimaIs performed Ihe task by pressing wilh Ihe right hand one of two target switches, 

indicating whelher Ihe speed of a probe moving across Ihe skin of Ihe left, restrained 

hand was low or high. This paradigm involves a motor component and allows Ihe 

sensory stimulus to be varied at will. We observed four types of neuronal responses in 

Ihe right and Ieft SMA, classified according to !he response Iatencies relative to Ihe 

beginning al !he ~ taQiIe stimuli, and ~ Ihe-magrutude an<fc~ of Ihe 

discharge rates during Ihe stimulation and hand-arm movement periods. 5ensory 

neurons (S) responded only during !he stimulation periodo 5ensory-motor neurons (SM) 

responded during !he stimulus period and continued discharging during Ihe hand-arm 

movement periodo Motor neurons (M) responded only during the hand-arm movement 

made to indicate categorization. The latencies and discharge rates for these three 

neuronal types did not vary as functions of the stimulus speed nor in relation to the 

speed category (Iow or high). The fourth type of neuron responded differentially 

depending on whether the stimulus speed was low or high; we termed these responses 

"categorical" (Romo et al. 1997). We found that, although there is a wide variability in 

the response latendes, on average S neurons responded before the SMs. S and SM 

neurons had similar latencies and discharge rates in both hemispheres, although SM 

neurons showed a smal! but significant difference between the right and the left SMA. 

Sorne of Ihe S and SM neurons were tested when Ihe same stimuli were delivered 

passively, with Ihe animal being alert but not performing the task. Few S and none of 

the SM neurons responded in this condition. A fraction of the S and SM neurons were 

tested in a light instruction task, in which a visual eue instructed the animal to initiate 
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Ihe arm movement toward Ihe target switches. Two thirds of the S and SM neurons 

responded in Ihe visual test. In conclusion, we found that few SMA neurons (the 

categorical) modulated Iheir activity as a function of Ihe sensory stirnulus. About half 01 

Ihe total number of recorded neurons (the S and SM) had stirnulus-related responses 

but did not encode in Iheir activity neilher the speed of Ihe somesthetic stimuli nor the 

category Ihey belonged to; Ihey seemed to indicate !hat a stimulus was occurring. These 

responses were conditional on Ihe task, vanishing when Ihe stimuli were delivered 

passively. Although Ihese findings are consistent wilh !he general notion !hat SMA is 

involved in sensory-motor coordination, we suggest !hat a Iarge fraction 01 the SMA 

neurons might serve lo enhance a sensory signal oniy when it is to be converted into a 

Del'ra1 command leading-to tnOtor--behavm. 

Key words: primate; medial premotor cortex; categorization; taetile stirnuli; sensory

motor coordination. 

INTRODUCTION 

The functional properties of supplementary motor area (SMA) neurons have 

been assessed in a wide range of behavioral tasks. It has been shown that SMA neurons 

encode in their activity high-order aspects DE motor behavior (Alexander and Crutcher 

1990; Kurata and Tanji 1985; Kurata and Wise 1988; Romo and Schultz 1992; Tanji and 

Kurata 1985; Tanji and Shima 1994; Tanji et al. 1980). In addition, it has also been shown 

that SMA neurons respond to cues 01 different sensory modalities when the animal uses 

these signals to guide behavior (Kurata and Tanji 1985; Romo and Schultz 1987; Tanji 

and Kurat. 1985; SchallI990). These neurophysiological lindings are well supported by 

anatomieal studies that have demonstrated a rieh connectivity between SMA and both 

sensory (Cavada and Goldman-Rakic 1989; Jones and Powell 1969a; Jones et al. 1978; 

Jürgens 1984; Luppino et al. 1993; Pandya and Kuypers 1969; Petrides and Pandya 1984; 
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Pons and Kass 1986) and motor struclures aürgens 1984; Künzle 1978; Luppino et al. 

1993; McGuire et a\. 1991; Muakkassa and Strick 1979), inc\uding the spinal cord (Oum 

and Striek 1996). Thus both anatorrueal and neurophysiological observations suggest 

that Ihe SMA could participate in a large number of sensory and motor processes. 

However, most of Ihese sludies have primarily addressed Ihe involvement of SMA in 

motor functions, and have not investigated whelher it transforms sensory information 

insomeway. 

In view of Ihis situation, we decided lo explore the role that the SMA might play 

in Ihe processing oE sensory information. We used a task in which neuronal events in 

SMA could be correlated wilh !he value oE Ihe sensory input in behaving monkeys 

(Romo.et al. 1996). Animals categ9rized tbe speed oE tactile. stimuIi delivered lo the 

glabrous skin oE one finger oE Ihe restrained hand, indicating Ihe speed category by 

pressing wilh Ihe free hand one oE two target switches. While monkeys performed the 

task, we recorded single neurons in Ihe SMA contralateral and ipsilateral to Ihe 

stimuIated hand. From the types cf responses recorded, it appears that h\/o 

índependent neuronal processes occur simultaneously during the execution of the task. 

The first ane seems to be associated with the general sensory-motor coordination 

required by the task; we describe this process in the present paper. The second one 

corresponds to a neura! representatian of the animal's decision, and has been reported 

elsewhere (Romo et al. 1997). 

MATERlALS ANO METHODS 

Somesthetic task Four monkeys (Macaca mlllntta; 5.5 kg iemale and 4.5·5.5 kg males) 

were trained to perform a somesthetic task in which they were required to categorize 

the spoed of a probe (2-mm round tip) moving across the glabrous skin oi ane of the 

fingers oi the left, restrained hand. They indicated the speed category by pressing with 

the right hand one oí two target switches, and were rewarded for correct categorization. 

.•. ~ ..• 
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AH procedures conceming the animals were carried out according to institutional 

prolocols Ihal meel or exceed Ihe NIH and Sociely lor Neuroscience guidelines. 

The left arm 01 Ihe animal was secured in a hall cast and mainlained in a palm up 

position (Romo el al., 1993b). The righl hand operaled an immovable key (elbow joinl al 

aboul 90°) and two largel swilches wilh cenlers localed al 70 and 90 mm lo Ihe righl 01 

Ihe midsaggital planeo They were pbiced al reaching distance, 250 mm lrom Ihe 

animal's shoulder and al eye level. The stimulalor lip moved wilh speeds between 12 

and 30 mm/s and covered a fixed traverse dislance (6 mm) wilh conslanl direction and 

force (20 g). A sel of 10 speeds were used; hall 01 Ihem were considered low (12, 14, 16, 

18 and 20 mm/s) and Ihe resl high (22, 24, 26, 28 and 30 mm/s). Stimuli were delivered 

by a computer-controlled tactile stimulalor built in ()ur !abo!alo-'1' lo study motion 

processing in Ihe somalosensory system of primates (Romo et al. 1993a). 

The trained monkey began a trial when he delected a step indentation of Ihe skin 

01 Ihe left hand, which he indicated by pladng his right hand onlo an irnmovable key in 

a perlod not exceeding 1 s (Fig. lA). He maintained this position throughout a variable 

delay period Ihat lasted between 1.5 and 4.5 seconds, beginning with delecllon 01 the 

skin ¡ndentatian, until the probe moved at ane of the 10 speeds, chosen randornly. He 

indicated detection DE the end of the motion by rcmoving his hand from the key within 

600 IDS, and indicated whether the speed was low or high by projecllng hlS right hand 

to the corresponding switch within 1 s. The medial switch was used for low speeds and 

the lateral one for high speeds. The animal was rewarded for correct categorization 

with a drop of water. The tactile stimuli were neither visible nor audible. 

Passive delivery of the moving tactile stimuli In this situatian the stimuli were 

identical to those delivered during the categorizatian task, but the animal's key was 

removed and the right arm movements restricted (Fig. 1 B). 

l' 
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Lighl instruction task Animals Were also trained lo execute movemenls from the key to 

the larget switches guided by lights. In this sítuation eaeh trial began as in the 

somesthetic task, but one of Ihe two target switches Was illuminated at the moment of 

skin indentation. The light stayed on after detection of the skin indentation and 

throughout !he variable delay period (1.5-4.5 s). It was tumed off when !he probe was 

lifted from Ihe skin, at which moment Ihe animal could initiate a movement toward a 

target switch. No movement of Ihe stimulator tip took place; !he visual cue instructed 

!he animal which targel switch to press for a reward (Fig. 1C). 

Sur¡e'Y After animals reached proficiency in !he task (75-90% of corree! responses), 

!hey were implanted wilh a stainless steel chamber lo allow microelectrode 

penetrations Ior single neuron recording in !he right and left SMA. A head holder for 

head fixation was also implanted. The center oi !he chamber was fitted to a rectangular 

hole (14 x 8 mm) rnade in !he midline of !he skulL exacUy over !he SMAs. Stainless .teel 

teflon-coated wires were chronically implanted into the extensor digitorum communis 

(EDC), bieeps (BIC) and trieeps (TRI) brachii muscles of the right arm for EMG 

recordings; the wires were brought to a connector fixed to the skull. The chamber, head 

holder and connector were secured to the skull with screws and acrylic. AII these 

procedures were carried out under aseptic conditions and sodium pentobarbital 

anesthesia (30 mg/kg). 

Electrophysiological recording The activity of single neurons was recorded 

extracellularly with glass-coated platinum-iridium electrodes (2-3 Mil), whieh were 

passed transdurally into !he right or left SMA. Neuronal signals from !he 

microelectrode were amplified, filtered, and monitored with oscilloscopes and 

earphones. Neuronal discharges were converled into digital pulses by means oE a 

differenlial amplitude discriminator (DAD). A record was kept oE the deplh al which 
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each neuron was isolated along Ihe length of each penetration, beginning with the first 

cell recorded afier entering into !he corte". EMGs from the forearm and arm muscles 

were recorded through Ihe chronically implanted electrodes of Ihe right moving arm 

during all recording sessions. EMG activity was also filtered, rectified and converted 

into digital pulses by means of a DAD. Stimulation, measurements of reaction (RT) and 

movement (MT) times, and data collection were carried out though a personal 

computer using standard interfaces. AII signals were sampled with a resolution of 100 

lIS, collected and stored. On-line raster displays were generated on a conventional 

monitor. Analysis of Ihe computer data files was done off-lineo 

T"unibg of motor évenls We méasured Ihe reactian (RT) -and movemen! (MT) times 

during categorization. The RT began when Ihe stimulator tip stopped moving and 

ended when Ihe animal released Ihe key (DK in Fig 1). The MT began when the animal 

released !he key and ended when he pressed a target switch (PT in Fig. 1). The non

parametric Kruskal-Wallis test and a test of multiple comparisons (Siegel and Castellan, 

1988) were used to determine significant differences (P < 0.05) in the RTs and MTs 

across speed categories and across tasks. 

Analysis of the neuronal responses Off-line inspection of each neuron's activity was 

performed on the basis of raster plots in which a11 behavioral cvents were marked (Fig. 

1A-C): probe indentation (SP), detection of the skin indentation (KD), beginning and 

end of tactile stimulation (S ON-OFF), key release (KU, end 01 the RT and beginning of 

the MT), and interruption 01 the targel switch (end of the MT). Neurons were classilied 

according to their responses in the intervals between each of these events. The impulse 

activity was compared to that obtained during a control (non-stimulus) period 

immediately preceding the stimulation. The statistical significance of differences in 

impulse activity in the two epochs was assessed on the basis of the non-parametric one~ 

'.í 
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tailed Wilcoxon matehed-pairs signed rank test (significanee level set at P < 0.05). Sinee 

a elass of SMA neurons responded by inereasing their impulse activity during 

stimu!alion, we analyzed a period eomprising the beginning of the discharges, after a 

!ateney, until the end of the stimulus periodo Sorne neurons had phasic responses; for 

these we considered their activity during a period of 210 ms, from the beginning of the 

discharge, for al! speeds. We used a period of 210 ms as post-stimulus periodo This 

corresponded to Ihe RT period during the eategorization and light instruction tasks, 

and lo the post-stimulus period during the passive delivery of the same stimuli. The 

non-parametrie Kruskal-Wallis test and a test of mulliple comparisons were used to 

determine significant differences (P < 0.05) between the neuronal responses occurring H 
during stimulatiound duringthe-R'fandM'f periods (Siegaand C-astellan 1983). H 

Neural response latencyAn analysis of Ihe lateney of the neuronal discharges relative 

to the beginning 01 the moving taetile stimulus was carried out by means 01 signal ¡ .¡ 

detection methods. Brief1y, the spike trains were transformed into functions expressíng 

the actual density 01 spikes in time (Richmond et al. 1987; Ruiz et al 1995). Having 

generated the spike density function5, we proceeded to detect significant non-stationary 

or driven activity, either transient Dr sustained, and to quanhfy its ¡ateney and its 

variability (Mcpherson and Aldridge 1979), using bootstrapping techniques (Diaconis 

and Elron 1993; Elron 1982). For each neuron, the spike density lunctions corresponding 

to each speed were shuffled bin by bin by means of a random number generator (Press 

et al., 1988) to genera te a mean density function. This mean density provided a binned 

estimate of the background activity, which was used to test the significance of the 

changes in the individual spike density functions. The test was repeated many times for 

each neuron and each speed, computing a different mean density on each iterabon. The 

results were averaged over all trials to obtain final values for the significance. This 

method does not require lull knowledge 01 the components needed to calculate the 
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background aClivily, because Ihe collecled dala are used lo generale it. Finally, the 

mean lateney was calculated as the first bin in wliieh a significant change (P < 0.05) in 

Ihe spike density was detected after Ihe stimulus onse!. 

Analomical sludies In the last recording sessions, lesions (passing 20 ¡u\ for 20 s) were 

placed in Ihe SMA at different depths. Animals were anesthetized wilh kelamine (6 

mg/kg) and inlravenous sodium pentobarbital (40 mg/kg) and perfused through the 

carolids with PBS 0.1 M followed by 4% paraformadehyde in PB 0.1 M. Guide wires 

(125 11m) were inserted in the masl anterior and posterior sectors of Ihe recorded 

territory of !he right and left SMA. The brain was removed and suspended in 

parafermaldehyde.-A block of !he right and leffhemispnetes Cünlaifiiiig thearcuate and 

central sulei was sectioned every 50 11m and Ihe sections were slained wilh eresyl viole!. 

We used !he marks left by the guide wires and Ihe microelectrode tracts, together wilh 

Ihe micrometer readings recorded during the experiments to identify Ihe neuronal 

recording sites in the SMA. The electrode pcnetrations weTe normalized against the 

posterior border oE the arcuate sulcus, by tracing a line to the SMA. This allowed correct 

localization oE the electrode penetrations in each oE the eight hemispheres studied. 

However, given the chronic character of the study, it was impossible to carry out a 

precise electrode track reconstruction oE thc cortical depths oE the neurons studi('d. 

RESULTS 

We recorded single neurons in the interior wall of the two SMAs during the 

categorization task. The recording afea extended up ta 3 mm lateral to the midline in 

the two hemispheres and 5 mm anterior and posterior ta the posterior border cE the 

arcuate sulcus (Fig. 2). This regioo comprises both pre-supplementary motor area 

(SMA) and SMA proper (Matsuzaka el al., 1992; Luppino el al., 1993). Neurons were 

sampled fram both subdivisions in approximately egual proportíons. No distinction is 
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made between these areas because they revealed very similar during the categorization 

task. A eareful evaluation of the responses of single neurons in association with the 

stimulus parameters and with the motor performance waS carried out. This was done 

by measuring the response lateneies and the magnitude and selectivity of the diseharge 

rates of SMA neurons, as weIl as the RTs and MTs. 

Recordíngs of musde activíty The EMG activity of the EOC, BIC and TRI museles from 

the responding arm was also monitored in all neuronal recordings d uring the 

categorization task. In addition, in separate sessions we recorded EMGs from !he same 

muscIes in !he left, restrained hand and from !he muscles of !he shoulder, neck and 

paraspinal group [data not shown; the behavior of ~ 11\1!S9!!S w~ªinlilar to that 

obtained previously in a delayed go-nogo task (Schuitz and Romo 1992) and during !he 

same categorization task (Merchant et al. 1997)). We found !hat !he EOC and BIC of the 

right ann discharged about 100 ms before the end of the RT, while !he TRI discharged 

at the end oE the RT (Fig. 3). We did not observe obvious EMG activity neither from the 

muscles of the left, restrained acm nor from the paraspinal muscles during the task. 

Therefore, the impulse activity of SMA neurans that occurred during delivery of the 

stimuli was not associated with any of the muscles recorded. 

Data base rabIes 1 and 2 show the numbers and types oE neurons recorded in the right 

and left SMA during the categorization task. Neurons were classified as related to the 

stimulus (S) if they responded during the stimulus period, and iE their response 

latencies and discharge rates remained constant across the different classes of stimuli 

(Fig. 4). Neurons were c1assified as related to the stimulus and arm movement (SM) if 

they responded during stimulation and prolonged their discharges into the arm 

movement period (Fig. 5). These neurons did not modulate their firing rates with 

stimulus speed either. Neurons were classified as categorical if they responded 
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selectively to low- or high-speed stimuli (Romo et al. 1997). We also recorded a 

population of neurons that discharged during the delay period preceding the stimuli 

(preparatory). These neurons with preparatory activity did not discharge during the 

stimulus and RT periods. A subpopulation of Ihe S and SM types also had preparatory 

activity; these were not included in Ihe group of neurons wilh preparatoryactivity 

alone. Finally, a population of neurons discharged only during the RT and MT periods 

and were classüied as motor (M). We will focus on Ihe analysis of the 5- and SM-related 

responses. 

We explored the possible presence of cutaneous and deep receptive fields of 

SMA neurons thal showed S or SM responses. This was done by listening through 

earphones lo Ihe activity of Ihese neurons during manual stimulation of Ihe skin and 

deep tissues of Ihe left, restrained hand and of the free hand. None of Ihe cells showed a 

clear receptive field. Sometimes they responded lo Ihe first touch, but repetitions failed 

to drive Ihese neurons consistently. 

Neuronal responses to the moving tactile stimuli We found 160 af 354 neurons af the 

right 5MA, and 166 01391 01 the left SMA that responded during the stimulus period, 

lor all speeds, during the categorization task. 01 these, 53 01 the right (Fig. 48) and 77 01 

the lelt SMA (Fig. 4C) responded exclusively during stimulation (5), while 107 01 the 

right (Fig. 58) and 89 01 the left SMA (Fig. 5C) continued discharging until the end of 

the RT or MT period (SM). SM neurons had slightly longer latencies (right, 152.4 ± 2.9 

ms; left, 145.7 ± 3.5 ms) than the S (right, 123.4 ± 4.9 ms; left, 123.4 ± 3.4 ms). Fig. 6 

shows the lateney distributions values af S and SM neurons tor each hemisphere. As the 

stimulus speed was varied, no change was observed neither in the latencies nor in the 

discharge rates 01 S and SM neurons (Kruskal-Wallis test). This was somewhat 

unexpected, beca use these responses appear to be related to the sensory signal (see 

below). 

.;0 
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As mentioned aboye, sorne of the S and SM neurons of the right (23 S and 8 SM) 

and left (24 S and 8 SM) SMA showed preparatory activity during the delay period. 

These neuronal subclasses (with preparatory activity) were different from the 

preparatory neurons, which .Iso developed preparatory activity but stopped 

responding during tactile stimulation (66 for the right SMA and 81 for the left SMA; 

data not shown). S and SM neurons with preparatory activity fired at higher rates 

during !he stimulus .nd movement periods than during !he delay. The response 

la\encies (right, 117.6 ± 3.0 ms; leit, 102.9 ± 2.4 ms) of S neurons preceded by 

preparatory activity were slightly shorler (Mann-Whitney U test, P < 0.004) !han for S 

_ without preparatory activity. (right; 127.9-±2:5 'rns; left, 132.9'± 1.7 mS). Theáe 

differences were found fur all stimulus speeds (Mann-Whitney U test, P < 0.05). In 

contrast, the la!encies of SM neurons with (right, 142.0 ± 10.0 ms; left, 143.8 ± 11.5 ms) 

and without (right, 153.3 ± 3.0 ms; left, 146.8 ± 3.7 ms) preparatory aetivity were similar. 

There were no differences in firing rates for S neurons with and without preparatory 

activity; the same was observed tor the tWQ subgroups of SM responses in both 

hemispheres. 

Sorne of the S and SM neurons in the right and lelt SMA also gave a elear 

response to the skin indentation (SP) at the beginning 01 a trial. We lound 38 neurons 

(11 S and 27 SM) of the right and 50 (23 S and 275M) 01 the lelt SMA with this 

characteristic. The response lateney to skin indentation for S neurons (right, 107.5 ± 13.5 

ms; left, 118.7 ± 9.0 ms) was similar to the lateney relatíve to the moving tactile stimuli 

(right, 115.6 ± 11.3 ms, left 112.2 ± 7.4 ms). Similar values were also seen lor SM neurons 

(after skin indentation: right, 135.9 ± 5.8 ms; lelt, 141.1 ± 4.9 ms; alter taetile stimulus: 

right, 146.9 ± 4.9 ms; lelt, 136.8 ± 7.1 ms). These responses were time-Iocked to the sr, 

since there was no relation between the response latencies and the detection of the SP, 

as determined by the time at which !he monkey reached the key (KD) (r < 0.53, where r 
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represents the average correlation for the population responding to SP). Analogously, 

the responses elicited by the tactile stimuli were time-Iocked to the stimulus onset (S

ON) and were not correlated wilh Ihe detection 01 the end 01 probe movement, as 

determined by KU (r < 0.58). 

Reaction and movement times during categorization The motor behavior 01 the 

animals was very regular throughout Ihe study, as measured by Ihe RTs and MTs that 

were computed during the recordings 01 Ihe S and SM neurons in bolh hemispheres. 

Neuronal responses during corred and incorrect categorizations We compared the 

response !atencies and discharge rates when. Ihe animalmade correct and incorrect 

categorizations oE Ihe stimulus speed. Data lor eaeh hemisphere was analyzed 

separately. The differences in !atency were very smal! in alI cases. S neurons in the right 

hemisphere showed Ihe largest difference: 123.4 ± 1.9 ms lor correct and 136.3 ± 4.0 ms 

for incorreet trials. For the leEt SMA Ihey had 123.5 ± 1.5 ms for correct and 130.4 ± 3.5 

ms for incorrect categorizations. Latencies tor SM neurons were also similar in both 

conditions: for the right SMA, 152.6 ± 3.2 ms for correct and 152.3 ± 4.2 ms for incorrect 

trials, and for the left, 147.2 ± 3.8 ms for correct and 159.5 ± 3.8 ms for incorree!. The 

discharge rates for both neuronal types in both hemispheres showed no significant 

differences when the comparison was made 

Neuronal responses during passive stimulation We compared the responses of 32 (8 S 

and 24 SM) neurons of the right and 36 of the lelt (13 S and 23 SM) SMA during the 

categorization task and when the same set 01 stimuli were delivered passively (Fig. 7). 

Of all cells tested, only 6 01 13 S neurons in the left SMA responded in the passive 

condition. Except for one neuron, those that responded did so with smaller discharge 
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rates. Interestingly, these 6 neurons had shorter latencies during the categorizalion task 

(81.0 t 9.0 ms) as opposed to the passive delivery of the same stimuli (116.6 ± 4.9 ms). 

Neuronal responses during Ihe Iight instruction lask We used the visually-guided 

motor task to test 50 neurons of Ihe right (13 S and 37 SM) and 41 of the left SMA (18 S 

and 23 SM) ihat responded during Ihe Categorization task. During Ihe Iight instruction 

task Ihe Iight-off and probe-up stimuli (which occurred simultaneously) were the 

trigger signals which indicated to Ihe monkey that he could initiate Ihe arm movement 

toward !he target switch that had been ilIuminated. Si" of 13 S neurons of the right 

SMA, and 14 of 18 of !he left SMA responded in this condition. They did so with 

~ of 130.9 t 11.8 ms an4 1011.0 :lo U.l- msi respectively¡ (Fig.-8)which were 

slatistically indistinguishable from Ihe \atendes found during !he categorization lask 

(right SMA: 126.6 ± 11.9 ms; 1eft SMA: 121.4 t 10.4 ms). Twenty-one of 37 SM neurons of 

Ihe right and 15 of 23 of Ihe 1eft SMA responded to Ihe trigger signals, with latencies of 

152.0 ± 10.9 ms and 136.8 ± 7.1 ms, respectively (Fig. 9). These response latencies were 

also very similar to those found during calegorizalion (143.6 ± 6.2 ms far the right SMA 

and 144.2 ± 7.4 for lhe left SMA). The discharge rates of the neurons of both Iypes that 

responded in the visually-guided task were very similar to those found during 

categorization. The fact that on average about 40% of the S and SM neurons tested did 

nol respond in the light inslruction task suggests thal a significant proportion of these 

cells are modalíty-specific. 

D1SCUSSION 

Previous studies using motor paradigms have dernonstrated that sorne neurons 

of the SMA respond lo sensory cues when the animal uses these signals for movement 

initiation. The question is whether these cue-related responses reflect sensory 

processing in the SMA. We believe this can only be addressed in a paradigm in which 

'~ ;~, •. '." . .. 
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the sensory component is also varied systematically. Our results show that SMA 

neurons exhibit stimulus-related responses in the categorization task, but a large 

majority of them do not encode in Iheir activity the physical properties of the stimulus. 

The responses found are very similar to the sensory cue-related responses observed in 

motor paradigms. These findings are consistent with Ihe notion Ihat the SMA is 

involved in Ihe transformation of a sensOry event into a motor neural signal. 

Possihle sources ol input lo Ihe SMA The activity 01 SMA neurons evoked by Ihe 

moving tactile stimuli could he due to Ihe neuronal activity present in primary 

somatosensory (SI) cortex (Romo et al. 1996). SI neurons are activated by Ihe same 

stimuli wilh an average latency of~.S-± 0.6 ms (l: SE.M.) -cRomo et al. 19%). rn bótfi 

hemispheres, S and SM neurons of the SMA discharged later, 100 and 125 ms after, 

respectively. However, because of Ihe magnitudes of Ihe latencies, Ihe SMA responses 

cannot be due to direct transmission from SI cortex. The anatomy supports t1Íis 

conc1usion, since the hand representation in SI has no interhemispheric connections 

with the homologous structure Uones and Powell 1969b; Jones et al. 1978; Killackey et 

al. 1983; Shanks et al. 1985) and with the SMA of the opposite hemisphere. The S and 

SM responses recorded in the two SMAs couId originate in the somesthetic areas of the 

posterior parietal Jobe, which become active bilaterally via the callosal connections 

(Caminiti and Sbriccoli 1985; Cavada and Goldman-Rakic 1989; Manzoni el al. 1984, 

1986; Shanks et al. 1985). Although we have no evidenee for this, the neural responses 

we found in the right and left SMAs are indeed contingent upon stimulation of the skin 

of the left hand during the categorization task. 

Cutaneous and deep receptive fields We looked carefuUy at whether the S and SM 

neurons possessed cutaneous or deep somatosensory receptive fields in the stimulated 

and free hands. They definitely did not have the classical cutaneous or deep receptive 
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fields we found previously in neurons of SI cortex. (Mountcastle et al. 1990; Romo et al. 
'" 

1993,1996; Ruiz et al. 1995). It was almost impossible for us to ascertain whether S and .. 
SM neurons were driven by the passive manipulation of the hands. One possibility isl 

that these neurons acquire an active receptive field only during the tactile 

categorization task. Interestingly, Schall (1991) reported visual receptive fields in a elass 

of SMA neurons, but revealing those receptive fields required active attention during 

the task. It is impossible to explore cutaneous receptive fields as in the visual task. 

However, detection of the skm indentation is analogous to !he detection of the visual 

fixation point, and holding the skm indentation and scanning the skin are comparable 

to !he events lhat take place when the visual receptive field is determined. Most of the S 

and .,11 !he SM responses occurred exclusively during the sornesthetic task, vanishing 

when the stimuli were delivered passively. Matsuzaka and colleagues (1992) reported 

cutaneous receptive fields in the SMA during passive exploration. However, 

Wiesendanger and colleagues were unable lo find thern; nevertheless they did describe 

somesthetic responses to passive displacements of the forearm (Hurnmelsheim et al. 

1988; Wiesendanger et al. 1985), that had very shart response latencies, We ha ve no 

explanation for the discrepancies between the results obtained by these tWQ groups and 

Qurs. One possibility 1.S that these investigators sampled a different population of SMA 

neurons; however, the recording sites explored by these tWQ groups are similar to the 

region explored in our experiments. 

Relation to motor paradigms Previous studies have shown that SMA neurons respond 

to sensory eues oE different sensory modalities when the animal uses these signals to 

initiate voluntary movements (Kurata and Tanji 1985; Romo and Schultz 1987, 1992; 

Schan 1991), These could be the same responses we found associated with the moving 

tactile stimuli, lndeed, a number of the S and SM neurons responded to the trigger 

signals in the light instruction task. However, these neuraI signals couId have a 

J 
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different origino In motor paradigms, a sensory eue determines the initiation of the 

behavioral reaetion. In eontrast, in our somesthetic task the taetile stimulus provides 

information that first needs to be processed, to generate a decision, and is then directed 

to the motor apparatus to indicate the decision through a motor reaetion. Thus SMA 

neurons of S and SM type may be reflecting in their activity the translation of a pre

processed sensory event into a neural motor signal for the general execution of a task. 

The faet that the S and SM neurons respond with similar latendes and discharge rates 

during correct and incorrect categorizations is consistent with this idea. 

Functional role of preparatory activity A considerable number oE the S neurons of the 

SMA were preceded by preparatory activity during the delay periodo Preparatory 

activity has been widely described in studies oE delay-instruction paradigms in motor 

tasks (Alexander and Crutcher 1990; Kurata and Tanji, 1985; Kurata and Wise 1988; 

Tanji and Kurata 1985; Tanji et al. 1980; Romo and Schultz 1987, 1992; SchaIl1992). The 

conclusion reached in these studies is that this activity is related ta the preparation for 

motor acts. We suggest here that preparatory activity preceding the sensory responses 

can be partIy associated with preparation tor the arrival of a sensory signal. The activity 

01 preparatory neurans oeeurred during the delay period and typieally ended when the 

stimulator tip started moving. In the case oE S neurons, their responses ended when the 

stimulator tip stopped moving, and this included those S neurons with preparatory 

aetivity. In contrast, lew SM neurons displayed preparatory aetivity. Although it is 

difficult ta assess the functional meaning oE this preparatory activity, it is possible that 

its role is to change the excitability level in anticipation of the input transmitted from 

the sornesthetie areas of the posterior parietallobe (lar example). This is supported by 

severallines of evidence. First, the latencies of S neurons with preparatory activity were 

shorter than of those without it. Second, S neurons with preparatory activity were 
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silent, both during Ihe delay and during Ihe stimulation period, when the same set of 

stimuJi were delivered passively. This also occurred for most of the neurons with pure S 

responses. Third, during Ihe light instruction task the same preparatory activity was 

observed. Some neurons did not respond in Ihis condition, but this might have reflected 

a modality dependence. In conclusion, Ihese results indicate !hat Ihe preparatory 

activity might be reflecting a sensory "set-signal", although we cannot discard a general 

role in motor preparation fur movement execution during Ihe categorization task 

(Evarts el al. 1984). Interestingly, in !he same task, we did not find neurons in SI cortex 

wilh preparalory activity preceding Ihe stimuli (Romo et al. 19%). 

Funclional meaniag of the stlm.lñua relate<!. respOllSes SI cortex has been regarded as a 

key strueture coding Ihe parameters of somesthetic stimuli, a1though its role in sensory 

perception has been difficuJt lo establish. In naive animals, SI cortex codes sensory 

stimuli very much like Ihe cutaneous afferents (Talbot et al. 1968; Phillips et al. 1988), 

although some transforrnations have already occurred by the time the sensory signal 

reaches SI (Mountcastle et al. 1969; Phillips et al. 1988; Ruiz et al. 1995). In behaving 

monkeys performing sensory somesthetic tasks, the stimuli evoke neuronal activíty in 

SI cortex that is almost identical to the activity seen when the same stimulus is delivered 

passively (Mountcastle et al. 1990; Romo et al. 1996). In a large fraclion of SI cortex 

neurons recorded during the categorization task, the firing rate increased 

monotonically with increasing speed. Other SI cortex neurons showed very weak 

modulation of their activity as a function of stirnulus speed (Romo et al. 1996). When 

the sensory signal reaches the SMA, it has been transformed dramatically: first, no 

neurons with smoothly graded responses to stirnulus speed are found. Second, most of 

the stimulus-related responses disappear in the passive condition. Third, two strikingly 

different types of sensory responses are seen, ones that correspond to the output 01 a 

decision process indicating the speed category (categorical neurons; Romo et al. 1997), 
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and olhers, the majority (5 and 5M), that have an all-or-none character and are sensitive 

not to the different stimulus speeds, but only lo the presence of a sensory stimulus. This 

might seem somewhat paradolOcak why would so many neurons with stimulus

dependent responses seem lo say so little about Ihe stimulus? The answer may He in Ihe 

functional role of !he whole circuit; it is tempting to think lhat Ihe categorical neurons 

deHver a pre-processed sensory signal lhat might ultimately determine specific 

parameters of Ihe motor reaction, suro as movement direction, while the 5 and 5M 

neurons gate Ihe flow of this information by allowing its transit only when a motor 

action is to be performed. This would be consistent with Ihe idea lhat Ihe SMA is 

important fur sensory-motor coordination. If this pidure is corree!, neurons like !he 5 

and SM might playa 1<ey. rolé in- rOufutg rughly proce8sed neural signals from one 

cortical structure lo olhers lhat will use Ihem to trigger Ihe adequate behavioral 

response. 
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FIGURE LIlGENDS 

Fig. 1. A: schematic outline of !he categorization task. The bold broken line indieates 

variable speed movement of !he stimulus probe across !he glabrous skin. The broken 

line preceding !he bold broken line means variable delay periad (1.5-4-5 5). SS, skin 

surface; SP, stimulus probe; DP, detect period; DK, detect key; CP, choice period; PT, 

project to target; R, reward. B: passive delivery of the stimulus set. e hght instruction 

task, the same sequence as in A but without the moving tactile stimuli. 

Fig. 2. Top view of the medial premotor cortex (SMA) surveyed in this study (monkey 

4). Dots in the inset indicate microelectrode penetrations for the four animals in which 

stimulus and movement-related responses were recorded. AS: arcuate suleus; es: 
central suleus. 

Fig. 3. Spike density functions from EMGs recorded in the extensor digitorum 

communis (EDC), biceps (BIC) and triceps (TRI) brachii 01 the right arm during the 

categorization of stimulus speeds. The curves represent the results from a full run (10 

speeds, 10 trials per speed). Verticallines indicate the skin indentation produced by the 
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stimulus probe (SP) and end of the stimulus (5 OFF). Bold horizontal bars indica te 

detection of the stimulus probe (KD), the stimulation period (S ON-OFF) and deteetion 

of the end of Ihe stimulus (KU). 

Fig. 4. A: discharge of an SMA neuron with slimulus-related responses (S) responding '1 

during the stimulation perlad (S ON-OFF) in the categorization task. Large vertícallines 

indicate beginning of the scanning (S ON). Vertical lines after the beginning of the 

stimulus indica te the end of the scanning (5 OFF). Small vertícallines indicate detection .< 

of the end of the moving taetile stimulus (KU). The rasters for each speed are shown 

rank-i>rdered according lo Ibis event. Eaeh line of smaU tics corresponds lo a single triaL 

B lIftd C: responses for the popuJation of 5-1}'pe neunms of the_rlghtJBl and left (C) _ 

SMA, which had stimulus-related responses (S neurons preceded by preparatory 

activity during the delay period were not included). Individual hislograms for eaeh 

neuron, averaged over iríais, were added, and the resulting sum was divided by Ihe 

number of neurons. 

Fig. 5. A: discharge of an SMA neUfon with stimulus and movement-related responses 

(5M) during the eategorization task. This neuron Eires during stimulation (5 ON-OFF) 

and continues doing so until the end of the reachan time (KU). B and C: responses tor 

the population oE SM neurons oE the right (B) and leEt (C) SMA (no neurons with 

preparatory activity were included). 

Fig. 6. Left: distribution oE response lateneies oE the 5 and SM neurons during the 

categorization task. Latencies are relative to the beginning of the moving tactile stimuli. 

A: 5 responses 01 the right 5MA. B: 5 responses 01 the left SMA. C: 5M related responses 

01 the right SMA. D: SM responses 01 the lelt SMA. Right: mean response latencies (± 

S.E.M.) 01 Ihe same groups shown on Ihe left side oE the figure. 
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Fig. 7. Responses oi two neurons oi !he ríght SMA that were studíed duríng the 

categorízatíon oi stímuIus speeds (A) and when the same stímulí were delívered 

passively (B). The top cell is oi type S and the bottom one oi type SM. The responses 

disappear in !he passíve eondítíon. 

Fig. 8. Responses oi two S neurons !hat were studied duríng the eategorization task (A) 

and in !he light instructíon task (B). In !he visually-cued task tríals were aligned wíth 

the trigger signals (probe up (SP) and light off (L-OFF», which indícated to !he animal 

!hat he couId ínitíate an arm movement toward Ihe target switch !hat had been 

illuininated. The top cell did not respond lO the trlgger sígnals; the IÍottom celldid. 1M, 

!he medial push-button was illumínated. IL, !he lateral push-button was illumínated. 

Fíg. 9. Responses oi two SM neurons studied during the eategorization task (A) and ín 

the light instruetíon task (B). AlI panels are labeled as in the previous figure. 



Table 1. Data base of MPC. 

Hemlspberes 

RROO4-R 
RROO5-R 
RROO6-R 
RROO7-R 

TotaI-R 

RROO4-L 
RROOS-L 
RROO6-L 
RROO7-L 

Total-L 

TOTAL 

Penetrations 

24 
20 
11 
20 

75 

28 
27 
16 
21 

92 

167 

Tested 

251 
365 
131 
120 

877 

275 
250 
255 
179 

959 

1836 

Neurons studied 

Responsive 

147 
168 

81 
120-

516 

178 
137 
132 
179-

626 

1142 

Analysis 

125 
118 
31 
80 

354 

125 
71 
52 

143 

391 

745 

1 
I 
i 
J 

.. 'j 



Table 2. Type of responses of MPC neurons. 

Hernispberes Sensory Sensory-Molor Categorlcal PJ'eparalory Motor 

RROO4-R 12 59 20 19 15 
RROO5-R 19 15 41 29 14 
RROO6-R 10 9 O 7 5 
RROO7-R 12 24 27 JI 6 

Total-R 53 (15) 107 (30.2) 88(24.8) 66(18.7) 40 (11.3) 1: .. 354 (100) 

RROO4-L 20 33 17 38. 17 
RROO5-L 9 18 23 13 8 
RROO6-L 14 10 21 5 2 
RROO7-L 34 28 42 2S 14 

Total-L 77 (19.7) 89 (22.8) 103 (26.3) 81 (20.7) 41 (10.5) 1: = 391 (100) 

TOTAL 130 (17.5) 196 (26.3) 191 (25.6) 147(19.7) 81 (10.9) 1: = 745 (100) 
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TRABAJO EXPERIMENTAL 3 

COMENTARIO 

La tarea de categorización es una tarea sensorial que permitió estudiar el 

procesamiento de la información táctil en el AMS contralateral (derecha) e 

ipsilateral (izquierda) con respecto al estímulo. Como se mencionó en la sección 

de resultados, se identificó dos poblaciones diferentes de neuronas, en ambas 

AMS, que presentaron respuestas S o SM. El análisis que se realizó permite sugerir 

que ambos tipos de neuronas participan en la transformación de una señal 

sensorial somestésica en un. comando motor asociado a la ejecución de la tarea. 

Este análisis no permitió identificar ningún dato que relacionará la actividad de 

estas_neurona.s COIllapropiedades fIsi=de 10$ esJh!tulosJdiferentes velocidades), 

ni la trayectoria del movimiento del brazo hacia los interruptores, ni a la decisión 

para efectuar la categorización. 

La tarea de categorización es un paradigma conductual birnanual, ya que la 

aplicación de los estímulos somestésicos se reaIiz6 en un segmento de los dedos de 

la mano izquierda inmóvil y la respuesta motora se ejecutó con la mano y el brazo 

derecho que estaban libres. Una posibilidad es que las respuestas de las neuronas 

S y SM no estuvieran asociadas a la estimulación de la mano izquierda 

(indentación de la piel por el probósculo o SP y el recorrido sobre la piel con las 

diferentes velocidades), sino a la presión sobre la palanca que se ejerce con la 

mano derecha. Esta explicación no es posible ya que en las neuronas S y SM (en 

ambos hemisferios) que respondieron a sr, se encontró que no existe una 

relación entre la latencia de respuesta neuronal y el tiempo de detección de sr 
(colocación de la mano derecha en la palanca) (ver resultados, pags. 12·13) 

Tampoco existe una relación entre la latencia de respuesta neural provocada por el 

inicio del estímulo táctil y el RT (detección del final del estímulo) (ver resultados, 

pags.12-13). Así, la iniciación de las respuestas de las neuronas S y SM en ambas 

AMS son provocadas por la estimulación de la piel de la mano izquierda inmóvil, 
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durante la tarea de categorización y no es debida a la respuesta sensorial 

(contacto de la piel con la palanca) o a la respuesta motora (soltar la palanca) de 

la mano derecha libre. 

Las respuestas de las neuronas en AMS a los estímulos somestésicos, 

durante la ejecución de la tarea de categorización, podrian tener su origen en la 

actividad neuronal que se inicia en la corteza SI de acuerdo a los resultados que se 

reportaron para la latencia (latencia media de 25.8 ± 0.6 SEM mseg) en el 

experimento 1. En una tarea de discriminación somestésica, en la cual los ensayos 

se inician de manera similar a la tarea de categorización, las neuronas de SI 

contralateral al estímulo táctil, respondieron con latencias de 20-25 mseg 

(Mountcastle et al., 1990). Como se menoonó en la discusión, las latencias que se 

obhlvi~rol1 en las células S (a!redeclor ge 120 ¡nsegl)' _S~,t (aIrededor_ de 1~ 

mseg) descartan la posibilidad de una transmisión. directa de la corteza SI y 

sugieren que estas respuestas podrían oríginarse en las áreas somestésicas del 

lóbulo paríetal posterior. La posibilidad de que las respuestas de las células de 

AMS a los estimulos táctiles se originen a partir de una influencia talámica se 

debe descartar. Las aferencias talámicas que terminan en AMS no prm'ienen de los 

núcleos somestésicos del tálamo (Schell y Strick, 1984; Wiesendanger et al, 1987; 

Darian-Smith et al, 1990). Los estudios neuranatómicos han demostrado que los 

m.icleos talámicos se consideran como núcleos específicos de rele\'o, ya que las 

conexiones intemucleares son escasas o nulas (Jones, 1983). Por otro lado, por las 

conexiones aferentes que recibe AMS de la corteza SIl (Jones y Powell, 1969a; Jones 

et al, 1978; Jürgens, 1984), otra posibilidad que no puede descartarse, es que las 

señales neurales que se registraron, provengan de esta área somestésica, ya que 

recibe aferentes del núcleo talárnico VPLc (Burton, 1986). Es importante destacar 

que no existe una evidencia directa de que estas vías estén involucradas en la 

transmisión de la señal somestésica en la tarea de categorización. Los resultados 

demuestran que las respuestas neuronales en AMS-derecha y AMS-izquierda son 

dependientes de la estimulación de la piel glabra de la mano izquierda, sólo 
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durante la tarea de categorización ya que nos se presentan en la situación pasiva 

cuando el animal recibe el estímulo somestésico. 

De esta manera, la señal del estímulo táctil que llega a la corteza SI 

(contralateral), pasaría a las áreas somestésicas del lóbulo parietal posterior del 

mismo hemisferio y de ellas surgirian las señales neurales al AM5-derecha 

(contralateral al estímulo) para posteriormente, a través de las conexiones 

interhemisfericas, llegar al AM5-izquierda. La alta densidad de fibras callosas en 

la representación distal del brazo y de la mano en AMS, que es superior en las 

mismas áreas con respecto a la corteza MI (Roullier et al, 1994), apoyaría esta 

posibilidad y explicaría el resultado de que la latencia media de respuesta de las 

neuronas S y SM es similar en AM5-derecha y AM5-izquierda. Sin embargo, no 

se puede descartar la posibilidad que se menciona en la discusión, de que la 

eslimulación-que llega -a a -lA corteza SI (cOI\tralateral) alcance a ambas AMS por 

medio de la activación simultánea de las cortezas somestésicas del lóbulo parietal 

posterior. 

Como se mencionó en el trabajo, de manera cuidadosa se estudió la 

posibilidad de que las neuronas S y SM tuvieran campos receptores cutáneos o 

profundos, de acuerdo a los criterios que se utilizan para estudiar las neuronas de 

la corteza SI. En los estudios somestésÍCos (Mountcastle et al., 1990; Romo et aL, 

1993; Ruiz et aL, 1995), la exploración de un campo receptor se realiza escuchando 

a través de audífonos, la actividad de las neuronas que se registran, durante la 

estimulación manual de la superficie de la piel y de tejidos profundos. Las 

respuestas neuronales deben ser constantes a la estimulación. Los trabajos en el 

AMS han mostrado que la estimulación eléctrica de nervios cutáneos periféricos 

en primates subhumanos anestesiados evoca respuestas en AMS (Wiesendanger et 

al, 1973); pero las técnicas de registro unitario han reportado que muy pocas células 

responden a estímulos sensoriales táctiles (Brinkman y Porter, 1979; Wise y Tanji, 

1981). Algunos autores han descrito respuestas somestésicas a desplazamientos 

(flexiones y extensiones) pasivos del brazo anterior con latencias de respuestas 

muy cortas (15-25 mseg); (Weisendanger, 1981; Hummelsheim et al., 1988; 
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Wiesendanger et al., 1985). Sin embargo, en otros estudios se ha reportado que las 

células en la representacíón de la mano en AMS, responden a una ligera presión 

mecánica sobre los dedos (Smith, 1979) o que en la representación del antebrazo, las 

_ células se activan a la estimulación cutánea suave con un explorador de superficie 

amplia (Hummelsheim et al, 1988). La estimulación tactil ligera (desplazar un 

cepillo o tocar con el dedo) de la piel pilosa o glabra en la extremidad anterior, 

produce respuestas en AMS, en particular en la llamada AMS-propia (ver 

Apéndice 3) (Matzuzaka el al, 1992). En general, estos trabajos muestran que un 

número reducido de células de AMS se logra activar por la estimulación 

somestésica, independiente a una tarea. A pesar de que en un estudio se ha 

propuesto que las células de AMS presentan campos receptores cutáneos muy 

amplios (Smith, 1979), en ninguno de los trabajos mencionadcs anterionnente; se ha 

demostrado de JIU\I\erIl clara y convincente la exiStenCia de Campos -receptores 

cutáneos como se ha demostrado para la corteza SI (ver pago 5). En la discusión del 

presente trabajo se mencionó que no se identificaron campos receptores cutáneos 

o profundos para las neuronas S y SM, en la mano estimulada y en la mano libre. 

En algunas ocasiones estas neuronas respondieron a la primera estimulación 

manual, pero la repetición de la estimulación no produjo una respuesta 

consistente. De esta manera se puede concluir a partir de los datos que se 

obtuvieron, que las células S y SM no poseen campos receptores cutanéos o 

profundos como aquellos descritos en la corteza SI. Una posibilidad que se 

propone en la discusión, para explicar las respuestas a los estímulos somestésicos, 

es que estas neuronas generen un campo receptor sólo durante la tarea de 

categorización somestésica. En el sistema visual y colículo superior se ha 

demostrado que la intensidad de respuesta de una neurona a un estímulo visual no 

sólo depende de las caracteristicas físicas del estímulo sino también de factores 

conductuales intrínsecos del animal como el alerta miento y la atención, que 

pueden influir en el tamaño del campo receptor (Wurtz et al, 1980). 

Las pocas neuronas S que respondieron durante la situación pasiva 

posiblemente representan una población de células que se encuentran más cerca de 
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la entrada de la señal táctil que proviene de las áreas somestésicas parietales. Esta 

sugerencia se apoya en que su latencia de respuesta al estímulo táctil es menor y a 

que en la corteza SI las células responden de manera similar en la tarea de 

categorización y en la situación pasiva. No se puede descartar la posibilidad de 

que estas respuestas se deban a otros factores como el alertamiento y la atención. 

Como se destaca en la discusión, en tareas motoras, se ha mostrado que 

las células de AMS responden a estímulos somestésicos o de diferente 

modalidad sensorial, cuando los animales utilizan estas señales para iniciar un 

movimiento (Tanji y Kurata, 1982; Kurata y Tanji, 1985, Romo y Schultz, 1987, 

1992; ShalI, 1991). Como se menciona. estas respuestas neuronales podrían ser 

similares a las respuestas asociadas a los estImulos somestésicos en la tarea de 

categorización. Así los valores de latencia de las células de AMS a estímulos 

somestésicos (> 90 msec) que se utí\izan como estímulos iniciadores (trigger) en 

una tarea motora (Tanji y Kurata, 1982; Kurata y Tanji, 1985) son similares a la 

latencia de las células S Y SM. Además, como se mencionó en la parte de 

resultados, gran parte de las neuronas S y SM respondieron al estímulo iniciador 

(trigger) en la tarea de instrucción visual. Por ello, es posible que las respuestas S y 

SM indiquen el momento que ocurrió la estimulación somestésica, que 

posteriormente se utilizará para generar la actividad motora. Los estímulos 

sensoriales trigger utilizados en tareas motoras en el AMS (ver Apéndice 2), 

probablemente indiquen cuando se presentaron los estímulos para guiar la 

conducta motora. A pesar de esta similitud, como ya se discutió, las respuestas al 

estímulo táctil en la tarea de categorización, podrían tener un origen diferente. En 

un paradigma motor, un estímulo sensorial no proporciona información al animal 

acerca de la respuesta conductual; el estímulo sensorial trigger sólo le indica el 

momento de iniciar la respuesta. En la tarea somestésica de categorízación, el 

estímulo táctil móvil proporciona información al animal para la ejecución sensorial 

que se manifiesta por una respuesta motora. 

Los resultados del presente trabajo indican que las células S y SM reCiben 

información sensorial somestésica, sólo cuando la salida de la percepción sensorial 
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se indica a través de un acto motor, aunque esta actividad neuronal no refleja el 

proceso de categorización. Por ello, estas neuronas de AMS (5 y 5M) podrían 

estar reflejando en su actividad la transferencia de un evento sensorial en una 

señal motora asociada a la ejecución de la tarea de categorización. De esta manera, 

se propone con base en las latencias de las neuronas S y SM, que un continuo 

neural se inicia en AMS, durante el desplazamieno del estímulo táctil, continua 

durante RT y finaliza con MT. Este continuo neural sensoriomotor ocurriría 

símultáneamente en el ambas AMS. Sin embargo, no se puede descartar la 

posibilidad de que las respuestas de las neuronas 5 y SM provengan de dos 

poblaciones independientes y que sólo participen en un aspecto de la tarea ( 

durante la aplicación del estímulo o la ejecución motora). 

Se utilizó un periodo de espera variable (1.5 a 4.5 seg) entre la detección 

de la indentaciÓll· dI!" la piel-y la ü\iCiacióii del esflmulO tác61. Este periodo de 

espera variable no proporcionó información al anímal acerca de las velocidades 

que se le presentaron y evitó que los animales desarrollaran una expectancia para 

recibir el estímulo somestésico. Como se describió, la actividad preparatoria en 

AMS se ha estudiado en paradigmas del tipo instrucción-periodo de espera en 

tareas motoras y la conclusión general de estos trabajos es que esta actividad está 

relacionada con la preparación para ejecutar un acto motor. En el presente 

estudio, se propone que la actividad neuronal que precede a las respuestas S 

pudiera relacionarse con la preparación para la recepción del estímulo 

somestésico. 

Las señales neurales que se identificaron en AMS durante la tarea de 

categorización (neuronas S y neuronas SM) podrían representar un ejemplo de 

una transformación sensoriomotora, es decir, de la codificación de las propiedades 

físicas de los estímulos táctiles en la corteza de SI, a una señal neural que participa 

en la conversian de un estímulo sensorial somestésico a un comando motor 

necesario para realizar la respuesta conductuaL Esta señal motora podría tener su 

expresión de salida a través de las conexiones eferentes directas de AMS a la 

médula espinal (Hurnmelsheím, 1986; Hutchins et al, 1988; Dum y 5trick, 1991; 

JO 
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Luppino et al, 1993; Galea y Darian-Smith, 1994, Roullier, et al, 1996; ver Apéndice 

2); no se descarta la posibilidad de que la corteza motora primaria también participe 

en esta salida, a través de las conexiones eferentes que recibe de AMS (De Vito Y 

Smith, 1959; Künzle, 1978; Jürgens, 1984; 1985; Tokuno y Tanji, 1993; ver Apéndice 

2). Es importante indicar que la señal neural asociada con la transformación 

sensorimotora, no codifica los parámetros físicos de los estímulos, ni participa en 

el proceso de categorización. 

Los estudios previos han encontrado, en paradigmas motores, que las 

neuronas de AMS responden a estímulos sensoriales externos cuando el animal 

los utiliza para iniciar O guiar un movimiento (Tanji y Kurata, 1982; Tanji y 

Kurata, 1985; Kurata y Tan¡;. 1985; Romo y Schultz, 1987; ShaII 1991; Romo y 

Schultz, 1992; Ver Ap<!ndice 2). En ninguno de ellos se ha determinado cómo se 

procesa esta inIormaciónsensorial El estucIiD ~actividad-neuronal- a través de 

la utilización de una tarea sensorial (tarea de categurización) permitió demostrar 

por primera vez la participación de AMS en la peicepción de estímulos 

somestésicos. 

31 

, I 



TRABAJO EXPERIMENTAL 4 

INTRODUCCiÓN 

Los resultados que se obtuvieron con el registro unitario extracelular en las 

neuronas de la corteza SI (trabajo experimental 1) muestran que las células no 

reflejan en su actividad, el proceso de decisión sensorial asociado a la 

categorización de las velocidades. Con la utilización del estímulo flutter en una 

tarea de discriminación somestésica, los animales utilizan dos estímulos, separados 

por un intervalo fijo de tiempo; el segundo estímulo se compara con respecto al 

primero para dar origen a un proceso de decisión sensorial (Mountcastle et al, 

1990). El registro unitario extrace1uIar en las áreas 1 y 3b de la corteza SI no mostró 

rehld6n con-el pliXesu de liedslórr du~ la I!JI!CIfciOf[ ae la-tarea de 

discriminación (Mountcastle el al. 1990). En conjunto estos datos permiten sugerir 

que las decisiones asociadas con la percepción de estímulos somestésicos pueden 

ocurrir en otras regiones corticales. 

La tarea de discrimjnadón ha permitido identificar en la actividad celular 

de la corteza motora primaria, señales neuronales selectivas, sin relación a la 

actividad muscular, asociadas a la decisión correcta para discriminar los estímulos 

somestésicos (Mountcastle et al. 1992). Una población de neuronas indica en su 

tasa de disparo si el segundo estímulo fue de mayor frecuencia y otra pabadán 

distinta señala si este estímulo fue de menor frecuencia. (Mountcastle et al, 1992). 

Este hallazgo sugiere la participación de la corteza motora primaria en la salida de 

un proceso selectivo, relacionado con una decision sensorial. Se desconoce si otras 

áreas motoras del lóbulo frontal participan en la salida selectiva para un proceso 

perceptual. Los resultados del trabajo experimental 3 muestran que la actividad de 

las células S y SM es similar para todas las velocidades que se categorizaron ; sin 

embargo no se debe descartar la posibilidad de que en la actividad neuronal de 

AMS, se identifiquen señales asociadas con la decisión del animal para asignar 

una categoria a los estímulos somestésicos. Por ello el objetivo de este trabajo fue 
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identificar y cuantificar la actividad de neuronas en AMS que participen en el 

proceso de decisión, en una tarea sensorial de categorización. 

Es importante señalar que en este trabajo se emplea el término corteza 

premotora medial para designar al AMS. Para algunos autores (Thaler et al,1995) 

la denominación de área motora suplementaria se debe evitar, ya que sugiere 

diferencias jerárquicas con respecto a la corteza premotora que se localiza lateral a 

AMS. 
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Categorical Perception of Somasthetic 
Stimuli: Psychophysical Measurements 
Corra/atad wíth Neuronal Events in 
Primata Medial Promotor Cortex 
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sldlt. 1'tIf! ettrtdttkI1t htsheted tfte mdmal wfrieft targat swttcla was 
required lo be pressed for reward. Very few neurORS 114 of 71) 
maintained thoir differential responses observad in the calegorila
tiaR task. Sorne categorical neurORS In '" 6) W8re also sllldied; Ihe 
animal categorized mil tactile stimu\U$ spoods. but ltnew in advance 
whether the slimulus speed was low or high (categorization + light 
instruction). This was madi by iIIuminating one af Iha MO targel 
switches which was assClcialed wilh Ihe stimulus speed. Tha 
categorical response was considerably anenuated in Ihis c:andition. 
Interestingly, during the delay period, thasa naurons reflected in their 
activity whelher Ihe stimolus was low or high. A number of the 
calegorical MPC neurons (n = JO) were sludied WhBfl tha sama set 
af stimuli, used in tha categorization, wala daliverod passwaly. None 
of thase neurons rasponded in Ihis condition. Tbas. rasults suggest 
Ihat tha MPC. apart fl'om its waJl-known rolo in motor bah.viol, is 
also involved in the animal's dacision during tha axecution of this 
leamed somasthetic task. 

Introduction 
ThiS study ís parl of a research progran! aimed a[ understanding 
rhe cortical processing of somes[hetic informa[ion in behaving 
monkeys. Wilh lhis purpose. we designed a sensory somesthe[ic 
las\.:" in which Ihe neuronal events in somalie and molor cortical 
are3S could be correla[ed wilh Ihe sensory performance (Romo 
et al., 1996). Animals performed Ihe task by pressing one of[wo 
target swilehes 10 indic;ue whether ooe oE ten speeds oí probe 
rnovement across the glabrolls skin oE tlle hand was low or high. 
The senSOry performance was evaluated wilh psyehomelrie 
tecltniques. and the molor response w,tS assessed by me:tsuring 
lh.e reacHon <Rn and moIor {Mn ti.mes.lbe results indicate that 

RanuUo Romo, Hugo Merchant. "n[onio b.inos aOO Adrián 
Hernández 

Insttt:mo de Fisiología Celular, Universidad Nacional Autónoma 
de M(:xico. 04510 México DP. México 

lhe semorimotor performance can be 1IleUUn:d in a rdlab~ 
manner in th. task. 1bus, thil SCIIIOrf tuIr: sccms 10 be wdI 
suiled for studying ahe codina of me p;uameItrS oC the sdmuU In 
rile evokcd actlvity 01 the soma~ (SI) corta, and the 
ncural signab assodaIed with the Udmal's dedsion. 

\Ve llave m:orded the retpOOSCS of ncutons ot SI corteJ[ with 
~ fidds on thcfklec:rtlpll Wrlngthc carqotI¡adon oftbe 
salmuJus speedl (Rocpo ., 111., 1996). '('he n::suIIs Indica«: .... a 
du$ of nt\IIOnII 0151 con:te:z reIpOIId b1 iOClalliDS Ihdr lmpuIIt 
rata; as a fanctioD. al die ldIDuIuI spccds. Hownu. the ... 
dut ot ntuIOaI 01 SI cona. dio l'CfPOIkkd whm. die __ _ .... __ ._-_ ........ 
neunJ~ __ "'_"'''
.........,¡csiepli"" ........... io"'C"C.CClll:a~'i 1 d '4>SI 
COI'Ca. TheKcmtdI a:ruaura iIJduck: the ~ aras 01 
tbe poaerIor pt;rIeUJ Iobe, lDOtot __ of the frontal Iobe. u 
wdJ as subcortk:aI suucturaI . nn., K wouId be I~ lO 
audy rhe: fIow 01 the tomeSIbedc lGfonnadon proc::cssina Jiom SI 
ro lbose cortical. aDd JUbconlcaI structura anacomlcally 
oxuaec:rcd ce lt dudDalbe ~ ottxtlle 1dmulI. 

Wc llave focuaed our attcntlon on thc medial pmnotOt corto: 
(MPC). a conIc:al moror area whidt IWI)' aIso be Involvcd in me 
someslhetie eategoriz;¡tion lask Anatotnical studies have shown 
a rieh conneetivity belween somesthctie areas of the parietal 
[obe and the MPC Oones and Powe!l. 1969; ]>andya and Kuypers. 
1969; Jones el al., 1978; Júrgens, 1984; Petrides and Pandya. 
1984: Pons and Kass, 1986; Cavada and Goldm:m·Rakic. 1989; 
Luppino el al .• 1993)· lnterestingly, in a preliminary sludy 
(Romo el al., 1993b), we recorded neurons in Ihe Mf>C Ihat 
responded during Ihis eategorization task. Of special ¡merest 
was the reeording of a type of ncumos lhal refleelcd In [heir 
aeti,'it}· the categorizalion of [he slimulus spt:eds 

We h,we pursued this prob\em by recording from the MPC in 
monkeys working in Ihe somesthetic eategorizalion task. In this 
papero we analyze the aelivi[y oflhese neumns in lerms of signal 
detenion theor)' (Green and Sweets, 1966). [o determine 
wherher they encode Ihe categoriz.uion process. The results 
indicate tllat this is Irue. In addition, we observe that mOSI oC 
these c3tegorical neurons are nQt associated wlth the motor 
responses used by Ihe animal [O indicate ealegorization. finally, 
we found that these ea[egorical resporues are contal depen· 
dento since Ihey occurred excIusively during Ihe categorization 
task. Therefore, these findings suggest [hal the MPC, apar! from 
¡ts well·known role in mo[or funelions. is also ¡nvolved in the 
sensor)' dedsion process in this lamed somesthetic lask. 

Materials and Mathods 

SQmf!stlletlc t.ull. 
Four monk<:ys (Macaca mulatta; 5.5 kg femllc ami 4.5-5 5 k¡.: males) 
were 1r.lÍned IU pcrfurm ~ someslhclic t:lsk in which [bey '-VeTe rcquired 

IQ c"-{"'jI;Q\"izc {he s"l"'~~ m:lo I"'rube (2 mm round 1'1"') movio!: acruss the 

Ccrd>r.>1 c.",..,..)"" 1""'7.7:.\11-126; 1041-3211/971$0.00 
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Figuro 1. \A) Ora""';n9 01 a monkev Wllrkir.g on ¡he \actile categorization lask. lBl Schematic ootIine 01 the task. BoId broken \ine indicates varoole speed movement DI the stimulus 
prebe across t~ glabrous slin. lhe bromn line precedillQ \he boId broken ~ne means variable delay period (1.5-4.5 s). SS, skin surfare; SP. stimulus Plobe; DP. detect perioo; OK. 
detect l:er. CP. choice periad; PT, project lo target; R. reward. (e) Passive delivery 01 ¡he stimulus set. IDI light ¡nslruelion task, lhe same sequeoce as in (A!. bU! witl\out !he moving 
¡actile stimJli. Oescriptions 01 lhe lask sequences. stimulus set and Seflsory-molor performance are given in !he lext. 

1l1;¡brous sktn of Dile uf !he tlugcrs oC [he lell, rCilr:lLncd han<1, :lnd 
indiC:lIC: Ihe: 5pec:d by intcrruptinB with Ihe: rishl hand one: oft'>'.·o ul'get 
Iwitcbe:s (Fig. lA). 

Tbe: left arm ol Ibe aniltl2l wa$ sc:curc:d in a half ClLSI and mainuined 
io a palm·up posilion (Romo et al., 1993a). TIte rlght h2nd operated an 
irnmovable: kc:y (dbow joinl at- 90°) and IWO urgetswitches(the c:enlcrs 
iocate:d at 70 and 90 mm 10lhe righl ollhe: midsagitul planc) pJac:c:d al 
rc:ac:hing disranc:e (250 mm lrom the animal's sboulder and al t:J'e leve!). 
The slimuU conslslc:d of a set of 10 spee:ds from 12 to 30 mm/s, in a fIXed 
tr.tversc: disunc:e (6 mm), direction and force (20 g) In whlc:b hall oflhem 
~n: considen:d as low (12, 14, 16, 18 and 20 mm/s) and lhe resl as hlgh 
(22, 24, 26, 28 aod 30 mm/s). Stimuli were presenled by I uctite 
Stimulalor bullt In our laborawry for studying motlon processlng in tbe 
somatosc:nsory syslem of primateS (Romo et al, 1993a). 

The lralned monkc:y began a trial when he: detected a stc:p Indenlation 
of the skin of the Idl hand by pJadng his right hand into an immovable 
kc:y in a periad mal dld not C:XCCed 1 s (Fig. 18). He Itl2lnlaine:d Ihls 
posilion through a variable: deJay period (1.5-4.5 s, beginning wlth 
de:tc:c:tion of Ihe indenUlion orlhe: skin) untillhe probe moved at any ot 
the 10 spe:e:ds. He indlc:ated !he dc:tc:ction oC Ihe: e:nd al me moUon by 
removiog hls hand from the kl::y within 600 ms, and wbethcr thc: speed 
WlIS Iow or hlgh by projecling his rlghl h2nd 10 one: of the two swltc:hes 
within 1 s (the: me:dial swllc:h was usc:d 10 Indic:ale kIw spc:cds and the 
bleral one fot high spec:ds). The animal was rc:warde:d for C:OrTCCt 
Qcegariz¡¡tKm oE lhc spccd by:ll drop oE water. Thc: (¡¡dile sl:imllli ~ 
nc:ilher vi5ible: nor audible al any pan orlhe usk. 

Ptl$$lve DeUvery oflM Movlng Tactlle Stlmull 
lo Ihls silUallon Ihe slimuli werc: idc:ntical 10 Ihose delivered dunng me 
e3tegori~tion task, bUllhe anlm.al's kc:y was removed and the: right 3rm 
movc:ments rc:slrieted (Fig. ICJ. 

Ughll"str'uction Tas.lr 
Allimals werc: also requlrc:d 10 c:xeC:Ule movc:ments {rom me: key 10 the 
Urgel switc:hc:s In a Iight Instru¡':lion task. In thls siruaUon, c:ach trial 

began as In Ihe i50mestne:uc tasll:, DUI one orlhe 1\Va Ilrgel SWlt¡,:heS was 
lIIumln~led. beginning wllh the skln Indentatioll, c:ontinued afler 
de:tection of the skln indent:llion (variable deJay perlad 1.5-4.5 s). 2nd 
lurnedoffwhc:n me probe was liftc:d otlfrom the skin (Slimulus triggcrs), 
11115 'lisual c:uc: Instructcd!he anim:ü whlch urgel switch was required 10 
be prcssed lar rc:ward (Fig. ID). 

s.~ 
Alter anlmals reac:hed profK:ie:ney in !he t:lsk 05-90% ol corree! 
responses), mey werc implantcd with :1 stainless st«1 c:hambc:r 10 alJow 
microclc:ctrode penetral!ons for single: neuron reeording in the right and 
the Idl MPC, and with a hc:ad holder for had flxalion. TIte ce:nter of Ihe 
chambcr was f1tted lo a recunguJ.arhok (14" 8 mm) made in Ihe mldUne 
01 the skull, exa.ct1y over the IWO MPCs, Suinlc:ss ~te<:l, Teflon.coatc:d 
wltes were chrorually !mplantcd Into the cxlensor digitorum communis. 
blccps and lric:c:ps btachii muscles orthe right arrn tor EMG recordings; 
the wires were brought 10 a conneetor flXed In Ihe $IruU. The Chamber, 
head holder and thc: oonneClor werc: secuted by scrcws and ac:rylk in Ihe: 
skull. A II mese procedurd wcre c:arrlc:d 0111 under asqJlic conditions and 
sodium pentobarbital anesthc:sia (30 rng/kg). 

Electrophyslologlcal Reconllng 
Thc ac:tivity of single nc:urons WlIS recorded eXlfac:ellularly wlth 
gI¡¡ss-coaled platlnum-irldlum eleelr<Xks (2-3 MO), whic:h wc:re passed 
transduraUy Into Ihe righl or Idl MPC. Neuronal signals trom Ihe 
mlcroc:lectrode werc amplifkd, filleted and monltored with oscillo
scopc:s and c:arphones. Neuronal dischuges wc:re converted into digital 
pulses by mans of a differc:ntial amplltudc: discrlminator (DAD). A record 
Wa5 kcpt for the: depth al whic:h caeh ncuron was isoIaled along the 
lc:nglh ol c:aeh peneltation, (rom the fil'lS1 ccll rec:ordc:d after entering into 
the: c:ortc:x. EMG from Ihe forcarm and arm muscles werc recordc:d 
through me c:hronlally implanlc:d e:lc:c:trodc:s of Ihe righl mO'ling arm In 
all rc:c:ording scssloll'i. In scparate: sesslons, we rc:c:ortkd!he EMG aC:llvlty 
In dlffc:rc:nl muscles ol Ihe shoulder, nc:c:k and dorsum dudng Ihe 
c:atc:gorization usk (not shown; the bc:bavior ot these: museles during the 



categorical responses were recorded. AS. arcuale Stkus; CS. central sultus 

lask are slmil:!.r 10 lhose obulnedin a delayedgo-nogo wk in Schultz ¡nd 
Romo, 1992). Slimulus, behaVioral control and data colltttion were 
calTicd out through a penonal computtt using 5landard interfaces. The 
time betwccn ~uroml cvents, EMGs, and bctwccn bchaVioral evmts 

wcrc mcasured wilh a rcsolution of 100 ps, O)I\fxtcd and storcd. On·line 
raster dlsplays wcre gcnc:ralcd on a oo~ntlonal monitor. Compuler dilla 
files wcrc copicd for olf·llne analysls. 

~physla qftJ~ T.u;tlh! c.ugorl.%Qtla .. Tasi 
Tbe number al correel and InCOlTeel calcgorlzatlons 01 the stimuJus 
~pc:eds during Ihe study of!he diffcrcntial tCliponsivc ncurollli was uscd 
to construct psychomettlc funclioos. 11lesc: psyc:homclriC lunctions .... 'Cre 
ploncd as the probabilily 01 correel judgrncn15 of Ibe stlmulus speeds as 
>20 or <22 mm/s. We uscd Ihe IogisIIc 801lzmann cqu:ltlon to fil these 
d.~ 

(1) 

wherc p Is lhe probability oC a corrttI Judgmcnl ol!he speed as >2Q or <22 
mm/s, A, is Ihe initial p, A¡ is the final p, ~ is Ihe Slimulus specd 
supporting me 0.5 ol performance, and dx Is lhe wKjlh of the lunction al 
lhe 0.;167-0.632 ofp interval. AII rqressioRS fittcd signlflcantly Ibe dau 
wilh a Xl of P < 0.01. Psychometric thr'CSholds werc computcd as half of 
the sum oí Ihe stimulus spceds al Ihe 0.25 plus 0.75 P of concet 
Judgrncnts ollhe tactile stimulus specds (Hg. 7C). 

ArflÚ)'d$ oftlre Neuro_l Rf!$pOJI#S 
TIlC SUtisllc:tlly significan! differcnccs in impulse activity in IWO epochs 
[control (non·~timuJus perlad) of ¡(!entlal duration 10 lhe suspcaed 

_ . 
............ alY'C...-... ..., ...... .."..-...sill. 
~ ... --t.J112-'2D1IIIfII 1I¡¡hlZ2-JOIIIIIVIJ ... 
.... "'" - ,,' • 27 _,,, ti 5 " .. .. " " 11.'" , • , 
'" • , ... -.. 50 • • ...... - ,~ 11 " _,,. 

" " " .. • ~ " "'.'" \ • • ... , , , 
• " '" 

.... pIlDIItalI., die ....... and RT-MT pcdadIJ wac ..-d 

.................. ~ _libe buiI oflhc ~ 

...... 1t'IIcIDma 7 7 paltl lIped nnll: tal (J' e 0.05), thc 
-F _le 1tnIIbI-..... lICIt mil I .. el muldpIe computloal 
_ .................. ~(J'cO.05)bet..a .. 

...... ...-.ecarrIIa ...... lbeldmull and durina die n-IIT 
pcriods (SicgcJ and Cuo=lIan, 19R8) 

AM4IO",lcal ShUlW$ 
In !:he fiml rccotdingsemollS. lesions (20 ~ for 20 s) werc pl~ccd in the 
MPC al diffcrcnl dcpths. Animal5 wcrc ~nc:;;lbetizcd wilh ket.amine (6 
mg/kg) and intt:avenous sodium pc:nlobarbiul (40 rng{kg) ;l.nd pcrfusc:d 
lbough Ihe CIrolids with PBS 0.1 M foUowcd by 4% p;lr;ú"ormadcbydc in 
PB 0.1 M. Guldc wircs (125 pm) wcre inscrtcd in Ibe mOSl anterior and 
posterior secton of the recomed krrimry of Ihe righl and Idl MPC. Th.: 
brain was rettIO\ICd and sl,¡Spcnded in parafarmaldcbyde. A block of the 
rlghl and lefl hemisphcrcs conuining the arcuale and cemral sulci was 
sectioncd al 50 11m and thcse SCCliollli wc~ suined wilh cresyl violeto We 
uscd the marlu lell by !:he guide wires and Ihe microclectrode lraCIS and 
lesiOlt5, togethcr with me rnJcrometc:r rcadings during !he experiment!:, 
to identify !he neuronal rccording sites in Ihe MPC. IDe clectrodc 
pcnctra!lollli wcrc normalizcd againsl Ihe posterior border ol {he arcualc 
suk:u$ by tracing a Une 10 Ibe MPC Th1s aUowcd corred: locaríon of the 
cleetrodc penclrations in each ol Ihe eight hemlsphercs studied 
Howevcr, givtn thc chronic chanCler ol Ihe 51:udy, il was lmpossiblc to 
carry out a precise: elcctrodc Inck rcconstruction of cortical dcplhs of 
ncurons studicd. 

Results 
Wc recorded single ncucons in the waIl 01 the two MPCs during 
me categorization usk. lbc investigated area extended up to 3 

mm laferal to the midlinc in {he (wo hemlspheres and 5 mm 
anterior and posterior to (he posterior bOfder of the arcuate 
sulcus (Hg. 2). Thls region comprises both pre·supplementary 
motor area (SMA) and SMA proper (Matsuzaka et al, 1992; 
Luppino et al 1993). Neurons were sampled from both 
subdivisions in approximateJy equal proportions and are 

Ccn::br:aICt"'''''J",,1997.V7N~ 31' 
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Figure l. Oiscl'<lrges 01 faUf neUfons 01 Ihe MPC lhal had difterential responses dunng 
the CIItegc<iz6tion tIIsk. Ncuro""inA and e bcglln \heir diffcrcntiol re:¡jlQn;ses 61 the eod 
01 the stimulus rS ON-OfF) aod ended lheír discharges with tlle end 01 t~ re3Ction 
time IKU). NetJIons in 8 and e responded selecli\lely during Ihe RT periodo large vertical 
fines indicate begtnning 01 Ihe sca'll1ing by !he stimulus probe IS-ON). Verticallines 
after the begimiog 01 the stimulus indicate tlJe end 01 lhe scanning (OfF). SmaK vertical 
fines ,ndicatedetection 01 the end 01 tlle stiroolus (I:UI, These two events are shown in 
rank ordering 01 the reaction times (RTI· Neuronal discharges are represented in Ihe 
101m 01 s.maH tick!. Eacllline correspoMS to one single tria!. Stimuli were presented 
randorr.'y in the glabrous skin 01 Ihe distal segmenl 01 tlle third linger 01 lile len hand 
SIIIT'IJlus parameters: travecse distance. 6 mm: ditection. distal to proximal; constanl 
force, 20 g; speeds, 12-JU mnv's 

considere<! IOgether because of similar activity during the 
calegorization lask. 

Eighty eight (32 pre·SMA and 56 SMA proper) of354 neurons 
of the righl MPC, and 103 (47 pre·SMA and 56 SMA proper) 
of 391 of Ihe Idt MPC discharged differentially during Ihe 
calegorizalion task, and reflccled In their activity whelher the 
stimulus speed was low or high (Kruskal-Wallis test, P < 0.01). 
These differential responses occurred mainly during Ihe 
stimulus and RT periods (Table 1). Figure 3 shows four neurons 
[hat responded differentially during the categorization task. Two 
ofthem discharged dunng the end of the stimulus [with a mean 
average ¡atency relative 10 the beginning of the moving tactile 
stimuli of 176.9 ± 10 ms (± SEM)], and continued discharging 
dunng Ihe RT Jl('riod (Ag. 3A,C). A numberoflhese neurons also 
discharged differemially during the RT periad (Fig. 3B,D). The 
histograms in Figure 4 show Ihe population response ofthe MPC 
neurons tltat responded selective!y for low or high stimulus 
speeds. These differential responses are not due to a bias in the 
RTs and MTs, since they were similar when the animal indicated 
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Figure 4, Poputation response 01 al! neuroos 01 the IJIPC thal discharged seteclively lor 
low 14) or high IBI slimulllS speeds dlllÍng the cate~rilation, fhese Ileurons were 
selected ~cco«ling 10 iIIl a~s made on !he signal detection. Hislograms lor e~ch 
neuron normaliled Irom triat number were added and Ihe resulliog sum was drvided by 
!he number 01 neIJ!Or1S. ActivilV was aligned on the beginning 01 the moving laclile 
slimuli (S-ONI. alld according 10 the rank ordering 01 Ihe reaclion time (KUI 

that Ihe stimulus \Vas low (RT: 345.0 ± 10.4 ml'; MT: 1M..! ± 6.6 
011') or high (RT: .H7.5 ± 10.8 ms; MT: 194.8 ± 8.8 1m). lIowt"\'er, 
jt may be pos~il.,l", lila( th",,,,e MPC !\euron", \Vcre <"odjn~ the 

intemion 10 n:spond, or with the Irajeeror}' of the h:md ¡oward 
one of Ihe two [arget switches 10 indieatc c:ucgori:r.;¡tio!l. We 
tested Ihis possibility in a ligllt instructioll task (sce [he 
description oflhis lask in Fig:. le). MO$I (lf the$C neurons (57 oC 
71, 80%) did nOI ~how differcntial respcmses in this t;ll'k (Fil>. 5). 
In addition, sorne of the neurons which had differential 
responses \Vere tested when the same stimuli \Ven: deli\'ered 
passively (11 .. 30). None of these neurons di~chafAl."d in Ihis 
situation (Fig. 6). 

Neurometrlc F.mcUons ofthe Differentlal Discltarges of 
MPCNeurons 
Those neurons of the MPC thal discharged selecli .... eiy wlu:n the 
stimulus speed was lowor high (accordin¡:: 10 Ihe Kruskal-Wallis 
test, P < 0.01) were submittcd 10 an analysis whose purpose was 
10 produce a quamirative estimation thu \Vas cnmparah1c 10 the 
psychomelric Cunction. To this end, \Ve employed ;Hl analysis 
based on signal detection Iheory to compute ;1 nC'Ufomctric 
function for each neuron (Green and Sweets, 1966; Brinen el al., 
1992). TIlese neurometric functions reflect the prob;¡hility Ihar 
an ideal observer cOlild accurate!y report whether Ihe slimulus 
speed was low or high, basing his judgments on thc responses 
like those recorded from rhe neuron under study. TIms, Ihese', 
neurometric functions can be correlated 10 Ihc psychomelric 
funclions. 

To compute rhe neurometric funclion, \Ve made Ihe 
simplifying assumption th:iI the neuronal threshold can be 
detcrmined from twO independenr m:llral signals during Ihe 
categoriz:¡tion task: Ihal corresponding 10 Ihe slimulus Jnd RT 
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instruction tas~. trials WIlre aligned 'elatlve 10 the IndentallOn (SPI and 10 ¡he probe up + Ilgh¡.off (SP + l-OFf). which served as tnggers 10 Indlcate detecllQo IKUI aod bulton 
presses 11M. ¡n,¡rUCllOn 1m presslng medial push·button. IL. Instructlon lor presslng lateral push-buttonl. These examples illustrate ¡ha! masl 01 these categoncal responS8s are no! 
associated with the arm movements bu! with the categonlal!On 01 the stlmulus speeds 

periods, and that corresporlding ro an hypothetical ;mti·neuron 
[Le. (he same neuron's actlvity, using its control period (non
stimulus penad preceding [he beginning of the stimulus)J. This 
strategy has been used successfully by Brinen el al (1992) ro 
compute neurometrlc functions that can be correlated with the 
sensory performance in a visual discrimination task. We then 
assumed that, on any given trial, the neuronal activity reflects 
the decision in favor of the stimulus categoriz:ation: low or high, 
with the Iarger response occurring during the stimulus-RT 
periodo Finally, we assumed that the responses of [he neuron and 
Ihe anli·neuron are statislically independent. This 15 due 10 the 
Cact that the neuronal activity during Ihe control peMad was nOI 
significantly different (Wilcoxon test) to Ihe spontaneous 
activity (lhe interuial periad). 

Under these assumptions, a neuron Ihat discharged selectlvely 
for low stimulus speeds (12-20 mm/s) during Ihe calegorizalion 
lask wiU produce a correct calegorization on a single tria!, ir the 
discharge rate during the stimulus-RT periad Is larger than the 
preceding control period trig. 7A). Convcrsely, the categoriza· 
lion is lncorrect if the dlscharge rate is larger during [he 
stimulus-RT periad Ihan [he con[rol period when Ihe stimuIus 
speed was high (22-30 mm/s). Pedormance was near chance 
(0.5 of P) lf the neuron did oot discharge far low stimuIus 
speeds. TIte same crl[eria was appUed for Ihose nc::urons Iba! 
contrihute 10 the categoriZ1[ion of me high stimulus speeds. 

Performance was computed trial by trial by compillng a 
receiver operating characteristic (ROe ) for each pajr of 
discharge rates (stimulus-RT periad against the discharge rales 
during the control period). Each ROe curve (pig 7 B) was 
generated by plotting che proportion of Irials in which the 
response during the stimulus-RT period exceeded a criterioo 
againsl Ihe proparlion of Irials in which the control period 
exceeded the same crilerion. We used 42 criterion levels, 
beginning at O spikes/s/tdal, and increased [he criterion in sleps 
of 0.5 \lnti! 40 spikes/s/trial. Thus, for neurons that dischargcd 
differentially during [he categorization of low stimulus speeds, 
for example, all trials during me bolh stimulus-RT and control 
perlods exceeded a criterian of 0.5 spikes/s/trial, and the 
resulting points of the ROC curve feO in the upper right comer 
of the plot. As the criterion increased lO 20 spikes/s/trial, the 
propartion of responses during the control period (ell nearly 10 
0, while the proportion of responses durlng the stimulus-RT 
periad exceeded the criterion wtlh ap near to 1. AS the crilerion 
increased further to 40 spikes/s/trial, the respon .• ¡es during the 
stimulus-RT perlad that exceeded Ihe criterion also fel! toward 
o. TItus, for a neuron tha[ discharged at low stimulus speeds, 
12-18 mm/s, its valucs fell along the upper and lef[ margins of 
the plOl. In contrast, me ROCs for speeds between 24 and 30 
mm/s feU near lo the diagonalline bisecting [he plor, since the 
distributions of responses exceeding [he criterion during the 
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A 

/ / , 
SON'OFF KU 

B 

. __ l .. J .. • .&.. ...... . 

1 .. - ....... . 

" .. 
" 

l ..... l. _ ••••• 1 •• 

" ........... _ ..... _ .... 
20 

- ~'.- .. _ .......... . 
" 

,1_'- ... , .11_ .u_ _ . 

" ... 1 •• 

" 
...... L. 

" -.. 
" 

.... _ .... mmlS 

// 
SON-OFF 

200 m.t dlv 

Figure 6. (Al Response 01 a neuron 01 the MPC lha! discharged selectively lor low 
stlmulus speeds. (81 Responses ollhe sama neuron when 1M Sélme sel 01 sll!lluh as 
used in the categorization task wef€ delivered pas~velv. The activity shown in thalorm 
01 histograms was roormatized aceording to the maxirrom discharge rates dunng ¡he 
slmuli in one 01 ¡he ten classes 01 stimuli 

stimulus-RT period were very similar 10 lhe responses 
exceeding {he criterion durlng Ihe control periodo In general, 
lhe curvature oí Ihe ROe a .... ;¡y from the diagonal indicatcs Ihe 
separation of Ihe response distribution oC Ihe stimulus-RT 
pedod (rom Ihe coOlrol periodo 

iI has been showll Cormally Ihal Ihe normalized area under lhe 
ROC's curve corresponds to an ideal observer in a 
two·:dtemativc, forced-choicc ps)'chophysicaJ paradigm (Green 
and Sweets, 1966), as in lhe present categorizadon task. l1ms, 
{Or a neuron thar fires se1ective1y for low stimulus speeds, Ihe 
atea under the ROC's curve Cor high stimulus speeds was -05 oC 
p, Therefore, the area under the curve is -1 oC p when the 
stimulus speed i:> low. The same appUes when Ihe discharge oC a 
ncuron is associated with the calegorizatian of the high stimulus 
spceds. Thus, for each stimulus speed, we used rhis method to 
compute the probabililY that the decision rule wauld yie1d a 
COrrect response. As for the psychametrie data, we fitted Ihe 
neurometrie dala with sigrnoidal curves oCthe Corm described in 
equation (1). 111is funetion provided an excellent deseriplion oC 
the neurometrie data (chi·square test, P < 0,01; Table 2). The 
neurometric thresholds were computed as the stimulus speed at 
0.75 p oC correet judgmems (Fig. 7C). 

R.elations between the Psycllometrlc and Neurometrlc 
Functions 
We computed the rhreshold ratio of eaeh pair of psychomelric 

Table2 
MPC Ile\JrOllS ""lh neurr:tOetri(: IurlClions that coded "hether lhe stimulus speed was \ow CII t.gh 

Sbrnulus speeds 

Low 02-20 mrn/sl High (22-30 mmfsl rotal 

~oghtMf'C 

StifTl\llus , 
StifllfAjs + RT " " "' " " 15 

Totals-right 32 " " 
leftMI'C 

Snrnulus , , 
S~fI1I.rI.Js + RI 18 26 

"' " 19 
Totals_le!t " " 56 

TOIAlS 59 " 'M 

A111he$e nellOllS fitt~ !he BoIumann equation with a chi·square gf P < 0.001. 

RT. reaction time 

and neurometric functions. This WJS delermlncd by dividing the 
neurometric lhreshold by the psyehomelric threshold. It is 
shawn in Fagure 8 rhat somelimes these neurons, which had 
differential responses, are more sensitive, equal, or 1ess sensitive 
rhan the psychometric threshold, far either neurons th,u fired 
seteuively Cor low or high sdrnulus speeds. However, the 
threshold ratio oflhe neuronal population was close to I (Hg. 9). 
The threshold ratios of the two popul.arions thar coded Ihar the 
stimulus spced was low (20.73 mm/s) or high (20.7 mm/s) were 
almost idendcal to the threshold ratios of Ihe psychometriC 
functions when the animal decided Ihal the stimulus speed was 
law (20.73 mm/s) or hlgh (20.7 mm/s), Figure 10 shows rhe 
neurometric popubtion functions [h,u decided whether 'he 

speed of the stimulus wns low (Hg. lOA) or high (Fig. 108), 
together with their corresponding ps)'chometrie funetions. This 
was made by plotting lhe total probability oC lhe population thal 
the response during the stimulus-RT period exceeded the same 
criterion. We used the 42 criterion leve1s described abo\'e. With 
these Roe curves, we compme<! lhe neurometrie functions of 
these two independent neuronal populations and obtained the 
profiles shown in Figure 10. 

Modulalion of tlle Neurometrlc Fllnction 
Si>:: tltegorical neurons of lhe righ! MPC (t.:ontralateral 10 Ihe 
srimulatea hand) wcre tested when che animal categorizcd 
the moving tactile slimulus, but knew in advance whelher lhe 
moving tactile stimulus was low or high. This was done by 
ilIuminatlng one oC the two push·bultons which was associated 
with Ihe stimulus speed, Figure 11 gives an example oC one 
neuton studied in this conditian. The neuron in Figure llA 
shaws strong responses during lhe slimulus-RT perlod for low 
stimulus spceds. This calegorical response (Fig. IIC). Cor low 
specds, was considerably attenuated when Ihe animal was 
visually instruCled abaut the forthcoming stimulus spced (F'ag. 
11B,D). lnterestingly, rhis neuron deveJopcd a differenlial deJay 
response during Ihe visual instruetian (Fig. llB), 

Discussion 
We recorded neurons in rhe MPC thal had differential responses 
during the calegorizadon task, predicting whether the stimulus 
specd was low or high. We made an analysis ofthese differential 
responses in temu of signal detection Iheory to see whether 
these MPC neurons coded lhe ¡¡nimal's decIsion (Green and 
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Swccts. 1966; BriUcn et al., 1992). Psychometrie and nt'uro
metric thresholds were highly eorrelated. TIlerefore, Ihese 
neural sign<lls may be :lSsociated with Ihe c<llegorization of the 
slirnulus speed. C:.legorical responses occurred during the 
slimulus and RT periods. llms, it appears Ihal there exists a 
conlinuurn in Ihe construclion of Ihe calegorizalion process, 
beginning during Ihe stimulus period, and ending wilh an 
outpul seleclive signal which rdJects the animal's decision. 
These categorleal responses oceur exclusively during the 
calegorization !ask, sinee none of Ihem oceurrcd during Ihe 
passive delivery of Ihe same set of stimuli used in the 
calegorizalion lask. TIlerefore, Ihese findings suggest Ihal the 
MPC possesses a neural apparallls which is engaged in Ihe 
animai"s decision process in Ihe presenl somcslhetie rask. We 
foeus the diseussion on ¡his issue. 

MPC neurons Iha! had differenlial responses began Iheir 
diseharges during Ihe stimulus period with a mean average 
[alency of 176.9 :t 10 ntS. 1l1ese neurons respond wilh similar 
Iar~ncies 10 Ihose MPC neuroos wi.]) invari:1fl1 51imulus 
responses (Romo el a/., 1993b). Considering Ihe response 
lalendes belween Ihese IWO populalions ofneurons, il (.-ould be 
interpretcd thal t\Vo independent neural proCesses \Verc 
operaling in Ihe MPC during the executlon oC Ihis sensory task. 
TIle firsl as a sensory·molor neural process associated wilh the 
general behavioral motor reaction, and Ihe second as a 
slimulus·movemenl·relaled neural proccss whieh predicts 
\Vhelher Ihe stimulus speed was low or high. 

Animals categoriZed rhe srimulus specds by pressiog Wilh lhe 
righl hand one ohwo (arge! swilches (medial for low speeds and 
laleral for higll speeds). It is possible, therefore, that Ihe MPC 
neurons wilh differential responses, ins!e:td of coding Ihe stimu· 
ltls s[lCed in Iheir activity, were associaled with Ihe intention tu 

prcss, or with encOding the lrajectory of Ihe hand loward Ihe 
t:trgct swrtches 10 indiC:lIe categorization (Alexander and 
Crlllcher. 1990; Matsuzaka, el aL, 1992, Car resulls in different 
molor paradigms). However, most of Ihese oeurons seem tu be 
;¡SSOci;lle(l wilh Ihe aregorization of che speed of Ihe taet¡'e 
stirnuli. TI1is is supported by Ihe fuet that mosl ohhem (80%) did 
nOl discllarge diffcrentially when Ihe animal inlerrupled Ihe 
targel swilches altcr visual inslruclion. Therefore, most oC Ihese 
neuroos eode in Iheir aClivily Ihe calegorizatioo lask. 

TIlis finding raises Ihe question whether Ihese MPC neurons 
are enlirely specialized in Ihe categorization of the slimulus 
speeds. We studied Ihe responses of sorne MPC neurons in a 
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Figure 10. Correlation belween the populatian 01 neurollS thal eGded whether the 
slimulus was 101'1 ~I el high (81 and Ihe psychomellic tunctions.lnA, the neurometric 
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FlIted c~cles represent the neurometrie lunctions. and open drctes represent the 
psychometrlc lunctions. 

combination of ¡¡ghl instruction task and l:lclilc categorization. 
ln Ihis condiciono rhe animal is inslftlcted abolll the rorthcoming 
stimulus speed. AIl differential responses ;tre considerably 
attenuated in Ihis simation. Inlereslingly. neurans smdied in litis 
condition responded se[ectively during lite (fe101Y period 
associaled with the differential response occurring during Ihe 
slimulus, alrhough Ihe selective response during Ihe Slimuli 
almost disappeared. It is likely that the categorical neural 
response is considerJbly attenuated, since Ihe differential motor 
response was already specified by Ihe visual instruction. This 
f"lnding indieales that neurons of Ihe MPC are nO! necessarHy 
specialized in one single funclion. Indeed, Ihese categorical 
neurons displayed the seleelion of Ihe calegoriZation of lhe 
stimulus speed during {he delay periodo Therefore, Ihcse results 
are consislem \Vith previous investigalions showing that Ihe 
MPC is involved in Ihe planning oflhe forthcoming behavioral 
reaelion (KurOlla and Tanji, 1985; T<lnji and Kurala, 1985; 
Alexander and Crulcher, 1990; Kurata and Wise, 1988; Romo 
and SchullZ, 1987; Sehall, 1991; Romo et al, 1992). 

One important queslion raised by (hese reSlllls is the possib!e 
role of Ihe MPC in sensory decision processes. We bclieve Ihat _ 
the MPC is onl}' one of several struclures which may be 
associated with this f\lnction. Indeed, in Ihe prcsenl task, we 
have described similar differenlial responses in Ihe neoslriatum 
(Romo et (1/.,1995) and, in preliminary resulls, oh5erved these 
neural signais in Ihc [ateral premotor cortex (unpub[ished 
resulls). l\1ounlcaslle el al. (1992) llave recorded neurons in MI 
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corta: tbar rtflect in thc:lr activity (he discrimination process In 
a somesthetlc discrimination laSk. Thls is in contrast 10 (he fue! 
thal SI cortex neurons do nOl code in thelr actlvity me sensory 
decision (Romo el aL, 1996). A similar observation was Olade by 
Mountcastle et aL (1990) In a different sensory somesthetic task. 
Thus, if SI mrtex neurons do out refkct \n thc:lr activity the 
animal's decisioo, Ihe altematlvc= is mal Ihe constructioo of Ihe 
sensory decision process ~ins in ¡hose somesthetlc areas of 
[he parietal lobe Iinked to SI. However, experiments renuln to 
be done (O see rhe conrriburion oC somesthetlc arcas oC the 
p3rletallobe in rhis lunctlon. 

The role ol MPC In motor Cunctlons is well established. This 
cortical region is connected with the splnal cord (Dum and 
Strick, 1991) and with a number ol subcortical structures lhar 
subserve motor Cunctlons (Wiesendanger and Wiesendanger, 
1985; McGuire el al, 1991). On the other hand, rhe large 
number oC afTerent proJections 10 the MPC Crom such structures 
as the p-arieul lobe roakes the MPC ao important nade {O[ 

associating the sensory with rhe motor processing io rhis 
C3tegorization task Oones and Powell, 1969; Petrides and 
Pandya, 1984; Pons and Kass, 1986; cavada and Goldmao-Raklc, 
1989; luppino el al., 1993). Our 5tudy has shown how the 
processing ol sensory inCormarlon reaches a motor area oC the 
Cronral lobe, very Iikdy assoclated with Ihe outpur oC rhe 
perceptual proccss. 

In a series oC degant studles made in Ihe middle temporal 

area, Newsome and colleagues llave demonstrated [hat few 
neumns oC this cortical reglon are necessary Cor monkeys ro be 
capable oC discrimin:uing visual morion (Newsome el al, 1990; 
Brinen el al, 1992). In this sensory task, animals use Ihe eyes ro 
Indicare discrimlnarlon. 1be discriminative visual neur¡lj signal 
recorded In [he middle temporal arca must be projected lO fue 
ocuJomolor regioos oC the brain to move [he eyes lO indicate 
discrimination. The qucstioo is wherher in the neuronal 
discharges ol rhese oculomotor regions is also observed rhe 
animal's decision. 1be same problem is poscd by our paradigm, 
although we have no evidence oC a tacrile motion ard in me 
parieral lobe similar ro me visual morion arca ol the middle 
rcmporallobc. TIte resuJts obtained lo out study suggest tbat the 
outpur oCthc animal's decision is reflected in a lype oC neuron oC 
the MPC during the executioo oC me tactik categorizarion lask. 
Thus, this study presents evideoce tbat the decisioo·making 
process is also representcd io motor arcas of the brain. 
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TRABAJO EXPERIMENTAL 4 

COMENTARIO 

En este trabajo experimental, se identificaron neuronas que presentaron 

respuestas diferenciales o categóricas durante la realización de la tarea; estas 

células reflejaron en su actividad si la velocidad del estimulo se categorizaba como 

alta o como baja. Se realizó un análisis de estas respuestas diferenciales con base a 

la Teorla de Detección de Señales que es una técnica psicofísica que permite 

realizar la evaluación de un sujeto observador, considerandolo como un sensor 

para un estimulo y como un decididor (persona que toma decisiones) con 

respecto a la presencia o ausencia del estfmulo (Green y Swets, 1966; Coombs el 

al,!..97ID- ~ta, ~~lIe Il.d~.para..detennj¡!ar sj las _ diferenciales-<Jue

se identificaron en AMS transmiten informllción en relación a la decisión 

conductual del animal. El análisis permitió identificar dos poblaciones de neuronas 

categóricas (pllra las velocidades altas y para las velocidades bajas). La actividad 

de cada una de estas poblaciones se correlaciona ron la conducta de) animal. ya 

que los resultados indican que los umbrales neurométricos y psicométricos fueron 

bastante similares. Por ello, se puede afirmar que las respuestas de estas 

poblaciones de células estan asociadas con la categorización del estímulo por 

parte del sujeto. Sin embargo, se desconoce si las dos poblaciones de neuronas 

categóricas interactúan entre ellas para dar origen al proceso de categorización de 

estímulos táctiles. 

Al considerar las diferencias de latencias con respecto al inicio del estímulo 

somestésico, entre las poblaciones de que se identificaron, células S (alrededor de 

120 mseg), SM (alrededor de 150) y categóricas (alrededor de 180 mseg), se puede 

interpretar como si dos actividades neuronales independientes ocurrieran en AMS, 

durante la realización de la tarea. Una actividad reflejaría un proceso 

sensoriomotor (células S y SM) asociado con la conducta motora para ejecutar la 

tarea (trabajo experimental 3), mientras que de manera simultánea, se originaría 
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una señal neural que permitiría predecir si el estimulo somestésico se categorizaba 

como bajo o como alto (células diferenciales). La existencia de estas dos 

poblaciones de neuronas en AMS, plantea la posibilidad de una relación funcional 

entre ellas. Sin embargo, el análisis que se utilizó en la presente tesis no permitió 

identificar algún dato que sugiriera una relación entre ambas poblaciones. No debe 

descartarse la posibilidad de que exista una interacción entre estos dos grupos de 

células, ya que el proceso de decision para asignar una categoria debe emplear un 

comando motor para manifestar el resultado. 

El hallazgo de que las neUronas categóricas no respondieron durante la 

aplicación pasiva de los estímulos soméstesicos y que la mayoría de estas 

neuronas (80%) tampoco respondieron durante la tarea de instrucción visual, 

permite afirmar que en AMS existe una pobIaci6n neuronal que se relaciona con 

unproceso de CieciSio" sensorial Po~pa~ del.mimal. - & ~~~ ';;~ncionar 
que en los últimos años se han reportado algunos trabajos en sujetos humanos 

que se han enfocado a estudiar la participación de los mecanismos neurales y las 

estructuras asociadas al proceso de decisión. Con el empleo de la técnica de 

resonancia magnetica funcional. en sujetos entrenados en una tarea visuomotora 

con un paradigma motor go-nogo, se ha reportado una activación en la región 

correspondiente a AMS-propia (ver apéndice 3) en la situación go y una activación 

en la región pre-AMS (ver apéndice 3) en las situaciones go y no-go (Humberstone, 

1997). Con base a estos resultados, se ha propuesto que la región correspondiente 

a pre-AMS está involucrada en el proceso de decisión para realizar un movimiento 

(Humberstone, 1997). Sin embargo, esta explicacion es difícil de sostener. En 

estudios con primates subhumanos en paradigmas motores, se ha demostrado 

que las células de AMS (abarcando las dos regiones en que se divide), responden 

a estímulos somestésicos o de diferente modalidad sensorial, sólo cuando los 

animales utilizan estas señales (estímulos triggers) para iniciar (Kurata y Tanjí, 

1985; Schall, 1991) o reprimir un movimiento (Romo y Schultz, 1992). En un 

trabajo en que se utilizó un paradigma experimental similar (go-no gol, se 

encontro que las neuronas de AMS responden en la situación de no-go (Romo y 
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Schultz, 1992). Es importante señalar que en un paradigma motor como el descrito 

previamente, es imposible diferenciar las respuestas al estímulo sensorial de las 

respuestas relacionadas al movimiento. En la tarea somestésica de categorización, 

el estímulo táctil proporciona información al animal para la ejecución sensorial, 

que se manifiesta por una respuesta motora. Esta característica de la tarea 

somestésica de categorización ayuda a disociar la respuesta neuronal provocada 

por el estímulo táctil de la respuesta neuronal" asociada con la reacción motora. Por 

ello la tarea de categorización es una herramienta experimental que no sólo 

permite estudiar el procesamiento de la información somestésica, también permite 

investigar los mecanismos asociados con la toma de decisiones. Su utilización en 

sujetos humanos permitiría conocer con mayor detallle esta área de estudio. 

- Loa rnmdtados obtenidos =n-Ias __ diferenQaIes - sugieEen por 

I'rimera vez que la actividad neuronal de AMS puede participar en un proceso 

diferente al control motor, asociado a la decisión del animal para categorizar un 

estimulo somestésico. El análisis con la teoría de detección de señales de la 

población de neuronas con respuestas selectivas para los estímulos tádles 

categorizados como altos o bajos, permitió determinar la sensibilidad de cada 

neurona con respecto a la ejecución sensorial. De esta manera, las funciones 

neurométricas se correlacionaron con la funciones psicométricas; estos resultados 

permiten afirmar que AMS participa en un proceso asociado con la decision 

conductual. 
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COMENTARIO GENERAL 

El trabajo experimental de esta tesis permitió evaluar, a través de una tarea 

sensorial(tarea de categorización), la participación de dos áreas corticales (una área 

sensorial y una área motora) en la percepción de estímulos somestésicos. Los 

resultados que se obtuvieron con el registro unitario extracelular (trabajo 

experimental 1) y la lesión de la corteza SI (trabajo experimental 2) apoyan la 

hipótesis de que esta área sensorial primaria proporciona la actividad neuronal 

inicial y esencial, para un posterior procesamiento de los estímulos somestésicos, 

que conducirá a la generación de un acto perceptivo, en otras áreas corticales. Una 

de estas regiones de la corteza que establece conexiones anatómicas con SI y que 

es parte de las cortezas motoras del lóbulo frontal es el AMS. Los resultados que se 

-elHuYieron~ el registro tmitario exliarelalat -errAMS; ptopotcionarrevidenclas· 

de que esta área cortical participa en el proceso perceptual de estímulos 

somestésicos a través de una poblaci6n de neuronas que interviene en la 

transformación de los estímulos táctiles en actividad neuronal asociada a una 

conducta motora (trabajo experimental 3) y otra población de células que refleja 

en su actividad el proceso de decisión sensorial (trabajo experimental 4). 

La formación de un proceso perceptual involucraría la representación y 

reconstrucción de los estímulos externos, a través de transformaciones sucesivas de 

las propiedades físicas de estos estímulos en la actividad neuronal. El proceso 

perceptual también se relacionaría con procesos de decisión, que permitirían 

comparar las propiedades de los estímulos con un repertorio interno, previamente 

adquirido (memoria) de estas propiedades. En la tarea de categorización, 

ocurririán una secuencia de transformaciones a partir de la actividad neural que se 

inicia posiblemente en las columnas de la corteza SI. De esta manera, la 

representación de las propiedades físicas del estímulo táctil (la velocidad) es 

modificada en una forma o código que es interpretada por el aparato motor, (en 

esta caso las células S y SM de AMS) para permitir el movimiento hacia los 

interruptores. Este código podría ser el sustrato para la formación de una decisión 
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(con la participación de una memoria o templete mnemónico), que se reflejaría en 

la actividad de las celulas categóricas de AMS. Así, estas células relacionarían la 

salida del proceso de categorización con el aparato motor, que permitiría expresar 

la decisión. 

Es importante mencionar que estos procesos neuronales no tienen su origen 

en AMS. La utilización de la tarea de categorización en primates subhumanos ha 

permitido demostrar la existencia de neuronas S, SM Y categóricas en la corteza 

motora primaria (Salinas y Romo, 1998) y en el putamen (Romo et al., 1995; 

Mermant el al, 1997), estructuras con las que AMS mantiene conexiones 

anatómicas (ver Apéndice 2). Los datos de estos trabajos muestran que los valores 

de las latencias con respecto al inicio del estímulo, se sobreponen de tal manera 

-que~ras se 1Idi'/aR .re manera simultáJlea. -Est&- _rda ea" ti -

observaciones de que existe un procesamiento distribuido y paralelo de la 

información en los circuitos que forman estas estructuras (Alexander y Crutcher, 

1990; Romo y Schultz, 1992; Houk Y Wise, 1995). Por ello, se propone que el AMS 

es s610 una de varias regiones (un nodo), que pueden estar formando un sistema 

distribuido asociado con la percepción de los estímulos somestésicos, durante la 

tarea de categorización. 

La posible relación entre la actividad neuronal y un judo psicofísico es un 

tema de interes en el estudio de los procesos sensoriales. Los estudios previos han 

comparado, la ejecución de sujetos humanos o animales en tareas de 

discriminación con las señales neuronales, pero en la mayoría de estos trabajos, los 

datos neuronales y psicofísicos no se obtuvieron en los mismos sujetos o con las 

mismas condiciones experimentales o temporales, debido a dificultades técnicas 

(Collins y Roppolo, 1980; Bradley et al, 1987; Vogels y Orban, 1990; Hawken y 

Parker,1990). Existen pocos trabajos que cumplan estas condiciones (Britten et al, 

1992; Newsome et al, 1989). La tarea de categorización permitió cómbinar técnicas 

de psicofísica y de neurofisiología para lograr correlacionar en los mismos 

animales y con las mismas condiciones experimentales, la decisión sensorial 
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(umbrales psicométricos) con la tasa de disparo diferencial de las neuronas 

categóricas (umbrales neurométricos). 

Por último es importante mencionar que la distribución anterior-posterior 

(que se extendió 10 mm) para los sitios de registro de las neuronas S, SM Y 

categóricas (ver Figs. 2 en los trabajos experimentales 3 y 4), abarcó las regiones en 

que se divide AMS: pre-AMS y AMS-propia (ver apéndice 3). No se encontró una 

predominancia en estas regiones, para las células que se identificaron en el trabajo 

de esta tesis. Por ello, las células S, SM Y categóricas presentaron una distribución 

uniforme en ambas regiones del AMS. 
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APÉNDICE 1 
TAREA DE CATEGORIZACIÓN SOMESTÉSICA 

Todos los animales que se utilizaron en los experimentos se entrenaron 

para realizar un' tarea sensorial somestésica que requirió la categorización de la 

velocidad de un punta de metal (2 mm de diámetro), que se desplazó sobre la piel 

glabra de uno de los dedos de la mano izquierda, mientras el animal indicó la 

categoría de la velocidad, presionando con la mano derecha uno de dos 

interruptores. El animal se sentó en una silla especial para primates no-humanos. 

El brazo izquierdo del animal se colocó en una férula hecha con material plástico 

(Qrthoplast) que impidió su movimiento, mientras que un guante del mismo 

material permitió mantener la palma de la mano izquierda en supinación. Los 

dedos<le 11 mano-sepegaron- ron e¡¡ter-de danOaCrII8to(que no provOCó-ningún 

daño a la piel del animal) a una superficie de plástico (Orthoplast), para evitar su 

IlIIDvimiento durante la aplicación de los estímulos. 

El animal Y la silla se colocaron en una mesa antivibratoria adaptada para 

este propósito. El animal colocó su mano derecha sobre una palanca fija, lo que 

permitió mantener la articulación del codo a 90°, Dos interruptores se colocaron 

por arriba de la palanca fija a una distancia que permitiera su alcance con la mano 

derecha (250 mm a partir del hombro del animal y a nivel de los ojos). Los 

estímulos somestésicos consistieron de 10 velocidades, en el rango de 12 a 30 

mm/s, con una distancia fija de recorrido (6 mm), dirección y fuerza constantes 

(20 g). Las cinco primeras velocidades fueron categorizadas como velocidades 

"bajas" (12, 14, 16, 18 Y 20 mm/s) mientras que el resto fueron categorizadas 

como velocidades "altas" (22,24,26,28 Y 30 mm/s). El criterio para asignar esta 

clasificación fue considerar sólo la mitad del rango de las velocidades" La 

presentación de los estímulos se realizó a través de un robot cartesiano que se 

construyó y diseñó para estudiar la representación de estímulos táctiles en la 

corteza SI (Romo et al., 1993). 
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En un monO entrenado un ensayo comenzó cuando el sujeto detectó el 

contacto del probóscuJo con la piel (indentación) en un dedo de su mano izquierda 

inmóvil, colocando su mano derecha libre sobre la palanca fija en un periodo de 1 

seg. El animal debía mantener esta posición durante un periodo de espera variable 

(1.5-4.5 segundos) que comienza con la indentación y finaliza con el 

desplazamiento del prob6sculo a cualquiera de las 10 velocidades. Este periodo de 

espera variable evitó que el sujeto pudiera predecir el inicio del estímulo. El 

probósculo terminó su recorrido y el animal indicó la finalización de éste, 

retirando la mano derecha de la palanca fija en un periodo de 600 ms. Si la 

velocidad que se presentó fue categorizada como alta o baja, el animal debía dirigir 

su mano derecha hacia uno de los dos interruptores en un periodo de 1 segundo; 

el lnterrIJpt()r lt14!dial -'"' ~tiJizó para indicar las velocidad~ ~ ~~tra~ qtJ~~ ~ 

interruptor lateral se uso para las velocidades altas. La categorización correcta de 

la velocidad le permitió al animal obtener una recompensa que consistió en una 

cantidad pequefia (una gota) de agua o jugo de fruta. Es importante mencionar 

que durante la ejecución de la tarea, los estlmuJos táctiles nunca fueron visibles 

(una lámina de metal impidió al sujeto mirar la mano que se estimuló) ni audibles 

(se utilizó ruido blanco a 60-80 dB que enmascaró el ruido del robot) para el 

animal. La aplicación de los estímulos somestésicos fue al azar y conformaron 

bloques de 100 ensayos (10 ensayos por cada una de la velocidades) a los que se 

llamó corridas. 

Aplicación pasiva de los estímulos táctiles. En esta situación los estímulos 

táctiles fueron iguales a los aplicados durante la tarea de categorización, pero la 

palanca fija y los interruptores fueron retirados de la tarea y los movimientos del 

brazo derecho se restringieron. 

Tarea de instrucción visual. En esta situación un ensayo comenzó con la 

indentación de la piel como en la tarea somestésica, pero simultáneamente uno de 

los dos interruptores fue iluminado y continuo así después de la detección de la 
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indentación (periodo de espera variable de 1.5 a 4.5 segundos). Al finalizar este 

periodo, la punta de prueba se retiró de la superficie de la piel y la iluminación 

fue apagada; ambos estímulos se consideraron como un solo estímulo iniciador o 

trigger. El estímulo visual le indicó al sujeto cual interruptor debía oprimir para 

obtener la recompensa. Es ímportante mencionar que en esta tarea de instrucción 

visual no existió un desp1azamiento del probósculo sobre la piel. 

Tarea de categorizaci6n somestésica con instrucci6n visual. Esta tarea comenzó 

de la misma manera que la tarea de categorización somestésica, pero '1 

~=~= :~~od: ~u:::=:;e :::~q:oe~:=::U:: f~ 
recxirrido sobre la piel El prob6sculo se levantó J la iluminación finalizó. El" __ __ r ) 

, estím~;v;~~ indicÓ.;) sujeto cual ¡;'te~p~r d~fu'~;rimir -p~--'" ~b~';; I~ 1 
recompensa. 1 

'J J .¡ 
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APF:NDICE2 
ÁREA MOTORA SUPLEMENTARIA 

El área motora suplementaria (AMS) es un campo cortical que se localiza en el 

giro frontal superior, en la cara medial de los hemisferios (rostral a la corteza motora 

primiuia O MI), extendiéndose desde el banco dorsal del surco del CÚlgulO hasta un borde 

lateral (4 a 5 mm) a partir de la lfnea media (Fig. lA). De acuerdo a su localización en 

primates humanos y subhumanos, el AMS es un campo cortical que forma parte de las 

cortezas motoras frontales de la pared medial de los hemisferios. Durante mucho tiempo 

el AMS se consideró como una área cortical homogénea. Los estudios recientes en > ' 
primates subhumanos, han subdividido al AMS con base a criterios anatómicos y 

fisi~ (ver Apéndke 3), en una reglón rostral, que se denomina área F6 ó pre-AMS 

y una i1v" c:audallIamada área F3 ó AMS-propIa (Mah!lli et al, 1991; Luppino el al, 
1991;4171"-' .;;,¡, 1m Rizzolattietal, 1996)(Fig. 21.).- - --- - -- - - - - - --

ORGANIzACIÓN ANATÓMICA 
Vfas aforWIIes. 

El AMS recibe proyecciones aferentes ipsi\aterales de la corteza premotora (área 6), 

de la corteza motora primaria (área 4), de la corteza prelrontal dorsomedial (área 9), 

dorsolateral (áreas 46 y 8a) y basal (áreas 11 y 12), de la corteza cingulada (área 24), de la 

ínsula y de las áreas 5 y 7 del lóbulo parietal posterior Ganes y Powell, 1969a; Jones et al, 

1978; ]ürgens, 1984, 1985; Cavada y God1man-Rakic, 1989; Luppino et al, 1993; Bates y 

Goldman-Rackic, 1993) (Fig. 2B). También recibe aferentes ipsilaterales, ordenadas de 

manera somatotópica de la corteza SI del giro precentral (áreas 1, y 2 ) Y de la corteza SIl 

Ganes y Powell, 1969a; Jones et al, 1978; ]ürges, 1984) así como también de la corteza 

somatosensorial suplementaria (área 5) (Weisendanger, 1981) (Fig. 2B). Las aferentes 

contralaterales provienen del área homotópica contralateral (McGuire et al ,1991). Las 

principales aferentes tálamicas provienen del núcleo ventral lateral, parte oral (VLo) 

(Schell y Strick, 1984; Wiesendanger et al, 1987; Darian-Smith et al, 1990) y parte caudal 
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FIGURA 2. A. En la parte superior del dibujo se ilustran cortes coronales de las 
dos divisiones del área motora suplementaria (pre-AMS y AMS-propia) que 
muestran su extensión en la superticie medial del hemisferio izquierdo. En la 
parte inferior se muestra su extensión en la superticie lateral del mismo 
hemisferio (vista dorsal). Ambas divisiones se extienden al banco superior del 
surco cingulado. PM: corteza premotora; MI: corteza motora primaria; AMC: áreas 
motoras cinguladas; cas: campos oculares suplementarios del lóbulo frontal. B. 
Se ilustra en una vista lateral del hemisferio derecho, las principales relaciones 
anatómicas corticales de AMS: SI: corteza somatosensorial primaria; PP: áreas 
somestésicas del lóbulo parietal posterior. C: Vista dorsal de ambos hemisferios 
que muestra las conexiones recíprocas entre ambas AMS. 



(VLc) (Oarian-Smith el al, 1990) . Otras aferentes, en menor número, provienen del núcleo 

ventral anterior, parte parvocelular (V Apc), del núcleo medial dorsal (MO) (Sehell y 

Strick, 1984; Oarian-Smith el al, 1990); del área X (Wiesendanger el al 1987; Oarian-Smith 

el al, 1990) Y de núcleo venlral posterior lateral, parte oral (VPLo) (Darian-Smith el al, 

1990). 

ViIs eforentes. 
La AMS proyecta conexiones eferentes (ipsilaterales) a MI (área 4), a la corteza 

premotora (área 6), al área 5 de la corteza parietal, a la corteza prefrontal dorsomedial y 

laleral (áreas 8, 9 Y 46), a la corteza orbital y al banco ventral del surco cingulado (áreas ,r' 

" 23 Y 24), (DeVito y Smith. 1959; Pandya y Kuypers, 1969, Künzle, 1978; Jürgens, 1984; í;'~ 
*~ 1985; Mc.<;uire et al, 1991). Algunos estudios reportan que las eferentes al giro precentral ;, 
:" ~ 

. _1Sll)'-i!Ji!.~ . .pm~~!!ro ~ CI<ünzle. 1978; Mc.<;uire et a1~I~!}.Las--,~ 

eferentes corticales conlralaterales de AMS terminan en la corteza MI, (De Vito Y Smith. 

1959; Künzle, 1978, Muakassa y Strick, 1979; Roui1ler et al, 1994), en la corteza premotora, 

en la corteza prefrontal (áreas 8 Y 46), en la corteza del banco ventral de surco cingulado 

(áreas 23 y 24) Y en la corteza homotópica de AMS (Jürgens, 1984 ; McGuire el al , 1991; 

Rouiller et al, 1994). Las proyecciónes unilaterales talámicas más importante son hacia 

los núcleos VApe, venlrallateral, VPLo, MO y área X, (Künzle, 1978; Jürgens, 1985); 

también se han encontrado fibras que terminan en los núcleos intralaminares, 

centromediano, parafascicularis, central lateral, paracentral, reticular, posterior lateral y 

central lateral superior (De Vito y Smith, 1959; Künzle, 1978; Jürgens, 1985) . Otras 

conexiones eferentes subcorticales terminan, de manera bilateral, en el putamen, el 

núcleo eaudado, el claustrum (Jones et al, 1977; Jones et al, 1978; Künzle, 1978; Jürgens, 

1984,1985) Y la región parvocelullar del núcleo rojo (Kuypers y Lawrenee, 1967; Künzle, 

1978; ¡ürgens, 1984). Por otro lado, se ha demostrado que de AMS surgen proyecciones 

que terminan en los segmentos cervical, toráxico y lumbar-sacral de la médula espinal 

(Murray y Coulter, 1981; Macpherson et al, 1982, Hummelsheim, 1986; Hu!chins et al, 
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1988, Galea y Darian-Smith, 1994} y que estas proyecciones se organizan de manera 

sornatotópica (Dum y Strick, 1991; Luppino, 1993; Galea y Darian-Smith, 1994). 

Somatolopia. 
Los estudios de actividad unitaria realizados en primates subhumanos, han 

demostrado que las células que responden a movimientos distales de las extremidades 

superiores, se localizan anteriores a aquéllas que se relacionan a movimientos proximales 

de las mismas extremidades, mientras que las células que responden al movimiento de las 

extremidades inferiores o del cuerpo se localizan en la parte más caudal de AMS 

(Brinkman Y Porter, 19?9). Otros estudios han demostrado que la localización de las 

células relacionadas con los movimientos del las extremidades anteriores y posteriores no 

es eJ\1hImezclada. ya que presentan una distribución anterior posterior en las porciones 

cingulado, (Wise Y Tanji, 1981; Tanji y Kurata, 1983). Los estudios de rnicroestimulación 

intracortical han confirmado que existe una distribución rostral caudal, para la 

representación de la cara, la extremidad anterior y la extremidad poaterior, que se localiza 

en la parte posterior de AMS (Mitz y Wise, 1987; Lupinno et al , 1991 Matsuzaka et al. 

1992). La estimulación eléctrica en sujetos humanos en AMS, por medio de arreglos de 

electrodos colocados en la superficie medial de ambos hemisferios, demuestra la 

existencia de una representación del cuerpo, al producir movimientos de la cara, el 

cuello, las extremidades anteriores, el tronco y las extremidades posteriores en una 

dirección rostral caudal (Fried et at 1991). Con la utilización de la técnica por emisión de 

positrones en sujetos humanos se encontro en AMS, diferentes zonas de activación para 

movimientos de los dedos o movimientos sacádicos de los ojos, sugiriendo la existencia 

de una somatotopia (Fox et al, 1985). En conjunto los trabajos en primates suhumanos y 

humanos demuestran claramente la existencia de una organización somatotópica en 

AMS. 
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Es importante mencionar que en ningún estudio anatómico se reporta la existencia 

de conexiones de AMS con áreas corticales primarias gustativas, visuales o auditivas ni 

con sus núcleos de relevo talámico. Con base en sus proyecciones anatómicas, se plantea 

que el AMS está más relacionada con aspectos de coordinación motora aürgens, 1984). 

Esta idea se refuerza por la existencia de una representación del aparato somatomor que 

abarca todo el cuerpo y de eferentes directas al hasta anterior de la médula espinal y 

núcleos motores del tallo cerebral. Estos criterios son suficientes para considerar al AMS 

como una zona cortical con funciones somatomotoras (Zilles y Roland, 1996). A pesar de 

esta conclusión, los estudios funcionales (que se revisarán en la siguiente sección), 

sugieren que el AMS podria participar en apectos más complejos relacionados con la 

conducta motora. 
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ORGANIZACiÓN FUNCIONAL 
Aclividlld asociada con el movimiento. 

Los estudios que utilizaron la técnica del registro unitario extracelular 

demostraron que las neuronas de AMS están relacionadas con la ejecución de . . i 

movimientos proximales y distales de las extremidades superiores (Brinkman y Porter, 

1919; Tanji y Kurata, 1919; Tanji et al, 1980;). Para comparar la actividad neuronal de 

AMS con respecto a MI fue necesario registrar esta actividad en ambas áreas corticales, en 
animaIes sometidos a un sólo paradigma conductual. Estos trabajos muestran que la 

actividad neuronal de AMS cambia antes y durante la ejecucion de movimientos simples 

, de las extremidades superiores, de manera similar a la actividad neuronal de MI cranji y 

Kurata, 1982, Dao-Fen el al, 1991). Estos resultados permiten concluir que la actividad ¡ -j 
¡ 

AMSei¡ semejante a la actividad de MI, para cierto tipo de movimiento. A pesar de esta ~~ 
carad:edstic:a ex!stpn diferencias entre estas dos área. _toras Las neuronas en AMS se- - - -Ji! 
activan de manera preferente a un estúnulo sensorial de una determinada modalidad 

(visUal, auditiva o somestésica) cuando estos estúnulos indican el momento de iniciar un 

movimiento; esta activación diferencial no se encuentra en las células de MI cranji y 

Kurata, 1982; Tanji y Kurata, 1985); el tiempo de respuesta neuronal (latencia) en AMS 

para estos estímulos visuales, auditivos y somestésicos no se correlaciona con el tiempo 

de reacción en la ejecucion de un movimiento simple, mientra que esta correlación es 

significativa para las células de MI (Tanji y Kurata, 1982). En conjunto estos resultados 

permiten sugerir que la actividad neuronal de AMS esta más relacionada con la 

utilización de señales sensoriales que son necesarias para iniciar un movimiento que con 

la generación de una respuesta motora. De hecho, se ha propuesto que el AMS podría ser 

una área en donde las señales sensoriales externas podrían transformarse en señales 

asociadas a la iniciación de un movimiento (Tanji, 1984). 

Los movimientos simples son aquéllos que no requieren una organización espacial y temporal compleja: 
vgr. jalar y empujar W1 manipulador y por lo tanto son de fácil ejecución. 
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Otras propiedades de AMS, que permiten identificarla, surgen en tareas moloras 

que requieren más demanda. Los estudios realizados en sujetos humanos muestran que 

el flujo sanguineo cerebral (FSC) en AMS se incrementa de manera significativa, cuando 

los sujetos ejecutan movimientos de las extremidades superiores e inferiores que 

requieren una sequencia espacial y temporal, además de su memorización (movimientos 

complejos) (Orgogozo y Larsen, 1979). La medición del FSC muestra que AMS presenta 

t- -
l' r i 
t- 1 
~. ·1 

una activación bilateral junto con un aumento de la actividad de la corteza motora ~ 

primaria contralateral, en el momento que los sujetos humanos realizan movimientos 

unilaterales balfsticos de los dedos (Roland el al, 198Oa). Cuando al sujeto se le pide que 1.; 
\li:ll 
~. ~, 

simule la ejecución de los movimientos sin realizarlos, sólo se presenta una activación 1"'" 
bilateral del AMS (Roland el al, 198Oa). A partir de estos resultados se ha sugerido que el ' ..... 

AMS partidpa en la e1abotación de rutinas motoras que especifican la secuencia del. 

- movun¡~W(R;,¡;;;d-~tal, 198Oa):-&ta propuesta recibe apoyo de o~ es~d~& ~ 
_\.~ 

pacientes que se sometieron a una corticotomia unilateral de AMS los resultados 

muestran que la única deficiencia motora a 1argo plazo es la incapacidad para, 

simultáneamente, cerrar el puño con una mano y extender los dedos con la otra (Laplane 

et at, 1977), es decir, la incapacidad para ejecutar la secuencia de un movimiento. En 

pacientes que han sufrido una lesion en AMS (por infarto) se observa una incapacidad 

para realizar una tarea que requiere movimentos sacádicos en secuencia (Ca yrnard et al, 

1993). Los estudios en primates subhumanos han reportado que las células del AMS 

presentan cambios en su actividad durante la ejecución y planeación de movimientos 

multiples (la ejecución de movimientos en un orden o una secuencia particular) de la 

extemidad superior, que el animal tiene que recordar y no presentan estos cambios 

cuando el animal realiza la misma tarea, pero con la guía de estímulos visuales (Mushiake 

et al, 1990; Mushiake et al, 1991). En el AMS se ha reportado la existencia de células que 

se activan sólo antes de la ejecución de tres movimientos de la extremidad superior, que 

requieren un orden o secuencia particular y específica (Tanji y Shima, 1994). También se 
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han encontrado células que sólo responden después de realizar un movimiento particular 

y antes de la ejecución de otro movimiento específico, dentro de una tarea de 

movimientos multiples (Halsband et al, 1994; Tanji y Shima, 1994). Los resultados clínicos 

y experimentales sugieren que AMS participa en la organización de patrones motores que 

requieren una secuencia temporal y una memoria para su ejecución. 

Actiuidad asociada con estlmulos sensoriJIles. 
Como se mencionó las neuronas de AMS responden a estímulos sensoriales 

externos de diferentes modalidades sensoriales (visión, audición, tacto), que se utilizan 

como estúnUlcis iniciadores (trigger) Para un movimiento (Kurata y Tanjl 1985; Romo Y 

ScI\I,lItZ 1987; Sdlall 1991; Romo y Schultz 1992). Estas respuestas neuronales están 

asodlldas con los estrlmllOs ~, ya que se presentiinSOlo SI en arumallllií ulillz¡¡ 

para iniciar un movimiento; las células no responden cuando los estímulos sensoriales. 
, 

se presentan de manera aislada, sin relación a una tarea motora (fanji y Kurata, }985). 

Estos hallazgos sugieren que las neuronas de AMS participan en el procesamienlQde la 

información sensorial reflejando posiblemente, la salida de un proceso perceptuaL Por 

ello sería interesante estudiar la participación de AMS en la percepción sensoriaL 

Actividad preparatoria, 

Por medio de técnicas electroencefalográficas aplicadas a sujetos humanos, se 

pudo descubrir en el AMS un potencial negativo lento llamado potencial de anticipación 

(Bereischaftspotential) que precede a los potenciales relacionados con actos motores y 

que se ha relacionado con la preparación e intención para realizar un movimiento simple 

(Deecke et al, 1969). El significado funcional de esta actividad preparatoria se ha 

estudiado en primates subhumanos, con tareas conductuales que contengan un periodo 
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de espera'. Los estudios en primates subhumanos reportaron que en la ejecución de un 

movimiento del brazo, las células presentan una activación previa al inicio del 

movimiento (Brinkman y Porter, 1979). Por otro lado, se ha observado que las células del 

AMS incrementan su actividad antes de que el animal presente una sacudida muscular 

durante la realización de movimientos distales y proximales del brazo (Tanji y Kurata, 

1979). Otros estudios han demostrado que la actividad neuronal en AMS se incrementa o 

decrementa durante el periodo de prepiuacion, dependiendo de la intención O no del 

animal para jalar o empujar un manipulador (Tanji y Taniguchi, 1978; Tanji et al, 1980). 

En monos entrenados a realizar un movimiento de la extremidad anterior con el fin de 

obtener una rerompensa, se observó que las células de AMS presentan una activación 

previa a la iniciación de un movimiento generado internamente o guiado por estímulos 

elIII!inos (Romo y Schultz, 1987; Romo y Schultz, 1992). Resultados similares se han 
-- -..,........-.--- ---- ---- - --

enmntrado cuando el animal realiza sólo movimientos de extensión de la muñeca sin un 

blanco definido (Thaler et al, 1988). En un estudio reciente se demostró que la actividad 

neuronal previa a un movimiento (interno o guiado), terminaba antes de que la mano del 

animal alcanzara el reforzador lo que sugiere que la actividad neuronal preparatoria, 

está relacionada a la ejecución de un movimiento, mas que a la obtención de un 

reforzador (Romo y Schultz, 1992). En otros estudios la actividad preparatoria de AMS se 

ha relacionado con la intención de realizar un movimiento de la extemidad superior hacia 

una dirección o sitio determinado (Kurata y Wise, 1988; Alexander y Crutcher, 1990). 

Esta actividad preparatoria también se ha planteado que está asociada con la 

programación temporal y la memoria, para la ejecución de movimientos multiples (Tanji 

y Shima, 1994; Haslband et al, 1994). De manera general, los resultados que se mencionan, 

1 En este tipo de tarea el animal recibe un esrunulo o señal sensorial de instrucción y tiene que esperar 
durante lID periodo variable de tiempo (milisegundos o segundos), la aparición de otro estímulo o seña! 
sensorial (estímulo trigger) que le indique el momento de ejecutar la tarea. 
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plantean que la actividad neuronal de AMS está relacionada a la preparación para iniciar 

y ejecutar un movimiento. 

Actividad asociJIda con movimientos guiados por estimulos externos o guiados intemamente. 
Durante mucho tiempo se planteo la hipótesis de que la actividad neuronal de AMS 

estaba asociada con movimientos guiados internamente (auto-iniciados) mientra que la 

actividad de la corteza premotora (PM), que se localiza lateral a AMS, estaba relacionada 

con movimientos guiados o iniciados por estimulos sensoriales externos (&eles, 1982, 

Wise, 1984; Wise, 1985). Esta hipótesis se planteo a partir de que PM recibe conexiones 

aferentes de áreas parietales (área 7b y área 7m, Panya y Kuypers, 1969, Cavada y 

Goldman-Rakic, 1989) relacionadas con el prooesamiento de estimulos visuales 

(Hyvirjnen, 1982); en primates subhumanos con ablación bilateral de PM, se presentan 

defitiend", ~ejenJd6n de una _Iareavisomotora en la que_---IDs animales req'Jieren un 

estimulo visual para ejecutar la tarea (Halsband Y Passingham, 1982). Los estudios con la 

técnica para detenninar FSC han reportado un incremento en la actividad de PM, en 

sujetos humanos que reciben ordenes verbales para la ejecución de una tarea motora 

simple (Roland el a\' 1980b), mientras que en otro estudio en el que los sujetos humanos 

seleccionanron los parámetros para realizar un movimiento (una tarea de selección libre), 

el AMS presentó un mayor incremento en FSC (Deiber et al. 1991). A pesar de estas 

observaciones, los trabajos con registro unitario extracelular realizados en primates 

subhumanos, demuestran que las neuronas en PM y en AMS se activan de manera similar 

cuando los animales realizan movimientos simples de la mano O la extremidad superior, 

en una tarea que utiliza estímulos sensoriales externos para guiar el movimiento o en una 

tarea que requiere un movimiento guiado internamente (Okano y Tanji, 1987; Romo y 

Schultz, 1987, Kmata y Wise, 1988; Thaler et al. 1988). Estos resultados permiten descartar 

la hipotesis dicotómica que consideró durante mucho tiempo, diferentes funciones a PM y 

AMS. Sin embargo, es importante señalar que en la ejecución de una tarea que requiere 

movimientos sequenciales (complejos) de la extremidad superior, la actividad de las 
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células de PM es predominante (pero no exclusiva) cuando la ejecución es guiada por 

estímulos extemos, mientras que la actividad neuronal de AMS es mayor (pero tampoco 

exclusiva) cuando se requiere ejecutar la tarea con base a una memoria y sin estímulos 

externos (Mushiake et al, 1991; Halsband el al, 1994). En el hombre, los procesos 

degenerativos o quirúrgicos que involucran daño a AMS producen un severo 

decremento tanto en conductas motoras iniciadas por el sujeto y como en aquéllas 

guiadas por esllmulos externos (Goldberg. 1985). 

La definición de una área cortical requiere de los datos que se obtengan a traves 

,.~ 

" ,. ;¡ 

de diferentes técnicas y métodos. De esta manera, esta información debe ser comparada . " 

e integrada, para permitir la identificación de propiedades particulares que proporcionen ,! 

una mejor definición. La u~ de un sólo método o.el enfásis en una propiedadt 

particular, dificibnente permiten la definición de una área <nrtical. Los datos anatómicos, $. 
~ ____ .__ . . .- -------'i 

1iS1016giCOS y crínicos que se han obtenido en monos y sujetes hUJlUll\()6 en poco más de '. 

40 aiIos, permiten ver al AMS no como una simple entidad funcional somatomotora, sino 

como una zona cortical heterogénea (Apéndice 2) que participa en el control de 

movimientos (simples y complejos) y en procesos complejos corno la planeación para 

realizar una conducta motora. A pesar de estos avances, los resultados de los estudios 

clínicos y experimentales han fortalecido el concepto de AMS como una area "motora" 

(Lüders, 1996), tomando poco en cuenta la existencia de datos, que como se describieron, 

sugieren su participación en el procesamiento de estímulos sensoriales. 
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APÉNDICE 3 
DIVISIÓNES DEL ÁREA MOTORA SUPLEMENTARIA 

A partir de las observaciones originales de Penfield y Welch (1949;1951) que 

permitieron identificarla, el AMS se consideró como una área cortical homogénea. Este 

punlo de vista prevaleció durante poco más de cuarenta años. Los estudios recientes en 

primates subhwnanos, han subdividido al AMS en una región rostral, que se denomina 

área F6 ó pre-AMS y una región caudal \lamada área F3 ó AMS-propia (Matelli el al, 1991; 

Luppino el al, 1991; Matsuzaka el al, 1992; Rizzolatti el al, 1996) (Fig. 2A). Los estudios 

realizados en el cerebro humano sugieren que tambien existen dos zonas en AMS con 

Fropl.~¡!a:les fundonaIes distintas (Fried el aL 1991; MateJli el aL 1993).· En este apéndice 

se dliéribirán algunos criterios anatómicos y funcionales que permiten identificar estas 

.' 

, j 

dos regIOnes. 
- -'--- - ---- - ----------- --- ----"Íii'I 

CRITERIOS ANATÓMICOS 
1.- AfrmrJes cvrtiJ:ates. 

En los últimos ai\os, algunas de las aferentes corticales han sido estudiadas con 

más exactitud de acuerdo a la división de AMS. Las principales aferentes al área F3 O 

AMS-propia provienen de la corteza MI, de la corteza premotora (rostral y caudal), de 

las cortezas motoras cinguladas (áreas 240 y 24d) Y de la corteza parietal posterior 

(Luppinno et al, 1993), mientras que las aferentes al área F6 o pre-SMA pro\'ienen de la 

corteza prefontal, de la corteza premotora (rostral ventral) y de corteza motora cingulada 

(área 240) (Luppinno et al, 1993). 

1.2.- Aferentes tá/amicas. 
El patrón de innervación talámica en ambas divisiones de AMS es bastante 

similar, pero cuantitativamente diferente. El área F3 o AM5-propia recibe aferencÍas de 

los núcleos VLo,VLc, V Apc, VPLo y MD Y el área F6 ó pre-AMS recibe aferencias de 

53 



V Ape, MD, área X, VLc Y VPLo (Rizzolatti et al, 1996). De acuerdo a un análisis 

anatómico, el área F3 o AMS-propia, recibe 48% de la densidad de fibras que tienen su 

origen en los núcleos tálarnicos (Vape y VLo) que sirven de relevo a las vías que 

provienen de los ganglios basales y 34% de los núcleos de relevo (área X, VLc Y VPLo ) 

para las vías del cerebelo, mientra que en el área F6 ó pre-AMS un 29% corresponde a la 

inervación proveniente de los ganglios basales y un 39 % a la proveniente del cerebelo 

(Rizzolatti et al, 1996). La importancia funcional de esta inervacion diferencial se 

desconoce. No se sabe si existe un patrón diferencial de inervación para ambas regiones 

de AMS que se origine en otras regiones subcorticales. 

2.- Ffmntes corticales. 
De las conexiones eferentes de AMS la más estudiada ha sido la proyección a MI 

.- que presenta W1lI orgaruza~ (Muakbsa y Strid<; 1979T; Sin emoargo, 

resultado contrasta con trabajos recientes que sugieren que las proyecciones a la 

representación de la extremidad superior en MI, no presentan una organización 

topografica y que se originan sólo de la zona área F3 o AMS-propia (Tokuno Y T"'ji, 

1993). Por otro lado, aún no existe una definición clara de si ambas divisiones de AMS 

proyectan fibras eferentes subcorticales a similares o diferentes regiones. 

2.1.- Eferentes a la médula espinal. 
Un criterio que permite subdividir a AMS, es que las eferentes a la médula espinal 

surgen sólo de la región caudal (Macpherson et al, 1982) que corresponde a AMS-propia 

O área F3 (Rizzolatti et al, 1996). 

SomatotopÚl. 
Los estudios de microestirnulación intracortical demuestran que existe una 

progresión rostral caudal, para la representación de la cara, la extremidad antE'rior y la 

extremidad posterior, que se localiza en la parte posterior del area 6 mesial (Mitz y Wise, 

1987) correspondiente al área F3 (Lupinno et al , 1991) o AMS-propia (Matsuzaka et al, 
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1992). En otros trabajos se ha reportado que existe una representación predomina te sólo 

de los miembros anteriores en el área F6 O pre-AMS (Lupinno et al , 1991; Matsuzaka et 

al,I992). 

CRITERIOS FUNOONALES 

ActiI1idIId asocimIJJ con .1 rnovimimlo. 
En el AMS se ha reportado la existencia de células que se activan sólo antes de la 

ejecución de tres movimientos de la extremidad superior, que requieren un orden O 

secuencia particular Y espedfica (Tanji Y Shima, 1994). También se han encontrado células 
~"' ' 

1: 
que sólo responden después de realizar un movimiento particular y antes de la ejecución , 

de otro movimiento espedfim, dentro de una tarea de movimientos mulliples (Tanji y lil 
ShDna. 1994). Esta actividad neuronal se identifica de manera preferente en AMS- m 
propia -ruanaóla'f!JI!OlCl6n de,., tare8se-reanz¡¡ con liaSe a una memoria y sm eslÍmuTos _.- l~ 

externos (Tanji y Shima, 1994; HaIsband el al, 1994). En sujetos humanos que realizan ('; 
k,\ 

movimientos simples (distales y proximales) del brazo, el FSC muestra una activación :::~ 
, ' 

sólo en la región caudal de AMS, que podría corresponder al área F3 o AMS-propia\ .' 

(Matelli et al, 1993). 

Activiclnd asociada con estímulos sensoriales. 
Los estudios han encontrado que las células del área F6 o pre-SMA responden de 

manera predominante a estímulos visuales que sirven como instrucción en una tarea 

motora (Matzuzaka et al, 1992). La estimulación tactilligera (desplazar un cepillo o tocar 

con el dedo) de la piel pilosa o glabra en la extremidad anterior, produce una respuesta 

en AMS'propia y de manera menos frecuente en pre·AMS (Matzuzaka et al, 1992). 
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ActividJU1 preparatoria. 
Las células que muestran actividad preparatoria se han localizado de manera 

preferente, aunque no exclusiva, en la parte rostral de AMS (Alexander y Crutcher, 1990) 

correspondiente al área p~AMS (Matzuzaka el al, 1992). 
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