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1 Introducción a la memoria de trabajo espacial 

Gracias a la velocidad acelerada en que la tecnología se está desarrollando, y el 

interés que se tiene por comprender nuestro cerebro, los campos de la psicología 

cognitiva y de las neurociencias han recibido una gran cantidad de contribuciones por 

parte de múltiples ramas de conocimiento. En los últimos 30 años se ha realizado más 

investigación en el cerebro que en el resto de la historia de la humanidad. A diferencia 

de otras disciplinas, las cuales se han desarrollado a lo largo del tiempo, el estudio del 

cerebro se encuentra en su infancia. Existe una infinidad de fenómenos que no se 

conocen todavía, lo cual hace que las neurociencias sea un área llena de posibilidades 

por descubrir. Además, el cerebro es el órgano más complejo de nuestra anatomía. 

Simplemente por el número de células que contiene y los billones de conexiones que 

es capaz de formar, hace que el estudio del cerebro sea muy extenso; con una 

infinidad de posibles pruebas y experimentos que se pueden realizar.  

El proyecto de investigación que aquí se presenta, constituye apenas una parte 

minúscula de lo que respecta a las neurociencias y al estudio del cerebro en general. 

Estos estudios se enfocan específicamente a los efectos de la memoria de trabajo 

espacial, en una condición de Vernier, sus umbrales y límites psicofísicos, así como su 

relación neurológica evidenciada gracias a técnicas de imagen utilizando resonancia 

magnética funcional, y el efecto que las lesiones en los ganglios basales tienen sobre el 

aprendizaje visomotor. 

Los resultados del proyecto sirven para conocer la forma en que funcionan los 

mecanismos visuales, lo cual puede impactar la forma en que se corrige la visión, o 
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cómo se despliegan imágenes en diferentes tecnologías. Asimismo, los resultados 

pueden ayudar a comprender posibles síndromes clínicos visuales y de 

procesamientos de espacio y aprendizaje visomotor. Sin embargo, lo más importante 

del estudio científico, no es la cualidad pragmática del mismo, o por lo menos no es su 

objetivo principal. El estudio científico está motivado por la expansión del conocimiento. 

El uso práctico del conocimiento se encuentra más tarde, o puede ampliarse gracias a 

lo que ya se sabe. Por esto mismo, la finalidad de este proyecto es arrojar luz sobre un 

tema del cual se conoce poco, y contribuir así a la comprensión de nuestro cerebro y 

sus procesos mentales. 

Este proyecto tiene tres objetivos principales: Primero, conocer los umbrales de 

hiperagudeza visual, empleando una tarea de Vernier, cuando se utilizan recursos de la 

memoria de trabajo espacial. Existen muchos experimentos en los que se analiza la 

hiperagudeza visual, e incluso hay páginas electrónicas que muestran el fenómeno de 

hiperagudeza, comparado con la resolución visual tradicional (M. Bach, 1996; Michael 

Bach, 2006), sin embargo, no se había formulado un experimento que cuestionara este 

efecto cuando se utilizan recursos de la memoria de trabajo espacial. Por lo mismo, las 

preguntas que se buscan contestar son: uno, ¿cuál es la capacidad del sistema para 

percibir alineación cuando los estímulos se encuentran separados por un retardo, 

comparados con una presentación simultánea? Dos, ¿cuáles son las áreas y vías 

implicadas en el procesamiento neuronal de alineación de estímulos durante episodios 

de memoria de trabajo espacial? Gracias a estudios anteriores conocemos que 

distintas áreas cerebrales pueden estar involucradas en estos procesamientos. Por 

ejemplo, se conoce bien cuales áreas en el lóbulo occipital están involucradas en el 



12                           CARACT. PSICOFISIOLÓGICAS DE LA DISCRIMINACIÓN ESPACIAL DE ALINEACIÓN 
 

 
análisis primario de efectos visuales. Igualmente, se sabe que existen dos vías de 

información visual, una que proyecta al lóbulo temporal y que analiza la forma de los 

estímulos, y otra vía que proyecta al lóbulo parietal, la cual analiza la posición de los 

estímulos, etcétera. Asimismo, en un estudio paralelo al propósito de la presente tesis, 

se exploró la relación entre los ganglios basales y el aprendizaje visomotor; tanto el que 

está asentado en un circuito de retroalimentación basado en el error, como el 

aprendizaje que no recibe este tipo de retroalimentación (retroalimentación no basada 

en el error). Más adelante se describen estos hallazgos con más detenimiento. Estos 

conocimientos nos permiten especular sobre las áreas que rigen este proceso de 

memoria de trabajo y aprendizaje visomotor, y la forma en que el cerebro procesa esta 

información viso-espacial. A partir de estas especulaciones podemos formular hipótesis 

sobre la forma en que opera el cerebro, lo cual provee un punto de partida del cual se 

puede comenzar la investigación. 

1.1 Memoria de trabajo espacial 

La memoria de trabajo espacial (MTE), que en su modalidad visual es conocida como 

memoria de trabajo viso-espacial se entiende como el mantenimiento limitado y de 

corta duración de información espacial, que permite su manipulación y recolección en 

un futuro inmediato (Ang & Lee, 2008). Este fenómeno cognitivo lo utilizamos todos los 

días, y en la mayoría de los casos, de forma no consciente. La MTE permite realizar 

actividades fundamentales, sobre todo aquellas que se centran en la navegación y la 

posición de los objetos en el espacio. Lamentablemente, la MTE no es perfecta y es 

susceptible a una gran cantidad de errores. Muchas veces estos errores son obvios y 

requieren de una retroalimentación directa. Otras veces, los errores de la MTE pasan 
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desapercibidos o son tan intrascendentes, que les damos poca importancia. Cualquiera 

sea el caso, la MTE es una función esencial para la conducta, la cual supone estudio 

minucioso, no sólo para comprender los errores que se generan, sino para entender 

todo lo que el fenómeno conlleva; tanto en el ramo cognitivo, como neurológico. La 

memoria de trabajo (MT) es un proceso cognitivo básico, que forma parte de los 

procesos mnemónicos (Figura 1.1). Todos estos son estudiados por la psicología 

cognitiva. 

 

Figura 1.1 Adaptación de (Willingham, 2004). Diagrama relacional de la memoria 
de trabajo y la memoria a largo plazo. La memoria a largo plazo está divida en dos 
rubros: la memoria episódica y la memoria semántica. El modelo de la memoria de 

trabajo utiliza un ejecutivo central, el cual se encarga de administrar tres 
subsistemas, la pizarra visoespacial, el circuito fonológico y el búfer episódico. La 

memoria de trabajo visoespacial se encuentra contenida dentro de la pizarra 
visoespacial. 

 

Aun cuando parece que la MTE es un tema muy específico, no deja de ser una tesis 

vasta. Por razones de simplicidad, es importante mencionar que cuando se hacen 

referencias a la memoria de trabajo, y a la memoria de trabajo espacial, se toma como 

base el modelo de Alan Baddeley (A. D. Baddeley, 1986; A. D. Baddeley & Hitch, 

1974). Como se explicará en la siguiente sección, la MTE utiliza recursos de la pizarra 
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viso-espacial, la cual es un subcomponente que está regido por un ejecutivo central. 

Éste forma parte de la memoria de trabajo, la cual es un subtipo de memoria, cuyo 

estudio forma parte de la psicología cognitiva. Otros modelos de memoria distinguen la 

memoria a largo plazo de la memoria a corto plazo como por ejemplo, el modelo clásico 

de Atkinson y Shiffrin (1968) (Figura 1.2). En cierta forma, la memoria de trabajo es 

similar a la memoria a corto plazo. Sin embargo, el modelo de Atkinson se ha quedado 

atrás porque no es capaz de explicar algunos procesos cognitivos (Roediger, Gallo, & 

Geraci, 2002). Este modelo de memoria a corto plazo está considerado anticuado 

(Tarnow, 2010). En general se prefiere el modelo de memoria de trabajo de Baddeley y 

Hitch, el cual se ha convertido en el modelo de facto para entender los fenómenos de 

memoria de corta duración, desplazando así el modelo de memoria a corto plazo de 

Atkinson.  

 

Figura 1.2 Modelo de memoria de Atkinson y Shiffrin (1968). Este modelo se considera 
anticuado, aunque algunos autores continúan utilizándolo. 

 

1.2 Modelo de memoria de trabajo 

De acuerdo a Alan Baddeley, la memoria de trabajo es un sistema que sirve para 

mantener y manipular la información como parte de un amplio rango de tareas 

cognitivas esenciales, tales como el aprendizaje, el razonamiento y la comprensión 
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(1974). El modelo de memoria de trabajo está conformado por un sistema en el cual se 

almacena la información de manera temporal a través de un componente ejecutivo 

central y dos subcomponentes esclavos: una pizarra viso-espacial y un circuito auditivo. 

El ejecutivo central es un sistema flexible, responsable de administrar y regular los 

subsistemas esclavos y que se encarga de dirigir la atención y “decidir” qué información 

almacenar. El circuito auditivo almacena, controla y ordena información auditiva. De 

forma paralela, la pizarra viso-espacial es un subsistema que contiene información 

visual y espacial. Es justamente este subsistema el que controla y almacena la MTE. 

Aunque en un principio el modelo de memoria de trabajo sólo contenía dos 

subsistemas, Baddeley añadió un tercer componente a su teoría más tarde: el buffer 

episódico (Alan Baddeley, 2000). Este componente se encarga de vincular a través de 

los subsistemas la información visual, espacial y verbal en orden cronológico. 

 
Figura 1.3 Modelo de memoria de trabajo de Baddeley (A. D. Baddeley, 1986; A. D. 

Baddeley & Hitch, 1974) 
 

1.3 Pizarra viso-espacial 

El modelo de memoria de trabajo es en sí un tema vasto, el cual ha sido descrito en 

libros y artículos dedicados únicamente a este tema. Sin embargo, de acuerdo a la 

finalidad de este proyecto, únicamente nos compete la pizarra viso-espacial, y el 

sistema ejecutivo central, ya que regula y coordinada la actividad de esta. 

La pizarra viso-espacial es un almacén de información visual y / o espacial, la cual 

puede ser manipulada y almacenada durante un periodo relativamente corto(A. 
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Baddeley, Cocchini, Della Sala, Logie, & Spinnler, 1999; Matlin, 2009). Esta información 

puede ser separada de acuerdo a su ubicación (¿dónde está?) (Logie, 2003), y su 

constitución (¿qué es?) (Cornoldi & Vecchi, 2003; Hollingworth, 2004, 2006; Logie, 

Della Sala, Beschin, & Denis, 2005). Esta distinción entre las dos funciones de la 

pizarra visoespacial tiene una correlación importante con la hipótesis de las dos vías 

visuales (Mishkin & Ungerleider, 1982), las cuales se explican con detenimiento más 

adelante. Una de las funciones principales de la pizarra viso-espacial es la generación 

y retención de imágenes. Asimismo, la pizarra es capaz de renovar y reeditar las 

imágenes que forma conforme es necesario. Aunque en general la pizarra visoespacial 

funciona correctamente, esta no es perfecta y comete errores. Estos errores pueden no 

tener significancia, o pueden ser graves. La pizarra también se encuentra limitada en 

su capacidad mnemónica a un gran número de variables: la posición espacial (Sapkota, 

Pardhan, & van der Linde, 2011), el número de estímulos visuales (Luck & Vogel, 

1997), la complejidad de la escena (M. M. Chun & Y. Jiang, 1998), la disponibilidad de 

tiempo para la aprehensión de la información, la similitud con otros estímulos dentro de 

la escena (distractores)(Herwig, Beisert, & Schneider, 2010), entre otros. También 

existe evidencia de que es posible ensayar el material visoespacial a través de cambios 

en la atención de un lugar a otro en la imagen mental (Edward Awh et al., 1999) Todos 

estos factores, que juegan un papel fundamental en el funcionamiento de la pizarra, 

han sido estudiados relativamente poco. Esta es una razón importante por la que nos 

compete el estudio de la pizarra viso-espacial. Estudiando los errores de la pizarra viso-

espacial, así como sus limitaciones (los umbrales de detección), es posible mejorar el 

entendimiento de este subsistema y los sustratos neurológicos que lo componen. 
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2 Percepción e hiperagudeza visual  

La pizarra visoespacial está substanciada por el sistema visual. Es por esto que para 

poder entender el funcionamiento de los procesos cognitivos y de la memoria de 

trabajo espacial, es necesario delinear los mecanismos fisiológicos visuales, desde la 

adquisición de la información luminosa, su codificación a través de células de la retina, 

y su consecuente procesamiento en distintas áreas de la corteza.  

2.1 Circuitos neurofisiológicos de la visión 

El sistema visual está constituido por múltiples estructuras y circuitos que tienen 

resultan en la producción de percepciones visuales a partir señales luminosas. Gracias 

a este grado de complejidad, el cerebro es capaz de diferenciar estos estímulos con 

gran exactitud y así poder interpretar su naturaleza. El cerebro es capaz de distinguir 

una amplia gama de variables como tamaños, colores, textura, distancia, entre otras. 

Toda esta información entra al sistema por la vía visual, la cual comienza propiamente 

en las retinas. Las células de la retina codifican, transforman y proyectan la información 

luminosa al resto del circuito visual.  

2.1.1 Vía genículo-estriada Las proyecciones de las células de la retina conforman el 

nervio óptico, el cual se extiende hasta el quiasma óptico, en el cual la mitad de la 

información de una retina continúa a la corteza ipsilateral, mientras que la otra mitad 

continúa de forma contralateral. Estas fibras continúan su extensión hasta el núcleo 

geniculado lateral del tálamo. Posteriormente, las neuronas del tálamo, retransmiten la 

información a la corteza visual primaria (V1) en el lóbulo occipital. 
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2.1.2 Circuitos visuales en la corteza cerebral Una vez que la información ha sido 

procesada por la corteza visual primaria, ésta es llevada a centros de procesamiento 

secundarios a través de dos vías, la vía dorsal y la vía ventral (Mishkin & Ungerleider, 

1982). La vía dorsal viaja a través del lóbulo parietal hasta el lóbulo frontal. La vía 

ventral viaja a través de V4 hacia corteza del lóbulo temporal Además de estas vías 

visuales, también se han descrito vías de retroalimentación que viajan en dirección 

opuesta (Figura 2.1). La vía ventral contribuye en el reconocimiento de los objetos, 

mientras que la vía dorsal contribuye en el análisis de la posición espacial de los 

estímulos. Por esto mismo, se le ha denominado a la vía ventral como la vía del qué, 

mientras que la vía dorsal también es conocida como la vía del cómo1 (Goodale & 

Milner, 1992). Ambas vías se encuentran interconectadas y comparten información 

entre ellas. Toda esta interconectividad ayuda en el procesamiento de funciones 

cognitivas elevadas que están relacionadas al procesamiento espacial. 

La vía dorsal incluye a la corteza parietal, la cual está encargada de la integración de la 

información visual junto con el movimiento ocular y de las extremidades. El área 

intraparietal se encuentra involucrada en el movimiento ocular mientras se observa un 

objeto y en el señalamiento de dicho objeto (Astafiev et al., 2003). 

La vía ventral se extiende hacia el lóbulo temporal. La corteza del lóbulo temporal 

inferior almacena información relacionada a la forma e identidad de los objetos 

                                            
1 En un principio la vía dorsal había sido denominada la vía del dónde. Sin embargo, 
estudios posteriores demostraron que esta vía también lleva a cabo procesamientos no 
sólo de posición espacial, sino también de movimiento, por lo que ahora se le conoce 
como  la vía del cómo.  
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Figura 2.1. Vías visuales de la corteza dorsal (azúl) y ventral (rojo). Ambas vías tienen 
su inicio cuando la información arriba a V1 y continúan a otras regiones de 

procesamiento según el tipo de información. (COF, campos oculares frontales; CxPMd, 
corteza premotora dorsal; CxPMv, corteza premotora ventral; IPa, área intraparietal 

anterior;, IPl, área intraparietal lateral; IPm, área intraparietal medial; IPv, área 
intraparietal ventral; V1, corteza visual primaria; V2, corteza visual secundaria; V3 y V4, 

tercer y cuarta corteza visual). 

 

2.1.3 Otras vías visuales.  Además de la vía visual primaria, existen otras dos vías 

visuales que forman parte del sistema: Una vía que viaja de la retina hacia el colículo 

superior que se encarga de los movimientos oculares. Y una tercer vía que se extiende 

de la retina al área pretectal del mescencéfalo y que media los reflejos pupilares y 

controla a través de éstas la cantidad de luz que entra a los ojos. 

2.2 Hiperagudeza visual 
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Dentro del campo de percepción visual, uno de los fenómenos que se ha dejado a un 

lado y se ha estudiado poco, es el de hiperagudeza visual2 (también conocida como 

resolución de Vernier). De forma sencilla, la hiperagudeza visual es el detalle más fino 

que se puede discriminar. Un optometrista, cuando realiza un examen de la vista, 

generalmente lleva a cabo una prueba de agudeza visual, la cual se conoce como 

agudeza de resolución. Este tipo de agudeza visual es distinta a la hiperagudeza, ya 

que esta última es mucho más sensible y precisa. El término de hiperagudeza proviene 

de los experimentos de Vernier (Fahle, 1997; Sayim, Westheimer, & Herzog, 2008), en 

los cuales un observador debía discriminar la alineación entre dos líneas (o el borde de 

un estímulo). En la agudeza visual tradicional, el sistema debe compartamentalizar si la 

información visual ha sido recibida sobre el mismo receptor, o si existe espacio entre 

receptores los cuales no han sido estimulados. En el caso de hiperagudeza visual, el 

sistema utiliza un circuito neurológico especializado, el cual identifica el “centro de 

gravedad” de acuerdo a los receptores que fueron activados, y puede discriminar con 

mucho mayor precisión comparado con el sistema de espaciamiento entre receptores 

(Figura 2.2). La gran dificultad existente en el estudio neuropsicológico de la 

hiperagudeza visual reside en el hecho que este sistema utiliza señales provenientes 

de múltiples receptores visuales, así como distintas áreas de procesamiento neuronal.  

                                            
2 El término de hiperagudeza visual se ha utilizado tradicionalmente para referirse a 
resolución espacial fina. Existen otros tipos de hiperagudeza visual que se basan en la 
habilidad de discernir color. En este caso, cuando hablo de hiperagudeza visual, me 
estoy refiriendo a la hiperagudeza espacial, y no a la cromática. 
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Figura 2.2 Arriba (resolución): Dos estímulos que estimulan el mosaico de 
células receptivas de la retina pueden discriminarse únicamente si existe 
una separación entre ellos de por lo menos una célula capaz de detectar 

una diferencia en la intensidad de la estimulación. De no existir esta célula, 
el sistema es incapaz de apreciar esta divergencia. Abajo (localización): 
Dos estímulos pueden localizarse, de acuerdo a los valores relativos que 

trascienden el espacio de unidades receptivas. El mecanismo de 
hiperagudeza es capaz de realizar esta operación al identificar a nivel sub-
pixel, el centro de luz de cada estímulo, a lo largo de todos los pixeles que 

cubre. Figura reproducida con permiso (G Westheimer, 2012) 
 

El procesamiento involucrado en hiperagudeza visual, difiere substancialmente del 

procesamiento que se lleva a cabo durante la resolución visual. Por ello, resulta difícil 

saber con certeza cuál de los dos es el que se está utilizando en un momento dado. Se 

sabe que cuando un observador se encuentra tratando de distinguir alineación en el 

rango de minutos de arco, el sistema tiende a utilizar procesamientos de hiperagudeza, 

mientras que en el reconocimiento de formas y de contrastes, el sistema tiende a 

utilizar procesamiento de resolución visual (Gerald Westheimer & McKee, 1977). En el 

caso de este proyecto de investigación, se analiza el sistema que discrimina alineación 

en dos escenarios: uno en el que los estímulos se presentan al mismo tiempo, y otro en 

el cual se utilizan recursos de memoria de trabajo. Para poder cuantificar la capacidad 
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visual, ya sea para casos de hiperagudeza o de agudeza visual, se utilizan métodos de 

psicofísica. 

3 Psicofísica y umbrales de la memoria de trabajo 

 Psicofísica es el estudio científico de la relación entre un estímulo y la sensación 

(Gescheider, 1997). En general, la psicofísica investiga el vínculo que existe entre un 

estímulo físico (por ejemplo, la vibración de un objeto) y las percepciones que el 

estímulo genera. El estudio estructurado y científico de psicofísica tuvo sus inicios a 

principios del siglo XIX, cuando Ernst Heinrich Weber descubrió que la diferencia 

mínima necesaria (just-noticeable difference o jnd, por sus siglas en inglés) para 

percibir un cambio en el estímulo, es proporcional a la magnitud del estímulo, en lugar 

de un número absoluto. Es decir, para que un observador sea capaz de notar una 

diferencia entre un estímulo y otro, el cambio mínimo que debe existir, depende de la 

magnitud del primer estímulo. Esta relación fue denominada “Ley de Weber”. En 

algunos círculos, Weber es considerado el padre de la psicología experimental, ya que 

fue el primer autor en proponer que se utilizara el método científico en el estudio de la 

psicología. Más tarde, Wilhelm Wundt fundó el primer laboratorio en psicología 

experimental. En 1860, Gustav Theodor Fechner propuso la ley Weber-Fechner 

(conocida también como “Ley de Fechner”), la cual formula que; “para que la intensidad 

de una sensación aumente de progresión aritmética, el estímulo debe incrementar en 

progresión geométrica”. La ley de Fechner se basa en los hallazgos de Weber, 

agregando a ellos que la sensación subjetiva es proporcional a una función linear 

logarítmica de la intensidad del estímulo. Aunque la ley de Fechner ha sido muy útil en 

el desarrollo del campo de la psicofísica, esta no es tan exacta, y no se ajusta a 
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muchos tipos de percepción, por lo cual únicamente se reconoce como una 

herramienta que es útil sólo en algunas ocasiones. Actualmente se utilizan modelos 

estadísticos avanzados para los análisis de psicofísica. 

Una de las principales tareas del campo de la psicofísica, es la obtención de umbrales. 

Un umbral (muchas veces conocido como limen, por su traducción al alemán), es el 

punto mínimo de intensidad en el cual es posible percibir la presencia, o diferencia, de 

un estímulo. Un estímulo que se encuentra por debajo de un umbral se le conoce como 

un estímulo sub-liminar3.  

3.1.1 Umbral absoluto. El umbral absoluto es un nivel más pequeño de un estímulo 

que es posible detectar. Esta definición parece ser muy directa y sencilla, sin embargo 

enfrenta múltiples problemas. El primer problema es que cada persona (y especie 

animal) es diferente en su capacidad perceptiva. Mientras que una persona es capaz 

de percibir estímulos auditivos a 1kHz, es posible que otra persona no sea capaz de 

percibirlos sino hasta que el estímulo sea de 1.5kHz o más. Otro problema es que la 

capacidad perceptiva fluctúa, dependiendo de variables externas (por ejemplo, ruido en 

el ambiente), y variables internas (por ejemplo, falta de concentración, déficit de sueño, 

etcétera.). Por ello, para establecer un umbral, es necesario que el sujeto sea capaz de 

detectar el estímulo en 50% de los ensayos. 

                                            
3 Un estímulo sub-liminar, es un estímulo que no puede ser percibido. En el caso de 
psicofísica, únicamente se refiere a un estímulo se encuentra fuera del rango de 
percepción. Estos estímulos no tienen nada que ver con el estudio de “mensajes 
subliminares”, el cual se refiere al estudio de mensajes codificados, los cuales 
supuestamente tienen un efecto inconsciente sobre el observador.  
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3.1.2 Umbral diferencial. El umbral diferencial (jnd) es la diferencia mínima 

detectable entre un primer estímulo y un nivel secundario del mismo estímulo. Es decir, 

cuando un observador se encuentra percibiendo un estímulo, cuál es la medida mínima 

que necesita para notar un cambio en el estímulo.  

3.2 Métodos clásicos para la obtención de umbrales 

El estudio de ambos umbrales es muy importante en psicofísica, y para conocerlos 

existen tres métodos clásicos los cuales se utilizan en experimentación. Cada uno de 

estos métodos tiene ventajas y desventajas, por lo cual no hay uno que se prefiera 

sobre los otros. En muchas ocasiones, el método que se elige depende del tipo de 

estimulación sensorial, y de los recursos disponibles. 

3.2.1 Método de límites. En este método el experimentador controla los niveles de 

estímulo. Generalmente se comienza con un estímulo claramente por encima del 

umbral a obtenerse. El nivel de intensidad del estímulo comienza a descender hasta 

que el participante no es capaz de percibirlo. Este punto es anotado, y comienza otra 

corrida, sólo que ahora el estímulo incrementa en intensidad hasta que el sujeto es 

capaz de percibirlo. Después de varias corridas y de obtener múltiples “umbrales”, se 

obtiene un promedio de estos puntos y a este promedio se le denomina: umbral 

absoluto (Figura 3.1). 

3.2.1.1 Problemas con el método de límites. Existen algunos problemas con 

este método. El fenómeno de anticipación produce mejores umbrales ascendentes, y 

peores umbrales descendentes. Asimismo, el fenómeno de habituación crea el efecto 
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contrario. El sujeto se habitúa a responder que sí percibe un estímulo (mientras 

disminuye en intensidad). Estos dos fenómenos restan exactitud al método.  

 

Figura 3.1 Método de límites. Cada flecha indica el punto en que el 
participante deja de percibir el estímulo (ensayos 1 y 3), y el punto 
en que el participante comienza a percibir el estímulo (ensayos 2 y 
4). En este caso, el umbral de percepción se obtiene utilizando la 

media de estos puntos. 𝑢𝑚𝑏𝑟𝑎𝑙 =  �̅�4,6,3,5 
 

3.2.2 Método de ajuste. El método de ajuste es muy parecido al método de límites. 

En este caso, el participante cambia de forma activa la intensidad del estímulo hasta 

que pueda percibirlo (o hasta que deja de hacerlo). Al igual que en el método de 

límites, el umbral se define como el promedio de esta serie de puntos en los cuales el 

observador comienza a percibir el estímulo, o deja de hacerlo. Es importante que el 

sistema a través del cual el participante cambia la intensidad del estímulo, no tenga un 

“tope” o un límite, o que contenga claves (por ejemplo, números o letras) sobre los 

cuales se pueda basar.  
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3.2.2.1 Problemas con el método de ajuste. Al igual que en el método de 

límites, el método de ajuste tiene el problema de la anticipación y de la habituación. 

Otro problema que presenta este método es la persistencia del estímulo. Esto se refiere 

a que en los ensayos que disminuyen la intensidad, el observador continúa reduciendo 

los niveles aunque el estímulo se encuentre fuera de los niveles perceptibles y vice-

versa. 

3.2.3 Método de estímulos constantes. En el método de estímulos constantes, el 

experimentador utiliza varios niveles de intensidad, y los presenta de forma aleatoria. El 

sujeto responde si percibió el estímulo, o si no lo percibió. Posteriormente las 

respuestas son analizadas, y el umbral es definido como la intensidad a la cual los 

participantes contestaron correctamente 50% de las ocasiones. Este método muchas 

veces utiliza estímulos falsos (es decir ensayos en los cuales no hay un estímulo 

presente), para asegurar que el participante lo está haciendo correctamente, y no esté 

suponiendo las respuestas (Figura 3.2). 

3.2.3.1 Problemas con el método de estímulos constantes. La única 

desventaja que existe en este método es que requiere de muchas repeticiones para 

obtener un umbral estadísticamente fiable. 
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Figura 3.2 Método de estímulos constantes. En cada uno de los ensayos, el observador 
responde si fue capaz de percibir el estímulo. Es normal que también se agreguen 

ensayos en los cuales no hay ningún estímulo con el fin de evitar que el participante 
suponga la respuesta y solamente conteste cuando esté seguro de haber percibido el 

estímulo. En el ejemplo que aparece en la figura, el umbral exacto se tiene que obtener 
a través de un ajuste psicométrico, aunque parece que se encuentra aproximadamente 

en el nivel 9. 
 

3.2.3.2 Procedimiento de Elección Forzada. Este tipo de procedimiento se 

basa en el método de estímulos constantes, aunque de acuerdo al experimento, el 

participante puede tener dos o más alternativas de respuesta. En el método clásico de 

estímulos constantes, el observador únicamente responde si fue capaz de percibir una 

diferencia o no. En los procedimientos de elección forzada, se tienen más alternativas 

de respuesta. Por ejemplo, en un experimento con procedimiento de elección forzada 

con dos alternativas, el participante puede contestar si percibió el estímulo más grande 

o más chico, más frío o más caliente. En el caso de tres alternativas: arriba, igual, 

abajo; caliente, igual, frío; izquierda, igual, derecha. El tipo de procedimiento que se 

utiliza depende del experimento que se está llevando a cabo. Mientras que algunos 
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experimentos son candidatos ideales para utilizar el método de estímulos constantes 

en su forma clásica, otros experimentos requieren de un procedimiento de elección 

forzada para una buena captura de resultados. 

4 Planteamiento del problema 

Este proyecto tiene como propósito caracterizar las habilidades de discriminación de 

alineación de estímulos en niveles hiperagudos visuales utilizando memoria de trabajo 

visoespacial con distintos retardos de tiempo, al igual que observar a través del método 

de resonancia magnética funcional las redes y áreas cerebrales involucradas en los 

procesamientos mnemónicos de esta tarea cognitiva. 

5 Hipótesis 

5.1 Primera parte del proyecto de investigación 

Los sujetos mostrarán una degradación en las habilidades de discriminación 

visoespacial de manera correspondiente a la cantidad de retardo utilizado entre los 

estímulos específica a la distancia inter-estímulo. 

H1. Los sujetos mostrarán una degradación significativa en las habilidades de 

discriminación visoespacial con cualquier cantidad de retardo utilizado entre los 

estímulos. 

H0. Los sujetos no mostrarán cambios significativos en las habilidades de 

discriminación visoespacial con la introducción de un retardo en la exposición de los 

estímulos. 
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5.2 Segunda parte del proyecto de investigación 

A través del método de resonancia magnética funcional se observará señal BOLD 

significativamente mayor en áreas cerebrales involucradas en tareas de memoria y 

procesamientos visoespaciales: corteza visual primaria, área intraparietal y corteza 

prefrontal en contraste con la línea base de actividad neuronal de los sujetos. 

H0: No se observará señal BOLD significativamente mayor en áreas involucradas con 

tareas de memoria  y procesamientos visoespaciales. 

6 Objetivos 

6.1 Objetivo general 

Obtener los umbrales de discriminación visoespacial en una tarea de alineación tipo 

Vernier y observar las regiones de activación durante el mantenimiento y la 

manipulación de la memoria de trabajo visoespacial. 

6.2 Objetivos particulares 

A.1 Obtener los umbrales de discriminación en distintos retardos cuando los estímulos 

son presentados de manera colindante. 

A.2 Obtener los umbrales de discriminación en distintos retardos cuando los estímulos 

son presentados con diferentes distancias inter-estímulo. 

B.1 Observar las regiones que presentan activación BOLD significativa durante los 

procesos de mantenimiento de la memoria visoespacial. 
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B.2 Observar las regiones que presentan activación BOLD significativa durante los 

procesos de manipulación de memoria visoespacial. 

B.3 Observar las diferencias en activación BOLD dependiendo de la distancia inter-

estímulo. 

7 Relevancia e impacto 

Los objetivos de este proyecto buscan conocer las capacidades psicofísicas de una 

tarea relativamente común cuyas características específicas no se conocen aún. De 

igual manera, se busca determinar y ampliar el conocimiento de la función cerebral 

durante tareas cognitivas primordiales. De esta forma, se mejora el conocimiento de las 

redes y procesos cerebrales utilizados frecuentemente y se amplía nuestra 

comprensión de la fisiología cerebral.  

8 Discriminación psicofísica de alineamiento utilizando memoria de trabajo 

espacial 

Desde que fue formulado el modelo de memoria de trabajo (A. D. Baddeley, 1986), la 

mayor parte de la investigación se ha centrado en la retención de memoria espacial 

gruesa, cuya intención principal es la de guiar la conducta (Carlson et al., 1998), 

además también se han publicado artículos que analizan aspectos particulares 

relacionados a la memoria espacial, como son aspectos mnemónicos de la orientación 

(Luck & Vogel, 1997; Presson, DeLange, & Hazelrigg, 1989), la rotación (Tagaris et al., 

1998; Wexler, Kosslyn, & Berthoz, 1998), las claves contextuales (Marvin M Chun & 

Yuhong Jiang, 1998), el ensayo mental (Washburn & Astur, 1998), y la posición 
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absoluta de estímulos visuales (Werner & Diedrichsen, 2002). Todo este conocimiento 

que se ha generado hasta el momento, provee un mayor entendimiento de la 

capacidad de la MTE, aunque no explica la degradación periódica de la información o 

la pericia del sistema para detectar alineación absoluta a un nivel de hiperagudeza 

visual. El término hiperagudeza visual se refiere a la discriminación visual más fina que 

existe, generalmente en el rango de minutos de arco visuales. Este tema ha sido 

abordado substancialmente desde la perspectiva de percepción visual (Campbell & 

Green, 1965), pero ha sido ignorado en el campo de memoria de trabajo. Por ejemplo, 

existe investigación cuya finalidad fue obtener los umbrales de discriminación linear 

(Gerald Westheimer & McKee, 1977) y de alineamiento espacial, así como de posición 

espacial relativa (Sullivan, Oatley, & Sutherland, 1972; Werhahn & Westheimer, 1990) y 

de visión periférica para líneas colindantes (Levi & Waugh, 1994). Waugh & Lewis 

(1993) generan tres experimentos con la finalidad de caracterizar los umbrales de 

percepción en tareas de alineación utilizando diferentes distancias inter-estímulo y 

contrastes. Los autores encontraron una degradación en los umbrales de detección de 

acuerdo a la distancia inter-estímulo presentada, así como la excentricidad utilizada. 

Asimismo, la variación del contraste tiene un efecto deletéreo sobre el umbral de 

discriminación.  

 

Aún con estos estudios falta por investigar el componente mnemónico durante la 

presentación de los estímulos, lo cual deja incompleto el estudio de este fenómeno 

cognitivo. Es por ello que no está claro cuáles son los umbrales absolutos en la 

memorización de posiciones espaciales relativas. En específico, los experimentos que 
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se presentan a continuación, buscan conocer qué es lo que sucede con la información 

previamente almacenada en MTE, cuando es sometida a una serie de retardos 

periódicos, y cómo afectan estos a los umbrales de discriminación de acuerdo al 

desplazamiento entre el primer estímulo (estímulo estándar) y un segundo estímulo 

(estímulo de comparación)4. Se conoce bien que un periodo de retardo tiene un efecto 

adverso en la calidad de retención de información espacial y que la memoria de trabajo 

visual está muy limitada y requiere de constantes actualizaciones de atención 

(Makovski, Sussman, & Jiang, 2008). Aun con todo este conocimiento, no se ha 

caracterizado la profundidad con la que se afecta el desempeño de la MTE, y los 

umbrales para este proceso en hiperagudeza visual. Es importante considerar que 

cuando un estímulo es observado con la fóvea, parece mejorar la calidad de los 

procesos perceptivos (Beard, Levi, & Reich, 1995), aunque no es seguro si esto 

también afecta los procesos mnemónicos. Finalmente, se debe considerar la ilusión de 

sesgo visual (Kerzel, 2002; Maateeff & Gouverich, 1983; Uddin, Kawabe, & Nakamizo, 

2005; Van der Heijden, Van der Geest, De Leeuw, Krikke, & Müsseler, 1999), en la cual 

un estímulo es recordado incorrectamente como más cercano a la fóvea. Esta ilusión 

                                            
4 En experimentos de memoria, diferentes investigadores han nombrado estos 

estímulos de distintas formas. En lo que compete a esta tesis, me refiero a un estímulo 

estándar como el primer estímulo que se presenta en un ensayo, el cual se tiene que 

memorizar durante los eventos experimentales, y un estímulo de comparación, el 

segundo estímulo, el cual se utiliza para comparar con el primer estímulo previamente 

memorizado.  
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espacial ha sido descrita exhaustivamente, aunque no se sabe si el área de la retina 

con la cual se percibe un objeto tenga alguna injerencia en el desempeño de una tarea 

de discriminación espacial.  

En los tres experimentos diseñados en la presente tesis se utilizó una tarea de Vernier 

modificada (G Westheimer & Hauske, 1975), con la cual es posible probar el 

desempeño de la percepción en la discriminación de alineamiento, la capacidad de la 

MTE cuando se sujeta a diferentes retardos, y el efecto de utilizar áreas foveales y 

extra-foveales para percibir los estímulos. 

8.1 Variables 

8.1.1 Efecto del retardo. En la mayoría de los estudios que se han hecho sobre MTE, 

cuando se estudia el efecto del retardo, se sugiere que éste tiene un efecto adverso en 

la calidad de la retención de la información espacial (Chieffi & Allport, 1997) y que la 

MTE se encuentra muy limitada, al requerir constantes actualizaciones de la 

información. Sin embargo, la profundidad a la que el retardo puede erosionar la 

información en memoria a un nivel visual hiperagudo nunca se ha caracterizado a 

detalle. 

8.1.2 Efecto de la distancia de la fóvea. Al día de hoy se conoce bien que el punto 

de la retina sobre el cual se recibe la información visual, puede afectar los procesos 

perceptuales. En general, cuando un estímulo es percibido utilizando la fóvea, la 

percepción resulta más nítida y clara. Esto se debe a que la fóvea está formada por 

una superficie muy densa de conos, mientras que las áreas extrafoveales favorecen a 

los bastones. Lo que no se conoce con exactitud, es si esta diferencia en la calidad de 
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la percepción visual, afecta de forma negativa a la MTE y en su desempeño de 

mantener y manipular la información espacial. Tomemos como ejemplo, el fenómeno 

de sesgo foveal “foveal bias”, el cual es comprendido como una ilusión en la cual un 

objeto se recuerda con una tendencia espacial hacia la fóvea (Kerzel, 2002). Es decir, 

un estímulo que es observado con partes extra-foveales, es recordado incorrectamente 

como si hubiera aparecido más cerca de la fóvea de lo que realmente sucedió. Esta 

ilusión es un claro error en el procesamiento de la información espacial, lo que no está 

claro es si este error se maximiza conforme a la cantidad de retardo entre el estímulo 

estándar y el estímulo de comparación. Más aún, no está claro si el efecto existe en 

una tarea de alineación espacial. 

8.1.3 Distancia inter-estímulo. Otra variable que se debe considerar cuando 

deseamos caracterizar psicofísicamente una tarea de alineación, es la distancia inter-

estimulo (ISD) (Reddy, VanRullen, & Koch, 2003). Debido a su similitud con el 

desplazamiento, la ISD puede generar confusión con este, aunque son dos variables 

completamente distintas. Cuando hablo de desplazamiento, me refiero a la distancia 

que ocurre entre el estímulo estándar y el estímulo de comparación en el eje opuesto 

de la alineación (Figura 8.1). Esta variable es la que provee el efecto de alineación o 

desalineación. Un desplazamiento igual a cero, consiste en dos estímulos que se 

encuentran alineados, mientras que cualquier desplazamiento mayor a cero consiste en 

dos estímulos que se encuentran desalineados. En el caso del presente estudio el ISD 

se refiere a la distancia que ocurre entre el estímulo estándar y el estímulo de 

comparación sobre el mismo eje de la alineación. La amplitud de la ISD no tiene ningún 

efecto sobre la alineación de los estímulos, (aunque sí puede generar más o menos 
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errores de percepción). Es únicamente el desplazamiento el que regula la alineación de 

los estímulos. 

 

Figura 8.1 Diferenciación entre la distancia inter-estímulo (ISD) y el desplazamiento. La 
ISD varía en función a la distancia entre estímulos en el eje de alineación. El 
desplazamiento depende de la distancia en el eje opuesto de la alineación. 

 

8.1.4 Posiciones cardinales de la mirada. Existe evidencia (Hubbard & Ruppel, 

2000) que sugiere que cuando un estímulo se presenta directamente sobre un eje, es 

más fácil recordar su posición. Si entendemos el campo espacial como un plano 

cartesiano, existen cuatro posiciones cardinales indistintamente del punto centro en el 

que se fije la mirada (Figura 8.2). Estas posiciones se encuentran perfectamente 

alineadas con alguno de los ejes de observación. Cuando uno de los estímulos a ser 

discriminados se encuentra en alguna posición cardinal, el observador puede utilizar 

claves egocéntricas para memorizar o para discernir la posición, sin estar realmente 

utilizando recursos de la MTE. Se ha observado que cuando se utilizan posiciones 

cardinales, las respuestas son mucho más certeras que cuando no se utilizan estas. 

Esto se debe a que el sujeto utiliza estas posiciones como puntos de referencia. De 

igual manera, cuando existe un punto de referencia durante la presentación de los 
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estímulos, se recuerda la posición de dicho estímulo como más cercana a este de lo 

que fue en realidad. Este mismo sesgo también se observa cuando se utilizan puntos 

cardinales (Hubbard & Ruppel, 2000). Por lo mismo, es importante controlar esta 

variable, con el fin de evitar que el desempeño se vea afectado por este fenómeno.  

 

Figura 8.2 Posiciones Cardinales. Desde la perspectiva del punto de 
fijación (signo de más), los cuatro estímulos se encuentran en puntos 

cardinales. El círculo (arriba), triángulo (izquierda), cuadro (abajo), estrella 
(derecha). Estos estímulos se localizan en puntos cardinales ya que están 
alineados al punto de fijación en alguno de los ejes, indistintamente de la 

distancia a la que se encuentran. 

8.1.5 Análisis de las variables en tres experimentos. Para poder caracterizar las 

capacidades de discriminación visual en el caso de alineación espacial, fue necesario 

llevar a cabo tres experimentos, los cuales aunque similares en su idiosincrasia, 

examinaban distintas variables clave. Las tres variaciones en los experimentos son: 

uso de áreas extra-foveales para la observación de los estímulos (experimento 1); uso 

de la fóvea para la observación de los estímulos (experimento 2) y; el uso de retardos 

de larga duración para analizar la degradación de la memoria visual. Como es común 

para los análisis psicofísicos, estos experimentos requirieron de varios ensayos en 
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múltiples participantes para poder obtener umbrales certeros con poco margen de 

error. 

9 Caracterización del desempeño de la discriminación visual en una tarea de 

memoria de trabajo espacial (Experimento 1) 

Este experimento fue diseñado para caracterizar el desempeño de los sujetos, en la 

discriminación visual de una tarea de MTE. Esto requiere un análisis de alineación 

entre dos barras, las cuales fueron presentadas sucesivamente, pero con distintos 

retardos periódicos. Debido a que también se incluyeron ensayos en los cuales los 

estímulos eran presentados de manera simultánea, este experimento proporcionó 

datos que permitieron comparar el efecto del retardo en una tarea sencilla de decisión 

espacial. Durante la tarea, los observadores tenían que codificar en memoria la 

posición de un estímulo (estímulo estándar), mantener esa información a través del 

periodo de retardo, y comparar la información espacial con el estímulo de comparación. 

Posteriormente, los participantes examinaban si los dos estímulos estaban alineados o 

desalineados y contestaban.  

9.1 Método. 

9.1.1 Sujetos . Siete participantes (6 varones, edad promedio=21.85 años, Desv. 

Est.=1.95) fueron incluidos en el experimento. Todos ellos eran alumnos universitarios, 

tanto de pregrado como posgrado. Todos los participantes aceptaron formar parte del 

experimento sin recibir compensación. Los participantes tenían visión normal o 

corregida, y no tenían antecedentes de impedimentos neurológicos. Todos los 
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participantes recibieron instrucciones detalladas de la naturaleza de los ensayos y 

otorgaron consentimiento para participar en el estudio. 

9.1.2  Estímulos y aparatos. La tarea fue presentada en una computadora tipo 

“laptop” marca Dell modelo 600m, con una pantalla LCD de 14 pulgadas (286 x 

215mm), y una resolución de 640 x 480 pixeles. La distancia de observación se fijó a 

800mm. Se utilizó la aplicación E-prime (Psychology Software Tools, Inc.) versión 1.1 

para transmitir la tarea y recolectar las respuestas. 

9.1.3 Diseño y procedimiento. En este experimento, las dos variables que se 

analizaron fueron el desplazamiento entre el estímulo estándar y el estímulo de 

comparación, y el retardo entre estos. Cada ensayo comenzó con una pantalla negra 

con un punto de fijación al centro, caracterizado por un disco blanco (diámetro = 0.352 

grados visuales.). De acuerdo a la distancia de observación, cada pixel corresponde a 

0.032 grados visuales (1.92 minutos visuales). Dos segundos después, aparecía una 

barra blanca (estímulo estándar) con una dimensión de 0.704 grados visuales de base 

por 0.064 grados visuales de altura. El estímulo estándar se mostró por tres segundos 

en la pantalla. La orientación del estímulo estándar (ya fuese horizontal o vertical) 

indicaba a los participantes la orientación del estímulo de comparación, el cual aparecía 

después de un periodo de retardo. Este periodo de retardo consistía únicamente del 

punto de fijación. Tanto el estímulo estándar como el estímulo de comparación 

aparecieron a una distancia de 55.875mm del punto de fijación (aproximadamente 4 

grados visuales). Esta distancia fue utilizada para que los participantes utilizaran áreas 

extra-foveales de la retina para percibir los estímulos y codificar la información viso-

espacial. Cuando desaparecía el estímulo de comparación de la pantalla, los 
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participantes contestaban presionando el teclado. Cuando los sujetos presionaban la 

flecha que indica “izquierda” en el teclado, esto significaba que habían percibido los 

estímulos como desalineados. Si presionaban la flecha que indica “derecha” en el 

teclado, esto significaba que habían percibido los estímulos como alineados. Cuando la 

computadora recibía la respuesta, la tarea continuaba con el siguiente ensayo. Si no se 

recibía respuesta después de cuatro segundos de que desapareciera el estímulo de 

comparación, el ensayo se marcaba como “sin respuesta” y se continuaba al siguiente 

ensayo. El estímulo estándar siempre se mostró a la misma excentricidad de 1.6 

grados visuales del punto de fijación. Por otro lado, el estímulo de comparación podía 

aparecer en una de 11 diferentes posiciones (0, 0.64, 1.28, 1.92, 2.56, 3.2,…,0.96) de 

desplazamiento del estímulo estándar, y siempre a la misma distancia inter-estímulo. El 

desplazamiento más largo que se utilizó en el experimento, corresponde a0.64 grados 

visuales. Los observadores ignoraban la proporción entre estímulos alineados y 

desalineados.  

En experimentos exploratorios iniciales se encontró que el desempeño de los sujetos 

cambiaba drásticamente cuando no podían observar los estímulos utilizando áreas 

foveales. Para evaluar esta situación, se instruyó a los participantes a fijar la mirada 

sobre el punto de fijación en el centro de la pantalla. Cualquier otro estímulo que se 

presentara en la pantalla debía ser observado y codificado utilizando únicamente zonas 

extra-foveales.  

De igual manera, estudios piloto con ISD de distintas longitudes mostraron que una 

distancia ISD de 3.2 grados visuales o más producía resultados similares a si los 

observadores estuviesen contestando aleatoriamente. Esto sucedía a cualquier retardo 
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y a cualquier desplazamiento. De acuerdo a estos resultados, se utilizó un ISD de cero 

grados visuales (Figura 9.1a). Esto no quiere decir que los estímulos se empalmaban. 

Los estímulos siempre se presentaron a una distancia que aunque fueran presentados 

simultáneamente, se mostraban uno al lado del otro, nunca se encimaban.  

En el caso del retardo, este experimento utilizó retardos que iban de cero a 2000 

milisegundos en intervalos de 250 ms. (0, 250, 500…2000 ms; Figura 9.1a). En cada 

sesión, se evaluó únicamente  un retardo (necesitando así 13 sesiones para completar 

el experimento). Cada una de las sesiones contenía 16 ensayos por cada 

desplazamiento (con un total de 176 ensayos por sesión y 2288 ensayos para 

completar el experimento). Además, se incluyó un set de retardo cero, como un 

procedimiento control para poder analizar si los participantes eran capaces discriminar 

la desalineación, sin la necesidad de tomar en cuenta el efecto del retardo y los 

procesos mnemónico que conlleva. En este procedimiento de retardo cero (Figura 

9.1b), los dos estímulos aparecían de forma simultánea y la tarea continuaba cuando el 

observador daba una respuesta. Todos los ensayos fueron organizados de forma semi-

aleatoria, por lo que los participantes fueron sometidos a la misma secuencia ordinal de 

variables. 
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Figura 9.1(a) Diagrama de la colocación de estímulos (desplazamiento e ISD), y punto 
de fijación. (b) Curso de tiempo para los ensayos de retardo cero (c) y ensayos con 

retardo. Este diagrama aplica a los experimentos 1 y 2. 
 

Una vez explicadas las instrucciones, los participantes realizaban una pequeña prueba 

con ejemplos; para garantizar que habían comprendido lo que debían realizar. 

Habiendo pasado esta prueba, podían comenzar con el experimento.  

9.2 Resultados 

El análisis de varianza (ANOVA) de dos vías para medidas repetidas marcó todos los 

efectos como significativos p < 0.05. Asimismo, los resultados arrojaron un efecto 

principal significativo del retardo empleado F (3.82, 22.94) = 4.413, p < 0.01. También fue 

observable un efecto principal significativo del offset F (2.714, 16.282) = 23.679, p < 0.01. 

Finalmente, también hubo un efecto significativo en la interacción entre el retardo y el 

desplazamiento F (5.28 , 31.68) = 3.325, p < 0.05. Debido a que el procedimiento de retardo 
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cero mostraba un efecto techo evidente, también se analizaron los mismos datos 

excluyendo estas condiciones. De esta forma se obtuvo un efecto principal no 

significativo en las condiciones de retardo F(3.941, 23.647) = 1.324, p = 0.290, al igual que 

un efecto principal significativo para las condiciones de desplazamiento F (2.714, 16.282) = 

19.207, p < 0.001. Por último, no se observó una interacción significativa entre las 

condiciones de retardo y las condiciones de desplazamiento F (5.271, 31.625) = 1.102, p = 

0.380 

Los participantes fueron capaces de discriminar los desplazamientos más largos, sin 

verse afectados por la duración del retardo. Por otro lado, los desplazamientos 

pequeños tuvieron un margen de error muy amplio a través de todos los retardos 

(Figura 9.2). Este efecto no es observable en la condición de retardo cero. Cuando los 

estímulos se presentaban al mismo tiempo en la pantalla la discriminación fue perfecta, 

produciendo errores marginales tanto para los estímulos alineados como aquellos que 

no estuvieron alineados. Cuando se presenta un retardo entre los dos estímulos, 

incluso uno muy corto (como por ejemplo 250 ms), esto provocó que los datos fueran 

indistinguibles a que si los participantes estuvieran contestando aleatoriamente (Figura 

9.2a)5. Esta tendencia continuó a través de todos los retardos, hasta que el 

desplazamiento fue lo suficientemente largo para ser reconocido como desalineado 

(proporción > 0.75). 

                                            
5 Los umbrales se marcan convencionalmente en la proporción 0.5 (50% de respuestas 
afirmativas). Ya que este es un procedimiento de elección forzada con dos alternativas, 
se debe considerar la probabilidad de que una respuesta sea correcta meramente por 
azar. En este caso 50% es el punto de probabilidad aleatoria. Por lo tanto, debemos 
considerar todos los umbrales absolutos como mayores o igual a 75%, o menores o 
igual a 25%  
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Figura 9.2 Proporción de respuestas desalineadas para (a) retardos cortos (250 – 1000 
ms), (b) retardos medianos (1250 – 2000 ms) y (c) retardos largos (2500 – 10000 ms). 

Los desplazamientos se comportaron de forma similar en todos los retardos. Las barras 
de error representan el error estándar. 

 

Utilizando un modelo logístico se realizó un ajuste psicométrico para obtener los 

umbrales de las diferentes condiciones de retardo. Los umbrales perceptuales no 

cambian significativamente de acuerdo al retardo, excepto en la condición de retardo 

cero. Al agrupar las condiciones de desplazamiento, es posible obtener valores d’ (d 

prima) para cada retardo. Los valores d’ indicaron que los participantes están 

propensos a cometer errores conforme aumenta el retardo, sin importar el efecto del 

desplazamiento. Este efecto probablemente se acentuó por las diferencias con la 

condición de retardo cero (véase apéndice A; Tabla Suplementaria 17.1 y Tabla 

Suplementaria 17.2). 

9.3 Discusión 

Durante las entrevistas post-experimento, todos los participantes comentaron que los 

ensayos de retardo largo fueron particularmente frustrantes. Mientras que los ensayos 

de retardo corto fueron relativamente sencillos, las condiciones de retardo largo fueron 



44                           CARACT. PSICOFISIOLÓGICAS DE LA DISCRIMINACIÓN ESPACIAL DE ALINEACIÓN 
 

 
desafiantes. El hallazgo más notorio de este experimento es la gran diferencia entre las 

condiciones de retardo y retardo cero. El hecho de que el desempeño decayera tan 

drásticamente, sugiere que los participantes son capaces de discriminar desalineación 

a niveles de hiperagudeza, siempre y cuando los estímulos se encuentren presentes al 

mismo tiempo. Este mecanismo de percepción de alineación se deteriora en cuanto 

existe un periodo de retardo entre los estímulos. Esto aplica incluso en el retardo más 

corto que se probó de 250ms (1/4 de segundo). Si se toma en cuenta las medias de los 

retardos cortos (250 – 1000 ms), medianos (1250 – 2000 ms) y largos (2500 – 10000), 

los umbrales de discriminación se encuentran por debajo de 0.512 grados visuales de 

desplazamiento (RL < 0.512 grados visuales). Sin embargo, el desempeño de los 

participantes fue muy bajo para los estímulos que estaban alineados (desplazamiento 

cero), indistintamente del retardo. El nivel de discriminación de la desalineación fue 

perfecto cuando los dos estímulos se presentaron simultáneamente, pero en cuanto se 

introduce retardo comienza a presentarse una tendencia a percibir los estímulos como 

desalineados. Esta tendencia es igual a lo que se esperaría ver en casos de respuestas 

aleatorias, y es observable incluso para desplazamientos cortos (0.064 – 0.32 grados 

visuales) y en todos los niveles de retardo. Esto sugiere que cuando se presenta 

retardo alguno, es necesario que los estímulos se encuentren desplazados un mínimo 

de 0.512 grados visuales para poder discriminar desalineación con cierto grado de 

confianza. 

Los datos del experimento 1 indican que no es necesario utilizar zonas foveales para 

discriminar desalineación siempre y cuando ambos estímulos se encuentren presentes 

al mismo tiempo. En general, los participantes pudieron discernir desalineación entre 
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los estímulos utilizando zonas parafoveales, con gran agudeza (< 0.064 grados 

visuales). Hasta este punto, no es seguro si la pobre discriminación es debió a la 

incapacidad del sistema para mantener información a este nivel, o si al utilizar áreas 

extrafoveales los participantes tienden a cometer más errores en esta tarea, o incluso si 

la fóvea juega una parte crítica en la codificación de la información espacial. Es decir, 

no queda claro si el fovear un estímulo ayuda al mecanismo en la memorización de la 

posición durante las condiciones de retardo, y mejorar así el desempeño en las 

respuestas. Para aclarar esta pregunta se creó y aplicó el experimento 2. 

10 Caracterización del desempeño de la discriminación visual en una tarea de 

memoria de trabajo espacial utilizando únicamente la fóvea (experimento 2) 

El experimento 2 se basó en el experimento 1. Con este experimento se probó la 

hipótesis de que utilizando la fóvea el desempeño de la discriminación espacial 

mejoraría significativamente comparado con el desempeño observado en el 

experimento 1. Para observar el efecto de la MTE, este experimento se diseñó 

utilizando cinco retardos (incluyendo un retardo cero, en el que los estímulos fueron 

presentados de manera simultánea). 

10.1 Método 

10.1.1 Sujetos. Se incluyeron 10 participantes (6 varones, edad promedio=21.8, Desv. 

Est. = 2.347) en el experimento. De igual forma que en el experimento 1, todos los 

participantes fueron estudiantes universitarios de pregrado y posgrado. Lo estudiantes 

aceptaron formar parte del experimento sin obtener compensación alguna, y al igual 

que en el experimento 1, todos los participantes recibieron instrucciones detalladas de 
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la naturaleza del experimento y proporcionaron su consentimiento por escrito para 

participar.  

10.1.2 Estímulos y aparatos. Los mismos que en el experimento 1. 

10.1.3 Diseño y procedimiento. El diseño de la tarea fue similar al experimento 1. La 

diferencia es que en el experimento dos se probaron retardos cortos (300, 600, 1200 y 

2400 ms), y los sujetos fueron habilitados para fijar la visión sobre los estímulos 

utilizando la fóvea. Las condiciones de retardo cero no incluían un punto de fijación 

cuando se mostraban los estímulos en la pantalla. El resto del protocolo fue igual al 

experimento 1, incluyendo la manera de responder de los participantes, el tipo de 

estímulos que se utilizó, así como los tiempos utilizados para responder y para 

memorizar el estímulo estándar. 

10.2 Resultados 

Los resultados revelaron una diferencia significativa en el desempeño entre las 

condiciones de retardo, y la condición de retardo cero (p < 0.05; Figura 10.1). Al igual 

que en el experimento 1, cuando los estímulos fueron presentados de manera 

simultánea, los participantes podían discriminar fácilmente la desalineación a partir de 

desplazamientos de 0.064 grados visuales (p≥ 0.75). En todos los retardos, excepto 

2400 ms., el umbral absoluto fue alcanzado a 0.256 grados visuales de desplazamiento 

(p ≥ 0.75). Si se consideran todos los retardos, el umbral no fue alcanzado sino hasta 

que el desplazamiento superó los 0.448 grados visuales (p > 0.75). 
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Figura 10.1 Proporción de respuestas desalineadas de acuerdo al desplazamiento 
cuando los sujetos observaron los estímulos con la fóvea. Se muestra un mejor 

desempeño en los retardos cortos en comparación con los resultados del experimento 
1. Las barras de error representan el error estándar. 

 

10.3 Discusión 

A pesar de que los sujetos fueron capaces de fovear los estímulos en el experimento 2, 

los participantes continuaron reportando dificultad manteniendo la información espacial. 

Esto está indicando que aunque los mecanismos de hiperagudeza se degradan 

rápidamente cuando se presenta un tiempo de retardo entre los estímulos.  

El desempeño durante la condición de retardo cero fue perfecto, únicamente 

produciendo errores no significativos que pueden deberse a falta de atención o errores 

en la respuesta y no a dificultades en la discriminación. Esto sugiere nuevamente que 

los participantes son capaces de percibir desalineación a niveles muy pequeños entre 

los 0 y 0.064 grados visuales de desplazamiento (p0 = 0.0375; p0.064 = 0.975), como 

ya se ha demostrado en estudios de hiperagudeza visual (Gerald Westheimer & 

McKee, 1977). Estos resultados señalan una suposición importante: Los participantes 
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pueden discriminar desalineación a este nivel de desplazamiento, por lo que cualquier 

caída en el desempeño se puede atribuir al mecanismo que se encarga de manipular la 

información espacial y no a errores en la percepción visual. 

El resultado del procedimiento de retardo cero fue considerablemente diferente a los 

resultados con los otros procedimientos de retardo. Los observadores mostraron una 

gran agudeza para juzgar dos estímulos cuando estos se presentan al mismo tiempo. 

Al incluir un retardo entre los estímulos fue observable un decaimiento sostenido en el 

desempeño. Estos resultados, permiten comprender mejor el efecto que tiene el retardo 

sobre el desempeño, sin embargo, para poder caracterizar claramente las diferencias 

en la agudeza de la discriminación de acuerdo al tamaño del retardo, fue necesario 

llevar a cabo el experimento 3. 

11 Caracterización del desempeño de la discriminación visual en una tarea de 

memoria de trabajo espacial utilizando retardos de alta duración (experimento 

3)  

Los resultados del experimento 2 proporcionaron un mejor entendimiento del efecto 

que existe cuando los participantes son capaces de observar los estímulos con la fóvea 

en lugar de utilizar zonas extra-foveales. En general, este efecto parece tener un mayor 

impacto a medida que se incrementa la magnitud del desplazamiento. No obstante, no 

queda claro si los retardos largos podrían también beneficiarse de que los participantes 

hayan memorizado los estímulos con la fóvea, o si esta diferencia solamente es notoria 

en retardos cortos. El experimento 3 buscó resolver este problema al examinar 

diferentes retardos, incluyendo retardos largos. Asimismo, se agregó una nueva 
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condición de retardo cero en la cual los estímulos aparecían de manera consecutiva; 

uno tras de otro. Para evitar confusión, esta condición se le denomina como retardo 

cero (estímulos consecutivos), mientras que la condición en la que aparecen los 

estímulos al mismo tiempo se le denomina como retardo cero (estímulos simultáneos). 

Finalmente, se aumentó el número de ensayos, con el fin de poder compararlos 

directamente con los resultados del experimento 1. 

11.1.1 Método 

11.1.1.1 Sujetos. Se incluyeron 6 participantes (4 varones, edad promedio=24.5, 

Desv. Est.=2.88). Las características de los participantes fueron las mismas que en los 

experimentos 1 y 2. Al igual que en estos experimentos previos, los participantes 

recibieron instrucciones detalladas de la naturaleza del experimento, y otorgaron su 

consentimiento por escrito para llevar a cabo el experimento. 

11.1.1.2 Estímulos y aparatos. Los mismos que en los experimentos 1 y 2. 

11.1.1.3 Diseño y procedimiento. Las condiciones fueron similares al 

experimento 1, con la excepción de que a los participantes se les permitió fovear los 

estímulos. Además, se agregó la condición de retardo cero (estímulos consecutivos), 

en el cual se presentaba un estímulo seguido de otro. Esta condición no eliminó la 

condición de retardo cero (estímulos simultáneos) en la cual los estímulos se 

presentaron al mismo tiempo (Figura 11.1). 
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Figura 11.1 Diagrama que muestra el curso de tiempo para los ensayos (a) con retardo 
y los ensayos de retardo cero. Los estímulos podían ser (b) estímulos simultáneos, o 

(c) estímulos consecutivos. 
 

11.1.2 Resultados. Una ANOVA de dos vías para medidas repetidas marcó un efecto 

principal significativo de la condición de retardo F(1.69, 8.45) = 8.736, p < 0.01. También 

arrojó un efecto principal significativo del desplazamiento F (2.78, 13.93) = 136.84, p < 

0.001. Finalmente, también se mostró una interacción significativa entre el retardo y el 

desplazamiento F(4.56, 22.82) = 9.448, p < 0.001. Al igual que en el experimento 1, fue 

claro el efecto techo debido a las condiciones de retardo cero (estímulos consecutivos y 

estímulos simultáneos). Por ello, estas condiciones fueron excluidas del siguiente 

análisis inferencial. Un análisis de ANOVA de dos vías para medidas repetidas arrojó 

un efecto principal no significativo para el caso del retardo F(3.433, 17.165) = 1.454, p = 

0.261, y un efecto principal significativo en el caso del desplazamiento F(2.785, 13.923) = 
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95.232, p < 0.001, y un efecto significativo en la interacción entre las condiciones de 

retardo y desplazamiento F(4.576, 22.878) = 5.576, p < 0.01. 

Utilizando funciones logísticas fue posible hacer un ajuste psicométrico para obtener 

los umbrales absolutos. Los participantes fueron capaces de discriminar desalineación 

en las condiciones de retardo cero estímulos consecutivos (RL = 0.096 grados 

visuales), y estímulos simultáneos (RL < 0.064 grados visuales). El mecanismo que 

distingue desplazamientos en la alineación entre estímulos es capaz de detectar 

diferencias tan pequeñas como 0.064 grados visuales, al igual que en los experimentos 

1 y 2. Cuando los estímulos fueron consecutivos, el desempeño de los participantes 

también fue bueno, aunque se cometieron algunos errores en el desplazamiento de 

0.064 grados visuales (p = 0.5104). El umbral absoluto de discriminación de alineación 

aumentó considerablemente en la condición de retardo cero (estímulos consecutivos) 

comparado con retardo cero (estímulos simultáneos). Cuando se agregó un retardo, 

incluso el más corto de 250 ms, hubo un empobrecimiento notable en el desempeño de 

los participantes para discriminar la desalineación. El desempeño durante las 

condiciones de 250, 500, 750 y 1000 ms., no fue significativamente distinto entre estas 

(Figura 11.2a). Sin embargo, conforme los retardos se alargaron, el desempeño de la 

agudeza discriminatoria decayó tanto para los desplazamientos cortos como los largos 

(Figura 11.2b,c). Mientras que cualquier retardo mayor que cero, provocó que los 

participantes percibieran desalineación cuando esta no era presente (desplazamiento 

cero), los retardos largos (1250 – 10000 ms) trastornaron el sistema, al punto que los 

participantes contestaban aleatoriamente. Incluso los desplazamientos largos, los 



52                           CARACT. PSICOFISIOLÓGICAS DE LA DISCRIMINACIÓN ESPACIAL DE ALINEACIÓN 
 

 
cuales supuestamente son más fáciles de discriminar sufrieron considerablemente con 

la introducción de cualquier retardo. 

 

Figura 11.2 Proporción de respuestas “desalineadas” durante los (a) retardos cortos 
[250 – 1000 ms], los (b) retardos medianos [1250 – 2000 ms] y (c) retardos largos 
[2500 – 10000 ms]. Los retardos se comportaron de forma distinta de acuerdo al 

retardo. Las barras de error representan el error estándar. 
 

Cuando los estímulos se presentaron alineados (desplazamiento cero), se recibieron 

proporciones diferentes de respuesta en los diferentes retardos. Cuando se mostraron 

de forma consecutiva, simultanea, y durante los retardos cortos, los participantes 

percibieron los estímulos como alineados. Conforme aumentó el retardo a más de un 

segundo, los participantes respondieron igual que si estuvieran contestando 

aleatoriamente. La proporción de respuestas como desalineadas alcanzó el punto 

0.5104 durante el retardo 7500, y el punto 0.6563 durante el retardo de 10 segundos. 

Para un análisis más detallado, se agruparon las condiciones de retardo, y se 

obtuvieron los valores d’ para cada uno de los retardos que se utilizaron. Los valores d’ 

indican la precisión con la que los participantes fueron capaces de discriminar la 
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desalineación a través de los retardos, independientemente de los desplazamientos 

(Figura 11.3). El umbral de discriminación cambia conforme al retardo, pero llega a una 

meseta a partir de los 500 ms, y cambia ligeramente después de este punto. En el 

apéndice se muestra una descripción detallada de estos umbrales y valores d’ (véase 

Tabla Suplementaria 17.2). 

 

Figura 11.3 Valores d’ para los retardos del experimento 1 y experimento 3. Los valores 
d’ incluyen información proveniente de todos los desplazamientos en el retardo. Las 

barras de error representan el error estándar. 
 

11.1.3 Discusión. Uno de los aspectos más interesantes de los resultados obtenidos 

es que un retardo tan corto pueda causar un decaimiento tan grande en el desempeño 

de la discriminación espacial. Los participantes fueron capaces de distinguir 

desalineación entre dos estímulos, incluso en desplazamientos muy cortos, siempre y 

cuando los estímulos fueran presentados de forma consecutiva o simultánea. La 

introducción de un retardo cualquiera, inclusive los más cortos, produjeron una caída 
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fuerte en el desempeño. El umbral absoluto de discriminación no fue alcanzado hasta 

que la señal aumentó considerablemente. Esto se hace mucho más evidente en el 

análisis de los valores d’ de las condiciones de retardo. Ambas condiciones de retardo 

cero produjeron resultados muy altos (4 en estímulos simultáneos, 3.86 en estímulos 

consecutivos), mientras que los retardos largos produjeron resultados muy bajos (0.468 

para 7500 ms y 0.544 para 10,000 ms). Los valores d’ disminuyeron de forma 

constante conforme el retardo aumentó.  

El umbral de discriminación cambió drásticamente cuando se aplicó un pequeño 

retardo hasta los 500 milisegundos. A partir de este punto, cuando se aumentó el 

retardo no fue observable un efecto marcado en la percepción. Durante las condiciones 

de retardo largas, los estímulos alineados (desplazamiento cero), recibieron respuestas 

que se esperarían si los participantes hubiesen contestado al azar. Estos resultados 

indican que los participantes tuvieron dificultad para percibir alineación perfecta entre 

los estímulos cuando hay un retardo entre ellos. Estono fue observable durante los 

retardos cortos, lo cual sugiere que la alteración de la información es más probable 

conforme el paso del tiempo, o por degradación de la MTE.  

Los resultados de los tres experimentos brindan información importante, sobre todo en 

dos aspectos de la MTE. Primero, los resultados sugieren que hay una diferencia 

importante en el desempeño general en la detección de desalineación si se utiliza la 

fóvea para observar los estímulos, o si se utilizan áreas extra-foveales. Esta diferencia 

no se puede atribuir a errores en la agudeza viso-espacial, ya que la presencia 

simultánea de los estímulos llevó a un umbral de discriminación menor a 0.064 grados 

visuales, y la presentación consecutiva de los estímulos es menor a 0.128 grados 
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visuales. Hallazgos anteriores han sugerido que los umbrales de hiperagudeza varían 

dependiendo del lugar en la retina donde se proyectan. Sin embargo, los niveles de 

desplazamiento que se utilizaron en este estudio permitieron una agudeza cuasi-

perfecta de los estímulos, siempre y cuando se mostraran al mismo tiempo. Este 

descubrimiento indica que a estos niveles de desplazamiento, el poder fovear el 

estímulo o no, solamente afecta la agudeza de discriminación cuando se incluye un 

periodo de retardo. 

Segundo, el desempeño de discriminación espacial disminuye conforme aumenta el 

retardo, independientemente de si se fóvea el estímulo o no. Los resultados muestran 

un decaimiento en el desempeño en función del retardo. Este resultado es similar a 

otros experimentos en los que se ha sugerido que existe una degradación en la MTE, 

sujeta al avance del decaimiento y la interferencia (Altmann & Gray, 2002). Sin 

embargo, esta diferencia sólo es sensible a desplazamientos cortos. Una vez 

alcanzado el umbral absoluto, la cantidad de retardo no parece afectar el desempeño 

de discriminación. 

El experimento 1 produjo evidencia que sugiere que los participantes tuvieron dificultad 

percibiendo desalineación cuando hubo un periodo de retardo entre la exhibición de los 

estímulos. Asimismo, este experimento también sugiere que los participantes requieren 

de desplazamientos largos para poder percibir claramente la desalineación. Este efecto 

es más claro cuando los retardos se incrementan y las respuestas comienzan a ser 

similares a lo que se esperaría recibir si estuvieran contestando aleatoriamente. 

También resulta interesante que cuando los estímulos estaban perfectamente 

alineados, y habían sido discriminados correctamente cuando se presentaban 
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simultáneamente, tuvieron una tendencia a ser percibidos como desalineados en 

cuanto se introducía un retardo. Aunque las proporciones del desplazamiento cero, 

cayeron en el margen de aleatoriedad, es notable la propensión que hubo a reportar los 

estímulos como desalineados. Este efecto puede ser el resultado de la naturaleza del 

experimento en su virtud de ser un procedimiento forzado de dos alternativas, aunque 

también es posible que sea un efecto de la tendencia foveal (esto es, que el primer 

estímulo sea recordado como más cercano a la fóvea). (Kerzel, 2002; Maateeff & 

Gouverich, 1983; Uddin et al., 2005; Van der Heijden et al., 1999). Este efecto parece 

disminuir en los experimentos 2 y 3, cuando los participantes fueron habilitados para 

poder fovear los estímulos. Esto fue notorio especialmente durante los retardos cortos y 

medianos, aunque no desaparece del todo. Los resultados del experimento 3 

mostraron una mayor agudeza en la discriminación posiblemente gracias a que los 

participantes pudieron fovear los estímulos. Los sujetos fueron capaces de percibir 

desalineación a los 032 grados visuales de desplazamiento durante los retardos cortos, 

y a los 0.384 grados visuales de desplazamientos durante los retardos medianos. Los 

retardos largos requieren de mucho mayor desplazamiento para poder ser percibidos 

correctamente. 

Debido a todo esto, es posible que la MTE se base en claves contextuales para 

recordar posiciones a través de un plano espacial, a estos niveles de agudeza visual 

(Watt, Morgan, & Ward, 1983). Cuando los participantes no tienen claves visuales 

sobre las cuales basarse, el mecanismo mnemónico echa mano a claves egocéntricas 

poco fiables para ayudar a la MTE a mantener la información (E Awh, Jonides, & 

Reuter-Lorenz, 1998). Una posibilidad es que los participantes utilizan posiciones 
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oculares relativas como clave viso-espacial egocéntrica. Esto es, que fijen la mirada en 

el punto donde apareció el estímulo estándar, y tratar de mantener la mirada en este 

punto específico hasta que aparece el estímulo de comparación, con el fin de tener un 

clave de comparación. Si este es el caso, el pestañeo natural, o micro-sácadas 

involuntarias pueden estar causando errores de percepción. Estos errores son notorios 

durante retardos largos (Keith S Karn, Lachter, Møller, & Hayhoe, 1994), y 

relativamente menores durante retardos cortos (K S Karn, Møller, & Hayhoe, 1997). Es 

lógico que si los errores son causados por pestañeo o por micro-sácadas involuntarias, 

a mayor retardo entre los estímulos (Pearson & Sahraie, 2003; Postle, Idzikowski, Della 

Sala, Logie, & Baddeley, 2006), mayor probabilidad existe que el error se haga 

presente. Estudios anteriores han encontrado que los movimientos oculares juegan un 

papel fundamental en la memoria de trabajo visual, pero solamente cuando se 

involucra a la MTE. Este experimento, aporta al sugerir que este efecto puede estar 

ocurriendo a niveles de hiperagudeza, cuando los retardos son cortos o largos, y 

cuando los participantes no tienen que cambiar la mirada durante los periodos de 

retardo. 

Otra posibilidad, es que los participantes estén utilizando post-imágenes como 

referencia espacial. Las post imágenes al igual que la memoria, se degradan con el 

tiempo (Parks, 1965). Si los participantes están utilizando las post imágenes como un 

punto de referencia para ayudar al mecanismo mnemónico, la habilidad discriminatoria 

podría verse disminuida conforme más retardo existe entre los estímulos. En este 

experimento en particular resulta muy difícil poder diferenciar el efecto de la 

degradación post imagen con la degradación de la información visoespacial 
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almacenada en la MT. Finalmente, es importante notar que existe una tendencia 

natural para ayudar a nuestro mecanismo de MTE, utilizando claves corporales (por 

ejemplo, colando el dedo en la pantalla como punto de referencia), cuando no existen 

otras claves espaciales.  

11.1.4 Conclusión. Los resultados de los tres experimentos procuran un mejor 

entendimiento sobre la forma en que el mecanismo que discrimina alineación trabaja 

cuando existe un componente mnemónico. El experimento 1 mostró que es posible 

discriminar la desalineación con gran agudeza, utilizando áreas extra-foveales, siempre 

y cuando los estímulos se presenten simultáneamente. Cuando los estímulos no son 

presentados simultáneamente, sino con un periodo de retardo, los participantes 

estuvieron propensos a cometer una gran cantidad de errores, y solamente alcanzaron 

el umbral de detección cuando el desplazamiento fue de más de 0.448 grados visuales. 

El experimento 3 evaluó la visión foveal, lo cual mostró que los participantes son 

capaces de percibir desalineación con desplazamientos más pequeños y el desempeño 

de la discriminación visual mejoró notablemente. Los valores d’ de los experimentos 1 y 

3 ilustran claramente este efecto. Sin embargo, la habilidad de fovear los estímulos 

visuales no afectan la agudeza visual, ya que en las condiciones de retardo cero, los 

valores d’ de ambos protocolos son muy cercanos a 4. Por otro lado, el poder fovear los 

estímulos visuales, sí tiene un efecto marcado cuando es necesario un componente 

mnemónico (Figura 11.3). Este hallazgo sugiere que la visión foveal es crucial para la 

discriminación de desalineación cuando es necesario recordar la posición espacial a 

niveles de hiperagudeza visual, pero no es el caso cuando los estímulos son 

presentados de forma simultánea. Es posible que posiciones oculares relativas sean 
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necesarias para mantener la información espacial cuando no existen claves viso-

espaciales disponibles. No obstante, esta estrategia sólo funciona para mantener 

información espacial por no más de 1250 ms, ya que el pestañeo o las micro-sácadas 

involuntarias pueden causar errores en la información. 

En el caso de estímulos alineados (desplazamiento cero), los hallazgos sugieren que la 

cantidad de retardo afecta la agudeza de discriminación. Durante los retardos cortos, 

los participantes fueron capaces de discriminar correctamente. Los retardos largos 

provocaron respuestas que caían dentro del margen de aleatoriedad. Esto no puede 

deberse a un efecto del sesgo foveal, ya que el experimento 3 mostró la misma 

tendencia en las respuestas, y en este protocolo se permitió la visión foveal. 

Es probable que cuando el mecanismo de MTE no tiene claves contextuales para 

ayudarse en la codificación de la información espacial, recurre a otras estrategias que 

tienden al error conforme pasa el tiempo. También es posible que existan artefactos 

que irrumpen el mantenimiento de la información (Edward Awh & Jonides, 2001), los 

cuales son proclives a aparecer conforme aumenta el tiempo. Todas estas posibles 

explicaciones quedan por resolver en otros estudios.  

 

La aproximación psicofísica de la memoria de trabajo espacial en el mantenimiento de 

la alineación ayuda a comprender los límites y el funcionamiento de este módulo 

cognitivo. Sin embargo, para poder entender las bases neuronales de este mecanismo, 

es necesario observar el funcionamiento neuronal a través de un método de 

visualización fisiológica. Debido a sus ventajas no-invasivas y a su alta resolución, el 
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método de resonancia magnética funcional es el más adecuado para el estudio de 

estos fenómenos cognitivos en el ser humano. En este caso, nos interesa comprender 

la actividad  cerebral durante procesos específicos de memoria de trabajo espacial, por 

lo que llevamos a cabo una serie de estudios con la técnica de resonancia magnética 

funcional. 

12 Contribuciones corticales a la memoria de trabajo espacial 

Estudios iniciales sobre la base neurológica de la memoria de trabajo espacial 

describieron un circuito neuronal generalizado que contribuye a esta capacidad, con 

participación activa de la corteza prefrontral y parietal (Courtney, Petit, Maisog, 

Ungerleider, & Haxby, 1998; D'Esposito et al., 1998; Funahashi, Bruce, & Goldman-

Rakic, 1993; Jonides et al., 1993). Asimismo, estudios recientes han demostrado que la 

corteza sensorial puede mantener información a corto plazo cuando ha sido recibida 

del exterior o cuando es proporcionada por la memoria a largo plazo (Harris, Miniussi, 

Harris, & Diamond, 2002; Harrison & Tong, 2009; Kosslyn, Behrmann, & Jeannerod, 

1995; Le Bihan et al., 1993). Por ejemplo, se ha demostrado que los patrones de 

actividad V1-V4 durante retardos mnemónicos donde no se presentan estímulos físicos 

pueden ser utilizados para predecir cuál de dos rejillas visuales se está manteniendo en 

la memoria. Esto sucede aun cuando no existe un cambio en el nivel de línea base de 

señal BOLD (blood-oxygen level dependant) en estas áreas corticales durante el 

periodo de retardo (Harrison & Tong, 2009). También existe evidencia de que el trazo 

mnemónico no está conformado por mera información residual, sino que es relevante y 

funcional, ya que la interrupción de esta información puede tener consecuencias 

conductuales adversas (Harris et al., 2002; van de Ven, Jacobs, & Sack, 2012).  
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12.1 Experimento 

Para introducirnos a las bases neurales de la manipulación espacial durante una 

memoria de trabajo espacial, se diseñó este experimento basado en una tarea de 

Vernier que permite la manipulación de distintos componentes espaciales. En este 

paradigma los sujetos fueron entrenados para juzgar si dos líneas fueron presentadas 

de manera alineada, con un periodo de retardo entre ellas. Estas líneas se mostraron a 

distintos tiempos con un tiempo de retardo variable (Matin, Pola, Matin, & Picoult, 

1981). Una característica de esta tarea es que para tomar una decisión, los 

participantes comparaban la localización espacial del estímulo de prueba con una 

proyección espacial y no con un arreglo espacial previamente memorizado. Para poder 

comparar los dos estímulos, los sujetos tienen que manipular la localización espacial 

previamente almacenada en la memoria y decidir si se encuentra alineado al estímulo 

de prueba actual. Esta configuración permite observar una evaluación neuronal más 

clara de la información espacial a diferencia de las tareas espaciales que prueban si un 

estímulo ha sido memorizado en la misma ubicación que un estímulo estándar. 

 

12.1.1 Materiales y método 

12.1.1.1 Tarea y procedimiento. La tarea experimental fue diseñada conforme a 

una prueba modificada de hiperagudeza visual basado en Matin et al. (1981). Durante 

esta tarea, los sujetos deben decidir si dos líneas se encuentran alineadas. En este 

caso particular, todos los estímulos mostrados en desalineación, tenían un 

desplazamiento de separación de 1.125° (grados visuales), mientras que los estímulos 
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alineados no mostraron desplazamiento alguno (0° grados visuales). La magnitud 

adecuada de desplazamiento entre los estímulos se obtuvo de acuerdo a los resultados 

de experimentos piloto. La variable que se usó para proveer un cambio paramétrico en 

el ámbito espacial fue la distancia inter-estímulo (ISD), el cual es el espacio de 

separación entre las dos líneas. Fueron utilizados tres ISDs en las siguientes 

magnitudes: 0°, 3.75°, y 7.5° grados visuales (Figura 12.1). El orden de presentación en 

la orientación (vertical u horizontal) fue semi-aleatoria. Dos condiciones fueron 

probadas: en la condición control, las líneas se presentaron al mismo tiempo (Figura 

12.1b), en la condición experimental, la presentación de la línea estándar y la línea de 

comparación tuvieron un retardo intermedio, durante el cual se mostró una pantalla 

oscura sin elemento alguno (Figura 12.1). En ambas condiciones, los sujetos debían 

emitir su juicio y responder después de que los estímulos ya no estuvieran presentes. 

Los participantes respondieron presionando uno de dos botones posicionados en sus 

manos a través de las manoplas de sujeción ResponseGrips (NordicNeuroLab, Bergen, 

Norway). El botón de respuesta fue asignado de forma semialeatoria, con la mitad de 

los participantes presionando el botón del pulgar para indicar estímulos alineados y el 

botón del dedo índice para indicar que los estímulos estaban desalineados y viceversa. 

Esta variación fue utilizada para evitar un sesgo en las respuestas de acuerdo a los 

dedos utilizados para la respuesta. No se encontraron diferencias conductuales en las 

respuestas de acuerdo a la asignación de botones. Todos los participantes fueron parte 

de tres corridas, cada una de las cuales probó una distancia inter-estímulo diferente. 

Las pruebas tanto experimentales como control se presentaron de manera semi-

aleatoria dentro de cada corrida. De igual manera, el orden en que las corridas fueron 
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llevadas a cabo fue determinado de forma aleatoria. El curso de tiempo de las 

condiciones control y experimental se describen gráficamente en la Figura 12.1. 

Solamente dos respuestas conductuales (de un total de 288) no se recibieron durante 

el bloque permitido de respuesta de cuatro segundos. Éstas fueron excluidas del 

análisis. 
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Figura 12.1 (a). Medidas de los estímulos. Los estímulos se presentaron de forma 
vertical y horizontal. El estímulo estándar fue fijado a 4.87° ± 5’ a partir del centro del 

punto de fijación independientemente de la orientación. Cuando los estímulos estaban 
desalineados, el desplazamiento entre los estímulos fue fijado a 1.125°. (b). Ilustración 
esquemática del curso del tiempo para los procedimientos control y (c) experimental. 

Durante el procedimiento experimental, los participantes memorizaron la posición de la 
línea (estímulo estándar) durante la fase de codificación. Los participantes debían 

retener esta información durante la fase de retardo. Posteriormente, los participantes 
fueron presentados con el estímulo de comparación el cual se presentó de forma 

alineada o desalineada conforme a la posición del estímulo previamente memorizado. 
Es durante esta fase que los sujetos realizan un juicio sobre la posición de los 

estímulos sin externarla. Durante la fase de respuesta, la cual se presenta después de 
la presentación del estímulo, el estímulo de comparación desaparece y los sujetos 
emiten el juicio previamente realizado. El procedimiento control fue similar, con la 
excepción de que los participantes no memorizaban la información espacial. En 

cambio, se les presentaba un disco blanco el cual marcaba el inicio de un ensayo 
control. Este disco blanco contenía una estimulación visual equivalente a su 

contraparte del estímulo estándar en los ensayos experimentales. Posteriormente, 
ambos estímulos se presentaron durante la fase de comparación. Los participantes 
juzgaban la alineación de estos dos estímulos y emitían la respuesta de este juicio 

durante la fase de respuesta. 
 

12.1.1.2 Participantes y Adquisición de imágenes. Diecisiete participantes 

diestros (12 masculinos, 5 femeninos) con edades comprendidas entre 19 y 47 años 

(promedio=32.9 desv. est.=9.41) fueron escaneados en un aparato de resonación 

magnética 3.0Teslas MR750 General Electric (GE Medical Systems) con una antena de 
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cabeza de 32 canales. Se obtuvieron rebanadas T2* que mostraron la actividad BOLD 

durante el escaneo funcional (35 rebanadas; TR=2000ms; TE=40ms; matriz 64x64; 

campo de visión 256x256mm; resolución de plano= 4x4x4mm). 

También se recolectaron imágenes anatómicas T1 de alta resolución con una 

secuencia FSPGR para cada participante (matriz 256x256; campo de visión 256 x 256 

mm; resolución de plano 1 x 1 x 1 mm). 

Para la presentación de los estímulos, se utilizó un sistema de visualización en SVGA, 

con un specto de imagen de 800 x 600 pixeles, 85 hertz, campo de visión 30° en 

horizontal, 23° en vertical. Atado a este sistema de visualización, se utilizó un sistema 

de monitoreo de movimientos oculares (campo de visión 20mm de diámetro, Arrington 

Research®, Scottsdale, Arizona, EEUU). Este sistema registró los movimientos 

oculares durante el experimento para asegurar que los participantes tuvieran una 

fijación ocular adecuada y que se mantuvieran concentrados en la tarea. 

12.1.1.3 Preprocesamiento de datos. El preprocesamiento de los datos de fMRI 

se llevó a cabo usando FEAT (fMRI Expert Analysis Tool), versión 118 6.00, parte de 

FSL (FMRIB's Software Library, www.fmrib.ox.ac.uk/fsl). Se realizaron las siguientes 

operaciones estadísticas: corrección de movimiento usando MCFLIRT (Jenkinson, 

Bannister, Brady, & Smith, 2002), corrección temporal de las rebanadas (slice-timing 

correction) usando Fourier-space-time-series-phase-shifting; extirpación de las áreas 

no-cerebrales usando BET (S. M. Smith, 2002), suavizado espacial usando un kernel 

Gausiano de FWHM de 5mm, normalización de la gran media de intensidad del arreglo 

completo de 4D a través de un solo factor multiplicativo, filtrado temporal de etapa 

http://www.fmrib.ox.ac.uk/fsl
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múltiples (fitting ponderado Gausiano de línea recta con el método de mínimos 

cuadrados, sigma=50.0s). El coregistro estructural a imágenes de alta resolución y 

espacio estándar MNI se llevó a cabo usando FLIRT MCFLIRT (Jenkinson et al., 2002). 

 

12.1.2 Análisis de datos fMRI. El análisis en series de tiempo del modelo general 

linear fue llevado a cabo usando FSL-FILM con corrección de autocorrelación local 

incluyendo parámetros de movimiento como variables de confusión potencial (Woolrich, 

Ripley, Brady, & Smith, 2001). Imágenes estadísticas Z (T ajustada a Gausian) fueron 

adecuadas a sus umbrales usando clústeres determinados por Z>2.3 y una 

significancia de cluster corregida de p=0.05 (Worsley, 2001) 

 El modelo general linear incluyó regresores alineados al inicio de cada fase de los 

ensayos (codificación de estímulo estándar, retardo comparación y respuesta) basado 

en la naturaleza del ensayo (control o experimental) y el ISD. En total, el diseño de 

matriz transformada del modelo general linear contó con un total de 24 regresores. Se 

obtuvieron regiones de interés significativas (ROIs) entre cada mapa Z control y 

experimental. La significancia se calculó aplicando simulaciones de Monte Carlo 

usando el programa AFNI 3dClustsim (los parámetros para cada voxel individual p > 

0.01, 20 000 simulaciones FWHM 6mm con una máscara de todo el cerebro), lo cual 

produjo una significancia corregida de p < 0.05. Los clústeres que no cumplieron con 

estos parámetros de significancia fueron filtrados del análisis. Los mapas t de ROIs 

resultantes fueron analizados con la ayuda del Atlas Talairach inclusdo en FSL view. 
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12.2 Resultados 

12.2.1 Resultados conductuales. Los participantes cometieron pocos errores durante 

el experimento. Estos no tuvieron una variación significativa entre los ellos. Los efectos 

de las dos variables independientes en las respuestas correctas fueron analizados 

usando una ANOVA. Los factores de análisis fueron la alineación de los estímulos y las 

distancias inter-estímulo. No se observaron efectos principales significativos para la 

alineación entre los estímulos (F1,17 = 0.028 , p = 0.869) y la distancia inter-estímulo 

(F1.472,25.031 = 0.157, p = 0.789) sin interacciones significativas entre los factores 

(F1.82,30.93 = 0.127 , p = 0.863) (Figura 12.2).  

 

Figura 12.2 Proporción de respuestas correctas de las tres distancias inter-estímulo. 
 

12.2.2 Resultados de neuroimágen 

12.2.2.1 Codificación de información espacial. La actividad significativa durante 

la fase de codificación se obtuvo contrastando los predictores codificación experimental 

> codificación control. Se observó activación significativa en el lóbulo parietal superior 

de forma bilateral (BA7), mientras que se observó un decremento significativo en la 
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corteza occipital (BA18). Los clústeres están coordinados con las diferencias 

significativas de actividad entre las condiciones experimentales y control y se presentan 

en la Tabla 12.1. 

    ROI Peak Activation  

Contraste  Hem Región de interés BA x y z t (ROI) 
Codificación Exp > Codificación 

control 
 R Lóbulo parietal superior  7 14 -66 60 7.46 
 L Cúneo 14 -68 16 -14 -6.8 

Retardo Exp. > Retardo control  R Lóbulo parietal superior 7 14 -66 60 6.04 
 R Giro medio frontal 6 30 2 52 6.38 
 R Insula  13 34 26 -4 6.05 
 L Giro medio frontal 6 -22 -2 52 5.29 
 R Giro lingual 18 22 -74 -8 5.65 
 L Lóbulo superior parietal 7 -26 -58 60 5.45 
 L Ínsula 13 -34 22 4 4.92 

Comparación Exp > comparación 
control 

 L Giro lingual  18 -6 --66 4 6.39 
 L Tálamo - -10 -18 0 5.55 
 R Culmen - 14 -54 -20 4.9 

Tabla 12.1. Coordenadas del punto de activación pico para cada clúster significativo. La 
información anatómica de las coordenadas se obtuvo a través del cliente Talairach 

incluido en FSL.  

 

12.2.2.2 Mantenimiento de información espacial. Durante la fase de retardo del 

ensayo, se identificaron algunos ROIs al contrastar los predictores retardo experimental 

> retardo control. Se observó actividad significativa bilateral en distintas áreas corticales 

sobre todo en el giro medio frontal (BA6), el giro inferior frontal / corteza de la ínsula 

(BA4/13) y las regiones superior parietal (BA7). También se observe actividad 

significativa en el giro lingual derecho (BA 18) (Figura 12.3).  



69                           CARACT. PSICOFISIOLÓGICAS DE LA DISCRIMINACIÓN ESPACIAL DE ALINEACIÓN 
 

 

 

Figura 12.3 Regiones de interés con activación significativa observada con el contraste 
retardo experimental > retardo control. Se observa activación en el giro medio frontal 

(bilateral), el lóbulo parietal superior (bilateral) y el lóbulo de la ínsula. 

12.2.3 Manipulación simple de la información espacial. Para encontrar las áreas 

involucradas en la manipulación de la información espacial se aplicó un contraste con 

los predictores comparación experimental > comparación control. Los resultados 

mostraron diferencias significativas bilaterales en el giro lingual (BA18), y diferencias en 

el tálamo izquiero, así como en el núcleo dentado del cerebelo debido al aumento de 

activación durante los ensayos experimentales. Es decir, la manipulación de la 

información espacial almacenada (Figura 12.4).  
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Figura 12.4 Regiones de interés con actividad significativa mayor durante la fase de 
decisión experimental que durante la fase de decisión control. Esta activiación se 

observa principalmente en el lóbulo occipital (p < 0.05 corregida). 

 

12.3 Discusión 

En este estudio se exploró la base neural de la memoria de trabajo espacial en una 

tarea secuencial modificada de Vernier. En relación al periodo de retardo, los 

resultados confirman hallazgos anteriores, los cuales sugieren una red neuronal entre 

los córtices prefrontral, insular y parietal (Courtney et al., 1998; D'Esposito et al., 1998; 

Funahashi et al., 1993; Jonides et al., 1993). Sin embargo, la ventaja principal de hacer 

uso de una tarea modificada Vernier radica en el análisis de la información proveniente 

de la manipulación de la información almacenada temporalmente. El análisis de la fase 

de manipulación muestra diferencias significativas dependiendo de la fuente de 

información, mostrando así una mayor activación sobre todo en el lóbulo occipital 

cuando los sujetos manipularon la información almacenada en la memoria de trabajo.  
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12.3.1 Codificación y retención temporal de la posición del estímulo estándar. El 

análisis de la codificación de la información espacial para la subsecuente 

discriminación de alineación muestra activación bilateral significativa en el lóbulo 

superior parietal (BA7). Esto concuerda con la noción de que la actividad en esta región 

se observa cuando la información se codifica (Galletti, Battaglini, & Fattori, 1993). 

También se obtuvieron activaciones significativas en las regiones parietales, como es 

de esperarse en cualquier tarea de memoria de trabajo espacial con grandes 

demandas atencionales. Durante el mantenimiento de la información, se encontró una 

activación significativa en el giro medio frontal (BA6), en la corteza insular, giro inferior 

frontal (BA4/13) y regiones superiores parietales (BA7). Estas regiones han sido ligadas 

anteriormente con activación durante los retardos en varios paradigmas de memoria de 

trabajo espacial (Braver et al., 1997; Courtney, Ungerleider, Keil, & Haxby, 1997). 

También se encontró activación significativa en el giro lingual derecho (BA18). (Cohen 

et al., 1997). La activación durante el retardo puede estar involucrada en la 

actualización y mantenimiento de la información espacial una vez que esta ha sido 

codificada, o puede pertenecer a los procesos de atención requeridos para mantener la 

información en la memoria (Raabe, Fischer, Bernhardt, & Greenlee, 2013). La 

activación en la región de la ínsula también ha sido reportada previamente en la 

literatura, gracias a experimentos que fueron diseñados para probar y obtener 

imágenes relacionadas con la construcción de escenas y su manipulación (Hassabis & 

Maguire, 2007). El giro lingual en el lóbulo occipital también estuvo activo durante el 

retardo ya que juega un papel primordial en las primeras etapas del procesamiento de 

información espacial (Cohen et al., 1997; Courtney et al., 1997) y el mantenimiento 
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mnemónico (Edward Awh & Jonides, 2001; Jonides et al., 1993; Munneke, Heslenfeld, 

& Theeuwes, 2010). 

12.3.2 Manipulación de la información espacial. Para analizar las áreas involucradas 

en la manipulación de la información espacial previamente almacenada en la memoria 

de trabajo, se contrastaron los ensayos experimentales y control durante la fase de 

manipulación. Este contraste muestra diferencias significativas en un área extendida 

del lóbulo occipital cuyo pico de activación se centra en el giro lingual (BA18) y mostró 

activaciones menores en el tálamo y en el núcleo dentado del cerebelo, el cual también 

ha sido reportado como estar involucrado en procesos de memoria de trabajo (LaBar, 

Gitelman, Parrish, & Mesulam, 1999). Estos resultados sugieren que durante una tarea 

de memoria de trabajo espacial, áreas de visión tempranas contribuyen al proceso de 

manipulación espacial. Estudios anteriores han mostrado la contribución de las áreas 

de visión tempranos a la memoria visual durante el efecto de primado (priming) 

(Slotnick & Schacter, 2006), memoria a corto plazo (van de Ven et al., 2012), y 

memoria de trabajo (Cohen et al., 1997). Sin embargo, en este contexto Vernier 

secuencial, estos hallazgos sugieren una participación más activa que podría estar 

relacionada a imágenes mentales, involucrando una recreación mental de la posición 

del estímulo para verificar su alienación (Jonides et al., 1993; Kosslyn et al., 1995; Le 

Bihan et al., 1993; Slotnick & Schacter, 2006). 

12.4 Conclusiones 

Este análisis encontró actividad en los córtices visuales tempranos durante la 

manipulación de la información espacial almacenada en la memoria de trabajo. Este 

concuerda con la hipótesis que durante la manipulación de la memoria de trabajo las 
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áreas primarias sensoriales que internalizaron la información en un principio también 

participan (Harrison & Tong, 2009). También se propone que la tarea de Vernier con 

retardos puede usarse con otras técnicas, incluyendo la codificación de fase 

retinotópica, con el fin de indagar más profundamente los mecanismos de memoria de 

trabajo espacial subyacentes. 

Estos hallazgos fueron publicados en un artículo titulado Neural correlates of spatial 

working memory manipulation in a sequential Vernier discrimination task, en la revista 

científica NeuroReport. Véase el artículo completo en el apéndice D (Gutierrez-

Garralda, Hernandez-Castillo, Barrios, Pasaye, & Fernandez-Ruiz, 2014) 

 

 

13 Otros estudios del programa de investigación 

Además del proyecto principal de investigación, estos estudios de posgrado fueron 

complementados por otras actividades, las cuales también tienen un valor intrínseco 

para la formación de un doctor en ciencias. Específicamente, se publicaron dos 

artículos: un artículo de revisión de la memoria de trabajo espacial titulada “Sustrato 

Neuronal de la Memoria de Trabajo Espacial” (Gutierrez-Garralda & Fernandez-Ruiz, 

2011), y “The effect of Parkinson’s disease and Huntington’s disease on human 

visuomotor learning” (Gutierrez-Garralda et al., 2013). Éste último fue producto de un 

proyecto de investigación sobre el aprendizaje visomotor en  pacientes con lesiones en 

ganglios basales.  
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13.1 El Efecto de enfermedades neurodegenerativas en el sistema de memoria y 

aprendizaje visomotor 

Cuando se aprende una tarea visomotora, como por ejemplo el lanzamiento de un 

dardo; la habilidad que permite juzgar la dirección en la que el dardo fue lanzado en 

relación a un objetivo conlleva a que el sistema mejore su desempeño en la precisión 

de la tarea. En este caso, el sistema visomotor depende en errores de la señal para 

realizar ajustes paramétricos en un modelos interno lo cual ayuda a guiar los 

lanzamientos subsecuentes (aprendizaje basado en el error [ABE]) (Shadmehr, Smith, 

& Krakauer, 2010; Wolpert, Diedrichsen, & Flanagan, 2011). Un ejemplo clásico de 

ABE es la adaptación a los prismas de cuña, en los cuales los sujetos utilizan la señal 

del error para actualizar sus comandos motores (Fernandez-Ruiz & Diaz, 1999; Martin, 

Keating, Goodkin, Bastian, & Thach, 1996b). En estos experimentos, los sujetos lanzan 

pelotas a un objetivo mientras observan a través de prismas de refracción tipo cuña los 

cuales producen un desplazamiento del campo visual (Figura 13.1a). Después, basado 

en la retroalimentación visual y el tamaño del error, los sujetos ajustan sus 

lanzamientos para compensar la perturbación óptica (es decir, el ajuste se basa en el 

error sensoriomotor). La recompensa de la predicción del error, en contraste, son el 

éxito o fracaso netos que conllevan a una meta, la cual modifica la evaluación sensorial 

que resulta de los comandos motores (Izawa & Shadmehr, 2011). La adaptación de 

prismas es solamente un ejemplo del aprendizaje basado en el error, pero existen otras 

tareas similares que también han sido estudiadas como la rotación visomotora, la 

adaptación en la fuerza de la sujeción y perturbaciones en el campo de fuerza 

(Flanagan & Wing, 1997; Krakauer, 2009; Shadmehr et al., 2010; Wolpert et al., 2011). 
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Recientemente, se ha demostrado que cuando los errores percibidos no proveen 

retroalimentación sobre la dirección requerida del cambio conductual, el mecanismo de 

aprendizaje basado en el error es inútil, aunque se observan mejoras en las tareas 

sensoriomotoras (Izawa & Shadmehr, 2011; Lillicrap et al., 2013). A la fecha se 

desconocen las bases neurales de este aprendizaje visomotor, que funciona en la 

ausencia de información que muestre el error de la dirección. Sin embargo, los ganglios 

basales parecen estar relacionados a la implementación de estrategias cognitivas que 

ajustan la respuesta, la adquisición de hábitos o la acción del reforzamiento del 

aprendizaje (Dezfouli & Balleine, 2012; Fernandez-Ruiz, Wang, Aigner, & Mishkin, 

2001; Frank, Seeberger, & O'Reilly R, 2004; Grahn, Parkinson, & Owen, 2009; Huang, 

Haith, Mazzoni, & Krakauer, 2011; Izawa & Shadmehr, 2011; Redgrave, Prescott, & 

Gurney, 1999; Yin & Knowlton, 2006). Por lo tanto, es necesario probar la hipótesis de 

que el aprendizaje visomotor depende de los procesos llevados a cabo por los ganglios 

basales en la ausencia de retroalimentación en una tarea de adaptación visomotora. 

Para probar esta hipótesis, investigamos pacientes con déficits en el procesamiento de 

los ganglios basales. Específicamente, pacientes con la enfermedad de Parkinson, y 

pacientes con Huntington, utilizando una tarea que no requiere aprendizaje no basado 

en el error.  

La enfermedad de Parkinson se caracteriza por una reducción en los niveles de 

dopamina en el núcleo caudado y el putamen debido a la pérdida de neuronas 

generadoras de dopamina en la sustancia nigra (Damier, Hirsch, Agid, & Graybiel, 

1999). La enfermedad de Huntington se caracteriza por una degeneración del núcleo 

caudado y el putamen (Vonsattel et al., 1985). La degeneración en estas áreas produce 
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diferencias funcionales las cuales han sido especificadas como un desorden 

hipokinético (Parkinson) o un desorden hiperkinético (Huntington) (DeLong, 1990). 

Debido a que estas diferencias importantes tienen consecuencias cognitivas 

significativas, probamos las dos muestras de población (Aretouli & Brandt, 2010; 

Heindel, Salmon, Shults, Walicke, & Butters, 1989; Litvan, Paulsen, Mega, & 

Cummings, 1998). Este experimento incluyó dos tareas visomotoras similares; una que 

requiere aprendizaje basado en el error (adaptación visomotora a prismas tipo cuña), y 

otro que desalienta el uso de aprendizaje basado en el error (adaptación visomotora a 

prismas de inversión). Predijimos que ambos grupos de pacientes con déficits en los 

ganglios basales tendrían un rendimiento normal en la tarea visomotora de aprendizaje 

basado en el error y presentarían defectos en la tarea visomotora que no contiene 

aprendizaje basado en el error.  
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Figura 13.1 Procedimiento y configuración de la tarea. (A) Los participantes 
tenían que lanzar 25 pelotas hacia un objetivo (cruz negra) que se encontraba 
a 2 metros de distancia y a 20 centímetros a la izquierda de la línea media. Sin 
embargo, durante la fase de prisma, percibían el objetivo a 20 centímetros a la 

derecha de la línea media. (B) Diagrama que ilustra las tres fases durante 
cada una de las tareas de aprendizaje. 

 

13.2 Materiales y Método 

13.2.1 Participantes. Veinticuatro pacientes con enfermedad de Huntington ([EH] 

media de edad 43.5 ± 12 años; 14 mujeres) y diecisiete pacientes con Parkinson ([EP] 

media de edad 61.5 ± 8.26 años; 7 mujeres) fueron reclutados de la Clínica de 

Genética del Instituto Nacional de Neurología y Neurocirugía “Manuel Velasco Suárez”. 

(Véase apéndice C, Tabla Suplementaria 19.1 y Tabla Suplementaria 19.2 con la 

información detallada de los pacientes). Todos los pacientes con Huntington que 



78                           CARACT. PSICOFISIOLÓGICAS DE LA DISCRIMINACIÓN ESPACIAL DE ALINEACIÓN 
 

 
formaron parte de este experimento tenían un diagnóstico molecular de la enfermedad 

de 38 o más repeticiones del trinucleótido CAG (glutamina). Todos los pacientes con 

enfermedad de Parkinson tenían un diagnóstico clínico confirmado. Estos pacientes 

(EP) fueron probados por la mañana, antes de recibir cualquier medicamento que 

aliviara o amortiguara los síntomas Parkinsonianos. Todos los pacientes eran diestros y 

fueron pareados con dos grupos control de participantes diestros y sanos los cuales 

fueron igualados lo más posible en edad y género [CEH (Control de EH) media de edad 

42.5 ± 11.9 años, 15 mujeres; y CEP (Control de EP) 62 ± 6.1 años, 8 mujeres]. Todos 

los procedimientos se realizaron conforme a los estándares éticos de los comités de 

experimentación en modelos humanos del Instituto Nacional de Neurología y 

Neurocirugía “Manuel Velasco Suárez” y la Universidad Nacional Autónoma de México. 

El estudio fue aprobado por el comité de investigación y ética de la facultad de 

medicina de la Universidad Nacional Autónoma de México. Todos los sujetos dieron 

consentimiento informado de su participación antes de formar parte en el experimento 

de acuerdo a la declaración de Helsinki (Normas del Consejo de Organizaciones 

Internacionales de las Ciencias Médicas y la Organización Mundial de la Salud, 2002). 

13.2.2 Tareas experimentales. Las tareas utilizadas, fueron tareas en que los sujetos 

lanzaban pelotas a un objetivo frente a ellos (Fernandez-Ruiz & Diaz, 1999; Martin, 

Keating, Goodkin, Bastian, & Thach, 1996a). La variable crítica fue que en la tarea con 

aprendizaje basado en el error, se utilizó un prisma de desplazamiento de cuña, 

mientras que en las tareas de aprendizaje no basado en el error, se utilizó un prisma de 

inversión. Estos dos tipos de prisma tienen profundas diferencias en el contexto de la 
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retroalimentación que producen. Una explicación del efecto que estos dos tipos de 

perturbaciones tienen sobre la retroalimentación se proporciona a continuación. 

13.2.2.1 Descripción de las tareas. Los sujetos se posicionaron sentados con la 

cabeza reposando en un soporte de barbilla el cual tenía un panel de oclusión anexo 

con una ventanilla (5 x 5 cm) para que los participantes no pudieran ver con el ojo 

derecho (Figura 13.1A). Este montaje ocultaba la posibilidad de ver la mano del sujeto 

durante los experimentos. Ambas tareas consistieron en el lanzamiento de pelotas de 

arcilla (peso ~ 10 g) a una cruz (12 x 12 cm) mostrada en un papel tipo cartulina 

centrada a la altura del hombro y posicionada a 2 metros de distancia. Los sujetos 

fueron instruidos en que debían hacer lanzamientos por encima de la cabeza con el 

brazo derecho durante todo el experimento. 

Cada experimento contaba con tres fases: una línea base, una fase de prueba y una 

post-fase; cada una consistiendo en 26 ensayos (Figura 13.1B). Después de la fase de 

línea base los sujetos fueron informados que se introduciría un prisma en el montaje. 

Sin embargo, no se les dijo la naturaleza del prisma y no se proporcionó más 

información. Posteriormente, el investigador colocó el prisma en el montaje, en la 

ventanilla de observación. En la condición de aprendizaje basado en el error, los 

sujetos observaban un objetivo a través de un prisma de cuña (20 dioptrías) el cual 

desplaza efectivamente la posición percibida al objetivo real a 40 cm (11.31°) a la 

derecha en relación al objetivo real (Figura 13.2B). En la condición de aprendizaje no 

basado en el error, los sujetos observaron un objetivo a través de un prisma dove (de 

inversión) el cual invertía horizontalmente la posición del objetivo por 40 cm (11.31°) a 

la derecha con respecto al objetivo real. En cada grupo la mitad de los participantes 
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fueron primero probados en la condición de aprendizaje basado en el error, y la otra 

mitad fue probada primero en la condición de aprendizaje no basado en el error. Estas 

condiciones variaban solamente en cuanto a la naturaleza de la retroalimentación 

(Figura 13.2B, véase base lógica de la tarea). Durante la post-fase, el experimentador 

retiró los prismas para que el sujeto continuara con los 26 ensayos (Figura 13.2B). La 

posición de los impactos de los lanzamientos fue graficada de manera secuencial, de la 

siguiente forma: el número de ensayo en el eje de las abscisas, mientras que el eje de 

las ordenadas se coordinaron el desplazamiento horizontal a partir de una línea vertical 

que intersectaba de forma perpendicular el objetivo. Los impactos que cayeron a la 

izquierda del objetivo, fueron coordenados como valores negativos, mientras que los 

impactos que cayeron a la derecha fueron coordenados como valores positivos. 

El desempeño motor se definió como la varianza mostrada durante los lanzamientos en 

la fase de línea base. La medida de adaptación fue definida como el promedio de la 

diferencia del lanzamiento final y el primer lanzamiento en las condiciones con prismas. 

La medida post efecto fue definida como la distancia al objetivo en el primer 

lanzamiento de la post-fase. Todas las transiciones entre las diferentes condiciones de 

prisma fueron realizadas mientras los sujetos permanecían con los ojos cerrados. 

13.2.3 Base lógica de las tareas. Cabe destacar que ambas tareas que incluyeron 

prismas, fueron idénticas en el sentido de que los sujetos siempre percibieron un 

objetivo localizado a 20 cm de línea media; y que para alcanzar este objetivo, tenían 

que lanzar 40 cm a la izquierda. Sin embargo, estas tareas tenían una diferencia 

fundamental. En la tarea que utilizó el prisma de cuña, el cual desplazaba de forma 

lateral (Figura 13.2A), los sujetos podían ver el objetivo a su derecha, pero cuando 
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lanzan, observan la pelota caer aún más a la derecha que el objetivo (véase ensayo 1 

de la Figura 13.2A). Para corregir este error, deben lanzar compensando hacia la 

izquierda. Esta respuesta, es congruente con la dirección del error percibido. Por otro 

lado, en la tarea que utiliza el prisma dove de inversión (Figura 13.2), los sujetos 

también ven un objetivo a la derecha, pero cuando lanzan, ven la pelota caer a la 

izquierda del objetivo (véase ensayo 1 de la Figura 13.2B). Para corregir este error, 

deben lanzar aún más a la izquierda, lo cual es incongruente con la dirección en la que 

se percibe el error. La diferencia crítica es que esta señal de error no puede ser 

mapeada a un comando motor en la segunda tarea (es decir, la señal del error está 

invertida, esto produce una desadaptación en la retroalimentación, la cual si es 

empleada, resulta contraproducente en la actualización del modelo interno (véase 

ensayo 2 de la Figura 13.2B (Lillicrap et al., 2013)). Estudios anteriores han mostrado 

que sujetos sanos pueden producir errores usando aprendizaje basado en el error en la 

condición de prisma de cuña (Figura 13.2A (Martin et al., 1996b)). Sin embargo, el 

patrón de respuestas encontrado es que la tarea del prisma dove de inversión no es 

consistente con el aprendizaje basado en el error (Figura 13.2.B) ya que los sujetos 

muestran una variabilidad en la corrección del error seguida de ningún post efecto 

cuando se retira el prisma (Lillicrap et al., 2013) 
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Figura 13.2 Base lógica de las tareas. Para dar en el objetivo (cruz negra), después de la 

introducción de cualquiera de los dos prismas, los participantes tenían que lanzar 40 cm a la 
izquierda de la ubicación del objetivo percibido (cruz gris). (A) Después de la 

introducción de los prismas de cuña en la tarea de aprendizaje basado en el error, los 
participantes podían utilizar la retroalimentación visual de la pelota (la señal de error e) 

para ajustar sus repuestas en los ensayos subsecuentes. (B) Después de la 
introducción de los prismas de inversión dove, si los participantes utilizaban la señal de 

error e, estarían lanzando la pelota más lejos del objetivo, por lo que la 
retroalimentación visual sería inútil. En esta condición, lanzar al mismo lado del objetivo 

sería recompensado, aunque el error seguiría siendo altamente variable y no se 
producirían post efectos. 

 

13.3 Análisis estadístico 

Para realizar el estudio estadístico se utilizaron análisis de varianza (ANOVAS) de una 

vía para probar el desempeño motor, y las magnitudes de adaptación y de post efecto. 

Se usaron ANOVAS de medidas repetidas para los resultados dentro del grupo entre 

los dos tipos de prismas. Si la homogeneidad de la varianza no era alcanzada usando 

la estadística de Levene, se aplicaron las pruebas post-hoc Dunnett T3. Toda la 

estadística fue aplicada usando el paquete IBM SPSS Statistics 20 (IBM Cort. Amonk, 

NY, USA).  
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13.4 Resultados 

13.4.1 Desempeño motor. Como se esperaba, los grupos control tuvieron un mejor 

desempeño motor que los grupos con pacientes. El análisis mostró diferencias 

significativas entre los grupos (F3,160 = 18.09, P < 0.01). La prueba post-hoc reveló 

también diferencias entre los grupos CEH y EH (p < 0.01), pero solamente una 

tendencia entre los grupos CEP y EP (p = 0.09, Figura 13.3). No se encontraron 

diferencias entre los grupos control (p = 0.5). 

 

Figura 13.3 Déficits en el desempeño motor en los grupos de pacientes. Esta medida se 
obtuvo utilizando la desviación estándar de las líneas bases combinadas para ambas 

tareas de aprendizaje basado en el error y no basado en el error. EH se refiere al grupo 
de enfermedad de Huntington, mientras que EP se refiere al grupo de enfermedad de 

Parkinson. CEH y CEP son los grupos control para enfermedad de Huntington y 
Parkinson respectivamente. Las barras de error son error estándar. * p < 0.01. 

 

13.4.2 Aprendizaje no basado en el error vs. aprendizaje basado en el error en 

grupos control Un aspecto importante de este diseño experimental fue que se asume 
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que la adaptación de los prismas cuña y dove requiere de la implementación de 

procesos diferentes (Lillicrap et al., 2013). Como un primer paso para confirmar que los 

procesos de adaptación eran distintos para cada prisma, comparamos la adaptación de 

ambos grupos control para cada una de las tareas. (Figura 13.4; símbolos oscuros en 

cada panel). De acuerdo a nuestro trabajo anterior predijimos que los grupos control 

serían capaces de adaptarse a las dos tareas (Lillicrap et al., 2013). El análisis de 

medidas repetidas confirmó nuestra hipótesis. Los dos grupos control no mostraron 

diferencias en la adaptación para ambos tipos de aprendizaje. (F1,39 = 0.804, P = 0.37; 

Figura 13.4; símbolos oscuros en las secciones de prisma de A, B y el eje de las 

abscisas en C). 

Otra característica del aprendizaje basado en el error es una tasa de aprendizaje fluido; 

lo cual es seguido por una cantidad significativa de post efectos. Por lo tanto, si la tarea 

del prisma de inversión no puede ser aprendida utilizando el error, entonces se 

esperaría ver una reducción variable en el error durante la fase de adaptación, seguida 

por una ausencia de post efectos. El análisis del error estándar de la distancia al 

objetivo en la adaptación de los tiros mostró diferencias significativas en el desempeño 

motor entre el aprendizaje basado en el error y no basado en el error (F1,39 = 20.4, P < 

0.01). Finalmente, el análisis del post efecto sí mostró un post efecto negativo en la 

tarea de aprendizaje basado en el error, el cual está ausente en las tareas de 

aprendizaje no-basado en el error, lo cual conlleva a diferencias significativas del post 

efecto (F1,39 = 53.25, P < 0.01; Figura 13.4; símbolos oscuros en los pos efectos de la 

sección A y B y el eje de las ordenadas en C). 
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13.4.3 Aprendizaje basado en el error en pacientes con lesiones en ganglios 

basales.  Ya que se ha demostrado que el aprendizaje basado en el error depende del 

cerebelo y no en la integridad de los ganglios basales, se esperaba que los grupos de 

pacientes tuvieran un desempeño en rangos normales durante esta tarea. Los 

resultados confirman esta hipótesis. Una ANOVA de una vía entre la adaptación 

basada en el error y las magnitudes de adaptación obtenidas al final de la fase de 

prismas mostraron que no existen diferencias significativas (F3,78 = 0.17, P = 0.91; 

Figura 13.4A y C, símbolos azul claro). El análisis de los post efectos mostró resultados 

similares (F3,78 = 1.67, P = 0.18), lo cual corrobora hallazgos anteriores en pacientes 

con enfermedad de Huntington y enfermedad de Parkinson (Figura 13.4A y C, símbolos 

azul claro; Fernandez-Ruiz et al., 2003). 

13.4.4 Aprendizaje no basado en el error en pacientes con lesiones en ganglios 

basales. La prueba crítica consistía en el análisis del desempeño de los pacientes 

durante el aprendizaje no basado en el error. Una hipótesis principal era que el 

aprendizaje no basado en el error depende de procesos llevado a cabo por los ganglios 

basales o por los circuitos cortico-basales. Por lo tanto, la deterioración de estos 

sistemas debido a los procesos neurodegenerativos que ocurren en los pacientes con 

enfermedad de Parkinson o Huntington conlleva a un detrimento en el aprendizaje no 

basado en el error. Los resultados claramente confirman la hipótesis. Una ANOVA de 

una vía en la magnitud de adaptación entre los cuatro grupos obtenida al final de la 

fase de prisma mostró que hay diferencias significativas (F3,78 = 7.06, P < 0.01). 

Análisis post-hoc mostraron diferencias significativas entre los grupos CEH y EH ( p < 

0.01), así como diferencias significativas entre CEP y EP (P = 0.05; Figura 13.4B y C, 
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eje de las abscisas). No hubo diferencias entre los grupos control o entre los grupos de 

pacientes. El análisis del post efecto mostró un efecto general (F3,78 = 2.98, P < 0.05), 

pero ninguna de las comparaciones arrojó un resultado significativo en el análisis post 

hoc. (Figura 13.4C, eje de las ordenadas). 

13.4.5 Disociación del aprendizaje basado en el error y el aprendizaje no basado 

en el error en los grupos de pacientes. El patrón de resultados entre los grupos 

control y los grupos de pacientes sugieren que existe una sola disociación entre el 

aprendizaje basado en el error y el aprendizaje no basado en el error. Sin embargo, 

una comparación directa del desempeño de los grupos de pacientes en ambas tareas 

confirma la disociación entre los mismos sujetos. El análisis mostró que no hay 

diferencias entre los grupos de EH y EP (F1,39 = 0.3, P = 0.58). Sin embargo, se 

encontró una adaptación significativa entre las tareas de aprendizaje basado en el error 

y aprendizaje no basado en el error (F1, 39 = 66.81, P < 0.01). Un análisis similar en 

los resultados de los post efectos mostró un patrón similar. No se encontraron 

diferencias entre los grupos de pacientes (F1,39 = 0.17, P = 0.68), sino diferencias 

significativas entre las tareas (F1,39 = 36.85, P < 0.01; Figura 13.4C,símbolos claros). 

13.5 Discusión 

En este estudio, probamos la hipótesis de que cuando no hay retroalimentación 

presente que proporcione información sobre la dirección requerida para un cambio 

conductual, el aprendizaje visomotor depende de procesos que son llevados a cabo, o 

asistidos por los ganglios basales. Los resultados muestran que tanto pacientes con EP 

y EH, no pueden mejorar su desempeño cuando la retroalimentación del error es inútil 

en las tareas de prismas de inversión. Sin embargo, los mismos pacientes muestran 
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una adaptación normal durante la prueba que utilizó el prisma de cuña de 

desplazamiento (tarea de aprendizaje basado en el error). Por lo tanto, aquí 

proponemos que los ganglios basales, o los circuitos cortico-basales participan en 

procesos de aprendizaje visomotor que no dependen en señales de error durante la 

retroalimentación. 

13.5.1 Aprendizaje basado en el error. Ya se ha propuesto que durante el aprendizaje 

sensoriomotor, tal como la adaptación a prismas, el sistema visomotor utiliza las 

señales de error en la retroalimentación para actualizar el controlador que se ajusta 

conforme a los cambios ambientales del momento (Wolpert et al., 2011). Por lo tanto, el 

aprendizaje ocurre con una base de ensayo a ensayo, y una vez que se elimina la 

perturbación ambiental, se observa un post efecto negativo (Fernandez-Ruiz & Diaz, 

1999; Martin et al., 1996b). Nuestros resultados apoyan la hipótesis de que los 

pacientes con lesiones en los ganglios basales tienen un desempeño normal cuando se 

emplea el aprendizaje basado en el error; aun teniendo déficits significativos en el 

control motor. Este resultado sugiere que la capacidad de actualizar modelos internos 

en respuesta a las perturbaciones externas en tareas de circuitos abiertos, no depende 

de los ganglios basales, como se había demostrado en estudios anteriores (Fernandez-

Ruiz et al., 2003; Marinelli et al., 2009; M. A. Smith & Shadmehr, 2005; Weiner, Hallett, 

& Funkenstein, 1983). Por otro lado, estudios que se han realizado en pacientes con 

daños cerebelares sugieren que esta capacidad está asistida por circuitos cerebelares 

(Fernandez-Ruiz et al., 2007; Martin et al., 1996a; M. A. Smith & Shadmehr, 2005; 

Weiner et al., 1983). Este hallazgo ha sido replicado en múltiples y distintas tareas 
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(Fiez, Petersen, Cheney, & Raichle, 1992; Jenkins, Brooks, Nixon, Frackowiak, & 

Passingham, 1994; Jueptner, Frith, Brooks, Frackowiak, & Passingham, 1997). 

13.5.2 Aprendizaje no basado en el error en los grupos control.  En muchas tareas 

de aprendizaje sensoriomotoras, la señal de error es utilizada para ajustar los 

comandos motores (Lillicrap et al., 2013; Shadmehr et al., 2010; Wolpert et al., 2011). 

Para hacer esto los sujetos no deben solo conocer la magnitud del error, sino también 

deben conocer la dirección del error. Este concepto es difícil de explicar debido a que 

casi siempre la magnitud del error tiene una señal implícita que rara vez se encuentra 

disociada. Tratando de ser claros, hay que imaginar un escenario en el cual el sujeto 

arroja dardos a un objetivo, pero con los ojos cerrados. Si se le informa al sujeto que el 

dardo cayó a 10 cm del centro, ¿será capaz de corregir este error? El sujeto no sabe si 

la corrección debe hacerse 10 cm hacia la derecha, izquierda, arriba o abajo. Para 

poder corregir, el sistema debe tener un mecanismo que mapee la señal del error y no 

solamente la magnitud. Si la señal de error no se encuentra disponible, el sistema no 

tiene información sobre la dirección hacia la cual los ajustes motores deben hacerse, 

sin tener en cuenta la magnitud de este error. Por lo tanto, sin la señal de error, 

conocer la magnitud del error es inútil para el aprendizaje basado en el error (Lillicrap et 

al., 2013; Shadmehr et al., 2010; Wolpert et al., 2011). En los experimentos con 

prismas dove de inversión, la señal de error se encuentra invertida (Lillicrap et al., 

2013). Por lo tanto, si los sujetos fallan hacia la derecha, verán la dirección de error 

hacia la izquierda y tratarán de corregir hacia la derecha (Figura 13.2B). Sin embargo, 

para reducir el error, deben corregir hacia la izquierda, debido a que el mapeo de la 

acción correctiva del error se encuentra invertida (Figura 13.2B). En experimentos 
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anteriores se ha demostrado que sujetos sanos no pueden actualizar este parámetro 

en una sesión, o incluso en varias sesiones de entrenamiento continuo (Lillicrap et al., 

2013). Por lo tanto, los sujetos no pueden usar la información de la señal del error, y 

aun así mejoran su desempeño de respuestas durante los ensayos de la tarea. Al 

parecer está siendo representado por mecanismos diferentes a los que se observan 

durante la adaptación típica a prismas de cuña. Por ejemplo, la respuesta a prismas de 

inversión muestra un aumento de la exploración espacial, demostrado gracias a un 

aumento en la varianza de lanzamientos; un patrón que se mantiene incluso después 

de que se encuentra el objetivo. Es de interés notar que mientras los sujetos control 

tuvieron magnitudes de adaptación homogéneas durante el aprendizaje basado en el 

error, mostraron una gran varianza en las magnitudes de adaptación durante el 

aprendizaje no basado en el error, (Figura 13.2C) incluso con los sujetos control que no 

pudieron aprender la tarea no basada en el error. Este fenómeno ha sido reportado 

anteriormente (Lillicrap et al., 2013). Asimismo, una vez que se retira el prisma, no se 

hacen presentes el post efecto negativo. Esta ausencia de post efectos contrasta con 

los post efectos negativos que se observan posteriores a la adaptación a los prismas 

de cuña, en el cual muchos ensayos son necesarios para reorganizar el sistema a su 

valor anterior. Esta gran magnitud del post efecto es típica del aprendizaje basado en el 

error (Fernandez-Ruiz & Diaz, 1999; Izawa & Shadmehr, 2011; Moreno-Briseno, Diaz, 

Campos-Romo, & Fernandez-Ruiz, 2010). Por lo tanto, los resultados de los grupos 

control sugieren que la mejora en el desempeño de los sujetos sanos se deba al uso de 

mecanismos que difieren de aquellos que involucran aprendizaje con señales de error 

(Abdelghani, Lillicrap, & Tweed, 2008; Lillicrap et al., 2013). 
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Figura 13.4 Resultados del aprendizaje visomotor. (A) Distancia del error en la tarea de 
aprendizaje basado en el error durante la línea base, prisma (prisma de cuña) y 

generalización (post efectos). Nótese que los símbolos de información de los grupos de 
pacientes y control se sobrelapan. (B) Igual que (A), pero para la tarea de aprendizaje 
no basado en el error (prismas dove de inversión). (C) Medidas de adaptación y post 

efecto para todos los grupos. Cabe resaltar que no existen diferencias en el aprendizaje 
basado en el error entre los grupos control (símbolos azul oscuro) y los grupos de 
pacientes (azul claro). Sin embargo, se mostraron discapacidades significativas en 

ambos grupos de pacientes una vez que la retroalimentación de la señal de error no 
tenía utilidad alguna (símbolos rojos). Nótese también la inexistencia de post efectos 

negativos en la tarea no basada en el error comparada con la tarea basada en el error. 
* p < 0.01. Las barras de error son el error estándar. Cada símbolo representa la media 
del grupo para cada punto de información. Grupos control: símbolos oscuros—grupos 

de pacientes: símbolos claros. 
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13.5.3 Aprendizaje no basado en el error en grupos de pacientes. Si el aprendizaje 

no basado en el error no es el mecanismo principal involucrado durante la tarea con el 

prisma de inversión, entonces otros mecanismos de aprendizaje pueden ser utilizados 

para implementar la tarea no basada en el error. Incluyendo aquellos mecanismos 

representados por los ganglios basales. Aun cuando se ha asumido que algunas 

estructuras como los ganglios basales podrían representar estos procesos de 

aprendizaje no basado en el error en tareas visomotoras, esto parece nunca haber sido 

probado (Doya, 2000; Doyon, Penhune, & Ungerleider, 2003; Krakauer, 2009; 

Shadmehr et al., 2010; Wolpert et al., 2011). La prueba crítica para confirmar esta 

hipótesis radica en encontrar el efecto de la deterioración provocada por los ganglios 

basales, producto de la EP o EH en aprendizaje no basado en el error. Los resultados 

de este experimento muestran que ambos grupos de pacientes tienen un déficit 

profundo cuando se les sometió a las tareas de prisma de inversión dove. A diferencia 

del desempeño durante la tarea de aprendizaje basado en el error, durante el 

aprendizaje no basado en el error muestran una gran variabilidad de lanzamientos que 

se mantuvieron muy lejos del objetivo. Interesantemente, durante la tarea de 

aprendizaje no basado en el error, algunos sujetos mostraron un incremento gradual en 

la magnitud del error, lo cual sugiere una respuesta maladaptativa impulsada por el 

aprendizaje basado en el error. Sin embargo debido a que la señal del error fue 

invertida, los lanzamientos terminaron gradualmente alejándose del objetivo. Esta 

inhabilidad de mejorar el desempeño una vez que no se puede hacer uso de la señal 

del error puede ser producto de la disrupción de los diferentes mecanismos, incluyendo 

déficits en la implementación de las estrategias cognitivas (Grahn et al., 2009; 
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Redgrave et al., 1999), discapacidades de hábito (Dezfouli & Balleine, 2012) y déficits 

en el aprendizaje por reforzamiento (Frank et al., 2004). Estos mecanismos han sido 

estudiados exhaustivamente fuera del área de aprendizaje sensoriomotor, y todos 

involucran a los ganglios basales, incluyendo los circuitos cortico-ganglio basales 

(Fernandez-Ruiz et al., 2001; Graybiel, 2005; Owen et al., 1992; Schultz, Tremblay, & 

Hollerman, 2000; Taylor & Ivry, 2012) 

(Owen et al., 1992; Schultz et al., 2000; Fernandez-Ruiz et al., 2001; Graybiel, 2005; 

Taylor & Ivry, 2012). 

13.5.4 Tipos de aprendizaje sensoriomotor. Para entender mejor la naturaleza de 

esta discapacidad, es útil repasar los hallazgos anteriores en pacientes con lesiones de 

ganglios basales. Déficits en el desempeño motor son la característica principal de los 

pacientes con lesiones en los ganglios basales (Alexander & Crutcher, 1990; Graybiel, 

Aosaki, Flaherty, & Kimura, 1994). Por lo tanto, es lógico asumir que también existen 

déficits en los procesos de aprendizaje motor. Estudios iniciales en diferentes 

poblaciones de pacientes han confirmado la participación de los ganglios basales en 

las habilidades de aprendizaje motor (Harrington, Haaland, Yeo, & Marder, 1990; 

Heindel, Butters, & Salmon, 1988). Sin embargo, en cuanto al aprendizaje visomotor, 

hay estudios que utilizan representaciones en la retroalimentación utilizando un cursor 

u otros mecanismos parecidos. Estos estudios han producido resultados contradictorios 

(Graybiel et al., 1994). Por ejemplo, si se introduce en una tarea de alcance motor una 

perturbación de rotación de 90°, se provocaron impedimentos de aprendizaje en 

paciente con EP (Contreras-Vidal & Stelmach, 1996). Asimismo, las introducción de 

una rotación de 30° llevó a un aprendizaje normal (Marinelli et al., 2009). Una posible 
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explicación para esta discrepancia es que los mecanismos usados para resolver ambas 

perturbaciones son distintos (Marinelli et al., 2009). Mientras que las perturbaciones de 

30° están utilizando mecanismos del aprendizaje basado en el error, las perturbaciones 

de 90° podrían estar echando mano de otros mecanismos, tales como la 

implementación de estrategias cognitivas, las cuales están acompañadas por 

incrementos en los tiempos de reacción (Fernandez-Ruiz, Wong, Armstrong, & 

Flanagan, 2011). Por lo tanto, el involucramiento de los procesos cognitivos podría 

estar más relacionado con la participación de los circuitos córtico-ganglios basales que 

están bien establecidos en muchos distintos paradigmas de aprendizaje (Doyon et al., 

1997; Doyon et al., 2003; Fernandez-Ruiz et al., 2001; Frank et al., 2004; Haruno et al., 

2004; Murray, Bussey, & Wise, 2000; Packard & Knowlton, 2002; Palminteri et al., 

2011; Pasupathy & Miller, 2005; Rosas et al., 2005; Shohamy et al., 2004; Toni & 

Passingham, 1999). Con base en estos estudios experimentales, avances teóricos en 

aprendizaje motor sugieren sobre la posible implementación de diferentes mecanismos 

durante el aprendizaje sensoriomotor, incluyendo mecanismos cognitivos, de 

reforzamiento y de aprendizaje basado en el error (Doya, 2007; Huang et al., 2011; 

Wolpert et al., 2011). Sin embargo, hasta ahora no se han publicado experimentos 

específicos que involucren a los ganglios basales en el aprendizaje visomotor humano. 

Este experimento aborda específicamente esta idea al mostrar la disociación que existe 

entre la carencia de efecto que las lesiones en ganglios basales tienen en las tareas de 

circuito abierto basadas en el aprendizaje, a través de la señal de error y la profunda 

disrupción que ocurre cuando la señal de error se vuelve inútil. Esta disrupción puede 

deberse a la interferencia con procesos llevados a cabo por los circuitos de los ganglios 
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basales o córtico-ganglios basales; los cuales pueden incluir selección de acción, o 

aprendizaje por hábito o reforzamiento (Frank et al., 2004; Ito & Doya, 2011; Redgrave 

et al., 1999; Schultz et al., 2000). Hasta ahora, sin embargo, la vinculación de los 

déficits observados a un mecanismo específico sería poco fiable, aunque los déficits 

dependientes de los ganglios basales que se han observados son robustos y proveen 

de un sustento firme para la creación de experimentos con hipótesis sólidas.  

 

13.6 Limitaciones del estudio 

La hipótesis que se quiere abordar en este estudio es que el aprendizaje visomotor 

depende de procesos llevados a cabo, o con una fuerte participación con los ganglios 

basales en la ausencia de retroalimentación durante una tarea de adaptación 

visomotora. La aproximación utilizada requería la participación de pacientes cuyas 

enfermedades están principalmente caracterizadas por déficits en los ganglios basales. 

Sin embargo, esta aproximación tiene una limitante: la EP y la EH afectan otros 

sistemas más allá de los ganglios basales. Un meta-análisis reciente el cuál incluía 180 

pacientes con EH sugiere que esta enfermedad también provoca disminuciones 

significativas en la materia gris de la corteza prefrontal dorsolateral, la ínsula anterior 

bilateral, así como el característico cuerpo estriado bilateral (Lambrecq et al., 2013). 

Además de las lesiones características en la sustancia nigra, la EP también afecta 

otros sistemas, incluyendo un decremento significativo en el volumen de materia gris en 

el lóbulo temporal (Braak et al., 1996; Pereira et al., 2012; Tam, Burton, McKeith, Burn, 

& O'Brien, 2005). Por esto, aunque ambas enfermedades exhiben manifestaciones 
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conductuales que son producto de las lesiones en los ganglios basales, estos 

resultados deben de considerarse con discreción. 

13.7 Conclusión 

Con este estudio se pudo demostrar por primera vez que pacientes con EP y EH 

muestran impedimentos significativos visomotores cuando no es posible hacer uso de 

la señal de error para informar al sistema. Estos resultados sugieren que es posible 

disociar dos tipos de mecanismos para el aprendizaje sensoriomotor: uno basado en la 

retroalimentación basada en la señal del error la cual podría depender de la integridad 

cerebelar (Doya, 2000), y otra que es independiente de la retroalimentación de la señal 

de error y que se encuentra discapacitada en pacientes con EP o EH. Se requiere de 

más estudios para explorar la participación de los ganglios basales en este tipo de 

aprendizaje visomotor.  

Estos hallazgos fueron publicados en un artículo titulado The effect of Parkinson’s 

disease and Huntington’s disease on human visuomotor learning, en la revista científica 

European Journal of Neuroscience. Véase el artículo completo en el apéndice E 

(Gutierrez-Garralda et al., 2013). 

 

14 Relevancia de los estudios y conclusiones de los hallazgos 

 

Los resultados y las conclusiones arribadas a partir de estos tres estudios brindan una 

riqueza especial al conocimiento del funcionamiento psicofisiológico de un área cuyo 
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entendimiento es escaso. Gracias a los experimentos efectuados se ha podido: (a) 

caracterizar las habilidades psicofísicas para la discriminación de la alineación entre 

estímulos utilizando recursos de la memoria espacial, (b) se han demostrado las 

regiones de actividad principal durante tareas de memoria de trabajo espacial y las 

posibles redes neurales que participan de forma activa en estos fenómenos y (c) se ha 

descrito el efecto que tienen los ganglios basales en tareas de memoria visomotora y 

aprendizaje según los circuitos de retroalimentación disponibles. Debido a la 

complejidad de los fenómenos cognitivos, estos hallazgos representan una muy 

pequeña parte del funcionamiento fisiológico y psicofísico. Sin embargo, ahora es 

posible entender un poco mejor las capacidades de discriminación en la alineación de 

dos estímulos, la cual sorprende se vea comprometida al retardar la presentación de un 

estímulo. También ha asombrado el hecho de que áreas visuales tempranas tengan un 

papel crucial dentro de los procesos cognitivos que se consideran de alto nivel y cuyos 

procesamientos se han atribuido generalmente a regiones corticales frontales. 

Finalmente, también es muy relevante el hallazgo obtenido a partir de los pacientes con 

lesiones en los ganglios basales, en el cual se muestra un importante cambio en la 

forma de aprender una tarea con una base fundamental en la memoria visoespacial, 

según el tipo de retroalimentación disponible en el ambiente. Todo esto, abona a 

nuestro entendimiento psicofisiológico de los fenómenos cognitivos y de la exploración 

y mapeo cerebral, el cual está considerado como uno de los retos más trascendentales 

que tiene la ciencia en años venideros. Esta tesis aporta una pieza fundamental para 

este fin. 
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17 Apéndice A 

Retardo (ms) Parámetros del ajuste 
Retardo cero a= -1.2E-48, b=40756592.19, c=40756592, d=0.0056, s=3.1423E-09, r2=1, r=1 

 

250 a=-2119545.4290, b=-3978968.3036, c=0.0297, s=0.0540, r2=0.8990, r=0.9481 
 

500 a=-4537499.2751, b=-8501200.3277, c=0.0298, s=0.0396, r2=0.9431, r=0.9711 
 

750 a=1.0502, b=0.8829, c=0.0929, s=0.0779, r2=0.7566, r=0.8698 
 

1000 a=1142743.6776, b=1777361.0711, c=0.0181, s=0.0353, r2=0.8963, r=0.9467 
 

1250 a=504211.5300, b=792648.7274, c=0.0168, s=0.0703, r2=0.6386, r=0.7991 
 

1500 a=245725.6693, b=396949.6144, c=0.0209, s=0.0920, r2=0.6244, r=0.7902 
 

1750 a=155155.3300, b=231657.9411, c=0.0113, s=0.0857, r2=0.3446, r=0.5870 
 

2000 a=3951120.3700, b=7229268.1938, c=0.0221, s=0.0800, r2=0.6559, r=0.8099 
 

2500 a=1754769.6867, b=2970616.9974, c=0.0224, s=0.0814, r2=0.6925, r=0.8322 
 

5000 a=149091.1870, b=221888.0019, c=0.0112, s=0.0759, r2=0.3971, r=0.6302 
 

7500 a=485285.4245, b=705007.4642, c=0.0099, s=0.0709, r2=0.3690, r=0.6075 
 

10000 a=1102560.8286, b=1869633.4394, c=0.0167, s=0.0421, r2=0.8060, r=0.8978 
 

Tabla Suplementaria 17.1 Parámetros del ajuste psicométrico utilizando un modelo 
logístico para el retardo del experimento 1. Se utilizó la fórmula: 𝑎/(1 + 𝑏𝑒−𝑐𝑥) excepto 

para el ajuste de las condiciones de retardo cero en el experimento 1. Para este ensayo 
se utilizó un modelo racional empleando la fórmula: 𝑎+𝑏𝑥

1+𝑐𝑥+𝑑𝑥2 

Retardo 
(ms) Parámetros del ajuste 

Retardo cero a=1.0000,  = 4033.4369, c=7.2715, s=0, r2=1, r= 
 

00* a=0.9912, b=28.5669, c=.941, s=0.0178, r2=0.9974, r=0. 987 
 

250 a=0.9506, b=10.6304, c=0.5  8, s 0.0504, r2=0.9823, r=0.9911 
 

500 a=0.9650, b=5.0798, c=0.3558, s=0.0387, r2=0.9863, r=0.9931 
 

750 a=0.9300, b=3.8057, c=0.2894, s=0.0263, r2=0.9920, r=0.9960 
 

1000 a=0.9375, b=5.1593, c=0.3427, s=0.0229, r2=0.9949, r=0.9975 
 

1250 a=0.9826, b=3.0799, c=0.2148, s=0.0532, r2=0.9648, r=0.9822 
 

1500 a=0.9023, b=2.3077, c=0.2023, s=0.0306, r2=0.9830, r=0.9914 
 

1750 a=0.9569, b=2.4618, c=0.1942, s=0.0439, r2=0.9690, r=0.9844 
 

2000 a=0.9394, b=1.6323, c=0.1737, s=0.0388, r2=0.9662, r=0.9830 
 

2500 a=0.9394, b=1.6323, c=0.1737, s=0.0388, r2=0.9662, r=0. 9830 
 

5000 a=1.9764, b=3.0320, c=0.0391, s=0.0643, r2=0.7936, r=0.8908 
 

7500 a=0.8802, b=0.6094, c=0.0742, s=0.0499, r2=0.7428, r=0.8619 
 

10000 a=2512933.5038, b=4592735.7491, c=0.0201, s=0.0853, r2=0.5730, r=0.7569 
 

Tabla Suplementaria 17.2 Parámetros del ajuste psicométrico en un modelo logístico 
para el experimento 3. 
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18 Apéndice B 

Retardo (ms) Valor d’ 

Retardo cero ≈4 

250 0.4233019 

500 0.463069445 

750 0.277415344 

1000 0.235581031 

1250 0.10586879 

1500 0.128664304 

1750 0.129007463 

2000 0.145902363 

2500 0.124717101 

5000 0.037115063 

7500 0.017513853 

10000 0.155327773 

Tabla Suplementaria 18.1 Valores d’ del experimento 1 y umbrales de detección 
(fijación extra-foveal). Para poder visualizar los resultados, se agruparon todos los 

desplazamientos dentro de cada retardo. 
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Retardo (ms) Valor d’ 

No Delay ≈4 

00* 3.862276616 

250 2.476700325 

500 1.584763688 

750 1.457039961 

1000 1.614005675 

1250 1.210912131 

1500 1.027113498 

1750 0.95718095 

2000 0.919201812 

2500 0.816334272 

5000 0.549729981 

7500 0.468555964 

10000 0.54408236 

Tabla Suplementaria 18.2 Valores d’ del experimento 3 (fijación 
foveal). 

 



108                           CARACT. PSICOFISIOLÓGICAS DE LA DISCRIMINACIÓN ESPACIAL DE ALINEACIÓN 
 

 

 

Figura suplementaria 18.1 Estas gráficas se crearon haciendo un ajuste psicométrico 
mini-max (MMF), utilizando la proporción de respuestas desalineadas. Estas 

respuestas están trazadas como función del desplazamiento y en series de retardo 
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Retardo Umbral (Experimento 1) Umbral (Experimento 

3) 
 

00* -- 0.096  
250 0.352 0.224  
500 0.352 0.288  
750 0.32 0.32  

1000 0.32 0.288  
1250 0.352 0.352  
1500 0.256 0.384  
1750 0.384 0.352  
2000 0.48 0.352  
2500 0.384 0.384  
5000 0.384 0.512  
7500 0.352 0.608  

10000 0.48 0.48  
Tabla Suplementaria 18.3 Utilizando los ajustes psicométricos es 
posible obtener los umbrales de detección (es decir, la cantidad 

de señal necesaria para percibir desalineación entre los 
estímulos in el 50% o más de las muestras de lo que se 

esperaría de una respuesta aleatoria). Umbrales en grados 
visuales. 
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19 Apéndice C 

Pax Edad Sex
o 

Educació
n (años) 

MME Medicamentos Evaluació
n motora 

Severidad 
conductua

l 

Evaluación 
funcional 

Indepen-
dencia 

Capacidad 
funcional 

Repeticione
s CAG 

Duración 
(años) 

 
1 

 
53 

 
F 

 
9 

 
26 

 
Haldol 

 
38 

 
2 

 
23 

 
90 

 
12 

 
22/46 

 
5 

2 33 M 12 25 Ambroxol 37 4 19 80 10 22/52 11 
3 36 M 12 29  6 3 25 100 13 15/45 0 
4 51 F 0 28 Talpramin 31 3 25 90 12 28/46 5 
5 69 F 0 16  21 5 22 90 12 25/46 5 
6 52 M 12 26 Haldol, Rivotril 31 3 25 90 12 18/43 7 

7 63 M 16 24 Lamictal, Mellaril 11 2 23 100 13 14/42 15 

8 64 F 12 25  *     14/43 3 
9 39 M 17 28 Atemperator 23 14 25 90 12 18/48 5 

10 32 F 12 23 Atemperator, 
Pontiride 

41 5 25 90 12 19/57 4 

11 58 F 3 23 Rivotril 15 11 25 90 12 21/42 3 
12 30 F 6 23 Pontiride, 

Fluoxac 
46 6 14 70 10 18/45 7 

13 33 F 9  Haldol 37 10 18 80 10 19/56 7 
14 36 M 17 23 Biometrix 19 3 25 100 13 18/50 3 
15 34 F 6 26  28 15 24 90 12 18/52 3 
16 35 F 17 30 Risperdal, 

Fluoxac 
4 15 24 100 13 15/45 2 

17 43 F 12 26 Paroxetine 22 5 25 100 12 21/42 6 
18 50 M 15 29 Atemperator, 

Lamictal 
4 15 24 100 13 19/44 12 

19 36 M 17 29  4 3 25 100 13 26/44 0 
20 38 M 10 19 Abilify 8 6 25 100 13 21/42 3 
21 44 F 9 20  *     18/42 10 
22 46 F 9 25  *     18/44 2 
23 35 F 8 27 Akatinol, Aropax *     20/47 4 

24 31 F 9 24 Rivotril 3 7 23 100 13 18/52 2 
Tabla Suplementaria 19.1 Información detallada de los pacientes con enfermedad de Huntington. Los pacientes con un 

asterisco en la columna de evaluación motora no completaron su evaluación UHDRS. 



111                           CARACT. PSICOFISIOLÓGICAS DE LA DISCRIMINACIÓN ESPACIAL DE ALINEACIÓN 
 

 

Pax Edad Sexo 
Educación 

(años) MME Duración  H-Y Medicamentos (DAergic) Otros medicaments 

1 63 M 16 30 6 2 Levodopa, benserazide  Pramipexol 

2 62 M 6 27 1 2 Levodopa, Carbidopa 
Pramipexole 
hydrochloride 

3 69 M 6 25 9 2 Levodopa, benserazide  biperideno 

4 65 M 3 26 5 1.5 Levodopa, Carbidopa   

5 49 M 6 28 19 2 Levodopa, Carbidopa Amantadina 

6 50 F 16 29 18 2.5 Levodopa, Carbidopa 
Pramipexole 
hydrochloride 

7 48 M 2 28 9 2.5 Levodopa, Carbidopa Bromocriptina  

8 69 F 4 26 7 3 Levodopa, Carbidopa biperideno 

9 53 F 12 29 22 2.5 Levodopa, Carbidopa amantadina 

10 57 M 6 28 5 2 Levodopa, Carbidopa biperideno 

11 58 M 16 27 4 1 Levodopa, Carbidopa 
Pramipexole 
hydrochloride 

12 66 M 4 26 9 2.5 Levodopa, Carbidopa 
Pramipexole 
hydrochloride 

13 63 F 8 29 23 4 Levodopa, Carbidopa Amantadina 

14 79 F 0 15 18 2 Levodopa, Carbidopa Amantadina 

15 67 M 12 25 4 2 Levodopa, Carbidopa 
Pramipexole 
hydrochloride 

16 61 F 3 28 6 1.5 Levodopa, Carbidopa Gibeneldamida  

17 67 M 12 30 10 1.5 Levodopa, Carbidopa Gambetina 
Tabla Suplementaria 19.2 Información detallada de los pacientes con enfermedad de Parkinson.
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20 Apéndice D 

Reproducción del artículo Neural correlates of spatial working memory manipulation in a 

sequential Vernier discrimination task, en NeuroReport (in press, octubre, 2014).  
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Learning and memory 1 

Neural correlates of spatial working memory manipulation in 
a sequential Vernier discrimination task 
Juan M. Gutiérrez-Garraldaa

, Carlos R. Hernandez-Castilloa
, 

Fernando A. Barriosb
, Erick H. Pasayeb and Juan Fernandez-Ruiza 

Visuospatial working memory refers to the short-term 
storage and manipulation of visuospatial information. To 
study the neural bases of these processes, 17 participants 
took part in a modified sequential Vernier task while they 
were being scanned using an event-related functional MRI 
protocol. During each trial, participants retained the spatial 
position of a line during a delay period to later evaluate if it 
was presented aligned to a second line. This design allowed 
testing the manipulation of the spatial information from 
memory. During encoding, there was a larger parietal and 
cingulate activation under the experimental condition, 

whereas the opposite was true for the occipital cortex. 
Throughout the delay period of the experimental condition 
there was significant bilateral activation in the caudal 
superior frontal sulcus/middle frontal gyrus, as well as the 

insular and superior parietal lo bes, which confirms the 
findings from previous studies. During manipulation of 
spatial memory, the analysis showed higher activation in the 

Introduction 
According to Baddeley's theory, the term working 
memory refers to a brain system that is involved in 
temporary storage and manipulation of information. 
Initial functional imaging studies on the neural basis of 
spatial working memory (SWM) have focused mainly on 
the storage component and have laid out a general neural 
circuitry that ineludes specific prefrontal and parietal 
cortices [1-4]. Typically, these SWM tasks use an array of 
one or more items whose location needs to be maintained 
in mind during a delay period with no stimuli presento 
However, few studies have addressed the discrimination 
and manipulation of SWM content during alignment 
tasks [5,6]. 

To delve into the neural bases of the spatial manipulation 
component during a working memory task, we used a 
sequential Vernier task that allows making a different 
manipulation of the spatial component. In this paradigm, 
parricipants were instructed to judge whether two lines 
were aligned when there was a delay period between 
them [5]. A characteristic of this task is that, to decide, 
parricipants have to compare the probe's spatiallocation 
not with the spatial location of the initial array stored in 
mind, but with a projection of that spatiallocation - that 
is, to compare both stimuli, participants have to manip
ulate the spatial location stored in their memory and 
decide whether it is aligned to the current probe. This 

0959-4965 © 2014 Wolters Kluwer Health I Lippincott Wil~ams & W~kins 

lingual gyrus. This increase of activity in visual areas during 
the manipulation phase fits with the hypothesis that 
information stored in sensory cortices becomes reactivated 

once the information is needed to be utilized. NeuroReport 
00:000-000 © 2014 Wolters Kluwer Health I Lippincotl 
Williams & Wilkins. 
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setup would provide a more elear evaluation of the neural 
bases of the spatial information manipulation in contrast 
to spatial tasks that require responding whether a new 
item is shown in the remembered location of the standard 
stimulus. 

Materials and methods 
Task and procedure 
The task was designed after a modified hyperacuity test 
developed by Matin et al. [5]. Participants are asked to 
decide whether two lines are aligned (Fig. 1). In our case, 
aH misaligned stimuli were offset by 1.125°, whereas 
aligned trials remained at O°. The variable used to pro
vide a parametrical change of the spatial domain was the 
intersrimulus distance (ISO), which was the space 
separating the two lines; three different ISOs were tes
ted: O', 3.75', and 7.5' (Fig. la). The lines were pre
sented vertically or horizontally in a semirandomized 
manner. 

We tested two conditions. Under the experimental con
dition, participants encoded the location of the line 
(standard stimulus) during the encoding phase to main
tain it during the delay phase (Fig. lc). Thereafter, par
ticipants were presented with the comparison stimulus, 
which was presented aligned or misaligned to the pre
viously memorized stimulus, and participants had to 
judge accordingly. The control procedure was similar, 

DOI: 10.1 097NJNR.0000000000000280 
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Fig.1 

(a) Stimuli metrics 

Offset 
Aligned = 00 

F 'I;gned = ~ ! 25" 

: Run 2 = 3.750 

(b) Control procedure 

49'301 ' ~ ¡ ~~ 1 = O" 

() 4'3O,~ •••••••••• f~~.I3 = 7.5" 
(e) Experimental procedure 

""\....Fixation point ~ 
13'30" "d;U'y n···· 

49'3 l

U 
E (a) Stimuli metrics. Schematic illustration of the time course for the (b) control and (c) experimental procedures. ISO, interstimulus distan ce. 

except participants did not encode spatial information. 
Instead, they were presented with a white disc, which 
signaled the beginning of a control trial (Fig. lb). This 
disc contained equivalent visual stimulation to the 
experimental counterpart. Thereafter, both stimuli were 
presented at the same time during the comparison phase. 
Participants responded with key presses, signaling whe
ther the stimuli had appeared aligned or misaligned 
during the response period only. Participants responded 
by pressing one of two buttons affIxed to their hands 
using ResponseGrips (NordicNeuroLab, Bergen, 
Norway). Responses were pseudorandomized by assign
ing half of the sample to respond by pressing the thumb 
button on the grips when the stimuli had been presented 
aligned to each other and pressing the index fInger but
ton when the stimuli were misaligned. Participants 
maintained the same response assignment throughout 
the trial. This variation was applied to avoid response 
biases due to the fInger being used to respondo There 
were no signifIcant behavioral or accuracy differences 
between the assigned groups. Under the experimental 
and control conditions, participants were instructed to 
respond after stimuli were no longer visible. Each parti
cipant took part in three runs, each of which tested a 
different interstimulus distance. Experimental and con
trol trials were presented semirandomly within each runo 
Likewise, the order in which the runs were presented to 
the participants was also randomly determined. Two 
behavioral responses (of 288) were not received during 
the allotted 4-s response block and were excluded from 
the analysis. 

Participants and image acquisition 
Seventeen right-handed participants (12 male, fIve 
female), ages 19-47 years (M=32.9, SD=9.4l) were 
scanned on a 3.0T Oiscovery MR750 General Electric 
(GE Medical Systems, Waukesha, Wisconsin, USA) 
scanner with a 32-channel head coil. T z*-weighted slices 
depicting BOLO signal were obtained during functional 
scans (35 slices with zero gap, TR = 2000 ms, 
TE = 40 ms, 64 X 64 matrix, field of view 256 X 256 mm, 
in isometric voxels of 4 x4 x4 mm3

). For each partici
pant, high-resolution T1-weighted anatomic images were 
also collected with an FSPGR sequence (256 X 256 
matrix, fIeld of view 256 X 256 mm, in isometric voxels of 
1 X 1 X 1 mm3

). For the stimuli presentation, we used a 
NordicNeuroLab system display at an SVGA, 800 X 600 
pixel aspect ratio, 85 Hz, fIeld of view 300 horizontal, 23 o 

vertical. Tethered to the same visual system was an eye
tracking system using ViewPoint software (fIeld of view 
20 mm diameter; Arrington Research) that recorded eye mi 
movement information to ensure proper fIxation and 
engagement with the paradigm. All procedures were 
performed in accordance with the standards of the 
research ethics committees for human research of the 
Faculty of Medicine of the National Autonomous 
University of Mexico. AH parricipants provided written 
informed consent for the application of the tests, in 
accordance with the Oeclaration of Helsinki. 

Data preprocessing 
Functional MRI (fl\1R1) data processing was carried out 
using the fl\1RI Expert Analysis Tool, Version 6.00, part 
of fMRIB's Software Library (FSL; http://wwwjmrib.ox. 
ac.uk/fsi). The foHowing prestatistics processing was per
formed: motion correction using MCFLIRT [7], slice-
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Regions of interest with significant activity yielded through an experimental delay > control delay contrast. P<0.05 corrected. 

Fig.3 

Regions of interest with significantly larger activity during the decision period for the experimental compared with the control condition. Activity is 
present primarily at the lingual gyrus of the occipitallobe. P<0.05 corrected. 
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main advantage of using the modified Vernier task resi
ded in the analysis of the manipulation of the temporarily 
stored information. The analys is of the manipulation 
phase shows significant differences depending on the 
information source, showing a larger activation, mainly in 
the occipital cortex, when the panicipants manipulated 
information stored in workíng memory. 

Encoding and temporary retention of the standard 
stimulus position 
T he analysis of me e ncoding of spatial Ínfonnation for 
alignment discrimination shows significa m bilateral acti
vation in the superior parietal lobe (BA 7). This is in 
agreement with m e nooon mat activiey in this region is 
observed when spatial informaoon is encoded [11]. As 
expected from any SWM task with high attentional 
demands, we also obtained significant activarion in the 
parietal regions [12]. 

During the maintenance af rhe informarían, we found 
significant activation in the midd le fro ntal gyrus (BA 6), 
inferior frontal gyrus/insular cortex (BA4/13), and super
ior parietal (BA 7) regions. These regions have previously 
been shown to be active duríng me delay in various 
working me mory paradigms [13,14]. T here was also sig
nificam activation in me right lingual gyrus (BA 18) [15]. 
T his activiey during me de lay may be involved in me 
refreshing and mainte nance of spacial informarion once it 
has been encoded 0 1 in the allocation of attention 
required to maintain me informatíon in memory [16]. 
Activiey in the insular regíon has also been reported 
previously in experimenrs designed (Q test imagining and 
scene-construction manipularíon [17]. The lingual gyrus 
in the occipitallobe was also actíve across the delay, as it 
plays an important role in the basic steps of processing 
visual information [13,15] and memory maintenance [4, 
18,19]. 

Manipulation of the spatial information 
To analyze the areas involved in che manipulation of th e 
spatial information srored in working memory, we con
crasted me experime ntal and control trials during me 
manipulation phase. This contrast revealed significant 
differences in a large area of the occipital cortex, which 
peaked in the lingual gyrus (BAI8), and showed smaller 
activations in the thalamus and the demate nuc1eus of the 
cerebellum, which have also been shown to be involved 
in working memory [20]. 

These results suggest that d uring an SWM task, early 
visual areas contribute to the spatial manipulation pro
cess. Previous findings have shown che contribution of 
early visual areas to visual memory related to priming 
[21 ], short-term memory [22], and working memory [15]. 
However, in the context of ch e sequential Vernier, the 
current findings suggest a more active participation that 
could be more related to me ntal ímagery, involving a 

Alignment discrimination in spatial memory Gul iérrez-Garralda et al. 5 

memory re-enactment of the position of che stimulí to 
verify its alignment [4,23-25]. 

Conclusion 
Our analyses found activiry in the early visual conÍces 
during the manipulation of spatial information stored in 
workíng memory. This supports the hypothesís that 
duríng spacial working memory manipulaúon, there ís an 
ínvolveme nt of the primary sensory areas ch at initialIy 
coded the internalized stimulus [26]. We also propose 
mat me Vernier de layed task could be used wim other 
techniques, inc1uding phase encoding re tinotopic map
ping, ro delve imo che underlying SWM mechanisms. 
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Reproducción del artículo The effect of Parkinson’s disease and Huntington’s disease 

on human visuomotor learning, en Journal of Neuroscience (mayo, 2013).  
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The effect of Parkinson's disease and Huntington's 
disease on human visuomotor learning 
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Abstract 

Visuomotor adaptation is oflen driven by error·based (ES) learning in which signed errors update motor commands. There are, 
however, visuomotor tasks where signed errors are unavailable or cannot be mapped onto appropriate motor command changes, 
rendering ES learning ineffective; and yet, healthy subjects can learn in these ES learning·lree conditions. While ES learning 
depends on cerebellar integrity, the neural bases 01 ES·independent learning are poorly understood. As basal ganglia are 
involved in learning mechanisms that are independent 01 signed error leedback, here we tested whether patients with basal gan
glia lesions, including those with Huntington's disease and Parkinson's disease, would show impairments in a visuomotor learning 
task that prevents the use 01 ES learning. We employed two visuomotor throwing tasks that were similar, but were proloundly di!· 
lerent in the resulting visual feedback. This difference was implemented through the introduction of either a lateral displacement 
01 the visual field via a wedge prism (ES learning) or a horizontal reversal 01 the visual field via a dove prism (non·ES learning). 
Our results show that patients with basal ganglia degeneration had normal ES learning in the wedge prism task, but were pro· 
loundly impaired in the reversing prism !ask tha! does no! depend on the signed error signal feedback. These results represen! 
the first evidence that human visuomotor learning in the absence 01 ES feedback depends on the integrity 01 the basal ganglia. 

Introduction 

When leami ng a visuomolor lask such as Ihrowing a dart, Ihe ability 
10 judge how far and in which di reclion the dart wenl in relation lo 
Ihe larget leads 10 subsequent improvements in Ihrowing accuracy, 
In th is case, Ihe visuomolOr syslem relies on signed error signals lo 
make paramelrical adjustments 10 an internal model Iha! helps guide 
Ihe next Ih row [error-based (EB) learni ng] (Shadmehr el al., 2010: 
Wolpen el al., 201 1). A c1assic EB example is Ihe adaplalion 10 

wedge prisms, where subjecls use Ihe signed error 10 updale Iheir 
mOlor commands (Marti n el al., 1 996a: Fernandez-Ruiz & Diaz. 
1999). In Ihese expcrimenls, subjecL~ throw baJls to a targel whi1c 
looking Ihrough refracling wedge prisms Ihal produce a laleral dis
placemenl of Ihe visual fi eld (Fig. lA). Then, based on the error 
feedback. subjecls must adjusl Iheir throws 10 compensate for Ihe 
optical perturbation. i.e. the adjustmenl is based on Ihe sensorimolor 
error. Reward prediclion errors, by conlra~ l, are Ihe nel succcss or 
failure lo reach a goal that modifies the valualion of Ihe sensory 
slates thal result from the motor commands (lzawa & Shadmehr. 

CorrespQtulmu: O. J. f emande7.·Ruil. ' I)ep~namento de f i,iolog&'. as ~bo\'e 
E- mail: jfr@unam.mx 
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2011 ). Prism adaplacton is on ly one example of EB learning, bUI 
other tasks such as visuomotor rotations, grip force adaptalions and 
force fi eld penurbations have also been slUdied (Flanagan & Wi ng, 
1997 ; Krakauer, 2009; Shadmehr el al. , 20 10; Wolpen el al .. 2011 ). 

Recently il has been shown Ihat when Ihe perceived errors do nOI 
provide feedback abouI Ihe requi red direclion of Ihe behavioral 
change, rendeting Ihe EB mechanism useless, il is slÍ lI possible 10 
show improvements in sensorimolOr lasks (Izawa & Shadmehr. 
2011: Lillicrap el al .. 20 13). The neural bases of Ihi s visuomolOr 
leaming in Ihe absenee of error dircction informalion are currenlly 
unknown. However. Ihe basal ganglia (BO) have been relaled 10 Ihe 
implemenlation of cognili ve slralegies thal adjusl Ihe response. Ihe 
acqu isition of habils or Ihe aelion of reinforcement Icaming (Red
grave el al., 1999; Femandez-Ruiz et al., 2001: Frank el al., 2004: 
Yin & Knowllon, 2006: Omhn el al., 2009: Huang el al., 2011: 
Izawa & Shadmehr, 2011: Dezfouli & Ballcine, 201 2). Therefore. 
we leSled Ihe hypothesis Ihat visuomotor leaming is dependent upon 
processcs carricd out by or in a participant wilh Ihe BO in Ihe 
absence of feedback in a visuomolor adaplation lask. To test this 
hypothesis we investigated palients with BO deficits, more specifi 
cally patienls with Parkinson' s disease (PD) and patients with 
Humington 's disease (HD), using a non-EB leaming lask. PD is 
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Non Error·Based learning 
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L.::::..J "" Dove prlsms ".. ~ 

FtG. 1, Task SCI·Up :md limcJine. (A) Panicip:ll1ts were askcd 10 ihmw 2S 
balls 10 a targcI (block eross) 2 m in from and 20 cm 10 ihe lefi of thcir mido 
line. However. during ihe prism phase Illey always perceived the targel 
20 cm lo th~ right of their midlin~. (B) Diagram illustrating m~ ihree phases 
in e.leh of me lcaming tasks. 

charaClerized by lhe reduction of dopamine leve1s in the nueleus cau
dale and the putamen due 10 lhe loss of dopamine-producing neurons 
in the subslantia nigrJ (Damier et al .. 1999). while liD is character
ized by !he degeneration of the caudale nucleus and !he putamen 
(Vonsatte1 el al .. 1985). Degeneration in these areas results in dis
tinCI functional differences thal have been characterized as either a 
hypokinetic disorder (PD) or a hyperkinetic disorder (HO: OeLong. 
1990). Because !hese importan! differences can have specific cogni
tive cOllsequences we decided to lest bo!h popu lations (Heindel 
et aL 1989: Litvan et aL 1998: Arelouli & Brandl. 2010). Our 
experimenl included Iwo similar visuomolor tasks. one !hal requ ires 
EB leaming (visuomotor adaptation to wedge prisms) and Ihe olher 
that discourages !he use of EB leaming (visuomotor adaptation to 
reversing prisms). \Ve predicted that both ]Xltient groups with BG 
defi cils would perform nonnally in the visuomotor EB leaming task 
but be impaired in the visuornolor non-EB leaming task. 

Materials and methods 

Participants 

Twenty-follf HD patients (mean age 43.5 ± 12 years: 14 females) 
and 17 PO patients (mean age 61.5 ± 8.26 )'ears: seven females) 
were recruited from !he Genetics Clinic al !he Inst ituto Nacional de 
Neurología y Neurocirugi:\ 'Manuel Ve1asco Suarez' (see Supporting 
[nfonnation Tables SI and S2 for detailed patient infonnation). All 
HD patients included in lh is study had a molecular diagnosis of lhe 
disease with 38 or more CAG (glutamate) tri nucleotide repet itions. 
All PD patients had a confinned cl inical diagnosis. PD patients were 

tested before having laken !heir fina morning medication for their 
Parkinson's symptorns. A1I patients where right-handed and were 
paired wi!h IWO groups of righl-handed heallhy control subjects 
matched as possible for age and gender ICHO (HO control) mean 
age 42.5 ± 11.9 )'ears. 15 females: and cro (PO control) 
62 ± 6.1 years. eight fenmles]. All procedures were in accordance 
wilh !he ethical slandards of !he committees on human experimenta
lÍon of bo!h Ihe l.llSlÍtutO Nac ional de Neurolog5a )' Neurocirug5a 
'Manuel Velasco Suarez' and !he Universidad Nacional Autónoma 
de México. TIte study was approved by the Research and Ethics 
commiUee of !he Faculty of Medicine of !he Universid:KJ Nacional 
Autónoma de México. A1I suhjecls gave infonned consenl prior 10 
!he experiments in accordance with lhe Helsinki Declaration (Coun
cil for lnternational Organ izations of Medical Sciences and World 
Heal!h Organizalion. 1(02). 

Experimental tasks 

TIte tasks were !hrowing tasks in whieh subjects had to !hrow balls 
towards a target in front of !hem (Martin et al .. 19%b: Fernandez· 
Ruiz & Oiaz. 1(99). The cri tical variable was !hat in the EB task a 
wedge displacing prism was introduced wh ile in the non-EB task a 
reversing prism was introduced. Tltese two kinds of prisms have 
profound differences in !he conlexl of Ihe feedback Ihey produce. An 
explanation of the effect these two different kinds of perturbations 
have on !he feedback of the visuomotor system is given be1ow. 

Task descriptions 

While seated. subjects rested !heir heads on a chin support !hm had 
auached an occluding panel wi!h a 5 x 5-cm window so !he subjects 
could onl)' see with their right eye (Fig. lA). This set-up occluded 
!he view of tite subject's hand during !he experimenls. 80!h I.l.\sks 
consisted of throwing ela)' ba1ls (weighl - 10 g) al a 12 x 12-cm 
cross drawn on a large sheet of pareel paper centred at shoulder level 
and placed 2 m away. Subjects were instmcted to make overhand 
tosses during !he whole experiment with !he right hand. 

Each experimenl had !hree phases. :\ base1 ine. a test and a post 
phase. each consisting of 26 lrials (Fig. lB). After lhe basel ine 
phase. subjecls were informed that a prism was going 10 be intro
duced in !he set-up. However. the nature of the prism was not 
revealed. and no further explanmion was given. Then. a prism was 
fit by !he experimenter in !he viewing window. In the EB leaming 
condition. subjecl~ looked at the larget through a wedge prism (20 
diopters). which effectivel)' displaced Ihe perceived position of !he 
turget 40 cm (11.31 ) to !he right wi!h respect 10 !he real larget 
(Fig. 2A). In !he non-EB leaming condition. subjecl~ looked at the 
I.l.trget through :\ dove prism !hat resulted in a horizontal reversing of 
!he perce ived position of Ihe target by 40 cm (11.31 °) to !he right 
wilh respect lo the real targel (Fig. 2B). In each group half of !he 
subjects were tested first in !he EB condition and the other halr 
started in !he non-EB condition. These cond itioos varied only in !he 
nature of the feedback (Fig. 2: see lask rationale). During the post 
phase. lhe experimenter removed lhe prisms before !he subject fin
ished !he last 26 lrials (Fig. 1 B). The localion of the i mpact~ was 
ploued sequential1y by trial numher (abscissa) vs. horizontal dis
placement (in centimetres) from a vertical line passing !hrough !he 
target centre (ordinate). Impacts to the left of the target \Vere plOlted 
as negative values and impacts 10 Ihe righl were ploUed as posilive 
values. 

Motor perfonnance (MP) was defined as the variance shown dur
ing tlle baseline throws. TIte adaptation measure was defined as !he 
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F1G. 2, Task rntionale. To hit the target (black cross) after the introduction of either prism, participants had to throw 40 cm left of the perceived target (grey 
cross). (A) After the introduction of wedge prisms in the error-based task. participants could use the visual feedback of the ball hitt ing the wall (signed elTor 
signal e) 10 adjust their responses in subsequenl trials. (B) Afler the introduction of dove revers ing prisms, if participants used e they would end up throwing 
¡he ball further away from Ihe targel. and therefore their visual feedback would be useless. In Ihis condi¡ion, throwing to the same side of the ¡arget would be 
rewarded. although the elTor would still be highly variable and there would be no aftereffects. 

mean difference belween lhe fi nal Ihrow and the fi rst Ihmw of lhe 
pri sm cand il ion. The aflereffecl measure was defined as Ihe dislance 
\O Ihe largel in Ihe fi rsl Ihrow of Ihe pOSI phase. All Iransitions 
belween lhe different prism condilions were done while subject<; 
remained with Iheir eyes closed. 

Task rationale 

NOle Ihat Ihe prism tasks were idenlÍcal in the sense Ihat subject<; 
always perceived a largel localed 20 cm 10 Ihe righl of Ihe midline, 
and 10 hit Ihe largel, they had to Ihrow 40 cm lo Ihe left. However, 
these lasks have a fu ndamenlal difference, In Ihe latemlly displac ing 
wedge prism lask (Fig. 2A), subjecls see Ihe largel 10 Iheir righl, 
bul when Ihey Ihrow, Ihey see Ihe ball hiuing even further lo Ihe 
righl of the largel (see lrial I in Fig, 2A). To correct for Ihat error, 
Ihey need 10 Ihrow more 10 Ihe left, a response Ihal is congruenl 
with Ihe direclion of Ihe error Ihey perceive. On Ihe olher hand, in 
Ihe reversing dove prism task (Fig. 2B), subjecl<; also see Ihe larget 
10 Iheir right, hut when Ihey Ihrow, Ihey see Ihe ball hilling 10 Ihe 
left of Ihe larget (see trial I in Fig. 28 ). To correcl fo r thal error, 
Ihey muSI Ihrow more 10 Ihe len, a response Ihal is incongruenl 
with the direclion of Ihe error Ihey perceive . The cril ical difference 
is Ihal the error signal cannot be mapped onto appropriate motor 
command changes in Ihe second lask, i.e. Ihe error signal is 
reversed, creating a maladaptive feedback that, if used, resu lts in a 
counterproduclive updale of Ihe intemal model (see trial 2 in 
Fi g. 2B; Lillicrap el al. , 2013). Previous sludies have shown thal 
healthy subjecls reduce Ihe error using EB in Ihe wedge prism con
dilion (Fig. 2A; Martin el al., 1 996b). However, Ihe response pal
lem found in the reversing dove prism task is not consistent with 
EB (Fig. 2B), as subjecls show a high ly variable error correclion 
fo llowed by no aftereffecls once Ihe pri sm is wilhdrawn (Lillicrap 
el al., 2013). 

Statistical analysis 

One-way anaJyses of variance (ANOVAS) were used fo r tesling ¡he 
motor performance, adaplmion and aftereffect magnitudes. 
Repealed-measures ANOVAS \Vere used for wilhin-groups results anal
yses belween bOlh kinds of prisms. If Ihe homogeneily of Ihe vari
ances was nOI met as lested wilh the Levene stalistic, Ihen a 
Dunnett TI {JOSI hoc tesl was appl ied, AII stal islics were run using 
IBM spss Slal islics 20 (lBM Corp., Annonk, NY, USA). 
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flG. 3. Motor performance deficits in Ihe patient groups measured as the 
s(¡¡ndan! deviation of lhe combined baseline for lhe EB and non-EB experi
ments. HD and PO are Huntington-s disease and Parkinson-s disease pat i enl~, 

respectívely. and CHO llnd CPD lIre Ihe control groups for HO ¡ltld PD, 
respectively. ElTor bars are SEM . • 1' < 0.01. 

Results 

Motor performance 

As expected, control groups had a beller MP than the palient 
groups. The analysis showed significanl group differences 
(FJ . I60 = 18.09, P < 0,0 1). The {JOSI hoc leSI revealed differences 
between Ihe CHD and HD groups (P < 0.0 1), bul on ly a trend 
belween Ihe e PD and PD groups (P = 0,09; Fig. 3). No differences 
were fou nd belween Ihe control groups (P = 0.5). 

Non-error learning vs. error leaning in control groups 

An importanl aspecl in our experi mental design was Ihe assumplion 
Ihal the adaptalion 10 wedge and dove pri sms wou ld require lhe 
implementation of differenl processes (Lill icr<lp er al., 2013). As an 
initial slep 10 confi nn tl1at the adaptation processes were different 
fo r eaeh prism, we compared the contro l groups' sensorimOlor 
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adaptation for both tasks (Fig. 4, darker symbols in each panel). 
Based on our prev ious work. we predicted that lhe control groups 
would be able to adapt to both tasks (Lill icrap el aL 2013). The 
repeated-measures analysis confinned our hypothes is. The control 
groups showed no adaptation differences between the (wo learn ing 
lasks (F¡.39 = 0.804. P = 0.37; Fig. 4. darker symbols in the prism 
section of A and B, and the x-axis in C). 

Another characterislic of ES learn ing is a smooth leaming rale 
across mals. followed by significant negalive aflereffects: therefore, 
if the reversing pri sm task could not be learned using EB. then a 
more variable error redllction dll ring the adaptation phase was 
expected. followed by a lack of aftereffects. Analysis of the standard 
error of the distance to the target across lhe adaptalion lhrows 

showed sign ificant differences between EB and non-EB MP 
(F1.39 = 20A. P < 0.01). Finally. lhe aftereffect analysis did show a 
negative aftereffect in lhe EB task (hat was absent in Ihe non-ES 
task, leading to significanl aftereffect differences (F1.39 = 53.25. 
P < 0.01; Fig.4. darker symbols in the afler effecls section of A 
and S . and the y-axis in C). 

Error-fearning in patients with 8G fesions 

As ES learning has been showll to depend on lhe cerebellum and 
not on Ihe BO integrity. we ex pected the patient groups to perform 
at normal rales in lh is task. The results confinned lh is hypolhesis. A 
one-way ANOVA between the ES uduptatioll magn itudes obtained Ul 
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FIG. 4. VisuomolOr ICWll ing rcsullS. (A) Error disWnce in the EB leaming wsk during basclinc. prísm (wedgc pri5m) and gcncralization (aftercffccts) tríals. 
Note thal control and patiem data symbols overlap. (B) Same as (A), but for non-EB (dove reversing prisms). (C) Adaptation and aftereffecl measures for all 
groups. Note thal there were no differences in EB learning belween controls (dark blue symbols) and patients (Iight blue symbols). However. there \Vere signifi
canl impainnents in both HO and PO once the signed error feedback was rcndcred use less (reddish symbols). Aloo note the lack of negalive af1.(:reffccts in the 
non-EB l.ask compare<! with the EB l.ask . • p < 0.0\ . Error baN are ± SE.i\1. Each symbol represents the group average for thal data point. Controls - dark 
symbols, patients - light symbols. 
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tbe cnd of thc prism phiJ~c shO\vcd tbat thcre WCTe no signióc¡mt 
diffcrencci=. (1'".73 = o.n, l' = 0.91; f'ir. -I-A and C, lirnt hlue s-ym 
hols) Analys.i~ of ,he aftereffects showed s.imilar reslllt~ 

(1":.78 = L6',}' = 0.18), cOlToboratmg prcvious findings m UD ,md 
PD patie:nts (Eg. 4A ,Illd C, lighl bllle symhok Fe:mande~,-Rllil 

et aL, 200.3). 

Non-error learning in pafients with BG fesions 

TI,e critical Lei>[ was the aUdlysis 01' lhe paliell1!>' pelfonmHl.ce iJl 
non EB karning. Om main hypomesis was t11at non EB le,aming 
depends on prace$ses camed out by !he BG or cortlco EG circuits. 
Therefore, deterioration of lilese systems due 10 lh:: nemod::genera 
tive proces~es occnning in J'lD nT PD shonlrlle~ld 10 ti detrimenl in 
nOll-EB lellmi.ng. n,e resul1s c1eal'1y conllTll1 'lur hypolbesis. 

A nne·why A¡"¡,'V';' h::-t\vec11 thc fonr gTOUpS- Ild¡¡ptation m3¿:nitmlcs 
ohtamed at the C"lld of the pns-m ph3se sno\\'::-d that theT::- werc 
signiticant dúfen:nces (F<'8 7.06, r < (J. OI)_ ['ost hoc te~t analy
ses ~huv.-·~d signitic¡ml d¡ffcrence~ between CHD <1ml lID grollps 

(P --:: IUIl), as weH as ~ignilicall-¡ differellces betweell epI.) amI PD 
¡¿ruup~ (P - O.OS: Fil!, . .:l-B alld C, x-·axi~), Tb:n: w.:n: no dlfft:n:llc,:s 
udWt:ell cOllLIül ,!lroups, üI bdwt:t:n pa¡it:n! I!,WllpS, Tht: afterdIt:el 

allalysis ShOIVed a gelleral dfeet íF,.I~ 2.98, P '--- 0.05), blit none 
(jf ¡he comp:nis(-'Ils yiddel} a "-lgJütlealll resull 111 ¡he post hoc anal)'

sis -'Fig. 4C, )' asis) 

EB fearning and non-EB leaming dissociation In the BG 
patfent groups 

rhe pattcl11 of n:sults hetwe,cll the control ,md patimts grcmps sng
gested a single dis$oc:itmon bctwccn EH and non· EB kaming. How
eveL a direct comp;¡rison hetween the peli'onnallC"eS of the p~tlent 
grollpS on bO[}l lasks wOldd conlirrll the dissociatioll wilhm ¡he ~allle 

suhiecls 111e analyú~ sho'Hed no differences helween Ihe HD and PD 
groups (F¡.:9 = U.3, P = 0.58). HO\vever, there \\'a~ a significanl 
ad8p¡aLiotl dillátlil"e hdwtell ¡he EH aJld mm-EB ti1sks 
(F1, ," 66-1)[, P " O.Ol). A slmihr aJlalv"is onlhe arlen:n-.:r..-1. re"ults 
showecl a similar pattem. There were no difference~ between the 
palient groups (F1,39 = 0,17, P = 0.68), but signitlcam cliffer::nce~ 

between tasb. IF 1 ~) = 36.85, P 0.01: Fig, ..f.C. light s)-Tl1bols'L 

Discussion 

ln this study we 1ested 1he hypomesis 1ha1 in the uhsence of feed 
haek 1h:'ll infnnn~ l1hnllt lhe required dircc1ion of a beb¡wiollfal 
change, lhen vi,lIomotnr !earning i" dependent npnr¡ pl'()ce.\ses ca1"
ried out hy or in participation '>'iith Ihe BU. The resuJts show thal 
holh HD and PD patJent~ could not improve their perfonmmcc once 
lhe signed error feedhack \I"as rendered u~dess by the reversing 
pIi~[U~. HClwt:vt:r, [}¡t; salllC: pi111t:lIb ~how<:d Hormal ad:\jJlatiufi lU 
lh!: Viedge pri~m ~igll<:J EB 1<1,,1. TIler!:fort:, llere we propo~e lhal 
the BG, 01' the cortico·basal cÍJcuits, p:U1icipate in vimomotor leam 
in)! processes that do not depend on a signed eITO!" feedback. 

Error-based feaming 

Ir hns been proposed tilat during sensorimotor leanung such as 
prism adaptation, !he '>':isnomotor system uses !he signed cuor fecd 
hack lo updatc the conlrolkr 10 a(ljust lo cunent enviromnental 
changcs (\Vrllpcrt f:! al, 20 ll; Thel'cfrlTc, lcarnillg occllr~ Otl a 
triaJ by trial ba~ü and, once Ihe enviJOlill1enlal pu1rnbation is 
wilhdrawn, il negillive a±1ereffect can be ohsenTd \_\1artin .:t al., 

Basal gallglia JOh: in ViSllOlllütor h:aming 2\ 

1 Y96a: Pcmllndez-HlIiz & DiiJ7, 1999). Our reoulrs SlIpport thc 
h!11Othesis that patic:nts with tiC; !eSiOllS have nonnal LB lcaming 
perfom1¡¡nCe, despite havinf, significant deficits in motor control 
ThlS result sugge.sts that [he capanty to updale internal mode1s in 
respoll~e 10 exkmal perllHhi1tioHs in opell loop íasls is nol depell
dent on the BG, as has heen previ<::lllsly shown in similar studies 
(W.:iIll:r t:! al.. 1983; Fern;mdI:L-Rlliz el al., 2003: Slllilh &:. Shadllld:.r, 
2005: rAarilldli !!l al , 2:0(9), III l'lllltrast, ulhrr sludies ill patlellts 
wl¡b céTebdtu damagé sllggest 1J)31 this capadty ls i>uppoJ1.ed by 
cerébdlar CJ1"CllÍt~ (Wenler ('( 01.. 1983; l\hl1in el aL 1996h; Smith 
&. Shadm::-hr. 2005; Fem::mdez Rlliz ct al.. 2007), a tincling lhat has 
been replieatcd in mm1)' different tasks (F"iez el d" 1992: J enkins 
('{ aL 1994; Jueplner a al" 1997). 

Non-error based learnfng in control groups 

ln many scn~orimotor \caminE' las"¡; the signed error is ui=.ed to 
<ldjust the motor cOlllIrl<!ml (Shadmehr el 01 , 20Hl; Wolpert .:t al., 
2011: l jllinap d al., l013.\- Tu do sr" nu! uul)' lllu~t suhjects lmow 
[he !lI<tgnilude of the errO!', bll¡ lhiC")" abo lleed ¡o kllOW lile directilln 
01' ¡b.: erwr 11li::. l'UIll"t:pt is difficult t<J t:xjJlallJ hec<tu~e al111o~¡ 

ahvays lhe I.:rror malSnitlldl:: has an im]JJici! si,b'lI iha! rardy has bCI::1I 
diswciated. To try [o exphún iL imagine a seenario ni wbich a sub
ject Üu"Ow~ darls al a d:111board, but wilh his or he)" eyes dosed. 11' 

!he subject is informed onIy that the previolls dOJ1 hit 10 cm from 
me bullseye, will tIJe subject be able to cOlTeet? 1'he subjeet cannot 

knmv ifthe correction shonld be 10 cm to the left or 10 the nght, or 
up or clown? To he able to couecl, lhe systetIl should have a mechu
nism lo map ¡he sign of th<:' error ami nol on1y ils nwguitude. rf the 
ClTor sign is not av"ilablc. !hcn the systcm has no infonnation "bcmt 
where thc motor adjustment should be donc,. re-g3rdkss of the- mag 
nitude of the eno1'. So, \vithout lhe error sign, knowÍllg the euor 
m<tgnitude ii> usde~s 1m Eil leal1lirlg (Shadlllehr et ul., 20to; 
Wolpert el al.. 2011: Lillicrap el al.. 2013). 

In Ihe dove prism experimenl Ihe enor sign i~ Jtversed (Lillicrap 
fI 111., 20(3). llJert:fon:, if ~llhiecls mis~ [o tlle l1f'.h1., I1nough ¡he 
duve pri"ms lhey \\·ill see llJe ~ITl)[ 10 ¡he lelt. amJ \'\'111 tTy lu CUfIlX¡ 
to Ule rii-!}¡I \Fil-'. lB). However, tu reuuc!: ¡he eIIUl ¡h!:y ~hou1d (;0[

r::et to me left becallse me error aetion colTection mapping i~ 

reversed CFig. 2Bt In previous expedments we bave ShO'A'll that 
heaJlhy subjeclS Cdnll'll update lhis paJJJneler ia olle sessioll. OT evell 
within ebys oi" continninr tr:lÍmng (l.illicrap el al., ]013). Therefore, 

subjec1S cannot use the Eigned error signal infOlTIlation. and yet, thcy 
improve their response within lhe 1ask 1dals. \Ve thillk that this 
improvcrnenl io: ino:1l1nlimed by mc:cbniO:fTls differc:nl frrlnJ thno:e 
nhserved daring lhe Iyrical adaptalion tll wedge prisms For 
ino:tance, the Tesponse to TeveL~mg plio:ms o:hows an increase in 
space exploralion as mcasm-cd by a larger throvving vm1ance, a pat
lem thal is maintained even after localizing the target. Note aIso lhat 
while (;<)lJl101 ~llhjecb Were h"lllOgt:nt"Ous ir; Ihe :iddplali<)lJ lllai-'Jli
[lHJes dUrlllj!, ¡he EB leamili,R, l]¡ey displayed a large \'ariallCe in ¡he 

adaptation magnitudes cluring the non·EE leaming (Hg. le'\. even 
induding some contraJ subject~ th:it couJd not leam the non·EB 
t<lsl-" as has been reponed prel/iOllsly (LiI1icrap a al" 2013) .• \1so. 
once 111e prism is witbdrawll, ¡hefe are no negiJ.ttvé afterdfects: lhis 
)ack of afh:rdIcc1:,. contrfJ:'E wilh th.:: ncgativc :dkrcl'l'cct~ obsC.-'Yvcd 
after w¿,dge prism adaptJtion. in which many trials Jre needed 10 
re·ammge the system to its previous value. This large aftereffect 

magniludc is charactcrisuc of EB ki'..rning \Fernandcz-Ruiz & DiílZ, 
1999: \1nl'cnn-BriseTlo ('{ ,d, 20\0; 17awa & Shadmchr. 20ll) 

Thus, Ihe rcsults from the. control groups suggest thal the healthy 
subjects' heha'\-'Íoural Íl11provement prohahly uses. mechani:;ms Ih8t 

(¡" 21)1:" Fo-C,~r3t¡flll "f RII0j'e311 Neuros["i~llCE'" -"l~cietiE'"s 3no J[1I'n '0..-'ilE'"y &. "011< T.'t~ 

Fllr0J-'I'dll }uumai uf ,"inrf"),"!t'''!' t', 1-8 
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6 J ÑL Guti.:rn:.!:-GarraIJa el l/l. 

differ frnm rhn~c involved in signed error-lcilming ,~Abdclghani 

et al., 2IJOS; Lillicfilp et 01.,21)1.') 

Non-error based fearning in patienf groups 

]f En leaming is no! the prirnm)" mech;mism involved dunng the 
révt:rsiuf' prism tas.k., lh.:n ot]¡t:r lt:auuug lllé¡;h,Hlislll~, illdmlin.", 
thuse- .inslaulia1eJ 11y lh..: BG, ¡;uuld h.: ust:d h) implt"lIlt:nl Ihis nUll 

En leaming la~k Allh()ug.ll it has heen assLlméd lha! SllllctLlIes sw:h 
as lhé BG couId illsl:wllale Ihes.;! mlll-EB proces,~ III lmrn:m V1SUO

motor learning, 10 our knowJedge. fuis has never been proved before 

(Doy3., 2000: Doron et al.. 1003; Krakauer. 2009; Shadmehr er al .. 
2010: Wolpert cía!., 20Ill. 

l1¡e CTitical \e¡,1 fo)" prohing l.his hypOlhesis 'kas 10 /ind lhe effect 
oi BG e!eterioration. can~ed hy 1-1D or PD, 0[1 non-EH learning_ Tlle 

rCf>\l[ts of thlS e""pcliment f>how th<lt h.-..rh lwticn1 gronps had h pro 
fmmd defiei1 when exro~ed to the dove reversing prisms_ In eontrast 

to lheir behavioUI' 1Il the 1.213 karniug task.., in fue non-El3 lask they 
show a large thwwiug. vilútlhility that renwined br fmm jhe Unge! 

hy Ihe end oí' lhr lIÍak Inlerestingly. during tl-Ie mm-EB t(l~k sume 

ó-ul>kl"1s shownl a gradual iHl;n:a~t: in t"rror magnitudt:, ~ug!St",.,lillg a 
malaJaptive n:spLlllse dri"en by EB ]t:aming. Howt:v.:r, becaust: [ht: 
error signa1 \Vas l"é\'eIsed, fuá lhrow~ éuded up gIadually going 
away n-"um [he tdJget. l1lis inabiEty to show hehavioLll'al imprové

ments once they cannot m~\ke use of the signed error slgnal could 
be due to the disruption uf differenl mechamsms, including deficits 

in the implemenlJJion of cOfnitive slTategies (RedgnlVe el al.. 1999: 
Grahn el al.. 20(09), habit impainnents (DezfouJi & Balleine, 2012) 
¡¡nd deficirs in ¡ei.nforcement Jeaming (Fnmk el al, 20(4)- 111ese 

mechanisms hav(o bccn cxtcnsivcly stuclieu oUisidc- Ihe scnsorimotor 
Icarnmg fidd. and <lB inVOhT Ihe. BG. including /he cortlco-BG 

lonps \Owen Ft al, 1992: Schnltz et af., lODO; l'emandez-Ruil 
el al., 1U01; Grayhiel, 1005; Taylol' & 1w)". 20l2} 

Kinds of sensorimotor learning 

To und.:rs!:uuJ Ihe na1lnt: uf 111is impairm':HI it is usd"u] 10 rl:vil:w prt:
VlOlLS fim1i1lgs 011 patienLs wl!h BG lt:siuus. Ddi¡;ih.in mutor perfor

mance are hallm:<l'k characleristics of palients with lestons of the BG 
(Alesallder & Cmtcher, 1990; Graybie1 et ai, 19941. 111erefore, it is 

logicallo assumt that lbey may aIso have deficlls in moto!" Ieamitl.g. 

lnitial "mdies in ctiJferenl palient poplllations connrrned fue Be; partic 
ipntion in lcaming motor sblls (H:?illdel ('( aL 1988; Harrillgton 
et al., 1990). In relation to vimomotor leam:iJ.lg, however, smdies 
\l~ing rcpTeSCnll1¡ioll~1 kedh:lck usin~, il CI1rf>OI' PI' ¡he like [lflVC kd 10 

cnnflicliTlE re"lllt~_ hll' nample, Ihe intrnductjoll nI' ~ pel1l1fhalion 

consisting oí' a 9Lt rotalion in a rC<lching task resulted in leaming 
impamllents in PD patients (Contrnas-Vidal & Huch, 2003), while 
the introduction oí' a 30" rotatioll Ied to normal learning (Marinelli 

U 111., 2(09). A ptm~ih1t: e_\.jJbmtilHi for lhis Jl~CJejJ<1U1:y ~1I)_-';¡<e~1~ 

tJ¡¡¡! Ihl: lUt:c}¡all¡slll~ u~ed lo s,)lvl: hoth jJel-tllih~l¡uns are dilierl:1l1 

(11arine1li el al., 2(09). While ¡he 30" pe1tmhalion cou]d re1y mainly 
011 EH lea11ling mechanisms, tüe 90' perturbation w01l1d ülYoke OtheI 

mech:U1i~lll~, ~uch as lhe implernemation of co[plitive mategies, 

whic11 .He accompanied by increaseB iu Teact1011 times Wernandez 
Rulz ,:( al.. 2(11). TIlcrcforc, tllc invoh-cmcnt uf cogmtlYc procc~;~c,s 

would be mOJe relatcd 10 the pmticipation of cortieo- BG loops lhat 
haye been well established in mtmy different le~11lin:? paramgms iDo 

YI)n et al.. 1997, 2003; Toni & l'assillghmn, 1999; MULT~y ce al.. 
lnOO; rC"Tnam:lc7.-Rlli7 n aL, lnO 1; 1'11ckard ,'i¿ Knn\\ihnrL 1002; Frank 

et al , 2004; llml.mo et aL, 1004; Shohilmy eT al , 200-+; Pasnpathy &. 

Nliller, 2005: Rosas et al., 200\ Pahnin1cri et al ,2(11) 

Based on Ihc~c expcnmcnTllJ /indings. theoretlc8l advanccs in 
mntor lcarning suggested the posc;ihk implernentation of different 
mechilnism~ dnriog f>ensorimntnr Ie<lming, ioduding en¡::nitive, rein
forcernent and [}3 mechanisms (Doya, '~UIY/; Unan)': Ilt al., 2011; 

\Volpert d al., 2Ull \. I-lolVt:\'t::r, Ilalilllow, lhe¡e ha.'e beell 110 ~pt::

cinc expelimen1s publisbed to test the involvement of BG in 

hwnan Yi~uUI1lulüJ kamiIl)l. Om exp':lum:nl specifically addn:ss.:J 
thlS idt::¡1 by show.ing d.is~Ol;.iatiull bttwt".:n I}¡.: l<1ck uf dflXI uf BG 
léSlOllS OH an Opéll-loop la~k m:unly based OH eHor léaming ,Hld 
Ihe profc\Utl.d disl"lljJlioll tha1 OCCllt'S when tJle sigrted err01 sigH:U is 

rendered ineffeclive. Tms disraption coule! be due to fue inte1Íer 
mce with processes camed out by the BG or /he conico BG loops. 
Ivhich mly indude ac110n selection, habit leaming or reillforcemenl 
leaming (F:edgra\"e el a{, 1999; Schulrz el ,d" 2000; Fnwk er (d., 

2004: Ito & Dny8, 20ll). Al this point, howevet". htlkil1g lhe 
ohf>en",~d ddicits to one. specific mechanif>m \\"ould be lmrcliah!c. 

al1hnnrh the ohservcd HG--dependent dellclls are rohnst and pro

nde lirrn ground fOI futur:':" bypothesis-dnven experiments in this 
tield 

Study limitations 

Dle hYIJothesis \Ve wamed lo add1ess was Ihal visuomotor ]earrung 
is dependen! upon processes carried OLl[ by OI in paJ1iclpatlOll w1th 

the BG in the absellce- of feedback in o. visuomotor adap1ation task. 
The appwo.ch we- used involved testing patients whose- diseases are 
mainl)" characrerized as deficits in Ihe BG_ ]-[ovl-'eveL /his approach 
comes wil11 a caYeilt HD ,Uld PD :rffecl othe[ systerns beyond the 
BG_ A recen1 mela-:m:l1ysis including 180 I-lD palienls mggesls lhd1 

HD aIso results in signific<lTIt gre.y matteT decreasc in Ihe. hilateral 

dorsolatcral prcfronlal cOl1es, lile hilateral anterior insuln as well as 
the characteristlc hll:Jteral s11iatllm (I.<lmhrecq et nI., 201.3) Besides 

tbe characteristic Iesious 01' lhe subslantia nigra, PD aIso affects 

other sys.lems, including a significant decrease in grey malter vol
lime in the temparaJ lobe IBra,tk et al_, 1996; Tam et al.. 2005; 
Pt:rl:il-a rf al., 20121. TIIt:rd'ure, alllJOll,llh hoth di~\:a~t:~ hav\: 
hehavilJllr<ll m:miJ.::,!a1101lS 1J1<1t resuh from BG 1.:~iolls, (JIU- rt:::'IlIL~ 

shuuld ut: cuns.i¡J':It:J d.iscrddy. 

Conclusion 

fleTe we show fO, the first time that !-ID 811d PD patient,> show sig

nificant \·isuomotor Icruning impairmcnts \\lhcn a signed error signal 
is not availablc lo :iJ.lfOffi1 the 8ystem. Thesc rcsults suggcst fual it is 
possihlc to dlssoeiate I\V!) kinds of sensorimotor kllil.1ing mecha

nlsms one hased 011 siglled error feedback that could depend OH 

cerehellar integrity íDoya. 200U): :md ;ll1other 1hm i~ independent of 
signed error feedback tllat is impaired in pat1ent~ -., .. ith HD or PD. 

Further res.earch i~ needed to explore the pcuticipation 01' BG in this 
k.iml 01' \,i~Uulllutur le¡u-mng. 

Supportíng Informatíon 

Additionnl suppolting infonnation can he found in lhe oruine 
\'ersion of this article: 
Tahlc Sl_ I-hmlington's di"ca,,~ pdticlll inf[lrITliltioll 
'1 ahlc S2_ ]'arkinf;on's diseas,,' piilicnl infllrmalinll_ 
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from CO~ACYJ, 10231·1 COVECYT 1278u8 m~d i'APllT-DG1\I'A 
TN201R10. Tht" il1H:~ms aecbr~ llO compe:iTIE I1nJr.oJl in:ert"sts 

Abbreviations 

BG, 0as3! ganglia: CID). CfJl1trol Hu __ nnr.g':on', disc;J.sc;; epI>, cor.tlol hxkir.· 
sor:'s Jise-ase. BE, cllUI:,'as~¿; HD, Hllnlir:g(ül:'~ disease; MP, molor jJ~rfOI. 
manee: PD, Parkir:sor.'s disea~e. 
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