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Resumen	  
 

Los perros son un modelo único para estudiar la percepción de rostros, porque además de 

percibir los rostros de su propia especie, también han desarrollado la capacidad de extraer 

información importante de rostros humanos. El objetivo de este trabajo fue realizar un 

análisis funcional del procesamiento visual de rostros humanos en el cerebro del perro.  

La primera parte, exploró la percepción de los rostros humanos. Para ello, les presentamos 

a los perros imágenes de objetos, así como rostros de humanos y de perros. Encontramos 

un patrón de actividad cerebral posterior-anterior dependiente de la categoría del estímulo 

visual: corteza occipital para todas las categorías, corteza temporal para los rostros de 

ambas especies, mientras que la corteza frontal y el caudado respondieron 

preferentemente a los rostros humanos. Nuestros resultados resaltan la importancia de la 

corteza temporal en el procesamiento de rostros, mientras que la corteza frontal y el 

caudado podrían ser el correlato cerebral de los patrones conductuales diferenciales que 

los perros muestran hacia los rostros humanos. 

La segunda parte exploró la percepción de rostros humanos emocionales. Los perros 

observaron rostros felices y neutrales. Encontramos que la corteza temporal, el proreus y el 

caudado participan en el procesamiento de rostros felices. Finalmente, probamos si es 

posible predecir la emoción que los perros estaban observando (felicidad, tristeza, enojo o 

miedo) mediante los patrones de actividad cerebral. Mediante un análisis de patrones 

multivariados de la señal de resonancia magnética funcional, logramos predecir (p < 0.05) 

la emoción que los perros estaban observando. Nuestros resultados muestran que los 

perros tienen un patrón cerebral de actividad específico para cada emoción.  

En conjunto, nuestros resultados muestran el alto nivel de especialización cerebral de los 

perros para interpretar rostros humanos. Es posible que estas adaptaciones les ayudaran a 

enfrentar los desafíos de vivir en un ambiente antropogénico. Con este estudio queremos 

contribuir a describir uno de los pilares de la cognición social de los perros: la percepción 

de rostros humanos, para entender la cognición de los perros como resultado de un camino 

evolutivo compartido entre ellos y los humanos. 



	  

Abstract 
 
Dogs are a unique model in the study of face perception because they not only have the 

cognitive ability to perceive dog faces but they have also developed a remarkable ability to 

extract valuable information from human faces. Our goal was to analyze the cerebral 

process of human face perception in dogs.  

The first part explored the perception to human faces. To this goal, we presented to images 

of objects, human faces and dog faces. We found a posterior to anterior pattern of cerebral 

activity depending on the category of visual stimuli: occipital cortex was responsive to all 

categories, while temporal cortex responds to all facial stimuli -regardless of species-, and 

frontal cortex and caudate respond preferentially to human faces. Our findings are 

consistent with the importance of temporal cortex in face processing in other species, the 

activity in frontal cortex and caudate could be the brain correlate of the differential 

behavioral patterns that dogs show towards human faces.  

The second part explored the perception of emotional human faces. We presented images 

to dogs of happy and neutral faces. We found that the temporal cortex, proreus and 

caudate are related to processing of happy faces. Finally, we tested if it is possible to 

predict the emotion that dogs are observing (i.e. happiness, sadness, anger or fear) just by 

analyzing the patterns of activity in their brains. Using multivariate pattern analysis of the 

functional magnetic resonance signal, we were capable to predict (p < 0.05) the emotion 

that dogs were observing. Our results showed that dogs have a specific pattern of cerebral 

activity to each emotion tested.  

Taken together, our results show a high degree of cerebral specialization in dogs to 

interpret human faces. These adaptations might have helped them to overcome the 

challenges of living in an anthropogenic environment. We want to contribute to describe one 

of the fundamentals of social cognition in dogs: the perception of human faces with the 

hope to get an understanding of dogs’ cognition as a result of the shared evolutionary paths 

between them and humans.  
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Introducción	  
 

El	  perro	  como	  modelo	  de	  estudio	  en	  psicología	  comparativa	  
Para el estudio comparativo de la cognición humana, el enfoque tradicional (por 

homología) emplea un modelo comparativo entre primates que describe qué es similar y 

qué es diferente, en las habilidades cognitivas entre especies de primates para inferir la 

evolución de dichas habilidades. Si se encontrara una habilidad cognitiva exclusiva de 

humanos se consideraría que ésta es producto de la hominización; por el contrario, si se 

encontrara una habilidad cognitiva compartida, se consideraría que ésta ya existía (al 

menos en una forma básica) en el ancestro común de ambas especies. Sin embargo es 

posible que algunas veces no se encuentren resultados positivos por limitaciones 

metodológicas, como el tamaño de la muestra o las diferencias entre los paradigmas. 

Desde que los humanos se separaron de otros primates, cada especie se ha adaptado a 

diferentes nichos ecológicos. Una limitación del enfoque por homología es que presta poca 

atención a la influencia del ambiente en la emergencia de habilidades cognitivas.   

Por otra parte, el enfoque por convergencia compara las habilidades cognitivas en dos 

especies evolutivamente distantes pero que comparten un nicho ecológico. Para este 

enfoque, el perro (Canis familiaris), representa una especie ideal, ya que es un cánido que 

ha compartido el nicho ecológico con humanos por miles de años (1). Y aunque los perros 

son filogenéticamente lejanos a los humanos, desde hace miles de años los perros y los 

humanos han compartido el ambiente físico y social. Durante el proceso de domesticación, 

los perros modularon sus habilidades cognitivas para adaptarse a un nicho antropogénico, 

por lo que se considera a la cognición social de los perros como un ejemplo de evolución 

por convergencia (1–4). Durante el proceso de domesticación, los perros desarrollaron un 

conjunto de habilidades cognitivas, que hoy en día caracterizan a los perros como una 

especie diferente a los lobos (4).  

Además, desde el punto de vista comparativo, los perros ofrecen la posibilidad de tener 

un panorama más completo al comparar sus habilidades cognitivas con humanos, primates 

no humanos y otros cánidos (2,3,5,6). Al estudiar a los perros, en comparación con otras 

especies, es posible tener muestras de estudio más grandes, hacer estudios menos 
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hostiles para los animales al reclutar perros de familias, y ya que los perros están 

adaptados para la interacción con humanos es posible diseñar experimentos más naturales 

para la especie (4). 

 

Cognición social en perros 
El dominio cognitivo en el que los perros sobresalen es en su cognición social, 

demostrada en su capacidad para interpretar y cooperar con los humanos. En conjunto, se 

ha sugerido que la cognición social de los perros es más cercana a la observada en niños 

que en lobos o primates no humanos (2,6–9). En estudios sobre las habilidades cognitivas 

de los perros, al compararlos con primates no humanos en diferentes tipos de 

razonamiento: los primates no humanos sobresalen en inferencias lógicas, mientras que 

los perros sobresalen en el uso de claves sociales. Debido a lo anterior, se ha propuesto 

que en general los perros interpretan mejor las claves sociales y los simios las claves 

causales (6).  

Los perros pueden usar las claves comunicativas humanas para resolver problemas. En 

un experimento, se exploró el tipo de claves que los perros prefieren usar para resolver 

problemas (10); la tarea consistió en encontrar un premio eligiendo entre dos opciones y se 

registraba el porcentaje de éxito con diferentes tipos de claves. Los autores concluyeron 

que los perros tienen una jerarquía en el uso de estrategias para resolver esta tarea: 

prefieren utilizar una clave directa (i.e. ver en qué contenedor está el premio), si no tienen 

una clave directa optan por una clave social humana (i.e. señalamiento) y la última 

estrategia seleccionada es el uso de una clave no social (i.e., movimiento remoto del 

contenedor).  

Incluso los errores que los perros cometen en sus elecciones, es evidencia de la 

importancia que tienen para ellos las claves sociales humanas. Gracias a los errores 

cometidos, se puede inferir el procesamiento de información que ocurre en determinada 

tarea. Un error de este tipo es el error A-no-B, que se presenta en niños entre 8 y 9 meses 

de edad. El procedimiento estándar consiste en tener dos contenedores (A y B) y un 

juguete que le interese al niño. Frente al niño se esconde el juguete en el contenedor A y 

se le permite recuperar el juguete; se realizan al menos dos ensayos. Después, con el niño 

observando se esconde el juguete en el contenedor B y se le permite buscarlo, lo que 
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ocurre es que, a pesar de haber visto que el juguete estaba en el contenedor B, el niño lo 

busca en el contenedor A. Este error aparece en el estadio cuarto de la etapa 

sensoriomota y desaparece al año de edad, para Piaget este error ocurre porque aunque 

los niños comienzan aún no dominan la permanencia del objeto. Sin embargo, en el 2008 

(11), se reportó la disminución de este error debido a la supresión de interacciones sociales 

entre el experimentador y el niño. Los investigadores concluyeron que este error en 

realidad ocurre porque los niños toman a los ensayos A como una enseñanza. Un año 

después se demostró que los perros también cometen el error A-no-B, pero los lobos, no; 

los autores consideraron sus resultados como evidencia de que los perros, a diferencia de 

los lobos, consideran a los humanos como fuentes de referencia social (12).  

Otra clave social importante dada por humanos es el señalamiento. El uso del 

señalamiento para encontrar comida escondida es un marcador social importante; en una 

tarea estándar se esconde un premio (usualmente comida) en uno de dos recipientes 

opacos y se le señala al perro uno de dos recipientes y se registra su elección. Los 

resultados muestran que los perros eligen el recipiente señalado por arriba de lo esperado 

por azar. Estos resultados se interpretan como el entendimiento y uso del señalamiento 

como clave comunicativa; esta habilidad no se debe a la experiencia ya que cachorros de 9 

semanas muestran resultados similares, pero no se ha reportado el mismo uso de 

señalamiento como clave comunicativa en lobos criados por humanos, ni en primates no 

humanos (2,4–6,8,13).  

Por otra parte, el apego es un sistema conductual hacia una persona específica, que 

emerge ante situaciones de estrés y tiene influencias motivacionales, cognitivas y 

emocionales (14). En niños, se evalúa mediante la prueba de la situación extraña, que 

consiste en medir variables dependientes en la conducta del niño (e. g., exploración, llanto, 

movimiento) ante un desconocido y ante su figura de apego. El resultado principal es que 

el niño presenta una disminución en la exploración del ambiente cuando su figura de apego 

está ausente y una conducta de movimiento dirigida a la figura de apego al reencontrarse. 

Estos resultados se han replicado en numerosos estudios con perros (5,15–20). Aunque a 

diferencia de los niños, los perros pueden establecer apego en cualquier etapa de su vida, 

es decir, no tienen un período crítico (4,17). Además, se ha propuesto que los perros tienen 

una representación interna de sus cuidadores principales: observan diferencialmente 
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cuando el sonido de la voz de su cuidador va seguido de una imagen de la cara de su 

cuidador en comparación a cuando se acompaña de una imagen de una persona diferente 

(21). Esta representación mental de sus cuidadores tiene al menos, información visual y 

auditiva.  

Tanto el señalamiento como el apego son muestra de conductas especializadas de los 

perros para cooperar y formar relaciones con otra especie: los humanos. El proceso de 

domesticación ocurrió en un nicho antropogénico, por lo que cooperar y formar relaciones 

con humanos fue adaptativo para los perros. Un enfoque para el estudio de la cognición es 

una perspectiva 'bottom-up' que consiste en estudiar los fundamentos o 'bloques' a partir 

de los cuales se construye un proceso cognitivo complejo (22). Considero que un bloque 

fundamental para la cognición social de los perros es el reconocimiento de rostros 

humanos.  

 

Perros observando rostros de humanos 
Los rostros son estímulos sociales importantes, porque nos brindan un flujo de 

información social acerca del otro, como su edad aproximada, sexo, identidad e incluso su 

estado de atención y emocional. El reconocimiento de rostros de congéneres es una 

habilidad que se sugiere está presente en todos los vertebrados e incluso en algunos 

invertebrados (23), esta habilidad es importante porque permite el reconocimiento social de 

individuos y sus relaciones, y puede llevar a la cooperación entre individuos (24,25).  

Para describir el efecto de la edad y especie sobre la mirada espontánea hacia los rostros 

humanos, se comparó la conducta de perros y lobos socializados; los resultados mostraron 

que los perros tienen una preferencia a mirar hacia el rostro de los humanos en 

comparación a los lobos. Se registró la cantidad de veces que tanto los perros como los 

lobos miraban al rostro de las personas en un periodo de cuatro minutos, en dos sesiones. 

Las pruebas las hicieron a las tres, cuatro y cinco semanas de vida (Figura 1). A partir de la 

cuarta semana de vida, los perros mostraban una tendencia a mirar más a los humanos, 

pero fue en la quinta semana cuando las diferencias en el número de miradas fue 

significativamente diferentes entre perros y lobos (5). También, sólo los perros observan 

hacia el rostro de las personas cuando se encuentran ante un problema irresoluble (26). 

Los investigadores les enseñaron a un grupo de perros (n = 7) y a un grupo de lobos 
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socializados (n = 7) cómo obtener un premio en dos tareas diferentes. Una tarea consistía 

en abrir un cajón y la otra en jalar una cuerda. Una vez que todos los participantes 

aprendieron a obtener el premio, los investigadores modificaron la tarea para que no 

tuviera solución (i.e. impedir el acceso al premio). Los resultados mostraron que los perros 

miraban antes y por más tiempo a los humanos ante una tarea irresoluble en comparación 

a los lobos (Figura 2). De hecho, de los siete lobos, solamente dos miraron a los humanos. 

Los autores consideran que ambos estudios reflejan una predisposición genética de los 

perros a establecer comunicación con los humanos y que el desempeño de los lobos en 

ambos estudios puede explicar, al menos en parte, que éstos no utilicen el señalamiento.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figura 1. Frecuencia (número/minuto) de miradas hacia el rostro de un humano. Las líneas horizontales 

en negritas representan las medianas. * = p < 0.05. Imagen modificada de Gácsi et al., 2005 (5).   

 

Dada la importancia de los rostros en las interacciones comunicativas y la tendencia de 

los perros a mirar hacia los rostros humanos, se han investigado más específicamente las 

capacidades de discriminación de rostros que poseen los perros. Observar los rostros de 

las personas provee a los perros de información social valiosa, desde la identidad de la 

persona hasta su estado de atención (26–28). Por ejemplo, los perros prestan más 

atención a su cuidador cuando éste tiene la cabeza descubierta, en comparación a cuando 

se cubre el rostro (29). 
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Figura 2. Latencia de mirada de perros y lobos hacia los humanos en dos tareas de resolución de 

problemas. En ambas tareas, los perros miraron significativamente antes y por más tiempo a los humanos 

que los lobos (p < 0.03). Imagen modificada de Miklósi et al., 2003 (26).   

 

El paradigma de mirada preferencial se desarrolló para ser utilizado con niños. Consiste 

en presentar simultáneamente dos imágenes y registrar el tiempo que el participante pasa 

mirando cada imagen; este paradigma se ha adaptado exitosamente a los perros (Figura 

3). Sus ventajas al usarlo con perros y niños, son que no es invasivo, es independiente del 

lenguaje y no requiere entrenamiento. En un estudio, los perros pasaron mirando más 

tiempo un rostro nuevo de un humano que un rostro familiar, el resultado opuesto se 

obtuvo cuando los estímulos eran rostros de perros (30). Esto sugiere que los perros son 

capaces de discriminar entre rostros tanto de humanos como de perros, utilizando como 

clave sólo la apariencia visual del rostro. En otro estudio probaron que los perros son 

capaces de discriminar entre rostros de personas familiares: es decir, no sólo pueden 

discriminar entre nuevo y familiar. Aunque la mayoría de los participantes (ocho perros de 

diez) no logró discriminar entre rostros familiares usando solamente las características 

internas del rostro (31).  
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Figura 3. Situación experimental en un paradigma de mirada preferencial con perros. A. Las imágenes 

se presentan simultáneamente, están alineadas y con 10 cm de separación. El experimentador pone al perro 

a un metro de distancia al perro y permanece a 1.5 m de distancia. B. Ejemplos de respuesta de los perros 

en un paradigma de mirada preferencial. Imagen modificada de Nagasawa et al., 2011 y Racca et al., 2010 

(32,33).  

 
Perros observando rostros de perros 

 Además de discriminar entre rostros humanos, los perros son capaces de discriminar 

entre rostros de perros (33). Por ejemplo, los perros pueden aprender a discriminar entre 

imágenes de perros y paisajes, utilizando las características relevantes de cada categoría 

(34). También pueden discriminar entre perros (a pesar de la gran variabilidad visual entre 

razas) y otras especies (incluyendo especies domésticas) únicamente con imágenes de 

sus cabezas (35). 

A pesar de que los perros pueden extraer información importante tanto de los rostros de 

perros como de humanos, hay evidencia que sugiere que los perros no procesan de 

manera idéntica los rostros de ambas especies. Con un procedimiento de mirada 

preferencial, se encontró que los perros son capaces de discriminar entre rostros de 

Pared	  

Derecha	   Centro	   Izquierda	   Descartado	  
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perros, rostros de humanos y objetos, aunque no con el mismo patrón conductual: 

observaron más tiempo los rostros de perros familiares, en el caso de rostros de humanos 

y objetos observaron más tiempo los estímulos novedosos (30). Además, cuando se 

compara el tiempo que los perros observan imágenes, la proporción de tiempo total es 

mayor solamente hacia rostros humanos no invertidos en comparación a rostros humanos 

invertidos, objetos, rostros de perros o rostros de monos (36). Los perros muestran un 

sesgo hacia la mitad izquierda de la cara (i.e. mayor tiempo de observación y preferencia 

en la primera mirada) solamente hacia rostros humanos con una expresión positiva, este 

sesgo no se observa hacia rostros de perros (37). Se ha sugerido que este procesamiento 

diferencial en perros para la percepción de rostros de humanos y rostros de perros, refleja 

diferencias en la percepción inicial de cada tipo de rostro (30).  

Algunas especies como ovejas (38,39), chimpancés (40) monos (japoneses, macacos, 

capuchinos) y humanos (41–43), presentan el efecto de "ventaja del congénere", que 

consiste en un mejor reconocimiento y discriminación de un miembro de la misma especie 

en comparación a un miembro de otra especie (23), aunque no hay evidencia directa de 

que los perros presentan este efecto, es posible que las diferencias en el procesamiento de 

rostros entre especies sean debido a la ventaja de congénere.  

 

Rostros emocionales 
   Las emociones básicas son respuestas psicológicas, automáticas a estímulos 

específicos, son adaptativas y su expresión facial es universal en humanos (44). Los 

perros son sensibles a la expresión de emociones humanas: observan más tiempo un 

rostro emocional que uno neutral (45).  

   La felicidad es una emoción básica que promueve el acercamiento hacia quien la 

expresa (46). Es decir, a partir de un rostro humano feliz podemos inferir que el individuo 

tiene un estado emocional positivo y es seguro aproximarnos. Los perros también perciben 

la felicidad en un rostro humano. Los perros observan más tiempo a sus cuidadores 

cuando se ven felices en comparación a cuando se ven tristes (47), pueden aprender a 

discriminar entre rostros felices y neutrales de sus cuidadores, y generalizar este 

aprendizaje a desconocidos del mismo género que su cuidador (32).  
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   También hay diferencias en el patrón de mirada que los perros realizan hacia rostros 

humanos felices. En un estudio con seguimiento ocular (eye-tracking) se encontró que los 

perros fijan su mirada en la cara interna (ojos, parte medial y la boca) para procesar rostros 

en general; pero cuando es un rostro con valencia positiva, los perros observan más 

tiempo los ojos (48). Sin embargo, un estudio reciente encontró que los perros no 

solamente reconocen emociones en rostros humanos por claves locales (e.g., ojos o boca). 

Los autores entrenaron a perros para discriminar entre rostros humanos felices y enojados, 

con una mitad de cara (i.e., superior o inferior), y en pruebas posteriores encontraron que 

los perros eran capaces de seleccionar la emoción aprendida en rostros desconocidos y 

con imágenes de la mitad opuesta con la que fueron entrenados (49). Es decir, durante el 

entrenamiento los perros no aprendieron a discriminar claves locales, sino la emoción, 

porque generalizaron a imágenes con diferentes claves locales que sólo compartían la 

emoción. Una limitación de estos estudios es que requieren un entrenamiento. Por otra 

parte, un estudio reciente con un diseño de mirada preferencial intermodal, mostró que 

perros sin entrenamiento tienen una representación de los estados emocionales positivos 

(y negativos) con integración de información visual y auditiva (50). Es posible que la 

habilidad de los perros para interpretar las emociones positivas humanas sean una 

adaptación a su entorno (32). 

   Por supuesto, la felicidad no es la única emoción que es importante interpretar. Aunque 

la percepción de la expresión de otras emociones ha sido menos estudiada, hay evidencia 

de que los perros pueden interpretar otras emociones básicas en rostros humanos: pueden 

discriminar rostros humanos que expresan enojo (49–52) (vs. neutral (53), vs. tristeza 

(54)); miedo (vs. felicidad (55); y asco (vs. felicidad (56)). La capacidad de los perros para 

discriminar entre emociones humanas, quizá explica en parte su asombrosa flexibilidad 

conductual en contextos sociales (4). 

   Interpretar apropiadamente las emociones de los otros es fundamental para la 

comunicación de las especies sociales (23,57). Hay evidencia de que los perros pueden 

usar la expresión de emociones humanas para modular su conducta. Los perros eligen 

explorar primero una caja relacionada a la expresión de felicidad de un humano que una 

caja relacionada a la expresión de asco o miedo, esto sugiere que los perros poseen algún 

grado de uso referencial de las expresiones emocionales humanas (55,56).  
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  La evidencia conductual revisada, muestra que los perros pueden procesan los rostros a 

partir de información visual. Para procesar rostros, los perros usan elementos de primer 

orden, esto significa que pueden discriminar entre rostros y otros estímulos (29,58). 

Aunque para discriminar entre dos rostros se necesita usar elementos de segundo orden, 

que se refiere al arreglo específico de cada rostro, por ejemplo, la separación entre los 

ojos. Los perros usan elementos de segundo orden al procesar rostros, porque son 

capaces de discriminar entre dos imágenes de rostros (30,31,59). Por otra parte, la 

discriminación de la dirección de la mirada (27) y el estado emocional (32,49) muestra que 

los perros procesan incluso detalles dinámicos de los rostros. También, que los perros 

muestren el efecto de inversión (i.e. decremento en la discriminación de rostros al ser 

invertidos verticalmente) hacia los rostros de humanos y de perros, sugiere que realizan un 

procesamiento holístico (30). La evidencia acerca de las representaciones mentales que 

tienen los perros de sus cuidadores y emociones (positivas y negativas) es un avance 

importante porque va más allá de la mera percepción (21,50). Sin embargo, los estudios 

son escasos, por lo que es necesario que estos resultados sean replicados. Además, es 

necesario conocer los factores que modulan la percepción de rostros en perros, como la 

experiencia o la raza.  

 

La percepción de rostros en otras especies 
Conocer cómo otras especies perciben los rostros permite tener una visión más amplia 

de la emergencia de esta habilidad cognitiva. El reconocimiento de rostros está 

ampliamente distribuido entre especies (60), como bovinos (61), palomas (62), cuervos 

(63,64), reptiles (65) e incluso avispas de papel (66), las especies más estudiadas en la 

percepción de los rostros son primates y ovejas.  

Humanos 
Se ha argumentado que los rostros son especiales, es decir, son procesados de manera 

diferente a otras categorías visuales. Los rostros muestran firmas conductuales, esto 

significa que hay efectos que sólo se observan cuando los estímulos son rostros y no otras 

categorías visuales. Estas firmas son el efecto de inversión (67); efecto parte-todo (i.e. la 

discriminación entre partes de los rostros es mejor si son presentadas como parte de un 

rostro completo) (68); el efecto de composición (i.e. facilidad para percibir que una cara 
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está compuesta por dos rostros diferentes si se muestran desalineadas las mitades) (69). 

Estos efectos muestran que el procesamiento de los rostros es holístico a diferencia de 

otras categorías visuales (70).  

A nivel cerebral, el procesamiento de rostros involucra una red cerebral distribuida 

dividida en dos sistemas: central y extendido (71). El sistema central (Figura 4) realiza el 

análisis visual, e incluye al giro occipital inferior (detección temprana de características 

faciales), el giro fusiforme lateral (aspectos estáticos de un rostro) y el surco temporal 

superior (aspectos dinámicos de un rostro) (72). El sistema extendido realiza el análisis 

posterior e involucra al surco intraparietal (atención espacial), corteza auditiva (percepción 

preléxica del discurso), amígdala, ínsula y sistema límbico (procesamiento emocional) y la 

corteza temporal anterior (memoria). De todas estas regiones cerebrales, el área fusiforme 

de los rostros (FFA, por sus siglas en inglés) es la región que muestra una selectividad en 

su actividad a los rostros en comparación a cualquier otro tipo de estímulos (73). Se ha 

demostrado que FFA responde tanto a la configuración específica de una cara, como a sus 

partes específicas y a los contornos ovales (70,74). Mediante potenciales relacionados a 

eventos se ha descrito que el componente N170 en la corteza temporal es específico al 

reconocimiento de rostros (75).  

 

 

 

 

 

 
Figura 4. Regiones cerebrales selectivas a rostros en humanos y monos. A la izquierda se muestra el 

sistema central para el procesamiento de rostros en la corteza occipital (OFA), temporal ventral (FFA) y 

rostral (STS-FA). A la derecha se muestra el sistema de seis parches selectivos para el procesamiento de 

rostros en monos rhesus. Imagen modificada de Yovel & Freiwald, 2013 (72).  

 

Existe una disociación neuropsicológica que apoya la hipótesis de que los rostros son 

estímulos especiales, porque hay lesiones cerebrales que afectan sólo la percepción de 

rostros y no a otras categorías visuales. Por una parte, la prosopagnosia es un déficit para 
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reconocer rostros (otras categorías visuales no se ven afectadas), generalmente 

consecuencia de un daño en FFA (76,77). Por otra, el paciente CK mostró un déficit en el 

reconocimiento de una categoría visual en la que era experto (i.e., soldados de juguete) 

pero no para rostros (78). 

A partir del estudio de la percepción en rostros, se ha inferido la organización de la 

cognición. Considerar a los rostros como estímulos visuales especiales, es un argumento a 

favor de la modularidad de la cognición. Los argumentos en contra de que los rostros sean 

una categoría visual especial, sostienen que no hay un dominio específico de rostros (i.e. 

mecanismos que procesa un tipo de información) sino que el reconocimiento de rostros es 

de tipo dominio general (i.e. mecanismo que procesa cualquier tipo de información). Es 

decir, hay un debate sobre si los rostros se procesan en un módulo especializado en 

procesar rostros o en un módulo que procesa categorías familiares.  

A nivel cerebral, se postula que FFA puede representar este módulo. El argumento 

central en contra de un módulo específico para el procesamiento de rostros es que el 

proceso que hace FFA es individualizar a los elementos dentro de una categoría en la que 

se tiene mucha experiencia (79,80). Sin embargo, durante una tarea de n-back, FFA 

responde menos cuando los estímulos son casas o manos, en comparación a cuando son 

rostros, a pesar de que es la misma tarea y todos estímulos son familiares (81). También 

se argumenta que a lo que responde FFA es a la vasta experiencia que tenemos con los 

rostros. En estudios de laboratorio, se les pide a los participantes que practiquen durante 

diez horas la discriminación de estímulos artificiales, llamados Greebles. Éstos son objetos 

compuestos por cuatro elementos sobresalientes con una orientación central vertical; por la 

configuración de sus partes pueden ser parte de una de cinco familias y uno de dos 

géneros, fueron creados por la psicóloga Isabel Gauthier.	  (82). Después del entrenamiento, 

los participantes mostraron un incremento en la actividad en FFA hacia los Greebles (83). 

Sin embargo, no hay un efecto de inversión hacia los Greebles. Desafortunadamente el 

área considerada como FFA en tal estudio fue muy grande, por lo que puede incluir otras 

regiones, y tampoco se comparó directamente la actividad cerebral hacia los Greebles y los 

rostros, además de que los Greebles recuerdan formas biológicas (84,85).  

Tampoco el entrenamiento extenso con rostros invertidos promueve un procesamiento 

holístico (86). Por otra parte, en estudios con expertos en categorías visuales, como en 
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huellas dactilares, no se han encontrado efectos de inversión (87); con expertos en 

automóviles y aves sí se han reportado correlatos cerebrales similares a rostros (88), 

aunque no se comparó directamente con la respuesta de FFA hacia los rostros. Estudios 

de imagenología por resonancia magnética funcional (IRMf) muestran que FFA responde al 

menos el doble hacia los rostros en comparación a cualquier otro tipo de estímulo visual 

(89). Además, en FFA se encuentra un efecto de inversión que correlaciona con el 

desempeño conductual (90). Finalmente, aunque un estudio clásico (91) encontró un efecto 

de inversión en fotos de perros en expertos en perros (jueces de competencias), este 

resultado no ha sido replicado.  

En conclusión, hay evidencia conductual, neurofisiológica y neuropsicológica que muestra 

la existencia de un mecanismo cognitivo especializado en el procesamiento de rostros en 

humanos. Es posible que este módulo sea resultado de la importancia que los rostros 

tienen para los humanos, desde un punto de vista adaptativo.  

Primates no humanos 
Tanto los monos como los chimpancés tienen una habilidad notable en el procesamiento 

de rostros de congéneres. Un estudio exploró la influencia de la privación y la experiencia 

en el reconocimiento de rostros; para ello criaron monos japoneses sin exposición a rostros 

por períodos de 6 a 24 meses (43). Después del período de privación, los monos -a 

diferencia de los monos controles- no mostraron preferencia por rostros de monos y podían 

discriminar rostros de monos y de humanos. Posteriormente se expuso a los monos a 

rostros de una especie (humanos o monos) por un mes. Los resultados mostraron que, 

independientemente del tiempo de privación, todos los monos adquirieron una preferencia 

y la habilidad de discriminar únicamente rostros de la especie a la que fueron expuestos 

(humanos o monos) durante el mes de exposición. Después, los monos vivieron en un 

ambiente donde había humanos y monos por un año, aún así conservaron su preferencia 

por los rostros de la especie a la que fueron expuestos y no podían discriminar entre los 

rostros de la especie a la que no fueron expuestos. No se encontraron diferencias entre los 

diferentes tiempos de privación (i.e., 6, 12 y 24 meses). Es interesante que los monos 

fueron capaces de discriminar entre rostros de humanos y de monos, inmediatamente 

después del tiempo de privación, es decir, sin experiencia. Esto sugiere que la experiencia 

no es indispensable para el funcionamiento de los mecanismos de reconocimiento de 
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rostros. Sin embargo, la experiencia tuvo un papel fundamental en la modulación del 

reconocimiento de rostros después del período de privación. Este estudio sugiere que hay 

un período crítico breve (menor a un mes) para el establecimiento de la preferencia, y que 

la habilidad para discriminar rostros de una especie es un mecanismo flexible porque 

puede especializarse para rostros de otras especies y no se ve afectado por una demora 

de dos años de privación.  

Los monos rhesus de menos de un mes de edad muestran preferencia por rostros 

esquemáticos (92); en un rostro, los monos prestan atención especial a los ojos y después 

a la boca (características internas) (93). Los monos también presentan la ventaja del 

congénere (41). Para procesar rostros de congéneres los monos usan tanto estrategias 

basadas en características como basadas en claves de configuración de segundo orden 

(94). En cambio, para procesar rostros humanos, los monos usan estrategias basadas en 

características y no presentan el efecto de inversión (94,95). Existe un debate acerca de si 

los monos realizan un proceso holístico o no de los rostros; por ejemplo, no es claro si 

presentan efecto de inversión, porque a veces no se encuentra y otras veces no es 

específico a rostros (93,95). La evidencia con registro electrofisiológico (96) e IRMf (97–99) 

muestra que los monos procesan los rostros en el lóbulo temporal ventral. 

Específicamente, en monos rhesus se un sistema de seis parches selectivos a rostros en 

el lóbulo temporal (Figura 4); aunque a diferencia de los humanos, la mayoría de las 

regiones cerebrales selectivas a rostros están dentro o cercanas al surco temporal superior 

(100). Se considera que cada parche lleva a cabo un cómputo diferente para el 

procesamiento de rostros; por ejemplo, el parche medial lateral es crucial para la detección 

de rostros (101) y el parche medial anterior es el que responde a diferentes ángulos de un 

rostro con la misma identidad, además responde tanto a rostros de humanos como de 

monos (102); posiblemente este parche sea el equivalente a FFA en humanos.  

Los chimpancés pueden discriminar entre congéneres desconocidos e incluso inferir el 

parentesco entre madres e hijos a partir de sus rostros (95,103). Además, procesan los 

rostros de sus congéneres, pero no de humanos, de forma holística, mediante estrategias 

de características de segundo orden (40), y muestran el efecto de inversión (104,105). 

Aunque también hay un efecto de la experiencia: los chimpancés que tienen más 

experiencia con humanos que con chimpancés son mejores discriminando imágenes de 
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humanos desconocidos que de chimpancés desconocidos (106). A nivel cerebral, los 

chimpancés muestran parches selectivos a los rostros en el giro fusiforme (107).  

En conclusión, tanto los monos como los chimpancés son capaces de extraer información 

importante de rostros de sus congéneres. En monos japoneses se demostró que el 

mecanismo inicial para discriminar rostros no necesita de experiencia, aunque tanto en 

monos como en chimpancés la experiencia moldea sus capacidades de reconocimiento de 

rostros individuales. La evidencia sugiere que los chimpancés procesan los rostros de 

forma holística y los monos utilizan una combinación de estrategias de primer y segundo 

orden, tal vez no especificas para los rostros (108).  

Ovejas 
Las ovejas son una especie muy social, los individuos muestran preferencia por 

individuos específicos, por lo que el reconocimiento de rostros es importante en su entorno. 

Las ovejas son capaces de discriminar activamente entre fotos de rostros de ovejas y de 

humanos, de perros y de cabras; además en rostros de ovejas, pueden discriminar entre 

sexos (109). Asimismo, las ovejas pueden aprender a discriminar entre congéneres, 

aunque la experiencia influye: los adultos tienen el mejor desempeño y aprenden más 

rápido a discriminar entre individuos familiares que entre individuos desconocidos (110). 

Que las ovejas sean capaces de discriminar entre individuos y expresiones emocionales 

(ovejas calmadas vs. estresadas)	   (111) sugiere que usan claves de segundo orden en el 

procesamiento de rostros de congéneres. También se ha mostrado que las ovejas pueden 

recordar los rostros individuales de ovejas asociadas a comida sin diferencias significativas 

al entrenamiento inicial por 600 días y pueden generalizar la identidad de un individuo de 

imágenes de rostros de frente en el entrenamiento a fotos del mismo individuo visto de 

perfil (112). Estudios con marcadores genéticos (113) y electrofisiología han mostrado que 

el lóbulo temporal participa en el reconocimiento de rostros en ovejas (112,114) y en el 

hemisferio derecho se lleva a cabo la identificación inicial (< 200 ms) de la identidad 

(111,112,115). 

Las ovejas también muestran un sesgo hacia la parte izquierda	  (i.e. es más probable que 

la primera mirada sea hacia la mitad izquierda del rostro) de los rostros de congéneres, lo 

que sugiere que emplean mecanismos cognitivos similares a los utilizados por humanos. 

Este sesgo está presente hacia rostros de congéneres desconocidos y conocidos; tanto los 
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rostros familiares como desconocidos de congéneres pueden identificarse por sus 

características externas (e.g., lana, orejas), pero sólo los rostros familiares pueden 

identificarse por sus características internas (e.g., nariz, ojos) (116). Además hay una 

disminución en el desempeño de discriminación al invertir los rostros de ovejas o al cubrir 

los ojos en las fotos (109,110), esto sugiere un procesamiento holístico de los rostros de 

congéneres.  

Un experimento probó la habilidad de las ovejas para discriminar entre rostros de 

humanos, tanto familiares (convivencia de 2 a 3 horas por día, durante al menos tres años) 

como desconocidos (39). Las ovejas discriminaron entre imágenes de rostros humanos con 

un desempeño similar al de rostros de congéneres, también mostraron un desempeño 

mejor cuando son rostros familiares. Sin embargo, parece que las ovejas no utilizan los 

mismos mecanismos para el reconocimiento de rostros de humanos y de ovejas (i.e., 

características internas), incluso para rostros humanos familiares. Debido a que no 

muestran sesgo a la izquierda, ni efecto de inversión (después de controlar el género), esto 

es evidencia de la ventaja del congénere (23). Las ovejas obtuvieron los mejores 

resultados cuando solamente había características externas (partes internas revueltas) y 

los peores resultados cuando sólo se mostraban las características internas de los rostros 

humanos. Para los autores, la diferencia en el procesamiento de rostros familiares sugiere 

que también hay diferencias neurales en el procesamiento de ambos tipos de rostros, 

sugieren que a pesar de la experiencia con rostros humanos, no se recluta la misma red 

cerebral que la utilizada para rostros de ovejas.  

En conclusión, hay robusta evidencia de que las ovejas pueden extraer información 

importante de los rostros de sus congéneres. Pueden discriminar entre ovejas y otras 

especies, entre individuos, entre sexos y el estado emocional. La duración de su memoria 

para rostros, sugiere que el reconocimiento de individuos es importante para esta especie. 

Una limitación de estos estudios es que requieren entrenamiento, aportaría información útil 

utilizar el método de mirada preferencial. Es interesante que, al parecer, la familiaridad con 

un individuo promueve un procesamiento holístico de su cara. Sin embargo, el efecto de la 

experiencia no se generaliza a los rostros humanos.  

Estos resultados son muy importantes, porque muestran que al igual que en lobos, la 

experiencia con humanos no conlleva un procesamiento de rostros idéntico al utilizado 
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para los rostros de sus congéneres. Esto respalda la importancia del proceso de 

domesticación en el reconocimiento de rostros en perros y quizá su cognición social en 

conjunto hacia los humanos.  

Al comparar la percepción de rostros en diferentes especies, podemos tener un 

entendimiento más integral de la emergencia de esta habilidad. Además, es posible que la 

percepción de rostros sea uno de los fundamentos de la cognición social en diferentes 

especies. Esta perspectiva 'bottom-up', que también incluye la descripción de los 

mecanismos cerebrales subyacentes de la percepción de rostros, ayuda a establecer 

puntos comunes entre especies, para después establecer especializaciones (22). Así, 

comenzando por el estudio de uno de los fundamentos de la cognición social de los perros, 

la percepción de rostros, podemos avanzar a otros procesos cognitivos sociales, como la 

cooperación o la empatía.   

La predisposición de los perros para cooperar con los humanos, más el uso de 

metodologías no invasivas como la IRMf, hacen la combinación perfecta para estudiar la 

percepción de los rostros en perros a nivel cerebral. 

 

Fundamentos	  de	  la	  IRMf	  
	  
   El resonador magnético es un electroimán que genera un potente campo magnético (el 

utilizado en este proyecto es de 3T lo que corresponde aproximadamente a 60 mil veces el 

campo magnético promedio del planeta). La imagenología por resonancia magnética (IRM) 

nos permite obtener una señal que puede ser usada para la construcción de una imagen 

que contrasta diferentes tejidos del cuerpo, a través de la medición de un vector de 

magnetización producido por todos los núcleos de hidrógeno en un volumen dado. Utiliza al 

hidrógeno porque es un elemento presente de manera abundante en los tejidos del cuerpo 

y tiene la capacidad de resonar. No hay una magnetización neta (i.e. los núcleos de los 

protones de hidrógeno están orientados aleatoriamente) en la ausencia de un campo 

magnético externo. Pero, cuando se introduce un campo magnético (como el generado por 

el resonador magnético), todos los momentos magnéticos de los núcleos de hidrógeno se 

alinean, lo que crea un vector de magnetización longitudinal (paralelo al campo magnético). 

Dentro de este campo magnético, los núcleos alineados precesan con una frecuencia 
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angular, pero desfasados entre sí. Para alinear la fase de precesión de los núcleos es 

necesario introducir un pulso de radiofrecuencia (radiación no ionizante), el cual provoca un 

decremento en la magnetización longitudinal y establece una magnetización transversal. 

Una vez retirado el pulso de radiofrecuencia, hay una relajación longitudinal para restaurar 

la magnetización neta. Simultáneamente a la relajación longitudinal, pero más 

rápidamente, existe un desfasamiento de la precesión entre los Hidrógenos excitados por 

el pulso de RF, con una consecuente disminución gradual de la magnetización transversal, 

y cuya caída exponencial es descrita por una constante de tiempo (T2). Cuando la 

magnetización longitudinal crece, hay una recuperación longitudinal, descrita mediante un 

incremento exponencial caracterizado por una constante de tiempo (T1). Distintos tejidos 

muestran fenómenos de relajación T1 y T2 de manera diferencial, lo que establece un 

contraste entre regiones anatómicas que puede ser explotado en las imágenes. Sin 

embargo, debido a distorsiones del campo magnético externo y a variaciones locales 

magnéticas, el tiempo de relajación transversal observado (T2*) es menor al esperado (T2). 

   El tiempo de repetición (TR) se refiere al tiempo que ocurre entre los pulsos de excitación 

de los núcleos, mientras que el tiempo de eco (TE) describe el tiempo entre la excitación 

de los núcleos y la recolección de la señal mediante una antena. El protocolo de 

adquisición genera diferentes tipos de imágenes porque al considerar el tipo de tejido y los 

parámetros de TR y TE, enfatiza o atenúa las características de la imagen para pesarlas a 

T1 o T2. Se dice que una imagen está pesada a T2* cuando usa gradiente de eco y valores 

de TE largos, estos parámetros enfatizan las distorsiones en los campos magnéticos 

locales. La posición de la fuente de señal se codifica manipulando la frecuencia y fase de 

precesión de los vectores de magnetización y a los datos obtenidos se les realiza una 

transformada de Fourier para construir una imagen. La imagen obtenida es un matriz de 

números que corresponden a una localización espacial, y a cada elemento de la imagen se 

le llama "vóxel" (derivado de volume element) que es un pixel (picture element) 

tridimensional (117).  

   Por su parte, la IRMf estudia el funcionamiento del cerebro, a través del cambio en el 

nivel de oxigenación del flujo sanguíneo en un tiempo determinado, es decir, mide el 

metabolismo cerebral indirectamente. La IRMf se basa en dos supuestos: 1) existe una 

especialización cerebral, es decir, que diferentes procesos cognitivos reclutan diferentes 



	   19	  

redes cerebrales y, 2) el incremento en la actividad neuronal, provoca un incremento en las 

demandas energéticas y de oxígeno, por lo que aumenta el flujo sanguíneo local.   

   En la sangre, el oxígeno es transportado desde los pulmones por la proteína 

hemoglobina hasta las células. La hemoglobina puede presentarse en dos estados, y cada 

uno produce diferentes campos magnéticos locales (118): oxihemoglobina y 

desoxihemoglobina. Cuando la hemoglobina está saturada de oxígeno es oxihemoglobina 

y tiene propiedades diamagnéticas. Mientras que cuando la hemoglobina no tiene oxígeno, 

es llamada desoxihemoglobina y tiene propiedades paramagnéticas porque contiene cuatro 

electrones desapareados de hierro.  

   Los cambios en la proporción entre desoxihemoglobina y oxihemoglobina provocan 

cambios en la señal de imágenes pesadas a T2*; debido a que el gradiente local de campo 

magnético de la desoxihemoglobina crea deformaciones en el campo magnético del tejido 

alrededor del vaso sanguíneo que acortan el decaimiento T2. Es decir, la propiedad 

paramagnética de la desoxihemoglobina brinda un contraste natural para la visualización 

de los cambios de concentración de oxígeno en el flujo sanguíneo cerebral; a este 

contraste se le conoce como dependiente del nivel de oxigenación en la sangre (BOLD, por 

sus siglas en inglés) (117,119). Por ello, las imágenes utilizadas para IRMf son pesadas a 

T2*, tienen una baja resolución espacial pero una alta resolución temporal en comparación 

a imágenes pesadas a T1. En el presente estudio, utilizamos una resolución temporal de 

1.75 s, es decir, durante la presentación del paradigma de estimulación visual, tomamos 

una imagen del cerebro completo cada 1.75 s.  

   El efecto BOLD reside en el principio de que el incremento de la actividad neuronal, 

provoca un incremento en la concentración local de oxihemoglobina mediante el 

acoplamiento neurovascular. El cambio en la proporción entre oxihemoglobina y 

desoxihemoglobina, se observa como un cambio cuantificable en la intensidad de la señal 

BOLD. Aunque aún existe controversia sobre los mecanismos generadores de la señal 

BOLD, se ha observado que ésta tiene una mayor correlación con los potenciales de 

campo locales que con los potenciales de acción, esto sugiriendo que refleja los cambios 

en la actividad postsináptica (120). 
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   La función de la respuesta hemodinámica (HRF, por sus siglas en inglés) representa los 

cambios en la señal BOLD provocados por la actividad neuronal. Las características de la 

HRF canónica (Figura 5)	   son (117): 

 

• Descenso inicial. Se ha identificado un descenso inicial en la señal BOLD que ocurre 

en los primeros 2 segundos. Tiene una baja amplitud. 

• Pico máximo. Es normalmente la característica de mayor interés, ya que se 

relaciona directamente con la cuantificación de la actividad neuronal. La amplitud 

máxima es alrededor de 5% para estimulación sensorial primaria, mientras que para 

procesos cognitivos está en un rango de 0.1 a 0.5%. Refleja el mayor cambio en la 

señal BOLD un estímulo, se da por una sobrecompensación del flujo sanguíneo que 

ocasiona una mayor concentración de oxihemoglobina que de desoxihemoglobina.  

• Tiempo hasta el pico. Tiempo desde que se presenta el estímulo hasta que se 

registra el pico máximo. Normalmente es entre 4 a 6 segundos.  

• Anchura. La respuesta hemodinámica suele mantenerse entre 1 y 2 segundos, 

después regresa a su línea base. Representa la duración del incremento de la señal.  

• Decremento postestímulo. La respuesta hemodinámica muestra un decremento 

tardío, con una amplitud pequeña. Se da por la combinación de reducir el flujo 

sanguíneo e incrementar el volumen sanguíneo.  

 

   La HRF regresa a su línea base entre 20 y 25 segundos después de la presentación del 

estímulo. Aunque la HRF puede ser diferente en las especies, por diferencias en la 

vasculatura cerebral y por la forma y tamaño del cerebro (por ejemplo, en ratas el pico de 

la señal BOLD ocurre en 2 s (121)), la HRF en perros es similar a la reportada en humanos 

(122).  

   Por las características de la HRF, se debe prestar atención a la elaboración de los 

diseños de estimulación. El diseño por bloques aprovecha la linealidad de la HRF (Figura 
5): si dos eventos ocurren cercanos en el tiempo, la señal resultante será la suma de las 

señales independientes (propiedad aditiva) y, si la respuesta neural es escalada, la señal 

BOLD será escalada en la misma proporción (117). Los bloques son eventos de una 

misma condición agrupados en un período de tiempo y separados por un intervalo de 
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tiempo. Durante un bloque de estimulación, la señal BOLD esperada es una respuesta 

mantenida, por lo que se analiza el cambio promedio de la señal del bloque completo; el 

diseño por bloques tiene un alto poder estadístico para detectar activaciones.  

 

 

    
 

Figura 5. Respuesta hemodinámica. El panel de la izquierda muestra la respuesta hemodinámica canónica. 

Después de la presentación del estímulo, hay un corto decremento de la señal (DI), seguido por un tiempo 

(TP) para llegar al pico máximo (PM) de la señal BOLD. La anchura (A) representa la duración del incremento 

de la señal. Finalmente, hay un decremento de la señal (DPE) y un retorno al nivel basal. El panel de la 

derecha ejemplifica la linealidad de la señal BOLD. En verde se muestran diferentes eventos, en rojo la 

respuesta neural y en azul la activación de la señal BOLD. Imágenes modificadas de Poldrack, Mumford y 

Nichols, 2011 (117). 

 

   Posteriormente, se realiza una convolución que es la operación matemática por medio de 

la cual obtenemos una señal BOLD esperada a partir de nuestro diseño de estimulación y 

la HRF. En cada vóxel se compara mediante el modelo lineal general, la señal esperada 

con la señal obtenida. El resultado un mapa estadístico que muestra las regiones 

cerebrales cuya actividad correlacionó con la estimulación (117). 

   Entre las limitaciones de la IRMf, hay que considerar que los resultados muestran 

correlaciones y no causalidades, tiene mala resolución temporal, es una señal ruidosa, el 

tamaño del efecto es pequeño, y depende de análisis estadísticos univariados masivos 

que, por su número (tantos vóxeles como se analicen), están propensos a reportar falsos 

positivos si no se siguen procedimientos adecuados para su control. Podemos lograr 

mejores interpretaciones de nuestros resultados con IRMf si el mismo proceso se ha 

Tiempo (s) 
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estudiado conductualmente. Además, la interpretación de los resultados no es simple, 

porque una misma área es parte de diferentes redes cerebrales que participan en 

diferentes procesos cognitivos, por lo que una conclusión más atinada es decir que nuestra 

tarea requiere alguno de los tipos de procesamiento que realiza esa región cerebral 

(123,124). También, al conocer la localización cerebral de los procesos cognitivos 

podemos inferir la arquitectura de la mente a partir de la organización funcional del cerebro; 

en el caso del procesamiento cerebral de rostros en humanos, la especificidad que muestra 

el cerebro en FFA es un argumento a favor de la modularidad (84,89,125). En el mismo 

sentido, encontrar que una misma región cerebral participa en el procesamiento de dos 

estímulos diferentes, puede sugerir que ambos estímulos utilizan mecanismos comunes 

para su procesamiento (125,126). En este estudio, será importante comparar los correlatos 

cerebrales de la percepción de humanos y de perros para inferir los mecanismos que 

comparten para su procesamiento.  

 

Neuroetología	  canina	  
   En 2009, se reportó por primera vez que un perro fue entrenado para permanecer quieto 

dentro un resonador magnético (127). Este estudio, y los posteriores, tomaron ventaja de 

que la cooperación que los perros muestran hacia los humanos los hace entrenables. En 

2012, el primer reporte de un estudio con IRMf (122), inauguró una nueva etapa en el 

estudio de la cognición de perros en un medio seguro y no invasivo. Las más de dos 

décadas de investigación etológica en perros (1) sentaron las bases para esta nueva 

etapa. Debido a que los perros pueden abandonar la sesión en cualquier momento y no 

están inmovilizados, su estado mental es más comparable al de los humanos (128).  

   El grupo dirigido por Gregory Berns, ha reportado que en perros, el caudado está 

relacionado con el procesamiento de las recompensas (129,130) e incluso en la predicción 

de su comportamiento como perros de asistencia (131). Su principal interés es generar 

métodos basados en IRMf para seleccionar perros para diferentes tareas. Por otra parte, el 

equipo dirigido por Ádám Miklósi se ha enfocado en el procesamiento neural de la 

percepción de vocalizaciones sociales. En un primer estudio, compararon directamente la 

respuesta cerebral en humanos y perros hacia vocalizaciones de ambas especies; 

encontraron en ambas especies regiones temporales especializadas en el procesamiento 
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de vocalizaciones con una preferencia hacia las vocalizaciones de congéneres, aunque 

también encontraron que la corteza auditiva humana está más optimizada para el 

procesamiento de vocalizaciones de congéneres en comparación a los perros (132). En 

otro estudio, mostraron que el procesamiento de palabras con significado positivo (en 

comparación a conjunciones) para los participantes muestra una lateralización hemisférica; 

además, encontraron una conectividad funcional entre el caudado y regiones auditivas 

solamente cuando los perros escuchaban palabras con significado positivo dichas en un 

tono positivo (133). Este equipo de investigación está interesado en conocer la emergencia 

filogenética del procesamiento cerebral de las habilidades sociales de los perros para 

conocer tanto la evolución del cerebro de los mamíferos como la influencia de la historia 

compartida entre perros y humanos en el procesamiento de estímulos sociales (134). En 

esta etapa inicial, los estudios se han enfocado en los límites inferiores de la cognición 

social en perros, principalmente la percepción pasiva de estímulos sociales relevantes.  

   Hay que considerar las limitaciones del uso de IRMf cuando los participantes son perros 

(128,135). El entrenamiento de los participantes para permanecer quietos dentro del 

resonador hace que sea difícil tener muestras grandes en comparación a experimentos con 

humanos adultos; para intentar maximizar la atención durante la presentación de los 

estímulos, las sesiones deben ser cortas; la señal es más ruidosa en comparación a la 

obtenida en humanos; falta optimizar los protocolos de adquisición de imágenes para 

mejorar su calidad; no hay antenas especializadas para la anatomía canina, por lo que se 

adaptan las existentes para humanos; los paradigmas son de estimulación pasiva; hay 

diferencias en la anatomía cerebral y forma del cráneo entre diferentes razas de perros; 

sólo hay un atlas digital para la normalización espacial de los cerebros y no tiene la 

posibilidad de generar máscaras anatómicas predefinidas; se desconoce el grado en el que 

las regiones cerebrales de perros son anatómica y funcionalmente comparables con los 

humanos. El gran reto, es encontrar la relación entre estructuras cerebrales, 

funcionamiento cerebral y conducta.    

   La IRMf es un método promisorio para el estudio de la cognición canina, porque al no 

comprometer el bienestar de los participantes, la pone por delante de otros enfoques; 

además ofrece la posibilidad de realizar análisis a nivel de redes cerebrales (134). Estamos 

en un momento emocionante para conocer más acerca de la emergencia de la cognición 
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canina, de las diferencias y las similitudes en el procesamiento de su entorno social con 

respecto a otras especies. Este es el momento para hacer las preguntas que guiarán a la 

neuroetología canina; además, al unir la evidencia conductual y las neurociencias, 

podremos conocer nuestro ambiente social desde la perspectiva de nuestros mejores 

amigos, los perros. 

  



	   25	  

Objetivos	  
 

Objetivo	  general 
 

Describir los correlatos cerebrales del procesamiento de rostros humanos en el cerebro del 

perro a través de IRMf. 

 

 

Objetivos	  específicos	  
 

1. Describir los correlatos cerebrales de la percepción de rostros humanos en el cerebro 

del perro. 

 

1.1. Describir la actividad cerebral relacionada a la percepción de rostros de 

humanos en comparación a la percepción de objetos. 

1.2 Describir la actividad cerebral relacionada a la percepción de rostros de perros 

en comparación a la percepción de objetos. 

1.3 Comparar los correlatos cerebrales entre la percepción de rostros de humanos y 

la percepción de rostros de perros.  

 

2. Describir los correlatos cerebrales de la percepción de emociones de rostros humanos 

en el cerebro del perro. 

 

2.1 Describir la actividad cerebral relacionada a la percepción de rostros felices en 

comparación a la percepción de rostros neutrales. 

2.2 Determinar si en perros existen patrones de actividad cerebral específicos para 

rostros humanos expresando felicidad, tristeza, enojo y miedo que permitan predecir 

qué emoción estaba percibiendo el participante.  
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Hipótesis	  
 

1. La corteza temporal ventral participa en la percepción de rostros, tanto de humanos 

como de perros. 

2. Existen diferencias en las regiones cerebrales reclutadas para la percepción de 

rostros de humanos y de perros. 

3. La percepción de rostros humanos felices recluta una red cerebral que incluye a la 

corteza temporal. 

4. Es posible predecir la emoción básica percibida por los perros a través de sus 

patrones de actividad cerebral. 
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Justificación	  
 

Muchas especies tienen la capacidad de reconocer los rostros de sus congéneres, y esta 

capacidad es vital para especies sociales como humanos y perros. Estudiar la actividad 

cerebral relacionada a la percepción de rostros en perros tiene validez ecológica, porque 

los perros extraen sin entrenamiento información importante de los rostros de humanos, 

posiblemente como consecuencia de compartir el ambiente social y físico con humanos 

desde hace miles de años. Además, la percepción de rostros humanos puede ser uno de 

los fundamentos de la cognición social de los perros hacia los humanos; estudiar los 

aspectos básicos (percepción de rostros) de un proceso complejo (cognición social) puede 

ayudar a entender tanto la emergencia de la percepción de rostros entre las especies, 

como a entender mejor la cognición social de los perros. Finalmente, conocer los correlatos 

cerebrales de la percepción de rostros, puede ayudar a conocer si hay homologías 

neurales entre especies (22).  
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Método	  
 
   Diseñamos cuatro experimentos para realizar un análisis funcional del procesamiento 

visual de rostros humanos en el cerebro del perro para analizar en cada experimento 

diferentes aspectos del procesamiento de rostros. El Experimento 1, se realizó para 

describir los correlatos cerebrales de la percepción de rostros humanos. Para saber si los 

perros procesan los rostros de humanos y de perros de forma similar o no, se realizó el 

Experimento 2 donde se les presentó a los perros rostros de perros. Posteriormente, se 

compararon los resultado de ambos experimentos para describir las similitudes y 

diferencias en el procesamiento de rostros de humanos y de perros.  

     Por su parte, los Experimentos 3 y 4 exploraron los correlatos cerebrales de la 

percepción de rostros emocionales humanos. Iniciamos con la descripción de los correlatos 

cerebrales de la felicidad en el Experimento 3, porque la felicidad es una de las emociones 

con mayor evidencia conductual de su percepción en perros. Finalmente, en el 

Experimento 4, probamos si existen patrones de actividad cerebral para cuatro emociones 

básicas: felicidad, tristeza, enojo y miedo; esto nos permitió tener en el mismo experimento 

emociones de valencia positiva  y negativa.  

 

Experimento	  1:	  Rostros	  de	  humanos	  
 

   El objetivo de este experimento fue describir la actividad relacionada a la percepción de 

rostros de humanos.  

 

Participantes	  
   Participaron siete perros, todos de razas de trabajo: cinco border collies, un labrador y un 

golden retriever. Sus edades estuvieron entre el rango de 15 a 50 meses. De ellos, cuatro 

fueron machos esterilizados y cuatro hembras, una esterilizada. Todos los participantes 

viven con familias humanas y están socializados para convivir con humanos y con otros 

perros. Durante los experimentos no se alteraron sus rutinas ni su alimentación. 

 

Criterios de inclusión 
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• Perros adultos de razas de trabajo. 

• Rango de edad entre 1 y 10 años. 

• Físicamente saludables (reportado por sus cuidadores). 

• Socializados con humanos y con perros (reportado por sus cuidadores). 

 

Criterios de exclusión 

• Que el cuidador no acceda a firmar el consentimiento informado. 

• Que el participante manifieste aversión al procedimiento experimental. 

 

Criterios de eliminación 

• Hallazgo mediante resonancia magnética de anormalidades anatómicas. 

 

   El cuidador principal de cada participante dio su consentimiento informado. Todos los 

procedimientos cumplieron los criterios de ética establecidos por la Asociación para el 

Estudio de la Conducta Animal (ASAB por sus siglas en inglés) y el proyecto fue aprobado 

por el Comité de Bioética del Instituto de Neurobiología.  

 

Entrenamiento	  
   Antes de las sesiones de adquisición de imágenes funcionales todos los participante 

completaron un entrenamiento para permanecer quietos dentro del resonador magnético 

por al menos 5 minutos. Para ayudarlos a mantenerse quietos y ajustar las antenas, 

construimos una base de madera donde debían poner su barbilla (Figura 6).  

   Después de que los cuidadores de los perros aceptaban participar en el estudio, 

iniciamos una relación social con cada perro para que ganar su confianza. Todas las 

sesiones ocurrieron bajo los mismos criterios: al inicio de cada sesión los perros se 

habituaban a la situación y los nuevos elementos; cada sesión duraba máximo quince 

minutos -si había más de una sesión por día, las sesiones se separaban por periodos de 

descanso y juego-; los participantes podían abandonar la sesión en cualquier momento y 

siempre estuvieron despiertos y sin inmovilizar. Durante el entrenamiento usamos 

moldeamiento, reforzamiento positivo y aprendizaje social. Las sesiones de entrenamiento 
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ocurrieron en promedio una vez a la semana, dependiendo de la disponibilidad de las 

familias.  

 
Figura 6. Fases del entrenamiento de los perros. A. Primera fase, mantener la posición de esfinge sin 

moverse por cinco minutos. Esta fase se realizó en la casa de los participantes. B. Los perros mantuvieron la 

misma posición dentro de una réplica de resonador. A partir de esta fase, usaban protección contra el ruido. 

C. Posteriormente, los participantes se habituaron al resonador. D. Finalmente, los perros mantenían la 

posición de esfinge dentro del resonador mientras se adquirían imágenes funcionales de su cerebro.  

 

   Las primeras sesiones ocurrieron en las casas de los participantes. Por aproximaciones 

sucesivas se moldeó la conducta de permanecer en posición de esfinge y descansar su 

barbilla en la base (Figura 6A). Esta fase concluía cuando el perro era capaz de mantener 

la posición de esfinge por cinco minutos. La siguiente fase del entrenamiento se llevó a 

cabo en un réplica de resonador, reproduciendo sonidos similares a los producidos en un 

equipo real, para completar esta fase el perro debía mantener la misma posición dentro de 

la réplica del resonador, a partir de esta fase, el perro usaba protección contra el ruido 

(Figura 6B). Posteriormente, los perros se habituaban al resonador (Figura 6C). 

Finalmente, los perros permanecían quietos dentro del resonador, con la protección contra 
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el ruido y las antenas colocadas, mientras se adquirían imágenes funcionales de su 

cerebro los perros observaban imágenes (Figura 6D). Como recompensa se utilizó comida, 

juego y felicitaciones, dependiendo de la sesión y del participante.  

Diseño	  experimental	  
   Como estímulos se utilizaron fotografías de rostros humanos de ambos géneros, vistos 

de frente con expresión neutral. Para el paradigma visual se utilizaron en total cien 

imágenes a color, 50 de rostros humanos de la base de datos AR Face (136) y 50 de 

objetos cotidianos. Todas las imágenes fueron editadas para tener las condiciones 

similares de brillo y contraste.  

   El paradigma visual tenía dos tipos de bloques: rostros y objetos (Figura 7). Cada bloque 

consistió en cuatro imágenes diferentes consecutivas, la duración de cada bloque fue de 7 

s. Después de cada bloque y al inicio del paradigma, se presentó una pantalla en blanco 

por 12.25 s como línea base. El paradigma visual, duraba en total 190 s., estaba 

conformado por 5 bloques de cada tipo. El orden de los bloques fue pseudoaletorio: nunca 

se presentaban más de dos bloques consecutivos del mismo tipo. El paradigma visual se 

programó en PsychoPy2 (137) y se proyectó desde fuera del cuarto del resonador hacia 

una pantalla frente a los participantes a 1.5 m de distancia, durante la presentación del 

paradigma las luces estaban apagadas. Las imágenes proyectadas medían 15 cm x 20 cm. 

Durante toda la sesión experimental, un investigador permanecía dentro del cuarto del 

resonador, pero fuera de la vista del participante. En total, cada perro participó hasta 

completar cinco sesiones, por día se adquirieron entre 1 y 3 sesiones dependiendo de cada 

participante.  

 
Figura 7. Paradigma visual, Experimento 1. Se presentaron 5 bloques de rostros humanos y 5 bloques de 

objetos, entre cada bloque se presentaba una pantalla blanca por 12.25 s. La duración total fue de 190 s.  
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Adquisición	  de	  datos	  
   Todas las sesiones experimentales se llevaron a cabo en el Laboratorio Nacional 

Enfocado en Imagenología por Resonancia Magnética de la UNAM. Utilizamos un 

resonador magnético Philips Achieva TX de 3 T y una antena SENSE Flex Small que 

consiste en dos elementos circulares (11 cm. de diámetro), uno iba colocado sobre la 

cabeza del perro y el otro debajo de su barbilla.  

   Las imágenes BOLD abarcaban todo el cerebro de los perros en 28 rebanadas; fueron 

imágenes con contraste T2* y un eco de gradiente en una secuencia ecoplanar (EPI), TR = 

1750 ms, TE = 30 ms, campo de visión (FOV por sus siglas en inglés) = 224 × 240 mm2; 

matriz de adquisición de 112 × 120 y una resolución espacial de 2 × 2 × 3 mm3. Cada 

sesión experimental estuvo conformada por 110 volúmenes. Además, se adquirió una 

imagen estructural de alta resolución con volúmenes 3D de cada participante para el 

registro anatómico, con contraste T1 secuencia turbo spin eco, 75 rebanadas que cubrían 

todo el cerebro de los perros con una resolución espacial de 1 × 1 × 1 mm3. 
 

Análisis	  de	  imágenes	  
   El cerebro fue aislado en las imágenes mediantes segmentación manual. Todas las 

imágenes funcionales fueron analizadas con FEAT (FMRI Expert Analysis Tool, versión 

5.98). El preprocesamiento incluyó corrección temporal y de movimiento, suavizado 

espacial (FWHM = 7 mm). La corrección de movimiento se realizó para cada imagen 

funcional, descartamos las sesiones con un movimiento de traslación mayor a 3 mm o con 

una rotación de cabeza mayor a 1º (132).  

   Utilizamos el modelo lineal general para el análisis estadístico de los cambios 

hemodinámicos relacionados a los bloques de estimulación. Para el análisis estadístico se 

construyó un diseño con dos regresores como variables explicativas: rostros y objetos. Los 

bloques de estimulación fueron convolucionados a la función de la respuesta 

hemodinámica canónica modelada como una función Gamma. Primero, se analizó cada 

sesión individualmente en un primer nivel. Las imágenes funcionales fueron espacialmente 

normalizadas al Atlas digital del cerebro del perro (Atlas de Datta) (138). Después, se 

analizaron con efectos fijos las cinco sesiones de cada participante. Finalmente,  se realizó 

un análisis a nivel grupal con efectos aleatorios con los siete participantes. 
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   Para describir los correlatos cerebrales de la percepción de rostros, se analizó el 

contraste de rostros vs. objetos en todo el cerebro. Los mapas paramétricos resultantes 

fueron umbralizados de acuerdo a la Teoría de Campos Aleatorios (corrección por clúster) 

para minimizar los errores estadísticos tipo I, introducidos por las comparaciones múltiples 

(139): z > 2.2 y pclúster < 0.05. Todas las coordenadas fueron reportadas de acuerdo al Atlas 

de Datta (138). Además, para explorar el cambio de señal BOLD creamos esferas de 5 mm 

de radio con su centro en el vóxel de mayor valor z dentro del contraste. Para la 

identificación de las regiones cerebrales utilizamos el Atlas del Cerebro del Beagle (140) y 

el Atlas de Datta (138).  

	  
Experimento	  2:	  Rostros	  de	  perros	  
 
   El objetivo de este experimento fue describir la actividad cerebral relacionada a la 

percepción de rostros de perros. 

Participantes	  y	  Adquisición	  de	  datos	  	  
   Participaron los mismos perros y utilizamos los criterios descritos en el Experimento 1. 

Diseño	  experimental	  
   La única diferencia con respecto al Experimento 1, fue que para los bloques del 

paradigma visual se utilizaron 25 fotografías de objetos (todos mostrados en el 

Experimento 1) y 25 fotografías de rostros de perros con expresión neutral (Figura 8). Las 

fotos se obtuvieron de perros de la comunidad de diferentes edades y razas, todos 

desconocidos para los participantes. 

 
Figura 8. Paradigma visual, Experimento 2. Se presentaron 5 bloques de rostros de perros y 5 bloques de 

objetos, entre cada bloque se presentaba una pantalla blanca por 12.25 s. La duración total fue de 190 s.  
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Análisis	  de	  Imágenes	  
Los mapas paramétricos fueron umbralizados con z > 1.7 y pclúster < 0.05. Además, se 

realizó un análisis de conjunción para identificar las regiones cerebrales que comparten el 

procesamiento de la percepción de: 1) todas las categorías presentadas (i.e. objetos, 

rostros de perros y rostros de humanos) y, 2) rostros de perros y rostros de humanos. Es 

decir, buscamos regiones cerebrales que fueran modulados por más de una categoría para 

inferir la similitud en el procesamiento de diferentes categorías.  

	  
Experimento	  3:	  Rostros	  humanos	  felices	  
 

   El objetivo del Experimento 3 fue describir los correlatos cerebrales de la percepción de 

rostros humanos felices.  

Participantes	  
   Además de los participantes del Experimento 1, participó una border collie de 36 meses 

de edad, esterilizada. Fue entrenada con el mismo procedimiento descrito en el 

Experimento 1.  

Diseño	  experimental	  
   La diferencia del paradigma visual con respecto al Experimento 1, fue el tipo de bloques. 

Los dos tipos de bloques fueron: rostros humanos felices y neutrales (Figura 9). Las 

imágenes fueron seleccionadas de la base de datos AR Face (136). El género de los 

rostros presentados en el paradigma fue el mismo del cuidador principal de cada perro: 

cuatro perros (un macho y tres hembras) observaron rostros de mujeres y los otros cuatro 

perros observaron rostros de hombres. Decidimos presentar solamente un género a cada 

participante porque un estudio encontró que los perros muestran una mejor generalización 

de un aprendizaje de discriminación de rostros felices a rostros desconocidos de personas 

del mismo género al de su cuidador principal (32).  

Adquisición	  de	  datos	  y	  Análisis	  de	  imágenes	  
Empleamos los mismos criterios que los descritos en el Experimento 1. Los mapas 

paramétricos grupales fueron corregidos por clúster y umbralizados con una z > 2.3 y pclúster 

< 0.05.  
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Figura 9. Paradigma visual, Experimento 3. Se presentaron 5 bloques de rostros felices y 5 bloques de 

rostros neutrales, entre cada bloque se presentaba una pantalla blanca por 12.25 s. La duración total fue de 

190 s.  

 

Experimento	  4:	  Rostros	  humanos	  emocionales	  
 

   El Experimento 4 tuvo dos objetivos. El primero fue probar si las regiones cerebrales 

encontradas en el Experimento 3 procesan rostros felices o rostros emocionales en 

general. Para esto, se probó si éstas regiones eran capaces de discriminar entre 

emociones o no. Es decir, si estas regiones procesan las emociones en general, serían 

capaces de discriminar entre cualquier par de emociones (e.g., enojo vs. tristeza); por el 

contrario, si procesan específicamente la felicidad expresada en rostros, sólo será posible 

discriminar entre la felicidad y otras emociones.  

   El segundo objetivo fue describir si los perros tienen patrones cerebrales específicos para 

cuatro emociones humanas básicas: felicidad, tristeza, enojo y miedo. Elegimos usar sólo 

estas cuatro emociones básicas, porque incluso para los humanos es difícil discriminar 

entre miedo y sorpresa y entre enojo y asco (141).  

Participantes	  
Participaron cuatro perros border collies (1 hembra y tres machos, todos esterilizados). 

Todos participaron en los experimentos previos.  

Diseño	  experimental	  	  
   Los estímulos fueron rostros humanos que expresaban: felicidad, tristeza, enojo y miedo. 

Todos los estímulos fueron seleccionados de la base de datos Karolinska Directed 

Emotional Faces (142). El paradigma tuvo un diseño de bloques, cada bloque fue 



	   36	  

presentado por 7 s y estaba compuesto por cuatro imágenes consecutivas de cada 

emoción, había un intervalo entre bloques de 12.25 s (Figura 10). Había cuatro tipos de 

bloques (uno por emoción), cada uno se presentó dos veces por sesión en un orden 

pseudoaleatorio. Cada sesión duraba 166.25 s. En total, cada perro observó diez sesiones 

(cinco con rostros femeninos y cinco con rostros masculinos). El resto de los parámetros 

fueron idénticos a los descritos en el Experimento 1.  

 

 
Figura 10. Paradigma visual, Experimento 4. Se presentaron bloques con cuatro tipos de emociones: 

felicidad, tristeza, enojo y miedo. Cada bloque se presentó dos veces. La duración total fue de 166.25 s.  

 

Adquisición	  de	  datos	  
Cada sesión de imágenes funcionales estaba formado por 95 volúmenes. En total se 

adquirieron 10 sesiones por participante, por día se adquirían un máximo de dos sesiones. 

El resto de los parámetros fue idéntico a los descritos en el Experimento 1.  

Análisis	  de	  imágenes	  
Para el análisis de patrones multivariado (MVPA por sus siglas en inglés) la corrección de 

movimiento tomó como referencia para todas las sesiones, el primer volumen de la primera 

sesión de cada participante. Las imágenes no fueron suavizadas, ni filtradas. Utilizamos el 

software PyMVPA (143) con un algoritmo de clasificación “máquina de vectores de soporte 
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lineal” (LSVM, por sus siglas en inglés). A cada sesión se le aplicó una corrección temporal 

lineal. Los valores de la señal BOLD de cada sesión se convirtieron a puntaje Z, utilizando 

los volúmenes de línea base como referencia, y se desplazaron temporalmente 6 s para 

ajustarse a la respuesta hemodinámica. Los volúmenes correspondientes a cada tipo de 

bloque fueron promediados. Utilizamos un procedimiento de validación cruzada. En el cual, 

el clasificador LSVM fue entrenado con nueve sesiones y probado en una sesión; este 

procedimiento se repitió hasta que cada sesión fue utilizada en una sola ocasión como 

prueba. El clasificador utilizó cuatro categorías (por ser cuatro emociones), en las pruebas 

las clasificaciones se consideraban correctas o incorrectas.  

   Para obtener la distribución de la clasificación de nuestros datos bajo condiciones 

aleatorias, realizamos una prueba de permutación en la que las etiquetas de las emociones 

fueron cambiadas; se realizaron un total de 10,000 repeticiones por cada perro.   

   El análisis de similitud de representación (RSA, por sus siglas en inglés) representa cada 

emoción como un vector en un espacio hiperdimensional en el que cada vóxel representa 

una dimensión. Posteriormente se calcula la distancia euclidiana entre los vectores, lo que 

indica qué tan similares son dos emociones en su representación cerebral (144).  

   Finalmente, también se realizó un análisis de modelo lineal general similar al descrito en 

el Experimento 1. Aquí, cada emoción (i.e. felicidad, tristeza, enojo y miedo) fue usada 

como un regresor. Los mapas paramétricos grupales fueron corregidos por clúster y 

umbralizados con una z > 2.3 y pclúster < 0.05.  
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Resultados	  
 

Experimento	  1:	  Rostros	  humanos	  	  
 

   Con el objetivo de describir los correlatos cerebrales de la percepción de rostros 

humanos, se realizó el contraste rostros > objetos. Los resultados mostraron dos clústeres: 

el primero tuvo su vóxel con mayor z en la corteza temporal izquierda y se extiende hasta 

la corteza frontal, el caudado y el tálamo; el segundo tuvo su vóxel con mayor z en la 

corteza frontal derecha y se extiende hasta la corteza temporal derecha (Figura 11). En la 

Tabla 1, se muestran las coordenadas de las máximas locales de cada clúster. Los 

resultados mostraron que la corteza temporal participa en el procesamiento de rostros a 

nivel grupal. 

 
Figura 11. Rostros humanos > objetos (n = 7). La actividad cerebral es mostrada sobrepuesta al Atlas de 

Datta. Se muestra una vista lateral derecha, basal y lateral izquierda. Se encontraron dos clústeres de 

actividad cerebral que incluyen a la corteza temporal, frontal, tálamo y caudado. Se obtuvo la señal BOLD en 

una esfera de 5mm de radio alrededor del vóxel de mayor z en cada clúster. El porcentaje de cambio de la 

señal BOLD con respecto a la línea base se muestra en las gráficas inferiores. Las líneas de las gráficas 

muestran los resultados de cada participante. Las líneas verticales representan el error estándar. S = 

Superior, I = Inferior, A = Anterior, P = Posterior, D = Derecha, I = Izquierda.  
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Tabla 1 

Máximas locales del contraste Rostros humanos > Objetos 

 

Clúster Valor 
de z 

x y z 

Temporal 2.96 93 139 102 
2.8 127 186 112 
2.76 132 184 112 
2.75 135 182 111 
2.74 132 181 111 
2.73 118 133 135 

Frontal 2.87 170 179 139 
2.87 170 182 140 
2.83 172 173 139 
2.81 169 172 134 
2.81 168 172 131 
2.75 158 162 136 

Las coordenadas (en mm) y la localización son de acuerdo al Atlas de Datta (138).  

 

   El siguiente paso, fue explorar la respuesta BOLD hacia los rostros a nivel individual. En 

cada participante, se encontró una mayor respuesta hacia los rostros en comparación a los 

objetos en la esfera alrededor del vóxel de mayor z en la corteza temporal izquierda (líneas 

las gráficas de la Figura 11). Para explorar la variabilidad en la localización de las regiones 

cerebrales más sensibles a los rostros, dentro de ambos giros Silvianos se buscó en 

esferas de 5 mm de radio la región más sensible a los rostros en cada participante. 

Encontramos que la localización de la región más sensible a los rostros varía entre 

participantes, aunque funcionalmente en todos los participantes encontramos una mayor 

respuesta hacia los rostros en comparación a los objetos (Figura 12). La Tabla 2 muestra 

la localización de las esferas de cada participante. Nuestros resultados muestran que 

también a nivel individual, la corteza temporal está relacionada al procesamiento de rostros 

en perros.  
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Figura 12. Localización de la región más sensible a rostros dentro de la corteza temporal en cada 

participante. Vistas lateral izquierda, frontal y lateral derecha. La gráfica muestra el cambio de señal BOLD 

grupal (barras) e individual (líneas) en ambos hemisferios, cada color representa a un participante. Las líneas 

verticales representan el error estándar. 

 

Tabla 2 

Localización del centro de las esferas individuales en el giro Silviano 

 

 Hemisferio izquierdo AA Hemisferio derecho 
Participante Valor  

de z 
x y z     Valor  

de z 
x y z 

Hera 3.3 89 154 111  2.6 182 152 108 
Kora 3.8 63 130 113  3.5 182 112 136 
Kun-kun 2.6 108 146 97  3.9 165 143 95 
Morante 3.1 81 135 129  3.8 192 127 106 
Morris 3.4 95 142 95  3.2 165 154 86 
Odín 2.5 67 118 141  2.6 162 134 84 
Zilla 3.3 73 121 104  3.4 198 131 139 
Las coordenadas (en mm) son de acuerdo al Atlas de Datta (138). 

 

   Finalmente, exploramos la señal BOLD a través del tiempo. Para ello, extrajimos la señal 

BOLD de la esfera de 5 mm alrededor del vóxel de mayor valor z del contraste rostros > 

objetos a nivel grupal, ubicado en la corteza temporal. Se promediaron todos los bloques 

de todos los participantes en cada volumen, antes, durante y después de los bloques de 

estimulación. La Figura 13 muestra la gráfica periestímulo, se observan diferencias 

significativas en el porcentaje de cambio de señal BOLD hacia rostros y objetos en la 

corteza temporal desde los 3.5 s de estimulación, este patrón se mantiene por 7 s. En la 
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corteza temporal, los rostros se relacionan a un mayor cambio en el porcentaje de la señal 

BOLD, mientras que los objetos muestran un patrón opuesto.  

 

 
Figura 13. Respuesta temporal de la señal BOLD para rostros y objetos en la corteza temporal. Se 

muestra el promedio de todos los bloques de todos los participantes. El cuadro gris representa el tiempo de 

estimulación. * < 0.05, ** < 0.01, *** < 0.001. 

 

Experimento	  2:	  Rostros	  de	  perros	  
	  
   El Experimento 1 mostró que la corteza temporal, la corteza frontal y el caudado 

participan en el procesamiento de rostros humanos. Sin embargo, no es posible determinar 

si la actividad cerebral encontrada en el Experimento 1 está relacionada únicamente con 

rostros humanos o con rostros en general. El primer objetivo del Experimento 2 fue 

describir la actividad cerebral relacionada a la percepción de rostros de perros. El segundo 

objetivo fue comparar los correlatos cerebrales entre la percepción de rostros de humanos 

y de perros, para explorar las similitudes y diferencias en la percepción de rostros de 

ambas especies.  

   En el contraste rostros de perros > objetos, encontramos que las regiones cerebrales 

relacionada al procesamiento de rostros de perros son las cortezas occipital, temporal (giro 

Coordenadas: 93, 139, 102 
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Silviano, giro Suprasiliviano medial y posterior, giro Ectosilviano medial y posterior, giro 

Lingual y giro Sigmoide posterior) y el cerebelo. Toda la actividad cerebral la encontramos 

en el hemisferio izquierdo. Aunque la corteza temporal participa en el procesamiento de 

rostros de perros, el vóxel con mayor z está localizado en la corteza occipital (Figura 14).  

 

Figura 14. Rostros de perros > objetos (n = 7). Vistas posterior, ventral y lateral izquierda, se encontró 

actividad en regiones temporales, occipitales y el cerebelo. La gráfica muestra el porcentaje de cambio de la 

señal BOLD en una esfera de 5 mm de radio alrededor del vóxel con la mayor z (esfera azul en los cortes). 

Las líneas verticales representan el error estándar.  
 

   Para describir las similitudes en la actividad cerebral relacionada a la percepción de 

rostros de ambas especies, realizamos análisis de conjunción. El primero fue para conocer 

las regiones involucradas en el procesamiento de rostros de ambas especies; el análisis de 

conjunción mostró que los resultados de los contrastes Rostros de humanos > objetos y 

Rostros de perros > objetos comparten solamente la actividad de la corteza temporal 

izquierda (paneles superiores de Figura 15). Exploramos el porcentaje de cambio en la 

señal BOLD en un esfera de 5 mm de radio alrededor del vóxel de mayor z (ubicado en el 

la corteza temporal), para los rostros de humanos, rostros de perros y objetos. En esta 

esfera se encontraron diferencias significativas entre rostros de perros y objetos (p = 

0.015), y entre rostros de humanos y objetos (p = 0.009); no hubieron diferencias 

significativas entre los rostros de humanos y de perros (p = 0.625). Estos resultados 

sugieren que la corteza temporal participa en la percepción de rostros de ambas especies, 

pero no en la percepción de objetos. El siguiente análisis de conjunción tuvo el objetivo de 

describir las similitudes en la percepción todos los estímulos visuales (paneles inferiores de 

Figura 15). El resultado mostró que la corteza occipital es la única región que comparte el 

la percepción de rostros de humanos, rostros de perros y objetos. No encontramos 
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diferencias significativas en el porcentaje de cambio de la señal BOLD en una esfera de 5 

mm alrededor del vóxel con la mayor z (localizado en la corteza occipital) entre las 

categorías de estímulo (rostros de humanos vs. objetos, p = 0.0739; rostros de perros vs. 

objetos, p = 0.0725; rostros de humanos vs. rostros de perros, p = 0.925). Estos resultados 

sugieren que la corteza occipital de los perros participa en el procesamiento inicial de la 

percepción de estímulos visuales.  

 

 
Figura 15. Análisis de conjunción para rostros y objetos (n = 7). Los paneles superiores muestran una 

vista inferior y lateral izquierda del análisis de conjunción; la actividad compartida para el procesamiento de 

rostros -de humano y de perros- está localizada en la corteza temporal izquierda. Los paneles inferiores 

muestran una vista superior y lateral derecha del análisis de conjunción; la actividad compartida para el 

procesamiento de todas las categorías visuales se encuentra en la corteza occipital. Las gráficas de la 

derecha muestra el porcentaje de cambio de la señal BOLD en una esfera de 5 mm de radio alrededor del 

vóxel con la mayor z. Las líneas verticales representan el error estándar.  

 

   Finalmente, para explorar las diferencias en el procesamiento cerebral entre la 

percepción de rostros de humanos y rostros de perros realizamos un contraste entre los 

resultados de Rostros de humanos > objetos y Rostros de perros > objetos. La Figura 16 
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muestra un resumen de las similitudes y diferencias en el procesamiento cerebral de la 

percepción de objetos, rostros de perros y rostros de humanos. Encontramos un patrón 

posterior - anterior, donde la corteza occipital se relaciona con el procesamiento inicial de 

todos los estímulos visuales (i.e., objetos, rostros de perros y rostros de humanos), 

mientras que la corteza temporal participa en la percepción de los rostros de ambas 

especies, pero no en los objetos y finalmente, la corteza frontal y el caudado están 

relacionados solamente a la percepción de rostros humanos, pero no con los rostros de 

perros ni objetos. El contraste Rostros de perros > rostros de humanos no mostró 

diferencias significativas. 

 

 
Figura 16. Actividad cerebral hacia objetos, rostros de perros y rostros de humanos (n = 7). Se 

muestra una vista lateral derecha, anterior y lateral izquierda. La escala de azules muestra la actividad 

cerebral compartida para todas las categorías, localizada en la corteza visual. La escala de rojos muestra la 

actividad cerebral compartida para el procesamiento de rostros, localizada en la corteza temporal izquierda. 

La escala de morados muestra que la actividad cerebral en la corteza frontal y el caudado, responde 

preferencialmente a los rostros de humanos en comparación a los rostros de perros y a los objetos. 

 

Experimento	  3:	  Rostros	  humanos	  felices	  
   Los experimentos 3 y 4 evaluaron los correlatos cerebrales de la percepción de rostros 

humanos emocionales. Primero, describimos las regiones cerebrales relacionadas a la 

percepción de rostros, a través del contraste Rostros (felices y neutrales) > línea base 

(Figura 17). Los resultados mostraron que la corteza occipital bilateral y la corteza temporal 

izquierda están relacionadas a la percepción visual, el vóxel con mayor valor de z del 
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clúster está localizado en la corteza occipital izquierda (esfera azul en Figura 17). 

Posteriormente, para describir los correlatos cerebrales de la percepción de rostros felices 

realizamos el contraste Rostros felices > rostros neutrales. Los resultados mostraron un 

clúster, cuyo vóxel con mayor valor z está localizado en la corteza temporal superior 

(esfera morada en Figura 17). En el porcentaje de cambio en la señal BOLD hacia los 

rostros felices y neutrales puede observarse que la respuesta de la corteza occipital es 

similar para los rostros felices y neutrales, mientras que la respuesta de la corteza temporal 

es mayor para los rostros felices en comparación a los rostros neutrales. El clúster del 

contraste Rostros felices > Rostros neutrales, incluye a la corteza temporal y el caudado, 

ambos en el hemisferio derecho. Para conocer el porcentaje de cambio de la señal BOLD, 

creamos esferas de 5 mm de radio alrededor de los vóxeles de las tres máximas locales 

(Tabla 3). Además, creamos esferas contralaterales para explorar la actividad cerebral en 

el hemisferio izquierdo. No encontramos diferencias significativas en la actividad cerebral 

relacionada a los rostros felices entre hemisferios (prueba t pareada, p < 0.05). Estos 

resultados sugieren que la corteza temporal superior está involucrada en la percepción de 

rostros felices y que su procesamiento no está lateralizado.  
	  

Tabla 3.  

Máximas locales del contraste Rostros felices > Rostros neutrales 

 

Máxima 
local 

Valor  
de z 

x y Z Localización 

 2.85 184 126 135 Giro Silviano 
 2.82 156 187 123 Proreus 
 2.77 176 155 107 Giro recto 
Las coordinadas (en mm) y la localización son de acuerdo al Atlas de Datta (138). Los colores corresponden 
a las esferas presentadas en la Figura 17.  
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Figura 17. Diferencias en la respuesta cerebral hacia rostros felices y neutrales (n = 8). Los dos 

paneles superiores muestran vistas laterales del contraste rostros vs. línea base (paneles izquierdos) y 

rostros felices > rostros neutrales. El porcentaje de cambio en la señal BOLD alrededor del vóxel con mayor z 

de ambos contrastes se muestra en la gráfica superior. Los paneles inferiores muestran una vista inferior y 

lateral derecha con la ubicación de las tres máximas locales del contraste rostros felices > rostros neutrales. 

La gráfica inferior muestra el porcentaje de cambio en la señal BOLD en las máximas locales en ambos 

hemisferios. Las líneas verticales representan el error estándar.  

 

Experimento	  4:	  Rostros	  humanos	  emocionales	  
   De acuerdo a evidencia conductual, los perros no sólo son capaces de percibir la 

felicidad, también pueden discriminar otras emociones básicas en rostros humanos. Sin 

embargo, es posible que diferentes emociones sean procesadas en regiones cerebrales 

compartidas, lo que dificulta su estudio con los modelos univariados clásicos (como el 

modelo lineal general). Una alternativa de análisis es MVPA, ya que permite que la 
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información relacionada a las representaciones neurales de patrones de actividad cerebral 

distribuidos sean decodificados. El objetivo del Experimento 4 fue decodificar la percepción 

de emociones a partir de la actividad cerebral de cuatro perros. 

 

Experimento	  4a	  
   Los resultados del Experimento 3 mostraron áreas cerebrales relacionadas al 

procesamiento de rostros felices; sin embargo, debido al diseño experimental no es posible 

saber si esas regiones cerebrales procesan rostros felices o rostros emocionales en 

general. El objetivo del Experimento 4a, fue probar si los patrones cerebrales de las 

regiones cerebrales encontradas en el Experimento 3 son capaces de discriminar entre 

rostros con expresión feliz y de otras emociones con datos independientes obtenidos en el 

Experimento 4.  

   Para el análisis se utilizó como máscara el resultado del contraste Rostros felices > 

Rostros neutrales, del Experimento 3 (Figura 17). Los participantes observaron rostros con 

expresión de felicidad, tristeza, enojo y miedo; con MVPA utilizamos los patrones 

cerebrales para predecir la emoción que el participante observó de las cuatro posibles 

(Figura 18A). El clasificador LSVM predijo correctamente la emoción que los perros 

observaron (prueba binomial, p < 0.05). Posteriormente, realizamos un análisis más 

detallado para saber cuáles emociones tienen un patrón cerebral específico en el clúster 

del Experimento 3, para ello sólo analizamos cada par posible de emociones (Figura 18B). 

El clasificador LSVM solamente fue capaz de predecir correctamente (prueba binomial, p < 

0.05) cuando se comparó la felicidad con otras emociones. En el Experimento 4a 

demostramos con datos independientes, que las áreas cerebrales encontradas en el 

Experimento 3 procesan la felicidad y no las emociones en general: porque a partir de los 

patrones cerebrales de estas regiones no es posible discriminar entre pares de emociones 

que no incluyen a la felicidad.  
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Figura 18. Discriminación de pares de emociones en la máscara del clúster Rostros felices > rostros 

neutrales (n = 4). Cada barra muestra el desempeño del clasificador LSVM al comparar todas las emociones 

(A) y al comparar entre cada par posible de emociones (B). A la derecha de cada gráfica se muestra la 

distribución de una clasificación aleatoria de los datos. Las líneas representan el error estándar. * = p < 0.05.  

 

Experimento	  4b	  
   Con los resultados del Experimento 4a no podemos excluir que los perros sólo 

discriminen entre la valencia de las emociones. Es decir, que sólo discriminen entre 

valencia positiva (i.e., felicidad) y valencia negativa (i.e., tristeza, enojo y miedo). El objetivo 

del Experimento 4b fue determinar si a partir de los patrones cerebrales de los perros es 

posible discriminar entre cuatro emociones básicas (i.e., felicidad, tristeza, enojo y miedo). 

   Para explorar si las cuatro emociones presentadas tienen un patrón cerebral específico 

utilizamos los patrones cerebrales de cada hemisferio cerebral por separado y del todo 

cerebro para el análisis de MVPA con un clasificador LSVM. Al utilizar la información de 

todo el cerebro y las cuatro emociones, el clasificador predijo la emoción que se había 

presentado (prueba binomial, p < 0.05) tanto a nivel grupal (Figura 19A) como a nivel 

individual (Figura 19B). Aún así, con estos resultados no sabemos si las emociones 

negativas tienen patrones cerebrales específicos que permitan discriminarlas. Por ello, a 

nivel grupal probamos cada par posible de emociones, encontramos que el clasificador 

pudo discriminar entre cada par de emociones; incluso entre emociones negativas (Figura 
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19C). Este resultado sugiere que los perros no solamente procesan la valencia de las 

emociones, porque a nivel cerebral pueden discriminar entre emociones con la misma 

valencia (e. g., tristeza y enojo). Para conocer la similitud entre los patrones cerebrales de 

cada emoción, realizamos un análisis de RSA (Figura 19D), el resultado está representado 

en forma de dendrograma en la Figura 19E. De acuerdo a este análisis, las emociones más 

similares fueron la tristeza y el enojo, ambas son cercanas a la felicidad y finalmente, el 

miedo fue la emoción más diferente de las cuatro. 

   Finalmente, exploramos la localización anatómica de los patrones cerebrales para las 

emociones. Ningún lóbulo cerebral contuvo la información suficiente para realizar 

predicciones por arriba del azar en todos los perros a nivel individual. Los mejores vóxeles 

de cada participante mostraron un patrón distribuido (Figuras 20A y 21). El clasificador 

mejoró su desempeño cuando usamos información de alrededor de 50 vóxeles de ambos 

hemisferios (Figura 20B). Esto sugiere que los perros representan las emociones humanas, 

al menos las expresadas en rostros, en redes cerebrales distribuidas a través del cerebro 

(Figura 21). Con el modelo lineal general utilizando cada emoción como regresor, ninguno 

de los contrastes entre emociones mostró diferencias significativas. 



	   50	  

 

A 

* * * 0.5 

(; 
0.4 'O 

ro 
u 

'" .¡;; 
ro 
V 0.3 Qi 
'O 
o 
.c 

<11 E 0.2 
~ 
<11 o 

0.1 

o 
Hemisferio Hemisferio Ambos 
izquierdo derecho hemisferios 

e 
Felicidad vs. Enojo 

0.8 0.8 

* * * 
(; (; 

'O 'O 
ro 0.6 ro 0.6 u u 

'" '" .¡;; .¡;; 
ro ro 
v v 
Qi 0.4 Qi 0.4 'O 'O 
o o 
·c .c 

<11 <11 
Q. Q. 

E 0 .2 E 0.2 ~ ~ 
<11 <11 o o 

O O 
Hemisferi o 

0.8 
Enojo VS. Miedo 

0.8 

* (; (; 
'O 'O 
ro ro 
u 0.6 u 0.6 '" '" .¡;; .¡;; 
ro ro 
v v 
Qi Qi 
'O 0.4 'O 0.4 o o 
.c .c 

<11 <11 
Q. Q. 

E E 
~ 0.2 <11 0.2 
<11 Q.; 
o o 

O O 
Hemisferio 

D 

Felicidad 

Enojo 

Miedo 

B 

(; 
'O 
ro 

0.6 

0.5 

~ 0.4 
.¡;; 
ro 
v 
~ 0.3 
o 
·c 

<11 
Q. 

~ 0.2 
<11 o 

0.1 

*** * * * * ** 

O LLLLJ ___ ----'-....LL. 

Fel icidad VS. Miedo 

* * * 

Hemisferio 

Tristeza VS. Enojo 

* 

Hemisferio 

14.2 

ro 
c 
ro 
:g 
V 
::l 
<11 
ro 
'u 
c 

~ 
Ci 

11.5 

E 

* 

Morante 

0.8 

(; 
'O 
B 0.6 
'" .¡;; 
ro 
v 
~ 0.4 
o 
.c 

<11 
Q. 

~ 0.2 
<11 o 

(; 
'O 
ro 
u 

'" .¡;; 
ro 
v 
Qi 
'O 
o 
.c 

<11 
Q. 

E 
~ 
<11 
o 

0.8 

0.6 

0.4 

0.2 

O 

Odin Kun-kun Molly 

Perro 

Felicidad VS. Tristeza 

* 

Hemisferio 

Tri steza VS. Miedo 

* 

Hemisferio 

-

.. Hemisferio izquierdo 

.. Hemisferio derecho 

.. Ambos hemisferios 

Miedo 

Felicidad 

Enojo 

Tristeza 



	   51	  

 
Figura 19. Clasificación de patrones cerebrales en perros para rostros emocionales (n = 4). Para 

decodificar los patrones cerebrales utilizamos MVPA. A - C. Desempeño del clasificador. Las líneas 

punteadas representan el desempeño esperado por azar; los asteriscos representan una predicción 

significativa (prueba binomial, p < 0.05). A. Predicciones grupales. A la derecha se muestra la distribución de 

una clasificación aleatoria, las clasificaciones arriba de la línea gris equivalen a p < 0.05. B. Predicciones 

individuales. C. Predicciones para cada par posible de emociones. D. Análisis de RSA. E. Dendrograma del 

análisis de RSA. 

 

 

 

 

 
Figura 20. Los patrones cerebrales que representan a las emociones están distribuidos en el cerebro 

del perro. A. Desempeño del clasificador por lóbulo para las cuatro emociones, por participante. La línea 

punteada representa el desempeño esperado al azar. B. La clasificación se realizó con diferente número de 

vóxeles. La línea punteada representa la clasificación realizada al seleccionar vóxeles aleatorios. * = Prueba 

binomial, p < 0.05.  
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Figura 21. Redes cerebrales distribuidas para decodificar las emociones en perros. Presenta los 

vóxeles utilizados para la clasificación en cada participante. Los gradientes de color indican el peso asignado 

a cada vóxel por el clasificador LSVM. Los resultados se muestran en el Atlas de Datta (138).  
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Discusión	  
 

   El objetivo principal de este proyecto fue describir los correlatos cerebrales del 

procesamiento de rostros humanos en el cerebro del perro. Para esto, comenzamos por 

describir la percepción de rostros humanos a nivel cerebral (Experimentos 1 y 2) y, 

posteriormente el procesamiento cerebral de rostros humanos emocionales (Experimentos 

3 y 4).  

 

La	  percepción	  de	  rostros	  de	  humanos	  
   Con el objetivo de describir la actividad cerebral relacionada a la percepción de rostros 

humanos, realizamos el Experimento 1 en el que comparamos la actividad cerebral 

relacionada a la percepción de rostros humanos y objetos. La respuesta hemodinámica 

hacia los rostros de humanos fue similar a la reportada en perros con un pico en la 

respuesta entre 3 y 5 segundos después de la presentación del estímulo (122).  

   Nuestros resultados muestran que la corteza temporal está relacionada con el 

procesamiento de rostros humanos en los perros (Figuras 11 y 12, Tabla 1). La actividad 

cerebral de la corteza temporal fue bilateral y principalmente ventral y posterior, estos 

resultados son congruentes con la existencia de un mecanismo neural y cognitivo 

especializado en la percepción de rostros, localizado en la corteza temporal (25,81,97,145). 

Sugerimos que la corteza temporal en perros podría ser anatómica y funcionalmente 

equivalente en el procesamiento de rostros a las reportadas en otras especies, como 

humanos (89), primates no humanos (97) y ovejas (112). Es posible que la corteza 

temporal sea el primer paso en el procesamiento de rostros humanos para la obtención de 

información social relevante (3).  

   Además, encontramos evidencia del papel de la corteza temporal en la percepción de 

rostros humanos a nivel individual (Figuras 11 y 12, Tabla 2). En todos los participantes 

encontramos un mayor cambio en el porcentaje de la señal BOLD hacia los rostros, 

aunque también hay variabilidad entre los participantes en la localización de las regiones 

cerebrales más sensibles a los rostros (Figura 12 y Tabla 2). En humanos también se ha 

reportado variabilidad anatómica en el área más sensible a rostros, aunque menor que la 

encontrada en perros. Un estudio con metodología similar, también encontró que una 
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amplia variabilidad individual en la localización anatómica de las regiones más sensibles a 

rostros en perros (146). Tampoco podemos descartar que la variabilidad observada en 

nuestros resultados sea consecuencia de que la proporción señal/ruido de los estudios con 

humanos sea mayor que la obtenida en perros. Aún así, es notable que cada participante 

tenga una región cerebral dentro de la corteza temporal con un patrón de respuesta similar 

hacia rostros y objetos.  

   A pesar de que tanto en humanos (84), primates no humanos (97,107), ovejas (112), y 

perros (146,147), la corteza temporal se relaciona con la percepción de rostros no es 

exactamente la misma localización. Incluso entre primates, los humanos y macacos 

difieren en la localización y número de regiones sensibles a los rostros; por ejemplo, el 

parche anterior medial es la única región en macacos que responde a rostros presentados 

en cualquier ángulo (100), una característica observada en FFA en humanos (89). Por 

ahora, no sabemos si en el cerebro de los perros hay regiones sensibles al ángulo de 

presentación de los rostros. Sin embargo, al considerar que el uso de rostros para 

reconocer a los individuos y comunicarse es una habilidad presente en muchas especies, 

nuestros resultados respaldan una emergencia temprana de un mecanismo cerebral 

especializado en el procesamiento de rostros (23).  

   Además de la corteza temporal, la percepción de rostros reclutó otras regiones 

cerebrales, como la corteza frontal y el tálamo. Un estudio reportó que la corteza frontal de 

los perros está relacionada a la percepción de olores familiares (130). Es posible que la 

actividad en la corteza frontal refleje la familiaridad que los perros tienen hacia los rostros 

humanos. Otra posibilidad, es que la actividad en la corteza frontal refleje una mayor 

saliencia en los rostros en comparación a los objetos. Por su parte, el tálamo ha sido 

relacionado con la respuesta emocional generada por los rostros (148–150). En macacos, 

también se ha reportado que el tálamo participa en el procesamiento de rostros (151). Sin 

embargo, debido a nuestro diseño, resultados y falta de estudios similares, no podemos 

saber el papel de la corteza frontal y el tálamo en la percepción de rostros en perros.    

   En resumen, en el Experimento 1 encontramos que las cortezas temporal y frontal 

participan en la percepción de rostros humanos en perros. Proponemos que la 

participación de la corteza temporal refleja que la vía visual ventral está conservada entre 

especies, lo que apoya la importancia del reconocimiento de rostros en la conducta social. 
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Aunque no sabemos si las regiones frontales y el caudado se involucran en el 

procesamiento de rostros en general, o sólo cuando son rosotros de humanos.  

 

La	  percepción	  de	  rostros	  de	  perros	  
   Los resultados del Experimento 1 no nos permiten saber si las áreas cerebrales 

encontradas participan en el procesamiento de rostros humanos exclusivamente. Por ello, 

en el Experimento 2 comparamos la actividad cerebral relacionada a la percepción de 

rostros de perros y objetos; con el objetivo inicial de describir los correlatos cerebrales de la 

percepción de rostros de perros. Utilizamos rostros de perros porque son otra especie 

ecológicamente relevante para los perros; ya que al igual que para la mayoría de las 

especies sociales, el reconocimiento facial de sus congéneres es importante (23). 

   En el contraste Rostros de perros > Objetos, los resultados mostraron que el cerebelo, 

las cortezas temporal y occipital están involucradas en la percepción de rostros de perros 

(Figura 14). Estos resultados enfatizan la importancia de la corteza temporal en la 

percepción de rostros de perros, además complementan lo encontrado en el Experimento 

1.  

   Resalta que a pesar de que en ambos experimentos se mostraron rostros, las áreas 

cerebrales involucradas sean diferentes. El patrón que se encontró en el Experimento 1, 

incluía a la corteza temporal y regiones anteriores; por su parte, en el Experimento 2, se 

observa la corteza temporal y regiones posteriores, la actividad cerebral encontrada es 

similar a la reportada por otro grupo de investigación (146). Además, aunque fueron los 

mismos participantes se necesitó disminuir el umbral de z a 1.7 para encontrar resultados 

significativos y la respuesta sólo incluyó al hemisferio izquierdo. Estos resultados pueden 

sugerir que la respuesta cerebral hacia rostros de perros es menos robusta que la 

observada hacia rostros de humanos. Una posible explicación es que los rostros humanos 

sean una fuente de información social importante para los perros, pero para obtener 

información de otros perros otras modalidades sensoriales sean más importantes.  
	  
Similitudes	  entre	  la	  percepción	  de	  rostros	  de	  humanos	  y	  de	  perros	  
Para conocer las similitudes y diferencias en el procesamiento de rostros de humanos y 

rostros de perros, realizamos análisis de conjunción y nuevos contrastes utilizando los 

datos de los Experimentos 1 y 2. El análisis de conjunción mostró que la corteza temporal 
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izquierda es la única región cerebral que comparte el procesamiento cerebral tanto de 

rostros de humanos como de rostros de perros (Figuras 15 y 16). En esta región 

encontramos que la respuesta cerebral hacia los rostros de ambas especies es similar, 

mientras que su respuesta no es modulada por los objetos.  

   Al igual que en los perros, la corteza temporal de otras especies no son exclusivas para 

el procesamiento de rostros de una especie. En humanos, FFA no solamente procesa 

rostros humanos; esta región muestra una actividad similar hacia rostros de gatos (152) y 

de perros (153) (aunque un estudio encontró una mayor respuesta en FFA a cabezas 

humanas en comparación a cabezas de animales (154)). En monos, la corteza temporal 

tiene una respuesta similar hacia rostros de humanos y de monos (155). Por su parte, en 

las ovejas la corteza temporal participa en la percepción de rostros de ovejas, de humanos 

y de perros ovejeros (114,115). Además, se ha reportado que no hay diferencia en la 

respuesta de la corteza temporal de los perros hacia los rostros de perros y de humanos 

(146). Nuestros resultados sugieren que la corteza temporal de los perros participa tanto en 

el procesamiento de rostros de humanos como de rostros de perros (Figuras 15 y 16). 

 

Diferencias	  entre	  la	  percepción	  de	  rostros	  de	  humanos	  y	  de	  perros  
Los resultados muestran dos diferencias principales al comparar la actividad cerebral 

relacionada a la percepción de rostros de humanos y de perros. La primera diferencia es 

que el procesamiento cerebral de los rostros de perros no incluye actividad subcortical ni 

regiones frontales. La actividad hacia los rostros de humanos incluyó tálamo, caudado, 

cortezas frontal y temporal; mientras que la actividad cerebral hacia los rostros de perros 

fue más posterior (i.e. cerebelo, cortezas temporal y occipital). En diferentes especies 

como humanos, monos y ovejas se ha reportado la participación de la corteza frontal en la 

percepción de rostros (98,112,156). Aunque, de manera interesante, en el caso de los 

perros la actividad frontal se relacionó únicamente a la percepción de rostros humanos 

(Figura 16, escala de morados). En un estudio con potenciales relacionados a eventos, se 

encontraron diferencias significativas entre la percepción de rostros de humanos y de 

perros en los canales P3, F3 y Fp1; los autores consideraron que los canales F3 y Fp1 

(ambos en la corteza frontal) podrían estar relacionados con el proceso de categorización 

(157). Aunque parece una explicación plausible, nuestros datos no nos permiten saber si 
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los perros realizaron un proceso de categorización mientras observaron los estímulos. Por 

otra parte, un estudio mostró que los perros observan por más tiempo imágenes de 

interacción entre humanos que entre perros, mientras que los humanos observan por más 

tiempo las imágenes de interacción entre perros; los autores sugirieron que el 

procesamiento de la información social de otras especies podría ser más demandante y 

requerir un análisis más detallado (59). Es posible que la percepción del rostro de otra 

especie (i.e. humanos) sea más demandante para los perros y por ello involucre regiones 

cerebrales anteriores (i.e. corteza frontal) a diferencia de la percepción de rostros de 

congéneres. En este trabajo sugerimos que la actividad de la corteza frontal podría ser el 

correlato cerebral de los patrones conductuales diferenciales que los perros muestran al 

observar rostros de humanos y de perros (36,37,158). La actividad en la corteza frontal 

hacia los rostros humanos podría ser resultado de vivir en un ambiente humano, para los 

perros la cooperación e interpretación de las claves humanas han sido rasgos esenciales 

para su adaptación.  

   Nuestros resultados sugieren que el caudado participa únicamente en el procesamiento 

de rostros de humanos. En perros, la actividad del caudado se ha relacionado con la 

recompensa (122,129), el olor tanto de humanos como de perros conocidos (aunque la 

mayor respuesta se relacionó al olor de un humano conocido) (130) y a la percepción de 

palabras con significado en un tono positivo (133). Nuestros resultados pueden 

interpretarse como que los perros procesaron a los rostros de humanos, incluso 

desconocidos, similar a las recompensas o con algún significado. Este resultado es 

inesperado porque utilizamos como estímulos rostros de personas desconocidas para los 

participantes; sin embargo, es importante recordar que nuestros participantes han vivido 

con familias humanas desde cachorros. El no encontrar actividad en el caudado 

relacionado a la percepción de rostros de perros, descarta la posibilidad de que el caudado 

participe en la percepción de rostros en general. Aunque aún falta evidencia que muestre 

los factores que modulan la participación del caudado en perros y el papel de esta 

estructura en la cognición social de los perros.  

   La segunda diferencia es la lateralización de la actividad cerebral. Cuando los perros 

procesaron los rostros humanos la actividad cerebral fue bilateral, en cambio, solamente se 

encontró actividad en el hemisferio izquierdo para el procesamiento de rostros de perros. 
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Hay otros reportes de lateralización izquierda en perros, por ejemplos para procesar las 

vocalizaciones de otros perros (sin consideran aquellas con carga emocional) y los 

comandos fonéticos con significado (159,160); por lo que, una hipótesis es que el 

hemisferio izquierdo procesa la información de congéneres, aunque no hay suficiente 

evidencia que soporte esta hipótesis; además, los rostros de humanos fueron procesadas 

bilateralmente. Sin embargo, debido al bajo número de participante, no puede descartarse 

que la lateralidad encontrada sea consecuencia de los umbrales estadísticos, es posible 

que dicha lateralidad no se observen en muestras más grandes.  

   Como punto de comparación, un estudio similar con participantes humanos mostró que el 

giro lingual/fusiforme medial tuvo la máxima respuesta hacia casa y rostros de perros, pero 

no hacia rostros de humanos, mientras que la actividad del giro parahipocampal y la 

amígdala fue exclusiva para rostros de humanos (153), no se encontraron áreas cerebrales 

relacionadas sólo para rostros de perros. 

 

La	  percepción	  de	  rostros	  a	  nivel	  cerebral	  en	  perros	  
   La Figura 16 resume nuestros resultados. Encontramos un patrón de activación posterior 

- anterior de acuerdo a la categoría de nuestros estímulos (i.e. objetos, rostros de perros, 

rostros de humanos). Todas las categorías comparten un procesamiento en áreas visuales 

(corteza occipital, en escala de azules). Los rostros, de ambas especies -perros y 

humanos- son procesadas dentro de la vía visual ventral (corteza temporal, en escala de 

rojos). Finalmente, la actividad cerebral relacionada solamente a rostros de humanos está 

localizada en áreas anteriores (corteza frontal y caudado en escala de morados). Esto 

muestra que la especificidad del estímulo (imágenes - rostros - rostros humanos) está 

representado en un patrón cerebral posterior - anterior (corteza occipital - corteza temporal 

- corteza frontal). Sugerimos que la actividad en la corteza temporal puede ser parte de un 

procesamiento tipo dominio cognitivo específico hacia los rostros en perros. En contraste, 

la actividad en la corteza frontal en perros puede ser parte de un procesamiento tipo 

dominio cognitivo general hacia los rostros humanos. El proceso de domesticación de los 

perros, incluye demandas cognitivas como la flexibilidad y quizás, adaptaciones 

específicas como atender a los rostros humanos. Por lo que, el procesamiento de rostros 

de humanos podría ser considerado una capacidad cognitiva dentro de un dominio general 



	   59	  

controlado por la corteza frontal, a quien sugerimos como el sustrato neurofuncional de las 

diferencias conductuales al percibir rostros de humanos y de perros.  

 

La	  percepción	  de	  rostros	  felices	  
En el Experimento 3 mostramos que existen diferencias en el procesamiento cerebral de 

rostros de humanos felices en comparación a rostros neutrales. La región cerebral con 

mayor respuesta hacia la percepción de rostros felices se localiza en el hemisferio derecho 

en la corteza temporal superior derecha (giro Silviano). A diferencia de la actividad cerebral 

relacionada a la percepción de rostros, la actividad cerebral relacionada a la percepción de 

felicidad está localizada en la parte superior (Figura 17, Tabla 3), aunque ambas están 

localizadas en la corteza temporal. En humanos, el surco temporal superior (STS) es 

crucial para la comunicación social, por su papel en el procesamiento de movimiento 

biológico -incluyendo aspectos dinámicos de la percepción de rostros, como las 

expresiones emocionales- (71,84,161,162). La corteza temporal superior en los perros 

podría desempeñar un papel similar en el procesamiento de los aspectos dinámicos 

presentes en un rostro feliz, aunque futuros estudios determinarán si la corteza temporal 

superior de los perros está involucrada en el procesamiento del movimiento biológico en 

general. Además de la corteza temporal superior, la actividad cerebral relacionada a la 

percepción de rostros felices también incluye a la corteza temporal ventral, regiones 

anteriores (proreus) y el caudado. Consideramos que en el caso de los perros, las regiones 

anteriores (proreus) y el caudado podrían ser parte del sistema extendido para el 

procesamiento de rostros emocionales.  

   La aparente lateralización de los resultados es efecto del umbral estadístico utilizado. En 

humanos, el procesamiento emocional de rostros es bilateral, aunque el STS derecho tiene 

una ventaja en el reconocimiento emocional en rostros (163,164). En perros, el hemisferio 

derecho se ha relacionado a la detección de novedad, emociones y comandos humanos 

con entonación (159,160,165–167). Además, el hemisferio derecho también se ha 

relacionado con palabras con un tono positivo (133,160) y con el procesamiento emocional 

de rostros (168). Para explorar una posible ventaja del hemisferio derecho en el 

procesamiento emocional, será necesario probar una mayor variedad de estímulos.   
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   También encontramos que el caudado estaba relacionado con el procesamiento de 

rostros felices. Como se discutió antes, la explicación más probable es que esta actividad 

refleje que un rostro humano feliz es procesado como una recompensa por los perros, 

porque este es el proceso más específico relacionado al caudado en la cognición canina. 

Evidencia conductual apoya esta hipótesis. En un estudio se entrenó a perros para 

discriminar entre rostros felices y enojados, la mitad de los participantes aprendió a 

discriminar rostros felices y la otra mitad rostros enojados. Aunque ambos grupos 

aprendieron, el grupo que aprendió a discriminar rostros felices aprendió más rápido (49). 

Es posible, que este resultado sea debido a un efecto de facilitación, en el cual los rostros 

felices sean percibidos como recompensas por los perros. También un estudio de 

neuroimagen encontró que el caudado tiene una conectividad funcional con regiones 

auditivas solamente cuando los perros escuchaban una palabra tanto con significado 

(conocida por el perro como recompensa) dicha en un tono positivo (133); es decir, la 

entonación positiva no era suficiente para evocar la actividad del caudado. Es posible, que 

los rostros humanos felices no sólo sean recompensas para los perros, sino también 

representen un estimulo con significado, esta interpretación es congruente con la 

importancia de las emociones para las especies sociales.  

   Un aspecto interesante es que a diferencia de diversos estudios conductuales 

(48,56,168,169), encontramos diferencias al comparar rostros felices y neutrales. 

Consideramos que nuestros resultados reflejan la importancia de la expresión de la 

felicidad humana para los perros, porque les permite modular su comportamiento. Nuestra 

hipótesis es que el procesamiento de los rostros humanos felices promueve el 

mantenimiento del apego de los perros hacia los humanos, a través de la oxitocina. Esta 

hormona está involucrada en el establecimiento y mantenimiento del apego entre humanos 

y perros, se demostró que el incremento de la conducta de observar la cara de su cuidador, 

facilita un bucle positivo de oxitocina (170). Los perros observan espontáneamente más 

tiempo a sus cuidadores si estos expresan emociones positivas (54) y observar la cara de 

su cuidador promueve la liberación de oxitocina en perros (20) (en humanos, lo oxitocina 

incrementa la precisión en reconocer rostros felices y modela la atención visual hacia 

señales positivas (171–173)). Además, después de administrar a perros oxitocina, éstos 

tienen más fijaciones y un mayor diámetro pupilar hacia rostros felices en comparación a 
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rostros enojados (el patrón es opuesto cuando se administra un placebo); los autores 

sugirieron que la oxitocina modula el procesamiento emocional a través de un mecanismo 

facilitador de la comunicación entre perros y humanos (51). Sugerimos que los rostros 

felices pueden ser el desencadenante para el mantenimiento del apego entre perros y 

humanos, debido a la actividad del caudado hacia los rostros felices, ya que está estructura 

está relacionada con el procesamiento de recompensas y además tiene una alta densidad 

de receptores a oxitocina (122).  

 

Especificidad	  del	  procesamiento	  de	  la	  felicidad	  
   El siguiente paso fue probar las regiones encontradas en el Experimento 3 en un 

conjunto de datos independientes. En el Experimento 4, los perros observaron rostros 

expresando felicidad, tristeza, enojo y miedo; de todos los pares posibles de emociones, el 

clasificador solamente fue capaz de predecir correctamente la emoción cuando se comparó 

a la felicidad con el resto de las emociones (Figura 18). Sin embargo, el clasificador fue 

incapaz de predecir correctamente la emoción en pares del resto de las emociones las 

otras emociones (e. g., enojo vs. tristeza).  

   Estos resultados mostraron, con datos independientes, que las áreas cerebrales 

reportadas en el Experimento 3 están involucradas en el procesamiento de rostros felices 

en particular y no sólo en el procesamiento de rostros emocionales en general. Estos 

resultados sugieren que la felicidad expresada en rostros tiene un patrón cerebral 

específico distribuido en el caudado, la corteza temporal y proreus que permite discriminar 

entre felicidad y otras emociones.  

 

Decodificación	  de	  emociones	  humanas	  en	  el	  cerebro	  del	  perro	  
   Los resultados de los experimentos 3 y 4A no nos permiten saber si los perros tienen 

patrones cerebrales de las emociones evaluadas lo suficientemente específicos para 

discriminar entre todas las emociones o sólo lo suficiente para discriminar la valencia de 

las emociones (i.e. positiva -felicidad- vs. negativa -enojo, tristeza y miedo). Para extraer 

los patrones cerebrales relacionados a cada emoción se utilizó la información de cada 

hemisferio y del cerebro completo.  
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   Probamos que los perros no solamente tienen representaciones mentales de valencia de 

las emociones (i.e. positiva y negativa), porque también logramos discriminar entre 

emociones negativas. Además, demostramos que a partir de los patrones cerebrales de los 

perros puede decodificarse a emoción humana facial que percibían (Figuras 18 y 19). El 

hecho que incluso a nivel individual puedan discriminarse las emociones, resalta la 

importancia de las emociones humanas para los perros. Las emociones más similares 

fueron la tristeza y el enojo, mientras que la emoción más diferente fue el miedo. Un 

estudio reportó que en perros, el patrón de mirada es similar hacia rostros tristes y 

enojados, pero diferente hacia rostros felices (168); esto significa que tanto a nivel 

conductual como cerebral la tristeza y el enojo son similares entre sí y diferentes a la 

felicidad. Por su parte, es posible que el miedo cause la mayor activación y por ello sea la 

emoción más diferente.  

   Lamentablemente, no podemos determinar el papel del aprendizaje en nuestros 

resultados. Muchos autores han resaltado la importancia del aprendizaje en el 

procesamiento de rostros emocionales (49); por ejemplo, los perros aprenden mejor a 

discriminar las emociones positivas de sus cuidadores (55), y perros de laboratorio (con 

menos experiencia con humanos) muestran una conducta diferente hacia rostros 

emocionales (168).  

   Fue inesperado no encontrar un patrón cerebral similar entre perros, es decir, la 

información necesaria para decodificar cada emoción está distribuida en el cerebro y no es 

compartida entre participantes. Este resultado debe probarse con una muestra mayor y 

diferentes modalidades sensoriales. La idea de una amplia red cerebral es apoyada por el 

hecho de que las predicciones son mejores cuando toman información de ambos 

hemisferios (Figuras 20 y 21).  

   En resumen, encontramos que los perros tienen patrones cerebrales específicos para 

representar, al menos, cuatro emociones básicas humanas. Las firmas neurales para cada 

emoción pueden encontrarse incluso a nivel individual. Estos resultados muestran parte del 

procesamiento cerebral que muestra el grado de afinación que los perros muestran hacia 

las emociones humanas.  
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Limitaciones	  

	  Experiencia	  de	  los	  participantes	  
   Nuestros resultados muestran que la corteza temporal de los perros participa en el 
procesamiento de los rostros, tanto de perros como de humanos (Figuras 15 y 16). 
Elegimos usar como estímulo rostros de perros y de humanos para tener validez 
ecológica, porque ambas especies son relevantes para los perros. Aunque por nuestros 
diseños no sabemos si el procesamiento de rostros que encontramos es extrapolable a 
rostros de otras especies. Estudios futuros determinarán la influencia de la experiencia de 
la especie en la respuesta de la corteza temporal, para determinar si esta región cerebral 
también participa en el procesamiento de caras de especies desconocidas para los 
participantes.  
   Por otra parte, tampoco conocemos el efecto de la edad de los participantes en 
nuestros resultados. Es decir, no sabemos si perros menores a un año de edad o con 
diferente experiencias conviviendo con humanos o perros, tienen la misma respuesta 
cerebral hacia los rostros. En este estudio todos nuestros participantes fueron adultos que 
siempre han vivido con familias humanas, por lo que no podemos determinar cómo la 
experiencia modula el procesamiento cerebral de los rostros. Se ha sugerido que el 
aprendizaje influye en el procesamiento de rostros emocionales (49). Por ejemplo, los 
perros son mejores discriminando las emociones positivas de su cuidador (55), y los 
perros de laboratorio muestran conductas diferentes hacia los rostros emocionales. 
Aunque también se ha sugerido que el procesamiento básico de los estímulos visual 
importantes, no se ve afectado por la experiencia, debido a que no hay diferencias entre 
perros de refugios y de familias en la manera en la que atienden a imágenes sociales 
informativas (174).  

Razas	  
   La mayoría de nuestros participantes son border collie, por ello no sabemos que tan 
extrapolables son nuestros resultados a otras razas de perros. Hay reportes conductuales 
acerca de diferencias conductuales entre razas de perros (175,176) (aunque otro estudio 
no encontró diferencias entre diez razas de perros -incluyendo border collies- en 
aprendizaje social para resolver un problema (177)). Todos nuestros participantes son de 
razas de trabajo (razas que explícitamente han sido seleccionadas para cooperar y 
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comunicarse con humanos) las cuales suelen ser mejores utilizando claves sociales que el 
resto de las razas (178). Además, a diferencias de otras razas, los border collies muestran 
una mayor frecuencia de mirada hacia humanos (179) y una incrementada sensibilidad a 
los efectos sociales de la oxitocina (180). Por lo que es posible que los bordes collies 
tengan una mayor habilidad para interpretar los rostros humanos. Estudios futuros 
determinarán si hay diferencias en la percepción de rostros entre razas de perros.  

Estado	  atencional	  
   Durante la adquisición de datos, hubo un experimentador dentro del cuarto pero fuera 
de la vista del participante, para asegurarse que los perros permanecían despiertos y en la 
posición de esfinge; sin embargo, no podemos asegurar que los participantes mantuvieran 
el mismo nivel de atención entre sesiones. Aunque en humanos, se ha reportado que la 
atención es necesaria para reclutar a la corteza temporal superior en el procesamiento de 
rostros emocionales (164,181).  
   Además, por la falta de equipo apropiado, no podemos reportar a qué aspectos de las 
imágenes les presta atención el participante. Estudios conductuales reportan que el área 
alrededor de los ojos, la nariz y la boca son las que más tiempo observan los perros de un 
rostro (59,168); creemos que nuestros participantes exhibieron un patrón de mirada 
similar.  

Señal	  BOLD	  y	  tamaño	  de	  la	  muestra	  
El tamaño de la muestra (n = 8) es una de las principales limitaciones de este estudio. La 
muestra fue pequeña por los retos intrínsecos necesarios para la obtención de imágenes, 
como la disponibilidad de la familia del participante, el largo tiempo de entrenamiento y los 
traslados necesarios. Además, para asegurar el bienestar de los perros y hacer más 
probable que prestaran atención a los estímulos, las sesiones fueron cortas por lo que se 
requirió de varias sesiones en diferentes días para cada experimento.  
   Además, la señal BOLD es inherentemente ruidosa tanto en humanos como en perros. 
También, las antenas de radiofrecuencia y los protocolos de neuroimagen no han sido 
diseñados considerando la especificidad de la neuroanatomía de los perros, lo que resulta 
en imágenes de menor calidad (135).Sin embargo, a medida que aumentan las 
publicaciones, se observa una reproducibilidad en los resultados y se generan nuevas 
hipótesis. Por ejemplo, este trabajo es similar a un estudio publicado (146) y a la vez, los 
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resultados de otras investigaciones permiten hacer inferencias acerca de la función de 
diversas regiones, como el caudado (130,133). Otro paso importante, será explorar 
muestras con diferentes características en edad, razas, temperamento para conocer el 
alcance de generalización de los resultados reportados hasta el momento. Todas estas 
estrategias, contribuirán la reproducibilidad de los hallazgos.  
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Conclusiones	  
	  
   Los Experimentos 1 y 2 nos permitieron comprobar las Hipótesis 1 y 2. Los resultados del 

análisis de conjunción mostraron que la corteza temporal ventral participa en la percepción 

de rostros, tanto de humanos como de perros. Estos resultados son similares a los 

reportados en ovejas y primates, por lo que podría haber una especialización cerebral 

evolutivamente antigua para el procesamiento de rostros en la vía visual ventral. Futuros 

estudios determinarán la influencia de la experiencia en el procesamiento de rostros en 

perros.  

   Por otra parte, encontramos que la corteza frontal y el caudado, participan solamente en 

la percepción de rostros de humanos, con lo que comprobamos que existen diferencias en 

las regiones cerebrales reclutadas para la percepción de rostros de humanos y de perros. 

Sin embargo, no encontramos regiones cerebrales significativamente más relacionadas a 

la percepción de rostros de perros que de humanos, además nuestro diseño no nos 

permite relacionar la actividad frontal con un proceso cognitivo específico. Sugerimos que 

la actividad en la corteza frontal y caudado es el correlato cerebral de las diferencias 

conductuales que los perros muestran hacia rostros de humanos en comparación a rostros 

de perros.  

   En el Experimento 3 obtuvimos evidencia a favor de la Hipótesis 3 debido a que la 

percepción de rostros humanos felices reclutó una red cerebral que incluye a la corteza 

temporal, especialmente a su porción superior. Aunque dicha red cerebral también incluye 

a otras regiones cerebrales como la corteza ventral, proreus y el caudado. Además, gracias 

a los resultados de MVPA mostramos, con datos independientes, que el patrón cerebral 

para la felicidad extraído de las regiones cerebrales encontradas en el Experimento 3 es lo 

suficientemente específico para discriminar entre felicidad y emociones negativas (i.e., 

tristeza, enojo y miedo). Además, con la información de las mismas regiones cerebrales no 

fue posible discriminar entre emociones negativas, por lo que sugerimos que estas 

regiones no procesan las emociones en general y están especializadas, al menos, 

procesan las emociones con valencia positiva como la felicidad.  

   El Experimento 4 mostró que es posible predecir una emoción básica percibida por los 

perros a través de sus patrones de actividad cerebral, de acuerdo a nuestra Hipótesis 4. 
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Sin embargo, dichos patrones cerebrales muestran una mayor variabilidad anatómica entre 

los participantes de la esperada. La principal contribución del experimento 4 es que 

logramos mostrar la existencia de patrones cerebrales específicos para cada una de las 

emociones probadas (i.e., felicidad, tristeza, enojo, miedo). Los siguientes pasos serán 

explorar las emociones secundarias y otras vías sensoriales.  

   Todos los experimentos resaltaron la importancia que tienen los rostros humanos para 

los perros y sugieren un nivel de especialización en su procesamiento cerebral. Nuestros 

resultados apoyan la idea de que los rostros humanos representan uno de los pilares de la 

cognición social de los perros. Los rostros humanos son un flujo de información social 

importante para los perros; para los perros interpretar y cooperar con los humanos los 

ayudó a adaptarse a su ambiente, por lo que la percepción de rostros humanos podría 

representar una ventaja adaptativa. Gracias a los enfoques comparativos podemos 

conocer más acerca de la influencia del ambiente y de la especie en la emergencia de la 

cognición. En los perros podemos ver a su cognición como el resultado de un largo camino 

que empezaron como lobos y después compartieron con humanos hasta que llegaron a ser 

nuestros compañeros. Y seguimos juntos en este camino. 
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Abstract
Dogs have a rich social relationship with humans. One fundamental aspect of it is how dogs

pay close attention to human faces in order to guide their behavior, for example, by recog-

nizing their owner and his/her emotional state using visual cues. It is well known that

humans have specific brain regions for the processing of other human faces, yet it is unclear

how dogs’ brains process human faces. For this reason, our study focuses on describing

the brain correlates of perception of human faces in dogs using functional magnetic reso-

nance imaging (fMRI). We trained seven domestic dogs to remain awake, still and unre-

strained inside an MRI scanner. We used a visual stimulation paradigm with block design to

compare activity elicited by human faces against everyday objects. Brain activity related to

the perception of faces changed significantly in several brain regions, but mainly in the bilat-

eral temporal cortex. The opposite contrast (i.e., everyday objects against human faces)

showed no significant brain activity change. The temporal cortex is part of the ventral visual

pathway, and our results are consistent with reports in other species like primates and

sheep, that suggest a high degree of evolutionary conservation of this pathway for face pro-

cessing. This study introduces the temporal cortex as candidate to process human faces, a

pillar of social cognition in dogs.

Introduction
Faces provide us with valuable information about others, e.g., species, age, gender, motivational
and attentional state. There is evidence from behavioral, neuropsychological and neurophysio-
logical studies to suggest the existence of a specialized mechanism to process the perception of
faces [1]. In humans, this mechanism is located in the temporal cortex, specifically in the fusi-
form face area [2], and fMRI studies have shown that this cerebral region responds at least
twice as strongly when the participant observes faces in comparison to other classes of visual
stimuli [3]. Electrophysiological studies have found that non-human primates have an anatom-
ically and functionally equivalent region required for face perception called the inferotemporal
region [4]. However, the processes involved in face perception and discrimination are not the
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same in all species. For example, Japanese monkeys (Macaca fuscata) are incapable of naturally
discriminating between two human faces [5], even though they are able to discriminate
between two Japanese monkey faces. Dogs (Canis familiaris), on the other hand, are perfectly
adept at an equivalent task.

Unlike non-human primates, dogs are an excellent model to study the social cognition in a
comparative approach, as they possess unique cognitive skills that make them more similar to
a human infant than other species [6–10]. Although the ability to discriminate between two
human faces is not exclusive to dogs (it has been observed in other species that are in close con-
tact with humans, such as sheep), the detail of the information that a dog can acquire from a
mere glimpse towards a human face, even without training [11], is extraordinary. Dogs are
especially good at discriminating between two humans, even if they are both familiar to them
[12], but also, they have a remarkable ability to pick up small but important signals in a human
face, like the attentional state [13] (e.g., they prefer to ask for food from a human with whom
they can establish eye contact), and the emotional state [14] (they can discriminate between
smiling and neutral faces). Similarly, dogs spend more time looking at a new human face in an
image than at a familiar one, which suggests that they can discriminate between individuals
using only visual cues [15]. Also, dogs pay significantly less attention to their owner, if the
owner has his or her head covered [16]. This tendency to look at a human face during interac-
tion has not been found in other canids, not even in extremely socialized wolves [11]. Alto-
gether, these findings show that dogs are capable of perceiving subtle traits in human faces and
that they use this information to modulate their behavior.

Nevertheless, the canine cerebral correlates of face perception have not been addressed.
Functional magnetic resonance imaging (fMRI) is a valuable tool to assess regional cortical
activity, and has recently been successfully applied in dogs to study auditory [17], visual
[18,19] and olfactory [20] processes. In this work we use fMRI to describe the cerebral corre-
lates of human face perception in dogs. This will lead us closer to understanding the underlying
cerebral activity of one of the foundations of the dog's social cognition. Our results show several
brain regions involved in the processing of faces by dogs, including the bilateral temporal cor-
tex, right frontal cortex, medial frontal cortex, thalamus and caudate nucleus.

Methods

Participants
Seven healthy dogs participated in the study (four neutered males and three females; ages 15 to
50 months). The sample included five Border Collies, one Labrador Retriever and one Golden
Retriever, all recruited through local families. The main caretaker of each dog gave informed
consent and the dogs lived with their human families throughout the study. All procedures
were performed in compliance with international ethics and animal care guidelines, and the
study was approved by the Bioethics Committee of the Institute of Neurobiology, Universidad
Nacional Autónoma de México (File 26RM).

Training
All the dogs completed training prior to the imaging sessions, with the goal being that the dogs
remain still inside the scanner while watching images projected during the acquisition of fMRI
(Fig 1). To accomplish this, we first trained the dogs to remain still in sphinx position, with
their head supported in a chin rest similar to the one reported in other studies [18]. The chin
rest used is adjustable to different dog head sizes, and it helped the dogs maintain the sphinx
position. The first part of the training was performed in the dog owner’s house until the dog
was able to stay still for five minutes. The next step consisted of training the same behavior in a
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mock scanner. This part of the training included sounds similar to those produced by the real
scanner, the use of noise protectors for dogs and staying still without seeing humans (to pre-
pare for the projection of images). Finally, the last training step was inside the real scanner,
adding the positioning of the MRI coil and projection of visual stimuli.

The three training stages were conducted under the same basic principles: at the beginning
the dogs habituated to the situation and its new elements; all training sessions lasted a maxi-
mum of 15 minutes—if there were multiple sessions in a day, they were interspersed with peri-
ods of rest and play. The frequency of training sessions was, on average, once per week. We
used shaping, chaining and positive reinforcement to train the behavior, and the dogs could
leave the session at any time.

Stimuli
As stimuli, we used photographs of 50 human faces of both genders with a neutral expression
extracted from the AR Face Database [21] (with the author's permission), and 50 everyday
objects. All face images were presented in a frontal view. In order to have more natural stimuli,
all photographs were in color. The images of everyday objects were original photographs. All
photographs were taken under the same lighting conditions, were edited to maintain a similar
size, and were adjusted to the same brightness and contrast conditions as the AR Face Database

Fig 1. Training procedure for awake dog fMRI.During a period of approximately four months, dogs learned
to stay still and attend to a visual stimulation paradigm within the MRI scanner. First, dogs learned to rest their
chin and avoid movement (A), followed by habituation to the scanning environment, including scanner
sounds and the use of protective headphones, in a mock MRI scanner (B). Next, dogs were further trained
within the real MRI scanner (C) and habituated to the imaging coils (D). Upon completion of training, all dogs
were able to lie still and awake for periods of up to 15 minutes.

doi:10.1371/journal.pone.0149431.g001
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photographs. Images were back-projected to a screen in front of the dogs, at a distance of 1.5 m
(the maximum distance for a dog to be able to discriminate details on a face is close to six
meters [12]). In order to preserve a natural appearance for the stimulus, the size of the pro-
jected images was similar to that of a real face (15 cm × 20 cm), as this size has been found to
be adequate in other studies [12,14]. Each stimulus was presented only once in each run to
avoid habituation to the images.

The visual stimulation paradigm had a block design, with each block lasting 7 s and includ-
ing 4 images (Fig 2). There were two types of blocks: unfamiliar faces and everyday objects;
blocks were separated by 12.25 s. The order of the blocks in each run was pseudo randomized.
Each fMRI run had duration of 190 s and included 10 blocks (5 of human faces and 5 of every-
day objects). Each participant observed 5 runs; in each run the types of block were presented in
a different order. Visual stimulus presentation was controlled by PsychoPy2 [22]. The lights in
the MRI suite were turned off during paradigm presentation. An experimenter was present in
the MRI suite (out of the dog’s sight) during image acquisition to ensure the dog’s compliance
with the task. To maximize compliance, only 1–3 runs were acquired per imaging session, with
the dogs returning on subsequent days, until 5 runs were acquired successfully.

Fig 2. Visual stimulation paradigm.We used a block paradigm constituted by two types of blocks: Human faces and Objects. Each block was presented
for 7 s, and it was composed of 4 different images (i.e., each image was visible for 1.75 s). At the beginning of each run and after each block, a fixation screen
was presented for 12.25 s. The total duration of each run was 190 s, and each dog experienced 5 runs in total. Photographs of faces are reprinted from the
AR face database [21] under a CC BY license, with permission from the author.

doi:10.1371/journal.pone.0149431.g002
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Data acquisition
All images were acquired at the Institute of Neurobiology at the Universidad Nacional Autón-
oma de México. We used a 3 T Philips Achieva TX scanner equipped with a SENSE Flex Small
coil which consists of two circular elements of 11 cm in diameter, one placed above the cra-
nium and the second underneath the muzzle, both secured with velcro. This kind of coil was
successfully used in a previous study, and it has the advantage of being able to fit any dog’s
head size [17]. The blood oxygen level dependent (BOLD) images covered the whole brain
with 28 contiguous coronal slices acquired with a gradient-echo echo-planar imaging (EPI)
sequence (TR/TE = 1750/30 ms; flip angle = 90°; FOV = 224×240 mm2, acquisition matrix
112×120, resulting in 2×2×3 mm3 spatial resolution). Each run included 110 volumes and five
dummy scans. Also, a standard T1-weighted structural image with a turbo spin echo sequence
with 75 slices covering the whole brain (with 1×1×1 mm3 spatial resolution) was acquired for
anatomical reference and registration.

Image Analysis
All functional images were preprocessed for temporal and motion correction using FSL [23]
version 4.19. The brain was extracted using manual segmentation. Spatial smoothing was per-
formed using a Gaussian kernel with FWHM = 7 mm. Motion correction was performed sepa-
rately on each run. We discarded runs that showed motion throughout the scan, as defined by
head rotation greater than 1° or translation greater than 3 mm [17]. Considering all sessions,
less than 20% of functional images were discarded. Functional images were spatially normal-
ized to a digital atlas of the dog's brain [24].

Statistical analyses of fMRI data were performed using the General Linear Model as imple-
mented in FSL. The regressors in this model included stimuli vectors of human faces and
everyday objects. Regressors were convolved with the canonical hemodynamic response func-
tion modeled as a Gamma function. First, each run was analyzed individually in a first level.
Next, for each participant, we made a single subject fixed effect analysis with five runs. At the
group level we made a random effects analysis with the seven participants. In order to describe
the cerebral regions involved in the perception of human faces, we analyzed the contrasts faces
vs. objects in a whole-brain, voxel-wise analysis. The resulting statistical parametric maps were
threshold using random field theory [25] (thresholded at z> 2.2 and pcluster < 0.05). To local-
ize and label the cerebral structures, we used two atlases: the digital atlas of Datta et al. [24] that
is derived from fifteen mesocephalic dogs (this category includes breeds similar to the ones
used herein) and the Beagle Brain in Stereotaxic Coordinates of Palazzi [26]. Coordinates
reported refer to the Datta atlas.

We created a sphere of 5 mm radius around the voxel with the maximum z value to extract
the BOLD signal change. The BOLD responses for faces and objects derived from this spherical
region of interest were compared using a two tailed paired t-test and differences were deemed
significant if p< 0.05.

Results
The time to complete the training varied among participants because the frequency of the ses-
sions differed and ranged from 1 to 4 months. The experimenter inside the scanner room visu-
ally monitored the dogs to make sure they were awake and attentive. As maintenance of the
sphinx position requires muscle tone, loss of which would result in major head movement, the
criteria used for motion correction of imaging data further guarantee that the dogs remained
awake.
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To describe the brain correlates of human face perception in dogs, we contrasted the activity
of human faces and everyday objects (human faces> objects), which revealed two clusters (Fig
3). The first cluster (37,420 mm3) was located in the left temporal cortex and extended to the
frontal cortex, the caudate nucleus and the thalamus. The second cluster (30,404 mm3) was

Fig 3. Human faces >Objects (n = 7). The two largest resulting clusters are shown overlaid on the Datta atlas [24]. A. Sagittal slice of the temporal cluster,
which shows activity within the left temporal and frontal cortices. B. Coronal slice shows the left temporal cluster, which extends to the thalamus.C. BOLD
signal change in a 5 mm of radius sphere around the voxel with maximum z value for the left temporal cluster (blue sphere in A and B). D. Sagittal slice of the
frontal cluster, which is located in the right frontal temporal and cortices. E. Coronal slice of the frontal cluster. F. BOLD signal change in a 5 mm of radius
sphere around the voxel with maximum z value for the right frontal cluster (blue sphere in D and E).G-I. Volume renderings of the same results, seen in left
lateral, basal and right lateral views, respectively. S = Superior, I = Inferior, L = Left, R = Right, P = Posterior and, A = Anterior. 1 = Temporal Cortex,
2 = Thalamus, 3 = Lateral Frontal Cortex, 4 = Temporal Cortex, 5 = Medial Frontal Cortex. The oblique lines in C and F represent data of each participant,
while vertical lines denote the standard error (*** < 0.001, **<0.01).

doi:10.1371/journal.pone.0149431.g003
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located in the right frontal cortex and extended to the right temporal cortex (see S1 Fig and S1
Table for information about the location and BOLD signal change within local maxima of
these clusters). All dogs showed a clearly different BOLD response to each stimulus category,
which is evident from the data extracted from a sphere centered at the peak z value in each
resulting cluster (Fig 3C and 3F).

The temporal cortex showed bilateral activation in the contrast human face> objects, as
shown in Fig 4. The left temporal lobe showed a greater extent of activation than the right tem-
poral lobe. However, an analysis of BOLD signal of a spherical region (5 mm radius) in two
homologous regions inside the temporal activations showed no inter-hemispheric asymmetry
of the differential responses to faces and objects (p = 0.95). The opposite contrast
(objects> human faces) showed no significant differences, even when the z value threshold
was decreased to 1.6.

The peri-stimulus time course of the BOLD signal was extracted from a sphere (5 mm
radius) centered at the voxel with the maximum z value for the contrast face> objects within
the temporal cluster in each participant (blue sphere in Fig 3A and 3B). The average of all
blocks for all participants showed significant differences between human faces and objects, 3.5
seconds after the start of the block; this difference was maintained for 7 seconds (S2 Fig). Inter-
estingly, the hemodynamic response was modulated by human faces and objects in opposite
directions, with an increase in response to human faces as large as the decrease in signal in
response to objects. The hemodynamic response to human faces is consistent with a previous
study in dogs, with a peak in the response 3–5 seconds after the stimuli [27].

At the subject level, there was variability in the location of regions most sensitive to faces
(Fig 5). We specifically searched for these regions within the Sylvian gyrus bilaterally [24], and
extracted BOLD signal change from spheres of 5 mm radius (see S2 Table for coordinates of
each sphere). Despite slight anatomical variability, all dogs showed a very similar pattern of dif-
ferential BOLD activity in response to each type of stimulus (Fig 5D).

In a separate analysis, we contrasted human faces> objects, but only within those voxels
that had already shown a significant activity in response to any of the two types of visual stimuli,
with respect to baseline. The cluster showing activity to any type of visual stimulus was large
and, as expected, restricted to the occipital lobes (164,443 mm3). There were several regions
within this large cluster that showed a differential activation favoring faces over objects (S3 Fig),

Fig 4. Bilateral temporal cortex in the contrast Human faces >Objects (n = 7). The cerebral activity focused in the temporal cortex is shown overlaid on
the Datta atlas [24]. A. Left hemisphere in a sagittal slice.B. Bilateral temporal cortex in a coronal slice.C. Right hemisphere in a sagittal slice. Dashed lines
in B show the location of the sagittal slices shown in A and C. D. BOLD signal change in a sphere of 5 mm radius sphere centered at the voxel with maximum
z value for the both hemispheres (blue spheres show in A, B and C). Oblique lines represent the data of each participant and vertical lines represent standard
error. * < 0.05; ** < 0.01.

doi:10.1371/journal.pone.0149431.g004
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but these were only seen on uncorrected statistical maps (thresholded at puncorr< 0.05), and
these regions were not significant after correction for multiple comparisons.

Discussion
The present study reveals fMRI evidence of cortical and subcortical activity related to visual
processing of human faces in the dog brain, particularly within ventral-posterior regions of the
temporal lobes (Figs 3 and 4). We suggest that this portion of the temporal cortex in dogs
could be anatomically and functionally similar to regions found in other species, like humans
[1], non-human primates [28] and sheep [29], which suggests a high degree of evolutionary
conservation of the ventral visual pathway for face processing. The most consistent and robust
face-selective activation in humans is located on the lateral side of the mid-fusiform gyrus [2]
within the temporal lobe, which is in line with a recent report using similar methodology [19].
There are remarkable similarities in face processing in macaques and sheep, which suggest that
they have a similar specialized mechanism for face perception localized in the temporal cortex
[30]. Using fMRI, face-selective regions have been found in the inferior temporal lobe in
macaques [28]. Similarly, electrophysiological studies have demonstrated that sheep have neu-
ronal populations in the temporal cortex that respond preferentially to faces [30]. In the case of
dogs, the Sylvian gyrus (ventral temporal cortex) displays robust activity to faces in comparison
to objects. However, in comparison to studies performed on humans and non-human pri-
mates, the anatomical location of face sensitive regions we show in awake dogs is more variable
amongst individuals (Fig 5); this variability could be due to anatomical or functional differ-
ences between subjects, but may also be due to the fact that primate studies have much higher
signal-to-noise ratio than one achieved in this study. Humans, too, show some anatomic vari-
ability of FFA [31], albeit to a lesser degree than what we show in dogs. This variability was
also noted in dogs in a recent study of face processing in dogs; in that study, similarly to our
results, face processing regions were located within the temporal cortices in all participants
[19]. It is interesting that in humans [1], non-human primates [28,32], sheep [29] and dogs,
the processing of faces involves the temporal cortex, albeit not in the exact same location. Even
across the primates, humans and macaques differ in terms of the location and number of
regions sensitive to faces, suggesting a shift of the location of the face area throughout primate
evolution [33]. While precise function of each patch sensitive to faces in the macaque brain is
still unclear [33], the anterior medial patch is the only region that shows clear activity in

Fig 5. Location of the most sensitive region for faces in each participant in the temporal cortex. A-C: Left lateral, anterior and right lateral views
showing spheres of 5 mm radius in each hemisphere, colored differently for each dog.D: BOLD signal change in both hemispheres in response to faces and
objects within the sphere of each participant. Lines represent the data of each dog, colors according to spheres in A-C. Vertical lines represent the standard
error (*** < 0.001).

doi:10.1371/journal.pone.0149431.g005
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response to faces shown in any angle [34] making it a likely homologue to FFA in humans.
Future studies are needed to test whether an analogue of these regions exists in dogs.

As has been seen in humans [1], face processing in dogs revealed activity in several brain
areas beyond the temporal lobe, including the medial and lateral frontal cortex. A previous
fMRI study with dogs reported activity in the medial frontal cortex related to familiar scents,
especially to a familiar dog scent [20]. It is possible that the activity in the medial frontal cortex
reflects familiarity with, or salience of, the kind of stimulus presented. In our case, it may be
that dogs were more familiar with a human face than with objects and thus, showed enhanced
activity in the medial frontal cortex. Alternatively, activation of the medial frontal cortex may
be due to a greater salience of faces as compared with objects. The activity in the lateral frontal
region was found mainly, but not exclusively, in the right hemisphere. There are behavioral
traits that are suggestive of right hemispheric preference related to novel [35] or emotionally
charged stimuli, such as listening to a thunderstorm [36] or to human commands with intona-
tional salience [37]. The faces we used in our paradigm were not familiar to the dogs and quali-
fied as emotionally neutral, yet it is known that these faces can often be interpreted as negative
by humans [38]; the right hemispheric preference seen in our results could be the due to the
salience or valence assigned by dogs' perception of human faces. Nonetheless, we cannot rule
out that, as with other species, the activity seen in the frontal cortex is related to other func-
tional processes [39].

We also found activity in subcortical structures, namely in the caudate and the thalamus.
The caudate activations are especially interesting, because this cerebral structure has been
reported in several studies in dogs using fMRI. In the first study, the authors suggested that the
caudate activation is associated with reward [27]. In a later study [18], the authors replicated
the caudate activation and found that the activation was greater in service dogs when a human
was showing them a sign related to a reward. In a different study, the caudate activation was
related to a scent of familiar humans and dogs, but the maximum response was to the scent of
a familiar human [20]. In this light, our data suggest that the caudate region is involved in
reward processes, but not necessarily related to familiar stimuli. It is possible that, for a dog,
observing a human face is intrinsically more rewarding than the sight of an object, in line with
behavioral studies that have proven that dogs find human faces to be a salient stimulus [10].
The thalamus has been related in humans to an emotional response towards faces [40–42]. The
face stimuli used in our study were neutral, although we don't have a way of knowing how dogs
interpret faces and, given our current data, it is difficult to link the thalamic activity to a specific
cognitive process.

There are other regions related to processing of faces in humans, such as the occipital face
area and the posterior region of the superior temporal sulcus [1]. These regions are thought to
be a set of stages in the hierarchical processing for face perception [43]. When we restricted our
statistical analyses to regions active in response to visual stimuli (regardless their category)
with respect to baseline, we found face-selective regions within the occipital lobes, (S3 Fig).
However, these results were not corrected for multiple comparisons and we cannot conclude
that this activity is similar to occipital face area seen in humans.

One limitation in our study is that the dogs passively viewed the stimuli; we minimized the
potential of habituation by presenting each stimulus only twice throughout the experiment,
but we cannot be certain if the dog has stopped paying attention. An open challenge is to
receive an active behavioral response from the dogs without promoting movement. Also, we
did not determine the spatial viewing pattern of images in our participants. There is evidence
using eye tracking that dogs show significant differences in the number of fixations and total
fixation duration between a blank screen and images, and dogs show a higher total duration
time when observing a human in comparison to an object [44].
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Given the importance of the faces for social behavior, we see this study as the beginning of
new efforts to find the cerebral correlates of the perception and processing of faces in dogs. An
important unclear issue is how dogs represent faces. In this study we focused only in human
faces, mainly for the mutual attachment between dogs and humans [45,46] and because there
is plenty of evidence that dogs can extract valuable information from human faces, like emo-
tional state or identity [12,14]. The recognition of human faces in dogs may have been a crucial
factor for their adaptation, given their natural anthropogenic niche, as some dogs can have
more contact with human faces than with other dogs’ faces [12]. The recognition of human
faces by dogs could be an essential factor for establishing attachment with humans. This is sup-
ported by the evidence found so far, that dogs, and no other canids, are able to recognize and
attend to human faces without training [11]. Nonetheless, it is important to recognize that,
given our data, we cannot determine if the temporal cortex is involved in the representations of
faces in general, as we did not include faces of other species, including dogs. A recent study
[19], however, suggests that the temporal cortex is involved in processing of faces of humans,
as well as dogs; our results confirm and expand these findings showing that the temporal cor-
tex, in conjunction with frontal cortex, thalamus and caudate, is involved in the perception of
human faces. Moreover, our experimental design allowed for comparison of visual stimulation
to baseline activity, allowing the identification of occipital regions suggestive of face processing.

Given that face recognition is present in all major vertebrate taxa, it is possible that visual
species recognition emerged early in the evolution of mammals [47]. Besides, many species
exhibit a conspecific advantage (the recognition and discrimination of members of their own
species more readily than other species) [47], and it is therefore possible that face recognition
of humans in dogs occurs in the same specialized neural and cognitive mechanisms used to
process faces of its own species. We suggest that a general face processing system is localized in
the temporal cortex, while categorization between species occurs in other cerebral regions,
although (given the stimulation paradigm used) our present data cannot test this.

The comparison of the cognitive processes across different species will allow us to broaden
our understanding of cognition and will help us construct a bottom-up perspective focused on
the underlying cerebral mechanisms [48]. The use of dogs as a model allows us to explore fasci-
nating topics of comparative social cognition, like the refinements produced by adaptations to
an anthropogenic niche. Dogs have a predisposition to cooperate with humans [6] that, com-
bined with non-invasive methodologies, make a perfect marriage for their use as a model.
More than ten years ago Miklósi, Topál & Csányi wrote about "The beginning of an adventure"
[7], and thanks to them and other groups, we know more today about our best friend. This
adventure now includes information derived from functional imaging studies with awake and
unrestrained dogs, as pioneered by Berns, Brooks & Spivak [27]. We hope that our study con-
tributes to a better understanding of one of the foundations of social cognition in dogs: the per-
ception of human faces.

Supporting Information
S1 Fig. BOLD signal change in the local maxima of each of the two clusters resulting from
the contrast faces> objects. The BOLD signal change was extracted from a sphere of 5 mm of
radius around each local maxima (see S1 Table for corresponding spatial information). A.
Local maxima within the Temporal cluster. B. Local maxima within the Frontal cluster. The
vertical lines represent the standard error (� < 0.05, �� < 0.01; ��� < 0.001).
(TIF)

S2 Fig. Peri-stimulus BOLD time course for faces and objects in temporal cortex (n = 7).
The responses of all blocks for all participants were averaged. Dotted lines mark the start and
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end of the stimulation block. There are significant differences in the response between human
faces and objects between 3.5 and 10.5 seconds after the presentation of the stimuli. � < 0.05,
�� < 0.01; ��� < 0.001.
(TIF)

S3 Fig. Human faces>Objects in visual areas (n = 7). Volume renderings of the Datta atlas
(grayscale) and statistical parametric maps. Hot colors indicate the regions showing increased
BOLD activity in response to visual stimuli (regardless of category), with respect to baseline.
Cool colors show regions within the already identified visual areas that showed a differential
activation favoring faces over objects, thresholded at puncorr < 0.05. A. Posterior view. B. Supe-
rior view. C. Lateral view of the left hemisphere.D. Lateral view of the right hemisphere.
(TIF)

S1 Table. Local Maxima of the temporal and frontal clusters resulting from the Contrast
Faces>Objects. Coordinates are given according to the Datta atlas [24].
(PDF)

S2 Table. Localization of the center of individual spheres in the Sylvian gyrus. Coordinates
are given in mm, according to Datta atlas [24].
(PDF)
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