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1. RESUMEN 

Desde un punto de vista filogenético, los primates no humanos (PNH) son los animales 

más próximos a nuestra especie. Derivado de estudios anatómicos, electrofisiológicos y 

de neuroimagen (Ahveninen et al., 2013; Alain et al., 2001; Romanski et al., 1999; Tian 

et al., 2001) se ha propuesto que la representación de contenido, identidad y significado 

de los sonidos ocurre a lo largo de una vía ventral de procesamiento acústico (Bizley y 

Cohen, 2013; Rauschecker, 2018). Sin embargo, aún no se ha establecido cómo se 

procesan e integran a lo largo de esta vía, distintas características acústicas para formar 

objetos auditivos (OA). Por lo tanto, para estudiar los correlatos psicofísicos y 

neuronales del reconocimiento de OA, desarrollamos un modelo de discriminación 

auditiva en monos rhesus (Macaca mulatta). Los resultados obtenidos de nuestros 

experimentos sugieren que los monos son capaces de aprender y discriminar sonidos de 

distintas categorías (p. ej. sonidos artificiales y palabras), y que lo hacen de forma similar 

a lo reportado en humanos. Adicionalmente, encontramos que las frecuencias de mayor 

energía de los OA (formantes F1 y F2), son importantes para la discriminación de OA en 

macacos; tal y como ocurre con el reconocimiento de vocales en humanos. Finalmente, 

descubrimos que la actividad neuronal del área motora suplementaria (AMS) 

correlaciona con la selección de respuestas asociadas con cada OA, y que lo hace 

invariantemente a distintos emisores. Todo lo anterior nos permite plantear 

experimentos futuros en nuestro modelo, que ayuden a entender los mecanismos 

corticales del procesamiento acústico, particularmente, de cómo los formantes 

contribuyen a la percepción invariante de OA. 
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ABSTRACT  

From a phylogenetic point of view, non-human primates are the closest animals to our 

species. Derived from anatomical, electrophysiological and, neuroimaging studies 

(Romanski et al., 1999; Tian, 2001; Alain et al., 2001; Ahveninen et al., 2013) it has been 

proposed that the representation of content, identity, and meaning of sounds occurs 

along a ventral acoustic processing pathway (Bizley and Cohen, 2013; Rauschecker, 

2018). However, it has not yet been established how different acoustic characteristics 

are processed and integrated along this pathway to form auditory objects (AO). 

Therefore, to study the psychophysical and neural correlates of AO recognition, we 

developed a model of auditory discrimination in rhesus monkeys (Macaca mulatta). The 

results obtained suggest that monkeys are capable of learning and discriminating sounds 

of different categories (e.g. artificial sounds and words) and they do so similarly to that 

reported in humans. Additionally, we found that the higher energy frequencies of the 

AO (formants) are important for the discrimination of AO in macaques; just as it happens 

with the recognition of vowels in humans. Finally, we discovered that the neuronal 

activity of the supplementary motor area (SMA) correlates with the selection of 

responses associated with each OA and that it does so invariably to different emitters. 

All the above allows us to propose future experiments in our model, which help to 

understand the cortical mechanisms of acoustic processing, particularly how formants 

contribute to the invariant perception of AO.  
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2. INTRODUCCIÓN 

La capacidad de emitir, reconocer y localizar los sonidos es una habilidad fundamental 

para la interacción social de los primates. Sabemos que nuestro cerebro construye 

representaciones de objetos y conceptos a partir de la información sensorial y de la 

experiencia (Romo et al., 2012). Sin embargo, los mecanismos cerebrales subyacentes 

al reconocimiento auditivo solo se conocen de forma parcial. En esta sección se revisan 

algunas propiedades físicas de los sonidos, y distintos aspectos de la estructura y función 

del sistema auditivo que se ha propuesto como principales responsables de la 

generación del fenómeno de la percepción de objetos auditivos (OA). 

2.1 Propiedades físicas y perceptuales del sonido 

Físicamente, el sonido es una onda mecánica longitudinal que se propaga por un medio 

elástico. También puede ser definido como oscilaciones de presión generadas por la 

propagación del movimiento de las moléculas del medio. Se necesita una fuente de 

vibración mecánica para que se produzca, y su velocidad de propagación está 

determinada por el medio, aumentando con la temperatura y la altitud. En el aire la 

velocidad del sonido es de 343 m/s a 20 °C, a nivel del mar. 

 El sonido constituye un flujo de energía a través de la materia y como onda, 

puede ser caracterizado en términos de su amplitud, frecuencia y duración (Figura 1A). 

La frecuencia hace alusión al número de ciclos por unidad de tiempo en el que se repite 

el cambio de la presión; se mide en unidades llamadas hercios (Hz), donde 1 Hz equivale 

a un ciclo por segundo. El periodo es el tiempo transcurrido entre un ciclo y el siguiente, 

y la amplitud o intensidad representa la energía que transporta la onda sonora y se 

expresa como variaciones de presión (Pa/s) o de energía (Watt/m2). Donde un Pascal 

(Pa) corresponde a la presión que ejerce una fuerza de un Newton (N) sobre una 

superficie de un metro cuadrado (m2). 

 El oído humano puede percibir ondas sonoras de entre los 20 y 20 000 Hz, pero 

su mayor sensibilidad se encuentra en el rango de 1 a 4 kHz (Goldstein y Brockmole, 

2016). Los sonidos simples o tonos puros son ondas sinusoidales de una sola frecuencia, 

pero son prácticamente inexistentes en la naturaleza. En cambio, los sonidos naturales 

poseen modulaciones espectro-temporales, que, aunque sean complejas, les 
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caracterizan y, por tanto, nos permiten diferenciarlos. Por ejemplo, la voz humana 

resulta de la combinación de frecuencias generadas por la vibración de las cuerdas 

vocales (Figura 1B-C). A la frecuencia más baja se le conoce como frecuencia 

fundamental (F0) y a sus múltiplos enteros, armónicos. La F0 de la voz masculina se 

encuentra en el rango de 100 a 200 Hz, mientras que la voz femenina es más aguda, 

típicamente va de 150 a 300 Hz (Peterson y Barney, 1952; Kent y Vorperian, 2018). 

 Los sonidos de comunicación como las palabras se caracterizan por concentrar 

la mayor parte de su energía en bandas de frecuencias llamadas formantes. Los 

formantes se enumeran de forma subsecuente de acuerdo con el incremento de 

frecuencias (Figura 1D). De hecho, somos capaces de distinguir vocales a partir de los 

formantes (Peterson y Barney, 1952; Frank et al., 2020). 

 Existen cuatro cualidades perceptuales del sonido: tono o altura, timbre o color, 

duración y la sonoridad. El tono puede ser agudo (alto), o grave (bajo), y se relaciona 

directamente con la F0. El timbre nos permite diferenciar sonidos de igual F0 e 

intensidad. El timbre depende de la cantidad de armónicos y de la intensidad de cada 

uno de ellos, de la variación de amplitudes en el tiempo, y de los formantes. También se 

ha propuesto que permite la identificación de la fuente sonora. Por analogía con la 

textura, puede ser considerado como áspero, aterciopelado o metálico. La duración es 

el intervalo de tiempo trascurrido entre el inicio y término del estímulo acústico y puede 

ser considerado como corto o largo. 

 La sonoridad es la sensación perceptual relacionada a la intensidad de una onda 

sonora y se mide en fonios, de escala es arbitraria y nos permite calificar sonidos como 

fuertes o débiles. En esta escala, el cero corresponde al umbral de audición o amplitud 

mínima a la que un humano puede escuchar, y corresponde a 10-16 Watt/cm2 a una 

frecuencia de 1000 Hz (Tippens, 2005). Dado que en el rango de intensidades que el oído 

humano puede detectar sin dolor hay grandes diferencias en el número de cifras 

empleadas en una escala lineal, es habitual utilizar una escala logarítmica de intensidad 

cuya unidad es el decibelio (dB). El nivel de presión sonora (SPL, del inglés “sound 

pression level”) es el indicador más utilizado de la intensidad acústica y se define como: 

𝑆𝑃𝐿(𝑑𝐵) = 10𝑙𝑜𝑔10 [(
𝑝

𝑃𝑟𝑒𝑓
)

2

] 
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 Donde, p es la presión sonora instantánea y Pref es la presión de referencia, 20 

μPa. Para ser detectados, los sonidos deben superar el umbral auditivo (0 dB o 20 μPa), 

mientras que el umbral de dolor va de los 130 a los 140 dB, o 20 pascales. Si bien la 

sonoridad depende principalmente de la intensidad de la señal acústica, también es 

afectada por sus frecuencias y duración. 

2.1.1 Métodos descriptivos de las señales acústicas 

 El análisis descriptivo de señales sonoras puede realizarse con diferentes 

métodos dependiendo del objetivo. Por ejemplo, el oscilograma es una representación 

gráfica de las modulaciones de amplitud a lo largo del tiempo. Dado que la amplitud de 

un sonido es variable, si se unen las amplitudes de ciclos sucesivos se obtiene una señal 

continua que se denomina envolvente y que es característico para cada uno (Figura 1B).  

 El análisis de Fourier es la herramienta matemática empleada para transformar 

señales entre el dominio del tiempo y el dominio de la frecuencia. El teorema de Fourier 

demuestra que cualquier forma de onda periódica puede representarse como la suma 

de una serie de ondas sinusoidales, cuyos múltiplos enteros, conforman armónicos que 

pueden variar en amplitud. Esta descomposición simplifica el estudio de sonidos 

complejos ya que permite analizar cada componente de frecuencia de forma 

independiente. De manera similar, el espectro de poder nos permite determinar las 

frecuencias y respectivas amplitudes en un sonido, y se puede representar gráficamente 

como un espectrograma donde se observan las variaciones de energía en cada 

frecuencia a lo largo del tiempo (Figura 1C). 

 

Figura 1. Propiedades físicas de los sonidos. A, Onda sinusoidal. En el eje horizontal se 
representa la duración y en el eje vertical los cambios de presión. B, Oscilograma o forma 
de onda de la palabra /hola/. La línea gruesa es el envolvente que describe los cambios de 
amplitud en el tiempo. C, Espectrograma de la palabra mostrada en B. D, Las bandas 
horizontales más oscuras corresponden a los dos primeros formantes (F1 y F2) de la misma 
palabra.  
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2.2 Estructura y función del Sistema Auditivo (SA) 

La percepción auditiva es fundamental para comunicarnos e identificar peligros 

potenciales del entorno. El sistema auditivo consiste en un conjunto de órganos que 

transforman la presión oscilatoria del aire (ondas sonoras) en impulsos eléctricos que 

viajan desde el oído hasta el cerebro a través de una serie de relevos neuronales. Es en 

la corteza cerebral donde las señales eléctricas se integran para formar 

representaciones perceptuales auditivas. A continuación, revisaremos los principales 

componentes estructurales y funcionales del SA.  

2.2.1 Anatomía del SA 

Para su estudio, el SA se ha dividido en dos subsistemas: periférico (oído) y central (del 

núcleo coclear a la corteza auditiva). La estructura principal del SA periférico es el oído, 

localizado en la base del hueso temporal del cráneo. El oído se encarga de descomponer 

los sonidos en sus componentes frecuenciales y los comunica en forma de potenciales 

eléctricos a las siguientes instancias de procesamiento. Para su estudio, generalmente 

es subdividido en tres partes: oído externo, medio e interno (Figura 2A).  

 El oído externo está conformado por el pabellón auricular y el conducto auditivo 

externo, su función principal es reunir las ondas sonoras y conducirlas hacia la 

membrana timpánica o tímpano. Dentro del oído medio hay tres huesecillos (martillo, 

yunque y estribo) que unidos amplifican las vibraciones del tímpano comunicándolas a 

una fina membrana llamada ventana oval que separa el oído medio del oído interno. 

Además, el oído medio se conecta con el tracto nasofaríngeo a través de la trompa de 

Eustaquio, de manera que exista una entrada de aire al oído medio para mantener la 

presión constante. Finalmente, el oído interno se conforma del órgano de 

descomposición de frecuencias, la cóclea, y del sistema de percepción de posición de la 

cabeza (vestíbulo y canales semicirculares), indispensable para mantener el equilibrio. 

La cóclea o caracol, es una estructura en forma de espiral que contiene una membrana 

que oscila en fase con las ondas sonoras para mover los cilios de las células de 

transducción acústica (células ciliadas, CC). El movimiento ciliar despolariza a las CC, 

convirtiendo así, la energía mecánica de los sonidos en impulsos eléctricos que son 
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llevados a través del nervio vestíbulo-coclear (VIII par craneal) al núcleo coclear del tallo 

cerebral, y de ahí a otras instancias acústicas dentro del sistema nervioso central. 

 Los somas de las neuronas sensoriales primarias están localizados en el ganglio 

espiral, mientras que sus axones periféricos hacen sinapsis con la región basal de las CC, 

las prolongaciones centrales proyectan a los núcleos cocleares (dorsal y ventral) situados 

en el bulbo raquídeo. Las células de estos núcleos envían proyecciones a través de tres 

estrías acústicas (Middlebrooks, 2015). La estría dorsal o de von Monakow está 

constituida en su mayoría por fibras de las neuronas del núcleo dorsal que decusan y 

ascienden por el fascículo del lemnisco lateral contralateral hasta el colículo inferior. La 

estría intermedia o de Held está conformada por fibras procedentes del núcleo 

posteroventral que atraviesan la línea media y suben por el lemnisco lateral hasta su 

núcleo. La estría ventral o fascículo del cuerpo trapezoidal, está formada principalmente 

por fibras provenientes del núcleo anteroventral, que envían sus axones a las neuronas 

de los núcleos del complejo olivar superior de ambos lados. Las fibras de estas neuronas 

olivares ascienden por el lemnisco lateral y contactan con las neuronas de su núcleo y 

con las del colículo inferior. La información auditiva continua su trayecto hacia los 

núcleos geniculados mediales del tálamo para finalmente llegar a la corteza auditiva 

situada en el lóbulo temporal (Figura 2B). 

 En los humanos, la corteza auditiva primaria (A1) está ubicada en el giro de 

Heschl (área 41 de Brodmann), mientras que la secundaria (cinturón y paracinturón, 

área 42 de Brodmann) está localizada en algunas regiones del giro de Heschl y se 

extiende hacia el plano temporal abarcando gran parte de la zona posterior del giro 

temporal superior (GTS, Figura 2C; Javitt y Sweet, 2015; Moerel et al., 2014). Con base 

en las características citoarquitectónicas, anatómicas y funcionales, la corteza auditiva 

de los monos rhesus (Macaca mulatta) ha sido dividida en tres regiones principales:  

núcleo (subdividido en 3 áreas: A1, rostral [R], rostrotemporal [RT]), cinturón (con 4 

regiones mediales y 4 laterales) y el paracinturón con solo dos divisiones (rostral y 

caudal, Kaas y Hackett, 1999; Hackett, 2011). Un reciente estudio de conectividad 

determinó que las proyecciones cortico-corticales de la A1 ocurren principalmente a 

través de dos ejes:  el eje mediolateral que va del núcleo hacia el cinturón y después al 

paracinturón, y el eje caudorostral que va de las regiones R y RT al área polar 
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rostrotemporal y posteriormente al polo temporal dorsal (Scott et al., 2017). Tanto la 

región rostral del cinturón como la del paracinturón proyectan a las áreas prefrontales 

rostral y orbital, mientras que sus regiones caudales envían proyecciones a la corteza 

periarcuato (área 8a) y la corteza prefrontal dorsolateral (área 46, Romanski et al., 1999; 

Bizley y Cohen, 2013). 

 

 

Figura 2. Anatomía del sistema auditivo. A, Principales estructuras del oído externo, medio 
e interno. B, La vía auditiva ascendente va desde la cóclea hasta la corteza auditiva del 
lóbulo temporal (Tomado y modificado de Kandel, 2013). C, Localización y divisiones de la 
corteza auditiva en monos rhesus y humanos. A1, corteza auditiva primaria; CS, cisura de 
Silvio; GTS, giro temporal superior; R, rostral; RT, rostrotemporal; SL, surco lateral; STS, 
surco temporal superior. Regiones del cinturón: AL, anterorateral; CM, caudomedial; ML, 
mediolateral; MM, mediomedial; RM, rostromedial; RTL, rostrotemporal lateral; RTM, 
rostrotemporal medial. PCc, paracinturón caudal; PCr, paracinturón rostral; Tpt, corteza 
de asociación del lóbulo temporal; AB, Área de Brodmann (Tomado y modificado de Bizley 
y Cohen, 2013; Javitt y Sweet, 2015). 



13 
 

2.2.2 Fisiología del SA 

Las ondas sonoras amplificadas por los huesecillos del oído medio son transmitidas a la 

ventana oval, al inicio del oído interno, propagando las ondas sonoras a través del 

líquido contenido dentro de la cóclea. En la Figura 3A se presenta una sección trasversal 

de la cóclea donde se puede observar que al interior de este órgano hay dos membranas, 

la basilar y la vestibular o de Reissner. Las membranas dividen longitudinalmente a la 

cóclea para formar tres compartimentos llenos de líquido: la escala vestibular, del 

tímpano y la media o conducto coclear. El líquido (perilinfa) de las escalas vestibular y 

del tímpano tiene una composición similar a la del líquido cefalorraquídeo, mientras 

que, la endolinfa de la escala media presenta una composición iónica más parecida al 

líquido intracelular (alta concentración en potasio y baja en sodio). En el interior de la 

escala media, localizado por encima de la membrana basilar, se encuentra el órgano 

espiral o de Corti que contiene células ciliadas, de soporte y una membrana que lo rodea 

denominada membrana tectoria. Existen tres filas de CC externas y una fila de CC 

internas. Cuando las ondas en la perilinfa provocan el desplazamiento de las membranas 

de la cóclea, los estereocilios de las CC internas se inclinan, lo que inicia la entrada de 

iones potasio a través de canales mecanosensibles y la consiguiente despolarización 

(potencial receptor). Este cambio en el potencial de membrana de la CC incrementa la 

apertura de canales calcio, lo que permite la liberación del neurotransmisor y la 

resultante generación de potenciales de acción en la neurona aferente. 

Tonotopía 

La membrana basilar no es uniforme, presenta diferentes propiedades mecánicas a lo 

largo de su extensión, es decir, su región basal que es estrecha y gruesa responde a 

frecuencias altas mientras que en el ápex donde es ancha y de menor grosor responde 

a las frecuencias bajas (Fettiplace, 2020). Por lo tanto, la frecuencia de los sonidos es 

representada por el sitio de la cóclea donde se originan las neuronas que éste excita, 

mientras que su amplitud, por la intensidad de descarga y el número total de células 

activadas. La respuesta de las neuronas aferentes es entonces una función de la 

intensidad y de las magnitudes relativas de las diferentes frecuencias que componen un 

sonido. Esta organización espacial de frecuencias es llamada tonotopía (o cocleotopía, 

Figura 3B) y se mantiene a lo largo de la vía ascendente hasta la corteza auditiva tanto 
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en monos (Kajikawa et al., 2015; Brewer y Barton, 2016) como en humanos (Saenz y 

Langers, 2014; Leaver y Rauschecker, 2016). Además de la representación de 

frecuencias, también se ha reportado que las neuronas de A1 codifican otras 

características de los estímulos sonoros, como las que a continuación se explican. 

Periodotopía 

El contenido temporal del sonido también es parte integral del procesamiento auditivo 

(Brewer y Barton, 2016). La periodotopía hace referencia a la organización topográfica 

de neuronas sensibles a la periodicidad. Ésta organización ha sido reportada en la 

corteza auditiva de humanos, gatos y monos (Langner et al., 1997; Barton et al., 2012; 

Herdener et al., 2013; Langner et al., 2009; Baumann et al., 2015) (Figura 3C). Se 

encontraron respuestas sintonizadas a las modulaciones periódicas de la amplitud de 

los sonidos (envolvente temporal) en células organizadas de manera ortogonal a las 

respuestas sintonizadas a las frecuencias. Sin embargo, otros reportes descartan la 

existencia de una organización periodotópica (Leaver y Rauschecker, 2016). 

Percepción del tono y timbre 

La percepción del tono de los sonidos harmónicos complejos es esencial para su 

identificación y segregación, particularmente en el contexto de la comunicación y la 

música (Oxenham, 2018; Xiaoqin Wang, 2018). El tono es el atributo subjetivo asociado 

a la F0, está determinado por la regularidad temporal (periodicidad) y la tasa de 

repetición promedio de la forma de onda. Mediante estudios de imagenología en 

humanos se ha identificado una pequeña área de la corteza auditiva secundaria selectiva 

 

Figura 3. Mecanismos fisiológicos del sistema auditivo. A, Sección trasversal de la cóclea. 
Este corte nos permite identificar los diferentes elementos involucrados en el proceso de 
transducción mecanoeléctrica (Tomado y modificado de Kandel, 2013). B, Tonotopía de la 
corteza auditiva primaria del mono (Tomado y modificado de Saenz y Langers, 2014). C, 
Comparación entre los gradientes de tonotopía y periodotopía en A1 (Tomado y modificado 
de Baumann et al. 2015). 
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al tono (Patterson et al., 2002; Penagos et al., 2004), mientras que en los monos se ha 

reportado que las neuronas de la región del borde anterolateral de la A1 son selectivas 

al tono (Bendor y Wang, 2005, 2006). Por lo tanto, la percepción del tono podría existir 

también en primates no humanos (Tomlinson y Schwarz, 1988; Song et al., 2016). Sin 

embargo, dado que en los estudios previos han usado principalmente sonidos 

harmónicos artificiales, aún no es claro cómo las neuronas de la corteza auditiva 

codifican el tono de sonidos complejos naturales (p. ej., vocalizaciones).  

 El timbre es el atributo perceptual que nos permite distinguir sonidos con el 

mismo tono, volumen y duración (Town y Bizley, 2013). A nivel fonético, el timbre es 

crucial para determinar la identidad de las vocales y consonantes. Muchas especies de 

animales, han mostrado tener la capacidad de discriminar vocales: primates (Kojima y 

Kiritani, 1989; Sinnott et al., 1997), aves (Hienz et al., 1981), hurones (Bizley et al., 2013) 

y roedores (Saunders y Wehr, 2019). Los registros electrofisiológicos en modelos 

animales y de imagenología funcional en humanos, han permitido establecer que la 

actividad neuronal subyacente a la percepción del timbre está extensamente distribuida 

a través del núcleo y el cinturón de la corteza auditiva (Warren et al., 2005; Bizley y 

Cohen, 2013). 

Procesamiento cortical jerárquico 

De forma análoga al funcionamiento del sistema visual, se ha sugerido que en los 

primates el procesamiento auditivo está organizado a lo largo de dos diferentes vías 

paralelas e independientes: la vía dorsal y la vía ventral (Kaas y Hackett, 1999; 

Rauschecker y Scott, 2009; Ahveninen et al., 2013). En los monos rhesus, la vía dorsal 

inicia en la región caudal del cinturón, proyecta hacia la corteza parietal y termina en la 

región dorsolateral de la corteza prefrontal; se encarga de procesar la información 

espacial y de la preparación de acciones motoras relacionadas con los sonidos. Por otra 

parte, la vía ventral está involucrada en el reconocimiento de los estímulos acústicos, 

inicia en el núcleo (A1 y R), proyecta a la región anterolateral del cinturón y continúa a 

lo largo del giro temporal superior (paracinturón), y de ahí se envían proyecciones a la 

corteza prefrontal ventrolateral (Romanski et al., 1999; Bizley y Cohen, 2013; Cohen et 

al., 2016). Durante las últimas dos décadas se han recabado evidencias anatómicas, 

electrofisiológicas y de imagenología que sugieren que este modelo de procesamiento 
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cortical, tanto en humanos como macacos, es plausible (Figura 4, Alain et al., 2001; Tian 

et al., 2001; Woods et al., 2006; Rauschecker y Romanski, 2011). 

 El procesamiento sonoro en diferentes regiones corticales y subcorticales ha sido 

investigado a través de algunos estudios neurofisiológicos en monos. Por ejemplo, se 

encontró que las neuronas de A1 responden principalmente a tonos puros, mientras que 

las neuronas del cinturón lateral responden también a sonidos complejos, como son los 

ruidos paso-banda y las vocalizaciones (Rauschecker et al., 1995; Rauschecker y Tian, 

2000). Tian y colaboradores (2001) estudiaron las respuestas neuronales del cinturón 

lateral de macacos para diversos tipos de vocalizaciones conespecíficas presentadas en 

siete ubicaciones distintas. Encontraron que las neuronas de la región caudolateral se 

activan preferentemente a ubicaciones espaciales sin importar el tipo de vocalización. 

En cambio, las neuronas de la región anterolateral fueron más selectivas a las 

vocalizaciones y no tanto a su ubicación espacial. Estas evidencias llevaron a pensar que 

el cinturón representa vocalizaciones. Sin embargo, registros realizados posteriormente 

mostraron que, pese a que los macacos son capaces de diferenciar entre vocalizaciones 

presentadas de manera normal, y presentadas temporalmente invertidas (Ghazanfar et 

al., 2001), las neuronas del cinturón no son capaces de hacerlo, ya que responden de 

manera similar para ambos tipos de estímulos (Recanzone, 2008). 

 Los registros neuronales del paracinturón son escasos, debido en parte, a las 

dificultades técnicas que implica registrar su ubicación anatómica, y en parte porque 

siendo un área involucrada en procesos cognitivos, encontrar señales de interés de 

registros unitarios requiere monos entrenados, lo cual ha sido prácticamente 

inexistente. Por consiguiente, solo se han reportado algunas aproximaciones 

experimentales en condiciones no activas, y carente de un estudio sistemático de la 

participación del paracinturón en la codificación de estímulos acústicos (Camalier et al., 

2012; Kajikawa et al., 2015; Tani et al., 2018; Heelan et al., 2019). 

 En la corteza prefrontal ventrolateral (CPFvl, áreas 12 y 45) se han descrito 

neuronas responsivas a vocalizaciones que son similares a las descritas en el cinturón, 

con quien está conectada recíprocamente (Romanski y Goldman-Rakic, 2002; Romanski 

y Averbeck, 2009; Russ et al., 2008). Sin embargo, mientras que algunos reportan que la 

actividad neuronal de la CPF es similar para los sonidos con propiedades acústicas 
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parecidas (Romanski et al., 2005), otros sugieren que codifica categorías semánticas más 

que puramente acústicas (Gifford et al., 2005; Cohen et al., 2007). 

 Los OA son considerados la unidad perceptual fundamental de la audición y 

aunque no existe una definición comúnmente aceptada, son el resultado computacional 

de la capacidad que tiene el sistema auditivo para detectar, extraer, segregar, y agrupar 

regularidades espectro-temporales del medio ambiente (Griffiths y Warren, 2004; Bizley 

y Cohen, 2013). Basados en el modelo de procesamiento jerárquico, suponemos que 

debiera existir un cambio paulatino en la codificación acústica a lo largo de la vía ventral, 

hasta formar OA; comenzando con la representación de las propiedades físicas de los 

sonidos, luego de categorías acústicas, y finalmente representaciones semánticas y 

asociaciones conductuales en las regiones corticales más superiores de la vía.  

2.3 Reconocimiento de los objetos auditivos 

Los primates utilizan las vocalizaciones principalmente para comunicarse con los 

miembros de su especie. Estos sonidos tienen propiedades espectrotemporales 

variables que se ha sugerido proporcionan información del sexo, tamaño corporal, 

estatus social y reproductivo del emisor (Fitch, 1997; Ghazanfar et al., 2007; Ey et al., 

2007; Honorof y Whalen, 2010; Bowling et al., 2017). En los monos, la clase de 

vocalización emitida puede indicar diferentes tipos de comida, o contingencias del 

 

Figura 4. Vías corticales de procesamiento auditivo. Conexiones principales de la vía 
dorsal (rojo) y ventral (verde), en humanos, y monos. AL, región anterolateral del 
cinturón; CA, corteza auditiva; CL, región caudolateral del cinturón; CFi, corteza frontal 
inferior; CPFdl, corteza prefrontal dorsolateral; CPFvl, corteza prefrontal ventrolateral; 
CPM, corteza premotora; LIP, lóbulo intraparietal; SC, surco central; SIP, surco 
intraparietal; STS, surco temporal superior (Tomado y modificado de Bizley y Cohen, 
2013).  
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entorno como la presencia de un depredador (Hauser y Marler, 1993; Hauser, 1998; 

Seyfarth et al., 1980). También se ha propuesto que los monos reconocen vocalmente a 

los miembros de su tropa, e incluso responden a señales de alarma provenientes de 

otras especies de primates (Rendall et al., 1996, 1998; Zuberbühler, 2000). 

 Algunas regiones del lóbulo temporal de humanos han mostrado más 

preferencia por vocalizaciones conespecíficas, que a otros tipos de sonidos (Belin et al., 

2000; Fecteau et al., 2004; Kriegstein y Giraud, 2004; Lewis et al., 2009; Leaver y 

Rauschecker, 2010), ocurriendo lo mismo en monos (Wang et al., 1995; Petkov et al., 

2008; Perrodin et al., 2011, 2015). Específicamente, se han reportado regiones 

preferentes a voces en la porción media de la corteza temporal superior, del GTS y del 

surco temporal superior (STS, Belin et al., 2018). El polo temporal también responde a 

vocalizaciones y sus neuronas son principalmente selectivas a voces individuales que a 

categorías de vocalizaciones (Petkov et al., 2008; Perrodin et al., 2011). Sin embargo, es 

importante considerar que la mayoría de estos estudios fueron realizados utilizando 

resonancia magnética funcional y mediante protocolos experimentales de escucha 

pasiva. 

 Tanto el habla humana como las vocalizaciones de primates no humanos (PNH) 

se producen por los movimientos coordinados de los pulmones, la laringe y el tracto 

vocal supralaríngeo (Ghazanfar y Rendall, 2008). Las cuerdas vocales determinan la F0 y 

los correspondientes harmónicos, mientras que los formantes de la envolvente 

espectral dependen del tamaño y forma del tracto vocal (Ey et al., 2007). Sin embargo, 

cómo las diferentes propiedades acústicas contribuyen al reconocimiento de sonidos no 

ha sido completamente determinado. 

 Estudios pioneros en humanos mostraron la relevante participación del primer y 

segundo formante (F1 y F2, respectivamente) en la discriminación de vocales (Peterson 

y Barney, 1952; Remez et al., 1981; Lieberman y Blumstein, 1988; Hillenbrand et al., 

1995). Existen evidencias que sugieren que los babuinos (Papio anubi), monos vervet 

(Chlorocebus pygerythrus) y macacos japoneses (Macaca fuscata) son capaces de 

discriminar vocales artificiales a partir de los formantes (Hienz y Brady, 1988; Hienz et 

al., 2004; Sinnott, 1989; Sinnott y Kreiter, 1991). Recientemente también se reportó que 

los monos rhesus (Macaca mulatta) perciben de manera espontánea cambios en los 
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formantes (Fitch y Fritz, 2006). Sin embargo, hasta el presente trabajo, la contribución 

de los formantes durante el reconocimiento activo de sonidos complejos como las 

palabras y otras vocalizaciones en PNH no había sido estudiada. 

2.3.1 Invarianza perceptual 

Otra característica fundamental de la percepción auditiva es la constancia o invarianza 

perceptual, que es la habilidad de reconocer y categorizar sonidos de cierto rango de 

variación física (Nusbaum y Magnuson, 1997; Town y Bizley, 2013). Por ejemplo, 

enunciados idénticos muestran una considerable variabilidad acústica entre emisores, y 

pese a ello, los oyentes invariantemente logran reconocer las palabras (Peterson y 

Barney, 1952; Smith et al., 2005; Johnson y Sjerps, 2021). 

 La invarianza perceptual requiere representaciones neurales selectivas a la 

identidad, y que toleren variaciones físicas. Actualmente conocemos algunas bases 

psicofísicas y neurales de la constancia perceptual de objetos visuales (p. ej., caras) 

durante modificaciones de parámetros como son tamaño, iluminación y orientación 

(Rolls y Baylis, 1986; Logothetis y Pauls, 1995; Leopold et al., 2006; Roy et al., 2014). En 

el sistema auditivo también se han descrito respuestas invariantes a sonidos, tanto en 

corteza auditiva primaria de pinzones (Billimoria et al., 2008), titíes (Sadagopan y Wang, 

2008) y hurones (Mesgarani et al., 2014), como en áreas secundarias de estorninos 

(Meliza y Margoliash, 2012), pinzones (Moore et al., 2013), ratas (Carruthers et al., 2015) 

y humanos (Kell y McDermott, 2019). Sin embargo, esta habilidad no ha sido demostrada 

en PNH discriminando sonidos heteroespecíficos, por lo que decidimos evaluarla 

mediante nuestro modelo experimental de discriminación auditiva. 
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3. PLANTEAMIENTO DEL PROBLEMA 

Una de las funciones principales del sistema auditivo es transformar las señales acústicas 

en representaciones perceptuales abstractas que determinen la conducta. Sin embargo, 

las señales neuronales responsables de la percepción de OA es un tema pendiente en 

neurociencias. Para abordar el problema es necesario estudiar los correlatos psicofísicos 

y neuronales de la discriminación de OA, usando un modelo de discriminación auditiva 

en monos rhesus. El modelo nos permitiría evaluar la capacidad de los macacos para 

aprender diversos OA, y de discriminarlos a partir de mezclas de OA que aquí 

llamaremos “morphs”. De manera importante, nos permitiría estudiar la contribución 

de las frecuencias formantes en su identificación. Finalmente, podríamos estudiar el 

procesamiento neural de la percepción invariante sonidos en áreas corticales como el 

área motora suplementaria (AMS), durante la transformación de OA en comandos pre-

motores. 
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4. HIPÓTESIS 

Dado que los formantes 1 y 2 son los grupos de frecuencias de más energía en los 

sonidos de comunicación como las palabras, entonces también serán suficientes para 

que los monos rhesus discriminen objetos auditivos. 
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5. OBJETIVOS 

1. Entrenar un par de monos rhesus (Macaca mulatta) en una tarea de 

discriminación de OA. 

2. Realizar pruebas psicométricas de los monos rhesus mientras se presentan 

sonidos tipo “morphs”. 

3. Determinar si los formantes 1 y 2 bastan para discriminar OA. 

4. Establecer si los monos rhesus reconocen de manera invariante OA generados 

por distintos emisores. 

5. Estudiar la actividad extracelular de neuronas del área motora suplementaria de 

los monos rhesus durante la discriminación de OA. 
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6. MÉTODOS Y RESULTADOS 

Los métodos, resultados y parte de la discusión se encuentran en los artículos, Melchor 

et al., 2020 y 2021, que se anexan a continuación:
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7. DISCUSIÓN 

7.1 Los monos rhesus discriminan sonidos mediante sus formantes 

A diferencia del lenguaje hablado que constituye un sistema de comunicación simbólico 

aprendido, la estructura acústica de las vocalizaciones de los PNH se considera que está 

determinada genéticamente y es poco o nada dependiente de la experiencia 

(Brockelman y Schilling, 1984; Owren et al., 1992; Hammerschmidt y Fischer, 2019; 

Nieder y Mooney, 2020). No obstante, recientemente se han presentado algunas 

evidencias de aprendizaje de producción vocal durante el desarrollo y en monos adultos 

(Takahashi et al., 2017; Zhao et al., 2019). Adicionalmente, se han identificado áreas 

corticales que responden de forma preferente a las vocalizaciones conespecíficas en: el 

cinturón lateral (Rauschecker et al., 1995), el giro temporal superior (Leaver y 

Rauschecker, 2010; Ortiz-Rios et al., 2015; Belin et al., 2018) y la corteza prefrontal 

(Romanski et al., 1999; Rauschecker y Romanski, 2011). Sin embargo, aún no se ha 

establecido si la capacidad de aprender o reconocer sonidos también está determinada 

de forma innata, si depende de la experiencia, o es el resultado de ambas. 

 Para estudiar las bases psicofísicas y los mecanismos neurobiológicos de la 

percepción auditiva desarrollamos un modelo experimental de discriminación de 

sonidos en monos rhesus. El óptimo desempeño psicofísico mostrado por los macacos 

aporta evidencia contundente de su capacidad para aprender y discriminar sonidos 

heteroespecíficos, con modulaciones espectrotemporales variadas. Previo a nuestro 

estudio, solo existían datos etológicos que sugerían memoria a largo plazo de 

vocalizaciones conespecíficas (Seyfarth et al., 1980). 

 Gran parte de nuestros conocimientos del procesamiento auditivo en PNH se 

obtuvo estudiando propiedades acústicas específicas (p. ej. frecuencia, amplitud) de 

sonidos simples (tonos puros, ruidos pasa-banda o tonos de amplitud modulada) con 

animales anestesiados o durante escucha pasiva (Rauschecker et al., 1995; Tian et al., 

2001; Romanski y Goldman-Rakic, 2002; Recanzone, 2008; Fukushima et al., 2014). Los 

escasos estudios con monos reconociendo estímulos complejos reportaron un 

desempeño considerablemente limitado (Fritz et al., 2005; Ng et al., 2009; Scott et al., 

2012). Además, con nuestro paradigma todas las categorías acústicas presentadas 
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(vocalizaciones conespecíficas, heteroespecíficas y sonidos artificiales) tuvieron un 

desempeño similar; a diferencia de lo previamente reportado, donde los sonidos 

conespecíficos fueron identificados mejor (Ng et al., 2009). Estudios futuros podrían 

determinar si tales diferencias son debidas a diferencias entre la memoria auditiva a 

corto y largo plazo, que es una las principales diferencias entre nuestra tarea y las 

precedentes (Muñoz-López et al., 2010; Muñoz-López et al., 2015; Fritz et al., 2016).  

 La categorización auditiva es un proceso cognitivo de clasificación de sonidos a 

partir de propiedades espectrotemporales y asociaciones semánticas (Tsunada y Cohen, 

2014). Nuestros resultados de la categorización de las mezclas de sonidos (“morphs”) 

fue consistente con estudios similares en humanos (Chakladar et al., 2008; Furuyama et 

al., 2017; Jiang et al., 2018), y con el único reporte existente en monos, donde 

aprendieron a categorizar mezclas entre dos palabras en inglés que diferían en la 

primera consonante: /bad/ y /dad/ (Russ et al., 2008; Tsunada et al., 2011). 

 Los formantes constituyen las modulaciones frecuenciales de mayor energía en los 

sonidos de comunicación como las palabras. Los análisis de correlación entre la 

psicofísica y los formantes contenidos en los morphs, sumado a cómo los humanos usan 

los formantes para reconocer vocales, nos llevaron a estudiar de forma más específica 

la contribución de los formantes en la discriminación de los sonidos. Dado que no 

podíamos descartar que otras propiedades acústicas afectaran la percepción durante la 

presentación de los morphs, decidimos presentar estímulos que solo tuvieran las 

frecuencias formantes (F1, F2 y F1F2) de los sonidos aprendidos. 

 Encontramos que la información acústica contenida en los dos primeros fue 

suficiente para que los monos discriminaran los sonidos. Resultados semejantes ya 

habían sido reportados en humanos (Peterson y Barney, 1952; Remez et al., 1981), 

mientras que en los monos solo se había propuesto que ayudaban a extraer información 

de las características del emisor (Ghazanfar et al., 2007; Furuyama et al., 2016, 2017) y 

posiblemente de sus propias vocalizaciones (Fitch y Fritz, 2006). 

7.2 Percepción invariante en el AMS 

La habilidad de reconocer un sonido de forma invariante, requiere tolerancia perceptual 

para diferentes modificaciones en su estructura espectrotemporal (variantes acústicas). 
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Los mecanismos cerebrales subyacentes de esta habilidad solo se comprenden de forma 

parcial y no encontramos reportes previos de su estudio en PNH hasta el presente 

trabajo (Melchor et al 2020; 2021). 

 El reconocimiento de variantes de vocalizaciones conespecíficas, vocales y 

consonantes ha sido descrito en pinzones, hurones y roedores, respectivamente (Elie y 

Theunissen, 2015; Town et al., 2018; Saunders y Wehr, 2019). En humanos, usando 

resonancia magnética se encontró que el AMS se activa durante el reconocimiento 

invariante de palabras para diferentes emisores (Feng et al., 2018). Nuestros datos nos 

permiten aseverar que los monos también identifican variantes acústicas fonéticamente 

similares, pero de emisores a los que no habían sido expuestos con anterioridad. 

 La corteza premotora ventral (homóloga al área de broca en humanos) de los 

macacos participa en discriminaciones acústicas (Lemus et al., 2009), mientras que la 

actividad del AMS correlaciona con las decisiones basadas en la comparación de sonidos 

(Vergara et al., 2016). Por lo tanto, el AMS no solo estaría participando en el control del 

movimiento voluntario y la memoria de trabajo (Lemus et al., 2007; Nachev et al., 2008; 

Lara et al., 2018), sino también en la integración de señales sensoriales y de memoria 

para la toma de decisiones basadas en estímulos acústicos (Morán et al., 2021). 

 En nuestro estudio encontramos que las respuestas neuronales del AMS 

correlacionan con la percepción invariante de los monos. Las neuronas no distinguen 

entre los sonidos presentados, pero sí entre las categorías (target y no-target), de 

manera que se forman dos señales que permiten resolver la tarea. Tanto la actividad 

neuronal a nivel individual y poblacional concuerdan con la decisión perceptual de los 

monos. Es decir, las variantes acústicas presentadas se asociaron a las mismas 

respuestas categóricas de los sonidos aprendidos. En consecuencia, investigar la 

codificación invariante de las vocalizaciones en cada área cortical de la vía ventral 

auditiva es uno de los próximos objetivos del laboratorio. 
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8. CONCLUSIÓN 

Los monos rhesus tiene la capacidad de aprender, categorizar y discriminar sonidos 

complejos heteroespecíficos, así como estímulos con diversas modificaciones 

espectrotemporales, o que sólo contengan los dos principales formantes. Además, 

descubrimos que las neuronas del área motora suplementaria representan las 

categorías conductuales durante la percepción invariante de sonidos. 
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9. PERSPECTIVAS 

Investigar cómo se codifican las vocalizaciones conespecíficas y heteroespecíficas a nivel 

cortical puede potencialmente contribuir a nuestra comprensión de los mecanismos de 

comunicación y el lenguaje. Por tanto, el paradigma experimental aquí presentado, 

podría ayudar a entender cómo la actividad cortical a lo largo de la vía ventral durante 

la identificación activa de estímulos acústicos es procesada en áreas cerebrales de 

integración sensorio-motora para producir conductas.  
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