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Resumen 

Dentro del estudio de la estimación temporal en el orden de los cientos de milisegundos, 

aún no son claros los mecanismos subyacentes a la percepción temporal y a la 

generación de conductas motoras temporizadas y cómo estos se relacionan entre sí. 

Para esclarecer el panorama, evaluamos el efecto que tiene el entrenamiento perceptual 

temporal sobre el desempeño conductual y la función cerebral durante la ejecución de 

una tarea de sincronización sensoriomotora.  Los participantes efectuaron una tarea de 

sincronización continuación durante la adquisición de una secuencia de resonancia 

magnética funcional; después fueron entrenados en una tarea de discriminación de 

intervalos durante siete días, para finalmente repetir la sesión de resonancia magnética. 

Alrededor del 50% de los sujetos presentaron una mayor agudeza para discriminar 

intervalos de tiempo; mientras que el resto conservó un desempeño similar a lo largo del 

entrenamiento. Esto demuestra que la resolución temporal puede ser mejorada a través 

del entrenamiento intensivo y que las diferencias individuales iniciales de los 

participantes condicionan las ganancias adquiridas.  Aunado a esto, observamos que 

existe una alta correlación entre la disminución del umbral de discriminación y la 

reducción la variabilidad de los intervalos generados durante la época de la continuación.  

Por su lado, la imagen funcional nos permitió observar cambios relacionados con 

el proceso de aprendizaje y generalización temporal. El grupo de sujetos que aprendieron 

y generalizaron presentó un aumento de la señal BOLD en el preAMS bilateral y el 

caudado-putamen izquierdo, estructuras pertenecientes al sistema central de 

procesamiento temporal. Esto sugiere el involucramiento específico de estas estructuras 

amodales en el refinamiento de la estimación temporal para el intervalo de 850 ms, a 

consecuencia de la generalización temporal. Los resultados obtenidos demuestran que 

es posible afinar la estimación temporal de los humanos a través del entrenamiento 

intensivo en tareas de percepción temporal. Este aprendizaje también se manifiesta 

como una reducción en la variabilidad temporal de movimientos isócronos guiados 

internamente, que va acompañado de una mayor actividad dentro de la red de 

procesamiento temporal del circuito cortico-estriatal.  



 
 

8 
 
 

Summary 

Concerning the study of timing, in the order of hundreds of milliseconds, there is still no 

consensus on the subjacent mechanisms of time perception and motor timing, and how 

those two relate and influence each other. To better understand this phenomenon, we 

evaluated the effect of time perception training on the subjects’ behavioral performance 

and their brain functional activity during the execution of a sensorimotor synchronization 

task. Participants executed a synchronization-continuation task while being scanned for 

an fMRI; afterward, they underwent a 7-day training on an interval discrimination task, to 

finally be rescanned. Behavioral results showed that around 50% of the subjects 

presented a lower discrimination threshold, while the rest of the subjects had no 

improvement. This shows that temporal acuity could be improved through intense 

training, but initial individual performance would condition possible gains. Furthermore, 

we observed a high correlation between the reduction of the discrimination threshold and 

the improvement of the performance during the continuation epoch of the motor task, 

specifically, the inter-tap variability was reduced. 

            Functional imaging allowed us to measure changes related to learning and 

generalization. The group that improved in both tasks had an increased BOLD signal in 

the bilateral pre-SMA and the left caudate and putamen, which belong to the central timing 

system. This result suggests the specific participation of these temporal amodal 

structures in the refinement of timing of an 850 ms interval due to the time generalization 

phenomenon. Overall, the results show that it is possible to improve perceptual timing 

through intense interval training in a perceptual task. The gains obtained after could also 

be manifested as a reduction of the motor timing variability for internally guided taps, 

which were concomitant with increased activity of the cortico-striatal circuit of temporal 

processing. 
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Introducción 

El tiempo es una variable física omnipresente, sobre la cual organizamos la totalidad de 

los eventos que experimentamos, nuestra toma de decisiones, la apreciación y 

procesamiento de los estímulos externos, y la secuenciación de nuestras acciones y 

respuestas hacia el medio con el que interaccionamos. A pesar de su importancia, y a 

diferencia de otras variables físicas que procesamos diariamente, el tiempo no es 

procesado en una región cerebral específica. Intensos esfuerzos llevados a cabo durante 

las últimas tres décadas han empujado la frontera del conocimiento respecto a lo que 

sabemos sobre el procesamiento temporal en el sistema nervioso central. Estos avances 

postulan la participación inequívoca de las cortezas motoras y premotoras, en conjunto 

con los ganglios basales, como el sustrato principal para el procesamiento temporal, 

perceptual y motor, auxiliado de estructuras facultativas que se involucran dependiendo 

del contexto de la conducta expresada (Merchant, Harrington, et al., 2013). 

 El hecho de que la variable temporal esté presente en prácticamente todos los 

procesos perceptuales y en las respuestas emitidas por los seres vivos para afrontar las 

contingencias diarias, hace preciso entender el fenómeno desde sus bases biológicas, 

hasta su manifestación en procesos cognitivos. A continuación, se dará una detallada 

explicación sobre los fundamentos del uso de la información temporal para guiar la 

conducta de los seres vivos. 

Escalas de tiempo 

Es exquisito el rango de magnitud temporal que los seres vivos son capaces de procesar; 

desde fenómenos tan breves que duran microsegundos, hasta eventos que suceden a 

lo largo de periodos prolongados, durante horas o incluso días (Buhusi & Meck, 2005; 

Buonomano & Karmarkar, 2002; Hinton & Meck, 1997; Merchant, Harrington, et al., 

2013). Dependiendo de la escala, se han propuesto distintos mecanismos cerebrales 

para procesar la información temporal; las escalas se enuncian y se describen en la 

siguiente sección (Figura 1). 
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Escala de microsegundos 

La información temporal procesada en esta escala obedece a procesos específicos 

estudiados en el sistema auditivo de distintos mamíferos. La discriminación temporal 

biaural aprovecha la diferencia temporal (en el orden de microsegundos) de los 

potenciales de acción provenientes de ambas orejas. El retraso que existe entre ambos 

potenciales es detectado por la oliva media superior, en mamíferos, a través de neuronas 

detectoras de coincidencias (neuronas EE [excitadoras-excitadoras]), sintonizadas a 

distintos y pequeños retrasos de la entrada sensorial que permiten ubicar espacialmente 

el origen de la fuente sonora (Schnupp & Carr, 2009). 

Escala de los milisegundos 

En esta escala se encuentran eventos o conductas con duraciones que van de los 200 a 

los 1000 ms, con actividades que engloban desde el cálculo de trayectorias para evitar 

o interceptar objetos (Merchant & Georgopoulos, 2006), hasta conductas más complejas 

y multimodales como bailar, tocar un instrumento, la percepción y emisión del habla y la 

práctica de deportes (Buonomano & Karmarkar, 2002; Merchant, Harrington, et al., 

2013).  

Los sistemas involucrados en la temporización de eventos, en el orden de los 

milisegundos y segundos, son sumamente flexibles. Son capaces de iniciar y detenerse 

a voluntad. Empero, esta flexibilidad viene acompañada por un alto coste de precisión 

(variabilidad temporal). La precisión de la estimación temporal en este orden de magnitud 

varía entre 5 y 60% del intervalo estimado (Gibbon et al., 1997).  

Es en esta escala que las tareas psicofísicas del presente trabajo se estructuran 

y los pormenores teóricos se abordarán en las siguientes secciones. 

Escala de segundos a minutos 

Es considerada la escala intermedia de procesamiento temporal y un gran número de 

autores se refieren a ella como cronometraje de intervalos. A diferencia del resto de 

procesos relacionados con las otras escalas temporales, en este orden de magnitud el 

procesamiento depende del control cognitivo y consciente del individuo. Una extensa 
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variedad de conductas se contextualizan en esta escala de tiempo, entre las cuales 

podemos encontrar: la preparación del movimiento se propone está cognitivamente 

controlada por estructuras frontales (Bortoletto et al., 2011); conductas de alimentación 

también requieren de la estimación de intervalos de tiempo largos (Henderson et al., 

2006); la respuesta neuronal asociada a la memoria de trabajo para la toma de 

decisiones en tareas de discriminación táctil (Brody et al., 2003). Metaanálisis de estudios 

de imagenología funcional han encontrado una mayor actividad en estructuras parietales 

y frontales, en línea con los procesos conscientes atribuidos al control de la estimación 

temporal en esta escala (Nani et al., 2019; Wiener et al., 2010) 

Ciclos circadianos 

Este sistema de cronometraje biológico posee ciclos endógenos que se repiten, 

aproximadamente, cada 24 horas. Estos son independientes y funcionan aún aislados 

del resto del cerebro (Inouye & Kawamura, 1979). Estos ciclos poseen ritmos de 

funcionamiento libre cuyos periodos se extienden entre 19 y 28 h. Dichos ritmos son 

capaces de ajustarse y sincronizarse con señales ambientales, siendo la más confiable 

los cambios de luz ambiental. Al proceso de sincronización de ritmos circadianos a través 

de la luz se le denomina fotosincronización (Roenneberg & Foster, 1997). Por otro lado, 

a nivel molecular, se ha visto que las células ganglionares fotosensibles de la retina 

expresan una opsina cuyo pico de respuesta a la luz se presenta a 480 nm, la cual se 

llama melanopsina. La supresión de la expresión de la melanopsina en las células 

ganglionares de la retina contingente a la supresión de la expresión de conos y bastones 

funcionales, abaten por completo la respuesta de la retina a la luz (Hankins et al., 2008). 

La ausencia de melanopsina en animales transgénicos impide la expresión de genes 

inducidos por luz en el núcleo supraquiasmático (Peirson et al., 2007). El núcleo 

supraquiasmático es reconocido como el reloj central maestro. Inerva distintos núcleos 

cerebrales transfiriendo así la información temporal a otros núcleos del sistema nervioso 

central. Uno de sus relevos principales es el núcleo paraventricular del hipotálamo. Este 

núcleo proyecta, principalmente, a la hipófisis, regulando la liberación de hormonas 

relacionadas con el metabolismo (adrenocorticotropina y hormona estimulante de la 

tiroides). Además, el núcleo paraventricular del hipotálamo inerva la rama simpática del 
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sistema nervioso autónomo, lo que le permite al núcleo supraquiasmático controlar, de 

manera indirecta, la liberación de melatonina por parte de la glándula pineal (Barclay et 

al., 2012). Es así como, de manera directo o indirecta, el núcleo supraquiasmático 

modula la los periodos de actividad o descanso, la liberación de hormonas o la 

temperatura corporal. 

 

Figura 1. Escalas de tiempo. El sistema nervioso es capaz de procesar información temporal que recibe 

del exterior o que genera internamente, en un amplio rango, que va desde los microsegundos, hasta ciclos 

que duran un día. En la actualidad, aún no se conocen en su totalidad los mecanismos encargados del 

procesamiento temporal en el orden de los cientos de milisegundo y de más de un segundo de duración. 

Modificado de (Mauk & Buonomano, 2004). 

 Los mecanismos fisiológicos subyacentes al procesamiento temporal en la macro 

y microescala (ritmos circadianos y procesamiento en microsegundos, respectivamente) 

se conocen con más detalle y se han estudiado más a fondo. Empero, el procesamiento 

temporal en la mesoescala (procesamiento en milisegundo y segundos) aún requiere un 

entendimiento más completo de los mecanismos neuronales y la integración de circuitos 

y redes involucrados en dicho procesamiento (Merchant, Harrington, et al., 2013). 
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Psicofísica de la percepción y producción temporal 

El estudio sistemático de la respuesta humana ante variaciones controladas de la 

magnitud de los estímulos recibe el nombre de psicofísica. A través de paradigmas 

psicofísicos es posible estudiar las características conductuales de la percepción 

temporal y la producción de intervalos de tiempo.  

 Los estudios de psicofísica del tiempo han servido como la herramienta de primera 

elección para intentar responder si existe un sistema único, dedicado al procesamiento 

temporal de manera amodal o si el procesamiento temporal está formado de 

subsistemas, cada uno dedicado a procesar la información temporal de manera 

independiente (Merchant, Harrington, et al., 2013). En los siguientes apartados 

hablaremos de la evidencia experimental que existe para sustentar ambos mecanismos. 

Mecanismo centralizado 
Este modelo propone que para cualquier modalidad sensorial la información temporal 

debiera ser procesada por la misma estructura y grupo de neuronas (Buonomano & 

Karmarkar, 2002).  

De manera experimental se ha demostrado la existencia de un mecanismo 

centralizado a través de dos estrategias: la primera, correlacionando los parámetros 

temporales de las distintas tareas evaluadas en los participantes, en búsqueda de un 

desempeño similar y, la segunda, mediante intervenciones (entrenamientos intensivos) 

que hagan evidente la transferencia de las ganancias de afinación temporal de una 

modalidad a otra. En esta sección se abordarán los resultados obtenidos por medio de 

la primera estrategia. En la sección de aprendizaje y generalización, se abordará de 

manera extensa el fenómeno de la generalización espacial entre tareas perceptuales y 

motoras. 

Partiendo de la primera estrategia, se ha observado que la variabilidad de la 

conducta en distintos contextos temporales incrementa en función del intervalo base, por 

lo que es una medida del funcionamiento del sistema de temporización. Esta relación 

recibe el nombre de propiedad escalar y da como resultado que el coeficiente de 
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variación (
𝐷𝑆

�̅�
; 𝐹𝑟𝑎𝑐𝑐𝑖ó𝑛 𝑑𝑒 𝑊𝑒𝑏𝑒𝑟) sea constante para todos los intervalos medidos. La 

constancia en la fracción de Weber se mantiene en un rango que va desde los 200 hasta 

los 1200 ms (Mauk & Buonomano, 2004) y se ha utilizado como evidencia de la existencia 

de un sistema centralizado de procesamiento temporal. Por otro lado, para intervalos que 

van de los 325 a los 550 ms, la variabilidad temporal en tareas de percepción y 

producción muestra una relación lineal casi idéntica con respecto al cuadrado de la 

duración de los intervalos puestos a prueba, abonando evidencia a la existencia de un 

mecanismo de procesamiento temporal común para tareas motoras y perceptuales (Ivry 

& Hazeltine, 1995). Más aún, Merchant y colaboradores (Merchant, Zarco, & Prado, 

2008) llevaron a cabo una evaluación exhaustiva del desempeño en distintas tareas 

temporales que involucraban tareas de percepción y producción de intervalos, para 

intervalos individuales y múltiples, para dos modalidades sensoriales: auditiva y visual. 

Se encontró que las respuestas generadas para todas las tareas siguen una distribución 

normal alrededor del intervalo base, junto con una dispersión que crece o decrece en 

función al intervalo medido. Tras graficar la varianza de las respuestas en función del 

cuadrado de la duración de los intervalos base, se observó una relación lineal. A pesar 

de que la propiedad escalar se mantuvo para las tareas evaluadas por Merchant y 

colaboradores, fue evidente que la razón de crecimiento de la varianza (pendiente) no 

era la misma para las distintas tareas, sin embargo, un análisis de correlación de la 

variabilidad temporal de los sujetos entre distintas tareas reveló que, en efecto, existe 

una correlación positiva, pero con un patrón complejo de relaciones entre tareas. Estos 

resultados parecen revelar la existencia de un mecanismo centralizado, parcialmente 

distribuido, que se activaría de manera diferencial en respuesta al contexto de la tarea.  

Es bien sabido que el desempeño de los sujetos humanos, en tareas temporales 

auditivas, supera al de la modalidad visual. Esto queda de manifiesto en múltiples 

contextos experimentales tales como: una menor variabilidad temporal para la modalidad 

auditiva contra la visual (Penney et al., 2000; Wearden et al., 1998); la presencia de 

interferencia de información temporal auditiva en tareas perceptuales visuales (Guttman 

et al., 2005; Welch et al., 1986) y sensoriomotoras (Repp & Penel, 2002), pero no a la 

inversa; la afectación de la estimación temporal, tras la inhibición de la corteza auditiva 



 
 

15 
 
 

con estimulación magnética transcraneal, en las modalidades auditiva y visual (Kanai et 

al., 2011); y en la integración sensorial multimodal, en la que se puede evaluar la duración 

de un evento temporal que está definido por guías sensoriales de distinta modalidad 

(visual y auditiva) (Pöppel et al., 1990). Estos resultados están en línea con la existencia 

de un sistema centralizado de procesamiento temporal, que responde de manera 

diferenciada, dependiendo del contexto. También sugiriere que el tiempo es codificado 

en el sistema auditivo y que la información temporal visual sería transformada, en 

automático, en un representación auditiva para su procesamiento (Bratzke et al., 2012; 

Kanai et al., 2011).  

Mecanismo distribuido 
Estos modelos proponen que la información temporal es procesada bajo demanda 

dependiendo de la modalidad en uso (auditiva, visual, somatosensorial, de asociación o 

motora) y que las áreas comprometidas en cada modalidad realizaran el procesamiento 

de manera local (Buonomano, 2000; Buonomano & Karmarkar, 2002). 

Soportando este mecanismo existe evidencia experimental que emplea guías 

sensoriales de distinta modalidad para presentar los intervalos de una tarea de 

discriminación. De existir un modelo centralizado, la capacidad de discriminación de los 

sujetos no cambiaría por la delimitación de los intervalos empleando estímulos de distinta 

modalidad. Sin embargo, esto no es así; el desempeño de los sujetos mejora cuando la 

modalidad sensorial de los estímulos pertenecen a la misma categoría y tiene las mismas 

características físicas (Grondin & Rousseau, 1991).  

Por otro lado, es posible dividir las tareas de procesamiento temporal en implícitas 

y explícitas, dependiendo de si el uso de información temporal es patente o latente. Las 

tareas con temporización implícita son aquellas en las que la conducta no está orientada 

a medir la duración de los estímulos o realizar movimientos con una duración específica, 

con un inicio y fin determinado e importante para el correcto desempeño de la tarea, más 

bien, la duración de la acción surgiría como una propiedad emergente al control de otras 

variables como la fuerza, velocidad y dirección del movimiento (Coull & Nobre, 2008; 

Spencer et al., 2003). Por ejemplo, dibujar un círculo es una tarea de movimiento 
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continuo en la que se considera que la regularidad temporal de la acción emerge del 

control del movimiento, que se centraría en la relación entre la curvatura y la velocidad 

del movimiento (Merchant, Zarco, Bartolo, et al., 2008; Zelaznik et al., 2002). La 

variabilidad de las tareas de tiempo implícito no presentan propiedad escalar y no 

correlacionan con la variabilidad de tareas de tiempo explícito (Merchant, Zarco, Bartolo, 

et al., 2008; Spencer et al., 2003). Por su parte, las tareas de tiempo explícito se 

caracterizan por requerir del participante la estimación expresa de la duración de los 

estímulos presentados y discriminar su duración, categorizarlos o emitir una respuesta 

en sincronía con ellos (Coull & Nobre, 2008; Merchant, Zarco, Bartolo, et al., 2008). La 

variabilidad de estas conductas sí presenta la propiedad escalar, una alta correlación 

entre tareas perceptuales y motoras, y entre modalidades sensoriales (Merchant, Zarco, 

Bartolo, et al., 2008; Merchant, Zarco, & Prado, 2008). Aún más, estudios de resonancia 

magnética funcional y metaanálisis funcionales sugieren la existencia de una redes 

distintas para las tareas de tiempo explícito que estaría conformada por los ganglios 

basales, cortezas prefrontales, premotoras y estructuras cerebelares, a diferencia de las 

tareas de tiempo implícito que reclutan circuitos corticales en regiones parietales 

inferiores y áreas premotoras (Coull & Nobre, 2008; Wiener et al., 2010). Más aún, 

pacientes con lesiones cerebelares unilaterales no muestran afectaciones en la 

variabilidad producida durante movimientos continuos, pero sí para movimientos 

intermitentes (Spencer et al., 2003). Estos resultados, en conjunto, apoyan la idea de 

que el procesamiento temporal carece de un reloj central y más bien se realiza de manera 

local y depende del contexto. 

Sincronización sensoriomotora (SSM) 

Debido a la relevancia que tiene el tiempo motor para el presente trabajo, hemos de 

dedicar una sección completa a describir sus características más prominentes a través 

de una revisión detallada de la sincronización sensoriomotora. 

La sincronización sensoriomotora es una conducta referencial en la cual una 

acción se coordina temporalmente con un evento externo predecible (guía sensorial), 

llamado el referente (Repp, 2005). Los modelos de sincronización proponen que cada 
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ciclo generado está conformado por dos componentes medulares: 1) El establecimiento 

de un intervalo de referencia para expresar la siguiente respuesta, para la cual se emplea 

el historial de respuestas previas; 2) La selección de un evento que sirva como punto de 

inicio, desde el cual, el reloj interno comenzará a contar el intervalo de referencia (Mates, 

1994). Una vez que ha finalizado el intervalo de referencia, el procedimiento se repite de 

nuevo, cuantas veces sea necesario. La SSM se ha probado en un rango limitado que 

va de los 10 a los 0.5 Hz (100 a 2 segundos), es anticipatoria [en humanos y monos 

(Gámez et al., 2018)] y estable a la perturbación (Iversen & Balasubramaniam, 2016; 

Repp, 2002; Zarco et al., 2009). 

La sincronización motora está restringida por los límites inferiores y superiores de 

duración del intervalo interevento (IIE) para el referente. El límite inferior está 

determinado por la frecuencia máxima de acción del efector, para el dedo de una sola 

mano, oscila entre 150 y 200 ms (Truman & Hammond, 1990). El límite superior está 

determinado por la capacidad del individuo de predecir la ocurrencia del siguiente evento, 

i.e., que sea capaz de percibir una estructura rítmica o métrica; IIE de más de 1.8 s 

presentan una mayor incidencia de respuestas reactivas a la guía sensorial, en lugar de 

las asincronías negativas ampliamente reportadas (Miyake et al., 2004). La naturaleza 

física del referente también juega un papel importante. El límite inferior de duración del 

IIE usando guías auditivas se encuentra alrededor de 150 ms (Yabe et al., 1997), 

mientras que para guías visuales ronda los 460 ms (Repp, 2003). 

Existen diversas variantes dentro de la tarea de sincronización, las cuales 

podemos clasificar dependiendo de sus propiedades físicas, como se enlista a 

continuación: 1) Movimiento libre sin acompasamiento o movimiento acompasado; 2) 

modalidad sensorial del referente, i.e., visual, auditiva o táctil; y 3) distintas formas de 

sincronización, i.e., en fase o antifase (Repp, 2005). 

Los movimientos cíclicos y libres, es decir, sin sincronización, presentan una 

trayectoria de velocidad simétrica, a diferencia de los movimientos referenciados, los 

cuales muestran movimientos cortos y rápidos cuando se acercan al punto de contacto 

y más largos y lentos cuando se alejan de este. La asimetría del movimiento es 
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independiente de la implementación motora y es menos suave (Balasubramaniam et al., 

2004). Es importante destacar que los movimientos seriales discretos y en contacto con 

una superficie parecen requerir mayor control explícito temporal en comparación con los 

movimientos continuos (Delignières et al., 2004; Zelaznik et al., 2002) lo que sugiere la 

participación de diferentes circuitos cerebrales (Spencer et al., 2003).   

Como se mencionó con anterioridad, una constante conductual, en los 

paradigmas de sincronización, es la presencia de asincronías negativas (Gámez et al., 

2018; Kolers & Brewster, 1985; Mates, 1994; Najenson et al., 2008; Zarco et al., 2009). 

Estas se definen como la tendencia a que la conducta motora ocurra decenas de 

milisegundos antes de la presentación de la guía sensorial externa, en lugar de tener una 

distribución simétrica alrededor del inicio del referente (Repp, 2005). Las asincronías 

negativas parecen suceder a causa de una integración central más lenta de la 

información táctil y propioceptiva, en contraste con la integración más pronta de la 

información auditiva (hipótesis de la conducción nerviosa) (Aschersleben & Prinz, 1995; 

Repp, 2005). Esto último encuentra sustento adicional en los tiempos de reacción más 

lentos a estímulos visuales contra auditivos, entre 20 y 40 ms, para tareas de tiempo de 

reacción simple (Pöppel et al., 1990). Adicionalmente, las asincronías negativas pudieran 

estar explicadas por el modelo del acumulador sensorial, el cual establece que la 

información sensorial necesaria para generar una representación interna del evento 

temporizado es distinta entre las modalidades táctil y auditiva. El retraso en la 

acumulación de esta información sería el responsable de la anticipación al evento de 

referencia (Aschersleben, 2002).  

El consenso general sitúa a la modalidad auditiva como la modalidad sensorial 

con mejor desempeño en cuanto a tareas de SSM se refiere. La variabilidad del intervalo 

interpulso (Repp & Penel, 2002), la magnitud de las asincronías (Merchant, Zarco, 

Bartolo, et al., 2008; Repp, 2003; Zarco et al., 2009) y el límite inferior de sincronización 

(Patel et al., 2005; Repp, 2003) para la modalidad auditiva son mejores, que los 

resultados obtenidos con guías sensoriales en modalidades visuales. Más aún, la 

presencia de retroalimentación auditiva durante la ejecución de las pulsaciones reduce 

el error constante promedio de los participantes, en comparación a cuando los sujetos 
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sólo recibían retroalimentación táctil-cinestésica, lo que da soporte a la idea de que la 

temporización de eventos auditivos es superior (Aschersleben & Prinz, 1995; Mates et 

al., 1992). Estudios más recientes han puesto de manifiesto que los estímulos visuales 

pueden evocar respuestas con precisiones similares a las obtenidas con estímulos 

auditivos (Iversen & Balasubramaniam, 2016). El empleo de estímulos visuales 

dinámicos (estímulos con movimiento de “rebote”) mejora el desempeño de los sujetos, 

en particular si estos se aceleran al final del movimiento (Gan et al., 2015; Hove et al., 

2013; Iversen et al., 2015; Pérez et al., 2023). 

En la SSM existe un movimiento cíclico estereotipado, en un bucle motor 

ininterrumpido. En esta conducta se busca reducir al mínimo la discrepancia entre el 

movimiento estereotipado y la guía sensorial referencial, a través de una adaptación 

continua en tiempo real (Pressing, 1999). Estas discrepancias están influenciadas por 

fluctuaciones aleatorias (precisión) y errores sistemáticos (exactitud) de los mecanismos 

de control y ejecución internos (Mates, 1994). La exactitud en la respuesta motora se 

puede definir como qué tan cercano es el intervalo generado con respecto al intervalo 

base, es decir, la duración promedio generada; mientras que la precisión corresponde a 

la consistencia en la duración de los intervalos generados, qué tan dispersos están 

alrededor de la media, es decir, la variabilidad de la duración de los intervalos producidos. 

El control sobre la temporización de movimientos repetitivos debiera satisfacer 

dos objetivos: el primero estaría orientado hacia el movimiento en fase (la precisión del 

movimiento) y el segundo orientado al periodo (cambios necesarios para general el 

intervalo requerido) (Balasubramaniam, 2006). La incapacidad de corregir dichos errores 

en el movimiento referenciado derivarían en la acumulación del error de sincronización 

(Vorberg & Wing, 1996). Para la corrección de este error se han propuesto dos 

estrategias: 

1. La corrección de fase: Su objetivo es minimizar las asincronías entre el 

estímulo y el contacto del efector, sin modificar el ritmo de las pulsaciones 

generadas. Esta corrección establecería el momento en el cual el efector 

completa su ciclo, ajustando la duración de este con respecto a la asincronía 



 
 

20 
 
 

detectada del ciclo anterior (Mates, 1994; Schulze & Vorberg, 2002). Su 

implementación no se ve afectada por la carga cognitiva, ya que es de 

naturaleza automática (Repp & Su, 2013), además de que no está limitada por 

la detección perceptual de perturbaciones o asincronías (Repp, 2001; Repp & 

Penel, 2002). 

2. La corrección de periodo: Esta corrección obedece a cambios en la duración 

del intervalo medido, es consciente e intencional y se ajusta para modifica la 

duración del ritmo generado. El aumento de la carga cognitiva impacta sobre 

la capacidad de corrección del periodo, lo que sugiere que es dependiente de 

la atención y requiere control explícito (Repp, 2001; Repp & Keller, 2004). 

Una extensión de la SSM son los paradigmas de sincronización-continuación. 

Estos combinan los paradigmas de SSM y de golpeteo guiado internamente. Stevens 

(Stevens, 1886) los describe, de manera muy general, como imprimir en la mente 

intervalos de tiempo a través de un metrónomo y reproducirlo después de que el 

metrónomo se ha detenido. En particular, estos protocolos consisten en la presentación 

de un referente sensorial con el cual el participante debe acompasar una respuesta 

motora en fase con el estímulo sensorial. Tras una serie de eventos en fase, el referente 

deja de presentarse y el participante debe continuar con su respuesta motora, intentando 

conservar el mismo ritmo, hasta el final del ensayo (Gámez et al., 2018). El referente 

sensorial, generalmente, consiste en un metrónomo auditivo, visual o táctil y la respuesta 

motora, solicitada al participante, es un golpeteo constante sobre una superficie rígida y 

estable o un botón.  

Las técnicas de neuroimagen (EEG y MRI) han permitido identificar las estructuras 

cerebrales participantes en la ejecución de tareas de sincronización y continuación. 

Ambas épocas de la tarea reclutan la corteza somatomotora izquierda (contralateral al 

efector), el área motora suplementaria (AMS) bilateral, la corteza premotora dorso lateral, 

los ganglios basales, el núcleo dentado dorsal derecho del cerebelo y el giro temporal 

superior derecho (Gerloff et al., 1998; Jäncke et al., 2000; Rao et al., 1997). A pesar de 

que la ejecución de ambas épocas de la tarea es casi idéntica, la demanda cognitiva 

asociada al mantenimiento de la continuación se sugiere mayor, lo que se pone de 
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manifiesto con una mayor actividad en regiones específicas durante la ejecución de la 

segunda época, respecto a la primera. Durante la época de continuación hay una mayor 

activación del área motora suplementaria, los ganglios basales, la corteza premotora 

dorsal (Jäncke et al., 2000; Lewis et al., 2004) y un aumento del ensamble funcional entre 

las cortezas contralaterales sensoriomotoras con las cortezas premotoras mediales 

(Gerloff et al., 1998).   

Bases neurales del procesamiento temporal 

Durante años de investigación acerca de cómo el cerebro procesa el tiempo, hemos sido 

capaces de identificar estructuras comunes al procesamiento temporal y también 

aquellas que son más contexto dependiente. En la próxima sección hablaremos de la 

evidencia experimental obtenida a la fecha para construir la red de procesamiento 

temporal en la mesoescala. 

Con respecto a las bases neurales de la percepción temporal, Coull y 

colaboradores (Coull et al., 2008) realizaron un elegante experimento en el que buscaron 

separar los componentes cognitivos de una tarea de discriminación de intervalos. Para 

ello siguieron las siguientes estrategias: 1) Incluyeron intervalos interestímulo variables 

de entre dos y cuatro segundos para separar el proceso de codificación del primer 

intervalo y almacenamiento en la memoria de trabajo del proceso de codificación y 

comparación del segundo intervalo, 2) Incluyeron un retraso para emitir la respuesta de 

entre uno y dos segundos con el fin de separar la respuesta motora de los demás 

procesos, 3) El efector para dar respuesta (dedo índice, medio o anular) era revelado al 

momento de solicitar la respuesta del sujeto, así evitando que la planeación motora 

contaminase la señal hemodinámica medida. De manera general, se encontró que 

durante la tarea temporal había mayor actividad del AMS, la corteza prefrontal 

dorsolateral y giro temporal superior derecho (red general de tiempo).  Durante la fase 

de codificación del primer intervalo, se observó mayor actividad del putamen izquierdo; 

durante la comparación del primer y segundo intervalo hubo mayor actividad de la 

corteza prefrontal dorsolateral y del giro temporal superior. Por último, el AMS se 

mantuvo activa durante la presentación del primer intervalo y el segundo, lo que sugiere 
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que su participación es medular para todo el proceso de estimación temporal. Resultados 

similares fueron encontrados, también para una tarea de discriminación de intervalos, 

con  la activación del AMS y la corteza prefrontal dorsolateral para intervalos en el orden 

de los segundos y subsegundos (Lewis & Miall, 2003).   

Durante la temporización motora también tenemos la participación de estructuras 

similares a las encontradas en los paradigmas perceptuales. Para una tarea de 

sincronización continuación auditiva, Rao y colaboradores (Rao et al., 1997), encontraron 

la coactivación de la corteza somatomotora izquierda, el cerebelo derecho y el giro 

temporal superior para ambas épocas de la tarea. De particular relevancia es que el 

AMS, el putamen izquierdo y el tálamo ventrolateral sólo se activaron durante la época 

de la continuación. Por su parte, Jantzen y colaboradores (Jantzen et al., 2005) 

efectuaron, también, una tarea de sincronización continuación pero incluyeron la 

modalidad visual y auditiva, además de que la sincronización se efectuó en fase y 

antifase. Fue posible observar la activación del AMS, el tálamo izquierdo y el cerebelo 

izquierdo para todas las modalidades experimentales y épocas de la tarea. Más aún, la 

activación de estas estructuras fue mayor cuando el movimiento fue hecho en antifase 

respecto a la guía sensorial, haciendo evidente que estás estructuras modulan su 

actividad respecto a la demanda cognitiva. Adicionalmente, se ha encontrado que el AMS 

se activa anticipatoriamente al inicio del movimiento en una tarea de golpeteo guiado 

internamente (Gerloff et al., 1998) y su activación es más intensa cuando el ritmo es 

generado internamente comparado con una guía externa (Deiber et al., 1996; Gerloff et 

al., 1998; Rao et al., 1993). 

El gran número de estudios de imagen realizados para conocer los sustratos 

neurales de la estimación temporal ha permitido la realización de metaanálisis para 

distinguir, de manera robusta, las estructuras compartidas y las exclusivas para las 

tareas de percepción temporal y tiempo motor. Para el procesamiento temporal 

perceptual de intervalos menores a un segundo se encontró una amplia red formada por: 

el AMS bilateral, el putamen izquierdo, el globo pálido derecho, el caudado derecho y la 

ínsula bilateral. Por su parte, la temporización motora, para intervalos menores a un 

segundo, incluye las siguientes estructuras: el AMS bilateral, el preAMS bilateral, la 
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corteza motora primaria izquierda, el putamen izquierdo, el caudado derecho, el tálamo 

bilateral, la sustantia nigra derecha, la ínsula bilateral y el cerebelo bilateral (Nani et al., 

2019).  

En suma, los resultados derivados de los estudios de imagen hacen evidente la 

existencia de un sistema de procesamiento temporal amodal conformado por el AMS, el 

preAMS, los ganglios basales y la ínsula, que trabaja en conjunto con otras estructuras 

contexto dependientes, dándole soporte al modelo centralizado, parcialmente distribuido 

(Merchant, Harrington, et al., 2013). 

 

 

Figura 2. Red central del tiempo y estructuras contexto dependientes. El panel inferior muestra las 
estructuras que forman parte del sistema amodal de procesamiento temporal. El panel superior muestra 
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las estructuras que participarían en el procesamiento temporal, dependiendo del contexto conductual. 
Modificado de Merchant et al., 2013. 

Los registros neurofisiológicos en primates no humanos han permitido esclarecer 

los mecanismos neuronales en los que se fundamentan las conductas perceptuales y 

motoras temporales. A nivel de una sola célula, se han encontrado neuronas en la 

corteza premotora medial del mono cuya tasa de disparo cambia en función del intervalo 

estimado durante la TSC. Estas neuronas presentan distintos perfiles de activación que 

reflejan diversas estrategias electrofisiológicas para estimar el paso del tiempo o predecir 

la ocurrencia de un evento esperado (Merchant et al., 2011; Merchant, Pérez, et al., 2013; 

Merchant & Averbeck, 2017). Más aún, estas neuronas presentan actividad sintonizada 

a un intervalo preferente y al orden secuencial dentro de los pulsos motores efectuados 

por el mono. Con respecto a la actividad poblacional, encontramos registros del potencial 

local de campo (PLC) y análisis de la dinámica poblacional de neuronas. Durante la 

ejecución de la TSC, el PLC registrado en el putamen en la banda beta (13-30 Hz) y 

gamma (30-70 Hz) presenta un aumento del poder en función de la duración del intervalo 

y/o la posición del intervalo generado, lo que evidencia la participación del putamen 

durante la sincronización sensoriomotora y la generación de ritmos internamente (Bartolo 

et al., 2014; Bartolo & Merchant, 2015). Por otro lado, el análisis de sistemas dinámicos 

de la actividad neuronal permite capturar la conducta temporal que resulta de la 

interacción entre poblaciones neuronales (Balasubramaniam et al., 2021). Los patrones 

dinámicos registrados en la corteza premotora medial y proyectados en una espacio de 

dimensiones reducidas durante la ejecución de una TSC permiten establecer los 

siguientes principios fundamentales de la temporización motora: la representación de la 

duración del intervalo estimado es amodal; para intervalos de distinta duración las 

trayectorias neuronales presentan diferentes amplitudes mediadas por la modulación de 

su amplitud (número de neuronas activas) y el escalamiento temporal (la duración de la 

actividad de las neuronas); las trayectorias de la actividad poblacional convergen en el 

mismo espacio de estado para cada ciclo generado; la posición instantánea de la 

trayectoria de la actividad poblacional dentro del espacio de estado permite conocer el 

tiempo transcurrido desde el inicio del ciclo temporizado; y hay un reinicio de la actividad 

poblacional al finalizar cada ciclo temporizado. La existencia de estos paralelismos entre 
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la conducta generada y la actividad poblacional sugieren la existencia de una 

representación interna regular que permite establecer un marco referencial para predecir 

la ocurrencia de eventos próximos (Balasubramaniam et al., 2021; Betancourt et al., 

2023; Gámez et al., 2019). 

Por otro lado, de Lafuente y colaboradores diseñaron una TSC sin ejecución 

motora, considerada como una tarea de imagineria dinámica. Durante la ejecución de la 

tarea se registraron estructuras visuales (V4), premotoras (AMS), parietales (áreas lateral 

y medial intraparietales), prefrontales (corteza prefrontal) y temporales mediales 

(hipocampo). La actividad poblacional de estas estructuras presentó patrones 

oscilatorios que permitían predecir el momento y la posición esperada del metrónomo 

cuando este era generado internamente por el mono. Estos resultados permiten proponer 

que estas estructuras cerebrales poseen la capacidad intrínseca de representar la 

ocurrencia de eventos externos pasados, presentes y futuros. Aunado a esto, los autores 

proponen que cuando los eventos representados dependen importantemente de sus 

propiedades temporales, la actividad de las estructuras premotoras serviría como un 

referente temporal (de Lafuente et al., 2024).  

El estudio de distintas patologías y lesiones del sistema nervioso permite 

entender, desde otra perspectiva, la relevancia de estructuras específicas para los 

procesos sensoriomotores de la estimación temporal. Los pacientes con enfermedad de 

Parkinson representan un grupo patológico particularmente interesante. Las afecciones 

motoras en estos pacientes son consecuencia de la desregulación de la actividad de los 

ganglios basales (importante nodo en el procesamiento temporal amodal), debido a la 

pérdida de la inervación dopaminérgica proveniente de la sustantia nigra pars compacta 

(Kish et al., 1988). Diversos estudios han demostrado que la percepción temporal en 

pacientes que cursan con la enfermedad de Parkinson (PD) está afectada. Los umbrales 

de discriminación temporal de los pacientes con DP se encuentran significativamente 

elevados con respecto al grupo control (Artieda et al., 1992). Así mismo, Merchant et al. 

encontraron que los pacientes con enfermedad de Parkinson pueden presentar una baja 

o alta variabilidad en su temporalidad. Los primeros tienen un desempeño temporal muy 

parecido al grupo control. Sin embargo, el grupo de alta variabilidad presenta un bajo 
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desempeño en tareas de generación de intervalos y categorización temporal. Es de 

resaltar que el desempeño perceptual, de toma de decisiones y memoria, de los dos 

grupos de parkinsonianos y el control, fue similar. Analizando el desempeño de los 

pacientes se observó que la variabilidad aumentada se debía principalmente a 

variabilidad asociada a los mecanismos temporales (Harrington y Haaland, 1998; 

Merchant et al. 2008). Pacientes con enfermedad de Parkinson a los que se le retiró la 

levodopa presentaron aumento de la variabilidad total, la variabilidad del reloj interno y 

la variabilidad de la implementación motora, de acuerdo al modelo de control de la 

temporización motora propuesto por Wing y Kristofferson (Wing & Kristofferson, 1973). 

Estos efectos se revirtieron una vez que a los pacientes se les administro su dosis de 

levodopa, aunque la variabilidad del reloj interno se mantuvo alta, respecto a los 

controles, a pesar del medicamento (O’Boyle et al., 1996; Pastor et al., 1992).  

Los pacientes con enfermedad de Huntington son otro grupo que presenta 

degeneración del sistema de los ganglios basales, en particular del núcleo caudado. 

Estos pacientes presentan alta irregularidad al reproducir intervalos en tareas de 

sincronización continuación. Aunado a esto, también muestran una subestimación y 

sobre estimación de lo intervalos, con respecto a los controles, generando pulsaciones 

más largas para los intervalos cortos y más cortas para los intervalos largos (Freeman et 

al., 1996). 

Ivry Keele y Diener (1988) encontraron que pacientes con lesiones mediales al 

hemisferio cerebelar presentaban un aumento de la varianza en la implementación 

temporal para la mano ipsilateral a la lesión, mientras que las lesiones laterales del 

hemisferio cerebelar incrementaron la variabilidad del reloj central. Las manifestaciones 

neurológicas no se limitaron a la función motora, también se observaron dificultades para 

la percepción temporal.  El cerebelo, por su parte, ha demostrado ser pieza fundamental 

en la expresión de conductas temporizadas. Pacientes con lesiones cerebelares 

presentan contracciones descoordinadas de músculos agonistas y antagonistas que 

afectan la ejecución del movimiento de efectores distales (Hore et al., 1991). Además, 

las lesiones cerebelares se manifiestan aumentando la variabilidad temporal de los 

pacientes en la ejecución de tareas de producción de intervalos, incrementando los 
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umbrales de discriminación temporal de tareas perceptuales (Ivry & Keele, 1989), 

afectando la percepción de velocidad de objetos en movimiento (Ivry* & Diener, 1991) y 

aumentando la variabilidad en la ejecución de movimientos discontinuos, pero no en los 

continuos (Spencer et al., 2003).  

La corteza premotora ventral (PMC) y el AMS participan en la generación de 

planes motores y ordenamiento secuencial de movimientos a lo largo del tiempo. 

Pacientes neurológicos con lesiones en estas estructuras son incapaces de generar 

movimientos rítmicos con la mano contralateral a la lesión, sin perder la destreza manual 

o discriminación de patrones rítmicos (Halsband et al., 1993). 

El uso de agonistas y antagonistas dopaminérgicos produce distorsiones 

temporales que se manifiestan como la subestimación o sobreestimación de la duración 

de los eventos, respectivamente; sin embargo, la distorsión se puede revertir con el 

entrenamiento continuo. Importantemente, bajo el efecto de agonistas dopaminérgicos 

las estimaciones temporales son más cortas (subestimación) y vienen acompañadas de 

un descenso proporcional de la variabilidad asociada (propiedad escalar)  (Gibbon et al., 

1997; Meck, 1996; Yc et al., 2019). Experimentos con ratas lesionadas en el 

caudado/putamen y en la sustantia nigra (SN) muestran efectos sobre la discriminación 

temporal que son revertidos con la administración de dopamina, pero únicamente para 

el caso de las lesiones en SN. Estos resultados sugieren que el reloj interno empleado 

para estimar duraciones en el rango de los segundos a minutos estaría ligado a la 

participación de la dopamina (Yc et al., 2019). Por otro lado, las lesiones del núcleo 

accumbens no tienen efecto sobre los procesos de discriminación temporal, pero sí 

afectan la apreciación hedónica de la recompensa (Meck, 1996, 2006). Estos hallazgos 

suman a demostrar la participación fundamental de los ganglios basales en la estimación 

del paso del tiempo. 

Aprendizaje y generalización 

Es casi axiomático el hecho de que los seres humanos somos capaces de refinar 

nuestras habilidades motoras al grado de ejecutar complejos movimientos con exactitud 

y precisión espacial y temporal. Esto es más que evidente en oradores, músicos, 
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deportistas y practicantes de videojuegos. El refinamiento motor no sólo se limita a ese 

dominio, las capacidades perceptuales de los sujetos también cursan un proceso de 

mejoría medible. 

Los primeros trabajos de aprendizaje perceptual no reportaron ninguna mejora 

entrenando a los sujetos en una tarea auditiva de discriminación temporal (Rammsayer, 

1994). Es importante resaltar que dichos sujetos tuvieron un entrenamiento diario breve 

(10 minutos), aunque extensivo a lo largo de 4 semanas. Trabajos posteriores 

demostraron que el aprendizaje perceptual dependía de la intensidad (tiempo de 

entrenamiento diario). A la fecha se ha encontrado un mayor refinamiento temporal tras 

el entrenamiento intensivo en modalidades auditivas (Bratzke et al., 2012; Wright et al., 

1997), visuales (Bratzke et al., 2012; Westheimer, 1999) y somatosensoriales (Nagarajan 

et al., 1998). 

Es de suma importancia resaltar que la ganancia en la sensibilidad temporal es 

exclusiva del intervalo entrenado (generalización temporal) y sólo se transfiere entre 

modalidades sensoriales (Bratzke et al., 2012; Nagarajan et al., 1998; Wright et al., 

1997), regiones anatómicas (Nagarajan et al., 1998) y motoras (Fabio et al., 2011; 

Meegan et al., 2000; Planetta & Servos, 2008) (generalización espacial). Aunque trabajos 

de nuestro grupo de investigación han demostrado la existencia de generalización 

temporal en un estrecho rango alrededor del intervalo entrenado, cuyo máximo rango de 

transferencia se alcanza para el intervalo de 850 ms (Bartolo & Merchant, 2009) 

Los protocolos de aprendizaje y generalización (intervención) ofrecen una 

alternativa de rehabilitación ante distintas patologías y enfermedades 

neurodegenerativas. En pacientes con afasia (lesión del hemisferio izquierdo) se 

encontró que el umbral de simultaneidad se situaba alrededor de 100 ms, en 

comparación con los 32 ms del grupo de participantes sanos. Este umbral se redujo 

después de entrenar a los pacientes y darles retroalimentación positiva. Este efecto no 

se pudo replicar en pacientes que recibieron entrenamiento en una tarea de 

discriminación de tonos auditivos o en una tarea de búsqueda visual (Steinbüchel 1995). 
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Figura 3. Refinamiento funcional. Abstracción de un sistema con múltiples entradas de información y sus 

respectivas salidas. Una vez que el sistema es entrenado, existe un refinamiento y sobrerrepresentación 

de la respuesta entrenada. Modificado de Merchant et al., 2013. 

 En pacientes con enfermedad de Parkinson es común la presencia de una 

alta variabilidad entre pasos durante la marcha. Este fenómeno es de vital importancia, 

ya que representa un riesgo latente de caída para ellos (Housdorff et al., 2003). Di Fabio 

y colaboradores (Fabio et al., 2011) realizaron un estudio de caso en el entrenaron a un 

paciente en una tarea de discriminación de intervalos  y a otro paciente en una tarea de 

discriminación de tonos. Ambos participantes lograron disminuir sus umbrales de 

discriminación en las respectivas modalidades en las que fueron entrenados, empero, 

sólo el paciente que fue entrenado en la discriminación de intervalos redujo la variabilidad 

interpaso de su caminata, cambios que se mantuvieron semanas posteriores al 

entrenamiento.   
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Justificación 

La literatura alrededor de los fenómenos de percepción temporal y de temporización 

motora sustentan la existencia de un sistema centralizado, común para múltiples 

modalidades sensoriales y efectores motores, formado por la red corteza-ganglios 

basales-tálamo-cortical. A pesar de que se ha identificado la participación de múltiples 

estructuras del sistema motor durante las conductas perceptuales y motoras de la 

estimación temporal, todavía no son claros los mecanismos subyacentes a los procesos 

de refinamiento temporal y su transferencia a otras modalidades.  

 El paradigma de intervención preentrenamiento-entrenamiento-

postentrenamiento establece un marco experimental adecuado para evaluar los efectos 

del entrenamiento temporal intensivo sobre la exactitud y precisión de la sincronización 

sensoriomotora. Esta manipulación en los participantes permite poner de manifiesto los 

cambios conductuales y los sustratos funcionales comunes para la temporización 

sensorial y motora. Por tanto, es posible evaluar el fenómeno de generalización o 

transferencia del aprendizaje a través de medir los cambios conductuales en el 

desempeño de la tarea motora y los cambios en la intensidad de la señal hemodinámica 

del cerebro.  

 Gracias a que es una técnica no invasiva y a su alta resolución espacial, la 

resonancia magnética funcional permite adquirir imágenes del cerebro en tiempo real, 

con la suficiente resolución temporal para reconocer las estructuras implicadas en la 

ejecución de la tarea de sincronización continuación. Es amplia la literatura que describe 

cambios en la actividad hemodinámica cerebral que acompañan a los procesos de 

aprendizaje y refinamiento de conductas entrenadas. Partiendo del modelo 

intervencionista del paradigma conductual propuesto, esperamos que los cambios 

conductuales al ejecutar la tarea de sincronización continuación, derivados del 

sobreentrenamiento temporal perceptual, produzcan cambios funcionales en las 

regiones comunes al procesamiento temporal multimodal, aportando mayor evidencia de 

la existencia de un subsistema central de procesamiento temporal.  
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Hipótesis  

Dado que se ha demostrado que los sustratos neurales de la percepción temporal y la 

ejecución de tareas rítmicas son compartidos y que es posible la generalización temporal 

si las propiedades de duración de los estímulos son similares, esperamos que, si hay 

una mejora en las capacidades discriminantes en la tarea de discriminación de intervalos, 

estás se transferirán y manifestarán como una mejora en la precisión y exactitud de lo 

intervalos generados durante la tarea de sincronización-continuación. 

 También proponemos que las ganancias en la ejecución de la tarea de 

sincronización-continuación podrán ser medidas como un aumento de la señal BOLD en 

áreas específicas del circuito cortico-ganglios basales-tálamo-cortical. Estos cambios 

sólo podrán ser vistos en los sujetos que efectivamente mejoren su desempeño en la 

tarea motora, después de haber transferido su mejora en la tarea de discriminación de 

intervalos. 
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Objetivos 

Demostrar la viabilidad del entrenamiento intensivo en una tarea visual de discriminación 

de intervalos para reducir la variabilidad interpulso durante la ejecución de la tarea de 

sincronización-continuación; así como, medir los cambios en la señal BOLD, en el 

cerebro completo, debidos al proceso de generalización de las mejoras en la tarea 

perceptual, hacia la tarea motora. 

Objetivos particulares 

1. Evaluar el efecto de una semana de entrenamiento intensivo en la tarea visual de 

discriminación de intervalos sobre el umbral de discriminación. 

2. Medir el efecto de la reducción del umbral de discriminación sobre la precisión y 

la exactitud de los intervalos producidos de los sujetos sobre la tarea de 

sincronización-continuación. 

3. Medir los cambios en la señal hemodinámica relacionados con el proceso de 

transferencia de ganancias del desempeño de la tarea de discriminación de 

intervalos hacia la tarea de sincronización-continuación.  
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Métodos y materiales 

Participantes 

Para el protocolo experimental se reclutaron 97 sujetos diestros (58 mujeres), con una 

edad promedio de 27 años (rango de edad: 20-34 años). Los sujetos fueron divididos en 

dos grupos: uno experimental (69 sujetos; 42 mujeres) y el otro control (28 sujetos; 16 

mujeres). El grupo experimental fue entrenado intensivamente, durante una semana, en 

una tarea de discriminación de intervalos; además, realizó una sesión pre y otra 

postentrenamiento de la tarea de sincronización-continuación dentro del escáner de 

resonancia magnética. El grupo control no fue entrenado en la tarea de discriminación 

de intervalos y sólo realizó las dos sesiones de sincronización-continuación, dentro del 

resonador, con una semana de separación. Ninguno de los participantes presentaba 

historial de enfermedades neurológicas o psiquiátricas y contaban con vista normal o 

corregida con lentes. Todos los participantes expresaron conformidad verbal y por escrito 

para participar en el estudio. El protocolo fue aprobado por el Comité de Bioética del 

Instituto de Neurobiología de la Universidad Nacional Autónoma de México, el cual 

trabaja en concordancia con los estándares éticos de la Declaración de Helsinki.  

Tareas psicofísicas 

El protocolo contó con dos tareas psicofísicas que se realizaron en locaciones distintas. 

La tarea de discriminación de intervalos (tarea perceptual) fue ejecutada en una 

habitación aislada, delante de una computadora personal portátil Dell XPS Intel Core i5 

con sistema operativo Windows 7. Los participantes se sentaron en una silla cómoda, 

con su rostro dispuesto a 50 cm de la pantalla de 15 pulgadas. Las respuestas de los 

sujetos fueron emitidas con la barra espaciadora y las teclas de flecha derecha e 

izquierda. 

La segunda tarea, sincronización-continuación (tarea motora), se realizó dentro 

del escáner de resonancia magnética en la Unidad de Resonancia Magnética de la 

UNAM. La tarea fue proyectada a través de un visor binocular de pantallas LED 
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(VisualSystem) marca NordicNeuroLab. De ser necesario, la visión de los participantes 

fue corregida por medio de un sistema de lentes integrado en el visor. La respuesta de 

los participantes se registró a través de unas botoneras ResponseGrip 

(NordicNeuroLab). 

Todas las tareas fueron programadas utilizando Matlab R2013a con la paquetería 

PsychtoolBox (Brainard, 1997). 

Tarea de discriminación de intervalos (TDI) 

Durante la ejecución de esta tarea, en cada ensayo, los participantes debían discriminar 

entre dos intervalos de tiempo vacíos, seleccionando el que era más largo de ambos. 

Los intervalos vacíos estaban delimitados por un recuadro gris de 3.77 x 3.77 cm2 que 

aparecían al centro de una pantalla negra. Cada recuadro permanecía en la pantalla 

durante 33 ms, equivalente a dos actualizaciones de pantalla (tasa de actualización de 

60 Hz y resolución de 1366 x 768 pixeles). Para cada ensayo, uno de los intervalos 

siempre duraba 850 ms, denominado intervalo estándar o base (Bartolo & Merchant, 

2009). El otro intervalo (de comparación) era seleccionado de manera pseudoaleatoria y 

sin repetición del siguiente conjunto de valores: 566, 666, 783, 816, 883, 916, 1033 and 

1330 ms. Cada que se presentaban los ocho intervalos de comparación, en ensayos 

independientes, se completaba una repetición. La selección del intervalo estándar o el 

de comparación para ser presentado al inicio de cada ensayo se realizaba de manera 

aleatoria. El intervalo que se muestra al inicio del ensayo se presentaba tres veces 

consecutivas y el segundo intervalo sólo una vez. (Figura 1B). 

Para iniciar cada ensayo, los participantes debían presionar y mantener 

presionada la barra espaciadora y liberarla sólo hasta que tomase una decisión y fuese 

a emitir su respuesta; de esta manera, medíamos el tiempo de respuesta del sujeto como 

el intervalo comprendido entre la presentación del último recuadro gris y la liberación de 

la barra espaciadora. Para indicar la identificación del intervalo más largo, los sujetos 

debían presionar la flecha izquierda o la flecha derecha del teclado, si el primer intervalo 

era más largo o el segundo, respectivamente. Los participantes recibieron 

retroalimentación para indicarles si su respuesta había sido correcta o no. Cada día de 
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entrenamiento consistía en completar cuatro bloques de entrenamiento, cada uno 

integrado por diez repeticiones (320 ensayos). Las sesiones duraban aproximadamente 

60 minutos y se llevaron a cabo durante 7 días continuos, sin descanso.  

Tarea de sincronización-continuación (TSC) 

Al inicio de cada ensayo, los participantes debían fijar su vista en una cruz blanca 

isométrica (1.2 cm) al centro de la pantalla negra. Después de un intervalo variable (1.2 

a 2.4 s) un cuadro gris de 3.77 x 3.77 cm2 se presentaba como un metrónomo visual con 

un intervalo interevento de 850 ms. La duración del cuadro en la pantalla fue de 33 ms, 

al igual que en la tarea de discriminación de intervalos. Los sujetos debían presionar un 

botón con el dedo índice de la mano derecha tratando de empatar su respuesta con la 

aparición del cuadro gris. La instrucción era que el sujeto debía predecir la aparición del 

cuadro, presionando el botón para hacerlos coincidir. Tras nueve pulsaciones en 

sincronía con el metrónomo visual (época de sincronización), el metrónomo se detenía y 

el sujeto debía continuar presionando el botón, tratando de mantener la misma velocidad, 

por doce pulsaciones más (época de continuación). El sujeto recibía retroalimentación 

de su desempeño con la media de todos los intervalos generados durante ambas épocas. 

La indicación era que el sujeto debía aproximarse lo más posible a 850 ms. La 

retroalimentación permanecía dos segundos en pantalla. Después de esto, la pantalla 

cambiaba a negro durante 10 s (periodo interensayo), tras los cuales, la cruz blanca 

aparecía de nuevo, indicando el inicio de otro ensayo. Si las asincronías (el tiempo entre 

la guía visual y la pulsación del botón) eran mayores a ±425 ms, el ensayo se detenía y 

se consideraba como un ensayo fallido. Dentro del escáner se realizaron tres corridas 

por cada sesión de la tarea de TSC. La primera corrida estaba conformada de veinte 

ensayos, mientras las otras dos de dieciséis ensayos. Cada corrida duraba, 

aproximadamente, diez minutos. 

El protocolo a seguir para el grupo experimental consistió en un modelo de 

intervención de Preentrenamiento/Entrenamiento/Postentrenamiento (Bartolo & 

Merchant, 2009; Wright et al., 1997). Durante la primera sesión, los participantes 

ejecutaron la TSC dentro del escáner de resonancia magnética. Tras ello, y en el mismo 
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día, los participantes iniciaron el primer día de entrenamiento en la TDI. A lo largo de una 

semana, sin faltar a ningún entrenamiento, los sujetos realizaron la TDI en sesiones de 

una hora, aproximadamente. En el séptimo día, y tras terminar la sesión de TDI, los 

participantes ejecutaron la segunda sesión de la TSC dentro del escáner. Con respecto 

al grupo control, los sujetos sólo realizaron las dos sesiones de TSC dentro del escáner, 

con una semana de separación, sin entrenamiento en la TDI. 
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Figura 4. Diseño experimental. A. Organización temporal de las sesiones pre y postentrenamiento de la 

tarea de sincronización continuación (TSC) y del entrenamiento en la tarea de discriminación de intervalos 

(TDI). En la primera sesión, los sujetos (n=65) realizaron res bloques de la TSC dentro del resonador 

magnético, posteriormente, los participantes entrenaron durante una semana en la TDI. Finalmente, los 

sujetos realizaron una segunda sesión de la TSC. B. Tarea de discriminación de intervalos. A los sujetos 



 
 

38 
 
 

se les presentaron dos intervalos vacíos de diferente duración y tuvieron que elegir cuál de los dos era el 

de más larga duración. El primer intervalo siempre se presentaba tres veces. t1 corresponde al intervalo 

más corto y t2 se refiere al intervalo más largo. El orden de presentación del intervalo largo y del corto se 

elegía al azar. Uno de los intervalos siempre correspondía al intervalo base de 850 ms, mientras que el 

intervalo de comparación era seleccionado de una lista de cuatro intervalos más largos y cuatro más cortos, 

respecto al intervalo base. C. Tarea de sincronización continuación. Un metrónomo visual (cuadro gris) se 

presentaba al centro de una pantalla negra con un intervalo interestímulo de 850 ms. Los sujetos tenían 

que sincronizarse con el metrónomo, presionando un botón por 9 pulsos, tras los cuales debían continuar 

presionando el botón por 12 pulsos más. La retroalimentación para los sujetos consistía en el valor medio 

de los intervalos interpulso generados durante ambas épocas. La instrucción para los sujetos era producir 

un intervalo lo más cercano a 850 ms.  

Protocolo de resonancia magnética 

Todos los escaneos fueron realizados en un equipo de 3.0 T Philips Achieva TX (Best, 

The Netherlands) con una antena de cabeza de 32 canales. Para las imágenes 

funcionales con contraste T2* se utilizó una secuencia ecoplanar GRE-EPI (TR=2 s, 

TE=30 ms, resolución de voxel de 2 x 2 x 4 mm3) con un total de 32 rebanadas axiales 

por volumen. El campo de adquisición de la imagen era suficiente para incluir el cerebro 

y la mayor parte del cerebelo, tanto como la variabilidad anatómica de los participantes 

lo permitía. Al inicio de cada adquisición se generaron cinco volúmenes de deshecho 

para lograr el equilibrio en el contraste T1.  

Con respecto a las imágenes anatómicas, empleamos la secuencia 3-

Dimensional-Spoiled Gradient-Recalled Echo (3D-SPGR) para obtener imágenes con 

contraste T1 de voxeles isométricos de 1 mm3 de resolución (TR=8.15 ms, TE=3.75 ms; 

matriz de reconstrucción de la imagen de 256 x 256 x 176 voxeles). Las imágenes T1 

fueron empleadas, como paso intermedio, para el registro de los volúmenes funcionales 

al espacio estándar MNI152. 

Análisis de datos 

Análisis conductual 

Tarea de discriminación de intervalos (TDI) 

Para esta tarea estábamos interesados en la capacidad de discriminación temporal de 

los participantes. Para ello, calculamos el umbral diferencial de cada sujeto, el cual se 
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define como la diferencia mínima que debe existir entre dos intervalos de tiempo para 

que el sujeto los distinga como distintos. Con las respuestas emitidas para cada uno de 

los intervalos de comparación, se construyó una curva psicométrica; una por cada 

bloque, cuatro bloques en total diarios. Las curvas psicométricas permiten representar la 

probabilidad del sujeto de identificar el intervalo de comparación como más largo, con 

respecto al intervalo base (Méndez et al., 2014; Merchant, Zarco, & Prado, 2008). A cada 

curva se le ajustó una función logística para calcular el umbral diferencial, definido como 

la mitad de la resta de los intervalos con probabilidad de ocurrencia de 0.75 y 0.25 (Figura 

5A). Con los umbrales de cada día, trazamos una curva de aprendizaje a lo largo de siete 

días de entrenamiento. A esta curva se le ajustó una función de poder (y=AxB, donde 

y=umbral; A=intercepto; x=día de entrenamiento y B=primer coeficiente polinomial).  

Para considerar que un participante mejoró significativamente, y por tanto, aprendió 

en la TDI seguimos el siguiente criterio:  

1. Un efecto significativo del día de entrenamiento en un ANOVA de una vía, usando 

el umbral de discriminación como variable dependiente y la sesión de 

entrenamiento como factor. 

2. Un ajuste significativo de la función de poder, con pendiente negativa; lo que 

implica una disminución consistente del umbral de discriminación. 

Tarea de sincronización-continuación (TSC) 

La TSC es una tarea rica en índices conductuales que nos ayudaron a delimitar y 

caracterizar el efecto del entrenamiento intensivo en la TDI sobre el desempeño de la 

TSC. Con el fin de homologar la respuesta hemodinámica durante la ejecución de los 

tres bloques, decidimos descartar los primeros cuatro ensayos del bloque uno y así 

garantizar una respuesta conductual estable. Al final obtuvimos 48 ensayos (tres corridas 

con dieciséis ensayos cada una). La época de sincronización estaba conformada de 

nueve pulsaciones y ocho intervalos interpulso (IIP) de los cuales el primer intervalo e IIP 

fueron descartados. Por su parte, la época de continuación consistió de doce pulsaciones 

y doce IIP, de los cuales, el último IIP fue descartado del análisis. Adicionalmente, los 

ensayos que tuvieran asincronías superiores a ±425 ms o IIP más grandes que 850 ms 
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±400 ms fueron también descartados. Debido a esto, al final de la selección de datos 

válidos, el número de ensayos en algunos participantes fue menor a 48. Para 

homogenizar el número de datos a analizar, corrimos un método de remuestreo sin 

sustitución de diez mil iteraciones. 

Los parámetros conductuales que se evaluaron por participante fueron los 

siguientes: Asincronías, error constante y variabilidad temporal. Las asincronías se 

definen como la diferencia de tiempo entre la pulsación de la tecla y el inicio de la guía 

visual y sólo se pueden calcular para la época de la sincronización. El error constante es 

la diferencia promedio entre el intervalo generado y el intervalo instruido (850 ms). Por 

último, la variabilidad temporal se calcula como la desviación estándar de los IIP 

generados. Estos últimos dos parámetros se calcularon, por separado, para ambas 

épocas. Adicionalmente, calculamos un nuevo índice conductual llamado razón de 

varianza temporal (RVT), obtenido de dividir la varianza de los ITT en la sesión 

preentrenamiento entre la varianza postentrenamiento. Valores de RVT por debajo de 

uno indicaban un aumento de la variabilidad postentrenamiento, mientras que valores 

superiores a uno significaban una reducción de la variabilidad de los IIP. 

El cálculo de las asincronías requirió el pretratamiento de datos descrito a 

continuación. Estas fueron presentadas como fases con respecto al inicio de la guía 

visual a lo largo de un ciclo de duración del intervalo estándar. El primer paso fue 

transformar las asincronías de milisegundos (ai) a unidades angulares en radianes (Θi) 

con la ecuación 𝜃𝑖 =
2𝜋 𝑥 𝑎𝑖

𝑇𝑖
; donde Ti corresponde al intervalo estándar (850 ms). El uso 

de estadística circular fue necesario para resumir la distribución de las fases relativas en 

un círculo unitario a través de un vector resultante, con dos parámetros: la longitud R (sin 

dimensiones, con rango de valor de 0 a 1) y el ángulo (en radianes, con valores de 0 a 

2π). El parámetro R con valor igual a cero implica que las fases de las asincronías están 

uniformemente distribuidas a lo largo de toda la duración del intervalo base, mientras que 

valores de uno indican fases idénticas (Figura 7). Con respecto al ángulo del vector, un 

ángulo de cero significa una alineación perfecta entre la pulsación del botón y la guía 

visual; mientras que valores positivos o negativos del ángulo indican que la pulsación se 
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dio después o después del estímulo, respectivamente (Gámez et al., 2018). Los análisis 

estadísticos se llevaron a cabo con la paquetería de estadística circular de Matlab. Para 

determinar si la distribución de los datos era unimodal o uniforme, utilizamos la prueba 

de Rayleigh, cuya hipótesis nula de que la distribución de los datos es uniforme (R=0). 

El efecto de la sesión y los grupos conductuales sobre las asincronías se determinó 

utilizando la prueba de Harrison-Kanji, que es un ANOVA de dos vías para datos 

circulares, siendo la sesión (pre y postentrenamiento) un factor intrasujetos y la 

pertenencia al grupo conductual como factor intersujetos. 

El efecto de la sesión y la pertenencia al grupo conductual sobre el error constante 

y la variabilidad temporal (variables dependientes) se evaluó con el uso de un ANOVA 

de tres vías de medidas repetidas para cada índice conductual; la sesión y la época 

fueron modeladas como factores intrasuejtos y el grupo (Aprendizaje, No aprendizaje, 

Aprendizaje rítmico subrepticio, Ganancias y Sin ganancias, descritos más adelante) 

como factores entresujetos. Las pruebas post hoc utilizadas para calcular las diferencias 

entre grupos y sesiones fueron pruebas t de Student pareadas. 

Todo el procesamiento de datos y análisis estadístico fue escrito en programas 

específicos para cada caso en Matlab R2013a. El umbral de significancia estadística para 

rechazar la hipótesis nula fue: α=0.05. Las desviaciones del supuesto de esfericidad de 

las ANOVAS de medidas repetidas fueron corregidas con la prueba de Greenhouse-

Geisser. 

Agrupación conductual de participantes 

Los cambios en el desempeño de los sujetos entre la sesión inicial y la final, en ambas 

tareas, nos permitieron clasificarlos en distintos grupos de acuerdo a su ejecución, 

claramente discernibles entre ellos. Con ayuda de la RVT como función de la diferencia 

normalizada del umbral diferencial final menos el inicial (valores z) ubicamos, en un 

espacio de dos dimensiones, a cada uno de los sujetos. Los valores de RVT superiores 

a uno indicaron una disminución de la variabilidad temporal, tras el entrenamiento. La 

diferencia normalizada se empleó como una medida del aprendizaje temporal, con 

valores menores a cero indicando un aumento de la resolución temporal de los 
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participantes a través de la reducción del umbral de discriminación durante el 

entrenamiento intensivo. 

 A través de esta clasificación logramos diferenciar 3 grupos con un marcado y 

distintivo desempeño conductual. Primeramente, los sujetos pudieron distinguirse entre 

sujetos con una diferencia negativa del umbral de discriminación significativamente 

diferente de cero (Aprendizaje) y otro grupo de sujetos con valores muy cercanos a cero 

o superiores (No aprendizaje). Resultados similares ya habían sido reportados con 

anterioridad (Meegan et al., 2000; Planetta & Servos, 2008). Con respecto a la segunda 

dimensión de clasificación pudimos observar un comportamiento dicotómico de los 

participantes: aquellos que tuvieron valores superiores a uno de RVT y aquellos que 

tuvieron valores muy cercanos a uno o menores. Coincidentemente, todos los sujetos 

que tuvieron valores negativos en el índice de aprendizaje de la TDI, presentaron valores 

de RVT superiores a uno; este grupo fue nombrado de Aprendizaje con generalización 

(AG, n=32, puntos azules en la Figura 6A). Por otro lado, los sujetos que presentaron 

valores de cero o mayores en el índice de aprendizaje de la TDI, mostraron dos 

comportamientos respecto al valor de RVT: un grupo, llamado de No aprendizaje (NA, 

n=16, puntos naranjas en la Figura 6A), presentó valores de RVT muy cercanos a uno o 

menores; mientras que el otro grupo, al que llamamos de Aprendizaje rítmico subrepticio 

(AR, n=17, puntos rojos en la Figura 6A) obtuvo valores de RVT superiores a uno, lo que 

implica una reducción de la variabilidad postentrenamiento. 

 Posteriormente, hicimos uso del método de agrupación de k medias con una 

métrica de distancia City blocks, k=1:5 y 10 mil iteraciones por cada valor de k.  Para 

determinar el mejor número de grupos utilizamos el criterio de información Bayesiana 

(CIB) y encontramos que k=3 daba como resultado el valor más bajo de criterio de 

información bayesiana.  
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Análisis de resonancia magnética funcional 

Preprocesamiento 

Todas las imágenes fueron analizadas con el programa Oxford Centre for Functional 

Magnetic Resonance Imaging of the Brain Software Library v6.02 (FSL). El 

preprocesamiento de los volúmenes EPI consistió en: 

1. Corrección de movimiento (realineación al primer volumen). 

2. Corrección temporal debido al periodo de latencia de la señal BOLD. 

3. Reajuste del tamaño del voxel a uno isotrópico de 2 mm3. 

4. Suavizado de la imagen utilizando una función Gaussiana de 6 mm de anchura a 

media altura. 

5. Se empleó un filtro pasa altas de 100 s. 

fMRIPrep se utilizó para evaluar la calidad de las imágenes y descartar cualquier 

posible secuencia corrupta o con exceso de artefactos de movimiento. Adicionalmente, 

fMRIPrep nos permitió calcular el de ruido fisiológico por volumen con aCompCor 

(Behzadi et al., 2007) y estimar el desplazamiento volumen a volumen (Power et al., 

2012). Aunado a estos parámetros, también calculamos seis parámetros de movimiento 

con MCFLIRT (Jenkinson et al., 2002) y utilizamos todo como regresores para eliminar 

artefactos de movimiento y ruido fisiológico que pudiera enmascarar el efecto de la tarea 

en la señal dependiente de oxígeno (BOLD). 

Análisis de primer nivel 

El diseño experimental utilizado corresponde a un modelo relacionado a eventos 

(Woolrich et al., 2001). Tres regresores conductuales se utilizaron para describir los 

eventos principales de la TSC: la sincronización, la continuación y la época de 

retroalimentación. Todas las pulsaciones dadas dentro de la sincronización y la 

continuación fueron modeladas, para cada época, como un sólo evento. Los regresores 

fueron convolucionados con una función doble gamma para asemejarlos a la función de 

respuesta hemodinámica canónica.  
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 Con los regresores conductuales, los regresores de ruido fisiológico y de 

movimiento ajustamos un modelo lineal general (MLG) para cada sujeto en cada una de 

las corridas y sesiones. En total obtuvimos seis mapas estadísticos paramétricos por 

sujeto (tres corridas por dos sesiones). Los mapas estadísticos estuvieron dados en 

valores estimados de los parámetros de contraste (COPE) o valores beta del MLG. Los 

mapas estadísticos nos permitieron inferir qué áreas participaron en cada una de las 

épocas de la tarea, comparados contra la actividad de la línea base. 

Análisis de segundo y tercer nivel 

Los mapas COPE del análisis de primer nivel, de la corrida uno y dos, fueron 

promediados por sesión y sujeto. Estos mapas COPE promedio sirvieron como valores 

de entrada para el resto de los análisis de segundo y tercer nivel (Woolrich et al., 2004). 

 Los mapas de activación promedio de los 93 sujetos fueron utilizados para calcular 

una gran media de activación para las épocas de sincronización y continuación, de 

manera conjunta, sólo para la sesión de preentrenamiento. De esta manera generamos 

un marco de referencia de activación común para ambas épocas (Figura 10) sin ningún 

efecto mediado por la intervención experimental. 

 El método elegido para corregir por múltiples comparaciones fue la teoría de 

campos aleatorios, que nos permitió calcular el tamaño mínimo de agrupación de voxeles 

dado un umbral de valor Z de 2.57 (p=0.005) y una tasa de error por familia de 0.05. A 

menos de que se indique lo contrario, estos parámetros fueron empleados para todos los 

análisis de segundo y tercer nivel. 

 Los mapas promedio de cada sujeto (segundo nivel) fueron utilizados para 

generar un modelo de ANOVA de tres vías en el que la variable dependiente fue el valor 

beta del promedio del análisis de segundo nivel, los factores intrasujetos fueron la sesión 

y la época y el factor entresujetos fue el grupo de pertenencia (AG, NA, AR, GA y NG). 

Las épocas de sincronización y continuación fueron analizadas por separado.  

 Como parte de las pruebas post hoc, utilizamos pruebas t pareadas para comparar 

los cambios de activación entre sesiones y grupos. Para garantizar que las 



 
 

45 
 
 

comparaciones entre grupos y sesiones se hicieran sobre voxeles que participaran 

efectivamente en la ejecución de la época de sincronización o continuación, generamos 

máscaras binarizadas con la actividad promedio, de todos los participantes, en las 

sesiones pre y postentrenamiento, para cada época por separado. Corregimos por 

múltiples comparaciones con la teoría de campos aleatorios (Worsley et al., 1992, 2004). 
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Resultados 

Datos conductuales 

El protocolo principal fue ejecutado con 65 participantes sanos, en dos sesiones de la 

tarea de sincronización-continuación (TSC) dentro del escáner de resonancia magnética, 

con siete días de separación. Durante esa semana, los participantes realizaron un 

entrenamiento intensivo en la tarea de discriminación de intervalos (TDI) (Figura 4B). En 

la TSC los participantes debían presionar un botón en fase con una guía visual que se 

presentaba de manera intermitente con una frecuencia de 1.17 Hz (850 ms) a lo largo de 

nueve pulsaciones (época de sincronización); inmediatamente después, la guía visual 

desaparecía y el participante debía continuar presionando el botón, tratando de mantener 

la misma velocidad, por doce pulsaciones más (época de continuación) (Figura 4C). Con 

respecto a la TDI, los sujetos fueron presentados con dos intervalos, de distinta duración, 

y tuvieron que seleccionar cuál de los dos era el de más larga duración. Uno de los 

intervalos siempre fue el intervalo base (850 ms) mientras que el otro era un intervalo de 

comparación. Los intervalos de comparación se seleccionaban de manera aleatoria de 

una lista de cuatro intervalos más largos y cuatro más cortos respecto al intervalo base 

(Figura 4B). 

 El primer objetivo del estudio fue demostrar que el entrenamiento intensivo en la 

TDI era capaz de mejorar la capacidad de discriminación temporal de los participantes. 

Como era de esperarse, algunos sujetos manifestaron un aumento de la pendiente de 

su curva psicométrica durante el entrenamiento (Figura 5A), consistente con la 

disminución del umbral de discriminación a raíz de su entrenamiento. En contraparte, 

otro grupo de sujetos no presentó ningún cambio en sus curvas psicométricas (Figura 5A). 

En este punto, encontramos dos grupos conductuales: Un grupo de Aprendizaje (n=32; 

parámetros de regresión: m=-0.2779, R2=0.9926, p<0.0001, [Figura 5B]). Estos 

participantes cumplieron con los criterios establecidos para considerar que aprendieron 

en la TDI (ver Métodos). El segundo grupo, de No aprendizaje (n=33; parámetros de 
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regresión: m=0.0203, R2=0.0482, p=0.6361, [Figura 5B]) no cumplió todos los criterios de 

aprendizaje establecidos.  

 

Figura 5. Desempeño en la TDI. A. Función psicométrica. La primera y última función psicométrica (un 

sólo bloque) de un sujeto con reducción significativa (panel izquierdo) y de un sujeto sin reducción 

significativa (panel derecho) del umbral de discriminación. B. Umbral de discriminación por grupo en 

función del día de entrenamiento. Gráfica de cajas con valores intercuartiles del umbral de discriminación 

para los sujetos que mejoraron significativamente su desempeño en la TDI (Aprendizaje [AG], n=32; panel 

superior) y sujetos sin mejoría durante la TDI, los cuales fueron divididos en No Aprendizaje (NL; n=16; 

panel medio) y Aprendizaje Rítmico Subrepticio (AR; n=17; panel inferior) basados en su desempeño pre-

post en la TSC. C. Umbral de discriminación para todos los sujetos. Umbrales de discriminación para la 

primera (colores claros) y la última (colores obscuros) sesión de la TDI, los umbrales por sujeto están 

conectados por una línea. D. Matriz de diferencias estadísticas entre grupos. Cada elemento de la matriz 

corresponde a una comparación pareada (prueba t de Student) entre los tres grupos para la sesión inicial 

(1) y la final (2) de entrenamiento en la TDI. Los círculos vacíos representan la ausencia de efectos 
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significativos, los círculos parcialmente llenos indican efectos significativos de p<0.05 y los círculos llenos 

indican un efecto significativo con p≤0.005.   

 El siguiente punto fue establecer si existía una relación entre el aprendizaje en la 

tarea de discriminación temporal y las mejoras de desempeño en la TSC. Nuestra 

propuesta fue que los sujetos pertenecientes al grupo de Aprendizaje disminuirían su 

variabilidad intervalo interpulso (IIP) en la segunda sesión de la TSC; por su lado, el 

grupo de No aprendizaje no presentaría mejoras medibles en la variabilidad IIP 

postentrenamiento. En la Figura 6A es posible observar la separación de los grupos 

conductuales debido a su índice de aprendizaje (diferencia normalizada de umbral de 

discriminación) y su razón de varianza temporal (RVT). A primera vista resalta la 

presencia de un grupo cuya disminución de la variabilidad final no es dependiente de la 

reducción del umbral de discriminación, lo que sugiere deferencias intersujeto complejas 

aún no descritas en la literatura actual (Meegan et al., 2000; Planetta & Servos, 2008). 

Posteriormente, procedimos a utilizar el método k medias para identificar y separar los 

posibles grupos. Probamos la existencia de uno hasta cinco grupos para ajustarlos a 

nuestros datos. Encontramos que la clasificación de tres grupos arrojaba el criterio de 

información Bayesiana más bajo (BIC=-24.1776) y, por ende, la opción más 

parsimoniosa para proceder. Los grupos fueron constituidos de la siguiente manera: 

1. 32 sujetos que redujeron su discriminación de intervalos y su variabilidad IIP, a los 

cuales nombramos Aprendizaje con generalización (AG con centroide de grupo 

en x=-1.2801, y=1.2359) 

2. 16 sujetos que no redujeron su umbral de discriminación y tampoco tuvieron 

cambios la variabilidad IIP, llamados No aprendizaje (NA con centroide de grupo 

en x=0.0182, y=0.7380) 

3. 17 sujetos que no redujeron su umbral de discriminación, pero sí presentaron una 

reducción significativa de su variabilidad IIP, los cuales llamamos Aprendizaje 

rítmico subrepticio (ARS con centroide de grupo en x=-0.1173, y=1.3486). 

Una vez obtenidos los grupos conductuales, procedimos a buscar diferencias 

estadísticas del umbral de discriminación entre sesiones y grupos. Un ANOVA de dos 

vías con medidas repetidas mostro efectos de sesión (F2,62=51.786, p<0.0001) y de 
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interacción sesión x grupo (F2,62=63.289, p<0.0001) (Figura 6B). Las pruebas t pareadas 

post hoc revelaron una reducción significativa del umbral de discriminación para los AG 

(t31=1.8507, p<0.0001). No se encontraron diferencias significativas para los NA 

(t15=0.1284, p<0.8995) ni para los ARS (t16=-0.0734, p=0.9424). Aunado a esto, los 

umbrales iniciales fueron significantemente mayores en los AG comparados con los NA 

(t46=4.2605, p<0.0001) y con los ARS (t47=2.8884, p=0.0058), pero sin diferencias 

significativas entre los NA y los ARS (t31=-1.5069, p=0.1420). En resumen, los resultados 

obtenidos sostienen la existencia de un grupo de Aprendizaje, con un umbral de 

discriminación inicial elevado, capaz de reducir su umbral al final de una semana de 

entrenamiento intensivo en la TDI. Por otro lado, los grupos NA y ARS iniciaron el 

entrenamiento con umbrales de discriminación bajos, i.e. altas capacidades de 

discriminación, lo que pudo haber impedido que redujeran aún más su umbral después 

del entrenamiento (efecto piso).  
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Figura 6. Variabilidad temporal de la TSC y formación de grupos. A. Panel izquierdo, la clasificación 

de grupos por medio del método k medias identificó tres grupos. Los grupos fueron definidos a través de 
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la razón de varianza temporal en función de la diferencia del umbral de discriminación normalizada. Los 

círculos azules, naranjas y rojos corresponden a los grupos de Aprendizaje con Generalización, No 

Aprendizaje y Aprendizaje Rítmico Subversivo, respectivamente. El diámetro de los círculos representa la 

variabilidad interpulso (en ms). Entre más alta es la variabilidad, el diámetro es mayor (los círculos negros 

fungen como referencia). La línea negra punteada horizontal señala una RVT de 1 (sin cambio de 

variabilidad entre sesiones). Las equis de color señalan el centroide asignados para cada grupo. Panel 

derecho, dos grupos conductuales fueron identificados en los sujetos control: uno con disminución 

significativa de la variabilidad temporal postentrenamiento en la TSC, llamados con Ganancia (GA; n=13; 

círculos morados) y otro sin cambios en la variabilidad temporal entre sesiones, llamado No Ganancias 

(NG; n=15; círculos amarillos). B. Variabilidad temporal durante las sesiones pre y postentrenamiento para 

la TSC para todos los sujetos. Los cambios en la precisión temporal se muestran para los cinco grupos 

manteniendo el código de color en A. Las tonalidades claras indican los datos de la sesión 

preentrenamiento y las tonalidades obscuras corresponden a los datos postentrenamiento. C. Matriz de 

diferencias estadísticas entre grupos. Cada elemento de la matriz corresponde a la comparación pareada 

entre los cinco grupos para la sesión preentrenamiento (1) y la sesión postentrenamiento (2) para la TSC. 

Los círculos vacíos representan la ausencia de efectos significativos, los círculos parcialmente llenos 

indican efectos significativos de p<0.05 y los círculos llenos indican un efecto significativo con p≤0.005. 

La TSC nos permitió recopilar los siguientes parámetros conductuales: asincronías, 

error constante y variabilidad temporal. Como todos los participantes, grupo experimental 

y grupo control, realizaron ambas sesiones de la TSC, los consecuentes análisis de 

varianza se aplicaron tomando en cuenta todos los grupos. 

Las asincronías, medidas como la diferencia entre el inicio del estímulo visual y la 

pulsación correspondiente del botón, durante la época de la sincronización, sirvieron 

como una medida de predicción sensoriomotora. Las asincronías promedio se graficaron 

como fases relativas respecto al ciclo definido por el intervalo base en un círculo unitario, 

separando los datos en grupos y sesiones (Figura 7). El primer hallazgo fue que la media 

resultante de todos los grupos y sesiones estaba cerca de uno, indicando una 

sincronización precisa al metrónomo visual (Prueba de Rayleigh para las asincronías 

preentrenamiento: z=23.7601, p<0.0001 [AG]; z=14.6747, p<0.0001 [NA]; z=15.0941, 

p<0.0001 [AR]; z=12.0283, p<0.0001 [GA]; z=12.8848, p<0.0001 [NG]. Asincronías 

postentrenamiento: z=28.4821, p<0.0001 [AG]; z=14.8011, p<0.0001 [NA]; z=15.3140, 

p<0.0001 [AR]; z=11.7674, p<0.0001 [GA]; z=14.5736, p<0.0001 [NG]). Adicionalmente, 

los cinco grupos conductuales, en ambas sesiones, presentaron asincronías circulares 

medias negativas (la prueba de ángulo promedio fue significativamente diferente de cero 

para todos los grupos y sesiones: p<0.05, excepto para el grupo AG en la sesión 

preentrenamiento). Estos resultados reflejan un fuerte comportamiento predictivo en 
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todos los sujetos en ambas sesiones de la TSC. Finalmente, una prueba Harrison-Kanji 

(ANOVA de dos vías para datos circulares) mostro que no hubo efecto de grupo 

(F4,88=0.8536, p=0.4931) o sesión (F1,88=1.2374, p=0.2675). Estos hallazgos sugieren 

que los mecanismos detrás de la generación de asincronías consistentes y negativas no 

son influenciados por el entrenamiento intensivo en la TDI o por la exposición a la primera 

sesión de la TSC. 

 

Figura 7. Asincronías. Asincronías de la época de sincronización para los cinco grupos conductuales 

durante la sesión pre (A) y post (B) entrenamiento. No se encontraron diferencias significativas entre 

sesiones o grupos.  

A continuación, procedimos a analizar el error constante, una medida de la exactitud 

temporal. Se calcula como la diferencia entre el IIP generado y el intervalo base. Un 

ANOVA de tres vías no mostró ningún efecto para la interacción grupo x sesión x época 

(F4,88=0.1223, p=0.8850). Por un lado, estos resultados muestran que no existen 

diferencias iniciales entre grupos, sesiones ni épocas al momento de estimar la duración 

del intervalo (Figura 8). Por el otro, sostienen que el aprendizaje en la discriminación de 

intervalos no se transfiere como cambios en la exactitud de las pulsaciones entre grupos 

ni épocas. 
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Figura 8. Error constante de la TSC. A. Época de sincronización. B. Época de continuación. Gráficas de 

caja de intercuartiles del error constante calculado para los cinco grupos durante las sesiones de pre y 

postentrenamiento (el código de color corresponde al de la figura 3C). La línea punteada negra horizontal 

es una referencia visual del error constante igual a cero. No se encontraron interacciones significativas 

sesión x grupo en ninguna de las épocas. 

La variabilidad temporal, calculada como la desviación estándar de los IIP, fue 

diferencialmente modificada a raíz del entrenamiento intensivo en la TDI, logrando 

cambiar la precisión con la que los participantes ejecutaron la TSC (Figura 9). Un ANOVA 

de tres vías (época, sesión y grupo) mostró una interacción significativa de grupo x sesión 

y época (F4,88=2.9789, p=0.0233) y de grupo x sesión (F4,88=17.541, p<0.0001). Los 

cambios en la variabilidad  temporal fueron más grandes, pero no limitados, en la época 

internamente guiada de la tarea (continuación), en concordancia con lo reportado con 

anterioridad (Meegan et al., 2000; Planetta & Servos, 2008). Las pruebas pareadas t post 

hoc mostraron, durante la sincronización, una reducción significativa de la variabilidad 

temporal, entre las sesiones pre y postentrenamiento para los AG (t31=2.9929, p=0.0054) 

y los AR (t16=2.2558, p=0.0362); mientras que los NA (t15=-0.9346, p=0.3648) no 

exhibieron ningún cambio estadísticamente significativo entre sesiones (Figura 9A y C). 

Consistentemente, durante la época de continuación los AG (t31=7.9742, p<0.0001) y los 

AR (t16=4.6920, p=0.0002) redujeron significativamente su variabilidad temporal en la 

segunda sesión de la TSC (Figura 9B y D). Por el contrario, los NA (t15=-5.3636, 

p<0.0001) presentaron un aumento estadísticamente significativo de la varianza de su 

desempeño. 
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Un hallazgo inesperado fue la reducción de la variabilidad temporal de los AR en la 

TSC, durante la sesión postentrenamiento, sin presentar ningún efecto de aprendizaje 

en la TDI; esto pudiera deberse a que los sujetos de este grupo experimentaron un 

aprendizaje operacional debido a la exposición, en dos sesiones, de la TSC. Para 

demostrarlo decidimos correr un grupo control de sujetos que solamente ejecutaran la 

TSC, dentro del escáner, con una semana de separación entre sesiones, pero sin 

entrenar en la TDI. Como se esperaba, casi la mitad de los sujetos control (n=15; 

llamados No Ganancias [NG]) no mostraron cambios en la variabilidad temporal entre las 

dos sesiones de la TSC, mientras que la otra mitad (n=13; llamados Ganancias [GA]) sí 

mostraron una reducción significativa de su variabilidad temporal durante la segunda 

sesión. Este fenómeno pudiera deberse a que estos sujetos fueron capaces de 

beneficiarse de la práctica rítmica durante la sesión inicial. La Figura 9 muestra que los 

NG y los GA presentan cambios en la variabilidad temporal, entre sesiones, muy 

similares los vistos en los NA y los AR, respectivamente. 
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Figura 9. Variabilidad temporal de la TSC. A. Gráfica de cajas de intercuartiles de la variabilidad temporal 

durante la época de sincronización para los cinco grupos conductuales durante las sesiones pre y 

postentrenamiento (el código de color es el mismo que en la Figura 3C). La línea punteada negra horizontal 

es una referencia visual a los 60 ms. B. Variabilidad temporal como en A, pero para la época continuación. 

C, D. Matriz de diferencias estadísticas entre grupos para los datos mostrados en A y B. respectivamente. 

Cada elemento de la matriz corresponde a la comparación pareada (t de Student) entre los cinco grupos 

para la sesión preentrenamiento (1) y la sesión postentrenamiento (2) para la TSC. Los círculos vacíos 

representan la ausencia de efectos significativos, los círculos parcialmente llenos indican efectos 

significativos de p<0.05 y los círculos llenos indican un efecto significativo con p≤0.005. 

Resumiendo, estos resultados le dan soporte a la idea de que el entrenamiento 

intensivo en tareas de discriminación de intervalos es un mecanismo efectivo para reducir 
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la variabilidad temporal durante la ejecución de tareas de pulsaciones rítmicas 

isocrónicas, especialmente, durante la época de continuación, probablemente debido a 

un proceso de generalización temporal. Adicionalmente, hubo evidentes diferencias que 

se manifestaron con la presencia de un grupo de sujetos que aprendieron en la TDI y 

generalizaron hacía la TSC; pero también hubo un grupo de no aprendizaje en la TDI 

que presentó inesperadas ganancias procedimentales en su desempeño al ejecutar la 

segunda sesión de la TSC.  

Tabla 1. Experiencia musical para los grupos AG, NA y AR. Porcentaje de sujetos, en cada grupo, con 

entrenamiento musical, años de práctica y horas de práctica semanal. 

Grupo 
Música 

(%) 

Años 

de 

práctica 

Horas de 

 entrenamiento 

 semanal 

AG 41.9 1 2.98 

NA 66.7 2.16 6.43 

AR 47.1 1.83 4.97 

 

Tabla 2. Experiencia deportiva y en videojuegos para los grupos AG, NA y AR. Porcentaje de sujetos, 

en cada grupo, que practicaban algún deporte o videojuegos, años de práctica y horas de práctica semanal. 

Grupo 
Deportes 

(%) 

Años  

de  

práctica 

Horas de  

entrenamiento  

semanal 

Videojuegos 

(%) 

Horas 

de 

juego 

AG 90.3 4.54 7.12 48.38 1.9 

NA 93.3 6.47 7.83 66.66 11.63 

AR 100 7.08 8 58.82 8.17 

 

Datos de fMRI 

El primer paso que tomamos al analizar las imágenes de resonancia magnética funcional 

fue determinar las áreas involucradas en la ejecución de la TSC antes del entrenamiento 

en la TDI a través de un análisis de cerebro completo. Todos los sujetos, experimentales 

y controles (n=93) fueron incluidos en este análisis. La activación media fue calculada 
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para ambas épocas, en un mismo análisis. El mapa arrojó las siguientes áreas con 

actividad significativamente más grande, con respecto a la línea base: área motora 

suplementaria (AMS) bilateral, pre-AMS bilateral, M1 izquierda, S1 izquierda, corteza 

premotora dorsal (CPMd) bilateral, corteza premotora ventral (CPVd) bilateral, el planum 

temporale izquierdo, putamen bilateral, BA44 bilateral (área de Broca), ínsula bilateral, 

cortezas visuales bilaterales, lóbulos I-VI bilaterales del cerebelo y Crus I izquierdo (Figura 

10 y Tabla 3). Los resultados indican que la ejecución de la tarea motora depende de 

estructuras del circuito de los gangliosbasales-corteza y también el cerebelo, que son 

parte fundamental del sistema de temporización del cerebro. 

 

 

Figura 10. Activación cerebral preentrenamiento en la tarea de sincronización continuación. 

Activación común para las épocas de sincronización y continuación. El mapa de activación corresponde a 

los valores z con un umbral p<0.005, con una corrección de error familiar (FWE) a nivel de grupo p<0.05, 

sobrepuesto al atlas estándar MNI152.  

Tabla 3. Localización de la activación durante la TSC. Coactivación durante las épocas de 

sincronización y continuación en la sesión preentrenamiento (umbral estadístico p<0.005, con una 

corrección de error familiar (FWE) a nivel de grupo p<0.05). Las coordinadas espaciales están en mm en 
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espacio MNI152. V3=corteza visual terciaria, LPI=lóbulo parietal inferior, GFI=giro frontal inferior, 

M1=corteza motora primaria, CPMd=corteza premotora dorsal, AMS=área motora suplementaria, BA=área 

de Brodmann. 

Volumen 

(mm3) 
Región X Y Z Valor Z 

663680 

M1 Izq. -40 -20 54 15.2416 

AMS Izq. -4 -4 62 13.6882 

BA 44 Izq. -46 2 4 12.9426 

pre-AMS Der. 6 -4 70 12.9316 

Putamen Izq. 24 2 6 9.5294 

Sustantia nigra Izq -8 -20 -12 3.3573 

436864 

Cerebelo-V Izq. 12 -52 -20 15.4306 

Cerebelo-VI Der. 22 -56 -24 15.4025 

Cerebelo-vermis Der. 6 -54 -10 14.5481 

Cerebelo-VI Izq. -26 -64 -22 13.1883 

V3 Der. 30 -92 2 12.3649 

V3 Izq. -28 -98 -6 11.2594 

308480 

BA 44 Der. 52 14 4 12.0211 

CPMd Der. 56 -2 46 11.4111 

GFI Der. 42 42 -4 8.6029 

101184 
Planum temporale Der. 60 -32 22 10.1519 

LPI Der. 54 -42 -56 7.8393 

77376 GIF Izq. -44 52 14 7.4687 

36736 
Tálamo Izq. -16 -16 16 9.2133 

Tálamo Der. 14 -6 12 7.8774 

32128 
Putamen Der. 24 -2 10 9.6642 

Globo pálido Der. 18 0 -2 7.4482 

 

 El segundo paso consistió en efectuar un modelo mixto de tercer nivel entre las 

sesiones pre y postentrenamiento para cada grupo. El modelo incluyó interceptos para 
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cada sujeto entre ambas sesiones, para modelar la variabilidad intrasujeto. 

Sobresalientemente, el grupo AG mostró mayor activación tras la sesión 

postentrenamiento, con respecto a la sesión preentrenamiento, el preAMS bilateral y el 

caudado-putamen izquierdo durante la época de continuación (Figura 11A, Tabla 4). Por 

su lado, el grupo AR también mostró aumento de la actividad de la señal BOLD en la 

sesión postentrenamiento en el caudado-putamen izquierdo, posiblemente mediando el 

aprendizaje motor de dicho grupo. Con respecto al grupo NA, observamos una mayor 

actividad en la sesión preentrenamiento, comparado con la sesión postentrenamiento, 

en el lóbulo VI del cerebelo, el cual pudiese haber servido para internalizar el ritmo 

generado por este grupo. No se encontraron cambios hemodinámicos entre sesiones 

durante la época de sincronización para ningún grupo, ni para el grupo control durante la 

época de continuación. Los resultados sugieren que la transferencia de aprendizaje 

temporal perceptual hacia una ejecución motora guiada internamente de manera más 

precisa, requieren una participación más activa de el preAMS y del caudado-putamen. 
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Figura 11. Cambios funcionales entre las sesiones pre y postentrenamiento analizados con un 

modelo de efectos mixtos. A. Contraste del grupo AG, postentrenamiento > preentrenamiento (n=32). B. 

Contraste del grupo AR, postentrenamiento > preentrenamiento (n=17). C. Contaste del grupo NA, 
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preentrenamiento > postentrenamiento (n=16). Los cambios en la señal BOLD mostrados corresponden a 

la época de continuación. El mapa de activación corresponde a los valores z con un umbral p<0.005, con 

una corrección de error familiar (FWE) a nivel de grupo p<0.05, sobrepuesto al atlas estándar MNI152.  

Tabla 4. Localización de activación contrastada entre la sesión pre y postentrenamiento. 

Postentrenamiento > preentrenamiento para los grupos AG y AR, y preentrenamiento > postentrenamiento 

para el grupo NA durante la época de continuación (umbral estadístico p<0.005, con una corrección de 

error familiar (FWE) a nivel de grupo p<0.05). Las coordinadas espaciales están en mm en espacio MNI152 

Grupos 
Volumen 

(mm3) 
Región X Y Z Valor Z 

AG 

post > pre 

entrenamiento 

14720 
pre-AMS Izq. 1 9 45 3.87 

pre-AMS Der. 9 5 65 3.48 

9344 
Caudado Izq. -11 5 5 3.60 

Globo pálido Izq. -13 3 1 3.16 

AR 

post > pre 

entrenamiento 

6144 
Putamen Izq. -19 3 9 3.24 

Caudado Izq. -11 3 15 3.23 

NA 

pre > post 

entrenamiento 

9280 Cerebelo-VI Der. 19 -55 -25 3.47 

 

Finalmente, quisimos explorar la participación y peso de estas áreas en los procesos de 

generalización del aprendizaje, la práctica motora y la activación previa al entrenamiento 

perceptual, para lograr clasificar a los sujetos en los tres grupos conductuales: AG, NA y 

AR, basados en el patrón de activación espacial durante la época de continuación. 

Mediante el uso del método searchlight, analizamos los mapas de COPE (del análisis de 

segundo nivel) del cerebro completo para buscar, de manera no supervisada, regiones 

de interés que sirvieran para clasificar de manera más adecuada a nuestros grupos. Una 

vez obtenidas las áreas de interés, alimentamos el algoritmo de máquina de vector de 

soporte. Identificamos quince regiones de interés con poder de clasificación robusto que 

incluía voxeles en el AMS, preAMS, putamen, caudado, globo pálido y cerebelo (Figura 

12A) que estuvieron en concordancia con los resultados obtenidos por el modelo mixto. 

El modelo de decodificación fue corrido de dos maneras: 1) con la muestra completa de 

sujetos (AG, n=32; NA, n=16; AR, n=17; punto negro en la Figura 12B) y 2) con sólo 
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usando 16 sujetos por cada grupo (seleccionados aleatoriamente a lo largo de 10,000 

iteraciones; punto verde de la Figura 12B). Notablemente, la exactitud de clasificación del 

algoritmo estuvo cerca del 70%, muy por arriba del resultado esperado por azar 

(clasificación al azar teórica = 33.3%, línea negra punteada en la Figura 12B). 

Adicionalmente, para obtener el valor empírico de la clasificación azarosa, se corrió el 

mismo algoritmo, pero las etiquetas de los grupos fueron asignadas aleatoriamente 

(punto rosa en la Figura 12B). Por tanto, estos resultados le dan soporte a la hipótesis de 

que el circuito cotico-estriatal y el cerebelo están íntimamente involucrados en la 

expresión funcional del perfil conductual de los tres grupos. 
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Figura 12. Clasificación de los grupos AG, AR y NA con máquina de vector de soporte (MVS) usando la 

delta de activación entre las sesiones pre y postentrenamiento para la época de continuación. A. 
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Localización, en el espacio MNI152, de las quince regiones de interés que produjeron las clasificaciones 

con más alta exactitud para los tres grupos. La escala de color refleja el logaritmo de la probabilidad de 

que la región de interés participara en la clasificación (junto con otras tres regiones escogidas al azar) en 

una iteración de clasificación significativa. B. Porcentaje de exactitud de clasificación usando las 15 

regiones de interés mostradas en A usando la MVS. El punto negro corresponde a la exactitud obtenida 

usando la MVS usando la totalidad de sujetos en cada grupo (AG, n=32; NA, n=16; AR, n=17). El punto 

verde corresponde al promedio de exactitud de clasificación cuando sólo 16 sujetos del grupo AG fueron 

seleccionados (la barra representa el error estándar medio; 10,000 iteraciones). El punto rosa muestra el 

promedio de exactitud de clasificación cuando el algoritmo aleatorizó las etiquetas de grupo para cada 

clasificación corrida (la barra representa el error estándar medio; 10,000 iteraciones). La línea negra 

punteada representa porcentaje de exactitud teórica esperada por azar. C. Gráfica de radar mostrando el 

valor medio del COPE por grupo para cada una de las regiones de interés en A. El número al inicio del 

nombre de cara región de interés corresponde a la etiqueta numérica en A. Caud=caudado, GP=globo 

pálido, Put=putamen, AMS=área motora suplementaria, VI=lóbulo VI del cerebelo. 
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Discusión  

Este trabajo de investigación científica nos permitió identificar, de manera indirecta, los 

sustratos neurales comunes, en tanto que amodales, al procesamiento temporal en el 

orden de los cientos de milisegundos. La actividad funcional del circuito cortico-ganglios 

basales-tálamo-cortical, presentó un aumento significativo específico que acompañó al 

incremento de la precisión temporal en la ejecución de un movimiento cíclico efectuado 

por el dedo índice de la mano derecha de los participantes (lado dominante) a 

consecuencia de la transferencia del refinamiento de la discriminación temporal. 

 De las dos modalidades en las que se corrió el experimento (con sesión y sin 

sesión de entrenamiento) se identificaron 5 grupos conductuales: Aprendizaje con 

generalización (AG), No aprendizaje (NA), Aprendizaje rítmico subrepticio (AR), 

Ganancia (GA) y No ganancia (NG). Para la TDI solamente el grupo AG presentó 

cambios conductuales, mientras que para la TSC se observaron cambios conductuales 

en los cinco grupos. El grupo AG presentó una disminución significativa del umbral de 

discriminación que fue acompañada, consistentemente, de una disminución significativa 

de la variabilidad interpulso durante la época de continuación de la TSC. Por otra parte, 

el grupo AR solamente tuvo un aumento de la precisión en la época de continuación, sin 

cambios medibles en el desempeño de la tarea perceptual. De igual manera, el grupo 

GA también presentó una disminución significativa de la variabilidad interpulso de la 

época de continuación, sin haber sido entrenado en la tarea de discriminación temporal. 

Por el contrario, los grupos NA y NG aumentaron la variabilidad interpulso en la época 

de continuación para la segunda sesión de la TSC. Cabe destacar que también se 

observaron cambios conductuales en la época de sincronización, pero el tamaño del 

efecto fue menor.     

 Los cambios funcionales observados en el grupo AG corresponden a una mayor 

sensibilidad discriminativa de los intervalos cercanos a 850 ms y el consecuente 

refinamiento de la dispersión de los intervalos interpulso generados internamente. Sólo 

para este grupo encontramos un incremento de la actividad del preAMS bilateral y del 
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caudado-putamen izquierdo. El grupo AR también aumentó su actividad promedio en el 

caudado-putamen, aunque la localización de este clúster no coincide con la del grupo 

AG. Por su lado, el grupo NA manifestó una disminución de la actividad del lóbulo VI del 

cerebelo. Ninguno de los grupos GA y NG mostraron cambios funcionales significativos.  

 Finalmente, haciendo uso de una máquina de vector de soporte encontramos que 

los patrones de la diferencia de activación entre las sesiones post y preentrenamiento 

para las estructuras pertenecientes al circuito cortico-ganglios basales-tálamo-cortical 

permiten clasificar, correctamente, a los participantes en sus correspondientes grupos 

conductuales (AG, NA y AR), con una exactitud cercana al 70%, muy por encima del 

porcentaje teórico aleatorio (30%). Es importante resaltar que estructuras como el globo 

pálido, el AMS bilateral, presentan un patrón de actividad distintivo entre grupos, aunque 

su actividad promedio no presentó cambios significativos entre sesiones. 

Refinamiento de la percepción temporal 

La primera parte de nuestro estudio consistió en corroborar si el entrenamiento intensivo 

era capaz de disminuir el umbral de discriminación temporal de los participantes tras una 

semana de entrenamiento. Entendiéndose por aprendizaje el cambio en el desempeño 

de los sujetos, a consecuencia del entrenamiento. El aprendizaje sería persistente y 

generalmente implicaría el mejoramiento de la habilidad entrenada (Fahle, 2005). En 

efecto, el 50% de nuestros sujetos mostró una disminución significativa del umbral de 

discriminación tras una semana de entrenamiento intensivo. Esto está en línea con los 

resultados observados en distintos paradigmas de aprendizaje con modalidades 

señoriales auditivas, visuales y somatosensoriales (Karmarkar & Buonomano, 2003; 

Kristofferson, 1980; Nagarajan et al., 1998; Westheimer, 1999; Wright et al., 1997). La 

curva de aprendizaje de los participantes que aprendieron muestra un descenso 

importante del umbral de discriminación aproximadamente al segundo día de 

entrenamiento, mientras sigue un descenso asintótico durante el resto de la semana. 

Resultados similares se describen para tareas de discriminación de intervalos 

delimitados con guías auditivas (Wright et al., 2010).  
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Con respecto a la tarea de discriminación de intervalos, pudimos distinguir dos 

grupos conductuales, uno cuyo umbral de discriminación disminuyó en función del día 

de entrenamiento y otro grupo que mantuvo la misma capacidad discriminatoria a lo largo 

de la semana de entrenamiento. Las diferencias individuales iniciales de los participantes 

pudieran explicar la incapacidad de mejorar su desempeño.  La media del umbral de 

discriminación inicial para el grupo NA y el grupo AR es significativamente menor a la 

calculada para el grupo AG. La relación entre el umbral inicial y la mejora del desempeño 

podría atribuirse a un efecto techo, que limitaría a los participantes que iniciaron con un 

desempeño alto (Kurylo et al., 2017). Para el aprendizaje perceptual y motor se ha visto 

que la neuroretroalimentación (Brickwedde et al., 2019) y la retroalimentación háptica 

(Hirano et al., 2020) pueden ayudar a mejorar el desempeño aún por encima del 

desempeño a niveles de experto. El uso de tareas con métodos de aprendizaje 

adaptativos o el diseño de protocolos específicos para sujetos con alto desempeño inicial 

podría lograr mejorar aún más su rendimiento. 

 Generalización a la temporización motora  

Los cambios conductuales, atribuidos a la generalización temporal, solamente se 

pudieron apreciar en el periodo guiado internamente, es particular la variabilidad 

interpulso disminuyó significativamente para el grupo AG. La generalización se entiende 

como el mejoramiento en el desempeño de una tarea en un contexto libre, es decir, en 

una condición novedosa, tras haber mejorado en otra tarea relacionada (Lengyel & Fiser, 

2019). En nuestro caso, la tarea novedosa fue la TSC. Esta está conformada por dos 

épocas: la primera (sincronización) demanda un movimiento referenciado en fase con el 

metrónomo visual; la segunda (continuación) requiere de un movimiento temporizado 

internamente tratando de mantener el mismo tempo que en la primera época (Stevens, 

1886; Wing, 2002). Trabajos previos mostraron que el entrenamiento intensivo en tareas 

de discriminación temporal puede disminuir la variabilidad interpulso en una tarea de 

producción motora (Meegan et al., 2000; Planetta & Servos, 2008). Consistentemente, el 

grupo AG presentó menor variabilidad temporal tras el entrenamiento. Lo cual no fue el 

caso para el grupo NL, el cual no tuvo mejoría en ninguna de las dos tareas. Estos 
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resultados apoyan la idea de que existe un sistema compartido amodal para el 

procesamiento temporal, el cual puede ser entrenado para aumentar la representación 

interna de un intervalo en particular y después emplear ese circuito refinado para ejecutar 

un movimiento con mayor precisión.  

Es importante resaltar dos resultados inesperados en la conducta motora. El primero es 

el aumento de la variabilidad interpulso para la época de la continuación en el grupo NL. 

A pesar de no haber cambios conductuales en la TDI, el grupo NL mostró un intervalo 

interpulso menos preciso tras el entrenamiento. Una posible explicación proviene del 

aprendizaje perceptual visual, la adaptación a los estímulos y sobreaprendizaje. Se ha 

visto que la sobreexposición repetida, sin descanso, a un estímulo visual puede provocar 

un efecto de desensibilización que resulta en un aumento del umbral de discriminación 

(Censor et al., 2006; Harris et al., 2012; Mednick et al., 2002). Aunado a esto, el 

entrenamiento excesivo puede provocar sobreaprendizaje, lo que puede mejorar 

ligeramente aún más el desempeño, pero afectaría de manera importante la 

generalización (Jeter et al., 2010). Una posibilidad es que la exposición repetida y 

prolongada a los intervalos de la tarea de discriminación haya provocado una 

desensibilización al intervalo base. Por otro lado, la sobreexposición al intervalo base, 

del cual el grupo NL ya tenía una representación interna bien sintonizada, pudo haber 

aumentado la especificidad del circuito para la tarea perceptual, reduciendo la flexibilidad 

del sistema para generalizar a una modalidad motora. El segundo resultado inesperado 

fue la disminución de la variabilidad interpulso, sin una disminución significativa del 

umbral de discriminación, para el grupo AR. En este caso es posible que la mera 

exposición a la TSC haya sido suficiente para mejorar el desempeño en la época de la 

continuación. Este hallazgo está soportado por la existencia del grupo GA, dentro de 

nuestra muestra control. Estos sujetos presentaron mejoras espontáneas tras realizar, 

en dos ocasiones, la TSC. Es importante tomar en cuenta que la variabilidad inicial de 

los grupos AR y GA era alta y similar al grupo AG, abriendo la posibilidad de que existiese 

un proceso de aprendizaje motor facilitado por la variabilidad inicial y la práctica obtenida 

en la primera sesión. Esto sugiere que la precisión del sistema motor puede aumentar 
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tras un breve entrenamiento, independiente del refinamiento perceptual de la 

representación interna del intervalo base.   

Sustratos neurales de la generalización temporal 

Los resultados funcionales evidenciaron la participación del circuito cotico-estriatal en el 

proceso de generalización temporal. El grupo AG mostró un aumento del porcentaje de 

cambio de la señal BOLD en el preAMS bilateral y putamen izquierdo en la sesión 

postentrenamiento con respecto a la sesión preentranmiento. La participación del AMS 

y preAMS en tareas de tiempo perceptuales y motoras se ha descrito con anterioridad 

en estudios de neuroimagen (Coull et al., 2008; Lewis & Miall, 2003; Macar et al., 2002, 

2006; Rao et al., 1997; Wiener et al., 2010) evidenciando su función como nodo común 

para las tareas temporales en distintos contextos conductuales. Además, durante la 

ejecución de tareas motoras de tiempo explícito (sincronización continuación) se ha 

observado la participación de la corteza premotora medial (Jäncke et al., 2000; Jantzen 

et al., 2005; Nani et al., 2019; Wiener et al., 2010). Más aún, la actividad de esta región 

cortical es mayor cuando los sujetos generan internamente la métrica temporal del 

movimiento (Lewis et al., 2004). Por otro lado, registros electrofisiológicos en monos 

indican que estas estructuras están relacionadas al inicio del movimiento; la tasa de 

disparo de las neuronas de estas dos áreas aumenta cuando el movimiento es iniciado 

internamente, aunque el preAMS presenta mayor actividad cuando el movimiento es 

guiado externamente (Mushiake et al., 1991; Passingham et al., 2010; Romo & Schultz, 

1987). Registros de célula única hechos en la corteza premotora medial, durante la 

ejecución de la TSC, encontraron la existencia de neuronas sintonizadas a un intervalo 

particular e incluso responden selectivamente al orden serial de la pulsación del efector 

(Crowe et al., 2014; Gámez et al., 2019; Merchant, Pérez, et al., 2013). Estos resultados 

han sido confirmados en humanos mediante resonancia magnética funcional revelando 

la presencia de un orden espacial de activación sintonizado a la duración de los estímulos 

presentados a lo largo del AMS (Harvey et al., 2020; Protopapa et al., 2019).  

El incremento de la actividad funcional del putamen ocurrió en el hemisferio 

izquierdo, contralateral al efector. El putamen pertenece a los núcleos de entrada de los 
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ganglios basales, que han sido tradicionalmente considerados estructuras con función 

sobre el control motor (Middleton & Strick, 2000). La actividad del putamen izquierdo ha 

sido relacionada con la estimación de la codificación de un intervalo temporal durante 

una tarea de discriminación de intervalos (Coull et al., 2008; Nenadic et al., 2003). De 

igual manera, se encontró que participaba durante la época de continuación de la TSC 

(Rao et al., 1997). Metanálisis de la estimación temporal en conductas motoras y no 

motoras en el orden de los cientos de milisegundos evidencian la participación del 

putamen izquierdo durante la ejecución de ambos tipos de tareas. Aunado a esto, la 

actividad del putamen izquierdo es mayor para las tareas de estimación temporal motora, 

respecto a las perceptuales (Nani et al., 2019). Registros electrofisiológicos en monos, 

durante la ejecución de la TSC, mostraron que las neuronas del putamen presentan 

actividad en la banda gama durante la época de sincronización, relacionado con el 

procesamiento del referente; mientras que la actividad beta aumentaba cuando el mono 

debía generar el ritmo internamente, además que existe una sintonización de las bandas 

gama y beta, que aumentan su poder siguiendo una distribución gaussiana de los 900 

ms (Bartolo et al., 2014). Por último, es importante recordar que el preSMA está 

conectado, directamente, con el putamen anterior (Lehéricy et al., 2004), precisamente 

en las regiones donde observamos cambios funcionales. En suma, estos resultados 

indican que el circuito cortico-estriatal posee el andamiaje neuronal necesario para que, 

mediante el entrenamiento en la TDI, se presenten cambios plásticos que ayuden a 

sintonizar de manera eficiente un mayor número de neuronas hacia el intervalo 

entrenado, para después serían reclutadas durante la ejecución de la TSC. 

El grupo NL presentó mayor actividad del lóbulo VI del cerebelo derecho, previo 

al entrenamiento en la TDI. El cerebelo presenta una conexión de circuito cerrado con la 

corteza cerebral. Las eferencias corticopontinas proyectan hacia la corteza cerebelar y 

esta, a su vez, proyecta de regreso hacia la misma corteza que la inerva, estas regiones 

incluyen al AMS y preAMS (Strick et al., 2009). Por otro lado, estudios de lesiones del 

cerebelo lateral ipsilateral a la mano evaluada, muestran que los pacientes presentan 

mayor variabilidad durante la ejecución de la TSC sólo para el componente del reloj 

interno y no para la implementación motora (Ivry et al., 1988). Con respecto al grupo NL, 
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la disminución de la actividad del cerebelo derecho pudiera estar relacionada con el 

aumento significativo de la variabilidad durante la época de la continuación, 

postentrenamiento. 

 Dentro de nuestros grupos conductuales, identificamos que el grupo AR mostró 

un aumento en la señal BOLD postentrenamiento, en el núcleo estriado izquierdo, que 

no estuvo vinculada a ganancias en el refinamiento del umbral de discriminación 

temporal. Importantemente, no hubo traslape entre el clúster observado en el grupo AG 

y el grupo AR. Este cambio funcional sugiere que el núcleo estriado también estaría 

participando en sedimentar las ganancias en la regularidad motora, que surgen de la 

exposición breve a la TSC, resaltando su papel en el aprendizaje motor y la retención a 

largo plazo (Doyon et al., 2009). Era de esperarse que existieran los mismos cambios 

funcionales en el grupo GA, al presentar ganancias en el movimiento rítmico generado 

internamente, pero ese no fue el caso. Esta discrepancia sugiere que los cambios 

funcionales en el núcleo estriado están íntimamente ligados al entrenamiento perceptual, 

a pesar de que nuestra estrategia para medir aprendizaje en la tarea perceptual no nos 

permitió observar cambios conductuales.   
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Conclusiones 

Los hallazgos realizados en el presente estudio sugieren que la transferencia de 

ganancias de una modalidad perceptual a una motora provoca incrementos en la 

actividad de las estructuras que forman parte del circuito cortico-ganglios basales-

tálamo-cortical, parte sistema central de procesamiento temporal amodal.   

 Los resultados conductuales sostienen que existen sustratos comunes para el 

procesamiento temporal. La reducción del umbral de discriminación de un intervalo base, 

viene acompañada de la reducción de la variabilidad temporal del movimiento rítmico, 

guiado internamente. Esta trasferencia del aprendizaje está altamente influenciada por 

las diferencias individuales de los participantes, cuyo umbral inicial de discriminación 

limita la reducción de este y, por consiguiente, la transferencia de las ganancias del plano 

perceptual al plano motor. Cabe resaltar que existe un porcentaje pequeño de sujetos 

que presentan mejoras en el desempeño motor, sin que estas sean precedidas por 

mejoras en la discriminación temporal.  

 Los cambios funcionales observados en el preAMS y el caudado-putamen los 

posicionan como estructuras medulares del sistema amodal de procesamiento temporal. 

El circuito cotico-estriatal está encargado del proceso de transferencia de las ganancias 

en el umbral de discriminación hacia la época de movimiento guiado internamente de la 

tarea motora. Más aún, el patrón de activación del preAMS, caudado-putamen y el 

cerebelo permite identificar a los individuos y clasificarlo en los grupos conductuales, 

evidenciando una red de procesamiento temporal cuya actividad y cambios plásticos 

sustentan el proceso de generalización temporal. 
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Limitaciones  

A pesar del exhaustivo diseño experimental empleado y a la enorme cantidad de sujetos 

reclutados, existen puntos a mejorar y considerar al interpretar los datos obtenidos en el 

estudio. 

1. La más grande limitación fue la ausencia de una tarea control para sustentar que 

los cambios conductuales y funcionales fueron resultado del proceso de 

transferencia del aprendizaje y no a un refinamiento de los procesos atencionales 

o de memoria de trabajo. 

2. Es recomendable establecer un protocolo de escaneo adicional para evaluar los 

cambios funcionales, día con día, derivados del proceso de entrenamiento en la 

tarea de discriminación de intervalos. 

3. La existencia de distintas estrategias para resolver ambas tareas supone la 

presencia de distintos “fenotipos” conductuales. Convendría establecer un 

cuestionario de autorreporte para agrupar a los participantes con base a sus 

estrategias, de esta manera podríamos reducir la variabilidad en la activación 

durante la ejecución de las tareas. 

4. La selección de los participantes fue hecha por muestreo por conveniencia en una 

población reducida. A pesar de que los participantes pudieran ser considerados 

como población general, siguen siendo individuos pertenecientes a un instituto de 

estudios de posgrado, lo que limita las inferencias que se puedan hacer sobre los 

resultados. 
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Apéndice A 

Resonancia magnética funcional (RMf) 

La resonancia magnética es una técnica de imagenología utilizada ampliamente en la 

práctica médica y en estudios de investigación básica. Aunque su uso más frecuente es 

como herramienta diagnóstica, es posible realizar una amplia  gama de estudios 

macroestructurales (Bueti et al., 2012), de microestructura (Rodríguez-Cruces & Concha, 

2015), conectividad funcional (Olalde-Mathieu et al., 2024) y relacionados a eventos 

(Sánchez-Moncada et al., 2023). 

La resonancia magnética es un fenómeno físico que evalúa el efecto que tienen 

las ondas de radiofrecuencia sobre los dipolos que se encuentran bajo los efectos de un 

campo magnético. Los átomos de distintos elementos químicos pueden fungir como 

dipolos. Para que el átomo de un elemento pueda ser útil para generar una imagen de 

resonancia magnética es necesario que este tenga un momento magnético y uno 

angular. Elementos que cumplen con estas cualidades son: 1H, 13C, 19F, 23Na y 31P. Como 

se puede apreciar en la lista mencionada, es necesario que el elemento tenga un número 

impar de protones. En particular, los átomos de hidrógenos  o protones, son los más 

abundantes en los seres vivos y se encuentran distribuidos en la mayoría de los tejidos 

como parte de las moléculas de agua (Hornak, 2010). Estos átomos de hidrógeno son 

los que se alinean con el campo magnético externo (B0; longitudinalmente) del escáner 

de resonancia magnética, existiendo en dos estados de alineación: paralelo (baja 

energía) y antiparalelo (alta energía), respecto a B0 (Figura 13). La señal emitida por los 

dipolos del hidrógeno es mayor cuando estos se encuentran alineados en la misma 

dirección, con la misma fase y frecuencia, a lo que llamamos magnetización neta. El 

número de dipolos en posición paralela es mayor respecto a los encontrados en estado 

antiparalelo y mediante el uso una antena emisora de radiofrecuencia es posible excitar 

a los núcleos de hidrógeno y llevarlos a una alienación antiparalela hasta igualar el 

número de dipolos en ambas posiciones, resultado en una cancelación de la 

magnetización neta en el plano longitudinal. La cancelación en el plano longitudinal da 
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como resultado que sólo podamos medir la señal emitida por los protones en el plano 

transversal con respecto a B0. Esto se logra a través de un pulso de radio con una 

frecuencia igual a la frecuencia de Larmor, específica para cada elemento, que en el 

caso del hidrógeno es de 42 MHz/T y dependiente de B0 (Huettel et al., 2014; Logothetis 

& Wandell, 2004).  

Después del pulso de radiofrecuencia, la excitación de los núcleos de hidrógeno 

se detiene y estos comenzarán a liberar la energía absorbida. A este proceso se le 

denomina relajación. Existen dos tipos de relajación: longitudinal y transversal. La 

primera consiste en el retorno de los protones de la posición antiparalela a la paralela, 

recuperando así la magnetización neta en ese plano (recuperación T1; Figura 14). Por 

su parte, la relajación transversal ocurre cuando la señal que aportan los dipolos en el 

plano transversal comienza a desfasarse y la magnetización neta en este plano se pierde 

(decaimiento T2; Figura 15) (Huettel et al., 2014; Logothetis & Wandell, 2004). La 

presencia de materiales con mayor susceptibilidad magnética (materiales 

ferromagnéticos > paramagnéticos > diamagnéticos) ocasiona una más rápida relajación 

y la señal recibida es menor en el plano transversal.  

Señal BOLD 

La pérdida de señal en el plano transversal principalmente ocurre por un fenómeno 

llamado desfase de spin o interacciones spin-spin. Esto ocurre debido a que cualquier 

transferencia de energía hecha hacia un protón, generará un pequeño campo magnético 

local, que afectará a los protones contiguos. Esto provocará un desfasamiento de los 

dipolos en el plano transversal y, por tanto, el decaimiento T2. La velocidad con que la 

señal se pierde también depende de la heterogeneidad del campo magnético del escáner 

y de efectos locales del tejido circundante (efectos paramagnéticos y ferromagnéticos). 

Cuando esto ocurre hablamos de un decaimiento T2*, el cual es cambios fisiológicos del 

tejido y, en particular para el cerebro, por el cambio de la composición local de la sangre 

circulante (Logothetis, 2003; Logothetis & Wandell, 2004; Ogawa, Lee, Nayak, et al., 

1990).  
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 Un importante componente funcional de la sangre es la hemoglobina (Hb) 

contenida dentro de los eritrocitos. Esta es una hemoproteína formada por cuatro 

cadenas polipeptídicas llamadas globinas y por un grupo hemo asociado a cada una de 

ellas, que contiene un núcleo de ion ferroso (Fe2+) el cual le permite fijar oxígeno 

molecular (O2) y dióxido de carbono (CO2) (Mathews et al., 2013). La posibilidad de que 

el grupo hemo se encuentre unido al O2 (oxihemoglobina, O2Hb), al CO2 

(carbaminohemoglobina, CO2Hb) o en estado libre (desoxihemoglobina, dHb) le confiere 

distintas propiedades magnéticas. En particular, los acoplamientos O2Hb y CO2Hb, 

poseen propiedades diamagnéticas, mientras que la dHb posee propiedades 

paramagnéticas (Pauling & Coryell, 1936). 

 La relación dinámica entre las concentraciones de O2Hb y de dHb obedece a 

cambios fisiológicos, en particular, a un aumento del metabolismo asociado a una mayor 

actividad cerebral (Mangia et al., 2009; Ogawa, Lee, Kay, et al., 1990; Uludağ et al., 

2004). Una mayor actividad neuronal local va acompañada del aumento en el consumo 

de oxígeno, por tanto, aumento de la concentración de dHb. La presencia de dHB 

aumenta la relajación transversal y hay pérdida de señal. En respuesta, hay un aumento 

del flujo sanguíneo y con ello, un aumento de la concentración de O2Hb. La presencia de 

una sustancia con propiedades diamagnéticas revierte los efectos de desfase de los 

dipolos de hidrógeno, haciendo la relajación transversal más lenta (Logothetis & Wandell, 

2004; Ogawa, Lee, Nayak, et al., 1990). El contraste generado por los efectos de 

susceptibilidad magnética entre la O2Hb y la dHB es denominado señal dependiente del 

nivel de oxigenación sanguínea (BOLD, blood oxygenation level-dependent, por sus 

siglas en inglés) (Ogawa, Lee, Kay, et al., 1990; Ogawa, Lee, Nayak, et al., 1990; Ogawa 

& Lee, 1990). 

 Diversos estudios han demostrado la viabilidad de la señal BOLD como medida 

indirecta de la actividad neuronal. Los primeros protocolos experimentaron con la 

ejecución de tareas motoras simples o la presentación de estímulos visuales 

monocromáticos que permitieron describir y modelar la respuesta hemodinámica en las 

estructuras cerebrales que participan en el procesamiento de la tarea. Los cambios en la 
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señal BOLD ante la presencia de un estímulo con duración de un segundo, comienzan 

alrededor de dos segundos después de la exposición al estímulo, llegando al valor 

máximo de cambio alrededor de los cinco segundos. Tras alcanzar el pico máximo, la 

señal comenzara a decaer descendiendo por debajo del valor inicial tras nueve segundos 

de la presentación del estímulo. La señal recuperará su valor inicial entre 15 - 20 

segundos de iniciada la estimulación.  

  

 

Figura 13. Señal hemodinámica canónica (teórica). La línea roja representa la respuesta de la señal BOLD 

ante un estímulo. Se pueden apreciar los tres puntos más importantes de su cambio a lo largo del tiempo: 

Inicio dos segundos después del estímulo; Valor máximo a los cinco segundos; Descenso por debajo de 

la línea base a los nueve segundos; y recuperación del valor basal a los 20 segundos. Modificado de 

Huettel, 2009. 
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Pre-supplementary Motor Cortex Mediates Learning
Transfer from Perceptual to Motor Timing

Itzamná Sánchez-Moncada,1 Luis Concha,1,2 and Hugo Merchant1
1Instituto de Neurobiología, Querétaro 76230, México and 2International Laboratory for Brain, Music and Sound (BRAMS), Montreal, Québec H2V 2S9,
Canada

When we intensively train a timing skill, such as learning to play the piano, we not only produce brain changes associated with task-
specific learning but also improve our performance in other temporal behaviors that depend on these tuned neural resources. Since
the neural basis of time learning and generalization is still unknown, we measured the changes in neural activity associated with the
transfer of learning from perceptual to motor timing in a large sample of subjects (n= 65; 39 women). We found that intense training
in an interval discrimination task increased the acuity of time perception in a group of subjects that also exhibited learning transfer,
expressed as a reduction in inter-tap interval variability during an internally driven periodic motor task. In addition, we found sub-
jects with no learning and/or generalization effects. Notably, functional imaging showed an increase in pre-supplementary motor
area and caudate–putamen activity between the post- and pre-training sessions of the tapping task. This increase was specific to
the subjects that generalized their timing acuity from the perceptual to the motor context. These results emphasize the central
role of the cortico-basal ganglia circuit in the generalization of timing abilities between tasks.

Key words: fMRI; motor practice; motor timing; SMA; time perception

Significance Statement

Intensive training in a task can lead to improvements in other behaviors when the neural resources are shared between con-
ditions. Hence, the learning generalization strategy is now actively used in interventions to improve timing behaviors across
tasks. Here we show that timing precision enhancement after interval discrimination training can be transferred as a decrease
in temporal variability during a tapping task in a subgroup of subjects. Crucially, the generalization from perceptual to motor
timing increased activity in the pre-supplementary motor area and caudate–putamen in that subgroup. These findings sup-
port the notion that magnified recruitment occurs in the cortico-basal ganglia circuit when an acquired perceptual timing
ability is transferred to a motor timing task.

Introduction
The human brain can flexibly quantify time across complex percep-
tual and motor behaviors such as musical appreciation and execu-
tion. These behaviors demand the development of sophisticated

skills to extract the beat or isochronous pulse of intricate musical
patterns and produce predictive movements entrained in the beat
(Honing and Merchant, 2014; Mendoza and Merchant, 2014;
Lenc et al., 2021). Hence, temporal learning and processing are crit-
ical elements of human intelligence that have been investigated for
decades (Treisman, 1963; Herholz and Zatorre, 2012; Ayala et al.,
2017; Balasubramaniam et al., 2021). The classical view from exper-
imental psychology of a common clock for timing across sensory
and motor tasks (Kristofferson, 1980; Ivry and Hazeltine, 1995;
Gibbon et al., 1997) has been replaced by imaging and neurophys-
iological studies supporting the idea of a partially distributed neural
timing circuit that has two elements (Rao et al., 1997; Jantzen et al.,
2002; Macar et al., 2006; Coull et al., 2008; Wiener et al., 2010;
Merchant et al., 2013b). The first element is the core timing net-
work, integrated by key areas of the motor system, namely, the sup-
plementary motor areas (SMA-proper and pre-SMA), the
cerebellum, and the cortico-thalamic-basal ganglia circuit
(Merchant et al., 2014a, 2015a; Merchant and Bartolo, 2018;
Tanaka et al., 2021). This core timing network is involved in
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temporal processing in a wide range of perceptual and motor tim-
ing behaviors on the scale of hundreds of milliseconds, including
visual, auditory, and tactile stimuli and a variety of motor effectors
(Wiener et al., 2010; Merchant et al., 2013a; Merchant and
Averbeck, 2017). The second element is represented by areas selec-
tively engaged in the specific behavioral requirements of a task
(Buhusi and Meck, 2005; Coull et al., 2011; Harrington et al.,
2011). These task-dependent areas interact with the core timing sys-
tem to produce the characteristic pattern of performance variability
of a specific timing paradigm (Merchant et al., 2008b, 2013a).

The notion of a core timing network has been also supported
by experiments that evaluate learning and generalization of tim-
ing (Bueti and Buonomano, 2014). The hypothesis behind these
studies is that the learning-based improvements in temporal pro-
cessing within a particular task will transfer to another timing
behavior if they share trained neural circuit resources.
Normally, learning transfer is quantified as an increase in time
precision when comparing temporal performance in the general-
ization task between post-training and pre-training sessions. This
strategy is common in the artificial neural network literature.
Namely, after training a recurrent neural network in a condition
with specific input–output rules, the network is tested in other
conditions to determine generalization capabilities due to com-
mon neural weights and shared internal dynamics (Laje et al.,
2018; Pérez and Merchant, 2018; Bi and Zhou, 2020; Merchant
and Pérez, 2020). Thus, robust temporal generalization, mea-
sured from intensive training in time discrimination, has been
documented as an increase in timing acuity across auditory fre-
quencies (Wright et al., 1997; Karmarkar and Buonomano,
2003), sensory modalities (Nagarajan et al., 1998; Westheimer,
1999; Bartolo and Merchant, 2009), stimulus locations
(Nagarajan et al., 1998), and sensory to motor timing tasks,
which is particularly relevant to the present study (Meegan et
al., 2000; Planetta and Servos, 2008; Fabio et al., 2011). These
findings strongly support the existence of a multimodal and
multi-context core timing network (Merchant et al., 2008a;
Wiener et al., 2010; Merchant and Yarrow, 2016).

For this study, we recruited 65 healthy human subjects who
underwent intensive interval discrimination training for a week
and performed pre- and post-training sessions of a synchroniza-
tion–continuation tapping task inside an fMRI scanner. We
found that half of the participants showed learning gains in the
precision of interval discrimination. These gains were transferred
to the temporal execution of a motor task with initial tapping
synchronization to a metronome, followed by a self-driven
rhythmic response. In addition, we found groups of subjects
behaving as non-learners (NL) and covert rhythmic-skill (CR)
learners. Furthermore, we tested 29 additional subjects that per-
formed the synchronization–continuation tapping task inside an
fMRI scanner for two sessions separated by a week but with no
training in the time discrimination task. This group served as a
control. Then, we focused on the change in hemodynamic
responses associated with the transfer of learning from percep-
tual to motor timing and compared them with the brain activa-
tion profiles of the NL, CR learners, and the control populations
in the post- versus pre-training sessions.

Materials and Methods
Experimental design
For the current research, a pre-training/training/post-training interven-
tion was implemented (Wright et al., 1997; Bartolo andMerchant, 2009).
In the first session, subjects performed the synchronization–continua-
tion task (SCT; pre-training) within the MRI scanner. Later that day,

subjects started their first training session of a 7-day interval discrimina-
tion task (IDT) training program. On the 7th day, after completing the
IDT, subjects performed the second SCT session (post-training) inside
the MRI scanner (Fig. 1A). The experimental group performed the fully
experimental paradigm and was formed by 69 right-handed healthy sub-
jects (42 women) with amean age of 27 years (age range, 20–34 years), no
record of neurological or psychiatric disorders, and normal or
corrected-to-normal vision. On the other hand, the control group,
made up of 28 subjects (16 women) with a mean age of 27 years (age
range, 20–34 years), only performed the two SCT sessions (1 week apart)
with no IDT training. All subjects gave written informed consent for the
study protocol, which was approved by the bioethics research committee
of the Institute of Neurobiology, UNAM. The study was performed in
accordance with the ethical principles of the Declaration of Helsinki.

Both tasks were programmed using MATLAB R2013a and the
Psychtoolbox library (Brainard, 1997). A Dell XPS Intel Core i5 laptop
with Windows 7 was used to run the tasks. During the IDT, all partici-
pants were seated comfortably on a chair facing the 15-in laptop in a
quiet experimental room; only the space bar and left and right arrow
keys were unlocked.We employed empty intervals, which were delimited
by a 3.77 × 3.77 cm2 gray square that flashed at the center of a black
screen. Each marker was displayed for 33 ms (screen resolution was
1,366 × 768 pixels, and the refresh rate was 60 Hz). As mentioned before,
the SCT was performed inside the scanner and presented using a pair of
video goggles, which were binocular LED screens with diopter correction
(VisualSystem, NordicNeuroLab). The subjects’ responses were regis-
tered using a handheld response collection device (ResponseGrip,
NordicNeuroLab). At the beginning of each trial, subjects were
instructed to fixate on an isometric white cross (1.2 cm) that appeared
at the center of the black screen. After a variable period (1.2–2.4 s), a
3.77 × 3.77 cm2 gray square was presented in sequence as a metronome
with an isochronous interstimulus interval of 850 ms.

Tasks and training
IDT
Subjects had to discriminate between two intervals and determine which
one had the longest duration (Fig. 1A,B). One of the intervals had a cons-
tant duration of 850 ms (base interval), as it has been shown that it has a
wide time generalization profile compared to the commonly used inter-
vals in the hundreds of milliseconds (Bartolo and Merchant, 2009). The
comparison intervals were selected pseudo-randomly without repetition
from the following eight values, 566, 666, 783, 816, 883, 916, 1,033, and
1,330 ms, which were carefully calculated to maximize the threshold
boundaries (Merchant et al., 2008b). We use the term “repetition” to
refer to the subsequent random presentation of the eight comparison
intervals. The first standard or comparison intervals were presented ran-
domly. The first interval was presented three consecutive times, whereas
the last interval was presented only once (Fig. 1B). To measure the
response time, subjects were asked to press and hold the spacebar at
the start of each trial. Then, subjects had to release the spacebar and press
the left or right arrow key to indicate whether the first or second interval
was longer, respectively. All actions were performed with the right hand.
At the end of each trial, feedback was given on whether the response was
correct or incorrect. During a training session, the subjects completed 4
blocks of 10 repetitions (320 total trials, with a duration of ∼60 min per
training session for 7 d).

SCT
Subjects were lying down inside the scanner with the video goggles com-
fortably adjusted and were instructed to entrain to the visual metronome
by pressing a button with their right index finger. The visual metronome
stopped after nine synchronized taps (synchronization epoch), and the
subjects were required to continue pressing the button for another 12
taps (continuation epoch), trying to maintain the same beat (Fig. 1C).
The fixation cross was present during both epochs. In the continuation
epoch, once the subject pressed the button for the 12th time, the fixation
cross disappeared, and the mean inter-tap interval (ITI) was calculated
and presented to the subject as feedback for 2 s. Afterward, the screen
was completely black for 10 s (inter-trial interval), and then the white
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cross appeared again, signaling the start of the next trial. If the asynchro-
nies (time between the visual cue and response) were greater than
±425 ms, the trial was excluded from the behavioral and image analyses.
Three runs were performed per SCT session, the first one with 20 trials
and the rest with 16 trials. Each run lasted ∼10 min. Total scanning time
was about 60 min, including functional, anatomical, and diffusion
images.

MRI acquisition
Images were acquired in the National Laboratory for Magnetic
Resonance Imaging at UNAM, using a 3.0 T Philips Achieva TX system
equipped with a 32-channel head coil. A gradient echo echo-planar
imaging sequence was performed to acquire T2*-weighted images
(TR = 2 s, TE = 30 ms; voxel resolution = 2 × 2 × 4 mm3). A total of 32
axial slices comprised each EPI volume. The size of the volume allowed

us to scan the entire cerebrum and most of the cerebellum (below lobule
VIIB). Five dummy volumes were acquired at the beginning of the run
for T1 equilibration. In addition, a three-dimensional spoiled
gradient-recalled echo sequence was used to obtain high-resolution
T1-weighted images with a 1 mm3 resolution (TR= 8.15 ms, TE =
3.75 ms; image matrix = 256 × 256 × 176), which was used for image reg-
istration purposes.

Statistical analysis
Behavioral data

IDT. The method of constant stimuli was used to estimate the daily
thresholds (Getty, 1975). The difference threshold was computed from
the psychometric curve, where the probability of long-interval discrimi-
nation was plotted as a function of the comparison interval (Merchant et
al., 2008b; Méndez et al., 2014). A logistic function was fitted to the data,

Figure 1. Experimental paradigm. A, Timeline of the SCT pre- and post-training sessions and the IDT training. First, subjects (n= 65) performed three blocks of the SCT inside the MRI scanner;
afterward, subjects underwent a 1-week training in the IDT. Finally, subjects performed the second SCT session. B, IDT. Subjects were presented with two intervals of different durations and had
to choose which one was the longest. The first interval was always presented three times. t1 corresponds to the shortest interval, while t2 refers to the longest interval. Intervals were chosen
randomly across trials. The base interval was 850 ms, while the comparison intervals were selected from a list of four shorter and four longer intervals with respect to the base interval. C, SCT. A
visual metronome (gray square) was presented in the middle of a black screen with an interstimulus interval of 850 ms. Subjects had to synchronize to the metronome, pressing a button for 9
taps, after which they had to continue pressing the button for 12 taps. Feedback was provided as the mean ITI generated for both epochs. Subjects were instructed to accurately produce intervals
of 850 ms.
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and the threshold corresponded to half the subtraction of the interval at
0.75 and that at 0.25 of the probability of answering long (Fig. 2A). The
threshold was computed for each of the four blocks per day. Then, we
plotted the threshold across the 7 d of training and fitted a power func-
tion (y = AxB, where y, threshold; A, the intercept; x, training days; B,
first polynomial coefficient). The learning criteria consisted of (1) a sign-
ificant main effect of training in an ANOVA using threshold as the
dependent variable and training session as the factor and (2) a significant
fit of the power function with a negative slope, implying an improvement
in the subject's ability to discriminate the stimuli.

SCT. The first four trials of run 1 of the SCT were not included in
the analysis to obtain data from a steady behavioral response. In total,
48 trials were analyzed (3 runs of 16 trials each). The synchronization
epoch included nine taps and eight ITIs, but the first tap and ITI were
discarded. The continuation epoch consisted of 12 taps and 12 ITIs, but
the last ITI was not included in the analysis. In addition, trials were not
further analyzed when asynchronies were above ±425 ms (half the
duration of the interstimulus interval) or a single ITI was longer than
850 ms ± 400 ms. Hence, we obtained an uneven number of ITIs and

tapping times per subject. Consequently, a bootstrap resampling
method (10,000 iterations) was carried out to get homogenous data
across subjects.

For each subject, we compared the following SCT performance mea-
sures between pre- and post-sessions: asynchronies, constant error, and
temporal variability. Asynchronies were the time difference between tap
and stimulus onsets and thus were computed only for the synchroniza-
tion epoch. Constant error was the average difference between ITIs and
the instructed interval. Temporal variability was defined as the standard
deviation of ITIs. We also computed the temporal variance ratio (TVR),
which is the ratio of the ITI variance of the pre-session divided by the
post-session variance. Therefore, a TVR value below one corresponds
to an increase, whereas a value above one corresponds to a decrease in
temporal variability in the post-session with respect to the pre-session.
Constant error and temporal variability were calculated separately for
the synchronization and continuation epochs.

Asynchrony values were presented as phases with respect to the beat
onset times over the instructed interval. Asynchronies were transformed
from milliseconds (ai) to angular units in radians (θi) with the equation
θi = (2π× ai)/Ti, where Ti corresponded to 850 ms, the target interval.
Circular statistics were used to summarize the distribution of the relative

Figure 2. IDT behavioral performance. A, Psychometric functions. The first and last psychometric function (one block) for a subject with a significant reduction of its discrimination threshold
(left panel) and a subject without a significant reduction of the same measure (right panel). B, Group discrimination threshold as a function of training day. Interquartile boxplot of the dis-
crimination threshold for subjects that significantly improved their performance in the IDT (learners [LG], n= 32; top) and subjects without any improvement during the IDT, which were
subdivided into NL (n= 16) and CR subjects (n= 17), based on their pre- and post-SCT performance (Fig. 3A). The black dotted line is at 100 ms for visual reference. C, Discrimination threshold
across subjects. Discrimination thresholds for the first (light colors) and last (dark color) IDT training sessions connected by a line for each subject of the three groups. D, Matrix of statistical
differences between groups. Each element of the matrix corresponds to the pairwise comparison (t test) between the three groups for the initial (1) and final (2) training sessions in the IDT.
Empty circles depict nonsignificant effects, small filled circles indicate a significant effect at p< 0.05, and large filled circles indicate a significant effect at p≤ 0.005. Note the large decrease in
discrimination thresholds for LG subjects and the slight increase in NL and CR subjects in the last IDT session with respect to the initial IDT session.
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phases on the unit circle using the mean resultant vector, which has two
parameters: the length R (dimensionless ranging from 0 to 1) and angle
(given in radians from 0 to 2π). R equal to 0 means phases in asynchro-
nies that are uniformly distributed along the whole inter-onset interval,
whereas an R value of 1 indicates identical phases (Fig. 3A). A vector

angle of 0 means a perfect temporal alignment between tap and stimulus,
while positive and negative angles indicate that the tap followed (positive
asynchronies) or preceded (negative asynchronies) the stimulus, respec-
tively (Gámez et al., 2018). Asynchronies were analyzed with MATLAB
Circular Statistics Toolbox. The Rayleigh test was used to assess unimod-
ality with the null hypothesis of a uniform distribution around the circle.
Differences between sessions and groups were determined using the
Harrison–Kanji test, which is a parametric two-way ANOVA for circular
data, using session (pre-training and post-training) as the within-
subjects factor and group as the between-subjects factor.

Three-way repeated-measures ANOVAs were carried out using cons-
tant error and temporal variability as dependent variables, session (pre-
and post-training) and epoch (synchronization and continuation
epochs) as the within-subjects factor, and group [learners, NL, CR learn-
ers, gainers (GA), and non-gainers (NG); see below] as the between-
subjects factor.

Post hoc paired t tests were used to assess differences between groups
and sessions. Routines for statistical analysis were written using
MATLAB R2013a. The statistical level to reject the null hypothesis was
α= 0.05. The Greenhouse–Geisser test in the repeated-measures
ANOVAs was used to correct probability levels from deviations in
sphericity.

Behavioral clustering
In Figure 3A, we plotted the TVR of the continuation epoch of the SCT as
a function of the normalized threshold difference (Z score) between the
first and last days of training in the IDT. The former is a measure of tem-
poral generalization, with values above one indicating a decrease in tem-
poral variability in the post-training session with respect to the
pre-training session. The latter is a measure of temporal learning, with
values below zero indicating an increase in temporal acuity because of
a decrease in the discrimination threshold after the daily intensive
training.

We found the two expected groups of subjects based on previous
studies (Meegan et al., 2000; Planetta and Servos, 2008). First, we
identified a group of learners with a negative threshold difference sta-
tistically different from zero (see also the above learners’ criteria) with
a concomitant time generalization effect, where the TVR was larger
than one, and a significant effect of the session (permutation test).
This group was called learners with generalization (LG, n = 32;
Fig. 3A–C, blue dots). Second, we found a group of subjects with no
learning, a threshold difference that was not statistically different
from zero, and no time generalization (TVR below one). We named
this group NL (n = 16; Fig. 3A–C, orange dots). Notably, we also found
a third group, which we called CR learners (n = 17; Fig. 3A–C, red
dots). The subjects in this group were NL with a TVR that exhibited
a significant decrease in time variability during the post-training
session. We ran K-means clustering with a “city block distance”
metric and k = 1:5. With k = 3, we obtained the lowest Bayesian infor-
mation criterion of −24.1776. The centroids in x and y coordinates
(normalized threshold difference and TVR, respectively) were centroid
1 = [−1.2, 1.2], centroid 2 = [−0.3, 0.7], and centroid 3 = [0.1, 1.3],
which correspond to the LG, NL, and CR groups, respectively
(Fig. 3A).

fMRI data analysis
Preprocessing. Pre- and post-training functional imaging data were

analyzed using the Oxford Centre for Functional MRI of the Brain
Software Library v5.0 (FSL). All EPI volumes were time and motion cor-
rected. All images were resampled to a 2 mm isotropic voxel size and spa-
tially smoothed using an isotropic Gaussian kernel of 6 mm full-width
half-maximum to increase their signal-to-noise ratio. A low-frequency
filter was adjusted to the data for any physiological drift (high-pass
filter of 100 s). In parallel, fMRIprep was used to perform the quality
check of the images and calculate possible confounding factors.
Nuisance regressors included six motion parameters, estimated by
MCFLIRT motion correction (Jenkinson et al., 2002); the first six
aCompCor physiological noise regressors (Behzadi et al., 2007); and fra-
mewise displacement (Power et al., 2012).

Figure 3. Temporal variability in the SCT and clustering of subjects. A, Left, A K-means
cluster classification identified three groups, plotting the TVR as a function of the normalized
threshold differences. Blue, orange, and red dots correspond to learners with generalization,
NL, and CR learners, respectively. The diameter of the circles was determined by the initial
inter-tap variability (in ms). The higher the variability, the bigger the circle (black circles serve
as a size guide). The horizontal black dotted line corresponds to a TVR of 1 (no IDT learning).
Colored X symbols mark the centroid assigned to each group. Right, Two groups of control
subjects were identified: a group with a significant decrease in temporal variability in the
post-training SCT session, GA (n= 13, purple circles), and another with no changes in tem-
poral variability between sessions, called NG (n= 15, yellow circles). B, Temporal variability
during the pre- and post-training SCT across subjects. Changes in temporal precision are
depicted for the five groups using the color code in A with light color for pre-training and
dark color for post-training. C, Matrix of statistical differences between groups. Each element
of the matrix corresponds to the pairwise comparison between the five groups for the pre-
training (1) and post-training (2) sessions in the SCT. Notation as in Figure 3D.
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First-level analysis. An event-related analysis was carried out
(Woolrich et al., 2001). Three regressors were used tomodel the synchro-
nization, continuation, and feedback epochs. All tapping responses were
modeled as one event of the correspondent epoch. Each regressor was
convolved with a double gamma function that accounted for the hemo-
dynamic response function.

Statistical parametric maps derived from the general linear model
were created for each subject during task performance. T statistics
were calculated and then transformed into Z score maps. A first-level
analysis was run for each of the 93 subjects to define patterns of activa-
tion as compared to the baseline.

Second-level analysis. Contrast parameter estimate (COPE) maps of
the first-level analysis for the first and second runs were averaged across
trials for each session and subject. These COPEs were utilized to perform
the rest of the second- and third-level analyses (unless indicated other-
wise; Woolrich et al., 2004).

As an initial step, the mean group activation for all subjects was cal-
culated for the synchronization and continuation epochs of the pre-
training session. This was done to elucidate the common areas activated
for both cognitive processes (Fig. 7). For multiple comparisons correc-
tions, we used random field theory to calculate the minimum cluster
size with a cluster-forming threshold Z score of 2.57 (p= 0.005) and a
family-wise error rate (FWER) of 0.05. These were the parameters uti-
lized to correct for multiple comparisons for all second- and third-level
analyses.

Additionally, we ran a mixed model to test for differences between
sessions for each behavioral group. The COPE values of the first-level
analysis were used as dependent variables, the session (pre-training vs
post-training) was modeled as a fixed variable, and each subject was
used as the random variable between sessions (COPE∼Session +
(Session | ID). Synchronization and continuation epochs were analyzed
separately using the average of all trials. Models were run using Voxel:
Mass-Univariate Voxelwise Analysis of Medical Imaging Data for R
(https://github.com/angelgar/voxel). All statistical maps were corrected
for multiple comparisons using AFNI's 3dClustSim to estimate the min-
imum cluster size with a threshold Z score of 2.57 and an FWER of 0.05
(Eklund et al., 2016; Cox et al., 2017).

Multi-voxel pattern analysis
Selection of regions of interest. The first step was to identify the voxels

whose activity could accurately classify the three main groups of subjects
(LG, NL, and CR). We did this using the difference in COPE values
between the pre- and post-training sessions from the second-level anal-
ysis of the continuation epoch. Only the voxels with significant mean
activation (depicted in Fig. 7) were included in the analysis. The search-
light function from the CosmoMVPA toolbox (MATLAB) was employed
to identify the voxels with the best classification performance, and
split-half correlation was used to identify statistical significance
(Haxby et al., 2001). Areas of interest included the bilateral SMA, bilat-
eral pre-SMA, bilateral caudate, bilateral putamen, left insula, left intra-
parietal lobule, left thalamus, right V1 and V4 cortex, right dorsolateral
prefrontal cortex, and right cerebellum. From the voxels of the highest
significance, we created cubes of three voxels per side. A total of 45 cubes
were created along the aforementioned areas, carefully preventing
overlapping.

Support vector machine. With a support vector machine (SVM), we
classified the three groups of subjects. We used all the possible combina-
tions of the 45 ROIs to construct models with four ROIs (four partial
ROIs using all possible permutations from the total 45 ROIs = 1,48,995
iterations). The SVMs were carried out using 10-fold cross-validation,
and the models with an accuracy above 60% were identified. The propor-
tion of times that an area was present in these high-accuracy models was
estimated. We ended up with 15 areas persistently included in the
high-accuracy models. Additionally, as a part of the validation process,
we ran 10,000 SVM iterations, randomly selecting 16 out of the 32 LG
subjects and 16 out of the 17 CR subjects to compare the accuracy of
our model with all the data and an equal number of subjects across

groups. Finally, another 10,000 iterations were run, but we randomly
assigned the group labels to calculate the power of classification at chance
levels.

Results
Behavioral data
We tested 65 healthy subjects in a protocol that consisted of 2
SCT sessions inside the MRI scanner, which were conducted
7 d apart. Between one session and the other, the subjects per-
formed intensive IDT training for more than an hour
(Fig. 1A). During the SCT, a visual metronome (gray square)
was presented in the middle of a black screen with an interstim-
ulus interval of 850 ms. The subjects had to synchronize to the
metronome (synchronization epoch) by pressing a button for
nine taps. Afterward, they had to continue pressing the button
for 12 taps without a metronome (continuation epoch; see
Materials and Methods, Fig. 1C). During the IDT, subjects
were presented with two intervals and had to choose which
one was longer. The first interval was always presented three
times and could be either the base interval (850 ms) or the com-
parison interval. Comparison intervals were selected from a list
of four shorter and four longer intervals with respect to the
base interval (Fig. 1B).

The first goal of this study was to determine whether intensive
practice improved interval discrimination performance. Some
subjects showed an increasing psychometric function slope as
training progressed (Fig. 2A, left panel), which is consistent
with a decrease in the discrimination threshold due to training.
Other subjects, however, failed to exhibit this progressive
increase (Fig. 2A, right panel). Thus, two general groups of sub-
jects were observed: learners [LG; n= 32; power regression: m=
−0.2779, R2 = 0.9926, p < 0.0001 (Fig. 2B, top panel)], who met
the learning criteria (see Materials and Methods), and NL (n=
33; power regression: m= 0.0203, R2 = 0.0482, p= 0.6361
(Fig. 2B, middle and bottom panels)], who did not. As described
below, we identified two NL subgroups based on their perfor-
mance during the SCT pre- and post-training sessions: the
proper NL and the CR subjects. Both showed a low initial interval
discrimination threshold, an unchanged threshold as a function
of the training day (Fig. 2B), and a slight increase in this param-
eter between the initial and final training sessions (Fig. 2C,D). In
contrast, the LG group showed larger initial discrimination
thresholds and a dramatic increase in interval acuity with train-
ing (Fig. 2C,D).

The next step was to determine whether improved perfor-
mance in the time perception task could be accompanied by a
gain in the SCT. The hypothesis was that the LG group would
decrease the temporal variability of their ITIs during the post-
training session of the SCT, whereas the NL group would show
similar temporal variability between the post- and pre-training
sessions. Consequently, in Figure 3A, we plotted the normalized
difference in the discrimination threshold between the last and
first days of IDT training against the TVR of the continuation
epoch of the SCT (see Materials andMethods). We chose contin-
uation variability over synchronization data as the changes
between sessions were greater in the former (see below). TVR
is a measure of temporal generalization (the pre-training/post-
training ITI variance ratio), with values above one indicating a
decrease in temporal variability in the post-training with respect
to the pre-training. Complex intersubject differences are evident
in Figure 3, and an iterative K-means clustering determined the
existence of more than two groups. Values from one to five
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were tested to find the best number of groups for our data. The
smaller Bayesian information criterion (−24.1776) indicated
that three was the most parsimonious clustering index, as fol-
lows: (1) 32 subjects who reduced their discrimination threshold
and ITI variability (LG with a cluster centroid x=−1.2801, y=
1.2359); (2) 16 subjects who did not reduce their discrimination
threshold or ITI variability (NL with a cluster centroid in x=
0.0182, y = 0.7380); and (3) 17 subjects who did not reduce their
discrimination threshold but were able to reduce their ITI vari-
ability (CR with a cluster centroid in x=−0.1173, y = 1.3486).

Since the CR group showed a gain in temporal variability in
the SCT between the pre- and post-training sessions without
learning effects on the IDT, we hypothesized that these subjects
experienced operational learning from practicing the SCT twice.
Consequently, we ran a control group of subjects that executed
the SCT in the MRI scanner twice, 1 week apart but with no
IDT training. As predicted, approximately half of the subjects
(n= 15; called NG) showed no changes in temporal variability
across the two SCT sessions, whereas the other half [n = 13;
GA] showed a statistically significant decrease in temporal vari-
ability in the second session (Fig. 3A–C), probably due to the
benefit of practicing the SCT in the first session.

Once the three groups were defined, we tested for statistically
significant differences between groups during the IDT. A two-
way repeated-measures ANOVA on the interval discrimination
threshold showed significant main effects for session (F2, 62 =
51.786, p < 0.0001) and for session × group interaction (F2, 62 =
63.289, p≤ 0.0001) (Fig. 2D). Post hoc paired t tests showed a
significant threshold reduction for the LG group (t31 = 13.8507,
p < 0.0001). No significant changes were found for the NL (t15
= 0.1284, p= 0.8995) or CR (t16 =−0.0734, p= 0.9424) groups
(see the significant matrix in Fig. 2D). Additionally, pre-training
discrimination thresholds were significantly high for the LG
group compared to those of the NL (t46 = 4.2605, p < 0.0001)
and CR groups (t47 = 2.8884, p= 0.0058). In addition, there
were not significant differences between NL and CR (t31 =
−1.5069, p= 0.1420; Fig. 2D). Hence, these results confirm the
existence of a large group of learners with a higher initial discri-
mination threshold that is reduced after a week of intense interval
discrimination training. On the other hand, the NL and CR sub-
jects started training with a significantly low initial discrimina-
tion threshold, indicating high baseline discriminant
capabilities that could account for their inability to improve their
performance after training due to a floor effect.

The SCT is an explicit timing task that allowed us to gather the
following behavioral parameters: asynchronies, constant error,
and temporal variability (see Materials and Methods for defini-
tions). As all participants (experimental and control) performed
both sessions of the SCT, the following analyses were carried out
to compare them.

The mean asynchronies (see Materials and Methods) during
the synchronization epoch were plotted as relative phases on
the unit circle across groups and sessions (Fig. 4). We found
that the mean resultant was close to one, indicating a consistent
synchronization to the metronome across all groups [Rayleigh
test for the pre-training asynchronies: z= 23.7601, p < 0.0001
(LG); z= 14.6747, p < 0.0001 (NL); z= 15.0941, p < 0.0001 (CR);
z= 12.0283, p < 0.0001 (GA); z= 12.8848, p < 0.0001, (NG).
Post-training asynchronies: z= 28.4821, p < 0.0001 (LG);
z = 14.8011, p < 0.0001 (NL); z= 15.3140, p < 0.0001 (CR);
z = 11.7674, p < 0.0001 (GA); z= 14.5736, p < 0.0001 (NG)]. In
addition, the five groups in the pre- and post-training sessions
showed negative mean circular asynchronies [the one-sample

mean angle test was significantly different from zero for all
groups and sessions (p < 0.05)] except for the LG group in the
pre-training session, reflecting strong predictive behavior in all
subjects in both SCT sessions. Finally, a Harrison–Kanji test
(two-way ANOVA for circular data) on the asynchronies showed
no significant main effect for the group (F4, 88 = 0.8536, p=
0.4931) or session (F1, 88 = 1.2374, p= 0.2675). These findings
suggest that the predictive mechanisms behind consistent and
negative mean asynchronies are not influenced by the generaliza-
tion of a time discrimination task or exclusively being exposed to
an initial SCT session.

Next, we compared the constant error, a measure of timing
accuracy. A three-way ANOVA, with constant error as the
dependent variable, did not show a significant main effect for
group × session × epoch (F4, 88 = 0.1223, p= 0.8850). These
results support the notion of an accurate estimation of the inter-
val during the synchronization and continuation epochs across
groups and sessions, with no performance differences between
them (Fig. 5A,B). Hence, the interval discrimination learning
did not generalize to changes in tapping accuracy across groups
of subjects or SCT epochs.

The temporal variability showed that interval discrimination
training differentially modifies the tapping precision of the sub-
jects during the SCT (Fig. 3D,E). A three-way ANOVA (epoch,
session, and group) with temporal variability as the dependent
variable showed a significant group × session × epoch interaction
(F4, 88 = 2.9789, p= 0.0233) and a group × session interaction
(F4, 88 = 17.541, p < 0.0001). Time variability changes were larger
but not limited to the internal guided epoch of the task (contin-
uation), as previously reported (Meegan et al., 2000; Planetta and
Servos, 2008). Indeed, post hoc paired t tests showed during the

Figure 4. Asynchronies. Asynchronies for the synchronization epoch for the five groups
during the pre- (A) and post- (B) training sessions. No significant differences were found
between groups or sessions.

Figure 5. SCT constant error. A, Synchronization epoch. B, Continuation epoch.
Interquartile box plots of the constant error calculated for the five groups during the pre-
and post-training sessions (color code as in Fig. 3C). The horizontal black dotted line is a ref-
erence at zero constant error. No significant session × group interactions were found in the
two epochs.
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synchronization epoch a significant reduction of temporal vari-
ability between the pre- and post-training sessions for the LG
(t31 = 2.9929, p= 0.0054) and CR (t16 = 2.2858, p= 0.0362)
groups, while the NL group (t15 =−0.9346, p= 0.3648) exhibited
no statistically significant changes between sessions (Fig. 6C).
Importantly, paired t tests for the continuation epoch showed
that the LG (t31 = 7.9742, p < 0.0001) and CR (t16 = 4.6920, p=
0.0002) groups presented a significant reduction in their time
variability between sessions (Fig. 6D). In contrast, the NL group
(t15 =−5.3636, p < 0.0001) displayed a statistically significant
increase in the variance of their performance.

The initial temporal variability showed significant group
differences during the SCT continuation epoch (F4, 88 = 2.53,
p = 0.0457). Post hoc paired t tests showed lower inter-tap vari-
ability for NL subjects compared to LG (t46 =−2.3103, p=0.0254),
CR (t31 =−2.4004, p=0.0226), and GA (t27 =−2.3554, p=0.0260)
subjects, but no significant differences with NG subjects
(t30 =−1.0381, p = 0.3075). These results suggest that the NL
group had a preexistent tapping skill with low initial temporal
variability.

We did not find significant correlations between the level of
musical skill and the clustering of the three main groups. Every
subject responded to a questionnaire regarding their musical
training, sports practice, and videogame experience. Our sample
had basic elementary school musical training but did not include
professional musicians. Mean hours of weekly practice and years

of training are included in Table 1. Although there is a bias for
higher scores in the NL group, no statistically significant effects
of group were found for the tested skills (Kruskal–Wallis tests
using musical training, sports practice, and videogame experi-
ence as dependent variables and groups as factors).

Overall, these results support the hypothesis that intense IDT
training is an important mechanism to effectively reduce time
variability in the motor tapping task, especially during the con-
tinuation epoch, probably due to timing generalization. In addi-
tion, there were clear individual differences, with not only a large
group of subjects learning during the IDT and generalizing to the
SCT but also a group of non-learning IDT subjects with no
changes in the SCT and a group that showed no learning during
the IDT but did show procedural changes during the two sessions
of the SCT (CR). Finally, the subjects in the control task without
IDT training were also clustered into individuals with and with-
out practice effects in the SCT continuation epoch. Next, we mea-
sured the changes in the BOLD signal between sessions across the
experimental and control groups.

fMRI data
Our first approach to the functional imaging data was to deter-
mine the brain areas involved in the SCT before IDT training
using whole-brain analysis. All subjects (experimental and con-
trols, n= 93) were grouped together, and the mean activation
was calculated for both the synchronization and continuation

Figure 6. SCT temporal variability. A, Interquartile box plots of the temporal variability during the synchronization epoch for the five groups during the pre- and post-training sessions (color
code as in Fig. 3C). The horizontal black dotted line is a visual reference at 60 ms. B, Temporal variability as in A for the continuation epoch. C,D, Matrix of statistical differences between groups
for A and B, respectively. Each element of the matrix corresponds to the pairwise comparison (t test) between the five groups for the pre-training (1) and post-training (2) sessions in the SCT.
Notation as in Figure 3D. Note the large decrease in temporal variability in the post-training for the LG, CR, and GA groups, especially during the continuation epoch
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epochs. The areas that showed a statistically larger activation
during the SCT with respect to the rest of the conditions included
the bilateral SMA, bilateral pre-SMA, left M1, left S1, bilateral
dorsal prefrontal cortex, bilateral ventromedial prefontal cortex,
left planum temporale, bilateral putamen, bilateral BA44 (Broca's
area), bilateral insula, bilateral visual cortices, bilateral cerebellar
lobules I–VI, and the left Crus I (Fig. 7, Table 2). These results
indicate that the execution of motor timing tasks relies on a
cortico-basal ganglia circuit, as well as a cerebellar circuit, which
are key elements of the core timing system.

Subsequently, a third-level mixed model analysis was per-
formed between the pre- and post-training sessions for each
group. This model included separate subject-intercepts across
sessions, improving statistical sensitivity. Notably, the NL group
showed an increase in activity during the post- versus pre-
training session in the bilateral pre-SMA and left caudate–puta-
men during the continuation epoch (Fig. 8A, Table 3). In addi-
tion, the CR group showed a post-training > pre-training
cluster in the left caudate–putamen that might mediate CRmotor
learning, while the NL group exhibited a pre-training > post-
training cluster in the right cerebellar cortex VI that could inter-
nalize rhythmic timing experience in this group before the exper-
iment. No changes in hemodynamic signal were found between
sessions during the synchronization epoch across groups or in
the continuation of the controls. These results suggest that the
successful transfer of learning from interval discrimination to
more precise, internally driven tapping in the LG group depends
on a greater engagement of the pre-SMA and caudate–putamen.

To further scrutinize the role of these areas in the
mechanisms of learning and generalization, motor practice,

and the preexistent activation patterns before IDT training, we
carried out a decoding procedure in which the resulting ROIs
from a whole-brain searchlight were used to train an SVM

Table 1. Musical, sports, and video game experience for LG, NL, and CR groups

Group
% of subjects with
musical training

Years of
practice

Hours of weekly
training

% of subjects
practicing sports

Years of
training

Hours of weekly
training

% of subjects with videogame
experience

Hours of weekly
practice

LG 41.9 1 2.98 90.3 4.54 7.12 48.38 1.9
NL 66.7 2.16 6.43 93.3 6.47 7.83 66.66 11.63
CR 47.1 1.83 4.97 100 7.08 8 58.82 8.17

Percentage of subjects within each group with musical, sports, and video game experience, years of practice, and hours of weekly practice.

Figure 7. Pre-training activation for the SCT. Common activation for the synchronization and continuation epochs. Activation maps are displayed as Z scores with a threshold of p< 0.005,
cluster-level FWE p< 0.05, overlaid on the MNI template.

Table 2. Activation locations for the SCT

Volume (mm3) Region X Y Z Z score

6,63,680 Left M1 −40 −20 54 15.2416
Left SMA −4 −4 62 13.6882
Left BA 44 −46 2 4 12.9426
Right pre-SMA 6 −4 70 12.9316
Left putamen 24 2 6 9.5294
Left substantia nigra −8 −20 −12 3.3573

436,864 Right cerebellum V 12 −52 −20 15.4306
Right cerebellum VI 22 −56 −24 15.4025
Right cerebellum vermis 6 −54 −10 14.5481
Left cerebellum VI −26 −64 −22 13.1883
Right V3 30 −92 2 12.3649
Left V3 −28 −98 −6 11.2594

308,480 Right BA 44 52 14 4 12.0211
Right dPMC 56 −2 46 11.4111
Right IFG 42 42 −4 8.6029

101,184 Right planum temporale 60 −32 22 10.1519
Right IPL 54 −42 −56 7.8393

77,376 Left IFG −44 52 14 7.4687
36,736 Left thalamus −16 −16 16 9.2133

Right thalamus 14 −6 12 7.8774
32,128 Right putamen 24 −2 10 9.6642

Right GP 18 0 −2 7.4482

Co-occurrent activity during both the synchronization and the continuation epochs during the pre-training session
(threshold at p< 0.05, cluster-level FWE at p< 0.005). Spatial coordinates are in mm according to MNI 152 space.
V3, visual cortex 3; IPL, inferior parietal lobule; IFG, inferior frontal gyrus; M1, primary motor cortex; dPMC, dorsal
prefrontal cortex; SMA, supplementary motor area; BA, Brodmann area.
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algorithm to classify the three main subject groups: LG, CR, and
NL. We identified 15 ROIs with robust classification power that
include voxels in the SMA, pre-SMA, putamen, caudate, globus
pallidus (GP), and cerebellum (Fig. 9A,C; see Materials and
Methods), in accordance with the above mixed model results.
Importantly, the decoding accuracy using all subjects (LG, 32;
CR, 17; and NL, 16; Fig. 9B, black dot) and using 16 subjects
per group (randomly picked, 10,000 iterations; Fig. 9B, green
dot) was close to 70%, quite above the chance level (theoretical
= 33.3%; actual with random permutations; Fig. 9B, pink
dot). Therefore, these results support the hypothesis that the
cortico-basal ganglia circuit and the cerebellum are deeply
involved in defining the behavioral properties of the three groups
of subjects.

Figure 8. Functional changes between pre- and post-training identified with mixed model analyses. A, LG group post-training > pre-training. Contrast map for 32 subjects. B, CR group
post-training > pre-training. Contrast map for 17 subjects. C, NL group pre-training > post-training. Contrast map for 16 subjects. BOLD changes seen during the continuation epoch. Activation
maps are displayed as Z scores with a threshold of p< 0.005, cluster-level FWE p< 0.05, overlaid on the MNI template.

Table 3. Activation locations for the pre-training versus post-training contrast

Groups
Volume
(mm3) Region X Y Z

Z
score

LG post-training >
pre-training

14,720 Pre-SMA-L 1 9 45 3.87
Pre-SMA-R 9 5 65 3.48

9,344 Left caudate −11 5 5 3.6
Left GP −13 3 1 3.16

CR post-training >
pre-training

6,144 Left putamen −19 3 9 3.24
Left caudate −11 3 15 3.23

NL pre-training >
post-training

9,280 Right
cerebellum
VI

19 −55 −25 3.47

Post-training > pre-training for the LG and CR groups and pre- > post-training for NL group during the
continuation epoch (threshold at p< 0.05, cluster-level FWE at p< 0.005). Coordinates are in MNI space,
expressed in mm. SMA, supplementary motor area.

10 • J. Neurosci., February 21, 2024 • 44(8):e3191202023 Sánchez-Moncada et al. • Pre-SMA Mediates Learning Transfer in Timing



Discussion
The present research examined changes in neural activity associ-
ated with the transfer of learning from perceptual to motor tim-
ing and compared them with the hemodynamic response of NL
subjects, CR subjects, and a group of control subjects that per-
formed the tapping task but did not undergo intensive time dis-
crimination training. Our study supports four conclusions. First,

intense training in an IDT produced an increase in the acuity of
time perception in the LG group. Second, there is a strong corre-
spondence between the reduction of the discrimination threshold
in the IDT and the reduction of temporal variability of the pro-
duced intervals, mainly during the internally driven epoch of the
SCT in the LG group. Third, initial interval discrimination
performance accounted for the lack of learning in NL and CR

Figure 9. SVM classification of the LG, CR, and NL groups using the delta of activation between the pre- and post-training sessions. A, Location of the 15 ROIs that produced larger accuracy in
the classification of the three groups. The color scale corresponds to the log probability that each ROI participated (alongside three other randomly selected ROIs) in a significant classification
iteration. B, Percentage of the group's classification accuracy using the fifteen ROIs of A in the SVM. The black dot corresponds to the accuracy using an SVM with the total number of subjects per
group, namely, 32 LG, 16 NL, and 17 CR. The green circle corresponds to the mean (bar -SEM; 10,000 iterations) of accuracy when 16 LG subjects were randomly selected. The pink circle depicts
the mean accuracy (bar + SEM; 10,000 iterations) when the classification algorithm was run using random group labels, and the dotted line represents the theoretical chance level. C, The radar
plot that shows the mean COPE value for the continuation epoch per group for the ROIs in A. The number at the beginning of the label corresponds to the numeric label in panel A. Caud, caudate;
GP, globus pallidus; Put, putamen; SMA, supplementary motor area; VI, cerebellum VI lobule.
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subjects, evidencing a floor effect on time perception. Finally,
functional changes occurred in the bilateral pre-SMA and left
caudate–putamen when there was a learning transfer from
time discrimination to tapping precision during the continuation
epoch. Thus, an increase in activity in the cortico-basal ganglia
circuit was observed between the post-training and pre-training
sessions only in the LG group. In addition, we found a post-
training > pre-training increase in the left caudate–putamen in
the CR group and a pre-training > post-training increase in the
right cerebellar cortex VI of NL subjects. The decoding analysis
corroborated the role of these areas in defining the behavioral
profile of the three groups of subjects. No BOLD increases
were found between sessions for the control groups, and no ses-
sion changes were found for any of the groups during the syn-
chronization epoch.

Our psychophysical results revealed that a learning process
occurred during the 7 consecutive days of intensive training in
the IDT. Notably, the learning function of the present study is
similar to the time course of learning for auditory, visual, and
somatosensory interval discrimination (Kristofferson, 1980;
Wright et al., 1997; Nagarajan et al., 1998; Westheimer, 1999;
Karmarkar and Buonomano, 2003). All these experiments
included intensive daily training for five or more days. With
this protocol, learning is characterized by an increase in time per-
ception acuity and occurs mainly during an initial rapid
improvement stage that lasts for 2 or 3 d, followed by a slower
improvement phase that spans the remaining sessions.
Nevertheless, important individual differences are also evident
in these studies, with a proportion of participants showing no
ability to learn and a decrease in their temporal precision during
time perception training. In our case, the LG and NL groups
allowed us not only to investigate not only the generalization
rules of timing from perception to production but also to contrast
the neural circuits involved in learning transfer versus those
involved in the SCT practice during the pre- and post-training
sessions.

The SCT is a prototypical paradigm that contains an initial
tapping synchronization epoch, where subjects are entrained to
an isochronous metronome, followed by an internally driven
continuation epoch (Wing, 2002; Repp, 2005). Thus, a natural
question is whether learning generalization from time perception
was present in either or both SCT epochs. Performance in this
tapping task can be characterized in terms of precision (temporal
variability), accuracy (constant error), and predictability (asyn-
chronies specific to the synchronization epoch; Zarco et al.,
2009; Gámez et al., 2018; Yc et al., 2019). Importantly, the perfor-
mance gain in temporal precision in our visual IDT was trans-
ferred as an increase in timing precision mainly during the
internally driven period of the SCT. No generalization was
observed in the timing accuracy or predictability during both
SCT epochs. Furthermore, the increase in timing precision of
the continuation epoch due to learning transfer is evident in
the LG group but not in the NL group. Therefore, these results
revealed a specific mechanism for time generalization in LG sub-
jects: intensive training produced a more robust neural represen-
tation of an interval and a concomitant increase in perceptual
acuity for this duration. In turn, the improved neural representa-
tion of the interval is transferred as an increase in temporal pre-
cision when subjects access this neural signal to produce
internally driven rhythmic movements.

In the present study, we found a specific increase in activation
in the bilateral pre-SMA and left caudate–putamen between the
post- and pre-training sessions for the LG group. These results

suggest that the cortico-basal ganglia circuit is responsible for
the learning transfer from time discrimination to the internally
driven epoch of the tapping task. Many functional imaging stud-
ies have documented the fundamental role of medial premotor
areas (SMA-proper and pre-SMA) and the putamen in timing,
showing increments in activity in diverse interval- and beat-
based timing tasks (Rao et al., 1997; Bengtsson et al., 2005;
Jantzen et al., 2007; Karabanov et al., 2009; Coull et al., 2013;
Konoike et al., 2015; Mendoza et al., 2018). Our findings indicate
that the pre-SMA and caudate–putamen are critical nodes for the
generalization of an acquired timing precision skill. The main
question, then, is how this could be achieved. The learning gen-
eralization literature concurs with the principle of lack of gener-
alization in the time domain, where the learned gain in temporal
precision does not transfer for durations differing for >50% of the
trained interval. Indeed, in a previous study, we found that train-
ing in an interval reproduction task produced a Gaussian gener-
alization function, with large generalization for closely
neighboring untrained intervals and no generalization for inter-
vals distant from the trained duration (Bartolo and Merchant,
2009). Therefore, these observations suggest the existence of neu-
ral circuits that are tuned to a specific time length. In fact,
interval-tuned cells have been recorded in pre-SMA/SMA
(Mita et al., 2009; Merchant et al., 2013b; Crowe et al., 2014;
Gámez et al., 2019), putamen (Bartolo et al., 2014), caudate,
and cerebellum (Kunimatsu et al., 2018). Furthermore, different
functional imaging studies have demonstrated the existence of a
topographic representation of time where neuronal units selec-
tively respond to specific durations, generating chronotopic
maps on the surface of the humanmedial premotor and posterior
parietal areas (Protopapa et al., 2019; Harvey et al., 2020). Thus,
the increase in timing precision of an interval during learning
and generalization may depend on an increase in the density of
neurons tuned to this interval within the chronotopic map, a
decrease in the width of the tuning function of these cells, and/
or a concomitant change in the precision of neural population
signals across areas of the core timing circuit (Bueti et al., 2008;
Merchant et al., 2014b, 2015b; Sohn et al., 2019).

Strong individual differences in the pattern of IDT learning
and the changes in tapping precision during the two SCT sessions
required us to cluster subjects into three groups. The heteroge-
neous learning generalization profile suggests that subjects pos-
sess different abilities to process temporal information due to
genetic or learned factors. We suggest that these factors modulate
how the core timing network encodes and predicts timing events
and how this timing network dynamically interacts with sensory
and cognitive areas to define the precision in timing performance
across timing paradigms. The fact that only LG subjects showed
activity changes in the cortico-basal ganglia circuit, which is asso-
ciated with the transfer of learning from sensory to motor timing,
supports the notion that the ability to benefit from intervention
protocols depends on the individual properties of the core timing
network. Hence, the proposed plastic changes in the interval tun-
ing of the medial premotor area and caudate–putamen during
our time generalization can be a functional signature of the LG
group. Furthermore, the hemodynamic changes in these areas
were specific to the continuation epoch of the SCT, where the
behavioral gains were greater. On the other hand, we found a cer-
ebellar increase in activity during the pre-training with respect to
the post-training in the NL group. Thus, the preexisting tapping
ability of NL subjects might be due to previous rhythmic timing
skills stored in this area, which is consistent with the role of the
cerebellum in timing and motor learning (Tanaka et al., 2021).
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Finally, in the CR group, we found a separate set of voxels in the
caudate–putamen that showed increased activity during the post-
training with respect to the pre-training session. This suggests
that the caudate–putamen is engaged in determining the practice
effects of timed tapping in two sessions (Lehéricy et al., 2005;
Bosnell et al., 2011; Toyomura et al., 2015). Notably, the lack of
coordinated activation of the pre-SMA and caudate–putamen in
CR andGA subjects, even when they showed a gain in tapping pre-
cision in the second SCT session, supports the notion of a specific
engagement of the cortico-basal ganglia circuit in the learning
transfer from perceptual to motor timing.
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