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I. RESUMEN 

En este trabajo se estudian los mecanismos neuronales asociados a la detección de estímulos 

sensoriales. La detección es una habilidad fundamental del sistema nervioso y es la tarea 

psicofísica más sencilla que puede usarse para estudiar los mecanismos neuronales relacionados 

con la percepción de estímulos sensoriales. Nosotros nos preguntamos cuál es la diferencia en la 

actividad neuronal cortical que determina que un estímulo sensorial de baja intensidad se pueda 

percibir en unas ocasiones y en otras no. Para responder esta pregunta entrenamos dos monos 

rhesus en una tarea de detección de estímulos vibrotáctiles en la cual estos primates tenían que 

reportar la presencia o ausencia de una pequeña vibración aplicada en la punta del dedo. Al 

mismo tiempo que los monos realizaban la tarea de detección, registramos los potenciales de 

acción extracelulares de neuronas en distintas áreas de la corteza cerebral, desde las cortezas 

somatosensoriales del lóbulo parietal hasta las áreas premotoras y motoras del lóbulo frontal. Para 

determinar el papel que las distintas áreas corticales juegan en la tarea de detección y en la 

percepción de los estímulos, en cada área registrada evaluamos el grado de correlación entre las 

respuestas neuronales y la amplitud del estímulo, así como entre las respuestas neuronales y el 

desempeño de los monos en la tarea de detección.  

 

Utilizando técnicas analíticas de la Teoría de Detección de Señales, encontramos que las 

respuestas a los estímulos de las neuronas del área somatosensorial primaria (S1) proveen 

suficiente información para sustentar el desempeño de los monos en la tarea de detección. El 

desempeño se midió mediante la curva de detección, la cual grafica la probabilidad de contestar 

“sí sentí el estímulo” en función de la amplitud. Comparando las curvas de desempeño de los 

monos con las curvas de desempeño de las neuronas, demostramos que la capacidad de detección 

de los monos se aproxima a la capacidad de detección de las neuronas corticales de S1. De 

acuerdo con esto, también encontramos que el número de potenciales de acción generados en 

respuesta al estímulo es una función lineal que refleja fielmente la amplitud del estímulo. 

 

Sin embargo, aún cuando las respuestas de las neuronas de S1 permitieron generar curvas de 

detección similares a las de los monos, el análisis ensayo-por-ensayo de la actividad neuronal 

mostró que estas neuronas no permiten predecir las respuestas conductuales en cada ensayo de la 

tarea. El análisis de la covariación entre la tasa de disparo y las respuestas conductuales Si-No de 

cada ensayo, reveló que las variaciones en la actividad neuronal ante presentaciones repetidas de 

un mismo estímulo no permiten predecir, más allá del azar, si los monos detectaron o no la 



presencia del estímulo. Este resultado sugirió que la actividad neuronal que subyace a la 

percepción de los estímulos somáticos no se encuentra en el área cortical S1.  

 

Contrario a lo que observamos en el área S1, encontramos que las respuestas de las neuronas del 

área premotora medial (“medial premotor cortex”, MPC) del lóbulo frontal se relacionaban poco 

con la amplitud del estímulo, pero covariaban fuertemente con las respuestas de los monos en la 

tarea de detección. Los resultados mostraron que ésta covariación permite predecir las respuestas 

de los monos, a partir de la actividad neuronal, en más del 70% de los ensayos de la tarea de 

detección. De hecho, la actividad de las neuronas del lóbulo frontal permite predecir un gran 

número de ensayos clasificados como “falsa alarma”, es decir, ensayos en los que los monos 

contestaban “sí sentí el estímulo” aún cuando no se presentó ninguna vibración en la punta de sus 

dedos.  

 

Las respuestas de “falsa alarma” representaron una oportunidad inmejorable para estudiar la 

actividad neuronal que sustenta la detección sensorial pues en estos ensayos la percepción del 

estímulo es un fenómeno que se origina a partir de la actividad neuronal intrínseca, en ausencia 

de un estímulo externo.  

 

El alto grado de correlación entre la actividad neuronal y las respuestas conductuales que 

observamos en el área MPC sugirió que en la percepción de un estímulo, además de las cortezas 

sensoriales de lóbulo parietal, intervienen también las cortezas del lóbulo frontal. 

 

Para probar si la actividad de las neuronas del área MPC estaba relacionada con la percepción del 

estímulo o solamente con los mecanismos de decisión requeridos para escoger entre las repuestas 

conductuales (presionar el botón derecho o el izquierdo), realizamos una serie de experimentos 

control. En ellos, la decisión de contestar Si o No ya no fue determinada por la presencia o 

ausencia del estímulo, sino por una indicación visual al inicio del ensayo. Esta indicación visual 

daba a los monos la respuesta correcta desde el inicio del ensayo por lo que, en estos 

experimentos control, el estímulo de vibración perdía su valor como detonante de una decisión. 

Los resultados mostraron que aún cuando los monos no requieren tomar ninguna decisión 

relacionada con el estímulo, las neuronas del lóbulo frontal continúan respondiendo al estímulo 

de la misma manera que durante la tarea de detección normal. Este importante experimento 

control apoya la idea de que las respuestas de las neuronas del lóbulo frontal están relacionadas 

no solo con mecanismos de decisión sino con la percepción del estímulo. 



 

La pregunta que abordamos en el segundo trabajo fue dónde surgen y cómo se desarrollan en el 

tiempo, las respuestas relacionadas con la percepción del estímulo que observamos en el lóbulo 

frontal. ¿Es posible localizar la actividad relacionada con la percepción de un estímulo en un área 

específica de la corteza y en una ventana de tiempo determinada? Para abordar estas preguntas, en 

cada área registrada calculamos la proporción de respuesta conductuales que fue posible predecir 

a partir de la actividad neuronal y graficamos esta proporción como una función de la latencia de 

la respuesta al estímulo. Este análisis reveló que a medida que la actividad neuronal se transmite 

de un área cortical a la siguiente, a través de la jerarquía de procesamiento, va mostrando cada 

vez más relación con las respuestas de los monos en la tarea de detección. Los resultados de este 

análisis demostraron que la actividad asociada a la percepción se desarrolla de manera gradual a 

medida que la información se transmite de un área cortical a la siguiente. Esto sugiere que no 

existe un área particular en donde se pueda localizar la actividad neuronal asociada al estímulo, 

sino que la percepción sensorial se forma de manera gradual a medida que la actividad se 

distribuye en las numerosas áreas corticales a lo largo de la cadena de procesamiento.  

 

I.1. Abstract 

This work studies the neuronal mechanisms that underlie detection of sensory stimuli. Sensory 

detection is a fundamental ability of the nervous system and is the simplest psychophysical task 

that can be used to study sensory perception. We trained two rhesus monkeys in a detection task 

in which they had to indicate the presence or absence of vibratory stimuli delivered to the skin of 

a finger pad. While the monkeys performed the detection task we recorded the extracellular spike 

potentials of neurons across several cortical areas, from somatosensory cortices of the parietal 

lobe, to premotor and motor areas of the frontal lobe. To evaluate the role that the different 

cortical areas play in the detection task, we estimated the strength of the correlation between the 

neuronal responses and the stimulus amplitude, as well as the correlation between neuronal 

responses and the behavioral performance of the monkeys in the detection task.  

 

Using analytical tools from Signal Detection Theory, we found that the neuronal responses of the 

primary somatosensory cortex provided enough information to support the behavioral 

performance of the monkeys in the detection task. Performance was measured by means of the 

detection curve, which plots the probability of answering “Yes, I felt the stimulus” as a function 

of stimulus amplitude. By comparing the monkeys’ performance curves with the neuronal 

performance curves we demonstrated that the detection capacity of monkeys approaches the 



detection capacity of S1 cortical neurons. In the same token, we found that the number of action 

potentials evoked by the stimulus was a linear function of the stimulus amplitude.  

  

However, even when the neuronal responses of S1 neurons produced neurometric detection 

curves nearly identical to the psychometric detection curves, a trial-by-trial analysis revealed that 

the neuronal activity of sensory neurons do not allow predicting the behavioral responses in each 

trial of the detection task. The analysis of the covariation between firing rate and behavioral 

responses revealed that the random variations in firing rate that are observed in response to 

identical presentations of the stimulus do not allow predicting, beyond randomness, whether the 

monkeys detected or missed the sensory stimulus. This result suggested that the neuronal activity 

underlying somatic stimuli perception is not located in the cortical area S1.  

 

In contrast to what is observed in S1, we found that neuronal activity of medial premotor cortex 

(MPC) neurons was only weakly related to stimulus amplitude, but closely covaried with the 

monkeys’ behavioral responses. Results showed that this strong covariation allowed more than 

70% of the trials to be predicted from the neuronal activity. In fact, the activity of these frontal 

lobe neurons allowed prediction of a large number of “false alarm” trials, that is, trials in which 

monkeys answered “Yes” even when no stimulus was presented.  

 

False alarm responses constituted an exceptional opportunity to study the neuronal activity 

underlying sensory detection because, in these stimulus-absent trials, stimulus perception arose 

exclusively from intrinsic neuronal activity. 

 

The high correlation between neuronal activity and behavioral responses observed in the medial 

premotor cortex suggested that the perception of sensory stimuli engages not only the sensory 

cortices of the parietal lobe, but also the premotor cortices of the frontal lobe. 

 

To test whether the activity of frontal lobe neurons was truly related to the stimulus perception or, 

on the contrary, to the decision-making computations used by the cortex to choose between the 

two behavioral responses (push the right or left button), we carried control experiments in which 

the indication push one or another button was not given by the stimulus presence or absence, but 

by a visual cue that was turned on at the beginning of every trial. The results of these experiments 

show that frontal lobe neurons are activated in response to the stimulus even when monkeys were 

not required to make any decision related to the stimulus. This result supports the view that the 



neuronal activity in the frontal lobe is related not only with decision-making, but also with 

stimulus perception.  

 

The question we addressed in the second part of the work was about the mechanisms by which 

the perception-related activity of the frontal lobe arises. Specifically, we seek to determine 

whether the neuronal responses of the frontal lobe arise in a particular location across the 

processing hierarchy, and whether they do it at a specific time. To approach this question we 

calculated an index that reflected the proportion of behavioral responses correctly predicted from 

the neuronal activity, and plotted this index as a function of response latency. This plot revealed 

that the correlation between neuronal activity and behavior increased as the responses are 

transmitted from one cortical area to the next across the processing hierarchy. These results show 

that the neuronal activity associated with sensory perception gradually develops as the 

information flows from one cortical area to the next. This suggests that there is no privileged area 

where stimulus perception develops. Instead, sensory perception gradually develops as the 

neuronal activity flows through several cortical areas across the information processing hierarchy.  
 



II. INTRODUCCIÓN 

Para generar conductas motoras apropiadas para cada situación ambiental, el sistema nervioso 

debe analizar la información que proviene de los órganos de los sentidos y decidir entre los 

posibles cursos de acción. Las decisiones que el sistema nervioso de los animales puede tomar 

van desde aquellas muy sencillas e inmediatas, como quitarse de los rayos directos del sol cuando 

hace calor, hasta decidir con quién casarse y cuando tener hijos. Recientemente, los mecanismos 

neuronales que sustentan las capacidades de procesamiento sensorial y de toma de decisiones se 

han estudiado en monos entrenados para tomar decisiones conductuales sencillas basadas en 

estímulos sensoriales presentados en el contexto de una tarea psicofísica. Para desempeñarse 

correctamente en estas tareas el sistema nervioso de los monos debe generar una representación 

neuronal de los estímulos y debe extraer de ella las características relevantes que le permitan 

escoger la opción conductual apropiada. Al inicio de esta cadena de procesamiento se encuentra 

la capacidad sensorial más sencilla que es la de detectar la presencia del estímulo.  

 

A pesar de que la detección de estímulos es la operación básica de todo procesamiento sensorial, 

los mecanismos neuronales y las estructuras involucradas en esta función no son conocidos del 

todo. Sabemos que la actividad que se origina en los órganos de los sentidos llega hasta las 

cortezas sensoriales primarias y que la actividad en estas áreas está ligada causalmente a la 

percepción de los estímulos sensoriales, tal como lo han mostrado trabajos de microestimulación 

en donde activaron artificialmente estas cortezas (Romo et al, 1998; Romo et al 2000).  

 

Sin embargo, estudios recientes han mostrado que la capacidad de detectar un estímulo somático 

persiste aún cuando la corteza somatosensorial se ha lesionado (Zainos et al, 1997). Además, se 

ha demostrado que la presentación de un estímulo activa no solo las cortezas sensoriales, sino 

también las llamadas cortezas sensoriales secundarias y de asociación, así como las cortezas 

premotoras y motoras del lóbulo frontal (Romo y Salinas, 2003). Esta evidencia plantea la 

interrogante sobre la función que las cortezas no sensoriales cumplen en la percepción de los 

estímulos sensoriales. ¿Es necesaria la actividad de estas áreas para que los sujetos perciban un 

estímulo sensorial? ¿Cuál es la relación entre la actividad en estas áreas y la percepción de los 

estímulos? 

 

Para investigar estas preguntas nosotros entrenamos monos rhesus (Macaca mulatta) en una tarea 

de detección en la cual tenían que reportar la presencia o ausencia de un estímulo de vibración en 

la punta de uno de sus dedos. Cuando en la tarea de detección los estímulos tienen amplitudes 



bajas, cercanas al umbral, los sujetos pueden detectar el estímulo pero también pueden fallar para 

detectar su presencia. De esta observación surge el problema crucial que plantea la tarea de 

detección, esto es, identificar la diferencia en la actividad neuronal que determina que los sujetos 

puedan detectar el estímulo en unas ocasiones y en otras no. Junto con esta interrogante surge la 

necesidad de identificar la localización de las áreas corticales que determinan que los sujetos 

detecten o no el estímulo.  

 

Sabemos que un estímulo sensorial produce patrones espaciales y temporales de potenciales de 

acción en las poblaciones de neuronas ganglionares asociadas a los receptores sensoriales. Esta 

actividad se transmite, a través del tallo cerebral y el tálamo, hasta las áreas sensoriales primarias 

de la corteza cerebral. A partir de estas zonas sensoriales, las respuestas al estímulo se distribuyen 

a otras áreas conocidas como cortezas de asociación, premotoras y motoras. Para estudiar el 

posible rol que cada área cortical juega en el procesamiento de los estímulos sensoriales y la toma 

de decisiones, nosotros registramos la actividad de neuronas corticales a lo largo de la cadena de 

procesamiento sensorial mientras los monos realizaban la tarea de detección vibrotáctil en la que 

reportaban la ausencia o presencia de una pequeña vibración en la punta de uno de sus dedos.  

 

La tarea de detección es una de las tareas perceptuales más sencillas que se pueden diseñar, y 

requiere la capacidad de los sujetos para percibir y reportar la presencia de un estímulo sensorial. 

Detectar estímulos sensoriales de suficiente intensidad no representa ningún problema para los 

organismos. Sin embargo, los estímulos sensoriales de baja intensidad no son fáciles de detectar y 

en muchas ocasiones pasan desapercibidos. Cuando la intensidad del estímulo se encuentra en 

valores cercanos a un valor llamado umbral, presentaciones repetidas del mismo estímulo se 

detectan o pasan desapercibidos en más o menos la mitad de las ocasiones. Esta sencilla 

observación, plantea la pregunta crucial de la tarea de detección: ¿Cuál es la diferencia en la 

actividad neuronal que determina que un estímulo sea, o no, detectado?  

 

Dado que el estímulo es siempre el mismo, la diferencia entre detectar o no el estímulo se debe a 

variaciones en las respuestas del sistema nervioso al estímulo. ¿En que nivel de la jerarquía de 

procesamiento ocurren las variaciones en la actividad neuronal que determinan esta diferencia? 

Las variaciones pueden ocurrir en las neuronas sensoriales de primer orden, es decir, en los 

axones de las células ganglionares que inervan los mecanorreceptores de la piel. La siguiente 

fuente de variación se encuentra en las células del tallo cerebral de los núcleos gracilis y 

cuneatus. Después, las neuronas del tallo mandan sus proyecciones hacia el núcleo ventral 



posterior del tálamo, donde también pueden existir fuentes de variación en la respuesta al los 

estímulos de vibración. Finalmente, existe la posibilidad de que la diferencia en la actividad 

neuronal que determina si se detecta un estímulo o no, se origine en las neuronas corticales.  

 

Debido a que las neuronas del área somatosensorial primaria son las primeras en recibir la 

información táctil, esta área es un fuerte candidato en donde encontrar las diferencias en las 

respuestas neuronales que determinan si un estímulo somático se detecta o no. Sin embargo, 

también es posible que en la detección de estímulos también intervengan las cortezas de 

asociación del lóbulo frontal.  

 

Una parte crucial de la tarea de detección es el uso de estímulos de intensidad umbral, es decir, de 

estímulos que a veces se pueden percibir y a veces no. Presentando numerosas repeticiones de 

esta clase estímulos es posible obtener respuestas “sí sentí el estímulo”, y respuestas “no sentí el 

estímulo”, por parte de los sujetos. Este diseño experimental permite cuantificar el grado en que 

las respuestas neuronales covarían con las respuestas conductuales. Para cuantificar la 

covariación entre la actividad neuronal y las respuestas conductuales calculamos las curvas 

operativas del receptor (ROC, por sus siglas en inglés), que es una herramienta de la teoría de 

detección de señales (TDS) que se puede usar para estimar la probabilidad con la que una 

respuesta conductual se puede predecir a partir de la actividad neuronal.   

 

Al estimar la correlación entre las respuestas conductuales y la actividad de las neuronas en 

distintas áreas de la corteza a lo largo de la cadena de procesamiento pudimos estudiar la manera 

en que las representaciones sensoriales se transformaban en decisiones conductuales. 

 

En el primer artículo que se incluye en este trabajo se presentan los registros y análisis que 

llevamos a cabo en las neuronas de la corteza somatosensorial primaria y en el área motora 

suplementaria. En éste primer trabajo estudiamos dos áreas corticales que se encuentran en los 

extremos en la cadena de procesamiento de información. Por un lado, las neuronas del área S1 

reciben información táctil que proviene del tálamo. En el otro extremo se encuentran las neuronas 

del área motora suplementaria que se sabe están involucradas en la evaluación de la información 

sensorial y en la planeación de movimientos. En este primer trabajo encontramos que la actividad 

de las neuronas de S1 reflejaba fielmente la amplitud del estímulo pero no nos daba ninguna 

información sobre la decisión de los monos sobre la presencia o ausencia del estímulo. En 

contraste, nuestros resultados mostraron que la actividad de las neuronas del área motora 



suplementaria reflejaba poco la amplitud del estímulo pero permitía predecir fielmente la decisión 

de los monos. 

 

En el segundo trabajo abordamos la pregunta de cómo ocurre la transformación de las señales 

sensoriales observadas en S1 hasta las señales relacionadas con la decisión y la percepción que se 

registraron en el área motora suplementaria. El análisis de la actividad neuronal en 10 áreas 

corticales mostró que la transformación de las señales se lleva a cabo de manera gradual a medida 

que la información se transmite de un área a otra, siguiendo una jerarquía de procesamiento con 

el siguiente orden: (1) áreas 1/3b; (2) área 2; (3) áreas S2 y 5; (4) áreas premotoras ventral y 

dorsal, (5) áreas premotora medial y motora primaria.  

 

Aunque ambos artículos cuentan con una pequeña introducción, existen aspectos relacionados 

con la tarea de detección y la toma de decisiones que por su extensión no fue posible discutir. Por 

esta razón, a continuación se presenta una introducción de orden general al problema de la 

detección de estímulos sensoriales. También se discute brevemente la estructura del sistema 

somatosensorial, así como trabajos previos que han estudiado los procesos de decisión basados en 

estímulos sensoriales.  

 

II.1. Importancia de la detección de estímulos sensoriales 

La función del sistema nervioso es generar conductas motoras apropiadas a las diferentes 

situaciones ambientales. Estas conductas pueden ser inmediatas y directamente relacionadas con 

las condiciones ambientales, tal como las reacciones de huir o atacar que se observan en la 

mayoría de los animales; o bien pueden ser elaboradas y guardar una relación compleja con el 

ambiente, tal como lo demuestran la diversidad y flexibilidad de las conductas sociales y 

cognitivas de los primates. Para generar estas conductas el sistema nervioso necesita información 

sobre el ambiente. Esta información se recaba mediante los órganos de los sentidos, que 

constantemente censan distintos tipos de energía como la electromagnética, mecánica y química. 

Llamamos estímulos sensoriales a los diferentes patrones espacio-temporales de energía que el 

sistema nervioso es capaz de analizar. El sistema nervioso analiza atributos físicos de los 

estímulos sensoriales tal como su localización, origen en el espacio, duración e intensidad. Sin 

embargo, detectar la presencia de un estímulo es el paso fundamental que antecede a cualquier 

análisis posterior que el sistema nervioso puede realizar sobre la información sensorial. Por 

ejemplo, todas las tareas de percepción, por elaboradas o sencillas que sean, se pueden llevar a 

cabo gracias a que los sujetos experimentales son capaces de percibir la presencia de uno o más 



estímulos sensoriales. Antes de que los sujetos sean capaces de evaluar atributos de los estímulos 

tales como su localización, intensidad, duración, etc. es necesario que sean capaces de detectar la 

presencia de un estímulo. En el sistema somatosensorial de humanos y monos rhesus se ha 

demostrado que cuando los estímulos de vibración tienen amplitudes bajas, dentro de  un 

intervalo llamado “atonal”, los sujetos pueden detectar su presencia pero no pueden determinar la 

frecuencia de vibración del estímulo (LaMotte y Mountcastle, 1975). Esta observación demuestra 

que la presencia de un estímulo es un atributo fundamental que antecede a la evaluación de otros 

atributos del estímulo.  

 

II.2. Sistema somatosensorial de los primates  

La capacidad de percibir un estímulo se debe, en primer lugar a la capacidad de los receptores 

sensoriales de transformar distintas formas de energía en cambios del potencial eléctrico de la 

célula receptora. En el caso del sistema somatosensorial, la transformación de la energía 

mecánica de un estímulo se lleva a cabo en los mecanorreceptores localizados en la dermis y 

epidermis (para una revisión ver Johnson, 2001). La transducción ocurre mediante canales 

catiónicos en la superficie de la membrana, que son sensibles a la deformación producida por las 

fuerzas mecánicas del estímulo sobre la piel (Grigg, 1986). Los canales catiónicos están anclados 

unos a otros formando una red en la membrana. Estos canales se encuentran también anclados 

con proteínas de los espacios intra y  extracelulares. De esta manera, cualquier cambio en la 

forma de la membrana produce tensión mecánica en los canales (para una revisión ver Sukharev y 

Corey, 2004). Esta tensión se traduce en un incremento en la conductancia de iones cargados 

positivamente (Ca2+, Na+) y produce una despolarización a través de la membrana del axón. Si 

la despolarización es suficiente, se produce un potencial de acción que viaja hacia el sistema 

nervioso central por medio de los axones de las células ganglionares que se encuentran en los 

ganglios de la raíz dorsal. 

 

Los axones de las células ganglionares que inervan los mecanorreceptores ascienden por la 

médula espinal en un haz llamado columna dorsal y hacen contacto sináptico con células de los 

núcleos gracilis y cuneatus del tallo cerebral. Los axones de estos núcleos cruzan la línea media y 

se dirigen hacia el núcleo ventral posterior del tálamo mediante los fascículos llamados arcuato y 

leminisco medio. Las células del núcleo ventral posterior del tálamo proyectan sus axones en un 

abanico llamado radiación somatosensorial hacia una franja de corteza que ocupa en el giro post-

central y el surco central, y que se extiende desde la separación interhemisferica hasta el banco 

superior del surco lateral. Esta área cortical se conoce como somatosensorial primaria (S1). Esta 



corteza mantiene la información de los mecanorreceptores QA y SA separada en columnas de 

neuronas selectivas a cada modalidad (Sur et al, 1984). Además, el área S1 contiene cuatro mapas 

completos que representan la información somática del cuerpo (Kaas et al, 1979.)  

 

Basándose en los patrones de inervación talámica y cortico-cortical, la corteza somatosensorial 

primaria se ha dividido, a su vez, en las áreas 1, 2, 3a y 3b. Las neuronas de estas áreas proyectan 

hacia otras zonas de la corteza. Las proyecciones ventrales van hacia el área somatosensorial 

secundaria (S2) y la corteza parietal ventral (PV), que ocupan una extensa franja antero-posterior 

del banco superior de la cisura lateral, también llamada corteza insular (Disbrow et al, 2003). Las 

proyecciones dorsales van hacia las áreas 5 y 7 de la corteza parietal (Hyvarinen, 1982). El área 

somatosensorial primaria también envía proyecciones descendentes hacia el tálamo, hacia los 

núcleos de la columna dorsal (gracilis y cuneatus) y hacia la médula espinal (para una revisión 

ver Rustioni y Weinberg, 1989). De esta manera, la información somatosensorial que llega a la 

corteza se divide en dos vías de procesamiento, una vía ventral que va de S1 hacia PV y S2, y una 

vía dorsal que va de S1 hacia 5 y 7b. Estas dos vías somatosensoriales proyectan a su vez hacia el 

lóbulo frontal. La información de S2 y PV llega a las áreas 4 y 6; y la información de 5 y 7b 

alcanza las áreas motora suplementaria, 4 y 6 del lóbulo frontal (Felleman y Van Essen, 1991).  

 

Los estudios de lesiones en humanos y monos han mostrado que las distintas áreas 

somatosensoriales de la corteza contribuyen a distintos atributos preceptuales de los estímulos 

táctiles. Las lesiones en el área 3b de S1 son las que más déficit táctil causan debido a que esta 

área es el primer relevo cortical en recibir la información somatosensorial (Carlson y Burton, 

1988). Tanto los umbrales de detección como la capacidad de discriminar las frecuencias 

vibración se ven severamente afectadas en los miembros contralaterales a la lesión en el área 3b 

de S1 (). Las lesiones en el área 1 afectan a capacidad de discriminar texturas y rugosidad, 

mientras que las lesiones en el área 2 producen déficit en tareas de discriminación de tamaños, 

ángulos y curvaturas (Carlson, 1981). Fuera de S1, los estudios de lesiones han mostrado que el 

área somatosensorial secundaria (S2) es clave en la percepción de la textura y la forma (Murray y 

Mishkin, 1984), y que el área 5 en el lóbulo parietal posterior está involucrada en la preparación y 

la guía de movimientos basados en información propioceptiva (Nixon et al, 1992). También se ha 

demostrado que en humanos las lesiones en el hipocampo y las cortezas orbitofrontal y frontal 

inferior también afectan los umbrales de detección debido a que los pacientes muestran 

problemas de atención (Roland, 1987).  

 



II.3. Neurofisiología y psicofísica de la detección de estímulos sensoriales 

Los mecanismos neuronales que sustentan la detección de estímulos sensoriales se han estudiado 

mediante el registro de señales neuronales en sujetos que realizan tareas de percepción (revisiones 

recientes: Romo y Salinas, 2003; Parker y Newsome, 1998; Johnson, 2000). Esta aproximación, 

que combina los campos experimentales de la psicofísica y la neurofisiología, se inició por 

Vernon Mountcastle y sus colaboradores en la década de 1960 (Mountcastle et al, 1967, 1969, 

1972; Talbot et al, 1968). Ellos registraron potenciales de acción en aferentes primarias y en 

neuronas corticales de monos y compararon la sensibilidad de estas respuestas con la sensibilidad 

de sujetos realizando tareas de detección y discriminación. A partir de estos experimentos 

fundamentales, el estudio de los procesos de percepción ha utilizado la aproximación combinada 

de la psicofísica y la neurofisiología. 

 

Usar tareas psicofísicas bien definidas es una parte crucial en estas investigaciones y la tarea de 

detección se encuentra entre las tareas perceptuales más sencillas, mejor definidas y más 

estudiadas. Esta tarea evalúa la capacidad de los sujetos para percibir estímulos sensoriales en 

función de la intensidad del estímulo. El uso de la tarea de detección, en combinación con 

registros de la actividad de neuronas corticales, permite abordar preguntas importantes en las 

neurociencias de sistemas sensoriales.  

 

En esta introducción revisaremos las contribuciones de los experimentos en los que se utilizan 

tareas de detección para abordar estas preguntas. Trataremos también de discutir los códigos 

neuronales y las áreas corticales que se ha propuesto son relevantes para resolver el problema de 

la detección de estímulos sensoriales. Asimismo, revisaremos la evidencia experimental a favor y 

en contra de los distintos modelos de toma de decisiones que intentan explicar cómo una decisión 

conductual se puede formar a partir de la actividad de las neuronas sensoriales. Por último, 

discutiremos el papel que el “ruido neuronal” y los patrones de actividad coordinada entre 

distintas áreas corticales pueden jugar en la percepción de estímulos sensoriales.  

 

II.4. Teoría de detección de señales y su aplicación en el análisis de señales neuronales 

Para analizar la capacidad de las respuestas neuronales de representar las cualidades de los 

estímulos sensoriales tales como la amplitud, frecuencia, duración, etc., se han usado diversas 

herramientas analíticas y estadísticas, como la teoría de la información (Borst y Theunissen, 

1999), redes neuronales artificiales, learning vector quantization (LVQ), linear discriminant 

analysis (LDA) (Nicolelis et al, 1998), etc. Sin embargo, sólo la teoría de detección de señales 



(TDS) plantea un mecanismo para convertir una sola observación sensorial en una decisión 

categórica (Gold y Shadlen, en prensa). La TDS es uno de los formalismos más exitosos que se 

han usado para estudiar la percepción.  

 

Tal como lo plantearon los autores Green y Sweets (1966) en su libro sobre la TDS, una tarea de 

detección puede ser definida como “el problema del observador para decidir si un evento 

sensorial fue causado por una señal o por un proceso azaroso tal como el ruido de fondo”. La 

solución a este problema nos conduce al concepto de “umbral sensorial”, que fue definido 

también por ellos como “...una barrera que tiene que ser superada. Las señales demasiado débiles 

para exceder este umbral no tienen efecto en el organismo”. A la “barrera” que las señales tienen 

que superar se le ha llamado umbral. 

 

La teoría de detección de señales supone que los organismos generan una representación neuronal 

de los estímulos sensoriales. Debido a que presentaciones repetidas de un mismo estímulo 

producen respuestas neuronales ligeramente distintas, la representación neuronal de un estímulo 

puede describirse adecuadamente como una variable estocástica, con una distribución 

probabilística asociada. Si un estímulo sensorial es débil, la distribución de la respuesta neuronal 

que produce este estímulo puede traslaparse con la distribución del ruido presente en la actividad 

basal de las neuronas. De esta manera, para resolver una tarea detección  a partir de esta 

representación neuronal estocástica, el organismo puede fijar un “valor umbral”. La percepción 

de un estímulo ocurre entonces cuando el estímulo lleva el valor de la representación sensorial 

por arriba del umbral. Por el contrario, si el estímulo no produce una respuesta neuronal cuya 

magnitud rebase el valor umbral, el estímulo no es percibido.  

 

El umbral, definido de esta manera, es llamado umbral absoluto pues es la mínima cantidad de 

energía que se requiere para obtener una respuesta sensorial. El otro concepto de umbral, llamado 

umbral relativo, se refiere a la mínima cantidad de energía que se requiere para diferenciar un 

estímulo de otro. El umbral relativo, tal como lo demostró Weber, y posteriormente Fechner y 

Stevens, depende la intensidad del estímulo que se toma como base en la comparación. Es 

importante mencionar que estos umbrales pueden ser modificados por factores tales como la 

atención y la motivación, así como por el valor de la recompensa y los castigos asociados a los 

aciertos y errores. El diseño de los experimentos también influye en los valores estimados del 

umbral. De particular importancia son las probabilidades a priori de que se presente o no un 

determinado estímulo (para una discusión detallada de la influencia de estos factores ver Green y 



Sweets, 1966; Goldstein 1999). Comúnmente, los experimentos de detección de respuesta forzada 

de dos opciones (si hay estímulo, no hay estímulo) se diseñan de tal manera que la probabilidad a 

priori de que una respuesta sea correcta es 0.5. Sin embargo, la TDS permite analizar diseños 

experimentales con diferentes probabilidades a priori.  

 

Aún cuando la TDS proponga un mecanismo para generar decisiones a partir de señales ruidosas, 

no debemos pensar que el sistema nervioso debe seguir algún algoritmo particular sobre la toma 

de decisiones o la resolución de problemas (Rieke et al, 1997). Sin embargo una aproximación 

heurística, útil para el experimentador, es definir las operaciones mínimas que se requieren para 

resolver la tarea de detección. La definición de estas operaciones puede ser útil en la 

interpretación de la actividad neuronal que se registra en sujetos que realizan tareas perceptuales.  

 

Tal como lo ha planteado la teoría de detección de señales, sólo dos etapas de procesamiento son 

necesarias para resolver una tarea de detección. En la primera etapa, la intensidad del estímulo se 

codifica mediante dispositivos sensoriales. En la segunda etapa esta codificación sensorial se 

compara con el valor umbral. Si la respuesta al estímulo alcanza o supera el valor umbral, la señal 

de salida de la segunda etapa indica que un estímulo ha ocurrido. Por el contrario, si la respuesta 

al estímulo no alcanza el valor umbral, la señal de salida de la segunda etapa indica que no se 

presentó ningún estímulo.  

 

Planteados estos sencillos pasos computacionales, para identificar la actividad neuronal que 

podría estar relacionada con la tarea de detección es necesario encontrar por lo menos dos tipos 

de señales neuronales: (1) una representación del estímulo y (2) una señal binaria que se indique 

la presencia o ausencia del estímulo.  

 

Debido a que gran parte de la investigación en fisiología sensorial se ha realizado en animales 

anestesiados, imposibilitados para generar decisiones conductuales, este campo experimental se 

ha enfocado en encontrar los correlatos neuronales de la primera etapa del problema de la 

detección, esto es, encontrar la representación neuronal de los estímulos sensoriales. Por ejemplo, 

los estudios de este tipo han evaluado si las representaciones sensoriales en animales anestesiados 

contienen la información suficiente para, en teoría, sustentar el desempeño conductual medido 

por separado en sujetos despiertos (para un ejemplo reciente sobre esta aproximación 

experimental ver Geisler y Albrecht, 1997).   

 



El estudio de los correlatos neuronales de la etapa de decisión ha sido abordado recientemente 

(Romo et al, 2002; Hernández et al, 2002, Hernández et al, 2000; Romo y Salinas, 1999). Sin 

embargo, lo mecanismos neuronales de decisión involucrados en una tarea de detección no se 

conocen. Como hemos visto, en la tarea de detección los sujetos tienen que decidir entre reportar 

la presencia o reportar la ausencia de un estímulo sensorial. La TDS predice que los sujetos 

deciden reportar la presencia de un estímulo cuando el valor de la representación sensorial 

alcanza el valor umbral. Existen investigaciones recientes en el sistema visual que han aportado 

evidencia que apoya este mecanismo de decisiones basadas en un umbral. Hanes y Schall (1996) 

entrenaron monos en una tarea de decisión que requería que los monos respondieran mediante un 

movimiento ocular en una dirección predeterminada (sacada). Estos investigadores encontraron 

que los monos iniciaban una respuesta sacádica cuando la actividad de las neuronas corticales del 

área ‘frontal eye field’ (FEF, localizada en el lóbulo frontal) alcanzaban un valor umbral. De 

hecho, estos experimentos encontraron que la variabilidad en los tiempos de iniciación de las 

sacadas se podía explicar mediante la variabilidad en la tasa de crecimiento de la actividad 

neuronal antes de alcanzar el valor umbral. Incrementos rápidos en la actividad de las neuronas 

del FEF producían respuestas sacádicas rápidas e incrementos lentos producían respuestas 

sacádicas lentas. Estos resultados muestran que el modelo del umbral es un mecanismo plausible 

para que el cerebro genere decisiones conductuales. 

 

Otro modelo de toma de decisiones, que también tiene evidencia experimental que lo soporta, 

plantea que las decisiones conductuales pueden basarse en la representación neuronal de una 

variable matemática llamada ‘likekihood ratio’ (LR) ó ‘tasa de probabilidad’. En estadística, este 

es el cociente de dos probabilidades condicionales que expresan la probabilidad de observar 

determinada “evidencia” (e) bajo la suposición de una, dos o más hipótesis. En el caso de un 

problema de detección, las hipótesis son la presencia (h1) o ausencia (h2) del estímulo, entonces 

LR=P(e| h1)/ P(e| h2). La evidencia que el cerebro tiene a favor de una u otra hipótesis es 

únicamente la actividad eléctrica que proviene de los órganos de los sentidos. Gold y Shadlen 

(2000) han propuesto que el LR puede ser calculado a partir de la diferencia en tasa de disparo de 

dos poblaciones de neuronas sintonizadas a características opuestas del estímulo (por ejemplo, 

movimiento a la derecha y movimiento a la izquierda). El signo de la diferencia de las tasas de 

disparo de estas dos poblaciones sintonizadas a características opuestas es suficiente para 

favorecer una hipótesis sobre la otra. De esta manera, el LR puede ser un mecanismo adecuado 

para generar decisiones sobre los estímulos sensoriales. Este modelo se ha probado mediante la 

microestimulación de neuronas del área FEF en diferentes tiempos después de la presentación de 



un estímulo visual de movimiento. La magnitud de la desviación de la sacada producida por la 

microestimulación fue consistente con la hipótesis de que las neuronas del FEF codifican en su 

tasa de disparo una variable de decisión equivalente al LR (Gold y Shadlen, 2000). En el sistema 

somatosensorial también se ha encontrado evidencia a favor de un modelo en el que las 

decisiones surgen a partir de la actividad combinada de poblaciones de neuronas sintonizadas a 

características opuestas del estímulo (Romo et al, 2003). 

 

En la tarea de detección, como en cualquier tarea psicofísica, están involucrados procesos de 

atención (Hyvärinen et al, 1980; Steinmetz et al, 2000, Shulman et al, 2001) y memoria (Romo et 

al, 1999) así como también procesos relacionados con las respuestas motoras de los sujetos para 

señalar la ausencia o presencia del estímulo. Aunque los procesos mencionados pueden ser 

conceptualmente distintos, las representaciones neuronales de estos procesos no necesariamente 

pueden distinguirse con facilidad. De esta manera, además de los pasos computacionales mínimos 

que se requieren para resolver una tarea de detección, es posible que otros mecanismos también 

estén involucrados.  

 

II.5. Trabajos previos sobre la detección de estímulos vibrotáctiles 

La relación entre la percepción y la actividad neuronal en los sistemas sensoriales periféricos y 

centrales se ha estudiado usando tareas de detección. A continuación revisaremos algunos de 

estos estudios, con énfasis en el sistema somatosensorial y en experimentos realizados en 

animales despiertos. Aunque las primeras investigaciones sobre el sistema somatosensorial no se 

realizaron en animales despiertos, las revisaremos debido a que constituyen las primeras 

comparaciones entre el desempeño sensorial y la actividad neuronal.  

 

Uno de los resultados más importantes relacionados con los mecanismos neuronales de la 

percepción se llevó a cabo por Mountcastle y colaboradores (1972). Ellos determinaron los 

umbrales psicofísicos de detección en humanos y en monos, así como también los umbrales de las 

aferentes primarias y de neuronas corticales del área somatosensorial S1 de los monos. 

Comparando los umbrales neuronales con los umbrales psicofísicos, para estímulos de distintas 

frecuencias, ellos descubrieron que las aferentes de Pacini eran las responsables de la percepción 

de estímulos de frecuencias rápidas (60-400 Hz) y las aferentes de adaptación rápida (‘quickly 

adapting’, QA) eran las responsables de la percepción de los estímulos de frecuencias lentas (2-50 

Hz, ‘flutter’) (Mountcastle et al, 1967, Talbot et al, 1968). 

 



Mountcastle y sus colegas encontraron que la amplitud umbral requerida para que los sujetos 

detectaran estímulos de flutter y vibración era la misma amplitud que producía potenciales de 

acción alineados con cada onda senoidal del estímulo de vibración. Estos resultados sugirieron 

que debe existir un mecanismo cortical que mide la regularidad de los potenciales de acción que 

provienen de las aferentes de los mecanorreceptores. De acuerdo con esta hipótesis, cuando los 

disparos de las aferentes y de las neuronas corticales se vuelven regulares, los sujetos son capaces 

de percibir el estímulo de vibración.  

 

Para probar la hipótesis de que el intervalo entre las espigas es el código que la corteza utiliza 

para estimar la frecuencia del estímulo, ellos registraron la actividad de neuronas corticales y 

encontraron que las neuronas del área S1, tal como las aferentes primarias, se podían clasificar 

por el intervalo de frecuencias al cual respondían (Mountcastle et al, 1969). De la misma manera, 

la regularidad en el disparo de estas neuronas corticales podía explicar los umbrales de detección 

de estímulos senoidales de 2-50 Hz (flutter).  

 

Aunque el código de de periodicidad propuesto por Mountcastle está todavía en debate 

(Hernández et al, 2000; Luna et al, 2005), su trabajo estableció firmemente la importancia de una 

aproximación combinada entre la neurofisiología y la psicofísica al problema del código 

neuronal. Estos resultados mostraron, por primera vez, que algunas propiedades de la actividad 

neuronal podían ser comparadas directamente con la percepción y, además, que los umbrales de 

detección de las aferentes primarias son muy similares a los umbrales de detección de sujetos 

humanos.  

 

Otra contribución importante de los experimentos de detección en la exploración de los 

mecanismos neuronales de la percepción proviene de un área llamada microneurografía. 

Johansson y Vallbo (1979, 1982, Johansson et al 1983) demostraron que en humanos, la 

percepción de una pequeña indentación en la piel  estaba correlacionada con los potenciales de 

acción de las fibras aferentes tipo Paccini (PC) y las tipo QA. Ellos propusieron que un sólo 

potencial del acción en una sola fibra aferente era suficiente para producir la percepción de una 

ligera indentación en la piel.  

 

El descubrimiento de que un solo potencial de acción en una fibra aferente estaba correlacionado 

con la percepción de una ligera indentación sugirió que la sensibilidad de los mecanismos 

periféricos establece la sensibilidad absoluta para la percepción de los estímulos de vibración. 



Esto implica que los sujetos humanos son tan buenos para detectar una indentación en la piel 

como las aferentes de los mecanorreceptores y que los mecanismos corticales involucrados en la 

percepción de los estímulos táctiles tienen acceso directo a la información que llega a la corteza a 

través de las fibras sensoriales. Los experimentos de microneurografía fueron importantes debido 

a que se usaron sujetos humanos cuyos reportes perceptuales se pudieron comparar directamente 

con los registros de la actividad neuronal.  

 

También en humanos, experimentos de microestimulación de las aferentes primarias produjeron 

evidencia sobre la causalidad entre la actividad neuronal y la percepción. Ochoa y Torebjork 

(1983) encontraron que la estimulación eléctrica de las fibras QA producía percepciones de 

indentaciones intermitentes en la piel. Asimismo, la estimulación de las fibras PC produjo 

percepciones de vibración y la estimulación de las fibras de adaptación lenta tipo I (SAI) produjo 

sensaciones de presión sostenida en piel. 

 

Aunque las estrategias de codificación usadas por las cortezas sensoriales (neuronas únicas vs 

código poblacional, periodicidad vs tasa de disparo) así como los mecanismo de toma de 

decisiones permanecieron obscuros, los experimentos de Mountcastle en monos, los experimentos 

de microneurografía y microestimulación en humanos, establecieron firmemente una relación 

causal entre la actividad de las neuronas sensoriales y el desempeño de los sujetos en los 

experimentos de detección. Asimismo, estos experimentos demostraron que las distintas 

sensaciones táctiles (presión, flutter y vibración) surgen a partir de la actividad neuronal en 

distintas vías fisiológicas.  

 

Recientemente en el sistema visual, Newsome y colaboradores (1982, 1992) estudiaron la 

actividad neuronal en la corteza visual extra-estriada, que está relacionada con la percepción de 

movimiento en el campo visual. Ellos establecieron que la discriminación de la dirección de 

señales de movimiento podía ser explicada mediante la información presente en dos poblaciones 

neuronales sintonizadas a movimientos en direcciones opuestas. El resultado más impresionante 

de estas investigaciones fue el gran parecido entre las curvas de desempeño psicofísico 

(porcentaje de respuestas correctas en función de la intensidad de movimiento) y las curvas de 

desempeño obtenidas de la actividad de neuronas únicas. Asimismo, en el sistema 

somatosensorial, Romo y colaboradores demostraron que la capacidad de los monos de 

discriminar la frecuencia de vibración de dos estímulos presentados de manera secuencial, se 

sustenta en los cambios en la tasa de disparo de neuronas sensoriales en el área S1 (Hernández et 



al, 2000, Salinas et al, 2000). Estos experimentos en el sistema visual y somatosensorial fueron 

los primeros en probar, mediante el registro simultáneo de la actividad neuronal y la conducta, 

que reglas simples de decisión aplicadas a grupos de neuronas especializadas podían explicar los 

umbrales de detección de movimiento.  

 

II.5.1. Codificación de la amplitud y la frecuencia de un estímulo de vibración 

Estudiando las respuestas de las aferentes cutáneas a estímulos de vibración de diferente amplitud 

y frecuencia, Johnson (1974) descubrió que los incrementos en amplitud resultan en el 

reclutamiento de un número mayor de fibras mecanosensitivas. De esta manera, a nivel periférico, 

la intensidad del estímulo se codifica mediante el número de fibras aferentes que el estímulo es 

capaz de activar. Johnson también propuso que la frecuencia del estímulo se codifica mediante la 

estructura temporal de las descargas en las aferentes primarias. Debido a que las aferentes 

cutáneas generan potenciales de acción de manera sincronizada con la fase del estímulo senoidal, 

la frecuencia del estímulo se podría estimar midiendo los intervalos de tiempo entre una potencial 

de acción y el siguiente.  

 

A nivel cortical, sin embargo, no existe consenso entre los investigadores sobre los mecanismos 

que codifican la frecuencia y la amplitud de un estímulo de vibración. Por un lado, las 

investigaciones pioneras de Mountcastle (1969) mostraron que la neuronas del área S1 disparan 

en fase con estímulo de vibración y que esto le permitiría a la corteza estimar la frecuencia del 

estímulo a partir de la estructura temporal de las respuestas. Por otro lado, Romo y colaboradores 

han mostrado que también los cambios en la tasa de disparo señalan con gran certeza la 

frecuencia del estímulo (Hernández et al, 2000).   

 

En cuanto a la codificación cortical de la amplitud, Whitsel y colaboradores (2005), usando 

métodos de registro ópticos basados en la reflectancia de la corteza, demostraron que los 

incrementos en la amplitud de un estímulo vibratorio se reflejan en incrementos en la tasa de 

disparo de las neuronas de S1 el área de la corteza. Por otro lado, sin embargo, estudios en el 

sistema somatosensorial de las ratas han mostrado que, desde el punto de vista de la tasa de 

disparo, los cambios en la amplitud del estímulo pueden confundirse con cambios en la 

frecuencia (Arabzadeh et al, 2004). Por esta razón, se ha propuesto que para desambiguar 

cambios en la frecuencia y en la amplitud, tanto la tasa de disparo como la estructura temporal de 

las respuestas son necesarias (Arabzadeh et al, 2006).  

 



II.52. Atención, toma de decisiones y percepción sensorial 

Además de identificar los sustratos neuronales del desempeño de los sujetos en tareas sensoriales, 

las tareas de detección han sido usadas recientemente para estudiar mecanismos de atención, toma 

de decisiones, así como transformaciones sensorio-motrices. 

 

Registros extracelulares de potenciales de acción en monos entrenados en una tarea de detección 

revelaron que la tasa de disparo en neuronas de la corteza somatosensorial primaria (S1) son 

difícilmente afectadas por la atención. Hyvärynen y colaboradores (1980) encontraron que solo 

16% de las neuronas de S1 cambiaron su tasa de disparo dependiendo si los monos ponían o no 

atención a un estímulo de vibración. Otros estudios en los cuales los monos tenían que alternar 

entre una tarea de detección visual y una tarea de discriminación somática, encontraron que el 

porcentaje de neuronas moduladas por la atención fue de 50% en S1, y de 80% en la corteza 

somatosensorial secundaria (S2) (Hsiao et al, 1993). Cuando los monos ponían atención a la tarea 

de discriminación somática todas las neuronas de S1 afectadas por la atención incrementaron su 

tasa de disparo. En S2, 52% de las neuronas afectadas incrementaron su tasa de disparo pero, de 

manera interesante, un 28% de ellas redujo su tasa disparo. La reducción en la tasa de disparo de 

neuronas en áreas sensoriales se ha propuesto como un mecanismo de reducción de ruido 

controlado por la atención. En resumen, estos resultados muestran que la atención puede 

incrementar la ganancia de las señales sensoriales en el sistema somático y que esto mejora la 

capacidad de detectar los estímulos (Post y Chapman, 1991; resultados similares se han 

encontrado en sistema visual, Yeshurun y Carrasco, 1998).  

 

Muchas tareas psicofísicas han sido diseñadas para estudiar los procesos de decisión en la corteza 

cerebral. Todas ellas comparten una característica común: el uso de estímulos ambiguos, cercanos 

al umbral de percepción. Cuando los animales toman decisiones a partir de información sensorial 

ambigua, presentaciones repetidas del mismo estímulo pueden generar respuestas conductuales 

diferentes. Ejemplos de estas tareas son las de discriminación de movimiento (Newsome et al, 

1989; Gold y Shadlen, 2000), categorización de la velocidad de un estímulo táctil en movimiento 

(Romo et al, 1993, 1996; Merchant et al, 1997), y la discriminación de frecuencias de vibración 

(Romo y Salinas, 1999, 2003; Brody et al, 2002). Estos estudios han revelado que la actividad 

neuronal asociada con la decisión está fuertemente ligada a la actividad relacionada con la 

ejecución de un plan motor (Romo y Salinas, 2000; Parker y Newsome, 1998). El trabajo en los 

sistemas somatosensorial y visual ha revelado que cuando los animales ejecutan tareas que 

involucran decisiones, las señales neuronales de las cortezas sensoriales (Romo et al, 2002, 



Thiele et al, 2000), de asociación (Hernández et al, 2002) y motoras (Salinas y Romo, 1998; 

Thompson y Schall, 2000), son una mezcla de procesos sensoriales, de decisión y motores. 

Estudios recientes sugieren que aunque estas señales están espacialmente mezcladas, quizá sea 

posible separarlas en el tiempo (Hernández et al, 2002; Lamme et al, 2000). 

 

Al usar de estímulos de intensidad umbral, que pueden producir diferentes respuestas 

conductuales a un mismo estímulo, las tareas de detección son adecuadas para estudiar los 

procesos de decisión. Además, al permitir respuestas del tipo “no sentí el estímulo”, las tareas de 

detección también permiten estudiar la actividad neuronal relacionada con la presencia o ausencia 

de un estímulo sensorial, es decir, la actividad relacionada con la percepción sensorial (Thompson 

y Schall, 1999).  

 

II.5.3. Diferencias en la actividad neuronal asociadas a las respuestas Si-No de los sujetos en 

la tarea de detección 

Hemos visto que un estímulo de amplitud umbral puede ser detectado o no por el observador. De 

esta manera, una parte clave de los experimentos de detección es encontrar la actividad neuronal 

que explique esta diferencia. Los experimentos de detección han encontrado que la única 

diferencia en la actividad cortical relacionada con la capacidad de detectar o de perderse un 

evento sensorial es la amplitud de la respuesta cortical a la presentación del estímulo. Cuando los 

sujetos perciben un estímulo, la frecuencia de disparo de las neuronas corticales es ligeramente 

mayor comparada con la frecuencia de disparo que se observa cuando los sujetos fallan al 

detectar la presentación del estímulo. A primera vista, esto no parece un resultado sorprendente. 

Sin embargo, esta pequeña diferencia es importante ya que se ha encontrado consistentemente en 

cada área cortical que ha sido explorada usando la tarea de detección. Este descubrimiento está 

bien descrito en el sistema visual.  

 

Usando una tarea de detección de patrones visuales y registrando la actividad cortical mediante 

fMRI, Ress y colaboradores (2000) encontraron que la intensidad de la actividad neuronal en las 

cortezas visuales primarias (V1, V2 y V3) predecía con gran precisión el desempeño de sujetos 

humanos en la tarea de detección. De manera similar, en monos se ha mostrado que la frecuencia 

de disparo de neuronas del área temporal medial está relacionada con el despeño en una tarea de 

detección de rejillas en movimiento (Thiele et al, 2000).   

 



Por otro lado, Thompson y Schall (2000) estudiaron respuestas visuales de neuronas en el área 

FEF, implicada en el control de los movimientos oculares. Usando una tarea de enmascaramiento, 

en donde los monos tenían que indicar la posición de un estímulo visual presentado brevemente 

(y después enmascarado mediante la superposición de con otro estímulo), ellos encontraron que 

pequeñas diferencias en la tasa de disparo en respuesta al estímulo podía predecir acertadamente 

si los sujetos detectarían el estímulo o no.  

 

De esta manera, podemos ver que la correlación entre la frecuencia de disparo de las neuronas y 

la capacidad de detección de los sujetos se ha encontrado en la corteza visual primaria, en las 

cortezas visuales extra-estriadas y en las cortezas de asociación y motoras. Si este resultado se 

corroborase en otros sistemas sensoriales, podría significar que el correlato de la percepción 

sensorial no esta localizado en una sola área, sino que se encuentra distribuido a través de muchas 

áreas corticales (Lamme et al, 2000). Sin embargo, los estudios que han planteado esta hipótesis 

son pocos y sus resultados no han sido contundentes. 

 

II.6. Código neuronal  

¿Cuál es la señal neuronal que usa el cerebro para representar los estímulos sensoriales y las 

decisiones que surgen de ellos? Revisando diferentes estudios sobre la codificación sensorial y la 

toma de decisiones podemos ver que no existe consenso entre los investigadores sobre la 

naturaleza de la señal que transmite la información a través de las áreas corticales. En los estudios 

de fMRI, por ejemplo, se registra la actividad conjunta de grandes poblaciones de neuronas. Las 

señales de fMRI pueden promediar la actividad de decenas de centímetros cúbicos, comúnmente 

abarcando estructuras corticales enteras. Esta actividad refleja principalmente la entradas 

sinápticas y el procesamiento intra-cortical que ocurre en un área determinada (Logotetis et al 

2000; Ress et al, 2000). Por otro lado, en los estudios de la corteza visual extra-estriada se ha 

propuesto que la señal relevante para la detección de un patrón de líneas blancas y negras en 

movimiento, es la tasa de disparo de poblaciones neuronales selectivas a direcciones de 

movimiento opuestas (Thiele et al, 2000). En los estudios del área FEF de la corteza frontal se ha 

propuesto que la señal relevante parece ser la tasa de disparo de neuronas individuales.    

 

En el sistema somatosensorial, se han propuesto dos códigos neuronales que podrían explicar las 

capacidades de detección y de discriminación en monos y humanos. Además del código de 

periodicidad propuesto por Mountcastle, estudios recientes de Romo y colaboradores (Luna et al, 

2005; Salinas et al, 2000; Hernández et al, 2000) han mostrado que también la tasa de disparo de 



neuronas de S1 podría explicar los umbrales de discriminación de frecuencias de estímulos 

vibrotáctiles. Por otro lado, para explicar la percepción de las distintas frecuencias de vibración, 

desde una indentación sostenida hasta vibraciones de 200 Hz se ha propuesto que el sistema 

somatosensorial funciona mediante un código llamado “labeled line” en el cual la información de 

las distintas frecuencias viaja hacia la corteza por vías separadas. Concretamente, la presión 

generada por una indentación sostenida de la piel estaría señalada por la actividad en las fibras 

aferentes asociadas a los receptores de Merkel, las frecuencias de vibración entre 10 y 50 Hz se 

transmitirían mediante la fibras asociadas a los receptores de Meissner, y las frecuencias entre 50 

y 200 Hz se transmitirían mediante las aferentes asociadas a los corpúsculos de Paccini.  

 

En el sistema auditivo, por otro lado, se ha encontrado que el disparo sincrónico puede codificar 

características del estímulo que no se representan adecuadamente mediante un código de tasa de 

disparo (deCharms y Merzenich, 1996). En cambio, para la detección de olores se ha propuesto 

un código poblacional en el cual la presencia de un olor estaría señalada por la distribución 

espacial de las respuestas neuronales en el bulbo olfatorio (Firestein, 2001). Recientemente se ha 

propuesto que el principio de organización y funcionamiento de la corteza lo constituyen 

ensambles de neuronas que disparan en secuencias temporales y espaciales repetitivas (para una 

revisión ver Yuste et al 2005).   

 

Las diferentes propuestas sobre el código neuronal que utiliza la corteza para transmitir 

información revelan que no existe una interpretación unificada de la función cortical y que las 

estrategias de codificación de las neuronas sensoriales no se comprenden totalmente (deCharms, 

1998; deCharms y Zador, 2000). 

  

II.6.1. El papel del ruido en la detección sensorial  

Presentaciones repetidas de un mismo estímulo producen respuestas neuronales que no son 

idénticas. La naturaleza estocástica (impredecible) de estas variaciones ha llevado a la conclusión 

de que el procesamiento del sistema nervioso se lleva a cabo de manera ruidosa. 

Tradicionalmente se ha pensado que la variabilidad de la respuesta de las neuronas es deletérea 

para el procesamiento de la información y el desempeño conductual de los organismos. Estos 

autores han propuesto que parte de la variabilidad impredecible (ruido) de las respuestas 

neuronales podría mitigarse promediando la actividad de poblaciones de neuronas, pero que la 

mejoría de la tasa señal/ruido tiene un límite impuesto por los valores de correlación entre las 

neuronas  (Shadlen y Newsome, 1998). Tanto la teoría de detección de señales como la teoría de 



la información (Green y Swets, 1966; Borst y Theunissen, 1999) han evaluado cuantitativamente 

el grado en que la variabilidad de las señales sensoriales disminuye el desempeño de los sistemas 

de decisión en tareas de detección y discriminación. Sin embargo, debemos aclarar que éstas 

técnicas de evaluación de la información se pueden utilizar sólo cuando la naturaleza de la 

información que se transmite es conocida. Por ejemplo, si el cerebro debe decodificar los 

estímulos a partir del número de espigas que emiten las neuronas sensoriales, la precisión de la 

decodificación estará inversamente relacionada con la variabilidad de la tasa de disparo. Sin 

embargo, esta conclusión es correcta solamente si asumimos que el número de espigas es la señal 

sensorial relevante. Si los supuestos sobre la señal relevante fallaran, las predicciones sobre la 

capacidad del sistema para detectar e identificar el estímulo serán también erróneas. 

 

Evidencia a favor de esta visión proviene de un proceso llamado resonancia estocástica. Este 

proceso describe sistemas no-lineales en los cuales variaciones azarosas en las señales de entrada 

pueden mejorar la transmisión de información (Wiesenfeld y Moss, 1995; Collins et al, 1995; 

Douglass et al, 1993; Collins, 1999; Russell et al, 1999).  

 

Por ejemplo, en el campo de la percepción humana, existe evidencia experimental que muestra 

que la adición de ruido a las señales sensoriales mejora la detección de estímulos táctiles débiles 

(Collins et al, 1996). 

 

Por otro lado, estimaciones de las curvas de sintonización de los mecanorreceptores de la piel de 

ratas han revelado que la presencia de ruido puede incrementar el intervalo de frecuencias a las 

cuales responden las fibras SA y QA (Ivey et al, 1998). Este es un resultado particularmente 

sorprendente si recordamos que casi todas la propiedades de las neuronas sensoriales han sido 

estudiadas usando estímulos periódicos en ausencia de ruido (una excepción a esta aproximación 

es la técnica de “correlación inversa” en la cual el experimentador reconstruye el estímulo que 

mejor activa las neuronas a partir de respuestas a estímulos ruidosos; deCharms et al, 1998, Rieke 

et al, 1997).  

 

Además de la varianza en las señales de entrada, existen también fuentes endógenas de ruido que 

podrían ayudar a mejorar la detección de señales sensoriales débiles. Registros intracelulares en 

neuronas CA1 de rebanadas de hipocampo de rata han revelado que la actividad sináptica azarosa 

puede mejorar el cociente señal/ruido de la señal de salida (Stacey y Durand, 2001). 

 



Si estos resultados se comprueban, la idea del ruido como un factor deletéreo e indeseable en el 

procesamiento de la información debe ser reconsiderada. Dado que no existe consenso sobre la 

naturaleza de la señal que transmite la información en el cerebro, es recomendable evitar la 

clasificación prematura de la actividad neuronal en las categorías de señal o ruido. 

 

II.6.2. Importancia de la retroalimentación 

Existe evidencia en el sistema visual que sugiere que la retroalimentación de información desde 

áreas superiores en la jerarquía de procesamiento hacia áreas inferiores, es necesaria para que los 

sujetos perciban un estímulo. Por ejemplo Pascual-Leone y Walsh (2001) produjeron 

percepciones de manchas coloreadas en movimiento (fosfenos) mediante la estimulación 

magnética transcraneal (TMS) del área visual V5. Después aplicaron un pulso de interferencia en 

el área V1 a diferentes tiempos después del pulso en V5. Los resultados muestran que el pulso de 

interferencia aplicado entre 5 y 45 ms después del pulso en V5 evita la percepción de los fosfenos 

móviles. Estos resultados indican que la retroalimentación de áreas corticales superiores hacia 

áreas corticales inferiores es necesaria para la percepción. Estos resultados sugieren que además 

flujo de información desde las áreas sensoriales primarias hacia etapas centrales de procesamiento 

(bottom-up), la retroalimentación de la actividad de las áreas superiores hacia las áreas 

sensoriales (top-down) juega un papel importante en la percepción. 

 

Debido a la importancia de los flujos recurrentes de información entre áreas superiores e 

inferiores y al hecho de que la actividad neuronal correlacionada con el desempeño de los sujetos 

se haya encontrado en muchas áreas corticales, es posible que los correlatos de la percepción 

sensorial no estén localizados en ningún área en particular, sino que estén conformados por 

patrones dinámicos de actividad a través de distintas áreas corticales.  

 

II.7. Consideraciones 

El uso de estímulos con amplitudes cercanas el umbral hace que la tarea de detección sea 

adecuada para estudiar no solo el procesamiento sensorial sino también los mecanismos 

relacionados con la toma de decisiones.  

 

Para comprender cabalmente la actividad neuronal que sustenta la capacidad de detección de 

señales sensoriales, se deben considerar tres factores importantes: 



1) Se debe evaluar la factibilidad de numerosos códigos neuronales. Debido que muchos patrones 

de actividad pueden ser obtenidos de la corteza, la relevancia funcional de cada uno debe ser 

estimada mediante la correlación con el comportamiento en cada ensayo de la tarea de detección.  

2) La evidencia creciente de comportamientos del tipo de la resonancia estocástica en el sistema 

nervioso periférico y central planea la necesidad de reconsiderar los supuestos de la SDT sobre el 

papel del ruido en los procesos de decisión (Gong et al, 2002).  

3) Dos líneas de evidencia sugieren que la detección sensorial y la percepción podrían ser 

explicadas por patrones distribuidos de actividad. Primero, actividad correlacionada con la 

detección de un estímulo sensorial visual se ha encontrado muchas cortezas sensoriales, de 

asociación y motoras. Segundo, información de retroalimentación de áreas superiores hacia áreas 

inferiores es un requisito para que ocurra la percepción de un estímulo visual. Estos dos 

resultados proponen en estudio de patrones de actividad reverberantes a través de muchas áreas 

corticales que podría constituir el código distribuido de la percepción.   
  

 



III. OBJETIVOS 

1.- Registrar los potenciales de acción extracelulares de neuronas en distintas áreas de la corteza 

de dos monos rhesus mientras éstos realizan una tarea de detección en la que tienen que reportar 

la ausencia o presencia de un estímulo de vibración.  

2.- En cada área cortical, cuantificar la proporción de respuestas conductuales que se puede 

predecir a partir de la actividad de las neuronas.  

3.- Comparar la correlación entre la actividad neuronal y la conducta que se observa en las 

distintas zonas de la corteza.  

4.- Activar artificialmente diferentes grupos de neuronas mediante la microstimulación para 

probar la relación causal entre la activación de las neuronas y la percepción de los estímulos.  
 



IV. MÉTODOS Y RESULTADOS 

Articulos: 

de Lafuente V, Romo R. 2005. Neural correlates of subjective sensory experience. Nat Neurosci 

8(12):1698-703. 

de Lafuente V, Romo R. 2006. Neural correlate of subjective sensory experience gradually builds 

up across cortical areas. Proc Natl Acad Sci USA. 103(39):14266-71.  
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V. DISCUSIÓN 

Los trabajos presentados muestran que la actividad de las neuronas del área somatosensorial 

primaria depende fuertemente de la amplitud del estímulo, pero muestra poca relación con las 

percepciones sobre la ausencia o presencia del estímulo que los sujetos reportan del estímulo. Por 

otro lado, las neuronas del lóbulo frontal, particularmente las de la corteza premotora medial, 

reflejan fielmente las decisiones de los monos sobre la presencia o ausencia del estímulo. Los 

resultados también muestran que la transformación de las señales neuronales que representan el 

estímulo, en señales que representan la percepción de los monos, ocurre de manera gradual a 

medida que la actividad fluye desde las cortezas sensoriales del lóbulo parietal hacia las cortezas 

del lóbulo frontal.  

 

Nuestros resultados muestran que las variaciones en la actividad de las neuronas de las cortezas 

sensoriales primarias no permiten predecir si los sujetos percibieron o no un estímulo de baja 

intensidad. Esto indica que la decisión sobre la presencia o ausencia de un estímulo se forma 

fuera de las cortezas sensoriales. La importancia de las redes de procesamiento de información 

para la toma de decisiones se comprobado también en tareas de discriminación vibrotáctil, 

durante las cuales se han podido registrar señales neuronales relacionadas con la decisión en áreas 

premotoras del lóbulo frontal (Romo y Salinas, 2003). Sin embargo, nuestros resultados sugieren 

que no solo las decisiones, sino la percepción misma del estímulo, es producto de la activación 

conjunta de numerosas áreas corticales además de las cortezas sensoriales primarias. 

 

Las pequeñas covariaciones entre la actividad de las neuronas sensoriales y las respuestas 

conductuales son consistentes con un modelo de decisión en el que la información sensorial se 

codifica de manera independiente por un gran número de neuronas cuyas señales se integran en 

una segunda etapa de procesamiento antes de tomar una decisión. De acuerdo con este modelo, 

las variaciones en la actividad de una sola neurona tienen poco impacto en la decisión final que la 

corteza genera sobre los estímulos. Surge entonces una interrogante. ¿Podríamos predecir las 

respuestas conductuales de los animales si pudiéramos registrar la actividad de todas las neuronas 

que se activan por el estímulo en S1? La respuesta sería afirmativa si el proceso de decisión 

dependiera solamente de la actividad de las neuronas en S1. Sin embargo, gracias a los trabajos 

que se han llevado a cabo en el campo de la toma de decisiones (Romo y Salinas, 2003; Gold y 

Shadlen, en prensa; Shall 2001), sabemos que en el procesamiento sensorial intervienen también 

la memoria, la atención y las expectativas, entre otros procesos involucrados. Debido a esto, aún 

cuando pudiéramos registrar la actividad de todas las neuronas relevantes en S1, no seríamos 



capaces de predecir correctamente todas las decisiones conductuales. Tal como lo demuestran los 

estudios de lesión, tanto en humanos como en monos, los daños a las cortezas somatosensoriales 

aunque aumentan los umbrales de detección, no desaparecen completamente la capacidad de 

detectar los estímulos táctiles. Esto probablemente se debe a que la detección se sustenta en un 

sistema distribuido de áreas corticales y sub-corticales. El hecho de sólo se puedan predecir 70% 

de las respuestas de los monos mediante la actividad de una sola área apoya la hipótesis de que la 

detección se lleva a cabo mediante la actividad conjunta de una red de estructuras corticales y 

sub-corticales. De acuerdo con esta hipótesis, si quisiéramos predecir un mayor porcentaje de las 

respuestas de los monos, sería necesario registrar la actividad de varias áreas de manera 

simultánea. Estos experimentos serán determinantes para entender la detección de estímulos 

sensoriales.  

 

El modelo de decisión planteado por la TDS implica que la transformación entre las señales 

sensoriales y las señales de decisión puede ocurrir en sólo dos etapas de procesamiento. Sin 

embargo, como lo demuestran los datos presentados en el segundo artículo, la transformación no 

parece ocurrir en dos etapas. Los registros de la actividad neuronal que realizamos en distintas 

áreas corticales a lo largo de la cadena de procesamiento, muestran que la transformación de las 

señales sensoriales en señales de decisión y percepción ocurre de manera gradual a medida que la 

información se transmite de un área a la siguiente. Estos resultados son consistentes con 

observaciones realizadas en el sistema visual (Crick y Koch, 1995; Lamme et al 2001; Pascual-

Leone y Walsh, 2001). 

 

El registro de la actividad en numerosas áreas corticales reveló que mientras los monos realizan la 

tarea de detección se pueden registrar neuronas que presentan una gran variedad de patrones de 

disparo. A partir de la corteza somatosensorial secundaria, las áreas corticales superiores en la 

jerarquía de procesamiento muestran, además de las neuronas con incrementos en la tasa de 

disparo, neuronas que disminuyen su tasa de disparo en respuesta al estímulo. Asimismo, en las 

cortezas frontales encontramos neuronas que mantuvieron su actividad durante los tres segundos 

de espera entre la presentación del estímulo y la respuesta de los monos. La función que cada tipo 

de neuronas juegan en la tarea de detección de estímulos es una pregunta abierta que debe ser 

abordada en futuras investigaciones.  

 

Para entender la función de las distintas dinámicas de activación cortical es necesario determinar 

hasta que punto cada respuesta neuronal esta relacionada con la percepción del estímulo o con el 



proceso de decisión o con los comandos motores usados para emitir la respuesta conductual. 

Hasta que punto es posible separar las señales neuronales asociadas a estos procesos es otra 

pregunta que deberá abordarse en futuras investigaciones. 

 

Es importante mencionar no encontramos neuronas cuyos incrementos en la actividad estuvieran 

asociados a la decisión de contestar “no sentí el estímulo”. Esta observación sugiere que la 

decisión de contestar “no sentí el estímulo” es una decisión que se toma desde el inicio del 

ensayo, es decir, es la decisión por descontado. A favor de esta hipótesis, encontramos neuronas 

cuya actividad se inhibía cuando los monos percibían el estímulo. Estas neuronas se encontraban 

activas desde el inicio del ensayo.  

 

Los experimentos de microestimulación demostraron que las neuronas del lóbulo frontal 

intervienen de manera causal en la tarea de detección. No es posible, sin embargo, conocer el 

efecto perceptual que la microestimulación causó en los monos. Una posibilidad es que la 

microestimulación produjera una sensación somática, tal vez parecida al estímulo mecánico. Esta 

hipótesis sería consistente con la idea de que las neuronas del lóbulo frontal participan en la 

percepción de estímulos sensoriales. Otra posibilidad es que la microestimulación hubiera 

activado los circuitos de decisión involucrados en la tarea de detección. Debemos notar, sin 

embargo, que la microestimulación siempre causó incrementos en la probabilidad de contestar “sí 

sentí el estímulo” de los monos. Si la microestimulación hubiera afectado los circuitos de 

decisión nosotros hubiéramos esperado incrementar también, en algunas ocasiones, la 

probabilidad de contestar “no sentí el estímulo”, por lo menos en algunos experimentos, algo que 

no observamos.  

 

Otra posibilidad es que la microestimulación generara alguna sensación no somática que los 

monos pudieran estar utilizando para resolver la tarea de detección. Esta posibilidad se minimizó 

en los experimentos en los que se microestimulación tanto en ensayos con estímulo, como en 

ensayos sin estímulo. Utilizando este protocolo la microestimulación no provee información útil 

para resolver la tarea.  

 

Nuestros resultados sugieren que en la percepción de estímulos sensoriales también intervienen 

las cortezas del lóbulo frontal además de las cortezas sensoriales primarias. Debido a que la 

transformación de las representaciones sensoriales en señales relacionadas con la percepción 

ocurre de manera gradual en el tiempo, y a través de numerosas áreas corticales, nuestros 



resultados no favorecen la existencia de un área central que desempeñe un papel único en la toma 

de decisiones o la percepción sensorial.  

 

Una pregunta importante que es necesario abordar en futuras investigaciones es si las respuestas 

al estímulo que registramos en el lóbulo frontal se podrían observar también en la corteza de 

monos que no estuvieran entrenados en la tarea de detección. Nosotros sospechamos que, tal 

como lo muestran los experimentos control, las respuestas al estímulo que se observan en las 

cortezas frontales no son dependientes de la tarea particular que el mono esté realizando. Por el 

contrario, nosotros pensamos que la actividad en las cortezas frontales es necesaria para la 

percepción de los estímulos sensoriales, y es independiente de la tarea en la que los monos fueron 

entrenados. 
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