POSGRADO EN FILOSOFIA DE LA CIENCIA
FACULTAD DE FILOSOFIA Y LETRAS
INSTITUTO DE INVESTIGACIONES FILOSOFICAS

EL PAPEL DE LAS NEURONAS ESPEJO EN LA EVOLUCION DE LA COGNICION
SOCIAL EN PRIMATES HUMANOS Y NO HUMANOS

TESIS QUE PARA OPTAR POR EL GRADO DE:

DOCTORA EN FILOSOFIA CIENCIA

PRESENTA:
HILDA HERNANDEZ LOPEZ

DIRECTORA:
CLAUDIA LORENA GARCIA AGUILAR .
PROGRAMA DE MAESTRIA Y DOCTORADO EN FILOSOFIA

MIEMBROS DEL COMITE TUTOR:
MIGUEL ANGEL SEBASTIAN
ROBERTO E. MERCADILLO CABALLERO

KIRARESET BARRERA GARCIA
POSGRADO EN FILOSOFIA DE LA CIENCIA

Ciudad de México, Méx., marzo de 2022.


loren
Typewritten Text
PROGRAMA DE MAESTRÍA Y DOCTORADO EN FILOSOFÍA

loren
Typewritten Text

loren
Typewritten Text

loren
Typewritten Text
POSGRADO EN FILOSOFIA DE LA CIENCIA 


e e

Universidad Nacional - J ~  Biblioteca Central
Auténoma de México -

Direccion General de Bibliotecas de la UNAM
Swmie 1 Bpg L IR

UNAM - Direccion General de Bibliotecas
Tesis Digitales
Restricciones de uso

DERECHOS RESERVADQOS ©
PROHIBIDA SU REPRODUCCION TOTAL O PARCIAL

Todo el material contenido en esta tesis esta protegido por la Ley Federal
del Derecho de Autor (LFDA) de los Estados Unidos Mexicanos (México).

El uso de imagenes, fragmentos de videos, y demas material que sea
objeto de proteccion de los derechos de autor, serd exclusivamente para
fines educativos e informativos y debera citar la fuente donde la obtuvo
mencionando el autor o autores. Cualquier uso distinto como el lucro,
reproduccion, edicion o modificacion, sera perseguido y sancionado por el
respectivo titular de los Derechos de Autor.



Contenidos

AGradeCimUCIITOS ............ooiiiiiiiiiieiiieee ettt et e e ettt e e e ettt e e e bteeeeeabaeeeesnnnseeeeanseeeeennnees v
INErOAUCCION ...ttt sttt et e 1
Hallazgos y supuestos en los estudios SODIe NeUronas €SPEJO......eveereerreerreerreerreerieerieeseesseesseerseesseenns 1
Resumen de cada CaApItULO ......eoviiiiiriirieeeeeteee sttt steeste et e e e sseessaesraesreesseeseennes 8

Capitulo 1. Bases conceptuales y empiricas para el analisis de la hipdtesis de homologia

del sistema espejo de 10S Primates ...............cccoooeviiiiiiiiiiiiie e 11
LT INETOAUCCION ..ttt sttt b e st b e e bt ettt be et et sbeebeeaenbesbeenee 11
1.2 Criterios para la homologia morfologica y funcional.............coccecieriniiiiiiniineeeeee 15
1.3 Las neuronas y el sistema espejo en los primates no-humanos............c.cecevereerieneneeneeneneecne 19

1.3.1 Las neuronas espejo tradicionales: definicion y propiedades .........ccoeceveevierienieniienienieseeieseeeeeenes 21
1.3.2 Las neuronas espejo N0 tradiCIONAles ........c..eoveriiriirieienieieiieieeetcetesie sttt ettt s 27
1.3.3 Neuronas y sistema espejo en otros primates no humanos: titis y chimpances ............c.ccccecevcererennene 31
1.4 El SiStema €SPejO NUMANO.........cciiiiiiieiieriesieeiestesteseesteseeseresebessaesssessaesssesssesssesssesssesssenssenns 35
1.4.1 Las neuronas de tipo espejo en 108 NUMANOS..........ccccueriiiiiiiriiinirreeeeee ettt 37
1.4.2 Propiedades anatomicas y funcionales del sistema espejo humano...........cccceevevieiecieneeeeiencncnennenn 39
1.5 CONCIUSIONES .....ceueentieieitete sttt ettt ettt b et e e be et e b e e b s a et e bt e st et e saeebe et ebesbeemeeneenbesaeenee 43

Capitulo 2. Las nociones de ‘representacion neural’ y ‘funcion’...................c.ccoeeeeenenne 45
2.1 TNEEOAUCCION ...ttt ettt b e s at e sat e et e s a e s bt e s bt e sbtesatesateeaeesaeesaeesaeesaaesaneeas 45
2.2 La nocion de representacion segun Bechtel (2001) y Thomson & Piccinini (2018)........cce...e.. 48

2.2.1 Las representaciones neurales en la neurociencia COZNItiva .........ccoeeeeererrienienienienieniee e 51
2.3 Los cuatro criterios de Baker et al. (2021) .....ooooiiiiiiiiiiiieiieeeeeeeeee et 55
2.4 Las nociones de ‘funcion’ en la filosofia de la biologia y las ciencias cognitivas....................... 63
2.5 Discusion: ‘representacion’ y ‘funcion’ en la investigacion sobre neuronas e€Spejo.................... 66

Capitulo 3: La funcion de las neuronas espejo y el problema de la congruencia............... 73
3.1 La hipotesis del emparejamiento sensoriomotor directo (HES) ....ccvevvivveeieeieeienieeieeie e 74
3.2 La congruencia sensoriomotora y el problema de la congruencia...........c.ccceceeverenieniiennennenne 79
3.3 El problema de la congruencia: algunas aproXimaciones............ccevereereerierieeeeseesieeeeseeseeens 85

3.3.1 Asociaciones sensoriomotoras y acciones conjuntas no-imitativas ..........ccccoeceevereereneenenneneeseeseenns 86

3.3.2 El problema del contenido representacional de las neuronas €Spejo .........cccevveeveerueenienienieeienieeneennenn 90

3.3.3 Una funcidn alternativa de las neuronas espejo: la seleccion de acciones...........cceevveveenieevenieeeenneene 95
3.4 Una posible respuesta del grupo de Rizzolatti al problema de la congruencia ...........c.cccecuenene 99
3.5 Discusion: esbozo de una explicacion sobre las funciones de las neuronas espejo.................... 102

Capitulo 4. Homologia anatomica y funcional del sistema espejo de los primates.......... 106

4.1 La funcioén de las neuronas y del sistema espejo: una propuesta alternativa...........cc..ceeeveeeenee. 106
4.1.1 Propiedades sensoriomotoras de las neuronas no tradicionales de F5.........c.cccoeoveviecieniecenieiennnen, 112
4.1.2 Las funciones de las neuronas espejo del MaCACO........c.ccvircveriirierierieiieieeeeie ettt see s 114

4.2 El sistemas eSpejo de 10S PrIMALES........ccvvverrieriieriierrieriiesiesieseesseesseesteessaesseesssesseesseesseesseesseeens 117

4.3 Homologia anatomica y funcional del sistema espejo de 10s primates ...........cceeceeveerveerennnenne. 121

i



A4 CONCIUSIONES . ...coeieieieieeeieeie ettt et et et et e e e e e e aaeeeeeeeeseseeeseeeeeeeeseeaeeeeeeenenens

Conclusion

Referencias

11



A Eufrosina
A la memoria de Rodolfo

v



Agradecimientos

En primer lugar, quisiera agradecer a Claudia Lorena Garcia por acompafiarme a lo largo de
estos afnos como mi tutora y por permitirme retomar algunas de sus ideas para elaborar algunos
planteamientos de esta investigacion. Asimismo, le doy las gracias a Kirareset Barrera, Miguel
Angel Sebastian y Roberto Mercadillo, porque hicieron mas de lo que debian como miembros
de mi comité tutoral. Estoy muy agradecida con todos ellos porque siempre tuvieron algiin
comentario o consejo para ayudarme a mejorar como persona y como estudiante. En general,
me enorgullese formar parte de una comunidad académica donde se privilegia la diversidad de
ideas y el trabajo interdisciplinario.

Por otro lado, todo lo que soy se debe por completo a mi familia. Mis amados Francisco
y Joaquin han sido muy pacientes conmigo estos afios y, sin todas sus atenciones, jamas habria
terminado esta investigacion. Toda mi familia materna también ha hecho lo posible para que yo
llegara hasta este nivel educativo, pues siempre me inculcaron la dedicacion y el gusto por el
estudio. En particular, tengo presente en la memoria a Hilda, mi madre, pues no hay un dia en
que no la extrafie y desee que esté aqui para hacerla sentir orgullosa. Ella ya no esta conmigo,
pero tengo a mis hermanos (Carlos, Hugo y Beatriz), sobrinos y tios, a quienes agradezco su
apoyo incondicional.

Me siento afortunada de contar con la compaiiia de colegas y amigos que no solo son
profesionales de gran nivel, también son personas con un profundo respeto por lo que uno hace
y piensa. Entre la comunidad académica hubo mucha gente que varias veces me brind6 consejos
personales para lidiar con la exigencia propia de la academia. En especifico, le debo mucho a la
gente del area de filosofia de las ciencias cognitivas, jgracias por su ayuda, acompafiamiento y
consejos! Igualmente, mis amigos del colegio de filosofia se han quedado conmigo todos estos
afios: Aline, Vladimir y Leyver. Entre esta lista deseo incluir a mis amigos y seguidores de
Twitter. Realmente no encuentro las palabras adecuadas para agradecer a todos los que siempre
han estado ahi animandome y sacdndome de toda clase de problemas (personales, académicos
y hasta economicos). En especifico, quiero darle las gracias a David Vanegas
(@evolanguagemind) a quien aprecio como amigo y como colega, jes de lo mejor que me ha
dado Twitter!

Por ultimo, quiero reconocer a mi pais y a los ciudadanos que contribuyen a su

desarrollo, pues gracias a instituciones como la UNAM y a programas como el PNPC del



CONACYyT, he logrado culminar el doctorado. E1 PNPC me ha otorgado una beca sin la cual
jamas habria tenido acceso al posgrado, pues provengo de una comunidad en la mixteca
oaxaquefia donde la mayoria de la gente no tiene la oportunidad de continuar sus estudios.
Aprovecho este espacio para pronunciarme a favor de este tipo de apoyos y que sirva mi caso
como un ejemplo de que estos programas son necesarios si realmente queremos que la educacion

sea un motor de cambio social.

vi



Introduccion

El objetivo de esta tesis es evaluar la hipotesis segun la cual, las neuronas espejo forman parte
de un mecanismo neural y cognitivo homologo en varias especies de primates humanos y no
humanos, y cuyas caracteristicas sensoriomotoras apuntan a que podrian estar relacionadas con
el origen evolutivo de algunas capacidades cognitivas de indole social. Para realizar esta
evaluacion, partiré de una revision de los supuestos y la evidencia con la cual se ha respaldado
esta propuesta. A lo largo de esta introduccion describiré brevemente dichos supuestos y
explicaré¢ como fueron articuldandose en el transcurso de tres décadas de investigacion sobre
neuronas espejo. Como mostraré en esta tesis, una dificultad para llevar a cabo una evaluacion
de este tipo radica en la falta de criterios bajo los cuales pueda sustentarse dicha homologia. En
gran medida, lo que propongo aqui es partir de los criterios propuestos por Garcia (2014a,
2014b) para orientar la discusion acerca de una posible homologia anatémica y funcional, pero
no de las neuronas, sino de un sistema espejo presente en varias especies de primates como los
titis, los macacos, los chimpancés y los humanos. Respecto a la homologia funcional y la
relacion de las neuronas espejo con la cognicion social, concluiré que la discusion acerca de la
funcidn tanto de las neuronas como del sistema espejo permanece abierta, aunque daré algunas
razones para considerar otra posible funcidn del sistema espejo que ha sido poco explorada en

la bibliografia: las acciones conjuntas.

Hallazgos y supuestos en los estudios sobre neuronas espejo

Las neuronas espejo fueron descubiertas en la corteza premotora de los macacos a inicios de los
90 como resultado de una serie de experimentos acerca de las caracteristicas anatomicas y
funcionales de las diversas regiones que conforman el sistema motor (Rizzolatti & Sinigaglia,
2006). El grupo de neurocientificos de la Universidad de Parma que las descubrid era dirigido
por Giacomo Rizzolatti y estaba conformado por Vittorio Gallese, Leonardo Fogassi y Luciano
Fadiga. Aunque cominmente se les conoce como “el grupo de Parma”, a largo de esta tesis me
referiré a ellos como “el grupo de Rizzolatti” para destacar a su principal representante. Los
nombrar¢ en conjunto debido a que realizaron en colaboracion la mayoria de los experimentos
con macacos y sugirieron la hipotesis predominante sobre la funcion de las neuronas y el sistema

espejo. Asimismo, dentro de este grupo puede incluirse a otros colaboradores cercanos o que



han trabajado directamente con Rizzolatti como Pier Francesco Ferrari, Marco lacoboni,
Corrado Sinigaglia, Vittorio Caggiano, entre otros.

En especifico, el grupo de Rizzolatti identifico los primeros grupos de neuronas espejo
en el area F5c de macacos cola de cerdo surefios (Macaca nemestrina). Dicha region es parte de
la corteza premotora ventral (PMv), a la cual tradicionalmente se le atribuian funciones motoras
como el control de los movimientos realizados con la mano y la boca (por ejemplo, el agarre de
objetos de diferentes dimensiones). El hallazgo de las neuronas espejo cobré relevancia en el
ambito de las neurociencias debido a que estas neuronas presentaban propiedades sensoriales
diferentes a las esperadas dada su naturaleza motora. En particular, las neuronas espejo de F5c
descargaban cuando el macaco realizaba el agarre de un objeto y cuando observaba al
investigador realizando esa misma accién (Di Pellegrino et al., 1992). Por ejemplo, una neurona
se activaba cuando el mono tomaba un trozo de comida y cuando observaba al experimentador
agarrando la comida. Fue justamente el descubrimiento de estas neuronas premotoras que
parecen responder a la accidn especifica de ‘agarrar’, aunque esta se presente visual o
motoramente, lo que el grupo de Rizzolatti destaco como una propiedad inusual de estas
celulas, la cual parecia evidenciar que estas podrian estar relacionadas con otra clase de
funciones cognitivas (Di Pellegrino et al., 1992; Gallese et al., 1996). Parte de la discusion
central y la propuesta que defenderé en esta tesis se basan en el analisis de dicha propiedad
(llamada congruencia sensoriomotora) y cobmo a partir de esta el grupo de Rizzolatti atribuyo
cierta funcion a las neuronas espejo. Volveré a este punto mas adelante en esta introduccion.

De los primeros registros con macacos derivaron dos cuestiones principales que
constituyen el niicleo de las investigaciones posteriores del grupo de Rizzolatti, a saber: ;hay
neuronas espejo en el cerebro humano en las regiones que se consideran homologas al area F5c
de la corteza premotora de los macacos? y ¢ cudl es la funcion de las neuronas espejo del macaco
dadas las propiedades sensoriomotoras que poseen? En primer lugar, de acuerdo con estudios
citoarquitectonicos pioneros, el area F5c de los macacos es homologa al pars opercularis o
BA44 del cerebro humano (para mas detalles sobre tales estudios véase: Rizzolatti & Sinigaglia,
2006), por lo que el grupo de Rizzolatti llevd a cabo experimentos con humanos mediante
técnicas de imégenes cerebrales para indagar en la posibilidad de que dicha region también
estuviera involucrada en la observacion y la ejecucion de acciones manuales. Aunque con

restricciones, los estudios con humanos mostraron activacion en dicha region y en otras



adyacentes (Fadiga et al., 1995; Grafton et al., 1996; Rizzolatti et al., 1996a). A partir de estos
resultados, el grupo de Rizzolatti propuso que el area F5c¢ de los macacos y BA44 de los
humanos eran regiones homologas que posiblemente estaban conformadas por neuronas espejo
involucradas en la observacion y la ejecucion de acciones manuales. De esto se desprende parte
de la hipdtesis de homologia que evaluaré en esta investigacion: el grupo de Rizzolatti asumi6
que ambas regiones son homologas debido a su localizacion en la corteza y a su posible funcion
cognitiva (vinculada con la caracteristica sensoriomotora de las neuronas espejo de respuesta
a las mismas acciones ejecutadas u observadas). Un problema de la atribuciéon de esta
homologia es que fue sugerida sin especificar los criterios bajo los cuales puede sustentarse que
dos regiones cerebrales son homdlogas tanto en sentido anatémico como funcional. En esta
investigacion intentaré atender este problema evaluando la evidencia que respalda dicha
homologia a través de los criterios propuestos por Garcia (2014a, 2014b).

En segundo lugar, las neuronas espejo registradas en el laboratorio mostraban variacion
en cuanto a la clase de acciones que desencadenaban actividad en la ejecucion y la observacion,
por lo que el grupo de Rizzolatti las clasifico bajo la propiedad denominada congruencia
sensoriomotora (Di Pellegrino et al., 1992; Gallese et al., 1996), la cual se volvid decisiva para
determinar cudl podria ser la funcion de las neuronas espejo. Aunque se han realizado varios
experimentos para indagar en otro tipo de propiedades sensoriomotoras (de las neuronas espejo
del area F5 y de otras regiones) y se han propuesto varias funciones, ha predominado la hipotesis
del grupo de Rizzolatti, segin la cual, las neuronas espejo juegan un rol en el emparejamiento
sensoriomotor directo. Dicha funcion ha sido defendida sobre la base de los resultados
experimentales de los primeros registros de Rizzolatti; principalmente, a partir del hallazgo de
actividad neural semejante durante la observacion y ejecucion de una misma accion, y del
énfasis en la congruencia sensoriomotora concebida como la caracteristica definitoria de las
neuronas espejo.

De acuerdo con el grupo de Rizzolatti, las neuronas espejo emparejan la representacion
visual de la accidon observada con la representacion motora de esa misma accion; y este
emparejamiento —a su vez— posibilita el reconocimiento de la accion porque, cuando esta es
observada, se desencadena en el observador la representacion de la accion de modo automatico
y directo como si él mismo la estuviera realizando (Rizzolatti et al., 1996b; Umilta et al., 2001).

Un problema implicito en la atribucion de esta funcion es que depende de la evidencia obtenida



mediante registros de neuronas individuales (single unit recording) realizados en macacos. A
través de esta técnica se establecen correlaciones entre el patron neural y el estimulo presentado
durante cierta tarea (deCharms & Zador, 2000), por ejemplo: en los estudios de Rizzolatti se
correlacionaba el patron de actividad de la neurona espejo obtenido mientras el macaco
observaba o realizaba la accion de ‘agarrar’. Una vez que se identifican estas correlaciones en
el laboratorio, los neurocientificos apelan a la nocion de ‘representacion’ para atribuir cierto
contenido y para tratar de explicar cudl podria ser el rol funcional de esa actividad neural; es
decir, intentan especificar acerca de qué es la representacion y en qué contribuye para la
realizacion de alguna tarea o capacidad cognitiva (Bechtel, 2001, 2016; deCharms & Zador,
2000). En otras palabras, la funcién de emparejamiento atribuida a las neuronas espejo parte de
la interpretacion de la actividad neural a través de la nocion de ‘representacion’ concebida como
correlacion; sin embargo, como mostraré en esta investigacion, esta forma de entender las
representaciones neurales ha estado sujeta a diversos cuestionamientos y criticas (por ejemplo:
Brette, 2019; Baker et al., 2021).

Otra cuestion relacionada con la atribucion de la funcion de emparejamiento es que esta
fue propuesta por el grupo de Rizzolatti a partir de la congruencia sensoriomotora que, como
mencioné antes, es la caracteristica de las neuronas espejo de respuesta semejante al ejecutar y
observar una accién especifica. En los registros de Di Pellegrino et al. (1992) y Gallese et al.
(1996) se encontraron varios grupos de neuronas espejo con divergencias respecto al tipo de
acciones que desencadenaban actividad neural durante la tareas de observacion y ejecucion.
Tales divergencias fueron la base de la categorizacion de las neuronas espejo a partir de dos
clases principales de congruencia: estricta y lata. Las neuronas con congruencia estricta son
aquellas donde una accion especifica desencadena actividad similar tanto en la ejecucion como
en la observacion, por ejemplo: la neurona se activa al ‘agarrar un trozo de comida con los
dedos’ y al observar el agarre de un trozo de comida con los dedos. Entre las neuronas espejo
con congruencia lata, en cambio, hay neuronas que responden a ciertas acciones en la
observacion y otras diferentes en la ejecucion; por ejemplo, una neurona descargaba durante el
agarre de un objeto y en la observacion de ‘agarrar’ o ‘sostener un objeto’ (Gallese et al., 1996).
Estas neuronas con congruencia lata también fueron clasificadas como ‘espejo’ aunque no
responden a las mismas acciones en ejecucion y la observacion, lo cual parece ser un requisito

indispensable para que ocurra el emparejamiento sensoriomotor propuesto por el grupo de



Rizzolatti. Asimismo, los experimentos posteriores mostraron la presencia de neuronas espejo
en el area F5c y en otras regiones de la corteza del macaco, las cuales tienen propiedades
sensoriomotoras diferentes a la congruencia; no obstante, estos grupos de neuronas siguen
denominandose “espejo” y su posible funcién contintia bajo discusion. Actualmente, no hay
consenso respecto a cudl es la funcion de las neuronas espejo (véase, por ejemplo: Cook et al.,
2014; Cook & Bird; 2013; Gallese et al., 2011; Ocampo & Kritikos, 20211; Sinigaglia, 2013) y
se debate acerca de como puede ser entendida la denominacion de “espejo” dado que no parece
adecuada para todas los grupos de neuronas sensoriomotoras encontradas en los macacos
(Uithol et al., 2011).

En sintesis, destacan dos supuestos en las primeras investigaciones del grupo de
Rizzolatti relacionados con la supuesta funcion de las neuronas espejo encontradas en la corteza
premotora del macaco: (1) en los experimentos basados en registros de neuronas individuales
se apela al concepto de representacion para atribuir una funcidon cognitiva a las correlaciones
(entre un patron de actividad neural y cierto estimulo) identificadas en el laboratorio. Es decir,
uno de los supuestos en este tipo de estudios es la nocidon de representacion entendida
principalmente como correlacion; (2) la congruencia sensoriomotora fue propuesta como la
propiedad representativa de todas las neuronas espejo y a partir de esta se sugirié que su funcioén
es el emparejamiento sensoriomotor. En otras palabras, el supuesto detras de la atribucion de
dicha funcion radica en como es entendida la congruencia pues, aunque se presenta con
variaciones entre los distintos grupos de neuronas espejo, fue tomada como el rasgo distintivo
de todas estas neuronas. Los capitulos 2 y 3 de esta tesis estardn dedicados a la revision de
ambos supuestos.

Los experimentos posteriores del grupo de Rizzolatti evidenciaron la presencia de
neuronas espejo en una region de la corteza parietal del macaco denominada PFG, asi como
posibles conexiones de esta region con el area F5c donde se registraron los primeros grupos de
neuronas espejo. Esto dio lugar a una propuesta mas amplia acerca de la presencia de un sistema
espejo tanto en los macacos como en los humanos, el cual, segiin Rizzolatti, estd conformado
por las areas parietales y premotoras donde se encontraron neuronas espejo en el macaco y
posiblemente por otra region de la corteza temporal (el surco temporal superior) (Rizzolatti &
Craighero, 2004). Ademas, de la funcion de emparejamiento atribuida a las neuronas espejo se

desprendieron otras explicaciones relacionadas con la funcion del sistema espejo. Como vimos,



de acuerdo con el grupo de Rizzolatti, al observar una accion se genera una representacion visual
que, al emparejarse con su respectiva representacion motora, permite que el observador
experimente la accion como si la estuviera realizando, lo que a su vez posibilita el
reconocimiento automdatico y directo de esta. En otras palabras, de acuerdo con el grupo de
Rizzolatti, la funcion de emparejamiento de las neuronas contribuye a la funcién més amplia del
sistema espejo de reconocimiento de las acciones hechas por otros.

Igualmente, la supuesta funcion de reconocimiento de las acciones ha dado lugar a otras
propuestas que vinculan al sistema espejo con ciertas capacidades cognitivas a las que nos
referiremos en sentido amplio como “cognicién social” (por ejemplo, véase: Ferrari & Gallese,
2007; Gallese, 2001, 2009; Gallese et al., 2004, 2007; Keysers & Gazzola, 2006, 2009; Oberman
& Ramachandran, 2007; Rizzolatti & Fabbri-Destro, 2008; Rizzolatti & Vozza, 2008). Por
ejemplo, se ha sugerido que el sistema espejo podria ser relevante no solo para reconocer las
acciones hechas por otros, sino también para permitir el reconocimiento de las intenciones
detras de las acciones (Iacoboni, 2005, 2009a, 2009b; Ocampo & Kritikos, 2011). Asimismo,
la funcién de reconocimiento de los estados mentales o las intenciones de otros se ha relacionado
con habilidades cognitivas de indole social como la feoria de la mente, dando lugar a propuestas
que han argumentado que el sistema espejo es el soporte cerebral de este capacidad (por
ejemplo: Gallese & Goldman, 1998). Otra propuesta ha vinculado al sistema espejo con la
empatia, ya que el emparejamiento permitiria al observador el experimentar los estados
emocionales de sus congéneres con solo observar sus gestos, favoreciendo asi su reconocimiento
automatico y directo (Iacoboni, 2009a).

En gran parte, tales propuestas se han desarrollado a partir de la hipdtesis expuesta
previamente sobre la existencia de un sistema espejo en el macaco y en otros primates. Desde
su hallazgo, las neuronas espejo de los macacos fueron consideradas como la clave del origen
evolutivo de diversas capacidades cognitivas sociales y, por lo tanto, sus supuestas propiedades
anatomicas y funcionales fueron concebidas como decisivas para explicar la presencia de dichas
capacidades en otros primates sociales, principalmente en los humanos. En linea con esta
hipdtesis, diversas investigaciones han intentado corroborar si hay neuronas o sistemas espejo
en primates como los chimpancés y los tities (Hecht et al., 2013a, 2013b; Susuki et al., 2015);
e, incluso, recientemente se han realizado experimentos con aves y roedores para identificar

neuronas o sistemas espejo con propiedades semejantes a las de los primates (Carrillo et al.,



2019; Prather et al., 2008; Prather & Mooney, 2015; Ukezono & Takano, 2021; Viaro, 2021).
En otras palabras, la hipdtesis acerca de la homologia del sistema espejo de los primates dio
lugar a propuestas que relacionan a este sistema con el origen evolutivo de capacidades
cognitivas sociales. Es decir, se asumi6 que las neuronas y el sistema espejo son rasgos
compartido por algunos primates y, por lo tanto, su hallazgo podria explicar como surgieron
tales capacidades en el curso de la evolucion (véase, por ejemplo: Arbib, 2005; Bonini & Ferrari,
2011; Gallese & Umilta, 2006; Tramacere et al., 2016). Por esta razon, lo que propongo en esta
tesis es evaluar dicha hipotesis de homologia del sistema espejo y la relacion de este con ciertas
capacidades cognitivas.

En sintesis, hasta aqui he expuesto algunos de los supuestos bajo los cuales el grupo de
Rizzolatti orientd sus investigaciones y desarrolld una explicacion acerca de la funciéon de las
neuronas y del sistema espejo de los primates. Parte de lo que propongo en esta tesis es analizar
tales supuestos y dirigir la discusion hacia otra posible interpretacion de los hallazgos del grupo
de Rizzolatti. Como veremos, esto tendrd implicaciones tanto en la atribucion de la funcion de
las neuronas y el sistema espejo, como en la evaluacion posterior que realizaré respecto a la

hipotesis de homologia. Los supuestos principales que he expuesto en esta introduccion son:

(1) En los registros de neuronas individuales se atribuye cierta funcion a la actividad neural
registrada en el laboratorio apelando al concepto de representacion entendido como
correlacion. Las investigaciones sobre neuronas espejo con macacos se basan en esta
técnica y, por lo tanto, implicita o explicitamente apelan al concepto de representacion
para interpretar los resultados de los registros.

(2) La congruencia sensoriomotora (respuesta a las mismas acciones ejecutadas y
observadas) es la propiedad fundamental de las neuronas espejo. Esta caracteristica
evidencia que la funcion de las neuronas espejo es el emparejamiento sensoriomotor.

(3) La funcion de emparejamiento sensoriomotor de las neuronas espejo contribuye a la
funcién del sistema espejo de los primates que es el reconocimiento de las acciones

hechas por otros.

Para evaluar la hipdtesis de homologia del sistema espejo de los primates retomaré los criterios

sugeridos por Garcia (2014a, 2014b) y llevaré a cabo una revision profunda de la evidencia



empirica recabada en titis, macacos, chimpancés y humanos. Dada la cantidad y variedad de
estudios realizados en macacos y humanos, lo que propongo es separar los resultados de los
experimentos trazando ciertas distinciones que son necesarias para discusiones posteriores. Por
ejemplo, las neuronas espejo pueden diferenciarse a partir de dos categorias principales:
tradicionales y no tradicionales. Esta categorizacion es necesaria porque entre estas neuronas
hay divergencias en cuanto a sus propiedades y, por ende, su funcioén parece no ser la misma.
Asimismo, discutiré los tres supuestos que he descrito en esta introduccion —que estan
relacionados con el problema de la atribucion de la funcién de las neuronas y el sistema espejo—
y analizaré ciertas nociones (como ‘representacion’ y ‘funcion) a partir de las cuales podemos
llevar a cabo una revision mas solida de la evidencia.

Para finalizar este apartado cabe sefalar que las neuronas espejo han sido tema de interés
no solo en las neurociencias, sino también en el &mbito de la filosofia. Por ejemplo, Churchland
(2011) ha discutido si estas células podrian ser el soporte cerebral de las capacidades cognitivas
sociales; mientras que Jacob (2008, 2009a, 2009b, 2013), Sinigaglia (2013) y Allen (2010) han
analizado el posible rol de las neuronas espejo en el reconocimiento de las intenciones de otros;
asimismo, Gallese & Goldman (1998), Pacherie & Dokic (2006) y Shapiro (2009) han sugerido
diferentes explicaciones acerca de la funcion de las neuronas espejo. Mi propuesta en esta
investigacion difiere de estas propuestas en la medida en que mi objetivo aqui es evaluar la
hipdtesis de homologia del sistema espejo de los primates, aunque gran parte de dicha

evaluacion involucra también la discusion acerca de la funcion de las neuronas espejo.

Resumen de cada capitulo

El primer capitulo de esta tesis es de caracter expositivo. En primer lugar, describiré los criterios
que han sido propuestos por Garcia (2014a, 2014b) para la evaluacion de las hipdtesis de
homologia morfolégica y funcional. En segundo lugar, resumiré la evidencia sobre las neuronas
o el sistema espejo que ha sido obtenida a través de la experimentacion con primates no humanos
y humanos. Los titis, los macacos y los chimpancés son las especies de primates no humanos
donde se han identificado neuronas o sistemas espejo; sin embargo, la mayoria de los estudios
se realizd con macacos mediante registros de neuronas individuales. En contraste, hay un
conjunto numeroso de investigaciones sobre el sistema espejo del humano realizadas con

técnicas de imagenes cerebrales. Es por esta razon que la evidencia que expondré concierne



principalmente a macacos y humanos. Tanto los criterios como la evidencia descrita en este
capitulo seran retomados en el capitulo 4 para evaluar la hipotesis de homologia anatémica y
funcional del sistema espejo de los primates.

En el capitulo 2 discutiré acerca de varias formas de entender las nociones de
‘representacion’ y ‘funcion’. Estos dos conceptos son cruciales para esta tesis porque en los
experimentos basados en registros se apela a estos para interpretar los hallazgos realizados en
el laboratorio. Lineas arriba expliqué que los estudios sobre neuronas espejo involucraron el uso
de esta técnica, por lo cual la nocidn de representacion —entendida como correlacion— fue la base
sobre la cual se analizd la congruencia sensoriomotora y se atribuy6 la funcion de
emparejamiento sensoriomotor. El debate sobre las representaciones es vasto en la filosofia, sin
embargo, me limitaré a las ‘representaciones neurales’ tal como han sido caracterizadas por
Bechtel (2001, 2016), Thomson & Piccinini (2018) y Baker et al. (2021). Asimismo, la nocién
de funcion ha sido ampliamente discutida en la filosofia de la biologia; en el capitulo 2 expondré
dos de las propuestas mas significativas: la sistémica (Cummins, 1975) y la etioldgica (Millikan,
1984, 1989, 1990). La discusion sobre estos conceptos me permitira adentrarme en la discusion
acerca la funcion de emparejamiento de las neuronas espejo defendida por el grupo de Rizzolatti,
que es el tema principal del capitulo 3.

En el tercer capitulo de esta investigacion me centraré en el andlisis de la congruencia
sensoriomotora pues, como vimos, esta fue considerada el rasgo mas importante de las neuronas
espejo del macaco y, a partir de ella, el grupo de Rizzolatti sugiri6 la hipotesis predominante
segin la cual la funcion de estas células es el emparejamiento sensoriomotor. No obstante,
previamente expliqué que la congruencia varia entre las distintas categorias de neuronas espejo
que han sido registrados en el macaco. Es decir, esta propiedad de gran relevancia para el
establecimiento de la funcion no se presenta del mismo modo en todas las neuronas espejo, por
lo cual, la supuesta funcion de emparejamiento parece apropiada para las neuronas espejo con
congruencia estricta, pero deja sin explicacion al resto de las neuronas con congruencia lata.
Este problema ha sido discutido por diversos autores como Campbell & Cunnington (2017),
Hickok (2009, 2013, 2014) y Uithol et al. (2008, 2011); los retomaré en este capitulo para
ofrecer mi propia explicacion acerca de la funcion de las neuronas espejo. En términos
generales, mi propuesta intenta lidiar con las variaciones en cuando a las propiedades

sensoriomotoras de todos los grupos de neuronas espejo. Esto implica reconocer que las



neuronas pueden llevar a cabo no una, sino varias funciones relacionadas con la integracion
sensoriomotora mas que con el emparejamiento. De la discusion sobre la funcién de las
neuronas pasaré a la elaboracion de una propuesta alternativa sobre la funcion del sistema espejo
de los primates: el control motor necesario para la realizacion de acciones conjuntas.

En el ultimo capitulo ampliaré la discusion sobre la funcidon de las neuronas espejo y
ofreceré varios argumentos a favor de la funcion de integracion sensoriomotora. Asimismo,
sugeriré posibles funciones para cada una de las clases de neuronas espejo que han sido
encontradas en los macacos. De esta discusion pasaré al andlisis de la hipdtesis de homologia
del sistema espejo de los primates, a partir de la evidencia empirica y los criterios de homologia
anatomica y funcional expuestos en el capitulo 1. El objetivo de este andlisis es ver en qué
medida la evidencia con la que disponemos respalda la presencia de un sistema espejo homologo
en algunos primates. Mostraré que, aunque hay ciertas limitaciones experimentales, las
investigaciones realizadas con titis, macacos, chimpancés y humanos respaldan la hipotesis de

homologia anatémica y funcional.

10



Capitulo 1. Bases conceptuales y empiricas para el analisis de la hipotesis de homologia
del sistema espejo de los primates

En este capitulo mostraré que, desde sus primeras investigaciones, el grupo de Rizzolatti
propuso que el sistema espejo es un sistema neural y cognitivo homdlogo en los primates. Para
evaluar esta supuesta homologia propondré retomar los criterios sugeridos por Garcia (2014a,
2014b) para el analisis de las hipotesis de homologia morfologica y funcional. Ademas, como
veremos, hay un conjunto significativo de evidencia empirica acerca de la presencia de neuronas
y sistemas espejo en varias especies de primates humanos y no humanos (titis, macacos y
chimpancés); dicha evidencia serd ordenada y expuesta en este capitulo 1 para intentar evaluarla
en el capitulo 4 a partir de los criterios de homologia morfologica y funcional. En sintesis, este
capitulo tiene como objetivo exponer los criterios y la evidencia empirica que seran retomados

para las discusiones centrales de los capitulos posteriores.

1.1 Introduccion

En uno de sus primeros reportes, el grupo de Rizzolatti especul6 acerca de la posible presencia
de neuronas espejo en los humanos a partir de una supuesta correspondencia entre el area F5
donde se encontraron las neuronas espejo de los macacos y parte del area de Broca de los
humanos: “Es interesante notar que la localizacion anatomica del area 6 inferior, y en particular
de F5, corresponde en gran parte al area de Broca en el cerebro humano™ (cursivas afiadidas)
(Di Pellegrino, 1992: 179). Debido a cuestiones éticas, en los humanos no se ha podido
investigar a profundidad la presencia de neuronas espejo en esa region con la técnica de registro
de neuronas individuales utilizada en otras especies como los macacos y los titis. Por esta razon,
el grupo de Rizzolatti realizo varios experimentos con humanos utilizando métodos de imagenes
cerebrales y estimulacion magnética transcraneal (transcranial magnetic stimulation o TMS)
entre 1992 y 1996 para identificar las regiones involucradas en tareas de observacion y ejecucion
de acciones (Fadiga et al., 1995; Grafton et al., 1996; Rizzolatti et al., 1996a). Dichos estudios
tuvieron como objetivo confirmar si la actividad durante ambas tareas era similar y si las
regiones involucradas eran las correspondientes a aquellas en donde se encontraron neuronas
espejo en los macacos. En la seccion 1.4 explicaré con detenimiento los resultados de dichas
investigaciones, aqui solo mostraré algunas de las conclusiones que se extrajeron y sus

implicaciones en la discusion posterior sobre la funcidn de las neuronas espejo, por ejemplo:
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[E]n los humanos, existe un sistema neural que empareja la observacion y la ejecucion de las
acciones. Recientemente se describid un sistema similar en el mono [...] (cursivas afiadidas) (Fadiga
et al., 1995: 2609)

Proponemos que las areas activas durante la observacion del agarre pueden formar un circuito para
el reconocimiento de las interacciones mano-objeto, mientras que las areas activas durante el agarre
imaginado pueden ser un supuesto homologo humano de un circuito para movimientos de agarre
con la mano, el cual ha sido recientemente definido en primates no humanos. (cursivas afiadidas)
(Grafton et al., 1996: 103)

[...] tanto en los humanos como en los monos, el giro frontal inferior y la region STS [el surco
temporal superior] son dos nodos de un circuito involucrado en la representacion interna del agarre.
(cursivas afnadidas) (Grafton et al., 1996: 104)

Como evidencian las citas tomadas de los reportes de Fadiga et al. (1995) y Grafton et al. (1996),
hubo dos conclusiones derivadas de las investigaciones con humanos. En primer lugar, se
atribuy6 una supuesta semejanza en cuanto a la funcion (produccién y reconocimiento de
acciones) que llevan a cabo los sistemas neurales encontrados en el macaco y el humano (Fadiga
et al., 1995). En segundo lugar, los circuitos que conforman tales sistemas fueron considerados
homdlogos porque se identificaron en sectores especificos de la corteza del macaco y del
humano! (Grafton et al., 1996). Cabe mencionar que actualmente se acepta que el surco temporal
superior (STS), el area PFG en el 16bulo parietal y F5c en la corteza premotora ventral (PMv)
son las regiones principales del sistema espejo del macaco; mientras que el sistema espejo
humano abarca STS, el 16bulo parietal inferior (IPL), parte de PMv y el area 44 de Brodmann
en el giro frontal inferior (IFG). Me referiré al primero como S7S-PFG-F5c¢ y al segundo como
STS-IPL-PMv-BA44/IFG.

En sintesis, el grupo de Rizzolatti pas6 del hallazgo de grupos de neuronas espejo en los
macacos, a la elaboracion de una hipoétesis sobre la existencia, en los macacos y los humanos,
de sistemas neurales semejantes —u homologos— en cuanto a funcion y a localizacion en la
corteza. De esta hipotesis se han desprendido otras, segun las cuales, el sistema espejo es un

sistema neural y cognitivo?* compartido —aunque con variaciones— por algunas especies de

' En la seccion 1.2 y en el capitulo 4 regresaré a este problema y examinaré con cuidado esta afirmacion de
homologia de regiones y circuitos cerebrales.

2 Mas adelante explicaré con detalle qué es el “sistema espejo”, aqui basta con tener en cuenta que el grupo de
Rizzolatti propuso que el sistema espejo es un sistema neural que comprende un conjunto de regiones con diferentes
conexiones entre las cortezas temporal, parietal y frontal. Como sistema cognitivo, el sistema espejo lleva a cabo
varias funciones cognitivas que resultan, a su vez, de la funcion que individualmente realizan sus componentes.
Por “funciones cognitivas” me referiré, en un sentido amplio, a los procesos mentales internos mediante los cuales
se manipula informacion para la realizaciéon de capacidades como la percepcion, la memoria, el lenguaje, el
razonamiento, entre otras (véase: Kiely, 2014; Roy, 2013).
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primates. La relevancia del hallazgo de este sistema radica en que es posible que este permita
explicar el origen evolutivo de capacidades cognitivas como la teoria de la mente, el lenguaje y
la empatia, las cuales parecen tener soporte en un sistema espejo (véase, por ejemplo: Gallese
& Goldman, 1998; Iacoboni, 2009a; Rizzolatti & Arbib, 1998).

En el capitulo 3 discutiré con detenimiento otros de los supuestos a partir de los cuales
el grupo de Rizzolatti atribuy6 ciertas funciones a las neuronas y al sistema espejo. En este
capitulo expondré una serie de criterios para evaluar dicha hipdtesis, ya que, una de las
limitaciones de la propuesta de Rizzolatti radica en que, en los reportes no se hicieron explicitos
los criterios bajo los cuales se atribuyo6 la homologia a los sustratos neuronales correspondientes:
es decir, aunque la atribucion de la homologia suele sostenerse apelando a la evidencia empirica,
la ausencia de una caracterizacion acerca de qué debe entenderse por ‘homologia’ oscurece la
discusion respecto a si existe tal sistema espejo compartido por algunos primates y si este es un
mecanismo homoélogo tanto por su funcién como por las regiones que abarca en la corteza.

Propuestas recientes, como la de Antonella Tramacere, han partido de ciertas nociones
de ‘homologia’ para comparar la evidencia obtenida en diferentes especies (como macacos,
chimpancés, aves y humanos) e intentar especificar en qué sentido el sistema espejo puede
considerarse un rasgo compartido y cudl podria ser su origen evolutivo. En especifico, Antonella
Tramacere identifico varios mecanismos de tipo espejo en los primates y las aves, y propuso
que cada uno de estos pudo tener un origen evolutivo distinto (Tramacere et al., 2017); es decir,
que no son homodlogos sino convergentes. Por ejemplo, el sistema espejo visualmotor (un
sistema que posiblemente estd involucrado en la realizacion y el reconocimiento de acciones
cuando son observadas o escuchadas) estd presente en los primates como resultado de una

homologia clasica:

Debido a la localizacion cerebral semejante en los circuitos frontoparietales a través de las especies
de primates y, dado que las conexiones neuronales similares para el control de los movimientos de
la mano y la boca estan presentes en los primeros primates, incluidos los prosimios, proponemos
que las MNs [neuronas espejo] visualmotoras de la mano y la boca son el resultado de homologia
clasica. Esta homologia refleja la herencia de un antepasado comun que poseia un patron bien
definido de conectividad entre dreas cerebrales especificas que dieron lugar al MNS [sistema de
neuronas espejo]. Los caracteres pueden considerarse homdlogos sobre la base de su
correspondencia estructural y si la interpretacidn mas parsimoniosa es que evolucionaron una sola
vez durante la filogenia. (cursivas afiadidas) (Tramacere et al., 2017: 17)
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Antonella Tramacere también sugirié que la homologia entre los sistemas espejo de los primates
“refleja la herencia de un antepasado comun” y se establece cuando hay correspondencia
estructural (es decir, cuando los patrones de conexiones entre las 4reas cerebrales son similares)
y cuando “la interpretacion mas parsimoniosa es que evolucionaron una vez durante la
filogenia” (Tramacere et al., 2017: 17). Sin embargo, como veremos, estos son solo algunos
criterios para atribuir homologia morfologica a los sistemas espejo de los primates
concibiéndolos como sistemas neurales que, ademas, no especifican en qué sentido dos sistemas
pueden ser homologos respecto a la funcidon que realizan. Es decir, la propuesta de Tramacere
et al. (2017) parece estar centrada en la homologia morfologica entre los sistemas neurales de
tipo espejo que comparten una misma funcidn, pero sin explicitar como se ha atribuido la
homologia funcional respecto a la capacidad de dicho sistema de ‘codificar las acciones hechas
por otros’: “la conectividad frontoparietal debe ser comun a todas las clases de primates, ya que
esta presente tanto en estrepsirrinos [por ejemplo, los Iémures] como en primates antropoides y,
en algunas especies (p. €j. humanos, chimpancés, macacos, tities), también ha sido explotada
para codificar los movimientos manuales realizados por otros” (cursivas afiadidas) (Tramacere
et al.,, 2017: 8). En sintesis, como explicaré més adelante, criterios como los de Antonella
Tramacere no son suficientes para concluir que hay una homologia entre los sistemas espejo de
varias especies de primates.

Asimismo, debe afiadirse que la perspectiva desde la cual partid el grupo de Rizzolatti
es comparativista. Como veremos, la mayoria de los experimentos que han realizado tienen
como objetivo el contrastar las posibles similitudes y diferencias en cuanto a propiedades
anatomicas y funcionales del sistema espejo del macaco y del humano. Sin embargo, una de las
dificultades, como lo atestiguan algunas de las atribuciones que mencionamos previamente, es
que dichas comparaciones no se rigieron por criterios, los cuales son necesarios para la
evaluacion de hipdtesis mas especificas acerca de tales propiedades. Por esta razon, en este
capitulo expondré una serie de criterios sugeridos por Garcia (2014a, 2014b) para evaluar las
hipotesis de homologias funcionales, los cuales —a su vez— estdn basados en los criterios de
evaluacion de hipdtesis morfologicas propuestos por Hennig (1950, 1966) y Remane (1952).
Estos criterios, como mostraré en el capitulo 4, daran sustento a la evaluacion sistematica de la
evidencia empirica con la cual se ha defendido la supuesta hipotesis de homologia del sistema

espejo de los primates y pueden ser la base para el desarrollo de recomendaciones empiricas
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respecto a qué clase de evidencia debe recabarse para poder confirmar ciertas hipdtesis de
homologia.

Si bien hay un debate extenso en la filosofia de la biologia y en general en las ciencias
bioldgicas respecto a como debe ser entendida la nocidon de “homologia’, en la siguiente seccion
me centraré unicamente en exponer los criterios que son necesarios para cumplir uno de los
objetivos de esta investigacion, que es evaluar la supuesta homologia del sistema espejo en los
primates. La discusion actual estd centrada en las distintas formas de caracterizar nociones
usuales en la biologia evolutiva como ‘“homologia”, “homoplasia”, “paralelismo” y
“convergencia”, y cudles son sus criterios de aplicacion (véase, por ejemplo: Abouheif, 1999;
Arendt & Reznick, 2008; de Pinna, 1991; Hall, 2007; Striedter & Northcutt, 1991; Wagner,
1989). Aunque reconozco su relevancia, dejaré fuera la discusion sobre tales nociones porque
sobrepasa los planteamientos que seran descritos en el apartado 1.2. En el capitulo 4 retomaré
dichos criterios para discutir con detenimiento la hipdtesis de Rizzolatti respecto a una posible

homologia morfologica y funcional entre los sistemas espejo de los primates.

1.2 Criterios para la homologia morfoldégica y funcional

Tal como ha argumentado Garcia (2014b), no hay una nocioén de homologia funcional ni en las
ciencias cognitivas ni en la biologia bajo la cual puedan evaluarse las posibles homologias en
cuanto a sistemas funcionales compartidos por diversas especies. Asimismo, en la biologia,
tradicionalmente el concepto de homologia se ha aplicado a los rasgos o a las conductas, pero
no a los sistemas cognitivos que son basicamente sistemas funcionales (Garcia, 2014b). Para
atender la necesidad de dicha nocion, Garcia (2014a, 2014b) ha propuesto partir de una
caracterizacion de homologia morfologica —relativamente aceptada en la biologia— para
especificar, de modo anédlogo, qué debe entenderse por homologia funcional. De acuerdo con
Garcia (2014a, 2014b), la homologia morfoldgica se establece mediante dos pasos llamados
homologia primaria y secundaria (de Pinna, 1991), cada uno de los cuales comprende una serie
de criterios especificos. Como veremos, estos pasos y sus criterios también pueden ser aplicados
para la homologia de sistemas funcionales. En los siguientes incisos expondré con mas detalle
esta propuesta, primero explicaré en qué consisten los dos pasos para la homologia morfologica

y posteriormente mostraré de qué modo pueden adaptarse para la homologia funcional.
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A) Homologia morfologica

Homologia primaria: este paso comprende por lo menos tres criterios ampliamente aceptados,
cuyo objetivo es identificar supuestas homologias a través de la comparacion de dos rasgos de
organismos diferentes. Este primer paso da lugar a hipotesis tentativas sobre las homologias, las
cuales deben ser confirmadas bajo los criterios establecidos por la homologia secundaria. Los

tres criterios son los siguientes:

1. Criterio de posicion relativa: dos rasgos (o6rganos o partes) pueden considerarse
homologos cuando “ocupan la misma posicion relativa [topologica o fisiologica] en los
organismos respectivos” (Garcia, 2014b: 8). En anatomia comparada del cerebro, sus
regiones y su composicion celular, este tiende a ser el criterio méas importante de la
homologia anatomica.

2. Criterio de cualidad especial: de acuerdo con este, dos rasgos son homologos cuando
ambos son distintivos y/o complejos. El razonamiento que subyace a dicho criterio es que,
si son distintivos y/o complejos, es menos probable que sean resultado de procesos
evolutivos independientes (Garcia, 2014a; 2014b).

3. Criterio de continuidad de Remane: dos rasgos pueden considerarse homodlogos cuando
son parte de una serie evolutiva que va de rasgos simples hasta otros méas complejos. El
criterio de continuidad asume que la identificacion de esos rasgos como parte de “un
continuo evolutivo gradual es evidencia de que tales rasgos son homdlogos —i. e. estan
relacionados filogenéticamente—" (Garcia, 2014b: 8).

Homologia secundaria: esta se determina a través del “analisis cladistico”. El segundo paso, de
acuerdo con de Pinna (1991), se basa en el establecimiento de las hipdtesis de homologia
secundaria a partir de un “andlisis de deteccion de patrones” (de Pinna, 1991: 382). Este
involucra la elaboracion de cladogramas (diagramas en forma de arbol cuyo objetivo es
presentar de modo esquematico la filogenia de las especies) basados en el Principio de
Parsimonia, el cual “maximiza las proposiciones de homologia” (de Pinna, 1991: 383) y
establece que tienen mas soporte aquellos cladogramas que postulan menos cambios evolutivos.

Cabe afiadir que los criterios especificados en la homologia primaria y secundaria no son
condiciones necesarias o suficientes (Garcia, 2014a) para que dos rasgos sean homologos, mas
bien, tienen como objetivo el orientar el analisis de posibles homologias siempre y cuando se

cumplan en su mayoria y estén bien respaldados por la evidencia.

B) Homologia funcional y cognitiva

La propuesta de Garcia (2014a, 2014b) respecto a la homologia funcional apela a ciertos
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supuestos comunmente aceptados en las ciencias cognitivas. El primero de estos consiste en
reconocer que las capacidades cognitivas son el resultado de sistemas cognitivos que pueden
diferenciarse de acuerdo con alguna de las funciones cognitivas que realizan. Por ejemplo, las
capacidades motrices de algunos organismos son consideradas como producto del sistema
motor, el cual, en términos generales, estd dedicado la ejecucion de los movimientos corporales.
Normalmente se dice que la funcion de una entidad o sistema es cognitiva, cuando la entidad o
sistema en cuestion tiene la capacidad de transferir, combinar, transformar, borrar o copiar
informacidn y/o representaciones de diferentes tipos?. La homologia funcional se aplica no a los
rasgos sino a los sistemas funcionales. Aqui nos referiremos especificamente a los sistemas
funcionales que son cognitivos porque llevan a cabo funciones cognitivas.

De acuerdo con Garcia (2014b), “[u]n sistema funcional S es una entidad que lleva a
cabo por lo menos una funcion F' y que se individia, por lo menos en ciertos contextos,
primordialmente por referencia a alguna de sus funciones” (Garcia, 2014b: 16). En términos
generales, un sistema funcional es simplemente un conjunto de elementos que interactiian entre
si de ciertas maneras regulares, de tal forma que la funcion del sistema como un todo se explica
funcionalmente en términos de las actividades de esas entidades y la forma en que interactian
entre si (Garcia, 2014b). Ademas, lo que individaa a un sistema funcional es la funcion que lleva
a cabo como un todo en virtud de las actividades y funciones de sus partes. Cabe aclarar que,
esta es una definicion general de sistema funcional, por lo que no todos los sistemas funcionales
son cognitivos, ni todos los sistemas cognitivos son funcionales. Los sistemas funcionales que
son cognitivos son aquéllos que llevan a cabo una o varias funciones cognitivas (Garcia,
2014b).

Los sistemas funcionales pueden ser de dos tipos: ‘funcionalmente estructurados’ o ‘no
estructurados funcionalmente’. Los primeros se caracterizan porque poseen una estructura
funcional interna, es decir, estdn conformados a su vez por subsistemas funcionales (por
ejemplo: S;, Sj, Sk,...), cada uno de los cuales lleva a cabo una funcioén especifica que contribuye
a que S pueda llevar a cabo la funcién F. Garcia (2014b) propone que los subsistemas de un
sistema estructurado pueden pertenecer al mismo nivel de descripcion (por ejemplo, al nivel

cognitivo, siempre y cuando los subsistemas también lleven a cabo funciones cognitivas) o a un

3 En la seccién 2.4 del siguiente capitulo explicaré con maés detalle la nocién de “funcion” de Cummins (1975) que
utilizo en esta investigacion y de la cual parte el criterio de homologia funcional expuesto en esta seccion.
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nivel mas bajo (por ejemplo, a nivel de la implementacion en el cerebro). Cuando la
caracterizacion de los sistemas funcionales requiere apelar a un nivel mas bajo de descripcion,
entonces “diremos que los procesos que se mencionan en este segundo nivel implementan el
sistema cognitivo” (Garcia, 2014b: 16). Por otro lado, los ‘sistemas no estructurados
funcionalmente’ son aquellos que no estan conformados por subsistemas funcionales.

Ademas, Garcia (2014b) caracteriza los sistemas funcionales estructurados y no
estructurados a partir de la distincion entre qué hace un sistema y como lo hace. En el primer
caso, cuando se trata de sistemas estructurados, la respuesta a la pregunta acerca de “;qué hace
S§?”, es F, es decir, esta pregunta se responde apelando a alguna de las funciones realizadas por

3

S. Por otro lado, la pregunta respecto a “;como S hace F?” serd respondida mediante la
descripcion de cada una de las funciones que realizan los componentes o subsistemas
funcionales de S (S, S, Sk,...), explicando de qué modo —en conjunto— estas contribuyen a que S
lleve a cabo F. Respecto a los sistemas no estructurados funcionalmente, la pregunta sobre el
“;qué hace S?” también se responde apelando a una de las funciones realizadas por S, mientras
que para explicar “;como S hace F?” es necesario recurrir a una descripcioén de un nivel inferior,
por ejemplo, el nivel de la implementacion.

A partir de este modo de entender la nocion de ‘sistema funcional’ y de distinguir entre

las dos clases de sistemas funcionales, Garcia (2014b) elabora una caracterizaciéon de la

homologia funcional:

[Los sistemas] funcionales S1 del organismo O1 y S2 de O2 son funcionalmente homologos cuando:

a. S1 y S2 pueden llevar a cabo la misma funcion F, quiza de una manera distinta, ya sea que F se
implemente de manera diferente en S1 y S2 (en el caso tanto de sistemas estructurados como no
estructurados), o bien que F se lleve a cabo de diferente manera a nivel subsistémico en S1 en
comparacion con S2 (solo para el caso de sistemas estructurados), y

b. El ancestro comun mas reciente de O1 y 02, O3, tenia un sistema funcional S3 cuya funcion
también era F, del cual S1 y S2 descendieron, quiza con modificaciones. (Garcia, 2014b: 17)

En sintesis, de acuerdo con la propuesta de Garcia (2014a, 2014b), para establecer la homologia
funcional, los sistemas funcionales de organismos diferentes deben llevar a cabo la misma
funcién. Y, aunque puede haber diferencias respecto al modo en que los sistemas realizan dicha
funcion —ya sea a nivel de la implementacion o de los subsistemas que los conforman— también

debe haber ciertas similitudes tal como lo especifican los criterios de homologia funcional que,
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como se expondra a continuacion, son analogos a los de la homologia morfologica primaria y

secundaria.

Homologia primaria: se basa en los tres criterios propuestos para la homologia morfoldgica,

pero aplicados para el analisis de sistemas funcionales, a saber:

1. Criterio de posicion relativa: para que dos sistemas funcionales S/ y S2 (ya sean
estructurados o no estructurados) puedan ser considerados homologos, deben realizar la
misma funcion F'y deben ser partes funcionales de otros dos ‘sistemas funcionales mas
amplios’, por ejemplo, de 7/ y T2, los cuales llevan a cabo una funcioén F* diferente de F
y, ademas, “tienen que existir ciertas semejanzas entre T1 y T2 en la forma en que llevan
a cabo F* a niveles subsistémico e implementacional, y en la serie temporal de operacion
de esos sistemas” (Garcia, 2014b: 18).

2. Criterio de cualidad especial: al igual que en la homologia morfoldgica, este criterio apela
a la distintividad y/o complejidad, pero aplicadas a los sistemas funcionales: “el criterio
alude o bien a la especificidad de la funcion que S/ y S2 llevan a cabo, o bien a la
complejidad de su operacion subsistémica y/o implementacional” (Garcia, 2014b: 20).

3. Criterio de continuidad de Remane: de acuerdo con este, dos sistemas funcionales podrian
ser considerados homologos si puede establecerse cierta continuidad gradual, es decir, si
los sistemas llevan a cabo una misma funcion, aunque de formas mas complejas (a nivel
de sus subsistemas o en otro nivel como el de la implementacion) (Garcia, 2014b).

Homologia secundaria: de modo analogo a la homologia morfoldgica, este paso implica el
analisis cladistico, es decir, la construccion de cladogramas sobre los sistemas funcionales a
través del método de la parsimonia (Garcia, 2014b). Retomaré los criterios expuestos en esta
seccion en la discusion que desarrollaré en el capitulo 4. En las siguientes secciones 1.3 y 1.4
expondré la evidencia sobre las neuronas y el sistema espejo tanto de los primates no humanos

como de los primates humanos.

1.3 Las neuronas y el sistema espejo en los primates no-humanos

Las neuronas espejo han sido investigadas en varias especies de macacos, principalmente,
mediante registros de neuronas individuales. El macaco cola de cerdo surefio (Macaca
nemestrina) es la especie con la que el grupo de Rizzolatti ha realizado la mayoria de sus
experimentos desde inicios de los 90 (por ejemplo: Di Pellegrino et al., 1992; Ferrari et al., 2003;
Gallese et al., 1996; Rizzolatti et al., 1996b). La eleccion de esta especie obedece a que son mas

dociles y de mejor manejo en el laboratorio, lo cual facilita la realizacion de la clase de tareas
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motoras y sensoriales para las que son entrenados; por ejemplo, el agarre de objetos de diferentes
formas y la observacién pasiva de objetos o de acciones realizadas por el experimentador. En
otros laboratorios y en registros recientes, las neuronas espejo se han estudiado en macacos
Rhesus (Macaca mulatta) (Caggiano et al., 2009; 2011; 2012), japoneses (Macaca fuscata)
(Fujii et al., 2002; Sakata et al., 1995) y cangrejeros (Macaca fascicularis) (Breveglieri et al.,
2019). Como veremos, la experimentacion con otras especies de primates —como los grandes
simios— estd limitada debido a cuestiones éticas y metodoldgicas, principalmente porque el
registro de neuronas individuales es una técnica altamente invasiva. Sin embargo, ciertas
innovaciones metodoldgicas han permitido indagar en la posible presencia de neuronas espejo
en el titi comOn (Callithrix jacchus) (Suzuki et al.,, 2015) y el chimpancé comun (Pan

troglodytes) (Hecht et al., 2013a; 2013Db).

pajaros
cantores

aves prosimios titis macacos chimpancés humanos

Audiovocales

I Dec la boca

0 De la mano
B Responden a acciones
hechas con herramientas

> 60 Ma

300 Ma

Imagen 1.1 Arbol filogenético donde se muestran las especies donde se han encontrado neuronas
o sistemas espejo. Las lineas coloreadas muestran la clase de neurona espejo que ha sido encontrada
en cada especie. En particular, destacan los primates humanos y no humanos (titis, macacos, y
chimpancés) y la separacion evolutiva entre las especies medida en millones de afios (Tramacere et
al., 2017). Derechos reservados© 2016 por Cambridge Philosophical Society. Imagen adaptada y
traducida con permiso.

Mi objetivo en esta seccion es exponer por separado los dos grupos principales de evidencia
sobre las neuronas y el sistema espejo de los primates no humanos. En primer lugar, describiré

los resultados obtenidos de las investigaciones con macacos de varias especies y distinguiré dos
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categorias de neuronas espejo: tradicionales y no tradicionales. Como mostraré, este es el
conjunto de evidencia més extenso y variado, y sobre el cual suele centrarse la discusion sobre
la funcion de las neuronas y el sistema espejo de los primates no humanos. Una vez hecha esta
exposicion, me centraré en los estudios mas recientes realizados con titis y chimpancés. Estos
son relevantes para esta tesis dadas las innovaciones metodoldgicas de las que partieron y porque
las especies analizadas son de gran importancia para ampliar la discusion sobre la presencia de
sistemas espejo en los primates. Retomaré la evidencia expuesta en esta seccion en el capitulo
4 para evaluar la propuesta de Rizzolatti acerca de la supuesta homologia entre los sistemas

espejo de los primates.

1.3.1 Las neuronas espejo tradicionales: definicion y propiedades
En 1992, Rizzolatti y su grupo reportaron dos tipos de neuronas con caracteristicas
sensoriomotoras encontradas en el area F5 de la corteza premotora ventral (PMv) de macacos
cola de cerdo (véase la imagen 1.2) (Di Pellegrino et al., 1992). En cuanto a sus propiedades
funcionales motoras, estas neuronas descargaban durante la realizacion de acciones transitivas*
hechas con la mano o la boca y con tres diferentes tipos de agarre, a saber: (1) agarre de fuerza
o con toda la mano para asir objetos grandes, (2) de prension con varios dedos para objetos
medianos y (3) de precision o con los dedos indice y pulgar para objetos pequeios. De acuerdo
con Rizzolatti, la respuesta de las neuronas se vinculaba con la realizacion de acciones y no con
meros movimientos, ya que los agarres estaban encaminados a lograr ciertos objetivos (De
Pellegrino et al., 1992). Las acciones estudiadas en el laboratorio consistieron principalmente
en la manipulacion de objetos de diferente tamafio (cilindros, trozos de comida, etcétera) y estas
fueron categorizadas mediante lo que denominaron vocabulario de actos motores que incluye:
agarrar, rasgar, sostener, colocar, manipular e interactuar (o pasar el objeto entre las manos)
(D1 Pellegrino et al, 1992; Gallese et al.,1996).

Respecto a las propiedades funcionales sensoriales, un grupo de neuronas descargaba
durante la observacion pasiva de objetos estaticos, es decir, cuando el mono miraba un objeto

colocado frente a él y sin que posteriormente llevara a cabo alguna accion. Estas neuronas hoy

4 Las acciones transitivas son aquellas que implican la interaccion de un efector (o parte del cuerpo con el que se
realizan las acciones, por ejemplo: las manos, la boca o las piernas) con el objeto. Las acciones intransitivas, por
el contrario, se realizan sin un objeto, como es el caso de los gestos manuales o bucales.
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en dia son conocidas como neuronas canonicas (Rizzolatti & Sinigaglia, 2006). Otro grupo
respondia a la observacion de acciones realizadas por otros y, en muchos casos, su actividad era
semejante durante la observacion y la ejecucion de las mismas acciones. Por ejemplo, la misma
neurona descargaba cuando el mono agarraba un trozo de comida y cuando observaba al
experimentador agarrar un trozo de comida (véase la imagen 1.3). El grupo de Rizzolatti
describi6 las propiedades de estas neuronas como “complejas” (Di Pellegrino et al., 1992) y,
como veremos a continuacion, en el reporte de Gallese et al. (1996) fueron denominadas
“espejo”. En sintesis, los dos grupos de neuronas registradas en F5 comparten las mismas
propiedades motoras, aunque difieren en cuanto a la clase estimulo visual que desencadena su

actividad, ya sean objetos estaticos (canonicas) o acciones realizadas por otros (espejo)°.

Imagen 1.2 Regiones parietales y premotoras del macaco que han sido estudiadas por Rizzolatti.
En la corteza premotora destaca el area F5 que actualmente se divide en F5a, F5p y F5c, en esta
ultima porciodn se registraron los primeros grupos de neuronas espejo (Rizzolatti & Fogassi, 2014).
Derechos reservados© 2014 por The Royal Society (U.K.). Imagen reproducida con permiso.

La primera caracterizacion de las neuronas espejo propuesta por Di Pellegrino et al. (1992) fue
ampliada en uno de los reportes publicados en 1996, en donde se propuso la siguiente definicion:
“[las neuronas espejo son aquellas que] descargaron tanto cuando el mono hizo movimientos
activos como cuando observo acciones especificas significativas hechas por el experimentador”

(Gallese et al., 1996: 595). Es decir, el criterio bajo el cual se considerd a las neuronas de F5

> Otros estudios han mostrado que dicha distincion podria no ser estricta, por ejemplo, Bonini et al. (2014a)
encontraron un grupo de neuronas canonicas-espejo en F5 activas durante la observacion de objetos y de acciones
hechas por otros. Recientemente, Breveglieri et al. (2019) también registraron neuronas candnicas-espejo
(parecidas a las de F5) en el area parietal medial (V6A) de macacos cangrejeros.
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como “espejo” fue que respondieran tanto a la ejecucion como a la observacion pasiva de

acciones iguales o similares contenidas dentro del vocabulario de actos motores del macaco®.

Es necesario enfatizar que esta primera caracterizacion de las neuronas espejo no es anatdmica
sino funcional, porque esta centrada en las posibles funciones cognitivas de estas células

(ejecucion y observacion de acciones).
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Imagen 1.3 Ejemplo de tareas realizadas en las investigaciones sobre neuronas espejo en macacos.
En la condicidén de observacion A, el mono esta colocado en una silla e inmovilizado mientras
observa el agarre. En B se muestra el agarre del trozo de comida realizado por el experimentador. C
describe la condicion de ejecucion: el macaco realiza el mismo agarre observado previamente. A la
derecha aparecen los patrones de actividad neural obtenidos en cada condicion (Rizzolatti et al.,
1996b). Derechos reservados© 1996 por Elsevier B.V. Imagen reproducida con permiso.

Si bien suele citarse ampliamente la definicion de Gallese et al. (1996), las investigaciones
posteriores han mostrado que hay otros tipos de neuronas espejo con propiedades diferentes.
Por esta razon propongo denominar neuronas espejo tradicionales a aquellas del area F5 que
fueron reportadas entre 1992 y 1996 por Di Pellegrino et al. (1992), Gallese et al. (1996) y
Rizzolatti et al. (1996b), y que cumplen con el requisito establecido en la definicion mencionada
arriba. Esta categoria contrasta con lo que aqui llamaré neuronas espejo no tradicionales, entre

las que se incluye una variedad de neuronas espejo con otras caracteristicas funcionales. La

6 Rizzolatti & Vozza (2007) aluden a que la denominacion de “espejo” fue elegida porque estas neuronas tenian
la “capacidad de activarse «reflejando» las acciones de los otros” (Rizzolatti & Vozza, 2007: 32).
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seccion 1.3.2 estara dedicada a esta categoria, en los siguientes incisos explicaré algunos de los

rasgos de las neuronas espejo tradicionales que seran cruciales para discusiones posteriores.

a) Propiedades de las neuronas espejo tradicionales: la congruencia sensoriomotora

Para investigar las propiedades visualmotoras de las neuronas espejo tradicionales, el grupo de
Rizzolatti realiz6 los primeros registros separando las condiciones de observacion y de
ejecucion de las acciones. Durante la ejecucion, el mono agarraba los objetos con luz o en la
obscuridad. En la observacion, el experimentador se colocaba frente al mono y realizaba
acciones similares o iguales a aquellas hechas por este durante la ejecucion (por ejemplo, agarrar
comida), asi como gestos con o sin contenido emocional (por ejemplo, ondear las manos). Estos
ambientes experimentales fueron disefiados para comparar la actividad obtenida durante la
ejecucion en la oscuridad respecto de aquella que podia estar mediada por la observacion porque
se llevaba a cabo con luz. Solo las neuronas que respondieron en la observacion y la ejecucion
de acciones semejantes fueron consideradas “espejo” aunque, como veremos, las acciones en
ambas condiciones no siempre eran semejantes, hubo cierto grado de correspondencia que el
grupo de Rizzolatti categorizd bajo la propiedad llamada congruencia sensoriomotora.
Explicaré en qué consiste esta propiedad mas adelante en esta seccion y en el capitulo 3 la
retomaré como parte de la discusion sobre la funcion de las neuronas espejo.

Ademas de la congruencia, el grupo de Rizzolatti investigd otras posibles propiedades
de las neuronas espejo tradicionales, por ejemplo, se registro la actividad durante la ejecucion
de acciones intransitivas (pantomima o agarre sin un objeto) y al agarrar objetos usando alguna
herramienta (por ejemplo, alicates y palos). Algunos de los resultados del registro de Gallese et

al. (1996) fueron:

1. Agarrar, colocar y manipular son las acciones que desencadenan mayor actividad durante
la observacion y la ejecucion.

2. Algunas neuronas descargan dependiendo de la mano usada para realizar la accion.

3. Algunas poblaciones de neuronas espejo responden mayormente a una de las acciones del
vocabulario de actos, dando lugar a tipos de neuronas espejo: ‘neuronas-espejo-de-
agarrar’, ‘neuronas espejo-de-rasgar’, etcétera.

4. La actividad neural varia durante las fases de ejecucion y observacion. Algunas neuronas
descargan al inicio, otras cuando se logra el agarre (por ejemplo, cuando el mono tocaba
el objeto) y algunas siguen activas al finalizar la accion.

5. Algunas neuronas espejo son selectivas dependiendo de la direccion (de derecha a
izquierda o a la inversa) en la que se realiza la accion.
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6. Ladistancia del mono respecto del experimentador durante la observacion no es relevante
para que se desencadene la actividad neural.

7. La mayoria de las neuronas espejo no responde a acciones hechas sin objeto o con
herramientas, excepto en casos aislados en los que la actividad es débil.

8. Algunas neuronas de F5 se activaban solo en la observacion, por lo que no fueron
consideradas “espejo” sino neuronas parecidas a las espejo o cuasi espejo.

Como explicaré en el siguiente apartado, los estudios mas recientes han encontrado evidencia
en conflicto con algunos de los resultados de estas primeras investigaciones del grupo de
Rizzolatti. Por ejemplo, la investigacion de Ferrari et al. (2005) mostr6é que, luego de afos de
exponer a los macacos al uso de herramientas, algunas neuronas espejo descargan durante la
ejecucion y la observacion de acciones hechas con palos y pinzas. Ademas, algunos hallazgos
recientes han abierto la posibilidad de que haya factores contextuales que modulan o interfieren
en la actividad de ciertos grupos de neuronas espejo. En el capitulo 3 dicutiré acerca de como
se atribuyo una funcion a las neuronas espejo a partir de la congruencia sensoriomotora, por lo
que no se han discutido con detenimiento algunos factores como los descritos en 5, 6 y 7, aunque
estos podrian ser relevantes para explicar la actividad de las neuronas espejo. Parte de mi
propuesta en el capitulo 3 consistird en retomar estos y otros factores contextuales.

Respecto a la congruencia sensoriomotora, esta puede ser considerada como la
propiedad fundamental de las neuronas espejo tradicionales de acuerdo con Di Pellegrino et al.
(1992), Gallese et al. (1996) y Rizzolatti et al. (1996b). En términos generales, la congruencia
sensoriomotora es la capacidad que poseen las neuronas espejo de responder durante la
observacion de una accion igual, similar a o relacionada con aquella que ha sido ejecutada.
Por ejemplo, la misma neurona que descarga al agarrar un trozo de comida, responde con un
patron de actividad semejante cuando el macaco observa esa accion realizada por otro. Sin
embargo, la correspondencia entre la accidon ejecutada y la accion observada se manifiesta con
variaciones entre las neuronas espejo. En la investigacion de Di Pellegrino et al. (1992) se
identificaron 3 clases de congruencia, a saber: (1) cuando una misma accion desencadena
actividad en la ejecucion y la observacion; (2) cuando una accion genera la descarga durante la
ejecucion, pero en la observacion pueden ser efectivas varias acciones; y (3) cuando la accion
realizada y la accion observada no son iguales, aunque pueden estar relacionadas (por ejemplo,
las neuronas espejo que descargan cuando el mono observa al experimentador colocando un

objeto sobre la mesa y cuando el mono lo toma inmediatamente después). Las neuronas espejo
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de este ultimo tipo fueron denominadas /dgicamente relacionadas.

Gallese et al. (1996) ofrecieron otra caracterizacion basada en 2 clases principales de
congruencia: estricta 'y amplia (o lata). La primera se presenta cuando la misma accion —
realizada con un agarre especifico— desencadena actividad durante la observacion y la ejecucion.
Por ejemplo, al agarrar un trozo de comida con agarre de precision y al observar al
experimentador realizando esa misma accion (Gallese et al., 1996). En la congruencia amplia,
en cambio, puede haber otro tipo de relacion —aunque no de similitud— entre las acciones
observadas y ejecutadas: (1) durante la ejecucion, la neurona responde a la accion hecha con un
tipo de agarre y, en la observacion, descarga a la misma accidn realizada con varios tipos de
agarre (por ejemplo: “asir un objeto con agarre de precision” y observar “agarrar un objeto con
precision o con toda la mano™); (2) la misma accion desencadena actividad en la ejecucion y la
observacion, aunque, otras acciones también pueden ser efectivas durante la observacion (por
ejemplo: “agarrar” y observar “agarrar con la mano” o “sostener”); y (3) la neurona descarga
durante la ejecucion o la observacion de una accion, independientemente de si esta se realiza
con la mano o la boca, o con algliin agarre especifico.

El capitulo 3 est4 dedicado al andlisis detallado de las implicaciones de estas primeras
definiciones de ‘“congruencia sensoriomotora”. Basta con tener en cuenta que esta fue
considerada la propiedad mas importante de las neuronas espejo a pesar de que en las primeras
investigaciones de Rizzolatti se identificaron otros rasgos —como los factores contextuales

mencionados anteriormente— que solo han recibido atencion en los estudios mas recientes.

b) El sistema espejo del macaco

En el macaco, el sistema espejo esta conformado por 3 areas de los l6bulos temporal, parietal y
frontal: el surco temporal superior (STS), PFG en el lobulo parietal inferior (IPL) y F5c en la
corteza premotora ventral (PMv) (véase la imagen 1.2 al inicio de esta seccion). En primer
lugar, STS no contiene neuronas espejo, pero se considera como parte del sistema espejo porque
tiene conexiones con el 16bulo parietal y porque posee neuronas que responden a la observacion
de movimientos corporales (Rozzi et al., 2008). Es decir, STS es una region del sistema espejo
vinculada con el procesamiento visual de las acciones. Por otro lado, los registros en la corteza
parietal mostraron que hay neuronas en algunos sectores de IPL que descargan al observar y

ejecutar acciones. A estas se les llamé neuronas espejo parietales y originalmente se propuso
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que la region donde se encontraron esta conectada con el area F5 (Fogassi et al., 2005). Otros
registros confirmaron que: 1) en el area PFG de IPL hay neuronas que se activan durante la
realizacion y la observacion de acciones dirigidas a objetivos; 2) dichas neuronas espejo
parietales tienen congruencia estricta y lata en porcentajes similares a las espejo de PMv (Rozzi
et al., 2008). En tercer lugar, los estudios recientes mostraron que F5 se subdivide en F5a, F5c
y F5p, y que F5c es la tnica porcion que contiene neuronas espejo y esta es el area especifica
donde Rizzolatti identificé las neuronas espejo tradicionales.

Respecto a las conexiones entre las areas del sistema espejo, el grupo de Rizzolatti
propuso que hay varios circuitos, siendo los mas importantes los que vinculan las regiones
parietal y premotora del sistema espejo, asi como la conexion entre F5 y F1 (corteza motora
primaria) (Luppino & Rizzolatti, 2000; Rizzolatti & Luppino, 2001; Rizzolatti & Sinigaglia,
2006). El estudio de Nelissen et al. (2011) sobre mapeo cerebral mediante resonancia magnética
funcional (fMRI) correlacionado con datos previos de conectividad, propuso que hay un
conjunto de conexiones entre las regiones del sistema espejo que van de la parte superior del
surco temporal superior (STS) al 4rea PFG y de ahi a F5¢ (STS-PFG-F5c)’. Aunque se han
investigado otras regiones y conexiones que podrian ser parte del sistema espejo del macaco
(por ejemplo: Orban, 2015), el consenso favorece la propuesta original de Rizzolatti que incluye
unicamente a STS, PFG y F5c, y que sugiere que hay neuronas espejo parietales en PFG y
tradicionales en F5c. Como se expondra en 1.3.2, se han encontrado neuronas espejo con otras
propiedades o fuera de tales regiones, sin embargo, hasta el momento prevalece la discusion

sobre su funcion y su relacion con el sistema espejo.

1.3.2 Las neuronas espejo no tradicionales

Las neuronas espejo no tradicionales son neuronas con propiedades diferentes a las encontradas
en los primeros estudios de Di Pellegrino et al. (1992), Gallese et al., (1996) y Rizzolatti et al.
(1996b). En esta seccion se expondran las neuronas de este tipo que han sido investigadas en

diversos laboratorios.

7 Nelissen et al. (2011) examinaron la actividad cerebral de macacos Rhesus (Macaca mulatta) durante la
observacion de acciones videograbadas (por ejemplo, una mano agarrando una pelota) y evidenciaron la presencia
de dos sistemas en el macaco, los cuales abarcan regiones de las cortezas temporal, parietal y frontal. El sistema
espejo y el de las neuronas canonicas (las cuales descargan durante la realizacion de agarres y la observacion de
objetos tridimensionales estaticos), que se extiende de la parte inferior de STS al area intraparietal anterior (AIP)
y de ahi a las areas F5a y F5p (STS-AIP-F5a/p).
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a) Neuronas espejo audiovisuales

En el estudio dirigido por Evelyne Kd&hler se identificé un grupo de neuronas en F5 que
descargaban al realizar una accion, al observar la misma accion ejecutada por el
experimentador y al escuchar su sonido caracteristico (por ejemplo, se investigaron acciones
como “abrir un mani” y “rasgar papel”). Kohler et al. (2002) las denominaron neuronas espejo
audiovisuales y sugirieron que podrian estar involucradas en la planeacion, la ejecucion y el
reconocimiento de las acciones realizadas por otros. La investigacion de Keysers et al. (2003)
mostréd que estas neuronas descargan de modo semejante cuando las acciones son vistas,
escuchadas o una combinacion de ambas, lo cual evidencia que responden a las representaciones

generales de las acciones y no dependen de modalidades especificas.

b) Neuronas espejo de la boca

Ferrari et al. (2003) registraron un grupo de neuronas espejo de la boca en F5 que se activaban
durante la ejecucion y la observacion de acciones realizadas con la boca. Entre estas se
identificaron dos categorias distinguibles por la congruencia y por el tipo de acciones que
desencadenaban la actividad. Las neuronas espejo ingestivas respondieron a acciones de la
boca asociadas con la ingesta como “agarrar comida” y “succionar jugo de una jeringa”. Al
igual que las espejo tradicionales, estas neuronas descargaban al ejecutar y observar acciones
transitivas (que implican la interaccion de la boca con el objeto, por ejemplo, boca-jeringa) y
algunas tenian congruencia estricta. En cambio, las neuronas espejo comunicativas se activaban
durante la realizacion de acciones ingestivas y al observar acciones que tienen un valor
comunicativo para los macacos, tales como el “chasquido de labios” y la “protrusion labial”
(Ferrari et al., 2003). Es decir, a diferencia de las espejo tradicionales, las comunicativas
responden a acciones transitivas durante la ejecucion y a intransitivas en la observacion, por lo

que solo poseen congruencia lata.

¢) Neuronas espejo que responden a acciones hechas con herramientas

Los primeros estudios de Rizzolatti mostraron que las neuronas espejo no descargaban durante
la observacion de acciones hechas con herramientas. Sin embargo, la investigacion de Ferrari et
al. (2005) evidencio que, luego de exponer a los macacos al uso de herramientas durante

periodos de entrenamiento prolongados, algunas neuronas espejo se activaban al ejecutar y
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observar acciones como ‘agarrar comida con una pinza’. Como las espejo tradicionales, las
neuronas espejo que responden a acciones hechas con herramientas tienen congruencia y no
descargan durante la observacion de acciones intransitivas; no obstante, a diferencia de las
tradicionales, algunas descargan solo a la observacion de acciones hechas con herramientas,
pero no a las realizadas con la mano. Un estudio posterior identific6 un grupo de neuronas
activas durante la observacion de agarres con pinzas que, a diferencia de las registradas por
Ferrari et al. (2005), respondian a acciones hechas con la mano o con un objeto desconocido por
el mono (Rochat et al., 2010). A partir de estos resultados se propuso que estas neuronas
responden a la observacion de una “familia de estimulos que comparten el mismo objetivo”
(Rochat el al., 2010: 605), por ejemplo, descargan a “agarrar”, independientemente de si esta

accion se realiza con la mano o con una herramienta.

d) Neuronas espejo en las cortezas motora primaria y premotora dorsal

Fuera del area F5 se han registrado neuronas que tienen caracteristicas parecidas a las espejo
tradicionales. En el estudio Tkach et al. (2007) se investigoé un grupo de neuronas en las cortezas
motora primaria (M1) y premotora dorsal (PMd) de macacos Rhesus, las cuales descargaban
durante la ejecucion y la observacion de una accidon que consistia en mover un cursor hacia una
meta. Otros estudios también han evidenciado la presencia de neuronas en M1 y PMd parecidas
a las de F5 (Cisek & Kalaska, 2004; Dushanova & Donoghue, 2010), sin embargo, debido a que
implementaron disefios y técnicas experimentales diferentes, estas neuronas no se consideran
“espejo” sino parecidas a las espejo de F5. Asimismo, Vigneswaran et al. (2013) encontraron
2 tipos de neuronas espejo en el tracto piramidal de M1 de macacos Rhesus: (1) las facilitatorias
que descargaban cuando el mono giraba una palanca y cuando observaba esa accion; y (2) las
supresivas cuya actividad se reducia o desaparecia durante la observacion. Esta misma clase de
neuronas espejo supresivas se ha registrado en el tracto piramidal de F5 del macaco, de acuerdo
con el estudio de Kraskov et al. (2009). Se ha propuesto que estas neuronas podrian facilitar la
realizacion de las acciones observadas (por ejemplo, durante la imitacion) o ser parte de un
mecanismo neural que inhibe la respuesta automatica a cada accion observada (Kraskov et al.

2009; Vigneswaran et al. 2013).
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e) Otras propiedades de las neuronas espejo de F5 y de otras regiones

Vittorio Caggiano realiz6 una serie de registros en el area F5 de monos Rhesus para analizar la
influencia de los aspectos contextuales en la actividad neural. En primer lugar, Caggiano et al.
(2009) encontraron que algunas neuronas de F5 descargaban dependiendo de si la accion
observada se realizaba en el espacio extrapersonal o peripersonal® del macaco. Luego de varias
sesiones experimentales, algunas neuronas se activaban solo cuando se presentaban dentro del
espacio peripersonal, por lo que Caggiano et al. (2009) concluyeron que esta clase de neuronas
estd relacionada con la configuracion del espacio que rodea al macaco como si este fuera
operacional, es decir, que depende de las posibilidades de accion del mono.

En otro de los experimentos, Caggiano et al. (2011) registraron un grupo de neuronas
espejo en F5 cuya respuesta dependia del angulo o punto de vista desde el cual era observada
la accion ejecutada por otro, por ejemplo, vista lateral, frontal o subjetiva (como si el mono
estuviera viendo su propia mano realizando la accion). Caggiano et al. (2011) propusieron que
estas neuronas espejo juegan un rol en el procesamiento de informacion contextual relacionada
con el punto de vista del observador. En concordancia con esto, investigaciones posteriores han
evidenciado la relevancia del punto de vista y del espacio desde el cual se realiza la accién
observada (Maranesi et al., 2013; 2017). Ademas, el estudio de Maranesi et al. (2013) mostro
que la mirada proactiva del mono dirigida al objeto puede ser un factor que interviene en la
descarga de las neuronas espejo de F5 durante la fase anterior a la realizacion del agarre.

Los registros de Vittorio Caggiano también revelaron que la actividad de algunas
neuronas espejo de F5 variaba dependiendo del tipo de objeto manipulado durante la
observacion y la ejecucion. Por ejemplo, la mayoria de las neuronas descargaba cuando el objeto
manipulado era un cilindro que contenia una recompensa (comida agradable para el mono) en
comparacion con el mismo objeto, pero sin la recompensa (Caggiano et al., 2012). Igualmente,
la respuesta de las neuronas de F5 variaba dependiendo del tipo de recompensa, siendo la comida
favorita del mono el factor crucial para desencadenar la actividad neural. Caggiano et al. (2012)
concluyeron que la descarga de las neuronas espejo de F5 puede estar relacionada con el valor
subjetivo que el mono le otorga a la recompensa.

Yoshida et al. (2011) y Bonini et al. (2014b) investigaron otros factores vinculados con

8 El espacio peripersonal es la zona inmediata alrededor del cuerpo del mono, mientras que el extrapersonal es el
espacio distante del cuerpo.
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la descarga de neuronas de tipo espejo de la corteza frontal medial y del area F5. Yoshida et al.
(2011) identificaron un grupo de neuronas cuasi espejo en la corteza frontal medial, las cuales
descargaban cuando el macaco observaba a otro mono sentado frente a ¢él realizando alguna
accion. De acuerdo con Yoshida et al. (2011), estas neuronas podrian formar parte de un
mecanismo neural que permite diferenciar entre el yo y el otro en el ambito motor, es decir,
entre el ‘yo que ejecuta una accion’ y ‘el otro realizando la misma accion’. En linea con este
estudio, Bonini et al. (2014b) encontraron que algunas neuronas espejo de F5 inhiben su
actividad cuando se entrena al mono para que reconozca una accion, pero sin ejecutarla. Segiin
Bonini et al. (2014b), estas neuronas se inhiben porque el mono identifica las acciones como
‘hechas por otro’ y no por uno mismo, es decir, podrian formar parte del mecanismo neural
propuesto por Yoshida et al. (2011).

En sintesis, en las secciones 1.3.1 y 1.3.2 se expusieron las 2 clases de neuronas espejo
que han sido identificadas en los macacos: tradicionales y no tradicionales. Dentro de las no
tradicionales hay varios tipos de neuronas con otras propiedades diferentes y registradas en
diversos sectores de la corteza del macaco. Las diferencias entre estas neuronas son relevantes

para la discusion sobre la funcion, tal como mostraré en el capitulo 3 de esta investigacion.

1.3.3 Neuronas y sistema espejo en otros primates no humanos: titis y chimpancés
Las investigaciones con titis comunes (Callithrix jacchus) dirigidas por Wataro Suzuki son las
unicas que han investigado la posible presencia de un sistema espejo en primates del Nuevo
Mundo. En una primera fase experimental, Suzuki et al. (2015) utilizaron una sustancia
fluorescente retrograda para identificar la region con la cual se conecta el surco temporal
superior (STS) del cerebro del titi (el cual es uno de pocos surcos diferenciables en la corteza
de estos primates que, ademds, se considera parte del sistema espejo) y que podria estar
involucrada en la observacion y la ejecucion de acciones. Mediante esta técnica se identifico el
drea 6V de la corteza frontal ventrolateral como una region que se conecta con STS y que podria
ser homologa al area F5 de la corteza premotora del macaco.

En segundo lugar, Suzuki et al. (2015) realizaron un registro de multi-unidad (una
técnica con la cual se registra de forma simultanea la actividad de varias neuronas) en STS y en
la corteza frontal ventrolateral durante el agarre y la observacion de acciones realizadas por

otros. En este registro se identifico un conjunto de neuronas espejo y cuasi espejo en las areas
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6V, 8A y 12L de la corteza frontal ventrolateral, asi como un grupo minoritario en STS. A
diferencia de las neuronas espejo del macaco, las del titi descargaron solo en la fase final del
agarre y no mostraron congruencia estricta; por ejemplo, algunas respondieron durante el agarre
con toda la mano y al observar el agarre de precision de un pedazo de comida.

Finalmente, mediante un registro de neuronas individuales, Suzuki et al. (2015)
confirmaron la presencia de neuronas espejo en la corteza frontal ventrolateral de los titis
comunes, las cuales se activan durante la ejecucion y la observacion de las mismas acciones.
Los hallazgos de Suzuki et al. (2015) son relevantes para esta investigacion porque confirmaron
la presencia de neuronas espejo y cuasi espejo en dos regiones de la corteza de los titis que se
consideran homologas a STS y F5 de los macacos. Ademas, aunque este es el Gnico estudio
realizado con titis, aporta evidencia sobre un sistema espejo en especies de monos del Nuevo
Mundo. En sintesis, el hallazgo de neuronas espejo y la identificacion de dos regiones del
sistema espejo (STS y la corteza frontal ventrolateral) en esta especie, puede tener implicaciones
en la discusion sobre el origen evolutivo de los sistemas espejo de los primates que podria
remontarse a un ancestro comun anterior a la separacion evolutiva entre los monos del Viejo y
del Nuevo Mundo (alrededor de hace 15 millones de afios) (Suzuki et al., 2015).

Erin Hecht dirigi6 dos estudios con chimpancés que no solo son innovadores por las
técnicas utilizadas, sino porque analizaron las supuestas similitudes y las diferencias entre el
sistema espejo de los chimpancés y los de otros primates (macacos y humanos). En el primer
grupo de experimentos, Hecht et al. (2013a) usaron imagenes cerebrales para comparar las areas
activas de las cortezas de chimpancés y humanos durante la ejecucion y la observacion de
acciones. Por cuestiones éticas, hay restricciones para la experimentacion con chimpancés
mediante técnicas invasivas, por ello, Hecht et al. (2013a) utilizaron FDG-PET (o TEP con 18F-
FDG por sus siglas en espaiol). Este tipo de tomografia por emisién de positrones emplea
fluorodesoxiglucosa (FDG), una sustancia analoga de la glucosa que va unida al isétopo
radiactivo (fllor-18) y que las neuronas absorben para producir energia. Cuando el is6topo se
descompone, libera positrones por un periodo breve que, al unirse con electrones cercanos,
emiten fotones que se detectan con el escaner. La FDG-PET es una técnica minimamente
invasiva que se ha usado para identificar las areas del cerebro del chimpancé relacionadas con

capacidades cognitivas como el procesamiento de caras (Parr et al., 2009).
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En los chimpancés, se escaned la actividad cerebral durante el agarre de un objeto, la
observacion del mismo agarre realizado por otro y la observacion del agarre simulado (sin
objeto). Las imagenes cerebrales obtenidas por Hecht et al. (2013a) mostraron varias regiones
activas en el cerebro del chimpancé durante la realizacion de estas tareas: el surco central, las
circunvoluciones precentral y postcentral, las cortezas premotora dorsal, premotora ventral,
prefrontal ventrolateral, prefrontal dorsolateral, parietal inferior y parietal superior. A
diferencia de los chimpancés, los participantes humanos Uinicamente observaron agarres de
objetos como “asir un guijarro con agarre de precision”. Hecht et al. (2013a) compararon las
imagenes cerebrales de los chimpancés y los humanos, las cuales evidenciaron las siguientes

semejanzas y diferencias:

1. En ambas especies, la actividad se concentr6 en areas especificas de las cortezas temporal,
parietal y frontal que forman parte del sistema espejo de los primates.

2. En los chimpancés, hubo més actividad frontal (en especifico, en la corteza prefrontal
ventrolateral) que parietal y temporal.

3. Enlos humanos, la actividad temporal, parietal y frontal fue mas uniforme (principalmente
en la corteza inferotemporal, el 16bulo parietal inferior y la corteza premotora ventral).

4. En los chimpancés, las regiones activas durante la observacion del agarre con o sin objeto
eran similares (como veremos, esta también es una caracteristica del sistema espejo
humano, pero no del macaco).

5. En los chimpancés se identificaron las d&reas FCBm y PFD/PF que, de acuerdo con Bailey
et al. (1950), son homologas a las areas 44 y 40 de Brodmann de las cortezas frontal y
parietal, las cuales son parte del sistema espejo humano.

En otro de los experimentos dirigidos por Erin Hecht se utilizaron imagenes con tensor de
difusion (diffusion tensor imaging o DTI) para comparar las conexiones entre las regiones que
conforman los sistemas espejo de tres especies de primates. Las DTI son un tipo de resonancia
magnética que detecta el movimiento de las moléculas de agua en las fibras nerviosas, lo que
hace posible identificar las conexiones entre las regiones cerebrales mediante la reconstruccion
de las trayectorias de los tractos de la materia blanca del cerebro (Hecht & Parr, 2015). Debido
a que esta técnica es poco invasiva, Hecht et al. (2013b) la adaptaron para analizar las posibles
similitudes y diferencias cualitativas y cuantitativas entre los sistemas espejo del macaco, el
chimpancé y el humano. El estudio de Hecht et al. (2013b) es innovador no solo porque es el

unico que ha examinado los sistemas espejo de 3 especies mediante el mismo método, sino
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también porque se centrd en el andlisis de las conexiones mas que en las propiedades funcionales
de las neuronas espejo.

Los resultados de Hecht et al. (2013b) mostraron que en las 3 especies analizadas hay 3
tipos de conexiones principales entre las regiones que conforman el sistema espejo: frontal-
temporal (FT), temporal-parietal (TP) y frontal-parietal (FP). En los macacos, la conexion FT
ventral es mayor que TP y FP dorsales. En los chimpancés, TP y FP dorsales son mas robustas
que en los macacos, pero la conexiéon FT ventral es mucho mayor. En los humanos, las
conexiones FT, TP y FP son mas uniformes, aunque destacan las conexiones TP y FP. En los
chimpancés y los humanos, pero no en los macacos, hay conexiones frontales y parietales
especificas con la corteza temporal inferior. Solo en los humanos hay conexiones con la corteza

parietal superior (Hecht & Parr, 2015) (véase la tabla 1.1).

Especie Conexiones principales Conexiones secundarias = Conexiones especificas de la especie

Macacos Frontal- temporal (FT) Temporal parietal (TP)
Frontal- parietal (FP)

Chimpancés = Frontal- temporal (FT) Temporal- parietal (TP) Frontal con corteza temporal inferior
Frontal- parietal (FP) Parietal con corteza temporal inferior

Humanos Temporal- parictal (TP) = Frontal- temporal (FT) Frontal con corteza temporal inferior
Frontal- parietal (FP) Parietal con corteza temporal inferior

Frontal con corteza parietal superior
Parietal con corteza parietal superior

Tabla 1.1 Tabla de elaboracion propia sobre las conexiones identificadas en tres especies de
primates. En la primera columna se muestran las especies investigadas por Hecht et al. (2013b),
mientras que en la segunda, tercera y cuarta columna aparecen las conexiones principales,
secundarias y especificas respectivamente.

En sintesis, si bien los sistemas espejo de las especies analizadas por Hecht et al. (2013a, 2013b)
tienen conexiones similares, también poseen algunas caracteristicas que podian reflejar
diferencias funcionales entre los 3 sistemas (Hecht & Parr, 2015). En primer lugar, la conexion
principal del sistema espejo del macaco es FT, mientras que en el chimpancé también hay otras
conexiones especificas semejantes a las del humano. Asimismo, la conexiones TP y FP son mas
robustas en los chimpancés, aunque en el humano —al parecer— dichas conexiones son mas
importantes. Para Hecht & Parr (2015), las diferencias en las conexiones se relacionan con

variaciones en cuanto al procesamiento que llevan a cabo los tres sistemas espejo. En los
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macacos, el procesamiento frontal estd mediado por la conexion FT y podria jugar un rol en la
abstraccion de informacion descendente (fop down). En los chimpancés, en cambio, aunque la
corteza frontal y la conexion FT son predominantes, el resto de las conexiones se asemejan a las
del humano. Segun Hecht & Parr (2015), esto evidencia que el sistema espejo del chimpancé
procesa informacion descendente (top down) como el sistema del macaco y ascendente (bottom
up) como el del humano (en el cual destacan las conexiones parietales que posibilitan un
procesamiento mas ascendente). Hecht & Parr (2015) argumentaron que estos tipos de
procesamiento estan relacionados con la capacidad de imitacion de las tres especies, desde los
macacos que abstraen informacion para emular los objetivos de las acciones observadas,
pasando por los chimpancés que son capaces de emular 'y de imitar, hasta los humanos capaces
de la imitacion verdadera y la sobreimitacion®. Aqui no discutiré con detalle los hallazgos y las

propuestas de Hecht et al. (2013a, 2013b), los retomaré en la discusion del capitulo 4.

1.4 El sistema espejo humano
Tal como se explico al inicio de este capitulo, Rizzolatti realizo varias investigaciones para
mostrar que ciertas regiones de la corteza frontal de los humanos, supuestamente homoélogas a
las del sistema espejo de los macacos, también estdn involucradas en la observacion y la
ejecucion de acciones (Fadiga et al., 1995; Grafton et al., 1996; Rizzolatti et al., 1996a). En
especifico, las primeras regiones investigadas en el humano fueron la corteza premotora ventral
(PMv) y la porcion opercular del giro frontal inferior (IFG) (area 44 de Brodmann o BA44).
Estas areas, junto con el ldobulo parietal inferior (IPL) y el surco temporal superior (STS),
integran el sistema espejo humano (STS- IPL- PMv/BA44) (véase la imagen 1.4), el cual, segin
el grupo de Rizzolatti, es el homologo del sistema espejo STS- PFG-F5c¢ del macaco.

Debido a que el registro de neuronas individuales es una técnica altamente invasiva, su
uso no esta permitido en la experimentacion con humanos excepto bajo ciertas circunstancias;

por esta razon, solo se ha realizado un estudio de este tipo con humanos. A diferencia de otros

° Hecht & Parr (2015) y Hecht et al. (2013a, 2013b) definieron “emulacién” e “imitacion” a partir de la distincion
entre “resultados ambientales” (objetivos o metas que se logran) y “procedimientos para alcanzarlos”. Por ejemplo,
en la imitacion de “sacar una recompensa de la caja” el resultado seria obtener la recompensa, mientras que el
procedimiento involucra varios pasos como abrir la caja, meter la mano, etc. La emulacion se presenta cuando se
copia el resultado, pero no el procedimiento, mientras que en la ‘imitacion verdadera’ se copian el resultado y el
procedimiento. La sobreimitacion ocurre cuando se copian procedimientos irrelevantes o que no son necesarios
para alcanzar el objetivo, tal como sugieren las investigaciones con infantes humanos.
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primates, las investigaciones sobre el sistema espejo humano han empleado una variedad de
técnicas como la tomografia por emision de positrones (PET), la resonancia magnética funcional
(fMRI), la estimulacion magnética transcraneal (TMS), la electroencefalografia
(electroencephalography o EEG), la electromiografia (electromyography o EMG), los
metaandlisis y los estudios con pacientes con trastornos como el autismo, la apraxia y la
esclerosis'?. Cabe recalcar que dichas técnicas no permiten recabar informacion sobre la
actividad de neuronas individuales, por lo que, sus resultados no pueden considerarse como
evidencia directa de la existencia de neuronas espejo en los humanos. Como veremos, la mayoria
de las investigaciones con humanos se limita a la identificacion de propiedades anatomicas y

funcionales del sistema espejo, y no de neuronas individuales.

Imagen 1.4 Areas del sistema espejo humano: parte posterior del surco temporal superior (STS),
parte rostral del lobulo parietal inferior (IPL) (areas PF y PFQG) y corteza premotora ventral (PMv)
mas la parte posterior del girofrontal inferior (IFG) (o BA44) (Wemer et al., 2012). Derechos
reservados© 2012 por los autores y ScientificResearch Publishing In. Imagen reproducida bajo
licencia Creative Commons.

Otro problema derivado de la dificultad para realizar registros en humanos radica en que,
algunas propiedades como la congruencia sensoriomotora no se han investigado directamente.

Si bien los estudios han identificado las areas involucradas en la observacion y la ejecucion de

10 En esta investigacién expondré un conjunto reducido de estudios, pueden consultarse otros para mas detalles
sobre las técnicas y los disefios experimentales utilizados, por ejemplo: Aziz-Zadeh et al., 2004 Binder et al. (2017),
Cattaneo et al. (2007), Frenkel-Toledo et al. (2016), Jelsone-Swain et al. (2015), Negri et al. (2007), Oberman et
al. (2005) y Plata-Bello et al. (2017).
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acciones, dicha similitud no puede equipararse con la congruencia pues esta es una propiedad
de las neuronas, no del sistema espejo. Ademas, como veremos, en la inica investigacion con
humanos basada en registros de neuronas individuales, se identificaron neuronas “de tipo
espejo” pero no propiamente espejo. Por estas razones, es preferible referirse al sistema espejo
humano y no a las “neuronas espejo del humano”, tal como se sugiere Hickok (2014). En los
siguientes dos apartados expondré los resultados del tnico registro realizado en humanos y
después haré una revision de los principales estudios basados en otras técnicas, los cuales han

analizado algunas propiedades anatdmicas y funcionales del sistema espejo humano.

1.4.1 Las neuronas de tipo espejo en los humanos
La investigacion de Mukamel et al. (2010) es la tnica evidencia directa sobre la existencia de
neuronas espejo en los humanos. A diferencia de los estudios con macacos, este registro se llevo
a cabo con 21 participantes y tuvo una muestra amplia de 1117 neuronas. Los sujetos del estudio
fueron pacientes epilépticos y los registros se realizaron cuando se sometieron a un
procedimiento quirdrgico para tratar dicho padecimiento, por esta razon, se analizaron
unicamente las neuronas de las regiones cercanas a la zona tratada y los disefios experimentales
fueron diferentes a los utilizados en los macacos. Las regiones estudiadas por Mukamel et al.
(2010) fueron la amigdala, el hipocampo, la corteza entorrinal, el giro parahipocampal, el area
motora suplementaria (SMA) y la corteza cingulada anterior. La actividad neural se registrd
durante la ejecucion y la observacion de acciones manuales (‘agarrar una jarra con agarre de
precision’) y gestos presentados en video (‘sonreir’). En todas estas areas, Mukamel et al. (2010)
encontraron neuronas que respondian a la observacion o la ejecucion de acciones; sin embargo,
solo un grupo de SMA, el hipocampo, el giro parahipocampal y la corteza entorrinal descargo
en la observacion y ejecucion de las mismas acciones (véase la imagen 1.5). Ademas, algunas
neuronas también suprimieron su actividad durante la observacion, es decir, son semejantes a
las neuronas espejo supresivas encontradas en el tracto piramidal de F5 y en el area M1 de los
macacos (Kraskov et al., 2009; Vigneswaran et al., 2013).

Asimismo, entre las neuronas registradas por Mukamel et al. (2010), algunas mostraron
congruencia sensoriomotora lata y estricta; como vimos, esta es la propiedad mas importante
de las neuronas espejo tradicionales del macaco. No obstante, en los humanos, los porcentajes

de neuronas con congruencia fueron bajos en comparacion con los obtenidos en los macacos.
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Otra de las limitaciones del estudio de Mukamel et al. (2010) radica en que las regiones
investigadas no coinciden con aquellas consideradas homoélogas a las del sistema espejo del
macaco, por lo que, las neuronas registradas no fueron clasificadas como ‘espejo’ sino como de
tipo espejo o semejantes a las espejo. Ademas, estas neuronas tampoco se consideraron
‘neuronas espejo no tradicionales’, ya que no todas se encontraron en las regiones donde hay
neuronas de este tipo en los macacos. Por ejemplo, en los humanos se identificé un grupo de
neuronas de tipo espejo en el hipocampo, pero —tradicionalmente— esta region se ha vinculado
con otras capacidades cognitivas como la memoria, por lo que no esta claro por qué contiene
neuronas que responden a la observacion y la ejecucion de acciones. Dadas estas diferencias y
como respuesta a posibles objeciones, Mukamel et al. (2010) propusieron que, aunque su estudio
no evidencia la existencia de neuronas espejo en el humano idénticas a las del macaco, las
neuronas que identificaron podrian considerarse como parte de otros mecanismos espejo que,
dependiendo de las regiones que abarquen, estarian implicados en otras funciones cognitivas.
Debido a sus limitaciones experimentales, el estudio de Mukamel et al. (2010) no puede
considerarse como evidencia robusta acerca de la existencia de neuronas espejo en el cerebro

humano con las mismas caracteristicas funcionales que poseen las del macaco.

Imagen 1.5 Regiones de la corteza identificadas en los humanos segun Giret et al. (2017). Las zonas
marcadas con color azul muestran las posibles areas del sistema espejo segiin los estudios con
imagenes cerebrales; entre estas destacan IPL (I6bulo parietal inferior), IFG (giro frontal inferior) y
MTG/ITG en la corteza temporal. En cambio, aparecen con color rojo las regiones donde se
encontraron neuronas espejo en el registro de Mukamel et al. (2010) realizado en humanos, por
ejemplo: SMA (&rea motora suplementaria), Hp (hipocampo), EC (corteza entorrinal) y PHG (giro
parahipocampal). Derechos reservados© 2017 por Elsevier B.V. Imagen reproducida con permiso.
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1.4.2 Propiedades anatomicas y funcionales del sistema espejo humano

Como vimos, uno de los objetivos de los estudios con humanos es mostrar que las regiones
parietales y frontales del sistema espejo humano estan implicadas en la ejecucion y la
observacion de las mismas acciones realizadas por otros. Aunque este es el objetivo de la
mayoria de los experimentos con imagenes cerebrales, también se han investigado ciertas
propiedades anatdmicas y funcionales semejantes a las identificadas en los macacos. En los

incisos a) — g) expondré los resultados de dichos estudios.

a) Respuesta del sistema espejo a ejecucion y observacion de las mismas acciones

Las investigaciones con PET de Grafton et al. (1996) y Rizzolatti et al. (1996a) fueron las
primeras en evidenciar actividad en areas del sistema espejo (como STS, IPL y BA44) durante
la ejecucion y la observacion de acciones. La evidencia mas reciente recabada con fMRI también
mostro la activacion de diferentes sectores de las regiones que integran el sistema espejo, por
ejemplo: Brass et al. (2007), Calvo-Merino et al. (2005, 2006), Gatti et al. (2017), Gazzola et
al. (2007), Gazzola & Keysers (2009), lacoboni et al. (2005) y Lui et al. (2008). Asimismo, los
metaanalisis de experimentos basados en imagenes cerebrales han confirmado la actividad de
diversas regiones del sistema espejo durante tareas de observacion y/o ejecucion de acciones!!.
Otro conjunto de experimentos utilizdo fMRI de supresion por repeticion, una técnica mediante
la cual se repiten los estimulos para generar habituacion y asi dar lugar a un decremento de la
actividad en las zonas implicadas en la tarea. En estudios de este tipo se repitieron las tareas de
observacion, ejecucion de agarres o una combinacién de ambas. De la Rosa et al. (2016),
Dinstein et al. (2007), Hamilton & Grafton (2006), Kilner et al. (2009) y Lingnau et al. (2009)
mostraron reduccion de actividad en BA44, PMv y el 16bulo parietal. Los estudios basados en
fMRI de supresion no solo corroboraron las areas del sistema espejo humano que ya han sido
identificadas en otros estudios, también han mostrado que este es sensible a la habituacion

cuando se presenta el mismo estimulo independientemente de la modalidad; es decir, las areas

1 Por ejemplo, los metaanalisis de Caspers et al. (2010), Molenberghs et al. (2009, 2012) y Turella et al. (2009)
analizaron un grupo significativo de experimentos con PET y fMRI, evidenciando actividad durante la observacion
y la ejecucion de acciones en PMv, BA44, IFG y el 16bulo parietal, asi como en otras regiones como el cerebelo y
la insula. Estos metaanalisis, ademas, mostraron que los experimentos con humanos difieren entre si en cuanto a
los disefios, las muestras, las tareas y la clase de estimulos utilizados. Por ejemplo, en algunos experimentos, los
participantes se imaginaron agarrando el objeto (Cross et al., 2006; Grafton et al., 1996), mientras que, en otros,
imitaron las acciones observadas (Grézes et al., 2003; Leslie et al., 2004). Dadas estas divergencias experimentales,
es necesario tomar con cautela los resultados de este tipo de investigaciones.
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del sistema espejo suprimen su actividad cuando la misma accion (por ejemplo, manipular una
palanca) se observa o ejecuta repetidamente (Kilner et al., 2009).

Para finalizar esta seccion debe aclararse que, aunque un grupo significativo de estudios
con imagenes cerebrales en humanos parece confirmar la participacion del sistema espejo en la
ejecucion y la observacion de las mismas acciones, hay ciertos aspectos que deben considerarse
al evaluar dicha evidencia. En primer lugar, a diferencia de los macacos, en los estudios con
humanos se emple6 una variedad de tareas (imitacion, imaginacion, ejecucion y observacion) y
de acciones (pasos de baile, patrones de movimientos complejos, etc.). En segundo lugar,
algunas de las areas activas en el humano no corresponden de forma estricta con las predichas
o supuestamente homodlogas a las del macaco e, incluso, hay actividad en regiones que no han
sido analizadas en el macaco, por ejemplo, el cerebelo (Grafton et al., 1996; Gazzola & Keysers,
2009). Por ultimo, en la mayoria de los estudios se combiné la actividad obtenida en 2 tareas
(por ejemplo, imitacidon y observacion) pero, cuando se analiza la actividad de cada tarea por
separado, hay diferencias entre las areas activas. Por ejemplo, en el estudio de Rizzolatti et al.
(1996a) se activaron STS y parte de IFG en la observacion, mientras que en la ejecucion las
areas mads activas fueron el clineo, el cerebelo y el putamen. Es decir, no se cumple cabalmente
la hipotesis acerca de que las mismas areas del sistema espejo estan involucradas en la ejecucion
y la observacion de las mismas acciones. Esta limitacion no ha sido discutida ampliamente por
el grupo de Rizzolatti, aunque ha sido enfatizada a través de metaanalisis como el de Turella et

al. (2009).

b) ‘Representacion somatotopica’ en el sistema espejo

En los humanos se ha analizado la actividad del sistema espejo durante la observacion y la
ejecucion de acciones realizadas con varios efectores'?, evidenciando que estos se representan
de forma somatotépica'3. Buccino et al. (2001) registraron con fMRI la actividad cerebral de
sujetos que vieron acciones hechas con la boca, la mano y el pie (por ejemplo, morder una
manzana, agarrar una taza y patear una pelota). Los resultados mostraron actividad en sectores

de las cortezas premotora y parietal dependiendo del efector usado para la accion; es decir, se

12 Es decir, partes del cuerpo con las cuales se realizan movimientos, por ejemplo: manos, brazos, etc.

13 La representacion somatotdpica debe entenderse como “mapas en el cerebro” que muestran una correspondencia
entre ciertos sectores de las cortezas motora o somatosensorial y algunas partes del cuerpo, en este caso, efectores
como las manos, la boca y el pie.
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evidencid un patron de representacion de los efectores similar al de la corteza motora primaria.
Segun Buccino et al. (2001), a diferencia del macaco, el sistema espejo humano responde a un
repertorio motor amplio y con una representacion somatotdpica en la corteza premotora. En los
macacos, una organizacion somatotopica rudimentaria del sistema espejo fue documentada en

el 16bulo parietal inferior (Rozzi et al., 2008).

¢) Respuesta a sonidos de acciones

Gazzola et al. (2006) llevaron a cabo una serie de experimentos con fMRI que involucraban la
realizacion de acciones hechas con la mano y la boca, asi como escuchar los sonidos asociados
con estas (por ejemplo, rasgar una hoja de papel y escuchar el sonido caracteristico de esta
accion). En ambas tareas se activaron areas del sistema espejo humano como la corteza
premotora y BA44. Gazzola et al. (2006) propusieron que, al igual que las neuronas espejo del
macaco, el sistema espejo humano responde a los sonidos de las acciones y es altamente

selectivo porque parece discriminar acciones a partir del sonido asociado con estas.

d) Respuesta a acciones que forman parte del repertorio motor del observador

Calvo-Merino et al. (2005) usaron fMRI para investigar las diferencias en la actividad cerebral
cuando las acciones observadas pertenecen al repertorio motor de los observadores, para ello,
compararon las regiones activas de bailarines (de ballet o capoeira) y de participantes inexpertos
mientras veian movimientos propios de cada baile. Encontraron mayor actividad en el sistema
espejo cuando las acciones observadas pertenecian al conjunto de movimientos del baile en el
que eran expertos. En otro estudio con bailarines de ballet profesionales, Calvo-Merino et al.
(2006) mostraron que, cuando los movimientos observados forman parte del repertorio de los
movimientos de baile de cada género, se activan regiones especificas del sistema espejo. Estos
hallazgos refuerzan los experimentos previos de Buccino et al. (2004a), en los cuales se escaned
a los participantes mientras observaban acciones de la boca realizadas por un humano, un perro
o un mono. Algunas de las acciones pertenecian al repertorio comun de las tres especies
(“morder”) y otras eran especificas del repertorio del perro (“ladrar’’) o del macaco (“chasquido
de labios™). Buccino et al. (2004a) evidenciaron que las regiones motoras del sistema espejo se
activaban durante la observacion de acciones comunes a las tres especies, mientras que en las

acciones especificas hubo mayor actividad en otras regiones (como STS en la observacion del
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ladrido). Buccino et al. (2004a) concluyeron que el sistema espejo es la base del reconocimiento
de las acciones que pertenecen al repertorio motor del observador, en cambio, otras regiones

podrian ser relevantes para reconocer otras acciones.

e) Observacion e imitacion de patrones de movimiento complejos

En el estudio con fMRI de Buccino et al. (2004b) se evidencio que las regiones parietales y
frontales del sistema espejo estdn activas durante la observacion y la imitacion de patrones de
movimientos complejo. Esta clase de acciones difiere de las que han sido investigados en los
macacos porque su objetivo no es el agarre del objeto sino la realizacion apropiada de una serie
de movimientos. Asimismo, Gatti et al. (2017) compararon la actividad cerebral obtenida
durante la realizacion, la observacion y la imitacion de tareas simples y complejas (“abrir el
puiio, extender los dedos y mover el dedo pulgar”), y encontraron actividad en regiones del
sistema espejo durante la observacion de tareas complejas. A estos estudios se suman los ya
mencionados de Calvo-Merino et al. (2005, 2006) en los que se observaron pasos de baile que
son patrones de movimientos complejos. Tomadas en conjunto, estas investigaciones muestran
que el sistema espejo humano podria estar involucrado en la observacion y la imitacion de

acciones transitivas e intransitivas mas complejas que aquellas estudiadas en los macacos.

f) Respuesta del sistema espejo al entrenamiento (efecto contraespejo)

Los experimentos de Catmur et al. (2007, 2011) con estimulacién magnética transcraneal (TMS)
indagaron en la posibilidad de que la respuesta del sistema espejo a las mismas acciones
observadas y ejecutadas sea producto del entrenamiento. Catmur et al. (2007) entrenaron a los
participantes para que movieran el dedo indice después de observar el movimiento del dedo
meflique y viceversa. Luego de un periodo de entrenamiento, aplicaron TMS en la corteza
motora durante la observacion de los movimientos y midieron los potenciales motores evocados
(MEPs) de los musculos de ambos dedos. Los resultados evidenciaron un fenomeno que
denominaron “efecto contraespejo”, el cual consistia en el aumento de actividad en el misculo
del dedo opuesto al que era observado (aumento en el dedo indice al observar el movimiento
del mefiique y a la inversa). Segiin Catmur et al. (2011), esto respalda “la teoria de que las
propiedades ‘espejo’ del sistema espejo (...) surgen a través de la experiencia sensoriomotora

correlacionada de realizar y observar acciones” (Catmur et al., 2007: 1528). Catmur et al. (2011)

42



obtuvieron resultados similares en una investigacion posterior en la cual aplicaron TMS en las
cortezas motora primaria y premotora, y registraron los MEPs durante la realizacién de dos
tareas, una que consistia en la observacion de movimientos de los dedos indice o mefiique (tarea
espejo) y otra de tipo “contraespejo”. La actividad muscular registrada fue similar en ambas
tareas. A partir de estos hallazgos, Catmur et al. (2007, 2011) concluyeron que las regiones
premotoras del sistema espejo obtienen sus propiedades “espejo” y “contraespejo’ a través del

entrenamiento sensoriomotor.

g) Respuesta a acciones hechas con herramientas

De acuerdo con el estudio de Cattaneo et al. (2009), el sistema espejo humano responde a la
observacion de acciones hechas con herramientas. Cattaneo et al. (2009) registraron los
potenciales motores evocados (MEPs) del musculo oponente del pulgar mientras los sujetos
observaban acciones realizadas con dos tipos de alicates cuya manipulacion requiere diferentes
movimientos (los normales se abren con extension y se cierran con la flexion de los dedos,
mientras los inversos se abren con flexion y se cierran con extension). Encontraron que los
potenciales del musculo incrementaban independientemente del tipo de alicate usado. Segliin
Cattaneo et al. (2009), esto evidencia que el sistema espejo codifica los objetivos de las acciones
y no los movimientos necesarios para su realizacion. De modo semejante, Gazzola et al. (2007)
argumentaron que el sistema espejo codifica los objetivos de las acciones porque, de acuerdo
con su investigacion, las regiones del sistema espejo se activan durante la observacion de

acciones, aunque estas se realicen con un efector biol6gico o una mano robotica.

1.5 Conclusiones

En este capitulo se describieron los criterios propuestos por Garcia (2014a, 2014b) para la
evaluacion de la hipotesis de homologia morfoldgica y funcional del sistema espejo de los
primates. Ademas, se mostro la evidencia empirica con la cual se ha defendido la presencia de
neuronas o sistemas espejo en titis, macacos, chimpancés y humanos. Como vimos, la mayoria
de los estudios fueron realizados con macacos (de varias especies) y con humanos (aunque con
ciertas restricciones como las divergencias experimentales debido al uso de varias técnicas), por
lo que la investigacion con otras especies es limitada. No obstante, en el capitulo 4 retomaré¢ los

criterios de homologia para mostrar que esta evidencia respalda la existencia de un sistema
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espejo —entendido como un sistema neural— morfoldégicamente homdlogo en los primates. Sobre
la homologia funcional, antes de discutir al respecto en el capitulo 4, en los siguientes capitulos
desarrollaré las nociones de ‘representacion’ y ‘funcion’ (capitulo 2), y mostraré en el capitulo
3 que hay algunas dificultades (principalmente lo que aqui denominaré como “el problema de
la congruencia”) que deben ser resueltas antes de poder establecer cudl es la funcion de las

neuronas y del sistema espejo.
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Capitulo 2. Las nociones de ‘representacion neural’ y ‘funcion’

Mi objetivo en este capitulo es contrastar varias formas de entender los conceptos de
‘representacion’ y ‘funcion’. Ambas nociones son relevantes para esta investigacion porque,
como veremos, se apela a estas al intentar atribuir una funcidn cognitiva a las neuronas que son
estudiadas en el laboratorio a través de la técnica de registro de neuronas individuales. Como
expuse en el capitulo anterior, esta técnica ha sido la mas utilizada para indagar en las
propiedades funcionales de las neuronas espejo y, como se argumentard en el capitulo 3, la
nocion de ‘representacion neural’ se ha utilizado explicita o implicitamente para atribuirles una
supuesta funcion cognitiva. Por esta razon, en este capitulo discutiré acerca de los distintos
modos de concebir a las representaciones neurales y el rol que desempefian en la investigacion
en neurociencia. Expondré algunas caracterizaciones de las representaciones que han sido
propuestas recientemente en la filosofia para posteriormente dirigir la atencion al caso
especifico de la atribucion de la funcion de las neuronas espejo. Aunque el capitulo esta
dedicado —en su mayoria— a las representaciones neurales, la nocion de funcién también sera

abordada porque es esencial para la propuesta que sera esbozada como parte de la discusion.

2.1 Introduccion
En las investigaciones llevadas a cabo en diversos campos de las ciencias cognitivas se suele
apelar al concepto de ‘representacion’ para desarrollar explicaciones acerca de como son
posibles las capacidades cognitivas que son estudiadas en el laboratorio. Por ejemplo, en las
investigaciones sobre memoria espacial (O’Keefe & Dostrovsky, 1971), para explicar por qué
los ratones son capaces de ‘recordar’ las diferentes localizaciones de un laberinto, se sugiere
que poseen una ‘representacion del lugar’ o un ‘mapa mental’ del sitio que permite realizar la
tarea de forma efectiva (Bechtel, 2016). Si bien este concepto parece ser crucial para el
desarrollo de explicaciones robustas en las ciencias cognitivas, no hay un consenso respecto a
qué debemos entender por ‘representacion’, aunque se han hecho intentos por clarificar el
sentido implicito con el que suele usarse en campos de investigacion especificos (véase, por
ejemplo: Baker et al., 2021; Bechtel, 2001, 2016; Brette, 2019; deCharms & Zador, 2000;
Millikan, 2020; Piccinini, 2018; Sullivan, 2010; Thomson & Piccinini, 2018; Vilarroya, 2017).
Asimismo, la relevancia de la nocioén de representacion se hace patente en los debates

que ha suscitado en el &mbito de la filosofia de la mente y de las ciencias cognitivas. Una de las
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discusiones mas significativas tiene que ver con el problema de si existen las representaciones
como entidades mentales de algun tipo, o si solo son metaforas o constructos tedricos a los que
suele apelarse para explicar los fenomenos mentales y las capacidades cognitivas (Brette, 2019).
Al respecto, hay diversas posturas que van desde quienes aceptan la existencia de las
representaciones —ya sea que estas sean consideradas como entidades de caracter lingiiistico
(como simbolos) o con algun otro formato como mapas, modelos, imdgenes, esquemas,
etcétera— hasta quienes las rechazan al considerarlas como postulados con un valor explicativo
limitado.

Otro problema relevante es el del contenido de las representaciones mentales. El
‘contenido’ debe ser entendido como aquello acerca de lo cual es una representacion, es decir,
las condiciones, objetos y propiedades del mundo a los que se refiere la representacion, por
ejemplo: “la forma de una fruta, el movimiento de un animal, una expresion facial” (Shea, 2018:
5-6). La discusion central acerca del contenido tiene como objetivo el intentar esclarecer de qué
modo puede ser determinado, es decir, como las representaciones mentales llegan a ser acerca
de o qué clase de procesos permiten vincular a las representaciones —como entidades mentales—
con las condiciones, objetos y propiedades del mundo a los que se refieren (Shea, 2018).

En sintesis, el debate sobre las representaciones se desarrolla en torno a, por lo menos,
las siguientes cuestiones (Smortchkova et al., 2020): (1) la naturaleza de las representaciones,
es decir, qué hace que algo sea una representacion mental, (2) cudl es su rol explicativo en la
investigacion en ciencias cognitivas y (3) como se determina el contenido [véanse las revisiones
de Dietrich (2007), Egan (2012) y Pitt (2020) para mayores detalles sobre las diferentes posturas
sobre estos temas]. Si bien un andlisis detallado de todas estas cuestiones podria ser relevante
para orientar algunas de las discusiones que seran expuestas en esta tesis, en este capitulo me
centraré especificamente en las representaciones neurales. En los experimentos basados en
registros de neuronas individuales (single unit recording), los neurocientificos denominan
representaciones neurales a los patrones de actividad neural que reflejan una correlacion entre
un estimulo presentado durante la realizacion de una tarea y la tasa de activacion de las
neuronas individuales, estas Ultimas se obtienen al promediar los picos de actividad de una
neurona en un intervalo de tiempo o en las repeticiones de la misma tarea (Bechtel, 2001;
deCharms & Zador, 2000). En los registros de neuronas individuales se insertan microelectrodos

en las neuronas para detectar cambios en el potencial de la membrana mientras los sujetos
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realizan una tarea experimental relevante para aquello que se estd investigando. Los cambios
que se detectan van del estado en reposo de la membrana (de entre -60 o -80 milivoltios), a un
estado de accidn que alcanza hasta 40 milivoltios. Dado que se trata de una técnica invasiva, su
uso esta prohibido en investigaciones con humanos y otras especies; sin embargo, una de sus
ventajas es que permite detectar la actividad neural con mayor resolucion espacial y temporal,
lo que hace posible establecer ciertas correlaciones entre las tasas de activacion y los estimulos
especificos presentados en las tareas experimentales. Tradicionalmente, esta técnica ha sido
utilizada en la neurociencia para investigar la actividad de neuronas de regiones motoras y
sensoriales primarias durante la estimulacion visual (por ejemplo, al observar objetos
presentados en cierta localizacion espacial u orientacion), auditiva (al escuchar sonidos bajo
alguna frecuencia o intensidad), motora (por ejemplo, en la realizaciéon de movimientos para
asir un objeto), etcétera.

El concepto de representacion neural es relevante para esta investigacion porque la
mayoria de los experimentos sobre neuronas espejo con macacos utiliza la técnica de registro
de neuronas individuales. Pero, ademads, esta nocién subyace a las interpretaciones de los
resultados recabados en el laboratorio y esta presente en la discusion sobre la atribucion de la
funcion de las neuronas espejo (Uithol el al., 2008, 2011). Por ejemplo, en uno de los primeros
reportes del estudio dirigido por Vittorio Gallese se sugiere que “[una] posible funcion de la
representacion del movimiento en las neuronas espejo es que esta representacion esta
involucrada en la ‘comprension’ de eventos motores” (cursivas afiadidas) (Gallese, 1996: 606)
0 que “[c]uando la observacion de una accion llevada a cabo por otro individuo evoca una
actividad neural que corresponde a la que, cuando es generada internamente representa una
cierta accion, el significado de ésta debe ser reconocido debido a la similitud entre las dos
representaciones” (cursivas afiadidas) (Gallese, 1996: 606). Esto evidencia que, en los estudios
del grupo de Rizzolatti, al igual que otros basados en la misma técnica experimental, la nocion
de representacion es fundamental para explicar la actividad de las neuronas espejo registradas
en el laboratorio y para asignarles una supuesta funcion cognitiva. Sin embargo, no esta claro
qué se entiende por ‘representacion’, cual es su rol explicativo en este tipo de experimentos y
bajo qué criterios debe utilizarse para atribuir una funcion cognitiva. En este capitulo intentaré
aclarar estas cuestiones a partir de las propuestas de Bechtel (2001, 2016), Thomson & Piccinini

(2018) y Baker et al. (2021).

47



La estructura de este capitulo serd la siguiente: en la seccion 2.2 explicaré la nocion de
representacion neural tal como ha sido desarrollada por Bechtel (2001, 2016) y Thomson &
Piccinini (2018); empezaré con una descripcion general de los componentes de las
representaciones segun estos autores y posteriormente abordaré las representaciones neurales
tal como son entendidas en especifico en la neurociencia cognitiva. Como se mostrard mas
adelante, su caracterizacion pretende capturar el modo en que los neurocientificos examinan la
actividad cerebral e identifican representaciones neurales en el laboratorio. Esta propuesta, sin
embargo, tiene algunas limitaciones que discutiré una vez que haya expuesto una descripcion
mas reciente ofrecida por Baker et al. (2021), la cual parte de un analisis de tres modos de
concebir las representaciones en diversos campos de las neurociencias, para después ofrecer
cuatro criterios que podrian ser considerados para la atribucion de representaciones en el &mbito
experimental. El cuarto criterio de Baker et al. (2021) es de interés para esta investigacion
porque evidencia el vinculo estrecho del concepto de representacion con el de funcion. Por esa
razon, en la seccion 2. 4 intentaré exponer dos de los modos mas comunes de entender las
‘funciones’ en la filosofia de la biologia y las ciencias cognitivas [el analitico-sistémico de
Robert Cummins y el etioldgico defendido por Ruth G. Millikan (Cummins, 1975; Millikan,
1984, 1989, 1990)] antes que pasar a la discusion final del capitulo sobre las nociones de

representacion neural y funcion para el caso especifico de las neuronas espejo.

2.2 La nocion de representacion segin Bechtel (2001) y Thomson & Piccinini (2018)

Para Bechtel (2001), las representaciones pueden ser entendidas en un ‘sentido basico’ como
“eventos o procesos que permanecen por 'y llevan informacion acerca de lo que representan,
haciendo posible que el sistema en el cual operan use dicha informacion para dirigir su
conducta” (cursivas afiadidas) (Bechtel, 2001: 334). De modo semejante, de acuerdo con
Thomson & Piccinini (2018), las “representaciones son estados internos que ‘sustituyen a’
[estan en lugar de] X para guiar el comportamiento con respecto a X (cursivas afiadidas)
(Thomson & Piccinini, 2018: 191). En ambas definiciones podemos identificar los siguientes

elementos:
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(1) El contenido semantico, es decir, el objeto o evento que es representado o acerca del
cual es la representacion'®. Por ejemplo: en la representacion mental del yogurt en
el refrigerador, el contenido es ‘hay yogurt en el refrigerador’ (Thomson &
Piccinini, 2018) y en la representacion de la localizacion del sitio Y en un laberinto,
el contenido mental es ‘la localizacion del sitio Y en un laberinto’.

(2) La representacion entendida como un evento o proceso que lleva informacion
acerca de aquello que es representado (Bechtel, 2001). Por ejemplo, la
representacion mental del yogurt en el refrigerador lleva informacion acerca del
yogurt en el refrigerador (Thomson & Piccinini, 2018).

(3) Las partes o procesos del sistema que haran uso de la informacion llevada por la
representacion para realizar alguna otra tarea y para dirigir el comportamiento
(Bechtel, 2001). Por ejemplo, la representacion de la localizacion del sitio ¥ en un
laberinto puede ser relevante para la realizacion de una tarea de memoria espacial
posibilitando que el raton logre desplazarse en un laberinto. Este ‘uso de la
informacion para’ es un componente de las representaciones denominado rol
Sfuncional (Thomson & Piccinini, 2018). Es decir, una representacion se encarga de
llevar informacidon sobre un objeto o evento X, la cual puede ser usada por otros
procesos y, en ultima instancia, sera relevante para guiar la conducta del organismo

con respecto a X.

Ademas, segiin Thomson & Piccinini (2018), las representaciones pueden tener un contenido
indicativo o imperativo [véase Millikan (1995) para una discusion mas detallada de la distincién
analoga entre representaciones descriptivas y directivas]. En primer lugar, tienen un contenido
indicativo cuando representan como es el mundo, es decir, “las representaciones se satisfacen
en la medida en que rastrean un estado real del mundo” (Thomson & Piccinini, 2018: 194).
Entre las representaciones indicativas se incluye a las representaciones sensoriales, por ejemplo,

la representacién sensorial de X (un objeto desplazandose en cierta direccion) puede

14 La propuesta de Thomson & Piccinini (2018) acerca del contenido es externista, ya que €l contenido es entendido
como un hecho o elemento del mundo exterior; no obstante, esta forma de caracterizar el contenido ha sido
ampliamente discutida en la filosofia y se ha contrastado con otras concepciones que circunscriben el contenido al
individuo (narrow content) (para una descripcion amplia de esta variedad de posturas, véase: Brown, 2016;
Rowlands et al., 2020).
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considerarse como la representacion de X si, efectivamente, es el caso que X; en cambio, cuando
no es el caso que X, se considera que el sistema ha representado errébneamente
(‘misrepresented’) algin aspecto del medio ambiente (Thomson & Piccinini, 2018). Los
contenidos imperativos son aquellos que se refieren a como sera el mundo, siendo las
representaciones motoras un ejemplo de este tipo porque su “funcidon es provocar un nuevo
estado de cosas mediante la generacion de conductas” (Thomson & Piccinini, 2018: 194). En
sintesis, a partir de estos dos tipos de contenido puede hacerse una distincion entre
representaciones sensoriales y motoras; las primeras se encargan de llevar informacion al
cerebro sobre ciertos estados del mundo, mientras que las segundas juegan un rol como
comandos motores para generar nuevos estados del mundo, es decir, operan ‘“como
instrucciones enviadas desde el cerebro que indican al cuerpo hacia donde moverse en el
mundo” (Thomson & Piccinini, 2018: 210). Por ejemplo, el comando motor de ‘agarrar una
taza> se cumple en caso de que el agente agarre la taza'>.

Thomson & Piccinini (2018) también argumentan que puede haber representaciones
indicativas “que no estdn directamente acopladas a la estimulacion sensorial actual” y
representaciones sensoriomotoras (o mixtas) donde “[el] procesamiento sensoriomotor implica
transformaciones sensoriomotoras, en las cuales las representaciones sensoriales se convierten
rapida y directamente en comandos motores (...) Dichas transformaciones sensoriomotoras a
menudo involucran neuronas individuales y poblaciones neuronales, que son simultaneamente
representaciones sensoriales y motoras” (cursivas afiadidas) (Thomson & Piccinini, 2018: 222).
Estas ultimas representaciones son de particular interés para esta investigacion pues, como
vimos en el capitulo anterior, las neuronas espejo son neuronas sensoriomotoras que descargan
cuando el macaco realiza cierta clase de acciones y cuando observa las mismas siendo realizadas
por otros. Es decir, sus caracteristicas parecen coincidir con la caracterizacion de
representaciones mixtas de Thomson & Piccinini (2018) porque su actividad estd vinculada con
un estimulo visual (la accion siendo ejecutada por otro) y con un comando motor (la realizacion

de una accion)'6.

15 Por ejemplo, en este caso, el contenido de la representacion imperativa es el estado (e) en tiempo futuro (F) del
sujeto (S) tomando una taza de cierta manera (x); F+e se cumple cuando S hace x.

16 Una pregunta que puede formularse con mayor detalle es si estds neuronas son la base en el cerebro de procesos
sensoriomotores que pueden ser entendidos como representaciones mixtas tal como las conciben Thomson &
Piccinini (2018).
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2.2.1 Las representaciones neurales en la neurociencia cognitiva

Tanto Bechtel (2001, 2016) como Thomson & Piccinini (2018) sostienen que la labor principal
de los neurocientificos cognitivos es explicar las capacidades cognitivas mediante la
identificacion de representaciones neurales en el laboratorio para posteriormente especificar de
qué modo estas son usadas por el sistema cognitivo para controlar la conducta. William Bechtel

ha ofrecido una exposiciéon mas detallada de dicha labor:

Una parte importante de lo que los neurocientificos quieren entender sobre el cerebro es como
contribuye a controlar los procesos dentro del organismo o su comportamiento en el mundo externo.
Es en este contexto que la identificacion de las representaciones y su contenido se vuelve critica
(...) (cursivas anadidas) (Bechtel, 2016: 1292)

La caracterizacion de los procesos neuronales como representaciones no es vista como una forma
conveniente de hablar sobre los procesos cerebrales. La investigacion se basa en que estos procesos
son representaciones; las tareas explicativas a las que se dedican son identificar aquellos procesos
neuronales que son representaciones, averiguar cual es su contenido y como se utilizan estas
representaciones para controlar el comportamiento. (cursivas afladidas) (Bechtel, 2016: 1293)

Aqui es pertinente hacer dos aclaraciones. En primer lugar, como se menciond previamente, —
de acuerdo con Bechtel (2001, 2016) y Thomson & Piccinini (2018)— las representaciones
estudiadas por los neurocientificos cognitivos son los patrones de actividad neural que se
obtienen mediante las investigaciones basadas en la técnica de registro de neuronas individuales.
Y, aunque puede haber representaciones estudiadas a través de otras técnicas [por ejemplo,
mediante analisis de patrones multivariantes o MPV A; véase Gessell et al., 2021], estos autores
se centran en aquellas que se identifican a nivel de neuronas individuales y que relacionan la
actividad de la neurona con algin elemento especifico del entorno. Estas representaciones son
localizadas y contrastan con las distribuidas que, de modo general, involucran la actividad
coordinada de poblaciones de neuronas (Bowers, 2009; deCharms & Zador, 2000). En segundo
lugar, un aspecto central de las propuestas de Bechtel (2001, 2016) y Thomson & Piccinini
(2018) es su rechazo de las representaciones entendidas como metaforas, supuestos o recursos
conceptuales a los que apelan los neurocientificos para explicar la actividad neural. Para ambos,
las representaciones neurales son observadas y manipuladas en el laboratorio (Thomson &
Piccinini, 2018), es decir, existen en el cerebro tal como revelan los patrones de actividad
identificados en un conjunto significativo de estudios tradicionales de la neurociencia cognitiva.
Como se expuso anteriormente, esta discusion sigue abierta, por lo cual un analisis profundo de

los argumentos que se han ofrecido a favor de las diversas posturas excede los objetivos de esta
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seccion. Unicamente retomaré la caracterizacion de Bechtel (2001, 2016) y Thomson &
Piccinini (2018) para especificar en qué sentido se suele hablar de representaciones en los
reportes de los experimentos sobre neuronas espejo basados en registros de neuronas
individuales. Antes de pasar a esto, describiré de forma breve el modo en que se identifica y se
atribuye un rol funcional'” a las representaciones estudiadas en el laboratorio de acuerdo con
Bechtel (2001, 2016) y Thomson & Piccinini (2018). Asimismo, mencionaré como ejemplos
algunos estudios que suelen ofrecerse como evidencia a favor de la existencia de las
representaciones neurales.

De acuerdo con Bechtel (2001, 2016), los neurocientificos cognitivos que estudian el
sistema nervioso mediante registros de neuronas individuales, tienen como primer objetivo el
identificar en qué neuronas aumenta la tasa de activacion cuando se presenta un estimulo, el
cual es especialmente seleccionado de acuerdo con el fendmeno cognitivo que va a ser
investigado. Por ejemplo, en el primer registro realizado en el 16bulo occipital se identificé un
grupo de neuronas en el area V1 de gatos y monos, las cuales descargaban dependiendo de la
localizacion de un estimulo dentro del campo visual de dichos animales (Talbot & Marshall,
1941). Asimismo, en los experimentos de David Hubel y Torsten Wiesel se registraron dos tipos
de neuronas de la corteza visual que se activaban durante la presentacion de barras con una
orientacion especifica (Hubel & Wiesel, 1962). Segin Bechtel (2001), estas investigaciones
pioneras en la neurociencia ejemplifican el primer paso en la investigacion cuyo objetivo es
especificar el contenido de la representacion neural'd, es decir, qué clase de estimulo se
relaciona con el aumento en la tasa de activacion (por ejemplo: la localizacion del estimulo
dentro del campo visual o estimulos como la barra presentada con cierta orientacion). Una vez
establecida la correlacion entre el estimulo y la actividad neural, los neurocientificos intentan
explicar cudl podria ser el rol funcional de dichas representaciones, es decir, qué otros procesos
pueden usar esas representaciones (la informacion sobre esos estimulos) para llevar a cabo otras

tareas cognitivas y orientar la conducta. En sintesis, para Bechtel (2001, 2016), la correlacién

17 Como mencioné anteriormente, la nocién de rol funcional —de acuerdo con estos autores— se refiere a aquello
para lo cual sera utilizada la informacion acerca de un objeto o un evento del mundo. En general, la informacion
llevada por la representacion puede ser usada por otros procesos para llevar a cabo diversos tipos de tareas
cognitivas y, en Ultima instancia, para orientar la conducta (Thomson & Piccinini, 2018).

18 Recordemos que el contenido de la representacion es un evento o hecho del mundo; sin embargo, en el laboratorio
no se investiga la correlacion entre el patron de actividad neural y una amplia variedad de eventos del mundo, sino
que el posible contenido se restringe experimentalmente limitando la clase de estimulos que serian presentados
durante la tarea experimental.
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entre la presentacion de cierto estimulo y el aumento de la tasa de actividad de una neurona es
un primer paso en el que solo se atribuye un supuesto contenido para posteriormente intentar
formular una hipotesis acerca del rol funcional de la representacion. Por ejemplo, luego de haber
identificado qué clase de estimulos visuales desencadenaban la actividad de ciertos grupos de
neuronas de la corteza visual, David Hubel y Torsten Wiesel propusieron una hipdtesis acerca
de como esta informacion visual contribuye a fases posteriores del procesamiento visual de los
objetos.

Los experimentos de O’Keefe & Dostrovsky (1971) también pueden considerarse como
investigaciones pioneras en la neurociencia que ilustran el paso de la deteccion de cambios en
la actividad de las neuronas cuando se presentan ciertos estimulos, a la elaboracion de posibles
explicaciones acerca de por qué es relevante esa informacion para la realizacion de ciertas
capacidades cognitivas (Bechtel, 2016). O’Keefe & Dostrovsky (1971) registraron neuronas en
las regiones DG, CA1 y CA4 del hipocampo de las ratas, las cuales descargaban dependiendo
de la orientacion espacial de la rata. A la identificacion de estas neuronas denominadas “células
de lugar” le sigui6 la conformacion de una explicacion acerca de su posible participacion en la
anticipacion de estimulos sensoriales: “Estos hallazgos sugieren que el hipocampo proporciona
al resto del cerebro un mapa de referencia espacial (...) De esta manera, el mapa ‘anticiparia’ los
estimulos sensoriales como consecuencia de un movimiento particular” (O’Keefe &
Dostrovsky, 1971: 174). William Bechtel ha expuesto con mayor detalle estos estudios porque,
de acuerdo con su propuesta, constituyen ejemplos de la identificacion de representaciones
neurales en el laboratorio (Bechtel, 2016).

En sintesis, para Bechtel (2001, 2016), el primer paso en las investigaciones en las cuales
se identifican representaciones consiste en especificar el contenido de las representaciones al
confirmar correlaciones entre ciertos estimulos y la actividad neural. Una vez hecho esto, en un
segundo momento se debe explicar cual es el rol funcional de la representacion. De manera
semejante, Thomson & Piccinini (2018), proponen los siguientes criterios para las

representaciones sensoriales y motoras:

Para representaciones sensoriales, los criterios son: (1) la sefial lleva informacion acerca de algun
estado externo al sistema, (2) hay un mapeo sistematico entre un conjunto de sefiales similares y un
conjunto de estados externos similares, y (3) el sistema usa esos estados internos para guiar la
conducta. Para representaciones motoras, los criterios son: (4) la sefial se correlaciona con un estado
futuro del medio ambiente (donde el medio ambiente incluye el cuerpo), (5) hay un mapeo
sistematico entre un conjunto de sefiales similares y un conjunto de estados futuros del medio
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ambiente similares, y (6) tales sefiales realmente causan movimientos que producen estados futuros
del medio ambiente. (Thomson & Piccinini, 2018: 195- 196)

Con lo que he expuesto hasta aqui puede concluirse que en ambas propuestas se enfatizan dos
de los elementos de las representaciones neurales: el contenido y el rol funcional. Esta
caracterizacion concuerda con explicaciones similares defendidas en la neurociencia, por
ejemplo, deCharms & Zador (2000) definen la nocion de representacion destacando tanto el
contenido (entendido como informacion acerca de un input sensorial) como la funcion [definida
de modo semejante a ‘rol funcional’ segin Bechtel (2001, 2016) y Thomson & Piccinini
(2018)]: “la representacion es definida por dos caracteristicas principales y que se sobreponen:
contenido y funcion. El contenido es la informacion que lleva una representacion, por ejemplo,
el significado de la sefial acerca del input sensorial. La funcion es el efecto que la sefial puede
tener sobre los procesos cognitivos y la conducta resultante” (cursivas afiadidas) (deCharms &
Zador, 2000: 614).

Si bien las propuestas esbozadas en este apartado nos permiten partir de una nocion de
representacion neural acorde con el modo en que se entiende comiinmente en la neurociencia,
también dejan abiertas varias cuestiones. En primer lugar, aun persiste el debate acerca de si los
experimentos basados en registros han identificado representaciones neurales tal como
argumentan Bechtel (2001, 2016) y Thomson & Piccinini (2018), o si en estos solo se hace uso
de la nocidon de representacion en un sentido metaforico para explicar la actividad neural
obtenida a partir de la manipulacion experimental (véase: Brette, 2019). En segundo lugar, en
esta caracterizacion de las representaciones, el contenido se especifica a través de las
correlaciones establecidas experimentalmente entre el estimulo y el patron de actividad neural,
pero tales correlaciones no son suficientes para respaldar representaciones como se ha sugerido
en la filosofia. Por ejemplo, se ha argumentado que la nocidn de representacion debe contemplar
los casos donde la representacion es falsa o equivocada (misrepresentation) (Millikan, 1990).
Retomaré esta discusion mas adelante, pues veremos que es crucial en el planteamiento de Baker
et al. (2021). En tercer lugar, la atribucion del rol funcional puede involucrar el uso de otras
técnicas experimentales mediante las cuales se indague acerca de la relacion de la actividad
neural con la conducta (deCharms & Zador, 2000; Thomson & Piccinini, 2018). En la siguiente
seccion retomaré la discusion de estos problemas al exponer la propuesta de Baker et al. (2021),

quienes a través de cuatro criterios pretenden integrar varias formas de concebir a las
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representaciones neurales para desarrollar una nocidn mas robusta que sea util en la

investigacion en neurociencias.

2.3 Los cuatro criterios de Baker et al. (2021)

Baker et al. (2021) proponen partir de un andlisis acerca del modo en que tradicionalmente se
usa la nocion de representacion en la neurociencia y sugieren que hay, por lo menos, tres
sentidos principales: (1) representacion de la conducta, (2) representacion basada en la
correspondencia (y codificacion neural) y (3) representacion relacionada con procesos
computacionales. A lo largo de su articulo, argumentan que, aunque estos tres sentidos han
orientado la labor tedrica y experimental en la neurociencia, es necesario reevaluarlos para
formular una nocién mas completa de las representaciones basada en cuatro criterios, a saber:
correspondencia, relacion causal con la conducta, exclusividad (rol funcional especializado) y
teleologia. En esta seccion discutiremos tales criterios una vez que hayamos expuesto la
definicion de representacion de la cual parten Baker et al. (2021) y los tres sentidos principales
mencionados arriba.

En primer lugar, de acuerdo con Baker et al. (2021), el concepto de representacion suele
definirse de manera intuitiva como: “estado o conjunto de estados dentro del cerebro utilizados
por un animal como sustituto de alguna cosa en si misma, actuando como una especie de
descripcion o imagen de entidades fuera del cerebro” (Baker et al., 2021: 1). Es decir, en esta
definicion informal, las representaciones son entendidas como estados cerebrales que poseen un
contenido (es decir, aquello fuera del cerebro que es sustituido por la representacion en el
cerebro) y un rol funcional (el uso que el animal le dara a la representacion). De modo analogo
a las propuestas de Bechtel (2001, 2016), deCharms & Zador (2000) y Thomson & Piccinini
(2018), Baker et al. (2021) retoman esta definicion y destacan la relacion de la representacion
con algun objeto F' fuera del mundo y el rol que cumple en la realizacion de ciertas conductas
(Baker et al., 2021). Sin embargo, como se expondra mas adelante, sugieren que hay otros
elementos que deben integrarse para lograr una nocion de representacion mas completa.

En segundo lugar, segiin Baker et al. (2021), en la neurociencia predominan tres formas
de entender a las representaciones neurales, las cuales se utilizan en diferentes dominios,
enfatizan diversos aspectos de las representaciones y asumen ciertos supuestos y compromisos

teoricos: (1) las representaciones se vinculan con la conducta en las investigaciones sobre las
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capacidades anticipatorias de diversas especies, (2) las representaciones son entendidas como
correspondencias en los experimentos basados en registros de neuronas individuales, y (3) /a
nocion de ‘representacion’ va aunada a la de computacion de acuerdo con ciertas teorias
computacionales de la cognicion defendidas en campos como la neurociencia computacional. A

continuacion, intentaré describir cada una de estas formas de entender a las representaciones:

1. Representacion de la conducta. Baker et al. (2021) argumentan que, en los estudios sobre
la conducta animal, las representaciones son entendidas con referencia al papel que
desempefian para “dirigir la conducta adaptativa” (Baker et al., 2021: 2). En este tipo de
investigaciones, la conducta es considerada como un elemento esencial para la
formulacion de hipotesis acerca de aquello que un organismo es capaz de representar. Por
ejemplo, a partir la observacion de las conductas cuyo objetivo es evitar a los
depredadores, se asume que los organismos poseen representaciones acerca de las
amenazas que hay en su entorno, las cuales posibilitan la anticipaciéon de amenazas
futuras. Esta forma de concebir las representaciones enfatiza el contenido y el rol
funcional vinculados con las necesidades primarias de los organismos, pero no asume un
compromiso respecto a otras cuestiones, por ejemplo, como son implementadas las
representaciones en el cerebro o qué procesos computacionales podrian mediar en la
manipulacion de dichas representaciones. En sintesis, segin Baker et al. (2021), en
algunos campos de las neurociencias, las representaciones estdn vinculadas con las
conductas anticipatorias y, en general, con capacidades que requieren almacenamiento de
informacion acerca de elementos del entorno que no estan presentes inmediatamente para
el animal.

2. Representacion basada en la correspondencia (v codificacion neural). En la definicién de
representacion expuesta previamente se evidencié que una de sus caracteristicas es que
deben estar relacionadas con aquello que representan y, en los experimentos basados en
la técnica experimental de registro de neuronas individuales, esto se establece al
correlacionar los patrones de actividad de células estudiadas individualmente con el
estimulo presentado durante la realizacion de una tarea. En especifico, esta nocion de
representacion predomina en campos de la neurociencia donde se utiliza dicha técnica

para identificar neuronas de regiones primarias que podrian estar vinculadas con el
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procesamiento de estimulos sensoriales y motores. Ademds, como sefialan Baker et al.
(2021), este concepto de representacion va aunado al de codificacion, segun el cual, la
informacion que es obtenida del medio ambiente es transformada (o codificada) al formato
informacional de las neuronas (o codigo neural), proceso que es necesario para que dicha
informacion puede ser utilizada por otras regiones del cerebro (véase: deCharms & Zador,
2000). Y, aunque ambas nociones y los supuestos de los que parten son cruciales para la
investigacion, todavia persisten algunos debates. Por ejemplo, Romain Brette
recientemente ofrecid varios argumentos en contra de la relevancia del concepto de
codigo/codificacion neural para el estudio de las funciones cerebrales; para este autor,
dicho concepto es una metafora que no logra capturar la estructura causal, dindmica,
circular y distribuida del cerebro (Brette, 2019). Asimismo, prevalece la discusion acerca
de si el cerebro representa elementos del entorno a nivel de neuronas individuales
(codificacion localizada) o de poblaciones de neuronas (codificacion distribuida) (véase:
Bowers, 2009; deCharms & Zador, 2000). En sintesis, en los registros de neuronas
individuales, las representaciones son entendidas enfatizando su contenido, el cual se
establece mediante las correlaciones que se cuantifican experimentalmente (Baker et al.,
2021).

. Representacion y computacion. De acuerdo con esta propuesta, las representaciones son
elementos que llevan informacion tanto de cosas fuera del mundo, como de estados
internos, los cuales son relevantes para el procesamiento computacional —basado en
algoritmos en el cerebro— que posibilita las diferentes capacidades cognitivas (Baker et al,
2021). En este sentido, se asume que la computacion es de naturaleza representacional en
la medida en que “el algoritmo opera sobre variables que tienen algin significado
semantico y existe algin mapeo entre las variables en el algoritmo y estados neurales”
(Baker et al., 2021: 3) (para una discusion mas detallada véase: Piccinini, 2012;
Smortchkova et al., 2020). En resumen, en este sentido, se destacan las representaciones
de variables computacionales internas, por lo que el concepto de representacion es
inherente al de computacion principalmente en aquellos campos de la neurociencia donde
se privilegian las teorias computacionales de la cognicién (Baker et al., 2021) (por

ejemplo, en la neurociencia computacional).
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Como vimos previamente, en la filosofia se ha discutido acerca de lo que implican algunas de
las nociones de representacion —como las descritas por Baker et al. (2021)— y sobre lo que
supuestamente revelan los experimentos tradicionales que han identificado representaciones
neurales (Bechtel, 2001, 2016; Thomson & Piccinini, 2018). Asimismo, en la neurociencia se
ha suscitado recientemente un debate acerca de como se interpreta la actividad neural estudiada
en el laboratorio a través de los registros y el posible papel que desempenian en esta labor las
nociones de representacion y codificacion (Brette, 2019). Frente a estas discusiones, la
propuesta de Baker et al. (2021) es ofrecer cuatro criterios que parten de los tres sentidos
expuestos arriba que, si son incorporados a la investigacion en neurociencia, pueden ser
relevantes para formular y poner a prueba hipdtesis sobre la existencia de representaciones

neurales. A continuacion, se expondran tales criterios:

1. Primer criterio: correspondencia. De acuerdo con este criterio, debe haber una
correspondencia entre la representacion entendida como un estado interno y aquello que
representa. Es decir, este criterio postula que debe existir un isomorfismo “entre las
representaciones internas y los estados externos que representan, lo que daria lugar a una
correlacion observable en la forma en que varian los estados internos y externos” (Baker
et al., 2021: 4). El criterio de correspondencia puede definirse de la siguiente manera: “si
alguna actividad neural N representa algiin evento o caracteristica del mundo F, entonces
uno deberia ser capaz de encontrar evidencia de una correspondencia entre Ny F a través
de datos que establezcan correlaciones” (Baker et al., 2021: 4). A lo largo de este capitulo
se ha recalcado que la identificacion de correlaciones es crucial en la neurociencia,
principalmente en las investigaciones tradicionales basadas en registros, donde las
correspondencias son necesarias para la atribucion de contenido (deCharms & Zador,
2000). Sin embargo, en la filosofia contemporanea también se ha cuestionado la relevancia
de las correlaciones y se ha llegado al consenso de que las correlaciones son un elemento
relevante de las representaciones, pero este criterio por si solo es insuficiente (véase, por
ejemplo: Millikan, 1990, 2001, 2020). De acuerdo con Baker et al. (2021), este criterio es
insuficiente porque “cualquier forma de correspondencia estadistica o morfolégica podria
existir entre procesos neurales y toda clase de cosas de las cuales no son representaciones”

(Baker et al., 2021: 5). Por ejemplo, en las conductas cuyo objetivo es evitar a los
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depredadores, se hace patente que los organismos pueden reaccionar ante cualquier
estimulo (por ejemplo, una mancha en la pared, el movimiento de una rama) como si este
correspondiera con la representacion de un depredador. Estos casos son falsos positivos y
muestran que, aunque dos elementos aparezcan como correlacionados, el elemento del
entorno no corresponde con la representacion interna del animal (Baker et al., 2021).

. Segundo criterio: relacion causal con la conducta. El segundo criterio destaca el rol que
desempefian las representaciones en las explicaciones de la conducta, es decir, se asume
que las representaciones son cruciales para entender como actia un animal dependiendo
de la clase de informacion que posee sobre los diferentes elementos de su entorno (por
ejemplo, representa aquello que le permite satisfacer sus necesidades, evitar el peligro,
etc.) (Baker et al., 2021). Segtn este criterio, “para respaldar la afirmacion de que la
actividad neural N es una representacion de F, uno deberia encontrar evidencia de que la
correspondencia de N con F estd involucrada causalmente en una o mas conductas
relacionadas con F”’ (Baker et al., 2021: 5-6). Tal como se ha expuesto en este capitulo,
tanto en la neurociencia como en la filosofia, se ha enfatizado la relacion causal entre las
representaciones y las conductas; por ejemplo, en las propuestas de Bechtel (2001, 2016)
y Thomson & Piccinini (2018), una de las caracteristicas centrales de las representaciones
es que guian la conducta de los organismos. Una de las desventajas de este criterio es que,
el establecimiento de los efectos causales de las neuronas o circuitos neurales es
experimentalmente complejo porque requiere el uso de una gran variedad de técnicas —
como la estimulacion electrofisioldgica, las lesiones y la optogenética— cuyo objetivo es
provocar perturbacion de la actividad cerebral para observar sus efectos en la conducta.
Ademas, estos métodos han sido cuestionados por sus limitaciones experimentales, ya que
algunos son altamente invasivos (Baker et al., 2021). Otros problemas derivados de este
criterio son los siguientes: (1) puede haber muchos factores causales que son responsables
de la conducta de un organismo y eso dificulta poder especificar cudl de todos estos es el
hecho representado; (2) hay cadenas causales desviadas, es decir, formas inusuales de
producir ciertas conductas que no corresponden con aquello que se dice que es la conducta
representada.

. Tercer criterio: exclusividad (rol funcional especializado). Este criterio, en gran medida,

implica y complementa los dos criterios anteriores porque, aunque destaca el rol causal
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que cumplen las representaciones para la explicacion de la conducta, ofrece un elemento
adicional para poder establecer la exclusividad de la contribucion causal de una
representacion. Por ejemplo, al investigar dos poblaciones neurales distintas, puede
identificarse —para cada caso— una correlacion entre el patron de actividad neural Ny cierta
caracteristica ambiental F, cumpliendo asi con el primer criterio; y, mediante otras
técnicas experimentales, puede establecerse el rol causal de N en alguna conducta
relacionada con F' (segundo criterio) (Baker et al., 2021). Es decir, ambas poblaciones
neurales estudiadas cumplirian con los dos primeros criterios y es posible que contribuyan
causalmente a la realizacion de cierta conducta; no obstante, los dos criterios —por si solos—
no podrian especificar de qué modo o cudl es la contribucion exclusiva de cada poblacion.
El criterio de exclusividad intenta dar sustento a casos como estos, donde varios patrones
de actividad parecen estar involucrados en ciertas conductas, pero el primer y segundo
criterio fallan al establecer el rol causal especifico de cada patron porque, por ejemplo, “N
podria representar algo mas general o especifico que F, o N podria ser solo una parte de
una representacion mas amplia de F, o N podria ser un relevo causal involucrado en
conductas relacionadas con F sin representar algo en particular” (Baker et al., 2021: 6).
En la definicién del tercer criterio vemos que las hipotesis acerca de mecanismos son el

elemento adicional para la atribucion de representaciones:

Para justificar llamar a N una representacion de F, uno debe estar en condiciones de descartar
otros procesos neuronales como representaciones de F, lo que significa que uno debe
especificar como la correspondencia de N con F apoya distintivamente la conducta (o
conductas) en cuestion. Esto significa que las atribuciones de representaciones deben ir
acompanadas de una hipotesis del mecanismo (o mecanismos) que generan la conducta en el
cual la representacion juega un papel. Colocar N en el contexto de un mecanismo especifico
es una forma de describir un papel causal exclusivo para N, cumpliendo asi con nuestro
tercer criterio. (cursivas afiadidas) (Baker et al., 2021: 6-7)

Es decir, este tercer criterio incorpora la idea de que las representaciones tendran un rol
causal distintivo o exclusivo cuando se especifique de qué modo contribuye cada una al
mecanismo que subyace a cierta conducta. Cabe precisar que Baker et al. (2021) recurren
a la nocion de mecanismo (hipotesis mecanicista), aunque reconocen que este tercer
criterio puede expresarse de otra manera, por ejemplo, en la filosofia se ha defendido —de
modo general- que las representaciones tienen un rol funcional especifico cuando se

especifica qué otro proceso cognitivo hace uso del contenido representacional (Baker et
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al., 2021). Sobre el tercer criterio queda abierta la discusion acerca de las limitaciones de
las hipotesis mecanicistas y sobre la clase de evidencia empirica que es necesaria para
respaldar este criterio.

. Cuarto criterio: teleologia. Este criterio ha sido propuesto principalmente para garantizar
la falibilidad de las representaciones, es decir para explicar aquellos casos donde puede
haber errores, tergiversacion o representaciones defectuosas (‘misrepresentation’). Por
ejemplo, un animal puede responder con una conducta cuando se acerca un depredador,
pero también ante la presencia de otro evento en su entorno (una rama moviéndose)
porque, aunque posee una representacion del depredador, esta puede ser falible. A grandes
rasgos, este cuarto criterio sefiala que las representaciones deben tener un propdsito

especifico o meta. Baker et al. (2021) lo definen de la siguiente manera:

Dado un patrén de actividad neuronal N cuya correspondencia con F juega un rol en un
mecanismo hipotético, es decir, dado un proceso que cumple con nuestros tres primeros
criterios, queda abierta la cuestion de qué justifica una interpretacion teleologica de esa
correspondencia. Se necesita alguna base para decir que se supone que N se corresponde con
F incluso si, por ejemplo, corresponder con G normalmente cumpliria el mismo rol
mecanicista. Por lo tanto, la afirmacioén de que N es una representacion requiere en ultima
instancia un compromiso con un marco teleoldgico en el cual interpretar el rol de N en un
mecanismo generador de comportamiento. (Baker et al., 2021: 8)

Es decir, atin en los casos donde se cumplen los tres primeros criterios —se ha identificado
una correlacion entre un patron de actividad neural Ny un estimulo F, y se ha especificado
el rol causal de dicha actividad dado cierto mecanismo hipotético— es necesario justificar
por qué N corresponde con F'y no con algiin elemento del entorno G. Por ejemplo, debe
justificarse por qué un patron neural (N) normalmente corresponde con la presencia de un
depredador (F), pero no con una rama moviéndose (G). En general, mientras los tres
primeros criterios especifican cudndo una poblacion neural podria estar representando
algo, este cuarto criterio apela a un marco teleolégico para sustentar los casos donde la
representacion es defectuosa ya que, “uno no esta en posicion de decir cuando un sistema
fisico esta representando algo a menos que uno también esté en posicion de decir cuando
estd representando erroneamente” (Baker et al. 2021: 8) [para una revision mas completa
de este planteamiento, véase Bogdan (1986)]. En la filosofia contemporanea se han
defendido diversas explicaciones sobre esta clase de representaciones, de entre las cuales

Baker et al. (2021) destacan los enfoques teleologicos retrospectivos (‘backward-
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looking’) y los prospectivos (‘forward-looking’). Una revision exhaustiva de estos
enfoques sobrepasa el objetivo de este capitulo, por lo que unicamente se describiran
algunas de las propuestas centrales de los enfoques prospectivos o etioldgicos antes de
pasar a la siguiente seccion donde se explicara la nocion de ‘funcion’ de Millikan (1984,
1989) que es central en este tipo de enfoques.

De acuerdo con Baker et al. (2021), las propuestas etiologicas sugieren, en primer
lugar, “que la funcidon de un componente es aquello que hizo en el pasado para contribuir
a su presencia actual en un sistema mas amplio” (Baker et al. 2021), por ejemplo, la
funcion se explica en términos evolutivos especificando para qué fue seleccionado dicho
componente o rasgo. En segundo lugar, las explicaciones etioldgicas incorporan el
concepto de familias establecidas reproductivamente para dar a entender que hay una serie
de organismos que se han reproducido historicamente y que poseen cierto componente o
rasgo que va pasando de generacion en generacion. Por ejemplo, en algunos organismos,
el corazon contribuyo a la circulacion de la sangre en el pasado, lo cual explica la presencia
actual de corazones similares (Baker et al., 2021). Esta funcién de ‘circulaciéon de la
sangre’ es la funcion propia del corazon que, aunque puede realizar otras tareas como
‘hacer ruido’, estas no son funciones propias porque no son funciones para las cuales fue
seleccionado dicho rasgo (véase: Millikan 1984, 1989). Respecto al contenido de las
representaciones neurales, este puede explicarse en términos teleoldgicos, de modo
analogo, apelando a la “historia de seleccion de la actividad neural” (Baker et al., 2021:
9). Como vimos, un patron de actividad neural puede corresponder con muchos aspectos
o cosas del entorno, pero —desde un enfoque teleoldgico— “solo un subconjunto de esas
cosas podria ser relevante en la historia de seleccion de esa actividad, asi que solo ese
subconjunto podria contar como aquello que representa la actividad neural. Para afirmar
con certeza que es lo que representa la actividad neural, entonces requeriria de
consideraciones cuidadosas de la trayectoria evolutiva o de desarrollo de esa clase de
actividad” (Baker et al., 2021: 9). En sintesis, segun las teorias etioldgicas, puede haber
una correlacion entre cierto patron de actividad neural y la presencia de un depredador,
asi como de un patréon de actividad y cualquier otro elemento del entorno (una rama
moviéndose), sin embargo, la primera correlacion es una representacion en la medida en

que puede explicarse su funcion a partir de la historia de seleccion, mientras que la
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segunda es una representacion defectuosa. Cabe recalcar que las teorias etiologicas nos
ofrecen una manera de explicar casos como este y dar sustento el cuarto criterio defendido
por Baker et al. (2021), aunque no se cierra la posibilidad de que este criterio se establezca

mediante un enfoque prospectivo.

En esta seccion se expuso la propuesta de Baker et al. (2021) en la cual se describieron tres
formas de entender las representaciones neurales que suelen utilizarse tradicionalmente en
diversos campos de la neurociencia. Algunos de esto sentidos se asemejan a aquellos sugeridos
por Bechtel (2001, 2016) y Thomson & Piccinini (2018), los cuales fueron expuestos en la
seccion 2.2. Posteriormente vimos los cuatro criterios que, de acuerdo con Baker et al. (2021),
son necesarios para la elaboracion de una nocidon mas completa de representacion en la
neurociencia, tales criterios son: correspondencia, relacion causal con la conducta,
exclusividad (rol funcional especializado) y teleologia. En las propuestas que hemos esbozado
hasta aqui hemos visto que una caracteristica significativa de las representaciones neurales es
su rol funcional. Asimismo, el objetivo de esta investigacion es indagar en la o las funciones de
las neuronas espejo, por lo cual la nocion de funcion es crucial para esta tesis y también debe
discutirse. En la siguiente seccion expondré dos formas de entender el concepto de funcidn antes
de pasar a la discusion final acerca de la nocion de representacion y su relacion con la discusion

central del capitulo 3 acerca de como se atribuy6 una funcion a las neuronas y el sistema espejo.

2.4 Las nociones de ‘funcion’ en la filosofia de la biologia y las ciencias cognitivas

El modo en que debe ser entendida la nocion de ‘funcidén’ usual en la biologia ha dado lugar a
un debate extenso en la filosofia, sin embargo, hay dos propuestas que pueden considerarse las
mas aceptadas entre los filosofos de la biologia y de las ciencias cognitivas: la analitico-
sistemica de Robert Cummins y la etiologica propuesta Ruth G. Millikan (Cummins, 1975;
Millikan, 1984, 1989). Primero describiré brevemente ambas propuestas sin detenerme en
algunos de los debates que han suscitado ya que esto sobrepasa el objetivo de este apartado.
Después de dicha descripcion, explicaré como se relacionan ambas nociones con esta
investigacion dado que el objetivo es discutir cuales podrian ser las funciones de las neuronas y
del sistema espejo. Comenzaré con la nocidon analitica-sistémica de Cummins (1975), segln la

cual:
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La funcién de x en s es llevar a cabo ¢ (relativo a una explicacion analitica 4 de la capacidad de s

para hacer ?) solo en caso de que x sea capaz de hacer ¢ en s y A explique apropiada y

adecuadamente la capacidad de s para hacer ¥, en parte, apelando a la capacidad de x para realizar

¢ en s. (Cummins, 1975: 762)
Segiin Cummins (1975), las “explicaciones funcionales” predominantes en la biologia y la
psicologia son formas de explicar las capacidades biologicas de los organismos a partir del
analisis funcional de los sistemas que los conforman (por ejemplo, el sistema digestivo, el
nervioso, el circulatorio, etc.). Este andlisis consiste en identificar los componentes (o
subsistemas) de estos sistemas, componentes que por si misSmos y en sus interacciones mutuas
explican la operacion del sistema como un todo (por ejemplo, el sistema digestivo esta
compuesto por el estdbmago, el intestino grueso, el esdfago, etc.). Es decir, estas explicaciones
se basan en lo que Cummins (1975) denominé “andlisis funcional”, el cual tiene como objetivo
explicar como los sistemas llevan a cabo tareas complejas a partir del andlisis de las tareas mas
simples que llevan a cabo sus componentes. Una vez aclarado esto, resta desarrollar la nocién
de funcidn citada arriba: ‘x’ es el componente, elemento o subsistema de un sistema ‘s’ mas
amplio, el cual lleva a cabo la funcidon ‘¢ ’; dicha funcion es relativa al andlisis funcional del
sistema ‘s’ para hacer o llevar a cabo ‘¥’; tal analisis funcional implica, como mencionamos
arriba, apelar a aquello que hacen los componentes del sistema (la capacidad de x para realizar
¢ en s). Tomando un ejemplo de Cummins (1975), podemos decir que (por lo menos una de)
la(s) funcion(es) del corazén en los vertebrados es bombear sangre —pero no hacer ruido— si
consideramos que lleva a cabo esta tarea porque forma parte del sistema circulatorio, el cual, a
su vez, lleva nutrientes y recoge desechos de todo el cuerpo a través del torrente sanguineo.

A diferencia de Cummins (1975), Millikan (1984, 1989) ofrece una nocion basada en el
andlisis evolutivo-historico del elemento que lleva a cabo la funcion (mds que en las capacidades
o la disposicion actual de éste para hacer algo), ya que su objetivo es explicar como es posible
atribuir funciones a elementos que por alguna falla o disfuncion no son capaces de realizar sus
funciones. Retomando el ejemplo del corazoén, ;cudl podria ser la funcién de un corazén
malformado si éste no puede bombear sangre adecuadamente? De acuerdo con Millikan (1989),
para poder afirmar que “un elemento 4 tiene una funcion F” (es decir, que tiene un funcion

propia, como ella la denomina) se debe cumplir la siguiente condicion:

A se origind como una "reproduccion” (para dar un ejemplo, como una copia, o una copia de una
copia) de algun elemento o elementos anteriores que, debido en parte a la posesion de las
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propiedades reproducidas, ha realizado realmente F en el pasado, y A existe debido a (causal o

histéricamente) esta o estas realizaciones. (Millikan, 1989: 288)
En esta nocidn, un elemento A4 tiene una funcién F cuando 4 es la copia de un elemento anterior
que también realizaba F,, y este proceso de reproduccion histérica de las copias de elementos
realizando F' explica la existencia actual del elemento 4. De acuerdo con Millikan (1989), esta
nocion puede aplicarse tanto para las funciones de los organismos, los comportamientos, los
artefactos, los dispositivos, etcétera. Por ejemplo, podemos decir que el cuchillo que esta sobre
la mesa ‘tiene la funcidon de cortar’ dado que es una copia de una copia (transmitida
culturalmente a lo largo de varias generaciones) de una herramienta primitiva que nuestros
antepasados inventaron para cortar, aunque, el cuchillo que esta sobre la mesa es disfuncional,
no puede usarse para cortar porque ha perdido su filo —y, a pesar de ello, se puede seguir
diciendo que la funcion de los cuchillos es cortar—. En el caso de los 6érganos, Millikan (1989)

apela a la historia evolutiva de los organismos:

Los casos sencillos de elementos que tienen funciones propias son los érganos del cuerpo y los

comportamientos instintivos. Una funcion propia de tal 6rgano o comportamiento es, mas o menos,

una funcion que han desempenado sus antepasados que ha ayudado a explicar la proliferacion de

los genes responsables de ella y que, por lo tanto, ayudaria a explicar su propia existencia. (cursivas

afiadidas) (Millikan, 1989: 289)
En sintesis, las dos nociones de funcién que hemos esbozado hasta aqui difieren porque la de
Cummins (1975) define la funcion de un elemento con relacion a su contribucion para la
realizacion de otra tarea realizada por el sistema del cual forma parte; mientras que Millikan
(1989) apela a la historia evolutiva para explicar por qué un elemento lleva a cabo una tarea
como resultado de un proceso de reproduccion historica.

Por otro lado, una de las ventajas de la nocion de funciéon de Cummins (1975) respecto

a otras, como ¢l mismo sugiere, €s que parece estar en consonancia con la forma en que
tradicionalmente se han estudiado las funciones de los 6rganos en la fisiologia y las conductas
los organismos en la psicologia. De igual modo, en las ciencias cognitivas es usual apelar a
mecanismos o sistemas y sus componentes funcionales para explicar como son posibles las
capacidades cognitivas complejas. Esta nocion también es apropiada para esta investigacion
porque uno de los objetivos aqui es evaluar la hipotesis del grupo de Rizzolatti segtn la cual, en
varias especies de primates hay sistemas espejo similares en cuanto a sus caracteristicas

anatomicas y funcionales. En el capitulo 4 mostraré que el grupo de Rizzolatti concibe dicho
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sistema espejo como un sistema neurocognitivo conformado por varios componentes que llevan
a cabo ciertas funciones y se relaciona con otros sistemas para realizar otra clase de funciones
cognitivas. En la seccion 1.2 propuse partir de una serie de criterios para evaluar la hipotesis de
homologia anatémica y funcional del sistema espejo, y vimos que los criterios de homologia
funcional parten de una perspectiva sistémica como la de Cummins (1975). Por ultimo, en la
discusién sobre la nocidén de representacion, también se alude al rol funcional de las
representaciones neurales y este puede ser entendido en un sentido sistémico con referencia a la
contribucion de la actividad neural a otros procesos del sistema —0 a mecanismos— segun el
tercer criterio de exclusividad de Baker et al. (2021).

Respecto a la nocion etiologica de funcion defendida por Millikan (1984, 1989), en el
apartado anterior expliqué que esta puede ser relevante para el establecimiento del cuarto criterio
de teleologia de Baker et al. (2021) en la especificacion de las representaciones y, en particular,
para explicar los casos de disfuncionalidad. Vimos que, en el ambito experimental, es crucial
que se pase de la identificacion de correlaciones a una interpretacion de la actividad neural
sustentada por criterios como el de teleologia. En este sentido, la nocién etioldgica de funcion
es igualmente relevante y no estd en conflicto con la sistémica. Si partimos de la nocion
sistémica de funcion podemos formular la siguiente pregunta sobre las neuronas espejo: /cual
es la contribucion de las neuronas espejo a la funcidn mas amplia que realiza el sistema espejo
de los primates?; en cambio, desde la perspectiva etiologica la pregunta seria: ;qué tarea
llevaron a cabo las neuronas espejo en el pasado que explica su presencia actual en los primates?
En la siguiente seccion retomaré las nociones de representacion y funcion que he expuesto hasta
aqui, para discutir —de modo general— acerca de como han sido empleadas en los estudios para
analizar la actividad neural recabada a través de los registros y para atribuir cierta funcion a las

neuronas espejo.

2.5 Discusion: ‘representacion’ y ‘funcion’ en la investigacion sobre neuronas espejo

En el capitulo 1 se expuso la evidencia que ha sido recabada en las diferentes especies de
primates y se mostr6 que la mayoria de los estudios con macacos fueron realizados con la técnica
experimental de registro de neuronas individuales. En este capitulo se discutio acerca de la
nocion de representacion neural a la cual se apela en este tipo de investigaciones para

posteriormente atribuir un rol funcional a la actividad neural identificada. En sintesis, hay varias
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maneras de entender las representaciones neurales y, en la filosofia, una propuesta consiste en
describir los componentes de las representaciones y presentar ejemplos de investigaciones
tradicionales de la neurociencia para mostrar que estas han sido identificadas plenamente en el
laboratorio. Esta propuesta privilegia las correlaciones establecidas en el &mbito experimental
y la atribucion de un rol funcional de modo semejante al que suele concebirse en la neurociencia

(Bechtel, 2001, 2016; Thomson & Piccinini, 2018).
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Imagen 2.1. Histogramas que muestran la actividad de una neurona espejo registrada en el estudio

de Umilta et al. (2001). Las condiciones del estudio fueron: (1) ejecucion del agarre de un cubo

(izquierda) y 2) observacion del agarre (derecha). Las lineas y asteriscos indican el inicio de la

descarga de la neurona registrada. Los estudios de este tipo asumen que la neurona representa esa

accion especifica basandose en la similitud de los patrones de actividad obtenidos en ambas

condiciones. Derechos reservados© 2001 por Elsevier B.V. Imagenes reproducidas con permiso.
Si partimos de esta primera caracterizacion, podemos concluir que, en las investigaciones de
Rizzolatti con macacos, primero se identificd una correlacion entre el patron de actividad neural
y la realizacion de dos tareas experimentales diferentes: la ejecucion de varios tipos de agarres
y la observacion del experimentador realizando tipos especificos de agarres (véase la imagen
2.1). Una vez hecho esto, se atribuy6 un rol funcional asumiendo que la actividad neural
semejante obtenida bajo dos diferentes modalidades (motora y visual) esta relacionada con la
representacion del movimiento y que esta contribuye a la capacidad de reconocer las acciones:
“[una] posible funcion de la representacion del movimiento en la neurona espejo es que dicha
representacion estd involucrada en la ‘comprension’ de los eventos motores” (cursivas

anadidas) (Rizzolatti et al., 1996: 131). Es decir, el grupo de Rizzolatti sugirié que el patron de

actividad identificado llevaba informacion acerca de las acciones (independientemente de si
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estas se presentaban bajo la modalidad motora o visual), la cual posibilitaria el reconocimiento!®
de estas cuando son observadas.

En resumen, en los experimentos realizados por el grupo de Rizzolatti se identificaron
grupos de neuronas cuyas tasas de activacion corresponden con ciertos estimulos, en este caso,
acciones presentadas motora o visualmente. Ademas, a esto le sigui6 la formulacién de una
posible explicacion acerca de cudl es el rol funcional de la informacion sensoriomotora sobre
las acciones para el reconocimiento de estas cuando son observadas. Sin embargo, esta
explicacion presenta varias dificultades; en primer lugar, la correlacion establecida
experimentalmente entre la actividad neural y el estimulo (o elemento del entorno) no es simple
y se diferencia de otras que han sido estudiadas en la neurociencia; por ejemplo, en los estudios
de Hubel & Wiesel (1962) expuestos previamente, se identificd una correlacion entre un
estimulo visual (una barra presentada con cierta orientacion) y el patron de actividad neural. En
el caso de las neuronas espejo, primero se realizo el registro en la ‘condicion de ejecucion’ para
establecer la correlacion entre la actividad de una neurona y la accidn ejecutada; y después, en
la ‘condicion de observacion’, se indago en la correlacion entre la actividad de la misma neurona
y la accion presentada visualmente. Una vez hecho esto se asumiod que la actividad neural
corresponde con esa accion porque el patron de actividad neural observado en ambas
condiciones es similar. Para ampliar esta idea, considérese la imagen 2.1 donde se muestran dos
histogramas de una misma neurona espejo registrada en las condiciones de ejecucion y
observacion: agarre de un cubo (izquierda) y observacion del agarre de un cubo (derecha); los
asteriscos y las lineas punteadas evidencian que la actividad neural se desencadend poco antes
de realizar el agarre del objeto en ambas condiciones. Y, aunque los patrones en las dos
condiciones no son exactamente iguales, se consideran semejantes dado que ambos reflejan que
la actividad neural se presenta en el momento especifico marcado por el asterisco, en
comparacion con la baja actividad presentada antes de la realizacion de la accion. En sintesis,
en las neuronas espejo no se identifico una correlacion entre un estimulo y un patron de actividad

neural, sino que se establecieron dos correlaciones bajo dos condiciones experimentales

% El grupo de Rizzolatti utiliza indistintamente ‘comprender/comprension’(understand/understanding) y

‘reconocer/reconocimiento’ (recognize/recognition) para referirse a la capacidad de identificar la accion que esta
realizando el otro: “[con el término comprension de eventos motores] indicamos solo la capacidad de un individuo
para reconocer la presencia de otro individuo que realiza una accion, para diferenciar la accion observada de otras
acciones y para utilizar esta informacion para actuar de manera apropiada.” (cursivas afiadidas) (Rizzolatti et al.,
1996b: 137).
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(ejecucion y observacion), y de ahi se compararon los patrones de actividad obtenidos para
asumir que la respuesta neural en ambas condiciones era semejante. Posteriormente esto fue
tomado como evidencia de que el contenido de la representacion neural es la accion, aunque
esta se presente bajo dos diferentes modalidades.

De las correlaciones encontradas en el laboratorio, el grupo de Rizzolatti concluyo que
las neuronas espejo llevan a cabo la funcion de emparejamiento sensoriomotor que es crucial
para el reconocimiento de las acciones. No obstante —como argumentaron Baker et al. (2021),
Millikan (1990, 2001, 2020), entre otros— las meras correlaciones no bastan para atribuir una
funcion a la representacion neural. De esto se desprende una segunda dificultad vinculada con
la congruencia sensoriomotora, la propiedad que el grupo de Rizzolatti propuso para categorizar
las diferentes respuestas que exhiben las neuronas espejo tradicionales registradas en el
laboratorio. Una revision de los tipos de congruencia muestra que esta varia entre el grupo de
neuronas estudiadas, por lo que es posible que no todas estén involucradas en el emparejamiento
sensoriomotor defendido por el grupo de Rizzolatti. En el capitulo 3 expondré con mas detalle
este problema y argumentaré que la explicacion acerca de la funcion de emparejamiento basada
en la congruencia sensoriomotora deja abiertas varias cuestiones y no esclarece cudl es la
funcion tanto de las neuronas como del sistema espejo.

Otra forma de entender las representaciones neurales que expuse en este capitulo fue la
de Baker et al. (2021). En general, estos autores sostienen que en la neurociencia han
predominado tres nociones de representacion que suelen adoptarse en diferentes dmbitos de
investigacion: representacion de la conducta, representacion basada en la correspondencia y
representacion relacionada con la computacion. Asimismo, Baker et al. (2021) argumentan que
estos sentidos podrian integrarse para dar lugar a una nocion de representacion mas completa y
fructifera para orientar las investigaciones de este tipo en la neurociencia. Para esto proponen
cuatro criterios que especifican las condiciones bajo las cuales un patrén de actividad neural
identificado en el laboratorio puede ser considerado como una representacion neural, a saber:
correspondencia, relacion causal con la conducta, exclusividad (rol funcional especializado) y
teleologia. Intentaré partir de estos criterios para finalizar este capitulo con une breve discusion
sobre los experimentos sobre neuronas espejo basados en registros de neuronas individuales.
De acuerdo con el primer criterio de Baker et al. (2021), debe haber una correlacion entre la

actividad neural y algun elemento del entorno. En el capitulo 1 describi un grupo significativo
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de evidencia recabada mediante la técnica de registro de neuronas individuales que respalda la
correlacion entre el patrén de actividad de una neurona espejo y las acciones ejecutadas u
observadas. Sin embargo, arriba expliqué que, en el caso de las neuronas espejo, las
correlaciones no solo involucran la actividad neural y un elemento del entorno, ya que también
se asume que el patron de actividad debe ser semejante cuando se presenta la accion
independientemente de la modalidad. Incluso, por ejemplo, hay neuronas como las espejo
audiovisuales donde la actividad neural debe ser similar cuando la accion se presenta motora,
visual o auditivamente. En el siguiente capitulo me centraré en la discusion acerca de como a
partir de estas correlaciones se propuso que las neuronas espejo tienen la propiedad denominada
congruencia sensoriomotora 'y son capaces de representar acciones, aunque estas se presenten
de diferente modo o bajo diferente contexto. Mostraré que la atribucion de estas supuestas
propiedades y funciones sigue siendo problematica.

Respecto a la aplicacion del segundo criterio de Baker et al. (2021), para sostener que
las neuronas espejo representan acciones, debe buscarse evidencia de que la correspondencia
entre la actividad neural y la accion observada esta involucrada causalmente con alguna
conducta relacionada con dicha accion observada (es decir, debe explicarse cudl puede ser la
contribucion de la actividad neural desencadenada al observar una accion realizada por otro para
la realizacion de alguna conducta o capacidad). En el capitulo 3 expondré con mas detalle la
hipodtesis de Rizzolatti segun la cual, las neuronas espejo contribuyen al reconocimiento de las
acciones cuando son observadas. De igual modo, de esto se desprenden otras propuestas que
vinculan a las neuronas espejo con otras capacidades cognitivas sociales y, aunque el debate
prevalece, mi propuesta es que la representacion de las acciones podria ser relevante para otro
tipo de funcion: la realizacidén de acciones conjuntas. Por otro lado, persiste el problema de la
clase de evidencia que exige este segundo criterio pues, segin Baker et al. (2021), se requiere
del uso de técnicas de perturbacion de la actividad cerebral, muchas de las cuales son altamente
invasivas y no se han utilizado para investigar el rol causal de la actividad de las neuronas espejo
de los primates en la realizacion de cierta clase de conductas.

Sobre los dos ultimos criterios de Baker et al. (2021), en el apartado anterior mencioné
que ambos se relacionan con la nocion de funcion y sugeri que para garantizar que estos se
cumplen, deben responderse las siguientes preguntas: (1) ;cudl es la contribucion especifica de

las neuronas espejo a la funcién mas amplia que realiza el sistema espejo de los primates? y (2)
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(qué tarea llevaron a cabo las neuronas espejo en el pasado que explica su presencia actual en
los primates? En el capitulo 3 expondré la respuesta del grupo de Rizzolatti a la pregunta (1) y
sugeriré una propuesta alternativa sobre la funcion de las neuronas y el sistema espejo en la
seccion 3.5 y parte del capitulo 4. Sobre (2), considero que en la investigacion sobre neuronas
espejo no se ha respondido directamente la pregunta acerca de cudl es la ventaja evolutiva de la
presencia de estas neuronas en los primates?, las cuales podrian estar involucradas tanto en el
control de cierta clase de acciones como en el reconocimiento de las mismas cuando son
observadas. Una posible respuesta del grupo de Rizzolatti discutida por Hickok (2014), es que
el reconocimiento de las acciones ocurre en las mismas regiones del sistema motor relacionadas
con su ejecucion porque esto hace posible que el proceso de comprension sea automatico y
directo, permitiendo un vinculo inmediato entre los individuos, por ejemplo, Rizzolatti &

Sinigaglia (2010) sostienen que:

El mecanismo espejo es un hallazgo neurofisioldégico que ha despertado un interés considerable en
los ultimos afios. Este proporciona un mecanismo basico que unifica la produccién y la observacion
de las acciones, permitiendo la comprension de las acciones de los demds desde adentro. Tal
comprension basada en lo motor parece ser una forma primaria en la que los individuos se
relacionan entre si, como lo demuestra su presencia no solo en humanos y monos, sino también en
especies evolutivamente distantes, como los gorriones de los pantanos y los pinzones cebra. Ademas,
este mecanismo indica la existencia de un vinculo natural profundo entre los individuos que es
crucial para establecer interacciones interindividuales. (cursivas afiadidas) (Rizzolatti & Sinigaglia,
2010: 271, 273)

La propuesta sugerida por Rizzolatti y Sinigaglia es una manera de aproximarnos a esta cuestion
y, aunque permanece como especulativa, puede ser la clave para sustentar el cuarto criterio de
Baker et al. (2021). Es necesario que en la investigacion sobre la evolucion de las neuronas y el
sistema espejo en los primates se retome este problema y se discuta con detenimiento.

En este capitulo intenté esclarecer la nocidon de representacion neural para tratar de
aproximarnos al modo en que suele usarse en los estudios realizados mediante la técnica de
registro de neuronas individuales, los cuales han sido fundamentales para el hallazgo de las

neuronas espejo. Retomaré algunas de las distinciones que he elaborado en este capitulo para la

20 Esta pregunta puede plantearse con mas detalle del siguiente modo: qué hace una neurona espejo (llamémosle y
a lo que hace la neurona), tal que y permitioé a algunos de los ancestros comunes a todos los primates actuales,
llevar a cabo la accion X (y que no podrian haber llevado a cabo sin la  de esas neuronas), tal que X contribuyo a
aumentar la adecuacion de esos primates en su medio ambiente y a la eventual fijacion de w en esa poblacion de
ancestros.
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discusion acerca de la funcion de las neuronas espejo y la hipotesis de homologia anatémica y

funcional del sistema espejo en los capitulos 3 y 4 respectivamente.
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Capitulo 3: La funcion de las neuronas espejo y el problema de la congruencia

En este capitulo discutiré acerca de la funcion que el grupo de Rizzolatti ha atribuido a las
neuronas espejo a partir de la congruencia sensoriomotora, una de sus caracteristicas
fundamentales que ha sido bien documentada en los registros de neuronas en macacos y en el
unico estudio de este tipo que se ha realizado en los humanos. Dicha propiedad se presenta con
diferentes variaciones entre las neuronas espejo dando lugar a tres subclases, a saber: no-
congruencia, congruencia lata y congruencia estricta. La hipotesis mayormente aceptada entre
el grupo de Rizzolatti respecto a la funcion de las neuronas espejo (a la que me referiré como
hipotesis del emparejamiento sensoriomotor directo o HES) se ha centrado en la congruencia
estricta considerandola como la caracteristica principal que subyace a la capacidad de estas
neuronas de emparejar representaciones sensoriales y motoras de una misma accion. Sin
embargo, como mostraré a lo largo de este capitulo, la congruencia estricta es representativa
solo de un grupo especifico de neuronas espejo, por lo que el resto de las neuronas no-
congruentes 0 con congruencia lata parecen no tener cabida en una explicacion basada en el
emparejamiento sensoriomotor. Esto da lugar a lo que yo denomino el problema de la
congruencia, el cual ha sido tratado de manera indirecta por Campbell & Cunnington (2017),
Hickok (2009, 2013, 2014) y Uithol et al. (2008, 2011). Haré una revision de estas tres
propuestas para argumentar en contra de HES' y retomaré algunos de sus planteamientos para
desarrollar una explicacion alternativa acerca de otros posibles roles funcionales de las neuronas
espejo relacionados con su capacidad de integrar informacion sensorial con motora.

En términos generales, en este capitulo ofreceré varias razones para rechazar HES al
considerarla una hipotesis sobre la funcion de las neuronas espejo circunscrita para aquellas que
poseen congruencia estricta. Mi propuesta, en cambio, tiene como objetivo explicar las
propiedades sensoriomotoras de todas neuronas espejo, incluyendo las que tienen otra clase de
congruencia y las no tradicionales. Ademas, mostraré que las limitaciones de HES tienen
implicaciones en la funcién atribuida al sistema espejo, por lo que es necesario considerar otras
posibles funciones vinculadas con el control motor y la realizacidon de acciones conjuntas.

La estructura de este capitulo sera la siguiente: en primer lugar, expondré HES'y discutiré
acerca de las limitaciones de esta explicacion cuando se consideran todos los tipos de
congruencia sensoriomotora. Para dicha exposicion retomaré las investigaciones basadas en

registros de neuronas individuales en macacos y humanos, ya que este capitulo estd centrado en
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la discusion respecto a la funcion de las neuronas espejo, por lo que solo se aludird de manera
provisional a la supuesta funcion del sistema espejo (aunque, como veremos, HES sugiere que
ambas funciones estan relacionadas). En segundo lugar, presentaré algunas criticas y respuestas
al problema de la congruencia sugeridas por Campbell & Cunnington (2017), Uithol et al. (2008,
2011) y Hickok (2009, 2013, 2014). Aunque Rizzolatti y su grupo no han respondido de forma
directa a dicho problema, en diversos articulos han ofrecido una reformulacion de HES que
podria considerarse como una posible explicacion para algunos de los casos que discutiremos
en este capitulo. Explicaré en qué consiste dicha reformulacion y qué clase de evidencia la
respalda. Finalizaré el capitulo con el esbozo de mi propuesta acerca de otras posibles funciones
de las neuronas espejo, la cual estd basada en la evidencia y en la integracion de propiedades y
funciones diferentes a la congruencia sensoriomotora. Esta propuesta alternativa sera retomada
en el capitulo 4 y a partir de esta discutiré la hipotesis de la homologia funcional de los sistemas

espejo de los primates.

3.1 La hipotesis del emparejamiento sensoriomotor directo (HES)

En varios reportes como los de Di Pellegrino et al. (1992) y Gallese et al. (1996) se sugiri6 un
conjunto de posibles funciones de las neuronas espejo basandose en las propiedades
sensoriomotoras que poseian y en las supuestas conexiones entre las areas parietofrontales
donde fueron encontradas, a saber: (1) la preparacion motora, (2) la seleccion de acciones, (3)
la generacion de representaciones motoras de cierta clase de movimientos (principalmente
manuales y transitivos), (4) la imitacion (o aprendizaje por imitacion), (5) la comprension de
intenciones de las acciones, (6) el emparejamiento de representaciones sensoriales con motoras,
(7) el reconocimiento de acciones y gestos, y (8) la simulacién de acciones. Entre estas
alternativas, la (6) ha sido la més aceptada debido a que el emparejamiento fue concebido por
el grupo de Rizzolatti como un proceso simple que ocurre a nivel de la neurona y parece estar
bien respaldado por la evidencia recabada a través de los registros de neuronas individuales.
Dicho emparejamiento, ademas, ha sido defendido por Rizzolatti y su grupo como la base de
otras funciones como (7) y (8), cuyo soporte en el cerebro no son las neuronas individuales sino
el conjunto de regiones que probablemente integran el sistema espejo. En este apartado haré una
caracterizacion de coémo, de acuerdo con el grupo de Rizzolatti, las neuronas espejo llevan a

cabo dicha funcion de emparejamiento. A esta propuesta me referir€é como hipotesis del
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emparejamiento sensoriomotor directo (HES). Como veremos, el grupo de Rizzolatti ha
argumentado que la funcién (7) de reconocimiento de las acciones en el sistema espejo se
desprende de la funcion (6) de emparejamiento en las neuronas espejo, es por ello que, al
exponer HES aludiré brevemente a la relacion entre ambas funciones?!. Una vez hecha esta
caracterizacion, en la siguiente seccion explicaré como surge el problema de la congruencia
dentro de una propuesta como HES basada en el supuesto de que la congruencia sensoriomotora
es la propiedad fundamental de las neuronas espejo.

De acuerdo con HES, las neuronas espejo®? del area F5¢ de la corteza premotora ventral
(PMv) del macaco representan o codifican® informacioén motora sobre el qué y el como de
cierta clase de acciones (en su mayoria, de acciones manuales y transitivas que involucran la
interaccion de la mano con el objeto y que forman parte del repertorio motor del macaco). El
qué de la accidn es su objetivo, por ejemplo, agarrar un trozo de comida, sostener una esfera,
etc.; mientras que el como es el tipo particular de agarre con el que pueden realizarse las
acciones, a saber: agarre de fuerza, de precision y con los dedos (por ejemplo, agarrar un trozo
de comida con agarre de precision). Es decir, en términos motores, las neuronas espejo
representan los objetivos y el tipo de agarre con el cual se llevan a cabo las acciones. Ademas,
HES plantea que las neuronas espejo codifican los mismos aspectos de las acciones cuando estas
se presentan visualmente. Por ejemplo, una neurona espejo descarga al agarrar un trozo de
comida con agarre de precision y al observar a otro agarrando un trozo de comida con agarre de
precision.

Dado que en las neuronas espejo la codificacion de las acciones es motora y visual,
cuando una accion se presenta al macaco visualmente y esta es similar o igual —en cuanto al qué
y al como— a alguna de las acciones contenidas en su repertorio motor, ocurre un
emparejamiento sensoriomotor; es decir, la representacion de la accion observada se empareja

con su respectiva representacion motora generando la recuperacion de dicha accion en la corteza

2l Recordemos que, partiendo de la nocién de ‘funcién’ de Cummins (1975), las neuronas espejo pueden ser
entendidas como componentes de un sistema s mas amplio (en este caso, son parte del sistema espejo), cuya funcion
¢ es relativa al analisis funcional de s para llevar a cabo ¥. Es decir, ¢ es el emparejamiento, el cual contribuye
para que s lleve a cabo ¥ (el reconocimiento de las acciones hechas por otros).

22 Aqui nos referiremos a HES como una propuesta centrada en la atribucion de la funcion de las neuronas espejo
tradicionales de F5c, es decir, las neuronas registradas en los primeros estudios cuyas propiedades fundamentales
fueron descritas en el capitulo 1.

23 Como mencionamos en el capitulo anterior, en este tipo de estudios se apela a la nocion de ‘representacion’ al
analizar la actividad neuronal registrada para atribuirle cierto rol funcional.
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premotora ventral: “el 4area F5 estd provista con un sistema de emparejamiento de
observacion/ejecucion. Cuando el mono observa una accién motora que pertenece (o se parece)
a su repertorio de movimientos, esta accion se recupera de manera automadtica. La accion
recuperada no necesariamente llega a ser ejecutada. Solo se representa en el sistema motor”

(Rizzolatti et al., 1996b: 132).

Proceso de emparejamiento sensoriomotor

‘[—— Mirroring W

Input visual

. Primera fase de Sepunda fase de L N L
Observacion procesamiento | ' procesamiento — Emparejamiento | Emparejamiento
de la accidn visual visual sensoriomotor sensoriomotor

corteza visual STS PFG F5¢ (en PMv)
Lébulo en el que se occipital temporal parietal frontal

localiza cada regién

Imagen 3.1 Diagrama de elaboracion propia que muestra las regiones del sistema espejo del
macaco: STS-PFG-F5c. El surco temporal superior (STS) es una region intermedia entre la corteza
visual y el area PFG en el 16bulo parietal, esta Gltima a su vez se conecta con el area F5c¢ de la
corteza premotora ventral (PMv) en el 16bulo frontal. Segtin el grupo de Rizzolatti, en las areas PFG
y F5c hay neuronas espejo cuya funcion es el emparejamiento sensoriomotor. El proceso
denominado mirroring es producto del emparejamiento y consiste en generar en el observador la
misma representacion motora de la accion observada.

Asimismo, el emparejamiento sensoriomotor propio de las neuronas espejo del area F5c del
macaco forma parte de un proceso que involucra otras regiones del sistema espejo, como se
menciono en el capitulo 1. En primer lugar, en la corteza parietal del macaco se encontraron
neuronas espejo con caracteristicas sensoriomotoras similares a las del area F5c (Bonini et al.,
2010; Fogassi et al., 2005 y Rozzi et al., 2008); por ejemplo, la investigacion de Rozzi et al.
(2008) mostré que el area parietal denominada PFG tiene neuronas espejo parietales y se
conecta con el area F5c de la corteza premotora ventral (PMv). En segundo lugar, en el surco
temporal superior (STS) del macaco se han encontrado neuronas visuales que responden a la

observacion de movimiento bioldgico?*, pero no a la ejecucion de acciones (Rozzi et al., 2008).

24 Los movimientos bioldgicos son una categoria amplia de movimientos corporales como los gestos, las
expresiones faciales, la locomocion, entre otros, propios de los animales y que estan asociados con conductas de
supervivencia inmediatas como la deteccion de depredadores, el cortejo y la seleccion de presas (Blakemore &
Decety, 2001; Giese & Poggio, 2003); por ejemplo, las conductas de escape cuando se presenta algun depredador
involucran la realizacion de movimientos de este tipo. En cambio, las acciones a las cuales responden las neuronas
espejo de PMv se definen como conjuntos de movimientos encaminados a lograr un objetivo, siendo el mas comin
el agarre del objeto.
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Si bien dicha region no posee neuronas espejo, se considera relevante porque parece conectar
las cortezas visual y parietal. De acuerdo con HES, las tres regiones (STS-PFG-F5c¢) forman
parte del sistema espejo del macaco, el cual vincula la observacion con la ejecucion de las
acciones. En la primera fase, las acciones observadas son codificadas en las neuronas de STS
de acuerdo con sus propiedades visuales, lo cual da lugar a representaciones meramente
visuales; en una segunda fase, estas son emparejadas con sus respectivas representaciones
motoras en las neuronas espejo parietales de PFG; y, en la fase final, el emparejamiento
sensoriomotor genera la recuperacion de la accion observada en las neuronas espejo premotoras
de F5c (véase la imagen 3.1).

De acuerdo con HES, el emparejamiento sensoriomotor cuya base son las neuronas
espejo de PFG-F5c¢ es necesario para que el sistema espejo lleve a cabo su funcion principal: e/
reconocimiento de las acciones. Al observar una accion siendo ejecutada por otro, se genera una
representacion visual en el observador que, al ser emparejada con su correspondiente
representacion motora, permite que este reconozca dicha accion porque corresponde con su

propia representacion interna de la accion:

(Cual puede ser el papel funcional de las neuronas espejo? Se ha propuesto la hipdtesis de que estas

neuronas son parte de un sistema que reconoce [recognizes] las acciones realizadas por otros. Este

reconocimiento se logra al emparejar la accion observada en las neuronas que codifican de forma

motriz la misma accion. Por medio de dicho sistema de emparejamiento neural, durante la

observacion de la accion, el observador se coloca en la misma situacion “interna” [motora] que

cuando se ejecuta activamente la misma accion. (cursivas afiadidas) (Umilta et al., 2001: 155)
Este reconocimiento ocurre, segun el grupo de Rizzolatti, de forma automatica 'y directa cuando
la representacion sensorial de la accion es emparejada con la representacion motora porque
ambas coinciden en cuanto al objetivo y al tipo de agarre. El reconocimiento es directo porque,
segin HES, ocurre dentro del sistema motor y no estd mediado por procesos cognitivos
inferenciales; y es automdtico porque la observacion de una accion desencadena en el
observador su respectiva representacion motora sin que haya mediacion del control cognitivo
voluntario o conciencia (Gallese et al., 1996).

Se denomina mirroring (lacoboni, 2009a; lacoboni & Dapretto, 20006), resonancia

motora (Gallese et al., 2011; Rizzolatti & Craighero, 2004) o actividad neural vicaria (Keysers

& Gazzola, 2009) al proceso de emparejamiento mediante el cual la observacion de una accion

desencadena en el observador la actividad neural asociada con la misma accidn ‘como si él
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mismo estuviera actuando’. Los términos “mirror” (espejo) y “mirroring” fueron usados
originalmente en el reporte de Gallese et al. (1996) para referirse a la supuesta capacidad de las
neuronas de F5c de reflejar en el observador las acciones realizadas por otros, dando lugar al
colocarse en el lugar de quien ejecuta la accion y, por ende, generar el reconocimiento de dicha
accion. Como veremos, Campbell & Cunnington (2017) y Uithol et al. (2008) han argumentado
que estos conceptos han oscurecido y exagerado otras de las propiedades y funciones de las
neuronas encontradas en PMv. Retomaré esta critica después de explicar en qué consiste el
problema de la congruencia.

En sintesis, el grupo de Rizzolatti propuso HES como una posible explicacion sobre la
funcién de las neuronas espejo, la cual contempla varios supuestos, como la presencia de
sistemas espejo homodlogos en el humano y en el macaco cuya funcion es el reconocimiento de
las acciones; no obstante, como explicaré mas adelante en este capitulo, HES es una propuesta
sobre la funcion de cierta categoria de neuronas espejo tradicionales, pero no parece adecuada
para explicar la diversidad de propiedades de las neuronas espejo no tradicionales. Ademas, no
es claro que todos los supuestos de HES puedan respaldarse considerando la evidencia empirica
con la que se cuenta en la actualidad. Los incisos i-x sintetizan HES tal como se expuso en esta

seccion:

(i) Las neuronas espejo de F5c de los macacos son un tipo de neuronas premotoras
que representan el qué (objetivo) y el como (tipo de agarre) de las acciones tanto
motora como visualmente.

(ii) En el area PFG hay neuronas espejo parietales con las mismas propiedades
sensoriomotoras que las espejo de F5c.

(iii) Las neuronas espejo de PFG y F5c llevan a cabo la misma funciéon de
emparejamiento sensoriomotor.
(iv) STS, PFG y F5c conforman el sistema espejo del macaco.

(v) Cuando una accion es presentada visualmente, se desencadena una representacion
sensorial (X’) en STS, la cual después es emparejada con su respectiva
representacion motora (X) primero en PFG y luego en F5c.

(vi) El emparejamiento es posible porque las neuronas espejo codifican las mismas
acciones ya sea motora o sensorialmente (X y X’ representan la misma accion).
(vii) La funcion del sistema espejo del macaco es el reconocimiento de las acciones
hechas por otros.
(viii) Las neuronas de las areas PFG-F5c del sistema espejo contribuyen a la realizacion
de dicha funcion emparejando representaciones sensoriales con motoras.
(ix) El emparejamiento sensoriomotor permite el reconocimiento porque da lugar a la
generacion en el observador de una representacion automdtica y directa de la
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accion como si ¢l mismo la estuviera realizando (este proceso es denominado
mirroring).

(x) Elsistema espejo humano (STS-IPL-PMv-BA44/IFG) es similar al del macaco en
cuanto a su funcién y localizacion en la corteza (de manera preliminar expongo
aqui esta propuesta, la retomaré¢ en el capitulo 4 como parte de la discusion sobre
la homologia anatomica y funcional del sistema espejo de los primates).

3.2 La congruencia sensoriomotora y el problema de la congruencia

Tal como lo sugiere el inciso (vi), el grupo de Rizzolatti propuso la funciéon de emparejamiento
apelando a que las neuronas representan la misma accion visual y motoramente. Como vimos
en el capitulo 2, parten de este supuesto basandose en los registros de neuronas individuales que
mostraron patrones de actividad similares durante las condiciones de observacion/ejecucion; es
decir, cuando el macaco realizaba la accion u observaba a otro realizandola, la neurona
descargaba en la misma fase y con intensidad semejante. Si bien Rizzolatti y su grupo han
insistido en que la codificacion sensoriomotora ocurre a nivel de la neurona, se debe enfatizar
que, en un sentido técnico, los registros solo nos permiten concluir que la actividad obtenida
durante la observacion y la ejecucion podria esta correlacionada, pero no que la neurona
representa la misma accion tanto sensorial como motoramente. El grupo de Rizzolatti adopto
una interpretacion de la actividad neural basada en el concepto de representacion como
correspondencia que, si bien es comln en las investigaciones en neurociencias (Brette, 2019;
deCharms & Zador, 2000), puede dar lugar a atribuciones excesivas de propiedades y funciones
de las neuronas. En el capitulo 2 conclui que se requiere de una nociéon mas amplia de
representacion y que la atribucion de funciones en los estudios basados en registros puede
apoyarse de criterios como los sugeridos por Baker et al. (2021).

La idea de que debe haber semejanza respecto al contenido, entre las representaciones
sensorial y motora para que ocurra el emparejamiento, estd presente desde los primeros reportes
de Di Pellegrino et al. (1992) y Gallese et al. (1996): “[c]Juando la observacion de una accidon
realizada por otro individuo evoca una actividad neuronal que corresponde a aquella que,
cuando se genera internamente, representa una accion determinada, se reconoce el significado
de esta debido a la similitud entre las dos representaciones” (cursivas afiadidas) (Gallese et al.,
1996: 606). Sin embargo —como veremos— en los registros realizados en PMv, el grupo de
Rizzolatti encontré algunos grupos de neuronas que no parecian responder a las mismas

acciones ejecutadas y observadas. Estas también fueron catalogadas como “espejo” y se
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clasificaron dependiendo del tipo de respuesta que mostraban en ambas condiciones
(ejecucion/observacion) bajo la propiedad denominada congruencia sensoriomotora®. En un
sentido amplio, la congruencia se define como la capacidad que poseen las neuronas espejo de
responder durante la observacion de una accion igual, similar o relacionada con aquella que ha
sido ejecutada (Di Pellegrino et al, 1992; Gallese et al., 1996).

El andlisis de la congruencia se volvid crucial en la atribucion de la posible funcion de
las neuronas espejo en las primeras investigaciones con macacos (Di Pellegrino et al., 1992;
Gallese et al., 1992), en otras posteriores (por ejemplo: Ferrari et al., 2003; Fogassi et al., 2005;
Rozzi et al., 2008) e, incluso, en el Ginico registro realizado en humanos (Mukamel et al., 2010).
Todos estos estudios muestran que la congruencia estd presente en diferentes grados entre las
neuronas espejo de regiones como F5c, PFG y M1 en los macacos, y en otras areas fuera del
supuesto sistema espejo humano (Mukamel et al., 2010). Aunado a esto, debe considerarse que
en los registros mas recientes en macacos se han identificado otras propiedades de las neuronas
espejo, como las encontradas en los grupos de neuronas espejo no tradicionales expuestas en el
capitulo 1, las cuales no suelen considerarse en la discusion sobre la funcién de las neuronas
espejo porque esta se ha centrado en la congruencia; por ejemplo, el grupo de neuronas
investigadas por Caggiano et al. (2011) que se activan dependiendo de la perspectiva desde la
cual es observada la accion ejecutada. En lo que resta de esta seccion expondré con detalle las
dos primeras clasificaciones de los tipos de congruencia (estricta y lata) descritas en los reportes
de Di Pellegrino et al. (1992) y Gallese et al. (1996), y mostraré por qué HES es una explicacion
plausible, pero circunscrita para el caso de las neuronas espejo congruentes en sentido estricto,
lo cual deja sin explicar los grupos de neuronas congruentes en sentido lato y da lugar al
problema de la congruencia.

En la investigacion de Di Pellegrino et al. (1992) se oftrecio la primera distincion entre
congruencia sensoriomotora estricta 'y lata. La primera se presenta cuando hay una
correspondencia estricta entre la accion efectiva observada y la ejecutada; por ejemplo, la

misma accion de “agarrar un objeto con la boca” desencadena un patron de actividad similar en

25 Mas adelante veremos que, aunque esta propiedad es la mas importante de las neuronas espejo y sobre la cual se
atribuy6 una posible funcion, esta no se presenta del mismo modo entre los grupos de neuronas registradas. Esto
da lugar a que la denominacion de “espejo” sea apropiada para las neuronas que poseen cierto tipo de congruencia
(estricta), pero el resto de las neuronas no puede considerarse “espejo”, aunque estas tienen ciertas caracteristicas
sensoriomotoras. Discutiré esto con mas detalle para tratar de explicar las propiedades de todos estos tipos de
neuronas.
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una neurona espejo durante la observacion y la ejecucion. La congruencia lata ocurre cuando
una accion desencadena la actividad de una neurona durante la observacion y la ejecucion, pero
también otras acciones pueden generar actividad similar en la fase de observacion. Por ejemplo,
Di Pellegrino et al. (1992) registraron una neurona que respondia tanto al agarrar un objeto como
al observar a un investigador realizando el mismo agarre o colocando un objeto sobre la mesa.
Aparte de estos dos grupos de neuronas espejo congruentes, Di Pellegrino et al. (1992)
identificaron otras clases de neuronas en la corteza premotora; las cuasi espejo que responden
solo durante la observacion de acciones (por ejemplo, una neurona de este tipo descarga cuando
el macaco observa el agarre de un trozo de comida, pero no cuando realiza esa misma accion) y
las espejo logicamente relacionadas. Estas ultimas no fueron consideradas como congruentes
porque se activaban cuando el macaco observaba a otro realizando una accién que no era la
misma que desencadenaba la respuesta durante la ejecucion; no obstante, ambas acciones
parecian estar vinculadas a través de lo que el grupo de Rizzolatti denominé “relacion logica’.
Por ejemplo, una neurona registrada por Di Pellegrino et al. (1992) descargaba cuando se
observaba al experimentador colocando un objeto sobre la mesa, asi como cuando el macaco
tomaba el mismo objeto puesto sobre la mesa. Ambas acciones guardan una relacion logica
porque a la observacion de una (“colocar el objeto sobre la mesa”) regularmente le sigue la
ejecucion de la otra (“asir el objeto colocado sobre la mesa”).

La primera caracterizacion de la congruencia de Di Pellegrino et al. (1992) fue
modificada y expuesta en el reporte posterior de Gallese et al. (1996). Aunque en dicho reporte
se conservo la distincidon entre congruencia estricta y lata, se definieron ambas categorias
considerando otros aspectos y se afiadio la no-congruencia. En primer lugar, la congruencia
estricta es aquella que se presenta cuando la accidon observada y la ejecutada coinciden tanto
“en términos de la accion general (por ejemplo, agarrar) como en términos de la forma en que
se ejecuto esa accion (por ejemplo, con agarre de precision)” (cursivas afiadidas) (Gallese et al.,
1996: 601). Por ejemplo, una neurona espejo registrada por Gallese et al. (1996) se activaba
cuando el macaco observaba al experimentador sacando un pedazo de comida de un agujero con
el dedo indice y al realizar exactamente la misma accion (“sacar la comida con el dedo indice”).
En la congruencia lata, en cambio, hay un vinculo (o similitud en ciertos aspectos) pero no una
identidad entre la accidon observada y la ejecutada. Gallese et al. (1996) distinguieron tres grupos

con este tipo de congruencia.
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En el primer grupo de neuronas espejo con congruencia lata, la similitud puede darse en términos
de la accion, pero no en el tipo de agarre; por ejemplo, una neurona registrada por Gallese et
al. (1996) se activaba cuando el macaco observaba “agarrar un objeto con precision” o “agarrar
con toda la mano”, pero durante la ejecuciéon solo respondia a la primera accion (“agarrar un
objeto con precision”). Es decir, dicha neurona espejo es congruente porque responde durante
la observacion y la ejecucion de una misma accidon (agarrar); no obstante, se considera
congruente en sentido lato porque su actividad en la fase de observacion se relaciona con varios
tipos de agarre.

Un segundo grupo de neuronas con congruencia lata descargaba durante la ejecucion de
una accion manual, pero en la observacion, dos o mas acciones manuales podian desencadenar
actividad neural similar (Gallese et al., 1996); por ejemplo, una neurona espejo respondia al
“agarrar un objeto” (el macaco tomaba un trozo de comida con la mano), asi como al observar
€sa misma accion u otras como “sostener un objeto” (el experimentador tomaba una esfera y la
sujetaba durante cierto tiempo). Las neuronas espejo de este grupo son congruentes en sentido
lato porque responden a varias acciones durante la observacion, aunque en ambas condiciones
parecen responder exclusivamente a acciones manuales.

Un ultimo grupo de neuronas congruentes en sentido lato se activa al ejecutar acciones
con la mano y al observar las mismas acciones hechas con cualquier efector (mano o boca), por
ejemplo: una neurona descargaba cuando el macaco realizaba el agarre de un trozo de comida
con la mano y al observar el agarre del mismo objeto con la mano o la boca. En este grupo, la
actividad de las neuronas espejo es similar durante la ejecucion y la observacion porque parecen
responder al objetivo mds general de la accion con independencia del efector utilizado para su
realizacion.

Gallese et al. (1996) también registraron un grupo reducido de neuronas que
denominaron no-congruentes, en el cual —a diferencia de las congruentes en sentido lato y
estricto— no parece haber una relacion clara de semejanza entre las acciones que desencadenan
la actividad durante la ejecucion y la observacion. A pesar de este hecho, tales neuronas fueron
incluidas dentro de la categoria “espejo” basdndose en la primera definicion de “neuronas
espejo” expuesta en el capitulo 1, a saber: “[las neuronas espejo son aquellas que] descargaron
tanto cuando el mono hizo movimientos activos como cuando observd acciones especificas

significativas hechas por el experimentador” (cursivas afiadidas) (Gallese et al., 1996: 595).
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Algunos criticos han sefialado que la supuesta propiedad de las neuronas espejo de activarse
ante la misma accion en la ejecucion y la observacion solo corresponde, propiamente hablando,
a las que son congruentes en sentido estricto (Uithol et al., 2008; 2011). Por lo que la variacion
en cuanto a los tipos de congruencia que poseen las neuronas registradas deberia considerarse
en la discusion acerca de la funcion de las neuronas y del sistema espejo del macaco. Més
adelante en esta seccion y en el capitulo 4 retomaré este tema.

Como se menciono en la seccion anterior, la funcion que el grupo de Rizzolatti atribuyd
a las neuronas espejo se basa en la hipotesis de que estas emparejan las representaciones
sensoriales y motoras de las acciones cuando hay una similitud entre ellas. Recordemos que en
el capitulo 2 expliqué que esta similitud se establecid experimentalmente como una correlacion
entre el estimulo (la accion) y el patron de actividad neural. Dado que los patrones obtenidos en
las tareas de observacion y ejecucion son semejantes, se asumid que la respuesta de la neurona
estaba relacionada con la misma accidn, aunque fuera presentada bajo diferentes modalidades.
En ese capitulo conclui que esa atribucion es problematica y, ademas, como he mostrado a lo
largo de esta seccion, los resultados de los experimentos del mismo grupo de Rizzolatti revelan
que esta supuesta similitud identificada en el laboratorio se presenta en diferentes grados bajo
la propiedad denominada congruencia sensoriomotora. En el caso de las neuronas espejo con
congruencia estricta —segun la caracterizacion de Di Pellegrino et al. (1992) y Gallese et al.
(1996)— la similitud necesaria para el emparejamiento asemeja, mas bien, a una relacion de
igualdad entre la accion ejecutada y la observada. Por el contrario, en el resto de las neuronas
espejo con congruencia lata donde hay similitud solo en algunos aspectos, no es evidente el
modo en que podria ocurrir ese supuesto emparejamiento.

Veamos un ejemplo de un tipo de neurona congruente en sentido lato, aunque lo dicho
sobre esta puede generalizarse para el resto de la categoria. La neurona registrada por Di
Pellegrino et al. (1992) responde al agarre de un objeto y, tanto a la observacion de esa misma
accion como a “colocar un objeto sobre la mesa”; es decir, su actividad parece mostrar que
codifica sensorial y motoramente la accion de “agarrar” pero, (por qué la neurona también
descarga cuando el macaco observa al experimentador colocando un objeto sobre la mesa?,
(como puede emparejarse la representacion sensorial de “colocar” con la representaciéon motora
de “agarrar” si no son acciones similares respecto al objetivo o tipo de agarre?, ;como puede

explicarse la actividad de dicha neurona espejo congruente en sentido lato? HES no parece
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ofrecer una explicacion plausible para estos casos en los que tal similitud atribuida no es
manifiesta; esta limitacion constituye lo que aqui denomino “el problema de la congruencia”.

Ademés, segtn los registros de Di Pellegrino et al. (1992) y Gallese et al. (1996), las
neuronas estrictamente congruentes representan alrededor un tercio de las neuronas espejo del
area F5, lo que evidencia que en la mayoria de estas hay congruencia solo en sentido lato, por
lo que la supuesta similitud necesaria para el emparejamiento seria posible solo en un grupo
reducido de neuronas de F5. Estudios como el de Rozzi et al. (2008) confirman los porcentajes
de dichos registros; otros, como el de Mukamel et al. (2010), mostraron cantidades mas
modestas y variadas de neuronas con congruencia estricta, pero debe acotarse que dicho registro
se realizd en humanos y en diferentes regiones de la corteza. Otro caso relevante para lo que se
discute aqui lo constituyen las neuronas espejo de la boca comunicativas investigadas por
Ferrari et al. (2003), las cuales poseen unicamente congruencia en sentido lato. Por ejemplo,
algunas neuronas de este tipo descargaban cuando el macaco succionaba jugo de una jeringa y
cuando observaba el chasquido de labios; dado que estas dos acciones no parecen guardar
ningun tipo de relacion o similitud, ;coOmo puede ocurrir en estas el emparejamiento
sensoriomotor? Dados estos hallazgos, es acertado sostener que las neuronas espejo con
congruencia estricta no son una clase representativa de todas las neuronas espejo, pues de entre
todas las neuronas registradas, la mayoria son congruentes en sentido lato y una minoria son no-
congruentes (Campbell & Cunnington, 2017; Newman-Norlund et al., 2007; Uithol et al., 2008,
2011).

Aunado a esto, debemos considerar las investigaciones recientes del grupo de Rizzolatti
que revelaron la existencia de las neuronas espejo no tradicionales con propiedades diferentes a
las descritas por Di Pellegrino et al. (1992) y Gallese et al. (1996). Por ejemplo, en el capitulo
1 mencioné que todavia persiste la discusion acerca de la posible funcion de las neuronas espejo
registradas en el area M1. Algunas de estas neuronas descargan durante la ejecucion y la
observacion de acciones similares, de manera semejante a las espejo tradicionales de F5c, pero
otras descargan cuando el macaco realiza una accion y reducen su actividad durante la
observacion de la misma. Esta reduccion o supresion de actividad se ha considerado como una
propiedad de esta clase de neuronas espejo de M1, lo cual sugiere que estas podrian ser parte de
un mecanismo neural necesario para el control de la imitacion excesiva de las acciones

observadas. No obstante, hasta el momento no hay un consenso respecto a tal funcion
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(Vigneswaran et al., 2013). De igual modo, en la serie de investigaciones dirigidas por Vittorio
Caggiano (Caggiano et al., 2009; 2011; 2012) se han encontrado otras cualidades de las neuronas
espejo tradicionales (por ejemplo, la selectividad al punto de vista del observador y el valor de
la recompensa), las cuales no han recibido especial atencion en la discusion sobre la funcion
debido a que, en sus primeras investigaciones, el grupo de Rizzolatti propuso que la congruencia
era la propiedad determinante.

Varios criticos del grupo de Rizzolatti han sefialado que las neuronas espejo congruentes
en sentido lato, las no-congruentes [incluyendo a las neuronas légicamente relacionadas
encontradas en la investigacion de Di Pellegrino et al. (1992)] y los grupos de neuronas espejo
no tradicionales, no tienen cabida en una explicacioén tnica como HES basada en el supuesto de
que las neuronas espejo emparejan dos representaciones de una misma accion, las cuales
guardan una similitud estricta aunque se presenten bajo diferente modalidad (sensorial o motora)
(Campbell & Cunnington, 2017; Hickok, 2014; Newman-Norlund et al., 2007a; Uithol et al.,
2008, 2011).

Asimismo, es necesario considerar que la clasificacion de las neuronas basada en los
tipos de congruencia propuestas por Di Pellegrino et al. (1992) y Gallese et al. (1996) intentaba
dar cuenta de las propiedades sensoriomotoras complejas encontradas en los primeros registros,
no obstante, dada la evidencia actual, dicha clasificacion podria no ser adecuada para analizar
la complejidad de los rasgos descubiertos recientemente en las neuronas espejo no tradicionales
de F5, las parietales y las de M1. En sintesis, el problema de la congruencia muestra que HES
es una explicacion circunscrita a una supuesta funcion de una clase especifica de neuronas
espejo tradicionales (las congruentes en sentido estricto). En la siguiente seccion expondré
algunas de las formas en que ha sido tratado este problema y discutiré algunas de las ventajas y

desventajas que ofrecen respecto a HES.

3.3 El problema de la congruencia: algunas aproximaciones

En este apartado expondré por separado las propuestas de Campbell & Cunnington (2017),
Uithol et al. (2008, 2011) y Hickok (2014) como posibles explicaciones del problema de la
congruencia. Al final de este capitulo trataré¢ de integrar parte de estas tres soluciones para
ofrecer mi propia explicacion sobre las propiedades y posibles funciones que pueden atribuirse

tanto a las neuronas como al sistema espejo.
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3.3.1 Asociaciones sensoriomotoras y acciones conjuntas no-imitativas

De acuerdo con la caracterizacion de HES expuesta arriba, la funcion de reconocimiento de las
acciones atribuida al sistema espejo esta basada en un proceso sensoriomotor automdtico y
directo, por lo que HES tiende a rechazar la posibilidad de que dicho sistema esté mediado por
procesos cognitivos de nivel superior cuya base cerebral sean regiones fuera del sistema espejo.
En un articulo reciente, Campbell & Cunnington (2017) propusieron una explicacion alternativa
acerca de como y cudles funciones lleva a cabo el sistema espejo. A diferencia de HES,
Campbell & Cunnington (2017) conciben el sistema espejo como un bucle de percepcion de
acciones-respuestas motoras cuya actividad es dinamica y estd modulada por procesos de
control cognitivo (es decir, por funciones ejecutivas de alto nivel encargadas de coordinar tareas
de nivel mas bajo). Las neuronas espejo que conforman dicho sistema no emparejan, sino que
asocian informacion de diferente indole dependiendo de diversos factores como la tarea y el
contexto. Campbell & Cunnington (2017) parten de la propuesta de Cecilia Heyes, segiin la
cual, las neuronas espejo son producto de la asociacion sensoriomotora (Heyes, 2010a, 2010b,
2014). De acuerdo con Heyes, las neuronas espejo surgen durante el desarrollo a través de un

proceso de aprendizaje asociativo:

El individuo comienza la vida con neuronas visuales que responden a la observacion de acciones, y
un conjunto distinto de neuronas motoras que descargan durante la ejecucion de acciones. Algunas
de las neuronas motoras se convierten en neuronas espejo si el individuo obtiene la experiencia en la
cual, la observacion y la ejecucion de acciones similares estan correlacionadas, [es decir] cuando
ocurren relativamente juntas en el tiempo, y una predice a la otra. (cursivas afiadidas) (Heyes, 2010b:
789)

A diferencia del emparejamiento propuesto por el grupo de Rizzolatti, el concepto de asociacion
enfatiza la correlacion temporal entre la accidon observada y la ejecutada mas que la similitud
entre las representaciones de las acciones, por lo que esta explicacion admite la posibilidad de
que se asocien acciones diferentes durante la ejecucion y la observacion, como en los casos de
congruencia lata que expusimos en la seccion anterior. Como veremos, Campbell & Cunnington
(2017) retoman el concepto de ‘asociacion’ porque permitiria explicar este y otros casos.

De modo andlogo a HES, Campbell & Cunnington (2017) reconocen que las
asociaciones posibilitan que la observacion de una accion desencadene una representacion
motora relacionada a un mismo tipo de accién en el observador (mirroring), sin embargo,

sostienen que las neuronas espejo también asocian representaciones de acciones no-similares.
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Para Campbell & Cunnington (2017), la supuesta funcién basada en la similitud entre las
representaciones tiende a simplificar las propiedades encontradas en las neuronas espejo, por lo
que otros aspectos poco atendidos e incluidos bajo la denominacion “espejo” deberian ser
considerados en el debate acerca de su funcion. Entre estos aspectos, Campbell & Cunnington
(2017) se centran en las neuronas con congruencia lata, las cuales podrian ser relevantes para
otras tareas cognitivas. Para defender su propuesta, Campbell & Cunnington (2017) hacen una
revision de la evidencia que muestra la participacion de los procesos de tipo espejo en diversas
tareas cognitivas. De entre estas, retomaré Unicamente las acciones conjuntas no-imitativas,
dado que son relevantes para esta investigacion.

De modo general, las acciones conjuntas son entendidas como aquellas que se llevan a
cabo entre dos 0 mas agentes e involucran un procedimiento y un objetivo compartido; estas
pueden ser de dos tipos: imitativas o no-imitativas. Aqui nos centraremos en las no-imitativas,
las cuales son acciones realizadas en coordinacion para alcanzar un objetivo comun. Entre esta
categoria de acciones, un subgrupo lo constituyen las acciones opuestas o contraimitativas, las
cuales implican la realizacion de acciones consideradas opuestas; por ejemplo, al tratar de bajar
un mueble a través de una escalera, dos agentes realizan las acciones opuestas de “caminar hacia
adelante” y “caminar hacia atras” (Vesper et al., 2017). En otro tipo de acciones no-imitativas,
los agentes realizan acciones diferentes que, no obstante, guardan una relacion porque una
complementa a la otra; estas se denominan acciones complementarias. Por ejemplo, un agente
coloca un trozo de comida sobre la mesa y otro lo agarra para llevarselo a la boca. Aqui no
discutiré con mas detalle otras formas de definir a las acciones conjuntas y las categorias de
acciones imitativas y no-imitativas; este tema ha sido abordado ampliamente en la filosofia y la
psicologia cognitiva en las Gltimas décadas, por ejemplo: Bekkering et al., 2009; Bratman, 2014;
Butterfill, 2016; Butterfill & Sebanz, 2011; Newman-Norlund et al., 2007b; Pacherie, 2011;
Pacherie & Dokic, 2006; Sebanz et al., 2006.

De acuerdo con Campbell & Cunnington (2017), las neuronas espejo congruentes en
sentido lato podrian ser el soporte neural de las acciones conjuntas no-imitativas dado que
parecen asociar representaciones sensoriomotoras de acciones diferentes que, no obstante,
guardan cierta relacion. Las neuronas con congruencia estricta, en cambio, podrian asociar
representaciones de acciones semejantes, por lo que es posible que jueguen un rol en las acciones

de tipo imitativas. Un hallazgo que respalda la propuesta de Campbell & Cunnington (2017) son
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las llamadas neuronas espejo logicamente relacionadas identificadas en los registros de
Rizzolatti, las cuales descargan cuando el macaco observa a otro colocando un objeto sobre la
mesa y cuando el macaco extiende la mano para alcanzar ese objeto. Estas neuronas asocian dos
acciones diferentes pero complementarias, ya que cominmente a la colocacién de un objeto
sobre la mesa le sigue el agarre. Aunque con limitaciones, la investigaciébn con imagenes
cerebrales de Newman-Norlund et al. (2007a) también ofrece respaldo empirico a favor de la
explicacion de Campbell & Cunnington (2017). En este estudio se compard la actividad del
sistema espejo humano durante la realizacion de acciones complementarias o imitativas. Dado
que los registros han mostrado que, en promedio, hay mas neuronas con congruencia lata que
estricta en la corteza premotora, Newman-Norlund et al. (2007a) supusieron que la actividad del
sistema espejo seria mayor durante la realizacion de acciones complementarias; los patrones de
actividad obtenidos confirmaron esta hipdtesis. Asimismo, en una investigacion posterior,
Newman-Norlund et al. (2008) encontraron mayor actividad en el giro frontal inferior (IFG) del
sistema espejo humano durante la realizacion de acciones conjuntas en comparacion con
acciones hechas individualmente. Esta evidencia, sin embargo, debe tomarse con cautela, ya que
Newman-Norlund et al. (2007a) analizaron la actividad del sistema espejo humano durante la
ejecucion, pero no en la observacion de acciones; o que, como sefialo Sartori (2016), este estudio
no descarta la posibilidad de que la actividad generada durante la ejecucion de acciones
complementarias se debiera a otros factores, como la intervencion de neuronas candnicas de la
corteza premotora.

Asimismo, las investigaciones con TMS de Catmur et al. (2007, 2011) descritas en el
capitulo 1, mostraron que el sistema espejo humano podria estar involucrado en la observacion
tanto de acciones iguales (imitacidn) como de opuestas (contraimitacion). Los experimentos de
Catmur et al. (2007, 2011) evidenciaron que las regiones del sistema espejo son sensibles a la
experiencia sensoriomotora, ya que luego de un periodo de entrenamiento, la actividad muscular
registrada evidenci6 que estas regiones estan implicadas en la observacion de acciones opuestas

(o que fue llamado “efecto contraespejo”)?®. Segiin Campbell & Cunnington (2017), su

26 Catmur et al. (2007, 2011) entrenaron a sujetos para realizar acciones que denominaron “espejo” (por ejemplo,
mover el dedo mefiique cuando se observaba esta accion realizada por otro) y “opuestas” (como mover el dedo
indice al observar a otro moviendo el dedo mefiique). Luego del entrenamiento, encontraron que habia actividad
muscular en el dedo de los sujetos al observar las acciones. En la condicion “espejo”, la actividad se presentaba al
observar la accion realizada con ese mismo dedo; mientras que, en las “opuestas”, la actividad muscular ocurria en
el dedo mefiique al observar acciones hechas con el indice y viceversa. Catmur et al. (2007, 2011) llamaron “efecto
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propuesta permite explicar casos como el de las neuronas congruentes en sentido lato y, ademas,
estd en consonancia con hallazgos previos como la flexibilidad del sistema espejo en tareas que
son producto del entrenamiento como el “efecto contraespejo” y las acciones hechas con
herramientas, tal como mostraron los experimentos expuestos en el capitulo 1 (Catmur et al.,
2007, 2011; Ferrari et al., 2005).

En sintesis, Campbell & Cunnington (2017) proponen que: (1) las neuronas espejo
asocian informacidon sensoriomotora de diferente tipo. Dichas asociaciones no estan
establecidas, dependen del contexto, del tipo y relevancia de la tarea, del aprendizaje
sensoriomotor previo y estdn sujetas al control cognitivo; (2) en algunos casos se asocian
representaciones de acciones similares (neuronas espejo estrictamente congruentes) y en otros,
de acciones opuestas y complementarias (neuronas espejo congruentes en sentido lato); (3)
aquello que asocian siempre depende de y estd modulado por el control cognitivo (como las
funciones ejecutivas), y varia de acuerdo con la funcion que lleve a cabo todo el sistema espejo;
(4) el sistema espejo debe concebirse como un bucle sensoriomotor dinamico. De acuerdo con
Campbell & Cunnington (2017), es necesario redirigir la investigacién sobre neuronas espejo
para analizar de qué modo los procesos de control cognitivo se integran con el mirroring para
llevar cabo diversas funciones cognitivas. Por ejemplo, deben realizarse experimentos para
indagar en la participacion de las regiones prefrontales vinculadas con el control cognitivo en la
modulacion de acciones no-imitativas, asi como las posibles conexiones de las areas del
sistemas espejo con dichas regiones.

Cabe aclarar que la propuesta de Campbell & Cunnington (2017) y la evidencia con la
cual la defienden (por ejemplo: Catmur et al. 2007) estan centradas en el sistema espejo humano,
de ahi que enfaticen procesos de control cognitivo que involucran regiones prefrontales. Es una
cuestion abierta si los sistemas espejo de otras especies de primates pueden estar mediados por
mecanismos que ejerzan algun tipo de control cognitivo y qué regiones estarian involucradas.
Independientemente de esta limitacion, una aportacion de los planteamientos de Campbell &
Cunnington (2017) es que representan un intento por explicar todas las clases de neuronas espejo
bajo el concepto de ‘asociacion sensoriomotora’ propuesto por Heyes (2010a, 2010b, 2014) y

sugieren una posible vinculo con las acciones conjuntas.

contraespejo” al fendmeno segin el cual la actividad espejo puede revertirse a través del entrenamiento
sensoriomotor, es decir, la observacion de una accién desencadena actividad motora asociada con una accion
diferente a la observada. Véase el inciso f) de la seccion 1.4.2 (capitulo 1).
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Como vimos, Campbell & Cunnington (2017) defienden su propuesta con evidencia
limitada; no obstante, a diferencia de HES, considero que esta podria resolver el problema de la
congruencia (es decir, casos como las neuronas espejo con congruencia lata y las légicamente
relacionadas) e, incluso, permitiria explicar las propiedades de las neuronas espejo no
tradicionales cuya funcion queda al margen de propuestas como HES. De igual modo, como
veremos, otra ventaja es que esta propuesta es compatible con otras, por lo que podria ser
incluida como parte de una explicacion mas completa. Retomaré algunos planteamientos de
Campbell & Cunnington (2017) para incorporarlos a mi propuesta, la cual serd discutida con

detenimiento en la ultima seccion de este capitulo.

3.3.2 El problema del contenido representacional de las neuronas espejo

La propuesta de Uithol et al. (2008, 2011) consiste en una critica a las primeras investigaciones
del grupo de Rizzolatti; en especifico, rechazan la categorizacion de las neuronas espejo basada
en la congruencia sensoriomotora. Su argumentacion parte de un andlisis del rol que
desempefiaron los conceptos de ‘representacion’, ‘espejo’y ‘congruencia’ en la clasificacion
de las neuronas espejo de F5 identificadas en el laboratorio y la atribucion de la supuesta funcion
de emparejamiento sensoriomotor. De modo semejante a la exposicion que realicé en el capitulo
2 sobre la nocion de representacion, Uithol et al. (2008, 2011) hacen una distincion de los
componentes de las representaciones?’ e identifican cada uno de estos para el caso concreto de

las neuronas espejo registradas en el laboratorio; tales componentes son:

1. La representacion propia, la cual estd conformada por el vehiculo (o el medio fisico
portador de cierta informacion) y el contenido que es la informacion acerca del
objeto llevada por el vehiculo.

2. El objeto es un fendmeno, situacion o evento del mundo exterior que es
representado.

3. El usuario es un sistema o proceso que hace uso de la representacion para llevar a
cabo alguna otra tarea (véase la imagen 3. 2).

En el caso de las neuronas espejo, el objeto de la representacion es el movimiento realizado por

el macaco o por el experimentador, mientras que el vehiculo es la actividad neural similar

27 Dado que su objetivo es discutir el supuesto contenido que se atribuyé a las neuronas espejo, Uithol et al. (2008,
2011) se limitan a hacer una distincion de los componentes de las representaciones tal como son entendidas en los
registros de neuronas individuales. En ese sentido, no se comprometen con alguna postura respecto a alguno de los
debates filosoficos que mencioné en el capitulo 2, por ejemplo: si existen o no las representaciones neurales y como
llegan a tener cierto contenido.

90



desencadenada ante los dos objetos presentados bajo diferentes dominios (perceptual y motor),
pero que parecen tener el mismo contenido. Segun Uithol et al. (2008, 2011), el usuario
posiblemente es otro sistema cerebral, aunque no explican con mas detalle este componente
porque su propuesta estd centrada en el contenido de las neuronas espejo. En el siguiente
capitulo veremos que es probable que el usuario sea un sistema que tenga una funcidén que
abarque la funcion o funciones espejo entendidas como partes funcionales de ese sistema; por

ejemplo, la imitacion.
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Imagen 3.2 Los componentes de la representacion segun Uithol et al. (2011). Derechos reservados©
2011 por Taylor & Francis. Imagen adaptada y traducida con permiso.

Una vez expuestos los componentes de la representacion, Uithol et al. (2008, 2011) discuten
acerca del contenido representacional de las neuronas espejo y como a partir de este se denominé
“espejo” a las neuronas registradas en los primeros estudios de Rizzolatti. Como se menciond
previamente, el objeto de la representacion es el movimiento (el que es ejecutado por el macaco
o por el experimentador) y, cuando la actividad neural registrada en la observacion y la ejecucion
es similar, se asume que la neurona tiene congruencia sensoriomotora y se clasifica como
“espejo” porque, aunque el objeto sea presentado bajo dos dominios diferentes, hay cierta
similitud en cuanto al contenido representacional. Dicho contenido es una accion especifica, s
decir, la accion realizada con un agarre especifico; por ejemplo, ‘agarrar un trozo de comida con
agarre de precision’. Recordemos que en el capitulo 2 expliqué que la atribucion del contenido
ocurre a través de la identificacion de correlaciones entre el estimulo y el patron de actividad
neural; en este caso, el contenido es la accidon especifica porque experimentalmente se establece
que el patron de actividad se presenta tinicamente al observar o ejecutar esa accion en concreto.

Por otro lado, de acuerdo con Uithol et al. (2008, 2011), al considerar las clases de neuronas
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espejo categorizadas a partir de la congruencia, solo en las congruentes en sentido estricto puede
decirse que el contenido es una accion especifica, mientras que en las otras dicho contenido no
es evidente. Por esta razon, Uithol et al. (2008, 2011) sugirieron esclarecer el contenido
representacional de las neuronas congruentes en sentido lato mediante el analisis de los perfiles
de respuesta registrados en los experimentos de Gallese et al. (1996).

Asimismo, como vimos, el problema del esclarecimiento del contenido representacional
va aunado al de la categorizacion de las neuronas que fueron subsumidas bajo la denominacioén
de “espejo” aunque tuvieran propiedades sensoriomotoras diferentes, tal como se hace patente
en la distincidon entre tipos de congruencia. Segun Uithol et al. (2008, 2011), la categoria de
“espejo” es apropiada solo para las neuronas estrictamente congruentes porque su contenido
representacional es especifico, no obstante, las congruentes en sentido lato fueron incluidas
dentro de la misma categoria a pesar de que su contenido no parece ser especifico. Esto tiene
implicaciones en la discusion sobre la funcion de las neuronas espejo, ya que el supuesto rol que
juegan en el emparejamiento sensoriomotor segun HES se asume como propio de todas la
neuronas espejo, sin considerar que dentro de la misma categoria hay neuronas espejo

congruentes en sentido lato cuyo contenido representacional parece ser de diferente indole.

Tipo de neurona espejo

Perfil de respuesta
(M=Motor, V= Visual)

Propiedad comiin mas baja en el perfil
de respuesta motor y visual

No congruente

M: Varias acciones
V: Varias acciones

Acciones relacionadas con objetos

Grupo 3 de congruente
en sentido lato

M: Accion especifica
V: Varias acciones manuales o bucales

Objetivos especificos de la accion
Ejemplo: agarrar para comer

Grupo 2 de congruente
en sentido lato

M: Accién manual especifica
V: Varias acciones manuales

Categoria especifica de acciones
(acciones manuales)
Ejemplos: agarrar, sostener con la mano

Grupo 1 de congruente
en sentido lato

M: Accion especifica

V: Accion realizada con varios tipos de agarre

Accion general
Ejemplo: agarrar con la mano

Estrictamente
congruente

M: Accidn especifica
V: Accion especifica

Accion especifica
Ejemplo: agarrar con agarre de precision

Tabla 3.1 Tabla en la que se muestran los grupos de neuronas registrados por Gallese et al. (1996).
En la primera columna aparecen los 5 grupos clasificados segun el tipo de congruencia; en la
segunda se describe el perfil de respuesta neural: visual (V) o motor (M); en la tercera se especifica
la propiedad comun que codifica cada grupo. Adaptada y traducida de Uithol et al. (2008).

Segun Uithol et al. (2008, 2011), el analisis de los perfiles de respuesta muestra que hay ciertas

propiedades comunes que parecen ser codificadas por las neuronas congruentes en sentido lato,
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aunque no hay una relacion de igualdad entre las acciones que desencadenan actividad en la
ejecucion/observacion en los grupos registrados por Gallese et al. (1996). Dichas propiedades
comunes se evidencian cuando se apela a niveles de abstraccion; desde el mas bajo donde las
neuronas estrictamente congruentes responden a acciones especificas (hechas con cierto efector
y tipo de agarre), hasta el mas abstracto en el cual las neuronas espejo no congruentes codifican
diferentes acciones transitivas (que involucran la interaccion del efector con un objeto). Los tres
grupos de congruentes en sentido lato se ubican en los niveles intermedios. Como muestra la
tabla 3.1, las neuronas del grupo 1 codifican acciones especificas (pero no los tipos de agarre),
las del grupo 2 responden a una categoria especifica de acciones y, en las del grupo 3, la
codificacion es mas abstracta porque su actividad se relaciona con los objetivos especificos de
las acciones.

Uithol et al. (2008, 2011) sostienen que, aunque es posible especificar cual es la
propiedad comun que todos los grupos de neuronas espejo codifican tanto en términos motores
como sensoriales, es necesario apelar a niveles de abstraccion en los que la categoria de espejo
pierde valor explicativo al pasar de un nivel a otro donde el contenido representacional debe ser
mas general para que las neuronas registradas puedan seguirse considerando “espejo”. La
categorizacion de las neuronas a partir de la congruencia pierde valor explicativo en la medida
en que HES parte del supuesto de que las neuronas representan la misma accion, aunque se
presenten motora o sensorialmente. Es decir, mientras que en las estrictamente congruentes el
contenido representacional fue establecido a través de la supuesta correlacion entre la actividad
de la neurona y la ejecucion/observacion de una accidn especifica, en los otros grupos dicho
contenido solo puede dilucidarse postulando propiedades en comun mas abstractas. En sintesis,
en el primer caso la denominacion “espejo’ hace referencia a un contenido especifico, pero en
los otros grupos no es apropiada dado que muestran una variedad de posibles contenidos.

Del anélisis de los perfiles de respuestas de cada grupo, Uithol et al. (2008, 2011)
concluyeron que la categorizacion de las neuronas espejo basada en la supuesta congruencia no
es fructifera para tratar de establecer cudl podria ser la funcion de estas células. Uithol et al.
(2008) proponen reconsiderar el rol funcional de las neuronas espejo concibiéndolas como parte
de representaciones neurales distribuidas. Respecto a la supuesta funcion del sistema espejo
defendida por el grupo de Rizzolatti (es decir, el reconocimiento de las acciones observadas a

través de un proceso de mirroring que involucra la generacion de la misma representacion de la
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accion en el observador), Uithol et al. (2008) sostienen que tal funcién no puede basarse en el
emparejamiento automatico y directo propuesto por HES, sino que requiere la intervencion de
cierta clase de procesos inferenciales (top down). El mirroring, en cambio, puede ser concebido
como un subproceso de bajo nivel sensible al contexto que podria contribuir, pero no ser la base

de funciones como la inferencia de objetivos y el reconocimiento de acciones:

[A]ldemas de caracterizar la naturaleza de las representaciones motoras espejo, desentrafiar la

interaccion entre diferentes partes del cerebro es un paso necesario para abordar el problema de

como las personas son capaces de comprender las acciones observadas e inferir los objetivos de esas

acciones. Subsumir procesos complejos bajo la etiqueta de "mirroring" no hace justicia a la

complejidad del proceso de inferir objetivos a partir de las acciones observadas. (Uithol et al., 2011:

618)
Aunque indirectamente, los planteamientos de Uithol et al. (2008, 2011) nos ofrecen una posible
solucion al problema de la congruencia. Como vimos, al analizar los perfiles de respuesta neural,
todos los grupos de neuronas congruentes y no congruentes parecen estar relacionadas con
ciertas propiedades en comun en ambas condiciones de observacion y ejecucion. Sin embargo,
esta forma de proceder conlleva reconocer que, dado que todos los grupos poseen cierto
contenido sensoriomotor dependiendo del nivel de abstraccion en el que se encuentren, la
distincion en grupos de neuronas basada en los tipo de congruencia podria no ser relevante para
atribuir una funcion a las neuronas espejo como propuso el grupo de Rizzolatti. Esto es asi
porque siempre que no sea evidente la congruencia sensoriomotora estricta de una neurona, se
puede apelar a un nivel de abstraccién donde se identifique algin elemento relacionado con la
actividad neural en las condiciones de observacion y ejecucion.

Aunque Uithol et al. (2008, 2011) concluyeron con una valoraciéon negativa de la
congruencia, su analisis nos muestra que todas las neuronas premotoras estudiadas por Gallese
et al. (1996) tienen ciertas cualidades sensoriomotoras complejas que pueden ser explicadas
fuera de las categorias de HES como “espejo” y “congruencia”. Esta propuesta es significativa
para esta investigacion porque cuestiona el modo en que fueron categorizadas las neuronas
espejo y las implicaciones de esto en la atribucion de su supuesta funcion a partir de la nocion
de representacion. Asimismo, es relevante porque no rechaza la posible participacion del
mirroring defendido por el grupo de Rizzolatti, aunque lo vincula con ciertos factores
contextuales. Queda abierta la cuestion de la participacion de procesos inferenciales y su

relacion con la actividad de las neuronas o el sistema espejo —de modo semejante a como
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sugirieron Campbell & Cunnington (2017)—. En la altima seccion de este capitulo retomaré
algunas propuestas de Uithol et al. (2008, 2011) como parte de mi propia respuesta al problema

de la congruencia.

3.3.3 Una funcion alternativa de las neuronas espejo: la seleccion de acciones

En varios articulos y en su libro The myth of mirror neurons, Gregory Hickok ha ofrecido
diversos argumentos en contra de la supuesta funcion de reconocimiento de acciones que, como
vimos, el grupo de Rizzolatti le atribuye al sistema espejo del macaco y del humano (véase:
Hickok, 2009, 2013, 2014; Hickok & Hauser, 2010; Hickok & Sinigaglia, 2013). Una revision
detallada de estos argumentos esta fuera de los objetivos de este capitulo, aqui me centraré en
explicar brevemente en qué consiste la funcion de seleccion de acciones que Hickok propone
como una alternativa al reconocimiento de acciones. Aunque esta es una funcion atribuida al
sistema y no a las neuronas espejo individuales, es relevante porque replantea el rol de las
neuronas espejo ofreciéndonos una forma de abordar el problema de la congruencia. En primer
lugar, explicaré en qué consiste tal funcion de seleccion de acciones del sistema espejo segiin
Hickok y discutiré cual podria ser el rol de las neuronas espejo como parte de este sistema; en
segundo lugar, describiré¢ algunas de las implicaciones de esta propuesta para abordar el
problema de la congruencia.

Hickok (2014) argumenta que la funcion del sistema espejo no es el reconocimiento sino
la seleccién de acciones basandose en una revision de los primeros estudios del grupo de
Rizzolatti. Como expuse en el capitulo 1, Di Pellegrino et al. (1992) reportaron el hallazgo de
dos clases de neuronas premotoras que, ademas de activarse durante la ejecucion de acciones
dirigidas a objetivos, respondian durante la observacion de objetos estaticos (neuronas
canonicas) o de acciones ejecutadas por otros (neuronas espejo). Una de las posibles funciones

que Di Pellegrino et al. (1992) consideraron fue la seleccion de acciones:

Una de las funciones fundamentales de la corteza premotora es la de recuperar los actos motores
apropiados en respuesta a los estimulos sensoriales. Se ha proporcionado evidencia de que la
recuperacion de acciones puede ocurrir en respuesta a patrones bidimensionales, color, tamafio y
forma de objetos tridimensionales [como en el caso de las neuronas canonicas]. Los datos actuales
indican que, ademas de estos factores fisicos, la recuperacion también puede ocurrir en respuesta al
significado de los gestos realizados por otras personas. Si se consideran las ricas interacciones
sociales dentro de un grupo de monos, la comprension por parte de un mono de las acciones
realizadas por otros monos debe ser un factor muy importante para determinar la seleccion de
acciones. Por lo tanto, la capacidad de las neuronas premotoras inferiores para seleccionar
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acciones de acuerdo con los significados de los gestos encaja bien en el marco conceptual de la

teoria actual sobre las funciones de la corteza premotora y la expande para incluir la seleccion de

movimientos relacionados con las relaciones interpersonales. (cursivas afiadidas) (Di Pellegrino et

al., 1992: 179)
De acuerdo con Di Pellegrino et al. (1992), ambas clases de neuronas premotoras (canonicas y
espejo) codifican informacidon sensoriomotora necesaria para, dado cierto estimulo sensorial,
seleccionar de entre posibles respuestas motoras. Esta funcion fue atribuida a partir del supuesto
de que la corteza premotora ventral (PMv) de la cual forman parte, tiene como funcién primaria
el control de las acciones transitivas hechas con la mano o la boca y estas requieren de cierta
informacion sensorial que oriente la ejecucion correcta de las acciones. Investigaciones como
la de Murata et al. (1997) parecen respaldar esta funcion para las neuronas canonicas, pues
mostraron que estas codifican informacién sensorial sobre los objetos (como el tamafo, la
forma y la orientacion), desencadenando en el observador la representacion de la accion y el
tipo de agarre necesarios para interactuar con estos (seleccion de posibles acciones durante la
interaccion con objetos). De modo analogo, segun el estudio de Di Pellegrino et al. (1992), las
neuronas espejo se activan durante la observacion de acciones hechas por otros, generando en
el observador las acciones potenciales mas apropiadas con las cuales podria responder dada la
accion observada (seleccion de posibles acciones durante la interaccion social).

De acuerdo con Hickok (2014), aunque la funcion de seleccion de acciones parece
explicar de forma parsimoniosa todas las propiedades encontradas en las neuronas de PMv?® y
los sistemas neurales de los que son parte, el grupo de Rizzolatti mantuvo esta funcion para el
sistema AIP-F5 de las neuronas candnicas, pero la descarté para el sistema espejo. Ademas, la
seleccion de acciones para las neuronas canodnicas fue denominada comprension de objetos
(Rizzolatti & Sinigaglia, 2006) y se concibid como un proceso pragmdtico de comprension
para la accion a través del sistema AIP-F5, cuya funcion era la eleccion de entre posibles
acciones dados ciertos rasgos del estimulo, mas que un reconocimiento semantico del objeto.
En cambio, aunque inicialmente el grupo de Rizzolatti defini6 la comprension de acciones

como un proceso pragmatico (por ejemplo, en Rizzolatti et al., 1996a), en articulos posteriores

28 Por ejemplo, en €l area F4 de PMv hay neuronas que, ademés de codificar los movimientos del cuello, la cara y
el brazo, responden a la estimulacion somatosensorial y visual. A estas se les ha atribuido un rol en la construccion
de un “mapa de los movimientos potenciales que realiza el cuerpo” (Iacoboni, 2009a: 24). También en regiones
adyacentes como F3 se han registrado neuronas que se activan durante estimulacion somatosensorial (Luppino &
Rizzolatti, 2000) y las propiedades que poseen han sido explicadas destacando la contribucion de la informacion
sensorial en el control de acciones de diferente indole.

96



tiende a ser concebido como un proceso semantico®® cuyo objetivo es el reconocimiento de las
acciones y de las intenciones de los agentes (véase: Gallese et al., 2011; Iacoboni et al., 2005;
Ocampo & Kiritikos, 2011). En sintesis, Hickok (2014) argumentd que, aunque las
investigaciones iniciales del grupo de Rizzolatti mostraron que los grupos de neuronas espejo
de PMv que codifican informacion sensorial juegan un rol en la seleccion de acciones
necesarias para la interaccion social, esta posible interpretacion se descartd favoreciendo el
reconocimiento de acciones tal como sugiere HES.

Sin embargo, la funcion de seleccion de acciones propuesta por Hickok (2014) puede
ofrecernos una solucion al problema de la congruencia en la medida en que le atribuye a las
neuronas espejo una funcién que no presupone las propiedades que tienen en comun las
representaciones que son emparejadas. De modo andlogo a la funcion de asociacion
sensoriomotora defendida por Campbell & Cunnington (2017) y Heyes (2010a, 2010b, 2014),
Hickok (2014) sugiere concebir a las neuronas espejo como la base del proceso de integracion
sensoriomotora necesario para orientar y controlar cierta clase de acciones (principalmente
transitivas y hechas con la mano o la boca). Es decir, mas que emparejar representaciones
sensoriomotoras de acciones especificas, las neuronas espejo integran informacion
sensoriomotora de diferente indole, incluso informacion contextual como sugieren Campbell &
Cunnington (2017). A partir de esta integracion sensoriomotora se pueden explicar todas las
clases de congruencia, desde la congruencia estricta donde la informacion integrada es
semejante y podria ser el resultado de cierto procesamiento jerarquico, hasta las neuronas no-
congruentes que parecen integrar informacion sensoriomotora que depende de las necesidades
y posibilidades de accion. Por ejemplo, las neuronas anti-espejo —que Hickok (2014) también
denomina neuronas de “tu-haces-esto, yo-hago-eso”— y las logicamente relacionadas integran
la informacidn sensoriomotora que es relevante para la realizacion de acciones como “bloquear
o huir de un ataque, o someterse ante una sefial de posible acicalamiento” (Hickok, 2014: 199).
Estas acciones anti-espejo son acciones contraimitativas u opuestas que, como vimos, forman

parte de la categoria de acciones conjuntas comunes en el ambito social.

2 En el caso de las neuronas candnicas, Rizzolatti & Sinigaglia (2006) se refieren a la comprensién pragmdtica de
los objetos para dar a entender que no se reconoce el objeto en términos de la categoria a la que pertenece
(comprension semantica), sino que su observacion desencadena posibles formas de interaccion. De modo similar,
el grupo de Rizzolatti sugirié que las neuronas espejo posibilitan la comprension pragmatica: al observar la accion
se desencadenan posibles acciones de respuesta en el observador. Sin embargo, en articulos posteriores se asumio
que esta comprension es semdantica, se reconoce el objetivo de la accion y la intencion del agente.
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En concordancia con Campbell & Cunnington (2017) y Uithol et al. (2008, 2011),
Hickok (2014) senala que la funcion de emparejamiento de las neuronas espejo solo explica el
grupo de neuronas con congruencia estricta, por lo que es necesario reconsiderar otras funciones

como la asociacion o la integracion sensoriomotora:

El grupo Parma construy6 un granero de neuronas espejo usando solo la mitad de la madera. Se
centraron en aquellas neuronas que mostraban respuestas congruentes de ejecucion-observacion y
excluyeron a las neuronas que mostraban respuestas no-espejo (tu-haces-esto, yo-hago-eso).
Enfatizaron la centralidad del sistema motor en la cognicion, excluyendo los sistemas sensoriales,
los sistemas multimodales de alto nivel y la arquitectura dual del cerebro. El resultado fue un establo
estilo Hollywood: solo se veia bien desde un angulo. Aventirese por la espalda o por dentro, y se
hace evidente el hecho de que es simplemente una fachada. Pero partes de la fachada, como las
caracteristicas de asociacion sensoriomotora relacionadas con la accion, son bastante atractivas y
pueden reciclarse en el proyecto de renovacion del establo actualmente en curso en los laboratorios
de todo el mundo. (cursivas afiadidas) (Hickok, 2014: 241)

A manera de conclusion de este apartado debe sefialarse que las posibles soluciones al problema
de la congruencia de Campbell & Cunnington (2017), Uithol et al. (2008, 2011) y Hickok (2014)
asumen que es necesario reevaluar la funcion de emparejamiento basada en la congruencia.
Campbell & Cunnington (2017) enfatizan la capacidad relativamente simple de las neuronas
espejo de asociacion sensoriomotora, mientras que Hickok (2014) sugiere que la funcion de
estas cé€lulas es la integracion sensoriomotora. Ambas propuestas tienen en comun el que no
implican emparejamiento basado en la semejanza entre aquello que es asociado o integrado; sin
embargo, se diferencian porque la asociacion sensoriomotora fue sugerida originalmente por
Cecilia Heyes (para mayores detalles, véase: Cook, 2012; Cook et al., 2014; Heyes, 2010a,
2010b, 2013; 2014; Heyes & Catmur, 2021) para explicar como surgen las propiedades de las
neuronas espejo a través del aprendizaje sensoriomotor en el trascurso del desarrollo, mientras
que Hickok (2014) defiende la integracion como parte de una explicacion mas amplia acerca de
la funcion de todas las neuronas de la corteza PMv. Es decir, estas propuestas no son
incompatibles y podrian estar relacionadas en la medida en que pretenden explicar diferentes
aspectos de las neuronas espejo: su ontogenia y su funcion cognitiva.

Algunas de las limitaciones de estas explicaciones son: (1) la escasa evidencia empirica
a su favor, por ejemplo, se requieren mas investigaciones para indagar en la posible participacion
del sistema espejo en las acciones complementarias, asi como para explicar cudl es el rol que
juega el control cognitivo en las acciones conjuntas cuya base podria ser el sistema espejo; y (2)

no contemplan como parte de su explicacion a los grupos de neuronas espejo no tradicionales,
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como las neuronas espejo de la boca y las supresivas. Al final de este capitulo expondré mi
propia solucion al problema de la congruencia que, aunque retoma parte de las propuestas
descritas en esta seccidn, tiene como objetivo explicar otros casos, asi como los hallazgos mas

recientes sobre las propiedades de las neuronas espejo no tradicionales.

3.4 Una posible respuesta del grupo de Rizzolatti al problema de la congruencia

Aunque Rizzolatti y su grupo no han respondido de forma directa a las criticas que aqui hemos
descrito como parte del problema de la congruencia, en varios articulos han argumentado que
todas las neuronas, independientemente del tipo de congruencia que posean, juegan un rol en el
reconocimiento de las acciones porque codifican informacion sobre los objetivos de los actos
motores. Por ejemplo, Rizzolatti & Sinigaglia (2010) sostienen que las neuronas espejo
congruentes en sentido estricto codifican del objetivo especifico de las acciones, mientras que

las congruentes en sentido lato lo hacen con diferente grado de generalidad:

[Cluando [las neuronas espejo] se activan en respuesta a la observacion del acto motor, envian
informacion sobre el objetivo de los actos motores observados. Esta informacion puede codificarse
con diferentes grados de generalidad: algunas neuronas espejo (neuronas espejo estrictamente
congruentes) descargan cuando los actos motores observados y ejecutados son los mismos (por
ejemplo, agarrar con precision), mientras que otras neuronas espejo (neuronas espejo ampliamente
congruentes) se activan cuando el acto motor observado tiene el mismo objetivo que el acto motor
ejecutado (por ejemplo, agarre), pero puede lograrse de una manera diferente (por ejemplo, con
precision y agarre con toda la mano). (cursivas afiadidas) (Rizzolatti & Sinigaglia, 2010: 267)

Por su parte, lacoboni (2009a) y Umilta et al. (2001) también apelan a la capacidad que parecen
poseer las neuronas espejo de abstraer o generalizar el objetivo de las acciones que, en

apariencia, no son semejantes:

[H]ay otras neuronas que muestran una relacion menos estricta entre lo ejecutado y lo observado.
Son las neuronas “ampliamente congruentes”. Se activan al ver un movimiento que no es
necesariamente idéntico al ejecutado, pero que logra un objetivo similar. Por ejemplo, una neurona
espejo ampliamente congruente puede activarse cuando el mono toma un alimento con la mano y
cuando ve que alguien toma un alimento con la boca. (cursivas afiadidas) (Iacoboni, 2009a: 32)

Estas neuronas ampliamente congruentes son de particular interés porque generalizan el objetivo
de la accion observada a través de muchas instancias de esta. (cursivas afiadidas) (Umilta et al.,
2001: 155)

Es decir, las neuronas espejo pueden llevar a cabo la funcion de emparejamiento porque todas

codifican el qué de las acciones; es decir, el objetivo. En las estrictamente congruentes, el
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emparejamiento ocurre entre dos representaciones semejantes en cuanto al qué y al como de la
accion, mientras que en las congruentes en sentido lato solo se emparejan los objetivos, los
cuales coinciden a pesar de las diferencias en cuanto al como. En el ejemplo que ofrece lacoboni
(2009a), una neurona espejo con congruencia lata puede responder a la ejecucion de una accion
manual (agarrar) y a la observacion de misma accion, pero realizada con la boca, ya que la
neurona codifica la accién de agarrar, pero no la forma en que esta es ejecutada. El grupo de
Rizzolatti ha defendido esta explicacion apelando a la evidencia empirica que parece mostrar
que, independientemente de como se logre la ejecucion de una accion, las neuronas espejo

codifican los objetivos de dichas acciones. Esta evidencia comprende los siguientes estudios:

1. Estudio de Kohler et al. (2002) sobre las neuronas espejo audiovisuales (véase el capitulo
1): muestra que las neuronas espejo codifican el objetivo de las acciones con
independencia de la modalidad en que se presenta la accidn, ya sea visual o auditiva.

2. “Estudio de la parte final oculta” (Umilta et al., 2001): las neuronas espejo representan el
objetivo final de una accidn porque se activan, aunque no se observe la accion completa,
es decir, el macaco reconoce anticipadamente que la accion estd siendo dirigida a un
objetivo.

3. Neuronas espejo que responden a la realizacién de acciones hechas con herramientas
[estudio con macacos de Ferrari et al. (2005)] o con una mano robética [estudio con
humanos de Gazzola et al. (2007)]: las neuronas espejo muestran descargas similares
cuando las acciones son ejecutadas con efectores bioldgicos, artificiales o herramientas,
ya que estas representan el objetivo de la accion y no la forma en que es realizada.

4. “Estudio del contenedor” (Fogassi et al., 2005): dado que las neuronas espejo codifican
los objetivos de las acciones, son capaces de discriminar entre dos acciones cuya
realizacion involucra los mismos movimientos, pero que tienen diferentes objetivos. Por
ejemplo, agarrar un objeto para colocarlo en un contenedor versus agarrar para llevar el
objeto a la boca.

5. Estudio de agarre con pinzas normales e invertidas (Cattaneo et al., 2009): la actividad
neural es semejante durante la realizacion de acciones que tienen el mismo objetivo,
aunque estas se logren empleando movimientos diferentes (el agarre con pinzas normales
requiere flexion de los dedos, mientras que el agarre con las pinzas invertidas se ejecuta
extendiendo los dedos).

Un analisis detallado de este conjunto de estudios esta fuera de los objetivos de este capitulo.
La discusion desarrollada hasta aqui se ha centrado en mostrar que la supuesta funcién de
emparejamiento no parece capturar las diferencias entre los grupos de neuronas espejo con
congruencia lata y estricta. Una explicacion posible propuesta por el grupo de Rizzolatti (a la
que denominaremos ‘“‘reformulacion de HES”) es que las neuronas con congruencia estricta

codifican los objetivos de las acciones y adicionalmente su modo de ejecucion; los grupos de
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neuronas con congruencia lata, en cambio, generalizan los objetivos de las acciones por lo que
las supuestas diferencias descritas por la congruencia no son relevantes dado que todas las
neuronas llevan a cabo la funcion de emparejamiento sensoriomotor de los objetivos de las
acciones.

El grupo de Rizzolatti ha defendido dicha explicacidon con los cinco estudios descritos
arriba; sin embargo, considero que apelar a esta supuesta capacidad de las neuronas de
generalizar los objetivos de las acciones sigue siendo una explicacion parcial de las diferencias
entre los grupos de neuronas espejo con congruencia lata y con no-congruencia. En primer lugar,
esta explicacion solo es plausible para las neuronas con congruencia lata del primer y el tercer
grupo del estudio de Gallese et al. (1996). Como vimos, las del primer grupo responden a las
mismas acciones durante la ejecucion y la observacion aunque con diferencias en cuanto al tipo
de agarre, mientras que las del tercer grupo responden a las mismas acciones aunque realizadas
con diferentes efectores; no obstante, las del segundo grupo se activan ante la observacion y
ejecucion de acciones manuales que no son similares (en cuanto al objetivo, aunque tienen en
comun el que todas son acciones manuales), las no-congruentes —como mostraron Uithol et al.
(2008, 2011)— responden a diferentes acciones transitivas y en las l6gicamente relacionadas no
hay semejanza aunque si puede haber cierta relacion entre las acciones en la medida en que de
la observacion de una, se sigue la ejecucion de la otra. La reformulacion de HES, ademads, no
considera otros casos como las neuronas espejo de la boca comunicativas donde la relacion entre
las acciones que desencadenan actividad en la ejecucién y la observacion es mucho mads
compleja.

En sintesis, atin aceptando que la evidencia provista por el grupo de Rizzolatti muestra
que todas las neuronas espejo generalizan los objetivos de las acciones, esta supuesta capacidad
no permite explicar las propiedades registradas por Di Pellegrino et al. (1992) y Gallese et al.
(1996) de las neuronas espejo congruentes en sentido lato del grupo 2, de las no-congruentes,
de las légicamente relacionadas y de otras clases de neuronas espejo estudiadas en
investigaciones mas recientes. En el siguiente apartado concluiré este capitulo con el esbozo de
una explicacion alternativa sobre la funcion de las neuronas espejo que tiene como objetivo ser
lo suficientemente amplia como para abarcar los casos que suelen quedar fuera de propuestas

como HES 'y su reformulacion.
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3.5 Discusion: esbozo de una explicacion sobre las funciones de las neuronas espejo

Como vimos, la categoria de neuronas espejo descrita en los estudios de Di Pellegrino et al.
(1992) y Gallese et al. (1996) incluye grupos de neuronas con diferencias en cuanto a la
propiedad que el grupo de Rizzolatti denomind congruencia sensoriomotora. A estas neuronas
espejo se le atribuyo la funcion de emparejamiento de representaciones sensoriomotoras
similares de acuerdo con la hipétesis del emparejamiento sensoriomotor directo (HES) pero,
como vimos, esta y su reformulacion dejan fuera varios casos de neuronas con congruencia en
sentido lato, de l6gicamente relacionadas y no-congruentes. Campbell & Cunnington (2017),
Hickok (2014) y Uithol et al. (2008, 2011) han sugerido algunas explicaciones sobre dicho
problema que, sin embargo, todavia son parciales porque no se han adaptado para explicar las
posibles funciones de otras clases de neuronas espejo, asi como de otras propiedades
encontradas en las investigaciones mas recientes. Este es justamente el objetivo de mi propuesta,
el ofrecer una explicacidon que incluya estos casos y que, ademas, admita no una sino varias

posibles funciones. Mi propuesta contempla la siguiente:

1. En sus inicios, el grupo de Rizzolatti investigo la corteza premotora ventral (areas F4 y
F5) bajo el supuesto de que la funcion de esta region era el control motor de las acciones
transitivas realizadas con cierta clase de efectores (mano, boca, cuello, etc.) (Rizzolatti
& Sinigaglia, 2006; Rizzolatti & Vozza, 2007). La funcion de las neuronas
somatosensoriales de F4 y las canonicas de F5 fue establecida considerando que, como
son parte de dicha region, estas contribuyen de algin modo a dicha funcién de control
motor. Es decir, las propiedades sensoriales que mostraban fueron explicadas en relacion
con la funciéon ya conocida de la corteza premotora. En los primeros registros, la
atribucion de la funcién de las neuronas espejo —como ha argumentado Hickok (2014)—
fue establecida sobre la misma base, aunque posteriormente la explicacion mas aceptada
(HES) se centr6 en la congruencia como la propiedad fundamental de las neuronas
espejo. En el siguiente capitulo discutiré con mas detalle esta posible funcién de control
motor atribuida a la corteza premotora ventral. Por otro lado, considero que es necesario
reevaluar la funcion de las neuronas espejo atribuida por HES y retomar el supuesto
inicial de las investigaciones del grupo de Rizzolatti. Esto permitird esclarecer de qué

modo las distintas propiedades que poseen todas las clases de neuronas espejo
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contribuyen a dicha funcion de control motor. Una posible funcién que debe ser
considerada es la sugerida por Hickok (2014): la integracion de informacion
sensoriomotora de diferente tipo y para diversos fines*’.

Las neuronas espejo de F5 son neuronas premotoras que tienen en comun la respuesta a
cierta clase de acciones y tipos de agarre durante la ejecucion. Las variaciones que
presentan en cuanto a sus propiedades sensoriales, sin embargo, pueden obedecer a que
estan involucradas en la realizacion de diversas funciones y no solo el emparejamiento
sensoriomotor encaminado al reconocimiento de las acciones como propone HES. Por
ejemplo, las neuronas espejo congruentes en sentido estricto, como sostienen Campbell
& Cunnington (2017), parecen asociar representaciones sensoriales con motoras
relacionadas con una misma accidn, y podrian desempefiar un rol en el control motor de
acciones conjuntas imitativas (seleccion de acciones durante tareas de imitacion). Las
congruentes en sentido lato, en cambio, asocian informacion sensoriomotora relevante
para el control de acciones conjuntas opuestas y complementarias (seleccion de acciones
opuestas o complementarias en el ambito social). Otras clases de neuronas como las
neuronas espejo supresivas de F5 y M1, que suprimen su actividad durante la
observacion de acciones, pueden integran informacidn sensoriomotora necesaria para la
inhibicién durante el control motor de acciones imitativas como ya se ha reconocido
previamente (Kraskov et al., 2009; Vigneswaran et al., 2013). Las neuronas espejo de la
boca comunicativas con congruencia lata pueden ser casos de neuronas cuya funcion de
codificacion de informacion sensorial no guarda una relacion con sus posibles funciones
motoras, o, incluso, como en el grupo de neuronas canonicas-espejo registradas por
Bonini et al. (2014a) pueden integrar informacion sensorial de diferente grado de
complejidad para llevar a cabo funciones combinadas. La funcién de integracion
sensoriomotora que defiendo, sin embargo, no rechaza en su totalidad que algunos
grupos de neuronas espejo cuya actividad parece estar relacionada con los objetivos de

las acciones, lleven a cabo una funcion semejante al emparejamiento. Por ejemplo, una

30 En este caso, retomando la nocién de ‘funcion’ de Cummins (1975) expuesta en el capitulo 2, las neuronas espejo
son componentes de un sistema s mas amplio (el sistema espejo) y su funcion ¢ es relativa al analisis funcional de
s para realizar ¥. Lo que propongo aqui es que ¢ es la integracion sensoriomotora, la cual contribuye para que s
lleve a cabo ¥ (que no es reconocimiento de las acciones sino el control motor para la realizacion de acciones
conjuntas).
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misma neurona puede descargar durante la ejecucion y la observacion de esa misma
accion —como sugiere HES— porque el input visual es relevante para una tarea de
imitacion, pero no para que ocurra un proceso de mirroring que permitiria otra clase de
funciones como el reconocimiento de las acciones. Ademas, mi propuesta tiene como
objetivo el ofrecer una explicacion mas general que considere otras funciones de estas y
de otras clases de neuronas que no suelen considerarse por HES o su reformulacion. En
el siguiente capitulo sugeriré algunas posibles funciones para cada una de las clases de
neuronas espejo que he descrito brevemente en este apartado.

En concordancia con Campbell & Cunnington (2017), la funcién de integracion
sensoriomotora que defiendo asume la participacion de otros procesos cognitivos
involucrados en el control top down (por lo menos para el caso especifico de los
humanos, donde se han analizado algunas funciones ejecutivas). Esto implica el rechazo
del supuesto de HES, segun el cual el reconocimiento de acciones es un proceso
automatico y directo, para favorecer una explicacion que adopte la modulacion de la
actividad del sistema espejo a partir de procesos implicitos —cuyo soporte neural no es
el sistema motor— como las expectativas del sujeto, la memoria de trabajo, la atencion,
entre otros.

Asimismo, como han sefialado Uithol et al. (2008, 2011), se debe evaluar el valor tedrico
y empirico de la categoria “espejo”. Como vimos, la denominacion de “espejo” es
apropiada solo para una clase de neuronas (espejo con congruencia estricta), pero
excluye otros grupos de neuronas que tienen caracteristicas sensoriomotoras variadas.
La designacion de espejo centrada en la propiedad fundamental de emparejamiento de
representaciones sensoriales y motoras congruentes puede obstaculizar la discusion
sobre la funcion de las neuronas con propiedades sensoriomotoras de otra indole.

Si bien mi propuesta todavia cae en el ambito de la especulacion, la evidencia mas
reciente recabada de los registros de neuronas espejo en macacos, podria proveer cierto
soporte empirico. Como vimos en el capitulo 1, las investigaciones de Caggiano et al.
(2009, 2011, 2012) y Maranesi et al. (2013) han mostrado que las neuronas espejo de F5
se activan ante otra clase de estimulos sensoriales. Tradicionalmente se considerd que
codifican solo informacion relativa al qué y al como de las acciones, sin embargo, estos

registros muestran que la actividad de las neuronas espejo puede ser modulada por
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informacion contextual relacionada con las acciones. Los estudios de Caggiano et al.
(2009, 2011, 2012) y Maranesi et al., (2013) mostraron que las neuronas espejo de F5 en
el macaco responden dependiendo del punto de vista del observador, el valor de la
recompensa, el espacio desde el que se realiza la accion observada y la direccion de la
mirada. Pomper et al. (2015) han argumentado que esta evidencia muestra que las
neuronas espejo son sensibles a la modulacion, pues requieren informacion sensorial de
este tipo para llevar a cabo la seleccion de acciones. Dicha informaciéon sensorial
relacionada con aspectos contextuales de las acciones puede ser relevante para otras
tareas cognitivas propias del sistema espejo, como es el caso del control motor durante
la realizacion de acciones; en particular, en el &mbito social, se llevan a cabo acciones
conjuntas que involucran a varios individuos con objetivos comunes. La relacion de las
neuronas y el sistema espejo con la cognicion social radica en su posible participacion
en este tipo de capacidad primaria entre los primates sociales de llevar a cabo acciones
de manera conjunta. En el capitulo 4 retomaré esta propuesta y analizaré la evidencia

que he descrito brevemente en este parrafo.

En el siguiente capitulo retomaré¢ la propuesta que he esbozado aqui y la vincularé con la
discusion final del capitulo acerca de la homologia del sistema espejo de los primates. Las
nociones de homologia anatomica y funcional, la evidencia expuesta en el capitulo 1 y la
discusion sobre la congruencia desarrollada en este capitulo, me permitiran evaluar la hipotesis

de homologia anatémica y funcional del sistema espejo de los primates.
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Capitulo 4. Homologia anatomica y funcional del sistema espejo de los primates

En este capitulo continuaré con la discusion esbozada en el capitulo 3 acerca de la funcion de
las neuronas espejo y cdmo esta contribuye a la funcion de control motor llevada a cabo por el
sistema espejo. Ofreceré algunas razones a favor de la integracion sensoriomotora y sugeriré
cuél puede ser la funcion especifica de cada una de las clases de neuronas espejo que han sido
identificadas en los macacos. Una vez hecho esto, retomaré las investigaciones y los criterios
de homologia anatémica y funcional que fueron descritos en el capitulo 1 (secciones 1.2, 1.3y
1.4) para discutir si la evidencia respalda la existencia de un sistema espejo homélogo en los
primates, tal como ha propuesto el grupo de Rizzolatti. De modo general concluiré que, aunque
con ciertas limitaciones, las hipdtesis de homologia anatomica y funcional de los primates

cuenta con cierto respaldo empirico, por lo menos para las especies que han sido estudiadas.

4.1 La funcion de las neuronas y del sistema espejo: una propuesta alternativa

En ultima seccion del capitulo 3 propuse que —en concordancia con los planteamientos de
Hickok (2014)— la funcion de las neuronas y del sistema espejo puede reconsiderarse a partir de
una revaloracion de los hallazgo obtenidos en los primeros registros realizados por el grupo de
Rizzolatti (por ejemplo: Rizzolatti et al., 1981; Rizzolatti et al., 1987; Rizzolatti et al., 1988).
Como veremos, en los macacos se identificaron varias regiones de la corteza premotora que
fueron vinculadas con cierta clase de funciones motoras. Dentro de estas regiones destaca el
area F5 donde se encontraron los primeros grupos de neuronas espejo, a las cuales —en estudios
posteriores— el grupo de Rizzolatti les atribuy6 la funcidon de emparejamiento sensoriomotor tal
como mostré en el capitulo anterior. Partiendo de las primeras investigaciones de Rizzolatti, en
este apartado argumentaré que estas evidencian que las neuronas espejo del area F5 del macaco
juegan un rol en la integracion sensoriomotora que es necesaria para el control motor de varias
clases de acciones. Mas adelante discutiré cual puede ser la funcidon especifica de cada una de
las categorias de neuronas espejo que describi en el capitulo 1°!. Mi propuesta ain es muy
general (porque, por ejemplo, no distingue entre las clases de neuronas espejo de F5 respecto a

la congruencia), sin embargo, partiré de esta porque se encuentra bien respaldada por la

31 Por ejemplo, en €l capitulo 3 vimos que las neuronas congruentes en sentido estricto podrian estar relacionadas
con la integracion de informacion sensoriomotora necesaria para la realizacion de acciones conjuntas imitativas,
mientras que, las congruentes en sentido lato posiblemente se vinculan con acciones conjuntas no imitativas
(opuestas o complementarias).

106



evidencia recabada por Rizzolatti. Una vez expuesta esta argumentacion, retomaré parte de la
evidencia que expondré en este apartado en la discusion final del capitulo sobre la homologia
funcional del sistema espejo de los primates. Es necesario aclarar que aqui unicamente analizaré
la evidencia obtenida a través de los registros en macacos, por lo cual, la discusion sobre la
funcion de las neuronas espejo estd circunscrita para el caso especifico de los macacos; no
obstante, esta puede tener implicaciones en la atribucion de la funcién de las neuronas y del
sistema espejo de otras especies de primates.

Mi argumentacion estd basada en una revalorizacion de los siguientes hallazgos
empiricos acerca de las propiedades funcionales de las neuronas de distintos sectores de la
corteza premotora, para establecer —por analogia— otras posibles funciones de las neuronas y del

sistema espejo:

1. La corteza premotora del macaco estd conformada por seis areas que se distinguen por sus
caracteristicas funcionales y las conexiones que tienen con F1 y otras regiones fuera de la
corteza motora, tales areas son: F2 y F7 en la corteza premotora dorsal (PMd), F4 y F5 en
la corteza premotora ventral (PMv), mientras que F3 y F6 se localizan en el sector mesial
(Luppino & Rizzolatti, 2000; Rizzolatti et al., 1988; Rizzolatti et al., 1998; Rizzolatti &
Sinigaglia, 2006).

2. Las neuronas de las regiones premotoras tienen propiedades motoras y, algunas de ellas,
también responden a cierta clase de estimulos sensoriales: en las areas F2, F3 y F4 se han
encontrado neuronas sensoriomotoras que se activan durante estimulacion
somatosensorial, por ejemplo, cuando se aproxima un objeto al cuerpo del macaco; en las
areas F4, F5 y F6 hay neuronas que responden a estimulos visuales, por ejemplo, cuando
el macaco observa un objeto estatico; y las neuronas sensoriomotoras de F2 descargan
ante estimulos propioceptivos.

3. Originalmente se propuso que las funciones motoras que llevan a cabo dichas regiones
premotoras son diversas e incluyen el control de la postura durante la realizacion de
movimientos voluntarios (F3), la planeacion y la ejecucion de ciertos movimientos del
brazo y la pierna (F2), el control de movimientos realizados con el brazo, la cara y el
cuello (F4), y el control de acciones manuales y bucales dirigidas a objetivos

(principalmente el agarre de objetos) (F5).
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4. Las areas premotoras tienen diversas conexiones con otras regiones de la corteza, sin
embargo, Rizzolatti investigod especificamente las conexiones de las areas F5 y F4 de la
corteza premotora ventral (PMv) con diversos sectores de la corteza parietal, las cuales
dan lugar a lo que denominé “circuitos parietofrontales” (Rizzolatti & Sinigaglia, 2006),
a saber: (1) el circuito VIP-F4 conformado por el area intraparietal ventral (VIP) y F4; (2)
el circuito AIP-F5 que une al area intraparietal anterior (AIP) con F5; y (3) el circuito PF-
F5 conformado por el area parietal denominada PF y F5 (después se confirmo6 que este
circuito conecta PFG y F5c, y ambas regiones son consideradas parte del sistema espejo
de los primates). Dado que en F4 y F5 hay neuronas con propiedades sensoriomotoras, el
grupo de Rizzolatti propuso que los circuitos VIP-F4, AIP-F5 y PFG-F5c estan
involucrados en la “fransformacion sensoriomotora particular, la esencia de la cual es la
transformacion de una descripcion del estimulo en términos sensoriales en su descripcion
en términos motores” (cursivas afiadidas) (Luppino & Rizzolatti, 2000: 220). Esta
supuesta funcion también ha sido defendida basandose en investigaciones posteriores que
evidenciaron que las neuronas parietales de las areas VIP, AIP y PFG tienen caracteristicas
sensoriomotoras similares a las de la corteza premotora (Ishida et al., 2010; Murata &
Ishida, 2007).

5. La funciéon de transformacion sensoriomotora es relevante para diferentes propositos
dependiendo del circuito involucrado. Segun Rizzolatti, la ‘transformacion
sensoriomotora’ es “una particular «traduccion» de una descripcion del estimulo realizada
en términos sensoriales a otra descripcion realizada en términos motores” (Rizzolatti &
Sinigaglia, 2006: 27); es decir, es un proceso en el cual la informacion sensorial se
convierte en informacién motora. Sin embargo, la transformacion difiere de la integracion
sensoriomotora que yo defiendo aqui porque no asume un proceso de “traduccion” de la
informacion sensorial a la motora; mas bien, la integracion es una combinacion de
informacion sensorial (acerca de diferentes aspectos contextuales de las acciones) con
cierta informacion motora.

Las neuronas parietales y premotoras del circuito V/P-F4 descargan cuando un
objeto se aproxima al campo receptivo visual o somatosensorial del macaco, y esta
informacion sensorial es necesaria para la configuracion del espacio que rodea el cuerpo,

permitiendo asi la organizacion de las secuencias de movimientos a partir de dicha
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informacion visual y somatosensorial durante el curso de las acciones (Fogassi et al.,
1996; Rizzolatti & Sinigaglia, 2006). Las neuronas parietales y premotoras del circuito
AIP-F5 se activan cuando el macaco realiza diversos tipos de agarres de objetos y cuando
observa objetos estaticos. En el capitulo 3 vimos que estas neuronas de AIP-F5 son
conocidas como canonicas y el grupo de Rizzolatti propuso que su funcioén es la
codificacion de informacion sensorial sobre el tamario, la forma y la orientacion de los
objetos, desencadenando en el observador la representacion de la accion y el tipo de agarre
necesarios para interactuar con este (Murata et al., 1997; Rizzolatti & Sinigaglia, 2006).
Por ultimo, al circuito PFG-F5c se le atribuyeron varias funciones, siendo la mas aceptada
el reconocimiento de las acciones hechas por otros debido a que ahi se encontraron
neuronas espejo vinculadas con el emparejamiento sensoriomotor directo (seccion 3.1 del

capitulo anterior).

Una revision exhaustiva de las investigaciones expuestas lineas arriba excede los objetivos de
este capitulo, sin embargo, los resultados descritos brevemente revelan que la respuesta a
estimulos sensoriales y motores es una caracteristica comun de varios grupos de neuronas de
las cortezas parietal y premotora, por lo que las neuronas espejo son una categoria de este tipo,
es decir, de neuronas sensoriomotoras de dichas regiones. Asimismo, vemos que hay —por lo
menos— tres circuitos parietofrontales que unen a las cortezas parietal y premotora, y cuyas
funciones atribuidas son: la configuracion del espacio que rodea el cuerpo para la posterior
realizacion de acciones (circuito VIP- F4), la codificacion de informacion sensorial sobre
propiedades de los objetos para posibilitar la interaccion con estos (circuito AIP- F5) y el
reconocimiento de las acciones hechas por otros (circuito PFG- F5c). Es decir, las neuronas
espejo de las areas PFG- F5c y la conexion entre estas regiones son un caso entre otros analogos
que fueron identificados en las mismas porciones de las cortezas parietal y premotora; no
obstante, a dicho circuito se le asign6 una funcién que parece diferir de aquellas que fueron
atribuidas a VIP- F4 'y AIP- F35.

En general, de acuerdo con los primeros estudios de Rizzolatti, las neuronas premotoras
y parietales tienen propiedades sensoriales adicionales a las motoras, porque se requiere de
cierta informacion sensorial para la realizacion de acciones de cierto tipo, por ejemplo: la

informacion sensorial acerca del espacio que rodea al cuerpo es crucial para la interaccién con
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los objetos aproximandose al cuerpo (VIP- F4) y la informacién sobre la orientacién o tamafio
de un objeto es relevante para poder asirlo (4/P- F5). No obstante, en el caso de PFG- Fic, la
funcion sugerida fue el reconocimiento de la acciones y, como vimos en el capitulo 3, a las
neuronas espejo de esas regiones se les atribuyd el emparejamiento sensoriomotor, el cual es
necesario para que ocurra dicho reconocimiento. Lo que intento mostrar con esto es que a las
neuronas espejo y a las regiones PFG-F5 —que son parte del sistema espejo del macaco— se les
asignaron funciones que difieren significativamente de las funciones motoras que fueron
propuestas para otras neuronas y circuitos localizados en los mismos sectores de las cortezas
parietal y premotora. Es decir, la atribucion de la funcion de las neuronas y del sistema espejo
no parece ser consistente con los propios hallazgos y propuestas del grupo de Rizzolatti.

Mi propuesta aqui, siguiendo a Hickok (2014), es que la funcion del circuito PFG-F5c
(que es parte del sistema espejo del macaco) debe ser entendida del mismo modo que los otros
circuitos parietofrontales, con relacion al ambito meramente motor; y una posible funcioén que
sugeri en el capitulo 3 es el control de las acciones conjuntas. Recordemos que, en términos
motores, el area F5 parece jugar un rol en el control de las acciones manuales y bucales, lo que
nos lleva a la siguiente pregunta: ;por qué la informacién visual acerca de lo que estan haciendo
otros puede ser relevante para la realizacion de esta funcion? Como vimos, para que dos o mas
agentes realicen una accion coordinada, se requiere de cierto tipo de informacion visual sobre
las acciones ejecutadas por el otro. De igual modo, es pertinente preguntarnos cudl podria ser la
funcion de cada una de las clases de neuronas encontradas en F5c¢ que han sido categorizadas
como ‘“espejo”, aunque exhiben una variedad de caracteristicas mas alld de la congruencia
sensoriomotora. Como argumenté en el capitulo 3, los diferentes grupos de neuronas espejo
pueden estar involucrados en diversas funciones vinculadas con la integracion sensoriomotora
y su rol no es el emparejamiento sensoriomotor atribuido especificamente a las neuronas espejo
tradicionales con congruencia estricta.

Previamente distingui entre ‘integracion’ y ‘transformacion’, pero también cabe
diferenciar entre ‘asociacion’ y ‘emparejamiento sensoriomotor’. La propuesta de Heyes
(2010a, 2010b, 2014) sobre la ‘asociacion’ fue sugerida para explicar como, durante el
desarrollo, las neuronas espejo adquieren la propiedad de responder a estimulos sensoriales y
motores a través del aprendizaje asociativo. Esta hipotesis pues, no es acerca de la funcion, sino

sobre el origen ontogenético de las neuronas espejo. El emparejamiento, en cambio, es una
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hipotesis sobre la funcion de las neuronas espejo que asume similitud entre las representaciones
sensorial y motora de una misma accion. Por el contrario, la integracion que defiendo es la
combinacion de informacion sensorial con motora para diferentes propositos motores; dicha
informacion puede ser de diversa indole (sobre las acciones hechas por otros, sobre los objetos
manipulados, etc.) y no requiere similitud. Por ejemplo, para agarrar una taza se requiere de
informacion relacionada con el tipo de agarre necesario para asirla, con el tamafio y otras
caracteristicas de la taza, o sobre el contexto en el cual ocurre el agarre (la taza contiene algiin
liquido caliente, la taza es ofrecida por otro agente, etc.). Esta informacién es tanto sensorial
como motora y se integra para posibilitar el agarre.

Una forma de lidiar con las diferencias en cuanto a las propiedades de las neuronas
espejo es dejar de llamarlas “espejo” dado que esta denominacion parece ser apropiada solo para
las neuronas espejo tradicionales estrictamente congruentes; una posibilidad es denominarlas
“neuronas sensoriomotoras de PFG y de F5c¢” del macaco. Es decir, estas son una categoria de
neuronas sensoriomotoras de esas regiones del sistema espejo, aunque también pueden
considerarse las neuronas espejo no tradicionales que han sido identificadas en regiones fuera
del sistema espejo, por ejemplo: las neuronas espejo de F1 podrian denominarse ‘neuronas
sensoriomotoras supresivas de F1’ y las de la corteza premotora ventral (PMd) podrian llamarse
‘neuronas sensoriomotoras de PMd’. Otra alternativa es seguirlas nombrando “espejo” para dar
a entender una categoria amplia de neuronas sensoriomotoras de las areas PFG-F5c (que son
parte del sistema espejo) y posiblemente de otras regiones, las cuales exhiben una variedad de
propiedades sensoriomotoras y no solo congruencia estricta o lata. En este ultimo sentido, al
hablar de la funcion de las neuronas espejo del macaco, mas bien habria que considerar las
funciones de las neuronas espejo, dado que estamos hablando de varias categorias con
diferencias en cuando a sus caracteristicas funcionales. En particular, me inclino por la segunda
opcion de mantener la denominacion de “espejo”, pero enfatizando las diferencias de cada clase;
en la tltima parte de esta seccion expondré las propiedades y las funciones que se atribuyen a
cada categoria (véase la tabla 4.2).

En el siguiente seccion discutiré un caso concreto de ‘neuronas espejo no tradicionales’
identificadas en el area F5 del macaco y mostraré como sus propiedades evidencian que estas
llevan a cabo la funcion de integracion sensoriomotora, la cual es crucial para la funcion de

control motor de acciones conjuntas atribuida al sistema espejo. Una vez discutido esto

111



finalizaré esta seccidon con mi propuesta acerca de las posibles funciones de cada una de las

clases de neuronas espejo identificadas en los macacos.

4.1.1 Propiedades sensoriomotoras de las neuronas no tradicionales de F5

En la seccion 1.3.2 del capitulo 1 expuse los hallazgos de una serie de experimentos dirigidos
por Vittorio Caggiano, en los cuales se examinaron algunas propiedades de neuronas espejo no
tradicionales del area F5 de macacos Rhesus. En la tabla 4.1 se presenta un resumen de tales
estudios, no retomaré todos los detalles experimentales que ya han sido descritos previamente,
me limitaré a discutir algunas de las funciones que fueron atribuidas a estos grupos de neuronas

espejo.

Estudio
Caggiano et al. (2009)

Tipo de neurona Propiedades sensoriales
Primer grupo: neuronas espejoque e Un conjunto respondia a la observacion de acciones
descargan  dependiendo  del realizadas dentro del espacio peripersonal del macaco.
espacio donde se realiza la accion e Otro grupo descargaba cuando la accién observada se
observada. realizaba en el espacio extrapersonal.

e La actividad de algunas neuronas podia modificarse

mediante cierta manipulacion experimental.

Segundo grupo: neuronas espejo e Neuronas que responden cuando el mono observa la
que codifican el punto de vista accion desde cierto punto de vista (son selectivas a los

Caggiano et al. (2011)

Caggiano et al. (2012)

desde el cual se observa la accion.
Tercer grupo: neuronas espejo que
codifican el wvalor de la
recompensa.

puntos de vista subjetivo, frontal o lateral).

e Las neuronas espejo de este tipo descargan dependiendo
del objeto con el cual interactua el macaco. Un grupo
descarga cuando el objeto manipulado contiene una

recompensa para el mono.

Tabla 4. 1. Caracteristicas de las neuronas espejo registradas en las investigaciones dirigidas por
Vittorio Caggiano. Las propiedades motoras de estas neuronas son iguales a las que se identificaron
en las neuronas espejo tradicionales de F5 del macaco, mientras que las propiedades sensoriales son
diversas, véase la columna del lado derecho.

Sobre el primer grupo de neuronas espejo, Caggiano et al. (2009) propusieron que es posible
que jueguen un rol en la representacion del espacio que rodea al cuerpo del macaco y, ademas,
argumentaron que la codificacion del espacio desde el cual se realizan las acciones observadas
es relevante para ‘“conductas de interaccion posteriores” o para ‘“‘seleccionar la reaccion
conductual mas apropiada” (Caggiano et al., 2009: 403). Es decir, estas neuronas espejo
responden dependiendo del espacio en el cual se realiza la accion porque, aunque esta
informacion no permite el reconocimiento de la accion ejecutada, si puede ser crucial para

seleccionar una respuesta conductual y facilitar la interaccion:
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Nuestros resultados sugieren un rol cognitivo de las neuronas espejo como un sistema que no solo
codifica el significado de las acciones observadas, sino que también contribuye a elegir las
respuestas conductuales adecuadas a esas acciones. En particular, una interpretacion estimulante
(aunque ciertamente especulativa) de nuestros resultados, es que las neuronas espejo no solo
podrian ser un sustrato neuronal para comprender “lo que otros estan haciendo”, sino que también
pueden contribuir a seleccionar “como podriamos interactuar con ellos”. (cursivas afadidas)
(Caggiano et al., 2009: 406)
Respecto a las neuronas espejo del segundo grupo (que descargan dependiendo del punto de
vista desde el cual se observa la accion), Caggiano et al. (2011) sugirieron que podrian estar
vinculadas con dos funciones. La primera funcidén de estas neuronas es que forman parte del
procesamiento jerarquico de las acciones, donde la informacion sobre el punto de vista es
relevante solo a un nivel de procesamiento cognitivo bajo, aunque tal informacién es necesaria
para una fase posterior donde la accion es representada independientemente de variaciones
contextuales como el punto de vista. Otra posible funcion es que estas neuronas espejo, “a pesar
de su naturaleza motora, juegan un rol en la percepcion de la perspectiva visual de las acciones
observadas” (cursivas anadidas) (Caggiano et al., 2011: 147).

Por ultimo, de modo semejante, al tercer grupo de neuronas (cuya actividad se relaciona
con la preferencia del mono por el objeto que es manipulado), se le atribuy6 una funcidén que no
es plenamente motora, aunque si esta vinculada con la capacidad de reconocer las acciones. En
este caso, tales neuronas podrian proveer informacién acerca del objeto manipulado y esto puede

ser crucial para interpretar el significado de la accion o la intencion del agente que observa la

accion:

Comprender el objetivo de la accion requiere acceso a la semantica del objeto (por ejemplo, comida

vs. no comida) tan bien como informacién contextual. El valor subjetivo asignado al objeto es un

elemento que contribuye a la comprension de las intenciones de otros. Asi, los datos presentados

aqui, muestran una influencia del valor subjetivo que podria proveer de una posible explicacion de

como el sistema espejo del mono puede contribuir a reconocer la intencion de un agente observado.

(Caggiano et al., 2021: 11852).
Debe aclararse que, en los experimentos dirigidos por Caggiano se registraron estos tres grupos
de neuronas con las propiedades que he descrito brevemente, pero también se identificaron
neuronas espejo en esa misma porcion de F5 que fueron catalogadas como ‘invariantes’. Estas
neuronas son espejo tradicionales, pero fueron denominadas de ese modo para distinguirlas de
aquellas que responden a aspectos contextuales: el espacio desde el cual se realiza la accion, el

punto de vista y el valor de la recompensa. Ante esto cabe preguntarse por qué en la misma
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region F5 hay neuronas espejo tradicionales y otras cuya actividad parece estar vinculada con
el procesamiento sensorial de informacion contextual, la cual es crucial para la realizacion de
acciones, por ejemplo, durante la interaccion social.

En el capitulo 3 argumenté que no todas las clases de neuronas espejo que han sido
registradas en los macacos parecen estar relacionadas con la funcién atribuida a las neuronas
espejo tradicionales de emparejamiento sensoriomotor, la cual —a su vez— contribuye a la
funcién més amplia del sistema espejo de reconocimiento de las acciones hechas por otros.
Aqui describi tres tipos de neuronas espejo no tradicionales encontradas en la misma area F5,
cuyas propiedades sensoriales apuntan a que su funcién esta vinculada con el ambito motor,
pero esta no es el emparejamiento y, posiblemente, tampoco contribuyen a la supuesta funcion
del sistema espejo de reconocimiento de las acciones. Es decir, estas neuronas parecen
desempefiar una funcidon de integracion de informacion sensorial con motora, la cual es
necesaria para el control motor de acciones conjuntas manuales y bucales.

Asimismo, en la seccidon anterior describi parte de los primeros hallazgos del grupo de
Rizzolatti en los cuales se identificaron algunas propiedades sensoriales y motoras de diversos
sectores de la corteza premotora de los macacos. Conclui que estos apuntan a la presencia de
varias conexiones entre las regiones parietal y premotora, las cuales parecen estar relacionadas
con el procesamiento sensoriomotor que subyace a la realizacion de acciones de diversa indole.
La conexion entre las areas PFG y F5 que son parte del sistema espejo del macaco (el
denominado circuito PFG- F5) es pues, una entre otras cuya funcion también podria ser
sensoriomotora y a la que, sin embargo, se le atribuyo la funcién de reconocimiento de las
acciones realizadas por otros. De modo semejante, aqui mostré ejemplos de neuronas espejo de
F5 del macaco que exhiben otra clase de propiedades que no se limitan a la congruencia
sensoriomotora y, aunque sus supuestas funciones siguen siendo especulativas, parecen proveer
las bases para la integracion sensorial de elementos contextuales que son necesarios para la

realizacidon de acciones.

4.1.2 Las funciones de las neuronas espejo del macaco
Basandome en las investigaciones con macacos, hasta aqui he intentado mostrar que la clase de
estimulos sensoriales a los cuales responden las neuronas espejo (tanto tradicionales como no

tradicionales) es amplia y comprende acciones manuales o bucales hechas por otros, tipos de
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agarres, sonidos de las acciones y diversos factores relacionados con el contexto en el que se
realizan las acciones (como el punto de vista desde el cual se observa la accion, el valor de la
recompensa, entre otros). Dada esta variedad de propiedades sensoriales, lo que propongo es
abandonar la funcion de emparejamiento y considerar la integracion sensoriomotora como una
funcion comun de las neuronas espejo de las dreas F5c y PFG que, no obstante, puede ser
especifica para cada clase o subcategoria de las neuronas espejo que han sido encontradas en
los macacos. Es decir, la funcion general de estos grupos de neuronas es la integracion
sensoriomotora y, en concreto, cada categoria parece integrar informacion de diferente indole
para diferentes propositos. Por ejemplo, las ‘neuronas espejo tradicionales con congruencia
estricta’ podrian realizar la funciéon de integracion sensoriomotora vinculando informacion
sensorial con motora acerca de la misma accidén (aunque esta se presente bajo diferente
modalidad). En cambio, ‘las neuronas con congruencia lata’ parecen integrar informacion
sensorial sobre las acciones observadas que no corresponde estrictamente con la accion
representada en términos motores. De igual manera, los grupos de neuronas espejo no
tradicionales también exhiben propiedades sensoriomotoras relacionadas con el emparejamiento
sensoriomotor. En la tabla 4.2 se muestran algunas de las funciones que tentativamente pueden

atribuirse a las categorias de neuronas espejo del macaco.

Categoria o tipo de
neurona espejo

Propiedades sensoriomotoras*

Posibles funciones de integracién/ contribucién
para funciones del sistema espejo

Tradicionales con
congruencia estricta

Tradicionales con
congruencia lata

(todas las categorias
expuestas en el capitulo 3)

Espejo de la boca
(comunicativas/digestivas)

Audiovisuales

Congruencia estricta: respuesta a las
mismas acciones realizadas y
observadas.

Congruencia lata: su actividad se
relaciona con una diversidad de
acciones realizadas y observadas
(manuales, agarres con la mano o la
boca, tipos de agarres, etc.).
Congruencia lata: respuesta a la
ejecucion y observacion de acciones
hechas con la boca relacionadas con la
ingesta o con cierto  valor
comunicativo.

Descargan al realizar acciones y al
observar o escuchar los sonidos
caracteristicos de estas.

Integran informacién acerca de las mismas
acciones presentadas bajo diferente modalidad:
sensorial y motora. En el capitulo 3 propuse que
esta informaciéon puede ser relevante para la
realizacion de acciones conjuntas (imitativas).

Integran informacion visual de diferente indole
sobre las acciones. Es posible que tal informacion
sea crucial para el control de acciones conjuntas
(opuestas y complementarias).

Las digestivas integran informacion sensorial
sobre la manipulacion de la comida, relevante en el
ambito de la ingesta en grupo. Las comunicativas
vinculan informacién sensorial de caracter
comunicativo durante la interaccion social.
Integracion de informacion sobre el sonido de las
acciones, la cual —junto con otra clase de
informacion contextual— permitiria saber qué esta
haciendo el otro.
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Supresivas

Neuronas que responden a
acciones hechas con
herramientas

Neuronas que responden
al punto de vista del
observador

Neuronas que codifican el

espacio desde el cual se
realiza la accion

Neuronas con respuesta al
valor de la recompensa

Canonicas- espejo

Descargan durante la realizacion de
acciones y reducen su actividad
cuando se observan las acciones.

Respuesta a la realizacion vy
observacion de acciones hechas con
herramientas.

Descargan durante la ejecucion y la
observacion de acciones (dependiendo
del punto de vista desde el cual se
observa la accion).

Respuesta en la ejecucion y la
observacion de acciones (entre estas,
algunas se activan cuando la accion
observada se realiza en el espacio
extrapersonal o peripersonal del
macaco).

Descargan durante la realizacion y
observacion de acciones. La actividad
neural parece relacionarse con el
objeto con el que se realiza la accion
(por ejemplo, la comida favorita del
mono).

Descargan durante la realizacién de
acciones manuales y al observar
objetos estaticos o acciones.

Como las tradicionales con congruencia estricta,
parecen integrar informacion sensorial y motora
sobre las mismas acciones, pero para diferente
proposito. Esta integracion puede relacionarse con
la funcién de control de la imitacion automatica de
las acciones observadas.

Integran informacién sobre acciones transitivas
(incluyendo el objeto manipulado y el tipo de
agarre).

Integran informacion sobre la perspectiva desde la
cual se realiza la accion, la cual puede ser relevante
para diferentes propdsitos durante la realizacion de
acciones.

Integran informacion contextual sobre el espacio
desde el cual se realizan las acciones observadas.
Esto puede ser es relevante para el control de las
acciones conjuntas.

Integracion de informacion sobre el objeto
manipulado, lo cual puede ser crucial en la
interaccion entre los sujetos durante la ingesta.

Integran informacion sobre las acciones y los
objetos con los cuales se esta interactuando. La
informacion sobre los objetos puede facilitar el
reconocimiento o la prediccién de las acciones
hechas por otros, de acuerdo con la propuesta de
Bach et al., (2014) y Bonini et al. (2014a).

Tabla 4.2. Tipos de neuronas espejo no tradicionales y posibles funciones de integracion
sensoriomotora. *En esta columna se describen brevemente las propiedades motoras y sensoriales de
las neuronas espejo halladas en el macaco; en todas estas categorias, las neuronas descargan durante
la realizacion de acciones manuales o bucales, pero difieren respecto a sus rasgos sensoriales (la clase
de estimulos sensoriales que desencadenan actividad neural).

Respecto a la funcion del sistema espejo, argumenté que una posible funcion es el control motor
de las acciones hechas con la mano y la boca. Tal funcion fue propuesta originalmente por el
grupo de Rizzolatti para explicar las propiedades de la corteza premotora ventral (PMv) del
macaco, de la cual es parte el area F5c donde se encontraron las primeras neuronas espejo. Esta
funcion de control motor es necesaria para la ejecucion de una diversidad de acciones y, en
concreto, para aquellas acciones realizadas en conjunto y que involucran la manipulacion de
objetos. Ademas, como hemos visto en esta seccion, los primeros estudios de Rizzolatti apuntan
a que el control de las acciones requiere informacion sensorial y, en el caso particular de las
acciones conjuntas, es necesario que haya informacién contextual sobre las acciones y los
agentes que participan (por ejemplo, acerca de qué accion estan realizando los otros, donde se

localizan, con qué objetos interactuan, etc.). Mi propuesta es que, las neuronas espejo del
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macaco integran informacién sensorial con motora de diversos tipos, y dicha integracion
contribuye al control motor de acciones manuales y bucales que se realizan de manera conjunta.
La tercera columna de la tabla 4.2 muestra la posible funcién de integracion que puede atribuirse
a cada clase de neurona espejo y la posible contribucion de esta funcion para la realizacion de
otras tareas motoras relacionadas con el control motor de las acciones hechas de manera
conjunta.

Esta es pues la funcion tentativa que sugiero para el sistema espejo del macaco, aunque
también podria ser la funcidn del sistema espejo de todas las especies de los primates que han
sido investigados (titis, chimpancés y humanos). En particular, el sistema espejo y su supuesta
funcién pueden ser decisivos para las especies de primates sociales que interactuan y llevan a
cabo acciones en conjunto, por ejemplo, aquellas acciones relacionadas con la interaccion social
durante la ingesta, el juego, el acicalamiento, la crianza, etcétera. Es decir, aunque esta propuesta
es tentativa, dicha funcidn parece estar respaldada por la evidencia y porque apela a la capacidad
primaria de los primates sociales de relacionarse y realizar acciones grupales de manera
cotidiana. Regresaré al tema de la funcion del sistema espejo del macaco en la altima seccion
de este capitulo, pues es fundamental para la discusion sobre la homologia funcional del sistema
espejo de los primates.

En los siguientes apartados ofreceré¢ una caracterizacion del sistema espejo de los
primates retomando la evidencia expuesta en el capitulo 1 y cerraré el capitulo con la evaluacion
de la posible homologia anatomica y funcional del sistema espejo a través de los criterios de

homologia anatdomica y funcional propuestos por Garcia (2014a, 2014b).

4.2 El sistemas espejo de los primates

Como vimos en el capitulo 1, la evidencia con la que contamos hoy en dia comprende una
diversidad de estudios en los que se han examinado las propiedades de las neuronas y los
sistemas espejo de varias especies de primates, a saber: (1) cuatro especies de macacos entre las
que se incluyen los macacos cola de cerdo surefos (Macaca nemestrina), los macacos Rhesus
(Macaca mulatta), los macacos cangrejeros (Macaca fascicularis) y los macacos japoneses
(Macaca fuscata); (2) titis comunes (Callithrix jacchus), (3) chimpancés comunes (Pan
troglodytes) y (4) humanos. Sin embargo, tal como se explico previamente, la mayoria de dichas

investigaciones se realizd con macacos y humanos, es decir, la evidencia sobre los sistemas
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espejo de las otras especies es escasa. Ademds, debe recalcarse que, la experimentacion con
dichas especies de primates ha arrojado evidencia heterogénea que ha sido recabada mediante
una variedad de técnicas y metodologias, lo cual dificulta el andlisis y las comparaciones
precisas entre la diversidad de hallazgos. Aunque considero que deben reconocerse las
limitaciones empiricas y metodologicas, lo que propongo en esta seccion es retomar los criterios
de homologia morfoldgica y funcional descritos en el capitulo 1 para evaluar la evidencia sobre
la supuesta existencia de un sistema homologo en los primates, o por lo menos de las especies
de primates que ya han sido estudiadas.

En primer lugar, antes de discutir qué criterios de homologia morfologica y funcional
los cumple en cierto grado la evidencia disponible, es necesario distinguir los elementos que
conforman el sistema espejo de los primates entendido como un sistema neural y como un
sistema funcional. Como vimos, el grupo de Rizzolatti ha investigado diversas caracteristicas
anatomicas y funcionales de los sistemas espejo de varias especies de primates, pero sin afirmar
explicitamente que dichos sistemas son concebidos como neurocognitivos, es decir, como
sistemas neurales y funcionales (véase, por ejemplo: Rizzolatti & Craighero, 2004). Entendido
como sistema neural, el sistema espejo de los primates estd conformado por un conjunto de
regiones de las cortezas temporal, parietal y frontal, las cuales tienen varias conexiones entre si
y, en algunas areas parietales y premotoras especificas, se han registrado neuronas espejo con
diversas propiedades funcionales. Las areas especificas de los sistemas espejo de los primates

son las siguientes:

1. Titis comunes. El Gnico estudio sobre el sistema espejo de esta especie identificd dos
regiones de las cortezas temporal y frontal: el surco temporal superior (STS) y el area 6V
de la corteza frontal ventrolateral (Suzuki et al. 2015). Aunque en el drea 6V se registré un
grupo de neuronas espejo, no se ha investigado la region parietal de este sistema donde
también podria haber neuronas espejo y no se dispone de mayor evidencia sobre las
conexiones entre las regiones de dicho sistema (véase la tabla 4.3).

2. Macacos (de varias especies). El sistema espejo de los macacos estd conformado por el
surco temporal superior (STS), el area PFG de la corteza parietal y el area F5c de la corteza
premotora ventral (PMv). Cabe mencionar que solo PFG y F5c tienen neuronas espejo, las

cuales han sido analizadas principalmente a partir de sus propiedades funcionales. Respecto
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a las conexiones, se ha sugerido que entre las regiones del sistema espejo hay varias
conexiones principales, siendo las mas importantes las que unen las areas parietal y
premotora, y F5 con F1 (corteza premotora con corteza motora primaria) (Luppino &
Rizzolatti, 2000; Rizzolatti & Lupino, 2001; Rizzolatti & Sinigaglia, 2006). Asimismo,
Hecht et al. (2013b) evidenciaron que la conexion entre las cortezas frontal-temporal (FT)
es la mas significativa’?.

. Chimpancés. El estudio de Hecht et al. (2013a) mostrd que las areas denominadas PFD/PF
y FCBm (localizadas en la parte anterior del giro supramarginal en la corteza parietal
inferior y en la corteza frontal, respectivamente) podrian ser parte del sistema espejo del
chimpancé. Asimismo, las conexiones entre las cortezas temporal-parietal (TP) y frontal-
parietal (FP) son mas robustas que en los macacos (Hecht et al., 2013b), sin embargo, en
esta especie destacan la conexion frontal-temporal (FT) y las conexiones frontales y

parietales especificas con la corteza temporal inferior (véase la tabla 4.3).

Regiones y su subsistema correspondiente

Temporal Parietal Frontal
Subsistema Subsistema Subsistema
sensorial visual | sensoriomotor | sensoriomotor espejo Posibles conexiones principales
Primates Surco temporal Area 6V
no Titis superior (STS) | No investigada | en la corteza frontal No investigadas
humanos ventrolateral
Surco temporal F5cen la Varias entre las tres regiones, pero la conexion
Macacos superior (STS) Area PFG corteza premotora | frontal-temporal (FT) es la mas importante.
ventral (PMv)
Conexiones temporal-parietal (TP) y frontal-
Chimpancés | No investigada PFD/ PF FCBm parietal (FT) mas robustas que en el macaco,
aunque sobresale la conexion frontal-temporal
(FT), asi como conexiones frontales y parietales
especificas con la corteza temporal inferior.
Primates humanos Surco temporal | Lobulo parietal | Corteza premotora | Conexiones mas uniformes entre las tres
superior (STS) inferior (IPL) | ventral y BA44 enel | regiones. Conexiones frontales y parietales con la
giro frontal inferior | corteza temporal inferior. Conexiones exclusivas
(IFG) con la corteza parietal superior.

Tabla 4.3. Primates en los que se ha identificado un sistema espejo. La tabla muestra las regiones
de las cortezas temporal, parietal y frontal que forman parte de dichos sistemas, asi como las posibles
conexiones de acuerdo con la investigacion de Hecht et al. (2013b).

4. Humanos: la evidencia obtenida con imégenes cerebrales indica que el surco temporal

32 Recordemos que el estudio de Hecht et al. (2013b) estuvo basado en imagenes con tensor de difusién (ITD), una
técnica con la cual se identificaron tanto las conexiones como sus diferencias o semejanzas cuantitativas y
cualitativas, por ejemplo, se analizo la extension, la distribucion e intensidad de las conexiones. Esta técnica
permitio6 investigar las conexiones entre las regiones de los sistemas espejo de macacos, chimpancés y humanos,
evidenciando que hay conexiones en cada especie que difieren justamente por las caracteristicas cualitativas y
cuantitativas mencionadas previamente (véase la seccion 1.3.3 del capitulo 1).
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superior (STS), el 16bulo parietal inferior (IPL), la corteza premotora ventral (PMv) y el
area 44 de Broca [parte del giro frontal inferior (IFG)] conforman el sistema espejo humano.
Ademas, de acuerdo con la investigacion de Hecht et al. (2013b), las conexiones entre
dichas regiones son mas uniformes, aunque destacan las conexiones frontales y parietales
con la corteza temporal inferior, asi como las conexiones exclusivas con la corteza parietal

superior (véase la tabla 4. 3).

conexién FP
Otras regiones
> (corteza motora
- B R
primaria)

conexion TV?
I
I

subsistema
sensorial (visual)
conexién FT
corteza temporal

Imagen 4.1. Los subsistemas del sistema espejo de los primates. En la parte inferior se sefiala la
region de la corteza correspondiente a cada uno. Las flechas punteadas indican las conexiones
principales entre las regiones del sistema espejo de acuerdo con Hecht et al. (2013b): TP (temporal-
parietal), FP (frontal-parietal) y FT (frontal-temporal); las flechas con linea s6lida muestran las
conexiones principales segiin Luppino & Rizzolatti (2000) y Rizzolatti & Luppino (2001).
Por otro lado, como sistema funcional, el sistema espejo de los primates puede ser entendido
como un sistema cognitivo-funcionalmente® estructurado que estd conformado por tres
subsistemas cognitivos: (i) un subsistema sensorial vinculado con el procesamiento visual de
los movimientos corporales, (ii) un subsistema sensoriomotor que vincula los inputs visuales
con los motores y (iii) un subsistema sensoriomotor espejo que, de acuerdo con el grupo de
Rizzolatti, empareja la informacion visual de las acciones con su respectiva informacion motora
(véase la tabla 4.3 y la imagen 4.1). Tal como se explico en el capitulo 3, la propuesta
mayormente aceptada ha sugerido que la funcion del sistema espejo es el reconocimiento de las

acciones hechas por otros (Fadiga et al., 1995; Grafton et al., 1996; Umilta et al., 2001), de tal

modo que los subsistemas se encargan de cada una de las fases de un proceso que va de la

3 Dado que la funcion que realizan estos sistemas es cognitiva, parece més adecuado denominarlos ‘cognitivo-
funcionalmente estructurados’.
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observacion de las acciones realizadas por otros, hasta el emparejamiento de la informacion
visual de las acciones con su respectiva informacion motora.

En sintesis, para el grupo de Rizzolatti, el sistema espejo de los primates es un sistema
neurocognitivo conformado por tres subsistemas funcionales cuya base en el cerebro son las
areas de las cortezas temporal, parietal y frontal que han sido identificadas en las investigaciones
que describi en el capitulo 1. La imagen 4.1 resume lo que ha sido expuesto en este apartado y
muestra los componentes del sistema espejo: sus subsistemas funcionales, las regiones que

abarca y las conexiones que han sido estudiadas en varias especies de primates.

4.3 Homologia anatomica y funcional del sistema espejo de los primates

Dada la distincion de los elementos que conforman el sistema espejo entendido como un sistema
neural, la primera pregunta que podria formularse es si este es un rasgo morfoldgicamente
homdlogo entre los primates. Ademas, como sistema cognitivo-funcional, una segunda pregunta
que podria plantearse es si el sistema espejo es funcionalmente homologo entre los primates.
Como expliqué previamente, el grupo de Rizzolatti sostiene de forma implicita que el sistema
espejo de los primates es morfoldgica y funcionalmente homologo3*. Mi propuesta aqui es que
los criterios de homologia anatdmica y funcional que fueron descritos en el capitulo 1 pueden
utilizarse para evaluar la propuesta de Rizzolatti a partir de la evidencia que también fue
expuesta en dicho capitulo. A continuacion, retomaré dichos criterios empezando con la
homologia morfolégica. De manera preliminar puede decirse que, aunque la evidencia es escasa,
en general se cumplen algunos criterios de homologia morfologica, por lo que puede aceptarse
de forma tentativa la hipotesis de homologia primaria para continuar con el segundo paso y
confirmar una posible homologia secundaria. Respecto a la homologia funcional, mostraré que
todavia hay cuestiones abiertas relacionadas con el problema de la atribucion de la funcion del
sistema espejo; sin embargo, preliminarme pueden discutirse los tres criterios de homologia
funcional a partir de la funcién alternativa que he propuesto en este capitulo. Explicaré

brevemente como contrasta mi propuesta con la del grupo de Rizzolatti.

34 En el capitulo 1 expliqué que Rizzolatti hace referencia a la nocién de homologia, pero sin especificar si se refiere
a la homologia anatomica o funcional, o si parte de la evidencia a favor de la homologia anatémica para atribuir
una homologia funcional. Lo que sugiero aqui es una revision de cada una por separado para evaluar qué criterios
se cumplen en cada caso.
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A) Homologia morfoldgica
Criterios de homologia primaria

1. Criterio de posicion relativa. Como muestra la tabla 4.3, en las especies de primates que
han sido investigadas se identificd un conjunto de regiones conectadas entre si para dar
lugar a un sistema neural. Considero que la evidencia resumida en dicha tabla muestra que
el criterio de posicion relativa se cumple porque las areas identificadas en los sistemas
espejo de los primates se localizan en sectores especificos de las cortezas temporal,
parietal y frontal. Estas regiones son claramente diferenciables por su posicion cercana a
ciertos surcos (como el temporal superior y el frontal inferior) y porque, ademas, en
algunas de estas regiones hay neuronas espejo (principalmente en las areas de las cortezas
parietal y frontal). Si bien en algunas especies falta evidencia sobre algunas regiones y
conexiones del sistema (como en los titis y los chimpancés), de modo provisional podemos
aceptar que se cumple este criterio.

2. Criterio de cualidad especial. Los estudios expuestos en el capitulo 1 evidencian que el
sistema espejo de los primates es un sistema neural distinguible de otros debido a que esta
conformado por sectores especificos de las cortezas temporal, parietal y frontal, las cuales
tienen conexiones bien definidas: frontal-temporal (FT), temporal-parietal (TP) y frontal-
parietal (FP) (Hecht et al., 2013b). En el capitulo 1 vimos que el grupo de Rizzolatti se ha
centrado en la identificacion de dichas regiones y en la caracterizacién funcional de las
neuronas y del sistema espejo. Esto ha dado lugar a un conjunto significativo de evidencia
sobre las propiedades funcionales y las clases de neuronas espejo en los macacos, asi como
de algunas similitudes funcionales de los sistemas espejo de los primates; sin embargo, no
se ha discutido la posibilidad de que dichos sistemas neurales o sus componentes (por
ejemplo, las regiones y las neuronas que las conforman) tengan otras propiedades
citoarquitectonicas. Esto se debe, en gran medida, a que las investigaciones con titis y
chimpancés son escasas. Aqui se han retomado los Uinicos estudios con estas especies
llevados a cabo por Hecht et al. (2013a) y Suzuki et al. (2015), y, aunque partimos de estos
para respaldar varios criterios de homologia, debe reconocerse que estan limitados
experimentalmente. Es decir, la evidencia disponible respalda la existencia de un sistema
parietofrontal en algunos primates conformado por areas y conexiones especificas, aunque

se requieren mas estudios para dar soporte a algunos de los hallazgos que ya se han
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realizado. Asimismo, para confirmar que se cumple este criterio hace falta evidencia para
determinar: (1) si la citoarquitectura de las cortezas respectivas es relevantemente similar
en los primates investigados (titis, macacos, chimpancés y humanos); (2) si las
subregiones a las que se alude en las diferentes cortezas son morfolégicamente
homologas; y (3) si las neuronas en las regiones que se corresponden son homologas, o
son de distintas clases.

. Criterio de continuidad de Remane. El estudio de Hecht et al. (2013b) mostr6 que, aunque
los sistemas espejo de los primates investigados tienen las mismas conexiones principales,
hay algunas diferencias entre ellas que podrian evidenciar ciertas variaciones graduales:
(1) la conexidn principal en los macacos es la frontal-temporal (FT); (2) en los chimpancés
las tres conexiones frontal-temporal (FT), temporal-parietal (TP) y frontal-parietal (FP)
son semejantes; (3) en el sistema espejo humano se mantienen las mismas conexiones,
aunque también hay conexiones parietales especificas que no se encuentran en las otras
especies. Hecht et al. (2013b) propusieron que estas diferencias reflejan cierta gradualidad
en los sistemas de los primates, desde el sistema del macaco mayormente centrado en la
corteza frontal, pasando por el del chimpancé donde las tres regiones del sistema
participan de forma homogénea, hasta el del humano, en el cual destaca la corteza parietal.
Para Hecht et al. (2013b), estas diferencias anatémicas también reflejan diferencias
funcionales graduales, no obstante, su estudio es unico en su tipo, es necesario realizar
mas estudios e incluir a otras especies como los titis para confirmar estas supuestas

diferencias graduales, tanto anatdmicas como funcionales.

En sintesis, los tres criterios de homologia morfologica primaria cuentan con cierto respaldo

empirico, por lo que de forma tentativa podria aceptarse que se cumplen. Sin embargo, es

necesario recabar mas evidencia para confirmar dicha homologia y continuar con el siguiente

paso, con la homologia morfolégica secundaria, la cual consiste en la elaboracion del

cladograma correspondiente. Para respaldar la hipdtesis de homologia primaria, considero que

podrian desarrollarse algunos experimentos que investiguen lo siguiente:

1. Otras especies de primates también tienen sistemas espejo, los cuales estdn conformados

por las mismas areas de las cortezas temporal, parietal y frontal. Estos sistemas poseen
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conexiones especificas frontal-temporal (FT), temporal-parietal (TP) y frontal-parietal
(FP), y tienen neuronas espejo en las cortezas parietal y frontal. Como vimos, inicamente
se ha realizado un estudio de esta clase en el que se compararon 3 especies (Hecht et al.,
2013b), por lo que podrian llevarse a cabo experimentos similares utilizando la misma
técnica, pero incluyendo otras especies que no han sido analizadas. Por ejemplo, no se han
investigado las conexiones del sistema espejo del titi.

. El sistema espejo de los primates tiene otras caracteristicas citoarquitectonicas que lo
diferencian de otros sistemas neurales. Anteriormente mencioné que las investigaciones
se han centrado en la especificacion de los rasgos funcionales de las neuronas y el sistema
espejo, por lo que no se han estudiado otras posibles propiedades anatomicas mas alla de
las conexiones entre sectores especificos y la identificacion de ciertas regiones que los
conforman.

. (El sistema espejo de los primates abarca otras regiones fuera de las cortezas temporal,
parietal y premotora? En el capitulo 1 expliqué que las investigaciones con macacos
mostraron que hay neuronas espejo no tradicionales en areas que no son parte del sistema
espejo [como la corteza motora primaria (M1) y la corteza premotora dorsal (PMd)] y, en
los humanos, los estudios con imagenes cerebrales han mostrado actividad durante la
observacion y la ejecucion de acciones en regiones que no son parte del sistema espejo,
por ejemplo, el cerebelo y SII (corteza somatosensorial secundaria) (Binkofski et al.,
1999; Calvo-Merino et al., 2006; Gatti et al., 2017; Gazzola & Keysers, 2009; Grafton et
al., 1996; Grezes et al., 2003; Leslie et al., 2004). No se ha explorado si tales areas —y las
conexiones que podrian tener con las regiones del sistema espejo— también forman parte

del sistema de los primates, o son especificas de los sistemas espejo de cada especie.

B) Homologia funcional

Antes de evaluar la hipdtesis de homologia funcional, es pertinente recordar que la nocioén de

funcién a la cual me referiré aqui es la de Cummins (1975). De acuerdo con esta propuesta, la

funcion ¢ de un componente x se entiende con relacion al sistema s mas amplio del cual forma

parte y que lleva a cabo una funcion ¥ (véase la seccion 2.4 del capitulo 2). En el caso de las

neuronas espejo, estas son componentes del sistema espejo y su funcién ¢ es la contribucion

que hacen para llevar a cabo ¥. De modo semejante, la funcion del sistema espejo es entendida
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con relacion al sistema mas amplio del cual forma parte. Aqui retomaré esta nocion de funcion

combinandola con los planteamientos de Garcia (2014a; 2014b), por lo cual usaré F para

referirme a la funcidn del sistema espejo de los primates (que abreviaré como S) y F™* para la

funcién del sistema mas amplio (7) del cual forma parte dicho sistema. La discusidon aqui estara

centrada en cual puede ser la contribucion de F para realizar F'*.

Criterios de homologia primaria

1.

Criterio de posicion relativa. En primer lugar, para establecer el criterio de posicion
relativa debe considerarse que los sistemas espejo del titi, el macaco, el chimpancé y el
humano (llamémoslos S/, §2, S3 y 54, respectivamente) son sistemas funcionalmente
estructurados que llevan a cabo F'y que son partes funcionales de otros sistemas mas
amplios 71, T2, T3 y T4 (correspondientes a cada especie de primate) que llevan a cabo
F* El grupo de Rizzolatti ha sugerido que F es el reconocimiento de las acciones
realizadas por otros, pero —de acuerdo con lo que he defendido aqui— F'es el control motor
de las acciones hechas con la mano o la boca. Ademas, en la seccion 1.2 expuse que, para
aceptar que se cumple este criterio, debe haber ciertas semejanzas en cuanto al modo en
que 71, T2, T3 y T4 llevan a cabo F* en los niveles subsistémico e implementacional
(Garcia, 2014a; 2014b). Para el caso de los sistemas espejo de los primates, ;cuales son
dichos sistemas 71, T2, T3 y T4 de los cuales son partes funcionales?, ;qué F* llevan a
cabo dichos sistemas? y ;qué semejanzas hay en cuanto a la forma en que 71, 72, T3y T4
llevan a cabo F'* a nivel subsistémico e implementacional? Considero que estas preguntas
no han recibido atencién en la literatura sobre la funcion del sistema espejo, no obstante,
intentaré aproximarme a una posible respuesta partiendo de una de las primeras propuestas
del grupo de Rizzolatti.

Como vimos previamente en este capitulo, el grupo de Rizzolatti propuso que, en
el macaco, hay varios circuitos parietofrontales que estan involucrados en procesos de
transformacion sensoriomotora, es decir, en el procesamiento de inputs sensoriales que
se integran con la informacidon motora necesaria para el control y la ejecucion de cierta
clase de acciones. Uno de estos circuitos en el macaco estd conformado por las areas
PF/PFG de la corteza parietal y F5 de la corteza premotora ventral, que actualmente se

consideran parte del sistema espejo de dicha especie (Rizzolatti et al., 1998; Rizzolatti &
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Luppino, 2001). De acuerdo con Rizzolatti & Sinigaglia (2006), dicho circuito es parte
del sistema motor, ya que este no solo esta conformado por regiones propiamente motoras
sino también por otras como las parietales. En términos funcionales, el circuito PF/PFG-
F5 se encarga del procesamiento sensoriomotor que es relevante para funciones motoras
como la realizacion de acciones manuales, asi como para “la percepcion y el
reconocimiento de los actos ajenos, la imitacion y las mismas formas de comunicacion
gestuales o vocales” (Rizzolatti & Sinigaglia, 2006: 31). Es decir, de acuerdo con esta
primera propuesta de Rizzolatti, dos de los componentes del sistema espejo del macaco
podrian ser partes funcionales del sistema motor, el cual es un sistema mas amplio y cuya
funcion principal (£*) es la ejecucion de las acciones. Si partimos de este planteamiento
y debido a la funcién de integracion sensoriomotora que realiza, el sistema espejo del
macaco podria ser considerado como parte del sistema motor.

Sin embargo, hay dos problemas derivados de esta explicacion. En primer lugar,
esta fue sugerida para explicar la funcion de las primeras regiones (PFG y F5) donde se
identificaron neuronas espejo en el macaco, por lo que no esté claro si todo el sistema
espejo como se concibe actualmente (es decir, incluyendo también al surco temporal
superior) podria ser parte funcional del sistema motor. En segundo lugar, esta propuesta
esta restringida para el caso de los macacos y no se ha discutido si todos los sistemas
espejo identificados en los primates podrian ser parte de los sistemas motores de cada
especie. Esto ultimo es crucial para, posteriormente, poder establecer si hay semejanzas
entre los sistemas motores (77, 72, T3 y T4) de los primates —de los cuales podrian sean
partes funcionales los sistemas espejo S/, S2, S3 y S4 de cada especie de primates donde
se han identificado— respecto a la forma en que realizan F* a nivel subsistémico o
implementacional.

En sintesis, la evidencia discutida en este capitulo apunta a que el sistema espejo
de los primates (S) lleva a cabo la funcion (F) de control motor de las acciones conjuntas,
principalmente de acciones manuales o bucales que involucran la manipulacién de objetos
entre dos o mas agentes. S es parte funcional del sistema motor, el cual es un sistema mas
amplio (7) y cuya funcidn principal (£*) es la realizacion de los movimientos corporales.
En este sentido, S contribuye a la realizacion de ciertas acciones al posibilitar su control

mediante la integracion de informacion sensorial con motora, tarea que —a su vez— es
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llevada cabo en diferentes fases por cada uno de los componentes de S (véase la imagen
4.1): subsistema sensorial (S;), subsistema sensoriomotor (S)) y subsistema sensoriomotor
espejo (Sk) (cada uno de estos componentes contribuye a la integracion a través del
procesamiento sensorial en S;, el primer paso de integracion sensoriomotora en §; y la
integracion sensoriomotora en Sx). En gran medida, esta propuesta se encuentra respaldada
por la evidencia proveniente de los experimentos con macacos, por lo que es necesario
darle un mayor soporte mostrando que los sistemas espejo de otros primates (S7, S2, S3 'y
S4) también son parte funcional del sistema motor (77, 72, 73 y T4) de cada especie y
llevan a cabo F'y F* de modo semejante.

. Criterio de cualidad especial. Anteriormente expliqué que este criterio hace referencia a
la especificidad de la funcion que llevan a cabo los sistemas funcionales o a su
complejidad subsistémica y/o implementacional. Para el caso de los sistemas espejo de
los primates (S1, S2, S3 y S4), la propuesta mas aceptada es la del grupo de Rizzolatti,
segun la cual dicha funcion es especifica (el reconocimiento de las acciones hechas por
otros) y tales sistemas estan conformados por los tres subsistemas funcionales
mencionados arriba: subsistema sensorial (Si), subsistema sensoriomotor (S)) y subsistema
sensoriomotor espejo (Sk) (véase la imagen 4.1). Ademas, estos subsistemas llevan a cabo
funciones determinadas y, en términos implementacionales, estos abarcan el surco
temporal superior y ciertos sectores de las cortezas parietal y premotora donde hay
neuronas espejo. En sintesis, para el grupo de Rizzolatti, los sistemas espejo de los
primates llevan a cabo una funcion especifica y tienen una conformacion subsistémica e
implementacional semejante. La evidencia con la cual Rizzolatti defiende la supuesta
funcion del sistema espejo de los primates fue expuesta en el capitulo 1 y, de modo
general, incluye lo siguiente: (1) estudios con imagenes cerebrales realizados en humanos
y chimpancés, los cuales muestran que el sistema espejo se activa durante la observacion
y la ejecucion de acciones, y posee ciertas propiedades funcionales. Por ejemplo, el
sistema espejo del humano es sensible a la experiencia sensoriomotora (‘efecto
contraespejo’), responde a sonidos de acciones y a acciones intransitivas (hechas sin
objetos o pantomima), entre otras. Asimismo, el sistema espejo del chimpancé comparte
con el del humano la respuesta a la pantomima. (2) Registros de neuronas individuales

realizados en macacos y titis en donde se identificaron neuronas espejo que descargan
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durante la ejecucion y la observacion de las mismas acciones, asi como neuronas con
diversas propiedades funcionales: cuasi espejo, neuronas que responden a acciones hechas
con herramientas, a acciones bucales, a sonidos de acciones, etc.

Lo que propongo aqui es que el sistema espejo de los primates (S) tiene una
conformacion subsistémica e implementacional semejante y lleva a cabo una funcion
especifica: el control motor de las acciones manuales y bucales. Es decir, considero que
los sistemas identificados en los primates tienen ciertas propiedades funcionales y una
conformacion subsistémica similar, tal como lo sostiene el grupo de Rizzolatti, pero
discrepo en cuanto a la atribucion de F'y respecto a cual puede ser la contribucion de cada
subsistema (S;, S y Sk) para que S lleve a cabo F. Previamente expliqué que mi propuesta
acerca de la funcion parte de las primeras investigaciones de Rizzolatti y aqui reitero que
esa misma evidencia debe retomarse para darle sustento al criterio de cualidad especial.
En concreto, los primeros estudios del grupo de Rizzolatti mostraron que hay tres circuitos
parietofrontales que unen ciertos sectores de las cortezas parietal y premotora, uno de estos
vincula PFG con F5c, dos de las regiones que son parte del sistema espejo del macaco.
Vimos, ademas, que cada conjunto de neuronas de las areas parietales y premotoras que
conforman estos circuitos (VIP-F4, AIP-F5 y PFG-F5c) tiene propiedades
sensoriomotoras claramente diferenciables. En sintesis, aunque estos hallazgos son acerca
del sistema espejo del macaco, considero que apuntan a que —por lo menos— este sistema
tiene caracteristicas sensoriomotoras y una funcion especifica que lo distinguen de otros
que posiblemente existen en regiones analogas de las cortezas parietal y premotora.

Sin embargo, tanto mi propuesta como la de Rizzolatti presentan limitaciones que
dificultan el establecimiento pleno de este y de los otros criterios de homologia primaria.
El principal impedimento para poder sustentar este criterio radica en la heterogeneidad de
la evidencia recabada en las especies de primates que han sido estudiadas. En primer lugar,
una de las limitaciones de la investigacion con chimpancés vy titis es que se han realizado
pocos experimentos. Por el contrario, en el caso de los humanos, la evidencia sobre el
sistema espejo es amplia y ha permitido la identificacion de varias propiedades
funcionales que parecen respaldar la hipotesis de que este es un sistema funcional
distinguible de otros. Y, por ultimo, si bien hay un conjunto extenso de experimentos con

macacos, estos se han centrado en el analisis a nivel de las propiedades funcionales de las
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neuronas espejo individuales (tradicionales y no tradicionales), pero no del sistema espejo.
Ademaés, hay una brecha entre el tipo de evidencia disponible pues, como vimos, se
utilizan técnicas diferentes debido a las restricciones éticas y metodoldgicas para la
investigacion en el laboratorio con diversas especies. De esto puede concluirse que,
aunque hay evidencia con la cual se podria intentar establecer el criterio de cualidad
especial, esta consiste en un conjunto significativo de estudios sobre ciertas propiedades
funcionales del sistema espejo del humano y del chimpancé; y, en contraste, hay evidencia
sobre las propiedades funcionales de las neuronas, pero no del sistema espejo de macacos
y titis.

Una forma de resolver el problema de la evidencia heterogénea es la realizacion
de experimentos con varias especies basados en la misma técnica experimental, por
ejemplo, los estudios de Hecht et al. (2013a, 2013b) con macacos, chimpancés y humanos
que utilizaron técnicas novedosas como FDG-PET e IDT para identificar semejanzas y
diferencias funcionales entre los sistemas espejo de estos primates. Igualmente, se han
disenado algunos estudios basados en técnicas que no habian sido utilizadas en los
macacos, por ejemplo, Nelissen et al. (2011) usaron fMRI para identificar las regiones
activas del sistema espejo de macacos Rhesus durante la observacion de acciones. La
realizacion de esta clase de investigaciones es necesaria porque nos permitiria hacer
comparaciones mas precisas entre los sistemas espejo de los primates.

3. Criterio de continuidad de Remane. De acuerdo con el grupo de Rizzolatti, hay ciertas
diferencias funcionales entre los sistemas espejo del macaco y del humano que han sido
aceptadas cominmente como evidencia de cierta continuidad gradual entre los sistemas

espejo de los primates:

a. En primer lugar, los registros mostraron que las neuronas espejo tradicionales del
macaco no responden a la observacion de acciones manuales o bucales intransitivas (es
decir, pantomima o0 acciones sin objeto)3, mientras que, el sistema espejo humano esta
activo durante la observacion de acciones intransitivas de diferentes clases. Asimismo,

el estudio de Hecht et al. (2013a) evidencid que el sistema espejo de los chimpancés

35 Cabe recalcar que algunas neuronas espejo no tradicionales si responden a acciones intransitivas de otro tipo, por
ejemplo, las neuronas espejo de la boca que responden a gestos que tienen cierto valor comunicativo (véase la
seccion 1.3 del capitulo 1).
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responde a la observacion de acciones intransitivas como agarres sin objeto.

b. En segundo lugar, el sistema espejo humano se activa durante la observacion de
acciones que forman parte de un repertorio motor mas amplio, por ejemplo: acciones
hechas con distintos efectores y patrones de movimientos complejos. En cambio, las

neuronas espejo del macaco descargan principalmente a agarres manuales y bucales.

A partir de estos hallazgos, el grupo de Rizzolatti ha sugerido que la divergencia en las
propiedades funcionales refleja una continuidad gradual que va desde el sistema espejo
del macaco cuya funcién es el reconocimiento de acciones dirigidas a objetos, pasando
por el sistema espejo del chimpancé que posibilita el reconocimiento de acciones
transitivas e intransitivas, hasta el sistema espejo humano que es la base del
reconocimiento de una variedad de acciones intransitivas y transitivas mas complejas o
realizadas con distintos efectores (Gallese et al., 2004; Rizzolatti & Craighero, 2004;
Rizzolatti & Sinigaglia, 2006). Asimismo, Hecht et al. (2013b) argumentaron que hay una
continuidad gradual entre los sistemas espejo del macaco, el chimpancé y el humano
basandose tanto en las diferencias funcionales como en las conexiones entre las regiones
de dichos sistemas espejo. Sin embargo, como expliqué previamente, Hecht et al. (2013b)
y Hecht & Parr (2015) sugirieron que dicha gradualidad se refleja en las diferencias en la
capacidad de imitacion: los macacos emulan, los chimpancés emulan e imitan y los
humanos exhiben imitacion verdadera y sobreimitacién. De acuerdo con estos autores, la
emulacion, la imitacion verdadera y la sobreimitacion se distinguen a partir de los
resultados ambientales (las metas de las acciones) y los procedimientos para lograrlos. En
la emulaciodn se copia el resultado de la accion, pero no los procedimientos; mientras que
en la imitacion verdadera se copia tanto el resultado como el procedimiento; en cambio,
en la sobreimitacion se copian procedimientos que son irrelevantes para alcanzar las metas
de las acciones (véase la seccion 1.3.3 del capitulo 1).

En sintesis, si partirmos de la investigaciones de Rizzolatti, podemos identificar
cierta gradualidad en la funcion del sistema espejo de reconocer acciones; sin embargo,
también hay otras propuestas que se centran en la capacidad de imitacion (Hecht et al.,
2013b; Hecht & Parr, 2015). A lo largo de este capitulo he ofrecido varias razones para

aceptar que el control motor — y no el reconocimiento de las acciones— es la funcién del
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sistema espejo, podemos partir de ahi para reconsiderar el criterio de continuidad
conforme lo han propuesto Hecht et al. (2013b) y Hecht & Parr (2015). De acuerdo con
estos autores, la gradualidad entre los sistemas espejo de los primates se ve reflejada en
las diferencias en cuanto a la capacidad de imitacion: entre emulacidén, imitacion
verdadera y sobreimitacion. Recordemos que las acciones conjuntas incluyen a acciones
imitativas y no imitativas. Es decir, por lo menos para el caso de las acciones conjuntas
imitativas, se ha sugerido que hay diferencias graduales respecto a como en las especies
de primates con sistemas espejo se lleva a cabo esta funcidon con variaciones en el grado
de complejidad, desde la capacidad mas simple de emulacion hasta la sobreimitacion. Es
decir, la propuesta de Hecht et al. (2013b) y Hecht & Parr (2015) estd en concordancia
con la funcion del sistema espejo (control motor para la realizaicon de acciones conjuntas)
que he defendido aqui, por lo cual esta podria adaptarse para explorar de una forma mas
amplia, las diferencias graduales de los sistemas espejo de varias especies de primates
respecto a la realizacion de acciones conjuntas no imitativas (opuestas y

complementarias).

Hasta aqui podemos concluir que los tres criterios de homologia funcional primaria tienen cierto
respaldo empirico, no obstante, hay algunos aspectos que todavia estan sujetos a discusion antes
de poder establecer la homologia funcional secundaria mediante la elaboracion del cladograma
correspondiente. Considero que, en gran medida, las dificultades para establecer estos criterios
se relacionan con la heterogeneidad de la evidencia y la escasez de estudios en algunas especies
de primates. Asimismo, prevalece el debate respecto a la supuesta funcion de reconocimiento
de acciones defendida por Rizzolatti, asi como sobre el posible rol de las neuronas o sistema
espejo en las capacidades cognitivas de indole social como la teoria de la mente y la empatia
(Cook et al., 2014; Gallese et al., 2011; Hickok, 2014). En este capitulo he defendido la funcién
anternativa del sistema espejo de control motor de las acciones hechas con la mano o la boca, e
intenté mostrar que a partir de esta funcion pueden sentarse las bases para el establecimiento de

los criterios de homologia funcional del sistema espejo de los primates.
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4.4 Conclusiones

En la primera parte de este capitulo continu¢ con la discusion esbozada en la seccion 3.5, en la
cual mostré que la funcion de emparejamiento sensoriomotor atribuida a las neuronas espejo se
basa en la congruencia sensoriomotora —la supuesta propiedad fundamental bajo la cual se
categorizo a los diferentes tipos de neuronas encontradas en el area F5c del macaco— que esta
presentente con variaciones entre las neuronas espejo, dando lugar al problema de la
congruencia. Aqui intenté mostrar que, en las mismas regiones del sistema espejo del macaco,
se han identificado conexiones y neuronas con propiedades que evidencian que, en general, las
neuronas de esta region estan involucradas en la integracion sensoriomotora, la cual contribuye
a la funcién del sistema espejo de control de cierto tipo de acciones manuales y bucales. A
diferencia del emparejamiento sensoriomotor propuesto por HES, la integracion no asume
similitud entre la representacion de la accion observada y la ejecutada, unicamente implica la
combinacion de inputs sensoriales con informacion motora para la realizacién de diversas
acciones. Asimismo, sugeri posibles funciones para las diferentes categorias de neuronas espejo
que han sido identificadas en los macacos. En ese sentido, no defendi una funcién sino varias
para cada categoria y mostré que cada una funcidn se relaciona con el ambito motor. De la
funcion de integracion pasé a la discusion sobre la funcidn del sistema espejo y propuse que esta
es el control motor necesario para realizar acciones con la mano y la boca, principalmente
acciones que involucran la participacion de dos agentes (acciones conjuntas).

En segundo lugar retomé los criterios de homologia morfologica y funcional descritos
en el capitulo 1 para evaluar la hipotesis de Rizzolatti seglin la cual, el sistema espejo es un
mecanismo homoélogo presente en varias especies de primates. La primera conclusion derivada
de este analisis es que, dicho sistema espejo puede ser entendido como un sistema neural
morfologicamente homdlogo en los primates ya que, de modo tentativo, la evidencia con la que
se cuenta actualmente respalda los tres criterios de homologia primaria. Sin embargo, para dar
mayor sustento a esta homologia pueden seguirse algunas de las recomendaciones empiricas
que sugeri para recabar la evidencia faltante y atender el problema de la evidencia escasa en
ciertas especies, asi como el uso heterogéneo de diversas técnicas experimentales. En lo
concerniente a la hipotesis de homologia funcional, retomé la propuesta de Rizzolatti y la

contrasté con otras alternativas. Y, aunque la funcion de control motor que defendi parece
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adaptarse para el andlisis de los tres criterios de homologia funcional, todavia hay aspectos
teoricos y empiricos que deben ser atendidos.

En general, la propuesta que he defendido en este capitulo se basa en una revision del
conjunto de evidencia mas amplio con el que contamos (principalmente ofreci varios
argumentos partiendo de los estudios con macacos basados en la técnica de registro de neuronas
individuales), por lo que esta puede ser vista como especulativa y debe complementarse con
investigaciones que incluyan a otras especies de primates. Esto es necesario para respaldar
plenamente todos criterios de homologia anatémica y funcional primaria, y asi dar paso a la

homologia secundaria.
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Conclusion

En esta tesis mostré que la hipotesis de homologia del sistema espejo de los primates propuesta
por el grupo de Rizzolatti cuenta con cierto respaldo empirico. La evaluacion de dicha hipdtesis
partié de una exposicion de los criterios sugeridos por Garcia (2014a, 2014b), a partir de los
cuales distingui entre homologia morfologica y funcional, y evalu¢ ambas homologias por
separado en el capitulo 4. Las investigaciones con titis, macacos, chimpancés y humanos
muestran que los 3 criterios de homologia morfoldgica primaria se cumplen, aunque con ciertas
restricciones empiricas y metodologicas que pueden atenderse siguiendo las recomendaciones
esbozadas en la seccion 4.3. En cambio, aunque vimos que la homologia funcional primaria
puede discutirse a partir de la evidencia, todavia prevalece la discusion sobre la funcion de las
neuronas y el sistema espejo. Por esa razén, en el capitulo 3 expuse “el problema de la
congruencia” derivado de la hipdtesis del emparejamiento sensoriomotor directo (HES)
defendida por Rizzolatti y sugeri una funcion alternativa para las neuronas espejo del macaco:
la integracion sensoriomotora. En el capitulo 4 retomé esta funcion general de integracion
sensoriomotora y propuse varias funciones especificas para las distintas categorias de neuronas
espejo del macaco. De la funcion de integracion de las neuronas pasé al planteamiento de otra
posible funcidn para el sistema espejo: el control motor necesario para la realizacion de acciones
opuestas y complementarias.

Mi propuesta acerca de la funcion tiene como objetivo atender el problema de la
congruencia derivado de HES para asi poder explicar de forma parsimoniosa la evidencia
empirica recabada en las investigaciones con macacos. Sin embargo, la atribuciéon de otras
posibles funciones — tanto de las neuronas como del sistema espejo— es una cuestion abierta que
requiere una discusion mas amplia. Aqui he tratado el tema dada su relevancia para la evaluacion
de la hipotesis de homologia funcional, pero no contrasté mi explicacion con otras propuestas
alternativas sobre la funcién, por ejemplo, algunas sugeridas por el grupo de Rizzolatti, como
la simulacion y la preparacion motora (véase la seccion 3.1). Para que la discusion futura sobre
funciones alternativas sea fructifera, debe partir de una nocion especifica de ‘funcién’ como la
que he expuesto en el capitulo 2.

Por otro lado, una limitacion de mi investigacion concierne a la evidencia empirica. Para
la evaluacion de la hipotesis de homologia retomé dos grupos significativos de estudios con

macacos y humanos, porque ambas especies han sido ampliamente estudiadas. En general,
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vimos que hay un contraste entre los primates investigados: los registros de neuronas espejo se
han realizado con macacos y tities, mientras que, en los chimpancés y los humanos se han
identificado las 4areas que conforman el sistema espejo mediante técnicas de imagenes
cerebrales. Esta divergencia experimental obedece a las restricciones éticas de los
procedimientos altamente invasivos; sin embargo, pueden disefarse y realizarse investigaciones
con técnicas como las iméagenes con tensor de difusion (IDT) utilizadas por Hecht et al. (2013b)
que, al ser poco invasivas, pueden implementarse en varias especies de primates, incluyendo
aquellos donde no se ha mostrado la presencia de neuronas o un sistema espejo. Aunque esta
limitacion es meramente circunstancial, debe atenderse para corroborar la existencia de un
sistema espejo homdlogo en tales especies de primates.

Asimismo, la propuesta acerca de la funcion que defendi en los capitulo 3 y 4 representa
un intento por explicar los hallazgos acerca de la variedad de propiedades sensoriomotoras de
los distintos grupos de neuronas espejo, no obstante, algunos de los planteamientos
desarrollados permanecen como especulativos en la medida en que retomé Unicamente los
resultados de los experimentos con macacos. Para que mi explicacién cuente con un mayor
sustento, se requiere confirmar que hay neuronas espejo en otros primates y que estas llevan a
cabo la funcién de emparejamiento. Adicionalmente debe corroborarse que el sistema espejo de
los primates tiene como funcién principal el control motor. Ademas de estas limitaciones
empiricas, hay algunas cuestiones abiertas cuyo abordaje podria tener implicaciones en nuestra
comprension del origen evolutivo del sistema espejo de los primates. Expondré brevemente tales
cuestiones en lo que resta de esta conclusion.

En esta tesis revisé la hipdtesis de homologia del sistema espejo de primates, el cual
abarca ciertas areas de las cortezas temporal, parietal y premotora; sin embargo, se ha propuesto
que en otras especies podrian existir sistemas de tipo espejo en otras regiones y relacionados
con otra clase de funciones. Por ejemplo, Prather et al. (2008) registraron un conjunto de
neuronas en la region HVCx del prosencéfalo de gorriones pantaneros (Melospina georgiana)
y capuchinos del Japon (Lonchatura striata domestica). Estas neuronas fueron consideradas
“espejo” porque descargaban cuando el pajaro producia un canto especifico y cuando escuchaba
ese canto u otro similar realizado por otro péjaro. Prather et al. (2008) sugirieron que estas
neuronas tienen una funcion semejante a la “seleccion de acciones” que ha sido atribuida a las

neuronas espejo de los primates (Hickok, 2014), es decir, permiten que el pajaro identifique un
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canto al escucharlo y sea capaz de reproducirlo inmediatamente, facilitando asi el aprendizaje
vocal.

Igualmente, estudios mas recientes han explorado la posible presencia de neuronas
semejantes a las espejo en el cerebro de los roedores. Por ejemplo, Carrillo et al. (2019)
identificaron un grupo de neuronas en el cingulo anterior (area 24) de las ratas, las cuales se
activaban cuando la rata era expuesta a un estimulo que le producia dolor y cuando observaba a
otra rata bajo esa misma condicioén. Carrillo et al. (2019) argumentaron que estas neuronas
podrian jugar un rol en capacidades vinculadas con el reconocimiento de los estados
emocionales, como la empatia y el contagio emocional. Una investigacion publicada en 2021
utilizé microelectrocorticografia para analizar un grupo de neuronas en la corteza motora de los
ratones con propiedades sensoriomotoras semejantes a las espejo de los macacos (Viaro et al.,
2021). Tales neuronas espejo respondian durante la realizacién de acciones y al observar la
misma accion realizada por otro raton, por lo cual, Viaro et al. (2021) concluyeron que los
mecanismos de tipo espejo podrian estar presentes en otras especies filogenéticamente distantes
de los primates y sus funciones cognitivas posiblemente son compartidas y mas simples de lo
que se ha supuesto.

Esta clase de estudios que contemplan una mayor diversidad de especies puede tener
implicaciones para tratar de entender el origen evolutivo de mecanismos espejo o de tipo espejo
presentes en varias especies y vinculados con diferentes funciones cognitivas. El tnico articulo
donde se ha abordado este problema es el de Tramacere et al. (2017), no obstante, los tltimos
hallazgos sobre las neuronas espejo de los roedores deben incluirse para ampliar la discusion
sobre las ventajas evolutivas de un mecanismo de este tipo, su funcion cognitiva y su posible
presencia en especies como aves, roedores y primates.

Otra cuestion abierta tiene que ver con las acciones conjuntas. De modo general defendi
que el control motor realizado por el sistema espejo de los primates es necesario para la
realizacion de acciones conjuntas (imitativas o no imitativas) comunes en el ambito social, pero
no expliqué detalladamente los distintos tipo de acciones conjuntas y como podrian ser llevarse
a cabo través del sistema espejo y sus componentes. Por ejemplo, se han propuesto diversos
modelos acerca de las acciones conjuntas y cémo las neuronas espejo podrian contribuir de
diferente modo a aspectos como la coordinacion, la prediccion de los movimientos realizados

por otros, la seleccion de acciones y otros procesos motores (Bekkering et al., 2009; Galantucci
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& Sebanz, 2009; Knoblich & Jordan, 2002; Kokal et al., 2009; Pezzulo, 2013; Sartori, 2016;
Sartori et al., 2013; Sartori & Betti, 2015; Sebanz & Knoblich, 2009; Vesper et al., 2017). De
igual modo, vimos que el sistema espejo podria dar soporte a las acciones conjuntas imitativas,
pero no expliqué como se diferencia esta propuesta de otras relacionadas con la imitacion que
han sido defendidas por el grupo de Rizzolatti (por ejemplo: Iacoboni, 2009a, 2009b, 2005;
Iacoboni et al., 1999). Para finalizar, ¢l estudio de las acciones ha cobrado relevancia no solo en
la neurociencia y en la ciencia cognitiva en general, sino también en propuestas naturalistas en
la filosofia (por ejemplo: Nanay, 2013). En especial, las acciones conjuntas han empezado a
investigarse recientemente y constituyen un area fértil en la filosofia de la mente y la ciencia
cognitiva (por ejemplo: Butterfill, 2016; Pacherie, 2011). Lo que he propuesto en esta tesis se
suma al interés creciente en las acciones conjuntas y en el posible origen evolutivo de esta y

otras capacidades cognitivas de indole social.
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