REVISION

Neurofisiologia de lainteraccion entre la atencion y lamemoria
episodica: revision de estudios en modalidad visual

A. Ruiz-Contreras, S. Cansino

THE NEUROPHYS OLOGY OF THE INTERACTION BETWEEN ATTENTION
AND EPISODIC MEMORY: A REVIEW OF STUDIESINTO THE VISUAL MODE

Summary. Introduction. Attention is the process that provides uswith the capacity to select perceptions or internal representations
for conscious processing and action. Given that episodic memory is where our personal experiences are stored together with
the context they take place in, it has been observed that disturbances affecting attention, whether they are due to neurological
disorders or experimental manipulation, deteriorate the storage of episodic information. Aims. The aim of this study is to
explain, froma neurophysiological perspective, how the processes of attention and memory interact with each other and which
areas of the brain are involved in those processes. This objective is motivated by the fact that, despite empirical evidence
supporting the interaction between the two processes, to our knowledge no reviews dealing with such an interaction have been
published to date in the literature. Development. In this work attention and memory are defined in terms of the neuro-
physiological changes that take place when the two processes occur. In what follows we offer a description of the systems that
constitute attention, as well as those involved in the acquisition and recognition of information in episodic memory. Finally,
we propose a possi ble explanation of how the mechanisms of interaction between these two processes work. Conclusions. The
system of attention and the system of episodic memory are brought into play at the same time; the prefrontal cortex, in
particular, plays a role in both processes. Attention seems to precede the mechanisms behind the acquisition of information

whileit is held during recognition. [REV NEUROL 2005; 41: 733-43]
Key words. Bottom-up mechanism. Encoding. Recognition. Retrieval. Temporality of attention. Top-down mechanism.

INTRODUCCION

Laatenciény lamemoria son dos procesos intimamente ligados
y necesarios para nuestro funcionamiento y adaptacion en la
vida cotidiana. Laimportancia de la atencién radica en que nos
proporciona la capacidad para sel eccionar —de todas | as fuentes
de estimulacion que tenemos a nuestro alrededor— solo lainfor-
macion que nos resulta Gtil o funcional para las tareas o accio-
nes que desempefiamos. La memoria, en cambio, nos permite
amacenar lainformacién que adquirimos sobre e mundo para
después recuperarlay utilizarla[1-3]. Lamemoria se ha clasifi-
cado, en funcién de su temporalidad, en memoria sensorial, a
corto plazo y alargo plazo [por ejemplo, 4]. Dentro de este Ulti-
mo tipo de‘almacén’, se ha considerado que |lamemoria se pue-
de clasificar en declarativa y no declarativa [5]. La memoria
declarativa es el almacén consciente de conocimientos, hechos
0 episodios, mientras que la no declarativa es una memoria que
supone cambios conductuales y funcionales producto de la
experiencia o €l aprendizaje [6]. De igual forma, la memoria
declarativa se ha subdividido en el almacén de hechos o conoci-
mientos acerca del mundo (memoria semantica) y en la memo-
ria que contiene la informacion sobre episodios 0 experiencias
personales junto con el contexto espaciotemporal en que ocu-
rrieron (memoria episodica) [2]. Tanto los procesos de atencidn
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como los de memoria estén regulados por € sistema nervioso
central. Los estudios con pacientes quiza representen una evi-
dencia de que, al menos durante la adquisicién de la informa-
cidn, estos dos procesos tienen una secuencia serial. Por jem-
plo, se ha informado de que nifios y adultos con trastorno de
déficit de atencion presentan un detrimento en la adquisicion —o
codificacion— de nuevainformacién [7,8], 1o que se traduce en
un deterioro en lamemoria. De igual forma, otros estudios han
demostrado la interaccion entre ambos procesos. En sujetos
jévenes sin trastornos neurol 6gicos se ha observado que cuando
realizan dos tareas diferentes simultaneamente (tareas de aten-
cién dividida, por ejemplo, memorizar rostros mientras se cuen-
ta el total de series de puntos que aparecen contingentemente a
los rostros) durante la adquisicion de informacion episodica, la
recuperacion posterior de esta informacion se reduce significa-
tivamente, frente a cuando los sujetos realizan sélo una tarea
durante laadquisicion [9,10]. Por otro lado, lalesion del [6bulo
temporal medial (LTM) —region cerebral importante para la
consolidacion de la memoria episodica [11]— no se asocia a
ateraciones en tareas de atencion [6]. Estas evidencias sugieren
que diferentes sistemas intervienen en cada uno de estos proce-
sos, que lainterferencia de la atencion afecta ala memoria epi-
sodicay que probablemente la atencidn es un proceso que pre-
cede alamemoria durante la adquisicién de lainformacion. En
€l presente contexto, ‘ sistema’ se concibe como € conjunto de di-
versas regiones cerebral es que participan en el desarrollo de una
misma funcion. El objetivo de la presente revision es describir
cuales son los sistemas neuronales que estan involucrados en la
atencion y en lamemoria episodica, cOmo ocurre lainteraccion
entre los sistemas de ambos procesos, asi como latemporalidad
en la que ambos transcurren durante el procesamiento de la
informacion. Esta revision integra los comunicados de investi-
gacion y revisiones publicados principal mente durante los Ulti-
mos diez afios sobre atencién y memoria episodica con huma-
nos. La mayoria de los estudios incluyen mediciones neurofi-
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siolégicas sin distincion de la técnica empleada, desde experi-
mentos microfisiol dgicos con registros multicel ulares hastama:
crofisioldgicos con técnicas de neuroimagen. Los estudios cita-
dos evaluaron principalmente el sistema visual.

ATENCION

Una cualidad de la atencion es facilitar la representacion o la
extraccion de las caracteristicas de un estimulo [12]. Laatencién
se puede definir como una amplificacion en latasa de disparo o
como un aumento de la actividad en un &rea cerebra particular
involucrada en € procesamiento de un estimulo [13,14] —como
un rostro [15]— o de cierta caracteristica de un estimulo —como su
color [16,17], movimiento [17,18] o ubicacién espacia [19]—
en comparacion con la actividad de linea base o con la de un
estimulo no atendido. Por gemplo, Haeney y Schiller [16] en-
contraron, en un estudio con monos rhesus, un aumento de alre-
dedor del 20% en larespuesta del 70% de las neuronas registra-
das en la corteza visua extraestriada V4 en el giro fusiforme
(region asociada a procesamiento del color) mientras los mo-
nos permanecian ‘atentos’ para detectar |a presentacion de un
patrén visual particular dentro de una secuencia en que se pre-
sentaban otros dos patrones visuales. En humanos, atravésdela
técnica de resonancia magnética funcional (RMf) se ha demos-
trado una mayor respuesta hemodinamica, medicion indirecta
delaactivacion neuronal, enlas areasV4 y V5 del surco tempo-
ral inferior (regidn asociada al procesamiento del movimiento)
mientras |os sujetos atendian al movimiento radial de una serie
de puntos en comparacion con los que atendian a un color [17].
Lafiguramuestrala ubicacion aproximada de | as regiones cere-
brales que se discuten a lo largo del documento. Otro estudio
con RMf encontré un aumento en la respuesta hemodinamica
en la regiéon V1, asi como en regiones parietales y frontales,
cuando los sujetos debian detectar, después de una sefial auditi-
va, si un anillo sobre un fondo de bgjo contraste se habia 0 no
presentado. Esta activacién se observé tanto cuando se presentd
o no € anillo, lo que sugiere que la sefia auditiva provocaba
expectativa en el sujeto para procesar a estimulo, independien-
temente de su aparicion [20]. Cabe mencionar que la atencion
no siempre se asocia a una mayor activacion, sino que también
puede ocurrir paralelamente una disminucion de la actividad en
otrasregiones cerebrales[21]. Esto es, aumentalaactividad en re-
giones cerebrales que procesan el estimulo seleccionado (por
ejemplo, corteza visual primaria) y disminuye la activacion en
regiones que no se asocian con el procesamiento de dicho esti-
mulo (por jemplo, corteza auditiva primaria).

Dentro del estudio de la atencidn, conceptualmente se han
definido dos mecanismos de procesamiento: top-down (arriba-
abajo) y bottom-up (abajo-arriba) [22,23]. El mecanismo top-
down representa los procesos de seleccion dirigidos a metas
particulares, o que produce una mayor activacion neurona de
laentrada sensorial relevante paraasi discriminar €l estimulo de
interés de aquellos no relevantes para conseguir la meta (por
gemplo, no escuchar el ruido ambiental a leer este documen-
to). Este sistema esta regulado por las expectativas, las metas o
los conocimientos previos propios del sujeto e involucra la par-
ticipacion conjunta de la corteza prefrontal y de la corteza
parietal posterior superior y surco intraparietal, lo que constitu-
ye €l sistema frontal-parietal [22,23]. En cambio, €l mecanismo
de seleccidn bottom-up se asocia alos procesos que intervienen
cuando la atencion se dirige a un estimulo particular debido a
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gue sobresalen ciertas caracteristicas del estimulo, como su
infrecuencia, su novedad, su intensidad o su relevancia en el
contexto en que aparece (por gemplo, € timbre de un movil
durante una clase). EI mecanismo de seleccion bottom-up esta
controlado por €l sistema parietal-frontal: corteza parietal pos-
terior inferior, uni6n temporoparietal y corteza prefrontal
[22,23]. Ambos mecanismos actlian de forma conjunta [24].
Existen varios paradigmas para probar experimental mente estos
dos mecanismos de atencion. Por gjemplo, € top-down se pue-
de evaluar cuando se le pide a sujeto que detecte la presenta-
cion de un estimulo y se le indica previamente en qué region de
la pantalla aparecera [por gjemplo, 25]; en tanto que €l sistema
de procesamiento bottom-up se puede evaluar a detectar lapre-
sentacion repentina de una letra ‘O’ (un estimulo novedoso y
sobresaliente) entre un conjunto deletras‘E’ dispuestasalo lar-
go de toda la pantalla[por gjemplo, 26].

Es importante sefidar que la corteza prefrontal no solo par-
ticipa en procesos de atencidn, sino que ademas, por tratarse de
un area de asociacion, interviene en otras funciones cognitivas,
como €l control cognitivo [27], la memoria de trabajo [28], la
recuperacion de informacion episodica[29] y la capacidad para
aternar simultaneamente entre diferentes tareas [30]. El control
cognitivo [27] se define como € conjunto de mecanismos nece-
sarios para que un individuo recupere y trabaje con representa-
ciones internas a fin de conseguir una meta [27]. Este control
depende de varias regiones de la corteza prefrontal. Lamemoria
detrabajo seincluye dentro de los procesos de control cognitivo
y se define como un sistema de procesamiento para amacenar,
mantener y recuperar simultdneamente la informacion a fin de
utilizarla en tareas complejas como la comprensién del lengua-
je, €l aprendizaje o el razonamiento [31]. La corteza prefrontal
en sus regiones dorsolateral y ventrolateral se activan cuando
los sujetos deben manipular informacion (por ejemplo, reorde-
nar tres palabras en funcion de su agrado) en sumemoriade tra-
baj o, frente a cuando | os sujetos sdlo deben mantenerla disponi-
ble (repetir las tres palabras); en este Gltimo caso, solo se activa
la corteza prefrontal ventrolateral [28]. En la presente revision
Unicamente se describe la participacion de la corteza prefrontal
en procesos de atencion.

Mecanismo de atencién top-down

Una de las funciones atribuidas a la corteza prefrontal es la se-
leccién durante la atencion. La seleccidn se refiere ala capaci-
dad de elegir de forma activa informacion sobre algin estimulo
0 algun atributo del estimulo y, paralelamente, inhibir el proce-
samiento de otras cualidades del estimulo u otros estimulos
[32]. Laactivacion de la corteza prefrontal, medida a través de
RMf, se ha asociado con la seleccidon, manipulacion y control
de la informacion [33]. Particularmente, la corteza prefrontal
dorsolateral de forma bilateral se ha asociado a proceso de
atencion debido a que se activa cuando los sujetos realizan
simulténeamente dos tareas con estimul os de diferente modali-
dad frente a cuando los sujetos desarrollan solo una de las tare-
as[21,34,35]; lo anterior también ha sugerido que la activacién
delacorteza prefrontal no depende de la modalidad del estimu-
lo, ya que ésta se presenta ante varias modalidades sensoriales
[14,35]. Deigual forma, se ha observado un aumento en la acti-
vidad de la corteza prefrontal dorsolateral durante el desarrollo
de tareas que demandan una alta concentracion por parte de los
sujetos para detectar la presencia de un estimulo especifico,
como detectar un conjunto de letras sin sentido dentro de una
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Figura. Ubicacion aproximada de las regiones cerebrales implicadas en los procesos de atencién y memoria en una imagen de RM de un cerebro
humano. A la izquierda, en la regién anterior se observa la corteza prefrontal anterior (CPFA), la corteza prefrontal dorsolateral (CPFDL) y la corteza pre-
frontal ventrolateral (CPFVL). Posterior a la cisura central se muestra la corteza parietal posterior que incluye la corteza parietal posterior superior
(CPPS) y la corteza parietal posterior inferior (CPPI); el surco intraparietal (SIP) divide a la CPPS y a la CPPI. Hacia la regidn temporal se ubica, en el
circulo, la unién temporoparietal, que incluye el giro temporal superior (GTS) y el giro supramarginal (GSM). A la derecha, se observa al I6bulo tempo-
ral medial (LTM) que incluye el hipocampo; mientras que hacia la region posterior se muestra la corteza occipital (CO), donde se encuentran las diferen-

tes regiones de la corteza visual.

secuencia de palabras [36]. Wager y Smith [32] sugirieron que
laregién anterior y dorsolateral de la corteza prefrontal se en-
cargan de seleccionar 1os estimul os relevantes paralatareay de
mantener esta seleccidn apesar de que aparezcan estimul os no-
vedosos [37]. Al parecer, durante el proceso de atencion la cor-
teza prefrontal modula la corteza parietal posterior y otras re-
giones cerebrales a fin de favorecer la seleccidn hacia un tipo
particular de estimulos.

El I6bulo parietal se divide principalmente en dos regiones:
la corteza somatosensorial y la corteza parietal posterior. En
esta Ultima se distinguen cuatro subregiones asociadas con la
atencion: € surco intraparietal, la corteza parietal posterior
superior, la corteza parietal posterior inferior y la unién tempo-
roparietal (Figura). La regién parietal posterior se ha asociado
generalmente con € procesamiento de la informacion espacial
[38], aunque también participa en procesos de atencién [39-41].
El surco intraparietal es el que marca la division entre ambas
subregiones parietal es, superior e inferior, mientras que launién
temporoparietal incluye el giro supramargina y el giro tempo-
ral superior. El surco intraparietal y la corteza parietal posterior
superior estan involucrados en el mecanismo top-down, mien-
tras que la corteza parietal posterior inferior y launion temporo-
parietal en el de bottom-up. La funcién de la corteza parietal
inferior y la unién temporoparietal se describiran en €l apartado
siguiente: ‘ Mecanismo de atencion bottom-up’.

Lafuncién del surco intraparietal en €l sistema top-down es
la de detectar la presencia de un estimulo particular durante el
desarrollo de unatarea[12,42]. Por gemplo, cuando se presen-
tan estimul os que distraen la atencién de los sujetos, las neuro-
nas de la region intraparietal aumentan su tasa de disparo [43],
por o que se sugirio que una de sus funciones es la de suprimir
€l procesamiento de los estimulos irrelevantes y focalizar hacia
el estimulo relevante [40,42]. Se ha propuesto que el surco in-
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traparietal y la corteza parietal posterior superior participan
cuando ocurre un cambio de atencién hacia un estimulo que
varia su ubicacién espacial [38,44], en € mantenimiento de la
atencion hacia un estimulo periférico [45], en tareas de atencién
dividida [21], en la integracion de caracteristicas fisicas de un
estimulo y en €l rastreo de puntos en movimiento [44]. Wojciu-
lik et a [40] demostraron que el surco intraparietal participaen
procesos de atencién visual en general y no sdlo en procesos de
atencion especificos, como atender auna cualidad particular del
estimulo, por ejemplo, su posicion espacial. En tres tareas de
atencion diferentes, que no involucraron el lengugje y que difi-
rieron tanto en € tipo de estimulos (colores, rostros y letras)
como en la consigna dada a los sujetos, Wojciulik et a [40] de-
mostraron que se activé € surco intraparietal, en sus regiones
occipital transversal y anterior, sin importar las diferencias en-
tre las tareas ni entre los tipos de estimulos, 1o que sugiere que
estaregion parietal tiene una funcion més general sobre la aten-
cion y no es exclusiva para la atencién asociada a claves espa-
ciales delos estimulos.

De igual forma, la corteza parietal posterior superior tam-
bién genera una mayor activacion cuando los sujetos atienden
hacia la presentacién de un estimulo visual en particular, cuyas
caracteristicas se han definido antes de iniciar € estudio [21,
42]; esta activacion no es exclusiva para la informacion espa-
cial, sino que también se genera cuando los sujetos atienden a
otros rasgos del estimulo, como € color [19]. Estafuncidn dela
corteza parietal posterior superior de responder a otras cualida-
des del estimulo, ademas de a la informacion espacial, quedd
también demostrada por Pollmann et al [46], quienes en un ex-
perimento probaron que lainformacion presentada previamente
deja una marca visual (huella mnemdnica), lo que favorece la
selecci6n de los estimul os nuevos en una siguiente presentacion
del mismo patrén de estimulos; en este estudio, se mostraron
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visualmente a los sujetos letras en diferentes posiciones; inme-
diatamente después, se mostraron esas mismas letras més el
estimulo al que €l sujeto debia responder en una posicion nueva
(unaletra‘H’ en color azul). La corteza parietal posterior supe-
rior se activo durante |la primera presentacion visual, lo que su-
giere que estaregion se asocio con la codificacion de ese patrén
visual; ademés, estaregion se activé durante la presentacion del
estimulo novedoso (segundo patrén visua), junto con el surco
intraparietal y el surco temporal posterior. La activacion de la
corteza parietal posterior superior durante €l segundo patrén
visual se interpretd como el rechazo activo hacia el procesa-
miento de los estimul os viejos para favorecer la codificacion de
los estimulos nuevos que demandaba la tarea, mientras que la
activacion del surco intraparietal se asocio con la deteccion del
estimulo nuevo.

Es necesario precisar que la activacion conjunta de la corte-
za prefrontal y de la corteza parietal posterior, particularmente
laregion superior y el surco intraparietal, es necesaria para que
ocurra el mecanismo top-down. Pero no sélo hay una mayor
activacion en las regiones prefrontales y parietales durante el
mecanismo top-down, sino también en regiones asociadas al
procesamiento de la cualidad del estimulo, como la corteza
visual extraestriada cuando se procesa el movimiento de una
serie de puntos. En diferentes investigaciones [17,18,39,41] se
ha observado que cuando se le pide al sujeto que atienda visual -
mente a una cualidad determinada del estimulo (por gemplo,
atender a un rostro o a la imagen de una casa, ambos objetos
semitransparentes y sobrepuestos), existe una mayor activacion
en el &rea que se encarga de procesar esa cualidad, en compara-
cién con otras areas que no la procesan: especificamente, se
observé una mayor activacion en el area fusiforme medial, aso-
ciada al procesamiento de caras, cuando los sujetos atendian a
las carasy unamayor activacion en el area parahipocampal, res-
ponsiva a lugares y casas, cuando los sujetos atendian a las
casas [12,39]; sin embargo, ambas regiones respondieron a la
presentacion de los dos tipos de estimulos [17,39], la diferencia
estuvo en la magnitud de la activacion. De estos hallazgos se
infiere que la activacion de las regiones cerebrales asociadas &
procesamiento de un estimulo visual que se esta presentando
depende de su mera aparicion. Sin embargo, no siempre es asi;
esta activacion simultanea de diferentes éreas visuales asocia-
das alainformacion secundaria o irrel evante depende de la difi-
cultad de la tarea que el sujeto esté desarrollando [47-49]; es
decir, en qué medida la cantidad de recursos cerebrales involu-
crados en la solucion de unatarea permite o impide €l procesa
miento de estimulos irrelevantes. Para demostrar esta premisa,
Rees et a [18] presentaron una palabray alrededor de ella una
serie de puntos moviéndose de formaradial, y les pidieron asus
sujetos que realizaran una de dos tareas. una de alta compleji-
dad (detectar si lapalabra erabisilaba o trisilaba) y otra de baja
complejidad (responder si la palabra estaba escrita en letras
mayUsculas 0 no). La activacién en las regiones temporal me-
dia y temporal media superior (V5), éreas responsivas a mo-
vimiento, ocurrié solo durante la tarea de baja complejidad,
mientras que durante la tarea de alta complejidad hubo una su-
presién de la actividad en estas &reas. Estos resultados demues-
tran que el procesamiento visual estalimitado por la capacidad
de atencidn, evaluada por la complegjidad de las tareas impues-
tasalos sujetos. La capacidad para procesar informacion irrele-
vante est determinada por lainfluencia de la corteza prefrontal
dorsolateral sobre las cortezas parietal posterior y occipital ex-
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traestriada [44]. La corteza prefrontal dorsolateral aumenta su
activacion, particularmente las neuronas que proyectan haciala
corteza parietal posterior y a la corteza occipital extraestriada,
en condiciones de atencién en comparacion con una situacion
en que los estimulos no se atienden [44].

Mecanismo de atencién bottom-up

Laregion parietal posterior inferior y la union temporoparietal
ubicada més lateral mente participan en el mecanismo de selec-
cion bottomrup [23]. El dafio unilateral en la corteza parietal
posterior inferior en el hemisferio derecho provoca heminegli-
gencia, neuropatologia en que el paciente tiende a ignorar los
estimulos contralaterales al area lesionada, por lo que deja de
reconocer e lado izquierdo de su cuerpo como propio y por lo
tanto deja de asearlo o cuidarlo [14]. Estos pacientes son inca-
paces de detectar estimulos novedosos en €l ambiente, pero no
tienen problema para dirigir su atencién en funcion de una meta
particular [23]. Una funcién adjudicada a la corteza parietal
posterior inferior, particularmente a la unién temporoparietal,
es la de detectar estimulos novedosos en € ambiente, 1o que
permite reorientar la atencion del sujeto, divergiendo la aten-
cioninicia haciae nuevo estimulo [23,46]. La union temporo-
parietal, ubicada mas lateralmente hacia la region temporal de
la neocorteza, también responde con preferencia a estimulos
relevantes o novedosos a los que € sujeto no esta atendiendo
[23,37,50]. Particularmente, las neuronas localizadas en €l giro
supramarginal y en el giro temporal superior responden a la
novedad sin importar si € estimulo se presenta en modalidad
visual, auditiva o tactil [50]. Es de destacar que la activacion de
la corteza parietal posterior inferior no solo ocurre en € mo-
mento mismo en que se presenta €l estimulo novedoso, sino
también cuando sele pide a sujeto que de su memoriarecupere
€l rostro de una personay que sefije en un detalle particular de
ese rostro (por gjemplo, ¢el presidente tiene labios delgados?),
ya sea de la presentacion previa de una fotografia (memoria a
corto plazo) o bien de la representacion interna de este persona-
je (memoria a largo plazo) [51]. La activacion de la corteza
parietal posterior inferior resultd mayor en el momento de recu-
perar los detalles de los rostros en contraste con la actividad
cerebral de cuando los sujetos solo recuperaron € rostro; este
resultado sugiere que la atencion también se orienta, incluso,
sobre la memoria de una caracteristica particular [51].

Estas regiones de la corteza parietal posterior se coordinan
con la corteza frontal ventral para regular la deteccion de esti-
mulos novedosos [23]. Pacientes con infartos crénicos en la
corteza frontal no muestran la actividad electrofisioldgica aso-
ciada ala deteccién de la novedad: el componente P300 obteni-
do mediante la técnica de potenciales relacionados con eventos
(PRE) [37], registrado principalmente en laregion parietal. Con
esta técnica se hace un registro sobre el cuero cabelludo o intra-
cranealmente del curso temporal de la actividad eléctrica cere-
bral asociada ala presentacion de un evento. Los PRE se obser-
van como cambios de la actividad eléctrica (medida en micro-
voltios) registrada en el sistema nervioso central generada por
eventos externos o internos [52], y se analizan a partir del inicio
de la presentacion de un estimulo o en relacion con larespuesta
del sujeto. Daffner et al [37] presentaron a pacientes con lesién
frontal, a otros con lesién parietal y a sujetos controles, secuen-
cias de dibujos de linea: dibujos comunes, agunos presentados
frecuentemente y otros no, y dibujos novedosos (formas que no
corresponden a objetos conocidos) presentados infrecuentemen-
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te. Los pacientes con lesion frontal atendieron (vieron) por me-
nos tiempo a los estimulos novedosos que los pacientes con
infartos cronicos en la corteza parietal posterior y que los suje-
tos controles. Ademaés, en estos pacientes con lesion frontal se
observé una importante disminucion en la respuesta P300 dis-
tribuida en todo e cuero cabelludo, asociada a la novedad, en
comparacion con los pacientes con lesion parietal y con los su-
jetos controles. Estos hallazgos se interpretaron como una falta
de control de la cortezafrontal sobre |as otras regiones cerebra-
les asociadas a la deteccidn de la novedad, lo que sugiere que la
region frontal se encarga de dirigir la atencién a los estimulos
novedososy, por tanto, relevantes[37]. De lo anterior se deduce
gue la deteccion de un estimulo novedoso o relevante en el
ambiente requiere de la activacién conjunta de la corteza parie-
tal posterior, particularmente las regiones del giro supramargi-
nal, del giro temporal superior y de la unién temporoparietal, y
de la corteza prefrontal .

Temporalidad de la atencion

A través de la técnica de PRE es posible rastrear la temporali-
dad en que ocurre el procesamiento de lainformacion. Diversos
estudios han descrito una secuencia de componentes de | os PRE
[53] positivos (P) y negativos (N) asociados a la atencion, asi
como su probable origen cerebral [54,55]: P1, N1, P2y N2. El
componente P1 se haregistrado entre los 90 y 140 ms postesti-
mulo en laregion occipital V2,V 3/V3a, seguido por e N1 entre
150 y 190 ms postestimulo con origen probable en multiples
regiones de la corteza extraestriada, corteza parietal posterior
superior y surco intraparietal; luego se presenta el componente
P2 entre 200 y 250 ms postestimulo con origen probable en la
region parietal y el N2 entre 260 y 300 ms postestimulo prove-
niente de la corteza parietal. Estos componentes son respuestas
tempranas asociadas ala atencion que comienzan desde los 90 ms
después del inicio de la presentacion del estimulo. Todos estos
componentes cambian su amplitud en funcion de s el sujeto
atiende 0 no alos estimulos [54,56,57]. Por ejemplo, el compo-
nente P1 tiene mayor amplitud cuando € sujeto atiende a un
estimulo en un campo visual, mientras que disminuye cuando el
estimulo se presenta en el campo visual no atendido [53,55].
Sin embargo, en la corteza visual primariaV 1 (corteza calcari-
na) se ha descrito un componente registrado entre los 50 y los
60 ms postestimulo llamado C1 [55], componente que —al con-
trario de los descritos en unalatencia mas tardia— no modifica su
amplitud en funcion de laatencion. Sin embargo, en estamisma
region cerebral se ha observado entre los 150 y los 225 ms pos-
testimul o actividad modul ada por la atencion [41,55]. Entonces,
la respuesta neuronal asociada a la atencion es igua para los
estimulos atendidos y los no atendidos en regiones geniculoes-
triatales en el &reaV 1 arededor de los 50 y 90 ms; es hastalos
80 y 130 ms postestimulo donde se da la amplificacién inicial
producto de la atencion y se localiza en areas extraestriadas con
estimulos visuales. Segiin Di Russo et al [55], estas sefiales am-
plificadas se envian alas areas occipitotemporales ventralesy a
la corteza parietal dorsal, y regresan ala cortezavisua primaria
entre los 130 y 225 ms, probablemente en un proceso de refoca-
lizacién, lo que indica que se presenta en esta latencia una mo-
dulacién de laatencion [41].

En resumen, la atencién se puede definir como un aumento
en la actividad neuronal provocada por la seleccion de un es-
timulo o por ladeteccion de otro novedoso. En este proceso par-
ticipan diferentes circuitos frontales-parietales y parietales-fron-
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tales através de los mecanismos top-down o bottom-up, respec-
tivamente. La modulacién de la atencion en lamodalidad visual
comienza en |as regiones extraestriadas a una latencia superior
alos 80 msy se observa hasta alrededor de los 300 ms después
del inicio de la presentacion del estimulo.

MEMORIA EPISODICA

La memoria a largo plazo se puede definir como una serie de
modificaciones morfolégicas y funcionales en la transmision
sindptica, llevadas a cabo en el hipocampo y en la neocorteza, a
través de diferentes mecani smos neuroquimicos [58] paraforta-
lecer las conexiones singpticas. Estos cambios morfol 6gicos
para que se traduzcan en memoria a largo plazo requieren dela
activacion de genes de expresion tempranay de expresion tardia
[3,59], afin de sintetizar proteinas que promuevan, por gjemplo,
laformacion de nuevos botones sinapticos o la morfogénesis de
espinas dendriticas. Una estructura que participa de manera
importante en este cambio fisiolégico esel LTM, que estd com-
puesto por la formacién hipocampal (giro dentado, hipocampo,
subiculo, presubiculo, parasubiculo y corteza entorrinal) y es-
tructuras adyacentes como la corteza perirrinal y el giro parahi-
pocampal [60]. Estas estructuras participan en la consolidacion
delainformacion, es decir, en el proceso fisiolégico através del
cual la informacion adquirida permanece de forma duradera y
se establece alargo plazo, por 1o que deja de ser frégil y suscep-
tible de eliminacion [61]. Estudios con animales y con pacien-
tes humanos han demostrado quelalesién en el LTM se haaso-
ciado con la pérdida de la capacidad para establecer nuevas
memorias [62,63], particularmente si lalesién ocurre en la cor-
teza entorrinal y en € hipocampo. En diversas investigaciones
se ha observado la activacion del LTM, tanto en la fase de co-
dificacion de la informacion [64,65] como en la de su recupe-
racion [29,66]. A continuacion se describiran algunos de estos
estudios.

Fase de codificacion o adquisicion

La fase de codificacion en la memoria episodica se da en €
momento en que se esta adquiriendo lainformacion. Se ha pro-
puesto que durante esta fase la informacion proveniente de las
neocortezas primarias y también de las neocortezas de asocia-
cion (por gemplo, cortezas parietales, temporales y prefronta-
les) se transmite hacia €l giro parahipocampal y la corteza peri-
rrina, que asu vez envian esta sefial ala corteza entorrinal, par-
ticularmente a sus capas Il y Il [67]. La corteza entorrinal es
entonces la principal entrada de la informacion hacia € giro
dentado del hipocampo. Los axones de las células granulares
del giro dentado, llamados fibras musgosas, hacen sinapsis ha-
cia las neuronas piramidales de CA3 (cuerno de Amén, CA1L,
CA2, CA3y CA4, nomenclaturaintroducida por Lorente de No
en 1934 para cada una de las regiones del hipocampo en fun-
cion del tamafio y apariencia de sus células). Los axones de las
neuronas piramidales de CA3, através de |as fibras colaterales
de Schaffer, proyectan alaregion CA1 del hipocampo y, desde
esta region, la informacion se proyecta hacia el subiculo. De
aqui, la informacion que llega a hipocampo puede tener dos
rutas de salida. La primera que va de CA1l-subiculo hacia el
tdlamo y hacialos cuerpos mamilares, vialafimbria/férnix. La
segunda via proyecta desde CA1-subiculo hacia las areas que
originalmente enviaron la informacion a hipocampo, a través
delacortezaentorrinal y luego através delacorteza perirrinal y
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el giro parahipocampal [67], lo que permite la consolidacion de
lainformacion en lamemoriaalargo plazo [11]. Cabe recordar
gue las conexiones entre la neocortezay la formacion hipocam-
pal son reciprocas, por lo que los sitios en la neocorteza en que
se origina la activacion sindptica son los sitios en que es ata-
mente probable que se encuentre almacenada la informacién
[68]. La informacion de las aferencias que recibe la formacién
hipocampal ha sido integrada previamente por |la corteza peri-
rrinal, el giro parahipocampal y la corteza entorrinal [11]. Esto
sugiere que la informacion proveniente del medio externo ini-
ciadmente acanza una representacién monomodal, luego una
polimodal y posteriormente, una supramodal 0 amodal, 1o que
significa que conforme la informacién se aproxima a la forma-
cién hipocampal alcanza una mayor abstraccion porque se inte-
grany asocian las caracteristicas del material que se hade alma-
cenar [11]. Asimismo, se ha demostrado la existencia de neuro-
nas en la corteza entorrinal que responden sélo cuando conjun-
tamente se activan varias areas corticales y envian la informa-
cién hacia € giro dentado [11]. Tanto €l giro dentado como la
region de CA3 del hipocampo tienen unared reverberante auto-
asociativa para aprender incluso en un solo ensayo y consolidar
lainformacion [69]. Se ha estimado en monos que el tiempo en
que latransmision sindptica se reenviadel LTM alaneocorteza
(por glemplo, alacortezavisual) es de alrededor de 400 ms pos-
teriores ala presentacion del estimulo, y habré a gunos periodos
de cientos de ms en que | as sefiales de entrada con las de salida
de las cortezas de asociacion ocurran simultdneamente [67].
Cabe recordar que el periodo de consolidacion aumenta confor-
me alaevolucion de las especies [58].

A través de las técnicas de PRE y de RMf es posible regis-
trar diferencias en los patrones de actividad cerebral durante la
adquisicion de lainformacion en funcion de si su recuperacion
posterior fue exitosa o no [29,70-73]. A esta diferencia en los
patrones de actividad se le ha denominado efecto subsecuente
de memoria. Alrededor de los 500 ms después del inicio de la
presentacion del estimulo (por g emplo, palabras, rostros, iméa-
genes o dibujos de lineas de objetos) se ha registrado un au-
mento en la amplitud de un componente P de los PRE en la
region parietal asociado con los estimulos subsecuentemente
reconocidos en comparacion con los subsecuentemente olvi-
dados [70,73-77]. Van Petten et a [75] encontraron el efecto
subsecuente de memoria con palabras, pero no cuando los esti-
mulos fueron patrones de lineas sin sentido, por lo que sugirie-
ron que este efecto reflejala relacion que se establece durante
la codificacion entre el estimulo y los conocimientos previa-
mente existentes en memoria, de ali que, a no haber conoci-
mientos previos asociados a los patrones de lineas sin sentido,
el componente P no fue disimil entre los ensayos subsecuente-
mente reconocidos y los olvidados. Fernandez et a [64] im-
plantaron electrodos en el hipocampo a pacientes con epilepsia
del LTM mientras memorizaban una serie de palabras. Poste-
riormente, después de 30 s tras la presentacion de la lista, los
sujetos debian recordar las palabras en cualquier orden. En
este estudio se observo el efecto subsecuente de memoriaen el
hipocampo: unamayor amplitud positivaapartir delos 500 ms
después del inicio de la presentacion de los estimulos para las
palabras recordadas en comparacion con las olvidadas. Este
hallazgo indica que la formacion de la memoria declarativa
llevada a cabo por el hipocampo comienza alrededor de los
500 ms en humanos y que, de acuerdo a Van Petten et al [75],
implica la reactivacion de conocimiento previo. Este hallazgo
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ha sido replicado con RMf, se ha detectado el efecto subse-
cuente de memoria en el hipocampo a través de una mayor
activacion ante los estimulos posteriormente reconocidos en
comparacion con los no reconocidos [65]; igualmente, se ha
observado una mayor activacion durante la codificacion en el
giro parahipocampal asociada a palabras ulteriormente reco-
nocidas juzgadas con una alta fiabilidad de respuesta en com-
paracion con palabras olvidadas [72] y con palabras posterior-
mente reconocidas pero juzgadas con una baja fiabilidad de
respuesta [78]. Otro estudio con RMf demostré una correla-
cion positiva entre la activacion hemodindmicaen la parte pos-
terior de la corteza entorrinal durante la fase de codificacion y
la cantidad de palabras que los sujetos pudieron recordar pos-
teriormente con la ayuda de una clave (las tres primeras letras
de las palabras estudiadas). Esto es, a mayor nimero de pala-
bras recordadas, mayor activacion de la corteza entorrinal pos-
terior, por lo que la magnitud de la activacion de esta region
puede predecir €l recuerdo posterior de las palabras [79]. De-
bemos sefidlar que no sblo el efecto subsecuente de memoria
se presenta en las diferentes estructuras del LTM durante la
codificacién, sino también en otras regiones como la corteza
prefrontal (giro frontal inferior [29,65,72,80]) o regiones corti-
cales primarias (corteza occipital lateral [29]). Estos hallazgos
dejan claro que la activacion del giro parahipocampal, de la
corteza entorrinal y del hipocampo se relaciona con la codifi-
cacion de lainformacion; que la magnitud de la activacién de
estas regiones predice el recuerdo subsecuente de la informa-
cion y que en este sistema de procesamiento también partici-
pan la corteza prefrontal y las cortezas primarias adonde llega
inicialmente lainformacién.

Fase de recuperacion

La recuperacion es el proceso en que se extrae informacion al-
macenada en la memoria a largo plazo para usarla o emitir una
conducta [81]. En este contexto, €l hipocampo y la corteza pre-
frontal también funcionan conjuntamente. Durante la recupera-
cioén, el hipocampo recibe de la neocorteza la entrada de infor-
macién y reenvia proyecciones eferentes hacia la neocorteza
(regiones en que lainformaci6n esta almacenada, probablemen-
te en diferentes areas corticales donde se encuentran los dife-
rentes componentes de esa memoria particular), por 1o que €l
hipocampo actlia como un coordinador en lareactivacion de las
representaciones almacenadas [58].

Viskontas et al [82] registraron los patrones de disparo de
neuronas en diferentes estructuras: amigdala, hipocampo, corte-
za entorrina y giro parahipocampal en pacientes epilépticos
implantados con electrodos intracraneales mientras realizaban
una tarea de reconocimiento continuo. La tarea consistio en la
presentacion de imégenes de paisajes o de rostros y 10s sujetos
tenian que responder en cada ensayo si ya habian visto esaima-
gen o no. El 14% de las 237 células registradas en cada pacien-
te en estas estructuras, durante un segundo después de la pre-
sentacion del estimulo, respondieron solo cuando los sujetos
detectaron correctamente las imagenes nuevas; € 18% de las
neuronas en €l hipocampo y el 13% de las neuronas en la corte-
za entorrinal disminuyeron su frecuencia de disparo cuando se
presentaron las iméagenes vigjas, mientras que e 10% de las
neuronas de la amigdalay € 5% de las neuronas del giro para-
hipocampal aumentaron su actividad asociada a los estimulos
vigos, y € 15% de las neuronas del giro parahipocampal tam-
bién aumentaron su frecuencia de disparo. Pero cuando se pre-
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sentaron los estimulos nuevos, tal como se ha observado en la
RMf, hubo una mayor activacion de esta region asociada a los
estimulos nuevos [65]. Los autores sugirieron que la disminu-
cion de lafrecuenciade disparo en las neuronas hipocampalesy
en las de la corteza entorrina ante los estimulos viejos proba-
blemente ocurrié por una inhibicién del disparo neurona pro-
ducto de una codificacion esparcida (sparse encoding) de la
informacion en estas dos regiones. La codificacién esparcida de
una sefial es aguella en que dentro de una red sélo una cantidad
limitada de neuronas se activa ante la presencia de un estimulo
[83], en este caso, por la presencia de los estimulos vigjos. El
hipocampo utiliza codificacion esparcida porque representa los
elementos de un evento mediante unas cuantas neuronas en vez
de muchas, y asi evita lainterferencia de sobreponer diferentes
representaciones de diferentes estimulos. A través de este tipo
de la codificacion € hipocampo puede hacer una separacién de
patrones de frecuencia, |0 que aumenta su capacidad de almace-
namiento en el sistemay reduce la probabilidad de usar las mis-
mas sinapsis [84].

Estudios con registros sobre el cuero cabelludo han podido
distinguir dos componentes de los PRE asociados al reconoci-
miento de informacién repetida (vieja) en comparacion con
aquella experimentada por primera vez (nueva), un componen-
te N que ocurre alrededor de los 400 ms seguido por un compo-
nente P, alrededor de los 600 ms tras el inicio de la presenta-
cion del estimulo [85-88]. La amplitud del componente N au-
mentasi € estimulo es novedoso, mientras que disminuye si se
presentd previamente [89,90]. En contraste, el componente P
con distribucion parietal tiene una amplitud mayor asociada a
la presentacion de los estimulos vigjos reconocidos correcta
mente en comparacion con los nuevos [85,87]. Otros estudios
han demostrado que este Gltimo componente varia su amplitud
y su distribucion topogréfica en funcion de la fiabilidad que
comunican los sujetos a responder ante los estimulos viejos
(altay bajafiabilidad) [91], o en funcidn de si l0s sujetos recu-
peran conscientemente el contexto (por gjemplo, espacial) cir-
cundante al estimulo que puede ocurrir mediante larecoleccién
(es decir, la certeza de haber experimentado el estimulo) o la
familiaridad (es decir, la sensacion incierta de haber experi-
mentado previamente a estimulo) [92]. Por gemplo, se hain-
formado de unamayor amplitud del componente P paralas pa-
labras reconocidas con una alta fiabilidad en comparacién con
las reconocidas con baja fiabilidad [91]; y cuando se recupera
el contexto en que se presento el estimulo, ya seade forma sub-
jetiva (recoleccion) u objetiva (color o tipo de voz de presenta-
cion del estimulo) se observa una distribucion frontal de este
componente [93-95].

Smith et a [85] encontraron la ausencia del componente P
acaecido alrededor de los 500 ms postestimulo en pacientes con
lobectomia temporal anterior izquierda durante el reconoci-
miento de palabras, mientras que si se presentd en aquellos
pacientes con lobectomiatemporal anterior derechay en sujetos
controles. Estos resultados sugieren que € LTM izquierdo es
importante parala recuperacién de memoria episddica verbal e,
incluso, e LTM puede ser e generador de este componente de
los PRE. Recordemos que la formacion hipocampal crea la
memoria de |as relaciones espaciotemporales asociadas a un
episodio particular [96]. Para lograr tales asociaciones, esta re-
gidninteractlia con la neocorteza; entonces, lalesionene LTM
izquierdo impide que se lleve a cabo este proceso, particular-
mente parael material verbal [97]. Existe evidenciacon RMf de
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la activacién hipocampal durante la recuperacion del contexto
en que lainformacion se adquirié [29,66], por lo que esta acti-
vacion podria asociarse a componente P de los PRE generado
arededor de los 600 ms postestimulo. Sin embargo, esto no esta
confirmado; e incluso se ha propuesto otro posible origen de
este componente, la corteza parietal posterior que se ha obser-
vado genera una mayor respuesta hemodinamica para los esti-
mulos viejos en comparacién con los nuevos [30,98]. Kahn et al
[98] identificaron el patron temporal a través de magnetoence-
falografiay la actividad hemodinamica mediante RMf asociada
alarecuperacion exitosa del contexto en que se aprende el esti-
mulo: se registré una mayor activacion en la corteza parietal
inferior entre los 600 y 800 ms después de la presentacion de la
palabra cuando € sujeto identificd correctamente el contexto
gue cuando no lo hizo; ademés, se observd una mayor activa
cion en esta misma regidén, aungue no con la misma magnitud,
entre 10s 400 y 600 ms postestimulo para las palabras vigjas en
comparacion con las nuevas. Estos resultados demostraron que
la corteza parietal inferior responde similarmente cuando el su-
jeto reconoce correctamente o no el contexto en que se aprendié
lainformacion [98].

El aumento de la activacidn en otras regiones como los giros
frontal inferior, medial y superior izquierdos demuestran que
estas regiones también son sensibles a la recuperacion exitosa
del contexto [29,66]. La activacion en regiones frontales puede
ser el origen del componente P de los PRE registrado en lare-
gion frontal asociado a la recuperacion exitosa del contexto
[93]. Se ha observado que diferentes regiones de la corteza pre-
frontal participan diferencialmente durante el proceso de recu-
peracion, particularmente, la corteza ventrolateral y la corteza
dorsolateral. La corteza prefrontal ventrolateral detecta las cla-
ves del estimulo que se ha de recuperar (por jemplo, si es una
imagen o una palabra) antes de iniciar la blsquedaen €l LTM;
ademas, lacorteza prefrontal ventrolateral busca que exista con-
cordancia entre la clave y la informacion amacenada, también
se encarga de mantener lainformacion cuando ya se ha recupe-
rado; mientras que la corteza prefrontal dorsolateral se encarga
de controlar y verificar estos procesos, es decir, compara la
informacion recuperada con la especificada por la clave; de este
modo, la memoria esta disponible incluso para un recuerdo
explicito o consciente [81]. Parece ser que la activacion de la
corteza prefrontal anterior (area 10 de Brodman) ocurre cuando
el sujeto requiere realizar un proceso méas complejo para recu-
perar detalles de lainformacin almacenada [81].

A través de estos estudios podemos observar que para la
recuperacion episodica de lainformacion debe existir un didlo-
goentreel LTM y la corteza prefrontal. Ademas, el proceso de
recuperacion a través de una tarea de reconocimiento —juicio
vigjo/nuevo— toma alrededor de 600 ms postestimulo o proba-
blemente méas cuando se deben recuperar los detalles circundan-
tes a la informacion de interés. Igualmente, cuando € sujeto
requiere recuperar estos detalles, existe una mayor activacion
del LTM asi como de la corteza prefrontal en comparacion de
cuando no lo requiere.

ATENCION Y MEMORIA EPISODICA

La participacion de la atenci6n sobre la memoria epi sddica ocu-
rre durante la codificacion y la recuperacion. Durante € estado
de vigilia requerimos de una alta activacion de los sistemas de
neurotransmision catecolaminérgico y colinérgico (del cerebro
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basal anterior). El primero interviene en la activacion cerebral
generalizada durante la vigilia; mientras que el sistema colinér-
gico del cerebro basal anterior envia proyecciones alaneocorte-
zay en especia a regiones prefrontales, para asi desarrollar y
mantener |aatencion del sujeto durante unatarea[99]. Unafun-
cion de las proyecciones colinérgicas del cerebro basal anterior
hacia la region prefrontal es facilitar la regulacion del proce-
samiento top-down durante tareas de atencion, a fin de aumen-
tar el procesamiento sensorial de los estimulos relevantes y
omitir el procesamiento de los estimulos irrelevantes. Asimis-
mo, el sistema colinérgico del cerebro basal anterior inerva de
maneraimportante laformacién hipocampal [99]. Se hademos-
trado en animales y en humanos que lalesién en fibras colinér-
gicas de las capas |1 y 111 (entrada de informacion a hipocam-
po) y de las capas I11, 1V y V (salida de informacion del hipo-
campo) de lacortezaentorrinal interfiere con laformacion dela
memoria declarativa [100,101], por lo que esta estructura pare-
ce ser unadelasinterfases entre laatencion y laformacion dela
memoria episodica.

Cabeza et a [102] trataron de discernir qué regiones cere-
bral es se activan de forma comun en |arecuperacién episddicay
laatencidn visual, y cudles se activan en cada uno de estos pro-
cesos através de RMf. Durante lafase de codificacion, los suje-
tos realizaron un juicio vivo/no vivo de la palabra presentaday,
durante la recuperacion episodica, emitian un juicio en funcién
de larecoleccion o familiaridad de la palabravigjao si éstaera
una nueva. Durante latarea de atencién visual, el sujeto respon-
dia s centelleaba o0 no una letra ‘B’; el registro fisiologico se
realiz6 de manera separada durante la tarea de atenciéon y la
tarea de recuperacion episodica. En ambas tareas se presentd
una activacion de la corteza prefrontal derecha, corteza parietal,
cingulo anterior y tdlamo, por lo que estas regiones no tienen
una asociacién particular con la recuperacién episodica, sino
que también se asocian con la atencidn; en tanto que la corteza
prefrontal izquierda y regiones frontopolares presentaron una
mayor actividad durante la recuperacién episadica que durante
la atencion visual. Los autores interpretaron que la activacion
delacorteza prefrontal se asociaalarecuperacion episddicao a
laatencion visual en funcion de lalateralizacion. La activacion
izquierda parece reflgjar una mayor demanda semantica duran-
te larecuperacion episodica, mientras que la activacion del lado
derecho puede asociarse a una mayor demanda de atencion sos-
tenida durante la tarea de atencién visual. Es de destacar que
durante las dos tareas se activé de formasimilar el LTM, proba-
blemente por su participacion en otros procesos como en la
memoria de trabajo, para mantener las representaciones del
estimulo durante la tarea de atencién visual [102]. Sin embargo,
se requiere de mas investigaci6n para confirmar estos hallazgos.

INTERACCION ENTRE ATENCION
Y MEMORIA EPISODICA

Las investigaciones revisadas nos permiten proponer como la
atenciony lamemoriainteractdan. En uninicio, las poblaciones
neuronales aumentan su frecuencia de disparo en e momento
defocalizar un estimulo, ya sea por la direccion hacia unameta
0 por la deteccién de estimulacién novedosa o infrecuente. Al
aumentar la frecuencia de disparo en |as areas corticales prima-
rias, el estimulo atendido recluta una mayor cantidad de neuro-
nas que responden en comparacion con la cantidad de neuronas
gue reclutan aquellos estimulos que estan presentes, pero que
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no se estan seleccionando en ese momento; este incremento en
la activacion neuronal asociada al estimulo atendido parece
depender de la dificultad de la tarea que se esta realizando en
ese instante. Este proceso de atencién ocurre dentro de los pri-
meros 300 ms una vez presentado el estimulo. De este modo, €l
estimulo atendido entonces va estableciendo una serie de codi-
gos de frecuencia de disparo en diferentes éreas de la neocorte-
za, desde regiones cortical es primarias hasta regiones de asocia-
cion; luego, estos patrones de disparo envian informacion ala
cortezaperirrinal y al giro parahipocampal, y de ali alacorteza
entorrinal, aferenciaprincipal a hipocampo. Lainformacion de
tipo espacial es mas probable que se codifique en e hipocampo
derecho, mientras que lainformacion de tipo verbal, en el hipo-
campo izquierdo. Entonces, lainformacién que entra en €l cir-
cuito hipocampal puede reverberar y emitir patrones de disparo
eferentes nuevamente hacia la neocorteza, probablemente alre-
dedor de 500 ms después del inicio de presentacion del estimu-
lo para reestablecer conexiones con informacién almacenada
previamente. Cuando la corteza entorrina y el hipocampo de-
tecten que el estimulo ya se ha procesado, disminuiran su tasa
de disparo, mientras que regiones como laamigdalao la corteza
parahipocampal aumentaran su tasa de disparo. Este patron de
actividad sefidizara si € estimulo es nuevo o repetido. Habra
informacion que se pierday otra que permanezca en estos Cir-
cuitos; su consolidacion dependera de la activacion de genes de
expresion tempranay de genes de expresion tardia que promue-
van lasintesis de proteinas. Este proceso ocurretantoenel LTM,
como en las areas corticales que generaron las aferencias al
LTM. La pregunta que salta en este momento es por que enton-
ces no podemos almacenar toda la informacién que recibimos
del ambiente si el hipocampo recibe esta informacion. Proba-
blemente porque la corteza perirrinal y el giro parahipocampal
filtran lainformacidn que se procesara: aquellainformacion que
se ha atendido y que, por lo tanto, ha provocado mayor activa-
cion en las areas cerebral es que se encargan de procesarla pare-
ce tener mayor probabilidad de llegar a codificarse. Se hasuge-
rido [83] que el hipocampo tiene una capacidad limitada, por lo
gue —a pesar del mecanismo de codificacion esparcida— puede
haber interferencia de informacién y por lo tanto ésta no se
logra codificar y menos consolidar. Cabe recordar que existen
mecani smos mol ecul ares que se tienen que activar para consoli-
dar lainformacion [3]. Sin embargo, también existe evidencia
conductual [49] que sugiere que la memoria episodica es capaz
de almacenar informacion irrelevante, esto es, aquellaque no es
Util paralatareaprincipal que el sujeto desarrolla.

Durante la recuperacion explicita o consciente de la infor-
macidn se requiere de |la participacion de la corteza prefrontal,
particularmente de las regiones ventrolateral, dorsolateral y an-
terior junto con € LTM. Laatencion en este caso permite selec-
cionar las claves de lainformacion que tiene que recuperar, asi
como revisar y controlar la recuperacion de la informacion del
LTM. También durante el reconocimiento de la informacion
participan la corteza parietal y otras regiones cuya activacion
reflgja la reactivacion de regiones corticales primarias en que
inicialmente se produjo la codificacion de lainformacion. Pare-
ce ser que también durante la recuperacion de lainformacion la
atencion amplifica la frecuencia de disparo en estas regiones.
Entonces, la atencion figura de forma dinamica y paralela du-
rante la recuperacion de la informacion, constantemente selec-
cionando y revisando lainformacion de entraday salidaafin de
conseguir una meta particular.
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Conocer los mecanismos que estén implicados en laregula-
cién de estos dos procesos cognitivos, asi como su interaccion,
puede ser (til en situaciones de la vida cotidiana en que sea
posible manipular la atencién o en el tratamiento de pacientes
neurol ogicos con déficit de atencion. La atencion puede mani-
pularse mediante laimplementacion de estimul os novedosos, la
insercién de cambios en laintensidad de los estimulos y la evi-
tacion de la presentacion simulténea de estimul os relevantes en
una misma modalidad.

Uno de los principales intereses de |as neurociencias es ex-
plicar las redes neuronaes (networks) que subyacen tras las
diferentes funciones cerebrales. Las redes neuronales suponen
una explicacion de la arquitectura del cerebro desde una pers-
pectiva funcional. En el caso de la memoria episodica, estas
redes se conocen parcialmente. Las fibras encargadas de trans-
mitir informacion entre la neocorteza y las diferentes estructu-
ras del LTM se han descrito con detalle debido a su anatomia
aparente; asimismo, se tiene conocimiento de la secuencia de
eventos que ocurre cuando estas estructuras intervienen en la
codificacion y recuperacion de la informacion. Sin embargo,
aln no es posible describir las redes neuronales de este sistema
mnemonico en relacién con la neocorteza, ya que ocurren
numerosas sinapsis simultaneamente y aln no existe un modelo
que explique —respecto a la sinapsis- la actividad que observa-
mos cuando se emplean técnicas de neuroimagen. Estas técni-
cas proporcionan informacién sobre las regiones cerebrales
involucradas en diferentes procesos cerebrales; sin embargo,
carecen de resolucion espacial y temporal para establecer la
secuencia en gue dichas regiones interactlian y como ocurre esa
interaccién [103]. Por €ello, € conocimiento actual sobre redes
funcionales entre poblaciones neuronales en relacion con la
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neocorteza es aln limitado y esto ocurre también con otros pro-
cesos cognitivos como la atencién.

Lainteraccion neurofuncional entre atencién 'y memoria epi-
sodica que se propone en la presente revision concibe la memo-
ria episddica como un sistema, es decir, como un conjunto de
poblaciones neuronal es especializadas en € almacén de nuestras
experiencias personales ligadas a un momento y lugar determi-
nados [2]. Esta perspectivaencuentrasu principal sustento empi-
rico en los pacientes amnésicos que muestran trastornos de me-
moria especificos atribuidos a diferentes sistemas mnemonicos
[62]. Sin embargo, existe la propuesta alterna que concibe la
memoria como un proceso unitario que se encarga de a macenar
todo tipo de informacién independientemente de su contenido
[104]. En esta perspectiva, lo relevante no esla blsqueda de sis-
temas neuronal es funcionalmente independientes sino el estudio
de las diferentes operaciones mentales que subyacen tras una
tareade memoriay que pueden emplearse en otrastareas einclu-
SO en otros procesos cognitivos. Del mismo modo, en la pre-
sente revision, la atencion se analizé desde la perspectiva de
los mecanismos top-down y bottom-up que suponen la interac-
cion de regiones parietales y prefrontal es especificas para cada
uno de estos mecanismos. Sin embargo, la atencién también se
ha dividido en el sistema posterior de la atencion y €l sistema
anterior de laatencion. El sistema posterior depende de la corte-
zaparietal y seencargade dirigir laatencion haciaun lugar espe-
cifico; mientras que la corteza frontal es responsable del sistema
anterior que se encarga del control gecutivo de la atencién
[105]. De lo anterior se deriva que otras posibles explicaciones
sobre la interaccion de la atencion y la memoria episodica son
seguramente plausibles si estos procesos se conciben desde una
Opticadiferente.
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NEUROFISIOLOGIA DE LA INTERACCION
ENTRE LA ATENCION Y LA MEMORIA EPISODICA:
REVISION DE ESTUDIOSEN MODALIDAD VISUAL

Resumen. Introduccion. La atencién es €l proceso mediante € cual
somos capaces de seleccionar percepciones o representaciones in-
ternas para €l procesamiento conscientey la accion. En tanto quela
memoria episddica es € almacén de nuestras experiencias persona-
les acompariadas del contexto en que ocurren, se ha observado que
la perturbacion de la atencion, ya sea por un desorden neurol 6gico
0 por la manipulacién experimental, deteriora al almacén de infor-
macion episodica. Objetivo. Explicar desde una perspectiva neurofi-
siolégica como interacttian los procesos de atencién y memoria, y
cuales son las regiones cerebrales que en ellos intervienen, ya que a
pesar dela evidencia empirica sobrela interaccion entre ambos pro-
cesos, no existe en la literatura, hasta donde es de nuestro conoci-
miento, una revisién que aborde tal interaccion. Desarrollo. En la
presente revision se definen la atencion y la memoria en funcion de
los cambios neurofisiol 6gicos que ocurren cuando se dan estos pro-
cesos. A continuacidn, se describen los sistemas que integran la
atencion y los que intervienen en la adquisicion y el reconocimiento
dela informacion en la memoria episodica. Finalmente, se propone
una explicacion de como ocurren, posiblemente, |os mecanismos de
interaccion entre estos dos procesos. Conclusion. El sistema de aten-
cién participa de forma conjunta con € sistema de memoria episodi-
ca; particularmente, la corteza prefrontal tiene una funcién en am-
bos procesos. La atencién parece preceder a los mecanismos de ad-
quisicion de la informacion mientras que se mantiene durante € re-
conocimiento. [REV NEUROL 2005; 41: 733-43]
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NEUROFISIOLOGIA DA INTERACGAO
ENTRE A ATENGAO E A MEMORIA EPISODICA:
REVISAO DE ESTUDOS EM MODALIDADE VISUAL

Resumo. Introducéo. A atencdo é o processo mediante o qual so-
mos capazes de seleccionar percepgdes ou representacdes internas
para o processamento consciente e a acgdo. Enquanto que a me-
méria episddica € 0 armazém das nossas experiéncias pessoais
acompanhadas do contexto em que ocorrem, observou-se que a
perturbacdo da atencéo, seja ela causada por uma alteracdo neu-
rolégica ou por manipulagdo experimental, deteriora o armazém
da informacao episddica. Objectivo. Explicar sob uma perspectiva
neurofisiol égica de que forma actuam os processos da atencdo e da
memdria, e quais sdo as regides cerebrais que intervém nos mes-
mos, ja que apesar da evidéncia empirica sobre a interacgéo entre
ambos 0s processos, ndo existe na literatura, até onde chega o nos-
so conhecimento, uma revisdo que aborde tal interacgdo. Desen-
volvimento. Na presente revisio definem-se a aten¢do e a memdria
em funcao das alteracdes neurofisiol 6gicas que ocorrem quando se
verificam estes processos. De seguida, descrevem-se os sistemas
gue integram a atencao e 0s que intervém na aquisi¢ao e ho recon-
hecimento da informagdo na memdria episodica. Finalmente, pro-
pde-se uma explicacdo de como ocorrem, possivel mente, os meca-
nismos de interacgéo entre estes dois processos. Conclusdo. O sis-
tema de atenco participa conjuntamente com o sistema de memo-
ria episodica; particularmente, o cértex pré-frontal possui uma fun-
¢80 em ambos 0s processos. A atengéo parece anteceder os meca-
nismos de aquisi¢ao da informag&o, enquanto que se mantém du-
rante o reconhecimento. [REV NEUROL 2005; 41: 733-43]

Palavras chave. Codifica¢do. Mecanismo bottom-up. Mecanismo
top-down. Reconhecimento. Recuperacdo. Temporalidade da atencao.
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