Corteza prefrontal,
funciones ejecutivas y
regulacion de la conducta

J. Tirapu Ustarroz
A. Garcia Molina
P. Luna Lario
A. Verdejo Garcia
M. Rios Lago






Corteza prefrontal,
funciones ejecutivas y
regulacién de la conducta

Introduccion

Como sefiala Ralph Adolphs: ‘Los organismos complejos han
desarrollado cerebros que construyen modelos internos del
mundo para interaccionar de manera flexible con un entorno
cambiante’ [1]. Para Daniel Dennett [2], los organismos vivos
gue pueblan la Tierra se pueden dividir en tres tipos de criatu-
ras: darwinianas, skinnerianas y popperianas. Las criaturas
darwinianas son los organismos mas sencillos desde el punto
de vista del comportamiento. Su gama de conductas se reduce
a estimulo-respuesta, es decir, respuestas simples y extremada-
mente rigidas, pero si sirven, entonces sobreviven; en caso con-
trario, mueren. Estas respuestas estarfan grabadas en los genes
de los individuos de esa especie. Tomemos la metafora de la
llave y la cerradura; ante un problema determinado (una cerra-
dura), cada criatura darwiniana dispone de una llave (una con-
ducta innata regida por los genes). Claro est3, la llave puede ser
la correcta (supervivencia) o no (muerte), y en esta diferencia
radica la proliferacién de unos individuos y la eliminacién de
otros, los de las llaves ‘inutiles’, mediante el proceso de la selec-
ciéon natural. Es esa seleccion natural la que va puliendo la con-
ducta de las criaturas darwinianas (meros autdbmatas, como las
macromoléculas o los seres unicelulares) a través de las genera-
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ciones, al escoger para la supervivencia a los portadores de los
comportamientos mejor adaptados.

El segundo nivel o escalafén lo constituyen las criaturas
skinnerianas, llamadas asi en honor al psicélogo conductista
estadounidense Burrhus F. Skinner. Las criaturas skinnerianas
presentan la novedad de poseer cierta flexibilidad en su com-
portamiento. Ante un problema dado, pueden ir probando a
ciegas las distintas variantes de conducta que son capaces de
generar (es como disponer de un juego de llaves e ir introdu-
ciendo una tras otra en la cerradura), hasta que por casualidad
dan con una que funcionay dispara el efecto deseado. Esto por
si solo ya constituye cierta ventaja, pero es que ademas las cria-
turas skinnerianas cuentan con un sistema de refuerzo que
hace que las conductas ‘correctas’ aumenten su probabilidad
en el futuro; es decir, que la proxima vez que se enfrenten a la
misma cerradura podran utilizar la llave correcta a la primera,
sin tener que probar con todas las demas. Eso es una forma de
aprendizaje. Los psicélogos siempre han hecho notar la intere-
sante analogia entre el proceso de aprendizaje relatado por los
conductistas y la seleccién natural, en tanto que ambos son
mecanismos que operan sobre una materia prima (las distintas
conductas o los genes) necesariamente variable, y seleccionan
aquellos elementos mas adaptativos para la supervivencia del
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individuo. Parece ser que la mayoria de los animales es capaz
de aprender en estos términos, es decir, que puede modificar
su pauta de comportamiento en funcién de la histiria pasada,
del aprendizaje, del refuerzo y el entorno.

El aprendizaje que observamos en una criatura skinneriana
no deja de ser (til, pero tiene un riesgo evidente, y es que,
dado que el proceso de prueba y error es ciego, uno de los
primeros errores que cometa puede matarla sin mas. Necesita-
mos mayor refinamiento. Una buena forma de evitar ese peli-
gro es realizar una seleccién previa de las posibles conductas,
para descartar aquellas que claramente conduzcan al fracaso. Y
esto es precisamente lo que hacen las criaturas popperianas
(Dennett las llama asi en honor al filésofo Karl Popper): permitir
gue sus ensayos mentales que simulan diferentes escenarios y
soluciones mueran en lugar de morir ellas mismas. Es como si
las llaves fuesen probandose, no en un mundo real sino en uno
imaginario dentro de nuestras propias cabezas imaginando.

¢Como tiene lugar el proceso? Toda preseleccion es en rea-
lidad un filtro. En este caso se trata de un entorno interno se-
guro en el cual se pueden llevar a cabo algunas pruebas sin
miedo a sufrir dafios. Ese entorno seguro, para ser Util, debe
contener informacién relevante acerca del mundo, pero no ne-
cesita ser una 'réplica’ exacta del mundo, con todo lujo de de-
talles. Desde un punto de vista filogenético, estas criaturas son
capaces de hacer predicciones dentro de su cerebro para saber
solucionar situaciones en ambientes de alta incertidumbre, si-
tuaciones para las que deben ser creativas porgue no las han
aprendido previamente y de sus respuestas depende su super-
vivencia y la calidad de dicha supervivencia.

En el paisaje del cerebro, la regién con mejores prestaciones
para proporcionar ese ‘entorno seguro’ de prediccién y con-
traste de hipotesis es la corteza prefrontal. Esta actia como un
director de orquesta y en ella se hallan las funciones del ser
humano que mas lo diferencian de otros seres vivos y que me-
jor reflejan su especificidad. Desde un punto de vista funcional
puede afirmarse que en esta region cerebral se encuentran las
funciones cognitivas mas complejas y evolucionadas del ser hu-
mano. La inteligencia, la creatividad, la ejecucion de actividades
complejas, la toma de decisiones o el juicio ético y moral se
relacionan con la corteza prefrontal. Uno de los procesos cog-
nitivos que se ha relacionado con la corteza frontal son las de-
nominadas funciones ejecutivas.

Si bien el término ‘funciones ejecutivas’ se emplea desde
hace poco mas de 40 afios, podemos hallar en la literatura con-
ceptos que, empleando otras terminologias, hacen referencia a
los procesos cognitivos de control y regulacién comportamen-
tal comprendidos en este constructo. Histéricamente estos con-
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ceptos han estado intimamente ligados al I6bulo frontal, y es-
pecialmente a la corteza prefrontal, de manera que se entendia
gue esta region cerebral era la méas especificamente ‘humana’.
Alexander Luria concibe la actividad cerebral como el producto
de tres unidades funcionales, que interactan constantemente.
La tercera de estas unidades corresponderia a los l6bulos fron-
tales; estas estructuras cerebrales serian las maximas responsa-
bles de la programacién, regulacién y verificacién de la conduc-
ta humana [3]. Un siglo antes de Luria, el neurélogo inglés John
Hughlings Jackson utilizé la teoria general de la evolucion pro-
puesta por eminentes cientificos como Charles Darwin, Alfred
Russell Wallace o Herbert Spencer para explicar el funciona-
miento del sistema nervioso [4]. Segun Jackson, las funciones
nerviosas se desarrollan progresivamente y jerarquicamente, de
modo que las estructuras superiores toman el control de las
inferiores; se produce, pues, un paso de lo méas organizado a lo
menos organizado, de lo mas simple a lo mas complejo y de lo
mas automatico a lo mas voluntario. Ante una lesién, tendrian
lugar dos tipos de fendmenos:

e Negativos (disolucion): se pierde la funcion de un nivel.

e Positivos (liberacion): las funciones inferiores se liberan del
control superior afectado. En esta jerarquifa funcional, el ni-
vel mas elevado estaria representado por la corteza asocia-
tiva frontal.

Las funciones ejecutivas se han definido en neuropsicologia como

los procesos que asocian ideas, movimientos y acciones y los

orientan a la resolucién de problemas. Este término, tal y como

lo entendemos actualmente, es utilizado por primera vez por

Muriel Lezak en su articulo “The Problem of Assessing Executive

Functions’, publicado en 1982 en International Journal of Psy-

chology [5]. Define las funciones ejecutivas como las capacida-

des mentales esenciales para llevar a cabo una conducta eficaz,

creativa y aceptada socialmente. Esta autora describe cuatro

componentes esenciales en las funciones ejecutivas:

e Formulacidon de metas: capacidad de generar y seleccionar
estados deseables en el futuro.

e Planificacion: seleccion de las acciones, elementos y secuen-
cias necesarios para alcanzar un objetivo.

e Desarrollo: habilidad para iniciar, detener, mantener y cam-
biar entre acciones planificadas.

e Fjecucion: capacidad para monitorizar y corregir actividades.

Segun esta autora, la alteracién de las funciones ejecutivas
puede comportar graves problemas de iniciacién, modificacion,
control o interrupcién de la accién, lo que derivara en una dis-
minucion de la conducta espontanea y un aumento de la per-
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severacion e impulsividad. Ya en 1939, Gosta Rylander afirmo:
‘Las personas con dafno cerebral frontal se distraen facilmente,
no son capaces de captar la globalidad de una realidad comple-
jal...]los sujetos son capaces de resolver situaciones rutinarias,
pero incapaces de resolver tareas novedosas’ [6].

La conducta inteligente es el resultado de los ensayos menta-
les que llevamos a cabo dentro de nuestra cabeza. Es la conse-
cuencia de la capacidad para programar, regular, controlar y
verificar nuestra conducta. Una conducta inteligente no es una
conducta refleja, es una elaboracion que obtiene un producto
gue sirve para resolver una situacion. Los l6bulos frontales como
estructura, y las funciones ejecutivas, como procesos asentados
en dichas estructuras, generan acciones potenciales. Asi el siste-
ma puede simular situaciones y verificar si la solucién elegida es
apropiada para la exigencia del problema. Somos criaturas con
un gran potencial para imaginar el futuro y las consecuencias de
nuestra conducta sobre él. Las funciones ejecutivas emergen del
encuentro entre el mundo externo —que nos propone situacio-
nes que debemos resolver—y nuestro mundo interno —que ima-
gina soluciones y resultados de esas posibles soluciones—. El en-
cuentro de ambos mundos se produce en la corteza prefrontal.

Las funciones ejecutivas se conciben como un conjunto de
habilidades que se hallan implicadas en la generacion, la super-
vision, la regulacion, la ejecucion y el reajuste de conductas
adecuadas para alcanzar objetivos complejos, especialmente
aquellos que son considerados por el individuo como novedo-
S0s y precisan una solucion creativa [7]. En nuestra vida cotidia-
na afrontamos gran cantidad de situaciones para las que no
contamos con un plan de accién predeterminado y que a lo
largo de nuestro desarrollo ontogenético van a ir siendo mas
complejas y vamos a disponer de menos ayuda externa para
solucionarlas, por lo que no es exagerada la afirmacion de Le-
zak cuando sostiene que las funciones ejecutivas son el eje cen-
tral que guia las conductas adaptativas y socialmente acepta-
das y aceptables (aungue tal vez se olvide de otro aspecto tan
importante como la cognicién social).

En nuestro devenir cotidiano podemos observar que las si-
tuaciones a las que nos enfrentamos pueden dividirse en dos
grandes grupos: las que nos resultan conocidas y rutinarias y
aquellas que nos resultan novedosas, para las que debemos
crear un plan de accion a fin de resolverlas. Dentro de estas
Ultimas existen algunas que son de naturaleza mas puramente
cognitiva —como, por ejemplo, hacer esta introducciéon para
este capitulo— y otras en las que se introducen aspectos emo-
cionales y sociales —como puede ser tener una reunién con un
miembro del equipo para comentarle que no esta desarrollan-
do su trabajo a satisfaccion del resto de miembros del equipo o
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de la empresa-. De todos modos es complicado establecer una
division clara entre aquello que resulta puramente cognitivo y
aquello en lo que participan aspectos emocionales. Sirva como
ejemplo el que acabamos de poner: cuando estamos escribien-
do estas palabras accedemos a nuestra memoria semantica
para echar mano de nuestros conocimientos teéricos sobre las
funciones ejecutivas, consultamos articulos que nos parecen
interesantes o pedimos opinién a otros profesionales que con-
sideramos relevantes en el tema que nos ocupa, pero no pode-
mos dejar de pensar en si al lector le gustard como lo hemos
explicado. ¢En este Ultimo planteamiento no existe un compo-
nente emocional?

Como muy bien sefialan Antonio Verdejo-Garcia y Antoine
Bechara [8]: “Una de las principales caracteristicas de las funcio-
nes ejecutivas es su independencia del input, es decir, los meca-
nismos ejecutivos coordinan informaciéon procedente de distin-
tos sistemas de entrada (percepciones de distintas modalidades
sensoriales), procesamiento (atenciéon, memoria 0 emociones) y
salida (programas motores). En este sentido, las funciones eje-
cutivas son responsables tanto de la regulacién de la conducta
manifiesta como de la regulacion de los pensamientos, recuer-
dos y afectos que promueven un funcionamiento adaptativo.
Por otro lado, con el propdsito de alcanzar los objetivos plan-
teados, los mecanismos ejecutivos se coordinan tanto para re-
cuperar informacién almacenada en el pasado (por ejemplo,
mecanismos de acceso y recuperacion de informaciéon) como
para estimar y anticipar los posibles resultados de distintas op-
ciones de respuesta en el futuro (por ejemplo, mecanismos de
planificacion, intencion demorada y toma de decisiones)’.

Otro aspecto relevante es la participacién de otros procesos
cognitivos en el funcionamiento ejecutivo y, a su vez, cdmo el
funcionamiento y el control ejecutivo afectan a otros procesos
cognitivos. En nuestra opinién, sin un sistema atencional o la
memoria operativa, no hay perspectiva de una actividad mental
coherente y las funciones ejecutivas no podrian operar porque
no existiria un campo de actuacién estable para que realizaran
su funcién. Funciones como la atencién o la memoria de traba-
jo, por tanto, son necesarias para el proceso de razonamiento,
durante el cual se comparan posibles resultados, se establecen
ordenaciones de dichos resultados y se elaboran inferencias. En
este planteamiento se propone que la actividad de las funcio-
nes ejecutivas, causada por una determinada representacion,
opera no sélo como un ‘solucionador’ de problemas, sino tam-
bién como un amplificador para la atencién y la memoria fun-
cional continuadas. Los acontecimientos se energizan por se-
fales indicativas de que el proceso ya se evalla y se encuentra
en ‘vias de soluciéon’ en funcion de las preferencias del indivi-
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duo. La atribucion y el mantenimiento de la atenciéon y de la
memoria se motivan, en primer lugar, por preferencias inheren-
tes al organismo, y, después, por preferencias y objetivos adqui-
ridos sobre la base de las inherentes.

En el contexto de la diversidad funcional de la corteza fron-
tal se enmarca uno de los debates cruciales sobre la naturaleza
de las funciones ejecutivas, el de si constituyen un constructo
unitario o bien un sistema multimodal de procesamiento multi-
ple con distintos componentes independientes aunque inte-
rrelacionados. Los modelos actualmente vigentes tienden a in-
clinarse hacia la segunda hipodtesis [7,9] si bien aun existe
controversia sobre si las funciones ejecutivas son mecanismos
unitarios funcionalmente inespecificos, pero altamente adapta-
bles (algo asi como una navaja suiza multiusos), o bien proce-
sos relativamente modulares jerarquizados y especializados
[10,11]. La visidon de las funciones ejecutivas como un sistema
inespecifico y adaptable asume que no existen, a priori, regio-
nes especializadas en el desempefo de funciones particulares,
sino que mas bien distintas areas de la corteza prefrontal res-
ponden de manera coordinada cuando el sistema debe resolver
nuevos retos. En este sentido, las funciones ejecutivas se sola-
pan con el concepto de inteligencia fluida en terminologia de
Raymond Cattell, o la capacidad para adaptar de manera 6pti-
ma nuestros recursos cognitivos en funcién de las demandas
cambiantes del entorno.

¢Doénde se situan las funciones ejecutivas?

A mediados de la década de 1980, Donald Stuss y Frank Ben-
son [12,13], en su libro sobre el I6bulo frontal, propusieron un
modelo jerarquico de las funciones mentales. En primer lugar,
se encuentra influido por la organizacion anatémica del siste-
ma nervioso central y, en segundo lugar, por las clasicas apor-
taciones de William James respecto a la conciencia en su libro
Principios de psicologia. Segun este modelo, la corteza prefron-
tal realizaria un control supramodal sobre las funciones menta-
les basicas localizadas en estructuras basales o retrorrolandicas.
Este control lo llevaria a cabo a través de las funciones ejecuti-
vas, que, a su vez, también se distribuirfan de manera jerarqui-
ca, aunque con una relacién interactiva entre ellas. En el vértice
de esta pirdmide se encontraria la autoconciencia o autoanali-
sis, mediante el cual se representan las experiencias subjetivas
actuales en relacion con las previas; éste controla la propia ac-
tividad mental y utiliza el conocimiento adquirido para resolver
nuevos problemas y guiar la toma de decisiones para el futuro.

92

En un segundo nivel se hallarfan las funciones que realizan
el control ejecutivo o cognitivo del resto de funciones mentales.
Estas funciones son las siguientes: anticipacién, seleccion de
objetivos, formulacion y planificacién previa de posibles solu-
ciones e iniciacion de la respuesta, con control de ésta y de sus
consecuencias.

El tercer nivel corresponde a las funciones siguientes:

e £l impulso (drive), que engloba la capacidad de iniciar y
mantener una actividad mental y una conducta motora.
Este concepto se relaciona con la nocién de motivacion,
gue podemos definir como la energia necesaria puesta a
disposiciéon para lograr algo deseable o evitar algo indesea-
ble y que se relaciona con el estado emocional del sujeto.

e [a organizacion temporal, que hace referencia a la capaci-
dad de mantener secuencias de informacion y percibir el
orden temporal de los sucesos.

Para Stuss y Benson, estas funciones no son de ejecucion, sino
de control de la activacion de las acciones (en inglés, executive
cognitive control) mediante la anticipacion, la eleccion de obje-
tivos que se desean conseguir, la planificacion y la seleccion
adecuada, que supone la seleccion de una respuesta y la inhibi-
cion de otras (Fig. 1).

En 1991, el propio Stuss [14] redefinié su modelo de sistema
de control ejecutivo y mantuvo la premisa de que las funciones
de la corteza prefrontal componen un sistema con funciones
jerarquicas, independientes pero interactivas. Cada uno de los
tres componentes descritos contendria sus subsistemas y un
mecanismo de control que utiliza tres elementos basicos: entra-
da de informacion, que tendra su especificidad en funcion del
nivel de representacion de la informacién; un sistema compara-
dor, que analiza la informacién en relacién con las experiencias
pasadas del sujeto, y un sistema de salida, que traduce los re-
sultados de la evaluacién comparativa hacia un tipo determina-
do de respuesta (Fig. 2).

El input del primer componente corresponde al sistema sen-
sorial y perceptual, y contendria un dominio para cada médulo
especifico. El anélisis perceptual y su correspondiente respuesta
pueden ser simples o complejos, pero siempre son conductas
sobreaprendidas, automaticas y rapidas. En ellas no participa la
conciencia, por lo que podiamos denominarlos implicitos y son
la base de muchos comportamientos que exhibimos en nuestra
vida cotidiana. Este sistema no necesitaria la participacion de la
corteza prefrontal. Durante la adquisicion de una conducta
compleja (como conducir), la corteza prefrontal debe mante-
nerse activa, pero cuando la conducta se interioriza o pasa a
formar parte del repertorio conductual del individuo, la partici-
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Figura 1
Modelo jerarquico de Stuss y Benson.

pacion de la corteza prefrontal disminuye. Esta descripcién pre-
senta muchas similitudes con el concepto de ‘programacion de
contienda’ de Tim Shallice.

El segundo componente de este sistema jerarquico se asocia
con el control ejecutivo o funcién de supervision de los lébulos
frontales. Las conexiones reciprocas entre las areas de asocia-
cion multimodal retrorrolandicas, el sistema limbico y el cerebro
anterior proveen de las bases neurales necesarias para este
control ejecutivo. Estas funciones ejecutivas de control se han
dividido conceptual y experimentalmente en subfunciones es-
pecificas tales como anticipacion, seleccién de objetivos y ela-
boracién de planes. Este sistema se activaria ante situaciones
novedosas, por lo que carece de acceso a respuestas rutinarias.
Estas conductas, que en un principio precisan de control y deli-
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beracion, pasan posteriormente a subsistemas donde pueden
controlarse de forma automatica.

El tercer componente de la jerarquia incorpora el concepto
de autoconciencia y autorreflexion. Este componente se rela-
cionarfa con la capacidad de ser consciente de uno mismo y
con la capacidad de reflejar en pensamientos y conductas pa-
trones individuales y propios del yo. La autoconciencia, en este
sentido, depende de los inputs que recibe de los sistemas sen-
sorial-perceptual y de control ejecutivo, y su output influye en
la naturaleza y el grado del control ejecutivo. En un articulo
mas reciente, Stuss y Michael Alexander [15] reconocen que
nos encontramos con multiples problemas para comprender las
funciones ejecutivas, ya que la mayorfa de estudios presenta
problemas metodolégicos y conceptuales:
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Figura 2
Modelo conceptual de Stuss redefinido
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e Las muestras de pacientes estudiados no siempre presentan
lesiones frontales-focales.

¢ No existe una definicién unitaria de funcion ejecutiva.

e Ladistinciéon entre procesos de control automatico y proce-
sos de control consciente es insuficiente porque no logra
explicar la complejidad de dichos mecanismos de control.

e Ladiferencia entre tareas complejas (I6bulo frontal) y tareas
simples (otras areas cerebrales) no puede explicar la dife-
rencia de funciones entre los lébulos frontales y otras regio-
nes cerebrales.

e El papel principal de los lébulos frontales puede tener rela-
cion con el componente afectivo y emocional, desarrollo
personal, juicio social y autoconciencia.

El proposito de este capitulo es revisar aquellos modelos, teo-
rias e hipotesis mas representativos sobre funciones ejecutivas
y corteza prefrontal. Para ello, éstos han quedado agrupados se-
gun un criterio consensuado por los autores, que esperamos
ayude al lector a comprender mejor las diferentes formas de
abordar el estudio de las funciones ejecutivas, asi como de la
corteza prefrontal.

Modelos de constructo unitario

Las teorfas de constructo Unico son aquellas que proponen un
constructo cognitivo como ‘memoria de trabajo’ o ‘inteligencia
fluida" o "factor g’ para explicar la funcién clave de los l6bulos
frontales. Estos modelos se basan en los patrones de ejecucién
en tareas experimentales y la caracterizacion de las demandas en
dichas tareas.

Teoria de la informaciéon contextual

En la década de los noventa, Jonathan Cohen et al [16,17] pro-
pusieron la teorfa de la informacion contextual, al entender que
el contexto constituye un elemento clave para comprender las
alteraciones ejecutivas observadas en pacientes esquizofréni-
cos. Segun estos autores, el deterioro ejecutivo que presentan
los pacientes con esquizofrenia seria consecuencia directa de la
dificultad para representar, mantener o actualizar la informa-
cién del contexto.

Numerosos estudios aportan evidencias directas que vinculan
areas de la corteza frontal con el mantenimiento de representa-
ciones internas de contexto, es decir, toda aquella informacion
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relevante mantenida en la mente para mediar en una respuesta
conductual apropiada. Autores como Joaquin Fuster [18,19] o
Patricia Goldman-Rakic [20], entre otros, han observado la exis-
tencia en la corteza prefrontal de neuronas que permanecen
activas durante el periodo de tiempo que transcurre entre la
presentacion de un estimulo y la respuesta asociada a éste. Se-
gun Fuster [21], la activacién sostenida de las neuronas prefron-
tales sirve como puente temporal entre la sefial y la respuesta.
Adele Diamond y Goldman-Rakic [22] indican que las represen-
taciones mediadas por la corteza prefrontal son necesarias para
contrarrestar respuestas previamente asociadas a un estimulo, a
fin de ejecutar una respuesta contextualmente relevante. Asf
pues, la corteza prefrontal seria la responsable de mantener y
actualizar las representaciones internas necesarias para frenar
respuestas dominantes, pero no adecuadas, en un momento o
contexto concreto.

La teoria propuesta por Cohen et al postula que diferentes
procesos cognitivos (por ejemplo, atencién, memoria de trabajo
o inhibicién) implicados en el control cognitivo son en realidad el
reflejo de un Unico mecanismo que opera bajo condiciones dife-
rentes. Asi, en situaciones de competencia entre estimulos (por
ejemplo, test de Stroop), cuando una tendencia de respuesta
debe vencerse para emitir el comportamiento apropiado, las re-
presentaciones internas del contexto inhiben la informacion no
relevante (procesos reflejos o automaticos) a favor de otros esti-
mulos menos habituales. Por otro lado, cuando hay una demora
entre la informacion relevante a una respuesta y su ejecucion, la
memoria de trabajo mantiene dicha informacién durante el
tiempo que sea necesario. Al igual que sucede en las situaciones
descritas, el patron de ejecucion de los pacientes con lesiones
prefrontales en el Wisconsin Card Sorting Test (WCST) serfa, se-
gun Cohen et al, consecuencia de su dificultad o incapacidad
para utilizar la informacién contextual e inhibir respuestas que
previamente eran adecuadas. Esta dificultad para dejar de res-
ponder a una dimensién previamente relevante ocasionaria un
signo clinico ‘tipico’ de la lesion frontal: la perseveracion.

Respecto a los trastornos en la conducta social descritos en
la esquizofrenia, éstos tendrian su origen en la incapacidad de
mantener la representacion interna del contexto social, lo que
llevaria al paciente con esquizofrenia al uso de conductas socia-
les no adecuadas. El contexto social es algo que se modifica
rapidamente, y una conducta que era apropiada en un mo-
mento deja de serlo poco después. Poder interpretar el contex-
to social donde estamos, mantener dicha representacién mien-
tras dura esa situacion y tener la capacidad de cambiarla
rapidamente para guiar nuestras conductas son aspectos indis-
pensables para una adecuada integracion social.
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En 1996, Cohen et al postularon que el sistema dopaminér-
gico regula el acceso de representaciones internas a la corteza
prefrontal, realizando al mismo tiempo funciones de proteccion
frente a posibles interferencias. Segun estos autores, en la es-
quizofrenia se produciria una disminucion de la actividad dopa-
minérgica, lo cual comporta una entrada de informacién a la
corteza prefrontal deficiente (la informacién irrelevante no seria
suprimida) asf como una dificultad para mantener representa-
ciones internas del contexto. Los trabajos del grupo de Wein-
berger sobre el gen de la catecol-O-metiltransferasa (COMT), la
enzima encargada de ‘barrer’ la dopamina circulante en la cor-
teza prefrontal, son congruentes con esta hipétesis dopaminér-
gica del funcionamiento prefrontal. Estos estudios demostraron
gue el genotipo que determina una mayor funcionalidad de la
enzima COMT (que se traduce en menor disponibilidad de do-
pamina prefrontal) se relaciona con un peor rendimiento en
tareas de actualizacion de informacion y control atencional y
un mayor riesgo de presentar esquizofrenia [22-25].

Modelos de memoria de trabajo

Existen diversos modelos de memoria de trabajo. El mas cono-
cido y aceptado es el propuesto por Alan Baddeley y Graham
Hitch [26,27]. Otros modelos que se deben destacar son los
planteados por Goldman-Rakic y por Michael Petrides.

El concepto tedrico de memoria de trabajo asume la existen-
cia de un sistema de capacidad limitada, que permite el mante-
nimiento y la manipulacion temporal de informacién. Segun el
modelo de Baddeley y Hitch de 1974 (ampliado en el afio 2000)
[28], la memoria de trabajo esta formada por un sistema ejecu-
tivo central que supervisa y coordina varios subsistemas subor-
dinados: el bucle fonolégico, la agenda visuoespacial y el buffer
episddico. El bucle fonoldgico cuenta con un almacén fonolo-
gico que puede contener trazas de memoria durante unos se-
gundos antes de que desaparezcan y un proceso de ensayo
articulatorio andlogo al discurso subvocal. La agenda visuoes-
pacial permite mantener y manipular informacion visual y espa-
cial. El buffer episédico integra temporalmente informacion
fonoldgica, visual y espacial, asi como otros tipos de informa-
cién, en una representacion unitaria, episoédica. De esta forma,
genera un enlace entre los subsistemas que integran la memo-
ria de trabajo y la parte de la memoria a largo plazo especiali-
zada en la memoria episédica, es decir, el recuerdo de eventos
especificos que integran tiempo, lugar y emociones (Fig. 3). Por
ultimo, el sistema ejecutivo central se encarga de administrar
recursos cognitivos. Desde un punto de vista funcional, el siste-
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ma ejecutivo central ejerce un rol esencial en el control, coordi-
nacion y supervision de los procesos cognitivos; este sistema
permite la planificaciéon de las estrategias necesarias para lograr
la consecuciéon de una tarea o la elaboracion de los cursos de
accion gue se deben seguir para llegar a un objetivo. Entre los
procesos atribuidos al sistema ejecutivo central esta la capaci-
dad de asignar recursos cognitivos durante la ejecuciéon simul-
tanea de dos tareas (coordinacion de tareas), el mantenimiento
y la manipulacién de informacién y la capacidad de atender
selectivamente a un estimulo e inhibir estimulos irrelevantes.

Goldman-Rakic [29-31] propone una comprensién de la me-
moria de trabajo basada en la arquitectura funcional de la corte-
za prefrontal. Para esta autora, la corteza prefrontal desempe-
faria un papel preponderante en las funciones de la memoria
de trabajo y deberia entenderse como una red de integracion de
areas, cada una de las cuales se especializaria en un dominio
especifico. Asi, cada subsistema de la memoria de trabajo se
encontrarfa asociado e interconectado con diferentes areas cor-
ticales de dominio especifico: las areas prefrontales relacionadas
con la memoria de trabajo espacial se conectarfan con porciones
del I6bulo parietal posterior, mientras que la memoria de trabajo
responsable de las formas de los objetos conectaria la corteza
prefrontal inferior con el l6bulo temporal. Otra red se compon-
dria de areas de asociacion sensorial (temporal y parietal), pre-
motora (cingulado) y limbica. Goldman-Rakic considera que el
sistema ejecutivo central (subcomponente de la memoria de tra-
bajo) es una propiedad emergente que coactiva multiples proce-
sadores de dominio especifico; éstos se localizarian en la corteza
prefrontal, pero interconectados con regiones posteriores que
contienen informacién relevante para dicho dominio especifico.

El modelo propuesto por Goldman-Rakic plantea que el re-
sultado del procesamiento del sistema ejecutivo central es con-
secuencia de la interaccion de multiples médulos de procesa-
miento de informacién independientes, cada uno de los cuales
contendria sus propios sistemas de control motor, sensorial y
mnésico (Fig. 4). Este procesamiento lineal deja entrever la exis-
tencia de una red neuronal cortical independiente para cada
subsistema de la memoria de trabajo. Este modelo arroja algo
de luz sobre como estos subsistemas independientes pueden
cooperar para dar lugar a una conducta compleja, al plantear
gue la coactivacion de los diferentes subsistemas de la memoria
de trabajo y su capacidad para recibir informacion de la memo-
ria y de otras areas corticales le permiten procesar informacién
en paralelo, lo que desembocaria en lo que denominamos pro-
cesos cognitivos de alto nivel.

Por su parte, Petrides [32-34] desarroll6 el cartografiado ana-
tomicofuncional de la corteza prefrontal medial-lateral en rela-
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cién con las distintas operaciones mentales que integran el cons-
tructo de memoria de trabajo (incluyendo procesos de mante-
nimiento, manipulacién y comparaciéon entre estimulos). Su
modelo argumenta que la region frontal medial-dorsolateral
(dreas 9y 46 de Brodmann) conforma un sistema cerebral en el
que la informacién puede mantenerse on line para monitorizar
y manipular el estimulo, entendiendo por monitorizar el proce-
so considerar diferentes alternativas de eleccion. Este sistema
permite la evaluacion y la supervision de opciones autogenera-
das y la respuesta ante la presencia de acontecimientos. Por
otro lado, la region ventrolateral medial cumple una funcion
destacada en el mantenimiento de la informacién en la memo-
ria de trabajo, asi como en la codificaciéon explicita y en la recu-
peracion de la informacion de la memoria a largo plazo. Esta
disociacién entre supervision y manipulacion, por un lado, y
mantenimiento, por otro, estd apoyada por los datos obtenidos
en pruebas administradas a pacientes con lesiones frontales
Asimismo, esta disociacion se ha visto corroborada por estudios
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de resonancia magnética funcional (RMf), que se han mostrado
especialmente Utiles para caracterizar la dinamica temporal de
la activacion de estas regiones en respuesta a las demandas
de tareas de reconocimiento demorado (delayed-matching to
sample). Los estudios de RMf han demostrado que, cuando la
informacion que se va a manejar excede la capacidad de la me-
moria a corto plazo, la corteza prefrontal dorsolateral es reclu-
tada en tareas de codificacion (dotando a la informacién de
una estructura interna), seguidas de una fase de mantenimien-
to de la informacién (durante el periodo de demora) en la que
se implican ademas regiones prefrontales ventrolaterales. Si es
necesario manipular activamente la informacion durante la de-
mora, la corteza prefrontal dorsolateral se involucra de manera
mas intensa, mientras que cuando la resolucién de la tarea
conlleva filtrar, comparar y seleccionar entre distintos estimu-
los para dirimir un conflicto, las secciones mas ventrales vuel-
ven a entrar en accién, en conexioén con regiones parietotem-
porales [35,36].
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En conjunto, los hallazgos de estudios de lesién y neuroima-
gen indican que, mientras la codificacion y la manipulacion de
la informacién dependen preferentemente del sector dorsola-
teral, el mantenimiento de dicha informacion se relaciona méas
con la actividad del sector ventrolateral. Podemos afirmar que
los l6bulos frontales operan con contenidos de la memoria para
orientar estos contenidos hacia la ejecucion de conductas
adaptativas. Los I6bulos frontales actiian como un sistema cen-
tral inteligente encargado de la codificacion y de la recupera-
cion. Esto incluye la capacidad para iniciar y dirigir la busqueda,
monitorizar y verificar el resultado de la bldsqueda y comparar
el resultado encontrado con el pretendido o esperado (Fig. 5).

Las medidas sobre la capacidad de memoria de trabajo se
han relacionado con el funcionamiento en otras tareas cogniti-
vas complejas, como la comprensién lectora, la resolucién de
problemas o medidas del cociente intelectual [37]. Algunos in-
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vestigadores han argumentado que la capacidad de memoria
de trabajo refleja la eficacia de las funciones ejecutivas y, mas
concretamente, la capacidad de mantener unas representacio-
nes relevantes para la tarea ante la presencia de informacion
irrelevante [38]. Las tareas parecen reflejar diferencias indivi-
duales en la capacidad para enfocar (concentrar) y mantener la
atencion, en particular cuando otros acontecimientos sirven
para capturar la atencion. Estos efectos parecen ser una fun-
cién de areas frontales cerebrales [39].

El factor g y el factor |

Los seres humanos podemos ser mas o menos habilidosos en
la aplicacion de procesos cognitivos a fin de orientarlos hacia la
resolucién de situaciones complejas. La representacion psicomé-
trica de este fendmeno recibe el nombre de inteligencia general
o factor g, término propuesto por Charles Spearman en 1904.
Este autor estudié las correlaciones entre diversas pruebas men-
tales, las notas escolares y los resultados en diferentes tareas
aplicadas a diversos grupos de alumnos. Este método de analisis
puso de manifiesto la existencia de un factor comun a todas las
pruebas y estimaciones, que explicaria las altas correlaciones ob-
servadas, y otro especifico, propio de cada prueba. Basdndose
en estos resultados, Spearman formuld la teoria bifactorial de la
inteligencia [40]. En su formulacion original esta teorfa sostiene
gue todas las habilidades o actividades intelectuales del ser hu-
mano comparten un solo factor comun llamado factor general
0 'g’. Dicha teorfa también postulaba numerosos factores espe-
cificos o 's’, cada uno de ellos estrictamente especifico de una
sola actividad. Utilizando como punto de partida este modelo,
Cattell [41] propuso diferenciar el factor g en inteligencia fluida
(gf) e inteligencia cristalizada (gc). Segun este investigador, la
inteligencia fluida esté vinculada con las capacidades necesarias
para razonar, crear nuevos conceptos, establecer relaciones, re-
solver problemas...; en definitiva, aquellas habilidades necesa-
rias para adaptarse satisfactoriamente a estimulos desconocidos
0 bien a situaciones cambiantes. Tal capacidad estarfa ligada al
desarrollo neuroldgico y estarfa libre de las influencias culturales
o sociales. La inteligencia cristalizada esta relacionada con el en-
torno y la estimulacién, asi como con los conocimientos que
aumentan con la experiencia y el aprendizaje. Si bien ambas
inteligencias tienen un componente hereditario y de aprendiza-
je, el aspecto biolégico posee un mayor peso en la inteligencia
fluida y el cultural en la inteligencia cristalizada.

En la década de los noventa, John Duncan [42] plante6 que
la inteligencia no es una propiedad emergente del conjunto del
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cerebro, sino una funcion localizada en una zona bien delimita-
da: la corteza prefrontal lateral. Segun este autor, la inteligencia
general deriva de un sistema frontal especifico determinante
para el control de diferentes formas de conducta. Tales hipotesis
derivan de investigaciones realizadas por este autor con pacien-
tes frontales. Duncan [43] habia observado que las lesiones en
la corteza prefrontal producian afectacién en la planificacion y
el control ejecutivo, asi como en la inteligencia fluida. Los mis-
mos estudios verificaron que los tests de inteligencia que miden
la inteligencia cristalizada (por ejemplo, la escala de inteligencia
de Wechsler) no tienen una relacién directa con las funciones
ejecutivas, y las evaluaban de manera poco relevante [44]. To-
mando como punto de partida los hallazgos obtenidos en estos
estudios, Duncan sugeria que los lébulos frontales estan impli-
cados en aspectos de inteligencia fluida y que ésta (referida al
razonamiento y la habilidad para resolver situaciones novedo-
sas) se encuentra mas afectada tras lesiones frontales que en los
casos en los que la lesion se produce en areas posteriores. Para
probar esta hipétesis Duncan midid, por medio de la tomogra-
fia por emision de positrones, la actividad cerebral de varios su-
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jetos mientras realizaban tareas espaciales, verbales y motoras
[45]. Los resultados de estas pruebas se compararon, en todos
los casos, con un grupo control que ejecutd tareas que no con-
llevaban razonamientos complejos. Los resultados mostraron
gue las tareas que involucraban una importante dosis de inteli-
gencia general se relacionaban con un aumento del flujo san-
guineo de los lébulos frontales. Estos hallazgos indican que la
ejecucion en tareas con altas correlaciones en g se asocian con
reclutamientos selectivos para un amplio rango de tareas cogni-
tivas que activan la corteza prefrontal lateral, de modo que esta
region cerebral se activaria para tareas con ‘alta exigencia para
g'. Los datos aportados por Duncan apoyan la concepcién de la
inteligencia planteada por Spearman a principios del siglo xx.
Asimismo, indican la existencia de un conjunto relativamente
restringido de neuronas que entran en accién cuando se reali-
zan funciones consideradas inteligentes. En el afio 2001, Dun-
can plante6 el modelo de codificacion adaptativa (adaptive co-
ding model) [46], basado en cuatro proposiciones:
e Las neuronas de la corteza frontal son sustancialmente adap-
tables y programables baséndose en las exigencias de la
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conducta, y permiten la representacion temporal de la infor-
macion relevante.

La corteza prefrontal actta como un sistema de atencién glo-
bal y se centra selectivamente en la informacién relevante.
La corteza prefrontal posibilita una representacién selectiva
de la informacion relevante para la tarea.

Los lébulos frontales tienen funciones de supervision ines-
pecificas que se adaptan a una gran variedad de tareas.

Elkhonon Goldberg [47,48] propone utilizar el concepto de ‘in-
teligencia ejecutiva’ para referirse a aquel buen hacer derivado
del funcionamiento del l6bulo frontal. Segun este autor, a dife-
rencia del factor g, el factor | (talento ejecutivo) si existe. Se
trataria de lo que intuitivamente reconocemos como ‘ser inteli-
gente’. Para este autor, la corteza prefrontal sustenta la capaci-
dad del organismo para reconocer en un objeto o un problema
nuevos, un elemento de una clase familiar de objetos o proble-
mas. Esta capacidad, denominada ‘reconocimiento de patro-
nes’, es fundamental para el mundo mental y, al permitir recu-
rrir a la experiencia previa para enfrentarnos a estos problemas,
la convierte en uno de los principales mecanismos de resolu-
ciéon de problemas (concepto que equipara a ‘sabiduria’).

Los procesos de reconocimiento de patrones se presentan
muy pronto en la vida y pueden ser innatos, aprendidos o, como
ocurre en la mayoria de los casos, mezcla de factores heredita-
rios y ambientales. De esta forma, Goldberg defiende que mien-
tras que las estructuras subcorticales y las regiones sensoriales
primarias llevan ‘preimpresa’ la ‘sabiduria del filo’ (responsable
de las respuestas emocionales basicas y de la percepcion senso-
rial), las regiones corticales mas complejas (especialmente la cor-
teza prefrontal) tienen relativamente poco conocimiento preim-
preso a cambio de una gran capacidad para procesar informacion
de cualquier tipo, desarrollar sus propios ‘programas’ o afrontar
de forma abierta y flexible cualquier imprevisto que pueda sur-
gir al organismo. De forma paralela, establece que mientras que
las estructuras temporales, parietales y occipitales son la sede
del conocimiento descriptivo (es decir, aquel saber sobre cémo
son las cosas), el lébulo frontal custodia el conocimiento precep-
tivo (es decir, aquel que versa sobre como deberian ser las cosas
y, en particular, qué hay que hacer para adaptarlas a nuestros
deseos y necesidades). El l6bulo frontal contiene asf el conoci-
miento sobre qué dio resultado en el pasado y qué nos conviene
hacer en el futuro (‘soluciones ejecutivas’).

El misterio de la dualidad de los hemisferios no se resuelve,
segln Goldberg, recurriendo a su papel diferencial en el len-
guaje o a la naturaleza verbal o espacial de la informacién con
la que se trabaja, sino que logra entenderse desde un nuevo
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paradigma: lo nuevo y lo familiar. La hipdtesis novedad-rutina
plantea que el hemisferio derecho se encarga de las tareas no-
vedosas, mientras que el izquierdo es el repositorio de los pa-
trones conocidos, de forma que a lo largo de la vida se produce
una ‘transferencia del centro de gravedad cognitivo’ del lado
derecho al izquierdo. Ello implica que, independientemente de
la naturaleza fonoldgica o espacial de la tarea cognitiva, la ac-
tivacion del hemisferio derecho irfa disminuyendo con la précti-
ca a favor del funcionamiento izquierdo. Apela a esta distincion
para explicar por qué las lesiones derechas tienen un efecto
mas devastador en los ninos que en los adultos.

Goldberg acun6 los términos dependencia e independencia
del contexto para referirse a los diferentes estilos cognitivos aso-
ciados a la corteza prefrontal izquierda y derecha, respectiva-
mente. Asi, la dependencia de campo es aquel estilo de toma de
decisiones en el que la eleccion estda muy influida por el contex-
to, lo que refleja un intento por capturar las propiedades Unicas
o especificas de la situacion, mientras que las estrategias de re-
solucion independientes de campo se sostienen en criterios in-
ternos del organismo, son una ‘estrategia universal por defecto’
gue refleja el intento de formular la mejor respuesta promedio a
todos los efectos y en todas las posibles situaciones vitales.

La hipétesis novedad-rutina como base de la especializacion
hemisférica enlaza los aspectos cognitivos y emocionales del or-
ganismo. Asi, el hemisferio derecho, ocupado en la novedad,
entra en accién cuando el repertorio de rutinas cognitivas no es
suficiente para resolver la tarea o cuando se requiere un trabajo
de exploracion, por lo que su activacion se desencadena por
emociones que giran en torno a la falta de satisfaccion. Gold-
berg describe la evidencia neuropsicoldgica gue sugiere que en
el curso del desarrollo cognitivo a lo largo de la vida, y de forma
paralela a la transferencia del control cognitivo desde el hemis-
ferio derecho al izquierdo, se produce un cambio en el centro de
gravedad emocional del hemisferio derecho (méas implicado en
emociones negativas) al hemisferio izquierdo (mas ligado a
emociones positivas). Para este autor las ‘afiliaciones’ emocio-
nales de la corteza cerebral derecha e izquierda son secundarias
con respecto a las funciones cognitivas de los dos I6bulos fron-
tales. Asf, mientras las dos amigdalas se encargan de la respuesta
emocional preimpresa, la corteza prefrontal lo hace de las reac-
ciones emocionales basadas en un analisis racional y cognitivo,
de manera gque se combinan ambos ingredientes en los circuitos
frontoamigdalinos en lo que considera la integracion vertical de
las emociones; mientras, simultdneamente a la interaccion entre
la parte izquierda o ‘positiva’ y derecha o ‘negativa’ de estos
circuitos a través del cuerpo calloso y de las comisuras anteriores
se produce la integracién horizontal de las emociones.
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Modelos de secuenciacién temporal

Teoria representacional:
acontecimiento complejo estructurado

Numerosos modelos sobre control ejecutivo sugieren que la
principal funcion de la corteza prefrontal es manipular informa-
cion, la cual se encuentra almacenada en otras regiones de la
corteza cerebral asi como en estructuras subcorticales. Este tipo
de aproximacién parte del supuesto de que las funciones de la
corteza prefrontal pueden entenderse sin necesidad de especifi-
car el tipo de representaciones que subyacen a tales funciones.
Existe otra alternativa para abordar el estudio del control ejecu-
tivo: la aproximacién representacional. A diferencia de las teo-
rias de caracter procedimental, desde la aproximacion represen-
tacional no se busca entender cdmo trabaja el sistema ejecutivo,
sino comprender la naturaleza de las representaciones almace-
nadas en la corteza prefrontal. La teoria propuesta por Jordan
Grafman [49,50] se enmarcaria en esta segunda aproximacion.

La teorfa representacional de Grafman se estructura en torno
al constructo ‘acontecimiento complejo estructurado’ (SEC, del
inglés structured event complex). Un SEC es un conjunto de acon-
tecimientos estructurados en una secuencia particular de activi-
dad que, por lo general, se orienta hacia un objetivo. Asi, por
ejemplo, una conducta compleja y estructurada como es ir a un
restaurante con un amigo podria incluir la siguiente secuencia
de acontecimientos: salir de casa, desplazarse en coche hasta el
domicilio de nuestro amigo, conducir hasta el restaurante, pedir
la carta, comer, pagar la cuenta y salir del restaurante.

Los SEC almacenados en la corteza prefrontal contienen la
informacion necesaria para solucionar un problema concreto o
lograr un determinado objetivo. Grafman postula que estos
SEC se caracterizan por los siguientes atributos:

e Independencia representacional. Cada uno de los aspectos
gue integran un SEC estan representados de forma inde-
pendiente en la corteza prefrontal, y se recuperan conjun-
tamente cuando la situacion lo requiere.

Frecuencia. Los SEC gue se activan con mayor frecuencia tie-
nen umbrales de activacién menores. Los pacientes con le-
siones prefrontales seran capaces de realizar o reconocer con
mayor facilidad aquellos SEC desarrollados rutinariamente,
pero no aquellos novedosos o escasamente ejecutados.
Similitud. Las relaciones de asociaciéon entre SEC determi-
nan la magnitud de la activacion. La activacion de un SEC
asociado a otro facilitara la activacion de este ultimo.
Especificidad categorial. Los SEC almacenados en la corteza
prefrontal estan categorizados segun las areas corticales y
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estructuras subcorticales con las que esta region cerebral se
halla conectada [27-29].

Jerarquizacion. Los SEC vinculados a un dominio especifico
siguen un orden jerarquico. En la cUspide de esta jerarquia
hallamos los SEC abstractos (secuencias de eventos con un
inicio, objetivos, acciones y final que no representan ningu-
na actividad especifica); posteriormente los SEC indepen-
dientes del contexto, asi como los SEC dependientes del
contexto, y finalmente los SEC episodicos (representan con-
ductas localizadas en un tiempo y espacio concretos). Esta
jerarquia se construye de abajo-arriba. Los SEC abstractos e
independientes del contexto Unicamente emergen tras la
consolidacion de multiples SEC episodicos o dependientes
del contexto.

Los SEC no son fragmentos de conductas colocados al azar,
sino secuencias de acontecimientos estructurados con un co-
mienzo y un final. Algunos tienen una estructura altamente
organizada, por lo que es necesaria la ejecucion de una serie de
acciones concretas para la consecucion del objetivo. El procesa-
miento de un SEC altamente estructurado permite al individuo
predecir la secuencia formada por los eventos que lo compo-
nen. Lesiones en la corteza prefrontal limitarian la capacidad
para recuperar un SEC, o fragmentos de éste, lo cual provoca-
ria la alteracién de una conducta concreta. Otros SEC se carac-
terizan por una escasa estructuracion; en tales circunstancias el
sujeto necesita adaptarse a los eventos imprevistos recurriendo
a SEC episddicos con caracteristicas similares o bien a SEC abs-
tractos o independientes del contexto, que, gracias a su estruc-
tura, pueden aplicarse a situaciones novedosas para las cuales
no existe un SEC especifico. Asi, los SEC abstractos e indepen-
dientes del contexto permiten al individuo adaptarse de forma
satisfactoria a entornos competitivos, puesto que facilitan el
desarrollo de estrategias para la resolucion de situaciones nove-
dosas para las que no disponemos de SEC episddicos o depen-
dientes del contexto.

Corteza prefrontal y organizacion
temporal de la conducta

Fuster publicé a principios de la década de los ochenta su teoria
general sobre la corteza prefrontal, en la que afirmaba que el
papel fundamental de esta region cerebral es la estructuracion
temporal de la conducta. Segun este autor, dicha estructura-
cién se llevarfa a término mediante la coordinacién de tres fun-
ciones subordinadas:
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Una funcion retrospectiva de memoria a corto plazo provi-
sional.

Una funcion prospectiva de planificacion de la conducta.
Una funcion consistente en el control y supresién de las in-
fluencias internas y externas capaces de interferir en la for-
macion de patrones.

Posteriormente, Fuster [51] ha postulado la existencia de una
representacion jerarquica en la mediacién del I6bulo frontal en
la ejecuciéon de las acciones: desde las neuronas motoras, los
nucleos motores, el cerebelo, el tdlamo, los ganglios basales y
la corteza frontal. Al mismo tiempo, este Ultimo también se
organizaria jerarquicamente: la corteza motora primaria media-
rfa en la representacion y ejecucion de movimientos esqueléti-
cos, la corteza premotora actuaria en la programacion de los
movimientos mas complejos (que implican meta y trayectoria) y
la corteza prefrontal actuaria a través de la distribucion de re-
des de neuronas cuya actividad puede verse ‘limitada’ por la
coincidencia temporal de la actividad y el input a través de tres
funciones cognitivas basicas:

La memoria a corto plazo o memoria de trabajo para la re-
tencion provisional de informacion para una acciéon pros-
pectiva (funcién ligada a la corteza prefrontal dorsolateral).
La seleccion y preparacion de una conducta o acto motor
particular (también relacionado con la actividad de la corte-
za dorsolateral).

El control inhibitorio para suprimir las interferencias y para
eliminar aquello que es irrelevante (funcién relacionada con
la corteza orbitofrontal).

Para este autor, las funciones cognitivas emergen de la activi-
dad de procesamiento de informacién en redes distribuidas a lo
largo de la corteza. Su concepto de redes neuronales represen-
ta esquemas de accion pasados y planificados para el futuro y
sugiere que la organizaciéon temporal afecta a los procesos per-
ceptivos, a la accién y a la cognicién, dentro de una secuencia
elaborada para alcanzar una meta. En la base de este proceso
encontramos cuatro mecanismos fundamentales:

e Control inhibitorio: componente de control y supresién de
interferencias externas e internas que puedan actuar como
distractores (funcion localizada en la corteza orbitomedial y
en regiones coértico-subcorticales).

Memoria operativa (basada en el modelo de memoria de
trabajo de Baddeley): activacion de redes neuronales corti-
cales de memoria a largo plazo y reverberacion de la activi-
dad entre los componentes corticales frontales y posteriores
de estas redes.

102

Set preparatorio: cumple una funcion similar a la memoria
operativa, pero de forma prospectiva, preparando al orga-
nismo para la accién.

Mecanismo de supervision: se trata de un mecanismo de
feedback que se basa en que todos los planes de accién se
ejecutan en un ciclo de accidn-percepcién; este proceso
constante va registrando los cambios en el entorno introdu-
ciendo modificaciones en los planes de accién.

Estos mecanismos se organizan de la siguiente forma: la corte-
za prefrontal facilita la activacion de las redes implicadas en la
recepcion de sefnales sensoriales y la ejecucion de acciones mo-
toras; la memoria operativa asegura el mantenimiento de la
atencion hacia la representacion de estimulos recientes vy, por
su parte, el set preparatorio activa los patrones de acciéon que
van a ejecutarse. Cuando todos estos procesos trabajan de for-
ma simultédnea, especialmente la memoria operativa y el set
preparatorio, el mecanismo de supervision asegura una correc-
ta integracion de los planes de accién a lo largo del tiempo.

Fuster sostiene que la principal funcién de la corteza prefron-
tal es la estructuracion temporal de la conducta, ya que las lesio-
nes en esta regién cerebral comportan problemas para activar e
implementar el orden temporal de los acontecimientos. Un as-
pecto clave para la representacion de los SEC es el orden de los
eventos que lo conforman. El flujo de accion debe analizarse
para poder determinar cuando un evento empieza y cuando
termina, a fin de reconocer explicitamente la naturaleza, la du-
racion y el nimero de eventos que componen la secuencia. Los
sujetos con lesiones prefrontales cometerian errores de orden
en la ejecucion de un SEC, si bien podrian llevar a cabo frag-
mentos de la secuencia a partir de la recuperacion de eventos
almacenados independientemente. Grafman hipotetiza que en
la infancia los eventos no se estructuran secuencialmente, sino
como unidades independientes de memoria. Paralelamente a la
maduracion de la corteza prefrontal y la experiencia adquirida
en el desarrollo, estos eventos se articulan para formar SEC.

Modelos de supervisiéon
atencional orientada a objetivos

Modelo de control de la accién:
el sistema atencional supervisor

Don Norman y Tim Shallice [52-54] presentaron en 1986 un
modelo tedrico de la atencion en el contexto de la accién, don-
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de el comportamiento humano se mediatiza por ciertos esque-
mas mentales que especifican la interpretacion de las entradas
o0 inputs externos y la subsiguiente accién o respuesta. Para ello
proponen un sistema estructurado en torno a un conjunto de
esquemas organizados en funcién de secuencias de accion que
se hallan preparadas a la espera de que se den las circunstan-
cias necesarias para actuar. Distinguen ademds entre procesa-
miento automatico y controlado. Frente a las conductas auto-
maticas e involuntarias encontramos aquellas que requieren de
un control deliberado y consciente, como son planear y tomar
decisiones; buscar soluciones a un problema cuando no hay una
solucién conocida; secuencias de accion mal aprendidas o que
contienen nuevos elementos; situaciones de alta complejidad y
situaciones que precisan superar un habito sobreaprendido.
Asi este modelo, denominado de atencion en el contexto de
la accién, se compone de cuatro elementos:
Unidades cognitivas. Se localizan en la corteza posterior y
son funciones asociadas a sistemas anatdémicos especificos
(por ejemplo, leer una palabra o reconocer un objeto).
Esquemas. Son conductas rutinarias y automaticas produc-
to del aprendizaje y de la practica dirigida a un fin. Estos
esquemas pueden encontrarse en tres estados posibles:
desactivados, activados o seleccionados. El esquema selec-
cionado determina el tipo de accién que se lleva a cabo y se
encuentra determinado por el grado de activacion presente
en un momento dado.
Dirimidor de confflictos. El dirimidor de conflictos (contention
scheduling) evalta la importancia relativa de distintas accio-
nes y ajusta el comportamiento rutinario con arreglo a ella,
ya que este sistema de bajo nivel puede realizar acciones de
rutina complejas. Asi, cada conducta puede desencadenarse
por un estimulo ambiental y, mediante un sistema de inhibi-
cién reciproca, la accidon mas activada ‘gana’: se lleva a cabo,
mientras que el resto se suprime temporalmente. Por si mis-
mo, un sistema de este tipo sélo es capaz de realizar conduc-
tas elicitadas por un estimulo; en ausencia de sefiales am-
bientales, el sistema se mantendra inactivo o perseverara. Sin
embargo, este sistema resulta muy Util para llevar a cabo
acciones rutinarias, aunque sean complejas, en la medida en
que estén lo bastante especificadas por el ambiente.
Sistema atencional supervisor (SAS). Mecanismo que modu-
la, desde un nivel superior, el dirimidor de conflictos (Fig. 6).
El SAS se activa ante tareas novedosas donde no existe una
solucién conocida, donde hay que planificar y tomar deci-
siones o donde es preciso inhibir una respuesta habitual, es
decir, tareas en las que la seleccion rutinaria de operaciones
no resulta eficaz. Este sistema puede impedir una conducta
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perseverante, suprimir las respuestas a los estimulos y gene-
rar acciones nuevas en situaciones en las gue no se desenca-
dena ninguna accién rutinaria. El SAS se encargaria, pues,
de responder ante situaciones nuevas o altamente comple-
jas, donde la seleccion de esquemas no es suficiente para
satisfacer las demandas de la tarea. Este segundo proceso
de seleccién requeriria, ademas, la presencia de un mecanis-
mo de retroalimentacién encargado de proporcionar infor-
macion al sistema sobre la adecuacion de los esquemas a las
demandas de la tarea, y que garantizara la realizacion de
ajustes en caso necesario —procesos de monitorizacion y com-
pensacion de errores—. De este modo, y pese a que las versio-
nes iniciales del modelo planteaban el SAS como una entidad
Unica, los autores han indicado recientemente que dicho sis-
tema supervisor participaria en al menos ocho procesos di-
ferentes, entre los que se incluirian la memoria operativa, la
monitorizacion, el rechazo de esquemas inapropiados, la ge-
neracién espontanea de esquemas, la adopcién de modos
de procesamiento alternativos, el establecimiento de metas,
la recuperacién de informacién de la memoria episodica y el
marcador para la realizacién de intenciones demoradas.

Teoria integradora de la corteza prefrontal

Para Earl Miller y Jonathan Cohen [55], la corteza prefrontal
desempefa un papel destacado en el mantenimiento de pau-
tas de actividad que representan objetivos y los medios para
conseguirlos. A través de las conexiones reciprocas que mantie-
ne con areas sensoriales, regiones motoras y estructuras sub-
corticales, proporciona sefales preferentes que guian el flujo
de actividad armonizando los inputs, los estados internos y los
outputs necesarios para responder a la tarea.

Ante la creciente complejidad de las demandas ambientales,
los elaborados sistemas sensoriales y motores que resultan sufi-
cientes para explicar los comportamientos simples de animales
menos evolucionados, supondrian para cerebros mas complejos
la disposicion de tal cimulo de informacién que inducirfa gran
interferencia y confusion. Para evitarlo, la evolucién ha desarro-
llado un mecanismo que coordina estos procesos de bajo nivel.

La corteza prefrontal apenas interviene en comportamientos
simples o automaticos, generalmente innatos o desarrollados
gradualmente por la experiencia, en gran parte rigidos, inflexi-
bles y que —al ser elicitados por un estimulo— responden a un
procesamiento ‘abajo-arriba’. Sin embargo, la corteza prefron-
tal resulta crucial cuando la conducta esté guiada por estados
internos o intenciones (procesamiento ‘arriba-abajo): en aque-
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Figura 6
Modelo de sistema atencional supervisor de Shallice y Burgess.

llas situaciones en las que los mapas entre estimulo-respuesta
son débiles, variados o cambian con rapidez, es necesario recu-
rrir a representaciones de metas y medios para conseguirlos, y
es ésta la funcién principal de la corteza prefrontal. En primer
lugar, su situacion anatémica le permite tener acceso a diversa
informacién sobre el mundo interno y externo. Las &reas de la
corteza prefrontal conectan con estructuras corticales y subcor-
ticales, con lo que influyen en los sistemas encargados de la
percepcion, los actos motores, los afectos, la memoria y la re-
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compensa, asi como sus conexiones intrinsecas, de forma que
en la corteza prefrontal converge la informacion del resto del
cerebro a través de circuitos relativamente locales. En segundo
lugar, posee plasticidad para establecer nuevas asociaciones
que posibilitan el aprendizaje y la flexibilidad del comporta-
miento. Ademas, se ha demostrado que el feedback de la cor-
teza prefrontal proyecta los objetivos generales por todo el ce-
rebro. Finalmente, existe evidencia de como mantiene en el
tiempo el patrén de actividad neuronal que sustenta el objetivo
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inhibiendo la interferencia, lo cual favorece la asociacion de
sucesos que ocurren separados en el tiempo con recompensas
futuras, lo que constituye la base de la anticipacion y la planifi-
cacion de la conducta.

Desde la aproximacion propuesta por Miller y Cohen, el pro-
cesamiento de la informacién en el cerebro es competitivo y,
cuando para dar respuesta a una tarea entran en conflicto los
mapas estimulo-respuesta mas habituales y fuertes con las se-
fAales arriba-abajo mas débiles pero adecuadas para la tarea, la
corteza prefrontal se encarga de favorecer estas ultimas a tra-
vés de la representacion neuronal de metas y reglas que confi-
guran el procesamiento en otras partes del cerebro. Ante una
situacion no familiar, cada opcién de respuesta genera un mo-
delo de actividad en la corteza prefrontal. Cuando se elige una
opcidon en funcion de la representacion interna del objetivo y
resulta exitosa, se refuerzan las conexiones entre la representa-
cion de la situacion y el modelo de actividad de la corteza pre-
frontal que sustenta la accion correcta, de forma que ésta esta-
rd mas marcada en el futuro para situaciones similares.

Frente a los modelos tradicionales de memoria de trabajo,
Miller y Cohen defienden el papel de la corteza prefrontal no
s6lo en la manipulacion de la informacién, sino también en el
mantenimiento de los objetivos y las reglas de la tarea. Desde
esta teoria, la corteza prefrontal es importante para otros proce-
s0s cognitivos, especialmente para el control de la atencién
(efecto en las tendencias competitivas a favor de la informacion
relevante para la tarea) y la inhibicién de la interferencia. Tam-
bién destacan su funcion en la actualizacion de objetivos, en
la monitorizacién y ajustes del control cognitivo que requiere la
demanda, en tareas de ejecucion dual y en la planificacion de
la conducta a través de la activacion prospectiva de las pautas
de actividad neuronal en la corteza prefrontal. Para estos auto-
res, la organizacion de esta region en diferentes areas funciona-
les viene marcada por las diferencias en las tendencias relevan-
tes para la tarea con las que trabajan. Asi, la region orbitofrontal
desempenfa un rol inhibitorio en situaciones sociales y emocio-
nales en las que la tendencia apropiada compite con otras de
fuerza similar, mientras que el &rea dorsolateral entra en juego
cuando se requiere un papel mas cognitivo o reflexivo.

Modelo de control atencional

La hipotesis de Fuster que plantea que los l6bulos frontales sir-
ven para el control de funciones de esquemas mas basicos es
una idea que subyace a varios modelos actuales sobre las fun-
ciones de la corteza prefrontal. Asf, en el ano 1995, Stuss et al
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[55,56] plantean un modelo sobre cémo operan las relaciones
entre estos esquemas y el sistema ejecutivo.

Estos autores describen un esquema como aquella red de
neuronas interconectadas que pueden activarse por inputs sen-
soriales, por otros esquemas o por el sistema de control ejecu-
tivo. Estos autores sugieren que los esquemas proveen de un
feedback al sistema ejecutivo referente al nivel de actividad.
Diferentes esquemas compiten por el control del pensamiento
y la conducta en un proceso denominado ‘dirimidor de conflic-
tos’ y que se halla mediado por procesos de inhibicién lateral.
Cada esquema contiene multiples conexiones internas, algunas
de las cuales proveen de ese feedback interno. Una vez se se-
lecciona el esquema, se mantiene activo durante un periodo de
tiempo, que depende de los objetivos y de las caracteristicas
del procesamiento. Puede ir desde unos segundos en tareas de
tiempo de reacciéon hasta largos periodos que requieren activi-
dad sin estimulos externos y que precisan de una activacion
mantenida del sistema de control ejecutivo.

El epicentro del modelo de control ejecutivo planteado por
Stuss et al es la atencién [56]. Estos autores proponen siete fun-
ciones atencionales con sus correspondientes correlatos neuro-
nales: mantenimiento (frontal derecho), concentracion (cingula-
do), supresion (prefrontal dorsolateral), alternancia (prefrontal
dorsolateral y frontal medial), preparacion (prefrontal dorsolate-
ral), atencion dividida (cingulado y orbitofrontal) y programa-
cion (prefrontal dorsolateral). Los l6bulos frontales no pueden
considerarse una estructura anatémica homogénea o una uni-
dad funcional monolitica, ya que estdn compuestos por areas
morfoldgicamente distintivas e interconectadas entre ellas mis-
mas y con otras regiones corticales posteriores y zonas subcorti-
cales constituyendo circuitos anatémicos de gran complejidad.
Desde este planteamiento, Stuss et al proponen, en el afio 2002,
diferenciar distintos procesos ligados al l6bulo frontal y tratar de
localizarlos en &reas o regiones especificas de éste. Segun estos
autores, la regién prefrontal dorsolateral izquierda se encuentra
implicada en tareas de procesamiento verbal, activacién, inicia-
cion y alternancia, mientras que la dorsolateral derecha se halla
envuelta en procesos de alternancia, mantenimiento, monitori-
zacion e inhibicion. La region inferior medial, por su parte, se
relaciona con procesos de mantenimiento, inhibicion y memoria
explicita; y la regién superior medial lo hace con procesos de
activacion, iniciacion, alternancia y mantenimiento.

Recientemente, el propio Stuss [11] ha tratado de determi-
nar como lesiones similares producen una afectacién en el con-
trol cognitivo supervisor (control ejecutivo) o como lesiones en
diferentes regiones producen una afectacién especifica que
puede aparecer en funcion de la demanda de la tarea. Stuss y
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su grupo han hallado evidencias de tres procesos frontales dife-
renciados (aunque no son independientes: deben entenderse
como procesos flexibles que se ensamblan para responder al
contexto), relacionados con la atencién:

e Energizacion. Se define como el proceso de iniciaciéon y
mantenimiento de una respuesta, y se basa en la existencia
de una tendencia interna a iniciar y mantener una actividad
neuronal en ausencia de input. Este proceso es una exten-
sién del modelo de sistema supervisor, ya que en ausencia
de ‘disparadores’ externos o condiciones motivacionales
que eliciten una respuesta, el sistema se mantiene en un
bajo nivel de activacion a la espera de ser energizado al
detectar un estimulo o poner en marcha una conducta mo-
tora. Sin energizacion no es posible seleccionar y mantener
una respuesta durante periodos de tiempo prolongados.
Esta funcion se relaciona con pruebas de fluidez verbal y
paradigmas de tipo Stroop (la relacionarian con mantener
una activacién consistente en una condicién de incongruen-
cia). Anatémicamente esta funcién se corresponde con la
region prefrontal superior medial (principalmente derecha)
y el drea presuplementaria motora.

Programacion de tareas. Cada test que administramos a un
sujeto requiere de procesos atencionales que permitan se-
leccionar un estimulo y su respuesta relacionada. La co-
nexion entre el estimulo y la respuesta requeriria la forma-
cion de un criterio para responder a un objetivo definido con
caracteristicas especificas, la organizacion del esquema ne-
cesario para completar una tarea particular y el ajuste del
dirimidor de conflictos. El programador de tareas se ve afec-
tado consistentemente después del dafio en la region late-
ral izquierda del I6bulo frontal, sobre todo ventrolateral. Esta
afectacion se relacionaria con la ejecucién en tareas como
el WCST y el aprendizaje de listas de palabras.
Monitorizacion. Se refiere al proceso de chequeo de las ta-
reas a lo largo del tiempo a modo de ‘control de calidad’ y
de ajuste de la conducta. La monitorizacién puede ocurrir a
diferentes niveles: control de la actividad en curso con res-
pecto al esquema establecido, la temporalizacion de la ac-
tividad, anticipacién de estimulos, deteccion de errores y
discrepancias entre la respuesta conductual y la realidad ex-
terna. Este proceso se relacionaria con la actividad de la
corteza prefrontal lateral derecha.

El modelo de Stuss et al parece conceder poca importancia a
los procesos de inhibicion, puesto que para estos autores di-
chos procesos pueden explicarse por la triada ‘energizacion,
programacion de tarea y monitorizacion’; los errores inhibito-
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rios provendrian de una pobre energizaciéon y un mal ajuste del
esquema atencional a las demandas de la tarea. El funciona-
miento del sistema de monitorizacién regularia la capacidad del
individuo para detectar y corregir los errores inhibitorios una
vez cometidos. Esta disociacion se ha recogido en versiones re-
cientes del test de Stroop, que distinguen entre la ocurrencia
de errores no corregidos y la de errores autocorregidos [57].

Teoria del filtro dinamico

Arthur Shimamura [58,59] propone que la corteza prefrontal es
la responsable de controlar y monitorizar la informacion, pro-
cesandola a través de un proceso de filtrado. Segun este autor,
cuatro aspectos del control ejecutivo caracterizan el proceso de
filtrado de la informacion: seleccién, mantenimiento, actualiza-
ciéon y redireccion. La seleccion hace referencia a la habilidad
para focalizar la atenciéon en las caracteristicas perceptuales o
representaciones de la memoria que se activan. El mantenimien-
to se refiere a la capacidad de mantener activa la informacién
seleccionada (ejemplo de ello serian las tareas de span de digi-
tos). La actualizacién implicaria procesos de modulacién y reor-
denacion de la informacion en la memoria de trabajo (prueba
de digitos inversos). Por ultimo, la redireccién se refiere a la ca-
pacidad para alternar procesos cognitivos (el WCST serfa, para
el autor, un buen ejemplo de este proceso). La teorfa del filtro
dindmico sugiere que estos cuatro procesos de control ejecutivo
pueden describirse en términos de interrelacién entre la corteza
prefrontal y regiones de la corteza posterior. En términos cogni-
tivos, las regiones prefrontales monitorizan la actividad de regio-
nes posteriores y controlan esta activacion a través de circuitos
recurrentes. Tal feedback permite seleccionar y mantener cierta
activacion y establecer filtros (inhibiendo, por ejemplo, cierta
informacion). La activacién de las dreas corticales posteriores
produciria una ‘cacofonfa’ de sefales neuronales en respuesta a
la informacién sensorial y a la activacion de la memoria, mien-
tras que la corteza prefrontal seria responsable de organizar es-
tas sefiales manteniendo activadas unas e inhibiendo otras. Shi-
mamura propone que los cuatro aspectos del control ejecutivo
(seleccién, mantenimiento, actualizacién y redireccion) pueden
entenderse desde las diversas propiedades del filtro: aplicar un
filtro seria seleccionar informacién, sostener un filtro activo se
relacionaria con el mantenimiento y alternar entre filtros haria
referencia a la actualizacion y redireccion de la informacion.

La teoria del filtro dindmico se postula con el objetivo de
entender el funcionamiento de la corteza prefrontal, y sirve
como modelo de control ejecutivo que permite explicar algunas
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alteraciones cognitivas propias de pacientes con lesiones pre-
frontales, a la vez que se relaciona con otros modelos y datos de
neuroimagen funcional [33,60-62]. Esta teorfa explicaria los pro-
cesos cognitivos relacionados con la corteza prefrontal dorsola-
teral, mientras que la corteza orbitofrontal se hallaria mas rela-
cionada con la seleccion e inhibicidn activa de circuitos neurona-
les asociados con las respuestas emocionales, es decir, con la capa-
cidad de asociar eventos sensoriales con su valor heddnico [63].

Modelos jerarquicos-funcionales
de la corteza prefrontal

Hipotesis sobre el eje rostrocaudal de la corteza prefrontal

Kalina Christoff et al [64-68] plantean que la corteza prefrontal
se estructura funcionalmente de forma jerarquica partiendo de
la premisa de que los procesos de razonamiento se basan en la
manipulacion de informacién en diferentes niveles de comple-
jidad. Para estos autores es posible diferenciar procesos y com-
ponentes del razonamiento y relacionarlo con subregiones di-
ferenciadas de la corteza prefrontal. En un estudio con RMf, en
el cual utilizan pruebas basadas en las matrices progresivas de
Raven, concluyen que el incremento de dificultad en las prue-
bas se relaciona con una mayor activaciéon en la corteza pre-
frontal rostrolateral. Este resultado sugiere que los procesos de
integracion de multiples relaciones complejas se asocian con la
manipulacion ‘abstracta’, lo que precisa de la generacion inter-
na de informaciéon. En un metaanalisis basado en la literatura
existente sobre neuroimagen y razonamiento, Christoff et al
hallan diferencias entre dos subregiones frontales (frontal dor-
solateral y rostrolateral) en cuanto a su contribucion a los pro-
cesos cognitivos complejos. La corteza prefrontal dorsolateral
se activa cuando la informacién externa esta siendo evaluada,
mientras que la corteza prefrontal rostrolateral se activa cuan-
do la informacion generada internamente es evaluada. Traba-
jos posteriores confirman que la corteza prefrontal rostrolateral
esta implicada en la evaluacion de la informacion generada in-
ternamente, informacion que no se percibe en el entorno y que
generamos para resolver una situacion (Fig. 7).

Hipétesis de la puerta de entrada (gateway hypothesis)

El modelo de Christoff guarda una estrecha relaciéon con la hi-
potesis de la entrada (gateway hypothesis) de Paul Burgess et al
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[69-72]. La propuesta de Burgess et al parte de cuatro asuncio-
nes basicas e interconectadas:

e Algunas formas de cognicién son provocadas por experien-
cias perceptivas (por ejemplo, el input a través de sistemas
sensoriales basicos), mientras que otras formas de cogni-
cién ocurren en la ausencia de input sensorial.

Algunas representaciones centrales son activadas por am-
bas (cuando el sujeto percibe un estimulo externo o cuando
simplemente lo imagina).

Es probable que exista un sistema cerebral que puede de-
terminar cuél es la fuente de activacion (externa o interna)
de cada representacion central, a la que denominan la en-
trada atencional supervisora (SAG, del inglés supervisory
attentional gateway).

La corteza prefrontal rostral (CPFR) desempefia un papel im-
portante en este mecanismo. Este modelo asume las premi-
sas del modelo de Norman y Shallice antes referido.

Conocemos que las lesiones en el CPFR no afectan a la ejecu-
cién en pruebas de teoria de la mente [73], no influyen en la
ejecucion de tests ejecutivos clasicos como el WCST, el test de
Stroop, de fluidez verbal o la torre de Londres [74,75]; no obs-
tante, las lesiones en esta subregiéon provocan gran afectacion
en tareas que requieren una conducta autoorganizada con una
solucion abierta a distintas posibilidades (por ejemplo, situacio-
nes multitarea como el test de los seis elementos de la Beha-
vioural Assessment of the Dysexecutive Syndrome u otras situa-
ciones poco estructuradas en las que existen varios posibles
cursos de accién y se ha de elegir cual conduce a la respuesta
correcta). La segunda clase de situaciones que se ven afectadas
con lesiones prefrontales rostrales son aquellas en las que la
atencion debe ser sostenida y automantenida.

Burgess et al utilizan el término ‘orientado por el estimulo’
para referirse a cualquier cognicién que es provocada o se
orienta hacia estimulos externos al cuerpo. Esta forma contras-
ta con el pensamiento independiente de estimulo, que es cual-
quier cognicion que no ha sido provocada, o no es dirigida
hacia un estimulo externo. Un ejemplo obvio seria cuando 'so-
flamos despiertos’, pero existen otros, como la introspeccion o
el pensamiento creativo. Estos autores sostienen que las regio-
nes laterales y mediales del CPFR son diferencialmente sensi-
bles a los cambios en las demandas a estos dos tipos de res-
puestas. En concreto, el CPFR medial se relacionaria con la
atencién orientada a estimulos y el CPFR lateral apoyarfa los
procesos relacionados con la atencién independiente de esti-
mulos. Como es légico, situaciones familiares o bien definidas
requerirdn una minima intervencion del sistema SAG. Sin em-
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Figura 7
Modelo de Christoff.

bargo, el sistema SAG realiza la coordinacion entre los pensa-
mientos orientados al estimulo e independientes del estimulo,
especificamente en situaciones en las cuales la seleccién por
esta competicion produce conductas desadaptativas. De esta
forma, el SAG opera como una entrada entre la vida mental
interna (que ocurre independientemente de los estimulos am-
bientales y la vida mental que se halla asociada con la interac-
cién con el mundo exterior).

La hipotesis de la entrada supone que ésta se ve disparada
por grados inusuales de activacion en el dirimidor de conflictos
(ver el modelo de control de la accién de Norman y Shallice) y
gue esto sucede en cuatro situaciones:

Cuando ningun esquema es activado suficientemente por
estimulos externos entrantes.

Cuando las relaciones entre el disparador o precipitante y el
plan se han especializado por medio de la practica, por lo
que tan soélo un reducido conjunto de esquemas se halla
activado (la tarea ha llegado a ser ‘facil’).

Cuando demasiados esquemas se activan simultdneamente
(por ejemplo, en una situacién exploratoria compleja o en
la que existen muchas alternativas de conducta sin diferen-
cias claras a favor de una de ellas).

Cuando el disparador del dirimidor de conflictos esta excesi-
vamente activado, como ocurre ante las sefiales de peligro.
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Asi, el sistema SAG, considerado en su totalidad, funciona bajo
condiciones particulares para asegurar el uso 6ptimo de los re-
cursos cognitivos y lograr que el sistema supere un potencial
impasse (callejon sin salida).

Modelo funcional en cascada de la corteza prefrontal

Etienne Koechlin et al plantean un modelo que explica la ma-
nera en que la corteza prefrontal sustenta las funciones com-
plejas de manera diferenciada. Este modelo se basa en dos ejes
diferenciales, uno anterior-posterior y otro medial-lateral [76-
79]. Respecto al primer eje, la corteza prefrontal se diferencia
funcionalmente de manera que las funciones cognitivas menos
complejas dependen de zonas posteriores, y conforme van au-
mentando en complejidad dependen de &reas anteriores (ar-
quitectura en cascada del control ejecutivo). Koechlin et al, tras
realizar estudios con RMf, concluyen que dicho nivel de com-
plejidad se relaciona selectivamente con la activacion de la re-
gion polar de la corteza prefrontal. Cuando los sujetos tienen
en mente un objetivo principal (al tiempo que ejecutan los su-
bobjetivos necesarios para alcanzarlo), las regiones de la corteza
prefrontal polar se activan bilateralmente. Ningun sujeto puede
activar estas regiones manteniendo en mente un objetivo a lo
largo del tiempo (memoria de trabajo) o asignando los recursos
atencionales sucesivamente entre objetivos alternantes (tarea
dual). La corteza prefrontal polar mediaria en la capacidad de
mantener en mente objetivos a la vez que se exploran y se pro-
cesan subobjetivos secundarios. En dicho estudio se corrobora-
ron hallazgos anteriores segun los cuales la ejecucién de tareas
duales implica selectiva y bilateralmente a la corteza prefrontal
dorsolateral posterior, al giro frontal medio y a la corteza parie-
tal lateral. La activacion frontopolar no se relacioné con varia-
ciones en cada uno de los esfuerzos mentales aislados.

La propuesta de Koechlin describe la organizaciéon antero-
posterior de la corteza prefrontal lateral en el control cognitivo,
lo que permite un avance importante en la comprensién del
sustrato neuroanatdmico del funcionamiento ejecutivo. El mo-
delo postula que la corteza prefrontal lateral estd organizada
como una cascada de representaciones que se extienden desde
la corteza premotora hasta las regiones mas anteriores de la
corteza prefrontal lateral. Estas representaciones realizan el tra-
tamiento de diferentes sefales necesarias para el control de las
acciones. En esta arquitectura en cascada, el reclutamiento de
procesos de control desde zonas mas posteriores hacia zonas
mas anteriores dependeria de la estructura temporal de las re-
presentaciones gque relacionan la accién con las sefiales que la
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determinan. El modelo en cascada presenta la gran ventaja de
proponer una descripcién del funcionamiento de la corteza
prefrontal lateral basado en procesos cognitivos elementales, y
postula cémo esos diferentes procesos se coordinan en la cor-
teza prefrontal lateral.

El modelo distingue cuatros niveles de control de la accion:
Sensorial. En la base de esta cascada se encuentra el control
sensorial, asociado a la corteza premotora e implicado en la
seleccion de acciones motoras en respuestas a estimulos.
Contextual. Las regiones caudales de la corteza prefrontal
lateral estan implicadas en el control contextual, es decir, en
la activaciéon de representaciones premotoras y las asociacio-
nes estimulos-respuestas en funcion de las sefales contex-
tuales perceptivas que acompanan la aparicion del estimulo.
Episodico. Las regiones rostrales de la corteza prefrontal la-
teral estan implicadas en el control episédico, es decir, en la
activacion de las representaciones antes mencionadas (las
tareas o conjunto coherente de asociaciones estimulos-res-
puestas evocadas en un mismo contexto) en funcion del
transcurso temporal en el cual los estimulos aparecen, o sea,
en funcién de los eventos que se produjeron previamente.
Branching. Las regiones mas anteriores de la corteza pre-
frontal lateral, llamadas también polares o polo rostral (area
10 de Brodmann), estarfan implicadas en el branching, es
decir, en la activacién de las representaciones prefrontales
rostrales (episodios de comportamientos o planes de accién)
en funcién de los planes de acciones que se estan desarro-
llando concomitantemente. El branching se concibe como
un proceso que integra memoria operativa con recursos
atencionales para la consecuciéon de actividades de mayor
complejidad que las tareas duales o la funcién de respuesta
demorada (Fig. 8).

De alguna manera este proceso es la suma de ambas capacida-
des cuando se ejecutan paralelamente. Estos diferentes niveles
de tratamiento reciben informacién sobre los estimulos desde
las regiones asociativas posteriores. Asi, las regiones prefronta-
les reciben informacion sobre el estimulo y su contexto externo,
y sobre los episodios temporales en los que se presenta el esti-
mulo. Teniendo en cuenta las conexiones anatémicas de la cor-
teza prefrontal lateral, el modelo postula una cascada de con-
trol que se extiende desde las regiones anteriores hasta las
regiones posteriores de la corteza prefrontal lateral; estas ulti-
mas regiones estarfan bajo el control de las primeras. Cada vez
gue suena el teléfono y estamos en nuestra casa lo normal es
gue lo contestemos, ya que asi estamos respondiendo al con-
trol sensorial y, en consecuencia, ejecutando la acciéon corres-
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pondiente. Ahora bien, si nos encontramos en la casa de un
amigo ya no responderemos al teléfono cuando suene, porque
entrard en funcionamiento la siguiente etapa de la cascada,
determinada por el contexto, que nos indicara lo inadecuado
de hacerlo. Si, por el contrario, nuestro amigo nos hubiese so-
licitado que en caso de sonar el teléfono contestaramos, en-
tonces funcionarfa el control episédico, relacionado con los
eventos previos al estimulo. Por ultimo, si estuviéramos leyendo
y sonara el teléfono, seriamos capaces de contestarlo y, poste-
riormente, continuar con la lectura donde la habiamos dejado
porque, gracias al nivel del branching, podemos interrumpir
momentaneamente una accion para realizar otra y volver pos-
teriormente a la primera.

El segundo eje diferencial propuesto por Koechlin, el medial-
lateral, hace referencia a la corteza prefrontal anterior y a su
implicacién en la diferenciacion entre el procesamiento de acti-
vidades conforme a expectativas internas del sujeto y el proce-
samiento de actividades que dependen de contingencias am-
bientales y que no estan vinculadas a expectativas internas.
Mediante la RMf, Koechlin et al han hallado que la corteza
prefrontal anterior medial —junto con el estriado ventral- se ac-
tiva ante tareas que se desarrollan en secuencias que son espe-
radas, mientras que la corteza prefrontal anterior lateral —junto
con el estriado dorsolateral- se activa ante tareas que se desa-
rrollan mediante sucesos y secuencias inesperadas para el suje-
to. Cuando el sujeto va descubriendo progresivamente la légica
de lo que esta sucediendo en el transcurso de la tarea, se activa
la region prefrontal mediopolar. Dicha disociacion se observa
fundamentalmente en la regién prefrontal polar, regiéon encar-
gada del procesamiento ejecutivo de mayor complejidad.

Modelos integradores cognicion-emocion:
‘modelos calidos’

Hipotesis del marcador somatico

La hipotesis del marcador somatico postulada por Antonio Da-
masio trata de explicar la implicacién de algunas regiones de la
corteza prefrontal en el proceso de razonamiento y toma de
decisiones [80-85]. Esta hipotesis se desarrolld buscando dar
respuesta a una serie de observaciones clinicas en pacientes
neurolégicos afectados de dano frontal focal. Este grupo parti-
cular de pacientes no puede explicarse en términos de defectos
en el razonamiento, toma de decisiones, capacidad intelectual,
lenguaje, memoria de trabajo o atencién basica; sin embargo,
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sus dificultades son obvias en el funcionamiento cotidiano, pues
presentan graves dificultades en el dominio personal y social.
La hipdtesis del marcador somatico debe entenderse como
una teorfa que trata de explicar el papel de las emociones en el
razonamiento y la toma de decisiones (muy relacionado con las
denominadas funciones ejecutivas). Las observaciones de este
autor sefalaban que pacientes que padecian dafo cerebral ad-
quirido en la corteza prefrontal ventromedial realizaban adecua-
damente los tests neuropsicoldgicos de laboratorio, pero tenian
afectada su habilidad para generar emociones adecuadas ante
acontecimientos afectivamente relevantes. Si ante un perfil cog-
nitivo conservado el sujeto presenta dificultades en la toma de
decisiones, hemos de deducir que el problema no sélo compete
al mero procesamiento de la informacién y que deben existir
otros aspectos o factores que estan incidiendo en el problema.
El planteamiento del marcador somatico parte de algunas
asunciones basicas que deben aceptarse para dotar de cierta ve-
rosimilitud a esta hip6tesis tan sugerente:
El razonamiento humano y la toma de decisiones dependen
de multiples niveles de operaciones neurobioldgicas, algunas
de las cuales ocurren en la mente y otras no: las operaciones
mentales dependen de imagenes sensoriales, que se susten-
tan en la actividad coordinada de areas corticales primarias.
Todas las operaciones mentales dependen de algunos pro-
cesos basicos como la atencion y la memoria de trabajo.
El razonamiento y la toma de decisiones dependen de una
disponibilidad de conocimiento acerca de las situaciones y
opciones para la acciéon. Este conocimiento estéd almacena-
do en forma de disposiciones en la corteza cerebral y en
nucleos subcorticales.
El conocimiento se puede clasificar como conocimiento in-
nato (estados corporales y procesos biorreguladores inclui-
das las emociones) y adquirido (conocimiento acerca de
hechos, eventos y acciones, que se hacen explicitas como
imagenes mentales). La uniéon entre conocimiento innato y
conocimiento ‘acerca de’ refleja la experiencia individual, y la
categorizacion de este conocimiento nos otorga nuestra
capacidad de razonamiento.

Si pretendemos buscar relacion entre los diferentes modelos e
hipotesis sobre el funcionamiento ejecutivo es importante que
nos detengamos en la segunda asuncién basica. Para Damasio,
la categorizacién contribuye a la toma de decisiones al clasificar
tipos de opciones, posibles resultados y conexiones entre op-
ciones y resultados, pero acepta que este despliegue de cono-
cimiento es posible solo si se cumplen dos condiciones. Primera,
debemos ser capaces de hacer uso de un mecanismo de aten-
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cién bésica, que permite el mantenimiento de una imagen men-
tal en la conciencia con la exclusién relativa de otras. En térmi-
nos neurales, esto depende probablemente del realce de la
pauta de actividad neural que soporta una determinada imagen,
mientras que se reduce otra pauta neural contigua (; puede rela-
cionarse con el SAS?). Segunda, debemos poseer un mecanismo
de memoria funcional basica, que mantiene imagenes separadas
para un periodo relativamente extendido de décimas de segun-
do a varios segundos consecutivos. Esto significa que el cerebro
reiteraria a lo largo del tiempo las representaciones organizadas
topogréaficamente que sostienen estas imagenes separadas (¢ qué
relacion tiene esto con el modelo de memoria de trabajo de
Baddeley?, ;o0 el propuesto por Goldman-Rakic?).

Cuando hablamos de funciones ejecutivas o de toma de deci-
siones damos por sentado que quien decide posee conocimien-
tos sobre la situacion que requiere una decision, sobre las distin-
tas opciones de accién y sobre las consecuencias inmediatas y
futuras de cada una de estas opciones. El marcador somético, en
este sentido, forzaria la atencién hacia las consecuencias a las
que puede conducir una accién determinada y funciona como
una senal de alarma automatica ante lo inadecuado de algunas
decisiones. Esta sefal, que es basicamente emocional, puede lle-
varnos a rechazar inmediatamente el curso de accién, con lo que
nos guiara hacia otras alternativas. Los marcadores somaticos se
cruzan con las funciones ejecutivas en el campo de la delibera-
cién, ya que resultan fundamentales a la hora de tomar decisio-
nes al resaltar unas opciones sobre otras. Las emociones se rela-
cionan con el cuerpo (;dénde si no sentimos las emociones?) y
estas emociones sefialan caminos a las decisiones, de ahf el tér-
mino de marcador somatico.

Desde la perspectiva de Damasio podemos plantear algunas
reflexiones de indudable interés para un acercamiento mas ade-
cuado al estudio de las funciones ejecutivas: algunas lesiones que
afectan a la corteza prefrontal se hallan asociadas de manera
consistente con alteraciones en el razonamiento-toma de deci-
siones y con la emocién-sentimiento; cuando el deterioro en el
razonamiento-toma de decisiones y en la emocidon-sentimiento
destacan sobre un perfil neuropsicoldgico conservado, el domi-
nio personal y social es el mas afectado; existe una relacién inti-
ma entre razonamiento (cerebro) y emocién (cuerpo), ya que el
organismo constituido por la asociacién cerebro-cuerpo interac-
tUa con el ambiente como un todo; es probable que los diferen-
tes campos de conocimiento se representen en sectores prefron-
tales diferenciados; asi, el dominio biorregulador y social parece
tener afinidad por los sistemas del sector ventromediano.

El sistema neural critico para la adquisicién y generaciéon de
senales de marcadores sométicos se halla en la corteza prefron-
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tal, ya que la posicion neuroanatémica de ésta es favorable para
este propdsito por las siguientes razones:

e Recibe senales procedentes de todas las regiones sensoriales
en las que se forman las imagenes que constituyen nuestros
pensamientos, incluyendo las cortezas somatosensoriales e
insulares, en las que se representan los estados corporales
pasados y actuales.

Recibe sefiales desde varios sectores biorreguladores del ce-
rebro, entre los que se encuentran los nucleos neurotransmi-
sores del tallo cerebral y del prosencéfalo basal, asi como la
amigdala, el cingulado anterior y el hipotdlamo.

Representa categorizaciones de las situaciones en las que el
organismo se ha visto implicado, clasificaciones de las con-
tingencias de nuestra experiencia vital. Las zonas de conver-
gencia localizadas en la corteza prefrontal son asi el depdsi-
to de representaciones disposicionales para las contingencias
adecuadamente categorizadas y Unicas de nuestra experien-
cia vital.

Como hemos sefialado, sin un sistema atencional y una memo-
ria operativa adecuados no hay perspectiva de una actividad
mental coherente; de tal forma, los marcadores somaticos no
podrian operar porque no existiria un campo de actuacion es-
table para que éstos realizasen su funciéon. Sin embargo, la
atencién y la memoria probablemente contintan siendo reque-
ridas incluso después de que el marcador soméatico opere. Son
necesarias para el proceso de razonamiento, durante el cual se
comparan posibles resultados, se establecen ordenaciones de
dichos resultados y se elaboran inferencias. En esta hipétesis se
propone gue un estado somatico (sea éste positivo o negativo),
causado por una determinada representacién, opera no sélo
como un marcador para el valor de lo representado, sino tam-
bién como un amplificador para la atencién y la memoria fun-
cional continuadas. Los acontecimientos ‘son energizados’ por
sefales que indican que el proceso ya se esta evaluando, posi-
tiva o negativamente, en funcién de las preferencias del indivi-
duo. La atribucion y el mantenimiento de la atencién y de la
memoria estan motivados, en primer lugar, por preferencias
inherentes al organismo y, después, por preferencias y objetivos
adquiridos sobre la base de las inherentes.

En términos neuroanatémicos se sugiere que los marcadores
somaticos, que operan en el ambito biorregulador y social alinea-
do con el sector ventromediano de la corteza prefrontal, influyen
sobre las operaciones de atencién y memoria operativa dentro
del sector dorsolateral, sector del que dependen operaciones en
otros ambitos del conocimiento. Esto deja abierta la posibilidad
de que los marcadores somaticos, que surgen a partir de una
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contingencia determinada, expandan la atenciéon y la memoria
por todo el sistema cognitivo. Bien concibamos que las funciones
ejecutivas estan basadas en la seleccién automatica o bien que se
basan en procesos de deduccién légica mediada por un sistema
simbdlico, 0 ambas, para Damasio no podemos ignorar el proble-
ma de orden, por lo que propone la siguiente solucién:

e Sj debe crearse orden entre las posibilidades disponibles,
entonces éstas deben estar jerarquizadas.

Si han de jerarquizarse, se precisan criterios.

Los marcadores somaticos proporcionan criterios que expre-
san las preferencias acumulativas adquiridas y recibidas.

En este sentido, Edmund Rolls [86-88] plantea un modelo ba-
sado en las funciones de la corteza orbitofrontal y sus conexio-
nes. El mecanismo general de funcionamiento de este sistema
consiste en hacer posible el aprendizaje y reaprendizaje de for-
ma rapida de los cambios en las contingencias ambientales, es
decir, la adaptacion a los cambios del entorno. En concreto, las
situaciones en las que participa son aquellas que implican re-
compensas y castigos, esto es, contextos emocionales. Este me-
canismo tiene dos partes. Por un lado, la corteza orbitofrontal
asocia estimulos con recompensas o castigos. Por otro lado, se
encarga de modificar estas asociaciones cuando se produce un
cambio en las contingencias (por ejemplo, un estimulo que an-
tes era reforzante ahora se convierte en aversivo), fenémeno
conocido como extincién e inversiéon. La corteza orbitofrontal
contiene representaciones de los estimulos que provienen de
distintas modalidades sensoriales. Estas representaciones son
informaciones sobre el valor reforzante o aversivo de dichos
estimulos. La corteza orbitofrontal se activa diferencialmente
ante los distintos estimulos, en funcién de las consecuencias
gue estén asociadas a dicho estimulo. La propuesta de Rolls
entronca con las del modelo del marcador somatico si valora-
mos las repercusiones funcionales de la incapacidad para ac-
tualizar las representaciones afectivas asociadas con determi-
nados estimulos (una de las funciones esenciales de la corteza
orbitofrontal o ventromediana). Esta incapacidad impide que el
individuo incorpore esas representaciones afectivas a sus deci-
siones futuras, lo que incide en alteraciones importantes de la
cognicion social, el juicio moral y la toma de decisiones [89].

Teoria de la complejidad cognitiva y control
El desarrollo de las funciones ejecutivas durante la infancia im-

plica la aparicion de una serie de capacidades cognitivas que
han de permitir al nifio:
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Mantener informacién, manipularla y actuar en funcién de ella.
Autorregular su conducta para lograr actuar de forma refle-
xiva y no impulsiva.

Adaptar su comportamiento a los cambios que pueden pro-
ducirse en el entorno.

De acuerdo con la teoria de la complejidad cognitiva y control
de Philip Zelazo et al [90-94], la aparicién de estas capacidades
cognitivas responde al incremento progresivo en la complejidad
de las reglas que el nifio puede formular y aplicar en la reso-
lucién de problemas, lo cual permite que éste adquiera gra-
dualmente mayor control ejecutivo. Segun Zelazo et al, estos
cambios son posibles gracias al desarrollo biolégicamente de-
terminado del grado en el que los nifos pueden reflejarse cons-
cientemente en las reglas que representan (por ejemplo, de
sélo pensar hacer algo a saber que estan pensando hacer algo,
a saber que ellos saben, y asi sucesivamente).

Con el objetivo de estudiar las reglas empleadas por el nifo
para gobernar su conducta, Zelazo et al han creado la Dimen-
sional Change Card Sort. En esta prueba el nifio debe clasificar
una serie de tarjetas de acuerdo con la forma o el color de los
dibujos que contienen (por ejemplo, estrella roja, camién azul,
etc.). Los resultados muestran que los nifios de 3 afos de edad
presentan dificultades para cambiar de regla clasificatoria. Asi,
por ejemplo, si inicialmente se le solicita que clasifique las tar-
jetas por la dimensién ‘color’ (‘pon las tarjetas rojas aqui y las
azules alli") y posteriormente que lo haga por la dimensién “for-
ma’ (‘pon las estrellas aqui y los camiones alli’), un nifo de 3
afios continla clasificando las tarjetas segun la dimension ini-
cial (en este caso el color). No es hasta los 4 afios cuando el
nifo cambia de dimension sin dificultad. Esta capacidad para
utilizar un par de reglas arbitrarias constituye el paso previo a la
adquisiciéon de la habilidad para integrar dos pares incompati-
bles de reglas en un solo sistema de reglas (tipicamente alrede-
dor de los 5 afnos). Estos cambios tienen implicaciones significa-
tivas en la conducta del nifio: le permiten formular y usar juegos
de reglas mas complejos para regular su conducta, al tiempo
gue le proporcionan las habilidades basicas que necesita para
poder razonar y considerar las perspectivas de otras personas
asi como predecir su comportamiento.

A partir de los hallazgos obtenidos en los estudios sobre el
desarrollo de las funciones ejecutivas y maduracién de la corte-
za prefrontal, Zelazo y Ulrich Mdller [92] proponen diferenciar
los aspectos ejecutivos de caracter emocional y motivacional
(hot executive functions) de aquellos aspectos ejecutivos pura-
mente cognitivos (cool executive functions). Las hot executive
functions estan relacionadas con el sistema afectivo ventral (la
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corteza orbitofrontal es la pieza clave de este sistema), mientras
que las cool executive functions dependen del sistema ejecuti-
vo dorsal, formado por la corteza prefrontal dorsolateral y la
corteza parietal lateral entre otras regiones cerebrales. Segun
estos autores, y basandose en las teorias de Janet Metcalfe y
Walter Mischel [95], en los sujetos sanos el sistema ejecutivo
dorsal y el sistema afectivo ventral interacttian como parte de
una red neuronal critica para la autorregulacion del comporta-
miento. El equilibrio entre ambos sistemas condicionaria la ca-
pacidad del individuo para regular su comportamiento gracias
alaintegracion de sus necesidades y la informacién procedente
del mundo exterior. La alteracién de cualquiera de estos siste-
mas merma la capacidad de control del sujeto, y sus manifesta-
ciones son diferentes en funcién del sistema afectado. La alte-
racion del sistema ejecutivo dorsal produce el denominado
sindrome disejecutivo, mientras que la afectacion del sistema
afectivo ventral ocasiona esencialmente alteraciones comporta-
mentales.

Modelos basados en analisis factoriales

Diversos autores han empleado el andlisis factorial para identi-
ficar los componentes subyacentes al constructo funciones eje-
cutivas [96-98]. Probablemente uno de los modelos factoriales
gue goza de mayor reconocimiento es el propuesto por Akira
Miyake et al [99,100].

Miyake et al describieron tres componentes ejecutivos cla-
ramente diferenciados, aungue no totalmente independientes,
gue contribufan al rendimiento en tareas de tipo ejecutivo. Los
tres componentes fueron definidos como:

e Actualizacion: implica la monitorizacion, la manipulacion y
la actualizacién de informacion on line en la memoria de
trabajo.

Inhibicién: consiste en la capacidad para inhibir de forma
deliberada o controlada la produccién de respuestas predo-
minantes automaticas cuando la situacion lo requiere.
Alternancia; habilidad para cambiar de manera flexible en-
tre distintas operaciones mentales o esquemas.

Para la evaluacion de la capacidad de actualizacién emplearon
tareas especificas como la Keep Track Task, la Letter Memory
Task y la Tone Monitoring Task. Para valorar los procesos de
inhibicion usaron el test de Stroop, tareas antisacadicas y la Stop
Signal Task. Por ultimo, las tareas utilizadas para valorar la alter-
nacidon entre set mentales fueron la Plus-Minus Task, la Num-
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ber-Letter Task y la Local-Global Task. Ademas de las pruebas
sefialadas resulta de particular interés que el grupo de Miyake
administré otras pruebas consideradas ‘clasicas’ en la evalua-
cion de las funciones ejecutivas como son el WCST, la torre de
Handi, una prueba de generacion de nimeros al azar -Random
Number Generator (RNG)-, tarea de span atencional y una ta-
rea de ejecucion dual. Estos autores hallaron relaciones entre
estas pruebas ‘clasicas’ y los tres componentes ejecutivos pro-
puestos. Asf, la alternancia cognitiva se relacionarfa con el
WCST, los procesos de inhibicion y actualizacion parecen des-
empefar un papel importante en la ejecucion de la torre de
Handi y la prueba de span atencional se correlacionaria con
procesos de actualizacion en la memoria de trabajo. Sin embar-
go, la tarea de ejecucion dual no se relacioné con ninguno de
estos tres procesos descritos, lo que induce a pensar que la
coordinacion de dos tareas realizadas simultdneamente es una
habilidad diferenciada de los tres procesos de funciones ejecu-
tivas descritos y estudiados. Estos hallazgos son interpretados
por Miyake et al como la evidencia de la unidad y diversidad de
las funciones ejecutivas. John Fisk y Charles Sharp [101] han
ratificado la existencia de los tres factores ejecutivos propuestos
por Mikaye et al y han afadido un cuarto factor asociado al
rendimiento en pruebas de fluidez verbal y definido como un
componente de acceso a contenidos almacenados en la me-
moria a largo plazo.

Ademas de los componentes ejecutivos descritos por Mi-
yake, en los Ultimos afios se viene investigando con profusién
en torno a los procesos implicados en la toma de decisiones. La
toma de decisiones puede definirse como la habilidad para se-
leccionar la conducta mas adaptativa para el organismo de un
conjunto de posibles alternativas conductuales. En estudios
posteriores que han tomado como referencia el modelo de Mi-
yake se han replicado de manera general las conclusiones del
estudio original. Verdejo-Garcia y Miguel Pérez-Garcia [80,102],
en el ano 2007, en una muestra mixta de individuos sanos y
consumidores de drogas, mediante una bateria exhaustiva de
medidas clinicas de funcionamiento ejecutivo, obtuvieron una
estructura de cuatro factores. Replicaron los tres originales (ac-
tualizacién, inhibicion y cambio) y afadieron un cuarto factor
definido como ‘toma de decisiones’. En este factor de toma de
decisiones, la Unica tarea que cargaba significativamente era la
lowa Gambling Task, un hallazgo interpretado en funcion de
la relevancia crucial del componente emotivo (generacion y lec-
tura de sefiales emocionales que ‘marcan’ las elecciones mas
adaptativas para el organismo) para el rendimiento en esta ta-
reay para la toma de decisiones adaptativa en escenarios de la
vida cotidiana. Se trata, pues, de un proceso complejo en el
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que estan implicados distintos aspectos, incluyendo la conside-
racion de los aspectos cognitivos de la situacion de decision, las
contingencias de recompensa y castigo asociadas a cada una
de las opciones y las sefales emocionales relacionadas con
cada una de las posibles respuestas. Diversos estudios neuro-
psicolégicos han demostrado que el rendimiento en tareas de
toma de decisiones [102] (basicamente en la lowa Gambling
Task) no se correlaciona con la ejecucion en pruebas en las que
se hallan implicados los procesos ejecutivos descritos por Mi-
yake (actualizacién, inhibicién y alternancia), por lo que nos
encontrarfamos ante un cuarto componente independiente den-
tro del funcionamiento ejecutivo.

El estudio de los subcomponentes de las funciones ejecuti-
vas mediante métodos de analisis factorial plantea que diferen-
tes tareas neuropsicoldgicas reflejan distintas habilidades eje-
cutivas. Kyle Boone et al [96], tras estudiar una muestra hete-
rogénea de pacientes neurolégicos, encontraron tres factores
ejecutivos:

Flexibilidad cognitiva: comprenderia las variables del WCST.
Velocidad de procesamiento: incluiria el test de Stroop, flui-
dez verbal y clave de numeros.

Atencion bdsica y dividida junto con memoria a corto plazo:
span de digitos, clave de nimeros y figura compleja de Rey.

Robyn Busch et al [98] han estudiado una muestra de 104 pa-
cientes con traumatismo craneoencefalico, y han descubierto en
el analisis factorial tres componentes que explicarian el 52,7 %
de la varianza:

El primer factor incluye funciones ejecutivas de alto nivel
con dos componentes diferenciados: la conducta autoge-
nerada y la flexibilidad cognitiva.

El segundo factor parece representar el control cognitivo,
particularmente la memoria de trabajo.

El tercer factor consiste en los fallos de memoria represen-
tados por los errores cometidos al intentar inhibir la infor-
macion inadecuada.

A su vez, John Taylor et al [103] sugieren tres componentes
genéricos relacionados con la funcién prefrontal:

e El establecimiento de uniones entre representaciones en la
memoria de trabajo, que podrian representar estimulos sen-
soriales, acciones potenciales motoras, etc.

La creacion, el estudio y la decisién entre esquemas de alto
nivel que incorporan secuencias de accién repetibles, pero
a menudo flexibles.

Las evaluaciones afectivas que se incorporan utilizando es-
tas evaluaciones para dirigir acciones.
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En otro estudio, David Pineda et al [104] seleccionaron una
muestra de jovenes universitarios con un cociente intelectual
normal a quienes se les aplicé una bateria de exploracion neu-
ropsicolégica compuesta por tests ejecutivos ~“WCST, Trail Ma-
king Test (TMT) Ay B, un test de fluidez verbal fonolégico y
semdntico y el test de Stroop—. Estos autores hallaron una es-
tructura factorial compuesta por cuatro factores independien-
tes: organizacion y flexibilidad, velocidad de procesamiento,
control inhibitorio y fluidez verbal. Pineda et al postulan que las
funciones ejecutivas son una actividad cognitiva formada por
numerosas dimensiones independientes que trabajan de mane-
ra concertada para llevar a cabo tareas complejas no automati-
zadas. Asimismo, reconocen que la estructura factorial pro-
puesta puede variar dependiendo del tipo de pruebas utilizadas,
el modelo matematico empleado en el andlisis y la poblacion
estudiada.

En nuestro pais, Marcos Rios et al [105,106] realizaron un
analisis factorial que les ha permitido clarificar los procesos de
atencién y control ejecutivo implicados en una serie de tareas
aplicadas a un grupo de pacientes con dafio cerebral. El primer
factor, denominado velocidad de procesamiento, incluyo las
puntuaciones en las que la velocidad o la presién del tiempo
estaban implicadas: TMT A, TMT B, busqueda de simbolos, cla-
ve de nUmeros, condicion ‘palabra’ y condicion ‘palabra-color’
del test de Stroop, letras y numeros y test breve de atencion
(BTA) total. El segundo factor, flexibilidad cognitiva, incluyé los
errores perseverativos y aciertos en el WCST junto con la pun-
tuacion en el TMT Ay B. El tercer factor encontrado, memoria
operativa, estuvo formado por aquellas puntuaciones relacio-
nadas con el mantenimiento y manipulaciéon de informacién en
la memoria de trabajo, esto es: letras y numeros, BTA total,
pérdida del set en el WCST y errores no perseverativos en la
misma prueba. Por Ultimo, el cuarto factor, denominado con-
trol de la interferencia, incluyé dos puntuaciones del test de
Stroop (condicion ‘palabra-color’ e ‘interferencia’), el TMT Ay
B y la Unica puntuacion del Paced Auditory Serial Addition Test
(PASAT) incluida en el andlisis.

Estudios recientes de neuroimagen funcional han dado apo-
yo a una estructura fraccionada de las funciones ejecutivas y
han mostrado la existencia de activaciones compartidas de re-
giones frontales laterales en respuesta a distintas tareas ejecu-
tivas, pero también activaciones especificas de regiones selecti-
vas en distintos paradigmas de actualizacién (corteza frontopo-
lar), inhibicién (giro frontal inferior, cingulado anterior y ntcleo
subtalamico) o cambio (corteza orbitofrontal lateral, prefrontal
dorsolateral, corteza parietal e insula) [107-110]. Por otro lado,
la toma de decisiones parece depender de una red compleja
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gue incluye estructuras frontales ventromediales, la insula, la
amigdala y el cuerpo estriado anterior [111-113]. Aunque los
estudios de neuroimagen funcional constituyen una aproxima-
cion valida para captar la asociacion entre determinados subpro-
cesos ejecutivos y patrones de activacion cerebral, su aplicacion
no esta exenta de limitaciones metodolégicas [114] y sus resul-
tados no permiten concluir que los sistemas cerebrales activa-
dos sean estrictamente necesarios para la ejecucién de un pro-
ceso especifico.

Por tanto, para poder clarificar los sustratos neuroanatémi-
cos de las funciones ejecutivas la aproximacion éptima seria la
de proponer hipotesis especificas basadas en la evidencia sobre
la existencia de conexiones neuroanatdémicas con su correspon-
diente correlato funcional y conductual, y probar estas hipotesis
combinando informacién procedente de estudios de lesion, es-
tudios con diversas metodologias de neuroimagen (morfome-
tria, conectividad funcional, tractografia de la sustancia blanca,
etc.) y modelos psicométricos y computacionales [115]. Actual-
mente, la convergencia de resultados de estas aproximaciones
ha proporcionado hallazgos sélidos sobre la implicacion del area
motora presuplementaria, el giro frontal inferior y el nicleo sub-
taldmico en los procesos de inhibicién de respuesta [109,114-
116], y sobre la implicacion de la corteza prefrontal ventrome-
dial, la corteza prefrontal dorsolateral y la insula en los procesos
de toma de decisiones [117-119]. Los componentes de memo-
ria de trabajo y flexibilidad se han asociado de manera mucho
menos especifica con distintas regiones de la corteza prefrontal
lateral y sus conexiones parietales y temporales [120,121].

Aunque la integracion de nociones procedentes de aproxi-
maciones basadas en lesiones frontales focales, neuroimagen
funcional, anélisis psicométricos y experiencia clinica no es ne-
cesariamente simple, la excelente propuesta de Verdejo-Garcia
y Bechara sefala que existe una correspondencia entre los com-
ponentes de energizacion, motivacion y drive —que pueden cur-
sar con sintomas conductuales de apatia relacionados con el
circuito frontal medial superior-estriado—; entre los de actualiza-
cién, mantenimiento, manipulacién de informacién y planifica-
cién —que pueden cursar con déficits de programacion conduc-
tual y falta de conciencia relacionados con el circuito prefrontal
lateral y sus conexiones con regiones parietales y subcorticales—
y entre los de monitorizacién, cambio y acciéon dirigida a un
objetivo, que pueden cursar con déficits en la conjuncién entre
intencidn-accion, toma de decisiones y desinhibicién conduc-
tual (y posiblemente cognicién social) relacionados con el cir-
cuito ventromedial y sus conexiones con areas implicadas en la
regulaciéon emocional (insula, amigdala) y los ndcleos basales
encargados de la valoracion de recompensas y su traduccion en
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habitos motores y en la transicién de conductas impulsivas a la
compulsividad (cuerpo estriado anterior y posterior).

Los modelos factoriales son una interesante herramienta
para el estudio del constructo funciones ejecutivas. Sin embar-
go, no hay que perder de vista que el nimero de factores halla-
dos en los diferentes analisis factoriales publicados viene deter-
minado principalmente por cémo se define este constructo.
Cada autor, dependiendo del modelo tedrico que emplee para
describir qué son las funciones ejecutivas conferira (para resul-
tados similares) su personal significado cualitativo a cada uno
de los factores. De todas maneras, es posible afirmar que al-
gunos de los factores hallados son particularmente sélidos y
constantes, ya que se repiten en los diferentes andlisis factoria-
les realizados.

Conclusiones

Muchos de nosotros utilizamos el término ‘funciones ejecuti-
vas' a diario (o en todo caso lo hemos oido multiples veces en
boca de otras personas). Pero, iqué son las funciones ejecuti-
vas? Si solicitamos una definicion de este término, obtendre-
mos casi tantas definiciones como interlocutores sondeemos.
Pese a esta diversidad conceptual, existe un amplio acuerdo en
gue estas funciones cognitivas son de vital importancia para el
ser humano. En un entorno en constante cambio, las funciones
ejecutivas son esenciales para adaptarnos con éxito en las dife-
rentes facetas de nuestra vida cotidiana.

Actualmente asumimos que las funciones ejecutivas depen-
den de un sistema neuronal distribuido, en el cual la corteza
prefrontal desempena un papel destacado. En términos anato-
micos, la corteza prefrontal ocupa un lugar privilegiado para
orquestar estas funciones, puesto que es la regiéon cerebral de
integracion por excelencia, gracias a la informacién que envia 'y
recibe de virtualmente todos los sistemas sensoriales y motores.
Tiene conexiones corticocorticales con practicamente todo tipo
de corteza asociativa sensorial y paralimbica. Asimismo, posee
una rica red de conexiones neuronales con regiones subcortica-
les y nucleos reticulares localizados a la altura de la protuberan-
ciay el mesencéfalo. No obstante, pese al estrecho vinculo entre
la corteza prefrontal y el constructo funciones ejecutivas, ante la
presencia de déficits ejecutivos en un sujeto no se puede, ni se
debe, interpretar automaticamente la presencia de lesiones de
localizacion frontal, y mas concretamente en la corteza prefron-
tal. Esta region cerebral es precisa, pero no necesariamente su-
ficiente, para un adecuado funcionamiento ejecutivo.
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Existen multiples modelos y numerosas cuestiones aun abier-
tas en relacion con el funcionamiento de la corteza prefrontal y
las funciones ejecutivas. Los esfuerzos por integrar las propues-
tas de los diversos modelos de los que hoy disponemos podrian
contribuir a resolver algunas de estas cuestiones. En este senti-
do, es interesante reflexionar sobre como modelos tan diversos
pivotan en torno a un ndmero reducido de corolarios que po-
drian formar el nucleo central de nuestro conocimiento actual
sobre las funciones ejecutivas:

e Son funciones implicadas en el mantenimiento y la organi-
zacion de informacién orientada hacia la formulacion de
planes y la accién prospectiva (el ‘escenario de simulacion’
que recogiamos al iniciar el texto).

e Son funciones especializadas en la deteccién y el abordaje
de situaciones novedosas y complejas mediante la puesta
en marcha de mecanismos de supervision y control.

e Estan equipadas con importantes recursos de recoleccion,
integraciéon y orquestacion de mdltiples fuentes de informa-
cion (sensorial, afectiva, de esquemas cognitivos y progra-
mas motores) que permiten optimizar la resolucion de esas
situaciones complejas de una forma eficiente y armoniosa.

Tradicionalmente los modelos de control ejecutivo no dieron
relevancia al input visceroemocional como pieza clave del re-
pertorio de recursos necesarios para los procesos de resolucién
de problemas y toma de decisiones. Esta carencia se ha subsa-
nado mediante modelos recientes que destacan la importancia
de los sistemas emocionales en la exploracion y resolucién de la
novedad y la ambigliedad y en los aspectos mas socioafectivos
de nuestra conducta, como la toma de decisiones, la cognicién
social, los aspectos motivacionales (como el modelo de Patrick
Haggard [122], que sera desarrollado en el capitulo sobre dafio
cerebral y apatia) y los juicios éticos/morales. Los modelos fu-
turos deberdn necesariamente integrar estas representaciones
motivacionales y afectivas en sus predicciones sobre como se
desarrolla evolutivamente y cémo funciona operativamente nues-
tro sistema ejecutivo.
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