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INTRODUCCIÓN

El tiempo es una variable fundamental en la conducta y por
lo tanto, los organismos han desarrollado diferentes estra-
tegias para cuantificar el paso del tiempo en una escala muy
grande de duraciones que cubren desde los microsegundos
hasta los ritmos circádicos (Karmarkar y Buonomano,
2007). Por ejemplo, los retardos axonales interaurales en la
escala de los microsegundos son críticos para las conductas
de ecolocación, mientras que la actividad del núcleo supra-
quiasmático regula de manera circádica diferentes variables
fisiológicas, incluyendo al ciclo sueño-vigilia (figura 1A). En
la escala intermedia tenemos los rangos de los milisegun-
dos y los segundos. En ambos casos el estudio de las bases
neurobiológicas de la cuantificación del paso del tiempo es
relativamente reciente y no se conoce con mucho detalle.
Por lo tanto, desde el 2004 en nuestro laboratorio hemos
em pezado a estudiar los procesos asociados a la cuantifica-
ción del tiempo en la escala de los cientos de los milise-
gundos. En esta escala se desarrollan una serie de conduc-
tas interesantes, como es la intercepción de blancos en mo -
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vi miento, la evitación de colisiones, la percepción y produc -
ción del lenguaje, así como la apreciación y ejecución musi-
cal (Merchant y Georgopoulos, 2006; Merchant et al., 2008a,
b; 2009; 2011a). De hecho, en todas estas conductas de alto
orden se deben cuantificar de manera simultánea diferen-
tes aspectos del paso del tiempo. En tareas de intercepción,
por ejemplo, una de las variables más críticas a calcular es
el tiempo requerido para que el blanco llegue a la zona de
in ter cepción. A esto se le llama tiempo de contacto y está
involucrado en prácticamente todos los deportes y en con-
ductas dirigidas a evitar colisiones (Merchant et al., 2004;
figura 1B). En otros casos, lo que se tiene que procesar es
más bien el tiempo transcurrido con respecto a un evento
particular y esto es obvio en tareas donde hay vocali zación
(figura 1C). Finalmente, hay ocasiones en las que los suje-
tos necesitan cuantificar de manera abstracta el tiem po,
como sucede con los músicos profesionales que pue den re -
presentar de manera abstracta los intervalos que hay entre
las notas de una melodía (figura 1D).

NEUROFISIOLOGÍA DEL PROCESAMIENTO TEMPORAL

Diferentes estudios de imagen funcional de pacientes con
lesiones cerebrales o con enfermedades neurodegenerativas,
así como de psicofísica en sujetos normales han sugerido la
existencia de un mecanismo general de procesamiento
tem poral (Buhusi y Meck, 2005; Ivry y Schlerf, 2008). Éste
es un mecanismo que puede estar involucrado en una am -
plia gama de tareas donde se cuantifica el tiempo, tanto de
nivel perceptual como de nivel motor, y que tiene un carác-
ter multimodal (Merchant et al., 2008a,b; 2011a). Se ha
observado que las áreas cerebrales que se activan sistemáti-
camente durante la cuantificación temporal en varios con-
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FIGURA 1

Escalas temporales. A, escalas de tiempo para las cuales los organismos han
desarrollado diferentes mecanismos de procesamiento. B, conduc tas de inter-
cepción donde se cuantifica el tiempo restante para una acción. C, las vocaliza-
ciones dependen del procesamiento del tiempo transcurrido desde un evento
sensorial. D, los músicos profesionales codifican de manera abstracta los inter-
valos entre las notas de una me lo día. Las conductas de B a D se llevan a cabo
en cientos de milisegundos.



textos son el área motora suplementaria y presuplementa-
ria de la cara medial del lóbulo frontal, la corteza parietal
pos terior, la corteza prefrontal dorsolateral, así como los
ganglios basales y el cerebelo (figura 2) (Lewis y Miall, 2003).
Por lo tanto, este circuito de áreas estrechamente conecta-
das puede ser la red neuronal dedicada al procesamiento
del paso del tiempo. Sin embargo, existen muy pocos datos
sobre cómo funciona este circuito a nivel electrofisiológico.
Así, en nuestro laboratorio decidimos diseñar un programa
de investigación para determinar las propiedades funcio-
nales de diferentes áreas del circuito ganglios basales-corte-
za-tálamo durante la ejecución de secuencias motoras con
una estructura temporal muy estricta. 

CORRELATOS NEURONALES DE LA ESTRUCTURA SECUENCIAL

Y TEMPORAL DE LA CONDUCTA MOTORA

Entrenamos dos monos en un paradigma de producción
de intervalos múltiples llamado tarea de sincronización-
con tinuación. En esta tarea, al principio de cada ensayo, el
mono debía colocar su mano en una palanca y mantenerla
allí por un intervalo variable de tiempo, después del cual se
presentaba una secuencia de estímulos breves (33 ms) con
intervalos constantes entre ellos (figura 3A). Entonces, el
ani mal tenía que oprimir un botón de manera sincrónica
con los estímulos, produciendo así tres intervalos y después
debía seguir temporalizando su conducta por otros tres
intervalos, pero ya sin el beneficio de la guía sensorial (figu-
ra 3B). El animal recibía una recompensa en forma de unas
gotas de líquido si el error de sus respuestas temporales era
menor a un valor determinado. Por lo tanto, ésta es una ta -
rea que tiene una fase en la que se temporalizan las respues -
tas con base en un metrónomo sensorial seguida de una
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A

B

FIGURA 2

Circuito de procesamiento temporal en el humano A, y en el mono Rhesus
B, las áreas premotoras mediales se ilustran en rojo, la corteza prefrontal en verde
claro, la corteza parietal posterior en verde oscuro, los ganglios basales en mora-
do claro y el cerebelo en morado oscuro.
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fase en la que se temporalizan las respuestas de manera en -
dógena, es decir, tenemos una fase de sincronización y una
de continuación de la conducta temporal. Los intervalos que
utilizamos tuvieron un rango entre los 450 y los 1,000 mili-
segundos con estímulos de la modalidad auditiva o visual.
Adicionalmente, los monos fueron entrenados en una tarea
control de tiempo de reacción en la cual los estímulos y las
respuestas secuenciales de golpeteo del botón fueron prác-
ticamente las mismas que en la tarea de sincronización-con-
tinuación. Sin embargo, en este caso los intervalos entre los
estímulos fueron aleatorios, lo cual previno la temporaliza-
ción explícita de la conducta motora (figura 3C).
La experiencia que hemos adquirido entrenando y regis-

trando monos Rhesus nos ha enseñado que estos animales
son excelentes para temporalizar intervalos únicos en dife-
rentes contextos (Merchant y Perez, 2009). Sin embargo,
fue sorprendente encontrar que los monos tuvieron mu -
chos problemas para realizar la tarea de sincronización-con-
tinuación. Tardamos más de dos años en entrenar a los mo -
nos en este paradigma apropiadamente (Zarco et al., 2009).
Nuestra hipótesis en este sentido es que la producción de
intervalos múltiples bien temporalizados no es parte del
repertorio natural de conductas en el mono Rhesus. Por lo
tanto, tuvimos que entrenar intensamente a los monos para
que al fin pudieran ejecutar la tarea de sincronización-con-
tinuación. En contraste, este paradigma resulta fácil de rea-
lizar en los seres humanos. De manera congruente con
nues tra hipótesis, estudios comparativos en diversas espe-
cies de vertebrados sugieren que sólo los animales con
capacidad de vocalizar y de imitar pueden producir inter-
valos múltiples sincronizados a diferentes intervalos (Patel
et al., 2009). Los monos Rhesus no tienen la capacidad de
imitar vocalizaciones.
Es importante hacer notar que una vez que logramos en -

trenar a los monos en la sincronización-continuación, su
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conducta fue bastante homogénea a lo largo de los días. En
la figura 4 se muestra la duración promedio del intervalo
producido en el primer mono a lo largo de cien días para
los diferentes intervalos blanco que utilizamos ilustrados
con un código de color. En la parte superior de la figura 4
se muestra la conducta para la fase de sincronización y en
la inferior para la fase de continuación, con los estímulos
auditivos a la izquierda y los visuales a la derecha. Es impor-
tante recalcar que la variabilidad de conducta en la fase de
continuación fue más alta que en la fase de sincronización.
Además, se observó un incremento lineal en la variabilidad
de la temporalización en función de la duración del inter-
valo producido en ambas fases de la tarea (datos no mos-
trados, pero ver Zarco et al., 2009). Dicho in cremento lineal
sigue la propiedad escalar de procesamiento temporal des-
crita en otras especies y en varios paradigmas conductuales
(Gibbon et al., 1997). Por lo tanto, los monos despliegan una
conducta temporal similar a la descrita en otras especies.
Cuando los monos tuvieron una ejecución adecuada en

la tarea, se empezó el registro electrofisiológico de la activi-
dad extracelular del área presuplementaria y suplementaria
utilizando un sistema de registro de siete canales (figura 5).
En el presente artículo, estas áreas serán denominadas “pre -
mo to ras mediales”. Los datos que se incluyen en este ma -
nus crito provienen de una base de datos de más de mil
neuro nas registradas en los dos monos en las cuatro combi-
naciones de tareas que utilizamos. Sin embargo, los resulta-
dos se centrarán en la actividad neuronal asociada al pro-
cesamiento temporal durante la condición de estímulos
auditivos.
Una de las propiedades más evidentes de las neuronas

premotoras mediales fue su selectividad a la fase de la tarea
de sincronización-continuación. Así, encontramos neuro-
nas con actividad selectiva tanto durante la fase de sincro-
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nización como en la de continuación (figura 3A). Esta pro-
piedad se ejemplifica en las rasters de la figura 6, donde la
neurona que se muestra a la izquierda tiene una actividad
selectiva durante la fase de sincronización, mientras que la
de la derecha es selectiva durante la fase de continuación.
Estos son rasters para cada uno de los intervalos base pro-
bados con cinco ensayos por intervalo, que están alineados
al primer movimiento de la fase de continuación (línea ver-
tical gris gruesa), y donde los puntos grises representan los
tiempos en el que el animal presionó el botón. Se ve clara-
mente que la actividad selectiva de las neuronas es consis-
tente a lo largo de las diferentes duraciones probadas. Por
consiguiente, las respuestas diferenciales podrían estar aso-
ciadas a la cuantificación del paso del tiempo cuando los
movi mien tos son guiados por estímulos externos o son
internamente generados. Sin embargo, es importante acla-
rar que los grupos de Jun Tanji y Daeyeol Lee demostraron
previamente que el área motora suplementaria codifica la
estructura ordinal de las secuencias motoras (Tanji, 2001;
Lee y Quessy, 2003). Así, las respuestas selectivas que regis-
tramos podrían estar vinculadas con la secuencia y no con
la temporalización de la conducta durante la tarea de sin-
cronización-continuación. Con el propósito de probar esta
hipótesis, registramos las neuronas en la tarea secuencial de
tiempo de reacción que diseñamos como control y que
tiene una estructura ordinal similar a la sincronización-con-
tinuación, pero que impide la temporalización explícita de
la con duc ta (figura 3C). Los resultados mostraron que la
mayoría de estas neuronas no respondieron selectivamente
durante la tarea control. Como se observa en el panel infe-
rior de la fi gura 6, las dos neuronas con actividad selectiva
durante la sincronización (izquierda) o durante la conti-
nuación (de re cha) no mostraron respuestas diferenciales
durante la ta rea control. Además, realizamos un análisis de
varianza sobre la población de neuronas registradas, el cual
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ControlControl

850 ms

550 ms

650 ms

1000 ms

450 ms

500 m   

sincronización continuación

Selectiva en Sincronización Selectiva en ContinuaciónA B

FIGURA 6

Rasters de dos neuronas con actividad selectiva durante la fase de sincroniza-
ción A, o continuación B, cada línea vertical en el raster re pre senta el tiempo
de ocurrencia de un potencial de acción y cada fila corresponde a un ensayo
en la tarea para una duración determinada. Los rasters están alineados con el
primer movimiento de la fase de continuación (línea vertical gris gruesa) y los
puntos grises ilustran los tiempos del golpeteo del botón. En la parte inferior
se muestran los rasters de las mismas neuronas durante la tarea control de tiem-
po de reacción. En esta tarea los rasters están alineados al tercer movimiento.
Modifi cado de Merchant et al., 2011b.



mostró que la mayoría de las neuronas que tienen una acti-
vidad selectiva durante la tarea de sincronización-continua-
ción no respondieron de la misma forma durante la tarea
control (figura 7A). Estos hallazgos apoyan la idea de que
una población importante de neuronas de las áreas pre-
motoras mediales participan en el procesamiento de la
información temporal cuando la conducta rítmica es guia-
da por un metrónomo sensorial o cuando es internamente
generada. La figura 7B muestra la tasa de disparo promedio
para las neuronas selectivas, para la sincronización en círcu -
los vacíos y para la continuación en círculos llenos. Es evi-
dente que estas neuronas muestran respuestas diferenciales
muy pronunciadas en los extremos de la fase de sincroni-
zación o continuación, acompañadas de respuestas con un
cambio gradual durante la transición entre la sin cro -
nización y la continuación (S3-C1 en la figura 7B). Es pro-
bable entonces que estas poblaciones interactúen para
mantener el golpeteo del botón con una temporalidad
homogénea a lo largo de todo el ensayo de la tarea. 
Por otro lado, la intersección del diagrama de Venn ilus-

trado en la figura 7A apunta hacia la existencia de una
po blación neuronal que efectivamente codifica para la es -
tructu ra ordinal presente en ambas tareas, ya que estas neu-
ronas respondieron selectivamente en los dos paradigmas.
En conclusión, estos resultados sugieren que las áreas pre-
motoras mediales representan en su actividad, tanto la es -
truc tu ra ordinal, como temporal de la conducta rítmica de
la ta rea de sincronización-continuación (Merchant et al.,
2011b). Un proceso similar podría ocurrir en otras conduc -
tas rítmicas como la ejecución musical. 
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FIGURA 7

Análisis de la actividad selectiva para la fase de la tarea. A, diagrama de Venn de
las neuronas con efectos significativos para una de las fases en la tarea de sin-
cronización-continuación (SC, círculo gris grande) y la tarea control (círculo
pequeño). B, tasa de disparo promedio de las neuronas selectivas durante la
fase de sincronización (círculos abiertos, línea punteada) o la fase de conti-
nuación (círculos llenos, línea continua). S1 - S3 corresponden al primer y ter-
cer intervalo de la sincroniza ción y C1 - C3 corresponden al primer y tercer
intervalo de la continua ción. Modificado de Merchant et al., 2011b.



ACTIVIDAD EN RAMPA QUE REPRESENTA EL TIEMPO RESTANTE

PARA UNA ACCIÓN

La siguiente pregunta en este estudio fue: ¿cómo es que
es tas poblaciones neuronales se encargan de procesar in -
formación temporal cuando la conducta es guiada por estí-
mulos externos versus cuando los movimientos son generados
internamente? Es decir, ¿cómo es que las dos poblaciones
de neuronas con respuestas selectivas durante la sincroni-
zación o la continuación codifican el paso del tiempo? Para
resolver estas preguntas, lo primero que hicimos fue anali-
zar la actividad de las neuronas antes de la inicialización del
movimiento de golpeteo del botón. Rápidamente encon-
tramos neuronas con respuestas motoras descritas muchas
veces en la literatura de las áreas premotoras me dia les
(Tanji, 2001). Estas neuronas responden alrededor de dos-
cientos milisegundos antes de la iniciación del movimiento,
con un patrón de respuesta muy similar a lo largo de dife-
rentes fases de la tarea y entre los distintos intervalos utili-
zados. En la figura 8A se muestra un ejemplo típico de una
neurona con rampas motoras. En este caso, el raster está ali-
neado a la línea vertical gris gruesa que corresponde al
tiempo de ocurrencia del segundo golpeteo del botón en la
fase de continuación. Es indudable que las respuestas de
esta neurona son muy parecidas para todos los movimien-
tos generados, independientemente de la fase de la tarea
y del intervalo blanco utilizados (figura 8A).
Por otro lado, también encontramos un tipo de rampa

temporal que presentó una modulación en su respuesta,
tanto en magnitud como en duración, en función de la du -
ra ción del intervalo blanco. Por ejemplo, la figura 8B mues-
tra una neurona que modula la duración y magnitud de su
tasa de disparo en función del intervalo. Este fenómeno es
más evidente cuando se calculan las densidades de espigas
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Actividad en rampa ascendente. A, raster de una neurona con rampas motoras
alineado al segundo movimiento de la fase de continuación. B, ras ter de una
neurona con rampas temporales. La línea gris claro en la base de cada raster
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con las rampas motoras. Otras convenciones como en la figura 6. Modificado
de Merchant et al., 2011b.



(función continua que representa la actividad instantánea
promedio, ilustrada como la línea gris clara que empieza en
la base de los rasters de la figura 8). Posteriormente, se ajus-
tó un modelo lineal a las densidades de espigas alineadas a
la ejecución motora (línea gruesa color gris oscuro en la
figura 8). Los resultados de las regresiones mostraron que
tanto la duración como la pendiente de estas rampas, pue-
den ser moduladas en función de la duración de los inter-
valos generados. Con el fin de cuantificar este fenómeno de
una manera sistemática, desarrollamos un algoritmo itera-
tivo que genera el mejor modelo lineal para representar la
actividad instantánea de las neuronas en nuestra tarea
(Merchant et al., 2011b). Esta herramienta cuantitativa nos
permitió caracterizar de manera independiente las res-
puestas en rampa de las neuronas durante la producción de
cada uno de los intervalos en la tarea de sincronización-
continuación.
Utilizando este algoritmo encontramos neuronas que

mos traron cambios sistemáticos en su tasa de disparo ins-
tantánea en función del intervalo. En la figura 9A se mues-
tra el raster de una neurona con respuestas selectivas du -
rante la fase de sincronización cuya actividad en rampa cla-
ramente incrementa su duración en función del intervalo
blanco. El cálculo de las respuestas en rampa obtenidas por
nuestro algoritmo se muestra en el panel B de la misma
figura, donde es evidente que existe un incremento en la
duración y un decremento en la pendiente de las rampas
en función de la duración del intervalo blanco. Estas res-
puestas, además, tienden a alcanzar su máximo pico de acti-
vidad en un instante similar antes de la generación del
movimiento para todas las duraciones (figura 9B; Merchant
et al., 2011b). De manera interesante, estas pro pie dades
funcionales han sido descritas previamente en neuronas
que codifican el tiempo restante para la ejecución de un
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movimiento temporalizado (Merchant et al., 2009). Por lo
tanto, los resultados sugieren que las neuronas con rampas
temporales de nuestro estudio podrían cuantificar el tiem-
po que falta para disparar el comando motor de ejecución
del movimiento de golpeteo del botón; de tal forma que,
cuando su actividad en rampa alcanza un umbral particu-
lar, este comando motor es generado. 
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Raster de una neurona con actividad selectiva durante la fase de sincronización
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Posteriormente, ubicamos las neuronas que modularon
sus respuestas en rampa de manera significativa, mostrando
un incremento en la duración y un decremento en la pen-
diente en función del intervalo blanco, como se mostró
anteriormente. Las rampas de todas estas neuronas se ilus-
tran en la figura 10A, que muestran una respuesta pobla-
cional bastante compleja. Es claro que la duración de cada
rampa no necesariamente abarca todo el periodo del inter-
valo y que el fin de las rampas, con respecto al inicio del
tiempo del movimiento, puede variar de manera sustancial
(figura 10A). Con el propósito de caracterizar estas res-
puestas variables de manera cuantitativa, primero se calcu-
ló la densidad de respuesta de la población. El panel B de
la figura 10 muestra dicha densidad en código de color,
donde se grafica el número de neuronas que responden a
una tasa de disparo, en particular en un momento preciso
con respecto a la iniciación del movimiento. Después,
ajusta mos una distribución normal de dos dimensiones,
que adquiere una forma elipsoide, sobre estas densidades
de actividad (figura 10B). La distribución normal en 2D
representa al comportamiento gaussiano de la magnitud de
las respuestas poblacionales en el tiempo. De las elipses
podemos calcular una serie de parámetros útiles y estos
parámetros se pueden caracterizar utilizando un solo valor,
al cual le llamamos vector de distribución normal, y que
corresponde al diámetro mayor de la elipse de distribución
normal que ajustamos a las densidades (figura 11A). Dichos
parámetros son: la duración de las respuestas poblacionales,
la pendiente de actividad con respecto al tiempo, el pico
má xi mo de actividad de la población y el tiempo en el que
se adquiere este pico con respecto a la inicialización del
movimiento (figura 11A). 
Las densidades y sus correspondientes distribuciones

normales fueron calculadas no sólo para los cinco interva-

221



222

0

50

0200400600800

Tiempo al movimiento (ms)

A B

0

50

T
a
s
a
 d

e
 d

is
p
a
r
o

0200400600800

Tiempo al movimiento (ms)

850

550

650

1000

450 ms

FIGURA 10 

A, agrupamiento de todas las rampas de las neuronas con regresiones li neales
que presentaron un incremento significativo en la duración y un decremento
significativo en la pendiente de las rampas. Se muestran las rampas con dife-
rente color para cada intervalo blanco. B, densidades del número de neuronas
por tasa de disparo para diferentes instantes de tiempo con respecto al movi-
miento de golpeteo del botón. El código de color va de cero neuronas en azul
oscuro hasta el máximo número de neuronas en rojo oscuro. Las elipses en
negro corresponden a las distribuciones normales en 2D de las densidades
correspondientes. La escala temporal y de tasa de disparo es la misma en A y B.
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los blanco, que constituyen el tiempo teórico que procesa-
ron los animales, sino también para los intervalos que real-
mente produjeron los monos durante la tarea. Esto implica
que las rampas de actividad fueron asignadas a los interva-
los producidos por los monos durante su registro electrofi-
siológico, dividiendo los intervalos producidos de 400 a 950
milisegundos en pasos de 50 ms. En la figura 11B se mues-
tran en código de color los vectores de distribución normal
para los intervalos producidos durante la sincronización y
la continuación, así como para la tarea control. Se observa
que los vectores muestran un incremento sistemático en su
duración y un decremento en su pendiente en función de
la duración del intervalo producido. Además, los vectores
alcanzan su pico de actividad en un momento similar para
todas las duraciones. Estos resultados no sólo ratifican la
idea de que este tipo de rampas de actividad ascendente co-
di fica el tiempo restante para la ejecución del movimiento,
sino que también enfatizan la necesidad de un código
poblacional para la representación precisa de esta variable
en las áreas premotoras mediales del primate. De manera
interesante, las mismas neuronas no mostraron este patrón
de actividad durante la tarea control, en la cual no existe
figura 11B panel derecho). En contraparte, las rampas mo -
to ras mostraron vectores de distribución normal muy simi-
lares entre fases de la tarea de sincronización-continuación,
entre las dos tareas, y entre las duraciones de los intervalos
producidos (figura 11C). Estos hallazgos sugieren que las
rampas motoras codifican para las variables dinámicas y ci -
nemáticas del movimiento del golpeteo del botón y que
este movimiento estereotipado no varía en función de los
parámetros de las tareas.
Resumiendo, existe un grupo de neuronas en las áreas

premotoras mediales que muestran una actividad ascen-
dente en rampa, cuya duración incrementa y su pendiente
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disminuye en función del intervalo producido. Se sugiere
que cuando dicho grupo neuronal alcanza un umbral de
actividad, se dispara el comando de ejecución del movi-
miento. Éste es un correlato neural de índole poblacional
de la cuantificación del tiempo que resta para una acción
motora (Merchant et al., 2011b).

UN RELOJ NEURONAL PARA LA CUANTIFICACIÓN

DEL TIEMPO TRANSCURRIDO

Utilizando el mismo algoritmo iterativo, encontramos otra
población de neuronas que mostraron una disminución
lineal en su actividad instantánea cuando las respuestas se
alinearon al inicio de cada estímulo. Estas rampas también
tuvieron un patrón variable de actividad de ensayo a ensa-
yo en la tarea, por lo que decidimos analizarlas nuevamente
con un enfoque poblacional. La figura 12 muestra los vec-
tores de distribución normal de las neuronas con rampas
negativas para los cinco intervalos blanco. Se puede obser-
var  que las rampas disminuyen su actividad en función del
tiempo, tanto en la fase de sincronización donde el cero
indica el tiempo de presentación del estímulo (figura 12A),
como en la fase de continuación, donde el cero está aso cia -
do con un estímulo virtual de naturaleza interna (figura 12B).
Es evidente que estas rampas con pendientes negativas
mues tran para todos los intervalos blanco un decremento
sistemático en la tasa de disparo en función del tiempo
transcurrido desde la presentación del estímulo. Esto impli-
ca que entre mayor sea la disminución en la actividad de
estas neuronas, mayor es el tiempo transcurrido desde el
estímulo. Por consiguiente, este patrón de actividad podría
estar asociado al cálculo del tiempo transcurrido desde un
evento sensorial relevante (Merchant et al., 2011b).
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En conclusión, nuestros experimentos sugieren la exis-
tencia de dos tipos de rampas temporales, uno que in cremen -
ta su tasa de disparo en función del tiempo y que po dría estar
involucrado en el cálculo del tiempo restante para la ejecu-
ción motora y otro que disminuye su actividad en función
del tiempo, y que parecen funcionar como un reloj de are -
na, es decir, que conforme su actividad disminuye, se cuan-
tifica el tiempo que ha transcurrido desde la presentación
del estímulo. En ambos casos, es un requisito la integración
poblacional de la actividad en rampa para obtener una
codificación precisa del paso del tiempo, además, es muy
posible que la interacción entre estos dos tipos de relojes
neuronales sea fundamental para la expresión cíclica de la
conducta motora en la tarea de sincronización-continua-
ción (Merchant et al., 2011b).

CODIFICACIÓN ABSTRACTA DEL TIEMPO: SINTONÍA
NEURONAL A LA DURACIÓN DEL INTERVALO

Además de la actividad en rampa ascendente o descen-
dente, las neuronas de las áreas premotoras mediales mos-
traron una propiedad interesante que refleja el procesa-
miento abstracto del paso del tiempo. Esta propiedad es la
sintonía a la duración de los intervalos presentados en
la tarea, es decir, las neuronas mostraron un cambio sistemá -
tico en su tasa de disparo global en relación a la duración
de los intervalos. Por ejemplo, la figura 13A muestra una
neurona que responde durante la fase de sincronización
con una tasa de disparo mayor para los intervalos largos. En
cambio, la figura 13B ilustra la actividad de otra neurona
que responde selectivamente durante la fase de continua-
ción, pero con una tasa de disparo mayor para los interva-
los cortos. En la parte inferior de ambas figuras se muestra
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responde principalmente durante los intervalos largos. B, neuronal con res-
puestas selectivas a la fase de continuación que responde con mayor tasa de dis-
paro para los intervalos cortos. En la parte inferior de ambos páneles se mues-
tra la tasa de disparo global de las neuronas en función de los cinco intervalos
blanco. En negro se despliega el ajuste gaussiano sobre los datos que define la
función de sintonización. Modificado de Merchant et al., 2012.



229

FrecuenciaFrecuencia

I
n
t
e
r
v
a
lo

 P
r
e
f
e
r
e
n
t
e
 (

m
s
)

D
is

p
e
r
s
io

n
 e

n
 a

lt
u
r
a
 m

e
d
ia

 (
m

s
)

Sincronización Continuación

3
5

0
4

5
0

5
5

0
6

5
0

8
5

0
1
0

0
0

05

1
0

1
5

2
0

2
5

3
0

3
5

4
0

0
1
0

0
2

0
0

3
0

0
4

0
0

5
0

0
6

0
0

05

1
0

1
5

2
0

2
5

3
0

3
5

0
4

5
0

5
5

0
6

5
0

8
5

0
1
0

0
0

05

1
0

1
5

2
0

2
5

3
0

3
5

4
0

0
1
0

0
2

0
0

3
0

0
4

0
0

5
0

0
6

0
0

05

1
0

1
5

2
0

2
5

3
0

A
B

FI
G
U
R
A
14

D
is
tr
ib
uc
io
ne
s d
e 
lo
s i
nt
er
va
lo
s p
re
fe
re
nt
es
 A
, y
 la
 d
is
pe
rs
ió
n 
en
 a
ltu
ra
 m
ed
ia
 d
e 
la
 c
ur
va
s d
e 
si
nt
on
iz
ac
ió
n 

B
, p
ar
a 
la
 p
ob
la
ci
ón

de
 n
eu
ro
na
s 
co
n 
aj
us
te
s 
ga
us
si
an
os
 s
ig
ni
fic
at
iv
os
 e
n 
la
s 
ár
ea
s 
pr
em

ot
or
as
 m
ed
ia
le
s. 
E
n 
el
 p
an
el
 s
up
er
io
r 
se
 m
ue
st
ra
n 
lo
s 
da
to
s

pa
ra
 la
 fa
se
 d
e 
si
nc
ro
ni
za
ci
ón
 y
 e
n 
la
 in
fe
ri
or
 p
ar
a 
la
 fa
se
 d
e 
co
nt
in
ua
ci
ón
. M

od
ifi
ca
do
 d
e 
M
er
ch
an
t 
et 
al
., 
20
12
.



la función de sintonización para las dos neuronas, donde se
grafica la tasa de disparo en relación al intervalo blanco
y posteriormente se ajusta una función gaussiana a los datos.
La función gaussiana permite calcular dos parámetros
importantes de la sintonización. El primero es el intervalo
preferente de la neurona que corresponde al intervalo aso-
ciado a la máxima tasa de disparo de las neuronas, y el
segundo es la dispersión o la especificidad de las respuestas
con respecto al tiempo. Este tipo de representación neuro-
nal también implica un código poblacional, en el cual el
intervalo preferente de cada neurona tiene una contribu-
ción que es ponderada tanto por la magnitud de la res-
puesta en el intervalo preferente, como por la dispersión
de la función de sintonización (Georgopoulos et al., 1986).
Por lo tanto, la cuantificación abstracta de la magnitud de
un intervalo depende de una población de neuronas, cuyos
intervalos preferentes deben cubrir todas las duraciones
posibles en el rango de tiempo utilizado (Merchant et al.,
2012). Efectiva men te, al graficar la distribución de los inter-
valos preferentes de la población, se observa que las neuro-
nas cubren todos los intervalos cuantificados en la tarea,
aunque es obvio que existe un sesgo importante para los
intervalos largos (figura 14A). Con respecto a la especifici-
dad o dispersión de la curva de sintonización, encontramos
que ésta tiene una distribución bimodal con picos para las
dispersiones extremas (figura 14B). 
En conclusión, una población de neuronas de las áreas

premotoras mediales se sintoniza a la duración de los inter-
valos en ambas fases de la tarea. Ésta es una representación
abstracta de la magnitud de los intervalos que necesita de
una población de neuronas sintonizadas a un rango amplio
de duraciones para poder representar todos los intervalos
posibles.
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CONCLUSIONES

Los resultados de nuestro programa de investigación en
la tarea de sincronización-continuación sugieren que las
áreas premotoras mediales participan activamente en la
cuan tificación de diferentes aspectos del paso del tiempo.
Por un lado, registramos neuronas cuya actividad instantá-
nea presenta un patrón en rampa con pendientes positivas
o negativas. Nuestros hallazgos demuestran que las neuronas
con actividad ascendente codifican el tiempo restante para
la ejecución motora, de tal manera que cuando su actividad
alcanza un valor umbral, se dispara el comando motor para
el golpeteo del botón. Además, las neuronas con actividad
descendente funcionan como relojes de arena, represen-
tando con la disminución en su tasa de disparo instantánea,
el tiempo trascurrido desde la presentación de un estímu-
lo. Los dos tipos de respuestas en rampa parecen estar aso-
ciados a la cuantificación del tiempo de manera dinámica,
donde el resultado de la codificación neuronal afecta direc-
tamente la ejecución en línea de los sujetos en la tarea. En
contraparte, también encontramos una señal neurofisioló-
gica que representa de manera abstracta la magnitud del
intervalo cuantificado, es decir, re gistramos una población
de neuronas sintonizadas a la duración del intervalo. La dis-
tribución de intervalos preferentes en estas neuronas cubre
todos los  intervalos utilizados. 
Los tres tipos de cronómetros neuronales son de índole

poblacional y posiblemente interactúen de manera comple -
ja durante el desarrollo de conductas con un compo nen te
rítmico, como es la tarea de sincronización-continuación.
Más aún, nuestros resultados nos permiten sugerir que el
peso de estos tres cronómetros neuronales en la cuantifica-
ción temporal es contexto dependiente. Así, en una tarea
de intercepción, las neuronas que calculan el tiempo res-
tante para la acción tendrán un peso mayor, mientras que
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en una tarea de categorización de intervalos, las neuronas
sintonizadas a la magnitud del intervalo tendrán un papel
más preponderante. Es evidente que nuevos experimentos
son necesarios para probar estas hipótesis.
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