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EL HILO DE LA MEMORIA'Y LA VOZ INTERIOR:
EL CEREBRO EN REPOSO Y LA ARTICULACION
DE LA MENTE HUMANA®
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THE THREAD OF MEMORY AND THE INNER VOICE:
THE RESTING BRAIN AND THE ARTICULATION
OF THE HUMAN MIND

Abstract

In this short article we will discuss the evidence that supports a role of resting brain activity
in the construction of our memories, especially in our personal narrative, which define us as
individuals and is essential to our autobiographical consciousness. We will place particular
emphasis on what we call inner speech, that is, that inner voice that most of us feel and that
constitutes a very important part of our subjective existence. To do this we will first briefly
refer to the mechanisms of memory consolidation, to establish a relationship between these
and the networks of activity at rest (or by default), ending with the role of internal speech as an
articulatory mechanism of mental life.
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Resumen

En este breve articulo, discutiremos la evidencia que apoya un rol de la actividad cerebral en
reposo en la construccion de nuestras memorias, especialmente en nuestra narrativa personal, lo
que nos define como individuos y es esencial para nuestra conciencia autobiografica. Haremos
un particular énfasis en lo que llamamos el habla interna, es decir, aquella voz interior que la
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mayoria de nosotros siente y que constituye una parte muy importante de nuestra existencia
subjetiva. Para ello, primero nos referiremos brevemente a los mecanismos de consolidacién
de memorias, para luego establecer una relacion entre éstos y las redes de actividad en reposo
(o por defecto), terminando con el rol del habla interna como un mecanismo articulatorio de
nuestra vida mental.

Palabras Claves: Habla interna; Memoria episddica; Hipocampo; Replay; Red por defecto.

INTRODUCCION

La visién clésica del sistema nervioso consiste en que su principal funcién es res-
ponder a los estimulos ambientales, y generar respuestas que facilitan la sobrevivencia
del organismo. Sin embargo, al momento de estudiar su organizacién y estructura, es
importante considerar que el sistema nervioso, y especialmente el cerebro, consisten
en una red que, si bien es resultado de la seleccién natural, esta definida por los circui-
tos y las conexiones que lo componen. En gran parte, estas redes funcionan de forma
independiente de los estimulos o respuestas conductuales especificos, y por ello estain
muy activas durante el reposo, aunque no medien gatilladores externos. Aquellas redes
neuronales que generaban una mejor coordinacién sensoriomotora fueron las que
permitieron la sobrevivencia de los organismos, pero éstas se basan en una dindmica
interna que les es caracteristica. En este sentido, una de las grandes contribuciones de
Humberto Maturana y Francisco Varela®V, fue proponer al sistema nervioso como un
sistema cerrado, donde toda actividad neuronal genera nueva actividad neuronal, for-
mando un bucle en que la dindmica de las redes cerebrales mantiene una organizacién
intrinseca, con cierta independencia de los estimulos percibidos o las conductas a realizar.
Esta vision pone énfasis en la actividad “por defecto” del cerebro como fundamental,
en tanto que los estimulos externos lo que hacen es modular estas relaciones internas,
y la conducta a su vez refuerza nuevos patrones de actividad interna, prolongando el
ciclo de actividad neuronal.

Por muchos anos, la neurociencia se focalizo en el estudio de la actividad cerebral en
condiciones de estimulacion sensorial o la ejecucion de tareas motoras, considerando
al cerebro como andlogo a un computador o un circuito electrénico, donde existe una
“entrada” sensorial y una “salida” conductual. Sin embargo, la evidencia se ha acumulado
crecientemente a favor de una visién en que la dinamica del cerebro en reposo, sin mediar
estimulos ni respuestas, es determinante en la interaccién con el medio ambiente. Un
avance fundamental en esta perspectiva fueron los estudios en mecanismos de memoria
iniciados en los anos 1970 por John O’Keefe, May-Britt Moser y Edward Moser (que les
vali6 el premio Nobel en 2014)®?), donde revelaron que las memorias de corto plazo se
consolidaban en memorias de largo plazo durante periodos de suefio o de reposo, en
ausencia de interacciones con el exterior. El otro gran hito en este proceso fue el des-
cubrimiento, de la “red cerebral por defecto”, por Marcus Raichle y colaboradores®4),
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evidenciando un circuito cortical que se activa especialmente cuando estamos en reposo,
y constituye, como dice su nombre, la condicién por defecto de la organizacion cerebral.
Aqui discutiremos evidencia que apoya esta perspectiva, enfatizando los mecanismos de
formacion de memorias y su reactivacion, y el rol del lenguaje en este proceso.

LA CONSOLIDACION DE LA MEMORIA:
EL HIPOCAMPO Y LA FUNCION DE REPLAY

El hipocampo es una estructura cerebral profunda del 16bulo temporal medial, cuyo
origen evolutivo se traza a los primeros vertebrados. Aunque estd ampliamente con-
servado en la evolucidn, su funcién no estuvo clara hasta estudios cldsicos en los afios
1950, donde se realizé una reseccion bilateral de los 16bulos temporales en un paciente
con epilepsia refractaria (Henry Molaison, HM). Es estos estudios, Brenda Milner y
colaboradores®® pudieron determinar que, aunque HM poseia una memoria de corto
plazo relativamente normal, tenia un severo déficit para formar o consolidar nuevas
memorias de largo plazo, incapacidad que mantuvo por el resto de su vida. El problema
de consolidacién no afectaba a todos los tipos de memoria, sino especificamente a las
memorias declarativas (las que podemos narrar al activarlas) y las episddicas (memo-
rias de los eventos pasados). Por ejemplo, HM no tenia problemas en la adquisicién de
memorias motoras.

Poco después, en la década de 1970, O’Keefe y sus colaboradores comenzaron a
estudiar la actividad neuronal en el hipocampo de ratas mientras aprendian a recorrer
un laberinto. Un hallazgo fundamental en estos estudios fueron las “células de lugar”,
neuronas que se activaban en lugares especificos del laberinto mientras el animal lo
recorria. Ademads, mientras la rata dormia (predominantemente en sueno de ondas
lentas) o estaba en reposo durante la vigilia, las células de lugar se reactivaban, en la
misma secuencia que la que habia seguido el roedor al recorrer el laberinto, haciendo
una suerte de rebobinado (replay en inglés) de la experiencia vivida durante el re-
corrido(®). Ain mds interesante, se descubri6 que el replay, durante el reposo o en el
suefio lento, era esencial para la consolidacién de las memorias adquiridas en el dia

en memorias de largo plazo.

El replay tiene lugar durante breves periodos de actividad de alta frecuencia en el
hipocampo, llamados sharp wave ripples (SWRs: ondas agudas, en espafiol), y puede
ocurrir hacia adelante, es decir, en el mismo orden en que se activaron las células durante
el recorrido, de primera a tltima, o en reversa, es decir, donde la primera en activarse
en el suefio corresponde a la dltima que se activé en vigilia, y la dltima en activarse en
sueno es la primera que se activé en vigilia?). En general, el replay hacia adelante tiende
a ocurrir en el descanso y se asocia a la planificaciéon de tareas, y el replay hacia atras
tiende a ocurrir en el sueno y se asocia mas a la consolidaciéon de la memoria.
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Estudios posteriores permitieron evidenciar que las células de lugar se activan no
estrictamente de acuerdo con la posicion espacial, sino que detectan lugares que fueron
relevantes para el animal durante la realizacion de la tarea, por ejemplo, para tomar una
decision por donde seguir. Es decir, las células de lugar mapean una conjuncién entre
el estado conductual y la posicidn, esto es, graban el episodio vivencial respecto de la
tarea en curso y permiten generar predicciones acerca de lo que el animal enfrentard en
la siguiente etapa(®-19). Mds en general, las células de lugar corresponden a una clase de
neuronas hipocampales llamadas células de concepto, que reconocen situaciones, per-
sonas e incluso conceptos abstractos o semanticos, en funcién del contexto conductual
en que estd el animal o la persona(lb.

Es importante notar que el hipocampo no es quien “contiene” las memorias, sino
que surol consiste en reactivar las memorias recientes que se distribuyen como redes en
distintas regiones de la corteza cerebral, de esta manera consoliddndolas. Asi, se puede
decir que el hipocampo produce “etiquetas” de memorias especificas, las cuales permi-
ten activar las respectivas trazas mnemonicas en la corteza. En otras palabras, durante
el recorrido en el laberinto, la corteza envia sefiales de sus percepciones al hipocampo,
activando las células de lugar. El hipocampo genera etiquetas de estas memorias, en la
forma de ripples y la funcién de replay. Durante el suefio o el descanso, estas etiquetas
se propagan a diversas areas de la corteza cerebral, donde se reactivan las respectivas
memorias para ser consolidadas. De hecho, existe abundante evidencia que los ripples
generan “ondas viajeras” de actividad a través de la corteza, e incluso se han registrado
ripples en ciertas dreas corticales12).

De esta manera, a través del replay durante el sueno y el reposo, el hipocampo opera
orquestando la actividad cortical de manera de reactivar las secuencias de memorias
episddicas a lo largo del tiempo, contribuyendo no solo a consolidar estas memorias sino
también permite usarlas para planificar futuras acciones, y combinar distintas memorias
para generar o imaginar situaciones novedosas(®. Este es un aspecto fundamental de la
funcién hipocampal, y se ha propuesto que tiene un rol critico en la organizacién de
nuestros procesos mentales(1314),

Por dltimo, las memorias no son elementos estdticos que se almacenan en nuestros
cerebros, sino que estdn siendo constantemente reactivadas y modificadas a través de
un proceso denominado reconsolidacion, que es estrechamente dependiente de la fun-
ciéon hipocampal(®. Mds atin, las memorias no son una representacion “fotografica”
de los eventos transcurridos, sino que a medida que son reactivadas son transformadas
en funcién de otras actividades contingentes. Ciara Greene y Gillian Murphy(!®) han
propuesto la metdfora en que las memorias son como una torre de Legos, que al ser
reactivadas son reconstruidas nuevamente cada vez, con lo que gradualmente se van
deformando, al incorporar nuevos componentes y eliminar otros. Asi, la memoria es un
proceso constantemente dindimico, que permite economizar la informacién re-usando
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elementos que se conservan a través de distintos tipos de recuerdos. En términos evo-
lutivos, la seleccién natural ha evitado que desarrollemos memorias “fotograficas” por
el costo energético e informacional que éstas implicarian.

LA RED POR DEFECTO: LA ACTIVIDAD CORTICAL
DURANTE EL DESCANSO

Hace 25 anos, Marcus Raichle se hizo una pregunta que salia del marco de la neu-
rociencia cognitiva en esa época. Hasta entonces, todos los estudios en esta disciplina
consistian en medir la activacion cerebral mientras los sujetos debian responder a
pruebas especificas, evaluando capacidades perceptuales, atencionales, de memoria, de
procesamiento lingiiistico y otras funciones(®. Raichle generé un cambio paradigmatico
en esta disciplina al interrogarse qué pasaba en el cerebro cuando estaba en reposo, esto
es, sin realizar (aparentemente) ninguna tarea externa. Es decir, cudl es la organizaciéon
cerebral por defecto, en la cual pasamos tal vez la mayor parte de nuestro tiempo, por
ejemplo, cuando caminamos, viajamos en el metro o simplemente descansamos. Para
ello, Raichle y sus colaboradores midieron los patrones de actividad cerebral en personas
que estaban en reposo, y los contrastaron con la actividad cerebral de sujetos sometidos a
diversas tareas cognitivas. Esta comparacion evidenci6 dos grandes redes cerebrales, que
funcionan en forma relativamente alternante: una red ejecutiva asociada al desempefio
durante pruebas cognitivas, y una por defecto, que aumentaba su activaciéon durante el
reposo y la disminuia al realizar tareas cognitivas. Normalmente, ambas redes, ejecutiva
y por defecto, oscilan alternadamente de manera que cuando una estd mds activada,
la otra disminuye su activacién y viceversa. Este proceso se da incluso cuando estamos
enganchados en una tarea, en la medida que siempre tenemos ventanas de distracciéon
durante ella para luego retomar la tarea. Lejos de ser ineficiente, dicha alternancia es
necesaria de manera de optimizar el desempeno cognitivo, ya que permite desaturar
la carga atencional y alternar el foco atencional con una perspectiva de contexto, tanto
interno como externo.

La activacion de la red por defecto se ha asociado a todos aquellos fendémenos mentales
que experimentamos durante el descanso: introspeccion, divagacién mental, mentali-
zacion, y episodios de habla interna, de los que hablaremos mas abajo. La activacién
andémala de la red por defecto también ha sido asociada a condiciones neuropsiquié-
tricas como el trastorno por déficit atencional, la depresion, la esquizofrenia y otras.
Previamente, hemos propuesto un modelo en que la dindmica entre estas redes seria
modulada por la actividad de neurotransmisores como dopamina, norepinefrina y tal
vez otros, donde un desbalance en estas actividades podria conducir al desarrollo de
ciertas sintomatologias neuropsiquidtricas(17).

Por ultimo, es necesario senalar que, si bien las redes ejecutivas y por defecto alter-
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nan su actividad, éstas nunca dejan de estar funcionando y establecen un importante
grado de comunicacion entre ellas. Por ello, hay quienes hablan de la conectividad en el
estado de reposo, haciendo referencia no solo a la red por defecto sino a su conectividad
con diversas redes corticales incluyendo las ejecutivas. En funcién de esto, Francesco
Battaglia y colaboradores han propuesto que la red por defecto modula la actividad
de distintas regiones corticales durante el reposo, contribuyendo a la reactivacién de
memorias, al ser ella activada por el replay hipocampal en la forma de los sharp wave
ripples(’®). En efecto, la actividad de los ripples hipocampales se correlaciona estrecha-
mente con la actividad de la red por defecto, y ésta puede ser bien considerada como una
interfaz entre el propio hipocampo y el resto de la corteza cerebral. Es decir, la funcién
de replay se propagaria a la red por defecto, y ésta “anclaria” las mencionadas etiquetas
de dichas memorias corticales, para eventualmente reactivarlas auténomamente, con
independencia del hipocampo.

LA APARICION DEL LENGUAJE Y SU IMPACTO EN LA MEMORIA

Los fenémenos que hemos descrito son aplicables a una amplia variedad de mami-
feros (y posiblemente otras especies como aves), de manera que estos animales tienen
la capacidad de generar memorias acerca de los eventos que ocurrieron, situarlos en el
tiempo y en el espacio de su historia vivencial, y reactivarlos internamente en determi-
nadas circunstancias. Esta capacidad recibe el nombre de memoria tipo-episddica, para
distinguirla de la memoria episddica humana. La gran diferencia entre ambos tipos de
memoria, es que en los seres humanos la memoria episédica suele tomar la forma de
una memoria declarativa, donde usando el lenguaje, podemos hacer una narrativa acerca
de los eventos pasados, o de nuestras memorias semdnticas (estas ultimas consisten en
saber en qué pais vivimos, nuestras nociones de historia, matemadticas, etc.).

Se puede argumentar que el origen del lenguaje, junto con una cultura de fabricacién
de herramientas, fue el factor fundamental que nos separé definitivamente de otras es-
pecies de hominidos. Es muy dificil establecer una fecha en la cual se habria originado
el habla moderna, aunque algunos estudios sugieren que podria haber ocurrido hace
unos 130.000 o 100.000 anos atrds en nuestra especie, H. sapiens(®). Sin embargo, la
comunicacién vocal probablemente tiene una historia mucho mads larga, que coevolu-
cioné con la comunicacion gestual y la cultura de herramientas, posiblemente desde
el origen de Homo habilis?%). En efecto, hemos propuesto que los circuitos cerebrales
bésicos asociados a la comprension y la produccién del habla pueden ser trazados a
circuitos audio-vocales corticales pre-existentes en otros primates. Dichos circuitos
se han expandido notoriamente en nuestra especie, dando lugar a una red que hemos
denominado el loop fonoldgico en base a Alan Baddeley?V), que lo propuso como una
red involucrada en la memoria de trabajo fonolégica (esto es, la capacidad de mantener
en mente, por un corto tiempo, secuencias de silabas sin sentido). Baddeley mostr6 que
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esta forma de memoria es importante para el desarrollo del lenguaje en los ninos, ya que
aquellos ninos con mas memoria fonoldgica desarrollaban un vocabulario mas amplio
alolargo del tiempo. Desde esta perspectiva, hemos propuesto que la aparicion del loop
fonolégico habria permitido a nuestros ancestros repetir internamente vocalizaciones
y secuencias de vocalizaciones, recordando instancias de interacciones reciprocas entre
los individuos del grupo. Esta innovacién habria contribuido sustantivamente a am-
plificar el repertorio vocal, generando una antesala para el origen de un proto-lenguaje
que eventualmente se transformaria en el lenguaje moderno(29.

Sibien la propiedad mas critica del lenguaje fue que nos permiti6 coordinar nuestras
acciones, hablar de eventos distantes, describir acciones y planificar el futuro en conjunto
(la generacién de un mundo compartido, segtin John Searle??), también tuvo un segundo
efecto, el cual nos permitié hablarnos a nosotros mismos, contribuyendo a producir
una narrativa personal acerca de nuestra propia historia y nuestros planes intimos, asi
articulando nuestra existencia mental en una historia que nos contamos constantemente.
Esto no significa que animales sin lenguaje no puedan tener experiencias mentales; es
solo que el lenguaje nos ha permitido ordenar estas experiencias en una narrativa que
conecta nuestra memoria autobiografica a lo largo de la vida.

De esta manera, hemos propuesto que los mecanismos de replay que derivan del hi-
pocampo son esenciales para articular nuestra habla interna, ya que ambos fenémenos
tienen en comun el hecho de ser repetitivos, pero a la vez se pueden generar nuevas
combinaciones de elementos, configurando escenas novedosas y planificando acciones
futuras(?®. En efecto, la evidencia indica que durante el habla interna existe una coacti-
vacion de la red por defecto y de las redes del lenguaje, y que el habla interna se asocia
a actividad especifica en el l6bulo parietal inferior, donde se sobreponen las redes del
lenguaje y la red por defecto?*-20). Ademads, en pacientes humanos, se ha demostrado
que los ripples hipocampales y corticales participan en la recoleccién de memorias
semanticas y en los pensamientos auto-generados, ambos fenémenos estrechamente
relacionados con el habla interna?7-2%). Toda esta evidencia es muy consistente con
nuestra propuesta. Finalmente, en el desarrollo del nifio, el habla interna se comienza
a desarrollar alrededor de los 7 afios. Pasando por un periodo de auto-habla donde el
nifio se habla a si mismo, eventualmente este habla se internaliza en una voz interna.
Este fendmeno estd aparentemente asociado a la maduracién de mecanismos fonol6gicos
y de memoria epis6dica30).

DISCUSION: EL HABLA INTERNA Y LA CONCIENCIA HUMANA

De esta manera, proponemos que el lenguaje se acopl6 a los mecanismos de memo-
ria episddica, un proceso que se recapitula en el desarrollo del nino. Como senialamos,
el habla interna ha transformado la fenomenologia mental de nuestra especie, de ser
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un proceso de memorias episddicas con un grado limitado de articulacién entre ellas,
a transformarse en una verdadera narrativa personal de nuestra historia, dindole un
sentido de continuidad a nuestras vidas y contribuyendo a construir la mente humana.
Entonces, nuestra vision propone una conexion entre los mecanismos de memoria
episddica, dependientes del hipocampo, y la memoria de trabajo como el mencionado
loop fonolégico que depende de redes corticales. Tradicionalmente, estos dos tipos de
memoria han sido consideradas como fenémenos separados, pero existe evidencia
creciente de que ambas estdn estrechamente imbricadas entre siGV. Incluso Baddeley
propuso la existencia de un “buffer episdédico” que le daba estabilidad a la memoria de
trabajo32).

Por dltimo, consideramos que ademds de relevancia tedrica, nuestra perspectiva
tiene consecuencias experimentales. En primer lugar, proponemos que en el desarrollo
del habla interna en el nino, debiera generarse un aumento en la conectividad funcio-
nal entre la red involucrada en el loop fonoldgico y la red por defecto. En este sentido,
regiones cerebrales como el 16bulo parietal inferior y el sulco temporal superior, en los
cuales se sobreponen las redes de lenguaje y por defecto, podrian ser interesantes de ser
estudiadas. Ademds, en pacientes sometidos a neurocirugia con electrodos implantados,
debiera observarse una correlacion entre los ripples y los episodios de habla interna, tal
como se ha observado en los eventos de pensamientos espontdneos (ver mas arriba).
Para terminar, considerando los notables avances en interfaces cerebro-computador
que permiten generar el habla en pacientes neuroldgicos incapaces de comunicarse, esta
perspectiva puede ofrecer una nueva estrategia para implementar nuevos dispositivos e
implantes, basados en la actividad o estimulacién hipocampal(33).
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