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SUMMARY

Memory is a fascinating brain function by means of which the nervous
system can codify, store, organize, and recover a variety of information
relevant to the subject. The formal study of memory started more
than a century ago, providing in this time a considerable amount of
scientific information on memory functioning. The actual knowledge
of memory allow us to consider it far from being unique, isolated or
static function, but more as a complex net of memory systems working
in parallel for a common goal. Historic evolution of memory concepts
and their classifications have progressed simultaneously to our
knowledge on these systems.

The first empiric approaches to memory description were found
in ancient Greece by authors like Plato and Aristoteles, and were based
on philosophy, thinking, and introspection and logic methods. However,
the first real scientific approaches appeared in the XIX century, by
authors such as Ebbinghaus and Lashley, who initiated the experimental
study of memory in humans and animals, respectively.

The contribution of the intellectual group known as «behaviorist»
in the beginning of XX century, was also relevant during this period,
and was represented by scientists like Pavlov, Watson, Skinner, and
Thorndike, who detailed a variant of learning recognized in our days
as associative learning. In turn, this variant can be divided into classic
conditioning (associates a stimulus with a response) and instrumental
or operant conditioning (associates a stimulus with a specific
behavior). Behaviorists claimed that only on observational basis of
behavior is possible to know processes linked to learning. However,
these authors clearly made a mistake when they stated that knowledge
on processes occurring in the brain will always be far of the
understanding of the investigator.

Later on, one of the hardest evidences for the study of memory
processes came from clinic studies of patients with focal cerebral
lesions. Penfield, Scoville, and Milner, during the 60’s, documented
the effects of surgical lesions of temporal lobe on declarative memory,
finding selective alterations, such as severe anterograde amnesia
and retrograde amnesia with temporal gradient. These findings were
accompanied also by a description of memory subsystems remaining
intact, despite of those temporal lobe lesions (procedural memory,

Actualizacién por temas

long-term memory, etc.). Based on these findings, medial temporal
lobe was described as a key structure for the acquisition of declarative
information. In parallel to clinic studies, a first attempt to coordinate
psycho-psychiatric research with the knowledge and scientific protocol
of biology occurred in the 60’s, thus allowing the emergence of
disciplines known as cognitive neuroscience and cognitive psychology
or psychophysiology, both created in an effort to explore the cellular
and molecular mechanisms responsible for the storage of memory
information. The list of significant findings provided by these two
scientific disciplines is extensive, but among the most important are
probably those derived from the study of the most elementary memory
processes (i.e. habituation and sensitization) in invertebrate animal
models, such as Aplysia spp. These researches established the basis
for the basic cellular requirements for elementary learning, as well
as the molecular basis for short-and long-term memory.

The conjugation of these clinical descriptions together with
experimental evidence led to the postulation of the first classifications
of memory systems during the 80’s. One of these classifications
divided memory processes in two categories: declarative memory —
the one containing information consciously acquired and easy to
verbalize or transmit to other persons (this type of memory is also
divided in semantic and episodic memories)—, and non-declarative
—including that information not easy to verbalize or which acquisition
is unconscious (this type of memory implies heterogeneous
information in which the role of consciousness is complex and remains
in discussion, and includes procedural memory, priming, classic, and
operant conditioning, as well as the most elementary forms of
learning, such as habituation and sensitization).

To conceptualize these memory systems in an isolated form is a
mistake since is results clear enough that all of them work together
most of the time, and they work independently only very seldom,
some other times cooperating, or even functioning in a competitive
manner. Experimental studies have shown that the role of memory
systems is different each time, even when two subjects perform exactly
the same learning task, thus suggesting that codification, motivation
and initial handling of information may determine whether this is
processed as procedural, spatial or semantic information. The recent
description of competitive relationships among the different memory
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systems (declarative vs. procedural) resulted to be an outstanding
finding, although at the present there is hard clinical and experimental
evidence indicating that a decrease of functions in procedural, spatial
or declarative systems may induce the activation of another memory
system. Initial studies in this field suggest that transient inactivation
of striatal dorsal structures (implicated in performance of motor skills)
or those from the hippocampus (implicated in the performance of
spatial skills) facilitate learning in that system remaining active after
pharmacological challenge. The real meaning of this competition
among systems still remains unclear, although it has been proposed
that both systems have evolved separately in response to distinct needs,
which in turn might explain why eventually these systems can compete
for the handling of information. Unfortunately, several studies have
demonstrated that relationships among memory systems are
complicated and poorly understood until now.

Semantic memory

Semantic memory mainly refers to information stored on
characteristics defining concepts (facts lacking a well-defined spatial/
temporal frame), as well as processes allowing its efficient recovery
for further utilization in language and thought. Knowledge about the
anatomic location of semantic representations has gained attention
with the use of new functional neuroimaging techniques. These studies
have shown that the information about the features of specific objects
needed to create concepts is stored in the same neuronal systems
that remain active during the perception of different stimuli. The way
in which this conceptual information is organized remains unclear
so far, but there is evidence suggesting that its organization proceeds
on the basis of grouped categories of concepts. Pathological studies
in patients suffering semantic dementia have also demonstrated that
some areas, such as temporal pole and perirhinal cortex, are relevant
for semantic processing.

Key words: Memory, semantic, episodic, procedural, working
memory.

RESUMEN

La memoria es una funcién cerebral fascinante, mediante ella el Siste-
ma Nervioso codifica, almacena, organiza y recupera una gran varie-
dad de tipos de informacién que resultan de vital importancia para el
individuo en particular. Los conocimientos actuales nos permiten
conceptualizar a la memoria como conformada por una red comple-
ja de subsistemas de memoria que pueden trabajar en paralelo, co-
operando e incluso en ocasiones funcionar de forma competitiva en-
tre si. La evolucién de la clasificacién de los sistemas de memoria se
ha desarrollado en paralelo al conocimiento acerca del funcionamiento
del los procesos mnésicos. Las primeras aproximaciones al estudio de

INTRODUCCION

La memoria es sin duda un proceso cerebral notable pues,
mediante él, el Sistema Nervioso codifica, organiza y al-
macena los sucesos pasados de tal forma que en ocasiones
permite recordar de manera consciente eventos en el pasa-
do distante tan vividamente como si se experimentaran
nuevamente. Estos recuerdos con frecuencia traen consigo
experiencias emocionales intensas que van desde lo mara-
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la memoria estaban conformadas por métodos filoséficos que com-
prendian la observacién, reflexién, légica, etc. En el siglo XIX surgie-
ron los primeros estudios cientificos para el estudio experimental de
la memoria. Autores como Ebbinghaus o Lashley estudiaron por pri-
mera vez la memoria humana y animal respectivamente. Los
conductistas como Pavloy, Skinner, Thorndike y Watson sentaron las
bases del aprendizaje asociativo que conocemos como
condicionamiento cldsico y condicionamiento operante. Mds tarde los
estudios neuropsicolégicos de pacientes con lesiones quirdrgicas
focales temporales arrojaron resultados contundentes acerca del
sustrato anatémico de la memoria declarativa en el [6bulo temporal,
lo que inicié una avalancha de estudios y descripciones
neuropsicolégicas cada vez mds finas sobre las consecuencias de las
lesiones y patologias cerebrales en los distintos procesos de memo-
ria. Mds recientemente, los estudios de los procesos celulares y
moleculares de las formas de aprendizaje mds elementales (habitua-
cién y sensibilizacién) en modelos de animales invertebrados han
demostrado los requerimientos celulares minimos para el estableci-
miento del aprendizaje asi como los mecanismos moleculares dife-
renciales involucrados en la memoria de corto y largo plazo. A lti-
mas fechas, la introduccién de los estudios de neuroimagen funcional
en pacientes enfermos y sanos ha permitido la expansién de los cono-
cimientos sobre el funcionamiento dindmico y en tiempo real de los
diversos procesos de memoria. En la actualidad la clasificacién mds
aceptada de los sistemas de memoria de largo plazo considera dos
grandes esferas principales: la memoria declarativa y la no declarativa.
La memoria declarativa se refiere a la que contiene informacién de la
cual se tiene un registro consciente y que se puede verbalizar o trans-
mitir fécilmente a través de algin medio a otro individuo. La memoria
no declarativa comprende informacién que no se puede verbalizar
fécilmente o cuyo aprendizaje puede ser inconsciente e incluso invo-
luntario. La memoria declarativa se subdivide en memoria semdntica
y episédica. El dmbito de la memoria semdntica es la informacién
almacenada acerca de las caracteristicas y atributos que definen los
conceptos (hechos que carecen de un marco espacio temporal defini-
do), asi como los procesos que permiten su recuperacién de forma
eficiente para su utilizacién en el pensamiento y el lenguaje actual.
Los estudios de imagen funcional han demostrado que la informacién
sobre las caracteristicas de objetos especificos que es necesaria para
la generacién de conceptos es almacenada dentro de los mismos sis-
temas neuronales que estdn activos durante la percepcién de esos
mismos estimulos. El rol del |6bulo temporal en esta variedad de
memoria estd comprobado por estudios experimentales y clinicos,
pero los estudios de imagen funcional han demostrado ofras dreas
asociadas a la codificacién y recuperacién semdntica cuyo papel adn
no ha sido comprendido por completo.

Palabras clave: Memoria, semdntica, episédica, procedimental,
memoria de trabajo.

villoso hasta lo atemorizante. La experiencia presente esta
inexorablemente entretejida con los recuerdos, y el signifi-
cado de las personas, de las cosas y de los eventos del pre-
sente depende de alglin modo de la experiencia previa, es
decir, de la memoria, de modo que el presente pierde su
realce sin el pasado.! La memoria no es una funcion cere-
bral estatica, Unica o aislada, se comporta mas bien como
un conjunto de funciones cerebrales distintas pero estre-
chamente interrelacionadas que estan orientadas hacia un
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mismo fin, por lo que resulta méas correcto denominarla en
términos de sistemas de memoria. Podria intentar definirse
someramente a la memoria como un grupo de funciones
cerebrales que tienen la tarea de clasificar, codificar, alma-
cenar y recuperar una gran diversidad de tipos de infor-
macion que resultan de importancia para el organismo en
particular. La taxonomia de estos sistemas ha evoluciona-
do paralelamente al conocimiento de las bases anatomicas
y fisiolégicas de la memoria.*? Debido a su gran extension,
el estudio correcto de los procesos de memoria ha sido tema
de innumerables textos especializados a lo largo del tiem-
po, ya que se trata de un tema que puede abordarse desde
muy distintos puntos de vista (molecular, celular,
neuroquimico, anatémico, evolutivo, neuropsicoldgico,
etc.) y se encuentra en constante actualizacion. El presente
articulo no pretende constituirse como un tratado sobre los
procesos que componen o generan la memoria, sino Unica-
mente realizar una breve resefia sobre la evolucién histori-
ca del estudio de los procesos de memoria, enunciar las
bases de la taxonomia actual de una forma sencilla y prac-
tica, y destacar algunos puntos de polémica y debate ac-
tuales al respecto.

Antecedentes y evolucién histérica

El estudio tedrico de la memoria y el aprendizaje se inicid
desde los tiempos de Platon y Aristoteles. En las teorias
del conocimiento de este ultimo se hace alusién por prime-
ra vez a distintos niveles de conocimiento (conocimiento
sensible vs. entendimiento), pues para Aristoteles el ver-
dadero saber estaba mas alla de la sensacion y la simple
experiencia, pues ademas implica el conocimiento acerca
de la causa y motivo de los sucesos u objetos; ademas se-
fialé que el fundamento del aprendizaje y la memoria son
las asociaciones entre dos sucesos (como ocurre entre el
rayo y el trueno);® sin embargo, hasta antes del siglo XIX el
estudio de la memoria sélo se limitaba a métodos mas em-
piricos y filoséficos que cientificos, es decir, para su estu-
dio se utilizaban métodos como la légica, la introspeccion,
la comparacion, la reflexion, etc.? Fue hasta el siglo XIX
que comenzaron los primeros reportes y estudios respecto
a la memoria y sus trastornos. En realidad, la nocién sobre
los distintos tipos o sistemas de memoria no es nuevay se
puede encontrar ya en la literatura de los siglos XVIII y
XIX, en escritos psicolégicos que distinguen, por ejemplo,
la memoria de los habitos (habilidades mecénicas).? De esta
época son de destacar los siguientes autores: Hermann
Ebbinghaus, quien en 1885 fue el primero en realizar estu-
dios experimentales sobre la memoria de repeticion verbal
en seres humanos, utilizando silabas sin sentido, y ademas
describe por primera vez la mejoria progresiva del rendi-
miento durante la adquisicion de nuevas tareas o «curva
de aprendizaje»;* William James (1890), quien en su Trata-
do de Psicologia, fue pionero al proponer la distincion entre
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memoria de corto y largo plazo;® Sergei Korsakoff, quien
describe junto con Carl Wernicke, el sindrome amnésico
(acompafiado de ataxia y oftalmoplejia), que actualmente
lleva su nombre (Sindrome de Wernicke-Korsakoff) y ade-
mas propone el estudio de los trastornos de memoria
(amnesias) como un medio importante para conocer los
procesos mnemonicos normales:®’ pero quiza uno de los
exponentes mas importantes de esta época, y menos reco-
nocidos en el medio cientifico, es el biélogo aleméan Richard
Semon, al que se atribuye la autoria de uno de los términos
mas utilizados en la bibliografia actual de la memoria: el
engrama. De hecho, en sus teorias distinguio tres aspectos
diferentes que componian los procesos de memoria: la
engrafia, que representaria el proceso de codificacion de la
informacion, el engrama que representaria todos los cam-
bios que ocurren en el Sistema Nervioso y que preservan
los efectos de la experiencia, y la ecforia, que representaria
la recuperacion de informacién; en su teoria también pro-
puso que para que ocurriera la ecforia de forma eficaz (re-
cuperacion) seria necesario que se reunieran nuevamente
las condiciones que prevalecian en el momento de la engrafia
(adquisicion); ademas también propuso ideas novedosas
sobre el beneficio de la repeticion en la memoria, sin em-
bargo, su teoria recibié muy poco apoyo en su época lo
cual se ha reflejado en el desconocimiento de sus contribu-
ciones hasta nuestros dias.® A pesar de todas estas contri-
buciones, hasta este momento a los procesos de memoria
no se les reconocia un sustrato anatomico especifico den-
tro del Sistema Nervioso. La primera asociacién anatomi-
ca entre las lesiones cerebrales focales (especificamente del
I6bulo temporal) y la memoria, se atribuye a Bekhterev, en
1899,° quien demostré en un paciente cuyo principal pro-
blema era una alteracion grave de la memoria reciente, la
presencia de lo que él denominé «reblandecimiento» de
areas corticales especificas como el uncus, el hipocampo y
areas adyacentes de la corteza cerebral temporal %%

A principios del siglo XX, la corriente cientifica del
«conductismo», con sus principales exponentes Thorndike,
Pavlov, Watson y Skinner, estudiaron las caracteristicas y
componentes de un tipo particular de aprendizaje y me-
moria: el que se deriva de la asociacion repetida entre un
estimulo y una respuesta (condicionamiento clasico) o en-
tre un estimulo y una conducta (condicionamiento operan-
te).?*® Sin duda los conocimientos aportados por la co-
rriente del conductismo fueron de los mas importantes en
los inicios del siglo XX, sin embargo, merece la pena sefialar
las aportaciones del novelista francés Marcel Proust (1913)
quien realiz6é descripciones tedricas trascendentes y muy
novedosas acerca del fendémeno de la experiencia consciente.
En su serie de novelas que reciben el nombre de «En busca
del Tiempo perdido» se establecen las bases de lo que él
denomind «memoria involuntaria», que consistia en una
memoria basada en la adquisicidn supraconsciente de in-
formacion, es decir, informacion cuya adquisicion no ha
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sido dirigida por la atencion o por la volicion inteligente
del sujeto, y a la cual eventualmente puede tenerse acceso
mediante alguin estimulo externo que la hace evidente.'
Estas teorias estaban sin duda adelantadas a su tiempo y
conforman hasta la actualidad uno de los terrenos mas fér-
tiles de polémica en el estudio de la memoria y su relacion
con la conciencia.

A pesar de todas estas aportaciones cientificas fue quiza
Karl Lashley, en 1929,% el que inici6 formalmente el estu-
dio experimental de la memoria con su investigacion lle-
vada a cabo en ratas, encontrando que el deterioro en el
desempefio en laberintos se correlacionaba mas con la ex-
tension de las lesiones cerebrales que con la localizacion
de las mismas. Con estos resultados se sostuvo la hipdtesis
de la «equipotencialidad» de las areas corticales la cual es-
tablecia que, con excepcion de las areas motoras y sensiti-
vas primarias, al resto de las funciones cerebrales comple-
jas contribuian de igual forma todas las areas corticales.’
Dicha hipétesis se encuentra en oposicion directa con el
concepto actual sobre los distintos sistemas y sustratos
anatémicos para la memoria, aunque se traté sin duda de
la primera aproximacion realmente cientifica al estudio
experimental de la memoria en el laboratorio. Simultanea-
mente a esta propuesta se describieron cada vez mas casos
clinicos en los que, contrariamente a lo establecido por esta
teoria, se demostraba una asociacion entre las lesiones del
I6bulo temporal y las alteraciones de la memoria, asi como
diversos trastornos de memoria asociados a secuelas de
infecciones cerebrales con afectacién del 16bulo tempo-
ral.*>" En 1949, Donald Hebb publicé su ya famoso libro
The organization of behavior, a neuropsychological theory,®
donde propuso por primera vez que la memoria podria
estar conformada por subsistemas de almacenamiento tran-
sitorio de informacién dependientes de circuitos neuronales
redundantes, y otros sistemas mas perdurables ligados a
cambios estructurales en las neuronas tanto pre- como
postsinapticas, siendo ésta la primera propuesta que ase-
guraba que la memoria se encontraba conformada por
subsistemas de memoria, ademas de sugerir el sustrato
morfofisioldgico de la memoria de largo plazo.*®

Sin duda, una evidencia trascendental en el estudio de
la memoria provino de la observaciéon de las alteraciones
neuropsicoldgicas resultantes de las lesiones quirdrgicas o
traumaticas del 16bulo temporal. En 1958, Wilder Penfield
y Brenda Milner*® describieron dos casos en los que se ha-
bia realizado reseccion de las estructuras mediales del 16-
bulo temporal como tratamiento para mejorar la intensi-
dad de las crisis epilépticas, y encontraron como secuela
postquirdrgica una severa alteracion para el aprendizaje
de material nuevo (amnesia anterégrada), sin alteracion
importante del rendimiento intelectual general. Estos pa-
cientes conservaban ademas la atencion y la memoria in-
mediata.’® Mas aun, en los casos en los que la reseccion fue
unilateral, se encontr6 alteracion de la memoria de forma
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selectiva dependiendo del tipo de material recordado; esto
es, para el material verbal cuando la reseccion fue izquier-
da, y para el material no verbal (visual) cuando fue dere-
cha.”® Los reportes de estos casos llamaron la atencién de
William Scoville, quien también realizaba una cirugia de
reseccion temporal-medial bilateral (como alternativa a la
lobotomia frontal para el alivio de la psicosis grave en pa-
cientes con esquizofrenia). Este autor obtuvo resultados
postquirurgicos en la memoria semejantes a los reporta-
dos por Penfield y Milner.?® A consecuencia de esto, Milner
fue invitada a estudiar los casos de Scoville y logré docu-
mentar amnesia anterégrada en todos los casos en los que
lacirugia incluia el hipocampoy el giro del parahipocampo;
sin embargo, no encontré ninguna alteracion residual de
la memoria cuando la cirugia sélo se limitaba al uncus y la
amigdala® lo cual concordaba con reportes previos de Sawa
et al.? El estudio, la descripcion detallada y el seguimiento
de uno de los casos de Scoville (el famoso paciente HM),?°
sentaron un antecedente muy importante en el estudio de
la memoria, contradiciendo de forma casi definitiva la no-
cién de la «equipotencialidad» cortical cerebral, ademas de
ayudar a esclarecer la participacion del I6bulo temporal en
los mecanismos de la memoria explicita.?? Se pueden con-
sultar descripciones y analisis neuropsicolégicos mas de-
tallados de este caso en diversos articulos publicados con
anterioridad.?2%-%

Por otro lado, el estudio de los pacientes con amnesia
también puso en evidencia que al afectarse selectivamente
la memoria para hechos recientes y conservarse relativa-
mente intacta la memoria para hechos mas remotos, exis-
tia (como ya se sospechaba), una diferencia entre el sustrato
anatémico de las memorias de corto y de largo plazo. Ade-
mas se documentaron disociaciones importantes en cuan-
to al manejo de la informacién en la memoria segun el con-
tenido de lo que es recordado; es decir, que existian algu-
nos aspectos de ella que parecian no afectarse en los pa-
cientes amneésicos; por ejemplo, en el estudio del paciente
HM se encontré que éste era capaz de retener un namero
de tres cifras por un periodo aproximado de 15 minutos si
se mantenia repitiendo dicha cifra y no se distraia su aten-
cion con otro estimulo, mas alla de lo cual olvidaba por
completo la informacion e incluso el recuerdo de haber
memorizado algo.? Esta disociacion ya habia sido propuesta
con anterioridad por Drachman y Arbit en 1966.%” En un es-
tudio posterior se demostré que incluso se producian resul-
tados contrarios cuando se asignaba la tarea de recordar
material que no se podia verbalizar con facilidad; en otras
palabras, no podia recordar material que no era capaz de
repetir y reforzar verbalmente. Mas tarde también se demos-
tré que el aprendizaje de tareas o habilidades especificas
(como la escritura en espejo) se mantenia normal en las le-
siones témporo-mediales, lo cual hacia suponer que el apren-
dizaje de habitos y tareas motoras podia adquirirse de for-
ma independiente del I6bulo temporal.?®
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Cudro 1. Clasificacién de los sistemas de memoria (Squire 1986)

Memoria Subsistema

* Episédica
* Semdntica

Declarativa

No declarativa ® No asociativas: habituacién y sensibilizacién
* Procedimental: condicionamiento simple, destrezas
* Priming

Posteriormente, en 1968, Warrington y Weiskrantz,?
usando una version de la prueba de figuras incompletas de
Gollin®*®, demostraron que el aprendizaje de tipo perceptual
esta preservado en los pacientes con amnesia anterégrada,
una forma de aprendizaje que posiblemente tenga su origen
en areas visuales de asociacion de orden superior.? Basan-
dose en estos hallazgos clinicos, comprobados ademas en
modelos experimentales de lesiones mediales-temporales, %
Larry Squire propuso en 1986 una taxonomia de la memo-
ria, en la cual la dividia en dos grandes subsistemas: «la
memoria declarativa y la no declarativa»*® (cuadro 1).

Casi al mismo tiempo, Endel Tulving propuso un mo-
delo de la memoria que comprendia no dos, sino tres siste-
mas que trabajaban de forma conjunta: «la memoria
procedimental, la memoria semantica y la episodica».3*
Tulving propuso que sélo la primera de ellas (procedimental)
podia funcionar de forma aislada, siendo ésta la mas ele-
mental y primitiva y que podia estar presente desde los or-
ganismos mas simples.®** La memoria procedimental com-
prenderia el conocimiento en relacion a «saber cémo hacer
las cosas», y segun el autor, seria una forma un poco mas
compleja de aprendizaje que la conducta instintiva debido a
que no requiere de la asociacién estimulo-respuesta. La me-
moria semantica es la que se denomina como genérica o de
hechos particulares, y se asume que no involucra ninguna
estructura de eventos o ubicacion témporo-espacial; un ejem-
plo de este tipo de memoria serian los datos concretos que
memorizamos como cifras, nombres de objetos, fechas, etc.
La memoria episddica es aquella que hace referencia a even-
tos que ocurrieron en un lugar y tiempo especificos; la recu-
peracion de este tipo de informacion requiere generalmente
de la creacion de «iméagenes mentales» que son evocadas en

Cuadro 2. Sistemas de memoria (Tulving, 1985)

el momento y cuyo recuerdo puede incluir una gran varie-
dad de tipos de informacién: visual, auditiva, olfativa,
somestésica, temporal, espacial, emotiva, etc. Este proceso
puede llegar a recrear el evento pasado de una forma muy
vivida en el presente.®* Tulving describio, a su vez, tres
submodalidades de estos tres sistemas, asi como también lo
que llamo el «nivel de conciencia» de cada uno de ellos: 1.
La adquisicién, que como su nombre lo indica, es la forma
en que ingresa la informacién segun el tipo de memoria; 2.
La representacion de la informacion en el sistema de memo-
ria; es decir, la forma en que se codifica o clasifica la infor-
macion y 3. La expresion de conocimiento; es decir, la for-
ma en la que la informacion se exterioriza por el individuo®
(cuadro 2).

Uno de los defectos que presenta este sistema de clasifi-
cacién es que estd basado exclusivamente en la naturaleza
de la informacién almacenada, y no considera que estos sis-
temas pueden funcionar de forma complementaria y con-
junta, siendo a veces dificil distinguirlos en la evaluacion sis-
tematica de la memoria. En una clasificacion mas reciente e
incluyente, Tulving y Schacter®® definen cinco sistemas de
memoria segln los mecanismos cerebrales involucrados, el
tipo e informacion que se maneja y los principios con los
que operan cada uno de los sistemas, difiriendo de la pro-
puesta de Squire en lo siguiente: 1. Esta clasificacion solo
esta basada en estudios neuropsicoldgicos realizados en se-
res humanos; 2. para Tulving, la memoria de corto plazo y la
episoddica serian de tipo explicito, mientras que las otras se-
rian implicitas; 3. todos los sistemas de memoria expresan
funciones cognitivas a excepcion de la procedimental; 4. no
se incluyen formas mas elementales de memoria como la
habituacion y la sensibilizacion y, ademas, 5. Considera la
memoria episédica y la semantica como dos subsistemas in-
dependientes, proponiendo que la informacién accede pri-
mero a lo que llamo «sistema de representacion perceptual»
(SRP) y posteriormente a la memoria semantica, la cual a su
vez, alimentaria la memoria episddica® (cuadro 3).

Una de las aportaciones mas importantes de la clasifi-
cacion de Tulving y Schacter es justamente este sistema de
representacion perceptual (SRP), cuyas expresiones neuro-
psicoldgicas serian la identificacion perceptual y el fenome-

Sistema Adquisicién Representacién

Expresién de conocimiento Nivel de conciencia

Prescriptiva: Progra-
mas de accién futura.

Conducta abierta, ensa-
yo continuo.

Procedimental

Semdntico Reestructuracién, com-  Descripciones, hechos,
prensién. conceptos, datos.
Episédico Percepcién directa, ex-  Eventos, descriptivo y

periencia. relacional.

Inflexible, abierto. Anoético (sin conocimiento).

Flexible, puede ser expresado
de distintas formas segin las
circunstancias. Acceso automd-
tico y rapido.

Noético (conocimiento), nocién
del mundo externo e interno.

Flexible, recolectivo, recuerdos.
El acceso es consciente y deli-
berado, relativamente lento.

Autonoético (auto-conocimien-
to). Identidad en tiempo subje-
tivo: pasado, presente, futuro.
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Cuadro 3. Clasificacion de los sistemas de memoria (Tulving y
Schacter, 1990)

Sistema de memoria Contenido

Hdébitos y destrezas;
condicionamiento simple

* Memoria procedimental

* Sistemas de represen- Priming

tacién perceptual

Informacién rdpidamente disponible
sobre eventos cognoscitivos recientes

* Memoria de corto plazo

* Memoria semdntica Conocimiento general del mundo

Recoleccién consciente del pasado
personal

* Memoria episédica

no del priming perceptual, a cuyas caracteristicas haremos
referencia mas adelante. En una clasificacion maés reciente
de los sistemas de memoria de largo plazo, Larry Squire?
incluye ademas las principales estructuras anatémicas re-
lacionadas con cada subtipo de memoria, las categorias de
aprendizaje asociativo y no asociativo, asi como una dis-
tincion entre los componentes emotivos y motores asocia-
dos con el condicionamiento clésico? (figura 1).

El conocimiento sobre las bases moleculares
de la memoria

Los estudios iniciales acerca de la memoria fueron lleva-
dos a cabo principalmente por filésofos y psicélogos, y
aunqgue desde un inicio algunos biélogos habian ya reali-
zado aportaciones importantes al estudio de la memoria,
éstas solian recibir poco apoyo y difusion por la comuni-
dad cientifica.® Hasta antes de los afios 1960 no existia una
cooperacion real y productiva entre las disciplinas biolégi-
cas y la psicologia, hasta que surgio la psicologia cognitiva
0 neurociencia cognitiva, que trataba, por primera vez, no
solo de explicar los procesos mnésicos basados en la con-
ducta experimental observable y manipulable, sino en es-
tablecer cuales eran los procesos celulares, y mas tarde
moleculares, responsables de generar y almacenar esa con-

ducta, es decir, buscar el verdadero engrama de la memoria
en el cerebro.®® Los fundadores de esta neurociencia
cognitiva fueron George Miller, Ulric Neisser, Herbert
Simons, entre otros, en la década de 1960,%® sin embargo,
haciendo un analisis retrospectivo, quiza la primera pro-
puesta acerca de los mecanismos celulares del aprendizaje
la propuso Santiago Ramoén y Cajal, al sugerir que el apren-
dizaje debe surgir del fortalecimiento en la comunicacion
entre las neuronas ya existentes, ya que éstas (como él ob-
servo) han perdido su capacidad de multiplicarse.®” Con el
interés generado por el surgimiento de las neurociencias
cognitivas también se desarrollaron multiples técnicas ex-
perimentales para el estudio neurobiolégico de los proce-
sos cognitivos. Por ejemplo, en 1970 Evarts y Mountcastle
desarrollaron una técnica para el registro de la actividad
eléctrica de neuronas Unicas en animales vivos y en movi-
miento libre,*® estas técnicas y las desarrolladas mas tarde
por Robert Wurtz, Apostolos Georgopoulos y William
Newsome, produjeron los primeros estudios que
correlacionaban la actividad neuronal con procesos
cognitivos como la percepcion, la atencion y la toma de
decisiones.®** Hubo también un resurgimiento de los es-
tudios anatémicos correlativos, con nuevas técnicas de vi-
sualizacién de tractos nerviosos, y el posterior desarrollo
de las técnicas de resonancia magnética y tomografia por
emisién de positrones, con las cuales se complemento el
estudio anatémico de los procesos cognitivos en pacientes
tanto enfermos como sanos e intactos.*’ Sin embargo, uno
de los estudios mas importantes sobre los mecanismos
moleculares de la memoria provino de investigaciones re-
lacionadas con las formas mas elementales de la memoria
no declarativa: los procesos de habituacion, deshabituacion
y sensibilizacion; éstos se estudiaron en animales inverte-
brados con un Sistema Nervioso muy simple, conformado
solo por entre 20 000 a 100 000 células. El ejemplo mas re-
presentativo es la Aplysia, aunque también se usaron otros
organismos como la Hermissenda, la Pleurobranchea, la Limax
e incluso la Drosophila.*! Las aportaciones méas destacadas
de estos estudios pueden resumirse en la demostracion de

N '
Declarativa
No
o .
. declarativa
explicita T
v
Procedimental Priming y — l - l -
|Hechos| |Eventos| (habilidades y aprendizaje Condicionamiento Aprendizaje
I | héabitos) perceptual clasico no asociativo
Lébulo temporal | Estriado | | Neocorteza | Respuestas Resptuestas |Vias reflejas |
diencéfalo-medial emotivas motoras
| Amigdalal | Cerebelo |

Figura 1. Taxonomia de los sistemas de memoria de largo plazo en los mamiferos (Squire, 2004)
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los ensambles celulares minimos requeridos para el apren-
dizaje mas elemental, asi como los mecanismos moleculares
y neuroquimicos responsables de la memoria de corto y
largo plazo. Es decir, se demostré por primera vez que los
cambios estructurales responsables de la memoria de cor-
to plazo suelen ser modificaciones covalentes de proteinas
ya existentes producidas por una u otra cinasa de segun-
dos mensajeros; mientras que la memoria de largo plazo
implica la sintesis de nuevas proteinas y que el «switch
molecular» que media el cambio de memoria de corto a
largo plazo esta representado por segundos mensajeros
como el ;AMP, proteinas sefializadoras como la MAPK o
PKA, y factores de trascripcion génica como el CREB.*¢ Sin
embargo, los estudios sobre los mecanismos moleculares
responsables de la memoria continGian en marcha, y recien-
temente se ha demostrado que puede existir almacenamien-
to de informacién a largo plazo a pesar de una extensa in-
hibicion en la sintesis de proteinas.*? Revisar los avances
recientes en el terreno de los mecanismos moleculares de
la memoria trasciende a los objetivos del presente articulo,
pero se pueden encontrar en la bibliografia diversas actua-
lizaciones del tema.*34

TAXONOMIA Y TERMINOS DE MEMORIA

Desde luego, la evolucion y transformacion histérica de
los sistemas de clasificacion no ha terminado aun, los sis-
temas de memoria hasta aqui mencionados forman parte
de los mas aceptados y difundidos en su utilizacién hasta
el momento actual; sin embargo, los psicélogos utilizan una
gran diversidad de términos para referirse a distintas va-
riedades, caracteristicas o niveles de procesos mnésicos, por
lo que en la literatura especializada podemos encontrar
conceptos que pueden llegar a hacer confusa la conceptua-
lizacién integral de la memoria y sus distintos componen-
tes.* Entre estos conceptos hay diversas dicotomias, como
la mencionada respecto a la memoria declarativa y la no
declarativa, pero existen muchas otras: procesos de memo-
ria consciente vs. inconsciente; memoria de corto vs. largo
plazo; memoria implicita vs. explicita; memoria retrospec-
tiva vs. prospectiva; recuerdo voluntario vs. involuntario;
aprendizaje intencional vs. incidental; asi como diversos
términos que hacen alusion a la memoria de corto plazo
(de trabajo, activa) o a diversas variedades de memoria
explicita de largo plazo: semantica, episddica,
autobiografica colectiva (para una revision extensa véase:
Roediger, 2008).“® Las definiciones y alcances de cada uno
de estos términos en ocasiones son imprecisas y con fre-
cuencia no son completamente excluyentes entre si, pero
aun asi dejan ver que el estudio de los procesos mnésicos
puede hacerse desde muy distintos puntos de vista.
Hasta este momento, incluso la divisién inicial de los
sistemas de memoria (declarativa y no declarativa) conti-
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nua siendo materia de debate debido a las distintas varie-
dades de memoria que se han observado disociadas en es-
tudios tanto en humanos como en animales que llegan a
compartir caracteristicas de ambos tipos de memoria. Esta
dicotomia inicial de los sistemas es, sin embargo, muy sim-
plista para lo que se ha demostrado en la actualidad.?
Conceptualizar estos sistemas como aislados resulta un
grave error pues es claro que todos los sistemas de memo-
ria trabajan en paralelo, ocasionalmente de forma indepen-
diente, a veces cooperando e incluso también de forma com-
petitiva.*® Resulta evidente que la participacion de los
distintos sistemas de memoria no siempre es la misma, in-
cluso cuando dos individuos distintos realizan exactamen-
te la misma tarea de aprendizaje, lo cual pone de manifies-
to que la codificacién, motivacién o abordaje inicial de la
informacion puede determinar si ésta es procesada como
una informacién procedimental, espacial, seméantica o de
otro tipo.? La descripcion reciente de las relaciones compe-
titivas de los sistemas de memoria (declarativa vs.
procedimental) resulté un hallazgo sorprendente; pero
ahora existe evidencia clara (tanto en animales de experi-
mentacion como en humanos), de que la disminucion de
las funciones de un sistema de memoria procedimental,
espacial o declarativo, puede favorecer el desempefio de
otro sistema de memoria.*’” En estudios iniciales, la
inactivacion transitoria de estructuras estriatales dorsales
(concernidas en el desempefio de habilidades y tareas mo-
toras) o del hipocampo (concernido en el desempefio de
tareas espaciales), facilité el desempefio en el aprendizaje
del sistema que no fue inactivado farmacoldgicamente.*’?
Por otro lado, en estudios de imagen funcional se ha en-
contrado ademas que la participacion de las distintas es-
tructuras cerebrales (estriado-hipocampo) puede ofrecer un
comportamiento diferencial en relacion con el tiempo, de-
mostrandose que en el aprendizaje inicial de las tareas
perceptuales o0 motoras existe un aumento de la activacion
del hipocampo, con poca participacion del estriado, en tanto
que se observa el patrén de activacién inverso conforme la
tarea se repite y se aprende.*’*! Mas auin, se ha comproba-
do que existe una importante modulacién emocional para
la utilizacion predominante de algunos sistemas mnésicos.*
El significado real de esta competencia entre algunos siste-
mas aldn no se conoce con precision, pero se ha propuesto
gue ambos sistemas han evolucionado por separado en
respuesta a distintas necesidades, lo cual explicaria por qué
eventualmente pueden encontrarse compitiendo por el
manejo de la informacion. Estos y otros estudios han de-
mostrado que las relaciones entre los distintos procesos de
memoria son complejas, y no del todo comprendidas.*” A
continuacion se dara una breve explicacién sobre los prin-
cipales procesos componentes de los sistemas de memo-
ria, segun las clasificaciones antes comentadas.
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SISTEMAS DE MEMORIA DE LARGO PLAZO

Memoria declarativa

Memoria semantica: El &mbito de la memoria seméntica es
la informacion almacenada sobre las caracteristicas y atri-
butos que definen los conceptos, asi como los procesos que
permiten su recuperacion de forma eficiente para su utili-
zacion en el pensamiento y el lenguaje.®* EI conocimiento
del sitio anatémico en donde se producen las representa-
ciones semanticas se ha revolucionado con el uso de los
estudios de neuroimagen funcional. Estos estudios han
demostrado que la informacién sobre las caracteristicas de
objetos especificos que es necesaria para la generacion de
conceptos es almacenada dentro de los mismos sistemas
neuronales que estan activos durante la percepcion de esos
mismos estimulos.”® Esto se ha comprobado en estudios
con tareas de nominacion de colores, nominacién de accio-
nes, objetos con formas similares, objetos manipulables
hechos por el hombre (herramientas), etc.>® Pero ¢como es
que se organiza la informacion sobre la forma de los obje-
tos? los estudios de imagen han demostrado que se activan
areas especificas dentro de la corteza occipitotemporal
cuando se utilizan ciertas categorias de objetos; por ejem-
plo, objetos vivos o animales (giro fusiforme lateral) vs.
objetos inanimados (giro fusiforme medial).*® Incluso es-
tudios de registro unitario con electrodos profundos en
pacientes epilépticos han mostrado que las neuronas res-
ponden mas a una categoria especifica que a un estimulo
especifico®, sin embargo, como se demostré posteriormen-
te, este esquema de organizacion no siempre funciona asi,*®
lo cual ha sugerido que las representaciones de diferentes
categorias de objetos estan distribuidas ampliamente y
pueden traslaparse entre si, dando como resultado una gran
diversidad de categorias potenciales.>*

Es claro que el «espacio neuronal cortical» para alma-
cenar todas las posibles categorias de objetos es muy limi-
tado, por lo que debe existir alguna organizacion flexible
(quizéa basada en algunas caracteristicas comunes) o
priorizada para las categorias que resulten mas importan-
tes, pero si esto es asi 0 no, aun es tema de debate.>® El
surco temporal superior se ha asociado con la representa-
cion de movimiento de objetos y el area ventral de la corte-
za premotora izquierda con la representacion de objetos
que estan asociados a movimiento.

Por otro lado, el area prefrontal inferior izquierda seria,
segun algunos investigadores, la responsable de la recupe-
racion, mantenimiento, monitoreo y manipulacion de las
representaciones semanticas que estan almacenadas en cual-
quier sitio; es decir, el equivalente a una memoria de trabajo
semantica.>® De esta manera se han documentado asimetrias
hemisféricas en el procesamiento semantico, encontrandose
que el hemisferio izquierdo se centra en las palabras con un
significado concreto, mientras que el derecho se asocia mas
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con el procesamiento de palabras Iéxicamente ambiguas.®°
En estudios recientes se ha demostrado que la activacion de
estructuras del I6bulo temporal (hipocampo, amigdala, cor-
teza témporopolar) disminuye gradualmente conforme se
recupera informacion semantica cada vez mas antigua en
su adquisicion, observandose el patréon de activacion inver-
so en los I6bulos parietales y frontales, lo cual sugiere que el
I6bulo temporal tiene un papel limitado en el tiempo en la
recuperacion semantica.®* La relacion entre memoria seman-
tica y el 16bulo temporal también ha sido comprobada por
estudios neuropatolégicos de pacientes con demencia seman-
tica, en los cuales se ha demostrado una atrofia significativa
(59-65%) de estructuras temporales como el polo temporal
y la corteza perirrinal, asi como en otras areas: corteza
orbitofrontal, giro fusiforme, ganglios basales y sustancia
blanca. En contraste, los estudios neuropatoldgicos no han
demostrado asimetrias hemisféricas en los patrones de atro-
fia cerebral 2 También se ha demostrado recientemente, en
estudios de resonancia magnética funcional, que en pacien-
tes adultos con lesiones temporales izquierdas existe una
verdadera reorganizacién de las areas corticales involucradas
en el procesamiento semantico normal, dicha reorganiza-
cion depende de la categoria semantica especifica de objetos
(vegetales, animales, etc.) que tenia asignada el area cortical
dafada y de las condiciones de las areas corticales que per-
manecieron indemnes para suplir la actividad de las areas
corticales dafiadas.®® El estudio de la memoria semantica atin
no esta completo, pero los estudios de imagen funcional han
revolucionado el conocimiento de estos procesos en los pa-
cientes sanos; todavia quedan por dilucidar los mecanismos
precisos de categorizacién semantica, asi como la participa-
cion del resto de las areas corticales y de las estructuras
subcorticales que se activan durante el proceso de la
categorizacién semantica.

En la segunda parte del presente trabajo se profundi-
zara acerca del resto de los sistemas de memoria declarativa
y no declarativa, asi como de la memoria de trabajo.
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