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I. INTRODUCCION

Tradicionalmente la descripcion de las bases anatomicas del lenguaje ha
estado ligada al analisis de patologias caracterizadas por trastornos del lenguaje
de diversa naturaleza y cuyo origen se encontraba en la presencia de lesiones
cerebrales de extension y localizacion diversas. Este tipo de estudios permitio
establecer una dicotomia fundamental en lo que atafie a la organizacion de los
centros lingiiisticos cerebrales, que proviene de los trabajos seminales realiza-
dos por Wernicke y Lichtheim a finales del siglo x1x, y que implicaria la exis-
tencia de una region anterior, involucrada en la representacion motora de las
palabras, y una region posterior, donde se localizaria la representacion auditiva
de las mismas (Martin 2003). De una manera u otra esta dicotomia ha estado
presente hasta la actualidad en la descripcion neuroanatomica del lenguaje y
se habria terminado resolviendo basicamente mediante la distincion entre una
region anterior, implicada en el procesamiento sintactico y la ejecucion motora
del habla, y una posterior, responsable del procesamiento semantico (Carama-
zza 'y Berndt 1978); una tercera zona, la circunvolucion angular, completaria
este cuadro general, y seria la encargada del procesamiento fonologico y de
la decodificacion de los grafemas en fonemas durante el proceso de lectura
(Neville y Bavelier 1998).

Este modelo tradicional ha sido cuestionado a la luz de los resultados
obtenidos mediante dos categorias metodologicas diferentes. Por un lado, han
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comenzado a realizarse analisis neuroanatomicos y conductuales individuali-
zados de pacientes disfasicos, atendiendo especialmente a la caracterizacion
especifica de los déficit lingiiisticos que presentan cada uno de ellos, prefi-
riendo evitar, de esta manera, una aproximacion clinica tradicional, basada en
la definicion de un sindrome (como resultado de la homogeneizacion de los
trastornos observados en un conjunto de individuos afectados) y en la adscrip-
cioén de cada paciente a cada una de las categorias clinicas asi definidas (Cara-
mazza y McCloskey 1988). En particular, esta aproximacion metodologica ha
permitido establecer de forma progresiva que los déficit lingiiisticos asociados
desde siempre a las afasias tradicionales se deben realmente a la disfuncion de
areas corticales (y aun subcorticales) mas extensas, tanto en lo concerniente a
la afasia de Broca (Mohr y otros 1978), como en lo que atafie a la de Wernicke
(Dronkers y otros 2000). Por otro lado, la aplicacion de técnicas de analisis no
invasivas, como la tomografia por emision de positrones (PET), la obtencién
de imagenes mediante resonancia magnética nuclear (fMRI), la medicion de
potenciales cerebrales relacionados con eventos (ERPs), la electroencefalo-
grafia (EEG) o la magnetoencefalografia (MEG) ha proporcionado una infor-
macion adicional (y, sobre todo, mucho mas precisa) a la obtenida a partir del
analisis anatomico y conductual de los individuos afectados por algtn tipo
de trastorno lingiiistico. A pesar de las dificultades que entrafia en ocasiones
el disefio de tareas experimentales que permitan aislar funciones cognitivas
especificas mediante esta metodologia (cf. Norris y Wise 2000), la conclusion
fundamental obtenida a partir de los estudios realizados mediante este tipo de
técnicas es sustancialmente la misma, a saber, que los centros encargados del
procesamiento lingiiistico no son homogéneos, sino que se organizarian como
una red difusa de subcentros, cada uno de los cuales seria responsable del
procesamiento de componentes especificos del lenguaje. Consecuentemente,
estos subcentros neuronales podrian describirse con mayor propiedad en tér-
minos de su especializacion lingiiistica, de manera que aquellos componentes
del lenguaje (fonologia, semantica, sintaxis) contarian, en principio, con un
correlato estructural y funcional en lo que atafie a la organizacion cerebral. Y
lo que es atin mas significativo: cada uno de estos procesos (lingiiisticos) puede
a su vez fraccionarse, en el sentido de que circuitos neuronales diferentes se
encargarian de aspectos distintos de los mismos.
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II. LA NECESIDAD DE UN NUEVO MODELO Y LA CUESTION
DE LA MODULARIDAD

Tal como ponen de manifiesto las evidencias discutidas hasta el momento,
parece cada vez mas obvio que es necesario ampliar nuestra descripcion de la
localizacion de los centros lingiiisticos mas alla de la region del cortex perisil-
viano del hemisferio izquierdo (esto es, las areas de Broca y Wernicke, situadas
en torno a la cisura de Silvio), para contemplar el reclutamiento recurrente que
la actividad lingiiistica hace de circuitos neuronales adicionales, que alcanza,
en ultimo término, a regiones cerebrales que se consideraban encargadas, en
principio, de tareas no lingiiisticas, produciéndose de esta manera un complejo
patréon de asociacion entre diferentes areas corticales y subcorticales. Ademas,
resulta especialmente interesante constatar como este reclutamiento progresivo
no tiene un caracter aleatorio. Este tltimo extremo se pone en evidencia de
forma muy significativa en el caso del procesamiento semantico. Asi, en ge-
neral, las regiones que se activan durante el procesamiento de las palabras se
encuentran localizadas en las proximidades de aquellas otras encargadas de la
percepcion de los atributos caracteristicos de los objetos que dichas palabras
designan, como su aspecto o su utilidad (Martin y otros 1995), de forma que
los circuitos neuronales responsables del almacenamiento de conceptos no
lingiiisticos serian muy parecidos a (o, incluso, se solaparian parcialmente con)
los implicados en la percepcion de los objetos por ellos codificados (Nobre y
Plunkett 1997, Lieberman 2002 y fig. 1), hecho que ya habria sido apuntado
desde el campo de la psicologia.

La forma en que tiene lugar este tipo de reclutamiento entronca necesa-
riamente con la cuestion de la pertinencia de la modularidad como modelo
descriptivo de la organizacion (anatomica y funcional) de la cognicion (cf.
Fodor 1983). Si la participacion de determinados circuitos neuronales en tareas
de procesamiento lingiiistico no es constante ni obligada, sino que depende
de la naturaleza del mensaje que es preciso codificar o decodificar, ;donde se
encuentra, entonces, localizado el lenguaje? ;Es posible, en este caso, estable-
cer una relacion biunivoca entre determinadas estructuras cerebrales y ciertos
componentes del lenguaje, como se venia haciendo con la primitiva dicoto-
mia anatomica establecida en el caso de las areas de Broca y Wernicke, que
implicaba también desde un primer momento una dicotomia funcional entre
sintaxis y semantica? Aceptar la validez de un modelo estrictamente modular
de la cognicion en la descripcion del lenguaje implicaria que, en determinadas
circunstancias, podria producirse la disfuncion del componente lingiiistico y la
conservacion funcional del resto de los modulos cognitivos, como sucederia,



464 CARACTERIZACION NEUROANATOMICA DEL LENGUAJE HUMANO

por definicion, con los trastornos especificos del lenguaje (TEL; en inglés,
specific linguistic impairment, SLI) (Bishop 1997) o, a la inversa, en los tras-
tornos que se manifiestan en una disminucion de las habilidades no lingiiisticas
que deja inalterado el lenguaje (Smith 1999). Algunos autores extenderian esta
modularidad incluso a sus diferentes componentes, de forma que se habrian
descrito diversos sindromes que comprometerian, por ejemplo, el acervo 1éxi-
co del individuo, pero no su capacidad sintactica (Sieratzki y Woll 2002), o
viceversa (Smith y Tsimpli 1995).
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Figura 1. (A) Las asociaciones que mantienen las palabras con eventos visuales
o con acciones puede rastrearse a nivel histologico en el hecho de que las redes
funcionales que las sustentan se localizan mas alla de las areas perisilvianas
asociadas tradicionalmente al lenguaje, alcanzando las 4reas temporo-occipita-
les y frontocentrales, asociadas, respectivamente, a la vision y al control motor.
Consecuentemente, la topografia cortical de las redes funcionales responsables
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del procesamiento de las palabras que pueden asociarse primariamente a feno-
menos visuales seria diferente de la correspondiente a las palabras asociadas
principalmente a acciones. (B) Diferencias en la actividad metabolica cerebral
en respuesta al procesamiento de sustantivos que denotan animales o herra-
mientas, tal y como se observan en experimentos en los que se propone al sujeto
que asigne un nombre a diferentes imagenes que se le muestran. Mientras que
los sustantivos que se refieren a herramientas activan preferentemente una zona
del cortex premotor y una parte de la region medial de la circunvolucion tem-
poral, los sustantivos que designan animales activan preferentemente diversas
areas del cortex occipital. (C) Diferencias electrofisiologicas detectadas en el
procesamiento de sustantivos y verbos en un experimento de decision 1éxica
en dos puntos de medida, situados, respectivamente, en un area aneja al cortex
motor y en una zona por encima del cortex visual. Las respuestas de la banda y
correspondientes al intervalo de los 30 Hz eran superiores en la zona proxima al
cortex motor cuando los verbos denotaban acciones, mientras que eran mayores
en el area situada por encima del cortex visual cuando se trataba de sustanti-
vos con una asociacion visual significativa. Diferencias parecidas se obtienen
también cuando se emplean como técnica de analisis los ERPs. Los potenciales
se analizaron segln la metodologia del Anélisis de Densidad de Fuente Actual
(Current Source Density Analysis, CSDA). (D) Los experimentos conductuales
revelan que los sustantivos indujeron potentes asociaciones visuales, mientras
que los verbos se relacionaron fundamentalmente con las acciones. Adaptado
de Pulvermiiller 2002.

A falta de una caracterizacion exacta de las bases moleculares y neurofi-
siologicas que dan lugar a este tipo de trastornos del lenguaje, se viene pro-
duciendo inevitablemente desde hace décadas una reevaluacion permanente
del alcance fenotipico de los mismos y, en consecuencia, de su capacidad
de validacion de uno u otro de los modelos que se han propuesto sobre la
organizacion de la cognicion humana. Asi, determinados investigadores han
sugerido que una revision de la sintomatologia de la mayoria de las afecciones
que, en principio, revisten un caracter exclusivamente lingiiistico, desvelaria
que también conllevan una disfuncion de otras habilidades cognitivas o que
tienen una base cognitiva mas general (Nobre y Plunkett 1997), incluso en el
caso del TEL (Joanisse y Seidenberg 1998, Leonard 1998). Y esto seria valido,
igualmente, en lo que concierne a los diferentes componentes del lenguaje,
puesto que también la reciente revision de las evidencias psicolingiiisticas
proporcionadas por el analisis de los pacientes afectados por diferentes tipos
de disfasias parece cuestionar las disociaciones que, supuestamente, existirian
entre los hipotéticos modulos lingiiisticos, en particular, la disociacion paradig-
matica entre sintaxis y semdantica en las afasias de Broca y Wernicke (Kaan y
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Swaab 2002). De la misma manera, los datos proporcionados por las técnicas
de imagen no invasivas parecen descartar un modelo estrictamente modular del
lenguaje (y de la cognicion en general). Es cierto que la capacidad resolutiva
de este tipo de técnicas no permite rechazar de forma concluyente la posibili-
dad de que dentro de las areas que parecen ser multifuncionales pueda existir
alguna clase de disociacion histologica entre diferentes tipos celulares y/o
circuitos neuronales encargados de procesos lingiiisticos especificos, si bien
parece preferirse la hipotesis de trabajo de que la especializacion podria ser
meramente funcional, de forma que los diferentes aspectos del procesamiento
lingliistico se deberian a la actividad coordinada de determinados circuitos
especializados en la respuesta ante determinados estimulos y en la generacion
de determinadas respuestas (Kaan y Swaab 2002).

Por otro lado, no hay nada en la propia naturaleza de los circuitos neuro-
nales que obligue a postular la existencia de una organizacidén neuronal com-
pleja (e independiente) como base de un comportamiento complejo como es el
lenguaje, como parecen confirmar los modelos conexionistas de organizacion
neuronal (Nobre y Plunkett 1997). Asimismo, no deberia obviarse que, debido
probablemente a limitaciones de tipo metodologico, la informacion propor-
cionada por las técnicas de neuroimagen durante la ejecucion de determinadas
tareas lingiiisticas podria no corresponderse exactamente con lo que deno-
minamos funciones o componentes funcionales del lenguaje (procesamiento
fonoldgico, flexion, etc.), sino Uinicamente con una representacion visual de
dichas tareas. En todo caso, actualmente resulta también desconocido como
aquellas funciones surgirian de la coordinacion de los procesos de computacion
que llevan a cabo redes de neuronas activas (Kosik 2003). Y, finalmente, si
la capacidad lingliistica humana es innata, como desde hace tiempo se viene
sosteniendo desde el propio ambito de la Lingiiistica (Lightfoot 1983, Choms-
ky 1986, Jackendoff 2002), la modularidad del lenguaje deberia responder a
la existencia de un programa genético especifico, que seria el encargado de
regular el desarrollo y el funcionamiento de los circuitos neuronales existentes
en los supuestos centros del lenguaje. Los genes que integrarian este programa
se caracterizan ante todo por su inespecificidad en dos sentidos: por un lado, en
el hecho de que la mayor parte se han identificado a partir de individuos en los
que no solo estaba afectada su competencia lingiiistica (total o parcialmente),
sino también otras funciones cognitivas; por otro lado, en el sentido de que
aquellos genes que se clonaron inicialmente a partir de individuos en los que
solo el lenguaje parecia hallarse afectado se expresan también en estructuras
cerebrales que no parecen participar en el lenguaje, o, incluso, en tejidos ajenos
al propio sistema nervioso (FOXP2 seria un caso paradigmatico [Lai y otros
2001)).
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Probablemente, a los problemas que parece plantear el concepto de modu-
laridad no sea ajena también una limitacion de tipo conceptual, a saber, nuestra
aparente necesidad de definir las estructuras cerebrales (pero también los genes
o las neuronas) en términos funcionales, cuando esta definicion resulta a todas
luces incapaz de aprehender su naturaleza interactiva, es decir, cuando parece
complicado aislar una funcién en un sistema que no es funcionalmente dis-
creto; o dicho de otra manera, cuando la adscripciéon de una supuesta funcion
a cada una de las unidades de dicho sistema parece exceder o no cubrir por
completo (pero nunca ajustarse exactamente) a lo que dichas unidades hacen
realmente in vivo (Kosik 2003).

III. MODULARIDAD Y ONTOGENIA: EL DESARROLLO FUNCIONAL
DE LOS CENTROS DEL LENGUAJE

El debate acerca del caracter modular de la mente se ha extendido al propio
desarrollo ontogenético. Aunque cada vez existe un corpus mayor de trabajos
relacionados con el proceso de emergencia del lenguaje, también es cierto que
el analisis de las transiciones entre diversas modalidades de gramaéticas infan-
tiles es complejo y, en todo caso, no parece sino confirmar que las propiedades
generales inferidas para la gramatica adulta (el genotipo lingiiistico) estan
ya presentes en ellas o, cuando menos, que las propiedades de las primeras
no entran en confrontaciéon con las de las segundas (Lightfoot 1983, pags.
172-184). Si para determinados lingiiistas «los datos procedentes de las gra-
maticas infantiles son probablemente de menor utilidad que el andlisis de las
gramaticas madurasy» (Lightfoot 1983, pag. 184), ;qué es lo que puede aportar
la neurociencia acerca del proceso de maduracion de los centros neuronales
relacionados con el lenguaje? La respuesta a esta pregunta nuevamente esta
ligada, como se ha sugerido, a la cuestion de la modularidad. Para muchos
de los que defienden una teoria estrictamente modular de la cognicion, los
modulos (incluyendo el lenguaje) estarian presenten ab initio; otros investi-
gadores sostienen, por el contrario, que, en caso de existir en el estadio adulto,
los médulos serian el resultado final de un complejo proceso de desarrollo y
no un punto de partida, de forma que, o bien no existirian al comienzo de la
ontogenia, o bien podrian tener otra organizacion en las etapas iniciales de la
misma (Elman y otros 1997; Paterson y otros 1999).

Consecuentemente, desde el punto de vista bioldgico sigue estando por
aclarar la cuestion de si nacemos con un conjunto de moédulos que se organi-
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zan a lo largo de la ontogenia en virtud de un programa de autoensamblaje y
que nos proporciona un conocimiento basico sobre nuestro entorno fisico y
social, o si, por el contrario, los cambios en nuestras habilidades cognitivas son
consecuencia de la respuesta de un unico mecanismo de aprendizaje frente a la
multiplicidad de estimulos externos (Johnson 2003). No conviene olvidar que,
aunque cada vez existe un conocimiento mas detallado acerca del desarrollo
anatomico e histologico de las estructuras cerebrales, no esta tan claro, en
cambio, como relacionar esta ontogenia neuroanatdmica con la aparicion de
nuevas funciones cognitivas, esto es, con la evolucion neurofuncional. Tampo-
co esta claro hasta qué punto la progresiva especializacion funcional resulta de
un programa de desarrollo codificado genéticamente, aunque modulado hasta
cierto grado en las ultimas etapas por la experiencia, o si, por el contrario, es
consecuencia fundamentalmente del efecto a largo plazo de estimulos externos
prolongados tras el nacimiento. Y son éstas cuestiones cruciales en lo concer-
niente a la maduracion (ontogenética) del lenguaje.

Los nuevos modelos desarrollados desde el ambito de la neurociencia
para tratar de explicar la emergencia del lenguaje (y, en general, de cualquier
habilidad cognitiva) sostienen que dicho proceso no tiene lugar seguramente
por la activacion directa de determinados circuitos (ya presentes) que maduran
en respuesta a estimulos o sefiales lingiiisticas; antes bien, durante esta tran-
sicion lingiiistica (y también en cualquier transicion conductual responsable
de la emergencia de cualquier nueva habilidad cognitiva) acontece con toda
probabilidad un cambio en la actividad de determinadas regiones que ya eran
activas previamente (Luna y otros 2001), de manera que el proceso deberia
describirse con mayor propiedad como una especializacion interactiva, que
supone que las propiedades funcionales de una determinada region surgen, en
gran medida, como consecuencia de su interaccion y de su competencia con
otras regiones por ocuparse de una determinada funcion (Johnson 2000).

Por otro lado, es importante subrayar como las interacciones interregio-
nales ayudan a configurar el patrén de conectividad intrarregional. Asi, por
ejemplo, y retomando el caso del procesamiento semantico, el reconocimiento
de elementos 1éxicos parece involucrar en las primeras etapas del desarrollo
ontogenético a areas corticales muy extensas (o, al menos, mas extensas en el
nifio que en los individuos adultos). A medida que el lexicon se incrementa,
el area cortical implicada se va reduciendo, quedando restringida al cortex del
l6bulo temporal del hemisferio izquierdo cuando aquél alcanza alrededor de
doscientos elementos (Neville y otros 1992). Este patron de emergencia lin-
giiistica parece estar en consonancia con la sobreabundancia inicial de interco-
nexiones sinapticas y su posterior reduccion, en respuesta a los estimulos dis-
criminados que proporciona la experiencia, que se produce tipicamente durante
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la ontogenia (Hubbel y Wiesel 1962, Deacon 2000). Queda por determinar el
alcance que, en el caso del lenguaje, tiene el aprendizaje en la adscripcion de
determinadas tareas lingiiisticas a areas cerebrales concretas, habida cuenta de
que en otro tipo de funciones cognitivas se ha demostrado que ciertas zonas
se especializan en determinadas tareas debido a un entrenamiento constante
en el procesamiento de ciertos estimulos (Gauthier y otros 1999), el cual seria
la causa de que las areas implicadas en dichas tareas fuesen las mismas a lo
largo de todo el desarrollo.

Por otro lado, resultaria poco plausible la existencia de una capacidad lin-
giiistica sustentada exclusiva e invariablemente por circuitos prefijados desde
el nacimiento. Que como consecuencia de una misma alteracion molecular
(que afecte a un gen relevante para la proliferacion neuronal o la sinaptogé-
nesis) el fenotipo (1éase el perfil cognitivo, el perfil lingiiistico) varie de un
individuo a otro, y, especialmente, en las distintas etapas de desarrollo, es algo
que un modelo estrictamente modular de la mente dificilmente puede explicar.
Resulta mas plausible interpretar esta variabilidad como una consecuencia de
la interrupcion del complejo patron de interaccion entre las distintas regiones
que tiene lugar durante el desarrollo y que permite la emergencia de la nueva
habilidad cognitiva (Johnson 2003). En este contexto, ya no resultaria ade-
cuado describir los trastornos lingiiisticos del nifio como el resultado de una
interaccion entre modulos lingiiisticos defectuosos y otros intactos, que es una
idea que deriva del andlisis de las disociaciones (que tampoco son del todo
completas, como ya se ha apuntado) que aparecen en el cerebro adulto tras
una lesion localizada. Un modelo de este tipo no tendria en cuenta ni la propia
dinamica del desarrollo cerebral durante la ontogenia (Karmiloff-Smith 1998),
ni la falta de biunivocidad que se ha encontrado en este tipo de trastornos entre
determinadas funciones cognitivas y ciertos genes supuestamente responsa-
bles (de forma exclusiva) de éstas —cf. el caso paradigmatico del sindrome
de Williams (Frangiskakis y otros 1996)—. En consecuencia, actualmente se
considera que el analisis fenotipico de un trastorno lingiiistico en el estadio
adulto no permitiria realizar legitimamente inferencias acerca de una supuesta
naturaleza estrictamente modular del lenguaje en los estadios iniciales de su
desarrollo; antes bien, si realmente pueden observarse tales modulos en el
estadio adulto deberian caracterizarse, en parte, como un producto de dicho
desarrollo (Karmiloff-Smith 1992, Paterson y otros 1999). Y este hecho podria
ayudar a replantear el verdadero alcance de la intuicion discutida anteriormen-
te, desde el campo de la Lingiiistica, acerca de la importancia del analisis de
las gramaticas infantiles para una biologia del lenguaje humano.

En resumen, en el desarrollo estructural y funcional del cerebro (y, por
inclusion, del lenguaje) seria preferible hablar de que existiria una cierta modu-
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laridad local, que surgiria en respuesta a un programa de regulacion genética,
que conviviria, sin embargo, con la existencia generalizada de patrones conec-
tivos que tenderian siempre a organizarse de una manera semejante (Deacon
2000, pag. 280) y, desde luego, con una acusada capacidad de respuesta y de
adaptacion de la organizacion de dichos circuitos a los cambios producidos
en el ambiente (lingiiistico) del individuo, esto es, al input lingiiistico que
provoca su emergencia.

IV. UN MODELO GENERAL DE ORGANIZACION ANATOMICA Y FUNCIONAL
DEL LENGUAJE

Lieberman 2002 ha descrito un modelo general de organizacion de los
circuitos neuronales que permiten el lenguaje, que se encuentra en consonancia
con los extremos discutidos anteriormente. En dicho modelo las diferentes
estructuras neuroanatémicas que constituyen el cerebro humano no parecen
regular aspectos discretos del comportamiento, sino que simplemente estarian
constituidas por poblaciones celulares distintas, esto es, por grupos diferen-
ciados de neuronas encargadas de determinados procesos neuronales y que
se hallarian conectadas con otras poblaciones distintas. Como resultado de
este complejo patron de interconexion se organizarian los diferentes circui-
tos neuronales, cuya actividad se encontraria en la base de cada componente
cognitivo, de manera que un comportamiento complejo dependeria, ante todo,
de la forma en que un amplio conjunto de circuitos se agrupasen para formar
(complejas) redes neuronales.

Para Lieberman el lenguaje descansa fundamentalmente en la actividad
coordinada de tres componentes diferentes: en primer lugar, de un mecanismo
que permite el procesamiento secuencial de elementos de diversa naturaleza;
en segundo lugar, de un dispositivo de memoria que capacita para mantener
presentes dichos elementos mientras se opera con ellos; y, en tercer lugar, de
un circuito de almacenaje de informacion lingiiistica y extralingiiistica sobre
los elementos que deben procesarse.

Desde el punto de vista neuroanatomico, la novedad que presenta el mo-
delo descrito por Lieberman es que confiere un papel muy significativo a las
estructuras subcorticales, o, de forma mas precisa, a la compleja interrelacion
que se establece entre dichas estructuras y las corticales mediante los deno-
minados circuitos cortico-estriato-corticales, que permiten que la informacion
cortical sea reprocesada por los ganglios basales y reenviada nuevamente al
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cortex a través del talamo (Cummings 1993), haciendo posible una modulacién
de diversos tipos de procesos. En este tipo de circuitos los ganglios basales
se encargan del procesamiento de acciones secuenciales para permitir tareas
rutinarias, pero también de su modificacion en respuesta a cambios ambientales
que demandan una alteracion de dichos procesos (Marsden y Obeso 1994). La
naturaleza de dichas acciones no seria inicamente motora, sino también cog-
nitiva (Monchi y otros 2001), por cuanto los ganglios basales también estarian
implicados en el aprendizaje asociativo mediante recompensa, de manera que
la respuesta que elaboran se construye sobre la memoria y el aprendizaje (Gra-
ybriel 1995). La interaccion de los ganglios basales con el cerebelo permitiria
ademas que ambas estructuras subcorticales se encargasen del aprendizaje y la
ejecucion de procesos motores o cognitivos, con objeto de llevar a cabo toda
suerte de actos intencionados (Lieberman 2002). En lo que atafie estrictamente
al lenguaje, la funcion de las estructuras subcorticales consistiria en el proce-
samiento de las tareas secuenciales necesarias para la fonacion o la sintaxis,
lo que explicaria, por ejemplo, las peculiaridades fonéticas (y motoras) de los
pacientes que sufren la afasia de Broca (Kimura 1993), que nunca ocurre sin
dafio subcortical (Dronkers y otros 1992), asi como su capacidad disminuida de
aprehender las diferencias semanticas basadas en la sintaxis (Blumstein 1995).

Esta correlacion entre deficiencias motoras y lingiiisticas en los casos en
que existe una disfuncion de los ganglios basales es también puesta de mani-
fiesto por otras patologias, como es el caso del Parkinson (Grossman y otros
1991) o de la variante del TEL asociada a la mutacion del gen FOXP2 (Laiy
otros 2001). Este gen, considerado por muchos investigadores como el primer
«gen del lenguaje», codifica un factor regulador que funciona como represor
transcripcional en el sistema nervioso central, donde parece regular la prolife-
racion y/o la migracion de poblaciones neuronales localizadas precisamente
en los ganglios basales, aunque también en el cortex, el cerebelo y el talamo
(Ferland y otros 2003; Teramitsu y otros 2004). Pero lo mas significativo en
este contexto no es sdlo que su mutacion dé lugar a anomalias morfologicas
y funcionales en dichas areas que pueden correlacionarse satisfactoriamente
con las caracteristicas fenotipicas del trastorno, que son a la vez motoras y
lingiiisticas, sino que el andlisis de su historia evolutiva sugiere que el factor
transcripcional FOXP?2 habria sufrido una seleccion positiva durante la reciente
historia evolutiva de la especie humana (Enard y otros 2002). Por lo que se
refiere especificamente al cerebelo, implicado también de forma general en
el aprendizaje motor, participaria en las tareas lingliisticas que implican la
manipulacion de imagenes motoras, siendo fundamental su colaboracion en
el mantenimiento de la denominada memoria de trabajo verbal (v. infra). Lie-
berman 1984 sostiene que los patrones motores responsables de la articulacion
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serian aprendidos, en consonancia con el papel que reclama, en su descripcion
de los fundamentos neuroanatémicos del lenguaje, para este tipo de estructuras
subcorticales especializadas en el aprendizaje y la memoria. Otros investi-
gadores extienden este modelo a la actividad combinatoria que subyace a la
sintaxis, lo que refuerza claramente el papel del aprendizaje en la adquisicion
de la competencia lingiiistica. Asi, diversos lingiiistas han propuesto que podria
existir una Unica operacion combinatoria (merge) subyacente a la sintaxis, de
manera que la multiplicidad de relaciones sintacticas y de constricciones se
derivaria de ella, incluyendo la estructura arborea basica o las reglas de mo-
vimiento (Berwick 1998, pags. 324-337), lo que, desde el punto de vista que
nos ocupa, casaria adecuadamente con la implicacion en la actividad neuronal
que sostiene el lenguaje de estructuras neuroanatémicas especializadas en el
procesamiento de tareas secuenciales.

Un segundo componente fundamental del lenguaje lo constituye la me-
moria de trabajo verbal, que permite la manipulacion y el almacenamiento a
corto plazo de informacion lingiiisticamente relevante (Gathercole y Baddeley
1993). Esta memoria de trabajo opera manteniendo presentes los elementos
del lexicon que intervienen en la oracion gracias a sus propiedades fonéticas,
esto es, actuando como una suerte de «discurso silencioso» que involucra a
circuitos que participan en la articulacion explicita (Baddeley 1992, Lieberman
2002), de manera que podria afirmarse que la «articulacion silenciosa» «refres-
caria» las representaciones fonologicas basadas en las propiedades actsticas de
dichos términos (Baddeley 1992). La memoria de trabajo verbal es el resultado
de la actividad coordinada de distintos focos corticales, incluyendo el area
de Wernicke, el area de Broca, diversas regiones frontales adyacentes al area
de Broca, el cortex premotor, el cortex motor, el area motora suplementaria
y la porcién anterior de la circunvolucion del cingulo, muchas de las cuales
son regiones corticales que también estan involucradas en el control motor
del habla (Lieberman 2002). No obstante, otro componente fundamental de
la memoria de trabajo verbal es el cerebelo, que proporcionaria una interfaz
para la interaccion entre el lenguaje y otros dominios cognitivos necesarios
para un correcto funcionamiento del primero, como sucede con el aprendizaje
implicito o la memoria explicita (Desmond y Fiez 1998), de ahi la importancia
de esta estructura en las tareas de generacion verbal, por ejemplo (cf. Molinari
y otros 1997).

De todas maneras, no se conoce con exactitud el patron de interconexion
que existe entre todas estas areas ni, consecuentemente, la arquitectura anato-
mofisiologica precisa de la memoria de trabajo verbal. Para algunos inves-
tigadores (cf. Desmond y Fiez 1998) existiria un bucle que conectaria las
representaciones de orden superior, basadas en la fonologia y generadas fun-
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damentalmente en el area de Broca, con las representaciones de orden infe-
rior, basadas en patrones motores y mantenidas por el cerebelo y por el area
motora suplementaria, asi como con las representaciones de orden acustico
correspondientes a los movimientos generados en las areas anteriores. Para
otros investigadores el cerebelo se reclutaria tinicamente cuando la carga de
trabajo de la memoria verbal se incrementa por encima de la capacidad opera-
tiva de las areas corticales, comprometiéndose, en consecuencia, la fiabilidad
del mecanismo del «discurso silencioso»; en estas condiciones el cerebelo
actuaria comparando las representaciones fonoldgicas de orden acustico con
el resultado articulatorio del «discurso silencioso» (Desmond y otros 1997).
Otros investigadores sostienen que existirian dos memorias de trabajo verbal
independientes, radicadas, respectivamente, en el area de Broca y en el propio
cerebelo (Cubelli y Nichelli 1992). Finalmente, determinados autores, basa-
dos en evidencias clinicas, sugieren que la memoria de trabajo verbal tendria,
incluso, tres componentes: semantico, sintactico y fonolégico (Martin y Ro-
mani 1994). De estos tres componentes, el semantico, que se encargaria de la
reactivacion de la representacion semantica de los antecedentes, con objeto de
relacionarlos adecuadamente con los elementos a los que se refieren, y situados
posteriormente en la oracion, tendria una localizacion exclusivamente corti-
cal, situandose concretamente en la porcion inferior del 16bulo frontal. Por el
contrario, la localizacion anatomica del componente fonoldgico no se habria
podido establecer con precision hasta el momento: si bien los analisis clinicos
parecen apuntar a regiones parietales y temporales del hemisferio izquierdo,
incluyendo diversas zonas subcorticales (Martin 2003), los estudios mediante
técnicas no invasivas sugieren que se localizaria en las zonas posteroinferiores
del 16bulo frontal y en el cortex temporal medio-superior (Indefrey y Levelt
2000).

El tercer componente del lenguaje es el lexicon o diccionario mental, que
incluye el significado y los requerimientos sintacticos de las palabras que se
combinan para constituir la oracion. La informacion que contiene el lexicon
descansa, en gran medida, en la estructura del mundo real, de tal manera que,
como se ha comentado anteriormente (v. fig. 1), la evocacion de una palabra
activa circuitos contiguos a (o cuando menos solapados anatémica y/o funcio-
nalmente con) los relacionados con el significado. El significado de una palabra
emergeria, asi, como consecuencia de una actividad funcionalmente similar
y coincidente en el tiempo del mosaico de circuitos neuronales responsables
de los diferentes rasgos de ésta, con la peculiaridad de que a este complejo
entramado de redes neuronales podria accederse a partir de diversas clases de
estimulos (visuales, auditivos, etc.). Dichos circuitos se encontrarian localiza-
dos en areas corticales de procesamiento (perceptivo y motor) muy diversas,
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haciendo que «el significado no sea una representacion amodal, invariable e
inmutable, localizada en un area cerebral que pueda identificarse o lesionarse
facilmente, sino, por el contrario, un proceso polimodal, sensible al contexto,
constructivo, espacialmente distribuido y prolongado en el tiempo» (Kutas y
Federmeier 2000, pag. 468). En ultimo término, el lexicon funcionaria conec-
tando el conocimiento del mundo real, tal como se recoge en los conceptos co-
dificados por las palabras, con el patron fonético mediante el cual transmitimos
dichos conceptos. Desde el punto de vista anatomico, el diccionario mental
parece ser el resultado de la actividad de circuitos neuronales localizados en el
area de Wernicke, pero también en las regiones corticales y subcorticales lo-
calizadas a lo largo de las areas temporal e inferotemporal situadas por debajo
de ella (Damasio y otros 1996). Es importante destacar que la estructuracion
del lexicon tal como se postula desde el ambito de la Seméantica parece tener
una base neuronal, al menos en el sentido de que fendmenos como la conti-
giiidad asociativa (p. ej. abeja — miel) o semantica (p. ej. miel — aziicar) se
traducen en diferencias electrofisiologicas, de forma que dicha contigiiidad
modifica la intensidad de las descargas neuronales asociadas a las diferentes
palabras (Kutas y Federmeier 2000). Hay que tener en cuenta, no obstante,
que la comprension del significado de una oracion no resulta inicamente de la
integracion de la informacién semantica y sintdctica contenida en las palabras
del lexicon, sino de informacién de tipo pragmatico. Esta es la razon princi-
pal que explica el hecho de que, como se discute mas adelante, conforme se
incrementa la complejidad de la oracion (y del discurso), se vayan reclutando
progresivamente aquellas regiones corticales donde se almacena habitualmente
este tipo de informacion.

V. ASPECTOS ANATOMICOS Y FUNCIONALES DEL PROCESAMIENTO
LINGUISTICO

Para el lingiiista tendra seguramente un mayor interés una caracterizacion
de los mecanismos neuronales involucrados en el lenguaje (que sera comple-
mentaria a la esbozada anteriormente), que tenga en cuenta aspectos propia-
mente lingliisticos y que, fundamentalmente, trate de explicar desde el punto
de vista anatémico y funcional la manera en que el cerebro se ocupa del pro-
cesamiento de las palabras y la forma en que dichas palabras son manipuladas
para crear (e interpretar) oraciones.
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5.1. Interpretacion de la palabra

En lo que atafie al procesamiento de las palabras Martin 2003 ha propuesto un
modelo general, que constituye el fundamento de la exposicion que sigue y que en-
globaria tanto la recepcion como la produccion de elementos 1éxicos (fig. 2). Dicho
modelo se fundamenta en las evidencias proporcionadas por los estudios clinicos
de pacientes con diversos tipos de afasias, pero también en los analisis realizados
utilizando técnicas de imagen no invasivas.

Palabra oida Dibujo Palabra escrita
Rasgos Rasgos Rasgos
fonéticos visuales visuales
Fonemas Sistema Grafemas
de descripcion

\ estructural /

Entrada Entrada
al lexicon al lexicon
fonolégico ortografico
v i Conversion
! ortografia
1
Semantica i .
. fonologia
v el
Salida e Salida
del lexicon e del lexicon
fonolégico ortografico

Conversién

Fonemas | fonologia - »| Grafemas

l ortozrafia l

Rasgos Patrones
articulatorios motores
graficos

Habla Escritura

Figura 2. Modelo ilustrativo del procesamiento receptivo de una palabra aislada
cuando es percibida a través del oido o cuando es leida, asi como de su meca-
nismo de produccion. Se han incluido asimismo los procesos involucrados en
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la asignacion de etiquetas 1éxicas a imagenes. Adaptado de Martin 2003 (Re-
producido con el permiso pertinente a partir de Annual Review of Psychology,
Vol. 54,2003, Annual Reviews, www.annualreviews.org)

El primer paso en el procesamiento de una palabra consistiria en la dis-
criminacion de los rasgos acusticos propios de los sonidos del habla, lo que
parece deberse a una capacidad de percepcion de cambios muy rapidos en
las caracteristicas acusticas del sonido percibido (Wang 2000). Este tipo de
discriminacion seria el resultado de la actividad de circuitos neuronales es-
pecificos, que diferirian, no obstante, de los involucrados en la percepcion
de sonidos no lingiiisticos (Poeppel 2001), y que estarian localizados en la
porcidn superior de ambos 16bulos temporales (Zatorre y otros 1992; Poeppel
2001). Precisamente, parece que uno de los déficit nucleares del TEL seria
una disfuncion de esta capacidad de resolucion temporal, que comprometeria
la discriminacién de estimulos breves o muy proximos en el tiempo (el otro
parece ser un déficit en la memoria fonoldgica a corto plazo) (Tallal y otros
1993), aunque determinados investigadores sostienen que lo que realmente
se veria afectada en este trastorno seria la capacidad de discriminacion de
determinadas frecuencias (McArthur y Bishop 2001), lo que distorsionaria la
categorizacion fonoldgica y, en ultimo término, el proceso de adquisicion del
lenguaje. Un segundo nivel de procesamiento lo constituiria la extraccion de
los rasgos fonéticos con valor fonologico (fig. 3), que, a diferencia de lo que
sucede en el caso anterior, nunca es independiente (a nivel neuronal), sino que
se halla necesariamente ligado al componente 1éxico, en el sentido de que se
lleva a cabo mediante el establecimiento de una asociacion entre significante
y significado, en consonancia con lo que se ha propuesto desde el campo de
la Lingiiistica.

Esta es la razon por la que no se ha logrado identificar pacientes que sean
a la vez incapaces de reconocer fonemas, pero capaces de percibir sonidos sin
valor fonoldgico con las mismas propiedades acusticas (Martin 2003), como
sucede con las pseudopalabras o las palabras emitidas de forma reversa (Bin-
der y otros 2000) (fig. 3). No obstante, y aunque conectados funcionalmente,
los circuitos encargados del procesamiento fonologico son diferentes de los
involucrados en el almacenamiento de informacion semantica, puesto que su
interrupcion no afecta, por ejemplo, al procesamiento de los grafemas (Martin
2003). Estos circuitos parecen localizarse en los 16bulos temporal y parietal del
hemisferio izquierdo (Howard y Franklin 1988), aunque también podrian estar
implicadas determinadas regiones anteriores, como el area de Broca (Blums-
tein 1998) y ciertas areas frontales (Zatorre y otros 1992).
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Componente fonoldgico de la palabra
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Figura 3. (A) Las redes neuronales funcionales encargadas del procesamiento
fonoldgico de las palabras se distribuirian por las areas corticales perisilvianas
del hemisferio izquierdo. Los circulos representan grupos locales de neuronas
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y las lineas, las conexiones reciprocas que se establecerian entre ellos. (B) En
comparacion con lo que sucede en el caso del procesamiento de pseudopa-
labras, una palabra real da lugar a una respuesta mas intensa en la banda y a
frecuencias elevadas, alrededor de los 30 Hz, especialmente en el hemisferio
izquierdo. No obstante, es posible que la causa de esta diferencia en los valores
obtenidos en la banda de alta frecuencia durante los experimentos de electroen-
cefalografia (EEG) y magnetoencefalografia (MEG) se deba a la existencia de
circuitos especulares o reverberantes dentro de las redes neuronales encargadas
del procesamiento de las palabras. (C) El correlato magnético de la negatividad
de desapareamiento (mismatch negativity, MMN), cuyo acrénimo es mMMN,
fue mayor en respuesta al procesamiento de palabras reales en comparacion
con el obtenido durante el procesamiento de pseudopalabras. Las diferencias
mas significativas aparecian ya a los 150 milisegundos del momento en que se
producia el reconocimiento de la palabra, sugiriendo que la activacion de las
redes neuronales funcionales relacionadas con el procesamiento de éstas (lo
que se ha denominado redes de acceso 1éxico) es un fendémeno significativa-
mente precoz. (D) El principal generador del desapareamiento comentado en
(C) se localiza en la zona superior del l6bulo temporal del hemisferio izquierdo.
Adaptado de Pulvermiiller 2002.

La combinacion de sonidos con valor fonologico es la clave para el acceso
al lexicon. Los circuitos neuronales implicados en la organizacion de la in-
formacion semantica se localizan, como ya se apuntado al tratar la naturaleza
neuronal del diccionario mental, en las regiones inferiores y mediales del 16-
bulo temporal del hemisferio izquierdo (Shelton y Caramazza 2001), aunque
también podrian estar implicadas, hasta cierto punto, las zonas homologas del
hemisferio derecho. Participan, asimismo, en la categorizacién semantica y
en la manipulacion y comparacion de informacion semanticamente relevante
diversas zonas de la porcion inferior del 16bulo frontal del hemisferio izquierdo
(Roskies y otros 2001), que formarian parte de la memoria de trabajo verbal.
La relacion de los circuitos que constituyen el sustrato neuronal del lexicon
con otras areas corticales encargadas del procesamiento de informacion no
lingiiistica también se ha discutido previamente, especialmente lo que atafie
a la relevancia que esta asociacion tiene para la organizacion del contenido
semantico de determinados tipos de palabras, asi como las implicaciones que
este hecho plantea acerca de la posible existencia de un fundamento anatémi-
co para la heterogeneidad categorial que, desde el punto de vista semantico,
existiria entre determinados elementos del lexicon (asi, palabras que designan
instrumentos, palabras que denotan colores, etc.).

La informacién de tipo semantico, fonologico y gramatical que contiene
el lexicon, relativa a cada uno de sus elementos, sera utilizada tanto para
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la recepcion-emision de la palabra, como para su adecuada integracion en
el esqueleto de la oracion. No obstante, se desconoce si a nivel anatomi-
co existiria un unico nivel de representacion que contendria los tres tipos
de informacion o si, en cambio, y como proponen determinados autores,
habria dos niveles diferentes: uno que almacenaria informacion de caracter
semantico y sintactico, y otro que procesaria la informacion relevante desde
el punto de vista fonologico (Nickels 2001). Por otra parte, y por lo que con-
cierne a la organizacion de dicha informacion dentro del lexicon, diversas
evidencias, referidas fundamentalmente a ciertas disociaciones que parecen
observarse en determinados pacientes afasicos (Druks 2002), indicarian que
la distincidén gramatical que permite discriminar entre las diferentes clases
de palabras segun su papel en la oracion (en particular, entre elementos de
relacion y palabras con un contenido 1éxico), no descansaria unicamente en
criterios semanticos (Berndt y otros 2002), como sucede, por ejemplo, con
la diferenciacion entre sustantivos y verbos (Zingeser y Berndt 1990), sino
que podria tener una base neuronal. Asimismo, parece contar con un sustrato
anatomico la distincion que, desde el campo de la Lingiiistica, se ha venido
estableciendo entre los elementos 1éxicos que se obtienen por derivacion y
aquellos que deben aprenderse de memoria, esto es, cualquier listema. Resulta
especialmente interesante el hecho de que los circuitos neuronales respon-
sables del proceso de computacion necesario para una correcta derivacion
morfologica se hallen localizados precisamente en las regiones cerebrales
anteriores (fundamentalmente en el cortex frontal y en los ganglios basales),
implicadas en la generacién de tareas sintacticas (Ullman y otros 1997), vy,
por tanto, en zonas presumiblemente diferentes de las encargadas del alma-
cenamiento de los listemas.

5.2. Generacion de la palabra

La informacion contenida en el lexicon constituye también el punto de
partida para la generacion de la palabra en el discurso. Dicha generacion
implica una serie de tareas secuenciales que se suceden en un orden opuesto
al descrito anteriormente, de manera que los rasgos semanticos privativos del
concepto que se desea transmitir se empleardn para la seleccion del signifi-
cante apropiado, el cual sera luego estructurado fonoldégicamente y emitido
finalmente gracias a los movimientos articulatorios realizados por el apara-
to fonador. No obstante, parece que existen dos circuitos diferentes para la
entrada y la salida al lexicon, que serian responsables de la representacion
fonoldgica de la palabra durante la recepcion y durante la produccion, res-



480 CARACTERIZACION NEUROANATOMICA DEL LENGUAJE HUMANO

pectivamente. De todas maneras, no esta claro si la independencia es com-
pleta o si, por el contrario, sélo el primero de dichos circuitos seria necesario
para la recepcion, mientras que los dos serian precisos para la produccion,
como parecen sugerir determinados datos clinicos (Hillis y otros 1999). Los
estudios realizados mediante técnicas de imagen no invasivas indican, en ge-
neral, que durante ambos procesos se activan las mismas regiones del lobulo
temporal (Indefrey y Levelt 2000), aunque quizas puedan existir diferencias
a un nivel mas preciso desde el punto de vista anatomico. En todo caso, du-
rante la generacion de la palabra se producirian necesariamente, segiin Dell
y O’Seagdha 1992, diferentes efectos de retroalimentacion entre los niveles
semantico, 1éxico y fonologico, aunque el grado de interconexion entre los
mismos es objeto de debate (cf. Rapp y Goldrick 2000). La existencia de esta
interconexion explicaria, para algunos investigadores (cf. Dell y otros 1997),
el hecho de que la lesion de los circuitos que sostienen alguno de dichos
niveles dé lugar habitualmente a errores caracteristicos de la interrupcion de
los circuitos implicados en alguno de los otros dos; otros autores defienden,
en cambio, la independencia de los tres tipos de circuitos de procesamiento
(Foygel y Dell 2000) y, consecuentemente, el caracter predominante semanti-
co (el paciente emite incorrectamente palabras semanticamente relacionadas),
léxico (el paciente emite palabras fonoldgicamente relacionadas) o fonoldgico
(el paciente emite secuencias fonoldgicamente semejantes, pero que no se
corresponden con palabras reales) de los errores producidos durante la gene-
racion de una palabra (Martin 2003). En todo caso, estos circuitos parecen
localizarse predominantemente en la zona posterior del 16bulo temporal del
hemisferio izquierdo (Indefrey y Levelt 2000).

Es importante resefiar que, como ya se ha discutido (cf. Lieberman 2002),
una vez decidida la estructura fonologica de la palabra, dicha informacion es
mantenida activa por parte de la memoria de trabajo verbal hasta que se pro-
duce la activacion de los centros neuronales que controlan los movimientos
articulatorios. Por lo que se refiere a la regulacion motora de la articulacion,
parece que descansa en circuitos situados en la periferia de los principales
centros lingiiisticos y localizados fundamentalmente en las circunvoluciones
pre- y postcentrales de ambos hemisferios, la porcion superior de la zona an-
terior de la circunvolucion temporal del hemisferio izquierdo, y, logicamente,
en areas implicadas en el control motor, como el drea motora suplementaria
del hemisferio derecho y el cerebelo (Martin 2003). Resulta importante resal-
tar que, debido a sus dificultades inherentes, el control preciso de la actividad
motora responsable de la articulacion y de la fonacion es uno de los procesos
ontogenéticos que se completan mas tarde. Con todo, el cerebro humano esta
especialmente adaptado para conseguir dicha regulacion, desde el momento en



ANTONIO BENITEZ BURRACO 481

que el habla es el medio de transmision fundamental de informacion lingiiis-
tica en todos los seres humanos (y acaso lo haya sido durante mucho tiempo
en términos evolutivos) y a que la significativa velocidad de transferencia
de informacion conceptualmente compleja que comporta evidentes ventajas
adaptativas (Lieberman 2002). Lieberman 2002 también ha destacado como
los mecanismos que permiten la codificacion y la decodificacion de mensajes
orales cuentan con una prolongada historia evolutiva, ligada a la de los centros
cerebrales responsables del lenguaje, fundamentalmente a la de los ganglios
basales, si bien lo que resulta especialmente relevante en este contexto es como
dicha evolucion ha comportado una importante remodelacion de la innervacion
motora del tracto supralaringeo, que ha dejado de estar controlado fundamen-
talmente por el sistema nervioso autonomo para pasar a depender del encéfalo.
Este cambio en el patron de inervacion se ha traducido, en la practica, en una
separacion de las emisiones vocales de caracter lingiiistico de aquellas otras
involuntarias, asociadas a las emociones, que siguen dependiendo del sistema
nervioso auténomo, como atn sucede por completo en los primates superio-
res (Deacon 2000). La evolucion de los centros neuronales que controlan su
actividad deberia haber sido, en consecuencia, anterior a la del propio tracto
vocal supralaringeo (Lieberman 2002).

5.3. Interpretacion de la oracion

La informacion contenida en el lexicon constituye también un punto de
partida para la comprension y la generacion de la oracion. Tanto las investiga-
ciones realizadas con pacientes (cf. Caplan y otros 1996), como los estudios
de neuroimagen llevados a cabo empleando técnicas no invasivas (cf. Kaan
y Swaab 2002), parecen sugerir que la comprension sintactica descansa en
la actividad coordinada de un complejo sistema de circuitos neuronales dis-
tribuidos por diferentes areas cerebrales, cuestionando, consecuentemente,
no sélo, como ya se ha discutido, el supuesto caracter estrictamente modular
de la sintaxis en términos anatomicos (cf. Fodor 1983), sino, asimismo, su
aparente independencia de los circuitos encargados del procesamiento de la
informacion semantico-conceptual (cf. Chomsky 1965). Sin embargo, hasta
la fecha no ha sido posible establecer una asociacion concluyente entre los
diferentes aspectos que entrafia la comprension de una oracion (como la asig-
nacién de papeles tematicos, la computacion de clausulas que operan a larga
distancia o la asignacion de la jerarquia sintactica) y algunas de las areas
cuya actividad parece modificarse en respuesta a las demandas que plantea
el procesamiento sintactico (Martin 2003). Las areas corticales directamente
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involucradas en dicho procesamiento parecen localizarse en las zonas ante-
riores de ambos 16bulos temporales (Dronkers y otros 1994), asi como en las
circunvoluciones temporales media y superior (Kaan y Swaab 2002), en la
porcion posterior del surco temporal superior y, en menor medida, en la zona
anterior de dicha region (Friederici y otros 2000), asi como en determinadas
areas frontales (Indefrey y otros 2001; Moro y otros 2001). Es importante
resefar que todas estas areas desempefian funciones adicionales a las del
procesamiento sintdctico, incluyendo tareas no relacionadas con el lenguaje
(Kaan y Swaab 2002). Y tampoco conviene olvidar el papel fundamental que
desempefian en la sintaxis diversas estructuras subcorticales (v. supra).

Con respecto a la comprension semantica, cabe sefialar que el registro de
la actividad cerebral durante la interpretacion de la oracion mediante técnicas
mas discriminativas que las basadas en la hemodinamica cortical (la mas im-
portante seria la de los ERPs) ha permitido analizar con gran detalle la manera
en que funciona el cerebro durante el procesamiento lingiiistico. Se pone asi
de manifiesto que en la interpretacion del significado de una oracion existe
una interaccion recurrente entre el componente semantico de la memoria de
trabajo verbal, sensible al contexto y que mantiene presentes elementos ya
procesados, y el propio lexicon, que funcionaria como una suerte de memoria
a largo plazo y cuya estructuracién semantica (y, por tanto, no solo su conteni-
do) influiria en los procesos neuronales responsables de la interpretacion de la
oracion. Esto implica que el conocimiento acumulado experimentalmente por
el individuo (y contenido en esa memoria) condiciona de forma inevitable los
procesos neuronales reclutados para la interpretacion en tiempo real del input
lingiiistico (Kutas y Federmeier 2000) (fig. 4). El objetivo de aquella inte-
raccion es poder predecir, a partir de ambos tipos de informacion (contextual
y asociativa-semantica, respectivamente), los rasgos perceptivos y semanti-
cos de los elementos que presumiblemente apareceran posteriormente en la
oracion, de forma que la velocidad de comprension se adecte a la velocidad
con que va siendo escuchada por el oyente. Una estrategia como la descrita
permite reducir al méximo el tiempo dedicado a la busqueda de informacion
en la memoria semantica y facilita el procesamiento de cada nuevo elemento.
Es evidente que surgira inevitablemente un problema cuando no se cumplan
las expectativas derivadas del andlisis contextual, como sucede cuando el
elemento entrante resulta inesperado. En este caso, el sistema de comprension
lingiiistica recurre a una estrategia integrativa (del tipo «esperar y ver»), en
lugar de a una predictiva (Kutas y Federmeier 2000).
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(a) Baja restriccion semantica (b) Alta restriccion semantica
Carmen quiso ofrecer a su visitante El jugador recibié el pase y marco otro tanto.
un poco de café. Pero en ese momento No habia nada de lo que disfrutase mas

se percaté de que no tenia...

que de un buen encuentro de...

un cuchillo
Monopoly
un cuenco
béisbol
una taza rugby
| 1 s L s 1 s s L 1 1 f ' 1 s L L |
0 400 800 ms 0 400 800 ms

Figura 4. Interaccion de la estructuracion del lexicon y la restriccion contex-
tual (en la que interviene la memoria de trabajo verbal) en la interpretacion
de la oracion. Diversas evidencias sugieren que la naturaleza y el patréon de
actividad de la memoria semantica pueden analizarse recurriendo a la medi-
cion de diferentes pardmetros electrofisioldgicos cerebrales. La rapidez de
los procesos cerebrales relacionados con el significado escapa a la capacidad
de deteccion de los métodos no invasivos basados en la medicion del flujo
sanguineo, de manera que deben emplearse métodos alternativos, como los
potenciales relacionados con eventos (ERPs). Uno de los més utilizados es el
componente N400, cuya denominacion se debe a la constatacion de que existe
un pico negativo en los ERPs localizado, precisamente, alrededor de los 400
milisegundos (ms), el cual varia sistematicamente durante el procesamiento de
informacion de tipo seméantico. E1 N400 es especialmente sensible al contexto
oracional, de forma que su amplitud cambia, entre otros factores, en funcion
de la congruencia del término analizado con respecto a las restantes palabras
que integran la oracion de la que forma parte, su posicion fisica en ésta o su
grado de repeticion a lo largo de ella (Kutas y Federmeier 2000). Pero el N400
no sélo es sensible al contexto, sino, asimismo, a la organizacion del lexicon
y a la manera en que la informacion semantica a corto y a largo plazo interac-
cionan durante la interpretacion de la oracion. En el experimento mostrado
en esta figura se clasificaron las oraciones en dos grupos, atendiendo a un
criterio de restriccion semantica, esto es, a la circunstancia de que el contexto
limitase en mayor o menor medida las posibilidades de eleccion de la palabra
final que completaba la oracion. Como era esperable, la falta de plausibilidad
condicionaba la respuesta electrofisioldgica, incrementando la amplitud del
N400. Sin embargo, dicho incremento era menor cuando se producia una
violacion intracategorial (lineas discontinuas) de las expectativas del oyente,
en comparacion con el valor obtenido cuando tenia lugar una violacion inter-
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categorial (lineas punteadas) de dichas expectativas. En tanto que en el primer
caso el término inesperado comparte todavia numerosos rasgos semanticos
con el esperado segun el contexto oracional, estos resultados parecen indicar
que la plausibilidad por si sola no determina la amplitud de la respuesta a los
400ms, sino que la organizacion del lexicon desempefia también un papel
crucial en la manera en que el cerebro procesa la informacioén semantica de la
oracion en tiempo real. Por otro lado, cuando se comparan los datos obtenidos
en diferentes condiciones de restriccion semantica, se pone de manifiesto que
cuando tiene lugar una violacion intracategorial la amplitud del N400 es mayor
en las oraciones de baja restriccion semantica (a) que en las de alta restriccion
(b). Que la respuesta (fisiologica) a la violacion de expectativas intracatego-
rial sea menor cuando la restriccion semantica es mayor no es lo esperado,
en principio, si inicamente estuviese operando el principio de plausibilidad.
Estos resultados sugieren que la propia organizacion del lexicon no soélo tie-
ne un impacto inevitable en el procesamiento de la oracidon (como ya se ha
discutido), sino que la fuerza de dicho impacto se correlaciona positivamente
con el efecto del contexto, con el objeto de amplificar lo maximo posible la
capacidad de prediccion y preactivacion del elemento esperado. Y asi, en
términos del experimento descrito, que béishol y rugby compartan numerosos
rasgos semanticos en el mundo real (al menos, mas que faza 'y cuenco), facilita
su procesamiento cuando, de forma inesperada, uno sustituye al otro. Adaptado
de Kutas y Federmeier 2000.

Los circuitos neuronales responsables de este tipo de procesamiento se
localizan a lo largo de ambos hemisferios, si bien el hemisferio izquierdo
parece ser el encargado especificamente de la organizacioén de la memoria
semantica, con el objetivo de preactivar el significado de los elementos que
presumiblemente apareceran en la oracion segun la informacion contextual
precedente, mientras que el derecho se hallaria integrado dentro de la memo-
ria de trabajo verbal (Kutas y Federmeier 2000). Este sistema es muy versatil
y puede extenderse hasta alcanzar niveles contextuales superiores, como el
discursivo (St. George y otros 1997).

Por otra parte, ya se ha apuntado que cuanto mayor es la complejidad
de la oracion desde el punto de vista sintactico, mayor es el nimero de areas
corticales reclutadas para conseguir su comprension (fig. 5). Este hecho tiene
que ver, en gran medida, con el incremento de la demanda computacional de
la memoria de trabajo verbal, cuyo sustrato anatomico se ha descrito anterior-
mente, que mantiene en suspenso parte de los elementos oracionales que han
sido procesados, mientras se trabaja con el resto de los componentes de la
oracion, de manera que pueda lograrse una comprension global de la misma
(Gibson 1998).
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) CLAUSULAS INCRUSTADAS - .7z
CLAUSULAS RAMIFICADAS HACIA LA DERECHA
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Figura 5. Un ejemplo del reclutamiento de nuevas areas corticales en respues-
ta a la demanda de capacidad de procesamiento por parte de la memoria de
trabajo verbal. El mapa paramétrico estadistico (omnibus subtraction image)
muestra el incremento del flujo sanguineo cerebral a nivel regional (regional
cerebral blood flow, rCBF), determinado mediante PET, que tiene lugar en la
pars opercularis del hemisferio izquierdo durante el procesamiento de oracio-
nes con clausulas incrustadas, que resulta mas costoso en términos de memoria
de trabajo verbal que el de las oraciones ramificadas hacia la derecha. Tomado
de Stromswold y otros 1996.

Resulta especialmente significativo que el area de Broca, que se ha venido
considerando tradicionalmente la zona cortical encargada del procesamiento
sintactico, seria inicamente uno de los componentes de dicha memoria de tra-
bajo verbal, reclutandose fundamentalmente cuando se produce un aumento de
la carga de procesamiento debido, entre otros factores, al incremento de la com-
plejidad Iéxica de la oracion (Kaan y Stowe 2002). Entre las areas que se van
reclutando también figuran las zonas centrales y posteriores del 16bulo temporal,
la region del 16bulo occipital asociada a la memoria de trabajo visual, el cortex
prefrontal dorsolateral (el cual habitualmente no esta asociado al lenguaje) y,
en general, diversas areas del hemisferio derecho, que comienzan a intervenir
en tareas de procesamiento lingiiistico que superan los limites de la oracion,
como el analisis prosodico (Friederici 2002) o el procesamiento del discurso (St.
George y otros 1999). Es el caso, por ejemplo, de las regiones homologas a las
areas de Broca y Wernicke situadas en el hemisferio derecho (Just y otros 1996).
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5.4. Generacion de la oracion

Por lo que se refiere al proceso de construccion de la oracion, parece que,
en principio, serian precisos dos niveles de representacion gramatical (fig.
6): el nivel funcional, que implicaria el acceso al lexicon, la seleccion de los
elementos del mismo relevantes para la conformacion del mensaje que desea
emitirse y, finalmente, la determinacion de las relaciones funcionales entre
dichos elementos; y, en segundo lugar, un nivel posicional, que implicaria la
eleccion de la estructura sintactica necesaria para reflejar las relaciones fun-
cionales existentes entre los elementos seleccionados y, consecuentemente,
la organizacion de los mismos en una secuencia lineal (Bock y Levelt 1994).
Llegados a este punto tendria lugar su codificacién fonoldgica, tal como se
ha descrito anteriormente, y en su caso, su emision mediante la actividad del
aparato fonador.

A Reglas B
de estructura
frasal
) Lexicon
Procesamiento
Seleccion Asignacion ‘
|éxica de funcion Marcador frasal inicial
Funcional e *
Codificacion
gramatical
Procesamiento *
i - Estructura Reglas
uy! semantica
Posicional \

\
1 Forma Forma
. fonética légica
Codificacion fonolégica
«__ semantica .’
~ -

v
ARTICULACION S

- =
¢ Representacion

Figura 6. A. Modelo (adaptado) de generacion de la oracion propuesto por
Bock y Levelt 1994 y que constituye la base del analisis anatomico y funcional
desarrollado por Martin 2003 (Reproducido con el permiso pertinente a partir
de Annual Review of Psychology, Vol. 54, 2003, Annual Reviews, www.an-
nualreviews.org). B. Modelo Estandar Extendido de generacion de la oracion
postulado por Chomsky (adaptado de Lightfoot 1983 con el permiso de The
MIT Press).
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Resulta interesante constatar que determinados déficit relacionados con el
procesamiento sintactico (como, por ejemplo, los problemas para establecer
una correlacion adecuada entre los papeles tematicos y los gramaticales en el
nivel funcional de la generacion de la oracion) parecen tener un mismo corre-
lato sintomatico en lo concerniente a la interpretacion de la misma (Caramazza
y Miceli 1991), lo que sugeriria que el mecanismo neuronal subyacente a la
interpretacion y a la generacion de la oracion podria ser comun, al menos a este
nivel. Ademas, un analisis aun mas detallado de los trastornos lingiiisticos que
presentan determinados pacientes en lo concerniente a aspectos especificos de
la construccion de la oracion (como sucede, por ejemplo, con las dificultades
para una correcta utilizacion de los elementos de relacion) esta resultando
especialmente provechoso a la hora de validar los modelos generales de orga-
nizacion sintactica y de acceso a los diferentes tipos funcionales de palabras
que han de integrarse en la misma (Martin 2003). Por lo que se refiere a la
localizacion anatomica de las areas cerebrales involucradas en la construccion
de la oracion, el mayor cimulo de evidencias proviene, consecuentemente, del
analisis del discurso agramatical (en el que se omiten gran parte de las palabras
sin contenido 1éxico y de los morfemas flexivos) o paragramatical (donde se
emplean incorrectamente dichos elementos, aunque su ntimero no se ve redu-
cido) de individuos afectados por diversas variantes de la afasia de Broca, que
suelen ir acompanadas, ademas, de la sobreproduccion de determinadas for-
mas de uso frecuente en la lengua nativa del paciente (alli donde la flexion es
posible) y de la reduccion de la complejidad estructural de la oracion (Martin
2003). La proporcion de errores morfologicos y sintdcticos en estos pacientes
es, consecuentemente, muy variable, sugiriendo la existencia de diversos gra-
dos de disociacion en lo que atafie a la capacidad flexiva, el uso de elementos
de relacion y la capacidad de procesamiento sintactico (Miceli y otros 1989).
La correcta utilizacion de elementos de relacion parece deberse, en particular,
a la actividad de circuitos neuronales localizados en los 16bulos temporal y/o
parietal (Nespoulous y otros 1988), mientras que la incapacidad para la adju-
dicacion de los papeles tematicos parece correlacionarse con la existencia de
lesiones parietales y/o temporo-parietales (Caramazza y Miceli 1991). Curio-
samente, las lesiones que afectan exclusivamente al 4rea de Broca no conllevan
la aparicion de errores gramaticales (Mohr y otros 1978). Por lo que se refiere
a la memoria de trabajo verbal, su actividad en la construccion de la oracion
puede verse comprometida por lesiones localizadas en diversas areas, como la
region posterior de la circunvolucion frontal inferior del hemisferio izquierdo,
las zonas anejas del 16bulo parietal (Freedman 2001) y, seguramente, la propia
area de Broca y las zonas posteriores adyacentes (Indefrey y otros 2001). La
funcion de la memoria de trabajo verbal durante la construccion de la oracion
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parece ser semejante a la desempeniada durante el proceso de comprension de
la misma. De todas formas, son éstos resultados preliminares que deberan ser
corroborados y ampliados mediante futuros experimentos.

Mas alla de los limites de la morfosintaxis oracional, existe poca infor-
macion disponible acerca de la localizacion de las areas corticales involucra-
das en el procesamiento de la informacion adicional, de tipo pragmatico y
discursivo, utilizada para la construccion de la oracion, aunque se cree que
podrian ser las mismas que (o, cuando menos, parcialmente solapantes a) las
encargadas del analisis prosodico o del procesamiento del discurso durante su
interpretacion.

V1. CONCLUSIONES

La mayor resolucion que presentan las técnicas empleadas actualmente
para el analisis de la actividad cerebral esta permitiendo conocer con mas
detalle la naturaleza y el alcance de los procesos neuronales que permiten el
lenguaje. Este analisis neuroanatémico y neurofisioldgico parece imbricarse
satisfactoriamente con los modelos que describen la estructura y el funciona-
miento del lenguaje desarrollados desde el campo de la Lingiiistica. Conse-
cuentemente, hay planteada una importante linea de investigacion del lenguaje
humano que busca caracterizar de forma precisa y rigurosa sus bases biold-
gicas. Resulta plausible aventurar que en un futuro préoximo ambas aproxi-
maciones al fendmeno lingiiistico deberdn complementarse con un analisis
neurogenético del mismo, cuyo objetivo sea la clonacion y caracterizacion de
los genes responsables del desarrollo y el funcionamiento de las estructuras
cerebrales que lo sostienen, discutidas sucintamente en este articulo. Ya desde
Chomsky 1986 se ha sostenido, a partir del analisis de las lenguas naturales y
de la caracterizacion en términos lingiiisticos del proceso de adquisicion del
lenguaje durante la ontogenia, la posibilidad de que el propio lenguaje y, mas
concretamente, aspectos especificos de la Gramatica Universal, estén codi-
ficados genéticamente, lo que implicaria que deberian ser el resultado de la
actividad coordinada de diversos productos bioquimicos sintetizados a partir de
la informacion contenida en las secuencias de ADN que denominamos genes
(aunque, ciertamente, desde la década de los afios noventa, con la adopcion
del denominado Programa Minimalista, el pensamiento chomskyano ha ido
evolucionando hacia una suerte de innatismo sin Gramatica Universal). A pesar
de las dificultades que entraiiara seguramente esta aproximacion molecular a la
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neurogenética del lenguaje, son también muchos los beneficios potenciales que
cabria esperar de un resultado exitoso de la misma, en particular, un mejor co-
nocimiento de la emergencia, el funcionamiento y la organizacion del lenguaje
en términos anatomicos, fisiologicos, histologicos y bioquimicos; una defini-
cién mas exacta del fenotipo lingiiistico en términos bioldgicos y, finalmente,
una mejor comprension de su origen evolutivo y de su funcion biologica. Esta
nueva aproximacion al lenguaje no dejaria de suponer, con toda probabilidad,
un estimulo muy importante para la propia Lingiiistica teérica, puesto que
aportaria nuevos elementos a la discusion que se viene planteando desde hace
bastante tiempo acerca de cuestiones tan relevantes como las relaciones exis-
tentes entre el lenguaje y la cognicion (y aun entre los diferentes componentes
del lenguaje, incluyendo su supuesto caracter modular), el patréon de adqui-
sicion de la competencia lingliistica durante la ontogenia, o el origen (filoge-
nético) del lenguaje, que se ha convertido en una de los cuestiones candentes
que mas interés estd despertando Ultimamente entre los propios lingliistas.
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