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Resumen. Introduccion. Los modelos actuales de funciones ejecutivas nos permiten afirmar que este constructo aglutina una
gran cantidad de procesos y subprocesos ligados a su vez a distintas regiones cerebrales en general y a la corteza prefrontal
en particular. Datos recientes apuntan a que diferentes regiones de la corteza prefrontal pueden mediar en distintos aspectos
implicados en el funcionamiento ejecutivo. Desarrollo. El propdsito de este articulo es realizar una revision de los principales
modelos de funcionamiento ejecutivo con el fin de arrojar luz sobre este controvertido constructo. Los modelos planteados
realizan aproximaciones a una misma realidad desde perspectivas diferentes, obviando, en algunos casos, partes de esta rea-
lidad. En esta segunda parte se revisan la teoria del filtro dindmico, el modelo de los ejes diferenciales en el control ejecuti-
vo, la teoria de la complejidad cognitiva y control, la hipotesis de la representacion jerdrquica, el modelo de control atencio-
nal, el sistema atencional supervisory la hipdtesis de la entrada. Conclusiones. Los resultados obtenidos en los estudios revi-
sados nos permiten afirmar que el constructo ‘funciones ejecutivas’ puede dividirse en subprocesos para su mejor compren-
sion, evaluacion e intervencion. Cada uno de estos subprocesos parece estar relacionado con regiones especificas de la cor-
teza prefrontal, si bien una misma region puede estar implicada en distintos aspectos del funcionamiento ejecutivo en diferen-
tes momentos temporales. [REV NEUROL 2008; 46: 742-50]
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INTRODUCCION

Términos como ‘funcionamiento ejecutivo’ o ‘control ejecuti-
vo’ hacen referencia a una serie de mecanismos implicados en
la optimizacién de los procesos cognitivos orientados hacia la
resolucién de situaciones complejas. Estos procesos compren-
den diversos componentes, entre los que cabe destacar la me-
moria de trabajo, como capacidad para mantener la informacién
on line, la orientacién y adecuacion de los recursos atenciona-
les, la inhibicién de respuestas inapropiadas en determinadas
circunstancias y la monitorizacién de la conducta en referencia
a estados motivacionales y emocionales del organismo. De ma-
nera mas concreta, las funciones ejecutivas pueden agruparse en
torno a una serie de componentes como son las capacidades im-
plicadas en la formulacién de metas, las facultades empleadas
en la planificacién de los procesos y las estrategias para lograr
los objetivos y las aptitudes para llevar a cabo esas actividades
de una forma eficaz. Sin embargo, los actuales modelos de fun-
cionamiento ejecutivo nos permiten ir mds alld y afirmar que es-
te constructo aglutina una gran cantidad de procesos y subpro-
cesos ligados, a su vez, a distintas regiones cerebrales en gene-
ral y a la corteza prefrontal en particular.

En la primera parte de este articulo revisamos algunos mo-
delos que tratan de precisar y explicar este poliédrico construc-
to; en concreto, los modelos de acontecimiento complejo estruc-
turado (Grafman), codificacion adaptativa (Duncan), informa-
cién contextual (Cohen), memoria de trabajo (Baddeley, Petri-
des, Goldman-Rakic), modelos factoriales (Miyake) y teoria in-
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tegradora (Miller y Cohen). Es propoésito de esta segunda parte
revisar los modelos de la teoria del filtro dindmico (Shimamu-
ra), la teorfa de la complejidad cognitiva y control (Zelazo), el
modelo de los ejes diferenciales en el control ejecutivo (Koech-
lin), la hipétesis de la representacion jerdrquica (Fuster), el mo-
delo de control atencional (Stuss), el sistema atencional supervi-
sor (Shallice) y la hipdtesis de la entrada (Christoff, Burgess).

TEORIA DEL FILTRO DINAMICO

Para Shimamura [1,2], la corteza prefrontal seria la responsable
de controlar y monitorizar la informacidn, procesdndola a través
de un mecanismo de filtro. Segtin este autor, cuatro aspectos del
control ejecutivo caracterizan al proceso de filtrado de la infor-
macion: seleccién, mantenimiento, actualizacion y redireccion.
La seleccion hace referencia a la habilidad para focalizar la
atencién en las caracteristicas perceptuales o representaciones
de la memoria que se activan. El mantenimiento se refiere a la
capacidad de mantener activa la informacién seleccionada (ejem-
plo de ello serian las tareas de span de digitos). La actualizacién
implicarfa procesos de modulacién y reordenacion de la infor-
macién en la memoria de trabajo (prueba de digitos inversos).
Por dltimo, la redireccion se refiere a la capacidad para alternar
procesos cognitivos —el test de clasificacion de tarjetas de Wis-
consin (Wisconsin Card Sorting Test, WCST) seria, para el au-
tor, un buen ejemplo de este proceso—. La teoria del filtro dina-
mico sugiere que estos cuatro procesos de control ejecutivo
pueden describirse en términos de interrelacion entre la corteza
prefrontal y regiones de la corteza posterior. En términos cogni-
tivos, las regiones prefrontales monitorizan la actividad de re-
giones posteriores y controlan esta activacion a través de circui-
tos recurrentes. Dicha retroalimentacion permite seleccionar y
mantener cierta activacion y establecer filtros (inhibiendo, por
ejemplo, cierta informacidn). La activacién de las dreas cortica-
les posteriores produciria una ‘cacofonia’ de sefiales neuronales
en respuesta a la informacién sensorial y a la activacion de la
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memoria, mientras que la corteza prefrontal seria responsable
de organizar estas seflales manteniendo activadas unas e inhi-
biendo otras. Shimamura propone que los cuatro aspectos del
control ejecutivo (seleccion, mantenimiento, actualizacion y re-
direccion) pueden entenderse desde las diversas propiedades
del filtro: aplicar un filtro seria seleccionar informacidn; soste-
ner un filtro activo se relacionaria con el mantenimiento, y alter-
nar entre filtros harfa referencia a la actualizacién y redireccion
de la informacidn.

La teorfa del filtro dindmico se postula con el objetivo de
entender el funcionamiento de la corteza prefrontal, sirviendo
como modelo de control ejecutivo que permite explicar algunas
alteraciones cognitivas propias de pacientes con lesiones pre-
frontales, a la vez que se relaciona con otros modelos y datos de
neuroimagen funcional [3-6]. Esta teoria explicarfa los procesos
cognitivos relacionados con la corteza prefrontal dorsolateral,
mientras que la corteza orbitofrontal (COF) se hallaria relacio-
nada en mayor medida con la seleccién e inhibicién activa de
circuitos neuronales asociados con las respuestas emocionales,
es decir, con la capacidad de asociar eventos sensoriales con su
valor hedénico (muy relacionado con el concepto de marcador
somdtico) [7]. En este sentido, Rolls [8-11] plantea un modelo
basado en las funciones de la COF y sus conexiones. El meca-
nismo general de funcionamiento de este sistema consiste en
hacer posible el aprendizaje y reaprendizaje de forma rapida de
los cambios en las contingencias ambientales, es decir, la adap-
tacion a los cambios del entorno. En concreto, las situaciones en
las que participa son aquellas que implican recompensas y cas-
tigos, esto es, contextos emocionales. Este mecanismo tiene dos
partes. Por un lado, la COF asocia estimulos con recompensas o
castigos; por otro, se encarga de modificar estas asociaciones
cuando se produce un cambio en las contingencias (p. €j., un es-
timulo que antes era reforzante ahora se convierte en aversivo),
fendmeno conocido como extincién e inversion. La COF con-
tiene representaciones de los estimulos que provienen de distin-
tas modalidades sensoriales. Estas representaciones son infor-
maciones sobre el valor reforzante o aversivo de dichos estimu-
los. La COF se activa diferencialmente ante los distintos esti-
mulos, en funcién de las consecuencias que estén asociadas a
cada estimulo.

TEORIA DE LA COMPLEJIDAD
COGNITIVA Y CONTROL

El desarrollo de las funciones ejecutivas durante la infancia im-
plica la aparicién de una serie de capacidades cognitivas que
han de permitir al nifio:
— Mantener informacién, manipularla y actuar en funcién de
ésta.
— Autorregular su conducta, logrando actuar de forma reflexi-
va y no impulsiva.
— Adaptar su comportamiento a los cambios que pueden pro-
ducirse en el entorno.

De acuerdo con la teorfa de la complejidad cognitiva y control
de Zelazo et al [12-14], la aparicion de estas capacidades cogni-
tivas responde al incremento progresivo en la complejidad de
las reglas que el niflo puede formular y aplicar en la resolucién
de problemas, lo cual permite que éste adquiera gradualmente
mayor control ejecutivo. Seguin Zelazo et al, estos cambios son
posibles gracias al desarrollo biolégicamente determinado del
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grado en el que los nifios pueden reflejarse conscientemente en
las reglas que representan (p. ej., de sélo pensar hacer algo, a sa-
ber que estdn pensando hacer algo, a saber que ellos saben, y asi
sucesivamente).

Con el objetivo de estudiar las reglas empleadas por el nifio
para gobernar su conducta, Zelazo et al han creado el Dimensio-
nal Change Card Sort (DCCS) [15,16]. En esta prueba, el nifio
debe clasificar una serie de tarjetas de acuerdo con la forma o
color de los dibujos que contienen (p. €j., estrella roja, camién
azul, etc.). Los resultados muestran que los nifios de 3 afios de
edad presentan dificultades para cambiar de regla clasificatoria.
Asi, por ejemplo, si inicialmente se le solicita que clasifique las
tarjetas por la dimension ‘color’ (‘pon las tarjetas rojas aqui y
las azules alli’) y posteriormente que lo haga por la dimensién
‘forma’ (pon las estrellas aqui y los camiones alli’), un nifio de
3 afios continda clasificando las tarjetas segiin la dimension ini-
cial (en este caso, el color). No es hasta los 4 afios cuando el ni-
fio cambia de dimensidn sin dificultad. Esta capacidad para uti-
lizar un par de reglas arbitrarias constituye el paso previo a la
adquisicion de la habilidad para integrar dos pares incompati-
bles de reglas en un solo sistema de reglas (generalmente alre-
dedor de los 5 afios). Estos cambios tienen implicaciones signi-
ficativas en la conducta del nifio: le permiten formular y usar
juegos de reglas mds complejos para regular su conducta, al
tiempo que le proporcionan las habilidades bdsicas que necesi-
tan para poder razonar y considerar las perspectivas de otras
personas, asi como predecir su comportamiento.

A partir de los hallazgos obtenidos en los estudios sobre el
desarrollo de las funciones ejecutivas y la maduracién de la
corteza prefrontal, Zelazo et al [14] proponen diferenciar los
aspectos ejecutivos de caracter emocional y motivacional (hot
executive functions) de aquellos aspectos ejecutivos puramente
cognitivos (cool executive functions). Las hot executive func-
tions se relacionan con el sistema afectivo ventral, y la COF es
la pieza clave de este sistema, mientras que las cool executive
functions dependen del sistema ejecutivo dorsal formado por la
corteza prefrontal dorsolateral y la corteza parietal lateral, entre
otras regiones cerebrales. Segtin estos autores, y basdndose en
las teorias de Metcalfe y Mischel [17], en los sujetos sanos el
sistema ejecutivo dorsal y el sistema afectivo ventral interac-
tdan como parte de una red neuronal critica para la autorregula-
cién del comportamiento. El equilibrio entre ambos sistemas
condicionaria la capacidad del individuo para regular su com-
portamiento gracias a la integracion de sus necesidades y la in-
formacion procedente del mundo exterior. La alteracion de cual-
quiera de estos sistemas merma la capacidad de control del su-
jeto, y sus manifestaciones son diferentes en funcion del sistema
afectado. La alteracién del sistema ejecutivo dorsal produce el
denominado sindrome disejecutivo, mientras que la afectacion
del sistema afectivo ventral ocasiona esencialmente alteracio-
nes comportamentales.

MODELO DE LOS EJES DIFERENCIALES
EN EL CONTROL EJECUTIVO

Koechlin et al plantean un modelo que explica la manera en que
la corteza prefrontal sustenta las funciones complejas de manera
diferenciada. Este modelo se basa en dos ejes diferenciales: uno
anterior-posterior y otro medial-lateral [18-23]. Respecto al pri-
mer eje, la corteza prefrontal se diferencia funcionalmente, de
manera que las funciones cognitivas menos complejas dependen

743



J. TIRAPU-USTARROZ, ET AL

de zonas posteriores, y conforme van aumen-
tando en complejidad, dependen de dreas ante-
riores (arquitectura en cascada del control eje-
cutivo). Koechlin et al, tras realizar estudios
con resonancia magnética funcional (RMf),
concluyen que dicho nivel de complejidad se
relaciona selectivamente con la activacion de la
region polar de la corteza prefrontal. Cuando
los sujetos tienen en mente un objetivo princi-
pal (al tiempo que ejecutan los subobjetivos ne-
cesarios para alcanzarlo), las regiones de la
corteza prefrontal polar se activan bilateral-
mente. Ningtn sujeto puede activar estas regio-
nes manteniendo en mente un objetivo a lo lar-
go del tiempo (memoria de trabajo) o asignan-
do los recursos atencionales sucesivamente en-
tre objetivos alternantes (tarea dual). La corteza
prefrontal polar mediaria la capacidad de man-
tener en mente objetivos a la vez que se explo-
ran y procesan subobjetivos secundarios. En di- :
cho estudio se corroboraron hallazgos anterio-
res, segun los cuales la ejecucidn de tareas dua-
les implica selectiva y bilateralmente a la cor-
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cionamiento ejecutivo. El modelo postula que
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teza premotora hasta las regiones mds anterio-
res de la CPFL. Estas representaciones realizan
el tratamiento de diferentes sefiales necesarias
para el control de las acciones. En esta arquitectura en cascada,
el reclutamiento de procesos de control desde zonas mas poste-
riores hacia zonas mds anteriores dependeria de la estructura
temporal de las representaciones que relacionan la accién con
las sefiales que la determinan. El modelo en cascada presenta la
gran ventaja de proponer una descripcién del funcionamiento
de la corteza prefrontal basada en procesos cognitivos elemen-
tales, y postula cémo esos diferentes procesos se coordinan en
la corteza prefrontal (Fig. 1).

El modelo distingue cuatros niveles de control de la accion:

— Sensorial: en la base de esta cascada se encuentra el control
sensorial, asociado a la corteza premotora e implicado en la
seleccion de acciones motoras en respuesta a estimulos.

— Contextual: 1as regiones caudales de la CPFL estdn implica-
das en el control contextual, es decir, en la activacion de re-
presentaciones premotoras, las asociaciones estimulos-res-
puestas, en funcién de las sefiales contextuales perceptivas
que acompaifian la aparicién del estimulo.

— Episddico: las regiones rostrales de la CPFL estdn implica-
das en el control episédico, es decir, en la activacién de las
representaciones antes mencionadas (las tareas o conjunto
coherente de asociaciones estimulos-respuestas evocadas en
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Figura 1. Arquitectura en cascada del control ejecutivo postulada por Koechlin et al.

un mismo contexto), en funcién del transcurso temporal en
el cual los estimulos aparecen, es decir, de los eventos que
se produjeron previamente.

— Branching: las regiones mds anteriores de la CPFL, llama-
das también polares (drea 10 de Brodmann), estarian impli-
cadas en el branching, es decir, en la activacién de las repre-
sentaciones prefrontales rostrales (episodios de comporta-
mientos o planes de accién) en funcién de los planes de ac-
ciones que se estdn desarrollando concomitantemente. El
branching se concibe como un proceso que integra memoria
operativa con recursos atencionales para la consecucion de
actividades de mayor complejidad que las tareas duales o la
funcién de respuesta demorada.

Este proceso es, de alguna manera, la suma de ambas capacida-
des cuando se ejecutan paralelamente. Estos niveles de trata-
miento diferentes reciben informacién sobre los estimulos des-
de las regiones asociativas posteriores. Asi, las regiones pre-
frontales reciben informacién sobre el estimulo y su contexto
externo, y sobre los episodios temporales en los que se presenta
el estimulo. Teniendo en cuenta las conexiones anatémicas de la
corteza prefrontal, el modelo postula una cascada de control
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que se extiende desde las regiones anteriores hasta las regiones
posteriores de al CPFL, y estas dltimas regiones estdn bajo el
control de las primeras. Cada vez que suena el teléfono y esta-
mos en nuestra casa, lo normal es que lo cojamos y conteste-
mos, ya que asi estamos respondiendo al control sensorial y, en
consecuencia, ejecutando la accién correspondiente. Ahora bien,
si nos encontramos en la casa de un amigo ya no responderemos
al teléfono cuando suene porque entrard en funcionamiento la
siguiente etapa de la cascada, determinada por el contexto, que
nos indicard lo inadecuado de hacerlo. Si, por el contrario, nues-
tro amigo nos hubiese solicitado que, en caso de sonar el telé-
fono, contestaramos, entonces funcionaria el control episddico,
relacionado con los eventos previos al estimulo. Por tdltimo, si
estuviéramos leyendo y sonara el teléfono, seriamos capaces de
cogerlo y contestar, y continuar después con la lectura alli don-
de la habiamos dejado, porque, gracias al nivel del branching,
podemos interrumpir momentdneamente una accién para reali-
zar otra y volver posteriormente a la primera.

El segundo eje diferencial propuesto por Koechlin et al, el
medial-lateral, hace referencia a la corteza prefrontal anterior y
a su implicacidn en la diferenciacién entre el procesamiento de
actividades conforme a expectativas internas del sujeto y el pro-
cesamiento de actividades que dependen de contingencias am-
bientales y que no estdn vinculadas a expectativas internas. Me-
diante RMf, Koechlin et al han hallado que la corteza prefrontal
anterior medial, junto al estriado ventral, se activa ante tareas
que se desarrollan en secuencias que son esperadas, mientras
que tanto la corteza prefrontal anterior lateral como el estriado
dorsolateral se activan ante tareas que se desarrollan mediante
sucesos y secuencias inesperadas para el sujeto. Cuando el suje-
to va descubriendo progresivamente la 16gica de lo que estd su-
cediendo en el transcurso de la tarea, se activa la region prefron-
tal mediopolar. Dicha disociacidn se observa fundamentalmente
en la region prefrontal polar, que es la encargada del procesa-
miento ejecutivo de mayor complejidad.

HIPOTESIS DE LA REPRESENTACION
JERARQUICA DE LOS LOBULOS FRONTALES

Fuster publicé a principios de los afios ochenta su teorfa general
sobre la corteza prefrontal, afirmando que el papel fundamental
de esta region cerebral es la estructuracion temporal de la con-
ducta. Segtin este autor, dicha estructuracion se llevaria a térmi-
no mediante la coordinacién de tres funciones subordinadas:
— Una funcién retrospectiva de memoria a corto plazo provi-
sional.
— Una funcién prospectiva de planificacién de la conducta.
— Una funcién consistente en el control y la supresion de las
influencias internas y externas capaces de interferir en la
formacioén de patrones.

Posteriormente, Fuster [24-26] ha postulado la existencia de
una representacion jerarquica en la mediacion del 16bulo frontal
en la ejecucion de las acciones: desde las neuronas motoras, los
nucleos motores, el cerebelo, el tdlamo, los ganglios basales y la
corteza frontal. Al mismo tiempo, esta tltima también se orga-
nizarfa jerdrquicamente: la corteza motora primaria mediaria en
la representacion y ejecucion de movimientos esqueléticos; la
corteza premotora actuaria en la programaciéon de los movi-
mientos mds complejos, que implican meta y trayectoria, y la
corteza prefrontal actuaria a través de la distribucion de redes de
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neuronas cuya actividad puede verse ‘limitada’ por la coinci-
dencia temporal de la actividad y el input a través de tres fun-
ciones cognitivas bdsicas:

— La memoria a corto plazo o memoria de trabajo para la re-
tencién provisional de informacién para una accién pros-
pectiva (funcién ligada a la corteza prefrontal dorsolateral).

— La seleccion y preparacién de una conducta o acto motor
particular (también relacionado con la actividad de la corte-
za dorsolateral).

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

Para este autor, las funciones cognitivas emergen de la actividad
de procesamiento de informacion en redes distribuidas a lo lar-
go de la corteza. Su concepto de redes neuronales representa es-
quemas de accién pasados y planificados para el futuro, lo cual
sugiere que la organizacién temporal afecta a los procesos per-
ceptivos, a la accion y a la cognicién, dentro de una secuencia
elaborada para alcanzar una meta. En la base de este proceso
encontramos cuatro mecanismos fundamentales:

— Control inhibitorio: componente de control y supresion de
interferencias externas e internas que puedan actuar como
distractores (funcién localizada en la corteza orbitomedial y
en regiones corticosubcorticales).

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

— Set preparatorio: cumple una funcién similar a la memoria
operativa pero de forma prospectiva, preparando al organis-
mo para la accién.

— Mecanismo de supervision: se trata de un mecanismo de re-
troalimentacién que se basa en que todos los planes de ac-
cién son ejecutados en un ciclo de accién-percepcion; este
proceso constante va registrando los cambios en el entorno
introduciendo modificaciones en los planes de accién.

Estos mecanismos se organizan de la siguiente forma: la corte-
za prefrontal facilita la activacién de las redes implicadas en la
recepcion de sefiales sensoriales y la ejecucién de acciones mo-
toras; la memoria operativa asegura el mantenimiento de la
atencion hacia la representacion de estimulos recientes; por su
parte, el set preparatorio activa los patrones de accién que van a
ser ejecutados. Cuando todos estos procesos trabajan de forma
simultdnea, especialmente la memoria operativa y el set prepa-
ratorio, el mecanismo de supervisién asegura una correcta inte-
gracion de los planes de accién a lo largo del tiempo.

SISTEMA ATENCIONAL SUPERVISOR

Norman y Shallice [27-29] presentan en 1986 un modelo teérico
de la atencién en el contexto de la accién, donde el comporta-
miento humano se mediatiza por ciertos esquemas mentales que
especifican la interpretacion de las entradas o inputs externos y
la subsiguiente accién o respuesta. Para ello proponen un siste-
ma estructurado en torno a un conjunto de esquemas organiza-
dos en funcidén de secuencias de accién que se hallan preparadas
a la espera de que se den las circunstancias necesarias para ac-
tuar. Distinguen, ademds, entre procesamiento automatico y con-
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trolado. Frente a las conductas automaticas e involun-
tarias encontramos aquellas que requieren de un con-
trol deliberado y consciente, como son: planear y to-
mar decisiones, buscar soluciones a un problema
cuando no hay una solucién conocida, secuencias de
accién mal aprendidas o que contienen nuevos ele-
mentos, situaciones de alta complejidad y situaciones
que precisan superar un habito sobreaprendid o.

Asi, este modelo, denominado de atencién en el
contexto de la accidn, se compone de cuatro elementos:

— Unidades cognitivas: se localizan en la corteza
posterior y son funciones asociadas a sistemas
anatomicos especificos (p. €j., leer una palabra o
reconocer un objeto).

— Esquemas: son conductas rutinarias y automati-
cas producto del aprendizaje y de la practica diri-
gidas a un fin. Estos esquemas pueden encontrar-
se en tres estados posibles: desactivados, activa-
dos o seleccionados. El esquema seleccionado
determina el tipo de accién que se lleva a cabo y
se encuentra determinado por el grado de activa-
cién presente en un momento dado.

— Dirimidor de conflictos: el dirimidor de conflic-

Percepcion

Informacion |
sensorial

Sistema atencional
supervisor

Dirirnidor
de conflictos

| ,___Respus-stas

tos (contention scheduling) evalda la importancia
relativa de distintas acciones y ajusta el compor-
tamiento rutinario con arreglo a ella, ya que este
sistema de bajo nivel puede realizar acciones de rutina com-
plejas. Asi, cada conducta puede desencadenarse por un esti-
mulo ambiental y, mediante un sistema de inhibicién reci-
proca, la accién mads activada ‘gana’: se lleva a cabo, mien-
tras que el resto se suprime temporalmente. Por si mismo, un
sistema de este tipo solo es capaz de realizar conductas elici-
tadas por un estimulo; en ausencia de sefiales ambientales, el
sistema se mantendrd inactivo o perseverard. Sin embargo,
este sistema resulta muy util para llevar a cabo acciones ruti-
narias, aunque sean complejas, en la medida que estén lo
bastante especificadas por el ambiente.

— Sistema atencional supervisor (SAS): mecanismo que mo-
dula, desde un nivel superior, al dirimidor de conflictos. El
SAS se activa ante tareas novedosas para las que no existe
una solucion conocida, hay que planificar y tomar decisio-
nes o es preciso inhibir una respuesta habitual, es decir, ta-
reas en las que la seleccion rutinaria de operaciones no re-
sulta eficaz. Este sistema puede impedir una conducta per-
severante, suprimir las respuestas a los estimulos y generar
acciones nuevas en situaciones en las que no se desencade-
na ninguna accion rutinaria. EI SAS se encargaria, pues, de
responder ante situaciones nuevas o altamente complejas,
en las cuales la seleccion de esquemas no es suficiente para
satisfacer las demandas de la tarea. Este segundo proceso
de seleccién requeriria, ademas, la presencia de un meca-
nismo de retroalimentacién encargado de proporcionar in-
formacién al sistema sobre la adecuacion de los esquemas a
las demandas de la tarea, y que garantizara la realizacién de
ajustes en caso necesario —procesos de monitorizacién y
compensacion de errores— De este modo, y pese a que las
versiones iniciales del modelo planteaban el SAS como una
entidad tnica, los autores han indicado recientemente que
dicho sistema supervisor participaria en al menos ocho pro-
cesos diferentes, entre los que se incluirian la memoria ope-
rativa, la monitorizacion, el rechazo de esquemas inapro-
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Figura 2. Sistema atencional supervisor.

piados, la generacion espontdnea de esquemas, la adopcién
de modos de procesamiento alternativos, el establecimiento de
metas, la recuperacion de informacién de la memoria episé-
dica y el marcador para la realizacién de intenciones demo-
radas (Fig. 2).

MODELO DE CONTROL ATENCIONAL

La hipétesis de Fuster (los I6bulos frontales sirven para el con-
trol de funciones de esquemas mds bdsicos) es una idea que
subyace a varios modelos actuales sobre las funciones de la cor-
teza prefrontal. Asi, en el afio 1995, Stuss et al [30] plantearon
un modelo sobre cémo operan las relaciones entre estos esque-
mas y el sistema ejecutivo.

Estos autores definen un esquema como aquella red de neu-
ronas interconectadas que pueden activarse por inputs sensoria-
les, por otros esquemas o por el sistema de control ejecutivo.
Asimismo, sugieren que los esquemas proveen de una retroali-
mentacion al sistema ejecutivo referente al nivel de actividad.
Diferentes esquemas compiten por el control del pensamiento y
la conducta en un proceso denominado ‘dirimidor de conflictos’
y que se halla mediado por procesos de inhibicién lateral. Cada
esquema contiene multiples conexiones internas, algunas de las
cuales proveen de esa retroalimentacion interna. Una vez selec-
cionado el esquema, se mantiene activo durante un periodo cuya
duracién depende de los objetivos y de las caracteristicas del
procesamiento: puede ir desde unos segundos en tareas de tiem-
po de reaccion, hasta largos periodos que requieren actividad sin
estimulos externos y que precisan de una activacion mantenida
del sistema de control ejecutivo. El epicentro del modelo de con-
trol ejecutivo planteado por Stuss et al es la atencion. Estos auto-
res proponen siete funciones atencionales con sus correspondien-
tes correlatos neuronales: mantenimiento (frontal derecho), con-
centracién (cingulado), supresion (prefrontal dorsolateral), alter-
nancia (prefrontal dorsolateral y frontal medial), preparacion (pre-
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Figura 3. Subregiones de la corteza prefrontal lateral.

frontal dorsolateral), atencién dividida (cingulado y orbitofron-
tal) y programacion (prefrontal dorsolateral).

Los Iébulos frontales no pueden considerarse como una es-
tructura anatémica homogénea o una unidad funcional monoliti-
ca, pues se componne de dreas morfolégicamente distintivas e
interconectadas entre ellas mismas y con otras regiones cortica-
les posteriores y zonas subcorticales, constituyendo circuitos ana-
témicos de gran complejidad. Desde este planteamiento, en 2002,
Stuss et al propusieron diferenciar distintos procesos ligados al
16bulo frontal y tratar de localizarlos en dreas o regiones especi-
ficas de éste. Segtin estos autores, la region prefrontal dorsolate-
ral izquierda estd implicada en tareas de procesamiento verbal,
activacion, iniciacién y alternancia, mientras que la dorsolateral
derecha lo estd en procesos de alternancia, mantenimiento, mo-
nitorizacién e inhibicién. Por su parte, la regién inferior medial
se relaciona con procesos de mantenimiento, inhibicién y memo-
ria explicita, mientras que la regién superior medial lo estd con
procesos de activacion, iniciacion, alternancia y mantenimiento.

Recientemente, el propio Stuss [31] ha tratado de determinar
como lesiones similares producen una afectacién en el control
cognitivo supervisor (control ejecutivo) o como lesiones en dife-
rentes regiones producen una afectacion especifica que puede
aparecer en funcion de la demanda de la tarea. Stuss y su grupo
han hallado evidencias de tres procesos frontales diferenciados
relacionados con la atencidn: energizacion, programacion de ta-
reas y monitorizacién. Si bien estos procesos pueden diferen-
ciarse, no son independientes: es preciso entenderlos como pro-
cesos flexibles que se ensamblan para responder al contexto:

— Energizacion: se define como el proceso de iniciacién y
mantenimiento de una respuesta, y se basa en la existencia
de una tendencia interna a iniciar y mantener una actividad
neuronal en ausencia de input. Este proceso es una exten-
sién del modelo de sistema supervisor ya que, en ausencia
de ‘disparadores’ externos o condiciones motivacionales
que eliciten una respuesta, el sistema se mantiene en un ba-
jo nivel de activacion a la espera de ser energizado al detec-
tar un estimulo o poner en marcha una conducta motora. Sin
energizacion no es posible seleccionar y mantener una res-
puesta durante periodos prolongados. Esta funcién se rela-
ciona con pruebas de fluidez verbal y paradigma tipo Stroop

REV NEUROL 2008; 46 (12): 742-750

FUNCIONES Y CONTROL EJECUTIVO

(lo relacionarian con mantener una activacion consistente en
una condicién de incongruencia). Anatomicamente, esta fun-
cién se relaciona con la region prefrontal superior medial
(principalmente la derecha).

— Programacion de tareas: cada test que administramos a un
sujeto requiere de procesos atencionales que permitan selec-
cionar un estimulo y su respuesta relacionada. La conexion
entre el estimulo y la respuesta requeriria la formacion de
un criterio para responder a un objetivo definido con carac-
teristicas especificas, organizacién del esquema necesario
para completar una tarea particular y el ajuste del dirimidor
de conflictos. El programador de tareas se ve afectado con-
sistentemente después del dafio en la regién lateral izquier-
da del 16bulo frontal, sobre todo ventrolateral. Esta afectacion
se relacionarfa con la ejecucion en tareas como el WCST y el
aprendizaje de listas de palabras.

— Monitorizacion: se refiere al proceso de chequeo de las tareas
a lo largo del tiempo a modo de ‘control de calidad’ y de
ajuste de la conducta. La monitorizacion puede ocurrir a di-
ferentes niveles: control de la actividad en curso con respec-
to al esquema establecido, temporalizacién de la actividad,
anticipacion de estimulos, deteccion de errores y discrepan-
cias entre la respuesta conductual y la realidad externa. Este
proceso se relacionaria con la actividad de la CPFL derecha.

Finalmente, hay que sefialar que el modelo de Stuss et al parece
conceder poca importancia a los procesos de inhibicidn, puesto
que para estos autores tales procesos pueden explicarse por la
triada ‘energizacion, programacion de tareas y monitorizacion’.

CORTEZA PREFRONTAL ROSTROLATERAL
Y MODELOS DE CHRISTOFF Y BURGESS

El grupo de Christoff [32-36] ha mostrado en diferentes traba-
jos su interés por los componentes del razonamiento humano,
tratando de establecer relaciones entre dichos componentes y su
base neuroanatémica. El marco tedrico elegido para unir estos
aspectos cognitivos y neuroldgicos toma como base la premisa
de que los procesos de razonamiento se basan en la manipula-
cién de informacién en diferentes niveles de complejidad. Para
estos autores es posible diferenciar procesos y componentes del
razonamiento y relacionarlo con subregiones diferenciadas de
la corteza prefrontal. En un estudio con RM{, en el cual utilizan
pruebas basadas en las matrices progresivas de Raven, conclu-
yen que el incremento de dificultad en las pruebas se relaciona
con una mayor activacion en la corteza prefrontal rostrolateral.
Este resultado sugiere que los procesos de integracién de multi-
ples relaciones complejas se asocian con la manipulacién ‘abs-
tracta’, lo que precisa de la generacion interna de informacién.
En un metaandlisis basado en la bibliografia existente sobre
neuroimagen y razonamiento, Christoff et al hallan diferencias
entre dos subregiones frontales (frontal dorsolateral y rostro-
lateral) en cuanto a su contribucién a los procesos cognitivos
complejos. La corteza prefrontal dorsolateral se activa cuando
la informacioén externa se estd evaluando, mientras que la corte-
za prefrontal rostrolateral se activa cuando la informacién gene-
rada internamente es evaluada. Trabajos posteriores confirman
que la corteza prefrontal rostrolateral estd implicada en la eva-
luacién de la informacién generada internamente —informacion
que no se percibe en el entorno y que generamos para resolver
una situacion— (Figs. 3 y 4).
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El modelo de Christoff guarda una estrecha rela-
cién con la ‘hipétesis de la entrada’ de Burgess et al
[37-40] y el papel de la corteza prefrontal rostral
(CPFR) —drea 10 de Brodmann— en el control ejecuti-
vo. La hipétesis de la entrada parte de cuatro asuncio-

nes bdsicas e interconectadas: CPF
— Algunas formas de cognicién son provocadas por Co?riﬁ gs;rlgptal

experiencias perceptivas (p. €j., el input a través de
sistemas sensoriales bdsicos), mientras que otras
formas de cognicion ocurren en la ausencia de in-
put sensorial.

— Algunas representaciones centrales son activadas
por ambas (cuando percibe un estimulo externo o
cuando simplemente lo imagina).

— Es probable que exista un sistema cerebral que pue-
de determinar cual es la fuente de activacion (exter-
na o interna) de cada representacion central que de-
nominan la entrada atencional supervisora —supervi-
sory attentional gateway (SAG)-.

— La CPFR desempefia un importante papel en este
mecanismo. Asimismo, este modelo asume las pre-
misas del modelo de Norman y Shallice referido
anteriormente.

Conocemos que las lesiones en la CPFR no afectan a la
ejecucion en pruebas de teoria de la mente [41], no in-
fluyen en la ejecucion de test ejecutivos cldsicos como

W + |+ o
- + _ Monitorizacién y manipulacion de

informacion generada externamente
- Mantenimiento de uno o pocos items

CPD
Cortex prefrontal
dorsolateral

Y

CPV
Cortex prefrontal
ventrolateral

Monitorizaciéon y manipulacion de
informacion generada internamente

el WCST, test de Stroop, fluidez verbal o torre de Lon-
dres [42,43] y, sin embargo, lesiones en esta subregion
provocan gran afectacion en tareas que requieren con-
ducta autoorganizada con una solucién abierta a distin-
tas posibilidades —como situaciones multitarea como el test de
los seis elementos de la BADS (Behavioural Approach Depres-
sion Scale) u otras situaciones poco estructuradas—, existen va-
rios cursos de accién posibles y se ha de elegir cudl conduce a la
respuesta correcta. La segunda clase de situaciones que se ven
afectadas con las lesiones prefrontales rostrales son aquellas en
las que la atencién debe sostenerse y automantenerse.

Burgess et al utilizan el término ‘orientado por el estimu-
lo’ para referirse a cualquier cognicién que es provocada o se
orienta hacia estimulos externos al cuerpo. Esta forma con-
trasta con el pensamiento independiente de estimulo, que es
cualquier cognicién que no ha sido provocada, o no esta diri-
gida hacia un estimulo externo. Un ejemplo obvio seria cuan-
do ‘sofiamos despiertos’, pero existen otros, como la intros-
peccidén o el pensamiento creativo. Estos autores sostienen que
las regiones laterales y mediales de la CPFR son diferencial-
mente sensibles a los cambios en las demandas a estos dos ti-
pos de respuestas. En concreto, al CPFR medial se relaciona-
ria con la atencién orientada a estimulos y la CPFR lateral
apoyaria los procesos relacionados con la atencién indepen-
diente de estimulos. Como es l6gico, situaciones familiares o
bien definidas requerirdn una minima intervencién del SAG.
Sin embargo, el SAG realiza la coordinacién entre los pensa-
mientos orientados al estimulo e independientes del estimulo,
especificamente en situaciones en las cuales la seleccién por
esta competicion produce conductas desadaptativas. De esta
forma, el SAG opera como una entrada entre la vida mental in-
terna (que ocurre independientemente de los estimulos am-
bientales y la vida mental que se halla asociada con la interac-
cién con el mundo exterior).
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Figura 4. Organizacion jerarquica rostrocaudal de la corteza prefrontal propuesta por
Christoff et al.

La hipdtesis de la entrada supone que ésta se dispara por gra-
dos inusuales de activacion en el dirimidor de conflictos (véa-
se el modelo de Norman y Shallice) y que esto sucede en cuatro
situaciones:

— Cuando ninglin esquema es activado suficientemente por es-
timulos externos entrantes.

— Cuando las relaciones entre el disparador o precipitante y el
plan se han especializado por medio de la practica, por lo
que tan s6lo un reducido conjunto de esquemas se hallan ac-
tivados (la tarea ha llegado a ser ‘facil’).

— Cuando demasiados esquemas se activan simultdneamente
(p. €j., en una situacién exploratoria compleja o en la que
existen muchas alternativas de conducta sin diferencias cla-
ras a favor de una de ellas).

— Cuando el disparador del dirimidor de conflictos estd exce-
sivamente activado, como ocurre ante las sefiales de peligro.

Asi, el SAG, considerado en su totalidad, funciona bajo condi-
ciones particulares para asegurar el uso optimo de los recursos
cognitivos y lograr que el sistema supere un potencial impasse
(callejon sin salida).

CONCLUSIONES

Los hallazgos descritos en la bibliografia muestran que las fun-
ciones ejecutivas no son una entidad simple, sino la combinacién
de muiltiples capacidades cognitivas que permiten la anticipacion
y el establecimiento de metas, la formacién de planes, el inicio
de las actividades, su autorregulacién y la habilidad para llevar-
las a cabo eficientemente. Tal complejidad hace necesario par-
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celar este constructo en unidades manejables. Esta parcelacion
(que no simplificacion) hace posible el estudio y el andlisis de la
compleja relacion existente entre el funcionamiento ejecutivo y
la conducta. Asi, los modelos y teorfas descritos en este trabajo
plantean diferentes formas de abordar el estudio de las funciones
ejecutivas, realizando aproximaciones a este constructo desde
diferentes perspectivas basadas en la adaptabilidad (como el mo-
delo de codificacion adaptativa de Duncan) en el que los 16bulos
frontales desempefian funciones de supervision inespecificas
que se adaptan a una gran variedad de tareas, o en la modulari-
dad, que asocia diferentes procesos ejecutivos con distintas re-
giones frontales (como en el modelo formulado por Stuss et al).
Las propuestas realizadas por los diferentes autores no se contra-
ponen, sino que, por el contrario, se complementan unas a otras.
Salvando las diferencias, todos ellos coinciden en la idea de que
las funciones ejecutivas posibilitan al individuo controlar y regu-
lar su conducta a través de diversos procesos cognitivos.

Los resultados obtenidos en los estudios revisados permiten
realizar cuatro afirmaciones bdsicas para la comprensién del
constructo ‘funciones ejecutivas’ y su relacién con la corteza
prefrontal:

— Distintas regiones de la corteza prefrontal se relacionan con
diferentes aspectos del funcionamiento ejecutivo.

— Una misma regién puede estar implicada en distintas fun-
ciones en momentos diferentes.

FUNCIONES Y CONTROL EJECUTIVO

— La corteza prefrontal se relaciona tanto con dreas corticales
posteriores como con regiones subcorticales.

— La corteza prefrontal se caracteriza por una gran ‘flexibili-
dad neuronal’.

Si bien los modelos descritos en este articulo nos ayudan a com-
prender mejor la naturaleza de las funciones ejecutivas, adn
quedan cuestiones por responder: ;como los distintos procesos
implicados en las funciones ejecutivas pueden explicar las dife-
rentes alteraciones conductuales observadas en la clinica?, ;c6-
mo pueden establecerse disociaciones entre diferentes tipos de
alteraciones ejecutivas y los sintomas cognitivos y conductuales
observados?, ;como las diferencias individuales en los distintos
componentes de las funciones ejecutivas pueden relacionarse
con otros procesos cognitivos como la conciencia del déficit o
la teoria de la mente? Probablemente, las respuestas a estas y
otras cuestiones dependen no sélo del grado de conocimiento
que tengamos de los procesos cognitivos involucrados en el
control ejecutivo, sino también de los procesos que controla y
supervisa. Para disponer de una teoria que describa adecuada-
mente en qué consiste y como tiene lugar el control ejecutivo, es
primordial conocer los procesos bdsicos subyacentes. Una vez
conozcamos la naturaleza de estos procesos bdsicos, seremos
capaces de comenzar a entender como las funciones ejecutivas
ejercen el control sobre ellos.
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MODELS OF EXECUTIVE CONTROL AND FUNCTIONS (11)

Summary. Introduction. Current models of the executive functions enable us to state that this construct embraces a large
number of processes and sub processes that are in turn linked to different regions of the brain, and more specifically to the
prefrontal cortex. Recent data suggest that different areas of the prefrontal cortex may be involved in a number of aspects
related to executive functioning. Development. The aim of this article is to review the most important models of executive
functioning in order to shed light on this controversial construct. The models put forward to date approach the same reality
from a number of different perspectives, although in some cases they neglect certain parts of that reality. In this second part of
our paper, we review the dynamic filter theory, the differential axes model, the theory of cognitive complexity and control, the
theory of hierarchical representation, the attentional control model, the supervisory attentional system and the input
hypothesis. Conclusions. From the results obtained in the studies that were reviewed we can state that it is possible to divide
the ‘executive functions’ construct into sub processes in order to make understanding, assessment and intervention easier.
Each of these sub processes seems to be related to a specific area in the prefrontal cortex, although a particular region can be
involved in different aspects of executive functioning at different moments in time. [REV NEUROL 2008; 46: 742-50]

Key words. Attentional control. Cognitive complexity and control. Differential axes. Dynamic filter. Hierarchical representation.
Input hypothesis. Integrating theory. Supervisory attentional system.
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