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“Los Sistemas de memoria’
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“La vida es, en muchos aspectos,
un recuerdo de los hechos
pasados”. Yadin Dudai, 1989.

El estudio de las bases anatdmicas de la memoria constituye un aspecto central y
fundamental para las neurociencias. En la actualidad, se concibe a los procesos de
memoria como una funcién de la actividad del cerebro como un todo. Sin embargo, esto
no significa que la memoria sea considerada una entidad unitaria e indivisible. Dependien-
do de las caracteristicas temporales y del contenido almacenado diversos subsistemas de
la memoria han sido descritos. Cada uno de ellos estaria representado por diferentes
estructuras neurales, las que a su vez interactian entre si, permitiendo el funcionamiento
integral del sistema.

Algo para recordar

La era moderna en el estudio de 1a memoria se inicié con los trabajos de Karl Lashley,
quien establecid su laboratorio de neuropsicologia en 1930. Posteriormente, Donald Hebb
publicéd, en 1949, su famoso libro “The Organization of Behavior, A Neuropsychological
Theory”. Este autor fue el primero en postular que la memoria podria comprender
subsistemas de almacenamiento temporal de la informacion, dependientes de circuitos
reverberantes y otros mas perdurables ligados a cambios estructurales en la neuronas.

Cuatro anos después ocurriria un hecho trascendental para el estudio de las bases
anatémicas de la memoria. En 1953, con el propdsito de aliviar una epilepsia refractaria al
tratamiento médico, William Scoville realiza una remocién bilateral del I16bulo temporal
medial (incluyendo Hipocampo) en el paciente H.M. Como consecuencia de esta interven-
ciéon, se manifestdo en H.M. una pérdida selectiva de la memoria, la cual afectd sélo su
capacidad para almacenar nueva informacién, o que se ha denominado amnesia anterd-
grada. H.M. olvidaba los episodios de su vida diaria 1an rapido como ocurrian. Esta
amnesia anterégrada es un indicador del importante rol que juega el Hipocampo, al menos
en el ser humano, en los procesos de memoria de largo plazo.

Estudios posileriores a 1953, realizados por Milner y colaboradores con el pacienle
H.M., permitieron profundizar en la especificidad de los déficits de |la memoria asociados
a dafio hipocampal bilateral. Por ejemplo, se evidencid que la amnesia anterégrada de
H.M. sélo afectaba la adquisicion de nuevos hechos y eventos (Memoria Declarativa'),

1 Memoria Deciarativa: Habilidad para recordar los detalles de los eventos (incluyendo tiempo, lugar y circunstancias) y los
conceptos. Tambén denominada explicita, relacional o configuracional. literalmente indica que su contenido puede ser
declarado (verbal 0 no verbalmente) Se pierde en varos tipos de amnesta.

27



Departamento de Psicologia de 1a Universidad de Chile

manteniendo intacta la capacidad para aprender y retener habitos y destrezas motoras
(Memoria Procedural®) (ver tablas 1 y 2). Otro de déficit de memoria observado en H.M.
fue una amnesia retrégrada, es decir, incapacidad para recordar eventos ocurridos con
anterioridad a la instauracién de la amnesia. En general, el intervalo de tiempo compro-
metido en dicha amnesia retrégrada es poco extenso. Este hecho ha llevado a algunos
autores a conjeturar que el rol de Hipocampo en la memoria de fargo plazo seria limitado
en el tiempo (Squire, 1992; Zola-Morgan y Squire, 1990). Con los afios los recuerdos se
iridn reorganizando y consolidando, la participacién del Hipocampo iria desminuyendo y
gradualmente, la Neocorteza se haria cargo de la memoria permanente. ;Como se
realizara este proceso?. Simultaneamente con la llegada de la informacién al sistema
hipocampal, dos clases de cambios tendrian lugar en la neocorteza: a) e! olvido del
material almacenado, probablemente por la informacion de nuevas conexiones (las que
interfieren con la coherencia de redes ya establecidas) y también por el debilitamiento o
pérdida de conexiones pre-existentes, y b) redes distribuidas que en conjunto constituyen
un recuerdo, desarrollan mas coherencia, probablemente a través del estableciento de
conexiones funcionales cortico-corticales(Squire, 1992).

Casos como los de H.M. y similares han permitido delinear el Sindrome Amnésico
clasico (Squire y Zola-Morgan, 1988). Definido como un deterioro selectivo y severo de
ciertas formas de memoria, se caracteriza por: a) Amnesia anterégrada severa y perma-
nente (Memoria declarativa) ; b) Amnesia retrégrada de duracién variable® y ¢) Se mantie-
nen intactas la memoria no declarativa* , la memoria de corto plazo® y otras capacidades
intelectuales (percepcion, lenguaje, pensamiento). Entre sus principales causas cabe
senalar la lesion bilateral del I6bulo temporal medial (hipocampo, amigdala y areas
corlicales adyacentes) y lesiones de ciertas estructuras diencefalicas de la linea media
como los Nucleos mamilares® en el Sindrome de Korsakoff y el Nucleo talamico mediodor-
sal” en el caso del paciente N A.

Taxonomias de la Memoria

Innumerables intentos clasificatorios de la memoria se han realizado sobre la base
de su sustrato anatémico. Analizaremos dos aproximaciones a este problema: los
contenidos de la memoria y la dimensién temporal de la memoria.

2 Memoria Procedural- Memoria para ciertos modos de hacer algo (habilos) o para ciertos movimientos (destrezas motoras).
Se mantiene intacto en el sindrome amnésico

3 El periodo de liempo involucrado en esta amnesia retrégrada varia segun la eliologia, siendo mayor en las ampesias
diencetdlicas que en las Hipocampales. También depende de Ia filogenia. En el raton, por ejemplo, abarca 1-3 semanas previas
a la lesién; en el mono, 2-12 semanas y en el ser humano 1-3 afos (cuando le lesién s6lo compromete al area CAl, caso del
paciente R.8.) o décadas (si la lesién involucra toda la formacién hipocampal, caso H.M.). La duracién depende, por lo 1anto, no
sélo de la extension del dafo, sino que también de una mayor lentitud en los procesos de consolidacién, propia de los vertebrados
mas complejos.

4 Memoria No-declarativa. Una coleccion heterogénea de habilidades mnémicas, las cuales se expresan sélo a través del
rendimiento y son independientes de las estrucluras dafadas en el sindrome amnésico. También denominada implicita, incluye
el aprendizaje no-asocialivo, la memoria procedural y el priming (ver Nota |l}.

5 Memoria de Corto Plazo: Registra y mantiene informacion cognitiva reciente, de un modo facilmente accesible y por un
periodo corto de tiempo (mientras se esta usando). Preservada en los Sindromes amnésicos.

6 | os nucleos mamilares son el principal organo blanco diencefalico del fornix, el que a su vez constituye el mayor sistema
eferente de la formaciéon hipocampal

7 Eltalamo mediai tiene conexiones anatéonucas con la formacion hipocampal y con la corteza perirrinal
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A) Los contenidos de la memoria.

En este sentido resulta interesante contrastar las visiones de Squire (Tabla l) y
Tuiving (Tabla 2). Tomando en cuenta diversos estudios de casos clinicos y un sinnumero
de trabajos realizados en primates y roedores, Squire (1992) concluye la existencia de dos
sistemas de procesamiento de la informacion (ver Tabla 1): una memoria declarativa,
dependiente fundamentaimente del hipocampo, versus una memotia no-declarativa.
Esta ultima reune una coleccion heterogénea de habilidades que no requieren de la par-
ticipacion de! hipocampo, pero si de otras estructuras como el neoestriado® en el caso de
los habitos y destrezas motoras, en el cerebelo en el condicionamiento de la musculatura
esquelética, la amigdala® en ei condicionamiento emocional y la neocorteza'® posterior en
el caso priming''.

Segun Squire, sélo la memoria Declarativa puede tener una dimensién temporal
{(Memoria de corto y largo plazo). no asi la No-declarativa. En el caso de este ultimo tipo
de memoria, se produce un aprendizaje permanente en funcién de la practica, el cual no
se olvida mas (por ejemplo andar en bicicleta). Ademds para este autor seria la memoria
episodica’? la que alimentaria a la semantica'>. Es decir, los conceptos serian la conse-
cuencia de un sinnumero de exposiciones a un determinado episodio.

8 Los Ganglhos Basales corresponden a un conjunto de grandes nucleos del cerebro antenor. incluyen: neoestrniado (Nucleo
Caudado y Putamen), globus pallidus, sustancia nigra y nucleo subtalamico. Funcién motora.

9 Amigdala: Conjunto de nucleos ubicado en la base del Iobulo temporal. Forma parte del sistema limbico y esta vinculada con
el comporiamiento emocional.

10 Neocorteza: Porcion mas externa de la coiteza cerebral, filogenéticamente de desarroflo mas reciente. Dispuestaen 466
capas celulares, romprende mas del 80% del cerebro humano.

Arquicorteza Pornion de corteza cerebral desarrollada en asociacion con la corteza olfatoria, filogenéticamente mas antigua
y que carece de ~apas celulares En mamiferos superiores corresponde al girus dentado y al girus hipocampai

11 El priming es considerado un tipo espectal de memoria perceptual (Tulving y Schacter, 1990). Consiste en un incremento en
la fac'idad para det~ctar o identificar un estimulo como resultado de su presentacién previa.

12 Memoria Semaniica: Conocimiento general del mundo Adquisicign y retencién de informacién relacionada con la formacién
de concepios.

13 Memona FEpisod:ca Experiencia personal pacada. Es memoria consciente
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TABLA |
Sistema de Memoria
(Clasificacion segun Squire, 1992)

No Declarativa Declarativa

Episédica
{De trabajo u
operativa)

Semantica
(De referencia)

No Asociativa

Procedural Priming

N M

Habituacion Habitos/Destrezas

Sensibilizacion Condicionamiento simple

Tulving Schacter (1990), en cambio, definen 5 sistemas de memoria en funcién de:
a) los mecanismos cerebrales involucrados, b) el tipo de informacién que manejan, y ¢) los
principios de sus operaciones. En Tabla Il se presentan ordenados jerarquicamente y de
acuerdo a su aparicion en el desarrollo ontogenético. Sus resultados se basan en estudios
neuropsicoldgicos realizados exclusivamente en seres humanos. Para Tulving las memorias
de corto plazo y episddica serian explicitas' y el resto {procedural, priming y semantica)
implicitas'®. Ademas, todos estos sistemas de memoria, con excepcion de la memoria pro-
cedural, expresarian funciones cognitivas. A dilerencia de la clasificacion de Squire, no
incluye formas mas primitivas de aprendizaje, como la Habituacion y la Sensibilizacion.
Tulving también se opone a Squire en otros dos aspectos: a) considera a las memorias
semantica y episodica como dos subsistemas independientes, y b) la informacién nueva
entraria a (a memoria semantica a través de los sistemas perceptuales y seria a su vez
la memoria semantica la que permitiria alimentar a la episddica.

TABLA I
Sistema de Memoria
(Clasificacion segun Tulving y Schater, 1990)

Memoria Procedurai Habitos/Destrezas, Condicionamiento simple

Sistemas de representacion perceplual Priming

Informacidn rapidamente disponible sobre eventos
cognocitivos reclentes

Memoria de Corto Plazo

| Moo oo Coro Pre

Memoria Semantica

Memoria Episodica

Conocimiento general del mundo

Recoleccion consciente del pasado personal

14 Memoria explicita
15 Memona mplicita

30

Lo gue se recuerda conscientemente cOMo una experiencia personal.
I'xpracion de informacion almacenada sin consciencia de su adguisicion en el iempo y/o espacio.
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Estudios en animales de experimentacion. Trabajos realizados en monos y ratas
han ayudado a precisar ain mas el sustrato de estos diversos subsistemas de memoria.
En un intento por imitar la lesion del paciente HM, Mishkin (1978) desarrolié un modelo
animal de amnesia lesionando hipocampo, amigdala y la corteza circundante a ambas
estructuras (la denominada lesion H+A+). El efecto de lesiones mas restringidas también
ha sido evaluado experimentalmente. Por ejemplo, la lesién exclusiva del hipocampo o H+
(Zola-Morgan y Squire, 1986) afecta diversas tareas de memoria como la discriminacion
simple, la discriminacién concurrente y respuestas retardadas con intervalos superiores a
30 segundos™. Como es esperable, esta misma lesion no afecta el rendimiento en tareas
dependientes de ciertas destrezas o habitos (Zola-Morgan y Squire, 1984). Otros estudios
han permitido concluir que aun con daho parcial del Hipocampo (la lesién H, sin compro-
miso de la corteza circundante) se producen déficits de memoria, no asi con lesiones
exclusivas de la amigdala. Sin embargo, el compromiso de esta Ultima estructura
exacerbaria los déficits de memoria asociados a dano hipocampal (Squire, 1992).

B) La dimension temporal de la memoria.

William James, en 1890, fue el primero en sugerir la existencia de una memoria
primaria (la informacién que constituye el foco de nuestra atencién) versus una memoria
secundaria (conocimientos de eventos pasados).

De acuerdo al modelo "modal” de Atkinson y Shiftrin (1971) la memoria estaria
compuesta por 3 subsistemas. El primero frecuentemente denominado “memoria senso-
rial”, involucra una serie de sistemas en paralelo. Luego la informacién es almacenada en
un sistema temporal y de capacidad limitada (memoria de corto plazo), el cual controla el
paso de lainformacién hacia y desde el tercer componente, un almacenamiento permanen-
te o de largo plazo.

Esta dicotomia memoria de corto/largo plazo también tiene una base neuroanatémi-
ca subyacente y estaria reflejando la participacion de diferentes procesos neurales en el
almacenamiento de la informacién. Recordemos que en H.M. y otros pacientes con dafio
del 16bulo temporal medial la memoria de corto plazo no estaba afectada. Investigaciones
realizadas en animales de experimentacion apuntan en la misma direccién. Por ejemplo,
el ya mencionado modelo de amnesia desarrollado por Mishkin (1978) en monos. Otra
linea de trabajo ha sido llevada a cabo por Kesner y Novak (1982), quienes estudiaron, en
el laberinto radial, las curvas de posicion serial de ratas con dafio hipocampal bilateral.
Estos sujetos recordaban también los ultimos brazos visitados (efecto de recencia), pero
olvidaban los explorados al comienzo de la sesidon (efecto de primacia). Es decir, su
memoria de largo plazo estaba afectada, manteniendo indemne la memoria de corto plazo.

El nuevo concepto de “Working Memory”. El modelo de Atkinson y Shitfrin, en el
cual el sistema de corto plazo alimenta al de largo plazo, es insuficiente para explicar por

6 tareas de discrminacion simple: Se le presentan al animal dos objetos laciimente distinguibles. La eleccion del objeto
correcto es reforzada, y la secuencia se repite hasta que el animal elige consistentemente el objeto reforzado {esto toma entre
1020 sesiones 2n monos normales).
fareas de discriminacion concurrente: [)iferentes pares de objetos son presentados sucesivamente. El entrenamiento

continua hasta que el animal elige consistentemente el objeto reforzado de cada par (esto toma varios cientos de ensayos en
sujelos normales)

Tareas de respuestas retardada: Una de las rareas sensibles a dafo hipocampal mas usada es la denominada “delayed non
maiching to sample™ E! animal debe recordar un objelo después de un intervalo de mas de 10 minutos Para ello debe elegir
antre et abjelo originalmente presentado y uno nuevo, reforzandose la ole c10n de este Ultimo

31



Departamento de Psicologia de la Universidad de Chile

qué los pacientes con déficit severo en la memoria de corto plazo, no presentan deterioro
de la memoria de largo plazo. En este sentido, Baddeley (1988; 1992) subdivide a su vez
la memoria de corto plazo y propone un modelo multiunitario de “Working Memory”, com-
puesto por una coleccién de capacidades temporales intrinsecas a los diversos sistemas
de procesamiento de la informacién. Las traducciones al espafol (memoria de trabajo,
memoria operativa) no logran reflejar el poderoso significado del término “Working Me-
mory”, el cual describe un sistema de memoria que permite mantener la informacién
mientras esta siendo procesada. En este sentido, se acerca al concepto de memoria
“primaria” de William James, el cual pone menos énfasis en la duracién del almacenamien-
to de la informacidn, y destaca los roles de la atencién, el procesamiento consciente y la
capacidad de la memoria. Ejemplos simple de Working Memory seria recordar un nimero
telefonico mientras es discado, o realizar mentalmente operacién aritmética. Ejemplos
mas complejos serian planificar 1a movida de ajedrez o construir una oracién. En este
sentido, Goldman-Rakic (1992) considera que, en el ser humano, esta Working Memory
seria fudamental para procesos cognitivos que nos permilen la comprensién de! lenguaje,
el aprendizaje y el razonamiento. Esta autora, usando tests de respuestas retardada en
primates'’, ha determinado que la corteza pre-frontal es una region anatémica esencial
para la Working Memory (ver también Fuster, 1992). Lo mismo concluye de sus observa-
ciones en pacientes frontales, los que exhiben un serio déficit en el modo de usar sus cono-
cimientos para guiar sus conductas en la vida diaria. No es extrafo, por lo tanto, que en
el ser humano la corteza pre-frontal constituya cerca de un tercio del total de la neocorteza.

El hipocampo y la memoria espacial. De lo analizado hasta el momento, resulta
claro el rol del hipocampo en la memoria de largo plazo declarativa. Porotra parte, estudios
en vertebrados no primates (O ‘Keefe, 1993; Olton, 1977; Sherry y cols., 1992) apoyan
fuertemente la participacion del hipocampo en el comportamiento espacial y en el subse-
cuente recuerdo de la informacién espacial. Esta aparente contradiccidon entre los roles
asignhados al hipocampo ha suscitado ciertos debates (Nadel, 1990) y merece al menos,
una breve discusién. Si bien es cierto que muchas de las tareas sensibles a dafo
hipocampal son tareas de memoria espacial, no es menos cierto que estas lesiones
también afectan el desempefio en tareas no espaciales (discriminaciones olfatorias, de
tiempo, de configuraciones auditivo-visuales). Es posible que el rol meramente espacial
otorgado al hipocampo por algunos autores se relacione, en parte, con el hecho de que las
tareas espaciales son precisamente las mas usadas en animales de experimentacién. Por
otro lado, esta supuesta controversia funcional puede subsanarse facilmente si conside-
ramos al hipocampo como una estructura que contribuye a la formacién de las nuevas in-
terrelaciones. Por ejemplo, la asociacion de un estimulo con su contexto espacial o
temporal representa un nuevo episodio, y la asociacién de un evento con el contexto
semantico al cual pertenece representa un nuevo concepto. Por lo tanto, las lesiones
hipocampales afectaran el desempeho en cuaiquier tarea que involucre a la memoria
declarativa, sean o no espaciales.

17 Los tes! de respuesta retardada también permiten evaluar la capacidad de un sujeto para reaccionar a una situacion en base
a informacién almacenada, es decir, no presente en el ambiente nmediato. Por ejemplo un eslimulo visual con una cierla
ubicacién es presentado brevemente al ammal. y luego es ocultado o retirado. Después de un intervalo de algunos segundos,
el sujeto debe responder, para o cual debe recordar la ubicacion correcta del estimulo. Una serie de estudios ha demostrado
que of rendimiento ¢n esta tarea depende de la integridad y madurez de 1a corteza pre-frontal
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Conclusiones

Estamos muy lejos de conocer cabalmente como estan organizados los recuerdos en
nuestro sistema nervioso. Los datos obtenidos por registro electrofisiolégico de neuronas
indican que las capacidades de percepcion y memoria inmediata (corto plazo) dependerian
de la actividad coordinada de la neocorteza. Para que esta actividad se transforme enuna
memoria estable, la informaciéndebe converger al sistema de memoria del Iébulo temporal
medial. Este ultimo posee conexiones con estructuras mediales del tdlamo (importantes
en laformacion de la memoria declarativa), con el Iébulo frontal (importantes para trasladar
la memoria en accion). Ademas, parte de lainformacion percibida seria aimacenada como
memoria no consciente, la cual no requiere la participacion de este sistema. Con el tiempo
la organizacion de este almacenamiento de memoria se va trasnformando lentamente y el
rol del sistema hipocampal va dismunuyendo progresivamente.

Nuevas luces sobre este interesante y complejo problema podran surgir sus futuras
investigaciones neurobioldgicas, siempre bajo un enfoque multidisciplinario.
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