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Resumen

Cuando nos enfrentamos a informacion visual ambigua nuestro sistema perceptual, mediante
claves contextuales, busca llegar a la interpretacion méas adecuada. Si no existe informacion
suficiente para que esto ocurra la percepcion fluctda entre las distintas interpretaciones del esti-
mulo ambiguo. Esto es lo que ocurre durante la observacion de estimulos bi-estables, estimulos
ambiguos que se pueden interpretar de dos formas diferentes. Cuando un sujeto observa este
tipo de estimulo su percepcion cambia, de forma espontanea, entre las dos interpretaciones po-
sibles. Sin embargo, se ha reportado que los observadores (ademas de percibir cambios espon-

taneos) pueden controlar de forma voluntaria los cambios perceptuales.

A pesar que existen unos pocos estudios sobre los procesos asociados a los cambios perceptuales
voluntarios, los mecanismos neurales que subyacen este proceso ain no son comprendidos. En
el siguiente trabajo postulamos que el control de los cambios perceptuales estaria asociado a la
integracion funcional entre la actividad de areas frontales derechas, parietales y occipitales. Para
probar esto le pedimos a un grupo de sujetos que observaran un estimulo bi-estable y que repor-
taran los cambios espontaneos que percibian, para luego tratar de voluntariamente percibir una
interpretacion determinada mientras que intenten evitar la otra interpretacion. Encontramos que,
previo al reporte del cambio, durante los cambios voluntarios areas frontales derechas, parietales
y occipitales sincronizan su actividad por medio de oscilaciones en banda delta, las cuales tienen

una direccionalidad desde ares anteriores hacia areas posteriores.



Abstract

When we are faced with ambiguous visual information our perceptual system seeks to reach the
most appropriate interpretation, via contextual clues. If there is not enough information the per-
ception fluctuates between the different interpretations of the stimulus. This is what happens
during the observation of bi-stable stimuli, ambiguous stimuli that can be interpreted in two
different (an mutually exclusive) ways. When observers are faced with a bistable stimuli their
perception changes, spontaneously, between the two interpretations. However, it has been re-
ported that observers, in addition to perceiving spontaneous changes, can exert some degree of
volitional control over the interpretations of the bistable stimuli.

Although there are a few studies on the processes associated with volitionally controlled per-
ceptual changes, the neural mechanisms that underlie this process are not yet understood. In the
following thesis we postulate that voluntary control of perceptual changes is associated with the
functional integration of the activity in right frontal, parietal and occipital areas. To test this
hypothesis, we ask a group of subjects to observe a bi-stable stimulus and report the spontaneous
changes, and then to try to exert volitional control over the interpretation of the bistable image
that they were perceiving. We found that, during the voluntary perceptual changes, right frontal,
parietal and occipital areas functionally synchronize its activity, mostly in the delta band, with
a fronto-occipital directionality.



Introduccion

Cuando estamos frente a imagenes visuales ambiguas, tales como objetos parcialmente ocluidos
o ilusiones dpticas, nuestro sistema visual tiende a generar una interpretacion estable (no ambi-
gua), a partir de la informacién contextual disponible. Sin embargo, cuando no existe informa-
cion contextual que permita interpretar una imagen ambigua nuestro sistema visual tiende a,
espontaneamente, cambiar entre las distintas interpretaciones que se le puedan dar a la escena

ambigua. Esto ocurre durante la observacion de imagenes visuales bi-estables (figura 1).

A Perspectiva B Figura-Fondo C Movil

Figura 1 | Ejemplos de estimulos visuales bi-estables. Existen diversos tipos de
imagenes bi-estables. Debajo de cada imagen se muestran las dos interpretaciones gue
pueden percibirse. [A) El cubo de Mecker, un estimulo donde cambia la perspectiva,
puede verse sobresaliendo hacia arriba o abajo. (B) La imagen de la mujer-jazzista
reguiere de un cambio entre lo que se percibe como figura y fondo para observar la otra
interpretacion. Se puede ver el jazzista o la cara de una mujer, siempre que la otra
interpretacion pase a ser el fondo de la imagen. (C) Conocido como Structure From
Motion [SFM), este estimulo bi-estable madvil es una serie de puntos que se desplazan
horizontalmente, pero puede interpretarse como una esfera que gira hacia la izguierda o
hacia la derecha. Adaptado de Brascamp, Sterzer, Blake, & Knapen (2018)



El fendmeno que ocurre cuando observamos imagenes biestables ha sido denominado percep-
cion biestable, y es definido como el proceso de percibir cambios espontaneos entre las diferen-
tes interpretaciones (o perceptos) de un estimulo sensorial ambiguo. Se ha propuesto que este

fendmeno tiene las siguientes caracteristicas (Huguet y Rinzel, 2015):

1) Exclusividad: las representaciones visuales conflictivas no estan presentes simulta-

neamente.

2) Inevitabilidad: Los cambios entre las distintas interpretaciones del estimulo (cambios

perceptuales) inevitablemente tienden a ocurrir en el tiempo.
3) Aleatoriedad: La duracién de los estados perceptuales tienden a ser estocasticos.

Experiencialmente, lo anterior se traduce en que cuando un estimulo bi-estable es observado por
periodos extendidos de tiempo no se experiencia una interpretacion estable de forma continua.
Lo que ocurre es que la percepcion fluctta entre las distintas interpretaciones que el estimulo

puede tener.

Particularmente un proceso que ha generado un gran interés ha sido la capacidad de controlar,
de forma voluntaria, los cambios perceptuales; ya sea aumentando o disminuyendo la frecuencia
de los cambios (Mathes, Striiber, Stadler, & Basar-Eroglu, 2006; Pitts, Nerger, & Davis, 2007,
Sangiuliano Intra et al., 2018) o manteniendo estable una interpretacion determinada (Shimaoka,
Kitajo, Kaneko, & Yamaguchi, 2010; Striiber & Stadler, 1999). Esta capacidad se ha estudiado
mediante distintos estimulos bi-estables tales como: el cubo de Necker (Kornmeier, Maira, &
Bach, 2009; Mathes et al., 2006),las grillas de Necker (Pitts et al., 2007), grillas reversibles (Van
Ee, Van Dam, & Brouwer, 2005), estimulos bi-estables moviles (Brouwer & van Ee, 2006;

Sangiuliano Intra et al., 2018) y la cara-jarréon de Rubin (Daniel Striber & Stadler, 1999).



Distintas hipdtesis se han propuesto para explicar la capacidad de controlar los cambios percep-
tuales. Por un lado, existen hipotesis que enfatizan el aspecto bottom-up de los cambios volun-
tarios, las cuales han postulado que estos ocurren a partir de la conducta ocular de los sujetos
(Lack, 1974), enfatizando que es solamente un cambio en informacion sensorial lo que produ-
ciria los cambios perceptuales. Por otro lado, hipotesis que enfatizan aspectos top-down plantean
que los cambios voluntarios ocurren debido a que los sujetos atienden selectivamente a las ca-
racteristicas que hacen mas saliente una interpretacion determinada (Shimaoka et al., 2010;
Toppino, 2003). Sin embargo, a pesar de las distintas propuestas que intentan explicar los pro-
cesos cognitivos mediante los cuales se puede controlar la percepcion bi-estable, los mecanis-

mos neurales subyacentes ain no son comprendidos.

Hasta ahora, dentro de nuestro conocimiento, se han estudiado las bases neurales de los cambios
voluntarios a partir de electroencefalografia (EEG) y a partir de estudios de lesiones. Estudios
mediante EEG han intentado mostrar que bandas de frecuencia se ven moduladas cuando los
cambios perceptuales son producidos voluntariamente. Mathes et al. (2006) encontraron que
cuando los sujetos tratan de controlar la frecuencia de cambios existe un aumento en la actividad
gamma en areas frontal derechas y en la actividad delta en areas parietales, mientras que Intra
et al. (2018) mostraron una disminucion en la actividad alfa en areas occipitales, en relacion a
cuando los cambios son espontaneos. Shimaoka et al. (2010) encontraron que cuando los ob-
servadores son capaces de generar un cambio perceptual, hacia la interpretacion que se les pide
gue intenten percibir, existen patrones de conectividad entre distintas regiones corticales, prin-

cipalmente hacia areas frontales.

Estudios mediante lesiones reales, y “lesiones” inducidas por estimulacion magnética transcra-

neal (TMS), han intentado encontrar que areas estan relacionadas con la capacidad de,
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voluntariamente, cambiar desde una interpretacion hacia otra. Tanto Ricci & Blundo (1990)
como Meenan & Miller (1994) encontraron que pacientes con dafio frontal, pero no pacientes
con dafio parietal, tenian dificultades para cambiar voluntariamente desde una interpretacion
hacia la otra. Mas recientemente Windmann, Wehrmann, Calabrese, & Gintlrkin (2006) mos-
traron que pacientes con dafio en areas frontales derechas reportaban una cantidad de cambios
similar a los cambios espontaneos percibidos por sujetos control, pero que tenian mayor dificul-
tad para poder controlar la cantidad de cambios perceptuales. Un estudio mediante TMS, reali-
zado por De Graaf, De Jong, Goebel, Van Ee, & Sack (2011), encontré que “lesiones” artificia-
les, producidas en areas frontales derechas, evitaban que los sujetos pudieran controlar volunta-
riamente los cambios perceptuales, pero que no tenian un impacto en la cantidad de cambios
espontaneos que reportaban. Por otra parte, “lesiones” en areas parietales y occipitales no gene-
raban dificultades para poder controlar los cambios perceptuales. Congruentemente, esta evi-
dencia apunta a que son areas frontales derechas las que estan relacionadas con la capacidad de

controlar los cambios perceptuales.

Se ha postulado que la actividad frontal derecha (ademas de estar involucrada en los cambios
voluntarios) durante los cambios espontaneos reflejaria procesos top-down que inician una re-
organizacion de la actividad en cortezas visuales (Leopold & Logothetis, 1999). Esto debido a
que regiones frontales, principalmente derechas, poseen mayor actividad metabdlica durante el
periodo previo al cambio perceptual (Kleinschmidt et al., 2002; Sterzer, Kleinschmidt, & Rees,

2009; Weilnhammer, Ludwig, Hesselmann, & Sterzer, 2013).

La influencia de areas frontales en los cambios perceptuales ocurriria a partir de la mediacion
de areas parietales, las que serian un centro de transmision de informacion entre regiones ante-

riores y posteriores. Apoyando esta idea Baker, Karapanagiotidis, Coggan, Wailes-Newson, &
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Smallwood (2015) mostraron que el area anterior del I6bulo parietal superior exhibe niveles de
conectividad robustos con areas occipitales y que el area posterior del 16bulo parietal superior
exhibe niveles de conectividad robustos con areas frontales. Ademas, la fortaleza de estas cone-
xiones permite predecir el tiempo que los sujetos pasan en las distintas interpretaciones de una
imagen bi-estable. Esta evidencia permitiria postular que una posible funcion de las areas parie-
tales, durante la percepcion de estimulos bi-estables, es servir como un punto de interaccion
entre areas frontales, las que podrian influenciar los cambios perceptuales (Brascamp, Sterzer,
Blake, & Knapen, 2018) y entre areas occipitales, las que se ha reportado influyen tanto en el
contenido de la percepcion (Castelo-Branco et al., 2002) como en los cambios perceptuales (de

Jong et al., 2016).

Los parrafos anteriores indican que durante los cambios espontaneos existe una relacion entre
areas frontales (Brascamp et al., 2018), parietales (Baker et al., 2015) y occipitales (de Jong et
al., 2016). De forma similar, durante los cambios voluntarios también existe una modulacion de
la actividad en aquellas areas (Mathes et al., 2006; Intra et al., 2018). Sin embargo, los estudios
mediante lesiones han mostrado que compromisos de la actividad frontal derecha dificultan la
capacidad de producir cambios voluntarios (Meenan & Miller, 1994; Ricci & Blundo, 1990;
Windmann et al., 2006), pero no la de reportar cambios espontaneos (De Graaf et al., 2011). A
partir de esto nosotros postulamos que la actividad frontal derecha tendria un rol importante
sobre la capacidad de producir cambios perceptuales de forma voluntaria. Sin embargo, esta
influencia no ocurriria debido solamente al aumento de la actividad local en esa area (como ha
sido reportado por Mathes et al., 2006), sino que las areas frontales tendrian una influencia sobre

los cambios voluntarios, a partir de la integracién funcional de su actividad junto con la actividad
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de areas parietales y occipitales, como parecerian sugerir investigaciones previas (Shimaoka et

al., 2010).

Objetivo e Hipotesis
Pregunta de Investigacion:
¢ Qué mecanismo neural permitiria controlar voluntariamente los cambios perceptuales, durante

la observacion de estimulos bi-estables?

Hipotesis:
Los procesos de control voluntario sobre los cambios durante la percepcion bi-estable estan
asociados a una integracion funcional entre la actividad de areas frontales derechas, parietales y

occipitales.

Objetivo general:

Este proyecto tiene como objetivo general estudiar las diferencias entre los patrones de conec-
tividad funcional, entre regiones frontales derechas, parietales y occipitales, asociados a los
cambios perceptuales cuando estos son producidos espontaneamente y cuando estos son contro-

lados por los sujetos.

Objetivos especificos:
1. Identificar si los sujetos pueden controlar la cantidad de cambios que realizan hacia un per-

cepto.

2. ldentificar si los sujetos pueden controlar la duracion de un percepto, cuando estan instruidos

a observar esa interpretacion y evitar la otra interpretacion posible.

3. Comparar los valores de una métrica de conectividad funcional cuando un sujeto reporta un

cambio perceptual espontaneo, a cuando reporta un cambio perceptual voluntario.

13



3.1 Comparar los valores de una métrica de conectividad funcional cuando un sujeto
reporta un cambio perceptual espontaneo, a cuando reporta un cambio perceptual hacia

una interpretacion que esta instruido a percibir.

3.2 Comparar los valores de una métrica de conectividad funcional cuando un sujeto
reporta un cambio perceptual espontaneo, a cuando reporta un cambio perceptual hacia

una interpretacion que esta instruido a evitar.

Materiales y Métodos

Participantes

Para el primer experimento fueron reclutados 5 participantes (3 mujeres y 2 hombres) (edad
promedio = 21.4, DS = 1.95). Para el segundo experimento fueron reclutados 10 participantes
(8 mujeres y 2 hombres) (edad promedio = 22.1, DS = 2.51). Todos los participantes eran dies-
tros, tenian visién normal o corregida y firmaron un consentimiento informado previo a su par-
ticipacion.

Tarea y Estimulos

Experimento 1: A los sujetos se les presento el estimulo del cubo de Necker, dibujado en lineas
blancas sobre un fondo negro. Se les pidi6 que mantuvieran sus 0jos en una cruz de fijacion,
presentada en el medio del estimulo, durante toda la tarea. Las instrucciones generales pedian
que los sujetos luego de un cambio perceptual indicaran que interpretacién del percepto veian
mediante 2 teclas diferentes (cada una para una interpretacion determinada) pero que no repor-

taran cuando no estuvieran seguros de que interpretacion primaba en su percepcion.
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El experimento consistia en 3 bloques: (1) Se les pedia a los sujetos que reportaran los cambios
que percibieran espontaneamente. (2) Se les pedia que intentaran aumentar la cantidad de cam-
bios del estimulo y (3) Se les pedia que intentaran reducir la cantidad de cambios del estimulo.

Cada bloque tenia una duracion de 360 segundos (figura 2).

Previo a cada blogue se les presentaba una cruz de fijacion por 30 segundos y se les pedia que
se mantuvieran relajados mirandola hasta que apareciera el cubo, momento donde empezaba la

tarea.

Experimento 2: A los sujetos se les present6 el estimulo de la cara-jarron de Rubin (figura 3),
donde las caras y el delineado de la imagen estaban coloreadas en gris, la copa en negro, vy el
resto de la pantalla en un fondo negro. Se les pidié que mantuvieran su mirada en el centro de
la imagen o el punto donde las “dos narices” indican. Las instrucciones iniciales pedian que los
sujetos, luego de un cambio perceptual, indicaran que interpretacion del percepto veian mediante

2 teclas diferentes, cada una para una interpretacion determinada. Ademas, las instrucciones

10 Seqpmdos

Condicion: Espontanso

s & annbos

o, 30 Segnndos

Condicion: Disminesion o
Anments
", & minmtos

30 Sepundos
Condicidn: Disnimezion o

Anmento
. & wminntos

Figura 2 | Estructura del primer paradigma experimental.
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indicaban que los sujetos no reportaran cuando no estuvieran seguros de qué interpretacion pri-

maba en su percepcion.

El experimento consistia en 3 bloques: (1) Se les pedia a los sujetos que reportaran los cambios
que percibieran espontdneamente. (2) Se les pedia que intentaran mantener la interpretacion de
la cara, evitando pasar a la interpretacion del jarrén y que cuando esto ocurriera intentaran volver
a la interpretacion de la cara. (3) Se les pedia que intentaran mantener la interpretacion del ja-
rron, evitando pasar a la interpretacion de la cara y que cuando esto ocurriera intentaran volver
a la interpretacion del jarron. Cada uno de estos blogues duraba 600 segundos (con un descanso
autoadministrado luego de los primeros 300 segundos). Por Gltimo, existia un cuarto bloque de
300 segundos donde se presentaba una cruz de fijacion y se les pedia a los sujetos que se man-

tuvieran relajados mirandola.

Espontaneo
(10 minutos)

Descanso

Deseado: Cara
{10 mmutos)

Descanso

Deseado: Copa
(10 minutos)

Descanso

+ Reposo
(5 minutos)

Figura 3 | Estructura del segundo paradigma experimental.
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Procedimiento
Ambos experimentos se realizaron en una sala débilmente iluminada, donde los sujetos se sen-
taban a una distancia de 65 cm de la pantalla del computador de registro. Ambos estimulos

fueron presentados con 6 grados de angulo visual.

Previo a cada bloque, a los sujetos se les explicaban las instrucciones de cada condicién y se les
mostraba el respectivo estimulo bi-estable. La tarea empezaba cuando los sujetos estaban como-
dos con las instrucciones correspondientes. Terminado cada bloque los sujetos pasaban por un
periodo de descanso autoadministrado, donde ellos explicitaban el momento en que querian pro-

seguir con el experimento.

Para ambos experimentos los blogues (1) fueron mantenidos como la primera condicion, mien-
tras que los bloques (2), (3) y (4) fueron contrabalanceados. Esto se debe a que el presentar una
situacion donde se les pide que controlen los cambios, antes de los reportes espontaneos, sesga
a que los sujetos traten de controlar los cambios, cuando estos debieran ocurrir de forma espon-

tanea (Kornmeier et al., 2009).

Registro y pre-procesamiento

Los datos de EEG fueron registrados mediante un electroencefalograma, marca Biosemi, a 2048
Hz. Durante el registro se usaron 64 electrodos en el cuero cabelludo y 2 situados en ambos
mastoides. Paralelamente se registro la conducta ocular mediante un eye tracker de 300 Hz. Los
analisis fueron realizados mediante MATLAB (The MathWorks, Inc.), utilizando los toolboox
EEGLAB (Delorme & Makeig, 2004), Fieldtrip (Oostenveld, Fries, Maris, & Schoffelen, 2011)

y scripts propios.
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Los datos, fuera de linea, fueron decimados a 1024 Hz y re-referenciados al promedio de los 64
electrodos. Luego fueron filtrados mediante un filtro pasa alto de 0.1 Hz y un filtro pasa bajo de
100 Hz, ambos filtros Butterworth de segundo orden. Se generaron épocas desde -2 segundos
hasta 1.5 segundos, en relacion al reporte manual del cambio perceptual. Se eliminaron las épo-
cas que dentro de ese periodo de tiempo contuvieran un segundo reporte y las que presentaran

una excesiva cantidad de ruido muscular o parpadeos.

Analisis de datos

Datos conductuales

Los datos conductuales fueron analizados mediante el software R (version 3.5.3). En ambos
experimentos se tratd de comparar la cantidad de cambios que los sujetos realizaban. Para esto
se realizo un analisis multinivel. Este tipo de analisis permite comparar la media entre distintas
condiciones, controlando por la variabilidad que presenta cada sujeto. Una caracteristica de un
analisis multinivel es que no requiere que los grupos cumplan el supuesto de heteroscedasticidad
y permite comparar las medias de los grupos, mediante contrastes ortogonales, de tal forma de
evitar realizar comparaciones post-hoc mientras se tenga una hipotesis previa de cudl sera la
relacion entre las medias a comparar (Field, Miles, & Field, 2012). Nuestra hipdtesis para cons-
truir los contrastes es que los sujetos tendran una mayor cantidad de cambios cuando se les
pidiese los realicen de forma voluntaria, en relacion a la cantidad de cambios espontaneos y
disminuidos, y que la cantidad de cambios espontaneos sera mayor que la cantidad de cambios

que realicen cuando se les pida que intenten disminuir la frecuencia de cambios.

Para el segundo experimento, adicionalmente a comparar el niUmero de cambios, se realizo una
comparacion del tiempo que los sujetos pasaban en cada tipo de percepto. Para esto se agruparon
los datos en 3 categorias: perceptos espontaneos, que incluye el tiempo que cada sujeto esta
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percibiendo los perceptos del bloque 1; perceptos deseados, que incluye el tiempo que el sujeto
pasa observando la interpretacion de las caras como la del jarrén, cuando se le pide que esa sea
la interpretacion que debe observar y; perceptos evitados, que incluye el tiempo que el sujeto
pasa observando la interpretacion de las caras como la del jarron, cuando esta se le pide que sea
la interpretacion que debe evitar. Para este analisis también se realiz6 un andlisis multinivel
sobre el promedio del tiempo que los sujetos pasaron en cada percepto. Nuestra hipotesis para
construir los contrastes fue que los sujetos pasan una mayor cantidad de tiempo en los perceptos
deseados, en relacion al tiempo que pasan en los perceptos espontaneos y evitados, y que la
cantidad de tiempo que pasan en los perceptos espontaneos sera mayor que la cantidad de tiempo

que pasan en los perceptos evitados.

Por ultimo, se realizé una comparacion entre las distribuciones del tiempo que cada sujeto pasa
en un tipo de percepto con una distribucion gamma. Esto debido a que el tiempo que un sujeto
pasa en las interpretaciones de una imagen bi-estable tiende a seguir ese tipo de distribucion
(Nakatani & Van Leeuwen, 2006; van Ee, Noest, Brascamp, & van den Berg, 2006), lo que
permitiria contrastar nuestros resultados con la literatura acerca de este proceso. Para evaluar
esto se utilizd el método de ajuste de Villasefior & Gonzélez-Estrada (2015), el cual compara
una distribucion de datos contra una distribucion gamma. Si tras esta comparacion el valor p es
mayor a 0,05 se acepta la hipotesis nula de que la distribucion es parte de la familia de las

distribuciones gamma.

Para graficar la duracion de cada tipo de percepto lo que hicimos fue normalizar su duracion por
sujeto. Para esto se normalizo la duracion de los perceptos, a partir del tiempo promedio que
cada sujeto pasaba en los perceptos espontaneos. Luego de normalizar los datos en cada sujeto

estos fueron promediados entre sujetos.
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Datos electrofisioldgicos

Debido a que se ha reportado que existe actividad relacionada a los cambios perceptuales, in-
cluso antes de 1,2 segundos previo al reporte manual (Isoglu-Alka et al., 1998; Isoglu-Alka¢ &
Striber, 2006) y que los cambios perceptuales ocurririan entre 0,5 y 0,4 segundos previos al
reporte manual (Kornmeier, & Bach, 2012) se evaluara la conectividad funcional en una ventana

de entre 1,5 hasta 0,5 segundos, previos al reporte manual.

En primer lugar, los datos de cada sujeto fueron filtrados con un filtro pasa banda para cada una
de las frecuencias canonicas de EEG; delta (2.5 a 4.5 Hz), theta (4.5 a 7), alfa (8 a 12), beta (12
a 30) y gamma (30 a 45 Hz). Luego de esto, a los datos filtrados se les aplico la transformada
de Hilbert, la cual permite obtener los exponentes complejos de cada sefial de forma analoga a
la transformada de Fourier (Le Van Quyen et al., 2001). Luego de obtener la sefial analitica de
cada electrodo se uso la version no sesgada del weighted pase lag index (wPLI), para evaluar la
sincronia entre canales. Esta es una medida de sincronia de fase que busca ignorar las diferencias
de fase de 0 y 180 grados, intentado asi eliminar los efectos de la conduccion volumétrica
(Vinck, Oostenveld, Van Wingerden, Battaglia, & Pennartz, 2011). El analisis de conectividad
fue realizado entre cada uno de los 64 electrodos, para las 5 bandas de frecuencia anteriormente
sefialadas. Para cada banda de frecuencia se evalud la conectividad durante ventanas que con-
templaran (al menos) 3 ciclos de la frecuencia mas baja (Cohen, 2014), dentro del periodo de
entre -1.5 hasta -0.5 segundos previo al reporte manual. Para comparar los resultados entre los
sujetos se realiz6 una normalizacion en puntaje Z de los valores de conectividad, en compara-
cién con los periodos de reposo donde los sujetos solo veian una cruz de fijacion, periodo que

actla como una linea base.
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Para evaluar si existia un cambio en relacién a la linea base se realiz6 una prueba de permuta-
ciones, mediante correccion de clusters, para asi evitar el problema de comparaciones maltiples
(Maris, 2012; Maris & Oostenveld, 2007). Para evaluar si existia una diferencia sostenida entre
los sujetos, en relacion a los valores de la actividad basal de cada uno, generamos intervalos de
99% de confianza sobre los promedios de conectividad para cada par de electrodos. Si el inter-
valo de confianza contenia el valor 0 (lo que indica que no existe diferencia con la linea base)

el punto de la matriz que representaba esa conexion se volvia 0, de lo contrario se volvia 1.

Luego de binarizar la matriz se guardaron los valores de los clusters que se formaron. Para
comparar estos valores se aleatorizo la asociacion entre cada sujeto y su linea base, para luego
proceder a binarizar esa matriz y guardar el cluster de mayor tamafio. Se repiti6 la aleatorizacién
1000 veces para generar una distribucion del cluster mayor en cada permutacion, para comparar
contra los clusters de la binarizacion real. Se considero significativo un cluster que fuera mayor

al 95% de los clusters obtenidos a partir del proceso de aleatorizacion.

Para evaluar si existian diferencias significativas entre las condiciones también se realiz6 una
prueba de permutaciones, con correccion por clusters (Maris, 2012; Maris & Oostenveld, 2007).
El procedimiento es similar solo que, en lugar de intervalos de confianza, el criterio para bina-
rizar la matriz es a partir de una prueba t entre las condiciones a comparar, donde se convierten
en 0 todos los puntos de la matriz que tengan un valor t asociado a un valor p mayor a 0,05

(donde no hay una diferencia significativa entre condiciones), de lo contrario se convierte en 1.

Para evaluar la direccionalidad de la influencia entre cada par de canales, para el experimento
2, adicionalmente al analisis de conectividad se realizé un analisis de Causalidad de Granger
(CG). Este analisis es una medida estadistica que cuantifica si una serie de tiempo puede predecir
a otra (Cohen, 2014). Esto se realiza a partir del siguiente supuesto: si la historia de la sefial A
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mejora la prediccion de la sefial B, en relacion a la prediccion de la sefial B sobre la sefial B,
entonces la sefial A se dice que predice a la sefial B. Esta medida puede realizarse tanto en el
tiempo, como en frecuencia (Barnett & Seth, 2011). Un anélisis de CG en el dominio de la
frecuencia provee de un espectro de la interaccion causal entre dos sefiales, en funcion de su
frecuencia, siendo este ultimo el acercamiento es que realizamos debido a que los anélisis ante-

riores también se han centrado en la actividad relacionada a distintas frecuencias.

Los valores de conectividad pueden calcularse mediante métodos paramétricos, basados en mo-
delos autorregresivos, 0 no paramétricos. EI método no paramétrico estima la causalidad direc-
tamente a partir de las matrices espectrales (Dhamala, Rangarajan, & Ding, 2008). En este es-
tudio nosotros utilizamos una version no paramétrica de CG. Aplicamos este método en la
misma ventana que los analisis de conectividad, de -1.5 hasta -0.5 segundos, en relacion al re-

porte manual.

Para probar si los patrones de causalidad se distinguian entre condiciones, de forma estadistica-
mente significativa, utilizamos una prueba de permutaciones no paramétrica, con correccién de
cluster (Maris, 2012; Maris & Oostenveld, 2007) siguiendo pasos similares a los de Bastos et
al. (2015) y Michalareas et al. (2016). Para cada par de electrodos (A y B) cada sujeto entregaba
dos valores conectividad con distinta direccion (A prediciendo B y B prediciendo A), los cuales
fueron comparadas mediante pruebas t. Los valores t fueron utilizados para binarizar la matriz,
donde valores mayores a 0,05 se volvian 0, en caso contrario, 1. Se guardaron los clusters de la
comparacion real y fueron comparados contra 1000 permutaciones donde para cada sujeto se
aleatorizaba la direccion entre cada par de electrodos, la matriz era binarizada y se guardaba el
cluster mas grande. Se considero significativo un cluster que fuera mayor al 95% de los clusters

obtenidos del proceso de aleatorizacion.
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Complementariamente al analisis de CG, para evaluar si la conducta ocular de los sujetos influyd
en los distintos analisis se realizaron dos analisis complementarios. Para esto se promedid la
actividad de tres electrodos (Fpl, Fpz y Fp2) que se encuentran en la frente de los participantes
(de tal forma que captan tanto la actividad ocular, como los movimientos musculares de la
frente). Luego de obtener el promedio de estos tres electrodos se realizo un simil de los “poten-
ciales evocados”, donde se promedio la actividad temporal, a través de los trials. Ademas, se
realiz6 una transformada de Fourier del promedio de los 3 electrodos, también a través de los
trials. Para ver si se diferenciaban entre si, tanto la actividad en el tiempo como en frecuencia,

calculamos el error estandar alrededor del promedio, para cada condicion.

Paralelamente a los andlisis de conectividad, para el experimento 2 realizamos un analisis de
poder entre las condiciones. Para realizar este analisis generamos cartas tiempo frecuencia, ob-
tenidas mediante la transformada de Fourier, con ventanas de 256 ms y un solapamiento de 90%
entre ellas. Para cada condicion este analisis fue realizado en un grupo de 10 electrodos frontales
derechos y en un grupo de 20 electrodos parieto-occipitales. Luego de obtener el poder de los
electrodos de cada grupo se promediaron los resultados entre si, de tal forma que por condicion
obteniamos 2 cartas tiempo-frecuencia. Elegimos estos dos grupos de electrodos debido a que
representan las areas mas reportadas en la literatura que usa esta medida (Kornmeier et al., 2012)

y, ademas, debido a que estan sobre las areas asociadas a nuestra hipotesis .

Los valores de poder fueron normalizados, en puntaje Z, a partir de los valores obtenidos durante
el periodo de reposo. A pesar de que en los analisis de conectividad utilizamos una ventana de
andlisis de entre -1.5 hasta -0.5 (s) previo al reporte, en este analisis tomamos una ventana de
tiempo desde -1.85 hasta 0.5 (s) en relacion al reporte, para observar la dinamica temporal del

poder en las distintas bandas de frecuencia.
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Resultados

Para el primer experimento quisimos comprobar que los sujetos pudieran controlar la frecuencia
de cambios perceptuales que realizaban. Para esto comparamos las medias de las tres condicio-
nes, como se puede ver en la figura 4. Los resultados indicaron que cuando los sujetos tratan de
aumentar la frecuencia de cambios perceptuales estos aumentan de forma significativa, en com-
paracion con la cantidad de cambios espontaneos y con la cantidad de cambios que ocurren
cuando tratan de disminuirlos b = 4,2, 1(8) = 4,22, p =,03. De forma similar, cuando los sujetos
tratan de disminuir la cantidad de cambios perceptuales estos son significativamente menores

que la cantidad de cambios espontaneos b = 3,8, t(8) = 3,85, p = ,04. Estos resultados nos
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Figura 4 | Los sujetos pueden controlar la frecuencia de los cambios
perceptuales. La cantidad de cambios que los sujetos perciben durante los
6 minutos de cada condicion se diferencian entre si. Las barras
representan la desviacion estandar,
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sugieren que los sujetos, frente al cubo de Necker, pueden controlar de forma voluntaria la can-

tidad de cambios perceptuales que realizan.
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Figura 5 | La conectividad en banda delta y gamma no se diferencia entre
condiciones. Tanto en banda delta (A), como en banda gamma (B), la
conectividad no presento diferencias entre condiciones, ni con respecto a
la linea base de cada sujeto.

Habiendo verificado que los sujetos pueden controlar la cantidad de cambios perceptuales, ex-
ploramos si los distintos tipos de cambios estan asociados a distintos patrones de integracion
funcional. Luego de realizar los anélisis anteriormente descritos no encontramos diferencias

significativas entre las condiciones, para ninguna banda de frecuencia. De forma representativa,
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en la figura 5 se puede observar la actividad en 2 ventanas de tiempo, para la banda delta y

gamma.

Los resultados electrofisioldgicos anteriormente descritos no dan apoyo a nuestra hipétesis, ya
que no encontramos diferencias en los valores de conectividad entre las distintas condiciones.
Sin embargo, una de las razones por las cuales pudo ocurrir esto es debido a que tanto las ins-
trucciones de la tarea, como el estimulo usado, no fueron los mas adecuados para reflejar pro-
cesos de control voluntario que requieran de la integracion funcional entre areas frontales dere-
chas, parietales y occipitales. A pesar que distintos estudios han probado el control voluntario
sobre la cantidad de cambios perceptuales que realizan los sujetos (Mathes et al., 2006; Pitts,
Nerger, y Davis, 2007) se ha propuesto que esta medida reflejaria solo un proceso débil de con-
trol sobre la percepcion, ya que los cambios podrian deberse a factores fisiologicos como la
frecuencia de parpadeos o niveles de arousal. Por otro lado, los procesos de control voluntario
sobre la percepcidn bi-estable estarian mayormente relacionados con la capacidad de sesgar (de
forma selectiva) una interpretacion de una imagen bi-estable (Meng & Tong, 2004; Peterson,
Kihlstrom, Rose, & Glisky, 1992; Suzuki & Peterson, 2000), ya que este proceso requiere de la
seleccidn activa de una interpretacion de la imagen, ademas que requerir la supresion de la otra

interpretacion.

Con respecto al estimulo, la imagen utilizada en el primer experimento fue el cubo de Necker,
un estimulo bi-estable que solo requiere cambiar la perspectiva (se ve el cubo saliendo hacia
arriba a la derecha o hacia abajo a la izquierda). Por un lado estudios conductuales muestran que
aunque los sujetos pueden controlar la cantidad de cambios en el cubo, tienden a tener un mayor
control tanto sobre la frecuencia de cambios (Daniel Striiber & Stadler, 1999) como en la capa-

cidad de sesgar una interpretacion (Peterson & Hochberg, 1983) de una imagen bi-estable

26



asociada con un significado, como la cara-jarron de Rubin (figura 3). De forma complementaria
se ha visto que lesiones frontales derechas afectan la capacidad de controlar imagenes bi-esta-
bles asociadas con un significado (Meenan & Miller, 1994; Ricci & Blundo, 1990) en mayor
medida que en imagenes bi-estables asociadas a un cambio de perspectiva (como el cubo de

Necker) (Windmann et al., 2006).

Debido a lo anterior fue que decidimos realizar un segundo experimento (figura 3), donde los
sujetos veian un estimulo bi-estable asociado a un significado y se les pedia que, de forma vo-
luntaria, intentaran sesgar una interpretacion de la imagen (pasando un mayor tiempo en ella) y
evitar la otra interpretacion (pasando un menor tiempo en ella). De forma similar que con el
primer experimento quisimos comprobar que los sujetos pudieran controlar la frecuencia de
cambios perceptuales que realizaban. Para comprobar esto, en primer lugar, agrupamos los per-
ceptos en tres categorias, perceptos espontaneos (agregando cara y jarrén en el bloque 1 del
experimento 2), perceptos deseados (agregando cara y jarron cuando fuera esta la interpretacion
que se le pidiera sesgar) y los perceptos evitados (agregando cara y jarrén cuando fuera esta la
interpretacion que se le pidiera evitar) para luego comparar la cantidad de cambios que realiza-
ban hacia cada tipo de percepto. Los resultados indicaron que la cantidad de cambios que los
sujetos realizan hacia los perceptos deseados no es significativamente diferente, en comparacion
con la cantidad de cambios hacia los perceptos espontaneos y hacia los perceptos evitados b = -
,17 1(18) =-,04 , p =.93. De forma similar, la cantidad de cambios no se diferencia significati-
vamente entre los cambios hacia los perceptos espontaneos y hacia los perceptos evitados b =

4,2,1(18) =,66, p =,51, como se ve en la figura 6.A.
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Figura 6 | Aunque no existe una diferencia entre la cantidad de cambios
por condicion, los sujetos perciben durante mas tiempo el percepto
deseado. (A) La cantidad de cambios no se diferencian entre si. (B) La
cantidad de tiempo que los sujetos pasan en cada percepto es mayor para
los perceptos deseados, pero no se diferencia si es un percepto que se
busca evitar o que un percepto espontaneo. En ambos graficos las barras
representan la desviacion estandar.
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Sin embargo, para este experimento es mas relevante la capacidad de un observador de aumentar
el tiempo que pasa en la interpretacion que se le pide que intente sesgar y de disminuir la canti-

dad de tiempo que pasa en la interpretacion que se le pide evitar.

Para evaluar lo anterior, en primer lugar, graficamos la duracion de los perceptos (normalizada
por sujeto). Como se puede ver en la figura 7 cuando los perceptos son deseados estos tienden
a tener una mayor duracion que los perceptos espontaneos. Por otro lado, los perceptos evitados
tienen una distribucién diferente a los otros dos tipos de percepto, donde una gran cantidad de
casos se concentra en el rango de menor duracion, para luego decaer mas rapidamente que para

los perceptos deseados y espontaneos.

Luego de graficar las distribuciones realizamos un andlisis complementario para evaluar si los
tres tipos de percepto tienen distribuciones similares a las reportadas en la literatura. Para esto
comparamos si la distribucion de las duraciones (para cada tipo de percepto) era analoga a una
distribucion gamma, debido a que se ha reportado que el tiempo que los sujetos pasan en un
determinado percepto se ajusta a esta distribucion (Brouwer & van Ee, 2006; Leopold &
Logothetis, 1999; Nakatani & Van Leeuwen, 2006). Como se puede ver en la tabla 1, para 8 de
10 sujetos, los perceptos espontaneos y deseados se ajustaban a una distribucién gamma. Por
otro lado, solo para 3 de 10 sujetos los perceptos evitados se ajustan a una distribucién gamma.
Tanto para los perceptos espontaneos como deseados la mayoria de las duraciones se ajusta a
una distribucién gamma, pero lo contrario ocurre para los perceptos evitados. Esto Gltimo podria
indicar que, cuando los sujetos intentan cambiar desde un percepto a otro, la distribucion de la

duracion es distinta a la esperada durante la percepcion espontanea de un estimulo bi-estable.

Por ultimo, comparamos la duracion promedio de los perceptos para evaluar si los sujetos podian
controlar el tiempo que pasaban en cada percepto. Para esto promediamos el tiempo que cada
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sujeto pasaba en cada tipo de percepto y los comparamos entre si. Los resultados indican que
los sujetos pueden pasar mas tiempo en los perceptos deseados, comparandolos contra los per-
ceptos espontaneos y evitados b = 5,5, t (18) = 4,02, p <,001, mientras que la cantidad de tiempo
que pasan en los perceptos espontaneos y evitados no se diferencia de forma significativa b =
2,02, t(18) =,85, p = ,4, lo que se puede ver en la figura 6.B. Estos resultados nos indican que
los sujetos pueden sesgar, de forma voluntaria, una interpretacion del percepto que se les pide
que observen. Debido a que la duracion de los perceptos podia no distribuirse normalmente
(tabla A.1), realizamos una prueba estadistica no paramétrica, donde se replicaron los resultados

del anélisis paramétrico (tabla A.2). Ambos analisis se encuentran en el anexo 1.
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Figura 7 | Cuando los sujetos buscan controlar un percepto, las
distribuciones se diferencian de cuando los perceptos ocurren
espontaneamente. En relacion a la probabilidad de ocurrencia de la
duracion de un percepto espontaneo, cuando los sujetos intentan sesgar
una interpretacién los perceptos duran una mayor cantidad de tiempo vy
cuando intentan ewitar un percepto esta interpretacion tiende a durar
menos tiempo.
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Tabla 1

Ajuste de distribucion gamma en las distribuciones de la duracion por sujeto y tipo de percepto

Sujeto Espontaneo Deseado Evitado
1 ,06 ,06 <,001*
2 52 91 <,001*
3 54 54 2

4 8 ,6 <,001*
5 ,07 ,01* ,06

6 <,001* <,001* <,001*
7 <,001* ,39 <,001*
8 ,99 ,86 ,07

9 ,82 v <,001*
10 2 4 <,001*

Los asteriscos indican los casos donde se rechaza la hipétesis nula, por lo que las distribuciones

no corresponden a una distribucion gamma.

Después de mostrar que los sujetos pueden controlar los cambios perceptuales, quisimos verifi-
car si el perfil de poder de las distintas condiciones es similar al reportado en la literatura. En la

figura 8 se pueden ver el curso del poder, de las distintas bandas de frecuencia, en las 3
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condiciones en areas frontales derecha y parieto-occipitales. De forma coherente con la literatura
para las tres condiciones vemos que, en relacion a la linea base, existe un menor nivel de activi-
dad en banda alfa (Isoglu-Alkag et al., 2000; Isoglu-Alka¢ & Striiber, 2006; Daniel Striber &
Herrmann, 2002) y beta (Muller, Federspiel, Fallgatter, & Strik, 1999) en areas parieto-occipi-
tales, mientras que hay un aumento en la actividad en banda gamma en areas frontales derechas
(Basar-Eroglu, Striiber, Kruse, Basar, & Stadler, 1996; Striiber, Basar-Eroglu, Miener, &
Stadler, 2001). Durante la ventana de analisis, de -1.5 hasta -0.5 segundos , tanto los cambios
deseados como espontaneos tienen un nivel similar de actividad en banda delta y gamma, ma-
yores que los que se observan para los cambios espontaneos en areas frontales derechas. Sin
embargo, los cambios hacia los perceptos evitados tienen un mayor poder delta/theta sostenida-
mente luego de -0.5 segundos, en comparacién con los cambios deseados y evitados en areas
frontales derechas. Sin embargo, a pesar de esta aparente diferencia, no existian diferencias sig-
nificativas (evaluadas mediante un analisis de permutaciones, corregido por clusters) entre las

distintas condiciones.
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Figura 8 (continuacién)| El poder durante las tres condiciones sigue un patrén
similar al reportado en la literatura. Existe un aumento de la actividad en banda
gamma en electrodos frontales derechos y una disminucién de actividad en banda
alfa en electrodos parieto-occipitales. Esto ocurre tanto en los cambios hacia
perceptos espontaneos (A), deseados (B) y evitados (C). En A, B y C el grafico superior
corresponde a los electrodos frontales derechos y el grafico inferior a los electrodos
parieto-occipitales

Luego del andlisis de poder evaluamos los patrones de integracion funcional, para las distintas
bandas de frecuencia, durante distintas ventanas de tiempo dentro del periodo de analisis selec-
cionado (-1.5 hasta -0.5 segundos previo al reporte manual). Encontramos que existian mayores
niveles de conectividad funcional tanto en banda delta, como en banda gamma, para los cambios

hacia los perceptos deseados y evitados, no existiendo diferencias en las demés bandas de fre-

cuencia.
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En la figura 9 se puede observar la integracion funcional, evaluada entre los 64 electrodos, para
banda delta durante una ventana de 1 segundo (entre 1,5 y 0,5 segundos previos al reporte ma-
nual). Para realizar una inferencia estadistica comparamos los valores de conectividad en esta
banda con los valores de conectividad obtenidos durante el estado de reposo de cada sujeto. El
patrén de integracion durante los cambios deseados y evitados esta asociado a niveles significa-
tivos de conectividad funcional entre areas frontales derechas, parietales y occipital, en contraste
con los cambios espontaneos, que no mostraron diferencias con respecto al periodo de reposo.
Comparados con los cambios evitados, que presentaban una lateralizacion hacia la derecha, los
cambios hacia el percepto deseado involucraron una mayor integracion de areas frontales dere-

chas con areas occipitales y parietales del hemisferio izquierdo.

En la figura 10 se puede observar la integracion funcional, evaluada entre los 64 electrodos,
para banda gamma durante una ventana de entre 1 y 0,5 segundos, previos al reporte manual.
Los patrones de integracion en esta banda se ven, principalmente, entre electrodos parietales y
occipitales, de forma similar para los perceptos deseados y evitados. Por su parte los perceptos

espontaneos no presentan diferencias con respecto al periodo basal.

A pesar que ambos resultados parecen apoyar nuestra hipotesis, estamos comparando una situa-
cion perceptual con un periodo de reposo donde no se observaba un estimulo bi-estable. Por lo
tanto, quisimos comparar dos situaciones de percepcion bi-estable. Debido al paradigma que
usamos podemos comparar dos situaciones donde se usa el mismo estimulo, solo que en una
condicion el sujeto debe voluntariamente sesgar el percepto que busca observar. Comparando
los cambios perceptuales deseados contra los cambios espontaneos (figura 11), encontramos
que la principal diferencia entre condiciones radica en que los cambios deseados involucran

mayores niveles de integracion delta en regiones frontales derechas (figura 11.A), mientras que
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los cambios evitados no se diferencian de los espontaneos (en esta banda de frecuencia). En
banda gamma, por su parte, tanto los cambios deseados como evitados requieren de mayor in-
tegracion de areas parietales que los cambios espontaneos (figuras 11.A y 11.B). Estos analisis
los realizamos, adicionalmente, en una ventana de tiempo de entre -0.5 y 0.5 segundos, con
respecto al reporte del cambio. Los resultados nos indicaron que no existen diferencias entre las
condiciones en esta ventana, lo cual nos indicaria que las diferencias entre condiciones aparecen
en los momentos asociados al cambio perceptual, no durante periodos posteriores que incluyen

la preparacion motora para presionar en botdn y la estabilizacion del nuevo percepto.

Los analisis anteriores nos muestran que durante los cambios voluntarios hacia perceptos desea-
dos y evitados existen niveles significativos de integracion entre areas frontales derechas, parie-
tales y occipitales. Sin embargo, los analisis de wPLI no permiten saber la direccionalidad de la
asociacion entre electrodos. Por lo anterior fue que realizamos un analisis complementario de
CG, que nos permitiera evaluar la direccionalidad de la actividad entre las distintas areas. La
CG fue computada entre todos los posibles pares de electrodos y se realizd una prueba de per-

mutaciones para evaluar las conexiones mayores al azar.
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A Conectividad en banda delta
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Figura 9 | La actividad en banda delta genera patrones de conectividad
funcional, entre dreas frontales derechas, parietales y occipitales, cuando
ocurre un cambio hacia un percepto deseado y hacia un percepto
evitado. (A) Matrices de conectividad, en banda delta, durante los 3 tipos
de cambio, durante -1.5 y -0.5 segundos previos al reporte del cambio. (B)
Graficos de |as conexiones entre electrodos que fueron estadisticamente
significativas. El color rojo indica una conexidn que tiene un mayor nivel de
conectividad, en relacion al periodo basal. Tanto para A como B, las
condiciones (de izquierda a derecha) son: Cambio espontaneo, Cambio
deseado y Cambio evitado.
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La actividad en banda gamma genera patrones de

conectividad funcional, entre dreas parietales, cuando ocurre un cambio
hacia un percepto deseado y hacia un percepto evitado. (A) Matrices de
conectividad, en banda delta, durante los 3 tipos de cambio, durante -1y -
0.5 segundos previos al reporte del cambio. (B) Graficos de las conexiones
entre electrodos que fueron estadisticamente significativas. El color rojo
indica una conexion que tiene un mayor nivel de conectividad, en relacion
al periodo basal. Tanto para A como B, las condiciones (de izquierda a
derecha) son: Cambio espontaneo, Cambio deseado y Cambio evitado.

38



A  Deseado contra espontaneo
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Figura 11 | Los cambios hacia los perceptos deseados y evitados, en contraste con los
cambios espontaneos, reclutan areas parietales. Solo los cambios hacia los perceptos
deseados, en contraste con los cambios espontaneos, reclutan areas frontales
derechas. Tanto A como B estan sobre una linea de tiempo, donde 0 indica el reporte.
Sobre las cabezas las lineas rojas indican conexiones significativas donde los valores de
conectividad son mayores en los cambios deseados (A) y evitados (B), en ambos casos
en relacion a los cambios espontaneos.
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La figura 12 muestra los resultados de conectividad en banda delta (la tnica banda donde exis-
tieron diferencias con respecto al azar), de 3 a 4 Hz, durante la ventana de tiempo de -1.5 hasta
-0.5 segundos previos al reporte. Nuestros resultados muestran que las conexiones que excedie-
ron el estimado al azar, en los tres perceptos, van de electrodos parietales hacia electrodos fron-
tales. Sin embargo, durante los cambios perceptuales deseados y evitados existe un mayor nd-
mero conexiones entre electrodos frontales, parietales y occipitales, donde mayoritariamente los

electrodos frontales predicen la actividad de los electrodos parietales y occipitales.

Para evaluar que estos resultados no se deban a la actividad ocular de los sujetos, usando 3
electrodos frontales del EEG (Fpl, Fpz y Fp2) hicimos un analisis de la actividad de estos elec-
trodos, tanto en el tiempo como en la frecuencia. Con respecto a la frecuencia, como se ve en la
figura 13.A, un andlisis de Fourier durante la ventana de -1.5 hasta -0.5 (s) previo al reporte,
durante los 3 tipos de percepto, la actividad en frecuencias dentro del rango de entre 55 hasta
150 Hz, el cual contendria los componentes principales de la actividad electromiografia (Kwon
etal., 2007; J. Wang & Bronlund, 2013) no se diferencia entre si. Con respecto al tiempo, en la
figura 13.A se ve que la actividad en voltaje de las tres condiciones no parece presentar dife-
rencias, durante la ventana de -1.5 hasta -0.5 (s). Sin embargo, luego de -0.5 (s) la actividad de
los electrodos frontales, cuando los sujetos estan viendo un percepto evitado, aumenta y se di-

ferencia de la actividad de las otras dos condiciones.

Lo anterior nos indicaria que, durante la ventana de analisis de CG, tanto la actividad ocular
temporal, como la asociada a movimientos musculares en la frente, es semejante en las tres
condiciones, por lo que no podria explicar las diferencias en CG. Sin embargo, luego de esta
ventana de tiempo, la actividad en el tiempo de los electrodos frontales es semejante para los

perceptos espontaneos y deseados, pero distinta para los perceptos evitados. Esto nos podria
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indicar que los movimientos oculares tienen un rol importante en el proceso de lograr cambiar
un percepto que se le instruye al sujeto intentar evitar. Debido a que no analizamos la conducta

ocular, el presente trabajo no puede responder esta pregunta.

En su conjunto, los resultados del segundo experimento muestran que los procesos de control
voluntario sobre la percepcion bi-estable, que requieren sesgar una interpretacion de un estimulo
bi-estable de significado, requieren de la integracion de la actividad de distintas regiones corti-
cales. Esta integracion ocurre a partir de la sincronia de fase, principalmente en banda delta y

gue posee una direccionalidad desde regiones anteriores hacia regiones posteriores.
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A Cambio Espontaneo B Cambio Deseado

Figura 12 | Durante los cambios voluntarios y evitados existe una mayor
direccionalidad antero-posterior, en relacion a los cambios esponténeos.
Para las tres condiciones se grafican las conexiones desde areas anteriores
hacia posteriores en rojo, y desde dreas posteriores hacia anteriores en
azul.
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Figura 13 | En el dominio de la frecuencia y en el dominio del tiempo, la actividad
ocular de los tres electrodos frontales analizados es semejante. (A) FFT de 2
electrodos frontales, durante la ventana de -1.5 hasta -0.5 segundos, desde 55
hasta 150 Hz, frecuencias que deberian contener la actividad del electromiograma
en la frente. (B) ERP de 3 electrodos frontales, el periodo entre dos lineas negras
indica la ventana de andlisis de conectividad, donde no parecen diferenciarse las 3
condiciones. Sin embargo, luego de -0.5 segundos la actividad en los electrodos
frontales, durante los perceptos evitados, aumenta en relacion a las otras 2
condiciones. Las lineas verticales negras indican la ventana de usada durante los
analisis de conectividad.

En ambos graficos el darea sombreada representa el error estandar del promedio.
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Discusion y Conclusion

Nuestros resultados conductuales, para ambos experimentos, son coherentes con diversos estu-
dios que han mostrado que los sujetos pueden controlar la cantidad de cambios en un estimulo
bi-estable que requiere una reversion de perspectiva (Mathes et al., 2006; Van Ee et al., 2005) y
la capacidad de sesgar una interpretacion de un estimulo bi-estable de reversion de significado

(Peterson & Hochberg, 1983; Windmann et al., 2006).

La duracidén de los perceptos espontaneos, en nuestro segundo experimento, se ajustaba en 8 de
10 casos a una distribucion gamma, lo que es coherente con estudios previos que han mostrado
que el tiempo que los sujetos pasan en los distintos perceptos de una imagen bi-estable se ajusta
a aquella distribucion (Leopold & Logothetis, 1999; Nakatani & Van Leeuwen, 2006; van Ee et
al., 2006). La duracion de los perceptos deseados también se ajusta, en 8 de los 10 casos, a una
distribucion gamma, lo que nos podria sugerir que el proceso asociado a mantener un percepto
de forma voluntaria podria ser similar al proceso que regula la duracién de los perceptos espon-

taneos.

Sin embargo, la duracién de los perceptos evitados solo en 3 de los 10 casos mostro un ajuste a
una distribucion gamma, esto podria sugerir que el proceso asociado a disminuir la duracién de
un percepto requeriria de mecanismos distinto al proceso que esta asociado con mantener un
percepto. Una posibilidad que podriamos ver a partir de la figura 13.B es que los movimientos
oculares podrian influir en este proceso. Esto debido a que, durante la percepcion de un percepto
evitado, 0.5 segundos antes del cambio, existe una diferencia en la actividad asociada a electro-
dos frontales (interpretados en este caso como proxy de la conducta ocular) en relacion a la
actividad que ocurre en los perceptos espontaneos y evitados. Sin embargo, como mostramos

en los analisis de conectividad, ya existen diferencias entre condiciones (en la integracion entre
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areas frontales derechas, parietales y occipitales) antes de que ocurra esta diferencia en la acti-
vidad de los electrodos frontales, por lo que la actividad ocular podria ser una consecuencia de
la actividad cortical. Pero, debido a que no contamos con los analisis de los datos de eye-tracker,

no podemos responder esta pregunta.

Los anélisis de poder también son coherentes con resultados previos. En relacion a la linea base,
existe un menor nivel de actividad en banda alfa (Isoglu-Alkag et al., 2000; Isoglu-Alka¢ &
Striber, 2006; Daniel Striber & Herrmann, 2002) y beta (Muller et al., 1999), mientras que hay
un aumento en la actividad en gamma (Basar-Eroglu, Striiber, Kruse, Basar, & Stadler, 1996;
Striiber, Basar-Eroglu, Miener, & Stadler, 2001). Esto ocurre en las tres condiciones, lo que
sugeriria que en todas las condiciones nos encontramos con un perfil de poder similar al repor-
tado en la literatura sobre estimulos bi-estables. Sin embargo, no encontramos diferencias esta-
disticamente significativas en la actividad gamma en areas frontales derechas entre cambios
voluntarios y espontaneos (Mathes et al., 2006), lo que puede deberse a que nuestro tamafio
muestral (10 sujetos) no era suficiente para encontrar ese efecto o que ese aumento ocurriria con
el cubo de Necker, pero no con la cara-jarrén de Rubin (el estimulo que usamos para ese anali-

Sis).

Nuestros resultados electrofisioldgicos, a nivel de conectividad, indican que durante los cambios
perceptuales voluntarios que intentan sesgar una interpretacion de la cara-jarron de Rubin, exis-
ten momentos de integracion funcional entre la actividad de areas frontales derechas, parietales
y occipitales. Esta integracion ocurre mediante sincronia de fase en banda delta, especificamente
entre 3 y 4 Hz. La direccionalidad entre estas areas es, principalmente desde areas frontales

hacia areas parietales y occipitales.
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Los resultados descritos en el parrafo anterior son coherentes con el estudio de Shimaoka et al.
(2010) quienes mostraron que cuando los sujetos intentan sesgar un cubo de Necker existen
mayores niveles de conectividad hacia areas frontales, en 3.5 Hz. También en banda delta Ozaki
et al. (2012) encontraron que, previo al reporte de cambios espontaneos, el poder en esta banda
de frecuencia muestra un flujo desde areas frontales hacia areas parietales y sus generadores son

areas asociadas con la red atencional dorsal.

Los patrones de conectividad entre los cambios hacia perceptos deseados y hacia preceptos evi-
tados muestran distintos perfiles de conectividad funcional. Si bien no podemos hablar de gene-
radores, debido a que no realizamos analisis de fuentes, las redes que se muestran en la figura
9.B sugeririan una similitud con areas asociadas a distintas redes atencionales. Se ha mostrado
que las redes atencionales pueden disociarse, principalmente porque el control involuntario re-
queriria de partes ventrales mientras que el control voluntario de partes dorsales (Corbetta, Patel,
& Shulman, 2008). Los cambios hacia perceptos deseados parecerian estar mas asociados con
una red atencional bilateral dorsal, de modo que esto sugeriria una seleccién atencional “top-
down” de un percepto. Por otro lado, los cambios hacia el percepto evitado reclutarian una red
mas ventral y lateralizada hacia la derecha, lo cual podria sugerir que se estaria atendiendo a la

saliencia de un estimulo que se le pidi6 evitar.

Tanto los cambios hacia los perceptos deseados, como hacia los perceptos evitados, estuvieron
asociados a conexiones con una direccionalidad desde areas frontales hacia areas parietales y
occipitales. Esto es coherente con otros estudios que han mostrado que areas frontales pueden
modular la actividad de areas visuales. Por ejemplo en tareas de atencion visual los “Frontal eye
fields” mandarian sefiales tanto a areas parietales como a areas visuales (\VV4) (Bressler, Tang,

Sylvester, Shulman, & Corbetta, 2008), mientras que tareas de percepcion bi-estable han
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mostrado que mientras mas compleja sea la tarea existen mayores niveles de conectividad
fronto-occipital (Wang, Arteaga, & He, 2013). En roedores también se ha visto que pueden
voluntariamente modular la actividad en V1, lo que se ha propuesto que ocurriria también por
la influencia de areas frontales en areas visuales (Neely et al., 2018). Esto podria sugerir que,
durante los cambios voluntarios, se requiere de un proceso “top-down” que module la actividad

de areas occipitales, a partir de areas frontales.

Aunque se ha propuesto que la organizacién perceptual requiere de la actividad coordinada de
redes neurales temporalmente coherentes (Rodriguez et al., 1999; Varela, Lachaux, Rodriguez,
& Martinerie, 2001), en nuestros resultados los cambios espontaneos no mostraron distintos
niveles de conectividad, con respecto a periodos basales. Sin embargo, esto puede deberse a la
naturaleza de nuestro andlisis estadistico, que requeria grandes grupos de electrodos significati-
vos para poder inferir cambios con respecto a la linea base. Aunque existan conexiones fuertes
y consistentes pero restringidas a solo un par de electrodos, debido a nuestra correccién por

clusters, estas no serian consideradas como significativas.

A pesar de que se escapa de los limites de esta tesis, dos posibles continuaciones permitirian
afrontar limitaciones del trabajo actual. Un analisis de la conducta ocular permitiria saber si las
diferencias observadas pueden deberse a diferencias en los movimientos oculares durante las
distintas condiciones. Poder analizar la conducta ocular de los sujetos, ademas, nos permitiria
conocer cual es el impacto que podrian tener los movimientos oculares en disminuir la duracion
de un percepto, o para mantener durante el tiempo un percepto determinado. Ademas, se ha
reportado que la actividad en banda gamma puede deberse a micro-sacadas (Yuval-greenberg,

Tomer, Keren, Nelken, & Deouell, 2008), por lo que no podemaos interpretar adecuadamente los

47



resultados que vemos en esta frecuencia (figuras 10 y 11) sin evaluar si existen diferencias,

entre la cantidad o amplitud de las micro-sacadas, entre las tres condiciones.

La segunda limitacion importante se debe a que en este estudio no se control6 experimental-
mente si los sujetos realmente controlaban los cambios perceptuales, o si retrasaban los reportes
del cambio. Una forma de poder abordar esto es mediante estimulos donde se utilice el “fre-
quency tagging” para distinguir entre interpretaciones (Cosmelli et al., 2004; Parkkonen,
Andersson, Hamalainen, & Hari, 2008). Por ejemplo se podria poner a vibrar la interpretacion
de la cara a 15 Hz, lo que deberia inducir un aumento del poder en esta frecuencia cuando el
sujeto percibe esta interpretacion (Parkkonen et al., 2008), permitiendo asi asociar un “marca-

dor” con el estado perceptual del sujeto.

Con respecto a nuestro primer experimento, a pesar que los sujetos podrian controlar la frecuen-
cia de los cambios perceptuales, no encontramos diferencias entre condiciones. Esto podria de-
berse a distintos factores. En primer lugar, nuestros andlisis estadisticos requerian grandes gru-
pos de electrodos significativamente asociados unos con otros, por lo que conexiones fuertes
pero restringidas a solo un par de electrodos no resultarian significativas. Por Gltimo, como
mencionan Meng & Tong (2004), también puede deberse a que los cambios perceptuales que
requieren que los sujetos cambien la frecuencia de un percepto pueden deberse a efectos bottom-
up, como niveles de arousal o conducta ocular, lo cual podria no requerir la integracion de areas
frontales derechas. Para poder evaluar esto habria sido necesario co-analizar la actividad cere-

bral en conjunto con la actividad ocular.

Nuestra propuesta era que los cambios perceptuales voluntarios requerian de la integracion entre
areas frontales derechas, parietales y occipitales. Sin embargo, evaluamos dos tipos de cambios
perceptuales (frecuencia y sesgo) en dos tipos de estimulos (de perspectiva y significado) y solo
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encontramos integracion de actividad en los cambios sesgados en estimulos de cambio de sig-
nificado. Sin embargo, solo probamos los cambios en frecuencia en un estimulo de perspectiva
(cubo de Necker) y los cambios sesgados en un estimulo de significado (Cara-jarrén), por lo que
una conclusién mas robusta requeriria un disefio donde ambos tipos de control sean evaluados

en ambos tipos de estimulo.

A partir de lo anterior, podemos mencionar que nuestra hipotesis encuentra un apoyo parcial,
debido a que la integracion propuesta solo ocurri6 para un tipo de cambio y un tipo de estimulo.
Esto nos lleva a pensar que diversos mecanismos pueden estar asociados con el control volun-
tario de los cambios perceptuales. Mientras que algunos mecanismos podrian estar asociados a
procesos sensoriales (como conducta ocular), otros podrian estar asociados a procesos cogniti-
vos de alto nivel (como seleccion atencional) o incluso reclutar ambos mecanismos. En este
estudio encontramos que los cambios asociados a procesos de alto nivel, tanto en tipo de cambio
(control sobre el sesgo de una interpretacion) como en tipo de estimulo (de reversion de signifi-
cado), son los que estan asociados a mayores niveles de integracion entre cortezas occipitales,
parietales y frontales derechas, lo que es coherente con resultados que han mostrado que este
tipo de cambio, en este tipo de estimulo, es el mas afectado cuando la corteza frontal derecha se

ve lesionada (De Graaf et al., 2011; Windmann et al., 2006).

Este resultado permitiria hipotetizar que una de las razones por la cual en patologias como la
esquizofrenia, donde se ve comprometida la integracion cortical a larga distancia (Lynall et al.,
2010) existen dificultades para controlar los cambios perceptuales. Mcbain, Norton, Kim, &
Chen (2011) encontraron que la capacidad de controlar voluntariamente una interpretacion del
cubo de Necker, intentando sesgar una de sus direcciones, era reducida en pacientes con esqui-

zofrenia. Este resultado podria indicar que el mecanismo que nosotros proponemos para
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controlar el sesgo de una imagen, al verse comprometida la conectividad en esquizofrenia, ex-

plicaria el menor control sobre estos estimulos.

La investigacion acerca de la volicion humana, en neurociencias cognitivas, ha buscado distin-
guir las acciones internamente generadas de las acciones iniciadas mediante una clave externa,
principalmente en el sistema motor (Fried, Haggard, He, & Schurger, 2017). Utilizando un
estimulo visual ambiguo y una tarea con una misma respuesta motora para las distintas condi-
ciones, le pedimos a los sujetos que trataran de controlar su percepcion, sesgando una interpre-
tacion de una imagen. A partir de esto encontramos que procesos internamente generados, aso-
ciados a la intencion de sesgar una interpretacion de una imagen bi-estable, pueden modular

procesos neurales subyacentes a la percepcion de estimulos ambiguos.

Esto sugeriria que el cerebro tendria distintos patrones de actividad cuando se le pide realizar
una tarea perceptual que implique cierto grado de volicion, en contraste con tareas donde se
registran respuestas espontaneas, incluso en areas sensoriales asociadas con estimulacion ex-
terna. Sin embargo, cabe destacar que esta modulacion voluntaria no es independiente de la
estimulacion sensorial, debido a que los sujetos no podian evitar que la imagen bi-estable cam-
biara. A partir de lo anterior, podemos pensar el control voluntario sobre la percepcion ambigua
como un entramado compuesto por la actividad cortical asociada con las caracteristicas de un

estimulo y la actividad cortical asociada a la intencion del sujeto.
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Anexo 1: Pruebas no paramétricas en datos conductuales

Tabla A.1

Prueba de normalidad de Shapiro-wilk

Estadigrafo  Espontaneo Deseado Evitado

w ,84 ,86 ,86

P ,046* ,073 ,071

Los asteriscos indican los casos donde se rechaza la hip6tesis nula, por lo que las distribuciones

no corresponden a distribuciones normales.

Tabla A.2

Prueba no paramétrica “Wilcoxon signed rank test”

Espontaneo Deseado Evitado

Espontaneo
Deseado ,004%*
Evitado ,1 ,006*

Los valores en la matriz corresponden al p value de la prueba aplicada. Los asteriscos indican

diferencias significativas entre condiciones, corregido mediante un ajuste de Bonferroni.
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