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ABSTRACT. Music has existed in human societies since prehistory, perhaps because it
allows expression and regulation of emotion and evokes pleasure. In this review, we
gresent findings from cognitive neuroscience that bear on the question of how we get

om perception of sound patterns to pleasurable responses. First, we identify some of
the auditory cortical circuits that are responsible for encoding and storing tonal patterns
and discuss evidence that cortical loops between auditory and frontal cortices are
important for maintaining musical information in working memory and for the recog-
nition of structural regularities in musical patterns, which then lead to expectancies.
Second, we review evidence concerning the mesolimbic striatal system and its involve-
ment in reward, motivation, and pleasure in other domains. Recent data indicate that
this dopaminergic system mediates pleasure associated with music; specifically, reward
value for music can be coded by activity levels in the nucleus accumbens, whose
functional connectivity with auditory and frontal areas increases as a function of increas-
ing musical reward. We propose that pleasure in music arises from interactions between
cortical loops that enable predictions and expectancies to emerge from sound patterns
and subcortical systems responsible for reward and valuation.
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Hace unos 40 000 afios, una persona —un musico— recogié un hueso de
buitre que tenia a todo lo largo agujeros hechos con incisiones delicadas y
precisas, y le soplé para tocar una melodia. Sabemos esto gracias a los
extraordinarios hallazgos arqueolégicos recientes cerca del Danubio (Fig.
1) (Véase www.pnas.org/ content/110/supplement-2/10430/F1), donde se
descubrieron varias de esas flautas (Conrad, Malina y Miinzel 2009). Esto
lleva a la reflexién de que para que un instrumento exista en el paleolitico
superior, la musica debi6 haber existido previamente en una forma avan-
zada desde muchos miles de anos antes; de lo contrario, habria sido
imposible construir algo tan avanzado tecnolégicamente como una flauta
que toca una escala particular. Por lo tanto, podemos inferir con seguridad
que la mdsica se encuentra entre los rasgos cognitivos humanos mas
antiguos.

“Montreal Neurological Institute, McGill University, Montreal, QC, Canada H3A 2B4; PRotman Research
Institute, Baycrest Centre, University of Toronto, Toronto, ON, Canada M6A 2E1./
robert.zatorre@mcgill.ca / RJZ y VNS escribieron el articulo.

Ludus Vitalis, vol. XXI, num. 40, 2013, pp. 293-317.



294 /LUDUS VITALIS / vol. XXI/ num. 40 /2013

ORIGENES MUSICALES
Sila musica tiene origenes antiguos es importante establecerla como parte
de nuestra “maquinaria mental humana”, aunque esto no nos dice por qué
pudo haberse desarrollado. La respuesta a esta pregunta puede permane-
cer siempre desconocida, aunque podemos consultar a Darwin para tener
algtin indicio. Uno de sus comentarios mas conocidos sobre la misica, en
El origen del hombre, es el siguiente: “Como ni el placer ni la capacidad de
producir notas musicales son facultades de uso inmediato para el hombre,
con relacion a sus habitos ordinarios de vida, éstas deben clasificarse entre
las més misteriosas con las que esta dotado” [As neither the enjoyment nor
the capacity of producing musical notes are faculties of the least direct use to man
in reference to his ordinary habits of life, they must be ranked among the most
mysterious with which he is endowed] (Darwin 1871). Diez afios después, en
su autobiograffa, reflexion6 y lamenté su propia anhedonia musical con
estas palabras: “Si tuviera que vivir mi vida de nuevo, me impondria una
regla para leer algo de poesia y para escuchar un poco de misica, al menos
una vez por semana; asi, tal vez las partes de mi cerebro ahora atrofiadas
se habrian mantenido activas gracias al uso. La pérdida de esos gustos es
una pérdida de felicidad, y posiblemente puede que sea perjudicial para
el intelecto, y més probablemente para el cardcter moral, pues debilita la
parte emocional de nuestra naturaleza” [...if  had to live my life again, I would
have made a rule to read some poetry and listen to some music at least once every
week; for perhaps the parts of my brain now atrophied would thus have been kept
active through use. The loss of these tastes is a loss of happiness, and may possibly
be injurious to the intellect, and more probably to the moral character, by enfeebling
the emotional part of our nature] (Darwin 1887). Esta reveladora observacién
contiene una posible respuesta al misterio aludido en la cita anterior,
porque aqui Darwin formula un pensamiento con el que la mayoria de la
gente intuitivamente estaria de acuerdo: que la mtsica puede generar y
potenciar emociones, y que la falta de ella da como resultado una reduc-
cién de felicidad. Incluso, él va mas lejos hasta sugerir que la musica puede
servir para prevenir la atrofia de los circuitos neuronales asociados a la
emocién, un concepto intrigante.

La mejora, la comunicacién y la regulacion de la emocion, sin duda
constituyen razones poderosas para la existencia, y posiblemente para la
evolucién de la musica, un tema que otros han abordado con mas detalle
de lo que nosotros haremos aqui (Hauser y McDermott 2003; Wallin,
Merker y Brown 2000; Mithen 2005). Sin embargo, esas lineas de investi-
gacion no nos dirdn por qué la musica podria tener tales propiedades. La
mausica es la mas abstracta de las artes: su atractivo estético tiene poco que
ver con el relato de eventos o con la representacion de personas, lugares
o cosas, las cuales estdn dentro de la competencia de las artes verbales y
visuales. Una secuencia de tonos —como los que se pudieron haber produ-
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cido con una flauta antigua— concatenada de una manera determinada,
no puede denotar nada en particular, pero puede, sin duda, dar lugar a
emociones. Los modelos psicol6gicos sugieren un nimero de mecanismos
distintos asociados a las distintas respuestas emocionales que la mdusica
puede provocar (Juslin y Sloboda 2001). En el presente trabajo nos centra-
mos especificamente en un aspecto particular de la respuesta afectiva
provocada por la misica: el placer. Debido a que el placer y la recompensa
estan relacionados y hay una vasta literatura con respecto a las bases
neuronales de la recompensa, estudiar el placer musical nos da un conjun-
to de hipétesis que sirven de marco para estudiar lo que de otro modo
podria aparecer como un tema intratable. Para entender como llegamos
de la percepcion al placer, entonces comenzamos con una visién general
del anélisis perceptual de los sonidos musicales, y luego pasamos a la
neurobiologia de la recompensa, antes de intentar una sintesis de las dos.

NEUROBIOLOGIA DE LA COGNICION MUSICAL
Al pensar en cémo la evolucion pudo haber formado en particular el
sistema auditivo humano, debemos considerar qué es lo més caracteristico
sobre la manera en que usamos el sonido. Un rasgo obvio que destaca es
que los seres humanos utilizamos el sonido para comunicar represen-
taciones cognitivas y estados internos, incluyendo la emocién. Ambos, el
habla y la mdsica, se pueden considerar de esta manera (Patel 2008) y uno
puede ir tan lejos como decir que constituyen sefiales especificas de la
especie [species-specific]. Por otro lado, a diferencia de los sistemas de
llamado de otras especies, el nuestro es generativo y altamente recursivo,
esto es, las estructuras complejas se crean de un conjunto limitado de
primitivos de una manera combinatoria mediante la aplicacién de reglas
sint4cticas. Una propiedad importante, tanto del habla como de la msica,
que es relevante para su naturaleza innata, es que aparecen, en la gran
mayoria de los miembros de la especie, bastante temprano en el desarrollo,
siguen una secuencia relativamente fija y tienen como insumo los sonidos
del entorno inmediato. Por lo tanto, debe existir una arquitectura neuronal
de tal manera que permita que aparezcan esas capacidades.

Tal organizacién neuronal necesariamente tuvo que surgir de precur-
sores y, por ello, es ttil considerar algunos de los rasgos de la corteza
auditiva de los primates no humanos para identificar tanto las homologias
como las propiedades tnicas (Rauschecker y Scott 2009; Zatorre y Schon-
wiesner 2011). La corteza auditiva del primate, como el sistema visual y el
sistema somatosensorial, se puede pensar organizado de manera jerarqui-
ca, tal que las 4reas centrales [core] estan rodeadas por las regiones cinturén
[belt] y pericinturdn [parabelt] dentro de la porcién superior del 16bulo
temporal, con los correspondientes patrones de las proyecciones de ali-
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mentacién directa y de retroalimentacién (Rauschecker y Scott 2009) (Fig.
2); ambos, la citoarquitectura y la conectividad de los diferentes subcam-
pos sostienen esta organizacién (Kaas, Hackett y Tramo 1999). Otro rasgo
de organizacién presente en todas las especies son las distintas trayectorias
que empiezan en las dreas centrales y contintian en dos direcciones: una
dorsal y posterior hacia las areas parietales, y otra ventral y anterior dentro
del16bulo temporal (Rauschecker y Scott 2009); ambas trayectorias tienen
destinos eventuales en areas separadas de las cortezas frontales y las cuales
se considera que son bidireccionales. Esta arquitectura genera una serie de
bucles funcionales que permiten la integracion de la informacién auditiva
con otras modalidades; éstos también permiten interacciones entre los
sistemas auditivo y motor relacionados con la accién y con la planeaciéon
u organizacién de la accién y con los sistemas de memoria. Esas interac-
ciones con las funciones de planeacién y de memoria dan como resultado
la habilidad de hacer predicciones basadas en eventos pasados, tema al
que regresaremos mas adelante.

Los bucles funcionales entre las cortezas frontal y temporal también
desempenian un papel particularmente importante en la memoria de
trabajo. A diferencia de los eventos visuales, que con frecuencia pueden
ser estaticos (una escena, un objeto), los eventos auditivos son por su
propia naturaleza efimeros, pues no dejan mas rastros que aquellos que el
sistema nervioso puede generar. Para ser capaz de concatenar eventos
auditivos discretos, de manera tal que el significado se pueda codificar o
decodificar, se necesita un sistema de memoria de trabajo que pueda
mantener la informacién de manera dindmica para procesamientos futu-
ros. Aqui puede residir una importante diferencia de especie: parece que
los monos tienen una capacidad muy limitada para retener eventos audi-
tivos en la memoria de trabajo (Fritz, Mishkin y Saunders 2005; Scott,
Mishkin y Yin 2012) comparada con su excelente memoria de trabajo
visual. Esta limitante puede ayudar a explicar la relativa escasez en su
capacidad de comunicacién auditiva combinatoria compleja. En contraste,
los humanos tienen una excelente habilidad para mantener informaciéon
auditiva conforme se va presentando, lo que representa nuestra habilidad
para relacionar un sonido con otro que viene varios segundos o minutos
después (considere la expresién de una larga oracién cuyo significado no
es claro hasta la tltima palabra, o una larga melodia que sélo llega a su
resolucién hasta el final). Varios estudios de neuroimagen han sefialado
las interacciones entre las cortezas auditivas y las regiones frontales infe-
riores, especialmente en el hemisferio derecho, en el procesamiento de la
informacién tonal, en parte debido a las necesidades de la memoria de
trabajo para las tareas tonales (Zatorre, Evans y Meyer 1994; Gaab, Gaser,
Zaehle, Jancke, Schlaug 2003). De hecho, la amusia congénita o sordera de
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tonos (Ayotte, Peretz y Hyde 2002), se puede deber a un trastorno en este
sistema (Hyde, et al. 2007; Loui, Alsop y Schlaug 2009).

La organizacién de mapas de frecuencia, que son en igual medida
topograficos tanto en monos (Kaas y Hackett 2000; Petkov, et al. 2006)
como en humanos (Formisano, et al. 2003; Schénwiesner, et al. 2002),
muestran otra homologia importante. Sin embargo, un rasgo mas relevan-
te para nuestra discusion es la sensibilidad a la calidad perceptual del tono.
El tono es resultado de la periodicidad; tales sonidos tienen relevancia
biolégica debido a que por naturaleza son producidos casi exclusivamente
por el tracto vocal de otros animales, en comparacién con los sonidos
naturales aperiddicos (aire, agua). La habilidad para seguir el tono, por lo
tanto, serfa un rasgo ttil de un organismo para desarrollar la travesia en
un ambiente actistico. Estudios neurofisioldgicos han identificado neuro-
nas sensitivas de tono en monos titis (marmosets) que responden invaria-
blemente a sonidos que tienen el mismo tono pero que varian en su
composiciéon armonica (Bendor y Wang 2005), permitiendo asi que la
informacién de tono se procese a pesar de la irrelevante variacion actistica.
Varias lineas de evidencia convergen para sugerir que puede existir una
especializacién neuronal similar para el tono en la corteza auditiva huma-
na, en una o mas regiones localizadas a los lados de las areas centrales
(Penagos 2004; Zatorre 1988; Patterson 2002).

Con todo, en los humanos, el tono también atiende una importante
funcién de soporte de informacién porque sirve como medio para codifi-
car y transmitir informacién. Tanto el habla como la misica hacen uso de
la variacién de tono, pero en la mdusica su uso parece tener algunas
propiedades particulares que lo distingue del uso en el habla (Zatorre y
Baum 2012). Cabe destacar que el tono, tal como se usa en la misica, en
muchas culturas tiende a organizarse como elementos discretos, o escalas
(a diferencia del tono en el habla donde los cambios tienden a ser conti-
nuos), y estos elementos en general tienen asociadas proporciones de
frecuencia fijos y especificos. Esas propiedades son precisamente las que
produciria un instrumento como nuestra flauta antigua, con los orificios
fijos para los dedos que producen tonos discretos en tonos especificos. De
este modo, la miisica requiere de un sistema nervioso capaz de codificar y
producir variaciéon de tono con un alto grado de precisiéon. La evidencia
sustancial implica, el hemisferio cerebral derecho incluyendo las areas
corticales especializadas para el tono, a un mecanismo refinado para el
tono preciso, tanto en la percepcién (Zatorre y Gandour 2008; Zatorre et
al. 2002; Hyde 2008) como en la produccién (Ozdemir 2006), en contraste
con el sistema cortical auditivo izquierdo, el cual mas bien parece estar
especializado en sonidos de habla que no requieren de una gran precisiéon
en el seguimiento del tono.



FIGURA 2. Esquema de las trayectorias funcionales putativas para el procesamiento de
la informacién auditiva en el cerebro humano. Las trayectorias originadas en el centro
de las 4reas auditivas se proyectan hacia fuera en paralelo pero de manera jerarquica
hacia la cortezas cinturén y pericinturén (4reas en color). Por consiguiente, se pueden
identificar varias corrientes funcionales bidireccionales distintas: Ventralmente, las co-
rrientes de procesamiento progresan hacia los objetivos en el surco temporal superior y
el surco temporal inferior y en el giro, terminan eventualmente en las cortezas frontales
inferiores. Dorsalmente, las proyecciones se dirigen hacia distintos objetivos en las
cortezas frontales inferior, premotora y dorsolateral. Adaptado de Mithen 2005.

Las melodias se componen de una combinacion de tonos individuales,
de modo que, una vez que este primer sistema cortical codifica los tonos
por separado, se necesita procesar las combinaciones de tonos. Las melo-
dias tonales se pueden estructurar en términos de escalas a partir de las
que estan construidas y de los contornos del tono. Tanto los estudios de
lesiones (Stewart, et al. 2006; Zatorre 1985) como los estudios de neuroi-
magen (Patterson, et al. 2002, Griffiths 1998) demuestran que las areas
corticales, mas alld de las regiones relacionadas con el tono, entran en
juego mientras uno va de un sonido individual a los patrones de sonidos,
y que éstos involucran ambos trayectos, el anteroventral y el posterodor-
sal, siguiendo una organizacion jerarquica. La imagen global que surge es
que las areas mas distales del centro y de las regiones cinturén, proba-
blemente estdn involucradas en el procesamiento mas all4 de la extraccién
del tono, incluyendo las combinaciones de los elementos tonales, por
ejemplo, relacionados con el anélisis del tamafio del intervalo musical
(Klein y Zatorre 2011) y/o el contorno melddico (Lee 2011). Sin embargo,
tal vez debido a la conectividad de retroalimentaciéon de las regiones
distales de regreso al centro y a las 4reas cinturén, hay también pruebas
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de que la informacién de categoria auditiva algunas veces se puede
codificar de manera mas distribuida (Ley, et al. 2012).

Los pasos del procesamiento perceptual recién descritos solamente
aluden a los mecanismos involucrados en una escucha pasiva de una
secuencia de sonidos. Sin embargo, la percepcién de algo como una
melodia no se lleva a cabo de manera secuencial simple. Esto implica
también un componente activo, de tal manera que se generan expectativas
basadas en el conocimiento implicito del oyente sobre las reglas musicales
que ha adquirido por exposiciones previas a la musica de esa cultura. Asf,
escuchar un grupo particular de tonos nos lleva a esperar ciertas continui-
dades particulares con méas probabilidad que otras (Krumhansl 1990;
Huron 2006). Este fenémeno es relevante porque apunta hacia nuestra
habilidad altamente adaptativa para predecir eventos futuros basados en
regularidades pasadas. Existe suficiente evidencia acerca de que las con-
tingencias secuenciales relevantes se codifican con base en un proceso de
aprendizaje estadistico (Schon y Francois 2011), que emerge en una etapa
temprana dela vida, tanto para el habla como para la miisica (Saffran 2003)
y que también opera en la edad adulta (Loui 2009). Esta dependencia en
la exposicién al medio ambiente significa asimismo que individuos distin-
tos tendran grupos distintos de plantillas perceptuales en la medida en
que han estado expuestos a diferentes sistemas musicales o culturales, un
punto al que regresaremos mas adelante.

Los sustratos neuronales asociados con las expectativas musicales y su
violacién se han medido utilizando marcadores electrofisiolégicos. Estos
estudios muestran que hay sensibilidad a las predicciones basada en una
variedad de rasgos, incluyendo el contorno (Tervaniemi, et al. 2001), el
tamano del intervalo (Trainor, et al. 2002), asi como las armonias (Koelsch,
et al. 2000; Leino 2007). La localizacién de estos procesos es compleja y no
del todo descifrada, pero lo més probable es que implique interacciones
entre las cortezas auditivas cinturén/pericinturén y las cortezas frontales
inferiores, utilizando el trayecto anteroventral antes descrito (Opitz, et al.
2002; Schonwiesner, et al. 2007). Al mantener el concepto de organizacion
jerarquica, las violaciones a rasgos mas abstractos se asocian a cambios
provenientes de las areas frontales. Por ejemplo, si se introduce un acorde
que por si mismo es consonante pero no esperado, en términos de las
relaciones armonicas establecidas por acordes previos, habra una respues-
ta en la corteza frontal inferior tipicamente més fuerte en el lado derecho
(Maess, et al. 2001; Tillmann, et al. 2006).

Desde luego, las melodias contienen patrones de tiempo asi como
patrones de tono. La ciencia cognitiva ha identificado cierta organizacion
jerarquica relevante en la manera en que se procesan los ritmos (Patel 2008;
Large y Palmer 2002), de tal manera que hay niveles mas locales y niveles
mas globales. La métrica, que se define como la repeticiéon de acentos que
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estructura eventos temporales, seria un nivel clave de la organizaciéon
global. Esta toma importancia en nuestro contexto porque se puede pensar
como la proveedora de un marco temporal para los eventos esperados. Es
decir, en la musica métricamente organizada, un oyente desarrolla predic-
ciones sobre cudndo espera que ocurran los sonidos (un paralelo de la
forma en como la tonalidad ofrece al oyente una estructura para hacer
predicciones sobre qué tonos esperar). Los estudios de neuroimagen
sugieren que este mecanismo métrico puede depender de las interacciones
entre las cortezas auditivas y las trayectorias mas dorsales del sistema, en
particular con la corteza premotora y las regiones frontales dorsolaterales
(para una revisién, véase Zatorre, et al. 2007), aunque las estructuras de
los ganglios basales subcorticales también juegan un papel importante
(Grahn y Rowe 2009; Kung, et al. 2013). La interaccién con las areas
motoras relacionadas ofrece una posible explicacién de la estrecharelaciéon
entre la estructura temporal en la musica y en el movimiento. No es
descabellado suponer que la gente que escuchaba la miisica procedente
de la flauta antigua también bailara.

Los hallazgos de estas lineas de investigacion apuntan a la conclusién
de que las interacciones entre la corteza auditiva y la corteza frontal, a lo
largo de ambas trayectorias, ventral y dorsal, generan las representaciones
de las regularidades estructurales de la musica, que son esenciales para
crear las expectativas sobre los eventos conforme se desarrollan en el
tiempo. Sin duda, este sistema juega un papel clave en muchos aspectos
de la percepcién. De hecho, se ha descrito un fenémeno similar con
relacién a las expectativas lingiiisticas (Friederici 2003; Patel 2003). Por otro
lado, como veremos mas adelante, estos mismos sistemas pueden conte-
ner parte de la clave para entender porqué la mtsica puede provocar
placer.

Un dltimo fenémeno importante al considerar el papel de la corteza
auditiva en procesos perceptuales complejos es que también participa en
la imagineria, esto es, la experiencia fenomenolégica de la percepcién en
ausencia de un estimulo. La imagineria musical es una forma particular-
mente relevante de esa experiencia, ya que casi cualquiera puede imaginar
una pieza musical “con el oido de la mente”. La psicologia cognitiva ha
mostrado que las experiencias imaginarias son psicolégicamente reales en
la medida en que se pueden cuantificar y porque comparten rasgos de la
percepcién real, incluyendo precisién temporal y agudeza de tono (Hal-
pern 1988; Janata 2012). Varios estudios de neuroimagen han mostrado la
realidad neuronal de este fendmeno en tanto que incluso en ausencia de
sonido, las regiones cinturén y pericinturén de la corteza auditiva son
reclutadas [are recruited] de manera consistente cuando las personas reali-
zan tareas especificas de imaginacion (Zatorre y Halpern 2005, Herholz
2008). Esta habilidad de imaginar es relevante en este caso porque muestra
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que la corteza auditiva debe contener rastros de la memoria de eventos
perceptuales pasados, y que esos rastros no son sélo de naturaleza seman-
tica, sino mas bien reflejan atributos perceptuales del sonido que original-
mente se experimentaron. En el caso de la misica, podemos decir que esos
rastros, acumulados en el tiempo, también se pueden considerar como
plantillas que contienen informacién sobre los patrones de sonido que se
repiten en las estructuras musicales. Si esa informacién estd almacenada
en las dreas corticales, uno se podria preguntar como se recupera o se
accede a esa informacién. Aunque el mecanismo esta lejos de ser compren-
dido, parece que los bucles frontotemporales, mencionados anteriormen-
te, son relevantes para la recuperacién. Esta conclusiéon se apoya en la
evidencia de que las interacciones funcionales entre la corteza temporal y
la corteza frontal mejoran durante la imagineria musical (Herholz 2012).
Es mas, el grado de actividad en esta red sirve como factor de predicciéon
para las diferencias individuales en cuanto a la intensidad subjetiva de la
imagineria, lo que apoya la relacién directa entre la participaciéon de este
sistema frontotemporal y la habilidad para imaginar misica. Esta red,
como veremos, también puede jugar un papel importante en el placer
mediado por la musica y en el reclutamiento [the recruitment] de la red de
recompensa, tema que abordaremos ahora.

NEUROBIOLOGIA DE LA RECOMPENSA
Una recompensa se puede pensar como algo que produce una sensaciéon
hedénica de placer. Debido a que este es un estado positivo, tendemos a
reforzarlo al repetir el comportamiento que nos lleva a ese resultado
deseable (Thorndike 1911). Un sustrato biolégico para el refuerzo se des-
cubri6é en Montreal hace mas de medio siglo, cuando Olds y Milner (1954)
informaron que un estimulo eléctrico en una parte especifica del cerebro
de unratén provocaba que el animal regresara de manera continua al lugar
donde se realizaba el estimulo. Estudios posteriores demostraron que si a
las ratas se les daba la oportunidad de estimular esas &reas, renunciaban a
todas las otras conductas rutinarias, como asearse, comer y dormir (Wise
1978; Routtenberg y Lindt 1965). La estimulacién eléctrica estaba dirigida
alos trayectos que conducen al estrato mesolimbico, y ahora se ha demos-
trado ampliamente que la liberacién de dopamina en esas regiones puede
darlugar al refuerzo delas conductas (Schultz 2007; Leyton 2010; Glimcher
2011).

En el reino animal, el sistema mesolimbico de recompensa filogenética-
mente antiguo sirve para reforzar conductas biol6gicamente importantes,
como comer (Hernédndez y Hoebel 1988), reproducirse (Pfaus, et al. 1995)
o cuidar a los hijos (Hansen, et al. 1993). En los humanos, también se ha
demostrado que la liberacién de dopamina y la actividad hemodindmica
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en las dreas mesolimbicas refuerzan las conductas biol6gicamente adap-
tativas, como comer (Small, et al. 2003) y aquellas relacionadas con el amor
y el sexo (Ron, et al. 2005; Komisaruk y Whipple 2005). Sin embargo,
conforme los animales se hacen mas complejos, otros factores adicionales
se vuelven importantes para la supervivencia exitosa. Por ejemplo, entre
las sociedades humanas, al tener cierta cantidad de dinero se puede
predecir una supervivencia exitosa. No sorprende que obtener dinero sea
altamente reforzador, y se ha demostrado que involucra a las dreas meso-
limbicas estratales (Knutson, et al. 2001). Las cualidades del refuerzo de
tales recompensas secundarias sugieren que los humanos son capaces de
entender el valor conceptual de un elemento abstracto que no contiene
valor de recompensa inmediato. En linea con esto, muchas personas
obtienen placer de otros estimulos que conceptualmente tienen sentido,
con poca relevancia directa para la supervivencia, y un ejemplo es escu-
char misica. Como mencioné Darwin, la masica no tiene ninguna conse-
cuencia funcional facilmente evidente y ninguna funcién adaptativa bien
definida (Hauser y McSermott 2003). No obstante, escuchar miisica es una
actividad omnipresente en todas las sociedades humanas, por lo menos
desde el paleolitico. {De qué manera una secuencia de sonidos, en apa-
riencia abstracta, genera esos efectos potentes y de refuerzo?

{COMO CAUSA LA MUSICA PLACER?
Se cree en general que el placer que las personas experimentan con la
mausica se relaciona con las emociones inducidas por la masica, como lo
reportan con frecuencia quienes escuchan musica para cambiar o mejorar
sus emociones (Juslin y Sloboda 2001). Para analizar esta relacién, realiza-
mos un experimento en el que le pedimos a los oyentes que seleccionaran
musica muy agradable y que mientras la escuchaban evaluaran constan-
temente su experiencia de placer, mientras tanto nosotros registramos
cualquier cambio en la excitacién emocional (Salimpoor, et al. 2009). El
incremento en la actividad del sistema nervioso simpatico estd relacionado
con las respuestas de “lucha o fuga” (fight or flight) (Cacioppo, et al. 2007)
y se cree que son automatizadas; por esta razén, sirven como medida
confiable de la excitacién emocional. Medimos la frecuencia cardiaca, la
frecuencia respiratoria, la conductividad de la piel, la temperatura corpo-
ral y la amplitud del volumen sanguineo del pulso para rastrear los
cambios que corresponden al aumento en los niveles de placer autorre-
portado. Los resultados revelaron una fuerte correlacion positiva entre la
evaluacién del placer en vivo y los incrementos registrados al mismo
tiempo durante la actividad del sistema nervioso simpético, mostrando asi
una relacién entre los indices objetivos de la excitacién y los sentimientos
subjetivos de placer.



A Respuesta placentera a masica familiar

Anticipacion de escalofrio Experiencia de escalofrio

B Respuesta con recompensa a musica nueva

Proceso de recompensa
a musica nueva

Conectividad NAcc
aumentada

FIGURA 3. Correlatos neuronales del procesamiento de la miisica altamente recompen-
sante. (A) Analisis de conjuncién espacial entre [ C] tomografia de emision de positrones
raclopride y fMRI mientras los oyentes escuchan la mdusica placentera que eligieron
revel6 aumento de la actividad hemodindmica en el estrato ventral (EV) durante los
momentos emotivos pico (marcados por “escalofrios”) y el estrato dorsal (ED) previo a
los escalofrios, en las mismas regiones que mostraron liberacién de dopamina. Adaptado
de Komisaruk y Whipple 2005. (B) Laimagen del escaneo de la RMf muestra que el mejor
indicador del valor de recompensa de la misica nueva (desconocida) (marcado por las
ofertas monetarias a manera de subasta) fue la actividad en el cuerpo estriado, de manera
particular en el NAcc; el NAcc también mostré un aumento de la conectividad funcional
con el giro temporal superior (GTS) y el giro frontal inferior derecho (GFI) mientras el
estimulo musical obtiene el valor de recompensa. Adaptado de Northcutt y Kaas 1995.

Posteriormente, nos ocupamos de los mecanismos a través de los cuales
la excitacién emocional se puede volver recompensante. Si las respuestas
emocionales a la musica estan dirigidas hacia la actividad dopaminérgica
en los circuitos reforzadores del cerebro, deberia haber un mecanismo con
el que esas respuestas se puedan considerar recompensantes. Para analizar
este punto, nuestro laboratorio realiz6 dos estudios en los que los partici-
pantes eligieron la musica que consideraban muy emotiva y placentera
(Blood y Zatorre 2001; Salimpoor, et al. 2011). Para tener una medida
objetiva de la excitacién emocional pico, las personas trajeron misica que
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les causa escalofrios, los cuales se cree que son la manifestacion fisica de
las respuestas emocionales pico (Blood y Zatorre 2001; Panksepp 1995;
Rickard 2004) y que estan relacionados con el aumento de la excitacion del
sistema nervioso simpatico. En el primer estudio, demostramos que el
estrato ventral y otras regiones del cerebro asociados con la emocién se
reclutaron como una funcién del aumento de la intensidad de la respuesta
de escalofrios (Blood y Zatorre 2001). Este hallazgo identificé de manera
importante que el sistema mesolimbico de recompensa se puede activar
por un estimulo estético abstracto. Otros estudios han mostrado hallazgos
consistentes (Koelsch, et al. 2006; Menon y Levitin 2005); sin embargo,
dado que todos esos estudios midieron las respuestas hemodinamicas, no
abordaron si el sistema dopaminérgico estaba involucrado. Realizamos
entonces otro estudio (Fig. 3A) con tomografia de emisién de positrones
(TEP) basado en ligadura (Salimpoor, et al. 2011), usando raclopride, un
ligador de radio que se fija de manera competitiva con los receptores de
dopamina. Comparamos la liberacién de dopamina en la respuesta a la
miusica placentera vs. la masica neutral, y confirmamos que las respuestas
emocionales fuertes a la misica dan lugar a la liberacion de dopamina en
el estrato mesolimbico, lo que puede ayudar a explicar por qué se considera
a la musica como recompensante, y por qué se relaciona la misica direc-
tamente con el otro estimulo biol6gicamente recompensante que se des-
cribi6 arriba.

Silos placeres asociados con la musica son al menos en parte relaciona-
dos con los sistemas dopaminérgicos que compartimos con muchos otros
vertebrados, {por qué parece que son tinicamente parte de la conducta
humana? {Pueden los animales diferenciar entre flautas antiguas, Mahler
y Britney Spears? Y si asi fuera, iles importa? El fenémeno mas cercano a
la mdsica en el reino animal son las vocalizaciones bioldgicamente signi-
ficativas. Sin embargo, se cree que esos sonidos musicales se limitan a un
papel de adaptacién hacia la defensa del territorio y a la atraccién de la
pareja, méas que a un placer abstracto (Catchpole y Slater 1995; Marler
1999). Cuando a nuestros parientes evolutivos cercanos (tamarines y ti-
ties), se les da a elegir entre escuchar musica o el silencio, en general
prefieren el silencio (McDermott y Hauser 2007). Algunos animales pue-
den ser capaces de procesar aspectos basicos del sonido de importancia
para la musica. Por ejemplo, los monos rhesus si demuestran una habili-
dad para juzgar que dos melodias son la misma cuando se transportan una
o dos octavas (Wright, et al. 2000). No obstante, esta habilidad es limitada:
los monos fallaron en esta tarea si la melodia se transportaba media o una
y media octava. También hay algo de evidencia (Fishman, et al. 2001; [zumi
2000) acerca de que los monos pueden distinguir entre consonancias y
disonancias. Sin embargo, no parece que consideran los sonidos conso-
nantes como mas placenteros, basados en los hallazgos (McDermott y



ZATORRE; SALIMPOOR / MUSICA / 305

Hauser 2004) sobre los monos tamarinos cabeza de algodén quienes
mostraron una clara preferencia por los chillidos de alimentacién especi-
ficos de la especie sobre los llamados de auxilio, aunque ninguna prefe-
rencia por intervalos consonantes vs. intervalos disonantes. Aun cuando
ciertos individuos de algunas especies demuestran entrenamiento motor
a estimulos ritmicos generados de manera externa (Schachner, et al. 2009;
Patel, et al. 2009), no hay evidencia de que los primates hagan eso; es mas,
tales conductas se han observado en interacciones con los humanos y no
en ambientes naturales. Asi, después de todo, hay escasa evidencia de que
otras especies tengan la maquinaria mental para decodificar la musica de
la manera en que los humanos lo hacen, o para disfrutar de ella.

¢Por qué ciertas combinaciones de sonidos parecen estéticamente agra-
dables para los humanos pero no para otros animales, incluso primates?
Para entender mejor como podemos recibir placer de los sonidos musica-
les, es importante darnos cuenta de que los sistemas mesolimbicos no
trabajan de manera aislada y que su influencia dependera en gran medida
de su interaccién con otras regiones del cerebro. Las regiones mesolimbi-
cas estratales se encuentran en muchos organismos, incluyendo los prime-
ros vertebrados (O’Connell y Hofmann 2011); no obstante la conectividad
anatémica de estas regiones con el resto del cerebro varia entre las especies
dependiendo de la complejidad del cerebro (Northcutt y Kaas 1995). Por
ejemplo, el sistema mesolimbico de recompensa se vuelve altamente
interconectado con las cortezas prefrontales en los mamiferos (Cardinal,
et al. 2005). Més atin, conforme los animales se vuelven mas complejos, el
concepto de recompensa puede tomar distintas formas. Por ejemplo,
nosotros los humanos disfrutamos de actividades tan diversas como ir a
conciertos, leer ficcién, visitar museos, o tomar fotografias, asi como de
actividades menos “intelectuales”, aunque estéticas, como decorar nues-
tros vehiculos, combinar nuestra vestimenta o plantar flores. Las recom-
pensas estéticas son con frecuencia de naturaleza abstracta y en general
implican componentes cognitivos importantes. En particular, dependen
en gran medida de la cultura y por ello implican un papel critico en el
aprendizaje y en las influencias sociales. Estas caracteristicas sugieren que
pueden involucrar a regiones del cerebro de “orden superior” que estan
mas evolucionadas en los humanos. Los estudios de imagen cerebral del
procesamiento de recompensa estética apoyan esta idea al demostrar
actividad en la corteza cerebral, particularmente en la corteza prefrontal
(Vartanian y Goel 2004; Kawabata y Zeki 2004; Cela-Conde et al. 2004), que
eslamaés evolucionada en los humanos (Haber y Knutson 2010). La corteza
cerebral contiene almacenes de informacién acumulada a lo largo de la
existencia de un organismo. Es asi como las contribuciones corticales al
procesamiento de estimulos estéticos son consistentes con la idea de que
las experiencias previas pueden jugar un papel fundamental en la manera
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en la que un individuo puede experimentar ciertos sonidos como agrada-
bles o recompensantes. Aunque existe evidencia sobre algunas similitudes
basicas en cémo las personas de todas las culturas responde a ciertas
sefnales (Fritz, et al. 2009), la naturaleza de la recompensa a estimulos
estéticos no es del todo universal, pues difiere de manera significativa
entre las culturas y entre los individuos dentro de cada cultura. Esas
respuestas se relacionan con la interpretacién subjetiva del estimulo, que
es probable que esté relacionado a experiencias previas con un estimulo
en particular u otro estimulo similar. Se ha propuesto que los individuos
tienen un “léxico musical” (Peretz y Coltheart 2003), que representa un
sistema de almacenaje para la informacién musical a la cual se han expues-
to durante su vida, incluyendo la informacién sobre las relaciones entre
los sonidos y las reglas sintacticas de la estructura especifica de la mtsica
de sus experiencias previas. Este sistema de almacenaje puede contener
plantillas que se pueden aplicar a la informacién entrante de sonido para
ayudar a la persona a clasificar y entender mejor qué es lo que él o ella esta
escuchando. Asi, cada vez que se escucha una secuencia de sonidos, se
pueden activar varias plantillas para ajustarse a la informacién auditiva
entrante. Este proceso conducird inevitablemente a una serie de predic-
ciones que pueden confirmarse o violarse, y determinar finalmente el
valor de recompensa para el individuo.

Para analizar los sustratos neuronales de las predicciones y la recompensa
asociados con la miisica, y como éstos pueden contribuir a las respuestas
de placer, en un nuevo estudio escaneamos a personas con resonancia
magnética funcional (RMf) mientras escuchaban misica que no habian
oido antes y examinamos la actividad neuronal asociada con el valor de
recompensa de la musica (Salimpoor, et al. 2013). Examinamos el valor de
recompensa de cada pieza musical, ddndole a las personas la oportunidad
de comprarlas a manera de subasta (Becker et al. 1964); asi las ofertas
monetarias mas altas nos sirvieron como indicadores de los valores de
recompensa mas altos. Estdbamos interesados en analizar la actividad
neuronal asociada a la escucha por primera vez de secuencias musicales y
en analizar la actividad neuronal que puede distinguir entre secuencias
musicales que se convierten en “recompensa” para un individuo, en
comparacion con aquellas que no les importaba escuchar de nuevo. Los
resultados (Fig. 3B) revelaron que la actividad en las areas mesolimbicas
estratales, en particular el nticleo accumbens (NAcc), fue el que mas se
asoci6 con el valor de recompensa del estimulo musical, tal como se midi6
por el monto de la oferta. El NAcc se ha relacionado con las predicciones,
con las anticipaciones y con la recompensa de la predicciéon de errores
—esto es, la diferencia calculada entre lo que se esperaba y el resultado real
(O’Doherty 2004, Pessiglione, et al. 2006; McClure 2003). Una prediccion
puede resultar en una prediccion positiva, en una prediccién cero o en una
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prediccién negativa, dependiendo de las expectativas del organismo y del
resultado (Sutton y Barto 1998; Schultz 1998; Montague 1996), y diversos
estudios han demostrado que la prediccién de errores esta relacionada con
las neuronas de dopamina en el mesencéfalo (Bayer y Glimcher 2005;
Morris et al. 2004) y que se pueden medir en el NAcc (O’Doherty 2004,
Pessiglione et al. 2006). Por lo tanto, este resultado ofrece evidencia de que
las predicciones temporales juegan un papel importante en la manera en
que las personas obtienen placer del estimulo musical. Un segundo hallaz-
g0, v quizas mds importante, fue que las cortezas auditivas en el giro
temporal superior (GTS), que estaban alta e igualmente activas durante
todo el procesamiento del estimulo musical, mostraron un fuerte incre-
mento de las interacciones funcionales con el NAcc durante el procesa-
miento de las secuencias musicales con valor de recompensa alta, en
comparacién con las de valor de recompensa bajo. Como se argumenté
arriba, las cortezas auditivas son los sitios donde se procesa no solamente
la informacién auditiva entrante, sino también donde se procesan los
célculos mas abstractos relacionados con la percepcién, la imagineria y la
prediccién temporal. El incremento de la conectividad funcional entre el
NAcc y el GTS conforme aumenta el valor de recompensa sugiere que las
predicciones estaban relacionadas con la informacién contenida en el GTS,
el cual, pensamos, esta relacionado con las plantillas de informacién de
sonido reunidas a través de las experiencias previas de la persona con los
sonidos musicales (probablemente en parte basado en el conocimiento
implicito, como podria surgir a través del aprendizaje estadistico). Esta
interaccién funcional entre los circuitos subcorticales de recompensa im-
plicados en la prediccién y las regiones altamente individualizadas de la
corteza cerebral pueden explicar por qué a distintas personas les gusta
musica distinta, y como esto puede ser una funcién de sus experiencias
previas con los sonidos musicales. Es més, en consonancia con los estudios
revisados anteriormente que relacionan el GTS con la corteza frontal infe-
rior y que implica a esta region con las expectativas jerarquicas durante el
procesamiento de la misica, encontramos también un aumento en la
conectividad de la corteza frontal con el NAcc durante el procesamiento
de la misica altamente recompensante. Estas interacciones corticoestrata-
les son ejemplo de la naturaleza cognitiva de las respuestas recompensan-
tes a la musica y ayudan a explicar porqué las complejidades del cerebro
humano altamente evolucionado hacen posible la experiencia del placer
a partir de la secuencia abstracta de los patrones de sonido.

En el experimento que describimos, usamos miisica nueva para descar-
tar expectativas verdaderas (Bharucha 1994 ), o expectativas explicitas
sobre cémo se podrian desarrollar los pasajes musicales basandose en la
familiaridad con las selecciones musicales. No obstante, las expectativas
explicitas también pueden llevar a la actividad en las regiones mesolimbi-
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cas estratales. En el estudio anterior (Salimpoor, et al. 2011), encontramos
actividad en el estrato dorsal (niicleo caudado) durante el periodo inmedia-
tamente anterior a los escalofrios, es decir, durante una fase de anticipa-
cion (Fig. 3A). De hecho, este componente dorsal del estrato mesolimbico
se ha asociado previamente con la anticipacién (Boileau, et al. 2006). El
estrato dorsal tiene conexiones anatémicas intrincadas con varias zonas
de la corteza prefrontal (Postuma y Dagher 2006; Monchi, et al. 2006). Los
l6bulos frontales, en particular las cortezas prefrontales, estan involucra-
dos con las funciones ejecutivas, como el mantenimiento temporal de la
informacién en la memoria de trabajo y de relacionar la informacién con
eventos previos, establecer secuencias temporales, la planeaciéon adelan-
tada, la creacién de expectativas, la anticipaciéon de resultados y la planea-
cién de acciones para obtener recompensas (Petrides y Pandya 2004; Stuss
y Knight 2002). Estos procesos cognitivos son muy importantes durante el
procesamiento musical, y serfa coherente que los circuitos del cuerpo
estriado ofrecieran un mecanismo de matices de tiempo que diera origen
a los sentimientos de anticipacién y deseo. Por ello es probable que la
corteza cerebral y el cuerpo estriado trabajen juntos para hacer prediccio-
nes sobre eventos futuros potencialmente recompensantes y evaltien el
resultado de esas predicciones. El apoyo adicional, que involucra al ntcleo
caudado en la anticipacién, proviene de otros estudios que implican al
estrato dorsal en la anticipacion del estimulo deseable, cuando la conducta
es habitual y esperada (Boileau, et al. 2006; Belin y Everitt 200 De esta
manera, las sefiales que predicen el inicio de un evento deseado se pueden
volver reforzadoras en si. En el caso de la miisica, esta prediccién puede
incluir secuencias de sonidos que sefalen el inicio de una parte de la
miusica altamente deseada. De manera previa, los estimulos neutrales
pueden volverse asi condicionados para servir como pistas que sefialen el
inicio de la secuencia recompensante. Las cortezas frontales (Tillmann, et
al. 2003; Koelsch, et al. 2008) y sus interacciones con el ganglio basal (Seger,
et al. 2013) también estan implicados en el procesamiento sintactico de
eventos no esperados durante la musica, lo que sugiere que pueden estar
involucrados en el seguimiento del desarrollo temporal de los patrones de
sonido y sus relaciones estructurales, lo que apoya atin mas el papel de la
conectividad del cuerpo estriado con las regiones mas evolucionadas del
cerebro humano durante el procesamiento de la mdsica. Es importante
destacar que se ha demostrado que el NAcc también juega un papel en la
anticipacién con otros tipos de estimulos, tal como las recompensas mo-
netarias (Knutson y Cooper 2005). Los papeles funcionales de estas estruc-
turas, por lo tanto, no se atribuyen de manera simple a cualquier dimension,
sino que se modifican dindmicamente como una funcién de una variedad
de factores, de los cuales no todos han sido atin identificados.
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El NAcc jugé un papel importante tanto en la misica nueva como en la
conocida. En el caso de la mtisica conocida, la actividad hemodindmica en
el NAcc se asoci6 con el aumento de placer y su expresion méxima durante
los escalofrios, lo que representa la respuesta emocional pico, y éstas
fueron las mismas regiones que mostraron liberacién de dopamina. El
NAcc esta estrechamente conectado con las dreas limbicas subcorticales del
cerebro, involucradas en el procesamiento, deteccién y expresién de emo-
ciones, incluyendo la amigdala y el hipocampo. También esta conectado
al hipotalamo, la insula y la corteza cingulada anterior (Haber y Knutson
2010), todos implicados en el control del sistema nervioso auténomo, y tal
vez responsables del fendmeno psicofisiol6gico asociado con el escuchar
musica y la excitaciéon emocional. Finalmente, el NAcc estd intimamente
integrado con las areas corticales involucradas en el procesamiento de
“alto nivel” de las emociones que integran informacién de varias fuentes,
incluyendo el orbital y el l6bulo frontal ventromedial. Estas areas estan
extensamente involucradas en la asignacién y el mantenimiento del valor
de recompensa del estimulo (O’Doherty 2004; Chib, et al. 2009) y pueden
ser criticas en la evaluacion de la prominencia del estimulo abstracto que
consideramos placentero.

PONIENDO TODO JUNTO
Los estudios que hemos revisado comienzan a sefialar el camino hacia una
comprensién neurobiolégica de como los patrones de sonido, de algtin
modo sin sentido, pueden dar lugar a experiencias placenteras altamente
recompensantes. Los conceptos clave giran entorno a la idea de las expec-
tativas temporales, a sus predicciones asociadas y al valor de recompensa
generado por esas predicciones. Como hemos visto, las regiones corticales
auditivas contienen especializaciones para el andlisis y la codificacion de
los atributos basicos del sonido que estdn presentes en la mfsica, en
particular los valores de tono y duracién. Estos elementos se procesan de
manera jerarquica dentro de las areas auditivas para representar patrones
de sonido en oposicion a los sonidos individuales. Las interacciones entre
las areas auditivas y las cortezas frontales a través de las rutas ventral y
dorsal son criticas al permitir a la memoria de trabajo tejer los sonidos
separados en representaciones mas abstractas, y a su vez, generar expec-
tativas tonales y temporales sobre la base de regularidades estructurales
encontradas en la musica. Esas expectativas estdn enraizadas en templetes
derivados de la historia de escucha del individuo, que se almacena proba-
blemente en la corteza auditiva.
El sistema de recompensa, filogenéticamente antiguo, se puede explicar
con mas parsimonia como un mecanismo que promueve ciertas conductas
adaptativas, con circuitos dopaminérgicos que juegan un papel funda-
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mental en el establecimiento de la prominencia y el valor de recompensa
de estimulos relevantes y las sensaciones generadas por ellos. Una parte
importante de este sistema parece que se dedica a premiar la prediccién;
como se indicé antes, el cumplimiento de las predicciones lleva a la
liberacién de dopamina en el cuerpo estriado, con una mayor respuesta
asociada a la recompensa mejor que la esperada. Los hallazgos de las
interacciones funcionales mejoradas entre las cortezas auditivas, las cor-
tezasrelacionadas con la evaluaciény el cuerpo estriado como una funcién
de cuanto una nueva pieza musical pueda gustar, ofrece una liga entre
esas dos grandes lineas de investigacién. Sugerimos que las interacciones
que observamos representan un didlogo simultdneo y aumentado de
informacién entre los sistemas responsables del analisis de patrones y de
prediccién (cortical) con los sistemas responsables de la asignacién del
valor de recompensa mismo (subcortical). Por lo tanto, el sistema cortical
altamente evolucionado es capaz de decodificar las relaciones tonales o
ritmicas, en niveles de organizacién tanto locales como globales, que se
encuentran en la misica, de tal manera que puede generar expectativas
sobre eventos futuros en funcién de eventos pasados. Sin embargo, la
excitacion emocional asociada con esos patrones, pensamos, se genera por
las interacciones con el sistema dopaminérgico estriado. Este marco, y
otros similares (Kringelbach y Vuust 2009), también se puede considerar
mas amplio en tanto que se puede aplicar a otro tipo de recompensas
estéticas: por ejemplo, algunos autores han sugerido que las experiencias
visuales estéticas pueden surgir de las interacciones entre las regiones
corticales involucradas en la percepcién y en la memoria (Biederman y
Vessel 2006); de modo similar, Cela-Conde et al. (2013), enfatizan la sin-
cronizacién de los campos corticales tan importantes para la estética visual.

Nuestra habilidad para disfrutar de la miisica quizas se puede ver ahora
un poco menos misteriosa de lo que Darwin pensaba, cuando la vio como
el resultado de la maquinaria humana mental; vemos su antigiiedad
filogenética, los circuitos orientados a la supervivencia, sus bucles cortica-
les mas recientemente evolucionados que nos permiten representar infor-
macién, imaginar resultados, hacer predicciones y actuar conforme a
nuestro conocimiento acumulado. Tenemos pocas dudas de que los anti-
guos musicos, armados con la misma maquinaria que nosotros y capaces
de coaccionar los patrones tonales de un hueso de buitre, experimentaron
y comunicaron placer, belleza y asombro tal y como lo hacemos ahora.

Traducciéon de Lucia Gonzélez.
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