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General abstract

High intensity physical exercise is a very demanding activity at physical and
cognitive level. During the exercise, the brain plays a key role managing exercise
behaviour, integrating afferent information from organs and physiological systems, at the
same time that sends efferent signals to the same systems to cope with the demands of
the environment, preserving the integrity of the organism (Kayser, 2003). However, while
the dynamics and regulatory mechanisms of the majority of organs and physiological
systems under physical exertion are well documented in the literature (e.g., McArdle,
Katch, & Katch, 2010), little is known about brain dynamics when exercising (Walsh,
2014; Johansen-Berg & Duzel, 2016). The main goal of the present thesis is to understand
brain dynamics under physical exertion, and to explore whether those dynamics are
related to attentional processing.

The few studies on brain oscillations during intense physical exercise have mainly
reported significant increases in the amplitude of several brain rhythms (mainly in the
alpha frequency band at frontal locations), which seem to persist for several minutes after
end of the exercise (Crabbe & Dishman, 2004). However, to our knowledge, no study so
far has attempted to adequately address this crucial issue by applying a data-driven
analysis without prior assumptions on any frequency range or site of interest.

Regarding exercise-induced dynamics associated with attentional processing,
even less is known. Physical exertion like running or cycling involves focused attention
to process and respond efficiently to the potentially relevant information from the
dynamic and highly uncertain external environment (e.g., avoiding a pothole on the road
while cycling). In fact, several meta-analyses concluded that acute aerobic exercise, under
specific conditions, has positive effects on attentional processing (Etnier et al., 1997;
Sibley & Etnier, 2003; Lambourne & Tomporowski, 2010; McMorris & Hale, 2012;
Chang, Labban, Gapin, & Etnier, 2012; McMorris & Hale, 2015). These benefits have
been observed in behavioral index (i.e., faster and more accurate responses), as well as in
modulations of some neural correlates (Basso & Suzuki, 2017). However, the changes
that occur at brain level during the physical exercise, and how these changes are related
to improvements in attention are still unknown.

The present thesis is based on the conviction that investigating patterns of
oscillatory brain activity and cognitive processing of information should be the starting
point to understand the relationship among exercise-brain-cognition. A better
understanding of this relationship could have deep implications in health promotion (i.e.,
prevention and diagnosis of physical and psychological diseases), as well as in education,
working and sport contexts to improve performance. To these aims, three experimental
studies were run from a cognitive neuroscience approach, where the psychophysiological
record of brain activity by electroencephalography (EEG) was combined with behavioral
measures. In Study 1, we investigated the dynamics of oscillatory brain activity during
an acute bout of aerobic exercise (i.e., cycling) at moderate-to-high intensity compared
to a light intensity control session. Participants (i.e., high-fit young adults) completed two
counterbalance sessions of aerobic physical exercise at intensities corresponding to 80%
and 30% of VOymax. During both sessions, EEG data were recorded. Additionally, we
explored, for the first time, power spectral changes time-locked to the (oddball task)
stimulus as a way of depicting brain oscillations associated with the processing of relevant
stimuli under intense physical exercise. To this aim, participants completed an oddball
task simultaneously to the physical exercise.

The results revealed that acute exercise at moderate-to-high intensity induced a
complex brain activity pattern at the tonic and transient (event-related) level, which was
characterized by a higher spectral power across the entire EEG frequency spectrum (with
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the exception of the theta frequency range) compared to light intensity exercise.
Interestingly, this higher spectral power during moderate-to-high intensity exercise was
accompanied by a lower reactivity of the theta, alpha and beta bands time-locked to the
stimuli of the oddball task, which could reveal an attentional processing facilitation,
relative to the light intensity session. However, the absence of behavioral differences
between exercise conditions limits such interpretation. Moreover, these results did not
allow us to conclude that intense physical exercise increases oscillatory brain activity
because of the absence of a resting period (i.e., without exercise) to compare the changes
under physical exertion. In addition, in this study, participants exercised at the same time
that completed the oddball task, thus we cannot assert that the higher spectral power
during moderate-to-high intensity exercise, relative to the light intensity exercise, was
due to exercise itself, rather than to the interaction between exercise and cognitive task.

Study 2 was designed to clarify whether moderate-to-high intensity physical
exercise could be associated with an overall power increase in EEG frequency spectrum,
and whether these changes in oscillatory brain activity could be associated with cognitive
improvements after exercise. To this aim, we replicated the within-subject design of
Study 1, with two sessions of physical exercise at moderate-to-high and light intensities,
including a resting period before the physical exercise. In addition, to explore the time-
course of the effects of physical exercise on attentional processing after the cessation of
exercise, participants completed two flanker tasks after physical exercise.

The results showed that moderate-to-high intensity exercise, as well as light
intensity exercise, induced an overall increase in the steady state oscillatory activity with
respect to the resting state. This power increase was higher during the moderate-to-high
intensity exercise relative to the light intensity exercise. Interestingly, the exercise-
induced increase in oscillatory brain activity returned to resting levels immediately after
the cessation of the exercise. Crucially, and in sharp contrast with previous reports
(Lambourne & Tomporowski, 2010; Chang, Labban, Gapin, & Etnier, 2012; Verburgh,
Konigs, Scherder, & Oosterlaan, 2014) neither the transient (event-related) oscillatory
activity, nor behavioural performance during the flanker tasks showed significant
between-intensity differences.

In general, the results from Studies 1 and 2 gave a global picture of the oscillatory
brain functioning under physical exertion. However, the analytical approach used did not
allow to explore further the complexity of the relationship between brain rhythms and
physical exercise, because it focuses on the role of individual brain rhythms, ignoring
their likely collective behaviour as an integrated network. The third study of the thesis
was focused on detecting and quantifying whether the different brain rhythms interact to
each other, and if their global behavior as an integrated network lead to distinctive
patterns of interaction related to physical exercise. To this aim, we developed a novel
approach to study brain function under physical exertion through the analysis of temporal
patterns in the amplitude of brain waves activation that could help uncovering the role of
brain rhythm interactions in mediating exercise-induced neural and cognitive benefits.
Then, we reanalysed the dataset from Study 2 focusing on brain pairwise interactions
among brain rthythms during an acute bout of physical exercise as a function of exercise
intensity, as well as the collective behavior of brain rhythms in transition from rest to
physical exertion.

The results showed a complex network of pairwise interactions, characterized by
high degree of temporal positive cross-correlations, but also by the presence of significant
negative-correlated (i.e., anti-correlations) interactions between brain waves. In
particular, while the positive correlations were stronger during the moderate-to-high
intensity exercise compared to the resting state, the anti-correlations were weaker or even
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disappeared. In turn, the pattern of interactions between brain rhythms during light
intensity exercise did not differ from the resting state. Contrary to what we expected,
there were no significant differences between intensities either.

In conclusion, the present thesis provides solid evidence on the dynamics of
oscillatory brain activity under physical exertion, and addresses, for the first time,
oscillatory brain correlates of (task relevant) attentional processing. The results were
intriguing, suggesting that the effect of acute exercise over stimulus processing cannot be
explained as a mere overall increase of oscillatory brain activity, rather than to a complex
pattern of tonic and transient interactions between brain rhythms that could be associated
with different cognitive processes that take place during exercise. These findings may
represent an important step to a better understanding of how physical activity can impact
on health (physical and mental), which could have important applications into the design
of new interventions based on physical activity as a tool to improve cognitive
development in children, cognitive performance in adults, and to prevent cognitive
decline in old people.
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Resumen general

El ejercicio fisico de alta intensidad es una de las actividades mas demandante
para el organismo a nivel fisico y cognitivo. El cerebro juega un papel clave durante el
ejercicio, regulando el comportamiento mediante el procesamiento integrado de la
informacion aferente de los diferentes organos y sistemas fisiologicos, de forma
simultanea al envio sefiales eferentes a esos mismos sistemas para adaptarse a las
demandas del entorno y lograr los objetivos propuestos, preservando en todo momento la
integridad del organismo (Kayser, 2003). Sin embargo, mientras que la dinamica
regulatoria de la mayoria de 6rganos y sistemas fisioldgicos en condiciones de esfuerzo
fisico estan bien descritas en la literatura (e.g., McArdle et al., 2010), poco se sabe acerca
de los cambios que se producen en el sistema nervioso central, y en el cerebro en
particular (Walsh, 2014; Johansen-Berg & Duzel, 2016). El objetivo principal de la
presente tesis doctoral es comprender la dinamica de la actividad cerebral oscilatoria en
condiciones de esfuerzo fisico, y comprobar si esa dindmica podria estar asociada a
mejoras en los procesos atencionales.

En términos generales, los escasos estudios que han explorado la actividad
cerebral oscilatoria durante la realizacion de ejercicio fisico aerdbico han reportado
incrementos significativos en la amplitud de diferentes ritmos cerebrales —
principalmente del ritmo alpha—, que perduran durante varios minutos tras el cese del
ejercicio (Crabbe & Dishman, 2004). Sin embargo, todavia no se ha establecido un patrén
global de comportamiento de la actividad cerebral oscilatoria en condiciones de esfuerzo
fisico, y los posibles cambios transitorios asociados al procesamiento atencional de
estimulos relevantes. En este punto, los procesos atencionales cobran especial relevancia
ya que durante la realizacion de ejercicio fisico de alta intensidad es de vital importancia
monitorizar no solo la informaciéon proveniente de fuentes internas (e.g., érganos y
sistemas fisioldgicos), sino también la informacion procedentes estimulos externos
potencialmente relevantes para la ejecucion del ejercicio (e.g., evitar obstaculos en el
camino). De hecho, diversos metanalisis han concluido que, bajo condiciones especificas,
una sesion puntual de ejercicio fisico aerdbico puede estar asociada a mejoras en el
procesamiento atencional, que se ven reflejadas en respuestas comportamentales mas
rapidas y precisas, asi como en ciertos correlatos neurales (cf., Basso & Suzuki, 2017).
Sin embargo, se sabe muy poco sobre la dindmica regulatoria de la actividad cerebral
oscilatoria durante la realizacion de ejercicio fisico, y su asociacion con el procesamiento
atencional de estimulos relevantes.

La presente tesis doctoral se basa en la conviccidon de que investigar en
profundidad los patrones de actividad cerebral oscilatoria y el procesamiento cognitivo
de la informacion durante la realizacion de ejercicio fisico es un punto de partida clave
para comprender la relacidon ejercicio-cerebro-cognicion. Un mayor entendimiento de
esta relacion podria tener importantes implicaciones en la promocion de la salud (i.e.,
prevencion y diagnostico de enfermedades fisicas y psicologicas), asi como en contextos
académicos, laborales y deportivos para la mejora del rendimiento. Para ello, se llevaron
a cabo tres estudios experimentales desde un enfoque basado en neurociencia cognitiva,
donde se combind el registro psicofisiologico de la actividad cerebral mediante
electroencefalografia (EEG) con medidas comportamentales.

En el Estudio 1 se investigd la dindmica de la actividad cerebral oscilatoria
durante una sesion puntual de ejercicio fisico aerdbico de intensidad moderada-alta en
comparacion con una sesion control de baja intensidad (i.e., disefio intrasujeto). Ademas,
se exploraron los cambios transitorios en la actividad cerebral oscilatoria asociados al
procesamiento atencional de estimulos relevantes en una tarea oddball. Los participantes
—adultos jovenes en buena forma fisica— completaron dos sesiones de ejercicio fisico
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aerobico a intensidades correspondientes al 80% y al 30% del VOymax. Durante ambas
sesiones, se registro la actividad cerebral oscilatoria mediante EEG. Ademas, se incluy6
una tarea oddball que los participantes debian realizar de forma simultdnea al ejercicio
fisico para asi analizar los cambios espectrales evocados por los estimulos de la tarea
durante el ejercicio. Los resultados, en linea con la literatura previa (Crabbe & Dishman,
2004), mostraron una mayor amplitud en la mayor parte del espectro de frecuencias del
EEG durante la sesion de ejercicio fisico de intensidad moderada-alta respecto a la sesion
control de baja intensidad. Curiosamente, esta mayor amplitud espectral durante el
ejercicio de intensidad moderada-alta estuvo acompafnada por una menor reactividad de
los ritmos theta, alpha y beta ante los estimulos de la tarea oddball, que podria revelar una
facilitacion en el procesamiento atencional de estimulos externos relevantes, en
comparacion con la sesion de baja intensidad. Sin embargo, estos resultados no
permitieron establecer asociaciones directas entre la practica de ejercicio fisico de alta
intensidad y el aumento de la actividad cerebral oscilatoria debido a la ausencia de una
condicion basal de reposo (i.e., sin ejercicio) sobre la que comparar los cambios de
amplitud espectral. Ademas, la realizacion del ejercicio fisico de forma simultanea a la
tarea cognitiva impidio atribuir la mayor actividad cerebral oscilatoria a la realizacion de
ejercicio fisico, dada la mas que probable interaccion del ejercicio con la tarea cognitiva.

El Estudio 2 se disefid con el objetivo de clarificar si efectivamente el ejercicio
fisico de intensidad moderada-alta podria estar asociado a un aumento general de la
actividad espectral del EEG, y si esos cambios en | dindmica cerebral podrian vincularse
a mejoras cognitivas después del ejercicio. Para ello, se mantuvo el disefio intrasujeto del
Estudio 1, con dos sesiones de ejercicio fisico a intensidad moderada-alta y baja
intensidad, afiadiendo un periodo de reposo previo a la realizacion del ejercicio fisico.
Ademas, para explorar si tras la realizacion de una sesion puntual de ejercicio fisico de
intensidad moderada-alta se produce una facilitacion de los procesos atencionales, y si
esta facilitacion se mantiene en el tiempo, los participantes completaron dos tareas de
flancos después del ejercicio fisico. Los resultados revelaron la existencia de un aumento
general de la actividad cerebral oscilatoria durante la realizacion de ejercicio fisico
aerobico, que desaparecia en los primeros minutos tras el cese del ejercicio. Ademas, se
replicaron los resultados del primer estudio, donde se observd una mayor actividad
cerebral oscilatoria durante la realizacion de ejercicio fisico aerdbico de intensidad
moderada-alta respecto al ejercicio de baja intensidad. Sin embargo, este incremento de
la actividad cerebral oscilatoria no tuvo un efecto facilitador sobre los procesos
atencionales tras el cese del ejercicio.

En general, los resultados de los Estudios 1 y 2 mostraron una vision global del
funcionamiento  cerebral oscilatorio en condiciones de esfuerzo fisico.
Desafortunadamente, la aproximacion analitica utilizada no permitié profundizar en la
complejidad de las dindmicas de los diferentes ritmos cerebrales y su posible
comportamiento colectivo como red compleja.

El tercer estudio de la tesis se centrd en detectar y cuantificar si los diferentes
ritmos cerebrales interactian entre si, y si su comportamiento como red global daria lugar
a patrones especificos de interaccion que permitieran diferenciar el ejercicio fisico de un
estado de reposo, asi como en funcion de su intensidad. Para abordar estos objetivos, se
desarroll6 una novedosa aproximacion basada en el analisis temporal de las correlaciones
entre los patrones de amplitud de los diferentes ritmos cerebrales y se aplico sobre la base
de datos obtenida en el Estudio 2, manteniendo el disefio experimental y la estructura de
analisis centrado en la comparacion entre sesiones de ejercicio fisico a diferentes
intensidades. Los resultados revelaron la existencia de una red compleja de interacciones
entre los distintos ritmos cerebrales, caracterizada por la presencia de un alto grado de
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correlaciones positivas entre la mayoria de ritmos, pero también por la presencia de
importantes correlaciones negativas. En particular, mientras que las correlaciones
positivas fueron mads fuertes durante el ejercicio de intensidad moderada-alta en
comparacion con el estado de reposo, las correlaciones negativas fueron mas débiles o
incluso desaparecieron. A su vez, el patron de interacciones entre ritmos cerebrales
durante el ejercicio de baja intensidad no se diferencid estadisticamente del estado de
reposo. Contrariamente a lo que esperdbamos, tampoco se encontraron diferencias
significativas entre intensidades.

En conclusion, la presente tesis doctoral proporciona evidencia solida sobre la
dindmica de la actividad cerebral oscilatoria en condiciones de esfuerzo fisico, y aborda
por primera vez la actividad espectral del EEG asociada al procesamiento atencional de
estimulos durante el ejercicio. Los resultados sugieren que el funcionamiento cerebral en
condiciones de esfuerzo fisico no puede ser entendido como un simple aumento general
de la actividad cerebral oscilatoria, sino mds bien como un patrén complejo de
interacciones transitorias entre ritmos cerebrales, que podrian ajustar y coordinar
colectivamente su comportamiento en respuesta a los cambios en la regulacion fisiologica
durante el esfuerzo fisico. Estos hallazgos suponen un paso importante para una mayor
comprension de los mecanismos fisiologicos a través de los cuales la actividad fisica
beneficia la salud fisica y mental. Esto podria tener importantes aplicaciones no solo en
la practica deportiva, sino también en el disefio de intervenciones basadas en el ejercicio
fisico como herramienta para mejorar el desarrollo cognitivo en nifios, el rendimiento en
adultos, y retrasar y/o prevenir el deterioro cognitivo en personas mayores.
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Contextualizacion de la tesis doctoral

Hace 400.000 afos, los primeros seres humanos vivian viajando de un lugar a otro
en busca de comida, influidos por las estaciones cambiantes, las migraciones anuales de
los animales y los ciclos de crecimiento de las plantas. Recorrian areas que abarcaban
cientos de kilémetros cuadrados, cazaban animales de gran tamaio, al mismo tiempo que
recolectaban lo que podian y escapaban de otros depredadores' (Harari, 2014). Este estilo
de vida, el cual requeria grandes cantidades de actividad fisica diaria para garantizar la
supervivencia de la especie, fue el motor de la expansion humana alrededor del planeta,
y un factor determinante para el desarrollo de nuestro sistema nervioso —y el cerebro en
particular— que tuvo que evolucionar para adaptarse a un contexto altamente cambiante
que requeria inherentemente grandes cantidades de actividad fisica y cognitiva (e.g.,
caminar a través de un bosque escaneando, al mismo tiempo, el entorno en busqueda de
posibles presas; Raichlen & Alexander, 2017). Algunos autores sugieren que esta
interrelacion entre los procesos sensoriales y cognitivos (e.g., detectar un ciervo en el
paisaje) y los procesos motores (e.g., tirar una lanza sobre un ciervo en movimiento),
podria haber sido fundamental para la evolucion de nuestro sistema nervioso” (Wilson,
2002; Raichlen & Alexander, 2017; Herold, Hamacher, Schega, & Miiller, 2018).

No obstante, resulta sorprendente que el funcionamiento de nuestro cerebro, el
cual comenz6 a evolucionar hace millones de afios’, y que ha sido aparentemente exitoso
y eficiente para dotarnos de cualidades cognitivas superiores al resto de especies,
conserve mecanismos neurales de procesamiento y transferencia de informacion que han
cambiado poco o muy poco a lo largo de todo este tiempo (Cohen, 2015). Uno de estos
mecanismos basicos son las oscilaciones cerebrales, que reflejan la actividad eléctrica
cerebral generada espontaneamente, o en respuesta a perturbaciones internas y/o externas
al organismo (Sauseng & Klimesch, 2008). Esta actividad eléctrica es producida por
conjuntos de neuronas que actiian en sincronia produciendo patrones de actividad cerebral
oscilatoria detectables mediante técnicas de registro cerebral no invasivas (Buzsaki,
2006). La investigacion acumulada en las tltimas décadas sugiere que estas oscilaciones
podrian tener un papel crucial en el procesamiento y transferencia de la informacion a
nivel neural y, en ultima instancia, en el comportamiento humano (Buzsaki, 2006;
Sauseng & Klimesch, 2008; Herrmann, Striiber, Helfrich, & Engel, 2016; Mazaheri,
Slagter, Thut, & Foxe, 2018).

Tradicionalmente, las oscilaciones cerebrales se han estudiado en el marco de
estados  fisiolégicos  contrapuestos  (e.g., suefo/vigilia;  reposo/activacion;
conciencia/inconsciencia), con el objetivo de establecer asociaciones directas o indirectas
entre patrones de actividad oscilatoria y estados fisiologicos o funciones especificas. Se
ha demostrado de forma reiterada la existencia de patrones oscilatorios distintivos de
ciertos estados (e.g., fases del suefio) que, a pesar de la presencia de transiciones
complejas incluso dentro de los propios estados (Noreika et al., 2017), son relativamente
estables entre sujetos de la misma especie (Chennu & Bekinschtein, 2012; King et al.,
2013; Sitt et al., 2014). El denominador comun de todos estos estados y funciones que

LBl origen de los primeros humanos se estima que fue hace 2,5 millones de afios, en referencia a la aparicion
de la capacidad de fabricar herramientas de piedra en un hominido bipedo (Leakey & Leakey, 1964). Sin
embargo, fue solo hace 400.000 afios cuando empezaron a cazar presas grandes, y solo 100.000 cuando los
seres humanos se posicionaron en la cima de la cadena alimentaria.

? Una de las consecuencias de este proceso evolutivo es que nuestros genes estarian programados de modo
que una cierta cantidad de actividad fisica diaria es necesaria para mantener un equilibrio metabolico
saludable y un funcionamiento fisioloégico adecuado (Booth, Chakravarthy, & Spangenburg, 2002).

3 Los primeros humanos, hace 2,5 millones de afios, tenian un cerebro de unos 600 cm3. El volumen de un
humano promedio hoy en dia es de 1200 cm3 aproximadamente.
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han aglutinado el foco de la investigacion en las Ultimas décadas es la ausencia de
movimiento. Es decir, el estudio de las oscilaciones cerebrales asociadas a estados
fisiologicos y funciones cognitivas se ha llevado a cabo principalmente en contextos de
reposo en laboratorio, donde los voluntarios permanecen sentados o tumbados, realizando
tareas con demandas fisicas minimas o inexistentes. Sin embargo, desde el origen del ser
humano, la mayoria de los comportamientos de nuestro dia a dia ocurren en movimiento,
en un flujo constante de estimulos y sefiales, tanto externos como internos al organismo,
que requiere de la aplicacion simultdnea de recursos fisicos y cognitivos.

Si entendemos el ejercicio fisico®, en general, como un estado fisiologico
altamente demandante a nivel cognitivo-motor (Walsh, 2014), es razonable asumir que
esté asociado a patrones especificos de actividad cerebral oscilatoria. En este sentido, el
ejercicio fisico de alta intensidad implica un aumento de las demandas de velocidad y
coordinacién motora (e.g., correr o montar en bicicleta a gran velocidad), al mismo
tiempo que aumentan las demandas cognitivas asociadas al control ejecutivo (i.e.,
atencion, escaneo visual, navegacion espacial, planificacion, inhibicion, etc.; Brick,
Maclntyre, & Campbell, 2014). Aqui, el cerebro juega un papel clave regulando de forma
eficiente e integrada la informacion —tanto interna como externa— para preservar la
integridad fisica del organismo y lograr los objetivos propuestos (Kayser, 2003).
Sorprendentemente, muy pocos estudios han investigado directamente el funcionamiento
cerebral en condiciones de esfuerzo fisico.

La presente tesis doctoral se basa en la conviccion de que investigar en
profundidad los patrones de actividad cerebral oscilatoria y el procesamiento cognitivo
de la informacion durante la realizacion de ejercicio fisico es un punto de partida clave
para comprender la relacidon ejercicio-cerebro-cognicion. Un mayor entendimiento de
esta relacion podria tener importantes aplicaciones en la promocién de la salud (i.e.,
prevencion y diagndstico de enfermedades fisicas y psicologicas), asi como en contextos
académicos, laborales y deportivos para la mejora del rendimiento.

Bases biologicas de las oscilaciones cerebrales

En 1929, el psiquiatra de origen aleman Hans Berger (1873-1941) public6 uno de
los descubrimientos mas importantes de la historia de la neurociencia hasta nuestros dias:
la electroencefalografia (EEG) humana® (Berger, 1929). Berger registrd por primera vez
cambios de potencial continuos y semi-regulares mediante un galvanémetro con unos
electrodos de platino en forma de aguja que conecté a la cabeza de varios voluntarios’.
En su primer trabajo, describi6 la presencia de dos tipos de fluctuaciones constantes con
diferentes duraciones, que inicialmente denomind ondas de primer orden (i.e., aquellas
con una duracion media de 90 ms que aparecian en estados de relajacion con los ojos
cerrados) y ondas de segundo orden (i.e., aquellas con una duracion media de 35 ms que
reemplazaban a las de primer orden cuando los sujetos abrian los ojos). En un segundo
trabajo publicado en 1930, Berger llam¢ a las ondas de primer orden, aquellas que habia

“Enla presente tesis el concepto de ejercicio fisico hace referencia al ejercicio de tipo aerdbico, es decir,
ejercicio fisico de intensidad media-baja que se mantiene durante periodos prolongados de tiempo, y que
implica grupos musculares relativamente grandes (e.g., correr, montar en bicicleta, nadar, etc.).

Los trabajos de Berger estuvieron basados en los descubrimientos previos de otros investigadores como
Caton (1970), Beck (1891) o Neminski (1913) que ya advirtieron varias décadas antes la presencia de
actividad oscilatoria en el cerebro de animales.

® Uno de los més habituales era su hijo Klaus de 15 afios.
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detectado en primer lugar, como ondas alpha’ (i.e., primera letra del alfabeto griego),
mientras que, a las ondas de segundo orden, las llamo6 ondas beta. Aunque inicialmente,
la actividad oscilatoria de origen cerebral fue considerada como “ruido” o actividad
residual (Buzséki, 2006), pronto gano relevancia® y el interés de la comunidad cientifica
se disparo’.

Desde un punto de vista fisioldgico, el fendémeno que Berger describid por primera
vez en humanos, es el resultado de la accidon conjunta de grandes poblaciones de neuronas
actuando en sincronia. Miles de neuronas generando al mismo tiempo oleadas masivas
de impulsos eléctricos que son registrados por electrodos desde la superficie del cuero
cabelludo, que revelan la presencia de una actividad cerebral con un marcado caracter
oscilatorio. Especificamente, la actividad del EEG es consecuencia directa de la
existencia de dipolos eléctricos generados por la suma de potenciales postsinapticos
excitatorios e inhibitorios entre el soma (i.e., cuerpo celular) y las dendritas apicales de
las neuronas piramidales (Buzséki, 2006; Lopez-Gordo, Sanchez-Morillo, & Valle,
2014). Los electrodos en contacto con el cuero cabelludo detectan el flujo de corriente
extracelular de amplios conjuntos de neuronas cuyos potenciales postsinapticos estan
ocurriendo en sincronia, y donde la actividad excitatoria y/o inhibitoria de las neuronas
mas proximas a la corteza tiene un mayor peso en la sefial registrada (Boutros, Galderisi,
Pogarell, & Riggio, 2011). Esto, unido a la propagacion de la actividad eléctrica a través
de las diferentes capas de tejido cerebral, provoca que la resolucion espacial del EEG sea
muy baja, en el rango de varios centimetros'’. Sin embargo, la resolucién temporal es
muy alta, en el rango de milisegundos, lo que le confiere una gran ventaja sobre otras
técnicas de registro de la actividad cerebral basadas en la respuesta hemodindmica como
la resonancia magnética funcional (fMRI; del inglés functional magnetic resonance
imaging) o la tomografia por emision de positrones (PET; del inglés positron emission
tomography).

La seial del EEG se caracteriza por su alta complejidad, ya que esta formada por
diferentes oscilaciones transitorias que ocurren de forma simultinea en diferentes
frecuencias. Como toda senal oscilatoria, la sefial del EEG puede describirse en base a
tres pardmetros fundamentales (ver Figura 1):

- Frecuencia: hace referencia a la velocidad de una oscilacion y se mide en
Hercios (Hz), indicando el niimero de ciclos de una sefial por segundo (i.e., 1
Hz =1 ciclo por segundo).

- Amplitud: también denominada potencia, hace referencia a la cantidad de
energia de una oscilacion y a menudo cambia con el tiempo, fluctuando a
medida que la sefal tiene méas o menos fuerza. Se suele medir en decibelios

(dB).

" En 1934, Edgar Adrian y Bryan Mathews propusieron llamar a las ondas alpha como el ritmo Berger en
honor a su descubridor, pero este rechazo la propuesta (Adrian & Matthews, 1934).

8 Los trabajos de Singer y colaboradores a principios de la década de los 90 sobre la sincronizacion de la
actividad cortical y su papel en el procesamiento de la informacion y el aprendizaje son considerados como
el punto de inflexion que propicié el interés de la comunidad cientifica para el estudio de las oscilaciones
(e.g., Singer & Gray, 1995).

? El estudio de las oscilaciones es un tema comun en muchas disciplinas aparentemente muy distantes entre
si como la psicologia, la fisiologia, las matematicas o la fisica.

19 1 as técnicas actuales de localizacién de fuentes de actividad cerebral han mejorado considerablemente
la resolucion espacial del EEG.
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- Fase: hace referencia a la posicion de la oscilacion a lo largo de su ciclo. Se
mide en grados ya que es una medida circular (desde 0° hasta 360°) o en
radianes (desde 0 hasta 2).

f= frecuencia --- 1/T

T = periodo

LY T >
1800 270° @ = fase

Figura 1. Representacion grafica de los parametros de frecuencia, amplitud y fase en una funcion seno.

Aunque estos tres parametros aportan informacion diferencial respecto al
comportamiento de una sefial oscilatoria compleja, la presente tesis doctoral se centra en
los parametros de frecuencia y amplitud''.

Las caracteristicas ritmicas (i.e., frecuencia y amplitud) de una sefial oscilatoria
compleja como el EEG, pueden determinarse descomponiendo espectralmente la sefial
registrada utilizando técnicas como la transformada de Fourier'”. Este tipo de técnicas
descomponen la sefial compleja en una serie de ondas sinusoidales que dan lugar a un
espectro de frecuencias, el cual representa el peso relativo de cada una de las diferentes
frecuencias en la composicion de la seial compleja inicial (ver Figura 2). De esta forma,
la sefial pasa de estar definida en el dominio del tiempo (i.e., tiempo x amplitud), a estar
definida en el dominio de la frecuencia (i.e., frecuencia x amplitud), lo cual permite el
anélisli3$ estratificado de la sefial compleja, aunque ignora las variaciones temporales de la
sefial ”.

Onda sinusoidal compleja Ondas sinusoidales simples Transformada de Fourier

Amplitud
}
}

I

Tiempo Frecuencia

Figura 2. Descomposicion de una sefial 