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摘要    人类的视觉系统可以同时接收外界环境中的多种视觉信息, 并以记忆表征的形式暂时存储于工作记忆之

中, 以便指导后续的认知活动. 但大脑只能维持有限数量的记忆表征, 表现出工作记忆的容量有限性. 同时, 我们

对视觉刺激的内部表征是充满噪音的, 即对记忆表征的维持存在精确度的变化. 本文从大脑神经活动的神经振荡

特性角度出发, 系统阐述了人类视觉工作记忆的表征维持阶段、记忆容量和记忆精确度的神经振荡特征, 以及相

关的理论建模, 并对该研究领域的发展做了展望.  
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工作记忆(working memory, WM)是一种重要的

认知能力 , 能够编码和存储一段较短时间片段内的

信息, 并在大脑中对这些信息进行操作, 指导随后的

行为表现[1]. 工作记忆与其他认知能力紧密相关, 是

一些更高级认知活动的基础 . 对于言语工作记忆

(verbal working memory)的研究较为成熟, 当出现多

个刺激时 , 个体会以“组块”(chunks)的形式进行加

工[2], 而在视觉工作记忆中, 个体如何对多物体记忆

表征进行加工, 目前的实验研究很多, 但尚未得到一

致的结论.  

当视觉刺激被编码后就进入了视觉工作记忆

(visual working memory)或视觉短时记忆(visual short 

term memory, VSTM)的维持阶段, 记忆的项目数, 即

记忆负载(memory load)对记忆表征的维持有重要的

影响, 当记忆负载的增加超过一定的阈值时, 个体的

行为表现就会显著下降 ,  这个阈值就是记忆容量

(memory capacity), 可以通过Pashler[3]或者Cowan[4]

所提出的公式来计算个体的记忆容量 , 一些经典的

行为研究证实了这一认知局限的存在 , 即个体只能

维持一定数量的记忆表征 , 由此提出了视觉工作记

忆的插槽模型(slot model)[5,6], 该模型将工作记忆视

为断续而固定的插槽 , 个体只能记住有限数量的记

忆项目, 每个被记住的项目占据一个插槽, 因而具有

较高的记忆精确度 , 而超过记忆容量的记忆项目则

不再被记忆. 但是记忆负载并不是一个连续的变量, 

在记忆负载增加的过程中 ,  个体的记忆精确度

(memory precision)却会发生连续的变化. Zhang和

Luck[7]通过函数建模的方式得到了记忆容量和记忆

精确度各自相互独立的测量指标 , 发现随着记忆负

载的增加, 两者的变化趋势并不是一致的. 另有研究

发现记忆容量和精确度的个体差异之间并不存在显

著的相关性[8], 而且潜变量分析也发现这两个因素之

间是正交的关系 , 只有个体的记忆容量才和流体智

力显著相关[9]. 由此可见, 记忆表征的容量和精确度 
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是工作记忆的两个不同的侧面 , 近年来对记忆表征

精确度的研究越来越多 , 提出了工作记忆的资源模

型(resource model), 资源模型与插槽模型最大的不

同之处在于 , 资源模型将工作记忆视作一种总量有

限的连续的资源, 在多个记忆项目之间可以共享, 而

且并没有一个明确的记忆项目数量上限 , 每个记忆

项目所得到的记忆资源的多少则决定其记忆精确度

的高低 . 插槽模型和资源模型一直是工作记忆领域

中一个争论的热点 , 有待于新颖灵巧的实验范式来

验证或修订现有的理论模型.  

一些功能磁共振成像(functional magnetic reso-

nance imaging, fMRI)实验研究发现额顶网络对工作

记忆的表征维持有重要作用[10~12], Courtney等人[13]则

发现额叶、顶叶和颞叶在人类视觉工作记忆中都有重

要的作用 , 这是首次在人类被试上证实了以往非人

灵长类动物的研究结果 . 这些实验证据表明视觉工

作记忆是一个涉及多个脑区共同协作的认知活动 , 

而这些在解剖上相互独立的脑区彼此之间如何在很

短的时间内实现信息交流 , 以保证神经活动在精确

的时间进程上同步地维持记忆表征的呢? 神经电生

理研究因其具有较高的时间分辨率 , 有助于研究多

物体记忆表征的时间进程 , 以及多脑区之间信息交

流的动态变化. 记录的数据通常包括单/多细胞放电、

局部场电位(local field potential, LFP)和全脑范围的

脑电(electroencephalograph, EEG)/脑磁(Magnetoence 

phalograph, MEG)信号. 相比细胞放电的研究, 场电

位信号的研究更加普遍 , 这些研究主要关注有节律

的神经振荡(neuronal oscillations)成分 , 这反映了大

量神经元树突或胞体膜电位相对去极化水平的节律

性变化 . 神经振荡有助于我们了解神经活动的动态

变化过程 , 从而探究认知活动背后的神经调节机

制 [14]. 本文重点综述神经振荡在视觉工作记忆中表

征维持阶段、记忆容量和记忆精确度中的作用.  

1  神经振荡在视觉工作记忆维持阶段中的

作用 

在视觉工作记忆电生理研究的早期 , 研究者们

旨在发现工作记忆中跟记忆表征维持特定相关的神

经振荡频段, 其中发现最多的是theta, alpha和gamma频

段. 而不同频段的神经活动之间还存在着复杂的交互

作用, 使得视觉工作记忆脑网络中的不同脑区彼此之

间协同合作, 共同完成对视觉工作记忆表征的维持.  

1.1  单节律神经振荡的认知功能 

Theta频段的神经活动常见于啮齿类动物的海马

中 , 当个体进行定位、导航或者其他自主活动时 , 

theta频段的神经振荡显著增强 , 其中最为著名的研

究是位置细胞的发现 [15]. 在人类的空间导航任务中

也存在类似的 theta效应 . Kahana等人 [16]于1999年采

用具有高时间、高空间分辨率以及高信噪比优点的颅

内脑电(intracranial EEG或iEEG)技术, 首次在人类空

间导航任务中发现了 theta频段的神经振荡 , 而且振

荡的幅度依赖于实验任务的特征. 然而, 这并没有说

明theta频段的神经振荡是与空间导航任务中的空间

成分相关, 还是跟记忆成分相关. 一些研究证实theta

频段的神经活动确实在视觉工作记忆中起着重要的

作用[17~21], 其中Raghavachari等人[21]记录了癫痫病人

在完成经典的视觉工作记忆任务——Sternberg任务

时的颅内脑电信号 , 在多个脑区都发现了 theta波的

认知“门控”(gating)的现象 , 即当实验试次的时间长

度发生变化时, theta频段振幅的持续时间也会随之发

生系统性的变化 , 而且在维持阶段 theta频段的脑电

活动会随着记忆负载的升高而增强 [17]. Jensen和

Tesche[20]采用数字为刺激材料的Sternberg任务 , 在

额中叶也发现theta振荡具有类似的记忆负载依赖性

(Load-dependence). 一般认为这种起源于额叶的theta

活动是认知控制的神经基础 , 反映了大脑用于实现

认知控制的神经计算[22]. 因此在工作记忆中, theta频

段的神经活动因其频率较低的特性 , 可以实现较大

范围的神经信息交流 , 有利于高级脑区对低级脑区

自上而下的认知调控 , 以便协调多脑区共同完成对

记忆表征的维持.   

在人类脑电研究中 , alpha波是最早发现也是最

常见的神经振荡频段 , 由于早期的实验发现在静息

或者睡眠状态下alpha频段的神经活动特别显著, 而

在清醒的行为任务中alpha波反而呈现出较低的幅值, 

即表现出一种去同步性的活动模式 , 因此人们认为

alpha频段的脑活动反映的是大脑的一种静息或者休

息状态 , 与认知活动之间呈相反的相关关系 [23]. 然

而后续的研究发现alpha频段的神经活动能够反映一

定的认知过程 , 在人类工作记忆中也发现了显著的

alpha振荡 [24~29], 其中Jensen等人 [24]发现后头部alpha

频段中的9~12 Hz的神经振荡活动在记忆维持阶段表
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现出明显的记忆负载依赖性和紧密的时间调节特性

(tight temporal regulation), 表明alpha活动的产生脑

区和负责工作记忆的脑环路有着直接或间接的联系. 

少数研究者认为工作记忆中出现的alpha频段神经活

动表明其直接参与工作记忆任务[28,30,31], 而更加占据

主导地位的观点则认为这种现象反应了alpha频段的

功能抑制作用 [32,33]. Jensen和Mazaheri[32,33]认为 , 这

种alpha的抑制效应是一种认知活动的“门控”, 即通

过alpha活动的增强来抑制任务无关脑区, 使得信息

被传输到任务相关脑区中进行认知加工 , 从而实现

信息“门控”的功能. Tuladhar等人[25]用人脸做刺激材

料的Sternberg研究支持了此观点 , 发现alpha频段的

脑活动随着记忆负载的增加而逐渐上升, MEG源重

建发现这种alpha的增强效应主要源自于顶枕沟附近, 

而这些脑区不直接参与对人脸的工作记忆表征的维

持, 所以这里的alpha活动反映了背侧视觉通路的非

参与或者抑制效应. 因此在工作记忆中, alpha频段的

神经振荡反映了该脑区的非参与性或功能抑制作用, 

以便将认知资源用于负责工作记忆表征维持的相关

脑结构中.  

以往的研究发现gamma频段的神经振荡参与对

多物体的感知加工 [34], 而Tallon-Baudry等人 [35]发现

在视觉工作记忆的延迟阶段存在持续的gamma振荡, 

首次证实在多物体的记忆表征维持中, gamma频段的

神经活动仍有重要的意义. 在Howard等人 [36]的人类

颅内脑电研究中 , 用Sternberg任务对记忆负载进行

操纵, 发现gamma (30~60 Hz)频段神经振荡的功率和

记忆负载具有相同的变化趋势 , 这是第一次证明

gamma振荡与工作记忆中多物体记忆表征的记忆负

载之间存在显著的参数化关系 . 还有研究者发现通

常被认为负责情景记忆编码和提取的海马 , 其

gamma频段(48~90 Hz)的神经活动随着字母和面孔两

类刺激记忆负载的升高而逐渐增强 , 首次证明了海

马中gamma频段神经活动在人类视觉工作记忆中的

重要作用 [37]. 有研究用前提示的范式发现前额叶中

gamma频段的神经活动主要负责与任务相关的记忆

表征的维持[38]. 在视觉工作记忆中, gamma神经振荡

有利于完成物体的特征整合 , 促进相关记忆表征的

维持.   

1.2  多频段神经活动的协同合作 

大脑的神经活动包括多个频段的神经振荡 , 是

复杂认知加工的神经基础 . 大量研究已经证实视觉

工作记忆任务涉及多个频段的神经活动 [30,39~43], 其

中Jokisch和Jensen[43]用具有朝向信息的面孔做刺激, 

发现腹侧通路的alpha振荡主要负责维持面孔的特征

信息 , 而背侧通路的gamma振荡则主要负责维持面

孔的朝向信息.  

频间耦合现象常见于多频段的神经电活动中 , 

是不同频段神经活动之间进行信息交互的一种方式, 

对认知活动的完成具有重要意义. Jensen和Colgin[44]

阐述了人类新皮层中出现的多种神经耦合现象 . 其

中一种主要的神经耦合方式是高频率gamma频段

(80~150 Hz)神经振荡的幅值会受到低频率theta频段

(5~8 Hz)神经振荡相位的调制作用[45], 这种耦合现象

被认为是反映了较大的神经元集群之间特殊的交互

作用, 很可能对神经元的信息加工有深刻意义. 在视

觉工作记忆的实验研究中也发现了 theta相位调制

gamma振幅的频间耦合现象 [46,47]. 其中Axmacher等

人 [47]用颅内脑电的实验手段 , 采用面孔做刺激的

Sternberg实验任务 , 首次用认知实验的方式验证了

低频神经振荡的相位调制高频振荡幅值的理论假设, 

发现海马是通过theta频段的神经振荡的相位信息对

beta/gamma频段幅值的调制 , 来实现同时维持多个

工作记忆表征的 , 这种跨频段耦合的精确度还会影

响个体的行为表现 . 由此可见 , 在视觉工作记忆中, 

具有不同认知功能的多个频段神经振荡间的共同合

作, 完成对视觉工作记忆表征的维持.  

1.3  脑区间神经活动的同步性 

来自动物电生理的研究发现 , 神经元群之间的

交互作用依赖于这些神经元群内部神经节律活动的

相位关系, 而且这种神经元相位同步的效应在时间、

空间和频率上具有特异性 , 能够灵活地决定神经元

之间交互作用的模式 [48], Rodriguez等人 [49]则首次证

明相位同步直接参与人类的认知活动 . 对于头皮脑

电和一般的颅内脑电来说 , 记录到的是大脑神经活

动的局部场电位而不是动作电位 (action potential, 

AP), 因此这里的同步性(synchronization)指的是两脑

区之间神经振荡的相位关系即相位同步; 或者是同

一个脑区内神经活动功率值的增加 , 这源于数以百

万计的神经元突触后电位的同步活动 [50]. 视觉工作

记忆涉及多脑区的共同参与 , 可以将其视为一个分

布式脑网络对刺激信息的加工操作 [51]. 已有研究发
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现在记忆表征的维持阶段 , 额顶网络存在大范围的

神经同步振荡活动[48,52]. 另外, Sarnthein等人[53]发现, 

前额叶和后联合皮层之间theta频段神经活动的同步

性有明显的增强 , 还有研究者发现同时存在着多个

频段的同步性神经活动 [42,54~56]. 其中Palva等人 [42]采

用 延 迟 匹 配 任 务 (delayed-matching-to-sample-task, 

DMST), 结合EEG和MEG的技术手段 , 用神经信息

学和图论的分析方法 , 发现视觉工作记忆依赖于额

叶、顶叶、枕叶以及颞叶组成的复杂脑网络中持续的

神经活动, 在记忆表征的维持阶段, 额顶和视觉区之

间在alpha, beta及gamma频段上的相位同步性是一直

保持稳定的 , 而且额顶脑区间的相位同步性会随着

记忆负载的上升而增强 . 这种脑区间神经活动的同

步性可以被看作是协调和控制工作记忆中物体神经

表征在系统水平上的机制.  

2  神经振荡在视觉工作记忆容量中的作用 

早在1956年, Miller[2]通过物体分类、词表记忆广

度和顿识三个实验 , 发现人类的认知极限是7左右 , 

因而提出了“神奇的数字7±2”, 同时还提出了著名的

“组块(chunk)”概念 , 认为通过对刺激进行组块可以

扩大认知极限. 可能因为这篇论文的行文诙谐幽默, 

给出的结论较为含糊 , 之后并没有很多研究者在认

知极限这个问题上深入研究(详见Cowan[57]2015年对

这篇论文的评述). 直到2001年, Cowan[4]通过详实的

综述和严谨的推理 , 认为工作记忆或短时记忆的极

限是4左右, 提出了“神奇的数字4”. 无论是“神奇的

数字7±2”还是“神奇的数字4”, 都从行为研究的角度

提示我们工作记忆容量的有限性, 近年来有研究者从

神经振荡的角度研究这一认知限制背后的神经机制.  

个体记忆容量涉及两方面的因素 : 对相关记忆

表征的维持, 以及对无关记忆表征的抑制, 采用双侧

呈现相同数量的视觉刺激、但只要求记忆单侧物体表

征的实验范式 , 可以很好地考察上述两个决定个体

记忆容量的因素 , 并且可以使得视野两侧的视觉感

知、注意、认知努力等额外混淆因素保持一致, 从而

只考察工作记忆的神经活动情况. Sauseng等人[58]采

用这种实验范式的延迟匹配任务 , 发现这两个因素

所对应的神经机制是相互独立的: 对相关信息的维

持与后顶叶中theta(5 Hz左右)和gamma频段(>50 Hz)

间的跨频段相位同步性有关 , 而对无关信息的抑制

则和alpha(10 Hz左右)频段的神经活动有关, 并且通 

过重复经颅磁刺激(rTMS)的实验证明alpha频段神经

活动可以通过抑制无关信息来调节个体的视觉工作

记忆容量.   

有研究采用类似的实验范式 , 发现大脑后头部

对侧延迟活动(contralateral delay activity, CDA)的幅

值能够很好地反映工作记忆中成功记忆的物体数

量[59,60]. CDA是一种差异负慢波, 通过所要记忆的实

验刺激的对侧脑活动(负慢波)减去同侧脑活动所得, 

其幅值的绝对值随着记忆负载的增加而增大(即对侧

与同侧脑活动之间的差异更大), 当记忆负载达到或

超过个体的记忆容量时, CDA幅值就逐渐达到顶峰. 

其中Vogel和Machizawa[59]的研究发现 , CDA幅值的

顶峰受到记忆容量个体差异的影响 , 低记忆容量的

个体达到CDA幅值顶峰要快于高容量的个体 , 因此

CDA是预测个体记忆容量强有力的指标 , 这也是首

次表明神经活动和视觉工作记忆容量之间有直接的

关系 . 鉴于CDA只特异地产生于工作记忆的延迟阶

段中 , 可排除长时记忆及其他记忆系统的干扰以及

行为研究中无法排除的存储和提取两阶段的混淆 , 

同时又是表征维持阶段的电生理指标 , 由此CDA也

成为视觉工作记忆容量的脑电研究中一个重要指标. 

但是最近有研究认为CDA并不代表直接的记忆表征

维持 , 而是更为一般的注意资源分配 [61], 因为CDA

幅值的变化是由于后头部alpha频段神经活动的非同

步性造成的, 而后头部的alpha活动通常反映的是一

种功能抑制或非参与性的认知活动 [32], 因此CDA所

反映的并不是对记忆表征的直接维持过程 . 虽然可

以确定CDA的幅值的确与个体的记忆容量高度相关, 

但CDA决定了记忆容量的哪个方面 , 以及注意资源

分配和记忆容量之间的关系 , 还有待于进一步的直

接证据.  

3  神经振荡在视觉工作记忆精确度中的 

作用 

个体在对多物体记忆表征维持的过程中 , 随着

所呈现物体个数的变化 , 不只是记忆中所维持的表

征数量的变化 , 还有表征质量 , 即精确度的变化 . 

Zhang和Luck[7]用延迟估计任务 (delayed estimation 

task), 发现当记忆项目多于记忆容量时, 被记住的物

体有较高的记忆精确度 , 而未被记住的物体的记忆

精确度则为零 . 然而来自猴子单个神经元水平上的
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研究发现, 当个体的行为表现为没有记住该物体时, 

在神经元水平上用于维持该物体记忆表征的神经活

动并不是完全消失了 , 而是减弱了 [62]. 因此记忆表

征的存储并不是以一种有或无的两极化方式 , 而是

以一种在记忆精确度上连续变化的方式.  

记忆表征精确度的这种变化 , 表明个体对物体

的内部表征是充满噪音的, Wilken和Ma[63]发现这种

表征维持的噪声会随着物体表征个数的增加而逐渐

上升 , 另外一些研究则发现表征精确度和所记忆物

体数量之间呈幂函数的关系 [64~66]. 即使在所呈现物

体个数一定的情况下 , 通过操纵样例刺激和探测刺

激之间相似程度 , 也会引起记忆表征维持的精确度

发生变化 [67]. 此外 , 甚至在物体刺激特征保持不变

的情况下 , 在不同的试次之间或同一试次的不同物

体之间 , 记忆表征的精确度都是不同的 [68], 这表明

视觉工作记忆的表征维持是一个涉及随机过程的认

知活动 , 可能是因为在记忆编码和维持过程中神经

元的电活动总是伴随着随机噪声 [69], 因而个体的注

意和警觉状态也会发生随机变化 , 导致记忆表征精

确度发生变化. 有证据表明神经元群的神经增益(也

就是平均动作电位强度)与编码精确度成正比[70], 即

记忆项目的神经增益越高 , 则代表其占有的记忆资

源越多, 相应的记忆精确度也就越高, 这里将视觉工

作记忆的记忆资源定义为编码刺激的神经元群的  

增益.  

有研究发现alpha功率的空间分布可用于解码大

脑中所存储表征的内容和质量 , 并且对记忆精确度

的被试间和被试内差异都有很强的预测性 , 这表明

alpha频段的神经振荡活动能够表征记忆存储的精确

度 [71]. 一些研究者发现CDA不仅与个体大脑中所维

持的记忆表征数量有关 , 也和记忆表征精确度有很

高的相关性 , 可以预测个体的记忆精确度 [72], 甚至

当物体个数很少时 , 也可以通过自由意志控制精确

度来增加CDA的幅值 [73]. 因此个体的记忆容量和精

确度在神经电活动上可能具有一定的相关性 , 然而

来自功能磁共振的证据显示 , 对物体数量和复杂度

的表征是由不同脑区负责的 [74], 而对复杂物体的表

征需要更高的记忆精确度 , 因此可以推测对物体数

量和精确度的表征可能也是由不同的脑区负责的 . 

虽然关于维持记忆表征数量和精确度的神经机制还

有待进一步的综合证据 , 但对这两个方面的探究有

助于对工作记忆表征维持的深入了解 . 目前对于记

忆表征精确度的研究以行为实验居多 , 大多通过行

为数据的函数拟合方式来证实和支持工作记忆的资

源模型理论 , 对精确度的神经电生理研究并找出特

异的神经指标和脑区活动模式是以后一个重要的研

究方向.  

4  视觉工作记忆表征维持的理论建模 

关于视觉工作记忆的电生理研究已有很多 , 研

究者从不同的角度出发开展实验研究 , 逐渐描绘出

视觉工作记忆的全景 . 下面重点综述基于实验数据

构建的视觉工作记忆领域的理论模型.  

4.1  神经振荡的频率控制模型 

许多研究发现在工作记忆中 , 单频段的神经振

荡在完成主要认知计算成分中有着重要的作用 , 但

是并没有阐述为什么不同频段会在时间和空间上产

生增强或减弱的原因. Dipoppa和Gutkin[75]通过理论

建模的方式 , 将单个频段的神经振荡活动和工作记

忆中经典的神经运算过程在机制上建立了联系 . 该

理论模型认为在一个可以调节输入振荡频率的“脉冲

网络模型”(spiking network model)中, 输入的振荡频

率将网络设定成不同的状态: beta-gamma频段的神经

振荡可以使网络进入到“gate-in”的状态, 快速地进入

记忆并产生记忆负载; 接下来是“selective-gating”的

状态 , 通过 theta频段的神经活动来保持记忆痕迹同

时忽略分心刺激物 ; 最后是 “gate-out”模式 , 通过

alpha频段神经振荡来快速清除记忆痕迹 . 其中 , 前

额叶对不同频率间和不同网络模式间的转换起到了

重要的调控作用 . 这种对神经振荡频率的灵活控制

为工作记忆提供了一个统一的神经机制 , 使得个体

能在工作记忆所需的不同神经计算操作之间进行快

速、可控的转变.  

4.2  神经振荡的频率嵌套模型 

为什么短时记忆中只能保持7个左右的项目? 这

些记忆项目是以怎样的方式存储在大脑中? Lisman

和Idiart[76]从神经计算建模的角度回答了这两个问题. 

他们认为短时记忆的项目是通过神经元群激活的空

间模式来存储的 , 而对多个物体记忆表征的存储则

需要一个具有嵌套(nested)的神经振荡网络, 具体来

说就是神经活动的高频成分(40 Hz)是嵌套于低频成

分(5~12 Hz)上的, 并且两频段之间有很好的频间耦
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合 . 每一个记忆项目的神经活动模式是存储于高频

振荡不同子周期上的 , 而这些高频振荡又嵌套于低

频振荡之上, 并且在每一个低频振荡的周期中, 不同

高频振荡子周期中所存储项目的记忆模式都会得到

重复 . 这种记忆项目神经活动模式的重复是通过与

活动相关的细胞膜兴奋性的变化而实现的 , 而不是

通过神经环路中电活动的往返重复来实现的 . 也就

是说在短暂的外界刺激输入之后 , 神经元的持续放

电是通过膜兴奋性的增加来维持的 , 并且膜的兴奋

性在脑网络振荡的每个周期都会刷新 . 这种持续激

活存在一定的生物学基础: 在神经振荡发生时会产

生乙酰胆碱和5-羟色胺 [77], 这些神经调制因子会引

起细胞膜的后去级化 , 使膜的兴奋性升高 [78]. 如果

一个周期中引发的后去极化能够促进下一个周期的

激活, 这样后去极化就能够在每个周期中得到刷新, 

因此激活就能在多个周期之间得以维持 . 此模型可

以成功解释为什么短时记忆只能存储7个左右的项

目 , 因为一个 theta周期上最多能嵌入 7个左右的

gamma周期.  

很多实验研究都证实对多个物体的记忆会产生

gamma振荡嵌套在 theta振荡上的现象 [45,47,58]. 其中

Sauseng等人 [58]的实验中发现当增加物体的数量时 , 

与 theta频段锁相的 (phase-locked)gamma频段神经振

荡的幅值并不会发生变化 , 因为增加了记忆物体的

个数只是增加了 theta周期上嵌入的gamma周期数 , 

而并未改变gamma频段的幅值. 另外基于此模型, 后

续的一些研究者做了进一步的理论探讨 [79,80]. 但是

这些理论建模工作很少将神经生物机制和任务态脑

网络结合起来 , 对任务相关各脑区之间的动态信息

交流研究较少 , 另外也很少将理论模型与个体的行

为表现进行关联 , 没有检测模型对实际行为表现的

预测作用 . 因而今后的理论建模需要对微观的神经

生物机制、宏观的脑网络连接进行更加深入的探讨, 

同时也要将理论模型应用于对个体行为表现的预测.  

5  展望 

5.1  维持阶段的动态性研究 

个体除了对记忆表征进行被动的巩固维持之外, 

还可以对记忆表征进行主动的动态操作 , 例如对记

忆表征的更新. Manza等人[81]发现在记忆表征更新中

alpha频段的神经活动反映的是对相关记忆内容的维

持, 而不是对不再相关的记忆表征的抑制. 然而在被

动的表征维持中 , alpha频段神经活动的增强表明该

脑区的非参与性, 或是对无关刺激的功能抑制, 这提

示我们工作记忆表征动态更新的神经机制可能与被

动维持时有所不同. 另外, 有研究发现当增加新记忆

项目时, 大脑中已有的记忆表征会进行动态地更新, 

所有记忆表征的精确度都会有所下降; 当提高某一

个记忆项目的优先级时 , 该记忆表征的精确度会提

高, 同时其他记忆表征的精确度会下降, 这表明记忆

资源是一个总量有限但可灵活分配的资源 [82,83]. 视

觉注意和工作记忆有着密不可分的关系 [84], 有研究

者发现工作记忆的维持阶段中 , 通过提示线索进行

多次表征更新的过程中 , 同样存在基于物体的注意

的所有行为和神经特征 [85]. Shen等人 [86]采用顺序呈

现的方式呈现蓬佐错觉的刺激材料 , 发现被试仍然

可以在工作记忆中将这些在时间上分离的记忆表征

动态性地整合在一起 , 从而产生了与感知加工中同

等的蓬佐错觉 , 表明工作记忆中所维持的记忆表征

并不是感知加工的终点 , 而是能够动态地继续进行

感知觉加工. 因此研究工作记忆表征的动态变化, 有

助于探究记忆资源的动态分配过程 , 以及工作记忆

维持和选择性注意、感知觉加工等其他认知过程的动

态交互过程.  

5.2  记忆精确度的研究有助于解决工作记忆模型

之争 

早期的研究者们大多关注个体记忆容量的极限

是多少, 常使用延迟匹配范式(先呈现样例刺激, 然

后呈现探测刺激 , 被试判断这两屏刺激是否相同 ), 

实验结果符合插槽模型(slots model)[4~6]. 近年来研究

者们不光关注记忆项目的数量 , 也开始关注记忆的

质量, 即记忆的精确性程度. 主要采用的是延迟估计

范式 , 与变化检测任务不同之处在于探测刺激是记

忆项目特征维度的连续变化体(如连续的颜色色轮或

朝向圆轮), 因而可以得到个体对记忆项目的记忆精

确度 . Zhang等人 [7]的研究发现当记忆负载很小时 , 

插槽可以在记忆项目之间共享 , 使得记忆项目的精

确度较高, 当记忆项负载超过记忆容量时, 每个物体

能分到一个或零个插槽 , 表现出一部分记忆项目具

有较高的精确度, 而另一些项目则未被记忆, 该模型

被称为插槽-平均模型(slots-averaging model), 是插

槽模型和资源模型(resource model)的过渡模型 . 资
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源模型又分为以下两个子模型 : 等效精确度模型

(equal precision model)[63,65]认为记忆资源在记忆项目

间平均分配, 随着记忆负载的上升, 每个记忆项目的

记忆精确度也是同等下降; 而可变精度模型(variable 

precision model)[66,68]则认为记忆资源的分配存在很

大的变异性 , 在不同的试次之间以及不同的记忆项

目之间都是变化的, 当记忆项目数增多时, 每个记忆

项目所分配到的记忆资源的变化也是不同的 , 表现

为不同的记忆精确度.  

由以上对工作记忆四大模型的阐述中可以看到

不同的模型对记忆精确度随记忆负载而变化的预测

是不同的 , 因此深入研究记忆精确度可以加速工作

记忆模型的理论研究. 另外, 是否存在一个协同合作

的脑网络来负责工作记忆精确度的神经计算 , 此脑

网络的工作模式能否支持某种工作记忆模型 , 或者

统合上述4种理论模型, 例如初级视觉加工区符合插

槽模型, 而高级脑区如额顶网络则符合资源模型, 这

些都有待于进一步的直接实验研究来证实.  

5.3  记忆表征维持阶段脑活动的神经解码 

在认知活动的fMRI研究中 , 相比较于传统的单

变量统计方法(如一般线性模型general linear model, 

GLM), 多变量模式分析(multivariate pattern analysis, 

MVPA)对于大脑神经活动的统计敏感性要更高一

些 [87], 同时还能用于对大脑中所表征的信息进行神

经解码 [88]. 一些研究通过传统的GLM分析发现额顶

高级皮层在维持阶段有显著的持续激活 , 而初级皮

层的激活很快下降到基线水平 , 但MVPA分析却发

现只有初级皮层的神经活动才能解码出工作记忆中

单个记忆表征的内容[89,90]、记忆表征的种类信息(如

人脸、身体、花朵和场景)[91]、以及双特征维度刺激(即

同时具有运动速度和运动朝向的圆点)中与任务相关

的特征维度信息 [92]. Emrich等人 [93]发现感觉皮层的

神经活动模式还可以解码出多个记忆表征的记忆精

确度 , 而且每个被试随着记忆负载增加而产生的记

忆表征精确度的下降 , 与MVPA神经解码精确度的

下降之间存在很强的相关性 , 这直接将记忆表征精

确度和神经元活动模式之间建立了联系 . 然而日常

生活中总会伴有一些干扰分心物, Bettencourt和Xu[94]

的研究发现分心物的出现和可预期的情况不会影响

顶 内 沟 上 部 (superior intraparietal sulcus, superior 

IPS)MVPA解码的正确率, 却会影响枕叶解码的正确

率, 因而推测superior IPS是存储VSTM内容表征的脑

区. 除了大脑BOLD(blood oxygenation level depend-

ent)信号之外 , 脑电信号也可以解码出记忆表征信

息, 而且相比BOLD信号, 脑电信号具有更高的时间

分辨率 , 可以解码工作记忆过程中神经电活动的动

态变化 , 此外脑电信号还能提供神经振荡的频率信

息, 有利于细致探讨神经振荡各频段的认知功能. 颅

内脑电更是同时兼有较高的时间和空间分辨率 , 能

够解码出神经电活动在时间、空间和频率上的多维信

息 [95]. 然而目前在工作记忆领域中解码神经电活动

的研究还不是很多[38,71], 这是值得深入探讨的一个研

究方向 , 另外 , 将其与经颅直流电刺激 (transcranial 

direct current stimulation, tDCS)结合使用[96], 还有助

于研究脑区电活动和行为表现之间直接的因果关系.   
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Role of neural oscillations in maintenance of human visual 
working memory representations  
PAN YaLi1,2 & WANG Liang1,2,3 
1 Key Laboratory of Mental Health, Institute of Psychology, Chinese Academy of Sciences, Beijing 100101, China; 
2 University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China; 
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Human visual system receives many cluttered stimuli simultaneously, but only a few of visual representations can be 
held in the mind to guide subsequent goal-oriented behaviors, which indicates the limited capacity of visual working 
memory. Meanwhile, the neural representations of visual stimuli can be noisy and hence the memory precision is varying. 
This review systematically illustrates the roles of neural oscillations in maintaining visual working memory and neural 
mechanisms underlying the capacity and precision. In the end, several potential directions of this field for future studies 
are discussed.    

A large amount of researches demonstrates that during the maintenance of visual working memory representations, the 
theta band oscillations can facilitate the neural information communications between brain regions throughout a relative 
long distance, in order to achieve the top-down cognitive control; the alpha band oscillations, which was initially 
considered as an electrophysiological correlate of cortical idling, are now generally treated to reflect functional inhibition 
or non-engagement of a given brain regions, in order to gate neural information to the task-relevant regions; as for 
gamma band, the high frequency oscillation property make it suitable for the integration of multiple object features in the 
local neural network and hold the relevant representations. Therefore, theta and gamma band engage in the maintenance 
of working memory representations directly, while alpha oscillations serve in an indirect way of functional inhibition. In 
addition, the cross frequency coupling and neural synchronization enable the collaboration of different brain regions in 
the working memory network. 

The contralateral delay activity (CDA) is widely acknowledged to be an online electrophysiological marker of 
working memory capacity. In addition, the alpha oscillations in irrelevant regions also have a strong correlation with 
individual capacity. Early studies that aimed to explore memory capacity limit introduce the slot model of working 
memory, which regards working memory as few fixed discrete slots and cannot be divided between items. However, 
more and more experiments that are designed to study memory precision come to conceptualize working memory as a 
limited resource that can be shared between different representations, and put forward the resource model of working 
memory. One of the major differences of these two models is the change of memory precision with memory load 
increasing, so the study of memory precision is conductive to figure out the working memory model. Although several 
behavioral studies have demonstrated that both capacity and precision are two distinct aspects of working memory, some 
electrophysiological researches propose that CDA and alpha band oscillations can also represent the memory precision. 
Therefore, more studies would be needed to explore the neural substrates of memory precision.    

In addition to the passive maintenance of working memory representations, the active manipulation of memories, such 
as updating, is a potential direction of working memory studies, since it can give us a whole picture of how the memory 
resources are dynamically distributed among objects. Moreover, neural decoding of objects is also an important research 
perspective, which can directly manifest the storage of memory representations.  

visual working memory, neural oscillations, memory maintenance, memory capacity, memory precision 
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