
生理学报 Acta Physiologica Sinica, February 25, 2019, 71(1): 173–185
DOI: 10.13294/j.aps.2019.0004    http://www.actaps.com.cn

173

工作记忆的认知神经机制

库逸轩*

华东师范大学心理与认知科学学院，上海 200062

摘  要：工作记忆是短时间维持和控制输入信息的能力，与各种认知功能密切相关。与长时记忆相比，工作记忆的容量和精

度都极为有限。以往的研究对容量和精度的认知与计算模型等方面已经有较多的讨论，但关于哪种模型对行为的拟合效果

最好、是否存在记忆物数量的上限等问题仍存在不同的观点。近年来，与工作记忆相关的脑区和神经机制研究取得了很多

进展，但是在参与工作记忆的脑区、神经振荡和分子机制等多个方面，仍然存在激烈的争论。本文对上述的研究进展做了

较全面的综述，尤其针对工作记忆的脑区机制提供了我们自己研究积累的证据。进一步阐明反映前馈信息的γ振荡和反馈信

息的α/β振荡与感觉皮层和额顶网络信息传递过程的关系，可能对于揭示工作记忆的神经机制起到关键作用。今后深入研究

工作记忆相关的分子机制，如多巴胺和血清素等神经递质系统在工作记忆中的作用，可能会推进我们对工作记忆认知神经

机制的理解；加强工作记忆在精神分裂症、阿尔茨海默病等疾病诊断中的量化指标，为工作记忆的训练和增强提供潜在的

应用价值。
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Cognitive and neural mechanisms underlying working memory
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Abstract: Working memory (WM) refers to the process of temporally maintaining and manipulating input information. WM is the 
global workspace of cognitive functions, however, with severely restricted capacity and precision. Previous cognitive and computa-
tional models discussed the methods of calculating capacity and precision of WM and the reason why they are so limited. It still 
remains debated which model is the best across all datasets, and whether there exists upper limits of items. Besides, sensory cortices 
and the frontal-parietal loop are suggested to represent WM memorandum. Yet recently, the sensory recruitment hypothesis that posits 
an important role of sensory cortices in WM is strongly argued. Meanwhile, whether the prefrontal cortex shows sustained activity or 
bursting γ oscillations is intensely debated as well. In the future, disentangling the contribution to WM of feedforward γ vs feedback α/
β oscillations, and/or dopamine vs serotonin systems, is critical for understanding the neural mechanisms underlying WM. It will 
further do help to recognize the basis for the psychiatric (e.g. schizophrenia) or neurological (e.g. Alzheimer’s disease) disorders, and 
potentially to develop effective training and intervening methods.
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综　述

1  引言

记住电话簿中的号码并拨出去、点菜前浏览菜

单记住自己想点的菜，这些日常生活中常见的行为

操作都需要用到工作记忆，它是一种核心的认知能
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力，在短时间内维持和控制来自外界的信息，以实

现目标导向的行为 [1]。工作记忆能力对人类日常行

为 ( 如语言理解，学习和推理等 ) 至关重要 [2]，并

被称为意识的“工作空间”。

尽管人类的长时记忆有着几乎无限的容量，但

工作记忆的容量却极为有限 [3] ：从神奇的数字 7 [4]

到神奇的数字 4 [5]，工作记忆的容量有限性同时也

反映了人类认知系统加工和处理信息的瓶颈。正因

为工作记忆容量大小与一般智力 (general intel-
legence) 的分数高度相关 [6]，对工作记忆容量的认

知机制 [3, 7] 和神经机制 [8, 9] 的探索，也一直处于研

究的前沿和热点。另外，不断有新的神经计算模型

涌现以解释容量的有限性 [10–12]。最近，针对工作记

忆延迟时间段 (delay period) 的神经活动特征究竟是

持续性 (sustained) 神经冲动 [13] 还是爆发性 (burst)
振荡活动 [14]，学术界展开了激烈的争论 [13, 14]。因此，

本文将从工作记忆的脑区机制、神经振荡机制和分

子机制等方面全面回顾相关研究工作，并分析各方

面争论的焦点和讨论未来的研究方向。

另一方面，工作记忆能力也是许多精神疾病 ( 如
精神分裂症 )[15] 和神经退行性疾病 ( 如阿尔茨海默

病 )[16] 首先受损的功能，本文也将综述相关领域的

研究工作，提示未来可加强这些基础工作在精神分

裂症、阿尔茨海默病等疾病诊断和干预中的应用，

推动工作记忆认知神经机制研究的临床转化。

此外，在近年来快速发展的人工智能领域中，

结合了长短时记忆 (long short-term memory, LSTM)
模块的深度学习算法表现优异 [17]。深度神经网络在

围棋等各种智力项目中击败人类 [18]，但在问答和推

理等应用场景中表现不佳，在神经网络中加入推理

记忆模块 (rational memory core) 可能是未来的方

向 [19]。因此，将工作记忆认知神经机制的研究和人

工智能领域的研究相结合，把工作记忆的神经计算

模型应用到深度神经网络的设计中，可以推动人工

智能技术的进步，并促进心理学、生物学、神经科学、

计算机科学等多学科交叉和融合发展。

2  工作记忆的认知和计算模型

2.1  一般认知计算模型

对工作记忆的研究要追溯到短时记忆的认知机

制研究。从 1953 年 Henry Molaison (H. M.) 被手术

切除双侧海马后患上失忆症开始，研究者们对他进

行了超过 100 项研究 [20]，成为记忆研究的世纪传

奇 [21]，也因此启发了学者们对短时记忆和长时记忆

是两个分离系统的思考。1956 年 Miller 的工作提示

人类短时记忆的容量非常有限，平均只有 7个组块 [4]，

这与人们对长时记忆容量的直觉相去甚远。1968年，

Atkinson 和 Shiffrin 提出记忆的三阶段认知模型，

认为只有被操作加工过的短时记忆才能被巩固到长

时记忆 [22]。这种加入了控制成分的短时记忆可以被

认为是工作记忆的雏形，而真正将工作记忆与经典

短时记忆分离的认知模型是 Baddeley 和 Hitch 提出

的多成分模型 [23]，他们将工作记忆的存储和控制的

成分分离，控制的部分被定义为中央执行单元，像

计算机的 CPU ；而存储部分被分为视觉空间画板和

语音回路，像计算机的内存。之后 Baddeley 又在模

型中加入情境缓存模块以包含视觉和听觉之外的其

他感觉范畴，并连接工作记忆和长时记忆 [24]。另一

方面，Cowan 发展了 Atkinson 和 Shiffrin 的三阶段

认知模型，认为工作记忆是长时记忆中被注意激活

和维持的成分，提出嵌套加工模型 [25]，该模型分为

三层，最外层是未激活的长时记忆，中间层是激活

的长时记忆，而最内层是被注意焦点投射的长时记

忆，该模型强调了工作记忆需要注意的维持。

上述两个模型是最具影响力的工作记忆认知模

型，此外，还有一些认知模型试图将工作记忆和其

他认知能力相关联。例如，Engle 发掘工作记忆和

一般智力的关系，发现一般智力和注意控制的能力

与工作记忆而非短时记忆相关 [26]，这也从另一侧面

支持了 Cowan 的模型 [25] ；Ericsson 将工作记忆和长

时记忆相关联，提出“长时工作记忆”模型，以解

释专家经验所导致的快速编码和提取效应 [27]。除此

之外，还有一些模型尝试将一般认知能力的计算模

型应用到工作记忆中，例如将解释一般认知推理能

力的结构模型 ACT-R (adaptive character of thought- 
rational)[28]、解释一般智力的结构模型 SOAR [29]、

解释多模态和多任务绩效的认知结构模型 EPIC 
(executive process-interactive control) [30] 等应用到工

作记忆中 [31]，这些模型可以解释相当一部分工作记

忆任务的行为结果。

2.2  容量的认知计算模型

除上述工作记忆的一般认知模型外，更多的研

究关注于对工作记忆有限容量的度量和建模。在工

作记忆研究早期，经典的工作主要针对语音工作记

忆容量的测量，研究广泛地采用数字广度 (digit 
span) 任务，以及一些扩展任务，如字母或者单词
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的广度。这些测量方法和模型可以解释一系列实验

现象，如语音相似性效应 (acoustic similarity effect)、
无关言语效应 (irrelevant speech effect)、词长效应

(word-length effect) 和 发 音 抑 制 效 应 (articulatory 
suppression effect) 等 [32]。之后的研究表明，广度任

务测量的是工作记忆存储的成分，而不同形式的

n-back 任务则侧重工作记忆操作的成分，也被广泛

地采用 [33]。

从 20 世纪末到 21 世纪初，研究开始更多地关

注视觉工作记忆。对视觉空间工作记忆容量的测量

在早期主要采用 Corsi 积木 (Corsi block) 任务 [34]，

此后变化检测 (change detection) 的范式逐渐流行起

来 [3, 7]。Pashler 最早根据击中率 (h) 和虚报率 (f) 建
立计算模型，并得出被试记忆中平均容纳项目数量

的上限 ( 工作记忆容量 ) K = N * (h − f)/(1 − f) [35]，

其中 N 是呈现目标的数量，当 N 小于容量 K 时，

目标全部可以被记住；当 N 大于容量 K 时，由此

公式可推导出 K 值。其后 Cowan 指出 Pashler 的公

式仅适用于所有记忆项位置处全部呈现探测刺激

时，如果只有一个探测刺激呈现 ( 位置与记忆序列

中的一项相匹配 )，此时计算公式应该修正为 K = N * 
(h − f)[5]。Pashler 和 Cowan 的 K 值计算公式是最常

用的计算方法，之后还有一些公式在此基础上进一

步演化 [36]。

针对各种感觉系统的研究里视觉和听觉占主导

地位，工作记忆的相关研究中也是如此，触觉和其

他感觉系统的工作记忆容量的测量几乎无人问津。

近年来开始有一些触觉的研究，但仍然基于视觉的

范式 [37, 38]。期待未来的研究能更多地比较不同感觉

系统的工作记忆容量，并分析其中的异同点，从而

得到领域 ( 感觉模态 ) 一般性的工作记忆容量的度

量。另外，当多种感觉模态信息同时输入时工作记

忆的容量与单感觉模态情形下的容量的关系也是值

得探讨的问题。经典的研究显示，视觉和听觉的工

作记忆容量通常是可分离的，即两个通道间的相互

干扰较小，这也促使 Baddeley 在提出多成分模型时

将语音回路和视觉空间画板视作两个独立的缓存 [1]。

然而 Cowan 等人通过一系列实验发现，当需要在

同一个客体上捆绑跨通道信息 ( 视觉 + 听觉特征 )
时，总体的容量大于单通道容量，但小于两通道容

量之和，并推测两个感觉通道之间存在共享的成分，

被称为中央容量，而剩下的部分则被称为周围容量 [39]。

除了上述这些单任务范式外，还存在一些双任

务范式来测量“复杂广度”(complex span)。在数字

广度任务进行中，加入另一种操作性任务，例如计

数、算术或者阅读的任务，此时测量得到的广度分

别被称为计数广度、计算广度和阅读广度等 [40]。研

究显示，相比于简单的数字广度，这些复杂广度和

高级认知功能的相关度更高 [41]，针对复杂广度所设

计的工作记忆训练任务的迁移性也越好 [42, 43]。

尽管工作记忆容量的研究还存在诸多未解决的

问题，将上述认知和计算模型应用在其他领域 ( 如
儿童发展、疾病诊断等 ) 的尝试也在不断发展。

2.3  精度的认知计算模型

除工作记忆容量的研究，最近的许多研究工作

逐渐转向对工作记忆中表征的精确性 ( 精度 ) 的测

量和建模 [3, 44]。

Luck 和 Vogel 经典研究的结果显示工作记忆的

表征是基于客体，而非单个特征的，当每个客体捆

绑多个特征时也不会显著影响行为结果 [7]。之后

Alvarez 等人对这一结果提出质疑，他们发现随着

目标物复杂度的增加，测量得到的工作记忆容量会

逐渐降低 [45]。这说明在工作记忆里，不仅能记住的

目标数量有限，每个目标上记住的信息也是有限的。

与此同时，研究者开始采用回忆任务来测量工作记

忆的绩效 [46]，并观察到回忆的内部噪音 (internal 
noise) 随着工作记忆负荷 (load) 的增加而增大。

Zhang 和 Luck 在 2008 年通过对回忆的反应误

差进行计算建模，分离出 ( 容量范围内 ) 记住目标

的概率和 ( 容量范围外 ) 随机猜测的概率，并推断

超出容量范围后记忆的精度将维持不变 [47]。与之相

对，Bays 和 Husain 同时期的工作提出，总的记忆

资源可能是固定的，因此投入到每个目标中的资源

会随着目标数量的增加呈现幂律递减的规律，精度

也随之减少 [48]。之后 Fougnie 等人的模型进一步指

出，工作记忆精度在每个试次也可能发生变化 [49]。

更进一步，van den Berg 和 Ma 汇总了前人的研究

结果，用因素化模型进行比较，进一步发现变化精

度 (variable precision) 模型对行为结果的拟合效果

最好 [50]。

目前，关于哪个模型能更好地衡量工作记忆的

容量和精度的争论仍在继续 [51]，尤其是工作记忆是

否存在记忆目标数量限制的问题仍然悬而未决 [52, 53]，

但可以达成共识的是，如果工作记忆容量的定义在

于总的资源 ( 既包含数量又包含精度 )，那么其有

限性是得到公认的 [3, 44]。
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上述这些工作都是基于视觉系统的，也有少数

是基于听觉系统的工作记忆精度研究 [54]，其他感觉

系统的研究期待在未来进一步开展。

3  工作记忆的神经机制

关于工作记忆容量和精度有限性的认知模型的

争论还在继续，或许从工作记忆神经机制的角度可

以更好地理解这种有限性背后的深层原因。本部分

将从工作记忆的脑区机制、神经振荡机制和分子机

制三个方面梳理相关的研究进展，以期获得对工作

记忆神经机制更全面的认识。

3.1  工作记忆的脑区机制

最早的工作记忆相关的神经反应是在猕猴的前

额叶中记录到的，Fuster 和 Alexander 在 1971 年的

研究中发现，在感觉刺激消失后的工作记忆延迟阶

段，前额叶中有些神经元仍然保持持续性神经冲动，

且平均放电率具有一定的刺激特征偏好性，因此这

种神经元被命名为“记忆”神经元 [55]。此后，前额

叶的这种持续性神经放电活动 [56] 被认为是维持工

作记忆表征的神经基础 [57]。然而最近这种观点受到

严峻的挑战，学者们针对延迟过程中持续性放电现

象是否存在的问题展开了激烈的辩论 [58]。持续派认

为这种持续性放电是工作记忆信息得以维持的神经

本质 [13] ；而爆发派则认为这种持续性放电根本就不

存在，持续派所描述的持续性放电实际上是平均多

个试次的结果，如果观察单个试次，很难观察到持

续放电，而是短暂的神经爆发 ( 主要集中于 γ 频段

的放电 )[14]。虽然两派学者各执一词，也都有相应

的证据支持，但仔细分辨两派所采用的范式，还是

略有不同。持续派多采用眼动延迟反应 (oculomotor 
delayed response, ODR) 范式，而爆发派则多采用延

迟样本匹配 (delayed matching to sample, DMS) 范
式，解决两派争论或许需要新的范式设计，能够囊

括前两种范式的特点，并提供新的证据。尽管两派

学者对前额叶在工作记忆延迟阶段持续性放电的存

在性仍存在争议，但都肯定了前额叶皮层在工作记

忆中的重要作用 [59]，大量的脑损伤研究也进一步证

实了前额叶活动对工作记忆和目标导向行为的因果

性作用 [60]。

然而对于感觉皮层，尤其是初级感觉皮层的活

动在工作记忆中的作用目前也存在激烈的争论。许

多研究并未发现初级感觉皮层中延迟阶段的持续性

放电活动 [61–64]，但也有例外 [65]。有些学者认为既然

多数电生理实验中观察不到初级感觉皮层的延迟放

电活动，说明感觉皮层在记忆表征维持中的作用较

小 [61–64]。另一方面，在神经影像学的研究中，虽然

单变量分析方法没有观察到感觉皮层的延迟活动，

但通过多变量分析方法，包括多变量模式分析

(multivariate pattern analysis, MVPA)[66,67] 和反向编码

模型 (inverted encoding model)[68] 等，可揭示出感觉

皮层中蕴含的记忆信息。从视觉皮层的功能磁共振

信号中可以解码出记忆光栅的朝向 [69–71]，光点运动

的方向 [72]，和空间位置信息 [73, 74] 等。因此有些学

者认为感觉皮层在工作记忆中的作用也非常重要，

被称作“感觉参与”(sensory recruitment) 假说 [75–78]。

除此之外，后顶叶皮层也被认为是工作记忆表

征存储的关键脑区。与工作记忆容量相关的脑活动

最早在后顶叶区域观察到 [8, 9]。之后的研究显示顶

内沟 (intraparietal sulcus) 的上方和下方的功能并不

相同，下顶内沟活动对工作记忆中维持的客体数量

敏感，而上顶内沟则对工作记忆中客体的复杂度更

敏感 [79]，这提示顶叶皮层可能也参与工作记忆精度

的维持。

那么这些感觉皮层的表征和额顶皮层的表征有

何差异？首先，额顶皮层的表征的抗干扰性更好。

研究显示，如果在工作记忆的保持阶段加入干扰刺

激，对感觉皮层中功能磁共振信号的解码正确率将

迅速下降到随机水平，这说明工作记忆维持信息在

其中已丢失，相反前额叶皮层解码水平则维持不变 [80]。

而最近 Bettencourt 和 Xu 重复了 Harrison 和 Tong 在

2009 年发表的工作 [69]，并在延迟过程中加入干扰

刺激，虽然没有影响工作记忆的成绩，但发现感觉

皮层的解码准确率确实会降低，而顶叶皮层的解码

准确率则不会受到影响 [81]。其次，感觉皮层中的表

征可能比额顶皮层中的表征更精细。额顶网络 ( 外
侧前额叶和顶内沟 ) 在单变量分析中表现出延迟过

程的持续性神经活动，但在 MVPA 结果中并没有体

现出对视觉特征的特异性活动；相反，感觉皮层在

单变量分析中没有表现出延迟过程的持续性活动，

但 MVPA 的结果却能很好地区分不同的视觉刺激特

征 [72, 82]。因此，当任务较简单或无干扰存在时，感

觉皮层表征高精度的工作记忆信息，而当任务较难

或存在干扰时，额顶皮层更多地参与工作记忆信息

的维持 [78, 83]。

然而关于感觉皮层中的表征是否为工作记忆的

关键信息仍然存在激烈的争论。Xu 等根据自己的
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研究 [81] 提出感觉皮层的表征容易受到干扰，而顶

叶皮层的表征更稳健，因此顶叶皮层的表征对工作

记忆更为关键 [84]。感觉参与假说的支持者则提出反

驳：首先，工作记忆中维持的内容可以影响到感觉

信息加工的各个层面，如果感觉皮层不参与工作记

忆表征则其中的知觉表征不应该受到影响 [85]，其次，

额顶网络更多地表征注意控制资源，而感觉皮层则

表征工作记忆内容，并接受额顶网络的反馈调节 [86]。

有趣的是，Xu 又反过来进一步指出，这些论据都

无法解释其实验中感觉皮层表征的解码准确率受到

干扰刺激影响的事实 [87]。

其实，解决这些争论的关键在于能否提供感觉

皮层参与工作记忆的因果性证据。因为对感觉参与

假说提出质疑的主要论点是，感觉皮层中维持的表

征是否可以决定工作记忆的成绩。本研究组在这方

面的一系列工作 [83, 88–90] 是支持感觉参与假说的。具

体来说，在视觉工作记忆中，我们发现决定每个试

次精度的脑区在外侧枕叶复合体 (lateral occipital 
complex, LOC)，其延迟活动不仅和单试次的反应误

差负相关，而且和独立的行为任务获得的模型精度

正相关 [83]。虽然 LOC 不是最初级感觉皮层，但也

属于感觉皮层范畴，与视觉高级皮层相对。更为重

要的是，我们通过一系列经颅磁刺激实验，建立了

感觉皮层活动和行为的因果性关联，发现对侧的初

级体感皮层不仅参与触觉 - 触觉单一感觉模式工作

记忆 [89]，还参与触觉 - 视觉多感觉模式工作记忆 [88]。

有趣的是，对侧初级体感皮层在编码和延迟的早期

起到重要的作用，而同侧初级体感皮层在延迟的晚

期起到重要的作用 [90]。而且我们最近的研究表明后

顶叶皮层的活动在工作记忆的容量表征中的作用相

对于在精度表征中的作用更为重要 [91]。基于上述这

一系列工作，我认为，感觉皮层的表征对于工作记

忆是至关重要的。

Bettencourt 和 Xu 发现的干扰刺激影响行为以

及脑活动 ( 感觉皮层中的表征 ) 的分离现象 [81]，至

少存在三种可能的原因：其一，对侧感觉皮层中丢

失的表征信息可能被其他皮层区域所补偿，例如同

侧感觉皮层，应该将同侧和对侧加以区分并比较结

果；其二，感觉皮层中的工作记忆表征可能进入一

种“隐状态”(hidden state)，通过特定的线索 (cue)
可以加以恢复 [92]，但是磁共振信号的时间分辨率不

够，难以捕捉这种隐状态的动态变化；其三，该研

究的行为任务采用的是二值迫选 (two alternative 

forced choice, 2AFC) 的行为报告，对大脑中差别不

大的表征差异并不敏感，因此干扰对脑表征的影响

可以被发现，但行为上的差异未从汇报结果中反映

出来，采用更灵敏的回忆任务或许能发现其中的细

微差别。此外，Bettencourt 和 Xu 的研究所采用的

多变量分析方法是 MVPA，相比于反向编码模型 [93]

来说相对粗糙，例如两个差异较大的表征或者两个

差异较小的表征，利用 MVPA 分离它们的准确率

可能是相同的，但通过反向编码模型得出的两个表

征的精细程度却可能大相径庭。因此，要探讨表征

是否真正地影响行为，首先要建立精确的表征模

型 [73, 74, 94, 95]，其次要寻找表征模型和行为的关联。

如前所述，视觉工作记忆的研究相比于其他感

觉模态更多，对应的脑机制研究也较多。但值得注

意的是，类似的 MVPA 方法也被用来探索听觉 [96, 97]

和触觉 [98] 工作记忆表征的精确性。一些研究也在

试图分离领域 ( 感觉模态 ) 一般性和领域特殊性的

脑网络 [99]。

3.2  工作记忆的神经振荡机制

神经振荡是大脑中不同脑区合作的基础 [100, 101]。

在工作记忆脑区机制的基础上，我们需要通过神经

振荡的研究进一步关注其环路机制，例如感觉皮层

和额顶皮层之间是如何动态地合作，以实现目标导

向的工作记忆任务的。通过脑电图、脑磁图甚至颅

内电生理记录可以揭示出这些神经振荡的动态变

化，目前在人类以及非人灵长类动物上发现的与工

作记忆相关的神经振荡频段主要集中在 θ (4~8 Hz)、
α (8~13 Hz)、β (13~30 Hz) 和 γ ( > 30 Hz)[58]。

皮层中的 θ 节律可能在海马与皮质的反馈回路

中产生 [102]，在人类和非人灵长类动物的工作记忆

保持过程中，θ 能量通常随记忆负荷的增加而增

大 [102–104]，并且 θ 能量与记忆物数量成正比 [105, 106]。

额叶皮层和感觉皮层 (V4) 之间的 θ 耦合程度可以

进一步预测工作记忆的成绩 [107]。

α 节律是头皮脑电图中最早发现的最主要节

律 [108]，起初被认为与“放空”(idling) 的精神状态

有关，但越来越多的研究显示 α 节律在工作记忆中

发挥重要的功能，主要是抑制无关刺激干扰的功

能 [109]。随着工作记忆项目数量的增加，皮质的 α
节律也随之增大 [110, 111]，保护工作记忆目标信息免

受无关刺激的干扰 [112]。此外，工作记忆的表征也

可以从 α 节律中解码 [113]，尤其是空间相关的记忆

信息或者注意偏向的信息 [114–116]。
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β 节律通常被认为与运动控制相关 [117]，也会在

运动想象中被诱发 [118]。也有学者认为 β 节律与此

时此刻的状态有关 [119]。虽然 β 节律也在人类的工

作记忆任务中被观察到 [120]，但更多地在非人灵长

类的电生理研究中出现，并常常和 γ 节律伴随产

生 [121–127]。

γ节律则通常跟知觉的特征整合联系在一起 [128–131]，

并与工作记忆表征的加工和维持息息相关 [132, 133]。

大量的研究表明，随着工作记忆负荷增加，γ 节律

的幅度也增大 [134–137]。

综上所述，θ 和 γ 节律活动可能与工作记忆的

容量相关，α 和 β 节律活动则主导注意控制成分，α
和 γ 节律还可能分别表征工作记忆的位置信息和其

他特征。前人研究还发现 γ 节律反映皮层间前馈

(feedforward) 的信息，而 α-β 节律则反映皮层间反

馈 (feedback) 的信息 [138–142]。因此，这几种节律变

化的模式也可以反映感觉皮层和额顶皮层之间的动

态信息流。

更有趣的是，γ 节律和 α-β 节律的跨频耦合可

能决定了工作记忆的容量限制 [58, 143]。如果一个 γ 周
期活动表征一个物体的记忆，在一个 θ 周期中只能

嵌套大约 7 个无相位重叠的 γ 周期，因此导致工作

记忆有限的容量为 7 [144–146]。更进一步，结合一个 α
周期中只能嵌套大约 4 个无相位重叠的 γ 周期，因

此视觉空间工作记忆是以 α-γ 的跨频耦合为基础，

容量为 4，而言语工作记忆是以 θ-γ 的跨频耦合为

基础，容量为 7 [143]。

3.3  工作记忆的分子机制

对比工作记忆的脑区机制和神经振荡机制，工

作记忆的分子机制研究则相对较少。多巴胺

(dopamine) 是其中研究得最多的神经递质。动物研

究表明，多巴胺与动机和奖赏环路的活动都有密切

的联系 [147]，额叶的多巴胺水平也会影响持续性注

意 [148] 和工作记忆 [149] 的能力。人类的基因研究也

揭示，更高的额叶多巴胺水平可以导致更好的工作

记忆成绩，具体来说，儿茶酚氧位甲基转移酶 
(catechol-O-methyl transferase, COMT) 是额叶中最

重要的多巴胺降解酶，其决定位点的多态性 (val/
val、val/met、met/met) 分别对应 COMT 从高到低

的活性，脑内多巴胺的浓度则依次升高，而实验中

观察到的工作记忆成绩确实依次增高，但需要注意

的是，这种差别只对应于需要操作的任务 ( 如威斯

康星卡片分类任务等 )，而非简单存储任务 ( 如

n-back 任务等 )[150]。

针对多巴胺的不同受体，研究也进行了进一步

的区分。早期的非人灵长类的研究显示额叶的多巴

胺受体 D1 (dopamine receptor D1, DRD1) 受体参与

工作记忆，其拮抗剂能特异性损伤工作记忆引导的

扫视，而不影响视觉引导的扫视 [151]，随后的研究

发现多巴胺受体 D2 (DRD2) 的激动剂也可以提高人

类的工作记忆绩效 [152]。更进一步的研究显示，

DRD1 受体跟延迟过程的持续性放电相关，而

DRD2 受体则跟感觉运动过程相关 [153]，DRD2 也更

多地跟关联学习和动机联系在一起 [154, 155]。

这些研究都揭示出多巴胺和工作记忆的关联，

但需要注意的是，多巴胺水平和工作记忆的成绩之

间并非线性的关系。非人灵长类的生理研究显示多

巴胺对工作记忆的影响呈倒 U 型曲线 [149, 156]，即过

多或者过少的多巴胺释放都会对工作记忆有损害，

适量的多巴胺水平才会导致更好的工作记忆成绩。

有趣的是，与多巴胺同属于儿茶酚胺类的去甲肾上

腺素水平对工作记忆的影响也呈现类似的倒 U 型曲

线，并且阻断额叶的去甲肾上腺素受体 (α-2-adre-
noceptor) 将导致工作记忆能力下降 [157]。

另一种神经递质血清素 (serotonin 或 5-HT) 对
工作记忆的影响则比较复杂。一般而言，血清素对

情绪加工和情绪状态的稳定至关重要 [158]，然而有

些研究显示它对工作记忆的影响与多巴胺正好相

反 [159]。非人灵长类的电生理研究则进一步揭示出

情况的复杂性，即 5-HT 对工作记忆会产生多重影

响，其中 5-HT2A 拮抗剂会抑制延迟过程的持续放电，

但 5-HT2A 激动剂又会降低神经元的选择偏好性

(tuning)，这两种效应综合起来最终还是增强了工作

记忆的成绩 [160]。也有研究表明 5-HT1A 和 5-HT2A 的

激动剂 Psilocybin 不影响工作记忆任务，只影响注

意追踪任务 [161]。

综上所述，多巴胺的水平可以影响工作记忆成

绩，但可能是非线性的；而血清素可能更多地影响

注意成分，从而对工作记忆的行为产生影响。

4  工作记忆与疾病的联系

如前所述，工作记忆能力是很多精神疾病 ( 如
精神分裂症 )[15] 和神经退行性疾病 ( 如阿尔茨海默

病 )[16] 首先受损的认知功能。因此，对工作记忆神

经生物学机制的理解也将促进对这些疾病的认识，

并可能据此提供一些疾病诊断的量化指标和训练康
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复方式。

精神分裂症也存在多巴胺递质系统的紊乱 [162]，

额叶功能受损 [163] 和 γ 节律振荡的异常 [164] 等多方

面的问题。根据上述工作记忆的脑区机制、神经振

荡机制和分子机制，这些问题都可能导致工作记忆

能力的下降。因此，针对这些问题制定合适的治疗

方案，或许可以更好地解决精神分裂症的认知功能

受损症状。

以往关于精神分裂症的工作记忆研究大多集中

于测量工作记忆容量，主要体现在精神分裂症工作

记忆容量的下降 [165]。有趣的是，最近关于精神分

裂症工作记忆精度的研究却发现，精神分裂症患者

的工作记忆精度相对正常人并未表现出明显的下

降 [166]。值得注意的是，另一项研究采用更高的工

作记忆负荷发现了具有精神分裂人格倾向的被试的

工作记忆精度存在下降的趋势 [167]。更进一步，本

研究组最近的研究更细致地考察了精度的变化，发

现精神分裂症患者相对正常人来说，工作记忆的平

均精度确实没有显著下降，但是精度在试次间的变

异水平则显著高于正常人，并且这种变异水平越大

的患者其精神病症和阴性症状也越明显 [168]。

阿尔茨海默病是一种长时记忆受损的神经退行

性病变，其工作记忆能力也存在下降，但其中最显

著的是中央执行功能的受损，而语音回路和视觉空

间画板受影响则相对较小 [32]。更进一步的研究显示，

阿尔茨海默病患者在词长较长的工作记忆任务中广

度下降，而在词长较短的工作记忆任务中没有显著

变化 [169]。未来这方面的研究工作可以更深入地厘

清阿尔茨海默病患者工作记忆受损的核心症状。

5  工作记忆研究的未来方向

工作记忆未来的研究应针对上述几个争议较大

的话题，设计实验并提供新的证据或新的理论。首

先，采用更敏感的数据分析方法来比较感觉皮层和

额顶皮层中的表征，并建立其与行为的联系，以区

分感觉皮层和额顶皮层在工作记忆中的作用。其次，

由于功能磁共振信号的时间分辨率较差，研究还需

结合一些时间分辨率较高的成像方法，如脑磁图、

电生理记录等，以期更细致地揭示出表征的动态变

化过程以及神经振荡的动态变化过程。然后，还应

该结合因果性研究方法 ( 经颅磁刺激、经颅电刺激 )，
以建立脑表征和行为之间的因果联系。最后，综合

动物研究和人类基因研究，探索工作记忆的分子机

制。在此基础上，未来的研究应该把针对工作记忆

机制的研究成果更多地应用于各种精神和神经疾病

的诊断和治疗中。

此外，注意和工作记忆向来是两个相互关联的

认知功能
[170]，在 Cowan 的嵌套模型中工作记忆就

是注意焦点中的长时记忆 [25]。在行为上，工作记忆

的容量也跟注意控制的能力 [26] 以及过滤干扰的能

力 [171] 密切相关。在神经的层面，空间工作记忆和

空间选择性注意存在共享的脑区机制 [172]，因此也

有一些学者认为这两个过程的神经机制是重叠

的 [173]。然而需要注意的是，尽管工作记忆和注意

确实存在很多相互影响，但两者的相互关系还未彻

底揭示 [170]。有趣的是，注意会影响工作记忆的表征，

只有被注意到的视觉特征才能被成功地解码和保

持 [71]，因此，注意或许是工作记忆的必要非充分

条件。

未来的研究可以关注并分离自下而上和自上而

下的注意方式对工作记忆的影响，在神经机制上两

种注意方式涉及不同的大脑网络，分别对应腹侧和

背侧的额顶网络 [174]，也有假说提出前者从额叶发

起而后者从顶叶发起 [127]。两种注意方式对知觉表

征的影响也不尽相同 [175]，对工作记忆表征的影响

尚未发现差异 [176–178]。进一步深入地研究不同注意

方式对工作记忆的影响，也将有助于回答前述感觉

皮层与额顶网络的争论，并区分工作记忆表征和注

意控制加工之间的差异和神经基础。

目前关于工作记忆的分子机制还比较模糊，未

来的研究可以更深入地探讨不同神经递质系统对工

作记忆的影响及其彼此之间的交互作用。例如多巴

胺和血清素这两个递质系统对工作记忆和注意分别

产生显著的作用，尤其是血清素对工作记忆的影响

还没有定论，考察注意与工作记忆相互作用的同时

也可以更深入地探讨这两个递质系统的相互作用。
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