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摘要    人类对记忆的研究已经有一个多世纪之久. 海马是记忆形成的重要脑结构, 新形成的记忆在海马中编码

后, 经过巩固而得以保持. 经典记忆模型认为记忆在巩固后愈发稳定, 但近期研究发现, 巩固不是一次性过程, 伴

随着记忆提取或再次激活, 巩固好的记忆也会重新回到不稳定状态, 需要再次被巩固, 即再巩固. 再巩固过程的

发现揭示了记忆的可塑性, 为破坏或更新旧记忆提供了研究窗口. 本文从时间维度, 针对记忆发生的全过程, 即

记忆的编码, 巩固、再巩固, 直至记忆的遗忘, 介绍记忆加工过程对应的神经机制, 讨论当前的研究进展并展望未

来的研究方向.  
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记忆是对信息编码 (encoding)、存储 (consoled- 

ation)以及提取(retrieval)的过程 [1]. 记忆中存储着人

们所知道的一切信息, 从对世界的知识, 到各自的人

生经历、习得的技能, 甚至习惯性的反射等[2]. 记忆

的能力和偏好反映了个体的先天差异 [3,4], 记忆的内

容则影响个体的后天选择[5], 因此记忆的差异造就了

个体的不同 . 理解记忆如何编码、存储、甚至遗忘

(forgetting)是了解人类认知和行为的关键.  

传统记忆理论认为, 记忆在形成之初是动态的, 

但随着巩固(consolidation)的进行便不再发生变化 [6]. 

然而 , 近期研究表明 , 记忆的巩固不是一蹴而就的, 

巩固好的记忆在被激活后会进入不稳定状态 , 需要

多次反复巩固以保持稳定 [7]. 因此 , 从记忆的编  

码、巩固到再巩固(reconsolidation), 记忆系统都表现

出高度的可塑性 . 记忆的这种灵活性为遗忘提供了

途径, 使遗忘可以发生在记忆形成的整个过程中. 随

着科学技术的发展 , 对记忆加工的神经机制有了进

一步认识 . 研究者对记忆的认识从行为层面深入到

分子水平[3,8,9], 研究手段从被动观察发展到尝试主动

控制记忆[10,11], 甚至在不需要测试或口头报告时, 只

通过大脑信号便能解码出记忆的内容 [12]. 本文将从

记忆的编码、巩固到遗忘的整个过程, 介绍记忆加工

的神经机制、记忆的巩固和再巩固, 以及记忆的主动

遗忘等领域研究的最新进展.  

1  记忆加工的神经机制与海马 

记忆的形成是有选择性的 . 新信息经过编码进

入记忆系统 , 其保持时间因加工程度而不同 [13]. 从

保持时间长短上, 记忆可以分为感觉记忆、短时记忆

和长时记忆 [14]. 感觉记忆类似于知觉加工 , 只保持

极短的时间, 大部分信息在感觉记忆阶段就流逝, 少

部分信息得到注意而进入短时记忆或工作记忆并在

几分钟内指导人们执行决策. 随后, 一些重要的短时

记忆被进一步加工, 转化为长时记忆, 保存几天甚至
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几年、几十年的时间[15]. 因此, 记忆在最初的编码和

存储过程中即表现出选择性[13].  

不同类型的记忆不仅在时程上不同 , 其对应的

神经机制也不同. 对脑损伤病人的研究发现, 在双侧

颞叶(bilateral temporal lobe)切除后, 瞬时记忆、短时

记忆和工作记忆不会受到损害 , 但短时记忆却不能

转化到长时记忆 [16]. 因此 , 短时与长时记忆的信息

是在不同脑区加工的, 短时记忆到长时记忆的转化, 

即巩固过程, 依赖于内侧颞叶系统. 另一方面, 长时

记忆根据形成时间的长短可以分为近期记忆(recent 

memory)和远期记忆(remote memory), 研究发现颞叶

损伤只影响近期记忆 , 而不影响远期记忆 [17], 这提

示, 远期记忆不再存储于或依赖于颞叶.  

类似于脑损伤研究结果 , 功能磁共振成像

(functional magnetic resonance imaging, fMRI)研究也

发现 , 内侧颞叶的海马(hippocampus)区是加工记忆

(尤其是陈述性和空间记忆)的重要场所[18], 参与短时

记忆、工作记忆和长时记忆的存储和提取[19~21], 表现

为记忆能力与海马的激活 [22]、海马中新神经元的产

生速度 [23,24], 及海马结构的大小相关 [25,26]. Whitlock

等人 [27]利用电生理和分子生物学技术发现 , 记忆形

成时海马中参与形成长时突触增强效应的氨基酸增

多 , 且学习直接导致海马CA1区兴奋性突触后电位

的增强 . 这些结果为海马参与记忆形成提供了直接

的证据 , 并对脑损伤病人在内侧颞叶 (medial tem-

poral lobe, MTL)损失后无法习得新记忆给予了解释. 

然而, 对于形成已久的记忆, 随着时间的推移, 它们

会逐渐表现出独立于海马的趋势. 有研究发现, 近期

记忆主要由海马组织加工 , 而远期记忆很大程度上

依赖于前额叶和前扣带回皮质(anterior cingulate cor-

tex, ACC)等联合性皮层区域 [17,28]. 因此 , 记忆的存

储场所随时间进行也发生了改变. 然而, 虽然远期记

忆对海马的依赖减少了, 越来越多的研究发现, 在提

取远期记忆时, 海马仍然会参与 [21,29,30]. 因此, 海马

在不同时程上都对记忆具有重要作用.  

不仅不同时长记忆的加工依赖于海马 , 不同类

型记忆的加工也依赖于海马 . 海马的一个重要角色

是作为空间导航系统指导空间记忆的加工. O’Keefe

和Dostrovsky[31]通过单细胞记录发现, 海马CA1区的

神经元在大鼠(Rattus norvegicus)行走到特定空间位

置时发放增强 , 多个神经元组合到一起可以形成一

个空间地图, 有效表征环境中的不同空间位置. 在此

基础上, Moser课题组[32]在与海马相连的内嗅皮层中

发现了既表征空间位置又不局限于特定环境信息的

神经元 . 这些神经元在大鼠行动到不同空间位置时

都发生激活 , 并且每个神经元的激活位置组合成网

格形状, 每个网格的大小、朝向、相位等信息都不同, 

以此提供相对位置信息 . 这两项工作首次揭示了动

物对空间记忆加工的神经机制 , 当位置神经元和网

格神经元共同作用时 , 海马组织类似于大脑中的卫

星定位, 为动物提供精确的空间位置和导航信息. 对

空间记忆神经机制的揭示为O’Keefe和Moser夫妇赢

得了2014年诺贝尔生理学或医学奖 , 也开启了空间

记忆研究的新纪元 . 在此基础上 , 人类研究使用

fMRI和电生理技术也相继发现了网格神经元和位置

神经元[33,34]. 然而, 由于技术的限制, 人类研究中被

试只能在虚拟而非真实空间中进行实验 , 所获得的

神经活动只能反映视觉信息 , 而缺失了真实空间探

索中运动执行等反馈信息的调节 . 这些问题都只能

在技术得到进步后得以解决.  

由上述研究可知, 海马是加工记忆的关键脑区, 

但海马组织的特殊性在哪里 , 为何记忆由海马组织

而非其他脑区来加工? 为回答这个问题 , 首先要了

解记忆的本质. 研究者认为, 无论是陈述性记忆还是

空间记忆, 都是对信息之间联系的加工[35]. 例如, 对

“首都北京”的记忆是将“首都”与“北京”联系起来. 因

此 , 记忆加工的关键过程可能是加工信息之间的联

系 , 而海马及其周围脑区正是对不同信息进行整合

的结构[18,35]. 研究发现, 左右侧海马以及旁海马皮层

(parahippocampal cortex)分别加工陈述性记忆、位置

记忆和环境信息 [18], 因此 , 海马结构间及结构内协

同作用便能将不同类型的信息整合起来 . 这种假设

在脑损伤[36]和fMRI[37]研究中都得到了证实. 海马也

与其他脑结构一起加工记忆. 例如, 对情绪性信息的

编码和存储, 受到海马和杏仁核(amygdala)的双重保

障 [38~40]. 杏仁核是皮层下组织 , 它可以不经由视皮

层而获得视觉刺激, 且能直接接收应激激素, 因此可

以迅速捕捉情绪性信息 [41], 这可能是情绪性外显记

忆具有“历久弥新”特点的原因[42].  

综上所述 , 记忆形成的整个过程都与海马有着

密切的联系. 海马不仅参与记忆的编码, 也促进短时

记忆向长时记忆的转化. 但随着时间的推移, 记忆会

逐渐独立于海马, 转而依赖新皮层(neocortex)或海马-

新皮层网络. 然而, 记忆在空间上的迁移是如何实现
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的, 现有研究还无法给出定论.  

2  记忆的巩固与再巩固 

新的记忆形成后 , 需要一个加工过程以使其变

得稳定 , 这个过程被称为巩固 [43]. 短时记忆到长时

记忆以及近期记忆到远期记忆的转换都来源于记忆

的巩固 [16]. 传统记忆理论认为巩固过程是一次性的, 

记忆在巩固后会变得越来越稳定[6]. 然而, 这样的记

忆系统并不是最优的. 首先, 若巩固好的记忆不再有

可塑性, 记忆系统可能会进入超负荷状态; 并且, 对

于负性信息 , 如果长久地存储在记忆系统中而无法

消除, 会给人造成挥之不去的痛苦. 近期研究为巩固

过程的可塑性提供了证据. 研究发现, 巩固过的记忆

在被激活后, 会重新进入不稳定状态, 如同新形成的

记忆一样易被新信息影响 , 因此需要一个重新巩固

的过程来保存记忆, 这个过程被称为再巩固[6]. 再巩

固的存在证明了记忆系统的灵活性在巩固后依然存

在. 巩固与再巩固过程共同作用, 既促进记忆稳定也

帮助记忆的更新.  

巩固对记忆的稳定化作用可能来源于巩固过程

中神经元的再激活 [44~46]. 研究发现 , 加工特定记忆

的神经元在学习过程中和学习后会被反复激活[44~50]. 

Wilson和McNaughton[47]最早报告了空间学习后大鼠

大脑中加工空间记忆的神经元组合在睡眠中会自发

地再次激活和同步发放 . 他们同时记录了大鼠海马

中的多个位置神经元 , 发现不同神经元在大鼠行走

到不同位置时有共同发放, 并且在随后的睡眠阶段, 

这些神经元会再次激活 , 且激活模式与记忆形成时

相同[48]. Diba和Buzsaki[49]考察了时序记忆的再激活. 

他们发现, 当大鼠在直线轨道上跑动时, 位置神经元

随运动位置的变化依次发放; 运动结束时, 位置神经

元自发激活, 但发放顺序与跑动时相反. 但准备开始

进入跑道时 , 位置神经元的自发激活模式与跑动时

一致. 研究者认为, 正向和反向再激活的同时存在可

能帮助记忆在正向和反向联系上都得到了巩固 , 是

对原有记忆的有效“复习”. 有趣的是, 正向再激活在

清醒和睡眠状态都发生 , 而反向再激活只在清醒状

态发生 , 正向再激活的优势性说明人们对与时间或

学习序列一致的信息的记忆更好 [49]. 人类研究也为

再激活能提高记忆成绩的假设提供了证据 . 研究者

将学习阶段接触过的关联性刺激(如气味)呈现给睡

眠中的被试, 以激活记忆相关的神经元, 发现可以显

著提高被试的记忆成绩 [50]. 同时 , 由于在奖赏或新

奇条件下海马区的再激活显著高于中性条件 [46], 也

解释了情绪性记忆为何能保存更久.  

近期记忆向远期记忆的迁移也发生在巩固过程

中. 有理论认为, 近期记忆形成时在海马和皮层网络

都得到编码 , 随后海马与皮层的神经元反复发生同

步性的再激活, 再激活帮助记忆巩固, 同时增强皮层

网络间的联系, 使记忆逐步转移到皮层网络存储 [28]. 

这种网络连接的假设可以很好地解释记忆的迁移 , 

并得到了一些实验的支持. 例如, Takashima等人 [51]

发现记忆提取过程中 , 近期记忆更多激活海马而远

期记忆更多激活新皮层, 并且随着巩固的进行, 海马

与皮层间的联系减弱而皮层相关区域间的联系增强. 

Söderlund等人[52]同样发现远期记忆伴随着海马内功

能连接的降低. 但此类证据尚有局限性. 首先, 研究

中远期记忆常常不够远期, 例如, Takashima等人 [51]

的实验中, 远期记忆是24 h前习得的记忆, 与Henry 

Molaison(H. M. )脑损伤后保留的记忆相去甚远; 其

次 , 记忆的巩固是长期过程, 目前还没有手段可以观

测到脑区间连接的动态变化. 因此, 记忆存储场所随

时间迁移的机制有待更为完善的解释和更可靠的证据.  

巩固不是一蹴而就的 , 巩固好的记忆在被激活

后, 需要再巩固来重新得以保持. 再巩固过程在20世

纪60年代便被发现 [43], 但或许是由于与传统记忆理

论相冲突, 直到2000年后才受到重视. Nader等人[6]发

现, 对巩固好的记忆进行短暂地提取, 可以使该记忆

轻易被药物所破坏. 实验中, 他们使用蛋白阻断剂破

坏大鼠的条件反射记忆 , 这些记忆在形成后即被阻

断剂破坏, 而一旦巩固后则不再受药物影响. 有趣的

是, 如果这个记忆事先被短暂地激活过, 再次施加药

物就可以完全阻断该记忆. 这个研究证明, 激活后的

记忆需要新的蛋白质帮助其重新巩固 , 如果破坏了

再巩固很可能就彻底毁坏了记忆 . 后续研究在多种

动物模型的各种记忆类型中均发现了再巩固过程的

存在 [53]. 随后, 研究者开始考察人类记忆的再巩固. 

考虑到药物的毒副作用 , 研究者采用行为干扰手段

激活记忆. Schiller等人 [54]训练被试将声音与电击相

结合习得恐惧条件反射 , 记忆巩固后单独呈现声音

以激活该记忆 , 然后反复呈现不搭配电击的声音刺

激以使恐惧反应得到消退. 研究者发现, 单纯的消退

训练只能短暂地防止恐惧条件反应的复发, 然而, 如

果消退训练前激活该记忆 , 即对激活了的记忆做消
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退训练 , 可以使恐惧反应在一年之后都不再复发 . 

Kroes等人[55]随后用电刺激破坏再巩固过程, 成功损

伤了人类被试对情节信息的记忆. 事实证明, 简单地

激活后施加干扰是破坏旧记忆的有效手段 , 这为消

除创伤性、恐惧性[54,56]和成瘾性记忆[57]提供了方法.  

再巩固过程的存在也为旧记忆的更新和新记忆

的整合提供了窗口. 当激活旧记忆后再学习新信息, 

人们更易把新学的记忆混淆为旧记忆 [10]. 因此 , 每

次提取记忆都为新信息的进入打开了通道 . 这种灵

活性同时也导致回忆、测试或提问时更易形成虚假记

忆. 这种现象是庭审中禁止提问引导性问题的原因, 

一旦引导性信息在旧记忆激活时被纳入证人的记忆

系统 , 经过再巩固后便很难分辩该记忆的真假 [10]. 

有研究者便利用激活后植入新信息的方法在小鼠

(Mus musculus)中成功植入了虚假记忆[11], 人类中虚

假记忆的研究也有更广泛的空间.  

总之 , 再巩固过程的发现是近年来记忆研究的

重要突破. 它证明了记忆加工过程的灵活性, 为破坏

已巩固的记忆提供了可行的手段. 更重要的是, 它代

表记忆研究由被动观察进入主动操控时代 . 无论是

激活, 还是引入干扰性记忆, 都可以特异性地破坏指

定记忆, 这个过程是高度可控的. 同时, 结合分子水

平的技术[8,9,11], 可以植入、消除或存储特定记忆, 这

些方法都是过去研究无法实现的. 然而, 现有研究对

巩固或再巩固的探讨集中在形成不久的记忆上 , 对

于时间上更久远的记忆探讨较少 . 由于远期记忆与

近期记忆特性的不同 , 远期记忆的再巩固过程需要

专门的研究来探讨.  

3  记忆的主动遗忘 

从艾宾浩斯开始 , 研究者就关注记忆的遗忘 [1]. 

早期研究主要研究被动遗忘 , 主要目的是通过减少

遗忘来提高记忆能力. 但是, 随着记忆研究进入到生

活和临床应用, 尤其是对创伤性心理障碍问题的关注, 

人们对主动遗忘有了更大的需求. 主动遗忘旨在通过

主动控制, 特异性地破坏某些记忆或防止该记忆被提

取. 主动遗忘最直接的方法是通过药物阻断[6]、电击

疗法[55]、脑损伤[17]等破坏性手段. 然而, 这些方法伤

害性大, 且不能精确控制[58]. 为解决上述问题, 研究

者发明了多种通过行为手段促进记忆遗忘的方法.  

目前, 破坏记忆的手段主要为消退(extinction)、

干扰 (interference)和压抑 (inhibition). 消退方法的使

用起源于条件反射记忆研究 , 目前已被广泛应用于

创伤性应激障碍的治疗 [59]. 当人们将中性刺激跟情

绪性刺激联系起来记忆后 , 中性刺激也能引发情绪

性反应 . 为破坏这种联结 , 研究者反复呈现中性刺

激, 不再搭配以情绪性刺激, 使被试逐渐学习到中性

刺激是安全的, 因此不再产生情绪反应, 这种方式便

成为消退 [60]. 但是这种方法只是引入一个中性记忆, 

使之与已形成的情绪记忆竞争 [61]; 当再次遭遇情绪

性刺激后, 情绪性记忆会瞬间恢复, 且很难被再次消

退[62]. 由此可见, 尽管消退方法容易实施, 但它并没

有直接破坏原来的记忆 , 效果很短暂. 与消退类似 , 

干扰也是引入一个新的记忆与原有记忆竞争 . 干扰

手段通过反复学习新记忆来破坏旧有记忆 [63], 它不

但可以应用到条件反射记忆 , 也可以应用到其他记

忆类型. 当干扰记忆很强时, 原有记忆就不易被提取

出来. 但是, 当原有记忆很强时, 则需要更强的干扰

记忆来引发遗忘, 因此可能事倍功半. 同时, 干扰的

效果是局限性的 , 干扰只针对性地破坏某个记忆联

系, 而不能延伸到相关的记忆联系上[63,64].  

除了通过学习新信息来干扰已获得的记忆 , 能

否通过主观能动性来忘记不想要的记忆? 早在19世

纪末, Freud和Strachey[65]就提出, 人们可以通过主动

压抑将不想要的记忆放入无意识状态而产生遗忘 . 

压抑理论反映了主观能动性的理想状态. 研究证明, 

压抑存在于记忆加工过程中, 例如, 当被告知要忘掉

时 , 对目标信息的记忆会显著低于没有要求忘掉的

条件[66]. Anderson等人[67]发现, 人们通过反复提取一

个记忆 , 可以抑制对相关记忆的提取 . 例如 , 学习

“水果-桔子”、“水果-香蕉”的搭配, 当随后反复对“水

果-桔子”进行提取后 , 被试就很难通过线索提取出

“香蕉”, 即更强的记忆会抑制更弱的记忆. 但这种压

抑是自发的压抑 , 遗忘能否通过主动压抑产生多年

来存有争议.  

在压抑理论提出一个多世纪后 , Anderson和

Green[68]于2001年首次证明了人们可以通过主动压抑

来遗忘不想要的信息 . 他们发明了一个主动遗忘的

范式, 被试学习一组词对, 随后给被试呈现词对中的

线索词, 但要求被试不去想与之搭配的目标词, 他们

发现通过反复压抑, 被试不再能提取出目标词. 结合

fMRI技术, 他们发现压抑时被试大脑前额叶的激活

程度与其测验时的遗忘效果相关 , 由于前额叶是执

行控制脑区 , 验证了该过程是主动压抑 [69~71]. 进一
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步, 相比于消退或干扰方法, 压抑引发的遗忘有一定

的优越性. 首先, 主动压抑产生的遗忘效应可以独立

于提取线索而存在. 例如, Wang等人 [72]让被试同时

学习A-C和B-C两个联结, 随后对A-C记忆进行压抑, 

测验时发现 , 用线索A或B都不能成功提取出C, 提

示压抑使目标记忆本身被影响. 同时, 主动压抑不仅

影响记忆的提取, 甚至影响对目标刺激的知觉, 压抑

很可能广泛作用于低级到高级认知过程 [73]. 因此 , 

很可能如Freud所言, 压抑是遗忘的有效手段.  

主动压抑的发现是遗忘研究的突破性进展 , 它

不仅提供了不依赖于提取线索的遗忘方法 , 更证明

了人们对记忆操纵的主观能动性 . 由于日常经历的

事件往往对应于繁杂的线索 , 主动压抑为处理创伤

性心理障碍提供了可行的手段. 尽管如此, 将之应用

到临床实践上还有一段路要走 . 生活中的创伤性记

忆多是情绪性记忆 , 强度更大且伴随复杂的环境线

索. 因此, 未来研究需要对情绪性记忆的遗忘给予更

多重视; 另外, 各种遗忘方法对远期记忆的作用需要

更多的研究证据.  

4  总结和展望 

本文综述了记忆研究在过去15年中取得的进展. 

这种进展首先体现在对记忆分类的细化和对记忆神

经机制的深入了解. 结合脑成像和电生理技术, 对海

马功能的研究深入到脑网络和分子水平层次 , 进一

步揭示了不同类型和不同时程记忆加工的神经机制. 

对长时记忆的研究分化了近期记忆与远期记忆过程

中海马的独特作用 . 过去15年还见证了记忆理论的

更新. 记忆再巩固过程的发现挑战了经典记忆理论, 

证明了巩固好的记忆也有很强的可塑性 , 为记忆系

统的灵活性提供了强有力的证据 . 进而对记忆遗忘

的研究实现了理论与临床应用的有效结合 . 主动遗

忘方法的发现, 用行为实验证明了Freud的压抑理论, 

将基础研究的成果与临床心理学经典理论相结合 , 

对当前的临床咨询具有指导意义.  

记忆研究的进步得益于技术的发展. 目前, 不仅

可以通过电生理和脑成像技术获得记忆加工的相关脑

区和脑网络, 也可以通过电刺激和磁刺激来控制脑区

的活动以操作记忆的提高. 结合模型, 甚至可以通过

读取脑区中神经元的活动模式, 推测记忆的内容[12,74]. 

鉴于这些方法仅能在脑区水平解释记忆的神经机制, 

目前, 研究者开始使用高分辨率的全基因组测序寻找

人类记忆能力对应的基因. 基因组测序技术使研究者

们不再只能测验候选基因, 同时可以发现与行为相关

并且在动物模型上难以测量的“新”基因, 如近期发现

的Kibra[4], SCN1A[27]以及CTNNBL1[75]等. 但是, 在技

术蓬勃发展的同时, 不能忽视它们的缺点. 例如, 基

因测序技术选取的位点效力一般很小且很多在非基因

位置上, 因此对行为的解释可能微乎其微. 未来研究

需要参考多种技术, 寻找不同研究的结合点, 以求获

得更可靠的结果.  

总体而言 , 过去15年见证了记忆研究从被动观

察进入到主动操控 . 未来研究可以利用对记忆机制

的进一步了解更好的操控记忆.  

致谢 在写作过程中得到张涵信院士的指导和帮助, 文章中引用了相关作者的材料, 在此一并表示衷心的感谢.  
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