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摘要 记忆是人类获得大量知识和技能的关键, 是个体适应环境和生存发展的基础. 那么, 个体的学习记忆表现

和神经机制是如何随年龄的增长而变化的呢? 围绕这一问题, 本文首先对近年来的研究结果进行了总结, 特别是

针对工作记忆和长时记忆(包括外显记忆和内隐记忆)的成果进行了梳理, 指出了该领域面临的主要问题. 在此基

础上, 本文提出了推进我国记忆发展神经科学研究的建议: 继续深入研究学习记忆的神经机制, 解决领域内关键

问题; 加强对儿童和老年人学习记忆脑机制的研究; 重视纵向研究; 建立更全面的脑-行为模型; 以及加强应用

研究.
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记忆反映了人脑对各种信息、经验或行为的持续

性表征. 获得记忆表征的过程, 被称为编码或学习. 自
从艾宾浩斯报告了关于记忆与遗忘的经典实验以来,
人们对学习记忆的研究从未停止, 因为它是人类掌握

大量知识技能的关键, 是人们适应环境和生存发展的

基础.
对个体来说, 记忆能力何时出现? 又如何随着年

龄增长而增强或衰退? 其背后的机制是什么? 这是记

忆研究要回答的重要问题. 对这些问题的探索是理解

人类记忆的基础, 也将对学校教育的提升、特殊人群

的治疗干预和人工智能的发展具有重大的实践意义.
近几十年来, 随着脑成像技术, 如功能磁共振成像

(functional magnetic resonance imaging, fMRI)、脑电

图(electroencephalography, EEG)、正电子发射断层成

像(positron emission tomography, PET)等用于记忆研

究领域, 人们对学习记忆的脑机制也有了更多的了解.
一般认为, 学习事件首先由新皮层(如视觉皮层)编码,
然后传递到内侧颞叶. 内侧颞叶与新皮层共同激活,
开始形成记忆痕迹. 之后, 暂时的记忆痕迹经过快速

的突触巩固和缓慢的系统巩固, 在大脑的某些区域巩

固下来, 成为长期记忆
[1]. 大量研究证实, 内侧颞叶(包

括海马及其相关结构)对记忆的形成至关重要
[2,3], 依

赖于它的信息整合功能, 发生于内侧颞叶和新皮层中

暂时的突触连接转变为长期记忆痕迹.
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但是, 已有的关于记忆脑机制的研究大多使用年

轻成人被试, 直接探讨儿童记忆发展脑机制的研究还

比较少, 对老年人记忆衰退的特点和神经机制的研究

也远远不够. 要更好地回答记忆发展神经科学的核心

问题——学习记忆能力毕生发展的脑基础是怎样的,
需要在现有研究的基础上积累更多的证据. 为推动这

一工作的开展, 本文围绕记忆的发展特点和脑机制梳

理以往的相关研究, 在此基础上分析本领域当前存在

的问题和未来的发展方向, 提出促进我国记忆发展神

经科学研究工作开展的建议. 由于记忆包含了不同的

子系统, 瞬时记忆、短时记忆(本文之后用工作记忆替

代短时记忆)和长时记忆的划分已得到大多数学者的

认同(图1), 且不同子系统的脑机制存在分离的现象,
所以本文的文献梳理主要集中在研究成果较多的工作

记忆和长时记忆方面.

1 工作记忆的毕生发展和脑基础

1.1 工作记忆的毕生发展

工作记忆是指个体对有限的信息进行暂时保持和

操作的能力. 研究显示, 婴儿的工作记忆能力最初很有

限, 但在生命的第一年就有显著变化. 在变化觉察实验

中, 成人一般只能记住3~4个项目, 而7~12月龄的婴儿

在类似的实验中已经可以记住大约2个项目. 婴儿在工

作记忆能力上的快速发展可能部分是由于他们在选择

性注意机制和组块加工上的变化所导致的
[4,5].

从儿童到成年, 工作记忆能力逐渐提高. 如有研究

显示, 18~38岁的成年人群体比6~13岁的儿童群体有

更好的视觉空间工作记忆
[6]. 另一项研究使用空间延

迟响应任务也证实, 从14岁到20岁, 个体的空间工作

记忆能力随着年龄增长有显著提高
[7].

对5~80岁被试的言语工作记忆和视觉空间工作记

忆的测量结果显示, 30岁左右的个体表现出最强的工

作记忆能力
[8]. 之后, 工作记忆表现随年龄增长而变

差. Meissner等人
[9]
使用言语和视觉空间n-back任务考

察了青年组(18~29岁)、中年组(30~50岁)和老年组

(51~71岁)被试的工作记忆表现, 发现老年组比青年组

有更差的工作记忆成绩, 但这一结果只出现在2-back
任务中, 而不是1-back任务中. 其他一些研究也证实,
成年人的工作记忆表现随年龄增长而变差, 特别是在

工作记忆负荷较高的时侯. 不过, 这种现象背后的机

制仍处于争论中
[10~13].

需要指出的是, 关于工作记忆的年龄效应, 已有的

研究结果并不完全一致, 这可能是因为实验任务的差

异. 由于工作记忆涉及编码、维持、更新、注意、抑

制等多个加工过程, 不同的工作记忆任务可能侧重考

察了不同的过程, 因而得到不同的结果. 另外, 有研究

显示, 言语工作记忆和视觉空间工作记忆可能有不同

的发展趋势, 甚至视觉和空间工作记忆也可能以不同

的速率发展, 许多因素(如脑发育、知识增长、策略使

用、信息加工速度加快等)可能与工作记忆的发展及

不同子成分的发展差异有关
[14~17].

由于人类工作记忆容量的有限性, 只有一部分信

息能够在记忆中保持短暂的时间, 这就造成了人类认

知的核心局限性. 但是近年来很多研究发现, 个体的

工作记忆能力可以通过训练来提高
[18,19]. 训练后观察

到的工作记忆的增益反映了支撑工作记忆的神经系统

的可塑性
[20]. 不过, 对于工作记忆训练的效果还一直

存在争议. 一些研究发现, 随着大量的练习, 大多数训

图 1 记忆结构示意图. 环境刺激作用于个体的感受器, 并
通过感觉登记器进入神经系统. 信息在感觉登记器中以映像
的形式保持极短的时间(称为瞬时记忆). 其中的某些信息被
注意后, 会进入工作记忆, 得到主动的维持和加工, 并且工
作记忆以言语的或视觉空间的形式来表征信息. 一些信息通
过学习和训练可以被编码进长时记忆, 而长时记忆中的信息
也会在需要时返回工作记忆. 根据是否受到意识控制, 长时
记忆又分为外显的和内隐的. 正是对环境信息和内部信息的
加工使个体能够对所面临的情景做出恰当的反应
Figure 1 Schematic diagram of memory structure. Environmental
stimuli act on the individual’s receptors and enter the nervous system
through sensory registers. Information is considered to be first held very
briefly in the sensory register as an iconic memory (called sensory
memory), after which a selection of some information is transferred to
working memory and then actively maintained and processed. More-
over, working memory holds verbal (sound-based) or visuospatial
representations. Some information can be encoded into long-term
memory by learning and training, and information in long-term memory
also can be returned to working memory as needed. One distinction of
long-term memory is between explicit memory and implicit memory,
depending on whether it is under conscious control. It is the processing
of environmental and internal information that enables individuals to
respond appropriately to situations they are faced with
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练任务上的表现都会得到提升, 而且这种提高也会反

映在大脑系统变化上, 这种学习通常被描述为神经可

塑性
[21,22]. 但是, 在其他一些研究中并未发现训练的

积极效应, 尤其是在对相关任务的近迁移和其他任务

的远迁移方面的效果
[23]. 研究者认为, 虽然工作记忆

训练会出现短期的特定训练效果, 但是不一定能够迁

移到其他的一般认知技能中
[24].

1.2 工作记忆发展的脑基础

与工作记忆密切相关的脑区主要位于额叶和顶

叶. 例如, 前运动皮层不仅为语言功能提供了神经基

础, 而且对工作记忆能力和其他高级认知功能有重要

作用
[25]. 背外侧前额叶皮层负责调控注意分配, 与工

作记忆的中央执行系统功能有关
[26]. 在后顶叶区域,

研究者观察到与工作记忆容量相关的脑活动, 该区域

被认为是工作记忆表征存储的关键脑区
[27,28]. 之后的

研究表明, 顶内沟上方和下方的功能是有差异的, 具

体表现为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, 这表明顶叶皮层可能参与工作记忆精度的维持
[29].

通过对脑成像研究进行元分析, Owen等人
[30]

证

实, 存在6个可靠的负责工作记忆表现的大脑区域, 即

背外侧前额叶皮层, 双侧和内侧后顶叶皮层, 双侧前运

动皮层, 背侧扣带区/内侧前运动皮层包括辅助运动区

域, 前额叶皮层喙部和中间腹外侧前额叶皮层. 上述区

域主要构成了背侧注意网络(dorsal attention network,
DAN)和额顶控制网络(frontoparietal control network,
FPCN). 另一项元分析明确了这两个不同的网络对工

作记忆不同阶段的贡献, 即编码阶段主要激活了大部

分背侧注意网络区域(双侧额下联合区, 双侧上顶内沟

和上顶叶)和小部分额顶控制网络区域(左侧内后前额

叶); 维持阶段主要涉及大部分的背侧注意网络(左侧

额下联合区, 左侧前额眼区和双侧顶内沟)和大部分额

顶控制网络(双侧外侧前额叶, 前脑岛, 内后前额叶和

下顶内沟); 提取阶段主要激活了大部分的额顶控制网

络区域(左外侧前额叶, 双侧前脑岛, 双侧内后前额叶

和左侧下顶内沟)以及一小部分背侧注意网络区域(左
侧额下联合区和上顶内沟)[31]. 另外, 不仅额叶和顶叶

皮层的脑活动与工作记忆有关, 靠近灰质的额-顶白质

区的成熟过程也与儿童工作记忆的发展密切相关
[32].

神经系统的可塑性关系到记忆训练的效果, 受到

许多研究者的关注. May等人
[33]

报告了一项经颅磁刺

激颞上皮层5天后宏观灰质变化的研究, 结果发现, 人

类的脑结构可塑性可以在一周内观察到. 这激发了更

多的研究者去探讨短期内训练对大脑神经机制的影

响. 大脑结构与功能之间的动态联结是认知、学习和

神经可塑性的根源
[20]. 大量研究已经证实, 经过训练,

认知神经活动的模式会发生变化
[22,30]. 工作记忆训练

能够改变未经训练认知任务的大脑活动模式, 同时能

够改变皮质多巴胺受体的密度和白质的完整性, 并且

会影响大脑灰质结构. 灰质信息提供了对特定大脑区

域内神经元物质(如细胞体、树突状分支)的粗略估计,
被认为是认知发展的重要相关因素, 与人一生的认知

能力发展密切相关
[22]. 当研究与复杂工作记忆训练相

关的潜在结构增强时, 大多数研究主要考察的大脑区

域就是额叶和顶叶区域, 因为额叶区域主要致力于认

知控制的过程, 而顶叶区域负责人类大脑的容量限

制
[30,34].
不过, 在训练效果的认知神经方面出现了冲突性

的结果, 一些研究发现, 训练后, 相应脑区的激活会增

加
[35]; 一些研究则表明, 相应脑区的激活会减少

[36,37].
前者通常被解释为更高水平的激活或者更大皮质区域

的补充, 后者被解释为效率的提高. 虽然有大量关于工

作记忆训练的研究和一些元分析, 而且这种训练效应

背后的神经机制的证据也在不断积累, 但是这些矛盾

的问题依然未能被很好地解决
[38,39].

2 长时记忆的毕生发展和脑基础

根据对信息进行编码与检索时是否受到意识控

制, 可将长时记忆分为外显的(explicit)和内隐的(impli-
cit). 在对长时记忆的另一种常见分类中, 一般公认陈

述性记忆是外显的, 而非陈述性记忆是内隐的. 本章节

对外显和内隐记忆分别加以介绍, 不过需要注意的是,
目前对两类记忆的测量评估方法还受到一些质疑, 特

别是对内隐记忆进行测量时很难完全排除外显记忆的

影响.

2.1 外显记忆的毕生发展和脑机制

(1) 外显记忆的毕生发展. 外显记忆被进一步分

为情景记忆和语义记忆. 情景记忆是指个体根据时空

关系对某个经历过的事件的记忆, 它与个人亲身经历
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紧密相关
[40,41]. 使用诱导模仿范式, 一些研究者考察了

16个月和20个月婴儿的情景记忆, 结果发现, 16个月的

婴儿能够记住用来产生事件的道具的具体特征, 但只

有20个月大的婴儿能表现出对道具特征的记忆与对事

件的延迟回忆(1个月的延迟)之间的关联
[42]. 研究者指

出, 至少在出生后第二年的年末, 幼儿的记忆就已经清

晰地显现出情景记忆的许多特征
[43]. 但是, 遵循更为

严格的标准, 有研究者使用“沙盒-钥匙”范式发现, 尽

管3岁儿童的确能够形成情景记忆, 但是4岁儿童才拥

有能保持30分钟以上的情景记忆
[44].

情景记忆在儿童早期至中期快速发展
[45~49]. 例如,

针对4~6岁儿童的一项研究发现, 6岁儿童比4岁儿童能

回忆更多的事实和来源信息
[49]. Diaz等人

[47]
认为,儿童

情景记忆的发展可能与他们进行编码和检索时有意注

意策略的改进紧密相关, 童年中期复杂注意能力的改

善使得儿童能够对任务进行更好的监控.
对成年人情景记忆能力的研究发现, 随着年龄的

增长, 个体表现出情景记忆能力的退化
[50~53]. 例如, 在

一项针对829名年龄在35~80岁之间的成人群体的研

究
[52]

中, 不同年龄组的横断数据比较显示, 情景记忆

在成年中期(35~60岁)缓慢衰退, 在成年晚期(60岁以

后)加速衰退. 不过, 该研究也考察了被试在5年内情景

记忆变化的情况, 这些纵向数据显示, 35~60岁被试的

情景记忆保持稳定, 而60岁之后则会出现明显的下降

趋势. 另外一项长达15年的追踪研究发现, 年龄范围

在35~85岁之间的1558名被试样本中, 13%的成人的情

景记忆能力在5~15年内会出现衰退, 而且“衰退者”中
包含更多男性、更多受教育程度较低的人和更多处于

劳动力市场之外的人
[54].

与情景记忆不同, 语义记忆是对概念、事实、意

义和其他形式的一般知识的记忆, 主要涉及知识的获

得、表征和组织以及对知识的检索过程, 因此语义记

忆的发展与个体语义组织和概念关系分类能力的发展

有关
[55~57].
研究显示, 语义记忆可能出现于生命的第一年, 因

为使用模仿任务的研究
[58,59]

发现, 6~9个月的婴儿就能

记得24小时前看到的目标动作, 学者们相信这标志着

语义记忆的出现. 语义记忆出现后即快速发展到成熟

水平. 一些证据表明, 大约从8岁开始, 语义记忆表现

就不再随年龄变化
[60,61]. 比如, 一项研究使用“学习-再

认”范式并辅以自信评级的方法, 考察了6~18岁儿童和

青少年的记忆发展, 结果显示, 回想成绩(主要反映情

景记忆)从儿童到青少年不断提高, 但是在熟悉性加工

(更多反映语义记忆)上, 成绩的提升仅发生在6岁和8
岁儿童之间

[62]. 针对35~80岁之间的成年群体的横向

数据表明, 语义记忆在55岁之前都是稳定的; 不过, 纵
向数据的证据表明, 在55岁前, 成年个体的语义记忆随

年龄增长会出现小幅度提高
[52].

与情景记忆相比, 老年人的语义记忆有更小的退

化
[52]. 研究显示, 老年人与年轻人的语义记忆表现和

神经活动基本相同
[53,62], 说明语义记忆在健康老年群

体中相对保持较好. 研究者们在进一步考察情景记忆

和语义记忆在老年群体中的发展变化时发现, 与年龄

相关的记忆能力下降是个体的信息处理速度和执行功

能下降的结果, 且处理速度主要中介了语义记忆的衰

退, 而执行功能主要中介了情景记忆的衰退
[63].

(2) 外显记忆发展的脑基础. 脑成像研究发现, 情
景记忆主要依赖于内侧颞叶系统(包括海马、海马旁

回和内嗅皮层等脑区)以及前额皮层、梭状回和后顶

叶皮层等区域
[64,65](图2).在编码阶段,内侧颞叶系统的

作用主要是整合加工来自枕叶、顶叶和颞叶等皮层区

域的感知觉信息,并对这些信息进行编码;而前额皮层

通过直接连接或其他区域中介的方式参与对内侧颞叶

系统的调节, 对编码过程进行监控, 从而增强对记忆信

息的保持和存储
[66]. 重复学习的研究显示, 与忘记的

项目相比, 随后记住的项目在多次学习中显示出神经

激活模式上的更大相似性
[67,68]. 对于提取阶段, 研究

显示, 成功的提取和增强的内侧颞叶激活相关联, 特

别是海马和海马旁回皮层, 连同内侧前额叶以及腹侧

后顶叶皮层
[69]. 并且, 后顶叶皮层的不同区域在记忆

检索过程中可执行不同的功能, 如根据任务需求重新

编码检索信息, 或者为记忆决策积累证据等
[70].

有研究考察了情景记忆编码和提取阶段脑激活的

关系, 发现成功编码和成功提取所激活的脑区有高度

重合, 因而认为提取是编码过程的再现, 有着相同的

神经活动模式
[71,72]. 但另一些研究发现, 编码和提取

存在一定的差异, 表现出不对称的关系. 例如, 左侧前

额叶更多地参与编码加工, 而右侧前额叶更多地参与

提取加工; 海马的前部在编码阶段有较多的激活, 而

在提取阶段选择性激活海马的后部区域
[73,74]; 在编码

和提取阶段, 海马头部的海马激活差异比海马体和海

马尾部更大
[75].
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海马在儿童记忆发展中的作用已得到许多研究的

支持. 如de Haan等人
[76]

考察了在生命第一年内就有双

侧海马损伤的个体的记忆发展, 发现这些个体在情景

记忆任务特别是延迟回忆上成绩较差, 但他们没有表

现出严重的语义记忆缺陷. de Haan等人推测, 早期的

海马损伤阻碍了负责记忆的神经系统的发育, 并且正

常的记忆发展顺序是: 类语义的记忆(semantic-like
memory)首先出现, 而情景记忆作为逐渐发育的海马

的功能稍后才发展起来. 一项fMRI研究
[77]

考察了情景

记忆编码时海马功能的发展差异, 对80名不同年龄被

试的研究结果显示, 8岁儿童的海马结构无差别地参

与情景记忆和项目记忆, 10~11岁组儿童的海马体激

活不能一致地预测随后的记忆成绩, 而14岁儿童和年

轻成人表现出相同的模式, 海马和后部海马旁回选择

性地支持情景记忆. 这些结果表明, 在儿童期, 内侧颞

叶功能组织上的变化使得海马和后部海马旁回更加具

有功能特异性, 这些变化可能是儿童期情景记忆改善

的部分原因.
除了海马, 顶叶区域可能对儿童的记忆发展也具

有重要作用. 对6~8岁儿童的研究发现, 检索阶段顶叶

图 2 长时记忆的脑基础.编码阶段,内侧颞叶(包括海马、海马旁回、内嗅皮层)整合加工来自枕叶、顶叶和颞叶等皮层区域
的感知觉信息, 额顶控制网络(外侧前额叶和顶叶等区域)以直接或由其他区域中介的特定机制对内侧颞叶系统进行监控、调
节; 提取阶段, 除了共同激活的内侧颞叶和额顶控制网络外, 外显记忆的提取还需要默认网络(内侧额叶、内侧顶叶等区域)的
参与,而内隐记忆还涉及运动系统区域.记忆的早期发展主要和生命早期内侧颞叶的发育有关,记忆的晚期发展则和青少年时
期额顶控制网络的发育有关
Figure 2 Brain bases of long-term memory. Encoding phase: the medial temporal lobe (including the hippocampus, parahippocampal cortex, and
entorhinal cortex) integrates sensory and perceptual information from occipital, parietal, and temporal lobes. Frontoparietal control network (lateral
prefrontal and parietal regions) monitors and regulates the medial temporal lobe system directly or through specific mechanisms mediated by other
regions. Retrieval phase: in addition to the medial temporal lobe and frontoparietal control network, explicit retrieval requires the participation of
default mode network (medial frontal lobe, medial parietal lobe, etc.), while implicit retrieval also involves the motor system regions. The early
development of memory is mainly related to the development of the medial temporal lobe in early-life, while the late development of memory is related
to the development of the frontoparietal control network in adolescence
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的激活程度和情景记忆表现呈正相关
[47]. 一项ERP

(event-related potential)研究发现, 不同于成年人群体

中新旧效应主要包括早期的前额中区成分和晚期的顶

区成分
[78], 儿童群体只有顶区的新旧效应, 且儿童比

成年人有更长的潜伏期
[79]. 这些结果表明, 在额叶尚

未发展成熟时, 顶叶可能更多地参与形成和维持对记

住的项目以及任务相关背景成分的表征
[80].

Shing等人
[81]

提出情景记忆发展的两成分模型以

解释情景记忆的发展机制. 按照这个模型, 情景记忆的

两个成分即联结成分和策略成分以不同的速率发展.
联结成分调节捆绑过程, 参与连贯的记忆表征的建立;
而策略成分反映了审慎的控制过程的运作. 并且, 联结

成分发展得早, 反映了海马和相关内侧颞叶结构的发

展; 策略成分发展得晚, 它的增强反映了前额叶的发

展. 与该模型的预测一致, 脑成像的证据表明, 海马体

积在出生后的第一年就长大了两倍, 并在第二年继续

增长, 这为婴幼儿时期情景记忆的出现和发展提供了

大脑基础
[82,83]. 前额叶的皮质厚度在青春期也在增长,

而且横断数据显示, 这些变化与情景性记忆的发展有

关
[84]. 另外, 额叶和颞叶的功能联结随年龄增长而增

加可能也中介了儿童期情景记忆的改善, 研究者在

8~12岁儿童群体中发现, 编码阶段的额颞功能联结能

有效地预测他们的情景记忆表现
[85].

对成年和老年群体的研究为理解记忆老化提供了

基础. 一项fMRI研究考察了192名20~79岁成年被试在

情景记忆编码阶段的神经活动和年龄的关系
[86]. 结果

发现, 在记住与遗忘项目的对比中, 双侧枕颞顶区的

神经活动随年龄增长而下降, 但海马区的神经活动和

年龄无关. 最近的一项纵向研究考察了中年和老年群

体功能联结稳定性和情景记忆衰退的关系, 研究者采

集了75名中年和老年被试在2~3年之间的结构和静息

态功能像, 用以评估功能联结的长时间稳定性. 结果显

示, 情景记忆表现随年龄增长而降低; 同时发现, 皮层

下结构和默认网络的个体纵向稳定性与对情景记忆表

现的横向和纵向测量的个体差异有关, 说明这些网络

在维护中老年人记忆中发挥了重要作用
[87].

与情景记忆神经机制不同的是, 语义记忆涉及到

不同类型的语义知识, 其在大脑中分布式存储. 语义

记忆的提取涉及到对事实信息和一般知识的有意识回

忆, 每种类型的语义信息将激活不同的大脑区域. 例

如, 颜色和形状知识的检索与左侧或双侧腹侧颞叶皮

层的激活有关, 运动知识与左外侧颞叶皮层的激活有

关, 尺寸大小知识与顶叶皮层的激活有关, 非知觉(言
语)概念知识与前颞叶皮层的激活有关, 而操作类知识

与前运动皮层的激活有关. 也就是说, 语义记忆检索和

加工涉及的脑区与任务特征高度相关
[55].

除了与各种任务特征相对应的高度特异性的脑区

之外, 一些学者认为, 还存在一个“语义中心区”, 可能

位于颞叶前部, 它与分布在其他脑区的特异性语义表

征区相联系, 可以对概念的不同方面进行更高级的概

括
[88]. 另外, 为了让语义系统产生适合于任务和情景

的表征和推论, 还需要一个语义控制系统, 一般认为

是左侧额下回和后侧颞中回通过自上而下的方式控制

腹侧前颞叶语义表征的激活来调节语义任务的执

行
[89]. 一项fMRI研究

[53]
评估了健康的年轻人和老年人

的自传体、语义和情景记忆检索的神经关联. 呈现一

个图片后, 要求被试回答有关图片内容的问题或者是

和图片内容相关的常识性问题, 以此来操纵记忆检索

时涉及的记忆类型, 结果发现, 记忆任务激活了额下

回、颞中回、左侧颞上回等脑区. 进一步的分析表明,
在语义记忆任务中, 激活的大脑模式不存在年龄差异.
这与行为研究中发现语义记忆具有跨年龄的稳定性是

一致的, 说明随着年龄增长, 语义记忆在健康老年群体

中没有出现明显衰退.
综上所述, 外显记忆发展的神经基础的研究多集

中在情景记忆, 探讨情景记忆相关的大脑区域及其随

年龄变化的特征. 由于语义记忆在整个生命周期中发

生的时间较早, 而且具有跨年龄的稳定性, 因此涉及

语义记忆发展的研究较少. 当前的研究结论是否能推

广到更广泛的年龄阶段, 还有待探讨.

2.2 内隐记忆的毕生发展和脑机制

(1) 内隐记忆的毕生发展. 与统一的外显学习和

外显记忆研究不同, 内隐学习和内隐记忆研究曾处于

割裂状态, 近些年逐渐走向整合, 一些内隐记忆的研

究包含了以前被称为内隐学习的内容. 下面对内隐学

习和内隐记忆的相关研究进行简单介绍, 但近期的一

些研究实际上并没有严格区分二者.
内隐学习一般被定义为个体在无意识状态下对环

境信息(如环境中的模式、规律、顺序信息和统计学

信息)的敏感性
[90,91], 主要采用人工语法任务、序列反

应时任务和统计学习任务等加以研究. 在个体出生后
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的第一年, 内隐学习就已出现并成为婴幼儿时期个体

主要的学习方式
[92~95]. 研究发现, 8个月大的婴儿通过

单纯地接触人工语言就可以很快地学会不同音节之间

的转换, 表现出对语言音节信息的敏感性
[94]. 9个月大

的婴儿在接触多元素视觉场景时, 会对元素之间共同

发生的条件概率关系表现出敏感性
[96]. 6个月和12个

月大的婴儿已经学会了根据先前的听觉刺激预测视觉

刺激
[97,98]. 甚至有研究显示, 在跨通道的学习中, 婴儿

表现出比成人更大的优势
[99]. 总之, 婴幼儿具有很强

的内隐学习能力, 并且这种能力可能随着他们的年龄

增长而更加完善.
有研究者

[100]
考察了4~85岁个体的内隐概率序列

学习. 结果发现, 4~12岁年龄组表现出最强的学习效

果. 在12岁左右, 内隐学习的成绩显著下降, 在老年阶

段内隐学习的成绩更低. 研究者认为, 在12岁之前, 个
体的学习方式主要是内隐学习. 之后, 内隐学习开始退

居二线, 随着年龄的进一步增长, 个体的学习方式主要

依靠外显学习, 并且可以很好地协调内隐学习和外显

学习之间的关系
[101]. 进入老年, 个体的内隐学习能力

一般不会削弱
[102], 但是有些形式的内隐学习可能随着

年龄的增长而有所下降
[103]. 另外, 老年人内隐学习的

能力会受到任务难度、外显学习和工作记忆等其他认

知能力的影响
[104].

内隐记忆通常是指个体在不需要有意识回忆过去

经历过的信息的测验中, 相比新信息, 对经历过的信息

做出反应的速度更快, 正确率更高, 常以启动效应表

示
[105~107]. 研究显示, 在出生后的前9个月里, 年龄较大

的婴儿在内隐记忆上的表现比年龄较小的婴儿更好;
但在9个月之后的生命发展过程中, 内隐记忆表现相对

稳定
[108~112]. 追踪研究发现, 出生9个月后的内隐记忆

成绩可以预测3岁左右的内隐记忆表现
[111]. 不过, 也有

研究得到了不一致的结果. 例如, Vakil等人
[113]

比较了

儿童中期(6.5~8.5岁)、青少年中期(13~14.5岁)和成年

早期(20.5~24岁)三个年龄组被试的内隐记忆和外显记

忆, 发现儿童中期组个体的内隐记忆表现不如其他两

个年龄组, 可能意味着内隐记忆在儿童期内仍在继续

发展.
内隐记忆可能并非单一成分

[114,115], 对儿童期到成

年期内隐记忆的发展研究显示, 知觉内隐记忆大多没

有表现出明显的年龄差异
[60,116~118], 但儿童和成人的

概念内隐记忆存在差异
[119,120]. 也就是说, 儿童期内隐

记忆的发展可能存在知觉和概念之间的分离. 不过, 也
有研究显示出知觉和概念内隐记忆有类似的发展轨

迹
[113]. 另外, 多数研究认为, 成人外显记忆随年龄增长

有所下降
[121,122], 65岁后下降更加明显, 但内隐记忆却

在老化过程中保持完好
[123~128]. 然而, 最近有部分证据

显示, 发现内隐记忆不受老化影响的研究主要采用的

是识别式启动, 而老年人相比年轻人在产生式启动上

的成绩明显降低
[129~132]. 可见, 内隐记忆的老化可能在

识别式和产生式启动之间存在分离.
(2) 内隐记忆发展的脑机制及其与外显记忆脑机

制的关系. 一些研究表明, 在年轻成人中, 内隐序列

学习涉及两个相互作用的神经系统: 一个是主要基于

纹状体(包括尾状核)的网络, 另一个是基于内侧颞叶

(包括海马)的网络
[133,134]. 内侧颞叶系统的特点是联结

习得相对更快,在训练早期占优势;而纹状体系统的学

习更慢, 它逐渐建立事件间的联结, 并且随着训练的进

行变得更加重要
[103,135].有研究者指出,成年期以后,纹

状体在结构和功能上会随着年龄增长而衰退
[136,137],这

就会造成基于纹状体的学习系统的功能减弱, 使得某

些形式的内隐学习随年龄增长而下降
[103,138,139].

内隐记忆主要与纹状体、小脑和杏仁核有关, 一

些任务中也发现感觉区和运动区的额外激活
[140]. 这些

脑区在系统发育上被称为旧皮质. 在人类个体发育期

间, 这些脑区也是首先成熟, 并在出生后前几个月就

得到充分发展
[141]. 也就是说, 与内隐记忆相关的脑系

统在生命早期就得到充分发展, 而支持外显记忆的脑

系统是不断发展的
[17,142], 这在一定程度上支持了这样

的观点: 外显记忆随年龄变化, 但是内隐记忆却相对

稳定.
一些研究直接比较了外显记忆与内隐记忆的脑机

制
[143~150], 强烈支持了内隐记忆与外显记忆在检索阶

段脑机制的分离, 但是对于编码阶段二者的关系得到

了不一致的结果. 在对一系列fMRI研究进行元分析的

最新文献
[144]

中, 作者Kim指出, 外显与内隐学习涉及

很多共同的脑区, 而外显与内隐记忆的检索则涉及很

多不同的脑区, 因此, Kim提出了一个外显与内隐记忆

共同编码、分别检索的神经认知模型(Explicit/Implicit
Memory Encoding and Retrieval, EIMER).

按照EIMER模型, 记忆编码涉及三个连续的阶段:
首先是知觉加工阶段, 主要任务是分析刺激形式, 在感

知觉区域(如梭状回)完成; 然后是语义加工阶段, 主要
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任务是分析刺激的意义, 在联合区(如前额叶皮层)完
成; 最后是关系加工阶段, 分析经验的不同成分之间

的关系, 在海马结构和周边皮层完成. 并且由于成功

的编码非常依赖于选择性注意, 编码活动也涉及DAN.
不过, EIMER模型虽然假定内隐和外显编码加工涉及

同样的脑区, 但也承认在相同的解剖区域内可能存在

小范围的区域特异性.
对于检索阶段, EIMER模型提出, 外显记忆检索

与默认网络(default mode network, DMN)存在内在联

系,可能反映了对内部表征的注意;而内隐记忆的检索

过程主要涉及DAN/感知觉区域, 可能反映了对外部刺

激加工的注意. 按照EIMER模型, 同样的脑区既支持

了内隐记忆的编码, 也支持了内隐记忆的检索活动.
鉴于元分析研究所存在的局限性以及人们对外显

和内隐记忆研究范式的质疑, 内隐记忆和外显记忆脑

机制的关系是否如EIMER所阐释的那样, 还需更多研

究的证实.

3 未来发展方向的预测和展望

根据对已有研究成果的梳理和总结, 本文对记忆

发展神经科学领域存在的问题和未来的发展方向做出

如下分析和预测.
(1) 已有研究虽然在行为层面上大致描绘出了记

忆毕生发展的轨迹, 但对学习记忆脑机制的认识还比

较有限, 探讨记忆毕生发展的深层机制的研究还很少.
在行为研究的基础上, 未来进一步开展脑机制的研究

将能更好地回答记忆发展领域的很多重要问题. 比如,
在情景记忆和语义记忆方面, 与年龄有关的记忆减退

的根本原因是什么? 是不适当的编码、不成功的巩固

还是检索失败造成的? 未来研究需要细致地考察情景

记忆和语义记忆编码、巩固和检索的发展模式和神经

机制. 在内隐学习和内隐记忆领域, 无意识的知识如何

在大脑中表征、存储和检索? 在何种情况下人们会更

多或更好地利用无意识知识? 不同类型的内隐记忆在

个体生命发展的不同阶段是否有不同的表现和神经基

础? 这些问题都有待未来通过对学习记忆毕生发展规

律及其脑机制的研究来回答.
(2) 已有研究大多是在实验室情境中针对单一感

觉通道信息或独立事件的学习记忆而展开, 未来需要

加强对复杂学习记忆的发展规律和脑机制的研究. 在

自然的学习记忆活动中, 个体所接受的信息是丰富多

彩、相互关联的, 并且通常来自多个感觉通道, 但由

于研究范式和技术手段的限制, 大部分已有研究主要

针对单一感觉通道信息或独立事件的学习记忆而展

开, 虽然这些研究为洞察学习记忆基本机制提供了重

要的基础, 但尚无法揭示人类复杂学习记忆的神经表

征方式及机制. 因此, 未来研究者们需要创造出具有

更高生态效度的研究范式, 发展出更复杂的数据分析

技术, 采用丰富的学习记忆材料, 探讨个体对复杂信

息的编码、巩固和检索的神经机制和发展规律.
(3) 在已有的对成人被试的学习记忆研究中, 情绪

材料所引起的记忆增强效应以及情绪背景对学习记忆

的影响已经得到了广泛的关注
[151~153], 但是, 对儿童青

少年记忆发展规律的研究中, 还较少考虑情绪的影响.
另外, 个体的学习记忆总会发生在某种环境中, 各种环

境变量对学习记忆会产生一定的影响
[154,155],但目前相

关研究还比较少. 未来探讨环境变量的作用, 特别是考

察学习环境中的一些社会因素, 如竞争或合作的学习

氛围、奖励与惩罚等如何影响儿童学习记忆的脑机

制, 对提升学校教育具有重要意义.
(4) 未来将开展更多训练和干预研究. 对学习记忆

基本规律和机制进行研究的重要目的之一, 就是寻找

提升人类学习效率的新技术和新方法. 学习记忆技能

训练和特殊群体干预研究已经吸引并还将继续吸引许

多研究者的关注. 例如, 在工作记忆领域, 虽然近年来

很多研究者在工作记忆训练方面做了大量的研究工

作
[39,156~158],也有研究对工作记忆训练的神经机制进行

了探讨
[36,159], 但是对于工作记忆训练的效果仍然存在

很多争议. 为什么一段时间后训练的效果会消失, 这种

训练效果消失的根本机制是什么? 目前的研究还不足

以解决这些问题, 未来在工作记忆训练效果、保持和

迁移效果及相应的神经机制上将会产生更多的研究.
另外, 针对特殊群体(如神经发展障碍儿童、记忆严重

衰退的老年人)的学习记忆干预研究也是一个热点. 当
前无创脑刺激技术、脑机接口技术等已日益成熟, 未

来研究可以通过技能训练和神经干预方法, 尝试对学

习障碍、记忆衰退等进行有效的干预.

4 促进国内记忆发展研究的建议

学习记忆能力是人类的基本能力之一. 理解人类

张钦等: 记忆发展神经科学: 研究现状与未来展望

654

 https://engine.scichina.com/doi/10.1360/SSV-2020-0257



学习记忆的发展变化规律及其脑机制, 既可以促进不

同年龄个体的发展和适应, 也能为人工智能的研究提

供坚实的基础. 在国际竞争日趋激烈的今天, 为促进

国内记忆发展神经科学研究的开展, 本文提出以下

建议.
(1) 继续深入研究学习记忆的神经机制, 积极关注

和解决领域内关键问题. 虽然近年来我国研究者在学

习与记忆领域取得了一定的研究成果, 但是, 和国外

相比依然存在较大的差距. 国内研究人员数量较少,
研究所涉及的领域相对比较局限, 在一些重要领域内

成果不多, 比如, 学习记忆的计算神经网络模型研究,
相关疾病和脑损伤导致的学习记忆障碍研究等, 还较

为缺乏. 未来研究应充分利用分子生物学、电生理、

脑成像、光遗传成像等技术, 从不同水平阐释人类学

习记忆的神经基础.
(2) 加强对儿童和老年人学习记忆脑机制的研究.

目前, 国内针对不同年龄阶段人群的学习记忆机制研

究是不均衡的, 相比成人期的研究成果, 其他各年龄

段的研究要少得多. 因此, 未来必须加强对儿童和老

年人的研究, 揭示不同年龄阶段与学习记忆相关的脑

网络特征及其发展模式 , 以及遗传和环境的交互

作用.
(3) 重视纵向研究. 现有学习记忆的发展研究以横

断比较为主, 缺乏对于学习记忆毕生发展状态的纵向

追踪研究. 虽然横断研究可以非常有效地考察不同年

龄个体间学习记忆能力的差异, 但是它无法使人们看

到个体内部学习记忆能力及其脑机制的发展变化. 因

此, 纵向研究在探索人类学习记忆的毕生发展上具有

特殊的价值. 20世纪80年代中期以后, 国际上一系列

纵向研究加深了人们对记忆发展的理解, 例如, 慕尼

黑个人能力起源的纵向研究(LOGIC)持续了十年以上,
考察了记忆及相关认知能力的发展特征. 但是在我国,
关注学习记忆能力和机制的纵向研究较为缺乏, 应得

到加强.
(4) 在积累大量行为与脑机制研究成果的基础上,

建立更全面的脑-行为模型. 在工作记忆领域, Moser等
人

[160]
开展了这方面的工作. 他们主要选取了数据库中

相关数据集, 通过相关分析探讨工作记忆脑网络激活

与相关任务非成像测量之间的关系. 结果发现, 更好

的一般认知能力、言语能力、注意和认知灵活性与工

作记忆功能网络激活的增强具有一定的正相关关系.
未来可以针对不同记忆子系统, 从毕生发展的角度去

构建脑-行为模型, 进一步明晰脑发育的年龄特征和个

体差异与学习记忆的关系.
(5) 加强应用研究, 将学习记忆发展规律和脑机制

的研究成果应用于解决实际问题, 为我国基础教育提

升和经济发展服务. 例如, 开发学习记忆能力训练程

序, 发展对学习困难人群的诊断、干预和治疗方法,
助力人工智能的发展等. 应用研究的广泛开展也将反

过来加强政府和公众对基础研究的投入和重视.
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Memory is crucial for the acquisition of the tremendous amount of knowledge and skills and thus it is the basis of human survival and
development. Then, how do learning and memory performance and neural mechanisms change with age? Around the core issue, this
article first summarized the research results in recent years, especially those about some important memory subsystems such as
working memory and long-term memory (including explicit and implicit memory). Then we revealed the research status in the field of
developmental neuroscience of memory and predicted the future direction. On the basis of the work mentioned above, we put forward
following suggestions to promote research work in China: (i) making further studies on the neural mechanisms of learning and
memory and solving critical problems in this field; (ii) strengthening research on brain mechanisms of learning and memory of
children and the elderly; (iii) paying attention to longitudinal studies; (iv) establishing more comprehensive brain-behavior models;
(v) strengthening applied studies.
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