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 国家科学基金成果综述

记忆编码与提取过程的脑机制 ——功能性核磁共振研究

王婷婷，莫  雷 *，舒斯云 *

华南师范大学心理应用研究中心，认知神经科学研究所，广州 510631

摘  要：本文结合我们的研究，总结了国内外近十几年来利用功能性核磁共振(functional magnetic resonance image, fMRI)技
术对记忆编码和提取功能在大脑结构上表达的研究成果。在不同刺激材料、不同记忆类型和不同年龄条件下，记忆编码

和提取激活的脑区是不完全相同的，并具有大脑半球偏侧化差异。如对语义知识的编码和提取主要依赖于左侧大脑半球的

前额叶和颞叶，而对图像、空间信息的编码和提取则主要依赖于右侧大脑半球的前额叶和颞叶。表明这些功能的神经网

络基础不相同。在记忆编码和提取时激活的脑区有重叠也有区别，记忆编码主要定位于前额叶、颞叶、顶叶、海马前

部、基底节和丘脑，记忆提取主要定位于前额叶、颞叶、海马后部、基底节、丘脑、旁嗅皮质和嗅皮质。编码时激

活的皮层结构强度和范围较提取时多，而提取时激活的皮层下结构较编码时多。在海马结构中，编码时主要激活海马的

前部，而提取时主要激活海马的后部。可以设想记忆编码和提取过程是由大脑内皮层－皮层下结构(主要是基底节和丘脑) －
皮层形成的神经环路共同完成的，不是单由大脑皮层完成的；皮层下结构在二者的神经环路中都起到“中继站”的作用。
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The brain mechanism of memory encoding and retrieval: A review on the fMRI
studies
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Abstract: Memory encoding and memory retrieval are two important processes of the memory. The main results of studies on the
neural basis of the memory encoding and memory retrieval by functional magnetic resonance image (fMRI) technique were summarized
in this review. The neural basis of memory encoding and retrieval phases varies with different materials, memory types, and age stages.
It means that the neural networks of these memory activities are separate. The functional locations of the activated brain areas during
memory encoding and during memory retrieval phases are overlapped with distinction. The activated brain areas of memory encoding
mainly locate in the prefrontal lobe, the temporal lobe, the parietal lobe, the anterior hippocampus, the thalamus, and the basal ganglia
(including the striatum and the marginal division of the striatum). The activated brain areas of memory retrieval mainly locate in the
prefrontal lobe, the temporal lobe, the entorhinal cortex, the perirhinal cortex, the posterior hippocampus, the thalamus, and the basal
ganglia. The anterior hippocampus is mainly activated during the encoding phase, whereas posterior hippocampus is mainly activated
during the retrieval phase. The intensity of the activated cerebral cortex regions during the encoding phase is stronger than that during
the retrieval phase, whereas the opposite activated pattern is found in the subcortical structures, mainly the basal ganglia and thalamus,
during the two phases. It seems that the stimulation might activate certain cerebral cortex areas during the memory encoding phase, then
the information is transported to the subcortical structures and comes back to the cerebral cortex to complete the memory retrieval
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phase. The encoding and retrieval phases of the memory are supposed to be accomplished by a neural circuit among the cerebral cortex,
basal ganglia, thalamus and cerebral cortex, rather than the cerebral cortex only.

Key words: memory encoding; memory retrieval; cerebral cortex; basal ganglia; striatum; hippocampus; fMRI

记忆问题一直是认知神经科学的研究热点。记

忆过程包括三个阶段：编码、存储和提取。编码

指个体对外界信息进行形式转换的过程；存储指个

体把感知过的事物以一定的形式保持在头脑中；提

取指个体从记忆中查找已有信息的过程。行为学研

究表明，编码与提取在加工机制、影响因素等方面

存在诸多密切的关联，难以区分。于是，有研究

者认为，提取只不过是编码的逆过程
[ 1 , 2]

。然而，

随着对记忆机制的深入研究，越来越多的研究者认

识到编码和提取是两个密切联系，却又相互独立的

认知过程。

近年来，功能性核磁共振技术(functional mag-
netic resonance image, fMRI)的发展，为独立地研究

记忆过程的各阶段提供了可能。它不仅可以在结构

上定位参与编码或提取的脑区，而且可以在功能上

明确二者的分工与协作。利用 fMRI 技术，研究者

们分别就记忆编码和提取中的热点问题开展了研

究，如不同的刺激材料、记忆类型及年龄阶段的记

忆编码和提取的功能定位等。值得注意的是，越来

越多的证据表明，皮层下结构在记忆过程中也起着

重要作用
[3-7]

。另外，除了研究者较早关注的海马

等皮层下结构外，纹状体边缘区(marginal division of
the striatum, MrD)日益得到关注。MrD 是舒斯云教

授于1988年在大鼠脑内新纹状体尾侧发现的由一条

梭形细胞带组成的新月形区域
[8]
，其中富含多种与

学习记忆有关的神经递质、物质及受体，如 P 物

质，脑啡肽，即早基因 c-fos 和 c-Jun 以及NMDA
受体等。动物实验和人的活体fMRI检测都证明MrD
具有学习记忆功能

[6-19]
。认知神经科学研究表明，

MrD参与了健康人的听觉数字工作记忆、中文词语

联想学习记忆、数字计算及空间记忆的脑功能活

动
[9 ,20-25]

。

本文结合近十几年来国内外同行的研究成果，

试从不同刺激材料、不同记忆类型、不同年龄群体

这三个方面对于记忆编码和提取的神经机制进行总

结和探讨，从而进一步探索学习记忆功能的大脑结

构基础和可能的神经环路。

1  不同刺激材料下记忆编码和提取的 fMRI
研究

认知神经科学研究中，主要通过操纵刺激材料

的内容和呈现方式来探讨不同刺激材料对记忆编码

和提取的影响。

1.1  不同刺激材料下编码过程的 fMRI 研究

对不同内容的刺激材料的编码研究发现，编码

过程主要定位于左侧额叶，特别是左侧额下回的前

部。编码有意义材料比编码无意义的物理特征、编

码词汇比读出词汇、编码物体用途比命名物体、编

码抽象名词比编码具体名词、对词汇的有意编码比

无意编码，在左侧额下回的前部均有更大程度的激

活
[26-31]

。这表明，左侧额下回在记忆编码中的活动

随刺激材料的语义化程度的增加而增强。在中颞叶

和基底节的对比研究中发现，对面孔 - 姓名联结、

刺激的空间关系等灵活性知识的编码，中颞叶起了

重要作用
[4-6,32]

；而对刺激 - 反应联结、数字关系、

类别关系等固定性知识的编码，基底节，特别是纹

状体结构起了重要作用
[4-6]

。另外，Kelley 等发现，

当编码词汇时，左侧额叶、左侧颞叶有激活；当

编码面孔时，右侧额叶、右侧颞叶有激活；而当

编码可命名的图片时，双侧额叶、双侧颞叶均有激

活
[3 3, 3 4]

。

舒斯云等人发现，在数字记忆编码过程中，材

料呈现方式的变化会引发相应脑区的参与程度的变

化。当以听觉形式呈现数字时，激活了前额叶、颞

叶和 MrD[21]
；当以视觉形式呈现数字时，激活了

额叶、顶叶、双侧海马、双侧扣带回、丘脑、尾

状核及小脑
[24]
。这表明，不同呈现方式导致编码过

程中对不同感觉通道的依赖程度不同；数字听觉记

忆编码主要涉及了左侧前额叶和纹状体区域的活

动；对数字进行视觉记忆编码时比进行听觉记忆编

码时，参与的脑区更为广泛。舒斯云等人还发现，

相对于物体信息，人们在对空间信息进行编码时，

选择性激活了顶叶、海马、小脑等区域
[22]
。这说明，

空间信息的编码过程中，顶叶和小脑起着重要的作用。

Zeineh等人采用面孔 -姓名联结材料，探讨了编
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码和提取时海马区域的活动状况，结果发现，编码

阶段选择性激活了海马 2区和 3区(即海马前部)，而

提取阶段选择性激活了海马回下脚(即海马后部)[32]
。

郑金龙、舒斯云等人采用配对词语为材料，对比了

编码阶段和提取阶段的脑区活动状况，结果显示，

编码阶段选择性激活了左侧额中下回、枕叶的 18、
19 区，及左侧 MrD，而提取阶段选择性激活了左

侧顶上小叶、缘上回和角回
[23 ]

。因此，不同刺激

材料下编码时激活的脑区是不同的，并有明显的偏

侧化倾向。

1.2  不同刺激材料下提取过程的 fMRI 研究　　

研究发现，提取学过的材料比提取没学过的材

料、提取记得牢的材料比提取记得不牢的材料，在

中颞叶的激活程度更强
[35]
。这表明，中颞叶的活动

强度反映了提取努力的程度。前额叶结构和颞叶结

构的活动强度也随刺激材料的变化而发生变化，提

取词汇时，左侧额叶和左侧颞叶有激活；提取面孔

时，右侧额叶和右侧颞叶有激活；而提取可命名的

图片时，双侧额叶、双侧颞叶均出现激活
[34 ]

。郑

金龙、舒斯云等人发现，提取配对词语时，选择

性激活了左侧顶上小叶、缘上回和角回
[23]

。由此可

见，不同刺激材料下提取时激活的脑区也具有定位

和大脑半球偏侧化的差异。

对于时间信息和空间信息的提取分别依赖于不同

的脑区。提取时间信息与右侧颞上回及海马的活动

有关，而提取空间信息与右侧额中下回、运动前区

的活动有关
[36,37]

。另外，有研究者发现，与提取开

头、结尾位置的项目相比，提取中间位置的项目

时，在左侧枕叶、视皮层、基底节、小脑背侧、

丘脑有更大程度的激活
[38]
。这说明，提取中间位置

的项目比提取开头或结尾位置的项目需要更多皮层、

皮层下结构的参与，这一结果从神经机制的角度上

解释了为什么提取中间位置的项目要比提取开头或结

尾的项目难。

综上所述，不同刺激材料下编码过程中主要激

活的脑区有前额叶、颞叶、顶叶、枕叶、基底节、

海马等，提取过程中主要激活的脑区有前额叶、颞

叶、基底节、海马、丘脑、小脑等。前额叶和

颞叶在参与对不同刺激材料的编码与提取时，呈现

出了偏侧化倾向。其中，对语义知识的编码和提取

主要依赖于左侧前额叶和左侧颞叶，而对图像、空

间信息的编码和提取则主要依赖于右侧前额叶和右侧

颞叶。海马结构中，其前部参与了对面孔 - 姓名联

结的编码过程，其后部参与了对面孔 - 姓名联结的

提取过程。

2  不同记忆类型下记忆编码和提取的 fMRI
研究

不同类型的记忆，如短时记忆和长时记忆、情

节记忆和语义记忆等，其编码和提取过程激活的脑

区有无不同？

2.1  长时记忆和工作记忆的编码与提取

长时记忆指保持时间在一分钟以上直至终身的

记忆；短时记忆指保持时间大约为 5 s 至 2 min 的

记忆，包括工作记忆。认知神经科学中对短时记

忆的研究，多聚焦于对工作记忆的探索。

2.1.1  编码过程

在长时记忆编码中，中颞叶、前额叶、丘脑、

纹状体、乳头体等起了主要作用，其中，中颞叶

与对事件的长时记忆有关，基底节、MrD 与对技

能的长时记忆有关
[4-6]

。而腹外侧前额叶与提取成

功有关，该区域的激活程度可以预测识记材料被成

功提取的程度
[39,40]

。在工作记忆编码中，前额叶、

中颞叶、顶叶、枕叶、M r D、丘脑、尾状核等

起到了重要作用，其中，前额叶负责编码时的注

意监控，顶上小叶和枕叶的激活程度反映编码对象

的复杂性程度，皮层下结构如MrD、丘脑、尾状

核等则起到了桥梁的作用
[41-44]

。工作记忆与长时

记忆的对比研究表明，左侧前额叶的额极在工作记

忆中有激活，而在长时记忆中无激活。

2.1.2  提取过程

长时记忆提取主要依赖于颞叶、海马、丘脑

等结构的活动，而工作记忆提取主要依赖于前额叶

区域，特别是前额叶的额极、双侧背外侧前额叶

的活动。Braver等人通过对比被试进行工作记忆和

长时记忆时前额叶的参与程度，得出：背外侧前

额叶的双侧在工作记忆提取时有激活，而在长时记

忆的编码和提取中均未激活
[43]

。这进一步表明了，

工作记忆提取过程与长时记忆提取过程依赖于不同

脑区的活动。

2.2  语义记忆和情节记忆

语义记忆是指人们对一般知识和规律的记忆，

与特殊的地点、时间无关；而情节记忆指人们根

据时空关系对某个事件的记忆，与特殊的地点、

时间有关。

2.2.1  编码过程
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语义记忆编码和情节记忆编码在大脑半球上的

激活存在明显的偏侧化现象。其中，语义记忆的编

码依赖于左侧前额叶、左侧颞叶、左侧海马的活

动，而情节记忆编码则依赖于右侧前额叶、右侧颞

叶、右侧海马的活动
[45,46]

。另外，病理学研究中

还发现，左侧丘脑病变会导致语义记忆障碍，右侧

丘脑病变会导致情节记忆障碍。这种大脑半球上的

非对称性与两种记忆类型中记忆内容的性质不同有

关。语义记忆中，记忆内容是一般知识和规律，属

于语义性知识，因而会更依赖于左半球脑区的活

动；而情节记忆中，记忆内容是事件和情景，属

于时空图像性知识，因而会更依赖于右半球脑区的

活动 。

2.2.2  提取过程

语义记忆的提取主要发生在左侧额叶(包括Broca
区和腹外侧前额叶)、旁嗅皮质和嗅皮质；而情节

记忆的提取则主要发生在右侧额叶和海马
[47,48]

。还

有研究者通过对比早期双侧海马受损者与正常人在

情节记忆、语义记忆中的行为表现及脑成像，发现

在回忆成绩上，海马受损者在情节记忆提取时显著

低于正常人，在语义记忆提取时与正常人的差别不

大；正常人的脑成像结果进一步揭示，情节记忆提

取与海马有关，而语义记忆提取与旁嗅皮质和嗅皮

质有关
 [47] 

。结合编码过程中二者的对比研究，我

们发现，语义记忆与情节记忆在编码过程、提取过

程上均存在脑区定位的差异。

综上所述，不同类型记忆下，编码过程中涉及

的脑区主要有前额叶、中颞叶、顶叶、枕叶、海

马、丘脑、纹状体和乳头体等，提取过程中涉及

的脑区主要有前额叶、颞叶、海马、丘脑、周皮

质和嗅皮质等。部分脑区具有明显的偏侧化现象。

其中，左侧前额叶、左侧海马及左侧丘脑与语义记

忆有关；而右侧前额叶、右侧海马及右侧丘脑与情

节记忆有关。中颞叶与对事实的编码有关，而基底

节与对技能的编码有关。前额叶则广泛参与了各种

类型记忆的编码和提取过程。

3  不同年龄群体的记忆编码和提取的 fMRI
研究

行为学研究表明，记忆能力随年龄的变化而变

化。许多研究者采用 fMRI 技术对此进行了探索。

3.1  不同年龄群体的编码过程的 fMRI 研究

Chiu等人通过比较七、八岁年龄组儿童与十岁

以上儿童在事件编码时的状况，发现两个年龄组儿

童的内侧颞叶后部均有激活，而只有十岁以上年龄

组儿童的内侧颞叶前部和左侧前额叶出现选择性激

活
[49]

。这表明，随着儿童年龄的增加，左侧前额

叶在记忆编码中的作用逐渐增强。

Dennis 等通过比较青年人与老年人在项目记忆

和源记忆编码时脑区的活动，发现老年人在进行源

记忆编码时，海马、前额叶的激活均较弱
[50]
。Anderson

等通过比较青年人与老年人对词对联结进行编码及

提取时脑区的活动，也发现老年人在编码和提取

时，前额叶的激活都较弱
[51]
。在无意义图形记忆研

究中还发现，老年人记忆编码时海马的激活集中在

前部，这与青年人在海马区的激活一致。

以上研究表明，在对不同类型刺激材料进行编

码时，前额叶、内侧颞叶的活动均随个体老化而减

弱，而海马结构的活动则不变
[52,53]

。

3.2  不同年龄群体的提取过程的 fMRI 研究

研究发现，老年人在记忆提取时往往涉及双侧

前额叶、双侧颞叶、双侧顶叶、双侧海马等区域

的活动，而青年人在记忆提取时一般只涉及某脑区

的单侧活动
[54,55]

。还有研究者对比了老年人与青年

人在反序记忆提取任务和正序记忆提取任务中的行

为表现及脑区激活，发现，在正序记忆提取任务

中，老年人与青年人没有差异，但在反序记忆提取

任务中，老年人比青年人在左右脑区上均表现出更

多的激活，特别是选择性的激活了右侧额下回
[56]

。

这表明，右侧额下回在老年人的记忆提取中起到更

为重要的作用。另外，在老年人对无意义图形的记

忆研究中发现，记忆提取时海马的激活集中在海马

的体部及尾部，这与海马区在青年人记忆提取时的

激活模式一致
[57]

。

综上所述，记忆能力随年龄变化的神经基础主

要定位于前额叶和内侧颞叶。其中，左侧前额叶在

编码中的作用随着儿童年龄的增加而增强；前额

叶、内侧颞叶在编码中的活动则随个体老化而减

弱。另外，老年人在进行记忆提取时，参与活动

的脑区显著多于青年人，可以解释为，老年人需要

更多的脑区参与记忆提取过程，从而弥补由老化带

来的功能衰退
[51,57]

。

4  记忆编码与提取在神经机制上的定位与

分布规律

通过上述对不同刺激材料、不同记忆类型、不
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同年龄群体的记忆编码与提取的研究，可以得出二

者具有如下关系：(1)记忆编码和提取激活的脑区均

取决于刺激的性质，对于不同性质的刺激，其编码

和提取所依赖的脑区和偏侧化也不相同；(2)编码和

提取激活的脑区均随记忆类型的变化而变化
[58](图

1)；(3)编码和提取能力均随年龄的变化而变化。

由上述分析可知，编码和提取过程所依赖的脑

区都会随着刺激材料、记忆类型、年龄群体的变化

而发生相应的变化。不同性质的刺激激活的脑区有

明显的大脑半球偏侧化现象。总体上，记忆编码激

活的皮层结构主要定位于前额叶(特别是额下回的前

部) 、颞叶和顶叶，皮层下结构定位于海马的前

部、丘脑，以及基底节(包括纹状体、MrD )。而

记忆提取激活的皮层结构主要定位于前额叶和颞

叶，皮层下结构定位于海马的后部、基底节(包括

纹状体、纹状体边缘区)、丘脑、旁嗅皮质和嗅皮质。

记忆编码和提取共同涉及的皮层结构有前额叶

和颞叶等，皮层下结构有海马、基底节、丘脑等。

有些重叠的脑区在编码与提取中体现出了一致的功

能模式，但根据刺激性质的不同，有大脑半球激活

区的偏侧化优势现象，如前额叶和颞叶，其左侧结

构与语义知识、语义记忆的编码和提取有关( 图
2)，而右侧结构与图像、面孔及情节记忆的编码和

提取有关。然而更多脑区在编码和提取过程中体现

出了不同的功能[59]
，如：背外侧前额叶(dorsolateral

prefrontal cortex, DLPFC)在编码中负责材料的选择、

操纵和组织，在提取中负责监控和确认；腹外侧前

额叶(ventrolateral prefrontal cortex, VLPFC)在编码中

负责精细加工、与编码努力有关，在提取中负责线

索具体化、反映提取成功；中颞叶(medial temporal
lobe, MTL)在编码中负责在绑定不同特征、加工灵

活性知识，在提取中负责提取线索、存储表征，反

映提取努力；海马在编码中负责情节信息、事物联

系的加工，在提取中负责搜索时间信息；基底节在

编码中负责技巧性知识的加工，在提取中负责保持

表征和重复动作(图 3)。

图   1. 不同记忆类型的脑机制框架

Fig. 1. A diagram of the memory system with functional relations to the underlying brain areas. Modified with permission from the findings
of Gazzaniga et al. [58]. The brain areas of long-term memory and short-term memory were added based on the work of Gazzaniga et al. [58].
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图   2. 语义记忆时的脑激活区(具有明显的左侧大脑半球偏侧化优势的 fMRI代表性图像)
Fig. 2. Brain activation in the encoding and retrieval phases of the semantic memory with significant left hemisphere predominance by
the fMRI technique. A: Semantic memory activated brain areas in right hemisphere during semantic memory encoding. B: Semantic
memory activated brain areas in left hemisphere during semantic memory encoding. C: Semantic memory activated brain areas in marginal
division of the striatum of the basal ganglia during semantic memory encoding. D: Semantic memory activated brain areas in right
hemisphere during semantic memory retrieval. E: Semantic memory activated brain areas in left hemisphere during semantic memory
retrieval. F: Semantic memory activated brain areas in left striatum during semantic memory retrieval. Adapted from the findings of Zheng
et al. [23].

图   3. 不同脑区在编码和提取时的功能

Fig. 3. Comparison of specific activated brain areas in the encoding and retrieval processes of memory. Adapted by permission from
Macmillan Publishers Ltd: Neuroscience[59], copyright 2003. The cognitive functions of basal ganglia and hippocampus were added
based on the work of Simons et al. [59]. MTL, medial temporal lobe; DLPFC, dorsolateral prefrontal cortex; VLPFC, ventrolateral
prefrontal cortex.
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由编码与提取的脑区定位可以得出，二者在脑

区分布上具有如下规律：

首先，记忆编码时激活的皮层结构范围较提取

时多，而记忆提取时激活的皮层下结构较编码时

多。这可以解释为，在编码过程中，往往需要听

觉、视觉等多种感觉通道的活动，及高度集中的注

意力，因而会涉及到多种皮层结构的联合参与；而

在提取过程中，单纯的感觉、注意已不再重要，重

要的是搜索在记忆编码过程、存储过程时所建立的

联系，并且会更依赖于记忆的神经环路的作用，因

而会涉及到较多皮层下结构的共同参与。

其次，海马的前部参与了编码过程，而海马的

后部参与了提取过程。海马具有多种传入和传出纤

维联系，联系着内嗅区皮质，及听觉、视觉中枢

等皮层结构。信息进入海马时由齿状回流入 CA3、
CA2，直至 CA1，经过信息加工后，最后从海马

回的下脚输出。这也就解释了为什么在记忆编码时

海马的前部(CA3、CA2 区域)参与较多，而在记忆

提取时海马的后部(海马回的下脚)参与较多。

另外，不同刺激材料下、不同记忆类型下编码

或提取激活的脑区是不同的，具有偏侧化倾向。这

种偏侧化倾向与左右脑在功能上的偏侧化密切相

关
[60]

。当刺激材料、记忆类型与语义相关时，对

左半球激活越多；而当刺激材料、记忆类型与情境

相关时，对右半球激活较多。

本文总结了不同刺激材料、不同记忆类型及不

同年龄人群的记忆编码与提取过程的 fMRI 研究结

果，对编码与提取过程的脑区定位及分布规律进行

了探讨。记忆的编码与提取过程都由大脑皮层到皮

层下结构，再由皮层下结构到皮层结构的信息的神

经传导环路完成；皮层下结构在二者的神经环路中

都起到“中继站”的作用。在不同刺激材料、不

同记忆类型，及不同年龄群体记忆编码和提取的条

件下，强势兴奋脑区会有大脑半球优势偏侧化表

现。强势兴奋脑区的分布也会因不同刺激材料、不

同记忆类型和不同年龄而有所不同。因此，不能用

一种模式概括所有记忆编码和提取的神经基础，还

需要进行大量研究工作，深入探索其机理。
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