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摘要 空间记忆是人类认识世界和改造世界的基本认知能力，与我们的生活息息相关．无论是寻找常用的生活物件，如钥匙

和手机，还是外出上班、购物和约会，都依赖我们对周围环境的记忆．截止到目前已有大量研究从不同水平探讨大脑如何表

征其周围环境，但仍然有很多未解的问题．本文系统综述了基于脑成像和神经电生理技术开展的空间记忆研究进展．通过梳

理以往研究中有关生物体在构建认知地图的神经结构和神经活动规律，提出了海马结构和新皮层对空间记忆的编码环路和表

征机制，并在此基础上对未来研究进行了展望．
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空间记忆是生物体对外在环境形成内在表征的

认知过程．如大鼠在迷宫里寻找食物，人类在日常

生活中寻找某些物体，外出上班、购物、约会等都

需要空间记忆的参与．大量研究证实生物体在记忆

不同位置及其空间关联时，常常依赖于两种空间参

照系：自我参照系和客体参照系．自我参照系是生

物体依赖身体(比如眼睛、头和躯体)作为参照物来
确定物体或者目的地的位置，比如大鼠在岔路口右

转找到食物或者人类经常使用固定转弯序列找到目

的地，因此有时自我参照系形成的空间表征也称为

路线表征．客体参照系是指生物体依赖于物体或者

外在环境做参照物，比如大鼠通过环境线索或者形

成环境的认知地图来确定目标的位置，有时也称为

地图表征[1-4]．研究发现，空间记忆的损伤是许多

神经精神疾病的早期临床症状．相比健康人群，精

神分裂症和阿尔茨海默病 (Alzheimer’s disease，
AD)患者在发病早期存在地图表征的认知损伤，不
能够在两种参照系之间进行灵活地转换 [5-8]．这提

示了空间记忆特别是地图表征的缺陷有可能是脑疾

病的重要的行为标记．另一方面，生物调控技术，

比如认知调控、电刺激调控、基因调控有可能为疾

病治疗提供新的途径．研究发现，出租车司机的驾

驶年龄越长，他们的后部海马皮层越厚，表明行为

训练可以促进皮层可塑性[9]．临床研究还发现，通

过微电流刺激内嗅皮层，被试的空间记忆表现显著

提高 [10]．而近期通过光遗传研究发现特定频率

(40 Hz)的闪光刺激能暂时减少小鼠脑中的 AD致病
蛋白(茁淀粉样蛋白)的沉积[11]．最新研究发现，引

起 AD的 Tau蛋白会在帮助空间定位的网格细胞内
积累，导致网格细胞受损或死亡，从而导致空间记

忆受损 [12]，该研究首次将网格细胞与 AD 联系起
来，为 AD的神经调控治疗提供了新思路．这些研
究一定程度上提示神经调控能够改善空间记忆，但

是不同调控手段如何改变人类高级认知功能(如地
图表征)尚不清楚．疾病早期临床症状和后期干预
效果表明，理解认知地图的神经和生理机制具有重

要意义，可以为疾病的早期临床诊断和治疗方案的
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探索提供科学依据．

近 40多年大量动物和人类的空间记忆实验研
究取得了重大进展，然而我们对人类空间记忆的神

经基础和环路机制的理解目前还处于起步阶段，还

未见对其有较系统的阐述．本研究关注空间记忆的

核心问题“大脑如何表征周围环境”，综述了基于

脑成像和电生理技术开展的空间记忆研究．通过梳

理以往研究中有关生物体在构建认知地图的神经结

构和神经活动规律，提出了海马结构和新皮层对空

间记忆的编码环路和表征机制，并在此基础上对未

来研究进行了展望．

1 认知地图的海马说

自从托尔曼[13]在 1948年提出人类能够通过形
成内在的认知地图来表征环境，大量研究在试图寻

找这种认知地图的神经结构，而 1971年在海马发
现的位置细胞(place cell)给予了这一假说直接的生
理证据，认为海马是编码认知地图的核心脑区[14]．

1援1 海马编码空间环境的位置信息

研究者发现在大鼠自由运动时，海马的位置细

胞编码空间位置信息．这类细胞对环境中的特定区

域表现出较高的放电频率，而对环境中的大部分位

置的放电频率较低．尽管海马通过位置细胞的活动

能够表征周围的环境，但是这并不意味着动物在导

航时是通过位置细胞的放电来定位目标距离．在动

物觅食过程中，位置细胞的相位迁移 (theta
procession)用于编码到达目标的精确距离信
息[15-16]．相位迁移是指在靠近并经过感受野的移动

过程中，位置细胞放电的相位信息表达了有关目标

位置的距离信息．研究发现，动物与位置感受野的

距离与其位置细胞的 theta相位存在负相关．也就
是说，当动物在运动中越靠近位置感受野，位置细

胞放电时刻对应 theta 频段局部场电位的相位越
提前．

研究者还在猴子的海马发现了空间视野细胞

(spatial view cell)，这类细胞提供了客体参照系下
的朝向信息[17]．空间视野细胞是指当猴子看向环境

中的小部分视野范围时，海马中的特定细胞会持续

地放电，与当前位置无关．此外，人类电生理研究

也表明海马对我们认知地图构建的意义．研究者记

录了植入电极的癫痫病人完成虚拟现实任务的脑电

信号[18]．他们发现海马区存在位置细胞，这些细胞

能够编码特定的空间位置．而旁海马的空间视野细

胞能够对空间的地标场景做出反应，额叶和颞叶也

存在神经元编码每次导航的目标，且有效地联结空

间位置、目标和场景等导航信息．

1援2 海马编码了空间环境的认知地图

动物和人类的导航研究发现，生物体能同时使

用自我参照系和客体参照系定位目标位置，分别依

赖纹状体的动作 -反应系统和海马的位置学习系统
完成[19-23]．早期研究者常常使用十字迷宫任务来研

究大鼠的空间学习和记忆[24]．通常在这类范式的学

习阶段，大鼠从迷宫南侧入口出发找到迷宫西侧的

食物．随后的探测阶段，起点位置发生改变，大鼠

不知道此时它们是从迷宫北侧出发．如果大鼠在迷

宫东侧寻找食物，说明他们通过固定的行为反应来

学习食物位置，比如看见路口左转．相对应的这种

自我参照系的空间表征在纹状体出现激活．如果大

鼠在迷宫西侧寻找食物，说明他们通过食物在环境

中的固定位置来确定目的地，这种客体参照系的空

间表征在海马出现激活[24]．这种动作 -反应学习和
位置学习的双系统假说在人类研究中得到了验

证[19, 22-23, 25]．采用脑成像技术，研究者发现成年大学

生完成八臂迷宫任务时，反应学习和位置学习策略

分别激活了纹状体和海马[3, 26]．近来，研究者提出

人类的空间记忆学习表现为由动作 -反应系统和位
置系统构成的连续体，二者具有不同的权重[23]．当

个体在学习阶段赋予动作反应系统更多的权重时，

表现为纹状体更强的激活，且在测试时更多提取了

自我参照系的路线知识．当个体在学习阶段赋予位

置系统更多的权重时，海马出现更强的激活，且在

测试时表现出更依赖客体参照系的地图表征．这些

空间记忆的研究不仅表明生物体构建认知地图依赖

海马，并且生物体具备同时使用路线知识和地图知

识学习环境的能力．

路线知识的存在对于认知地图的构建有重要意

义．研究者发现当动物行驶过一个固定的行为轨迹

后，位置细胞会按照类似的放电序列依次重复放

电，这种现象叫做回放(replay)[27]．回放可能反应了

海马的固化机制[28-29]，并且有可能涉及认知地图的

积极学习和保持[28]．研究者发现，当一个行为轨迹

的发生频率较低时，这个行为轨迹的序列回放更经

常发生[30]，并且个体有时会回放一些没有经历过的

轨迹，常常表现为环境中的捷径序列．因此，回放

现象可能不仅仅是经验的简单复制，还反映了在环

境中所有可能通达的轨迹，使得动物能够计划从来

没有走过的新颖路线．进一步的研究表明，海马协

调或者整合序列信息以形成认知地图[31]．
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2 认知地图的内嗅皮层说

近来的研究更倾向于认为在导航过程中，是内

嗅皮层(entorhinal cortex，EC)而非海马负责构建认
知地图．最初这种质疑来源于研究者发现，当海马

被人为抑制后，动物的导航行为表现显著地从

91%下降到了 70%，动物仍然保留了部分的空间表
征能力．研究者提出这种保留的认知加工可能是由

其他非海马的脑区负责[32]，并且后续研究也证实这

个脑区是内嗅皮层，因为内嗅皮层具有极其重要的

整合空间信息的能力[33]．

研究者首先在内嗅皮层发现了网格细胞(grid
cells)[34]，该细胞能够编码整个环境．网格细胞对环

境的多个位置放电，动物利用网格细胞能够将周围

的环境表征成精细的网格模式．网格细胞最初发现

于内嗅皮层，随后在前下托(presubiculum)和旁下
托(parasubiculum)中也发现了这类细胞的存在 [35]．

近来研究提示网格细胞在对环境进行表征时，可能

需要对齐环境的边界信息[36-37]．两项研究几乎同时

发现，网格细胞的形状似乎受到了环境边界的“外

力”挤压或切割而发生变形，这种环境边界对网格

细胞的影响可能与边界细胞有关[37-38]，因为在紧邻

这些网格细胞的位置发现了边界细胞 (boundary
cell)[39]．边界细胞首先发现于旁海马，是用于编码

相对于环境边界的特定距离信息[40]．人类脑成像研

究证实，健康大学生被试群体在环境中对目标物体

定位时，个体的内嗅皮层存在网格状的神经活动模

式，对环境进行表征[41]．此外，人类电生理学研究

也发现癫痫病人在虚拟环境中完成空间记忆任务

时，内嗅皮层表现出类似网状的放电模式[42]，用于

表征整个环境的空间属性．

内嗅皮层能够构建认知地图不仅仅依赖于网格

细胞，还依赖于头向细胞(head-direction cell)、速
度细胞 (speed cell)以及整合二者的联合细胞
(conjunctive cell)．头向细胞指只要大鼠将头朝向了
环境中的特定方向时，这些细胞会放电，不依赖于

当前所在的位置．近来研究者在内嗅皮层的第三、

四层发现了头向细胞和网格细胞，还有很多细胞显

示出对网格细胞和头向细胞的联合反应，被称为联

合细胞．并且头向细胞、网格细胞和联合细胞都受

到了动物运动速度的调节[15]．动物的速度细胞首先

发现于内嗅皮层，这些细胞的放电率随着运动速度

变快而增加[43]．认知地图的内嗅皮层假说提出，在

生物体运动过程中，深层的内嗅皮层区(第三、四

层)首先对朝向、速度和位置信息进行整合．这些
整合后的信息被第二层内嗅皮层的网格细胞用于形

成更为抽象的空间表征．随后，网格细胞经空间表

征输入到海马的位置细胞．在这种理论观点下，海

马的位置细胞只是接受来自内嗅皮层的客体参照系

表征，真正的认知地图是在内嗅皮层构建的[44]．但

是目前，关于位置，朝向和速度信息是如何整合的

尚不清楚．

内嗅皮层假说还进一步强调了海马对内嗅皮层

的反馈机制，这种反馈作用与位置细胞的编码特异

性有关[33, 45-46]．位置细胞能够编码场景相关的属性，

包括非空间信息如颜色、任务类型和动物的目标

等[47-53]．这可能提示了海马的主要功能不是提供空

间位置，而是联结与地图相关的其他信息[15, 34]．进

一步将动物研究和人类研究联系起来，该假说强调

了海马在情境记忆中的作用，海马通过位置表征结

合了事件相关的非空间属性和位置相关的空间属

性．由于海马表征存在场景特异性[15, 34, 46]，在编码

阶段，海马联结了内嗅皮层传来的路径整合信息以

及地标或者场景特征，并将这种联合信息直接或者

通过下托投射到内嗅皮层，因此海马的反馈投射能

够调节内嗅皮层路径整合的精度，这与路径整合自

身存在误差有关．在运动中，内嗅皮层的路径整合

需要时时更新当前位置相对于起点位置的速度和朝

向信息，因此随着导航时间和距离增强，路径整合

得到的更新表征存在的误差会越来越大．而海马的

这种联结表征能够提供基点或锚，用于重置内嗅皮

层的路径整合在运动中形成的误差．通过这种反馈

机制，内嗅皮层的路径整合就得到了重新校正并保

证了在每次测试中的稳定性．这种强调海马对内嗅

皮层有影响的证据是，研究者发现在海马没有激活

后，网格细胞的活动变得不稳定，几分钟后空间结

构表征也完全被破坏了[33, 45]．

3 认知地图的脑网络说

在介绍了构建认知地图的核心脑区后，本部分

介绍认知地图的神经结构网络及其神经活动规律．

3援1 认知地图的神经环路基础

为了理解人类空间记忆的神经环路及其作用机

制，本部分总结以往研究的发现，提出人类在构建

和使用认知地图所依赖的三个功能环路：认知地图

的输入和表征环路、动作输出环路以及目标相关的

奖励环路 (图 1a)．
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Fig. 1 Functional circuits of cognitive map at the core of hippocampal formation
图 1 以海马结构为核心的认知地图功能环路

(a)海马结构参与认知地图构建的三条环路：第一条功能环路指外部信息经皮层投射到海马，用于构建内在表征，包括了传输空间信息(蓝

色)和非空间信息的两条环路(紫色)．前者由枕叶输入的视觉信息、丘脑前核输入的运动、朝向信息经后压部和旁海马整合，最终通过内侧

内嗅皮层输入到海马．后者指新皮层编码的事件和项目信息通过嗅周皮层传入外侧内嗅皮层，最终在海马整合事件和情景信息．第二条通

路是客体表征转换为动作输出的环路(橙色)，是海马和内嗅的表征通过后压部投射到后部顶叶，指导前额叶和前运动区引导的动作行为．第

三条通路是目标奖励环路(绿色)，由海马联合腹侧纹状体共同表征了与目标奖励相关的行为反应．(b)左图呈现经尼氏染色得到的人类冠状

面海马切片，右图显示了海马的不同亚区表达不同功能环路的信息．由旁海马和后压部传入的空间信息经内侧内嗅区整合，得到的地图表

征直接传输到海马 CA1．对大鼠的电生理研究发现，内侧内嗅区的高频 gamma常常锁定在 CA1的 theta振荡的波谷．由嗅周皮层传入的非

空间信息经外侧内嗅区进一步传输到海马 DG和海马 CA3，经过整合后的事件和场景的联合表征传输到海马 CA1．电生理研究也发现，

CA3的低频 gamma常常锁定在 CA1的 theta振荡的下降沿．

:海马
:内嗅皮层

:空间信息的输入和表征环路

:非空间信息的输入和表征环路

:认知地图的动作输出环路

:认知地图的奖励环路

(a)

(b)

前运动区

前额

后部顶叶

后压部丘脑前核
纹状体

枕叶

旁海马

嗅周

旁海马和后压部

海马分区

嗅周

外侧内嗅

内侧内嗅CA2
CA3

DG

CA1

Sub
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3.1.1 输入和表征环路

地图构建依赖新皮层的层级投射关系将感知觉

信息输入到海马，最终由海马结构表征认知地图．

海马结构包括了海马子区 CA1、CA2和 CA3、齿
状回(dentate gyrus，DG)、下托(subiculum)、前后
下托(postsubiculum)和内嗅皮层．海马 - 皮层环路
的第一个阶段是，来自额叶、顶叶和颞叶新皮层的

不同感觉通道的空间信息通过双向纤维投射传到嗅

周和旁海马．随后，嗅周和旁海马的联合网络对多

通道的感觉信息进行整合，再将信息传入到内嗅皮

层，这是第二个阶段．最终，内嗅皮层将高度整合

的新皮层信息以漏斗状集中投射海马[54]．根据感知

觉输入的信息类型不同，该环路可分为两条通路．

一条通路是当环境中的单个项目或者事件信息经嗅

周(perirhinal cortex，PHC)传入外侧内嗅区(lateral
entorhinal cortex，LEC)，再传入 DG 和 CA3 进行
整合，最终将有关项目和位置的联合信息传入

CA1．另一条通路加工空间信息，起源于由枕叶位
置区(occipital place cortex，OPA)输入的外在场景
信息和丘脑前核(anterior thalamus nucleus，ATN)输
入的运动和头向信息，经旁海马和后压部皮层

(retrosplenial cortex，RSC)传入内侧内嗅区(medial
entorhinal cortex，MEC)，得到客体参照系的表征
直接传入 CA1[55-57]．研究者根据 LEC和 MEC对空
间信息编码的不同，指出 LEC 到海马是 what 通
路，主要编码了物体相关的信息；而 MEC到海马
是 where通路，主要编码了依赖于路径整合的运动
和位置信息[56, 58-59]．

3.1.2 动作输出环路

此功能通路负责将抽象的客体参照系表征转换

为身体运动的动作表征格式，该环路的枢纽脑区是

扣带回的后压部和后部顶叶 (posterior parietal
cortex，PPC)．首先，后压部皮层的解剖位置使得
该区能够在内侧颞叶的客体参照信息和顶叶的自我

参照信息之间进行信息传输．后压不仅与海马存在

直接的 GABA能神经元投射[60- 61]，并且能够接受来

自于内嗅、下托和前下托部的直接投射[15, 62]，保证

了客体参照系的空间表征能够传入后压部皮层．同

时，后压部皮层自身能够同时编码自我参照系和客

体参照系的空间表征，还负责编码环境中位置保持

永恒不变的地标项目[63-65]，并对视觉和触觉通道传

入的信息进行抽象地[66]、全方位地整合[67]，这表明

后压部能够参与客体参照系表征；后压部皮层也能

够编码序列动作信息，对路线中每个决策点的正确

身体转向做出准备反应[68-70]．最后，后压部皮层还

连接了后部顶叶，而后部顶叶能够将内嗅的客体参

照系表征换为控制身体动作的相应形式[71]．此外，

后压部皮层与背外侧前额相连接，后者能够提供关

键的工作记忆输入以帮助完成这种参照系的转

化[72-73]．有关后部顶叶在视空间加工中的功能，研

究发现该区至少同时参与了三条通路的信息传输：

与前额叶通路表征空间工作记忆[74-75]；与前运动区

构成 how通路表征近距离空间的抓握等动作 [76-78]；

与内侧颞叶构成 where 通路表征远距离的空间位
置[79-82]．

3.1.3 奖励环路

空间记忆也涉及学习和奖励环路，主要依赖纹

状体 -海马 -前额叶脑区．研究发现海马神经元编
码空间信息的同时，腹侧纹状体 (或称伏隔核，
nucleus accumbens，NAcc)的神经元负责编码目标
预期和奖励相关的信息[83-86]．在线加工阶段，伏隔

核的神经元通过 theta相位迁移锁定那些能够得到
奖励的海马神经元,并联合这些海马细胞对位置 -
奖励的关联表征进行标记[87-88]．在离线阶段，伏隔

核的神经元和海马神经元同步回放行驶过的轨迹序

列，对关联表征进行固化[86]．这提示腹隔核主导了

空间记忆的奖励机制．伏隔核能够接受来自腹侧被

盖区(ventral tegmental area，VTA)多巴胺神经元的
投射[89-90]，是大脑多种目标行为的奖励系统．在空

间学习中，伏隔核和海马与内侧前额叶 (medial
prefrontal cortex，mPFC)都存在直接投射，而内侧
前额叶能够编码导航目标[91]，这意味着腹侧纹状体

和海马的空间 -奖励联合表征有可能受到内侧前额
叶的反馈调控，通过前额叶自上而下的目标引导了

空间学习和记忆的信息传输[92-94]．

3援2 认知地图的神经活动模式

从动态的神经放电活动来讲，海马或内嗅皮层

和新皮层在构建认知地图的信息网络包括两部分：

一部分是海马结构和新皮层的全局网络，另一部分

是海马结构内部的局部网络，即海马亚区和内嗅皮

层的信息交互通路．

3.2.1 海马结构和新皮层的全局网络

海马结构和新皮层的神经元群放电所携带的信

息集是全脑的皮层信息交流的基石．每个信息集可

以被看作是一个单独的信息，由特定的皮层区激发

形成，随后传到该区能够投射的全脑范围内的脑

区．皮层对外在刺激做出响应，神经元在不同时间

放电可能涉及不同的编码机制．早期(<50 ms)放电
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的神经元主要依赖于放电时刻编码 (spike-time
coding)．这种编码能够在精确的时刻对外在刺激做
出反应，并启动全脑范围内的整体信息交换．如果

该阶段没有神经元响应，可能导致信息整合的失

败，最终产生错误的行为反应．而较后期(>50～
80 ms)放电的神经元主要依赖于放电率编码
(firing-rate coding)．这类神经元在更宽时间范围内
发放大量的脉冲，单独脉冲发放的时刻存在更大变

异．而这种变异允许不同脑区的感觉输入的整合和

反馈，最终预测动物的行为反应[95]．两个阶段神经

元 的 信 息 编 码 ， 能 够 解 释 旁 海 马 场 景 区

(parahippocampal place area，PPA)的 gamma(50～
150 Hz)振荡的放电模式．人类电生理发现 PPA在
80 ms 内能够识别出场景和非场景信息．在
170 ms，该区能够分离场景中的建筑物和非建筑
物．而在大于 600 ms后，该区和后压部共同参与
了物体在客体参照系的空间位置表征．该研究表明

旁海马和顶叶之间的 gamma振荡能够动态编码场
景以形成客体参照系的空间表征[96-97]．

海马与新皮层之间的信息交互还包括相位同步

化(phase synchronization)和频间耦合．海马与新皮
层之间常常通过 theta(6～12 Hz)振荡形成信息交互
网络，这种网络能够编码空间信息．研究发现癫痫

病人在学习走虚拟迷宫的过程中，额叶和颞叶皮层

都出现显著的高振幅的 theta 波慢波振荡 [98]．而且

在积极空间巡航时，额叶、顶叶和颞叶的 theta波
振幅增加，并且与海马的 theta波活动显著相关．
而海马和内侧前额还存在相位同步化现象[99-100]．研

究发现，在完成空间记忆任务时，大鼠内有大约

40%的内侧前额叶神经元的峰值最大相位稳定地先
于 CA1的 theta相位 50 ms，表明 CA1和内侧前额
叶通过 theta 相位同步来调节空间记忆 [100]．此外，

研究报告发现旁海马、前额、楔前叶之间存在 1～
4 Hz的低频共振，能够特异地编码环境的空间信
息[101]．

海马和新皮层(比如前额叶)还可以通过频间耦
合来编码和提取空间记忆．空间记忆中广泛研究的

频间耦合是 theta 相位调制 gamma 幅值的耦合
(theta phase-gamma amplitude coupling)．其准确的
定义是 gamma振荡总是稳定地出现在 theta振荡的
某个特定相位[102]．有关海马的 theta-gamma耦合与
记忆的早期研究是一项颞叶癫痫病人的颅内电生理

研究．在一个词汇再认范式中，当被试成功回忆先

前学习过的词汇时，theta 相位和 45 Hz 的 gamma

功率的耦合显著性增强．这个发现表明在特定

theta相位引入 gamma振荡有助于与学习经验的提
取 [103]．此外，在小鼠和大鼠自由运动的过程中，

通过记录了海马和新皮层(前额叶、躯体感觉区运
动皮层、初级躯体感觉皮层以及后扣带回等)脑区
的 gamma活动，研究发现 5%～40%新皮层神经元
的 gamma振荡受到海马的 theta振荡相位调制．这
表明了海马不仅能调制与海马有直接投射的前额叶

皮层，还能够调制与海马有多突触连接的初级躯体

感觉皮层[104]．

3.2.2 海马结构内部的局部网络

对动物研究已经发现，海马的 CA1区能够同
时接受来自内嗅和 CA3传入的空间信息[105]，当二

者都对 CA1细胞进行空间调制时，两种空间调制
有何不同？研究发现，内嗅皮层和 CA1之间存在
高频 gamma(55～95 Hz)的振荡同步性，用于编码
客体参照系相关的空间表征，而在 CA1和 CA3之
间存在低频的 gamma(24～40Hz)振荡同步性[106-108]，

用于编码自我参照系相关的空间表征(图 1b)．
一种观点认为 CA1与 CA3 和 MEC分别通过

低频 gamma 和 高频 gamma 同步活动反映了 CA1
的路线编码和地图编码．这种观点认为 MEC存在
网格细胞，编码抽象的认知地图并表现出更多的空

间调制特性的放电，因此内嗅更有可能编码客体参

照系认知地图的神经信息．而 CA3存在回返性侧
支 (schaffer collaterals)能够将序列信息进行短暂编
码和保持．研究者[109]发现，CA3区的位置细胞比
CA1区的位置细胞的整体反应更加互相偶合，这
是由于 CA3不仅可以输入 CA1，并且能够投射到
CA3 自身，能够更好地整合序列信息保持路线
信息．

另一种解释是两条通路分别反映了记忆编码和

提取．这种假设认为 CA1 到 CA3 的低频 gamma
耦合与先前的学习经验有关．CA3 被认为是记忆
提取的关键脑区．如果 CA3的反应显示当前输入
与已存储的认知地图非常匹配时，这时 CA3 对
CA1的输入占主导，并且 CA3到 CA1的输入会强
化之前学过的地图．如果 CA3的反应没有与认知
地图匹配时，输入的信息被认为是新信息，MEC
到 CA1的输入会占主导，CA1的反应是学习一个
新环境．有关这种假设的进一步证据是研究发现高

频 gamma 和低频 gamma 分别发生在 CA1 的不同
theta 相位．与 MEC同步的高频 gamma 振荡出现
在 CA1 的 theta相位的波谷，与 CA3 同步的低频
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gamma振荡出现在 CA1的 theta相位的下降沿．已
有研究证实长时程增强 (long-term potentiation，
LTP)不会出现在波峰和下降沿[110]．所以当 CA3通
过低频 gamma 提取相关的地图表征，这保证了
LTP不会复写 CA3已经再认的认知地图．同时也
保证了如果 CA3判断没有匹配的地图之后，MEC
可以重新编码当前的输入学习新地图．高频

gamma振荡一方面负责将内嗅传来的新皮层信息
传输到海马，另一方面，海马在编码新记忆时同样

需要评估当前的感觉信息．

4 展 望

过去 10年间，随着内嗅皮层网格细胞的发现，
有关认知地图的研究已经越来越精细，但是仍然有

很多问题不明了．首先，认知地图构建依赖于海马

和内嗅皮层，但二者在导航中各自扮演的角色还不

清楚．随着对网格细胞研究的逐渐深入，越来越多

的研究者倾向于认为内嗅皮层构建了抽象的空间地

图，而海马更多扮演了联结学习的功能，编码了场

景相关的情景记忆．但是近来脑成像研究发现海马

加工地图的偏侧化，并且前后部海马分别涉及不同

的学习功能，研究者发现后部海马更多表征有关导

航过程中的路径信息，而前部海马更多参与空间学

习．当研究者发现刺激内嗅而非刺激海马改善了空

间记忆时，该结论需要更谨慎地对待，因为刺激前

部海马对改进学习记忆是否也有效果需要后续研究

验证．其次，当前绝大多数海马和内嗅皮层构建认

知地图的研究来自啮齿类动物．由于啮齿类动物比

人类有更好的运动能力，而人类相比啮齿类有更完

善的视觉加工能力，对这些动物研究的结论，比如

海马和内嗅皮层在认知地图扮演的作用，是否适用

于人类还需进一步验证．最后，当前电生理研究的

发现较多是基于任务阶段神经元同步放电，属于相

关研究，缺少因果研究成果．光遗传技术和神经调

控为真正理解认知地图的生理和行为的内在机理提

供了可能，为未来临床推广电刺激和行为训练等改

善空间记忆能力提供可靠证据．
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Abstract Spatial memory is one of basic cognitive abilities for human to explore the world. It is ubiquitous in our
thinking and speaking about our living environment. We essentially rely on spatial knowledge about the external
environment not only when finding the objects (e.g., keys and cell phones), but also when shopping, working or
dating. Given that special memory plays fundamental and important roles in daily life, it is vital to characterize
how the brain represents the environment. Using fMRI and electrophysiological techniques to date, many studies
have investigated spatial memory processing and neural mechanisms of hippocampus formation and neocortex. In
this review, we focus on the key questions about how the brain constructs the cognitive map and which neural
circuits are involved for this processing. Future studies to explore neural basis of human spatial memory will need
to be highly interdisciplinary and integrative, and may contribute to the diagnosis and intervention of cognitive
disorders.
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