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Abstract 
Sleep has been identified as an off-line state that optimizes the consolidation of newly acquired 
information in memory. The sleep-dependent memory consolidation effect is related to the type of 
memory. What’s more, the specific sleep stages perhaps contribute differently to memory consol-
idation. There are two hypotheses attempting to explain the mechanism of sleep-dependent 
memory consolidation effect, including system consolidation hypothesis and synaptic homeostasis 
hypothesis. 
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摘  要 

睡眠有利于记忆巩固。记忆的类型不同，睡眠依赖的记忆巩固作用可能也有所不同。同时，睡眠的不同

阶段(慢波睡眠和快速眼动睡眠)，对不同记忆类型巩固的影响也是有差异的。近年来出现了两个理论假

 

 

*通讯作者。 

http://www.hanspub.org/journal/ap
http://dx.doi.org/10.12677/ap.2015.54028
http://www.hanspub.org
mailto:yuanyh@swu.edu.cn
http://creativecommons.org/licenses/by/4.0/
mailto:yuanyh@swu.edu.cn


睡眠的记忆巩固功能 
 

 
200 

说，试图解释睡眠对记忆巩固作用的机制，分别是系统巩固假说和突触稳态假说。 
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1. 引言 

人的一生大约有 1/3 的时间是在睡眠中度过的，良好的睡眠是保证高水平生活质量的重要因素。早

期的睡眠功能理论主要强调睡眠是为了简单的使机体恢复和保存能量。最近，睡眠在认知表现中的角色

受到了广泛关注，特别是睡眠对记忆的巩固作用。睡眠对于记忆功能的影响是一个古老的研究课题，已

有大量的实验结果与临床资料表明，睡眠有助于记忆巩固，如果将睡眠剥夺，尤其是将慢波睡眠剥夺后，

人们就会出现记忆力下降。睡眠过程中发生的离线(off-line)记忆再处理过程是人类记忆形成机制中非常重

要的组成部分。Walker 等人(2002)研究发现，间隔相同的时间，期间经历睡眠的被试组学习水平的提高

显著高于一直保持清醒的被试。由此，这种通过睡眠发生的记忆巩固效应也被称为睡眠依赖性记忆巩固

(Sleep-Dependent Memory Consolidation)。 
根据脑电图(EEG)、下颌肌电图(EMG)和眼电图(EOG)等生理指标，睡眠可以分为两个不同的阶段：

非快速眼动(non-rapid eye movement, NREM)睡眠和 REM (rapid eye movement, REM)睡眠。其中 NREM 睡

眠又可进一步分为 I 期至 IV 期。III 期和 IV 期睡眠是整个睡眠过程中睡眠程度最深的状态，这两期睡眠

合称为慢波睡眠(slow wave sleep, SWS)，因为此时的脑电波特征是高振幅的慢波(0.5 - 2 HZ)。人类进入睡

眠状态后，首先发生的是 NREM 睡眠，随后进入 REM 睡眠阶段。整晚的睡眠是由 NREM 睡眠和 REM
睡眠交替组成的，每个周期(一次 REM 睡眠和一次 NREM 睡眠)约 90 分钟，每晚约 5 到 6 次。夜间睡眠

的前半段以 SWS 为主，而后半段则大多数是 REM 睡眠。 
记忆是人脑对获取的信息编码、存储和提取(再现)的过程，是人类赖以生存的基本机能。记忆巩固是

对记忆储存阶段的进一步划分。当信息完成编码之后，其在大脑中的初级表征是一种不稳定的、暂时的

状态，容易受到其他信息的干扰，如新学习的相似的信息、强烈的新异刺激等。记忆巩固就是将初级表

征转化为一种更为稳定的状态的过程，这一过程的生理基础十分复杂，包括一系列分子和细胞水平上的

改变、基因的调控和神经元的重组等。有些信息在编码过后，经历了记忆巩固阶段，从而能以一种较稳

定的形式被大脑长期储存起来，而有些编码后的信息未能经历记忆巩固阶段，这部分信息就会逐渐消退，

而被个体遗忘。在个体提取了某些储存的信息之后，这信息在大脑中的表征又会转变为一种相对不稳定

的状态。记忆的再巩固，是指将这些处于不稳定状态的信息重新转化为稳定状态的过程。 
1924年，Jenkins 和Dallenbach进行了第一个较为系统的睡眠和记忆关系的研究，用以检验Ebbinghaus

的记忆衰减理论(Jenkins & Dallenbach, 1924)。该研究以健康成人为实验对象，在上午十点让受试者记住

无意义音节字表，要求达到一次能正确背诵的程度，之后把受试者分为睡眠组和清醒组，分别在 1、2、
4、8 小时后，让被试回忆学习过的材料。结果显示：睡眠组的记忆保持优于清醒组，证明睡眠有益于维

持记忆。这个发现具有划时代的意义，但是研究者并未对实验结果进一步研究。他们认为日常活动干扰

抑制了对原先学习材料的回忆，人在睡眠期间受到的外界刺激信息较少，记忆受到的干扰少，所以不容

易遗忘。这种解释被称为“干扰抑制说”，认为遗忘是由于在学习和回忆之间受到其他刺激干扰的结果，

一旦排除了这些干扰，记忆就能够恢复。但是后来研究发现，睡眠不仅可以维持记忆，还能强化记忆，

睡眠和记忆的强化和稳定密切相关，这是“干扰抑制说”无法解释的。睡眠如何对记忆巩固做出贡献并
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非一个崭新的命题，早在公元一世纪，古罗马伟大的教育家昆体良(Quintilianus)就注意到睡眠的作用，他

在《演说术原理》中写下这样的话：经历一段时间后，最初无法复述的内容反而能够轻松出现在脑海中，

很多人认为睡眠导致了遗忘，实际上它却可以强化记忆。近年来，依赖睡眠的学习与记忆巩固方面的研

究不断出现。大量研究发现，睡觉的受试者再次进行测试时，成绩提高很多，而睡眠剥夺组的受试者成

绩则没有提高(Stickgold, 2005)。这些结果表明，睡眠不是维持受试者的记忆，而是增强记忆。 
根据有无意识参与可以将记忆分为陈述性记忆(declarative memory)和非陈述性记忆(non-declarative 

memory) (Squire & Zola, 1996)，如图 1 所示。陈述性记忆的特征是，对事件、事实情景以及他们之间相

互联系的记忆能够用语言来描述，与颞叶皮层的海马有关(Eichenbaum, 2001)。陈述性记忆可以又被进一

步细分为：情境记忆和语义记忆。非陈述性记忆则是无法用语言表达，只能通过行为间接地表现出来的

记忆信息，通常与基底核和小脑等结构有关；非陈述性记忆可以分为：程序性记忆和条件反射等(Squire, 
1992)。 

1953 年，睡眠被划分为 NREM 睡眠和 REM 睡眠后，针对睡眠的不同阶段和记忆关系的研究开始兴

起。众多研究发现睡眠对陈述性记忆和非陈述性记忆的巩固均有积极的作用(Walker & Stickgold, 2004; 
Stickgold, 2005)，但是，睡眠的不同阶段(SWS 和 REM 睡眠)，亦即不同睡眠结构，对不同记忆类型巩固

的影响似乎是有差异的。有研究证明，陈述性记忆的巩固主要在 SWS 阶段完成(Rasch et al., 2007)，对非

陈述性记忆的巩固则在 REM 睡眠阶段发生(Peigneux et al., 2003)。而其他研究则发现，NREM 睡眠同样

有利于非陈述性记忆中程序记忆的巩固(Aeschbach et al., 2008)，REM 睡眠也能促进陈述性记忆的巩固

(Fogel et al., 2007)。 

2. 睡眠对于不同记忆类型的影响 

很多研究证实睡眠对陈述性和程序性记忆均具有巩固作用。与一段时间的清醒相比，学习后睡眠促

进了陈述性记忆的保持，并且提高了程序性记忆的表现。此外，相比于中性信息，睡眠对情绪性信息的

记忆具有更好的巩固作用。 

2.1. 陈述性记忆和程序性记忆 

目前，睡眠与记忆关系的研究大多集中在“非陈述性记忆”中的“程序性记忆”，特别是动作技能 
 

 
Figure 1. Forms of memory 
图 1. 记忆系统的分类 
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的学习领域，多数研究得到了较为一致的结果，即睡眠对非陈述性记忆巩固的影响主要为增强和稳固

(Stickgold, 2005)。例如，视觉分辨任务、视觉搜索任务、手指序列敲击任务和序列反应时任务等研究都

发现，训练后经过一段相同的时间间隔，睡眠组被试成绩较睡眠前有所提高，而清醒组被试的两次测试

成绩却没有显著性差异(Karni et al., 1994; Fischer et al., 2002; Walker et al., 2002; Fischer et al., 2006; Med-
nick et al., 2009)。而且，对于非陈述性记忆，一晚上睡眠剥夺诱发的效应会较长时间地持续。Stickgold
等人(2000)研究发现，视觉分类任务的表现在最初训练 48 到 96 小时后显示出最大的提高，即使中间没有

练习，然而，如果被试在学习一项视觉分类任务后被剥夺了一晚上睡眠，即使经历了两整晚恢复性睡眠

使警觉性恢复到正常水平，他们的表现较第一次测试也不会有所提高。 
词语配对联想学习任务经常被用来检测睡眠对陈述性记忆的巩固效应。这些任务要求被试学习一系

列关联的词对，在一段时间的睡眠或者清醒之后，根据所给的线索回忆。通常，在这些研究中，学习后

睡觉的被试比清醒的被试记忆保持更好(Barrett & Ekstrand, 1972; Plihal & Born, 1997)。在其他的陈述性材

料中，也发现较强的睡眠对记忆的巩固效应，例如，无意义音节(Jenkins & Dallenbach, 1924)、物体位置

(Rasch et al., 2007)等。陈述性记忆痕迹容易消退和遗忘，会抵消睡眠产生的记忆巩固作用。因此，睡眠

对陈述性记忆的巩固作用，通常看作在随后的提取测验中表现为较小的遗忘。睡眠对陈述性记忆的巩固

被认为是依赖一个系统巩固的加工，包括海马旁回中最初不稳定的记忆痕迹的再激活，以及不稳定记忆

痕迹从海马转移到新皮层进行长期存储(Alger et al., 2014)。 
一般认为，陈述性记忆系统与程序性记忆系统与不同的脑结构相关联，除了新皮层之外，前者以海

马为核心，而后者则依赖纹状体和小脑。然而，越来越多的证据显示这些记忆系统并非独立的体系，学

习任务不会只引起某一个记忆系统的激活。在学习发生的最初阶段，程序性学习任务中的海马组织也会

被激活。2007 年，Brown 和 Robertson (2007)的研究显示，当在序列反应时任务(程序性学习材料)后紧跟

着进行的词汇联想配对任务(陈述记忆学习材料)时，在觉醒状态下，后者会影响被试序列学习的记忆巩固

水平，而在经历睡眠的情况下则没有影响。一方面，通过两个系统之间的干扰，说明两个系统并非独立

存在，另外，暗示了睡眠和清醒状态下的工作机制可能有所不同，两个记忆系统之间的关系值得进一步

探究。 

2.2. 情绪性记忆和中性记忆 

相对于中性事件，人类对情绪性事件的记忆有着更好的准确性与生动性。睡眠对于情绪性记忆的巩

固作用也更加明显。Wagner 等人(2006)发现在完成记忆任务后经历 3 小时睡眠的被试，在 4 年后的记忆

检测试验中相较于对照组，情绪性记忆仍然能够得到更加准确的提取，而中性记忆的提取在两组被试间

无显著差异。Hu 等人(2006)发现了类似的睡眠更有助于情感记忆巩固的现象。Payne 等人(2008)研究发现

睡眠对于情感记忆的巩固具有选择性，即经历睡眠使得混合图片中负性材料得到了更加牢固的记忆，提

示睡眠对中性记忆和负性记忆巩固机制不同。这种选择性对负性记忆巩固加工的机制，对人类及时辨别

并牢固记住危险刺激、适应生存环境有着积极的作用。目前认为情绪性事件可调节杏仁核与海马等记忆

相关脑区的神经活动。Yoo 等人(2007)研究发现 35 小时的睡眠剥夺会使杏仁核活动强度明显增加，而杏

仁核与内侧前额叶皮质的功能连接则显著降低，暗示睡眠通过调节杏仁核的神经活动，从而调控情绪性

记忆的神经活动。Walker 等人(2009)通过早–晚期睡眠比较研究范式，发现 REM 阶段在情感记忆巩固过

程中发挥重要作用，提示剥夺 REM 阶段睡眠，会影响人情感记忆的形成，理论上对创伤后应激障碍患者

(post-traumatic stress disorder, PTSD)提供了一种可行的治疗方法。 

3. 睡眠各阶段对于记忆巩固的影响 

关于睡眠阶段对记忆巩固的作用，目前主要存在两种理论：双重加工假说(Dual Process Hypothesis)
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和序列假说(Sequential Hypothesis)。双重加工假说假定特定睡眠阶段促进不同类型的记忆巩固，SWS 有

助于陈述性记忆巩固(Plihal & Born, 1997)，而 REM 睡眠有助程序记忆巩固(Plihal & Born, 1997; Smith, 
2001)。序列假说理论认为，睡眠是以周期的、连续的包含 SWS 与 REM 睡眠的方式最佳地促进记忆的，

只有在 NREM 阶段后紧跟 REM 阶段才能发生记忆巩固的效应，NREM 阶段和 REM 阶段合作来共同支

持记忆巩固(Giuditta et al., 1995)。 
双重加工假说得到的支持主要是基于早-晚睡眠比较。Plihal 等人(1997)的研究表明，富含 SWS 的早

期睡眠支持海马依赖的陈述性记忆巩固，而 REM 睡眠促进非陈述性记忆类型。然而，这种两分法，即简

单的一对一的联系(REM——程序性记忆，NREM——陈述性记忆)并不能解释所有结果。一些研究发现，

NREM 睡眠中的 SWS，同样能够提高被试的非陈述性记忆(Walker et al., 2002; Aeschbach et al., 2008)，而

REM 睡眠在一些任务中也能提高被试的陈述性记忆(Fogel et al., 2007)。这些研究对双重加工假说发起了

挑战。 
Ambrosini 和 Giuditta 的团队对大鼠实施了一系列实验，关注睡眠和清醒状态的顺序，提出了序列假

说(Giuditta et al., 1995; Ambrosini & Giuditta, 2001)。支持序列假说的证据主要来自于从 REM 睡眠中唤醒

的方法来中断自然周期序列的 SWS 与 REM 睡眠的研究。这些研究表明，周期性的中断损害记忆保持，

但如 REM 睡眠剥夺一样，基于这种程序所诱发的与压力相关的混淆，使睡眠周期的中断受到质疑。尽管

如此，采用相关分析而未扰乱睡眠的研究表明，当学习后的睡眠以 SWS 加上 REM 睡眠相继发生时，隔

夜的程序性视觉判别任务的绩效提高最大。Stickgold 等人(2000)研究发现，对于视觉表面特征分辨任务，

整晚的睡眠比单个 REM 或者 SWS 对任务表现有利。另外，Stickgold 等人(2000)观察到，训练过视觉搜

索任务的被试，早上任务表现的提高与第一个 1/4 的 NREM 睡眠和第三个 1/4 的 REM 睡眠的量都高度相

关。Franken 等人(2002)指出，保持 REM 睡眠和 NREM 睡眠在睡眠周期中的交互，确保行为在睡眠的时

候都充分表达。Ficca 等人(2004)进一步提出假设，睡眠中的记忆巩固可能与睡眠组织(sleep organization)，
即 NREM-REM 循环的规律出现，而不是每个睡眠阶段本身，紧密联系。REM 和 NREM 通过睡眠周期

内部的规律交替对记忆巩固起到互补的功能(Ficca et al., 2000)。 

4. 睡眠对记忆巩固的可能假说 

近年来出现了两个理论假设，试图解释睡眠对记忆巩固作用的机制，分别是系统巩固假说(System 
Consolidation Hypothesis)和突触稳态假说(Synaptic Homeostasis Hypothesis)。 

4.1. 系统巩固假说 

根据该假说，人类感知到的信息暂时储存于海马，并逐渐转移至新皮质以利于长期储存(Diekelmann 
& Born, 2010; Rasch & Born, 2013)。睡眠不仅仅是被动地来避免新获得信息受到外界干扰，而且是一个积

极的系统巩固的过程。学习时激活的神经元在睡眠中会发生离线重演，睡眠中的记忆巩固是记忆痕迹选

择性再活化的结果。该假说源于为陈述性记忆提出的标准两级巩固模型，即在脑内存在两个相对独立的

学习记忆系统：快速学习、短时存储系统(对应于海马)和慢速学习、长时存储系统(对应于新皮层)。觉醒

时皮层网络和海马平行地对信息进行编码，在随后的 SWS 过程中，同时在短时和长时存储区，记忆的

巩固系统对新编码的信息重复激活。此过程促使新的记忆与现存的长时记忆网络进行重组、整合(Rasch & 
Born, 2007)。 

该假说认为，记忆的重复激活对记忆的保持至关重要，睡眠期间海马中新编码的信息会自发地重复

激活，海马信息向新皮层转移，选择性地使新皮层网络中编码新信息的突触产生长时程可塑性改变，使

新获得的信息能和现存的长时记忆逐步整合。例如，Ji 等人(2007)记录了大鼠走迷宫及睡眠时的视觉皮层
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和海马的动作电位活动，发现大鼠走迷宫时动作电位放电模式在 SWS 期间的视觉皮层和海马重演，这两

个脑区的重演与觉醒时的经历一致。在人类被试身上也得到了类似的结果，Rasch 等人(2007)用气味线索

分别作为陈述性记忆的学习背景以及睡眠时的操作条件，实验为视觉–空间记忆任务(卡片–位置的配对)，
练习过程中对被试释放玫瑰花香味作为学习背景。在其后的 SWS 和 REM 睡眠阶段，释放同样的玫瑰花

香味。结果发现，仅在 SWS 时呈现“学习背景”，才能提高被试再测成绩，fMRI 数据显示，学习后的

SWS 期间香味的释放激活了左侧海马。另外，功能核磁共振结果表明，相对于学习后觉醒，学习后睡眠

导致学习 48 小时后的回忆测验时海马与内侧前额皮层之间功能性连接的增强，以及 6 个月后的回忆测验

时内侧前额皮层与枕骨皮层的活动增强，由此加强了这些陈述性记忆的新皮层的表征。研究者认为，实

验中香味起到了线索的作用，使得在海马编码的位置信息网络得到重复激活，强化了记忆的线索。 
此外，该假说认为睡眠中的记忆巩固具有选择性，尽管清醒时有大量信息被编码，但只有一部分信

息被储存进长时记忆。睡眠，特别是 SWS 阶段，优先巩固跟个体未来行为和目标相关的记忆，这个选择

性加工的潜在机制目前还不是很清楚。最后，睡眠能使记忆表征产生质的改变。这个功能特别有趣的一

个方面是，睡眠可以使内隐学习的信息转换成外显知识被提取出来。也就是说，清醒时没被意识到的信

息经过一段睡眠后进入了意识中，从而使无意间获得的信息转换成明确的、有意识的知识提取出来。

Ellenbogen 等人(2007)利用关联记忆任务以及 Fischer 和 Born 等人(2006)利用序列反应时任务都发现内隐

学到的关于规则和模式的知识可以通过睡眠转换成外显的知识。虽然最近的一些发现已经证实了系统巩

固假说的基本方面，但仍有很多问题有待解决(Born & Wilhelm, 2012)。 

4.2. 突触稳态假说 

Tononi 等人(2003)提出的突触稳态假说，认为觉醒持续一定时间后，与学习记忆有关的突触通路会

出现突触数量增多、体积增大、膜上受体过多等突触权重增加现象。这些变化可能进一步占有有限的脑

空间、增加能耗，从而使突触传递效率下降。长时间觉醒致使突触权重持续增加，大脑就会到达一个饱

和点，存储的能量和空间无法再供给突触的活动，学习能力、成长空间等条件也渐渐饱和。例如，Yoo
等人(2007)发现，与正常睡眠的对照组相比，剥夺一晚睡眠后的被试在情节记忆编码过程中海马活动明显

减弱，学习能力也下降。觉醒时间越长，大脑功能和学习能力下降越多。通过一定的睡眠过程，特别是

NREM 中的 SWS，移去觉醒期膜上增加的受体，减小突触体积，恢复突触权重，即恢复到觉醒初始状态

的水平，保证突触稳态，突触传递效率因此增加。 
该理论认为睡眠中的记忆巩固是突触活性整体下调的副产物，睡眠时，突触会重新正常化或者下调，

下调的目的是为了抵抗觉醒状态下连续学习引发的能量消耗增加和学习能力饱和。这种下调可能会引起

信噪比的增加，和新近学习任务无关的局部突触强度降低至阈值以下，促进学习记忆。但是，突触稳态

假说也存在一定的问题。众所周知，睡眠过程不仅包括 SWS，还包括 REM，而该假说仅仅探讨了 NREM 
睡眠中慢波活动的影响，缺乏其他阶段对其理论的有力支持。此外，在 SWS 中还有一些脑区的脑电波并

不表现为慢波活动。 

5. 小结与展望 

综上所述，睡眠与记忆关系的研究为证明睡眠的记忆巩固假说提供了有力证据，随着研究方法和技

术的改进，我们对睡眠巩固记忆的探究也越来越精细，发现睡眠的不同阶段对不同记忆类型的巩固作用

似乎是有差异的，并且提出理论假设，来解释睡眠对记忆巩固作用的机制。尽管如此，目前仍有很多问

题未解决，未来可以从如下几个方面进行深入研究。 
一、白天睡眠和夜晚睡眠是否对记忆巩固产生同样的作用，白天清醒意识下的静息态活动对夜晚睡
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眠巩固的意义和作用。 
二、睡眠依赖的记忆巩固机制究竟是什么，系统巩固假说和突触稳态假说是各自独立运行的还是并

行存在的等有待深入探讨。 
三、睡眠对记忆的长期效应。通常的睡眠剥夺实验流程是，被试在一段睡眠或者清醒阶段前学习一

些材料，随后要求复述这些材料。保留时间间隔的持续时间通常位于 1 和 24 小时之间。通常，保持阶段

睡眠和保持阶段清醒直接比较。这样的设计带来一定的问题。首先，在睡眠对先前记忆的巩固和随后记

忆的提取之间很难区分，因为一晚上睡眠剥夺后产生急性的疲劳，也许会破坏记忆的提取功能。包含恢

复性睡眠的实验设计可以较好解决这一问题，恢复性睡眠的主要目的是避免睡眠剥夺产生的急性疲劳效

应。因此，检测睡眠对记忆的长期效应有助于全面认识长期的巩固加工机制和其神经动态。 
四、睡眠对情绪性记忆的作用机制。对于遭受巨大精神创伤的人，睡眠对负性记忆的巩固会带来更

多痛苦，在受创时干扰某个睡眠阶段也许有助于减少负性记忆。对睡眠功能的进一步探索不仅有助于对

精神障碍机制的理解，也有助于开发出可能的治疗方法。但需要注意的是，睡眠剥夺会带来疲劳、降低

注意力等负面效应，如何开发最有力的治疗方案仍需进一步研究。 
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