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神经元树突形态建成分子机制的研究进展

赵维霞１ꎬ邹　 炜１ꎬ２

１. 浙江大学转化医学研究院ꎬ 浙江 杭州 ３１００５８
２. 浙江大学医学院附属第四医院ꎬ 浙江 义乌 ３２２０００
　 　
[摘　 要] 　 神经元是神经系统的基本结构和功能单元ꎬ精确的神经树突形态建成

是神经环路形成的重要前提ꎮ 已有研究鉴定了树突发育调控的相关因子并阐明了

其功能与机制ꎮ 根据其在体内发挥功能的位置分为神经元树突发育的内在调控因

子和外在调控因子ꎮ 内在调控因子主要可分为细胞特异性转录因子、肌动蛋白聚

合与解聚调控因子和参与分泌、内吞途径的相关因子ꎬ它们由神经细胞产生并对本

身的树突发育起到重要调控作用ꎮ 外在调控因子主要分为分泌型因子和接触依赖

型因子ꎬ分泌型因子主要通过其他组织分泌到内环境的相关因子来调控相应神经

树突发育ꎬ而接触依赖型因子则主要通过相邻的组织细胞与神经元的接触作用促

进或抑制树突导向与生长ꎮ 本文综述了近些年来人们利用线虫、果蝇和小鼠等多

种动物模型在研究神经元树突发育的内在和外在因子分子机制上的进展ꎮ 这些研

究将有助于理解神经系统疾病中相关的树突发育异常机制ꎮ
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　 　 神经系统由不同类型的神经元构成ꎬ每种神

经元有其复杂的特定形态结构ꎬ通常包括树突和

轴突ꎮ 神经元是一类高度极化的细胞ꎬ通过树突

分支收集自上游神经元或环境中的信息ꎬ而轴突

则通过突触将集成信息以电信号或化学信号传递

给下游神经元或非神经细胞(如肌肉细胞)ꎬ这是

生物体内至关重要的信息传递过程ꎮ 在神经发育

过程中ꎬ神经前体细胞受内、外在因子调控分化成

特定形态的神经元ꎬ从而发挥特定功能ꎮ 树突形

态的建成受到精确调控ꎬ分支形态改变、病变性断

裂、分支缩回或丧失等树突形态的变化ꎬ以及树突

棘形态和数量的变化都可能与神经发育障碍高度

相关[１￣６]ꎮ 目前已鉴定出多种神经系统疾病的潜

在致病基因ꎬ它们可能引起各种神经系统疾病中

树突复杂性和分支形态的改变ꎮ 理解树突形态建

成的分子机制对理解正常和疾病情况下的神经系

统功能有着重要的作用ꎮ 学者通过病理研究发

现ꎬ孤独症谱系障碍个体海马 ＣＡ１ 和 ＣＡ４ 区树突

分支减少[７]ꎬ且树突棘密度变大[８]ꎬ后续研究揭

示了间质 上皮转化(ＭＥＴ)基因及其配体肝细胞

生长因子可调节大脑皮层树突形态发育及促进神

经突起向外生长[９]ꎮ 甲基化 ＣｐＧ 结合蛋白 ２
(ＭｅＣＰ２) 基因编码人类甲基 ＤＮＡ 结合因子ꎬ
ＭｅＣＰ２ 突变小鼠可表现出典型的雷特综合征树

突形态异常[１０]ꎮ 内源性敲除 ＭｅＣＰ２ 基因可导致

海马椎体神经元树突棘密度降低[１１]ꎬ而在小鼠神

经元培养物中过表达 ＭｅＣＰ２β 可导致神经元产生

更复杂的树突形态和更长的轴突ꎬ表明其参与调

节神经元形态建成[１２]ꎮ
新生神经元通过极化的细胞骨架和细胞器区

分轴突和树突ꎬ一旦由突起特化产生的分支被指

定为轴突ꎬ细胞将启动轴突发育机制———微管极

化后的定向物质运输和细胞器精确定位ꎮ 一般而

言ꎬ轴突中的微管方向一致ꎬ均为正端指向轴突末

端ꎻ而树突则呈现相反或混合极性的微管ꎬ有助于

树突高级分支发育[１３]ꎮ 另外ꎬ细胞器的精确分布

也依赖于微管的极性分布ꎬ核糖体、分泌型内质网

和高尔基体等细胞器均沿负端微管运输ꎬ因此这

类细胞器只存在于神经元细胞体和树突中ꎬ有助

于树突分支的形成和分化[１４]ꎮ 而轴突中无蛋白

质合成ꎬ因此神经递质和膜蛋白等须在细胞体中

合成ꎬ再转运到轴突发挥功能ꎮ
不同类型神经元的树突大小存在显著差异ꎬ

这决定了它们所能覆盖目标区域的面积ꎮ 那么ꎬ
它们能覆盖的面积如何被决定ꎬ树突的密集程度

又如何被调控? 此外ꎬ树突如何在特定位置产生

和生长ꎬ并在成熟过程中形成用于接收信息的突

触? 树突发育的不同阶段都依赖于细胞内特异调

节因素(内在因子)和外在环境因素(外在因子)
的协调作用ꎬ本研究总结了不同模式系统中调控

树突形态建成的细胞和分子生物学机制ꎬ有助于理

解多种神经发育疾病中树突异常的分子机制ꎮ

１　 神经元树突的形态发育

在视网膜神经节神经元、前脑锥体神经元和

小脑颗粒神经元等众多神经元中ꎬ其树突的产生

􀅰１９􀅰赵维霞ꎬ等. 神经元树突形态建成分子机制的研究进展



和成熟迟于轴突发育[１５￣１６]ꎮ 与轴突不同ꎬ树突往

往形成高度分支形态ꎮ 尽管不同神经元具有细胞

类型特异的树突形态ꎬ但树突发育遵循一些共同

规律:①神经元在发育初期接收信号ꎬ从胞体向目

标区域延伸出一些突起ꎬ这些突起中存在与轴突

不同的蛋白分子特征[１７]ꎬ突起逐步延伸ꎬ形成高

度分支的树突结构[１８]ꎻ②来自同一神经元的姐妹

树突通常相互排斥而在空间上互不重叠ꎬ该现象被

称为树突的自我回避(ｄｅｎｄｒｉｔｉｃ ｓｅｌｆ￣ａｖｏｉｄａｎｃｅ)ꎬ已
在黑腹果蝇[１９]、秀丽隐杆线虫[２０￣２１]和小鼠[２２￣２３]等

多种模式动物中证实ꎻ③功能相同的不同神经元

树突分支覆盖不同的区域而互不重叠ꎬ这一现象

被称为树突平铺(ｄｅｎｄｒｉｔｉｃ ｔｉｌｌｉｎｇ)ꎬ能避免相同功

能神经元重复接收信号输入[２１]ꎻ④多种神经元树

突发育成熟过程中会逐步形成被称为树突棘

(ｄｅｎｄｒｉｔｉｃ ｓｐｉｎｅ)的突起结构ꎬ其在发育成熟后形

成用于接收信号的突触后膜ꎬ接收上游的电信号

或化学信号ꎬ并将其转化为该神经元上的电信号ꎬ
传递给轴突结构ꎻ⑤树突发育成熟中还需要修剪ꎬ
包括树突分支连接的细化和分支的修饰ꎬ通过撤

回和消除来去除多余的树突分支ꎬ如小鼠小脑中

的神经元被修剪以消除过多的树突分支ꎬ剩余的

树突分支经历突触后分化和成熟的过程ꎬ进而为

突触形成做准备[２４]ꎮ

２　 神经元树突的形态与其功能的相关性

神经元树突的形态决定分布其上的突触接收

的信息及整合信息的方式ꎬ并由此决定整个神经

元的功能ꎮ 树突的大小决定了信号接收区的范

围ꎮ 当树突分布的面积越大ꎬ其突触后膜分布越

广ꎬ接收并且需要整合处理的信息量也越大ꎬ对于

单个细胞而言ꎬ蛋白运输也存在巨大的挑战ꎮ 在

果蝇的树突分支神经元、线虫感受神经元中的

ＰＶＤ 和 ＦＬＰ 神经元和小鼠视网膜神经节细胞和

无长突细胞中ꎬ一些传入性神经因子(如神经营

养因子和神经递质)能够决定树突分支向目标区

域生长ꎬ另外树突之间的相互作用(如树突自我

回避)也能限定树突分布的区域ꎮ
大脑是人体最重要的中枢神经系统ꎬ根据

１９０９ 年 Ｂｒｏｄｍａｎｎ 分区可以将大脑皮层区分为 ５２
个区域ꎬ这些区域能够有效地处理特定感觉或运

动信息ꎬ因此不同区域的不同神经元需要针对性

地生长出树突ꎬ形成成熟的突触结构并保持特异

性ꎮ 在脊椎动物视网膜、小脑、海马和皮质等大脑

区域中ꎬ其突触在神经环路上呈片层分布来促进

信息处理[２５]ꎮ 多种类型的神经元树突发育被精

确调控ꎬ以在特定层中形成正确的突触连接ꎮ 如

脊椎动物的视觉和嗅觉系统中ꎬ神经元将树突延

伸到视网膜的层状神经区域或嗅球特定位

置[２５￣２６]ꎮ 精确靶向的树突生长有助于将上游突

触前膜和下游树突的突触后膜置于同一层以确保

神经连接的特异性ꎬ因此神经环路的分层组装对

于神经系统发育及其功能至关重要ꎮ
除了用于处理单一信号的神经元外ꎬ有些神

经元还需要接收多种信号并且保证正确有效地输

出ꎬ因此这些神经元需要形成用于接收不同突触

输入的分区树突分支ꎬ如海马 ＣＡ１ 椎体神经元树

突在功能和形态分布上形成了良好的分区ꎬ可以

分为海马起层、椎体细胞层、辐射层和腔隙分子

层[２５]ꎮ ＣＡ１ 椎体神经元的胞体位于海马起层ꎬ位
于腔隙分子层的远端树突分支接收来自内嗅皮层

的兴奋性信号输入ꎬ而位于近端辐射层的树突分

支则用于接收来自海马 ＣＡ３ 轴突的信号输

入[２６￣２７]ꎮ 因此ꎬ树突的正确发育和精确定位对于

神经元的信息接收和传递至关重要ꎮ

３　 调控神经元树突发育的内在因子

在相同的环境中ꎬ不同类型的神经元能发育

成不同的形态并发挥不同的功能ꎬ这取决于神经

元发育过程中细胞内在因子的调控ꎬ主要包括细

胞特异性转录因子、肌动蛋白聚合与解聚调控因

子、参与分泌和内吞途径的相关因子等(表 １)ꎮ
果蝇的树突分支神经元是树突形态研究的经

典模型ꎬ根据分支复杂程度被分为四类ꎬⅠ类和Ⅱ
类神经元分支相对简单ꎬⅢ类和Ⅳ类神经元分支

更为复杂ꎮ 在树突分支神经元中ꎬ特定的转录因

子决定了它们分化成不同形态的神经元ꎬ如

ａｂｒｕｐｔ 是仅在Ⅰ类神经元中特异性表达的转录因

子ꎬ可以通过限制树突分支生长决定神经发育成

Ⅰ类神经树突分支ꎬ其错误表达会导致分支形态

发生异常[３０]ꎮ 在线虫中ꎬ特定的转录因子表达水

平变化会引起神经细胞的形态甚至细胞命运的改

变ꎮ 如 ａｈｒ￣１ 功能缺失会导致轻触觉感受神经元

ＡＶＭ(无分支)发育为形态类似于 ＰＶＤ 的烛台状

分支ꎬ且功能转变为重触觉感受神经元[２８]ꎮ 此

外ꎬ发育过程中转录因子的程序化执行也会影响
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表 １　 神经元树突建成的内在调控蛋白

Ｔａｂｌｅ １　 Ｉｎｔｒｉｎｓｉｃ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｓ ｏｆ ｎｅｕｒｏｎａｌ ｄｅｎｄｒｉｔｅ ｍｏｒｐｈｏｇｅｎｅｓｉｓ

内在调控蛋白 作　 用 参考文献

细胞特异性转录因子

　 ＡＨＲ￣１ 决定神经元细胞命运 [２８]
　 ＵＮＣ￣８６ 决定细胞命运和树突分支形成 [２１]
　 ＭＥＣ￣３ 多树突神经元树突分支产生 [２１ꎬ２９]
　 Ａｂｒｕｐｔ 决定树突形态的复杂程度 [３０]
　 Ｎｇｎ２ 调控椎体神经元树突形态发育 [３１￣３２]
肌动蛋白聚合与解聚调控因子

　 ＴＩＡＭ￣１ 调控肌动蛋白组装ꎬ促进树突分支形成 [３３]
　 ＲｈｏＡ、Ｒａｃ１、Ｃｄｃ４２ 调节肌动蛋白细胞骨架动态ꎬ从而调控树突分支形成 [３４￣３６]
参与分泌、内吞途径的相关蛋白

　 ＲＡＢ￣１０、ＥＸＯＣ￣８、ＳＥＣ￣８ 调控跨膜受体蛋白的运输ꎬ促进树突生长和分支 [３７￣３８]

ＰＶＤ 神经元树突形态发育ꎮ 如线虫 ＰＶＤ 神经元

的形态发育需要 ＰＯＵ 结构域转录因子 ＵＮＣ￣８６ 和

ＬＩＭ 同源结构域蛋白 ＭＥＣ￣３ 在时空上的调控ꎬ
ＵＮＣ￣８６ 主要决定 ＰＶＤ 的形态发育ꎬＭＥＣ￣３ 则促

进产生更复杂的高级树突分支结构[２１ꎬ２８￣２９]ꎮ 在脊

椎动物中ꎬＮｅｕｒｏｇｅｎｉｎ ２(Ｎｇｎ２)是碱性螺旋 环

螺旋(ｂＨＬＨ)家族成员ꎬ它通过在径向迁移起始

阶段促进极化前导分支的产生ꎬ进而控制新的皮

质锥体神经元中的顶端树突形态[３１]ꎮ Ｎｇｎ２ 突变

可产生多极树突形态ꎬ而无顶端树突ꎮ 另外ꎬ
Ｎｇｎ２ 还是浦肯野细胞(Ｐｕｒｋｉｎｊｅ ｃｅｌｌ)树突发生的

关键调节因子[３２]ꎬ在控制哺乳动物早期树突分支

形态发生中起重要作用ꎮ
神经元树突的正确发育需要细胞骨架成分的

协调作用ꎬ包括肌动蛋白和微管蛋白ꎮ ＲｈｏＡ、
Ｒａｃ１ 和 Ｃｄｃ４２ 等小 ＧＴＰ 酶可调节细胞骨架的生

长动态ꎬ从而控制哺乳动物神经元树突生长、分支

和树突棘形成[３４￣３６]ꎮ 其中 Ｒａｃ１ 与树突特化和成

熟有关ꎮ 海马锥体神经元中ꎬ表达缺乏 ＧＴＰ 酶活

性的 Ｒａｃ１ 可导致树突减少和树突棘丢失ꎬ这反映

了 Ｒａｃ１ 在树突发育和长期树突棘稳定性方面的

功能[３９]ꎮ 神经元树突形态的生长和维持还受微

管蛋白和微管相关蛋白 ( ｍｉｃｒｏｔｕｂｕｌｅ￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ
ｐｒｏｔｅｉｎｓꎬ ＭＡＰ)调控ꎬ如 ＭＡＰ１Ａ 和 ＭＡＰ２ 等ꎮ 在

小脑神经元中ꎬＭＡＰ２ 通过选择性地稳定微管蛋

白密度来维持树突形态[４０]ꎮ 在线虫 ＰＶＤ 神经元

中ꎬ微管主要定位在轴突和一级树突中ꎬ当微管蛋

白组装和极性发生改变时ꎬＰＶＤ 形态建成可出现

缺陷[４１￣４５]ꎮ 肌动蛋白在树突发育和维持上也发

挥着重要作用ꎬ在皮质和海马锥体神经元的树突

棘中ꎬ最重要的调节因子是 Ａｒｐ２ / ３ 复合物ꎬ它能

与现有肌动蛋白丝侧面结合以促进分支生成[４６]ꎮ
另外ꎬ近期有研究表明ꎬ在线虫 ＰＶＤ 神经元中高

级树突分支依赖纤丝状肌动蛋白(Ｆ 肌动蛋白)的
组装ꎬ这种组装基于树突受体 ＤＭＡ￣１ 和 ＨＰＯ￣３０
的相互作用ꎬ 并依赖于下游细胞内 ＴＩＡＭ￣１ /
ＲａｃＧＥＦ 和威斯科特 奥尔德里奇综合征蛋白家

族 ｖｅｒｐｒｏｌｉｎ 同 源 蛋 白 调 节 复 合 物 ( ＷＡＶＥ
ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｃｏｍｐｌｅｘꎬ ＷＲＣ)的共同作用[３３ꎬ４５]ꎮ

此外ꎬ参与分泌和内吞途径的相关因子在树

突发育中也发挥重要作用ꎮ 以线虫 ＰＶＤ 神经元

为例ꎬ树突的生长和分支依赖于内质网到高尔基

体的分泌途径ꎬ在 ｒａｂ￣１０、ｅｘｏｃ￣８ 和 ｓｅｃ￣８ 基因缺失

突变体中ꎬ分泌囊泡和循环囊泡大量累积ꎬ导致需

定位在树突表面的受体 ＤＭＡ￣１ 等滞留在囊泡中

而无法定位于近端树突细胞膜ꎬ因此表现出近端

树突分支显著减少的缺陷表型[３７￣３８]ꎮ

４　 调控神经元树突发育的外在因子

神经元树突发育需要接收外界信号来指导树

突在正确的位置产生分支并被精确导向ꎮ 树突发

育的外在调控因子可根据其作用方式分为分泌型

和接触依赖型调控因子(表 ２)ꎮ
分泌型调控因子主要是树突生长微环境中分

泌的一些调控因子ꎬ如神经营养因子 Ｎｅｔｒｉｎ、信号

糖蛋白 Ｗｎｔｓ(Ｗｉｎｇｌｅｓｓ)、神经迁移蛋白 Ｓｌｉｔ 等ꎮ
ＵＮＣ￣６ / Ｎｅｔｒｉｎ 与细胞外基质相互作用ꎬ通过受体

蛋白 ＵＮＣ￣４０ /结 肠 癌 缺 失 基 因 ( ｄｅｌｅｔｅｄ ｉｎ
ｃｏｌｏｒｅｃｔａｌ ｃａｎｃｅｒꎬ ＤＣＣ)共同促进线虫 ＰＶＤ 神经

元二级分支的产生[２１ꎬ６９]ꎮ 同时ꎬＵＮＣ￣６ / Ｎｅｔｒｉｎ 信

􀅰３９􀅰赵维霞ꎬ等. 神经元树突形态建成分子机制的研究进展



号及其受体 ＵＮＣ￣５ 在 ＵＮＣ￣３４ / Ｅｎａ / ＶＡＳＰ 上游发

挥驱动树突自我回避的功能[４７ꎬ７０]ꎬ该功能还需要

ＵＮＣ￣６ 来调控肌动蛋白组装[４４ꎬ４８]ꎮ 哺乳动物中

有一类神经营养蛋白相关家族ꎬ包括神经生长因

子、脑源性生长因子、神经营养因子 ３ 和神经营养

因子 ４ꎮ 在大脑皮质细胞和海马体中ꎬ神经营养

因子与神经元树突上的 Ｔｒｋ 受体结合ꎬ促进不同

脑区神经元树突的形态发育[７１]ꎮ 在皮质锥体神

经元中ꎬ当受体 ＴｒｋＢ 发生缺陷时ꎬ脑源性生长因

子无法与受体结合ꎬ从而导致树突撤回或神经元

丢失[５１]ꎮ 此外ꎬ脑源性生长因子通过促进树突中

的 ＴｒｋＢ 定位来调节 Ｒａｂ￣１１ 介导的再循环ꎬ从而

诱导海马神经元树突分支的形成[５２]ꎮ
Ｗｎｔ 蛋白是一种分泌型糖蛋白ꎬ其受体是

Ｆｒｉｚｚｌｅｄ 家族蛋白及低密度脂蛋白受体相关蛋白ꎬ
通过下游的支架蛋白 Ｄｉｓｈｅｖｅｌｅｄ(Ｄｖｌ)激活下游通

路ꎮ Ｗｎｔ３ａ 和 Ｗｎｔ５ａ 调控大脑嗅球中间神经元的

树突分支发育[５３]ꎮ 其中 Ｗｎｔ５ａ 诱导树突分支产

生ꎬ而 Ｗｎｔ３ａ 抑制树突复杂性ꎮ 此外ꎬ最近有研究

表明ꎬ线虫中 ＭＩＧ￣１４ / Ｗｎｔｌｅｓｓ 可与 ＵＮＣ￣４０ / ＤＣＣ
共同促进肌动蛋白聚合ꎬ介导 ＰＶＤ 树突分支的自

我回避[４８]ꎮ 由此可见ꎬＷｎｔ 蛋白在不同神经发育

系统的树突发育过程中起重要作用ꎮ
Ｓｌｉｔ 及其受体 Ｒｏｂｏ 的相互作用可调节轴突

导向和树突形态发育[５４]ꎮ 在果蝇神经系统中ꎬ

Ｓｌｉｔ￣Ｒｏｂｏ 介导树突生长锥从中线穿越后的排斥作

用ꎬ防止新生的树突分支多次穿越中线[５５]ꎮ Ｓｌｉｔ
和 Ｒｏｂｏ 通常作为配体和受体相互识别ꎬ调控分支

导向ꎮ 有趣的是ꎬ最新研究显示 ｓａｘ￣３ / Ｒｏｂｏ 缺失

可导致 ＰＶＤ 神经元一级树突无法沿着 ＡＬＡ 神经

元的轴突生长ꎬ而这个过程不依赖于 ｓｌｔ￣１ / Ｓｌｉｔꎮ
指导 ＰＶＤ 导向生长的配体是 ＡＬＡ 神经元中的

ＳＡＸ￣７ / Ｌ１ 细胞黏附分子(Ｌ１ＣＡＭ)ꎬ它与 ＰＶＤ 神经

元中 ＳＡＸ￣３ / Ｒｏｂｏ 受体的相互作用可以调节生长

锥中的肌动蛋白组装ꎬ从而精确调控了 ＰＶＤ 树突

导向[５９￣６０]ꎮ
接触依赖型调控因子顾名思义是依赖于与神

经元直接接触的周围细胞和组织ꎬ通常通过受体

配体相互作用ꎬ将信号传达到靶细胞ꎬ调控树突正

确定位并维持神经元的靶特异性ꎮ 这类配体和受

体蛋白被统称为细胞黏附分子ꎬ包括免疫球蛋白

超家族( ｉｍｍｕｎｏｇｌｏｂｕｌｉｎｓ ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙꎬ ＩｇＳＦ)、钙黏

着蛋白和整联蛋白、富含亮氨酸重复基序的跨膜

蛋白等ꎮ ＩｇＳＦ 主要包括 Ｓｉｄｅｋｉｃｋ(Ｓｄｋ１)、Ｓｄｋ２、唐
氏综合征细胞黏附分子(ＤＳＣＡＭ)和接触蛋白等ꎮ
视网膜神经节细胞的树突分布于内丛状层ꎬ接收

其他神经元的信息输入ꎬ其胞体存在于狭窄的神

经节细胞层中ꎬ其最显著的特征是单个视网膜神

经节细胞的树突被限定在特定内丛状层内的一个

或几个精确分层中[６３] ꎬ而上述 ＩｇＳＦ均高度表达

表 ２　 神经元树突建成的外在调控蛋白

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｘｔｅｒｎａｌ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｓ ｏｆ ｎｅｕｒｏｎａｌ ｄｅｎｄｒｉｔｅ ｍｏｒｐｈｏｇｅｎｅｓｉｓ

外在调控蛋白 作　 用 参考文献

分泌型

　 ＵＮＣ￣６ 促进神经元树突分支产生ꎬ调控树突分支自我回避 [４４ꎬ４７￣４８]
　 白细胞衍生趋化因子 ２ 调控树突导向与分支形成 [４９￣５０]
　 ＮＧＦ、ＢＤＮＦ、ＮＴ￣３、ＮＴ￣４ 调控大脑皮质和海马神经元树突形态发育 [５１￣５３]
　 Ｗｎｔ３ａ 负调控树突复杂性 [５３]
　 Ｗｎｔ５ａ 促进树突分支形成 [５３]
　 Ｓｌｉｔ 调控树突形态发育 [５４￣５５]
接触依赖型

　 ＳＡＸ￣７ 调控多树突神经元树突分支生长与导向 [５６￣５８]
　 ＳＡＸ￣３ 与 ＳＡＸ￣７ / Ｌ１ 细胞黏附分子共同调控神经元树突导向 [５９￣６０]
　 ＭＩＧ￣１４ 调控树突分支自我回避 [４８]
　 唐氏综合征细胞黏附分子 可变剪接亚型调控树突自我回避 [６１￣６２]
　 原钙黏蛋白 可变剪接亚型调控树突自我回避 [２３]
　 Ｓｄｋ１、Ｓｄｋ２、接触蛋白 限定单个视网膜神经节细胞树突分布特定的一个或几个精确分层 [６３￣６４]
　 整联蛋白(果蝇) 调控树突分支三维空间分布 [６５￣６６]
　 整联蛋白(哺乳动物) 通过非受体酪氨酸激酶通路促进树突发育和分支形成 [６７]
　 ＤＭＡ￣１ 作为树突受体蛋白调控树突生长与分支形成 [３３ꎬ４５ꎬ５６ꎬ５８ꎬ６８]
　 ＨＰＯ￣３０ 作为共受体蛋白调控树突生长与分支形成 [２８ꎬ３３ꎬ４５]

􀅰４９􀅰 　 　 　 浙江大学学报(医学版) Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｚｈｅｊｉａｎｇ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ (Ｍｅｄｉｃａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ)



于特定的内丛状层中并介导嗜同性相互作用ꎮ 敲

除其中一种仅导致表达该蛋白的视网膜神经节细

胞层特异结构破坏ꎬ其余结构并不影响[６４]ꎮ 在小

鼠视网膜神经节细胞中ꎬＤＳＣＡＭ 调节神经树突分

支ꎬ调控树突自我回避[２２]ꎮ 在果蝇中ꎬＤＳＣＡＭ 可

通过不同剪接模式产生不同亚型ꎬ同种神经元树

突中只特异表达一种亚型ꎬ因此含有同型 ＤＳＣＡＭ
的 树 突 分 支 产 生 接 触 依 赖 的 同 型 排 斥 作

用[６１￣６２ꎬ７２]ꎮ 哺乳动物中原钙黏蛋白具有多种剪接

亚型ꎬ可调控树突自我回避[２３]ꎮ
整联蛋白是一种跨膜胞外基质受体ꎬ是一种

异亲型细胞黏附分子ꎬ介导细胞与相邻物质的黏

附和识别作用ꎮ 小鼠研究发现ꎬ整联蛋白通过精

氨酸非受体酪氨酸激酶通路促进树突发育和复杂

分支产生[６７]ꎮ 在果蝇中ꎬ表皮的整联蛋白减少将

导致树突脱离细胞外基质ꎬ更多地被皮肤包裹ꎬ不
再局限于二维平面生长[６５￣６６]ꎮ 以上结果表明ꎬ神
经元表达的整联蛋白通过与细胞外基质相互作用

而调控神经元树突发育ꎮ
多种细胞黏附分子可形成配体 受体配对而

精确调控树突导向和分支形成ꎮ 以线虫为例ꎬ
ＰＶＤ 神经元一级树突的导向生长依赖于 ＡＬＡ 神经

元表达的 ＳＡＸ￣７ / Ｌ１ＣＡＭ 配体和 ＰＶＤ 神经元上的

ＳＡＸ￣３ / Ｒｏｂｏ 受体[５９￣６０]ꎮ ＰＶＤ 神经元高级树突分

支形成和导向依赖于皮肤上条块状定位的 ＳＡＸ￣７、
ＭＮＲ￣１ 配体复合物和树突跨膜受体 ＤＭＡ￣１[５６￣５８]ꎮ
最近研究发现ꎬ这一过程还需要肌肉细胞分泌的

白细胞衍生趋化因子 ２ 蛋白作为分泌型配体来增

强上述配体 受体复合物结合的亲和力[４９￣５０]ꎮ 类

密封蛋白 ＨＰＯ￣３０ 与 ＤＭＡ￣１ 结合ꎬ分别募集或激

活 ＷＲＣ 和 ＴＩＡＭ￣１ 来促进细胞内的肌动蛋白组

装和树突分支形成[３３]ꎮ 这种精密的组合型调控

确保了树突发育时间和空间上的特异性ꎮ

５　 结　 语

细胞类型特异的树突形态建成对于神经环路

构建的精确性至关重要ꎬ在树突发育机制研究中

已经确定了一系列内在和外在因子介导的信号通

路ꎬ它们共同调控了树突发育的不同方面ꎮ 不同

模式的动物研究中能发现不同的信号分子和信号

通路ꎬ但这些蛋白分子往往具有同源性ꎮ 因此我

们可以归纳出一些在树突形态发育上的一般性原

则ꎬ如细胞骨架调节因子促进树突分支形成ꎬ细胞

外因子调控树突形态发育的空间特异性ꎮ 这有助

于我们理解在生命体中其他类型的神经元如何实

现其树突形态建成ꎬ以及树突形态与其功能的对

应关系ꎮ 当然ꎬ由于其生长环境各异ꎬ不同的神经

元发育机制也有其特异性ꎮ 同一类调控因子可能

在不同发育阶段发挥不同的功能ꎬ如大鼠的小脑

皮质颗粒神经元中钙内流早期可促进树突生长ꎬ
而在后期发育阶段则促进树突修剪[７３]ꎮ

目前树突发育研究已经取得很大的进展ꎬ但还

有很多科学问题有待进一步探索ꎬ如还有哪些神经

元生长微环境产生的胞外信号调控树突发育? 不

同的细胞外信号分子如何相互作用从而共同调控

神经元发育? 这些分子的表达和定位如何被时空

特异性地精确调控ꎬ以促进精确的树突发育?
树突发育和维持的异常与多种神经系统疾病

相关ꎬ已有研究表明自闭症和阿尔茨海默病中异

常的树突分支形态可能与认知功能障碍密切相

关[２ꎬ７４]ꎮ 因此ꎬ神经元树突发育的分子机制研究

有助于理解人类相关疾病的发生ꎮ 未来的研究将

鉴定出更多与树突发育相关的调控因子ꎬ进一步

揭示神经环路功能异常疾病中树突发育和维持的

缺陷ꎬ并帮助开发新的治疗手段以功能性地修复

或重建神经环路ꎮ
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ｎｅｕｒｏｎｓ: ｕｎｉｆｏｒｍｉｔｙ ｉｎ ｔｈｅ ａｘｏｎ ａｎｄ ｎｏｎｕｎｉｆｏｒｍｉｔｙ ｉｎ
ｔｈｅ ｄｅｎｄｒｉｔｅ[Ｊ]. Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ Ｕ Ｓ Ａꎬ１９８８ꎬ
８５(２１):８３３５￣８３３９. ＤＯＩ:１０. １０７３ / ｐｎａｓ. ８５. ２１. ８３３５.

[１４]　 ＣＵＩ￣ＷＡＮＧ Ｔꎬ ＨＡＮＵＳ Ｃꎬ ＣＵＩ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ｌｏｃａｌ
ｚｏｎｅｓ ｏｆ ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃ ｒｅｔｉｃｕｌｕｍ ｃｏｍｐｌｅｘｉｔｙ ｃｏｎｆｉｎｅ
ｃａｒｇｏ ｉｎ ｎｅｕｒｏｎａｌ ｄｅｎｄｒｉｔｅｓ[ Ｊ]. Ｃｅｌｌꎬ２０１２ꎬ１４８(１￣
２):３０９￣３２１. ＤＯＩ:１０. １０１６ / ｊ. ｃｅｌｌ. ２０１１. １１. ０５６.

[１５]　 ＨＡＴＡＮＡＫＡ Ｙꎬ ＭＵＲＡＫＡＭＩ Ｆ. Ｉｎ ｖｉｔｒｏ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
ｔｈｅ ｏｒｉｇｉｎꎬ ｍｉｇｒａｔｏｒｙ ｂｅｈａｖｉｏｒꎬ ａｎｄ ｍａｔｕｒａｔｉｏｎ ｏｆ
ｃｏｒｔｉｃａｌ ｐｙｒａｍｉｄａｌ ｃｅｌｌｓ[Ｊ]. Ｊ Ｃｏｍｐ Ｎｅｕｒｏｌꎬ２００２ꎬ
４５４(１):１￣１４. ＤＯＩ:１０. １００２ / ｃｎｅ. １０４２１.

[１６]　 ＧＡＯ Ｗ Ｑꎬ ＨＡＴＴＥＮ Ｍ Ｅ. Ｎｅｕｒｏｎａｌ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ
ｒｅｓｃｕｅｄ ｂｙ ｉｍｐｌａｎｔａｔｉｏｎ ｏｆ Ｗｅａｖｅｒ ｇｒａｎｕｌｅ ｃｅｌｌ
ｐｒｅｃｕｒｓｏｒｓ ｉｎｔｏ ｗｉｌｄ￣ｔｙｐｅ ｃｅｒｅｂｅｌｌａｒ ｃｏｒｔｅｘ [ Ｊ ].
Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ１９９３ꎬ２６０(５１０６):３６７￣３６９. ＤＯＩ:１０. １１２６ /
ｓｃｉｅｎｃｅ. ８４６９９９０.

[１７]　 ＣＲＡＩＧ Ａ Ｍꎬ ＪＡＲＥＢ Ｍꎬ ＢＡＮＫＥＲ Ｇ. Ｎｅｕｒｏｎａｌ
ｐｏｌａｒｉｔｙ[ Ｊ]. Ｃｕｒｒ Ｏｐｉｎ Ｎｅｕｒｏｂｉｏｌꎬ１９９２ꎬ２ (５):
６０２￣６０６. ＤＯＩ:１０. １０１６ / ０９５９￣４３８８(９２)９００２５￣ｇ.

[１８]　 ＫＲＡＭＥＲ Ａ Ｐꎬ ＫＵＷＡＤＡ Ｊ Ｙ. Ｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ
ｒｅｃｅｐｔｉｖｅ ｆｉｅｌｄｓ ｏｆ ｌｅｅｃｈ ｍｅｃｈａｎｏｓｅｎｓｏｒｙ ｎｅｕｒｏｎｓ
ｄｕｒｉｎｇ ｅｍｂｒｙｏｎｉｃ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [ Ｊ ]. Ｊ Ｎｅｕｒｏｓｃｉꎬ
１９８３ꎬ３ (１２):２４７４￣２４８６. ＤＯＩ:１０. １５２３ / ＪＮＥＵＲＯＳＣＩ.
０３￣１２￣０２４７４. １９８３.

[１９]　 ＧＲＵＥＢＥＲ Ｗ Ｂꎬ ＳＡＧＡＳＴＩ Ａ. Ｓｅｌｆ￣ａｖｏｉｄａｎｃｅ ａｎｄ
ｔｉｌｉｎｇ: ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｄｅｎｄｒｉｔｅ ａｎｄ ａｘｏｎ ｓｐａｃｉｎｇ[Ｊ].
Ｃｏｌｄ Ｓｐｒｉｎｇ Ｈａｒｂ Ｐｅｒｓｐｅｃｔ Ｂｉｏｌꎬ ２０１０ꎬ ２ ( ９ ):
ａ００１７５０. ＤＯＩ:１０. １１０１ / ｃｓｈｐｅｒｓｐｅｃｔ. ａ００１７５０.

[２０]　 ＳＭＩＴＨ Ｃ Ｊꎬ ＷＡＴＳＯＮ Ｊ Ｄꎬ ＶＡＮＨＯＶＥＮ Ｍ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ.
Ｎｅｔｒｉｎ ( ＵＮＣ￣６ ) ｍｅｄｉａｔｅｓ ｄｅｎｄｒｉｔｉｃ ｓｅｌｆ￣ａｖｏｉｄａｎｃｅ
[Ｊ]. Ｎａｔ Ｎｅｕｒｏｓｃｉꎬ２０１２ꎬ１５(５):７３１￣７３７. ＤＯＩ:１０.
１０３８ / ｎｎ. ３０６５.

[２１]　 ＳＭＩＴＨ Ｃ Ｊꎬ ＷＡＴＳＯＮ Ｊ Ｄꎬ ＳＰＥＮＣＥＲ Ｗ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ.
Ｔｉｍｅ￣ｌａｐｓｅ ｉｍａｇｉｎｇ ａｎｄ ｃｅｌｌ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ
ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｒｅｖｅａｌ ｄｙｎａｍｉｃ ｂｒａｎｃｈｉｎｇ ａｎｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｄｅｔｅｒｍｉｎａｎｔｓ ｏｆ ａ ｍｕｌｔｉ￣ｄｅｎｄｒｉｔｉｃ ｎｏｃｉｃｅｐｔｏｒ ｉｎ Ｃ.
ｅｌｅｇａｎｓ[Ｊ]. Ｄｅｖ Ｂｉｏｌꎬ２０１０ꎬ３４５(１):１８￣３３. ＤＯＩ:
１０. １０１６ / ｊ. ｙｄｂｉｏ. ２０１０. ０５. ５０２.

[２２]　 ＦＵＥＲＳＴ Ｐ Ｇꎬ ＢＲＵＣＥ Ｆꎬ ＴＩＡＮ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. ＤＳＣＡＭ
ａｎｄ ＤＳＣＡＭＬ１ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｉｎ ｓｅｌｆ￣ａｖｏｉｄａｎｃｅ ｉｎ ｍｕｌｔｉｐｌｅ
ｃｅｌｌ ｔｙｐｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｉｎｇ ｍｏｕｓｅ ｒｅｔｉｎａ [ Ｊ ].
Ｎｅｕｒｏｎꎬ２００９ꎬ６４ (４):４８４￣４９７. ＤＯＩ:１０. １０１６ / ｊ.
ｎｅｕｒｏｎ. ２００９. ０９. ０２７.

[２３]　 ＬＥＦＥＢＶＲＥ Ｊ Ｌꎬ ＫＯＳＴＡＤＩＮＯＶ Ｄꎬ ＣＨＥＮ Ｗ Ｖꎬ ｅｔ
ａｌ. Ｐｒｏｔｏｃａｄｈｅｒｉｎｓ ｍｅｄｉａｔｅ ｄｅｎｄｒｉｔｉｃ ｓｅｌｆ￣ａｖｏｉｄａｎｃｅ ｉｎ
ｔｈｅ ｍａｍｍａｌｉａｎ ｎｅｒｖｏｕｓ ｓｙｓｔｅｍ[ Ｊ]. Ｎａｔｕｒｅꎬ２０１２ꎬ
４８８(７４１２):５１７￣５２１. ＤＯＩ:１０. １０３８ / ｎａｔｕｒｅ１１３０５.

[２４]　 ＫＡＮＯ Ｍꎬ ＨＡＳＨＩＭＯＴＯ Ｋ. Ａｃｔｉｖｉｔｙ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ
ｍａｔｕｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｃｌｉｍｂｉｎｇ ｆｉｂｅｒ ｔｏ Ｐｕｒｋｉｎｊｅ ｃｅｌｌ ｓｙｎａｐｓｅｓ
ｄｕｒｉｎｇ ｐｏｓｔｎａｔａｌ ｃｅｒｅｂｅｌｌａｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [ Ｊ ].
Ｃｅｒｅｂｅｌｌｕｍꎬ２０１２ꎬ１１(２):４４９￣４５０. ＤＯＩ:１０. １００７ /
ｓ１２３１１￣０１１￣０３３７￣３.

[２５]　 ＳＡＮＥＳ Ｊ Ｒꎬ ＺＩＰＵＲＳＫＹ Ｓ Ｌ. Ｄｅｓｉｇｎ ｐｒｉｎｃｉｐｌｅｓ ｏｆ
ｉｎｓｅｃｔ ａｎｄ ｖｅｒｔｅｂｒａｔｅ ｖｉｓｕａｌ ｓｙｓｔｅｍｓ [ Ｊ]. Ｎｅｕｒｏｎꎬ
２０１０ꎬ６６(１):１５￣３６. ＤＯＩ:１０. １０１６ / ｊ. ｎｅｕｒｏｎ. ２０１０.
０１. ０１８.

[２６]　 ＩＭＡＩ Ｔꎬ ＳＡＫＡＮＯ Ｈꎬ ＶＯＳＳＨＡＬＬ Ｌ Ｂ. Ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃ
ｍａｐｐｉｎｇ￣ｔｈｅ ｏｌｆａｃｔｏｒｙ ｓｙｓｔｅｍ [ Ｊ ]. Ｃｏｌｄ Ｓｐｒｉｎｇ
Ｈａｒｂ Ｐｅｒｓｐｅｃｔ Ｂｉｏｌꎬ２０１０ꎬ２ (８): ａ００１７７６. ＤＯＩ:
１０. １１０１ / ｃｓｈｐｅｒｓｐｅｃｔ. ａ００１７７６.

[２７]　 ＳＰＲＵＳＴＯＮ Ｎ. Ｐｙｒａｍｉｄａｌ ｎｅｕｒｏｎｓ: ｄｅｎｄｒｉｔｉｃ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ
ａｎｄ ｓｙｎａｐｔｉｃ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ [ Ｊ ]. Ｎａｔ Ｒｅｖ Ｎｅｕｒｏｓｃｉꎬ
２００８ꎬ９(３):２０６￣２２１. ＤＯＩ:１０. １０３８ / ｎｒｎ２２８６.

[２８]　 ＳＭＩＴＨ Ｃ Ｊꎬ Ｏ􀆳ＢＲＩＥＮ Ｔꎬ ＣＨＡＴＺＩＧＥＯＲＧＩＯＵ Ｍꎬ ｅｔ
ａｌ. Ｓｅｎｓｏｒｙ ｎｅｕｒｏｎ ｆａｔｅｓ ａｒｅ ｄｉｓｔｉｎｇｕｉｓｈｅｄ ｂｙ ａ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｓｗｉｔｃｈ ｔｈａｔ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｄｅｎｄｒｉｔｅ ｂｒａｎｃｈ
ｓｔａｂｉｌｉｚａｔｉｏｎ[ Ｊ]. Ｎｅｕｒｏｎꎬ２０１３ꎬ７９ (２):２６６￣２８０.
ＤＯＩ:１０. １０１６ / ｊ. ｎｅｕｒｏｎ. ２０１３. ０５. ００９.
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[２９]　 ＴＳＡＬＩＫ Ｅ Ｌꎬ ＮＩＡＣＡＲＩＳ Ｔꎬ ＷＥＮＩＣＫ Ａ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ.
ＬＩＭ ｈｏｍｅｏｂｏｘ ｇｅｎｅ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｂｉｏｇｅｎｉｃ
ａｍｉｎｅ ｒｅｃｅｐｔｏｒｓ ｉｎ ｒｅｓｔｒｉｃｔｅｄ ｒｅｇｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｃ. ｅｌｅｇａｎｓ
ｎｅｒｖｏｕｓ ｓｙｓｔｅｍ[Ｊ]. Ｄｅｖ Ｂｉｏｌꎬ２００３ꎬ２６３(１):８１￣１０２.
ＤＯＩ:１０. １０１６ / ｓ００１２￣１６０６(０３)００４４７￣０.

[３０]　 ＳＵＧＩＭＵＲＡ Ｋꎬ ＳＡＴＯＨ Ｄꎬ ＥＳＴＥＳ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ.
Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｄｅｎｄｒｉｔｅｓ ｉｎ
Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ ｂｙ ｔｈｅ ＢＴＢ￣ｚｉｎｃ ｆｉｎｇｅｒ ｐｒｏｔｅｉｎ ａｂｒｕｐｔ[Ｊ].
Ｎｅｕｒｏｎꎬ２００４ꎬ４３ (６):８０９￣８２２. ＤＯＩ:１０. １０１６ / ｊ.
ｎｅｕｒｏｎ. ２００４. ０８. ０１６.

[３１]　 ＨＡＮＤ Ｒꎬ ＢＯＲＴＯＮＥ Ｄꎬ ＭＡＴＴＡＲ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ.
Ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ ｏｆ Ｎｅｕｒｏｇｅｎｉｎ２ ｓｐｅｃｉｆｉｅｓ ｔｈｅ
ｍｉｇｒａｔｉｏｎ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｄｅｎｄｒｉｔｉｃ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｏｆ
ｐｙｒａｍｉｄａｌ ｎｅｕｒｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｎｅｏｃｏｒｔｅｘ [ Ｊ]. Ｎｅｕｒｏｎꎬ
２００５ꎬ４８(１):４５￣６２. ＤＯＩ:１０. １０１６ / ｊ. ｎｅｕｒｏｎ. ２００５.
０８. ０３２.

[３２]　 ＦＬＯＲＩＯ Ｍꎬ ＬＥＴＯ Ｋꎬ ＭＵＺＩＯ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｎｅｕｒｏｇｅｎｉｎ ２
ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｐｒｏｇｅｎｉｔｏｒ ｃｅｌｌ￣ｃｙｃｌｅ ｐｒｏｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｎｄ
Ｐｕｒｋｉｎｊｅ ｃｅｌｌ ｄｅｎｄｒｉｔｏｇｅｎｅｓｉｓ ｉｎ ｃｅｒｅｂｅｌｌａｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ
[Ｊ]. Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ２０１２ꎬ１３９(１３):２３０８￣２３２０. ＤＯＩ:
１０. １２４２ / ｄｅｖ. ０７５８６１.

[３３]　 ＺＯＵ Ｗꎬ ＤＯＮＧ Ｘꎬ ＢＲＯＥＤＥＲＤＯＲＦ Ｔ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ
ｄｅｎｄｒｉｔｉｃ ｇｕｉｄａｎｃｅ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｃｏｍｐｌｅｘ ｂｒｉｎｇｓ ｔｏｇｅｔｈｅｒ
ｄｉｓｔｉｎｃｔ ａｃｔｉｎ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｓ ｔｏ ｄｒｉｖｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｆ￣ａｃｔｉｎ
ａｓｓｅｍｂｌｙ ａｎｄ ｂｒａｎｃｈｉｎｇ [ Ｊ]. Ｄｅｖ Ｃｅｌｌꎬ ２０１８ꎬ ４５
(３):３６２￣３７５. ｅ３. ＤＯＩ:１０. １０１６ / ｊ. ｄｅｖｃｅｌ. ２０１８.
０４. ００８.

[３４]　 ＣＨＥＮ Ｈꎬ ＦＩＲＥＳＴＥＩＮ Ｂ Ｌ. ＲｈｏＡ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｄｅｎｄｒｉｔｅ
ｂｒａｎｃｈｉｎｇ ｉｎ ｈｉｐｐｏｃａｍｐａｌ ｎｅｕｒｏｎｓ ｂｙ ｄｅｃｒｅａｓｉｎｇ
ｃｙｐｉｎ ｐｒｏｔｅｉｎ ｌｅｖｅｌｓ[Ｊ]. Ｊ Ｎｅｕｒｏｓｃｉꎬ２００７ꎬ２７(３１):
８３７８￣８３８６. ＤＯＩ: １０. １５２３ / ＪＮＥＵＲＯＳＣＩ. ０８７２￣０７.
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