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%%$摘要%%弱视是一种在视觉发育关键期由于异常视觉经验所引起的神经发育障碍性疾病& 在发育关键

期内"视皮层具有高度可塑性"能够根据视觉输入进行神经回路的重塑& 然而随着年龄增长"这种可塑性会显

著降低"导致成年弱视患者的治疗效果十分有限& 目前"弱视治疗面临的核心挑战之一是如何重新激活成年

视皮层的可塑性& 近年研究发现"神经元周围网(hNN)在调节视皮层可塑性方面起着关键性作用& hNN是

包绕在神经元周围的特殊细胞外基质结构"通过其特有的分子组成影响突触可塑性& 大量研究表明"改变
hNN的完整性或组成成分可以调控成年视皮层的可塑性& 然而"关于 hNN调控视皮层可塑性的具体分子机

制及其信号通路目前尚未完全清楚& 本文就 hNN调节视皮层可塑性的最新研究进展"包括可能的分子作用

机制以及相关信号通路进行综述"旨在为成年弱视治疗策略的研究提供理论参考&
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%%弱视本质上是一种视觉中枢发育障碍"其病理机制的核心

是视觉 神 经 环 路 的 可 塑 性 异 常 改 变
,#- & 神 经 元 周 围 网

(Z1/-814/?8,.813"hNN)是调控视皮层可塑性的关键分子 ,9- &

细胞外基质(1Y3/,71..4.,/+,3/-Y"*:_)是中枢神经系统(7183/,.

81/c?4AA\A31+":N;)中的细胞外网架结构 ,&- "是大脑中不可或

缺的一部分& hNN是一种特殊类型的 *:_,9")- "以经验依赖的

方式优先包绕小清蛋白(Z,/c,.[4+-8"hg)阳性抑制性中间神经

元
,$- "而 hg神经元是调控关键期初级视皮层发育的主要细胞

类型
,!- & 关键期是视觉系统发育过程中的特定阶段"此时视皮

层发育对视觉经验特别敏感"具有较高的可塑性 ,D- & 关键期过

后可塑性大幅降低"视觉系统的结构及功能趋于稳定"并且关

键期结束的同时伴随着 hNN的成熟& hNN是视觉系统中限制

突触重塑的结构性0刹车1之一"通过限制突触的可塑性促使视

觉发育关键期结束
,(- & 早在 9''9 年"神经生物学家 h-oo?/4AA?

等
,G-
就提出成年期视皮层可塑性的降低与 hNN的成熟密切相

关"通过酶解或药物干预等方法去除 hNN可重新激活视皮层

可塑性& 此外"通过降低成年大鼠视皮层中的 *T氨基丁酸 (*T

,+-8?[43\/-7,7-6"mÙ U)能抑制作用"可以重新激活视皮层对

单眼剥夺(+?8?74.,/61Z/-c,3-?8"_P)的反应"从而诱导眼优势

向非剥夺眼偏移"这种 _P诱导的眼优势可塑性增强与视皮层

中 hNN的主要成分硫酸软骨素蛋白聚糖 (7E?86/?-3-8 A4.̂,31

Z/?31?@.\7,8A":;hmA)表达的减少相关 ,#'- & 因此"探究 hNN的

作用机制对于深入了解弱视的病理机制并挖掘新的治疗靶点

具有重要意义& 本文就 hNN调控视皮层可塑性的研究进展进

行综述&

8:SZZ的成分及其在视皮层的分布

hNN最早由 :,+-..?m?.@-在 #G 世纪末提出 ,##- "其主要组

成成分包括 :;hmA*透明质酸( E\,.4/?8,8"<U)*连接蛋白(.-8b

Z/?31-8#":/3.#)以及腱蛋白 (318,A7-8Te"K8Te)等 ,$"#9- & :;hmA

与 K8Te和 :/3.# 相互连接以稳定彼此的结构"并共同附着在

<U骨架上以增强 hNN的稳定性 ,#&]#)- & 通过 <U合酶的作用"

<U骨架与神经元表面受体 :P)) 结合"将 hNN成分锚定在神

经元表面
,#$]#!- & :;hmA由多糖糖胺聚糖链(@.47?A,+-8?@.\7,8"

mUm)共价连接到核心蛋白上组成 ,#D- & :;hmA家族主要成员

包括聚集蛋白聚糖*神经蛋白聚糖 ( 814/?7,8"N:U_)*短蛋白

聚糖([/1c-7,8" :̀U_)等& 多糖化修饰的 N:U_(h;UTN:U_)

有利于促进成年小鼠视觉系统的视觉恢复& 在长期 _P后"通

过重新打开剥夺眼并切断对侧正常眼的视神经"视皮层中

h;UTN:U_和脑源性神经营养因子 ( [/,-8T61/-c16 814/?3/?ZE-7

,̂73?/" P̀Ni)的表达显著增加"表明视皮层的可塑性被重新激

活"而向脑内注射内切神经氨酸酶 N去除 h;UTN:U_后" P̀Ni

和 h;UTN:U_表达被抑制"hNN降解减少"视皮层可塑性受到

抑制
,#(- & 硫酸软骨素(7E?86/?-3-8 A4.̂,31":;)链的硫酸化模式

会影响其功能")T硫酸化();)的 :; 对神经可塑性有抑制作用"

而 !; 的 :; 则支持神经可塑性和轴突生长 ,#G]9'- & 关键期内 :;

链的硫酸化模式会发生显著变化"表现为 ); 增加和 !; 减少"

这种 变 化 促 进 hNN 成 熟& 硫 酸 转 移 酶 ( 7E?86/?-3-8 !T

A4.̂?3/,8Â1/,A1T#":!;KT#)能够催化 :; 链 !;& 过表达 :!;KT#

的小鼠视皮层":;hmA硫酸化模式改变"!; 比例增加");H!; 比

率发生变化"hNN形成减少"使小鼠保留幼年时期的眼优势可

塑性
,9'- & 应用软骨素酶 Ù :(7E?86/?-3-8,A1Ù :":EÙ :)和

<U酶均会降解神经元表面的 hNN成分并重新激活神经可塑

性"为神经再生提供便利条件 ,9#]9&- &

hNN的分布模式在不同的哺乳动物物种和不同脑区内均

有所不同"在人类视皮层中"hNN主要存在于 #D 区的第+层和

第,层"且在 hg神经元的亚群中 ,#$"9&- & hNN围绕在 hg神经

元的胞体*近端树突以及轴突始段 ,9)]9!- "这种独特的分布方式

不仅有利于保护神经元功能"还为附着于 hNN上的调节因子

发挥作用提供了有利条件&

C:SZZ的形成

hNN的形成过程及成熟后的完整性与视皮层可塑性密切

相关& 在小鼠视皮层中"hNN从出生后第 #' 天开始形成"第

#) 天时有少量神经元被 hNN包裹"第 9) 天 hNN阳性神经元

密度显著增加"并在第 )9 天左右达到稳定水平"hNN的形成和

稳定与关键期的结束在时间上相互吻合
,$"9!- & hNN的形成首

先由 :/3.# 触发 ,9D- & 实验表明"敲除 $<0>S 基因的小鼠"其皮层

hNN显著紊乱":;hmA分布出现异常"具体表现为 U@@/17,8 仅

局限于神经元的胞体周围"而树突附近的 U@@/17,8 几乎消失"

N14/?7,8 表达也显著减少 ,9(- "hNN的形成受损"削弱了对突触

可塑性的抑制作用& 并且敲除 $<0>S 基因后"结合在 hNN上的

调节因子也几乎消失
,9G- & 视皮层 hNN的形成在很大程度上依

赖于视觉经验& 自出生起一直黑暗饲养的小鼠"hNN成熟延迟

并且眼优势可塑性的关键期也延长
,G- & 但将黑暗饲养的小鼠

重新转入光亮环境下饲养时"将触发 hNN降解"并重新激活成

年视皮层的结构和功能可塑性
,&'- & U/?8-3o等 ,&#-

的研究也支

持这一观点"出生 &' 6 的幼猫接受 #' 6 的暗暴露"hNN密度减

少约 &'C"并且 hg神经元的细胞体积减小了约 #GC"这也提

示 hNN可能为 hg神经元的生长提供营养& 而丰富环境可逆

转黑暗饲养的影响
,&9- & 经丰富环境饲养的啮齿类动物"其视

皮层神经元的反应幅度提高"其机制涉及降低 mÙ U能抑制*

增加 P̀Ni表达以及减少 hNN密度"最终重启皮层可塑性"进

而恢复眼优势并提升视觉敏锐度
,&&]&)- & 上述研究表明"不同

视觉经验对 hNN及视觉发育均具有明显影响& hNN的形成与

神经元活动密切相关"神经元接收视觉刺激的信号后"通过神
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经冲动的传导以及突触后受体的激活"促进 hNN的发育和成

熟& 通过代谢型或离子型化学遗传学工具短暂抑制 hg中间神

经元则能够诱导 hNN发生退化 ,&$- & 此外"U_hU受体拮抗剂
(W*_T#)!')*>型钙通道阻断剂(地尔硫卓)等药物"通过阻断

体外培养海马神经元的动作电位*阻止神经递质传递"均显著

减少 hNN成分在细胞外的积累 ,&!- &

D:SZZ对视皮层突触可塑性的影响

在视觉发育过程中"可塑性对于视觉功能的正常发育至关

重要& 突触是神经可塑性的结构基础 ,&D- "突触通过改变自身

的数量和形态响应可塑性变化"突触后受体的数量和稳定性与

可塑性密切相关& hNN对神经可塑性的抑制作用有助于稳定

神经网络结构"防止突触活动过度激活"从而维持神经系统的

稳定性和功能& hNN抑制可塑性的一种机制是限制突触后受

体的活动& 突触后膜的 U_hU受体在神经元质膜上具有高度

动态性
,&(- "U_hU受体从内质网运输到神经元表面"并通过横

向扩散到达突触区域发挥作用
,&G- & 钙依赖性凝集素( 814/?8,.

Z183/,Y-8 9"NZ3Y9)是一种 U_hU受体流动性调节因子& hNN

的 :;hmA侧链 )"!T二硫化 :;(:;T*)和 <U成分与 NZ3Y9 结

合"在神经元表面形成微小孔洞"限制 U_hU受体的横向扩散"

以此调节关键期的开始和关闭
,)'- & 当去除成年小鼠的 hNN

后"U_hU受体可以自由扩散"表现为成对脉冲比率增加"这是

短期突触可塑性的一个重要指标"会导致突触可塑性增

强
,)#])9- "说明 hNN在维持突触的正常活动方面有重要作用&

低 频 重 复 经 颅 磁 刺 激 ( /1Z13-3-c1 3/,8A7/,8-,.+,@813-7

A3-+4.,3-?8"/K_;)能够恢复弱视大鼠视觉诱发电位的振幅"

/K_; 显著降低了 hNN密度"尤其是在视皮层的第+层"表明
/K_; 通过减少 hNN来促进视觉皮层的可塑性& 此外"接受
/K_; 的弱视大鼠视皮层的突触可塑性基因表达和树突棘数量

均明显增多
,)&- & 未来关于 /K_; 对 hNN具体成分的影响还有

待进一步研究&

H:SZZ介导视皮层的兴奋7抑制平衡

兴奋]抑制平衡的变化受抑制性中间神经元的调控 ,))- &

抑制性神经元开始发育时"视皮层可塑性随之逐渐增强"当抑

制性神经元发育至与兴奋性神经元达到平衡时关键期也结束&

hg神经元通过形成密集的抑制性突触连接"对兴奋性神经元

的活动产生同步抑制作用"在维持神经网络的兴奋]抑制平衡

中发挥重要作用
,))])$- & 成熟的 hNN能够调节 hg神经元的兴

奋性"间接调节兴奋]抑制平衡& 丰富环境可以通过减少视皮

层中 hNN密度和 mÙ U能抑制来恢复弱视动物的视觉敏锐

度
,)!- & hNN成分的降解会降低 hg神经元的抑制活性"使兴

奋]抑制失衡"导致成年皮层的可塑性状态更接近幼年期& 例

如"_41..1/T̀41E.等 ,)D-
发现"在敲除 hNN的 :;hmA家族成员

:̀U_和 N:U_"以及 K8Te的小鼠中"采用超分辨率结构照明

显微镜观察发现"视皮层中 hNN结构受损"hg神经元数量减

少"而未被 hNN包裹的其他类型神经元数量不变"抑制性突触

数量减少"而兴奋性突触数量增加& 为了解 hNN调节 hg神经

元的具体机制"研究人员展开了更深入的研究"发现当 hg神经

元周围的 hNN完整性遭到破坏时"hg神经元的放电频率下

降"动作电位半宽增加"静息膜电位去极化"输入阻抗降低"无

法有效抑制兴奋性神经元活动"继而引发皮层兴奋]抑制失

衡
,)(- & 成熟的 hNN在维持整个神经回路的兴奋]抑制平衡中

至关重要&

9:SZZ调控视皮层可塑性的分子机制

958%hNN与信号素 &U的互作

hNN不仅是限制视皮层可塑性的分子制动器"还充当某些

调节因子的 0受体1"如信号素 &U(A1+,ZE?/-8&U";1+,&U)*同

源蛋白转录因子 9 (?/3E?6183-7.1E?+1?[?Y9" V3Y9 ) 等 ,)G]$'- &

;1+,&U是限制成年视皮层可塑性的关键效应分子"在 hNN中

的积累与视皮层关键期的关闭同步"并且这种积累呈经验依赖

性
,$#- & 黑暗饲养的动物视皮层中"hNN形成减少";1+,&U阳

性 hNN从 &B!C降至 #B!C"而且关键期的关闭时间也相应延

长"维持了视皮层的高可塑性状态"但具体分子机制尚不清

楚
,$9- & ;1+,&U的受体复合物 (N14/?Z-.-8T# 和 h.1Y-8TU#HU))

在 hg神经元上选择性表达 ,9G- & ;1+,&U通过结合受体复合

物"调节小 mKh酶 eE?U活性以及下游激酶 eV:S9"促进树突

的生长和分支形成
,$&]$)- & ;1+,&U和 hNN中 mUm的组合对轴

突生长具有抑制作用"在体外实验中"应用 ;1+,&U和 hNN协

同抑制背根神经节的轴突延伸"使轴突长度减少 ('C,$$- "这种

结合可以被 :EÙ :酶解破坏"从而使 ;1+,&U的释放量增加"

但使用 <U酶和肝素酶却无法有效释放 ;1+,&U,$$- "这提示

;1+,&U与 hNN的结合部位局限在 :;hmA上& 之后通过应用

:;T*阻断抗体 mP&mD"发现 ;1+,&U与 :;T*的结合显著减

少
,$&"$$- "进一步研究发现 ;1+,&U是与 :;T*结合& :;T*的 *

单元 由 NT乙 酰 半 乳 糖 胺T)T硫 酸 盐 !TVT磺 基 转 移 酶 ( NT

,713\.@,.,73?A,+-81) A4.̂,31!TVTA4.̂?3/,8Â1/,A1"m,.NU7);T!;K)

合成"后续研究发现"在缺乏 m,.NU7);T!;K的小鼠中";1+,&U

在 hNN中的积累不受影响 ,$!- "提示 ;1+,&U与 :; 链的结合可

能并不依赖于 *单元& 经过不断探究";1+,&U与 hNN的结合

位点已经越来越清晰& ;1+,&U与 hNN共同抑制神经元的可

塑性
,$)- & 阳离子肽模拟物 (A1+,ZE?/-8T-864716 7E1+?/1Z4.A-?8

-8E-[-3?/";W:<W)是一种 ;1+,&U抑制剂";W:<W通过部分置换与

mUm结合的 ;1+,&U肽来阻断 ;1+,&U与 hNN之间的相互作

用
,$D- & 后续研究可探讨此类药物能否应用于恢复成年视皮层

的可塑性& 总之";1+,&U与 hNN的关系错综复杂"两者共同维

持神经系统的稳定性"这种特性为成年弱视的治疗带来了难度&

95C%V3Y9 调控与 hNN的成熟

在视皮层中"V3Y9 对调控关键期的可塑性具有重要影响"

尤其是在视皮层的发育和功能成熟过程中& V3Y9 由脉络丛分

泌到脑脊液中"与 :; 特异性结合后被 hg神经元内化 ,$(- "阻断

V3Y9 的转移可以重新打开成年大脑的可塑性窗口& hNN促进

V3Y9 被 hg神经元特异性捕获"并维持 hg细胞内的高浓度
V3Y9"V3Y9 在神经元中的累积也促进 hNN的组装 ,)G- "巩固 hg

神经元的成熟状态"二者形成正反馈共同终止关键期的可塑

!&$##!中华实验眼科杂志 9'9$ 年 #9 月第 )& 卷第 #9 期%:E-8 L*YZ VZE3E,.+?."P171+[1/9'9$"g?.5)&"N?5#9
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性& V3Y9 蛋白含量减少将导致 hg神经元无法成熟"向视皮层

注入外源 V3Y9 可以促进 hg细胞的成熟"此时即使在黑暗饲养

情况下也能促进 hg神经元的发育和关键期的开始 ,$G- & V3Y9

的 N端区域包含 #$ 个氨基酸的 eS肽序列"该序列对 V3Y9 与

hNN的结合至关重要& 向成年小鼠视皮层注射 eS肽与 :;T*

和 :;TP竞争性结合"从而阻止 V3Y9 与 hNN的结合"破坏 V3Y9

在 hg神经元中的定位"并减少 hg和 hNN的表达"重新激活成

年小鼠视皮层可塑性"但 eS肽的效果是可逆的 ,!'- & V3Y9 与

hNN存在相互促进作用"进一步探索二者的具体结合位点有利

于更精细地调节视皮层可塑性&

95D%hNN调节 hKh-TK/b`通路

蛋白 质 酪 氨 酸 磷 酸 酶 -( Z/?31-8 3\/?A-81ZE?AZE,3,A1"

hKh-)是一种跨膜蛋白酪氨酸磷酸酶"与 hNN中的 :;hmA结

合而被激活
,!#]!9- "在发育后期参与稳定神经网络"抑制神经再

生和可塑性
,!#"!&- & >?8@*c,8A大鼠 :N; 中 hKh-的 +eNU和

蛋白在出生 # 周后表达最高"随后在视皮层发育的关键期"即

第 &"$ 周显著下降"并在成年期恢复到与关键期初始时期相似

的水平
,!)- & hKh-在关键期内保持低水平表达可能会减弱

:;hmA的抑制作用进而促进突触连接的形成"有利于神经可塑

性窗口的开放& hKh-本身能够促进神经营养因子受体酪氨酸

激酶 (̀3/?Z?+\?A-8T/1.,316 b-8,A1 "̀K/b )̀的磷酸化& 在生物

体内"hKh-的胞外结构域与 :;hmA的 mUm链结合后"对 K/b`

的磷酸化产生负调控"抑制 K/b`的信号传导 ,!#- "将神经元的

可塑性维持在较低水平& 敲除 !6!"会中断 :;hmA引发的

K/b`去磷酸化水平"!6!"k̀ ]
小鼠 :N; 中 K/b`磷酸化水平升

高约 $'C"但总 K/b`蛋白表达无变化 ,!#- & K/b`也是 P̀Ni的

受体" P̀Ni激活 K/b`促进神经元的分化并提高突触可塑

性
,!$- & /K_; 通过增强 P̀NiTK/b`信号通路促进突触可塑性

和神经可塑性
,!!- "hNN在此过程中是否发生改变有待进一步

研究& 抗抑郁药物氟西汀能够增加抑郁症大鼠 U@@/17,8*

/̀1c-7,8 的表达+此外"氟西汀通过直接与 K/b`的跨膜结构域

结合"从而减少 hKh-对 K/b`的去磷酸化作用"增强 K/b`活

性"促进 P̀Ni信号传导 ,!D]!G- "阻断 :;hmA效应& 氟西汀是直

接破坏 K/b`与 hKh-之间的相互作用以达到治疗目的"而

:EÙ :通过降解 :;hmA来抑制 hKh-活性 ,D'- & hNNThKh-T

K/b`轴在调节神经可塑性中起到关键作用&

95H%基质金属蛋白酶对 hNN的调节

成年后的视皮层仍保留一定水平的可塑性"这在生物体内

主要通过基质金属蛋白酶 (+,3/-Y+13,..?Z/?31-8,A1A"__hA)切

割 hNN核心组分实现& __hTG 在神经系统中常见 ,D#- "可降解

hNN成分"如 :̀U_和 K8Te"降低 hNN稳定性 ,D9- "在突触形成

和神经可塑性方面有重要作用& S1..\等 ,D&-
发现"在 _P期间"

:;hmA显著降解"而 <U变化不明显+将敲除 HH!ab 基因的小

鼠进行 _P处理后发现":;hmA降解并不明显"且视皮层中不

对称突触和树突棘密度均降低"提示 __hTG 参与了 _P期间

的 hNN重塑& 此外"黑暗饲养后重新引入光照能显著降解小

鼠视皮层的 hNN"这一过程也依赖 __hTG 的活性 ,&']&#- &

__hTG 在生物体调节自身 hNN和可塑性中起着重要作用&

6:展望

近期研究揭示了 hNN在神经可塑性中的重要性"这些新

的进展为重新激活成年视皮层可塑性提供了新的思路和理论

支持& 后续研究需要进一步深入探讨 hNN在生理及病理条件

下的成分特征"应用超分辨率成像 ,D'-
等手段"不仅有助于更深

入揭示 hNN的超微结构"还可进一步解析 hNN成分与特定信

号通路的交互机制& 此外"目前多数研究采用水解蛋白和敲除

基因等方法进行"这些方法缺乏特异性"虽然能够充分证明

hNN可以调控神经可塑性"但距离临床转化与应用仍面临诸多

挑战& 随着对 hNN组分及其作用机制的深入研究"hNN将为

成年视皮层可塑性的精准调控提供新的作用靶点和研究思路&
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,&#-U/?8-3o*_"S,+1/+,8A Ù"P4^̂\Se5P1c1.?Z+183?̂ Z,/c,.[4+-8
814/?8A,86 Z1/-814/?8,.813A-8 3E1c-A4,.7?/31Y?̂ 8?/+,.,86 6,/bT
1YZ?A16 7,3A,L-5L:?+Z N14/?."9'9#"$9G( ##) n9(9D]9()#5PVW#
#'5#''9H78159$#9D5

,&9- ,̀/?871..->" ;7,.-_" ;,8A1c1/?m"13,.5*YZ1/-1871,̂̂173A7/-3-7,.
Z1/-?6 Z.,A3-7-3\-8 3E1c-A4,.7?/31Y3E/?4@E ,8 1Z-@1813-7/1@4.,3-?8 ?̂
E-A3?81Z?A3T3/,8A.,3-?8,.+?6-̂-7,3-?8A,L-5LN14/?A7-"9'#!"&!( #9) n
&)&']&))'5PVW##'5#$9&HLN*deV;:W5#D(DT#$59'#!5

,&&->1c-81LN" :E18 <" m4 Q" 13,.5*8c-/?8+183,.18/-7E+183/1A741A
[-8?74.,/+,37E-8@?̂?/-183,3-?8 Z/1̂1/1871-8 3E1+?4A1c-A4,.7?/31Y
,L-5LN14/?A7-" 9'#D" &D ( 9) ) n$(99 ]$(&&5PVW# #'5#$9&H
LN*deV;:W5&$&)T#!59'#D5

,&)- ;,.1U"_,\,g13187?4/3Li"_16-8-h"13,.5*8c-/?8+183,.18/-7E+183
-8 ,64.3E??6 Z/?+?31A,+[.\?Z-,/17?c1/\3E/?4@E ,/16473-?8 ?̂
-83/,7?/3-7,.-8E-[-3-?8 ,L-5N,3N14/?A7-" 9''D" #' ( ! ) n!DG ]!(#5
PVW##'5#'&(H88#(GG5

,&$-P1c-1881m"h-7,46 ;":?E18 W"13,.5e1@4.,3-?8 ?̂Z1/-814/?8,.813A-8
3E1,64.37?/31Y[\3E1,73-c-3\?̂3E17?/3-7,.8130?/b,L-5LN14/?A7-"
9'9#")# ( 9D) n$DDG ]$DG'5PVW# #'5#$9&HLN*deV;:W5')&)T9#5
9'9#5

,&!-P-3\,31cU" /̀|7b81/m"P-3\,31c,m"13,.5U73-c-3\T61Z186183̂?/+,3-?8
,86 4̂873-?8A ?̂ 7E?86/?-3-8 A4.̂,31T/-7E 1Y3/,71..4.,/ +,3/-Y ?̂
Z1/-814/?8,.813A,L-5P1cN14/?[-?."9''D"!D ( $) n$D']$((5PVW#
#'5#''9H681459'&!#5

,&D-闫怡静"陈宇欣"黄梦琦"等5前关键期单眼形觉剥夺对 g# 区神经
元树突棘密度和形态学的影响 ,L-5中华实验眼科杂志" 9'9$"
)&(!) n$'D]$#95PVW##'5&D!'H7+,5X578##$G(GT9'9)#9#'T''&)#5
Q,8 QL" :E18 QR" <4,8@_=" 13,.5*̂ 1̂73?̂ +?8?74.,/ ?̂/+
61Z/-c,3-?8 64/-8@3E1Z/1T7/-3-7,.Z1/-?6 ?8 6186/-3-7AZ-81618A-3\,86
+?/ZE?.?@\-8 g# 814/?8A,L-5:E-8 L*YZ VZE3E,.+?."9'9$")&( !) n
$'D]$#95PVW##'5&D!'H7+,5X578##$G(GT9'9)#9#'T''&)#5

,&(-KE?+,Ah" _?/318A18 _" <?A-1 U_" 13,.5P\8,+-7 +?[-.-3\ ?̂
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