
������� ���	 �
��

 �
�
� ��� ������������ ��

��		����� �������
���
���� ����	

� ��� 
���
� � ���	���	���

�	�	�� ���� ����	��� ���� �����
 �
��
 �	

� �	��	�	�� ����� �� ���

����� �� ��	 �	�����
 ����	������ �� ��	 �	�	
����� ����	��


����	���� �	

 �������� �� �����
 �
�� �	��
�� �� ��	 �	
���	�	��
 ��

��	 �����
 �
��
 �	

 ��� ��	 ����� �� � �	����� 
���� ��	 ����	���

���� ���	�� �	

 ���	 �� ���������	 
��	��
	���� ���� ���	 �����

�����
��� ����
����  ��� �� ��	 �	�� ��������	 �� ���	 �

����
�� �������� �� �����
 �
��� !����� �����	���� ��������� ��

�����
 �
��
 �	

�� ��	 ����
 �	

 ��� ���	��� ��	 �����
 �
��
 "��	�

���
	 ��	 �����
 �	

 �	#�	��	�� ��	 ��$����� �� ��	  ��� ����	���

%	 ����	�� ��� ���	
� ���� ���	 �������	 ��	�������� �� ��

��	��	� ��	 �����
 �
�� �� ����	�� �	���� ���	��� ��	 �����
 �
��


"�	� �� ��	 ��$����� �� ��	  ��� ����	���

���������
�!	�	
���	���
 �	�	���� &������ ��� !	�����	�� �� '	

 (��
����

)�����

 *�������	 �� (����
	��
�� +	�����	�  	� ,��� -���	����� )����


�� +	�����	� ../ 0�� 
�	��	�  	� ,����  , 0//01� -)


	����
2 "��	

3��������	������	��
�!	�����	�� ��  	���
��� ��� ��	 '	��	� ���  	������
��� ���
(	������� '�
����� -���	����� '�

	�	 �� &��������� 4 )���	���� 15/ %
016�� )��		��  	� ,����  , 0//57� -)


	����
2 ���083��
������	��

������� ������� �� ��������
��� 7//5� ��259:90

;��� �	��	� ���	� ���� � ��	�	� ����	 ��

!	�	
���	��

<���	� �� +����
	�� ��= �> ��� )���	
 ? &����

/@.@�9566A/5AB : �		 ����� ����	�

� 7//5 <
�	��	� )��	��	 ?��� 


 ������ �	�	��	��

��� ������ !"�#$#%&�''(��)�����%'

�����*�
�����
��" �	����
 �	����� ����	�

+, �	������
�� >��	

������������
��������� ��	�
	�� ��	��
 �	���� �	�� �
������� �� ���
���	�� ��
� ���	��� ����	 ����	�������� ��� ���	�� ����� ��
��	��� ����	 ��� ����� �������� �� ������� �	�� ��� ����
��� ��� �
��� ������	� ��� ��
��������� ����� ��

����� ���	�� ��
�� ��	��� ��� ����
�������� �� ���
����	��	������	��	 ���� ��� ��	����!���	�� ���" �
���
�� ���	�������� ����	� 
�� ������	���� ���� ��!������
	����� �� � �	������ �
������� �� ��� ��	!��� ������
��� ��� ����
�������� �� ��� ���	�� �
�� #$%� &	��
��
	����� ��� $' ��(�	��� ��� ���� �� ���� ��!�����
(����� ��� ������������� �������� ���� ���� ���	������
���
�	� �� �	�������	� ����	�� �������	�� ��!������ ���

���� �� ��!� 	��� �� ���	�� �	������ )� 
�	��� ��� !���
����	��� �� ���	���� �	�������� �� ��������� *��� � ��(

����� ����������� �� ���	�� ���� ����� �	� ���������� ��
������ ���� ��	���� ��	���� ���������� +!�	 ��� ����
������� ����	��� ������� ��!� 
���� �� 	�!��� 
���
�������	 ��� ��������	 ���������� ���� ����	��� �����
��!���������� ������ ,� ���� 	�!��(� (� �
����� ���
�����	��� ������ �� ����	�� ��	!��� ������ �-./ ��!��0
������� �������� �� ����0���������� �������� 1� ����0
���� ��	���� ����	�� �	�������� ���� ���� �	�� (��� 	���	� ��
�������	�� ��!������ ��	��� ����� ��!���������� �������
��� �	����� �(� �����
�� 
�� ��� �������� �
�����!�
���������� �� ��( �������	�� ��!����� ����	� ��	���
���	�� ��!���������

-��
�
���	��� �� ������

 �
����� .��
� �� 

���	 ��

 ��
��
2�� ������� �!������ �������� ���� ���	����� ����	��0
����� ���� �� .���� ��� .��
 �	� ��������
�� 
���	�
��������� ���	��������3 �������� ���� �	� ����	
	����	�� ��	 ��� �	���	 �	��	��� �� ������	�� ��� ����0
���	�� ���� ��!������ #4%� ,������ ������� ���5��� �����
	����	�� ��	 �����6� ������ ���������� ���� �� .���� #7%
��� .��
 #8%� ��!���� 	�����!��� ��	����� ����� ��� �����
�� ���	��������� ,� ����	���� �
�	����� ���� �������� ���� ��
1���� )��� ��	���������� �	������ �)��� ��� /����
9������� �/�� � �	� ��� ��������� ��	 ���	�� �����	����
��	��� ���� ��	��� #:%� �� ��� ����� �� ���	��������� ���
���� �� ���� ��!������ ��� ��� ��		��������� ��������	
	����	������ ��	 ���� ��!����� ������ �
	������ /���0
	���(��� �	�������	� 
���� �� ����	�� 
��� �������	��
��� ������	�� ��	����� ��!������ �� ��� ���� ���� �� ���
6	�� ���	��� �	� 
���� ����	����� ������� ��	 �����
5��(����� �� ��� 
���� ��	 ����� �������� 	����� (�	5
��� 	�!����� 
��� ��� �������� �� ��� ����� ���� ��!� 	��� ��
����	� ���	��� ��� ��� ��������	 
���� 
� (���� �����
��!������ �	� 	���������

/������ ��

� ���*��� ����� ���������� ���
����

���� �� ��� 	��� �� ��*�����
)���	� �������	��� ��� ��������	 
���� �� ��( ���� ��!�0
���� ����	���� ��!�	����� �� �� (�	�� 	�!��(��� (��� ��
5��(� �
��� ��� ���	���� �	�������	 ����� �������!���
+!�	 ��� ���� �����	�� ��!���������� ���	�
���������
��!� ��	������ �� �������� ��� ����� ���� ��!� 	��� ��
���	���� ;�	�� ����	�� 	�!����� ���� ����� �� ������� (�	�
����	���� ����� �������� �� ��� !���	�����	 <��� �"= �
������ ��� !���	������ (��	��� �����	��������� ���	���
(�	� ������� 
������ ���	 ��� 
	���>� ��	����� 2���	���
�� ���	�������� ��������� �� ����	�
� ��( �	���	��	 �����

��� ��!��� 	��������� �� ��� !���	�����	 ��	���� ��� ��!�
	��� �� � !��� ���������� �� ��(
�	� ���	��� ���� �	�!�� ��
	����� ����� �� �����	���������� ?���� �	���	������ (�	�

59

������� ������� �� ��������
��� 7//5� ��259:90 ��������	��������������



�	������ �� ������� ��� 5�� �� ����	�������� ���	����0
����� �� ���� �	�!���� � �������� �� ��� ��	������������
��!�	�� ����� �	����� (����� ��� ��!������� ��	��
 ���
����� 
� ������ ���� � �	������ �����	�� ��������� �
����	 ����
���� 
���5� ��(�!�	� (�� ���� ����� (���
�����	��� ��	������� ����� 	��	����� �����	 �������� ����
����� �	 ������� ��	���������� ������� (����� � ������
���� ����� 2��� ����	������ ��!� 	��� �� �(� ����	��
������� �� �������@ 6	��� ���� �������
����� ����� ��	���
���������� �	 	����� ���	������ ����� (�	� �������!��
��	����� ������ �	 ������� ���� ��	����� ����� ��� ����0
���
����� (�	� �(� ���������� �����	��� ���� ����� ����
&���	� $ �

?���� (�� ��� 6	�� �� ����	�
� ���������� ����� �� ���
��!������� ���	�� ��
� ���� �
������ 	����� 6
	�� �	��
��� !���	�����	 ��	���� �� ��� ���� ��	���� #A%� 2���� �����
(�	� ��
��������� ��	��� B�������
�����> 
� 9�� #C%� 9��
�	������ ���� �� (�� ��� ��� �������
����� 
�� ���
	������ ��	����� ����� !���
�� �� ��� !���	�����	 ��	����
���� ����	���� ���	���� -���� 
����!�� ���� ���	�������0
���� ����� ��� ���	���� �	�������	 ����� (�	� �����	��� ����
����������� �	�!��(�� �� #D% � 9�(�!�	� ������ #E%�
�
��	!�� !�	��������� ����� ��� 6������� �� ��� 	�����
���	������ ����� ��� ��������� ���� ����� 	��	�������
������	� ��	!� ������ &�	���	� �� ���������� ���� �����
	����� ���	������ ����� ����� 
� ��� ����� ���� ��!� 	��� ��
���	��� #E%�

&������� �	���	��� �� ����0�����0�����6� �����	����� ��
������	 ��	�������� /���	 #$'% ����	�
�� ��� �	����� ��
����	5������ ������	 ���	����� ��� ��������� ���� ����0
	���� ��	����� ����� ��� �������
����� �	� ��� ���� ���� ��
�����	��� ���� ����� ������� F���	� ��������� ������� �� ���
�������� �� ��( ��(
�	� ���	��� ���	��� �� ��� ��	��

#$$�$4%� ��	��� #$7% �	������� �!������ �� ���( ����
���	��� �	�( 	����� �	������� ��� ��
��������� �	�����0
���� �� ��� ��	��
� ,� ��� ��	�� $EC'�� G�5�� #$8�$:%

����	�
�� ��� �������� 	��� �� 	����� 6
	�� ��	��� ���0
	���� ���	������ 9� ������ ��� ��	� B	����� ����> ��
��5��(����� 
��� ��� 	����� ��	������� ��� ��� �����
����	� �� ��� �	�!������ ��	��� ���������� �	 	����� ���0
	������ ������ ����	 �� (�� ����
������ ���� 	����� ���� ��� �
��	����	�� 	��� �� ���	���� ���	����� #$A%� ���� ���� �� 
�
�������	�� �� � ���� �� ����� �����	� ����� .��	���� ���
����� �������� (�	� 
����!�� �� 
� �������� ���� �����
������� 	����� ����� ����� (�	� �	������ �� ����	��� ����
���	����� #$C�4'%�

2�� ����������� 
��(��� 	����� ����� ����� ��� ���	����
�	�������	� ��� 	������� ��������� 
������ �� ��� �����0
��	����� ���� 	����� ����� ����� ��� ����	��� ��	����� ���	���
#4$�44��47���48%� ,� ��( �����	� ���� ��� ����	��� ��
��	����� ��	������ ���	��� �	� ����	���� 
� ������� 	�����
���� #4:�%� ��� ���� ���	���� �	����� ��� ��	����� 	�����
6
	�� ��	 ���	������� �������� #47��%� /�	�	�������� ����
������� �� 	���������� �� ��� ������ �	�������� �	������

� ������ ��	� ���� $'' ���	� ��� #E%�

2���0����� ������� �� ���� ����� �	��	������ 	�!���� ���
������� ������� �� �	���	��	 ���� ��	������� ���� ����	
��	��� ���	���� �	�������� �� ��� "=� +�� �� ��� 6	��
����0����� ������� �� ��	����� ���	�������� ����������
��� �	��������� �� ��� ����!��� ������ �� ��!����� ����� ��
��� !���	�����	 ��	����� 
�� ��� ��� ����	�
� ��� �������	
��	������� �� ��� �	���	��	 ����� #4A%� ��	� 	��������
����0����� ������� �� ��!����� 	����� ���� �� ����� �����	��
��!� �������	���� ���� 	����� ����� ����� �������� ����	
������ ��	����� 	����� �	������� ��	������� ��!�����
#44��47��%� 2�� 	����� 6
	�� 
����� ���������� ��	���
������� ��� !�	��������� ��!���� ����� ����	 ������� �	�0
����
�� 
������ �� ��� ��	������ �� ��������� ��(�	�
��� �������� 2�� ���� ���� 	����� ����� 6
	�� �	� 	�������
��	��� ������� �� �����	��� 
� ��� �
��������� �� 	�����
���� �� �0����� ���� �	� ��
���� (��� �� ����
��� �� ���
�������	������ ��	� �� !������� #4C%� 2���� �0�����

0����� �

Spongioblasts
and germinal cells

(His, 1889)

Radial glia
and germinal cells

(Rakic, 1970s)

Spongioblasts
as germinal cells

(Magini, 1888)

Neurogenic
radial glia

(2001 [21, 22•, 23••])

Current Opinion in Neurobiology

VZ

Mitotic
cell

'������� ����	��� �� �������
 �	����	�	���� C�	� ��	 ���� �	������ ����	��� ����	����� ��	 �	
��������� �	��		� ��������
���� D�����
 �
��
 �	

�E

��� �	�����
 �	

� D�	�����
 ����	������E ���	 ���	����	 ���� �����	�� '���	�� 	���	��	 �������	� ���� ��	� ��	� �� ����� ��	 ���	 �	

�� C����	2

�	�� �	

�A�	�����F �	�2 ��������
����A�����
 �
���

/
1��� ������� ���	 �
��

 �
�
 ����	

 ��� ���	���	�� 5.

��������	�������������� ������� ������� �� ��������
��� 7//5� ��259:90



	����� ����� ����� ��!� !���
�� 	����� �	������� ���� ���
�
���� �� ��� ���� ��	���� #4:��4D%�

2��	���	�� ��!����� 	����� ���� �����	 �� �������� ����	
	����� �	������� ��	��� ��!������ 9�(�!�	� ��� ���� �� ���
	����� 6
	� �����(��� ������� �� ��� ����	��� ����	� /���
���	��� ���� �	� B
�	�> �	�� �������	���� 	����� ����� ����
��!������ ��� ����	�� ��� 	����� �	����� �	�� ����	 ��	���
����� #44�%� ,� ����� ������ ��� ��(
�	� ���	�� ����� ���
!���	�����	 ���������� ��� �� �
�� �� 	������� �	���������
��� ������� (����� ��� 	����� 6
	�� ���� ��5� � ���� ����	0
����� ����	5������ ������	 ���	������ .��	��� ��� ����
	���� ��� ��	����� ����� (������ ����	����� ��� �	���������
���	����� �	����� 5��(� �� B����������> (��	�
� ���0
	��� ���� ����� 	����� 6
�	� #$7�4E�7'%� &����(��� ��
�������	���� ��!����� �� (���� � ��(
�	� ���	�� ����	���
��� 	����� �	������ ��� ��	��� 	����� ����� ���� (���� 	�����
� 	������ ���� �� ��� !���	�����	 ��	���� ��� (���� ����
�� 	�0�
���� � 	����� �	����� �� ��� ���� ��	����� -���� (���
� ���� �� ��� !���	�����	 ��	���� ��� � 	����� �	�����
��	������ �
������ ��(�	� ��� ���� ��	���� ��!� 
���
�
��	!�� �� ��� ��
	����� "= #44��4:��7$�74%� G���	�����
�� (�����	 ��� ���	�� �	 ��� 	����� ����� ���� ����	��� ���
	����� 6
	�� ��� ��	�������� �� � 	����� 6
	� ��	�������
���� ��!����� ������� �� ����	��� �������	� �� ���
������� ����		��� �� ��� !���	�����	 ��	�����

��2������� �� ��		����� 
�� 
��		�����
��*������
�������� ��� ��	�� ������	�� ��� �������	�� �	� �	�0
������� ���� (��� ���������� ���� ��!������� ��� �	�����
������� ���� �� ������� 
� ����� ��	�� ��� !�	��� (������
,� �� ���	���	� ������� �� ����
���� ��6������� ��	 ���
��	���� �� ���� 	�!��(� ,� �	�!���� (�	5� �������	��
��!������ ��!� 
��� ��6��� ����	���� �� ��	�� �����	���
���	����	������@ 6	��� ��� ����������� �� ��� ����� �� ��!�����
(��� 	������ �� �� ���������� ��	����� ������� ��� ����0
���	� �� ��� �������	 ����>� ��	�������� �	 ���	�� ���
�������	� �� ����	���� ���	����� ����0����	������ �������

���� &���	� 4 � 9�	�� (� �������	 ��!������ �� 
� ����0
���	�� (��� ��� 	����� ����� 6
	� �� �������!��� ����	����

� ��� �������	 ����� 1� ��������� ���� ���� �� � �����0
������ �� ��� ������� ����	������ �� ��� .��
 �	������

,� ��� ���������	 -./� ��� ����� �� ��!����� �� ���
������	 ���	�
���� �� �	������!� �� �����	 � ������	��
�	 �� �������	�� ��!������ ������� ��!������ (��� ���
����!��� ����� ��	����� �� ��� ���������� ���	�<����� 
�	� ����� �������	����� (��	��� ������� ��!������ (��� �
����!��� ����� �	�������� �� ��� ���������� �!�	����� �	�
����	���� ������	���� #77%� ,� ��� ��������	���6�� ���0
	����������� �� !�	��
	����� � ������	 ��		������� ��� 
���
�	������ #4A%� 2��� �� �����	��� 
� ��� �
��	!����� ����
���� ��� ������ �������	 ��������� �� ���������� �� ���
!���	�����	 ��	���� ��	��� � ��	�<����� ��!������ ,� ���0
�	���� �� � !�	����� ���� ��!������ 
��� �������	 ����� ���
�������� !���	�����	 ����������� ,� !�	��
	����� (� �� ���
5��( (�����	 ��� ������� �� ��!������ �� ����	����� �	
������ �	������� 
� ��� �	��������� �� ��� ��!������

3�� �	�
��
����� �� ��*������
��
������������ ��� 	�
���

� 	���
���	� 
��
	���
� �� 
��		����� �������
���
?������ ������� ��	��	��� �� ���������	 ������� ���� ���
������� ����	������ �� �����6� ����	������� �� ��� 5�� ��
���	��������� ����	����� �������	�� ���� ��!������ �� ����
�������� ,� ���������	� �� (���� �������� �	� 	�����!���
��!�	����� �� ��� 
��� �����
�� �� �������� �����6� �����
���� ��� �������� �� ������� �������	�� ���� ��!������� 2��
�����!�	� �� ��������� ���� ��	��	
 ���� ���� �� ���������	
��� �� ��� ������� �� � ��� �� 	����	�� ������ ���������
?����0�����0������� �?-� � �	����	�� .��
� ��	�����
��	���	 �� .��
� ,������
�� ��� .���� #4�78�7A%� .���0

��� ���� �� ����� �����	 �� 
� ����� ���� ��� ����0
������������� ��	��!�	� (��� ��� ������<����� �� ���
�	������ ������� 
� ����� (�� !������<��� �� 
�����
�!����� ���� ���� (�	� ����	���� ��������� ��	��� ����0
���	�� ���� ��!�������

0����� 4

Current Opinion in Neurobiology

Apical

Basal

Cleavage plane
correlates with asymmetry

Intrinsic determinants
dictate asymmetry

Morphology
correlates with asymmetry

Fate
determining

signal

(a) (b) (c)

&�����
	 ��	������� �� �����	���� ���������� 
����	���� ��������� ���	 �		� �	���	� ��2 (
) ��	 ���	������� �� ��	 �
	����	 �
��	 ���� �	��	�� �� ��
	����	
��
 ������	� (�) ��	 �����	���� ������
��� �� ��	 ������	� �	

�� �� (�) ��	 �����	���� ���	������	 �� ��������� ���	��	�	������� �����
��

51 ��*�
��	���

������� ������� �� ��������
��� 7//5� ��259:90 ��������	��������������



�������� �������� �� ���� �� ����� ����0���� ����� ��!�

��� ����� �� �������� �� �� ����	 ���� ����	 ��������� �	�
��� �������	��� �����	!�� ��	��� �������� &�	 �
������
�(� �������� �� ?-� ��!� 
��� ����� �� !�	��
	����3
��(�!�	� ������	 �� ����� ����� �� �
�	����� �����6������
�� ��� ��	!��� ������� ��� ����0��0�������� �������� ���0
���� ���� ���� �� ��� ����	��� � ����� �������� �� ���� �� ��
���������	 #7C�7D%� ,� ����	���� ��� �������� �� ����	
������ ���� �� ���� �������� ��� .���� 	������	� �����	�
�� 
� 
����	 �����	!�� �� �������� .���� �� � ��	���
������	 �� ����� ���� �� ��� ��	����	�� ��	!��� ������
��./ ��� ��� -./ �� 
��� ���������	 ��� !�	��
	����
#4�7E�8'�8$%� G����� (�	5 ��� �������	���� ���� .����
����!����� �� -./ �	�������	 ����� 	������ �� � 	����� �����
��������� (���� �� �� ��	������	 ����	��� (��� 	���	�� �� ���
	��� �� 	����� ���� �� ���	���� �	���	��	 ����� #7E%�

1��� 	������ �� �����	� ���� ����	�� ��� ���� �� ������0
�	������ ��!����� ������ ��� 
��� ��������� �� ���� �� ���
�	����� .��
� )��� �
 ����� ��� �
 ���� ������� ����0��0
�������� �������� ��!� ��������� ���� ��� �������	��
���	������� �� .��
 ����	����� ���� �������� �� ���
��	!��� ������ #84�87�88�8:���8A%� +�	 ����	��������
�� ��� 	��� �� ���� �	����� �� ������� ��� 
��� ������0
����� 
� ��� ���� ���� �� �����	� �� �����	 ��	��� �	��	��0
��!� ������ �� ���	��������� F���0��0�������� ��������
�������� ���� .��
 ���� �� �	�!��� �����	��������� ��
��	�� ���	�������� #8C�%� (��	��� 	����� �
 ����� �������
������� ���� .��
 ��� �	����� ����� �� ����� � ���	����
�������� ��	��� ����	 ���	�������� #8:��%� ,� �� ��� ��	��0
����	�� ��	�	����� ���� ��� 	��� �� ���	����� ����	�������
!�	��� ����	���� �� 
��� ������� ��� ���� ��	��� ��!��0
������� ,������ ��� ������� �� .���� ��������� �� ����
�����
� ���������� &�	 �
������ �� ��������� �
�!��
.���� ��������� �	������ �	�������	� �� ����� � 	�����
����� �������� ��	��� ���	�������� #7E%� .���� ���� ����� �
����	�� 	��� �� ��� �����	��������� �� ���������	������� ���
	�������� 
��� ����	���� ��� �
���� �	�(�� �� �����	��0
������� ���	��� #8D�:'%�

���� ������� �� .��
>� �������� �� ����	������ ���� ����
	����� ������	� �� �	������ �
 ���� ���� ���� �����	� ���
���� ���� .��
 ��	���� �	�������	� �� ����� � ���	����
���� ��	��� ��	����� ���	�������� ��� 
��� ���5���� ;!��
(�����	 .��
 �� ������<�� �� ��� ������ �	 
���� ���� ��
"= ����� ��� !�	��� ����	���� �� ��� ������� �
�������
/������ �� ���� ��!� ����� ���� .��
 �� ������<�� �� ���
������ "= #88%� (��	��� ����	 ������� ��!� ����� ���� �� ��
������� 
������ �� ����5� #:$%� 2�� �!������ ��( ��������
���� ��� �	���	� �	�������	 ���������� ��	��� ��	�����
��!�������� �	� 	����� ���� #4:�%� ��(�!�	� ��� ��������
�� �������	�� ���� ��!����� �� ���� ���������� �	� �����
����	�����

2� �������� �����	�� (� (��� ����� ���� �� ��� ��������� ��
����� �� (���� .��
 �� ������� �� 
� ������<�� �� ���
������ !���	�����	 <���� .���
��� ����0����� �������� ��

���� ��!������ �� ��� ��	��
 ������� ���� ��� ����� �� ����
��!����� ��	��� ���	�������� ������ 
� ������ ��!����
���� ��	�<����� �	 !�	����� ���� ��!������ #4A�:4%� �������
����� ��� ����� �	����� ���� ��� ��	� 
���� ���� �� ��
�������	�� ��!����� �� ��	� ��5��� �� ����	�� ��� 	�����
6
	�� (��	��� ��� ��	� ������ ���� �� ��	� ��5��� �� ����	��
��� ����	��� �� ��� .��
 �	������ &����(��� ���� ���� ��
	��������� ��� ��� ��!����� �(� �����	��� ���� �����	 (���
	���	� �� (���� �� ��� �(� �������	�� �	����� ����	���
��� ����	��� �� ��� .��
 �	������ 2���� �(� ������
��5� �������� �	��������� �� ��( .��
 ��	���� ���	����
���� ��	��� ��!�������� �&���	� 7 � ,�� �� ������ 
� 	��
#44�% �������� ��� ����������� ���	�� ����	��� ��� 	�����
�	������ ��� (���� ������� ���� ��� 	����� ����� ����
����	��� ���� �� ��� .��
 �	������ ,� ����	���� �� ���
	����� ����� ���� ��������� ���������� �� ��� 6
	� ��	���
�������	�� ��!������� ��� ���	���� �����	��� (����
��������	 ��� ����	��� �� .��
 �	������ -���	�� �����
�(� �������� ����� �����	��� 	���� ��	 .��
� ,� ���
������� ���� .��
 �� ������ ����	����!��� �� �������� ��
�� ���� �� ���������	� ��� 6	�� �����	�� �	������ ���� .��

����
��� ���	���� �����	���������� (��	��� ��� �����	 ���0
��	�� �	������ ���� .��
 �	������ ���	���� ��������
�&���	� 7 � �� �	������ �����6����� ���� �
���� �� ����	0
���� ��� �	����� 	��� �� .��
� ,������ ��!�� �
 �����
����� (���� ������� ���� .��
>� 	��� ������� ����	����
�� ��� ����� �� ��!��������� �� 	������ �����
�� ���� 
���
�������� ����	� 2��� (���� ������� ���� .��
 ����	�0
����� �� �����	 ���������� �	 ��������� ���� ����������
�����	� ���� 	����� ��������6���

���
� ������

 ���	 ��

 ����

�����
�� ��� 
�������� �� ���	��������� ��� -./ �� ������
����	��� �������� �� ���� ���� �	�������	�� (��	��� �� ���
��� �� ���	�������� ��� -./ �� ���	����	�<�� 
� � ���	
�
����� �� ���� ���� �	�������	� �&���	� 8 � ������� ���
���� ���� ��� !��� ����	��� �� ���	��� �� ��� 
	��� �	�
����������� 
� 
�	��� �� �� ��( ����	 ���� ���5��� �� ���	��
���� ����� ��	���� ��	������� ���� (����� ��� �����������
��� �������	� 
��
� ��� ��	���� �!�� ��	� 
	�����
#:7�:A%� 2�� ���� ���� ����� ���	�������� �� ���6��� ��
����� ����������� �� ���� ����� (����� 	���	����� 	������
��� ��	��� ������������ ��	 ��� 	��������� �� ���� �	������ ,�
�� ����	 ���� ����� 	������ �� ���	�������� 	��	�����
������ ������ ���� �� ����� �	� �� ������ ��������<�� ��
����	 ������	��	�� �� ��� �!�	�� ������ ��� �5��� G�����
(�	5 #:C% ��� �������� ? &������� ����
������ ���� 
��� ���(� ���� ��� ��	������ /���� 9������� �� �����0
���� ��	 ��� ����������� �� ����� ������ �� ��� ��	������

	���� �	�������� (� ��!� ���� � 	��������	� ����	��
����	�������� �� ��� ��������	 
���� 
� (���� �����
������ �	� �����������

2�� ���� ����� ��� �����	��������	� �� ����0���� ������ ��
��� ����� 
	��� �	� 
����	 ����	����� ���� ����� �� ���
������	� 
	���� G����� (�	5 �	�� ��� ?��� ��� ��!�	�<0
)����� ��
�	���	��� �	�!��(�� �� #:8�:D�% ��� ��6���

/
1��� ������� ���	 �
��

 �
�
 ����	

 ��� ���	���	�� 58

��������	�������������� ������� ������� �� ��������
��� 7//5� ��259:90




��� ��� ���� ����� ���� ��	�������� �� ����� ���	��������
��� ��� ��������<�� ��!�	������ �� (���� ���� 	�����
#:E�A'%� �	�����	����� ����� �� ����� �	��� 	����	� � ��	�����
���� ���� 
������ ��� ���� �� ����	��� ��	�� ���
�	� ��
��(
�	� ���	��� (��� ��� ���� �� �������� ��� ������	
����0���� ����������� ,� �����	� ���� ��� �������	 ������0
���� ���� �� �����!� ���� �	� ������	 �� ����� ���� �� ����	
������ ������ ��	���� ���� ����
�� ��� ��������������
������� 2(� ���������� �����	��� ����������� �� �	�������	
����� �����	 �� ����	�
��� �� ����� ���	��������@ ��� ����

����� �	���	 ��� ����	������� �	����� ���������� ������ 2�
�������� � ���������� �� �	�������	 ������ ��� ���� �����
�	���	 ���� 	���	��� �������!�� ��	���� �	 ���������� ��
�������	�� ���� ��!������� 2�� ����	����� �� ��� �������	0
�
�� ���
�	� �� ���	��� 	����	�� �� ��	� � ��	!���
������ �� ���� �� ��� �������	 ���������� �� �	����� �����0
����� ������ (���� ��!� �	���� �	�� ���� ����� �&���	� 8 �
2��� ��!��� ������	������ �� ����	��� ��	�� �����������
�� �	����� ���������� ����� ���� ���������� ����	�� � ��	�0
���� ��!����� �� ��!� 	��� �� �(� ��(�� 
�	� ���	���� )�

0����� �

Neuron

Radial glial cell

Numb protein

Model 1

Model 2

Current Opinion in Neurobiology

;�� ���	
� �� �����	���� ��������� �� ��	 �	�	���
 ����	�� ;�� ���	
� ��	 ������	� ��� �����	���� �	

 ��������� �� �	����	��� �����
 �
��
 �	

� ��

��	 ����� �� ��	 �����
 
���
�>����� ��  ��� ����	�� ��� �����	����	 �� ��	 �����
 �
��
 ���	� ������ �������� *� +��	
 0� ��	 �����
 �
��
 �	

 ���	���� ��	

�����
 ���	� ��� ��	 ������	� �	���� ���	����  ���� *� +��	
 7� ��	 �	���� ���	���� ��	 �����
 �
��
 ���	� D��� �����
����	� �� ��	 ����	�E ��	�	�� ��	

�����
 �
��
 �	

 ���	����  ����

56 ��*�
��	���

������� ������� �� ��������
��� 7//5� ��259:90 ��������	��������������



��	��������� �	�������	� ���� ���� ����� ��� �	����� �����0
����� ������ ��� 	�����!��� ����� ����0���� ������ �	� �
�� ��
������������ �	����� �
�	��	����	� ���
�	� �� ��������0
��� ������ ,� �� ���	������ �� ��������� �� ��� ���������� 
�
(���� ����� ���� ����� ����0	���( (���� ��������������
��!��� 	��� �� � �������	 �	����� ���������� ����� ,� �� �����
�����
�� ����� ������	 �� ��� �������	�� ��!������ ���� ��
	����� ���� ��	��� ��
	����� ��!��������� ��� �������
����	������ �� .��
 ��� ����	�
��� �� ��� �������	��
��!������ �� ����� ���� ������

����
������
+�	 ����	�������� �� ���	�������� ��� ���� � ���� (��
�	�� ��� ���� (��� B��	� �����> ��� B�������
�����> (�	�
������� �� �����	������ ��!� 	��� �� ��� -./� 2�� �	�0
�	������ �	�� ���	����������� �� 	����� ���� �� ����� ����
���� �� ��( (��� ���	����	�<��� �� �	� ��� �������� �� ���
�������	�� ���� ��!������� /�����	��� ������� ������� ��
���������	 ��!� �	�!���� �
������� ��������� ����� ��	
�
���	��� ��� ��������	 
���� �� ���� �	����� �� ��������
�������� ��� �	����� 	��� �� ����� ����� �� !�	��
	���� ��
��� �� 
� �����!�	��� �� ����� ��5��� ���� ���� (���
���������� ���	�� �� ���� �� ��� 5�� ���	����� ����	��0
����� ���� ��	��� �������	�� ���� ��!������ �� ��� 
	����
.����������� ��� ����������� ���������� 	����� ������0
�	�
��� ��� ������� ����	������ ��� ����	�������� ��
���	�� �	�������	��

;!�� �������� ���� 	����� ���� ����	��� ��� ����	� ��	0
�����0�	�������	 ����������� (�	5 �	�� ��!�	�� ��
�	�0
��	��� #$C�A$% �������� ���� ���	� �	� ��!�	�� ��
����� ��
	����� ����� ����� (���� ���
�	� ������ �� 
��� ����� ���

���� ��	��� ��!��������� ,� (��� 
� ����	���� �� 	�!���
��� ���	�� �� ����	�������� �� 	����� ����� ������ ��� ���
�
���� �� (���� �����	��� ����������� �� 	����� ���� !�	�
�� 
��� ����	 ���� �� ���� ��!����� ��� ��� ����� ����
�	������ 1��� 	���	� �� ��� ��������	 
���� �� ����0
���	�� ���� ��!������� �� ����� ��	���� ���� ����	 ���	�����
����	������� 
����� .��
 ��� �� ��	��� ���	�� ���� �����
&�	���	��	�� 
��� ��� ����	� �� ��� ����	������

����(�� 
� ����	������� ���� �� .��
 ��� (�����	
����	 ����!��� �� ���������� �	 ��������� 
� ����	 �����0
����� �����	� �	� ��� ��� ����	� 2�� ������� �� ��� �	�
���
���� ��(�!�	� ��( 
��� ���	�6��� G����� ����� �����
�����	 �� 
� �� ����	���� ���	�� �� ���	��� �� ���
��!������� ��	��
 ��� �	� �������� 	������ �� ����� ���	��
���� ������ ��	��� ���	�������� �� ������ ����	 ���� ��
��!����� �� ��5��� �� 
� �	���	��� �������	��� +� ���

���� �� ����� ��������� ����	� (�	5 ��� ��( ����� �� ��(
��� �������	�� ����	������ �� ���� ����	������� ���
���������� ������� ���
��� �� ��	��� ���� ���� ��	���
���	���������

��1��.
����	����
1� ����5 2� 1������� ��� �� ?�H�< ��	 ������� ���������

5��������� 
�� ����		����� ��
����
&��	�� �� �������
�� ���	�	��� ���
���	� ������ ��	 �����
 �	���� ��
�	��	�� ���	 �		� ����
����	� ��2

� �� ��	���
 ���	�	������ ����������� ���	�	��
0� )�	�� '!2 �����

 �
�������� �� ��� �����

 ���*��� �����	� ��.

	
�� ���
��6���7 �	� ��� �������� 7//0� 42@7�@6�

7� ������  � ����	

 �2 3�� ��
� �� ����� �� ���	����� �
�

 
��
����

 ���	 ��

 �
���� ���� ��� �������� 7//7� 4$2980�9@/�

0����� &

Current Opinion in Neurobiology

VZ

Time

Symmetrical
proliferative

Asymmetrical Symmetrical
terminal

Transit amplifying
cell

Adult

&���	��� �� �	����	��� �	

 ��������� �� 	�������� ��� ���
� ����	�� (	���	 �	����	�	���� ����	�����
 ��������� �	��	 ��
� �� ����	��	 ��	 ��	������

���
� ��� ������ �	����	�	��� �����	�����
 ��������� �	�	���	 �	������ 
� �	����	�	��� ����		��� �	�����
 ����	���� ��������� �
�� ���������	 ��

�	�����
 ����������� �������
��
� �	�� ��	 	�� �� �	����	�	��� G17H� *� ��	�� �� ���
� �	����	�	���� I��	� �	

�J ���	��� �����	���� ��������� ��

�	�	���	 ���	��	����	 I������� ���
������ �	

�J� ����� ��	� ���	��� ����	�����
 ��������� �� �	�	���	 �	������

/
1��� ������� ���	 �
��

 �
�
 ����	

 ��� ���	���	�� 5@

��������	�������������� ������� ������� �� ��������
��� 7//5� ��259:90



5� '��
�� �
� �	���	 
�� ������� K2 ������ �� �������� ��� ���
�������
�� ���	���
���� �� ��	����� �������
��� 0@@.�
�4�20.55�0.9.�

9� L���� %� K���� ++� )����	���� +!� +	�	�	� KK� &	�	��	� �
�
K�� ?,� K�� , 2/���� ��	� �� 
� �������

 ���� ��*�
*�� ��
������

������������������	����	�������7///�#821699�169@�

.� 

����� '�� (�����
�� 
M2 ����

 �
�������� �� ��� *������
��
�	����� ��� ��� ����� 7//0� 4��2998�967�

1� ��
�� '2 ����	 ��	 	�	��
�	 ��
�� ��
	�� �����	�� ��� �����
	
�������� +�
��2 M�	�
�F 0661� G<��
��� �����
����� �� ��	 ���
	2
 	����
���� ��� ��	�� �	�	
���	�� �� ��	 	�������� �����H

8� M��%2���������

���� ��� ����� -��������� �	 �	�����

��
/
�1� ��� �
� �	��� ���  �������� 
	�� ���� �� 066@�
�$2500�587� G<��
��� �����
����� �� ��	 ���
	2 
���� ��	 "�	 �������
�� ��	 �	����
 �	����� ����	��H

6� '�$�
 �,2 !������
� �" ��� ������� �����
� ��
 0� C�����2 C�����
-���	����� &�	��F 0@@.�

@� +����� �2 9
������� �������� ����
������ ��
 ���*�

� ���

��
���������� ����	 �# ���	��
�	 ��� $����� 0666� &281/�815� G<��
���
�����
����� �� ��	 ���
	2 �����	� �����
�����
 �	�	���� �� ��	 �	��

������H

0/� )��	� �'2 /������ �� ��� ����

 ����� % ��
� ������ 0@5.�
 42588�9/.�

00� )�	����� ?K� )�	����� ))2�� �
������	��������� ����� �� ��

�
�� ��� 	
���: 
�� �����	���
�� 

	��
� �� ��� ������


��	������� �� ��� &$ 		 �
���� �	����� & &���"����� '�(���(
��	� 0@16� #�2590�51.�

07� M���� K%� ����	�� ;?2 ��

 ���
����
���� �� ��� ����

 ����� 
�
�
������ 	���������� 
�� ��
�� 
�

���� �� ��� 	���� ������


*����
�� & &���"����� '�(���( ��	� 0@80� ��$2771�719�

05� +��	�� !�2� ����� �� ������������ �� ��� ������
�� �� ������	
����� ������ & ��	� )��*��(���
�
���� 0@8/� ���271.�5/.�

09� ����� &2 ;���
��� �� ������� 	���
���� �� ��� ���

 	��1��
��������:� +�	�� ��� 0@80� ��2980�981�

0.� ����� &2/��� �� ��

 	���
���� �� ��� �����2��

 

���� �� ���


	��1�� ��������:� % ��
� ������ 0@87� �&$210�65�

01� M���	� +<2 �����

 ���*��� �����	 ������

 	���
�����
���� ��� �������� 0@@@� 442.00�.5@�

08� )���	��	
 !<� ����� &2�������� ���
����
���� �� �
��

 �
�

 ��

�
������ 	������
���� �� ������ 	��1��� �	���� 0@8@�
48825/5�5/.�

06� +����� K&� <������ +
� ,������� +� '����	�� N) K�2 /������
���
��� �� �
��

 �
�

 ��

� �� ��� ���

 	����� ������

 .


� 

��	����� 
����
�����
���� 
�� �		�����������	��

 ������
+�	�� ��� 0@66� &  2065�0@/�

0@� ?	���� &� '���	� +?� ����� &2 ���:������� �� ������

 
�� �
�


��������� ��

� �� ��� ������

 *�������

� 6��� �� ��� ���


	��1��� 
� �
��
��������

 �		�������:��
�� 
�

�����
% �������� 0@60� �278�5@�

7/� ?	���� &� '���	� +?� ����� &2 -
�
� ��*������� 
�� ��
�����
����������� �� ������

 
�� �
�

 ��������� ��

� �� ��� ���	
��
������

 *�������

� 6���� ��� +��� 0@65� # 2987�969�

70� +�
��	��� &� M������� <� ���> +2 ���

���� �� �
��

 �
�

 ��

� ��
<���������%
���*
��� ��

 ������� ��*�

� 
 ������

 
���
���
�������
��� 7///� �482.7.5�.715�

77�
�

+����� ;� ��������� 
� C���� M� C���� +2 ���		�����
�������
��� �� �
��

 �
�

 2���� �� ������

 ��������
������ 7//0� ��2878�890�

-���� �������
 �
��	���
���	�� ��	 ������� ������	 	���	��	 ���� �	�����
�	����� ��� ���	��� ��	 �����
 "��	 ���� ��	�� �����
 �
��
 �	

 ���	���

75�
��

 ����� )'� �
��� 
'�%	������ ;
� !���	���� �)� ���	���	�� 
�2
������� ����*�� ���	 �
��

 �
�

 ��

� ���
�
��� �
��

 ����� ��
��������:� �	���� 7//0� &�#2809�87/�

;��� ����� �	��������	� ���� �����
 �
��
 �	

� ���	��� �����	���� �����
����� �� ���� �� �	�	���	 �	������  	����	��� �����
 �
�� ��	��	 �
��	� ��
��������
 �	������ ��� ��	 ������	� �	����� �	�	��

� ������	 �
���
���	���
 �����
 �
��
 "��	��

79� ;�������  �  ������� �� C������ �� ���	�� ;2 5
��

 �
�
 �� 

���������� �� ���������

 ������� �� ��� ��*�
����� ������


�����:� �������� ��� 7//0� &�2.0�1/�

7.�
�

 ����� )'� �
��� 
'� %	������ ;
� %��� %)� '
����� (��
���	���	�� 
�2 ��*����� ��������� ��

� �� ��� �	�������
������

 *�������

� 6��� �
*� 	�����
����

 
�� 	�
���

�
��
�
���������� �� �
��

 �
�
� % �������� 7//7� 4425010�5085�

-���� � ����������� �� ������
�����
 ��� 
��	
��� �	������ ��	 �������
�	��������	 ���� ���� �������
 ��	������ �	

� �� ��	 �	������
�� >��	
������ ��	 �	���� �� �	����	�	��� �� ��	 ����	� ��	 �����
 �
��
 �	

��

71� '�	�� 
� +�'���	

 )�2 �
�
*
�� ������
���� 
�� ���

��		����� �������
��� �� ������ �		�����
���*��� ��
	
		

�
� ������������� ���� 0@@.� '42150�190�

78� ���	� ,� *������  �  ����>��� +� ;������� C� ;��	���� ,� *������
+2 +���

�6
���� �� 	������ �
��

 �
�

 
���
�� ��

� �� ���
��*�
����� �
� ��
�� �� ���4 1��
��%���������

��� *�	������
���	 0@@6� 4�20@0�0@@�

76� ���> +� M������� <� +�
��	��� &2 5
��

 �
�

 ��

� 
� ������


����������� 
 ��. ���������*� �� ��� �����

���� ��
	�����
��� 
�� 
���
�� ����������� �� ��� ��*�
����� ������


�����: �� 	���� +�	�� ��� +��� 7//7� $82888�866�

7@�  �����$�� (� (�������� K<� ����>	��
	� K�%��� �C� &	��
��� 
?2
3.� 	���� �� �
��

 	���
���� �� �
�
� ��*�
��	��� �� ���
������

 �����:� �	� �������� 7//0� &2095�0./�

5/� (������ &
� +	��� �� !	�� <� )�
�	� K2 3�� �
�
���� �
������ ��
������

 ����������
���� 
�� 	���
���� �� ��� 	
		

�
�
�����

 ���*��� �����	� ),� ������ 0@@.� ��&20�07�

50� ;�������� ;� +����� K&� '����	�� N) K�2;
�

 ������� �
���
����

�� ��
������ �� ��� ��*�
����� 	����� ��������:� 

��

��
��*� 
�� ��
����
��*� �		�����������	��

 
�

�����
% ��
� ������ 0@@/� ��420.�76�

57� ������	�� K�� <����� &� +������ K&� '����	�� N) K�2 ���
	��
��
���� �� ��� ������� �� �
��

 �
�

 2���� �� ��� ��*�
�����
	����� ������

 .


� 
 ��
����
��*� �		��������
����



�

����� % ��
� ������ 0@@7� �442791�7.9�

55� ��	���	��	�� )� (������ K� !�	 'O2 ���		���� 
�� ��

 �
�� ��
��� ���������	 �	������� ��"� ��� % ��� +��� 0@@6� &4258@�565�

59� )������ &2 ����� ����


��� �� ��*�
��	���� �� ����*

����
������ 
�� 
��		����� ��*�
��	���

 �������

� ���� -���
����� ��� 0@@8� 82.58�.97�

5.� K�� , � K�� ?,2 ���		����� ��

 ��*������ �	���� 0@@6�
�#4288.�886�

51� K��	� (%2 ;
�

 ��

 ��*�
��	��� �� ��� ���������	 �	�����
+�����	�� 7//0� 4�2688�668�

58� 
�����'��������� ?� !����� �� M�
����� !� ����	� )K� ?�>>�����
�
� '���� K'2 3�� �
�

 ��

� 	������%� ������� �� �������

 ���
��
������ 	������������ �� ��� ������



����� �

����
�
�	� ����� 7///� 4$2500�509�

56� �����	� ;� '�	� L�� ��� K� &��	�	
 +� ��	�	� K+� 
�
��� +�
+��	
	� K+� +����� ;K� 
��	���� !K� ����	��� �2 ;������

�

���� �� �
�
������� �

��� ��*�

� 
������ ������ ��
�
�
������� ���	���� �	���� 7///� &� 20@@�7/5�

5@� ������  �  �	 K)� ����	

 �2 5
��

 �
�

 �������� �� ���	���� ��
������ ����

��� �� ��� 	����� ������
��� ������ 7///�
4 25@.�9/9�

9/� +������� )K� &	�	> )<� O��� L� N	��� K+� M���� '� %	������	� ��

��	���� !K2 3�
������ ����� 
���*
���� �����
��� 
� ����*�����
�
�.���� ���	 ������������ �� �
��������� �� ����

 ����� ���	
��

�� ���� 7///� ���29@@�.0/�

90� �������� ;� +���	�$		 )� (�� LL� +����� <+� '	��� '?2 �
:=
>���= 
�� ������ ���	��� ��� ���	
���� �� /�

�� �
�
 ��
�����
�

 �����

 ���������� ��

�� ������ 7///� 4 2565�5@9�

97� ��� +� K�� ?,� K�� , 2 ������
 �� �
������ ��

 �
��� ������

��		����� ��*������ �����
����� �� ��	� 
�� ������ ������
0@@1� �8278�90�

95� ����
��� K
� K�� ?,� K�� , 2 ���		����� ������
���� �� ���
���������	 ��	� ������� ������ 	������� �
��� 
��
�����

������ ���� �����
 !	�� ��
� .�	�� +��� 0@@8�  4280�88�

9/ ��*�
��	���

������� ������� �� ��������
��� 7//5� ��259:90 ��������	��������������



99� L���� %� K���� ++� %	������	� �� K�� ?,� K�� , 2 ����������


�:�������� �� 	
		

�
� ��	�= ��	�
�1� 
�� ������
�������� �������� ��
�� ������ 	���� ������

 �������������
�������
��� 0@@8� �4&20668�06@8�

9.�
��

)�	� O� L���� %� K�� , � ;	��
	 )2 ���		����� ��	�
������������ �� ������

 ��� 
��		����� ��

 ��*����� �� 	����
������

 ������

 ���	 ��

� 
�� ������

���� �������
���
7//7� �4#29695�96.5�

-���� �� ����� ���
���� �� �������
 �	���
 ����	������� ��	�	 �������
����	�� ����  ���J� ��
	 �� ���	����� �	

 ���	 �� ��	 ' ) �����	� ��
�	�	
���	�� �����	��	��

91� '����	��	 +� ���� +2 ���		����� ������
���� �� ��	�� 

	���
���	 ��� ����

 �����2�
���� ���	 ���������	 ��
	
		

�� �	� �������� 7//7� $2071.�071@�

98�
�

&	�	��	� &M� L�� �� M���� K�� K�� , � L���� %2 ?��������� ��


	
�����
��� �������� ��	� 
�� ��	�
�1� ������ 	����
������������� �	���� 7//7� &�#2@7@�@59�

(� 	��������  ��� 
��������������� ���	� ��	�	 ������� �	��������	
����  ��� D���  ����
��	E �� �	#���	� 	��
� ������ �	����	�	��� ��� ��	
�����	����	 �� �	���
 ����	�������

96� %��� )� )���

� 
!� ��)���� �� (��� ��  ��>��	� !� M���� '�
%	������	� �� (���	� (
2 ����� �������� 
���*
���� ��������
�
������������� ����������
����� ������ 0@@6� 4�215�8.�

9@� �	����� ?� C� )�� M���� '� %	������	� �� ����� 
2 ���
�
�
������ ����

��� 
�� ��� ����

���� �� ��������� ��*�
��	����
�	� �������� 7///� �25/�9/�

./� )	����  � 
���������;������� )� ����� &2 ����
��%���������
���������� �� ������

 ������� ���.�� 	���
��� �� �����
����

���� ������� 0@@@� 4' 2890�891�

.0� %�������� ,� +������ ;+� K��	� )-� %	���� K
2 �9/@

��

�6�� �� ��� �
�

 �����: �� 	������ 
*�
� �����������
�


��

� 
�� 	���

��� ������

 ����������
���� �� ������� ��
��3�>%�� ������ 0@@@� 4�280�60�

.7� 
���� �K2/��
��
�� �����
�� ���
�� �� ��� �����������
��	 ��
�
� ������

 �����:� % �������� 0@@1� � 2810/�8106�

.5� ;	��
	 )� 

���	>�(��

� 
2 "��	 ��

� �� ��� 
��
� 	
		

�
�
�����

 ���*��� �����	� ���� -��� ��������� 0@@@� #205.�090�

.9� ���	 �M2 /
		

�
� ����

 ���	 ��

�� ������� 7///�
4'820955�0956�

..� ���
� <� ����� '�2 ������������ �� 
��
� 	
		

�� ��	�
�������� 
�� ����
�	�� % �������� 7//7� 44210@�175�

.1� ����� &2 ������������ �� 
��
� ���	
�� ��������:� 
�
�*

�
���� �� ��� �*������� �	� ��� �������� 7//7� �21.�80�

.8� ?�� �� ������ (�� ���	 �M� )�����	� !N2 "���� ��������
����

��� 
��
� ����

 ���������� ���
����
���� �
 ����� 
��
�
 ����� �	� �������� 7//7�  270�78�

.6�
�



���	>�(��

� 
� �������N	����� K+� ;�������� 
!2 � ���2��
���������� �� ��� 
���
�� �� ����

 ���	 ��

���	� ��� ��������
7//0� 42768�7@5�

;��� �	��	� ������	� � ���"	� ��	� ���� �������>	� ��	�	�� ��	�� �� ���
�	���	����	
��
 ��	������� ���	 ��� �� �����
 �
�� ��� �
�����	
� ���
�
�	���
 ��	� �	

��

.@� �������N	����� K+� !�	���� �� %����	�
	 M� ?�� !
� 

���	>�
(��

� 
2 ������������ 
�� ��

 ����� �� ��� 
��
� ���*�������

�
6���� �� ��
��� �� ��� ���	 ��

�� % ��������� 0@@6� � 2759�796�

1/� )	�� (� �������N	����� K+� +�<�	� ()� 

���	>�(��

� 
2
���������� ��*� ���� �� ��. ������� �� ��� 
��
� 	
		

�
�
������
	���� % �������� 7//0� 4�280.5�801/�

10� M������� <� ��

� �� M	���  � ���> +2 ��
�
�����6
���� �� ��"
��������� �������� 
�� �
��

 �
�
� ��� +��� 7//0� 44#20.�5/�

17� '�� ?� M��	�  ?� ;�������� ;� '����	�� N) K��  ��������� �)2
"�6� ������������ �� �����*��


� 	
�1�� 
���
��� 	
�����
���������� ���	 ����

���� 	�
����	���� �� ��

 ���
�
���
*���� % �������� ��� 7//7�  #2850�899�

/
1��� ������� ���	 �
��

 �
�
 ����	

 ��� ���	���	�� 90

��������	�������������� ������� ������� �� ��������
��� 7//5� ��259:90


	Neurons from radial glia: the consequences of asymmetric inheritance
	Introduction
	Establishment of regional pattern while in a stem cell state
	Mitotic cells provide hints concerning the regulation of the mode of division
	Definitions of symmetric and asymmetric divisions
	The implications of invertebrate neurogenesis for molecular mechanisms and models of asymmetric inheritance
	Adult neuronal stem cell populations
	Conclusions
	References and recommended reading
	Acknowledgements


