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Спинной мозг — наиболее филогенетически древнее образование центральной нервной системы. Более 
быстрый рост позвоночника по отношению к спинному мозгу в онтогенезе приводит к тому, что у взрос-
лых млекопитающих некоторые сегменты спинного мозга смещены рострально по отношению к одно-
именным позвонкам, что называют восхождением спинного мозга. На основе литературных данных 
проводили сравнение скелетотопии поясничного отдела спинного мозга 17-и видов млекопитающих. 
У 4-х видов также проводили сравнение скелетотопии новорожденных и взрослых животных. Опре-
деляли отношение длины сегмента L2 к длине позвонка VL2 и номер позвонка, в котором находится 
29-й сегмент спинного мозга, характеризующие степень восхождения. На основе литературных данных 
определялись часто используемые в сравнительных исследованиях характеристики: ловкость пальцев и 
коэффициент энцефализации. Показано, что различные виды в большей степени отличаются между со-
бой относительной длиной верхних поясничных сегментов, а в рамках одного вида новорожденные от-
личаются от взрослых особей относительной длиной нижних поясничных сегментов. Для большинства 
видов степень восхождения спинного мозга значимо положительно коррелирует с ловкостью пальцев и 
коэффициентом энцефализации. Рассмотренные макроанатомические характеристики спинного моз-
га могут быть использованы для анализа взаимосвязей адаптационных механизмов у различных видов 
млекопитающих. 
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ВВЕДЕНИЕ
Спинной мозг (СМ) млекопитающих — длинная 

цилиндрическая структура с, как правило, двумя 
утолщениями: шейным и поясничным. В СМ регу-
лярно входят дорсальные корешки, сформирован-
ные аксонами клеток спинальных ганглиев, а выхо-
дят вентральные корешки, представляющие собой 
преимущественно аксоны мотонейронов [1]. СМ 
обычно разделяют на сегменты на основании поло-
жения зон входа дорсальных корешков (например, 
[2–8]). СМ млекопитающих занимает только часть 
позвоночного канала [9], что обусловлено его более 
медленным ростом по сравнению с позвоночником 
в пренатальный и ранний постнатальный периоды 
[10, 11]. Этот феномен, называемый восхождением 
СМ, наиболее выражен у сегментов поясничного 
и крестцового отделов, которые у взрослых живот-
ных располагаются выше, чем соответствующие им 
позвонки. Предполагается, что укорочение СМ яв-
ляется следствием того, что в онтогенезе сегменты 
шейного и поясничного утолщения СМ растут мед-

леннее одноименных позвонков [12–14], расширя-
ясь и укорачиваясь по сравнению с другими сегмен-
тами СМ.

Степень восхождения СМ различна у разных 
видов млекопитающих. Например, у ежа крестцо-
вый отдел СМ находится в шестом грудном позвон-
ке [15], а у кошки — в пятом-шестом поясничных 
[4]. Вопрос о факторах, влияющих на степень вос-
хождения, обсуждается в литературе достаточно 
давно [13, 14]. По-видимому, для его решения це-
лесообразно, во-первых, однообразно описать не-
которые параметры СМ, характеризующие восхож-
дение, для как можно большего количества видов 
млекопитающих, в том числе и в онтогенезе [13, 14], 
и, во-вторых, предпринять поиск связи этих пара-
метров с иными параметрами организма. Однако 
работы с количественным межвидовым анализом 
характеристик СМ крайне редки — в [14] рассма-
тривается скелетотопия СМ ежа, кошки, кролика, 
свиньи и человека; в [16] — скелетотопия СМ кры-
сы, кролика и морской свинки; в [8] — скелетото-
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пия СМ кошки, кролика, свиньи, макаки-резуса и 
человека. Для сравнительно небольшого числа ви-
дов описана скелетотопия сегментов СМ.

Начиная с исследований Ч. Дарвина [17], ко-
личественные характеристики головного мозга, 
его отдельных структур и трактов используются в 
эволюционной биологии при изучении законо-
мерностей филогенеза. Не менее популярен по-
иск корреляций между этими характеристиками и 
некоторыми параметрами животного, например, с 
массой тела [18], ловкостью пальцев [19], коорди-
нацией движений [20], временем появления локо-
моции в онтогенезе [21] и т.д. СМ является важной 
частью нервной системы, однако поиску зависимо-
стей с некоторыми характеристиками СМ уделено 
значительно меньшее внимание. В известных нам 
немногочисленных работах проводится анализ за-
висимостей площади утолщений СМ [22, 23], его 
длины [24] и количества нейронов в утолщениях 
[25] лишь от массы головного мозга, массы и длины 
тела животного.

Цель настоящей работы — провести метаана-
лиз скелетотопии сегментов поясничного отдела 
СМ различных видов млекопитающих, полученной 
на основе литературных данных, предложить ин-
формативные параметры, описывающие степень 
восхождения, а также установить корреляционные 
зависимости этих параметров с коэффициентом эн-
цефализации [18] и ловкостью пальцев [19] — харак-
теристиками, часто используемыми в эволюционной 
биологии. Выбор поясничного отдела определяется, 
во-первых, важностью этого отдела для контроля 
локомоции, во-вторых, относительно большим на-
бором данных именно по этому отделу, в-третьих, 
значительной выраженностью восхождения для сег-
ментов этого отдела. Часть результатов работы была 
прежде представлена в тезисной форме [26].

МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Таксономия видов, рассматриваемых в ме-

танализе, по [27] приведена на рис. 1. Скелето-
топия взрослых животных была взята из следу-
ющих источников: европейский ёж (Erinaceus 
europaeus) — [15], европейский крот (Talpa 
europaea) — [28], крыса-пасюк (Rattus norvegicus) —  
[29], морская свинка (Cavia porcellus) — [16], до-
машняя собака (Canis lupus familiaris) и дикий кро-
лик (Oryctolagus cuniculus) — [30], домашняя кош-
ка (Felis catus) — [6], европейская норка (Mustela 
lutreola) и песец (Vulpes lagopus) — [31], каспий-
ская нерпа (Pusa caspica) — [32], домашняя сви-
нья (Sus domesticus) — [33], домашний осёл (Equus 
asinus asinus) — [2], домашний бык (Bos taurus) — 
[34], двупалый ленивец (Choloepus hoffmanni) — [35, 
36], виргинский опоссум (Didelphis virginiana) —  
[37], макак-резус (Macaca mulatta) — [38], человек 

разумный (Homо sapiens sapiens) — [39, 40]. Скелетото-
пия новорождённых животных была взята из следую-
щих источников: домашняя кошка (Felis catus) — [7],  
европейская норка (Mustela lutreola) и песец (Vulpes 
lagopus) — [31], человек разумный (Homо sapiens 
sapiens) — [41].

Для оценки степени восхождения нами пред-
ложено два параметра. Во-первых, номер по-
звонка (vertebra, V), в котором оканчивается 29-й  
сегмент СМ (наиболее каудальный сегмент, ин-
формация о котором была доступна нам из дан-
ных литературы для всех анализируемых ви-
дов животных). Например, для человека при 
позвоночной формуле VC7 (шейный, cervical, C)  
VT12 (грудной, thoracic, T) VL5 (поясничный, 
lumbar,  L) VS5 (крестцовый, sacral,  S) — это сег-
мент S4 (напомним, что в семи шейных по-
звонках млекопитающих находятся восемь 
сегментов), который находится в позвонке VL1 —  
20-м, считая от первого шейного позвонка [39]. 
Во-вторых, относительная длина сегмента. Предпо-
лагается, что степень восхождения СМ в основном 
обусловлена относительной длиной нижних груд-
ных и верхних поясничных позвонков [13], поэто-
му необходимо нормирование длины спинальных 
сегментов. Существуют различные способы этого 
нормирования. Нормировка к общей длине СМ [12] 
неудачна для сравнения видов с различной позво-
ночной формулой, нормировка к длине одноимен-
ного позвонка [11] затруднительна для крестцовых 
сегментов. Как следствие, для описания степени 
восхождения мы, аналогично [6, 7, 33], использова-
ли отношение длины второго поясничного сегмента 
к длине одноименного позвонка (L2/VL2).

Коэффициент энцефализации (КЭ) рассчи-
тывался по формуле: КЭ = m/(0.12*M2/3), где m — 
масса мозга, г, а M — масса тела, г. КЭ для норки 
рассчитывался на основе данных [42], для крысы —  
[43], для прочих видов — [18]. Степень ловко-
сти пальцев определяли по ранговой шкале, ос-
нованной преимущественно на анатомии перед-
них конечностей. Наименьший ранг, 1, присвоен 
животным, передние конечности которых имеют 
крайне ограниченные возможности манипулирова-
ния объектами за счет слияния и редукции пальцев 
(например, осёл). Наибольший ранг, 7, присвоен 
животным (человеку) с противостоящим большим 
пальцем, способным к точному хвату [19]. Степень 
ловкости пальцев крысы была взята из [44], кошки —  
из [45], прочих видов — из [19].

В рамках анализа корреляционных зависимо-
стей выделяли высокоспециализированные виды 
животных, под которыми в контексте данной ра-
боты понимаются виды, обладающие некоторыми 
особыми локомоторными или постуральными спо-
собностями, отличными от обычной локомоции и 
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поддержания равновесия, например, существен-
ная модификация конечностей и тела для плавания 
(тюлень), особенности строения позвоночника [46] 
для возможности сворачивания (ёж), модификация 
передних конечностей для рытья подземных ходов 
(крот). Значимость корреляций Пирсона и Спир-
мена определялась на уровне 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Сравнительная скелетотопия поясничного-кре-

стцового отдела СМ взрослых животных приведена 
на рис. 2a. У ежа и тюленя — наибольшая степень 
восхождения (29-й сегмент СМ расположен в 13-м 
и 16-м позвонках соответственно), а у осла — наи-
меньшая (29-й сегмент СМ расположен в 28-м по-
звонке). У видов с относительно низкой степенью 
восхождения некоторые сегменты поясничного от-
дела СМ нисходят: например, сегменты L1 и L2 у 
кошки, кролика, морской свинки, быка, свиньи и 
осла расположены несколько ниже, чем одноимен-
ные позвонки.

На рис. 2b приведена относительная длина по-
ясничных сегментов СМ рассматриваемых видов, 
приведенная к длине VL2. Данные сгруппированы в 
соответствии с числом поясничных сегментов (3, 5, 
6 или 7). Из рис. 2a, b видно, что у большинства ви-
дов относительная длина верхних поясничных сег-
ментов больше, чем длина нижних поясничных. Ис-
ключениями являются ёж (примерно равная длина 
всех поясничных сегментов) и ленивец (длина верх-
них поясничных сегментов больше, чем у нижних 
поясничных).

Наибольшие межвидовые отличия по относи-
тельной длине показаны для верхних, но не ниж-
них поясничных сегментов СМ (рис. 2). Например, 
для осла и человека, видов, имеющих пять пояс-
ничных сегментов, относительная длина верхнего 
поясничного сегмента L1 составляет 1.03 и 0.45, со-
ответственно, в то время как относительная длина 
нижнего поясничного сегмента L5 — 0.42 и 0.23, 
соответственно. Аналогично, для песца и резуса, 
видов, имеющих семь поясничных сегментов, от-
носительная длина верхнего поясничного сегмента 
L1 песца составляет 1.23 и 0.74, соответственно, в 
то время как относительная длина нижнего пояс-
ничного сегмента L7 — 0.31 и 0.42, соответственно.

Сравнительная скелетотопия новорожденных и 
взрослых животных приведена на рис. 3a. У чело-
века и кошки восхождение, по-видимому, в значи-
тельной степени завершено пренатально: у ново-
рожденных детей 29-й сегмент (S4) уже находится 
в позвонке VL1, у котят 29-й сегмент (S1) уже нахо-
дится в позвонке VL5. Между тем, у норки и песца 
29-й сегмент (S1) восходит от границы между по-
звонками VL6–VS1 до границы между позвонками 

VL4–VL5 и от позвонка VL7 до позвонка VL5 со-
ответственно. У кошки постнатально нисходят все 
поясничные сегменты (L1–L7), у человека наблю-
дается незначительное нисхождение сегментов L1 
и L2. Из рис. 3b видно, что новорожденные живот-
ные в большей степени отличаются от взрослых по 
относительной длине нижних поясничных, но не 
верхних поясничных сегментов СМ.

Выбранные нами параметры, характеризующие 
восхождение СМ: отношение длины второго пояс-
ничного сегмента к длине одноименного позвонка 
(L2/VL2) и номера позвонка, содержащего 29-й сег-
мент СМ, значительно коррелируют между собой 
(RПирсон= 0.86, p < 0.001). На рис. 4 приведены зависи-
мости этих параметров от степени ловкости пальцев 
и КЭ. Небольшая выборка высокоспециализирован-
ных видов не позволяет найти нам коэффициенты 
корреляции между выбранными парами параметров 
для этой группы. Однако имеющиеся данные позво-
ляют предположить, что степень восхождения СМ 
таких видов не зависит ни от ловкости пальцев, ни 
от КЭ. Для не высокоспециализированных (прочих) 
видов чем больше восходит СМ, тем большие значе-
ния принимают ловкость пальцев и КЭ. Оба выбран-
ных нами параметра достоверно связаны с ловкостью 
пальцев (RСпирмен= –0.61, p < 0.05 и RСпирмен= –0.90,  
p < 0.001, соответственно), также выявлена достовер-
ная связь номера позвонка, содержащего 29-й сег-
мент СМ, и КЭ (RПирсон= –0.68, p < 0.01). 

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Какая степень детализации необходима при 

изучении восхождения СМ? Согласно некото-
рым авторам, СМ невозможно строго разделить 
на субъединицы, поскольку отсутствуют маркеры, 
позволяющие однозначно выделить в сером ве-
ществе дискретные области с четкими границами 
[47, 48]. Другие авторы предполагают возможность 
регионального деления, например, на предплече-
вой, плечевой, постплечевой, бедренный, постбе-
дренный и каудальный регионы, что коррелирует 
с паттерном экспрессии гомеозисных (HOX) генов 
в процессе онтогенеза [49, 50]. Однако с помощью 
этих подходов, по-видимому, крайне затруднитель-
но описать возрастную динамику изменений ряда 
макроанатомических параметров СМ. Например, 
скорость роста сегментов одного региона (см. рис. 3  
данной работы; [7, 11, 13]) может значительно раз-
личаться. Структурно-функциональная организа-
ция СМ подразумевает возможность его деления 
на более мелкие, чем регионы, единицы. Мотоней-
ронные пулы, управляющие различными группами 
мышц, строго упорядочены вдоль рострокаудаль-
ной оси спинного мозга [3, 51]. Это отражает эм-
бриональную организацию периодических связей 
между сомитами и нервной трубкой за счет мигра-
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ции клеток нервного гребня [52]. Афферентные 
входы в систему дорсальных корешков, организуе-
мые нейронами спинальных ганглиев, также имеют 
топическую привязку.

Деление СМ на сегменты на основании входных 
зон дорсальных корешков также имеет значение в 
ряде практических задач, например, при выборе 
зоны электрической стимуляции СМ в медицин-
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Рис. 2. Скелетотопия (a) и относительная длина (b) сегментов поясничного отдела спинного мозга взрослых животных для 
видов, использованных в метаанализе. На (а) для каждого вида указано число шейных, грудных и поясничных сегментов; 
слева пунктиром обозначены позвонки с нумерацией их по отделам (VT4–VL7) и непрерывной нумерацией, начиная от 
первого шейного позвонка (13th-32nd); светло-зелёным обозначен позвонок, в котором находится 29-й сегмент спинного 
мозга. Масштаб выбран так, чтобы длина позвонка VL2 (обозначен светло-оранжевым), используемого для нормировки, 
была одинаковой для всех видов. Черными прямоугольниками обозначены сегменты спинного мозга, сегмент L2 обозна-
чен ярко-оранжевым, а 29-й сегмент – ярко-зелёным. Виды животных упорядочены по степени восхождения 29-го сегмента 
спинного мозга. На (b): Отношение длин поясничных сегментов к длине позвонка VL2. На каждом графике представлены 
виды животных с равным количеством поясничных позвонков (VL3, VL5–VL7). L – поясничный сегмент, part of VL2 – доля 
от длины позвонка VL2.
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Рис. 3. Скелетотопия (a) и относительная длина (b) сегментов поясничного отдела спинного мозга новорожденных (newborn) 
и взрослых (adult) животных. На (а) для каждого вида указано число шейных, грудных и поясничных сегментов; слева 
пунктиром обозначены позвонки с нумерацией их по отделам и непрерывной нумерацией, начиная от первого шейного; 
светло-зелёным обозначен позвонок, в котором находится 29-й сегмент спинного мозга. Масштаб выбран так, чтобы длина 
позвонка VL2 (обозначен светло-оранжевым), используемого для нормировки, была одинаковой для всех видов. Черными 
прямоугольниками обозначены сегменты спинного мозга, сегмент L2 обозначен ярко-оранжевым, а 29-й сегмент – ярко- 
зелёным. На (b): отношение длин поясничных сегментов к длине позвонка VL2 у новорожденных и взрослых животных.  
L – поясничный сегмент, part of VL2 – доля от длины позвонка VL2.
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ской практике [40, 53], диагностике травмы СМ 
или планировании хирургического вмешательства 
[5, 54]. Локальные воздействия на СМ в разных воз-
растных группах следует проводить с учетом неод-
нородности возрастных изменений размеров и по-
ложения его сегментов, поэтому большее внимание 
уделяется скелетотопии лабораторных животных 
(кошка, крыса, свинья, макак-резус) и человека [8].

Известно, что восхождение СМ происходит нерав-
номерно в процессе онтогенеза, затем некоторые сег-
менты могут нисходить (кошка [4, 7], свинья [13, 55],  
ленивец [36], крыса [56], импала [57]; рис. 2a, 3a). 
Тем не менее, этот сложный процесс в большинстве 
литературных источников оценивается посредством 
единственного, относительно простого параметра —  
положения conus medullaris (человек [58-60], овца 
[61], верблюд [62], cеверный морской котик, сивуч, 
калан, пёстрая нерпа, тюлень Стейнегера, морская 
свинья Далля [63]). В ряде работ проводится анализ 
размеров отделов или подотделов СМ (макак-резус 
[64], мышь [10], крыса [56], кошка [4, 65], песец и 
норка [31], кролик [66], собака [67], коза [68]). Лишь 
в работах на овце [11] и кошке [7] проведен посег-
ментный анализ роста СМ.

Из рис. 2b видно, что степень восхождения СМ 
у различных видов в большей степени обусловлена 
размером верхних поясничных, а не нижних пояс-
ничных сегментов; об этом же феномене свидетель-
ствует значимая корреляция отношения L2/VL2 с 
номером позвонка, содержащим 29-й сегмент СМ: 
чем больше восходит СМ, тем короче верхние по-
ясничные сегменты. По-видимому, это связано с 
тем, что длинные сегменты СМ никогда не имеют 
большую ширину и площадь. Нижние поясничные 
сегменты, являющиеся частью поясничного утол-
щения, должны обладать большой шириной и пло-
щадью, и, следовательно, будут укорочены у всех 
видов. 

Как правило, предполагается, что поясничный и 
крестцовый отдел СМ восходят не только в прена-
тальный, но и в постнатальный период [58, 69, 70]. 
Например, крестцовый отдел СМ норки восходит 
с VS1 (новорождённые) до VL5 (180 дней), крест-
цовый отдел СМ песца восходит с VL7 (новоро-
ждённые) до VL5 (180 дней) (рис.  3a; [31]), conus 
medullaris у мыши восходит с VS5 (новорождённые) 
до VL5 (120 дней) [10], у верблюда — с середины VS3 
(новорождённые) до ростральной части VS2 (7-10 
лет) [62], у овцы — с VS3 (новорождённые) до VS2 
(взрослые) [11], у сивуча — с VT8-VT9 (щенки) до 
VT5 (взрослые самки) или VT4 (взрослые самцы) 
[63], у ларги и курильского тюленя — с VT12-VT13 
(щенки) до VT9-VT12 (взрослые особи) [63]. Между 
тем, согласно ряду литературных данных, для неко-
торых видов восхождение СМ заканчивается пре-
натально. Например, диапазон изменчивости по-

ложения нижней границы поясничного отдела СМ 
у новорожденных и взрослых людей крайне сходен 
([39]; рис. 3a), положение крестцового отдела СМ 
новорожденных котят такое же, как у взрослых жи-
вотных (рис. 3a; [7]), взрослый уровень подъема 
СМ (VL4) наблюдался у недельных макак-резусов 
[64], у щенков (до 6 месяцев) СМ заканчивается 
выше (VL5), чем у взрослых собак (VL6) [71].

Об эволюционных аспектах роста позвонков из-
вестно крайне мало [72]. На ранней стадии эволю-
ции млекопитающих число грудных и поясничных 
позвонков было диверсифицировано за счет ос-
лабления функциональных ограничений HOX-ге-
нов у эутериев (Hoxa11, Hoxd9) и лавразиатериев 
(Hoxc10) [73]. Эволюционная изменчивость скоро-
сти роста позвонков у разных видов может обеспе-
чивать гетерохронный механизм возникновения 
различий в грудопоясничном отделе позвоночника, 
связанных с типом локомоции [72]. При этом огра-
ничения вариабельности позвоночной формулы в 
грудопоясничном отделе могут быть обусловлены 
биомеханикой локомоции: предположительно, у 
более быстрых млекопитающих позвоночная фор-
мула менее вариабельна [74]. 

Данные по пренатальному сегментарному раз-
витию СМ скудны, однако позволяют предполо-
жить общность онтогенетических механизмов раз-
вития СМ в различных таксонах млекопитающих 
[11, 13, 75]. В частности, на ранних стадиях эмбри-
онального развития длины миотомов и сегментов 
СМ соответствует друг другу [11, 13], причем у эм-
брионов свиньи и человека наиболее длинными 
являются сегменты шейного и поясничного утол-
щений [13]. Далее происходит относительное уко-
рочение сегментов шейного утолщения (овца [11], 
свинья, человек [13]), затем — относительное уд-
линение нижних грудных и верхних поясничных 
сегментов и относительное укорочение нижних 
поясничных сегментов (свинья, человек [13], ко-
за [75]). Новорождённые животные отличаются от 
зрелых животных того же вида лишь относитель-
ной длиной нижних поясничных сегментов. Такое 
отличие наблюдается не только для незрелорожда-
ющихся видов, представленных на рис. 3, но и для 
зрелорождающейся овцы [76]. Предположительно, 
постнатальная скорость роста верхних пояснич-
ных сегментов равна или даже превышает скорость 
роста одноименных позвонков, что приводит как 
к нисхождению некоторых сегментов (рис. 3), так 
и к дальнейшему относительному укорочению 
нижних поясничных сегментов, необходимому для 
формирования функционального поясничного 
утолщения. 

Ряд адаптационных факторов влияет на степень 
восхождения СМ у высокоспециализированных 
видов. СМ, заканчивающийся в грудном позво-
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ночном отделе у ехидны [77], панголина [78] и ежа 
([15]; рис. 2a), позволяет им сворачиваться, зани-
мая оборонительную позицию [79]. Значительная 
степень восхождения СМ крота может быть обу-
словлена высокой специализацией его передних 
конечностей (рис. 2a). Утрата задних конечностей 
у китообразных [80, 81], водная специализация ко-

нечностей у ластоногих ([63, 82]; рис. 2a) и слабое 
развитие задних конечностей летучих мышей [83, 
84] также приводят к развитию короткого СМ. Ин-
тересно отметить, что помимо млекопитающих от-
носительно коротким СМ обладают бесхвостые ам-
фибии [9] и некоторые виды иглобрюхообразных 
рыб (Tetraodontiform) [85]. Причем для обеих групп 
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животных такое укорочение предположительно 
может быть связано с редукцией, упрощением или 
полной потерей элементов скелета, особенно в его 
каудальной части [85, 86]. Напротив, длинный цеп-
кий хвост у обезьян приводит к развитию относи-
тельно длинного СМ [87, 88].

Вероятно, HOX-гены, контролирующие паттерн 
развития скелета, косвенно регулируют степень 
восхождения СМ. СМ мышей, мутантных по гену 
Hoxb13, которые обладают более длинным хвостом 
по сравнению с диким типом, длиннее, чем у мы-
шей дикого типа, как за счет появления допол-
нительных копчиковых сегментов, так и за счет 
удлинения более ростральных сегментов [89]. У го-
мозиготных мышей, нокаутных по генам Hoxa10 и 
Hoxd10, по сравнению с мышами дикого типа не 
только появляется дополнительное ребро (VT14), 
но и на 2-3 позвонка опускаются моторные колон-
ки поясничного отдела [90]. У гомозиготных мы-
шей, одновременно нокаутных по генам Hoxc10 и 
Hoxd10, по сравнению с мышами дикого типа ро-
стральная граница моторных колонок поясничного 
отдела смещается каудально, как следствие, у таких 
мышей моторные колонки поясничного отдела за-
нимают три, а не пять сегментов, как у животных 
дикого типа [91].

Полученные нами корреляционные зависимо-
сти (рис. 4) показывают, что для не высокоспеци-
ализированных видов степень восхождения СМ 
положительно связана с КЭ и степенью ловкости 
пальцев. Причем корреляции со степенью ловко-
сти пальцев выше для обоих параметров, исполь-
зуемых нами для описания степени восхождения. 
Процессы изменения функций конечностей, пре-
имущественно автоподия, в различных таксонах 
млекопитающих происходят, как сказано в статье 
[92], “относительно легко” за счет дифференциаль-
ной регуляции одного и того же набора генов. В ре-
зультате, насколько позволяет судить наша огра-
ниченная выборка, полученные корреляционные 
зависимости слабо связаны с принадлежностью ви-
да некоторому определенному таксону. Вслед за [13] 
можно предполагать, что у видов, обладающих вы-
сокой ловкостью пальцев и значительно дифферен-
цированными двигательными и чувствительными 
функциями передних конечностей, формирование 
функциональных нейрональных связей шейного 
утолщения задерживает процесс удлинения нижних 
грудных и верхних поясничных сегментов. Данные 
ретроградного трейсирования мотонейронов, до-
ступные для некоторых видов из нашей выборки, 
указывают на то, что укорочение СМ сопровожда-
ется более ростральным положением мотонейрон-
ных пулов задних конечностей в рамках пояснично-
го утолщения (например, мотонейроны сгибателя  
бедра расположены в сегментах L1/L2–L2/L3  

(m. iliopsoas) у макаки-резуса [93], в сегментах L1–L3 
(m. psoas minor) у крысы [94], но в сегментах L4–L5 
(m. iliopsoas) у кошки [3]; мотонейроны разгибателя 
бедра (m. semimebranosus) расположены в сегментах 
L3–L5 у макаки-резуса [93], в сегментах L3–L4 у 
крысы [95], но в сегментах L6–L7 у кошки [3]). Это 
позволяет предположить, что вышеобозначенные 
процессы (укорочение нижних грудных и верх-
них поясничных сегментов и ростральное смеще-
ние мотонейронных пулов) являются возможными 
эволюционными механизмами, способствующи-
ми облегчению кортикального контроля над спи-
нальными моторными сетями. В пользу данного 
предположения косвенно свидетельствуют дан-
ные о нарушениях развития кортикоспинально-
го тракта у мышей, нокаутных по гену эфриново-
го рецептора 4 типа (EphA4), у которых проекции 
кортикоспинального тракта в поясничном утолще-
нии выражены в меньшей степени, чем в контроле 
[96], что сопровождается более каудальным поло-
жением мотонейронных пулов разгибателя голени 
(m. tibialis anterior) [97].

Таким образом, впервые проведено сравнение 
скелетотопии сегментов СМ относительно позвон-
ков у 17-и видов млекопитающих, принадлежащих 
к различным таксонам. Предложены информатив-
ные параметры, описывающие степень восхожде-
ния СМ: отношение длины второго поясничного 
сегмента к длине одноименного позвонка, а так-
же номер позвонка, в котором расположен 29-й 
сегмент. Полученные данные указывают, что на 
степень восхождения СМ оказывают влияние раз-
личные адаптационные факторы. Степень восхож-
дения СМ у не высокоспециализированных видов 
положительно коррелирует с КЭ и ловкостью паль-
цев передних конечностей.
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(П.Ю.Ш., В.А.Л.), написание и редактирование манус-
крипта (П.Ю.Ш., В.А.Л, Н.С.М., А.А.В.).

СОБЛЮДЕНИЕ ЭТИЧЕСКИХ СТАНДАРТОВ
Все применимые международные, национальные  
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вания животных были соблюдены. Исследование про-
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COMPARATIVE SKELETOPY OF THE MAMMALIANS  
LUMBAR SPINAL CORD
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The spinal cord is the most phylogenetically ancient part of the central nervous system. The more rapid growth of the 
spine in relation to the spinal cord in ontogenesis leads to the fact that in adult mammals some segments of the spinal 
cord are shifted ro strally in relation to the eponymous vertebrae, which is called ascension of the spinal cord. Based 
on literature data, we compared the skeletotopy of the lumbar spinal cord of 17 species of mammals. In 4 species, we 
also compared the skeletotopy of newborn and adult animals. The ratio of the length of the L2 segment to the length 
of the VL2 vertebra and the number of the vertebra in which the 29th segment of the spinal cord is located, charac-
terizing the degree of ascension, were determined. Based on literature data, we determined characteristics frequently 
used in comparative studies: finger dexterity and encephalization coefficient. It has been shown that different species 
differ to a greater extent in the relative length of the rostral lumbar segments, and within the same species, newborns 
differ from adults in the relative length of the caudal lumbar segments. For most species, the degree of spinal cord 
ascension significantly positively correlates with finger dexterity and the encephalization coefficient. The considered 
macroanatomical characteristics of the spinal cord may be used to analyze the relationships between adaptive mech-
anisms in various mammalian species.

Keywords: spinal cord, skeletotopy, ascension, digital dexterity, encephalization
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