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Аннотация 
Развитие виртуальных методов реконструкции и функционального моделирования 

анатомических структур открыло новые возможности для эволюционных и онтогене-
тических исследований, посвященных взаимоотношениям формы и функции. Одним 
из основных является анализ механических свойств костной ткани, в частности, ее 
напряженно-деформированного состояния и изменчивости формы под воздействием 
внешних сил. Для исследования вопросов адаптивного преобразования челюстного 
аппарата рыб, в настоящей работе был предложен один из современных математиче-
ских методов расчета напряженно-деформированного состояния объекта с применени-
ем метода конечных-элементов. На основе данных компьютерного томографа Gendex 
GXCB-500 с помощью системы инженерного проектирования Femap V 10 была разра-
ботана и проанализирована 3D конечно-элементная модель верхнечелюстной кости 
висцерального скелета костистых рыб с выдвижным типом ротового аппарата. Уста-
новлено, что максимальное напряжение при функционировании челюстного аппарата 
приходится на восходящие отростки предчелюстной кости, что в свою очередь является 
причиной редукции выдвижения рта у планкто- и ихтиофагов. При удлинении челю-
стей планкто- и ихтиофагов, давление на восходящие отростки значительно возрастает, 
что и обуславливает их постепенную редукцию. Таким образом, изменчивость формы 
кости, в первую очередь, происходит в местах наибольшего напряжения, возникающе-
го при функционировании челюстного аппарата.  
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Введение 
Способность костной ткани приспосабливать свою внешнюю и внутреннюю структу-

ру к изменяющимся силовым нагрузкам лежит в основе адаптивных изменений опор-
но-двигательного аппарата [1]. Процесс преобразования кости с точки зрения биоме-
ханики выглядит следующим образом: изменение функциональных требований к ко-
сти – увеличение/уменьшение нагрузки со стороны мускулатуры на соответствующую 
область кости, перераспределение напряжений в костной ткани – возникновение де-
формации в «слабом звене». На данной теории основана значительная часть биомеха-
нических исследований, посвященных аспектам функциональной и адаптивной мор-
фологии. Одной из основных задач таких исследований является определение зон мак-
симального напряжения в костной ткани, что дает возможность более полно интерпре-
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тировать имеющиеся данные о морфологической изменчивости и функциональных 
возможностях различных биологических объектов. 

Поскольку проведение натурных экспериментов по исследованию механических ха-
рактеристик биологических объектов зачастую затруднительно, биомеханические ис-
следования возможны методами математического моделирования, в частности на ос-
нове метода конечных элементов (МКЭ) [4]. МКЭ универсален и позволяет создать 
приближенные расчетные модели для исследования напряженно-деформированного 
состояния объектов любой формы, поэтому получил распространение в исследовании 
биологических объектов [1, 2, 4, 6, 8]. Рядом исследователей на основе данных компью-
терной томографии были созданы конечно-элементные различных отделов скелета 
некоторых млекопитающих, птиц и ископаемых пресмыкающихся. Скелет низших по-
звоночных, в частности рыб, ранее не моделировался, что, вероятно, обусловлено низ-
кой плотностью их костной ткани. Очевидно, что недостоверная визуализация делает 
невозможным анализ трехмерного объекта, полученного на основе компьютерной то-
мографии. 

Основываясь на опыте предыдущих исследователей, нами была апробирована мето-
дика «ручной» сборки модели из поперечных сечений томографа, используемая при 
моделировании тканей человека. В результате была создана трехмерная сборная кон-
струкция челюстного аппарата, которая лежит в основе создания биомеханических 
расчетных моделей для костных рыб (Teleostei) с выдвижным типом ротового аппарата 
[25]. Настоящее исследование является продолжением начатых ранее разработок, по-
священных функциональному анализу адаптивных преобразований скелета рыб. Це-
лью данного этапа работы является адаптация метода конечных элементов для моде-
лирования и визуализации напряженно-деформированного состояния костей рыб. 

Создание и тестирование конечно-элементной модели 
верхнечелюстной кости рыб 

Создание пакета изображений сечений головы. Биологическим прототипом 
настоящей модели являлся экземпляр представителя бентических байкальских котто-
идных рыб – Procottus jeitelesii (Dyb., 1878). Для получения изображений сечений голо-
вы рыбы использовался аппарат конусно-лучевой объёмной томографии Gendex GXCB-
500 500, применяемый на базе Ангарского стоматологического центра 
(http://www.angarsk-stomklinika.ru/technology.html). Общий размер матрицы кадра 
изображения составлял 216×216 мм, энергетические характеристики сеанса – kV=120 и 
mA=5. Шаг сечений был выбран минимальным и равным стороне вокселя, размеры 
сторон которого по осям координат составляли 0,4 мм. Всего было получено 106 изоб-
ражений сечений головы. В качестве исходного формата растровых изображений ис-
пользовался формат jpeg с размером рисунка 312×312 пикселей (рис.1 а).  

  

 
Рис. 1. Последовательность создания 3D твердотельной модели висцерального ске-

лета рыб (P. jeitelesii), на примере верхнечелюстных костей: а) контур костей (2D мо-
дель) в растровом изображении КТ сечений головы; б) каркасная модель костей верх-
ней челюсти; в) твердотельная модель верхней челюсти. Обозначения основных эле-
ментов: mx – верхнечелюстная кость, pmx – предчелюстная кость. 



Анализ растрового изображения головы и создание контура сечений 
костей челюстного аппарата (2D модель). При анализе растровых изображе-
ний с помощью кроссплатформенной программы просмотра изображений XnView 
1.98-2 (http://www.xnview.com) применена RGB цветовая модель. Для анализа кадра 
сечения были заданы параметры яркости и контрастности: W=2149, L=960. При чёрно-
белом изображении RGB цветовая модель позволяет формировать любое изображение 
255 оттенками серого цвета. Сечения костей исследуемого объекта имели индексы цве-
та в диапазоне 2 – 112.  

Контур сечения кости был создан путём векторизации геометрического места точек 
при переходе от индекса цвета 0 (соответствующего черному цвету фона) к индексам 
цвета 2 и более на границе сечения кости (Рис.1 а). Для совместимости полученных 
данных с программами инженерного анализа контур сечения был переведен в формат 
dxf и neu.  

Создание каркасной модели и формирование твердотельной модели 
(3D) костей челюстного аппарата. Каркасная модель висцерального скелета 
объекта была создана с помощью системы Femap V 10 (http://www.femcomp.com) в гло-
бальной прямоугольной системе координат путём последовательной установки полу-
ченных контуров сечений костей в пространстве, с шагом равным высоте вокселя (рис. 
2 б). Для создания твердотельной модели костей челюстного аппарата рыбы использо-
вались встроенные в Femap V 10 наборы команд для геометрического моделирования 
(Parasolid, Standard), позволяющие в режиме графического редактора трансформиро-
вать каркасные модели в твердотельные, путем создания поверхностей (рис. 2 в). До-
стоверность геометрических данных полученной модели достигалась посредством ис-
пользования остеологических препаратов и морфометрических данных челюстных ко-
стей исследуемого объекта. В итоге, была сформирована симметричная твердотельная 
модель челюстного аппарата рыбы. 

Назначение свойств материала. Основной задачей настоящей работы явля-
лось определение и визуализация напряженно-деформированного состояния в объекте 
заданной формы, независимо от свойств его материала. Данные о механических харак-
теристиках костной ткани рыб на данный момент отсутствуют, в связи, с чем для тести-
рования создаваемой конечно-элементной модели (КЭМ) использованы данные о ме-
ханических характеристиках костной ткани лобной кости пресмыкающихся (Е = 5600 
Па – модуль упругости, m = 0.29 – коэффициент Пуассона) [19].  

Построение пространственной сетки КЭМ. Сетка конечных элементов со-
здана в интегрирующей среде систем проектирования и моделирования Patran 
(http://www.patran.net). Твердотельная модель кости была импортирована из Femap 
V10). Генерация сетки конечных элементов реализована в автоматизированном режи-
ме четырехузловыми изопараметрическими тетраэдрическими конечными элемента-
ми типа Solid (CTETRA), которые используются для моделирования объемного напря-
женно-деформированного состояния (НДС). 

Задание граничных условий на сетке конечных элементов. Задано огра-
ничение движение кости перпендикулярно плоскости симметрии головы, располага-
ющейся вдоль восходящего отростка. 

Определение локализации и вариантов тестовой нагрузки в КЭМ. Вари-
анты приложения тестовой нагрузки были определены на основе литературных дан-
ных, характеризующих анатомические и морфофункциональные особенности челюст-
ного аппарата рыб [20, 21]. Сосредоточенные силы были приложены в соответствую-
щих узлах, располагающихся в местах прикрепления действующих мышц и связок, а 
также вдоль зубной поверхности кости. Основными нагрузками определены растяже-
ние и сжатие за счет опосредствованного комплексного воздействия элементов мы-
шечно-связочной системы (комплекс m. adductor mandibulae, l. mandibulo-operculare 
angular, l. maxilla-mandibulare anterius) и сжатие, возникающее в результате давления 
жертвы на зубную поверхность praemaxillare. Величины F(x), F(y), F(z) – проекции 



вектора силы со стороны мышечной ткани на оси системы координат, заданы согласно 
полученным ранее данным тестирования кинематических моделей челюстного аппа-
рата рыб [22, 23]. К исследуемому элементу была приложена минимальная нагрузка 
(10 Н на один узел), при которой начинают идентифицироваться зоны максимальных 
напряжений и возможных деформаций (типа, «изгиб» и «кручение»).  

Для анализа конечно-элементных моделей с помощью решателя в программе 
Nastran (http://www.mscsoftware.ru/products/msc-nastran) был проведен статический 
расчет с учетом наложенных граничных условий и вариантов выбранных нагрузок. 

  

Рис. 2 Основные этапы создания и анализа  КЭМ челюстных костей рыб. 
  
Визуализация и анализ напряженно-деформированного состояния КЭМ 

верхнечелюстной кости рыб 
В результате тестирования были определены зоны наибольших напряжений в двух 

вариантах: 1) «подготовка к захвату добычи» (открытие рта и выдвижение 
praemaxillare) и 2) «захват добычи» (закрытие рта) (рис. 3, 4). Визуализация данных 
производится в соответствии с цветовой шкалой, характеризующей распределение по-
лей напряжения в представленных объектах. 

  



 

Рис. 3. Челюстной аппарат рыб. Обозначения основных элементов конструкции: 
Кости: art – сочленовая кость, den – зубная кость mx – верхнечелюстная кость, 
op+sus – комплекс костей подевеска и жаберной крышки, pmx – предчелюстная 

кость (asp – восходящий отросток pmx). Мускулатура: А1 –  порция m. adductor 
mandibulare. 

 
Механизм работы челюстного аппарата был подробно визуализирован нами ранее 

[18], поэтому в данной работе рассмотрены моменты, непосредственно касающиеся ис-
следуемого костного элемента.  

Во время открытия рта нижняя челюсть, опускаясь, перемещает соединенные с нею 
через l. maxilla-mandibulare anterius вентральные концы praemaxillare и maxillare впе-
ред и вниз. С помощью порции m. adductor mandibulae А1 производится воздействие 
на верхний отдел maxillare, в результате которого она выталкивает подвижно сочле-
ненный с этмоидальным отделом неврокрания praemaxillare вперед. Praemaxillare в 
результате пассивного выброса за счет воздействия maxillare испытывает незначитель-
ное напряжение сжатия до 15 Па, в зоне их непосредственного контакта (область со-
членового отростка) (рис. 4 а). 

  



 

 
Рис. 4. Поля напряжений на поверхности КЭМ верхнечелюстной кости рraemaxil-

lare а) вариант «открытие рта» б) вариант «закрытие рта». 
Подписи к рисунку. asp – восходящий отросток pmх, arp – сочленовый отросток 

pmx 
Примечание: зеленые стрелки – локализация и направление прилагаемых сил; го-

лубые – граничные условия, черный эллипс – выделение зон максимального напряже-
ния. 

  
При закрытии рта комплекс аддукторов, воздействуя на отростки, перемещает ниж-

нюю челюсть назад и вверх. Нижняя челюсть, поднимаясь, через l. maxilla-mandibulare 
anterius тянет вентральные концы praemaxillare и maxillare, и, таким образом, воз-
вращает их в предыдущую позицию. Напряжение на этом участке кости возрастает до 
500 Па. Кроме этого рraemaxillare под давлением удерживаемой добычи испытывает 



напряжение сжатия в горизонтальной плоскости кости, в результате ее сопротивления 
латеральному изгибу; максимальные напряжения сжатия концентрируются в области 
верхнего отростка и его основания (до 1672 Па), подвергающегося дорсо-вентральному 
изгибу (рис. 4 б). 

Анализ результатов тестирования КЭМ показал, что наибольшая силовая нагрузка, 
возникающая при работе челюстного аппарата у исследуемого объекта, приходится на 
восходящие отростки praemaxillare (рис. 4). Результаты работы не противоречат дан-
ным по морфологии челюстного аппарата рыб, полученным ранее [2-4, 24]. Как было 
описано выше, во время захвата кормовых объектов у большинства видов рыб верхняя 
челюсть выдвигается вперед, что обеспечивает более эффективный захват добычи. Вы-
движение верхней челюсти осуществляется в результате скольжения восходящих от-
ростков praemaxillare вдоль этмоидальной части черепа [24]. Степень выдвижения рта 
определяется двумя взаимосвязанными признаками: длиной praemaxillare и высотой 
ее восходящего отростка [2-4, 24]. Соответственно, удлинение челюстей, сопряженное с 
укорочением восходящего отростка, ведет к постепенной редукции выдвижения рта, и, 
как было установлено ранее, обусловлено переходом к ихтио-  или планктонофагии 
(рис. 5) [2-5, 25]. 

  

 
Рис. 5. Корреляционная изменчивость морфологических признаков челюстного ап-

парата у различных биотопических групп байкальских Сottoidei. 
  
По полученным нами ранее данным, отношение высоты восходящего отростка к 

длине praemaxillare у бентофагов в среднем составляет 80%, у видов с частичной их-
тиофагией – 50, а у планктонофагов – 15% (рис. 4) [24, 25]. Учитывая, полученные ре-
зультаты КЭМ, можно полагать, что при удлинении praemaxillare, давление на восхо-
дящие отростки значительно возрастает, что и обуславливает их постепенную редук-
цию. Таким образом, изменчивость формы кости, в первую очередь, происходит в ме-
стах наибольшего напряжения, возникающего при функционировании челюстного ап-
парата. 

Заключение 
Для исследования формообразования костей рыб, в настоящей работе был предло-

жен один из современных математических методов расчета напряженно-
деформированного состояния объекта с применением метода конечных элементов. 
Разработка и применение данного подхода наряду с классическими методами легли в 
основу изучения адаптивных преобразований морфоструктур, как результата воздей-
ствия изменяющейся в процессе эволюции механической нагрузки. 



Изменчивость ряда морфологических параметров рыб имеет выраженную адаптив-
ную направленность, что особенно ярко проявляется внутри близкородственных групп, 
обитающих в различных условиях. Ведущей тенденцией при переходе от бентофагии к 
планкто- и ихтиофагии у байкальских коттоидных рыб (Сottoidei) является последова-
тельное удлинение челюстей и редукция выдвижения рта, что сопровождается соответ-
ствующим изменением размеров и формы костных элементов [2, 5 24, 25]. В первую 
очередь, изменения происходят в зонах концентрации наибольшего напряжения, воз-
никающего при функционировании челюстного аппарата, в частности это касается до-
полнительных элементов (отростков) челюстных костей, подвергающихся наибольше-
му воздействию внешних сил.  

Полученные на настоящем этапе исследования результаты нуждаются в дальнейшем 
развитии, что необходимо для более глубокого понимания адаптивных «деформаций» 
скелета. Дальнейшее планирование этой работы направлено на определение механи-
ческих свойств костной ткани рыб и анализ напряженно-деформированного состояния 
целостной конструкции челюстного аппарата для интегрированного исследования ме-
ханических и геометрических свойств скелета.  
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Abstract 
The development of virtual methods of reconstruction and functional modeling of anatom-

ical structures has opened new opportunities for evolutionary and ontogenetic studies on the 
relationship of form and function. One of the main is the analysis of the mechanical proper-
ties of bone tissue, in particular, its stress-strain state and variability of shape under the in-
fluence of external forces. To study the issues of adaptive transformation of the jaw apparatus 
of fish, in this paper we have proposed one of the modern mathematical methods for calculat-
ing the stress-strain state of the object using the finite element method. Based on the data of 
the computer tomograph Gendex GXCB-500 with the help of engineering design system Fe-
map V 10, a 3D finite element model of the maxillary bone of the visceral skeleton of bony 
fish with a retractable type of oral apparatus was developed and analyzed. It is established 
that the maximum tension in the functioning of the jaw apparatus falls on the ascending pro-
cesses of the premaxillary bone, which in turn is the cause of the reduction of the mouth ex-
tension in the plankto- and ichthyophages. With the elongation of the jaws of the plankto- 
and ichthyophages, the pressure on the ascending processes increases significantly, which 
causes their gradual reduction. Thus, the variability of bone shape, first of all, occurs in places 
of greatest stress, arising during the functioning of the jaw apparatus.  

  
Keywords: functional morphology, stress-strain state, finite element model, visceral skel-

eton, jaw apparatus, praemaxillare, fish.  
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