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摘 要 : 长期以来，泥河湾盆地的脊椎动物化石研究聚焦于类群演化和生物地层，缺乏对化石埋藏过程和

居群生态的专门研究。近年来，山神庙嘴化石点的正规发掘及丰富的化石发现为引入化石埋藏学方法探

讨上述问题提供了可能。本文对山神庙嘴化石点直隶狼化石的骨骼部位组成、居群死亡年龄和生物成层

过程进行了研究。骨骼部位组成的分析显示直隶狼的不同骨骼部位存在明显的差异保存，但在居群层面

可能仍具有相当的可信度。本文借鉴现生灰狼中常用的牙齿磨耗法、犬齿髓腔闭合率法对山神庙嘴直隶

狼的死亡年龄进行了判断。直隶狼的死亡年龄以老年为主，死亡方式为衰老、疾病导致的磨耗型死亡，

可能对应了较小的生态压力。直隶狼的埋藏方式为快速的原地埋藏，在被埋藏前受到其他食肉动物和湖

滨水流的的改造。
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Abstract:  For a long time, research about Nihewan Basin vertebrate fossils has focused on 
the evolution of major taxa and biostratigraphy; in contrast, the study of burial process and 
population ecology of these fossils is almost absent. Recently, scientific excavation of the 
Shanshenmiaozui locality provided an opportunity to undertake a taphonomy study in the 
Nihewan Basin. At this locality, numerous fossils have been recovered and the composition of 
Shanshenmiaozui (SSMZ) fauna coincides with classical Nihewan fauna belonging to the early 
Pleistocene. Here we present taphonomic research including statistics of skeletal elements, age 
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profiles and biostratinomy processes of Canis chihliensis. This work shows that different skeletal 
elements have inconsistent preservation considering palaeoenvironmental contexts and spatial 
distribution of the bones. The age of these canids is estimated by two methods: tooth wear and 
pulp cavity measurements. Both of these approaches support an older dominant population, with 
a death age profile corresponding to attritional mortality. Some pathological phenomena have 
also been observed suggesting death by senility and disease. There is also information about 
the relationship of injured and weak individuals in this sample of Canis chihliensis. Based on 
analysis of spatial distribution, skeleton articulation, bone weathering and water modification, the 
accumulation of the Shanshenmiaozui canids can be classified as a type of rapid autochthonous 
distribution with some modification by lake indicators.

Key words: Canis chihliensis; Taphonomy; Shanshenmiaozui; Nihewan; Early Pleistocene

1 引 言

泥河湾盆地是研究我国北方第四纪古生物和古人类演化的热点地区，其中哺乳动物

化石研究的历史最为悠久，有着十分丰富的科学内涵。1930年，德日进和皮孚陀发表了《中

国泥河湾的哺乳动物化石》一书，记述了包括 10 个新种在内的 42 种哺乳动物化石
[1]
。此

后，自 1970 年代以来又陆续发现了一系列的脊椎动物化石，构成了从上新世至全新世的

生物演化序列
[2]
。

泥河湾盆地出土的脊椎动物化石在一些重要动物类群的演化和生物地层对比方面起

到了重要作用。但在泥河湾盆地以往的化石发掘工作中对化石产出状况及遗址的空间信息

重视不够；对于这些化石的埋藏过程也没有进行深入探讨；因此前人只能根据化石群的

种属构成对其古生态和古环境作初略的推断。基于上述原因，引入埋藏学方法对化石组

合和遗址信息进行全面分析研究就显得很有必要。近年来，山神庙嘴化石点（以下简称

SSMZ）的正规发掘为解决这一问题提供了契机。直隶狼（Canis chihliensis）是山神庙嘴

动物群中最为丰富的类群之一。本研究将从直隶狼化石的骨骼部位组成、居群死亡年龄、

生物成层过程等方面展开，分析直隶狼化石的差异保存、死亡方式和埋藏类型，从而提取

与遗址形成有关的古环境信息以及推断直隶狼的居群生态特点。

SSMZ 位于河北省阳原县，位于黄土高原与华北平原的过渡地带；西与小长梁遗址

隔沟相望，东邻山神庙嘴石器遗址，北距马圈沟遗址约 800m（图 1）。2006-2011 年，

中国科学院古脊椎动物与古人类研究所按照考古探方法先后 4 次对该化石点进行了发

掘，共布置 1m 见方的探方 81 个；发掘获得包括兔科（Leporidae gen. et sp. indet.）、

鼠兔（Ochotona sp.）、直隶狼（Canis chihliensis）、猫科（Felidae gen. et sp. indet.）、

硕鬣狗（Pachycrocuta sp.）、草原猛犸象（Mammuthus trogontherii）、泥河湾披毛犀

（Coelodonta antiquitatis nihowanensis）、裴氏板齿犀（Elasmotherium peii）、长鼻三趾马

（Proboscidipparion sp.）、三门马（Equus sanmeniensis）、猪（Sus sp.）、真枝角鹿（Eucladoceros 
sp.）、转角羚羊（Spirocerus sp.）、中国羚羊（Gazella sinensis）以及古中华野牛（Bison 
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palaeosinensis）等在内的丰富化石
[5]
。该化石群的组合面貌与经典泥河湾动物群相似，出

土地层较邻近的小长梁遗址文化层稍高。结合经典泥河湾动物群的生物地层年龄
[6]
和小

长梁遗址的古地磁年龄
[7], 推断山神庙嘴化石群约为 1.36 Ma BP。

2 材料与方法

本研究的材料是 SSMZ 历年出土的直隶狼化石 216 件。在野外工作中，发掘者对所

有可鉴定标本及大于 5cm 的碎骨进行编号，并记录其空间坐标和层位信息。部分难以现

场提取的标本被打入石膏包，后通过实验室修理得到。直隶狼是犬属动物中的一个绝灭旁

支
[3]
，其头骨、牙齿的测量数据与现生灰狼（Canis lupus）接近，头后骨骼较现生灰狼小

[4]
。

标本的分类鉴定工作主要由中科院古脊椎所同号文等人完成
[4]
。

标本的量化分析采用了如下指标：可鉴定标本数（NISP：number of identified 
specimens），最小骨骼部位数（MNE：minimum numbers of elements）[9]

，最小骨骼单元

数（MAU: minimum animal unit）[9]
，最小骨骼单元数的百分比（MAU%）

[9]
和最小个体

数（MNI: minimum number of individuals）[10, 11]
。统计方法参照Lyman[8, 12],Klein[13]

及张乐
[14]
。

鉴定直隶狼年龄的方法包括牙齿磨耗法和犬齿髓腔闭合率法。牙齿磨耗法参照

Gipson[15]
，即通过对门齿、犬齿、裂齿（P4/m1）的齿尖磨蚀形态和磨耗深度来判断年龄

（图 2）。犬齿髓腔闭合率法参照 Landon[16]
、Binder and Van Valkenburgh[17]

，并稍作改进：

先用中科院古脊椎所 450 ICT 对下犬齿进行断层扫描，然后在 VG studio 2.0 软件中沿齿槽

上缘测量犬齿和犬齿髓腔的近中 - 远中径（diameter in mesial-distal direction）。最后将数

据代入 Landon 提出的公式
[16]
，推算出髓腔的闭合率和动物的死亡年龄。

骨骼生物成层（Biostratinomy）过程的研究包括了标本的空间分布、骨骼关联

（articulation）、风化作用（weathering）、水流改造等方面，主要方法是将遗址空间信息

图 1  山神庙嘴地理位置图
Fig.1  Geographic location of the Shanshenmiaozui site
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和标本保存状况与实验埋藏学的有关结论作对比
[18-25]

。

3 骨骼部位组成研究

骨骼部位组成研究主要是通过相关量化指标来衡量标本的完整度以及各个骨骼部位

的相对丰度。

首先是标本的完整度，我们参照 Pičuljan[26]
的方法将直隶狼标本按其相对于完整骨骼

部位的比例分别归入 6 个等级（10%、25%、50%、75%、90%、100%）
[26]
，结果有 67%

的标本的完整度为 100%，只有 12% 的标本的完整度低于 50%（图 3）。

然后我们对骨骼单元的 NISP、MNE、MAU 和 MAU% 等指标进行了量化（表 1）。

图 2  灰狼牙齿（门齿、犬齿、裂齿）磨耗示意图 ( 参照 Gipson[15])
Fig.2  Progressive wear on wolf teeth (incisors, canines and carnassials)

图 3  直隶狼标本的完整率
Fig. 3  Completeness of the specimens of Canis chihliensis

直 隶 狼 化 石 的 NISP 总 计 为

216；具体到骨骼部位以四肢足

部的标本最多，次为中轴部分的

头骨、下颌、脊椎，其余骨骼部

位的标本数则明显较少（图 4）。

MNE 为根据解剖部位计算出的

某一类群的特定骨骼部位的数

量
[9]
，即化石标本可代表的完整

骨骼的数量。直隶狼的 MNE 总

计为 201，略少于 NISP，NISP

与 MNE 的比值为 1.07；除下颌
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表 1  SSMZ 直隶狼化石标本量化单元的统计
Tab.1  Statistics on the quantitative units of Canis chihliensis from Shanshenmiaozui

骨骼部位 NISP MNE MAU MAU% 骨架中应有骨骼部位数

颅骨 6 5 5.00 0.63 1

下颌骨 18 8 8.00 1.00 1

胸椎 6 6 0.43 0.05 14

腰椎 7 7 1.00 0.13  7

荐骨 1 1 1.00 0.13 1

尾椎 13 13 0.57 0.07 23

肋骨 9 9 0.32 0.04 28

肩胛骨 2 2 1.00 0.13 2

肱骨 4 3 1.50 0.19 2

尺骨 7 6 3.00 0.38 2

桡骨 5 4 2.00 0.25 2

腕骨 21 21 1.50 0.19 14

掌骨 14 14 1.40 0.18 10

指骨 23 23 0.82 0.10 28

盆骨 1 1 1.00 0.13 1

股骨 3 2 1.00 0.13 2

胫骨 2 2 1.00 0.13 2

腓骨 1 1 0.50 0.06 2

跗骨 14 14 1.00 0.13 14

跖骨 10 10 1.00 0.13 10

趾骨 19 19 0.79 0.10 24

籽骨 30 30 0.79 0.10 38

总计 216 201

骨部分因单个牙齿较多而导致偏差较大外，其余骨骼部位的 MNE 与 NISP 均接近或相等。

MAU 和 MAU% 因消除了骨架中不同骨骼部位数量差异的影响，可视为直接反映骨

骼部位丰度的指标；前者为 MNE 除以该骨骼部位在动物骨架中的应有数后得到的值；后

者是将 MAU 进行百分化处理后的值，即以 MAU 最高者为 100%，其余各骨骼部位依次

类推
[9]
。MAU% 的分布显示 SSMZ 直隶狼骨骼以头骨和下颌最为丰富，四肢骨骼次之，

再次为脊椎、肋骨，缺失的部位有胸骨、颈椎等（图 5）。通过比较不同骨骼部位的丰度，

并区分左右和个体发育阶段，发现下颌骨代表了 8 个个体数，是所有骨骼部位中最多的，

所以直隶狼的 MNI 为 8。如以现生家犬骨骼部位数的最大值 236[27]
来代表直隶狼的骨骼

部位数，则 SSMZ 直隶狼化石居群应拥有 1888 个骨骼部位。但我们实际获得的骨骼部位

数仅为 201，相当于应有数量的 10.6%，两者相差悬殊。又由于直隶狼下颌可以代表 8 个

个体，而头后骨骼仅可代表 3 个个体，所以，这种偏差又主要体现在头部骨骼和头后骨骼

的差异保存上。

概言之，SSMZ 直隶狼化石标本保存较完整，但不同骨骼部位的丰度迥异，采集群
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图 4 SSMZ 直隶狼标本 NISP 与 MNE 对比

Fig.4  Comparison between the NISP and MNE of Canis chihliensis from Shanshenmiaozui

图 5  SSMZ 直隶狼标本 MAU% 的分布
Fig.5  Distribution of the MAU% of Canis chihliensis from Shanshenmiaozui

（Collectiocoenose）与死亡群（Thanatocoenose）之间存在着一定的偏差。这种偏差部分

可能产生自化石采集的不完备，但考虑到标本在遗址空间内的分布较为集中（见 5.1 节），

所以推测直隶狼骨骼的差异保存更主要地体现了动物在死亡之后到埋藏之前所受的改造。

4 居群死亡年龄研究

鉴于直隶狼与现生灰狼在系统发育
[3]
和形态特征

[4]
上较为接近，这里我们借鉴现生

灰狼年龄鉴定中的两种常用方法：牙齿磨耗法和犬齿髓腔闭合率法
[16]

来判断直隶狼的年

龄。SSMZ 直隶狼化石中可鉴定牙齿磨耗年龄的标本（头骨、下颌以及单个牙齿）有 16 件，

其中 8 件亦可进行犬齿髓腔年龄鉴定。为检验鉴定结果的可靠性，我们将两种方法得出的

年龄数据作了对比（表 2，图 6）。结果显示，在牙齿磨耗年龄小于 7 岁的三个标本中，

有一件标本 (V17755.4) 的犬齿髓腔年龄稍偏离磨耗年龄的区间。犬齿髓腔闭合率无法进

一步区分大于 7 岁个体的年龄
[16]
，而 5 件犬齿髓腔年龄大于 7 岁的标本也与其磨耗年龄

相吻合。上述对比表明，将鉴定现生灰狼年龄的方法应用于直隶狼是可行的，这两种犬属

动物可能拥有较为相似的个体发育规律。

我们基于MNI对SSMZ直隶狼居群进行了年龄结构的划分。由于MNI的值较小（n=8），
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图 6  SSMZ 直隶狼牙齿磨耗与牙髓腔闭合程度
Fig.6   Progressive wear and pulp closure of Canis chihliensis teeth from Shanshenmiaozui

A. V17755.6; B. V17755.3; C. V17755.21; D. V17755.12; E. V17755.3; F. V17755.14; G. V17755.16; H. V17755.11;  A-D：下 m1 的

磨耗程度；E1-H1：CT 影像显示的下犬齿的髓腔闭合程度；E2-H2：下犬齿的磨耗程度

表 2  SSMZ 直隶狼标本的年龄分布
Tab.2  Age profile of Canis chihliensis from Shanshenmiaozui

标本号 解剖部位 定向 磨耗年龄（岁） 犬齿髓腔闭合率（%） 犬齿髓腔年龄（岁） 个体发育阶段
1

V17755.1 头骨 无 3-5

V17755.2 头骨 无 6-8

V17755.7 头骨 无 8-10

V18333-1 头骨 无 6-8

V17755.3 下颌骨 左 3-4 70.67 3.52

V17755.5 下颌骨 左 5-7 老年

V17755.11 下颌骨 左 8-10 91.19 >7

V18333-2-1 下颌骨 左 6-8 90.84 >7

V17755.4 下颌骨 右 3-4 67.54 2.97 青壮年

V17755.6 下颌骨 右 1-3 青壮年

V17755.10 下颌骨 右 5-7 老年

V17755.12 下颌骨 右 8-10 89.05 >7 老年

V18333-2-2 下颌骨 右 6-8 91.76 >7 老年

v17755.14 下犬齿 左 4-6 75.02 4.58 青壮年

V17755.16 下犬齿 左 6-8 82.17 >7

V17755.21 下m1 左 6-8 老年

故仅将其粗分为幼年、青壮年、老年三个阶段。根据现生灰狼的资料，幼崽会在 6 个月左

右完成乳齿的替换
[28]
，10 个月达到性成熟

[29]
，而长骨骨骺在 12-14 个月时完全愈合

[30]
，

因此我们将 1 岁作为幼年与成年的分界。尽管灰狼在 5 岁时才达到发育的顶峰
[31]
，但根

据北美和前苏联的生态资料，大于 5 岁的个体在居群中所占的比例通常都小于 20%[32, 33]
。

以之为参照，我们将 5 岁作为直隶狼成年与老年的界线。从而，我们得出直隶狼的死亡年

龄分布以老年个体居多，数量为 5，青壮年个体次之，数量为 3，幼年个体缺失。关于直
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隶狼的幼年个体，我们推测它们可能如现生灰狼的幼崽一般，因缺乏独立生存的能力而只

在狼穴的周围活动
[28]
，并导致它们的死亡地点与成年个体完全不同。

Caughley 曾提出自然界中哺乳动物的两种死亡年龄分布曲线：‘U’ 型代表了最为常见

的磨耗型死亡（Attritional mortality），特点是幼年和老年个体居多，成年个体较少；‘L’
型代表了灾难型死亡（Catastrophic mortality），其年龄结构与生活居群相同，死亡个体数

量从幼年向老年递减
[34]
。SSMZ 直隶狼化石居群的死亡年龄结构显然不同于 ‘L’ 形曲线，

考虑到幼年个体可能拥有的独特埋藏史，则 SSMZ 直隶狼化石居群应与 ’U’ 形死亡曲线吻

合，属于磨耗型死亡。

5 化石的生物成层过程

生物成层过程是指生物体在死亡之后到埋藏之前所经历的一系列变化，对这一过程

的研究有助于推测化石暴露的相对时长和产生的信息损失。

5.1  空间分布

SSMZ直隶狼标本在空间分布上颇具规律。平面上，多数标本分布于发掘区域的中部；

剖面上，多数标本出土于厚约 60 cm 的黄色黏土质粉砂中，少量分布于下方的纹层状灰色

粉砂质黏土中（图 7）。直隶狼的头部骨骼在发掘区中部呈零散的条带状分布，而头后骨

骼多数出自三个骨骼关节在一起的石膏包中：1号石膏包包括了一对近乎完整的前肢骨骼；

2 号石膏包包括了较完整的腰椎、荐骨、尾椎以及后肢部分的骨骼；3 号石膏包包括了部

分胸椎、肋骨、肩胛骨、近乎完整的左前肢以及部分右侧前肢骨骼（图 8）。零散分布的

骨骼中有的明显属于同一个体，其中相距最远者如同一个体的左右两侧下颌（V17755.3
和 V17755.4），它们在水平方向相距 184cm，埋深相差 23cm（图 8）。上述分析显示这

些直隶狼的骨骼在空间分布上有较强的相关性，可能形成于一次埋藏事件中。

图 7  SSMZ 直隶狼化石的平面分布图（上）和剖面分布图（下）
Fig.7  Distribution of Canis chihliensis from Shanshenmiaozui (plan and profile views)
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图 8  仍然关联着的直隶狼化石
Fig.8  Articulated specimens of Canis chihliensis from Shanshenmiaozui

A. 1 号石膏包；B. 2 号石膏包；C. 3 号石膏包

5.2  骨骼关联

SSMZ 直隶狼的 216 件骨骼标本中（单个牙齿排除在外）有 184 件是关节在一起的，

占总数的 85.19%。关节在一起的标本多为肢骨，共 145 件，占 78.80%，其次为脊椎和肋骨，

计 36 件，占 19.57%。而完全解体的 32 件标本中有 24 件从属于颅骨或下颌骨，占 75%。

Toots 和 Hill 曾分别总结了哺乳动物骨骼分解的一般次序
[18, 19]

，大体上是头骨和四肢

首先从躯体上脱落，之后是四肢骨各部分的解体，最后为脊椎之间的分离。直隶狼关节在

一起的标本中不仅包括了一些较难分解的不动关节，如椎间连接、椎肋关节，也有不少的

相对易于分解的活动关节，如肩关节、腕关节、指关节等。而解体的骨骼则多属于活动范

围较大关节，如自颞下颌关节、寰枕关节处脱落的头骨、下颌骨等。由此可见，SSMZ 的

直隶狼是在死亡后骨架解体之初即被埋藏的。
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5.3  风化作用

Behrensmeyer 将骨骼的风化按照从完好到通体酥裂分为 6 个等级（0-5）[20]
。SSMZ

直隶狼标本的表面未发现任何风化所致的开裂或剥落，均属 0 级风化。极为一致的风化程

度表明这些标本具有相似的埋藏史。根据 Behrensmeyer 在非洲的观察，骨骼处于 0 级风

化的动物尸体的暴露时长不会超过 1 年
[20]
；而 Andrew 在威尔士 Rhulen 地区则观察到一

些处于潮湿、避光环境中的动物尸体，其保持 0 级风化的时长接近 10 年
[21]
。风化的速率

被证明主要受制于温湿变化的和紫外线照射的强度
[20, 22]

。所以，这些直隶狼死亡后的暴

露时长与所处的小环境关系密切，最有可能在死后不久有机体尚未腐烂殆尽时已被快速埋

藏。另外，牙齿的风化异于骨骼，在干燥的环境中易于破裂
[18, 20]

；SSMZ 直隶狼保存完好

的牙齿似乎提示有相对湿润的保存环境。水流改造
骨骼作为沉积颗粒的性质主要取决于密度、体积和形状

[23-25]
。Voorhies 通过水槽实验

得出的三个水流分选组（Group Ⅰ漂浮搬运组、Group Ⅱ居中搬运组、Group Ⅲ滞后沉积组）

是衡量骨骼被水流搬运的难易程度的重要指标
[23]
。SSMZ 化石层的沉积物主要是湖滨相

的黄色黏土质粉砂，化石标本表面较为光洁，未发现明显磨蚀痕迹，可判断化石未曾受到

强水流的搬运。直隶狼的骨骼多数关联在一起，增大了重量和体积，相对于零散的骨骼而

言会更难于搬运。在解体了的骨骼中，滞后沉积的 Group Ⅲ如头骨、下颌等占 70.83%，

属于 Group Ⅰ的肋骨、脊椎等仅占 8.33%，缺少最先被漂浮搬运的荐骨、胸骨。综上，

SSMZ 直隶狼的骨骼呈现出滞后沉积的特征，可能受到过弱水动力的改造，损失了部分易

于搬运的骨骼。

总的看来，SSMZ 直隶狼化石标本在空间上呈较强相关性，骨骼关联程度较高，几乎

未经风化，在被埋藏之前经历了湖滨水流的有限改造。

6 讨论与结语

6.1  埋藏类型和埋藏环境

化石埋藏的类型一般可分为原地埋藏、异地埋藏和混合埋藏。SSMZ 直隶狼化石表面

极为一致的风化程度提示它们经历了相似的埋藏过程；标本保存完整，表面几乎未见磨蚀

痕迹以及在空间分布上的相关性支持其为原地埋藏；骨骼表面几无风化且多数骨骼关节在

一起表明该遗址形成于快速的沉积过程。

泥河湾层一般被认为是河湖相的沉积
[35]
，但不同地点的沉积环境差异较大；动物化

石的埋藏学研究对推断沉积环境起到了重要作用。譬如，高福清在泥河湾层中发现的保存

完好的鬣狗粪化石证明在湖滨相黄色粉砂中存在有陆相沉积
[36]
。Peterson 等在对小长梁遗

址化石表面改造痕迹进行统计后认为该遗址整体是水流搬运形成的
[37]
。SSMZ 的直隶狼

化石呈现出原地埋藏和滞后沉积的特点，我们推测这些直隶狼可能死亡于泥河湾古湖的湖

滨，并受到湖水涨落的改造。
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6.2  保存偏差及产生原因

一般而言，动物由生活群向采集群的转变是一个不断累积信息损失和产生偏差的过

程。骨骼量化单元的分析显示 SSMZ 直隶狼不同骨骼部位的保存几率差异明显，尤其是

头部骨骼较之于头后骨骼明显丰度更高。但由于化石为原地埋藏，且在空间分布上较为集

中，所以，这种偏差很可能并未体现在化石居群的个体组成上。泥河湾盆地作为东亚早更

新世人类演化的中心之一，古人类的活动备受关注。但在 SSMZ 的直隶狼标本上，未发

现人类的切割、砍砸痕迹，遗址中未见伴生的石器，因此基本可将古人类活动排除在直隶

狼化石的成因之外。鉴于部分标本表面存在着一些食肉类齿痕，我们相信不同骨骼部位之

间丰度的差异或可部分地归因于食肉动物的改造；另一方面，与 Voorhies 分选组的对比表

明湖滨水流对部分易搬运骨骼的改造也是导致不同骨骼部位保存差异的重要的因素。

6.3  居群生态

狼在自然界中处于食物链的顶端，现生灰狼的死亡原因除了人类的杀戮外主要是同

类相残
[38]

和饥饿
[32]
。SSMZ 直隶狼不仅以老年个体居多，而且在一些标本上存在着明显

的病理迹象。我们推测衰老和伤病致使这些直隶狼的身体机能下降，以至于难以有效地摄

食和抵御其它食肉动物的攻击，最终导致了它们的死亡。我们还观察到如标本 V17755.11
下裂齿的齿槽在前齿根掉落后发生了愈合，标本V18139-20的胫骨在骨折后再愈合等现象，

这似乎反映 SSMZ 的直隶狼所面临的生态压力较小，因而能在丧失捕猎能力后继续存活

较长时间。当然，我们也不能排除直隶狼居群中存在着如现生非洲野犬（Lycaon pictus）
一般的反哺病弱个体的行为

[39, 40]
。
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