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研究进展

实验动物麻醉剂使用的福利伦理问题研究进展

李　 丹，郭玉莹，邓　 昊，高　 珊，徐士欣∗

（天津中医药大学第一附属医院医学实验中心，天津　 ３００３８１）

　 　 【摘要】 　 在进行动物实验时需要选择合适的麻醉剂来保证实验操作的顺利进行，获得可靠的实验数据，同时

又将实验动物所遭受的痛苦降至最低，保证实验动物的福利。 近年来，关于实验动物的福利伦理问题已越来越引

起人们的关注。 本文主要对动物实验常用的麻醉剂（包括吸入性麻醉剂：乙醚、七氟烷、异氟烷，非吸入性麻醉剂：
戊巴比妥钠、水合氯醛、氯胺酮、乌拉坦）的选择及使用过程中可能存在的福利伦理问题做一综述。
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　 　 在进行科学研究的过程中，动物实验是一种重

要的研究手段。 在动物实验中，有效的麻醉不仅是

保证实验顺利进行方法学上的关键环节，也是保证

实验动物福利的一项基本要求。 如何根据科研目

的采用合适的实验动物并选择恰当的麻醉药物是

顺利进行动物实验的重要前提。 例如在广泛应用

的脑缺血再灌注损伤动物模型：大脑中动脉栓塞

（ｍｉｄｄｌｅ ｃｅｒｅｂｒａｌ ａｒｔｅｒｙ ｏｃｃｌｕｓｉｏｎ，ＭＣＡＯ）模型中，麻
醉剂的选择就是模型制备中的一个重要因素，麻醉

剂使用不当不但会影响模型制备是否成功，而且可

能给实验动物带来不必要的痛苦，甚至造成实验动

物死亡。 理想的麻醉应该既要保证实验操作顺利

进行，保证获得的实验数据准确可靠，又要将实验

动物遭受的痛苦降至最低，保证动物福利要求。 本



文将对国内外实验动物麻醉剂使用过程中的福利

伦理问题现状做一综述，以期为相关科研工作者更

好地进行动物实验提供帮助。

１　 国外动物福利伦理研究进展

１９５９ 年，英国的动物学家 Ｗｉｌｌｉａｍ Ｒｕｓｓｅｌｌ 和生

物学家 Ｒｅｘ Ｂｕｒｃｈ 在《人道主义实验技术原理》（Ｔｈｅ
Ｐｒｉｎｃｉｐｌｅｓ ｏｆ Ｈｕｍａｎｅ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｔｅｃｈｎｉｑｕｅ）一书中

首次提出了著名的“３Ｒ”原则（ｔｈｅ ３Ｒ ｐｒｉｎｃｉｐｌｅｓ）：替
代 （ ｒｅｐｌａｃｅｍｅｎｔ ）、 减少 （ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ ）、 优化 （ ｒｅｆｉｎｅ⁃
ｍｅｎｔ） ［１］。 替代：是指尽可能采用其他方法而不使

用动物进行实验，或者优先使用低等动物而非高等

动物进行实验。 减少：是指在不影响科研目的实现

的情况下，尽可能地减少实验动物的使用数量。 优

化：是指通过改进实验条件，优化实验技术路线，避
免或减轻对实验动物造成的痛苦。 １９６５ 年，Ｂｒａｍ⁃
ｂｅｌｌ 提出动物福利的五大自由：享受不受饥渴的自

由；享有生活舒适的自由；享有不受痛苦、伤害和疾

病的自由；享有生活无恐惧和无悲伤的自由；享有

表达天性的自由。 ３Ｒ 原则和动物福利的五大自由

构成了现在国际上比较公认的动物伦理审查的基

本要求［２］。
关于动物麻醉伦理方面，美国兽医学会（Ａｍｅｒｉ⁃

ｃａｎ Ｖｅｔｅｒｉｎａｒｙ Ｍｅｄｉｃａｌ Ａｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ， ＡＶＭＡ） 制定了

“动物安乐死指南”（ＡＶＭＡ Ｇｕｉｄｅｌｉｎｅｓ ｆｏｒ ｔｈｅ Ｅｕｔｈａ⁃
ｎａｓｉａ ｏｆ Ａｎｉｍａｌｓ： ２０１３ Ｅｄｉｔｉｏｎ），提供了可以参考的

安乐死方法。 ２０１４ 年 ７ 月 ８ 日，美国通过了《美国

兽医流动法案》，这项法案中规定，为了保护动物福

利，兽医可在紧急情况下对动物进行麻醉、疼痛管

理甚至安乐死。

２　 国内动物福利伦理研究进展

国内在动物伦理方面的工作起步相对较晚。
１９８８ 年国家科学技术委员会发布了《实验动物管理

条例》，要求相关工作人员必须爱护实验动物；２００６
年科技部颁布了《关于善待实验动物的指导性意

见》，从饲养管理、应用、运输等各个过程提出了善

待实验动物的指导性意见及相关措施。 ２０１６ 年，我
国发布了实验动物福利相关的国家标准《实验动物

福利伦理审查指南（征求意见稿）》。 《实验动物福

利伦理审查指南（征求意见稿）》规定了实验动物生

产、使用过程中福利伦理审查的各项要求，如疼痛

管理、安乐死等，将有助于规范实验动物福利伦理

审查，并指导科研人员采用更有利于实验动物福利

的实验方法和技术。

３　 常用动物麻醉剂使用的福利伦理问题

在动物实验过程中，麻醉是动物手术顺利进行

的先决条件。 基于伦理及动物福利的考虑，应给予

实验动物适当的镇静、麻醉剂以减轻对实验动物造

成的痛苦。 动物实验的麻醉分为不同的类型：按照

麻醉途径可分为吸入麻醉、口服麻醉、皮下或肌肉

注射麻醉、腹腔麻醉以及静脉注射麻醉；按照麻醉

部位可分为全身麻醉和局部麻醉；按照用药的种类

可分为单一麻醉和复合麻醉。 不同的麻醉剂及麻

醉方式会对实验动物生理功能产生不同的影响，根
据研究目的科学地选择合适的麻醉剂是对科研工

作者的基本要求。
３ １　 吸入性麻醉剂

３ １ １　 乙醚（ｄｉｅｔｈｙｌ ｅｔｈｅｒ）
乙醚曾是广泛使用的麻醉剂和动物安乐死药

物，被吸收后会广泛抑制中枢神经系统，为高度易

挥发性液体，对呼吸系统有刺激性，可增加呼吸道

分泌物。 乙醚麻醉过深，可抑制呼吸中枢导致动物

死亡。 由于其对实验动物的造成有害作用及可能

造成 的 人 员 操 作 危 险 等 原 因， 目 前 已 不 推 荐

使用［３］。
３ １ ２　 七氟烷（ｓｅｖｏｆｌｕｒａｎｅ）

七氟烷为无色透明、芳香无刺激的液体，对呼

吸系统刺激小，不易燃易爆，也不与金属发生反应。
七氟烷血气分配系数低，诱导期短，麻醉维持期平

稳，苏醒快，是一种较为理想的吸入麻醉剂。 七氟

烷对心血管影响小，且未见明显的肝损伤，有良好

的肌松作用，随着麻醉的加深会加重呼吸抑制。
研究表明，幼年时期接触七氟烷会导致成年后

空间记忆受损，并且接触间隔越短，记忆受损越严

重［４］。 七氟烷可以通过激活 ＧＡＢＡＡ 受体，抑制中枢

神经系统；引起 Ｂａｘ 和 ｃａｓｐａｓｅ⁃３ 表达增加以及 Ｂｃｌ⁃２
表达降低，造成神经干细胞凋亡，最终导致神经干细

胞退化［５］。 另有研究表明，２ ５％ 七氟烷持续麻醉

１ ～３ ｈ可以改善小鼠空间认知能力。 该认知能力的

改善可能与海马中 ＮＲ２Ｂ 水平和 ｐ⁃ＥＲＫ１ ／ ２ ∶ 总

ＥＲＫ１ ／ ２ 比值增高有关。 然而，暴露于七氟烷 ４ ｈ 会

引起 ｃａｓｐａｓｅ⁃３ 激活和凋亡，导致神经毒性［６］。
３ １ ３　 异氟烷（ｉｓｏｆｌｕｒａｎｅ）

异氟烷是目前广泛使用的吸入麻醉药，是无色

透明的液体，不易燃烧，化学性质稳定，诱导、恢复

和麻醉快速，吸入后 ８０％ 以上以原形随呼气排出，
体内代谢少，因此，对药物代谢和毒理学实验的干
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扰小。 麻醉时有一定的肌松作用，不影响心肌收缩

力，对肝、肾、脑也无不良影响。 深麻醉时，能引起

呼吸抑制。
研究表明，异氟烷麻醉维持动物的心率、血氧

分压、血液 ｐＨ 等生理功能处于稳定状态［７］，适合情

况复杂且持续时间较长的动物实验［８］。 异氟烷在

多种动物模型中具有抗炎和抗氧化作用。 七氟烷

和异氟烷预处理可以抑制大鼠 ＭＣＡＯ 模型凋亡相

关基因的表达，减轻炎症反应，从而发挥神经保护

作用［９］。 异氟烷在糖尿病大鼠模型中也可发挥抗

氧化作用［１０］。 异氟烷还可以通过抑制活性氧簇

（ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ，ＲＯＳ）介导的 ＮＬＲＰ３ 炎性小

体激活而减轻内毒素（ ｌｉｐｏｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅ，ＬＰＳ）诱导

的急性肺损伤［１１］。 异氟烷麻醉后作用可能导致小

鼠注意力缺陷。 Ｃ５７ 小鼠暴露于 １ ８％异氟烷 ２ ｈ，
在麻醉 ７ ｄ 后仍显示潜伏抑制受损，虽然此时脑中

剩余的异氟烷少到几乎可以忽略［１２］。
３ ２　 非吸入性麻醉剂

３ ２ １　 戊巴比妥钠（ｐｅｎｔｏｂａｒｂｉｔａｌ ｓｏｄｉｕｍ）
戊巴比妥钠属于中效巴比妥类镇静催眠药，随

用量的增加逐渐产生镇静、催眠和抗惊厥作用，大
剂量使用时可产生麻醉作用。 戊巴比妥钠通过作

为 ＧＡＢＡ 受体激动剂而发挥麻醉作用［１３］，对呼吸中

枢有较强的抑制作用，安全范围较小，麻醉过量易

导致动物死亡。
以 ５０ ｍｇ ／ ｋｇ 剂量腹腔注射麻醉小鼠时，戊巴比

妥钠具有足够的镇静作用，但是镇痛作用差［１４］。 如

果增加麻醉剂量，例如以 ７０ ｍｇ ／ ｋｇ 剂量麻醉小鼠，
戊巴比妥钠可以提供足够的镇痛作用，但是与之相

关的死亡率风险和血流动力学不稳定性增加了［１５］。
因此，有学者认为巴比妥类药物只适合终末阶段高

剂量使用并且不准用于疼痛控制，除非和阿片类或

非甾体类抗炎药共同使用［３］。
３ ２ ２　 水合氯醛（ｃｈｌｏｒａｌ ｈｙｄｒａｔｅ）

水合氯醛是一种催眠药、抗惊厥药，为白色或

无色透明的结晶，有刺激性气味。 具有镇静、催眠

和抗惊厥作用。 较大剂量有抗惊厥作用，大剂量可

引起昏迷和麻醉。 麻醉过量会导致延髓呼吸中枢

抑制，引起死亡。 水合氯醛对心血管系统影响大，
可引起严重的心律失常［１６］。

目前认为水合氯醛适合于催眠而非麻醉，动物

手术所需麻醉剂量的水合氯醛不能提供足够的镇

痛作用［３， １７］，并且还会导致显著的呼吸抑制。 ２０％
的水合氯醛具有很强的刺激性，可能会造成大鼠肠

梗阻，腹膜炎以及胃溃疡等，因此不推荐存活动物

实验使用水合氯醛腹腔麻醉［１７］。 水合氯醛对实验

动物还具有致突变和致癌作用［１８］。 此外，水合氯醛

曾和硫酸镁、戊巴比妥钠联合使用作为一种经济的

大动物麻醉和安乐死试剂，但是现在在兽医领域已

很少用这种方法。 根据美国兽医学会“动物安乐死

指南” （ＡＶＭＡ Ｇｕｉｄｅｌｉｎｅｓ ｆｏｒ ｔｈｅ Ｅｕｔｈａｎａｓｉａ ｏｆ Ａｎｉ⁃
ｍａｌｓ： ２０１３ Ｅｄｉｔｉｏｎ），鉴于水合氯醛严重的副反应，
水合氯醛也不是合适的安乐死药物。 麻醉学杂志

（Ａｎｅｓｔｈｅｓｉｏｌｏｇｙ）在 ２００９ 年就明确表示将竭力关注

动物保护问题，并且不再发表使用水合氯醛进行麻

醉或安乐死的文章。
ＭＣＡＯ 模型是研究脑缺血再灌注损伤的动物模

型，该动物实验要求安全有效的麻醉来保证足够时

间完成脑部手术并能够快速觉醒，并且基于伦理原

因，理想的麻醉剂应该具有术后镇痛作用。 过去，
常用麻醉方法便是采用水合氯醛进行腹腔注射麻

醉，水合氯醛腹腔麻醉具有容易实现，对心血管功

能影响小，并且没有协同的神经保护作用等优点。
现在，越来越多研究者可能已经认识到水合氯醛麻

醉可能产生的动物伦理问题，而选择使用其他麻醉

剂如异氟烷进行麻醉［１９ － ２５］，异氟烷麻醉操作比较简

单，能够快速诱导麻醉和苏醒，可以达到足够的可

重复的麻醉深度，对心血管影响小，并且具有镇痛

作用，满足动物实验的伦理标准［１８］。 但是同时仍有

许多采用水合氯醛麻醉［２６ － ３１］，其中有的研究对为何

选择水合氯醛麻醉进行了特别说明［３０］。 一些研究

采用了水合氯醛与非甾体类抗炎药联合使用［３２］。
此外，还有一些研究使用了其他麻醉剂，如氯胺酮

和甲苯噻嗪［３３］，戊巴比妥钠［３４］，或未明确说明麻醉

剂名称及给药方法［３５］。
３ ２ ３　 氯胺酮（ｋｅｔａｍｉｎｅ）

氯胺酮是一种作用于大脑皮质和脊髓神经元

的非竞争性 ＮＭＤＡ 受体拮抗剂［３６］。 ＮＭＤＡ 受体对

学习和记忆功能有重要作用。 氯胺酮广泛应用于

所有动物物种的麻醉，还具有镇痛作用。 氯胺酮的

多种副作用，包括妄想、幻觉、谵妄和混乱等致使临

床上氯胺酮不再作为主流麻醉剂使用［３７］。
氯胺酮不适合单独作为手术麻醉药物，常与其

它麻醉剂联合使用［３８］。 与 α⁃２⁃肾上腺素能激动剂

（甲苯噻嗪）联合使用，可增加镇静和镇痛作用。 与

苯二氮平类药物（地西泮）联用可缓解肌肉僵硬症

状。 使用阿托品可以预防使用氯胺酮导致的唾液

分泌物增加和心律失常。
研究表明，氯胺酮具有神经毒性，会导致大鼠

发育的大脑神经元细胞凋亡［３９］，引起脑超氧化物增
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加［４０］，损伤线粒体功能并促进大脑超氧化物歧化酶

活性［４１］，氯胺酮还会抑制神经干细胞的增殖［４２］ 并

干扰其分化［４３］。
３ ２ ４　 乌拉坦（ｕｒｅｔｈａｎｅ，ｅｔｈｙｌ ｃａｒｂａｍａｔｅ）

乌拉坦又称氨基甲酸乙酯，是一种易逆性胆碱

酯酶抑制剂。 乌拉坦通过抑制乙酰胆碱酶的活性，
造成乙酰胆碱累积干扰正常神经传导而发挥麻醉

作用。 此外，乌拉坦可能对其他多个通道具有调控

作用，包括 ＧＡＢＡＡ 受体、ＮＭＤＡ 受体等［４４］。 乌拉坦

作用持久，麻醉平稳，对实验动物生理变化影响较

小，副作用包括具有致癌、骨髓抑制作用等［４５］。 实

验人员操作时需注意：处理乌拉坦的结晶或粉末

时，需戴口罩、防护眼镜和手套，防止吸入和接触皮

肤，并且应戴手套处理乌拉坦麻醉动物的血液或

血清。

４　 讨论

近年来，实验动物麻醉剂使用的伦理问题已越

来越引起人们的关注。 在 ２００９ 年 Ａｎｅｓｔｈｅｓｉｏｌｏｇｙ 杂

志明确表明将不再发表使用水合氯醛进行麻醉或

安乐死的文章，竭力关注动物保护问题。 从 ２０１０ 年

１１ 月起，《心血管研究》 （Ｃａｒｄｉｏｖａｓｃｕｌａｒ Ｒｅｓｅａｒｃｈ）杂
志采取了更为积极的行动，提出了更加严格的动物

伦理标准，来保证其所发表的论文符合国际规

范［３］。 新的要求涉及认识到动物遭受的疼痛、缓和

措施、可能的联合用药，以及可接受的安乐死方法。
造成动物疼痛的实验必须在全麻或局部麻醉的情

况下进行，并且应该使用镇痛来保证动物遭受的痛

苦降至最低。
在动物实验开始前对各种麻醉剂作用机制及

毒副作用进行了解，充分考虑麻醉剂对实验结果及

实验动物可能造成的影响，根据研究目的科学地选

择麻醉剂，不仅可以避免麻醉剂对实验结果的干

扰，增加实验数据的准确性，同时又能保证动物实

验的伦理学要求。 因此，我们建议：建立更加科学、
完善的实验动物福利伦理审查制度；加强研究人员

及技术人员关于动物福利伦理方面知识的培训，比
如在研究生教育阶段就增加动物福利伦理方面的

课程；加强科研人员与兽医学和实验动物领域专家

的交流，适时寻求专业指导。
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ｐｈａｒｍａｃｏｌｏｇｙ， １９８５， ２４（１０）： ９９９ － １００３

［３７］ 　 Ｍｏｒｇａｎ ＣＪ， Ｃｕｒｒａｎ ＨＶ． Ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｃｏｍｍｉｔｔｅｅ ｏｎ
Ｄｒｕｇｓ． Ｋｅｔａｍｉｎｅ ｕｓｅ： ａ ｒｅｖｉｅｗ ［ Ｊ］ ． Ａｄｄｉｃｔｉｏｎ， ２０１２， １０７
（１）： ２７ － ３８

［３８］ 　 Ｇｒｅｅｎ ＣＪ， Ｋｎｉｇｈｔ Ｊ， Ｐｒｅｃｉｏｕｓ Ｓ， ｅｔ ａｌ． Ｋｅｔａｍｉｎｅ ａｌｏｎｅ ａｎｄ ｃｏｍ⁃
ｂｉｎｅｄ ｗｉｔｈ ｄｉａｚｅｐａｍ ｏｒ ｘｙｌａｚｉｎｅ ｉｎ ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ａｎｉｍａｌｓ： ａ １０ ｙｅａｒ
ｅｘｐｅｒｉｅｎｃｅ ［Ｊ］ ． Ｌａｂ Ａｎｉｍ， １９８１， １５（２）： １６３ － １７０

［３９］ 　 Ｚｏｕ Ｘ， Ｐａｔｔｅｒｓｏｎ ＴＡ， Ｓａｄｏｖｏｖａ Ｎ， ｅｔ ａｌ． Ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｎｅｕｒｏｔｏｘｉｃｉｔｙ
ｏｆ ｋｅｔａｍｉｎｅ ｉｎ ｔｈｅ ｄｅｖｅｌｏｐｉｎｇ ｒａｔ ｂｒａｉｎ ［Ｊ］ ． Ｔｏｘｉｃｏｌ Ｓｃｉ， ２００９，
１０８（１）： １４９ － １５８

［４０］ 　 Ｂｅｈｒｅｎｓ ＭＭ， Ａｌｉ ＳＳ， Ｄａｏ ＤＮ， ｅｔ ａｌ． Ｋｅｔａｍｉｎｅ⁃ｉｎｄｕｃｅｄ ｌｏｓｓ ｏｆ
ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｏｆ ｆａｓｔ⁃ｓｐｉｋｉｎｇ ｉｎｔｅｒｎｅｕｒｏｎｓ ｉｓ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｂｙ ＮＡＤＰＨ⁃
ｏｘｉｄａｓｅ ［Ｊ］ ． Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２００７， ３１８（５８５６）： １６４５ － １６４７

［４１］Ｖｅｎâｎｃｉｏ Ｃ， Ｆéｌｉｘ Ｌ， Ａｌｍｅｉｄａ Ｖ， ｅｔ ａｌ． Ａｃｕｔｅ ｋｅｔａｍｉｎｅ ｉｍｐａｉｒｓ
ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｒｏｍｏｔｅｓ ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ ｄｉｓｍｕｔａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ
ｉｎ ｔｈｅ ｒａｔ ｂｒａｉｎ ［Ｊ］ ． Ａｎｅｓｔｈ Ａｎａｌｇ， ２０１５， １２０（２）： ３２０ － ３２８

［４２］ 　 Ｗｕ ＹＱ， Ｌｉａｎｇ Ｔ， Ｈｕａｎｇ Ｈ， ｅｔ ａｌ． Ｋｅｔａｍｉｎｅ ｉｎｈｉｂｉｔｓ ｐｒｏｌｉｆｅｒａ⁃
ｔｉｏｎ ｏｆ ｎｅｕｒａｌ ｓｔｅｍ ｃｅｌｌ ｆｒｏｍ ｎｅｏｎａｔａｌ ｒａｔ ｈｉｐｐｏｃａｍｐｕｓ ｉｎ ｖｉｔｒｏ
［Ｊ］ ． Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌ Ｂｉｏｃｈｅｍ， ２０１４， ３４（５）： １７９２ － １８０１

［４３］ 　 Ｈｕａｎｇ Ｈ， Ｌｉｕ Ｌ， Ｌｉ Ｂ， ｅｔ ａｌ． Ｋｅｔａｍｉｎｅ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｐｒｏｌｉｆ⁃
ｅｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｎｅｕｒａｌ ｓｔｅｍ ｃｅｌｌｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｕｂｖｅｎｔｒｉｃｕ⁃
ｌａｒ ｚｏｎｅ ｏｆ ｎｅｏｎａｔａｌ ｒａｔｓ ［ Ｊ］ ． Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌ Ｂｉｏｃｈｅｍ， ２０１５， ３５
（１）： ３１５ － ３２５

［４４］ 　 Ｈａｒａ Ｋ，Ｈａｒｒｉｓ ＲＡ． Ｔｈｅ ａｎｅｓｔｈｅｔｉｃ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｕｒｅｔｈａｎｅ： ｔｈｅ
ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｎｅｕｒｏｔｒａｎｓｍｉｔｔｅｒ⁃ｇａｔｅｄ ｉｏｎ ｃｈａｎｎｅｌｓ ［ Ｊ ］ ． Ａｎｅｓｔｈ
Ａｎａｌｇ， ２００２， ９４（２）： ３１３ － ３１８

［４５］ 　 Ｆｉｅｌｄ ＫＪ， Ｌａｎｇ ＣＭ． Ｈａｚａｒｄｓ ｏｆ ｕｒｅｔｈａｎｅ （ ｅｔｈｙｌ ｃａｒｂａｍａｔｅ）： ａ
ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ ｔｈｅ ｌｉｔｅｒａｔｕｒｅ ［ Ｊ］ ． Ｌａｂ Ａｎｉｍ， １９８８， ２２ （３）： ２５５
－ ２６２

〔收稿日期〕２０１６ － １２ － ２７
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