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摘要: 伪装是动物防御性体色最重要的功能之一，能减少被捕食者检测和识别的风险。本文综述了隐蔽、乔

装、运动炫和运动伪装等 4 种伪装方式的研究进展，并指出当前研究中存在的一些问题，以期为动物伪装进化的研
究提供参考。
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A Ｒeview of Different Types of Animal Camouflage
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Abstract: Camouflage is an important strategy to deter predators，it may work to reduce predator detection and recognition
risk． This review outlines different types of camouflage，such as crypsis，masquerade，motion dazzle and motion camou-
flage． Moreover，current issues in research are pointed out and some suggestions are made for future work．
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防御性体色广泛存在于动物界，其作用是减少被捕食者

检测和识别的风险( 伪装 camouflage) ，模仿其他生物的形态
误导捕食者( 拟态 mimicry) ，或通过显眼的体色警示捕食者
自己有毒不可食( 警戒色 aposematism) ( Endler，1978; Stevens，
2007) 。伪装是防御性体色最重要的功能之一，其研究可追
溯到达尔文和华莱士对各种动物隐蔽和欺骗的观察，并以此

阐述自然选择与适应。尽管伪装在自然界普遍存在，并且有
很长的研究历史，但由于关注度不高和研究方法过于主观等

因素，导致伪装研究进展缓慢，远落后于警戒色和拟态的研

究。直到 Thayer( 1896，1909) 和 Cott( 1940) 论述伪装并提出
大量假说，人们才对伪装有所了解。Norris 和 Lowe( 1964) 第
一次客观地量化颜色，随后 Endler( 1978，1984) 促进了动物体
色的定量研究，在伪装领域产生巨大影响。近年来，伪装已
成为动物防御性体色的研究焦点。本文综述和讨论伪装的
各种方式，以期为国内的相关研究提供参考。

1 隐蔽

伪装涉及所有的隐蔽策略，其功能是反检测和反识别。

伪装有隐蔽( crypsis) 、乔装( masquerade) 、运动炫( motion daz-
zle) 和运动伪装( motion camouflage) 等 4 种方式( Stevens ＆
Merilaita，2009) 。隐蔽不同于隐藏( hiding) ，是指动物暴露在
捕食者的视野中所采取的反检测的策略，包括体色和行为特

征以及二者的结合。隐蔽主要有以下 8 种形式。
1． 1 背景匹配和混隐色
背景匹配( background matching) 和混隐色( disruptive col-

oration) 是 Thayer ( 1909) 提出的 2 种伪装方式。背景匹配是
指动物体色与其所处的单一或复杂生境背景的颜色、亮度和
图纹相匹配。满蟹蛛 Thomisus onustus 停留在与自身体色相
似的花瓣上捕食，这种伪装对于鸟类捕食者和膜翅目昆虫猎

物以及人具有相同的欺骗性( Théry ＆ Casas，2002 ) 。欧洲横
纹墨鱼 Sepia officinalis皮肤图案的光谱与自然基质的光谱高
度相关，体色与基质背景高度匹配( Mthger et al．，2008) 。树
蛙 Bokermannohyla alvarengai的蝌蚪在受到干扰后所选择的
微生境基质颜色比干扰前的更加与体色匹配 ( Eterovick
et al．，2010) 。黑尾鸥 Larus crassirostris 的卵色与巢穴背景色
越接近时，卵的成活率越高( Lee et al．，2010 ) 。日本鹌鹑
Coturnix japonica选择在背景色与卵色相似的地方产卵( Lov-
ell et al．，2013) 。囊地鼠 Geomys bursarius 身体背部的毛色与
洞穴旁土壤颜色的匹配程度高( Krupa et al．，2000 ) 。这些动
物通过模仿其生境的图纹而达到与背景完全融合，以降低被

捕食者检测的风险。

混隐色又叫变形体色，是指一系列分割、歪曲动物身体
轮廓，并能( 在捕食者视觉中) 产生虚假边缘或隐藏真实边缘

的斑块( Stevens ＆ Merilaita，2009) 。混隐色阻碍捕食者对猎
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物真实边缘的检测，从而达到伪装隐身的效果。Osorio 和
Srinivasan( 1991 ) 研究了一种澳大利亚蛙 Limnodynastes tas-
maniensis的体表斑块( 边界为窄黑线和白线增强) 和其天敌
束带蛇 Thamnophis sirtalis的视觉系统。研究表明，使用相位
量化策略来探测边界的束带蛇不能区分自然背景的边界和

蛙体表增强了的边界。这种体色伪装在动物界非常普遍，适
应范围广泛。

背景匹配和混隐色是两种逻辑上截然不同的伪装方式

( Cott，1940; Merilaita，1998; Cuthill et al．，2005 ) 。对于前者，

动物体色是其背景色的随机取样，以阻碍目标-背景的识别
( Endler，1981，1984) ; 而对于后者，动物身体边缘的高对比度
颜色破坏其身体轮廓，以阻碍捕食者对其真实边缘的识别

( Thayer，1909; Cott，1940) 。但由于动物可能同时使用背景匹
配和混隐色进行伪装，因此这两种伪装方式又密切相关，针

对它们之间的关系，研究者们开展了很多研究。Merilaita 和
Linda( 2005) 使用人工猎物-捕食者实验研究了二者的关系。

该实验在背景中放入具有背景匹配体色和混隐色的人工猎

物，而后放入捕食者大山雀 Parus major，记录其探测时间。结
果发现，具有随机背景体色的人工猎物与混隐色的人工动物

的伪装效果并不一致，具有混隐色的人工猎物与最佳背景匹

配体色人工猎物的伪装效果一致。该实验表明，与背景的相
似性是体色伪装的一个重要方面，但随机背景体色并不足以

降低发现概率，该结果对混隐色提供了经验支持。Cuthill 等
( 2005) 使用类似实验研究了这两种伪装方式。他们具体验
证了两个预测，一个是动物身体边界上的图案对促进伪装尤

为重要，另一个是高对比度颜色图案提高了混隐色的伪装效

果。该实验结果表明混隐色的伪装效果明显优于背景匹配。
Endler( 2006) 认为背景匹配与混隐色的结合才是反检测的最
好手段，特别是对于利用不同基质背景的动物。然而，
Schaefer和 Stobbe ( 2006 ) 的人工蛾与鸟类捕食者的实验表
明，混隐色是独立于背景匹配的一种伪装方式。
1． 2 反遮蔽(自阴影隐蔽和闭塞性隐蔽)

反遮蔽( countershading) 是指动物从暗背部到亮腹部的
颜色渐变( Thayer，1896; Ｒowland，2009) 。许多研究者认为该
术语仅指动物的某种体色而非功能，但最近的研究表明，反

遮蔽涉及几种防御功能，包括隐藏照射到动物身体上的阴影

( 自阴影隐蔽 self-shadow concealment) 、同时匹配 2 个不同方
向的背景、改变动物身体的三维面貌( 闭塞性隐蔽 obliterative
shading) 和防止紫外光照射等( Ｒowland，2009) 。从伪装的角
度来说，自阴影隐蔽和闭塞性隐蔽是反遮蔽的两个重要功

能，前者消除了光线照射到动物身体上所形成的阴影( Poul-
ton，1888; Kiltie，1988) ，后者破坏了光投射到动物身体上所形
成的三维信息( Poulton，1890; Thayer，1896 ) 。由于自阴影隐
蔽通过消除明显的阴影防止被捕食者检测，闭塞性隐蔽通过

消除显著的三维信息防止被捕食者检测，最终都能达到伪装

隐身的目的。因此，Stevens和 Merilaita( 2009 ) 把二者归为隐

蔽伪装。

与混隐色一样，尽管有许多理论解释反遮蔽，但仅有少

量的人工猎物实验验证。Ｒuxton等( 2004a) 回顾有关反遮蔽
的研究，对反遮蔽的功能提出了质疑: 尽管反遮蔽对海洋动

物有利( 捕食者从猎物背面俯视时，黑色的背面与深色的海

水背景相似，而水中捕食者从猎物腹面仰视时，亮色的腹部

与光照下的海水背景相似) ，但没有关键的证据证明反遮蔽

能为陆地或空中的动物提供选择优势。Ｒowland等( 2007) 尝
试用人工猎物和鸟类捕食者作为实验对象验证反遮蔽消除

阴影假说。该实验分为 2 组，一组是把人工猎物置于有多种
鸟类经常出现的草坪中，另一组是把猎物置于绿色木板上，

其捕食者只有乌鸫 Turdus merula。结果发现 2 组实验中的反
遮蔽猎物遭到捕食的概率都低于对照组。因此，Ｒowland 等
( 2007) 认为反遮蔽能加强隐蔽保护，这对理解猎物防御的进
化生态有着重要意义。

反遮蔽有助于隐蔽的机制体现在以下 4 个方面: 1) 从侧
面观察时，自阴影隐蔽导致背景匹配增强。Thayer( 1909 ) 展
示了天蛾 Smerinthus ocellata 幼虫的一系列图片阐述自阴影
隐蔽: 背腹部的反射率( reflectance) 渐变恰好平衡背腹部的
辐射照度( irradiance) 渐变，这样从侧面观察时整个猎物身体
的辐射率 ( radiance ) 与其背景光线的辐射率匹配 ( Cott，
1940) 。2) 从侧面观察时，闭塞性隐蔽使动物外形变得扁平，

即反遮蔽的闭塞性隐蔽功能使三维的身体显得不那么立体。
Poulton( 1888，1890) 首次论述这个观点，认为通过补偿腹部
的阴影，遮蔽的渐变使得帝王紫蛱蝶 Apatura iris 的蝶蛹在视
觉中呈现出扁平的外形。3) 从动物背面或腹面观察时的背
景匹配。Wallace( 1889) 、Beddard( 1895) 、Cott( 1940) 和 Craik
( 1944) 都认为当从背面观察时，反遮蔽动物背面的反射率与
暗色基质的反射率匹配; 当从腹面观察时，亮色腹部的反射

率与天空的辐射率匹配。4) 当从背面观察时，反遮蔽动物的
身体轮廓被消除( Ｒowland，2009 ) 。已有研究发现，捕食者能
利用猎物边缘特征进行检测( Cuthill et al．，2005 ) ，反遮蔽导
致的身体轮廓消除可能会降低捕食者检测边缘特征的能力。
1． 3 闪光融合伪装和干扰性斑纹
一些具有带状斑纹的动物在静止时会很显眼，但当其运

动速度大于捕食者的闪光融合频率时，这些斑纹在捕食者视

觉里变得模糊不清，与周围背景色融为一体而显得隐蔽，这

种伪装方式称为闪光融合伪装 ( flicker-fusion camouflage )
( Pough，1976; Endler，1978; Ｒuxton et al．，2004b) 。北美游蛇
Natrix sipedon在快速逃跑时，身上的带状斑纹变得模糊而融
入背景色，使捕食者很难判断它是否在运动或运动有多快

( Pough，1976) 。虽然在蛇类有许多间接的证据支持闪光融
合伪装理论( Jackson et al．，1976; Pough，1976; Shine ＆ Mads-
en，1994; Lindell ＆ Forsman，1996) ，但该理论还未得到直接的
实验数据支持( Ｒuxton et al．，2004b) 。

此外，干扰性斑纹( distractive markings) 也属于隐蔽，混
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乱的斑纹吸引了捕食者的注意力而使其忽略了猎物的身体

轮廓( Thayer，1909; Polat ＆ Sagi，1993; Wertheim et al．，2006) 。

从 Thayer( 1909) 开始，对干扰性斑纹是否能加强隐蔽进行了
广泛的讨论，但至今还存在争论。目前，仅有 2 个利用人工
猎物的实验检验这种隐蔽方式，一个是野外实验( Stevens
et al．，2008a ) ，一个是室内 ( 鸟舍) 实验 ( Dimitrova et al．，
2009) ，而这两个实验得出了相反的结论。Stevens等( 2008a)

采用人工猎物-鸟类捕食者系统研究干扰性斑纹的隐蔽功能，

结果发现与无斑纹的“猎物”相比，具圆形斑纹或不规则斑纹
的“猎物”的捕食率相对较高，即该实验并不支持干扰性斑纹
能加强隐蔽假说。而 Dimitrova 等( 2009) 的实验则支持该假
说。他们利用蓝冠山雀 Cyanistes caeruleus和人工猎物进行捕
食实验，结果表明高对比度的斑纹的确能加强“猎物”的隐
蔽。总之，自然界动物是否存在这种斑纹、其对猎物存活是
否具有潜在价值还需更多的实验进行验证。

除上述 6 种隐蔽方式外，Stevens 和 Merilaita( 2011) 认为
具有银色光泽和透明的动物也能很好地隐蔽。许多具有银
色光泽的水生动物，其身体像镜子一样是高度反光的，使捕

食者很难检测。箭天竺鲷 Ｒhabdamia gracilis 和一些远洋性
鱼类被证实能进行银色伪装( Denton ＆ Nicol，1966; Johnsen ＆
Sosik，2003) 。而有一些动物身体透明，能降低其被检测的机
率，例如水母、环节动物和甲壳动物等( Johnsen，2001) 。

2 乔装

乔装是指动物与其生境中物体( 石头、树枝和落叶等) 的
颜色和外形相似而使捕食者识别错误的一种伪装方式( Ste-
vens ＆ Merilaita，2009; Skelhorn et al．，2010a) 。竹节虫和鳞翅
目幼虫与树枝的外形和颜色相似，头足类动物甚至能够改变

它们的身体外形和图纹来模仿附近的物体。巨乌贼 Sepia
apama常使用三维的棘和直立的腕乔装成一团海草( Barbosa
et al．，2008; Allen et al．，2009) 。枪乌贼 Sepiotuethis sepiodea能
模拟浮游藻类隐藏在软珊瑚上( Hanlon ＆ Messenger，1996 ) 。

坦桑尼亚霞水母章鱼 Octopus cyanea 乔装成石头缓慢地穿过
海床，而条纹蛸 Octopus marginatus模仿椰子，海藻章鱼 Abdo-
pus aculeatus乔装成一团浮游海藻穿过海床( Huffard et al．，
2005) 。尽管乔装与背景匹配不易区分，但可通过乔装与背
景匹配的作用不同将其区分，乔装的作用是促进捕食者对乔

装者的错误识别，背景匹配则是防止猎物被捕食者发现

( Skelhorn et al．，2010b) 。此外，乔装也不同于拟态，拟态通常
是指一种动物模拟另一种动物 ( Wickler，1968; Edmunds，
1974; Ｒuxton et al．，2004b) 。

乔装的效果受动物所乔装物体( model) 的大小和密度影
响。Skelhorn等( 2010c，2011 ) 用家鸡 Gallus gallus domesticus

作为捕食者，研究了树枝的长度和密度对捕食者取食刺蛾

Selenia dentaria 幼虫的影响，结果表明树枝长度越接近幼虫
或树枝密度越高，捕食者识别幼虫所需的时间就越长。此

外，捕食者是否熟悉生境中动物所乔装的物体也会影响动物

的乔装效果。当刺蛾幼虫乔装成捕食者所熟悉的树枝时，乔
装更为有效( Skelhorn ＆ Ｒuxton，2011) 。

3 运动炫

运动炫是指耀眼的斑纹使捕食者很难估计猎物的运动

速度和轨迹( Thayer，1909; Behrens，1999 ) 。仅有少量的实验
研究这种伪装形式，但支持该理论的 2 个实验表明运动炫斑
纹能防止捕食者对猎物运动进行精确判断，一个是人工系统

实验( Stevens et al．，2008b) ，另一个则是墨鱼实验( Zylinski
et al．，2009) 。当防止检测失败，猎物会采取运动炫策略使捕
食者误判其运动速度和路线，以降低被捕食的风险。Zylinski

等( 2009) 通过研究欧洲横纹墨鱼的斑纹检验了该假说。

运动炫通常具有高对比度斑纹，比如带状或条状斑纹

( Behrens，1999) 。运动炫斑纹与混隐色相似，都具有高对比
度的斑纹，但这两种伪装的机理却不同。当动物体色与背景
匹配时，混隐色的效果最好( Stevens et al．，2006; Fraser et al．，
2007) ，而运动炫则是在背景不匹配时伪装效果最好( Ste-
vens，2007) 。

Ｒuxton( 2002) 等认为运动炫能很好解释斑马的斑纹，特
别是在低亮度的条件下，斑马的斑纹伪装效果非常好。许多
研究者认为斑马的条纹在其运动时，可以使捕食者眼花而较

难判断出斑马群中的个体( Eltringham，1979; Kingdon，1984 ) 。

也有研究者发现该种条纹使斑马融合在高草的背景中，但由

于斑马大部分时间都是生活在开阔的环境中，该研究受到很

多质疑( Ｒuxton，2002) 。此外，关于斑马条纹的功能还存在很
多争论，如存在调节体温( Kingdon，1979 ) 、促进种群联系
( Kingdon，1984) 和驱赶蚊虫( Waage，1981) 等多种观点。

4 运动伪装

动物以某种反识别的方式运动，以达到伪装的目的称为

运动伪装( Stevens ＆ Merilaita，2009) 。许多章鱼通过这种方
式穿过没有物体隐藏的开阔区域。它们首先使自身的形状
和颜色与石头或珊瑚相似( 乔装) ，然后再缓慢地穿过海底开

阔的区域以欺骗捕食者( Hanlon et al．，1999; Huffard，2006 ) 。

此外，还有一些章鱼在运动过程中通过扭曲它们的腕模拟海

藻( Huffard et al．，2005) 。运动伪装得以实现主要是通过 3 种
机制: 1) 运动信号最小化( motion signal minimisation) ，包括运
动本身最小化( 缓慢运动) 和运动信号最小化。例如，为隐藏
运动信号，乌贼调整自己的身体以使主轴与条纹垂直( Shohet
et al．，2006) 。2) 光流拟态( optic flow mimicry) 。光流是关于
视域中的物体运动检测中的概念，用来描述相对于观察者的

运动所造成的观测目标、表面或边缘的运动。光流拟态与试
图模仿背景或周围的运动有关，这样就不能从环境中分离出

动物的运动。一个动物以某种方式运动会在另一个动物的
视觉中产生相同的运动影像，而该影像与环境中某一静止不
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动的物体相似，这样动物的运动就不易察觉( Srinivasan ＆
Davey，1995) 。这种策略已在蜻蜓 Hemianax papuensis( Mizu-
tani et al．，2003) 和食蚜虻( Srinivasan ＆ Davey，1995) 观测到，

并且被证明是一种有效的伪装方法( 当用人作为观察者时)

( Anderson ＆ McOwan，2003 ) 。3 ) 运动变形( motion disrup-
tion) 。运动变形涉及破坏或歪曲运动线索，从而使捕食者对
运动的判断失真。当某一物体的轮廓具有高对比度的条纹
时，在这些条纹方向的干扰下，该物体呈现在视觉中的运动

方向会发生偏移( Wuerger et al．，1996) 。

5 结语

目前，动物体色量化的研究相当成熟，已从头足类和鸟

类( 卵色) 扩展到其他动物，但生境基质的颜色量化一直没有

得到重视。动物体色伪装程度，尤其是背景匹配的研究往往
要对其背景色进行量化。简单了解不同环境下动物体色存
在一定的差异已不能很好解释体色的伪装机制，因此，对动

物体色与生境基质颜色的匹配程度进行研究尤为重要。

动物结合视觉背景在神经或激素的调节下获得伪装体

色，因此，捕食者和猎物的视觉系统在体色伪装的进化中起

着关键作用( Hanlon et al．，2011) 。目前已知鸟类和龟类的四
色视觉探测灵敏度最高，人类的三色视觉次之，食肉动物的

二色视觉或单色视觉最差( Ammermüller et al．，1998; Ventura
et al．，1999; Honkavaara et al．，2002) 。而大多数的伪装研究是
采用人类的视觉系统代替捕食者或猎物的视觉系统，或用纯

粹的数学方法研究动物体色的伪装程度，因此研究结论缺少

说服力。

近年来随着水下摄影技术和光谱技术的发展，伪装体色

的研究从陆地发展到水下，使得研究空间更加广阔( Chiao
et al．，2011; Akkaynak et al．，2013 ) 。与此同时，从行为生态
学、实验心理学、计算机科学和艺术史到军事等多个学科领
域的学者都在研究伪装，伪装的研究有望取得突破性进展，

这将会对动物进化和适应以及动物视觉等领域的研究产生

深远的影响。
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