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北京幽灵蛛的繁殖行为
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摘要：室内用数码摄像机记录北京幽灵蛛（1"(,2)& 3%#4#$/%$&#&）的求偶、交配、产卵和孵卵行为，并分析了

行为动作系列。拨丝和慢跳在求偶中起着重要的作用。北京幽灵蛛有多次交配的习性，雌蛛第一次交

配的持续时间显著长于第二次交配，(()* 动作（+,-.+/0+ 123,1,45*）在交配阶段贯穿始终，铲状的引导器

在 (()* 动作里会移出雌蛛生殖腔内的竞争者的精液和雌蛛分泌物，反映的是最后一个交配雄蛛的精子

优先模式。雌蛛有护卵行为，产卵后用螯肢咬住卵袋直至其孵化。
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北京幽灵蛛（1"(,2)& 3%#4#$/%$&#&）隶属于蜘

蛛目幽灵蛛科，已知分布于北京及其临近的河

北地区［%:］。北京幽灵蛛栖息在阴暗的角落里

（如洞穴的入口处）捕食蚊蝇等昆虫，因体色与

环境颜色相近，一般不为人所注意。自从 %777
年定名后，有关北京幽灵蛛的生物学和行为学

尚未有人进行研究。本文首次报道了北京幽灵

蛛的求偶、交配、产卵和孵卵行为。

7 材料与方法

787 采集和饲养 北京幽灵蛛亚成体和幼体在

!""$ 年 ! 月 %< 日 & : 月 !$ 日期间采集于北京房

山区的河北镇、霞云岭乡以及门头沟区马鞍山戒

台寺附近的洞穴入口处。采集的亚成体与幼蛛

共 !!7 只（亚成体 7" 只，幼蛛 %:7 只），饲养于长

方体透明塑料盒内（%:" 11 X ’# 11 X #" 11），盒

的底部粘上一塑料瓶盖（直径 :" 11，高 %# 11

""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""""

），



瓶盖内放置无毒海绵，海绵内加入纯净水。幼体

饲养于玻璃指管内（直径 !" ##，高 $%" ##），底

部放入无毒海绵，同样在海绵内加入纯净水。幼

蛛成长至亚成体时置于塑料盒内饲养。实验室

室内温度（%% & ’）(，光周期 $) *+, -。蜘蛛饲以

黑腹果蝇（!"#$#%&’() *+(),#-)$.+"），$ 周 % 次，幼

蛛每次 ’ . ! 只，成蛛每次 / . 0 只，并辅以黄粉

虫等昆虫。室内饲养至成熟，实验蜘蛛选择在成

熟后的 $" 到 ’" 1 内。实验时间段 , + "" . $0 + ""
时。

!"# 实验 求偶和交配实验在特制的长方体

容器（长、宽 %%" ##，高 2) ##）内进行，容器顶

面为普通透明玻璃，便于观察和摄像，容器的其

它部分为纸质，容器内壁的纸质部分用塑料胶

布密封，便于清洗蜘蛛释放的化学信息物。容

器底部放置一敞口的培养皿，培养皿内放有纯

净水以提供湿度。

求偶和交配的雌蛛选择为最后一次蜕皮成

熟以后 ) . ’" 1 以内进行实验，实验的前 $ 1 雌

雄饲以果蝇，并在解剖镜下测量其第一步足膝

节和胫节长度之和，作为北京幽灵蛛大小的比

较标准［$，%］。先将雌蛛放于容器内，给其 %! 3
的时间在容器内织网，然后将雄蛛用软毛笔引

入容 器 内，实 验 开 始。求 偶 和 交 配 过 程 用

456#789光学相机拍照以及 :;<;9=<>? @AB-C%)
数 码 摄 像 机 摄 像。 交 配 中 的 ::D9 动 作

（7E1>7;57 #=FE#E<G9）以及相关行为在改制的解

剖镜下观察。在雄蛛放入后 % 3 内雌雄没有相

互作用的视为本次实验失败。所有实验蜘蛛个

体仅使用一次。实验求偶时间的定义为从雄蛛

（少数情况下为雌蛛）头胸部前侧朝向雌蛛，出

现有规律的拨丝动作，并引起了对方的反应（转

身、拨丝、靠近或振动网丝）开始，到雄蛛将触肢

插入雌蛛外雌器为止。实验交配时间定义为雄

蛛将触肢插入雌蛛外雌器开始，到雄蛛触肢离

开雌 蛛 生 殖 器，双 方 分 离 为 止。交 配 后，用

0)H酒精擦洗实验容器内壁。雄蛛放归野外；

雌蛛仍由原饲养盒饲养，一直到产卵和卵粒孵

化，交配完成后超过 ’" 1 雌蛛仍然没有产卵的

视为交配失败（或伪交配）。本实验是从实验室

饲养的成熟个体中随机抽取雄性、雌性各 !$
只，用于求偶、交配和产卵实验。

!"$ 统计分析 利用 C:CC $$I) 统计软件进行

统计分析，本文涉及统计绘图由 JK?E5 或 C:CC
完成。文中数据以平均值 & 标准误（#E;< & CJ）

表示，/ L "I") 即认为差异有统计学意义。

# 结 果

#"! 求偶 北京幽灵蛛属于结网性蜘蛛，雌雄

间的相互作用主要依靠触觉，整个交配过程在

网上进行。本研究共进行 !$ 个配对实验，在实

验中，雄蛛被引入雌蛛的实验容器后，经过短暂

的时间后平稳下来。正常情况下雄蛛会很快发

现雌蛛，其标志是在头胸部前侧在不朝向雌蛛

的情况下急速的转向雌蛛，然后开始求偶动作。

整个求偶过程比较短暂，时间跨度从 %" 9 到 $"
#><（#E;< M ’I0 #><，, M !$）。北京幽灵蛛的繁

殖方式属于混交制，雌蛛或雄蛛会与多个雄蛛

或雌蛛进行交配，雌蛛偏向于与多个雄蛛交配，

对雄蛛的选择要求非常低，!$ 例实验中，仅发

生 % 例雄蛛求偶而雌蛛拒绝与其交配，成功率

为 ,)I$%H。求偶过程可以分为两个阶段：前

一阶段以雄蛛较为主动，两者相距较远，主要是

为了引起雌蛛的注意；后一阶段雌蛛较为主动，

主动移向雄蛛与其交配。两个阶段的行为模式

如表 $，典型求偶动作系列见图 $。

雌雄求偶中使用的最普遍的 ! 种行为动作

是：拨丝、慢跳、抖动和静止。雄蛛在雌蛛网上

用第一或第二步足拨丝，大部分情况下，仅仅使

用第一或第二步足中的一只，然后再更换另一

侧的一只。拨丝的频率在雄蛛和雌蛛求偶的起

始时期逐渐增加，在中期时达到最高峰，然后逐

渐下降，被其它动作所取代（例如举起触肢和展

肢）。慢跳只在求偶的早期出现，而抖动只在求

偶的中期出现，部分蜘蛛抖动动作不明显。静

止动作是一种感知对方信号的行为，雌蛛的静

止动作出现在求偶的早期，而雄蛛则出现在中

后期。雄蛛在求偶过程中的静止时间与求偶时

间呈密切的正相关关系（C7E;N#;< 相关系数 M
"I2)’，/ L "I""$，, M %)）。
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表 ! 北京幽灵蛛求偶的主要行为模式

"#$%& ! ’()*+,-./ $&-#0.(*#% 1(2/(3&3+, (4 ! 5 "#$%$&’#&($(
动作名称 描 述

转身 一方蜘蛛调转身体，使其头胸部前方朝向另一方。

拨丝 蜘蛛伸展第一或第二对步足的任意一个，向下快速的拉动一根丝，然后又将其释放，丝迅速跳回。

慢速跳动
缓慢的收缩其四对步足，使其身体靠近蛛网；然后伸展步足，使其身体远离蛛网，反复这两类动作，由于速度较慢，引

起蛛网的振动不是很强烈。

快速跳动 动作方式与慢速跳动相同，不同点是速度加快，引起蛛网的振动也很强烈。

腹部摆动 蜘蛛腹部以腹柄为轴沿背腹方向快速的上下摆动。

抖动 蜘蛛身体出现的类似战栗一样的快速的一次性动作，引起蛛网短暂的振动。

举起触肢
只针对雄蛛，正常情况下，触肢折叠于螯肢两侧，当求偶进行到一定阶段，特别是雌蛛靠的很近时，触肢向前方向上

约 !"#角伸展开来。

分肢 只针对雌蛛，在雌雄靠得很近（ $ % &’）时，前 ( 对步足向身体两侧伸展。

曲腹
只针对雌蛛，分肢以后，雌蛛继续前移，直至其头胸部位于雄蛛头胸部下方，然后将腹部向上旋转约 )*#，使腹部靠近

雄蛛触肢。

展肢
只针对雄蛛，在雌雄靠的很近（ $ % &’）时，雄蛛所有附肢腿节向后弯曲，前三对步足的膝节和后跗节向前弯曲，以利

于雌蛛靠近。

触碰
主要针对雌蛛，求偶的最后阶段雌蛛移到雄蛛下方，将腹部伸向雄蛛触肢附近，但有时移动偏离雄蛛正下方，雄蛛触

肢无法插入，雌蛛便用已经向两侧伸展的前两对附肢轻缓触碰雄蛛附肢，以提示雄蛛调整位置。

固定 只针对雄蛛，雄蛛触肢插入前，用螯肢咬住雌蛛生殖器上方隆起处，固定雌蛛，然后才开始插入。

并肢
只针对雌蛛，在雄蛛用螯肢固定雌蛛时，雌蛛附肢反射性的离开网丝并收缩并拢，这时雌蛛体重通过雄蛛的螯肢由

雄蛛支持，这种状态一般一直持续到交配结束。

调整姿势
只针对雄蛛，既包括在雌蛛移到雄蛛下侧时有时偏向一侧，雄蛛调整位置以利于固定雌蛛和触肢插入。也包括固定

雌蛛前，触肢在基+转节关节点旋转 )*#（左侧逆时针旋转，右侧顺时针旋转）。

676 交配 北京幽灵蛛的触肢拥有全身最大

的肌肉群，是整个身体最强有力的器官。雄蛛

强壮的触肢为其交配提供了有力支持。因此北

京幽灵蛛交配的特点是时间长（%%(," - " ’./，

! 0 1)），以及整个交配阶段贯穿始终的 2234
动作。

北京幽灵蛛的交配是两个触肢一起插入，插

入进行前，雄蛛的触肢再次扭转 )*#，加上固定前

扭转的 )*#，共旋转 %5*#。生殖球在血淋巴液的压

力下从跗节移开，起始阶段，附件（6778/9.:）和插

入器（8’;<=<4）从侧面插入，爪形突（</&<4）的顶端

从中部插入，然后伴随生殖球的一个扭转运动后，

爪形突已位于雌蛛生殖孔前侧，附件位于后侧，这

样就撑开了生殖孔，便于引导器（7>?&<>4<4）的进

入，引导器从中部插入，进入的深度一直到其基

部的硬结（&6==?4.@A）。

北京幽灵蛛交配的 2234 动作表现为整个

交配过程中雄蛛触肢在雌蛛生殖腔做节律性的

向内和向外的扭转运动（@B.4@./C ’?D8’8/@4），两

个触肢向内和向外的节奏相同，有时则显著不协

调，导致一个触肢先开始运动，然后另一个触肢

才开始运动，不过这种连续性有时会发生变化。

生殖球的膜质基底在触肢从雌蛛生殖孔向外运

动时有轻微的伸展和膨胀现象，向内运动时又有

收缩现象。生殖球在触肢运动时没有可察觉的

位置变化，暗示其一些隆起（7>?@<;8>6/&84）（插入

器、附件和爪形突）也没有移动。引导器每次在

向外的扭转运动时，部分被牵离雌蛛生殖孔，在

向内的扭转运动时，又被深深的插入雌蛛生殖

孔。触肢的 2234 动作频率随着交配时间的推

进而逐渐的减缓，以每 " ’./ 作为一个时间间隔，

2234 动作在整个交配过程的频率见图 (。

在交配的起始阶段，平均每 " ’./ 约有 !*
个“向内+向外”的扭转运动（2234），而在交配

的最后阶段，平均每 " ’./ 只有约 1 个“向内+向
外”的扭转运动。伴随 2234 动作的开始，在雄

蛛引导器之间的雌蛛生殖孔上产生一种条状的

白色结晶物质（宽约 % ’’），这种条状结晶物质

随着交配的进行而不断延长，EF=［1］在研究 " G
#$%&%!’()(*+, 的交配时也报道了这种白色物质，
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这种物质由雌蛛的分泌物、精子和精液组成，它

的排出与 !!"# 动作密切相关，在 !!"# 动作频

繁的交配初期这种条状白色物质从雌蛛生殖孔

排出较多，后期则排出相对较少。实验研究不

同生殖历史的雌蛛交配（$ 例）表明，不论雌蛛

第一次交配还是以前曾经与其它雄蛛交配过，

这种白色结晶物质都会出现。

图 ! 北京幽灵蛛典型求偶动作过程图

"#$%! &’()*+,#- ./,01#’)02 3’4-’5/5*+ ’6 ! % "#$%$&’#&($( #5 */4-’)02 +/7(/53/
—·—·上方为第一阶段，下方为第二阶段；箭头的宽度表示动作的转换频率

整个交配过程雌蛛基本处于完全静止状 态，偶尔部分附肢的后跗节有短暂的抖动现象，
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图 ! ""#$ 动作在各个时间间隔的平均频率（ ! "#）

%&’( ! %)*+,*-./ 01 234* 5*6&5345 207*2*-8$
&- ! ( "#$%$&’#&($(

有 $ 例雌蛛交配中用第二或第三对步足拨雄蛛

的螯肢，可能是雄蛛螯肢上的螯牙咬住雌蛛腹

部的力度过大引起。雄蛛在交配中偶尔出现用

螯肢携带雌蛛在网上移动和慢跳。交配结束前

$ %&’，雌雄出现有节奏的颤动，马上双方分离。

幽灵蛛科在蜘蛛目里属于比较温顺的一类，北

京幽灵蛛在交配前后没有发现同类相食现象。

分离后雄蛛会长时间的用口部清洗其引导器和

插入器，雌蛛则较多处于静止状态。交配后的

再次求偶经常发生，多数情况下为雌蛛向雄蛛

求偶（() 例），也有雄蛛向雌蛛求偶（* 例），但所

有这些交配后的求偶都因对方的无反应而没有

成功，即短时间内双方没有再次发生交配行为。

由于雌蛛有多次交配的习性，野外观察也曾

经发现 (例正在交配的雌雄个体的网的边缘 ( 只

雄蛛在等待着，在其交配结束、两者分开后，在网

的边缘的雄蛛移向雌蛛，并与其交配。为了比较

雌蛛第一次交配和第二次交配的差异，随机抽取

*) 只雌蛛，在其第一次交配结束后 $ + , -，又引入

一只相同大小的雄蛛（第一步足胫节和膝节长度

之和 ! )./ %%），结果发现第二次交配的交配持续

时间较短（$$.0( ! (.01 %&’，! 2 $*），与第一次相比

显著缩短（34’’56-&7’89 : 检验，" 2 ; /.1(*，# <
).))(），雄蛛交配的成功率为 =0.0=>，较第一次交

配（?/.($>）显著降低（@84ABC’ 卡方检验，!
$ 2

(=$.)，$% 2 (，# < ).))(）。

!9: 产卵 雌蛛产卵时间多在早晨（0：)) +
?：))时），产卵时仍然是其休息姿势（附肢拉住

网丝，悬挂于网下），卵液通过有规律的腹部前

后摆动而排出来，其形式为深黑色的浓稠液体

状，雌蛛同时用其第三对步足将这些液体收拢

到一块，并用第四对步足从纺器托丝缠绕一薄

层丝，缠完丝后可见深黑色液体颜色逐渐变浅，

并可清晰见到液体逐渐固化，卵粒模糊可见，但

所有卵粒粘在一起，也未成球形，$ %&’ 过后，已

经形成了一个个暗灰色的球形卵粒。整个产卵

过程持续时间约 / %&’（* + 1，! 2 /）。刚刚形成

的卵袋呈圆形或椭圆形，( D 后，卵袋形状呈锥

体形（有了一个尖的突出）。雌蛛产卵后用螯肢

咬住卵袋，个体处于静止状态，很少活动，对于

外界的振动干扰也没有反应，大多数直到卵粒

孵化才会取食，少数暂时将卵袋粘于网丝上，然

后进食，进食后马上返回，仍用螯肢咬住卵袋。

随着孵化时间的推进，卵袋逐渐变为深灰色，并

在卵粒上出现白色斑纹，临近孵化时可见卵袋

体积膨大，其形状也变得不规则，紧接着幼蛛孵

化，附在卵袋上。

共有 */ 个交配后的雌蛛个体产卵（ ! 2
*?），占 1?.=,>，其中有 ( 个雌蛛产的卵袋消

失，* 个卵袋的卵粒散落到饲养盒的底部，因此

共有 *( 个卵袋孵化。雌蛛特性以及产卵的相

关数据见表 $。从雌蛛交配结束到雌蛛产卵平

均历期约 () D（().)= ! ).=?$，! 2 $1），从产卵

到孵 化 平 均 历 期 约 $( D（$).,* ! )./$(，! 2
(,）。每个卵袋的平均卵粒数约 */ 个（*,.=$ !
$./0)，! 2 (1），雌蛛大小与产卵量的关系如图

*。从图 * 中可以发现雌蛛第一步足的胫5膝节

图 : 雌蛛个体大小（22）与产卵数量（粒）的关系

%&’(: ;*438&0-$<&5 01 .4,8.< $&=* 3-6 1*234*
8&>&3?538*443 4*-’8<

·1(· 动物学杂志 &’(!)*) +,-.!/0 ,% ",,0,12 ,) 卷



表 ! 雌蛛的一般特性和产卵的相关数据!

"#$%& ! ’()#*+, ,-#.#,*&./ (0 0&)#%& ! 1 "#$%$&’#&($( #23 +*/ %#4+25 &55/

分类 平均值（中位数） 标准差（四分位距） 极差（样本量）

一般特性 个体大小（!!） ""#$% "#&’ (#$ ) "*#%（+$）

体重（!,） *(#+" "%#-’ "$#% ) (.#$（+’）

年龄（/） +&#%’（+$#&） %"#+’（+%#’） ’#& ) $+#&（+.）

生殖行为 产卵期（/） "&#&.（"&#&&） *#"(（.#&） ’ ) %&（%-）

孵化期（/） %&#*+（%&#&&） "#(’（"#’） ". ) %*（"*）

! 个体大小：第一步足胫节和膝节长度之和；年龄：从最后一次蜕皮成熟到实验前的天数；产卵期：从交配结束到产卵的天

数；孵化期：从雌蛛产卵到所有卵粒孵化的天数

长度（ 0121345306773 768,09）能够显著的预测其产

卵量（!"，". : -#+(&，"% : &#+**，# : &#&""）。

6 讨 论

678 北京幽灵蛛求偶的功能和分析 一般来

说，蜘蛛求偶行为主要有以下 * 个主要功能：吸

引配偶、防止异种个体杂交、刺激对方性欲望、

以及有助于选择生殖潜力大的个体做配偶［*］。

当前关于蜘蛛求偶功能的一个主流观点是压制

一方或双方的捕食直觉［’］，但这用于北京幽灵

蛛求偶的解释是不通的，因为北京幽灵蛛是一

种比较温顺的蜘蛛种类，雌雄个体大小相近，属

于亚社会型（群居但没有明显的分工合作），野

外观察发现常常一张网上栖息着不同年龄阶段

的多只同种个体，而且在本文所有的交配实验

里没有一例同类相食的现象，雌蛛双方交配完

毕分开后，很少再发生相互作用（求偶除外）。

另一方面，北京幽灵蛛雌蛛对雄蛛的选择性较

低，几乎所有雄蛛的求偶都会接受，雄蛛求偶成

功率很大（(’#"%;），求偶对不同适合度大小的

雄蛛的影响并不大。因此，这类蜘蛛求偶的功

能应该主要表现在防止异种个体杂交以及相互

之间交配欲望的唤醒和刺激作用。幽灵蛛的视

力较弱，因此北京幽灵蛛的求偶主要依赖的是

振动信号（触觉）和化学信息物（嗅觉），本文分

析的是触觉上的振动信号，雌雄之间的化学交

流未做分析。

67! 99:/ 动作、交配时间和精子竞争（/;&.)
,();&*+*+(2） 在雌蛛多次交配的物种里，不同

雄蛛交配的最终目的就是自己的精子使更多的

雌蛛的卵受精，这样来自不同雄蛛的精子之间

产生竞争（<56=! >?!560101?8），这种竞争对雄蛛

的交配策略有着重要的暗示［$］。由于幽灵蛛属

于蜘蛛目的简单生殖器类，雌蛛没有任何专门

的精 子 储 藏 器 官，精 子 直 接 储 藏 在 生 殖 腔

（2@=<37 >3A10B）里［.］。在交配中，北京幽灵蛛用

同时插入的触肢在雌蛛生殖腔里做节律性的扭

转运动（CCD<），这些运动导致了精子和一些分

泌物的排出。在 CCD< 动作进行时，触肢顶端

体形 最 大 的 铲 状 引 导 器 进 入 了 雌 蛛 的 生 殖

腔［-］，使其成为合适的精液移出装置。对于以

前没有交配过的北京幽灵蛛，这种动作也会导

致精液的移出，无疑这将含有雄蛛自己的精液，

造成了自己精液的遗失，但从图 % 中可以看到，

在交配的中后期 CCD< 动作频率已经急剧下

降，而雄蛛精液的排出主要在交配阶段的中期

以后，观察的条状白色结晶物主要在前期出现

较多，中期以后则出现很少，雄蛛精液的排出主

要在交配的中后期，由此自己精液的遗失并不

多。另一方面，CCD< 动作也可能是将雌蛛生殖

腔中的雌蛛分泌物移出来，以腾出足够的空间

释放精液。E@26= 和 F26=93=/ 对另一个幽灵蛛

种 # G $%&’&()(，研究发现，在雌雄交配完成分离

以后有含有精子的液体从雌蛛生殖孔流出来，

暗示其生殖腔内储存精子的空间较小［-］。对已

经交配过的雌蛛，通过前期的高频率的 CCD<
动作可以将雌蛛生殖腔的其它雄蛛的精子移

出。H>9IJ6= 研 究 #*&%+)( 属 的 另 一 物 种 # G
,*-%-.$/&/01(（交配时也出现 CCD< 动作），对同

一雌蛛先后与 % 个雄蛛交配后所产后代的分子

分析发现，第 % 个雄蛛对雌蛛产卵的贡献率是

--#.;（!638：.-#+; K %’#%-;）［.］。由此可见
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!!"# 动作是雄蛛的重要交配策略，虽然第 $ 次

交配的持续时间较第 % 次显著缩短，但第 $ 个

雄蛛在交配中自己排出的精子仍能更多的受

精，总体适合度增强，反映的是最后一个雄蛛的

精子优先模式（ &’#()*’&+ #,+-* ,-./-.(0）［1，2］。理

论上，精子竞争应该倾向于雄蛛一方面取代以

前雄蛛的精子，另一方面又要阻止下一个雄蛛

将自己的精子取代掉［1］。在 ! 3 "#$%$&’()(*+,，
精子受精成功的变异可以用 !!"# 的变异来解

释：更高数量的 !!"#，更多自己的后代［4］。这

就暗示 !!"# 动作既是保护性的适应，也是侵

略性的适应。

!"! 孵卵行为 北京幽灵蛛有孵卵行为，雌蛛

用其螯肢携带卵囊直至其孵化，携卵的蜘蛛在

不释放卵袋的情况下一般不能再继续捕食，也

更易于被捕食者捕食，因此携卵行为是一种对

雌蛛生存不利的行为［%5］。另外，雌蛛缠在其卵

袋上的蛛丝很少，只有薄薄的一层，里面的卵粒

隐约可见，因此包裹卵粒的蛛丝对卵粒的保护

作用是有限的。与这种现象相似的还有花皮蛛

科，其卵袋在雌蛛携带的情况下孵化率是很高

的（627$8 9 %7:8），但在离开雌蛛的情况下孵

化率则很低（;58），甚至整个卵袋发霉，没有孵

化［%%］。雌蛛在携卵通过化学信息等方式有效

的保护了卵，提高了卵的孵化率［%$］。
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