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近亲幽灵蛛用于兼性群居生活的时间消耗
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摘要：所谓近亲幽灵蛛（1"(,2)& +--#$#&）的兼性群居生活，是指他们可以单独生活，也可以几个个体共栖
于一张网上成为一组。本文使用焦点动物追踪法，研究不同大小的组（指组内个体数量多少）、不同年龄

阶段的蜘蛛在组内生活中用于“消耗性”行为（移动、织网、弹跳、拨丝或种内相互作用）的时间耗费。主

要结论包括：蜘蛛的年龄和组的大小影响组内成员的付出。在不同大小的组里，! & )龄幼蛛（*型）、亚
成体或成体（+型）用在“消耗性”行为上所用的时间百分率没有显著性差异，但 $ & #龄幼蛛（,型）随着
组内成员的增多而要花费更多的时间。当组内个体数量超过 )个，+型和 ,型蜘蛛之间有着更多的相
互作用，而 *型蜘蛛不论组内个体多少，其个体之间相互作用都很少。研究结果同时显示，近亲幽灵蛛
在不同发育阶段有不同的群居生活策略。
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近亲幽灵蛛（1"(,2)& +--#$#&）（蜘蛛目 /B6:969：
幽灵蛛科 C=DEF7A69）的兼性群居生活是一种“亚
社会性”行为，既可以单独生活，也可以几个个

体聚集在一个网上共同生活。他们彼此协作，

又相互竞争。在群居生活中既会得到益处，也

要付出代价。他们组成的集体并不持久，也没

有明确的劳动分工。实际上，这种兼性群居生

活是其他社会性动物（特别是社会性昆虫）的雏

形，可为社会性动物生活方式的进化研究提供

良好的模型，为社会系统的形成、维持提供有力

的证据。
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近亲幽灵蛛组内的每个蜘蛛在群居生活中



付出的代价并不均等，年幼的个体与年长的个

体相比面对更大的选择压力。本研究从两个方

面检验组内不同成员的付出：一是蜘蛛相互作

用的次数；二是蜘蛛花费在“消耗性”活动，包括

对网的维护和修补、移动、对其他个体的展示等

行为上的时间消耗。本研究拟通过揭示组内成

员的付出，探讨组的形成及其维持机制。

! 材料与方法

!"! 研究位点与时间 实验地点位于北京市
海淀区清华大学校园内闻亭西侧的小山，数据

采自于 !""#年 $月 !%日 & ’月 !%日。
!"# 观测方法 近亲幽灵蛛的视力较差，振动
是其重要的信息来源。同一个网上的个体被认

为是同一个组的成员，通过网丝振动彼此相互

联系；位于不同网上的蜘蛛无法通过振动相互

联系，是不同组的个体。在肉眼无法判断蜘蛛

是否位于一个网上时，在完成一次观测后，用一

个顶端套上软橡胶环的镊子轻拨网丝，模拟昆

虫被网粘住的动作［(］。只有位于同一个网上

（同一组）的蜘蛛才会有反应（转身动作，甚至捕

食行为）并接近镊子。

实验采用焦点动物追踪法，每一个调查期

记录所有标记个体的行为模式［!］。所谓追踪是

将一个个体所在的位置标注下来，通过目测追

踪并记录移动和行为动作。为了保证数据的独

立性，一个网上随机抽取 (只蜘蛛进行追踪，每
人每个观察期内观测 ( 只蜘蛛，每天共观测 #
& ) 只蜘蛛。所有观测过的蛛网都会做好标
记，避免重复观测。由于蜘蛛个体身上并没有

任何标识，在不同观察期之间蜘蛛可能移动，甚

至从一个网上迁移到另一个网上，蜘蛛在以后

的观察中有再次被标记的可能。

一个观察期内观测一个标记动物 *" +,-
（蜘蛛离开网或者光照较难分辨时除外），记录

其行为动作和移动情况。

由于近亲幽灵蛛在白天很少活动，观察时

间选择在近亲幽灵蛛活动较多的黄昏和天黑后

的前 ! .，即 (%：*" & !(："" 时。使用手电筒照
明，灯泡用红色透明薄膜覆盖，这样除红光外其

他的光会大部分过滤掉，对喜暗蜘蛛的行为没

有显著影响［*］。

每次观察完毕后，用游标卡尺（精确到

"/"( ++）测量蜘蛛体长（头胸部最前端到腹部
最后端的长度），根据大小分为三类：! & *龄幼
蛛，体长 (/) & * ++，简称 0型；# & )龄幼蛛，体
长 * & ) ++，简称 1型；以及亚成体或成体，体
长 ) & ’ ++简称 2型。未成熟蜘蛛没有按性别
归类。根据蜘蛛个体数目，分为不同大小的组：

单一个体、!个个体、* 个个体和 * 个以上的个
体。标记时取样均衡，尽可能包括不同大小的

组，但野外 *个或 *个以上个体的组较少，取样
数相对较少。

!"$ 数据处理 数据在做进一步统计检验前，
用 345+46474890+,7-48 检验和 :;7<5=<< 检验分别
检验数据的正态性和方差齐性。统计分析由

0>00 ((/)完成，显著性水平!? "/")。文中的
描述性统计值用（平均值 @标准误）表示。在分
析不同年龄阶段和不同大小组的蜘蛛在“消耗

性”行为上占用的时间是否显著不同时，得到的

百分率数据高度的偏斜，无法转变为符合参数

统计条件的数据，故采用非参数统计检验。由

于非参数检验条件的限制，不能同时检验蜘蛛

大小和组大小的效应，因此，对 2、1和 0 型标
记蜘蛛分别进行检验。由于超过 *个成员的组
的数目相对较少，将超过 *个个体的组并为一
起分析。

!"% 近亲幽灵蛛的“消耗性”和“非消耗性”行
为 近亲幽灵蛛的组内行为分为 ’个类别，根
据有无能量的耗费分为“消耗性”行为和“非消

耗性”行为。

“消耗性”行为主要包括：（(）走动，包括网
上行走和转身等较为缓慢的动作，这些动作耗

费能量，能被网上的其他成员感觉到，可以引起

种内相互作用；（!）网的维护，包括网的修补行
为和网丝的耗费，织网消耗很多的能量，经常重

复织网的幼蛛比很少织网的幼蛛生长缓慢［(］；

（*）弹跳（A4B-C,-6）和拨丝（D=A9E5BCF,-6），弹跳
表现为快速收缩其 #对步足，使其身体靠近蛛
网；然后快速伸展步足，使其身体远离蛛网，反
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近亲幽灵蛛组内个体数目通常比较小（平

均值 ! "#$% & ’#%%，众数 ! "，! ! %(%），但有时
一组个体数目也可以达到 %’ 个以上（图 %）。
据不完全统计，在所研究的位点，蛛网总数有

%)(个以上，其中单独个体的蛛网 $*个、"个蜘
蛛的蛛网 +% 个，多个蜘蛛的蛛网 () 个。共进
行了 $% , 的调查，摈弃数据不全的观测，共获
得 %(%个观察记录，具体见表 %。所有 "个个体
以上的蛛网里随机分布着不同大小的蜘蛛，既

有几个 -型蜘蛛并存，也有 -型蜘蛛与 .或 /
型蜘蛛共存，或者 /型与 .型共存等。
!"! 不同网之间的移动 蜘蛛经常在不同网
之间移动，这种移动没有固定模式，不同大小的

蜘蛛以及不同大小的组都可能发生迁入或迁

出。在每次半小时的观察期里，共有 %"#’01
的标记动物（%(%中的 %+个）迁入或迁出蛛网。
有 %’例其他蜘蛛进入标记个体所在的蛛网，入
侵者包括不同大小的蜘蛛（( 个 - 型，$ 个 /
型，"个 .型，%个大小未做记录）。入侵者进入
单独个体或成组的蛛网，没有显著的统计学意

义（$"个单独的网上占 %"#)1，%’2个成组的网
上占 *#*1，!

" ! ’#$+0，" ! ’#)(’）。

组内发生相互作用的标记蜘蛛比没有发生

相互作用的标记个体更易于离开本组（"2例离
开的蜘蛛有 (例离开之前发生相互作用，*(例
未离开的蜘蛛没有一例发生相互作用，345678
精确检验，" ! ’#’’"）。离开前发生相互作用
的 (例中，%例是 .型蜘蛛被驱赶出去，$例是 -
型蜘蛛在与同种发生相互作用后离开。

!"# “消耗性”行为的时间 标记的蜘蛛在观
察期里有 *"1 & "1的时间处于静止状态。$
个或 $个以上成员的组里 /型蜘蛛花费在“消
耗性”行为的时间约是单独或两个成员的组的

( 倍（98:5;<=>?<==45 检验，# ! %%#+0*，" !
’#’’*），但组的大小对 -型蜘蛛和 .型蜘蛛并
没有显著性影响（- 型蜘蛛：# ! %#%"$，" !
’#++%；. 型蜘蛛：# ! $#)"+，" ! ’#$%+，图 "）。
进一步将不同大小的蜘蛛和组的各类“消耗性”

行为（移动、蛛网维护、弹跳、拨丝以及种内相互

作用）所占的时间百分率列表。由表 % 可以看
出，/型蜘蛛在组成员数达到或多于 $个时，在
(种“消耗性”行为上都花费更多的时间，不过，
时间百分率只在移动和相互作用上有显著统计

学意义。

表 $ 不同大小的蜘蛛和组在 %种行为上所用时间的百分率
&’()* $ +*,-*./’0* 12 /34* 56*./ 1. 6*,21,43.0 217, -15/)8 (*9’:31,5 21, ;322*,*./ (1;3*5 ’.; ;322*,*./ 0,176 53<*5

组大小

@8A:B 54C7

样本量

.<DB=7 54C7
蛛网维护

?7E D<4FG7F<FH7
移动

/AI7
弹跳或拨丝

JA:FH7 A8 B=:H;
相互作用

KFG78<HG4AF

- / . - / . - / . - / . - / .
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%#*0
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$#+*
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"#()
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$#**
（"#)+）

$#)0
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（%#0+）

(#+(
（$#("）

+#")
（(#)0）

%#’0
（’#*0）

’#$$
（’#"$）

’#%$
（’#%$）

’#"+
（’#"+）

L $ + 0 0
’#0(
（’#0(）

"#$"
（%#2)）

’
"#20
（%#$0）

+#)+
（$#$(）

%’#)0
（)#+*）

"#+’
（’#))）

0#%’
（"#$(）

’#"0
（’#%%）

$#0$
（%#(’）

$#%%
（%#$’）

’

# $#("* $#2*2 (#)’% %#("% %%#’’% (#"+( +#+*" (#%0) %%#)"2 %+#$"% "+#’)( ’#+"*

" ’#$$’ ’#"0" ’#"%" ’#+’% ’#’%"! ’#"$$ ’#’)% ’#"(( ’#’’2! ’#’’%! ’#’’’%! ’#*00

三类不同大小的蜘蛛：-型、/型和 .型。百分率表示每类“消耗性”行为的时间占一个观察期（$’ D4F）百分率的平均值。括
号内为标准误。#值和"值代表特定大小的蜘蛛及特定行为分类下不同大小的组 98:5;<=>?<==45检验结果（.7M:7FH7 JAFN788AF4校正
#值）；!在 ’#’)水平上有显著的统计学意义。
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JAFN788AF4 HA887HG4AF5 <87 <BB=47, NA8 # I<=:75）；U4NN787FH75 <87 54RF4N4H<FG <G G67 ’#’) =7I7= P
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图 ! 在 "# $%&内，不同大小组的标记蜘蛛花费在“消耗性”行为上的时间百分率（ !标准误）
’%() ! *+,-+&./(+ 01 "# $%&2.+（ 3 45）067+,8/.%0& 9+,%0: .;/. 79%:+,7

79+&. %& -07.<= /-.%8%.%+7 %& (,0297 01 :%11+,+&. 7%>+7

!?@ 种内相互作用 共观察到 "# 次相互作
用。在 $% &’( 的观察中，)$*的标记蜘蛛（)+
个）有 )次相互作用，$*的标记蜘蛛（,个）有 $
- .次相互作用。标记蜘蛛连续 .次的相互作
用仅发生在网上出现猎物的情况下，其他发生

相互作用的原因尚不清楚。在相互作用的数量

上，, 个成员的组显著高于 $ 个成员的组
（/0((123’4(56 ! 检验，" 7 8 "9$+#，# 7

%9%)#），但对多于 , 个成员的组没有显著的差
异（" 7 8 %9$):，# 7 %9#."）。/型以及 ;型蜘
蛛在超过 $个成员的组里发生相互作用的次数
高于其他组（/型蜘蛛：$ 7 ".9),+，# < %9%%)；
;型蜘蛛：$ 7 )=9=%"，# < %9%%)，图 $）。>型蜘
蛛，即使在大的组里也很少发生相互作用，组的

大小对相互作用的数目没有显著的影响（$ 7
%9=.$，# 7 %9=$#，图 $）。

图 " 在 "# $%&内，不同大小的标记蜘蛛在不同大小的组里的种内相互作用次数（ !标准误）
’%() " A2$6+, 01 %&.+,/-.%0&7（ 3 45）9+,10,$+: 6= 7$/<<，$+:%2$ 0, </,(+

79%:+,7 :2,%&( "# $%&2.+ 067+,8/.%0& 9+,%0:7

标记的蜘蛛大小不同，标记蜘蛛所在的网

上有时同时存在其他不同大小的蜘蛛。组内未

标记蜘蛛的相对大小对标记蜘蛛在消耗性行为

的影响没有显著性差异（/0((123’4(56 ! 检验
用于 ;型和 >型蜘蛛，" 7 8 %9..:，# 7 %9.#=；
?@ABC0D120DD’B检验用于 /型蜘蛛，$ 7 "9").，#
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! "#$$"）。不过，在一个组内只有两只蜘蛛的
情况下，一个标记的 %或 &型的蜘蛛和另一个
比自己个体大或相同的蜘蛛发生相互作用的次

数显著高于比自己个体小的蜘蛛（与 &型蜘蛛
共处的相互作用次数：’#"" ( "#$)，! ! ’*；与 +
型蜘蛛共处的相互作用次数："#’, ( "#"-，! !
’.，%/0012345067 " 检验 # ! 8 ,#$),，$ !
"#"’9）。在标记的 +型蜘蛛上没有发现这种现
象。

:,;的种内相互作用达到更高的强度水
平，相互作用水平的强度和标记蜘蛛的大小

（!
, ! "#-):，$ ! "#*),）与组的大小（!

, !
,#.,)，$ ! "#:$*）没有显著性的差异。

! 讨 论

!"# 近亲幽灵蛛兼性群居生活的理论意义
兼性群居生活的物种是研究社会行为益处和代

价的良好模型。研究结果表明，近亲幽灵蛛群

居生活的各个成员是不断动态变化的，因此近

亲幽灵蛛的群组结构不同于其他一些社会性蜘

蛛，真正的社会性蜘蛛是具有一定规模的、稳定

的结构群体［)］。在群体不稳定性这一点上，近

亲幽灵蛛与鸟类或鱼类的随意集结和扩散有着

相似的地方，相关研究可以为社会行为的形成

和进化提供证据。

!"$ 近亲幽灵蛛在兼性群居生活中的能量收
支 与群居生活相比，如果蜘蛛单独建一个自

己的网，所用的网丝会耗费自己的能量，不利于

自己的生长和发育［’］。但蜘蛛加入一个组后会

面对对猎物的激烈的种内竞争。<46=36>5（’9--）
提出漏斗蛛（%&’(’!)*+,+ -*’./-）种内竞争的付出
主要是能量的耗费，也包括受伤、被捕食和相互

作用中的时间耗费而失去部分捕食的机会［*］。

考虑到近亲幽灵蛛在种内相互作用的花费时间

（表 ’），这种相互作用在其生命能量预算中是
消极的。竞争的结果随着年龄的增加而改变，

一般来说，大的个体更易于在竞争中取胜［’，:］。

竞争中取胜，可以捕食到比单独生活更多的食

物，有利于自己的发育与生存；竞争中失败，食

物量的摄取就会更少，导致蜘蛛发育缓慢和体

形更小［.］，降低个体的存活能力和繁殖成功率。

!"! 群居生活中能量消耗行为的年龄差异
研究动物的社会行为在个体发育中的转变尚未

引起人们的足够注意［-，9］。在近亲幽灵蛛的兼

性群居生活里，不同发育阶段的蜘蛛在组内显

示的能量消耗行为（或者说“消耗性”行为）不

同。+型蜘蛛在任何大小的组里都只有很少的
种内竞争行为。%型以及 &型蜘蛛在相互作用
的数量上有一个域值效应：仅仅在大的组里（!
$只）相互作用的发生率才会显著增加。
!"% 种内相互作用 种内相互作用主要有三
类付出。首先，蜘蛛对猎物的竞争［’，:］，因为食

物对个体有着重要的生物学意义，蜘蛛幼体的

生长速度很大程度上取决于取食量［.］。不过，

本研究记录的种内相互作用中对猎物的竞争只

占很少比例，这可能是由于在猎物不存在的情

况下组内通过相互作用已经建立了不太完善的

等级制度，这就在某种程度上决定了猎物的占

有者。但这种等级制度也是暂时的，组间个体

的高流动性使一个组的成员经常发生变化。其

次，种间相互作用使蜘蛛有受伤和被捕食的危

险。虽然近亲幽灵蛛在相互作用中偶尔失去步

足（野外观察 ,例，实验室观察 )例），但并没有
显著影响竞争能力和生长率［’"］。同类相食的

危险较大，野外经常发现近亲幽灵蛛个体大的

在取食个体较小的同种个体。室内实验，’)个
配对实验中（一只 &型蜘蛛和一只 +型蜘蛛），
有 )只 +型蜘蛛在 ," 3 以内被 &型蜘蛛捕食
（实验空间 *" ?? @ *" ?? @ 9" ??），虽然这可
能比野外自然状况下的发生率偏高，但也说明

了蜘蛛很有可能在空间或饥饿效应的影响下捕

食同种个体。第三，凡是发生种内相互作用的

蜘蛛，显著比没有发生相互作用的个体更易于

离开其生活的蛛网。幽灵蛛捕食猎物需要蛛

网，离开蛛网则无法捕食［’’］，因此，幽灵蛛离开

原先的蛛网后必须再进入另一蛛网或者自己建

一个网。在环境中寻找另一蛛网或结网位点的

过程需要耗费许多能量。<46=36>5 发现漏斗蛛
在相同时间内游猎性的个体（暂时没有自己的

蛛网）比定居在网上的个体失去更多的体

·*,· 动物学杂志 01,!’+’ 2)3.!-( )4 #))()&5 :"卷



重［!"］。另外，近亲幽灵蛛发现另一个蛛网，并

不一定能进去生活，特别是 # 型和 $型蜘蛛。
作者曾经对近亲幽灵蛛实验室模拟单独个体加

入一个网的过程，将不同大小的个体引入只有

一个宿主（%型蜘蛛）的网的边缘（实验空间 ""&
’’ ( ""& ’’ ( )* ’’），结果，约 "*+的个体被
网上的宿主驱赶（ ! , "*）。而且，织一个新蛛
网将消耗更多的能量，幽灵蛛（ "#$#%!&’()
*$(%+&,）织一个网平均要消耗 -* . 的能量［!］。
因此，近亲幽灵蛛如果被迫多次织网，其生长更

慢，体形更小。

博弈论（/0’1 231456）暗示争斗中的个体在
面对特别有价值的资源时常常更易于冒险［!7］。

在网上不存在猎物的时候，# 型蜘蛛与其他蜘
蛛相比参与更少的种内相互作用，# 型蜘蛛在
网上的移动和弹跳动作也很少。这暗示 #型蜘
蛛以一种不愿引起更多同类注意的行为方式生

活，尽力避免发生种内相互作用。但当网上存

在猎物的时候，#型蜘蛛便向 %型蜘蛛主动发
起进攻性动作，而且这类相互作用大部分发生

在 %型蜘蛛正在捕获猎物的时候，不过 #型蜘
蛛在竞争中很少成功。由此可见，当获益的可

能性足够大时（猎物），#型蜘蛛也从事冒险性
的行为，甚至向 %型蜘蛛挑战。
本实验结果表明：%型和 $型蜘蛛尽量避

免生活在大群体里；一个 %型蜘蛛与另一 %型
蜘蛛共处一个网上时，二者的相互作用数量显

著增加，最后常常导致一个个体离开，以避免一

个网上个体大的蜘蛛数目过多，降低组内相互

竞争的强度；#型蜘蛛或者单独生活，或者在组
内过着低调的生活，尽量避免与其他蜘蛛发生

相互作用。
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