Chapter 11
Spider Olfaction: Attracting, Detecting, Luring and Avoiding
クモの嗅覚: 惹きつけ，見つけ，おとりで誘引し，回避すること
ガブリエラ・ウール
11.1  序論
クモの感覚的な世界は，化学的，触覚的，聴覚的，そして視覚的に豊かな情報からなる。それらについて，我々はゆっくりとしか理解し始めてはいない(Uhl and Elias 2011)。各々のシグナルの様式には，繁殖のスピード，方向性，粘り強さ，障害物の影響のような特性がある(McGregor 2005)。その結果，与えられたクモ種によって使われる感覚チャンネルの組合せと相対的な重要度は，主にその生息地と生活様式に大きく依存する。たとえば，夜行性あるいは造網性の種は，昼行性または徘徊性の種に比べて，視覚的な信号にあまり依存しないだろうが，視覚に依存するハエトリグモさえ，化学的，触覚的，および音響的なシグナルを使用し，役立てる(Elias et al. 2005)。
以下では，私は，いわゆる情報化学物質とよばれる個体間で情報を移動させる生体機能分子に関する研究の現状を提示し，考察する。そして，私は揮発性物質に焦点をあてるつもりである。フェロモンは、同じ種の個体間の相互作用を媒介する情報化学物質である。低分子量のフェロモンは，空中を漂うことで，環境的な障壁によって制限されず，日夜を問わず，比較的長期にわたって効果が持続する。揮発性フェロモンは長距離にわたってシグナルを送るための最良の手段を提供する。より高分子量の化学物質は，他方で，基盤，または動物の体または糸に付着して，それぞれの構造と接触することによって感知される。触覚型の情報と組み合わされた接触フェロモンは，揮発性のフェロモンと比較して，個体の状態をより詳細に描き出すと考えられる(Trabalon 2013を参照)。しかし，揮発性物質は単なるエミッター(送り主)の存在よりもはるかに多くのシグナルを送ることができることを示す累積的な証拠がある。
19世紀後半以降(Peckham and Peckham 1887)，多くの行動に関する研究によると，空中および接触フェロモンは，クモの情報伝達において使われるという(Glaskett 2007; Uhl and Elias 2011)。空中および接触フェロモンの組合せは，繁殖の文脈で特に進化したと思われる。ここでは，雄のクモは遠くからメスを見つけ，メスの生殖状態と交尾したいという意欲を評価し，交尾求愛ディスプレイを実行し，オスが餌食と間違えられないことを確認して生殖器を見つけ，結局，オスが利用できるすべての化学的，また振動，視覚的，触覚的な情報を利用することによって，うまくつがいにならなければならない。配偶する文脈で重要な役割を演ずることは別として，まだクモでは調査されてはこなかったテリトリーをマーキングすることと警戒物質の文脈においても，フェロモンが進化してきたことが知られている。
コミュニケーションに関係する参加者が異なる種の出身であるならば，情報化学物質はアレロケミカル(他感物質)と呼ばれている。送り主に有効であるアレロケミカル(アロモン)は目標種の性的フェロモンをコピーすることによって餌食を誘うクモで見つかった(なお以下の文献に注目すること Herberstein and Wignall 2011)。餌食を見つけるか，捕食者を避けるのに，受け取り手に有効であるアレロケミカル(カイロモン)が用いられる。餌食が手に入るというシグナルであるカイロモンは，潜在的な餌食から放出されたいかなる揮発性の手がかりを示すかもしれない。明らかに，フェロモンまたはアレロケミカルとして使われる生体機能分子は，クモが配偶システムを進化させたのと同じように，捕食者と餌食のダイナミクスを形作ったに違いない。
11.2  揮発性の性フェロモン：つがいを見つけ評価すること
クモは捕食者であり，そのほとんどは単独生活を送る。しかし，性的に成熟したときは，潜在的な交配パートナーは繁殖のために突きとめられなければならない。初期の行動に関する観察によると，嗅覚は交配相手が発見される主要な感覚のチャンネルであるという。長距離で配偶相手が誘引されるものは，多くのクモ，特に，いくつかの成体のオスがメスの網に到達することを観察されうる造網性クモについて記載されてきた。(Gaskett 2007; Foelix 2011; Uhl and Elias 2011)。主に完性域類クモ(訳注：クモ下目のクレード。日本に生息するものは，カヤシマグモ科，ガケジグモ科，ハグモ科，ウズグモ科，チリグモ科，スオウグモ科など7科を含む分岐群)に基づく豊富な観察によると，メスは処女としてオスを誘引し，配偶の後にフェロモンの生産をやめるという。例えば，オーストラリアのセアカゴケグモLatrodectus hasselti (Theridiidae)で，オスは遠くから成体の処女のメスの網を見つける(Kasumovic and Andrade 2004)。アミノ酸誘導体は，長距離を隔てて配偶相手を誘引する力の原因となる場合もある接触フェロモンとして機能する(Jerhod et al. 2010)。処女のメスのサラグモ科のクモLinyphia triangularis (Linyphiidae)の網からの抽出物が幼体またはつがいになったメスの網に噴霧されるとき，オスはこれらの操作された巣に遭遇するときに，興味をそそる網の縮小行動を行う。オスによる網の縮小行動は，典型的にはいくつかのサラグモ科の種で処女のメスとともに実行される(Watson 1986; Schulz and Toft 1993)。酪酸((3R,3R')-3-(3-ヒドロキシブチリロキシ)酪酸)が，網縮小行動を誘導すると見出された。その酸は，2つの酸に主に自己触媒的に分解する(Schulz 2004)。これらの分解生成物が離れた仲間を誘引するものの原因となるならば，それらは追加的なコストなしで生産されうる。
現在まで，揮発性のフェロモンは，3つの種だけで特定され，試験された：ヒナタクサグモAgelenopsis aperta (Agelenidae: Papke et al. 2001)，ナガコガネグモArgiope bruennichi (Araneidae: Chinta et al. 2010) およびユウレイグモ科のクモの一種Pholcus beijingensis (Pholcidae: Xiao et al. 2009; Gaskett 2007参照)である。
ヒナタクサグモAgelenopsis apertaの求愛行動(図11.1 a)は振動的および視覚的なディスプレイの間の多数の異なる行動パターンを含んでおり，オスは処女のメスによって放出される揮発性のフェロモン(8-メチル-2-アオナノン)に応える(Singer et al. 2000; Papke et al. 2001)。合成されたフェロモンは非常に低い投薬量であっても，オスの求愛行動の大部分の要素と段階を引き出す優れたアリーナ・システム(訳注：クモを置く実験装置)でオスを誘引するということがわかった。メスがオスのディスプレイに応じた時だけ，完全なオスの行動が観察されており，これはオス・メスの間の振動するコミュニケーションは，求愛の少なくとも最終段階ではメスが引き継ぐことを示すものである(Papke et al. 2001)。幼体ではフェロモンおよび最終脱皮から二週間経過したよりも若いメスからは見つからず，その産生は授精後におさまる(Papke et al. 2001)。最終的な脱皮の後にメスがシグナルを出すのが遅れることになれば，精子が結局保存される分泌物を生産するためにメスが必要とする時間に反映されるかもしれない(Uhl 1994)。あるいは，メスがフェロモンの拡散を遅れさせることは，メスがつがいを選択する文脈で適応的なのかもしれない。それはこの時間によってメスの生殖器の構造が完全に硬くなるためであり，オスが脱皮したてで防御がきかないメスを交尾の相手として扱う可能性を減らすかもしれないという理由による。
コガネグモ科のクモのナガコガネグモArgiope bruennichi(図11.lb)には，メチルクエン酸トリメチルがつがい誘引物質として使われる(Chinta et al. 2010)。クエン酸エステルは、処女のメスと彼らの巣によって特定のジアステレオメリックな比率で放出される。クエン酸エステルは，幼体の体からの抽出物およびヘッドスペース分析では見つからなかった。交尾の後，メスはフェロモンを放出するのをやめる。その物質は，2つのエナンチオマーを自然に発生させる: 主要なエナンチオマーの (2R,3S)-メチルクエン酸トリメチルと少数の2S,3S構造のものである。天然抽出物において，これらのエナンチオマーは，6:1と25:1の間の比率で見つかった。ナガコガネグモArgiope bruennichiの自然の生息地で，クエン酸エステルが性フェロモンとして実際に機能することが証明された(Chinta et al. 2010)。異なるエナンチオマー比を比較するとき，より多くのオスが2:1に比べ6:1の割合のトラップに多く到達したが，その違いは統計的に有意ではなかった(Chinta et al. 2010)。それにもかかわらず，メスが生じるエナンチオマー比はメスの状態に依存しており，オスのつがい選択的な手がかりを表すかもしれないかどうかに関してまだ決定されていない。オスは交尾の間，食べられる大きな危険を冒すので，オスのつがい相手の選択は，特にこの種で発現されるのかもしれない。クエン酸誘導体が性フェロモンとして使われることは，クエン酸が主要な一次代謝産物を構成するために，生産コストがばかにできないことを，すでに示唆している。クレブズ回路において，クエン酸は一連の化学変化を受け，結局は，クレブス回路を続けるために再生される。面白いことに，もう一つのクモ種がクエン酸誘導体を使うということが，知られている。徘徊性のクモであるネッタイドクシボグモCupiennius salei (Ctenidae)のメスは，自らの糸に接触フェロモンを塗る。このアシンメトリックな(S)-ジメチルクエン酸エステルはオスの求愛行動を誘導し，化学感受性感覚子と接触しているとき，中立的反応を誘発することが示された(Tichy et al. 2001)。これまで，これらの2つのクモ種は別として他のいかなる動物もフェロモンとしてクエン酸誘導体を使わないということが知られている。研究される必要があることは，フェロモンの生産のためのクエン酸を取り出すことはコストがかかるかどうか，そして特定のエナンチオマー比率の生産がメスの状態を正直に明らかにする手がかりと考えられる可能性についてである。
揮発性フェロモンが知られている第三のクモ種は単性域類ユウレイグモ科の一種のPholcus beijingensisである (Xiao et al. 2009, 図 ll.lc)。オスは，2択のアリーナ・システムにおいて，処女およびつがいになったメスの両方の糸および抽出物によって誘引される。面白いことに，つがいになったメスは交尾のあとも受容的で連続的にシグナルを出し，交尾するときの最後のオスにとっては高い父性の成功に一致し，他のユウレイグモ科にとってもそうであると見出されている(Eberhard et al. 1993; Schäfer et al.2008)。特定の単性域類のメスの生殖器系のために，オスはメスの精子貯蔵場所にアクセスして，前のオスの精子を置き換えることができるか，取り出すことができる。したがって，メスが連続してシグナルを出すことは、オスの関心事であるはずがない。よって，シグナリングのダイナミクスをコントロールするのはメスであるようだ。メスが卵嚢を鋏角に運び込むとき，また仔グモの世話の時間に，メスはフェロモン生産を減らす。オスの探索行動を誘発するフェロモンは，酢酸(E,E)-ファルネシルと酢酸ヘキサデシルが2:1の割合の酢酸エステルの混合物からなるということがわかった。これはクモにおいて複数の構成要素からなるフェロモンの最初に知られたケースである(Xiao et al. 2009)。特定の比率で生産されるときだけ，機能する多成分フェロモンは、昆虫と哺乳類で非常に一般的である(Wyatt 2003)。我々はクモの嗅覚に取り組み始めたばかりであったので，将来の研究ではクモの空中を伝わるシグナルが同じように複雑でありえるかどうかが示されるだろう。Pholcus beijingensisのコミュニケーション・システムに関して入手できる情報は，この方向を指し示すものである。
メスのシグナリングのダイナミクスと適応値を理解することは，将来の研究のための大きな課題である。ヒナタクサグモAgelenopsis apertaとナガコガネグモArgiope bruennichiに おいて処女のメスだけがそれぞれのフェロモンを生産するということがわかっている。ところが，つがいになったメスのユウレイグモの一種のPholcus beijingensisはシグナルを出し続ける。これらの情報に乏しいシグナリング・パターンは，更に詳細に調査される必要性がある。処女のメスは，明らかに，卵の受精を確保する精子提供者としてオスを誘引する必要がある。これに加えて，メスとの接触についてのオス間の競争は，結局，メスに接近する高いクオリティーのオスを除去してしまいかねない。しかし，なぜメスが交尾の後にシグナルを出すのをやめるかは不透明である。それは，一妻多夫のメスは彼女の生殖器官の中に異なるオスの競争している精子を入れることで利益を得るかもしれないという理由からである。さらにまた，複数回の交尾は不妊症のオスとつがう危険を減らし，同系交配の危険性を減らし，子供たちの遺伝的多様性を増やし，メスによる精子選択を許す(Hosken and Stockley 2003)。他方，シグナルが捕食者または捕食寄生者を誘引するならば，長期のシグナリングはメスの将来の見通しからは高くつく場合がある。また，メスの生殖器の形態が初めてのオスからの精子を有利にする種では，長期のシグナリングは効果的でない場合がある。または，効果的な交尾時の差し込みがメスの生殖器に適用される場合(ナガコガネグモArgiope bruennichiのような場合)において，それに続く交尾の成功を強く減少させることがある(Uhl et al. 2010)。心に留めるべきことは，多くの完性域類のメスグモは，別々の精子貯蔵器官に至る2つの交尾の輸送管を持っている;「つがいにされた」メスは，一方または両方の貯精嚢に精子移動を経験したかもしれない。交尾が1回の挿入だけに終わるならば，1つの貯精嚢のみが精子を含み，そして，メスの繁殖の状態は，したがって経験豊かな精子が両方の貯精嚢に輸送された「完全につがいにされた」メスとは対照的に，「半分つがいにされている」と呼ばれるかもしれない。「半分つがいにされたメス」は，少なくとも2匹のオスから精子を受け取るために継続的なシグナリングで利益を得るかもしれない。もっともそれは，一匹のオスが利用できる最も高い品質のオスでない場合に限られるであろう。したがって，メスのシグナリングは連続的でなければならないか，オスの質に依存すべきである。しかし，オスの見通しからは，オスが精子を移すとすぐに，メスは他のオスにとって魅力的であるのをやめなければならない。オスの操作的行動にとっての選択的な利点は，生殖器で栓をすることが進化しなかった種で，特に明らかだ。しかし，効果的に栓をする種でさえ，両方の交尾の開口部をふさぐオスだけが，ナガコガネグモArgiope bruennichiで示されたように独占的な父であることが予見できる(Nessler et al. 2007)。メスがオスを受け流すか，オスを生きたまま食べるので，もしもオスが1つの開口部のみしか使ってはならないならば，対抗するオスでのメスの再交尾の成功を減らすどんな物質でも有利だ。このことによって以下のような疑問が生じる。すなわち，クモのオスがメスを魅力がなくなるような操作をする物質を輸送することができるか，メスにシグナリングをやめさせることができるかということである。このことは多くの動物の交尾システムで起こるとわかっており，それはショウジョウバエで特によく研究されている(Simmons 2001; Chapman and Davies 2004)。
時間スペクトルの反対側で，メスのシグナリングの始まりも更なる詳細な調査を必要とする。ヒナタクサグモAgelenopsis apertaで見つかった，最終的な脱皮とフェロモン生産の間にある時間のずれのために，どのような説明があるだろうか? 我々は類似した時間のずれを他の種で発見することができるだろうか，あるいは，最終脱皮直後にシグナルを見つけることがより一般的なのだろうか? 行動に関する観察によると，大多数のクモが成体期まで脱皮の後に早くシグナリングし始めることが強く示唆されるという(Uhl and Elias 2011)。ナガコガネグモArgiope bruennichiの交尾行動の最近の観察によると，交尾システムのもう一つの面白い側面，すなわちおそらくシグナリングのタイミングにつながっているということが指摘される。ナガコガネグモArgiope bruennichiでは，メスが脱皮する過程で交尾が起こる(Uhl and Renner, 未公表)。これはキマダラコガネグモArgiope aurantiaでもみつかった(Foellmer and Fairbain1 2003)。この行動は「日和見主義的な交尾」と呼ばれる。その理由としては，オスの戦略としてメスの攻撃的行動と交尾相手の選択に打ち勝つことが考えられる。脱皮していて防御力の劣るメスとの交尾は，特に性的な共食いの高い可能性のある種で有利である場合がある。実際，ナガコガネグモArgiope bruennichiのオスの80%は最初の挿入時に生き残ることがない。硬化した性器で処女のメスと交尾するときに，メスは常に交尾の間，オスを攻撃するからである (Schneider et al.2006)。しかし，オスが交尾するとき，脱皮しているメスとは，性的な共食いは起こらない。そして，オスは同じメスまたはもう一匹のメスと2回目の挿入を実行するために生き残る(Uhl and Renner, 未公表)。生き残りと交尾頻度に関して，日和見主義的な交尾は，明らかにオスに有利だ。しかし，最終的な脱皮が近づいている亜成体のメスをオスがどのように見つけるのか，揮発性のシグナルや手がかりが関わっているのかは明らかではない。亜成体の状態のメスはクエン酸エステルを放出していなかった(Chinta et al. 2010)。しかし，揮発性の物質が脱皮が始まる前の非常に短い期間にのみ放出されるのかもしれない。それにもかかわらず，日和見主義的な交尾がメスにとって不利であるならば，脱皮のプロセスとメスが交尾の制御下であるのを許すシグナリングの始まりの間で，私たちは時間のずれを予想するだろう。従って，メスがフェロモンを広げるダイナミクスと防御力に劣るメスを捜し出すためにオスによって使用されるメカニズムを明らかにする研究が必要である。
複雑な描像を完成させるために，オスのシグナリングも考慮される必要がある。2つのコモリグモ種(Allocosa brasiliensis, Allocosa alticeps)では，オスが揮発性のシグナルを出す。それは，彼らが求愛を始めるオスの巣穴を見つけるために，メスによって用いられる(Aisenberg et al. 2010)。ハエトリグモ科マミジロハエトリグモ属の一種Evarcha culicivoraでは，オスとメスの両方が求愛とつがい評価を行う。オスの匂いの存在は，メスの間での敵対的な行動におけるエスカレーションにつながる(Cross and Jackson 2009)。未解明の匂いシグナルに基づいて，メスは性別間のみならず発達段階間においても区別するということがわかっている(Cross et al. 2009)。これに加えて，メスは直近に血を吸った蚊を餌にしたオスを好むが，直近に直接的には吸血した蚊をエサにしなかったオスをあまり好まない(Jackson et al. 2005, Fig. 11.ld)。このケースは以下のことを示す。すなわち，種そして性に特有なシグナルおよび食餌の匂いの手がかりが，つがいを誘引しつがいを評価するために結びつけられるのだということである(Cross et al. 2009)。実際，オスの揮発性物質はヤマシログモ類のクモ(ヤマシログモ属の一種，ヤマシログモ科)において，つがい評価のために使われる。卵の数およびサイズそして孵化の成功率として測定されるメスの繁殖のアウトプットは，メスが二択でより好んだオスと交尾した後のほうがより高かった。(Koh et al. 2009)。シグナルの構造and/or組成は潜在的なつがいの状態または遺伝子の構造に従って異なることが，嗅覚によるつがい相手の選択によって要請される。現在の証拠によると，化学的シグナルは遺伝子型を評価する良い手段を提供するかもしれないということが示唆される(Johanson and Jones 2007)。脊椎動物における(Johnston 2003)MHC系フェロモン(訳注：MHC=主要組織適合遺伝子複合体，major histocompatibility complex)についての区別に類似した嗅覚的なシグナル/手がかりによって評価されるつがい相手間の互換性は，クモに対して考慮されてこなかったが，クモの嗅覚調査における次の大きなステップを意味する。
11.3  餌食を見つけ餌食になることを避けること

クモが嗅覚を使う文脈は，性淘汰に制約されることはない。クモは地球の生態系の重要な捕食者であるので，クモは有益なハンティング場所を区別することができなければならず，したがってその場所の捕食危険性の程度および競合だけでなく，食物の入手可能性に関する情報を伝達する手がかりを利用しなければならない。化学的な手がかりは，これらの文脈で非常に重要であると思われる。
11.3.1  場所の選択
クモは一般に彼らに適している生息地で卵から孵るが，彼らは新たに孵化する仔グモから成人の個体まで発達の間に生息地を変える。厳しさの一端で，バルーニングによって移動する仔グモは新しい生息地の品質を評価して，とどまるか，それに応じて去るかを決める手段がなければならない(Bonte et al. 2012; Bonte 2013)。たとえ仔グモが彼らのもともとの生息地にとどまるとしても，彼らは，例えばより密集した場所から，彼らの発達段階に依存している地面の上の異なる高さにある，より開けた植物または建物の網へと微小生息域をしばしば変える(Kevan and Greco 2001)。通常，クモは彼らが最も適応し，十分な餌食を提供する餌場の一区画を選ばなければならない。しかし，クモによって適当な一区画を捜し出すのに用いられる手がかりは，ほとんど調査されてこなかった。カニグモの一種Thomisus spectabilisは典型的に花への訪問者を捕えるために花で待つ。花を価値がある餌場と特定するために嗅覚的な手がかりを使う(Heiling et al. 2004)。これとは対照的に，もう一種のカニグモであるヒメハナグモMisumena vatiaは花，花の抽出物または自然な濃度における一般的なセスキテルペン状の花のにおい(β-カリオフィレンとネロリドール) へのえり好みを示さない(Junker et al. 2011)。興味深いことに，花の上で狩りをしないもう一種の待ち受ける捕食者であるキシダグモ類のカナシミキシダグモPisaura mirabilisは花，抽出物，花のにおいを避けるようである(Junker et al. 2011)。これはいろいろな節足動物に対して示された植物の揮発性物質の抑止効果のためであっただろう(Junker and Blüthgen 2010)。植物は，植物の花粉媒介者の相利共生を利用し植物の繁殖の成功を減らすような捕食者を阻止する花の化合物を進化させたのであろう(Irwin et al. 2004)。おそらく，花を訪問しているクモの捕食者は，防御的な花のにおいを大目に見ることができ(Misumenta vatiaの場合のように)，Thomisus spectabilisの場合のように遠くから花のホストを見つけるために花の化合物さえも利用することができるのだろう。
11.3.2  餌食のにおい
餌食を狩る効率は，餌食の揮発性のにおいを利用することによって，かなり上昇するかもしれない。捕食者は，それが潜在的餌食の存在を知らせるどんな化学物質でも利用するかもしれない。あるいは，餌食種の同一種内のコミュニケーションのために進化した種特異的な物質を見つけることに特化したかもしれない。そのようなカイロモンによって少し離れた餌食の発見が非常に有利である場合があるが，この文脈に関する私たちの知識は制約されている。ブラジルドクシボグモCupiennius saleiは遠くから餌食を見つけるのに嗅覚を使うことが示されている(Hostettler and Nentwig 2006)。興味深いことに，クモが毒の利用可能性によって餌食を選択できることことが示された:毒腺が空のクモは毒液に無感覚な餌食(ゴキブリ種2)よりも毒液に敏感な餌食(ゴキブリ種1)を好む一方，毒腺が毒液でみたされていると，これらの餌食のタイプ間での識別はなかったのである(Hosteller and Nentwig 2006)。けれども利用できる多くの研究によると，対照基盤群と比較して潜在的餌食から放出される化学的な手がかりを含む基盤に対して異なる反応をするかどうかがテストされたものの，化学触覚型のものと揮発性の情報とを分離することは難しいことがわかっている(Johnson et al. 2011およびその中の引用文献を参照)。メスのツヤクロゴケグモLatrodectus hesperusは，以前餌食のイエコオロギがいた岩とコオロギの手がかりのない対照群の岩の選択肢を与えられた。ツヤクロゴケグモLatrodectus hesperusは化学的な餌食の手がかりを含んだ微小生息域区画を優先して選んだのである(Johnson et al. 2011)。コモリグモの一種Trochosa parthenusにおいて，そしてササグモの一種Oxyopes salticusにおいて，野外から採集された各個体は，なじみのない餌食に比べ，自然の生息地においてはより長く，餌食からの手がかりを含むエリアにとどまった。(Punzo and Kukoyi 1997)。しかし ，実験室で育てられたクモは，提供された餌食のタイプへのえり好みを示さなかった。このことにより，一般的にほとんど餌食選択を示さないと考えられる多食性のクモ(Nentwig 1987)でさえも化学的な手がかりを連合学習することを示唆する(Punzo and Kukoyi 1997; Persons and Rypstra 2000)。複雑な捕食者・被食者のダイナミクスに対する洞察は，2種の北アメリカコモリグモHogna helluo(図11.1e)，そしてそのクモと同地性の，より小さな餌食種であるオオアシコモリグモ属の一種Pardosa milivinaに関する詳細な研究を提供する。北アメリカコモリグモHogna helluoはその餌食種の嗅覚探索イメージを形成すると思われ，餌食なしの長期間のあと(9日; Persons and Rypstra 2000)でさえも特定の餌食への強い反応性を示す。オオアシコモリグモ属の一種Pardosa milivinaを食べた北アメリカコモリグモHogna helluoはPardosa milivinaからの化学的な手がかりを含んだ地域(より長い居住時間および減少した機動性として測定された)を好んだ。一方，コオロギを与えられるならば，彼らはコオロギからの手がかりを含んでいる地域を好んだ。揮発性成分は場所の選定に関与しているはずである。なぜなら，オオアシコモリグモ属の一種Pardosa milivinaを食べた北アメリカコモリグモHogna helluoは未処理のアリーナの中心からPardosa milivinaの手がかりを含む地域へ高い確率で直接移動したからである(Persons and Rypstra 2000)。おそらく，化学的な接触性の手がかりを利用することは別として，餌食の捕獲をより成功させるために，Hogna helluoはPardosa milivinaの性フェロモンを利用する(Searcy et al. 1999)。これらの調査結果は以下のことを示す。すなわち，多種類の餌食を捕食すると考えられるクモ（ゼネラリスト・クモ）でさえも化学的手がかりを特定の餌食と結びつけられるのである。ゼネラリスト・クモがどれくらいの異なる手がかりを学ぶことができるか，そしてそれが連合学習によってどれくらい簡単に餌食のタイプを変えることができるかについては，依然として調査が進められている。
より専門的捕食者であるようなクモは明らかに嗅覚器官によって特定の餌食の化学的な手がかりに反応する。メッセージを横取りするいわば化学的スパイ活動は，これらの捕食者・被食者のシステムでは一般的である(Stowe et ale 1995)。たとえば，アリ食のハエトリグモの一種Habrocestum pulexはより多くの時間を費やして，対照土と比較してアリ処理土の上で特定種へ連続してそっと忍び寄る動作を示す(Clark et al. 2000)。嗅覚計テストでは，Habrocestum pulexは，合成された警戒フェロモン(6-メチル-5-ヘプテン-2-オン)と同様な攪乱されたアリの匂いと対照群とを識別した。負傷したか攪乱されたアリによって生産される警戒フェロモンはアリ食のハエトリグモだけでなく，より視力を基盤としないホウシグモ科のクモによってもカイロモンとして使われる(Allan et al. 1996)。加えて，アリに由来する手がかりが与えられるとHabrocestum pulexはより速くアリを見つけた。これは嗅覚と視力が高度に組み合わされうることを示唆している。カイロモンによる注意を払わせる準備作業によって，ハエトリグモ科の一種であるPortia fimbriataはハエトリグモ科の一種であるJacksonoides queenslandicusを主に捕食するということもわかった(図11.1f)。好ましい餌食であるJacksonoides queenslandicusの化学的な手がかりによってPortia fimbriataの光学的手がかりへの注意力が高まる(Jackson et al. 2002)。注意を払わせる準備作業は過去の経験には基づかずあらかじめプログラムされているようである(Nelson and Jackson 2011a)。

餌食選択の興味をそそるケースは，ハエトリグモの一種Evarcha culicivoraで起こる。最近血液を吸ったメスの蚊を優先して攻撃することによって，これらのクモは脊椎動物の血を間接的に食べる(Jackson et al. 2005)。餌食の挙動が除去されるという困惑させる効果における研究によると，Evarcha culicivoraはにおいのみそして光景のみで好む餌食を認識できることが示唆される。(Jackson et al. 2005)。私の知る限りでは，これは捕食者が最近餌食が食べたものに基づいてその餌食を選ぶことを証明する唯一の研究である。
11.3.3  餌食を誘うこと
アロモンと呼ばれる化学物質は異種間相互作用に関係しており，出し手には適応可能な利益がある。ナゲナワグモの場合，クモは彼らの餌食による同一種内のコミュニケーションにおいて用いられる化学信号を攻撃的に模倣するいつわりのシグナルの出し手の役割を引き受ける(Stowe et al. 1995; Vereecken and McNei1 2010)。ナゲナワグモ(図11.1g)における化学的に攻撃的な模倣(ペッカムの模倣)について利用できる大部分の情報はアメリカのMastphora種の研究から生まれている(Stowe et al. 1995; Vereecken and McNei1 2010)。投げ縄はクモが生産する糸の終端にあるねばねばする小滴で，クモは，見た目にはわからないきっかけや接近しているガの聴覚的な手がかりを受信した2分後になるとつくり出す (Haynes et al. 2001)。ハンティング位置では，ナゲナワグモは彼らの前足を伸ばし1本の足で投げ縄を持つ。餌食を捕まえるために，ナゲナワグモの一種のMastphora hutchinsoniとM. cornigeraは前足を後ろに引き，餌食の方向に投げ縄を飛ばす。一方，アフリカとオーストラリアのナゲナワグモは円形に投げ縄を回転させる(Haynes et al. 2001)。小滴で動けなくなった餌食は，クモによってすぐに噛まれ，麻痺して包まれる。面白いことに，遅い齢と成体のメスのみが投げ縄を生じる。ちなみに擬フェロモンを含むのは投げ縄ではない(Stowe et al. 1987)。投げ縄なしでハンティングの位置のメスは静止した位置であるとき，または食べるときに比べ，擬フェロモンを発し，より多くの物質を放出する。
通常，シグナルの生産は専門的なシグナリング・メカニズムの進化を必要とするので，いつわりのシグナルの出し手はわずか1種または限られた数の分類群を利用する傾向がある(Vereecken and McNei1 2010)。面白いことに，Mastphora cornigeraのメスは，同じ科から主にヤガ種を捕まえる。Mastphora cornigeraに対して19種類の異なるガ種が，そして単独のメスによって最高9つの異なる種が記録された(Stowe et al. 1995)。メスの個体で見つかる揮発性物質の変異はかなりのものであった。餌となるガの成分分析からMastphora cornigeraは多くの種類のガを誘引することができると示された。その理由は，ガのフェロモンの混合物で見つかる共通の成分に依存しているからである(Stowe et al. 1995)。餌食としてのガの種類数は，Mastphora hutchinsoniではより限定される。餌食の90%以上をガで構成するこの2種は，しかしながら，フェロモン組成において共通部分のない非常に異なる2成分系フェロモン混合物を使う。そしてそれらの生合成は異なる酵素の反応を必要とする(Yeargan 1994)。それにもかかわらず，Mastphora hutchinsoniは適切な混合比でその鱗翅類の餌食のフェロモンと同一となる化合物を生産する(Gemeno et al. 2000)。主なガ種は，1種の早く飛ぶものと1種の遅く飛ぶ種で周期性において異なる。Mastphora hutchinsoniは夜間ずっと両方の種の構成成分を生産するようであるが，夜が進行するにつれ早く飛ぶガのほうのフェロモンの生産を大幅に減少させる(Haynes et al. 2002)。時間を違えて生産することは，異なる餌食種の興味をそそるような効果的な利用につながる。
初期の齢およびオスのMastphora種が餌食を探す習性を見るとき，攻撃的な模倣のストーリーはさらに複雑になる：メスの初期の齢とオスのすべてのステージでも餌食を誘引するのだが，彼らは投げ縄を使わない；彼らは空中で上へ伸ばされる正面の足2組で葉の端に座る(Yeargan 1994)。彼らの目標は，オスのチョウバエ(Psychodidae)である。成体のように，ナゲナワグモの各個体は異なるチョウバエ類を餌食にする。これは，オスの餌食を誘引するために種特異的な化学的な手がかりが生み出されることを証明している(Yeargan and Quate 1996)。チョウバエ類のフェロモンがまだ特定されていないため，フェロモンがどれくらい強くいろいろな餌食種のメスの性フェロモンに合うのかはわかっていない。ハエのフェロモン模倣物の生産からガのフェロモン模倣物の生産へと劇的な転換の引き金を引くのは何か，これがどのように生理的に付随するのかを決めること，そしてアロモンの合成のために経路を特定することは興味深い。全体として，ナゲナワグモの攻撃的な化学模倣の研究は，クモの神秘的な夜の生活に悩まされる。他のクモ種においても昆虫を誘引すると思われる。例えばコガネグモ科のシロカイラグモKaira alba (Levi 1993)とヒメグモ科のツクネグモの一種初期の齢およびオスのMastphora種が餌食を探す習性を見るとき，攻撃的な模倣のストーリーはさらに複雑になる：メスの初期の齢とオスのすべてのステージでも餌食を誘引するのだが，彼らは投げ縄を使わない；彼らは空中で上へ伸ばされる正面の足2組で葉の端に座る(Yeargan 1994)。彼らの目標は，オスのチョウバエ(Psychodidae)である。成体のように，ナゲナワグモの各個体は異なるチョウバエ類を餌食にする。これは，オスの餌食を誘引するために種特異的な化学的な手がかりが生み出されることを証明している(Yeargan and Quate 1996)。チョウバエ類のフェロモンがまだ特定されていないため，フェロモンがどれくらい強くいろいろな餌食種のメスの性フェロモンに合うのかはわかっていない。ハエのフェロモン模倣物の生産からガのフェロモン模倣物の生産へと劇的な転換の引き金を引くのは何か，これがどのように生理的に付随するのかを決めること，そしてアロモンの合成のために経路を特定することは興味深い。全体として，ナゲナワグモの攻撃的な化学模倣の研究は，クモの神秘的な夜の生活に悩まされる。他のクモ種においても昆虫を誘引すると思われる。例えばコガネグモ科のシロカイラグモKaira alba (Levi 1993)とヒメグモ科のツクネグモの一種Phoroncidia studo(Eberhard 1981)である。しかしまだ研究されてはいない。
11.3.4  捕食を避けること
化学的シグナルは捕食者を見つけて避けることでさらなる役割を担う(Dicke and Grosta1 2001)。いくつかのクモ種では，空気中の捕食者を回避するカイロモンを検知できることが示された(Nelson and Jackson 2011b)。捕食者であるコモリグモの一種Hogna helluoによってカイロモンを用いて見つけられるコモリグモの一種Pardosa milivinaは， Hogna helluoからの空気中，糸および排出物を基盤とした化学的な手がかりに対する反捕食者反応を示す(Schonewolf et al. 2006; Persons et al. 2001, 2002, Lehmann et al. 2004)。落とし穴での捕獲実験において，Pardosa milivinaは大きなHogna helluoのオスまたはメスが餌としてつけられている罠の回避を示したが，コオロギを含んでいるか空の罠を避けなかった(Schonewolf et al. 2006)。Pardosa milivinaは，カイロモンの存在量と比較して，段階的な反捕食者挙動を示した(Persons et al. 2001)。Hogna helluoからの化学的手がかりを含む地域(以前Pardosa milivinaが捕食された)では，活動の低下が見られた(Persons et al. 2001)。これらの調査結果は以下のことを示唆する。すなわち，Pardosa milivinaは捕食者および彼らの量的な化学的手がかりを見つけることができるだけでなく，異なる餌食を捕食した捕食者からの手がかりを区別することもできるのである。回避はPardosa milivinaでは仔グモたちにさえ及ぶ：以前Hogna helluoの初期の齢により占められていた容器の中で，仔グモはより高い確率で母の背中に残る(Persons and Lynam 2004)。同様に，クモ食のハエトリグモの一種Portia labiataからの空気中の手がかりが存在するとき，ヤマシログモ科の一種のScytodes pallida(訳注：クモ目中唯一，口から糸を吐くクモを含んでいる)の抱卵期間はかなり減らされる。鋏角で卵を運ぶことはヤマシログモに典型的で、母グモを捕食者に対してより弱くする。抱卵期間は，捕食者の前の餌食によっても影響された：イエバエを捕食したPortia labiataからの手がかりに比べて，以前ヤマシログモScytodes pallidaを捕食したPortia labiataからの揮発性の手がかりが存在する場合，抱卵期間は短縮された。全体的に，潜在的餌食は揮発性物質から以下のような情報を得ることができる。それは，餌食の目の前にいる捕食者の存在についてだけでなく捕食者のサイズと空腹レベルについての詳細な手がかりである(Bell et al. 2006)。
11.4 情報妨害
上で示されたように，化学的なシグナルと手がかりは，通常同種および異種間レベルにおけるクモのコミュニケーション・システムで使われる。しかし，雑草，真菌，昆虫およびバクテリアを管理するのに用いられる環境化学物質によって，自然な化学シグナリングは妨げられるか，攪乱されうる。環境化学物質の影響の研究は，水系の方に大きく偏っている(Lürling and Scheffer 2007)。しかし，最近除草剤がクモのような陸生の節足動物の行動に直接影響しうることが示された(たとえばMichalkova and Pékar 2009; Benamú et al. 2010, Pékar 2013を参照)。農業的な生態系に暮らすコモリグモの一種であるPardosa milivinaは，野外および実験室においてグリホサート系の除草剤にさらされると，オスのすみかが減少し，メスが空気中で放出するフェロモンへのオスの反応がゆがめられる(Griesinger et al. 2011)。この研究により示唆されることは，除草剤は劇物でないが，それが同一種内の情報の流れに強い影響を及ぼすということである。さらにグリホセート系の除草剤にさらされることによって，Pardosa milivinaの活動性が低下し，餌食を捕食したり新しい生息地にコロニーをつくったりする能力にも影響を与えるかもしれない(Wrinn et al. 2012)。環境化学物質が自然な化学的シグナルおよび手がかりの認識をゆがめるならば，個体数とコミュニティ・レベルのかなりの変化が予想されうる。
11.5  化学的シグナルはどこで生産され知覚されるのだろうか？
クモの感覚的世界のための情報化学物質の重要性にもかかわらず，私たちは，まだ化学物質がどこで生産されるかについて知らず，化学物質が知覚される方法について，ほとんど何もわかっていない。化学的シグナルを生産するための細胞の候補は，糸を出す器官である出糸突起または表皮ではないかと疑われた(overview in Uhl and Elias 2011, see also Townley and Tillinghast 2013)。一次代謝産物から特定された数少ないクモの性フェロモンによると，生合成経路はクモと昆虫の間で異なることが示唆される(Francke and Schulz 1999; Jurenka 2004)。一次代謝産物からのシグナルの生成は，二次代謝物質からのシグナルの生産と比較してより高いコストがかかるかもしれない。
化学信号のためのレセプターは，先端孔感覚子であると思われる(Barth 2002; see also Trabalon 2013)。ネッタイドクシボグモCupiennius saleiにおける電子生理的方法および単一細胞の記録によると，メスが糸と接触した後の先端孔感覚子，または合成した接触フェロモンは神経反応を示したという(Tichy et al. 2001)。先端孔感覚子は終端に近い単一の孔とともに鈍感な先端部としてあらわされ，樹状突起の神経終末を含む(Foelix and Chu-Wang 1973)。化学的な感度のある感覚子は，曲がった毛幹と螺旋型の装飾的な部分がある機械的感覚子と比較して，より急な挿入角度をもつと記述される。しかしながら，我々が知っているものの多くは，ネッタイドクシボグモCupiennius saleiのみの研究を起源としている(Barth 2002)。化学的感受性を有する毛の大多数は，クモの足にある足根と中足根に多い。毛は主に味覚の受容に従事していることが示唆されている (Foelix 2011)。そのような味覚毛は空気中の物質も知覚することが非常にありそうである。その理由は嗅覚と味覚の間に区別されるべき違いがないためである。しかし依然として，電子生理的な試験は不足している。
11.6  結論
私たちはクモの感覚的世界で嗅覚がきわめて重要な役割を担うと間違いなく推測できる。たとえ私たちが関係する化学物質，関係する受容体についてほとんど知らず，そして実質的に生産している場所を全く知らないにせよ。嗅覚はつがいを見つけ評価し，餌食を検知して誘い，捕食者を回避し，社会性相互作用に及んでいく(Trabalon 2013)。したがって，私たちが最初に確認する必要のあることは化学的シグナルの性質である。具体的には生産され，コピーされ，利用され，そして発達段階と環境要因に依存するそれらの柔軟な使用である。最終的に，私たちは多くの感覚モード（化学的，聴覚的、視覚的）を含む多モードの世界としてクモのコミュニケーションを理解する必要がある。
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