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クモの性フェロモン：放出、受容、構造、および機能

A. C. ガスケット オーストラリア マッコーリー大学生物科学部

要約

クモとそれらの配偶システムは、性選択、交接前後の配偶相手選択、精子競争、配偶戦略、および性的葛藤に関する広範な興味の疑問を調査するのに有益な研究対象である。そのような研究から導かれた結論は、幅広い分類群に広く適用されるが、クモの性的相互作用の正確な理解に依存している。広範な行動実験は、多くのクモ種で性フェロモンの存在を示しており、クモの性フェロモンの同定における最近の主な進歩は評価に値する。ここでまとめられるのは、クモの性フェロモンの放出、伝送、構造、および機能であり、一般的に、メスとオスの交接戦略における性フェロモンの重要かつ動的な役割に重点を置いている。行動学的、化学的、そして電気生理学的研究のための技術が要約されており、私はクモ交配の将来の研究に性フェロモンを組み込むためのガイドラインを提供することを目指している。クモでは、フェロモンは一般的にメスによって放出され、オスによって受け取られるが、このパターンは普遍的ではない。メスのクモは、クチクラおよび/または糸に塗られた性フェロモンを放出する。これは空中であってもよいし、オスの徘徊性種の化学受容体との接触によって受け取られることもできる。空中フェロモンは、主としてオスを引き付けるか、またはオスの探索行動を誘発する。接触フェロモンは、オスの求愛行動を刺激し、放出者の同一性に関する特定の情報を提供する。オスグモは通常、気難しく、しばしば成体の交接前のメス、そして最後の脱皮前の若いメスに最も引きつけられる。これは、おそらく精子の優先順位のパターン、または交接したメスの無関心のために、メスと交接する最初のオスが大きな利点を有することを示唆している。両方の性別は、メスのフェロモン放出を制御しようとする可能性があり、その結果、メスの交接の頻度と時期が左右される。そして、オスとメスの両方にメスのシグナルや一妻多夫の潜在的に異なるコストを反映する。クモの性フェロモンは、脂質や脂溶性であり、一次代謝物と密接に関連している可能性があり、必ずしも種特異的ではないが、種の認識を助けることができる。より新しい電気生理学的技術と化学分析は、性フェロモン化合物の同定を助ける。これは、おそらく合成フェロモンを用いた、より標的化された行動実験の機会を提供し、化学シグナルの一般的な生合成および進化について理論化する。クモの、興味をそそる生物学と、クモと多くの他の動物の分類群への化学的シグナルの重要な役割があれば、クモの性フェロモンのより深い理解が生産性を証明するはずである。
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I. 序論

性間コミュニケーションは視覚的、触覚的、聴覚的、化学的なモードでのシグナルと手がかりが含まれ、潜在的な配偶相手を引きつけ、見つけ、あるいはその質を評価するのに用いられる。シグナルはエミッター（出し手）とレシーバー（受け手）で共進化し、特定の行動に関する反応を刺激する(Maynard-Smith & Harper、2003)。手がかり(例えばメスの体サイズ)は、情報を集めるためにレシーバーにより用いられる場合があるが、他に対する彼らの影響によって引き起こされる進化の結果ではない(Maynard-Smith & Harper、2003)。フェロモンは、一般に相互に有益な反応を同一種内のレシーバーから引き出す化学シグナルである(Karlson & Butenandt (1959); Wyatt、2003)。フェロモン・コミュニケーションは、おそらく甲殻類および昆虫に特に焦点を合わせた節足動物において最も包括的に研究されている(Wyatt、2003;Cardé & Millar(2004))。鋏角亜門において、性フェロモンは、ダニ (ダニ目;Sonenshine、1985;Kuwahara、2004)、そしてサソリ(サソリ目;ガフィンとブラウネル(2000)) で報告されている。広範囲な行動に関する実験といくらかの化学的研究は、性フェロモンがクモでも一般的なことを示している(クモ目;Kaston、1936;クラフト、1982;ティージェンとRovner(1982);ウィット、1982;ネントビヒ、1987;Schulz、2004)。例えばいくつかのハエトリグモ(ハエトリグモ科;Jackson、1978、1987)、コガネグモ類のNephila plumipes(Latreille))(アシダカグモ科;エルガーほか、2003)、そしてカニグモ類のMisumena vatia(Clerck)(カニグモ科;リグランドとモース(2000);アンダーソンとモース(2001))においては、クモ種の中の性フェロモンの欠如が、極めてまれに報告されている。
クモはしばしば孤立性で、広く分散しているか、低密度の個体数で、恒久的な居場所がなく、さまよったり、視力が弱かったり、攻撃的で共食い性である(エルガー、1992;Foelix、1996)。これらの行動的および生態学的要因は、必ずしもエミッターとレシーバーとの間の接触を伴わずに、長距離にわたって機能することができる化学的信号伝送のような通信モードのための強力な選択を発揮し得る。おそらく、メスグモの性フェロモンの3つの最も重要な機能は、以下の通りである：（1）オスの長距離誘引、（2）メスを同定する短距離シグナリング、（3）オスの求愛行動の刺激、である（表1）。クモの交接行動は行動に関する戦術や性別間の葛藤をしばしば含む(シュナイダーとリュバン、1998)。そして、フェロモンによるコミュニケーションはメスによる戦略的なフェロモン放出のような現象、そしてオスの妨害行為またはメスのフェロモン放出の阻害によって、興味をそそるように複雑になる(例えばワトソン、1986)。
クモと彼らの交接行動は、進化研究のポピュラーなテーマになった(エーバーハート、2004)。重要なトピックス、例えば雌雄選択、精子競争、性的対立、隠蔽色メスの選択およびオスとメスの配偶相手選択を調査するモデル・システムおよび交接戦略として、いくつかの最近出版された研究はクモを用いる(例えばエーバーハート、2004;Maklakovとリュバン(2004);Fromhage、エルガーとシュナイダー(2005);ヒューバー、2005;ロバーツとUetz(2005);スノウとアンドレード(2005))。分類群の幅広い範囲に適用できる話題を研究するためのクモの有用性と交接システムの化学シグナルの重要な役割を考えると、クモの性フェロモンのより深い理解は、価値があるとわからなければならない。クモと昆虫の性フェロモンの分析において使われるますます高度な化学技術は、性フェロモンの正確な識別を可能にし、エレガントで標的化された行動アッセイを可能にする。フェロモンの機能と構造についての知識は、化学シグナルの進化と生合成に関する一般的理論に大きく貢献している。クモにおける性フェロモンを調査している現在の文献は、ここで総合化される。クモの性フェロモンの放出、伝送、受容と構造が考察される。そして、化学的および電気生理学的分析と行動に関する分析のために使われる方法が評価される。私がクモの文献を使うのは、メスのフェロモンの放出が、メスの齢、性的な成熟および性的な状態によって変化することができるか、そして、これがオスの交接相手の選択行動とどのように相互作用するのかを調べるためである。最後に、捕食者によるフェロモンの搾取的利用の可能性と、種認識におけるフェロモンの可能な役割が考慮される。このレビューは、交接戦略における性フェロモンの重要性を示し、性フェロモンをこの分野の将来の研究によりよく取り込むためにガイドラインを提供しようとする。すべての種名は、Platnick (2006)による。

II. 性フェロモンの放出および伝送

クモのフェロモンの研究は、一般に、メスが放出し、オスが受け取ったフェロモンに焦点を当てている（表1参照）。オスがメスのフェロモンに応答するだけであり、メスがメスやオスのフェロモンに応答しない種において、これは適切である。そして、そのことが起こるのは、ハエトリグモ類のPortia labiata (Thorell)、Portia fimbriata (Doleschall) (Clark & Jackson, 1995)、そしてTrite planiceps Simon (Taylor, 1998)である。しかし、いくつかのクモ種においては、メスとオスの両方がフェロモンを放出してそれに反応する。例えば、社会性クモStegodyphus sarasinorum Karsch (イワガネグモ科)のメスの糸は他のメスを引きつけ(ローランド、1984)、オスの糸は造網性クモTegenaria domestica(Clerck)(クサグモ科)とCoelotes terrestris (Wider)でメスを引きつける(ガケジグモ科、以前はクサグモ科;ローランド、1984)。オスの糸は、ゴケグモ類のLatrodectus hesperus Chamberlin & Ivie、サラグモ類のFrontinella communis (Hentz)(= F.pyramitela、サラグモ科;サッター、シェーンとHirscheimer(1987))、コモリグモ類のSchizocosa ocreata (Hentz) (コモリグモ科;AyyagariとTietjen (1986))、そしてハエトリグモ類のCarrhotus xanthogramma (Latreille) (ハエトリグモ科;ヨシダとスズキ(1981))で、同種のオスの求愛作用に影響を及ぼす(ヒメグモ科;ロスとスミス(1979))。したがって、種によってフェロモンの使用を包括的に評価するためには、コミュニケーションにおける性別の役割に関する仮定を避けるべきである。

(1) 性フェロモンの発生源
メスのクモは、彼らの体の表皮や網の糸から性フェロモンを放出する(表1)。クモの糸は、化学的、振動的、触覚的、そして視覚的なシグナルにとってのよく知られた運び屋である(例えばストウ、タムリンソンとヒース、1987;クレイグとバーナード(1990);シンガーほか、2000;アンダーソンとモース(2001))。クモの糸での性フェロモンは、クモのクチクラ（表皮）から直接放出される性フェロモンよりも、より慎重に調査され、より広く報告される(表1)。餌食を捕えるような他の活動を妨げるかもしれないように、積極的に腺からフェロモンを放出する(Schulz、1997)か、直接捕食者をクモの体に引きつける必要なしでフェロモン伝送のために糸または網を使うことは、メスに連続的なフェロモン放出の利点を提供するかもしれない；捕食寄生者によるシグナル搾取の一般的な総説については、ZukとKolluru (1998)を参照のこと。糸のフェロモンは糸腺で生産されるかもしれない(Schulz、2004)か、起源がクチクラであってもよく、造網の間にのみ、糸に塗られる(Trabalon、Niogretとリグランド-Frossi、2005)。おそらく変性クチクラ・ワックス腺、または腹部器官を介して、クチクラ・フェロモンは外皮近くで合成されるかもしれず、放出するために(Trabalonほか、1996)、上表皮に輸送されるかもしれない(ティージェンとRovner(1982);ポラード、マクナップとJackson(1987))。いくつかの推定構造がコモリグモ類のAlopecosa cuneata(Clerck) (コモリグモ科;Kronestedt、1986)で特定されたが、クモでフェロモンを分泌する特定の腺は知られていない(Papke、RiechertとSchulz、2001)。メスの性フェロモンの合成または放出に関与するホルモンがクサグモ類のTegenaria atrica C.L. Kochで特定された(Trabalonほか、2005)が、遺伝学およびクモのフェロモン産生の調節は、大部分が研究されていない(Schulz、2004)。エクジステロイド20–ヒドロキシエクジソン(20E)(通常卵母細胞発展の間、処女のメスのT. atricaで見出されるのみである)の注入は、卵黄形成を刺激し、メスの糸と表皮の上でオス誘引化合物の量を増やし、メスの共食いを減少させ、メスの性的感受性を増加させた(Trabalonほか、2005)。

(2) 性フェロモンの伝送
メスのクモは、エミッターとレシーバーとの接触を必要とするフェロモンや、揮発性で空中を伝わるフェロモンを放出するかもしれない(表1)。これらの伝送様式を持つフェロモンには、異なる機能があるかもしれない：空中性の性フェロモンは、一般的にオスを引きつけるが、求愛を誘導することはめったにない(Table1)。特にメスが集合する場合は、エミッターの位置を正確に示すことができない長距離誘引物質として、空中フェロモンは主に機能することがある。空気中のクチクラ・フェロモンを有する種は、ジョウゴグモ類のHadronyche infensa Hickman (ジョウゴグモ科(Atrax infensus[ホンジョウゴグモ科]として);ヒックマン、1964)、コモリグモPardosa milvina(Hentz)(コモリグモ科;サーシー、Rypstraとパーソンズ(1999))、そして、コガネグモ類のNephila clavata L. Koch (アシナガグモ科;ミヤシタとハヤシ(1996))、Argiope keyserlingi Karsch (コガネグモ科;Gaskettほか、2004)を、そして、場合によっては、Argiope trifasciata (Forskål)とAraneus trifolium  (Hentz) (コガネグモ科;オリーブ、1982)を含む。空中フェロモンは、ハエトリグモの中ではほとんど存在しない(ハエトリグモ科;例えばクレーン、1949;Jackson、1987)。ハエトリグモ類は彼らの優れた視覚で有名であり、視覚的シグナルはオスの求愛を刺激するのにしばしば十分である(クレーン、1949)。しかし、しおり糸の接触フェロモンは、ハエトリグモ科の間において非常に一般的で、一般的にオスの求愛を引き出す(表1)。フェロモンは岩の下、または、視覚的ディスプレーを妨げる丸まった葉に通常隠されており、ハエトリグモ類の網でのコミュニケーションを促進するかもしれない(ポラードほか、1987)。コモリグモ(コモリグモ科)も広範囲に糸接触フェロモンを用いるが、例えばSchizocosa saltatrix (Hentz)によって、空中フェロモンの使用が、時として報告される(表1;ティージェン、1979b)。糸の堆積に影響を及ぼし得るような湿気や葉密度などの生息環境の違いは、コモリグモ科で、接触糸フェロモンの使用を制限する可能性がある(ティージェンとRovner、1982)。空中シグナルを通して利用できるよりも多い特定のエミッターに関する情報を、接触フェロモンはレシーバーに提供するかもしれない。
例えば、造網性種のオスは、メスの一般的な位置を決めるために空中性の糸のフェロモン、あるいはクチクラ・フェロモンを、そして交接相手としてのメスの種同一性または質についての詳細を決定するためには糸の接触フェロモンを使うかもしれない(クラフト、1982;ティージェンとRovner(1982);Gaskettほか、2004)。メスの糸からメスの性質を正しく確認することができるオスには、メスの網に入って死を覚悟する前に、魅力的でないメスを拒絶することができることへの強い選択的利点があるので、これは共食い的か、攻撃的な種にとって不可欠でありうるだろう。地面に住居をつくるコモリグモ類のSchizocosa ocreataは、隠れているメスからの空中フェロモンがオスの探索行動を引き出すので(ティージェンとRovner、1982)、このパターンが明らかである。一方で、メスの糸との接触は、探索と求愛の両方を引き出す(ロバーツとUetz、2005)。オスのS.ocreataは、性的に受け入れがちで交接相手にされたメスよりも、攻撃的ではない処女の成体のメスの糸に、最も速く反応する。 (ロバーツとUetz、2005)。

III. 性フェロモンの受容

放出後に、フェロモンはレシーバーの化学的感受性細胞によって検出される。鋏角亜門において、これらは特殊化された腹部付属肢、触肢、または歩脚に位置する(Strausfeldほか、1987)。例えば、ウデムシ(ウデムシ科)やムチサソリ(サソリモドキ科)では前肢が何百もの感覚子と渦巻きキノコ体〔訳注：昆虫をはじめとする節足動物などの脳内にあるキノコ型の構造物で、記憶中枢として働く主要な部分〕を持っており、触覚型化学受容器として機能する(Strausfeldほか、1987;Hebetsとチャップマン(2000))。サソリは、一対の専門化した化学的感受性櫛状突起を彼らの触肢の上にある最初の腹部(Strausfeldほか、1987)および化学的感覚子に付けている(メルヴィル、Tallarovicとブラウネル、2003)。クモにおいて、触肢(精子を移すのに用いられる)の上、または、前脚または足根に、オスの化学受容器の見込まれる位置がある。求愛の間、メスの糸を扱うために彼らの触肢、前脚、または足根を使っているオスのクモのいくつかの例としては、例えばコモリグモ類のPardosa lapidicina Emerton (DondaleとHegdekar、1973)、Schizocosa retrorsa (Banks) (Hebets、ストラットンとミラー、1996)、そしていくつかの他のコモリグモ種が挙げられる(BristoweとLocket、1926)。メスの糸と接触するとき、オスのクモは彼ら自身の脚と触肢をしばしば手入れをし、例えばAgelenopsis aperta(Gertsch)(クサグモ科;Papkeほか、2000)、そしてArgiope keyserlingi (コガネグモ科;Gaskettほか、2004)が挙げられる。触肢の自己グルーミング、メスの足根または触肢を擦ること、メスの糸の味、または味見は、全てクモにおけるオスの性的刺激を示している(BristoweとLocket(1926);ロケットとBristowe(1926);ロビンソンとロビンソン(1980))。
推定される化学受容感覚器は、オスのLatrodectus hesperusの足根と触肢(ヒメグモ科;ロスとスミス(1979)) 、そしてオスのCupiennius salei(Kerserling)の触肢(Ctenidae;ティシーほか、2001)の走査型電子顕微鏡測定によって確認された。C.saleiについて、メスの糸、オスの糸および合成されたメスのフェロモンへの暴露中に行われた電気生理学的記録によって、これらの感覚器の化学受容の役割が確かめられた(ティシーほか、2001)。C.saleiの化学受容感覚子の各々は、細孔が先端についており、コガネグモ科のクモ類のAraneus diadematus Clerck(コガネグモ科)の、そして、いくつかのコモリグモ類と他の節足動物の推定される化学受容器と特定される構造と類似していた(FoelixとChu-ワング(1973);Kronestedt、1979)。空気中の揮発性フェロモンに対する嗅覚化学受容器の位置は、現在のところ不明である(Foelix、1996)。メスのクモは触肢を欠くが、脚の推定化学受容器が電子顕微鏡検査によって調べられた(ロスとスミス、1979)。いろいろなクモ種のメスがオス(ロスとスミス(1979);ローランド、1984)、メス(サッター、シェーンとHirscheimer(1989);Anavaとリュバン(1993))、幼体(Trabalonほか、1996)、餌食(アラン、エルガーとCapon、1996)、捕食者(人とRypstra、2001)、および寄生労働者(サッターほか、1989)からのにおいを検知することができるという、強力な行動に関する証拠がある。メスの化学受容器の位置と構造は、オスのクモに関して実行された更なる研究から推測されることができ、そして、それはメスのフェロモンによってオスから誘発された強い反応を考慮すると、研究するのがより簡単な性であるのかもしれない。
鋏角亜門において、嗅覚刺激は、通常、上食道神経節にあるキノコ体のような神経網で処理される(Strausfeldほか、1987)。これらは昆虫のキノコ体に必ずしも相応するわけではないが、類似した機能を果たす(Foelix、1996)。昆虫のキノコ体は何千もの高密度に圧縮された平行ニューロンまたはケニヨン細胞からなる神経網で、神経膠薄板の薄い層によって脳の残りの部分から分離されており、触角化学受容器から2つのシナプスのみが離れて位置する(ハイゼンベルク、1998)。昆虫のキノコ体は、学習、記憶機能、および空間的方向定位と関係付けられており、それはにおいへの行動的反応が学習の連合から生じることを示している可能性がある(Strausfeldほか、1987;Hebetsとチャップマン(2000))。昆虫のキノコ体は、においの区別において、短期記憶にとっても不可欠である(ハイゼンベルク、1998)。

IV. 性フェロモンの構造と同定

現在では、性フェロモンは、3種類のクモ種のみで結論的に特定されている：サラグモ類のクモLinyphia triangularis (Clerck)(サラグモ科;Schulzとトフト(1993b))、徘徊性のクモCupiennius salei(シボグモ科;Papkeほか、2000)、そして、コガネグモ類のクモAgelenopsis aperta(クサグモ科;Papkeほか、2001)である。メスのL. triangularisは、空中を浮遊する(R)-3-ヒドロキシ酪酸(HBA)とクロトン酸(別名2-ブテン酸)で、彼らの網にオスを引きつける(図1;Schulz、2004)。いったんオスが網に到達すると、第2の合成物((3R、3R')-3-(3-ヒドロキシブチリロキシ)-酪酸(HBBA))はオスを刺激して網に損傷を与えて巻き上げるようにさせ、他のオスを引きつけるかもしれないフェロモンの放出を減らさせる(図1;Schulzとトフト(1993b);Schulz、2004)。交接の後、メスのL. triangularisは、HBAまたはHBBAなしで彼らの網を作り直す(Schulzとトフト、1993b)。HBAとHBBAは、サラグモ属、マメサラグモ属およびコウシサラグモ属における他の種の処女のメスの糸でも見出だされた(Schulz、1997)。
興味深いことに、空中の誘引フェロモン(HBAとクロトン酸)を形成するように、網を破壊させるフェロモンHBBAは自然状況の下で分解する。したがって、HBBAは造網の間に塗布されるならば、網からのオスを引き付ける安定した放出が時間の経過とともに生じる(Schulzとトフト(1993b);Schulz、1997、2004)。HBBAは長鎖メチル分枝型の1-メトキシアルカンであり、クモの糸で最初に見つかったエーテル脂質に分類される物質である (Schulzとトフト、1993a)。
メスのLatrodectus revivensis Shulovの糸から得た1-メトキシアルカン類を用いた実験でも、同種のオスを引きつけることが証明された(Schulz、2004)。1-メトキシアルカン類はクモに特有のものであり、彼らが捕えた餌食のような他の発生源からの化合物で混乱したり汚染されたりすることがないため、同種認識を助けるかもしれない、と当初は思われた(Schulz、1997)。しかし、HBAとHBBAは真菌によっても産生され(Quangほか、2003)、多様な分類群によってシグナル伝送に使われる化合物として普遍的であるということがあるいは強調されるかもしれない(Wyatt(2003)を参照)。
クモの性フェロモンは、代謝副産物または糸の製造あるいは脱皮時に生産される化合物から進化したかもしれない(キトレッジと高橋(1972);ロスとスミス(1979);宮下と林(1996);Schulz、2004)。HBAは脂肪酸生合成の中間体なので、メスグモによるHBAとHBBAの産生は、一次代謝と密接に関連しているかもしれない(ティシーほか、2001)。興味深いことに、微生物はHBBAの生産に関与する可能性がある。微生物は一般に炭素をHBBAのポリマーとして保存し、一部の微生物はポリマーをHBBAへと選択的に開裂する酵素を生産する(Schulzとトフト、1993b)。しかし、これらの微生物は、L. triangularis、または、性フェロモンとしてHBAとHBBAを使うと考えられる他のどのクモの糸の上でも同定されなかった。
メスのCupiennius saleiの糸の性フェロモンも、一次代謝産物と密接に関連している可能性がある (Papkeほか、2000)。(S)-Cupilure、またはクエン酸(S)-1,1’-ジメチル[別名(S)-3,4-ジ(メトキシカルボニル)-3-ヒドロキシブタン酸]は二重メチル化によってクエン酸から形成することができ、結果として2つのエステル化されたカルボキシル基が揮発性を与える(図1)。Cupilureは直接的接触を通してオスに受け取られ、オスの求愛および振動シグナリングを刺激する(Papkeほか、2000)。Cupilureは、同所性の同属種であるCupiennius getazi SimonおよびCupiennius coccineus F. O. P.–Cambridgeメスの糸からも見出されている(Schulz、2004)。これらの種のメス由来の糸は、しばしばオスのC. saleiから求愛を引き出す(バース、1993)。
これまでに同定された唯一の他のクモの性フェロモンは、成体のメスのAgelenopsis apertaによって産生されたものである(Papkeほか、2001)。2つのメチル化されたケトン類である8-メチル-2-ノナノンと6-メチル-3-ヘプタノンは、性的に受容性の高い処女メスの表皮のみで見つかったが、合成品による実験では、前者のみがオスを引きつけて、求愛を誘発することが決定された(図1;Papkeほか、2001)。
これらのクモの性フェロモン化合物(図1を参照)の相対分子量は、昆虫性フェロモンの典型的な範囲よりもわずかに低い(200-300単位;Wyatt、2003)。クモのフェロモン(図1)の炭素鎖長はアリ警報フェロモンのそれらと類似しており、通常、短寿命で非常に揮発性である(Wyatt、2003)。既知の3種類のクモの性フェロモン(図1)で観察される二重結合とキラリティーは、ハチ目の性フェロモンでも一般的である(Ayasse、パクストンとTëngo、2001)。
これまでに同定された大部分のクモの性フェロモンは、脂質または脂質可溶性である。クモの糸とクモの表皮は脂質層で覆われており、保護的で、水分のバランスを調整する(Schulz、1997;Prouvostほか、1999)。この脂質層は、あらゆる脂質を基盤とするフェロモンにとっての溶媒としてさえも作用する(Schulz、1997)。いくつかの研究は、クモの性フェロモンにとっての脂質の形態を示唆する。例えば、Dysdera crocata C.L. Kochのオス(イノシシグモ科;Jacksonとポラード(1982))、Linyphia triangularis (サラグモ科;Schulz、2004)、コモリグモ類のPardosa milvina(コモリグモ科)、そしてハシリグモ類のDolomedes scriptus Hentz(Pisauridae;Kaston、1936)は、メスの表皮や、親油性溶媒(例えばジエチルエーテルやジクロロメタン)で作られた糸からの抽出物に反応する。しかし、もう一種類のコモリグモであるSchizocosa crassipalpata Roewer(S. crassipalpisとして)のオスは、脂溶性溶媒であるベンゼンまたはエーテルでつくられるメスの糸の抽出物に応答しなかった。このように、S.crassipalpataのフェロモンは、クロロホルムでよりよく抽出されることができたであろうところの、より高い極性を持つ脂質であるのかもしれない(HegdekarとDondale、1969)。
水または他の極性溶媒(例えばメタノール)に溶ける性フェロモンを持つ他の種は、コモリグモ類のPardosa lapidicina(Dondale & Hegdekar、1973)、クサグモ類の Tegenaria atrica(Prouvostほか、1999)、セアカゴケグモLatrodectus hasselti Thorellを含む(ヒメグモ科; J.A.シュトルツ、J.マクニールとM.C.B.アンドレード(未発表のデータ))、サラグモ類の Frontinella communis (Suter  & Renkes、1982)、そしてハエトリグモ科(Jackson、1987)のいくつかの種である。さらにまた、メスの糸と表皮の極性化合物の量的変化は、Tegenaria atricaとTegenaria domesticaでメスの性的感受性の変化、およびT. atrica(Trabalonほか、2005)のオスの求愛の可能性とも、かなり相関する(Trabalonほか、1996、2005;Prouvostほか、1999)。しかし、メスのハシリグモ(ハシリグモ属の複数の種：キシダグモ科)のフェロモンは少し極性であるか、無極性化合物の様式で水面上に広がるので、おそらく脂質またはステロイドであろう(ローランドとRovner、1983)。Lycosa tristani BanksとLycosa longitarsis F.P.-Cambridgeのメスのコモリグモ類の糸フェロモンも、水による影響を受けない(LizotteとRovner、1989)。そして、オスのSchizocosa ocreataの糸フェロモンは、極性および無極性の両方の脂質成分を持っている(Ayyagariとティージェン、1986)。クモのフェロモンの極性が変化する(おそらく生息地と生態学によると)ように見えるので、性フェロモンを糸または表皮から抽出しようとするときには、いくつかの異なる溶媒が試験されなければならない。糸の機械的特徴は水を含む溶媒による抽出によって影響を受けることがあり(Shaoとボールラス、1999;Schulz、2004を参照)、機械的刺激が単独でオスにいくつかの状況で糸へと引き寄せるかもしれないとすると(アンダーソンとモース、2001)、現在の文献はいくらかまぎらわしい場合もある。しかし、自然状況における水への露出の頻度が示唆するのは、水または類似した溶媒で濡らすことが性フェロモンの機能に無視できるか管理可能な影響を及ぼすに違いないということである。

V. 性フェロモンを同定するための電気生理学的方法

クモのフェロモンの同定と定量化は、クモの行動と交接を理解する上で重要な貢献である。未知の機能をもつ多くの化合物はクモ表皮と糸の抽出物に典型的に存在するので、これは悪名が高いほどに困難であった(例えばTrabalonほか、1996；Trabalon、Bagneresとローランド(1997))。性フェロモンを同定する潜在的に時間を消耗する方法は、魅力的なメス、または魅力的でないメスから調製された抽出物のガスクロマトグラフ出力の比較(例えばProuvostほか、1999)、もしくは、レシーバー由来の行動に関する応答の抽出物からあらゆる化合物を分離し、同定し、試験することを含む(コルクほか、1990)。いろいろな分類群における嗅覚的刺激物質に関するいくつかの研究は、ガスクロマトグラフィーと電気生理学的記録を組み合わせて、どの抽出化合物が嗅覚刺激物質であるかを正確に同定する(コルクほか、1990;Schiestlとマリオン-ポール(2002))。このタイプの電気生理学的測定値は、ティシーほか(2001)によってクモ種に最初に適用された。Cupiennius salei(シボグモ科)のメスの、徘徊性クモの糸に存在する化合物がまず最初に抽出および分離され、ガスクロマトグラフィーと質量分析で同定された(Papkeほか、2000)。次いで、オスのクモの触肢上の推定される化学受容感覚細胞が、走査型および透過型電子顕微鏡検査で同定された(ティシーほか、2001)。それらがフェロモンと推定される物質にさらされる間に記録用電極を化学受容器に挿入して、陽性な化学的応答を示す活動電位の発生をモニターした。
電気生理的測定値を直接同時的にガスクロマトグラフィーに結合させることによって、より優れている、極端なまでの節約が成し遂げられるかもしれない。そして、このことは昆虫研究においてガスクロマトグラフィー-触角電図法、またはGC-EADで生じている(コルクほか、1990;ジョーンズとオールダム(1999);Schiestlとマリオン-ポール(2002))。GC-EAD装置において電極間に昆虫触角を取り付けることで、ガスクロマトグラフによって分離されるのと同時に、化学受容器応答を抽出物中のあらゆる化合物で試験することができる(コルクほか、1990;ジョーンズとオールダム(1999))。このようにして、抽出の間にサンプリングされた複数の非標識化合物から、化学受容体反応を刺激する化合物を同定できるが、これは、混合物中で同時に受け取られる複数の化合物に対する応答を研究するのを妨げてしまう(Schiestlとマリオン-ポル、2002)。いったん生理活性化合物が特定されると、それらの構造は質量分析で決定されることができ、そして、その化合物は行動に関する実験で使用するために合成することができる。これらの行動に関する分析は欠かせない。なぜなら、化合物の化学受容が、その行動に関する相関性または役割を必ずしも示しているというわけではないからである(Schiestlとマリオン-ポル、2002)。クモの性フェロモンの研究にこのような電気生理学的技術を応用することは、特にフェロモンが接触を通して受容されるのよりも調査するのが難しいことがこれまでに判明している空中フェロモンを同定するための、いくつかの興味深い結果とエレガントな実験的機会を約束する。より多くのクモのフェロモンが特定されるにつれて、フェロモンの生合成の理解と化学的コミュニケーションの進化に関与するフェロモンの構造と同定の一般的なパターンが明らかになるかもしれない。

VI. 性フェロモンのための行動に関する分析試験

クモにおける性フェロモンの状況証拠は、野外におけるしおり糸とのセレンディピティ的な接触、または実験室の段階的な交接間に集められたオスの応答の観察から集められている(例えばコイルとShear(1981);ヨシダとスズキ(1981);エドワーズとエドワーズ(1990);CostaとPe ´rez -マイル(2002);表1を参照)。以前にメスが住んでいた箱の中にオスを置いて、オスの行動と求愛(例えばBristoweとLocket、1926)も記録することは、性フェロモンの間接的な証拠を提供する。間接的な試験から強力な結論を出すことは問題を含むことがありえる。なぜなら、糸により提供される機械的な合図のための対照が欠如しているために、糸がオスの探索行動も引き出すかもしれないからである(Platnick、1971;アンダーソンとモース(2001))。接触フェロモンのより説得力のある証拠は、制御された実験でクモをしおり糸にさらすことによって集められた(例えばHegdekarとDondale(1969);LizotteとRovner(1989);クラークとJackson(1995);アンダーソンとモース(2001);ロバーツとUetz(2005);表1を参照)。空中フェロモンの試験では、野生のオスを引きつけるために野外でかごに入れられたメスまたはメスの糸を置くことが必要だった(例えばオリーブ、1982;サーシーほか、1999;Gaskettほか、2004;Kasumovicとアンドレード(2004))。クモを糸または表皮からの溶剤抽出物にさらすと、潜在的に交絡する行動シグナル、または機械的合図が取り除かれる。フェロモンが溶かされたことを確実とするために、抽出物は極性および無極性溶媒の両方で調製されなければならない(例えばAyyagariとティージェン(1986);LizotteとRovner(1989);Schulzとトフト(1993b);しかし、Shaoとボールラス(1999)を参照)。オスの求愛的性質を測ることによって糸またはクチクラ抽出物へのオスの反応は定量化されうる。例えば、メスの糸または表皮からの全抽出物または分画された抽出物、または合成、あるいは対照の化合物にさらされるときのオスのTegenaria atricaによる触肢ドラミングの比較は、この種においてどの化合物や化合物類が性フェロモンのはたらきをするのかをエレガントに明らかにした(Trabalonほか、2005)。
　交接戦略におけるクモのフェロモンの機能と役割は優れた試験を使ってしばしば調査された。そこで動物は同時に複数のシグナルにさらされた (表1)。典型的な選択試験のための嗅覚計は、ガラスまたはプラスチックから製造され、試験動物が選択をすることができるいろいろなオプションに至っている放射アームを備えた中心ハブからなる(図2)。選択は、生きている動物、または糸または抜け殻の間で行われるかもしれず、それは性別、同種または異種特異的状態、そして性的な成熟または齢によって異なるかもしれない。分析の間に、試験動物または選択オプションによって付着するどんなフェロモンまたは糸であっても除去するために、装置は洗われなければならない。被験動物は、入口のアームを通して選択装置に時として導かれるか(例えばRiechertとシンガー(1995);テイラー、1998;サーシーほか、1999;Gaskettほか、2004)、中心ハブに直接置かれるか(例えばRiechertとシンガー(1995);サーシーほかは、1999である)、または、ランダムに選ばれたオプションで最初に置かれて、彼らが移動するか、いるかどうか決定するためにモニターされる(例えばプレンター、エルウッドとモンゴメリー、1994)。コモリグモ科を使っているいくらかの研究は、試験・オプションが均一に間隔をあけられた1つの大きなアリーナをオスに提供した(Ayyagariとティージェン(1986);ロバーツとUetz、2004a、2005;図2)。半水生のハシリグモ(ハシルグモ属の複数の種)で、浮遊ブロックをしおり糸でおおった実験が水族館で行われた(ローランドとRovner(1983);Arnqvist、1992)。
選択試験装置のデザインに関する固有の問題は、被験動物がその対応する選択アームの中にある壁をたどるだけで、シグナルへの特定の行動反応を実際に必要とすることなく選択をするように見えるかもしれないリスクである(HegdekarとDondale、1969)。コガネグモ類の種(コガネグモ科)の場合、糸は中心のハブの結び目から入口と嗅覚計の選択アームを通して糸を張ることができる(例えばGaskettほか、2004)。オスのクモはひもからぶらさがっており、彼らは装置を探索して壁にさわることも追随することもできない。被験動物が結び目に到達すると、そのクモは『選択』アームの下に進むこともでき、入口室に戻ることもできる。しかし、おそらく、そのようなバイアスに対する最も効果的な予防手段は、大きなサンプルサイズ、適切な対照と慎重な実験的デザインおよび統計分析である。
いくつかの研究は、空の対照アームを用いた選択試験が含まれる(例えばティージェン、1979b;ローランド、1984;サーシーほか、1999;Gaskettほか、2004)。これが試験するのは、テスト・オプションによって放出されたシグナルを検出するオスの能力、または他に利用可能なメスがいない場合、オスが魅力的でないメスを受け入れるかどうかである。例えば、選択試験では、いくつかのクサグモ類とコガネグモ種のオスは、異種よりも同種特異的なメスを選んだが、メスが空の対照アームでペアを組まれるならば異種特異的にメスを選んだ(ローランド、1984)。これは、交接相手を捜すためのコストに応じた戦略的なオスの交接相手選択を、反映しているかもしれない。しかしながら、例えば、オスのセアカゴケグモ (Latrodectus hasselti;ヒメグモ科) は、処女のメスの糸を好むが(アンドレードとKasumovic、2005)、オスは非常に高い交接相手探索のコストを払う(アンドレードとバンタ、2002)。そして、他のいかなるメスもすぐに入手できないならば、彼らが交接相手にされたメスを受け入れるということを、それは意味するのかもしれない。
いくつかの研究では、実験に先立って、メスをオスにさらしてオスの反応をモニターすることによって、メスは実験の前に、『魅力的』か、『魅力的でない』かの状態に割り当てられる(例えばJacksonとポラード(1982);RiechertとSinger(1995))。しかし、さまざまなクモの分類群の個体のメスは、短期間に、オスに対するメスの魅力が変異する(クレーン、1949;クラフト、1982;ティージェンとRovner(1982);Jacksonとクーパー(1990))。例えば、Nephila clavataでは、ちょうど脱皮から成体期のような特定の時期に(ミヤシタとハヤシ、1996)、あるいは、例えば、Schizocosa ocreataでは、脱皮後一週間以上にわたって(ロバーツとUetz、2005)、メスは最も魅力的であり得る。したがって、メスは理想的には彼らの初期の齢期に野外から採集されなければならず、彼らの最終的な脱皮の前後(すなわち彼らが性的成熟期に達する前後)、そして、交接の前後に、異なる年齢で、フェロモン放出期間中に起こるテストを確実とするため選択試験にメスが関与しなければならない。
オスの性的状態と以前の経験はまた、オスの交接相手の選択行動を及ぼすことがあり、これは慎重に制御されなければならない。例えば、童貞のオスのArgiope keyserlingiは、交接されたメスではなく、処女のメスの糸と身体に強く引きつけられる(Gaskettほか、2004)。しかし、オスが交接した後も、オスは、処女のメス、および交接相手にされたメスに等しく引きつけられる。オスが亜成体よりもむしろ成体として採集された場合、彼らはすでに交接していた可能性があるので、彼らの交接状態によって、オスのA.keyserlingiがメスを選ばないとか、あるいはその種にはメスのフェロモンが欠如するとかいうことを、選択試験結果は誤って示唆してしまう。A.keyserlingi(コガネグモ科)とセアカゴケグモLatrodectus hasselti(ヒメグモ科)のような種を研究するとき、オスで交接しているものは極めて少なく限られているので、オスの性的状態を制御することは最も適切である(アンドレードとバンタ(2002);Herbersteinほか、2005)。したがって、オスの交接相手の選択は、将来の交接への可能性によって影響を受ける可能性が高い。選択試験は、『選択の余地』の異なる定義を用いることができる。
いくつかの研究では、被験動物の最初の選択を記録するが(例えばRiechertとシンガー(1995);Gaskettほか、2004)、これが仮定するのは、オスのクモに選択させる前に、オスグモが両方のオプションを十分に評価することができた、ということである。他の研究では、オスの最終的な選択した方、またはオスが最も多くの時間を過ごしたオプションを用いるが(例えばティージェン、1979b;プレンターほか、1994;テイラー、1998)、最終的な選択がなされたかどうか決めるとき、これは観察者のいくらかの主観性、あるいは各々の試行の継続時間を含む場合がある。しかし、オスの最初の選んだ方と、オスが大部分の時間を過ごした選択とを比較した研究では、有意差が見出だされなかった(例えばGaskettほか、2004;アンドレードとKasumovic(2005))。観察者は、オスの求愛行動の開始のような、オスの交接相手の選択の、信頼できる指標を使用することができた。フェロモンに対するオスの認識の指標として用いられている他の行動に関する変化には探索行動の増加とより低速な運動が含まれる(例えばヨシダとスズキ(1981);ティージェンとRovner(1982);ロバーツとUetz(2004a))。徹底的な研究では、複数のオスの選択の指標を含むことができ、各々の指標について得られた結果を比較することができた。

VII. メスのフェロモン放出と交接行動

メスのフェロモンは、メスの齢、性的な成熟段階、および/または交接履歴に対して、種特異的であるかもしれない。例えば、Tegenaria atricaのサラグモにおいて、クチクラ・フェロモンの組成は、齢と共に変わる(Trabalonほか、1996)。メスのフェロモンによるメスの生殖成熟、または交接履歴を認識するオスは、より高い生殖的成功をもたらす交接相手を選ぶことができる。オスの交接相手選択は、精子競争の危険性を反映する可能性があり、それはメスの性的な成熟または性的状態によって異なることが予想される(Bonduriansky、2001)。

(1) 若体のメスによるフェロモン放出
最初のオスに精子の優先順位がある種においては、メスと交接する最初のオスが、メスの大部分の子グモを生ませる。メスの最終脱皮後、オスはすぐに若体のメスのフェロモンに反応して、網で待っているメスと交接することによって、オスのクモはメスの最初のパートナーであることを確実なものとすることができる。幼体のメスと一緒に同居することは、いくつかのクモの分類群で一般的である(ロビンソン、1982;Jackson、1986;ポラードほか、1987)。最初のオスの精子の優先順位と、幼体のメスを引きつけることは、サラグモ類のFrontinella communis(F.pyramitelaとして;サッターとRenkes(1982))、Linyphia tenuipalpis Simon、Linyphia triangularis (トフト、1989;Schulzとトフト(1993a))、そして、Neriene litigiosa (Keyserling)  (Linyphia l.として;ワトソン、1986) で生じる。社会性クモAchaearanea wau Levi (ヒメグモ科;リュバン、1986)で生じるように、メスの最終的な脱皮の際にメスと交接することができ、メスの攻撃、または抵抗を避けることができるならば、オスは幼体のメスと同居することからも利益を得るかもしれない。脱皮したばかりの柔らかなクチクラを持つメスとオスとの交接に関する一つの報告が、ハエトリグモ類のCorythalia tropica(Mello-Leitão)で存在する(C.fulgipediaクレーンとして;クレーン、1949)。
コモリグモ類のPardosa milvina(Searcyほか、1999)、Pardosa saxatilis(Hentz)、そしてSchizocosa avida(Walckenaer)における試験では、成体よりもむしろ幼体のメスを選好するオスが見られなかった(HegdekarとDondale、1969)。全3種について、メスの交接状態(すなわち、処女であるか、以前交接されたものか)は、オスの応答に影響しなかった。しかし、これは最初のオスの精子優先順位の欠如を証明しない。メスのコモリグモ類の生殖器の完性域類の構造は、最初のオスの精子優先順位と関係していたが(オースタッド、1982)、生殖器の形態が、必ずしも精子の使用パターンの信頼できる予測因子である、というわけではない(Uhl(2000)を参照)。さらにまた、ある種のオスのコモリグモ類が有する行動戦略は、最初のオスの精子優先順位で種特異的であり、交接が起こるまで幼体と一緒の同居するようなもの、そして、おそらく、メスの再交接を妨げる射出物の輸送が生じる(例えばGeolycosa turricola(treat)とLycosa tarantula (Linnaeus)) (ミラー& Millar(1986);Fernández-MontravetaとCuadrado(2003))。オスのコモリグモ類は、メスの体(Bristowe & Locket(1926);Kaston、1936)、または、糸(LizotteとRovner、1989)との接触と同時に、幼体のメスに求愛もする。オスのコモリグモ類はメスがいつ性的な成熟期に達するかについて、確認することができないかもしれない。もしそうならば、最後から2番目のメスと一緒に同居することが、オスがメスの最初の交接相手であることを保証するように機能するかもしれない(Fernández-Montraveta & Cuadrado、2003)。
　幼体のメスは成熟直後にオスと交接することができるため、あるいは、引きつけられたオス間の競争は、高い交接相手の品質に対して選択されるため、幼体のメスはフェロモンを放出することから利益を得るかもしれない。例えば、幼体のメスのサラグモ類のNeriene litigiosaは、空気中のフェロモンで彼らの網にオスを引きつける(Linyphia l.として;ワトソン、1990)。オスはメスの網に到達すると、彼らは他の全ての潜在的相手を追い出すために戦う。メスが性的に成熟すると、メスはすぐに、他の全てのオスをうまく追いはらったオスと交接する。このように、性的成熟の前にシグナリングすることによって、メスはオス・オス間の競争を奨励し、オスの戦闘能力を間接的に選択する。しかし、もしオスに求愛することが、餌食を取ったり、餌食を捕獲したりすることを妨げるか、あるいは捕食者を誘引するならば、オスを引き付けることは、幼体のメスにとってコストがかかるのかもしれない(例えばHerberstein、シュナイダーとエルガー、2002;エレツ、シュナイダーとリュバン(2005))。亜成体のメスのハエトリグモ類(Corythalia spp.)は、オスの求愛に対して攻撃的に応答しうる(クレーン、1949)。亜成体のメスのゴケグモであるLatrodectus revivensisは、オスの到着の2、3日以内に彼らの網をしばしば再配置し(セゲヴ、ジフとリュバン、2003)、オスの存在、または求愛は、メスにとってはコストがかかる場合があることを示唆している。

(2) フェロモン放出と成体のメスの交接歴
交接後、多くのクモ種のメスは、オスにとってはもはや魅力的ではない(表1;ティージェンとRovner(1982))。処女メス、および交接したメスのTegenaria atrica(クサグモ科;Trabalon、Pourieとハートマン(1998))で同定されたように、交接相手にされたメスは、フェロモン化合物の異なる混合物を持ちうる。あるいは、例えばLinyphia triangularis(Schulzとトフト、1993b)、およびAgelenopsis aperta(Papkeほか、2001)の交接相手にされたメスは、処女の時に放出する誘引物質を産出するのを止められた。交接されたメスの孤立性のハチ(Andrena nigroaenea(Kirby))で生じるように(Apoidea、Andrenidae;SchiestlとAyasse(2000))、交接されたメスのクモは、オスを追い返すために、おそらく化合物を放出した可能性がある。昆虫においては、交接相手にされた成体のメスよりもむしろ処女のメスのフェロモンをオスが選好することは、一般的であり、しばしば精子競争の回避と関係している(Bonduriansky、2001)。これは、多くのクモの場合でもそうである(表1)。例えば、オスのセアカゴケグモ(Latrodectus hasselti;ヒメグモ科)は、交接されたメスよりも、処女メスの糸のフェロモンに引きつけられる(アンドレードとKasumovic、2005)。さらにまた、自分自身をメスの共食いに捧げるオスのセアカゴケグモは、メスに将来再交接することに抵抗するよう誘導し、このようにして、100%父たることを確保する(アンドレードとバンタ、2002)。メスが一度だけ交接していそうであるような、例えばAgelenopsis aperta(Riechertとシンガー、1995))は、あるいは、もし交接相手にされたり、もしくはより年を取ったメスが、攻撃的でより性的に受け入れないようなもの、例えばユウレイグモ類のPholcus phalangioides(Fuesslin))(ユウレイグモ科;SchäferとUhl(2002))、Argiope keyserlingi(コガネグモ科;Herbersteinほか、2002)、Schizocosa ocreata (ロバーツとUetz、2005)、そして、Tegenaria atrica(クサグモ科;Trabalonほか、1998;エルガー(1998)も参照)では、オスのクモはまた、交接相手にされたというよりはむしろ、処女メスの方を選ぶ。

VIII. メスのフェロモン放出の制御

メスのフェロモン放出における交接後の変化は、一般に、例えばClubiona cambridgei L.Koch (Clubionidae;ポラードほか、1987)、Tegenaria atrica(クサグモ科;Trabalonほか、1998)、そして、Argiope keyserlingi(コガネグモ科;Herbersteinほか、2002)では、さらなる攻撃性の増大、および共食い行動、または、以降の求愛しているオスへの減少した感受性と関係している(エルガー(1998)を参照)。メスのフェロモン放出と行動におけるこれらの変化がメスによって自律的に制御されるのか、メスの交接相手による干渉によるのかどうかは、不明である。彼らのパートナーに再交接することを防ぐオスは、精子競争を回避し、父たることを共有するのを減少させる(ソーンヒルとアルコック(1983);シモンズとシバ-Jothy(1998))。オスは、メスのフェロモン放出を減らすことによって、別のオスを引きつけるメスの交接相手らの試みを、妨害することができる。例えば、サラグモ類Neriene litigiosaにおいては、最初のオスの精子順位が強力であり、オスは処女メスの網からの空中フェロモンによって引きつけられる(Linyphia l.として;ワトソン、1986)。オスが処女メスの所在を突き止めると、オスはメスの網をすぐに破壊し、フェロモン発生源を取り除いて、他のオスの誘引力を著しく減少させる(ワトソン、1986)。網の損害は、Linyphia triangularis、L. tenuipalpis(Schulzとトフト、1993b)とクロゴケグモLatrodectus mactans Fabricius(ヒメグモ科;Breeneとデザート(1985))のオスによっても実行される。オスによる、匹敵するが、より大きくはない網の損害は、他のヒメグモで報告される：例えばクロゴケグモLatrodectus hesperus(ロスとスミス、1979)とLatrodectus revivensis(Anavaとリュバン、1993)、社会性クモAchaearanea wau(リュバン、1986))と労働寄生性のArgyrodes antipodianus(O.P.-ケンブリッジ)(A. antipodianaとして;ホワイトハウスとJackson(1994))などが挙げられる。これらの種における網の損害は、メスのフェロモン放出を制限するために必ずしも機能するというわけではないかもしれない。オスのLatrodectus revivensisが網に損害を与えて、糸を彼ら自身の糸と入れ替えると、これはメスをオスの糸とおそらくオスの性フェロモンにさらし、メスの受容性を刺激するかもしれないということを、Anavaとリュバン(1993)は示唆している。しかし、オスの糸で試験した場合、メスのL.revivensisは応答しなかった(Anavaとリュバン、1993)。メスの網に損害を与えることは、化学的コミュニケーションとは無関係の機能を果たす可能性がある。例えば、さえぎるかもしれない他のオスのためにアクセスを妨げたり、メスの運動または共食いを制限することである。
昆虫の間では、メスの再交接を制御するための化学的に調整されたオスの戦略の例がある。例えば、オオタバコガの幼虫Heliothis zea(Boddie) (チョウ目:ヤガ科)では、交尾の間、メスに輸送されたオスの付属腺分泌物が、メスが他のオスを引きつけるかもしれない性フェロモンを生産するのを妨げる(ライナ、1989)。オスのDrosophila melanogaster Meigen(ハエ目:ショウジョウバエ科)のクチクラの炭化水素は、他のオスによる求愛を妨げているにおいを放出するようメスに誘っているように見える(スコットとJackson、1990)。化学的に調整された同様の戦略が、オスのクモによって使われているかもしれない。交接で精子を受け取らないメスのSchizocosa malitiosa(Tullgren)(コモリグモ科)は、性的な感受性を維持する(Aisenbergとコスタ、2005)。これは、交接の間に彼らの精子で化合物を移すオスが、それに続くオスに対するメスの感受性を制限するからであろう。しかし、授精が起こるのに失敗したときに検知すれば、そうして将来の交接に対して受容性を残し続けることもできるかもしれない。
あるいは、メスのフェロモン放出における交接後の変化は、交接のタイミングと頻度を制御するためのメスの戦略、つまり、クモにおける性的な葛藤の基礎をなしている有意な要素であるであるかもしれない(エルガー、1998;シュナイダーとリュバン(1998))。メスは、それに続くオスの注意を避けるために、交接の後にはフェロモンを停止させるかもしれない。このことは、一妻多夫が不可能であるか危険である場合に(例えばチャップマンほか、1995)、または、オスで、例えば餌食の捕獲が減らされたか、妨げられたか、または造網、労働寄生、網の損害、または幼体殺しによって強要されるコストによって一妻多夫の利益が上回られるならば、起こる場合がある(シュナイダーとリュバン、1996、1998;Herbersteinほか、2002;エレツほか、2005)。化学的シグナルのエミッターも、寄生者と捕食者による発見の危険を冒す(ZukとKolluru、1998)。例えば、スズメバチ類のVespula germanica(Fabricius)(ハチ目:スズメバチ科)は、オスのハエ目を集団求愛することによって放出される性フェロモンに続くことで、餌食を見つける(ヘンドリックスほか、1994;ヘンドリックスとヘンドリックス(1998))。捕食寄生者によるクモの性フェロモンの搾取的利用はまれである(ZukとKolluru、1998)。しかし、卵捕食寄生者のスズメバチ種は、その宿主であるサラグモ類のErigone atra Blackwallの糸に引きつけられる(van Baarlen、Topingとサンダーランド、1996))。クモに寄生するいくつかのスズメバチ種がいる(例えばコルヴィル、1987;エルガーとジェップ(1999);Blackledgeとピケ(2000))。このように、寄生は性的に自己宣伝しているメスのクモのための実現可能なコストである。
もしもメスのクモが最初の交接後の数時間オスを受け入れるままであれば、トゲグモ類のGasteracantha minax Thorellで起こるように(コガネグモ科;エルガーとBathgate(1996))、彼らは魅力的なフェロモンを放出して、一妻多夫となることを励まし続けることができた。
もしメスのクモが、最初の交接後の数時間に、オスを受容し続けるのであれば、トゲグモ類のGasteracantha minax Thorell(コガネグモ科;エルガーとBathgate(1996))に見られるように、メスのクモは誘引的なフェロモンを放出して、一妻多夫となることを励まし続けることができた。それから、フェロモン放出をその後に停止させるメスは、コスト―例えばオスのいやがらせや走化性寄生虫、または捕食者への露出―を制限する可能性がある。フェロモンの連続的放出はまた、生理学的に高くつく場合もある。最近の調査では、アブラムシで、体重と警報フェロモン産生の間でトレードオフが報告されている(バイヤーズ、2005)。そのようなコストもまた、クモによる性フェロモン放出を制限する可能性がある。

IX. 性フェロモンと種の認識
クモの性フェロモンは種特異的であり、生殖隔離の強化のために決定的であると考えられている(例えばティージェンとRovner、1982)。現在利用できる豊富な事例研究が示すのは、フェロモンが種で共有されうること(Schulz、1997、2004)、そして異種のオスによって求愛を刺激することができるということである(ロスとスミス(1979);ローランド、1984;ロバーツとUetz(2004a))。それにもかかわらず、フェロモンは依然として種の認識を助けているかもしれず、これが依存しているかもしれないのは、フェロモンが空中を移動し、潜在的に長距離に広がるか、または、それが接触を必要とし、従って短い距離だけで作用するかどうか、ということである。例えば、密接に関連したLinyphia属、Microlinyphia属、およびNeriene属のいくつかの種のメスは、同種、そして異種の両方のオスを引きつける長距離に広がるフェロモンを共有する(Schulzとトフト、1993b)。このグループのメスは、短距離で同種のメスを認識するためにオスが使う追加的な種特異的フェロモンを持っているようである(Schulzとトフト、1993b)。クチクラ・フェロモンを介した短距離での種認識も、密接に関連し、形態学的に類似したクサグモ類のTegenaria domesticaとT.pagana(C.L.Koch)で生じる。これらの種には、クチクラ・フェロモン組成の量的および質的な違いがあり(Trabalonほか、1997)、オスは同種のメスのみからのクチクラ・フェロモンに応答する(ローランド、1984)。おそらく同様に、Jackson(1987)の広範囲な調査において、ほとんどすべてのオスのハエトリグモ類は、同種および異種特異的にメスのしおり糸に応答するが、それでも、全ての網と巣で試験されるとき、オスは同種のメスによって産生されたものだけに反応した。
フェロモン・エミッターとレシーバーの間の相関性の程度もまた、生殖隔離の可能性に影響を及ぼすかもしれない。例えば、オスのLatrodectus hesperusは、他の地域の同種のメスの網に対するよりも、彼ら自身の地理的位置からの同種のメスの網に、より引きつけられる(Kasumovicとアンドレード、2004)。オスのSchizocosa ocreataは、探索行動で、異種のメスの性フェロモンに反応する(UetzとDenterlein(1979);ロバーツとUetz(2004b))。しかし、あまり関連していない種よりも、同種特異的な、そして密接に関連した異種特異的なもの(例えばSchizocosa rovneri UetzとDondale)で、活発に求愛する(例えばSchizocosa crassipes;ロバーツとUetz(2004b))。振動的、視覚的、触覚的、化学的要素を含む彼らの多型・コミュニケーションで、特にコモリグモは有名である(クラフト、1982;Uetzとロバーツ(2002))。これら場合の多くでは、シグナルと合図の組み合せが、同種の交接相手を同定するために必要とされるかもしれない(例えば、Pardosa moestaBanksとSchizocosa crassipalpata(HegdekarとDondale、1969)に関するフェロモンおよび視覚的シグナル、または、Cupienniusの複数種(シボグモ科;バースとシュミット(1991);バース、1993;Papkeほか、2001)に関するフェロモンおよび振動的シグナル)。異種間交接のいくつかの報告が、捕獲された状態におけるコモリグモ間に見られる(Kronestedt、1994)。捕まえられたクモは、彼らの完全なシグナリングのレパートリーを使うことができない場合があり、したがって、交接相手として異種を誤認するかもしれない。あるいは、同種の交接相手の不足が、異種の受容につながるのかもしれない。それが起こるとき、性フェロモンの種特異性は、生殖隔離のための自然選択ではなく、メスとオスの間の性的選択によるものかもしれない (Ayasseほか、2001)。

X. 結論

(1) クモにおいて、性フェロモンはほとんど遍在する。そして、大部分のメスのクモは、表皮と糸から放出される空中フェロモン、および接触フェロモンの両方のフェロモンを持つ可能性が高い。糸のフェロモンは、クチクラ・フェロモンよりも、よく研究されている。(2) 典型的には、メスのクモはフェロモン・エミッターであり、オスのクモはレシーバーであるが、このパターンは普遍的ではない。(3) メスのクモの空中フェロモンは、主に、オスを引きつけるか、あるいはオスの探索行動を引き出す。一方で、接触フェロモンはオスの求愛行動を刺激し、リリーサーの性的状態に関する特定の情報を提供するようである。(4) オスにおいて、化学受容器は触肢と前脚で見つかる。メスの性フェロモンの認識、遺伝学、およびフェロモン生産の制御は、調査が必要である。(5) クモのフェロモンは通常、脂質または脂質可溶性であるが、極性は種の生態学的性質に依存するようである。しかし、無極性溶媒ではなく、むしろ、極性溶媒でフェロモン抽出に成功したという、より多くの報告がある。これまでに同定されているクモの性フェロモンにおいては、一次代謝との強い関連がある。(6) 最近の化学分析は、時には電気生理学的測定と結びついて、いくつかのクモの性フェロモンを決定的に同定した。合成フェロモンによる行動に関する実験が始められ、そのような技術を使用している将来の研究は、化学シグナルの生合成と進化について、より総合的な理論に向かって大きく貢献するだろう。(7) 選択試験による行動に関する分析は、クモの性フェロモンを評価するために広範囲なデータを提供する。しかし、オスとメスの両方の年齢と性的状態が十分にコントロールされ、選択肢の形状に起因する偏見を明らかにするには、サンプルサイズおよび統計解析の点で、十分なものでなければならない。(8) オスのクモは、成体の処女メス、そして最後の脱皮前の幼体に、典型的には最も引きつけられる。これは、精子競争と、最初のオスの精子優先順位、または交接相手にされたメスの積極的な作用の影響によるかもしれない。交接相手にされたメスを引きつける力が、いくつかの種に生じる。特に、オスのコモリグモは、幼体の、そして成体の処女メス、および交接相手にされたメスを区別していないようである。(9) メスとオスは、位置、および性的感受性を伝送するために、フェロモンを基盤とする高度な戦略を使って、交接相手を選び、交接のタイミング、および頻度を制御することができ、受精の成功率を改善し、精子競争を促進または回避できる。(10) 寄生虫のような非標的レシーバーによるシグナルの搾取的利用への可能性の調査は、研究のための生産的な新しい手段になりうる。(11) 性フェロモンは必ずしも種特異的であるというわけではないが、シグナルが、長距離または短距離か、およびエミッターとレシーバーの間の相関性の程度に依存する種認識を依然として助けるかもしれない。
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Table 1. Emission, transmission, and functions of female sex pheromones in spiders (Araneae). Cells are left blank where the information is unknown. ‘Adult’ denotes adult females of unknown mating history, ‘virgin’ denotes adult, not juvenile, virgins, and ‘juv.’ indicates a juvenile. Tests are considered ‘direct’ if controlled behavioural experiments were used or ‘indirect’ if the presence of sex pheromones was concluded from observations only (exp., experiment). ‘‘Choice exp.’’ refers to whether males were simultaneously exposed to more than one type of pheromone in controlled trials (Y, yes; N, no). Species names are according to Platnick (2006).
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Status of

attractive Pheromone  Transmission  Male Choice
Spider taxa female substratum mode response Tests exp. Source
Portia schultzi Karsch sl airborne & attraction & Direct (lab. experiments) N Pollard et al. (1987);
contact courtship Willey & Jackson (1993);
Clark & Jackson (1995)
Pseudicius spp. sl contact courtship Direct (lab. experiments) N Jackson (1987)
Semorina brachychelyne contact Indirect (lab. observations) N “rane (1949)
Crane
Simaetha paetula sl contact courtship Direct (lab. experiments) N Jackson (1987);
(Keyserling) Jackson & Cooper, 1990)
Simaetha thoracica Thorell sl contact courtship Direct (lab. experiments) N Jackson (1987)
Thiodena sylvana (Hentz) sl contact courtship Direct (lab. experiments) N Jackson (1987)
Trite auricoma (Urquhart) sl contact courtship Direct (lab. experiments) N Jackson (1987);
Jackson & Cooper (1990)
Trite (=Euophrys) sl contact courtship Direct (lab. experiments) N Jackson (1987)
parvula (Bryant)
Trite planiceps Simon virgin sl contact attraction Direct (lab. experiments) N Jackson (1987); Taylor
(1998)
Uspachus ministerialis contact Indirect (lab. observations) Crane (1949)
(C. L. Koch) (=Phiale
Slammea Crane)
Sparassidae
Micrommata virescens Indirect (lab. observations) N Bristowe (1926)
(Clerck)
Tetragnathidae
Nephila clavata 1.. Koch virgin cuticle airborne attraction Miyashita & Hayashi (1996)
Nephila edulis virgin silk contact courtship Direct (lab. experiments) Y A. C. Gaskett
(Labillardicre) (unpublished data)
Theridiidae
Achaearanea wau Levi juv & airborne & attraction & Indirect (field observations) Lubin (1986)
adult contact courtship
Anelosimus ¢f. jucundus airborne courtship Indirect (lab. observation) Bukowski & Avilés (2002)
(O. P. -Cambridge)
Argyrodes antipodianus adult silk contact courtship & Direct (lab. experiments) ‘Whitchouse &
(O. P. -Cambridge) web damage Jackson (1994)
(=A. antipodiana)
Latrodectus hasselti 'Thorell virgin silk airborne & attraction & Direct (field & lab. experi- Y Andrade &
contact courtship ments) Kasumovic (2005);
Kasumovic &
Andrade (2006)
Latrodectus hesperus virgin, silk airborne & attraction & Direct (field experiments) Y Ross & Smith (1979);

Chamberlin & Ivie

mated & juv.

contact

courtship

Indirect (lab. observations)

Kasumovic &
Andrade (2004)
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