UPPSALA
UNIVERSITET

Ekolokaliseringens komplexa varld -

uppbyggnad och funktion hos de vattenlevande
ddggdjuren delfinerna (Delphinidae)

Alexandra Johansson

Independent Project in Biology
Sjalvstandigt arbete i biologi, 15 hp, varterminen 2017
Institutionen for biologisk grundutbildning, Uppsala universitet



Ekolokaliseringens komplexa varld — uppbyggnad och funktion hos

de vattenlevande daggdjuren delfinerna (Delphinidae)
Alexandra Johansson
Sjélvstiandigt arbete 1 biologi 2017

Sammandrag

Ekolokalisering dr en akustisk navigeringsmetod som endast ett fatal djurgrupper har lart sig
behirska; tandvalar, fladdermdss och vissa fagelarter. De forsta studierna med koppling till
ekolokalisering intrdffade redan pa 1770-talet ddr Lazzaro Spallanzani observerade att
fladdermossens horselforméga verkade spela en betydande roll for deras navigeringskapacitet
1 morker. Den hér upptéckten banade vég for vidare forskning inom omrédet. Det var inte
forrdn pa 1950-talet som ekolokaliseringen upptéicktes hos delfinerna och idag ar det via
forskningen ként att samtliga arter inom ordningen tandvalar (Odontocetes) har
ekolokaliseringsforméga. Den hér artikeln syftar till att undersoka vilka mekanismer som
ligger bakom bildandet av ljudsignalerna, systemets anvindningsomrdden och slutligen vad
ekolokalisering har for betydelse for delfinernas levnadssitt.

Ekolokaliseringssignaler produceras i delfinernas niskomplex som innefattar ett flertal
anatomiskt specialiserade strukturer som tillsammans verkar for att bilda signalerna. Ljuden
emitteras ut i omgivningen i form av ultrasoniska ljudvagor och transporteras i vattenmediet
tills den moter ett foreméal som reflekterar signalen tillbaka till delfinen. Informationen
delfinerna erhaller fran signalerna kan tillimpas under flera situationer dér navigering och
fodosokande édr de huvudsakliga tillimpningsomradena, men det har dven visat sig anvindbart
under vissa sociala situationer. Ekolokalisering verkar onekligen vara en viktig komponent i
delfinernas levnadssitt med avseende pa systemets komplexa uppbyggnad och dess flertal
anvindningsomriden. Dock kanske det inte alltid anvénds i den utstrickning som man kan
forvantar sig och det finns sannolikt bdde ekonomiska och ekologiska kostnader associerat
med systemet som begrinsar anvdndningen.



Inledning

Vad ir ekolokalisering?

Ekolokalisering dr en fysiologisk process som ett fatal djurgrupper anvander for olika
dndamal, frémst vid navigering men &ven for att bedoma avstind och storlek pd objekt 1
omgivningen. Ett annat begrepp for ekolokalisering &r biosonar. Ekolokaliseringssignaler
bildas i from av ljudvagor som transporteras genom omgivningsmediet tills den pétraffar ett
foremal. Ljudsignalen studsar péa foremalet och reflekterar signalen tillbaka till ljudkéllan dar
den tas emot och analyseras. Ekolokaliseringssystemet kan anvindas for flera &ndamal
beroende pé situation och pé djurtaxa/art. Generellt sett anvénds det for navigering i miljon,
undvika hinder samt lokalisera och identifiera foremal, exempelvis bytesdjur, i sin nidrvaro
(Jones 2005).

Det finns endast ett fatal djurgrupper som har utvecklat denna form av avancerade
navigeringssystem och dessa dr fladdermdss (Chiroptera) och tandvalar (Odontocetes). Men
det forekommer dven hos vissa fagelarter dar den sydamerikanska oljefageln (Steatornis
caripensis) och ndgra arter inom genus Salaganerna (Collocalia) fran Sydostasien, anvénder
sig av ekolokalisering for att navigera i morker. Alla dessa djurgrupper har under
evolutionens gang utvecklat en form av ekolokaliseringssystem oberoende av varandra som ar
unikt for just den djurgruppens behov och levnadssitt (Suga 2009). Grundkonceptet med
ekolokalisering d4r densamma for samtliga; ljudsignaler emitteras ut i omgivningen, studsar pa
ett foremal och dtervénder tillbaka till djuret som anvénder informationen i olika syften. Dock
finns det stora skillnader bade mellan och inom djurgrupperna i ekolokaliseringssystemets
utformning och tillampning (Jones 2005).

Ekolokaliseringens forskningshistoria

De forsta studierna pa ekolokalisering utfordes redan pa 1770-talet dir forskaren Lazzaro
Spallanzani fann intresse av fladdermoss kapacitet att navigera sig i morker (Au 1993). Ett
flertal experiment utfordes for att undersdka hur fladdermdssens navigeringskapacitet i
morker fordndrades nédr synen och horselsinnet blockerades. Fladdermdss som fick sitt
synsinne blockerat kunde navigera lika vil som 6vriga individer som hade alla sina sinnen
tillgdngliga. Efter denna upptéckt undersoktes fladdermdssens navigeringsformaga nér
horselsinnet blockerades. Har fann man att de fick svarigheter att navigera i omgivningen och
borjade krocka med foremal. Grundat pa denna observation kunde Spallanzani dra slutsatsen
att horselsinnet har en avgdrande betydelse for fladdermdssens navigeringsforméga i morker,
men det var fortfarande okint hur det fungerar (Au 1993).

Efter Spallanzanis upptickt drojde det innan forskningsomradet aterupptogs igen (Au 1993).
Det var inte forrdn pa 1900-talet som forskarna Pierce och Griffin (1938) upptéckte att
fladdermoss emitterade hogfrekventa ultraljud som &r ohdrbart for det ménskliga orat. Efter
vidare forskning inom omradet kunde Griffin tillsammans med Galambos pévisa att
fladdermdssen har kapacitet att hora de hogfrekventa ljuden och att de anvénder sig av dessa
ljudvagor for att navigera i morker (Galambos 1941, Galambos 1942, Griffin 1958). I och
med det kunde hypotesen om fladdermdssens anvidndning av ekolokalisering bekréftas.

Upptickten av delfiners ekolokalisering kom négra ar senare, dar Arthur McBride &r 1947
observerade indikationer pé att delfiner ocksd anvénder sig av systemet (McBride 1956), men
det var ingenting som blev bekréftat vid den tidpunkten (Au 1993). Nagra ér senare, under
1950-talet, kom i huvudsak tva forskningsteam, Schevill & Lawrence (1956) samt Kellogg
(1958), fram till 6vertygande stdd for hypotesen att delfiner hade ekolokaliseringssystem. Det
var inte forrdn pd 1960-talet som man faktiskt kunde bevisa att ekolokalisering forekommer
hos delfiner grundat pa experiment av Kenneth Norris med forskningsteam (Norris et al.
1961). Experimenten utfordes pa Flasknosdelfiner (Tursiops truncatus) och gick ut pé att de
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skulle navigera i en milj6 formad som en labyrint och forsoka lokalisera fiskbyten som
sldpptes 1 vattnet med synsinnet tillfdlligt blockerat under experimentet. Baserat pa dessa
undersokningar kunde Norris med sitt forskarteam pavisa att delfinerna kunde navigera i
miljon och undvika hinder utan att anvénda sig av synen vilket gav klara indikationer p4 att
delfinerna anviander ekolokalisering (Norris ef al. 1961). Med detta experiment som grund har
man sedan undersokt ekolokaliseringsformagan hos flera arter inom ordningen tandvalar
(Odontocetes) och det finns idag stor kunskap om tandvalarnas ekolokalisering (Au 1993).

Ekolokaliserande tandvalar och familjen Delphinidae

Tandvalarna (Odontoceti) dr en underordning inom de marina diggdjuren valarna (Cetacea)
som ér, till skillnad mot den andra underordningen bardvalar (Mysticeti), utrustade med
tander i varierande antal och storlekar. Dessa tandforsedda valar &r en variabel grupp som
innefattar ungefér 72 arter med en bred fordelning 6ver vérldens alla hav (Macdonald 2006).
Inom tandvalarna finns flera familjer, dar delfinfamiljen (Delphinidae) som innefattar
pilotvalar, spidckhuggare och delfiner, dr en av dem (Allaby 2014). Delphinidae bestér av 38
stycken arter (Britannica Academic 2017) som &r forhallandevis sma i storleken med en
langdvariation mellan ungefér 1,5-9,4 meter (Allaby 2014). Idag vet vi att alla arter inom
ordningen tandvalar dr utrustade med ett ekolokaliseringssystem och anvinder det for
navigering 1 sin omgivning och lokalisering av bytesdjur (Cranford et al. 1996).

Den hir artikeln syftar till att undersoka vilka mekanismer som ligger bakom producerandet
av ekolokaliseringssignaler hos delfiner, vid vilka situationer det ar tillimpbart och vilken
betydelse ekolokaliseringssystemet har for deras levnadssitt. Artikeln inriktar sig specifikt pa
delfinfamiljens (Delphinidae) ekolokaliseringssystem och utesluter dérav studier frdn andra
arter/familjer inom tandvalsordningen (Odontoceti).

Ekolokaliseringens ursprung

Alla nulevande arter inom ordningen tandvalar har ett ekolokaliseringssystem, dock ser inte
alla system likadana ut utan det finns vissa artspecifika skillnader i utformning och
tillimpning (Cranford et al. 1996). Vad som triggade evolutionen av detta akustiska
navigeringssystem och nér det intrdffade historieméssigt dr dnnu inte helt faststéllt. Man tror
det kan ha intréffat ndgon gang for ungefar 30-34 miljoner ar sedan, en tidsperiod dar
underordningarna Odontoceti och Mysticeti borjade utvecklas separat frdn varandra. Geisler
et al. (2014) fann 1 ett fossil av en utdéd odontoceti-art (Cotylocara macei), som troligtvis
levde for ungefér 28 miljoner ar sedan, anatomiska strukturer som tros ha varit en primitiv
form av ekolokaliseringssystem. En del av dessa anatomiska fynd kan liknas med de
strukturer som idag dr viktiga komponenter for de moderna tandvalarnas
ekolokaliseringssystem. Baserat pa resultatet drog de slutsatserna att denna utdoda art
troligtvis kunde anvénda sig av ekolokalisering och att formégan sannolikt utvecklades hos
tandvalarna strax efter den evolutiondra separationen mellan underordningarna Odontoceti
och Mysticeti (Geisler ef al. 2014). Idag vet man att alla nulevande arter inom ordningen
tandvalar har ekolokaliseringsforméga (Cranford ef al. 1996) och det finns ett ganska brett
kunskapsspektrum om uppbyggnaden av de anatomiska strukturer som utgor
ekolokaliseringssystemet.



Mekanismerna bakom ekolokaliseringssystemet

Ljudsignaler produceras i delfinernas niskomplex som innefattar anatomiskt viktiga strukturer
som alstrar ekolokaliseringspulserna (Cranford et al. 2011). Ndskomplexet fungerar inte bara
som luftvdg for andning utan har ocksa visat sig ha en ljudproducerande funktion.
Mekanismerna bakom producering av ljudsignaler hos delfiner har ldnge varit ett
omdiskuterat &mne (Au 1993). Vissa forskargrupper hypotiserade att ljudsignaler bildades i
delfinernas struphuvud (larynx) (Purves 1967, Schenkkan 1973, Purves & Pilleri 1983), en
anatomisk struktur som har en ljudproducerande funktion hos de landlevande ddggdjuren (Au
1993). Idag vet man sékert att det 4r ndskomplexet med associerande strukturer som stér for
den ljudproducerande funktionen hos delfinerna (Cranford et al. 1996). Det hér avsnittet avser
att beskriva uppbyggnaden av tandvalarnas ndskomplex med specifik inriktning pé familjen
delfiner (Delphinidae).

Niskomplexet

Naskomplexet dterfinns pa toppen av delfinernas hjéssa och innefattar strukturer sdsom
blashalet (blowhole), ndspassagen (nasal passage), MLDB-komplexet, ndspluggen (nasal
plug), vestibuléra luftsidckar (vestibular airsacs), bony nares och melon, se Figur 1. Dessa
strukturer arbetar tillsammans for att skapa ekolokaliseringssignalerna men dven andra
ljudsignaler sdsom visslingar som anvinds i kommunikationssyfte (Cranford et al. 1996).
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Figur 1. Tvérsnitt genom flasknosdelfinens (Tursiops truncatus) huvud med nidskomplexets komponenter
utmarkta. Observera att bilden endast visar den hdgra ndskanalen med associerat MLDB-komplex. Figuren ar
omritad fran Cranford ef al. 1996 (Figur 1b & 9) och Harper et al. 2008 (Figur 1a).

Néspassagen ér en rorformad kanal som striacker sig fran blashalet dnda ner till bony nares
och innefattar de strukturer som &r delaktiga i ljudproduceringsprocessen. Denna rorformade
kanal &r inledningsvis fran bldshalet ett ssmmanhingande ror som tudelas strax ovanfor bony
nares av en nésskiljevigg till tva separata kanaler (hoger och vénster). I respektive kanal finns
ett varsitt MLDB-komplex som dr den sa kallade ljudgeneratorn 1 niskomplexet (Cranford et
al. 1996). Den tudelade ndspassagen Overgar sedan till bony nares med associerade strukturer.

I den dversta delen av bony nares finns en nisplugg som tillsammans med bony nares har en
luftreglerande funktion i ljudbildningen. Néspluggarna bestar av muskelfibrer som man tror
har som funktion att reglera luftens transport mellan nispassagen och bony nares (Cranford et
al. 1996). Tidigare ansags det att ndspluggarna fungerade som ljudgeneratorer, men efter flera



studier har man kommit fram till att detta var felaktigt och att det & MLDB-komplexet som
star bakom ljudproduktionen hos tandvalarna (Cranford et al. 2011).

En ljudsignal bildas nir luftpulser, som passerat bony nares och nispluggarna, nir MLDB-
komplexet som dverfor signalen vidare till melon. Luften som passerat forbi komplexet
ansamlas dédrefter i de sa kallade vestibuldra luftsdckarna. Dessa luftsdckar dr U-formade
haligheter som forekommer strax under blashalet i ndspassagen. Luften som samlas dir har
sedan mojlighet att ateranvindas (Cranford et al. 1996).

MLDB-komplexet

MLDB-komplexet dr den ljudproducerande delen (ljudgeneratorn) i ndspassagen och bestar
av tvd sammankopplade komponenter, Monkey Lips (ett annat namn for phonic lips eller
ljudlappar) och Dorsal Bursae, ddrav namnet MLDB. Dessa tva komponenter samverkar for
att bilda de klickande ljudsignalerna som tandvalarna emitterar ut i omgivningen vid
ekolokalisering. Inom ordningen Odontocetes har de flesta arter tvd uppséttningar av MLDB-
komplex, hoger och vinster, som ligger i respektive ndspassage avskilda fran varandra med en
nésskiljevigg. Det finns dock undantag dér kaskelotvalarna (Physeteridae och Kogiidae)
endast har en uppsittning MLDB-komplex péa den hogra sidan av ndsskiljeviggen (Cranford
et al. 1996).

Ljudldpps-komplexet

Ljudlapps-komplexet dr uppbyggt av tva stycken labium, en bakre- (posterior labium) och en
framre del (anterior labium), som ligger motsatt varandra i luftkanalen av néspassagen
(Cranford et al. 2011). Det inledande steget i ljudalstringen &r att en luftpuls trycker sig
igenom lépparna som skapar vibrationer i strukturen som dérefter 6verfors till dorsal bursae.
Lufttrycket tvingar labium-delarna att dppnas och stingas vilket far de bdda komponenterna
att sla ithop med varandra och pé sé vis bilda vibrationer (Cranford ef al. 1996).
Hindelseforloppet nér en ljudsignal bildas beskrivs ofta i termer av cykler; ett cykelforlopp
intriffar nér lufttrycket tvingar labium att 6ppnas och avslutas nér den stinger sig igen. En av
dessa cykler motsvarar en ljudimpuls (klickning) (Cranford et al. 2011).

I stort sett alla tandvalsarter, bortsett kaskelotvalarna, har ett hdger och vénster ljudlépps-
komplex med funktion att generera akustiska signaler. Vid undersékningar gjorda pa arter
inom delfinfamiljen, bland annat Flasknosdelfinen (Tursiops truncatus), har man funnit
indikationer pa att dessa tva komplex kan producera ljud bade individuellt eller samtidigt
(Cranford et al. 2011). En friga som fortfarande kvarstér d&r om ekolokaliseringssignaler
produceras av bada ljudgeneratorerna samtidigt eller endast en av dem.

I en studie av Cranford ef al. 2011 hanvisades det till att bdda ljudgeneratorerna krivs for
producering av ekolokaliseringssignaler, en hypotes som kallas ’dual actuation hypothesis™.
Niér hypotesen tva ar senare testades av Madsen et al. (2013) fann man inga indikationer pi att
de bada ljudkillorna krévs for att bilda ljudsignalerna och foreslog istillet en alternativ
hypotes att signalerna bildas fran endast en ljudgenerator. I studien, gjorda pd fem
ekolokaliserande delfiner inom familjen Delphinidae, uppvisade de bada ljudlapps-komplexen
ha ndgot skilda funktioner dér den hdgra delen producerade framforallt de klickande signaler
som anvinds for ekolokalisering och den vinstra producerade visslande ljud (Madsen et al.
2013). Detta utesluter dock inte mojligheten att de vénstra ljudldpparna ocksé kan anvindas i
ekolokaliseringssyfte. Studien pavisar dock att det framforallt &r den hdgra uppsittningen som
aktiveras vid produceringen av ekolokaliseringssignaler (Madsen ef al. 2013).



Dorsal bursae

Varje enskild komponent, den fridmre och bakre delen, av ljudlapps-komplexen &r
sammankopplade till en dorsal bursae som mottager signalen av ljudldpparna och 6verfor den
till nésta komponent i ljudtransmissionsledet; melon. Dorsal bursae dr ovalformade strukturer
uppbyggda av en tunn bindvévsskiva innehéllande en fettbaserad vétska, dven kallat akustiskt
fett. Vitskan bestar av specialiserade lipider som underldttar overforandet av
vibrationssignalerna till melon. Dorsal bursae forekommer parvis, likt ljudlédpparna, pé bade
hoger och vénster sida av nésskiljevdggen. Varje par bestir av en frimre (anterior) och bakre
(posterior) dorsal bursae; den framre dr sammankopplad till den framre ljudlappen och den
bakre till den bakre ljudlédppen i respektive MLDB-komplex, se Figur 1. Av dessa tvé
strukturer dr det den fridmre bursae som ligger ndrmast associerad med melon och dverfor
ljudsignalerna vidare till den strukturen (Cranford et al. 1996).

Melon

Den sista anatomiska strukturen 1 ljudtransmissionsledet 4r melon vars funktion dr att emittera
ekolokaliseringssignalerna ut till omgivningen. Melon &r en ovalformad fettbaserad struktur
omgiven av bindvdv som ligger innanfor tandvalarnas panna. Strukturen vilar pa en
vévnadsdyna placerad ovanfor det ndbbformade skallbenet (rostrum). Melon ér en unik
struktur for ordningen tandvalar som alla arter inom ordningen har. Det finns dock en bred

variation mellan arterna i bade utformning och storlek inom ordningen tandvalarna (Cranford
et al. 1996).

Melon innehéller fettlipider, sa kallat akustiskt fett, av olika slag som forutsétter
transmissionen av ljudsignaler frin MLDB-komplexet ut till omgivningen (Cranford et al.
1996). Fettet bestar av flera lipidtyper dér kompositionen skiljer sig i avseende pa art och
familj inom tandvalarna. Delfinfamiljens melon innehéller bland annat triglycerider, vaxestrar
och lipider i varierande kvantiteter. Melonens lipidinnehall tros spela en avgdrande roll i
ljudtransmissionsledet. En melonkropp bestdende av exempelvis ldnga, relativt oférgrenade
och omittade lipider verkar overfora ljudsignaler snabbare dn en kropp bestdende av motsatta
lipidattribut (Litchfield & Greenberg 1974).

Melon ér uppbyggd av flera strukturellt viktiga komponenter som verkar for att
vidarebefordra signalerna frin MLDB-komplexet ut till omgivningen, dér bland annat caudal
melon och main melon utgor tvé huvudsakliga delar av melonstrukturen (Harper et al. 2008).
Caudal melon ir den bakre delen av melon och dr uppbyggd av tva stycken fettbaserade armar
som ligger i direkt anslutning till hoger respektive vinster MLDB-komplex i ndspassagen.
Kopplingen mellan MLDB-komplexet och causal melon har visat sig skilja sig 4t mellan den
hdgra och vénstra delen av ndskomplexet. Den hogra melonarmen ligger i direkt anslutning
till den framre dorsal bursae medan den vénstra armen ligger ndgot separerad frdn den vinstra
dorsal bursae (Harper ef al. 2008). Orsaken till detta dr &nnu inte faststéllt men kan ha en
koppling till hypotesen att ekolokaliseringssignaler produceras i hoger MLDB-komplex och
att den delen mojligtvis behover vara ndrmare associerad med den hogra melonarmen for att
pa ett effektivare sétt kunna 6verfora signalerna (Madsen ef al. 2013). En ljudsignal som
bildas i MLDB-komplexet dverfors till caudal melon som i sin tur skickar signalen vidare till
den framre melondelen; main melon, som slutligen emitterar signalen ut till omgivningen
(Harper et al. 2008).



Ekolokaliserings mottagningssystem

En ekolokaliseringssignal som har skickats ut i omgivningen studsar pa ett objekt och
atervénder tillbaka déir signalen mottages av delfinen. I de landlevande ddggdjuren tas
ljudsignalerna emot av ytterorat som sedan overfors till mellan- och innerérat, liknande
system kan forvintas forekomma hos de vattenlevande dédggdjuren. Studier har dock pavisat
det motsatta; ytterdrat &r ett litet dolt hdl som saknar 6ronmussla (pinnea) och det finns fa
indikationer som tyder pa att detta modifierade ytterora har en ljudmottagande funktion hos
delfinerna (McCormick ef al. 1970). En alternativ hypotes har framtagits som siger att ljud
istdllet tas emot av delfinernas underkéke som dérefter vidarebefordrar signalerna vidare till
mellan- och innerorat via en fettfylld kroppskanal (Norris 1968a). Ett flertal studier har gjorts
som instimmer med Norris (1968a) sé kallade mandibular-hypotesen (McCormick et al. 1970,
Brill ef al. 1988) men det kvarstar fortfarande en del obesvarade frdgor hur signalerna tas emot
av underkdken och vidare 6verfor dem till horapparaten (Koopman et al. 2006).

Mandibular-hypotesen: underkiken och MFB-komplexet

Underkéken dr uppbyggd av en yttre benstruktur (skelett) som omsluter en fettkropp
(mandibular fat body, MFB) som tros ha en ljuddverforande formaga hos delfinerna.
Ljudsignalerna mottages av det akustiska fonstret och dverfors vidare till MFB som signalen
transporteras igenom innan den slutligen anlénder till hérapparaten (tympanoperiotic
komplex, TPC), en struktur som innefattar mellan- och innerdrat. Det akustiska fonstret &r en
fettdyna som é&r lokaliserad mellan delfinernas kidkben och huden. En ljudsignal transporteras
genom det akustiska fonstret och sedan vidare 6ver kikbenet till MFB. Kékbenet &r ett véldigt
tunt med en tjockleksvariation pé 0,5-3 millimeter, vilket dr en grundforutséttning for att ljud
ska kunna transporteras over benet (Norris 1968a, Norris 1698b). Man ar dock dnnu inte helt
sdker pad hur ljudet passerar kikbenet men det verkar krdvas speciella mekanismer for att det
ska kunna intréffa (Cranford et al. 2008). Det har ocksa kommit en studie pa senare tid som
foreslar en alternativ ljudmottagningsmekanism; att ljudet ocksa kan mottas oralt och via
halspartiet (gular region) genom en sa kallad gular pathway (Cranford et al. 2008).
Ljudsignalerna transportas dé fran omgivningen in till MFB via de mjuka vidvnaderna i hals-
och munpartiet pa liknande sétt som via underkdken. Detta utesluter dock inte mandibular-
hypotesens trovardighet eftersom bada hypoteserna kan fungera i samspel med varandra
(Cranford et al. 2008). Mekanismerna for gular pathway hypotesen kommer dock inte
beskrivas vidare 1 den hér artikeln.

MFB (mandibular fat body) befinner sig innanfor det undre kékbenet hos delfinerna dér den
ligger sammankopplad med TPC. Ljudsignalen som mottagits av akustiska fonstret nar
darefter fettkroppen som transporterar signalen vidare till TPC, bestdende av mellan- och
innerdrat (Cranford et al. 2010). MFB innehaller, likt melon, akustiskt fett bestdende av bland
annat vaxestrar och glyceroler som ar viktiga vid 6verforing av ljudsignalerna. Det akustiska
fettet har visat sig enbart forekomma inom melon och underkékens fettkropp som bada har
ljudrelaterande betydelser och finns alltsd inte nagon annanstans i1 tandvalarnas kropp
(Varanasi & Malins 1971).



Mellan- och innerorat

Tympanoperiotic komplexet (TPC) &r en benstruktur som innefattar delfinernas mellan- och
innerdra som ligger isolerat fran den dvriga skallstrukturen. Uppbyggnaden och
mekanismerna for ljudtransmissionen i mellan- och innerdrat hos delfiner ar véldigt likt det
system som aterfinns hos de landlevande ddggdjuren. Men det finns vissa strukturella
skillnader mellan systemen som exempelvis storleken pa horselsnickan. Skillnaderna kan
vara ett resultat av de morfologiska anpassningarna delfinerna behdvde genomga for att klara
ett liv i vatten (Cozzi et al. 2016).

Figur 2. Sammanfattande bild 6ver Tympanoperiotic komplexets (TPC) komponenter; Tympanic bone,
mellandrat (Malleus, Incus och Stapes) samt innerérat (Cochlea). Pilarna redovisar vad som hénder nir en
ljudsignal anlédnder och hur de olika delarna sétts i rorelse. Bilden dr omritad frdn Cranford et al. 1996 (Figur 9),
Harper et al. 2008 (Figur 1a) samt Cozzi et al. 2016 (Figur 5.38).

Ljudsignalen som transporteras via MFB tas emot av den sé kallade tympanic benet (tympanic
bone), vilket dr den forsta strukturen 1 TPC. Ljudsignalen gor att benet sétts i vibration som
vidare overfors till ndsta struktur 1 kedjan; horselbenen (ossicles) (Cozzi ef al. 2016).
Horselbenen tillhor mellanorat och innefattar tre stycken sammankopplade benstrukturer vid
namn hammare (malleus), stiddet (incus) och stigbygeln (stapes) vars funktion &r att dverfora
ljudsignalen vidare till innerérat (Cranford et al. 2010), se Figur 2. Innerérat dr den sista
strukturen i ljudtransmissionsledet som bestar av det ovala fonstret (fenestra vestibuli) och
horselsndckan (cochlea). Horselbenen som ligger i anslutning till det ovala fonstret skapar
vibrationer i membranet nér ljudimpulsen inkommer. Ljudimpulsen leds sedan ut 1
horselsndckan dar signalen konverteras till en nervimpuls som kan tolkas av hjérnan (Au &
Hastings 2008). Pé det har viset omvandlas en ljudsignal frdn omgivningen till nervimpulser
som tolkas av delfinens hjérna dér informationen kan anvéndas till en rad olika funktioner i
delfinernas ekologi (Au 1993).



Ekolokaliseringens tillampningsomraden

Ekolokaliseringssignaler &r korta, i genomsnitt 50—150 mikrosekunder, ultrasoniska signaler
(Au 1993) med en frekvensvariation mellan ungefar 30 och 130 kHz (Au & Nachtigall 1997).
Delfiner har en god horselforméga och kan uppfatta ljudfrekvenser under 20 kHz och dnda
upp till maximalt 280 kHz (Cozzi et al. 2016). Tillimpningen av akustiska signaler for
navigering och lokalisering av objekt ar ett véldigt framgangsrikt utnyttjande av vattnets
egenskaper. Ljud har en god spridningsférméga i vatten och transporteras i mediet i form av
akustiska longitudvagor (akustisk energi). Men for att ekolokaliseringssystemet ska fungera
effektivt s& maste mottagningssystemet bland annat ha mojlighet att uppfatta objekt fran bade
korta och ldnga distanser, lokalisera var ljudkillan kommer ifran och urskilja enskilda objekt 1
en annars héndelserik miljo (Au 1993).

Ekosignalernas egenskaper

Delfinerna har kapacitet att med hjéilp av ekolokalisering bedoma avsténd till objekt, sdsom
bytesdjur, genom att berdkna tidsskillnaden fran utskickandet av signalen tills dess att det
mottas (Finneran 2013). Delfinerna brukar vid dessa tillfdllen skicka ut en signal i taget; de
later signalen atervénda innan nésta signal produceras (Au & Hastings 2008, Evans & Powell
1967), vilket underlittar avstindsbeddmningen (Finneran 2013). I ett flertal studier har man
kunnat pavisa att delfiner har kapacitet att uppticka objekt som befinner sig pa en distans dver
100 meter (Au & Snyder 1980, Penner 1988, Au 1993). Au och Snyder (1980) fann
exempelvis att den atlantiska flasknosdelfinen (7Tursiops truncatus) kunde detektera en 7,62
cm 1 diameter stor sfdr pd 110 meters avstdnd (Au & Snyder 1980). Men det finns indikationer
pa att ekolokaliseringsdistansen kan sticka sig ldngre dn sé. I en studie utford av Ivanov
(2004) pa flasknosdelfiner (Tursiops truncatus ponticus) visade det sig att delfinerna kunde
uppticka byten med ett avstdnd pa hela 650 meter. Det dr dock viktigt att podngtera att
delfinernas formaga att upptécka objekt inte enbart beror pa distansen utan det finns flera
faktorer som spelar in, som exempelvis storlek och form pa objektet samt de rddande
omgivningsforhdllandena (Ivanov 2004).

Delfinerna har utdver distansbedomningen dven forméga att med sina ekosignaler urskilja
objekt baserat pa storlek och form. Det har utforts ett flertal studier som undersokt delfinernas
kapacitet att skilja pd objekt i varierande storlekar och former (Au 1993, Evans & Powell
1967, Evans 1973). I en av studierna utférda av Evans och Powell (1967) undersoktes
delfinernas kapacitet att sarskilja metallplattor av olika tjocklek och metallkomposition med
hjdlp av ekolokalisering dér synen var blockerad och endast ekolokalisering var tillimpbart.
Delfinerna presenterades for tvd stycken plattor, den ena plattan hade delfinen lért sig kiinna
igen medan den andra plattan skilde sig pa nagot vis fran den igenkdnnbara. Mélet 1 den hér
studien var att delfinen skulle forsoka lokalisera den igenkénnbara. Resultatet indikerade att
delfinerna kunde skilja plattorna &t med hjélp av ekolokalisering och kunde pa vis bedoma
materialskillnaderna (Evans & Powell 1967, Au 1993). Man har i huvudsak gjort denna typ av
experiment med oorganiska material som delfiner inte normalt kommer i kontakt med i det
vilda (Au ef al. 2009). Men det finns dven ett fatal studier som gjorts under mer “naturliga”
forhallanden. Ett exempel ar en studie som gjordes pa arterna atlantisk flasknosdelfin
(Tursiops truncatus) och vanlig tumlare (Phocoena phocoena) dir man fann indikationer pa att
signalerna kunde anvéndas for att sérskilja fyra stycken fiskarter fran varandra (Au et al.
2009).

Man brukar tala om att delfiner har ett riktningsbegréansat ekolokaliseringssystem déir
ljudsignaler skickas ut i omgivningen i form av en snév ljudstréle (Au et al. 1986) och med
detta bildas en tredimensionell bild av omgivningen eller 6ver enskilda objekt (Au 1993). Den
riktningsbegransade ljudstrilen gor att ljudet béttre kan fokuseras pa enstaka objekt och salla



ut all 6vrig oviktig information i miljon. Ljudet koncentreras i ljudstrdlen vilket medfor att
signalen fér en 6kad ljudstyrka som dédrmed leder till att ekosignalens rackvidd forlangs
(Branstetter et al. 2012). Pa sé vis kan ljudet koncentreras pé enskilda objekt vilket forbattrar
bytesidentifieringen (Kloepper et al. 2015). Det hér ar ett utmérkt sitt for delfinen att aktivt
fokusera pa ett byte eller andra objekt och undvika intryck som saknar betydelse for
ekosignalens tillimpning (Branstetter et al. 2012). Det verkar d4ven som att delfinerna kan
justera ekolokaliseringsstralens omfang i bade vertikalt och horisontellt led vilket blir véldigt
tillimpbart under jakt for att fokusera in siktet pa enstaka byten (Moore ef al. 2008).

Navigering och fodosoksbeteende

Delfinernas kapacitet att ekolokalisera ar ett valdigt anvandbart verktyg for att lokalisera
byten eller predatorer, navigera och undvika att krocka med objekt i omgivningen (Au 1993,
Barrett-Lennard et al. 1996, Au & Nachtigall 1997). Anvédndningen av ekolokalisering ar
speciellt evident vid mdrkt och grumligt vatten men tillimpas dven vid andra tillfallen
(Barrett-Lennard ef al. 1996). Detta audiotoriska navigeringssystem dr med andra ord
anvéndbart i flera olika situationer.

I en studie av Barrett-Lennard et al. (1996) undersokte man hur ekolokaliseringsaktiviteten
varierade mellan tva spidckhuggarpopulationstyper (Orcinus orca) vid olika
beteendekategorier: jakt, sociala interaktioner, sovande och resande. Den ena
populationstypen (A) dr sammanhallna spickhuggargrupper med individantal mellan 540
individer som livnir sig i huvudsak pé fisk. Den andra populationstypen (B) livnér sig primart
pa ddggdjur och har en mindre sammanhallen gruppsammanséttning mellan ungefér 2—10
individer. Spackhuggargrupper av kategori B rorde sig i storre utstrackning i grundare
omraden medan spiackhuggargrupper av kategori A aterfanns i mer Oppna vattenmassor
(Barrett-Lennard et al. 1996). Man fann intressanta skillnader mellan beteende,
ekolokaliseringstillimpande och resmonster mellan de bdda populationstyperna. I alla
beteendekategorier anvinde spackhuggargrupper av kategori A sig av ekolokalisering mer én
B grupperna. Det hér tror forskarna kan bero pa de olika bytesdjurens kapacitet att uppfatta
ekolokaliseringsljud. Fiskar, som utgoér kategori A:s huvudfoda (Barrett-Lennard ef al. 1996),
verkar generellt ha ganska délig kapacitet att uppfatta ultrasoniska ljudvagor (Marten et al.
1988), men det finns dock undantag (Wilson & Dill 2002). Déggdjuren, som é&r kategori B:s
huvudfoda, verkar ddremot ha négot léttare att uppfatta ljuden och har da chans att hinna
retirera innan spackhuggarna har chans att anfalla (Barrett-Lennard ef al. 1996). Vissa av
spackhuggarnas byten tillhor tandvalarna och har ddrmed ocksa ett ekolokaliseringssystem
som kan uppfatta ljuden (Barrett-Lennard ef al. 1996). Spackhuggare inom kategori A kan av
denna anledning anvénda sig av ekolokalisering i storre utstrackning i1 alla beteendekategorier;
fodosokande, socialt beteende, resande samt inaktivt tillstdnd, utan att riskera att bli upptéckta
medan spackhuggare 1 kategori B méste begrinsa sig mer i anvindandet. Ytterligare en faktor
som styrker pastaendet att spickhuggare av kategori B maste vara mer selektiva 1 sin
anvandning av ekolokalisering &r att de observerades producera flera enstaka och ldgintensiva
ekosignaler. Denna form av ekolokaliseringssignaler kan vara svarare for bytesdjuren att
upptéicka och kan darfor vara en anledning till att detta monster observerades 1 studien
(Barrett-Lennard ef al. 1996).

Man fann ocksa skillnader i produktionen av ekosignaler hos kategori B (ddggdjursétarna)
beroende pd om de jagade ldngs kusterna i grundare vatten eller ute pa djupare vatten. Vid de
tillfallen spidckhuggarna jagade vid kusten producerades fler signaler. En forklaring till detta
diskuterade forskarna kan vara att signalerna anviandes for navigering i kustomradena for att
de behdvde en dversiktlig bild Gver sin omgivning for att undvika att krocka med objekt
(Barrett-Lennard et al. 1996). Troligtvis anvinde spackhuggare av kategori B 1 huvudsak
ekolokalisering for navigeringssyfte och mindre under fodosdksbeteendet medan
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spackhuggargrupper i kategori A 1 huvudsak troligtvis anvander ekolokalisering for att
lokalisera byten dé de inte har samma problem med att riskera att bli upptéackta. Det hir ar ett
exempel pa att ekolokalisering kan tilldmpas vid olika beteendesituationer sasom fodosdkande
och navigering (Barrett-Lennard et al. 1996).

Ett flertal studier pa olika delfinarter har lett fram till forstaelsen att delfiner tillampar
ekolokalisering vid olika beteendesituationer (Barrett-Lennard et al. 1996, Nowacek 2005,
Soldevilla et al. 2010) och att det troligtvis har en koppling till dygnsrytmen (Soldevilla et al.
2010). I en studie pa Rissos delfiner (Grampus griseus) i sodra Kalifornien fann man ett
monster 1 anvindningen av ekolokalisering kopplat till delfinernas dygnsrytm, att ekosignaler
skickas ut som mest under natten och som minst under dagtid (Soldevilla ez al. 2010). Det har
tror forskarna har en koppling till deras fodosdksbeteende; att de jagar under natten och vilar
under dagtid. Man fann ocksa en svingande klickaktivitetsvariation under natt- och dagtid.
Det var hog aktivitet under tidig kvill som sedan minskade i mitten av natten och darefter
Okade igen nér det borjade ndrma sig soluppgang. Den hér tidsvariationen kan hanvisas bero
pa Risso delfiners bytesdjursaktivitet (Soldevilla et al. 2010). Risso delfiner livnar sig i
huvudsak pa blackfiskar ddr Humboldtblackfisken (Dosidicus gigas) utgor ett viktigt
bytesdjur (Orr 1966). Blackfisken befinner sig pa stora djup majoriteten av dygnet men
kommer upp mot ytan under nattetid. Ndgon gang mitt under natten verkar de dock dtervinda
en kort stund till djupt vatten igen for att sedan aterga till grundare vatten senare pa dygnet
(Gilly et al. 2006). Detta indikerar att Risso delfinerna jagar blackfiskarna under nattetid och
anviander sig av ekolokalisering for att identifiera bytena. Man fann ocksa en
aktivitetsvariation under dagtid; hog aktivitet pA morgonen och lag aktivitet pd eftermiddagen.
Det hir resultatet forklaras med att delfinerna troligen socialiserar under morgonen och vilar
under eftermiddagen (Soldevilla ef al. 2010).

Ekolokalisering i sociala situationer

Att delfiner anvénder ekolokalisering for att navigera sig i sin omgivning och lokalisera foda
har under en liangre tid varit vetenskapligt accepterat. Men att ekolokalisering anvédnds enbart
1 dessa situationer &r troligtvis inte helt sant. Studier har visat pa att ekosignaler dven anvénds
1 sociala situationer (Nowacek 2005, Benoit-Bird & Au 2009). Ekolokaliseringens
tillimpningsomraden begrinsar sig inte bara till dessa syften utan det finns flera variabler som
paverkar en enskild delfins anvdndning av ekolokaliseringssystemet vilket gor det hela mer
komplext (Nowacek 2005).

En enskild delfins anvéndning av ekolokaliseringssignaler under fodosdkande beror pé
faktorer sasom tillhorande av en grupp, gruppstorleken, miljon delfinen befinner sig i och
bytesdjuren. I en studie av Nowacek (2005) pa flasknosdelfiner fann man evidens att varje
enskild delfin 1 grupp avger farre ekolokaliseringssignaler under fédosdkande én
ensamjagande delfiner. Antalet producerande ekosignaler minskade med 6kad gruppstorlek.
En anledning till detta monster kan vara att delfinerna anvénder varandras ekosignaler for att
bedoma avstand till bytet (Nowacek 2005). En icke-ekolokaliserande delfin kan fanga upp
signaler som emitterats av en annan individ och pa sé vis erhdlla samma information om
bytet. Man kan med andra ord séga att den icke-ekolokaliserande delfinen “tjuvlyssnar” pd
den andra individen i gruppen. Att andra delfiner fAngar upp information om bytet grundat pa
en annan delfins ekosignal kan vara en bieffekt, men det kan ocksa ha betydelse vid
koordinerat bytesjagande 1 grupp (Xitco & Roitblat 1996). I en studie pa spackhuggare
(Orcinus orca) fann man ocksé en negativ korrelation mellan méngden utsinda
ekolokaliseringssignaler och gruppstorleken, storre grupper producerade mindre antal
signaler, vilket kan bero pad samma mekanismer som beskrivs ovan (Barrett-Lennard ef al.
1996).
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Att endast ett fatal delfiner i gruppen sidnder ut ekolokaliseringssignaler vid gruppjagande kan
ha flera fordelar (Nowacek 2005). Det finns vissa fiskarter, till exempel Stillahavssillen
(Clupea pallasii), som har visat sig ha forméga att upptdcka och reagera i forsvarsstillning pa
lagfrekventa ekolokaliseringsljud (Wilson & Dill 2002). Genom att begrdnsa méngden
ekolokaliseringssignaler som sidnds ut 1 omgivningen gynnas hela delfinflocken for att det
minskar risken att signalerna uppticks. Men det kan ocksa ha andra strategiskt viktiga
funktioner vid synkroniserat fodosok (Nowacek 2005). I en studie pa Spinndelfiner (Stenella
longirostris) fann Benoit-Bird & Au (2009) att ekolokaliseringssignalerna anvéndes aktivt
mellan de olika faserna av grupporienterat fodosoksbeteende. Ekolokaliseringssignaler verkar
enligt denna studie anvindas for att koordinera rorelserna under de olika attackfaserna vid
fodosoksbeteende. Med andra ord anvénds inte bara ekosignalerna for att lokalisera byten
utan ocksé for att avgora hur gruppen dndrar sina rorelser i1 respons till bytesdjuren. Detta ar
ett exempel pa observationer som visar att ekolokalisering kan ha s ménga fler funktioner én
den traditionella forklaringen med fodosdkande och navigering (Benoit-Bird & Au 2009).

Ar ekolokalisering s viktigt som man tidigare forutspatt?

De ovannimnda studierna har redovisat ekolokaliseringens betydelse for sdvil navigering och
fodosokande (Barrett-Lennard ef al. 1996, Soldevilla ef al. 2010) men ocksa under sociala
forhallanden (Nowacek 2005, Benoit-Bird & Au 2009). Trots att forskningen har gjort ganska
stora framsteg under de senaste sex decennierna om delfinernas ekolokaliseringssystem sé har
man fortfarande en ganska begrinsad forstaelse hur de tillimpar systemet i sin naturliga
livsmiljo (Gannon ef al. 2005, Wahlberg et al. 2011). Det finns studier som menar att
ekolokalisering kanske inte anvénds 1 s stor utstrickning under naturliga forhdllanden som
man tidigare har forutspatt (Gannon et al. 2005, Nowacek 2005).

Ekolokaliseringens tillimpning for navigering har bland annat ifrdgasatts av Nowacek (2005)
som 1 sin studie pa flasknosdelfiner fann indikationer att ekosignalerna i huvudsak
producerades under fodosoksbeteendet och 1 begrinsad utstrackning under
transportforeteelser i dagsljus. Detta indikerar att ekolokalisering mojligtvis inte har sa stor
betydelse for flasknosdelfinernas navigeringskapacitet i miljon och att alternativa metoder
mojligtvis dr tilldmpbara under dessa tillfdllen (Nowacek 2005). Utover detta exempel finns
det dven andra studier som ifragasatter 1 hur stor utstrickning delfinerna faktiskt anvénder sig
av ekolokalisering under fédosoksbeteendet (Gannon et al. 2005). En alternativ hypotes har
foreslagits att delfiner 1 stor utstrickning anvénder sig av passiv lyssning for att lokalisera,
identifiera och kvantifiera bytesdjur och anvinder dairmed ekolokalisering i1 en ganska
sparsam mén (Gannon et al. 2005).

Passiv lyssning- hypotesen innebér att delfinerna anvédnder horseln for att lokalisera ljud som
kan hérledas komma frén bytesdjur (Barros 1993; Gannon et al. 2005). I en studie av Gannon
et al. (2005) testades hypotesen om passiv lyssning pé vilda flasknosdelfiner (Tursiops
truncatus) utanfor Floridas véstkust (Sarasota Bay) dar man undersokte hur delfinernas
ekolokaliseringsaktivitet och beteende svarade pé inspelade fiskljud, da fisk ingar
flasknosdelfinernas diet. Resultatet visade att det fanns en signifikant skillnad fore och efter
fiskljuden spelades upp, bade gillande beteende och ekolokaliseringsaktivitet. Delfinerna
vande sig 1 genomsnitt 41 grader mot ljudkillan och ekolokaliseringsaktiviteten kade i
respons till ljudstimulit. Baserat pd resultatet drog de slutsatserna att delfinerna passivt lyssnar
efter ljudsignaler for att lokalisera bytesdjur och dérefter anvénder ekolokalisering i ett senare
skede for att ndrmare undersoka ljudkéllan. Ekolokalisering anvindes i ganska begrdnsad méan
under fodosoksaktiviteten och det kan sannolikt bero pa att det tillkommer kostnader for att
tillimpa systemet. Delfinerna maste troligtvis under fodosoket avviga ekolokaliseringens
fordelar och nackdelar (Gannon et al. 2005).
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De kostnader som diskuteras i artikeln Gannon et al. (2005) som tillkommer med
ekolokalisering dr badde energimissiga och ekologiska, vilket troligtvis begridnsar hur mycket
systemet kan anvindas. De energiméssiga kostnaderna innefattar de metaboliska processerna
som krévs fOr att producera signalerna och med de ekologiska kostnaderna menas att
ekosignalerna riskerar att upptédckas av bytesdjur, konkurrenter eller predatorer som kan
anvinda informationen till sin férdel (Gannon et al. 2005). Dock har man &nnu inte kunnat
kvantifiera dessa kostnader (Gannon et al. 2005, Berens McCabe ef al. 2010). Med avseende
pa de sannolikt tillkommande kostnaderna med ekolokalisering s& kan passivt lyssnande vara
ett effektivt sétt att jaga byten utan att riskera att bli upptickt (Gannon et al. 2005). Passiv
lyssning har ocksé observerats i andra studier (Berens McCabe ef al. 2010) och ér troligtvis
ocksa en viktig del i fodosoksaktiviteten (Gannon ef al. 2005). Men det behover
nddvéndigtvis inte utesluta ekolokaliseringens betydelse under fodosoksaktiviteten, utan
processerna kan likavél arbeta tillsammans eller enskilt for att fa en lyckad fodosoksframgang
(Gannon et al. 2005).
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Diskussion

Ekolokalisering &r ett akustiskt navigeringssystem dér ljudsignaler, som bildats genom
specialiserade strukturer i ndskomplexet, skickas ut i omgivningen for att samla information
om den rddande miljon (Cranford ef al. 1996). Ekolokaliseringssystemet har haft en stor
betydelse for delfiners anpassning till vattenmiljon vilket kan reflekteras i deras levnadssétt
och beteende. Delfiners utveckling av dagens komplexa form av ekolokaliseringssystem kan
hirledas tillbaka till atminstone 28 miljoner ar sedan, dar man funnit en fossil Odontoceti-art
som uppvisar strukturer som kan ha anvénts for ekolokalisering. Forskare tror att
ekolokaliseringsformégan utvecklades nagon gang efter underordningen tandvalar skildes fran
bardvalarna for 30—34 miljoner ar sedan, men ndr exakt vet man dnnu inte sdkert. Detta kan
ses som ett startskott pd evolutionen av det ekolokaliseringssystem som lett fram till de
komplexa system vi kan se hos de moderna tandvalarna idag (Geisler ef al. 2014).

Ekolokaliseringssystemets komplexa utformning och det faktum att signalerna verkar ha
manga viktiga funktioner i deras levnadssétt tyder pa att ekolokalisering har varit en viktig
komponent under delfinernas evolution (Cranford et al. 1996). Systemet har ett brett spektrum
anviandningsomraden dér det anses vara sdrskilt viktigt vid navigering och fodosokande
(Barrett-Lennard ef al. 1996, Soldevilla et al. 2010) men dven vid sociala interaktioner
(Nowacek 2005). Trots flera 6vertygande studier som tyder pé att ekolokalisering spelar en
viktig roll 1 delfinernas levnadssétt (Barrett-Lennard ef al. 1996, Nowacek 2005, Soldevilla et
al. 2010) s& har man fortfarande en ganska begriansad kunskap om hur ekolokalisering
tillimpas 1 det vilda (Gannon et al. 2005, Wahlberg et al. 2011). Det finns studier som
ifrdgasitter ekolokaliseringens betydelse for navigering och fodosdkande och menar att det
kanske inte anvinds i s stor utstrickning i det vilda som man tidigare trott (Gannon et al.
2005, Nowacek 2005).

Det finns en studie av Nowacek (2005) vars resultat motsdger den allménna forestéllningen att
ekolokalisering anvénds for navigering. De kunde inte finna ndgra indikationer som tyder pa
att ekolokalisering anvinds for det syftet (Nowacek 2005). Dock bor man vara lite forsiktig
med att dra négra slutsatser utifrdn det hir for snabbt. Att just denna delfingrupp inte
anvander ekolokalisering for navigeringssyfte utesluter inte mojligheten att andra delfinarter
tillimpar systemet for det syftet. Det finns med stor sannolikhet en bred variation i
ekolokaliseringens tillimpningsomrade bade inom och mellan delfinarter som man bor ta
hénsyn till innan man drar nagra slutsatser fran resultatet. Det finns andra studier som
uppvisar det motsatta, exempelvis Barrett-Lennard et al. (1996) studie pa spackhuggare som
fann att ekolokalisering anvéndes for bade navigering-och fddosdkssyfte men att
anvandningsomrédet varierade med avseende pé bytesdjurens formaga att upptéicka
signalerna. De fiskdtande spdckhuggarna anvinde ekolokalisering i huvudsak under
jaktbeteendet och de ddggdjursidtande spackhuggarna for att navigera i grunda kustomréaden,
troligtvis for att undvika att krocka med objekt i omgivningen. Det hér resultatet hdnvisas
bero pé att ddggdjur har storre kapacitet att uppticka signalerna én fiskarna, vilket innebér att
de diaggdjursitande spidckhuggarna behover vara mer selektiva i sin anvéndning av
ekolokalisering for att inte riskera att bli upptéackta (Barrett-Lennard et al. 1996). Den hér
studien dr ett bra exempel som illustrerar att ekolokalisering kan anvindas for flera olika
syften och verkar ha en visentlig betydelse 1 bada fallen.

Ekolokaliseringssystemet har kapacitet att bedoma avstind, storlek och form pa objekt i sin
omgivning (Ivanov 2004, Au ef al. 2009, Finneran 2013), vilket &r fordelaktiga egenskaper
som kommer vl tillpass under fodosoksbeteendet. Anvindning av ekolokalisering under
jaktsammanhang verkar vara av stor betydelse for fodosoksframgangen hos vissa delfinarter
(Barrett-Lennard ef al. 1996, Soldevilla et al. 2010), speciellt under morka och grumliga
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vattenforhallanden (Barrett-Lennard et al. 1996). Ett exempel &r Rissos delfin som fodosoker
under nattimmarna pa grund av att deras bytesdjur dr aktiva under den tiden pa dygnet.
Ekolokalisering verkar i det hir avseendet vara en grundforutséttning for delfinernas
mdjlighet att lokalisera och urskilja bytesdjuren i morker (Soldevilla et al. 2010). Med andra
ord har alltsa ekolokalisering en fundamental betydelse for Risso delfinens levnadssétt och
verkar vara en grundforutsittning att delfinerna ska kunna jaga under nattetid. Att jaga i
morker kanske rentav hade varit en omdjlighet om det inte vore for ekolokaliseringssystemet.

Det finns flera fordelar med att anvinda akustiska signaler for att lokalisera bytesdjur i
omgivningen, men det gar inte att utesluta chansen att det dven kan tillkomma kostnader att
tillimpa systemet. Ekolokalisering dr troligtvis en energimissigt krdvande process som
dessutom 16per risk att upptéckas av bytesdjur, antagonister eller predatorer (Gannon et al.
2005). Av den anledningen kan delfinerna rentav gynnas av att begransa anvindandet av
ekolokalisering och istéllet tillimpa alternativa metoder for att upptécka bytesdjur i ndrheten
(Gannon et al. 2005). I en studie pa flasknosdelfiner fann man att den huvudsakliga metoden
for att lokalisera byten var genom passiv lyssning och att ekolokalisering anvindes i ett senare
skede fOr att ndrmare undersoka bytet. De fann att ekolokalisering anvédndes i en ganska
begriansad omfattning vilket kan vara ett resultat av de kostnader som tillkommer med
ekolokalisering (Gannon et al. 2005). Med avseende péd denna studie verkar passiv lyssning
spela en visentlig roll 1 fodosoksaktiviteten men det behdver nddvéndigtvis inte utesluta
ekolokaliseringens betydelse for detta syfte, utan kan snarare ses som en mer ekonomisk
16sning till problemet.

Min slutsats baserat pa dessa studier &r att ekolokalisering troligtvis dr en viktig komponent i
delfinernas livsforing med avseende pa systemets komplexa uppbyggnad och det faktum att
det ar tillampbart under flera beteendesituationer. Man kan fraga sig vad syftet med att ha
utvecklat ett sddant komplext akustiskt navigeringssystem dr om det saknar betydelse for
delfinernas levnadssitt. Det kanske didremot inte alltid anvénds 1 den utstrackning som man
kan forvénta sig och det finns flera variabler som avgdr om ekolokalisering ér tillimpbart 1
den enskilda situationen. Dessutom bdr man inte utesluta mojligheten att det troligtvis ocksé
forekommer artspecifika skillnader 1 tilldmpningen av systemet. Det finns idag en ganska
begrinsad kunskap om ekolokaliseringens tillimpning i det vilda och det dr ndgot som
behover undersokas i kommande studier for att fa en djupare forstéelse om dess betydelse for
delfinernas levnadssétt. Hur delfiner hade klarat sig utan detta akustiska navigeringssystem &r
nagot man bara kan spekulera i, men jag tror att deras levnadssétt och framforallt fodosoks
beteende hade sett ndgot annorlunda ut. Visserligen hade delfinerna sékerligen utvecklat
alternativa anpassningar som ersétter de roller som ekolokalisering spelar idag. Med avseende
pa ljudvégors goda transmissionsformaga i vatten sa ar det har ett vildigt effektivt
navigeringssystem som troligen har haft en stor framgang 1 delfinernas levnadstérhéllanden.
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Etikbilaga
Alexandra Johansson
Sjélvstiandigt arbete 1 biologi 2017

Den information vi idag har om delfiners ekolokaliseringsforméga ar grundat pa bade
beteendeméssiga och anatomiska undersokningar. Den beteendemadssiga forskningen syftar
till att undersoka fragor sasom: hur, nédr och varfor delfiner anvinder ekolokalisering och vid
vilka tillfillen det kan vara tillimpbart i dess omgivning. Medan de anatomiska
undersokningarna genom exempelvis dissektion undersdker man hur biosonarsystemet &r
uppbyggt och vilka mekanismer som ligger bakom producerandet av signalerna. Jag kommer
att inrikta mig pa den beteendebaserande forskningen i den hér bilagan dir jag har valt att
diskutera delfinernas levnadsforhallanden under férsoken. Mycket av den forskning som gors
pa levande delfiner, for att undersoka ekolokaliseringens funktioner, utférs nimligen i
bassénger 1 begrinsade storlekar. Min etiska frdgestéllning lyder: Bér man utféra denna form
av beteendebaserande experiment i instingda ménniskokonstruerande vattenmiljoer?

Att utfora experiment i instdngda vattenmiljoer kan ha bade sina for- och nackdelar. Ett av
huvudargumenten som talar for instdngda experimentforsok ar att delfinerna blir mindre
paverkade av externa uttryck vilket kan vara en viktig bidragande faktor pa
forskningsresultatet. En forhallandevis neutral milj6 kan gora att delfinens fokus begrénsas till
sjdlva ekolokaliseringsuppgiften ndr den inte stors av yttre faktorer sdsom exempelvis
predationstryck, sociala interaktioner eller annat. P4 sé vis kan forskningsresultatet anses vara
mer trovardigt eftersom andra paverkande faktorer elimineras. Ett annat argument som talar
for instdngda experiment &r att delfinerna blir enklare att undersoka eftersom man kan ha god
kontroll 6ver experimentet och forskningsdjuren under undersdkningstiden. Det kan vara en
forutsattning till att man dverhuvudtaget har mojlighet att undersoka forskningsomradet och
fa fram forskningsresultat som réttfardigar det man utreder.

Ett motargument som talar emot instingda experimentforsok dr att delfinerna antagligen inte
mar psykiskt bra av att vara instingda pa sma ytor utan social kontakt med andra individer,
vilket kan vara en negativ faktor for delfiners hilsa. Manga delfiner ror sig over véldigt stora
distanser under sin livstid och har mycket social kontakt med andra individer, s& det ar inte
osannolikt att delfinerna blir stressade och mér daligt av att leva under sddana forhallanden.
Ytterligare ett argument som talar emot instangda experimentforsok dr att ekolokalisering
tillimpas 1 deras naturliga levnadsmiljder for olika syften och genom att stdnga in djuren
under forsokstiden sé tar man medvetet bort de naturliga faktorerna som kanske &r av
betydelse for deras tillimpning av systemet. Det kanske till och med 4r s att man tvingar
fram ett beteende 1 de instdngda miljderna som kanske inte forekommer naturligt och som inte
reflekterar verkligheten av delfinernas ekolokaliseringstillimpning.

De ovanndmnda f6r- och motargumenten har alla sin forskningsetiska relevans. Men jag anser
att man bor forsoka undvika dessa instingda djurforsok i sa stor utstrickning som mojligt.
Denna viérdering grundar jag framforallt ur ett djuretiskt perspektiv eftersom delfinerna utsitts
for lidande och stress under dessa instingda forhéllanden, vilket dr en viktig faktor att ta
hénsyn till ndr man utfor experiment av detta slag. Resultatet kanske péverkas av yttre
faktorer men det behdver nodvéndigtvis inte vara en negativ sak eftersom man dé testar
ekolokaliseringsformégan i en miljo dir det forekommer naturligt. Vissa tester dr dock svérare
att utfora i1 deras naturliga miljoer och di kanske det dr nddvindigt att gora dessa instdngda
experiment. Men d4 méste man stilla sig frdgan vad syftet med experimenten &r och om det dr
etiskt forsvarbart att utsitta individerna for detta lidande grundat pa experimentets syfte.
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