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Abstract	  

Cultural	  evolution	  is	  a	  powerful	  process	  shaping	  behavioural	  phenotypes	  of	  many	  species	  including	  our	  
own.	  Killer	  whales	  are	  one	  of	  the	  species	  with	  relatively	  well-‐studied	  vocal	  culture.	  Pods	  have	  distinct	  

dialects	  comprising	  a	  mix	  of	  unique	  and	  shared	  call	  types;	  calves	  adopt	  the	  call	  repertoire	  of	  their	  
matriline	  through	  social	  learning.	  We	  review	  different	  aspects	  of	  killer	  whale	  acoustic	  communication	  to	  
provide	  insights	  into	  the	  cultural	  transmission	  and	  gene-‐culture	  co-‐evolution	  processes	  that	  produce	  the	  

extreme	  diversity	  of	  group	  and	  population	  repertoires.	  We	  argue	  that	  the	  cultural	  evolution	  of	  killer	  
whale	  calls	  is	  not	  a	  random	  process	  driven	  by	  steady	  error	  accumulation	  alone:	  temporal	  change	  occurs	  at	  
different	  speeds	  in	  different	  components	  of	  killer	  whale	  repertoires,	  and	  constraints	  in	  call	  structure	  and	  

horizontal	  transmission	  often	  degrade	  the	  phylogenetic	  signal.	  We	  discuss	  the	  implications	  from	  bird	  song	  
and	  human	  linguistic	  studies,	  and	  propose	  several	  hypotheses	  of	  killer	  whale	  dialect	  evolution.	  

Keywords:	  killer	  whale,	  dialect,	  culture,	  cultural	  evolution,	  gene-‐culture	  coevolution	  	  
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Introduction	  

Cultural	  evolution	  of	  behavioral	  traits	  has	  attracted	  the	  attention	  of	  researchers	  over	  the	  past	  50	  years,	  

yielding	  several	  models	  of	  cultural	  transmission	  inspired	  by	  ideas	  from	  evolutionary	  biology	  (Dawkins,	  
1976;	  Mundinger,	  1980;	  Cavalli-‐Sforza	  &	  Feldman,	  1981;	  Lumsden	  &	  Wilson,	  1981;	  Boyd	  &	  Richerson,	  
1985;	  Laland	  et	  al.,	  2000;	  Lachlan	  &	  Feldman,	  2003).	  Later	  research	  identified	  that	  cultural	  transmission	  in	  

animals	  is	  more	  widespread	  and	  significant	  than	  recognized	  earlier	  (Whiten	  et	  al.,	  2011)	  and	  there	  may	  be	  
a	  variety	  of	  processes	  and	  patterns	  of	  cultural	  propagation	  that	  may	  not	  have	  any	  close	  biological	  
analogue,	  such	  as	  the	  potential	  for	  rapid	  acquisition	  and	  loss	  of	  learnt	  phenotypes	  (Claidière	  et	  al.,	  2014;	  

Strimling	  et	  al.,	  2009).	  

A	  model	  of	  cultural	  evolution	  typically	  includes	  various	  transmission	  modes,	  such	  as	  vertical	  (from	  parent	  
to	  offspring),	  oblique	  (from	  a	  member	  of	  the	  parental	  generation	  other	  than	  the	  parent)	  and	  horizontal	  
(among	  members	  of	  the	  same	  generation),	  and	  several	  evolutionary	  processes,	  typically	  mutations,	  drift	  

and	  selection	  (Cavalli-‐Sforza	  &	  Feldman,	  1981;	  Lynch,	  1996).	  In	  a	  theoretical	  attempt	  to	  find	  an	  analogue	  
to	  evolution	  of	  genetically	  inherited	  traits,	  Dawkins	  (1976)	  suggested	  to	  use	  the	  term	  “meme”	  to	  refer	  to	  
a	  unit	  of	  cultural	  evolution,	  analogous	  to	  “gene”	  in	  genetic	  evolution.	  In	  Dawkins	  proposal,	  cultural	  

mutations	  are	  transformations	  in	  meme	  structure	  due	  to	  random	  transmission	  errors	  or	  innovations.	  The	  
frequency	  of	  different	  memes	  in	  populations	  may	  vary	  due	  to	  stochastic	  cultural	  drift	  if	  a	  meme	  is	  
selectively	  neutral,	  or	  due	  to	  selection	  if	  memes	  have	  differing	  adaptive	  value.	  A	  definition	  of	  culture	  as	  an	  

evolutionary	  process	  that	  specifically	  addresses	  the	  transmitted	  information	  was	  provided	  by	  Boyd	  &	  
Richerson	  (2005)	  who	  defined	  culture	  as	  “information	  capable	  of	  affecting	  individuals’	  behaviour	  that	  they	  
acquire	  from	  other	  members	  of	  their	  species	  through	  teaching,	  imitation,	  and	  other	  forms	  of	  social	  

transmission”.	  	  

Non-‐human	  animals	  do	  not	  have	  material	  culture	  approaching	  that	  of	  humans	  in	  complexity,	  transmission	  
accuracy,	  and	  repeated	  refinement	  of	  transmitted	  traits	  (cumulative	  culture,	  Marshall-‐Pescini	  and	  Whiten	  
2008),	  but	  some	  non-‐material	  cultural	  variation	  such	  as	  socially	  learned	  systems	  of	  acoustic	  signals	  is	  

rather	  complex.	  The	  comparative	  study	  of	  these	  systems	  can	  provide	  insights	  into	  human	  language	  
evolution.	  The	  best-‐studied	  example	  of	  such	  a	  system	  is	  bird	  song	  (Catchpole	  &	  Slater,	  1995;	  Lynch,	  1996;	  
Marler	  &	  Slabbekoorn,	  2004).	  Many	  songbirds	  acquire	  species-‐specific	  song	  through	  vocal	  learning,	  and	  if	  

birds	  are	  not	  exposed	  to	  the	  species	  template	  or	  are	  unable	  to	  hear	  their	  own	  song	  they	  lack	  the	  ability	  to	  
produce	  a	  proper	  species	  specific	  song	  (e.g,	  Brainard	  &	  Doupe,	  2002).	  

In	  mammals	  vocal	  learning	  is	  rare,	  and	  cetaceans	  are	  one	  of	  the	  few	  mammalian	  groups	  that	  are	  capable	  
of	  it	  (Janik	  &	  Slater,	  1997;	  Janik,	  2014).	  Social	  learning	  of	  acoustic	  signals	  may	  lead	  to	  complex	  well-‐

developed	  vocal	  traditions	  changing	  with	  time	  through	  cultural	  evolution	  (Rendell	  &	  Whitehead,	  2001).	  	  

One	  of	  the	  species	  with	  relatively	  well-‐studied	  vocal	  culture	  is	  the	  killer	  whale	  (Orcinus	  orca).	  Killer	  whales	  
occur	  in	  all	  oceans,	  but	  are	  differentiated	  into	  many	  populations	  and	  ecotypes.	  Some	  of	  these	  local	  

populations	  display	  substantial	  variation	  in	  diet,	  behaviour,	  morphology	  and	  genetics	  (Ford	  et	  al.,	  1998;	  
Saulitis	  et	  al.,	  2000;	  Pitman	  &	  Ensor,	  2003;	  Foote	  et	  al.,	  2011)	  having	  led	  some	  researchers	  to	  propose	  
calling	  them	  separate	  killer	  whale	  species	  (Morin	  et	  al.,	  2010).	  

The	  best-‐studied	  killer	  whale	  populations	  inhabit	  the	  coastal	  waters	  of	  the	  N	  Pacific.	  Here,	  three	  distinct	  

killer	  whale	  assemblies	  or	  ecotypes	  have	  been	  described:	  Residents	  specialize	  on	  fish,	  live	  mainly	  in	  
coastal	  waters	  and	  usually	  travel	  in	  large	  stable	  social	  units	  of	  closely	  related	  animals	  (Ford	  et	  al.,	  2000;	  
Ivkovich	  et	  al.,	  2010);	  Transients	  or	  Bigg’s	  killer	  whales	  hunt	  primarily	  marine	  mammals	  and	  travel	  in	  

smaller,	  more	  fluid	  social	  groups	  (Baird	  &	  Dill,	  1996;	  Ford	  et	  al.,	  1998),	  and	  Offshores	  appear	  to	  specialize	  
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on	  sharks	  in	  their	  diet	  (Ford	  et	  al.,	  2011a)	  and	  typically	  occur	  in	  large	  groups	  (50+)	  with	  an	  unknown	  social	  

structure.	  As	  the	  name	  indicates	  these	  whales	  are	  usually	  encountered	  further	  away	  from	  shore.	  	  

In	  the	  NE	  Atlantic	  there	  is	  evidence	  for	  two	  partially	  sympatric	  populations	  that	  may	  specialize	  on	  
different	  prey	  (herring	  and	  mackerel),	  and	  one	  parapatric	  population	  in	  lower	  latitudes	  (Foote	  et	  al.,	  
2011).	  Long-‐term	  studies	  in	  the	  Southern	  Hemisphere	  have	  led	  to	  the	  discovery	  of	  further	  populations	  

and	  ecotypes	  (e.g,	  Antarctic:	  Pitman	  &	  Ensor,	  2003;	  Pitman	  et	  al.,	  2007,	  2011;	  Foote	  et	  al.,	  2013;	  
Argentina:	  Iñiguez,	  2001;	  Crozet	  Islands:	  Guinet	  &	  Bouvier,	  1995;	  New	  Zealand:	  Constantine	  et	  al.,	  1998;	  
Visser,	  1999;	  Visser	  et	  al.,	  2000).	  	  

Genetic	  studies	  have	  shown	  that	  the	  N	  Pacific	  resident,	  offshore	  and	  transient	  ecotypes,	  and	  the	  NE	  

Atlantic	  herring	  eating	  killer	  whales	  fall	  into	  monophyletic	  DNA	  clades	  (Morin	  et	  al.,	  2010;	  Moura	  et	  al.,	  
2015).	  Each	  ecotype	  appears	  to	  have	  expanded	  from	  a	  small	  matrilineal	  founder	  group	  tens	  of	  thousands	  
of	  years	  ago	  (Foote	  et	  al.,	  in	  rev.).	  Expansions	  may	  lead	  to	  fixation	  of	  rare	  alleles	  found	  by	  chance	  within	  

the	  founder	  group	  –	  allelic	  surfing	  (Excoffier	  et	  al.,	  2009)	  that	  have	  driven	  genome-‐wide	  divergence	  
between	  killer	  whale	  ecotypes.	  This	  mechanism	  combined	  with	  local	  adaptation	  appears	  to	  be	  the	  cause	  
of	  rapid	  development	  of	  so	  many	  ecotypes	  in	  this	  species.	  	  

Most	  current	  knowledge	  on	  killer	  whale	  acoustic	  communication,	  however,	  comes	  from	  the	  populations	  

in	  the	  N	  Pacific	  and	  the	  NE	  Atlantic,	  while	  comparatively	  less	  is	  known	  about	  the	  structure	  and	  usage	  of	  
vocalizations	  by	  the	  other	  populations	  (Table	  1).	  	  

In	  this	  article,	  we	  will	  review	  different	  aspects	  of	  killer	  whale	  acoustic	  communication	  to	  provide	  insights	  
into	  the	  processes	  that	  lead	  to	  variation	  in	  stereotyped	  calling,	  which	  produces	  the	  extreme	  diversity	  of	  

group	  and	  population	  repertoires.	  	  

	  

Vocal	  learning	  

Killer	  whale	  calls	  as	  a	  behavioral	  phenotype	  are	  thought	  to	  be	  transmitted	  socially	  via	  learning	  rather	  than	  
genetically.	  Resident	  killer	  whales	  live	  in	  stable	  matrilineal	  units	  that	  may	  group	  together,	  forming	  
subpods	  and	  pods	  (Ford	  et	  al.,	  2000;	  Ivkovich	  et	  al.,	  2010).	  Different	  pods	  produce	  distinct	  repertoires	  

comprising	  a	  mix	  of	  unique	  and	  shared	  stereotyped	  call	  types,	  often	  referred	  to	  as	  a	  dialect.	  Calves	  adopt	  
the	  call	  repertoire	  of	  their	  matrilineal	  unit,	  though	  their	  fathers	  may	  belong	  to	  another	  matrilineal	  unit,	  
often	  from	  a	  different	  pod	  (Barrett-‐Lennard,	  2000;	  Ford	  et	  al.,	  2011),	  and	  therefore	  have	  a	  different	  call	  

repertoire	  than	  their	  offspring.	  If	  dialects	  or	  call	  repertoires	  were	  transmitted	  genetically	  through	  genes	  
from	  both	  parents,	  offspring	  repertoires	  should	  be	  somehow	  intermediate	  between	  the	  mother's	  and	  
father's	  dialect.	  	  

Furthermore,	  a	  large	  amount	  of	  inferential	  evidence	  in	  favour	  of	  a	  cultural	  instead	  of	  genetic	  transmission	  
of	  killer	  whale	  dialects	  has	  been	  gathered	  over	  the	  last	  two	  decades.	  Deecke	  et	  al.	  (2000)	  showed	  that	  
structural	  modifications	  to	  stereotyped	  call	  types	  were	  changed	  simultaneously	  in	  two	  matrilines	  that	  did	  

not	  interbreed.	  The	  capability	  of	  vocal	  learning	  was	  also	  raised	  by	  Foote	  et	  al.	  (2006)	  suggesting	  that	  
based	  on	  recordings	  made	  in	  the	  presence	  of	  an	  abandoned	  juvenile	  killer	  whale	  in	  waters	  off	  Vancouver	  
Island	  this	  whale	  produced	  calls	  similar	  to	  barks	  of	  sea	  lion,	  a	  species	  that	  frequents	  the	  area	  but	  was	  

apparently	  absent	  during	  the	  recordings.	  Deecke	  et	  al.	  (2010)	  provide	  additional	  evidence	  for	  cultural	  
rather	  than	  genetic	  transmission:	  the	  correlations	  between	  call	  similarity	  and	  association	  patterns	  were	  
much	  stronger	  than	  the	  correlations	  between	  call	  similarity	  and	  genetic	  relatedness.	  
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Captive	  studies	  suggest	  that	  killer	  whales	  are	  able	  to	  imitate	  calls	  of	  their	  unrelated	  tank	  mates.	  For	  

example,	  Bain	  (1986)	  described	  a	  10	  year	  old	  female	  captured	  off	  Iceland	  mimicking	  the	  calls	  from	  a	  13	  
year	  old	  female	  captured	  in	  Canada	  after	  sharing	  a	  tank	  for	  several	  years.	  Captive	  killer	  whales	  that	  were	  
housed	  with	  bottlenose	  dolphins	  were	  reported	  to	  produce	  dolphin	  type	  chirps	  (Musser	  et	  al.,	  2014).	  

Bowles	  (1988)	  found	  that	  a	  captive	  killer	  whale	  calf	  learned	  calls	  selectively	  from	  its	  mother,	  but	  Crance	  et	  
al.,	  (2014)	  demonstrated	  that	  two	  captive	  juvenile	  male	  killer	  whales	  learned	  new	  calls	  and	  altered	  their	  
repertoires	  to	  match	  that	  of	  an	  unrelated	  adult	  male	  with	  whom	  they	  were	  most	  strongly	  associated.	  

However,	  an	  adult	  female	  housed	  in	  the	  same	  facility	  was	  the	  only	  NE	  Pacific	  whale	  among	  Icelandic	  ones	  
and	  did	  not	  learn	  any	  Icelandic	  calls	  (Crance	  et	  al.,	  2014).	  It	  is	  possible	  that	  killer	  whales	  learn	  their	  
repertoire	  as	  juveniles,	  and	  preferentially	  acquire	  calls	  from	  animals	  with	  which	  they	  interact.	  Wild	  calves	  

during	  their	  first	  year	  spend	  most	  of	  the	  time	  in	  close	  proximity	  to	  their	  mothers,	  and	  later	  gradually	  
begin	  to	  interact	  more	  with	  whales	  from	  their	  own	  and	  related	  matrilines	  and	  are	  therefore	  more	  likely	  to	  
learn	  from	  them.	  

It	  is	  not	  clear	  why	  vocal	  learning	  evolved	  in	  cetaceans	  but	  it	  appears	  possible	  that	  this	  adaptation	  

happened	  before	  the	  divergence	  of	  baleen	  and	  toothed	  whales,	  as	  both	  suborders	  possess	  the	  ability	  for	  
vocal	  learning	  (e.g,	  humpback	  whales	  Payne	  &	  Payne	  1985;	  Noad	  et	  al.	  2000;	  Garland	  et	  al.	  2011;	  belugas	  
Delphinapterus	  leucas	  Ridgway	  et	  al.	  2012;	  bottlenose	  dolphins	  Tursiops	  truncatus	  Reiss	  &	  McCowan	  

1993;	  Miksis	  et	  al.	  2002;	  Smolker	  &	  Pepper	  1999;	  Janik	  2000;	  Sayigh	  et	  al.	  2007;	  King	  et	  al.	  2013).	  An	  
aquatic	  lifestyle	  may	  have	  favored	  the	  development	  of	  vocal	  learning	  because	  sound	  producing	  organs	  
compress	  while	  diving,	  which	  inevitably	  leads	  to	  changes	  in	  sound	  structure.	  	  To	  produce	  the	  same	  sounds	  

reliably	  at	  different	  depths	  aquatic	  mammals	  therefore	  need	  to	  have	  voluntary	  control	  over	  sound	  
production	  (Tyack	  &	  Sayigh	  1997).	  

In	  learned	  communication	  systems	  (such	  as	  bird	  song	  and	  possibly	  human	  language)	  the	  range	  of	  signals	  
that	  can	  be	  learned	  is	  limited	  by	  genetically	  inherited	  predispositions	  that	  can	  be	  more	  or	  less	  strict	  

depending	  on	  the	  selective	  advantages	  of	  some	  cultural	  traits	  over	  others	  (Lachlan	  &	  Feldman,	  2003).	  This	  
likely	  ensures	  that	  individuals	  learn	  primarily	  species-‐specific	  sounds	  and	  ignore	  most	  other	  sounds	  they	  
are	  exposed	  to	  in	  their	  environment.	  Though	  the	  fine	  structure	  of	  stereotyped	  calls	  in	  killer	  whales	  is	  

learned,	  the	  extent	  to	  which	  the	  general	  structure	  of	  their	  total	  acoustic	  repertoire	  is	  learned	  or	  inherent	  
remains	  unknown.	  In	  order	  to	  better	  understand	  this	  phenomenon	  one	  has	  to	  draw	  on	  examples	  of	  other	  
cultural	  signal	  systems	  in	  which	  learning	  occurs	  to	  a	  larger	  or	  lesser	  degree	  in	  association	  with	  the	  

socioecology	  of	  the	  culture	  of	  that	  species.	  	  

For	  example,	  many	  songbirds	  learn	  their	  songs	  from	  fathers	  or	  neighbouring	  males,	  but	  despite	  some	  
variation	  their	  song	  remains	  species-‐specific	  and	  retains	  a	  certain	  structure	  (Slater,	  1989).	  Bird	  song	  

learning	  is	  a	  complex	  behaviour	  dependent	  on	  an	  inherited	  system	  that	  steers	  and	  filters	  the	  learning	  
process.	  Though	  the	  capacity	  for	  vocal	  learning	  is	  definitely	  inherited	  (and	  present	  in	  all	  songbird	  species),	  
to	  learn	  most	  songbird	  species	  need	  a	  template	  and	  period	  of	  training,	  when	  the	  ability	  to	  hear	  its	  own	  

voice	  is	  crucial	  (Brainard	  &	  Doupe,	  2002).	  The	  learned	  repertoire	  is	  limited	  by	  the	  inherent	  propensity	  
towards	  the	  species’	  own	  song,	  though	  some	  birds	  include	  many	  “alien”	  vocalisations	  in	  their	  sounds	  (for	  
example,	  marsh	  warbler	  Acrocephalus	  palustris,	  Dowsett-‐Lemaire,	  1979;	  and	  lyrebird	  Menura	  spp,	  

Robinson	  &	  Curtis,	  1996).	  The	  same	  is	  probably	  true	  for	  human	  languages:	  although	  languages	  are	  
learned	  and	  therefore	  extremely	  diverse,	  there	  is	  some	  inherited	  structure	  common	  to	  all	  human	  
languages	  (Pinker,	  1994).	  Others	  argue,	  however,	  that	  these	  patterns	  are	  better	  explained	  as	  stable	  

engineering	  solutions	  satisfying	  multiple	  design	  constraints	  (such	  as	  cultural-‐historical	  factors	  and	  the	  
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constraints	  of	  human	  cognition)	  rather	  than	  genetically	  inherited	  rules	  in	  organization	  (Evans	  &	  Levinson,	  

2009).	  

Important	  evidence	  of	  an	  inherent	  nature	  of	  general	  song	  structure	  comes	  from	  an	  experiment	  with	  zebra	  
finches	  (Taeniopygia	  guttata).	  Young	  males	  of	  this	  species	  learn	  song	  from	  adults,	  so	  the	  birds	  raised	  in	  
isolation	  usually	  sing	  crude,	  rather	  unstructured	  songs.	  Fehér	  et	  al.,	  (2009)	  used	  these	  males	  as	  templates	  

for	  young	  naïve	  males.	  Even	  in	  the	  first	  generation,	  the	  song	  of	  young	  males	  was	  more	  structured	  and	  
more	  similar	  to	  normal	  song	  than	  that	  of	  their	  tutors.	  These	  first-‐generation	  tutees	  were	  then	  used	  as	  a	  
template	  for	  the	  new	  groups	  of	  young	  males,	  and	  so	  on.	  The	  song	  constantly	  improved	  in	  three-‐four	  

generations,	  gradually	  converging	  on	  the	  normal	  song	  structure.	  

Similar	  processes	  have	  been	  described	  in	  humans.	  Children	  raised	  in	  isolation	  cannot	  invent	  a	  language	  
themselves	  (Blumenthal,	  2003).	  Deaf	  children	  in	  normally-‐hearing	  families	  often	  develop	  “home”	  sign	  
systems	  for	  basic	  communication,	  but	  they	  are	  far	  from	  the	  rich	  vocabulary	  and	  grammar	  of	  normal	  sign	  

languages	  (Goldin-‐Meadow	  &	  Mylander,	  1998).	  But	  when	  many	  deaf	  children	  gather	  in	  the	  same	  place,	  
they	  create	  their	  own	  new	  sign	  language	  with	  rich	  vocabulary	  and	  complex	  grammar	  (Senghas	  et	  al.,	  
2005;	  Sandler	  et	  al.,	  2005).	  A	  similar	  example	  is	  the	  creolisation	  of	  pidgin.	  Pidgin	  is	  a	  simplified	  language	  

that	  develops	  for	  communication	  between	  people	  that	  do	  not	  have	  a	  language	  in	  common,	  and	  usually	  
represents	  a	  mixture	  of	  their	  languages	  without	  clear	  rules	  and	  proper	  grammar.	  In	  some	  cases,	  pidgin	  is	  
adopted	  by	  children	  as	  their	  primary	  language	  and	  develops	  into	  creole	  –	  a	  natural	  language	  with	  complex	  

linguistic	  structure	  (Mühlhäusler,	  1997).	  This	  supports	  the	  inherited	  computational	  ability	  to	  form	  proper	  
grammar	  but	  not	  the	  use	  or	  selection	  of	  signals	  (lexical	  capacity),	  which	  is	  likely	  always	  learned.	  

Hence,	  it	  appears	  that	  these	  signal	  systems,	  though	  socially	  learned	  in	  terms	  of	  detail	  of	  acoustic	  signals,	  
possess	  some	  inherent	  species	  template.	  No	  controlled	  experiment	  of	  raising	  killer	  whale	  calves	  in	  

isolation	  has	  been	  undertaken.	  We,	  therefore,	  cannot	  directly	  determine	  what	  parts	  of	  killer	  whale	  
repertoire	  are	  inherent	  and	  what	  parts	  are	  learned.	  Nonetheless,	  from	  what	  is	  known	  about	  vocal	  
learning	  in	  many	  song-‐bird	  species	  and	  humans	  it	  appears	  that	  repertoire	  is	  always	  a	  learned	  feature,	  

because	  it	  does	  not	  evolve	  in	  absence	  of	  an	  acoustic	  template	  (Brainard	  &	  Doupe,	  2002;	  Blumenthal,	  
2003).	  Comparing	  known	  repertoires	  worldwide	  to	  see	  which	  traits	  are	  common	  across	  populations	  could	  
help	  to	  explore	  this	  question.	  	  

	  

	  

Functions	  of	  killer	  whale	  sounds	  

Killer	  whales	  produce	  a	  variety	  of	  acoustic	  signals	  that	  can	  be	  divided	  into	  three	  categories	  of	  sounds:	  

clicks,	  calls	  and	  whistles	  (Ford,	  1989).	  Like	  other	  odontocetes,	  killer	  whales	  produce	  clicks	  for	  
echolocation,	  which	  allow	  them	  to	  navigate	  and	  to	  localize	  objects	  underwater	  based	  on	  the	  acoustic	  

properties	  of	  echoes,	  such	  as	  timing	  and	  frequency	  (Barrett-‐Lennard	  et	  al.,	  1996;	  Au	  et	  al.,	  2004).	  
Echolocation	  clicks	  are	  therefore	  not	  primarily	  communicative	  signals,	  although	  individuals	  might	  still	  
extract	  valuable	  information	  (such	  as	  information	  on	  foraging)	  from	  the	  patterns	  of	  echolocation	  clicks	  of	  

others.	  	  

The	  functions	  of	  calls	  and	  whistles	  are	  less	  clear,	  though	  it	  is	  believed	  that	  their	  primary	  function	  is	  to	  
maintain	  group	  cohesion	  and	  to	  negotiate	  social	  relationships	  (Ford,	  1989).	  Most	  calls	  are	  stereotyped,	  
but	  their	  structure	  is	  very	  diverse	  ranging	  from	  simple	  low-‐frequency	  squeaks	  to	  comlex	  multi-‐syllabic	  
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high-‐pitched	  calls.	  The	  sets	  of	  stereotyped	  calls	  form	  distinct	  repertoires	  that	  allow	  the	  members	  of	  

different	  pods	  to	  recognize	  and	  track	  each	  other	  on	  distance	  (Ford,	  1991;	  Miller	  &	  Bain,	  2000;	  Filatova	  et	  
al.,	  2011).	  Killer	  whales	  often	  gather	  in	  large	  aggregations	  where	  they	  mix	  and	  spread	  over	  several	  
kilometers,	  so	  they	  need	  to	  track	  the	  movements	  of	  their	  matriline	  members	  to	  avoid	  being	  lost.	  Matriline	  

calls	  must	  be	  recognizable	  in	  the	  cacophony	  of	  sounds	  produced	  simultaneously	  by	  many	  groups,	  
including	  those	  with	  recent	  common	  ancestry.	  The	  extreme	  call	  diversity	  necessary	  for	  the	  accurate	  
recognition	  is	  achieved	  through	  vocal	  learning,	  similarly	  to	  other	  learned	  recognition	  calls	  found	  in	  

dolphins	  (signature	  whistles,	  Janik	  &	  Sayigh,	  2013)	  and	  birds	  (Berg	  et	  al.,	  2011a,	  b).	  

While	  the	  group	  repertoires	  of	  stereotyped	  calls	  seem	  well	  suited	  for	  their	  proposed	  function	  of	  
transmitting	  group	  identity,	  any	  specific	  function	  of	  individual	  stereotyped	  call	  types	  remains	  unclear.	  
Ford	  (1989)	  did	  not	  find	  any	  strong	  connection	  between	  specific	  call	  types	  and	  one	  of	  four	  behavioural	  

contexts	  (travelling,	  foraging,	  socializing,	  and	  resting),	  though	  some	  calls	  were	  more	  or	  less	  frequently	  
used	  in	  particular	  contexts.	  Later	  studies	  found	  that	  social	  context	  was	  more	  important	  than	  behavioural	  
context.	  In	  NE	  Pacific	  northern	  resident	  killer	  whales,	  Weiß	  et	  al.,	  (2007)	  found	  significant	  differences	  in	  

vocal	  behavior	  depending	  on	  the	  presence	  and	  identity	  of	  accompanying	  whales.	  Matriline-‐specific	  call	  
subtypes,	  aberrant	  and	  variable	  calls	  were	  produced	  at	  higher	  rates,	  while	  “low	  arousal”	  call	  types	  were	  
used	  less	  in	  the	  presence	  of	  matrilines	  from	  different	  pods	  or	  clans.	  Foote	  et	  al.,	  (2008)	  reported	  that	  in	  

multipod	  aggregations	  of	  southern	  resident	  killer	  whales	  the	  proportional	  production	  of	  the	  dominant	  call	  
types	  of	  each	  pod	  decreased,	  while	  the	  production	  of	  call	  types	  rarely	  recorded	  from	  single-‐pod	  groupings	  
increased.	  

Despite	  killer	  whale	  calls	  are	  very	  diverse,	  they	  can	  be	  grouped	  into	  broad	  categories	  that	  appear	  to	  serve	  

specific	  functions	  related	  to	  their	  structure.	  For	  example,	  in	  N	  Pacific	  resident	  killer	  whales,	  calls	  with	  two	  
overlapping	  independently	  modulated	  components	  (two-‐voiced	  calls,	  Fig.	  1)	  are	  generally	  produced	  at	  
higher	  sound	  pressure	  intensities	  than	  single-‐voiced	  calls	  (Miller,	  2006).	  The	  upper-‐frequency	  component	  

is	  more	  directional	  than	  the	  low-‐frequency	  component	  (Miller,	  2002;	  Miller	  et	  al.,	  2007),	  which	  potentially	  
allows	  receivers	  to	  identify	  the	  orientation	  and	  direction	  of	  movement	  of	  a	  caller	  by	  the	  proportional	  
intensity	  of	  the	  upper	  to	  lower-‐frequency	  components	  (Miller,	  2002;	  Lammers	  et	  al.,	  2003).	  These	  findings	  

suggest	  that	  one	  proximate	  function	  of	  two-‐voiced	  calls	  is	  long-‐range	  coordination	  of	  movements.	  In	  
association	  with	  their	  contextual	  occurrence,	  it	  appears	  that	  N	  Pacific	  residents	  use	  two-‐voiced	  calls	  to	  
maintain	  contact	  and	  monitor	  the	  position	  of	  others	  when	  several	  pods	  are	  present	  and	  members	  of	  

different	  pods	  are	  mixed	  (Ford,	  1989;	  Foote	  et	  al.,	  2008;	  Filatova	  et	  al.,	  2009,	  2013b).	  In	  contrast,	  single-‐
voiced	  calls	  more	  often	  are	  heard	  in	  close-‐range	  contact	  between	  groups	  and	  in	  intra-‐pod	  social	  contexts.	  

N	  Pacific	  transients	  use	  single-‐voiced	  calls	  exclusively	  when	  communicating	  in	  their	  social	  group	  after	  a	  
successful	  marine	  mammal	  kill,	  but	  produce	  two-‐voiced	  calls	  when	  two	  distant	  groups	  communicate	  while	  
in	  the	  process	  of	  meeting	  (Deecke	  et	  al.,	  2005;	  Deecke	  &	  Ford,	  submitted).	  

Close-‐range	  contact	  signals	  exist	  in	  many	  species	  that	  need	  to	  maintain	  contact	  in	  limited	  visibility.	  For	  

example,	  close-‐range	  cohesion	  calls	  were	  described	  in	  prosimians	  (Macedonia,	  1986),	  Old	  World	  (Gautier	  
&	  Gautier,	  1977;	  Cheney	  et	  al.,	  1995)	  and	  New	  World	  (Snowdon,	  1989)	  monkeys,	  and	  apes	  (Harcourt	  et	  
al.,	  1993).	  Generally,	  most	  contact	  calls	  of	  primates	  have	  tonal	  structure	  and	  rather	  low	  frequency	  (Oda,	  

1996),	  similarly	  to	  the	  low-‐frequency	  monophonic	  calls	  of	  killer	  whales.	  	  

Contact	  calls	  are	  also	  common	  in	  passerine	  birds,	  which	  often	  have	  to	  maintain	  contact	  in	  the	  dense	  
foliage.	  Bird	  calls	  function	  to	  signal	  about	  food,	  maintain	  contact	  between	  individuals,	  synchronize	  
movements	  and	  resolve	  the	  aggressive	  and	  sexual	  conflicts	  (Marler,	  2004).	  So,	  these	  calls	  can	  be	  used	  in	  a	  

variety	  of	  behavioural	  contexts,	  which	  is	  also	  typical	  for	  killer	  whale	  calls.	  
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No	  evidence	  has	  been	  found	  for	  the	  referential	  functions	  of	  killer	  whale	  calls	  similar	  to	  those	  found	  in	  

some	  primates	  (Zuberbühler,	  2003),	  but	  some	  calls	  appear	  to	  be	  used	  more	  often	  in	  specific	  behavioural	  
contexts.	  For	  example,	  Ford	  (1989)	  reported	  that	  in	  resident	  killer	  whales	  variable	  and	  aberrant	  calls	  were	  
used	  more	  often	  than	  stereotyped	  calls	  during	  socializing.	  Rehn	  et	  al.,	  (2011)	  found	  that	  a	  particular	  

category	  of	  variable	  call,	  characterized	  by	  a	  rapid,	  up-‐down	  frequency	  modulations,	  and	  termed	  
‘excitement’	  call,	  was	  found	  in	  all	  three	  ecotypes	  of	  N	  Pacific	  killer	  whales	  and	  in	  all	  studied	  populations	  
and	  clans	  within	  ecotypes.	  These	  calls	  appear	  to	  be	  used	  mostly	  in	  high	  arousal	  states	  (Ford,	  1989;	  Rehn	  

et	  al.,	  2011).	  Calls	  with	  this	  pattern	  of	  modulation	  were	  produced	  by	  killer	  whales	  during	  an	  exposure	  to	  
naval	  sonar	  (our	  unpublished	  data);	  they	  might	  play	  a	  role	  in	  aggressive	  behavior,	  as	  this	  was	  one	  of	  the	  
most	  pronounced	  changes	  in	  call	  structure	  during	  aggressive	  behavior	  in	  captive	  killer	  whales	  of	  Icelandic	  

origin	  (Graham	  &	  Noonan,	  2010).	  The	  only	  context-‐specific	  call	  reported	  to	  date	  is	  the	  so-‐called	  “herding	  
call”	  produced	  by	  killer	  whales	  in	  Iceland	  (Simon	  et	  al.,	  2006)	  and	  Shetland	  (Deecke	  et	  al.,	  2011),	  that	  
appears	  to	  be	  used	  exclusively	  to	  manipulate	  herring	  into	  dense	  schools	  during	  feeding.	  	  	  

Sound	  usage	  varies	  across	  activity	  types	  among	  individuals	  and	  groups	  of	  the	  different	  populations	  and	  

ecotypes,	  and	  seems	  to	  relate	  primarily	  to	  the	  social	  context	  and	  the	  kinds	  of	  prey	  being	  pursued.	  NE	  
Pacific	  resident	  (fish-‐eating)	  killer	  whales	  vocalize	  frequently	  in	  any	  activity	  state	  except	  resting	  (Ford	  
1989;	  Holt	  et	  al.,	  2013).	  In	  contrast,	  NE	  Pacific	  transient	  (mammal-‐eating)	  killer	  whales	  mostly	  call	  and	  

whistle	  only	  after	  a	  kill	  or	  when	  socializing	  and	  are	  predominantly	  silent	  during	  all	  other	  activity	  states	  
(Deecke	  et	  al.,	  2005;	  Saulitis	  et	  al.,	  2005;	  Riesch	  &	  Deecke,	  2011).	  Individuals	  belonging	  to	  the	  AT1	  
transient	  population	  (a	  small	  population	  of	  whales	  inhabiting	  Prince	  William	  Sound	  and	  adjacent	  areas	  in	  

Alaska)	  are	  known	  to	  produce	  high-‐amplitude	  pulsed	  calls	  while	  traveling	  alone.	  These	  calls	  travel	  great	  
distances	  and	  presumably	  are	  used	  to	  contact	  other	  AT1	  whales	  at	  a	  distance	  (Saulitis	  et	  al.,	  2005).	  
Apparent	  contact	  calling	  by	  lone	  whales	  has	  also	  been	  observed	  in	  West	  Coast	  Transients	  inhabiting	  

waters	  along	  North	  America’s	  West	  Coast	  (our	  unpublished	  data).	  	  

In	  the	  NE	  Atlantic,	  herring-‐eating	  killer	  whales	  off	  the	  coast	  of	  Norway	  and	  Iceland	  are	  highly	  vocal	  during	  
feeding	  but	  mostly	  silent	  during	  traveling	  (Simon	  et	  al.,	  2007a;	  Samarra	  &	  Miller	  2015a).	  Similä	  and	  Ugarte	  
(1993)	  and	  Simon	  et	  al.,	  (2007a)	  hypothesized	  that	  the	  increased	  production	  of	  calls	  during	  feeding	  may	  

help	  whales	  coordinate	  their	  movements	  and/or	  to	  herd	  herring.	  This	  hypothesis	  was	  supported	  by	  
observed	  lower	  calling	  rates	  during	  feeding	  upon	  discards	  from	  fisheries,	  a	  non-‐cooperative	  feeding	  
behaviour,	  in	  comparison	  to	  higher	  calling	  rates	  during	  cooperative	  ‘carousel	  feeding’	  (van	  Opzeeland	  et	  

al.,	  2005).	  The	  increased	  production	  of	  calls,	  particularly	  two-‐voiced	  calls,	  during	  periods	  of	  coordinated	  
movement	  further	  supports	  that	  hypothesis	  (Shapiro,	  2008;	  Samarra	  &	  Miller,	  2015a).	  	  

Deecke	  et	  al.,	  (2011)	  reported	  differences	  in	  vocal	  behavior	  of	  seal-‐	  and	  herring-‐eating	  killer	  whales	  off	  

Shetland,	  UK	  similar	  to	  those	  between	  N	  Pacific	  residents	  and	  transients.	  Vocal	  rates	  of	  herring-‐eating	  
whales	  were	  higher	  than	  those	  of	  seal	  eating	  whales,	  and	  seal-‐hunting	  groups	  vocalized	  almost	  exclusively	  
when	  surface-‐active	  or	  milling	  after	  a	  kill.	  An	  alternative	  function	  for	  calling	  during	  feeding	  could	  be	  to	  

attract	  other	  killer	  whales	  in	  the	  area	  to	  join	  in	  a	  feeding	  event,	  which	  could	  benefit	  killer	  whales	  already	  
feeding	  on	  very	  large	  schools	  of	  herring.	  

Although	  the	  function	  of	  animal	  sounds	  has	  to	  ultimately	  be	  tested	  through	  playback	  studies,	  only	  one	  
study	  of	  killer	  whale	  reaction	  to	  conspecific	  sounds	  has	  been	  published	  to	  date.	  It	  revealed	  that	  

Kamchatkan	  (NW	  Pacific)	  resident	  killer	  whales	  respond	  vocally	  to	  calls	  belonging	  to	  their	  own	  repertoire,	  
but	  not	  to	  the	  calls	  of	  other	  pods	  from	  their	  community	  having	  a	  different	  dialect	  (Filatova	  et	  al.,	  2011).	  
Behavioral	  responses	  to	  playbacks	  of	  other	  dialects	  varied	  from	  interest	  to	  avoidance,	  perhaps	  reflecting	  

variation	  in	  relationships	  between	  pods	  which	  would	  affect	  their	  desire	  to	  communicate.	  In	  contrast,	  
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during	  a	  single	  playback	  trial	  with	  NE	  Pacific	  resident	  killer	  whales	  off	  the	  coast	  of	  British	  Columbia,	  a	  

strong	  acoustic	  response	  to	  the	  calls	  of	  another	  clan	  was	  documented	  (our	  unpublished	  data).	  Thus,	  the	  
function(s)	  of	  calls	  and	  the	  function	  of	  the	  variety	  and	  complexity	  of	  their	  structure	  are	  far	  from	  
understood.	  The	  low	  number	  of	  reported	  playback	  studies	  also	  underline	  that	  logistical	  challenges	  of	  

studying	  these	  animals	  at	  sea	  make	  hypothesis	  testing	  through	  playback	  experiments	  difficult	  at	  best.	  	  

So,	  the	  studies	  of	  different	  populations	  have	  suggested	  different	  functions	  for	  call	  categories,	  such	  as	  two-‐
voiced	  calls	  that	  appear	  to	  play	  a	  role	  in	  long-‐range	  group	  coordination	  in	  mixed	  pod	  contexts	  in	  N	  Pacific	  
residents,	  but	  help	  coordinate	  group	  movements	  at	  short	  ranges	  during	  feeding	  in	  NE	  Atlantic	  herring-‐

eating	  killer	  whales.	  The	  differential	  use	  and	  structural	  variation	  of	  calls	  described	  above	  suggests	  that	  
different	  call	  categories	  (e.g.	  single-‐voiced	  vs.	  two-‐voiced),	  call	  types,	  or	  even	  sub-‐components	  of	  calls	  
have	  different	  functions	  that	  may	  be	  subject	  to	  diverse	  selective	  pressures.	  	  	  

	  

Geographic	  and	  dialect	  variation	  

All	  known	  killer	  whale	  populations	  produce	  stereotyped	  and	  variable	  calls,	  though	  sound	  structure	  of	  both	  

categories	  of	  calls	  may	  vary	  across	  populations.	  For	  example,	  Foote	  and	  Nystuen	  (2008)	  found	  differences	  
in	  frequency	  parameters	  between	  southern	  resident,	  transient	  and	  offshore	  N	  Pacific	  killer	  whale	  
populations:	  the	  offshore	  ecotype	  produced	  calls	  with	  a	  significantly	  higher	  minimum	  frequency	  than	  the	  

other	  ecotypes,	  and	  the	  resident	  ecotype	  produced	  calls	  with	  a	  significantly	  higher	  minimum	  and	  peak	  
frequencies	  than	  the	  transient	  ecotype.	  Filatova	  et	  al.	  (2015)	  demonstrated	  that	  fundamental	  frequencies	  
of	  N	  Pacific	  resident	  and	  N	  Atlantic	  killer	  whale	  calls	  were	  similar,	  while	  N	  Pacific	  transients	  had	  

significantly	  lower	  frequency	  calls.	  It	  is	  not	  known	  whether	  these	  differences	  are	  culturally	  or	  genetically	  
transmitted,	  because	  both	  gene	  flow	  and	  social	  interaction	  between	  ecotypes	  is	  almost	  absent	  (Ford,	  
2002;	  Parsons	  et	  al.,	  2013).	  	  

Repertoire	  variation	  of	  stereotyped	  calls	  also	  occurs	  both	  geographically	  and	  across	  different	  sympatric	  

groupings.	  In	  resident	  killer	  whales,	  assemblages	  that	  share	  at	  least	  one	  call	  type	  are	  referred	  to	  as	  clans	  
(Ford,	  1991).	  The	  variation	  in	  call	  repertoire	  across	  different	  clans	  is	  often	  highly	  pronounced	  even	  within	  
the	  same	  population	  and	  community	  (Ford,	  1991;	  Yurk	  et	  al.,	  2002).	  Pods	  within	  clans	  are	  also	  easily	  

recognizable	  (Ford,	  1991;	  Yurk	  et	  al.,	  2002).	  Within	  pods,	  there	  are	  subtle	  variations	  in	  the	  structure	  of	  
shared	  call	  types	  across	  matrilines	  (Miller	  &	  Bain,	  2000;	  Deecke	  et	  al.,	  2010)	  and	  even	  more	  subtle	  
variations	  of	  shared	  call	  types	  between	  animals	  from	  the	  same	  matriline	  (Nousek	  et	  al.,	  2006).	  Although	  

dialects	  are	  well	  studied	  in	  N	  Pacific	  residents,	  there	  is	  no	  clear	  evidence	  of	  dialects	  in	  other	  populations,	  
though	  there	  are	  reports	  of	  group-‐specific	  repertoire	  differences	  in	  N	  Pacific	  transients	  (Deecke,	  2003),	  

Norwegian	  (Strager,	  1995)	  and	  Icelandic	  (Moore	  et	  al.,	  1998)	  killer	  whales.	  Thus,	  although	  the	  presence	  of	  
group-‐specific	  call	  repertoires	  appears	  to	  be	  a	  general	  feature	  of	  killer	  whale	  social	  communication,	  the	  
lack	  in	  knowledge	  of	  group-‐specific	  sound	  production	  in	  other	  populations	  currently	  hinders	  our	  

understanding	  of	  whether	  the	  existence	  of	  group	  dialects	  is	  universal	  among	  killer	  whales	  (and	  therefore	  
likely	  inherent	  in	  nature).	  	  

In	  resident	  killer	  whales,	  differences	  between	  population	  repertoires	  are	  usually	  of	  the	  same	  order	  or	  
even	  less	  pronounced	  than	  between	  clans	  of	  the	  same	  population,	  suggesting	  differentiation	  between	  

clans	  is	  more	  actively	  selected.	  In	  fact,	  there	  is	  no	  correlation	  between	  geographic	  distance	  and	  similarity	  
of	  time-‐frequency	  contours	  of	  calls	  in	  four	  N	  Pacific	  resident	  populations	  (Filatova	  et	  al.,	  2012a).	  Apart	  
from	  studies	  in	  the	  N	  Pacific,	  there	  is	  little	  understanding	  of	  how	  calls	  compare	  between	  populations,	  

ecotypes	  and	  ocean	  basins	  elsewhere,	  although	  some	  efforts	  have	  been	  made	  in	  a	  few	  populations	  
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(Awbrey,	  1982;	  Moore	  et	  al.,	  1988;	  Strager,	  1995;	  Stenersen	  &	  Similä,	  2004;	  Shamir	  et	  al.,	  2014;	  Filatova	  

et	  al.,	  2015).	  Some	  calls	  and	  their	  structural	  characteristics	  may	  be	  inherent	  species-‐specific	  traits,	  such	  as	  
the	  calls	  with	  rapid,	  up-‐down	  frequency	  modulations	  emitted	  in	  high	  arousal	  (“excitement”)	  situations,	  
produced	  by	  N	  Pacific	  resident	  and	  transient	  killer	  whales	  (Ford,	  1989;	  Rehn	  et	  al.,	  2011),	  as	  well	  as	  

captive	  Icelandic	  whales	  (Graham	  &	  Noonan,	  2010).	  

Another	  common	  feature	  across	  all	  known	  populations	  is	  the	  complex	  structure	  of	  some	  calls,	  consisting	  
of	  different	  syllables	  that	  can	  occur	  sequentially	  or	  simultaneously	  (the	  latter	  yielding	  two-‐voiced	  calls,	  
also	  reported	  in	  all	  known	  populations)	  (Ford,	  1991;	  Moore	  et	  al.,	  1988;	  Strager,	  1995;	  Yurk	  et	  al.,	  2002;	  

Filatova	  et	  al.,	  2007;	  Shapiro	  et	  al.,	  2011).	  In	  some	  populations	  the	  same	  syllables	  of	  multisyllabic	  calls	  
may	  occur	  in	  different	  combinations	  (NE	  Pacific	  residents:	  Yurk,	  2005;	  NW	  Pacific	  residents:	  Filatova	  et	  al.,	  
2013a;	  Norwegian:	  Strager,	  1995;	  Shapiro	  et	  al.,	  2011;	  Icelandic:	  our	  unpublished	  data,	  see	  Fig.	  2)	  and	  

may	  change	  in	  time	  independently	  of	  each	  other	  (Filatova	  et	  al.,	  2013a).	  In	  many	  populations	  some	  call	  
types	  occur	  in	  stable	  sequences,	  following	  one	  another	  significantly	  more	  often	  than	  expected	  (NE	  Pacific	  
residents:	  Ford,	  1989;	  Norwegian:	  Strager	  1995;	  NE	  Pacific	  AT1	  transients:	  Saulitis	  et	  al.,	  2005;	  NE	  Pacific	  

West	  Coast	  transients:	  Deecke,	  2003;	  Icelandic:	  our	  unpublished	  data),	  perhaps	  representing	  the	  early	  
stage	  of	  formation	  of	  multi-‐syllabic	  calls.	  

Thus,	  while	  features	  of	  call	  production,	  such	  as	  production	  of	  both	  single-‐voiced	  and	  two-‐voiced	  calls,	  
structural	  complexity	  leading	  to	  separate	  components	  (syllables),	  production	  of	  discrete	  combinations	  of	  

multisyllabic	  calls	  and	  discrete	  sequences	  of	  call	  types	  seem	  to	  be	  widespread,	  specific	  call	  type	  
repertoires	  differ	  distinctly	  between	  groups	  and	  populations.	  While	  some	  calls	  appear	  to	  be	  species-‐
specific,	  such	  as	  the	  ‘excitement’	  call	  (Ford,	  1989;	  Rehn	  et	  al.,	  2011),	  suggesting	  that	  certain	  killer	  whale	  

vocalizations	  are	  at	  least	  partly	  the	  result	  of	  genetic	  inheritance,	  a	  mixture	  of	  inherent	  structural	  variety	  
of	  components	  and	  learned	  composition	  of	  components	  may	  form	  the	  call	  type	  repertoires	  of	  all	  
populations.	  	  	  	  

	  

Temporal	  stability	  and	  change	  of	  call	  repertoires	  

It	  is	  not	  known	  exactly	  how	  fast	  killer	  whales	  alter	  their	  repertoires.	  Though	  some	  minor	  changes	  in	  time-‐

frequency	  parameters	  have	  been	  documented	  (Deecke	  et	  al.,	  2000;	  Wieland	  et	  al.,	  2010),	  the	  general	  
structure	  of	  calls	  is	  relatively	  stable	  over	  tens	  of	  years.	  Ford	  (1991)	  documented	  stability	  of	  call	  
repertoires	  by	  comparing	  recordings	  from	  the	  1980s	  to	  historical	  recordings	  made	  in	  the	  1950s.	  Foote	  et	  

al.	  (2008)	  found	  that	  the	  repertoires	  and	  proportional	  call	  usage	  of	  the	  Southern	  Resident	  population	  
described	  by	  Ford	  (1991)	  were	  stable	  for	  a	  further	  two	  decades,	  so	  the	  two	  studies	  combined	  cover	  

almost	  50	  years.	  Therefore	  it	  appears	  that	  dialects	  remain	  stable	  over	  the	  life	  span	  of	  at	  least	  one	  
generation.	  	  

There	  are	  few	  studies	  examining	  temporal	  changes	  in	  killer	  whale	  calls,	  due	  to	  the	  limited	  availability	  of	  
long	  time	  data	  series	  from	  the	  same	  matriline.	  Another	  approach	  is	  to	  examine	  patterns	  of	  similarity	  in	  

contemporary	  repertoires.	  The	  null	  hypothesis	  of	  such	  a	  study	  predicts	  that	  the	  higher	  call	  similarity	  
should	  occur	  in	  recently	  diverged	  groupings,	  assuming	  random	  steady	  error	  accumulation.	  Indeed,	  shared	  
call	  types	  are	  more	  similar	  within	  than	  between	  matrilines	  (Nousek	  et	  al.,	  2006)	  and	  between	  matrilines	  

of	  the	  same	  pod	  than	  between	  pods	  (Ford,	  1991;	  Miller	  &	  Bain,	  2000).	  	  

However,	  this	  pattern	  does	  not	  arise	  on	  a	  larger	  scale:	  Filatova	  et	  al.	  (2012a)	  found	  no	  direct	  correlation	  
between	  call	  repertoire	  similarity	  and	  geographical	  distance	  between	  populations,	  rejecting	  the	  
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prediction	  that	  geographically	  close	  populations	  should	  be	  more	  similar.	  One	  of	  the	  possible	  explanations	  

is	  that	  call	  evolution	  may	  be	  too	  rapid	  to	  be	  phylogenetically	  meaningful	  on	  a	  population	  scale:	  call	  
repertoires	  may	  be	  already	  so	  diverse	  that	  they	  retain	  no	  signs	  of	  common	  ancestry,	  and	  all	  similarities	  
could	  be	  the	  result	  of	  random	  convergence.	  

The	  main	  function	  of	  diversity	  in	  group	  repertoires	  is	  considered	  to	  be	  transmitting	  the	  group	  identity	  

(Ford,	  1991;	  Miller	  &	  Bain,	  2000;	  Filatova	  et	  al.,	  2011).	  Therefore,	  the	  evolution	  of	  repertoires	  should	  
balance	  between	  stability	  over	  time	  to	  provide	  recognition	  of	  groups,	  and	  need	  to	  change	  to	  reflect	  the	  
variation	  in	  social	  bonds	  between	  these	  groups.	  Maintaining	  this	  balance	  may	  alone	  provide	  the	  patterns	  

of	  observed	  repertoire	  sharing	  and	  divergence,	  but	  there	  are	  other	  forces	  that	  have	  been	  hypothesised	  to	  
affect	  the	  cultural	  evolution	  of	  dialects.	  

For	  example,	  a	  potential	  force	  driving	  diversity	  in	  some	  killer	  whale	  populations	  could	  be	  sexual	  selection.	  
Barrett-‐Lennard	  (2000)	  showed	  that	  resident	  killer	  whale	  females	  in	  Northern	  resident	  population	  tend	  to	  

choose	  mates	  with	  the	  most	  dissimilar	  dialect	  (though	  mating	  within	  pods	  have	  been	  observed	  in	  the	  
Southern	  resident	  population,	  Ford	  et	  al.,	  2011b).	  If	  females	  choose	  males	  on	  the	  basis	  of	  acoustic	  
divergence	  of	  a	  male’s	  call	  with	  their	  own	  sounds,	  sexual	  selection	  towards	  faster	  call	  evolution	  would	  be	  

expected.	  Males	  from	  the	  groups	  that	  tend	  to	  change	  calls	  quickly	  theoretically	  would	  have	  more	  mating	  
opportunities	  and	  this	  would	  likely	  surpass	  the	  drawbacks	  of	  possible	  inbreeding,	  as	  for	  males	  the	  
parental	  investment	  and	  therefore	  the	  cost	  of	  producing	  unhealthy	  offspring	  is	  low.	  	  

In	  this	  case,	  it	  would	  be	  beneficial	  to	  adult	  males	  to	  have	  repertoires	  different	  from	  the	  rest	  of	  the	  group.	  

As	  killer	  whales	  possess	  their	  dialects	  through	  vocal	  learning,	  they	  could	  invent	  the	  novel	  calls,	  as	  
bottlenose	  dolphins	  do	  when	  developing	  their	  signature	  whistles	  (Janik	  &	  Sayigh,	  2013).	  However,	  
multiple	  observatoions	  suggest	  that	  all	  group	  members	  share	  the	  same	  repertoire	  (Ford,	  1991;	  Miller	  et	  

al.,	  2004).	  A	  selection	  force	  that	  preserves	  this	  vocal	  conformity	  may	  arise	  from	  the	  within-‐group	  benefit	  
of	  using	  shared	  calls.	  Miller	  et	  al.,	  (2004)	  have	  shown	  that	  matriline	  members	  often	  matched	  each	  other’s	  
call	  types	  during	  vocal	  exchanges.	  Sharing	  call	  types	  may	  improve	  the	  ability	  of	  callers	  to	  localise	  each	  

other,	  because	  possessing	  a	  template	  of	  a	  non-‐degraded	  call	  facilitates	  distance	  estimation	  to	  a	  caller	  
using	  propagation	  effects	  on	  calls.	  Therefore,	  the	  members	  of	  a	  whole	  matriline	  would	  benefit	  from	  
changing	  their	  calls	  more	  or	  less	  simultaneously.	  In	  this	  case,	  repertoire	  divergence	  driven	  by	  the	  

matriline	  members	  prone	  to	  the	  faster	  call	  change	  (young	  whales	  or,	  in	  case	  of	  sexual	  selection,	  males)	  
will	  be	  slowed	  down	  by	  more	  conservative	  animals,	  i.e.	  conformity	  may	  be	  fostered	  by	  maintaining	  group	  
membership	  which	  is	  directly	  associated	  with	  individual	  survival	  (Foster	  et	  al.,	  2012).	  

Another	  stabilising	  force	  may	  originate	  from	  a	  benefit	  for	  killer	  whale	  groups	  to	  possess	  markers	  of	  

population	  identity.	  Bird	  song	  studies	  showed	  that	  culturally	  transmitted	  vocal	  markers	  of	  population	  
identity	  may	  restrict	  interbreeding	  between	  populations.	  For	  example,	  a	  correlation	  between	  song	  

syllable	  variation	  and	  allele	  frequency	  variation	  was	  found	  in	  two	  populations	  of	  swamp	  sparrows	  
(Melospiza	  georgiana;	  Balaban,	  1988).	  Theoretical	  study	  suggests	  that	  little	  dispersal	  and	  assortative	  
mating	  increase	  the	  stability	  of	  dialects	  (Planque	  et	  al.	  2014).	  The	  benefit	  of	  such	  reproductive	  isolation	  

may	  be	  the	  selection	  of	  a	  mate	  that	  is	  better	  adapted	  to	  local	  conditions.	  In	  white-‐crowned	  sparrows	  
(Zonotrichia	  leucophrys),	  nonlocal	  males	  were	  reported	  to	  have	  lower	  paternity	  and	  higher	  parasite	  loads	  
than	  males	  singing	  a	  local	  dialect	  (MacDougall-‐Shackleton	  et	  al.,	  2002).	  	  

In	  killer	  whales,	  reproductive	  isolation	  between	  sympatric	  resident	  and	  transient	  populations	  is	  likely	  to	  

be	  beneficial	  because	  both	  ecotypes	  may	  have	  specific	  genetically	  inherited	  adaptations	  to	  their	  
ecological	  niche	  (Ford	  et	  al.,	  1998;	  Saulitis	  et	  al.,	  2000;	  Ford,	  2002;	  Moura	  et	  al.,	  2014;	  Foote	  et	  al.,	  in	  
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rev.).	  It	  is	  likely	  that	  this	  isolation	  is	  based	  at	  least	  partly	  on	  acoustic	  cues,	  because	  whales	  from	  different	  

ecotypes	  do	  not	  interact	  closely,	  and	  sounds	  –	  particularly	  long-‐range	  two-‐voiced	  calls	  –	  are	  the	  only	  
feature	  of	  nearby	  populations	  that	  whales	  can	  typically	  perceive.	  Indeed,	  Foote	  &	  Nystuen	  (2008)	  and	  
Filatova	  et	  al.,	  (2015)	  have	  shown	  significant	  differences	  in	  call	  structure	  between	  ecotypes.	  Northern	  and	  

Southern	  resident	  populations	  in	  the	  NE	  Pacific	  present	  an	  interesting	  case:	  they	  belong	  to	  the	  same	  
ecotype	  and	  share	  a	  substantial	  part	  of	  their	  geographical	  range	  yet	  retain	  social	  and	  reproductive	  
isolation,	  which	  could	  be	  an	  epiphenomenon	  of	  their	  vocal	  divergence.	  	  

Different	  communicative	  functions	  of	  single-‐voiced	  and	  two-‐voiced	  calls	  suggest	  that	  they	  may	  follow	  

different	  evolutionary	  pathways.	  For	  example,	  ecological	  factors	  may	  produce	  more	  stabilizing	  selective	  
pressure	  on	  two-‐voiced	  calls	  as	  they	  may	  function	  in	  group	  movement	  coordination	  and	  perhaps	  are	  the	  
first	  calls	  to	  be	  heard	  at	  a	  distance	  by	  different	  groups,	  giving	  them	  a	  higher	  importance	  in	  group	  

identification.	  Indeed,	  the	  diversity	  of	  two-‐voiced	  calls	  was	  significantly	  lower	  than	  the	  diversity	  of	  single-‐
voiced	  calls	  in	  four	  N	  Pacific	  resident	  killer	  whale	  populations	  (Filatova	  et	  al.,	  2012a).	  

In	  addition,	  Filatova	  et	  al.,	  (2012a)	  found	  that	  single-‐voiced	  calls	  were	  more	  diverse	  and	  two-‐voiced	  calls	  
were	  less	  diverse	  in	  larger	  resident	  populations.	  Larger	  populations	  have	  more	  matrilines,	  which	  on	  

average	  would	  produce	  more	  call	  type	  diversity	  overall	  due	  to	  random	  drift.	  	  In	  birds,	  the	  relationship	  
between	  population	  size	  and	  diversity	  has	  also	  been	  reported:	  among	  island	  populations	  of	  chaffinches,	  
the	  greater	  diversity	  of	  syllables	  was	  observed	  in	  the	  largest	  population	  (Lynch	  &	  Baker,	  1993).	  

Contrastingly	  to	  single-‐voiced	  calls,	  two-‐voiced	  calls	  were	  less	  diverse	  in	  larger	  populations.	  Two-‐voiced	  

calls	  are	  the	  most	  likely	  population	  markers	  (as	  described	  above),	  and	  the	  need	  for	  unique	  vocal	  
population	  markers	  increases	  with	  population	  size,	  because	  it	  is	  presumably	  harder	  to	  remember	  all	  its	  
members.	  It	  would	  shift	  the	  balance	  of	  diversifying	  and	  standardizing	  forces	  in	  two-‐voiced	  calls	  	  in	  favour	  

of	  the	  standardization.	  The	  interaction	  of	  diversifying	  and	  standardizing	  evolutionary	  forces	  may	  create	  
the	  “maximum	  diversity	  within	  the	  permitted	  range”,	  where	  the	  “range”	  is	  represented	  by	  vocal	  
population	  markers	  or	  within-‐group	  conformity.	  	  

	  

Proximate	  mechanisms	  of	  dialect	  change	  

Although	  changes	  in	  calls	  and	  components	  of	  calls	  have	  been	  documented,	  these	  observations	  do	  not	  

explain	  the	  mechanism(s)	  by	  which	  these	  changes	  occur.	  In	  killer	  whales,	  several	  proximate	  mechanisms	  
of	  dialect	  change	  have	  been	  proposed:	  random	  learning	  errors	  and	  innovations	  (Ford,	  1991)	  and	  
horizontal	  transmission	  (Deecke	  et	  al.,	  2000;	  Filatova	  et	  al.,	  2010;	  Filatova	  et	  al.,	  2013a).	  	  

Random	  evolution	  suggests	  that	  recently	  diverged	  and	  therefore	  more	  related	  matrilines	  will	  have	  more	  

similar	  calls.	  This	  is	  difficult	  to	  test	  because	  mitochondrial	  DNA	  does	  not	  have	  enough	  sufficient	  resolution	  
and	  microsatellites	  are	  contaminated	  with	  paternal	  relatedness.	  Deecke	  et	  al.,	  (2010)	  investigated	  

correlation	  between	  similarity	  of	  call	  contours,	  social	  associations	  and	  genetic	  relatedness	  in	  nine	  
matrilines	  of	  NE	  Pacific	  resident	  killer	  whales.	  They	  found	  that	  call	  similarity	  was	  positively	  correlated	  with	  
association	  rates	  for	  two	  of	  the	  three	  call	  types	  analysed,	  and	  positively	  correlated	  with	  relatedness	  for	  

one	  call	  type.	  No	  relationship	  between	  relatedness	  and	  association	  frequency	  was	  detected.	  The	  authors	  
interpreted	  these	  results	  to	  suggest	  that	  call	  structure	  plays	  a	  role	  in	  kin	  recognition	  and	  shapes	  the	  
association	  behaviour	  of	  killer	  whale	  groups.	  However,	  the	  results	  may	  equally	  suggest	  that	  kinship	  is	  

responsible	  for	  some	  similarities	  while	  social	  associations	  are	  responsible	  for	  the	  other,	  i.e.	  some	  changes	  
in	  call	  structure	  accumulate	  with	  time,	  while	  others	  are	  copied	  between	  associating	  groups.	  The	  authors	  
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used	  the	  similarity	  of	  whole	  call	  contours,	  so	  no	  test	  of	  correlation	  between	  similarity	  of	  different	  call	  

parameters	  or	  syllable	  subunits	  was	  conducted.	  

Filatova	  et	  al.,	  (2013a)	  calculated	  the	  similarity	  of	  seven	  syllables	  from	  three	  call	  types	  across	  14	  
matrilineal	  units	  of	  NW	  Pacific	  resident	  killer	  whales.	  Based	  on	  the	  assumption	  of	  random	  steady	  error	  
accumulation,	  the	  authors	  expected	  that	  the	  similarity	  of	  most	  syllables	  across	  matrilineal	  groups	  would	  

correlate	  with	  each	  other,	  i.e.	  if	  one	  syllable	  is	  more	  similar	  in	  groups	  A	  and	  B	  than	  in	  C,	  most	  other	  
syllables	  will	  be	  also	  more	  similar	  in	  A	  and	  B	  than	  in	  C.	  Surprisingly,	  very	  few	  correlations	  were	  significant.	  	  

One	  explanation	  for	  this	  may	  be	  horizontal	  cultural	  transmission	  of	  call	  features	  across	  matrilines,	  which	  is	  
supported	  by	  the	  fact	  that	  call	  similarity	  often	  correlate	  with	  association	  patterns	  of	  matrilines	  (Miller	  &	  

Bain,	  2000;	  Deecke	  et	  al.,	  2010).	  Horizontal	  transmission	  is	  widespread	  in	  bird	  song	  (Catchpole	  &	  Slater	  
1995;	  Brainard	  &	  Doupe,	  2002)	  and	  human	  languages	  (Wang	  &	  Minett,	  2005),	  and	  is	  the	  main	  
transmission	  mode	  in	  humpback	  whale	  song	  (Payne	  &	  Payne,	  1985;	  Noad	  et	  al.,	  2000;	  Garland	  et	  al.,	  

2011).	  In	  human	  languages,	  a	  distinction	  is	  often	  drawn	  between	  the	  transmission	  and	  diffusion	  of	  
linguistic	  change:	  transmission	  occurs	  when	  a	  child	  learns	  the	  language,	  and	  diffusion	  defines	  the	  minor	  
changes	  spreading	  among	  adult	  speakers	  (Labov,	  2011).	  It	  is	  possible	  that	  a	  similar	  distinction	  may	  exist	  in	  

killer	  whales,	  because	  most	  examples	  of	  vocal	  learning	  come	  from	  juvenile	  whales	  (Bowles,	  1988;	  Foote	  et	  
al.,	  2006;	  Crance	  et	  al.,	  2014).	  	  

A	  lack	  of	  concordance	  between	  the	  similarity	  patterns	  of	  syllables	  may	  also	  be	  caused	  by	  potential	  
constraints	  on	  call	  structure.	  Two	  of	  the	  three	  analysed	  calls	  were	  two-‐voiced,	  and	  the	  NW	  population	  

have	  the	  lowest	  diversity	  of	  two-‐voiced	  calls	  of	  N	  Pacific	  resident	  populations	  (Filatova	  et	  al.,	  2012a).	  If	  
some	  call	  components	  can	  structurally	  vary	  only	  within	  a	  restricted	  range,	  then	  variation	  in	  the	  calls	  of	  
diverging	  matrilines	  could	  soon	  reach	  that	  limit	  and	  the	  differences	  between	  them	  can	  no	  longer	  increase.	  

This	  situation	  is	  analogous	  to	  “mutational	  saturation”	  in	  genetics	  when	  many	  changes	  at	  a	  given	  position	  
randomize	  the	  genuine	  phylogenetic	  signal	  (Delsuc	  et	  al.,	  2005).	  Saturation	  leads	  to	  convergence	  of	  traits	  
in	  non-‐related	  taxa	  (homoplasy),	  which	  also	  occurs	  in	  morphology	  (e.g.	  Alvarez	  et	  al.,	  1999;	  Mueller	  et	  al.,	  

2004).	  	  

Moreover,	  different	  syllables	  may	  change	  over	  time	  at	  different	  speeds:	  call	  change	  in	  diverging	  matrilines	  
may	  start	  in	  one	  syllable	  while	  others	  retain	  similarity	  (e.g.	  see	  terminal	  component	  in	  Miller	  and	  Bain	  
2000	  and	  Fig.	  3).	  Many	  studies	  of	  killer	  whale	  calls	  used	  few	  (or	  even	  one)	  parameters	  to	  compare	  call	  

similarity,	  implicitly	  assuming	  that	  similarity	  patterns	  for	  all	  parameters	  are	  equal,	  therefore	  this	  
phenomenon	  could	  have	  been	  missed.	  	  

Diverse	  rates	  of	  change	  have	  been	  found	  in	  various	  evolving	  systems	  ranging	  from	  DNA	  to	  human	  

languages.	  For	  example,	  some	  DNA	  regions	  are	  variable	  while	  others	  are	  more	  conservative.	  This	  happens	  
because	  some	  functional	  regions	  rapidly	  differentiate	  under	  selection	  and	  some	  are	  constrained	  due	  to	  
background	  selection,	  while	  non-‐functional	  regions	  are	  not	  subject	  to	  selection	  and	  therefore	  evolve	  

purely	  due	  to	  drift	  (but	  the	  speed	  of	  drift	  also	  varies).	  Similar	  factors	  may	  drive	  the	  evolution	  of	  different	  
call	  components	  in	  killer	  whale	  repertoires.	  More	  variable	  genomic	  regions	  are	  more	  susceptible	  to	  
saturation	  and	  homoplasy,	  and	  differences	  across	  regions	  can	  be	  eroded	  by	  gene	  flow	  in	  the	  same	  way	  

that	  diffusion	  and	  horizontal	  cultural	  transmission	  may	  erode	  cultural	  differences. 	  

The	  occurrence	  of	  stable	  and	  variable	  features	  was	  also	  described	  in	  bird	  songs	  (Price	  &	  Lanyon,	  2002).	  In	  
European	  starlings	  (Sturnus	  vulgaris)	  whistle-‐like	  song	  types	  showed	  little	  variation,	  while	  other	  song	  
types	  were	  extremely	  variable	  (Adret-‐Hausberger,	  1989).	  It	  is	  likely	  that	  in	  this	  case	  different	  song	  types	  

serve	  different	  functions:	  the	  shared	  song	  is	  used	  for	  species	  recognition,	  while	  variable	  song	  types	  are	  



	  

13	  
	  

used	  to	  increase	  complexity	  supported	  by	  sexual	  selection.	  The	  same	  could	  be	  true	  for	  killer	  whales,	  with	  

some	  syllables	  and/or	  call	  types	  used	  as	  population	  markers	  and	  therefore	  more	  conservative,	  and	  others	  
functioning	  as	  matriline	  markers	  and	  –	  due	  to	  sexual	  selection	  –	  changing	  much	  faster.	  Different	  speed	  of	  
change	  in	  different	  syllables	  was	  proposed	  by	  Yurk	  (2005)	  based	  on	  their	  structural	  similarity.	  	  

The	  mechanisms	  described	  above	  mostly	  deal	  with	  call	  change	  within	  types	  but	  do	  not	  explain	  divergence	  

between	  types.	  Modelling	  suggests	  that	  accumulation	  of	  random	  errors	  cannot	  lead	  to	  divergence	  
between	  types	  as	  it	  only	  produces	  a	  gradual	  continuum	  of	  call	  parameters	  (Filatova	  &	  Miller,	  2015).	  If	  
mechanisms	  other	  than	  accumulation	  of	  random	  errors	  are	  employed	  in	  the	  process	  of	  call	  change,	  

exploring	  and	  describing	  these	  mechanisms	  would	  be	  an	  important	  step	  towards	  the	  understanding	  of	  
dialect	  evolution	  in	  killer	  whales.	  	  

In	  human	  languages,	  Labov	  (2011)	  reports	  the	  following	  proximate	  factors	  of	  linguistic	  change:	  a	  tendency	  
to	  maximise	  variability	  within	  a	  system;	  a	  tendency	  to	  generalise	  changes	  among	  the	  analogous	  elements	  

of	  the	  system;	  and	  the	  principle	  of	  least	  effort	  –	  “we	  speak	  as	  rapidly	  and	  with	  as	  little	  effort	  as	  possible,	  
approaching	  always	  the	  limit	  where	  our	  interlocutors	  ask	  us	  to	  repeat	  our	  utterance”	  (Bloomfield,	  1933).	  
The	  former	  factor	  works	  to	  increase	  the	  complexity,	  while	  the	  latter	  two	  factors	  lead	  to	  simplification,	  

which	  may	  contribute	  to	  the	  fact	  that	  cultural	  traits	  become	  increasingly	  simple	  and	  conventional	  when	  
repeatedly	  learned	  (Kirby	  et	  al.,	  2008;	  Perfors	  &	  Navarro,	  2014;	  Tamariz	  &	  Kirby,	  2015).	  

A	  tendency	  to	  maximise	  variability	  within	  a	  system	  may	  appear	  in	  the	  form	  of	  deliberate	  innovations	  
observed	  both	  in	  humans	  (Labov,	  2011)	  and	  birds	  (Baker	  et	  al.,	  2003;	  Slater	  &	  Lachlan,	  2003).	  Ford	  (1991)	  

suggested	  that	  innovation	  must	  play	  a	  major	  role	  in	  the	  formation	  of	  new	  call	  types	  in	  killer	  whale	  
dialects,	  while	  random	  errors	  can	  only	  alter	  the	  structure	  of	  existing	  types.	  Divergence	  of	  call	  types	  could	  
also	  result	  from	  predisposition	  to	  diverge	  from	  calls	  of	  other	  matrilines	  (Filatova	  &	  Miller,	  2015).	  Grebner	  

et	  al.	  (2011)	  supposed	  that	  the	  evolution	  of	  killer	  whale	  calls	  may	  occur	  through	  increasing	  random	  
variation	  in	  calls	  and	  then	  crystallizing	  call	  subtypes	  from	  the	  graded	  continuum.	  This	  would	  imply	  a	  
deliberate	  tendency	  to	  increase	  the	  usage	  of	  calls	  with	  specific	  structure	  and	  discard	  calls	  with	  

parameters	  intermediate	  between	  subtypes.	  	  

A	  tendency	  to	  generalise	  changes	  among	  the	  analogous	  elements	  of	  the	  system	  is	  common	  in	  human	  
languages	  (Labov,	  2011)	  both	  in	  phonology	  (for	  example,	  vowel	  quality	  changes)	  and	  grammar	  (for	  
example,	  transition	  of	  irregular	  verbs	  into	  regular	  in	  English).	  This	  tendency	  was	  not	  reported	  in	  birds,	  but	  

there	  is	  some	  indication	  that	  it	  may	  occur	  in	  killer	  whales.	  For	  example,	  in	  the	  NE	  Pacific	  Northern	  
Resident	  population	  the	  N4,	  N5	  and	  N9	  call	  types	  produced	  by	  matrilines	  of	  A5	  pod	  possess	  well-‐
developed	  terminal	  components,	  while	  the	  same	  three	  call	  types	  in	  matrilines	  of	  A1	  pod	  have	  much	  

shorter	  or	  almost	  absent	  terminal	  components	  (Fig.	  3).	  The	  most	  likely	  mechanism	  here	  is	  that	  after	  the	  
divergence	  of	  A5	  and	  A1	  pods	  the	  terminal	  components	  in	  different	  call	  types	  within	  each	  pod	  changed	  in	  

a	  similar	  way,	  analogous	  to	  vowel	  shifts	  in	  different	  words	  of	  human	  languages.	  

The	  principle	  of	  least	  effort	  appears	  in	  human	  languages	  as	  phonetic	  reduction	  of	  speech	  forms.	  It	  is	  also	  
applicable	  to	  bird	  songs,	  as	  the	  development	  of	  large	  repertoires	  is	  time-‐consuming,	  since	  singing	  time	  
cannot	  be	  invested	  in	  other	  activities	  such	  as	  foraging	  (Oberweger	  &	  Goller,	  2001).	  In	  killer	  whale	  dialects,	  

the	  principle	  of	  least	  effort	  may	  occur	  in	  the	  form	  of	  shortening	  or	  reduction	  of	  some	  syllables.	  For	  
example,	  in	  Kamchatkan	  killer	  whales,	  the	  K5	  call	  in	  many	  pods	  has	  a	  shortened	  version,	  which	  occurs	  as	  a	  
separate	  K23	  or	  K24	  type	  (Fig.	  4).	  	  

In	  human	  speech	  this	  principle	  leads	  to	  a	  permanent	  shortening	  of	  words;	  it	  is	  compensated	  by	  fusion	  of	  

independent	  morphemes	  into	  complex	  words	  (agglutination),	  thus	  forming	  a	  "linguistic	  cycle"	  of	  
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evolution	  of	  isolating	  languages	  into	  agglutinative	  languages,	  which	  are	  then	  transformed	  into	  fusional	  

languages,	  and	  then	  develop	  back	  into	  isolating	  ones	  (Van	  Gelderen,	  2011).	  In	  killer	  whale	  dialects,	  fusion	  
of	  different	  calls	  is	  also	  sometimes	  observed.	  For	  example,	  in	  Alaskan	  resident	  killer	  whales,	  the	  AKS05	  call	  
can	  occur	  separately	  or	  as	  a	  part	  of	  the	  high-‐frequency	  component	  of	  AKS09	  call;	  similarly,	  in	  one	  pod	  of	  

Kamchatkan	  killer	  whales,	  the	  K10	  call	  can	  appear	  separately	  or	  as	  the	  first	  syllable	  in	  the	  K7	  call	  and	  last	  
syllable	  in	  the	  K12	  call	  (Fig.	  5).	  	  

In	  the	  dialects	  of	  other	  populations,	  this	  phenomenon	  can	  be	  developed	  even	  further:	  for	  example,	  
Norwegian	  killer	  whales	  produce	  compound	  calls	  consisting	  from	  different	  combinations	  of	  syllables	  

(Strager,	  1995;	  Shapiro	  et	  al.,	  2011).	  A	  similar	  phenomenon	  was	  observed	  in	  some	  Icelandic	  killer	  whale	  
calls	  (our	  unpubl.	  data,	  Fig.	  2).	  	  Combinations	  of	  N7	  and	  N8	  calls	  in	  the	  NE	  Pacific	  Northern	  Resident	  
population	  (Ford,	  1991)	  and	  T01	  and	  T02	  calls	  in	  the	  West	  Coast	  Transient	  population	  (Deecke,	  2003)	  can	  

be	  also	  considered	  compound	  calls	  because	  the	  second	  call	  in	  the	  sequence	  is	  never	  produced	  alone,	  but	  
always	  preceded	  by	  the	  first.	  The	  compound	  calls	  may	  further	  develop	  into	  stable	  stereotyped	  calls	  with	  
multiple	  syllables,	  and	  then	  some	  syllables	  may	  reduce,	  forming	  calls	  with	  one	  or	  few	  syllables,	  that	  may	  

again	  combine	  into	  compound	  calls	  in	  a	  cycle	  analogous	  to	  the	  "linguistic	  cycle"	  of	  human	  languages.	  	  
Similarly	  to	  languages,	  killer	  whale	  dialects	  may	  be	  at	  different	  stages	  of	  the	  process	  of	  reduction/fusion	  
of	  syllables	  yielding	  high	  diversity	  of	  repertoire	  structures	  observed	  in	  killer	  whale	  populations.	  

	  

Conclusions	  

In	  summary,	  we	  conclude	  that	  the	  cultural	  evolution	  of	  killer	  whale	  calls	  is	  not	  a	  random	  process	  driven	  by	  

steady	  error	  accumulation	  alone	  (though	  random	  errors	  can	  play	  a	  role	  in	  vocal	  change).	  Temporal	  change	  
occurs	  at	  different	  speeds	  in	  different	  components	  of	  killer	  whale	  repertoires:	  in	  different	  syllables	  and	  in	  
different	  structural	  categories	  of	  calls.	  Constraints	  in	  call	  structure	  and	  horizontal	  transmission	  often	  

degrade	  the	  phylogenetic	  signal.	  The	  important	  practical	  consequence	  of	  these	  findings	  is	  the	  fact	  that	  
similarity	  of	  repertoires	  is	  not	  necessarily	  proportional	  to	  the	  time	  that	  passed	  since	  divergence	  of	  their	  
bearers.	  Therefore,	  acoustic	  similarity	  does	  not	  always	  indicate	  relatedness	  (either	  at	  the	  population	  or	  

the	  matriline	  level):	  correlation	  between	  relatedness	  and	  acoustic	  similarity	  is	  not	  linear	  or	  even	  
proportional	  and	  may	  vary	  across	  call	  types	  and	  syllables.	  	  

Future	  studies	  should	  focus	  on	  revealing	  whether	  there	  are	  any	  general	  principles	  that	  define	  the	  speed	  
and	  direction	  of	  change	  of	  different	  call	  categories	  and	  different	  syllables,	  i.e.	  determine	  whether	  or	  not	  

calls	  or	  syllables	  with	  similar	  structure	  evolve	  with	  similar	  speed.	  Defining	  the	  rate	  of	  change	  of	  various	  
call	  parameters	  will	  allow	  us	  to	  determine	  which	  parameters	  are	  phylogenetically	  meaningful	  at	  different	  

scales.	  It	  is	  also	  important	  to	  ascertain	  if	  any	  general	  rules	  apply	  to	  the	  whole	  species	  (and	  therefore	  are	  
probably	  innate),	  or	  if	  they	  are	  unique	  to	  specific	  populations/metapopulations.	  Both	  large-‐scale	  
comparative	  analysis	  of	  repertoires	  of	  different	  metapopulations	  (e.g.	  N	  Pacific	  vs	  N	  Atlantic)	  and	  fine-‐

scale	  analysis	  of	  similarity	  of	  different	  components	  of	  repertoires	  are	  promising	  directions	  for	  future	  
research.	  	  

	  

Acknowledgments	  

Part	  of	  the	  data	  used	  in	  this	  study	  was	  collected	  with	  funding	  by	  the	  Russian	  Fund	  for	  the	  Fundamental	  
Research	  (grant	  15-‐34-‐20392),	  the	  Rufford	  Small	  Grants	  Fund,	  Whale	  and	  Dolphin	  Conservation,	  the	  



	  

15	  
	  

Fundação	  para	  a	  Ciência	  e	  a	  Tecnologia,	  a	  Russell	  Trust	  Award	  of	  the	  University	  of	  St	  Andrews,	  the	  Office	  

of	  Naval	  Research,	  the	  Icelandic	  Research	  Fund	  (i.	  Rannsóknasjóður),	  and	  the	  National	  Geographic	  Global	  
Exploration	  Fund.	  OF	  was	  funded	  by	  a	  Marie	  Curie	  International	  Incoming	  Fellowship.	  

	  

References	  

Adret-‐Hausberger	  M.	  (1989).	  The	  species-‐repertoire	  of	  whistled	  songs	  in	  the	  European	  starling:	  species-‐
specific	  characteristics	  and	  variability.	  –	  Bioacoustics	  2:137–162	  

Alvarez	  Y.,	  Juste	  J.,	  Tabares	  E.,	  Garrido-‐Pertierra	  A.,	  Ibáñez	  C.,	  Bautista	  J.M.	  (1999).	  Molecular	  phylogeny	  

and	  morphological	  homoplasy	  in	  fruitbats.	  –	  Mol	  Biol	  Evol	  16:1061-‐1067	  

Au	  W.W.,	  Ford	  J.K.B.,	  Horne	  J.K.,	  Allman	  K.A.N.	  (2004).	  Echolocation	  signals	  of	  free-‐ranging	  killer	  whales	  
(Orcinus	  orca)	  and	  modeling	  of	  foraging	  for	  chinook	  salmon	  (Oncorhynchus	  tshawytscha).	  –	  J	  Acoust	  Soc	  
Am	  115:901-‐909	  

Awbrey	  F.,	  Evans	  W.E.,	  Jehl	  J.,	  Thomas	  J.A.,	  Leatherwood	  S.	  (1982).	  Comparison	  of	  Ross	  Sea	  and	  Pacific	  

Northwest	  killer	  whale	  vocalizations.	  –	  Reports	  of	  the	  International	  Whaling	  Commission	  32:667-‐670	  

Bain	  D.E.	  (1986).	  Acoustic	  behavior	  of	  Orcinus:	  sequences,	  periodicity,	  behavioral	  correlates	  and	  an	  
automated	  technique	  for	  call	  classification.	  In:	  	  Kirkevold	  BC,	  Lockard	  JS	  (eds)	  –	  Behavioral	  Biology	  of	  Killer	  
Whales.	  A.	  R.	  Liss,	  New	  York,	  pp	  335-‐371	  

Baird	  R.W.,	  Dill	  L.M.	  (1996).	  Ecological	  and	  social	  determinants	  of	  group	  size	  in	  transient	  killer	  whales.	  –	  

Behav	  Ecol	  7:408-‐416	  

Baker	  M.C.,	  Baker	  M.S.A.,	  Baker	  E.M.	  (2003).	  Rapid	  evolution	  of	  a	  novel	  song	  and	  an	  increase	  in	  repertoire	  
size	  in	  an	  island	  population	  of	  an	  Australian	  songbird.	  –	  Ibis	  145:465–471	  

Balaban	  E.	  (1988).	  Cultural	  and	  genetic	  variation	  in	  Swamp	  Sparrows	  (Melospiza	  georgiana):	  II.	  Behavioral	  
salience	  of	  geographic	  song	  variants.	  –	  Behaviour:292-‐322	  

Barrett-‐Lennard	  L.G.	  (2000).	  Population	  structure	  and	  mating	  patterns	  of	  killer	  whales,	  Orcinus	  orca,	  as	  

revealed	  by	  DNA	  analysis.	  –	  PhD	  dissertation,	  University	  of	  British	  Columbia	  

Barrett-‐Lennard	  L.G.,	  Ford	  J.K.B.,	  Heise	  K.A.	  (1996).	  The	  mixed	  blessing	  of	  echolocation:	  differences	  in	  
sonar	  use	  by	  fish-‐eating	  and	  mammal-‐eating	  killer	  whales.	  –	  Anim	  Behav	  51:553-‐565	  

Berg	  K.S.,	  Delgado	  S.,	  Cortopassi	  K.A.,	  Beissinger	  S.R.,	  Bradbury	  J.W.	  (2011a).	  Vertical	  transmission	  of	  vocal	  
signatures	  in	  a	  wild	  parrot.	  –	  Proc	  R	  Soc	  Lond	  B	  279:585–591	  

Berg	  K.S.,	  Delgado	  S.,	  Okawa	  R.,	  Beissinger	  S.R.,	  Bradbury	  J.W.	  (2011b).	  Contact	  calls	  are	  used	  for	  

individual	  mate	  recognition	  in	  freeranging	  green-‐rumped	  parrotlets,	  Forpus	  passerinus.	  –	  Anim	  Behav	  
81:241–248	  

Bloomfield	  L.	  (1933).	  Language.	  Holt,	  New	  York	  

Blumenthal	  P.J.	  (2003).	  Kaspar	  Hausers	  Geschwister.	  Piper	  Verlag,	  Munich	  



	  

16	  
	  

Bowles	  A.E.,	  Young	  W.G.,	  Asper	  E.D.	  (1988).	  Ontogeny	  of	  stereotyped	  calling	  of	  a	  killer	  whale	  calf,	  Orcinus	  

orca,	  during	  her	  first	  year.	  –	  Rit	  Fiskideildar	  11:251–275	  

Boyd	  R.,	  Richerson	  P.J.	  (1985).	  Culture	  and	  the	  Evolutionary	  Process.	  University	  of	  Chicago	  Press,	  Chicago	  	  

Boyd	  R.,	  Richerson	  P.J.	  (2005).	  The	  Origin	  and	  Evolution	  of	  Cultures.	  Oxford	  University	  Press,	  New	  York	  

Brainard	  M.S.,	  Doupe	  A.J.	  (2002).	  What	  songbirds	  teach	  us	  about	  learning.	  –	  Nature	  417:351-‐358	  

Catchpole	  C.K.,	  Slater	  P.J.B.	  (1995).	  Bird	  song:	  biological	  themes	  and	  variations.	  Cambridge	  University,	  
Cambridge	  

Cavalli-‐Sforza	  L.L.,	  Feldman	  M.W.	  (1981).	  Cultural	  transmission	  and	  evolution:	  a	  quantitative	  approach.	  
Princeton	  University	  Press,	  Princeton	  

Cheney	  D.L.,	  Seyfarth	  R.M.,	  Silk	  J.B.	  (1995).	  The	  role	  of	  grunts	  in	  reconciling	  opponents	  and	  facilitating	  

interactions	  among	  adult	  female	  baboons.	  –	  Anim	  Behav	  50:	  249–257	  

Claidière	  N.,	  Scott-‐Phillips	  T.C.,	  Sperber	  D.	  (2014).	  How	  Darwinian	  is	  cultural	  evolution?	  –	  Phil	  Trans	  Biol	  
Sci	  B,	  369:20130368	  

Constantine	  R.,	  Visser	  I.,	  Buurman	  D.,	  Buurman	  R.,	  Mfadden	  B.	  (1998).	  Killer	  whale	  (Orcinus	  orca)	  
predation	  on	  dusky	  dolphins	  (Lagenorhynchus	  obscurus)	  in	  Kaikoura,	  New	  Zealand.	  –	  Mar	  Mam	  Sci	  

14:324-‐330	  

Crance	  J.L.,	  Bowles	  A.E.,	  Garver	  A.	  (2014).	  Evidence	  for	  vocal	  learning	  in	  juvenile	  male	  killer	  whales,	  
Orcinus	  orca,	  from	  an	  adventitious	  cross-‐socializing	  experiment.	  –	  J	  Exp	  Biol	  217:1229-‐1237	  

Dahlheim	  M.E.,	  Awbrey	  F.	  (1982).	  A	  classification	  and	  comparison	  of	  vocalizations	  of	  captive	  killer	  whales	  
(Orcinus	  orca).	  –	  J	  Acoust	  Soc	  Amer	  72:661-‐670	  

Dawkins	  R.	  (1976).	  The	  selfish	  gene.	  Oxford	  University	  Press,	  Oxford	  

Deecke	  V.B.	  (2003).	  The	  vocal	  behaviour	  of	  transient	  killer	  whales	  (Orcinus	  orca):	  communicating	  with	  

costly	  calls.	  –	  Dissertation,	  University	  of	  St	  Andrews	  

Deecke	  V.B.,	  Ford	  J.K.B.,	  Spong	  P.	  (2000).	  Dialect	  change	  in	  resident	  killer	  whales:	  implications	  for	  vocal	  
learning	  and	  cultural	  transmission.	  –	  Anim	  Behav	  60:629-‐638	  

Deecke	  V.B.,	  Ford	  J.K.B.,	  Slater	  P.J.	  (2005).	  The	  vocal	  behaviour	  of	  mammal-‐eating	  killer	  whales:	  
communicating	  with	  costly	  calls.	  –	  Anim	  Behav	  69:395-‐405	  

Deecke	  V.B.,	  Barrett-‐Lennard	  L.G.,	  Spong	  P.,	  Ford	  J.K.B.	  (2010).	  The	  structure	  of	  stereotyped	  calls	  reflects	  

kinship	  and	  social	  affiliation	  in	  resident	  killer	  whales	  (Orcinus	  orca).	  –	  Naturwissenschaften	  97:	  513-‐518	  

Deecke	  V.B.,	  Nykänen	  M.,	  Foote	  A.D.,	  Janik	  V.M.	  (2011).	  Vocal	  behaviour	  and	  feeding	  ecology	  of	  killer	  
whales	  (Orcinus	  orca)	  around	  Shetland,	  UK.	  Aquatic	  Biology	  13:79–88	  

Deecke	  V.B.,	  Ford	  J.K.B.	  (submitted).	  Vocal	  behaviour	  of	  killer	  whales	  (Orcinus	  orca):	  Ecological	  and	  social	  

effects	  on	  a	  complex	  communication	  system.	  –	  In:	  Janik	  VM,	  Sayigh	  LS	  (eds):	  Acoustic	  communication	  in	  
cetaceans.	  Springer,	  New	  York.	  



	  

17	  
	  

Delsuc	  F.,	  Brinkmann	  H.,	  Philippe	  H.	  (2005).	  Phylogenomics	  and	  the	  reconstruction	  of	  the	  tree	  of	  life.	  –	  

Nat	  Rev	  Genet	  6:361–375	  

Dowsett-‐Lemaire	  F.	  (1979).	  The	  imitative	  range	  of	  the	  song	  of	  the	  marsh	  warbler	  Acrocephalus	  palustris,	  
with	  special	  reference	  to	  imitations	  of	  African	  birds.	  –	  Ibis	  121:453-‐468	  

Evans	  N.,	  Levinson	  S.C.	  (2009).	  The	  myth	  of	  language	  universals:	  language	  diversity	  and	  its	  importance	  for	  
cognitive	  science.	  –	  Behav	  Brain	  Sci	  32:429-‐448	  

Excoffier	  L.,	  Foll	  M.,	  Petit	  R.J.	  (2009).	  Genetic	  consequences	  of	  range	  expansions.	  –	  Annu	  Rev	  Ecol	  Evol	  

Syst	  40:481–501	  

Fehér	  O.,	  Wang	  H.,	  Saar	  S.,	  Mitra	  P.P.,	  Tchernichovski	  O.	  (2009).	  De	  novo	  establishment	  of	  wild-‐type	  song	  
culture	  in	  the	  zebra	  finch.	  –	  Nature	  459:564-‐568	  

Filatova	  O.A.,	  Burdin	  A.M.,	  Hoyt	  E.,	  Sato	  H.	  (2004).	  A	  catalogue	  of	  discrete	  calls	  of	  resident	  killer	  whales	  
(Orcinus	  orca)	  from	  the	  Avacha	  Gulf	  of	  Kamchatka	  Peninsula.	  –	  Zoologicheskii	  Journal	  83:1169-‐1180	  (in	  

Russian)	  

Filatova	  O.A.,	  Fedutin	  I.D.,	  Burdin	  A.M.,	  Hoyt	  E.	  (2007).	  The	  structure	  of	  the	  discrete	  call	  repertoire	  of	  
killer	  whales	  Orcinus	  orca	  from	  Southeast	  Kamchatka.	  Bioacoustics	  16:261-‐280	  

Filatova	  O.A.,	  Fedutin	  I.D.,	  Nagaylik	  M.M.,	  Burdin	  A.M.,	  Hoyt	  E.	  (2009).	  Usage	  of	  monophonic	  and	  biphonic	  
calls	  by	  free-‐ranging	  resident	  killer	  whales	  (Orcinus	  orca)	  in	  Kamchatka,	  Russian	  Far	  East.	  –	  Acta	  Ethol	  

12:37-‐44	  

Filatova	  O.A.,	  Fedutin	  I.D.,	  Burdin	  A.M.,	  Hoyt	  E.	  (2011).	  Responses	  of	  Kamchatkan	  fish-‐eating	  killer	  whales	  
to	  playbacks	  of	  conspecific	  calls.	  –	  Mar	  Mam	  Sci	  27:E26-‐E42	  

Filatova	  O.A.,	  Deecke	  V.B.,	  Ford	  J.K.B.,	  Matkin	  C.O.,	  Barrett-‐Lennard	  L.G.,	  Guzeev	  M.A.,	  Burdin	  A.M.,	  Hoyt	  
E.	  (2012a).	  Call	  diversity	  in	  the	  N	  Pacific	  killer	  whale	  populations:	  implications	  for	  dialect	  evolution	  and	  

population	  history.	  –	  Anim	  Behav	  83:595-‐603	  

Filatova.	  O.A.,	  Ford	  J.K.B.,	  Matkin	  C.O.,	  Barrett-‐Lennard	  L.G.,	  Burdin	  A.M.,	  Hoyt	  E.	  (2012b).	  Ultrasonic	  
whistles	  of	  killer	  whales	  (Orcinus	  orca)	  recorded	  in	  the	  N	  Pacific.	  –	  (L)	  J	  Acoust	  Soc	  Am	  132:3618-‐3621	  

Filatova	  O.A.,	  Burdin	  A.M.,	  Hoyt	  E.	  (2013a).	  Is	  killer	  whale	  dialect	  evolution	  random?	  –	  Behavioural	  
Processes	  99:34-‐41	  

Filatova	  O.A.,	  Guzeev	  M.A.,	  Fedutin	  I.D.,	  Burdin	  A.M.,	  Hoyt	  E.	  (2013b).	  Dependence	  of	  killer	  whale	  

(Orcinus	  orca)	  acoustic	  signals	  on	  the	  type	  of	  activity	  and	  social	  context.	  –	  Biology	  Bulletin	  40:790-‐796	  

Filatova	  O.A.,	  Miller	  P.J.O.	  (2015).	  An	  agent-‐based	  model	  of	  dialect	  evolution	  in	  killer	  whales.	  –	  J	  Teor	  Biol	  
373:82-‐91	  

Filatova	  O.A.,	  Miller	  P.J.O.,	  Yurk	  H.,	  Samarra	  F.I.P.,	  Hoyt	  E.,	  Ford	  J.K.B.,	  Matkin	  C.O.,	  Barrett-‐Lennard	  L.G.	  

(2015).	  Killer	  whale	  call	  frequency	  is	  similar	  across	  the	  oceans,	  but	  varies	  across	  sympatric	  ecotypes.	  –	  J	  
Acoust	  Soc	  Amer	  138:251-‐257	  

Foote	  A.D.,	  Osborne	  R.W.,	  Hoelzel	  A.R.	  (2004).	  Environment:	  whale-‐call	  response	  to	  masking	  boat	  noise.	  
Nature	  428:910-‐910	  



	  

18	  
	  

Foote	  A.D.,	  Griffin	  R.M.,	  Howitt	  D.,	  Larsson	  L.,	  Miller	  P.J.O.,	  Hoelzel	  A.R.	  (2006).	  Killer	  whales	  are	  capable	  

of	  vocal	  learning.	  –	  Biol	  Lett	  2:509-‐512	  

Foote	  A.D.,	  Nystuen	  J.A.	  (2008).	  Variation	  in	  call	  pitch	  among	  killer	  whale	  ecotypes.	  –	  J	  Acoust	  Soc	  Am	  
123:1747-‐1752	  

Foote	  A.D.,	  Osborne	  R.W.,	  Hoelzel	  A.R.	  (2008).	  Temporal	  and	  contextual	  patterns	  of	  killer	  whale	  (Orcinus	  
orca)	  call	  type	  production.	  –	  Ethol	  114:599-‐606	  

Foote	  A.D.,	  Vilstrup	  J.T.,	  De	  Stephanis	  R.,	  Verborgh	  P.,	  Abel	  Nielsen	  S.C.,	  Deaville	  R.,	  ...	  and	  Piertney	  S.B.	  

(2011).	  Genetic	  differentiation	  among	  North	  Atlantic	  killer	  whale	  populations.	  –	  Mol	  Ecol	  20:629-‐641	  

Foote	  A.D.,	  Morin	  P.A.,	  Pitman	  R.L.,	  Ávila-‐Arcos	  M.C.,	  Durban	  J.W.,	  van	  Helden	  A.,	  ...	  and	  Gilbert	  M.T.P.	  
(2013).	  Mitogenomic	  insights	  into	  a	  recently	  described	  and	  rarely	  observed	  killer	  whale	  morphotype.	  –	  
Polar	  Biol	  36:1519-‐1523	  

Foote	  A.D.,	  Vijay	  N.,	  Ávila-‐Arcos	  M.C.,	  Baird	  R.W.,	  Durban	  J.W.,	  Fumagalli	  M.,	  …	  and	  Wolf	  J.B.W.	  (in	  rev.).	  

Genome-‐culture	  coevolution	  promotes	  rapid	  divergence	  in	  the	  killer	  whale.	  	  

Ford	  J.K.B.	  (1987).	  A	  catalogue	  of	  underwater	  calls	  produced	  by	  killer	  whales	  (Orcinus	  orca)	  in	  British	  
Columbia.	  –	  Canadian	  Data	  Report	  of	  Fisheries	  and	  Aquatic	  Sciences,	  633	  pp	  

Ford	  J.K.B.	  (1989).	  Acoustic	  behaviour	  of	  resident	  killer	  whales	  (Orcinus	  orca)	  off	  Vancouver	  Island,	  British	  
Columbia.	  –	  Can	  J	  Zool	  67:	  727-‐745	  

Ford	  J.K.B.	  (1991).	  Vocal	  traditions	  among	  resident	  killer	  whales	  (Orcinus	  orca)	  in	  coastal	  waters	  of	  British	  

Columbia.	  Can	  J	  Zool	  69:1454-‐1483	  

Ford	  J.K.B.	  (2002).	  Killer	  whales.	  –	  In:	  Perrin	  WF,	  Würsig	  B,	  Thewissen	  JGM	  (eds)	  The	  Encyclopedia	  of	  
Marine	  Mammals,	  Academic	  Press,	  New	  York,	  pp	  669-‐676	  	  

Ford	  J.K.B.,	  Ellis	  G.M.,	  Barrett-‐Lennard	  L.G.,	  Morton	  A.B.,	  Palm	  R.S.,	  Balcomb	  K.C.	  (1998).	  Dietary	  
specialization	  in	  two	  sympatric	  populations	  of	  killer	  whales	  (Orcinus	  orca)	  in	  coastal	  British	  Columbia	  and	  

adjacent	  waters.	  –	  Can	  J	  Zool	  76:1456–1471	  

Ford	  J.K.B.,	  Ellis	  G.M.,	  Balcomb	  K.C.	  (2000).	  Killer	  whales:	  the	  natural	  history	  and	  genealogy	  of	  Orcinus	  
orca	  in	  British	  Columbia	  and	  Washington.	  UBC	  Press,	  Vancouver	  

Ford	  J.K.B.,	  Ellis	  G.M.,	  Matkin	  C.O.,	  Wetklo	  M.H.,	  Barrett-‐Lennard	  L.G.,	  Withler	  R.E.	  (2011a).	  Shark	  
predation	  and	  tooth	  wear	  in	  a	  population	  of	  northeastern	  Pacific	  killer	  whales.	  –	  Aquatic	  Biology	  11:213-‐

224	  

Ford	  M.J.,	  Hanson	  M.B.,	  Hempelmann	  J.A.,	  Ayres	  K.L.,	  Emmons	  C.K.,	  Schorr	  G.S.,	  Baird	  R.W.,	  Balcomb	  III	  
K.C.,	  Wasser	  S.K.,	  Parsons	  K.M.,	  Balcomb-‐Bartok	  K.	  (2011b).	  Inferred	  paternity	  and	  male	  reproductive	  
success	  in	  a	  killer	  whale	  (Orcinus	  orca)	  population.	  –	  J	  Hered	  102:537–553	  

Foster	  E.A.,	  Franks	  D.W.,	  Mazzi	  S.,	  Darden	  S.K.,	  Balcomb	  K.C.,	  Ford	  J.K.B.,	  Croft	  D.P.	  (2012).	  Adaptive	  
prolonged	  postreproductive	  life	  span	  in	  killer	  whales.	  –	  Science	  337:1313-‐1313	  

Garland	  E.C.,	  Goldizen	  A.W.,	  Rekdahl	  M.L.,	  Constantine	  R.,	  Garrigue	  C.,	  Hauser	  N.D.,	  ...	  and	  Noad	  M.J.	  
(2011).	  Dynamic	  horizontal	  cultural	  transmission	  of	  humpback	  whale	  song	  at	  the	  ocean	  basin	  scale.	  –	  Curr	  

Biol	  21:687-‐691	  



	  

19	  
	  

Gautier	  J.P.,	  Gautier	  A.	  (1977).	  Communication	  in	  Old	  World	  monkeys.	  In:	  How	  animals	  communicate.	  

Indiana	  University	  press,	  Bloomington.	  	  pp	  890–964.	  

Goldin-‐Meadow	  S.,	  Mylander	  C.	  (1998).	  Spontaneous	  sign	  systems	  created	  by	  deaf	  children	  in	  two	  
cultures.	  –	  Nature	  391:279–281	  

Graham	  M.A.,	  Noonan	  M.	  (2010).	  Call	  types	  and	  acoustic	  features	  associated	  with	  aggressive	  chase	  in	  the	  
killer	  whale	  (Orcinus	  orca).	  –	  Aquatic	  Mammals	  36:9-‐18	  

Grebner	  D.M.,	  Parks	  S.E.,	  Bradley	  D.L.,	  Miksis-‐Olds	  J.L.,	  Capone	  D.E.,	  Ford	  J.K.B.	  (2011).	  Divergence	  of	  a	  

stereotyped	  call	  in	  northern	  resident	  killer	  whales.	  –	  J	  Acoust	  Soc	  Am	  129:1067-‐1072	  

Guinet	  C.,	  Bouvier	  J.	  (1995).	  Development	  of	  intentional	  stranding	  hunting	  techniques	  in	  killer	  whale	  
(Orcinus	  orca)	  calves	  at	  Crozet	  Archipelago.	  –	  Can	  J	  Zool	  73:27-‐33	  

Harcourt	  A.H.,	  Stewart	  K.J.,	  Hauser	  M.	  (1993).	  Functions	  of	  wild	  gorilla	  'close'	  calls.	  I.	  Repertoire,	  Context,	  
and	  Interspecific	  Comparison.	  –	  Behaviour	  124:	  89-‐122	  

Hoelzel	  A.R.,	  Osborne	  R.W.	  (1986).	  Killer	  whale	  call	  characteristics:	  implications	  for	  cooperative	  foraging	  

strategies.	  –	  	  In:	  Kirkevold	  B.,	  Lockard	  J.S.	  (eds)	  Behavioral	  biology	  of	  killer	  whales,	  Alan	  R.	  Liss,	  New	  York,	  
pp	  373–403	  

Holt	  M.M.,	  Noren	  D.P.,	  Veirs	  V.,	  Emmons	  C.K.,	  Veirs	  S.	  (2008).	  Speaking	  up:	  Killer	  whales	  (Orcinus	  orca)	  
increase	  their	  call	  amplitude	  in	  response	  to	  vessel	  noise.	  –	  J	  Acoust	  Soc	  Am	  125:EL27-‐EL32	  

Holt	  M.M.,	  Noren	  D.P.,	  Emmons	  C.K.	  (2013).	  An	  investigation	  of	  sound	  use	  and	  behavior	  in	  a	  killer	  whale	  

(Orcinus	  orca)	  population	  to	  inform	  passive	  acoustic	  monitoring	  studies.	  –	  Mar	  Mam	  Sci	  29:E193–E202	  

Iñiguez	  M.A.	  (2001).	  Seasonal	  distribution	  of	  killer	  whales	  (Orcinus	  orca)	  in	  Northern	  Patagonia,	  Argentina.	  
–	  Aquatic	  Mammals	  27:154-‐161	  

Ivkovich	  T.V.,	  Filatova	  O.A.,	  Burdin	  A.M.,	  Sato	  H.,	  Hoyt	  E.	  (2010).	  The	  social	  organization	  of	  resident-‐type	  
killer	  whales	  (Orcinus	  orca)	  in	  Avacha	  Gulf,	  Northwest	  Pacific,	  as	  revealed	  through	  association	  patterns	  

and	  acoustic	  similarity.	  –	  Mamm	  Biol	  75:198-‐210	  

Janik	  V.M.	  (2000).	  Whistle	  matching	  in	  wild	  bottlenose	  dolphins	  (Tursiops	  truncatus).	  –	  Science	  289:1355-‐
1357	  

Janik	  V.M.	  (2014).	  Cetacean	  vocal	  learning	  and	  communication.	  –	  Current	  Opinion	  in	  Neurobiology	  28:60-‐
65	  

Janik	  V.M.,	  Slater	  P.B.	  (1997).	  Vocal	  learning	  in	  mammals.	  –	  Adv	  Stud	  Behav	  26:59-‐99	  

King	  S.L.,	  Sayigh	  L.S.,	  Wells	  R.S.,	  Fellner	  W.,	  Janik	  V.M.	  (2013).	  Vocal	  copying	  of	  individually	  distinctive	  

signature	  whistles	  in	  bottlenose	  dolphins.	  –	  Proc	  Royal	  Soc	  Lond	  B	  280:20130053	  

Kirby	  S.,	  Cornish	  H.,	  Smith	  K.	  (2008).	  Cumulative	  cultural	  evolution	  in	  the	  laboratory:	  An	  experimental	  
approach	  to	  the	  origins	  of	  structure	  in	  human	  language.	  –	  PNAS	  105:10681–10686	  

Kremers	  D.,	  Lemasson	  A.,	  Almunia	  J.,	  Wanker	  R.	  (2012).	  Vocal	  sharing	  and	  individual	  acoustic	  

distinctiveness	  within	  a	  group	  of	  captive	  orcas	  (Orcinus	  orca).	  –	  J	  Comp	  Psychol	  126:433-‐445	  



	  

20	  
	  

Labov	  W.	  (2011).	  Principles	  of	  linguistic	  change,	  cognitive	  and	  cultural	  factors	  (Vol.	  3).	  John	  Wiley	  and	  

Sons.	  

Lachlan	  R.F.,	  Feldman	  M.W.	  (2003).	  Evolution	  of	  cultural	  communication	  systems:	  the	  coevolution	  of	  
cultural	  signals	  and	  genes	  encoding	  learning	  preferences.	  –	  J	  Evol	  Biol	  16:1084-‐1095	  

Laland	  K.N.,	  Odling-‐Smee	  J.,	  Feldman	  M.W.	  (2000).	  Niche	  construction,	  biological	  evolution,	  and	  cultural	  
change.	  –	  Behav	  Brain	  Sci	  23:131-‐146	  

Lammers	  M.O.,	  Au	  W.W.	  (2003).	  Directionality	  in	  the	  whistles	  of	  Hawaiian	  spinner	  dolphins	  (Stenella	  

longirostris):	  A	  signal	  feature	  to	  cue	  direction	  of	  movement?	  –	  Mar	  Mam	  Sci	  19:249-‐264	  

Lumsden	  C.J.,	  Wilson	  E.O.	  (1985).	  The	  relation	  between	  biological	  and	  cultural	  evolution.	  –	  	  Journal	  of	  
Social	  and	  Biological	  Structures	  8:343-‐359	  

Lynch	  A.,	  Baker	  A.J.	  (1993).	  A	  population	  memetics	  approach	  to	  cultural	  evolution	  in	  chaffinch	  song:	  
meme	  diversity	  within	  populations.	  –	  American	  Naturalist	  141:597-‐620	  

Lynch	  A.	  (1996).	  Population	  memetics	  of	  bird	  song.	  In:	  Kroodsma	  DE,	  Miller	  EH	  (eds)	  Ecology	  and	  

evolution	  of	  acoustic	  communication	  in	  birds.	  Comstock	  Publishing	  Associates,	  Ithaca	  NY,	  pp	  181-‐197	  

MacDougall-‐Shackleton	  E.A.,	  Derryberry	  E.P.,	  Hahn	  T.P.	  (2002).	  Nonlocal	  male	  mountain	  white-‐crowned	  
sparrows	  have	  lower	  paternity	  and	  higher	  parasite	  loads	  than	  males	  singing	  local	  dialect.	  –	  Behav	  Ecol	  
13:682–689	  

Macedonia	  J.M.	  (1986).	  Individuality	  in	  a	  contact	  call	  of	  the	  ringtailed	  lemur	  (Lemur	  catta).	  –	  American	  J	  

Primatology	  11:163–179	  

Marler	  P.	  (2004).	  Bird	  calls:	  their	  potential	  for	  behavioral	  neurobiology.	  –	  Bird	  song.	  Ann	  NY	  Acad	  Sci	  
1016:31–44.	  

Marler	  P.R.,	  Slabbekoorn	  H.	  (2004).	  Nature's	  music:	  the	  science	  of	  birdsong.	  Academic	  Press	  

Marshall-‐Pescini	  S.,	  Whiten	  A.	  (2008).	  Chimpanzees	  (Pan	  troglodytes)	  and	  the	  question	  of	  cumulative	  
culture:	  an	  experimental	  approach.	  –	  Animal	  Cognition	  11:449-‐456	  

Miksis	  J.L.,	  Tyack	  P.L.,	  Buck	  J.R.	  (2002).	  Captive	  dolphins,	  Tursiops	  truncatus,	  develop	  signature	  whistles	  

that	  match	  acoustic	  features	  of	  human-‐made	  model	  sounds.	  –	  J	  Acoust	  Soc	  Am	  112:728-‐739	  

Miller	  P.J.O.	  (2002).	  Mixed-‐directionality	  of	  killer	  whale	  stereotyped	  calls:	  a	  direction	  of	  movement	  cue?	  –	  
Behav	  Ecol	  Sociobiol	  52:262-‐270	  

Miller	  P.J.O.	  (2006).	  Diversity	  in	  sound	  pressure	  levels	  and	  estimated	  active	  space	  of	  resident	  killer	  whale	  
vocalizations.	  –	  J	  Comp	  Physiol	  A	  192:449-‐459	  

Miller	  P.J.O.,	  Bain	  D.E.	  (2000).	  Within-‐pod	  variation	  in	  the	  sound	  production	  of	  a	  pod	  of	  killer	  whales,	  

Orcinus	  orca.	  –	  Anim	  Behav	  60:617-‐628	  

Miller	  P.J.O.,	  Shapiro	  A.D.,	  Tyack	  P.L.,	  Solow	  A.R.	  (2004).	  Call-‐type	  matching	  in	  vocal	  exchanges	  of	  free-‐
ranging	  resident	  killer	  whales,	  Orcinus	  orca.	  –	  Anim	  Behav	  67:1099-‐1107	  



	  

21	  
	  

Miller	  P.J.O.,	  Samarra	  F.I.,	  Perthuison	  A.D.	  (2007).	  Caller	  sex	  and	  orientation	  influence	  spectral	  

characteristics	  of	  “two-‐voice”	  stereotyped	  calls	  produced	  by	  free-‐ranging	  killer	  whales.	  –	  J	  Acoust	  Soc	  Am	  
121:3932-‐3937	  

Moore	  S.E.,	  Francine	  J.K.,	  Bowles	  A.E.,	  Ford	  J.K.B.	  (1988).	  Analysis	  of	  calls	  of	  killer	  whales,	  Orcinus	  orca,	  
from	  Iceland	  and	  Norway.	  –	  Rit	  Fiskideilar	  11:225-‐250	  

Morin	  P.A.,	  Archer	  F.I.,	  Foote	  A.D.,	  Vilstrup	  J.,	  Allen	  E.E.,	  Wade	  P.,	  ...	  and	  Harkins	  T.	  (2010).	  Complete	  

mitchondrial	  genome	  phylogeographic	  analysis	  of	  killer	  whales	  (Orcinus	  orca)	  indicates	  multiple	  species.	  –	  
Genome	  Res	  20:908-‐916	  

Morton	  A.B.,	  John	  C.G.,	  Renee	  C.P.	  (1986).	  Sound	  and	  behavior	  correlations	  in	  captive	  Orcinus	  orca.	  –	  In:	  
Kirkevold	  B,	  Lockard	  JS	  (eds)	  Behavioral	  biology	  of	  killer	  whales,	  Alan	  R.	  Liss,	  New	  York,	  pp	  303-‐333	  

Moura	  A.E.,	  Kenny	  J.G.,	  Chaudhuri	  R.,	  Hughes	  M.A.,	  J.	  Welch	  A.,	  Reisinger	  R.R.,	  de	  Bruyn	  P.J.N.,	  Dahlheim	  

M.E.,	  Hall	  N.,	  Hoelzel	  A.R.	  (2014).	  Population	  genomics	  of	  the	  killer	  whale	  indicates	  ecotype	  evolution	  in	  
sympatry	  involving	  both	  selection	  and	  drift.	  –	  Mol	  Ecol	  23:	  5179–5192	  

Mueller	  R.L.,	  Macey	  J.R.,	  Jaekel	  M.,	  Wake	  D.B.,	  Boore	  J.L.	  (2004).	  Morphological	  homoplasy,	  life	  history	  
evolution,	  and	  historical	  biogeography	  of	  plethodontid	  salamanders	  inferred	  from	  complete	  

mitochondrial	  genomes.	  –	  PNAS	  101:13820-‐13825	  

Mundinger	  P.C.	  (1980).	  Animal	  cultures	  and	  a	  general	  theory	  of	  cultural	  evolution.	  –	  Ethology	  and	  
Sociobiology	  1:183-‐223	  

Musser	  W.B.,	  Bowles	  A.E.,	  Grebner	  D.M.,	  Crance	  J.L.	  (2014).	  Differences	  in	  acoustic	  features	  of	  
vocalizations	  produced	  by	  killer	  whales	  cross-‐socialized	  with	  bottlenose	  dolphins.	  –	  J	  Acoust	  Soc	  Am	  

136:1990-‐2002	  

Mühlhäusler	  P.	  (1997).	  Pidgin	  and	  Creole	  Linguistics.	  University	  of	  Westminster	  Press,	  London	  

Noad	  M.J.,	  Cato	  D.H.,	  Bryden	  M.M.,	  Jenner	  M.N.,	  Jenner	  K.C.S.	  (2000).	  Cultural	  revolution	  in	  whale	  songs.	  
–	  Nature	  408:537-‐537	  

Nousek	  A.E.,	  Slater	  P.J.,	  Wang	  C.,	  Miller	  P.J.	  (2006).	  The	  influence	  of	  social	  affiliation	  on	  individual	  vocal	  
signatures	  of	  northern	  resident	  killer	  whales	  (Orcinus	  orca).	  –	  Biol	  Lett	  2:481-‐484	  

Oberweger	  K.,	  Goller	  F.	  (2001).	  The	  metabolic	  cost	  of	  birdsong	  production.	  –	  J	  Exp	  Biol	  204:3379-‐3388	  

Oda	  R.	  (1996).	  Effects	  of	  contextual	  and	  social	  variables	  on	  contact	  call	  production	  in	  free-‐ranging	  

ringtailed	  lemurs	  (Lemur	  catta).	  –	  Int	  J	  Primatol	  17:	  191–205	  

Parsons	  K.M.,	  Durban	  J.W.,	  Burdin	  A.M.,	  Burkanov	  V.N.,	  Pitman	  R.L.,	  Barlow	  J.,	  Barrett-‐Lennard	  L.G.,	  
LeDuc	  R.G.,	  Robertson	  K.M.,	  Matkin	  C.O.,	  Wade	  P.R.	  (2013).	  Geographic	  patterns	  of	  genetic	  
differentiation	  among	  killer	  whales	  in	  the	  northern	  N	  Pacific.	  –	  J	  Hered	  104:737-‐754	  

Payne	  K.,	  Payne	  R.	  (1985).	  Large	  scale	  changes	  over	  19	  years	  in	  songs	  of	  humpback	  whales	  in	  Bermuda.	  –	  
Zeitschrift	  für	  Tierpsychologie	  68:89-‐114	  

Perfors	  A.,	  Navarro	  D.	  J.	  (2014).	  Language	  evolution	  can	  be	  shaped	  by	  the	  structure	  of	  the	  world.	  –	  
Cognitive	  Science	  38:775–793	  	  



	  

22	  
	  

Pinker	  S.	  (1994).	  The	  Language	  Instinct.	  MIT	  Press,	  Cambridge,	  MA	  

Pitman	  R.L.,	  Ensor	  P.	  (2003).	  Three	  forms	  of	  killer	  whales	  (Orcinus	  orca)	  in	  Antarctic	  waters.	  –	  J	  Cetacean	  

Res	  Manage	  5:131-‐140	  

Pitman	  R.L.,	  Perryman	  W.L.,	  LeRoi	  D.,	  Eilers	  E.	  (2007).	  A	  dwarf	  form	  of	  killer	  whale	  in	  Antarctica.	  –	  J	  
Mammal	  88:43-‐48	  

Pitman	  R.L.,	  Durban	  J.W.,	  Greenfelder	  M.,	  Guinet	  C.,	  Jorgensen	  M.,	  Olson	  P.A.,	  ...	  and	  Towers	  J.R.	  (2011).	  
Observations	  of	  a	  distinctive	  morphotype	  of	  killer	  whale	  (Orcinus	  orca),	  type	  D,	  from	  subantarctic	  waters.	  

–	  Polar	  Biol	  34:303-‐306	  

Planque	  R.,	  Britton	  N.,	  Slabbekoorn	  H.	  (2014).	  On	  the	  maintenance	  of	  bird	  song	  dialects.	  –	  J	  Math	  Biol	  
68:505-‐531	  

Price	  J.J.,	  Lanyon	  S.M.	  (2002).	  Reconstructing	  the	  evolution	  of	  complex	  bird	  song	  in	  the	  oropendolas.	  –	  
Evolution	  56:1514-‐1529	  

Rehn	  N.,	  Filatova	  O.A.,	  Durban	  J.W.,	  Foote	  A.D.	  (2011).	  Cross-‐cultural	  and	  cross-‐ecotype	  production	  of	  a	  

killer	  whale	  ‘excitement’call	  suggests	  universality.	  –	  Naturwissenschaften	  98:1-‐6	  

Rehn	  N.,	  Teichert	  S.,	  Thomsen	  F.	  (2007).	  Structural	  and	  temporal	  emission	  patterns	  of	  variable	  pulsed	  calls	  
in	  free-‐ranging	  killer	  whales	  (Orcinus	  orca).	  –	  Behaviour	  144:307-‐330	  

Reiss	  D.,	  McCowan	  B.	  (1993).	  Spontaneous	  vocal	  mimicry	  and	  production	  by	  bottlenose	  dolphins	  (Tursiops	  
truncatus):	  evidence	  for	  vocal	  learning.	  –	  J	  Comp	  Psychol	  107:301-‐312	  

Rendell	  L.,	  Whitehead	  H.	  (2001)	  Culture	  in	  whales	  and	  dolphins.	  –	  Behav	  Brain	  Sci	  24:309–382	  

Richlen	  M.F.,	  Thomas	  J.A.	  (2008).	  Acoustic	  behavior	  of	  Antarctic	  killer	  whales	  (Orcinus	  orca)	  recorded	  near	  

the	  ice	  edge	  of	  McMurdo	  Sound,	  Antarctica.	  –	  Aquatic	  Mammals	  34:448-‐457	  

Ridgway	  S.,	  Carder	  D.,	  Jeffries	  M.,	  Todd	  M.	  (2012).	  Spontaneous	  human	  speech	  mimicry	  by	  a	  cetacean.	  –	  
Curr	  Biol	  22:R860-‐R861	  

Riesch	  R.,	  Ford	  J.K.B.,	  Thomsen	  F.	  (2006).	  Stability	  and	  group	  specificity	  of	  stereotyped	  whistles	  in	  resident	  
killer	  whales,	  Orcinus	  orca,	  off	  British	  Columbia.	  –	  Anim	  Behav	  71:79-‐91	  

Riesch	  R.,	  Ford	  J.K.B.,	  Thomsen	  F.	  (2008).	  Whistle	  sequences	  in	  wild	  killer	  whales	  (Orcinus	  orca).	  –	  J	  Acoust	  

Soc	  Am	  124:1822-‐1829	  

Riesch	  R.,	  Deecke	  V.B.	  (2011).	  Whistle	  communication	  in	  mammal-‐eating	  killer	  whales	  (Orcinus	  orca):	  
further	  evidence	  for	  acoustic	  divergence	  between	  ecotypes.	  –	  Behav	  Ecol	  Sociobiol	  65:1377-‐1387	  

Robinson	  F.N.,	  Curtis	  H.S.	  (1996).	  The	  vocal	  displays	  of	  the	  lyrebirds	  (Menuridae).	  –	  Emu	  96:258-‐275	  

Samarra	  F.I.P.,	  Deecke	  V.B.,	  Vinding	  K.,	  Rasmussen	  M.H.,	  Swift	  R.J.,	  Miller	  P.J.O.	  (2010).	  Killer	  whales	  
(Orcinus	  orca)	  produce	  ultrasonic	  whistles.	  –	  J	  Acoust	  Soc	  Am	  128:EL205-‐EL210	  

Samarra	  F.I.P.,	  Miller	  P.J.O.	  (2015a).	  Prey-‐induced	  behavioural	  plasticity	  of	  herring-‐eating	  killer	  whales.	  –	  
Marine	  Biology,	  162:809-‐821.	  



	  

23	  
	  

Samarra,	  F.I.P.,	  Deecke,	  V.B.,	  Simonis,	  A.E.,	  Miller,	  P.J.O.	  (2015b).	  Geographic	  variation	  in	  the	  time-‐

frequency	  characteristics	  of	  high-‐frequency	  whistles	  produced	  by	  killer	  whales	  (Orcinus	  orca).	  Marine	  
Mammal	  Science	  31(2):	  688-‐706.	  

Sandler	  W.,	  Meir	  I.,	  Padden	  C.,	  Aronoff	  M.	  (2005).	  The	  emergence	  of	  grammar:	  Systematic	  structure	  in	  a	  
new	  language.	  –	  PNAS	  102:2661-‐2665	  

Saulitis	  E.L.,	  Matkin	  C.O.,	  Barrett-‐Lennard	  L.G.,	  Heise	  K.,	  Ellis	  G.M.	  (2000).	  Foraging	  strategies	  of	  sympatric	  

killer	  whale	  (Orcinus	  orca)	  populations	  in	  Prince	  William	  Sound,	  Alaska.	  –	  Mar	  Mamm	  Sci	  16:94–109	  

Saulitis	  E.L.,	  Matkin	  C.O.,	  Fay	  F.H.	  (2005).	  Vocal	  repertoire	  and	  acoustic	  behavior	  of	  the	  isolated	  AT1	  killer	  
whale	  subpopulation	  in	  southern	  Alaska.	  –	  Can	  J	  Zool	  83:1015-‐1029	  

Sayigh	  L.S.,	  Esch	  H.C.,	  Wells	  R.S.,	  Janik	  V.M.	  (2007).	  Facts	  about	  signature	  whistles	  of	  bottlenose	  dolphins,	  
Tursiops	  truncatus.	  –	  Anim	  Behav	  74:1631-‐1642	  

Senghas	  A.,	  Kita	  S.,	  Özyürek	  A.	  (2005).	  Children	  creating	  core	  properties	  of	  language:	  evidence	  from	  an	  

emerging	  sign	  language	  in	  Nicaragua.	  –	  Science	  305:1779–1782	  

Shamir	  L.,	  Yerby	  C.,	  Simpson	  R.,	  von	  Benda-‐Beckmann	  A.M.,	  Tyack	  P.,	  Samarra	  F.,	  ...	  and	  Wallin	  J.	  (2014).	  
Classification	  of	  large	  acoustic	  datasets	  using	  machine	  learning	  and	  crowdsourcing:	  Application	  to	  whale	  
calls.	  –	  J	  Acoust	  Soc	  Am	  135:953-‐962	  

Shapiro	  A.D.,	  Tyack	  P.L.,	  Seneff	  S.	  (2011).	  Comparing	  call-‐based	  versus	  subunit-‐based	  methods	  for	  

categorizing	  Norwegian	  killer	  whale,	  Orcinus	  orca,	  vocalizations.	  –	  Anim	  Behav	  81:377-‐386	  

Similä	  T.,	  Ugarte	  F.	  (1993).	  Surface	  and	  underwater	  observations	  of	  cooperatively	  feeding	  killer	  whales	  in	  
northern	  Norway.	  –	  Can	  J	  Zool	  71:1494-‐1499	  

Simon	  M.,	  Ugarte	  F.,	  Wahlberg	  M.,	  Miller	  L.A.	  (2006).	  Icelandic	  killer	  whales	  Orcinus	  orca	  use	  a	  pulsed	  call	  
suitable	  for	  manipulating	  the	  schooling	  behaviour	  of	  herring	  Clupea	  harengus.	  –	  Bioacoustics	  16:57-‐74	  

Simon	  M.,	  McGregor	  P.,	  Ugarte	  F.	  (2007a).	  The	  relationship	  between	  the	  acoustic	  behaviour	  and	  surface	  

activity	  of	  killer	  whales	  (Orcinus	  orca)	  that	  feed	  on	  herring	  (Clupea	  harengus).	  –	  Acta	  Ethologica	  10:47–53	  

Simon	  M.,	  Wahlberg	  M.,	  Miller	  L.A.	  (2007b).	  Echolocation	  clicks	  from	  killer	  whales	  (Orcinus	  orca)	  feeding	  
on	  herring	  (Clupea	  harengus).	  –	  J	  Acoust	  Soc	  Am	  121:749-‐752	  

Simon	  M.,	  Wahlberg	  M.,	  Ugarte	  F.,	  Miller	  L.A.	  (2005).	  Acoustic	  characteristics	  of	  underwater	  tail	  slaps	  
used	  by	  Norwegian	  and	  Icelandic	  killer	  whales	  (Orcinus	  orca)	  to	  debilitate	  herring	  (Clupea	  harengus).	  –	  J	  

Exp	  Biol	  208:2459-‐2466	  

Simonis	  A.E.,	  Baumann-‐Pickering	  S.,	  Oleson	  E.,	  Melcón	  M.L.,	  Gassmann	  M.,	  Wiggins	  S.M.,	  Hildebrand	  J.A.	  
(2012).	  High-‐frequency	  modulated	  signals	  of	  killer	  whales	  (Orcinus	  orca)	  in	  the	  N	  Pacific.	  –	  J	  Acoust	  Soc	  
Am	  131:EL295-‐EL301	  

Slater	  P.J.B.,	  Lachlan	  R.F.	  (2003).	  Is	  innovation	  in	  bird	  song	  adaptive?	  –	  In:	  Reader	  SM,	  Laland	  KN	  (eds)	  
Animal	  innovation.	  Oxford	  University	  Press,	  New	  York,	  pp	  117–135	  

Slater	  P.J.B.	  (1989).	  Bird	  song	  learning:	  causes	  and	  consequences.	  –	  Ethol	  Ecol	  Evol	  1:19-‐46	  



	  

24	  
	  

Smolker	  R.,	  Pepper	  J.W.	  (1999).	  Whistle	  convergence	  among	  allied	  male	  bottlenose	  dolphins	  

(Delphinidae,	  Tursiops	  sp.).	  –	  Ethology	  105:595-‐617	  

Snowdon	  C.T.	  (1989).	  Vocal	  communication	  in	  New	  World	  monkeys.	  –	  J	  Hum	  Evol	  18:611–633	  

Stenersen	  J.,	  Similä	  T.	  (2004).	  Norwegian	  killer	  whales.	  Tringa	  AS	  Forlag,	  Lofoten	  

Strager	  H.	  (1995).	  Pod-‐specific	  call	  repertoires	  and	  compound	  calls	  of	  killer	  whales,	  Orcinus	  orca	  Linnaeus,	  
1758,	  in	  the	  waters	  of	  northern	  Norway.	  –	  Can	  J	  Zool	  73:1037-‐1047	  

Strimling	  P.,	  Enquist	  M.,	  Eriksson	  K.	  (2009).	  Repeated	  learning	  makes	  cultural	  evolution	  unique.	  –	  PNAS	  
106:13870-‐13874	  

Tamariz	  M.,	  Kirby	  S.	  (2015).	  Culture:	  copying,	  compression,	  and	  conventionality.	  –	  Cognitive	  Science	  

39:171-‐183	  

Thomsen	  F.,	  Franck	  D.,	  Ford	  J.K.B.	  (2001).	  Characteristics	  of	  whistles	  from	  the	  acoustic	  repertoire	  of	  
resident	  killer	  whales	  (Orcinus	  orca)	  off	  Vancouver	  Island,	  British	  Columbia.	  –	  J	  Acoust	  Soc	  Am	  109:1240-‐
1246	  

Thomsen	  F.,	  Franck	  D.,	  Ford	  J.K.B.	  (2002).	  On	  the	  communicative	  significance	  of	  whistles	  in	  wild	  killer	  

whales	  (Orcinus	  orca).	  –	  Naturwissenschaften	  89:404-‐407.	  

Trickey	  J.S.,	  Reyes	  M.V.R.,	  Baumann-‐Pickering	  S.,	  Melcón	  M.L.,	  Hildebrand	  J.A.,	  Iñíguez	  M.A.	  (2014).	  
Acoustic	  encounters	  of	  killer	  and	  beaked	  whales	  during	  the	  2014	  SORP	  cruise.	  –	  IWC	  report	  SC/65b/SM12	  

Tyack	  P.L.,	  Sayigh	  L.S.	  (1997).	  Vocal	  learning	  in	  cetaceans.	  In:	  Snowdon	  CT,	  Hausberger	  M	  (eds)	  Social	  
influences	  on	  vocal	  development,	  Cambridge	  University	  Press,	  pp	  208-‐233	  

Van	  Gelderen	  E.	  (2011).	  The	  linguistic	  cycle:	  language	  change	  and	  the	  language	  faculty.	  Oxford	  University	  

Press,	  USA	  

van	  Opzeeland	  I.,	  Corkeron	  P.J.,	  Leyssen	  T.,	  Simila	  T.,	  Van	  Parijs	  S.M.	  (2005).	  Vocal	  behaviour	  of	  
Norwegian	  killer	  whales,	  Orcinus	  orca,	  during	  carousel	  and	  seiner	  foraging	  on	  spring-‐spawning	  herring.	  –	  
Aquatic	  Mammals	  31:110-‐119	  

van	  Parijs	  S.M.,	  Leyssen	  T.,	  Similä	  T.	  (2004).	  Sounds	  produced	  by	  Norwegian	  killer	  whales,	  Orcinus	  orca,	  

during	  capture.	  –	  J	  Acoust	  Soc	  Am	  116:557-‐560	  

Visser	  I.	  (1999).	  Benthic	  foraging	  on	  stingrays	  by	  killer	  whales	  (Orcinus	  orca)	  in	  New	  Zealand	  waters.	  Mar	  
Mam	  Sci	  15:220-‐227	  

Visser	  I.N.,	  Berghan	  J.,	  van	  Meurs	  R.,	  Fertl	  D.	  (2000).	  Killer	  whale	  (Orcinus	  orca)	  predation	  on	  a	  shortfin	  
mako	  shark	  (Isurus	  oxyrinchus)	  in	  New	  Zealand	  waters.	  –	  Aquatic	  Mammals	  26:229-‐231	  

Wang	  W.S.-‐Y.,	  Minett	  J.W.	  (2005).	  Vertical	  and	  horizontal	  transmission	  in	  language	  evolution.	  –	  Trans	  

Philological	  Soc	  103:121–146	  	  

Weiß	  B.M.,	  Ladich	  F.,	  Spong	  P.,	  Symonds	  H.K.	  (2006).	  Vocal	  behavior	  of	  resident	  killer	  whale	  matrilines	  
with	  newborn	  calves:	  the	  role	  of	  family	  signatures.	  –	  J	  Acoust	  Soc	  Am	  119:627-‐635	  



	  

25	  
	  

Weiß	  B.M.,	  Symonds	  H.,	  Spong	  P.,	  Ladich	  F.	  (2007).	  Intra-‐and	  intergroup	  vocal	  behavior	  in	  resident	  killer	  

whales,	  Orcinus	  orca.	  –	  J	  Acoust	  Soc	  Am	  122:3710-‐3716	  

Weiß	  B.M.,	  Symonds	  H.,	  Spong	  P.,	  Ladich	  F.	  (2011).	  Call	  sharing	  across	  vocal	  clans	  of	  killer	  whales:	  
Evidence	  for	  vocal	  imitation?	  –	  Mar	  Mam	  Sci	  27:E1-‐E13	  	  

Whiten	  A.,	  Hinde	  R.A.,	  Laland.	  K.N.,	  Stringer	  C.B.	  (2011).	  Culture	  evolves.	  –	  Philos	  Trans	  R	  Soc	  Lond	  B	  Biol	  
Sci	  366:	  938-‐948	  

Wieland	  M.,	  Jones	  A.,	  Renn	  S.C.	  (2010).	  Changing	  durations	  of	  southern	  resident	  killer	  whale	  (Orcinus	  

orca)	  discrete	  calls	  between	  two	  periods	  spanning	  28	  years.	  –	  Mar	  Mam	  Sci	  26:195-‐201	  

Yurk	  H.	  (2005).	  Vocal	  culture	  and	  social	  stability	  in	  resident	  killer	  whales	  (Orcinus	  orca).	  Dissertation,	  
University	  of	  British	  Columbia	  

Yurk	  H.,	  Barrett-‐Lennard	  L.,	  Ford	  J.K.B.,	  Matkin	  C.O.	  (2002).	  Cultural	  transmission	  within	  maternal	  
lineages:	  vocal	  clans	  in	  resident	  killer	  whales	  in	  southern	  Alaska.	  –	  Anim	  Behav	  63:1103-‐1119	  

Yurk	  H.,	  Filatova	  O.A.,	  Matkin	  C.O.,	  Barrett-‐Lennard	  L.G.,	  Brittain	  M.	  (2010).	  Sequential	  habitat	  use	  by	  two	  

resident	  killer	  whale	  (Orcinus	  orca)	  clans	  in	  Resurrection	  Bay,	  Alaska,	  as	  determined	  by	  remote	  acoustic	  
monitoring.	  –	  Aquatic	  Mammals	  36:67-‐78	  

Zuberbuhler,	  K.	  (2003).	  Referential	  signalling	  in	  non-‐human	  primates:	  cognitive	  precursors	  and	  limitations	  
for	  the	  evolution	  of	  language.	  –	  Advances	  in	  the	  Study	  of	  Behavior,	  33,	  265-‐308.	  	  

	  

	   	  



	  

26	  
	  

Table	  1.	  Summary	  of	  studies	  of	  killer	  whale	  acoustic	  communication.	  	  

Location	   Ecotype	   References	  	   Topic	  

Function	  
Geographic	  
and	  dialect	  
variation	  

Learning	  
and	  

evolution	  
NE	  Pacific	  	   Residents	   Hoelzel	  &	  Osborne	  1986	  

Ford	  1989	  
Ford	  1991	  
Barrett-‐Lennard	  et	  al.,	  1996	  
Yurk	  et	  al.,	  2002	  
Thomsen	  et	  al.,	  2001	  
Thomsen	  et	  al.,	  2002	  
Deecke	  et	  al.,	  2000,	  2010	  
Miller,	  Bain	  2000	  
Miller	  2002,	  2006	  
Miller	  et	  al.,	  2004	  
Foote	  et	  al.,	  2004	  
Foote	  et	  al.,	  2006	  
Nousek	  et	  al.,	  2006	  
Riesch	  et	  al.,	  2006	  
Miller	  et	  al.2007	  
Riesch	  et	  al.,	  2008	  
Weiß	  et	  al.,	  2006,	  2007,	  2011	  
Rehn	  et	  al.,	  2007,	  2011	  
Foote	  and	  Nystuen	  2008	  
Foote	  et	  al.,	  2008	  
Holt	  et	  al.,	  2008,	  2013	  
Wieland	  et	  al.,	  2010	  
Yurk	  et	  al.,	  2010	  
Grebner	  et	  al.,	  2011	  
Filatova	  et	  al.,	  2012a	  

+	  
+	  
+	  
+	  
	  
	  
+	  
	  
	  
+	  
+	  
+	  
	  
	  
	  
	  
+	  
+	  
+	  
	  
+	  
+	  
	  
	  
	  
	  

	  
	  

+	  
	  
+	  
	  
	  
+	  
+	  
+	  
	  
	  
	  
+	  
+	  
+	  
	  
	  
+	  
+	  
	  
	  
+	  
	  
+	  
+	  

	  
	  
+	  
	  
	  

	  
	  
+	  
+	  
	  
	  
	  
+	  
	  
	  
	  
	  
	  
	  
	  
	  
	  
+	  
	  
+	  
+	  

	   Transients	   Barrett-‐Lennard	  et	  al.,	  1996	  
Deecke	  et	  al.,	  2005	  
Saulitis	  et	  al.,	  2005	  
Foote	  and	  Nystuen	  2008	  
Rehn	  et	  al.,	  2011	  	  
Riesch	  and	  Deecke	  2011	  

+	  
+	  
+	  
	  
+	  
+	  

	  
	  
+	  
+	  
+	  
+	  

	  
	  
	  
	  
	  
	  

	   Offshores	   Foote	  and	  Nystuen	  2008	  
Rehn	  et	  al.,	  2011	  
Filatova	  et	  al.,	  2012b	  
Simonis	  et	  al.,	  2012	  

	  
+	  
	  
	  

+	  
+	  
+	  
+	  

	  
	  
	  
	  

NW	  Pacific	   Residents	   Filatova	  et	  al.,	  2007	  
Filatova	  et	  al.,	  2009	  
Filatova	  et	  al.,	  2011	  
Rehn	  et	  al.,	  2011	  
Filatova	  et	  al.,	  2012a	  
Filatova	  et	  al.,	  2013a	  
Filatova	  et	  al.,	  2013b	  

	  
+	  
+	  
+	  
	  
	  
+	  

+	  
	  
	  
+	  
+	  
+	  
	  

	  
	  
	  
	  
+	  
+	  
	  

NE	  Atlantic	   	   Moore	  et	  al.,	  1988	  
Strager	  1995	  
van	  Parijs	  et	  al.,	  2004	  
van	  Opzeeland	  et	  al.,	  2005	  
Simon	  et	  al.,	  2006,	  2007a,	  b	  
Samarra	  et	  al.,	  2010	  
Deecke	  et	  al.,	  2011	  
Shapiro	  et	  al.,	  2011	  
Samarra	  and	  Miller	  2015a	  

	  
	  
+	  
+	  
+	  
	  
	  
	  
+	  

+	  
+	  
	  
	  
+	  
+	  
+	  
+	  
	  

	  
	  
	  
	  
	  
	  
	  



	  

27	  
	  

Samarra	  and	  Miller	  2015b	   +	  
Antarctic	   	   Awbrey	  et	  al.,	  1982	  

Richlen	  and	  Thomas	  2008	  
Trickey	  et	  al.,	  2014	  

	  
+	  
+	   	  

Captive	   	  
	  

Bain	  1986	  
Morton	  et	  al.,	  1986	  
Bowles	  et	  al.,	  1988	  
Graham	  and	  Noonan	  2010	  
Kremers	  et	  al.,	  2012	  
Crance	  et	  al.,	  2014	  
Musser	  et	  al.,	  2014	  

+	  
+	  
	  
+	  
	  
	  

	  

	  
	  
	  
	  
+	  
+	  
+	  

	  
	  
+	  
	  
	  
+	  
+	  

	  

	   	  



	  

28	  
	  

	  

	  

Fig.	  1.	  Examples	  of	  single-‐voiced	  (a)	  and	  two-‐voiced	  (b)	  killer	  whale	  calls.	  Spectrogram	  parameters:	  FFT	  
size	  1024,	  overlap	  87.5%.	  

	   	  

a)	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  b) 
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Fig.	  2.	  Syllabic	  structure	  of	  the	  I43	  call	  type	  from	  Icelandic	  killer	  whales.	  The	  first	  syllable	  may	  vary	  in	  
frequency	  from	  <2	  kHz	  (“l”,	  low)	  to	  2-‐4	  kHz	  (“m”,	  medium)	  and	  >4	  kHz	  (“h”,	  high).	  “h”	  and	  “l”	  variants	  may	  

occur	  simultaneously,	  yielding	  two-‐voiced	  sounds	  (“I43	  hlb”	  on	  this	  figure)	  The	  second	  syllable	  appears	  in	  
at	  least	  four	  forms	  (“a”-‐“c”)	  that	  occur	  in	  various	  combinations	  with	  variations	  of	  the	  first	  syllable.	  
Spectrogram	  parameters:	  FFT	  size	  1024,	  overlap	  87.5%.	  

	  

	   	  

h	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  m	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  l 

I43	  ha	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  I43	  mc	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  I43	  hlb	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  I43	  la	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  I43	  hd 

	  a	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  b	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  c	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  d 
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Fig.	  3.	  Variation	  in	  terminal	  components	  of	  calls	  of	  the	  NE	  Pacific	  Northern	  Resident	  population.	  Call	  types	  
N4,	  N5	  and	  N9	  produced	  by	  matrilines	  of	  A1	  pod	  have	  very	  short	  or	  almost	  absent	  terminal	  components,	  
while	  the	  same	  three	  call	  types	  in	  matrilines	  of	  A5	  pod	  possess	  well-‐developed	  terminal	  components.	  

Spectrogram	  parameters:	  FFT	  size	  1024,	  overlap	  87.5%.	  

	   	  

A1	  pod 
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A5	  pod 
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Fig.	  4.	  The	  shortened	  versions	  of	  Kamchatkan	  killer	  whales	  K5	  call:	  the	  spectrograms	  on	  the	  left	  are	  three	  

subtypes	  of	  K5	  call	  type	  from	  three	  different	  matrilinear	  units,	  while	  the	  spectrograms	  on	  the	  right	  are	  
from	  K24	  and	  K23	  calls	  from	  the	  same	  units	  that	  are	  produced	  by	  the	  shortening	  of	  the	  central	  syllable.	  
Spectrogram	  parameters:	  FFT	  size	  1024,	  overlap	  87.5%.	  

	   	  

	  Unit	  1 
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	  Unit	  2 
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Fig.	  5.	  Examples	  of	  call	  fusion.	  The	  top	  row	  shows	  calls	  from	  Kamchatkan	  killer	  whales:	  a)	  K12	  including	  
K10	  as	  the	  last	  syllable;	  b)	  K10	  separately;	  c)	  K7	  including	  K10	  as	  the	  first	  syllable.	  The	  bottom	  row	  shows	  
calls	  from	  Alaskan	  killer	  whales:	  d)	  AKS05	  call	  separately;	  e)	  AKS05	  as	  a	  high-‐frequency	  syllable	  of	  AKS09.	  

Spectrogram	  parameters:	  FFT	  size	  1024,	  overlap	  87.5%.	  
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