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Fine-scale site fidelity in California sea lions, Zalophus californianus, in the
colony at Los Islotes, La Paz Bay, Mexico
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ABSTRACT. Fine-scale site fidelity in polygynous pinnipeds influences individual interactions, social stability, and gene flow; over time,
demographic processes may be altered, and local extinction of some colonies may occur. The goal of this study was to evaluate fine-scale site
fidelity as it relates to reproductive success of California sea lion, Zalophus californianus, adult females at 3 different reproductive sites in the
Los Islotes rookery in La Paz Bay, Baja California Sur, Mexico. Reproductive history data for 5 cohorts of California sea lions marked as pups
between 1980 and 1984 were used to estimate the individual fine-scale site fidelity index and the return rate. A Pearson correlation was used
to evaluate whether there was a relationship between site fidelity and reproductive success (number of pups that a female had during the study
period) during the 9-yr study period, and a chi-square test was used to compare reproductive success between sites. Adult female California sea
lions showed high site fidelity to the colony, with the majority showing site fidelity values >40%; sites A and B had high return rates, whereas
site C was the least preferred. There was no significant difference in the relationship between the fine-scale site fidelity index and reproductive
success, or in reproductive success between sites. The high degree of fine-scale site fidelity apparently has not had negative effects on this
colony, as evidenced by the significant increase in population size over the last 3 decades and the relatively high reproductive rates.

Key words: philopatry, reproductive success, inbreeding, Gulf of California.

RESUMEN. Dentro de los pinnipedos poliginicos, la fidelidad al sitio a escala fina influye en las interacciones individuales, la estabilidad social
y el flujo genético; con el tiempo, puede afectar procesos demograficos e, incluso, llevar a la extincion local de algunas colonias. El objetivo de
este trabajo fue estimar el grado de fidelidad al sitio a escala fina para hembras adultas de lobo marino de California, Zalophus californianus,
en 3 areas de reproduccion y su relacion con su éxito reproductivo en la colonia reproductiva Los Islotes, bahia de La Paz, Baja California Sur,
Meéxico. Se estim¢ el indice de fidelidad al sitio a escala fina individual y la tasa de retorno a partir de la historia reproductiva de 5 cohortes de
hembras marcadas desde crias entre 1980 y 1984. Se utilizé una correlacion de Pearson para ver si existia una relacion entre la fidelidad al sitio
y el éxito reproductivo (niimero de crias que tuvo una hembra durante el periodo de estudio) de cada individuo durante el periodo de estudio de
9 afios, y se comparo el éxito reproductivo entre sitios mediante una prueba de chi cuadrado. Las hembras adultas de lobo marino de California
mostraron alta fidelidad a la colonia, la mayoria con valores de fidelidad al sitio por encima del 40%; el sitio A y el sitio B mostraron la mayor
tasa de retorno, mientras que el sitio C fue el de menor preferencia. No hubo diferencia significativa en la relacion entre la fidelidad al sitio a
escala fina y el éxito reproductivo, ni tampoco en el éxito reproductivo entre sitios. La elevada fidelidad al sitio a escala fina aparentemente
no ha tenido efectos negativos en esta colonia, como lo indica el aumento significativo de la poblacién en las tltimas 3 décadas y sus tasas
reproductivas relativamente altas.

Palabras clave: filopatria, éxito reproductivo, endogamia, golfo de California.

INTRODUCTION

Pinnipeds are marine mammals that live partly in the
ocean (e.g., for feeding, resting, migrating) and partly on land
(e.g., for maternal care, resting, and mating) (King 1983). In
general, polygynous pinnipeds (ottarids and some phocids)
are highly philopatric (tendency to return to the natal site)
(Pomeroy et al. 2000, Chilvers and Wilkinson 2008). Females
continuously return to the colonies where they gave birth to

INTRODUCCION

Los pinnipedos son mamiferos marinos que realizan
algunas actividades en agua (e.g., alimentacion, descanso y
migracion) y otras en tierra (e.g., cuidado materno, descanso
y apareamiento) (King 1983). En general, los pinnipedos
poliginicos (otaridos y algunos focidos) son altamente filopa-
tricos (regreso a la zona natal) (Pomeroy et al. 2000, Chilvers
y Wilkinson 2008). Las hembras regresan continuamente a

Open Access



Ciencias Marinas, Vol. 45, No. 4, 2019

nurse their offspring during the lactation period (Peterson and
Bartholomew 1967, Melin et al. 2000, Wolf and Trillmich 2007,
Hoffman and Forcada 2012). Conversely, most adult and sub-
adult males migrate and abandon the colonies at the end of the
breeding season and return before the next one begins (Peterson
and Bartholomew 1967, Elorriaga-Verplancken et al. 2018).

Philopatric behavior can influence not only social struc-
ture but also evolutionary processes and gene flow patterns.
This behavior promotes inbreeding, which reduces genetic
variability in populations given the presence of identical
alleles. Reduced genetic variability increases the presence
of homozygous individuals, which is counterproductive for
life history traits such as growth, reproduction, survival,
and the potential for evolution, adaption, and speciation,
up to the extent of driving some populations to extinction
(Greenwood 1980, Matthiopoulos et al. 2005, Campbell et
al. 2007, Chilvers and Wilkinson 2008, Serna-Lagunes and
Diaz-Rivera 2011). Nonetheless, philopatry allows individ-
uals to adapt to the conditions in their local environment, thus
balancing intraspecific competition for resources (Gonzalez-
Forero 1998, Schramm et al. 2009).

In addition to being philopatric, some pinnipeds exhibit
intracolonial site fidelity or fine-scale site fidelity, where an
individual prefers a site or specific territory within a colony
throughout its lifetime (Lunn and Boyd 1991, Cassini 2000,
Pomeroy et al. 2000, Wolf et al. 2005, Cameron et al. 2007,
Wolf and Trillmich 2007). When fine-scale site fidelity is per-
sistent, aggregations of related individuals are formed, which
increase access to limited resources or to the best nursing
sites, decrease the frequency of male agonistic encounters
and harassment, and promote altruistic behavior; this creates
social stability within the colony and increases reproductive
success in gregarious species (Cassini 2000, Pomeroy et al.
2000, Cameron et al. 2007, Wolf and Trillmich 2007).

Studies on fine-scale site fidelity in pinniped colonies
are scarce because these studies require long-term data-
bases of the geographic locations of individuals in a colony.
For this, animals must be permanently branded at birth and
tracked throughout their lifetime. Some of these studies
have found correlations of age, sex, and reproductive suc-
cess with fine-scale site fidelity. In the Galapagos sea lion,
Zalophus wollebaeki, males were found to use sites that
were not frequently used by females (Wolf et al. 2005, Wolf
and Trillmich 2007). Moreover, females with pups used dif-
ferent sites from females without pups or with older pups.
In the Antarctic fur seal, Arctocephalus gazella, reproductive
success was reported to be a better predictor of the ability
of females to occupy preferred sites in a colony (Hoffman
and Forcada 2012). Likewise, studies on Weddell seals,
Leptonychotes weddellii, showed that females having more
pups within a certain period of time were more likely to visit
the same sites than females having less pups (Cameron et al.
2007).

California sea lion colonies in Mexico are in a critical
state given the alarming declines in past decades (Szteren

164

las colonias donde dieron a luz a amamantar a sus crias a lo
largo del periodo de lactancia (Peterson y Bartholomew 1967,
Melin et al. 2000, Wolf'y Trillmich 2007, Hoffman y Forcada
2012). En contraste, la mayoria de los machos adultos y suba-
dultos migran y abandonan las colonias al final de la tempo-
rada de reproduccion y regresan antes de que comience
la siguiente temporada (Peterson y Bartholomew 1967,
Elorriaga-Verplancken et al. 2018).

El comportamiento filopatrico no sélo influye en la estruc-
tura social, sino también en los procesos evolutivos y los
patrones de flujo de genes. Este comportamiento favorece los
apareamientos endogamicos, lo cual reduce la variabilidad
genética en las poblaciones debido a la presencia de alelos
idénticos. Esta reduccion en la variabilidad genética favorece
la presencia de individuos homocigotos, que resulta contra-
producente para las caracteristicas de historia de vida como
el crecimiento, la reproduccion, la supervivencia y el poten-
cial evolutivo, adaptativo y de especiacion, a tal grado de
llevar a la extincion a algunas poblaciones (Greenwood 1980,
Matthiopoulos et al. 2005, Campbell et al. 2007, Chilvers y
Wilkinson 2008, Serna-Lagunes y Diaz-Rivera 2011). Sin
embargo, a través de la filopatria, los individuos se adaptan a
las condiciones del ambiente local y, por lo tanto, se produce
un equilibrio en la competencia intraespecifica por los
recursos (Gonzalez-Forero 1998, Schramm et al. 2009).

Ademas de ser filopatricos, algunos pinnipedos exhiben
fidelidad al sitio intracolonial o fidelidad al sitio a escala fina,
donde los individuos prefieren un sitio o territorio especifico
dentro de una colonia a lo largo de su vida (Lunn y Boyd
1991, Cassini 2000, Pomeroy et al. 2000, Wolf et al. 2005,
Cameron et al. 2007, Wolf'y Trillmich 2007). Si la fidelidad al
sitio a escala fina llega a ser persistente, se producen agrega-
ciones de individuos relacionados que favorecen el acceso a
los recursos limitados o mejores sitios de crianza, disminuye
la frecuencia de encuentros agonisticos y el acoso por parte
de los machos y se favorece el comportamiento altruista; por
lo tanto, se crea una estabilidad social dentro de la colonia y
aumenta el éxito reproductivo en especies gregarias (Cassini
2000, Pomeroy et al. 2000, Cameron et al. 2007, Wolf y
Trillmich 2007).

Los estudios de fidelidad al sitio a escala fina en pinni-
pedos son escasos debido a que es necesario contar con una
base de datos de muchos afios de la ubicacion de los indivi-
duos dentro de una colonia. Esto requiere marcar de forma
permanente a los animales desde el nacimiento y seguirlos a
lo largo de toda la vida. Algunos de estos estudios han encon-
trado una relacion de la edad, el sexo y el éxito reproductivo
con la fidelidad al sitio a escala fina. En el lobo marino de
Galapagos, Zalophus wollebaeki, se encontré que los machos
utilizaron sitios menos frecuentados por las hembras (Wolf
et al. 2005, Wolf'y Trillmich 2007). Ademas, las hembras con
cria usaron sitios distintos a los que ocuparon las hembras
sin cria o con cria de mayor edad. Para el lobo marino antar-
tico, Arctocephalus gazella, se reportd que el éxito repro-
ductivo puede ser un mejor predictor de la capacidad de las
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et al. 2006). Los Islotes is one of the few colonies where
California sea lion populations have increased, and it is
thus a very important site for the conservation of this spe-
cies. Understanding life history traits, such as fine-scale site
fidelity, can help us elucidate the social and genetic structure
of California sea lions and infer the recolonization rate in
rookeries (Greenwood 1980, Matthiopoulos et al. 2005).

In the present study we estimated the degree of fine-
scale site fidelity in female California sea lions (Zalophus
californianus) and its relationship with reproductive success
(number of pups a female had during the study period) at Los
Islotes rookery, La Paz Bay, Mexico.

MATERIALS AND METHODS
Study area

Los Islotes is a small rocky island located on the north-
eastern boundary of La Paz Bay, Gulf of California (Fig. 1),
and it is formed by 2 volcanogenic sedimentary rock islets
that together extend out to a total surface area of 0.046 km?
(Labrada-Martagon et al. 2005, Young and Gerber 2008). It is
inhabited by a breeding colony of ~600 sea lions.

The rookery is divided into 3 main breeding sites: A, B,
and C. The first 2 host 32% +4 and 15% =3 of the total pop-
ulation size, respectively. Surface areas for sites A, B, and C
are 802 m?, 122 m? and 254 m? (Young and Gerber 2008),
and current sea lion densities are 0.20 ind-m2, 0.48 ind-m2,
and 0.65 ind-m?, respectively. Site C was a “bachelor zone”
occupied by non-territorial males, but territorial males began
to use it approximately 10 years ago. At present, site C is
the breeding site with the most individuals in the colony
(33% = 2) (Hernandez-Camacho 2001, Labrada-Martagoén et
al. 2005); the rest of the population (~20%) is distributed in
the intermediate zones of the island.

Branding and resighting of individuals

The analysis was done using the presence-absence data-
base pertaining to 5 generations (1980-1984) of California
sea lion females that were hot-iron branded as pups at Los
Islotes (Hernandez-Camacho et al. 2008a, b). Pups were cap-
tured and branded in the first week of July at sites A and B; site
C was a bachelor zone and there were no pups there. When
branding was carried out, the study sites in the colony had
not been defined yet. Pups were manually held and branded
by 4 people. Markings were composed of 1, 2, or 3 digits
and were applied on the dorsal side; digits measured 8 cm in
length and were placed 2.5 cm apart from each other. Ani-
mals were captured and branded with the research and collec-
tion permits granted by the General Directorate for Wildlife
(Direccion General de Vida Silvestre, Mexico). Branding
had no negative effects on pup survival, nor did it cause any
infection or scarring issue that could compromise legibility
(Aurioles and Sinsel 1988, Hernandez-Camacho 2001). The
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hembras a ocupar sitios preferidos dentro de las colonias
(Hoftman y Forcada 2012). Asi mismo, en la foca de Weddell,
Leptonychotes weddellii, se observd que las hembras que
tienen mas crias en un periodo tienen mas probabilidad de
visitar los mismos sitios que las hembras con menos crias
(Cameron et al. 2007).

Las colonias de lobo marino de California en México se
encuentran en estado critico, dada su alarmante disminucion
en las ultimas décadas (Szteren et al. 2006). Los Islotes es
una de las pocas colonias donde la poblacion de lobo marino
de California ha aumentado, por lo que es un sitio de suma
importancia para la conservacion de la especie. Conocer
aspectos de su historia de vida, como la fidelidad al sitio a
escala fina, nos permite elucidar la estructura social y gené-
tica del lobo marino de California, asi como inferir la tasa de
recolonizacion de colonias reproductivas (Greenwood 1980,
Matthiopoulos et al. 2005).

En el presente estudio se estim6 el grado de fidelidad al
sitio a escala fina para hembras de lobo marino de California
(Zalophus californianus) y su relacion con el éxito reproduc-
tivo (nimero de crias que tuvo una hembra durante el periodo
de estudio) en la colonia Los Islotes, bahia de La Paz, México.

MATERIALES Y METODOS
Area de estudio

Los Islotes es una pequeiia isla rocosa ubicada en el limite
nororiental de la bahia de La Paz, golfo de California (Fig. 1),
y estd compuesta por 2 islotes de rocas volcano-sedimenta-
rias que conforman una extension superficial de 0.046 km?
(Labrada-Martagon et al. 2005, Young y Gerber 2008). Es
habitada por una colonia reproductora de aproximadamente
600 lobos marinos.

La colonia se divide en 3 sitios de reproduccién princi-
pales: A, By C. Los dos primeros albergan 32% +4y 15% +3
de la poblacioén total, respectivamente. El area de cada sitio
es de 802 m?, 122 m? y 254 m? (Young y Gerber 2008), y la
densidad de lobo marino actual es de 0.20 ind-m2, 0.48 ind-m™2
y 0.65 ind-m2, respectivamente. La zona C era una “zona de
solteros” ocupada por machos no territoriales; sin embargo,
hace aproximadamente 10 afios, comenz6 a ser ocupada por
machos territoriales. Es, actualmente, la zona de reproduccion
donde se concentra la mayoria de los individuos de la colonia
(33% = 2) (Hernandez-Camacho 2001, Labrada-Martagoén et
al. 2005); el resto de la poblacion (~20%) se distribuye en las
areas intermedias de la isla.

Marcaje y reavistamiento de individuos

El andlisis se realizo a partir de una base de datos de la
presencia o ausencia de 5 generaciones (1980-1984) de
hembras de lobo marino de California marcadas con hierro
caliente desde crias en Los Islotes (Hernandez-Camacho et al.
2008a, b). Las crias se capturaron y marcaron en la primera
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hot-iron branding method has been used to identify California
sea lions at San Miguel Island, California, since 1987, with
no reported negative effects on pup survival or reproductive
success (DeLong et al. 2017).

In total 94 females were branded accross the study period.
Males were also branded (n = 96, Table 1), but resightings
were insufficient for estimating the fine-scale site fidelity
index. Of the 96 branded males, only 29 were resighted in
1994, when we had started recording the reproductive status
and location of the animals in the colony. During the 9-year
study (1994-2003), 16 males from all cohorts were observed
in only one breeding season, 10 males from all cohorts were
observed in 2 to 3 seasons, and only 3 males from the 1983
and 1984 cohorts were observed in 6 to 9 consecutive seasons.

After branding, the colony was systematically visited for
9 to 15 days during the breeding seasons from 1994 to 2003.
The site (A, B, or C) where each individual was observed
and the reproductive status (female with pup or no pup) of
adults were recorded in every visit (Hernandez-Camacho
et al. 2008a, b). Sightings were made from a vessel sailing
around the island and from land at the main study sites using
binoculars. The number of resighted females decreased
over time because individuals died with the passing years
(Hernandez-Camacho et al. 2008a). In the first year of the
study (1994), 38 females were recorded, and in the last (2003)
only 17 females were recorded.

semana de julio de cada afio en los sitios A 'y B; el sitio C era
una zona de solteros, por lo que no habia crias. Cuando el
marcado se llevd a cabo, no estaban definidos los sitios de
estudio dentro de la colonia. Cada cria fue sostenida manual-
mente para aplicar la marca entre 4 personas. Las marcas
fueron compuestas por 1, 2 o 3 digitos y colocadas en la parte
dorsal; los digitos tenian una longitud de 8 cm y se colocaron
a 2.5 cm uno de otro. La captura y el marcaje de animales se
realizaron bajo el amparo del respectivo permiso de investi-
gacion y recolecta otorgado por la Direccion General de Vida
Silvestre (México). El marcado no tuvo efecto negativo en
la supervivencia de las crias ni tampoco causé infecciones
o problemas de cicatrizacion que comprometieran la legibi-
lidad (Aurioles y Sinsel 1988, Hernandez-Camacho 2001). El
marcado con hierro caliente ha sido utilizado para identificar
lobos marinos de California de la isla San Miguel, California,
desde 1987, sin que se haya reportado algiin efecto nega-
tivo en su supervivencia o €éxito reproductivo (DeLong et al.
2017).

En total, se marcaron 94 hembras en todo el periodo de
estudio. También se marcaron machos (n = 96, Tabla 1), pero
no hubieron suficientes reavistamientos para estimar el indice
de fidelidad al sitio a escala fina. De los 96 machos marcados,
unicamente se re-avistaron 29 machos en 1994, cuando empe-
zamos a registrar el estado reproductivo y la ubicacion de los
animales dentro de la colonia. En los 9 afios (1994-2003) de
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Figure 1. Los Islotes rookery, Gulf of California, Mexico. Sites where most individuals gather during the mating season are indicated as A,
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Figura 1. Lobera Los Islotes, golfo de California, México. Los sitios donde se congrega la mayoria de los individuos durante la temporada de

reproduccion se indican como A, By C.
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Table 1. Number of male and female pups that were branded during
the mating seasons from 1980 to 1984 at the Los Islotes rookery,
Gulf of California. The total number of pups born each year was
estimated from counts performed on board and on land during the
second week of July, when most births had occurred (Garcia-Aguilar
and Aurioles-Gamboa 2003).

Tabla 1. Numero de crias macho y hembra marcadas durante las
temporadas de reproduccion de 1980 a 1984 en la lobera Los Islotes,
golfo de California. El niimero total de crias nacidas cada afio se
estimo a partir de conteos desde embarcacion y desde tierra durante
la segunda semana de julio, cuando la mayoria de los nacimientos
habian ocurrido (Garcia-Aguilar y Aurioles-Gamboa 2003).

Branded relative to

Cohort Males Females pups born (%)
1980 17 8 65.8
1981 18 17 76.0
1982 19 18 68.5
1983 24 26 100.0
1984 18 25 87.8
Total 96 94 79.6

Fine-scale site fidelity index

To measure fine-scale site fidelity, we developed the fol-
lowing index using data of females with more than 4 sight-
ings in every breeding season to increase certainty (n = 38
females):

P

~ TSP W

Fli
where FI; is the fine-scale site fidelity index for individual i,
P; is the probability of sighting individual i at the preferred
site (P; = SP/A), SP is the number of times individual i was
sighted at the preferred site, A is the total number of times
individual i was sighted in a season, and TSP is the total
number of sites preferred by individual i.

The return rate was estimated to determine the degree of
fidelity to sites A, B, and C in one year with respect to the pre-
vious year and to sites A and B in each year with respect to the
first year of sightings (1994) since data for site C was insuf-
ficient. In addition, we could not determine the differences
in the return rates between sites because of the low number
of samples obtained for sites A and B. The return rate (RT)
was estimated using the method described by Acevedo et al.
(2006):

Nex

Nec) < 100

RT = @)
where N,, is the total number of California sea lion females
recaptured in year X, and N, is the total number of branded
California sea lion females sighted in year Xx.

A Pearson correlation was used to explore whether there

was a correlation between the fine-scale site fidelity index and
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estudio, 16 machos de todas las cohortes fueron vistos solo
en una temporada de reproduccion, 10 machos de todas las
cohortes fueron vistos entre 2 y 3 temporadas y solo 3 machos
de las cohortes 1983 y 1984 fueron vistos entre 6 y 9 tempo-
radas consecutivas.

Después del marcaje, se realizaron visitas sistematicas a la
colonia de entre 9 y 15 dias durante las temporadas de repro-
duccion de 1994 a 2003. Durante cada visita, se registro el sitio
(A, B o C) donde era observado cada individuo y su estado
reproductivo (hembras con cria o sin cria) cuando fueron
adultos (Hernandez-Camacho et al. 2008a, b). Las observa-
ciones se realizaron desde una embarcacion alrededor de la
isla y desde tierra en las zonas principales de estudio usando
binoculares. El nimero de hembras re-avistadas disminuyo
con el tiempo debido a que los individuos murieron con los
afios (Hernandez-Camacho et al. 2008a). En el primer afio
(1994) se registraron 38 hembras y en el ultimo (2003), solo
17 hembras.

Indice de fidelidad al sitio a escala fina

Para medir la fidelidad al sitio a escala fina, se desarrollo
el siguiente indice usando los datos de las hembras con mas
de 4 avistamientos en cada temporada de reproduccion para
aumentar la confiabilidad (n = 38 hembras):

P

IF=15p (1)
donde IF; es el indice de fidelidad al sitio a escala fina del
individuo i, P; es la probabilidad de avistar al individuo i en
el sitio preferido (P; = SP/A), SP es el nimero de ocasiones
en que el individuo i fue encontrado en el sitio preferido, A es
el nimero total de ocasiones en que se observo al individuo
i durante una temporada y TSP es el namero total de sitios
preferidos por el individuo i.

Se estim6 la tasa de retorno para determinar el grado de
fidelidad al sitio que existia en los sitios A, B y C en un afio
con respecto al anterior y en cada afio con respecto al primer
aflo de avistamiento (1994) excepto para el sitio C porque
no teniamos datos suficientes. Ademas, no fue posible deter-
minar si hubo diferencia en la tasa de retorno entre sitios,
debido al pequeiio nimero de muestra obtenido para los sitios
Ay B. La tasa de retorno (TR) se estimé mediante el método
de Acevedo et al. (2006):

Nix

TR =(Re 2)

) 100
donde N,, es el total de hembras de lobo marino de California
recapturadas en el afio X y N, es el total de hembras marcadas
de lobo marino de California avistadas en el afio X.

Se exploro si existia una relacion entre el indice de fide-
lidad al sitio a escala fina y el éxito reproductivo de cada
individuo durante todo el periodo de estudio mediante una
correlacion de Pearson. Para realizar la correlacion, fue nece-
sario calcular un valor de éxito reproductivo dividiendo el
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the reproductive success of each individual during the study
period. For the correlation, the reproductive success value
was calculated by dividing the number of pups each female
had (one pup per season) by the number of sampling years
(n=9). A chi-squared (y?) test was used to determine if there
were differences between the percentage of branded females
that had pups and were always sighted at site A and the per-
centage of females that had pups and were always sighted at
site B. Only the last 2 generations of females were considered
because these were the only generations for which there was
sufficient data. Analyses were done in R (R Core Team 2018);
differences were considered significant when P < 0.05. Given
our small sample size, we were unable to associate age and
sex with the degree of site fidelity.

RESuULTS

Most California sea lion females showed site fidelity
indices >40%. In all, 34% of individuals showed indices
>80% (Fig. 2). Yearly return rates with respect to the pre-
vious sighting year were highest for sites A and B; however,
site A was used the most across all seasons. The decrease in
the return rate for site C was attributed to the lower number
of females present at this site compared to the other sites, so
when an individual from that site was not resighted, the return
rate decreased notably. For this analysis, each interval on the
x-axis in Figure 3a shows the number of recaptured animals
from the previous year; for example, the first interval shows
that more than 60% of the animals identified at site A in 1994
were recaptured in 1996. The return rate with respect to the
first year of analysis (1994) did not show a clear pattern,
though individuals did show preference for site A (Fig. 3b).

No significant correlation was found between reproductive
success and the site fidelity index (P > 0.05, p,, = —0.2852)
(Fig. 4a). The trend, however, was negative, meaning that
when reproductive success increased, the fine-scale site
fidelity index decreased. No significant differences were
observed in the percentage of females with pups between sites
A and B () = 8.66) (Fig. 4b); that is, no site was preferred for
nursing.

DiscussioN

Fine-scale site fidelity is an important trait that determines
the home range of species and the social structure within col-
onies (Amos and Harwood 1998, Chesser 1998, Pomeroy et
al. 2000). California sea lion females at Los Islotes showed a
high degree of fine-scale site fidelity, as has been reported for
Antarctic fur seals, Galadpagos sea lions, and Weddell seals
(Cameron et al. 2007, Wolf and Trillmich 2007, Hoffman and
Forcada 2012).

In some species, fine-scale site fidelity changes depending
on the age category, reproductive success, and popula-
tion density in the colonies (Cameron et al. 2007, Wolf and
Trillmich 2007). In general, adults show higher site fidelity
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numero de crias que tuvo una hembra (una cria por tempo-
rada) entre el nimero de afios de muestreo (N =9). Para deter-
minar si hubo diferencias entre el porcentaje de hembras
marcadas que tuvieron cria que siempre se vieron en el sitio
A'y el porcentaje de hembras marcadas que tuvieron cria que
siempre se vieron en el sitio B, se realizé una prueba de chi
cuadrado (y?). Solo se tomaron en cuenta a las hembras de las
ultimas 2 generaciones debido a que eran las unicas para las
que se tenian datos suficientes. Los analisis se realizaron en
R (R Core Team 2018); las diferencias significativas fueron
consideradas a un nivel de P < 0.05. Debido a que nuestro
tamafio de muestra fue pequefio, no fue posible analizar la
relacion entre la edad y el sexo con el grado de fidelidad al
sit1o.

RESULTADOS

La mayoria de las hembras de lobo marino de California
presentaron indices de fidelidad al sitio >40%. El 34%
de los individuos alcanzaron indices >80% (Fig. 2). Los
sitios A y B fueron las zonas con mayor tasa de retorno en
cada aflo con respecto al afio previo de avistamiento; sin
embargo, el sitio A fue el mas utilizado por las hembras a lo
largo de todas las temporadas. La disminucioén en la tasa de
retorno en el sitio C se debid a que el nimero de hembras
fue més bajo ahi que en los otros sitios, por lo que cuando
no se re-avisto a alguno de los animales de ese sitio, la tasa
de retorno disminuy6 notablemente. En este analisis, cada
intervalo del eje x en la Figura 3a muestra el nimero de
animales recapturados del afio previo; por ejemplo, en el
primer intervalo, mas del 60% de los animales identificados
en el sitio A en 1994 fueron recapturados en 1996. La tasa
de retorno con respecto al primer afio de analisis (1994) no
mostrd un patréon claro, aunque los individuos prefirieron el
sitio A (Fig. 3b).

No se encontré6 una correlacion significativa entre el
éxito reproductivo y el indice de fidelidad al sitio (P > 0.05,
Py, =—0.2852) (Fig. 4a). Sin embargo, la tendencia fue nega-
tiva, es decir, que a mayor éxito reproductivo, menor indice
de fidelidad al sitio a escala fina. No se encontré diferencia
significativa en el porcentaje de hembras que tuvieron cria
entre el sitio A y el sitio B (3> = 8.66) (Fig. 4b), es decir, que
no hubo un sitio preferido para la crianza.

DISCUSION

La fidelidad al sitio a escala fina es una caracteristica
importante que determina el area de hogar de las especies y
la estructura social dentro de las colonias (Amos y Harwood
1998, Chesser 1998, Pomeroy et al. 2000). Las hembras de
lobo marino de California de Los Islotes presentaron un alto
grado de fidelidad al sitio a escala fina, tal como se ha repor-
tado para el lobo fino Antartico, el lobo marino de Galdpagos
y la foca de Weddell (Cameron et al. 2007, Wolf y Trillmich
2007, Hoffman y Forcada 2012).
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than juveniles because juveniles explore alternative sites in
their natal colony or in other colonies when they are excluded
from the breeding sites (Baker et al. 1995). We were unable
analyze site fidelity by age categories for the California sea
lion because we had more data of females in younger age
classes, as some females from the first cohorts had already
died by the time we started the site-fidelity study in 1994.

The degree of fine-scale site fidelity is positively correlated
with female reproductive success or the number of pups in a
territory in species like the Antarctic fur seal (Lunn and Boyd
1991), the Galapagos sea lion (Wolf and Trillmich 2007),
and the Weddell seal (Cameron et al. 2007). However, in the
present study we did not find a positive correlation between
reproductive success and fine-scale site fidelity, nor did we
identify a preferred site for nursing; we believe the opposing
trends in the percentage of females with pups between years
and sites are due to chance. If one of the sites were the more
suitable for nursing, then the percentage of females with pups
at that site would have had to have been higher throughout the
study period.

Regarding the density of animals in colonies,
Matthiopoulos et al. (2005) indicated that populations that
slowly decrease in size or have low densities tend to show
higher site fidelity and philopatry than populations with fast
growth rates or high densities. In the present study, we did
not have data on animal density for every site and every year,
except for 2000, 2002, and 2003 (Young and Gerber 2008),
and we were thus unable to analyze the correlation between
population density and the fine-scale site fidelity index for
the whole study period. Nonetheless, analysis of those 3 years
showed that site B had the highest density (0.20 ind-m2), fol-
lowed by site C (0.09 ind-m?), and lastly site A (0.05 ind-m™?).
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Figure 2. Individual fine-scale site fidelity index for female
California sea lions (Zalophus californianus) at Los Islotes
rookery, Gulf of California, Mexico.

Figura 2. indice de fidelidad al sitio individual de hembras de lobo
marino de California (Zalophus californianus) en la lobera Los
Islotes, golfo de California, México.
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En algunas especies, la fidelidad al sitio a escala fina varia
dependiendo de la categoria de edad, el éxito reproductivo
y la densidad de individuos en las colonias (Cameron et al.
2007, Wolf y Trillmich 2007). En general, los adultos mues-
tran mayor fidelidad al sitio que los jovenes, debido a que
los jovenes exploran sitios alternativos en la colonia de naci-
miento u otras colonias al ser excluidos de las areas reproduc-
tivas (Baker et al. 1995). Para el lobo marino de California,
no pudimos analizar la fidelidad al sitio por categorias de
edad porque teniamos mas datos de hembras en las clases de
edad mas jovenes, ya que el estudio de la fidelidad al sitio se
inici6 a partir de 1994, cuando ya habian muerto algunas de
las hembras de las primeras cohortes.

El grado de fidelidad al sitio a escala fina se relaciona
positivamente con el éxito reproductivo de las hembras o
con el niimero de crias en los territorios en casos como el del
lobo marino Antartico (Lunn y Boyd 1991), el lobo marino
de Galapagos (Wolf y Trillmich 2007) y la foca de Weddell
(Cameron et al. 2007). No obstante, en el presente estudio no
se encontr6 una relacion positiva entre el éxito reproductivo
y la fidelidad al sitio a escala fina, ni tampoco se encontrd
un sitio preferido para la crianza; creemos que las tendencias
opuestas en el porcentaje de hembras con crias entre afnos y
sitios se deben al azar. Si uno de los sitios fuera mejor para la
crianza, el porcentaje de hembras con crias en ese sitio seria
mayor en todos los afos de estudio.

En cuanto a la densidad de animales en las colonias,
Matthiopoulos et al. (2005) mencionaron que las pobla-
ciones que disminuyen su tamafio lentamente o que tienen
densidades bajas son mas propensas a mostrar altos niveles
de fidelidad al sitio y filopatria que aquellas con un incre-
mento de tamafio poblacional rapido o con altas densidades
poblacionales. En el presente estudio, no contamos con datos
de densidad de animales para cada sitio en todos los afios,
excepto para 2000, 2002 y 2003 (Young y Gerber 2008), por
lo que no pudimos relacionar la densidad poblacional con el
indice de fidelidad al sitio a escala fina para todo el periodo
de estudio. Sin embargo, al analizar esos 3 afios, encontramos
que la mayor densidad se present6 en el sitio B (0.20 ind-m™2),
seguido del sitio C (0.09 ind'm™) y, por ultimo, el sitio A
(0.05 ind-m™). El sitio A, que tiene menor densidad, también
presento el mayor indice de fidelidad al sitio a escala finay la
mayor tasa de retorno, tal como lo sugerido por Matthiopoulos
et al. (2005).

El indice de fidelidad al sitio a escala fina para el lobo
marino de California en Los Islotes fue alto a pesar de que
el tamafio de la colonia estaba aumentado rapidamente
(Szteren et al. 2006). Esto quizas se deba a que el tamafio de
la poblacion durante el periodo de estudio era pequefio (entre
300 y 400 individuos), por lo que habia espacio suficiente
para los individuos. Actualmente, el tamafio de la pobla-
cion (~600 individuos) y la densidad (ver subseccién Area
de estudio) han ido en aumento, por lo que es probable que
el indice de fidelidad al sitio a escala fina sea menor. Esta
condicion puede provocar un menor grado de endogamia y
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Figure 3. Return rate for female California sea lions (Zalophus californianus) at sites A, B, and C for each year with respect to the previous
year (a) and for each year with respect to 1994 (b). Each interval on the X-axis shows the number of recaptured animals from the previous
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Figura 3. Tasa de retorno de hembras lobo marino de California (Zalophus californianus) en los sitios A, B y C para un afio con respecto al
anterior (a) y para un afo con respecto a 1994 (b). Cada intervalo en el eje X muestra el numero de animales recapturados del aflo previo.
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Figure 4. (a) Pearson correlation between individual reproductive success and fine-scale site fidelity index during the sampling years.
(b) Reproductive success of females at sites A and B.

Figura 4. (a) Correlacion de Pearson entre el éxito reproductivo individual y el indice de fidelidad al sitio durante los aflos de muestreo.
(b) Exito reproductivo de las hembras en los sitios A y B.
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Site A, with the lowest density, showed the highest fine-scale
site fidelity index and the highest return rate, as in the finding
by Matthiopoulos et al. (2005).

At Los Islotes, the fine-scale site fidelity index for the
California sea lion was high despite the rapid increase in the
size of the colony (Szteren et al. 2006). This could be due
to the fact that the population size during the study period
was small (between 300 and 400 individuals), and there was
plenty of space available for all individuals. At present, pop-
ulation size (~600 individuals) and density (see Study area
above) have been increasing, so it is possible that the fine-
scale site fidelity index is lower. This condition could reduce
endogamy and altruism in the colony (Greenwood 1980,
Matthiopoulos et al. 2005).

High levels of philopatry and fine-scale site fidelity
promote endogamous breeding, resulting in low genetic
variability, which in turn, affects the reproductive suc-
cess of individuals and, eventually, the growth of a popu-
lation (Chilvers and Wilkinson 2008, Serna-Lagunes and
Diaz-Rivera 2011). The California sea lion colony at Los
Islotes does not show low genetic variability (Gonzalez-
Suarez et al. 2009), indicating endogamous mating is not
taking place there. We believe there are 3 mechanisms pre-
venting endogamy and generational overlap in organisms
showing high philopatry and fine-scale site fidelity. The first
has to do with the breeding time gap between birth and the
first reproduction event, which exceeds the average repro-
ductive life span of the parents (4-5 years) and reduces
the probability of parents breeding with their descendants
(Clutton-Brock 1989, Hernandez-Camacho 2001). California
sea lion females reproduce for the first time at 4 or 5 years
of age and continue reproducing until they are 25 years
old (Hernandez-Camacho et al. 2008b, Melin et al. 2012);
males reproduce at 8 or 9 years of age and their territorial
life time lasts for 4.2 + 1.7 yr (Peterson and Bartholomew
1967). Thus, when a female starts to reproduce, her father
is no longer reproductively active; however, when a male
starts his reproductive life, its mother is still reproductively
active, but their reproductive years overlap in only 4 of the
20 years of the reproductive life time of that female. The
second mechanism deals with the higher male mortality
rates (Hernandez-Camacho et al. 2008a), which prevent
adult males from breeding with their mothers or sisters. Only
23% of all males reach adulthood (9 years), whereas 47%
of females reach adulthood (Hernandez-Camacho 2001).
Therefore, the probability of them mating is low. Finally,
the third mechanism has to do with the fact that few adult
males have territories inside the colony, which reduces the
probability of inbreeding. However, genetic evidence indi-
cates that this mechanism could not be operating here. Using
microsatellite markers for pups and territorial males in 2 col-
onies from the Gulf of California, Flatz et al. (2012) found
that territorial males fathered a low percentage of pups born
at these sites and suggested that females were impregnated
outside the breeding territories.
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de altruismo en la colonia (Greenwood 1980, Matthiopoulos
et al. 2005).

El alto grado de filopatria y fidelidad al sitio a escala fina
favorece los apareamientos endogamicos, lo que resulta en
baja variabilidad genética, que, a su vez, afecta el éxito repro-
ductivo de los individuos y, eventualmente, el crecimiento de
una poblacion (Chilvers y Wilkinson 2008, Serna-Lagunes y
Diaz-Rivera 2011). La colonia de lobo marino de California
de Los Islotes no presenta variabilidad genética reducida
(Gonzélez-Suarez et al. 2009), lo que sugiere que no hay
apareamientos endogamicos. Creemos que esto se debe a
que existen 3 mecanismos que previenen la endogamia y el
traslape de generaciones en organismos con alto grado de
filopatria y fidelidad al sitio a escala fina. El primero es el
desfase de reproduccion, donde el tiempo entre el nacimiento
y la primera reproduccion sobrepasan la vida reproduc-
tiva promedio de los padres (4-5 afios), por lo que la proba-
bilidad de que los padres se apareen con sus descendientes
es baja (Clutton-Brock 1989, Hernandez-Camacho 2001).
En las hembras de lobo marino de California, la reproduc-
cién comienza entre los 4 y 5 aflos y continua hasta los 25
(Hernandez-Camacho et al. 2008b, Melin et al. 2012); en
cambio, los machos comienzan a reproducirse a los 8 0 9 afios
y su vida territorial promedio dura 4.2 + 1.7 afios (Peterson
y Bartholomew 1967). Por tanto, cuando una hembra inicia
su actividad reproductiva, su padre ya no estd reproducti-
vamente activo; sin embargo, cuando un macho inicia su
actividad reproductiva, su hembra progenitora estd activa
reproductivamente, pero ellos solo coinciden durante 4 de
los 20 afios de la vida reproductiva de la hembra. El segundo
mecanismo tiene que ver con la mayor tasa de mortalidad en
los machos (Hernandez-Camacho et al. 2008a), que previene
que un macho adulto se aparee con su madre o su hermana.
Unicamente el 23% de todos los machos sobrevive a la etapa
adulta (9 afos), mientras que el 47% de las hembras sobrevive
a la edad adulta (Hernandez-Camacho 2001). Por lo tanto, la
probabilidad de que se apareen es baja. Finalmente, el tercer
mecanismo tiene que ver con que un bajo porcentaje de los
machos adultos tiene un territorio dentro de la colonia, lo que
reduce la probabilidad de aparearse con una consanguinea.
Sin embargo, hay evidencia genética que sugiere que este
mecanismo podria no estar operando. Flatz et al. (2012) utili-
zaron marcadores microsatelitales en crias y machos territo-
riales en 2 colonias del golfo de California y encontraron que
los machos territoriales fueron los padres de un bajo porcen-
taje de las crias nacidas en esos sitios, por lo que los autores
proponen que las hembras fueron prefiadas fuera de los terri-
torios reproductivos.

Si los machos territoriales no se aparean con las hembras,
entonces debe existir un beneficio al permanecer en los terri-
torios y defenderlos. Una hipétesis es que los machos se
benefician indirectamente de la defensa de los territorios al
favorecer su adecuacion individual a través del incremento
de la supervivencia de las crias de las hembras emparen-
tadas, como lo predice la teoria de seleccion de parentesco
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If territorial males are not mating with females, then they
must be obtaining another benefit from staying in the terri-
tories and defending them. One hypothesis is that territorial
defense favors male fitness by increasing the survival of pups
from related females, as predicted by the kin selection theory
(Hamilton 1964). For example, territorial Galapagos sea lion
males confront sharks that approach their territories; it is
believed that this risky behavior is to defend pups (Trillmich
1996), although other authors believe pups indirectly benefit
from this behavior (Miller 1974). In the case of the California
sea lion, territorial males could play a role in preventing
other males from altering the tranquility of the colony where
females are giving birth and nursing their pups.

Though in this study we did not analyze fine-scale site
fidelity for males because of the small sample size, of the
96 males we branded only 29 were resighted when we started
recording the reproductive status and geographic location of
branded individuals in the colony. During the 9-year study
period (1994-2003), only 3 males from the 1983 and 1984
cohorts were sighted in 6 to 9 consecutive seasons. The
fine-scale site fidelity indices for these 3 individuals were
93%, 23%, and 52%. The possibility exists that the males
that were not observed in one breeding season could have
been present in another colony. Nonetheless, we believe this
number was low because during cruises carried out in the
Gulf of California from the first branding year to 2003, only
one 15-year old female was recorded at San Esteban Island
(508 km north of Los Islotes) in 1997, one young female at
Granito Island (638 km north of Los Islotes) in 1984, and one
young male at San Pedro Martir (465 km north of Los Islotes)
in 1985. These 3 individuals were resighted at Los Islotes in
later years (Hernandez-Camacho 2001).

Genetic studies are needed to determine the degree of kin-
ship between individuals from different age classes in this
colony. Furthermore, evaluating territorial behavior during
the breeding season will allow us to further understand the
polygonous mating system in this pinniped species.
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(Hamilton 1964). Por ejemplo, los machos territoriales de
lobo marino de Galapagos confrontan a los tiburones que
se acercan a los territorios; se cree que este comportamiento
arriesgado es realizado para defender a las crias (Trillmich
1996), aunque otros autores opinan que las crias se benefician
indirectamente de este comportamiento (Miller 1974). En el
caso del lobo marino de California, es posible que el papel de
los machos territoriales sea prevenir que otros machos alteren
la tranquilidad de la colonia donde las hembras estan dando a
luz y amamantando a las crias.

Aunque en este estudio no analizamos la fidelidad al
sitio a escala fina de los machos debido al pequefio tamafio
de su muestra, de los 96 machos que marcamos, inicamente
re-avistamos 29 individuos cuando empezamos a regis-
trar el estado reproductivo y la ubicacion de los animales
marcados dentro de la colonia. En los 9 afios (1994-2003)
de estudio, solo 3 machos de las cohortes 1983 y 1984
fueron vistos entre 6 y 9 temporadas consecutivas. El indice
de fidelidad al sitio a escala fina para estos 3 individuos
fue de 93%, 23% y 52%. Es posible que los machos que no
fueron vistos durante una temporada de reproduccion hayan
estado en otras colonias. No obstante, creemos que este
numero fue bajo debido a que durante cruceros por el golfo
de California realizados desde el primer afio de marcaje
hasta 2003, tnicamente se observaron una hembra de 15
aflos en isla San Esteban (508 km al norte de Los Islotes)
en 1997, una hembra joven en isla Granito (638 km al norte
de Los Islotes) en 1984 y un macho joven en San Pedro
Martir (465 km al norte de Los Islotes) en 1985. Los 3 indi-
viduos fueron re-avistados en Los Islotes en afios poste-
riores (Hernandez-Camacho 2001).

Es necesario realizar estudios de genética para determinar
el grado de parentesco entre los individuos de las distintas
clases de edad en esta colonia. Ademas, evaluar el comporta-
miento territorial a lo largo de la temporada de reproduccion
nos permitira tener un mejor entendimiento de como opera el
sistema reproductivo poliginico en este pinipedo.
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