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ABSTRACT
Apex predators are typically considered dietary generalists, which often masks individual variability. However, individual spe-
cialization—consistent differences among individuals in resource use or ecological role—is common in apex predators. In some 
species, only a few specialized individuals can significantly impact prey populations. Leopard seals (Hydrurga leptonyx) are apex 
predators important to the structure and function of the Southern Ocean ecosystem. Though broadly described as generalists, 
little is known about their trophic ecology at the population or individual level. We analyzed δ13C and δ15N profiles in whiskers 
(n = 46) from 34 leopard seals in the Western Antarctic Peninsula to assess trophic variation. We also evaluated individual con-
sistency across years using repeat samples from 7 seals over 2–10 years. We compared population and individual isotopic niche 
space and explored drivers of intraspecific variation in leopard seal trophic ecology. We find that leopard seals have a broad 
trophic niche (range: 6.96%–15.21‰) and are generalists at the population level. However, most individuals are specialists (59% 
for δ15N and δ13C), with only a few generalists (13% for δ15N, 6% for δ13C). Individuals also specialize at different trophic levels. 
Most variation in trophic ecology is driven by individual specialization, but sex and mass also contribute. We also find that some 
seals specialize over time, consistently foraging at the same trophic level, while others switch within and between years. This 
suggests some seals may disproportionately impact prey, especially when specialists consistently target specific species. Long-
term specialization by a few leopard seals likely contributed to the decline of the local Antarctic fur seal population. Our findings 
show the importance of examining individual specialization in leopard seals across their range to understand their impact on 
other prey populations. This approach should be applied to other apex predator populations, as a few specialists can significantly 
impact ecosystems.
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1    |   I nt r o d u cti o n

Cl a s sif yi n g  s p e ci e s  a s  f or a gi n g  s p e ci ali st s  or  g e n er ali st s  c a n  

m a s k  i n di vi d u al  v a ri a bilit y,  a s  i n di vi d u al s  wit hi n  a  s p e ci e s,  

or e v e n wit hi n p o p ul ati o n s, a r e oft e n n ot e c ol o gi c all y e q ui v a -

l e nt ( B ol ni c k et  al. 2 0 0 2 ; B e a r h o p et  al. 2 0 0 4 ; W o o et  al. 2 0 0 8 ; 

M c P e e k a n d Si e pi el s ki  2 0 1 9 ). S p e ci ali st s p e ci e s h a v e a n a r r o w 

ni c h e, w h er e i n di vi d u al s c o n s u m e t h e s a m e r e s o u r c e s wit h littl e 

i nt r a s p e cifi c v a ri ati o n ( Fi g u r e  1 A ). I n c o nt r a st, g e n er ali st s p e -

ci e s h a v e a br o a d ni c h e, c o n s u mi n g a wi d e r a n g e of r e s o u r c e s. 

G e n er ali st p o p ul ati o n s m a y c o n si st of: ( 1) i n di vi d u al s p e ci ali st s 

w h o  u s e  diff er e nt  r e s o u r c e s  wit h  littl e  wit hi n-  i n divi d u al  b ut  

hi g h  b et w e e n-  i n divi d u al  v a ri ati o n  ( Fi g u r e  1 B ),  ( 2)  i n di vi d u al  

g e n er ali st s w h o c o n s u m e a wi d e v a ri et y of r e s o u r c e s wit h hi g h 

wit hi n-  i n divi d u al v a ri ati o n ( Fi g u r e  1 C ), or ( 3) a mi x of i n di vi d-

u al s p e ci ali st s a n d g e n er ali st s ( Fi g u r e  1 D ; B ol ni c k et  al. 2 0 0 3 ; 

A r a új o et  al.  2 0 1 1 ; H ü c k st ä dt et  al. 2 0 1 2 ).

Lif e  hi st or y  a n d  e c ol o gi c al  f a ct or s  i nfl u e n c e  i nt r a s p e cifi c  

v a ri ati o n  i n  f or a gi n g  p att er n s  ( E st e s  et  al.  2 0 0 3 ;  Ti n k er  

et  al.  2 0 0 8 ; R o s e n bl att et  al.  2 0 1 5 ; J or y et  al.  2 0 2 1 ). F or e x-

a m pl e,  f or a gi n g  p att er n s  v a r y  wit h  s e x  ( L e wi s  et  al.  2 0 0 6 ; 

El or ri a g a-  V er pl a n c k e n  et  al.  2 0 1 3 ;  K er n al é g u e n  et  al.  2 0 1 5 ; 

B al m e et  al.  2 0 2 0 ), a g e cl a s s ( P oli s 1 9 8 4 ; T hi e m a n n et  al. 2 0 0 7 ; 

B al m e  et  al.  2 0 2 0 ),  l o c ati o n  ( St a nil a n d  et  al.  2 0 1 0 ;  C or m a n  

et  al.  2 0 1 6 ), a n d / or m or p h ol o g y ( T hi e m a n n et  al.  2 0 1 1 ; B al m e 

et  al.  2 0 2 0 ; L e wi s et  al. 2 0 2 2 ). B e y o n d t h e s e br o a d e c ol o gi c al 

p att er n s, i n di vi d u al s wit hi n a p o p ul ati o n c a n al s o e x hi bit i n -

di vi d u al s p e ci ali z ati o n. V a n V al e n ( 1 9 6 5 ) fi r st e m p h a si z e d t h e 

i m p ort a n c e  of  i n di vi d u al  v a ri ati o n  i n  ni c h e  t h e or y,  a r g ui n g 

t h at  i nt r a s p e cifi c  diff er e n c e s  c a n  s h a p e  e c ol o gi c al  i nt er a c -

ti o n s. L at er st u di e s h a v e e x p a n d e d o n t hi s i d e a b y di sti n g ui s h-

i n g  b et w e e n  br o a d  i nt r a s p e cifi c  f e e di n g  di v er sit y  a n d  t r u e  

i n di vi d u al s p e ci ali z ati o n, w h er e i n di vi d u al s c o n si st e ntl y u s e 

di sti n ct  s u b s et s  of  a v ail a bl e  r e s o u r c e s  ( B ol ni c k  et  al.  2 0 0 3 , 

2 0 0 7 ; B e a r h o p et  al. 2 0 0 4 ; N e w s o m e et  al. 2 0 0 9 ). T hi s diff er s 

f r o m  i nt r a p o p ul ati o n  f e e di n g  di v er sit y,  w h er e  r e s o u r c e  u s e  

v a ri e s  wi d el y  at  t h e  p o p ul ati o n  l e v el  b ut  m a y  n ot  b e  p a rti -

ti o n e d  a m o n g  i n di vi d u al s.  I n di vi d u al  s p e ci ali z ati o n  i m pli e s  

t h at a n i n di vi d u al's ni c h e i s si g nifi c a ntl y n a r r o w er t h a n t h e 

p o p ul ati o n's  o v er all  ni c h e,  wit h  l o w  wit hi n-  i n divi d u al  b ut  

hi g h  b et w e e n-  i n divi d u al  v a ri ati o n  i n  r e s o u r c e  u s e  ( B ol ni c k  

et  al.  2 0 0 3 ; H ü c k st ä dt et  al. 2 0 1 2 ; T o s c a n o et  al. 2 0 1 6 ). T hi s 

v a ri ati o n  r e d u c e s  c o m p etiti o n  a n d  e n h a n c e s  p o p ul ati o n  st a -

bilit y  d u ri n g  r e s o u r c e  fl u ct u ati o n s  ( B e a r h o p  et  al.  2 0 0 4 ; 

S v a n b ä c k a n d B ol ni c k  2 0 0 7 ; T o s c a n o et  al. 2 0 1 6 ). T h er ef or e, 

i d e ntif yi n g s p e ci ali z ati o n p att er n s at b ot h t h e p o p ul ati o n a n d 

i n di vi d u al  l e v el s  i s  c r u ci al  f or  e v al u ati n g  l o c al  a n d  s p e ci e s- 

wi d e p a tt er n s of r e s o u r c e u s e a n d e c ol o gi c al a d a pt a bilit y.

I n di vi d u al  s p e ci ali z ati o n  h a s  b e e n  d o c u m e nt e d  a c r o s s  a  

wi d e  r a n g e  of  t a x a,  f r o m  h er bi v or e s  t o  c a r ni v or e s  ( B ol ni c k  

et  al.  2 0 0 3 ; N e w s o m e et  al. 2 0 0 9 ; Ri v er ó n et  al. 2 0 2 1 ; D e S a nti s 

et  al.  2 0 2 2 ).  Alt h o u g h  wi d e s pr e a d,  it s  pr e v al e n c e  a n d  e c o -

l o gi c al  i m pli c ati o n s  c a n  v a r y  d e p e n di n g  o n  a n  or g a ni s m's  

t r o p hi c  r ol e.  M a n y  a p e x  pr e d at or s  a n d  ot h er  t o p  pr e d at or s  

a r e c o n si d er e d g e n er ali st s d u e t o t h ei r br o a d di et a r y ni c h e s 

at t h e p o p ul ati o n l e v el ( M ati c h et  al.  2 0 1 1 ; Ki m et  al.  2 0 1 2 ; 

V ej ří k  et  al.  2 0 2 3 ).  H o w e v er,  a p e x  pr e d at or  p o p ul ati o n s  a r e  

oft e n c o m p o s e d of a mi x of b ot h s p e ci ali st s a n d g e n er ali st s, 

a s d o c u m e nt e d i n s h a r k s ( M ati c h et  al.  2 0 1 1 ), l e o p a r d s ( V oi gt 

et  al.  2 0 1 8 ; B al m e et  al. 2 0 2 0 ), w ol v e s ( D a ri m o nt et  al.  2 0 0 9 ), 

c h e et a h s  ( V oi gt  et  al.  2 0 1 4 ),  a n d  p ol a r  b e a r s  ( T hi e m a n n  

et  al.  2 0 1 1 ;  S ci ull o  et  al.  2 0 1 7 ;  Ki n g  2 0 2 4 ).  I n di vi d u al  s p e -

ci ali z ati o n  a m o n g  a p e x  pr e d at or s,  k n o w n  f or  t h ei r  hi g h  e n -

er g eti c  d e m a n d s  a n d  f or a gi n g  effi ci e n c y,  c a n  si g nifi c a ntl y  

i m p a ct  pr e y  p o p ul ati o n s,  e s p e ci all y  w h e n  t h e s e  pr e d at or s  

c o n si st e ntl y t a r g et s p e cifi c pr e y s p e ci e s ( Willi a m s et  al.  2 0 0 4 ; 

J o u r d ai n et  al.  2 0 2 0 ; K r a u s e et  al. 2 0 2 2 ). E v e n a s m all n u m b er 

of pr e d at or s c a n l e a d t o pr e y p o p ul ati o n d e cli n e s ( Willi a m s 

et  al.  2 0 0 4 ; P a g a n o et  al. 2 0 1 8 ; K r a u s e et  al. 2 0 2 2 ).

L e o p a r d s e al s ( H y d r u r g a l e pt o n y x ) a r e i m p ort a nt a p e x pr e d-

at or s i n t h e S o ut h er n O c e a n ( St a nil a n d et  al.  2 0 1 8 ; v a n d er 

Li n d e et  al.  2 0 2 1 ; K r a u s e et  al. 2 0 2 2 ). T h e y a r e d e s c ri b e d a s 

g e n er ali st s  b e c a u s e  of  t h ei r  di v er s e  di et  t h at  i n cl u d e s  e n d o -

t h er mi c m e s o pr e d at or s ( e. g., p e n g ui n s a n d ot h er s e al s p e ci e s) 

a n d e ct ot h er mi c pr e y ( e. g., A nt a r cti c fi s h, k rill, a n d c e p h al o -

p o d s;  K r a u s e  et  al.  2 0 1 5 , 2 0 2 0 ).  F u rt h er m or e,  l e o p a r d  s e al s 

F I G U R E 1     |    C o n c e pt u al  m o d el  s h o wi n g  f o u r  diff er e nt  p o p ul ati o n-  

l e v el  p att er n s  of  di et a r y  s p e ci ali z ati o n  b a s e d  o n  i s ot o p e  si g n at u r e s  

of  i n di vi d u al  di et s  ( δ 1 5 N)  o v er  ti m e  a d a pt e d  f r o m  ( V a n d er  Z a n d e n  

et  al.  2 0 1 0 ). Ci r cl e s r e pr e s e nt i n di vi d u al s a n d t h ei r δ1 5 N v al u e f or a l a y er 

of i n ert ti s s u e ( e. g., w hi s k er, b al e e n, a n d cl a w s) r efl e cti n g di et. A r r o w s 

t r a c k c h a n g e s i n i n di vi d u al δ1 5 N v al u e s t h r o u g h ti m e. ( A) A s p e ci ali st 

p o p ul ati o n wit h a s m all i s ot o pi c ni c h e wi dt h c o m p o s e d of f o u r s p e ci al -

i st i n di vi d u al s wit h o v erl a p pi n g δ1 5 N v al u e s; ( B) A g e n er ali st p o p ul a -

ti o n wit h a l a r g e i s ot o pi c ni c h e wi dt h c o m p o s e d of f o u r diff er e nt δ1 5 N 

s p e ci ali st i n di vi d u al s; ( C) A g e n er ali st p o p ul ati o n wit h a l a r g e i s ot o pi c 

ni c h e wi dt h c o m p o s e d of f o u r g e n er ali st i n di vi d u al s; ( D) A g e n er ali st 

p o p ul ati o n wit h a l a r g e i s ot o pi c ni c h e wi dt h c o m p o s e d of t w o g e n er ali st 

a n d t w o s p e ci ali st i n di vi d u al s.
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c a n a d a pt t h ei r f e e di n g st r at e gi e s b a s e d o n pr e y si z e, u si n g a 

g ri p-  a n d-  t e a r met h o d f or l a r g er pr e y a n d e m pl o yi n g s u cti o n 

or filt eri n g wit h t h ei r p o st-  c a ni n e s f or s m all er pr e y ( H o c ki n g 

et  al.  2 0 1 3 ). T h ei r s p e ci ali z e d d e ntiti o n f a cilit at e s t hi s v er s a -

tilit y, all o wi n g t h e m t o effi ci e ntl y e x pl oit a wi d e r a n g e of pr e y 

a c r o s s diff er e nt t r o p hi c l e v el s. L e o p a r d s e al s  a r e al s o k n o w n 

t o  e x ert  t o p – d o w n  pr e s s u r e  o n  pr e y  p o p ul ati o n s,  i n cl u d-

i n g A nt a r cti c f u r s e al s ( A F S; A r ct o c e p h al u s g a z ell a ;  B o v e n g 

et  al.  1 9 9 8 ; S c h w a r z et  al. 2 0 1 3 ; K r a u s e et  al. 2 0 2 2 ) a n d v a r-

i o u s p e n g ui n s p e ci e s ( Ai nl e y et  al. 2 0 0 5 ; F or c a d a et  al. 2 0 0 9 ; 

K r a u s e et  al.  2 0 2 0 ).

C a p e  S hir r eff  o n  Li vi n g st o n  I sl a n d  off  t h e  W e st er n  A nt ar cti c  

P e ni n s ul a ( W A P) i s a k e y f e e di n g g r o u n d f or l e o p ar d s e al s; it i s 

h o m e t o s e v er al p e n g ui n c ol o ni e s a n d t h e s o ut h er n m o st a n d r e -

gi o n all y l ar g e st A F S br e e di n g c ol o n y ( H u c k e-  G a et e et  al.  2 0 0 4 ). 

At  C a p e  S hir r eff,  l e o p ar d  s e al s  h a v e  dri v e n  a  r a pi d  d e cli n e  i n  

t h e  A F S  p o p ul ati o n,  wit h  a n  a n n u al  a v er a g e  pr e d ati o n  r at e  of  

~ 7 0 % f or A F S p u p s d uri n g t hi s st u d y ( V er a et  al. 2 0 0 4 ; K r a u s e 

et  al.  2 0 2 2 ). T h e s e l e o p ar d s e al s u s e a v ari et y of s p e ci ali z e d pr e y- 

h u nt i n g  t a cti c s,  i n cl u di n g  st al ki n g,  a m b u s hi n g,  a n d  kl e pt o p ar-

a siti s m ( Hir u ki et  al.  1 9 9 9 ; K r a u s e et  al. 2 0 1 5 ). D e s pit e h a vi n g 

a c c e s s t o t h e s a m e pr e y r e s o ur c e s at C a p e S hir r eff, si n gl e-  p oi n t 

a n al y si s of s c at a n d st a bl e i s ot o p e si g n at ur e s of bl o o d s h o w t h at 

t h e s e l e o p ar d s e al s s h o w i ntr a s p e cifi c v ari ati o n i n di et ( K r a u s e 

et  al.  2 0 2 0 ; S p er o u et  al. 2 0 2 3 ). R e c e nt w or k al s o s h o w s t h at l e o p-

ar d s e al di et s v ar y wit h s e x a n d b o d y si z e, wit h l ar g er f e m al e s t ar -

g eti n g A F S p u p s a n d f or a gi n g at hi g h er tr o p hi c l e v el s t h a n m al e s 

( K r a u s e et  al. 2 0 1 5 , 2 0 2 0 ; S p er o u et  al. 2 0 2 3 ). T hi s si z e a d v a nt a g e 

m a y all o w l ar g e f e m al e s t o s p e ci ali z e a n d t ar g et hi g h er tr o p hi c-  

l e v el  pr e y  c o m p ar e d  t o  c o n s p e cifi c s  ( T hi e m a n n  et  al.  2 0 0 7 ; 

K er n al é g u e n et  al.  2 0 1 5 ). T h er ef or e, w e pr e di ct t h at l e o p ar d s e al s 

at C a p e S hir r eff ar e g e n er ali st s at t h e p o p ul ati o n l e v el b ut e x hi bit 

i n di vi d u al s p e ci ali z ati o n at diff er e nt tr o p hi c l e v el s.

H er e, w e u s e d st a bl e i s ot o p e si g n at u r e s t o i n v e sti g at e p o p ul a -

ti o n a n d i n di vi d u al ni c h e wi dt h a n d a s s e s s i n di vi d u al s p e ci al-

i z ati o n i n l e o p a r d s e al s. Nit r o g e n a n d c a r b o n i s ot o p e a n al y s e s 

( δ1 5 N a n d δ 1 3 C) a r e c o m m o nl y u s e d t o a s s e s s a s p e ci e s' t r o p hi c 

e c ol o g y. δ 1 3 C r efl e ct s t h e s o u r c e of pri m a r y pr o d u cti o n ( e. g., m a -

ri n e  v s.  t er r e st ri al,  p el a gi c  v s.  b e nt hi c),  w h er e a s  δ 1 5 N  r efl e ct s  

t h e t r o p hi c l e v el at w hi c h i n di vi d u al s f or a g e ( G a n n e s et  al. 1 9 9 8 ; 

T y k ot  2 0 0 4 ).  O bt ai ni n g  i n di vi d u al- l e v el  d at a  o n  ni c h e  wi dt h  

r e q ui r e s  t h e  u s e  of  a c cr eti o n a r y  ti s s u e s  t h at  g r o w  t h r o u g h  

ti m e  ( e. g.,  w hi s k er s,  cl a w s,  b o n e,  t e et h;  B e a r h o p  et  al.  2 0 0 4 ; 

El or ri a g a-  V er p l a n c k e n  et  al. 2 0 1 3 ; Ei s e n m a n n et  al. 2 0 1 6 ; L e wi s 

et  al.  2 0 2 2 ; C h a r a p at a a n d T r u m bl e 2 0 2 3 ). W e u s e d l e o p a r d s e al 

w hi s k er s t o e x a mi n e ti m e-  s erie s d at a f r o m t h e s a m e i n di vi d u al, 

r e pr e s e nti n g di et si g n at u r e s o v er p eri o d s r a n gi n g f r o m m o nt h s 

t o a y e a r. E a c h s e g m e nt r e pr e s e nt s di et i nt a k e o v er ti m e, all o w-

i n g u s t o t r a c k w h et h er i n di vi d u al s m ai nt ai n c o n si st e nt f or a gi n g 

p att er n s wit hi n ~ 1  y e a r . W e t h e n c o m p a r e d i s ot o pi c si g n at u r e s 

b et w e e n a n d wit hi n i n di vi d u al s t o i d e ntif y t h e d e g r e e of i n di vi d -

u al s p e ci ali z ati o n a n d d et er mi n e t h e p o p ul ati o n a n d i n di vi d u al 

ni c h e wi dt h ( V oi gt et  al.  2 0 1 8 ; J o h n s o n et  al. 2 0 2 2 ). Usi n g t h e 

l a r g e st l o n g- t er m is ot o pi c d at a s et o n l e o p a r d s e al s t o d at e, w e 

i n v e sti g at e d t r o p hi c s p e ci ali z ati o n at b ot h t h e p o p ul ati o n a n d 

i n di vi d u al  l e v el s.  S p e cifi c all y,  w e  ai m e d  t o  a d d r e s s  t h r e e  k e y  

q u e sti o n s:  ( 1)  W h at  a r e  t h e  p att er n s  of  t r o p hi c  s p e ci ali z ati o n  

a m o n g l e o p a r d s e al s at b ot h p o p ul ati o n a n d i n di vi d u al s c al e s ? 

( 2) H o w d o p h e n ot y pi c att ri b ut e s ( e. g., s e x, m a s s) i nfl u e n c e f or-

a gi n g st r at e gi e s ? ( 3) D o i n di vi d u al l e o p a r d s e al s e x hi bit c o n si s -

t e nt i n di vi d u al s p e ci ali z ati o n o v er ti m e?

2    |   M et h o d s

2. 1    |   S a m pl e C oll e cti o n

L e o p a r d s e al s w er e s a m pl e d b et w e e n J a n u a r y a n d M a y f r o m 2 0 1 3 

t o 2 0 2 3 at t h e U. S. A nt a r cti c M a ri n e Li vi n g R e s o u r c e s ( A M L R) 

P r o g r a m e c ol o gi c al m o nit ori n g sit e at C a p e S hi r r eff, Li vi n g st o n 

I sl a n d  i n  t h e  W A P.  L e o p a r d  s e al s  w er e  s e d at e d  ( P u s si ni  a n d  

G o e b el  2 0 1 5 ; K r a u s e et  al. 2 0 1 6 ) t o all o w f or t h e c oll e cti o n of 

m or p h o m et ri c  d at a  (st a n d a r d  l e n gt h  [ c m],  gi rt h s,  a n d  m a s s  

[ k g]), lif e hi st or y t r ait s (s e x, a g e cl a s s), a n d w hi s k er s. W hi s k er s 

w er e c oll e ct e d f r o m 3 4 l e o p a r d s e al s ( 2 8 f e m al e s, 6 m al e s). S e v e n 

f e m al e s w er e o p p ort u ni sti c all y r e s a m pl e d wit h o ut a f ull c a pt u r e 

(i. e., m or p h o m et ri c d at a w er e n ot c oll e ct e d) 1 – 3 ti m e s aft er t h ei r 

fi r st  h a n dli n g,  r e s ulti n g  i n  1 2  a d diti o n al  w hi s k er  s a m pl e s.  I n  

t ot al, w e a n al y z e d 4 6 w hi s k er s ( 4 0 f e m al e s, 6 m al e s). A s u b s et 

of t h e s e w hi s k er s ( n  =  1 8 f r o m fi el d s e a s o n s 2 0 1 8 a n d 2 0 1 9) w er e 

pr e vi o u sl y a n al y z e d b y C h a r a p at a et  al. ( 2 0 2 3 ).

2. 2    |   St a bl e I s ot o p e A n al y si s ( S I A )

W hi s k er s w er e wi p e d wit h 1: 1 et h a n ol: m et h a n ol s ol v e nt, s o n -

i c at e d  f or  3 0 mi n  i n  d i still e d  w at er,  a n d  ai r  d ri e d.  W hi s k er s 

w er e  m e a s u r e d  a n d  s e cti o n e d  i nt o  0. 5 – 3  m m  i n c r e m e nt s  

(f r o m r o ot t o ti p) f or a t a r g et e d w ei g ht of ~ 0. 3  m g ( C h a r a p at a 

et  al.  2 0 2 3 ). C a r b o n a n d nit r o g e n st a bl e i s ot o p e a n al y si s w a s 

p erf or m e d at B a yl or U ni v er sit y u si n g a n El e m e nt al A n al y z er 

4 0 1 0 El e m e nt al C o m b u sti o n S y st e m p ai r e d wit h a C o nfl o w I V 

i nt er p h a s e ( T h er m o S ci e ntifi c) a n d T h er m o D elt a V A d v a nt a g e 

c o nti n u o u s fl o w I s ot o p e R ati o M a s s S p e ct r o m et er. W hi s k er ni -

t r o g e n ( δ1 5 N) a n d c a r b o n ( δ 1 3 C) i s ot o p e v al u e s a r e e x pr e s s e d i n 

d elt a n ot ati o n ( δ) i n u nit s of p er mil ( ‰). A d diti o n all y, i s ot o p e 

v al u e s a r e r e p ort e d a s t h e r ati o of t h e h e a v y t o li g ht i s ot o p e 

r el ati v e t o i nt er n ati o n al st a n d a r d s — at m o s p h eri c nit r o g e n a n d 

Vi e n n a  P e e d e e  B el e m nit e,  r e s p e cti v el y — u si n g  t h e  f oll o wi n g 

e q u ati o n:

w h er e X i s t h e 1 3 C or 1 5 N a n d R  i s t h e c or r e s p o n di n g r ati o of 

1 3 C/ 1 2 C or 1 5 N/ 1 4 N. A t w o-  p oi n t c ali br ati o n c u r v e f or c al c u-

l ati n g  δ1 5 N  a n d  δ 1 3 C  v al u e s  of  s a m pl e s  w a s  e st a bli s h e d  u si n g  

U S G S-  4 0  a n d  U S G S-  4 1 A  i nt er n ati o n al  st a n d a r d s.  T h e  a c c u -

r a c y  a n d  pr e ci si o n  of  i s ot o pi c  m e a s u r e m e nt s  w er e  c al c ul at e d  

b a s e d  o n  t h e  l o n g-  t er m  m e a n  a n d  st a n d a r d  d e vi ati o n  ( S D)  of  

2 4 4 r e pli c at e s of a n i nt er n al l a b st a n d a r d ( A c et a nili d e, r e p ort e d 

δ 1 3 C  =  − 2 9. 5 3  ±  0. 0 1 ‰,  δ 1 5 N  =  1. 1 8  ±  0. 0 2 ‰)  m e a s u r e d  d u ri n g 

e a c h a n al yti c al r u n ( n  =  3 r e p li c at e s/r u n). T h e r e pli c at e g r a n d 

a v er a g e s o bt ai n e d w er e v er y cl o s e t o ( δ 1 3 C  =  − 2 9. 4 2  ±  0. 0 8 ‰)  or 

wit hi n t h e r a n g e ( δ 1 5 N  =  1. 3 0  ±  0. 1 7 ‰)  of  a n al yti c al  u n c ert ai nt y 

of r e p ort e d v al u e s. W e m e a s u r e d t h e at o mi c C: N r ati o f or e v er y 

w hi s k er s e g m e nt wit h a c c e pt a bl e at o mi c r ati o s r a n gi n g f r o m 3. 0 

t o 4. 0 ( N e w s o m e et  al. 2 0 0 9 ; K er n al é g u e n et  al. 2 0 1 2 ; C h a r a p at a 

et  al.  2 0 2 3 ). N e a rl y all w hi s k er s e g m e nt s h a d a c c e pt a bl e at o mi c 

�훿 X = R s a m pl e ∕ R st a n d ar d − 1 × 1 0 0 0
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C: N r ati o s ( 3. 5 3  ±  0. 1 4 , r a n g e: 2. 9 – 4. 0). T w el v e w hi s k er s e g m e nt s 

w er e e x cl u d e d f or h a vi n g r ati o s o ut si d e t hi s r a n g e.

2. 3    |   Ti m e St a m pi n g

L e o p a r d  s e al s  m olt  a n d  s h e d  t h ei r  w hi s k er s  a n n u all y;  t h er e -

f or e, w hi s k er s r e pr e s e nt g r o wt h o v er a f e w m o nt h s a n d u p t o 

o n e  y e a r ( R o g er s et  al.  2 0 1 6 ). W e ti m e st a m p e d w hi s k er s e g m e nt s 

b a s e d o n l e o p a r d s e al w hi s k er g r o wt h c h a r a ct eri sti c s u si n g t h e 

V o n  B ert al a nff y  g r o wt h  m o d el  ( v o n  B ert al a nff y  1 9 3 8 ;  R o g er s  

et  al.  2 0 1 6 )  f oll o wi n g  t h e  a p pr o a c h  o utli n e d  b y  ( C h a r a p at a  

et  al.  2 0 2 3 ).

2. 4    |   D at a A n al y si s

All  d at a  w er e  t e st e d  f or  n or m alit y  a n d  h o m o g e n eit y  of  v a ri -

a n c e b ef or e a n al y si s. R e s ult s a r e r e p ort e d a s m e a n  ±  S D u nl e s s 

ot h er wi s e st at e d. W e p erf or m e d all a n al y s e s u si n g R ( R C or e 

T e a m  2 0 2 2 ) wit h R St u di o ( T e a m 2 0 2 1 ) a n d J M P ( S A S).

2. 4. 1    |   P o p ul ati o n L e v el

P o p ul ati o n-  l e v el a n al y s e s i n cl u d e d a t ot al of 4 6 l e o p a r d s e al 

w hi s k er s. E a c h w hi s k er w a s t r e at e d s e p a r at el y b a s e d o n pr e -

li mi n a r y  d at a  s h o wi n g  i nt er- a n n u al  i s ot o pi c  v a ri a bilit y.  W e  

c al c ul at e d t h e p o p ul ati o n-  l e v el m e a n, S D, a n d r a n g e of δ1 5 N 

a n d δ 1 3 C v al u e s. W e u s e d v a ri a n c e c o m p o n e nt a n al y si s ( V C A) 

t o c al c ul at e b et w e e n-  a n d wit hi n- i n divi d u al p o p ul ati o n v a ri a -

ti o n. T ot al v a ri a n c e i n st a bl e i s ot o p e s ( “ b et w e e n i n di vi d u al s ” 

v a ri ati o n)  i n di c at e s  v a ri ati o n  a m o n g  i n di vi d u al s  i n  a  p o p -

ul ati o n, w hil e v a ri a n c e i n st a bl e i s ot o p e s al o n g t h e w hi s k er 

( “ wit hi n- i n divi d u al ” v a ri ati o n) i n di c at e s v a ri ati o n of a n i n di -

vi d u al ( B e a r h o p et  al.  2 0 0 4 ; N e w s o m e et  al. 2 0 0 9 ; H ü c k st ä dt 

et  al.  2 0 1 2 ). W e a p pli e d t h e St a bl e I s ot o p e B a y e si a n Elli p s e s i n 

t h e R SI B E R  p a c k a g e (J a c k s o n et  al. 2 0 1 1 ) t o d et er mi n e p o p u-

l ati o n i s ot o pi c ni c h e wi dt h. W e u s e d t h e st a n d a r d elli p s e a r e a 

c or r e ct e d f or s m all s a m pl e si z e s ( S E A c) f or i n di vi d u al w hi s -

k er(s)  a s  t h e  m et ri c  f or  c al c ul ati n g  t h e  p o p ul ati o n  i s ot o pi c  

ni c h e a r e a. W e al s o c al c ul at e d a p o p ul ati o n-  l e v el S E A c a n d 

t ot al a r e a ( T A) u si n g t h e p o ol e d δ1 5 N  a n d  δ 1 3 C  v al u e s  f r o m 

all w hi s k er s e g m e nt s ( n  =  4 6 w hi s k er s; 2 1 9 8 s e g m e nt s) t o c o m -

p a r e o u r r e s ult s wit h a pr e vi o u s st u d y o n l e o p a r d s e al s ( B ott a 

et  al.  2 0 1 8 ).

2. 4. 2    |   I n di vi d u al S p e ci ali z ati o n

W e u s e d t w o a p pr o a c h e s t o e v al u at e t h e i s ot o pi c v a ri ati o n at t h e 

i n di vi d u al l e v el. Fi r st, w e c al c ul at e d i n di vi d u al i s ot o pi c ni c h e s 

wit h  S E A c  a n d  T A  e sti m at e s  f or  e a c h  i n di vi d u al's  w hi s k er(s)  

u si n g t h e δ 1 5 N  a n d δ 1 3 C  v al u e s of t h e w hi s k er s e g m e nt s; t hi s 

all o w e d  u s  t o  vi s u ali z e  a n d  a s s e s s  e a c h  i n di vi d u al's  r a n g e  of  

t r o p hi c l e v el s a n d f or a gi n g l o c ati o n s c oll e cti v el y. N e xt, w e c al c u-

l at e d δ1 5 N a n d δ 1 3 C s p e ci ali z ati o n i n di c e s f or e a c h w hi s k er t o d e -

s cri b e t h e v a ri a n c e i n δ 1 5 N a n d δ 1 3 C a n d c al c ul at e t h e d e g r e e of 

i n di vi d u al s p e ci ali z ati o n ( B ol ni c k et  al. 2 0 0 2 ; L e wi s et  al. 2 0 2 2 ); 

t hi s all o w e d u s t o s e p a r at el y a s s e s s t h e v a ri ati o n i n δ1 5 N a n d 

δ 1 3 C. T h e s e a p pr o a c h e s pr o vi d e a c o m pr e h e n si v e f r a m e w or k t o 

q u a ntif y b ot h t h e br e a dt h of a n i n di vi d u al's i s ot o pi c ni c h e a n d 

t h e d e g r e e of s p e ci ali z ati o n wit hi n k e y i s ot o pi c m a r k er s, all o w-

i n g  f or  a  m or e  d et ail e d  u n d er st a n di n g  of  i n di vi d u al  f or a gi n g  

st r at e gi e s. T h e d e g r e e of s p e ci ali z ati o n w a s c al c ul at e d u si n g t h e 

e q u ati o n:

w h er e  SI  i s  t h e  s p e ci ali z ati o n  i n d e x,  I N W  i s  t h e  i n di vi d u al  

ni c h e wi dt h, a n d BI N W i s t h e b et w e e n-  i n divi d u al ni c h e wi dt h. 

I n di vi d u al s t h at o c c u pi e d o v er 5 0 % of t h e t ot al i s ot o pi c ni c h e 

wi dt h  ( T N W  =  I N W +  BI N W;  R o u g h g a r d e n  1 9 7 2 )  w er e  cl a s-

sifi e d  a s  g e n er ali st s  ( SI  >  0. 5) .  I n di vi d u al s  w h o  o c c u pi e d  l e s s  

t h a n 3 0 % of t h e t ot al ni c h e wi dt h w er e cl a s sifi e d a s s p e ci ali st s 

( SI <  0. 3 ;  B ol ni c k  et  al.  2 0 0 3 ; H ü c k st ä dt et  al.  2 0 1 2 ; N e w s o m e 

et  al.  2 0 1 5 ; L e wi s et  al. 2 0 2 2 ). I n di vi d u al s w h o o c c u pi e d b et w e e n 

3 0 % a n d 5 0 % of t h e t ot al ni c h e wi dt h ( 0. 3  <  SI  <  0. 5) w er e cl a s si -

fi e d a s i nt er m e di at e s ( L e wi s et  al. 2 0 2 2 ).

Wit hi n  t h e  δ 1 5 N  s p e ci ali st  c at e g or y,  s o m e  i n di vi d u al s  c o n si s -

t e ntl y  e x hi bit e d  hi g h  δ1 5 N  v al u e s,  w hil e  ot h er s  c o n si st e ntl y  

h a d m e di u m-  t o- l o w v al u e s. T h er ef or e, w e p erf or m e d a g gl o m-

er ati v e  hi er a r c hi c al  cl u st eri n g  t o  d et er mi n e  w h et h er  t h er e  

w er e  s u b g r o u p s  wit hi n  o u r  δ 1 5 N  s p e ci ali st  i s ot o p e  d at a  u si n g  

t h e  “ a g n e s ”  f u n cti o n  i n  t h e  R  p a c k a g e  cl ust er  ( K a uf m a n  a n d  

R o u s s e e u w  2 0 0 9 ). T o d et er mi n e t h e o pti m al n u m b er of cl u st er s, 

w e u s e d t h e D u n n i n d e x, w hi c h diff er e nti at e s b et w e e n s et s of 

cl u st er s t h at a r e c o m p a ct a n d w ell s e p a r at e d ( Fi g u r e  S 1 A ). W e 

f o u n d t w o di sti n ct cl u st er s ( Fi g u r e S 1 B ): hi g h t r o p hi c- l e v el s p e-

ci ali st s ( H-  S p e c i ali st) a n d m e di u m- t o- l o w t ro p hi c-  l e v el s p e ci al-

i st s  ( M L- S p e ci ali st).

2. 4. 3    |   T r o p hi c V a ri ati o n a n d O v e rl a p

W e  e x a mi n e d  v a ri ati o n  a n d  ni c h e  o v erl a p  i n  i s ot o pi c  si g -

n at u r e s a s a f u n cti o n of s e x, b o d y m a s s, a n d d e g r e e of i n di -

vi d u al  s p e ci ali z ati o n.  W e  f o c u s e d  t h e s e  a n al y s e s  s ol el y  o n  

δ 1 5 N b e c a u s e ( 1) w e w er e i nt er e st e d i n t r o p hi c-  l e v el v a ri a bil-

it y, a n d ( 2) l e o p a r d s e al s f r o m C a p e S hi r r eff t e n d t o r e m ai n 

i n t h e n e a r- s h or e h a bit at a n d a r e pri m a ril y c o a st al f or a g er s 

( K r a u s e et  al.  2 0 1 5 ; Ki e nl e, et  al. 2 0 2 2 ). T o i n v e sti g at e v a ri-

ati o n  i n  δ 1 5 N,  w e  r a n  a  li n e a r  mi x e d-  eff e ct s  m o d el  ( L M M;  

Pi n h ei r o a n d B at e s  2 0 0 0 ) u si n g t h e “l m er ” f u n cti o n f r o m t h e 

l m e 4 p a c k a g e ( B at e s et  al.  2 0 1 4 ). T hi s m o d el t r e at e d t h e a v-

er a g e  δ 1 5 N  v al u e s  a s  r e s p o n s e  v a ri a bl e s  wit h  s e x,  m a s s,  t h e 

i nt er a cti o n  of  s e x  a n d  m a s s,  a n d  δ1 5 N  s p e ci ali z ati o n  c at e -

g or y  ( H-  S p e c i ali st;  M L- S p e c i ali st;  I nt er m e di at e;  G e n er ali st)  

a s fi x e d eff e ct s a n d i n di vi d u al a s a r a n d o m eff e ct t o a c c o u nt 

f or r e p e at e d s a m pli n g of s o m e i n di vi d u al s. W e i niti all y t e st e d 

y e a r a s a f a ct or b ut, a s it h a d littl e eff e ct o n t h e m o d el, w e 

o pt e d f or t h e si m pl er m o d el a n d a n al y z e d t e m p or al v a ri ati o n 

s e p a r at el y u si n g a G A M, w hi c h i s b ett er s uit e d f or d et e cti n g 

t r e n d s o v er ti m e, p a rti c ul a rl y w h e n d e ali n g wit h u n e v e n s a m-

pl e si z e s a c r o s s y e a r s. All 4 6 w hi s k er s w er e i n cl u d e d i n t h e 

a n al y si s t o e n s u r e c o m pr e h e n si v e r e pr e s e nt ati o n a c r o s s i n di -

vi d u al s. W e a s s e s s e d all m o d el a s s u m pti o n s pri or t o a n al y si s 

t o e n s u r e st ati sti c al v ali dit y. M o d el s el e cti o n w a s p erf or m e d 

u si n g t h e R p a c k a g e M u MI n  ( B a rt o n a n d B a rt o n 2 0 1 5 ) b a s e d 

o n  t h e  s m all e st  A k ai k e  i nf or m ati o n  c rit eri o n  c or r e ct e d  f or  

s a m pl e si z e ( A I C c). T h e m o d el wit h t h e l o w e st A I C c h a d t h e 

SI = I N W ∕ (I N W + BI N W )
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hi g h e st s u p p ort, a n d m o d el s wit h Δ A I C c  <  2 w er e c o n si d er e d 

t o  h a v e  s u b st a nti al  s u p p ort  ( A n d er s o n  a n d  B u r n h a m  2 0 0 2 ; 

F r a n kli n  et  al.  2 0 0 2 ).  G o o d n e s s-  of-  fit  f or  e a c h  m o d el  w a s  

e sti m at e d u si n g m a r gi n al ( R 2  L M M( m)) a n d c o n diti o n al ( R 2  

L M M( c))  c o effi ci e nt s  of  d et er mi n ati o n,  i n di c ati n g  v a ri a n c e  

e x pl ai n e d b y fi x e d eff e ct s al o n e a n d b y b ot h fi x e d a n d r a n d o m 

eff e ct s, r e s p e cti v el y ( N a k a g a w a a n d S c hi el z et h  2 0 1 3 ). W e e x-

a mi n e d t h e c o nt ri b uti o n of e a c h fi x e d eff e ct of o u r t o p m o d el s 

b y l o o ki n g at t h e e sti m at e d c o effi ci e nt s a n d p - v al u e s a n d t h e n 

u s e d A N O V A s o n e a c h of o u r t o p m o d el s. P ai r wi s e c o m p a ri -

s o n s w er e p erf or m e d u si n g t h e “ e m m e a n s ” f u n cti o n f r o m t h e 

e m m e a n s  p a c k a g e wit h T u k e y a dj u st m e nt f or m ulti pl e t e sti n g 

δ 1 5 N a n d δ 1 3 C ( L e nt h et  al.  2 0 2 2 ). W e al s o u s e d S p e a r m e n's 

c or r el ati o n t o a s s e s s t h e r el ati o n s hi p b et w e e n o u r c o nti n u o u s 

v a ri a bl e s ( a v er a g e δ 1 5 N, m a s s) a n d t h e r el ati o n s hi p b et w e e n 

m a s s a n d i n di vi d u al ni c h e wi dt h ( S E A c). W e a s s e s s e d ni c h e 

diff er e n c e s  a n d  o v erl a p  b et w e e n  δ 1 5 N  s p e ci ali z ati o n  c at e g o -

ri e s a n d s e x e s u si n g t h e pr o p orti o n of p ai r e d S E A c s h a r e d; t hi s 

w a s c al c ul at e d wit h t h e “ m a x Li k O v erl a p ” f u n cti o n f r o m t h e 

SI B E R  p a c k a g e (J a c k s o n et  al. 2 0 1 1 ).

2. 4. 4    |   B et w e e n-  Y e a r  V a ri a bilit y

T o e v al u at e b et w e e n-  y e a r v a ri a bilit y a m o n g r e p e at i n di vi d u al s 

(n  =  7), w e  u s e d SI B E R  t o vi s u ali z e d at a a n d q u a ntif y p er c e nt 

o v erl a p  b et w e e n  i s ot o pi c  ni c h e s,  a s s e s si n g  t h e  si mil a rit y/ di s -

si mil a rit y i n i s ot o pi c c o m p o siti o n b et w e e n y e a r s f or e a c h i n di -

vi d u al. W e al s o u s e d a q u a d r ati c di s cri mi n a nt a n al y si s ( Q D A) 

t o si m ult a n e o u sl y e v al u at e δ1 3 C a n d δ 1 5 N ( K o e hl er et  al.  2 0 1 9 ; 

S mit h et  al.  2 0 2 1 ). Q D A i s a p pr o pri at e f or a n al y zi n g d at a t h at 

a r e u n e q u all y s a m pl e d a cr o s s y e a r s a n d h a v e u n e q u al v a ri a n c e; 

t hi s all o w e d u s t o eff e cti v el y a s si g n i s ot o p e si g n at u r e s t o s p e -

cifi c y e a r s f or e a c h s e al. W e c o n si d er e d Q D A t o b e u n s u c c e s sf ul 

i n a s si g ni n g i n di vi d u al i s ot o p e d at a t o t h ei r r e s p e cti v e y e a r s if 

t h e r e s ult s w er e ≤  7 0 % ( K o e hl er et  al.  2 0 1 9 ; S mit h et  al. 2 0 2 1 ), 

s u g g e sti n g t h at t h e d at a w a s t o o si mil a r t o a c c u r at el y a s si g n it 

t o s p e cifi c y e a r s.

2. 4. 5    |   T e m p o r al C h a n g e s

T o  i n v e sti g at e  y e a rl y  a n d  m o nt hl y  t r e n d s  i n  δ 1 5 N  d at a,  w e  

u s e d g e n er ali z e d a d diti v e m o d el s ( G A M s) wit h i s ot o pi c si g n a -

t u r e s of w hi s k er s e g m e nt s a s t h e r e s p o n s e v a ri a bl e. Y e a r a n d 

m o nt h  f r o m  ti m e st a m p e d  w hi s k er s  w er e  u s e d  a s  t e m p or al  

pr e di ct or s,  wit h  t h e  i n di vi d u al  a s  a  r a n d o m  eff e ct,  u si n g  t h e  

f or m ul a:  δ1 5 N  ~  s( M o nt h s, k  =  1 0, b s  =  “ c c ”)  +  s( Ye a r, k  =  1 0, 

b s  =  “t p ”)  +  s(I n di vi d u al.I D,  b s  =  “r e ”).  T h e  “s ”  r e pr e s e nt s  t h e 

s m o ot h f u n cti o n s a n d “ k ” r e pr e s e nt s t h e n u m b er of b a si s f u n c -

ti o n s u s e d i n t h e s m o ot hi n g f u n cti o n. F or a m o nt h w e u s e d a c y-

cli c s pli n e ( b s  =  “ c c ” ) a n d f or a y e a r a t hi n pl at e r e g r e s si o n s pli n e 

( b s =  “t r ”;  W o o d  2 0 0 3 ).  G A M s  a n d  c or r e s p o n di n g  m o d el  e sti-

m at e s w er e c o n d u ct e d u si n g t h e m g c v  a n d m o d el b as e d  R p a c k-

a g e s ( W o o d  2 0 1 7 ; M a k o w s ki et  al. 2 0 2 0 ). W e e v al u at e d i s ot o pi c 

li n e a r  t e m p or al  fl u ct u ati o n s  i n  si g nifi c a nt  v a ri a bl e s  b y  u si n g  

a g ri d a p pr o xi m ati o n, a c c o m p a ni e d b y a CI of 9 5 % ( M a k o w s ki 

et  al.  2 0 2 0 ).  B e c a u s e  o u r  d at a s et  i s  o v er r e pr e s e nt e d  i n  s o m e  

y e a r s/ m o nt h s  a n d  u n d er r e pr e s e nt e d  i n  ot h er s,  w e  cr e at e d  a  

c u st o mi z e d pr e di cti o n g ri d b a s e d o n G A M m o d el s fitt e d t o t h e 

o b s er v e d  d at a.  T h e  c o n diti o n al  e x p e ct ati o n s  g e n er at e d  b y  t h e  

si m ul at e d h o m o g e n e o u s d at a s et (i. e., si m ul at e d d at a f or all y e a r s 

a n d m o nt h s f or all I n di vi d u al.I D) all o w e d p a r a m et er e sti m ati o n 

u si n g t h e fitt e d m o d el. T h e pr e di ct e d v al u e s w er e u s e d t o c al c u -

l at e t h e fi r st d eri v ati v e of t h e r e s p o n s e v a ri a bl e a n d e sti m at e t h e 

li n e a r sl o p e of t h e i s ot o pi c si g n at u r e s t o i d e ntif y t h e t e m p or al 

wi n d o w s w h er e si g nifi c a nt li n e a r i n cr e a s e s or d e cr e a s e s of i s o -

t o pi c v al u e s o c c u r r e d i n ti m e.

3    |   R e s ult s

W e s e cti o n e d 4 6 w hi s k er s a n d a n al y z e d 2 1 9 8 s e g m e nt s f or δ 1 3 C 

a n d δ 1 5 N ( T a bl e  1 ). T h e a v er a g e n u m b er of s e g m e nt s p er w hi s k er 

w a s 4 7. 8  ±  1 8. 0 6 (r a n g e: 6 – 8 9 s e g m e nt s). Ti m e st a m p e d w hi s k er s 

r e pr e s e nt e d 9 9. 5  ±  5 2  d a y s ( r a n g e: 1 9 – 2 8 6  d a y s ), w hi c h i s c o n si s-

t e nt wit h pr e vi o u s e sti m at e s ( m a x ~ 1 y e a r ) of l e o p a r d s e al w hi s-

k er g r o wt h ( R o g er s et  al.  2 0 1 6 ).

3. 1    |   P o p ul ati o n L e v el

L e o p a r d s e al s w er e cl a s sifi e d a s a g e n er ali st p o p ul ati o n, wit h 

a l a r g e p o p ul ati o n-  l e v el S E A c of 3. 3 5 ‰2  a n d T A of 3 9. 8 2 ‰2 . 

M e a n  δ 1 3 C  w hi s k er  i s ot o pi c  si g n at u r e  w a s  − 2 1. 9 3 ‰  ±  0. 8 ‰ 

(r a n g e: − 2 4. 7 6 %  t o  − 1 8. 7 1 ‰),  a n d  m e a n  δ 1 5 N  w a s  

1 1. 4 6 ‰  ±  1. 5 3 ‰ (r a n g e: 6. 4 9 ‰ – 1 5. 2 1 ‰). B et w e e n-  i n divi d u al 

v a ri a bilit y  w a s  hi g h er  t h a n  wit hi n-  i n divi d u al  v a ri a bilit y  i n  

b ot h δ 1 3 C ( 5 3 % v s. 4 7 %, r e s p e cti v el y) a n d δ 1 5 N ( 5 8 % v s. 4 2 %, 

r e s p e cti v el y).

3. 2    |   I n di vi d u al S p e ci ali z ati o n

O u r  t w o  a p pr o a c h e s  t o  a s s e s s  s p e ci ali z ati o n  (i. e.,  i n di vi d -

u al  i s ot o pi c  wi dt h s  a n d  s p e ci ali z ati o n  i n d e x)  s h o w e d  t h at  

m o st  i n di vi d u al s  w er e  s p e ci ali st s  ( T a bl e  1 ;  Fi g u r e s  2  a n d  

3 ).  T h e  m e a n  i n di vi d u al  S E A c  w a s  1. 1 2 ‰ 2  ±  0. 6 5 ‰ 2  (r a n g e:  

0. 2 3 ‰ 2 – 3. 2 8 ‰ 2 ). T h e m e a n T A w a s 4. 1 6 ‰ 2  ±  2. 1 3 ‰ 2  (r a n g e: 

0. 2 6 ‰ 2 – 9. 9 3 ‰ 2 ). T h e r e s ult s of o u r s p e ci ali z ati o n i n d e x a n d 

i n di vi d u al i s ot o pi c wi dt h a n al y si s w er e c o n si st e nt: i n di vi d u al s 

wit h S E A c v al u e s >  2 w er e i d e ntifi e d a s δ 1 5 N or δ 1 3 C g e n er al -

i st s, w hil e t h o s e wit h S E A c v al u e s < 1 w er e c l a s sifi e d a s δ1 5 N 

or δ 1 3 C s p e ci ali st s.

B a s e d  o n  t h e  δ 1 5 N  s p e ci ali z ati o n  i n d e x,  5 9 %  of  l e o p a r d  s e al s  

(n  =  2 7) w e r e s p e ci ali st s, 2 8 % (n  =  1 3) w e r e i nt er m e di at e s, a n d 

1 3 % ( n  =  6) w er e g e n er ali st s ( Fi g u r e 2 A ), wit h s p e ci ali st s s h o wi n g 

littl e δ1 5 N i s ot o pi c v a ri ati o n a n d g e n er ali st s e x hi biti n g hi g h δ 1 5 N 

i s ot o pi c v a ri ati o n ( Fi g u r e 2 B ). Wit hi n t h e δ1 5 N s p e ci ali st s, t h er e 

w er e  t w o  s e p a r at e  cl u st er s:  H-  S p e c i ali st s  a n d  M L- S p e c i ali st s.  

T hi rt e e n s e al s w er e H-  S p e c i ali st s ( m e a n δ1 5 N  =  1 2. 9 0  ±  0. 4 2 ‰; 

r a n ge:  1 0. 2 6 % – 1 5. 2 1 ‰).  F o u rt e e n  s e al s  w er e  M L-  S p e c i ali st s  

( m e a n δ1 5 N  =  1 1. 1 9  ±  0. 5 4 ‰; r a n g e: 8. 3 9 % – 1 3. 4 1 ‰). T h e δ 1 5 N i n -

t er m e di at e s h a d a m e a n δ1 5 N of 1 0. 9 5 ‰  ±  1. 1 0 ‰ (r a n g e: 6. 9 5 % –

1 4. 2 8 ‰), a n d δ 1 5 N g e n er ali st s h a d a m e a n δ 1 5 N  of  1 0. 7 4  ±  1. 1 5 ‰ 

(r a ng e: 6. 4 9 % – 1 4. 0 4 ‰). A si mil a r p att er n w a s o b s er v e d f or δ 1 3 C: 

5 4 % ( n  =  2 5) w e r e s p e ci ali st s, 3 7 % (n  =  1 7) w er e  i nt er m e di at e s, 

a n d 6 % ( n  =  3)  w er e  g e n er ali st s.

T h e i s ot o pi c ni c h e s p a c e s f or all i n di vi d u al s, cl a s sifi e d b y t h ei r 

r e s p e cti v e δ 1 5 N s p e ci ali z ati o n c at e g ori e s, a r e s h o w n i n Fi g u r e  3 .
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T A B L E 1     |    S u m m a r y of i s ot o pi c v al u e s f or l e o p a r d s e al s ( 3 4 i n di vi d u al s, 4 6 w hi s k er s) c at e g ori z e d b a s e d o n t h e δ 1 5 N c at e g or y: Hi g h t r o p hi c-  l e v el 

s p e ci ali st ( H-  S p e c i ali st), m e di u m- t o- l o w t ro p hi c-  l e v el s p e ci ali st ( M L- S p e c i ali st), i nt er m e di at e, a n d g e n er ali st.

I D S e x Y e a r n δ 1 5 N S D R a n g e δ 1 3 C S D R a n g e S E A c ‰ 2

H-  S p e ci ali st

9  F 2 0 1 4 5 1 1 2. 9 4 0. 8 9 1 0. 8 8 – 1 4. 2 1 − 2 1. 7 9 0. 4 6 − 2 2. 8 3 t o − 2 0. 9 4 1. 1 6

1 2 * F 2 0 1 8 6 1 1 3. 1 4 0. 6 3 1 0. 8 8 – 1 3. 8 7 − 2 1. 4 1 0. 1 9 − 2 1. 9 8 t o − 2 0. 9 2 0. 2 9

5 7 * F 2 0 1 8 4 5 1 3. 1 3 0. 8 3 1 0. 9 2 – 1 4. 0 5 − 2 1. 3 6 0. 2 7 − 2 2. 1 3 t o − 2 0. 8 2 0. 5 7

F 2 0 2 3 6 1 3. 1 6 0. 3 0 1 2. 6 9 – 1 3. 6 3 − 2 1. 6 7 0. 2 3 − 2 1. 8 7 t o − 2 1. 2 6 0. 2 3

8 4 * F 2 0 1 7 2 6 1 3. 2 3 0. 2 8 1 2. 6 4 – 1 3. 8 2 − 2 1. 6 8 0. 2 9 − 2 2. 4 9 t o − 2 1. 3 7 0. 2 6

1 2 8 * F 2 0 1 4 4 4 1 2. 5 8 0. 2 8 1 2. 0 2 – 1 3. 6 6 − 2 0. 8 1 0. 4 4 − 2 2. 7 8 t o − 2 0. 3 7 0. 3 8

3 9 4 F 2 0 1 3 2 2 1 3. 3 4 0. 4 9 1 2. 1 2 – 1 3. 9 2 − 2 1. 1 4 0. 3 0 − 2 1. 9 4 t o − 2 0. 6 8 0. 4 3

3 9 7 * F 2 0 1 4 7 7 1 2. 2 7 0. 6 5 1 1. 0 1 – 1 3. 9 7 − 2 2. 1 1 0. 5 4 − 2 3. 3 0 t o − 2 1. 3 0 1. 0 0

F 2 0 1 8 4 6 1 2. 5 5 0. 4 1 1 1. 6 6 – 1 3. 4 9 − 2 1. 6 9 0. 4 6 − 2 3. 0 6 t o − 2 0. 9 7 0. 5 7

F 2 0 1 9 6 2 1 2. 4 7 0. 3 1 1 1. 0 2 – 1 2. 9 7 − 2 1. 5 6 0. 5 9 − 2 3. 8 2 t o − 2 0. 8 7 0. 4 8

F 2 0 2 3 4 9 1 2. 6 3 0. 4 5 1 1. 6 4 – 1 3. 6 2 − 2 1. 6 0 0. 5 0 − 2 3. 0 3 t o − 2 0. 8 9 0. 7 3

4 0 6 * F 2 0 1 3 7 1 1 3. 6 3 0. 5 7 1 2. 3 5 – 1 5. 2 1 − 2 1. 0 2 0. 4 0 − 2 2. 3 0 t o − 1 8. 7 1 0. 6 3

4 2 2 F 2 0 1 3 5 9 1 2. 2 6 0. 7 6 1 0. 2 6 – 1 3. 4 3 − 2 1. 1 6 0. 4 0 − 2 2. 8 5 t o − 2 0. 4 7 0. 9 3

M L-  S p e ci ali st

1 2 * F 2 0 1 3 4 7 1 0. 9 8 0. 9 3 8. 6 0 – 1 2. 2 6 − 2 1. 2 9 0. 3 8 − 2 2. 7 3 t o − 2 0. 7 7 1. 1 5

1 6 F 2 0 1 4 3 6 1 1. 6 7 0. 8 5 1 0. 2 2 – 1 3. 4 1 − 2 2. 1 4 0. 3 2 − 2 2. 8 5 t o − 2 1. 5 1 0. 7 5

3 7 * F 2 0 1 9 4 7 1 1. 4 5 0. 5 6 9. 7 8 – 1 2. 4 7 − 2 1. 4 3 0. 5 9 − 2 2. 9 6 t o − 2 0. 5 6 1. 0 2

F 2 0 2 3 3 5 1 1. 6 7 0. 7 3 1 0. 1 7 – 1 3. 3 6 − 2 2. 0 2 0. 5 0 − 2 3. 2 6 t o − 2 1. 3 5 1. 1 8

6 3 F 2 0 1 4 5 2 1 1. 0 8 0. 7 3 8. 5 1 – 1 2. 5 6 − 2 1. 8 7 0. 5 5 − 2 2. 8 0 t o − 2 0. 8 1 1. 2 1

8 4 * F 2 0 1 4 2 3 1 1. 0 7 0. 8 9 9. 9 2 – 1 2. 6 1 − 2 2. 5 5 0. 4 7 − 2 3. 0 9 t o − 2 1. 5 9 0. 8 2

1 2 0 M 2 0 1 7 1 8 1 0. 9 8 0. 4 1 1 0. 0 6 – 1 1. 7 8 − 2 1. 5 4 0. 3 5 − 2 2. 6 0 t o − 2 1. 0 3 0. 4 8

1 4 3 F 2 0 1 8 2 9 1 0. 3 1 0. 8 7 8. 9 3 – 1 2. 5 3 − 2 2. 3 9 0. 2 7 − 2 3. 0 6 t o − 2 1. 9 0 0. 6 9

1 4 4 M 2 0 1 8 4 4 1 0. 7 0 0. 9 7 8. 6 5 – 1 2. 2 9 − 2 1. 9 7 0. 6 0 − 2 3. 1 1 t o − 2 0. 9 2 0. 8 2

1 4 5 F 2 0 1 8 6 4 1 1. 8 5 0. 7 9 1 0. 1 7 – 1 3. 1 1 − 2 2. 9 1 0. 6 0 − 2 3. 6 9 t o − 2 1. 6 9 1. 2 0

1 5 3 F 2 0 1 9 4 8 1 1. 6 0 0. 7 5 1 0. 4 8 – 1 3. 3 8 − 2 1. 9 8 0. 5 8 − 2 2. 8 7 t o − 2 0. 8 2 0. 9 3

1 5 8 F 2 0 1 9 4 4 1 1. 9 8 0. 5 9 1 0. 5 1 – 1 2. 9 0 − 2 1. 4 8 0. 2 4 − 2 2. 1 9 t o − 2 0. 9 8 0. 4 3

1 5 9 F 2 0 1 9 4 3 1 1. 2 7 0. 6 4 9. 7 0 – 1 2. 6 9 − 2 2. 1 6 0. 6 5 − 2 3. 2 0 t o − 2 1. 0 2 1. 1 9

1 6 2 F 2 0 1 9 7 4 1 0. 0 7 0. 7 7 8. 3 9 – 1 1. 8 1 − 2 3. 1 4 0. 5 6 − 2 4. 7 6 t o − 2 1. 8 9 1. 4 1

I nt e r m e di at e

1 8 F 2 0 1 4 4 6 1 0. 7 9 1. 2 5 7. 3 4 – 1 2. 5 4 − 2 2. 4 2 0. 5 9 − 2 3. 7 5 t o − 2 1. 4 6 1. 6 1

3 6 F 2 0 1 3 8 9 1 1. 8 3 1. 0 4 8. 2 9 – 1 3. 3 5 − 2 1. 5 8 0. 5 9 − 2 3. 7 4 t o − 2 0. 6 7 1. 3 8

3 7 * F 2 0 1 4 4 4 1 1. 4 7 1. 0 3 9. 0 1 – 1 2. 7 3 − 2 1. 9 5 0. 7 2 − 2 3. 9 9 t o − 2 0. 9 7 1. 7 2

7 1 F 2 0 1 3 2 7 1 2. 2 3 1. 2 3 9. 4 2 – 1 3. 9 5 − 2 1. 3 0 0. 5 7 − 2 2. 4 3 t o − 2 0. 5 2 1. 0 3

1 2 8 * F 2 0 2 3 4 7 1 2. 0 3 1. 1 2 7. 8 2 – 1 5. 1 7 − 2 1. 3 8 0. 3 3 − 2 2. 6 8 t o − 2 0. 9 3 1. 2 1

1 4 0 M 2 0 1 8 5 6 8. 3 6 1. 0 7 6. 9 5 – 1 1. 6 8 − 2 1. 5 1 0. 8 7 − 2 3. 4 6 t o − 2 0. 3 6 2. 7 3

1 4 1 M 2 0 1 8 6 0 1 0. 2 0 1. 3 8 7. 7 4 – 1 2. 1 4 − 2 2. 5 7 0. 5 0 − 2 4. 2 5 t o − 2 1. 9 6 1. 5 6

( C o nti n u e s)
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3. 3    |   T r o p hi c V a ri ati o n a n d O v e rl a p

O ur t o p m o d els s h o w e d t h at δ 1 5 N v ari e d b y s e x, m ass, δ 1 5 N s p e ci al -

i z ati o n c at e g or y, a n d i n di vi d u al ( T a bl es S 1  a n d S 2 ). O ur t o p m o d el 

h a d a n R 2  ( c) of 0. 5 8 a n d a n R 2  ( m) of 0. 9 2, i n di c ati n g t h at i n di vi d-

u als a c c o u nt e d f or a si g nifi c a nt p orti o n of t h e m o d el v ari ati o n. T h e 

r es ults of o ur t o p m o d els a n d o v erl a p a n al ysis ar e d et ail e d b el o w:

A.  δ 1 5 N S p e ci ali z ati o n .  M e a n  δ1 5 N  diff er e d  b et w e e n  s p e ci al -

i z ati o n  c at e g ori e s  (F 3, 1 7. 3 7  =  2 3. 0 1, p  <  0. 0 0 1).  H-  S p e c i ali st s 

h a d  a  hi g h er  δ 1 5 N  ( 1 2. 9 0 ‰  ±  0. 4 ‰; p  <  0. 0 0 1)  c o m p ar e d 

t o  ot h er  g r o u p s.  M L- S p e c i ali st s  h a d  t h e  n e xt  hi g h-

e st  δ 1 5 N  ( 1 1. 1 9 ‰  ±  0. 5 6 ‰),  f oll o w e d  b y  i nt er m e di at e s  

( 1 0. 9 5 ‰ ±  1. 0 ‰)  a n d  g e n er ali st s  ( 1 0. 7 4 ‰  ±  1. 1 5 ‰).  I s ot o pi c 

ni c h e  ar e a s,  S E A c,  a n d  T A  v al u e s  w er e  t h e  s m all e st  f or  

H-  S p e c i ali st s  ( S E A c =  0. 4 9;  T A  =  1. 0 5 ‰ 2 )  a n d  l ar g e st  f or  

g e n er ali st s  ( S E A c  =  2. 5 5 ‰ 2 ;  T A =  2. 8 0 ‰ 2 ; Fi g ur e s 2 A  a n d 

3 ). T h er e w a s n o ni c h e o v erl a p b et w e e n H-  S p e c i ali st s a n d 

ot h er g r o u p s. H o w e v er, M L-  S p e c i ali st s, i nt er m e di at e s, a n d 

g e n er ali st s s h o w e d 2 7 % – 9 5 % o v erl a p ( Fi g ur e  2 A ).

B.  S e x  D iff e r e n c e s.  M e a n  δ1 5 N  v a ri e d  wit h  s e x  

(F 1, 3 0. 6 6  =  1 1. 8 4; p  =  0. 0 0 1).  F e m al e s  h a d  hi g h er  δ 1 5 N 

v al u e s  ( 1 1. 7 1 ‰  ±  1. 3 9 ‰)  t h a n  m al e s  ( 9. 9 2 ‰  ±  1. 4 6 ‰; 

F 1, 2 1 9 7  =  4 2 3. 3, p  <  0. 0 0 1). T h e T A w a s l a r g er i n f e m al e s 

( 6. 2 4 ‰2 ) t h a n i n m al e s ( 1. 6 9 ‰ 2 ) a n d w a s d ri v e n pri m a r-

il y b y δ1 5 N ( Fi g u r e  S 2 A ). F e m al e s h a d a sli g htl y s m all er 

S E A c  ( 1. 4 4 ‰ 2 )  c o m p a r e d  t o  m al e s  ( 1. 9 1 ‰ 2 ).  F e m al e s  

s h o w e d g r e at er i nt er-  i n divi d u al v a ri ati o n i n a n i s ot o pi c 

ni c h e (i n di vi d u al δ 1 5 N m e a n s f r o m 9. 4 % t o 1 3. 6 3 ‰; δ 1 3 C 

m e a n s f r o m − 2 3. 2 6 % t o − 2 0. 7 4 ‰) c o m p a r e d t o m al e s (i n -

di vi d u al δ 1 5 N m e a n s f r o m 8. 3 7 % t o 1 0. 9 9 ‰, δ 1 3 C m e a n s 

f r o m − 2 2. 7 4 %  t o  − 2 1. 5 1 ‰).  I s ot o pi c  ni c h e  o v erl a p  b e -

t w e e n m al e s a n d f e m al e s w a s s m all (r a n g e: 7. 5 % – 1 0. 0 %; 

Fi g u r e  S 2 A ).

C.  B o d y  M ass .  M e a n  δ1 5 N  v a ri e d  wit h  m a s s  ( F 1, 5. 0 4  =  8. 8 4; 

p  =  0. 0 3 ).  L a r g er  s e al s  h a d  hi g h er  δ1 5 N  v al u e s  t h a n  

s m all er  s e al s  ( R 2  =  0. 2 8, p  <  0. 0 5;  Fi g u r e  S 2 B ).  W e  f o u n d  

a p o siti v e a s s o ci ati o n b et w e e n δ 1 5 N a n d m a s s f or f e m al e s 

( S p e a r m a n's  ρ =  0. 4 0,  S  =  4 2 5 9. 2, p  =  0. 0 1)  a n d  m al e s 

( S p e a r m a n's  ρ =  0. 8 2 9,  S  =  6, p  =  0. 0 5 ). L a stl y, w e f o u n d a 

n e g ati v e r el ati o n s hi p b et w e e n m a s s a n d S E A c, wit h l a r g er 

i n di vi d u al s h a vi n g s m all er S E A c v al u e s t h a n s m all er i n di-

vi d u al s ( F 1, 3 9  =  1 0. 3, p  =  0. 0 0 2;  Fi g u r e  S 2 C ).

3. 4    |   B et w e e n-  Y e a r V a ri a bilit y

B et w e e n-  y e ar v ari a bilit y e x hi bit e d t w o di sti n ct p att er n s ( Fi g ur e  4 ; 

Fi g ur e  S 3 ). S o m e s e al s h a d c o n si st e nt f or a gi n g p att er n s. T h e s e 

s e al s  h a d  hi g h  o v erl a p  i n  i s ot o pi c  ni c h e  s p a c e  b et w e e n  y e ar s,  

m a ki n g a s si g ni n g i s ot o pi c v al u e s b y y e ar c h all e n gi n g. F or e x a m -

pl e, s e al 3 9 7 h a d hi g h i s ot o pi c ni c h e o v erl a p o v er a 1 0-  y e ar p eri o d 

( 5 4 %, [ 2 3 % – 9 1 %]; Fi g ur e  4 ) a n d Q D A w a s u n s u c c e s sf ul ( < 7 0 %)  

at a s si g ni n g i s ot o pi c v al u e s t o diff er e nt y e ar s ( 4 5 %, [ 2 8 % – 6 0 %], 

T a bl e s  S 3  a n d  S 4 ).  C o n v er s el y,  ot h er  s e al s  s h o w e d  c o n si d er-

a bl e v ari a bilit y i n f or a gi n g p att er n s b et w e e n y e ar s. T h e s e s e al s 

s h o w e d littl e t o n o o v erl a p i n i s ot o pi c ni c h e s p a c e; t hi s all o w e d u s 

t o s u c c e s sf ull y a s si g n t h eir i s ot o pi c v al u e s t o diff er e nt y e ar s. F or 

e x a m pl e, s e al 1 2 s h o w e d n o o v erl a p b et w e e n y e ar s, a n d Q D A w a s 

s u c c e s sf ul at a s si g ni n g i s ot o pi c v al u e s t o t h e c or r e ct y e ar ( 9 6 %, 

[ 9 2 % – 1 0 0 %], Fi g ur e 4 , T a bl e s S 3  a n d S 4 ).

3. 5    |   T e m p o r al T r e n d s

T e m p or al v a ri ati o n i n δ 1 5 N w a s n o n-  li n ea r. T h er e w a s a si g nifi -

c a nt n o n-  li n e ar δ1 5 N v a ri ati o n e x pl ai n e d b y y e a r ( F 6. 9 5, 7. 8 1  =  7. 0 3, 

p  <  0. 0 0 1) b ut n ot b y m o nt h s ( T a bl e  S 4 ). Y e a r e x pl ai n e d s o m e 

I D S e x Y e a r n δ 1 5 N S D R a n g e δ 1 3 C S D R a n g e S E A c ‰ 2

1 4 2 F 2 0 1 8 4 4 1 0. 8 3 1. 2 3 7. 6 1 – 1 2. 3 1 − 2 2. 2 1 1. 0 2 − 2 4. 4 3 t o − 2 0. 7 0 3. 2 8

1 5 6 F 2 0 1 9 7 7 1 0. 7 9 1. 1 9 8. 2 8 – 1 3. 2 3 − 2 2. 2 8 0. 8 4 − 2 3. 9 9 t o − 2 0. 8 7 1. 0 6

1 5 7 M 2 0 1 9 7 1 1 0. 5 9 1. 0 2 8. 0 2 – 1 1. 8 9 − 2 2. 7 4 0. 6 4 − 2 3. 9 5 t o − 2 1. 3 0 1. 6 4

1 6 0 F 2 0 1 9 7 3 1 0. 1 5 1. 1 6 7. 9 3 – 1 1. 8 7 − 2 3. 2 6 0. 4 3 − 2 3. 3 2 t o − 2 0. 8 3 1. 0 1

1 6 1 F 2 0 1 9 6 9 1 0. 5 6 1. 2 2 7. 9 6 – 1 4. 1 3 − 2 2. 0 2 0. 6 6 − 2 3. 3 2 t o − 2 0. 8 3 0. 8 0

4 0 6 * F 2 0 1 4 5 6 1 2. 5 6 1. 0 6 1 0. 2 5 – 1 4. 2 8 − 2 1. 7 9 0. 2 8 − 2 2. 5 5 t o − 2 1. 2 2 0. 8 7

G e n e r ali st

1 2 * F 2 0 1 7 2 2 1 1. 3 9 1. 5 8 8. 2 6 – 1 4. 0 4 − 2 2. 1 0 0. 1 3 − 2 2. 4 4 t o − 2 1. 8 8 0. 7 1

3 7 * F 2 0 1 3 3 6 1 1. 0 9 1. 4 1 7. 5 4 – 1 2. 8 7 − 2 1. 6 5 0. 6 6 − 2 3. 0 7 t o − 2 1. 0 4 1. 8 5

6 2 F 2 0 2 3 2 5 1 2. 1 8 1. 5 9 9. 4 0 – 1 4. 3 8 − 2 1. 5 6 0. 3 8 − 2 2. 4 1 t o − 2 0. 9 3 1. 5 8

1 1 1 M 2 0 1 7 5 3 9. 3 5 1. 5 3 6. 4 9 – 1 2. 5 1 − 2 2. 0 7 0. 3 7 − 2 3. 0 5 t o − 2 1. 5 2 1. 6 0

1 3 8 F 2 0 1 8 3 0 1 1. 1 0 1. 9 5 6. 9 6 – 1 3. 8 0 − 2 0. 7 4 0. 4 8 − 2 2. 5 0 t o − 1 9. 8 3 2. 9 0

1 7 1 F 2 0 2 0 5 1 9. 3 5 1. 4 8 7. 1 6 – 1 2. 8 2 − 2 2. 8 6 0. 5 3 − 2 3. 7 7 t o − 2 1. 7 0 1. 6 0

N ot e:  “n ” i s t h e n u m b er of w hi s k er s e g m e nt s a n al y z e d. “ S E A c ” i s t h e st a n d a r d elli p s e a r e a c or r e ct e d f or s m all s a m pl e si z e s f or e a c h i n di vi d u al's w hi s k er(s). S e al s wit h 
a n a st eri s k ( *) w er e s a m pl e d i n m ulti pl e y e a r s.

T A B L E 1     |    ( C o nti n u e d)
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m o d el v a ri a n c e ( 0. 4 2 [ 9 5 % CI: 0. 3 1 – 1. 3 7]). H o w e v er, m o st of t h e 

m o d el v a ri a n c e ( 1. 3 0 [ 9 5 % CI: 0. 9 1 – 1. 4]) w a s f r o m t h e r a n d o m 

eff e ct  ( F 4 2. 3 4, 4 5  =  5 1. 4 3, p  <  0. 0 0 1),  r e pr e s e nti n g  i nt r a s p e cifi c 

v a ri a bilit y.  A n al yti c  e sti m ati o n  of  t h e  fi r st  d eri v ati v e  c al c u -

l at e d f r o m t h e g ri d a p pr o xi m ati o n s h o w e d t e m p or al wi n d o w s 

of si g nifi c a nt li n e a r d e cr e a s e a n d i n cr e a s e i n δ 1 5 N t h r o u g h o ut 

t h e y e a r s ( Fi g u r e 5 ). F r o m t h e s e si g nifi c a nt t e m p or al wi n d o w s, 

w e hi g hli g ht t h e d e cli n e of δ 1 5 N f r o m e a rl y 2 0 1 5 t o mi d-  2 0 1 7 

c al c ul at e d  b y  o u r  e sti m ati o n  (li n e a r  sl o p e  �훿  =  − 0. 8,  9 5 %  CI  

[− 1. 1 5 – 0. 4 4]).

4    |   Di s c u s si o n

I n di vi d u al  s p e ci ali z ati o n  i n  a p e x  pr e d at or s  c a n  s h a p e  e c o s y s -

t e m s b y i m p a cti n g pr e y p o p ul ati o n s a n d r e s o ur c e u s e. L e o p ar d 

s e al s at C a p e S hirr eff ar e a g e n er ali st p o p ul ati o n pr e d o mi n a ntl y 

c o m p o s e d of i n di vi d u al s p e ci ali st s. T h e y s h o w cl e ar ni c h e p ar -

titi o ni n g  b et w e e n  s p e ci ali z ati o n  c at e g ori e s  (i. e.,  s p e ci ali st s,  

i nt er m e di at e s,  a n d  g e n er ali st s)  a n d  c o n si st e nt  o v erl a p  a m o n g  

i n di vi d u al s  wit hi n  t h o s e  c at e g ori e s.  I n di vi d u al  diff er e n c e s  ar e  

t h e pri m ar y dri v er of i ntr a s p e cifi c v ari ati o n i n l e o p ar d s e al tr o-

p hi c e c ol o g y, b ut lif e hi st or y tr ait s (i. e., s e x a n d m a s s) al s o aff e ct 

tr o p hi c v ari a bilit y. A d diti o n all y, s o m e l e o p ar d s e al s c o n si st e ntl y 

s p e ci ali z e  a cr o s s  y e ar s,  w hil e  ot h er s  s wit c h  b et w e e n  f or a gi n g  

str at e gi e s  a cr o s s y e ar s. T hi s i s t h e fir st st u d y t o e v al u at e i n di vi d -

u al f or a gi n g p att er n s i n l e o p ar d s e al s o v er e xt e n d e d p eri o d s ( d a y s 

t o y e ar s) u si n g t h e l ar g e st ti m e- s eri e s d at a s et a v ail a bl e f or t hi s 

a p e x pr e d at or. A s s u c h, o ur r e s ult s a d v a n c e o ur u n d er st a n di n g 

of a p e x pr e d at or s' tr o p hi c e c ol o g y at b ot h t h e p o p ul ati o n a n d i n -

di vi d u al l e v el s, c o ntri b uti n g t o br o a d er i n si g ht s i nt o t h eir e c ol o g -

i c al r ol e. O ur fi n di n g s e m p h a si z e t h e i m p ort a n c e of i n di vi d u al 

di et  a s s e s s m e nt s  f or  a p e x  pr e d at or s,  a s  o nl y  a  f e w  i n di vi d u al s  

di s pr o p orti o n at el y i m p a ct s p e cifi c pr e y.

F I G U R E 2     |    I s oto pi c a n al y si s of l e o p a r d s e al w hi s k er s. ( A) P o p ul ati o n-  l e v el i s ot o pi c s p a c e ( δ1 5 N a n d δ 1 3 C) f or l e o p a r d s e al s c ol or-  c o d e d b y δ 1 5 N 

s p e ci ali z ati o n c at e g or y: Hi g h t r o p hi c-  l e v el s p e ci ali st ( H- S p e c i ali st; bl u e), m e di u m- t o- l o w t ro p hi c-  l e v el s p e ci ali st ( M L- S p e c i ali st; g r e e n), i nt er m e di-

at e ( or a n g e), a n d g e n er ali st ( y ell o w). E a c h p oi nt r e pr e s e nt s t h e a v er a g e i s ot o pi c v al u e f or a n i n di vi d u al's w hi s k er(s). Elli p s e s s h o w st a n d a r d i s ot o pi c 

r a n g e s f or e a c h δ 1 5 N s p e ci ali z ati o n c at e g or y: D a s h e d f or 7 5 % a n d s oli d f or 5 0 % of t h e d at a. A pi e c h a rt s h o w s t h e pr o p orti o n of t h e p o p ul ati o n i n 

e a c h δ 1 5 N s p e ci ali z ati o n c at e g or y. ( B) R e pr e s e nt ati v e pl ot s of δ 1 5 N si g n at u r e s f or a l e o p a r d s e al w hi s k er of e a c h δ 1 5 N s p e ci ali z ati o n c at e g or y ( H L-  

S p e c i ali st: S e al 8 4; M L- S p e c i ali st: S e al 1 4 4; I nt er m e di at e: S e al 3 7; G e n er ali st: S e al 1 1 1). L e o p a r d s e al a rt 2 0 2 4 R o g er H all i n k a rt. n et . L e o p a r d s e al 

p h ot o b y R e n at o B or r a s-  C h a v e z.
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4. 1    |   P o p ul ati o n a n d I n di vi d u al L e v el

L e o p a r d s e al s a r e d e s cri b e d a s g e n er ali st pr e d at or s d u e t o t h ei r 

di v er s e di et s ( H all-  A s pl a n d a n d R o g er s  2 0 0 4 ; B ott a et  al. 2 0 1 8 ; 

K r a u s e et  al.  2 0 2 0 ). O u r p o p ul ati o n- l e v el r e s ult s at C a p e S hi r r eff 

s h o w  l e o p a r d  s e al s  o c c u p y  a  br o a d  i s ot o pi c  ni c h e,  pri m a ril y  

d ri v e n b y t h ei r wi d e r a n g e i n δ 1 5 N v al u e s. T hi s fi n di n g c o m -

pl e m e nt s  di et a r y  st u di e s  s h o wi n g  t h at  l e o p a r d  s e al s  at  C a p e  

S hi r r eff c o n s u m e di v er s e pr e y, i n cl u di n g A F S, p e n g ui n s, fi s h, 

c e p h al o p o d s, a n d k rill ( K r a u s e et  al.  2 0 2 0 ). T h ei r u ni q u e d e nt al 

m or p h ol o g y a n d a bilit y t o e m pl o y m ulti pl e pr e y c a pt u r e st r at -

e gi e s pr o vi d e t h e m wit h t h e b e h a vi or al fl e xi bilit y n e c e s s a r y t o 

e x pl oit a wi d e r a n g e of t r o p hi c r e s o u r c e s effi ci e ntl y ( H o c ki n g 

et  al.  2 0 1 3 ; Ki e nl e a n d B ert a 2 0 1 6 ).

H o w e v er, li k e m a n y ot h er a p e x pr e d at or s a n d ot h er s p e ci e s of 

pi n ni p e d s ( H ü c k st ä dt et  al.  2 0 1 2 ; d e Li m a et  al. 2 0 1 9 ; Ri v er ó n 

et  al.  2 0 2 1 ), l e o p a r d s e al s e x hi bit a hi g h d e g r e e of i n di vi d u al 

s p e ci ali z ati o n. At C a p e S hi r r eff, m o st ( 8 7 %) of l e o p a r d s e al s 

a r e  δ 1 5 N  s p e ci ali st s  or  i nt er m e di at e s,  w hil e  o nl y  a  f e w  a r e  

t r u e δ1 5 N g e n er ali st s ( 1 3 %). C o n s e q u e ntl y, i n di vi d u al l e o p a r d 

s e al s h a v e r el ati v el y n a r r o w ni c h e wi dt h s, d e s pit e t h e p o p ul a -

ti o n h a vi n g a l a r g e o v er all ni c h e wi dt h. F u rt h er m or e, a m o n g 

t h e  δ1 5 N  s p e ci ali st s,  l e o p a r d  s e al s  s h o w  r e s o u r c e  p a rtiti o n -

i n g; s o m e s p e ci ali z e i n hi g h t r o p hi c- l e v el pr e y, w hil e ot h er s 

s p e ci ali z e  i n  m e di u m-  t o- l o w  t ro p hi c-  l e v el  pr e y.  T h e  hi g h  

t r o p hi c- l e v el s p e ci ali st s a r e li k el y f or a gi n g o n A F S p u p s a n d /

or  l a r g e  n ot ot h e n  fi s h,  w hil e  t h e  m e di u m-  t o- l o w  s pe ci ali st s  

a r e  li k el y  f or a gi n g  o n  p e n g ui n s,  c e p h al o p o d s,  fi s h,  or  k rill  

( B ott a et  al. 2 0 1 8 ; K r a u s e et  al. 2 0 2 0 ). T hi s p a rtiti o ni n g li k el y 

r e d u c e s di r e ct c o m p etiti o n a m o n g i n di vi d u al s a n d e n h a n c e s 

i n di vi d u al  f or a gi n g  effi ci e n c y.  A s  w e  h y p ot h e si z e d,  l e o p a r d  

s e al s at C a p e S hi r r eff c oll e cti v el y h a v e a l a r g e p o p ul ati o n i s o -

t o pi c ni c h e, b ut e x hi bit a hi g h d e g r e e of i n di vi d u al s p e ci ali z a-

ti o n, l e a di n g t o r el ati v el y n a r r o w a n d o v erl a p pi n g ni c h e s wit h 

di sti n ct p a rtiti o ni n g b et w e e n t r o p hi c g r o u p s.

4. 2    |   D ri v e r s of I n di vi d u al S p e ci ali z ati o n

R e s o u r c e di v er sit y a n d c o m p etiti o n a r e k n o w n t o i nfl u e n c e t h e 

d e v el o p m e nt of i n di vi d u al-  b a s e d s p e ci ali z e d f or a gi n g st r at e gi e s 

F I G U R E 3     |    I n di vi d u al- l e v el i s ot o pi c s p a c e ( δ1 5 N a n d δ 1 3 C) f or l e o p a r d s e al s c ol or-  c o d e d b y δ 1 5 N s p e ci ali z ati o n c at e g or y: Hi g h t r o p hi c-  l e v el s p e-

ci ali st s ( H-  S p e c i ali st s; bl u e v a ri ati o n s), m e di u m- t o- l o w t ro p hi c-  l e v el s p e ci ali st s ( M L- S p e c i ali st s; g r e e n a n d p u r pl e v a ri ati o n s), i nt er m e di at e s ( or a n g e 

a n d r e d v a ri ati o n s), a n d g e n er ali st s ( y ell o w a n d pi n k v a ri ati o n s). Elli p s e s r e pr e s e nt t h e st a n d a r d i s ot o pi c r a n g e s e n c o m p a s si n g 7 5 % of t h e d at a f or 

e a c h i n di vi d u al's w hi s k er(s), w hil e p oi nt s i n di c at e t h e a v er a g e i s ot o pi c v al u e f or e a c h i n di vi d u al's w hi s k er(s). T h e d ott e d li n e s r e pr e s e nt t h e δ 1 5 N 

r a n g e f or e a c h c at e g or y. L e o p a r d s e al a rt 2 0 2 4 R o g er H all i n k a rt. n et .
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i n m a n y pr e d at or s ( E st e s et al. 2 0 0 3 ; L a y m a n et al. 2 0 0 7 ; D a ri m o nt 

et  al.  2 0 0 9 ; W ei s e et  al. 2 0 1 0 ; M a nli c k et  al. 2 0 2 1 ). F or e x a m-

pl e, s o m e A si a n pr e d at or s ( e. g., d h ol e s, l e o p a r d s, ti g er s) e x hi bit 

s p e ci ali z ati o n i n pr e y-  ri c h a r e a s b ut pr e y s hift i n a r e a s wit h li m -

it e d r e s o u r c e s ( St ei n m et z et  al. 2 0 2 1 ). Si mil a rl y, w e fi n d t h at i n di-

vi d u al s p e ci ali z ati o n e x pl ai n s m o st of t h e i nt r a s p e cifi c v a ri ati o n 

F I G U R E 4     |    C o m p a ri s o n of i s ot o pi c c o n si st e n c y b et w e e n a l o n g-  t er m δ 1 5 N H-  S f or s p e ci ali st ( A; S e al 3 9 7) a n d a v a ri a bl e s p e ci ali st ( B; S e al 1 2) 

a c r o s s diff er e nt y e a r s. Bi v a ri at e pl ot s of i s ot o pi c s p a c e ( δ 1 5 N a n d δ 1 3 C) f or S e al 3 9 7 ( C), s h o wi n g c o n si st e n c y i n δ 1 5 N v al u e s a c r o s s t h e y e a r s, a n d f or 

S e al 1 2 ( D), s h o wi n g v a ri ati o n i n δ 1 5 N v al u e s a c r o s s t h e y e a r s. E a c h p oi nt r e pr e s e nt s a n i n di vi d u al w hi s k er s e g m e nt. T h e d a r k g r a y p ol y g o n s h o w s 

t h e i n di vi d u al's t ot al i s ot o pi c s p a c e. T h e li g ht g r a y p ol y g o n s h o w s t h e p o p ul ati o n's t ot al i s ot o pi c s p a c e. T h e c ol or s r e pr e s e nt t h e δ 1 5 N s p e ci ali z ati o n 

c at e g or y a s si g n e d e a c h y e a r: Hi g h δ 1 5 N s p e ci ali st s ( H-  S p e c i ali st s) i n bl u e s, m e di u m- t o- l o w s pe ci ali st s ( M L-  S p e c i ali st s) i n g r e e n, a n d g e n er ali st s i n 

y ell o w. B o x a n d w hi s k er pl ot s of δ 1 5 N v al u e s f or S e al 3 9 7 ( E) a n d S e al 1 2 ( F) s h o w e x a m pl e s of c o n si st e n c y ( E) i n δ 1 5 N i s ot o p e v al u e s a c r o s s diff er e nt 

y e a r s c o m p a r e d t o v a ri a bilit y a s s o ci at e d wit h pr e y s wit c hi n g ( F). I n b ot h pl ot s, h ori z o nt al b a r s r e pr e s e nt t h e m e a n c o n c e nt r ati o n s f or e a c h i n di vi d u al 

a n d t h e e n d s r e pr e s e nt t h e r a n g e. L e o p a r d s e al p h ot o s b y D a n C o st a.
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1 1 of 1 7

i n l e o p a r d s e al t r o p hi c e c ol o g y. W e s u g g e st t h at s p e ci ali z ati o n 

b y l e o p a r d s e al s at C a p e S hi r r eff i s d ri v e n b y t h e c o m bi n ati o n of 

a pr e y-  ri c h e n vi r o n m e nt a n d i nt r a s p e cifi c c o m p etiti o n f or hi g h 

t r o p hi c- l e vel  pr e y.

D u ri n g t h e st u d y p eri o d ( 2 0 1 1 – 2 0 2 0), C a p e S hi r r eff w a s h o m e 

t o ~ 2 0 s e a s o n al- r e sid e nt l e o p a r d s e al s (r a n g e: 1 1 – 4 1), pri m a r -

il y a d ult f e m al e s, wit h p e a k n u m b er s i n t h e a u st r al s u m m er 

( K r a u s e  et  al.  2 0 2 2 ).  D e s pit e  t h e  v a ri et y  of  pr e y  a v ail a bl e  

a r o u n d C a p e S hi r r eff, l e o p a r d s e al s a p p e a r t o pr ef er e nti all y 

t a r g et e n er g y- ri c h , e n d ot h er mi c pr e y, s u c h a s A F S p u p s a n d 

fl e d gi n g p e n g ui n s ( S pit z et  al. 2 0 1 4 ; K r a u s e et  al. 2 0 1 5 , 2 0 2 0 ; 

R a g a  et  al.  2 0 1 5 ;  Hi n k e  et  al.  2 0 1 9 ;  L u  et  al.  2 0 2 1 ).  T h e s e  

pr e y a r e e a sil y a v ail a bl e d u ri n g t h e m e s o pr e d at or s' br e e di n g 

s e a s o n,  d ri vi n g  r e s o u r c e  c o m p etiti o n  a m o n g  l e o p a r d  s e al s  

a n d  t h e  a d o pti o n  of  i n di vi d u al  f or a gi n g  st r at e gi e s.  T o  c a p -

t u r e pr e y, l e o p a r d s e al s e m pl o y a v a ri et y of s p e ci ali z e d h u nt-

i n g t a cti c s ( Hi r u ki et  al.  1 9 9 9 ; K r a u s e et  al. 2 0 1 5 ) a n d l a r g e 

a d ult f e m al e s oft e n o ut c o m p et e s m all er i n di vi d u al s a n d e v e n 

st e al pr e y f r o m c o n s p e cifi c s ( K r a u s e et  al.  2 0 1 5 , 2 0 2 0 ; S p er o u 

et  al.  2 0 2 3 ). F or i n st a n c e, s e al 3 9 7, a l a r g e a d ult f e m al e, h a s 

t h e hi g h e st o b s er v e d c a pt u r e r at e of A F S p u p s u si n g a n i nt er-

ti d al a m b u s h t e c h ni q u e, w hil e ot h er l e o p a r d s e al s si m ult a n e -

o u sl y e m pl o y e d diff er e nt t a cti c s t o t a r g et ot h er pr e y ( K r a u s e 

et  al.  2 0 1 5 ). I nt r a s p e cifi c c o m p etiti o n f or t h e s e e n er g y-  ri c h r e -

s o u r c e s li k el y f a cilit at e s i n di vi d u al s p e ci ali z ati o n a n d wi d e n s 

t h e l e o p a r d s e al s' t r o p hi c ni c h e.

I n m a n y a p e x pr e d at or s, l a r g er i n di vi d u al s ( oft e n m al e s) h a v e 

m or e v a ri e d di et s a n d c o n s u m e hi g h er t r o p hi c-  l e v el pr e y t h a n 

s m all er i n di vi d u al s ( T hi e m a n n et  al.  2 0 0 7 , 2 0 1 1 ; K er n al é g u e n 

et  al.  2 0 1 5 ;  V oi gt  et  al.  2 0 1 8 ;  d e  Li m a  et  al.  2 0 1 9 ;  B al m e  

et  al.  2 0 2 0 ). Si mil a r p att er n s h a v e b e e n d e s c ri b e d i n l e o p a r d 

s e al s, w h er e t h e l a r g er s e x (f e m al e s) o ut c o m p et e s s m all er i n -

di vi d u al s of b ot h s e x e s, e s p e ci all y i n c o m p etiti o n f or l a r g e e n -

d ot h er mi c pr e y ( K r a u s e et  al.  2 0 1 5 , 2 0 2 0 ; S p er o u et  al. 2 0 2 3 ). 

At  C a p e  S hi r r eff,  all  l a r g er  s e al s  a r e  f e m al e s,  r e s ulti n g  i n  

s e x-  b a s e d  diff er e n c e s  i n  t r o p hi c  l e v el  a n d  mi ni m al  o v erl a p  

b et w e e n  s e x e s.  F e m al e s  o c c u p y  a  br o a d er  i s ot o pi c  s p a c e,  

f or a g e o n hi g h er t r o p hi c- l e v el pr e y, a n d a r e m or e oft e n s p e-

ci ali st s  c o m p a r e d  t o  m al e s.  M or e o v er,  all  hi g h  t r o p hi c-  l e v el 

s p e ci ali st s i n t hi s st u d y w er e f e m al e. T h er ef or e, l a r g er b o d y 

si z e s s e e m t o pr o vi d e a c c e s s t o a wi d er a r r a y of hi g h er-  q u al it y 

pr e y ( S v a n b ä c k a n d B ol ni c k  2 0 0 7 ; A r a új o et  al. 2 0 1 1 ; B al m e 

et  al.  2 0 2 0 ; Ki e nl e, F ri e dl a e n d er, et  al. 2 0 2 2 ; L e wi s et  al. 2 0 2 2 ; 

t hi s st u d y).

F u rt h er s o ut h i n t h e W A P, B ott a et  al. ( 2 0 1 8 ) e x a mi n e d l e o p a r d 

s e al s' i s ot o pi c ni c h e at D a n c o C o a st. Si mil a r t o t hi s st u d y, t h e a u -

t h or s s h o w e d t h at l e o p a r d s e al s h a d a br o a d p o p ul ati o n- l e v el i s o-

t o pi c ni c h e wi dt h a n d t h at s o m e i n di vi d u al s e al s c o n si st e ntl y h a d 

hi g h or l o w δ 1 5 N v al u e s al o n g t h ei r w hi s k er s ( B ott a et  al.  2 0 1 8 ). 

H o w e v er, D a n c o C o a st l e o p a r d s e al s o c c u pi e d l o w er t r o p hi c l e v -

el s ( m e a n δ 1 5 N  =  8. 9 ‰, r a n g e: 6. 6 % – 1 2. 0 ‰) c o m p a r e d t o C a p e 

S hi r r eff s e al s ( 1 1. 4 6 ‰, r a n g e: 6. 4 % – 1 5. 2 ‰). T hi s i s li k el y d u e 

t o pr e y diff er e n c e s. At D a n c o C o a st, l e o p a r d s e al s a r e pri m a ril y 

c o n s u mi n g l o w er t r o p hi c-  l e v el pr e y ( e. g., k rill, c e p h al o p o d s, a n d 

s m all fi s h; C a s a u x et  al.  2 0 0 9 ; B ott a et  al. 2 0 1 8 ). I n c o m p a ri s o n, 

C a p e S hi r r eff off er s g r e at er pr e y di v er sit y a n d a n a b u n d a n c e of 

hi g h er t r o p hi c-  l e v el pr e y ( K r a u s e et  al. 2 0 2 0 ). A d diti o n all y, o u r 

st u d y i n cl u d e d m o stl y f e m al e s, w hil e B ott a et  al.  ( 2 0 1 8 ) m o stl y 

i n cl u d e d m al e s. T h er ef or e, i n a d diti o n t o pr e y a v ail a bilit y, t h e 

t r o p hi c- l e v el diff er e n c e s b et w e e n l e o p a r d s e al s at C a p e S hi r r eff 

a n d D a n c o C o a st m a y al s o b e d u e t o s e x ( a n d si z e) diff er e n c e s 

b et w e e n t h e t w o a g g r e g ati o n s.

4. 3    |   L o n g-  T e r m S p e ci ali z ati o n

S o m e l e o p a r d s e al s a r e e xt r e m el y c o n si st e nt i n t h ei r f or a gi n g 

p att er n s,  w hil e  ot h er s  a r e  hi g hl y  fl e xi bl e.  F or  e x a m pl e,  a d ult  

f e m al e s e al 3 9 7 r e m ai n e d a hi g h t r o p hi c- l e v el s p e ci ali st o v er a 

1 0-  y e a r  p eri o d  (t hi s  st u d y),  a n d  pri m a ril y  t a r g et e d  A F S  p u p s  

( K r a u s e et  al.  2 0 1 5 ). C o n v er s el y, a d ult f e m al e s e al 1 2 s wit c h e d 

f r o m a hi g h t r o p hi c- l e v el s p e ci ali st t o a m e di u m- t o- l o w tr o p hi c- 

l e v el  s p e ci ali st  t o  a  g e n er ali st  o v er  a  5- y e a r  p eri o d.  Si mil a r  

p att er n s  h a v e  b e e n  d o c u m e nt e d  i n  ot h er  m a ri n e  pr e d at or s  

( M c H u r o n et  al.  2 0 1 8 ). F or i n st a n c e, s o ut h er n r o c k h o p p er p e n-

g ui n s ( E u d y pt es c hr ys o c o m e ) c h a n g e di et s s e a s o n all y, a cti n g a s 

s p e ci ali st s d u ri n g pr e-  br e e di n g a n d g e n er ali st s d u ri n g pr e-  m olt 

(D e h n h a r d et  al.  2 0 1 6 ). I n ot h er s p e ci e s, i n di vi d u al s p e ci ali z a-

ti o n p er si st s o v er l o n g er p eri o d s. F or e x a m pl e, s o ut h er n el e p h a nt 

s e al s  (Mir o u n g a  l e o ni n a ),  s h o w  c o n si st e nt  f or a gi n g  p att er n s  

wit hi n a n d b et w e e n y e a r s ( H ü c k st ä dt et  al.  2 0 1 2 ). Alt er n ati v el y, 

s o m e s p e ci e s s h o w a l ot of v a ri a bilit y. I n C alif or ni a s e a li o n s 

(Z al o p h us c alif or ni a n us ), i n di vi d u al s r e m ai n c o n si st e nt i n t h ei r 

di et w hil e ot h er s s wit c h di et s a n n u all y d u e t o e c ol o gi c al s hift s 

( M c H u r o n  et  al.  2 0 1 8 ).  C oll e cti v el y,  t h e s e  fi n di n g s  s u g g e st  

t h at s o m e m a ri n e pr e d at or s, i n cl u di n g l e o p a r d s e al s, c a n e xi st 

al o n g a c o nti n u u m f r o m c o n si st e nt s p e ci ali st s t o hi g hl y fl e xi bl e 

g e n er ali st s.

F I G U R E  5     |    Y e a rl y  t r e n d s  i n  δ 1 5 N  v al u e s  f or  l e o p a r d  s e al s  ( 2 0 1 2 –

2 0 2 3).  T o p  p a n el  s h o w s  t h e  y e a rl y  δ 1 5 N  v al u e s  wit h  t h e  fitt e d  t r e n d  

( bl u e li n e) a n d t h e 9 5 % c o nfi d e n c e i nt er v al (s h a d e d a r e a). B ott o m p a n el 

s h o w s t h e sl o p e of t h e s e a s o n al r at e of c h a n g e i n t h e pr e di ct e d δ 1 5 N v al -

u e s b a s e d o n t h e fi r st d eri v ati v e of t h e fitt e d G A M s h o w n i n t h e u p p er 

p a n el. T h e b ott o m p a n el di s pl a y s t e m p or al wi n d o w s w h er e si g nifi c a nt 

li n e a r i n c r e a s e s or d e c r e a s e s of i s ot o pi c v al u e s o c c u r r e d i n ti m e, wit h 

t h e r e d li n e r e pr e s e nti n g t h e fitt e d t r e n d. Bl u e a n d r e d s h a d e d a r e a s i n-

di c at e n o n-  si g n ifi c a nt a n d si g nifi c a nt eff e ct s, r e s p e cti v el y, at t h e 9 5 % 

c o nfi d e n c e l e v el.
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1 2 of 1 7 E c ol o g y a n d E v ol uti o n,  2 0 2 5

T h e v a ri ati o n i n f or a gi n g s p e ci ali z ati o n a m o n g l e o p a r d s e al s 

r ai s e s  t h e  q u e sti o n  of  w h et h er  t h e y  a r e  t r u e  s p e ci ali st s  or  

fl e xi bl e g e n er ali st s. S p e ci ali st s t y pi c all y e x pl oit a n a r r o w di-

et a r y  ni c h e  m or e  r e st ri ct e d  t h a n  t h e  p o p ul ati o n's  ( B ol ni c k  

et  al.  2 0 0 3 ). W hil e s o m e l e o p a r d s e al s fit t hi s d efi niti o n — s u c h 

a s t h o s e c o n si st e ntl y pr e yi n g hi g h t r o p hi c-  l e v el pr e y (s u c h a s 

A F S) — ot h er s  s hift  t h ei r  f or a gi n g  st r at e gi e s  o v er  ti m e,  s u g -

g e sti n g f or a gi n g fl e xi bilit y.

T hi s  v a ri a bilit y  m a y  i n di c at e  t h at  l e o p a r d  s e al s  a r e  c o nt e xt-  

d e p e n d e nt f or a g er s, a dj u sti n g t h ei r di et b a s e d o n pr e y a v ail a bil -

it y,  r e pr o d u cti v e  st at u s,  or  e n vi r o n m e nt al  c o n diti o n s.  R at h er  

t h a n b ei n g st ri ct s p e ci ali st s, s o m e i n di vi d u al s m a y s wit c h b e -

t w e e n  s p e ci ali st  a n d  g e n er ali st  st r at e gi e s  a s  n e e d e d.  Si mil a r  

p att er n s o c c u r i n ot h er a p e x pr e d at or s, s u c h a s or c a s ( Or ci n us 

or c a ), w h er e t r a n si e nt p o p ul ati o n s s p e ci ali z e i n m a ri n e m a m -

m al s w hil e ot h er s e x hi bit g r e at er di et a r y fl e xi bilit y ( Willi a m s 

et  al.  2 0 0 4 ; J o u r d ai n et  al. 2 0 2 0 ).

F or a gi n g  st r at e g y  v a ri a bilit y  m a y  b uff er  p o p ul ati o n s  a g ai n st  

r a pi d  e n vi r o n m e nt al  c h a n g e s.  I n  n ort h er n  el e p h a nt  s e al s  ( M. 

a n g ustir ost ris ), f e m al e s wit h hi g h sit e fi d elit y t o p a rti c ul a r f or-

a gi n g l o c ati o n s h a d hi g h er f or a gi n g s u c c e s s i n a v er a g e cli m at e 

c o n diti o n s; h o w e v er, f e m al e s wit h w e a k fi d elit y o ut p erf or m e d 

f e m al e s  wit h  st r o n g  fi d elit y  d u ri n g  a n o m al o u s  cli m at e  c o n-

diti o n s ( A br a h m s et  al.  2 0 1 8 ). T hi s s u g g e st s t h at m ai nt ai ni n g 

m ulti pl e  st r at e gi e s  wit hi n  a  p o p ul ati o n,  s u c h  a s  i n di vi d u al  

g e n er ali st s  a n d  s p e ci ali st s,  c a n  h a v e  p o p ul ati o n-  l e v el  b e n efit s  

( Wi n e mill er  1 9 8 9 ;  C o d r o n  et  al.  2 0 1 2 ;  A br a h m s  et  al.  2 0 1 8 ; 

M c H u r o n  et  al.  2 0 1 8 ).  S p e cifi c all y,  i nt r a s p e cifi c  v a ri a bilit y  

f o u n d i n l e o p a r d s e al s at C a p e S hi r r eff m a y pr o vi d e r e sili e n c e t o 

t h e c h a n gi n g e c o s y st e m of t h e W A P.

L o n g-  t er m sp e ci ali z ati o n b y a n a p e x pr e d at or c a n l e a d t o s u s -

t ai n e d i m p a ct s o n pr e y p o p ul ati o n s. At C a p e S hi r r eff, l e o p a r d 

s e al s s p e ci ali zi n g i n A F S p u p s h a v e b e e n pr o p o s e d a s t h e pri -

m a r y d ri v er of t h e c at a st r o p hi c d e cli n e i n t h e l o c al A F S p o p u -

l ati o n ( K r a u s e et  al. 2 0 2 2 ). O u r st u d y s u p p ort s t hi s h y p ot h e si s. 

Fi r st, w e fi n d t h at l a r g e a d ult f e m al e s at C a p e S hi r r eff a r e pri -

m a ril y  hi g h  t r o p hi c-  l e v el  s p e ci ali st s.  S e c o n d,  s o m e  of  t h e s e  

f e m al e s s h o w m ulti- y e a r p a tt er n s of s p e ci ali z ati o n i n nit r o g e n- 

ri c h  pr e y  (i. e.,  A F S).  O u r  fi n di n g s  m at c h  t h o s e  d e s cri b e d  f or  

or c a s. Willi a m s et  al.  ( 2 0 0 4 ) e sti m at e d t h at a p o d of fi v e or c a s 

s p e ci ali zi n g  i n  s e a  ott er s  ( E n h y dr a  l ut ris )  c o ul d  kill  8 5 0 0  ot-

t er s a n n u all y. T h ei r m o d el s h o w e d t h at if o nl y ~ 4 % of t h e 1 7 0 

or c a i n di vi d u al s a r o u n d t h e Al e uti a n a r c hi p el a g o s p e ci ali z e d i n 

s e a ott er s, t h e y c o ul d d ri v e t h e s e a ott er s t o e xti n cti o n wit hi n 

3 – 4  m o nt h s ( Willi a m s et  al.  2 0 0 4 ). Li k e wi s e, at C a p e S hi r r eff, a 

m e a n of o nl y ~ 2 0 i n di vi d u al l e o p a r d s e al s h a v e b e e n r e s p o n si bl e 

f or t h e p o p ul ati o n c oll a p s e of A F S si n c e 2 0 0 7, wit h a n e sti m at e d 

6 9. 3 %  (r a n g e:  5 0. 3 % – 8 0. 9 %)  of  p u p s  b or n  b ei n g  c o n s u m e d  b y  

l e o p a r d s e al s ( K r a u s e et  al. 2 0 2 2 ). H o w e v er, w hil e l e o p a r d s e al 

pr e d ati o n c o nt ri b ut e s t o A F S p o p ul ati o n d e cli n e s, c o m p etiti o n 

wit h k rill fi s h eri e s m a y al s o pl a y a r ol e b y i m p o si n g b ot h t o p –

d o w n a n d b ott o m – u p pr e s s u r e s ( K r a u s e et  al.  2 0 2 4 ).

L o o ki n g a cr o s s o u r st u d y p eri o d, w e al s o n ot e t h at l e o p a r d s e al s at 

C a p e S hi r r eff e x p eri e n c e d a si g nifi c a nt p o p ul ati o n-  l e v el d e cli n e 

i n δ1 5 N v al u e s b et w e e n 2 0 1 5 a n d 2 0 1 7. T hi s d e cli n e i n δ 1 5 N c oi n -

ci d e s wit h a d e cr e a s e i n t h e A F S p o p ul ati o n ( K r a u s e et  al.  2 0 2 2 ) 

a n d  t h e  t w o  p e n g ui n  s p e ci e s,  g e nt o o  ( P y g os c elis  p a p u a )  a n d  

c hi n st r a p p e n g ui n s ( P. a nt ar cti c us ), f o u n d br e e di n g at t hi s l o -

c ati o n ( Hi n k e et  al.  2 0 1 9 ). T h er ef or e, t hi s d e cr e a s e i n δ1 5 N m a y 

h a v e b e e n c a u s e d b y a d e cli n e i n nit r o g e n-  ri c h pr e y. B et w e e n 

2 0 1 7 a n d 2 0 2 3, si g hti n g s of l e o p a r d s e al s at C a p e S hi r r eff d e -

cr e a s e d b y 7 6 % ( K r a u s e et  al.  2 0 2 4 ; W o o d m a n et  al. 2 0 2 4 ). T hi s 

s u b st a nti al d r o p i n l e o p a r d s e al n u m b er s m a y e x pl ai n t h e m or e 

r e c e nt i n cr e a s e i n δ 1 5 N v al u e s ( 2 0 1 8 – 2 0 2 3), a s r e d u c e d c o m p eti -

ti o n h a s all o w e d t h e f e w r e m ai ni n g l e o p a r d s e al s ( e. g., s e al 3 9 7) 

t o  c o nti n u e  s p e ci ali zi n g  i n  t h e  r e m ai ni n g  hi g h  t r o p hi c- l e v el  

pr e y. Alt h o u g h pr e vi o u s st u di e s h a v e a n al y z e d t h e i s ot o pi c v al -

u e s of a v ail a bl e pr e y at C a p e S hi r r eff ( K r a u s e et  al.  2 0 2 0 ), s hift s 

i n δ1 5 N c o ul d al s o b e i nfl u e n c e d b y c h a n g e s i n ot h er e c ol o gi -

c al f a ct or s a n d v a ri ati o n s at t h e b a s e of t h e f o o d w e b ( Q u ei r ó s 

et  al.  2 0 2 4 ). N e v ert h el e s s, t o g et h er, t h e s e fi n di n g s hi g hli g ht t h e 

c o m pl e xit y of pr e d at or – pr e y d y n a mi c s a n d e m p h a si z e t h e i m -

p ort a n c e of c o n c u r r e ntl y m o nit ori n g pr e d at or a n d pr e y p o p ul a -

ti o n s t o u n d er st a n d e c o s y st e m- l e v el pr o c e s s e s.

4. 4    |   C o n cl u si o n s a n d C o n si d e r ati o n s

A p e x pr e d at or s pl a y a cr u ci al r ol e i n s h a pi n g e c o s y st e m d y n a m -

i c s, oft e n e x erti n g s u b st a nti al i nfl u e n c e o n pr e y p o p ul ati o n s a n d 

r e s o u r c e  di st ri b uti o n  t h r o u g h  t h ei r  t r o p hi c  i nt er a cti o n s.  T h e  

l e o p a r d s e al p o p ul ati o n at C a p e S hi r r eff d e m o n st r at e s t hi s i n-

fl u e n c e, a s it i s c o m p o s e d m o stl y of i n di vi d u al s p e ci ali st s, wit h 

a f e w g e n er ali st s. L o n g-  t er m p att er n s of hi g h t r o p hi c- l e v el s p e-

ci ali z ati o n h a v e li k el y l e d t o t h e d e cli n e of t h e A F S p o p ul ati o n at 

C a p e S hi r r eff. O u r st u d y pr o vi d e s a c o m p elli n g e x pl a n ati o n f or 

t h e d r a m ati c i m p a ct a f e w s p e ci ali st a p e x pr e d at or i n di vi d u al s 

c a n h a v e o n pr e y p o p ul ati o n s.

W hil e o u r st u d y utili z e d st a bl e i s ot o p e a n al y si s t o a s s e s s t r o -

p hi c s p e ci ali z ati o n, w e di d n ot di r e ctl y m e a s u r e di et t h r o u g h 

s c at a n al y si s, st o m a c h c o nt e nt s, or di r e ct f or a gi n g o b s er v ati o n s. 

A s a r e s ult, o u r fi n di n g s pr o vi d e i n si g ht s i nt o t r o p hi c-  l e v el s p e-

ci ali z ati o n b ut d o n ot i d e ntif y s p e cifi c pr e y s p e ci e s c o n s u m e d 

b y i n di vi d u al s e al s. W e di d n ot e xt e n si v el y a n al y z e δ 1 3 C v al u e s 

d u e t o t h e l a c k of t r a c ki n g d at a, li miti n g o u r a bilit y t o i nt er pr et 

w h et h er v a ri a bilit y r efl e ct s h a bit at s hift s, f or a gi n g s p e ci ali z a -

ti o n, or e n vi r o n m e nt al c h a n g e s. F ut u r e st u di e s i nt e g r ati n g st a-

bl e i s ot o p e a n al y si s wit h t r a c ki n g d at a w o ul d pr o vi d e a m or e 

c o m pr e h e n si v e  u n d er st a n di n g  of  s p ati al  f or a gi n g  p att er n s  i n  

l e o p a r d  s e al s.  A d diti o n all y,  w hil e  w e  t r a c k e d  s p e ci ali z ati o n  

a cr o s s y e a r s, r e p e at s a m pl e s w er e o nl y a v ail a bl e f or a s u b s et of 

i n di vi d u al s, m e a ni n g w e c a n n ot d et er mi n e w h et h er ot h er s e al s 

m ai nt ai n e d c o n si st e nt f or a gi n g st r at e gi e s o v er ti m e. H o w e v er, 

l e o p a r d s e al s a m pl e s a r e n ot ori o u sl y diffi c ult t o o bt ai n, a n d t hi s 

st u d y r e pr e s e nt s t h e l a r g e st d at a s et t o d at e, wit h t h e m o st r e p e at 

s a m pl e s f r o m i n di vi d u al s, i n cl u di n g s o m e s a m pl e d o v er f o u r dif -

f er e nt y e a r s.

Alt h o u g h w e f o c u s e d o n a si n gl e l o c ati o n, g e n eti c st u di e s o n t hi s 

a g g r e g ati o n i n di c at e t h at it m a y b e r e pr e s e nt ati v e of t h e s p e ci e s 

( B e n d er et  al. 2 0 2 3 ), f or w hi c h m o st p o p ul ati o n s a p p e a r t o b e g e -

n eti c all y c o n n e ct e d ( D a vi s et  al.  2 0 0 8 ). L e o p a r d s e al s a r e di st ri b -

ut e d a cr o s s t h e S o ut h er n O c e a n, i n cl u di n g S o ut h A m eri c a a n d 

N e w Z e al a n d ( H u p m a n et  al.  2 0 2 0 ; B or r a s- C h a v e z et  al.  2 0 2 4 ), 

r e q ui ri n g f ut u r e r e s e a r c h t o e x a mi n e t h e d e g r e e of s p e ci ali z a -

ti o n a cr o s s t h e s p e ci e s' r a n g e a n d h o w t hi s i m p a ct s l o c al pr e y 

p o p ul ati o n s.  O u r  fi n di n g s  h a v e  f a r-  r e a chi n g  i m pli c ati o n s,  a s  
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m a n y c u r r e nt e c o s y st e m m a n a g e m e nt a n d c o n s er v ati o n st r at -

e gi e s a s s u m e t h at m o st a p e x pr e d at or s a r e g e n er ali st s a n d t h at 

i n di vi d u al s e x ert si mil a r eff e ct s o n pr e y p o p ul ati o n s. H o w e v er, 

if s p e ci ali z ati o n p att er n s c o n si st e ntl y v a r y a m o n g i n di vi d u al s, 

u nif or m  c o n s er v ati o n  a n d  m a n a g e m e nt  st r at e gi e s  c o ul d  l e a d  

t o  u ni nt e n d e d  c o n s e q u e n c e s  i n  m a n y  e c o s y st e m s — a  c o n c er n  

t h at  h a s  b e e n  pr e vi o u sl y  r e c o g ni z e d  i n  pi n ni p e d  p o p ul ati o n s  

( Vill e g a s- A mt m a n n  et  al.  2 0 1 3 ;  d e  Li m a  et  al.  2 0 1 9 ;  Ri v er ó n  

et  al.  2 0 2 1 ). O u r fi n di n g s r ei nf or c e t h e n e e d t o r e a s s e s s s u c h 

st r at e gi e s, p a rti c ul a rl y gi v e n t h e u n c ert ai n pr e y a b u n d a n c e f or 

t h e s e pr e d at or s i n t h e f a c e of c h a n gi n g cli m at e c o n diti o n s.

A ut h o r C o nt ri b uti o n s

E mil y S. S p e r o u:  c o n c e pt u ali z ati o n (l e a d), d at a c u r ati o n (l e a d), f or-
m al  a n al y si s  (l e a d),  f u n di n g  a c q ui siti o n  (s u p p orti n g),  i n v e sti g ati o n  
(l e a d),  m et h o d ol o g y  (l e a d),  pr oj e ct  a d mi ni st r ati o n  (l e a d),  r e s o u r c e s  
(l e a d), s oft w a r e (l e a d), s u p er vi si o n (l e a d), v ali d ati o n (l e a d), vi s u ali z a -
ti o n (l e a d), w riti n g – ori gi n al d r aft (l e a d), w riti n g – r e vi e w a n d e dit-
i n g (l e a d). D o u gl a s J. K r a u s e:  c o n c e pt u ali z ati o n (s u p p orti n g), d at a 
c u r ati o n (l e a d), i n v e sti g ati o n (s u p p orti n g), m et h o d ol o g y (s u p p orti n g), 
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a d mi ni st r ati o n (s u p p orti n g), r e s o u r c e s ( e q u al), w riti n g – r e vi e w a n d 
e diti n g ( e q u al). P a t ri c k C h a r a p a t a:  c o n c e pt u ali z ati o n (s u p p orti n g), 
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e ct a d mi ni st r ati o n (s u p p orti n g), w riti n g – r e vi e w a n d e diti n g ( e q u al). 
D a ni el E. C r o c k e r:  d at a c u r ati o n ( e q u al), f u n di n g a c q ui siti o n (s u p -
p orti n g),  pr oj e ct  a d mi ni st r ati o n  (s u p p orti n g),  w riti n g  –  r e vi e w  a n d  
e diti n g  (s u p p orti n g).  K e r ri  J.  S mit h:  i n v e sti g ati o n  (s u p p orti n g),  
m et h o d ol o g y  ( e q u al),  pr oj e ct  a d mi ni st r ati o n  (s u p p orti n g),  w riti n g  
–  r e vi e w  a n d  e diti n g  ( e q u al).  B r a dl e y  T h o m p s o n:  f or m al  a n al y si s  
( e q u al), i n v e sti g ati o n ( e q u al), m et h o d ol o g y ( e q u al), w riti n g – r e vi e w 
a n d e diti n g (s u p p orti n g). A z a n a B e s t:  d at a c u r ati o n ( e q u al), f or m al 
a n al y si s ( e q u al), m et h o d ol o g y (s u p p orti n g), w riti n g – r e vi e w a n d e d -
iti n g (s u p p orti n g). J a el y n A n d e r s o n:  d at a c u r ati o n ( e q u al), f or m al 
a n al y si s  ( e q u al),  m et h o d ol o g y  (s u p p orti n g),  w riti n g  –  r e vi e w  a n d  
e diti n g  (s u p p orti n g).  Mi c h a el  E.  G o e b el:  c o n c e pt u ali z ati o n  (s u p -
p orti n g), d at a c u r ati o n ( e q u al), i n v e sti g ati o n ( e q u al), pr oj e ct a d mi ni s -
t r ati o n ( e q u al), r e s o u r c e s ( e q u al), w riti n g – r e vi e w a n d e diti n g ( e q u al). 
C a r oli n a  A.  B o ni n:  c o n c e pt u ali z ati o n  ( e q u al),  f u n di n g  a c q ui siti o n  
(l e a d),  pr oj e ct  a d mi ni st r ati o n  ( e q u al),  w riti n g  –  r e vi e w  a n d  e diti n g  
( e q u al). S a r a h  S.  Ki e nl e:  c o n c e pt u ali z ati o n  ( e q u al),  d at a  c u r ati o n  
( e q u al), f u n di n g a c q ui siti o n (l e a d), i n v e sti g ati o n ( e q u al), pr oj e ct a d -
mi ni st r ati o n ( e q u al), w riti n g – r e vi e w a n d e diti n g ( e q u al).

A c k n o wl e d g m e nt s

W e t h a n k t h e U S A nt a r cti c P r o g r a m, t h e c r e w of t h e L a w r e n c e M. 
G o ul d, a n d N O A A A M L R P r o g r a m, a n d all r e s e a r c h er s i n v ol v e d i n 
t h e fi el d f or l o gi sti c s u p p ort d u ri n g d at a c oll e cti o n. A s p e ci al t h a n k s 
t o  D r.  R.  Z h a n g  at  t h e  B a yl or  St a bl e  I s ot o p e  F a cilit y  f or  hi s  e x p er-
ti s e a n d h el p i n r u n ni n g s a m pl e s. All r e s e a r c h w a s a p pr o v e d b y t h e 
I n stit uti o n al A ni m al C a r e a n d U s e C o m mitt e e s at t h e U ni v er sit y of 
C alif or ni a, S a nt a C r u z, a n d N O A A Fi s h eri e s, a n d c o n d u ct e d u n d er 
f e d er al a ut h ori z ati o n s f or m a ri n e m a m m al r e s e a r c h u n d er N ati o n al 
M a ri n e  Fi s h eri e s  S er vi c e  p er mit s  # 1 9 4 3 9,  # 1 6 4 7 2,  # 2 0 5 9 9,  # 2 5 7 8 6  
a n d A nt a r cti c C o n s er v ati o n A ct p er mit s # 2 0 1 8-  0 1 6 a n d # 2 0 1 2-  0 0 5,  
# 2 0 1 3-  0 0 3,  # 2 0 1 7-  0 1 2,  a n d  2 0 2 1-  0 0 2.  T hi s  w or k  w a s  f u n d e d  b y  a n  
N S F 2 1 4 6 0 6 8 a w a r d e d t o S. S. K. a n d C. A. B. T hi s w or k w a s al s o s u p -
p ort e d b y t h e A M N H L er n er Gr a y M e m ori al F u n d a n d t h e A m eri c a n 
P hil o s o p hi c al S o ci et y L e wi s a n d Cl a r k F u n d f or E x pl or ati o n a n d Fi el d 
R e s e a r c h g r a nt a w a r d e d t o E S S.

C o nfli ct s of I nt e r e st

T h e a ut h or s d e cl a r e n o c o nfli ct s of i nt er e st.

D at a A v ail a bilit y St at e m e nt

T h e d at a s u p p orti n g t h e fi n di n g s of t hi s st u d y a r e a v ail a bl e i n t h e D r y a d 
Di git al R e p o sit or y at htt p s: //  d oi.  or g / 1 0.  5 0 6 1/  d r y a d.  f 4 qrf j 7 5k .
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