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A ni m al    m o v e m e nt   st r at e gi e s   a r e   t h o u g ht   t o   b e    d et e r mi n e d   b y   t h e  

s p ati ot e m p o r al  v a ri ati o n  of  r e s o u r c e s  i n  a n  e n vi r o n m e nt.    O b s e r v ati o n s  of  

v a ri o u s  s p e ci e s  i n di c at e  t h at  t h e  o c c u r r e n c e  of    mi g r at o r y  v e r s u s  r e si d e nt  

m o v e m e nt s    d e p e n d s   o n  r e s o u r c e   p r e di ct a bilit y  a n d  t h e  a s s o ci at e d  c o st s  

a n d  b e n efit s  of t r a c ki n g  r e s o u r c e  a v ail a bilit y  v e r s u s  r e m ai ni n g i n  a f a mili a r  

r a n g e.    H e r e,    w e   u s e  2 1  y e a r s  of    G P S    d at a  f r o m  s e v e n   p o p ul ati o n s  ( n   = 

2 3 9)   of   p r o n g h o r n  ( A ntil o c a pr a  a meri c a n a )   a n d   1 2   p o p ul ati o n s  (n    =   2 8 3) 

of  el k  ( Cer v us  c a n a de nsis )  a c r o s s    W y o mi n g,    U S A  t o  t e st  if  r e s o u r c e- b a s e d 

h y p ot h e s e s   p r e di ct   i n di vi d u al    m o v e m e nt   st r at e gi e s    wit hi n   a   c o m m o n  

g e o g r a p hi c   r a n g e.    W e  i d e ntifi e d   t h r e e    di sti n ct    m o v e m e nt   st r at e gi e s  i n  

e a c h  s p e ci e s — r e si d e nt s,    d u al- r a n g e    mi g r a nt s   a n d    m ulti- r a n g e    mi g r a nt s.  

S p ati ot e m p o r al   v a ri ati o n  i n  r e s o u r c e s    di d  e x pl ai n   v a ri ati o n  i n  st r at e gi e s  

i n   b ot h   p r o n g h o r n   a n d   el k,    wit h   r e si d e nt s   e x p e ri e n ci n g   l e s s   s p ati al 

a n d   g r e at e r   y e a r-t o- y e a r   v a ri ati o n  t h a n    mi g r at o r y  i n di vi d u al s.    H o w e v e r,  

s p ati ot e m p o r al   v a ri ati o n    di d   n ot   p r e di ct    diff e r e nti ati o n   b et w e e n    d u al-

a n d    m ulti- r a n g e    mi g r a nt s  i n  eit h e r  s p e ci e s.   Cli m ati c  c o n diti o n s    w e r e  al s o  

i m p o rt a nt,   e s p e ci all y  i n   el k,    w h e r e  i n di vi d u al s    w e r e  l e s s  li k el y   t o   b e 

r e si d e nt    w h e n  t h e y  e x p e ri e n c e d    w o r s e    wi nt e r s.    O u r  fi n di n g s   d e m o n st r at e  

t h at   t h e    m o v e m e nt   st r at e gi e s   of   t e m p e r at e   u n g ul at e s   a r e   c o n si st e ntl y 
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li n k e d t o  s p ati ot e m p o r al  r e s o u r c e  v a ri ati o n  a c r o s s  s c al e s,  b ut  a d diti o n al  m e c h a ni s m s  c a n  al s o f a cilit at e l o c ali z e d  b e h a vi o u r al 

diff e r e n c e s.  

1. I ntro d uctio n  
T h e  a bilit y t o  m o v e  all o w s  a ni m al s t o  b uff e r t h e m s el v e s  a g ai n st l o c al  e n vi r o n m e nt al  c h a n g e s  a n d  m ai nt ai n  a c c e s s t o  r e s o u r c e s  

t h at fl u ct u at e  a c r o s s  b ot h ti m e  a n d  s p a c e [1 , 2].  At l a r g e  s c al e s,  a ni m al  m o v e m e nt  p att e r n s  h a v e  b e e n  c o n c e pt u ali z e d i nt o t h r e e 

b r o a d  st r at e gi e s:  r a n g e  r e si d e n c y,    mi g r ati o n  a n d  n o m a di s m  [ 1 ].   R e si d e nt s  t y pi c all y  r e m ai n  i n  t h e  s a m e  l o c ati o n  y e a r- r o u n d, 

o c c u p yi n g  a  s m all  p r o p o rti o n  of  t h e  o v e r all  p o p ul ati o n  r a n g e  ( e. g.  u r b a n  c o y ot e s  ( C a nis l atr a ns )  [3 ]).  Mi g r a nt s  e x hi bit  r e g ul a r, 

r e p e at e d    m o v e m e nt s  b et w e e n  r a n g e s,  oft e n  t r a c ki n g  s e a s o n al  r e s o u r c e  a v ail a bilit y  ( e. g.  t h e  a ut u m n  a n d  s p ri n g    mi g r ati o n s  of  

m a n y  d a b bli n g  d u c k s i n  N o rt h  A m e ri c a  [ 4 ]).  N o m a d s  u s e  n eit h e r  of  t h e s e  st r at e gi e s  a n d  t e n d  t o  h a v e  u n p r e di ct a bl e  p att e r n s  

of    m o v e m e nt  a c r o s s  s p a c e  ( e. g.  l o g g e r h e a d  s e a  t u rtl e s  ( C arett a  c arett a )  i n  t h e   o c e a ni c  st a g e  [5 ]).    T h e    m o v e m e nt  st r at e gi e s 

t h at  i n di vi d u al s  e m pl o y  i nfl u e n c e  t h e  s p ati al   di st ri b uti o n s  of  p o p ul ati o n s  [1 ],  c o nt ri b ut e  t o  t h e  st r u ct u r e  a n d  f u n cti o ni n g  of 

e c o s y st e m s [ 2 , 6],  a n d  a r e  e s s e nti al t o t h e  eff e cti v e i m pl e m e nt ati o n  of  c o n s e r v ati o n  eff o rt s [7 , 8]. 

T h e  e xi sti n g  e c ol o gi c al  f r a m e w o r k  f o r   u n d e r st a n di n g  a ni m al    m o v e m e nt  st r at e gi e s   p o sit s  t h at  r e si d e n c y,    mi g r ati o n,  a n d  

n o m a di s m  s h o ul d  o c c u r  i n    di sti n ct  e n vi r o n m e nt s,  e a c h    wit h  s p e cifi c  c o nfi g u r ati o n s  of  s p ati ot e m p o r al  r e s o u r c e  a v ail a bilit y  

a n d    di st ri b uti o n  [ 1 , 9]  (fi g u r e  1).    Mi g r ati o n  i s  e x p e ct e d  t o    d e v el o p  a s  a   b e h a vi o u r al  st r at e g y    w h e n  r e s o u r c e s  a r e  s p ati all y 

h et e r o g e n e o u s,  s u c h  a s  t h e  m o u nt ai n s  a n d  pl ai n s i n  w e st e r n  N o rt h  A m e ri c a,  b ut  hi g hl y  p r e di ct a bl e i n  ti m e,  s u c h  a s  s e a s o n al  

e n vi r o n m e nt s [ 1 ].  N o m a di s m,  o n t h e  ot h e r  h a n d, i s  p r e di ct e d t o  a ri s e  w h e n t h e t e m p o r al  p r e di ct a bilit y  of  r e s o u r c e s i s l o w,  s u c h 

a s i n  d e s e rt  o r  st e p p e  bi o m e s  wit h  s p o r a di c  r ai nf all [ 2 ].  Fi n all y,  r a n g e  r e si d e n c y, i n  w hi c h  a ni m al s f o r m  a  st ati c  h o m e  r a n g e  o r 

t e r rit o r y,  s h o ul d  o c c u r  w h e n  r e s o u r c e s  a r e  p r e di ct a bl e i n  s p a c e  a n d ti m e  a n d  s uffi ci e ntl y  a b u n d a nt  a c r o s s  a n i n di vi d u al’s  r a n g e  

( e. g. t r o pi c al  p ri m at e s  s u c h  a s  h o wl e r (Al o u att a  p alli at a )  a n d  s pi d e r  m o n k e y s (Ateles  ge offr o yi ) f e e di n g  o n  pl a nt f o o d s [1 , 10 ]). 

E m pi ri c al  s u p p o rt  f o r  t h e  r e s o u r c e- b a s e d  f r a m e w o r k  f o r  t h e  e v ol uti o n  of  a ni m al    m o v e m e nt  st r at e gi e s  h a s  b e e n  i d e ntifi e d  

a c r o s s t a x a  a n d  e c o s y st e m s. I n  u n g ul at e s, f o r  e x a m pl e, t h e  cl a s si c all y  n o m a di c  s ai g a ( S ai g a t at ari c a ) i n h a bit t h e  E u r a si a n  st e p p e 

w h e r e   p r e ci pit ati o n  i s   hi g hl y   u n p r e di ct a bl e  a c r o s s  t h e  l a n d s c a p e  [ 2 , 8].  I n  c o nt r a st,  i n  t h e    m o u nt ai n s  a n d   pl ai n s   of    N o rt h 

A m e ri c a,    w h e r e  t h e r e  i s  hi g h  s p ati al  a n d  st r o n g  s e a s o n al  v a ri ati o n  i n  r e s o u r c e  a v ail a bilit y  b et w e e n  hi g h  a n d  l o w  el e v ati o n s,  

u n g ul at e s  s u c h  a s  m ul e  d e e r  ( O d o c oile us  he mi o n us )  oft e n  e x hi bit l o n g- di st a n c e,  s e a s o n al  mi g r ati o n s  [1 1, 1 2 ].  L a r g e- s c al e  st u di e s 

s h o w  t h at  r e s o u r c e    w a v e s  t h at    m o v e  a c r o s s  t h e  l a n d s c a p e  o v e r  ti m e  p r e di ct  t h e  o c c u r r e n c e  of    mi g r ati o n  i n  u n g ul at e s  [ 1 3 ], 

w hil e  r e si d e nt s t e n d t o  o c c u r i n  a r e a s  wit h l e s s  s p ati al  v a ri ati o n i n  r e s o u r c e s [ 1 4 ].  Si mil a r  p att e r n s  h a v e  b e e n  o b s e r v e d i n  a vi a n 

t a x a;  f o r  e x a m pl e,  b a n d e d  stilt  (Cl a d or h y n c h us  le u c o ce p h al us )  [1 5 ]  a n d    w hit e  i bi s  ( E u d o ci m us  al b us )  [1 6 ]  e x hi bit  n o m a di s m  i n  

r e s p o n s e  t o  t h e  v a ri e d  a v ail a bilit y  of  hi g h- q u alit y  h a bit at,  w hil e  mi g r ati o n s  of  A r cti c  t e r n s  ( Ster n a  p ar a dis ae a )  a r e  f a cilit at e d  b y 

s p ati ot e m p o r al  v a ri ati o n i n r e s o u r c e  a v ail a bilit y [ 1 7 ]. 

W hil e  t h e  i n c r e a s e d  a v ail a bilit y  a n d  l o n g e vit y  of  fi n e- s c al e  a ni m al  l o c ati o n   d at a  h a s  f a cilit at e d  g r e at e r  u n d e r st a n di n g  of  

m o v e m e nt  p att e r n s  o v e r l a r g e  s p ati al  a n d  t e m p o r al  s c al e s, it  h a s  al s o  r e v e al e d  b e h a vi o u r s  t h at  a p p e a r  t o  c o nt r a di ct  r e s o u r c e-

b a s e d  h y p ot h e s e s  f o r  a ni m al    m o v e m e nt  st r at e gi e s.  S p e cifi c all y,  e v e n  a m o n g  i n di vi d u al s  i n  t h e  s a m e  p o p ul ati o n  a n d  e n vi r o n -

m e nt,  m o v e m e nt  st r at e gi e s  c a n  v a r y  e xt e n si v el y  [ 1 8 – 2 0 ].  T h e  p h e n o m e n o n  of  p a rti al  mi g r ati o n, i n  w hi c h  o nl y  a  p r o p o rti o n  of 

a  gi v e n  p o p ul ati o n  mi g r at e s  a n d  ot h e r s  r e m ai n  r e si d e nt [ 2 1 ],  h a s  b e e n  w ell  d o c u m e nt e d i n  bi r d s, fi s h e s,  a n d  u n g ul at e s [2 2 – 2 4 ]. 

T h e  b a si c  p r e mi s e  of  p a rti al    mi g r ati o n  i s  t h at  e a c h  st r at e g y  s h o ul d  b e  e q u all y  s u c c e s sf ul  (i. e.  i n di vi d u al s  h a v e  si mil a r  fit n e s s  

a n d  s u b- p o p ul ati o n s  a c hi e v e  si mil a r i nt ri n si c  r at e s  of i n c r e a s e)  at  c e rt ai n  r el ati v e  p r o p o rti o n s  o r f r e q u e n ci e s  wit hi n  a  p o p ul ati o n  

[2 3 ].  Ot h e r  st u di e s  h a v e i d e ntifi e d  a  r a n g e  of t a x a i n  w hi c h  a  p r o p o rti o n  of  a l a r g el y  mi g r at o r y  o r  r e si d e nt  p o p ul ati o n  a p p e a r s 

t o  e x hi bit  p att e r n s  m o r e  a ki n t o  n o m a di c  m o v e m e nt [2 ]. I n  b ot h  c a s e s, t h e  m o v e m e nt  st r at e gi e s  u s e d  b y  a  gi v e n  s p e ci e s  c a n  al s o 

v a r y f r o m  o n e  p o p ul ati o n t o t h e  n e xt ( e. g. [ 2 5, 2 6 ]). 

T h e  r el ati o n s hi p  b et w e e n  a ni m al    m o v e m e nt  st r at e gi e s  a n d  s p ati ot e m p o r al  v a ri ati o n  i n  r e s o u r c e s  i s  l e s s    w ell  u n d e r st o o d  

w h e n  s e v e r al   di sti n ct    m o v e m e nt  st r at e gi e s  o c c u r  i n  t h e  s a m e  s p e ci e s  i n  t h e  s a m e  g e o g r a p hi c  r e gi o n.  I n  t h e s e  ci r c u m st a n c e s,  

it i s  p o s si bl e  t h at  r e s o u r c e- b a s e d  h y p ot h e s e s  a r e  still  b r o a dl y  a p pli c a bl e,  b ut  s o m e l a n d s c a p e s  m a y  h a v e  e n o u g h  v a ri a bilit y i n 

h a bit at  c o nfi g u r ati o n  wit hi n  a  p o p ul ati o n’s  r a n g e t o  s u p p o rt  m ulti pl e  st r at e gi e s.  S o m e l a n d s c a p e s  m a y  al s o  a b r u ptl y t r a n siti o n  

b et w e e n  p att e r n s  of  hi g h  a n d  l o w  s p ati ot e m p o r al  v a ri ati o n  o v e r  s m all  s p ati al  s c al e s  ( e. g.    w h e r e  h o m o g e n e o u s  g r a s sl a n d  a n d  

h et e r o g e n e o u s    m o nt a n e  h a bit at s    m e et;  t h e  c e nt r e  p oi nt  of  fi g u r e  1 A),  i n    w hi c h  c a s e  s o m e  a p p a r e nt  o v e rl a p  a m o n g   diff e r e nt 

st r at e gi e s i s  e x p e ct e d. I n  b ot h  ci r c u m st a n c e s, t h e  p r e di ct e d  o ut c o m e  w o ul d i n cl u d e  m ulti pl e  st r at e gi e s  w h e r e t h e  p r o p o rti o n  of  

e a c h  st r at e g y  r efl e ct s t h e  r el ati v e  b e n efit s  of  e a c h  st r at e g y  at l o w  p o p ul ati o n  d e n siti e s [ 2 3, 2 7, 2 8 ].  E m pi ri c all y t e sti n g t h e s e i d e a s 

i s  c h all e n gi n g,  h o w e v e r,  b e c a u s e    w e  c a n  o nl y  o b s e r v e  t h e  r e ali z e d  r e s o u r c e  e n vi r o n m e nt  t h at  e a c h  i n di vi d u al  i n h a bit s  gi v e n 

t h ei r  c h o s e n  m o v e m e nt  st r at e g y. It i s i m p o rt a nt t o  al s o  c o n si d e r t h e  p o s si bilit y t h at t h e  a s s o ci ati o n  b et w e e n  a  gi v e n  m o v e m e nt  

st r at e g y  a n d  s p ati ot e m p o r al  v a ri ati o n i n  r e s o u r c e s  c o ul d  a ri s e, i n  p a rt, f r o m t h e  m o v e m e nt  st r at e g y it s elf  e x p o si n g i n di vi d u al s  

t o    diff e r e nt  r e s o u r c e  e n vi r o n m e nt s.   F o r  e x a m pl e,  a n  i n di vi d u al    w h o    mi g r at e s   b et w e e n  s e a s o n al  r a n g e s  i n  a    m o u nt ai n o u s  

e n vi r o n m e nt  w o ul d  e x p e ri e n c e  hi g h e r  s p ati al  a n d l o w e r  y e a r-t o- y e a r  v a ri ati o n i n r e s o u r c e s  c o m p a r e d t o r e si d e nt s.  

If  n o  e vi d e n c e  f o r  a  r el ati o n s hi p  b et w e e n    m o v e m e nt  p att e r n s  a n d  s p ati ot e m p o r al  r e s o u r c e   di st ri b uti o n  a m o n g  i n di vi d u al s  

li vi n g  i n  cl o s e  p r o xi mit y  i s   d et e ct e d,  t h e r e  a r e  t w o  p ri m a r y  alt e r n ati v e  h y p ot h e s e s.  Fi r st,  e a c h  st r at e g y    m a y  b e  s u c c e s sf ul  at  

l e a st  s o m e  of  t h e  ti m e  o r  f o r  s o m e  i n di vi d u al s  a n d  i s    m ai nt ai n e d  i n  l o c ali z e d  p o rti o n s  of  a  p o p ul ati o n  vi a  s o ci al  l e a r ni n g 

a n d  c ult u r al  t r a n s mi s si o n  [ 2 9 ].  F o r  i n st a n c e,    diff e r e nt   p r o p o rti o n s  of  a   p o p ul ati o n    m a y  s p e ci ali z e  i n  e x pl oiti n g  alt e r n ati v e 

r e s o u r c e  ni c h e s ( e. g. [ 3 0 ])  a n d  p a s s t h ei r  s p e cifi c  m o v e m e nt  st r at e gi e s  d o w n t o t h e  n e xt  g e n e r ati o n  b y l e a r ni n g f r o m  p a r e nt s  o r  
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ot h e r  c o n s p e cifi c s.  S e c o n d,  ot h e r  n at u r al  a n d  a nt h r o p o g e ni c  e n vi r o n m e nt al  c o n diti o n s,  s u c h  a s  cli m at e, l a n d s c a p e  c o n n e cti vit y,  

a g ri c ult u r e,  d e v el o p m e nt  a n d  h u nti n g  p r e s s u r e,  m a y  pl a y  a  g r e at e r  r ol e i n  o b s e r v e d  m o v e m e nt  st r at e gi e s  w h e n  diff e r e nti ati o n  

a m o n g  i n di vi d u al s  o c c u r s  at  a  fi n e  s c al e.    A m o n g  t h e s e  f a ct o r s,  t h e r e  i s  st r o n g  e vi d e n c e  t o  s u g g e st  t h at  s n o w  a c c u m ul ati o n  

a n d    wi nt e r  s e v e rit y  c a n  i nfl u e n c e  t h e    m o v e m e nt s  of  b ot h  r e si d e nt  a n d    mi g r at o r y  u n g ul at e s  eit h e r  b y  a cti n g  a s  a  b a r ri e r  t o  

m o v e m e nt  o r  b y i n c r e a si n g  m o v e m e nt  r at e s  o r  p r o m pti n g  r a n g e  s hift s t o  e s c a p e  a d v e r s e  wi nt e r  c o n diti o n s [ 3 1 – 3 4 ].  C r o pl a n d s 

a n d  p r o xi mit y t o  h u m a n  d e v el o p m e nt  h a v e  al s o  b e e n  s h o w n t o  aff e ct  h o w  u n g ul at e s  m o v e  a c r o s s t h e l a n d s c a p e  a n d  m a y  s e r v e  

a s  att r a cti v e f e at u r e s  d u e t o t h e  p r o vi si o n  of  s u p pl e m e nt a r y f o o d  s o u r c e s  o r  r e s ult i n  a v oi d a n c e t o  r e d u c e  n e g ati v e  e n c o u nt e r s  

wit h  h u m a n s [ 2 9, 3 0, 3 4 – 3 7 ]. 

H e r e,    w e   u s e d  a    m ulti- s p e ci e s  c o m p a r ati v e  a p p r o a c h    wit h  t w o   u n g ul at e  s p e ci e s  t h at  a r e  s y m p at ri c   b ut   h a v e    diff e r e nt  

e c ol o gi c al  r e q ui r e m e nt s  a n d  lif e   hi st o ri e s  t o  t e st  r e s o u r c e- b a s e d   h y p ot h e s e s  f o r  i n di vi d u al    m o v e m e nt  st r at e gi e s.    W e   u s e d  

G P S- c oll a r    d at a  f r o m  s e v e n  p o p ul ati o n s  of  p r o n g h o r n  ( A ntil o c a pr a  a meri c a n a )  a n d  1 2  p o p ul ati o n s  of  el k  (Cer v us  c a n a de nsis ) 

a c r o s s t h e  c o r e  of t h ei r  N o rt h  A m e ri c a n  di st ri b uti o n ( W y o mi n g,  U S A). I n t hi s  r e gi o n,  a n e c d ot al  e vi d e n c e  s u g g e st s t h at  r e si d e nt,  

mi g r a nt,  a n d  n o m a di c  i n di vi d u al s  of  b ot h  p r o n g h o r n  a n d  el k  li v e  i n  cl o s e  p r o xi mit y  i n  t h e  s a m e  p o p ul ati o n s  [ 2 3, 2 5, 3 2, 3 8 ]. 

W e  t e st e d  t h e  f oll o wi n g  o bj e cti v e s:  o bje cti ve  1 :  q u a ntif y  i n di vi d u al    m o v e m e nt  st r at e gi e s  (i. e.  i s  t h e r e  q u a ntit ati v e  e vi d e n c e  of 

r e si d e n c y,  mi g r ati o n,  a n d  n o m a di s m i n  t h e  s a m e  p o p ul ati o n s,  a n d i n  w h at  r el ati v e  p r o p o rti o n s ?) i n  p r o n g h o r n  a n d  el k  a c r o s s  

o u r  st u d y  a r e a;  o bje cti ve  2 : t e st t h e t h e o r eti c al  p r e di cti o n s f r o m t h e  h y p ot h e si s t h at  a ni m al  m o v e m e nt  st r at e gi e s  a r e  d et e r mi n e d 

b y  t h e  s p ati ot e m p o r al  v a ri ati o n  of  r e s o u r c e s i n  a n  e n vi r o n m e nt  ( a s  o utli n e d  b y  M u ell e r  &  F a g a n  [ 1 ]  a n d  s h o w n i n  fi g u r e  1 A) 

f o r  t w o  s p e ci e s  i n  a  si n gl e  r e gi o n,  i. e.  r e si d e nt s  a r e  f o u n d  i n  a r e a s  of  l o w  s p ati al  a n d  hi g h  y e a r-t o- y e a r  v a ri ati o n,  a n d  vi c e  

v e r s a  f o r    mi g r a nt s,    w hil e  n o m a d s  a r e  a s s o ci at e d    wit h  a r e a s  of  hi g h  y e a r-t o- y e a r  v a ri ati o n  (l o w  t e m p o r al  p r e di ct a bilit y);  a n d  

o bje cti ve  3 : t e st  alt e r n ati v e  h y p ot h e s e s  r el at e d t o  cli m ati c  c o n diti o n s  a n d  a nt h r o p o g e ni c  f e at u r e s t h at  m a y  e x pl ai n t h e  o b s e r v e d 

v a ri a bilit y i n  p r o n g h o r n  a n d  el k  m o v e m e nt  st r at e gi e s.  W e f o c u s e d  o n  cli m ati c  c o n diti o n s  a n d  a nt h r o p o g e ni c f e at u r e s  b e c a u s e  of  

t h e  e xi sti n g  e vi d e n c e t h at  s u p p o rt s  a  r el ati o n s hi p  wit h  p r o n g h o r n  a n d  el k  m o v e m e nt [3 1 – 3 4 ].  S p e cifi c all y,  w e  h y p ot h e si z e d t h at 

t h e  f oll o wi n g  f a ct o r s  i nfl u e n c e  i n di vi d u al    m o v e m e nt  st r at e gi e s:  s n o w  a c c u m ul ati o n  a n d    wi nt e r  s e v e rit y  [ 3 1 – 3 4 ]  ( r e p r e s e nti n g 

cli m ati c  c o n diti o n s),  a n d t h e  p r e s e n c e  of  c r o pl a n d s  a n d  p r o xi mit y t o  h u m a n  d e v el o p m e nt [ 2 9, 3 0, 3 4 – 3 7 ] ( r e p r e s e nti n g  a nt h r o p o-

g e ni c  f e at u r e s).   C u r r e nt  e vi d e n c e  s u g g e st s  t h at  e a c h  of  t h e s e  f a ct o r s  c a n  b ot h  i n c r e a s e  a n d   d e c r e a s e    m o v e m e nt  of  u n g ul at e s;  

t h e r ef o r e,    w e    di d   n ot    m a k e  s p e cifi c    di r e cti o n al   p r e di cti o n s  a b o ut  t h e  r el ati o n s hi p   b et w e e n  t h e s e   v a ri a bl e s  a n d  i n di vi d u al  

m o v e m e nt  st r at e gi e s [ 2 9 – 3 7 ]. 

2.  Met ho ds 

(a)  Move me nt data collectio n a n d clea ni n g 

W e  s y nt h e si z e d  G P S  m o v e m e nt  d at a f r o m  n   =  2 3 9  a d ult f e m al e  p r o n g h o r n  a n d n   =  2 8 3  a d ult f e m al e  el k f r o m  s e v e n  p r o n g h o r n 

a n d  t w el v e  el k  p o p ul ati o n s  i n    W y o mi n g,    U S A,  c oll e ct e d  b et w e e n  2 0 0 0  a n d  2 0 2 1.    W e  o p e r ati o n all y   d efi n e d  a  p o p ul ati o n  a s  

all  c oll a r e d  a ni m al s  c a pt u r e d  wit hi n  a  si mil a r  a r e a  s u c h  a s  a  st at e- d e si g n at e d  h e r d  m a n a g e m e nt  u nit.  St u d y  p o p ul ati o n s  w e r e  

di st ri b ut e d  a c r o s s    W y o mi n g,  r a n gi n g  f r o m  t h e    m o u nt ai n  f o ot hill s  i n  t h e    U p p e r   G r e e n   Ri v e r,   Bi g h o r n  a n d    Wi n d   Ri v e r   B a si n s  

i n t h e  n o rt h  a n d  w e st, t o  m o r e  o p e n,  a ri d  e n vi r o n m e nt s i n t h e  R e d  D e s e rt  a n d  S hi rl e y  B a si n i n  s o ut h- c e nt r al  a n d  s o ut h e a st e r n 

Fi g ur e   1. ( A) Ecolo gical t heory o n a ni mal  move me nt strate gies pre dicts t hat t here are s pecific e nviro n me ntal c haracteristics t hat facilitate t he evol utio n of differe nt 
move me nt strate gies. Fi g ure a da pte d fro m [ 2]. ( B) Exa m ple tracks of  mi gra nt ( bl ue),  no ma dic (yello w) a n d resi de nt ( bro w n) pro n g hor n i n t he sa me po p ulatio n i n 
Wyo mi n g,  US A (a p proxi mate locatio n i nset).  
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W y o mi n g.    D et ail e d   d e s c ri pti o n s  of  p o p ul ati o n  h a bit at s  a n d  cli m ati c  c o n diti o n s  c a n  b e  f o u n d  i n  [ 3 4, 3 9, 4 0 ]  f o r  p r o n g h o r n  a n d 

[3 7, 4 1 – 4 4 ] f o r  el k,  a n d i n  el e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y  m at e ri al,  a p p e n di x  S 1. 

All    m o v e m e nt   d at a    w e r e  c oll e ct e d  f r o m    G P S  c oll a r s  affi x e d  t o  i n di vi d u al  a d ult  ( > 1  y e a r  ol d)  f e m al e  p r o n g h o r n  a n d  el k  

f oll o wi n g  c a pt u r e  vi a  h eli c o pt e r  n et- g u n ni n g.  All  c a pt u r e s f oll o w e d  p r ot o c ol s i n  a c c o r d a n c e  wit h  g ui d eli n e s f r o m t h e  A m e ri c a n  

S o ci et y  of    M a m m al o gi st s  [ 4 5 ]  a n d  p e r mit s  ( el e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y    m at e ri al,  a p p e n di x  S 1) .   T h e  fi x  r at e  of  t h e    G P S  c oll a r s 

r a n g e d  f r o m  1  t o  4  h  f o r  p r o n g h o r n  a n d  1 – 2 4  h  f o r  el k,    wit h  a    m e di a n  of  1  h  a c r o s s  all  st u d y  p o p ul ati o n s  ( s e e  el e ct r o ni c  

s u p pl e m e nt a r y  m at e ri al,  a p p e n di x  S 1) . 

( b)  O bjective 1: q ua ntifyi n g i n divi d ual  move me nt strate gies 

T w o  of t h e  m o st  c o m m o n  m et h o d s f o r  cl a s sif yi n g t h e  m o v e m e nt  st r at e gi e s  of  a ni m al s i n cl u d e  u si n g  n et- s q u a r e d  di s pl a c e m e nt  

c u r v e s  [ 4 6 ]  o r  e sti m ati n g  t h e  s p ati al  o v e rl a p  b et w e e n  s e a s o n al  r a n g e s  [ 4 7 ].  W hil e  t h e  f o r m e r  a p p r o a c h i s  p a rti c ul a rl y  eff e cti v e 

f o r  di sti n g ui s hi n g  mi g r at o r y i n di vi d u al s, it s  utilit y i s li mit e d  f o r  p o p ul ati o n s  t h at  d o  n ot  c o nf o r m  t o  t y pi c al  mi g r at o r y  m o v e -

m e nt  p att e r n s [ 4 7 ].  T o  d et e r mi n e i n di vi d u al  m o v e m e nt  st r at e gi e s i n  o u r  st u d y  p o p ul ati o n s,  w e  a d a pt e d  m et h o d s f o r  m e a s u ri n g 

mi g r at o r y    m o v e m e nt s  u si n g  s e a s o n al  r a n g e  o v e rl a p  f r o m    C a g n a c ci  et  al.   [4 7 ].    W e  al s o  t e st e d  a n d  f o u n d  st r o n g  a g r e e m e nt 

b et w e e n  t h e    m o v e m e nt  cl a s sifi c ati o n s   d e ri v e d  f r o m  t h e  s p ati al  o v e rl a p    m et h o d  a n d  t h e  n et- s q u a r e d   di s pl a c e m e nt  a p p r o a c h  

( el e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y    m at e ri al,  ap p e n di x  S 2) .    W e  e sti m at e d  t h e  e xt e nt  of  o v e rl a p  i n  i n di vi d u al  s p a c e  u s e  o r  r a n g e s  o v e r 

diff e r e nt  p e ri o d s  a n d  u s e d  t h e s e    m e a s u r e m e nt s  of  s p ati al  o v e rl a p  a s  c o nti n u o u s    m et ri c s  t o  q u a ntif y  alt e r n ati v e    m o v e m e nt  

st r at e gi e s.    O u r  fi n al    d at a s et   o nl y  i n cl u d e d  i n di vi d u al s  f o r    w hi c h    w e   h a d  at  l e a st  2 1 – 2 3    m o nt h s   of  c o n s e c uti v e    d at a  (t h e  

t e m p o r al  e xt e nt  d e p e n d e d  o n t h e ti m e  of  y e a r t h at  e a c h i n di vi d u al  w a s  c oll a r e d i niti all y  a n d t h e  s e a s o n al  c y cl e s;  s e e  el e ct r o ni c  

s u p pl e m e nt a r y    m at e ri al,  a p p e n di x  S 1)  s u c h  t h at    w e  c o ul d  c o m p a r e  s p a c e  u s e  b ot h    wit hi n  a n d  a c r o s s  y e a r s.    W e  g e n e r at e d  

a  s e ri e s  of  o c c u r r e n c e    di st ri b uti o n s  ( O D s)  f o r  e a c h  i n di vi d u al   u si n g  eit h e r  a    B r o w ni a n  b ri d g e    m o v e m e nt    m o d el  o r  k e r n el  

utili z ati o n   di st ri b uti o n  a n d  a  g ri d  r e s ol uti o n  of  1 5 0  ×  1 5 0    m 2   [4 8, 4 9 ].  F o r  e a c h  i n di vi d u al,    w e  e sti m at e d  t h e  f oll o wi n g    O D s:  a 

s u m m e r  r a n g e f o r  e a c h  y e a r  of  a v ail a bl e  d at a,  a  wi nt e r  r a n g e f o r  e a c h  y e a r  of  a v ail a bl e  d at a,  a n d i n di vi d u al  m o nt hl y  r a n g e s f o r  

e a c h  m o nt h  a c r o s s t h e  a v ail a bl e  d at a s et.  S u m m e r  w a s  d efi n e d  a s  1 J u n e – 3 1  A u g u st  a n d  wi nt e r  w a s  d efi n e d  a s  1  D e c e m b e r – 2 8/ 2 9  

F e b r u a r y.    W e  u s e d  t h e  c al e n d a r    m o nt h  t o   d efi n e  t h e   d at a  p e ri o d  f o r  t h e    m o nt hl y    O D s.   T hi s  r e s ult e d  i n  a    mi ni m u m  of  2 1 – 2 3  

di sti n ct  m o nt hl y  O D s f o r  e a c h i n di vi d u al.  

W e  t h e n    m e a s u r e d  t h e  v ol u m et ri c  o v e rl a p,    w hi c h  a c c o u nt s  f o r  r el ati v e  i nt e n sit y  of  u s e,  b et w e e n  p ai r wi s e  c o m bi n ati o n s  

of  t h e    O D s  f o r  e a c h  i n di vi d u al  u si n g  t h e  9 5 %    O D s  a n d  t h e    B h att a c h a r y y a  affi nit y  o v e rl a p  i n d e x  [ 4 9 – 5 2 ].    W e    di still e d  t h e 

m e a s u r e m e nt s  of  p ai r wi s e    O D  o v e rl a p  i nt o  f o u r   di sti n ct  a n d  c o nti n u o u s    m o v e m e nt    m et ri c s.  Fi r st,    w e  c al c ul at e d  t h e  a v e r a g e  

s e a s o n al  o v e rl a p  ( m et ri c  1),    w hi c h    w e    m e a s u r e d  a s  t h e  o v e rl a p  b et w e e n  s u m m e r  a n d    wi nt e r  r a n g e s  i n  t h e  fi r st  y e a r  a n d  

t h e  o v e rl a p  b et w e e n  s u m m e r  a n d    wi nt e r  r a n g e s  i n  t h e  s e c o n d  y e a r.   T hi s    m et ri c    m e a s u r e d  t h e  e xt e nt  t o    w hi c h  i n di vi d u al s  

u s e   di sti n ct  r a n g e s  b et w e e n  s u m m e r  a n d    wi nt e r  a n d  e sti m at e d  e a c h  i n di vi d u al’s  t e n d e n c y  t o w a r d s  a  r e si d e nt  ( hi g h e r  v al u e s  

n e a ri n g  1)  o r    mi g r at o r y  (l o w e r  v al u e s  n e a ri n g  0)  st r at e g y.  S e c o n d,    w e  c al c ul at e d  t h e  o v e rl a p  b et w e e n  s u m m e r  r a n g e s  ( m et ri c  

2)  a n d  t h e  o v e rl a p  b et w e e n    wi nt e r  r a n g e s  ( m et ri c  3)  a c r o s s  y e a r s.    W e  e x p e ct e d  t r u e    mi g r at o r y  i n di vi d u al s  t o  u s e  t h e  s a m e  

s e a s o n al  r a n g e s  f r o m  y e a r  t o  y e a r  ( hi g h e r  v al u e s  t o w a r d s  1),    w h e r e a s  s wit c hi n g  s e a s o n al  r a n g e s  f r o m  y e a r  t o  y e a r  (l o w e r  

v al u e s t o w a r d s  0)  c o ul d i n di c at e  n o m a di s m  o r  a n ot h e r  alt e r n ati v e  st r at e g y.  Fi n all y,  w e  c al c ul at e d t h e  m e a n  o v e rl a p  b et w e e n  all  

p ai r wi s e  c o m bi n ati o n s  of  t h e  m o nt hl y  O D s  t h at  w e r e  > 1  m o nt h  a p a rt  f o r  e a c h i n di vi d u al,  t o  mi ni mi z e  t h e  eff e ct s  of  t e m p o r al  

a ut o c o r r el ati o n  ( m et ri c  4);  f o r  i n st a n c e,  a n    O D  f r o m  J ul y    w o ul d  b e  c o m p a r e d  t o  t h e    O D s  i n  all  ot h e r    m o nt h s  e x c e pt  f o r  J u n e  

a n d  A u g u st.  W e t e r m e d t hi s  m et ri c t h e  a v e r a g e  a n n u al  o v e rl a p  a n d  e x p e ct e d it t o  m e a s u r e  e a c h i n di vi d u al’s t e n d e n c y t o w a r d s  

a  r e si d e nt  st r at e g y ( hi g h e r  v al u e s  n e a ri n g  1)  wit hi n  a  si n gl e  y e a r.  W e t h e n  u s e d  a  s u b s et  of t h e s e  m o v e m e nt  m et ri c s (i. e.  m et ri c  

1 — a v e r a g e  s e a s o n al  o v e rl a p,  m et ri c  2 — s u m m e r  r a n g e  o v e rl a p,  m et ri c  3 — wi nt e r  r a n g e  o v e rl a p)  a n d  k - m e a n s  cl u st e ri n g [2 5, 5 3 ] 

t o  cl a s sif y  a ni m al s  i nt o  t h r e e   di sti n ct    m o v e m e nt  st r at e gi e s.    W e  f o u n d  t h e  f oll o wi n g  st r at e gi e s  i n  o u r  st u d y  p o p ul ati o n s:  (i)  

r e si d e nt s,  (ii)  t r u e    mi g r ati o n  i n    w hi c h  a ni m al s  c o n si st e ntl y  u s e d  t h e  s a m e  s e a s o n al  r a n g e s  f r o m  y e a r  t o  y e a r  (i. e.   d u al- r a n g e  

mi g r a nt),  a n d  (iii)  a    m o r e  fl e xi bl e    mi g r at o r y  st r at e g y  i n    w hi c h  a ni m al s  h a d    diff e r e nt  s u m m e r  o r    wi nt e r  r a n g e s  f r o m  y e a r  

t o  y e a r  (i. e.    m ulti- r a n g e    mi g r a nt/ s e a s o n all y  n o m a di c,    w hi c h  h a s  b e e n  p r e vi o u sl y  o b s e r v e d  a n d   d efi n e d  i n  [ 5 4, 5 5 ];  el e ct r o ni c 

s u p pl e m e nt a r y  m at e ri al,  a p p e n di x  S 3, fi g u r e  S 1).  B a s e d  o n  a n e c d ot al  e vi d e n c e f r o m  o u r  st u d y  p o p ul ati o n s,  w e  h a d  e x p e ct e d t o  

fi n d  r e si d e nt,  mi g r a nt,  a n d  n o m a di c  st r at e gi e s;  h o w e v e r,  o u r  q u a ntit ati v e  a s s e s s m e nt  of t h e s e  h e r d s  s u p p o rt e d t h e  p r e s e n c e  of  

m ulti- r a n g e  mi g r a nt s r at h e r t h a n t r u e  n o m a d s.  

(c)  O bjective 2: i n divi d ual  move me nt strate gies a n d s patial a n d year-to-year variatio n i n reso urces 

T o  q u a ntif y  t h e  r e s o u r c e  e n vi r o n m e nt  e x p e ri e n c e d  b y  e a c h  i n di vi d u al,    w e  e sti m at e d  t h ei r  y e a r- r o u n d  r a n g e  a s  a  9 5 %  k e r n el  

utili z ati o n  di st ri b uti o n,  u si n g  2 1 – 2 3  m o nt h s  of  d at a f o r  e a c h i n di vi d u al,  d e p e n di n g  o n  a v ail a bilit y,  a n d  a  g ri d  r e s ol uti o n  of  1 5 0  

×  1 5 0  m 2   [4 8, 4 9 ].  W e t h e n  e xt r a ct e d  e n vi r o n m e nt al  c o v a ri at e s t h at  a r e  k n o w n t o  b e  hi g hl y  c o r r el at e d  wit h  r e s o u r c e  a v ail a bilit y 

f o r  u n g ul at e s  t o  e a c h i n di vi d u al  y e a r- r o u n d  r a n g e  ( s e e  el e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y  m at e ri al,  a p p e n di x  S 1) .  W e  e sti m at e d  s p ati al 

v a ri ati o n  i n  r e s o u r c e s  b y  c al c ul ati n g  t h e  s. d.  of  e a c h  e n vi r o n m e nt al  c o v a ri at e  a c r o s s  e a c h  i n di vi d u al  y e a r- r o u n d  r a n g e.  F o r  

c o v a ri at e s  wit h  m ulti pl e  y e a r s  of  d at a,  w e fi r st  c al c ul at e d t h e  m e a n  v al u e  a c r o s s  y e a r s f o r  e a c h  g ri d  c ell  wit hi n t h e  y e a r- r o u n d  

r a n g e  a n d t h e n  e sti m at e d t h e  s. d.  of t h e s e  m e a n  v al u e s.  W e t h e n  u s e d  a  p ri n ci p al  c o m p o n e nt s  a n al y si s t o  a g g r e g at e t h e  st a n d a r d  

d e vi ati o n s  of  all  e n vi r o n m e nt al  c o v a ri at e s  ( m a n y  of    w hi c h    w e r e  st r o n gl y  c o r r el at e d)  i nt o  a  si n gl e    m e a s u r e m e nt  of  s p ati al  

v a ri ati o n i n r e s o u r c e s ( s e e  e l e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y  m at e ri al,  a p p e n di x  S 1,  S3,  fi g u r e s  S 2  a n d  S 3). 
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W e    m e a s u r e d  t e m p o r al  p r e di ct a bilit y  of  t h e  r e s o u r c e  e n vi r o n m e nt  a s  t h e  y e a r-t o- y e a r  v a ri ati o n  i n  r e s o u r c e s    wit hi n  e a c h  

i n di vi d u al  y e a r- r o u n d  r a n g e.  W e  u s e d t h r e e  v a ri a bl e s  k n o w n t o  b e  st r o n gl y  a s s o ci at e d  wit h  r e s o u r c e  a v ail a bilit y f o r t e m p e r at e 

u n g ul at e s — d at e  of  p e a k  s p ri n g  g r e e n- u p,  l e n gt h  of  t h e  p ri m a r y  g r o wi n g  s e a s o n  (i. e.  s p ri n g  l e n gt h  i n   d a y s)  a n d  t ot al  a b o v e -

g r o u n d  h e r b a c e o u s  bi o m a s s  (l b s  p e r  a c r e)  [ 5 6 ].    W e  e sti m at e d  r e s o u r c e  v a ri ati o n  b et w e e n  y e a r s  b y  e xt r a cti n g  t h e    m e a n  v al u e 

f o r  e a c h  c o v a ri at e  i n  e a c h  y e a r  a c r o s s  all  g ri d  c ell s  i n  e a c h  i n di vi d u al  r a n g e  a n d  t h e n  c al c ul at e d  t h e  st a n d a r d   d e vi ati o n  of  

t h e s e  a n n u al    m e a n  v al u e s  ( el e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y    m at e ri al,  ap p e n di x  S 1) .   B e c a u s e  t h e   d at e  of  p e a k  s p ri n g  g r e e n- u p  a n d 

s p ri n g  l e n gt h    w e r e  st r o n gl y  c o r r el at e d  ( R 2   >  0. 7),    w e   u s e d  g e n e r ali z e d  li n e a r  r e g r e s si o n    m o d el s  a n d  a  c o m p a ri s o n  of  t h e 

A k ai k e  i nf o r m ati o n  c rit e ri o n  c o r r e ct e d  f o r  s m all  s a m pl e  si z e s  ( AI C c)  t o  i d e ntif y    w hi c h  of  t h e s e  c o v a ri at e s  p e rf o r m e d  b e st  i n  

e x pl ai ni n g  v a ri ati o n i n i n di vi d u al  m o v e m e nt  st r at e gi e s ( s e e  el e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y  m at e ri al,  a p p e n di x  S 1) .  W e i d e ntifi e d t h e 

c o m bi n ati o n  of  s p ri n g l e n gt h  a n d  h e r b a c e o u s  bi o m a s s  a s t h e t o p  m o d el f o r  b ot h  s p e ci e s  a n d  u s e d t h e s e  c o v a ri at e s t o  r e p r e s e nt  

y e a r-t o- y e a r  v a ri ati o n i n r e s o u r c e s ( e l e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y  m at e ri al,  a p p e n di x  S 3, fi g u r e s  S 2  a n d  S 3). 

W e  u s e d  m e a n  d ail y  s n o w  d e pt h t o  d et e r mi n e  o v e r all  wi nt e r  c o n diti o n s  a n d  r el ati v e  wi nt e r  s e v e rit y  ( s e e  el e ct r o ni c  s u p pl e -

m e nt a r y  m at e ri al,  a p p e n di x  S 1) ,  w hi c h  w e  u s e d  a s i n di c e s  of  cli m ati c  c o n diti o n s f o r  e a c h i n di vi d u al’s  y e a r- r o u n d  r a n g e [3 1 – 3 4 ]. 

W e  u s e d  p e r c e nt  a g ri c ult u r e  a n d    m e a n   di st a n c e  t o  r o a d s  i n  e a c h  i n di vi d u al’s  y e a r- r o u n d  r a n g e  a s  i n di c e s  of  a nt h r o p o g e ni c  

f e at u r e s  o n t h e l a n d s c a p e ( s e e  el e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y  m at e ri al,  a p p e n di x  S 1) [ 3 4 – 3 7 ]. 

W e  fitt e d   g e n e r ali z e d  li n e a r  r e g r e s si o n    m o d el s  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  i n di vi d u al    m o v e m e nt  st r at e gi e s — a s  

d efi n e d  b y  o u r  m et ri c s  of  s p ati al  o v e rl a p — a n d  s p ati al  a n d  y e a r-t o- y e a r  v a ri ati o n i n  r e s o u r c e s.  F o r  e a c h  s p e ci e s,  w e fitt e d t h r e e  

c a n di d at e    m o d el s  f o r  f o u r   diff e r e nt  s u b s et s  of  t h e  o v e r all   d at a s et,  i n cl u di n g  (i)  all  a ni m al s,  (ii)  o nl y   d u al- r a n g e    mi g r a nt s  a n d  

m ulti- r a n g e    mi g r a nt s,  (iii)  o nl y  r e si d e nt s  a n d   d u al- r a n g e    mi g r a nt s,  a n d  (i v)  o nl y  r e si d e nt s  a n d    m ulti- r a n g e    mi g r a nt s.  I n  e a c h  

m o d el  s et,  w e  u s e d  o n e  of t h e  s p ati al  o v e rl a p  m et ri c s  a s t h e  r e s p o n s e  v a ri a bl e t o  diff e r e nti at e  b et w e e n t h e  m o v e m e nt  st r at e gi e s  

b ei n g  c o m p a r e d i n  e a c h  m o d el  s et ( e. g.  w e  u s e d  s e a s o n al  o v e rl a p  a s t h e  r e s p o n s e  v a ri a bl e f o r  m o d el s  c o m p a ri n g  r e si d e nt s  a n d  

d u al- r a n g e  mi g r a nt s).  

T h e  t h r e e  c a n di d at e    m o d el s    w e r e  t h e  s a m e  a c r o s s  e a c h    m o d el  s et  a n d  i n cl u d e d  (i)  s p ati al  v a ri ati o n  a n d  (ii)  y e a r-t o- y e a r  

v a ri ati o n i n  r e s o u r c e s ( r e p r e s e nt e d  b y  b ot h  s p ri n g l e n gt h  a n d  a b o v e g r o u n d  h e r b a c e o u s  bi o m a s s)  a s  p r e di ct o r  v a ri a bl e s,  a n d (iii)  

a n i nt e r c e pt- o nl y  m o d el ( e l e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y  m at e ri al,  a p p e n di x  S 3, t a bl e S 3).  W e  di d  n ot i n cl u d e  s p ati al  a n d  y e a r-t o- y e a r  

v a ri ati o n i n  r e s o u r c e s i n t h e  s a m e  m o d el  b e c a u s e t h e s e  v a ri a bl e s  w e r e  oft e n  hi g hl y  c o r r el at e d ( R 2   >  0. 6).  F o r t h e  m o d el  s et s  wit h 

all  a ni m al s,  w e  u s e d  s e a s o n al  o v e rl a p  a s  t h e  r e s p o n s e  v a ri a bl e  (i. e.  hi g h  v al u e s  r e p r e s e nt e d  r e si d e nt s, l o w  v al u e s  r e p r e s e nt e d  

d u al- r a n g e  o r    m ulti- r a n g e    mi g r a nt s).  F o r  t h e    m o d el  s et s    wit h   d u al- r a n g e  a n d    m ulti- r a n g e    mi g r a nt s,    w e  u s e d  o v e rl a p  a m o n g  

wi nt e r  r a n g e s  a c r o s s  y e a r s  a s  t h e  r e s p o n s e  v a ri a bl e  (i. e.  hi g h  v al u e s  r e p r e s e nt e d  d u al- r a n g e  mi g r a nt s, l o w  v al u e s  r e p r e s e nt e d  

m ulti- r a n g e  mi g r a nt s).  T o  c o m p a r e  r e si d e nt s  a n d  d u al- r a n g e  mi g r a nt s,  w e  al s o  u s e d  s e a s o n al  o v e rl a p  a s t h e  r e s p o n s e  v a ri a bl e  

(i. e.  hi g h  v al u e s  r e p r e s e nt e d  r e si d e nt s,  l o w  v al u e s  r e p r e s e nt e d   d u al- r a n g e    mi g r a nt s).   L a stl y,    w e  u s e d  a n n u al  o v e rl a p  a s  t h e  

r e s p o n s e   v a ri a bl e  i n  t h e    m o d el  s et s    wit h  r e si d e nt s  a n d    m ulti- r a n g e    mi g r a nt s  (i. e.   hi g h   v al u e s  r e p r e s e nt e d  r e si d e nt s,  l o w  

v al u e s  r e p r e s e nt e d    m ulti- r a n g e    mi g r a nt s).    W e  u s e d  a  b et a   di st ri b uti o n  f o r  e a c h    m o d el  b e c a u s e  o u r  r e s p o n s e  v a ri a bl e s    w e r e  

p r o p o rti o n al  v al u e s  b o u n d e d  b et w e e n  0  a n d  1  ( e l e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y    m at e ri al,  a p p e n di x  S 1).    W e  s c al e d  a n d  c e nt r e d  all 

p r e di ct o r  v a ri a bl e s  wit hi n  e a c h  s u b s et  of  d at a  p ri o r t o  m o d el fitti n g  a n d  c o m p a r e d  m o d el fit s  u si n g  AI C c.  

W e  c o n d u ct e d  a  s e n siti vit y  a n al y si s  t o  v e rif y  t h e  r o b u st n e s s  of  o u r  r e s ult s  b y  s e p a r ati n g  t h e  c o nt ri b uti o n s  of  t h e  r e s o u r c e  

e n vi r o n m e nt  a n d  i n di vi d u al  b e h a vi o u r al   d e ci si o n s  o n  t h e  o b s e r v e d  r el ati o n s hi p  b et w e e n  s p ati al  a n d  y e a r-t o- y e a r  v a ri ati o n  

i n  r e s o u r c e s  a n d  i n di vi d u al    m o v e m e nt  st r at e gi e s  ( a s   d efi n e d  b y  o u r    m et ri c s  of  s p ati al  o v e rl a p).    W e  t e st e d  t h e  c o n si st e n c y  

of  t hi s  r el ati o n s hi p    w h e n  all  i n di vi d u al s  h a d  a  st a n d a r di z e d   d o m ai n  of  a v ail a bilit y  f r o m    w hi c h    w e  s a m pl e d  t h e  s p ati al  a n d  

y e a r-t o- y e a r  v a ri ati o n  i n  r e s o u r c e s.  I n  c o nt r a st  t o  o u r  p ri m a r y  a n al y si s  i n    w hi c h  t h e  a v ail a bilit y   d o m ai n    w a s   d et e r mi n e d  b y  

e a c h i n di vi d u al’s  y e a r- r o u n d  r a n g e  d e ri v e d f r o m  G P S l o c ati o n  d at a, t hi s  st a n d a r di z e d  d o m ai n  w a s i n d e p e n d e nt  of t h e l o c ati o n s  

w h e r e  i n di vi d u al s  e st a bli s h e d  t h ei r  r a n g e s.    T h u s,  it  r efl e ct s  t h e   o v e r all  r e s o u r c e  e n vi r o n m e nt  a v ail a bl e  t o  t h at  i n di vi d u al  

r at h e r  t h a n  o nl y  t h e  e n vi r o n m e nt  t h e y  e x p e ri e n c e d  w hil e  u si n g  t h ei r  m o v e m e nt  st r at e g y.  W e  d eli n e at e d  a  ci r c ul a r  b uff e r  of  a  

st a n d a r di z e d  r a di u s  a r o u n d t h e  c e nt r oi d  of  e a c h i n di vi d u al’s  G P S l o c ati o n s i n  wi nt e r ( 1  D e c e m b e r – 2 8/ 2 9  F e b r u a r y).  T h e  b uff e r  

r a di u s  w a s  a p p r o xi m at el y  e q u al t o t h e  9 5 %  q u a ntil e  of t h e  a r e a s  of t h e  a n n u al  r a n g e s  e sti m at e d f o r  p r o n g h o r n ( 3 7 6 5  k m 2 )  a n d 

el k ( 1 6 4 7  k m 2 ).  W e  u s e d t h e s e  st a n d a r di z e d  d o m ai n s t o  r e- c al c ul at e t h e  s p ati al  a n d  y e a r-t o- y e a r  v a ri ati o n i n  r e s o u r c e s f o r  e a c h  

i n di vi d u al, f oll o wi n g t h e  s a m e  p r o c e d u r e  d e s c ri b e d  a b o v e f o r t h e  e m pi ri c al  y e a r- r o u n d  r a n g e s.  W e t h e n  r e pli c at e d t h e  s a m e  s et 

of  b et a r e g r e s si o n  m o d el s f o r  o bj e cti v e  2  a n d  c o m p a r e d t h e r e s ult s.  

( d)  O bjective 3: alter native  hy pot hesis testi n g 

W e fitt e d  a n ot h e r  s e ri e s  of  g e n e r ali z e d li n e a r  m o d el s  wit h  a  b et a  di st ri b uti o n t o t e st  o u r  alt e r n ati v e  h y p ot h e s e s  o n  h o w  cli m ati c  

c o n diti o n s  a n d  a nt h r o p o g e ni c f e at u r e s  m a y i nfl u e n c e t h e i n di vi d u al  m o v e m e nt  st r at e gi e s  w e  d efi n e d i n  o u r  st u d y  s y st e m.  W e  

r e p e at e d t h e  s a m e  d at a  p a rtiti o ni n g  a n d  m o d el fitti n g  p r o c e d u r e s  a s  d e s c ri b e d f o r  o bj e cti v e  2  b ut t e st e d  s e v e n  c a n di d at e  m o d el s  

f o r  e a c h  of  t h e  f o u r  m o d el  s et s  f o r  e a c h  s p e ci e s  ( el e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y  m at e ri al,  a p p e n di x  S 3,  t a bl e  S 4).  W e  c o m p a r e d  o u r 

alt e r n ati v e  h y p ot h e s e s   di r e ctl y  a g ai n st  t h e  r e s o u r c e- b a s e d  h y p ot h e s e s  t e st e d  i n  o bj e cti v e  2  b y  i n cl u di n g  t h e  t o p    m o d el  f r o m  

o bj e cti v e  2 f o r  e a c h  of t h e f o u r  m o d el  s et s  a s  o n e  of t h e  s e v e n  c a n di d at e  m o d el s.  T h e  ot h e r  si x  m o d el s i n cl u d e d  a n i nt e r c e pt- o nl y  

m o d el,  a  m o d el  wit h  cli m ati c  c o n diti o n s  ( o v e r all  wi nt e r  c o n diti o n s  a n d  r el ati v e  wi nt e r  s e v e rit y),  a  m o d el  wit h  a nt h r o p o g e ni c  

f e at u r e s  ( p e r  c e nt  a g ri c ult u r al l a n d s  a n d  di st a n c e  t o  r o a d s),  a n d  t h r e e  ot h e r  m o d el s  wit h  a  c o m bi n ati o n  of  t h e s e  v a ri a bl e s  a n d  

t h e  c o v a ri at e s  f r o m  t h e  t o p    m o d el  i n  o bj e cti v e  2  ( el e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y    m at e ri al,  a p p e n di x  S 3,  t a bl e  S 4).    W e  s el e ct e d  t h e 

b e st-fitti n g  m o d el  u si n g  a  c o m p a ri s o n  of  AI C c.  
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3.  Res ults 

(a)  O bjective 1: q ua ntifyi n g i n divi d ual  move me nt strate gies 

B ot h  p r o n g h o r n  a n d  el k   di s pl a y e d   di v e r s e    m o v e m e nt  st r at e gi e s  ( fi g u r e  2;  e l e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y    m at e ri al,  a p p e n di x  S 3, 

t a bl e s  S 1,  S 2  a n d  S 4 – S 6).  A v e r a g e  s e a s o n al  o v e rl a p  w a s  s k e w e d t o w a r d s  0  wit h  a  m e di a n  of  0. 2 7 ( r a n g e:  0 – 0. 9 1) f o r  p r o n g h o r n  

a n d  0. 2 3 ( r a n g e:  0 – 0. 8 4) f o r  el k ( fi g u r e  2; e l e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y  m at e ri al,  a p p e n di x  S 3, t a bl e s  S 1,  S 2  a n d  S 4 – S 6).  T h e  a v e r a g e 

s u m m e r  o v e rl a p  a n d  a v e r a g e  wi nt e r  o v e rl a p  f r o m  o n e  y e a r t o t h e  n e xt  w a s  r el ati v el y  hi g h,  wit h  a  m e di a n  of  0. 8 6  f o r  s u m m e r  

a n d  0. 6 8  f o r    wi nt e r  f o r  el k,  a n d  a    m e di a n  of  0. 7 8  f o r  s u m m e r  a n d  0. 6 2  f o r    wi nt e r  f o r  p r o n g h o r n  ( fi g u r e  2).    A v e r a g e  a n n u al 

o v e rl a p  w a s  c o n si st e nt  a c r o s s  s p e ci e s,  wit h  a  m e di a n  o v e rl a p  of  0. 3 1  f o r  b ot h  p r o n g h o r n  a n d  el k  a n d  r a n g e s  of  0. 0 7 – 0. 8 2  a n d  

0. 1 1 – 0. 7 0, r e s p e cti v el y ( fi g u r e  2;  el e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y  m at e ri al,  a p p e n di x  S 3, fi g u r e s  S 5  a n d  S 6). 

T h e  k - m e a n s  cl u st e ri n g i d e ntifi e d  a p p r o xi m at el y  3 8 %  of  p r o n g h o r n  a n d  3 3 %  of  el k  a s  r e si d e nt s,  wit h  hi g h  o v e rl a p i n  s p a c e  

u s e  y e a r- r o u n d  a n d  a c r o s s  y e a r s.    A  si mil a r   p r o p o rti o n  of  i n di vi d u al s  ( 3 8 %  of   p r o n g h o r n  a n d  4 5 %  of  el k)    w e r e  i d e ntifi e d  

a s   d u al- r a n g e    mi g r a nt s,    wit h   di sti n ct  s u m m e r  a n d    wi nt e r  r a n g e s  t h at    w e r e  c o n si st e nt  a c r o s s  y e a r s.    T h e  r e m ai ni n g  2 4 %  of  

p r o n g h o r n  a n d  2 2 %  of  el k  s h a r e d  a  si mil a r  m o v e m e nt  st r at e g y;  h o w e v e r, t hi s  st r at e g y  di v e r g e d f r o m t h e t r a diti o n al  d efi niti o n  

of  n o m a di s m i n  w hi c h i n di vi d u al s  s h o ul d  m o v e t h r o u g h t h e l a n d s c a p e i n  a  s e e mi n gl y  u n p r e di ct a bl e  w a y [ 2 ].  T h e s e i n di vi d u al s 

i n st e a d    di s pl a y e d    m ulti- r a n g e    mi g r ati o n  [5 4, 5 5 ]  o r  s e a s o n al  n o m a di s m  [ 2 ]  c h a r a ct e ri z e d  b y  l o w  s e a s o n al  o v e rl a p  a n d  l o w  

o v e rl a p  b et w e e n    wi nt e r  r a n g e s  a c r o s s  y e a r s.    A  f e w  p r o n g h o r n  i n  t hi s  g r o u p  al s o  h a d  l o w  o v e rl a p  b et w e e n  s u m m e r  r a n g e s,  

w hi c h  s u g g e st s  a  m o v e m e nt  p att e r n  cl o s e r t o t r u e  n o m a di s m,  b ut  w e  di d  n ot  a n al y s e t hi s  m o v e m e nt  st r at e g y  s e p a r at el y  b e c a u s e  

of  t h e  s m all  s a m pl e  si z e.  Li k e wi s e,  a  f e w  r e si d e nt  p r o n g h o r n  ( n   =  5)  a n d  d u al- r a n g e  mi g r a nt  el k  (n   =  4)  h a d  n oti c e a bl y l o w e r 

s u m m e r r a n g e  o v e rl a p ( < 2 5 %)  c o m p a r e d t o  ot h e r i n di vi d u al s i n t h ei r r e s p e cti v e  g r o u p s.  

( b)  O bjective 2: i n divi d ual  move me nt strate gies a n d s patial a n d year-to-year variatio n i n reso urces 

I n   al m o st   all  c a s e s,   y e a r-t o- y e a r   v a ri ati o n  i n  r e s o u r c e s  (t h e  c o n si st e n c y   of  s p ri n g  l e n gt h   a n d/ o r   a b o v e g r o u n d   h e r b a c e o u s  

bi o m a s s)  w a s t h e  st r o n g e st  p r e di ct o r  of  p r o n g h o r n  a n d  el k  m o v e m e nt  st r at e gi e s ( e l e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y  m at e ri al,  a p p e n di x 

S 3,  t a bl e s  S 5 – S 8).  S p ati al  v a ri ati o n  (t h e  a g g r e g at e  v a ri ati o n  i n  all  e n vi r o n m e nt al  c o v a ri at e s  a c r o s s  a n  i n di vi d u al’s  r a n g e)  i n  

r e s o u r c e s    w a s  al s o  a  si g nifi c a nt  p r e di ct o r  of  i n di vi d u al    m o v e m e nt  st r at e gi e s  b ut    w a s  o nl y  t h e  t o p    m o d el  i n  o n e    m o d el  s et  

( el e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y    m at e ri al,  a p p e n di x   S 3,  t a bl e s   S 5 – S 8  a n d  fi g u r e   S 7).  I n   b ot h  s p e ci e s,    w e  f o u n d  st r o n g  e vi d e n c e  

t h at  i n di vi d u al s    w e r e    m o r e  li k el y  t o  b e  r e si d e nt s  (i. e.  hi g h  o v e rl a p  b et w e e n  s e a s o n al  r a n g e s)  i n  a r e a s    wit h  hi g h  y e a r-t o- y e a r  

v a ri ati o n  i n  r e s o u r c e s  a n d    m o r e  li k el y  t o  b e   d u al- r a n g e    mi g r a nt s  (i. e.  l o w  o v e rl a p  b et w e e n  s e a s o n al  r a n g e s)  i n  a r e a s    wit h  

m o r e  p r e di ct a bl e  r e s o u r c e s  ( fi g u r e  3).   T h e s e  r el ati o n s hi p s    w e r e  c o n si st e nt    w h e n    w e  c o n si d e r e d  all  a ni m al s  (p s – R 2   =  0. 5 2  f o r 

p r o n g h o r n,  p s – R 2   =  0. 2 7  f o r  el k),  a n d  o nl y  t h o s e i n di vi d u al s i d e ntifi e d  a s  eit h e r  r e si d e nt s  o r  d u al- r a n g e  mi g r a nt s  (p s – R 2   =  0. 5 1 

f o r  p r o n g h o r n, p s – R 2   =  0. 2 6 f o r  el k; fi g u r e  3 A, B, D, E;  el e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y  m at e ri al,  a p p e n di x  S 3, t a bl e s  S 7  a n d  S 8). 

W e  al s o  f o u n d  st r o n g  e vi d e n c e t h at t h e  di v e r g e n c e  b et w e e n t h e  r e si d e nt  a n d  m ulti- r a n g e  mi g r a nt  st r at e gi e s  w a s  a s s o ci at e d  

wit h  eit h e r  s p ati al  o r  y e a r-t o- y e a r  v a ri ati o n  i n  r e s o u r c e s.  I n  p r o n g h o r n,  i n di vi d u al s    w e r e    m o r e  li k el y  t o  b e  r e si d e nt  (i. e.  hi g h  

a n n u al  o v e rl a p  i n  s p a c e  u s e)    w h e n  t h e r e    w a s    m o r e  v a ri ati o n  i n  s p ri n g  l e n gt h  a c r o s s  y e a r s  ( p s – R 2   =  0. 4 2, β   =  0. 4 6  [ 0. 3 7 – 0. 5 5]; 

fi g u r e  3 C; e l e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y  m at e ri al,  a p p e n di x  S 3, t a bl e  S 7). I n  el k, i n di vi d u al s  w e r e  m o r e li k el y t o  b e  r e si d e nt i n  a r e a s 

wit h  l o w  s p ati al  v a ri ati o n  i n  r e s o u r c e s  ( p s – R 2   =  0. 5 2, β   =  − 0. 4 8  [ − 0. 5 5  t o  − 0. 4 0];  fi g u r e  3 F; e l e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y    m at e ri al, 

a p p e n di x  S 3,  t a bl e  S 8). 

W e    di d  n ot  fi n d  st r o n g  e vi d e n c e  t h at  s p ati al  a n d  y e a r-t o- y e a r  v a ri ati o n  i n  r e s o u r c e s  e x pl ai n e d  t h e    di v e r g e n c e  b et w e e n  

d u al- r a n g e    mi g r a nt   a n d    m ulti- r a n g e    mi g r a nt  st r at e gi e s  i n  eit h e r  s p e ci e s.   F o r  el k,   o u r    m o d el  s el e cti o n  i d e ntifi e d  t h e   n ull  

(i nt e r c e pt  o nl y)  m o d el  a s t h e t o p  m o d el ( el e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y  m at e ri al,  a p p e n di x  S 3, t a bl e  S 8).  F o r  p r o n g h o r n, i n di vi d u al s 

w e r e    m o r e  li k el y  t o  b e   d u al- r a n g e    mi g r a nt s  c o m p a r e d  t o    m ulti- r a n g e    mi g r a nt s  (i. e.  hi g h e r  o v e rl a p  b et w e e n    wi nt e r  r a n g e s  

a c r o s s   y e a r s)    w h e n   y e a r-t o- y e a r   v a ri ati o n  i n  a b o v e g r o u n d   h e r b a c e o u s   bi o m a s s    w a s   hi g h e r  ( β   =  0. 3 3  [ 0. 1 5 – 0. 5 0];  el e ct r o ni c 

s u p pl e m e nt a r y    m at e ri al,  a p p e n di x  S 3,  t a bl e  S 7  a n d  fi g u r e  S 8 B).    H o w e v e r,  t h e r e    w a s  al s o    w e a k  e vi d e n c e  (β   =  − 0. 1 8  [ − 0. 3 5  t o 

− 0. 0 1];  e l e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y  m at e ri al,  a p p e n di x  S 3,  t a bl e  S 7)  t h at i n di vi d u al s  w e r e  m o r e li k el y  t o  b e  d u al- r a n g e  mi g r a nt s 

w h e n  y e a r-t o- y e a r  v a ri ati o n  i n  s p ri n g  l e n gt h    w a s  l o w e r  a n d  t h e  e x pl a n at o r y  p o w e r  of  t hi s    m o d el    w a s  r el ati v el y  l o w  ( p s – R 2   = 

0. 1 1;  e l e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y  m at e ri al,  a p p e n di x  S 3, t a bl e s  S 7  a n d fi g u r e  S 8 A). 

T h e  r el ati o n s hi p   b et w e e n  s p ati al  a n d   y e a r-t o- y e a r   v a ri ati o n  i n  r e s o u r c e s  a n d  i n di vi d u al    m o v e m e nt  st r at e gi e s  r e m ai n e d  

c o n si st e nt   b et w e e n  t h e    m o d el s   b a s e d   o n   e m pi ri c al   y e a r- r o u n d  r a n g e s   a n d  t h e    m o d el s   b a s e d   o n   a  st a n d a r di z e d    d o m ai n  

of  a v ail a bilit y.    T h e   o nl y    diff e r e n c e  i n  t h e    m o d el  s el e cti o n   p r o c e s s    w a s  t h at  t h e  t o p    m o d el  f o r  t h e    d u al-  a n d    m ulti- r a n g e  

mi g r a nt  d at a s et f o r  p r o n g h o r n  w a s  n o l o n g e r t h e  m o d el t h at i n cl u d e d  y e a r-t o- y e a r  v a ri ati o n i n  s p ri n g l e n gt h  a n d  a b o v e g r o u n d  

h e r b a c e o u s  bi o m a s s,  b ut  t h e    m o d el  t h at  i n cl u d e d  o nl y  s p ati al  v a ri ati o n  i n  r e s o u r c e s  a s  a  c o v a ri at e  ( e l e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y 

m at e ri al,  a p p e n di x  S 3,  t a bl e  S 9).  T hi s  m o d el  r e v e al e d  a  p o siti v e  r el ati o n s hi p  b et w e e n  s p ati al  v a ri ati o n i n  r e s o u r c e s  a n d  o v e rl a p  

b et w e e n  wi nt e r  r a n g e s  a c r o s s  y e a r s,  d e m o n st r ati n g t h at t h e s e i n di vi d u al s  w e r e  m o r e li k el y t o  b e  d u al- r a n g e  mi g r a nt s  c o m p a r e d  

t o  m ulti- r a n g e  mi g r a nt s i n  a r e a s  wit h  m o r e  s p ati al  v a ri ati o n i n  r e s o u r c e s  ( p s – R 2   =  0. 2 4, β   =  0. 6 2  [ 0. 4 5,  0. 7 9];  el e ct r o ni c  s u p pl e-

m e nt a r y    m at e ri al,  a p p e n di x  S 3,  t a bl e  S 1 1).   All  ot h e r  t o p    m o d el s  r e m ai n e d  t h e  s a m e  b et w e e n  t h e  a n al y s e s  b a s e d  o n  e m pi ri c al  

y e a r- r o u n d  r a n g e s  a n d t h o s e  b a s e d  o n t h e  st a n d a r di z e d  d o m ai n  of  a v ail a bilit y ( e l e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y  m at e ri al,  a p p e n di x  S 3, 

t a bl e s  S 9  a n d  S 1 0). 

W e f o u n d  s o m e  c h a n g e s i n  eff e ct  si z e  a n d  e x pl a n at o r y  p o w e r  u si n g t h e  st a n d a r di z e d  d o m ai n  of  a v ail a bilit y,  b ut t hi s  v a ri e d  

b et w e e n  s p e ci e s.  F o r  el k, t h e  p s – R 2   v al u e s  a n d  c o effi ci e nt  e sti m at e s f o r t h e  si g nifi c a nt  c o v a ri at e s  r e m ai n e d  si mil a r  b et w e e n t h e 
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s e n siti vit y  a n al y si s  a n d  o u r  p ri m a r y  a n al y s e s  u si n g  t h e  e m pi ri c al  y e a r- r o u n d  r a n g e s,  a p a rt  f r o m  a  l o w e r  p s – R 2   v al u e  f o r  t h e 

r e si d e nt  a n d    m ulti- r a n g e    mi g r a nt    m o d el  ( 0. 3 6  c o m p a r e d  t o  0. 5 2)  ( e l e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y    m at e ri al,  a p p e n di x  S 3,  t a bl e s  S 1 1 

a n d  S 1 2).  F o r  p r o n g h o r n,    w e  o b s e r v e d  sli g htl y  l o w e r  eff e ct  si z e s  f o r  t h e  si g nifi c a nt  c o v a ri at e s  t h at    w e r e  p r e s e nt  i n    m o d el s  

a c r o s s  b ot h  a n al y s e s,  a n d  t h e  p s – R 2   v al u e s    w e r e  r o u g hl y  h alf  of  t h o s e  s a m e  v al u e s  i n  t h e  p ri m a r y  a n al y s e s  ( a p a rt  f r o m  t h e 

m o d el  s et f o r  w hi c h t h e t o p  m o d el  c h a n g e d  a n d t h e  p s – R 2   v al u e  a ct u all y i n c r e a s e d — d u al-  a n d  m ulti- r a n g e  mi g r a nt s) ( el e ct r o ni c 

s u p pl e m e nt a r y  m at e ri al,  a p p e n di x  S 3,  t a bl e s  S 1 1  a n d  S 1 2). 

(c)  O bjective 3: alter native  hy pot hesis testi n g 

I n t e sti n g  o u r  alt e r n ati v e  h y p ot h e s e s — cli m ati c  c o n diti o n s  a n d  a nt h r o p o g e ni c f e at u r e s —f o r i n di vi d u al  m o v e m e nt  st r at e gi e s,  w e  

f o u n d  c o nti n u e d  s u p p o rt f o r  y e a r-t o- y e a r  v a ri ati o n i n  r e s o u r c e s  a s  a n i m p o rt a nt  p r e di ct o r  of  m o v e m e nt  st r at e gi e s i n  p r o n g h o r n  

( el e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y    m at e ri al,  a p p e n di x   S 3,  t a bl e s   S 1 3  a n d   S 1 5).   F o r  t h e    m o d el  s et s  t h at  i n cl u d e d  all  a ni m al s,   o nl y 

r e si d e nt s  a n d  d u al- r a n g e  mi g r a nt s,  a n d  o nl y  r e si d e nt s  a n d  m ulti- r a n g e  mi g r a nt s, t h e t o p  m o d el  r e m ai n e d t h e  s a m e  a s t h e t o p  

m o d el  i d e ntifi e d  i n  o bj e cti v e  2  ( e l e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y    m at e ri al,  a p p e n di x  S 3,  t a bl e s  S 1 3  a n d  S 1 5).  F o r  t h e    m o d el  s et  t h at 

i n cl u d e d  o nl y  d u al-  a n d  m ulti- r a n g e  mi g r a nt s,  w e f o u n d t h at  y e a r-t o- y e a r  v a ri ati o n i n  s p ri n g l e n gt h (β   =  − 0. 3 6 [ − 0. 5 6 t o  − 0. 1 6]) 

Fi g ur e   2. Move me nt strate gies of pro n g hor n a n d elk across  Wyo mi n g,  US A. Pro ba bility de nsities of perce nt overla p bet wee n  mo nt hly ra n ges (i.e. a n n ual overla p;  
p ur ple),  wi nter a n d s u m mer ra n ges (i.e. seaso nal overla p; yello w), s u m mer ra n ges ( gree n) a n d  wi nter ra n ges ( bl ue) for  n   = 239 pro n g hor n ( A) a n d n   = 283 elk 
( B). S patial distri b utio n of n  = 239 pro n g hor n across 7 po p ulatio ns a n d  n  = 283 elk across 12 po p ulatio ns i n  Wyo mi n g,  US A (C). Poi nts re prese nt t he ce ntroi d locatio n  
of a n a ni mal’s  ho me ra n ge a n d are colo ure d by  move me nt strate gy —resi de nts ( bro w n), d ual-ra n ge  mi gra nts ( bl ue) a n d  m ulti-ra n ge  mi gra nts or seaso nal  no ma ds  
(yello w). 

Fi g ur e   3. Seaso nal a n d a n n ual overla p i n s pace use as a f u nctio n of s patial variatio n i n reso urces a n d year-to-year variatio n i n pla nt p he nolo gy (i.e. s pri n g le n gt h  
(days), a bove gro u n d  her baceo us bio mass (l bs per acre)) for pro n g hor n ( A –C) a n d elk ( D –F). The colo ur of poi nts re prese nts t he  move me nt strate gy for eac h 
i n divi d ual —resi de nts ( bro w n), d ual-ra n ge  mi gra nts ( bl ue) a n d  m ulti-ra n ge  mi gra nts (yello w). Pro n g hor n a n d elk ex hi bite d resi de nt strate gies  w he n s pri n g le n gt h 
a n d  her baceo us bio mass  were less pre dicta ble across ti me.  Black li nes re prese nt t he pre dictio n of t he coefficie nt esti mate fro m a beta re gressio n  mo del.  Grey ba n ds  
re prese nt t he 95 % co nfi de nce i nterval. 
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a n d  a b o v e g r o u n d  h e r b a c e o u s  bi o m a s s  ( β   =  0. 3 4  [ 0. 1 4 – 0. 5 4])  h a d  si mil a r  r el ati o n s hi p s    wit h  t h e   d u al-  a n d    m ulti- r a n g e    mi g r a nt 

st r at e gi e s  a s  i d e ntifi e d  i n  o bj e cti v e  2  ( e l e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y    m at e ri al,  a p p e n di x  S 3,  t a bl e s  S 1 5  a n d  fi g u r e  S 8),  b ut  t h e  t o p 

m o d el  al s o  i n cl u d e d  r el ati v e    wi nt e r  s e v e rit y,  p e r  c e nt  a g ri c ult u r al  l a n d s,  a n d   di st a n c e  t o  r o a d s,  a n d  h a d  a  hi g h e r  p s – R 2   ( 0. 1 6 

c o m p a r e d t o  0. 1 1;  e l e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y  m at e ri al,  a p p e n di x  S 3, t a bl e s  S 1 3  a n d  S 1 5).  Of t h e s e  c o v a ri at e s,  o nl y  r el ati v e  wi nt e r 

s e v e rit y  w a s  si g nifi c a ntl y  a s s o ci at e d  wit h  w h et h e r  a n i n di vi d u al  w a s  a  d u al-  o r  a  m ulti- r a n g e  mi g r a nt —i n di vi d u al s  w e r e  m o r e  

li k el y t o  b e  a  m ulti- r a n g e  mi g r a nt (i. e. l o w e r  o v e rl a p  b et w e e n  wi nt e r  r a n g e s  a c r o s s  y e a r s)  w h e n  wi nt e r  s e v e rit y  w a s  hi g h e r (β   = 

− 0. 2 4 [ − 0. 4 2 t o  − 0. 0 6];  fi g u r e  4 A;  el e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y  m at e ri al,  a p p e n di x  S 3, t a bl e  S 1 5). 

I n  el k,  w e f o u n d t h at  cli m ati c  c o n diti o n s  a n d  a nt h r o p o g e ni c f e at u r e s  w e r e  p r e di ct o r s  of i n di vi d u al  m o v e m e nt  st r at e gi e s,  a n d  

i n  s e v e r al  c a s e s,  b ett e r  p r e di ct o r s  t h a n  s p ati al  o r  y e a r-t o- y e a r  v a ri ati o n  i n  r e s o u r c e s  (fi g u r e  4 B – F).  F o r  all    m o d el  s et s,  t h e  t o p 

m o d el  c o nt ai n e d  at l e a st  o n e  cli m ati c  o r  a nt h r o p o g e ni c  v a ri a bl e,  a n d t h r e e  of t h e f o u r  m o d el  s et s  c o nt ai n e d  eit h e r  o v e r all  wi nt e r  

c o n diti o n s  o r  r el ati v e  wi nt e r  s e v e rit y ( e l e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y  m at e ri al,  a p p e n di x  S 3, t a bl e s  S 1 4  a n d  S 1 6).  W h e n  p r e s e nt i n t h e 

t o p  m o d el,  s p ati al  a n d  y e a r-t o- y e a r  v a ri ati o n i n  r e s o u r c e s  r et ai n e d t h e  s a m e  r el ati o n s hi p s  wit h i n di vi d u al  m o v e m e nt  st r at e gi e s  

a s i d e ntifi e d i n t h e  m o d el s f o r  o bj e cti v e  2 ( e l e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y  m at e ri al,  a p p e n di x  S 3, t a bl e  S 1 6).  A c r o s s  all  el k,  w e f o u n d 

s o m e  e vi d e n c e  t o  s u g g e st  t h at  i n di vi d u al s  h a d  l o w e r  o v e rl a p  b et w e e n  s e a s o n al  r a n g e s    wit h  hi g h e r  r el ati v e    wi nt e r  s e v e rit y  

(β   =  − 0. 1 4  [ − 0. 2 6  t o  − 0. 0 1];  fi g u r e  4 B;  e l e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y    m at e ri al,  a p p e n di x  S 3,  t a bl e  S 1 6),  b ut  y e a r-t o- y e a r  v a ri ati o n 

i n  s p ri n g  l e n gt h  a n d  a b o v e g r o u n d  h e r b a c e o u s  bi o m a s s    w a s  r et ai n e d  i n  t h e  t o p    m o d el  a n d  t h e  l att e r  h a d  t h e  g r e at e st  eff e ct  

si z e  ( β   =  0. 5 1  [ 0. 3 9 – 0. 6 3];  el e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y    m at e ri al,  a p p e n di x  S 3,  t a bl e s  S 1 4  a n d  S 1 6).  F o r  t h o s e  el k  i d e ntifi e d  a s 

b ei n g  eit h e r  a  d u al-  o r  a  m ulti- r a n g e  mi g r a nt,  w e  f o u n d  o nl y  w e a k  e vi d e n c e  ( p s – R 2   =  0. 0 4)  t h at  t h e  p r e s e n c e  of  a nt h r o p o g e ni c 

f e at u r e s i nfl u e n c e d i n di vi d u al  m o v e m e nt  st r at e gi e s.  T h e s e  el k  w e r e  m o r e li k el y  t o  b e  m ulti- r a n g e  mi g r a nt s  (i. e. l o w e r  o v e rl a p  

b et w e e n    wi nt e r  r a n g e s  a c r o s s  y e a r s)    w h e n  n e a r e r  t o  r o a d s  ( β   =  0. 1 9  [ 0. 0 2 – 0. 3 5]; fi g u r e  4 F; e l e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y    m at e ri al, 

a p p e n di x  S 3,  t a bl e  S 1 6).  F o r  t h o s e  el k i d e ntifi e d  a s  r e si d e nt  o r  d u al- r a n g e  mi g r a nt s,  w e  f o u n d  t h at  cli m ati c  c o n diti o n s  w e r e  a  

b ett e r  p r e di ct o r  of i n di vi d u al  m o v e m e nt  st r at e gi e s t h a n  s p ati al  a n d  y e a r-t o- y e a r  v a ri ati o n i n  r e s o u r c e s  ( p s – R 2   =  0. 3 0;  el e ct r o ni c 

s u p pl e m e nt a r y    m at e ri al,  a p p e n di x  S 3,  t a bl e s  S 1 4  a n d  S 1 6).   B ot h  r el ati v e    wi nt e r  s e v e rit y  (β   =  − 0. 1 6  [ − 0. 2 9  t o  − 0. 0 2]; fi g u r e  4 D; 

e l e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y  m at e ri al,  a p p e n di x  S 3,  t a bl e  S 1 6)  a n d  o v e r all  wi nt e r  c o n diti o n s  ( β  =  − 0. 5 7  [ − 0. 7 1  t o  − 0. 4 2]; fi g u r e  4 C; 

e l e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y    m at e ri al,  a p p e n di x  S 3,  t a bl e  S 1 6)    w e r e  n e g ati v el y  c o r r el at e d    wit h  s e a s o n al  o v e rl a p,  i n di c ati n g  t h at 

i n di vi d u al s  w e r e  m o r e li k el y t o  b e  r e si d e nt i n  a r e a s  wit h  m o r e  mil d  wi nt e r s.  F o r t h o s e  el k i d e ntifi e d  a s  b ei n g  eit h e r  a  r e si d e nt 

o r  m ulti- r a n g e  mi g r a nt,  s p ati al  v a ri ati o n i n  r e s o u r c e s  r e m ai n e d  a n i m p o rt a nt  p r e di ct o r  of i n di vi d u al  m o v e m e nt  st r at e gi e s  ( β   = 

− 0. 5 0 [ − 0. 5 7 t o  − 0. 4 2];  e l e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y  m at e ri al,  a p p e n di x  S 3, t a bl e  S 1 6);  w hil e  r el ati v e  wi nt e r  s e v e rit y  w a s  al s o i n t h e 

t o p  m o d el (β   =  − 0. 1 1 [ − 0. 1 9 t o  − 0. 0 4]; fi g u r e  4 E; e l e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y  m at e ri al,  a p p e n di x  S 3, t a bl e  S 1 6), t h e  a d diti o n  of t hi s 

c o v a ri at e  r e s ult e d i n  o nl y  a  m a r gi n al i m p r o v e m e nt i n  e x pl a n at o r y  p o w e r  ( p s – R 2   =  0. 5 4  c o m p a r e d  t o  0. 5 2 i n  t h e  t o p  m o d el  f o r 

o bj e cti v e  2;  e l e ct r o ni c  s u p pl e m e nt a r y  m at e ri al,  a p p e n di x  S 3, t a bl e s  S 1 4  a n d  S 1 6). 

4.  Disc ussio n 
W e  u s e d  l o n g-t e r m    G P S-l o c ati o n   d at a  f r o m  t w o  u n g ul at e  s p e ci e s    wit h  v a ri e d  lif e  hi st o ri e s  t o  t e st  r e s o u r c e- b a s e d  h y p ot h e s e s  

f o r  i n di vi d u al    m o v e m e nt  t a cti c s    w h e n  s e v e r al    m o v e m e nt  st r at e gi e s  c o- e xi st    wit hi n  a  c o m m o n  g e o g r a p hi c  r a n g e.    W e  f o u n d  

t h at  i n di vi d u al    m o v e m e nt  st r at e gi e s  v a ri e d    wi d el y  a n d  t h at  s p ati al  a n d  y e a r-t o- y e a r  v a ri ati o n  i n  r e s o u r c e s — r a n gi n g  f r o m  

e n vi r o n m e nt s    wit h  hi g h  s p ati al  v a ri ati o n  a n d  p r e di ct a bilit y  i n  r e s o u r c e  a v ail a bilit y  t o    m o r e  s p ati all y  h o m o g e n e o u s  a n d  l e s s  

p r e di ct a bl e  r e gi o n s — a r e  i m p o rt a nt  f a ct o r s   u n d e r pi n ni n g  l o c ali z e d    diff e r e n c e s  i n    m o v e m e nt  st r at e gi e s.    W e  i d e ntifi e d  t h r e e  

di sti n ct    m o v e m e nt  st r at e gi e s  i n  e a c h  s p e ci e s — r e si d e nt s  a n d    d u al- r a n g e    mi g r a nt s    w e r e   p r e s e nt  a s  e x p e ct e d,   b ut  t h e  t hi r d  

st r at e g y  di d  n ot  c o nf o r m t o t r a diti o n al  n o m a di c  m o v e m e nt s. I n st e a d, t h e s e i n di vi d u al s  w e r e  m ulti- r a n g e  mi g r a nt s  w h o  a d o pt e d  

s e mi- n o m a di c    m o v e m e nt   p att e r n s   b ut   o nl y  s e a s o n all y.  I n   b ot h  s p e ci e s,    w e  f o u n d  t h at   y e a r-t o- y e a r   v a ri ati o n  i n  r e s o u r c e s  

e x pl ai n e d  v a ri ati o n  ( 5 2 % i n  p r o n g h o r n  a n d  2 7 % i n  el k)  a m o n g i n di vi d u al s  u si n g  eit h e r  r e si d e nt  o r  mi g r at o r y  ( b ot h  d u al-  a n d  

m ulti- r a n g e  mi g r a nt s)  m o v e m e nt  st r at e gi e s:  r e si d e nt i n di vi d u al s  w e r e  c o n si st e ntl y f o u n d i n  a r e a s  wit h l e s s  s p ati al  a n d  g r e at e r  

y e a r-t o- y e a r  v a ri ati o n.  T h e s e  r el ati o n s hi p s  h el d  w h e n  w e i s ol at e d  t h e  eff e ct s  of  t h e  r e s o u r c e  e n vi r o n m e nt  o n  m o v e m e nt  u si n g  

a  st a n d a r di z e d    d o m ai n  of  a v ail a bilit y.    H o w e v e r,    w e  f o u n d    w e a k  s u p p o rt  i n  p r o n g h o r n  a n d  n o  s u p p o rt  i n  el k  t h at  s p ati al  

a n d  y e a r-t o- y e a r  v a ri ati o n i n  r e s o u r c e s  d ri v e s  diff e r e nti ati o n  b et w e e n  d u al- r a n g e  mi g r a nt s  a n d  m ulti- r a n g e  mi g r a nt s.  Cli m ati c  

c o n diti o n s    w e r e  al s o  i m p o rt a nt  f o r  i n di vi d u al    m o v e m e nt  st r at e gi e s,  a n d  p ri m a ril y  i n  el k —i n di vi d u al s    w e r e  l e s s  li k el y  t o  b e  

r e si d e nt    w h e n  t h e y  e x p e ri e n c e d    w o r s e    wi nt e r  c o n diti o n s  o r  r el ati v e    wi nt e r  s e v e rit y.    O v e r all,    w e   d e m o n st r at e  t h at  r e s o u r c e  

v a ri ati o n  r e m ai n s  a  k e y  c o m p o n e nt  of  u n g ul at e  m o v e m e nt  st r at e gi e s  at  fi n e  s c al e s,  b ut t h at  f a ct o r s  s u c h  a s  cli m ati c  c o n diti o n s  

al s o  pl a y  a r ol e i n  s h a pi n g  di v e r s e  m o v e m e nt  st r at e gi e s i n t h e s e  s p e ci e s.  

O u r  r e s ult s  s u p p o rt  t h e    w ell- k n o w n  i d e a  t h at  t h e  b e n efit s  of    mi g r ati o n,  a n d  t h e r ef o r e  it s  o c c u r r e n c e,    will  b e  g r e at e st  i n  

l a n d s c a p e s    wit h  c y cli c  p att e r n s  of  a v ail a bilit y  i n  r e s o u r c e s  t h at  al s o  v a r y  i n  s p a c e  [1 , 13 ].  I n  b ot h  s p e ci e s,  r e si d e nt s  t e n d e d 

t o  o c c u r  i n  a r e a s    wit h  l o w  t e m p o r al  p r e di ct a bilit y  ( e. g.  s p ri n g  l e n gt h    w a s    m o r e  v a ri a bl e  f r o m  y e a r  t o  y e a r)  a n d  l o w  s p ati al  

v a ri ati o n  ( e. g.  hi g h  p r ai ri e/ g r a s sl a n d  h a bit at s),    w hil e    mi g r a nt s  o c c u pi e d  r e gi o n s    w h e r e  r e s o u r c e  a v ail a bilit y    w a s  p r e di ct a bl e  

f r o m  y e a r  t o  y e a r  b ut  v a ri e d  i n  s p a c e.    R e c e nt  e x pl o r ati o n s  of  a ni m al    mi g r ati o n s  h a v e  s h o w n  t h at    m a n y  of  t h e  b e n efit s  of  

s e a s o n al    m o v e m e nt s  f o r  h e r bi v o r e s  a r e   d e ri v e d  f r o m  t h e    mi g r ati o n  p at h  it s elf  a s  a ni m al s  ‘ s u rf  t h e  g r e e n    w a v e’  a n d  o pti mi z e  

n ut riti o n al  g ai n s  e n  r o ut e  [ 5 6 – 5 8 ].    W hil e  t h e  p h e n ol o g y  of  t h e  g r e e n    w a v e  s h a p e s    mi g r ati o n  ti mi n g,  l e n gt h  a n d   d y n a mi c s 

[1 3, 5 9 ],    w e  f o u n d  t h at    mi g r ati o n    w a s  b e st  p r e di ct e d  b y  l o w e r  y e a r-t o- y e a r  v a ri ati o n  i n  t h e  l e n gt h  of  s p ri n g  o r  t h e  a m o u nt  of 

a b o v e g r o u n d  h e r b a c e o u s  bi o m a s s.  T hi s fi n di n g  s u g g e st s t h at  c o n si st e n c y i n t h e  a m o u nt  of  r e s o u r c e s  a v ail a bl e i s i m p o rt a nt f o r  

u n d e r st a n di n g  t h e  o c c u r r e n c e  of    mi g r at o r y  st r at e gi e s  a n d  s u p p o rt s  r e c e nt    w o r k  t h at  f o u n d  a  si mil a r  p att e r n  f o r  p r o n g h o r n  

a c r o s s  M o nt a n a,  U S A [ 6 0 ]. 
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D e s pit e  a n e c d ot al  e vi d e n c e  of  n o m a di s m i n  o u r  st u d y  p o p ul ati o n s,  ot h e r t h a n  a  h a n df ul  of  p r o n g h o r n i n di vi d u al s,  w e  di d  n ot  

fi n d  q u a ntit ati v e  s u p p o rt f o r t hi s  m o v e m e nt  st r at e g y. I n  b ot h  s p e ci e s,  w e i n st e a d i d e ntifi e d  a n  alt e r n ati v e  m o v e m e nt  st r at e g y t h at  

di d  n ot fit t h e  d efi niti o n  of  r e si d e n c y  o r  d u al- r a n g e  mi g r ati o n, i n  w hi c h  2 2 – 2 4 %  of i n di vi d u al s t e n d e d t o  m o v e  b et w e e n  s u m m e r  

a n d  wi nt e r  r a n g e s  b ut  s wit c h e d  s e a s o n al  r a n g e s  y e a r t o  y e a r (i. e.  m ulti- r a n g e  mi g r a nt s  o r  s e a s o n al  n o m a d s).  W hil e  w e  di d  h a v e  

m ulti pl e  y e a r s ( 2 1 – 2 3  m o nt h s)  of  G P S-l o c ati o n  d at a f o r  e a c h i n di vi d u al, t h e i d e ntifi c ati o n  of t r u e  n o m a di c  m o v e m e nt s  m a y r e q ui r e  

e v e n l o n g e r ti m e f r a m e s,  p a rti c ul a rl y f o r  r el ati v el y l o n g-li v e d  s p e ci e s.  E c ol o gi c all y, t hi s fi n di n g i n di c at e s t h at  s o m e  b e h a vi o u r al  

fl e xi bilit y i n  m o v e m e nt  d e ci si o n s  m a y  b e  b e n efi ci al f o r  a ni m al s i n  e n vi r o n m e nt s  w h e r e s e a s o n al  v a ri ati o n  c a n r e s ult i n  e xt r e m e  a n d  

c h all e n gi n g  c o n diti o n s t h at  m a y  b e l e s s  p r e di ct a bl e f r o m  y e a r t o  y e a r.  G e n e r all y,  w e f o u n d  m ulti- r a n g e  mi g r a nt s t o  b e  a s s o ci at e d  

wit h  e n vi r o n m e nt s  wit h  m o r e  s e v e r e  wi nt e r s,  w hi c h  e c h o e s  p r e vi o u s r e s e a r c h  s u g g e sti n g t h at t hi s  st r at e g y i s  u s e d  o n  a f a c ult ati v e  

b a si s  t o  e s c a p e  a d v e r s e  c o n diti o n s  [ 1 9, 3 2 ].   T h e    m ulti- r a n g e    mi g r a nt  st r at e g y  h a s  b e e n  i d e ntifi e d  a c r o s s  a  v a ri et y  of  t e m p e r at e 

u n g ul at e  s p e ci e s, i n cl u di n g  ot h e r  p o p ul ati o n s  of  el k [ 6 1 ]  a n d  p r o n g h o r n [3 2 ],  a s  w ell  a s  m o o s e [1 9 ]  a n d  m ul e  d e e r [5 4 ].  O u r r e s ult s 

f r o m  > 2 0  p o p ul ati o n s  hi g hli g ht t h e  wi d e s p r e a d  a n d  c o m m o n  n at u r e  of t hi s  b e h a vi o u r.  

T h e  q u alit ati v e  a g r e e m e nt  b et w e e n t h e  e m pi ri c al- r a n g e  m o d el s  a n d t h e  st a n d a r di z e d  d o m ai n  m o d el s  s u p p o rt s  a  c o n si st e ntl y  

si g nifi c a nt  eff e ct  of  s p ati al  a n d  y e a r-t o- y e a r  v a ri ati o n i n  r e s o u r c e s  o n t h e  m o v e m e nt  st r at e gi e s  of  p r o n g h o r n  a n d  el k.  W e f o u n d  

l o w e r  eff e ct  si z e s  a n d  p s – R 2   v al u e s  i n  a    m aj o rit y  of  c a s e s  ( alt h o u g h  t h e  l o w e st  p s – R 2   f o r  a  n o n- n ull    m o d el    w a s  still  > 0. 2). 

T hi s   diff e r e n c e    w a s  l a r g el y  u n s u r p ri si n g  b e c a u s e,  i n  a d diti o n  t o  st a n d a r di zi n g  t h e   d o m ai n  of  a v ail a bilit y,  t h e s e  r a n g e s    w e r e  

al s o  st a n d a r di z e d  t o  a  ci r c ul a r  di st ri b uti o n,  w hi c h li k el y  r e d u c e d  t h e  e n vi r o n m e nt al  v a ri ati o n  wit hi n  e a c h i n di vi d u al’s  h a bit at  

d o m ai n  r el ati v e  t o  t h ei r  e m pi ri c al  r a n g e.  F o r  e x a m pl e,    m a n y  of  t h e  i n di vi d u al s  i n  o u r   d at a s et    wit h  hi g h  s p ati al  v a ri ati o n  i n  

t h ei r  o b s e r v e d  r a n g e s  h a v e  n a r r o w,  el o n g at e d  di st ri b uti o n s  b e c a u s e t h e y  mi g r at e  e v e r y  y e a r  f r o m l o w- el e v ati o n  wi nt e r  r a n g e s  

t o  hi g h- el e v ati o n  s u m m e r  r a n g e s.  T h e  diff e r e n c e i n  e x pl a n at o r y  p o w e r  al s o i n di c at e s t h at t h e r e i s li k el y  a  p o siti v e f e e d b a c k l o o p  

b et w e e n t h e  r e s o u r c e  e n vi r o n m e nt  a n d i n di vi d u al  b e h a vi o u r al  d e ci si o n s.  F o r  e x a m pl e,  s h o rt- di st a n c e  mi g r ati o n s  c o ul d  a ri s e i n  

e n vi r o n m e nt s  wit h  s o m e  d e g r e e  of  s p ati al  a n d  y e a r-t o- y e a r  v a ri ati o n i n  r e s o u r c e s  a n d  sl o wl y  e xt e n d  o v e r  g r e at e r  di st a n c e s  t o  

e x pl oit l a r g e r  g r a di e nt s  of  s p ati ot e m p o r al  v a ri ati o n  a s i n di vi d u al s  g ai n  m o r e i nf o r m ati o n  a b o ut t h ei r  e n vi r o n m e nt [ 1 , 2]. 

O u r  fi n di n g s  al s o  e m p h a si z e  t h e  i m p o rt a n c e  of  cli m ati c  c o n diti o n s  f o r  i nf o r mi n g  i n di vi d u al    m o v e m e nt  c h oi c e s.   B ot h  el k  

a n d   p r o n g h o r n  a r e  k n o w n  t o  e x hi bit    d y n a mi c  r e s p o n s e s  t o    wi nt e r  c o n diti o n s  [ 2 3, 2 5, 3 2, 3 7, 6 2 – 6 5 ].    T h e    di v e r g e n c e  b et w e e n 

r e si d e nt s  a n d   d u al- r a n g e  o r    m ulti- r a n g e    mi g r a nt s  i n  el k    w a s  b e st  e x pl ai n e d  b y    m o d el s  t h at  i n cl u d e d  t h e    wi nt e r  c o n diti o n s  

e a c h  i n di vi d u al  e x p e ri e n c e d.  I n di vi d u al s    w h o  e x p e ri e n c e d    w o r s e    wi nt e r s  h a d  l o w e r  s e a s o n al  o v e rl a p  a n d    w e r e    m o r e  li k el y  

t o  b e   d u al- r a n g e  o r    m ulti- r a n g e    mi g r a nt s  c o m p a r e d  t o  r e si d e nt s.    W e   di d  n ot  fi n d  t h e  s a m e  i m p o rt a n c e  of    wi nt e r  c o n diti o n s  

f o r   p r o n g h o r n;  s p ati al  a n d  y e a r-t o- y e a r   v a ri ati o n  r e m ai n e d  t h e    m o st  i m p o rt a nt   p r e di ct o r s  of  s e a s o n al  r a n g e  o v e rl a p.    T hi s  

diff e r e n c e  m a y  b e  d u e t o t h e  r a n g e  of  e n vi r o n m e nt al  c o n diti o n s  e x p e ri e n c e d  b y  o u r  st u d y  p o p ul ati o n s.  El k i n  o u r  st u d y  c o ul d  

b e  c o a r s el y  s o rt e d  i nt o  t w o  g r o u p s —t h o s e  li vi n g  i n    m o r e  h o m o g e n e o u s,  l o w  s n o w  a r e a s  ( pl ai n s  r e gi o n s)  a n d  t h o s e  li vi n g  i n  

mi x e d  el e v ati o n,  hi g h  s n o w  a r e a s  ( m o nt a n e  r e gi o n s).   T h e  st r o n g e r  r el ati o n s hi p  b et w e e n    m o v e m e nt  st r at e gi e s  a n d    wi nt e r  f o r  

el k  li k el y  e m e r g e d  f r o m  t h e  c o nt r a st  i n  e n vi r o n m e nt al  c o n diti o n s  e x p e ri e n c e d  b y  e a c h  of  t h e s e  g r o u p s  a n d  t h e  s e n siti vit y  of  

u n g ul at e    m o v e m e nt s  t o    wi nt e r   d y n a mi c s  [ 6 6, 6 7 ].   P r o n g h o r n s  r e si d e d  i n  c o m p a r ati v el y  si mil a r  e n vi r o n m e nt al  c o n diti o n s,  i n 

pl ai n s  r e gi o n s  wit h l e s s  s n o w,  a n d t h u s t h ei r  m o v e m e nt  p att e r n s  m a y  b e  m o r e  h e a vil y i nfl u e n c e d  b y  ot h e r l a n d s c a p e f e at u r e s,  

n a m el y  s p ati al  a n d  y e a r-t o- y e a r  v a ri ati o n i n r e s o u r c e s [ 5 6 – 5 8, 6 8, 6 9 ]. 

W e   di d  n ot  fi n d  a  st r o n g  eff e ct  of  a nt h r o p o g e ni c  f e at u r e s  o n  el k  o r  p r o n g h o r n    m o v e m e nt  st r at e gi e s.    Ot h e r  r e s e a r c h  h a s  

d e m o n st r at e d t h at  p r o n g h o r n  a n d  el k  m o v e m e nt s  c a n  b e  h e a vil y i m p a ct e d  b y  a nt h r o p o g e ni c  a cti viti e s  s u c h  a s r o a d s, f e n c e s  a n d  

Fi g ur e   4. Si g nifica nt effects of alter native e nviro n me ntal varia bles o n  move me nt strate gies for pro n g hor n a n d elk. Pro n g hor n ex hi bite d  m ulti-ra n ge  mi gratio n  
be havio ur d uri n g  wi nter (i.e. lo wer overla p bet wee n  wi nter ra n ges)  w he n  wi nters  were relatively  more severe ( A). Elk ex hi bite d  more  mo bile be havio ur (i.e. d ual-ra n ge  
mi gra nts or  m ulti-ra n ge  mi gra nt strate gies re prese nte d by lo wer seaso nal a n d a n n ual overla p)  w he n  wi nters  were  more severe a n d overall  wi nter co n ditio ns  were  
worse ( hi g her val ues) ( B –E) a n d ex hi bite d  m ulti-ra n ge  mi gra nt be havio ur d uri n g  wi nter  w he n t hey  were closer to roa ds (F).  Black li nes re prese nt t he pre dictio n of t he  
coefficie nt esti mate fro m a beta re gressio n  mo del.  Grey ba n ds re prese nt t he 95 % co nfi de nce i nterval. 
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e n e r g y  d e v el o p m e nt  [ 2 6, 3 4 – 3 6, 7 0 ].  O u r  u s e  of  r el ati v el y  c o a r s e  m et ri c s  t h at  c o ul d  b e  r e a dil y  a n d  r eli a bl y  e sti m at e d  a c r o s s  t h e 

l a r g e  s p ati al  e xt e nt  of  o u r  st u d y  a r e a t o i n d e x  h u m a n  a cti viti e s (i. e.  di st a n c e t o  r o a d s  a n d  p e r c e nt  a g ri c ult u r al l a n d s)  m a y  h a v e 

o b s c u r e d  s o m e  of t h e  u n d e rl yi n g  r el ati o n s hi p s.  A s s e s si n g t h e  s a m e  r el ati o n s hi p s  e x a mi n e d  h e r e  b ut  wit h  m et ri c s  m o r e t ail o r e d  

t o  a d d r e s si n g  s p e cifi c  q u e sti o n s  a b o ut  a nt h r o p o g e ni c  eff e ct s  o n i n di vi d u al  m o v e m e nt  st r at e gi e s  w o ul d  b e  a n i nt e r e sti n g  a v e n u e  

f o r  f u rt h e r  r e s e a r c h.  F o r  e x a m pl e,  t h e r e  i s  i n c r e a si n g  e vi d e n c e  t h at  s o ci alit y  i s  a n  e s s e nti al  c o m p o n e nt  of  a ni m al    m o v e m e nt  

d e ci si o n s,  p a rti c ul a rl y  wit h  r e s p e ct t o  n a vi g ati n g  a nt h r o p o g e ni c all y  m o difi e d l a n d s c a p e s [ 7 1 – 7 3 ],  a n d  r e s e a r c h i n  ot h e r  s p e ci e s 

s u c h  a s  r e d  d e e r  ( Cer v us  el a p h us )  [7 4 ]  a n d  m o o s e  [ 1 9 ]  h a s  f o u n d  t h at  mi g r at o r y  a n d  n o m a di c  m o v e m e nt s  c a n  b e  p r o m pt e d  b y  

t h e  o n s et  of t h e  h u nti n g  s e a s o n. 

R e c e nt  d e cli n e s i n  m a n y  mi g r at o r y  a n d  n o m a di c  s p e ci e s  h a v e  r e s ult e d i n  a  st r o n g  p u s h  t o  u n d e r st a n d  a n d  c o n s e r v e  t h e s e  

m o v e m e nt s  [ 2 , 12, 7 5 – 7 7 ].    W e  e m pi ri c all y  t e st e d  t h e  r ol e  of  r e s o u r c e  v a ri ati o n  f o r  a ni m al    m o v e m e nt  st r at e gi e s  i n  p r o n g h o r n 

a n d  el k   h e r d s    w h e r e  s e v e r al    m o v e m e nt  st r at e gi e s    w e r e  all  f o u n d    wit hi n  t h e  s a m e   g e o g r a p hi c  r e gi o n  i n    W y o mi n g,    U S A.  

O u r  r e s ult s  e m p h a si z e  t h e  c e nt r alit y  of  s p ati ot e m p o r al  r e s o u r c e  v a ri ati o n  i n  s h a pi n g  i n di vi d u al    m o v e m e nt  st r at e gi e s  a c r o s s  
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wil dlif e.  M a p pi n g  s p ati ot e m p o r al  v a ri ati o n i n  r e s o u r c e s  a c r o s s  di v e r s e l a n d s c a p e s  will  e n a bl e  m o r e  r o b u st  a s s e s s m e nt  of  w h e r e  

diff e r e nt  m o v e m e nt  st r at e gi e s  a r e  m o st li k el y  t o  b e  f o u n d,  w h e r e  t h e y  m a y  h a v e  al r e a d y  b e e n l o st,  a n d  h o w  b e st  t o  c o n s e r v e  

e a c h  st r at e g y f o r l o n g-t e r m r e sili e n c y  of  mi g r at o r y  u n g ul at e  p o p ul ati o n s.  

Et hics. T h e  p e r mit  n u m b e r s  f o r  all  el k  a n d  p r o n g h o r n  c a pt u r e  a n d  h a n dli n g  a r e  a s  f oll o w s:  W y o mi n g    G a m e  a n d  Fi s h    D e p a rt m e nt  ( p e r mit s  
C h a pt e r  3 3- 7 4 2,  C h a pt e r  3 3- 9 2 3,  C h a pt e r  3 3- 1 0 3 8,  C h a pt e r  3 3- 1 1 1 4,  C h a pt e r  3 3- 1 1 1 5,  C h a pt e r  3 3- 1 1 6 2  a n d  C h a pt e r  3 3- 1 2 1 7),  a n d  U ni v e r sit y  of  
W y o mi n g  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  ( p r ot o c ol s  1 0 1 2 0 1 0,  4 1 7 2 0 0 8,  2 0 1 3 1 0 2 8J B 0 0 0 3 7,  2 0 1 4 0 3 1 1 M K 0 0 0 7 6,  2 0 1 6 0 8 2 6 D S 0 0 2 4 9,  
2 0 1 7 0 2 2 7 M K 0 0 2 3 1- 0 1,  2 0 1 7 1 0 2 7 K M 0 0 2 4- 0 1,  2 0 1 7 0 4 0 4 K M 0 0 2 7 0- 0 2,  2 0 1 8 0 3 0 6 M K 0 0 2 9 7- 0 3  a n d  2 0 1 9 0 3 1 3 M K 0 0 3 5 3- 0 1).  

Data accessi bility. D at a  a n d  c o d e t o r e c r e at e t h e  a n al y s e s  a r e  a v ail a bl e  o n  D r y a d [ 7 8 ]. 
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