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Wil dlif e Bi ol o g y Ac c ur at el y  m o nit ori n g  s a g e- gr o us e  p o p ul ati o ns  is  criti c al  f or  c o ns er v ati o n,  yet  tr a -
diti o n al  gr o u n d- b as e d  vis u al  s ur ve ys  f a c e  c h all e n g es  i n  s c al a bilit y  a n d  c o nsist e n c y,  2 0 2 5: e 0 1 4 8 2 
pr o m pti n g  t h e  e x pl or ati o n  of  i n n o v ati ve  dr o n e- b as e d  m et h o d ol o gi es  e n h a n c e d  b y  

d oi: 1 0. 1 0 0 2/ wl b 3. 0 1 4 8 2 arti f ci al i nt elli g e n c e. We e v al u at e d t h e e f e cti ve n ess of dr o n e- b as e d s ur ve y pr ot o c ols 
S u bj e ct E dit or: c o m bi n e d wit h a n AI c o u nt m o d el rel ati ve t o tr a diti o n al gr o u n d- b as e d vis u al s ur -
S h y a m al a R at n a ye k e ve ys  f or  c o u nti n g  s a g e- gr o us e  at  l e ks.  Dr o n e-i n d u c e d  f us hi n g  of  s a g e- gr o us e  fr o m  
E dit or-i n- C hi ef: Ils e St or c h l e ks o c c urre d i n 1 6 % of fi g ht att e m pts. P oi nt- of-i nt erest ( P OI) fi g ht pr o fl es o ut p er-
Ac c e pt e d 1 7 A pril 2 0 2 5 f or m e d li n e ar fi g ht pr o fl es i n c o u nti n g a c c ur a c y f or b ot h AI a n d m a n u al m et h o ds. 

P OI fi g hts pr o vi d e d m ore i m a g es a n d a l ar g er f el d of vi e w, res ulti n g i n c o u nts si mil ar 
t o tr a diti o n al gr o u n d- b as e d vis u al ( G B V) l e k s ur ve ys, w hil e li n e ar fi g hts c o nsist e ntl y 
pr o d u c e d u n d er c o u nts. O ur c ust o m AI c o u nt er (I N D E C S) yi el d e d c o u nts of s a g e-
gr o us e  si mil ar  t o  m a n u al  c o u nts  i n  P OI  s ur ve ys,  b ut  n ot  i n  li n e ar  s ur ve ys.  W h e n  
i nt e gr at e d i nt o m o di f e d N- mi xt ure m o d els, dr o n e s ur ve ys wit h P OI pr o fl es yi el d e d 
pre cis e esti m at es of d et e cti o n pr o b a biliti es a n d a b u n d a n c e f or all s ur ve y m et h o ds t h at 
res ult e d i n si mil ar i nf ere n c e t o G B V s ur ve ys. O ur res ults s u g g est t h at AI- e n h a n c e d 
dr o n e s ur ve ys, p arti c ul arl y wit h P OI fi g ht pr o fl es, o f er a pr o misi n g alt er n ati ve t o 
tr a diti o n al s ur ve ys wit h re d u c e d bi as a n d i m pr o ve d c o nsist e n c y i n s a g e- gr o us e p o p ul a-
ti o n m o nit ori n g. 

Ke y w or ds: arti f ci al i nt elli g e n c e ( AI), B a yesi a n a n al ysis, m a c hi n e-l e ar ni n g, N- mi xt ure 
m o d el, p o p ul ati o n m o nit ori n g, u n o c c u pi e d a eri al s yst e m ( U A S) 

I ntr o d u cti o n 

A pri m ar y g o al i n wil dlif e e c ol o g y a n d c o ns er v ati o n is t h e d e vel o p m e nt of e f ci e nt 
a n d u n bi as e d m et h o ds of i n d e xi n g p o p ul ati o n size t h at c a n b e us e d t o i nf er c h a n g es 
i n  a b u n d a n c e  o ver  s p a c e  a n d  ti m e.  C o u nts  of  i n di vi d u als  at  c o m m u n al  dis pl a y  
gr o u n ds  h a ve  b e e n  t h e  st a n d ar d  m et h o d  of  m o nit ori n g  p o p ul ati o ns  of  l e k- m ati n g  
s p e ci es of gr o us e (Ce ntr ocerc us  a n d Ty m p a n uc h us  s p p.) f or ≥  6 0 ye ars (C o n n ell y  a n d 
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S c hr o e d er  2 0 0 7 , Mc Ne w  et  al.  2 0 2 3 ).  L e k  s ur ve y  pr ot o-
c ols  v ar y  s o m e w h at  a cr oss  m a n a g e m e nt  j uris di cti o ns  b ut  
g e n er all y  i n v ol ve  t h e  o bs er v ati o n  of  l e ks  fr o m  a  bli n d  or  
ve hi cl e, w h ere a n o bs er ver us es bi n o c ul ars t o vis u all y i d e n -
tif y a n d c o u nt t h e n u m b er of i n di vi d u als att e n di n g t h e l e k 
(C o o k  et  al.  2 0 2 2 ).  Ri g or o us  gr o u n d- b as e d  vis u al  ( G B V)  
l e k s ur ve ys c a n pr o vi d e u n bi as e d i n di c es of p o p ul ati o n size 
a n d tre n ds f or s e ver al l e k ki n g s p e ci es, i n cl u di n g gre at er s a g e-
gr o us e ( C. ur o p h asi a n us ; h ere aft er ‘s a g e- gr o us e’), a s p e ci es of 
c o ns er v ati o n c o n c er n a n d f o c al s p e ci es f or s a g e br us h e c os ys -
t e m c o ns er v ati o n (R o wl a n d  et  al. 2 0 0 6 , H a ns er a n d K ni c k 
2 0 1 1 ). Usi n g G B V l e k s ur ve ys, res e ar c h ers h a ve esti m at e d a 
>  8 0 % d e cli n e i n t h e r a n g e- wi d e p o p ul ati o n of gre at er s a g e-
gr o us e d uri n g 1 9 6 0 – 2 0 2 2 ( C o at es  et  al. 2 0 2 2 ), m oti v ati n g 
si g ni f c a nt i n vest m e nt i n h a bit at a n d p o p ul ati o n rest or ati o n 
a n d c o ns er v ati o n ( M a h er et al. 2 0 2 3 ) a n d m a ki n g l e k s ur ve ys 
of s a g e- gr o us e t h e f o u n d ati o n al s o ur c e of i nf or m ati o n f or t h e 
m a n a g e m e nt f or milli o ns of a cres of wil dlif e h a bit at i n t h e 
west er n U S. 
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L e k s ur ve ys will li k el y c o nti n u e t o b e t h e st a n d ar d a p pr o a c h 
t o  m o nit ori n g  s a g e- gr o us e  p o p ul ati o ns  (Be c k  et  al.  2 0 2 3 ). 
H o we ver,  e ns uri n g  t h at  t h e  s ur ve ye d  s a m pl e  of  l e ks  re pre -
s e nts t h e l ar g er p o p ul ati o n of s a g e- gr o us e is criti c al f or u n bi-
as e d p o p ul ati o n m o nit ori n g. R a n d o m s a m pli n g f or G B V l e k 
s ur ve ys m a y b e pr o bl e m ati c, h o we ver, b e c a us e l e ks are n o n-
r a n d o ml y l o c at e d i n s p a c e a n d s o m e l e ks m a y b e i n a c c essi bl e 
d u e t o h a bit at c o n diti o ns or l a n d o w n ers hi p. A n ot h er iss u e 
a f e cti n g t h e utilit y of c o n ve nti o n al G B V l e k s ur ve ys is s p a -
ti ot e m p or al v ari ati o n i n t h e d et e ct a bilit y of i n di vi d u als ass o-
ci at e d wit h l e ks. L e k c o u nts m a y v ar y a m o n g s ur ve y l o c ati o ns 
or s ur ve y ti m e d u e t o sit e- or s ur ve y-s p e ci f c c o n diti o ns t h at 
a f e ct b ot h 1) t h e pr o b a bilit y t h at a n i n di vi d u al is att e n di n g 
t h e l e k at t h e ti m e of t h e s ur ve y (p ) a n d 2) t h e pr o b a bilit y a 

of d et e cti n g a n i n di vi d u al if it is a v ail a bl e t o b e d et e ct e d ( p d ). 
S p ati ot e m p or al v ari ati o n i n b ot h p  a n d p d  m a y res ult fr o m a 

di f ere n c es i n s ur ve y ti mi n g, a m o n g a g e- a n d s e x- cl ass es, as 
well as sit e ( e. g. h a bit at) or s ur ve y c o n diti o ns ( e. g. we at h er) 
(Wals h  et  al. 2 0 0 4 , Bl o m b er g  et  al. 2 0 1 3 , B a u m g ar dt  et  al. 
2 0 1 7 , Fre m g e n  et  al. 2 0 1 9 ). F or e x a m pl e, t h e fre q u e n c y a n d 
i nt e nsit y of bre e di n g dis pl a y b e h a vi ors a n d gr o us e visi bilit y, 
w hi c h i n f u e n c e p d , c h a n g e t hr o u g h o ut t h e d a y a n d s e as o n, 
a n d wit h h a bit at c o n diti o ns ( Gi bs o n 1 9 9 6 , B a u m g ar dt  et  al. 
2 0 1 7 , L o gs d o n 2 0 2 2 ). To a d dress v ari a bilit y i n p  a n d p d , l e ka 

c o u nts are s o m eti m es re p e at e d at l e ks m ulti pl e ti m es p er l e k -
ki n g s e as o n ( e. g. A pril – M a y) a n d t h e m a xi m u m c o u nt of s a g e-
gr o us e is ret ai n e d t o us e i n t h e a n n u al i n d e xi n g of p o p ul ati o n 
size f or tre n d m o nit ori n g (C o n n ell y et al. 2 0 0 4 ). Usi n g m a xi-
m u m c o u nts fr o m re p e at e d visits re d u c es d o w n w ar d bi as es 
i n p o p ul ati o n esti m at es t h at m a y res ult fr o m v ari ati o n i n t h e 
c o m bi n e d d et e cti o n pr o b a bilit y of s a g e- gr o us e, p =  p p d  (Fe d y a 

a n d  Al dri d g e  2 0 1 1 ).  M ore o ver,  re p e at e d  s ur ve ys  wit hi n  a  
p eri o d of p o p ul ati o n cl os ure all o w f or t h e a p pli c ati o n of hi er -
ar c hi c al  bi n o mi al- P oiss o n  mi xt ure  m o d els  ( e. g.  N- mi xt ure  
m o d els; R o yl e 2 0 0 4 ) t h at c orre ct f or s p ati ot e m p or al v ari ati o n 
i n n e g ati ve o bs er v ati o n err or a n d yi el d u n bi as e d a n d pre cis e 
esti m at es of s a g e- gr o us e a b u n d a n c e ( Mc C a f er y  et  al. 2 0 1 6 , 
C o at es  et  al. 2 0 1 9 ). H o we ver, c o n d u cti n g re p e at s ur ve ys at 

e a c h l e k d uri n g a p eri o d of ti m e t h at e ns ures t h e l o c al n u m -
b er of gr o us e h as n ot c h a n g e d ( e. g. p o p ul ati o n cl os ure) c a n 
b e c h all e n gi n g usi n g G B V pr ot o c ols d u e t o t h e l o gisti c al c o n -
str ai nts of o bs er vers a n d l e k a c c essi bilit y. 

Dr o n es  ( a k a  ‘ u n cre we d  a eri al  ve hi cl es  or  s yst e ms’)  are  a  
p o werf ul  t o ol  f or  s ur ve yi n g  a  v ari et y  of  wil dlif e  s p e ci es,  
i n cl u di n g  bir ds,  re ptil es,  a n d  t errestri al  a n d  m ari n e  m a m-
m als ( Be a ver  et  al. 2 0 2 0 , C h ar b o n n e a u a n d L e m aitre 2 0 2 1 , 
D u n d as  et  al. 2 0 2 1 , Pets o a n d Ja mis ol a 2 0 2 3 , Bl u m  et  al. 
2 0 2 4 ). Dr o n es tr a vers e r u g g e d a n d i n a c c essi bl e h a bit ats e as-
il y a n d d e p e n di n g o n l o c al l a ws re g ar di n g airs p a c e o w n ers hi p, 
c a n b e us e d t o c o u nt a ni m als i n are as w h ere l a n d o w n ers hi p 
pre cl u d es p er missi bl e G B V s ur ve ys. T us, s ur ve y are as c a n 
oft e n b e c o vere d m ore e asil y a n d at l o wer c osts wit h dr o n es 
t h a n gr o u n d- b as e d o bs er v ati o n. Ne vert h el ess, e v al u ati o ns of 
t h e e f e cts of dr o n es o n t h e dist ur b a n c e a n d d et e cti o n pr o b-
a biliti es of t ar g et s p e ci es s h o ul d pre c e d e a p pli c ati o n t o p o p u -
l ati o n m o nit ori n g (d e L eil a  et  al. 2 0 2 3 ). 

T e  a bilit y  of  dr o n es  t o  c o ver  l ar g e  s ur ve y  are as  e as -
il y, c o m bi n e d wit h t h e a bilit y of p a yl o a ds t o re c or d i m a g es 
a n d vi d e os wit h a v ari et y of s e ns or t y p es at f n e res ol uti o ns 
oft e n  res ults  i n  l ar g e  a m o u nts  of  d at a  (i. e.  i m a g es,  vi d e o)  
t h at  n e e d  t o  b e  re vi e we d  a n d  pr o c ess e d  p ost- fi g ht.  Tis  
hi g h d at a v ol u m e oft e n res ults i n a ‘ bi g- d at a, s m all-i nf or m a -
ti o n’  pr o bl e m  b e c a us e  m a n u all y  pr o c essi n g  dr o n e  i m a g er y  
is  l a b ori o us  a n d  ti m e- c o ns u mi n g.  Re c e nt  a d v a n c e m e nts  i n  
arti f ci al i nt elli g e n c e ( AI) m o d els a n d a p pli c ati o ns pr o mis e 
t o  gre atl y  re d u c e  or  eli mi n at e  t h e  n e e d  f or  m a n u al  i m a g e  
a n n ot ati o n.  F or  e x a m pl e,  arti f ci al  n e ur al  n et w or ks  a n d  
m a c hi n e l e ar ni n g c a n gre atl y re d u c e i m a g e pr o c essi n g ti m es 
a n d i m pr o ve s u bj e ct d et e cti o n r at es fr o m i m a g es a n d vi d e o 
re c or di n gs (M ar c h o ws ki 2 0 2 1 , I nf a nt es  et  al. 2 0 2 2, Al Z u bi 
a n d Al k h a nif er 2 0 2 4 , A xf or d  et  al. 2 0 2 4 ). H o we ver, AI al g o-
rit h ms  n e e d  t o  b e  tr ai n e d  a n d  v ali d at e d  o n  t h e  s p e ci es  of  
i nt erest b ef ore b ei n g br o a dl y a p pli e d t o p o p ul ati o n m o nit or-
i n g pr o gr a ms. 

T e  utilit y  of  dr o n es  f or  m o nit ori n g  l e k- m ati n g  gr o us e  
p o p ul ati o ns  is  u n cl e ar.  A u g usti n e  a n d  B ur c h f el d  ( 2 0 2 2)  
f o u n d  t h at  dr o n es  were  i n e f e cti ve  f or  m o nit ori n g  gre at er  
pr airi e- c hi c k e ns Ty m p a n uc h us  c u pi d o  b e c a us e  bir ds  f us h e d  
fr o m t h eir l e ks at t h e a p pr o a c h of a dr o n e ( q u a d c o pt ers) i n 
9 6 % of tri als. Ri c h ett e  et  al. ( 2 0 2 0)  o bs er ve d l o wer r at es of 
f us hi n g  ( 3 5 – 8 3 %)  b y  l e k ki n g  s h ar p-t ail e d  gr o us e  T.  p h a -
si a nell us, t h at i m pr o ve d at hi g h er fi g ht h ei g hts. T e b e h a v-
i or al res p o ns es of s a g e- gr o us e t o dr o n es are m ore u n c ert ai n; 
T o m ps o n  ( 2 0 1 8)  o bs er ve d  t h at  s a g e- gr o us e  di d  n ot  f us h  
d uri n g 4 of 5 dr o n e ( o ct o c o pt er) fi g hts at a si n gl e l e k b ut 
t h e  s m all  n u m b er  s ur ve ys  a n d  v ari a bilit y  i n  fi g ht  pr o fl es  
pre cl u d e d c o n cl usi o ns a b o ut t h e e f e cti ve n ess of dr o n es f or 
c o u nti n g gr o us e at l e ks. Alt h o u g h s m all m ultir ot or dr o n es 
( e. g.  q u a d c o pt ers)  are  at  l e ast  as  e f e cti ve  as  G B V  s ur ve ys  
at c o u nti n g ot h er s p e ci es of gr o us e-size d bir ds i n bre e di n g 
h a bit ats ( L y o ns  et  al. 2 0 1 9 , D u n d as  et  al. 2 0 2 1 ), t h e a bilit y 
of dr o n e- b as e d c o u nts t o pr o d u c e u n bi as e d l e k c o u nts a n d 
i nf ere n c e a b o ut s a g e- gr o us e p o p ul ati o n size is u n k n o w n. 

I n  t his  st u d y  we  e v al u at e d  t h e  p erf or m a n c e  of  dr o n e-
b as e d s ur veill a n c e of s a g e- gr o us e l e ks rel ati ve t o tr a diti o n al 
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gr o u n d- b as e d  vis u al  ( G B V )  l e k  c o u nts  usi n g  b ot h  m a n u al  
a n d AI c o u nti n g of bir ds o n i m a g er y re c or d e d b y dr o n es. O ur 
o bj e cti ves were t o q u a ntif y: 
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1.  t h e  pr o b a bilit y  t h at  s a g e- gr o us e  f us h  fr o m  l e ks  d u e  t o  
dr o n e s ur ve y fi g hts of di f ere nt pr o fl es, a n d 

2. di f ere n c es i n l e k c o u nts f or ei g ht c o m bi n ati o ns of 
a. t w o dr o n e fi g ht t y p es, 
b. t w o fi g ht h ei g hts, a n d 
c.  t w o  s a g e- gr o us e  c o u nti n g  m et h o ds  ( m a n u al  vers us  

AI- g e n er at e d c o u nts). Fi n all y 
3. we e v al u at e d w h et h er t h e pr o b a bilit y of d et e cti n g a s a g e-

gr o us e at a l e k a n d esti m at es of l o c al a n d t ot al l e k a b u n -
d a n c e usi n g a n N- mi xt ure m o d el di f ere d b et we e n 
a. dr o n e s ur ve ys wit h AI- g e n er at e d c o u nts, 
b. dr o n e s ur ve ys wit h m a n u al c o u nts, a n d 
c. c o n ve nti o n al gr o u n d b as e d vis u al s ur ve ys. Res ults of 

o ur  st u d y  will  i nf or m  b est  pr a cti c es  f or  m o nit ori n g  
s a g e- gr o us e at l e ks wit h dr o n es. 

St u d y ar e a 
We s ur ve ye d 2 3 s a g e- gr o us e l e ks wit hi n a 5 0 0 0 k m 2  are a i n 
s o ut h er n  P hilli ps  C o u nt y  i n  n ort h – c e ntr al  M o nt a n a,  U S A  
( 4 7. 8 9 0 6° N,  1 0 7. 8 6 3 9 ° W).  L e ks  o c c urre d  i n  s o m e  of  t h e  
m ost  e x p a nsi ve  a n d  i nt a ct  s a g e br us h-st e p p e  h a bit ats  i n  
M o nt a n a w h ere s a g e- gr o us e p o p ul ati o ns are c o nsi d ere d rel a -
ti vel y st a bl e (G art o n  et  al. 2 0 1 1 ). Wy o mi n g bi g s a g e br us h 
Arte mesi a tri de nt at a wy o mi nge nsis  w as t h e d o mi n a nt s hr u b, 
b ut  sil ver  s a g e br us h  A.  c a n a ,  bl a c k  gre as e w o o d  S arc o b at us 
ver mic ul at us a n d  s alt b us h  Atri ple x  g ar d neri  als o  o c c urre d.  
Her b a c e o us ve g et ati o n w as d o mi n at e d b y west er n w h e at gr ass 
Agr o pyr o n  s mit hii ,  bl u e b u n c h  w h e at gr ass  A.  s pic at us ,  bl u e  
gr a m a B o utel o u a  gr acilis ,  n e e dl e- a n d-t hre a d  Sti p a  c o m at a , 
gre e n  n e e dl e- gr ass  S.  vir d ul a ,  fri n g e d  s a g e w ort  A.  frigi d a , 
d a n d eli o n  ( T ar a x ac u m s p p.),  A m eri c a n  vet c h  Vici a  a meri -
c a n a, a n d yell o w s we et cl o ver Melit otis o fci a n alis . T e a ver-
a g e el e v ati o n of t h e st u d y are a is ~  8 0 0 m a n d we at h er is 
c h ar a ct erize d b y hi g h a n n u al v ari ati o n i n d ail y t e m p er at ure 
(− 9 °  t o  2 2 ° C)  a n d  l o w  pre ci pit ati o n  ( ~  3 2  c m  a n n u all y),  
w hi c h pri m aril y o c c urs d uri n g M a y –J u n e. 

M at eri al a n d m et h o ds 

Fi el d m et h o ds 
D uri n g 1 9 M ar c h t o 4 M a y 2 0 2 1 a n d 2 0 2 2, we c o n d u ct e d 
gr o u n d- b as e d vis u al s ur ve ys ( G B V) at 2 3 k n o w n s a g e- gr o us e 
l e ks b et we e n 3 0 mi n b ef ore a n d 3 0 mi n aft er s u nris e a c c or d-
i n g t o st a n d ar d pr ot o c ols f or st at e wi d e s a g e- gr o us e m o nit or-
i n g (C o o k  et  al. 2 0 2 2 ). M ost ( 2 0 of 2 3) l e ks were s ur ve ye d 
o nl y i n a si n gl e s ur ve y s e as o n ( 2 0 2 1 or 2 0 2 2); s ur ve ys were 
c o n d u ct e d at 3 l e ks i n b ot h 2 0 2 1 a n d 2 0 2 2. O n d a ys wit h -
o ut pre ci pit ati o n a n d wi n d s p e e ds ≤  2 0 k p h, we o bs er ve d 
l e ks fr o m a ve hi cl e or gr o u n d bli n d l o c at e d wit hi n 1 0 0 0 m 
of t h e l e k usi n g bi n o c ul ars or s p otti n g s c o p e. We o bs er ve d 
t h e l e k f or u p t o 1 5  mi n  t o  c o n fr m  a n d  re c or d t h e m ost 
a c c ur at e c o u nt of s a g e- gr o us e p ossi bl e. Gr o u n d- b as e d vis u al 
s ur ve ys  al w a ys  pre c e d e d  dr o n e  s ur ve ys  a n d  are  h e n c ef ort h  

d e n ot e d b y G B V b . I m m e di at el y aft er a G B Vb  s ur ve y at a l e k, 
we pr o gr a m m e d a n d d e pl o ye d a P h a nt o m 4 pr o q u a d-r ot or 
dr o n e  ( m o d el  M 2 1 0,  DJI,  S h e nz h e n,  G u a n g d o n g,  C hi n a)  
e q ui p p e d  wit h  a  Ze n m us e  X T 2  t h er m al  c a m er a  ( F LI R  
S yst e ms, B oze m a n, M T) f or u p t o 4 s e p ar at e a eri al s ur ve ys 
of t h e l e k c h ar a ct erize d b y c o m bi n ati o ns of t w o fi g ht pr o -
fl es a n d t w o fi g ht h ei g hts. T e f o ur fi g ht pr o fl es were: 1) a 
p oi nt- of-i nt erest ( P OI) fi g ht p at h at 2 0 0 f e et a b o ve gr o u n d 
l e vel (~  6 1 m A G L; h ere aft er P OI. 2 0 0), 2) a P OI fi g ht p at h 
at 1 5 0 ft ( ~  4 6 m) A G L ( h ere aft er P OI. 1 5 0); 3) a li n e ar fi g ht 
p at h at 6 1 m A G L ( h ere aft er li n e ar. 2 0 0); 4) a li n e ar fi g ht 
p at h at 4 6 m A G L ( h ere aft er li n e ar. 1 5 0). I n P OI fi g ht pr o -
fl es, t h e t h er m al i m a g er w as p oi nt e d at t h e l e k as t h e dr o n e 
f e w a cir c ul ar r o ut e ar o u n d t h e l e k at 1 0 0 – 3 0 0 m fr o m t h e 
c e nt er of t h e l e k ( Fi g. 1 ). F or t h e li n e ar fi g hts, t h e dr o n e w as 
pr o gr a m m e d t o f y a str ai g ht li n e o ver t h e c e nt er of t h e l e k 
(Fi g. 1 ). A l e k fi g ht w as dis c o nti n u e d a n d s ur ve ys a b a n d o n e d 
f or t h e m or ni n g if ≥  2 s a g e- gr o us e f us h e d fr o m t h e l e k as a 
res ult of t h e dr o n e fi g ht. If a f us h o c c urre d, we res u m e d o ur 
dr o n e fi g ht tri als at a l at er d at e d uri n g t h e s ur ve y s e as o n. We 
re c or d e d t h e f us h res p o ns e f or a l e k ( bir ds f us h e d: Y/ N) d ur-
i n g e a c h fi g ht att e m pt. 

M a n u al dr o n e- c oll e ct e d s a g e- gr o us e c o u nts 
Aft er  e a c h  m or ni n g’s  s u c c essf ul  dr o n e  fi g hts  (i. e.  n o  s a g e-
gr o us e f us h e d), t h e S D c ar d w as re m o ve d fr o m t h e dr o n e 
a n d a vi d e o s e g m e nt e d i nt o re c or di n gs f or e a c h fi g ht pr o fl e. 
A si n gl e o bs er ver (J H) re vi e we d all vi d e os a n d c o u nt e d a n d 
re c or d e d  t h e  n u m b er  of  s a g e- gr o us e  o bs er ve d  d uri n g  e a c h  
fi g ht. 

AI s a g e- gr o us e c o u nts 
We  us e d  a  c ust o m  arti f ci al  i nt elli g e n c e  ( AI)  o bj e ct  d et e c -
ti o n  al g orit h m,  I nfr are d  Det e cti o n  Cl assi f c ati o n  S yst e m  
(I N D E C S;  d e vel o p e d  b y  c o a ut h or  I B),  t o  i d e ntif y  a n d  
c o u nt  s a g e- gr o us e  fr o m  i nfr are d  vi d e os  c oll e ct e d  b y  o ur  
dr o n e- m o u nt e d  t h er m al  c a m er a.  I N D E C S  l e ver a g es  t h e  
Y O L O ( Y o u O nl y L o o k O n c e; Re d m o n  et  al. 2 0 1 6 ) o bj e ct 
d et e cti o n al g orit h m f or its c ore bir d i d e nti f c ati o n c a p a bil -
it y. Y O L O is a re al-ti m e o bj e ct d et e cti o n s yst e m t h at o f ers 
a g o o d b al a n c e b et we e n s p e e d a n d a c c ur a c y ( Re d m o n  et  al. 
2 0 1 6 , A xf or d  et  al. 2 0 2 4 ). U nli k e tr a diti o n al o bj e ct d et e c-
ti o n  m et h o ds  t h at  i n v ol ve  re gi o n al  pr o p os al  a n d  cl assi f c a-
ti o n st e ps, Y O L O p erf or ms d et e cti o n as a si n gl e re gressi o n 
pr o bl e m, dire ctl y pre di cti n g b o u n di n g b o xes a n d cl ass pr o b -
a biliti es fr o m t h e i n p ut i m a g e. To tr ai n t h e Y O L O m o d el f or 
s a g e- gr o us e d et e cti o n i n i nfr are d i m a g er y, we c ur at e d a dis-
ti n ct d at as et of ~  5 6 0 0 i m a g es of s a g e- gr o us e l e ks fr o m dr o n e 
fi g hts o c c urri n g d uri n g t his st u d y; tr ai ni n g i m a g es were dif -
f ere nt t h a n i m a g es us e d t o c o u nt s a g e- gr o us e. T es e i m a g es 
were m a n u all y a n n ot at e d wit h b o u n di n g b o xes ar o u n d e a c h 
i n di vi d u al s a g e gr o us e. We us e d Y O L O v 4, a n o p e n-s o ur c e 
c o n v ol uti o n al n e ur al n et w or k fr a m e w or k writt e n i n C a n d 
C U D A,  f or  i m pl e m e nti n g  a n d  tr ai ni n g  t h e  Y O L O  m o d el  
(B o c h k o vs ki y a n d Li a o 2 0 2 0 ). T e tr ai ni n g pr o c ess i n v ol ve d 
f e e di n g t h e a n n ot at e d i m a g es t o t h e n et w or k a n d o pti mizi n g 
its p ar a m et ers t o mi ni mize t h e di f ere n c e b et we e n pre di ct e d 
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Fi g ure  1. ( A) Di a gr a m of P OI a n d li n e ar dr o n e fi g ht pr o fl es, ( B) 
e x a m pl e tr a c k P OI fi g ht pr o fl e f or a s a g e- gr o us e s ur ve y, a n d ( C) 
e x a m pl e  t h er m al  i m a g e  of  a  l e k  wit h  1 0  i n di vi d u al  s a g e- gr o us e  
i d e nti f e d  b y  Y O L O  o bj e ct  i d e nti f er  al g orit h m  i n  re d  b o u n di n g  
b o xes. T e gre e n d ot i n di c at es t h e esti m at e d l e k c e ntr oi d. 

b o u n di n g b o xes a n d t h e gr o u n d tr ut h a n n ot ati o ns. Tis o pti -
miz ati o n w as a c hi e ve d t hr o u g h a l oss f u n cti o n t h at p e n alizes 
b ot h l o c aliz ati o n err ors (i n c orre ct b o u n di n g b o x pre di cti o ns) 
a n d cl assi f c ati o n err ors (i n c orre ct o bj e ct i d e nti f c ati o n). 

Aft er tr ai ni n g, we us e d I N D E C S t o i d e ntif y a n d c o u nt 
s a g e- gr o us e  fr o m  i nfr are d  vi d e o  f o ot a g e  fr o m  o ur  dr o n e  
fi g hts at l e ks. T e I N D E C S pr o c ess w as br o k e n d o w n i nt o 
t h e f oll o wi n g st e ps: 

1. Fr a m e e xtr a cti o n: t h e vi d e o w as pr o c ess e d fr a m e- b y-fr a m e 
e xtr a cti n g i n di vi d u al fr a m es f or a n al ysis. 

2.  O bj e ct  i d e nti f c ati o n:  e ver y  1 0t h  fr a m e  w as  f e d  t o  t h e  
tr ai n e d Y O L O m o d el, w hi c h pre di cts t h e b o u n di n g b o xes 
of p ot e nti al s a g e gr o us e wit hi n t h e i m a g e. 

3.  C o or di n at e  tr a nsf or m ati o n:  t h e  b o u n di n g  b o x  c o or di -
n at es pre di ct e d b y Y O L O were n or m alize d t o t h e ori gi n al 
i m a g e s p a c e. 

4. Bir d c o u nt p er fr a m e: t h e n u m b er of d et e ct e d s a g e- gr o us e 
w as d et er mi n e d f or e a c h fr a m e of t h e vi d e o, pr o vi di n g a 
ti m e-s eri es of s a g e- gr o us e c o u nts. 

5. M a xi m u m c o u nts: t o a v oi d o ver c o u nti n g d u e t o m ulti pl e 
d et e cti o ns of t h e s a m e bir d i n c o ns e c uti ve fr a m es or mi n or 
f u ct u ati o ns i n bir d p ositi o ns, a p e a k d et e cti o n al g orit h m 
w as a p pli e d t h at i d e nti f es l o c al m a xi m a i n t h e s a g e- gr o us e 
c o u nt ti m e s eri es at a l e k d uri n g a s ur ve y fi g ht. 
a. Wi n d o wi n g f or a c c ur a c y: A c o n f g ur a bl e wi n d o w size 

w as us e d i n t h e p e a k d et e cti o n pr o c ess. Tis wi n d o w 
h el p e d  t o  e ns ure  t h at  o nl y  disti n ct  p e a ks,  re pres e nt -
i n g a ct u al g at h eri n gs of s a g e- gr o us e, are c o u nt e d, a n d 
pre ve nt e d s p uri o us p e a ks fr o m b ei n g i n cl u d e d i n t h e 
f n al c o u nt. T e wi n d o w size w as d et er mi n e d b as e d o n 
f a ct ors li k e t h e vi d e o's d ur ati o n a n d fr a m e r at e. 

b.  D at a  flt eri n g:  T e  p e a k  d et e cti o n  res ults  were  t h e n  
pr o c ess e d  t o  re m o ve  a n y  d u pli c at e  p e a ks  t h at  mi g ht  
o c c ur d u e t o ver y si mil ar s a g e- gr o us e c o u nts i n c o n -
s e c uti ve fr a m es. Tis e ns ure d t h at e a c h p e a k re pres e nts 
a disti n ct g at h eri n g of s a g e- gr o us e. 

B y  c o m bi ni n g  Y O L O  o bj e ct  d et e cti o n  wit h  t his  p e a k  
d et e cti o n  a n d  flt eri n g  pr o c ess,  I N D E C S  a c hi e ve d  a  m ore  
r o b ust a n d a c c ur at e c o u nt of s a g e- gr o us e i n i nfr are d vi d e o 
f o ot a g e. Tis a p pr o a c h a d dress e d t h e c h all e n g es of i n di vi d u al 
bir d  i d e nti f c ati o n  a n d  m o ve m e nt  wit hi n  t h e  l e k  e n vir o n -
m e nt, pr o vi di n g v al u a bl e d at a f or p o p ul ati o n m o nit ori n g a n d 
c o ns er v ati o n e f orts. A c o m pl et e d es cri pti o n of I N D E C S a n d 
ass o ci at e d o p e n-s o ur c e c o d e is pr o vi d e d at Git H u b ( htt ps:// gi 
t h u b. c o m/ bi asi nt elli g e n c e/I N D E C S. git). 

A n al ys es 
Pr o b a bilit y of dr o n e- c a us e d f us hi n g of s a g e- gr o us e 

We  us e d  a  g e n er alize d  li n e ar  mi xe d  e f e cts  m o d el  wit h  
Ber n o ulli  err or  distri b uti o n  a n d  l o git-li n k  t o  e v al u at e  t h e  
e f e cts of fi g ht h ei g ht a n d pr o fl e o n t h e pr o b a bilit y t h at ≥  2 
s a g e- gr o us e f us h e d fr o m a l e k: 

y p ,i ˜ B er n o ulli ° ˛i 

˜ ° ˛  . li ne a r 2 0 0° l o git p i ˙  ˝ ˙ ˜ li ne a r 1 5 0 ° ˝ ˙  ˜ .0 1 2 

˝ ˙ 3 ˜P O I.1 5 0 ° ˝ ˙ 4 ˜P OOI .2 0 0 ° l 
,˝ ˆ ˜ °  

2˜ ° ˛l ˝ N or m al ° µ °, ˛ 
B e c a us e  u p  t o  4  s ur v e ys  ( 1  f or  e a c h  of  4  fi g ht  pr o fl e)  
o c c urr e d at t h e s a m e l e k e a c h m or ni n g, a r a n d o m i nt er c e pt 
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• • 

2 0 0 A Gl 

a n d 

1 5 0 A Gl 

• 

Li n e ar 

,f 

• 

• 

( A) 

A Gl 

1 5 0 A Gl 

• 

https://github.com/biasintelligence/INDECS.git
https://github.com/biasintelligence/INDECS.git
https://thub.com/biasintelligence/INDECS.git
https://gi
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˙

t er m  f or  l e k  (γ (l))  w as  i n cl u d e d  t o  a c c o u nt  f or  n o n-i n d e-
p e n d e n c e of f us h o bs er v ati o ns. R a n d o m e f e cts of l e k ( γ (l)) 
w er e ass u m e d t o b e dr a w n fr o m a n or m al distri b uti o n wit h 
a m e a n μ  a n d v ari a n c e σ 2 . We us e d J A G S t o a n al yz e t h e 
m o d el i n a B a y esi a n fr a m e w or k c all e d fr o m R p a c k a g e ‘rj a gs’ 
(Pl u m m er 2 0 2 4 ). We us e d v a g u e pri ors f or t h e p ar a m et ers 
(β ) a n d h y p er p ar a m et ers μ  a n d σ 2  ( S u p p orti n g i nf or m ati o n 
f or d es cri pti o n of t h e m o d els i n B U G S l a n g u a g e). We r a n 
t hr e e c h ai ns of l e n gt h 1 0 0  0 0 0 aft er a b ur n-i n of 5 0  0 0 0 
a n d t hi n n e d t h e p ost eri or c h ai ns b y t hr e e. We ass ess e d c o n -
v er g e n c e  usi n g  t h e  G el m a n − R u bi n  ( R̂ )  st atisti c,  w hi c h  
e x a mi n es  t h e  v ari a n c e  r ati o  of  t h e  M ar k o v  c h ai n  M o nt e  
C arl o  ( M C M C)  al g orit h m  wit hi n  a n d  b et w e e n  c h ai ns  
a cr oss it er ati o ns ( G el m a n a n d R u bi n 1 9 9 2 ). We a c c e pt e d 
p ar a m et er esti m at es w h e n t h e y c a m e fr o m M ar k o v c h ai ns 
wit h R̂  b et w e e n 1. 0 a n d 1. 1 (G el m a n a n d R u bi n 1 9 9 2 ). We 
c o n d u ct e d a p ost eri or pr e di cti v e c h e c k of m o d el ft pr e di ct -
i n g a n e w d at a s et (y. pre d i) fr o m t h e m o d el a n d c o m p ari n g 
t h e s u m m e d d e vi a n c e of t h e o bs er v ati o ns t o t h e s u m m e d 
d e vi a n c e of pr e di ct e d v al u es. We c o nsi d er e d t h e m o d el t o ft 
t h e d at a w ell if t h e 9 5 % cr e di bl e i nt er v al ( CrI) of di f er e n c e 
b et w e e n t h e s u m m e d d e vi a n c es ( Δ Σ D e v o bs- pr e d =  Σ D e v o bs er v e d 

−  Σ D e v pre di ct e d ) o v erl a p p e d 0. We c o nsi d er e d t h e e f e cts of 
fi g ht pr o fl es t o b e m e a ni n gf ul if t h e 9 5 % CrI of t h e esti -
m at e d e f e cts β  di d n ot i n cl u d e 0. 

C o m p aris o n of l e k c o u nts a m o n g s ur v e y pr ot o c ols 

C o m bi n ati o ns of 4 fi g ht pr o fl es a n d 2 m et h o ds of c o u nti n g 
gr o us e ( m a n u al, AI) res ult e d i n 8 disti n ct dr o n e s ur ve y pr ot o -
c ols ( Ta bl e 1 ). We e v al u at e d t h e e f e cts of t h e 8 dr o n e s ur ve y 
pr ot o c ols o n l e k c o u nts (rel ati ve t o G B V b  s ur ve ys) usi n g a 
g e n er alize d li n e ar mi xe d m o d el a n al yze d i n a B a yesi a n fr a m e -
w or k. S p e ci f c all y, o ur m o d el f or t h e m a xi m u m c o u nts ( c) of 
s a g e- gr o us e at e a c h l e k (i) w as d es cri b e d as: 

˜ P oiss o n ˛ ˝ci °  i , 

l og ˜ ˆ  °  ˛  A C.li n. 1 5 0 ˇ ˛  A C. P OI .1 5 0˝ ˙ ˇ ˝ ˙ 2 ˝ ˙ 
ˇ ˛ 3 ˝ A C.li n . 2 0 0˙ ˇ ˛ 4 ˝ A C. P OI .A  2 0 0˙ 

i l 1 

ˇ ˛ 5 ˝ A M C.li n. 1 5 0 ˙ ˇ ˛ 6 ˝ M C P O I .1 5 0. ˙ 
ˇ ˛ 7 ˝ M C .li n. 2 0 0˙ ˇ ˛ 8 ˝ M C . P OI. 2 0 0˙, 

˜ ˝  N or m al ˙°  , ̨ 2 ˆl ˜  ˜l l 

T us,  t h e  l o g  e x p e ct e d  c o u nt  ( c)  d uri n g  a  s ur ve y,  l o g(λ i), 
is a li n e ar f u n cti o n of r a n d o m sit e (l e k) e f e cts (α l) a n d t h e 
f xe d e f e cts of s ur ve y t y p e d es cri b e d i n Ta bl e 1 . T e r a n d o m 
i nt er c e pts t er m of l e k (α l) w as i n cl u d e d b e c a us e c o u nts were 
c o n d u ct e d at i n di vi d u al l e ks u p t o 7 ti m es d uri n g t h e l e k ki n g 
s e as o n a n d were n ot tr ul y i n d e p e n d e nt. R a n d o m i nt er c e pts α l 

w ere ass u m e d t o b e dr a w n fr o m a n or m al distri b uti o n wit h a 
m e a n ˜ °  l

 a n d v ari a n c e ˜ °  
2 

l 
, re pres e nti n g t h e m e a n a n d v ari-

a n c e of t h e n u m b er of s a g e- gr o us e c o u nt e d at l e ks d uri n g t h e 
G B V b  s ur ve ys. 

We us e d J A G S t o a n al yze all m o d els i n a B a yesi a n fr a m e -
w or k  c all e d  fr o m  R  p a c k a g e  ‘rj a gs’  ( Pl u m m er  2 0 2 4 ).  We  
us e d v a g u e pri ors f or t h e p ar a m et ers ( β ) a n d h y p er p ar a m-
et ers  ( ˜ ° 2 ;  s e e  S u p p orti n g  i nf or m ati o n  f or  d es cri pti o n,˛  ˛l l 

of t h e m o d els i n B U G S l a n g u a g e). We r a n t hre e c h ai ns of 
l e n gt h 1 0  0 0 0 aft er a b ur n-i n of 3 0 0 0 a n d t hi n n e d t h e p os-
t eri or  c h ai ns  b y  t hre e.  We  ass ess e d  c o n ver g e n c e  usi n g  t h e  
Gel m a n − R u bi n  ( R̂ )  st atisti c  a n d  a c c e pt e d  p ar a m et er  esti-
m at es w h e n t h e y c a m e fr o m M ar k o v c h ai ns wit h R̂  b et we e n 
1. 0  a n d  1. 1  ( Gel m a n  a n d  R u bi n  1 9 9 2 ).  We  c o n d u ct e d  a  

T a bl e 1. D es cri pti o ns of t e n t y p es of s a g e- gr o us e l e k s ur v e ys c o n d u ct e d i n n ort h c e ntr al M o nt a n a d uri n g M ar c h – A pril 2 0 2 1, 2 0 2 2. All dr o n e-
a n d gr o u n d- b as e d s ur v e ys w er e c o n d u ct e d b y t h e s a m e i n di vi d u al. 

Pr ot o c ol T y p e C o u nt t y p e  Pr o fl e  H ei g ht  D es cri pti o n 

G B V b G B V b – – Tr a diti o n al gr o u n d- b as e d vis u al ( G B V) s ur v e y of l e k c o n d u ct e d b y tr ai n e d 
o bs er v er wit h bi n o c ul ars b ef or e dr o n e s ur v e ys o c c urr e d. T ot al n u m b er of 
s a g e- gr o us e o bs er v e d r e c or d e d 

A C. Li n. 1 5 0 A C Li n e ar 1 5 0 Li n e ar dr o n e s ur v e y o c c urri n g at 1 5 0 ′ a b o v e gr o u n d l e v el; T ot al n u m b er of 
s a g e- gr o us e d et er mi n e d b y AI al g orit h m 

A C. Li n. 1 2 0 0 A C Li n e ar 2 0 0 Li n e ar dr o n e s ur v e y o c c urri n g at 2 0 0 ′ a b o v e gr o u n d l e v el; T ot al n u m b er of 
s a g e- gr o us e d et er mi n e d b y AI al g orit h m 

A C. P OI. 1 5 0 A C P OI 1 5 0 Dr o n e s ur v e y o c c urri n g at 1 5 0 ′ a b o v e gr o u n d l e v el usi n g a p oi nt- of-i nt er est 
s ur v e y fi g ht; T ot al n u m b er of s a g e- gr o us e d et er mi n e d b y AI al g orit h m 

A C. P OI. 2 0 0 A C P OI 2 0 0 Dr o n e s ur v e y o c c urri n g at 2 0 0 ′ a b o v e gr o u n d l e v el usi n g a p oi nt- of-i nt er est 
s ur v e y fi g ht; T ot al n u m b er of s a g e- gr o us e d et er mi n e d b y AI al g orit h m 

M C. Li n. 1 5 0 M C Li n e ar 1 5 0 Li n e ar dr o n e s ur v e y o c c urri n g at 1 5 0 ′ a b o v e gr o u n d l e v el; T ot al n u m b er of 
s a g e- gr o us e d et er mi n e d b y m a n u al c o u nts fr o m dr o n e vi d e o 

M C. Li n. 2 0 0 M C Li n e ar 2 0 0 Li n e ar dr o n e s ur v e y o c c urri n g at 2 0 0 ′ a b o v e gr o u n d l e v el; T ot al n u m b er of 
s a g e- gr o us e d et er mi n e d b y m a n u al c o u nts fr o m dr o n e vi d e o 

M C. P OI. 1 5 0 M C P OI 1 5 0 Dr o n e s ur v e y o c c urri n g at 1 5 0 ′ a b o v e gr o u n d l e v el usi n g a p oi- of-i nt er est 
s ur v e y fi g ht; T ot al n u m b er of s a g e- gr o us e d et er mi n e d b y m a n u al c o u nts 
fr o m dr o n e vi d e o 

M C. P OI. 2 0 0 M C P OI 2 0 0 Dr o n e s ur v e y o c c urri n g at 2 0 0 ′ a b o v e gr o u n d l e v el usi n g a p oi- of-i nt er est 
s ur v e y fi g ht; T ot al n u m b er of s a g e- gr o us e d et er mi n e d b y m a n u al c o u nts 
fr o m dr o n e vi d e o 
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Ta bl e 2. M e a n a n d 9 5 % cr e di bl e i nt er v al ( CrI) of s a g e- gr o us e c o u nts 
o bs er v e d at 2 3 l e ks usi n g ei g ht dr o n e s ur v e y pr ot o c ols of c o u nt t y p es 
( A V, M C), t w o fi g ht pr o fl es (li n e ar, P OI), o c c urri n g at t w o fi g ht alti-
t u d es  ( 1 5 0′,  2 0 0′ A G L).  A C = a ut o m ati c  c o u nts  o bt ai n e d  usi n g  
AI- al g orit h m;  M C = m a n u al  c o u nts  of  dr o n e  vi d e o  b y  o bs er v er;  li n -
e ar = li n e ar  fi g ht  p at h;  P OI= p oi nt  of  i nt er est  fi g ht  p at h.  G B = esti -
m at e d s a g e- gr o us e c o u nts fr o m tr a diti o n al gr o u n d- b as e d o bs er v ati o n. 

M e a n n o. 
T y p e  Pr o fl e  H ei g ht  gr o us e ( S E)  C V ( %)  9 5 % CrI 

G B  – –  2 2. 1 ( 8. 9)  4 0. 4  0. 7 – 3 5. 1 
A C Li n e ar  1 5 0  9. 4 ( 3. 8)  4 0. 7  0. 3 – 1 5. 3 
A C Li n e ar  2 0 0  9. 8 ( 3. 9)  4 0. 6  0. 3 – 1 6. 0 
A C P OI  1 5 0  2 3. 0 ( 9. 3)  4 0. 5  0. 7 – 3 6. 8 
A C P OI  2 0 0  2 2. 5 ( 9. 1)  4 0. 5  0. 7 – 3 5. 9 
M C  Li n e ar  1 5 0  1 7. 6 ( 7. 1)  4 0. 5  0. 5 – 2 8. 4 
M C  Li n e ar  2 0 0  1 9. 5 ( 7. 9)  4 0. 5  0. 6 – 3 1. 4 
M C  P OI  1 5 0  2 2. 2 ( 8. 9)  4 0. 5  0. 7 – 3 5. 6 
M C  P OI  2 0 0  2 2. 1 ( 8. 9)  4 0. 5  0. 7 – 3 5. 3 

p ost eri or pre di cti ve c h e c k of m o d el ft b y d eri vi n g t h e di f er -
e n c e b et we e n t h e o bs er ve d a n d pre di ct e d ci fr o m t h e m o d el; 
we c o nsi d ere d t h e m o d el t o ft t h e d at a if t h e m e a n of t h e 
o bs er ve d ci w as wit hi n t h e 9 5 % CrI of t h e pre di ct e d v al u es 
d eri ve d fr o m t h e m o d el. We c al c ul at e d t h e pre di ct e d n u m b er 
of s a g e- gr o us e at e a c h l e k s ur ve y at e a c h M C M C it er ati o n 
as ( e x p( α l + β 1 [ S ur ve y Ty p e]). I n a d diti o n, we c al c ul at e d p os-
t eri or distri b uti o ns of t h e di f ere n c es b et we e n pre di ct e d l e k 
c o u nts fr o m e a c h dr o n e s ur ve y t y p e a n d t h os e fr o m gr o u n d-
b as e d vis u al s ur ve ys c o n d u ct e d pri or t o fi g hts ( G B V b ) a n d 
c o nsi d ere d di f ere n c es t o b e si g ni f c a nt if t h e 9 5 % CrI of t h e 
p ost eri or di d n ot i n cl u d e 0. 

N- mi xt ur e m o d el 

We use d a m o di fe d N- mi xt ure m o del t o esti m ate le k-s pe ci f c 
dete cti o n pr o b a bilities a n d a b u n d a n ces. Pre vi o usl y, N- mi xt ure 
m o dels were f o u n d t o perf or m well f or esti m ati n g t he a b u n -
d a n ce of s a ge- gr o use e ve n w he n u p t o 9 0 % of t he le k c o u nts 
are  missi n g  fr o m  a  d at aset  ( Mc C a fer y  et  al.  2 0 1 6 ).  I niti al  
assess me nt i n di c ate d t h at t he b asi c N- mi xt ure m o del ( R o yle 
2 0 0 4 ) di d n ot ft t he o bser v ati o n d at a well d ue t o o ver dis perse d 
c o u nt d at a. Teref ore, we m o di fe d t he m o del t o a c c o u nt f or 
e xtr a- P oiss o n dis persi o n i n b ot h l o c al a b u n d a n ce ( λ i) a n d t he 
pr o b a bilit y of dete cti n g a gr o use at a le k d uri n g a s ur ve y ( p i,j) 
b y i ntr o d u ci n g l ate nt r a n d o m e fe cts i nt o li ne ar pre di ct ors of 
e a c h p ar a meter ( Mill ar 2 0 0 9 , Ker y a n d S c h a u b 2 0 1 2 ): 

N i ˜ P oiss o n °  i ,˛ ˝  

l og  ˜ i ° ˛ i ,˝ ˙ ˆ ˇ  

2˜ i ˝  N or m al ˙0 , ° ˛ ˆ , 

yi j, ˜  Bi n o mi al ° N i , p i, j ˛ , 

l o git p̃ i j, ˛ ˝ i j, ,˜ ° ˙ ˆ  

2˜ ˛  N or m al ˝0 , ° ˙,i j, p 

w h ere  ( N l)  is  a  l at e nt  r a n d o m  v ari a bl e  esti m at e d  fr o m  a  
P oiss o n distri b uti o n wit h a m e a n l e k a b u n d a n c e of λ i. T e 
p ar a m et ers ε i a n d δ i,j a dj ust f or e xtr a- P oiss o n dis p ersi o n res ult-
i n g fr o m s p ati al v ari ati o n i n t h e l at e nt a b u n d a n c e p ar a m et er 
(λ )  a n d  s p ati al-t e m p or al  v ari ati o n  i n  d et e cti o n  pr o b a bilit y  
(p ), res p e cti vel y, w hi c h li k el y res ult fr o m v ari a bl e o bs er v ati o n 
c o n diti o ns  ( Ker y  a n d  R o yl e  2 0 1 0 ).  B as e d  o n  res ults  fr o m  
O bj e cti ve  1,  we  li mit e d  o ur  e v al u ati o n  of  dr o n e- b as e d  l e k  
c o u nts t o t h os e c oll e ct e d usi n g t h e P OI fi g ht pr o fl e. Be c a us e 
s a g e- gr o us e  c o u nts  usi n g  t h e  P OI  pr o fl e  pr o d u c e d  n e arl y  
i d e nti c al c o u nts at 1 5 0 ft ( 4 5 m) a n d 2 0 0 ft ( 6 1 m) h ei g hts, 
we c o m bi n e d t h es e d at as ets i nt o a si n gl e d at as et w h ere t h e 2 3 
l e ks were s ur ve ye d b et we e n 1 a n d 7 ti m es e a c h ( m e a n =  5. 3 
re pli c at e s ur ve ys p er l e k). 

We us e d J A G S t o a n al yze all m o d els i n a B a yesi a n fr a m e -
w or k c all e d fr o m R usi n g ‘rj a gs’ ( Pl u m m er 2 0 2 4 ). We s p e ci-

2 2f e d v a g u e pri ors f or all h y p er p ar a m et ers ( α , β , ˜ ˜ ; s e e,°  p 

S u p p orti n g  I nf or m ati o n  f or  d es cri pti o n  of  t h e  m o d els  i n  
B U G S l a n g u a g e). We r a n t hre e c h ai ns of l e n gt h 2 0 0 0 0 0 aft er 
a b ur n-i n of 1 0 0 0 0 0 a n d t hi n n e d t h e p ost eri or c h ai ns b y a 
f a ct or of 4. We a c c e pt e d p ar a m et er esti m at es w h e n t h e y c a m e 
fr o m M ar k o v c h ai ns wit h R̂ °b et we e n 1. 0 a n d 1. 1 ( Gel m a n 
a n d R u bi n 1 9 9 2 ). We c o n d u ct e d a p ost eri or pre di cti ve c h e c k 
of m o d el ft b y d eri vi n g t h e di f ere n c e b et we e n t h e o bs er ve d 
a n d pre di ct e d yi,j fr o m m o d el a n d c al c ul ati n g a χ 2  dis cre p a n c y 
( ft) st atisti c f or o bs er ve d a n d pre di ct e d o bs er v ati o n d at a at 
e a c h M C M C it er ati o n. We c al c ul at e d a B a yesi a n p - v al u e as 
t h e r ati o of t h e m e a n v al u e of t h e ft st atisti c f or t h e pre di ct e d 
d at a t o t h at of t h e o bs er ve d d at a; a p - v al u e n e ar 0. 5 i n di-
c at es g o o d m o d el ft t o t h e d at a ( Ker y a n d S c h a u b 2 0 1 2 ). 
We esti m at e d t h e a ver a g e a n d 9 5 % CrI of t h e l e k-s p e ci f c 
d et e cti o n pr o b a biliti es ( p i), m e a n d et e cti o n pr o b a bilit y ( p ), 
l o c al a b u n d a n c e of s a g e- gr o us e at e a c h l e k (N i), a ver a g e l e k 
a b u n d a n c e ( λ i), a n d t h e t ot al n u m b er of s a g e- gr o us e at all 

l e ks ( ) at e a c h M C M C it er ati o n. We r a n s e p a-

r at e m o d els f or G B Vb  s ur ve ys a n d t h os e c o n d u ct e d b y dr o n e 
usi n g P OI fi g ht pr o fl es w h ere m a xi m u m c o u nts fr o m e a c h 
fi g ht s ur ve y were o bt ai n e d vi a o ur AI al g orit h m ( Dr o n e. AI ) 
a n d b y m a n u al c o u nt ( Dr o n e. M C ). We d e e m e d p , Nˆ  

i i , a n d 
 f or Dr o n e. AI a n d Dr o n e. M C s ur ve y pr ot o c ols t o b e bi o-

l o gi c all y di f ere nt fr o m gr o u n d- b as e d vis u al s ur ve ys ( G B Vb ) 
if 9 5 % CrI di d n ot o verl a p t h e m e a n v al u es f or t h e G B Vb 

s ur ve y t y p e. 

R es ults 

We  c o n d u ct e d  3 2 5  s ur ve ys  ( 8 0  G B V b ,  2 4 5  dr o n e)  of  2 3  
s a g e- gr o us e  l e ks  ( 8 – 2 9  t ot al  s ur ve ys  p er  l e k)  i n  8 3  s ur ve y  
d a ys d uri n g 1 9 M ar c h t o 2 8 A pril 2 0 2 1 – 2 0 2 2. E a c h l e k w as 
s ur ve ye d 2 – 7 ti m es usi n g t h e G B Vb  s ur ve ys a n d 0 – 1 1 ti m es 
usi n g dr o n e- b as e d s ur ve y pr ot o c ols d es cri b e d i n Ta bl e 1 . All 
gr o u n d- a n d dr o n e- b as e d s ur ve ys o c c urre d b et we e n − 1 5 a n d 
1 0 6 mi n fr o m s u nris e ( m e a n =  8. 6 mi n aft er s u nris e). Aver a g e 
( S E) l e k c o u nts fr o m gr o u n d- b as e d vis u al s ur ve ys c o n d u ct e d 
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b ef ore dr o n e fi g hts ( G B V b ) r a n g e d i n size fr o m 0. 9 ( 1. 2) at 
t h e s m all est l e k t o 3 2. 4 ( 1. 0 1) s a g e- gr o us e at t h e l ar g est l e k. 

Eff e cts of dr o n e fi g hts o n l e k f us hi n g 
T e a p pr o a c h of a dr o n e c a us e d ≥  2 s a g e- gr o us e t o f us h fr o m 
t h e l e k i n 4 0 of 2 4 5 fi g ht att e m pts ( 1 6. 3 %). All p ar a m et er 
esti m at es i n o ur m o d els c o n ver g e d ( R̂ <  1 1. ). We f o u n d n o 
s u p p ort  f or  t h e  e f e cts  of  fi g ht  pr o fl e  a n d  h ei g ht  o n  t h e  
pr o b a bilit y  t h at  gr o us e  f us h e d  fr o m  t h e  l e k;  9 5 %  cre d -
i bl e i nt er v als of t h e f o ur fi g ht pr o fl e e f e cts o verl a p p e d 0 
(β Li n. 1 5 0 =  − 1 9. 3, 1 9. 5; β Li n. 2 0 0 =  − 2 1. 0, 1 7. 7; β P OI. 1 5 0 =  − 1 8. 9, 
1 9. 7; β P OI. 2 0 0 =  − 1 7. 2, 2 1. 6). M ore o ver, t h e m o d el di d n ot ft 
t h e d at a well; t h e di f ere n c e b et we e n t h e o bs er ve d a n d pre-
di ct e d d e vi a n c e ( Δ Σ De v o bs- pre d ) w as l ar g e 3 9 4 a n d u n c ert ai n 
( 9 5 % CrI: − 1 7 6, 1, 5 6 8). T eref ore, we re m o ve d t h e f xe d 
e f e cts  of  fi g ht  pr o fl e  fr o m  m o d el  a n d  rer a n  t o  esti m at e  
o ver all a n d l e k-s p e ci f c esti m at es t h at a dr o n e fi g ht c a us e d 
≥  2 s a g e- gr o us e t o f us h fr o m t h e l e k. Tis si m pl er m o d el 
c o n ver g e d o n p ar a m et er esti m at es r a pi dl y ( R̂ <  1 1. ) a n d h a d 
m u c h  i m pr o ve d  ft  t o  t h e  d at a  ( Δ Σ De v o bs- pre d =  3 5. 4;  9 5 % 
CrI: − 1 5 3,  2 9 6).  T e  o ver all  pr o b a bilit y  t h at  s a g e- gr o us e  
f us h e d fr o m a l e k w as 0. 1 6 ( 9 5 % CrI: 0. 1 2, 0. 2 1). Fl us h 
pr o b a biliti es v ari e d a m o n g l e ks fr o m 0. 0 5 ( 9 5 % CrI: 0. 0 0 1, 
0. 1 8) t o 0. 2 5 ( 9 5 % CrI: 0. 1 0, 0. 4 6). 

Eff e cts of s ur v e y pr ot o c ols o n l e k c o u nts 
T e m e a n di f ere n c e b et we e n t h e o bs er ve d a n d m o d el pre -
di ct e d n u m b er of gr o us e p er l e k s ur ve y w as − 0. 0 0 1 ( 9 5 % CrI: 
− 0. 3 7  t o  0. 3 8)  i n di c ati n g  e xc ell e nt  m o d el  ft  ( S u p p orti n g  
i nf or m ati o n). T ere w as str o n g s u p p ort t h at l e k c o u nts c o n-
d u ct e d usi n g t h e li n e ar fi g ht pr o fl es A C.li n. 1 5 0 ( β  =  − 0. 8 6; 
9 5 %  CrI:  − 0. 9 3, − 0. 7 1),  A C.li n. 2 0 0  ( β  =  − 0. 7 8;  9 5 %  
CrI: − 0. 8 8, − 0. 6 8),  M C.li n. 1 5 0  ( β  =  − 0. 1 9;  9 5 %  CrI:  
− 0. 2 7, − 0. 1 1),  a n d  M C.li n. 2 0 0  ( β  =  − 0. 0 9;  9 5 %  CrI:  
− 0. 1 6, − 0. 0 1 4) res ult e d i n f e wer s a g e- gr o us e o bs er ve d t h a n 
G B V b  s ur ve ys  ( Fi g.  2 ).  I n  c o ntr ast,  l e k  c o u nts  c o n d u ct e d  
usi n g P OI fi g ht pr o fl es res ult e d i n si mil ar n u m b er of s a g e-
gr o us e as G B V b  s ur ve ys: M C. P OI. 1 5 0 (β  =  0. 0 3; 9 5 % CrI: 
− 0. 0 4,  0. 1 0),  M C. P OI. 2 0 0  ( β  =  0. 0 2;  9 5 %  CrI:  − 0. 0 5, 
0. 0 9),  A C. P OI. 1 5 0  ( β  =  0. 0 7;  9 5 %  CrI:  − 0. 0 0 4,  0. 1 4),  
A C. P OI. 2 0 0  ( β  =  0. 0 3;  9 5 %  CrI:  − 0. 0 3,  0. 1 0;  Fi g.  2 ). 
S ur ve ys  c o n d u ct e d  wit h  li n e ar  fi g ht  pr ot o c ols  res ult e d  i n  
− 1 2. 4 ( 9 5 % CrI: − 2 2. 4, − 0. 4 f or A C.li n. 1 5 0), − 1 2. 0 ( 9 5 % 
CrI: − 2 1. 5, − 0. 3 8 f or A C.li n. 2 0 0), − 3. 9 ( 9 5 % CrI: − 7. 6, 
− 0. 1 2 f or M C.li n. 1 5 0), a n d − 1. 9 ( 9 5 % CrI: − 4. 5, − 0. 0 4 
f or M C.li n. 2 0 0) f e wer s a g e- gr o us e c o u nt e d t h a n t h e G B Vb 

pr ot o c ol ( Fi g. 3, Ta bl e 2 ). Dr o n e s ur ve ys usi n g P OI fi g ht 
pr o fl es res ult e d i n m e a n pre di ct e d s a g e- gr o us e c o u nts wit hi n 
1. 5  s a g e- gr o us e  of  t h os e  fr o m  G B V b  s ur ve ys,  o n  a ver a g e,  
re g ar dl ess of w h et h er c o u nts o c c urre d m a n u all y or vi a o ur AI 
gr o us e c o u nt er I N D E C S ( Fi g. 4 ) 

Esti m at es of a b u n d a n c e usi n g N- mi xt ur e m o d el 
We s ur ve ye d 2 3 l e ks a n a ver a g e of 4. 1 ti m es p er l e k usi n g t h e 
G B V b  s ur ve y pr ot o c ol a n d 5. 3 ti m es p er l e k usi n g t h e Dr o n e. 
AI a n d Dr o n e. M C  pr ot o c ols d uri n g t h e 6- we e k s ur ve y wi n-
d o w i n 2 0 2 1 – 2 0 2 2. All p ar a m et ers f or G B V b , Dr o n e. AI , a n d 

Dr o n e. M C  l e k  s ur ve ys  c o n ver g e d  ( R̂ <  1 1. ) a n d  B a yesi a n  
p - v al u es  were  n e ar  0. 5  ( 0. 4 8,  0. 5 3,  0. 5 7)  f or  all  d at as ets,  
i n di c ati n g e xc ell e nt m o d el ft t o t h e d at a ( S u p p orti n g i nf or-
m ati o n). F or G B V b  s ur ve ys, t h e pr o b a bilit y of d et e cti o n w as 
v ari a bl e  a m o n g  l e ks,  r a n gi n g  fr o m  0. 1 5  ( 0. 0 6 S E)  t o  0. 9 0  
( 0. 1 1) a n d a ver a gi n g 0. 7 0 ( 9 5 % CrI: 0. 4 6 – 0. 7 7; Ta bl e 3 ). 
Det e cti o n pr o b a bilit y ( p ) f or Dr o n e. AI  a n d Dr o n e. M C s ur-
ve ys were si mil ar a n d a ver a g e d 0. 6 4 ( 9 5 % CrI: 0. 5 1 – 0. 7 3 ) 
a n d 0. 5 7 ( 9 5 % CrI: 0. 3 5 – 0. 6 9 ), res p e cti vel y (Ta bl e 3 ). Me a n 
p  fr o m G B Vb  s ur ve ys were wit hi n t h e 9 5 % cre di bl e i nt er v al 
of p  esti m at e d  f or  t h e  Dr o n e. AI  pr ot o c ol  b ut  w as  gre at er  
t h a n  t h e  u p p er  9 5 %  cre di bl e  li mit  f or  p  esti m at e d  usi n g  
d at a fr o m t h e Dr o n e. M C  pr ot o c ol (Ta bl e 3 ). Esti m at e d a ver-
a g e l e k a b u n d a n c e ( λ ), as well as t h e t ot al esti m at e d n u m b er 
of  s a g e- gr o us e  ass o ci at e d  wit h  t h e  2 3  l e ks  (   )  w as  si mi -
l ar a cr oss t h e t hre e s ur ve y t y p es a n d 9 5 % cre di bl e i nt er v als 
o verl a p p e d m e a ns i n all c as es ( Ta bl e 3 ). Esti m at e d n u m b er 
of s a g e- gr o us e ass o ci at e d wit h e a c h l e k ( Nˆ  

i ) r a n g e d b et we e n 
1 – 1 0 4, 1 – 7 2, a n d 1 – 8 3, usi n g G B V b , Dr o n e. AI , a n d Dr o n e. 
M C s ur ve y pr ot o c ols, res p e cti vel y ( Ta bl e 4 ). P ost eri or esti-
m at es of m e a n Nˆ  

i  w ere c orrel at e d a m o n g m et h o ds (r =  0. 7 5, 
0. 7 5,  0. 9 9  f or  Dr o n e. AI – G B V b ,  Dr o n e. =  M C – G B Vb ,  a n d  
Dr o n e. AI – Dr o n e. M C , res p e cti vel y). 

Dis c ussi o n 

We e v al u at e d t h e e f e cti ve n ess of dr o n e- b as e d s ur ve y pr ot o -
c ols i n c o m bi n ati o n wit h a n AI c o u nt m o d el c o m p are d t o 
tr a diti o n al  gr o u n d- b as e d  vis u al  s ur ve ys  ( G B Vb )  f or  c o u nt-
i n g s a g e- gr o us e at l e ks. T e res ults d e m o nstr at e t h e p ot e n-
ti al b e n e fts a n d li mit ati o ns of usi n g dr o n es f or m o nit ori n g 
p o p ul ati o ns of s a g e- gr o us e a n d p ot e nti all y ot h er wil dlif e. 

Dr o n e- c a us e d f us hi n g of l e ks 
I n t ot al, dr o n e fi g hts res ult e d i n t h e f us hi n g of ≥  2 s a g e-
gr o us e i n 1 6 % of l e k s ur ve y att e m pts. Aft er a c c o u nti n g f or 
u n d erl yi n g di f ere n c es i n t h e pr o b a bilit y of f us hi n g a m o n g 
l e ks,  we  f o u n d  n o  di f ere n c e  i n  t h e  pr o b a bilit y  t h at  s a g e-
gr o us e f us h e d a m o n g o ur f o ur fi g ht t y p es ( pr o fl e ×  h ei g ht 
c o m bi n ati o ns).  N ot a bl y,  o ur  pr ot o c ol  t o  a b a n d o n  dr o n e  
s ur ve ys  if  j ust  2  s a g e- gr o us e  f us h e d  w as  c o ns er v ati ve.  I n  
m ost c as es, l ess t h a n h alf of t h e s a g e- gr o us e att e n di n g a l e k 
f us h e d as a res ult of dr o n e fi g hts, a n d s a g e- gr o us e t y pi c all y 
ret ur n e d t o t h e l e k s o o n aft er we e n d e d fi g hts. O ur f n di n g 
of  rel ati vel y  l o w  i m p a ct  of  dr o n e  fi g hts  o n  t e m p or ar y  l e k  
a b a n d o n m e nt i n s a g e- gr o us e di f ers fr o m pre vi o us res e ar c h 
t h at re p ort e d m u c h gre at er f us h res p o ns es of pr airi e gr o us e 
(Ty m p a n uc h us  s p p.) usi n g si mil ar m o d els of dr o n es. Dr o n e 
s ur ve ys  c a us e d  gre at er  pr airi e- c hi c k e ns  T.  c u pi d o  t o  f us h  
fr o m  l e ks  i n  9 6 %  of  att e m pts  (A u g usti n e  a n d  B ur c h f el d  
2 0 2 2 ). T e pr o b a bilit y of a dr o n e pr o d u ci n g a f us h res p o ns e 
of s h ar p-t ail e d gr o us e T. p h asi a ne ull us  at l e ks w as s o m e w h at 
l o wer a n d d e p e n d e d o n fi g ht h ei g ht; dr o n e fi g hts at 3 0 m 
a n d 1 2 1 m res ult e d i n f us h res p o ns es o n 8 3 a n d 3 5 % of 
att e m pts, res p e cti vel y ( Ris c h ett e  et  al. 2 0 2 0 ). Di f ere n c es i n 
t h e dr o n e-i n d u c e d f us h res p o ns es b et we e n s a g e- gr o us e a n d 
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Fi g ure  2. P ost eri or distri b uti o ns of t h e e f e cts ( Bet a ( β )) of ei g ht di f ere nt dr o n e s ur ve y pr ot o c ols of t w o c o u nt t y p es ( A C, M C), t w o fi g ht 
pr o fl es (li n e ar, P OI), o c c urri n g at t w o fi g ht altit u d es ( 1 5 0 ′, 2 0 0′ A G L) o n l e k c o u nts of s a g e- gr o us e. A C =  a ut o m ati c c o u nts o bt ai n e d 
usi n g AI- al g orit h m a p pli e d t o dr o n e vi d e o; M C =  m a n u al c o u nts of dr o n e vi d e o b y o bs er ver; li n e ar =  li n e ar fi g ht p at h; P OI =  p oi nt  of 
i nt erest fi g ht p at h. T e re d li n e re pres e nts β  =  0 or n o e f e ct. A p ost eri or distri b uti o n wit h a 9 5 % cre di bl e i nt er v al l ess t h a n t h e re d li n e 
i n di c at es a s ur ve y pr ot o c ol wit h a si g ni f c a nt n e g ati ve e f e ct of s ur ve y pr ot o c ol o n l e k c o u nt rel ati ve t o a G B Vb  s ur ve y. 

pr airi e gr o us e are li k el y d u e t o i ntri nsi c b e h a vi or al res p o ns es 
t o a eri al pre d at ors. Pre d ati o n of s a g e- gr o us e at l e ks b y a vi a n 
pre d at ors is r are, es p e ci all y i n n ort h – c e ntr al M o nt a n a w h ere 
t h e pri m ar y a vi a n pre d at ors of s a g e- gr o us e ( e. g. g ol d e n e a gl es 
[A q uil a  c hrys aet os ])  are  u n c o m m o n  or  o c c ur  at  l o wer  d e n-
siti es  t h a n  pri m ar y  a vi a n  pre d at ors  of  t h eir  s m all  pr airi e  
gr o us e c o usi ns ( C o n o v er a n d R o b erts 2 0 1 7 , A u g usti n e a n d 
B ur c h f el d 2 0 2 2 ). 

A n i m p ort a nt c a ve at t o o ur st u d y is t h at o ur s ur ve y fi g hts 
of di f ere nt t y p es were al w a ys c o n d u ct e d i n t h e s a m e or d er 
t o mi ni mize ti m e s p e nt f yi n g, a n d o n t h e s a m e m or ni n g t o 
m a xi mize s ur ve y e f ci e n c y. T e c o ns e q u e n c e of t his d esi g n 
is t h at t h e pr o b a bilit y of gr o us e f us hi n g d uri n g e a c h of o ur 
s e q u e nti al dr o n e fi g hts wit hi n a m or ni n g m a y n ot b e tr ul y 
i n d e p e n d e nt  o bs er v ati o ns.  F ut ure  res e ar c h  s h o ul d  c o nsi d er  
t h e r a n d o m assi g n m e nt of a si n gl e fi g ht t y p e t o a l e k wit hi n 
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Fi g ure  3. P ost eri or distri b uti o ns of t h e a ver a g e n u m b er of s a g e- gr o us e at l e ks esti m at e d fr o m ei g ht di f ere nt dr o n e s ur ve y pr ot o c ols of t w o 
c o u nt t y p es ( A V, M C), t w o fi g ht pr o fl es (li n e ar, P OI), o c c urri n g at t w o fi g ht altit u d es ( 1 5 0 ′, 2 0 0′ A G L). A C =  a ut o m ati c c o u nts o bt ai n e d 
usi n g AI- al g orit h m a p pli e d t o dr o n e vi d e o; M C =  m a n u al c o u nts of dr o n e vi d e o b y o bs er ver; li n e ar =  li n e ar fi g ht p at h; P OI =  p oi nt  of 
i nt erest fi g ht p at h. G B =  esti m at e d s a g e- gr o us e c o u nts fr o m tr a diti o n al gr o u n d- b as e d o bs er v ati o n. T e bl u e li n e re pres e nts t h e a ver a g e l e k 
size fr o m t h e p ost eri or f or e a c h pr ot o c ol; t h e re d li n e re pres e nts t h e a ver a g e l e k size esti m at e d fr o m tr a diti o n al gr o u n d- b as e d s ur ve ys at t h e 
s a m e l e ks. 

e a c h m or ni n g, alt h o u g h t his a p pr o a c h m a y re q uire a pr o hi bi -
ti vel y l ar g e n u m b er of l e ks d e p e n di n g o n t h e n u m b er of s ur-
ve y fi g ht pr ot o c ols b ei n g t est e d. 

C o m p aris o n of c o u nts a m o n g s ur v e y pr ot o c ols 
F or fi g hts t h at di d n ot res ult i n s a g e- gr o us e f us hi n g fr o m 
l e ks (~  8 4 % of att e m pts), c o u nts fr o m dr o n e s ur ve ys usi n g 

eit h er  m a n u al  or  o ur  AI  gr o us e  c o u nt er  (I N D E C S)  a n d  
p oi nt- of-i nt erest ( P OI) fi g ht pr o fl es were si mil ar t o t h os e 
fr o m G B Vb  s ur ve ys. I n c o ntr ast, li n e ar fi g ht pr o fl es, re g ar d-
l ess  of  fi g ht  h ei g ht  or  c o u nt er  t y p e,  c o nsist e ntl y  res ult e d  
i n u n d er c o u nts c o m p are d t o G B Vb  s ur ve ys. T e di f ere n c e 
b et we e n t h e c o u nt a c c ur a c y of li n e ar a n d P OI fi g ht pr o fl e 
m a y b e d u e t o di f ere n c es i n t h e f el d of vi e w res ulti n g fr o m 
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Fi g ure  4. P ost eri or distri b uti o ns of t h e di f ere n c es ( Δ) b et we e n t h e l e k-s p e ci f c gr o us e c o u nts usi n g 8 di f ere nt c o m bi n ati o ns of dr o n e a n d 
c o u nt pr ot o c ols ( d es cri b e d i n Ta bl e 1) a n d t h os e o bt ai n e d usi n g st a n d ar d gr o u n d- b as e d l e k c o u nts o bt ai n e d vis u all y b ef ore a n y dr o n e fi g hts 
o c c urre d ( G B V b ). F or e x a m pl e, t h e p a n el l a b el e d Δ A C.li n. 1 5 0- G B V b ill ustr at es t h e p ost eri or distri b uti o n of t h e di f ere n c e i n t h e n u m b er 
of s a g e- gr o us e esti m at e d usi n g t h e A C.li n. 1 5 0 pr ot o c ol a n d t h at o bt ai n e d vi a G B V b. T e re d li n e re pres e nts a di f ere n c e of 0 b et we e n t h e 
pr ot o c ols. T e bl u e li n e re pres e nts t h e a ver a g e di f ere n c e i n c o u nts b et we e n pr ot o c ols. 

e a c h fi g ht pr o fl e. F or li n e ar fi g hts, t h e c a m er a’s f el d of vi e w 
is d o w n w ar d w hi c h res ults i n a s m all er a n d i n c o m pl et e vi e w 
of all s a g e- gr o us e att e n di n g a l e k at fi g ht h ei g hts of 1 5 0 – 2 0 0 
f e et ( 4 5 – 6 1 m). A sli g ht (~  2 bir d) i m pr o ve m e nt i n c o u nt 
a c c ur a c y of li n e ar fi g hts at 6 1 m o ver t h os e at 4 5 m A G L 
s u p p orts t h at restri ct e d f el d of vi e ws at t h es e fi g ht h ei g hts 
c o ntri b ut e t o d o w n w ar d- bi as e d c o u nts rel ati ve t o P OI s ur -
ve ys. P OI pr o fl es pr o vi d e a n o bli q u e a n d l ar g er vi e w of a 

l e k  as  t h e  dr o n e  cir cl es  it.  N ot a bl y,  c o u nts  of  s a g e- gr o us e  
usi n g P OI fi g ht pr o fl es di d n ot di f er b et we e n t h e t w o fi g ht 
h ei g hts. T us, P OI pr o fl es pr o vi d e d m ore a c c ur at e c o u nts 
of s a g e- gr o us e t h a n li n e ar fi g ht pr o fl es at a n y fi g ht h ei g ht. 
Alt h o u g h w a y p oi nt- b as e d (l e k c e ntr oi d) P OI fi g ht pr o fl es 
are  m u c h  l ess  c o m m o n  t h a n  li n e ar  fi g ht  p at hs  i n  dr o n e-
b as e d  s ur veill a n c e  of  wil dlif e  ( L y o ns  et  al.  2 0 1 9 ),  t h e y  are  
c o m m o nl y  a p pli e d  t o  i ns p e ct  o bj e cts  o c c urri n g  at  s p e ci f c  
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T a bl e 3. C o m p aris o n of m e a n ( 9 5 % CrI) d et e cti o n pr o b a bilit y ( p ), l e k a b u n d a n c e (λ ), a n d t ot al n u m b er of s a g e- gr o us e ( ) esti m at e d usi n g 
gr o u n d- b as e d ( G B V b ) l e k s ur v e ys, dr o n e- b as e d s ur v e ys wit h P OI fi g ht pr o fl es i n w hi c h gr o us e w er e c o u nt e d wit h a n AI al g orit h m ( Dr o n e. 
AI) a n d m a n u al c o u nts ( Dr o n e. M C ) fr o m r e c or d e d i nfr ar e d vi d e os. 

G B V b Dr o n e. AI Dr o n e. M C 

p  0. 7 0 ( 0. 5 8 – 0. 7 7) 0. 6 4 ( 0. 5 1 – 0. 7 3) 0. 5 7 ( 0. 3 5 – 0. 6 9) 
λ  3 6 ( 3 1 – 4 6) 3 4 ( 2 8 – 4 9) 4 1 ( 3 3 – 6 6) 

8 2 3 ( 7 3 0 – 1 0 2 6) 7 8 9 ( 7 0 0 – 9 8 9) 9 6 4 ( 7 6 5 – 1 5 0 5) 
M e a n n u m b er of s ur v e ys p er l e k (r a n g e) 4. 1 ( 1 – 7) 5. 3 ( 1 – 1 1) 5. 3 ( 1 – 1 1) 

g e o gr a p hi c l o c ati o ns ( Bez as  et  al. 2 0 2 2 , H u a n g  et  al. 2 0 2 5 ), 
a n d o ur res ults i n di c at e P OI s ur ve ys t o b e m ost a p pr o pri at e 
f or l e k s ur ve ys of s a g e- gr o us e. 

C o m p aris o n of AI v ers us m a n u al c o u nti n g of 
s a g e- gr o us e 
O ver all,  P OI  s ur ve y  pr o fl es  res ult e d  i n  m a xi m u m  c o u nts  
i d e nti f e d b y o ur AI c o u nt er I N D E C S t h at were ver y si mi-
l ar ( wit hi n 1. 5 s a g e- gr o us e) t o 1) m a n u al c o u nts fr o m P OI 
s ur ve ys,  a n d  2)  c o u nts  of  s a g e- gr o us e  fr o m  c o n ve nti o n al  
gr o u n d- b as e d vis u al s ur ve ys ( G B V b ). H o we ver, s a g e- gr o us e 
c o u nts usi n g I N D E C S were a p pr o xi m at el y h alf t h at c o u nt e d 
b y a h u m a n i n vi d e os fr o m li n e ar fi g ht pr o fl es. D o w n w ar d 
bi as  i n  AI- b as e d  c o u nts  f or  li n e ar  fi g ht  pr o fl es  w as  li k el y  
d u e t o a l a c k of a s u f ci e nt n u m b er of a n n ot at e d i m a g es i n 
t h e tr ai ni n g d at as et f or li n e ar pr o fl es a n d hi g h er c o m pl e xit y 
i n bir d s h a p es i n i m a g es t a k e n fr o m o ver h e a d fi g hts. Li n e ar 
fi g hts of l e ks were s h ort er a n d res ult e d i n f e wer i m a g e fr a m es 
t h a n P OI pr o fl es o n w hi c h t o tr ai n Y O L O o bj e ct i d e nti f c a-
ti o n. I n a d diti o n, s a g e- gr o us e i n cl os er o ver h e a d i m a g es fr o m 

li n e ar fi g hts a p p e ar l ar g er a n d h a ve m ore c o m pl e x s h a p es. 
S a g e- gr o us e i n o ver h e a d i m a g es were oft e n p arti all y hi d d e n 
b y s hr u bs w hi c h m a k es Y O L O d et e cti o n m ore di f c ult t h a n 
a h u m a n o bs er ver, es p e ci all y w h e n t h e n u m b er of tr ai ni n g 
o bs er v ati o ns are s p ars e. A l ar g er a n d c h a n gi n g f el d of vi e w 
c o u pl e d wit h l o n g er o bs er v ati o n p eri o ds of t h e l e k f or P OI 
s ur ve ys res ult i n a l ar g er n u m b er of i m a g e fr a m es o n w hi c h 
I N D E C S  c a n  c o u nt  s a g e- gr o us e,  w hi c h  pr o d u c es  a  m ore  
a c c ur at e m a xi m u m c o u nt fr o m I N D E C S f or P OI s ur ve ys. 
F ut ure res e ar c h mi g ht e v al u at e t h e e f e cts of h a bit at c o n di -
ti o ns ( e. g. s hr u b c o ver) o n t h e rel ati ve p erf or m a n c e of dr o n e 
s ur ve y pr ot o c ols. 

I nf er e n c e o n a b u n d a n c e fr o m N- mi xt ur e m o d el 
N- mi xt ur e  m o d els  h a v e  b e c o m e  a  c o m m o n  m et h o d  f or  
o bt ai ni n g  u n bi as e d  esti m at es  of  a b u n d a n c e  a n d  p o p ul a -
ti o n tr e n ds f or a wi d e r a n g e of wil dlif e s p e ci es, i n cl u di n g 
s a g e- gr o us e  (Mc C a f er y  et  al.  2 0 1 6 , C o at es  et  al.  2 0 1 7 , 
C o at es  et  al.  2 0 1 9 ).  Usi n g  a  m o di f e d  N- mi xt ur e  m o d el  
a p pli e d  t o  d at a  c oll e ct e d  usi n g  P OI  fi g ht  pr o fl es,  w e  

T a bl e 4. Esti m at e d n u m b er of s a g e- gr o us e ( S D) p er l e k usi n g gr o u n d- b as e d vis u al s ur v e ys ( G B V b), dr o n e- b as e d s ur v e ys wit h AI c o u nts 
(Dr o n e. AI ), a n d dr o n e- b as e d s ur v e ys wit h m a n u al c o u nts (Dr o n e. M C ) at 2 3 l e ks i n n ort h – c e ntr al M o nt a n a d uri n g 2 0 2 1 a n d 2 0 2 2. R̂  <  1. 1 
i n di c at es a d e q u at e m o d el c o n v er g e n c e o n p ar a m et er esti m at e. 

G B V b Dr o n e. AI Dr o n e. M C 

ˆ  ˆ ˆL e k I D  E( N)  S D R  E( N)  S D R  E( N)  S D R  

1 3 6 8. 4 1. 0 4 3 3 5. 7 1. 0 1 4 5 1 5. 2 1. 1 4 
2 1 0 4 3 4. 5 1. 0 1 4 3 6. 4 1. 0 1 5 4 1 8. 7 1. 1 3 
3 4 1 9. 1 1. 0 6 4 7 1 0. 2 1. 0 0 4 8 2 0. 2 1. 0 7 
4 3 5 5. 5 1. 0 8 4 2 4. 0 1. 0 1 5 0 1 3. 6 1. 1 7 
5 9 4 2 3. 0 1. 0 4 7 2 8. 8 1. 0 0 8 3 2 2. 1 1. 1 5 
6 1 7 1. 8 1. 0 5 1 4 1. 4 1. 0 0 1 9 4. 7 1. 1 8 
7 5 8 1 1. 6 1. 0 4 4 7 5. 4 1. 0 0 5 5 1 5. 6 1. 1 6 
8 4 8 1 0. 0 1. 0 4 5 1 7. 4 1. 0 0 6 0 1 6. 7 1. 1 3 
9 2 9 5. 8 1. 0 6 4 6 5. 1 1. 0 1 5 7 1 5. 7 1. 1 6 
1 0 3 1 7. 8 1. 0 4 3 6 5. 2 1. 0 1 4 5 1 5. 4 1. 1 5 
1 1 1 2. 1 1. 0 0 2 0. 9 1. 0 0 4 2. 0 1. 1 0 
1 2 3 3 5. 9 1. 0 8 1 3 3. 1 1. 0 0 1 8 7. 0 1. 1 0 
1 3 3 2 6. 0 1. 0 8 4 8 6. 1 1. 0 1 6 1 1 9. 3 1. 1 6 
1 4 4 4 7. 7 1. 0 7 5 0 5. 6 1. 0 1 6 3 1 7. 7 1. 1 7 
1 5 2 7 6. 2 1. 0 4 2 6 3. 8 1. 0 1 3 3 1 1. 2 1. 1 4 
1 6 1 0. 6 1. 0 1 1 0. 3 1. 0 0 2 1. 1 1. 1 3 
1 7 2 5 4. 5 1. 0 7 2 4 3. 5 1. 0 1 3 1 1 0. 3 1. 1 5 
1 8 3 2 6. 3 1. 0 8 4 0 7. 1 1. 0 1 5 3 1 8. 8 1. 1 3 
1 9 1 7 2. 7 1. 0 2 2 6 4. 3 1. 0 0 3 0 8. 5 1. 1 1 
2 0 2 4 4. 0 1. 0 7 2 8 3. 7 1. 0 1 3 5 1 0. 7 1. 1 5 
2 1 1 9 3. 4 1. 0 7 2 4 4. 4 1. 0 1 2 9 9. 7 1. 1 5 
2 2 3 4 3. 5 1. 0 5 3 3 3. 7 1. 0 0 3 9 9. 8 1. 1 5 
2 3 4 1 2 0. 1 1. 0 1 4 3 1 3. 9 1. 0 0 5 1 2 1. 9 1. 0 7 
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f o u n d  t h at  d et e cti o n  pr o b a bilit y  (p ),  m e a n  l o c al  a b u n-
d a n c e ( λ ), l e k-s p e ci f c a b u n d a n c es ( Nˆ  

i ), a n d t ot al n u m b er 
of s a g e- gr o us e ass o ci at e d wit h all l e ks ( ) w er e si mil ar f or 
AI- c o u nt e d  dr o n e  s ur v e ys  ( Dr o n e. AI ),  m a n u all y- c o u nt e d  
dr o n e  s ur v e ys  ( Dr o n e. M C )  a n d  G B Vb  s ur v e y  pr ot o c ols,  
i n di c ati n g  t h at  all  t hr e e  yi el d e d  si mil ar  i nf er e n c e  o n  t h e  
esti m at e d si z e of t h e st u d y p o p ul ati o n. H o w e v er, esti m at es 
of λ  a n d  fr o m fi g hts usi n g t h e Dr o n e. M C pr ot o c ol 
w er e l ess t h a n h alf as pr e cis e ( 9 5 % CrI: ±  5 4 1 s a g e- gr o us e) 
t h a n  t h e  Dr o n e. AI  pr ot o c ol  ( 9 5 %  CrI:  ±  2 0 3  s a g e-
gr o us e) a n d G B V b  pr ot o c ol ( 9 5 % CrI: ±  2 0 3 s a g e- gr o us e). 
I n cr e as e d v ari ati o n i n l e k c o u nts o v er r e pli c at e s ur v e ys, w as 
t h e c a us e of l o w er a n d l ess pr e cis e esti m at es of d et e cti o n 
pr o b a bilit y f or Dr o n e. M C  s ur v e ys, w hi c h tr a nsl at e d t o l ess 
pr e cis e  esti m at es  of  a b u n d a n c e.  O ur  f n di n g  t h at  t h e  AI  
al g orit h m  (I N D E C S)  pr o d u c e d  l ess  v ari a bl e  c o u nts,  a n d  
t h er ef or e m or e pr e cis e esti m at es of l o c al a n d t ot al a b u n-
d a n c e, t h a n a h u m a n c o u nt er is c o nsist e nt wit h t h e ot h er 
st u di es  f n di n g  t h at  pr o p erl y  tr ai ni n g  m a c hi n es  c a n  pr o-
d u c e c o nsist e nt a n d u n bi as e d c o u nts ( B a n n o  et  al. 2 0 2 2 , 
Al Z u bi a n d Al k h a nif er 2 0 2 4 ), alt h o u g h m or e r es e ar c h is 
n e e d e d t o r e f n e a n d e v al u at e AI t o ols f or o bj e ct i d e nti f c a -
ti o n a n d c o u nti n g (A xf or d  et  al.  2 0 2 4 ). 
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C oll e cti vel y, o ur w or k b uil ds u p o n re c e nt res e ar c h f n di n g 
t h at AI- b as e d c o u nti n g t o ols, a p pli e d t o a p pr o pri at e dr o n e 
fi g ht pr ot o c ols, c a n pr o vi d e a c c ur at e a n d e f ci e nt c o u nts of 
wil dlif e ( L y o ns  et  al. 2 0 1 9 , D u n d as  et  al. 2 0 2 1 , M ar c h o ws ki 
2 0 2 1 , Pets o a n d Ja mis ol a 2 0 2 3 ). I n o ur st u d y, a n AI s a g e-
gr o us e  c o u nt er  a p pli e d  t o  i nfr are d  dr o n e- c oll e ct e d  i m a g es  
usi n g P OI fi g ht pr o fl es res ult e d i n virt u all y i d e nti c al c o u nts 
as c o n ve nti o n al gr o u n d- b as e d vis u al ( G B V b ) s ur ve ys at s a g e-
gr o us e l e ks. 

M a n a g e m e nt i m pli c ati o ns 
O ur r es ults i n di c at e t h at dr o n e- b as e d s ur v e ys t h at us e arti f -
ci al i nt elli g e n c e t o ols ( e. g. c o m p ut er visi o n, m a c hi n e l e ar n -
i n g) t o c o u nt s a g e- gr o us e at l e ks m a y o f er a n e f e cti v e a n d 
e f ci e nt alt er n ati v e t o tr a diti o n al gr o u n d- b as e d l e k s ur v e ys, 
p ot e nti all y r e d u ci n g o bs er v er bi as a n d l o gisti c al c o nstr ai nts 
( e. g. a c c essi bilit y  of  l e ks).  H o w e v er,  hi g h er  a c c ur a c y  of  
c o u nts s u g g ests t h at P OI fi g ht pr o fl es s h o ul d b e pr ef err e d 
o v er  li n e ar  fi g ht  pr o fl es  f or  dr o n e- b as e d  m o nit ori n g  of  
l e ks, r e g ar dl ess of w h et h er c o u nts fr o m dr o n e i m a g es o c c ur 
vi a h u m a n or m a c hi n e. T e l o w er pr e cisi o n of a b u n d a n c e 
esti m at es  fr o m  dr o n e  s ur v e ys  wit h  m a n u al  gr o us e  c o u nts  
(Dr o n e. M C )  f urt h er  hi g hli g hts  t h e  i m p ort a n c e  of  c o n-
sist e n c y i n m a n u al c o u nti n g a n d t h e p ot e nti al b e n e fts of 
a ut o m ati o n  of  l e k  c o u nts.  F ut ur e  st u di es  mi g ht  e v al u at e  
o bs er v er v ari a bilit y i n m a n u al c o u nti n g of gr o us e i n dr o n e-
c oll e ct e d i m a g es, as w ell as t h e e f ci e n c y ( e. g. ti m e i n v est e d) 
of dr o n e- b as e d v ers us tr a diti o n al gr o u n d- b as e d s ur v eill a n c e 
of l e ks. 

Dr o n e  s ur v e y  fi g hts  c a us e d  ≥  2  s a g e- gr o us e  t o  f us h  
fr o m l e ks o n 1 6 % of dr o n e s ur v e y att e m pts. O ur crit eri a f or 
a b a n d o ni n g dr o n e fi g hts at a l e k f or t h e d a y w as c o ns er v a -
ti v e (≥  2 gr o us e f us hi n g) t o pr e v e nt 1) dist ur b a n c e of l e ks, 

a n d 2) d o w n w ar d bi as i n dr o n e- b as e d l e k c o u nts r es ulti n g 
fr o m  b e h a vi or al  c h a n g es  c a us e d  b y  t h e  dr o n e.  Alt h o u g h  
t h e pr o xi m al c a us e of s a g e- gr o us e b e h a vi or al r es p o ns es t o 
dr o n es r e m ai ns u n k n o w n, f ut ur e r es e ar c h s h o ul d e v al u at e 
a d diti o n al dr o n e fi g ht h ei g hts a n d s ur v e y c o n diti o ns t h at 
f urt h er r e d u c e b e h a vi or al r es p o ns es. F or e x a m pl e, w e di d 
n ot e v al u at e t h e e f e cts of a d diti o n al fi g ht h ei g hts a b o v e 
2 0 0 ft ( 6 1   m) a n d u p t o t h e F A A r e g ul at e d dr o n e fi g ht 
c eili n g of 4 0 0 ft ( 1 2 1 m), or e x pl or e h o w wi n d, t h at m a y 
m as k dr o n e n ois e, i n f u e n c es b e h a vi or al r es p o ns es or t h e 
pr o b a bilit y  of  d et e cti n g  a  gr o us e  at  l e ks.  Ne v ert h el ess,  
r es ults  of  t his  st u d y  i n di c at e  t h at  P OI- b as e d  dr o n e  s ur -
v e ys t h at i n c or p or at e AI c o u nti n g m o d els c a n si g ni f c a ntl y 
e n h a n c e t h e a c c ur a c y a n d e f ci e n c y of s a g e- gr o us e p o p ul a -
ti o n m o nit ori n g, pr o vi di n g v al u a bl e i nsi g hts f or c o ns er v a-
ti o n a n d m a n a g e m e nt. 

Ac k n o wle dge me nts –  We  t h a n k  B.  M arti n  a n d  T e  Nat ure  
C o ns er v a n c y  f or  p er mitti n g  t his  res e ar c h  a n d  m e m b ers  of  t h e  
Wil dlif e  H a bit at  E c ol o g y  L a b  at  M o nt a n a  St at e  U ni versit y  f or  
re vi e wi n g t h e m a n us cri pt. 
F u n di ng –  L a n c e  B.  Mc Ne w  w as  s u p p ort e d  b y  t h e  M o nt a n a  
A gri c ult ur al E x p eri m e nt St ati o n at M o nt a n a St at e U ni versit y. Jas o n 
H a nl o n w as s u p p ort e d b y T e Nat ure C o ns er v a n c y. Il y a B ut yzs k y 
w as s u p p ort e d b y Bi as I nt elli g e n c e, I n c. 
Per mits –  At  t h e  ti m e  t his  r es e ar c h  w as  c o n d u ct e d,  a  s ci e nti f c  
c oll e cti o n p er mit t o o bs er v e wil dlif e wit h a dr o n e w as n ot r e q uir e d 
b y  M o nt a n a’s  st at e  wil dlif e  m a n a g e m e nt  a g e n c y.  T e  M o nt a n a  
St at e U ni v ersit y I nstit uti o n al A ni m al C ar e a n d Us e C o m mitt e e 
e x e m pts  r e m ot e  o bs er v ati o n  of  wil dlif e  fr o m  pr ot o c ol  r e vi e w  
( M S U I A C U C P oli c y: ‘ Fi el d St u di es: Crit eri a f or E x e m pti o n fr o m 
I A C U C A p pr o v al P oli c y). T e dr o n e pil ot h a d Fe d er al A vi ati o n 
A d mi nistr ati o n Part 1 0 7 c erti f c ati o n. 

A ut h or c o ntri b uti o ns 

L a n c e  B.  M c Ne w :  C o n c e pt u aliz ati o n  ( e q u al);  D at a  c ur a-
ti o n  ( e q u al);  F or m al  a n al ysis  (l e a d);  I n vesti g ati o n  ( e q u al);  
Met h o d ol o g y  ( e q u al);  Pr oj e ct  a d mi nistr ati o n  ( e q u al);  
Res o ur c es  ( e q u al);  S u p er visi o n  ( e q u al);  Vali d ati o n  (l e a d);  
Writi n g – ori gi n al dr aft (l e a d); Writi n g – re vi e w a n d e dit -
i n g ( e q u al). J as o n H a nl o n : C o n c e pt u aliz ati o n ( e q u al); D at a 
c ur ati o n ( e q u al); I n vesti g ati o n ( e q u al); Met h o d ol o g y ( e q u al); 
Pr oj e ct a d mi nistr ati o n ( e q u al); Res o ur c es ( e q u al); Writi n g – 
re vi e w a n d e diti n g (s u p p orti n g). Il y a B u z yts k y: D at a c ur a-
ti o n  ( e q u al);  F or m al  a n al ysis  (s u p p orti n g);  I n vesti g ati o n  
( e q u al);  Met h o d ol o g y  ( e q u al);  Res o ur c es  ( e q u al);  S oft w are  
( e q u al); Writi n g – re vi e w a n d e diti n g ( e q u al). 

D at a a v ail a bilit y st at e m e nt 
D at a are a v ail a bl e fr o m t h e Dr y a d Di git al Re p osit or y: htt ps 
:// d oi. or g/ 1 0. 5 0 6 1/ dr y a d. v 4 1 ns 1s 6 v (Mc Ne w  et  al. 2 0 2 5 ). 

S u p p orti n g i nf or m ati o n 
T e  S u p p orti n g  i nf or m ati o n  ass o ci at e d  wit h  t his  arti cl e  is  
a v ail a bl e wit h t h e o nli n e versi o n. 
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